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摘  要  繁殖是植物生命活动的重要环节, 了解植物的繁殖特征是解释植物生态适应性和制定有效管理措施的重要依据。该

研究以荒漠草原猪毛蒿(Artemisia scoparia)种群为研究对象, 通过测定不同土壤类型的理化性质和猪毛蒿的繁殖特征, 以期

探讨影响其繁殖特征的主要土壤驱动因子。结果表明: 灰钙土、风沙土和基岩风化残积土的水溶性碳含量、全氮含量、全磷

含量、全盐含量、土壤水分含量、土壤硬度存在显著差异。猪毛蒿平均个体大小、单株头状花序的平均质量和数量均以灰钙

土生境下最大, 基岩风化残积土最小。繁殖分配在不同土壤类型下无显著差异, 但与单个头状花序质量、单株头状花序数量

和质量间呈极显著正相关关系。单株头状花序数量与单个头状花序质量间呈负相关关系。在风沙土生境下, 单株头状花序质

量主要受到土壤水溶性碳含量、土壤水分含量以及pH值的共同影响; 单株头状花序数量受全盐含量的影响最大; 繁殖分配和

单个头状花序质量主要受全碳含量的影响。灰钙土生境下, 单株头状花序质量与土壤水溶性碳含量、土壤水分含量和有机碳

含量呈正相关关系; 速效氮含量显著影响着单株头状花序数量。而基岩风化残积土生境下, 繁殖特征的变异主要受到土壤水

溶性碳含量、土壤硬度、土壤水分含量、全磷和速效磷含量的影响。综合分析发现, 土壤因子对猪毛蒿繁殖特征的影响程度

不同, 其中单株头状花序数量和质量极显著地受到土壤水溶性碳含量和土壤水分含量的影响, 繁殖分配和单个头状花序质量

与土壤水溶性碳含量、土壤水分含量呈负相关关系。因此, 土壤水溶性碳含量和土壤水分是荒漠草原地区影响猪毛蒿种群繁

殖特征的主要土壤因子。 
关键词  荒漠草原; 猪毛蒿; 繁殖特征; 土壤因子; 冗余分析 
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Abstract 
Aims  Reproduction is an important part of plant life activities, and thus the reproductive characteristics of plants 
play an important role in explaining the ecological adaptability of plants as well as developing effective manage-
ment strategy plans. The aims of this study are to explore the reproductive characteristics of Artemisia scoparia 
and analyze its main soil driving factors in a desert steppe of China. 
Methods  As a method to extract and summarize the variation in a set of response variables, the redundancy 
analysis can be explained by a group of explanatory variables. In the present study, we selected the A. scoparia 
population in a desert steppe, and examined physicochemical properties of different soil types and reproductive 
characteristics of A. scoparia with the redundancy analysis. 
Important findings  There were significant differences in water-soluble carbon content (Cws), total nitrogen con-
tent (TN), total phosphorus content (TP), total salt content (TS), soil moisture (Ms) and soil hardness (SH) of   
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calcareous soil (SS), aeolian sand soil (ASS) and weathered residual soil (WB). The average mass (Ma), the num-
ber (Ni) of average individual head inflorescence, and the average individual size (Sai) of a single plant were the 
largest in the SS habitat, followed by ASS and WB. No significant difference was observed in reproductive alloca-
tion (Ra) of A. scoparia in different soil types. An extremely significant positive correlation was observed between 
Ra and the quality of single capitate inflorescence (Me), Ni and Ma, respectively, while Ni was negatively correlated 
with Me. The variation of the reproductive characteristics of A. scoparia was mainly affected by soil water soluble 
carbon content (Cws), soil hardness (SH), soil moisture (Ms), TP and available phosphorus content (AP) in WB 
habitat. Ma was mainly affected by Cws, Ms and pH value; Ni was mainly affected by total salt content (TS); Ra and 
Me were mainly affected by total carbon content (Ct) in the ASS habitat. Ma was positively correlated with Cws, Ms 
and Co, while the correlation between Ma and Co was not significant; Ni was significantly affected by available 
nitrogen content (AN) in the SS habitat. A comprehensive analysis of the three soil types showed that the total ex-
planatory amount of soil factors affecting the reproductive characteristics of A. scoparia was 30.74%. Ma and Ni 
were significantly affected by Cws and Ms. Ra and Me were negatively correlated with Cws and Ms though they are 
not statistically significant. We conclude that Cws and Ms are the main soil factors affecting the reproductive char-
acteristics of A. scoparia populations in the desert grassland. 
Key words  desert steppe; Artemisia scoparia; reproductive characteristic; soil factor; redundancy analysis 
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繁殖不仅是种群形成、发展和进化的核心问题, 
也是生物群落和生态系统演替的基础(陈亭和王一

峰, 2014)。不同种类的植物采取不同的繁殖方式以

维持其种群的延续 , 并形成多样化的分布格局

(L'Hérault et al., 2013; 王芸芸等, 2014)。因此, 繁殖

特征一定程度上反映了植物适应环境变化的策略

(Gélin et al., 2016; 肖红等, 2018)。同时, 了解植物

的繁殖特征也是制定有效管理措施的重要依据

(Kendall et al., 2011), 特别是植物自然繁殖更新能

力作为干旱区植被管理和恢复实践的重要研究内容, 
一直受到人们的关注(Vavrek et al., 1997; 刘志民等, 
2003a)。自20世纪80年代以来, 对植物繁殖适应性

的研究逐渐增多, 繁殖生态学成了国际生态学领域

的一个新热点(Xu, 1999; 张大勇和姜新华, 2001)。 
猪毛蒿 (Artemisia scoparia)是菊科蒿属草本 , 

是一种C3植物, 却呈现类似CAM植物的叶片特性

(杜华栋等, 2016), 广布于欧亚大陆温带至亚热带地

区(马德滋, 1986; 李克昌和郭思加, 2012), 在局部

地区成为植物群落的优势种, 单个样地覆盖度可超

过50% (焦菊英等, 2008)。目前, 国内外学者对蒿属

植物的研究多集中在植物生理、化学和药理学/配药

学领域(陈林等, 2017), 特别是猪毛蒿的化学成分及

其医药用途方面是研究热点, 但较少考虑土壤因子

对猪毛蒿繁殖特征的影响, 特别是荒漠草原异质生

境条件下, 以不同土壤因子为驱动力, 对猪毛蒿繁

殖特征及其影响因素的研究很少有报道。 
在自然界, 植物所处的生境条件在时间和空间

上都是变化的, 不仅在大的空间尺度上存在, 在小

尺度上也被探测到(董鸣, 1996), 甚至10 cm尺度上

微生境的异质性也有学者进行了研究(Gray & Spies, 
1997), 均发现生境的异质性对植物的生长、定居、

存活、分布等产生影响。宁夏中部荒漠草原相对海

拔变化较小, 无明显的气候垂直分布区域, 海拔差

异不会对气压、气温的差异等造成很大影响, 该区

域土壤水分、养分状况主要受地形起伏、地面高度、

土壤类型等差异的影响形成异质性环境, 进而造成

植被空间分布格局的差异(刘方等, 2008; 赵连春等, 
2017), 植被类型往往表现为斑块性 (宋乃平等 , 
2018)。因此, 生境异质性是影响植物的重要因素

(Palmer & Dixon, 2010; 陈云等, 2016; 王慧杰等, 
2016)。而植物的繁殖性状同时受到内在遗传和外在

环境因子的共同影响(李冰等, 2013), 外在环境的作

用对植物的影响更显著(张大勇和姜新华, 2001)。分

析影响植物繁殖特征的众多因素并找出主要影响因

子, 是需要重点研究的内容。 
但从不同角度研究同一个问题, 经常得出矛盾

的结论(Mayer et al., 2011)。所以从不同的因素中综

合分析并找出影响植物繁殖特征的主要选择压力, 
是摆在植物繁殖生态学家面前的挑战(任明迅等, 
2012)。在众多的环境因子中, 土壤因子往往制约着
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荒漠植物生命过程 , 起着关键作用 (霍举颂等 , 
2017)。因此本研究基于对宁夏荒漠草原地区猪毛蒿

种群繁殖特征的调查, 以土壤类型和驱动因子为切

入点, 采用约束性排序中的冗余分析来探讨: (1)不
同土壤类型对猪毛蒿的繁殖特征是否有影响; (2)哪
些土壤因子对猪毛蒿繁殖特征起主要影响作用。通

过此研究揭示异质生境下猪毛蒿繁殖特征与土壤驱

动因子的关系及其机制, 以期为荒漠草原恢复和管

理提供理论参考和科学依据。 

1  研究方法 

1.1  研究区概况和样地选择 
本研究区位于宁夏中部干旱带的荒漠草原, 为

鄂尔多斯高原缓坡起伏地带。干旱少雨, 蒸发量大, 
冬春两季风大沙多, 属典型的中温带大陆性气候

(宋乃平等, 2018)。近50年年平均气温为8.46 ℃, 年
降水量为276.3 mm, 年日照时间为2 862.6 h。该区

域植被主要受水分因素限制(Ramakrishna et al., 
2003), 表现为物种多样性较低、群落结构简单、沙

生特征明显, 地下水资源匮乏且植物常常无法利用

(刘小丹等, 2015; Tang et al., 2017; Wang et al., 2018)。 
采用典型样地调查方法, 样地设置主要考虑土

壤类型和地形地貌等要素, 在宁夏中部荒漠草原区

选取39个猪毛蒿群落样地(图1; 附录I), 为减少抽

样误差, 每个样地分别设置3–5个1 m × 1 m的样方, 
样方间隔距离大于10 m, 共190个样方。其中, 风沙

土生境105个样方, 灰钙土生境为65个, 基岩风化沉

积土生境为20个。取样前1个月内无>5 mm单次降水

且近7天内无降水事件发生。用GPS定位并记录采样

点的经纬度和海拔等信息。 
1.2  植株特征和繁殖特征测定 

盖度测量选择常用的目测估算法; 高度和冠幅

为样方内随机选取有代表性的3–5株, 用卷尺测量

地上部分自然高度和冠幅后取其平均值。在样方内

随机选取生长健康, 没有人为干扰和病虫害影响的

个体, 挖取整株, 分株装于信封带回实验室。再次清

理干净后, 测量其主根最长部分记为根长, 用游标

卡尺测量其茎部直径记为茎粗, 把植株分为头状花

序、根、茎和叶等部分, 分别装入信封并置于(65 ± 2) 
℃烘箱中烘干至恒定质量, 然后用1/10000电子天

平称取质量。地上生物量为头状花序、茎和叶生物

量之和。总生物量为地上生物量和根生物量之和。

根冠比为根生物量与地上生物量的比值。营养器官

生物量为根、茎和叶生物量之和。 
 

 
 

图1  宁夏荒漠草原猪毛蒿采集样地分布点。 
Fig. 1  Sampling sites of Artemisia scoparia in the desert steppe of Ningxia. 
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本研究中猪毛蒿个体大小以地上生物量干质量

表示(刘左军等, 2002; 何玉惠等, 2009); 繁殖器官

大小以头状花序干质量表示。统计单株猪毛蒿的生

物量、繁殖体数量、繁殖体质量, 并计算单个繁殖

体质量, 单个繁殖体质量为单株繁殖体质量与单株

繁殖体数量的比值。繁殖分配为繁殖器官干质量占

总生物量干质量的百分比。 
1.3  土壤因子测定 

在所调查的植株样方内, 采用便携式土壤水分

测量仪(ML3, Delta-T, Burwell, UK)和数显式土壤紧

实度仪 (SC-900, Spectrum Technologies, Aurora, 
USA)分别对0–10和10–20 cm土层土壤水分含量

(Ms)和0–5、5–10和10–20 cm土壤硬度(SH)进行测

量。pH值采用电位法测定, 水土质量比为5:1; 全盐

含量(TS)通过电导率换算而成; 易氧化碳含量(Ceo)
采用KMnO4氧化比色法测定; 用蒸馏水浸提0.45 
μm滤膜过滤后采用K2CrO7法测定水溶性碳含量

(Cws); 有机碳含量(Co)采用K2CrO7氧化法测定; 全
碳含量(Ct)采用元素分析仪(vario MACRO, Elemen-
tar, Langenselbold, Germany)测定; 全磷含量(TP)采
用钼锑抗比色法测定 ; 速效磷含量 (AP) 采用

0.5 mol·L–1 NaHCO3浸提-钼锑抗比色法测定; 速效

钾含量(AK)采用乙酸铵浸提-火焰光度法测定; 全
氮含量(TN)采用凯氏定氮法测定; 碱解氮含量(AN)
采用碱解扩散法测定(鲍士旦, 2000)。 
1.4  数据统计与分析 

所有数据在Excel 2016和SPSS 21.0软件中进行

统计、计算、分析和制图, 采取单因素方差分析和

最小显著差异(LSD)法分析异质生境土壤理化性质、

猪毛蒿株高、茎粗、根长、根质量以及各生物量等

方面的差异。0–20 cm土层土壤含水量为0–10和
10–20 cm土层土壤含水量的加权平均值。0–20 cm
土层土壤硬度为0–5、5–10和10–20 cm土层土壤硬度

的加权平均值。变异系数为标准偏差与平均值之比。

采用RStudio和Canoco 5.0软件绘制猪毛蒿繁殖特征

和植株特征的相关关系图, 分析不同土壤类型下猪

毛蒿繁殖特征和土壤因子之间的关系。将样地内猪

毛蒿的繁殖特征指标设为响应变量, 包括单株头状 
花序数量、单个头状花序质量、单株头状花序质量

和繁殖分配; 将土壤因子中的不同深度Ms、不同深度

SH、Ceo、Cws、Co、Ct、AP、AK、AN、TN、TP、pH

值和TS等18个指标综合构建解释变量。选择用RDA
或CCA分析: 需先做去趋势对应分析(DCA), 根据

分析结果中Axis Lengths第一轴的大小, 如果大于

4.0, 就应选CCA (基于单峰模型, 典范对应分析); 
如果在3.0–4.0之间, 选RDA和CCA均可; 如果小于

3.0, RDA的结果则更合理(基于线性模型, 冗余分

析); 本操作在RStudio软件中执行。分析结果表明第

一排序轴长小于3.0, 因此本项研究用RDA进行猪

毛蒿种群繁殖特征与土壤因子的关系分析, 使用蒙

特卡洛法, 用999个序列检验判断变量的解释能力。 

2  结果和分析 

2.1  土壤因子特性分析 
从表1可以看出, 所调查样地中的3种土壤类型

理化性质存在一定的差异。Cws、TN、TP、Ms间存

在极显著差异(p < 0.01), TS和SH (0–20 cm)存在显

著差异(p < 0.05)。其中, 风沙土中的Cws极显著低于

灰钙土和基岩风化沉积土(p < 0.01); 基岩风化沉积

土中的TN极显著低于灰钙土和风沙土(p < 0.01); 风
沙土中的TP则极显著低于灰钙土和基岩风化沉积

土(p < 0.01); 表层Ms (0–20 cm)则是灰钙土中极显

著高于基岩风化沉积土(p < 0.01), 风沙土最低; 风
沙土中的TS显著低于灰钙土和基岩风化沉积土(p < 
0.05); SH (0–20 cm)则表现为灰钙土>基岩风化沉积

土>风沙土。而Ceo、Co、Ct、AP、AK、AN、pH值、

SH (5 cm、10 cm和20 cm)间则无显著差异(p > 0.05)。 
2.2  不同土壤类型下猪毛蒿的繁殖特征 

猪毛蒿种群在荒漠草原普遍存在, 不同土壤类

型下均有生长, 本研究中猪毛蒿个体大小以单株总

生物量表示, 不同生境下的大小排序为: 灰钙土

(10.60 g) >风沙土(7.07 g) >基岩风化残积土

(1.28 g)。基岩风化残积土生境下猪毛蒿的繁殖分配

(0.49 ± 0.08)略低于风沙土(0.54 ± 0.13)和灰钙土

(0.52 ± 0.11), 但三者间均未达到显著差异(p > 
0.05)。灰钙土生境下单株头状花序数量的平均值

(7 283.31个)远高于风沙土(4 700.94个)和基岩风化

残积土(941.47个)(p < 0.05), 风沙土中的变异系数

高达307%, 单株头状花序数量最大值高达108 841
个。基岩风化残积土生境下单株头状花序质量平均

值(0.59 g)显著低于灰钙土(4.82 g)和风沙土生境

(3.25 g) (p < 0.05)。风沙土中单个头状花序质量 
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表1  猪毛蒿种群不同生境中土壤特性的比较(平均值±标准误差) 
Table 1  Comparisons of soil properties in three soil types from the different habitats of Artemisia scoparia (mean ± SE) 

ANOVA 
土壤特性 
Soil property ASS SS WB 

F p 

Ceo (mg·g–1) 1.022 ± 0.760 1.088 ± 1.065 0.639 ± 0.337 2.192 0.115 

Cws (mg·g–1) 0.048 ± 0.178 0.209 ± 0.439 0.297 ± 0.557 7.006 <0.001*** 

Co (%) 0.449 ± 0.477 0.450 ± 0.187 0.424 ± 0.139 0.042 0.959 

Ct (%) 0.541 ± 0.242 0.605 ± 0.401 0.654 ± 0.268 1.594 0.206 

AP (mg·kg–1) 2.776 ± 1.875 2.625 ± 1.854 1.755 ± 1.170 2.672 0.072 

AK (mg·kg–1) 81.592 ± 37.170 71.040 ± 40.591 70.963 ± 40.242 1.668 0.192 

AN (mg·kg–1) 230.668 ± 123.556 191.756 ± 54.719 237.687 ± 285.222 1.787 0.170 

TN (%) 0.034 ± 0.013 0.040 ± 0.013 0.027 ± 0.011 9.938 <0.001*** 

TP (%) 0.029 ± 0.013 0.037 ± 0.010 0.038 ± 0.010 10.480 <0.001*** 

pH 9.076 ± 0.209 9.092 ± 0.165 9.090 ± 0.288 0.191 0.827 

TS (g·kg–1) 0.265 ± 0.045 0.315 ± 0.198 0.317 ± 0.155 3.409 0.035* 

Ms. 10 cm (%) 7.591 ± 1.997 10.268 ± 3.757 8.990 ± 2.813 17.556 <0.001*** 

Ms. 20 cm (%) 7.309 ± 2.588 9.902 ± 4.008 8.768 ± 1.898 13.529 <0.001*** 

Ms. 0–20 cm (%) 7.489 ± 1.707 10.031 ± 3.274 8.747 ± 1.652 22.330 <0.001*** 

SH. 5 cm (kPa) 1 003.436 ± 516.201 1 245.283 ± 796.110 1 060.000 ± 560.993 2.824 0.062 

SH. 10 cm (kPa) 1 377.634 ± 709.554 1 697.746 ± 1 196.433 1 611.250 ± 870.530 2.058 0.131 

SH. 20 cm (kPa) 2 032.554 ± 1303.646 2 465.967 ± 1 338.089 2 281.400 ± 1 124.882 2.140 0.121 

SH. 0–20 cm (kPa) 1 471.208 ± 678.777 1 807.194 ± 896.430 1 659.950 ± 726.002 3.714 0.026* 

ASS, 风沙土; SS, 灰钙土; WB, 基岩风化沉积土。AK, 速效钾含量; AN, 碱解氮含量; AP, 速效磷含量; Ceo, 易氧化碳含量; Co, 有机碳含量; Ct, 全碳含

量; Cws, 水溶性碳含量; Ms, 土壤水分含量; SH, 土壤硬度; TN, 全氮含量; TP, 全磷含量; TS, 全盐含量。*, p < 0.05; **, p < 0.01; ***, p < 0.001。 
ASS, aeolian sand soil; SS, calcareous soil; WB, weathered residual soil. AK, available potassium content; AN, alkaline nitrogen content; AP, available phos-
phorus content; Ceo, easily oxidized organic carbon content; Co, organic carbon content; Ct, total carbon content; Cws, soil water soluble carbon content; Ms, soil 
moisture content; SH, soil hardness; TN, total nitrogen content; TP, total phosphorus content; TS, total salt content。*, p < 0.05; **, p < 0.01; ***, p < 0.001. 

 
表2  不同土壤类型下猪毛蒿的繁殖特征 
Table 2  Reproductive characteristics of Artemisia scoparia 
繁殖特征 
Reproductive  
characteristic 

土壤类型 
Soil type 

最大值 
Max value 

最小值 
Min value 

平均值 
Average 

标准偏差 
Standard deviation 

变异系数 
Coefficient of variation

ASS 157.89 0.16 7.07 19.75 2.79 

SS 138.22 0.25 10.60 25.62 2.42 

Sai 

WB 4.02 0.29 1.28 1.23 0.95 

ASS 0.78 0.05 0.54 0.13 0.24 

SS 0.73 0.21 0.52 0.11 0.20 

Ra 

WB 0.61 0.33 0.49 0.08 0.14 

ASS 108 841.00 107.00 4 700.94 14 557.55 3.07 

SS 79 019.00 122.00 7 283.31 17 272.63 2.37 

Ni 

WB 3 414.00 202.00 941.47 988.64 1.05 

ASS 42.2 1.8 8.1 4.7 5.5 

SS 15.0 2.9 7.2 2.3 3.2 

Me 

WB 7.7 4.7 6.1 1.0 1.6 

ASS 71.25 0.06 3.25 9.14 2.79 

SS 68.30 0.06 4.82 12.41 2.58 

Ma 

WB 2.13 0.14 0.59 0.63 1.06 

ASS, 风沙土; SS, 灰钙土; WB, 基岩风化沉积土。Ma, 单株头状花序质量(g); Me, 单个头状花序质量(g × 10–4); Ni, 单株头状花序数量; Ra, 繁殖分配; 
Sai, 个体大小, 以单株总生物量表示(g)。 
ASS, aeolian sand soil; SS, calcareous soil; WB, weathered residual soil. Ma, capitulum mass of each individual plant (g); Me, each acptitulum mass (g × 10–4); 
Ni, capitulum number of each individual plant; Ra, reproductive allocation; Sai, total biomass (g). 
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(8.1 × 10–4 g)和灰钙土(7.2 × 10–4 g)、基岩风化残积

土(6.1 × 10–4 g)生境下差异不大(p > 0.05), 最大值

仅为42.2 × 10–4 g。 
2.3  繁殖特征和植株性状的相关性分析 

植物的生长与繁殖能力是植物适应环境的体现, 
是统一的整体, 所以植株繁殖特征也必然与植株的

各生长特征紧密联系(刘志民等, 2003b)。猪毛蒿繁

殖特征间的相关性分析表明, 繁殖分配与单个头状

花序质量、单株头状花序数量与质量间呈极显著正

相关关系(r = 0.44, r = 0.97, p < 0.001), 单株头状花

序数量与单个头状花序质量呈显著负相关关系(r = 
–0.17, p < 0.05)。繁殖分配与单株头状花序数量和单

株头状花序质量间、单个头状花序质量与单株头状

花序质量间均无相关关系(p > 0.05)。 

植株性状特征之间的相关性分析表明, 除了盖

度与平均冠幅、平均高度与根长、根冠比与根生物

量、根长、营养器官生物量、平均冠幅和茎粗间无

显著相关关系(p > 0.05)外, 所测定的其他植株特征

之间均呈显著或极显著相关关系(p < 0.05或p < 
0.001)。 

猪毛蒿繁殖特征与植株性状特征之间的相关性

分析表明, 繁殖分配与平均高度和茎粗呈极显著负

相关关系(r = –0.31, p < 0.001; r = –0.28, p < 0.001)。
单株头状花序数量与根冠比呈显著负相关关系(r = 
–0.19, p < 0.05), 与其他指标间均呈现极显著正相

关关系(p < 0.001)。单个头状花序质量仅与根长存在

显著正相关关系(r = 0.17, p < 0.05), 而与其他指标

均无相关关系(p > 0.05)。单株头状花序质量与根冠 

 

 
 

图2  猪毛蒿繁殖特征与植株性状特征间的Pearson相关性。AB, 地上总生物量(g); Cov, 盖度(%); CW, 平均冠幅(cm2); Hei, 平
均高度(cm); Ma, 单株头状花序质量(g); Me, 单个头状花序质量(g × 10–4); Ni, 单株头状花序数量; Ra, 繁殖分配; RB, 营养器官

生物量(g); RL, 根长(cm); RS, 根冠比; RW, 根生物量(g); Sai, 总生物量(g); SB, 茎生物量(g); SD, 茎粗(mm)。*表示相关性水平; 
*, p < 0.05; **, p < 0.01; ***, p < 0.001。 
Fig. 2  Pearson’s correlation for reproductive characteristics and plant characteristics of Artemisia scoparia. AB, aboveground bio-
mass (g); Cov, coverage (%); CW, crown width (cm2); Hei, average height (cm); Ma, capitulum mass of each individual plant (g); Me, 
each acptitulum mass (g × 10–4); Ni, capitulum number of each individual plant; Ra, reproductive allocation; RB, reproductive biomass 
(g); RL, root length (cm); RS, root/shoot ratio; RW, root biomass (g); Sai, total biomass (g); SB, stem biomass (g); SD, stem diameter 
(mm). * meant the relevant level; *, p < 0.05; **, p < 0.01; ***, p < 0.001. 
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比呈显著负相关关系(r = –0.18, p < 0.05), 与其他指

标间呈极显著正相关关系(p < 0.001)。 
2.4  繁殖特征与土壤因子的关系 
2.4.1  基于不同土壤类型的RDA分析 

RDA排序图可以直观地表示不同土壤类型下

猪毛蒿繁殖特征与土壤因子间的关系, 以及各土壤

因子间的相互关系。带有空心箭头的黑色线段表示

不同的土壤因子, 箭头所处的象限表示环境因子与

排序轴间的正负相关性。箭头连线的长度表示该土

壤因子对繁殖特征的影响程度, 连线越长, 说明相

关性越大, 能解释影响程度的比例也越多。箭头连

线和排序轴的夹角以及箭头连线之间的夹角表示相

关性, 锐角表示成正相关关系, 钝角则表示成负相

关关系。夹角越小, 相关性越高。 
猪毛蒿繁殖特征与土壤因子关系的冗余分析结

果显示, 在风沙土生境下, 各土壤因子对猪毛蒿繁

殖特征影响的前两轴解释量为29.41%, 其中单株头

状花序质量主要受到Cws、Ms以及pH值的正向影响, 
而与SH、AN、AK和Ceo呈负相关关系。单株头状花

序数量受TS的正向影响最大, 受Ct和Co的负向影响

较大(图3A)。繁殖分配和单个头状花序质量主要受

Ct的影响。在灰钙土生境下, 土壤因子的前两轴解

释量为64.39%, 单株头状花序质量与Cws、Ms以及Co

呈正相关关系(图3B), 说明随着Cws和不同土层Ms

的增加, 单株头状花序质量也越大。在基岩风化沉

积土生境下, 猪毛蒿繁殖特征的变异主要受到Cws、

SH、Ms、TP、AK的影响, 其中99.62%的变异能被

前两轴解释(图3C)。单株头状花序质量主要受到Cws

的影响, 其值越大, 单株头状花序质量越大。单株头

状花序数量受SH的影响最大。单个头状花序质量和 
 

 
 

图3  猪毛蒿繁殖特征与土壤因子关系的冗余分析排序。A, 风沙土。B, 灰钙土。C, 基岩风化沉积土。D, 综合分析。Ma, 单
株头状花序质量(g); Me, 单个头状花序质量(g × 10–4); Ni, 单株头状花序数量; Ra, 繁殖分配。AK, 速效钾含量; AN, 碱解氮含

量; AP, 速效磷含量; Ceo, 易氧化碳含量; Co, 有机碳含量; Ct, 全碳含量; Cws, 水溶性碳含量; Ms. 10 cm, 0–10 cm土壤水分含量; 
Ms. 20 cm, 10–20 cm土壤水分含量; Ms. 0–20 cm, 0–20 cm土壤水分含量平均值; pH, pH值; SH. 5 cm, 0–5 cm土壤硬度; SH. 10 
cm, 5–10 cm土壤硬度; SH. 20 cm, 10–20 cm土壤硬度; SH. 0–20 cm, 0–20 cm土壤硬度平均值; TN, 全氮含量; TP, 全磷含量; TS, 
全盐含量。 
Fig. 3  Relationship between reproductive characters and soil factors in redundancy analyses. A, aeolian sand soil. B, calcareous soil. 
C, weathered residual soil. D, comprehensive analysis of three soil types. Ma, capitulum mass of each individual plant (g); Me, each 
acptitulum mass (g × 10–4); Ni, capitulum number of each individual plant; Ra, reproductive allocation. AK, available potassium con-
tent; AN, available nitrogen content; AP, available phosphorus content; Ceo, easily oxidized organic carbon content; Co, organic carbon 
content; Ct, total carbon content; Cws, water soluble carbon content; Ms. 10 cm, soil water content of 0–10 cm; Ms. 20 cm, soil water 
content of 10–20 cm; Ms. 0–20 cm, the average soil water content of 0–20 cm; pH, pH value; SH. 5 cm, soil hardness of 0–5 cm; SH. 
10 cm, soil hardness of 5–10 cm; SH. 20 cm, soil hardness of 10–20 cm; SH. 0–20 cm, the average soil hardness of 0–20 cm; TN, 
total nitrogen content; TP, total phosphorus content; TS, total salt content. 
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繁殖分配与SH、TP和Ms等呈负相关, 说明这几个指

标值越大, 单个头状花序质量和繁殖分配则越小。

综合分析来看, 土壤因子对猪毛蒿繁殖特征影响的

总解释量为30.74%, 单株头状花序数量和质量受

Cws的影响最大, 其次为Ms, 与TP和pH值也呈正相

关关系, 但影响较小, 而与SH和Ceo几乎无关。繁殖

分配和单个头状花序质量与Cws、Ms呈负相关关系

(图3D)。 
2.4.2  土壤因子对繁殖特征变异的解释量 

排序轴是反映综合生态梯度的抽象轴, 特征根

值是反映相应的排序轴所集中的指标重要值矩阵中

信息量的大小, 而相关系数表示的是各排序轴与真

实环境梯度之间的相关性(余敏等, 2013)。因此进一

步对每个繁殖特征进行Monte Carlo置换检验, 结果

显示: 在基岩风化沉积土生境下, 对猪毛蒿繁殖特

征的影响中, Cws的解释量高达71.7% (p < 0.001), 其
次是TP (55.4%, p < 0.001), 0–20 cm Ms和SH的解释

量分别为32.4%和43.6% (p < 0.01), 而0–5、5–10和
10–20 cm SH的解释量同样达到了显著或极显著水

平(p < 0.05或p < 0.01)。AP的解释量也达到了21.9% 

(p < 0.05)。在风沙土生境下, 各土壤因子的解释量

均不高(<10%), 其中Cws、TS、Ms (0–20 cm)和Ms 
(0–10 cm)的解释量达到了显著水平或极显著水平(p 
< 0.05或p < 0.01)。在灰钙土生境下, Ms (0–20 cm)
的解释量为47.9% (p < 0.001), 0–10 cm和10–20 cm
的Ms解释量分别为43.2%和35.3%, Cws的解释量同

样达到了极显著水平(22.1%, p < 0.001), AN的解释

量为10.0%, 达到了显著水平(p < 0.05)。综合分析结

果表明, Cws和Ms (0–20 cm)的解释量分别为19.9%和

16.9%, 达到了极显著水平(p < 0.001), 同样, 0–10 
cm和10–20 cm Ms的解释水平也达到了极显著水平

(p < 0.001), 说明0–20 cm土层的Ms对猪毛蒿种群的

繁殖特征有显著影响。而其他的土壤因子解释量均

未能达到显著水平(p > 0.05)。 

3  讨论和结论 

植物种群的更新和个体生活史的完成均依赖于

繁殖过程(全杜娟等, 2012; Larson & Funk, 2016), 
植物的繁殖性状是植物资源投入-收益长期权衡的

结果(张大勇, 2004), 通过植株、花序等的资源分配 
 

表3  不同土壤类型下各土壤因子解释量和显著性检验结果 
Table 3  Variance explained by soil indicators and significance of the test results 

ASS SS WB 综合分析 Comprehensive analysis土壤因子 
Soil indicator 

解释量 
Variance 
explained 

(%) 

F p 

解释量
Variance 
explained 

(%) 

F p 

解释量
Variance 
explained 

(%) 

F p 

解释量 
Variance 
explained 

(%) 

F p 

AK 0.10 < 0.1 0.817 6.02 3.7 0.053 3.10 0.6 0.468 1.45 2.6 0.101 

AN 0.66 0.7 0.424 10.04 6.5 0.014 0.20 < 0.1 0.933 <0.01 < 0.1 0.969 

AP 0.02 < 0.1 0.973 2.44 1.4 0.227 21.90 5.0 0.035 0.06 0.1 0.803 

Ceo 0.28 0.3 0.613 0.33 0.2 0.685 0.30 < 0.1 0.841 0.05 < 0.1 0.807 

Co 1.34 1.3 0.247 4.17 2.5 0.112 2.70 0.5 0.487 0.28 0.5 0.468 

pH 2.16 2.2 0.132 0.80 0.5 0.494 0.10 < 0.1 0.910 1.18 2.1 0.144 

SH 0.25 0.2 0.644 0.55 0.3 0.590 43.60 13.9 0.002 0.17 0.3 0.593 

SH. 5 cm 1.57 1.6 0.208 1.93 1.1 0.282 20.90 4.8 0.038 0.27 0.5 0.499 

SH. 10 cm 0.36 0.4 0.572 0.12 < 0.1 0.849 29.00 7.3 0.014 0.31 0.6 0.466 

SH. 20 cm 0.11 0.1 0.783 5.25 3.2 0.071 37.30 10.7 0.004 0.05 < 0.1 0.820 

Ms 6.44 6.8 0.011 47.88 53.3 < 0.001 32.40 8.6 0.007 16.89 36.4 < 0.001

Ms. 10 cm 8.46 9.2 0.003 43.20 44.1 < 0.001 15.40 3.3 0.084 16.62 35.7 < 0.001

Ms. 20 cm 0.68 0.7 0.407 35.26 31.6 < 0.001 18.20 4.0 0.062 8.79 17.3 < 0.001

Ct 2.81 2.9 0.087 0.71 0.4 0.484 3.00 0.6 0.471 0.26 0.5 0.497 

TN 0.66 0.7 0.421 0.18 0.1 0.790 16.70 3.6 0.071 0.10 0.2 0.706 

TP 0.13 0.1 0.769 0.98 0.6 0.467 55.40 22.3 < 0.001 1.32 2.4 0.122 

TS 5.36 5.6 0.018 0.61 0.4 0.486 12.20 2.5 0.121 0.34 0.6 0.435 

Cws 6.87 7.3 0.008 22.10 16.5 < 0.001 71.70 45.6 < 0.001 19.90 44.5 < 0.001

土壤因子同图3。 
See Fig. 3 for soil indicator. 
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可以很好地解释许多重要繁殖特征, 这在很大程度

上协调了不同侧重点研究所得到的矛盾结论(任明

迅等, 2012)。 
3.1  异质生境对植物生长繁殖的影响 

生境的异质性在不同植物群落中普遍存在, 直
接影响植物的生长发育(Olmo et al., 2016)。在相似

的气候条件下, 土壤理化性质的空间差异决定了植

被分布的空间差异(赵锐锋等, 2006), 也制约了干旱

地区植物生命过程, 对植物种类、生长、分布及数

量特征产生重要影响(岳跃民等, 2012; Johnson et al., 
2016)。反过来, 生活在不同环境条件和资源状况中

的植物往往具有与之相对应的形态和生理特点(王
建成等, 2009), 植物种群的繁殖特征往往也表现出

明显差异(张治来等, 2009)。本研究中, 猪毛蒿的个

体大小、单株头状花序数量、单个头状花序质量、

单株头状花序质量在异质生境条件下均表现出一定

的差异, 说明不同土壤类型和Ms条件对其生长和繁

殖特征的影响较为明显, 灰钙土生境下猪毛蒿个体

较大, 且单株头状花序质量较大、数量较多, 但繁殖

分配和单个头状花序质量却不是最大的。有研究发

现, 生境异质性可以影响群落中植被恢复和补充的

各个阶段, 尤其是幼苗建成过程中的早期生长阶段

(刘方炎等, 2011), 甚至对花期物候和坐果率都有显

著影响(黄至欢等, 2017)。薇甘菊(Mikania micrantha)
叶片功能性状、开花结实和繁殖分配对异质环境条

件也具有不同的适应对策(徐高峰等, 2014)。芦苇

(Phragmites australis)种群在根茎长度、生物量、干

物质贮量等数量特征上在生境间的差异均表现出明

显的土壤因子环境效应(焦德志等, 2018)。而异质生

境中长花柱花性状的变化是导致雪地报春(Primula 
nivalis)花性状分化的主要因素(艾沙江·阿不都沙

拉木, 2018)。以上研究结果均说明植物会对异质生

境产生相适应的对策, 因此植物适应的对象是生存

环境, 但最终目标是物种的持续生存和繁衍(何维

明和钟章成, 1997)。 
3.2  土壤因子对猪毛蒿繁殖特征的影响 

Co会对荒漠植物产生重要影响 (霍举颂等 , 
2017), 而Cws是最活跃的碳组分(沈玉芳等, 2011), 
它是能溶解于水, 具有不同大小和结构, 活性较高

的有机分子混合体(Flessa et al., 2015), 可在土壤中

迅速转化成其他组分, 为植物提供养分。植物枯枝

落叶分解和根系分泌物是Cws的重要来源(肖列等, 

2017), 而Cws又是土壤微生物主要的能量来源。土壤

湿度的不同会造成土壤微生物活性的差异, 从而土

壤微生物对Cws的消耗也不一样, 导致Cws含量出现

变化(Fang et al., 2015; Wang et al., 2016)。目前, 对
于影响Cws的因素和原因的研究相对较多(Koltes, 
2006; Scaglia & Adani, 2009; Singh et al., 2017; Song 
et al., 2018), 而Cws是如何影响植物生长性状, 特别

是如何影响植物繁殖性状的机理机制还有待进一步

深入研究。 
有研究发现, Cws含量与降水量显著负相关, 是

因为降水量的增加导致Cws淋溶、淋失作用加强, 从
而Cws含量较低(刘荣杰等, 2013)。但本研究区降水

较少, 降水的淋溶作用不足以使Cws发生淋失, 而Ms

相对较高的生境能促进枯枝落叶的分解, 进而增加

了土壤中Cws的含量, 因此Cws与Ms呈现出正相关关

系。本研究区地下水位较低, 植物往往无法利用, 土
壤中水分补给的主要来源是降水, 且具有很强的时

空异质性和随机性, 导致该地区植物群落分布多呈

斑块状(宋乃平等, 2018)。有研究结果表明荒漠植物

数量特征的关键驱动力是Ms, 特别是表层Ms (0–20 
cm)对荒漠植物群落数量特征起到非常重要的生态

作用(霍举颂等, 2017)。本研究中, 单株头状花序质

量和数量极显著地受到Ms的影响, Cws与单株头状花

序质量显著正相关, 这与有关学者(杜华栋等, 2016)
研究发现猪毛蒿叶片形态、解剖和生理指标的可塑

性对立地Ms和Co含量较为敏感的结果有相同之处。

结合RDA分析图可知, Cws和Ms是影响猪毛蒿繁殖

特征的重要因子。 
此外, 猪毛蒿虽然产生大量的头状花序, 即意

味着开花数量较多, 但种子是否存在异型性及其在

荒漠草原地区萌发率和种群动态如何, 这些都是今

后该地区生态系统研究中值得考虑的重点内容。 
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