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摘要：为探究退化梯度上滇西北高山草甸植物群落补偿生长能力及其维持机制，本研究于 2018 年 7 月–9 月在滇西北

的 3 个草甸退化梯度 [ 重度退化 (heavy degradation,  HD)、中度退化 (medium degradation,  MD)、无退化对照 (control,

CK)] 上开展原位刈割试验以分析草甸植物的补偿生长能力，同时采集、分析相应土壤样品的理化性质用于分析草甸

植物补偿生长能力的维持机制。结果表明：1) 随退化程度增加，草甸植物群落总盖度、平均高度及地上生物量逐渐

降低；2) 随退化程度增加，土壤容重、土壤含水率、平均粒径、总氮含量及土壤有机碳含量逐渐降低；土壤 pH、速

效氮含量在退化梯度间没有显著差异 (P > 0.05)，土壤有效磷含量的排序为 MD > CK > HD；3) 各退化梯度的草甸植物

群落均发生了超补偿生长，且超补偿生长能力在退化梯度间没有显著差异 (P > 0.05)。禾本科和杂类草植物的超补偿

生长能力在退化梯度间没有显著差异，莎草科植物的超补偿生长能力排序为 HD > MD > CK；4) 相较于禾本科和莎草

科，杂类草的超补偿生长能力受土壤理化性质的影响更小；5) 相较于 CK 和 MD 样地，土壤理化性质对 HD 样地植物

群落超补偿生长能力的影响程度更深。本研究表明，退化虽可导致草甸植物群落和土壤理化性质发生明显的负面变

化，但当土壤理化性质的变化尚不足以限制植物群落的超补偿生长能力时，植物群落的超补偿生长能力可维持不变。
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Abstract: To  identify  the  compensatory  growth  ability  of  alpine  meadows  and  the  mechanisms  underlying  the  process  of
land  degradation  in  northwestern  Yunnan  province  (NYP),  this  study  specified  three  degradation  levels,  i.e.,  heavy
degradation (HD), moderate degradation (MD), and control (CK). An in situ mowing experiment was conducted to test the

收稿日期：2019-10-24　　接受日期：2020-02-19
基金项目：国家自然科学基金项目 (31901394、31560181)；云南省科技厅科技计划项目 (2018FD046)
第一作者：赵鸿怡 (1993-)，女，山东青岛人，在读硕士生，研究方向为草地生态学。E-mail: 603451801@qq.com
通信作者：张勇 (1988-)，男，云南迪庆人，讲师，博士，研究方向为生态系统修复与管理。E-mail: zhy1902@126.com

1025-1034 草　业　科　学 第 37 卷第 6 期
6/2020 PRATACULTURAL SCIENCE Vol.37, No.6

 
http://cykx.lzu.edu.cn

 



strength  of  alpine  meadow  compensatory  growth  across  these  three  degradation  levels  from  July  to  September  2018.
Meanwhile,  soil  samples were collected and soil  physical  and chemical properties,  such as bulk density,  moisture,  average
particle  size,  pH,  total  organic  carbon,  total  nitrogen,  available  nitrogen,  and  available  phosphorus,  were  measured.  The
results  showed  that  the  total  coverage,  average  height,  and  aboveground  biomass  of  alpine  meadows  decreased  along  the
degradation gradient. Regarding soil variables, the soil bulk density, soil moisture, average particle size, total nitrogen, and
total organic carbon decreased along the degradation gradient. There were no significant differences in soil pH or available
nitrogen content among degradation gradients, while the order of available phosphorus was MD > CK > HD. Additionally,
the over-compensatory phenomenon was detected across all degradation levels, and there was no significant difference in the
strength  of  over-compensatory  growth  among  the  degradation  levels.  The  strength  of  over-compensatory  growth  of
Gramineae and forbs did not change significantly across the degradation gradient, whereas the strength of over-compensatory
growth  of  Cyperaceae  increased  as  degradation  level  increased,  i.e.  CK  <  MD  <  HD.  Compared  to  Gramineae  and
Cyperaceae, the over-compensatory growth of forbs was less affected by soil physicochemical properties. Finally, the effects
of soil physicochemical properties on the over-compensatory growth of alpine meadows in HD were stronger than in those in
CK and MD.  This  study suggests  that  although the  plant  communities  and some soil  physicochemical  properties  could  be
negatively  affected  by  land  degradation,  the  over-compensatory  growth  of  plant  communities  could  remain  stable  if  the
negative  changes  of  soil  physicochemical  properties  do  not  restrict  the  over-compensatory  growth  of  plants  in  the  alpine
meadows of NYP.
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补偿生长是植物受到外界干扰后在生长过程中

为生存和繁殖所形成的适应策略
[1-2]

，是植物经由

调节能量分配模式、改变自身形态或生理特征的

途径来削弱所受的外界损害，植物补偿生长分为

欠补偿生长、等补偿生长和超补偿生长 3类 [1, 3-5]
。

研究表明，植物发生超补偿生长需具备特定的环

境条件，如肥沃的土壤和湿润的环境
[6]
。高山草甸

是一种隐域植被类型，分布于寒冷、潮湿、土壤

有机质含量高的高山环境，已有研究表明，高山

草甸植物具备发生超补偿生长的能力
[7-9]

。当前，青藏

高原腹地及其周边山区的草甸发生严重退化已是

不争的事实
[10-11]

，大量的研究主要关注草甸退化

后植物群落结构和功能
[12-13]

、土壤理化性质
[14-15]

、

土壤微生物及其活性
[16-17]

等的变化过程，少有研究

关注退化梯度上草甸植物补偿生长能力的变化规律。

滇西北地处青藏高原南端，位于横断山区的核

心地带
[18-19]

，是全球重要的生物多样性热点区域之

一
[20-21]

，对我国生物多样性保护和水源涵养有重要作

用
[22]

。滇西北地区分布着约 1 400 km2
高山草甸生态

系统
[23]

，它们是该地区旅游业和畜牧业发展的物质

基础。由于全球气候变化、人口增加、过度放牧

以及旅游干扰等自然和人为因素共同影响，滇西北

高山草甸生态系统已出现了严重退化的情况
[24-27]

。

其中，由于旅游人数逐年增加，旅游干扰 (尤其是游

客践踏)已成为该地区草甸退化的重要驱动力，旅游

践踏对滇西北高山草甸植物群落结构和生产力的

负面影响越来越明显
[28]

。去除踩踏干扰后，滇西北

地区高山草甸植物的盖度和生物量会逐渐恢复
[28-29]

。

已有研究认为不同草甸植物对踩踏干扰的抵抗力

和恢复力是滇西北高山草甸实现自我修复的重要

机制
[29]

。相较于抵抗力和恢复力，植物的补偿生长

能力可更直接地体现草甸应对踩踏干扰的能力，

但目前尚不清楚草甸植物群落的补偿生长能力是

否会因踩踏干扰导致的退化而发生变化。因此，

本研究以受严重旅游活动干扰的滇西北高山草甸

为研究对象开展原位刈割试验，拟验证以下假

设：1) 草甸植物群落的补偿生长能力随退化强度

增加而减弱；2) 土壤理化性质恶化会导致退化梯

度上草甸植物补偿生长能力减弱。通过刈割试验

开展退化梯度上草甸植物补偿生长能力研究，有

助于了解滇西北高山草甸植物对踩踏干扰的适应

性，为该地区高山草甸的退化治理提供理论依据。
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1    材料和方法

1.1    试验设计

1.1.1    研究区概况

刈割试验位于云南省香格里拉市石卡雪山山麓

的丛古草原，该区域地形平坦，海拔 3 280 – 3 350 m，

属于典型的寒温带山地季风气候，夏秋多雨、冬

季干旱， 6月  –   9月的降水量占全年降水量的

70%以上
[29-30]

。据国家气象信息中心 2000 – 2016
年资料，研究区内年均温 6.9 ℃，年均降水量 619.5
mm。丛古草原的高山草甸以杂类草为优势功能

群，其在生长季盛开各色野花，因此也被称为

“五花草甸”，其土壤类型主要为高山草甸土
[31]

。

近年来由于旅游人数逐年增加，丛古草原上形成

了由旅游踩踏和车辆碾压所造成的纵横交错、不

同级别的游径，且道路越宽，路边植被盖度越

低。由此，本研究根据植被覆盖度和天然草地退

化分级指标 (GB19377–2003)设置了 3个退化梯度

[重度退化 (heavy degradation, HD)、中度退化 (medium
degradation,  MD)和对照 (control,  CK)]于 2018年 7

月 – 9月进行刈割试验。

1.1.2    刈割试验

在每个退化梯度上随机选择 3条独立游径，在

每条游径上，距路边 10 cm设置 1个 1 m × 10 m的

调查样地，将每个样地分成 10个 1 m × 1 m的方格，

随机抽取 3个 1 m × 1 m的方格进行刈割试验 (图 1)。
每个方格等分为 4个 50 cm × 50 cm的样方，选取

靠近路边的样方作为刈割样方，与之平行的样方

为对照，在紧挨刈割样方的一侧采集土样 (图 1)。
每个退化梯度内，刈割样方和对照样方的植物群

落的总盖度、平均高度和物种丰富度没有显著差

异 (P > 0.05) (表 1)。刈割试验开展过程如下：1) 于
2018年 7月，对刈割样方进行刈割，留茬高度为 1 cm，

刈割的植物样品按杂类草、禾本科和莎草科 3个功

能群分袋、带回实验室；2) 于 2018年 9月，对刈

割样地和对照样地进行刈割，留茬高度 1 cm，刈

割的植物样品也按不同功能群分袋、带回实验

室；3) 采集的植物样品带回实验室后，将其放入

62 ℃ 的烘箱里烘至恒重，然后称重。依据 7月和

9月的地上生物量计算草甸植物的补偿生长指数。
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图 1   样地示意图

Figure 1    Illustration of a sampling site
 

 
表 1   退化梯度上刈割样方和对照样方草甸植物群落概况

Table 1   General information on the communities between mowing and control treatments along the degradation gradient

退化梯度　　　　　
Degradation level　　　　　

样地
Plot

总盖度
Total cover/%

平均高度
Average height/cm

物种丰富度
Species richness

重度退化
Heavy degradation

M 64.33 ± 5.00c   5.92 ± 0.64c 15.11 ± 0.48b

CK 51.44 ± 9.55c   5.66 ± 0.37c 13.78 ± 1.28b

中度退化
Medium degradation

M 79.56 ± 1.09b   8.44 ± 0.25b 17.56 ± 0.29a

CK 76.22 ± 0.95b   8.39 ± 0.05b 17.44 ± 0.48a

对照
Control

M 90.89 ± 1.13a 12.03 ± 0.69a 18.44 ± 0.78a

CK 88.56 ± 0.59a 11.07 ± 1.17a 18.11 ± 0.87a

　M代表刈割样方，CK代表对照样方；下同。同列不同小写字母表示相同指标不同处理间差异显著(P < 0.05)。
　M represents mowing quadrats, CK represents control quadrats; this is applicable for the following tables. Different lowercase letters within the same
column indicate significant differences between different treatments at the 0.05 level.
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1.1.3    土壤理化性质测定

7月，在每个刈割样方旁，用体积 100 cm3
的环

刀取土，并用常规方法测定土壤容重 (soil bulk density,
BD)及含水量 (moisture)；用直径 5  cm的土钻取

10 cm的土柱用作土壤理化性质分析。根据文献 [32]
对土壤基本土壤理化指标进行测定，土壤样品经

各项预处理后，用全自动激光粒度仪 (HORIBA LA-
960S,  Japan)测定土壤粒径；用电位法测定土壤

pH；用总有机碳分析仪 (GE Analytical Instruments,
America)测定土壤有机碳 (soil organic carbon, SOC)
含量；用连续流动分析仪 (SEAL Analytical GmbH,
AA3,  Germany)测定土壤全氮 (total  nitrogen,  TN)、
氨态氮 (NH4-N)和硝态氮 (NO3-N)含量；用钼抗

比色法测定土壤速效磷 (available phosphorous, AP)
含量。

1.2    数据处理和统计分析

采用 Belsky[1] 提出的补偿指数 (compensation
index, CI)表示植物群落的补偿生长能力，CI = G/C，
其中，CI 为补偿生长指数，G 为刈割样方的生物

量 (即刈割样方 7月和 9月生物量之和)；C 为对照

样地 9月份的生物量。以 CI 的大小判断植物群落

和各功能群植物的补偿模式：若 CI > 1，为超补

偿；若 CI = 1，为等补偿；若 CI < 1，为欠补偿。

物种丰富度：S = N；其中 S 为物种丰富度；N 为

样方内出现的植物物种数。

采用单因素方差分析 (One-way ANOVA)检测

退化梯度上植物群落特征 (盖度、平均高度、物种

丰富度)、地上生物量、土壤理化性质以及补偿生

长能力的差异，单因素方差分析均在 IBM SPSS
Statistics 24.0中完成。采用冗余分析 (RDA)探讨草

甸植物群落补偿生长能力和土壤理化性质的关

系，RDA在 Canoco 5中完成。作图均在 Origin 2018

中完成。

2    结果与分析

2.1    退化梯度上草甸植物群落及土壤理化性质

变化特征

草甸植物群落总盖度、平均高度和地上生物量

均随退化强度增加而依次显著下降 (P  <  0.05)
(表 2)。HD样地中的物种丰富度显著低于 MD和

CK样地。

HD样地土壤容重显著高于对照 (P < 0.05) (图 2)。

退化梯度上，CK、MD、HD样地的土壤含水率、

土壤平均粒径和土壤总氮含量依次显著降低。

HD样地土壤有机碳含量显著低于 MD、CK样地。

退化梯度上土壤有效磷含量的排序为 MD > CK >

HD，土壤 pH、氨氮含量和硝氮含量未发生显著变

化 (P > 0.05)。

2.2    退化梯度上草甸植物群落的补偿生长能力

HD、MD和 CK草甸植物群落的植物补偿指数

分别为 2.62、2.22和 2.20，退化梯度上草甸植物群

落的植物补偿指数无显著差异 (P >  0.05)  (图 3)。

从不同功能群植物看，禾本科植物的补偿指数在

退化梯度间无显著差异，其均在 2.15左右。杂类

草植物的补偿指数在退化梯度间无显著差异，其

补偿生长强度在 2.22左右。莎草科植物的补偿指

数在退化梯度间存在明显差异 (P < 0.05)，CK样地

的植物补偿指数为 1.88，其显著低于 HD (2.69)和

MD (2.60)样地 (P < 0.05)。

 
表 2   刈割前退化梯度上草甸植物群落特征

Table 2   Characteristics of plant communities at different degradation levels before the mowing experiment

群落指标
Indices of plant community

重度退化
Heavy degradation (HD)

中度退化
Medium degradation (MD)

对照
Control (CK)

总盖度 Total cover/%   57.89 ± 7.28c     77.89 ± 0.97b   89.73 ± 0.86a  

平均高度 Average height/cm     5.79 ± 0.51c       8.42 ± 0.15b   11.55 ± 0.93a  

物种丰富度 Species richness   14.45 ± 0.88b     17.50 ± 0.39a   18.28 ± 0.83a  

地上生物量 Aboveground biomass/(g·m–2) 117.32 ± 12.84c 163.14 ± 9.46b 236.93 ± 22.93a
　同行不同小写字母表示相同指标不同处理间差异显著(P < 0.05)。
　Different lowercase letters within the same row indicate significant difference between different treatments at the 0.05 level.
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图 2   退化梯度上土壤理化性质变化特征

Figure 2    Soil physical and chemical properties among different degradation levels
 HD：重度退化；MD：中度退化；CK：对照。不同小写字母表示处理间差异显著；下图同。

 HD, heavy degradation; MD, medium degradation; CK, the control plots. Different lowercase letters indicate significant difference at the 0.05 level; this
is applicable for the following figures as well.
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图 3   退化梯度上植物群落及功能群植物的补偿生长能力

Figure 3    Compensation indices of the plant community and functional groups among different degradation levels
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2.3    草甸植物群落补偿生长能力和土壤理化性

质的关系

各功能群植物的补偿生长能力与土壤理化性质

的排序表明，相较于禾本科和莎草科植物，杂

类草的补偿生长能力受土壤理化性质影响更小

(图 4a)。

3个功能群植物的补偿生长能力与土壤容重、

土壤硝态氮含量和土壤 pH呈正相关关系，其中，

莎草科和杂类草植物受土壤容重影响最大，而禾

本科植物受土壤 pH影响最大 (图 4a)。土壤含水

率、平均粒径、氨态氮含量和土壤速效磷含量与

3个功能群植物的补偿生长能力呈负相关关系，其

中，杂类草和莎草科植物补偿生长能力与这些土

壤性质的负相关关系尤其明显。总氮和土壤有机

碳含量与禾本科植物的补偿生长能力之间几乎没

有相关性，但与杂类草和莎草科植物的补偿生长

能力呈明显的负相关关系。总体而言，植物补偿

生长能力受土壤理化性质影响程度的大致排序为

杂类草 < 禾本科 < 莎草科。

从各刈割样地观测到的植物群落补偿生长强

度与土壤理化性质的排序来看，CK样地分布在排

序图原点附近，说明相较于 HD和 MD样地，

CK样地的植物补偿生长能力受土壤理化性质影响

较弱 (图 4b)。HD样地的植物群落补偿生长能力主

要受土壤有机质和土壤平均粒径的负面影响，同

时受土壤容重、硝态氮含量和 pH的正面影响；

MD和 CK样地的植物群落补偿生长能力与土壤理

化性质的关系与 HD样地相反。总体而言，HD样

地植物群落的超补偿生长能力受土壤理化性质影

响的方向与 CK和 MD不同，同时所受影响的程度

也更深。

3    讨论

3.1    踩踏导致的退化梯度上高山草甸植物群落

和土壤物理性质的变化趋势

青藏高原特有的地理区位和气候环境，造就了

分布其上的草甸生态系统具有内在的脆弱性
[33]

，由

于气候变化和过度放牧导致青藏高原上 30%以上

的草甸生态系统急剧退化
[10, 34]

，其主要表现为植物

群落的盖度、高度、物种丰富度和生产力均下

降
[12, 35-36]

，土壤含水量下降、pH偏高、土壤容重

增加、土壤养分含量降低等
[37-39]

。本研究发现，在

旅游践踏导致的退化梯度上，滇西北地区高山草

甸植物群落的高度、盖度、物种丰富度和地上生

物量均呈下降趋势，大部分土壤理化性质均发生

负向变化，这与青藏高原腹地由过度放牧导致的

草甸退化特征一致。该现象说明，在青藏高原腹
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图 4   草甸植物群落补偿生长能力与土壤理化性质的关系

Figure 4    Relationship between compensatory growth strength and soil physicochemical properties
 a图为不同功能群植物的补偿生长强度与土壤理化性质之间的关系；b图为调查样方在土壤理化性质上的排序。  BD：土壤容重；

APS：土壤平均径；Moisture：土壤含水率；SOC：土壤有机碳；TN：全氮；NO3-N：硝态氮；NH4-N：氨态氮；AP：速效磷。

 (a) relationship between compensatory growth strength of different functional groups and soil physicochemical properties; (b) the distribution of sampling
quadrats  among  soil  physicochemical  properties.  BD,  soil  bulk  density;  APS,  average  particle  size;  Moisture,  soil  moisture  content;  SOC,  soil  organic
carbon; TN, total nitrogen; NO3-N, nitrate nitrogen; NH4-N, ammonia nitrogen; AP, available phosphorus.
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地及其周边山地地区，不同人为活动干扰导致的

草甸植物群落和土壤理化性质退化特征具有相似性。

3.2    退化梯度上滇西北高山草甸植物群落超补

偿生长能力的维持机制

本研究发现，在踩踏干扰导致的退化梯度上，

滇西北高山草甸植物群落和土壤理化性质均发生

了负向变化，但在退化梯度上草甸植物群落均发

生了超补偿生长现象，而且超补偿生长能力未随

草地退化程度的加剧而减弱。因此，本研究的两

个研究假设均被否定。

退化梯度上植物群落超补偿生长能力保持不

变，说明退化梯度上的各项条件仍满足植物群落

超补偿生长所需。可能有 3种机制维持草甸植物群

落的超补偿生长能力：

1) 包括土壤理化性质在内的某些关键环境因素

还未恶化到限制草甸植物超补偿生长的水平。在

影响高山草甸植物生长的众多土壤理化性质中，

土壤硝态氮是最具决定性的因素
[40]

。本研究中，退

化梯度上虽然有些土壤理化性质指标 (如土壤总氮

和土壤有机碳含量)随退化梯度显著下降，但土壤

硝态氮含量没有发生显著变化。此外，推测退化

虽然导致某些土壤环境指标显著降低，但它们可

能并未下降到限制植物超补偿生长的阈值：本研

究中 CK样地植物群落补偿生长能力受土壤理化性

质影响的程度最低，说明无退化状态下土壤理化

特性远足以支撑草甸植物的超补偿生长；相较于

CK和 MD样地，HD样地中土壤理化性质对植物

的超补偿生长能力的影响更大，且其影响方向与

CK和 MD相反，在这种情况下，HD样地的草甸

植物仍然发生了超补偿生长。

2) 部分环境因素明显维持在较高水平，可能降

低了其他环境因素对植物超补偿生长的限制。潮

湿是植物发生超补偿生长的关键条件之一
[6]
，如果

该条件得到充分满足，其他环境因素的负向变化

可能被抵消。根据国家气象信息中心 1981 – 2018年
的观测资料，2018年 7月 – 9月，研究区内的降水

量比近 40年同期的均值高出近 26%，这种严重偏

多的降水量可提供足够潮湿的环境，这可有效消

除由土壤含水量下降 (容重增加引起)而导致植物

生长受限的可能性。

3) 不同功能群植物差异性的补偿生长能力。不

同功能群植物对环境干扰的适应能力不同
[41-43]

，其

发生超补偿生长的潜力也不一样
[44-47]

。相较于禾本

科和杂类草，莎草科植物叶片更细长，植株更具

可塑性，因此更耐踩踏干扰，可在踩踏强度更大

的情境下生存
[28]

。本研究发现，禾本科和杂类草的

补偿生长能力在退化梯度间没有显著差异 (P >
0.05)，但莎草科植物的补偿生长能力随退化程度增

加而增加。有研究表明，高山草甸植物群落可以

通过功能群的重新组合来适应土壤物理性状变化

对草甸带来的影响
[48]

。本研究发现，杂类草和禾本

科植物的超补偿生长能力受土壤理化性质影响的

程度小于莎草科植物。因此，当草甸植物群落处

于中度退化时，其土壤物理性状变化较小、禾本

科和杂类草所受影响也较小，故它们成为植物群

落超补偿生长的主要贡献者；当退化严重时，草

甸土壤物理性状明显变差、杂类草和禾本科植物

大量损失
[27]

，莎草科植物成为植物群落超补偿生长

的主要贡献者。

4    结论

以滇西北高山草甸为研究对象，通过原位刈割

试验分析了退化梯度上草甸植物群落的补偿生长

能力，并探讨了土壤理化性质和草甸植物群落补

偿生长能力的关系。主要得到以下结论：

1) 退化梯度上草甸植物群落和大部分土壤理化

性质发生了负向变化。

2) 草甸植物群落在退化梯度上均发生了超补偿

生长现象，且草甸植物群落的超补偿生长能力在

各退化梯度间无显著差异 (P > 0.05)。
3) 土壤硝态氮含量等关键环境因素的稳定性、

足够潮湿的环境以及不同功能群植物差异性的补

偿生长能力可能是退化梯度上滇西北高山草甸植

物超补偿生长的维持机制。
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