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混合放牧对高寒草地矮生嵩草生殖枝与营养
枝性状的影响
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摘要：本研究依托高寒草地－家畜系统适应性管理技术平台，通过研究建群种矮生嵩草（Ｋｏｂｒｅｓｉａ　ｈｕｍｉｌｉｓ）叶片宏观

性状、资源投入和生殖枝、营养枝潜在关系，以期揭示矮生嵩草种群在中度放牧强度下对放牧方式调控的响应机

理。结果表明：牦牛藏羊放牧比例１∶６处理矮生嵩草营养枝高度、数量、重量显著高于牦牛藏羊放牧比例１∶４处

理和牦牛单独放牧处理；单位长度矮生嵩草营养枝重量、生殖枝重量均不受放牧方式影响，且单位长度营养枝重量

与单位长度生殖枝重量呈正相关关系；个体生殖枝、营养枝特征呈现协同变化关系，营养枝重量会显著影响营养枝

数量，生殖枝数量显著影响生殖枝重量。综上所述，放牧干扰下矮生嵩草在生殖枝和营养枝的资源投入上不存在

权衡关系，而是通过增加单位长度的生殖枝、营养枝资源投入量来提高资源分配模式。
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　　生殖个体性状是植物种群动态、草地生态系统
健康的关键［１］。放牧家畜高强度的采食必定破坏植
物的营养器官和繁殖器官，并引起叶片变短变窄、株
丛变小等消极影响［２－３］，减小植物获取资源的能力，
植物性状也将承受较强的环境选择压力［４］。生活史
理论认为植物在营养生长和生殖生长之间的资源分

配具有很强的灵活性［５］，资源的存在可以以养分、能
量或生物量的形式来体现，在资源一定的情况下，用
于任何一项生命活动的资源往往会以牺牲其他生命

活动为代价［６］，因此，平衡各功能间的资源配置是自
然选择下有机体生命活动相互妥协的最优解。
权衡的观点最早源自动物，但该原则同样适用

于植物，即植物也会进行资源的配置，以供其生长、
竞争、防御和繁殖。其中抗性、耐性是植物可以表达
的两种防御表型，分别用来减轻草食动物带来的伤
害及负面影响［７－８］。抗性指植物减少草食动物取食
偏好性，耐性指植物通过补偿性生长、提升繁殖成功
率、降低株高来适应草食动物［９］。在资源有限的情
况下，植物减少对抗性的投入，可能会增加对耐受性
的投入，反之亦然。目前，这种权衡关系已在一些研
究体系中得到证实［７］。与未被啃食植物相比，在食
草动物存在的情况下，抗性和耐性都可能产生更高
适应性的益处［８］。如果植物以牺牲有性繁殖为代
价，将资源分配给维持抗性或耐性性状，则生殖个体
在生殖过程中是以母体生存为优先级，营养生长占
主导地位，反之，则生殖生长占主导地位。这暗示了
生殖个体防御策略会增加营养枝与生殖枝之间的资

源分配，长此以往，势必不利于物种的更新与延续。
高山嵩草草甸是青藏高原主要植被类型之一，

矮生嵩草（Ｋｏｂｒｅｓｉａ　ｈｕｍｉｌｉｓ）是构成嵩草草甸的主
要建群种，属寒冷中生短根茎地下芽多年生莎草科
嵩草属草本植物，具有高蛋白、高脂肪、高无氮浸出
物、低纤维素和高热值等特性，经济利用价值高，适
口性好，一年四季均为家畜喜食，其总营养物质的含
量在各经济类群中居首位，是高寒草甸地区生态和
经济价值兼优的牧草［１０－１１］。相比一年生植物，多年
生植物的繁殖行为取决于目前用于繁殖的资源量与

为将来繁殖而储存的资源量之间的潜在作用［１２］，具
体表现在植株的表型特征上［１３］。研究认为，高度对
放牧的反应最为直接和敏感［３］，直接影响着植物获
取光资源的能力，进而影响植物可分配资源的量。
这即是说，在不同种类家畜混合放牧的草地，家畜长
期的采食势必会改变矮生嵩草的植株性状，意味着
植株可分配资源会发生改变。

本研究依托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作为模式生态系统，
以青藏高原高寒草地建群种矮生嵩草为模式植物，
从矮生嵩草个体性状与器官性状入手，探究以下科
学问题：不同家畜组合是否会改变生殖枝和营养枝
的资源投入；不同家畜组合是否会改变矮生嵩草个
体生殖枝、营养枝性状的潜在联系。以期为青藏高
原高寒草地的放牧管理提供理论基础与数据支撑。

１　材料与方法

１．１　研究区概况
放牧试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（３６°９２′Ｎ，１００°９３′
Ｅ），平均海拔３　０００～３　１００ｍ，属高原大陆性气候，
年均温１．５℃，年日照时数为２　５８０～２　７５０ｈ，年平
均降水量为４００ｍｍ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
落以矮生嵩草和紫花针茅（Ｓｔｉｐａｐｕｒｐｕｒｅａ）为主要
优势种，次优势种主要为干生薹草（Ｃａｒｅｘ　ａｒｉｄｕ－
ｌａ）、垂穗披碱草（Ｅｌｙｍｕｓ　ｎｕｔａｎｓ）、早熟禾（Ｐｏａ　ａｎ－
ｎｕａ）、星毛委陵菜（Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ　ａｃａｕｌｉｓ）等。

１．２　放牧试验设计
放牧开始前，本研究选用的试验样地位于连续的

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。放牧试验于２０１４年
开始，每年的放牧时间为６月１日—１０月３１日。放
牧试验采用随机区组试验设计，所有放牧处理的放牧
强度均为中等放牧强度（１１．６羊单位·ｋｍ－２），牧草
利用率为５０％～５５％；试验设有不放牧（对照）处理
（ＣＫ）、牦牛单牧处理（Ｙ）、藏羊单牧处理（Ｓ）、牦牛藏
羊１∶２混牧处理（Ｍ１）、牦牛藏羊１∶４混牧处理
（Ｍ２）、牦牛藏羊１∶６混牧处理（Ｍ３），每个处理设有

３个重复，共有１８个试验小区，每个放牧小区间均由

１．２ｍ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。为保证试验的一致性，选择同龄的
公牦牛和公藏羊，牦牛年龄为１．５岁，体重为（１００±５）

ｋｇ，每头牦牛为３个羊单位；藏羊年龄为１岁，体重为
（３０±２）ｋｇ，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［１４］。

２３２２
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１．３　数据获取

１．３．１　试验材料　为获取试验样地矮生嵩草个体
生殖枝与营养枝数据，本研究于２０２１年６月下旬进
行野外取样。在每个试验小区内，随机选取器官相
对完好的矮生嵩草生殖个体各１０株，采用电子游标
卡尺测量了矮生嵩草个体所有生殖枝、营养枝的自
然高度，其中生殖枝、营养枝数量不足５时全部测
量，生殖枝、营养枝数量大于５时随机选取５条枝条
进行测量。每个处理的取样共计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。本试
验共取样１８０株。

１．３．２　指标获取　为保证所测指标的精度及误差
最小化，本试验采用电子游标卡尺测量了矮生嵩草
个体所有的营养枝长度、营养枝长度，在分离不同器
官后，测量生殖枝数量、营养枝数量。新鲜的植物材
料置于１０５℃烘箱中杀青１０ｍｉｎ，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
重，称量样品干重，采用万分之一天平测定营养枝重
量、生殖枝重量。

１．４　数据处理
由于矮生嵩草属基生叶密丛型草本植物，无明

显茎叶分化，叶下部对折、上部平张，宽１～２ｍｍ，
生殖枝亦无茎叶分化，因此在分析矮生嵩草（细长型
植物器官）在不同处理中的资源获取能力时，借鉴比
叶面积的概念和计算方法，本研究结合矮生嵩草的
植物表型特征，定义了矮生嵩草的资源投入，即单位
植物器官长度的重量，故而生殖枝、营养枝的资源投
入计算方法为：资源投入＝器官重量／（器官数量×
器官长度）。其中，器官重量为生殖（营养）枝的总重
量，器官数量为生殖（营养）枝数量，器官长度为生殖
（营养）枝长度。本研究中植物器官的重量为干物质
重量，单位为ｇ，故将器官长度单位换算为ｃｍ；此
外，根据前期的数据积累，种子重量／生殖枝重量＜
０．０３，故在计算生殖枝资源投入时，忽略了种子
重量。

利用一般线性模型分析不放牧（对照）处理、牦
牛单牧处理、藏羊单牧处理、牦牛藏羊１∶２混牧处
理、牦牛藏羊１∶４混牧处理、牦牛藏羊１∶６混牧处
理下矮生嵩草个体营养枝高度、营养枝数量、营养枝
重量、生殖枝高度、生殖枝数量、生殖枝重量、每条营
养枝重量、每条生殖枝重量、生殖枝资源投入和营养
枝资源投入，并进行Ｄｕｎｃｕｎ多重比较，数据以平均
值±标准误进行表示。利用Ｐｅａｒｓｏｎ相关法分析各
放牧处理内生殖枝资源投入和营养枝资源投入的相

关性，在０．０５和０．０１水平进行显著性检验。
为探索矮生嵩草营养枝与生殖枝性状的关系，

将放牧处理设为控制变量，对营养枝高度、营养枝数
量、营养枝重量、生殖枝高度、生殖枝数量、生殖枝重
量进行偏相关分析，并在在０．０５和０．０１水平进行
显著性检验。为了进一步明确营养枝与生殖枝性状
的潜在联系，本研究构建了营养枝高度、营养枝数
量、营养枝重量、生殖枝高度、生殖枝数量、生殖枝重
量６个观测变量的结构方程模型，以上统计分析在

Ｒ　３．６．１（Ｒ　Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ　Ｃｏｒｅ　Ｔｅａｍ，２０１９）中完成。

２　结果与分析

２．１　矮生嵩草个体性状与器官性状
对于矮生嵩草个体营养枝性状，单因素方差分

析结果显示，Ｍ３处理矮生嵩草营养枝高度、数量、
重量显著高于 Ｍ２处理和Ｙ处理（Ｐ ＜０．０５），Ｓ处
理营养枝高度、重量显著高于 Ｍ２处理（图１）。相
比矮生嵩草营养枝数量与重量，Ｙ处理营养枝高度
与 Ｍ１，Ｍ２处理无显著差异；Ｓ处理营养枝高度显
著高于Ｙ，Ｍ１，Ｍ２处理（图１Ａ）。对于矮生嵩草个
体生殖枝性状，Ｍ１，Ｍ３，Ｙ，Ｓ处理生殖枝高度、生殖
枝数量、生殖枝重量显著高于 Ｍ２处理（图２）；Ｍ２
处理生殖枝数量、生殖枝重量与ＣＫ处理无显著差
异。对于矮生嵩草每条营养枝重量，Ｍ３，ＣＫ处理
显著高于 Ｍ２处理（图３Ａ）；而对于矮生嵩草每条生
殖枝枝重量，各放牧处理间无显著差异（图３Ｂ）。

３３２２
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图１　不同放牧处理下矮生嵩草个体营养枝性状的变化

Ｆｉｇ．１　Ｔｒａｉｔｓ　ｏｆ　ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ　ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ　ｂｒａｎｃｈ　ｏｆ　Ｋｏｂｒｅｓｉａ　ｈｕｍｉｌｉｓ　ｉｎ　ａｌｐｉｎｅ　ｇｒａｓｓｌａｎｄ
注：Ｙ，牦牛单独放牧；Ｓ，藏羊单独放牧；Ｍ１，牦牛藏羊放牧比例１∶２；Ｍ２，牦牛藏羊放牧比例１∶４；Ｍ３，牦牛藏羊放牧比例１∶６；ＣＫ，不放牧。

不同小写字母代表差异显著（Ｐ＜０．０５），下同

Ｎｏｔｅ：Ｙ，Ｓｉｎｇｌｅ　Ｙａｋ　ｇｒａｚｉｎｇ；Ｓ，Ｓｉｎｇｌｅ　Ｔｉｂｅｔａｎ　ｓｈｅｅｐ　ｇｒａｚｉｎｇ；Ｍ１，Ｙａｋ∶Ｔｉｂｅｔａｎ　ｓｈｅｅｐ　ａｓ　１∶２ｇｒａｚｉｎｇ；Ｍ２，Ｙａｋ∶Ｔｉｂｅｔａｎ　ｓｈｅｅｐ　ａｓ　１∶４ｇｒａｚｉｎｇ；Ｍ３，

Ｙａｋ∶Ｔｉｂｅｔａｎ　ｓｈｅｅｐ　ａｓ　１∶６ｇｒａｚｉｎｇ；ＣＫ，Ｎｏ　ｇｒａｚｉｎｇ．Ｔｈｅ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｌｏｗｅｒｃａｓｅ　ｌｅｔｔｅｒｓ　ｉｎｄｉｃａｔｅ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ　ａｔ　ｔｈｅ　０．０５ｌｅｖｅｌ，ｔｈｅ　ｓａｍｅ　ａｓ　ｂｅｌｏｗ

图２　不同放牧处理下矮生嵩草个体生殖枝特征的变化

Ｆｉｇ．２　Ｔｒａｉｔｓ　ｏｆ　ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ　ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ　ｂｒａｎｃｈ　ｏｆ　Ｋｏｂｒｅｓｉａ　ｈｕｍｉｌｉｓ　ｉｎ　ａｌｐｉｎｅ　ｇｒａｓｓｌａｎｄ

图３　不同放牧处理下矮生嵩草器官特征的变化

Ｆｉｇ．３　Ｏｒｇａｎ　ｔｒａｉｔｓ　ｏｆ　Ｋｏｂｒｅｓｉａ　ｈｕｍｉｌｉｓ　ｉｎ　ａｌｐｉｎｅ　ｇｒａｓｓｌａｎｄ

２．２　矮生嵩草生殖枝与营养枝的资源投入与相关
关系

方差分析结果显示，单位长度矮生嵩草营养
枝重量、生殖枝重量均未受放牧处理的影响（图

４）。Ｐｅａｒｓｏｎ相关分析结果显示，不同放牧处理下
矮生嵩草单位长度营养枝重量与单位长度生殖枝

重量均呈正相关关系，且在Ｓ，Ｍ２，Ｍ３处理下呈显
著正相关关系（Ｐ＜０．０５），在Ｙ，Ｍ１处理下呈极显
著正相关关系（Ｐ ＜０．０１，图５），这说明放牧强化
了矮生嵩草在生殖枝和营养枝的资源投入的联

系，且矮生嵩草在生殖枝和营养枝的资源投入不
存在权衡关系。

４３２２
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图４　不同放牧处理下矮生嵩草个体生殖枝、营养枝的资源投入变化

Ｆｉｇ．４　Ｒｅｓｏｕｒｃｅ　ｉｎｐｕｔ　ｏｆ　ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ　ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ　ａｎｄ　ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ　ｂｒａｎｃｈｅｓ　ｏｆ　Ｋｏｂｒｅｓｉａ　ｈｕｍｉｌｉｓ　ｉｎ　ａｌｐｉｎｅ　ｇｒａｓｓｌａｎｄ
注：ｎｓ表示不同放牧处理间差异不显著

Ｎｏｔｅ：ｎｓ　ｉｎｄｉｃａｔｅｓ　ｎｏ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ

图５　不同放牧处理下矮生嵩草个体生殖枝和营养枝的资源投入的Ｐｅａｒｓｏｎ相关分析

Ｆｉｇ．５　Ｐｅａｒｓｏｎ　ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ　ｂｅｔｗｅｅｎ　ｒｅｓｏｕｒｃｅ　ｉｎｐｕｔ　ｏｆ　ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ　ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ　ａｎｄ　ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ　ｂｒａｎｃｈｅｓ　ｏｆ　Ｋｏｂｒｅｓｉａ　ｈｕｍｉｌｉｓ
注：＊，表示Ｐ＜０．０５；＊＊，表示Ｐ＜０．０１

Ｎｏｔｅ：＊ｉｎｄｉｃａｔｅｓ　Ｐ＜０．０５．＊＊ｉｎｄｉｃａｔｅｓ　Ｐ＜０．０１

２．３　矮生嵩草生殖枝、营养枝性状的潜在关系
偏相关分析结果显示，各性状间均呈现正相关关

系（表１），说明矮生嵩草个体生殖枝、营养枝性状呈现
协同变化关系。为进一步明确各放牧处理矮生嵩草个
体生殖枝、营养枝性状的潜在联系，本研究建立了结构
方程模型，各处理共性的结果为，矮生嵩草的营养枝重
量会显著影响营养枝数量（标准化回归系数β＞０．５５，

Ｐ＜０．０５），而生殖枝数量显著影响了生殖枝重量（图

６）。各放牧处理中共性的结果是，营养枝数量对生殖
枝重量产生了负效应（标准化回归系数β＜０）。各混合
放牧处理共性的结果是，营养枝重量对生殖枝重量、生
殖枝高度产生了正效应，营养枝高度对营养枝数量产
生了负效应（图６Ｃ，６Ｄ，６Ｅ）。在对照处理中，生殖枝高
度显著影响营养枝重量（标准化回归系数β＝０．６６，Ｐ＜
０．０５），生殖枝数量显著影响营养枝数量，进而显著影响
了营养枝高度、生殖枝高度（图６Ｆ）。

表１　矮生嵩草个体生殖枝和营养枝性状的偏相关关系

Ｔａｂｌｅ　１　Ｐａｒｔｉａｌ　ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ　ｂｅｔｗｅｅｎ　ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ　ｂｒａｎｃｈ　ａｎｄ　ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ　ｂｒａｎｃｈ　ｔｒａｉｔｓ　ｏｆ　Ｋｏｂｒｅｓｉａ　ｈｕｍｉｌｉｓ

指标

营养高度

Ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ　ｂｒａｎｃｈ

ｈｅｉｇｈｔ

营养枝数量

Ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ　ｂｒａｎｃｈ

ｎｕｍｂｅｒ

营养枝重量

Ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ　ｂｒａｎｃｈ

ｗｅｉｇｈｔ

生殖枝高度

Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ

ｂｒａｎｃｈ　ｈｅｉｇｈｔ

生殖枝数量

Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ

ｂｒａｎｃｈ　ｎｕｍｂｅｒ

生殖枝重量

Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ

ｂｒａｎｃｈ　ｗｅｉｇｈｔ
营养枝高度Ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ　ｂｒａｎｃｈ　ｈｅｉｇｈｔ　 １　 ０．１８４＊＊ ０．４０４＊＊ ０．６６２＊＊ ０．１３９　 ０．２８４＊＊
营养枝数量Ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ　ｂｒａｎｃｈ　ｎｕｍｂｅｒ　 １　 ０．８１５＊＊ ０．１７８＊ ０．６２０＊＊ ０．５６０＊＊

营养枝重量Ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ　ｂｒａｎｃｈ　ｗｅｉｇｈｔ　 １　 ０．３９４＊＊ ０．４６４＊＊ ０．６０８＊＊

生殖枝高度Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ　ｂｒａｎｃｈ　ｈｅｉｇｈｔ　 １　 ０．２０７＊＊ ０．４６９＊＊
生殖枝数量Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ　ｂｒａｎｃｈ　ｎｕｍｂｅｒ　 １　 ０．８０３＊＊

生殖枝重量Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ　ｂｒａｎｃｈ　ｗｅｉｇｈｔ　 １

　　注：＊，表示Ｐ ＜０．０５；＊＊，表示Ｐ ＜０．０１

Ｎｏｔｅ：＊ｉｎｄｉｃａｔｅｓ　Ｐ ＜０．０５；＊＊ｉｎｄｉｃａｔｅｓ　Ｐ ＜０．０１

５３２２
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图６　不同放牧处理下矮生嵩草个体生殖枝和营养枝性状的结构方程模型

Ｆｉｇ．６　Ｆｉｎａｌ　ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ　ｅｑｕａｔｉｏｎ　ｍｏｄｅｌ　ｏｆ　ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ　ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ　ａｎｄ　ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ　ｂｒａｎｃｈｅｓ　ｏｆ　Ｋｏｂｒｅｓｉａ　ｈｕｍｉｌｉｓ　ｕｎｄｅｒ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｇｒａｚｉｎｇ　ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ
注：ＶＢＷ，营养枝重量；ＶＢＮ，营养枝数量；ＶＢＨ，营养枝高度；ＲＢＮ，生殖枝数量；ＶＢＨ，生殖枝高度，ＲＢＷ，生殖枝重量。Ａ，牦牛单独放牧，χ２＝

６．９７４，ｄｆ＝７，Ｐ＝０．４３２；Ｂ，藏羊单独放牧，χ２＝１０．３８５，ｄｆ＝５，Ｐ ＝０．０６５；Ｃ，牦牛藏羊放牧比例１∶２，χ２＝１．５９２，ｄｆ＝５，Ｐ ＝０．９０２；Ｄ，牦牛

藏羊放牧比例１∶４，χ２＝５．７８５，ｄｆ＝５，Ｐ＝０．３２８；Ｅ，牦牛藏羊放牧比例１∶６，χ２＝８．１４６，ｄｆ＝５，Ｐ＝０．１４８；Ｆ，不放牧，χ２＝１１．０４１，ｄｆ＝７，

Ｐ ＝０．１３７。图中实线表示Ｐ ＜０．０５，虚线表示Ｐ ＞０．０５

Ｎｏｔｅ：ＶＢＷ，Ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ　ｂｒａｎｃｈ　ｗｅｉｇｈｔ；ＶＢＮ，Ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ　ｂｒａｎｃｈ　ｎｕｍｂｅｒ；ＶＢＨ，Ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ　ｂｒａｎｃｈ　ｈｅｉｇｈｔ；ＲＢＮ，Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ　ｂｒａｎｃｈ　ｎｕｍｂｅｒ；

ＶＢＨ，Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ　ｂｒａｎｃｈ　ｈｅｉｇｈｔ；ＲＢＷ，Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ　ｂｒａｎｃｈ　ｗｅｉｇｈｔ．Ａ，Ｓｉｎｇｌｅ　Ｙａｋ　ｇｒａｚｉｎｇ，χ２＝６．９７４，ｄｆ＝７，Ｐ ＝０．４３２；Ｂ，Ｓｉｎｇｌｅ　Ｔｉｂｅｔａｎ

ｓｈｅｅｐ　ｇｒａｚｉｎｇ，χ２＝１０．３８５，ｄｆ＝５，Ｐ ＝０．０６５；Ｃ，Ｙａｋ：Ｔｉｂｅｔａｎ　ｓｈｅｅｐ　ａｓ　１∶２ｇｒａｚｉｎｇ，χ２＝１．５９２，ｄｆ＝５，Ｐ ＝０．９０２；Ｄ，Ｙａｋ：Ｔｉｂｅｔａｎ　ｓｈｅｅｐ　ａｓ

１∶４ｇｒａｚｉｎｇ，χ２＝５．７８５，ｄｆ＝５，Ｐ ＝０．３２８；Ｅ，Ｙａｋ：Ｔｉｂｅｔａｎ　ｓｈｅｅｐ　ａｓ　１∶６ｇｒａｚｉｎｇ，χ２＝８．１４６，ｄｆ＝５，Ｐ ＝０．１４８；Ｆ，ｎｏ　ｇｒａｚｉｎｇ，χ２＝１１．０４１，

ｄｆ＝７，Ｐ ＝０．１３７．Ｔｈｅ　ｓｏｌｉｄ　ｌｉｎｅｓ　ｉｎｄｉｃａｔｅ　ａ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ　ｅｆｆｅｃｔ（Ｐ＜０．０５），ａｎｄ　ｔｈｅ　ｄｏｔｔｅｄ　ｌｉｎｅｓ　ｉｎｄｉｃａｔｅ　ａ　ｎｏｎ－ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ　ｅｆｆｅｃｔ

３　讨论

植物表型特征会根据自身所处生境来权衡、转
换或补偿自身某些功能，以实现生物生存、生长与繁
殖三大功能［１５－１６］，是植物响应外界环境变化的综合
体现［１７］。研究发现，适度放牧处理中，食物相对充
足并能满足放牧家畜的多种营养需求，这使得家畜
拥有更多的采食自主选择性，其采食是以偏食物种
为主且选择多样化的植物组合来满足其营养平

衡［１８］。在本研究中，发现绵羊单独放牧处理下其营
养枝、生殖枝特征均处于较高水平，而在牦牛藏羊放
牧比例１∶４（Ｍ２）处理下处于较低水平（图１、图２、
图３），这表明在混合放牧处理中，牦牛对矮生嵩草
的下行调控作用远远高于藏羊，结合牦牛单独放牧
处理下矮生嵩草营养枝特征的表型特征，验证了草
原优势种数量、重量间的平衡受不同种类、不同体尺
的放牧家畜的调控［１９］。这可能是因为不同种类家
畜的口、牙齿和消化系统等的解剖学特征存在差异，
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更为重要的是源于牦牛、藏羊体型大小所引起的巨
大差异。此外，不同的食性选择能够促使草食动物
之间产生互利的作用效果，即一种动物的采食可能
提高了另一种动物的觅食效率，例如，草兔对优势种
的采食增加了黑雁的有效采食量，而原来这类植物
是黑雁不喜食的物种［２０－２１］。这即是说，与单一物种
的放牧相比，不同种类的动物混合放牧对草地植被
的影响并不是简单的食谱叠加，且不能通过单独放
牧的效果进行预测。
家畜采食植物时，不仅喜欢采食品质高的植物，

更喜欢适口性好的植物［２２］，一般研究认为，草食动
物喜欢采食植物最有价值的部分［２３］，这与我们的研
究结果一致，即放牧一定程度地减少了矮生嵩草每
一条生殖枝的重量（图３）。然而，从矮生嵩草个体
生殖枝、营养枝的资源投入角度分析，各放牧处理单
位长度矮生嵩草营养枝重量、生殖枝重量均无明显
差异（图４）。这一结果说明，矮生嵩草会通过提高
单位长度生殖枝的资源投入来补偿放牧家畜造成的

表型差异，即矮生嵩草适应家畜干扰的主要途径为
忍耐策略。这是因为矮生嵩草能够进行有性生殖与
无性生殖，然而在家畜的中度干扰下，增加无性繁殖
个体数量显然不是一种明智的抉择，无性繁殖幼苗
的个体通常与母体形成小尺度的聚集分布，这无疑
会减小家畜的采食成本，不利于种群的存活。此外，
我们还有一个大胆的设想，即矮生嵩草可能会诱使
家畜采食个体的部分器官，通过“牺牲”部分器官的
生态策略来完成有性繁殖过程进而保障种群的更新

与稳定。
为了进一步探索矮生嵩草生殖个体对放牧的响

应模式，本研究对其生殖个体的生殖枝和营养枝的
资源投入进行了分析，发现适度放牧显著提高了生
殖个体生殖枝和营养枝资源投入的潜在联系（图

５）。这与Ｌｉｕ等的研究结果一致，植物在与大型家
畜长期互动的过程中，放牧会激活并改变草地优势
物种的资源分配模式［２４］。这可能由以下２种机制
共同发挥作用：（１）增加营养枝数量，正如上文所述，
忍耐策略是矮生嵩草主要采用的避牧策略，图１的
结果显示，相比不放牧处理，放牧处理下的矮生嵩草
营养枝数量相对更多，这说明矮嵩草在受到机械损
伤后可通过增加营养枝数量的方式来补偿光合作用

生产有机物总量，从而在一定程度上维持可获得资
源总量恒定，实现适合度的最大化；（２）增加单位长
度枝条重量，研究发现，植物的生殖器官也可进行光
合作用，例如，Ｂｉｓｃｏｅ等人（１９７５）的研究显示，大麦

（Ｈｏｒｄｅｕｍ　ｖｕｌｇａｒｅ）旗叶和穗本身的光合作用对最
终粒重的贡献率为４７％［２５］，Ｂａｚｚａｚ等人（１９７９）发
现，生殖器官贡献了花和果实的资源需求的２．３％
～６４．５％［２６］，上述研究结果均说明了矮生嵩草也可
通过增加单位长度的生殖枝、营养枝资源投入量来
提高资源分配模式。
结构方程模型结果显示，放牧改变了矮生嵩草

生殖枝性状与营养枝性状的潜在因果关系（图６），
这与Ｌｉｕ等所获结论较为一致，在种间关系竞争激
烈的高寒草地中，不放牧处理矮生嵩草生殖个体中，
生殖活动在植物的资源分配中扮演了支配者的角

色［２４］。这可能是因为处于繁殖期的矮生嵩草个体，
其资源分配可能处于一种高效的控制下，即生殖枝
与营养枝之间的权衡由生殖枝决定，生殖枝的生长
情况在一定程度上调控着营养枝的生长情况。试想
长期处于竞争激烈的生境中，生殖枝与营养枝之间
的权衡如果偏向营养枝，显然不是一种明智、有利于
有性繁殖的生态策略，无疑会增加矮生嵩草的生存
成本，不利于种群的更新与存活。而在其他中度放
牧处理中，尽管牦牛藏羊的牧食行为会对矮生嵩草
造成一定的影响，但亦会对其他植物物种造成影响，
释放出较为客观的空域生态位，降低物种的种间竞
争。这一结果说明了，在高寒草地生态系统中，矮生
嵩草能够根据环境调控自身性状间的内在联系，进
而形成适合自身长久生存的生态策略，即在竞争激
烈的生境中，矮生嵩草可能更倾向于进行有性生殖
活动，而在种间关系相对较弱的中度放牧中，矮生嵩
草生殖个体的营养枝活动更明显。

４　结论

研究认为，在中度放牧干扰下，各放牧处理下青
藏高原高寒草地建群种矮生嵩草生殖枝和营养枝的

资源投入不存在权衡关系，且能够根据放牧胁迫调
控自身性状间的内在联系，即通过增加单位长度的
生殖枝、营养枝资源投入量来提高资源分配模式。
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