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摘要 :对不同放牧强度下高寒矮嵩草草甸建群种矮嵩草 Kobresia humilis构件数量的季节动态、构件数量和

生物量的表型变化及死亡概率变化进行了研究。家畜放牧试验设 4个放牧强度处理 ,于 1999 - 2001年在

中国科学院海北高寒草甸生态系统定位站的矮嵩草草甸内进行。研究表明 ,增加放牧强度会延迟部分分蘖

抽秆开花 ,未影响所测其他性状的季节动态特征 ;每分株分蘖数、死分蘖数、叶片数和死叶片数均随放牧强

度增加而显著提高 ,秆及死秆数在放牧处理间无显著差异 ,秆百分比、每分蘖秆质量及每分蘖地上生物量随

放牧强度增加而显著下降 ;不放牧的对照处理中分蘖和分株死亡的概率大于重度放牧处理 ,在同一放牧处

理中 ,分蘖死亡概率大于分株死亡概率 ,而分株死亡概率又大于源株死亡概率 ;构件较大的表型变化、分蘖

的死亡以及贮藏资源共同构成了矮嵩草无性系风险分散对策。
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Ξ　从生活史理论来说 ,风险分散 ( risk spread2
ing)表示一种对策 ,即通过改变行为、后代的散

布、休眠或这些特性的组合等途径使种群避免在

时、空发生变化的环境中灭绝[1 ,2 ]。这种对策在

单体生物中是很常见的。Coates 和 Jackson认为

这个概念也可用于克隆有机体[3 ] ,并且是无性系

性适应利益的一种表现[4 ,5 ]。在克隆植物中 ,风

险分散主要表现在分株 (ramet)独立死亡、分株行

为和资源贮藏上的变化 3个方面[6 ]。

Eriksson和 Jerling认为 ,如果一个分株的死

亡概率部分或全部独立于相同源株 (genet )中的

其他分株 ,那么源株的大小随分株数量的增加而

增加 ,源株死亡的风险随之降低。如果分株种群

的增长率最大 ,则必然使源株在长期保持方面适

合度达到最大[6 ]。可以认为在最简单的情况下

一个源株由 n个分株组成 ,每个分株每年的死亡

风险是 P ,假定分株死亡的风险独立于相同源株

中的其他分株 ,则整个源株在给定年份中死亡的

概率就是 Pn。显然 ,源株死亡的风险大大减小 ,

分株死亡的概率则大于源株[6 ]。这样通过组成

源株构件数量的增加 ,将源株的死亡风险分散给

众多构件 ,可以认为分株数量的增加是源株的一

种保险对策。因此 ,死亡风险的分散就与克隆植

物构件结构性联系在一起。

风险分散的另一种形式是通过源株内分株的

行为改变来实现的 ,即分株的变异性本身就能增

加源株的适合度[6 ]。分株的表型变异就是这样

一种机制 ,它能缓冲种群面临的各种不利条件 ,引

起源株适合度的增加[2 ]。Jerling发现假一年生植

物七瓣莲 Glaux m ariti m a 越冬芽的大小变化很

大 ,虽然在生长季中由小越冬芽形成的分株的生

长量要小于由大越冬芽形成的分株的生长量 ,但

前者在生长季中受放牧的影响也较小 ,因此断定

在一个放牧异质性的环境中 ,越冬芽自身的变异

性是有利的[7 ]。贮藏物质引起的风险分散是指

根茎、根颈或根系中贮藏的资源在不利环境作用

期间发生转移 ,缓冲环境条件的实际变化 ,使源株
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得到保持。在环境条件不利的时期内 ,利用贮藏

器官中的资源能够降低源株绝灭的风险 ,这在多

年生草本植物中很常见。

克隆植物风险分散可以看作类似“丢卒保帅”

的一种对策。不同的克隆植物种可能表现出风险

分散对策的不同方面 ,这与其构型 (architecture)

和生物学特性有关。但如果环境胁迫或外扰动强

度过大 ,超过植物本身的耐受力和调节能力 ,使植

物所具有的风险分散能力不足以“分散”源株死亡

的风险 ,则源株的绝灭就不可避免了。在草地群

落中大部分植物都是克隆植物。就植物本身而

言 ,植物群落的演替实质上是群落中优势种群的

更替 ,而草地退化是草地中优良牧草种类减少、种

群消退直至灭绝的过程。以高寒矮嵩草草甸建群

植物矮嵩草为研究对象 ,将家畜放牧强度作为一

种扰动因素 ,探讨矮嵩草在这种扰动压力下的构

件死亡及表型变异 ,旨在从风险分散对策的研究

方面加深对草地群落演替和草地退化的认识。

1　材料与方法
111 种的描述与群落特点　矮嵩草为莎草科
嵩草属多年生草本植物 ,是构成矮嵩草草甸 Ko2
bresia hum ilis form1的主要建群种 ,属寒冷中生

型密丛早花植物 ,其地表下分蘖节处膨大并具有

发达的、短的木质根状茎 ,高 3～15 cm ,植株密丛

生[8 ]。构型 ( architecture ) 属于典型的密集型

(phalanx type) [9 ]。其无性系构件等级由源株、分

株、分蘖和叶片 4 个结构层次组成。源株外观一

般为近圆形的低矮株丛 ,外径 2～30 cm ,其中存

活的分株数可达 45 个[10 ]。在天然群落中 ,较大

的圆形株丛的中央部分常有少量分株枯死。矮嵩

草一般在 4月中下旬返青 ,以营养繁殖为主、生长

缓慢 ,生长年限长。木质根状茎中储藏有大量的

营养物质 ,根颈 (包括分蘖节及木质根状茎和残留

叶鞘)在生长季中非结构碳水化合物 ( total non2
st ructural carbohydrate , TNC) 总含量最高可达

30115 % ,根系中可达 17172 %[11 ]。因此 ,矮嵩草

属高抗逆性物种 ,耐牧性强 ,这是其能成为一种放

牧演替顶极种的重要物质基础。

1999年 4月 - 2001年 10月在中国科学院海

北高寒草甸生态系统定位研究站矮嵩草草甸内连

续进行了 3年试验。矮嵩草草甸是定位站地区分

布最普遍的草地类型之一 ,属冬春草场。群落结

构分为 2 层 ,种类组成较丰富 ,物种丰富度约为

30种/ m2 ,群落总盖度和土壤含水量分别为 85 %

和 30 %左右。亚优势种和主要伴生种有异针茅

Stipa aliena ,垂穗披碱草 Elym us nutans ,早熟禾

Poa sp1 ,羊茅 Festuca spp1 ,高山嵩草 K1 pygmaea ,

美丽风毛菊 Saussurea supera ,麻花艽 Gentiana

straminea,粗喙苔草 Carex sczbrirostris ,矮火绒草

Leontopodium nanum ,雪白委陵菜 Potentilla nivea ,

鹅绒委陵菜 P1 nserine ,甘肃棘豆 Oxytropis kan2
suensis,甘肃马先蒿 Pedicularis kansuensis 及毛茛

Ranunculus spp1等。矮嵩草草甸是在长期过度放
牧利用下形成的放牧顶极植物群落[12 ] ,在不放牧

的条件下将向以禾本科植物为优势种的群落方向

演替。

112 研究方法 　放牧试验采用完全随机化设
计。试验区网围栏围建于 1998 年 ,总面积 5146

hm2。设不放牧 (对照) 、轻度、中度和重度放牧 4

个处理区 ,分别以 1 ,2 ,3 ,4表示 ,放牧强度分别为

0 ,2 ,4和 8藏羊/ hm2 ,连续放牧 ,中度放牧强度与

当地天然放牧强度接近。设计牧草利用率分别是

0 ,30 % ,50 %和 90 %。在每个放牧处理区各选外

径 25～30 cm的 3 个矮嵩草源株 (无性系) ,在每

个源株内各选 10个分株 (每个分株由若干个分蘖

组成)挂牌 ,同时作图标记源株在样区中的位置以

及分株在源株中的位置 ,作为 3 年中的固定观察

对象。草场每年的放牧时间为 11 月初 - 次年 5

月底。在每年 5 月底 - 10 月中下旬的放牧休闲

期 ,将所选源株分别用 110 m×110 m×017 m的

铁丝扣笼罩住 ,以防其他草食动物啃食。1998 年

购进二龄藏系羯羊进行放牧预试验 ,1999年开始

观察记载。此前供试草地为自由放牧区。每年的

观察记载于 6 - 10月每月的 15日左右进行 ,每次

记载时的放牧处理顺序、源株顺序均相同 ,以减少

系统误差。记载内容包括 :每个所选分株内的分

蘖数、叶片数、秆数 (开花分蘖)及其死亡数。每年

8月 15日 ,在各放牧处理区内另选 3 个源株 ,连

根挖出 ,清洗干净并标明处理号后带回实验室 ,置

于恒温干燥箱中 70 ℃下烘 36 h ,计数每个源株的
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分株数和每分株分蘖数 ,并称取源株中每个分蘖

的叶质量和秆质量 ,计算分蘖地上质量 (叶质量 +

秆质量) 。以 3年的平均值绘制每分株分蘖数、叶

片数、秆数、死分蘖、死叶片、死秆、秆数比、分蘖死

亡百分数以及叶片死亡百分数的季节动态图。这

些性状同时从不同方面表征了矮嵩草在放牧扰动

压力下的表型变异 ,因此将其与每分蘖秆质量和

地上质量作为依变量 ,以不同的放牧处理和年度

作为固定因子 ,采用 GLM—Multivariate ANOVA

程序进行方差分析[13 ]。处理间平均值的差异采

用 Duncan氏多重比较。统计分析的显著性水平

设为 P≤0105。

2　结果与分析

211 放牧扰动压力下构件数量的季节动态　

图 12a ,b表明每分株分蘖数和叶片数随时间持续

增加。在对照和轻度放牧处理下 ,秆数从 6 月到

10月几乎没有再增加 ,在中度和重度放牧下 ,秆

数从 6月到 7月有增加 ,7月以后则不再增加 (图

12c) ,说明增加放牧强度会延迟部分分蘖抽秆开

花 ;每分株死分蘖、死秆、分蘖死亡百分数、死叶片

数及叶片死亡百分数均随时间增加 ,但增加形式

不同 ,前 3 项指标在 6 - 8 月增加很少 ,在 9 - 10

月则增加迅速 (图 12d ,f ,h) ,后 2项指标从 6 - 10

月一直保持稳定增长 (图 12e ,i) ;在分株中抽秆分

蘖占总分蘖数的比例———秆百分比随时间持续下

降 (图 12g) ,这是因为从 7月以后抽秆分蘖数不再

增加 (图 12c) ,而总分蘖数却不断增加 (图 12a)造

成的。

图 1　不同放牧强度下矮嵩草构件数量的季节动态
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212 放牧扰动压力下构件数量和生物量的

变化　采用 GLM - Multivariate ANOVA 程序进行

的方差分析表明 ,每分株分蘖数和叶片数均随放牧

强度增加而显著提高 (图 22A ,B) ; F分蘖数 (3 ,177 6) =

341239 > F01001 , P < 01001; F叶片数 (3 ,177 6) = 391016 >

F01001 , P < 01001) ,在重度放牧下其数量分别是对照

处理的 1144倍和 1147倍。每分株死分蘖数和死叶

片数也随放牧强度增加而显著提高 (图 22D , E) ;

F死分蘖数 (3 ,177 6) = 51478 > F0101 , P < 0101;

F死叶片数 (3 ,177 6) = 81290 > F01001 , P < 01001) ,且中度

和重度放牧要高于对照和轻度放牧 ,而中度与重度

放牧之间以及对照与轻度放牧之间无显著差异。秆

及死秆数在放牧处理间无显著差异 (图 22C , F) ;

F秆数 (3 ,177 6) = 11585 < F0105 , P > 0105; F死秆数 (3 ,177 6)

= 01592 < F0105 , P > 0105) ,说明增加放牧强度一方

面刺激新分蘖产生 ,另一方面又延迟了部分成熟分

蘖抽秆开花。因此 ,秆比随放牧强度增加而显著下

降 (图 22G) ; F秆比 (3 ,177 6) = 391098 > F01001 , P <

01001)。与此同时 ,每分蘖秆质量以及每分蘖地上

生物量也随放牧强度增加而显著减少 (图 22H , I) ;

F秆重 (3 ,470 3) = 221960 > F01001 , P < 01001;

F地上生物量 (3 ,470 3) = 1001443 > F01001 , P < 01001) ,在对

照处理下其重量分别是重度放牧的 1191倍和 1157

倍。表明增加放牧强度在刺激新分蘖产生、增加每

分株分蘖数和叶片数的同时 ,也使分蘖变小 ,并可能

减弱了有性繁殖的能力。因此在每分株分蘖数和每

分蘖地上生物量之间存在着负相关关系。然而 ,分

蘖和叶片的死亡百分数在放牧处理间并无显著差异

( F分蘖死亡百分数 (3 ,177 6) = 31827 < F0105 , P > 0105;

F叶片死亡百分数 (3 ,177 6) = 11681 < F0105 , P > 0105。数据

未显示)。

图 2　不同放牧强度下矮嵩草构件数量和生物量的变化

注 :放牧处理 1 ,2 ,3 ,4分别表示不放牧 (对照)、轻度、中度和重度放牧强度。
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3　讨论

311 矮嵩草适应重度放牧的表型机制 　矮
嵩草作为一种放牧偏途顶极群落的优势种 ,维持

一定的放牧采食压力是其能够良好保持的条件。

研究表明 ,增加放牧强度会延迟部分分蘖抽秆开

花 ,并未影响所测其他性状的季节动态特征

(图 1) 。但所测性状在不同的放牧强度间有较大

变化 ,矮嵩草表现出了较大的表型可塑性来适应

不同的放牧选择压力 (图 2) 。以往的研究也表明

相对较重的放牧 (放牧强度分别为 4138 和 5124

只藏羊/ hm2 )能有效增加每分株的分蘖数和叶

数 ,从而提高每分株的地上生物量 ,而围栏封育

4年后的矮嵩草 ,其每分株分蘖数、叶数及分株地

上生物量只分别为重度放牧的 41176 % ,

46113 % ,66134 % ,其单分蘖的地上生物量却为重

度放牧的 157168 %[14 ,15 ] ,与研究结果完全相同。

图 1和图 2表明了矮嵩草适应重度放牧的表型机

制 ,但最重要的是每分株分蘖数和分蘖地上生物

量之间存在的负相关关系 (图 22A , I) ,这是其适

应放牧和自身有限资源的生活史对策。由于矮嵩

草属短根茎低矮密丛型构型 ,分蘖能力很强 ,无性

系的水平扩散能力较弱 ,种子繁殖能力弱。在不

放牧的情况下与群落中的高大禾本科植物 (如垂

穗披碱草、异针茅等)竞争时处于劣势 ,从源株的

风险分散机制和适合度来说 ,显然是不利的。而

在较重的放牧情况下 ,采食作用消除了不耐牧的

禾本科植物的竞争影响 ,刺激分蘖大量产生 ,提高

了营养繁殖能力 ,同时为了忍耐重度放牧 ,分蘖变

小 ,有性繁殖能力减弱。

312 矮嵩草在放牧选择压力下的风险分散

　由构件表型变异引起的风险分散是指源株内
构件的行为改变本身就能增加源株的适合度[6 ]。

矮嵩草新分蘖从产生到抽秆开花后死亡 ,需要

4～5年 ,在抽秆开花之前保持营养生长状态。因

此就单分蘖而言是单次结实植物 ,但就分株或源

株而言是多次结实植物 ,因而不能根据正常的季

节性地上部分枯萎断定分蘖是否死亡。由于分蘖

在抽秆开花后必然发生生理性死亡 ,因此可以将

每分株的秆百分比作为分株中分蘖死亡概率的保

守估计。借用 Eriksson和 Jerling的概念[6 ] ,假定

在某一放牧强度下 ,分株中分蘖死亡的概率 ( P)

独立于其他分蘖 ,则源株中的某个分株在给定年

份中死亡的概率就是 Pn。表 1 说明在试验的放

牧强度范围内 ,不放牧的对照处理分蘖和分株死

亡的概率要远大于重度放牧处理 ;同一放牧处理

中分蘖死亡概率大于分株死亡概率 ,而分株死亡

概率又大于源株死亡概率。形象地说 ,这种过程

如同一种逐层“缓冲”作用 ,放牧扰动的效应被“吸

纳”,从而使源株绝灭的风险降低。显然 ,这种风

险分散机制也具有克隆植物结构等级和功能

等级[16 ]。

表 1　不同放牧强度下矮嵩草无性系分株死亡概率

放牧处理

( i)

分蘖死亡概率

( Pi)

每分株分蘖数

(n i)

分株死亡概率

( Pi
ni)

1 01315±01225 71958±41370 11017×10 - 4

2 01231±01169 91121±41730 11568×10 - 6

3 01205±01160 101274±61930 91857×10 - 8

4 01203±01158 111455±51702 11167×10 - 8

　　贮藏物质的量及其分配对于矮嵩草适应重度

放牧也是至关重要的。矮嵩草之所以是一种高抗

逆性和耐牧性物种 ,与其根颈中 TNC含量高达

27197 %～30115 %[11 ]有直接关系。其发达的短

根茎使若干分株结合并构成密集的株丛 ,贮藏物

质可以在分株间调运 ,其生理整合功能为实现风

险分散机制提供了必要的外部条件。对矮嵩草在

刈牧后 TNC含量变化的研究[11 ]已证实其存在很

强的生理整合性 , TNC从被刈牧的分株 (或分蘖)

向未被刈牧的分株 (或分蘖)发生转移 ,为再生提

供支持 ,最终对源株的保持发挥作用。虽然矮嵩

草在相对较重的刈牧条件下增加了每分株分蘖

数 ,提高了营养繁殖能力 ,但是如果没有足够的

TNC贮藏和生理整合功能的支持 ,刈牧就是其绝

灭的极大风险因素 ,也不会成为放牧偏途顶极群

落的优势种。同时如果矮嵩草频繁遭受严重的刈

牧损伤 , TNC不断被消耗 ,至使贮藏量减少且得

不到补充 ,种群灭绝的风险同样会大大增加。贮

藏物和生理整合对矮嵩草的重要性还在于能够调

节源株内部的分蘖密度 ,避免发生密度依赖性的

死亡。研究表明在矮嵩草无性系中不存在密度依
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赖性的死亡[14 ]。生理整合作用使得克隆植物能

够在各个结构层次上对其“种群密度”进行调

节[17219 ]。分蘖和叶片等构件数量的增加、较高的

分蘖死亡概率分散并降低了源株灭绝的风险 ;而

当环境不利时 (如刈牧作用) ,生理整合作用使贮

藏资源在分株之间发生转移 ,以恢复再生并避免

受损分株或分蘖死亡 ,因而提高了源株的适合度。

这些机制共同构成了矮嵩草无性系风险分散的对

策 ,也是矮嵩草放牧忍耐适应性对策的重要成分。

由于矮嵩草的高抗逆性、耐牧性以及所具有的放

牧演替顶极种的重要地位和广泛的分布特性 ,矮

嵩草包括嵩草属的一些其他植物已经成为草地及

其环境保持的重要屏障 ,它们的存在对于目前及

今后青藏高原高寒草甸草地的稳定及生态环境的

保持具有极其重要的意义。但作为草地生态系统

诸多因素中的一个成员 ,它的作用也是有限的。
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Study on the risk spreading strategies of clonal plant Kobresia humilis under grazing selective pressures

ZHU Zhi2Hong1 ,2 , L I Xi2Lai2 , Q IAO You2ming2 , L IU Wei3 , WAN G Gang4

(11 College of Life Science , Shaanxi Normal University , Xian 710062 ,China ;
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31 Northwest Plateau Institute of Biology , The Chinese Academy of Sciences , Xining 810008 ,China ;

41 State Key Laboratory of Arid Agroecology , Lanzhou University , Lanzhou 730000 ,China)

Abstract :A study of natural herbivory was conducted to investigate the seasonal dynamics of modular num2
bers , the phenotypic variation and the percentage mortality of modular members of clonal plant Kobresia

hum ilis under different grazing treatments in an alpine meadow from 1999 to 20011 Study site was located

at the Haibei Alpine Meadow Research Station in Menyuan Country , Qinghai Province , China1 Field re2
search for this study was conducted at a 5146 hm2 fenced experimental pasture , which was established in

April 19981 A completely randomized experiment with four levels of grazing treatments was used1 The re2
sults showed that the bolting and flowering time of some tillers of plants were delayed in moderate and

heavy2grazed intensity , and the seasonal dynamics of the other measured traits of plant did not affected by

grazing1 The number of tillers , dead tillers , leaves and dead leaves per ramet of a genet increased signifi2
cantly with increasing grazing intensity1 On the contrary , the ratio of flowering tillers to total tillers ,

aboveground biomass per ramet , and culms weight per tiller decreased greatly with increasing grazing inten2
sity1 No significant difference in the number of culms and dead culms per ramet were found among grazing

treatments1 Death probabilities of tiller and ramet of a genet were greater in ungrazed treatment than in

heavy2grazed treatment1 The highest death probability was found in tiller level , lower in ramet level1 In

genet level it had the lowest death probability1 The risk spreading strategies consisted of higher phenotypic

variation of modular , higher death probability of tiller and storage resources1
Key words : module ;phenotypic variation ;death probability ;grazing intensity ; risk spreading ; Kobresia hu2
m ilis

青海对三江源地区农牧业税实行免征
2004年 ,青海省在全面取消农业特产税的同时 ,对“三江源”地区 16县 1乡的农牧业税全部

实行免征。

“三江源”地区是长江、黄河、澜沧江的发源地 ,生态地位至关重要 ,2000年 ,这里建起了全国

最大的自然保护区。鉴于“三江源”地区休牧还草与生态保护措施已开始实施 ,为进一步加强“三

江源”自然保护区生态建设力度 ,并考虑到该地区自然条件艰苦 ,农牧民生活困难等诸多方面的

因素 ,为了推进生态建设 ,减轻农牧民负担 ,青海省委、省政府决定从 2004年起对“三江源”地区

的玉树藏族自治州所属 6县 ,果洛藏族自治州所属 6县 ,黄南藏族自治州的泽库县、河南县 ,海南

藏族自治州的兴海县、同德县和海西蒙古族藏族自治州格尔木市属唐古拉乡的农牧业税全部免

征。免征总额达 3 900万元。对 2004年已经征收的农牧业税如数退还给农牧民 ,目前 ,大部分

地区已向农牧民进行了退还 ,其中果洛州已全部完成了退税工作。 (王圣志)
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