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载畜率对内蒙古荒漠草原冷蒿种群资源分配格局的
影响

古　 琛，陈万杰，杜宇凡，王亚婷，赵天启，赵萌莉∗

内蒙古农业大学生态环境学院， 呼和浩特　 ０１００１９

摘要：研究植物的资源分配格局以揭示其对环境变化的响应机制有重要的生态学意义。 以内蒙古短花针茅（Ｓｔｉｐａ ｂｒｅｖｉｆｌｏｒａ）草
原冷蒿（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｆｒｉｇｉｄａ）种群为研究对象，设置 ４ 个载畜率水平的随机区组试验，由冷蒿地上、地下及各构件生物量的变化入

手，探讨了载畜率对该种群资源分配格局的影响规律，为退化草地的恢复及合理的放牧管理提供参考。 结果表明：（１）冷蒿种

群的高度随载畜率的增大而显著降低（Ｐ＜０．０５），中度与重度放牧显著降低了该种群的盖度（Ｐ＜０．０５），轻度放牧使该种群密度

显著增加（Ｐ＜０．０５）；（２）地上、地下生物量及总生物量均随载畜率的增加而显著降低（Ｐ＜０．０５），３ 年的年际效应及载畜率与年

际的互作效应对总生物量、地上和地下生物量的影响差异均显著（Ｐ＜０．０５）；（３）生物量分配的总体格局是根＞茎＞叶＞花 ／果，且
各构件的生物量均随着载畜率的增加而减少；（４）各构件的生物量分配比例对载畜率的响应不同，中度与重度放牧显著增大了

生物量在根的分配（Ｐ＜０．０５），茎的生物量分配在轻度放牧显著增加，重度放牧显著降低（Ｐ＜０．０５），轻度与中度放牧显著促进了

叶的生物量分配（Ｐ＜０．０５），花 ／果的生物量分配随载畜率的增加而显著降低（Ｐ＜０．０５）；（５）随着载畜率的增大，冷蒿的有性繁

殖能力减弱，而无性繁殖能力增强。
关键词：家畜放牧；短花针茅；生物群系；种群特征；生物量分配比例
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自 Ｈａｒｐｅｒ［１］提出植物构件理论以来，以构件生物量为核心研究资源分配格局已成为生态学研究的重要内

容。 平衡生长假说（ｂａｌａｎｃｅｄ ｇｒｏｗｔｈ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ）、最优分配理论（ ｏｐｔｉｍａｌ ｐａｒｔａｔｉｏｎｉｎｇ ｔｈｅｏｒｙ）、功能平衡假说

（ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｅｑｕｉｌｉｂｒｉｕｍ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ）均表明植物权衡生物量在根、茎和叶等器官中的分配，以获取满足其形态结

构和生理活动所需的水、肥、气、热等资源［２⁃３］。 植物各功能器官的资源在不同生境中的分配始终存在竞争，
并通过权衡生长、发育和繁殖等过程以达到理想的分配格局［４⁃５］，这在一定程度上反映了植物对环境变化的

适应，有重要的生态学和进化意义［２，６］。 许多学者分别就增温、增雨、遮阴等对植物资源分配的影响进行了研

究［７⁃８］。 那不同放牧强度又是如何影响植物的生物量分配格局的？ 放牧是影响植物资源分配格局的主要因

子之一［９］，其所导致的植物种群变化最终都将反应在植物的构件和种群的结构上。 放牧同时改变了草地生

态系统中水、肥、气、热等环境因子和植物本身的生物因素，对植物资源分配格局影响的机制较为复杂。 因此，
研究放牧对植物资源分配的影响有重要生态学意义。

冷蒿（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｆｒｉｇｉｄａ）是菊科的一种小半灌木，返青早、枯落晚、营养价值高，耐干旱、耐啃食、耐践踏、且
再生能力强［１０］，是牧场冬春季的主要优良牧草，在过度放牧下仍能维持较高的生长繁殖能力，在畜牧业生产

中占有重要地位［１１］。 冷蒿是内蒙古草原群落的伴生种，甚至优势种，伴随着退化演替的各个阶段，是最可靠

的正定量放牧指示植物，同时也是草原退化的阻击者，会对群落的结构与功能产生重要的影响［１２⁃１４］。 冷蒿草

原可向禾草草原恢复，也可继续退化并最终消失［１１］。 因此，在生境严酷、稳定性差、生态系统脆弱的荒漠草

原［１５］，研究放牧对冷蒿种群特征及生物量分配格局的影响，有利于荒漠草原的合理利用和退化恢复。
为此，本试验以荒漠草原的冷蒿种群为研究对象，由地上、地下及各构件生物量的变化入手，探讨载畜率

对该种群特征及资源分配格局的影响规律，旨在回答以下 ３ 个问题：１）冷蒿种群的高度、盖度和密度随载畜率

的变化有何种规律？ ２）不同载畜率下，冷蒿地上、地下及总生物量如何变化，各构件生物量如何变化？ ３）各
构件的资源分配比例随载畜率如何变化？ ４）冷蒿的繁殖策略是否受载畜率的影响？ 通过分析种群特征及资

源分配格局与载畜率的关系，为退化草地的恢复及草地放牧管理与畜牧业生产提供参考。

１　 材料与方法

１．１　 试验地概况

试验区位于阴山北麓，内蒙古自治区乌兰察布市西北部的葛根塔拉草原，四子王旗王府一队，内蒙古农牧

科学院草原研究所荒漠草原实验基地（４１°４７′１７″ Ｎ，１１１°５３′４６″ Ｅ）。 地势平坦开阔，海拔 １４５０ ｍ。
该旗地处中温带大陆性季风气候区，具有干旱、少雨、多风和蒸发量大的气候特征。 年均气温 ３．４ ℃，月

平均温度最高月为 ６—８ 月，年均气温分别为 ２１．５ ℃、２４．０ ℃和 ２３．５ ℃，≥０ ℃积温为 ２５００ ℃—３１００ ℃，≥１０
℃的年积温为 ２２００ ℃—２５００ ℃，无霜期 ９０—１１５ ｄ。 平均日照时数为 ３１１７．７ ｈ。 年均降水量 ２９９．４ ｍｍ，且年

际变化较大，降水主要集中在 ５—９ 月，这段时间的降水量占全年总降水总量的 ８０％以上。 年蒸发量约 ２３００
ｍｍ 远超过降水量，是降水量的 ７—１０ 倍，致使空气干燥，干旱严重，湿润度 ０．１５—０．３０。
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草地植被类型为短花针茅＋冷蒿＋无芒隐子草。 草层低矮，平均高度为 ８ ｃｍ，盖度为 １７％—２０％，植被较

稀疏。 植物群落由 ２０ 多种植物组成，主要为多年生草本短花针茅（Ｓｔｉｐａ ｂｒｅｖｉｆｌｏｒａ）、无芒隐子草（Ｃｌｅｉｓｔｏｇｅｎｅｓ
ｓｏｎｇｏｒｉｃａ）、银 灰 旋 花 （ Ｃｏｎｖｏｌｖｕｌｕｓ ａｍｍａｎｎｉｉ ）、 阿 尔 泰 狗 娃 花 （ Ｈｅｔｅｒｏｐａｐｐｕｓ ａｌｔａｉｃｕｓ ）、 冰 草 （ Ａｇｒｏｐｙｒｏｎ
ｃｒｉｓｔａｔｕｍ）、羊草（Ｌｅｙｍｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）、细叶葱（Ａｌｌｉｕｍ ｔｅｎｕｉｓｓｉｍｕｍ）、蒙古葱（Ａｌｌｉｕｍ ｍｏｎｇｏｌｉｃｕｍ）等；一、二年生草

本有猪毛菜（Ｓａｌｓｏｌａ ｃｏｌｌｉｎａ）、猪毛蒿（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｓｃｏｐａｒｉａ）、栉叶蒿（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｐｅｃｔｉｎａｔａ）等。 还有灌木小叶锦鸡

儿（Ｃａｒａｇａｎａ ｍｉｃｒｏｐｈｙｌｌａ）、矮灌木狭叶锦鸡儿（Ｃ． ｓｔｅｎｏｐｈｙｌｌａ）、半灌木驼绒藜（Ｃｅｒａｔｏｉｄｅｓ ｌａｔｅｎｓ）、小半灌木木

地肤（Ｋｏｃｈｉａ ｐｒｏｓｔｒａｔａ）、冷蒿（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｆｒｉｇｉｄａ）等。
土壤为淡栗钙土，土层厚度大约为 １ ｍ，但在 ４０—５０ ｃｍ 的地方出现了钙积层，土体坚硬且渗透能力差，

有机质含量较低。 土壤微生物有好气性细菌、放线菌和霉菌等。
１．２　 试验设计和测定方法

１．２．１　 样地概况

放牧试验于 ２００３ 年 ６ 月开始，在内蒙古乌兰察布市四子王旗短花针茅草原上，选取地势相对平坦、植被

均一的约 ５０ ｈｍ２天然草地围封，进行不同载畜率放牧试验。 采用完全随机区组设计，将围封的草地分为 １２ 个

小区，３ 个区组（３ 次重复），每个区组中设 ４ 个处理（４ 个载畜率水平） （图 １），分别为对照（ＣＫ）、轻度放牧

（Ｌｉｇｈｔ ｇｒａｚｉｎｇ，ＬＧ）、中度放牧（Ｍｏｄｅｒａｔｅ ｇｒａｚｉｎｇ，ＭＧ）和重度放牧（Ｈｅａｖｙ ｇｒａｚｉｎｇ，ＨＧ）。 载畜率值依次为 ０、
－０．９１、１．８２ 和 ２．７１ 羊单位 ｈｍ－２半年－１，绵羊只数分别为 ０、４、８ 和 １２ 只。 每个区组内的 ４ 个处理完全随机排

列，每个处理的面积基本相等为 ４．４ ｈｍ２。 放牧使用当地成年蒙古羯羊。 从 ２００３ 年到 ２０１５ 年每年放牧期为

半年，６ 月 １ 日开始，１１ 月 ３０ 日结束。 每日早晨 ６ 点将绵羊赶入各小区让其自由采食，到下午 ６ 点赶回圈内

饮水、休息。

图 １　 试验小区和区组示意图

Ｆｉｇ．１　 Ｓｃｈｅｍａｔｉｃ ｄｉａｇｒａｍ ｆｏｒ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｐｌｏｔ ａｎｄ ｂｌｏｃｋ

１．２．２　 测定方法

每年放牧开始前，在各小区分别围封 １０ 个 １ ｍ×１ ｍ 样方以测定群落特征。 试验野外采样于 ２０１３—２０１５
年每年 ８ 月中旬生物量的最高峰时期进行。 在已围封好的样方内分种测定各种群的高度、盖度、密度和生物

量。 再在每个小区内对冷蒿的单优斑块进行 １０ 次重复的随机取样，以保证地上地下完整连接为前提，挖取

３０ ｃｍ×３０ ｃｍ×４０ ｃｍ 的土柱，地上部分齐地面刈割后，按构件分为茎、叶、花 ／果三类；地下部分放入根袋带回

实验室冲洗干净，挑去其他植物根系及杂物后为地下生物量。 将地上部分各构件和地下部分于 ６５ ℃烘干 ２４
ｈ 后称其干重。
１．２．３　 数据分析方法

试验数据用 ＥＸＣＥＬ２０１３ 软件进行数据整理、简单分析和做图表，不同处理间冷蒿种群特征及资源分配格

局的差异性用 ＳＡＳ．９．４ 在 α ＝ ０．０５ 显著性水平下进行单因素方差分析（ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ），处理与年际交互作

用的差异性采用双因素方差分析（ｔｗｏ⁃ｆａｃｔｏｒ ＡＮＯＶＡ）进行。

２　 结果与分析

２．１　 载畜率对冷蒿种群特征的影响

载畜率对冷蒿种群盖度和高度的影响变化趋势一致。 中度放牧和重度放牧显著降低了种群的盖度（Ｐ＜
０．０５），与对照相比分别降低了 ５７％和 ８３％（图 ２ａ），轻度放牧与对照相比差异不显著（Ｐ＞０．０５）。 随载畜率的
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增加，冷蒿的高度与对照相比分别降低了 ３９％、６２％和 ７４％，不同处理间差异均显著（Ｐ＜０．０５）（图 ２ｃ）。 轻度

放牧使冷蒿的密度显著增大（Ｐ＜０．０５），分别是对照、中度放牧和重度放牧的 １．６、２．１ 和 ２．４ 倍（图 ２ｂ）。

图 ２　 不同载畜率冷蒿的种群特征

Ｆｉｇ．２　 Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｆｒｉｇｉｄａ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｔｏｃｋｉｎｇ ｒａｔｅｓ

同一柱形图中不同字母表示不同处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）

２．２　 载畜率对冷蒿种群生物量的影响

冷蒿地上、地下生物量随载畜率增大而降低。 对照最大，轻度放牧次之，中度放牧与重度放牧最小，除后

两者间差异不显著（Ｐ＞０．０５）外，其他处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）。 ３ 年平均地上、地下生物量，对照分别约是

轻度放牧、中度放牧、重度放牧的 ３、７ 和 １４．５ 倍（图 ３ａ，３ｂ）。 总生物量也随着载畜率的增大而显著降低，对照

的生物量显著高于其他处理（Ｐ＜０．０５）；２０１３ 年对照依次是轻度放牧、中度放牧、重度放牧的 ３．９、１０．２ 和 １６．８
倍，２０１４ 和 ２０１５ 年对照分别约是轻度放牧、中度放牧、重度放牧的 ２、４．６ 和 １４ 倍（图 ３ｃ）。 载畜率、年际效应

及载畜率与年际的互作效应对总生物量、地上、地下生物量的影响差异显著（表 １）。
载畜率对各构件生物量也有显著影响。 茎、叶与花 ／果的生物量均随载畜率的增加而显著降低（Ｐ＜０．

０５），对照＞轻度放牧＞中度放牧＞重度放牧。 对照茎的生物量依次是轻度放牧、中度放牧、重度放牧的 ３．１、８．７
和 １７．７ 倍，叶的生物量分别是 ２．７、６．８、１４．４ 倍，花 ／果的生物量是 １１．０、６３．４ 和 １９０．３ 倍。 在中度放牧和重度

放牧，花 ／果几乎消失（图 ３ｄ）。
２．３　 载畜率对冷蒿资源分配的影响

冷蒿生物量总体分配格局是根＞茎＞叶＞花 ／果。 载畜率对冷蒿各构件资源分配的影响不同（图 ４）。 根的

分配比例随载畜率的增大而增大，重度放牧为 ６１．３％，最大；中度放牧 ４９．４％，次之；对照与轻度放牧分别为

４３．９％和 ４１．９％，最小；除后两者间差异不显著（Ｐ＞０．０５）外，其他处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）。
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图 ３　 不同载畜率冷蒿生物量

Ｆｉｇ．３　 Ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｆｒｉｇｉｄａ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｔｏｃｋｉｎｇ ｒａｔｅｓ

表 １　 冷蒿生物量双因素方差分析

Ｔａｂｌｅ １　 Ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｆｒｉｇｉｄａ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｔｈｅ ｔｗｏ⁃ｆａｃｔｏｒ ＡＮＯＶＡ

因素
Ｆａｃｔｏｒｓ

自由度
ｄｆ

地上生物量

Ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ／ （ｇ ／ ｍ２）
地下生物量

Ｂｅｌｏｗｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ／ （ｇ ／ ｍ２）
总生物量

Ｔｏｔａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ／ （ｇ ／ ｍ２）

Ｆ ｖａｌｕｅ Ｐｒ＞ｆ Ｆ ｖａｌｕｅ Ｐｒ＞ｆ Ｆ ｖａｌｕｅ Ｐｒ＞ｆ

年 Ｙｅａｒ ２ １３８．３４ ＜０．０００１ １０４．１６ ＜０．０００１ ３２．０７ ＜０．０００１

处理 Ｔｒｅａｔ ３ ２１５．０５ ＜０．０００１ ３０９．８９ ＜０．０００１ ２１５．０３ ＜０．０００１

年∗处理 Ｙｅａｒ∗Ｔｒｅａｔ ６ ８２．７４ ＜０．０００１ ８１．９７ ＜０．０００１ ３２．２８ ＜０．０００１

随载畜率的增大，茎的分配比例先增大后减小。 轻度放牧最大为 ２９．７％，重度放牧最小为 ２０．２％，与其它

处理相比差异显著（Ｐ＜０．０５）；对照与中度放牧均为 ２６．４％居中，二者之间差异不显著（Ｐ＞０．０５）。
叶的分配比例随载畜率的变化趋势与茎的相似，轻度放牧与中度放牧分别为 ２３．６５％和 ２２．３５％，显著高

于对照（１７．１％）和重度放牧（１７．６％）（Ｐ＜０．０５）。
花 ／果的分配比例随载畜率的增加而显著递减（Ｐ＜０．０５），对照最大为 １２．７％，轻度放牧为 ４．９％，次之，然

后是中度放牧为 １．９％，重度放牧最小为 １．０％。

３　 讨论与结论

放牧是天然草原重要的影响因子和进化驱动力。 群落特征与放牧强度紧密相关，当气候条件一致时，家
畜放牧对草地生态系统的影响将超越其它环境因素，成为控制草地群落特征的主导因子［１２］。

本研究结果表明，冷蒿种群盖度和高度均随载畜率的增大而显著降低（图 ２ａ，２ｃ，２ｄ），轻度放牧显著增加
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图 ４　 不同载畜率冷蒿资源分配

　 Ｆｉｇ． ４ 　 Ｒｅｓｏｕｒｃｅ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｆｒｉｇｉｄａ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｓｔｏｃｋｉｎｇ ｒａｔｅｓ

了冷蒿密度（图 ２ｂ）。 冷蒿茎的斜倚程度随放牧强度的

增大而逐渐增大，甚至匍匐于地面，高度急剧下降。 由

于放牧强度的增加，群落中高大禾草短花针茅的比例减

少且群落高度降低，减弱了冷蒿因光竞争而伸长生长的

趋势。 冷蒿通过矮化躲避家畜的采食，是其对过度放牧

的适应策略［１６］。
放牧对植物最直接的影响就是采食植物的茎叶，降

低叶面积指数，干扰植物碳水化合物的合成，影响植物

正常的生长发育。 放牧使植物光合器官出现小型化，导
致个体生物量降低［１７］。 本研究中，冷蒿地上、地下生物

量及总生物量均随载畜率的增加而显著降低（图 ３ａ，
３ｂ，３ｃ）。 因为随着载畜率的增大，家畜的采食和践踏

对冷蒿的破坏加剧，使其光合面积减少，再生能力下降，
光合产物的积累降低。 同时放牧家畜的过度践踏，使土

壤的紧实度和容重增大，渗透性、含水量、孔隙度降

低［１８⁃１９］，间接阻碍了根系的伸长与扩展［２０］。 随着载畜率的增大，冷蒿的地上、地下生物量、总生物量及在群落

中的竞争力下降，最终导致整个种群的退化［２１］。
植物资源分配是生活史理论研究的核心内容［２２⁃２３］。 植物地上、地下生物量的积累与分配主要受到环境

中可利用资源的影响［２４］，根、茎、叶、花 ／果等构件生物量的分配决定了植株同化能力的大小，个体的生长发育

也依赖于各构件单元资源分配的权衡。 植物通过生物量分配格局的改变来响应生境的异质性，以提高自身的

同化效率［２２］，更好的获取生长、发育和繁殖所需的水分、温度、光照、养分等资源［２，２５］。 本研究表明，冷蒿生物

量分配的总体格局是根＞茎＞叶＞花 ／果，且各构件的生物量均随着载畜率的增加而降低（图 ３ｄ）。
杜丽霞、王静等研究认为放牧增加了冷蒿根系的生物量分配［２６⁃２７］，本研究也得出相似的结论。 中度与重

度放牧显著增大了根的生物量分配。 放牧家畜对土壤的压实显著促进了根系生物量分配比例的增加［２］。 随

着放牧强度的增加，冷蒿通过增加根系的生物量分配以确保吸收足够的水分和养分来供给地上部分的生长发

育，增加种群适合度，以便更好的适应环境，促进种群的扩散［１１］。
Ｑｕｅｚａｄａ 和 Ｇｉａｎｏｌｉ 指出植物增加茎的生物量分配以补偿放牧的采食［９］，武瑞鑫等也认为披针叶黄华

（Ｔｈｅｒｍｏｐｓｉｓ ｌａｎｃｅｏｌａｔａ）在放牧条件下将更多的资源分配给植株的地上部分，因为放牧家畜不采食该物种而采

食其他优良牧草［２８］。 本试验中，由于家畜对冷蒿的采食和践踏，轻度放牧增加了茎的生物量分配，重度放牧

使之显著降低，轻度与中度放牧显著促进了叶的生物量分配。 在适度放牧条件下，冷蒿种群叶面积减小，为了

缓解因采食而引起的光合作用下降，往往将光合产物优先分配给地上部分，尤其是光合器官叶片和茎［２９］，以
提高对光的截获能力和再生能力，尽快恢复其光合作用［３０］，是冷蒿对频繁牧食的主要适应机制之一。 但过度

放牧使冷蒿在茎和叶的生物量分配显著降低。
繁殖策略是植物对环境的生殖适应趋势，是资源向生存、生长和繁殖活动中最适分配的结果。 植物在不

同生境中的繁殖对策反映了对环境的适应和生殖的潜能。 本试验得出花 ／果的生物量分配随载畜率的增加而

显著降低。 随着载畜率的增大，冷蒿有性繁殖分配减少，生殖构件显著下降，生殖枝数和种子产量降低，甚至

在重度放牧中有性生殖几乎消失。 冷蒿以无性生殖为主，不定根和营养枝是其无性生殖器官，且随着载畜率

的增大，无性系分株比种子形成的幼苗更易存活，因此冷蒿生殖格局由有性与无性生殖并存向单一的营养繁

殖转变［１６，２６⁃２７，３１］。
放牧的践踏使冷蒿在倒伏的枝条上形成不定根，促进其更新芽的生根及萌蘖，营养枝分化率增大。 轻度

放牧下，冷蒿通过枝条、不定根、匍匐茎的增加，增强对资源的有效利用，加强在群落中的竞争力，扩大种群的
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空间分布，优势地位逐渐提高甚至取代原生建群种［１１，１６，２１，３１］。
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