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摘要：放牧是草地主要利用方式之一，合理的放牧方式能够实现草地可持续利用。但是现有研究多是对单一畜种

放牧或者固定比例混合放牧进行研究，缺乏对不同混合比例放牧方式对草地生态系统影响的探讨。为此，本研究

以青藏高原高寒草地为研究对象，探究牦牛与藏系绵羊不同比例混合放牧对土壤养分及酶活性的影响。试验设置

对照（CK）、牦牛单牧（YG）、藏羊单牧（SG）及牦牛藏羊混合放牧（MG1∶2、MG1∶4、MG1∶6）六种处理，分析放牧第

6 年至第 8 年的地上生物量、土壤全效养分（全碳、全氮、全磷）及碳氮循环相关酶（硝酸还原酶、亚硝酸还原酶、脲酶、

羟胺还原酶、淀粉酶、中性蛋白酶）活性变化。结果表明：放牧方式和放牧年份对地上生物量、土壤碳氮循环相关酶

活性均有显著交互作用，土壤养分和酶活性有显著的年际动态特征，呈波动变化。混合放牧对土壤养分和酶活性

的影响与单牧有明显差异，随着放牧年份增加，牦牛藏羊 1∶2 或 1∶4 混合放牧方式对高寒草地土壤养分和酶活性的

扰动逐渐趋近于天然草地，说明不同畜种组合的放牧方式更有助于维持草地生态系统功能稳定。
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Abstract：Grazing is one of the main ways to utilize grassland.  A reasonable grazing method can achieve sustain⁃
able utilization of grassland.  However， most studies focus on grazing of a single livestock species or fixed-
proportion mixed grazing， lacking exploration of the impact of different proportion mixed grazing on grassland 
ecosystem.  This study investigated the effects of different herbivore assemblage grazing on soil nutrients and 
enzyme activities based on the alpine grasslands of the Qinghai-Tibet Plateau.  The experiment was established 
including a control （CK）， yak-only grazing （YG）， Tibetan sheep-only grazing （SG）， and mixed grazing of 
yaks and Tibetan sheep （MG1∶2， MG1∶4， MG1∶6）.  Plant and soil samples were collected from the experi⁃
mental plots from the 6th to the 8th year of grazing to analyze changes in grassland plant biomass， soil total 
nutrients （total carbon， total nitrogen， total phosphorus）， and the activities of enzymes related to carbon and 
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nitrogen cycles （nitrate reductase， nitrite reductase， urease， hydroxylamine reductase， amylase， and neutral 
protease）.  The results showed that both grazing patterns and experimental year had significant interactive 
effects on the activities of carbon- and nitrogen cycle-related soil enzymes.  Soil nutrients and enzyme activities 
exhibited significant interannual dynamic characteristics.  Mixed grazing had distinct effects on soil nutrients and 
enzyme activity compared to single-species grazing.  As the grazing duration increases， the mixed grazing 
system with a yak-to-Tibetan sheep ratio of 1∶2 or 1∶4 gradually restores the soil nutrients and enzyme activity 
of alpine grasslands to levels closer to those of natural grasslands.  The results suggest that grazing with different 
livestock combinations is more conducive to maintaining the stability of grassland ecosystem functions.
Key words：Herbivore assemblage grazing；Soil ecological stoichiometry；Grazing management；Soil enzyme 
activity

在高寒草地放牧系统中，适宜的放牧强度既能

保障家畜生产效益，还能兼顾草场的生态恢复与生

物多样性保护［1］。基于“中度干扰理论”和“优化放

牧假设”等科学假说，中等放牧强度有助于维持草

地的健康状态，促进植被生长与生物多样性保护。

然而，实际情况常常更为复杂。例如，在相同的放

牧强度条件下，牦牛与藏羊因其体型大小、采食习

性、践踏力度以及对环境的适应能力等方面的显著

差异，对草地生态系统产生截然不同的影响［2］。已

有研究普遍认为放牧活动会对土壤中的碳、氮、磷

含量及微量元素产生显著影响，但这种影响存在差

异性  ［3-5］。一方面，放牧通常会改变植物群落的组成

结构，导致植物生产力的下降，进而减少向土壤的

碳输入［6-7］。这种减少的碳输入可能会对土壤的碳

储量和质量产生不利影响，进而影响到整个生态系

统的稳定性和功能。另一方面，家畜的排泄物作为

重要的有机物质来源，能够增加土壤有机质的可获

得性，促进微生物活性的提升，并加速土壤有机质

的分解过程。有研究表明，放牧能够提高土壤氮含

量，促进植物对氮的吸收并提高光合效率，这种正

面效应有助于改善土壤结构，提高土壤的肥力和生

产力［8］。由于土壤中各种养分之间存在着复杂的耦

合关系［9］，碳作为微生物生存和繁殖的重要“生活物

资”，其有效性和含量变化对微生物矿化过程具有

至关重要的控制作用。同时，土壤碳含量和组分的

变化又会进一步影响土壤氮循环过程，包括氮的固

定、硝化和反硝化等关键环节。这种复杂的相互作

用机制使得关于放牧对土壤养分影响的研究结果

常常存在分歧和争议。这些分歧和争议与草地类

型、土层深度、放牧管理方式、放牧年份以及季节动

态等有关。如在混合放牧模式下，牦牛与藏羊的行

为和资源利用方式通过不同碳氮输入途径改变了

土壤微环境，从而改变微生物群落功能多样性，并

进一步影响土壤酶活性及养分循环过程，改变草地

的整体利用效率［10］。

土壤酶对环境的变化高度敏感，其活性水平的

波动能够深刻揭示土壤内部养分转化的动态以及

土壤整体肥力的状况［11］。表层土壤优越的物理和

化学条件，良好的透气性、适宜的温度以及丰富的

植物根系分泌物等，共同促进了土壤生物的活跃

性，进而增加了酶类的分泌量，使表层土壤酶活性

最强［12-13］。放牧活动伴随着家畜的采食、践踏和排

泄等行为，特别是在它们偏好的采食区域内，排泄

量的增加显著改变了土壤养分环境。混合放牧通

过家畜间不同的营养生态位，能更有效地利用草地

资源，减轻对某一种植物的过度采食，从而维持较

高的植被多样性和生产力。同时，地上植被的演替

不仅改变了碳氮输入形式和通量，还能通过调节土

壤微环境和微生物活性，进而影响土壤酶促反应过

程与养分转化路径［14-15］。其中，土壤尿素氮的转化

过程尤为复杂，它受到多种关键酶，如脲酶、硝酸还

原酶、亚硝酸还原酶和羟胺还原酶的调控［16］。过往

研究表明，随着放牧强度的增加和放牧时间的延

长，土壤酶活性普遍呈现下降趋势［17-18］。然而，一项

短期放牧实验结果表明，高寒草甸草原表层土壤蛋

白酶活性随着放牧强度的增加先升后降，并且放牧

区域的酶活性始终高于未放牧的对照区［19］。同时，

放牧活动还通过向土壤中输入大量有机质，为土壤

酶促反应提供了丰富的底物。因此在土壤养分均

衡且有机质来源稳定的情况下，土壤脲酶和中性蛋

白酶的活性均有所提升［20］。此外，土壤纤维素酶、

蔗糖酶和淀粉酶在有机质矿化过程中扮演着重要

角色，它们与土壤有机碳含量密切相关，对土壤碳、

氮循环具有深远的影响［21-22］。值得注意的是，土壤

酶活性对外界干扰极为敏感，且对土壤养分限制的

响应存在时间上的差异，可能提前或延迟［23］。因

此，通过定位观测放牧系统土壤酶活性的动态变

化，能够更准确地评估放牧管理方式对草地土壤养
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分转化的影响。

目前，关于牦牛和藏羊的放牧管理研究主要聚

焦于其放牧强度对草地生态系统的影响，而对于牦

牛和藏羊不同比例混合放牧如何影响土壤酶促反

应与养分转化过程的相关研究则相对缺乏。现有

研究大多关注不同畜种各自对地上植物多样性和

补偿性生长的影响，但对于混合放牧是否以及如何

改变高寒草地土壤养分和酶活性的问题尚缺乏明

确的认识［24-25］。因此，深入研究不同放牧年份下混

合放牧对高寒草地土壤养分和酶活性的影响，对于

制定合理的放牧制度、探索最优放牧方案、提升草

地生产力以及实现高寒草地保护与利用的平衡具

有重要意义。这不仅有助于更好地理解放牧活动

对草地生态系统的影响机制，还能为草地资源的可

持续利用提供科学依据。

1　材料与方法

1. 1　研究区概况

放牧试验区位于青海省海北州西海镇高寒草

地-家畜系统适应性管理技术平台（36°92΄ N，100°83΄ 
E），属高原大陆性气候，平均海拔 3000~3100 m，年

均温 1. 5℃，年日照时数为 2580~2750 h，年平均降水

量为 400 mm 左右，降水多集中在 5—9 月，约占全年

降水量的 80% 以上。土壤类型为高山草甸土，草地

植物群落总盖度在 85% 以上，植物群落以矮生嵩草

（Kobresia humilis）和紫花针茅（Stipa purpurea）为主

要 优 势 种 ，次 优 势 种 主 要 为 干 生 薹 草（Carex 
aridula）、垂穗披碱草（Elymus nutans）、早熟禾（Poa 
annua）、星毛委陵菜（Potentilla acaulis）等［26］。

1. 2　放牧实验设计

本研究的试验样地选取一块地势相对平坦、环

境相对均匀的连续草地，最大限度控制了本底和空

间异质性。放牧试验于 2014 年开始，每年的放牧时

间为 6 月 1 日—10 月 31 日，24 小时放牧，不放牧期

草地的管理采用完全封育的形式。放牧试验采用

随机区组试验设计，以牧草利用率 50%~55% 为基

准，所有放牧处理的放牧强度均为中等放牧强度

（11. 6 羊单位 ∙km-2）。设不放牧处理（对照，CK）、牦

牛单牧（YG）、藏羊单牧（SG）、牦牛藏羊混牧（MG1∶2、
MG1∶4 和 MG1∶6），每个处理 3 个重复，共 18 个试

验小区，每个小区间均由 1. 2 m 高的围栏分隔。放

牧期间不进行补饲，每 2 天添加一次饮用水。

为保证试验的一致性，选择 1. 5 岁的公牦牛［体

重（100±5） kg］，每头牦牛相当于 3 个羊单位，和 1
岁的公藏羊［体重（30±2） kg］，每只藏羊为 1 个羊

单位。根据羊单位计算每个处理所需的草地面积，

以此保证所有处理的放牧强度是一致的。放牧前

对家畜进行了投药驱虫等健康管理，确保家畜在放

牧期间的正常采食和代谢活动，试验细节参见以往

研究［27］。

1. 3　样品采集与指标测定

本研究分别于放牧第 6 年（2019 年）、第 7 年

（2020 年）、第 8 年（2021 年）8 月下旬进行土壤样品

的采集。每年植物群落调查完成后，在每个试验小

区采用五点法随机采集土壤样品。用直径 5 cm 土

钻获取 0~10 cm 深度的土壤样品，将每个试验小区

中同一深度土层的样品混合后置于干净的密封袋

中。将土样一部分过 2 mm 筛，4℃保存，用于土壤酶

活性和部分土壤养分指标测定；一部分室温风干，

用于常规土壤养分测定。

1. 3. 1　土壤养分测定　有机碳含量的测定采用重

铬酸钾容量法-稀释热法。利用凯氏定氮仪分析全

氮含量。土壤硝态氮和铵态氮含量分别采用酚二

磺酸比色法和靛酚蓝比色法进行测定。土壤全磷

含量采用 NaOH 熔融法测定。

1. 3. 2　土壤酶活性测定　本研究用试剂盒（苏州

科铭生物技术有限公司）测定了脲酶、中性蛋白酶、

淀粉酶、硝酸还原酶、亚硝酸还原酶和羟胺还原酶

的酶活性。根据试剂盒所配试剂，所有酶活性均采

用分光光度计微量法测定。

1. 4　统计分析

在所有数据分析前，先进行正态性和方差齐性

检验，对不符合正态分布的数据进行对数转化。各

指标在各处理之间的差异性检验，根据分析目的采

用 T 检验或者方差分析（ANOVA）方法进行检验；

所测指标之间的关系用相关分析或者回归分析进

行检验。以 P<0. 05 作为差异显著性的阈值。所有

统计分析均在 SPSS 21. 0（SPSS Inc. ，Chicago，IL，

USA）进行，使用 Oringin 8. 5 作图。
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2　结果与分析

2. 1　放牧方式对高寒草地地上生物量和土壤生态

化学计量特征的影响

如图 1所示，植物地上生物量的动态变化受到放

牧时间与处理方式的显著影响。SG 处理中的植物

地上生物量仅在放牧第 7 年出现显著变化（P<

0. 001），其余观测年份中与其他处理均无显著差异。

YG 处理中的植物地上生物量在各年度间波动较大，

呈现出先降后增的趋势。混合放牧处理中，MG1∶2
和 MG1∶6 在放牧第 6（2019），7（2020），8（2021）年期

间显著降低了地上生物量（P<0. 05），表现出较强的

干扰效应。而 MG1∶4 处理虽在三年间的生物量有

所下降，但其效应在放牧第 8年并不显著。

由图 2 可知，土壤全碳、全氮和全磷均具有显著

的年际和处理间交互效应（P<0. 05）。放牧第 6 年，

与 CK 处理相比，土壤全碳和全磷含量在 SG 处理下

显著增加（P<0. 05）（图 2a，c），但全氮含量在各放

牧处理下差异不显著（图 2b）。与放牧第 6 年相比，

第 7 年和第 8 年三种混牧处理下的土壤全碳含量有

所降低，总体呈现下降趋势。放牧第 7 年，土壤全碳

含量在 MG1∶2 处理下显著低于 CK（P<0. 05）。但

在放牧第 8 年，三种混牧处理下的土壤全碳含量均

呈下降趋势，尤其与 YG 处理相比，混牧处理下的土

壤全碳含量均显著下降（P<0. 05）。与 SG 处理相

比，土壤全氮含量在 YG 和 MG1：2 处理下显著降低

（P<0. 05）。此外，与放牧第 6 年和放牧第 7 年相

比 ，土 壤 全 磷 含 量 在 放 牧 第 8 年 显 著 增 加

（P<0. 05）。
放牧方式及放牧时间对土壤碳氮磷化学计量

比均具有显著交互作用（P<0. 05）（图 2d-f）。CK
和 YG 处理后的土壤 N∶P 在放牧第 6 年和放牧第 7
年显著高于放牧第 8 年（P<0. 05），此外，YG 处理

在放牧第 8 年的土壤 C∶N 显著高于放牧第 6 年（P<

0. 05）。SG 处理下第 8 年的土壤 C∶N 显著低于放牧

第 6 年（P<0. 05），但与放牧第 7 年无显著差异。

SG和混牧处理下的土壤 N∶P年际间差异不显著（P<
0. 05）。MG1∶4 和 MG1∶6 的土壤 N∶P 和土壤 C∶P
在放牧第 8 年相较于放牧前两年显著降低（P<
0. 05）。而 MG1∶2 处理下的土壤 C∶N 年际间变化

幅度不大（P<0. 05）。

2. 2　放 牧 方 式 对 高 寒 草 地 土 壤 碳 氮 循 环 相 关 酶

活性的影响

由图 3 可知，放牧时间和放牧方式对硝酸还原

酶、亚硝酸还原酶、羟胺还原酶、淀粉酶和中性蛋白

酶均存在极显著影响（P<0. 001），放牧时间和放

牧 方 式 对 土 壤 酶 活 性 有 极 显 著 交 互 作 用（P<
0. 001）。硝酸还原酶活性在混牧处理下第 6 年显

著高于第 7 年与第 8 年（P<0. 05）（图 3a），而混牧

处理至第 8 年时，亚硝酸还原酶与脲酶活性则显著

高于第 6年与第7年（P<0. 05）（图3b，f）。放牧第6年，

单牧与混牧处理下的土壤羟胺还原酶活性及淀粉

酶 活 性 均 显 著 高 于 第 7 年 与 第 8 年（P<0. 05）

图  1　不同放牧年份下放牧方式对植物地上生物量的影响

Fig. 1　Effects of grazing treatments on plant aboveground biomass in different grazing years
注：SG 为藏羊单牧处理，YG 为牦牛单牧处理，MG1∶2、MG1∶4、MG1∶6 分别为牛羊比例 1∶2、1∶4、1∶6 处理。ns 表示差异不显著（P>0. 05）， 
* P<0. 05， ** P<0. 01， *** P<0. 001
Note： SG denotes Tibetan sheep single grazing treatment， YG denotes yak single grazing treatment， and MG1∶2， MG1∶4， and MG1∶6 denote 
mixed grazing treatments with cattle-to-sheep ratios of 1∶2， 1∶4， and 1∶6， respectively.  “ns” indicates no significant difference （P>0. 05）， * P<
0. 05， ** P<0. 01， and *** P<0. 001

2004



第  6 期 高瑾安等：不同放牧方式对高寒草地土壤养分及酶活性的影响

（图 3c，d）。但放牧方式对土壤脲酶活性的影响并

不显著，而放牧时间对脲酶活性具有极其显著影响

（P<0. 001）。此外，在混牧处理下，中性蛋白酶活

性在放牧第 7 年时显著高于放牧第 6 年与放牧第 8
年（P<0. 05），在放牧第 8 年时，中性蛋白酶活性在

各放牧处理下均显著低于第 6 年与第 7 年（P<
0. 05）（图 3e）。

2. 3　不同放牧方式下植物地上生物量、土壤养分

和土壤酶活性相关性分析

如图 4 所示，通过三年（2019，2020 和 2021 年）

的主成分分析（PCA），揭示了不同年份放牧条件

下土壤养分、土壤酶活性与植物地上生物量之间的

相关性特征。放牧第 6 年，不同的处理组（尤其是

混 牧 处 理 MG1∶2，MG1∶4 和 MG1∶6）与 对 照 组

（CK）在土壤酶活性和土壤养分特征上存在显著差

异（P<0. 05）。植物地上生物量与脲酶活性呈正

相关，与土壤养分和其他酶活性均表现为负相关。

放牧第 7 年，CK 处理和两种单牧（SG 和 YG）处理

间差异不显著，但仍与三种混牧（MG1∶2，MG1∶4

和 MG1∶6）处理具有显著差异（P<0. 05）。其中，

脲酶、淀粉酶、中性蛋白酶活性与土壤养分、硝酸还

原酶、羟胺还原酶活性和植物地上生物量之间存在

显著的负相关关系（P<0. 05）。放牧第 8 年，YG 处

理与其他放牧处理间具有显著差异（P<0. 05）。

在混牧处理下，MG1∶6 处理与 CK 处理间存在显著

差异（P<0. 05），但另外两种混牧（MG1∶2，MG1∶4）
处理与 CK 处理间的差异减小。淀粉酶与植物地

上生物量、土壤养分和其他酶活性均表现为负

相关。

2. 4　不同放牧方式下放牧年份与植物地上生物量、

土壤养分和土壤酶活性结构方程模型

结构方程模型分析显示，放牧年份对生态系统

各组分的影响因放牧处理方式的不同而呈现显著

差异。除 MG1∶2 处理中放牧年份对土壤养分呈不

显著正效应以及 MG1∶6 处理中放牧年份对土壤养

分呈极显著正效应外，其余处理均呈现显著的直接

负效应（P<0. 05）（图 5）。同时，放牧年份对土壤酶

活性仅在 CK 和 MG1∶2 处理中表现出显著直接负

图 2　放牧方式对土壤全效养分含量及其比值的影响

Fig. 2　Effects of grazing treatments on soil total nutrient contents and their ratios
注：CK 为对照处理，SG 为藏羊单牧处理，YG 为牦牛单牧处理，MG1∶2，MG1∶4，MG1∶6 分别为牛羊比例 1∶2，1∶4，1∶6 处理。不同大写字母表

示同一处理不同年份间差异显著（P<0. 05）， 不同小写字母表示同一年份不同处理间差异显著（P<0. 05）
Note：Note∶ CK denotes the control treatment， SG denotes Tibetan sheep single grazing treatment， YG denotes yak single grazing treatment， and 
MG1∶2， MG1∶4， and MG1∶6 denote mixed grazing treatments with cattle-to-sheep ratios of 1∶2， 1∶4， and 1∶6， respectively.  Different upper⁃
case letters indicate significant differences among different years for the same treatment （P<0. 05）， while different lowercase letters indicate sig⁃
nificant differences among different treatments in the same year （P<0. 05）
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效应（P<0. 05）（图 5a，d）。此外，放牧年份通过间

接路径在 CK 和 SG 处理中对植物生物量表现为负

效应（图 5a， b），而在 YG、MG1∶2、MG1∶4 和 MG1∶
6 处理中则表现为正效应（图 5c，d，e，f）。此外，YG
处理中土壤 C∶P 对植物生物量具有显著直接负效

应（P<0. 05）。

3　讨论

3. 1　不同放牧方式对高寒草地植物地上生物量和

土壤养分的影响

作为高寒草甸生态系统的主要干扰源，放牧活

动通过家畜的采食、践踏和排泄行为，深刻影响着

图 3　放牧方式对氮循环相关酶活性的影响

Fig. 3　Effects of grazing treatments on nitrogen cycle-related enzyme activities
注：CK 为空白对照，SG 为藏羊单牧处理，YG 为耗牛单牧处理，MG1∶2，MG1∶4，MG1∶6 分别为牛羊比例 1∶2，1∶4，1∶6 处理。不同大写字母表

示同一处理不同年份间差异显著（P<0. 05），不同小写字母表示同一年份不同处理间差异显著（P<0. 05）
Note： CK denotes the control treatment， SG denotes Tibetan sheep single grazing treatment， YG denotes yak single grazing treatment， and MG1∶
2， MG1∶4， and MG1∶6 denote mixed grazing treatments with cattle-to-sheep ratios of 1∶2， 1∶4， and 1∶6， respectively.  Different uppercase let⁃
ters indicate significant differences among different years for the same treatment （P<0. 05）， while different lowercase letters indicate significant 
differences among different treatments in the same year （P<0. 05）

图 4　不同放牧年份下放牧处理与土壤养分及土壤酶活性的关系

Fig. 4　Relationships between grazing treatments and soil nutrients as well as soil enzyme activities in different grazing years
注：（a）2019（放牧第 6 年），（b）2020（放牧第 7 年），（c）2021 年（放牧第 8 年）。  C 为土壤全碳，N 为土壤全氮，P 为土壤全磷，NR 为硝酸还原酶，

NiR 为亚硝酸还原酶，Urease 为脲酶，HR 为羟胺还原酶；Amylase 为淀粉酶，NP 为中性蛋白酶，AGB 为地上生物量

Note： （a） 2019 （the 6th year of grazing）； （b） 2020 （the 7th year of grazing）； （c） 2021 （the 8th year of grazing）.  C， soil total carbon； N， soil 
total nitrogen； P， soil total phosphorus； NR， nitrate reductase； NiR， nitrite reductase； Urease， urease； HR， hydroxylamine reductase； Amy⁃
lase， amylase； NP， neutral protease； AGB， aboveground biomass.
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该区域的植被物种组成、凋落物分解与积累动态、

土壤物理结构以及养分循环过程［28］。植物的地上

生物量被认为是评估草地生态系统健康和放牧系

统稳定性的关键指标之一［29］。目前有学者认为，适

度放牧可以减轻家畜对草地植被的破坏［30］，混合放

牧对地上生物量的影响因畜种比例而异。本研究

中，混合放牧较单牧降低了地上生物量，这是由于

牦牛和藏羊的差异化采食增加了对地上植被的消

耗。由于体型等因素，牦牛对于草地植被展现出较

强的干扰，牦牛单牧处理下的植物地上生物量年际

波动较大，表现出先下降后上升的趋势，这与植被

的自恢复力有关 ，也与其他学者的研究结果相

似［31］。结构方程模型进一步表明，放牧处理能够通

过调节土壤养分含量与土壤酶活性，间接调控放牧

年份对地上生物量的影响程度。

随着放牧年份增加，土壤养分含量也呈现出波

动变化，具有显著的年际特征。土壤全碳，全氮和

全磷均具有显著的年际和处理间交互效应，这与其

他学者研究成果一致［32］。土壤有机碳的输入来源

主要受地上生物量、枯落物分解以及根系周转三个

关键过程调控［33］，放牧主要通过改变高寒草地地上

生物量和根系周转来影响土壤有机碳含量。尽管

放牧可以通过家畜践踏加速凋落物的破碎，以及增

加草地植物根冠比 ，促进碳元素向土壤中的转

移［2，34］。但随着放牧年份增长，家畜对草地植物的

采食等因素使得草地全碳含量逐渐减少。放牧方

式对土壤含碳量和含氮量的影响随着时间推移逐

渐趋于分化。有研究发现，高比例牦牛的放牧作用

图 5　不同放牧处理下放牧时间与土壤-植物指标的结构方程模型

Fig. 5　Structural equation modeling of grazing duration and soil-plant indicators under different grazing treatments
注：（a）CK，空白对照；（b）SG，藏羊单牧处理；（c）YG，耗牛单牧处理；（d）MG1∶2 处理；（e）MG1∶4 处理；（f）MG1∶6 处理。红线表示显著正向

关系（P<0. 05），蓝线表示显著负向关系（P<0. 05）。*P<0. 05，**P<0. 01，***P<0. 001。C 为土壤全碳，N 为土壤全氮，P 为土壤全磷， NR
为硝酸还原酶，NiR 为亚硝酸还原酶，Urease 为脲酶，HR 为羟胺还原酶，Amylase 为淀粉酶，NP 为中性蛋白酶，AGB 为地上生物量

Note： （a） CK， blank control； （b） SG， Tibetan sheep single grazing treatment； （c） YG， yak single grazing treatment； （d） MG1∶2 treatment； 
（e） MG1∶4 treatment； （f） MG1∶6 treatment.  Red lines indicate significant positive relationships （P<0. 05）， and blue lines indicate significant 
negative relationships （P<0. 05）.  *P<0. 05， **P<0. 01， ***P<0. 001.  C， soil total carbon； N， soil total nitrogen； P， soil total phosphorus； 
NR， nitrate reductase； NiR， nitrite reductase； Urease， urease； HR， hydroxylamine reductase； Amylase， amylase； NP， neutral protease.  AGB， 
aboveground biomass
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可以加速土壤表层有机质的分解与迁移，进而导致

土壤全碳含量显著下降［35］。该研究结果在本研究

中体现的并不明显，与 Xu 等［35］的研究存在差异，原

因可能在于不同高寒草地系统中土壤有机碳分布

格局存在内在差异［36］。此外，随着放牧牲畜牦牛藏

羊比例的增加，家畜践踏将大量植物枯落物带入土

壤中形成有机质，使可溶性碳、氮含量增加，具体而

言，放牧第 6 年，藏羊单牧显著提升了土壤全碳和全

磷含量，这可能由于放牧家畜的排泄物，尤其是牛

羊混牧中藏羊比例的增加，可增加土壤中的速效养

分，进而为植被生长提供支持，然而，这种提升效应

并未持续［37］。至放牧第 7 年，牦牛与藏羊以 1∶2 比

例混合放牧下的土壤全碳含量已显著低于对照区。

到放牧第 8 年，三种混合放牧处理的土壤全碳含量

均呈现下降趋势，且显著低于牦牛单牧处理。这表

明，在长期放牧下，混合放牧，尤其是高比例牦牛的

混牧方式，可能通过家畜更强的践踏与采食干扰，

加速了表层土壤有机质的迁移与微生物矿化，从而

导致土壤碳库的净损失［35］。同时，不同种类家畜在

采食过程中也会间接对植物物种组成造成不同的

改变，诱导植物组织内的氮浓度变化，最终导致植

物枯落物降解速率或微生物活动改变而间接影响

土壤氮矿化。因此，放牧活动对土壤碳、氮的影响

具有联动效应，二者含量的变化会进一步调控土壤

动物、微生物活动及相关酶活性，并最终反馈于地

上植物的物种组成与生长动态。

土壤中磷的形态包括无机磷和有机磷，在草地

生态系统中，有机磷占主导地位，大部分温带草原

土壤有效磷含量处于较低或极低水平［38］。在青藏

高原高寒草甸土壤有机磷含量能达到 300 mg kg-1，

占土壤全磷的 50% 以上，而速效磷较为缺乏［39］。本

研究结果表明，放牧第 6 年藏羊单牧显著提高了土

壤全磷含量，至第 8 年，多个放牧处理下土壤全磷含

量较前两年显著增加。这一发现和以往研究有所

不同，部分传统认知认为除围栏封育能在一定程度

上提高土壤全磷、速效磷含量外，其他草地利用措

施，如放牧、割草都会降低土壤全磷含量，因为没有

外源磷输入，放牧将使磷的输出大于输入，从而引

起磷的亏缺［40］。但是，土壤有机质在矿化过程中也

会释放一部分磷到土壤中，高有机质环境能够提高

参与磷素固持和矿化等循环过程微生物的活性，对

提高磷的有效性和利用率有促进作用。与吴佳芯

等的研究结果不同［41］，本研究中放牧处理下的土壤

全磷含量呈现升高趋势，这主要是由于高寒草地在

特定放牧比例下表层土壤磷更容易富集，且该现象

与草原类型密切相关［42］。藏羊和牦牛的排泄物存

在差异，藏羊排泄物中的磷含量显著高于牦牛；牦

牛排泄物中的磷更易被植物吸收和淋失［43-44］。说明

中等强度的不同放牧方式都能使磷的输入大于输

出，畜种不同是引起磷输入量差异的原因。此外，

土壤养分化学计量关系亦在植物生长调控中发挥

重要作用，结构方程模型表明，在 YG 处理（牦牛单

牧）中，土壤 C∶P 对植物生物量表现出显著直接负

效应。这一结果表明，在牦牛单牧（YG）生态系统

中，土壤磷有效性是制约植物生长的关键因子。

3. 2　不同放牧方式对高寒草地土壤酶活性的影响

放牧会改变土壤物理结构，减少腐殖质归还，

降低土壤有机质含量，并改变环境因子，从而影响

土壤酶活性［45］。本研究表明不同放牧方式和放牧

年份均显著改变了土壤关键酶的活性，这些酶在土

壤氮循环、有机物质分解以及养分转化等方面发挥

着至关重要的作用［46-47］。与王启兰研究结果相似，

随着放牧年份的增加，土壤亚硝酸还原酶和脲酶活

性总体呈现先降低后升高的趋势［48］。硝酸还原酶

能催化土壤中的硝态氮还原成氨，亚硝酸还原酶催

化土壤中的亚硝酸盐经由羟氨转化为氢氧化铵，它

们共同参与土壤氮循环过程，其活性强弱影响氮代

谢过程中氮素的气态损失。不同畜种组合的采食

差异改变了植物物种组成，进而影响了土壤中参与

氮循环的微生物群落，使脲酶和亚硝酸还原酶活性

升高［48］。本研究结果与上述机制一致，随着放牧年

份增加，土壤脲酶和亚硝酸还原酶的活性逐渐升

高。中性蛋白酶通过将蛋白质水解成多肽和氨基

酸参与土壤氮循环。土壤中氮代谢过程中形成的

中间产物通过羟胺还原酶还原为氨，羟胺还原酶活

性的高低会影响土壤氮代谢过程中氮的氨挥发损

失。本研究发现，在放牧第 6 年，各放牧处理均显著

提高了土壤中羟胺还原酶和中性蛋白酶的含量，说

明在放牧活动干扰下，参与土壤有机质分解、氮循

环过程的土壤酶会随放牧方式的不同发生年际波

动变化，牦牛与藏羊的混合放牧通过调整植物残体

输入、排泄物分布及微生物底物利用效率等，改变

了氮素转化方向。此外，混合放牧下不同畜种的采

食偏好可能间接影响土壤碳氮比和土壤干湿交替

过程，进而调控土壤中微生物的资源分配策略［49-50］。
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这也解释了长期放牧处理下土壤养分、植物群落组

成发生明显变化的原因。

土壤中的淀粉酶能够有效地催化水解土壤中

存在的淀粉大分子，使之降解成还原糖，最终成为

植物根系和土壤微生物可以直接吸收利用的速效

碳源和能量物质，为植物的生长发育持续提供必需

的营养供给［51］。已有研究表明，动物排泄物中的可

溶性有机物可直接刺激土壤微生物代谢，促进酶合

成［52］，这一过程在放牧初期尤为显著，因为家畜的

踩踏、排泄等行为能够加速植物残体的腐化，提高

土壤有机质含量。本研究发现，由于家畜排泄物输

入的有机质为微生物活动提供了丰富的底物，各类

放牧处理在放牧第 6 年均显著提升了土壤淀粉酶活

性，此后逐年下降。这一现象说明放牧活动对草地

土壤的有机质输入是持续和不均衡的，而随放牧时

间延长，有机质的输入与分解通过引发底物竞争或

驱动微生物群落演替，导致土壤淀粉酶活性下降。

3. 3　不同放牧方式下地上生物量、土壤养分与土壤

酶活性的关系

不同放牧方式下土壤养分与酶活性相关性的

年际动态特征表明，放牧干扰显著改变了高寒草地

生态系统地上-地下互作的关系模式。与对照区相

比，放牧处理导致了土壤酶活性、养分含量与植物

生物量之间关系格局的重组，这种重组表现为在主

成分分析中放牧样本与对照样本的分离，说明放牧

行为干扰了土壤微生物功能与养分循环之间的内

在联系。已有研究证实，动物排泄物中的氮素与可

溶性碳源可通过直接刺激微生物活性或改变群落

结构，产生的高碳环境可以通过提供底物和能量促

进了土壤氮循环相关酶的活性，进而增强氮代谢相

关酶的合成效率［53］。土壤养分与酶活性的相关性

分析表明，二者关系受放牧方式、年份的影响。在

放牧第 7 年，土壤全碳与羟胺还原酶活性呈显著正

相关，而与脲酶、淀粉酶和中性蛋白酶活性呈显著

负相关，这一现象反映了碳素的双重作用。一方

面，碳作为微生物代谢的关键底物，可通过增强能

量供应直接促进羟胺还原酶等氮转化酶的合成；另

一方面，碳积累可能通过改变土壤理化性质或改变

微生物群落功能，间接抑制其他酶类的活性。表层

土壤因植物根系分泌物和凋落物输入活跃，微生物

群落对底物变化的响应更为敏感。牦牛践踏导致的

土壤压实可以减少孔隙连通性，限制氧气扩散和微

生物迁移，进而削弱养分与酶的接触效率［54］。高寒

草地生态系统对放牧干扰的响应具有显著的时间

依赖性，这体现为年际间不同放牧处理下土壤酶与

养分间相关关系的动态变化。随着放牧年份的延

长以及植物与微生物群落的演替，不同酶促反应与

土壤养分之间的关系随之改变，导致放牧方式对土

壤养分和酶活性的影响出现显著的年际差异。

4　结论

本研究评估了中等强度放牧下，不同放牧方式

在不同放牧年份中对高寒草地地上生物量、土壤养

分及参与碳氮循环的酶活性的影响。结果表明，放

牧方式与放牧年份对高寒草地土壤养分及酶活性

具有显著的交互作用，各项指标均表现出明显的年

际波动特征。主成分分析显示，随着放牧年份增

加，牦牛与藏羊以 1∶2 或 1∶4 比例混合放牧（MG1∶
2，MG1∶4）逐渐趋近于未放牧的天然草地（CK）。

因此，采用牦牛与藏羊以 1∶2 或 1∶4 比例进行组合

放牧，相较于单一畜种放牧或其他比例，更有助于

高寒草地接近自然状态，维持生态平衡。
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