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摘要：为探讨不同放牧强度对短花针茅（Stipa breviflora）荒漠草原土壤酶活性的影响及其因素，本研究基于短花针

茅荒漠草原，设置不放牧（No grazing， CK）、轻度放牧（Light grazing， LG）、中度放牧（Moderate grazing， MG）和重

度放牧（Heavy grazing， HG）4 个梯度，分析了不同放牧强度对 β-D-纤维素酶、β-1，4-N-乙酰氨基葡萄糖苷酶和碱

性磷酸酶活性的影响，并结合物种丰富度、地上净初级生产力及土壤 pH 值、饱和含水量、容重、有机碳、速效氮、速

效磷等因子。结果表明：随放牧强度增加，三种土壤酶活性、物种丰富度、地上净初级生产力、土壤有机碳、速效氮

及速效磷均显著降低（P<0. 05），容重则显著上升（P<0. 05）。随机森林模型显示，速效氮与速效磷是调控土壤酶

活性的主要驱动因子。放牧主要通过降低速效养分含量抑制土壤酶活性。本研究为荒漠草原保护与生态恢复提

供了理论依据，草地管理利用中可采取控制载畜率、季节性休牧等措施。
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Abstract：To investigate the effects of different grazing intensities on soil enzyme activities in a Stipa breviflora 
desert steppe and the driving factors， this study was based on a Stipa breviflora desert steppe and established 
four grazing intensity levels： no grazing （CK）， light grazing （LG）， moderate grazing （MG）， and heavy graz⁃
ing （HG）.  The effects of different grazing intensities on the activities of β -D-cellobiohydrolase， β -1，4-N-
acetylglucosaminidase， and alkaline phosphatase were analyzed， along with species richness， aboveground net 
primary productivity （ANPP）， and soil pH， saturated water content， bulk density， organic carbon， available 
nitrogen， and available phosphorus.  The results showed that with the increase of grazing intensity， the three 
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soil enzyme activities， species richness， aboveground net primary productivity， soil organic carbon， available 
nitrogen， and available phosphorus all significantly decreased （P<0. 05）， whereas soil bulk density was signifi⁃
cantly increased.  The Random Forest model indicated that available nitrogen and available phosphorus were the 
primary drivers regulating soil enzyme activities.  Grazing suppresses soil enzyme activities primarily by decreas⁃
ing available nutrients.  This study provides a theoretical basis for the conservation and ecological restoration of 
desert steppes.  In grassland management and utilization， measures such as controlling stocking rates and imple⁃
menting seasonal grazing exclusion can be adopted.
Key words：Grazing intensity；Desert steppe；Soil enzyme activities；Species richness

土壤酶由土壤微生物分泌，主导着土壤中有机

质的分解和养分转化，是维系土壤生态系统功能不

可或缺的组成部分［1-2］，其活性是评估生态系统地下

功能健康状况及土壤肥力的关键指标［3-4］。相关研

究表明，土壤酶活性对放牧管理措施的响应非常敏

感，其变化趋势往往能提前预示土壤肥力和生态系

统功能的变化方向［5］。作为驱动土壤生物地球化学

循环的核心催化剂，土壤酶在调控生态系统养分循

环速率方面有关键作用［6］。鉴于其在维持土壤肥力

与健康中的核心地位，土壤酶活性已被广泛接受为

评价土壤质量的一个高度敏感的生物指标［7］。因

此，研究土壤酶对于理解土壤碳氮磷循环机制、评

估土壤质量和指导农业生产具有重要意义［8-9］。

草原生态系统是地球生态系统的重要组成部

分，它不仅通过提供畜牧业产品和水资源涵养等功

能支撑着区域生计与经济发展，更在调节气候、保

持水土和维护生物多样性方面发挥着不可替代的

生态功能［10］。放牧作为草地生态系统重要的干扰

方式之一，通过改变植被群落结构和土壤理化性

质，显著影响土壤酶活性及养分循环过程［11-14］，从而

将地上管理措施与地下生态过程紧密联系起来。

目前，关于放牧对短花针茅荒漠草原的影响研究，

已在地上植被群落多样性、生态位、功能性状等方

面积累了丰富成果。王琪等［15］的研究表明放牧强

度显著改变短花针茅荒漠草原中植物种群的生态

位宽度和生态位重叠度，导致群落结构简化和种间

竞争关系改变，进而引发生态系统功能退化。裴婧

宏等［16］的研究表明，随着载畜率增加，短花针茅等

植物表现出比叶面积增加、植株高度降低等性状响

应，这标志着其资源利用策略从“保守型”向“速生

型”的转变。土壤酶活性不仅直接反映微生物群落

的功能状态和对养分的需求，其不同种类酶活性的

比值还能揭示土壤微生物的能量和养分限制状况，

以及整个生态系统的养分循环平衡与限制格局［17］。

在放牧干扰下，土壤酶活性与植被变化、土壤理化

性质及微生物群落结构之间的耦合关系，是决定生

态系统物质转化效率与稳定性的关键因素［18-19］。然

而，作为连接植物与地下养分循环的关键生物学纽

带，土壤酶活性对放牧强度的响应机制尚不清晰，

其驱动因子亦未被系统阐明。理解放牧如何影响

土壤酶活性，对于揭示荒漠草原退化机理至关重

要。因此，本研究以内蒙古短花针茅荒漠草原为对

象，设置不同梯度放牧强度，旨在通过探究不同放

牧强度对土壤碳、氮、磷分解酶活性的影响及其驱

动因子，为短花针茅荒漠草原的科学保护与恢复提

供更为深入的理论依据。

1　材料与方法

1. 1　研究区概况

本试验依托内蒙古四子王旗荒漠草原长期放

牧试验平台（41°46'43. 6″N， 111°53'41. 7″E，海拔约

1450 m）。该平台于 2004 年建立，所在区域属于温

带大陆性气候，雨热同期，冬冷夏热，年均温约

3. 6 ℃，最高月均温为 7 月；降水量约为 250 mm，主

要集中在 6—9 月，且蒸发量远大于降水量。该地区

属短花针茅荒漠草原，建群种为短花针茅（Stipa 
breviflora），优 势 种 有 无 芒 隐 子 草（Cleistogenes 
songorica）、冷蒿（Artemisia frigida）等［20］，其他常见

多年生植物还有银灰旋花（Convolvulus ammannii）、
木地肤（Kochia prostrata）、小叶锦鸡儿（Caragana 
microphylla）、细叶葱（Allium tenuissimum）等，常见

的一、二年生植物有栉叶蒿（Neopallasia pectinata）、
刺穗藜（Chenopodium aristatum）等。植被稀疏低

矮，总盖度平均 18%~25%，群落平均高度 5~7 cm，

短花针茅的生殖枝相对较高，约 25~40 cm［21］。土

壤类型属于栗钙土，土壤较贫瘠，有机质含量较低，

处于少氮、缺磷和富钾状态［22］。

1. 2　试验设计

试验采用完全随机区组设计，样地总面积约50 hm2，

划分为 3个区组，每个区组包含 4个面积均为 4. 4 hm2
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的放牧小区；在每个区组的 4 个小区内分别设置不

放 牧（No grazing， CK）、轻 度 放 牧（Light grazing， 
LG）、中度放牧（Moderate grazing，MG）和重度放牧

（Heavy grazing，HG）4 个放牧强度水平处理，分别

放牧 0，4，8，12 只羊，载畜率分别为 0，0. 91，1. 82，
2. 71 羊单位·hm-2·（0. 5a）-1。放牧家畜选择当地

成年 2 岁羯羊，放牧期于每年 6 月初开始并于 11 月

底结束，放牧时间为每日 6：00—18：00。

1. 3　实验取样与样品测定方法

本研究于 2021 年 8 月生物量高峰期开展野外

植被调查和土壤样品采集，植物群落地上净初级生

产 力 （above-ground net primary productivity， 
ANPP）采用移动围笼法进行估计。放牧开始之前，

在每个小区内随机设置 3 个围笼（1. 5 m×1. 5 m×
1. 5 m），8 月生物量高峰期时进行植被及土壤取样，

在各移动围笼内设置 1 个 1 m×1 m 样方，分别记录

所有物种的高度、盖度和密度。统计样方内所有出

现的物种数（作为物种丰富度），之后齐地面剪取各

样方内所有植物的地上部分，于 65 ℃烘箱中烘干至

恒重，使用百分之一天平称重估计植物群落地上净

初 级 生 产 力（Above-ground net primary productiv⁃
ity， ANPP）。此外，在各样方中随机设置 1 个环刀

（容积 100 cm3），收集土壤 0~10 cm 层样品，用于测

定土壤容重。使用土钻（内径 7 cm）对各小样方采

用“五点法”收集 0~10 cm 深度的土壤样品并混合

为一个样品，过 2 mm 筛，去除砾石与植物残体后分

别用于以下测定：土壤饱和含水量、土壤酶活性（放

置于 4 ℃冰箱保存）；剩余部分自然风干 7 天后测定

土壤理化性质（pH 值、有机碳、速效氮及速效磷

含量）。

（1）土壤酶活性的测定：主要测定参与碳、氮、

磷分解的 3 种土壤酶活性。分别为 β-D-纤维素酶

（β-D-cellobiohydrolase，CBH）、β-1， 4-N-乙酰氨基

葡萄糖苷酶（β-1，4-N-acetylglucosaminidase，NAG）

和碱性磷酸酶（Alkaline phosphatase，ALP）。3 种土

壤酶活性测定需要新鲜土壤，在野外取样后放置于

4 ℃冰箱保存；所有酶活性均采用微孔板荧光法测

定，所用荧光底物为 4-甲基 -7-羟基香豆素和 7-氨
基-4-甲基香豆素［23-24］。

（2）土壤理化性质测定：土壤饱和含水量（Soil 
saturated water content， SWC）使 用 定 水 头 法 测

定［25］，土壤容重（Bulk density， BD）使用环刀法测

定，土壤 pH 值使用酸度计测定，土壤有机碳含量

（Soil organic carbon content， SOC）使用重铬酸钾容

量法 -外加热法测定，土壤速效氮含量（Soil avail⁃
able nitrogen content， SAN）使用连续流动分析仪

（碱解-蒸馏-靛酚蓝比色法）测定，土壤速效磷含量

（Soil available phosphorus content， SAP）使 用

NaHCO3浸提后采用钼锑钪比色法测定［26］。

1. 4　统计分析

用  Excel 2021 对各项数据进行初步整理；首先

对实验数据进行正态分布检验和方差齐性检验，本

试验的数据均符合正态分布且通过方差齐性检验，

然后使用 SPSS 21. 0 进行单因素方差分析，不同放

牧处理之间采用 Duncan 检验，显著性水平为 0. 05；
借助  Origin 2021 进行 Pearson 相关性热图分析及图

表制作，此外，采用随机森林（Random forest）模型

评估与土壤酶活性显著相关变量的重要性，试图找

出影响土壤酶活性的关键驱动因子，该部分分析在

R 语言“randomForest”软件包中完成，并通过“rfPer⁃
mute”包执行随机森林回归及获取变量的显著性。

所有统计分析均在 R4. 2. 2 中进行并使用 Origin202
1b 软件作图。

2　结果与分析

2. 1　放牧强度对土壤酶活性的影响

由图 1 可知，不同放牧强度下土壤碳、氮、磷分

解酶的活性存在显著差异。对于 β-D-纤维素酶、

β-1，4-N-乙酰氨基葡萄糖苷酶，随着放牧强度增

加，其活性呈现显著下降趋势，即 CK>LG>MG>
HG（P<0. 05）；对于碱性磷酸酶，CK 处理的活性显

著高于其他放牧强度（P<0. 05），LG 与 MG 处理、

MG 与 HG 处理之间无显著差异，而 LG 处理显著高

于 HG 处理（P<0. 05）。

2. 2　放牧强度对植物群落物种丰富度及植物群落

地上净初级生产力的影响

由图 2 可知，随着放牧强度的增加，物种丰富度

呈 下 降 趋 势 ，HG 处 理 显 著 低 于 CK 处 理（P<
0. 05），但与 LG，MG 处理无显著差异；对于植物群

落地上净初级生产力而言，CK 和 LG 处理显著高于

MG 及 HG 处理（P<0. 05），而 CK 与 LG 处理、MG
与 HG 处理之间无显著差异。
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2. 3　放牧强度对土壤理化性质的影响

由图 3 可知，在不同放牧强度下，除土壤 pH 值

外，其余所测定的土壤理化性质均存在显著差异。

对于土壤饱和含水量，LG 处理显著高于 MG 和 HG
处理（P<0. 05），但与 CK 处理无显著差异；MG、

HG、CK 处理之间均无显著差异。对于土壤容重，

CK 与 LG 处理显著低于 MG 与 HG 处理（P<0. 05），
且 CK 与 LG 处理间、MG 与 HG 处理间均无显著差

异。对于土壤有机碳，CK 与 LG 处理显著高于 MG
与 HG 处理（P<0. 05），且 CK 与 LG 处理、MG 与 HG
处理间均无显著差异。对于土壤速效氮，CK 处理含

量最高，HG 处理含量最低，CK 处理显著高于 MG 和

HG 处理（P<0. 05）；LG 处理显著高于 HG 处理（P<

0. 05）；MG 与 HG 处理间无显著差异。对于土壤速

效磷，CK 处理显著高于其他放牧强度处理（P<

0. 05）；HG 处 理 显 著 低 于 LG 和 MG 处 理（P<

0. 05），而 LG 与 MG 处理间无显著差异。

图 1　不同放牧强度对土壤碳、氮、磷分解酶活性的影响

Fig. 1　Effects of different grazing intensities on the activities of soil carbon， nitrogen and phosphorus decomposition enzymes
注：不同小写字母之间表示不同放牧强度之间差异显著（P<0. 05）。CK，对照组；LG，轻度放牧；MG，中度放牧；HG，重度放牧。下同

Note： Different lowercase letters indicate significant differences among grazing intensities at the 0. 05 level. CK， No grazing； LG， Light grazing； 
MG，Moderate grazing； HG， Heavy grazing. The same as below

图 2　不同放牧强度对物种丰富度及植物群落地上净初级

生产力的影响

Fig. 2　The effects of different grazing intensities on species 
richness and plant community above-ground net primary pro⁃

ductivity

图 3　不同放牧强度对土壤理化性质的影响

Fig. 3　Effects of different grazing intensities on soil physical and chemical properties
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2. 4　土壤酶活性与环境因子之间的关系

如图 4 所示，在不同放牧强度下，β-D-纤维素

酶、β-1， 4-N-乙酰氨基葡萄糖苷酶、碱性磷酸酶三

种酶活性均与生物因子及非生物因子存在显著相

关性（P<0. 05）。具体如下：β-D-纤维素酶与物种

丰富度、植物群落地上净初级生产力及土壤有机

碳、速效氮、速效磷含量呈显著正相关（P<0. 05），
与 pH 值、土壤容重呈显著负相关（P<0. 05）；β-1， 
4-N-乙酰氨基葡萄糖苷酶与物种丰富度、植物群落

地上净初级生产力及土壤饱和含水量、速效氮、速

效磷含量呈显著正相关（P<0. 05），与土壤容重呈

显著负相关（P<0. 05）；碱性磷酸酶与植物群落地

上净初级生产力及土壤饱和含水量、速效氮、速效

磷含量呈显著正相关（P<0. 05），与土壤容重呈显

著负相关（P<0. 05）。

2. 5　土壤酶活性的主要驱动因子

如图 5 可知，在不同放牧强度下，β-D-纤维素酶

活性的显著驱动因子为土壤速效氮含量、土壤速效

磷含量及土壤 pH 值（P<0. 05）；β-1，4-N-乙酰氨基

葡萄糖苷酶活性的显著驱动因子为土壤速效氮含

量及地上净初级生产力（P<0. 05）；碱性磷酸酶活

性的显著驱动因子为土壤速效氮含量及土壤速效

磷含量（P<0. 05）。总体而言，以上土壤碳、氮及磷

分解酶的主要驱动因子为土壤速效氮含量。

3　讨论

土壤酶活性是表征土壤生态功能的关键指标，

探究其在不同放牧强度下的变化规律，有助于揭示

放牧影响下土壤酶活性的主要驱动因子及内在机

制。本研究结果表明，随着放牧强度的增加，土壤

碳、氮、磷分解酶的活性均显著降低，同时物种丰富

度与植物地上净初级生产力也呈现下降趋势。赵

敏等［27］和王梓晗等［28］的研究同样指出放牧对物种

丰富度的负效应。全球范围内，高强度放牧普遍抑

制土壤酶活性，本研究在重度放牧条件下观察到的

酶活性下降趋势与之相符。正如 Mencel 等［7］在其

综述中所指出，高强度放牧通过减少土壤有机质输

入、改变土壤理化性质（如增加容重）以及降低微生

物生物量，从而普遍对土壤酶活性产生抑制效应。

该结果与吴佳芯等［29］在同一生态系统的研究高度

一致，其进一步指出微生物熵的下降反映了微生物

能效受损是潜在机制。本研究中，放牧导致土壤容

重增加，可能导致孔隙度降低，进一步恶化微生物

栖息环境；同时，重度放牧造成物种丰富度与地上

净初级生产力显著下降，意味着通过凋落物与根系

分泌物输入的土壤有机碳源大幅减少，而土壤有机

图 4　土壤酶活性与物种丰富度、群落地上生产力及土壤理

化性质之间的关系

Fig. 4　Relationship between soil enzyme activity and species 
richness， aboveground productivity of communities and soil 

physical and chemical properties
注：CBH，β-D-纤维素酶；NAG， β-1，4-N-乙酰氨基葡萄糖苷酶；ALP，

碱性磷酸酶；SR，物种丰富度；ANPP，地上净初级生产力；pH，土壤 pH
值；SC，土壤饱和含水量；BD，土壤容重；SOC，土壤有机碳；SAN，土壤

速效氮含量；SAP，土壤速效磷含量。*，P<0. 05，**，P<0. 01。下同

Note： CBH，β -D-cellobiohydrolase； NAG，β -1，4-N-acetylglucosa⁃
minidase； ALP，alkaline phosphatase； SR，Species richness； ANPP，

Aboveground net primary productivity； pH，Soil pH value； SC，Soil 
saturation moisture content； BD，Bulk density； SOC，Soil organic 
carbon； SAN，Soil available nitrogen content； SAP，Soil available 
phosphorus content.  *，P<0. 05， **， P<0. 01.  The same as below

图 5　各预测因子对土壤碳、氮、磷分解酶活性的相对重要性

Fig. 5　Relative importance of each predictor in determining 
the activities of soil decomposition enzymes involved in 

carbon， nitrogen， and phosphorus
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碳是驱动微生物活性的能量基础［30］。此外，土壤速

效氮、磷含量的降低也直接限制了微生物合成酶蛋

白所需的营养元素供应［31］。相关性与驱动因子分

析显示，土壤速效氮是解释酶活性变化的最关键因

子，这一结论与 Ma等［32］的观点一致。

上述地下生态过程的退化，与放牧所引发的地

上群落的显著变化密切相关。王琪等［15］和王梓晗

等［33］研究表明，放牧导致建群种短花针茅生态位萎

缩，种间关系被重构，群落结构向耐牧植物主导的

简化方向演替。同时，Zhu 等［34］发现放牧胁迫会降

低植物氮同化酶活性，表明植物生理代谢受损。这

些过程共同导致输入土壤的凋落物与根系分泌物

在“质”与“量”上均下降，进而间接引起土壤微生物

活性及其分泌酶活性的降低［35］。除植物输入减少

外，放牧亦直接破坏地下生境。王艺颖等［36］在典型

草原的研究表明，放牧会破坏土壤团聚体结构，在

荒漠草原中该机制可能更为显著。土壤团聚体作

为微生物的主要栖息场所，其结构破坏直接恶化了

微生物的生存环境［37］。因此，放牧通过减少植物碳

输入与破坏土壤结构的双重途径，导致土壤微生物

同时面临碳源匮乏与栖息环境恶化的双重胁迫，最

终造成其活性及所分泌酶活性的全面下降。

本研究中，物种丰富度随着放牧强度增加而下

降，该结果与中度干扰假说的预期不符，但却支持

了 Gao 等  ［38］提出的全球模式：在干旱低产的荒漠草

原生态系统中，其恢复力和缓冲能力有限，即使较

低强度的放牧干扰也可能超越其生态阈值，引发物

种丰富度丧失而非促进。本研究发现，在短花针茅

荒漠草原中，放牧导致植物物种丰富度显著下降，

未出现“中度干扰假说”所预测的多样性峰值。这

一结果与杨殿林等［39］在水分条件较好的贝加尔针

茅草甸草原中观察到的“中度干扰假说促进多样

性”的结论形成对比。进一步地，本研究结果支持

Bai 等［40］所强调的补偿效应机制及其对多样性的依

赖，在短花针茅荒漠草原这一脆弱生态系统中，放

牧引起的物种丧失可能导致物种间“补偿效应”机

制失效，从而削弱生态系统对外界干扰的缓冲能

力。在未放牧或轻度放牧群落中，不同物种可能通

过异步生长动态与资源利用策略缓冲环境波动，为

土壤微生物提供相对稳定的有机质与分泌物输入，

而重度放牧导致群落结构简化与同质化［27-28，33］，丧

失上述缓冲能力，使地下碳源与养分输入变得不稳

定且匮乏，最终抑制依赖于此的土壤酶活性［29］。

本研究进一步表明，放牧强度通过调控土壤速

效氮与速效磷等关键因子影响土壤酶活性。土壤速

效氮、速效磷含量与酶活性均呈极显著正相关，与李

茜等［41］在高寒嵩草草地的研究结论一致，其研究明

确指出了土壤酶活性与碱解氮、速效磷等养分存在

极显著正相关关系，这共同表明在不同类型的草地

生态系统中，速效氮与速效磷均是调控土壤酶活性

的主要驱动因子。当土壤中速效磷充足时，微生物

的磷限制得以缓解，使其能将更多资源与能量分配

至氮转化过程，凸显了维持土壤磷库对促进氮磷循

环耦合的重要性［42］。Wang 等［43］在温带森林的长期

研究发现，外源氮输入在提高土壤氮有效性的同时，

显著降低了土壤有效磷含量，并改变了土壤磷酸酶

活性，这标志着微生物为应对氮诱导的磷限制而做

出的适应性调节。本研究在放牧生态系统中同样观

察到类似响应，进一步验证了外源氮输入可能通过

改变土壤氮磷化学计量平衡，引发或加剧微生物磷

限制。这与全球尺度上人为氮沉降推动生态系统向

磷限制转变的规律相符［44］，因此，维持土壤速效磷的

充足供应，是避免出现氮诱导的磷限制、从而保障多

种土壤养分转化酶活性协同维持的关键。综上，速

效磷不仅是磷活性的指标，更是土壤氮循环潜力的

关键启动因子［45］。酶的本质是蛋白质［46］，其生物合

成高度依赖于氮源［47］与磷源［48］。当土壤中速效氮、

磷匮乏时，微生物的总体外酶活性可能受到抑制，这

一现象符合生态酶化学计量学的理论框架：在氮或

磷限制条件下，微生物会调整其资源分配策略，将更

多的代谢资源投入合成获取限制性营养元素的酶，

相对减少了为获取非限制性资源的酶所投入的代谢

资源。同时，氮和磷作为限制性资源，其可利用性直

接制约着微生物的生物量合成及其元素组成，进而

限制了其整体代谢与酶生产能力，这反映了微生物

在资源环境受限条件下的代谢权衡与分配优化策

略［49］。本研究聚焦于 0~10 cm 深度的土壤，未量化

植物死根的贡献，为进一步揭示放牧管理下短花针

茅荒漠草原土壤酶活性的时空动态规律及其驱动

机制，并阐明土壤-植物系统（特别是植物死根）关键

组分对酶活性的调控路径，未来的研究应纳入更深

层土壤取样，同时结合植物死根进行综合研究。

4　结论

随着放牧强度的增加，短花针茅荒漠草原土壤
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碳、氮、磷分解酶活性呈下降趋势，重度放牧下土壤

酶活性最低。放牧主要通过降低土壤速效氮、速效

磷含量抑制土壤酶活性。为了维持短花针茅荒漠

草原土壤生物化学过程的可持续性，可通过采取降

低载畜率与合理轮牧相结合的管理措施，以缓解因

放牧导致的土壤养分衰减与酶活性下降，从而促进

退化草地的生态恢复。
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