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摘  要  放牧是草原的主要利用方式, 但对牧草造成了一定的生物胁迫。面对生存压力, 牧草会通过调节初级与次级代谢过

程启动防御机制。该研究以内蒙古温带典型草原优势种植物为研究对象, 通过测定其在5个放牧水平下不同营养器官中的次

级代谢产物及木质素等含量, 探讨大针茅(Stipa grandis)和羊草(Leymus chinensis)的各营养器官在防御机制中的角色及其碳氮

权衡策略。结果表明: 面对放牧胁迫, 大针茅和羊草会产生大量的单宁、总黄酮、酚类以及生物碱等次级代谢产物, 并以叶

片为主要的合成及储存器官。中度放牧使羊草的化学防御机制得到较充分的诱导及表达。但二者地上部分木质素含量并无显

著增加, 因此, 二者在避牧性机制上更倾向于化学防御而非机械防御。由于羊草有更高的氮利用效率, 这使得羊草可以通过

碳氮两种代谢途径进行防御, 但大针茅在生长初期并不能将氮高效地分配到化学防御中。大针茅和羊草在生长初期面对轻度

放牧胁迫, 较多的资源仍然用于初级代谢, 增加了植物耐牧性。因此, 轻度放牧有利于提高牧草的碳氮资源利用效率、提高

生态系统生产力及稳定性。 
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Abstract 
Aims  Grazing is one of the main grassland using modes, which has caused certain biotic stress on pasture. In 
order to survive, pasture initiates defense mechanisms by regulating the primary and secondary metabolic proc-
esses. This article aims to 1) figure out the distribution of defensive substances in different organs produced by the 
dominant plants Stipa grandis and Leymus chinensis; 2) explore the similarities and differences of the defense 
mechanisms and carbon-nitrogen trade-off strategies in S. grandis and L. chinensis. 
Methods  We conducted a different grazing intensity experiment in the typical temperate steppe of Nei Mongol. 
The lignin and secondary metabolites, such as tannins, flavonoids, phenols and alkaloids, as well as the ratio of 
carbon and nitrogen in different organs of the dominant plants S. grandis and L. chinensis were investigated. 
Important findings  Our results showed that S. grandis and L. chinensis produced a large number of secondary 
metabolites such as tannins, flavonoids, phenols and alkaloids in the face of grazing stress. The leaves were the 
main synthesis and storage organs. In addition, the chemical defense mechanism of L. chinensis was well induced 

©植物生态学报 Chinese Journal of Plant Ecology

Hp
打字机文本
扫
码
提
问

Hp
打字机文本

Hp
打字机文本



李颖等: 不同放牧强度下内蒙古温带典型草原优势种植物防御策略   643
 

DOI: 10.17521/cjpe.2019.0329 

and expressed under moderate grazing. There was no significant increase in the lignin content in the aboveground 
parts of S. grandis and L. chinensis. Therefore, both of them were more inclined to chemical defense than me-
chanical defense in the mechanism of avoiding grazing. Because of the higher nitrogen use efficiency of L. 
chinensis, it could be protected by both carbon and nitrogen metabolic pathways. However, Stipa grandis did not 
efficiently distribute nitrogen into chemical defense in the early stages of growth. More resources still used for 
primary metabolism in the early stage of S. grandis and L. chinensis growth, under light grazing stress, which in-
creased their grazing resistance. Therefore, light grazing is conducive to improving the carbon and nitrogen use 
efficiency of pasture, and improving ecosystem productivity and stability. 
Key words  secondary metabolism; defense mechanism; carbon-nitrogen trade-off; dominant species; grazing 
intensity; Stipa grandis; Leymus chinensis 
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草原约占全球陆地面积的25%, 也是我国面积

最大的陆地生态系统, 其中, 内蒙古典型草原是我

国北方温带草原的主体, 在环境保护、碳氮循环、

气候调节等方面具有重要的作用, 同时, 它也是我

国北方牧民赖以生存的基地, 对人类福祉具有一定

的影响(Zhou et al., 2017; Liu et al., 2019b)。放牧是

内蒙古草原生态系统的主要利用方式, 近年来, 由
于人类不合理的开发利用, 尤其是过度放牧, 使得

内蒙古草原生态系统的生物多样性及生物量减少, 
土壤肥力及生产力下降, 进而影响了草地生态系统

的结构和功能(Sasaki & Lauenroth, 2011; Herrero- 
Jáuregui & Oesterheld, 2018)。在天然生态系统中, 
优势种是草地生态群落的重要组成部分, 其生物量

主导着生态系统生产力, 群落优势种植物在维持生

态系统的功能中发挥关键作用 (Smith & Knapp, 
2003; 胡静等, 2016; 翟占伟等, 2017)。在内蒙古典

型草原上, 羊草(Leymus chinensis)和大针茅(Stipa 
grandis)为主要优势种, 放牧行为对其造成了一定

的生物环境胁迫, 但由于其无法躲避伤害, 只能通

过调节新陈代谢, 对养分进行再分配作为生存策略, 
从而维持牧草个体、群落, 乃至草原生态系统的健

康及稳定(Guo et al., 2018; Isah, 2019)。因此, 了解

优势种牧草面对放牧胁迫时体内新陈代谢的变化将

会对草原生态系统的保护具有深刻的意义。 
食草动物的啃食胁迫会诱导牧草产生耐牧和避

牧两种防御机制(赵钢和崔泽仁, 1999)。牧草一方面

会调控体内代谢途径, 调配初级代谢产物以修复损

伤 , 通过补偿生长达到耐牧的目的(Appel et al., 
2012; Zhou et al., 2015; Guo et al., 2018); 另一方面, 
牧草个体趋向于矮小化、减缓生长速度, 伴随着体

内木质素等物质含量的增多, 以提高自身机械防御

能力, 并诱导化学防御机制的表达, 产生各类次级

代谢产物以提高抗性(李西良等, 2015; Srinivasa, 
2018)。已有研究表明, 在受到严重放牧胁迫时, 牧
草更倾向于避牧防御而非补偿生长(Dong et al., 
2017; Liu et al., 2019a)。但目前很多与牧草次级代谢

相关的研究主要集中在模拟啃食实验, 不能完全反

映真实的放牧胁迫(刘盟盟等, 2015; Zhou et al., 
2015; Fuchs et al., 2017b)。羊草是无性繁殖的根茎型

禾草, 繁育过程需要大量的资源, 且由于对食草动

物的适口性较高, 更易被采食; 大针茅为叶呈披针

状的丛生型禾草, 较羊草有更高的木质素含量, 这
些生理差异可能使得二者的防御策略有所不同

(Louault et al., 2005; 陈慧颖等 , 2014; 胡静等 , 
2016)。因此, 大针茅与羊草面对实际放牧胁迫时更

倾向于机械防御还是化学防御仍需进一步探讨。 
由于食草动物的啃食行为多作用于牧草的地上

部分, 因此目前对植物叶片中次级代谢产物的研究

较为广泛 , 然而对地下部分及整株研究不足

(Mundim & Pringle, 2018; Isah, 2019)。牧草叶片中的

生物碱可以调节植物生长, 对食草动物产生毒害作

用, 其合成与根部侵染的内生真菌息息相关(徐瑞

等, 2012; 李露莹等, 2018)。酚类是植物叶片内最普

遍的次级代谢产物, 其收敛性可以有效避免牲畜的

再次啃食, 还可以通过植物根系向土壤中释放(阎
秀峰等, 2007; 林开敏等, 2010)。茎作为运输器官及

临时后备储存器官在次级代谢产物的运输与储存中

应该扮演着重要角色(Liu et al., 2019a)。因此, 根与

茎在植物的整个防御代谢过程的作用不可忽视。已

有研究表明, 禾本科植物叶片中的次级代谢产物含
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量会随其生长发育阶段或季节发生波动(Fuchs et al., 
2017a)。所以在生长初期和生长末期, 大针茅与羊草

各器官中的次级代谢产物含量也应该存在差异。因

此, 大针茅与羊草的防御策略在不同营养器官(根、

茎、叶)中的异同及动态变化仍有待进一步研究。 
植物在生长过程中所需的资源, 比如能量、空

间、水分及养分通常都是有限的(Garland Jr, 2014)。
随着放牧强度的增强, 植物所能获取的资源会更加

有限(Zhou et al., 2017)。在面对啃食胁迫时, 植物会

把原本用于生长繁殖的部分资源用来提高自身的抗

性, 而植物的防御又是一个对碳氮资源消耗较大的

过程, 所以, 植物需要权衡生长和防御的利弊, 以
保证自己能在有限的资源下健康地生长繁殖

(Srinivasa, 2018; Yang et al., 2018; Liu et al., 2019a)。
由于牛羊等脊椎动物没有饮食特异性, 因此它们可

以诱导牧草产生更多种类而非单一性质的化学防御

物质(Zhou et al., 2015; Isah, 2019)。萜烯类及酚类等

次级代谢产物是以碳为基础的物质, 而近年来引起

了广泛关注的生物碱主要利用氮作为原料(Brandolini 
et al., 2013; Fuchs et al., 2017a)。因此, 植物在产

生各类化学防御物质时也应该存在某种权衡(Dong 
et al., 2017; Yang et al., 2018; Isah, 2019)。在养分不

足的环境条件下, 植物主要生成以碳为基础的物质; 
而在养分充足或者低碳环境条件下, 主要生成以氮

为基础的物质(Bryant et al., 1983; 阎秀峰等, 2007)。
羊草较大针茅有更高的全碳及全氮含量(陈慧颖等, 
2014)。因此, 二者对碳氮资源的权衡策略可能有所

不同, 在不同放牧强度下, 大针茅与羊草的化学防

御策略会发生怎样的变化仍需深入探讨。 
基于此, 本研究通过在内蒙古温带典型草原上

设置5个放牧水平(对照、轻度、中度、重度和极重

度), 以优势种植物大针茅、羊草为研究对象, 分别

测定其根、茎、叶中的木质素、含碳次级代谢产物(单
宁、总黄酮、总酚)以及含氮次级代谢产物(生物碱)
含量, 并结合碳氮比(C:N), 研究在不同放牧强度下

优势种植物大针茅与羊草产生的防御物质在不同器

官间的分配, 以及大针茅与羊草碳氮权衡策略及防

御机制的异同。 

1  材料和方法 

1.1  环境概况 
实验样地建立在中国农业科学院内蒙古自治区

锡林浩特实验基地放牧梯度实验平台(116.70° E, 
43.63° N)。该地区海拔高度为1 111–1 121 m, 土壤

为栗钙土, 植被为典型草原类型。羊草、大针茅和

冷蒿(Artemisia frigida)在群落中占有优势地位; 其
他常见物种中, 多年生植物有糙隐子草(Cleistogenes 
squarrosa)、西北针茅(Stipa sareptana var. krylovii)、
防风(Saposhnikovia divaricata)等, 一、二年生植物

有灰绿藜(Chenopodium glaucum)、猪毛菜(Salsola 
collina)等。该地区是典型的大陆性季风气候, 区域

年降水量350–450 mm, 年平均气温–0.1 ℃, 最低气

温出现在1月(平均–22.0 ℃, 极端最低气温–41.1 ℃), 
最高气温出现在7月(平均18.3 ℃, 极端最高气温

38.5 ℃), ≥5 ℃的积温2 100–2 400 ℃。2016年总

降水量为309 mm, 月气温和降水量均显示出典型

的季节性变化, 雨热同期(图1)。 
1.2  样地设计 

实验样地植被长势良好, 2007至2014年间禁牧, 
主要作为割草地利用。本实验于2014年开始布置, 
实验设置5个放牧水平, 3个空间重复, 每个放牧小

区面积1.33 hm2 (东西长125 m, 南北长110 m, 两边

夹角78°)。所选牲畜为乌珠穆沁2龄羯羊, 初始放牧

家畜平均质量31.5 kg。2014年6月10日开始放牧, 放
牧水平分别为围封(CK), 轻度放牧(LG, 放养4只家

畜 ,  放牧压为170 SSU·d·hm–2·a–1), 中度放牧 
(MG, 放养8只家畜, 放牧压为340 SSU·d·hm–2·a–1), 
重度放牧 ( H G,  放养 1 2 只家畜 ,  放牧压为       
510 SSU·d·hm–2·a–1)以及极重度放牧(EHG, 放养

16只家畜, 放牧压为680 SSU·d·hm–2·a–1), 放牧持

续 9 0天 (期间家畜一直在放牧区内 )。分别在 
 

 
 

图1  2016年内蒙古温带典型草原研究区月平均气温和降水

量示意图。 
Fig. 1  Monthly precipitation and mean air temperature at the 
study sites in the typical temperate steppe of Nei Mongol in 2016. 
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2016年6月牧草生长初期及8月牧草生长末期进行植

物样本采集, 在每个放牧样地内, 大针茅与羊草各

随机选择20–30株(极重度放牧区到8月已采集不到

植物样本), 采到的样本按根、茎、叶分开处理, 并
及时用液氮保存, 带回实验室中完成后续处理并进

行实验。 
1.3  实验方法 
1.3.1  木质素含量测定 

将采到的植物样品洗净烘干并进行粉碎研磨, 
依据van Soest (1967)的实验原理及操作标准, 经过

消煮-酸洗-灼烧一系列步骤, 测定各放牧强度下植

物样品的木质素含量。 
1.3.2  总酚、单宁和总黄酮含量测定 

总酚含量测定采用Folin酚试剂法(Al-Saeedi & 
Hossain, 2015), 经过提取、加试剂、避光静置、比

色, 进行测定, 以没食子酸为标准样品绘制标准曲

线。单宁含量测定采用Kabir等(2015)所描述的方法, 
经过提取、避光加试剂、静置、比色, 进行测定, 以
儿茶素为标准品绘制标准曲线。总黄酮含量测定采

用Al-Saeedi和Hossain (2015)的方法, 经过提取、加

试剂、静置、比色, 进行测定, 以芦丁为标准品绘制

标准曲线。最后根据各自的标准曲线计算羊草、大

针茅的根、茎、叶中的总酚、单宁和总黄酮含量。 
1.3.3  生物碱含量测定 

生物碱含量测定方法基于雷氏盐比色法稍加改

进(蒲俊松, 2016), 经过提取、除杂、冰浴、冰水淋

洗抽滤、比色, 进行测定, 以4-羟基哌啶醇配制标准

液绘制标准曲线。根据已有研究, 内蒙古草甸草原

的禾本科牧草中检出率最高的有毒生物碱为麦角异

卡里碱(李爽跃, 2013), 因此以麦角异卡里碱为标准

碱, 再根据标准曲线计算羊草、大针茅的根、茎、

叶中的生物碱含量。 
1.3.4  碳氮元素含量测定 

使用Vario EL型自动元素分析仪 (Elementar, 
Langenselbold, Germany)测定植物叶片中的碳氮含

量(徐沙等, 2014)。 
1.4  数据统计与分析 

所得木质素、单宁、总黄酮、总酚及生物碱的

实验数据均用Microsoft Excel 2016进行整理; 为分

析不同放牧强度处理间各项指标是否存在显著性差

异, 利用SPSS 22进行描述统计、单因素方差分析和

最小显著差异法多重比较, 并用Spearman非参数相

关分析来判断各项指标间的相关性, 显著性水平设

置为0.05, 图件用OriginPro 8.5制作。 

2  结果 

2.1  不同放牧强度下优势种植物木质素含量的变化 
不同放牧强度下, 大针茅和羊草地下部分木质

素含量差异显著, 地上部分含量差异不显著, 随着

放牧的持续, 地上部分的木质素含量增多(图2, p < 
0.05)。在6月生长初期, 大针茅和羊草地下部分的木

质素含量均高于地上。大针茅在重度放牧下含量最

多, 而羊草在轻度放牧下含量最多(图2A, p < 0.05)。
到8月生长末期, 围封条件下大针茅和羊草体内木

质素含量均增多, 且达到最大值; 轻度放牧下大针

茅和羊草的地下部分木质素含量减少, 且达到最小

值(图2C、2D, p < 0.05)。 
2.2  不同放牧强度下优势种植物单宁含量的变化 

在各营养器官中, 大针茅和羊草体内的单宁含

量均表现为叶>茎>根。在不同放牧强度下, 大针茅

和羊草叶片中的单宁含量差异显著, 而根、茎中的

单宁含量差异不显著(图3, p < 0.05)。大针茅叶片中

的单宁含量随放牧强度的增强而增多(图3A、3C,   
p < 0.05), 羊草叶片中的单宁含量在中度放牧下达

到最大值(图3B、3D, p < 0.05); 随着放牧的持续, 大
针茅和羊草叶片中的单宁含量增多, 而根、茎中的

单宁含量减少(图3C、3D, p < 0.05)。 
2.3  不同放牧强度下优势种植物总黄酮含量的变化 

在各营养器官中, 大针茅和羊草体内的总黄酮

含量均表现为叶>茎>根。在不同放牧强度下, 大针

茅和羊草叶中的总黄酮含量差异显著, 而根、茎中

总黄酮含量差异不显著(图4, p < 0.05)。在6月生长初

期, 大针茅叶片中的总黄酮含量在重度放牧下达到

最大值, 羊草叶片中的总黄酮含量在中度放牧下最

高(图4A、4B, p < 0.05); 在8月生长末期, 羊草叶片

中的总黄酮含量在轻度放牧下最低, 在重度放牧下

最高(图4D)。 
2.4  不同放牧强度下优势种植物总酚含量的变化 

在各营养器官中, 大针茅和羊草体内的总酚含

量均表现为叶>茎>根。在不同放牧强度下, 大针茅

和羊草茎、叶中的总酚含量差异显著, 而根中总酚

含量差异不显著(图5, p < 0.05)。在6月生长初期, 大
针茅叶中的总酚含量在轻度放牧下最低, 在极重度

放牧下最高; 羊草叶中的总酚含量在轻度放牧下最 
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图2  6月(A、B)及8月(C、D)不同放牧水平下内蒙古温带典型草原大针茅与羊草的木质素含量(平均值±标准误差)。CK, 围封; 
LG, 轻度放牧; MG, 中度放牧; HG, 重度放牧; EHG, 极重度放牧。不同小写字母表示处理间差异显著(p < 0.05)。 
Fig. 2  Lignin content of Stipa grandis and Leymus chinensis in the typical temperate steppe of Nei Mongol in June (A, B) and Au-
gust (C, D) under different grazing levels (mean ± SE). CK, grazing exclusion; LG, light grazing; MG, moderate grazing; HG, heavy 
grazing; EHG, extremely heavy grazing. Different lowercase letters indicate significant differences among treatments (p < 0.05). 

 

 
 

图3  6月(A、B)及8月(C、D)不同放牧水平下内蒙古温带典型草原大针茅与羊草的单宁含量(平均值±标准误差)。CK, 围封; LG, 
轻度放牧; MG, 中度放牧; HG, 重度放牧; EHG, 极重度放牧。不同小写字母表示处理间差异显著(p < 0.05)。 
Fig. 3  Tannins content of Stipa grandis and Leymus chinensis in the typical temperate steppe of Nei Mongol in June (A, B) and 
August (C, D) under different grazing levels (mean ± SE). CK, grazing exclusion; LG, light grazing; MG, moderate grazing; HG, 
heavy grazing; EHG, extremely heavy grazing. Different lowercase letters indicate significant differences among treatments (p < 
0.05). 
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图4  6月(A、B)及8月(C、D)不同放牧水平下内蒙古温带典型草原大针茅与羊草的总黄酮含量(平均值±标准误差)。CK, 围封; 
LG, 轻度放牧; MG, 中度放牧; HG, 重度放牧; EHG, 极重度放牧。不同小写字母表示处理间差异显著(p < 0.05)。 
Fig. 4  Total flavonoids contents of Stipa grandis and Leymus chinensis in the typical temperate steppe of Nei Mongol in June (A, B) 
and August (C, D) under different grazing levels (mean ± SE). CK, grazing exclusion; LG, light grazing; MG, moderate grazing; HG, 
heavy grazing; EHG, extremely heavy grazing. Different lowercase letters indicate significant differences among treatments (p < 
0.05). 

 

 
 

图5  6月(A、B)及8月(C、D)不同放牧水平下内蒙古温带典型草原大针茅与羊草的总酚含量(平均值±标准误差)。CK, 围封; LG, 
轻度放牧; MG, 中度放牧; HG, 重度放牧; EHG, 极重度放牧。不同小写字母表示处理间差异显著(p < 0.05)。 
Fig. 5  Total phenols contents of Stipa grandis and Leymus chinensis in the typical temperate steppe of Nei Mongol in June (A, B) 
and August (C, D) under different grazing levels (mean ± SE). CK, grazing exclusion; LG, light grazing; MG, moderate grazing; HG, 
heavy grazing; EHG, extremely heavy grazing. Different lowercase letters indicate significant differences among treatments (p < 
0.05). 
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低, 在中度放牧下最高(图5A、5B, p < 0.05)。随着

放牧的持续, 大针茅和羊草叶中的总酚含量增多。

在8月生长末期, 大针茅在轻度放牧下叶中总酚含

量最高, 而羊草在轻度放牧下含量最低, 在重度放

牧下含量最高(图5C、5D, p < 0.05)。 
2.5  不同放牧强度下优势种植物总生物碱含量的

变化 
不同放牧强度下, 大针茅和羊草叶片中的生物

碱含量差异显著(图6, p < 0.05)。在6月生长初期, 大
针茅叶片中的生物碱含量在轻度和极重度放牧下显

著降低, 羊草叶片中的生物碱含量在中度放牧下显

著提高(图6A, p < 0.05); 在8月生长末期, 大针茅叶

片中的生物碱含量在轻度放牧下显著降低, 在中度

和重度放牧下显著提高; 羊草叶片中的生物碱含量

在轻度和中度放牧下显著提高(图6B, p < 0.05)。 
2.6  在不同生长时期次级代谢产物与碳氮的关系 

大针茅和羊草在生长初期与生长末期均表现为

地上部分C:N小于地下部分, 但碳氮权衡策略不同

(图7; 表1)。在6月生长初期, 大针茅地上部分C:N在

放牧胁迫下显著降低(图7A, p < 0.05); 含碳次级代

谢产物与C:N无相关关系, 生物碱与C:N呈不显著

的正相关关系。羊草地下部分C:N在放牧胁迫下显

著提高(图7B, p < 0.05); 含碳次级代谢产物与C:N
呈不显著的正相关关系, 生物碱与C:N呈不显著的

负相关关系(表1)。在8月生长末期, 大针茅和羊草地

下部分C:N在放牧胁迫下均显著降低(图7C、7D, p < 
0.05), 大针茅的总酚与C:N呈显著正相关关系, 羊

草的总酚与C:N呈显著负相关关系(表1)。 

3  讨论 

3.1  次级代谢产物在各营养器官间的分配 
牧草面对牲畜的啃食胁迫, 会产生大量的单

宁、总黄酮、酚类等含碳次级代谢产物作为主要的

化学防御物质(Brandolini et al., 2013; Mathesius, 
2018)。在本研究中, 大针茅和羊草都选择将含碳次

级代谢产物更多地储存在叶片中, 小部分储存于根

和茎中。含碳次级代谢产物在植物体内如此分布, 
是由于叶片作为光合作用的主要场所, 在其中产生

的丰富的光合产物可以直接作为底物用于次级代谢

过程, 以最小的投资获得最大的收益(李钧敏等, 
2007; Olmo-Garcia et al., 2018)。另外, 由于叶片是

牧草直接受到损伤的部位, 这样的分布可以更高效

地提高植物抗氧化、抗病原菌能力, 影响食草动物

的适口性及消化能力, 同时更有利于发挥挥发性物

质的作用(林开敏等, 2010; Erb, 2018; Mathesius, 
2018)。因此, 叶片既是含碳次级代谢产物主要的合

成器官也是主要的储存器官。植物茎部的代谢能力

较弱, 主要起到运输的作用。对于大针茅来说, 若长

时间暴露在胁迫环境中, 茎也可充当含碳次级代谢

产物的后备储存器官; 至于根, 有研究认为不定根

或毛状根及幼根是仅次于叶片的次级代谢产物合成

及储存器官 (李钧敏等 , 2007; 陈慧颖等 , 2014; 
Mundim & Pringle, 2018)。但由于根系主要起支持作

用, 木质素含量较高, 所以存在于根系中的含碳次

级代谢产物总量便很少。 

 

 
 

图6  6月及8月不同放牧水平下内蒙古温带典型草原大针茅与羊草叶片中的生物碱含量(平均值±标准误差)。CK, 围封; LG, 
轻度放牧; MG, 中度放牧; HG, 重度放牧; EHG, 极重度放牧。不同小写字母表示处理间差异显著(p < 0.05)。 
Fig. 6  Alkaloid contents of Stipa grandis and Leymus chinensis in the typical temperate steppe of Nei Mongol in June and August 
under different grazing levels (mean ± SE). CK, grazing exclusion; LG, light grazing; MG, moderate grazing; HG, heavy grazing; 
EHG, extremely heavy grazing. Different lowercase letters indicate significant differences among treatments (p < 0.05). 
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图7  6月(A、B)及8月(C、D)不同放牧水平下内蒙古温带典型草原大针茅与羊草叶片碳氮比(平均值±标准误差)。CK, 围封; LG, 
轻度放牧; MG, 中度放牧; HG, 重度放牧; EHG, 极重度放牧。不同小写字母表示处理间差异显著(p < 0.05)。 
Fig. 7  The C:N in leafs of Stipa grandis and Leymus chinensis in the typical temperate steppe of Nei Mongol in June (A, B) and 
August (C, D) under different grazing levels (mean ± SE). CK, grazing exclusion; LG, light grazing; MG, moderate grazing; HG, 
heavy grazing; EHG, extremely heavy grazing. Different lowercase letters indicate significant differences among treatments (p < 
0.05) 
 
表1  6月及8月内蒙古温带典型草原大针茅与羊草叶片中防御代谢产物与C:N的相关性分析 
Table 1  Correlation analysis of defense metabolites and C:N in leaves of Stipa grandis and Leymus chinensis in the typical temperate steppe of Nei Mongol in June 
and August 

大针茅 S. grandis 羊草 L. chinensis 
 单宁 

Tannins 
总黄酮 

Flavonoids 
总酚 

Phenols 
木质素
Lignin

总生物碱
Alkaloid

碳氮比
C:N 

单宁
Tannins

总黄酮
Flavonoids

总酚 
Phenols 

木质素 
Lignin 

总生物碱
Alkaloid

碳氮比
C:N 

单宁 
Tannins  0.800 0.900* –0.400 0.051 –0.300  0.400 0.400 –0.800 0.600 0.000 

总黄酮 
Flavonoids   0.900* 0.100 0.154 0.200   1.000** –0.200 –0.400 0.800 

总酚 
Phenols    –0.300 0.051 –0.100    –0.200 –0.400 0.800 

木质素 
Lignin     –0.154 0.500     –0.800 0.400 

总生物碱 
Alkaloid      0.718      –0.800 

大针茅 
S. grandis 

碳氮比 
C:N             

单宁 
Tannins  0.900* 0.300 –0.200 0.600 0.500  0.000 0.600 –1.000** 0.400 –0.600 

总黄酮 
Flavonoids   0.600 –0.100 0.700 0.700   0.800 0.000 –0.800 –0.800 

总酚 
Phenols    0.300 0.500 0.900*    –0.600 –0.400 –1.000**

木质素 
Lignin     0.600 –0.100     –0.400 0.600 

总生物碱 
Alkaloid      0.300      0.400 

羊草 
L. chinensis

碳氮比 
C:N             

*, p < 0.05; **p < 0.01。 
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植物氮的吸收与生物碱的合成主要依靠于根系

中的内生真菌 , 菌根是生物碱合成的主要场所

(Brock et al., 2018; 李露莹等, 2018)。本研究中, 大
针茅和羊草的根中几乎不含生物碱, 茎中极微量的

生物碱可能是处于转移过程中, 叶片是含氮次级代

谢产物最主要的分布场所。由此说明, 生物碱在根

系中产生后便迅速转移至叶片中。牧草如此分配生

物碱可能是由于其作为一类重要的含氮次级代谢产

物可以调节植物生长, 并且被食草动物取食后会引

起动物的一系列不良反应, 因此, 叶片是生物碱充

分发挥功能的最佳营养器官(Lu & McKnight, 1999; 
Isah, 2019)。生物碱种类多样复杂且与菌根共生体

中的菌株类型有关, 对于大针茅和羊草菌根共生体

及其与体内生物碱组成之间的关系仍有待进一步

研究。 
3.2  大针茅与羊草防御机制及碳氮权衡策略的异同 

牧草在生长过程中, 尤其在生长初期, 需要与

外界生物环境竞争有限的资源, 次级代谢过程比初

级代谢对碳氮资源的消耗更大, 因此, 牧草面对食

草动物的啃食胁迫时需要权衡利弊, 在生长与防御

间做出选择(Srinivasa, 2018; Liu et al., 2019a)。在6
月生长初期, 大针茅和羊草的含碳次级代谢产物含

量均在轻度放牧下最低, 这可能是由于生长竞争压

力大于啃食胁迫, 所以化学防御机制并没有得到充

分的诱导及表达, 更多的资源可能用于补偿生长, 
提高了耐牧性(Appel et al., 2012; Zhou et al., 2015; 
Guo et al., 2018)。在8月生长末期, 羊草在重度放牧

胁迫下具有较低的C:N, 把更多的碳资源用于次级

代谢产物的合成。说明胁迫时间的延长、胁迫强度

的增加, 到生长竞争压力不及放牧胁迫时, 化学防

御机制才被逐步诱导激活。这一结果与Herms提出

的生长-分化平衡假说(growth-differentiation balance 
hypothesis)相一致(Herms & Mattson, 1992)。 

牧草在受到食草动物的啃食胁迫后倾向于产生

更多的木质素应用在叶片中提高自身的机械防御能

力, 以降低食草动物的适口性, 并且增加消化难度, 
从而降低被采食的频率, 避免受到进一步的侵害

(Zhao & Dixon, 2011; 覃瀚仪等, 2015)。本研究结果

发现, 在6月生长初期, 随着放牧强度的增加, 大针

茅和羊草地上部分的木质素含量变化不大, 这说明

大针茅和羊草面对啃食胁迫并没有倾向于提高机械

防御能力。但大针茅和羊草会在根系中储存大量的

木质素, 这可以使其更好地从土壤中汲取养分, 为
其初级代谢及化学防御获取足够多的可利用资源

(Swemmer & Knapp, 2008; Zhou et al., 2015)。大针

茅和羊草两个优势种植物的木质素对放牧胁迫的响

应有所不同。大针茅地下部分木质素含量随放牧强

度的增加缓慢升高; 而羊草则在轻度放牧条件下就

已显著升高, 这可能是因为羊草根系的木质素含量

不及大针茅, 所以面对啃食胁迫, 羊草的木质素代

谢过程响应更敏感(Zhao & Dixon, 2011; 陈慧颖等, 
2014)。到了8月生长末期, 面对啃食胁迫, 大针茅和

羊草的木质素合成均受抑制, 羊草较大针茅更显著, 
说明放牧胁迫可以促使牧草将更多的碳资源用于合

成其他物质, 以便更好地发挥化学防御机制的作用

或者是用于调整繁殖策略(Louault et al., 2005; 李西

良等, 2015)。因此, 大针茅和羊草的避牧性防御机

制并非机械防御而主要依靠次级代谢产物进行化学

防御。 
由于大针茅与羊草的生理基础存在差异, 因而

二者的碳氮资源利用策略有所不同。在6月生长初期, 
大针茅面对轻度和极重度放牧胁迫, 叶片中的生物

碱含量显著降低, 且与C:N呈较弱的正相关关系, 
说明在生长初期大针茅虽然面对啃食胁迫提高了叶

片内氮含量, 但并没有将氮用于合成生物碱增强防

御能力, 而用于维持生长发育(Zhou et al., 2015; 
Guo et al., 2018)。在8月生长末期, 中度及重度放牧

可以促使大针茅叶片中的生物碱含量显著提高, 说
明大针茅防御机制中的氮代谢途径可能在长时间胁

迫条件下才会表达, 也可能是对季节变化的响应

(徐瑞等, 2012; Fuchs et al., 2017a; Isah, 2019)。在6
月生长初期, 羊草面对中度放牧胁迫, 叶片中各种

次级代谢产物含量均增多, 说明其化学防御机制中

的碳氮代谢途径都得到了较充分的诱导和表达, 叶
片中的氮被高效利用(翟占伟等, 2017)。在8月生长

末期, 羊草叶片中的生物碱含量基本都较6月时有

所降低, 这可能是由于牧草将部分生物碱转移到了

果穗及种子中, 以提高种子抗性; 也可能是由于牧

草将氮用于合成氨基酸等其他物质以便繁殖(Zhou 
et al., 2015; Liu et al., 2019a)。 

综上所述, 大针茅与羊草只有在生长初期面对

轻度放牧胁迫时, 更倾向于补偿生长而非防御。且

二者在防御机制的选择上更侧重化学防御, 而非机

械防御, 羊草在中度放牧胁迫下化学防御机制得到
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了较充分的诱导和表达。大针茅在生长初期优先利

用碳资源进行防御代谢, 在生长末期将碳氮资源均

用于合成相关防御代谢产物; 而羊草在生长初期和

生长末期以及不同放牧胁迫下, 均通过碳氮两种代

谢途径进行防御。因此, 可以认为羊草较大针茅对

环境中氮的需求较低且有更高的氮利用效率(秦洁

等, 2016; 翟占伟等, 2017)。 

4  结论 

大针茅与羊草两种优势种植物在放牧胁迫下的

防御策略既有共同点, 也存在差异。二者均将叶片

作为次级代谢产物的主要合成及储存器官, 有利于

直接抵御放牧胁迫。根和茎中次级代谢产物含量虽

不及叶片, 但在整个防御过程中仍然扮演着很重要

的角色。虽然大针茅与羊草的生理基础存在差异, 
但在避牧机制上都更倾向于化学防御而非机械防御, 
羊草的化学防御机制在中度放牧胁迫下得到了较充

分的诱导及表达。二者的碳氮权衡策略有所不同, 
大针茅在生长初期倾向于只将碳资源用于防御代谢, 
而在生长后期才利用氮资源合成生物碱; 羊草因为

具有较高的氮利用效率, 可以通过碳氮两种代谢途

径进行防御。此外, 大针茅和羊草都有较好的耐牧

性, 在生长初期面对轻度放牧胁迫更倾向于补偿生

长。因此, 在内蒙古温带典型草原, 轻度放牧可以使

大针茅和羊草将更多的碳氮资源用于初级代谢过程, 
从而提高资源利用效率, 以及生态系统的生产力及

稳定性。 
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