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摘　要　以青海湖地区围栏封育 20年的高寒草原群落个体植株作为对照 ,比较研究了紫花针

茅、冰草、早熟禾、猪毛蒿四种优良牧草个体和异叶青兰、披针叶黄华、狼毒三种杂毒草个体在

放牧压力下植株形态特征的变化 ,发现优良牧草个体对长期放牧的形态响应与杂毒草类不一

致 ,优良牧草在长期放牧的条件下表现出“个体小型化现象”,但是杂毒草却是不明显 ,在地上

生物量上表现得尤为突出.个体形态变异差异造成了植株个体对环境资源的利用能力的相对

改变 ,各植物种群占有的生态位 (资源空间)发生“形变”,优良牧草类多数种群生态位“收缩”,

杂毒草类多数种群生态位“扩张”,草原群落中的各种群重新组织 ,优势种出现更替 ,是高寒草

原群落退化演替在个体水平的解释.
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1　引言

草原群落退化的主要表现是群落生产力的下降、优势种的更替、生物多样性的降低、草原利用价值

的减小 ,这些表现可以概括为草原系统远离顶极的状态[1 ]
.造成草原群落在过度放牧条件下退化演替的

原因很多 ,如放牧动物对草原植物和土壤的物理作用、放牧对土壤养分的影响等[2 ] .这几方面的原因可

以影响到草原系统的不同层次 ,从草原系统的植株个体、种群、群落 ,一直到生态系统 ,在不同的层次水

平 ,都会引起不同层次结构和功能的相应变化 ,它们互相联系 ,互相影响 ,相辅相成 ,组成完整的演替系

统.但是物种是生态系统的基本单位 ,个体形态结构生理上的变异是物种以上各个层次结构和功能变化

的基础 ,群落演替的实质是群落的重组织 ,植物种群是群落重组的基础 ,个体是群落重组的基本材料.青

海湖地区由于独特的环境特征以及生物多样性组成而受到极大的关注 ,草地植被与环境关系的研究已

经成为近年来研究的热点[3～7 ] .近年来由于过度放牧、开荒与撂荒等人类活动以及气候变化导致了青海

湖地区高寒草原群落结构、草场生产力以及生态环境的衰退和降级.有关群落水平的高寒草场退化的研
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究已经多有报道[8～10 ]
,但个体水平的研究报道不多见 ,相关研究多见于典型草原植物个体[11～17 ]

,因此本

研究通过分析比较青海湖地区高寒草原围栏封育地和放牧草地的七种牧草的营养器官和生殖器官在形

态结构上的差异 ,研究放牧引起的牧草个体形态特征的变异情况 ,揭示引起高寒草原草地生态系统退化

在个体水平上的解释.

2　研究方法

211　研究样地自然状况
本研究中的围栏样地建于 1984年 ,围栏大致呈四边形 ,样地面积 96hm

2
,位于青海湖北岸刚察县那

仁草原 ,该地区气候干旱少雨、多风、太阳辐射强烈、气温日差较大 ,属于高原半干旱气候区 ,该地区主要

植被类型为高寒紫花针茅草原[3 ]
.围栏后 ,草场经过 20年的自然恢复 ,群落逐渐恢复到原气候条件下的

高寒草原顶极群落 ,禾莎类牧草占据优势地位 ,群落的盖度、立枯物和现存量明显高于围栏之外[18 ]
.围

栏外一年四季都有放牧活动 ,草场退化严重 ,禾莎类牧草数量下降 ,杂草增多 ,群落的盖度、生物量、生物

多样性都降低.

212　研究方法
选取七个物种作为研究对象 ,其中适口性较好的紫花针茅 ( Stipa purpurea) 、冰草 ( Agropyron

cristatum) 、早熟禾 ( Poa crymophila) 、猪毛蒿 ( Artemisia scoparia)作为优良牧草类研究 ;适口性较差的异叶

青兰 ( Dracocephalum heterophalum) 、披针叶黄华 ( Thermopsis lanceolata) 、狼毒 ( Stellera chamaejasme)作为杂

毒草类研究 ①.在围栏内外每个种分别随机采样 60株 ,分别测其冠丛幅、株高、分蘖数目、营养枝数目、

生殖枝数目、花序长度、每株平均穗长、每花序小花数目.所得围栏内外牧草个体形态数据用统计软件

SPSS 1110进行分析 ,分别对每一指标围栏内外数据进行 Independent2samples T test ,检验各类群形态差异

的显著性 ,在个体形态指标测定完之后 ,取植株地上部分 ,在烘箱中烘干至恒重 ,测量其干重 ,所得数据

进行 Independent2samples T test ,检测个体地上生物量的变异程度.

3　结果与分析

311　长期放牧条件下牧草个体冠丛幅的变化
如表 1所示 ,围栏外长期处于放牧条件下的四种优良牧草 ,除了紫花针茅之外 ,冰草、早熟禾、猪毛

蒿三种优良牧草的冠丛幅极显著地小于围栏内 ,所选取的三种杂毒草只有异叶青兰与围栏内相比差异

极显著 ,披针叶黄华和狼毒冠丛幅围栏内外在统计意义上差异不显著.

表 1　围栏内外牧草个体冠丛幅比较 cm　　

紫花针茅 冰草 3 3 早熟禾 3 3 猪毛蒿 3 3 异叶青兰 3 3 披针叶黄华 狼毒

围栏外 13163±4120 11132±4107 4198±2155 2180±0181 8148±2138 17176±3157 28107±7189

围栏内 14113±5181 16122±3178 8123±3117 4178±1115 14176±4187 17105±3153 26160±6138

　　　　注 : 3表示差异显著 , P < 0105 ; 3 3表示差异极显著 , P < 0101.

　　冠丛幅是植物地上部分在水平方向上两个垂直轴的平均值 ,代表了牧草茎叶在空间中的水平伸展

程度 ,与牧草的光合器官接受阳光的多少有密切的关系 ,影响植株的光合作用 ,优良牧草由于牲畜的选

择性采食严重 ,冠丛幅向小的方向变化 ,这种变化趋势造成了优良牧草光合同化能力的下降 ,长期放牧

会使各优良牧草种群处于不利的境地.围栏外的紫花针茅植株密丛 ,茎叶低矮 ,耐践踏不易被啃食到 ,有

较好的避牧对策 ,长期的放牧压力对其植株冠丛幅的影响不大.三种杂毒草中 ,长期放牧造成冠丛幅显

著减小的只有异叶青兰一种 ,狼毒和披针叶黄华的冠丛幅围栏内外没有显著差异.从总体上讲 ,与四种
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① 牧草适口性参照《青海省环湖片草场资源调查报告》,134～138页 ,由青海草原总站 1986年编写 ,非正式出版物.
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优良牧草相比 ,长期放牧使杂毒草类的冠丛幅的减小程度要小于优良牧草类的减小程度.所以 ,从冠丛

幅的变化上来看 ,退化高寒草原群落杂毒草类个体对空间阳光资源的竞争上要比优良牧草个体相对强

一些.

312　长期放牧条件下牧草个体植株高度的变化
　　长期放牧的退化草原群落中 ,紫花针茅、冰草、早熟禾、猪毛蒿四种优良牧草的植株高度极显著地降

低 ,结果如表 2所示.四种优良牧草地株高围栏外极显著地低于围栏内 ,植株高度代表牧草枝叶在空间

中垂直方向的伸展程度 ,与牧草光合器官接受阳光的多少密切相关 ,植株高度的降低对植物的光合生理

会造成不良影响.优良牧草类个体在株高方面的变异也显示出长期放牧会造成优良牧草种群的退化.

表 2　围栏内外牧草个体株高比较 cm　　

紫花针茅 3 3 冰草 3 3 早熟禾 3 3 猪毛蒿 3 3 异叶青兰 披针叶黄华 3 3 狼毒

围栏外 4145±1133 4132±1179 2161±1138 1119±0147 7193±1189 8129±1198 19159±0147

围栏内 10185±3131 7147±2142 6108±1166 2120±0191 8172±2167 10124±2109 20148±0191

　　　　注 : 3表示差异显著 , P < 0105 ; 3 3表示差异极显著 , P < 0101.

　　杂毒草类中披针叶黄华株高围栏外极显著低于围栏内 ,异叶青兰和狼毒株高围栏内外差异不显著.

从总体上来说 ,长期放牧使优良牧草类植株高度的减小程度要比杂毒草类大 ,植株变矮是草原植物对于

放牧的响应[15 ] ,草场内四种优良牧草株高的变化反映出受到放牧的影响比杂毒草类大.

313　长期放牧条件下牧草生殖枝和营养枝的变化趋势
从表 3、表 4来看 ,在长期放牧的条件下 ,紫花针茅、冰草个体营养枝数目增加 ,生殖枝数目显著减

少 ;早熟禾、猪毛蒿、异叶青兰与它们不同 ,个体营养枝数目减少 ,生殖枝数目也减少 ;披针叶黄华营养枝

显著增加 ,生殖枝数目不变 ;狼毒营养枝生殖枝数目都增加.紫花针茅、冰草属于禾本科植物 ,它们的营

养繁殖主要以分蘖为主 ,放牧使得紫花针茅与冰草的营养繁殖有增强的趋势 ,早熟禾、猪毛蒿、异叶青兰

的枝条变化上对长期放牧的响应表现出趋同性 ,狼毒则表现出对长期放牧的良好适应性.

表 3　围栏内外牧草个体营养枝数目比较

紫花针茅 3 3 冰草 3 早熟禾 3 3 猪毛蒿 3 3 异叶青兰 3 3 披针叶黄华 3 狼毒 3 3

围栏外 132147±30165 38173±28118 10120±5168 5113±2179 2190±1111 4177±1145 4171±2101

围栏内 82167±23112 18164±15144 17190±10135 13166±4135 4180±2124 4100±1174 1113±0186

　　　　注 : 3表示差异显著 , P < 0105 ; 3 3表示差异极显著 , P < 0101.

表 4　围栏内外牧草个体生殖枝数目比较

紫花针茅 3 冰草 3 早熟禾 3 3 猪毛蒿 3 3 异叶青兰 3 3 披针叶黄华 狼毒 3

围栏外 2153±1115 1130±0174 5100±3161 3157±2125 3113±2137 1167±0159 44173±29158

围栏内 3140±1186 1193±0195 11120±5153 7157±3179 11117±6120 1110±0140 31190±15137

　　　　注 : 3表示差异显著 , P < 0105 ; 3 3表示差异极显著 , P < 0101.

如表 5所示 ,猪毛蒿、异叶青兰、披针叶黄华在长期放牧条件下 ,个体小花数目显著减少 ;狼毒个体

小花数目显著增加.四种植物的生殖主要以有性生殖为主 ,植株对有性生殖的能量投入反映在花序数目

和个体小花数目上 ,通过比较个体小花数目的变化可以看出 :猪毛蒿、异叶青兰、披针叶黄华受长期放牧

的影响 ,个体小花数目都显著减少 ,有性生殖作用有下降的趋势 ;狼毒在长期放牧条件下有性生殖作用

与它们相反 ,生殖枝数目与个体小花数目显著增加 ,有性生殖作用有增强的趋势.
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表 5　围栏内外牧草个体小花数目比较

猪毛蒿 3 3 异叶青兰 3 披针叶黄华 3 狼毒 3

围栏外 37180±24129 16167±8143 3173±2113 16175±2112

围栏内 73193±49133 23147±11156 5120±2186 12167±1132

　　注 : 3表示差异显著 , P < 0105 ; 3 3表示差异极显著 , P < 0101.

314　长期放牧条件下牧草花序长度的变化
如表 6所示 ,四种优良牧草各自的花序长度围栏外均小于围栏内 ,差异达到极显著的水平 ,异叶青

兰个体花序长度围栏外显著小于围栏内 ,披针叶黄华、狼毒围栏内外差异不显著 ,可见长期放牧对两类

植物花序长度都有影响 ,但对优良牧草的影响要大于杂毒草类.

表 6　围栏内外牧草个体花序长度比较 cm　　

紫花针茅 3 3 冰草 3 3 早熟禾 3 3 猪毛蒿 3 3 异叶青兰 3 3 披针叶黄华 狼毒

围栏外 15140±4171 1176±0142 1131±0151 10134±3113 4132±1153 5155±1102 1196±0134

围栏内 21185±6109 2167±0159 1176±0153 16102±4190 5183±2164 5131±1112 2103±0126

　　　　注 : 3表示差异显著 , P < 0105 ; 3 3表示差异极显著 , P < 0101.

315　长期放牧条件下牧草个体地上生物量的变化
地上生物量是植物地上部形态性状的集中表现 ,地上生物量的减小总体体现了地上部的减小程度.

如表 7所示 ,优良牧草围栏外的单株地上生物量都小于围栏内的 ,除了猪毛蒿差异不显著以外 ,其余三

种的差异是显著的.杂毒草类中除了狼毒单株地上生物量围栏外高于围栏内之外 ,披针叶黄华和异叶青

兰平均值围栏外小于围栏内 ,但差异没有达到显著水平.

表 7　围栏内外牧草单株地上生物量比较 g　　

紫花针茅 3 冰草 3 3 早熟禾 3 猪毛蒿 异叶青兰 披针叶黄华 狼毒 3

围栏外 1112±0170 0123±0115 0131±0123 0151±0119 0165±0134 3198±1158 11145±7157

围栏内 1164±0161 0150±0138 0146±0131 0175±0163 0179±0146 4125±2126 7138±3196

　　　　注 : 3表示差异显著 , P < 0105 ; 3 3表示差异极显著 , P < 0101.

4　讨论

青海湖地区退化高寒草原群落植株的个体小型化现象 :个体小型化是指在长期放牧的退化草原群

落中 ,植物个体表现出的植株变矮、节间缩短、叶片变小、变窄、地上冠丛幅降低 ,这些性状的集合称之为

个体小型化.无论优良牧草还是杂毒草类 ,植物个体的形态均有此变异[19～21 ]
.通过研究青海湖地区高寒

草原围栏内外牧草的冠丛幅、株高、花序长度、单株生物量数据 ,表明青海湖地区高寒草原群落牧草的个

体形态特征在长期放牧条件下的变化 :优良牧草表现出明显的小型化现象 ,植株冠丛幅多数降低 ;植株

普遍变矮 ,花序长度普遍减小 ,单株生物量多数降低.杂毒草小型化现象不显著 ,除了异叶青兰冠丛幅减

小 ,披针叶黄华高度下降 ,异叶青兰花序长度下降以外 ,其他的数据资料围栏内外差异并不显著.从生物

量上看 ,狼毒的地上生物量反而围栏外大于围栏内 ,这说明高寒草原的优良牧草和杂毒草对长期放牧的

响应不一样 ,这与内蒙古典型草原牧草对长期放牧的响应表现不一致[19 ]
.

研究植物个体小型化对于研究高寒草原群落退化机理有重要的意义 :植物地上部的小型化意味着

植物对空间和阳光利用程度的降低 ,地下部的小型化意味着植物对土壤水分和土壤矿质养分利用程度

的降低 ,草原上不同植物种群小型化程度的差异会产生草地空间和资源在不同植物种群间的再分配 ,这

反映了不同物种生态位的“漂移”[22 ]
,它是植物不同种群在群落中优势消长的基础 ,不同植物种群间优
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势度的变化会使草原群落产生再组织 ,植物群落的结构和特征自然产生相应的变化 ,最终结果是高寒草

原群落在牧压下的退化演替.演替方向的决定是由放牧压力对不同物种影响的差异造成的 ,牲畜的践踏

作用对草原植物作用的差异并不明显 ,远不如牲畜的选择性啃食对不同物种的影响那么显著 ,适口性良

好的牧草牲畜喜食 ,受放牧的影响大 ,其形态变异程度大 ,个体小型化现象更明显 ,杂毒草类受到的啃食

作用小 ,形态变异程度小 ,小型化现象不明显.这两类植物与围栏内未受干扰的草原群落相比 ,其生态位

占据的“超体积”发生相对的“形变”[23 ]
,优良牧草生态位相对收缩 ,而杂毒草类生态位相对扩张 ,这种变

化影响到两类植物在群落中竞争地位的改变 ,杂毒草类在退化的高寒草原群落对于优良牧草种群竞争

中处于相对的优势地位.从种群水平上分析 ,两类植物种群数量由于个体水平生态位的迁移 ,竞争地位

的变化 ,生存竞争中处于相对劣势的优良牧草种群数量相对下降 ,处于相对优势的杂毒草类种群数量相

对增多 ,退化草原群落中优良牧草优势度降低 ,杂毒草类优势度升高.

长期放牧对青海湖地区高寒草原群落牧草生殖枝和营养枝数目的影响有明显的不同 ,四种优良牧

草受放牧的影响生殖枝数目显著减少 ,营养枝数目呈现出多样性的变化 ,可能与牧草自身的生物学特性

和牧草对于牧压的适应程度都有关系 ;三种杂毒草生殖枝和营养枝数目对牧压的响应变化很不一致 ,增

多、减少、无变化三种情况都有 ,狼毒表现出对牧压最好的适应性.牧草分枝数目的变化对于研究草原植

物生殖作用的变化有重要的意义 ,不同的植物对于牧压响应的不一致性 ,与个体自身的生物学特性和放

牧对不同植物的影响都有很大的关系.
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Study on Morphological Response of the Alpine Steppes Plant

Individuals to Grazing Stress
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Abstract　Compared with the grass individuals of alpine steppes community fenced for twenty years , the variation of

morphological characteristics of four good herding grass species ( Stipa purpurea , Agropyron cristatum , Poa

pratensis , Artemisia scoparia ) and three miscellaneous poison grass species ( Dracocephalum heterophalum ,

Thermopsis lanceolata , Stellera chamaejasme) under grazing stress is studied , we find that the responses of good

herding grass individuals to long2term grazing are not consistent with the responses of miscellaneous poison grass

individuals. Good herding grass individuals show“Individual Miniaturization Phenomenon”, but miscellaneous

poison grass individuals do not become miniaturized , especially for aboveground biomass. Different individual

morphological variations result in the change of the ability to utilize environmental resources , so the environmental

spaces and resources (hypervolume niche) each population occupies in the community become“reshaped”, and

those of most good herding grass populations become“contracting”and they are“extending”for most miscellaneous

poison grass populations. Therefore , the status of plant populations in the degraded grassland community changes ,

and the dominant species alternates. This is the individual morphological principles of the degradation of alpine

steppes community.

Key words　grazing , alpine steppes , morphological variation , degradation principles
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