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短花针茅叶片水分利用效率对放牧强度的
响应及其影响因素
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摘 要:为明确植物的用水策略及适应性机制,以内蒙古四子王旗短花针茅荒漠草原为研究对象,设置对照(CK)、

轻度放牧(LG)、中度放牧(MG)和重度放牧(HG)4个放牧梯度,其载畜率分别为每1
 

hm2 每年0、0.93、1.82和

2.71个羊单位的放牧强度,调查建群种短花针茅的高度、盖度、密度、地上生物量以及土壤的理化性状,并且采用稳

定碳同位素法和红外光合仪法对短花针茅水分利用效率进行了测定,旨在阐明短花针茅水分利用效率在不同放牧

强度下的响应规律及其影响因素。结果显示:(1)放牧对短花针茅盖度、密度以及地上生物量的影响显著;随着载

畜率的增大,有利于短花针茅的扩散使其分布面积增加,且在中度放牧条件下尤为明显。(2)随着放牧强度的增

加,土壤水分含量较对照显著提高,土壤全氮含量呈先增加后减少的变化趋势,土壤速效钾呈现降低的变化趋势,

而对土壤全碳含量和pH无显著影响,说明适度放牧能够提高土壤水分含量、促进土壤氮含量的积累,但放牧会导

致土壤速效钾减少。(3)随着放牧强度的增大,短花针茅长期水分利用效率(WUEl)呈现“V”形变化趋势,而瞬时

水分利用效率(WUEt)与内在水分利用效率(WUEi)总体呈降低的变化趋势。(4)相关分析显示,放牧强度与短花

针茅密度、地上生物量呈显著正相关关系,土壤全氮含量与有机碳、pH、WUEi呈显著正相关关系,
 

WUEt 与 WUEi
呈显著正相关关系;短花针茅内在水分利用效率与土壤有机碳含量密切相关。研究表明,重度放牧导致短花针茅

株丛破碎化,增加了种群的扩散面积,是短花针茅长期水分利用效率提高的直接原因;短花针茅瞬时水分利用效率

随放牧强度的增加而降低可能是由其内在水分利用效率降低引起的。

关键词:放牧强度;建群种;水分利用效率;植物密度;土壤有机碳;土壤全氮
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Abstract:
 

In
 

order
 

to
 

clarify
 

the
 

water
 

use
 

strategy
 

and
 

adaptive
 

mechanism
 

of
 

plants,
 

this
 

study
 

took
 

Sti-
pa

 

breviflora
 

desert
 

steppe
 

of
 

Siziwang
 

Banner,
 

Inner
 

Mongolia
 

as
 

the
 

research
 

object,
 

and
 

set
 

four
 

grazing
 

gradients:
 

control
 

(CK),
 

light
 

grazing
 

(LG),
 

moderate
 

grazing
 

(MG)
 

and
 

heavy
 

grazing
 

(HG).
 

The
 

stocking
 

rates
 

were
 

0,
 

0.93,
 

1.82
 

and
 

2.71
 

sheep
 

units
 

per
 

hectare
 

per
 

year,
 

respectively.
 

The
 

height,
 



coverage,
 

density,
 

aboveground
 

biomass
 

and
 

soil
 

physicochemical
 

properties
 

of
 

the
 

established
 

species
 

S.
 

breviflora
 

were
 

investigated,
 

and
 

the
 

water
 

use
 

efficiency
 

of
 

S.
 

breviflora
 

was
 

measured
 

by
 

stable
 

carbon
 

isotope
 

method
 

and
 

infrared
 

photophotoapparatus
 

method.
 

The
 

objective
 

was
 

to
 

elucidate
 

the
 

response
 

of
 

water
 

use
 

efficiency
 

of
 

S.
 

breviflora
 

under
 

different
 

grazing
 

intensities
 

and
 

its
 

influencing
 

factors.
 

The
 

re-
sults

 

showed
 

that:
 

(1)
 

Grazing
 

had
 

significant
 

effects
 

on
 

coverage,
 

density
 

and
 

aboveground
 

biomass
 

of
 

S.
 

breviflora.
 

With
 

the
 

increase
 

of
 

stocking
 

rate,
 

S.
 

breviflora
 

spread
 

and
 

its
 

distribution
 

area
 

increased,
 

especially
 

under
 

moderate
 

grazing
 

condition.
 

(2)
 

With
 

the
 

increase
 

of
 

grazing
 

intensity,
 

soil
 

moisture
 

con-
tent

 

increased
 

significantly
 

compared
 

with
 

the
 

control,
 

soil
 

total
 

nitrogen
 

content
 

increased
 

first
 

and
 

then
 

decreased,
 

soil
 

available
 

potassium
 

showed
 

a
 

trend
 

of
 

decreasing,
 

but
 

had
 

no
 

significant
 

effect
 

on
 

soil
 

total
 

carbon
 

content
 

and
 

pH,
 

indicating
 

that
 

moderate
 

grazing
 

could
 

increase
 

soil
 

moisture
 

content
 

and
 

promote
 

the
 

accumulation
 

of
 

soil
 

nitrogen
 

content,
 

but
 

grazing
 

would
 

lead
 

to
 

the
 

decrease
 

of
 

soil
 

available
 

potassi-
um.

 

(3)
 

With
 

the
 

increase
 

of
 

grazing
 

intensity,
 

long-term
 

water
 

use
 

efficiency
 

(WUEl)
 

showed
 

a
 

V-shaped
 

trend,
 

while
 

instantaneous
 

water
 

use
 

efficiency
 

(WUEt)
 

and
 

intrinsic
 

water
 

use
 

efficiency
 

(WUEi)
 

showed
 

a
 

decreasing
 

trend.
 

(4)
 

Correlation
 

analysis
 

showed
 

that
 

grazing
 

intensity
 

was
 

significantly
 

positively
 

cor-
related

 

with
 

S.
 

breviflora
 

density
 

and
 

aboveground
 

biomass,
 

soil
 

total
 

nitrogen
 

content
 

was
 

significantly
 

positively
 

correlated
 

with
 

organic
 

carbon,
 

pH
 

and
 

WUEi,
 

and
 

WUEt and
 

WUEi were
 

significantly
 

positive-
ly

 

correlated.
 

The
 

intrinsic
 

water
 

use
 

efficiency
 

of
 

S.
 

breviflora
 

was
 

closely
 

related
 

to
 

soil
 

organic
 

carbon
 

content.
 

The
 

results
 

showed
 

that
 

heavy
 

grazing
 

resulted
 

in
 

the
 

fragmentation
 

of
 

S.
 

breviflora
 

and
 

in-
creased

 

the
 

population
 

diffusion
 

area,
 

which
 

was
 

the
 

direct
 

reason
 

for
 

the
 

improvement
 

of
 

long-term
 

water
 

use
 

efficiency
 

of
 

S.
 

breviflora.
 

The
 

decrease
 

of
 

instantaneous
 

water
 

use
 

efficiency
 

with
 

the
 

increase
 

of
 

grazing
 

intensity
 

may
 

be
 

caused
 

by
 

the
 

decrease
 

of
 

intrinsic
 

water
 

use
 

efficiency
 

of
 

S.
 

breviflora.
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  植物水分利用效率(water
 

use
 

efficiency,WUE)
是植物叶片光合固碳量与同时期蒸散耗水量的比值,
本质上反映了植物对水分的利用策略[1-3]。植物水分

利用效率通常有3种表现形式:长期水分利用效率

(long-term
 

water
 

use
 

efficiency,WUEl),是植物长期

适应环境的结果,反映了植物叶片生长期间综合的水

分利用与碳吸收的特性;瞬时水分利用效率(instanta-
neous

 

water
 

use
 

efficiency,WUEt),是指单位时间单

位面积叶片蒸腾作用耗散的水分所吸收的净碳量,表
征某个特定时间段植物部分叶片的行为;内在水分利

用效率(intrinsic
 

water
 

use
 

efficiency,WUEi)可以表征

植物长期水分利用特性,反映了植物叶片气孔对水气

进出的内在调控作用。植物水分利用效率受多种内

在和外在因素的影响,诸如光合途径、气孔、水势、叶
片营养物、土壤水分、盐分、养分等[4-10]。近年来,由
于气候变化和人为干扰的双重压力,中国草地生态

系统有90%的面积发生不同程度的退化[11],其中,
尤为严重的即放牧对草地的不合理利用[12]。食草

动物的采食、践踏以及排泄行为等不仅影响着草地

地上植被,同时干预着草地土壤的健康。因此,植物

水分利用效率作为联系地上与地下生态系统水碳循

环的直接指标,对于研究放牧干扰对草地生态系统

的影响具有相当高的价值。
位于亚欧大陆腹地的短花针茅荒漠草原是草原

区向荒漠区过渡的草地生态类型之一。由于该草地

类型常年水分亏缺,呈现出生态地理脆弱带和过渡

带特征,对自然和人类活动干扰极其敏感[13]。经长

期研究显示,以放牧利用为主的短花针茅荒漠草原,
其建群种短花针茅在植物群落中一直处于主导地

位,控制着植物群落的结构和功能[14-15]。之前的研

究表明,伴随放牧强度的增大,短花针茅 WUEl 会

降低[16-17];同为针茅属植物大针茅的研究发现,放
牧干扰会增加大针茅的 WUEt,与此同时会降低其

WUEi
[18-19],超过一定的放牧强度 WUEt 亦会降

低[20]。由此可知,植物 WUEl、WUEt 以及 WUEi
对不同放牧强度的干扰规律并不一致,原因可能是

放牧年限、草地类型、气候等差异所引起,因此需要

更深入的研究。本研究依托“不同放牧强度对荒漠

草原生态系统服务功能影响机制”试验平台(2004
年至今),设置对照(CK)、轻度放牧(LG)、中度放牧

(MG)和重度放牧(HG)4个放牧强度,载畜率分别

为每1
 

hm2 每年0、0.93、1.82和2.71个羊单位。
基于此,本研究以植物水分利用效率为出发点,探讨

建群种短花针茅水分利用效率对放牧强度的响应机
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制,旨在探明以下几个问题:1)短花针茅 WUEl、

WUEt以及 WUEi 伴随放牧强度呈现什么样的变

化规律? 2)短花针茅种群基本数量特征与其水分利

用效率存在怎样的关系? 3)土壤理化性状与短花针

茅水分利用效率的关系如何? 相关问题的解决可以

为草地植物群落稳定性以及家畜对建群种影响的相

互关系提供数据支持和理论支撑。

1 材料和方法

1.1 研究区概况

研究区位于内蒙古自治区农牧业科学院综合试

验示范中心四子王基地(41°47'17″N,111°53'46″E,
海拔1

 

450
 

m)。该区属于典型中温大陆性气候,春
季干旱多风,夏季炎热,冬季寒冷而多风。年均降水

量为220
 

mm,主要集中在5-8月,年均气温3.8
 

℃,无霜期175
 

d。年蒸发量2
 

300
 

mm,年均风速4
~5

 

m/s,年日照时间3
 

117.7
 

h,土壤类型为淡栗钙

土。植被以强旱生禾草为主,属荒漠草原地带性植

被,建群种是短花针茅(Stipa
 

breviflora),优势种

为无芒隐子草(Cleistogenes
 

songorica)和冷蒿(Ar-
temisia

 

frigida),非优势种大约有20多种。

1.2 试验方法

1.2.1 试验设计 2004年6月开始,选取地势相对

平坦、植被和土壤类型一致的天然草地按试验样地设

计50
 

hm2 进行围栏放牧试验。采取完全随机区组试

验设计,设有4个放牧处理(包括1个对照和3个梯度

的放牧强度),并进行3次重复,总共12个试验小区,每
个放牧小区面积4.4

 

hm2。根据先前相关研究提出的

短花针茅草原的理论载畜量[21],并结合同期的放牧密

度调查情况,设置4个载畜率水平,分别为对照(con-
trol,

 

CK):0羊单位/(hm2·a),轻度放牧(light
 

graz-
ing,

 

LG):0.93羊单位/(hm2·a),中度放牧(moder-
ate

 

grazing,
 

MG):1.82羊单位/(hm2·a),重度放牧

(heavy
 

grazing,
 

HG):2.71羊单位/(hm2·a)。
试验期间实行暖季放牧,每年从6月初开始连

续放牧6个月,11月底结束放牧。放牧时间为每日

早晨8:00出牧,傍晚18:00归牧,每日饮水2次。
放牧绵羊为2岁成年蒙古羯羊,统一采取驱虫及防

疫措施,并且进行耳标标记分组,每3年进行全部统

一替换,试验期间如果出现病羊则及时更换为健康

供试羊,以保证每年每个小区的绵羊数量是固定的。
放牧期间保证充足供应家畜舔砖来为其补充矿物质

及微量元素。冬季放牧结束期间,对供试羊进行舍

饲圈养,饲料以干草和少量玉米秸秆为主。

1.2.2 监测方法 2017年8月初的植物生长高峰

期对短花针茅水分利用效率、基本数量特征以及土

壤理化性质进行相应的取样并测定。

①
 

短花针茅种群基本数量特征和土壤理化性

质测定 在每个放牧小区随机设置3个1
 

m×1
 

m
的样方,对其中的所有短花针茅的高度、盖度、密度

进行观测,待观测完齐地刈割所有的植物种,并分出

短花针茅用于地上生物量测定,短花针茅地上生物

量采用烘干称重法测定。在刈割后的样方内,采用

5点法用土钻对表层0-10
 

cm的土壤进行采样,混
匀装入塑料袋并放入保鲜盒带回实验室待测。

土壤含水量测定:所取土壤样品迅速置于铝盒

中称鲜重W1(土壤鲜重+铝盒重),随后在105
 

℃
烘箱中连续烘干48

 

h至恒重,称量干重W2(土壤干

重+铝盒重)以及铝盒的重量W0,而后计算土壤含

水量(SWC)。计算公式如下:

SWC= W1-W2  /W2-W0  ×100% (1)
土壤酸碱度测定:称取土壤样品5

 

g,放入30
 

mL
烧杯中,加入25

 

mL去离子水(水与土壤比例5∶1),充
分搅拌后静置30

 

min待测,使用电导率仪(STARTER
 

3100)测定土壤pH值(测定环境平均温度:19.5
 

℃)。
土壤全碳、全氮测定:土样室内风干后,过0.15

 

mm,利用球磨仪研磨并过100目后备用,精确称取0.1
 

g待测样品用锡舟包裹后,置于元素分析仪测定。
土壤有机碳、速效钾测定:有机质用重铬酸钾容

量法-外加热法测定;速效钾用1
 

mol/L
 

NH4OAc
浸提后,用原子吸收分光光度计测定(ZEEnit700P,

Analytik
 

Jena
 

AG,
 

Germany)。

②
 

短花针茅水分利用效率测定 短花针茅瞬

时水分利用效率和内在水分利用效率的测定采用红

外光合仪(LiCOR-6400)进行。在植物生长旺季(6
-8月)在每个样地随机选择5株株龄相同且能代

表种群的短花针茅进行测定,测定时间在上午8:00
-12:00,每个月月中测定1次,如遇降雨,在雨后3

 

d后 天 气 晴 朗 时 进 行 测 定。短 花 针 茅 WUEt、

WUEi
[18]的计算公式如下:

WUEt=Pn/Tr (2)

WUEi=Pn/Gs (3)
式中:Pn、Tr、Gs 分别表示净光合速率、蒸腾速率以

及气孔导度。
短花针茅长期水分利用效率的测定采用稳定碳

同位素法,将取回的短花针茅地上样品用去离子水

洗净,105
 

℃杀青1
 

h,然后烘干至恒重,球磨仪磨

碎,用质谱仪测定植物叶片的δ13C,而后计算短花
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针茅 WUEl
[22],计算公式如下:

δ13C= R
R'-1  ×103 (4)

WUEl=
Ca

1.61-

δ13Ca-δ13Cp-d  
1+δ13Cp-d  /1000

-a

b-a

􀭠

􀭡

􀪁
􀪁
􀪁􀪁

􀭤

􀭥

􀪁
􀪁
􀪁􀪁 (5)

式中:R 表示植物叶片中12C与13C的丰度比;R'是

采用国际通用标准物12C与13C的丰度比,该标准物

提取于碳酸盐陨石,该陨石为1950年前美国南卡罗

莱纳州的一种碳酸盐陨石PDB。Ca 表示空气中

CO2 浓度,a 表示CO2 在空气中扩散的分馏系数,
为4.4‰;b表示CO2 在羧化作用过程中被羧化酶

的净分馏系数,为27‰,d 表示叶片有机质与α-纤
维素之间的分馏系数,为2.1‰。

1.3 数据处理与统计分析

用Excel
 

2021对数据进行前期整理和归类,对数

据的奇异值、残差的正态性和方差齐性进行检验。对

4个载畜率水平下建群种的长期水分利用效率、瞬时

水分利用效率以及内在水分利用效率进行单因素方

差分析(one-way
 

ANOVA),用Duncan检验比较不同

载畜率处理间的差异显著性,检验水平为P=0.05,
分析软件为SAS

 

9.2,绘图软件用Sigmaplot12.5。
对建群种短花针茅的高度、盖度、密度、地上生

物量和其长期水分利用效率、瞬时水分利用效率以

及内在水分利用效率进行皮尔逊相关性分析,显著

性水平为P=0.05;对土壤理化性状的各指标与短

花针茅的长期水分利用效率、瞬时水分利用效率以

及内在水分利用效率进行因子分析,利用因子分析

结果绘制向量射线图,通过观测向量射线之间的夹

角大小判别各变量间的关系。

2 结果与分析

2.1 短花针茅种群基本数量特征分析

对不同载畜率下短花针茅基本数量特征分析发

现,短花针茅高度、盖度、密度以及地上生物量受到

放牧的显著影响(图1),但是短花针茅的各个基本

数量特征对载畜率的响应趋势有所不同。在轻度放

牧处理区(LG)的短花针茅高度显著高于重度放牧

处理区(HG),其他处理区之间的短花针茅高度无

显著性差异,表明轻度放牧促进了短花针茅的生长,
而随着载畜率的继续增大,短花针茅表现出避牧性,
高度随之降低(图1,A);在CK、LG处理区的短花

针茅盖度显著低于中度放牧处理区(MG),且CK与

LG处理区之间的短花针茅盖度未表现出显著性差

异,另外,MG处理区与其他处理区短花针茅盖度之

间亦无显著性差异,说明随着载畜率的增大,有利于

短花针茅的扩散,增加了其分布面积,在中度放牧下

尤为明显,但是继续增加载畜率会抑制短花针茅的

扩散(图1,B);CK、LG、MG处理区的短花针茅密度

显著低于 HG处理区,虽然CK、LG、MG处理区之

间的短花针茅密度无显著性差异,也表现出逐渐增

加的趋势,说明放牧对短花针茅的密度具有积极的

影响(图1,C);随着载畜率的增大,短花针茅的地上

生物量呈现出增加的变化趋势,且 MG、HG处理区

的短花针茅地上生物量显著高于CK处理区,LG处

理区的短花针茅地上生物量与其他处理区之间无显

著性差异,由此可知,放牧有利于短花针茅地上部分

碳的累积,表现出超补偿性生长现象(图1,D)。
总体来看,适度放牧促进短花针茅高度和盖度的

增加,超过一定的放牧强度会导致短花针茅高度、盖
度降低,而短花针茅的密度和地上生物量随载畜率增

大而增加,说明放牧强度持续增大会导致短花针茅矮

化,稀疏化,均匀化,整体对光、CO2、土壤养分、水分

利用更加充分,表现了短花针茅种群极强的耐牧性。

图中相同字母表示处理间无显著差异,P=0.05;不同

字母表示处理间有显著性差异。下同。

图1 不同载畜率对短花针茅基本数量特征的影响

The
 

same
 

letter
 

in
 

the
 

figure
 

indicates
 

that
 

there
 

is
 

no
 

significant
 

difference
 

between
 

treatments,
 

P=0.05;
 

The
 

different
 

letters
 

in
 

the
 

figure
 

indicate
 

that
 

there
 

is
 

significant
 

difference
 

between
 

treatments.
 

The
 

same
 

as
 

below.

Fig.1 Effects
 

of
 

different
 

stocking
 

rates
 

on
 

basic
 

quantitative
 

characteristics
 

of
 

Stipa
 

breviflora
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2.2 土壤理化性状分析

对各个处理区表层土壤的理化性状分析发现,
土壤全碳、有机碳、全氮、速效钾、含水量以及pH对

载畜率的响应规律并不一致(图2)。土壤全碳含

量、pH在不同载畜率处理区之间未表现出显著性

差异(图2,A、F)。CK处理区的土壤有机碳显著高

于LG处理区,其他处理区之间的土壤有机碳无显

著性差异,说明轻度放牧不利于土壤有机碳的储存,
而 MG、HG处理区的土壤有机碳高于LG,说明载

畜率增大,一定程度上更有利于土壤有机物的累积,
同时根据土壤全碳的结果分析,说明轻度放牧拥有

更多的土壤无机碳(图2,B)。土壤全氮在 MG处理

区较高,且显著高于 HG处理区,CK、LG处理区与

MG处理区的土壤全氮之间无显著性差异,表明一

定程度上的放牧,随着载畜率的增大,土壤全氮含量

呈现增加的变化趋势,但超出阈值会导致土壤氮含

量骤降(图2,C);土壤速效钾在CK、LG处理区显

著高于HG处理区,CK、LG处理区之间土壤速效

钾含量无显著差异,且 MG处理区的土壤速效钾含

量与其他处理区之间亦未表现出显著性差异,随着

载畜率增加,土壤速效钾呈现降低的变化趋势,说明

放牧会导致土壤速效钾减少(图2,D)。CK处理区

的土壤含水量显著低于 MG处理区,其他处理区之

间的土壤含水量无显著性差异,LG、HG处理区的

土壤含水量高于CK处理区,说明放牧导致土壤含

水量增加,中度放牧尤为明显(图2,E)。

2.3 短花针茅叶片水分利用效率分析

在不同载畜率的处理下(图3,A),短花针茅的

长期水分利 用 效 率(WUEl)在 重 度 放 牧 处 理 区

(HG)最高,为44.22
 

μmol/mol,其次为对照处理区

(CK),为43.27
 

μmol/mol,而后是轻度放牧处理区

(LG),为40.27
 

μmol/mol,最低的是中度放牧处理

区(MG),为34.32
 

μmol/mol。

图2 不同载畜率对土壤理化性质的影响

Fig.2 Effects
 

of
 

different
 

stocking
 

rates
 

on
 

soil
 

physicochemical
 

properties

  HG和CK处理区的短花针茅 WUEl显著高于

MG处理区(P<0.05),HG和CK处理区之间的

WUEl无显著性差异(P>0.05),同时LG处理区

的短花针茅 WUEl 与其他3个处理区之间均无显

著性差异,总体来看,短花针茅 WUEl 随着载畜率

的增大呈现先降低后升高的变化趋势。

图3 载畜率对短花针茅水分利用效率的影响

Fig.3 Effects
 

of
 

stocking
 

rates
 

on
 

water
 

use
 

efficiency
 

of
 

S.
 

breviflora
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  短花针茅瞬时水分利用效率(WUEt)在CK和

LG处理区较高,分别为4.53
 

μmol/mol和4.52
 

μmol/mol,在HG处理区最低,为3.33
 

μmol/mol,

CK和LG处理区的短花针茅 WUEt 显著高于 HG
处理区,MG处理区的短花针茅 WUEt 与其他各处

理区无显著性差异(图3,B)。短花针茅内在水分利

用效率(WUEi)在LG处理区最高,为93.73
 

μmol/

mol,在 HG处理区最低,为68.77
 

μmol/mol,LG
处理区的短花针茅 WUEi显著高于 HG处理区,其
他处理区之间无显著性差异(图3,C)。

2.4 短花针茅种群基本数量特征与叶片水分利用

效率的关系

  短花针茅水分利用效率与基本数量特征的相关

分析表明(表1),短花针茅 WUEl 与其盖度呈现出

显著的负相关(P<0.05),与其 WUEt、WUEi、高
度、密 度、地 上 生 物 量 的 相 关 性 均 不 显 著(P>
0.05);短花针茅 WUEt 与 WUEi 的正相关达到了

极显著水平(P<0.01),与密度的负相关达到了显

著性水平,与高度、盖度、地上生物量的相关性不显

著;短花针茅 WUEi 与高度、盖度、密度、地上生物

量的相关性均不显著。短花针茅基本数量特征的相

关性显示,短花针茅的高度与密度的负相关达到了

显著性水平,与盖度、地上生物量的相关性不显著;
短花针茅的盖度与地上生物量的正相关达到了极显

著水平,与密度的相关性不显著;短花针茅的密度与

地上生物量的正相关亦达到了极显著水平。

表1 短花针茅水分利用效率与基本数量特征的相关关系

Table
 

1 Correlation
 

between
 

water
 

use
 

efficiency
 

and
 

basic
 

quantitative
 

characteristics
 

of
 

S.
 

breviflora

指标
Index

长期水分
利用效率
WUEl

瞬时水分
利用效率
WUEt

内在水分
利用效率
WUEi

高度
Height

盖度
Coverage

密度
Density

地上生物量
Biomass

长期水分利用效率 WUEl 1 

瞬时水分利用效率 WUEt 0.059 1 

内在水分利用效率 WUEi -0.221 0.475** 1 

高度 Height -0.091 0.237 0.241 1 

盖度Coverage -0.348* 0.181 0.095 0.027 1 

密度Density 0.123 -0.409* -0.183 -0.367* 0.127 1 

地上生物量Biomass 0.063 -0.299 -0.115 -0.023 0.492** 0.576** 1

注:*表示相关性显著,P<0.05;**表示相关性极显著,P<0.01。

Note:
 

*
 

indicates
 

significant
 

correlation,
 

P<0.05;
 

**
 

indicates
 

highly
 

significant
 

correlation,
 

P<0.01.

2.5 土壤理化性状与短花针茅水分利用效率的

关系

  为了明确短花针茅水分利用效率与土壤理化性

质的关系进行因子分析,由因子分析结果(表2)以
及各公因子上的载荷系数表明,短花针茅水分利用

效率与土壤理化性质的关系由4个公因子构成,第
一公因子(Factor

 

1,F1,43.08%)的主要承载土壤

有机碳(X2,0.663
 

3)、土壤pH(X6,0.687
 

3)、短花

针茅 WUEl(Y1,-0.785
 

0)和短花针茅 WUEi(Y3,

0.806
 

9),由于公因子上的载荷系数存在符号相同

或相反的情况,所以土壤有机碳和土壤pH 增加导

致了短花针茅 WUEl的降低,但却增加了短花针茅

的 WUEi。同理,第二个公因子(Factor
 

2,F2,17.97%)
主要承载着土壤速效钾(X4)、土壤含水量(X5),二
者具 有 负 相 关 性。第 三 公 因 子 (Factor

 

3,F3,

15.08%)主要承载土壤全碳(X1)、土壤全氮(X3)
的信息,二者具有高度的正相关性;第四公因子

(Factor
 

4,F4,11.94%)主要承载短花针茅 WUEt
(Y2)。由于短花针茅 WUEl、WUEi 和 WUEt 仅存

在于F1 和F4,而短花针茅 WUEt 又单独存在于F4

上,同时根据变量的信息提取情况,短花针茅 WUEt
的信息提取量(68.15%)偏低,因此短花针茅 WUEl、

WUEi、WUEt与土壤全碳、有机碳、全氮、速效钾、含
水量、pH的关系仍需进一步探究和展开分析。

为了进一步探明短花针茅水分利用效率与土壤

理化性质的关系,根据4个公因子的主要承载变量

绘制散点图以及作向量射线。由图4,A可知,X4、

X5与Y1、Y3的相关性并不显著(夹角接近直角),
另外X2、X6与 X4呈显著的负相关关系(夹角为

钝角),与X5呈显著的正相关关系(夹角为锐角),
说明放牧干扰即便对土壤含水量、速效钾产生了显

著影响。但土壤含水量、速效钾的变化并没有直接

影响到短花针茅长期水分利用效率和内在水分利用

效率,土壤含水量、速效钾与土壤全碳、pH 密切相
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关;X1与Y1呈显著正相关关系,说明土壤全碳的

增加会促进短花针茅长期水分利用效率。根据土壤

全碳对载畜率的响应规律来看,短花针茅长期水分

利用效率的变化并不是由土壤全碳的变化造成,X3
与Y3呈显著的正相关关系,说明土壤全氮的变化

与短花针茅内在水分利用效率的变化高度相关,同
时X3与X2、X6呈显著的正相关关系(图4,B);由
图4,C可知,Y2、Y3之间呈显著的正相关关系,说
明短花针茅瞬时水分利用效率的降低可能是由内在

水分利用效率降低所引起,因为Gs 是影响Tr 的因

素之一,Y2与 X2、X6以及 X1、X3与 X5之间均

无显著相关关系(图4,D);Y2与X5呈显著的正相

关关系,与X4呈显著的负相关关系,说明土壤含水

量增大有利于短花针茅瞬时水分利用效率的提高,
但是结合图1、图3可知,尽管放牧干扰促进了土壤

含水量的增大,可是短花针茅瞬时水分利用效率整

体呈现出下降的变化趋势,表明其他因素对短花针

茅瞬时水分利用效率的抑制性更强。土壤速效钾即

便与短花针茅瞬时水分利用效率呈负相关关系,放
牧导致了土壤速效钾的降低,并没有促进短花针茅

瞬时水分利用效率的升高(图4,E)结合图4,F,图

3,X3与Y2呈显著正相关关系,说明土壤全氮在短

花针茅瞬时水分利用效率中起到了决定性作用,正
是由于土壤全氮的降低导致了短花针茅瞬时水分利

用效率的降低。
表2 短花针茅水分利用效率与土壤理化性状的因子分析

Table
 

2 Factor
 

analysis
 

of
 

water
 

use
 

efficiency
 

and
 

soil
 

physicochemical
 

properties
 

of
 

S.
 

breviflora

变量
 

Variate

公因子
 

Factor

F1 F2 F3 F4

提取变量信息
Extract

 

variable
 

information/%

X1 -0.1219
 

-0.017
 

2
 

0.932
 

0
 

-0.091
 

6
 

89.21

X2 0.663
 

3
 

-0.440
 

6
 

0.516
 

8
 

0.089
 

3
 

90.92

X3 0.382
 

5
 

-0.090
 

5
 

0.819
 

1
 

0.235
 

5
 

88.08

X4 -0.017
 

2
 

0.959
 

9
 

0.036
 

7
 

0.025
 

2
 

92.37

X5 0.008
 

2
 

-0.786
 

8
 

0.130
 

7
 

0.472
 

7
 

85.96

X6 0.687
 

3
 

-0.612
 

8
 

0.308
 

1
 

0.045
 

0
 

94.49

Y1 -0.785
 

0
 

-0.069
 

9
 

0.211
 

4
 

0.125
 

1
 

68.15

Y2 0.063
 

5
 

-0.134
 

5
 

0.016
 

5
 

0.976
 

8
 

97.66

Y3 0.806
 

9
 

0.005
 

4
 

0.295
 

9
 

0.346
 

0
 

85.84

贡献率/%
Contribution  43.08 17.97 15.08 11.94 88.07

注:X1~X6分别表示土壤全碳、有机碳、全氮、速效钾、含水量和pH;

Y1~Y3分别表示短花针茅 WUEl、WUEt、WUEi。

Note:
 

X1-X6
 

represent
 

soil
 

total
 

carbon,
 

organic
 

carbon,
 

total
 

nitro-

gen,
 

available
 

potassium,
 

bulk
 

density
 

and
 

pH,
 

respectively;
 

and
 

Y1-Y3
 

re-

present
 

Stipa
 

breviflora
 

WUEl,
 

WUEt and
 

WUEi,
 

respectively.

图中绿色小圆点表示两个公因子相同变量的横纵坐标,黑色箭头

和红色箭头表示横轴和纵轴公因子承载的主要变量。

图4 短花针茅水分利用效率与土壤理化性质关系

The
 

green
 

dots
 

in
 

the
 

figure
 

represent
 

the
 

horizontal
 

and
 

vertical
 

coordinates
 

of
 

two
 

variables
 

with
 

the
 

same
 

common
 

factor,
 

while
 

the
 

black
 

and
 

red
 

arrows
 

represent
 

the
 

main
 

variables
 

carried
 

by
 

the
 

common
 

factor
 

on
 

the
 

horizontal
 

and
 

vertical
 

axes.

Fig.4 Relationship
 

between
 

water
 

use
 

efficiency
 

and
 

soil
 

physical
 

and
 

chemical
 

properties
 

of
 

S.
 

breviflora

3 讨 论

植物水分利用效率是评价植物生长适宜程度的

综合生理生态指标,反映植物耗水与其干物质生产

之间的关系[23-24]。在荒漠草原生态系统中,水分不

足是干旱半干旱地区畜牧业发展的主要限制因

子[25-26],放牧通过采食、践踏等一系列作用影响植

物对水分利用的策略[27],分析荒漠草原建群种水分

利用效率对放牧干扰的响应规律,可进一步了解植

物应对不同放牧强度下的用水机制,高水平水分利

用效率是草地生态系统畜牧业稳定发展的关键。

3.1 短花针茅水分利用效率对放牧强度的响应规

律与特点

  姚鸿云对不同草地类型的优势植物的研究中发

现,重 度 放 牧 降 低 了 植 物 长 期 水 分 利 用 效 率
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(WUEl)
[28];王亚婷等在荒漠草原中的研究中也得

出了相同的结论,并且随着放牧强度增加,植物

WUEl显著降低[16];本研究结果与上述研究结果并

不完全一致,放牧强度增加会降低短花针茅 WUEl,
但是超过一定阈值(重度放牧)下,植物水分利用效

率反而升高了。许多研究已经证实了δ13C与 WUEl
的正相关关系是极显著的[29-31],根据Farquhar等对

植物 WUEl 的解释,WUEl 受植物叶片δ13C的支

配[32],研究表明δ13C与植物光合能力是显著正相

关的[33],本研究中放牧强度与短花针茅密度、地上

生物量呈显著的正相关关系,说明重度放牧促进了

短花针茅的光合能力,或者降低了其气孔导度,因此

呈现出较高的 WUEl。研究者认为,短花针茅属于

密丛性禾草,既可以进行有性繁殖,也可以无性繁

殖[34],放牧导致短花针茅株丛破碎化[35](越大的株

丛越容易发生破碎化),从而使其株丛密度增加,接
受光的面积增大,进而实现了植物的超补偿性生长,
提高了种群的地上生物量,显现出较高的 WUEl。

吕湾湾[18]在典型草原的研究中发现,伴随放牧

强度的增加,大针茅的 WUEt 呈现升高的变化趋

势,而王炜琛[36]在草甸草原的研究发现,重度放牧

抑制了贝加尔针茅 WUEt,并且轻度放牧下的贝加

尔针茅 WUEt显著高于不放牧和重度放牧,本研究

在荒漠草原的研究结果与后者相似。多数研究证

实:伴随放牧强度增加,植物 WUEi 呈下降的变化

趋势,重度放牧显著降低了植物 WUEi
[18,36-37],本研

究也得出相同的结果。植物 WUEi 与 WUEt 具有

极显著的相关性[38-40],本研究亦是如此,说明二者

变化特征和变化规律具有高度的一致性,反映的是

植物叶片光合能力和水分利用能力。因此,植物蒸

腾速率和气孔导度对短花针茅 WUEt 和 WUEi 有

显著影响。研究表明,放牧强度增大,导致食草动物

对短花针茅植物种群干扰强度和采食量增大,使得

其叶片主要留存老的枝叶,气孔导度下降的同时,光
合能力也在下降,而光合速率下降更快,因此使得短

花针茅 WUEt和 WUEi均呈下降趋势[41]。
本研究得出荒漠草原建群种短花针茅 WUEl

与 WUEt、WUEi对放牧强度的响应规律并不一致。
有研究显示从植物单叶得到的瞬时水分利用效率来

推断整株植物的长期水分利用效率不够准确[9,23]。
这说明用瞬时水分利用效率评价植物的长期水分利

用效率存在局限性,主要原因是在空间和时间尺度

上推绎瞬时水分利用效率困难[42]。因此相对于瞬

时水分利用效率而言,长期水分利用效率涵盖更多

的时空信息,能够更好地反映一段时间内植物水分

利用效率。

3.2 短花针茅水分利用效率受环境因子的影响

因子分析表明短花针茅 WUEi 与土壤有机碳

呈显著的正相关关系,由于土壤环境和结构的复杂

性,以及土壤有机碳动态过程的复杂性,使得放牧对

土壤有机碳含量变化的研究结果[43-45]不尽一致。
之前的研究结果显示放牧降低了土壤有机碳含

量[43],研究者认为长期放牧降低了植被覆盖率,减
少了凋落物和地下根系生物量。凋落物和地下根系

是土壤有机碳的主要来源[46],导致放牧区土壤有机

碳含量显著降低。而本研究中,放牧强度与土壤有

机碳含量的相关性并不显著,说明土壤有机碳的变

化导致短花针茅内在水分利用效率的变化原因较为

复杂。本研究中土壤有机碳与土壤全氮呈显著的正

相关关系,通过因子分析发现,放牧干扰抑制了土壤

全氮含量,间接降低了土壤有机碳。土壤有机碳在

微生物作用下分解,一部分被植物根系及时吸收,另
一部分以CO2 的形式释放到大气中,而大气中的

CO2 又被植物光合吸收,碳以干物质的形式保存,
干物质又以有机碳的形式回归土壤[47]。本研究中

放牧干扰间接抑制了土壤有机碳的含量,施肥试验

表明增加有机碳的地下输入,会增大植物各个生育

期植物叶片的光合速率和气孔导度,同时提高植物

的水分利用效率[48],在这里我们推测减少土壤有机

碳含量可能会降低植物的光合速率和蒸腾速率以及

气孔导度,从而降低植物的水分利用效率,原因是气

孔导度相比于光合速率和蒸腾速率的反应速度往往

要滞后[23]。
关于土壤含水量对载畜率的响应已有很多研

究,结果表明随着载畜率的增大,土壤含水量呈下降

的变化趋势[49],本研究与其并不一致。本研究以为

土壤含水量随放牧强度增大呈现先增加后减小的趋

势,可能是由于一定范围内的放牧强度会刺激植物

的超补偿生长,植株根系变得发达,使得土壤表层的

孔隙度增加,土壤结构疏松,集中在土壤表层的降水

能够被土壤涵养所致,而当载畜率超过一定范围,土
壤表层孔隙度不断减小,紧实度增加,土壤的蒸发量

加大,使得土壤含水量减小。在干旱半干旱区,土壤

中缺水,植物往往表现出保命求生存,通过节水来使

植 物 实 现 更 多 的 有 机 物 合 成,即 提 高 植 物 的

WUE[16]。本研究中,短花针茅 WUEt 与土壤含水

量呈正相关性,说明土壤含水量减少,短花针茅

WUEt减小,事实上,土壤含水量对载畜率的响应规
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律是逐渐增大而后下降,说明重度放牧是影响二者

关系的关键所在。土壤氮素水平不同对植物水分利

用策略的影响不同[50]。氮素变化会改变植被根系

生长发育即蒸腾耗水量,从而改变其耗水状态。载

畜率的变化会影响土壤中的氮素水平[51],进而影响

草原植物对土壤氮素的吸收能力[52]。研究表明适

度放牧可直接提高土壤氮含量,从而促进植物对氮

的吸收,进一步增加植物Gs 和 WUEt、WUEi,最终

促进植物碳吸收[53]。此外,氮素增加会提高植物叶

片的净光合速率,原因在于叶肉细胞光合活性的提

高[54]。还有,氮素增加会增大植物叶面积,促进地

上部和根的生长,这在某种程度上增加了植物叶片

的蒸腾失水[55]。总之,氮素水平的提高主要通过增

大蒸腾/蒸发比,以及增强植物的渗透调节和气孔调

节能力,促进同化产物的积累等,增加植物群落对水

分减少的适应性,从而使植物的生产力和水分利用

效率得以提高。本研究中土壤全氮含量随着载畜率

的增加呈先增加后减少的变化趋势,说明适度放牧

促进了土壤中氮含量的积累,但是超过一定的放牧

强度,土壤中氮愈发贫瘠。因子分析表明土壤中全

氮含量与 WUEt、WUEi呈正相关关系,意味着短花

针茅 WUEt、WUEi的降低可能是由于土壤中氮含

量的降低所致,事实上只有重度放牧降低了土壤中

的氮含量,相关的研究仍需要进一步深入探讨。

4 结 论

本研究从短花针茅用水的角度阐明了其水分利

用效率对不同放牧强度的响应规律与特点,并且探

讨了引起水分利用效率变化的地下地上机制。研究

表明放牧强度增加会抑制短花针茅长期水分利用效

率,超过一定阈值会转为促进作用;短花针茅瞬时水

分利用效率和内在水分利用效率高度相关,放牧强

度增大抑制了短花针茅的瞬时水分利用效率和内在

水分利用效率。相关性分析和因子分析表明,放牧

直接导致了短花针茅株丛破碎化,增加了短花针茅

受光面积,促进了植物叶片对碳的吸收,从而反映出

重度放牧使得短花针茅长期水分利用效率升高;放
牧间接降低了土壤有机碳含量和土壤氮含量,抑制

了短花针茅光合速率、蒸腾速率以及气孔导度,进而

降低了植物内在水分利用效率和瞬时水分利用效

率,土壤理化性质对短花针茅长期水分利用效率影

响不大。
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