
西北植物学报，２０１７，３７（８）：１５７７－１５８５
Ａｃｔａ　Ｂｏｔ．Ｂｏｒｅａｌ．－Ｏｃｃｉｄｅｎｔ．Ｓｉｎ．

　　文章编号：１０００－４０２５（２０１７）０８－１５７７－０９　　　　　　　　　　　　　　　ｄｏｉ：１０．７６０６／ｊ．ｉｓｓｎ．１０００－４０２５．２０１７．０８．１５７７

收稿日期：２０１７－０４－２７；修改稿收到日期：２０１７－０７－１９
基金项目：国家自然科学基金（３１２７０５７６）；青海省基础研究项目（２０１６－ＺＪ－７１０）；青海省创新平台建设专项（２０１７－ＺＪ－Ｙ２０）
作者简介：李小娟（１９７０－），女，硕士，副教授，主要从事逆境生理与分子生物学研究，Ｅ－ｍａｉｌ：ｃｈｏｕｅｒｌｉ＠１２６．ｃｏｍ
＊通信作者：李以康，博士，副研究员，主要从事生态学研究。Ｅ－ｍａｉｌ：ｌｉｙｉｋａｎｇ５０１＠１６３．ｃｏｍ

青藏高原高寒草甸退化对矮嵩草
有关生理特性的影响

李小娟１，李以康２＊

（１青海民族大学 化学化工学院，西宁８１０００７；２中国科学院西北高原生物研究所，西宁８１０００８）

摘　要：该研究采用空间分布代替时间演替的方法，选取 青 藏 高 原 青 海 省 果 洛 藏 族 自 治 州 玛 沁 县 境 内 典 型 的 未 退

化草甸和退化草甸样地，分别设置３个５ｍ×５ｍ的样方，于６至９月下旬上午进行 植 株 和 土 壤 采 样，测 定 矮 嵩 草

生理指标，探讨高寒草甸退化所导致的环境变化对自然生长状态下矮嵩草生理特性的影响机制。结果表明：（１）与

未退化草甸相比，退化导致土壤表层速效氮含量极 显 著 降 低，而 速 效 磷 和 速 效 钾 含 量 显 著 升 高；全 氮、全 磷 和 全 钾

的含量总体上表现为未退化 草 甸 低 于 退 化 草 甸。（２）与 未 退 化 草 甸 相 比，退 化 草 甸 矮 嵩 草 叶 中 超 氧 化 物 歧 化 酶

（ＳＯＤ）活性在生长前期高而后期低（低４％），谷胱甘肽（ＧＳＨ）含量在两个样地的变化趋势基本一致。（３）退化草甸

矮嵩草叶片可溶糖和可溶蛋白含量在生长后期分别比未退化草甸降低１７．６％和３４．９％，且９月份降低达极显著水

平。（４）生长中期以后，退化草甸矮嵩草叶片叶绿素ａ、ｂ含量比未退化草 甸 的 下 降 速 度 快、含 量 分 别 低１８．８４％和

２０．６８％。（５）退化草甸矮嵩草叶片超氧阴离子自由基（Ｏ
－·
２ ）的产生速率在９月份极显著高于未退化草甸。研究表

明，在非生物胁迫下未退化草甸的矮嵩草具有更高的ＲＯＳ清除能力和渗透调节能力，退化导致的环境变化可能是

矮嵩草在生长后期抗氧化能力降低、衰老早的内在原因。
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　　活性氧（ＲＯＳ，ｒｅａｃｔｉｖｅ　ｏｘｙｇｅｎ　ｓｐｅｃｉｅｓ），包括超

氧阴离子自由基（Ｏ
－·
２ ）和过氧化氢（Ｈ２Ｏ２）等含氧自

由基，其产生是植物生长过程（如光合作用和呼吸作

用等）中的正常现象［１］，而有时则是外界非生物胁迫

造成的结 果［２］。ＲＯＳ能 够 对 细 胞 结 构 造 成 破 坏 导

致氧化胁迫，植物对氧化胁迫的敏感性取决于ＲＯＳ
和细胞抗氧化能力之间的综合 平 衡［３－４］。逆 境 条 件

下，ＲＯＳ大量积累，打破动态平衡，从而对植物产生

危害。与之相适应，植物体内形成了避免或减缓胁

迫伤害的适应机制［５－６］。抗氧化系统是清除ＲＯＳ伤

害的重要一环。研究表明，细胞内的酶系统如超氧

化物歧化酶（ＳＯＤ）是植物抵抗氧化胁迫的第一道防

线［７］。非酶系 统 的 低 分 子 抗 氧 化 物 质 如 谷 胱 甘 肽

（ＧＳＨ）、抗坏 血 酸 等，除 了 抗 氧 化 及 作 为 酶 的 辅 因

子起着至关重要的作用，还通过调控细胞有丝分裂、
细胞延长、衰老和死亡等过程来影响细胞的生长和

发育［８－９］。渗透调节物质可以在发生逆境胁迫时，通
过细胞主动积累溶质、降低渗透势和水势进行渗透

调节［１０］。可溶性 碳 水 化 合 物 是 植 物 在 水 分 和 盐 分

等胁迫下进行渗透调节的一种重要化合物，在所有

的有机化合物中，可溶性碳水化合物约占有渗透调

节功能有机化合物的５０％［１１］。而可溶性蛋白 质 的

含量在逆境 条 件 下 往 往 会 大 幅 度 升 高［１２］。不 同 渗

透调节物质在不同环境条件影响下其含量会发生很

大变化。高原植物要经受更多的环境胁迫，如低温、
强紫外辐射、昼夜温差大、大风、干旱等，强烈影响到

高等植物生长、发育、繁殖等［１３］，这些环境胁迫更容

易导致 ＲＯＳ的 积 累 进 而 形 成 氧 化 损 伤。矮 嵩 草

（Ｋｏｂｒｅｓｉａ　ｈｕｍｉｌｉｓ）是 构 成 矮 嵩 草 草 甸 的 主 要 建 群

种，属 寒 冷 中 生 地 面 芽 短 根 茎 多 年 生 莎 草 科 植

物［１４］，是典型的 密 丛 型 草 类，具 有 耐 寒、耐 旱、耐 辐

射、耐强风及 耐 贫 瘠 的 特 点［１５］，在 长 期 对 寒 冷 的 适

应进化和对人为放牧干扰的对抗过程中，形成了从

形态、结构及生理的稳定性维持机制，具有较高的系

统稳定性与自我调控能力［１６］，其种群在较重的放牧

压力下也能得以保持［１７］。矮嵩草具有高蛋白、高脂

肪、高无氮浸出物、高热值和低纤维素“四高一低”典
型特性［１８］，是高寒草甸地区生态和经济价值兼具的

优良牧草。
近年来随着气候变暖以及过度放牧高寒草甸大

面积退化［１９］，草 甸 退 化 使 土 壤 含 水 量 显 著 降 低，湿

度减小［２０］，甚至导致了土壤容重等土壤理化性质的

改变。生长环境的变化会对植物的抗氧化系统和渗

透调节物质产生不同的影响［２１－２４］。已有研究表 明，

莎草地上生物量在草甸退化之后下降十分明显［２５］。

矮嵩草作为嵩草草甸的建群种，在重度退化阶段分

布很少甚至消失。因此，草甸退化可能对矮嵩草生

长影响比较强烈。本研究从草甸退化对矮嵩草生理

方面的干扰出发，试图探究草甸退化对植物生长的

内在影响。

１　材料和方法

１．１　样地概况

试验样地位于青海省果洛藏族自治州玛沁县境

内大武乡（９８°４８′～１００°５５′Ｅ，３３°４３′～３５°１６′Ｎ），平

均海拔高于４　０００ｍ，属高寒半湿润气候，无四季之

分，只 有 冷 暖 两 季，日 照 充 足，历 年 日 照 平 均 值 在

２　５００ｈ以上，年总辐射量在６２３．８～６２９．９ｋＪ／ｃｍ２。
冷季持续时间长达７～８个月，且风大雪多；暖季湿

润，长达４～５个月。平均气温在０℃以下，全年无

绝对无霜期。年降 水 量４２０～５６０ｍｍ，多 集 中 在５
～１０月 份［２５］。草 地 类 型 主 要 以 高 寒 草 甸 为 主，土
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壤类型以高山草甸土为主。
样地所在区域，草甸被牧民用围栏分割成不同

的地块，各户放牧强度不同，导致围栏内草甸可能处

于不同的退化阶段，植被的生长状况和长势各异，植
被盖度和地表微环境状况也发生变化。在植被退化

过程 中，以 矮 嵩 草 为 优 势 种 的 群 落 向 小 嵩 草（Ｋｏ－
ｂｒｅｓｉａ　ｐｙｇｍａｅａ）方 向 演 替，而 在 重 度 退 化 阶 段，由

于高原鼠 兔（Ｏｃｈｏｔｏｎａ　ｃｕｒｚｏｎｉａｅ）挖 洞 行 为 以 及 家

畜践踏，草毡表层受到严重破坏，矮嵩草和小嵩草的

生长基本消退，杂类草占据优势地位［２６］。

１．２　研究方法

１．２．１　样地设置　根据周华坤等［２５］研究结果确定

退化程度。把重度退化之前草甸根据种类组成和数

量差异特点分为未退化草甸和退化草甸，具体样地

状况如下：（１）未退化草甸的主要群落优势种是矮嵩

草和小嵩草等。植物群落以短根茎莎草科植物为绝

对优势种，伴有丛生禾草和少量杂类草，植物生长盛

期总盖度达９０％以 上，植 被 生 长 良 好。（２）退 化 草

甸的 主 要 群 落 优 势 种 是 矮 火 绒 草（Ｌｅｏｎｔｏｐｏｄｉｕｍ
ｎａｎｕｍ）、羊 茅（Ｆｅｓｔｕｃａ　ｏｖｉｎａ）和 鹅 绒 委 陵 菜（Ｐｏ－
ｔｅｎｔｉｌｌａ　ａｎｓｅｒｉｎｅ）等，其中杂类草的盖度和优势度增

加，植物生长盛期总盖度达７０％～８０％左右。根据

上述草甸退化特点，采用空间分布代替时间演替的

方法，选取２种典型的未退化草甸和退化草甸样地，
分别设置３个５ｍ×５ｍ的样地以备采样。所选样

地位置相近，温度、空气湿度、光照和降雨等外部条

件基本一致。

１．２．２　实 验 方 法　采 样 方 法：６至９月 下 旬 上 午

１１：００左右进行植株和土壤采样。每样地随机选取

１０株生长健康 的 矮 嵩 草 植 株，从 基 部 剪 断，去 掉 枯

叶，剪碎，混合均匀，称重后标记，装入自封袋中，放

入液氮罐中带回，用于各项生理指标的测定。土壤

样品采用土钻法采集，每１０ｃｍ为１层，共２层，每

６钻为１个重复。土壤样品风干后去根系，四分法，

１份过０．２５ｍｍ土 壤 分 析 筛 作 为 全 量 养 分 分 析 测

定样品；１份过２ｍｍ土壤分析筛，作为速效养分测

定样品。地上植物样品采集采用标准收获法，以样

方 为 单 位 混 合。每 样 地 土 壤 和 植 物 样 品 均３个

重复。
酶液的提取：取０．５ｇ鲜重的叶片，剪碎，在 预

冷的研钵中，加入１ｍＬ预冷的提取液（０．１５ｍｏｌ／Ｌ
磷酸缓冲 液，内 含０．３％ ＰＶＰ（聚 乙 烯 吡 咯 烷 酮），

ｐＨ　７．０），在冰浴上研磨成匀浆，加提取液定容到９
ｍＬ。４℃条件下１５　０００ｒ／ｍｉｎ离心１０ｍｉｎ，上清液

用 于 活 性 的 测 定。ＳＯＤ测 定 按 Ｇｉａｎｎｏｐｉｏｌｉｔｉｓ和

Ｒｉｅｓ［２７］方法；ＧＳＨ测定参照Ｅｌｌｍａｎ［２８］方法；可溶蛋

白质含量测 定 参 照 考 马 斯 亮 蓝 Ｇ－２５０染 色 法（［２９］；
蒽酮法测定植物组织中可溶糖含量［３０］；叶绿素含量

测定参照Ａｒｎｏｎ［３１］和朱广廉等［３２］方法；Ｏ
－·
２ 产生速

率的测定按照《现代植物生理学实验指南》［３３］方法；
土壤营养成分测定见韩发等［３４］方法。

１．２．３　数 据 处 理　使 用ＳＰＳＳ１６．０（ＳＰＳＳ　Ｉｎｃ．，

Ｃｈｉｃａｇｏ，ＩＬ，ＵＳＡ）进 行 数 据 分 析，用ＳＹＳＴＡＴ．
Ｓｉｇｍａｐｌｏｔ．ｖ　９．０１软件作图。以上数据除土壤营养

成分外均设３次重复，结果取其平均值±标准误。

２　结果与分析

２．１　退化草甸土壤养分的变化

未退化和退化草甸的土壤养分变化见表１（９月

份的土壤分析结果）。结果表明，未退化草甸表层土

壤（０～１０ｃｍ）速效氮含 量 极 显 著 高 于 退 化 草 甸（Ｐ
＜０．０１）。相关研究证明，当草地完全退化为毫无放

牧利用 价 值 的 次 生 裸 地 黑 土 滩 时，速 效 氮 急 剧 下

降［２５］，而在退化 过 程 中 速 效 氮 含 量 较 高，一 方 面 可

能与黄枯期植被的覆盖度低，风蚀、冻融现象严重有

关；另一方面也可能是生长季末进入土壤的植物组

织的Ｎ矿化作用所致［３５］。
未退化草甸表层土壤（０～１０ｃｍ）速效磷含量显

著低于退化草甸（Ｐ＜０．０５），且同一样地表层土壤

的含 量 极 显 著 高 于 中 层 土 壤（１０～２０ｃｍ）（Ｐ＜
０．０１）。这与鲍新奎等［３６］研究结果相同。高山土壤

中的有机磷可发生净矿化作用，其净矿化量随土壤

类型而异，且表层大于中、下层的量。这与表层土壤

的微生物活性高，水热条件相对适宜有关。退化阶

段草甸植被盖度较低，啮齿动物大量入侵等改变了

土壤的水热条件，导致土壤的侵蚀与矿化作用加强，
提高了有机磷的矿化速度。

速效钾呈现出随土层加深含量降低的趋势，未

退化草甸表层土壤速效钾含量极显著低于退化草甸

（Ｐ＜０．０１），干友民等［３７］对川西北亚高山草甸放牧

退化演替研究发现，放牧增加导致土壤表层速效钾

含量升高，重牧区的速效钾含量远高于其他地区，认
为是由于重牧草地土壤受到严重的家畜粪便污染，
进而导致土壤化学性质异常。

未退化草甸各土层有机质含量均显著低于退化

草甸（Ｐ＜０．０５）。土 壤 有 机 质 是 土 壤 肥 力 的 基 础。
高寒草甸土壤有机质的含量有着明显的垂直分布规

律，随着土层加深，有机质含量下降。土壤中有机质
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表１　未退化和退化草甸土壤营养成分比较

Ｔａｂｌｅ　１　Ｔｈｅ　ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ　ｏｆ　ｎｕｔｒｉｅｎｔｓ　ｉｎ　ｓｏｉｌ　ｏｆ　ｎｏｎ－ｄｅｇｒａｄｅｄ　ａｎｄ　ｄｅｇｒａｄｅｄ　ｍｅａｄｏｗ

项目Ｉｔｅｍ 土层深度Ｓｏｉｌ　ｌａｙｅｒ　ｄｅｐｔｈ／ｃｍ 未退化草甸Ｎｏｎ－ｄｅｇｒａｄｅｄ　ｍｅａｄｏｗ 退化草甸 Ｄｅｇｒａｄｅｄ　ｍｅａｄｏｗ

速效氮ＡＮ／（ｍｇ／ｋｇ）
０～１０　 １８．４２５±０．７５Ａａ　 １５．０７５±０．１Ｂａ

１０～２０　 １２．５６±０．１９Ａｂ　 １２．０６３±０．１８Ａｂ

全氮ＴＮ／％
０～１０　 ０．２８５±０．０２Ｂａ　 ０．３３５±０．０１Ａａ

１０～２０　 ０．２３５±０．０１Ａｂ　 ０．２５０±Ａｂ

速效磷ＡＰ／（ｍｇ／ｋｇ）
０～１０　 ２．７３±０．０９Ｂａ　 ３．１１５±０．０７Ａａ

１０～２０　 １．６２±０．０２Ａｂ　 １．１６５±０．０１Ｂｂ

全磷ＴＰ／％
０～１０　 ０．０４８±０．００３Ｂａ　 ０．０５８±０．００１Ａａ

１０～２０　 ０．０５±Ａａ　 ０．０５±０．００２Ａａ

速效钾ＡＫ／（ｍｇ／ｋｇ）
０～１０　 ２２３．７２±４．２Ｂａ　 ３１１．４７±５．３Ａａ

１０～２０　 １６９．２６±２．３Ｂｂ　 ２１７．８１±３．７Ａｂ

全钾ＴＫ／％
０～１０　 １．９００±０．０８Ａａ　 １．９８５±０．０６Ａｂ

１０～２０　 ２．０６５±０．０５Ａｂ　 ２．２４５±０．０８Ａａ

有机质ＯＭ／％
０～１０　 ５．７４５±０．２Ｂａ　 ６．４５０±０．１３Ａａ

１０～２０　 ３．６９０±０．０５Ｂｂ　 ４．６１±０．０５Ａｂ

含水量 ＷＴ／％
０～１０　 ３６．７０±１．０４Ａａ　 ２５．３０±０．７５Ｂａ

１０～２０　 ２５．０３±０．４８Ａｂ　 ２３．１７±０．２３Ａａ

注：相同指标数据后不同大写字母表示处理间（退化与未退化）差异显著（Ｐ＜０．０５），不同小写字母表示土层间差异显著（Ｐ＜０．０５）

Ｎｏｔｅ：Ｆｏｒ　ｔｈｅ　ｓａｍｅ　ｉｎｄｉｃａｔｏｒ　ｄａｔａ，ｔｈｅ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｃａｐｉｔａｌ　ｌｅｔｔｅｒｓ　ｉｎｄｉｃａｔｅ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ　ａｔ　Ｐ＜０．０５ｗｉｔｈｉｎ　ｔｈｅ　ｔｒｅａｔｍｅｎｔ（ｄｅｇｒａｄｅｄ　ａｎｄ　ｎｏｎ－ｄｅ－

ｇｒａｄｅｄ），ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｌｏｗｅｒｃａｓｅ　ｌｅｔｔｅｒｓ　ｉｎｄｉｃａｔｅ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ　ａｔ　Ｐ＜０．０５ｗｉｔｈｉｎ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｓｏｉｌ　ｌａｙｅｒｓ

主要由植物的凋落物、根系、微生物等形成，而高寒

草甸 植 物 根 系 分 布 的 特 点 是 绝 大 部 分 分 布 在 表

层［３８－３９］。退化草 甸 各 土 层 有 机 质 含 量 均 高 于 未 退

化，这可能与其地下根系的浅层化分布［４０］和地下生

物量向０～２０ｃｍ集中分布有关，高寒草甸随退化程

度加重，根系在土壤表层累积，草毡表层厚度增加。
全氮、全磷和全钾的含量总体上表现为未退化

草甸低于退化草甸的含量。这可能与未退化草甸的

植被生长茂盛、盖度高、生物量大及营养成分利用较

多有关。
在土壤养分差别不大，且能够满足植被生长需

求的状况下，土壤水分含量是决定植被生长状况的

重要因素。由表１可知，未退化阶段表层土壤水分

含量比退化草甸高出４５．２％，显著高于退化草甸的

含水量（Ｐ＜０．０５），由于本研究不同退化草甸均在

同一区域，相距不太远，地形坡度基本一致，所以降

水是均等的，但由于植被覆盖度的差异，太阳对土壤

的辐射不同，土壤的水分蒸发也就不同，导致土壤湿

度分异。这一结果与相关的研究成果相一致［２２］。

２．２　草甸退化对矮嵩草叶中抗氧化系统的影响

退化草甸矮嵩草叶内的ＳＯＤ活性在返青期（５

月份）高于未退化阶段，随后在生长初期的６月份含

量升至最高，而 未 退 化 的 恰 好 相 反，活 性 降 至 最 低

（图１，Ａ）。ＳＯＤ为诱导酶，退化草甸矮嵩草在生长

初期可能经受更不利的生长条件。在矮嵩草生长的

中后期（７月份到９月份），２种样地的ＳＯＤ活性变

化趋势相一致。除了在８月份未退化草甸矮嵩草长

势好，ＳＯＤ活性稍 低 于 退 化 的 外，其 他２个 月 份 的

活性都高于退化草甸的，特别是在９月份，退化草甸

矮嵩草黄枯较早，叶中ＳＯＤ活性下降迅速，未退化

样地矮嵩草叶中ＳＯＤ活性较高，这有助于抵抗外界

的恶劣环境，更有效清除环境胁迫所产生的ＲＯＳ。

２个样地矮嵩 草 叶 中ＧＳＨ 含 量 的 变 化 规 律 基

本一致（图１，Ｂ），都表现出了“Ｍ”形的变化趋势：在

返青期的５月份含量最低，随后升高，在草盛期的７
月份含量降 低，在 黄 枯 期 的９月 份 含 量 最 高，说 明

ＧＳＨ在２种退化程度高寒草甸 矮 嵩 草 叶 中 的 作 用

一致。在整个生长期，表现为退化样地矮嵩草叶中

ＧＳＨ含量略 高 于 未 退 化 样 地，差 异 显 著 性 分 析 表

明，除５月份外，其他几个月份矮嵩草叶中ＧＳＨ含

量没有出现显著性差异（Ｐ＞０．０５）。
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图１　草甸退化对矮嵩草叶中ＳＯＤ活性和ＧＳＨ含量的影响
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图２　草甸退化对矮嵩草叶中可溶蛋白和可溶糖含量的影响
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２．３　草甸退化对矮嵩草叶中渗透调节物质的影响

从图２，Ａ可见，２个样地矮嵩草叶中可溶蛋白

在返青期（５月份）含量高且相近；而在黄枯期（９月

份），未退化矮嵩草叶中可溶蛋白含量远高于退化样

地，差异极显著（Ｐ＜０．０１）。矮嵩草生长初期，较高

的可溶蛋白含量有助于其对生长初期恶劣生长环境

的适应，可能也有利于抗氧化系统的正常运转和更

新。随着天气变暖，外界水热环境好转，未退化草甸

矮嵩草叶中的可溶蛋白含量不断降低，在８月份最

低，９月份含 量 升 至 最 高。此 时 由 于 退 化 草 甸 与 未

退化草甸相比水分条件较差，矮嵩草较早进入黄枯

期。叶中的可溶蛋白等往根部转移，可能是这２个

样地９月份可溶蛋白含量差异的主要原因。
不同样地矮嵩草叶中可溶糖含量变化除５月份

的相差较大外，其他月份的含量变化都表现出了相

同的规律性（图２，Ｂ）：在外界生长条件 相 对 最 好 的

７月份含量降低，在生长后期随着外界气温的降 低

和植物衰 老 其 含 量 普 遍 升 高。差 异 显 著 性 分 析 表

明，未退化草甸矮嵩草叶中可溶糖含量除５月份极

显著低于退化草甸外（Ｐ＜０．０１），其他月份基本上

都高于退化草甸的，特别是在７月份和９月份极显

著高于退 化 的 含 量（Ｐ＜０．０１），并 且９月 份 含 量

最高。

２．４　草甸退化对矮嵩草叶中叶绿素含量的影响

植物的生长发育受到其所处生境的强烈影响，
植物叶中叶绿素含量是表征植物生命活动活跃程度

的一个重要指标。随草甸退化，矮嵩草叶中叶绿素

含量也发生了不同的变化（图３）。未退化草甸矮嵩

草在生长的前期（５月和７月份）叶绿素ａ含量极显

著低于退化草甸矮嵩草叶中的含量（分别低４１．１％
和１０．９％，可能与返青的早晚有关），但是在生长后

期（８月份到９月 份），未 退 化 样 地 矮 嵩 草 叶 中 叶 绿

素ａ含量显著 高 于 退 化 阶 段 的 叶 绿 素ａ含 量（９月

份含量高出１８．８４％）；叶绿素ｂ的含量也表现出了

相同的规律（９月份含量高出２０．６８％）。未退化草

甸矮嵩草叶中叶绿素含量在生长后期受到破坏的程

度小于退化草甸，通过延长光合作用时间，制造更多

有机物质，为越冬和来年萌发生长储备充足的物质，
更好地完成生命过程。

２．５　草甸退化对Ｏ
－·
２ 产生速率的影响

图４显示，除黄枯期外，Ｏ
－·
２ 产生速率在２种样

地的变化基本一致，且返青期（５月份）和黄枯期（９月
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图中不同小写字母表示同时期，退化与未退化草甸差异达显著水平；＊表示差异达极显著水平（Ｐ＜０．０１）

图３　草甸退化对矮嵩草叶中叶绿素含量的影响
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份）较高，而在７、８月份产生速率较低。由于外界严

酷多变的自然环境和初生幼苗尚不完善的抗氧化系

统使幼苗经受了一定的氧化损伤，因此返青期２样

地矮嵩草叶中Ｏ
－·
２ 产生速率较高。随着外界生长环

境的好转和植物体抗氧化能力的不断增强，植物体

内的Ｏ
－·
２ 产生速率逐步降低，在水热环境 相 对 较 好

的７、８月份降至较低的水平，这时候也是植物体受

到的环境胁迫相对轻微的时候。在黄枯期，退化草

甸矮嵩草叶中的Ｏ
－·
２ 产生速率大大高于未退化样地

（Ｐ＜０．０１），显示未退化草甸矮嵩草在生长末期比

退化样地的具有更强抗氧化胁迫能力，受到的氧化

胁迫较轻。

３　讨论与结论

３．１　草甸退化对抗氧化系统的影响

研究表明，草甸退化使矮嵩草抗氧化系统抗氧

化酶（ＳＯＤ）和抗氧化物质含量都出现分异，特别是

在矮嵩草生 长 后 期。未 退 化 样 地 矮 嵩 草 叶 中ＳＯＤ
活性更高，可能与样地条件相对优良、植物生长状况

好及黄枯相对较晚有关。王生耀等［４１］研究表明，干

旱胁迫使植物生长状况差，抗氧化活性和抗氧化物

质含量发生 相 应 变 化。ＳＯＤ是 一 种 非 常 重 要 的 抗

氧化酶，能 够 催 化 Ｏ
－·
２ 歧 化 反 应 产 生 Ｏ２ 和 Ｈ２Ｏ２，

避免 Ｏ
－·
２ 对 膜 的 伤 害［４２］。在 生 长 中 期 的７月 份 和

后期的９月 份，未 退 化 草 甸 矮 嵩 草 叶 中ＳＯＤ活 性

高，预示着黄枯期矮嵩草抗氧化酶具有更有效的抗

氧化能力。

ＧＳＨ在植物的 代 谢 和 抗 胁 迫 中 起 着 至 关 重 要

的作用［４３］。ＧＳＨ在９月 份 的 含 量 最 高，这 时 外 界

气温降低，生长环境不断恶劣，抗氧化系统起着一定

的抗胁迫作用。随着植物体内ＲＯＳ含量不断增多

图４　草甸退化对矮嵩草叶中Ｏ
－·
２ 产生速率的影响
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（图４），打 破 了 平 衡 状 态，并 启 动 细 胞 编 程 性 死 亡

（ｐｒｏｇｒａｍｍｅｄ　ｃｅｌｌ　ｄｅａｔｈ，ＰＣＤ）程序，植物叶内叶绿

素含量减少和Ｏ
－·
２ 产生速率升高，植物进入黄枯期。

３．２　草甸退化对渗透调节物质含量的影响

在渗透胁迫下，植物体容易积累渗透调节物质

来降低渗透 势［４４］。高 寒 植 物 适 应 高 海 拔 环 境 过 程

中，也易累积高浓度的可溶性物质如脯氨酸和蛋白

质［４５］。韩发等［４６］对不同海拔矮嵩草蛋白质含量 研

究表明，为抵御更恶劣环境，生长于高海拔的植株蛋

白质和淀粉含量高于低海拔植株。未退化草甸矮嵩

草叶中可溶糖和可溶蛋白含量高于退化草甸（黄枯

期更明显），可能与退化样地矮嵩草黄枯相对早，可

溶性物质向地下部分转移有关；同时植物细胞中较

高浓度的可溶糖和可溶蛋白能够提高细胞原生质浓

度、降低冰点，减少环境胁迫伤害，有利于物种更好

的生存和繁衍。
周华坤等［４７］研究发现，草甸退化对鹅绒委陵菜

无性系的克隆生长行为和形态特性产生影响，而各

种环境胁迫导致植物在生长过程中所有的组织水平
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上都会发生改变（形态、生理、生化和分子）［１０］，我们

的研究表明草甸退化对矮嵩草生理水平同样产生影

响。所以草甸退化所导致矮嵩草生长环境的变化，
使其在生长过程中经受更大的胁迫，也可能是限制

矮嵩草生长的内在因素。

３．３　草 甸 退 化 对 Ｏ
－·
２ 产 生 速 率 和 叶 绿 素 含 量 的

影响

　　传统上认为ＲＯＳ是生物需氧代谢所产生的有

毒副产品。近些年来，人们认识到植物能够积极产

生ＲＯＳ作为信号分子参与诸如细胞编程性死亡、对
非生物胁迫的反应、对入侵病原体的反应和系统信

号传递 等 活 动 中［４８］。ＲＯＳ在 植 物 的 膜 质 过 氧 化、
膜的破坏以及叶片的衰老中起着主要作用［４９］。Ｏ

－·
２

是植物体内的一种重要的ＲＯＳ，它既能与体内的蛋

白 质 和 核 酸 等 活 性 物 质 直 接 作 用，又 能 衍 生 成

Ｈ２Ｏ２、羟自 由 基（·ＯＨ）和 单 线 态 氧（１　Ｏ２）等。在

黄枯期的９月份，退化草甸矮嵩草叶中Ｏ
－·
２ 产生速

率远远高于未退化样地，表明植物体的ＲＯＳ清除能

力远低于未退化草甸，导致退化草甸矮嵩草衰老早。

３．４　结　论

退化的高寒草甸，鼠类活动增加，植被覆盖度下

降，土壤 水 分 含 量 显 著 降 低［２０］。土 壤 条 件 的 改 变

（特别是土壤水分含量的降低）可能是造成矮嵩草生

长受到影响的重要因素。叶绿素含量下降预示着植

物叶片衰老的开始［５０］，高山植物由于相对较短的生

长期，必 须 有 一 套 非 常 有 效 的 碳 水 化 合 物 同 化 机

制［４５］。退化草甸的矮嵩草衰老迅速，后期进行光合

作用的能力降 低（图３），对 光 能 和 营 养 物 质 利 用 率

也降低。而高海 拔 环 境 的 强 辐 射、低 温、低ＣＯ２ 分

压及气温的迅速变化等对退化阶段矮嵩草的生长更

为不利［５１］，致使 衰 老 提 早，生 物 量 减 少。这 与 其 他

研究者得出的逆境条件往往会导致植物生物量减少

的结论相一 致［５２］。退 化 使 叶 片 中 渗 透 调 节 物 质 含

量发生变化，可溶蛋白含量在生长后期降低；可溶糖

含量在 生 长 季 大 部 分 时 间 都 明 显 降 低；退 化 还 使

ＳＯＤ活性发生变化，未退化草甸的ＳＯＤ活性更高，
能更好地保护植物生长；但对ＧＳＨ含量影响不大；
而退化草甸的叶绿素含量在生长后期降低更快，植

物衰老早；退 化 导 致 的 矮 嵩 草 生 理 上 的 变 化 使 Ｏ
－·
２

产生速率在退化草甸特别是黄枯期远高于未退化草

甸。这些因素导致了退化草甸的矮嵩草更早的进入

黄枯期。
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