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摘  要  在高寒生命带, 雪被作为重要的综合环境因子, 影响着植物的生理生态特征、种群动态及群落演替等过程, 进而作

用于生态系统的功能与服务。通过在青藏高原东缘高寒草甸设置厚雪、中雪和浅雪3个地段, 选取早春开花的常见种紫罗兰

报春(Primula purdomii)、甘肃马先蒿(Pedicularis kansuensis)、高原毛茛(Ranunculus tanguticus), 研究了三种植物株高、叶片

性状和生物量分配随雪被厚度的变化规律, 以及三者之间的关系。结果表明: 甘肃马先蒿和高原毛茛在生境状况较好的地段

比叶面积相对较高, 紫罗兰报春由于具有根状茎和肉质根, 在厚雪地段比叶面积相对较小; 关于单个物种的地上-地下生物

量的关系, 紫罗兰报春在厚雪和浅雪地段为完全一致的异速生长关系, 而甘肃马先蒿和高原毛茛在个别地段并无显著相关关

系。总体而言, 三种植物整体样本的地上-地下生物量在不同雪被地段均为异速生长关系, 不支持等速生长假说, 并且地上生

物量能够很好地解释地下生物量的变异; 功能性状和生物量指标间的相关性, 在紫罗兰报春和高原毛茛表现较好, 而在甘肃

马先蒿表现较弱。植物对环境变化的适应具有一定的规律, 同时也表现出物种特异性。今后的研究中, 应注重构建植物适应

环境变化的功能性状谱, 以更好地理解全球变化背景下植物功能性状的响应及其适应策略。 
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Abstract 

Aims  In the cold life zones, snow cover is a comprehensive environmental factor that directly influences soil 
temperature, soil water content, light and nutrient availability. Plants in these zones develop a series of unique 
mechanisms involving phenological characteristics, reproductive strategies, physiology and morphology to adapt 
to environmental changes. This paper is focused on the responses of plant leaf traits, height and biomass parti-
tioning to variations in snow cover thickness, in order to better understand the responses of plant functional traits 
and specific adaptation strategies under global climate change scenarios. 
Methods  Three transects were established along a gradient of snow cover in an alpine meadow of Mt. Kaka, in 
the eastern Qinghai-Xizang Plateau. Primula purdomii, Pedicularis kansuensis and Ranunculus tanguticus, which 
are three widely distributed and dominant ephemerals, were sampled and studied, particularly at their blooming 
stages. Plant height, specific leaf area (SLA) and biomass partitioning were measured accordingly. 
Important findings  The values of SLA in Pedicularis kansuensis and R. tanguticus were relatively greater under 
better soil conditions; it was smaller in Primula purdomii with thick snow cover. The relationship between above-
ground biomass and belowground biomass in Primula purdomii was allometric at sites with both thick and thin 
snow cover. No significant relationships were found between aboveground biomass and belowground biomass in 
Pedicularis kansuensis and R. tanguticus at some individual sites. However, when samples of the three species 
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were pooled, the relationships between aboveground biomass and belowground biomass were allometric at all 
sites, which did not support isometric scaling hypothesis. In addition, on sites with either thick or thin snow cover, 
aboveground biomass had greater rate of accumulation than belowground biomass; whereas on sites with medium 
snow cover, the rate of biomass accumulation was greater for belowground component than aboveground compo-
nent. Functional traits and biomass variables were better correlated in Primula purdomii and Pedicularis kansuen-
sis than in R. tanguticus.  
Key words  snow cover thickness; ephemeral plant; special leaf area; plant height; biomass partitioning; allome-
tric scaling 
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植物功能性状与环境的关系是近年来生态学研

究的热点, 尤其是植物的叶片性状具有较强的形态

结构可塑性, 能够直接反映植物对环境变化的适应

策略, 与资源获取和利用有着密切联系(Westoby & 
Wright, 2003; Rozendaal et al., 2006; Bernard- 
Verdier et al., 2012; 史元春等, 2015)。植物的株高与

其竞争力和繁殖活力有关(Cornelissen et al., 2003), 
增加对自身株高的投资能够提高光照的获取效率, 
同时也增加了构成和维持支撑结构的投资(Falster 
& Westoby, 2003)。生物量分配指植物生长过程中将

同化的资源分配到根、茎、叶、花等器官中, 是植

物重要的资源配置方式及净碳获取的驱动因子, 也
是植物生存与生殖权衡的结果(方炎明, 1996; 郝虎

东等, 2009)。在资源匮乏或超过其利用上限的生境, 
植物为了规避风险和增强对环境的适应性, 调整其

功能性状等可塑性表型及生物量的分配格局来提高

生存适合度(史元春等, 2015)。异质环境中或不同的

选择压力下, 现有关于植物功能性状和生物量分配

的研究主要侧重于某一方面, 两者之间是否存在共

轭变化, 即按照一定的规律或者关联性来匹配, 并
且具有协同的动态变化, 目前的直接证据和定量化

研究相对较少。因此, 定量化研究不同物种在不同

生境下的叶片性状、株高与生物量分配格局的变化

及其相互之间的关联性, 有助于理解全球变化背景

下环境因子对植物相关功能的影响。 
雪被广泛分布在寒冷生命带, 其积累与融化的

交替过程直接影响着土壤水分、土壤温度、光照条

件以及养分状况, 使得植物在生长节律、繁殖对策

和生理生态方面形成一系列独特的适应机制(Jones 
et al., 2001; 吴彦, 2005; 吴彦和Onipchenko, 2007)。
目前, 雪被生态学的研究主要集中在雪被对植物的

地理分布、物质循环和土壤微生物动态的影响等方

面(陈文年等, 2009; 胡霞等, 2012; 杨玉莲等, 2012; 
何伟等, 2013)。大量研究证据显示1980年以来北半

球中高纬度的雪被面积减少了10% (Groisman et al., 
1994; Serreze & Hurst, 2000; Dye, 2002; IPCC, 
2001)。此外, 全球气候变化的趋势预示: 随着较高

温度的出现, 高山地区降雪在近几十年将会下降

(Serreze & Hurst, 2000; Beniston, 2005), 导致土壤冻

结的增加, 而雪被厚度、融雪时间与生长季长度也

将随之发生变化。因此, 雪被提供了季节性的复杂

环境梯度(Körner, 2003; Pauli et al., 2015), 深刻影

响着高山植物的生长发育, 进而影响着高山生态系

统的结构与功能(Wipf, 2010)。然而, 雪被厚度及积

雪消融时间长期形成的局域尺度的生境差异及其对

植物叶片性状、生物量分配乃至群落结构的作用, 
以及叶片性状与具体功能的相关性如何呈现等问题

尚不明确, 更是缺乏相关的数据和证据支持。 
高山地区的早春植物一般在初春开花, 分布于

雪层厚度适中、光照较好的生境, 生长期较长, 且有

着雪融水的滋润, 甚至在雪被覆盖下的生长和发育

仍然十分活跃(吴彦, 2005), 是研究高山植物对不同

雪被厚度下异质环境的响应及适应性的较佳材料。

为此, 本研究在青藏高原东缘的高山草地选取了3
种典型早春植物——紫罗兰报春 (Primula pur-
domii)、甘肃马先蒿(Pedicularis kansuensis)、高原毛

茛(Ranunculus tanguticus), 研究以下两个问题: 1)雪
被厚度变化如何影响早春植物的叶片性状、株高和

生物量分配格局？2)植物的叶片性状、株高与生物

量分配之间具有怎样的相关关系？从而探讨高度适

应的植物物种在不同环境梯度如何表现出更好的适

合度, 进一步理解全球变化背景下高山植物对不同
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环境及选择压力的响应和适应机制。 

1  材料和方法 

1.1  研究区域概况 
试验地位于川西高原松潘县卡卡山(32.98° N, 

103.67° E), 海拔3 950 m, 属于青藏高原东缘岷山

山脉的一部分。该区受西南暖湿气流和东南季风控

制, 属于典型的山地季风气候, 年平均气温5.7 ℃, 1
月平均气温–7.6 ℃, 7月平均气温9.7 ℃, 无绝对无

霜期, 年太阳辐射时数1 827.5 h, ≥10 ℃年积温

428.6 ℃, 年降水量718 mm, 每年11月底或12月初

出现持续的积雪覆盖, 积雪厚度在15 cm以上。土壤

为棕色草毡土, 土壤pH值为5.42–5.83, 每kg干土含

有有机质44.23–62. 00 g、全氮3.51–5.12 g, 平均土层

厚度63 cm (胡霞等, 2012; Wang et al., 2014)。原生乔

木以岷江冷杉(Abies fargesii var. faxoniana)为主; 高
山灌木有窄叶鲜卑花(Sibiraea angustata)、 鹧鸪杜

鹃 (Rhododendron zheguense)和鹧鸪柳 (Salix zhe-
gushanica), 以及零星分布的紫果云杉(Picea pur-
purea)等; 草本植物主要有黑褐穗薹草(Carex atro-
fusca)、长花马先蒿(Pedicularis longiflora)、长叶火

绒草(Leontopodium longifolium)、高原毛茛、甘肃马

先蒿、川西小黄菊(Pyrethrum tatsienense)和紫罗兰

报春等(Liu et al., 2010; 胡霞等, 2012; Wang et al., 
2014)。 
1.2  试验设计 

在距山脊最高处50 m左右的斜坡(坡度变化

8°–15°)朝南沿坡向下设置3条样带(11 m × 5 m), 相
邻样带间距10 m左右。三条样带的垂直高程差为

0.51 m, 从雪床的上端到下端, 雪被厚度自然增加, 
融雪时间逐渐推迟, 形成了一个自然的融雪梯度

(陈文年等, 2011a)。雪被厚度的监测从稳定积雪开

始, 积雪消融殆尽结束, 每3天一次, 可根据天气情

况适当调整。依据样带的雪被厚度监测数据(表1)将
其划分为厚雪、中雪和浅雪, 最大雪被厚度即为监

测期间雪被的最大厚度, 其中浅雪形成时间较晚而

消融时间较早, 最大雪被厚度较小, 厚雪则正好相

反, 其最大厚度高于浅雪的2倍, 中雪梯度居中。土

壤温度采用钮扣式温度计长期监测(置于距土表以

下5 cm深处)。选取样带中广泛分布的3种早春优势

种高原毛茛、紫罗兰报春和甘肃马先蒿为研究对象。

高原毛茛和紫罗兰报春均为多年生草本, 后者多分

布于潮湿的生境, 甘肃马先蒿为一年生或两年生草

本(中国科学院中国植物志编辑委员会, 1963, 1980, 
1990)。 
1.3  样品采集及测定方法 

在每条样带内每个物种随机选取20株左右, 测
定其株高(plant height, PH), 采用全株挖掘法进行取

样, 尽可能保证根系完整, 每一植株采集2–3片完全

伸展, 且无病虫害、无机械损伤的成熟叶片(李玉霖

等, 2005)。采用平板扫描仪(CanoScan5600F, Canon, 
Tokyo, Japan) 扫描植株鲜叶样品 , 然后借助

Photoshop CS4和Matlab 7.9计算单叶面积(leaf area, 
LA)。将所取植株带回实验室, 水浸洗植株地下部分, 
将植株分为根、茎、叶、花四类, 分别放入纸袋中, 连
同扫描后的叶片于105 ℃杀青30 min后, 在80 ℃条

件下烘干至恒质量。用电子天平称量干质量(精度为

0.000 1 g), 根据Vile等(2005)的方法计算比叶面积

(比叶面积=叶面积/叶干质量), 并计算生物量分配, 
将花视为繁殖构件。 

雪被完全消融后, 采集土壤样品, 每个雪被地

段设置5个小区, 每个小区采集5个样品, 然后混匀

过筛(2 mm孔径)后测定土壤有机碳含量、全氮含量、

全磷含量和土壤含水量, 土壤有机碳测定采用重铬

酸钾氧化法 (Allen, 1989), 全氮测定采用凯氏法

(Allen, 1989; 鲍士旦, 2000), 全磷测定采用钒钼黄

比色法(鲍士旦, 2000)。 
1.4  数据分析 

首先对不同厚度雪被覆盖下的植物株高、叶片

性状和各器官的生物量进行正态性检验, 不符合正  
 
 
表1  研究样地雪被基本信息 
Table 1  Basic information on snow cover at the study sites 
雪被厚度 
Levels of snow 
cover thickness 

雪被形成日期 
Date of snow cover formation 

雪被消失日期 
Date of snow cover disappearance

雪被持续天数 
Lasting days of snow cover (d)

雪被最大厚度 
Maximum depth of snow cover (cm)

浅 Thin  2012-01-14 2013-04-28 106  46 

中 Medium  2012-01-09 2013-05-01 114  61 

厚 Thick  2012-02-28 2013-05-13 138 115 
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态分布的数据通过对数转换, 使之满足正态分布, 
利用Levene’s test检验方差齐性。然后, 通过一般线

性模型(GLM)进行双因素方差分析, 探究物种和雪

被厚度及其交互作用对植物功能性状的影响。运用

单因素方差分析, 探究雪被厚度对三种草本植物株

高、叶片性状和生物量分配的影响, 并用Tukey法进

行多重比较。最后, 对植物性状与生物量指标之间

进行Pearson相关分析。统计分析及作图分别在SPSS 
19.0和Origin 8.5中完成。 
1.5  异速生长分析 

根据相关生长模型y = βxα对不同雪被厚度下的

三种草本植物地上/地下生物量及比叶面积-株高进

行相关生长分析。分析前对生物量数据进行log10的

对数转换使之符合正态分布。方程可转化为lgy = 
lgβ + αlgx, x和y分别表示地上/地下生物量, β为标准

化常数, α为异速生长指数。α = 1为等速生长关系, α 
≠1为异速生长关系(Niklas & Enquist, 2001; Niklas, 
2005; 丁建林等, 2014; 肖遥等, 2014)。根据Warton
和Weber (2002)的方法对同一物种在不同雪被厚度

的α进行异质性检验, 如果α没有异质性, 则给出一

个共同斜率, 若α不同, 则异速生长关系完全不同, 
α相同继续进行截距漂移检验和共轴漂移检验。若

截距不同但共轴, 则属于截距漂移; 若截距相同且

发生共轴漂移, 则属于共轴漂移; 若截距相同也同

轴, 则表明植物的地上/地下生物量在不同雪被厚

度下具有完全相同的相关生长关系(Falster et al., 
2006; 陶冶和张元明, 2014)。相关生长模型的参数

确定, 采用标准化主轴估计(standardized major axis 
estimation, SMA)方法(Wright et al., 2001; Warton et 
al., 2006), 截距漂移检验、共轴漂移检验及α的方差

分析均利用软件SMATR Version 2.0完成。 

2  结果 

2.1  不同雪被地段环境因子的比较 
雪被覆盖期, 浅雪和中雪地段土壤日平均温度

较厚雪地段低, 且每日波动幅度较大, 中雪地段土

壤温度每日最大波动幅度可达3 ℃; 在早春植物的

生长季, 厚雪和中雪地段土壤日平均温度略高于浅

雪, 波动幅度也较大(图1)。厚雪地段土壤有机碳含

量、全氮含量显著高于浅雪和中雪地段, 全磷含量

与浅雪和中雪地段无显著差异, 土壤水分含量均低

于中雪地段(p < 0.05)和浅雪地段(p > 0.05); 中雪 
和浅雪地段的土壤养分及水分含量均无显著差异  
(表2)。  
2.2  不同雪被厚度下三种植物株高和叶片性状的

对比 
三种植物之间的功能性状差异均极显著(p < 

0.01); 雪被厚度对植物的株高、单叶质量、比叶面

积的影响极显著(p < 0.01), 而对单叶面积的影响不

显著(p > 0.05); 同时, 物种和雪被厚度的交互作用 
 

 
 
图1  研究样地土壤温度时间动态。A, 浅雪。B, 中雪。C, 厚雪。 
Fig. 1  Temporal dynamics of soil temperatures at study sites. A, Thin snow. B, Medium snow. C, Thick snow. 
 



高景等: 不同雪被厚度下典型高山草地早春植物叶片性状、株高及生物量分配的研究   779
 

doi: 10.17521/cjpe.2015.0288 

表2  不同雪被地段土壤养分及水分的比较(平均值±标准误差) 
Table 2  Comparisons of soil nutrients and water contents among sites of 
different levels of snow cover (mean ± SE) 
雪被厚度 
Levels of 
snow cover 
thickness 

土壤有机碳 
含量 
SOC (g·kg–1) 

土壤全氮 
含量 
STN (g·kg–1) 

土壤全磷 
含量 
STP (g·kg–1) 

土壤含水量 
SWC (%) 

浅 Thin 43.28 ± 6.36b 3.63 ± 0.47b 0.88 ± 0.07a 65.76 ± 0.90ab

中 Medium 44.12 ± 2.24b 3.78 ± 0.16b 1.15 ± 0.26a 68.68 ± 0.57a

厚 Thick 71.54 ± 7.27a 5.34 ± 0.48a 1.31 ± 0.06a 62.88 ± 1.22b

不同字母表示不同雪被地段差异显著。 
Different letters indicate significant differences among sites with different 
levels of snow cover. SOC, soil organic carbon; STN, soil total nitrogen; 
STP, soil total phosphorus; SWC, soil water content. 
 

 
对株高、单叶质量、比叶面积的影响极显著(p < 
0.01), 对单叶面积的影响不显著(p > 0.05)(表3)。即

代表着微环境差异的雪被厚度作用于植物的功能性

状, 但对单叶面积的影响不大。 
紫罗兰报春分布于厚雪和浅雪覆盖地段, 甘肃

马先蒿在所有地段中均有分布, 高原毛茛则分布在

中雪和浅雪覆盖地段。不同雪被厚度下, 三种植物

除单叶面积无显著差异外, 其他功能性状均有显著

变化。紫罗兰报春在厚雪地段的单叶质量显著大于

浅雪(p < 0.01), 比叶面积的差异亦显著(p < 0.01), 
且变化趋势相反, 株高则无显著性差异(p > 0.05); 
浅雪地段甘肃马先蒿的单叶质量分别是其在厚雪和

中雪的1.45倍(p < 0.05)和1.37倍(p = 0.054), 株高和

比叶面积在厚雪和中雪地段均无显著差异, 株高显

著低于浅雪地段(p < 0.05), 比叶面积则高于浅雪地

段(p < 0.05); 高原毛茛在浅雪地段的单叶质量、株

高均显著高于中雪(p < 0.05), 其比叶面积变化趋势

则相反(表4)。紫罗兰报春的比叶面积均显著大于甘

肃马先蒿和高原毛茛(p < 0.001), 后两者之间的比

叶面积无显著性差异(p = 0.188)。 
紫罗兰报春和甘肃马先蒿的比叶面积-株高在

不同雪被厚度下均有共同的回归斜率 , 分别为

–0.971、0.667, 株高一定时, 浅雪地段的紫罗兰报春

有更高的比叶面积, 而甘肃马先蒿有更低的比叶面

积。高原毛茛的比叶面积-株高的回归斜率在不同雪

被地段差异显著(p = 0.01)(图2)。 
2.3  不同雪被厚度下三种植物各器官生物量及其

分配比例 
不同雪被厚度下, 紫罗兰报春和甘肃马先蒿的

花生物量无显著差异(p > 0.05), 花生物量的分配比

例差别亦不大, 前者分别为(4.48 ± 0.69)% (厚雪)、
(5.32 ± 0.35)% (浅雪), 后者分别为(21.05 ± 1.55)%  

表3  雪被对植物株高和叶片功能性状的影响 
Table 3  Effects of snow cover on plant height and leaf functional traits 
  植物功能性状 

Plant functional traits 
自由度 
df 

均方 
Mean 
squares 

F p 

物种 
Species 

单叶质量  
Individual leaf mass 

2 1.674 54.180 <0.000 1

单叶面积  
Individual leaf area 

2 3.689 101.290 <0.000 1

比叶面积  
Specific leaf area 

2 0.443 52.446 <0.000 1

株高  
Plant height 

2 1.811 177.241 <0.000 1

雪被 
Snow  
cover 

单叶质量  
Individual leaf mass 

2 0.299 9.682 <0.000 1

单叶面积  
Individual leaf area 

2 0.058 1.582 0.210 0

比叶面积  
Specific leaf area 

2 0.166 19.625 <0.000 1

株高  
Plant height 

2 0.296 29.004 <0.000 1

物种× 
雪被 
Species ×
snow  
cover 

单叶质量  
Individual leaf mass 

2 0.566 18.331 <0.000 1

单叶面积  
Individual leaf area 

2 0.085 2.338 0.101 0

比叶面积  
Specific leaf area 

2 0.236 27.977 <0.000 1

株高  
Plant height 

2 0.519 50.762 <0.000 1

 

 
(厚雪)、(23.37 ± 1.56)% (中雪)。从厚雪到浅雪地段, 
紫罗兰报春的总生物量及其他各构件生物量显著减

小(p < 0.05), 茎和根生物量分配比例减小, 叶生物

量分配比例增大。甘肃马先蒿总生物量及构件生物

量在厚雪和中雪地段间无显著差异(p > 0.05), 且除

叶生物量外均显著高于浅雪(p < 0.05); 在中雪地段, 
其根、叶生物量分配比例((43.51 ± 2.63)%、(20.55 ± 
2.10)%)均最低 , 其茎生物量分配比例 ((12.57 ± 
1.07)%)最高。高原毛茛总生物量及构件生物量(花
除外)在浅雪地段显著高于中雪(p < 0.05), 与前两

种植物生物量的变化相反, 其根生物量分配比例也

在浅雪地段最大, 茎、叶生物量分配比例在中雪和

浅雪地段差别均不大(表5; 图3)。三种植物根冠比的

变化范围在0.11–1.42之间, 其中紫罗兰报春的根冠

比随着雪被厚度减小而减小, 另外两种植物则呈现

增大趋势, 甘肃马先蒿的根冠比高于其他两种植

物。 
2.4  不同雪被厚度下三种植物地上-地下生物量间

的相关生长关系 
由图4和表6可知, 不同雪被厚度下紫罗兰报春

的地上/地下生物量的α差异并不显著, 具有共同斜

率且显著大于1 (卡方检验: χ2 = 4.945, p = 0.026), 
地上/地下生物量为异速生长关系, 且地下生物量

的增加速率快于地上生物量, 即将更多的生物量分 
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表4  三种植物株高和叶片性状的比较(平均值±标准误差) 
Table 4  Comparisons of plant height and leaf traits among three plant species (mean ± SE) 
物种 
Species 

雪被 
Snow cover 

样本量 
No. of samples 

单叶质量 
Individual leaf mass (g)

单叶面积 
Individual leaf area (cm2)

比叶面积 
Specific leaf area (cm2·g–1) 

株高 
Plant height (cm)

紫罗兰报春 
Primula purdomii 

厚 Thick  23* 0.038 4 ± 0.004 0a 7.252 6 ± 0.670 7a 198.22 ± 9.21b 12.29 ± 0.64a 

浅 Thin 20 0.020 7 ± 0.002 1b 6.100 3 ± 0.568 1a 316.29 ± 23.54a 10.65 ± 0.57a 

甘肃马先蒿      
Pedicularis kansuensis 

厚 Thick 20 0.008 6 ± 0.000 6b 1.512 4 ± 0.125 9a 176.64 ± 4.58a  2.89 ± 0.13b 

中 Medium 20 0.009 1 ± 0.000 9ab 1.617 7 ± 0.150 5a 195.39 ± 6.18a  3.39 ± 0.17b 

浅 Thin 20 0.012 4 ± 0.001 4a 1.784 4 ± 0.219 9a 141.45 ± 5.78b  6.87 ± 0.32a 

高原毛茛       Ra-
nunculus tanguticus 

中 Medium 20 0.009 8 ± 0.000 9b 2.221 9 ± 0.306 7a 226.50 ± 18.86a  5.07 ± 0.26b 

浅 Thin 12 0.019 9 ± 0.001 9a 2.936 7 ± 0.257 6a 150.45 ± 5.46b  6.14 ± 0.46a 

不同字母表示不同雪被地段差异显著。*, 只有6株处于开花期的植株。 
Different letters indicate significant differences among sites with different levels of snow cover. *, only 6 individuals were in the flowering stage. 
 
 
表5  不同雪被厚度下三种植物各器官生物量、根冠比及总生物量(平均值±标准误差) 
Table 5  Biomass of different organs, total biomass and root/shoot ratio of three plant species under different levels of snow cover (mean ± SE) 
物种 
species 

雪被 
Snow cover  

样本量 
No. of  

samples 

根生物量 
Root biomass  

(g) 

茎生物量 
Shoot biomass 

(g) 

叶生物量 
Leaf biomass 

(g) 

花生物量 
Flower biomass 

(g) 

根冠比 
Root/shoot  

ratio 

总生物量 
Total biomass 

(g) 

紫罗兰报春 
Primula  
purdomii 

厚 Thick 23* 0.388 6 ± 0.059 5a 0.312 0 ± 0.070 6a 0.476 0 ± 0.050 0a 0.024 8 ± 0.005 8a 0.473 9 ± 0.022 2a 1.183 1 ± 0.165 1a

浅 Thin 20 0.128 7 ± 0.017 7b 0.043 1 ± 0.006 5b 0.310 8 ± 0.047 1b 0.026 7 ± 0.003 5a 0.386 2 ± 0.074 8b 0.509 3 ± 0.070 1b

甘肃马先蒿 
Pedicularis  
kansuensis 

厚 Thick 20 0.132 0 ± 0.016 2a 0.022 7 ± 0.002 3a 0.063 1 ± 0.008 6a 0.053 5 ± 0.004 7a 1.070 4 ± 0.143 9a 0.267 4 ± 0.026 5a

中 Medium 20 0.109 3 ± 0.016 1a 0.027 7 ± 0.001 9a 0.048 9 ± 0.005 6a 0.055 4 ± 0.005 9a 0.849 2 ± 0.092 0a 0.241 3 ± 0.022 4a

浅 Thin 20 0.056 8 ± 0.006 6b 0.009 6 ± 0.001 2b 0.034 3 ± 0.003 4ab – 1.421 7 ± 0.200 1a 0.100 7 ± 0.009 1b

高原毛茛 
Ranunculus 
tanguticus 

中 Medium 20 0.009 4 ± 0.002 6b 0.015 7 ± 0.001 5b 0.035 5 ± 0.003 6b 0.021 5 ± 0.001 3 0.113 9 ± 0.024 0b 0.082 1 ± 0.007 6b

浅 Thin 12 0.063 2 ± 0.008 7a 0.030 7 ± 0.005 8a 0.065 7 ± 0.007 4a – 0.707 7 ± 0.085 4a 0.159 6 ± 0.016 7a

不同字母表示不同雪被地段差异显著。*, 只有6株处于开花期的植株; –, 无开花期植株。 
Different letters indicate significant differences among sites with different levels of snow cover. *, only six individuals were in the flowering stage; –, no plant 
with flowers. 
 

 
 
图2  不同雪被厚度下植物比叶面积和株高的标准主轴回归

分析。  
Fig. 2  Standardized major axis regression analysis between 
specific leaf area and plant height on sites with different levels 
of snow cover. 
 
配到地下。进一步检测它们在不同雪被厚度下是否

有共同的截距和线性拟合轴。Wald 检验结果表明, 

 

 
图3  不同雪被厚度下三种植物各器官生物量百分比(平均

值±标准误差)。 
Fig. 3  Biomass partitioning of three plant species under dif-
ferent levels of snow cover (mean ± SE). 

 
 
紫罗兰报春地上/地下生物量在不同地段具有共同

的截距, 发生显著的共轴漂移。 
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图4  三种植物地上/地下生物量(以10为底取对数)的线性拟合关系。A, 紫罗兰报春。 B, 甘肃马先蒿。 C, 高原毛茛。 D, 全
部物种。 
Fig. 4  Linear regressions (log10-log10) between aboveground biomass (AGB) and belowground biomass (BGB) of the three plant 
species. A, Primula purdomii. B, Pedicularis kansuensis. C, Ranunculus tanguticus. D, All species. 
 
 
 
表6  不同雪被厚度下草本植物地上-地下生物量间的拟合参数及等速生长检验 
Table 6  Allometric scaling exponents and the test of isometry between above- and below-ground biomass in three plant species under different levels of snow 
cover 
物种 
Species 

雪被厚度 
Levels of snow 
cover thickness 

R2 p 斜率(95%置信区间) 
Slope (95% confidence interval)

截距(95%置信区间) 
Intercept (95% confidence interval) 

等速生长检验 
Test of isometry

F p 

紫罗兰报春 
Primula purdomii 

厚 Thick 0.883 <0.001 1.184 (1.014, 1.382)a –0.303 9 (–0.361 5, –0.246 3) 5.152 0.034 

浅 Thin 0.410 0.002 1.137 (0.784, 1.650)a –0.413 3 (–0.644 7, 0.182 0) 0.508 0.485 

甘肃马先蒿 
Pedicularis kansuensis 

厚 Thick 0.338 0.007 1.017 (0.686, 1.506)a –0.006 8 (–0.393 2, –0.379 6) 0.007 0.933 

中 Medium 0.133 0.114 1.572 (1.006, 2.456)a 0.395 5 (–0.269 3, 1.060 3) 4.547 0.047 

浅 Thin 0.178 0.064 1.480 (0.958, 2.287)a 0.749 2 (–0.187 7, 1.686 1) 3.541 0.076 

高原毛茛 
Ranunculus tanguticus 

中 Medium 0.499 <0.001 2.962 (2.101, 4.176)a 1.205 8 (–0.009 0, 2.425 9) 61.917 <0.001 

浅 Thin 0.194 0.152 1.008 (0.555, 1.830)b –0.178 6 (–0.858 5, 0.501 4) 0.001 0.979 

全部物种  
All species  

厚 Thick 0.751 <0.001 0.779 (0.666, 0.912)b –0.305 1 (–0.389 4, –0.220 8) 10.427 0.002 

中 Medium 0.631 <0.001 3.607 (2.958, 4.397)a 2.094 9 (1.337 9, 2.851 8) 285.420 <0.001 

浅 Thin 0.467 <0.001 0.643 (0.524, 0.791)b –0.540 4 (–0.684 1, – 0.396 7) 19.463 <0.001 

不同字母表示不同雪被地段差异显著。 
Different letters indicate significant differences among sites with different levels of snow cover at p = 0.05 level.  
 

 
将所有样本进行综合检验, 在厚雪和浅雪地段

α差异不显著, 存在共同斜率且显著小于1, 同时发

生了截距漂移和共轴漂移。在给定地上生物量时, 
浅雪地段的地下生物量大于厚雪, 而α在中雪地段
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与其他地段具有异质性, 并显著大于1, 地上生物量

的积累快于地下。不同雪被地段, 植物的地上生物

量均可较好地解释地下生物量的变异, 解释度分别

为75.1% (厚雪)、63.1% (中雪)和46.7% (浅雪)。 
2.5  植物株高、叶性状与个体生物量间的相关性 

三种植物株高与叶片性状间的相关性基本一

致(表7), 其株高与比叶面积均呈负相关关系(紫罗

兰报春: r = –0.487, p < 0.01; 甘肃马先蒿: r = 
–0.449, p < 0.01; 高原毛茛: r = –0.185, p > 0.05), 与
单叶面积正相关(紫罗兰报春: r = 0.595, p < 0.01; 
甘肃马先蒿: r = 0.311, p < 0.05; 高原毛茛: r = 
0.196, p > 0.05), 紫罗兰报春的株高与单叶质量极

显著负相关, 另外两种植物对应性状之间正相关

(甘肃马先蒿: r = 0.489, p < 0.01; 高原毛茛: r = 
0.416, p < 0.05)。三种植物的功能性状和个体生物量

指标间的关系则具有物种特异性(表5), 紫罗兰报春

和甘肃马先蒿的地上、地下生物量与各自株高均为

极显著负相关, 而高原毛茛的地上、地下生物量与

其株高正相关但不显著。紫罗兰报春和高原毛茛的

地上、地下生物量和各自比叶面积均负相关(紫罗兰

报春: r = –0.497, p < 0.01, r = –0.454, p < 0.01; 高原

毛茛: r = –0.166, p > 0.05, r = –0.425, p < 0.05), 与
单叶质量和单叶面积均极显著正相关, 而甘肃马先

蒿的地上、地下生物量与比叶面积正相关(r = 0.354, 
p < 0.01; r = 0.212, p > 0.05), 与其单叶质量和单叶

面积相关性较弱。紫罗兰报春和甘肃马先蒿的花生

物量与各自株高均为正相关(p > 0.05), 与比叶面积

负相关(p > 0.05); 高原毛茛的花生物量与前两种植

物相反, 与其株高负相关(r = –0.09, p > 0.05), 与其

比叶面积正相关(r = 0.031, p > 0.05), 三种植物的花

生物量与各自单叶质量和单叶面积的相关性均为正

相关, 在紫罗兰报春和高原毛茛中极显著相关, 在
高原毛茛中相关性各异(r = 0.27, p > 0.05; r = 0.339, 
p < 0.05)。甘肃马先蒿和高原毛茛的根冠比与功能

性状间的相关性表现较为一致, 即与株高正相关

(甘肃马先蒿: r = 0.330, p < 0.01; 高原毛茛: r = 
0.236, p > 0.05), 与比叶面积负相关(r = –0.137, p > 
0.05; r = –0.418, p < 0.05), 与单叶质量和单叶面积

均为正相关(甘肃马先蒿: r = 0.275, p < 0.05, r = 
0.245, p > 0.05; 高原毛茛: r = 0.639, p < 0.01, r = 
0.293, p > 0.05); 而紫罗兰报春的根冠比与株高负

相关(r = –0.178, p > 0.05), 与比叶面积极显著正相

关 , 与单叶质量负相关, 与单叶面积正相关(p > 
0.05)。 

3  讨论 

3.1  雪被厚度对植物比叶面积和株高的影响 
由于地形、风和光照等环境因素的作用, 季节

性雪被覆盖地区的雪被厚度存在明显的斑块性差

异, 相关的融雪时间及植物生长季长度也随之变化, 
导致雪下光照、温度和水分等环境因子再分配, 影
响着雪下土壤动物及微生物等生物因子 (Wijk , 
1986; Lipson et al., 2002; Totland & Alatalo, 2002; 
Rixen et al., 2004; 陈文年等, 2011b; 杨玉莲等, 
2012), 进而作用于植物的功能性状和生物量分配

格局。持续雪被覆盖时期, 厚雪地段土壤日平均温

度相对较高, 波动幅度也最小, 土壤微生物依然具

有较强的活力, 依然进行着氮矿化过程(Schimel et 
al., 2004; Hiltbrunner et al., 2005), 为早春植物的生

长储备养分, 因此厚雪地段土壤有机碳含量、全氮

含量高于中雪和浅雪地段。不同雪被地段土壤体积

含水量均在60%以上(表2), 可见水分并不构成限制 
 
 
表7  三种植物株高、叶片性状与个体生物量间的相关性 
Table 7  Correlations among plant height, leaf traits and biomass of the three plant species 
  株高 

PH 
紫罗兰报春 

Primula purdomii 
甘肃马先蒿 

Pedicularis kansuensis 
高原毛茛 

Ranunculus tanguticus 
比叶面积

SLA 
单叶质量 

ILM 
单叶面积

ILA 
株高 
PH 

比叶面积
SLA 

单叶质量
ILM 

单叶面积
ILA 

株高 
PH 

比叶面积 
SLA 

单叶质量
ILM 

单叶面积
ILA 

株高 PH  –0.487** –0.742** 0.595**  –0.449** 0.489** 0.311*  –0.185 0.416* 0.196 

地上生物量 AGB 0.671** –0.497** 0.726** 0.549** –0.560** 0.354** 0.137 –0.002 0.341 –0.166 0.700** 0.591** 

地下生物量 BGB –0.565** –0.454** 0.674** 0.460** –0.358** 0.212 –0.006 0.109 0.306 –0.425* 0.818** 0.437** 

花生物量 FB 0.083 –0.099 0.616** 0.605** 0.183 –0.094 0.270 0.339* –0.090 0.031 0.908** 0.710** 

根冠比 R/S –0.178 0.408** –0.003 0.094 0.330** –0.137 0.275* 0.245 0.236 –0.418* 0.639** 0.293 
AGB, aboveground biomass; BGB, belowground biomass; FB, flower biomass; ILA, individual leaf area; ILM, individual leaf mass; PH, plant height; R/S, 
root/shoot ratio; SLA, specific leaf area. *, p < 0.05; **, p < 0.01. 
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因子, 热量和土壤养分是影响高山植物生长的主要

因子(刘琪璟等, 2009)。综合来看, 厚雪地段土壤状

况最优, 中雪地段次之, 浅雪地段相对较差。浅雪地

段融雪较早, 植物易受到早期冻融交替或早霜胁迫

的影响, 甘肃马先蒿和高原毛茛采取适应性策略, 
开花物候有所迟滞。比叶面积-株高之间标准化主轴

回归分析(SMA)的结果也表明, 当株高一定时, 浅
雪地段紫罗兰报春的比叶面积高于厚雪地段, 厚雪

地段甘肃马先蒿的比叶面积则高于浅雪地段, 而与

中雪地段无显著差异(图2)。尽管在不同雪被地段高

原毛茛的比叶面积-株高间的回归直线斜率具有显

著差异, 但中雪地段的植株比叶面积仍然高于浅雪

地段。结果表明, 在土壤状况较好的地段, 甘肃马先

蒿和高原毛茛具有相对较大的比叶面积。在厚雪和

浅雪地段, 紫罗兰报春的株高无显著差异, 而浅雪

地段植株的比叶面积高于厚雪地段。可能由于紫罗

兰报春是多年生植物且具有相对粗短的根状茎和肉

质长根, 厚雪地段植株的地下部分储存相对较多的

营养物质以供生殖生长利用, 而浅雪地段植株主要

依赖光合作用生产碳水化合物。 
紫罗兰报春的株高在厚雪和浅雪地段无显著差

异, 其他两种植物的株高均随着雪被厚度的减小而

显著升高。两种植物株高的增加很可能与获取更多

光照有关, 另外环境因子对草地群落的物种丰富度

有着重要影响(杨元合等, 2004; Suding et al., 2005), 
随着雪被厚度减小, 生境内物种密度增加(未发表

群落调查数据), 竞争压力也会增大, 株高不占优势

的甘肃马先蒿和高原毛茛会增加对株高的投资以最

大化碳收获。 
3.2  生物量分配和异速生长关系 

植物通过调节自身的资源配置以适应特定的生

境, 形成对一定的环境变化及其复杂性和多样性的

适应机制, 在环境变化及胁迫因子作用下具有各自

的生长特性和物质分配规律(肖遥等, 2014)。生物量

分配主要取决于植物的遗传特性, 同时也受环境条

件的影响(郝虎东等, 2009; Poorter et al., 2012)。不同

的雪被地段, 高山草本植物各器官的生物量如何分

配以适应环境的变化, 是研究高山植物生存策略的

重要内容。本研究中, 不同雪被厚度覆盖地段下, 三
种早春草本植物生物量分配的变化具有物种特异

性。在土壤温度及养分状况更优的厚雪地段, 紫罗

兰报春总生物量是浅雪地段植株的2倍多。厚雪地段

的植株生长速率较高, 可将部分光合产物储存在根

状茎和肉质长根中, 为下一阶段的生殖生长积蓄物

质和能量, 而浅雪地段的植株生长环境较差, 需要

将生物量更多地分配到叶中, 从而使碳收获最大化

并达到生殖阈值。厚雪和中雪地段的甘肃马先蒿各

部分器官生物量均高于浅雪地段植株, 而根和叶生

物量分配比例均在浅雪地段最大, 既能够吸收较多

养分, 又可以提高养分利用效率, 有利于其生殖生

长。在生境状况相对较好的中雪地段, 高原毛茛各

部分器官生物量反而小于浅雪地段植株, 可能是由

于植物在浅雪地段具有更长的生长期, 可积累较多

的生物量, 但伴随着雪被融化, 也面临着失去雪被

保护、遭受霜冻和水分胁迫的风险 (陈文年等 , 
2011b), 并且浅雪地段土壤养分相对较低, 该地段

高原毛茛分配更多的地下生物量, 因此生物量更大

的浅雪地段高原毛茛进入生殖阶段晚于中雪地段植

株。 
异速生长揭示了某种生物或某一类生物的部分

与整体或部分与部分间的差异和对比 (Niklas & 
Enquist, 2001; Niklas, 2005; 李春萍等, 2007)。植物

的异速生长关系是其各器官相对生长速率可塑性的

具体体现, 与植物的生物量分配、资源利用及对异

质环境的形态适应有着密切关系(Bertalanffy, 1952; 
陆霞梅等, 2007)。植物生物量的分配是遗传和自然

选择共同作用的结果(Weiner, 2004), 既具有物种特

异性, 也受环境的影响。在厚雪和浅雪地段, 紫罗兰

报春的地上/地下生物量表现出相同的异速生长关

系, 且地下生物量的积累速率大于地上生物量的积

累速率, 更多生物量分配到地下形成根状茎和肉质

根, 以更好地完成生殖生长。甘肃马先蒿和高原毛

茛在某些地段地上-地下生物量回归直线并不显著, 
可能是样本量不足或者采样过程中样本的损耗造

成。本研究结果与陶冶和张元明(2014)对6种类短命

植物的地上-地下生物量的相关生长关系的研究结

果较为一致, 均不支持Enquist和Niklas (2002)的等

速生长假说。总体而言, 三种植物整体样本的地上-
地下生物量分配均为异速生长关系, 在厚雪和浅雪

地段具有共同的斜率且显著小于1, 地上生物量的

积累快于地下, 而在中雪地段则相反, 生长季土壤

温度在厚雪和浅雪地段相差不大且均高于中雪。另

外, 整体样本中植物地上生物量可以较好地解释地

下生物量的变化(表6)。通过植物的地上部分生物量
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估算地下部分生物量, 可以探究整个区域内生物量

对环境梯度变化的响应。 
3.3  植物功能性状和生物量指标间的相关性 

当受到胁迫或资源限制时, 植物会适当地调整

其功能性状和生物量分配, 从而提高竞争力及其生

存适合度(Sultan, 1992; 武高林和杜国祯, 2007)。例

如养分不足时, 植物会将生物量更多地分配到地下, 
而减少地上部分的生物量分配, 植物的比叶面积和

株高等功能性状也会相应减小(武高林等, 2010), 因
此, 植物功能性状和生物量分配之间存在着某种共

轭的变化。这种相互关系对于量化和概括植物面对

生境变化的权衡策略及其规律有重要意义(Wright 
et al., 2004; 陈莹婷和许振柱, 2014)。本研究中, 紫
罗兰报春(主要是株高和比叶面积与生物量指标之

间)的相关性较强, 而这种相关性在甘肃马先蒿和

高原毛茛相对较弱。由于生活型和个体发育的差异, 
不同的物种在面临相同环境变化时, 权衡策略具有

物种特异性, 可表征生物量变化的功能性状亦有所

不同。因此, 如何选取具有普适性的性状, 表征不同

尺度生物量的变化需要以后深入研究, 以丰富中国

的植物性状数据库, 并更好地理解全球变化背景下

植物功能性状的响应和适应对策。 
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