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摘  要  种子大小和种子数量变异是植物适合度研究的核心问题, 探究不同大型草食动物对嵩草(Kobresia spp.)草地优势种

种子大小与数量的影响, 有助于了解其繁殖策略和种群更新机制。该研究依托青藏高原高寒草地-家畜系统适应性管理技术

平台, 对不放牧(对照)、牦牛单牧、藏羊单牧、牦牛藏羊1:2混牧、牦牛藏羊1:4混牧、牦牛藏羊1:6混牧6个放牧处理下矮生嵩

草(K. humilis)的种子大小和数量特征, 种子大小和数量与生殖性状的关系, 种子大小和数量的权衡关系进行研究。结果显示: 

1)放牧处理增加矮生嵩草种子大小15%以上, 增加种子数量30%以上; 除了牦牛藏羊1:2混牧处理, 其他放牧处理与对照相比

种子大小变异系数降低15%以上, 种子数量变异系数降低25%以上。2) Pearson相关分析结果显示, 放牧处理下矮生嵩草种子

数量、种子大小与生殖相关性状均呈正相关关系。3)放牧处理增加了矮生嵩草种子大小与数量的权衡, 单条生殖枝质量是影

响种子大小与数量权衡的重要性状。研究表明, 即使是中度放牧, 家畜依旧是矮生嵩草资源获取的限制性因子; 长期的放牧

改变了矮生嵩草性状间的潜在联系和权衡关系, 稳定了种子大小和种子数量特征, 并通过提高种子大小和种子数量的方式优

化繁殖策略, 提高了子代的竞争力和适合度。 
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Abstract 

Aims  Seed size and number variation is the core issue in the study of plant fitness. Exploring the grazing effects 
of different large herbivore assemblage on the relationship between seed size and number of dominant species in 
Kobresia grasslands, is helpful to understand the reproductive strategy and population regeneration mechanism. 
Methods  This research was conducted on the technical platform of adaptive management of alpine grassland- 
livestock system on the Qingzang Plateau. There were six grazing treatments: no grazing (control), single yak 
grazing, single Xizang sheep grazing, yak:Xizang sheep grazing ratios of 1:2, 1:4 and 1:6. And we analyzed the 
reproductive characteristics of K. humilis, the relationship between seed size, seed number and its tradeoff. 
Important findings  The results showed that: 1) Grazing treatment increased the seed size and seed number of K. 
humilis by more than 15% and 30%, respectively. The variation coefficient of seed size decreased by at least 15% 
under other grazing treatments except for yak:Xizang grazing ratio of 1:2. While the variation coefficient of seed 
number decreased by more than 25%. 2) Pearson correlation analysis showed that there were positive correlation 
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between seed size, seed number and reproductive traits under grazing treatments. 3) Grazing treatments increased 
the tradeoff between seed size and seed number which was largely affected by the mass of single reproductive 
branch. The results suggest that even at moderate grazing, livestocks are still the limiting factors for the 
acquisition of resources. Long-term grazing changes the potential relationship and tradeoff among the traits of K. 
humilis, stabilizes the features of seed size and seed number. The reproductive strategy of K. humilis is optimized 
by increasing seed size and seed number, which improves the near-ground competitiveness and fitness of offsprings. 
Key words  alpine grassland; Kobresia humilis; moderate grazing; herbivore grazing assemblage; seed size; seed 
number 
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种子大小和种子数量变异是植物适合度研究的

核心问题, 是影响种群动态、种间相互作用和群落

演替的关键因素(Muller-Landau, 2003), 是生活史性

状和资源调控策略的综合体现, 具有重要的生态与

演化意义。这是因为种子大小和数量能够显著影响

植物种群更新的补充(韩大勇等, 2021)和在新生境

中的竞争(Maron et al., 2012)。Rees和Westoby (1997)

构建的模型表明, 由于不同大小种子的非对称竞争, 

在与小种子物种的直接竞争中, 大种子物种通常都

可获得优势; 而小种子由于数量的优势, 通常也会

找到未被占据的新生境。这意味着相同的物种, 若

种子大小趋于小型化, 表明该物种倾向于提高扩散

能力, 反之, 则倾向于提高竞争能力(Leishman & 

Murray, 2001)。 

经验证据证明, 种子较大有利于物种进行竞争-

定植权衡(Coomes & Grubb, 2003), 但多数关于维

持种子大小多样性的理论解释集中表现于群落种子

大小的平均水平(Kisdi & Geritz, 2003), 未深入考虑

生境变化引起的个体不同器官资源分配。研究发现, 

花序内部资源竞争会引起不同位置果实大小与数量

变异; 植物获取养分、水分等资源量随季节的推移

逐渐减少, 到花期结束时, 较早成熟的果实显著大

于较晚成熟的果实 (刘文亭和董全民 , 2021)。

Muller-Landau (2010)种子大小多样性模型表明, 较

大的种子主要优势并非竞争力, 而是对各种逆境的

耐受力, 尤其在动物频繁扰动的生境, 植物个体内

部种子大小变异是维持种群稳定的重要机制。 

大型草食动物对植物组织的下行调控作用会导

致植物资源需求和生产之间的不平衡(Orr et al., 

2022), 营养物质的再分配(张扬建等, 2020)和碳同

化的减少(孙殿超等, 2016), 进而影响个体的生存和

种群的更新。植物可以通过提高再生能力(张艳芬等, 

2019)和生殖潜力(Liu et al., 2020)减轻草食动物带

来的损失。研究发现, 尽管大型草食动物会减小草

本植物垂直维度的竞争(Díaz et al., 2007), 但提高

了生殖期内植物向生殖枝调度资源的能力(Liu et al., 

2020)。在中度放牧干扰下, 针茅属(Stipa)植物同一

个体种子质量可相差3倍以上(Liu et al., 2018)。也有

研究认为, 草食动物不会影响植物的种子数量, 因

为种子最终会通过动物的消化道进行远距离传播

(Mackay et al., 2021)。因此, 种子大小和数量模式可

以清晰地了解植物个体采取的生态策略、种群发展

方向以及动物与植物的对抗博弈与协同演化。 

本研究依托于青藏高原高寒草地-家畜系统适应

性管理技术平台作为模式生态系统, 以嵩草(Kobresia 

spp.)草地的主要优势种矮生嵩草(K. humilis)为模式

植物, 从矮生嵩草的种子大小(以种子质量来衡量, 

Lönnberg & Eriksson, 2013)和种子数量的关系出发, 

来解释矮生嵩草种群对放牧方式调控的响应机理。

这将为制定青藏高原高寒草地的合理利用策略提供

理论基础与数据支撑。 

1  材料和方法 

1.1  研究区概况 

放牧实验区位于青海省海北州西海镇高寒草地-

家畜系统适应性管理技术平台(37.53° N, 101.55° E), 

平均海拔为3 050 m, 属高原大陆性气候, 年平均气

温1.5 ℃, 年日照时间2 580–2 750 h, 年降水量为

400 mm左右, 降水多集中在5–9月, 约占全年降水

量的80%以上。土壤类型为高山草甸土。草地植物

群落总盖度较高(85%以上), 植物群落中矮生嵩草

和紫花针茅(Stipa purpurea)为主要优势种, 其重要

值分别为11.88%和25.64%, 次优势种主要为干生薹

草(Carex aridula)、垂穗披碱草(Elymus nutans)、星
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毛委陵菜(Potentilla acaulis)等。 

1.2  矮生嵩草概况 

矮生嵩草属莎草科薹草亚科嵩草属植物(图1), 

是中生性密丛型多年生根茎植物, 具有耐寒、耐旱、

耐辐射、耐强风及耐贫瘠的特点。高3–15 cm, 秆丛

生, 具钝三棱, 叶线形, 一般短于或等长于秆, 扁

平。矮生嵩草发达的地下根茎营养繁殖系统具有快

速繁殖、扩散、占领新生态位等特点; 结合李积兰

和李希来(2016)的研究以及课题组前期进行的物候

期观测发现, 研究区矮生嵩草的有性繁殖一般在5

月中旬已完成抽穗, 5月下旬进入盛花期, 6月上旬已

形成果实雏形, 6月中下旬果实基本成熟。 

1.3  放牧实验设计 

放牧开始前, 本研究选用的实验样地位于连续

的同一块草地, 地势相对平坦, 环境相对均匀, 有

效地控制了本底和空间异质性的差异(Yang et al., 

2019)。放牧实验于2014年开始, 每年的放牧时间为

高寒草地植物生长季(6–10月), 放牧期夜间不归牧, 

但会根据牧草生长情况动态调整放牧天数, 使得牧

草利用率始终为50%–55%, 当牧草利用率高于55%, 

将家畜转移至临近草地进行放牧(刘玉祯等, 2022)。

放牧实验采用随机区组实验设计, 所有放牧处理的 
 

 
 

图1  矮生嵩草繁殖个体图示。 
Fig. 1  Picture of reproductive individual of Kobresia humilis. 

放牧强度均为中等放牧强度(11.6羊单位·km–2), 放

牧处理设有不放牧(对照)(CK)、牦牛单牧(Y)、藏羊

单牧(S)、牦牛藏羊1:2混牧(M1)、牦牛藏羊1:4混牧

(M2)、牦牛藏羊1:6混牧(M3)(图2), 每个处理设有3

个重复, 共有18个实验小区, 每个放牧小区间均由

1.2 m高的网围栏分隔。放牧期间不进行补饲, 每2

天添加一次饮用水。为保证实验的一致性, 选择同

龄的公牦牛和公藏羊, 牦牛年龄为1.5 a, 体质量为

(100 ± 5) kg, 藏羊年龄为1 a, 体质量为(30 ± 2) kg。

每头牦牛为3个羊单位, 每只藏羊为1个羊单位, 每

个处理所需的草地面积根据羊单位进行计算, 以保

证所有处理的放牧强度是一致的。放牧前对家畜进

行了投药驱虫, 以确保家畜在放牧期间的正常采食

和代谢活动(Yang et al., 2019)。 

1.4  数据获取 

1.4.1 实验材料 

为获取实验样地矮生嵩草生殖个体生殖枝的相

关数据, 本研究于2021年6月下旬进行野外取样。在

每个实验小区内, 随机选取器官相对完好的矮生嵩

草生殖个体各10株, 每个处理共计30株, 将植株个

体用剪刀齐地剪起, 立即带回室内阴凉处处理。本

实验共取样180株。 

1.4.2 指标获取 

在分离不同器官后, 为保证所测指标的精度及

误差最小化, 本实验采用十万分之一天平测量每株

矮生嵩草的单粒种子大小(种子质量, Lönnberg & 

Eriksson, 2013), 同时测量了每株矮生嵩草的种子数

量。之后将新鲜的植物材料置于105 ℃烘箱中杀青

10 min, 分别将矮生嵩草营养枝、生殖枝置于65 ℃

鼓风干燥箱中烘干至恒质量, 称量样品干质量, 单

条生殖枝质量, 即可获得矮生嵩草个体总质量、矮

生嵩草生殖枝质量占比、个体种子总质量。 

1.5  数据处理 

利用一般线性模型分析CK、Y、S、M1、M2、 
 

 
 

图2  放牧实验小区面积示意图。CK, 不放牧; M1, 牦牛藏羊1:2混牧; M2, 牦牛藏羊1:4混牧; M3, 牦牛藏羊1:6混牧; S, 藏羊

单独放牧; Y, 牦牛单独放牧。 
Fig. 2  Plots diagram and area of grazing experiments. CK, no grazing; M1, M2 and M3 representing yak and Xizang sheep grazing 
ratios with 1:2, 1:4 and 1:6; S, single Xizang sheep grazing; Y, single yak grazing. 
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M3处理下矮生嵩草个体种子数量和种子大小, 并

进行Duncan多重比较, 数据以平均值±标准误表示, 

同时本研究采用变异系数(变异系数=标准差/平均

值)来表示种子数量和种子大小的变异情况。将各放

牧处理内矮生嵩草生殖个体生殖相关性状与种子数

量、种子大小数据标准化后, 利用Pearson相关分析

进行统计分析, 并在0.05和0.01水平进行显著性检

验。以上统计分析在R 3.6.1软件中完成。 

种子数量和种子大小的权衡分析。量化两种功

能权衡关系的一种简单方法是计算各功能间的均方

根偏差(RMSD)(Lu et al., 2014)。虚线表示无权衡, 

并将坐标系均分成两部分, 均方根偏差为坐标中点

偏离虚线的垂直距离, 距离越远, 权衡关系越强烈, 

距离越近, 协同关系越强, 如图3中C点表示无权衡, 

A点表示向种子大小权衡, B点表示向种子数量权衡。 

首先, 对矮生嵩草生殖个体的种子数量和种子

大小进行无量纲化处理(公式1), 处理后的数据范围

在0–1之间。 

obs min
std

max min

ES ES
ES

ES ES





                  (1) 

式中, ESstd表示标准化后有利于种子(数量或大小)

的相对值, ESobs表示观测值, ESmin和ESmax表示观测

值中的最小值和最大值。 
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i
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式中, ESi表示无量纲处理后第i个观测值, ES 表示 
 

 
 

图3  种子数量和种子大小的权衡关系模式图。 
Fig. 3  Trade-off relationship pattern diagram between seed 
size and seed number. 

平均数。 

为进一步了解各放牧处理下矮生嵩草生殖个体

生殖相关性状对种子数量、种子大小权衡关系的影

响, 本研究使用偏最小二乘法构建个体总质量、生

殖枝质量占比、单条生殖枝质量、个体种子总质量、

种子数量和种子大小权衡的回归方程。根据所得回

归方程(公式3)即可知变量投影的重要性(VIP)。 

2 2

1

2

1

( , )

( , )

m

h hj
h

j m

h
h

q r Y t w

VIP

r Y t









               (3) 

式中, q为自变量的个数, r(Y, th)为两个观测变量的

协方差, whj是轴wh的第j个分量。变量VIP越大, 该变

量对种子数量和种子大小权衡影响越强。若变量

VIP > 1, 则认为该变量是影响种子数量和种子大小

权衡的重要指标; 若变量VIP < 0.5, 则认为该变量

是种子数量和种子大小权衡的非重要指标。 

2  结果 

2.1  种子数量与种子大小特征 

相比CK, Y、S、M1、M2、M3处理下的种子大

小分别提高了36.19%、25.64%、15.02%、34.80%、

30.82%, 种子数量分别提高了132.73%、120.08%、

70.68%、32.53%、160.84%。多重比较结果显示, Y、

S、M3处理下矮生嵩草种子大小和种子数量显著高

于CK (图4)。M1种子数量显著高于CK (图4B), 种子

大小却无显著差异(图4A)。相比CK, Y、S、M2、

M3处理下种子大小变异系数依次减小了30.03%、

20.74%、32.33%、16.99%, 种子数量变异系数依次

减小了34.84%、29.58%、27.24%、26.93%; 而M1

处理下种子大小和种子数量变异系数仅增加了

1.20%、1.52% (图5)。 

2.2  种子数量与种子大小与矮生嵩草生殖相关性

状的关系 

Pearson相关分析结果显示, 各放牧处理矮生嵩

草种子数量、种子大小与个体总质量、生殖枝质量

占比、单条生殖枝质量、个体种子总质量均呈正相

关关系, 其中种子数量与个体总质量、生殖枝质量

占比、个体种子总质量呈显著正相关关系; 在CK处

理中, 种子大小、种子数量与单条生殖枝质量呈负

相关关系(表1)。 
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图4  放牧对高寒草地矮生嵩草种子大小(A)和种子数量(B)的影响(平均值±标准误)。CK, 不放牧; M1, 牦牛藏羊1:2混牧; M2, 

牦牛藏羊1:4混牧; M3, 牦牛藏羊1:6混牧; S, 藏羊单独放牧; Y, 牦牛单独放牧。不同小写字母表示不同放牧处理之间差异显著

(p < 0.05)。 
Fig. 4  Effects of herbivore grazing assemblage on the seed size (A) and seed number (B) of Kobresia humilis in an alpine grassland 
(mean ± SE). CK, no grazing; M1, M2 and M3 representing yak and Xizang sheep grazing ratios with 1:2, 1:4 and 1:6; S, single 
Xizang sheep grazing; Y, single yak grazing. Different lowercase letters indicate significant difference among different grazing 
treatments (p < 0.05). 

 

 
 

图5  高寒草地矮生嵩草种子大小(A)和种子数量(B)变异系数。CK, 不放牧; M1, 牦牛藏羊1:2混牧; M2, 牦牛藏羊1:4混牧; M3, 

牦牛藏羊1:6混牧; S, 藏羊单独放牧; Y, 牦牛单独放牧。 
Fig. 5  Coefficient variation of seed size (A) and seed number (B) of Kobresia humilis in alpine grassland. CK, no grazing; M1, M2 
and M3 representing yak and Xizang sheep grazing ratios with 1:2, 1:4 and 1:6; S, single Xizang sheep grazing; Y, single yak grazing. 
 
表1  种子数量和种子大小与矮生嵩草生殖相关性状的Pearson相关关系 
Table 1  Pearson correlation between seed size, seed number and reproductive related traits of Kobresia humilis 

生殖相关性状 Reproductive related trait 放牧处理 
Grazing treatment 

种子性状
Seed trait

个体总质量
Total individual 

mass 

生殖枝质量占比 
Proportion of reproductive 

branch mass 

单条生殖枝质量 
Mass of single  

reproductive branch 

个体种子总质量

Total individual 
seed mass 

牦牛单独放牧 Single yak grazing (Y) 0.275 0.318 0.298 0.408* 

藏羊单独放牧 Single Xizang sheep grazing (S) 0.076 0.039 0.172 0.241 

牦牛藏羊1:2混牧 Yak:Xizang sheep grazing ratio of 1:2 (M1) 0.014 0.132 0.335 0.258 

牦牛藏羊1:4混牧 Yak:Xizang sheep grazing ratio of 1:4 (M2) 0.181 0.112 0.535** 0.391* 

牦牛藏羊1:6混牧 Yak:Xizang sheep grazing ratio of 1:6 (M3) 0.090 0.069 0.223 0.285 

不放牧 No grazing (CK) 

种子大小
Seed size

0.234 0.280 –0.114 0.432* 

Y 0.738** 0.459* 0.112 0.915** 

S 0.299* 0.746** 0.273 0.937** 

M1 0.553** 0.495** 0.352 0.929** 

M2 0.706** 0.532** 0.062 0.869** 

M3 0.779** 0.386* 0.245 0.910** 

CK 

种子数量
Seed  
number 

0.594** 0.626** –0.019 0.965** 

*, p < 0.05; **, p < 0.01. 
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2.3  种子数量与种子大小的权衡 

权衡分析结果显示, 各放牧处理下种子数量与

种子大小的权衡关系依次为CK < M1 < Y < M2 < S < 

M3, 且M1、CK处理下种子数量与种子大小的权衡

值不足其他放牧处理的1/5; 从倾向性分析, S、M2、

M3处理矮生嵩草的权衡更倾向于种子数量, Y、M1

处理矮生嵩草的权衡更倾向于种子大小(图6)。为明

确矮生嵩草生殖性状对种子数量与种子大小权衡关

系的影响程度, 通过构建偏最小二乘回归方程确定

了各性状的VIP, 结果显示, 在各放牧处理中, 矮生

嵩草单条生殖枝重量是影响种子数量与种子大小权

衡的重要性状(VIP > 1); 在Y处理中, 生殖枝重量占

比是影响种子数量与种子大小权衡的重要性状, 而

其他放牧处理中VIP < 1 (图7)。 

3  讨论 

放牧干扰下种子大小、种子数量特征具有重要

的演化与生态学意义(Wu et al., 2015)。研究发现, 

放牧显著增加了植物的种子大小和种子数量(Xie et 

al., 2016), 本研究结果与该结果较一致, 即相比不

放牧, 中等强度的放牧提高了高寒草地矮生嵩草的

种子大小和种子数量。这是因为在中度放牧下, 家

畜会优先采食适口性较高的物种, 如禾本科物种, 
 

 
 

图6  不同放牧处理矮生嵩草种子数量与种子大小的权衡关

系图。CK, 不放牧; M1, 牦牛藏羊1:2混牧; M2, 牦牛藏羊1:4
混牧; M3, 牦牛藏羊1:6混牧; S, 藏羊单独放牧; Y, 牦牛单独

放牧。 
Fig. 6  Trade-off relationship between seed size and seed 
number of Kobresia humilis under different grazing treatments. 
CK, no grazing; M1, M2 and M3 representing yak and Xizang 
sheep grazing ratios with 1:2, 1:4 and 1:6; S, single Xizang 
sheep grazing; Y, single yak grazing. 

降低了其他高草植物的高度和种间竞争强度(张艳

芬等, 2019), 使得矮生嵩草能够快速生长发育或克

隆繁殖, 占领更多的土地资源并形成“环”状株丛(李

积兰和李希来, 2016), 进而获取更多资源并将其投

入到有性繁殖中, 形成一个良性循环。该结果在种

子性状维度上支持了放牧优化假说。一般而言, 在

多年生草本植物的直接竞争中, 较大的种子通常比

较小的种子更具优势, 如更高的存活率, 更快的发

芽速率, 更强的幼苗生长等(Lönnberg & Eriksson, 

2013); 然而, 较大的种子也伴随着较弱的传播能力

和较高采食率的风险(Gómez, 2004), 但放牧家畜的

长期采食也会增加矮生嵩草对其颖果机械保护组织

的投入, 例如增厚种皮、增加外表致密度等(李积兰

和李希来, 2016), 增加种子的大小(质量), 进而增加

了矮生嵩草抵御恶劣生境的潜力。因此, 我们认为

中度放牧一定程度地改变了矮生嵩草的生长环境和

有性繁殖策略, 增大了对子代的投资, 通过提高种

子大小和种子数量的方式来提高矮生嵩草子代的近

地竞争力和适合度, 进而维持甚至逐渐扩大其在群

落中的优势地位。这一假说一定程度地解释了我们

在野外观测到的现象, 即在2014年放牧实验开始后, 

实验小区内的矮生嵩草种群优势度在逐年提升。 

除牦牛藏羊1:2混牧处理, 其他放牧处理种子大

小和种子数量的变异系数均在一定程度地降低。变

异系数的大小在某种程度上说明了该物种对环境适

应的广泛程度, 其变异的幅度越大, 适应的环境越

广, 相反, 小的变异系数则体现着较小的可塑性, 

表明了性状值更为聚集和稳定(刘文亭等, 2015), 这

暗示了经过8年的放牧胁迫, 矮生嵩草的种子性状

可能已趋于稳定并形成了固定的有性繁殖策略; 而

在不放牧和牦牛藏羊1:2混牧中, 矮生嵩草的种子

性状较分散, 体现了较强的可塑性, 这意味着不放

牧和牦牛藏羊1:2混牧下矮生嵩草种子具有多种功

能, 既可以通过产生小种子进行远距离扩散, 也可

以产生大种子在竞争激烈的生境中提高生存概率, 

提升了矮生嵩草的竞争-定植策略。该结果说明在中

度放牧下, 牦牛藏羊1:2混牧的放牧组合是一种理

想的高寒草地利用方式。 

放牧处理下矮生嵩草种子大小和种子数量与生

殖相关性状均呈正相关关系, 暗示了高寒草地的植

物在家畜的长期作用下, “幸存者”往往会形成自己

独特的生活策略(Liu et al., 2020), 即处于青藏高 
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图7  不同放牧处理矮生嵩草生殖相关性状与种子数量与种子大小权衡的变量投影重要性(VIP)。CK, 不放牧; M1, 牦牛藏羊

1:2混牧; M2, 牦牛藏羊1:4混牧; M3, 牦牛藏羊1:6混牧; S, 藏羊单独放牧; Y, 牦牛单独放牧。RMP, 生殖枝质量占比; SRM, 单
条生殖枝质量; TM, 个体总质量; TSM, 个体种子总质量。虚线表示VIP = 1。 
Fig. 7  Variable importance in projection values (VIP) of seed size and seed number trade-off by reproductive related traits under 
different grazing treatments. CK, no grazing; M1, M2 and M3 representing yak and Xizang sheep grazing ratios with 1:2, 1:4 and 1:6; 
S, single Xizang sheep grazing; Y, single yak grazing. RMP, proportion of reproductive branch mass; SRM, mass of single 
reproductive branch; TM, total individual mass; TSM, total individual seed mass. The dotted line indicates VIP = 1. 

 
原、放牧、繁殖期的矮生嵩草个体, 由于可获取资

源难度高且资源数量有限, 植物种功能性状间的资

源分配处于协同状态, 有利于有性繁殖的演化和种

群的更新与存活。此外, 放牧处理增加了矮生嵩草

种子大小与种子数量的权衡, 这一结果表明即使是

中度放牧, 家畜依旧会是植物资源获取的限制性因

子。生活史理论能够很好地解释这一现象, 这是因

为家畜高效的采食会强烈地损伤植物光合作用器官

(Shroff et al., 2008), 减少植物的光合作用器官面积

致使植物可获取资源量减少, 进而导致种子输出存

在大小与数量之间的权衡。从混合放牧角度分析, 

本研究发现, 矮生嵩草种子大小和种子数量的权衡

随放牧处理中藏羊数量的增加而增加, 进一步说明

了藏羊放牧会改变矮生嵩草繁殖性状间的潜在关系, 

这可能归因于不同种类家畜所具有的口、牙齿和消

化系统等的解剖学特征, 更重要的是来源于家畜的

体型大小所产生的巨大差异。一般而言, 藏羊窄小

的口和高度弯曲的拱形门齿形态更适宜采食较为低

矮的植物, 牦牛“舌扫荡齿切”式的采食方式更适合

采食相对较高的植物, 而矮生嵩草高度通常在3–10 

cm, 因此, 藏羊放牧会改变高寒草地矮生嵩草的性

状间的潜在关系。而从种子大小和种子数量的权衡

倾向性来分析, 我们认为可能存在两种不同机制: 1)

藏羊轻度的采食(牦牛藏羊1:2混牧处理)或无藏羊采

食(仅牦牛单独放牧)会刺激并触发矮生嵩草的种子

保护机制, 将更多的资源分配给种皮提升其物理防

御(Zhang & Zhang, 2008; Zunzunegui, 2010), 增厚

的种皮可以有效地提升种子经家畜消化道后的存活

概率; 2)藏羊的采食会提升生理补偿机制, 如提升

植物的光合作用速率(Rosenthal & Kotanen, 1994)和

调动储存储备等途径, 并通过影响种子单条生殖枝

质量、个体种子总质量的重要性来影响其对种子数

量权衡倾向性, 提升矮生嵩草种子数量的变异幅度

进而提高矮生嵩草的种子适合度。 

4  结论 

本研究认为, 中度放牧下牦牛藏羊1:2混牧的放

牧组合是一种理想的高寒草地利用方式; 即使在中

度放牧, 家畜依旧是高寒草地矮生嵩草资源获取的

限制性因子; 长期的放牧处理改变了矮生嵩草性状

间的潜在联系和权衡关系, 稳定了种子数量和种子

大小特征, 并通过提高种子大小和种子数量的方式

优化了繁殖策略, 提高了子代的近地竞争力和适

合度。 
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