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摘要 补偿性生长是草地植物对动物采食的一种适应策略, 合理的放牧强度能够促进植物的补偿性生长, 有利于

草地生产力和稳定性的维持, 而长期过度放牧则导致草地退化. 因此, 确定合理的放牧强度是科学配置草地生产-
生态功能实现草牧业可持续发展的基础. 本文基于各类放牧实验已发表的118篇研究文献, 将放牧家畜的采食率

(地上生物量移除量, %)作为放牧强度的测度指标, 对我国北方5种主要草地类型的植物补偿生长特征及其合理放

牧强度进行了整合分析, 并结合气候、土壤及植物群落地下生物量和多样性等数据, 厘清了影响植物补偿生长的

关键生物和非生物因子. 结果表明, 我国北方草地植物总体处于欠补偿生长状态, 且植物地上部分的补偿性生长主

要以牺牲其地下生物量为代价. 其中, 高寒草甸、草甸草原和荒漠草原植物群落均表现为欠补偿生长, 高寒草原和

典型草原植物群落表现为等补偿生长. 在区域尺度上, 补偿性生长的绝对值随年降水量和植物物种丰富度的增加

而增加. 满足植物群落地上生物量实现等补偿或超补偿, 且对地下生物量不产生负效应, 各类草地的合理利用强度

为: 高寒草甸50%、草甸草原48%、典型草原40%、高寒草原37%、荒漠草原31%. 本研究对指导我国北方草地保

护与合理利用, 以及退化草地恢复具有重要的理论和实践意义.
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草地是全球最大的陆地生态系统 , 总面积为

5.25×109 hm2, 约占全球陆地总面积的40.5%(不包括格

陵兰岛和南极)[1].我国拥有草地近4×108 hm2,占国土总

面积的41.7%[2]. 其中, 北方草地面积为3.1×108 hm2, 占
全国草地面积的3/4左右, 构成了我国天然草地的主体

和北方重要生态安全屏障, 是欧亚大陆草原的重要组

成部分[3,4]. 北方草地分布在新疆、西藏、青海、内蒙

古、甘肃、宁夏、四川、陕西、山西、河北、黑龙

江、吉林和辽宁13个省份, 覆盖中国11个重点牧区[4].
长期以来, 草地生态系统不仅为畜牧业生产提供了优

质饲草, 还具有调节气候、维持生物多样性、碳固

存、防风固沙、涵养水源等重要生态功能[4~6]. 然而,
草地对气候变化和人类干扰, 特别是过度放牧十分敏

感[7]. 放牧是天然草地最直接的利用方式, 大量研究表

明, 长期过度放牧严重破坏了植物群落和土壤结构, 降
低了植被覆盖度、草群高度、生物多样性和初级生产
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力, 进而导致生态系统结构和功能的退化[8,9]. 受过度放

牧和气候变化(如气温升高、干旱、降水波动)的共同

影响, 我国90%左右的草地发生了不同程度退化, 使草

地的生产功能、生态功能和生态系统稳定性降低, 并

对我国北方的生态安全构成严重威胁[10]. 因此, 在气候

变化的背景下, 确定不同草地类型的适宜放牧强度, 即
持续维持草地生态系统生产功能和生态功能协同的最

大放牧利用强度,对科学配置草地生产-生态功能,恢复

退化草地, 减缓气候变化的负面影响, 提升草地生态系

统服务, 保障我国的生态安全具有重要意义.
补偿生长(compensatory growth)是植物为保障其

生长、生存和繁殖对外界干扰(放牧等)做出的适应策

略[11,12]. 从本质上讲, 补偿生长是植物通过叶片光合作

用快速积累有机物引起的代谢效应, 即植物受到家畜

或动物采食、践踏等干扰后, 改变其生物量和资源分

配, 使植物产生更多的新叶, 恢复其光合能力, 从而降

低干扰对其生长和繁殖的影响. 根据补偿生长效果可

分为欠补偿、等补偿和超补偿[13~15]. 植物被采食后的

生长量是衡量其对放牧适应的重要指标, 可作为判断

植物是否具有补偿性生长的依据[12]. 放牧既能降低植

物的生长速率, 也能促进其生长, 植物在被采食后具体

表现出哪种补偿性生长方式, 取决于放牧对其抑制和

促进作用的净效应[12]. Orians等人[16]研究表明, 植物受

到持续过度采食胁迫时, 通过改变自身原有资源的分

配方式, 将更多的光合产物积累于地下部分, 以提高自

身生存能力. 而另外一些研究则发现, 放牧降低地上生

物量的同时也将引起地下根系的减少[17]. 放牧优化假

说认为, 经过优化的管理方式和放牧强度可以增加草

地净初级生产力, 使之高于未放牧草地的初级生产力,
表现出超补偿生长[18,19]. 然而, 草地植物往往是通过减

少对地下组织的资源分配来实现其地上部分的补偿性

生长[14]. 因此, 揭示草地植物补偿生长(包括地上和地

下部分)与放牧强度之间的协同和权衡关系与机制是

合理配置草地生产-生态功能的科学基础, 可为草地合

理利用提供重要的理论支撑.
草地植物补偿性生长的大小和方向受草地类型、

降水、温度和土壤肥力等因素的影响. 不同草地生态

系统植物群落对环境干扰的适应能力不同, 其生长状

况也存在差异[20]. 降水、温度和土壤肥力通过影响植

物生长和生物量分配, 影响生态系统初级生产力[21,22].
我国北方大部分草地存在水分和养分限制, 这使得草

地初级生产力对放牧干扰和降水变化更为敏感[23,24].

一些研究表明, 肥沃的土壤和湿润的气候环境有利于

植物发生超补偿生长, 且这种影响在干旱和半干旱区

尤其显著[7,25]. 增温对不同草地类型的植物生长产生抑

制作用[20]或促进作用[26], 且高寒草原更容易受到增温

的影响[27]. 例如, Wang等人[28]通过对高寒草地35年的

观测研究发现, 气候变暖缓解了低温对植物生长的限

制作用, 促进了植物生长[29]. 此外, 生物多样性对初级

生产力的影响同环境因素的影响同等重要[30]. 国内外

经典研究认为, 草地生物量先随物种丰富度的增加而

增加, 当地上生物量积累到一定程度时, 反而会降低

物种丰富度, 两者之间的关系表现出单峰模式[22]. 然

而, 许多研究发现, 在外界干扰情况下, 生产力与多样

性二者呈正相关[30]
、负相关[31]或无明显关系[32], 且在

不同群落类型间存在差异[33]. 因此, 厘清植物补偿效

应在多大程度上受生物多样性和环境因子影响, 是确

定合理放牧强度, 实现草地资源保护与科学利用的

基础.
目前, 我国尚缺乏不同草地类型植物补偿生长与

放牧强度之间关系的定量研究. 同时, 由于不同草地类

型的放牧家畜承载力存在差异, 而现有研究文献中多

基于单位面积放牧家畜数量表征放牧强度的大小, 该

数值在国家和区域尺度上不具有可比性[34]. 有鉴于此,
本研究以我国北方草地为研究对象, 通过系统收集已

发表的放牧实验研究文献, 将放牧强度转化为放牧家

畜对草地地上生物量的相对移除量, 即采食率, 以增强

不同草地类型间利用强度的可比性. 通过提取和收集

不同草地类型植物补偿性生长、采食率、物种丰富

度、气象和土壤要素等信息, 分析这些变量之间的关

系, 旨在解决以下3个科学问题: (1) 不同草地类型植物

群落地上生物量的补偿效应与地下生物量变化存在何

种关系? (2) 实现植物群落地上生物量等补偿或超补偿

生长, 且不以牺牲地下生物量为代价, 各草地类型的合

理利用强度是多少? (3) 北方草地植物群落补偿性生长

主要受到哪些生物和非生物因素的影响?

1 材料和方法

1.1 文献选择与数据库建立

2021年12月, 我们以“TS=(grassland OR steppe OR
meadow OR pasture OR rangeland OR desert) AND
(graz* OR herbivore OR livestock) AND (grazing
intensity OR grazing pressure OR grazing gradient)”和
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“SU=(‘草地’+‘草原’+‘牧场’+‘草场’)*(‘放牧’+‘食草动

物’+‘家畜’+‘牲畜’)*(‘放牧强度’+‘牧压’+‘放牧梯度’)”
为检索式, 分别在Web of Science和中国知网CNKI数据

库, 对我国北方草地已有的放牧实验研究文献进行了

检索与系统收集. 采用如下3个标准对文献进行筛选:
(1) 文献研究内容为我国北方草地开展的野外原位放

牧实验; (2) 实验包括对照组(未放牧草地), 并设置有

放牧梯度水平, 同时文献报道了放牧时间和放牧动物

类型; (3) 研究包含放牧组和对照组的均值(mean)、标

准差(standard deviation, SD)或标准误(standard error,
SE)、重复数(n)等信息. 当研究文献未给出标准差或者

标准误差时, 采用平均值的1/10作为标准差的估计

值[35]. 收集文献中出现的地上生物量、地下生物量(be-
lowground biomass, BGB; 0~30 cm)和植物物种丰富度

指标, 直接获取表格形式的数据, 并利用WebPlotDigiti-
zeR-3.8软件提取图片形式的数据. 为确保数据的相对

独立性, 将来源于不同文献中的同一站点数据进行合

并与剔除. 同时, 我们记录了研究样点位置(经纬度和

海拔)、气象因子(多年平均温度, mean annual tempera-
ture, MAT; 多年平均降水量, mean annual precipitation,
MAP)、放牧家畜种类、实验年份、放牧时间以及草

地类型等信息. 当文献中未提供MAT和MAP时, 根据研

究样点的经纬度信息, 通过使用全球气候数据库(http://
www.worldclim.org/)进行插值补充. 此外, 我们根据经

纬度信息插值提取了各研究样点的0~30 cm深度土壤

有机质(soil organic matter, SOM)含量, 用于表征土壤肥

力[36].
本研究共计收集了118篇有效文献, 提取了534组

数据用于后续整合分析. 研究样点覆盖新疆、青海、

内蒙古等9个省区(表1), MAT分布范围为–5.3~9.2°C,
MAP分布范围为158~742 mm.

1.2 数据分组和分析方法

根据获取数据所属的草地类型, 我们将这些数据

归并为高寒草甸、高寒草原(由高寒草甸草原和高寒

草原合并而成)、草甸草原、典型草原、荒漠草原和

其他草地6种类型[2]. 在统计分析中, 北方草地的整体分

析包括了6种类型的所有数据点, 而不同草地类型的比

较仅包括前5种类型. 为使不同放牧实验研究的结果具

有可比性, 将放牧强度统一转化为家畜采食率指标. 采
食率由放牧家畜日食量和放牧天数计算所得[37], 计算

公式如下:

GR I
I B= + × 100%, (1)

g

I A D= × , (2)

补偿生长计算公式为

C I B B= + , (3)g c

I BANPPg = + , (4)g

式中, GR为采食率, I为被采食的牧草生物量, A为放牧

家畜日食量[37], D为放牧天数, C为草地植物绝对补偿

生长量, ANPPg为放牧草地净地上初级生产力, Bg和Bc
分别为放牧草地和未放牧草地的地上现存生物量. 当

C > 0, 草地植物群落表现为超补偿生长; 当C=0, 草地

植物群落表现为等补偿生长; 当C < 0, 草地植物群落表

现为欠补偿生长.
为确定草地合理利用强度, 我们分别以同一类型

草地未放牧地ANPP和BGB的均值及其95%置信区间

为参照, 划分不同草地类型的合理采食率. 其中依据放

牧地ANPPg与采食率的关系, 并以未放牧地ANPP均值

为阈值, 将ANPPg与ANPP均值置信区间下限的交点确

定为利用率阈值. 当ANPPg高于ANPP平均值置信区间

下限, 即表现为植物等补偿或超补偿生长. 采用类似方

法, 当放牧地地下生物量BGBg不低于未放牧地BGB均
值的置信区间下限时, 即为合理采食率.

采用Hedges等人[38]提出的效应值(LnRR), 表示地

下生物量对放牧的响应特征, 采用标准差计算权重, 效
应值LnRR和权重Weight的计算公式如下:

RR
X
XLn = Ln , (5)g

c

vWeight = 1, (6)

v
SD
n X

SD
n X= + , (7)g

2

g g
2

c
2

c c
2

式中, v为与效应值相对应的研究内方差, SDg
2
、SDc

2
、

Xg、Xc、ng、nc分别为放牧草地和未放牧草地的标准

差、均值和样本量. 观测值权重越大, 表明其对总体效

应值的贡献越大[39].
累积效应值RR++和其标准误SE的计算公式如下:

RR
w RR

w
=

ln
, (8)i

k
i i

i

k
i

++
=1

=1
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SE
w

= 1 . (9)

i

k
i

=1

累积效应值的置信区间为95%: CI=RR++±1.96SE.
当累积效应值的置信区间不包含0时, 表示存在显著效

应. 采用类似方法, 我们计算出不同草地类型的植物绝

对补偿生长量(C)的累积值. 当累积值显著>0和<0时,
草地植物分别表现为超补偿和欠补偿生长; 当累积值

与0无显著差异时, 草地植物表现为等补偿生长.
由于同一研究中的观测数据存在相互不独立问题,

本研究采用混合效应模型, 将“研究”作为随机因子纳

入模型分析, 计算累积效应值. 上述分析利用R 4.2.0软

表 1 中国北方草地放牧试验研究样点信息表
Table 1 Information of grazing study sites in grasslands of northern China

省(自治区) 盟市-旗县
研究点
数量

草地类型 纬度(°N) 经度(°E) 年均温
MAT(°C)

年均降水量
MAP(mm)

放牧
年限(a)

内蒙古自治区

呼伦贝尔市海拉尔区 6 草甸草原 49.13~49.55 119.35~120.02 −1.86~−0.91 319~354 1~5

呼伦贝尔市陈巴尔虎旗 1 草甸草原 49.00 119.55 −1.05 324 1

通辽市扎鲁特旗 1 草甸草原 44.52 120.90 7.31 370 1

锡林郭勒盟锡林浩特市 10 典型草原 43.43~44.65 116.30~116.70 0.97~3.63 249~311 1~18

锡林郭勒盟正镶白旗 3 典型草原 42.13~42.92 115.23~115.50 3.37~3.69 341~358 1~6

锡林郭勒盟太仆寺旗 2 典型草原 41.58~41.78 114.85~115.08 3.85~4.46 369~379 3~4

锡林郭勒盟东乌珠穆沁旗 1 典型草原 44.67 115.17 2.38 238 1

锡林郭勒盟苏尼特右旗 3 荒漠草原 41.92~42.27 111.13~112.78 4.83~5.53 209~237 6~9

乌兰察布市四子王旗 5 荒漠草原 41.17~41.78 110.33~112.02 4.32~4.53 213~325 11~15

巴彦淖尔市乌拉特后旗 1 荒漠草原 41.42 106.97 5.52 158 4

青海省

西宁市湟中区 1 高寒草甸 37.21 100.04 −0.82 497 2

果洛藏族自治州达日县 1 高寒草甸 33.62 99.78 −1.36 590 3

海北藏族自治州门源县 1 高寒草甸 37.53 101.25 −0.82 497 15

海北藏族自治州刚察县 1 高寒草原 37.35 100.07 −0.60 370 2

海北藏族自治州海晏县 1 高寒草原 37.12 100.42 1.40 350 1

甘肃省

甘南藏族自治州玛曲县 2 高寒草甸 34.50~35.97 101.88~102.48 2.73~4.29 486~705 3~11

武威市天祝县 1 高寒草原 34.47 100.2 −0.23 537 4

庆阳市环县 2 典型草原 37.20 106.83 8.50 348 10~18

白银市景泰县 1 荒漠草原 37.10 103.52 8.30 185 5

新疆维吾尔自治区

和田地区策勒县 1 高寒草甸 36.13 81.10 −0.20 674 12

克孜勒苏自治州乌恰县 1 高寒草原 40.45 75.35 −0.31 277 1

伊犁哈萨克自治州昭苏县 1 草甸草原 42.98 81.05 3.20 314 3

西藏自治区

那曲市安多县 2 高寒草原 32.65 91.17 −3.4 439 4~5

林芝市工布江达县 1 高寒草原 29.55 92.22 −5.28 402 3

拉萨市林周县 1 典型草原 29.75 90.85 3.43 501 4

河北省
张家口市沽源县 4 典型草原 41.07~41.77 115.77~115.83 3.88~6.60 391~435 10~14

承德市丰宁县 1 典型草原 41.73 116.27 3.39 438 1

山西省
朔州市右玉县 1 草甸草原 40.17 112.32 5.31 365 3

朔州市右玉县 1 典型草原 39.98 112.32 5.48 386 3

四川省 阿坝藏族羌族自治州红原县 6 高寒草甸 31.83~33.08 101.85~102.58 0.34~3.11 644~742 1~18

宁夏回族自治区 吴忠市盐池县 4 荒漠草原 37.07~37.95 106.50~107.50 7.77~9.16 289~321 1~8
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件中的“metafor”包的rma.mv函数完成. 采用Meta回归

方法, 研究植物补偿性生长与地下生物量效应值、植

物多样性效应值、气候因子(MAT、MAP)和土壤养分

(SOM)之间的关系. 显著性检验水平为0.05. 上述整合

分析及绘图均借助R 4.2.0软件完成.

2 结果

2.1 不同草地类型植物群落补偿生长特征及对地下
生物量的影响

放牧影响下, 不同类型草地植物群落补偿性生长

的绝对值和地下生物量(BGB)效应值均存在极显著差

异(图1). 总体而言, 我国北方草地植物群落地上部分欠

补偿生长绝对值为19 g m−2, BGB显著降低. 其中, 高寒

草甸植物群落地上生物量欠补偿生长绝对值为

32 g m−2, BGB未发生明显变化; 高寒草原植物群落地

上生物量表现为等补偿生长; 草甸草原植物群落地上

生物量欠补偿生长绝对值为19 g m−2, 且BGB显著降

低; 典型草原植物群落地上生物量表现为等补偿生长,
BGB显著降低; 荒漠草原植物群落地上生物量欠补偿

生长绝对值为24 g m−2, 且BGB显著降低.
Meta回归结果显示, 北方草地放牧系统净地上初

级生产力(ANPPg)与BGB效应值呈显著负相关, BGB
效应值随着ANPPg的增加而下降, 即随着植物地上部分

超补偿生长的增加, 放牧加剧了对BGB的负效应(图2).

2.2 不同草地类型植物群落补偿效应与放牧强度阈
值的权衡

家畜采食率对各类草地ANPPg具有显著的影响,
ANPPg随着采食率的增加而降低, 即随着放牧强度的

增加, 草地植物补偿效应逐渐降低. 放牧条件下, 高寒

草甸、高寒草原、草甸草原、典型草原和荒漠草原

ANPPg与采食率均呈负相关, 当ANPPg分别低于阈值

274、129、242、197和113 g m−2时, 植物群落出现欠

补偿生长现象, 相对应的采食率分别为56%、43%、

53%、47%和37%(图3). 草甸草原、典型草原和荒漠草

原BGB与采食率均呈负相关 , 采食率阈值分别为

48%、40%和31%(图4), 与以ANPPg划定的采食率阈值

相比, 分别降低了5%、7%和6%. 因高寒草甸和高寒草

原BGB数据不足, 以其他类型草地采食率阈值降低均

值作为参考依据, 其采食率阈值应降低6%左右.

2.3 环境条件和生物多样性对植物群落补偿效应的
影响

区域尺度上, 北方草地植物群落地上生物量补偿

生长的绝对值与MAT呈显著负相关(图5(a)), 即补偿效

应随着MAT的增加而降低; 但典型草原和荒漠草原植

物群落补偿生长的绝对值与MAT呈显著正相关, 即随

着MAT的增加而增加. 北方草地植物群落地上生物

量补偿生长的绝对值与MAP存在极显著非线性关系

(图5(b)), 表现为植物补偿生长沿着降水梯度呈先增加

图 1 (网络版彩色)不同草地类型植物补偿生长(a)和BGB(b)对放牧的响应特征. *, P < 0.05; **, P < 0.01; ***, P < 0.001
Figure 1 (Color online) Responses of plant compensatory growth (a) and BGB (b) to grazing in different grassland types. Significance level: *,
P < 0.05; **, P < 0.01; and ***, P < 0.001
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后降低的变化规律. 其中, 高寒草原、典型草原和荒漠

草原植物群落补偿生长的绝对值均与MAP呈显著正相

关, 即随着MAP的增加而增加.
区域尺度上, 群落地上生物量补偿生长的绝对值

与SOM呈显著正相关(图5(c)). 然而, 不同草地类型地

上生物量补偿生长的绝对值与SOM的关系并不一致.
具体表现为, 荒漠草原和高寒草原地上生物量补偿生

长的绝对值与SOM为正相关关系, 但高寒草甸地上生

物量补偿生长的绝对值与SOM呈极显著负相关, 即随

着SOM含量的增加植物补偿生长呈下降的趋势.
植物群落补偿生长的绝对值与植物物种丰富度效

应值呈极显著正相关(图5(d)), 即植物群落补偿生长能

力随着植物物种丰富度的增加而提高. 类似地, 典型草

原和荒漠草原群落地上生物量补偿生长的绝对值与植

物物种丰富度效应值之间也呈正相关关系.

图 2 北方草地生态系统ANPPg和BGB效应值的关系. 点的大小表

示权重, 显著性P < 0.05, 阴影区域表示95%置信区间
Figure 2 The relationship between ANPPg and effect size of BGB in
grasslands of northern China. The size of dots represents the weight, the
significance level is P < 0.05, and the shaded area represents the 95%
confidence interval

图 3 (网络版彩色)不同草地类型植物补偿生长与采食率的关系. 点的大小表示权重, 显著性P < 0.05, 阴影区域表示ANPP平均值95%置信区

间, 箭头表示采食率阈值
Figure 3 (Color online) The relationship between plant compensatory growth and forage consumption rate in different grassland types. The size of
dots indicates the weight, the significance level is P < 0.05, the shaded area indicates the 95% confidence interval of the mean ANPP of ungrazed
grasslands, and the arrow indicates the threshold of forage consumption rate
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图 4 不同草地类型BGB与采食率的关系. 点的大小表示权重, 显著性P < 0.05, 阴影区域表示BGB平均值95%置信区间, 箭头表示采食率

阈值
Figure 4 The relationship between BGB and intake rate in different grassland types. The size of dots indicates the weight, the significance level is
P < 0.05, the shaded area indicates the 95% confidence interval of the mean BGB of ungrazed grasslands, and the arrow indicates the intake rate
threshold

图 5 北方草地植物补偿生长与MAT(a)、MAP(b)、SOM(c)和植物物种丰富度效应值(d)的关系. 点的大小表示权重, 显著性P < 0.05, 阴影区域

表示95%置信区间
Figure 5 The relationship between plant compensatory growth, MAT (a), MAP (b), SOM (c) and changes of plant species richness (d) in grasslands
of northern China. The size of dots indicates the weight, the significance level is P < 0.05, and the shaded area indicates the 95% confidence
interval
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3 讨论

3.1 草地植物地上部分补偿生长及其对地下生物量
的影响

植物补偿生长效应主要取决于受损组织和器官的

重建, 植物通过增加叶绿素含量、光合酶活性和电子

传递能力, 改善其光合结构的生理功能, 提高CO2同化

能力, 从而实现补偿生长[14,40]. 家畜采食一方面有利于

去除植物衰老组织, 降低群落优势物种的竞争排斥作

用, 导致消光系数降低, 从而提高植物叶片受光面积.
另一方面, 家畜采食可促进休眠芽的萌发, 新产生叶片

的比叶面积、氮磷含量均显著高于老叶, 进而使单位

叶面积的光合效率提高[11,13,14]. 此外, 放牧家畜采食过

程中, 其排泄物提高了草地土壤肥力[41], 同时其唾液有

利于刺激植物的补偿生长[42]. 但随着采食强度的进一

步增加, 植物活跃的侧生分生组织受损严重, 植物光合

能力降低, 损耗其能量和非结构性碳水化合物的储存,
植物再生能力被抑制[43,44], 表现为草地植物由超补偿

生长转为欠补偿生长.
植物根系是连接生态系统地上和地下部分的纽带,

为植物地上部分提供水分和养分, 在面临外界环境变

化时, 植物地上部分对根系的依赖程度可能更高[45]. 本
研究中, 不同草地类型地下生物量对放牧的响应存在

差异. 其中, 放牧未显著影响高寒草甸的地下生物量.
这可能源于其数据样本量相对较少, 且存在较大变异,
表明未来应更多关注放牧如何影响高寒草甸地下生物

量的研究. Yan等人[46]通过Meta分析发现, 放牧对我国

草地地下生物量负作用的强度高于全球草地平均水平,
主要是由长期过度放牧导致草地退化引起的[47]. 本研

究发现, 在放牧干扰下, 我国北方草地整体以及草甸草

原、典型草原和荒漠草原的地下生物量均显著下降.
这主要是由于过度放牧降低了植物群落地上生物量,
减少了叶片光合产物向根系的输送. 地上生物量的降

低还可能会改变植物地上与地下部分的功能平衡, 使

得植物地下部分呼吸占比增加, 消耗根系中更多的碳

水化合物[21]. 此外, 植物地上部分在受到外界干扰伤害

时, 会通过改变光合产物的分配格局, 将地下器官中储

存的碳水化合物更多地运输到地上部分, 用于新叶的

生长, 以补偿干扰引起的伤害, 最终导致植物以牺牲地

下部分为代价来实现地上部分的补偿性生长[14,16,44,48].
本研究表明, 植物补偿生长与地下生物量效应值之间

呈负相关, 进而为上述推测提供了直接证据. Bai等

人[17]研究发现, 适度放牧会提高根系产量及地上生物

量, 增加采食强度会使植物同化产物更多地分配到地

上部分, 减少其对地下部分的分配, 增加根死亡率, 导

致地下生物量降低. 在本研究中, 当采食率超过各草地

类型依据地下生物量划定的放牧强度阈值, 且超出幅

度不高于6%时, 植物地上部分仍存在补偿生长, 而地

下生物量则显著降低. 同时, 家畜高强度践踏导致土壤

理化性质改变可能减弱根系对水分和养分的吸收, 降

低根系生产力, 从而影响植物生长, 导致地上部分发生

欠补偿[8].

3.2 北方草地不同草地类型的合理利用强度

草地植物的补偿生长特征与放牧强度密切相关[49].
本研究发现, 我国北方草地在放牧影响下植物群落总

体表现为欠补偿生长, 这可能是由于不合理的放牧强

度引起的. 在长期重度放牧条件下, 植物受光有效性的

限制降低, 但土壤养分的限制程度加剧, 因而放牧对植

物生长的抑制作用要强于促进作用[50], 草地植物表现

为欠补偿生长[51,52]. 不同草地类型的补偿生长特征存

在差异, 其中高寒草原和典型草原总体上表现为等补

偿生长, 表明总体上这两类草地的超载过牧情况不十

分突出. 高寒草甸欠补偿生长最为显著, 因轻度和中度

放牧有利于高寒草甸植物的超补偿生长[19], 可见高寒

草甸普遍存在严重过牧情况. 类似地, 马红彬和谢应

忠[51]研究发现, 荒漠草原在轻度和中度放牧干扰下, 植
物具有补偿或超补偿性生长, 而在重度放牧条件下, 则
表现为欠补偿生长. 我们的研究结果显示, 草甸草原群

落地上生物量欠补偿生长的绝对值为19 g m−2, 荒漠草

原地上生物量欠补偿生长的绝对值为24 g m−2, 可见这

两类草原也存在过度放牧的情况. 综上可知, 我国北方

草地普遍存在放牧强度不合理的情况, 这不仅严重地

制约了草原畜牧业的可持续发展, 同时也降低了草地

的生态功能, 长期过度放牧是草地发生大面积退化的

最主要和最直接驱动因子. 综合考虑放牧影响下植物

群落补偿性生长和地下生物量的变化, 不同草地类型

的适宜采食率阈值为: 高寒草甸50%、高寒草原37%、

草甸草原48%、典型草原40%、荒漠草原31%. 这是因

为湿润的草甸类草地, 植物生长不受水资源限制, 其合

理放牧强度的阈值更高[49]. 然而不同草地类型植物群

落的补偿生长主要取决于其建群种及优势种的生长特

性, 特别是具有较强耐牧性的建群种和优势种对草地

植物群落补偿生长方式和大小具有重要影响. 不同类
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型草地建群种与优势种详见表S1. 一些研究表明, 在不

同放牧梯度下, 羊草(Leymus chinensis)、赖草(Leymus
secalinus)、糙隐子草(Cleistogenes squarrosa)、长芒草

(Stipa bungeana)、针茅(Stipa capillata)和紫花针茅(Sti-
pa purpurea)表现出不同的补偿生长[14,51,53,54]. 由此可

见, 草地植物群落在家畜采食后具体表现哪种补偿生

长方式, 与草地类型、气候和土壤条件的制约以及建

群种和优势种的耐牧性、生长方式等生物学特征密切

相关.
本研究支持放牧优化假说[18], 即在合理采食率范

围内, 放牧能够缓解植物间的光竞争强度, 对草地生态

系统产生正效应, 提高生物多样性和初级生产力, 有利

于草地群落稳定性的维持[7,9]. Li等人[9]对高寒草地生

态系统的研究表明, 重度利用对植物群落稳定性产生

负效应, 这与我们的研究结果一致. 针对内蒙古典型草

原的实验研究表明, 轻度和中度放牧干扰下, 群落地上

净初级生产力表现为超补偿生长, 随着采食率的增加,
在重度放牧条件下表现为欠补偿生长, 这也与我们在

区域尺度上的研究结果一致[52]. 虽然荒漠草原放牧研

究表明, 植物群落在合理放牧利用条件下具有等补偿

和超补偿生长情况, 但在过度放牧条件下则表现为欠

补偿生长, 因此通过降低放牧强度有利于植物产生超

补偿和等补偿生长[51]. 此外, 荒漠草原植被低矮稀疏,
初级生产力较低, 对气候变化和过度放牧更为敏感, 因
此更易发生退化, 且一旦遭到严重破坏便很难恢复[55],
这一观点同样体现在本研究中荒漠草原采食率阈值最

低. 因此, 我们建议针对过度放牧引起欠补偿程度较为

严重的草地类型, 应采取休牧、施肥等恢复措施; 对于

欠补偿程度较轻的草地, 应在牧草返青期进行30~60 d
的休牧. 因此, 确定合理的放牧强度并将其用于草地可

持续管理, 在不牺牲草地地下生物量和生态功能的前

提下, 充分利用和发挥植物的超补偿生长潜力, 维持和

提升草地的生产功能, 对实现草地资源的可持续利用

具有重要意义.

3.3 非生物因素和生物因素对植物补偿效应的影响

本研究发现, 总体上北方草地植物补偿性生长随

温度的升高而逐渐降低, 这可能是因为较高的温度会

导致蒸散增强, 土壤水分降低, 影响种子萌发和植物生

长[56]. 特别是高寒草地由于自然条件严酷、生态系统

对气候变化十分敏感, 气候变暖导致永久冻土层融

化、蒸散增加和土壤含水量下降, 抑制草地植物生

长[20,57]. 相比之下, 本研究中温性草地(草甸草原、典

型草原和荒漠草原)对气候变化具有较强的适应性, 气

温升高使得春季物候期提前, 植被生长季延长, 植物光

合速率增加, 进而有利于植物补偿生长[28,58].
水分是影响草地初级生产力的关键限制因素, 降

水主要通过影响植物光合效率和活性, 从而影响初级

生产力[59]. 总体上, 北方草地植物补偿生长随降雨量的

增加呈先增强后减弱的变化规律, 这主要是因为较高

的降雨量导致水分限制的减弱, 但可能使养分的限制

增加, 进而导致草地群落降水利用效率降低[60]. 本研

究表明, 降雨量的增加有利于典型草原、荒漠草原和

高寒草原植物补偿生长 , 这与前人的研究结果一

致[61].
土壤有机质是衡量土壤肥力的重要指标之一, 土

壤有机质含量增加是土壤肥力增加的重要依据[36]. 土

壤养分的改善, 对植物生长的促进作用在许多研究中

均有报道[62], 且适度的放牧活动会加速营养物质的循

环, 促进生态系统土壤肥力对植物生长的正反馈[41]. 本
研究发现, 整个北方草地以及高寒草原和荒漠草原植

物补偿性生长与土壤有机质存在显著的正相关关系.
土壤养分一方面可直接促进植物生长, 另一方面可通

过影响生物多样性来间接影响地上生物量, 从而提高

草地初级生产力[22,33]. 然而, 本研究发现, 高寒草甸植

物补偿性生长随着土壤有机质增加而降低, 这可能是

因为我们的研究样点处于较高海拔地区, 低温使有机

质分解较慢, 同时限制植物对养分的利用, 导致植物在

放牧干扰下的补偿性生长较低[63].
植物群落初级生产力通常随着物种丰富度的增加

而增加[30]. 本研究表明, 放牧条件下, 北方草地补偿生

长与植物多样性效应值之间存在正相关关系, 且在典

型草原与荒漠草原中具有类似格局. 生物多样性可以

显著提高草地生产力. 可能的机制主要包括: (1) 增加

草地对气候变化的抵抗力来稳定生态系统初级生产

力[64]; (2) 调节生长季提前开始而不是延长生长季的结

束[30]; (3) 家畜通过采食可食牧草, 降低群落优势物种

的竞争排斥作用, 增强光照对其他物种的供应, 增加杂

类草的丰富度[65]. 因此, 适度放牧利用有助于草地维持

较高的生物多样性, 进而提高初级生产力和生态系统

稳定性[33].

4 结论

本研究基于放牧实验数据, 整合分析了我国北方
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不同草地类型植物补偿性生长对放牧的响应及其生物

和非生物驱动因子, 为该区域制定适宜的放牧强度, 科
学配置草地的生态和生产功能, 实现草地资源的可持

续利用提供了科学依据. 本研究取得的主要结论包括:
(1) 我国北方草地当前的放牧强度不利于草地资源的

可持续利用, 植物地上部分的补偿效应主要以牺牲地

下生物量为代价. 其中, 高寒草甸、草甸草原和荒漠草

原植物均表现欠补偿生长, 高寒草原和典型草原植物

则表现为等补偿生长. (2) 北方草地不同类型的适宜利

用强度为: 高寒草甸50%、草甸草原48%、典型草原

40%、高寒草原37%、荒漠草原31%. (3) 我国北方草

地植物补偿生长能力受气温、降水、土壤肥力与植物

多样性的影响, 具体影响因草地类型不同而异. 因此,
在实践中应综合考虑不同区域和不同草地类型的适宜

利用强度及相关生物与环境因子的变化, 以及草地退

化现状和程度, 合理配置草地的生态和生产功能, 加速

退化草地的恢复和自我修复, 实现草地资源可持续利

用和区域生态安全的双赢.
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Summary for “中国北方草地植物补偿性生长与合理放牧强度: 基于放牧实验的整合分析”
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Grassland ecosystems cover a total area of 4 million square kilometers and account for approximately 41% of the total land
area in China, providing multiple ecosystem functions and services, such as primary production, carbon sequestration,
forage and food production, soil erosion control, and climate change mitigation. About 3/4 of China’s grasslands are
distributed in the northern areas, which is an important ecological security barrier in northern China. Grazing is the most
dominant land use form in grasslands worldwide; however, overgrazing has resulted in widespread degradation of
ecosystem structure and functions. Previous studies indicate compensatory growth is a key adaptive strategy for grassland
plants in response to herbivory. Moderate grazing can stimulate plant compensatory growth and enhance primary
production and ecosystem stability. Therefore, reasonable grazing intensity is the basis for optimizing ecological and
production functions for sustaining the long-term utilization of grasslands in this region. Based on data from 118 studies on
field grazing experiments in grasslands of northern China, we conducted a meta-analysis assessing plant compensatory
growth and optimal grazing intensity of five dominant grassland types: Alpine meadow, alpine steppe, meadow steppe,
typical steppe, and desert steppe. We collected the data of aboveground biomass, belowground biomass, and plant species
richness in grazed and ungrazed grasslands. Here, we converted the grazing intensity into forage consumption rate (i.e.,
percent removal aboveground biomass by domestic animals) for each study to facilitate data analysis and comparisons
across different grassland types. Furthermore, we examined the relationships of plant compensatory growth with climatic
conditions, soil fertility, and changes in belowground biomass and plant species diversity. Overall, our results showed the
under-compensation in plant community biomass production across the northern China grassland and that compensatory
growth in plant aboveground biomass frequently occurred at the expense of decreaced belowground biomass. Specifically,
plant under-compensations were found in alpine meadow, meadow steppe, and desert steppe, while plant equivalent
compensations were found in alpine steppe and typical steppe. The magnitude of plant compensatory growth positively
related to mean annual precipitation and plant species richness across the northern China grassland, although the driving
factors differed among grassland types. Our study indicates that the sustainable utilization of the northern China grassland
requires the equivalent- and/or over-compensation of plant aboveground biomass and, simultaneously, with no substantial
reductions in belowground biomass. To achieve these goals, our results suggest that the optimal forage consumption rate is
50% for alpine meadow, 48% for meadow steppe, 40% for typical steppe, 37% for alpine steppe, and 31% for desert steppe.
Our findings have important implications for the ecology and management of grassland ecosystems in northern China and
beyond.

plant compensatory growth, forage consumption rate, grazing intensity, belowground biomass, optimization of
production functions and ecological functions
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