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　　摘要：比较高寒草甸连续放牧（ＣＧ）、传统放牧（ＴＧ）、生长季休牧（ＧＳＧ）和禁牧（ＰＧ）不同放牧管理

模式下４种共有优势种垂穗披碱草（犈犾狔犿狌狊狀狌狋犪狀狊）、矮嵩草（犓狅犫狉犲狊犻犪犺狌犿犻犾犻狊）、扁蓿豆（犕犲犱犻犮犪犵狅狉狌

狋犺犲狀犻犮犪）和鹅绒委陵菜（犘狅狋犲狀狋犻犾犾犪犪狀狊犲狉犻狀犪）的叶长、叶宽、叶周长、叶面积及比叶面积（ＳＬＡ）的差异，旨

在为高寒草甸的放牧管理提供参考。结果发现：１）垂穗披碱草叶长、叶周长及叶面积的大小次序为：

ＧＳＧ＞ＰＧ＞ＴＧ＞ＣＧ，ＳＬＡ表现为：ＣＧ＞ＰＧ＞ＴＧ＞ＧＳＧ；与ＣＧ管理模式相比，ＧＳＧ、ＴＧ和ＰＧ的矮

嵩草叶面积分别减小了４０．１３％、５６．０６％和６１．８３％，ＳＬＡ依次为：ＴＧ＞ＧＳＧ＞ＴＧ＞ＣＧ；鹅绒委陵菜

叶长、叶周长和叶面积，扁蓿豆的叶周长、叶面积及ＳＬＡ均表现为：ＧＳＧ＞ＰＧ＞ＴＧ＞ＣＧ；２）叶片性状的

变异系数显示，垂穗披碱草的叶宽和ＳＬＡ，矮嵩草叶面积具有较强的可塑性，扁蓿豆ＳＬＡ和叶宽可塑性

较强，鹅绒委陵菜的ＳＬＡ、叶面积可塑性最强；３）Ｐｅａｒｓｏｎ相关分析表明，放牧管理下的土壤紧实度与有

机质显著影响了叶片功能性状。物种间综合比较发现，鹅绒委陵菜叶片功能性状的可塑性是适应退化

高寒草甸的一个重要因素。
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　　植物叶片是高等植物进行光合作用和物质生产的

主要器官，是生态系统中初级生产者的能量转换

器［１－３］。作为植物体暴露在环境中表面积最大的器

官，对环境变化具有敏感的感知力和较强的形态结构

可塑性［４］，能准确地反映植物对环境变化的响应，也与

资源获取和利用密切相关［５－６］。因此，植物叶片的功

能性状与植物对资源的获得及利用能力有密切的关联

性，客观表达了植物对外界环境的适应性［２，７］。

放牧作为草地利用的主要方式，是人类在草原生

态系统管理中施加于草原的主要人为干扰方式。家畜

通过偏食性、粪尿排泄和畜蹄践踏来影响草原环境，使

物种的形态特征和草地群落结构、物种组成发生变化，

过高的放牧强度也会使物种多度分布格局改变，植被

组成逐渐趋向单一化而呈现草地退化［８－９］。研究发

现，长期放牧会使植物呈现矮小化［１０］，叶片的形态性

状（叶片长度、叶片宽度、叶片面积和叶周长等）、功能

性状（比叶面积和比叶干重等）和结构性状（叶形状和

叶柄形状等）也会发生变化，从而直接影响植物的行为

和功能［１１］。长期以来，基于植物功能性状预测放牧干

扰对草地生态系统功能的影响被广泛关注［１２－１４］。比

叶面积（ｓｐｅｃｉｆｉｃｌｅａｆａｒｅａ，ＳＬＡ）是叶片面积和质量的
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比值，与植物的生长和生存对策联系紧密，可反映植物

对资源的获取能力和对不同环境的适应特征［１５－１７］。

在中、低放牧强度下，家畜的选择性采食导致高大植物

（大的ＳＬＡ）种类减少，矮小植物（小的ＳＬＡ）种类增

加，并成为优势种［１８－１９］。然而，基于植物叶性状预测

植物对放牧的响应，也会受到生产力、资源有效性、放

牧强度和放牧历史等因素的影响［２０－２１］。目前对荒漠

草原植物叶片性状如何响应放牧的相关研究较少［２２］，

对高寒草甸相关的研究也只是针对个别种的研

究［６，１０］，没有考虑共有优势种之间的影响。研究不同

放牧管理模式下植物的叶性状变异特征及种间差异性

响应认识，可揭示植物在高寒草甸草地退化过程中对

放牧干扰的适应对策，对于深入理解高寒草地生态系

统植被恢复演替具有重要作用。因此，本研究选取不

同放牧管理模式长期作用下的共有优势种，分析其叶

片性状：叶长、叶宽、叶周长、叶长宽比、叶面积、ＳＬＡ

及其与土壤理化特性间的相关性，旨在为青藏高原高

寒草甸合理放牧管理提供科学依据。

１　材料和方法

１．１　研究区概况

研究区位于甘肃省武威市天祝藏族自治县抓喜秀

龙镇，地理位置为Ｎ３７°１０′～３７°１４′，Ｅ１０２°４０′～１０２°

４９′Ｅ，海拔２９００ｍ。气候寒冷湿润，太阳辐射较强，年

均温为－０．１℃，年降水量约为４００ｍｍ，多为地形雨，

主要集中于每年的夏季，无绝对无霜期，只有冷热两

季［２３］。草地类型主要为高寒草甸，主要优势种为垂穗

披碱草（犈犾狔犿狌狊狀狌狋犪狀狊）、矮嵩草（犓狅犫狉犲狊犻犪犺狌犿犻犾犻狊）、

苔草（犆犪狉犲狓犵犻狉犪犾犱犻犪狀犪）和鹅绒委陵菜（犘狅狋犲狀狋犻犾犾犪

犪狀狊犲狉犻狀犪）等。

１．２　样地设置

２０１９年８月初在天祝县抓喜秀龙乡选择连续放

牧样地（Ｃｏｎｔｉｎｕｏｕｓｇｒａｚｉｎｇ，ＣＧ），面积１．４４ｈｍ
２，全

年连续放牧，放牧率为８．３７羊单位／（ｈｍ２·ａ），传统

放牧样地（Ｔｒａｄｉｔｉｏｎａｌｇｒａｚｉｎｇ，ＴＧ），面积１８ｈｍ
２，每

年在６月下旬到９月下旬间休牧，其余时间自由放牧，

放牧率为６．０８羊单位／（ｈｍ２·ａ）生长季休牧样地

（Ｇｒｏｗｉｎｇｓｅａｓｏｎｇｒａｚｉｎｇ，ＧＳＧ），面积１．４７ｈｍ
２，时间

为２０１５～２０１９年，生长季放牧率为０，非生长季放牧

率为４．５３羊单位／（ｈｍ２·ａ），每年在４月到９月间休

牧，其余时间自由放牧禁牧样地（Ｐｒｏｈｉｂｉｔｉｏｎｇｒａｚｉｎｇ，

ＰＧ），面积５．２ｈｍ２，时间为２０１１－２０１９年，全年禁

牧），每个草地利用模式仅设置１个样地
［２４］，每个样地

内随机设３个样区。

１．３　样品采集及指标测定

选择４种放牧管理模式样地，在每个样地中随机

选取３个０．５×０．５ｍ的样方，样方间隔８～１０ｍ，在

每个样方内用直径为１０ｃｍ的土钻随机收集０～１０、

１０～２０和２０～３０ｃｍ土层的土样３次，在试验样地的

裸斑处避免设置取样点，并将３次取得的土样按土层

深度混合均匀成一个土样，把所有土样均装入密封袋

带回实验室分析。在实验室内先将土壤样品中的凋落

物、植物根系及石头等杂质去除，其次将土样放在土壤

风干室内自然风干，经充分研磨后过０．２５ｍｍ 的尼龙

筛，最后测定土壤全氮、全磷、全钾、有机质和有机碳含

量及土壤ｐＨ值，ｐＨ值采用电位法；土壤容重用 ＨＹ

１０００土壤容重仪测定，土壤含水量的测定用烘干法，

紧实度用土壤紧实度仪测定，每样地内重复测定１０

次［２５］。土壤全氮采用凯氏定氮法测定，有机质采用重

铬酸钾氧化稀释热法，土壤全磷采用钼锑抗比色法测

定，土壤全钾采用火焰分光光度计测定［２６］。植物的叶

片特征包括叶长、叶宽、叶周长、叶面积、叶长宽比、比

叶面积（ＳＬＡ）。２０１９年８月初，植被处于生长盛期，

在４个样地中随机采取高寒草甸共有优势种垂穗披碱

草、矮嵩草、扁蓿豆和鹅绒委陵菜的完整、健康叶片，每

个样区采集各优势植物叶片５０片，叶片采集后直接用

叶面积扫描仪（ＭＲＳ２４００Ｕ２）扫描叶片，测叶片特征，

随后将其装入信封，带回实验室，将叶片１０５℃杀青

０．５ｈ，在６５℃烘干至恒重，测定叶片干重，计算ＳＬＡ

（ＳＬＡ＝叶片面积／叶片干重）
［２７］，变异系数（％）＝标

准差／平均值［２８］。

１．４　数据分析

用ＳＰＳＳ１９．０对各样地共有优势植物叶片性状

特征数据进行单因素方差（ＡＮＯＶＡ）分析，检验各处

理间的差异性，并计算所测叶片性状的平均值、标准差

和各放牧管理模式间的变异系数。Ｐｅａｒｓｏｎ相关分析

法分析土壤理化特性与叶片性状间相关关系。图、表

分别使用 Ｅｘｃｅｌ２０１０和 ＭｉｃｒｏｓｏｆｔＰｏｗｅｒＰｏｉｎｔ２０１０

进行绘制，图中误差线均采用标准误。
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２　结果与分析

２．１　不同放牧管理模式下高寒草甸共有优势种植物

叶片性状特征

垂穗披碱草叶长、叶周长和叶面积在ＧＳＧ管理模

式下最大，其叶长与ＣＧ、ＴＧ和ＰＧ管理模式相比较，

减小９５．６５％，２６．９３％和４．８１％，叶周长逐次降低了

９４．６１％、２６．９９％和８．３４％，叶面积减少了６６．６６％、

３３．１４％和３．７２％，且差异均显著（犘＜０．０５），叶宽在

ＰＧ管理模式下最大，较 ＴＧ、ＧＳＧ 和 ＣＧ 分别小

４５．４９％、３５．０９％和３５．５５％；矮嵩草叶长在ＰＧ管理

模式下最大，比ＣＧ、ＧＳＧ和ＴＧ下的值分别大６８．１０、

７５．６２％和３６．９７％，叶面积在ＣＧ管理模式下最小，比

ＧＳＧ、ＴＧ 和 ＰＧ 下逐次减小４０．１３％、５６．０６％和

６１．８３％，且差异均显著（犘＜０．０５），叶宽在ＰＧ管理模

式下最小，ＣＧ、ＧＳＧ 和 ＴＧ 管理模式下比 ＰＧ 大

４２．７１％、７８．５０％和８２．７９％，差异显著（犘＜０．０５）；鹅

绒委陵菜叶长在ＰＧ管理模式下最大，比ＣＧ、ＧＳＧ和

ＴＧ管理模式分别大７１．４８％、２．０８％和３４．２９％，叶

面积在ＧＳＧ下最大，较ＣＧ、ＴＧ和ＰＧ管理模式下增

加了７９．８４％、６３．７９％和１５．９４％，叶宽在ＰＧ 下最

大，与 ＣＧ、ＧＳＧ 和 ＴＧ 小值相较减少了２１．４６％、

１３．０７％和３４．５３％；扁蓿豆叶长和叶宽在ＣＧ管理模

式下最小，叶长比ＧＳＧ、ＴＧ和ＰＧ下减小了５０．１２％、

３９．８７％和５０．９６％，而叶宽较ＧＳＧ、ＴＧ和ＰＧ下依次

小４９．１６％、３１．９１％和４２．０７％，叶周长在ＰＧ管理模

式下最大，比 ＣＧ、ＧＳＧ 和 ＴＧ 管理模式下增加了

２２．４５％、０．３６％和２．７６％，叶面积在ＣＧ下比 ＧＳＧ、

ＴＧ和ＰＧ管理模式下依次减小５３．５８％、２１．４３％和

４７．５１％（图１）。

图１　不同放牧管理模式下高寒草甸共有优势种叶片性状

犉犻犵．１　犈犳犳犲犮狋狊狅犳犵狉犪狕犻狀犵狅狀犾犲犪犳狋狉犪犻狋狊狅犳犮狅犿犿狅狀犱狅犿犻狀犪狀狋狊狆犲犮犻犲狊犻狀犪犾狆犻狀犲犿犲犪犱狅狑

注：图中小写字母ａ、ｂ和ｃ表示不同放牧管理模式间叶片性状的差异性，ＣＧ：连续放牧，ＧＳＧ：生长季休牧，ＴＧ：传统放牧，

ＰＧ：禁牧，下同

　　垂穗披碱草 ＳＬＡ 在 ＣＧ 管理模式下最大，较

ＧＳＧ、ＴＧ 和 ＰＧ 下 增 加 了 ６２．６７％、６１．９５％ 和

５６．０５％，差异显著（犘＜０．０５）；矮嵩草ＳＬＡ大小为：

ＴＧ＞ＧＳＧ＞ＰＧ＞ＣＧ，ＣＧ管理模式下ＳＬＡ 与 ＴＧ、

ＧＳＧ 和 ＰＧ 相比分别减小了１１．２５％、４９．２９％和

１３．７０％；鹅绒委陵菜ＳＬＡ在ＧＡＧ管理模式下最大，比
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ＴＧ、ＰＧ和ＣＧ下增加了５１．７６％、５６．９５％和７４．２９％；扁

蓿豆ＳＬＡ大小为：ＴＧ＞ＰＧ＞ＣＧ＞ＧＳＧ，ＧＳＧ管理模

式下比ＴＧ、ＰＧ和ＣＧ下依次减小了５１．８３％、３０．８４％

和２９．３２％，差异显著（犘＜０．０５）（图２）。

图２　不同放牧管理模式下高寒草甸共有优势种比叶面积

犉犻犵．２　犈犳犳犲犮狋狊狅犳犵狉犪狕犻狀犵狅狀狊狆犲犮犻犳犻犮犾犲犪犳犪狉犲犪狅犳

犮狅犿犿狅狀犱狅犿犻狀犪狀狋狊狆犲犮犻犲狊犻狀犪犾狆犻狀犲犿犲犪犱狅狑

２．２　不同放牧管理模式下高寒草甸共有优势植物叶

片性状变异系数

鹅绒委陵菜ＳＬＡ在不同放牧管理模式间的变异

程度较垂穗披碱草、矮嵩草和扁蓿豆大５９．４８％、

３６．５２％和５２．３０％；垂穗披碱草叶长变异系数最小，

较矮嵩草、鹅绒委陵菜和扁蓿豆减小了５５．５１％、

５３．１５％和１０．５８％；垂穗披碱草叶宽的变异最大，与

矮嵩草、鹅绒委陵菜和扁蓿豆相比降低了５．６９％、５８．

７２％和７９．９０％；鹅绒委陵菜叶周长变异系数最大，比

垂穗披碱草、矮嵩草和扁蓿豆分别增加了７３．１９％、

５７．７７％和７２．００％，且优势种间的变异程度差异显著

（犘＜０．０５）；鹅绒委陵菜的叶面积变异程度最大，与垂

穗披碱草、矮嵩草和扁蓿豆相较依次增加了５９．８７％、

２２．５９％和５９．８６％（图３）。

图３　不同放牧管理模式下高寒草甸共有优势种

叶片性状的变异系数

犉犻犵．３　犞犪狉犻犪狋犻狅狀犮狅犲犳犳犻犮犻犲狀狋狅犳犾犲犪犳狋狉犪犻狋狊狅犳犮狅犿犿狅狀犱狅犿犻狀犪狀狋

狊狆犲犮犻犲狊犻狀犪犾狆犻狀犲犿犲犪犱狅狑狌狀犱犲狉犱犻犳犳犲狉犲狀狋犿狅犱犲狊

狅犳犵狉犪狕犻狀犵犿犪狀犪犵犲犿犲狀狋

注：小写字母表示不同植物间同一叶片性状的差异性

２．３　不同放牧管理模式下植物叶片性状与土壤理化

特性间的相关性分析

放牧管理模式下，土壤有机质与植物叶长、叶周长

呈极显著正相关（犘＜０．０１），土壤全钾与叶宽、土壤有

机质与叶面积成显著正相关（犘＜０．０５），土壤紧实度

与植物叶片叶绿素相对含量呈极显著正相关（犘＜

０．０１），土壤ｐＨ、全氮、全磷、水分及容重与叶片性状

均有相关性，但差异不显著（犘＞０．０５）（表１）。

表１　不同放牧管理模式下植物叶片性状与土壤理化特性间的相关性分析

犜犪犫犾犲１　犆狅狉狉犲犾犪狋犻狅狀犪狀犪犾狔狊犻狊狅犳狆犾犪狀狋犾犲犪犳狋狉犪犻狋狊犪狀犱狊狅犻犾狆犺狔狊犻犮犪犾犪狀犱犮犺犲犿犻犮犪犾狆狉狅狆犲狉狋犻犲狊狌狀犱犲狉

犱犻犳犳犲狉犲狀狋犿狅犱犲狊狅犳犵狉犪狕犻狀犵犿犪狀犪犵犲犿犲狀狋

ｐＨ ＴＮ ＴＰ ＴＫ 有机质 水分 容重 紧实度

叶长 ０．１２１ ０．０８９ ０．１１６ ０．０５０ ０．５１０ ０．２２９ －０．００８ －０．１８２

叶宽 －０．１９６ ０．０５８ ０．１５５ ０．３６２ －０．０５０ ０．００３ ０．１２２ －０．０４５

叶周长 ０．０９１ ０．１０２ ０．１４６ ０．０６９ ０．４６８ ０．２０８ －０．０１６ －０．１７０

叶面积 ０．０２３ ０．１３１ ０．１６８ ０．０３８ ０．４５０ ０．２３３ －０．０４２ －０．１６１

比叶面积 －０．２０８ －０．０８５ ０．０４４ ０．０２３ －０．２７０ －０．０１５ －０．０８８ ０．６７７

　　注：表示在０．０５水平（双侧）上显著相关；表示在０．０１水平（双侧）上显著相关

３　讨论

３．１　放牧下高寒草甸共有优势种叶片性状特征

本研究发现，不同放牧管理模式对共有优势的叶

片性状有显著影响，生长季休牧下的垂穗披碱草、鹅绒

委陵菜和扁蓿豆的叶面积、叶周长及叶长显著最高，而

禁牧下的矮嵩草叶面积、叶周长及叶长较显著。主要

由于各优势种长期在放牧管理模式为了躲避家畜的采

８１ 　　　　　　ＧＲＡＳＳＬＡＮＤＡＮＤＴＵＲＦ（２０２１）　　　　　　　　　　　　Ｖｏｌ．４１Ｎｏ．６



食，叶片表现出表型可塑性调整对策［２９］，也可能是叶

片性状在不同环境条件下的适应性及差异性的体

现［３０］。李西良等［３１］对羊草（犔犲狔犿狌狊犮犺犻狀犲狀狊犻狊）的研究

中发现，长期放牧将导致羊草各茎叶性状显著变小。

形成叶片性状变化趋势的原因也可能是长期干扰导致

高寒草甸退化，而叶片作为植物自身固碳部位，直接限

制了其获取光资源及截取碳的能力，进而影响了植物

的光合作用及蒸腾作用［３２］，退化草甸的优势植物为维

持高寒草甸植物群落多样性的稳定，迫使植物自身适

应外界环境，物种间产生了共存关系［２９，３３］。因此，在

生长季休牧下，禾本科植物、杂类草和豆科植物的共存

有利于高寒草甸生态系统的稳定性，更有益于该生态

系统植物群落多样性的稳定存在。赵娜等［３４］研究发

现植物在放牧后ＳＬＡ 降低，叶干物质含量增加；安

慧［２２］对甘肃棘豆（犗狓狔狋狉狅狆犻狊犽犪狀狊狌犲狀狊犻狊）研究发现放

牧强度越大，ＳＬＡ 大幅度增加，而细叶亚菊（犃犼犪狀犻犪

狋犲狀狌犻犳狅犾犻犪）的ＳＬＡ呈下降的变化趋势。本研究发现

垂穗披碱草及矮嵩草叶片ＳＬＡ在连续放牧下最大，鹅

绒委陵菜和扁蓿豆叶片ＳＬＡ在生长季休牧下最小。

说明植物外形性状具有可塑性，植物为减少在干扰中

自身资源的消耗和养分流失，会转换为资源保守型，同

时反映了植物在生存环境改变中所呈现出的不同生态

策略［３５］。Ｄｉｊｋｓｔｒａ等
［３６］研究发现ＳＬＡ 较小的植物，

通常反映其保持体内营养的能力相对较强，对资源贫

瘠和干旱环境的适应能力也相对较强。主要由于小的

叶面积减少了水分的散失，降低了植物对光的捕获，对

植物的光合作用形成阻力。因此，连续放牧管理模式

有利于禾本科植物的光合作用，对牧草产量的增加有

积极作用，为牧区的经济发展作出细微的贡献［３４，３６］。

所以，放牧影响着植物资源的分配，禾本科植物在较强

的外界干扰下表现出积极的适应能力和生态适应性。

在杨鑫等［３７］对葡萄叶形态性状的研究中发现，叶长是

变异程度最明显的性状，表明其遗传性较丰富。本研

究发现鹅绒委陵菜叶片ＳＬＡ、叶周长和叶面积变异系

数最大，垂穗披碱草叶长变异系数最大。可能是鹅绒

委陵菜是克隆植物，在外界环境下的适应性和可塑性

强，而垂穗披碱草和矮嵩草及扁蓿豆是高寒草甸的原

生种，其耐受性和生存临界点较低，导致鹅绒委陵菜叶

片在不同放牧管理模式间的变异程度小于垂穗披碱

草、矮嵩草和扁蓿豆；可能是本试验在采样时为考虑不

同管理模式的放牧时间，使不同样地的植物在研究中

存在不公平性；也可能是鹅绒委陵菜在４种管理模式

下高度处于中间，能较好地进行光合作用，使其能迅速

进行无性繁殖，增大其生存领域，为其叶片及自身生活

提供有利条件［３１，３５］，也可能是时间的影响，在采样时，

放牧时间并不在试验取样点，叶片性状的差异有一定

的时间因素，在本试验中未对时间进行设置，是本试验

的一大缺点。因此，杂类草的叶片可塑性及生态适应

力强于禾本科、莎草科和豆科。在高寒草甸的恢复中

有着独一无二的作用，是其在高寒草甸中成为优势种

的重要因素之一。

３．２　植物叶片性状与土壤理化特性间的相关性

本研究发现土壤紧实度对叶片比和叶面积有极显

著影响，土壤紧实度的大小决定了土壤坚硬程度，土壤

紧实度越小，植物根系越发达，将土壤养分及水分运输

至植物冠层，为植物叶片提供养分，使植物叶片面积增

大，促进光合作用合成有机物，对植物的生长有积极作

用［３５］，这与刘红梅等［３８］对植物叶片性状的研究结果相

一致，主要是叶片性状与土壤理化性质密切相关。本

研究认为土壤有机质对植物叶片性状影响较广泛，植

物叶片叶长、叶周长及叶面积对土壤有机质均有显著

响应，由于家畜排泄物、枯萎及死亡植物增加了土壤有

机质的输入，使土壤养分含量增加，为植物生长提供有

利条件，同时为植物叶片生长提供营养，促进了植物叶

片叶长、叶周长及叶面积的生长，也可能是土壤有机质

转化为有机碳等，增加了土壤碳氮比，有益于植物叶片

生长及光合作用，最终促进植物叶片性状发生相应的

变化［３５－３６］。这与施宇等［３９］的研究结果相似，环境因

素或外界干扰对植物叶片性状有一定的影响，放牧直

接改变土壤紧实度、有机质等理化特性，而土壤理化特

性决定着土壤结构，不利的外界因素导致植物水分吸

收不足，土壤结构的改变导致不能输送水分等给叶片，

叶片减小，最终使植物叶片性状发生改变［４０］。

４　结论

放牧是影响高寒草甸共有优势植物叶片性状的重

要因素，叶片ＳＬＡ减小，叶长、叶面积及叶周长减小是

垂穗披碱草、矮嵩草、鹅绒委陵菜和扁蓿豆适应放牧干

扰的性状表现。放牧对鹅绒委陵菜叶片性状的影响最

明显，其变异系数也最大。放牧干扰下的土壤有机质

对叶片性状（叶长、叶周长和叶面积）有显著影响。
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