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高寒草甸小嵩草种群繁殖生态学研究
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摘　要: 研究从繁殖生态学的角度对高寒草甸小嵩草 (K obresia py gm aea) 种群进行了初步研

究。结果表明: 小嵩草属寒冷中生密丛短根茎地下芽植物, 在高寒生境中采用以营养繁殖为

主、有性繁殖为辅的繁殖策略, 具体体现在以下几个方面: 虽然小嵩草种子产量达

4 553. 8 粒öm 2, 但种子萌发率较低, 室内和野外萌发率分别仅有 4% 和 1% , 经氢氧化钠溶液

和赤霉素溶液处理后的种子萌发率分别为 1% 和 2% , 而剥去种皮后种子萌发率达 52. 6% ,

种皮坚硬是造成种子萌发率低的主要原因; 进入种子库、保留至返青期且具有活性的种子仅

占种子总数的 24. 35% , 其室内萌发率仅有 3% , 而在野外理论实生苗仅为 11. 09 个öm 2, 与此

相反小嵩草营养繁殖所形成的新个体数为 6 256. 25 个öm 2, 远远多于种子萌发所形成的实生

苗数。此外, 小嵩草营养繁殖效力也远高于有性繁殖效力, 营养繁殖效力占总繁殖效力的 90.

92%。
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Abstract: T h is paper studied on rep roduct ive st ra teg ies of K obresia py gm aea in a lp ine

m eadow from sexual rep roduct ion, vegeta t ive rep roduct ion and rep roduct ive effo rts re2
spect ively. T he resu lts show that the seed ou tpu t of K obresia py gm aea is 4 553. 8 per

un it (m 2) , and in field is on ly 4% and 1% respect ively, and there is on ly 1% and 2% seed
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germ inate after t rea ted by pH 8. 0～ 8. 5 N aOH and 1‰ GA 3 (24 h) separa tely, bu t the

germ inat ion is 52. 6% w hen seed vessel is removed, so the m ain reason w h ich lead to low

germ inat ion is hard seed vessel; there is on ly 24. 35% seed w h ich get in to seed bank and

reta in to grass green ing, and keep vita lity, and the germ inat ion in fit condit ion is on ly

3%. So the seedling is on ly 11. 09 per un it (m 2) in f ield, bu t the new ram ets are 6 256. 25

un it (m 2) of K obresia py gm aea by vegeta t ive rep roduct ion. In addit ion, vegeta t ive rep ro2
duct ive effo rt is mo re than sexual rep roduct ive effo rt, and it is 90. 92% in all of rep ro2
duct ive effo rt. In a w o rd, the rep roduct ive st ra tegy of K obresia py gm aea is vegeta t ive re2
p roduct ion as m ain, sexual rep roduct ion as secondary in alp ine condit ion.

Key words: a lp ine m eadow ; K obresia py gm aea; ram et; rep roduct ive effo rt; rep roduct ive

st ra teg ies

繁殖对策是指生物对环境的生殖适应趋势, 是资源或能量向生存、生长和生殖等活动

中最适分配的结果, 在不同的环境中具有其独特的表现形式。研究植物在不同环境中的繁

殖对策可以反映出植物对环境的适应能力和在该生境中的生殖潜能。国内外学者对植物

繁殖对策的研究已有不少报道[1, 2, 5, 6 ]。但对高寒草甸小嵩草 (K obresia py gm aea)种群繁殖

对策的研究报道甚少。

小嵩草是青藏高原小嵩草草甸的建群种, 它具有草质柔软、营养丰富、热值含量较高

等特点, 是青藏高原重要的可更新草地资源。本研究对小嵩草的繁殖对策进行了较全面、

系统的研究, 以便深入揭示其生活史和繁殖策略, 阐明其在高寒环境胁迫条件下的适应机

理, 为进一步研究高寒草甸生态系统的结构、功能及其演化提供理论依据, 并为草场资源

的合理利用与保护、退化草地的恢复与重建提供科学依据。

1　研究方法

本研究的野外工作是在中国科学院海北高寒草甸生态系统开放实验站地区进行。该

站的自然环境和植被状况已有专文报道[3, 4 ]。

于植物种子散布结束 (枯黄期, 10 月初) 和次年返青时 (5 月上旬) 分别在植物分布均

匀处采用样线法选点 8 个, 每一样点取 10 cm ×10 cm ×10 cm 的土样 (包括地面的枯枝落

叶) , 装入编号的纸袋中带回, 分别泡在容器中使之尽量离散开, 然后将混合物用水冲洗,

通过 2 层筛子 (上层孔径为 2 mm , 下层孔径 0. 5 mm ) , 再将过滤物分别收集在吸水纸上

晾干, 最后在放大镜下将种子挑出 (×5) , 30℃烘干保存。另外在站区植物成熟的过程中大

量采集各种植物种子样品, 并以此为根据对土壤种子库中的种子进行分种鉴定, 且按种计

数。并应用氯化三苯四氮唑法 (T TC 法)对 2 个时期种子库中小嵩草种子进行活性鉴定。

在植物进入结实期 (7 月下旬) 调查小嵩草单位面积内分蘖株和生殖株密度, 调查面

积为 25 cm ×25 cm , 10 次重复。在结实期结束时随机采小嵩草生殖株 30 个, 逐穗收集种

子, 对有成熟种子的穗和每穗种子数进行计数。

8 月中旬种子成熟时从小嵩草穗上大量采集种子以备用。对新采集的种子和从土壤
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种子库中挑出的小嵩草种子分别放入有湿滤纸的培养皿中连续培养, 温度为 25℃左右,

保持湿度, 记录萌发幼苗数, 若连续 2 周无幼苗出现则终止。另外①将种皮剥去后进行萌

发实验; ②用 pH 为 8. 0～ 8. 5 的N aOH 溶液处理 24 h 后进行萌发实验; ③用 1‰赤霉素

(GA 3)处理 24 h 后进行萌发实验。同时用新采集的种子进行野外萌发实验。各 3 个重复。

经过大量野外调查和对植株的逐叶剥离观察, 统计萌生芽数目和发生部位, 并将无性

系小株分成 4 个相对年龄级: 新芽; 一龄无性系小株为叶鞘内无新芽萌生的营养株; 二龄

的为叶鞘内有新芽形成的营养株; 生殖株。调查无性系小株种群的年龄分布、生命表和营

养繁殖能力 (n= 30)。

植物返青后以 15 d 为间隔挖取调查种植株 30 株, 将根和根状茎上的泥土洗净、晾

干, 再按根、根状茎、叶、茎干、种子和穗等类别分开, 将样品分别装在纸袋中, 于 80℃烘

干, 称重, 计算繁殖效力。有性繁殖效力按穗 (包括花和种子)占总干重生物量的比例计, 营

养繁殖效力指根状茎和芽占总生物量的比例, 总繁殖效力为二者之和。

2　结果与讨论

2. 1　小嵩草种群有性繁殖对策的分析

2. 1. 1　小嵩草种子生产能力及种子萌发率　小嵩草生殖株密度为 4 646. 7 株öm 2, 有效

穗约占 56% , 而每穗种子数为 1. 75 粒。由此可以算出单位面积上小嵩草种子理论生产能

力为 4 553. 8 粒öm 2。

小嵩草种子萌发实验如图 1 所示, 新采和土壤种子库中的小嵩草种子分别在第 12 天

和第 9 天开始萌发, 最终萌发率分别为 4% 和 3% , 经过pH 为 8. 5 的氢氧化钠和 1‰赤霉

素处理后种子萌发率分别为 1% 和 2% , 而剥去种皮后在第 3 天就开始由种子萌发, 且种

子萌发率达到 52. 6% , 在野外条件下小嵩草种子萌发率仅有 1%。实验结果表明生长季结

束时小嵩草种子已基本成熟, 但坚硬的种皮限制了种子对水分的吸收和气体的交换, 从而

导致种子萌发率较低, 再加上青藏高原特殊环境条件的限制, 在野外条件下其很难依赖于

有性繁殖的方式来维系整个种群。

图 1　不同处理下小蒿草种子萌发率

F ig. 1　T he germ ination rate of K obresia py gm aea in differen t condit ion
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2. 1. 2　土壤种子库种子数量动态　枯黄期小嵩草草甸的土壤种子库每个体积单位 (1 m

×1 m ×0. 1 m ) 平均有种子 13 817 粒, 其中小嵩草种子有 2 583 粒, 占整个种子库的

18. 69% , 而到了第二年的返青期每个体积单位平均种子数为 10 550 粒, 其中小嵩草种子

1 386 粒, 仅占种子总数的 13. 16% , 损失率达 46. 34% , 而存留下来的种子中仅有80% 的

种子具有活性, 即 1 108. 8 粒。结合种子生产能力及种子萌发率的结果可以发现小嵩草产

生的种子只有 56. 72% 能进入土壤种子库, 而经过一个漫长而寒冷的冬季以后保留至返

青的种子只占总种子的 30. 44% , 其中有活性的种子仅占总种子的 24. 35% , 根据种子野

外萌发率 (1% )来计算, 靠种子繁殖所产生的实生苗仅有 11. 09 个öm 2。所以, 尽管小嵩草

种子总数不小, 但大部分种子在散落的过程中和在土壤种子库中已损失。种子损失的主要

原因可能是植食性昆虫、鸟类及各种动物的采食以及种子的霉变和腐烂。

2. 2　小嵩草种群营养繁殖对策分析

2. 2. 1　植物的营养繁殖能力　小嵩草为寒冷中生密丛短根茎地下芽植物, 除有性繁殖

外, 还采用营养繁殖的方式来维持物种的延续。生长季结束时小嵩草每个二龄营养株一般

只有 1 个新芽形成, 生殖株内最多也只有 1 个新芽萌生。有 82% 的二龄营养株基生叶鞘

内新营养芽形成的同时, 其中心生长点部位已形成花芽, 所以这部分二龄营养株在下一个

生长季将进入生殖株阶段, 而生殖株在生长季结束后全部死亡。对小嵩草无性系种群各年

龄段无性系小株个体数量的统计结果显示, 每一种群总个体数约为 14. 09 个, 其中总芽

数、一龄营养株、二龄营养株和生殖株分别为 4. 47 个、4. 13 个、3. 32 个和 2. 17 个, 分别占

到总个体数的 31. 72%、29. 31%、23. 56% 和 15. 41% , 在总芽数中来自二龄株和生殖株的

芽分别占总芽数的 82. 77% 和 17. 23% , 由此可见芽主要在二龄株上萌生。通过调查和统

计分析可以发现小嵩草单位面积上营养繁殖所形成的理论新个体数 (9 571. 77 个) 远远

多于种子萌发所形成的幼苗数 (室内萌发和野外萌发实验结果测算值分别为 70. 76 和 3.

46 个) , 况且新芽体的存活概率也远远大于实生苗的存活概率, 从而说明在高寒生境中小

嵩草采用了以营养繁殖为主、有性繁殖为辅的繁殖策略, 而且营养繁殖主要依靠二龄营养

株萌生新芽来实现。

2. 2. 2　小嵩草无性系种群生命表　从表 1 可以看出, 小嵩草无性系种群中芽的死亡率较

低, 只有 0. 076, 但一龄营养株的死亡率就高了很多, 为 0. 196, 是芽死亡率的 2 倍多。主要

原因是芽在发育的过程中一直由老叶鞘所包被着, 高寒环境因子对其直接影响较小, 且

由于克隆植物各构件间的整合性, 新无性系小株总是得到老龄无性系小株的照顾, 它具有

很强的吸取同化物的能力, 从而引起克隆内物质和能量的定向运输[7 ] , 比较而言, 芽的竟

争能力大于一龄营养株。此外小嵩草种群密度较大, 各无性系小株之间竟争激烈, 从而导

致光合能力本来不高的一龄营养株 (叶片比二龄营养株少)尽管也有其它更成熟构件物质

和能量的供应, 其死亡率与芽相比仍高得多。二龄营养株虽然没有开花结果和参与有性生

殖, 但它是种群内营养繁殖的主要承担者, 有 82. 77% 的芽是在二龄营养株内发育形成

的, 由于生殖和生长、生存间的对抗关系, 其光合产物有很大一部分用在营养繁殖活动中,

从而其生长和存活就要受到影响, 与芽和一龄营养株相比较, 其存活率下降, 死亡率增大。

无论是野外观察还是剥离实验过程中, 都发现生殖株在其生殖结束 (生长季结束后) 死亡

概率为 1, 即使有一些生殖株上结实很少, 甚至无成熟种子产生, 其最后的命运都一样
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——死亡。就整个无性系来说, 分蘖株间具有高度组织性, 不是许多分蘖株简单的集合; 同

一基元 (genet)的分蘖株间有协作和竟争的平衡, 因而生殖株的生长与其它分蘖株的生长

密切相关。种子生产就要求付出降低无性系生长和生存为代价[8 ] , 所以生殖株上种子的生

产 (有性繁殖)也是引起其它营养株死亡的一个因素。

表 1　小嵩草无性系种群的生命表 (n= 30)

T ab le 1　T he life tab le of K obresia py gm aea clonal popu lat ion (n= 30)

X nx lx dx qx ex L x T x

1 447 1. 000 34 0. 076 2. 652 430 1 185. 5

2 413 0. 924 81 0. 196 1. 829 372. 5 755. 5

3 320 0. 743 115 0. 346 1. 179 274. 5 383

4 217 0. 485 217 1. 000 0. 500 108. 5 108. 5

5 0 0 - - - 0 0

　　注: X. 发育阶段; nx. X 期开始时的存活数; lx. 在X 期开始时的存活分数; dx. 从 X 到X+ 1 期的死亡数; qx. 从X

到X+ 1 期的死亡率; ex. X 期开始时的平均生命期望或平均余年;L x. 从 X 到X+ 1 期的平均存活个体数; T x. 进入X

期的全部个体

N o te: X. the developm ental phase; nx. the su rvivo rs of X stage beginn ing; lx. the su rvived fraction of x2stage be2

ginn ing; dx. the death num ber from X to X+ 1 stage; qx. the mo rtality from X to X+ 1stage; ex. the m ean life expected

value of x2stage beginn ing; L x. the m ean survivo rs from X to X+ 1 stage; T x. all individuals gett ing in to X stage.

小嵩草如果仅以有性生殖 (种子繁殖)的角度来考虑, 它们应是多年生一次结实植物,

而以营养繁殖来研究其种群扩大和生活史特征, 则可归为多年生多次繁殖植物的范畴。由

于小嵩草种子的发芽率不太高, 加之高寒生境是幼苗定居的最大障碍, 所以它们种群的延

续和扩大主要是靠营养繁殖所萌生的芽体来完成。

2. 2. 3　小嵩草无性系种群各龄级个体的繁殖值 (rep roduct ive value) 和剩余繁殖值

( residual rep roduct ive value)　由于芽和一龄营养株的叶鞘内都没有新芽形成, 即都没有

繁殖活动发生, 所以小嵩草芽和一龄营养株繁殖值相等, 二者都是 1. 136。多年生多次繁

殖植物从第 1 次开始繁殖时起, 随生命终点的临近其繁殖值降低, 即随其年龄阶段的增加

而下降。因而二龄营养株的繁殖值高于生殖株, 它们分别为 1. 396 和 0. 355。小嵩草无性

系种群中二龄营养株的繁殖值最高, 因此就种群的增长来说, 二龄营养株的贡献最大, 它

对环境的变化 (自然选择)最敏感, 即它的数量变化对种群动态影响最大。二龄营养株数量

的稳定增长是种群稳定增长的最主要因素。

一株植物在X 龄级繁殖以后繁殖成分的重要性决定于植物的年龄和它的剩余繁殖

值。小嵩草首次营养繁殖是在二龄营养株阶段, 所以它的剩余繁殖值等于留给下一年龄阶

段——生殖株阶段进行营养繁殖的机会。而生殖株是无性系小株的最后一个存活阶段, 所

以其剩余繁殖值为零。实际上小嵩草剩余繁殖值只有 1 个, 即二龄营养株的剩余繁殖值,

为 0. 240。由此可以看出, 尽管小嵩草生植株在生长季结束后全部死亡, 由于其上有新芽

的萌生, 所以对种群的变化和动态都有一定的影响。
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2. 3　小嵩草的繁殖效力

小嵩草在返青后穗尚未抽出时总繁殖效力完全由营养繁殖效力组成 (5 月) , 随着穗

的长大和种子的形成, 有性繁殖效力持续增加, 直至在 7 月中、下旬种子基本成熟时达最

大值 (7. 95% ) , 占总繁殖效力的 16% 以上。随着种子的散布和果后营养期的开始, 有性繁

殖效力所占比例开始下降。在小嵩草的生活周期中总繁殖效力平均为 39. 67% , 其中有性

繁殖效力平均为 4. 11% , 营养繁殖效力为 35. 56% , 约是有性繁殖效力的 8 倍多。若仅以

种子部分的生物量分配来表示有性繁殖效力, 有性繁殖效力平均只有 1. 57%。由此可以

看出小嵩草在整个生活周期中营养繁殖效力远大于有性繁殖效力, 营养繁殖效力占总繁

殖效力的 89. 64% , 这为小嵩草的繁殖对策更趋于营养繁殖奠定了物质基础。

综上所述, 小嵩草无论是繁殖体的数量, 还是营养物质的分配格局——繁殖效力, 它

的繁殖方式都更倾向于营养繁殖, 所以在青藏高原这一特殊生境条件下小嵩草主要是以

营养繁殖的方式来维持和扩大种群的。
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