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放牧强度和短期休牧对青藏高原东部高寒草甸
优势物种根系分泌速率的影响*
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摘  要  根系分泌物是调节土壤养分循环的关键物质，对土壤微生物生理活性和有机物分解等土壤生态过程有关键影
响. 为了解放牧条件下根系分泌物分泌速率和变化规律，在放牧管理试验样地上，采用原位草本根系分泌物收集法，
在生长旺季测定不同放牧强度（不放牧、轻度放牧、重度放牧）和放牧停止后1 d和21 d取样（视为短期休牧）青藏高
原高寒草甸优势物种垂穗披碱草（Elymus nutans）的根系分泌速率. 结果显示：放牧条件下，垂穗披碱草在生长旺季正
午的根系分泌平均速率（以C计）为851.29 μg g-1 h-1. 放牧停止后1 d，不放牧、轻度放牧和重度放牧的根系分泌速率无
显著差异；而放牧停止后21 d，轻度放牧的根系分泌速率[（1 032.33 ± 53.63）μg g-1 h-1]和地上生物量增量显著高于不放
牧，重度放牧则与不放牧差异不显著. 本研究表明，轻度放牧和适当短期休牧能够增加根系分泌速率，并可能通过正
反馈作用刺激植物地上补偿生长. （图3 表2 参51）
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Abstract   Root exudates are the key substances in regulating soil nutrient cycling, and they have pivotal impacts on soil 
microbial activity and organic matter decomposition. This paper aimed to clarify secretion rates and changes of root exudates 
under grazing condition. We conducted a grazing management experiment and adopted in situ method to measure root exudates 
of the dominant species Elymus nutans under different grazing intensities (no grazing, light grazing, heavy grazing) and different 
days after grazing stopped (1 day and 21 day) during the peak growing season in an alpine meadow of the eastern Tibetan Plateau. 
The results showed an average rate of root exudates of E. nutans as 851.29 μg C g-1 root h-1 during the peak growing season. The 
rate of root exudates was significantly higher in light grazing than no grazing, but there was no significant difference between 
heavy grazing and no grazing. The rate of root exudation 1 day after grazing showed no significant difference from that of no 
grazing, while the rate was significantly higher in 21 day after grazing than in 1 day after grazing and the no grazing. This study 
showed that both light grazing and rest grazing could enhance the rate of root exudation, therefore beneficial to maintenance of 
soil fertility in an alpine meadow ecosystem.

Keywords  root exudates; grazing intensity; Elymus nutans; alpine meadow; in situ method to trap root exudates of herb
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根系分泌物是植物在生长过程中通过活根向生长基质

中释放的各种物质的统称. 根系分泌物是复杂的非均一混

合物，不仅有质子、无机离子（H+ 、NH4
+、Na+ 、K+ 、Ca2+ 、

Mg2+等），还有大量的有机物质（氨基酸、有机酸、糖等）[1-2]. 

根系分泌物中含有大量可被微生物利用的有机化合物，尤其

是小分子可溶性有机物，可作为碳源直接被微生物利用[3-4]. 

在营养缺乏时，根系分泌物能通过 对土壤中矿质元素的溶

解、螯合、迁移和活化等作用提高土壤养分的有效性 [5-7]. 总

之，根系分泌物具有调控根际微生物活性和群落结构 [8-11]、

影响土壤有机物分解和养分代谢[12]的功能，被认为是调节土

壤过程的关键物质[13]. 

以往有关根系分泌物的研究，多为无菌溶液培养，即在

无微 生物消耗根系分泌物条件下，收 集分析溶液中的有机

物 [14].  这些研究虽然有助于理解根际沉积过程中植物的生

理过程，但是不能确定生长在土壤中的植物根系释放的有机

物碳含量 [14].  近年来，同位素标记技术（13CO2）也越来越多

地被用于根系分泌物研究 [15]. 然而，在野外条件通过同位素

标记不能确定总碳流以及被标记碳的百分比 [16-17]，更不能准

确定量进入土壤的有机碳. 目前，Philips和Meier等在对火炬

松根系分泌物的研究中提出了一种新的根系分泌物收集方

法——原位根系分泌物收集法. 该方法在野外尽可能避免干

扰植物的条件下，从完整根系中收集到了根系分泌物，为其

他植物的原位根系分泌物研究提供了很好的参考[18-22]. 

青藏高原东部植被类型为高寒草甸，生态系统十分脆

弱，对环境变化和人类活动非常敏感. 近几十年来，随着这

一区域放牧强度的持续增加，放牧对草甸生态系统过程和功

能（比如碳循环）的影响日益增强 [23-24]. 目前，有关草地根系

分泌物的研究主要集中在室内化学成分及化感作用[1, 25-26]，而

针对野外条件下根系分泌物分泌速率及其对放牧干扰的响

应研究很少. 仅有的几个放牧对根系分泌物影响研究采用刈

割模拟放牧 [22, 27-28].  其结果表明，刈割增加根系碳渗出刺激

根际有机物矿化，并有益于植物生长. 然而，天然草地根系分

泌速率有多大？不同的放牧强度对根系分泌速率有何影响？

放牧对根系分泌速率的影响是否具有时间效应？这一系列问

题尚不清楚. 因而，本研究假设真实放牧增加草地根系分泌

物，放牧强度越强，根系分泌物速率越高；采用野外原位根

系分泌物测定的新方法，测定不同放牧强度和休牧时间条件

下高寒草甸优势物种的根系分泌速率，探讨放牧 对根系分

泌物影响的持续性. 本研究将有助于探明放牧对高寒草甸生

态系统碳循环的影响机制，对高寒放牧草地科学管理也有现

实意义. 

1  研究区域

研究地点位于青藏 高原东部四川省红原县瓦切乡（北

纬33°05′21″，东经102°35′43″，海拨3 429.36 m）. 该区域属于

青藏高原典型高寒草甸，年平均气温1.1 ℃，年平均降雨量为
753 mm.  土壤为高寒草甸土，土壤表层有机质含量丰富. 优

势物种为垂穗披碱草（Elymus nutans），在群落中的盖度达

到80%以上. 此外，还有草地早熟禾（Poa pratensis）、发草

（Deschampsia Caespitosa）、卷耳（Cerastium arvense）、老鹳

草（Geranium wilfordii）等草甸常见物种. 

2  试验方法

2.1  试验设置
设置放牧强度和放牧停止后取样时间两因素试验. 放

牧强度：不放牧、轻度放牧、重度放牧；放牧停止 后取样时

间：放牧停止后1 d、放牧停止后21 d.  共6个处理（为了与放

牧组保存一致，不放牧组也设置与放牧组相同的两个取样时

间），每个处理设置5个30 m × 30 m的重复样方，共30个样方. 

从2014年6月1日开始放牧平均体重43.36 kg、1-2岁的空怀藏绵

羊母羊，8月5日停止放牧. 通过控制各个样方藏绵羊数量来

控制放牧强度，直止放牧结束，轻度放牧采食量为20%，重

度放牧采食量为70%. 8月6日收集放牧停止后1 d的根系分泌

物，8月26日收集放牧停止后21 d的根系分泌物. 在采集根系

分泌物的同时，测定各处理下垂穗披碱草的地上和地下（0-
15 cm）生物量. 

2.2  样品采集
2.2.1  根系分泌物的采集　　2013年8月，每个处理随机

选 取 5株大小一致的垂 穗披碱草，在 选 取植株 基部用镊子

仔细挖掘表层土壤直至找到该植株的一条根系，慢慢沿着

根系伸展的方向挖掘出一条完整根系. 挖掘过程中，尽可能

少地剪掉 根系伸展方向上的地表植被，并且尽可能减少挖

掘范围和对根系的损害. 由于挖取过程用时太长，在其过程

中要用喷雾瓶保持 挖出根系的湿润. 用双蒸水冲洗干净根

系上的泥沙，按照根系分级方法 [29-30]，将根系前端15-20 cm
最具活性的三级及三级以上细根放入30 mL玻璃注射器制

作的根系分泌物原位收集器（图1）[22, 31].  详细说明如下：取

玻璃注射器针筒，放入适量20目左右（850 μm）的酸洗玻璃

砂，注射器内针头端放入450目尼龙网防止玻璃砂堵塞注射

器，将医用三通管装在玻璃注射器针头出口作为开关，将根

系放入后用开口、开孔的橡胶塞和封口膜封口，加入适量无

碳营养液（2.100 mmol/L CaCl2，1.000 mmol/L KNO3，1.000 
mmol/L NaNO3，0.750 mmol/L MgSO4，0.500 mmol/L K2SO4，
0.307 mmol/L NaH2PO4，0.026 mmol/L Na2HPO4，0.050 mmol/
L H3BO3，0.0086 mmol/L MnSO4，0.002 mmol/L ZnSO4，0.001 
mmol/L CuSO4）

[14]. 将整个收集器向下倾斜45°埋入原位土壤

中静态培养2 d后，用无碳营养液和真空泵洗涤完全装置中

的分泌物，再加入新无碳培养液. 培养2 h后，用真空泵收集

培养液即为根系分泌物溶液. 同时，在相同条件下，进行无

根培养，提取溶液作为空白处理. 为洗涤干净和收集完全，

重复洗涤、收集3-4次. 收集到的根系分泌物溶液用保温箱带

回，4 ℃保存. 具体步骤参照Phillips等的方法 [22]. 分泌物采集

完后，将收集分泌物的根系取下并称干重. 所有处理的根系

分泌物提取都在上午11点至下午3点内完成，以保证获得当天

根系分泌峰值. 根据收集溶液体积和有机碳浓度计算出2 h
内该根系的根系分泌物产量（以C计），由该根系干重求得每

克根系在单位时间内的根系分泌物量（以C计），即根系分泌

速率（μg g-1 h-1）. 
2.2.2  其它样品的采集    在采集根系分泌物的同时，测定各

处理下垂穗披碱草的地上和地下（0-15 cm）生物量. 地上生
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物量测定：采用收获法，样方大小30 cm × 30 cm，齐地刈割植

被，人工分出垂穗披碱草，在75 ℃的恒温箱烘干至恒重. 地

下生物量测定：另选样方，带地上植株挖取深15 cm的25 cm × 
25 cm样方土块，洗出根系；然后根据地上部分人工分出垂穗

披碱草，剪下根系，根据细根分级法 [29-30]，人工分出三级及

三级以上的细根在80 ℃的恒温箱烘干至恒重，测定垂穗披碱

草地下生物量和细根生物量. 

2.3  样品分析
采用Torch催化燃烧TOC分析仪测量分泌物溶液中的总

有机碳含量，根据根系重量计算分泌速率. 

2.4  数据处理
采用SPSS统计分析软件（SPSS 17.0）进行数据统计分析. 

采用双因素方差分析（Two-way ANOVA）分析放牧强度和休

牧时间对垂穗披碱草地下0-15 cm根系生物量、地上生物量、

总生物量和根系分泌物分泌速率的影响. 采用单因素方差分

析（One-way ANOVA）分析休牧21 d后各放牧条件下地上生

物量增加量的差异；采用t-检验分析相同放牧强度下休牧时

间对根系分泌物分泌速率的影响. 采用Origin（Version 8.0）
制图. 图中数据均为平均值（mean）±标准误（SE）. 

3  结 果

3.1  放牧对生物量的影响
双因素方差分析 结果显示：休牧时间和放牧 显著影响

地上生物量和总生物量（P < 0.05）；放牧和休牧时间对地下

生物量、地上生物量和总生物量的影响没有交互作用（表1）. 

从放牧停止后1 d到停止后21 d，轻度放牧地上生物量增加量

显著高于不放牧（P = 0.02）和重度放牧（P = 0.04），重度放

牧与不放牧差异不显著（P = 0.76）（图2）. 
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图2  放牧停止后21 d各放牧强度下垂穗披碱草地上生物量增加量. *表示
休牧21 d后各放牧强度地上生物量增加量差异显著（P < 0.05）. 
Fig. 2  Increment of aboveground biomass of Elymus nutans in different 
grazing intensities 21-d after grazing stopped. * Significant differences 
among treatments at P < 0.05 level.

3.2  放牧强度和休牧时间对根系分泌速率的影响
   休牧时间对根系分泌速率有显著影响（P = 0.001），放牧强

度对根系分泌速率无显著影响（P = 0.164）. 而且休牧时间和

图1  草本植物原位根系分泌物收集法实验流程图. 
Fig. 1  Sketch of the experimental system for in situ trapping of root exudates from intact herbaceous roots.

表1  垂穗披碱草地下生物量、地上生物量和总生物量的双因素方差分析结果
Table 1  Results (F-Values) of Two-way ANOVAs on the effects of grazing intensity and time after grazing on plant biomass of Elymus nutans 

因素
Factor

地下0-15 cm生物量
0-15 cm underground biomass (m/g m-2)

地上生物量
Aboveground biomass (m/g m-2)

总生物量
Total biomass (m/g m-2)

df F-Values P df F-Values P df F-Values P
T 1 0.023 0.879 1 7.893 0.010 1 1.808 0.191
G 2 0.641 0.535 2 31.658 0.000 2 4.361 0.024

T * G 2 0.029 0.972 2 0.454 0.640 2 0.138 0.872
T：时间；G：放牧. 
T: Time; G: Grazing.
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放牧强度对根系分泌速率存在交互作用（P = 0.046），即在

不同休牧时间梯度上，放牧强度对根系分泌速率的影响差异

显著（表2、图3）. 

在放牧刚结束时，放牧对根系分泌速率没有明显影响，

而在放牧结束3周后使其分泌速率显著升高. 休牧1 d，不同

放牧强度下根系分泌物的分泌速率没有显著差异；休牧21 
d，轻度放牧和重度放牧根系分泌速率都显著增加（图3）. 休

牧21 d，轻度放牧根系分泌速率达到（1 032.33 ± 53.63）μg g-1 
h-1，显著高于休牧1 d（P = 0.003）和不放牧（P = 0.031）；重度

放牧根系分泌速率为（976.7 ± 68.84）μg g-1 h-1，显著高于休牧

1 d（P = 0.012），与不放牧相比虽然差异不显著（P = 0.163），

但也增加了18.32%. 放牧条件下，青藏高原高寒草甸优势物种

垂穗披碱草在生长旺季正午的根系分泌平均速率为851.29 μg 
g-1 h-1. 

表2   不同放牧梯度和休牧时间对垂穗披碱草根系分泌速率的双因素方
差分析结果
Table 2   Results (F-Values) of two-way ANOVAs on the effects of grazing 
intensities and time after grazing on rate of root exudates

　因素 Factor df F-Values P
T 1 16.127 0.001
G 2 1.983 0.164

T * G 2 3.617 0.046
T：时间；G：放牧. 
T: Time; G: Grazing.
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图3  不同放牧强度和休牧时间处理下垂穗披碱草根系分泌速率. **表示
经t检验，各放牧强度下不同休牧时间对根系分泌物分泌速率影响显著
（P < 0.05）. 
Fig. 3  Root exudation rate of Elymus nutans in different grazing 
intensities and different time after grazing. ** Significant differences 
among treatments at P < 0.05 level.

4  讨 论

4.1  放牧强度和休牧对高寒草甸优势物种垂穗披碱
草根系分泌速率的影响
本研究表明，与休牧1 d相比，轻度放牧和重度放牧后

休牧3周，垂穗披碱草根系分泌速率均显著增高. 这与前人的

研究一致，即适度放牧增加根系分泌速率 [32-34]. 研究表明，放

牧停止后，植物在一定时期内会进行补偿生长 [35]. 即放牧停

止后休牧的一段时间内，植物为满足自身快速生长过程中的

养分需求，通过根系释放大量根系分泌物，产生对土壤微生

物生物量、活性的调节作用和对矿质元素的溶解、螯合、迁

移和活化等作用，最终提高土壤限制性养分的有效性 [5-6]. 适

度放牧可能从3个方面影响根系分泌速率：1）诱导牧草发生

一系列利于增加根系分泌速率的生理活动. 例如适度放牧

诱导根系贮存的碳、氮化合物活化 [36]，并增加根系可溶性碳

量 [37].  Thornton和Paterson等研究表明根系分泌速率与根系

可溶性碳呈正相关. 2）促进净光合速率增加[38-39]. Minchin和

Kuzyakov等研究表明，新光合同化物在1 h内就能通过根系

分泌物进入土壤 [40-41]. 而新光合产物是根系分泌物的重要组

成部分 [14]. 因此，根系分泌速率与净光合速率呈正相关. 3）
改变草地环境也能诱导根系分泌速率增加. 如牲畜践踏增加

土壤紧实度，能增加根系分泌物[42-43]. 

此外，放牧 对根系分泌速率的影响还表现出特定的时

间效应，即在放牧刚刚结束时不显现，放牧停止后休牧21 d
才显著增加（图3）. 而前人进行的刈割研究表明，刈割在短

期内（0-3 d）刺激根系分泌物分泌 [14, 28, 36, 44]. 分析认为，引起

放牧与刈割的效应不同可能有两个原因：一是放牧除了牲畜

的选择性采食外，还通过踩踏、粪尿归还等途径影响植物-

土壤生态系统 [45-46]. 牲畜排泄物中的无机氮能被植物直接吸

收，可能因在短期内迎合植物氮需求而抑制根系分泌速率的

增加. 在放牧条件下，根系分泌速率受到生态系统生物和非

生物多种因子的共同影响 [47]，而非简单刈割的影响. 第二个

重要的原因是放牧过程中，牲畜的采食行为具有重复性，而

刈割是一次性的. 单次刈割虽然刺激根系分泌，但是牲畜连

续、多次的采食对根系分泌可能没有即时的刺激作用. 有研

究表明，刈割对根系分泌的效应跟刈割的强度、时间和频率

有关 [13, 48-50]. 本研究这种牲畜连续、多次采食可能并不能即时

地增加根系分泌速率，其中的详细机制还有待深入研究. 

4.2  放牧强度对高寒草甸优势物种垂穗披碱草补偿
生长的影响
休牧21 d后，轻度放牧垂穗披碱草地上生物量增量显著

高于不放牧（P = 0.02）和重度放牧（P = 0.04），重度放牧与不

放牧差异不显著（P = 0.76）. 研究结果表明，轻度放牧有利

于垂穗披碱草地上补偿生长，而重度放牧则不会促进垂穗

披碱草地上部分的补偿生长. 已有研究表明，放牧植物通过

增加根系分泌物[14, 28, 36, 44]诱导根际微生物活动[3-4]，进而提高

根际氮素矿化和土壤有效氮，最终增加植物叶片氮含量并形

成正反馈作用 [51]. 这种以根系分泌物为媒介的正反馈作用可

能正是放牧刺激植物生长的机制之一 [34].  虽然本研究中，休

牧21 d后轻度放牧和重度放牧都增加了植物根系分泌速率，

但其对植物补偿生长的作用却不同. 轻度放牧显著促进植物

生长；重度放牧对植物生长影响不显著，甚至抑制植物生长. 

这可能由以下4个原因造成：1）轻度放牧的根系分泌速率最

高，植物通过根系分泌物增加的根际有效养分可能高于重度

放牧；2）重度放牧后，植物因损失大量光合功能叶片导致光

合产物少，并减缓了生长速率；3）植物蒸腾作用较弱，导致

其不能吸收根系分泌物介导的根际有效养分；4）重度放牧

后，土壤板结，通气性差，抑制植物生长. 因此，轻度放牧能

够增加根系分泌速率，并可能通过正反馈作用刺激植物地上

补偿生长. 
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5  结 论

本研究结果表明，在青藏高原高寒草甸生态系统中，放

牧虽然没有即时（放牧停止后1 d）刺激根系分泌速率增加，

但放牧停止后21 d（视为短期休牧）根系分泌速率增加；轻度

放牧对根系分泌速率的增加效果显著，并能有效促进植物生

长. 因此在青藏高原高寒草甸生态系统中，轻度放牧的利用

方式能提高草地生产力，对该地区畜牧业的可持续发展具有

十分重要的作用.  
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