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摘要：探讨放牧对长期封育草地植物-土壤连续体碳（C）、氮（N）、磷（P）生态化学计量学特征的影响对草地可持续

管理具有重要意义。本研究以宁夏云雾山封育 38 年的草地为研究对象，通过设置未放牧、轻度放牧、中度放牧、重

度放牧 4 种甘肃马鹿（Cervus elaphus kansuensis）放牧强度，系统分析群落水平（即群落加权平均）叶片和土壤的生态

化学计量比及其耦合关系。结果表明：（1）中度放牧最有利于 N， P 养分的积累，且植物生长的养分限制由未放牧

的 P 限制和轻、中度放牧的 N-P 共同限制，转变为重度放牧的 N 限制；（2）随放牧强度的增加，表层（0~10 cm）土壤

有机碳（Soil organic carbon，SOC）、C∶N 均呈先升后降的趋势，并在中度放牧达峰值，分别为 40. 40 g·kg-1，12. 08，
而土壤 N， C∶P， N∶P 则在轻度放牧最低，分别为 3. 22 g·kg-1， 48. 15， 4. 43，随土层加深，所有土壤指标均呈递减

趋势；（3）叶片 C， N 含量与多数土壤 SOC， N， P 及计量比呈负相关，而叶片 P 含量与这些指标则呈正相关；土层深

度同时影响植物叶片和土壤化学计量，而放牧强度则主要作用于土壤相关指标。综上，马鹿放牧显著影响了云雾

山长期封育草地植物-土壤系统的生态化学计量特征，中度放牧有利于植物生长和土壤养分积累，是维持区域草地

健康的关键放牧强度阈值，这些结果为进一步优化放牧管理，促进长期封育草地的可持续利用提供了数据支撑和

理论依据。
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Abstract：Investigating the effects of grazing on the ecological chemometric characteristics of carbon （C）， nitro⁃
gen （N）， and phosphorus （P） in the plant-soil continuum of long-term enclosed grasslands is crucial for sustain⁃
able grassland management.  This study investigated a 38-year-old enclosed grassland in Yunwu Mountain， 
Ningxia， by systematically analyzing ecological-metabolic ratios and their coupling relationships at the commu⁃
nity level （community-weighted average） for leaves and soil across four grazing intensities of Gansu Cervus 
canadensis （Cervus elaphus kansuensis）： ungrazed， light grazing， moderate grazing， and heavy grazing.  
Results indicated： （1） Moderate grazing most effectively promoted N and P accumulation.  Plant growth shifted 
from P limitation under no grazing and combined N-P limitation under light/moderate grazing to N limitation 
under heavy grazing； （2） With increasing grazing intensity， both topsoil soil organic carbon （SOC） and C∶N 
ratio in the topsoil （0~10 cm） showed an initial increase followed by a decrease， peaking at moderate grazing 
levels at 40. 40 g·kg-1 and 12. 08， respectively.  Conversely， soil N， C∶P， and N∶P ratios were the lowest at 
light grazing levels at 3. 22 g·kg-1， 48. 15， and 4. 43， respectively.  All soil parameters decreased with increas⁃
ing soil depth.  （3） Leaf C and N contents showed negative correlations with most soil SOC， N， P， and their 
ratios， while leaf P content was correlated positively with these parameters.  Soil depth influenced both plant 
leaf and soil chemical parameters， whereas grazing intensity primarily affected soil-related indicators.  In sum⁃
mary， grazing significantly influenced the chemical-nutrient characteristics of the plant-soil system in the long-
term enclosed grassland of Yunwu Mountain.  Moderate grazing promoted plant growth and soil nutrient accu⁃
mulation， representing a critical grazing intensity threshold for maintaining regional grassland health.  These 
findings provide data support and theoretical basis for further optimizing grazing management and promoting the 
sustainable use of long-term closed-pasture grasslands.
Key words：Cervus elaphus grazing；Steppe；Long-term fencing；Ecological stoichiometry

草地作为地球上最重要的陆地生态系统之一，

不仅具有生产草畜产品的巨大经济价值，还具有维

持生物多样性、固碳释氧、水土保持和调节气候等

多种生态功能［1］，但不合理的封育管理可能带来诸

多负面影响。围栏封育是退化草地修复的常用措

施，但随封育时间的延长，其负面效应逐渐显现。

研究表明，长期封育会导致植物多样性降低和群落

结构简化，进而影响草地生态系统的稳定与多功能

性的维持［2-3］。在长期缺乏人为干扰或动物采食的

情况下，草地枯落物大量积累，土壤种子库更新受

阻，反而抑制了植被的自然恢复［4］。同时，长期封育

可引起草本植物老化，饲用价值下降，优质牧草比

例显著减少，致使草地资源被大量浪费［5］。放牧是

草地利用的主要方式之一，放牧可通过调节植物群

落组成、结构和土壤养分循环进而影响生态系统服

务功能［6］。适度放牧可优化植物群落结构，促进土

壤养分循环，从而维持草地生态系统的健康与平

衡，然而过度放牧会导致草地系统性退化，具体表

现为植被覆盖度下降、毒杂草增多、土壤理化性质

恶化及养分流失［7］。因此，确定适宜的放牧强度，既

能避免草地退化，又能最大限度利用草地进行放牧

生产。

生态化学计量学是研究植物-土壤系统碳（C）、

氮（N）、磷（P）等关键元素的动态平衡关系的学

科［8］，为揭示放牧对草地生态系统结构与功能的影

响机制提供了理论框架。放牧通过啃食-践踏-排泄

过程直接影响植物群落组成，并调控凋落物的数量

与质量，进而驱动土壤微生物活性与养分矿化速率

的改变，最终显著影响草地生态系统的碳、氮、磷生

态化学计量特征［9-10］。这些元素比率的变动直接关

联植被生长策略和土壤养分有效性，更是评估草地

健康、诊断养分限制、预测生态系统响应与恢复潜

力的关键指标［11-12］。基于生态化学计量学原理，量

化不同放牧强度下植物-土壤系统的 C，N，P 含量及

其计量比［13］，旨在揭示系统元素平衡的动态变化。

植物组织 N∶P，C∶N 等比值趋近稳态范围，通常表

征生态系统结构与功能的相对稳定状态，该量化分

析有助于阐明放牧的生态效应，揭示草地退化或稳

态维持的养分调控机制，从而为确定最优放牧强度

提供理论依据。

云雾山位于宁夏南部，属黄土高原向干旱风沙

区的过渡带，是黄土高原重要的生态屏障。甘肃马
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鹿（Cervus elaphus kansuensis）作为典型食草动物，

其啃食、踩踏和排泄活动影响草地生态过程。目

前，国内外关于放牧对草地生态化学计量特征的研

究多集中于牛羊等家畜，而对大型野生草食动物—

马鹿的放牧效应研究鲜有报道。宋美娟［14］研究表

明马鹿的采食行为具有选择性，其觅食行为和采食

喜好与牛羊等家畜存在显著差异，这可能导致草原

植物群落演替方向和养分循环路径发生改变。目

前关于黄土高原干旱半干旱地区草地生态系统的

研究多集中于不同封育年限对植被及土壤理化特

性的影响［15-16］，对马鹿放牧如何影响长期封育草地

的生态过程并促进生态系统修复的研究仍相对缺

乏。此外，通过与传统反刍动物（牛、羊等）放牧相

关研究结论进行对比，可从一定程度上揭示大型野

生草食动物马鹿在草地生物多样性维持和养分循

环中的独特角色，为差异化、精细化的草地管理提

供科学依据。

基于此，本研究以宁夏云雾山典型草原马鹿放

牧区为核心处理区，结合长期封育对照区，探究甘

肃马鹿放牧对植物叶片-土壤系统 C，N，P 生态化学

计量特征的影响机制。重点分析不同放牧强度下：

（1）群落水平叶片 C，N，P 及其比值的变化趋势；

（2）土壤 C，N，P 含量及其化学计量比的变化趋势以

及垂直空间分布特征；（3）群落水平叶片和土壤 C，

N，P 含量及其化学计量比的关联及其与环境因子

（土壤深度、放牧强度）的关系。本研究主要聚焦于

植物-土壤系统化学计量特征的宏观响应，通过量化

不同放牧强度下关键元素的动态平衡变化，揭示放

牧干扰对生态系统养分循环的驱动机制。研究成

果可为评估大型草食动物在典型草原生态修复中

的功能角色提供科学依据，同时也为进一步优化放

牧管理，促进长期封育草地的可持续利用提供数据

支撑和理论依据。

1　材料与方法

1. 1　研究区概况

本试验研究区位于宁夏回族自治区固原市西

北农林科技大学宁夏云雾山草原生态系统国家长

期 科 研 基 地 ，位 于 北 纬 36° 13'~36° 19'，东 经 106°
24'~106°28' ，地处祁连山地槽东翼与鄂尔多斯台地

西缘之间，居黄河流域上游，黄土高原的中间地带。

云雾山属中温带半干旱大陆性季风气候，气候干

燥，雨量少而集中，蒸发强烈，温差大，日照长，冬春

季 风 多 ，无 霜 期 较 短 。 年 平 均 降 水 量 为 436. 56 
mm，年平均温度 7. 1℃，海拔 1800~2150 m。土壤

类型为山地灰褐土和黑垆土，植被建群种和优势种

主要有大针茅（Stipa grandis）、长芒草（Stipa bun⁃

geana ）、甘 青 针 茅（Stipa przewalskyi）、百 里 香

（Thymus mongolicus）、星毛委陵菜（Potentilla acau⁃

lis）、甘菊（Chrysanthemum lavandulifolium）、白莲

蒿（Artemisia gmelinii） 等［17］。

1. 2　试验设计

甘肃马鹿（Cervus elaphus kansuensis）是一种适

应性强的大型草食动物，具有耐粗饲、食性广泛、抗

逆性强和抗病能力突出等优良特性。与藏羊、牦牛

等传统放牧家畜相比，马鹿对草原资源的消耗较

低，更适合在干旱和半干旱生态系统中放牧。长期

马鹿放牧不仅对草地群落多样性的维持具有积极

作用，还能促进土壤养分循环，对草原生态系统健

康具有重要价值。本研究于 2021—2024 年，在围栏

封育超过 38 年的天然草原（封育前为过度放牧利用

的退化草地）上开展 4 年的甘肃马鹿放牧试验。

通过实地考察放牧区，结合当地牧场生产力评

估及历史放牧情况，依据马鹿采食地距圈舍的距离

划分了不同放牧强度区域（图 1）。具体划分为：距

圈舍 1500 m 以上区域作为封育未放牧对照区（NG，

0 个 羊 单 位），1000~1500 m 范 围 为 轻 度 放 牧 区

（LG，2 个 羊 单 位），500~1000 m 为 中 度 放 牧 区

（MG，4 个羊单位），500 m 以内为重度放牧区（HG，

8 个羊单位）。在每个放牧强度区内，我们采用随机

抽样法设置了 3 个面积为 20 m×20 m 的独立样地

用于植被调查与土壤采样。为确保样地间的空间

独立性与代表性，各样地之间至少相距 50 m，且分

别位于不同的微地形单元中，以避免空间自相关性

的影响。

放牧期设定为每年 5 月 1 日至 8 月 30 日，在此

期间允许马鹿进入指定样地进行采食活动；禁牧期

则为 9 月 1 日至次年 4 月 30 日，此时样地实行围封

管理，禁止马鹿进入，以促进植被恢复。在放牧期

内，马鹿可于每日 8：00—18：00 在试验区域内自由

活动和采食。
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1. 3　样品采集与测定

本研究植物样品的采集使用典型抽样法［18］，在

每个放牧区设置 3 个面积为 20 m× 20 m 的重复样

地，每个样地中随机选取 5 个 1 m×1 m 的样方进行

植被调查。植被调查指标包括：记录样方内所有植

物物种名称，测定每个物种的盖度、高度、多度（株

丛数）和地上生物量（分物种齐地面刈割后烘干称

重），并通过地上生物量计算各物种的相对多度

（Pi）。在样地内选取足量成熟、大小均匀、包含完整

叶脉、基部及顶端的健康叶片，装入自封袋内，带回

实验室。叶片经烘干处理后测定其 C 含量、N 含量

和 P 含量。其中，叶片 C 含量采用重铬酸钾氧化外

加热法测定；叶片全氮、全磷含量用浓硫酸-过氧化

氢消煮法测定。

土壤采样在植物群落调查结束后进行，在每个

植物调查样方，使用直径为 5 cm 的土钻分层钻取

0~10 cm，10~20 cm 和 20~30 cm 三个土层的土壤

样品，将同一采样点钻取的同层土样充分混合后，

手工剔除可见根系及石砾，采用四分法缩分取样，

装入塑封袋中作为该土层的待测样品。带回的土

壤样品经自然阴干处理后，过 2 mm 筛去除细根和

杂质，分别测定以下指标：土壤 SOC 和全氮（Total 
nitrogen，TN）含 量 利 用 元 素 分 析 仪（ECS 4010 
CHNSO，Costech Analytical Technologies Inc. ）；土
壤全磷（Total phosphorus，TP）含量则采用硫酸−

高氯酸消煮浸提，浸提液用钼锑抗比色法测定。

本研究选取各个放牧强度中的常见种（Pi>
5%）来测定叶片 C，N，P 含量（表 1），且这些物种能

代表群落的主要物种组成，并以每个物种的相对多

度（Pi）为权重，计算叶片 C，N，P 含量的群落加权平

均值（CWM），计算公式如下［19］：

CWM = Pi × Traiti

式中，Traiti为物种 i的性状值（即每个物种的叶

片 C，N，P 含量）。

1. 4　数据处理

将已整理好的数据分别进行正态性检验和方

差齐性检验。借助 Microsoft Excel 2019 进行数据

整理并制作相关图表。使用 SPSS 22 软件进行正

态性和方差齐性检验后，进行单因素方差分析以研

究不同放牧强度对叶片化学计量的影响，单因素方

差分析用于分析放牧强度和土层深度及其交互作

用对土壤理化性质和化学计量特征的影响，若处

理间存在显著差异（P<0. 05），采用 Tukey HSD
法进行事后多重比较检验。借助 Origin 2024 绘制

柱状图和冗余分析图，图表中数值为（平均值±标

准误），借助 R 4. 4. 3 及 corrplot 包绘制 Pearson 相

关性热图。文章中统计检验的显著水平均设为

P<0. 05。

图 1　试验样地图

Fig. 1　Experiment site
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2　结果与分析

2. 1　不同放牧强度植物群落水平叶片 C，N，P含量

及其化学计量比特征

叶片 C含量随放牧强度增加呈下降趋势，重度放

牧叶片 C 含量较未放牧显著下降（P<0. 05），下降了

11. 8%（图 2a）； 叶片 N，P含量呈单峰响应，中度放牧

达到峰值，分别为 24. 25 g·kg-1，1. 64 g·kg-1，N 含量

较 未 放 牧 提 升 24. 28%（ 图 2b），P 含 量 提 升 约

57. 64%（图 2c），均达到显著水平（P<0. 05），而重度

放牧下 N 含量回落至与未放牧相当的水平（图 2b）。
不同放牧强度下植物叶片 C∶N，C∶P，N∶P 含量

也存在显著差异（P<0. 05）。叶片 C∶N 随放牧强度

增 加 先 降 后 升 ，中 度 放 牧 最 低 ，较 未 放 牧 下 降

27. 42%，达到显著水平（P<0. 05）（图 2d）；C∶P 呈

持续下降趋势，重度放牧较未放牧显著下降（P<
0. 05），下降了 38. 79% （图 2e）；N∶P 整体呈下降趋

势，未放牧最大，重度放牧最小，其中重度放牧较未

放牧下降 30. 02%（P<0. 05）（图 2f）。

2. 2　不同放牧强度土壤 SOC，N，P 含量及其化学

计量比特征

SOC 含量呈单峰响应（图 3a），中度放牧较达到

峰值 40. 30 g·kg-1，较未放牧提升 9. 21%，达到显著

水平（P<0. 05），其中表层土（0~10 cm）增幅最大；

土壤 N 呈先降后升趋势（图 3b），轻度放牧最低为

3. 22 g·kg-1，与 未 放 牧 相 比 显 著 下 降 ，下 降 了

4. 78%（P<0. 05）；土壤 P 含量整体呈增加趋势（图

3c），轻度放牧最高，较未放牧提升 6. 12%，而重度

放牧时土壤 P 含量略有回落但仍显著高于未放牧水

平（P<0. 05）。
土壤 C∶N 呈单峰响应（图 3d），中度放牧为最高

12. 08 ，较未放牧显著提升，达 10. 32%（P<0. 05）；
C∶P 表现为先降低后升高再降低的趋势（图 3e），同
样在中度放牧达到峰值，较未放牧增加 2. 14%，且

达 到 显 著 水 平（P<0. 05），轻 度 放 牧 时 最 低 为

48. 15；N∶P 呈先降低后增加的趋势（图 3f），轻度放

牧时最低为 4. 43，较未放牧下降 10. 16%，下降趋势

显著（P<0. 05）。垂直分布方面，随土层加深，所有

土壤指标均呈现递减趋势。

2. 3　叶片和土壤化学计量特征关系及其环境影响

因素

相关性分析结果表明（图 4），叶片与土壤的

C，N，P 含量及其化学计量比存在显著的相关关

系（P<0. 05）。其中叶片 C 含量与土壤所有指标

表 1　不同放牧强度下草地物种组成

Table 1　The species composition under different grazing intensities
物种

Species
甘菊  Chrysanthemum lavandulifolium

白莲蒿  Artemisia gmelinii

翼茎风毛菊  Saussurea alata

旱生苔草  Carex tristachya

多毛并头黄芩  Scutellaria scordiifolia var. villosissima

猪毛菜  Salsola collina

硬质早熟禾  Poa sphondylodes

苦苣菜  Sonchus oleraceus

狼毒  Stellera chamaejasme

阿尔泰狗娃花  Aster altaicus

草木樨  Melilotus suaveolens

大针茅  Stipa grandis

甘青针茅  Stipa przewalskyi

长芒草  Stipa bungeana

蜜花香薷  Elsholtzia densa

二裂委陵菜  Potentilla bifurca

白花枝子花  Dracocephalum heterophyllum

飞廉  Carduus nutans

甘肃蒿  Artemisia gansuensis

刺儿菜  Cirsium arvense var. integrifolium

披碱草 Elymus dahuricus

未放牧

No grazing
√
√
√
√
√
√

√

√

轻度放牧

Light grazing
√
√
√

√
√
√
√
√
√

√
√
√

√
√
√

中度放牧

Moderate grazing

√

√

√
√
√
√
√
√
√
√

重度放牧

Heavy grazing
√

√

√
√
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图 2　不同放牧强度下草地植物群落水平叶片  C，N，P 含量及其生态化学计量比特征

Fig. 2　Leaf C，N and P content and ecological stoichiometry ratios of grassland community under different grazing intensities
注：不同大写字母表示不同放牧程度之间差异显著，横坐标从左到右分别为 NG，未放牧；LG，轻度放牧；MG，中度放牧；HG，重度放牧

Note： Different capital letters indicate significant difference between different grazing degrees ，the abscissa from left to right is NG，not grazing；
LG，lightly grazed；MG，moderate grazing； HG，heavy grazing

图 3　不同放牧强度草地土壤  SOC，N，P 含量及其生态化学计量比特征

Fig. 3　The soil C，N and P content and its ecological stoichiometry characteristics under different grazing intensities
注：不同大写字母表示不同放牧程度之间差异显著，不同小写字母表示不同土层之间的差异显著（P<0. 05）。横坐标从左到右分别为 NG，未

放牧；LG，轻度放牧；MG，中度放牧；HG，重度放牧

Note： Different capital letters indicate significant difference between different grazing degrees，and different small letters indicate significant differ⁃
ence between different soil layers （P<0.  05）。The abscissa from left to right is NG，not grazing；LG，lightly grazed；MG，moderate grazing； HG，

heavy grazing
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均呈负相关；叶片 N 含量除与土壤 C∶N 呈正相关

外，与其他土壤指标多为负相关；而叶片 P 含量则

与土壤 SOC，N，P，C∶P 和 N∶P 均呈显著正相关。

叶片 C∶N 与土壤 C∶N 呈显著负相关（P<0. 05），
与土壤 SOC、土壤 N、土壤 P 、土壤 C∶P、土壤 C∶P

显著正相关（P<0. 05），叶片 N∶P 除与土壤 C：N
呈显著正相关外与其余土壤指标均显著负相关

（P<0. 05）。此外，土层深度同时影响叶片和土壤

生态化学计量指标，但放牧强度只影响土壤相关

指标。

3　讨论

3. 1　放牧对植物叶片 C，N，P含量及其化学计量比

特征的影响

马鹿放牧显著改变长期封育草地的物种组成，

轻、中度放牧有利于物种多样性的维持（表 1）。前

人研究也表明，这种物种组成的变化是驱动化学计

量特征改变的重要原因。He 等［20］研究发现，随放牧

强度的增加禾草比例下降而杂类草增加，从而改变

了群落整体 N，P 吸收策略；Yu 等［21］指出，牲畜选择

性采食会改变优势物种的功能性状，进而影响叶片

N∶P。本研究中，长期封育草地（未放牧区）以白莲

蒿、甘青针茅等为主，其较高的 C∶N 可能源于这类

植物的资源保守策略；而在轻、中度放牧区披碱草、

长芒草等成为优势种，其快速生长特性提高了叶片

N，P 含量。这种由群落组成变化导致的化学计量

响应，可能是放牧影响下植物-土壤系统元素平衡调

整的核心路径。

在本研究中，随放牧强度的增加，叶片 C 含量呈

显著下降趋势，这与刘玉珍等的研究结果一致［22］。

这主要源于高强度放牧抑制植被生长，降低光合固

碳效率。叶片 N，P 含量则呈单峰变化，中度放牧处

理下最高，未放牧最低，表明适度放牧可能通过缓

解植物竞争、促进土壤养分循环而利于植物吸收利

用 N，P 资源，同时符合中度干扰理论：适度的采食

行为解除了某些优势种对资源的垄断，削弱了种间

竞争，同时刺激了植物的补偿性生长；而重度放牧

则因破坏植被与土壤结构，抑制植物生长并导致养

分流失［23］，这种变化格局与上述群落演替的背景密

不可分。

放牧会显著改变草地生态系统中植物叶片和

土壤的 C∶N∶P 化学计量学特征，进而影响土壤元素

的循环和储存［20］。随着放牧强度增加，植物叶片

C∶N 呈先降后升趋势，中度放牧时最低。这主要因

为轻、中度放牧下植物优先分配氮素进行补偿生

长［24-25］，而重度放牧则因氮吸收受限和碳基防御增

强导致 C∶N 回升［26］。本研究中中度放牧增加了叶

片的 C∶P 这可能是由于牲畜的粪便排入草地加速

了养分循环或养分可用性增加所致［9］，Cao 等［27］也

通过研究发现放牧刺激植物通过增加生物量补偿

损失导致 C∶P 增加。放牧强度增加导致叶片 C∶P
降低可能是因为土壤磷的含量上升，植物对磷的利

用效率也随之提高，导致叶片磷含量增加，进而使

C∶P 下降。氮和磷是陆地生态系统的关键限制因

子，其化学计量比是衡量植物生长所受养分限制类

型的重要指标［28］。叶片 N∶P<14 表明植物生长主

要受氮限制，叶片 14<N∶P<16 表明植物生长受

氮 -磷共同限制，叶片 N∶P>16 则表明植物生长主

图 4　群落水平叶片和土壤碳、氮、磷含量及其化学计量与环境因子的关系

Fig. 4　Relationships between leaf and soil carbon，nitrogen，and phosphorus contents，their stoichiometry，and environmental factors
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要受磷限制［29］。本研究中未放牧时叶片 N∶P>16，
轻度、中度放牧时叶片 14<N∶P<16，重度放牧时

叶片 N∶P<14，这表明未放牧时植物生长主要受磷

限制，轻度、中度放牧时植物生长受氮-磷共同限制，

而重度放牧时植物生长则受氮限制。本研究中，未

放牧区叶片 N∶P>16，植物生长主要受磷限制，这

可能是因为未受放牧干扰的草地中，氮循环相对较

快而土壤中磷的有效性较低，因此磷通常成为首要

限制因子［22］。轻度和中度放牧区放牧活动可能通

过粪便输入和践踏促进养分循环，磷限制得到缓

解，但氮需求上升，此时叶片 14<N∶P<16，植物生

长受氮、磷共同限制。而重度放牧区叶片 N∶P<
14，这是由于放牧活动进一步加剧，造成氮的过度

消耗和流失，系统氮平衡被打破，最终导致植物生

长受氮限制的退化状态［30］，此时植物生长转为受氮

限制。这一连续的转变过程：P 限制→N-P 共同限

制→N 限制清晰地揭示了放牧如何逐步改变生态系

统的养分平衡。长期封育草地因生物量积累和凋

落物回收导致 P 相对匮乏，而适度放牧通过马鹿介

导的养分循环缓解了 P 限制，使系统转为 N，，P 共同

敏感；在高强度放牧下，植物和土壤氮的过度消耗

与损失最终超越了系统恢复阈值，导致氮成为首要

限制因子。这为诊断草地退化过程提供了关键的

化学计量学视角。

3. 2　放牧对土壤 SOC，N，P 含量及其生态化学计

量特征的影响

土壤中的 SOC，N，P 是土壤肥力的重要成分，

对植物生长和土壤健康有重要作用，放牧活动会对

土壤中 SOC，N，P 的含量产生不同程度的影响。

McSherry 等［31］的研究表明，适度放牧可以增加土壤

碳储量，而过度放牧则可能导致土壤碳和 N 的流

失。本研究与其研究结果相似，本研究中放牧增加

土壤中 SOC，P 含量，且中度放牧最有利于土壤

SOC 和 P 的累积。这可能是因为适度采食促进植

物生长与根系分泌物排放增加碳源；同时，牲畜粪

便可能提供了额外养分 P。土壤 C∶N，C∶P，N∶P 是

反映土壤养分平衡、循环效率及生态系统功能的关

键指标。本研究中，中度放牧提高了土壤 C∶N 和

C∶P，这与前人研究观测到的放牧增加相关比值趋

势相符［32］，原因可能为地上生物量减少而根系碳输

入相对稳定，且放牧加速植物对 N，P 的吸收［33］，这

一现象可能揭示了放牧系统中“碳滞留”与“养分耗

竭”的不同步性。  从机理上看，植物为应对采食会

将更多碳分配给根系，其分泌物和细根周转成为土

壤 SOC 的重要来源；与此同时，植物对 N，P 吸收的

增强以及放牧对土壤矿化作用的促进，共同导致了

土壤中有效氮、P 的消耗，从而使 C∶N 和 C∶P 比值

升高。值得注意的是，放牧导致土壤 N∶P 下降，指

示土壤磷有效性相对升高而氮限制加剧［34］ ，这可能

源于牲畜对固氮豆科植物的选择性采食削弱了氮

输入，加之放牧加速有机质矿化增加氮损失风险，

而磷在土壤中相对稳定［35］。

3. 3　马鹿放牧的独特生态效应与机制

本研究的核心发现之一在于揭示了马鹿放牧

与牛羊等传统家畜放牧在影响植物-土壤系统化学

计量特征方面存在本质差异。与牛羊等家畜的研

究结论相比，马鹿放牧展现出独特的化学计量响应

模式。多项针对牛羊放牧的研究表明，重度放牧通

常会导致土壤有机碳（SOC）和全氮（TN）的显著下

降［36-38］。然而，在本研究中，即使是重度放牧（HG）

下，土壤 SOC 和 TN 也显著高于未放牧区（NG）（图

3），这表明马鹿放牧对维持草地土壤碳氮库表现出

相对积极且独特的生态效应。这种差异很可能源

于马鹿独特的采食行为与养分归还模式。侯扶江

等研究指出，甘肃马鹿在冬季放牧时，其采食行为

与植物再生性之间存在复杂的补偿关系［39］。

本研究中观察到的土壤养分变化，特别是中度

放牧下土壤磷含量的提升，可能与马鹿放牧驱动的

养分加速循环有关。尽管本研究未量化粪便输入，

但已有研究证实，马鹿的排泄物是生态系统重要的

养分归还途径。胡贺娇［40］在对西藏马鹿的营养生

态学研究中，通过粪便营养成分分析指出，马鹿粪

便中氮、磷等元素含量与食物质量密切相关［40］，其

排泄行为能有效提升土壤中速效养分的有效性。

因此，放牧强度增加所带来的外源养分输入，是驱

动土壤磷库变化和植物磷吸收增加的潜在机制之

一。相较于牛羊等家畜，马鹿这种“选择性采食-大

范围移动-高质量养分归还”的独特模式，创造了一

种更为异构化的微环境。这不仅避免了关键植物

功能群的局部灭绝，维持了系统生产力，其散布的

高质量粪便也如同“缓释肥”，在不同地点为土壤微

生物提供了基质，从而驱动了更高效、更持续的养

分循环过程，这可能是马鹿放牧系统能维持更高土

壤碳氮库的关键内在原因。
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3. 4　放牧对叶片和土壤 C，N，P含量及其化学计量

相关性的影响

植物叶片与土壤通过养分循环构成一个相互

联系的有机整体，叶片吸收土壤中的养分以维持生

长与代谢，同时又通过凋落物的形式将养分归还土

壤，这一耦合过程实现了碳、氮、磷元素的动态平

衡［41-42］。本研究中草地植物群落叶片和土壤 C，N，

P 含量及其化学计量比与环境因子之间具有密切的

相关关系，叶片 C 与土壤 SOC，N 显著负相关，这可

能源于放牧引发的植物补偿性生长及凋落物输入

动态改变的共同作用，叶片 N 与土壤 SOC，N，P 显

著负相关，这与巴格登等［43］的研究结果一致，其内

在原因可能是家畜啃食在刺激叶片 N 浓度升高的

同时，也通过减少凋落物归还与加速氮磷输出，打

破了传统的“土壤富集-植物吸收”正反馈循环，最终

导致叶片 N 与土壤 SOC，N，P 负相关。叶片 P 与土

壤 SOC 显著正相关，这主要是因为植物通过凋落物

分解形成土壤有机质，有机质分解矿化为植物提供

代谢活动必需的营养元素，在这一循环过程中，叶

片中的氮、磷含量通常保持相对稳定［44］。本研究

中，叶片 P 与土壤 N，P 呈显著正相关，这与陈婵

等［45］的研究结果一致，这是因为土壤中 N，P 含量的

增加会促进植物对 P 的吸收［46］，这暗示了马鹿放牧

可能通过其排泄物（粪便）输入，构建了一个高效的

“土壤-植物”磷素快速循环通道。张诚伟等人研究

发现，叶片 N 和 N∶P 均与土壤 C∶N 呈显著正相关，

与本研究结果一致，这表明土壤氮素有效性可能通

过促进植物叶片对氮的吸收来促进叶片的氮累积

并调整叶片 N∶P。叶片 C，C∶P，N∶P 与土壤 N∶P 呈

显著负相关，而叶片 P 则与土壤 N∶P 呈显著正相

关，土壤中 P 的缺乏可能会促进植物对 P 的吸收，从

而影响叶片化学计量的调整［47］，这说明土壤 N∶P 是

驱动植物 P 分配的关键因素［13，48］。

本研究中土壤深度与叶片和土壤 C，N，P 含量

及其化学计量均存在显著的相关性，这主要是由于

土壤深度显著影响土壤中养分的空间分布和可用

性［13］，随着土壤深度的增加，有机质输入逐渐减少，

这种变化直接影响了植物对养分的吸收，从而间接

影响了叶片中的养分含量和化学计量比［49］。放牧

强度对土壤 C，N，P 含量及其化学计量存在显著相

关性，而对叶片 C，N， P 含量及其化学计量无相关

性，主要是因为放牧直接干扰了土壤的物理结构以

及养分的输入-输出平衡［21，50］，而植物叶片的养分和

化学计量特征并非直接由土壤养分含量决定，而更

多受植物自身遗传特性调控，这导致了放牧强度对

土壤和叶片元素影响的不同步性［51-52］。这表明，长

期封育草地应对放牧干扰时，植物群落通过组成变

化（如耐牧物种增加）来维持功能稳态，是其重要的

内在适应机制。不同放牧强度下优势物种的明显

更替（表 1）进一步表明，群落组成变化很可能是驱

动化学计量特征变异的重要机制。未来研究可进

一步细化群落的功能组成变化，以更精确解析群落

结构对植物-土壤元素平衡的调控路径。

4　结论

本研究通过分析不同马鹿放牧强度下植物-土

壤系统的生态化学计量特征，得出以下主要结论：

（1）放牧强度显著改变了植物群落与土壤的碳、氮、

磷平衡。中度放牧（4 个羊单位） 是维持该系统健康

的关键阈值，最有利于植物叶片氮、磷养分的积累

与土壤养分的储存。（2）植物生长的养分限制类型

随放牧强度发生转变：未放牧时受磷限制，轻度和

中度放牧时受氮磷共同限制，而重度放牧则转为氮

限制。这一发现为诊断草地健康状况提供了关键

的化学计量学指标。（3）植物叶片与土壤的化学计

量特征之间存在紧密的相关性，且土层深度同时影

响植物叶片和土壤化学计量，而放牧强度则主要直

接作用于土壤指标。此外，本研究发现，即使在重

度放牧下，土壤有机碳和全氮含量仍能保持相对较

高水平，这一现象与许多关于传统放牧家畜的研究

结论不同，揭示了马鹿作为大型野生草食动物可能

具有独特的生态效应，其选择性的采食行为与养分

归还模式是导致差异的重要原因。综上，本研究建

议在云雾山长期封育草地的后续管理中，将中度放

牧作为核心策略，以避免过度放牧导致的氮限制，

同时充分发挥马鹿放牧在促进养分循环和维持土

壤碳库方面的潜在积极作用。未来的研究应结合

植物群落功能组成动态监测与动物排泄物养分的

直接测定，以更精确地揭示马鹿放牧影响生态过程

的具体路径。
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