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摘  要  通过对青海海北高寒矮嵩草(Kobresia humilis)草甸进行为期3年的野外控制试验, 研究了刈割(留茬1 cm、3 cm及不

刈割)、施肥(2.5 g·m–2尿素+ 0.6 g·m–2磷酸二胺、不施肥)和浇水(20.1 kg·m–2、不浇水)处理对矮嵩草补偿生长(包括分株密度、

株高和分株地上生物量)的影响, 及其比叶面积、叶片净光合速率和相对增长率的变化, 探讨矮嵩草补偿生长的机制。研究结

果表明: 刈割后, 矮嵩草的补偿生长高度和比叶面积显著降低; 分株密度有增加的趋势, 但会随刈割强度的增加而下降; 株
高和生物量的相对增长率随刈割强度的增加而呈上升趋势; 补偿地上生物量在重度刈割处理下最高。施肥能显著增加矮嵩草

的补偿高度、分株密度、补偿地上生物量、株高相对增长率、生物量相对增长率、比叶面积和净光合速率; 与不浇水处理相

比, 浇水处理对重度刈割处理下的分株地上生物量、密度相对增长率、比叶面积和净光合速率无影响, 而显著降低了中度刈

割处理下的补偿高度和株高相对增长率, 提高了不刈割处理下的分株密度和重度刈割处理下的生物量相对增长率。刈割、施

肥和浇水处理的交互作用也显示出刈割与施肥对矮嵩草补偿生长具有拮抗效应, 而刈割与浇水具有协同效应。上述结果说明, 
矮嵩草在刈割后可通过增加分株密度和相对增长率等途径来提高补偿能力, 弥补在生长高度上出现的低补偿, 而施肥可显著

抵消刈割的不利影响, 提高矮嵩草的补偿能力。 
关键词  刈割, 补偿性生长, 施肥, 矮嵩草, 浇水 
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Abstract 

Aims  Kobresia humilis meadow is a disturbance-dependent (disclimax) community resulting from long-term 
and heavy grazing. Our objectives were to (a) examine how the compensatory growth of K. humilis (including 
ramet density, compensatory height and compensatory aboveground biomass per ramet) varies with different lev-
els of clipping, fertilizing and watering and (b) examine changes in specific leaf area (SLA), lamina net photosyn-
thetic rate (Pn) and relative growth rate (RGR) in order to reveal the compensatory mechanisms of the species. 
Methods  Our field experiment was carried out at the Haibei Research Station of the Chinese Academy of Sci-
ences from 2007 to 2009. The experiment used a split-plot design with clipping treatment on the whole plot (stub-
bled 1 cm, 3 cm and unclipped) and both fertilizer (fertilized and unfertilized) and water (watered and unwatered) 
treatments in subplots. We analyzed effects of clipping, fertilizing and watering on the response variables by mul-
tivariate ANOVA. We used stepwise regression analysis to determine the contribution of SLA, Pn and RGR to 
compensatory growth and Pearson’s correlation to determine the correlation among ramet density, compensatory 
height and compensatory aboveground biomass. 
Important findings  Compensatory height and SLA were reduced after clipping; RGR of ramet height and 
aboveground biomass, ramet density and compensatory biomass were increased. Fertilizing can increase ramet 
density, compensatory height, compensatory biomass, RGR of ramet height and aboveground biomass, SLA and 
Pn. The effect of watering on compensatory height and RGR of ramet height under stubbled 1 cm clipping was not 
obvious, but reduced them under stubbled 3 cm clipping. The interactions of clipping, fertilizing and watering 
showed that the relation between clipping and fertilizing is “antagonistic” and the relation between clipping and 
watering is “cooperative”. Although K. humilis appeared under compensation in plant height, fertilizing could en-
hance the compensation ability and promote tolerance against defoliation at a certain level of clipping. 
Key words  clipping, compensatory growth, fertilizing, Kobresia humilis, watering 
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放牧是草地最基本的利用方式, 对草地植物群

落既有积极作用, 也有消极作用(McIntyre et al., 
1999), 其作用机制十分复杂。一方面, 动物的采食

可以去除植物的顶端分生组织和一些衰老组织, 刺
激侧枝的生长和新生组织的生成 (Huhta et al., 
2003), 消除植物的生长冗余, 有利于增加植物净初

级生产潜力(张荣和杜国祯, 1998; 马红彬和余治家, 
2006); 同时, 动物产生的排泄物会提高土壤肥力, 
促进植物生长, 表现出放牧对植物生长的积极作

用。另一方面, 由于动物的大量采食, 导致植物失

去大部分的生长组织和光合组织, 使植物的生产量

降低, 特别是动物的过度采食也经常导致植物死亡

率的提高(赵威和王征宏, 2008), 从而表现出对植物

生长的消极作用。为了对抗放牧所带来的消极影响, 
植物发展了补偿生长(compensatory growth)机制 , 
以使其自身更加适应放牧扰动的生活环境。植物补

偿生长是指植物受到有蹄类动物和草食性昆虫采

食后所表现出的补偿性再生长(Belsky et al., 1993), 
可表示植物补偿失去组织的能力, 即耐牧性。补偿

生长一般具有超补偿(overcompensation)、等补偿

(fullcompensation)和低补偿(undercompensation) 3种
响应模式。超补偿是指植物经过采食后, 其高度、

密度或生物量超过未被采食的植物; 等补偿是指植

物经过采食后, 其补偿性生长指标与未被采食的植

物相同或相似; 低补偿是指被采食植物的补偿性生

长指标明显低于未被采食的植物。采食后出现何种

补偿模式取决于采食对植物的积极和消极作用的净

效应, 这种净效应又由物种特性、采食强度以及生

境资源条件等所决定(Trlica & Rittenhouse, 1993)。 
到目前为止, 国内外对植物的补偿生长已有很

多研究(Belsky, 1986; Belsky et al., 1993; Dyer et al., 
1993; Wise & Abrahamson, 2007; Wise et al., 2008; 
田冠平等, 2010; 席博等, 2010; 朱志红等, 2010)。 
一般认为, 不同刈割高度对牧草的生长和生理有一

定影响, 适度的刈割可在一定程度上促进植物再

生, 引起超补偿(代红军等, 2009), 而重度利用对种

群的长期保持将产生潜在的不利影响(王文娟等, 
2009)。高资源环境能降低采食的负面效应, 而且富

养生境条件的长期累加效应能够增加植物的耐牧

性(朱志红等, 2010)。田冠平等(2010)的研究发现, 
由于刈割抑制垂穗披碱草(Elymus nutans)的补偿性

高生长, 将导致分株高度出现低补偿, 但在刈割条

件下, 垂穗披碱草具有一定的密度补偿机制。就群

落水平的补偿生长而言, 有研究表明, 高寒草甸群

落的补偿能力同时受放牧强度和土壤资源, 特别是

氮素营养的共同影响, 而土壤水分的影响相对较小

(席博等, 2010)。目前在讨论有关超补偿发生条件的

4个假说中, 放牧优化假说(grazing optimization hy-
pothesis, GOH)认为, 采食强度与植物补偿生长之

间为单峰曲线关系(McNaughton, 1979; Dyer et al., 
1993)。反应连续谱假说(continuum of responses hy- 
pothesis, CRH)认为, 生境资源较高或竞争较弱的环

境条件、较长的恢复时间, 以及生长季早期放牧有

利于发生超补偿(Maschinski & Whitham, 1989)。增

长率模型(growth rate model, GRM)则认为, 在胁迫

环境中缓慢生长的植物, 由于其体内储藏物含量一

般较高, 在被少量采食后, 会提高相对增长率, 因
此易发生超补偿, 即在低资源条件下也能发生超补

偿(Hilbert et al., 1981)。最新提出的限制资源模型

(the limiting resource model, LRM)认为, 植物的耐

牧性依赖于资源类型(限制和非限制资源)和采食的

相互作用 , 并预测有7条途径可引起耐牧性变化

(Wise & Abrahamson, 2005, 2007)。Gao等(2008)对
LRM模型进行了简化, 并证明羊草(Leymus chinen-
sis)刈割与水分之间为“协力”互作 (“cooperative” 
interactions), 将加剧采食对植物生长和繁殖的不利

影响, 而刈割与养分之间为“拮抗”互作(“antagoni- 
stic” interactions), 能减少不利面的影响(Gao et al., 
2008)。这些假说主要强调了采摘和土壤资源等外部

因子与植物补偿生长模式的关系, 对补偿机制则涉

及较少, 即外部因子变化是引起植物在密度、地上

生物量方面发生补偿还是在株高生长方面发生补

偿, 这些补偿的具体模式是否相同？对这些问题我

们尚不清楚。鉴于此, 本文以矮嵩草(Kobresia hu-
milis)为研究对象, 通过在自然群落中进行控制试

验, 研究刈割、施肥和浇水处理后密度、地上生物

量和株高补偿特性的变化, 以及不同处理对其比叶

面积、净光合速率和相对增长率的影响, 旨在深入

探讨矮嵩草补偿生长的机制。 
矮嵩草是青藏高原高寒矮嵩草草甸的主要建

群种, 属于莎草科嵩草属多年生草本植物。嵩草属

植物是高寒草甸中饲用价值高、分布面积广、数量

多的一类优良牧草, 具有植株低矮、密丛、叶片厚、

根系发达等特点, 易形成富有弹性的生草层, 成为
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耐牧性极强的放牧型草地, 其草质柔软, 适口性好, 
粗蛋白质、粗脂肪、无氮浸出物含量高, 粗纤维含

量低, 牧草质量高(范青慈, 2002)。矮嵩草地表以下

分蘖节处膨大, 并具有短的木质根状茎, 根颈(包括

分蘖节、木质化根茎和部分残留叶鞘)中非结构碳水

化合物含量高达27.9%–31.1%, 是高抗逆性的克隆

植物, 具有很强的耐牧性(朱志红和孙尚奇, 1996)。
由于矮嵩草属于地面芽短根茎植物, 可进行营养繁

殖, 耐放牧践踏, 所以在过度放牧及禾本科牧草被

抑制的条件下, 它能良好地生长发育, 成为群落的

建群种, 使得矮嵩草草甸成为在长期过度放牧利用

下的放牧偏途顶极(周兴民等, 1987)。但有关矮嵩草

的耐牧性机制至今少有深入研究。为此, 本文拟从

以下3个方面进行研究: (1)在不同的刈割、施肥和浇

水处理作用下, 矮嵩草是在分株密度、地上生物量

还是在株高生长方面发生超补偿？其补偿模式是

否相同？(2)内部因素如何影响其高度、密度和生物

量的补偿？(3)高度、密度和生物量补偿生长之间的

关系如何? 

1  材料和方法 

1.1  研究区概况 
本研究于2007–2009年在中国科学院海北高寒

草甸生态系统定位站矮嵩草草甸内进行。该定位站

位于青藏高原东北缘, 隶属于青海省海北藏族自治

州门源回族自治县, 地理坐标为37°29′–37°45′ N, 
101°12′–101°23′ E, 海拔3 200–3 600 m。矮嵩草草甸

地势平缓, 为当地冬春草场, 每年11月至次年5月
底进行放牧, 6至10月休闲, 家畜转至夏季高山牧

场。放牧家畜为藏羊和牦牛。定位站地处高寒地区, 
气温变幅大, 寒流和冷空气侵入频繁, 强度大, 霜
冻严重, 全年无绝对无霜期, 相对无霜期约20天, 
在最热的7月仍可出现霜冻、结冰、降雪(雨夹雪)
等天气现象, 年平均气温–1.6 ℃。年平均降水量为

560 mm, 5–9月降水量占全年降水量的79% (李英年

等, 2004)。 
1.2  研究方法 
1.2.1  试验设计与取样方法 

2007年4月底设置试验样地, 样地面积0.6 hm2 

(100 m × 60 m)。试验为3个刈割高度、2个施肥水平

和2个浇水水平的3因子裂区设计(split plot design)。
共设3个区组, 每个区组5个4 m × 4 m的大样方, 共

45个大样方。主区处理为刈割高度。由于矮嵩草群

落植株低矮, 大部分植物的更新芽位于地表或地

下, 而且至5月底时群落的自然高度仅为1–2 cm。因

此本实验中3个刈割处理的留茬高度确定为1 cm 
(H1)、3 cm (H3)和不刈割对照(NH), 每年6月中旬实

施刈割, 以模拟该群落冬春季节自然放牧活动结束

时的重度、中度和不放牧采食强度。刈割时根据不

同留茬高度, 用剪刀将留茬以上部分剪掉。嵌套于

主区中的副区处理为施肥(施肥×不施肥)和浇水(浇
水×不浇水)。用4块长2 m、宽0.25 m的雪花铁皮十

字形纵切嵌入草地0.25 m深, 将主区的每个大样方

隔成4个2 m × 2 m的小样方, 将副区的4个处理组合

设于其中, 即: (1) NFNW: 不施肥、不浇水(对照); 
(2) F: 仅施肥; (3) W: 仅浇水; (4) FW: 既施肥又浇

水。在每个小样方的4边留出0.25 m, 在中央1.5 m × 
1.5 m (面积2.25 m2)范围内实施刈割、施肥和浇水处

理。不同处理的小样方间相距0.5 m, 并有深0.25 m
的雪花铁皮相隔, 以防止不同处理间的水、肥渗透。

在每个小样方内再设4个0.5 m × 0.5 m的取样样方, 
其中1个为永久样方, 作为长期观察物种组成变化

之用。本研究取样在剩余3个样方中的1个内进行。

每年施肥量以当地建植人工草地时的中等施肥量

225 kg·km–2为依据, 分3次施完, 分别于5–7月中旬

进行, 在施肥样方中每次撒施2.5 g·m–2尿素(含N 
20.4%)和0.6 g·m–2磷酸二胺(含N 5.9%, P 28.0%)。施

肥后用喷壶浇水4.5 kg·m–2, 浇水总量为年降水量

的2.4%。2007和2008年的数据分析结果显示浇水的

作用不显著, 故2009年每次浇水量增至6.7 kg·m–2。

浇水总量增至年降水量的3.6%。 
每年刈割前测定每个样方的总盖度、矮嵩草分

株密度和高度。刈割后, 将刈割部分置于60 ℃干燥

箱烘干72 h至恒重, 称取矮嵩草干重和全部植物地

上干重。同时, 在不同刈割处理的主区样地另设4
个1.5 m × 1.5 m的样方, 实施齐地面刈割, 计算总

地上干重。8月底, 待样方测定结束后对全部样方齐

地面刈割, 将地上部分置于60 ℃干燥箱烘干72 h至
恒重, 称取干重。 

2009年7月中旬, 在每个取样样方中随机选取3
株矮嵩草 , 用TPS-I光合仪(PP Systems, Ayrshire, 
UK)测定活体叶片的净光合速率(net photosynthetic 
rate, Pn, μmol·m–2·s–1), 测定于每个晴朗日的9:30– 
11:30进行。然后, 在每个取样样方中随机选取5株
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矮嵩草, 用LI-3100C叶面积仪(LI-3100C, LI-COR, 
Nebraska, USA)测量单株总叶面积, 将叶片剪下置

于60 ℃烘箱72 h, 烘干至恒重, 称取叶片干重, 计
算比叶面积(specific leaf area, SLA, m2·kg–1)。 
1.2.2  数据计算 

矮嵩草的补偿生长模式用Belsky (1986)提出的

补偿指数G/C表示。本文中, G为2009年不同处理的

株高、密度或生物量的补偿量, C为不刈割、不施肥、

不浇水对照处理在8月底的株高、密度或生物量。

若G / C > 1, 则为超补偿; 若G / C = 1, 则为等补

偿; 若G / C < 1, 则为低补偿。分别用GH、GD和GB

表示补偿株高、补偿密度和补偿地上生物量。各补

偿量按照下式计算: GH = 8月收获时的高度+ 6月刈

割部分株高; GD = 8月收获时密度; GB = 8月收获时

地上生物量+ 6月刈割部分地上生物量。分别用

GH/C、GD/C和GB/C表示株高补偿指数、密度补偿指

数和生物量补偿指数。计算公式分别为: GH/C = GH 
/对照处理株高; (GD)/C = GD/对照处理密度; (GB)/C 
= GB /对照处理地上生物量。 

株高、密度和生物量的相对增长率 (relative 
growth rate, RGR)分别用RGRH、RGRD和RGRB表示, 
计算公式为RGRH (或RGRD、RGRB) = 8月收获时株

高(或密度、生物量)/(生长天数×6月刈割时留茬高度

(或密度、剩余生物量))。 
SLA = 叶面积/叶干重 

1.2.3  统计分析 
采用SPSS 13.0中的Multivariate ANOVA程序, 

进行裂区试验的方差分析, 比较刈割、施肥、浇水

处理、年份及其交互作用对矮嵩草补偿生长、比叶

面积、净光合速率以及相对增长率等的影响。分析

时以区组为随机因子。用SPSS 13.0中Stepwise re-
gression程序分析比叶面积、净光合速率, 以及相对

增长率对GH、GD和GB的贡献。用SPSS 13.0中的

Correlation analysis程序分析GH、GD和GB之间的关

系。统计检验的显著水平设为p < 0.05。 

2  结果和分析 

2.1  补偿量 
2.1.1  补偿高度 

年份、刈割、施肥、浇水因子, 以及年份×施肥、

刈割×施肥和年份×刈割×施肥的交互作用对矮嵩草

的补偿高度影响极显著(p < 0.01), 年份×刈割的交

互作用对矮嵩草补偿高度有微弱作用(p = 0.052), 
其他因子及交互作用均不显著(表1)。不论施肥与否, 
矮嵩草补偿高度在年度间均表现为2009年显著高

于2007和2008年, 2007和2008年间的差异不显著(图
1)。补偿高度随刈割强度的增加而显著降低(图1)。
施肥可显著增加各刈割处理矮嵩草的补偿高度(图
1), 但其作用在2009年更加显著(图1)。浇水显著降

低了不刈割和中度刈割处理下的补偿高度, 但其作

用在重度刈割处理下不显著(图1)。而在年份×刈割×
施肥的交互作用中可以看出, 随着年份增加和刈割

强度降低, 施肥都会显著增加补偿高度, 刈割强度

越大, 越不利于株高的补偿(图1)。这说明刈割会显

著抑制矮嵩草的株高再生长, 而施肥对刈割的拮抗

作用随时间延长而逐渐增强。 
2.1.2  补偿密度 

施肥对矮嵩草补偿密度的影响极显著 (p < 
0.01), 刈割×施肥以及刈割×浇水的交互作用对补

偿密度影响显著(p < 0.05), 其他因子的作用均不显

著(p > 0.05) (表1)。补偿密度在施肥×中度刈割下最

高, 在不刈割和重度刈割处理差异不显著; 与不施

肥处理相比, 施肥能显著提高不刈割和中度刈割处

理的补偿密度, 而在重度刈割中, 施肥和不施肥处

理间的差异不显著(图1)。在不浇水处理中, 补偿密

度在中度刈割下显著高于不刈割和重度刈割, 后两

者间差异不显著。浇水处理能显著提高不刈割处理

中的补偿密度, 但对刈割处理而言, 浇水的作用不

显著(图1)。以上结果说明施肥能显著增加不刈割和

中度刈割处理中矮嵩草的补偿密度, 对重度刈割条

件下补偿密度的变化无影响, 而浇水仅提高了不刈

割处理中矮嵩草的补偿密度。 
2.1.3  补偿地上生物量 

施肥对补偿地上生物量的影响极显著 (p < 
0.01), 其他因素对其影响均不显著(表2)。无论施肥

与否, 重度刈割处理下的补偿地上生物量均显著高

于中度刈割处理, 但与不刈割处理的差异不显著, 
施肥可以显著提高不刈割处理下的补偿地上生物

量, 但对中度刈割和重度刈割作用不显著(图1)。 
2.2  补偿指数 

表3中补偿指数的变化说明刈割后株高均为低

补偿模式, 但中度刈割下的补偿指数GH/C要大于重

度刈割, 这与补偿高度在刈割处理间的变化相一

致。从刈割与水肥因子的各种交互作用来看, 高度 
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表1  刈割、施肥和浇水在不同年份对矮嵩草补偿高度(GH)、补偿密度(GD)、株高相对增长率(RGRH)和密度相对增长率(RGRD)
影响的方差分析 
Table 1  ANOVA for the effects of clipping, fertilizing and watering on compensatory height (GH), compensatory density (GD), 
relative growth rate of height (RGRH) and relative growth rate of density (RGRD) of Kobresia humilis in different years 

*, p < 0.05; **, p < 0.01。B, 区组; C, 刈割; F, 施肥; i, 处理自由度; j, 误差自由度; ×, 交互作用; W, 浇水; Y, 年份。 
B, block; C, clipping; F, fertilizing; i, treatment df; j, error df; ×, interactive effect; W, watering; Y, year. 
 
 
 
表2  刈割、施肥和浇水对矮嵩草补偿地上生物量(GB)、生物量相对增长率(RGRB)、比叶面积(SLA)和净光合速率(Pn)影响的

方差分析 
Table 2  ANOVA for the effects of clipping, fertilizing and watering on compensatory aboveground biomass (GB), relative growth 
rate of biomass (RGRB), specific leaf area (SLA) and net photosynthetic rate (Pn) of Kobresia humilis 

*, p < 0.05; **, p < 0.01。B, 区组; C, 刈割; F, 施肥; i, 处理自由度; j, 误差自由度; ×, 交互作用; W, 浇水; Y, 年份。 
B, block; C, clipping; F, fertilizing; i, treatment df; j, error df; ×, interactive effect; W, watering; Y, year. 
 

 
补偿指数在中度刈割处理下仍高于重度刈割。 

中度刈割后分株密度为超补偿模式, 而重度刈

割后则为低补偿模式, 且中度刈割下的密度补偿指

数GD/C比重度刈割下高1.58倍。同时, 在中度刈割×
施肥处理中的密度补偿指数要显著高于其他处理, 
这与施肥可以显著提高中度刈割处理下补偿密度

的结果是一致的。由于施肥和浇水并不能显著增加

重度刈割后的分株密度, 因此其密度补偿指数低于

中度刈割处理。 

分株地上生物量在中度刈割后为低补偿模式, 
而在重度刈割后为超补偿模式, 且在重度刈割处理

下地上生物量的补偿指数GB/C比中度刈割下高1.9
倍, 这与矮嵩草补偿地上生物量在重度刈割处理下

显著高于中度刈割处理的结果是一致的。但由于重

度刈割后分株的补偿地上生物量与不刈割处理差

异不显著, 而施肥仅仅提高了不刈割处理中分株的

补偿地上生物量(图1), 因而在重度刈割×施肥处理

中分株地上生物量为低补偿模式, 在其余互作处理 

GH GD RGRH RGRD  变异来源 
Source of 
variance 

自由度 
df (i, j) F-test p F-test p F-test p  F-test p 

主区 
Whole plot 

Y 
C 
B 
Y × C 

2, 16 
2, 16 
2, 16 
4, 16 

96.611 
129.002 

7.809 
2.974 

0.000** 
0.000** 
0.004** 
0.052 

1.335 
1.613 
1.773 
2.790 

0.291 
0.230 
0.202 
0.062 

54.590
152.833

4.476
9.192

0.000** 
0.000** 
0.029* 
0.000** 

24.607 
0.489 
1.048 

11.602 

0.000** 
0.622 
0.373 
0.000** 

副区 
Subplot 

F 
W 
Y × F 
Y × W 
C × F 
C × W 
F × W 
Y × C × F 
Y × F × W 
Y × C × W 
C × F × W 
Y × C × F × W 

1, 54 
1, 54 
2, 54 
2, 54 
2, 54 
2, 54 
1, 54 
4, 54 
2, 54 
4, 54 
2, 54 
4, 54 

112.857 
11.280 
70.733 

2.503 
11.719 

3.512 
1.467 
6.424 
0.027 
1.256 
0.601 
0.716 

0.000** 
0.001** 
0.000** 
0.091 
0.000** 
0.037* 
0.231 
0.000** 
0.973 
0.299 
0.552 
0.585 

10.594 
2.056 
0.406 
0.447 
4.550 
4.752 
2.068 
0.585 
0.184 
0.601 
1.641 
0.150 

0.002** 
0.157 
0.668 
0.642 
0.015* 
0.013* 
0.156 
0.675 
0.833 
0.664 
0.203 
0.962 

109.522
3.098

53.104
0.316

17.097
1.786
4.249
8.301
0.697
1.626
4.779
0.375

0.000** 
0.084 
0.000** 
0.730 
0.000** 
0.177 
0.044* 
0.000** 
0.502 
0.181 
0.012* 
0.825 

0.273 
2.305 
0.522 
0.490 
0.854 
0.251 
0.001 
2.521 
2.340 
0.925 
0.268 
0.410 

0.603 
0.135 
0.596 
0.615 
0.432 
0.779 
0.982 
0.052 
0.106 
0.457 
0.766 
0.800 

总变异  Total variance 107         

SLA Pn GB RGRB  变异来源 
Source of 
variance 

自由度 
df (i, j) 

F-test p F-test p F-test p  F-test p 

主区 
Whole plot 

C 
B 

2, 4 
2, 4 

149.715 
2.304 

0.000** 
0.216 

4.232 
1.874 

0.103 
0.267 

2.327 
2.308 

0.214 
0.216 

23.222 
0.857 

0.006** 
0.490 

副区 
Subplot 

F 
W 
C × F 
C × W 
F × W 
C × F × W 

1, 18 
1, 18 
2, 18 
2, 18 
1, 18 
2, 18 

11.644 
0.709 
0.834 
0.292 
0.177 
0.499 

0.003** 
0.411 
0.450 
0.750 
0.679 
0.616 

20.358 
0.583 
0.358 
0.436 
1.418 
0.643 

0.000** 
0.455 
0.704 
0.653 
0.249 
0.537 

20.546 
0.827 
0.781 
1.570 
0.009 
3.450 

0.000** 
0.375 
0.473 
0.235 
0.924 
0.054 

31.969 
0.734 
3.101 
2.697 
1.747 
7.958 

0.000** 
0.403 
0.070 
0.095 
0.203 
0.003** 

总变异 Total variance 35         
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表3  不同处理下矮嵩草分株高度、密度及地上生物量的补偿指数 
Table 3  Compensation index of height, density and aboveground biomass of Kobresia humilis ramet under different treatments 

刈割处理 
Clipping treatment 

交互作用 
Interactive effect 

补偿指数G/C 
Compensation 
index G/C NH H3 H1  H3×NF× 

NW 
H3×F× 

NW 
H3×NF×

W 
H3×F× 

W 
H1×NF×

NW 
H1×F× 

NW 
H1×NF× 

W 
H1×F× 

W 
GH/C 
GD/C 
GB/C 

1 
1 
1 

0.613 
1.309 
0.624 

0.492 
0.824 
1.119 

0.717 
1.566 
0.657 

0.576 
2.203 
0.633 

0.594 
1.053 
0.733 

0.595 
1.035 
0.523 

0.519 
1.281 
1.414 

0.429 
1.138 
0.671 

0.526 
0.705 
1.217 

0.523 
0.557 
1.532 

C, 对照处理量; F, 施肥; H1, 重度刈割; H3, 中度刈割; NF, 不施肥; NH, 不刈割; NW, 不浇水; W, 浇水。×, 交互作用; G, 补偿量; GH, 补偿

株高; GD, 补偿密度; GB, 补偿地上生物量。 
C, growth of control treatment; F, fertilized; H1, stubbled 1 cm; H3, stubbled 3 cm; NF, unfertilized; NH, unclipped; NW, unwatered; W, watered.  
×, interactive effects; G, compensatory growth; GH, compensatory height; GD, compensatory density; GB, compensatory aboveground biomass. 
 
 
 

下为超补偿模式。 
2.3  相对增长率 
2.3.1  株高相对增长率 

刈割、施肥、年份以及刈割×施肥、年份×施肥、

年份×刈割、年份×刈割×施肥、施肥×浇水以及刈割

×施肥×浇水的交互作用对矮嵩草株高相对增长率

的影响显著(p < 0.05), 其他因子的作用则不显著

(表1)。株高相对增长率表现出逐年增加的趋势, 特

别是施肥后这种增加趋势更加明显(图2); 株高相

对增长率随刈割强度的增加而显著提高(图2), 施肥

可显著增加各刈割处理的株高相对增长率(图2), 表
现出对刈割的“拮抗”效应。在年份×刈割×施肥的交

互作用中, 随着年份增加以及刈割强度的加大, 施
肥都会使株高相对增长率呈现出增加的趋势(图2)。
而浇水处理会降低中度刈割和不施肥处理下的株

高相对增长率(图2), 表现出与刈割的“协同”效应。 

图1  不同年份刈割、施肥和浇水处理对矮嵩草补偿高度、补偿密度和补偿地上生物

量的影响(平均值±标准误差)。F, 施肥; H1, 重度刈割; H3, 中度刈割; NF, 不施肥;
NH, 不刈割; NW, 不浇水; W, 浇水。相同字母及ns分别表示处理间或其互作效应无

显著差异; 不同字母及*分别表示处理间或其互作效应差异显著(p < 0.05)。 
Fig. 1  Effects of clipping, fertilizing and watering on compensatory height, compensa-
tory density and compensatory aboveground biomass of Kobresia humilis in different
years (mean ± SE). F, fertilized; H1, stubbled 1 cm; H3, stubbled 3 cm; NF, unfertilized;
NH, unclipped; NW, unwatered; W, watered. The same letters and “ns” indicate no sig-
nificant difference between treatments or their interaction, respectively; and different let-
ters and “*” indicate significant differences between treatments or their interaction, respec-
tively (p < 0.05). 
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图2  不同年份刈割、施肥和浇水处理对矮嵩草相对增长率的影响(平均值±标准误差)。F, 施肥; H1, 重度刈割; H3, 中度刈割; 
NF, 不施肥; NH, 不刈割; NW, 不浇水; W, 浇水。相同字母及ns分别表示处理间或其互作效应无显著差异, 不同字母及*分别

表示处理间或其互作效应差异显著(p < 0.05)。 
Fig. 2  Effects of clipping, fertilizing and watering on relative growth rate of Kobresia humilis in different years (mean ± SE). F, 
fertilized; H1, stubbled 1 cm; H3, stubbled 3 cm; NF, unfertilized; NH, unclipped; NW, unwatered; W, watered. The same letters and 
“ns” indicate no significant difference between treatments and their interaction, respectively; and different letters and “*” indicate 
significant differences between treatments and their interaction, respectively (p < 0.05). 
 
 
随着实验年限的增加, 重度刈割后的株高相对增长率

仍然较高, 不同刈割强度处理间的差异也随之增大。 
2.3.2  密度相对增长率 

年份以及年份×刈割的交互作用对矮嵩草密度

的相对增长率影响极显著(p < 0.01), 其他因子的作

用均不显著(表1)。矮嵩草密度相对增长率呈逐年显

著降低的趋势(图2)。在2007年, 刈割处理的结果表

现为不刈割处理的密度相对增长率显著低于中度

刈割和重度刈割处理, 中度刈割和重度刈割处理下

差异不显著; 2008年表现为不刈割处理显著高于中

度刈割和重度刈割处理, 中度刈割和重度刈割处理

差异不显著; 2009年表现为中度刈割处理下显著高

于不刈割处理, 不刈割处理显著高于重度刈割处理

(图2)。由此可以看出, 即使作为密度补偿指数对矮

嵩草的补偿生长贡献很大, 但是常年的过度利用仍

然导致其相对增长率降低, 这不利于对牧草的持久

利用。 
2.3.3  生物量相对增长率 

刈割、施肥以及刈割×施肥×浇水的交互作用对

矮嵩草的生物量相对增长率影响极显著(p < 0.01), 
其他因子的作用均不显著(表2)。无论是否施肥或浇

水, 重度刈割处理下地上生物量的相对增长率都显

著高于中度刈割和不刈割处理, 而后两者间的差异

不显著(图2)。施肥可显著提高中度和重度刈割处理
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后的生物量相对增长率(图2), 浇水可显著提高重度

刈割处理下的生物量相对增长率(图2)。 
2.4  比叶面积和净光合速率 

刈割和施肥对矮嵩草比叶面积的变化影响极

显著(p < 0.01), 其他因子则无显著作用(表2)。比叶

面积随着刈割强度加大而减小, 施肥能显著增加不

刈割和中度刈割处理中的比叶面积, 但在重度刈割

处理下, 施肥的作用不显著(图3)。说明施肥虽能显

著增加矮嵩草叶片的光合面积, 但不足以抵消刈割

后叶面积减小的趋势。 
施肥能显著提高矮嵩草叶片的净光合速率(p < 

0.001), 其他因子的作用均不显著(表2; 图3)。 

3  讨论和结论 

3.1  刈割效应 
放牧和刈割是草地的两种主要利用方式, 也是

影响草地生态系统的最重要因素。研究表明, 随着

放牧强度的增加, 草地的地上生物量和叶面积指数

均降低(McNaughton et al., 1998), 而适度放牧可以

增加地上净初级生产力, 引起超补偿生长(刘建军

等, 2005)。在青藏高原高寒草甸中, 过度放牧现象

十分普遍, 并且成为引起草地退化的最主要原因

(Zhao & Zhou, 1999)。高新中等(2008)的研究结果表

明, 随着高寒草甸退化程度的增大, 矮嵩草无性系

分株的叶片数、根系、根茎、叶、秆和穗的生物量

呈下降趋势, 说明退化程度越高越不利于矮嵩草的

生长和繁殖。从本研究的结果来看, 虽然矮嵩草是

一种耐牧性很强的植物, 其分株补偿密度在中度刈

割处理下最高, 但连年持续的重度刈割仍会显著降

低分株的补偿高度和补偿密度(图1), 这与王文娟等

(2009)、朱志红等(1994)、朱志红和孙尚奇(1996)的
研究结果相同, 说明即使在矮嵩草草甸也不应进行

长期的过度放牧, 而在适度放牧的情况下则会发生

分株密度的超补偿。与之相比, 矮嵩草分株地上生

物量在重度刈割处理下表现为超补偿模式(图1; 表
2), 其主要原因一方面在于早春放牧(4月初到5月
底)后矮嵩草每分株中分蘖数和叶片数显著增加, 
从而补偿了单分蘖生物量的减少(朱志红等, 1994; 
朱志红和孙尚奇, 1996), 同时矮嵩草分株中秆和穗

的生物量在重度退化草地中有上升的现象(高新中

等, 2008), 因而在较重的放牧强度下分株地上生物

量高于或等于不放牧的对照区。这说明对于特定物 

 
 
图3  刈割和施肥处理对矮嵩草比叶面积和净光合速率的影

响(平均值±标准误差)。F, 施肥; H1, 重度刈割; H3, 中度刈

割; NF, 不施肥; NH, 不刈割。相同字母及ns分别表示处理间

或其互作效应无显著差异; 不同字母及*分别表示处理间或

其互作效应差异显著(p < 0.05)。 
Fig. 3  Effects of clipping and fertilizing on specific leaf area 
and net photosynthetic rate of Kobresia humilis (mean ± SE). F, 
fertilized; H1, stubbled 1 cm; H3, stubbled 3 cm; NF, unfertil-
ized; NH, unclipped. The same letters and “ns” indicate no 
significant difference between treatments or their interaction 
respectively; and different letters and “*” indicate significant 
differences between treatments or their interaction, respectively 
(p < 0.05). 
 
 
种来说, 其分株高度、密度和地上生物量等性状对

刈割或放牧利用的补偿响应模式存在差异。另一方

面, 放牧或刈割后群落物种种间关系的变化也是引

起矮嵩草分株地上生物量在重度刈割处理下出现

超补偿的一个重要原因。一般来说, 植物在发生竞

争时, 叶面积较大及叶位较高的植物在竞争中占优

势(Keddy et al., 1997)。在不刈割或中度刈割的草地

中, 植株高大的垂穗披碱草等植物, 仍将优先捕获

光资源, 并抑制其他牧草对光资源的利用, 使竞争

等级更加明显和稳定(顾梦鹤等, 2008), 矮嵩草在与

这些植物竞争时处于劣势(朱志红等, 2004)。但随着

放牧强度继续增加, 强烈的采食作用消除了不耐牧

的禾本科植物的竞争影响(朱志红和孙尚奇, 1996), 
使得垂穗披碱草从高适合度(如良好的营养和繁殖

能力)变为低适合度(刘建秀等, 2005)。而矮嵩草由

于其根颈中含有大量的非结构碳水化合物(朱志红

和孙尚奇, 1996), 在受到重度放牧利用或刈割后, 
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贮藏物质会向地上器官转移以促进再生, 有效地增

加每分株分蘖数和叶片数(朱志红和孙尚奇, 1996; 
朱志红等, 2006), 提高了分株地上生物量。但长期

而言, 重牧和过牧条件下的超补偿性生长是以降低

地下净初级生产力生产为代价的, 这种超补偿性生

长是暂时的或是有条件的(汪诗平和王艳芳, 2001)。
王文娟等(2009)对矮嵩草的研究也表明, 春季采摘

率越高, 分株生物量向生长的投入越少, 向贮藏器

官的投入越多, 但重度采摘将导致分株密度显著减

少, 不利于矮嵩草种群的长期维持。 
对矮嵩草分株补偿高度、补偿密度和补偿地上

生物量三者间的相关分析显示, 补偿地上生物量与

补偿高度呈显著的正相关关系(r = 0.399, p < 0.05), 
与补偿密度呈显著的负相关关系(r = –0.418, p < 
0.05)。在中度刈割后, 矮嵩草将主要依靠分株密度

的超补偿缓解或抵消因刈割而减小的叶面积和株

高带来的各种负面影响。但由于刈割留茬相对较高

(3 cm), 剩余光合组织较多, 贮藏物质向地上器官

转移较少, 新生叶片和分蘖少, 导致分株地上生物

量发生低补偿。逐步回归分析表明, 比叶面积与分

株补偿高度间存在显著正相关关系(Y = –3.030 + 
1.853X, X =比叶面积, R2 = 0.638, p < 0.01), 且能够

解释补偿高度变异的63.8%。比叶面积和分株密度

相对增长率与分株补偿密度间存在显著正相关关

系(Y = –0.087 +  66.708X1 + 0.014X2, X1 =密度相对

增长率, X2 =比叶面积, R2 = 0.997, p < 0.01), 并能解

释密度补偿变异的99.7%, 偏回归系数的大小说明

密度相对增长率的作用大于比叶面积的作用。比叶

面积和分株地上生物量相对增长率与补偿生物量

之间存在显著正相关关系(Y = –0.009 + 0.357X1 + 
0.010X2, X1 =生物量相对增长率, X2 =比叶面积, R2 = 
0.336, p < 0.01), 能够解释补偿地上生物量变异的

33.6%, 生物量生长率的作用大于比叶面积的作用。

从以上结果可以看出, 除了补偿高度的相对增长率

对分株补偿高度无显著作用外, 分株密度和地上生

物量的相对增长率对矮嵩草补偿密度和补偿地上

生物量的增加都有促进作用。但因为刈割后株高均

为低补偿模式, 而分株密度和分株地上生物量也仅

分别在中度刈割处理以及重度刈割的部分处理中

出现超补偿(表3), 因此, 相对增长率的提高并非发

生超补偿的充分必要条件。高的生长速率并不一定

总是能获得高的活物质净积累率(夏景新, 1993), 补

偿性生长的发生除与放牧强度、生长季降雨量、植

物的生物学特性、放牧史有关外, 还可能与植物地

下生物量、土壤养分变化等因素有关(马红彬和谢应

忠, 2008)。回归分析的结果还表明, 比叶面积增加, 
补偿量会相应地增加。因为比叶面积是与叶片组织

营养浓度(特别是N)、组织密度和细胞壁内容物、碳

氮吸收率直接有关的重要功能性状(Lavorel et al., 
2007), 比叶面积大的植物, 其叶片的光捕获面积相

对较大, 因而具有较高的生产力(李玉霖等, 2005)。
回归结果显示, 叶片净光合速率对补偿量的影响均

不显著, 可能与叶片净光合速率在刈割处理间无显

著差异(表2)有关。杜占池和杨宗贵(1989)的试验发

现, 刈割羊草全株后, 新生叶片的光合速率在刈割

后第2天显著提高, 到第5天前后达到高峰, 之后便

趋于下降。赵威(2006)的研究表明, 刈割后羊草叶片

的净光合速率在短期内显著增加, 但刈割后10天净

光合速率在刈割和不刈割处理间的差异即消失。本

研究中矮嵩草叶片净光合速率在刈割处理间无显

著差异可能与测定净光合速率时距刈割的时间过

长有关(近1个月)。本研究结果仍能说明相对增长率

和比叶面积等内部因素对植物的补偿生长具有潜

在的促进作用。 
3.2  施肥效应 

刈割后施肥对提高矮嵩草的补偿生长能力的

作用是显著的。例如, 施肥后两个刈割处理中矮嵩

草分株的补偿高度(图1)、株高相对增长率(图2)和地

上生物量相对增长率(图2)均显著增加。这与高寒草

甸低温、土壤有机质矿化程度低、速效养分缺乏、

植物长期处于资源限制状态的特点有关。李以康等

(2010)对矮嵩草的研究发现, 施氮能解除资源限制

作用, 促进植物叶片叶绿素的合成, 提高叶绿素含

量, 延长叶片功能期, 提高光能利用率, 使矮嵩草

更好地生长, 同时提高了其抗氧化能力和渗透调节

能力, 增强其抵抗外界不良生长环境的能力(李以

康等, 2010)。但本文结果显示, 施肥的作用是有限

的, 并依赖于刈割强度的大小和实验年限的长短。

例如, 刈割后矮嵩草分株密度补偿量仅在中度刈割

处理有显著提高(图1), 而且不论施肥与否, 补偿高

度均随刈割强度的增加而显著降低(图1), 施肥对提

高刈割处理中分株补偿地上生物量的作用也不显

著(图1), 但施肥对补偿高度及其相对增长率的促进

作用将随实验年限的延长而逐渐增强(图1, 图2)。说
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明施肥引起的相对增长率增加了在短期内尚不能

有效地抵消刈割损伤的负面影响, 特别是重度刈割

造成的补偿生长量的减小, 施肥对矮嵩草补偿生长

的作用具有时滞性。这与田冠平等(2010)对垂穗披

碱草的研究结果一致。另外, 尽管施肥能显著提高

各处理中矮嵩草叶片的净光合速率以及不刈割和

中度刈割处理中的比叶面积, 但随着刈割强度的增

加, 比叶面积仍然显著减少(图3)。说明重度刈割后

叶肉细胞密度增加, 形成厚度较大而面积较小的叶

片(Reich et al., 1998), 这是一种逃避采食, 防止资

源损耗的对策(Smith, 1998)。因此笔者认为, 在青藏

高原高寒草甸地区, 需通过施肥来增加土壤中速效

养分的含量, 进而促进牧草和整个群落的生长及补

偿能力的提高, 但仍需将放牧强度控制在适当水

平, 以充分发挥施肥效应, 维持群落的长期稳定, 
避免退化的发生。 
3.3  浇水效应 

虽然2009年增加了浇水量, 但浇水对于多数测

定指标的作用仍不显著或仅降低了中度刈割处理

下的补偿高度和株高相对增长率(图1, 图2)。这一方

面说明在降水量相对丰富的高寒草甸区, 水分可能

不是限制植物补偿生长的主要外部因素。加之莎草

类植物的抗旱性很强, 对资源的波动适应性较强

(沈振西等, 2002), 因此对于环境中水分条件的变化

不很敏感。另一方面, Gao等(2008)在对羊草的研究

中证明, 刈割与水分和养分对补偿生长具有相反的

互作效应, 前者为“协力”互作(‘cooperative’ interac-
tions), 即浇水将加剧采食对植物生长和繁殖的负

面影响, 而后者为“拮抗”互作(‘antagonistic’ interac-
tions), 即施肥能减轻采食的负面影响, 原因在于重

度刈割后将引起水分对植物生长的限制, 但不会引

起养分限制(Gao et al., 2008)。本文结果与之有一致

性。一般认为, 对于生活在干旱生境中的植物, 解
除水分限制后容易引发超补偿(Archer & Detling, 
1986; Coughenour et al., 1990)。但在此条件下, 即使

土壤养分充足, 重度刈割或放牧也将导致羊草生物

量和生长率的下降(Zhao et al., 2007)。 
综上所述, 对于矮嵩草来说, 其分株高度、密

度和地上生物量的补偿响应模式存在差异。补偿地

上生物量与补偿高度呈显著正相关, 与补偿密度呈

显著负相关。在中度刈割后, 矮嵩草主要依靠分株

密度进行超补偿, 在重度刈割后, 主要是靠地上生

物量进行超补偿。内部因素对补偿生长的贡献非常

大。在高度方面 , 仅比叶面积就已经影响到了

63.8%, 可见相对增长率和比叶面积等内部因素对

植物的补偿生长具有潜在的促进作用。本研究结果

也证实, 刈割后施肥对提高矮嵩草补偿生长能力的

作用是显著的, 但依赖于刈割强度大小和实验年限

的长短。而对于降水量相对丰富的高寒草甸区, 水
分并未成为限制植物补偿生长的主要外部因素。故

在青藏高原高寒草甸地区, 要维持放牧草地的牧草

生产力, 达到持续利用草地的目的, 一方面需要将

放牧强度控制在适当水平, 同时还需通过施肥来增

加土壤中速效养分的含量, 以增加植物的补偿生长

量, 缓解放牧采摘的不利影响。 
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