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季节性雪被厚度对高山草甸 4种优势
晚花植物生物量分配的影响
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摘要：植物生物量在个体器官的分配表征了同化产物的形成及驱动机制，且不同器官间的协同生长受外界环境及植

株内部因素的共同调控。季节性雪被在生长季较短的高寒生态系统中作为调控植物生长的关键环境因子之一。本

研究通过分析青藏高原东缘岷江源区高寒草甸 4 种优势晚花植物（线叶龙胆、条叶垂头菊、高山韭和六叶龙胆）不同

器官（根、茎、叶和花）生物量分配随雪被厚度的变化，探讨了不同物种在异质性雪被下的生物量权衡及生长策略。

结果表明：1）雪被厚度显著影响物种株高及各器官生物量分配，条叶垂头菊在不同雪被厚度下均生长受限，偏向于

地下生物量的积累（α=0. 286，α=0. 216，P<0. 05），中雪厚度下生物量积累未能完全达到繁殖阈值，造成种群数量

减少；较厚的雪被使得高山韭的花生物量、株高和总生物量增加（P<0. 05），而地上-地下生物量积累均为异速生

长关系（α=0. 208，α=0. 262，P<0. 05）。随着雪被厚度的增加，繁殖器官绝对投资增大，繁殖分配减小，具有大小

依赖性。2）基于性状响应模型分析得出，不同雪被厚度下生态位的变化主要体现在茎叶的资源获取能力与花的繁

殖作用。条叶垂头菊、高山韭和六叶龙胆的生态位主要与地上生物量分配、地下生物量分配及地下-地上生物量分

配比显著相关；雪被厚度提高了可利用资源，高山韭繁殖阈值增加，线叶龙胆繁殖阈值降低，而六叶龙胆繁殖阈值则

较稳定，说明繁殖阈值的变化受多因素调控，具有物种特异性。3）高山韭深雪部位面临种子成熟风险性，繁殖阈值

的提高促进了对繁殖器官的绝对投入，是典型高山晚花自交植物生长策略的代表；而线叶龙胆为异交植物，在资源

丰富的中雪部位降低繁殖阈值，属于花粉风险型策略。
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Abstract： The distribution of plant biomass among individual organs indicates the allocation of assimilation products， 
and is a driving mechanism of the differential growth of different organs， regulated by both external environment and 
internal factors.  In alpine ecosystems the growing season is short and seasonal snow cover is a critical environmental 
factor with wide ranging implications for regulation of plant growth.  This study was conducted in the Minjiang River 
headwaters on the eastern edge of the Qinghai-Tibet Plateau， to elucidate the growth strategies under different 
patterns of seasonal snow cover and their biomass trade-offs.  For this purpose， data were collected on the biomass 
allocation to different organs （roots， stems leaves and flowers） of four dominant late flowering herb species 
（Gentiana farreri， Cremanthodium lineare， Allium sikkimense and Gentiana hexaphylla）.  The findings revealed 
that： 1） The biomass of different components of the four plant species responded differently to different snow cover 
thicknesses.  For C.  lineare， biomass of all plant organs tended to be reduced in medium snow compared to shallow 
snow， with the reductions significant （P<0. 05） for stem and leaf biomass.  Moreover， under medium snow cover， 
C.  lineare biomass accumulation failed to meet the threshold for seed set， leading to a decrease in population size.  
By contrast， biomass of all plant organs of G.  farreri tended to be higher in medium snow than in shallow snow， 
with root and leaf biomass values significantly （P<0. 05） increased.  Similarly， A.  sikkimense plant biomass was 
increased in deep snow compared to medium snow with the increases significant （P<0. 05） for all plant organs-

roots， stems， leaves and flowers， and for plant height.  In addition， A.  sikkimense consistently exhibited allometric 
growth relationships between the above- and belowground biomass ［α =0. 208， α =0. 262， P<0. 05， where α 
denotes lg （above ground biomass）∶lg （below ground biomass）］.  Meanwhile， G.  hexaphylla plant biomass and 
allocation to plant parts was not significantly different in deep snow from that in shallow snow.  With increase in depth 
of snow cover， investment in reproductive organs increased， but reproductive allocation decreased， indicating size-

dependency.  2） Based on the response-effect trait model， the variations in plant form with different snow thickness 
mainly reflected different resource acquisition roles of stems and leaves， as well as the reproductive function of 
flowers.  The niches of C.  lineare， A.  sikkimense， and G.  hexaphylla were significantly correlated with their 
aboveground biomass allocation， belowground biomass allocation， and the ratio of belowground to aboveground 
biomass.  Thicker snow cover enhanced resource availability， leading to an increased reproductive performance for 
A.  sikkimense and a decreased one for G.  farreri， whereas G.  hexaphylla maintained a constant reproductive 
performance with change in snow cover.  This demonstrates that changes in reproductive performance are governed 
by various factors and exhibit species-specific responses.  3） When A.  sikkimense is in locations with deep snow， it 
faces a ‘seed-risk’ scenario.  By raising the reproductive investment， it boosts its absolute investment in reproductive 
organs， exemplifying the traits of a classic late-flowering alpine self-pollinating plant.  Conversely， G.  farreri， a 
cross-pollinating species， reduces its reproductive investment in moderately snowy areas rich in resources， following 
a strategy known as pollen-risking.
Key words： Minjiang headwater region； climate change； reproductive allocation； allometric growth； growth 
strategies

季节性雪被是影响高纬度和高海拔生态系统的重要环境因素［1］，其起始、积累与融化过程都会对局部土壤环

境中的水热进行重分配，进而直接或间接影响植物生长和繁殖、生物地化循环及霜冻，乃至生态系统功能与服务

等相关过程［2］。由于地理格局和自然环境的因素导致不同厚度积雪的产生。作为土壤和大气之间的绝缘体，厚

雪能为植物提供遮蔽和热稳定的越冬避难场所［3］，而浅雪则可能使植物处于恶劣的冬季环境中［4］。积雪是土壤水

资源的储存库，融雪期土壤含水量与雪被厚度间存在正向耦合关系，影响植物整个生长季的水分可利用性。植物

生长季长度及物候期受雪被厚度和冻融气温的综合调控，影响植物的生境及其调控因子［5-7］。雪被越厚，雪融时

间越长，植物生长季越短，生殖物候越晚，但传粉者会根据温度、光强等做出实际物候反应，若两者时空不匹配，植
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物因合适传粉者的缺乏导致结实率降低，种群数量的下降［8］最终影响生态系统的稳定性［9］。目前，大量研究表明

雪对个体生物性状及其功能表征起着重要的调节作用，如植物生长及生物量分配［10］、物种组成和丰富度［11］、土壤

动物及微生物的活动和组成［12-13］、植物根系动态变化［14］等。过去的半个世纪，全球平均地表温度上升了

0. 7 ℃［15］，而多年冻土区气候变暖的速度是全球平均速度的两倍［16］，山区积雪面积不到 20 年就减少了 13%［17］。高

寒生态系统中环境因子变化复杂，生物地化循环变化所导致的资源时空分布发生改变，季节性雪被厚度与植物生

长繁殖策略的协同变化及其机理仍不清晰，定量化研究典型物种有助于预测植物群落与环境变化之间的关联性，

也有助于探究生长季与非生长季之间的高寒植物全年生命周期的动态变化。

生物量综合反映植物物质与能量的积累，生物量分配是植物对储藏、繁殖和防御等不同生长代谢功能的投

资［18］，主要受异质环境与物种遗传的控制［19］。分配模式的改变有助于植物在资源限制型生境下达到最佳资源获

取状态并提高其生存适合度，主要集中于地上-地下［20］、生长-繁殖［21］间的分配。大量研究表明植物的繁殖分配

模式具有个体大小依赖性［22］，即当植株大小达到一定阈值时繁殖活动才能开始，同时繁殖资源的绝对投资随个体

的增大而增大。一般情况下，随着植株个体的增加，植株对繁殖器官的绝对投资增加，但强竞争力的较大个体同

时拥有较高的根、茎和叶投资，同时繁殖器官投入的增加需要额外增加繁殖器官的支持结构［23］，繁殖分配反而降

低；而高海拔地区植物通常会增加繁殖器官的投入而造成植株个体变小，同时繁殖分配呈现上升趋势［24］。另外，

植物的交配系统也会对繁殖分配造成影响［25］，异交植物一般在花的吸引结构上增加投资，拥有较大的繁殖分配比

例。生物量及其分配是植物基本生物学特征和功能性状之一［26］，其在多维空间上的位置可以表达物种的生态属

性或组合［27］，量化物种的生态位，多物种之间的生态位分化为生物共存及生物多样性预测提供了理论基础［28］。

青藏高原是世界上海拔最高的自然地理单元，其及周边地区以低温、强风、暴雨、强紫外线辐射等恶劣环境和

短生长季为特征［29］，该地区植物在长期进化过程中表现出对高海拔环境极强的适应性。但气候变暖背景下，较高

温度的出现会使得高寒地区降雪减少，导致土壤冻结的增加，即“变暖世界中更冷的土壤”［30］。雪被对气温变化的

敏感性加剧了青藏高原植被格局及生物多样性的改变［31］。由于高海拔环境中传粉昆虫种类及活动频率的降低，

倾向于异交的早花植物存在一定的传粉限制，一般拥有较长的花寿命，属于花粉风险型策略；晚花植物一般以自

交为主，结籽率高，但受到环境温度与受精胚胎发育时间长短的影响而造成种子成熟困难，属于种子风险型策

略［25］。需要额外指出的是，存在许多异交的晚花植物，如线叶龙胆（Gentiana farreri）和蓝玉簪龙胆（Gentiana 

veitchiorum），兼具雌雄异熟和雌雄异位等避免自交的花部特征［25］。雪被厚度不仅影响植物暴露于环境中的温

度，还对生境中土壤有效水分及生长季持续期产生影响，那么这类晚花植物在不同生境下维持种群的生态适应策

略是什么？青藏高原季节性雪被以不同的积雪厚度及其绝热特质、消融时序和生长季长度为植物的繁殖策略与

生态适应研究提供了“天然实验室”。已有研究表明，青藏高原的增温试验支持了早花植物对气候变化的敏感响

应，增温使得早花植物初花期显著提前，而中晚花则延迟［32］；春化的推迟［33］、季风降水变化［33］、霜冻的损害及夏季

干旱加剧［34］导致晚花植物繁殖成功率下降［35］，因此，探讨雪被变化对晚花植物个体的生长发育状况涉及种群动态

与维持，有助于理解全球变化背景下的高寒草地生态系统的结构与功能，并为其可持续利用与管理提供数据支撑

与科学指导。

本研究以平行于山脊自然积雪覆盖程度不同的高山草甸区为试验样地，选取青藏高原东缘岷江源区卡卡山

4 种典型晚花植物—线叶龙胆、条叶垂头菊（Cremanthodium lineare）、高山韭（Allium sikkimense）、六叶龙胆

（Gentiana hexaphylla），尝试探讨以下 3 个问题：1）雪被厚度的变化如何影响晚花植物的个体生物量积累及不同

器官间的分配权衡；2）晚花植物繁殖分配绝对投资和相对比例（繁殖器官生物量/个体生物量）的大小依赖性；3）
晚花植物繁殖是否存在植株个体大小阈值及其随雪被厚度变化趋势。

1　材料与方法

1. 1　研究区概况

研究样地位于青藏高原东南缘的四川省松潘县章腊乡卡卡山顶（32°59′03″ N，103°40′12″ E，海拔 3550~
4100 m），该区域位于川西高原，隶属于四川省岷江源区（图 1），受西南暖湿气流和东南季风控制，是典型的山地
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季风气候［20］。该样地年平均气温为 1. 8 ℃，最高温出现在 7 月，月平均温度 11. 7 ℃，最低温出现在 1 月，月平均温

度-7. 6 ℃；日照时数 1827. 5 h［30， 36］，≥10 ℃的积温为 428. 6 ℃；年均降水量为 634. 8 mm，72% 集中在 6-8 月。降

雪发生于全年，但持续性雪被形成时间为每年 12 月或次年 1 月，雪被厚度最大可达 115 cm［30，37］。土壤为棕色毛毡

土（pH 值为 5. 42~5. 83，每 kg 干土有机质含量为 44. 23~62. 00 g、全氮含量为 3. 51~5. 12 g）。植被构成表现出

明显的海拔垂直地带性，由下至上表现出以岷江冷杉（Abies faxoniana）为主、零星分布紫果云杉（Picea purpurea）

的 亚 高 山 针 叶 林 ；窄 叶 鲜 卑 花（Sibiraea angustata）、高 山 柳（Salix cupularis）、鹧 鸪 杜 鹃（Rhododendron 

zheguense）、陇蜀杜鹃（Rhododendron przewalskii）为常见物种的高山灌丛［29］；草本植物有紫罗兰报春（Primula 

purdomii）、长叶火绒草（Leontopodium longifolium）、线叶龙胆、条叶垂头菊、高山韭、六叶龙胆等。研究样地位于

卡卡山北坡，靠近山脊，由上而下形成长近 70 m、宽近 40 m、坡度为 8°~15°、最大海拔差仅 10 m 的天然低洼雪床。

从雪床的顶端到末端，雪被厚度自然增加，融化时间逐渐推迟，形成了一个自然的融雪梯度［38］。

1. 2　试验设计与样品采集

依照前期观测经验的累积，由北向南沿着雪床设置了 3 个研究部位（表 1）：浅雪部位（shallow snow，SS，靠近

山脊的积雪早融部分）、中雪部位（medium snow，MS）和深雪部位（deep snow，DS，远离山脊的积雪晚融部分）。

每个研究部位分别设置 1 条样带，每个样带下设置平行于山脊的 3 个样方，总计 9 个样方。样方长宽均为 5 m，不

同研究部位间和同一样带内相邻样方间的间距分别是 5 和 1 m。物种采集时间为 2012 年 9 月下旬，选取样带中广

泛分布并正处于开花期的晚花植物线叶龙胆、条叶垂头菊、高山韭、六叶龙胆为研究对象，前 2 种植物仅分布在浅

图 1　研究区概况及物种照片

Fig. 1　Overview map and target species of the study area
该图基于自然资源标准地图服务网站 GS（2019）1822 号标准地图制作，底图边界无修改。The map was based on the standard map service website of 
the Ministry of Nature Resources with the drawing review No.GS（2019）1822， and the base map borders were not modified. SS：浅雪部位 Shallow snow；

MS：中雪部位 Medium snow；DS：深雪部位 Deep snow. 下同 The same below.
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雪和中雪梯度上，后 2 种植物仅分布在中雪和深雪梯度上。每个 5 m×5 m 的样方中随机选择每种植物个体 20
株，测定其株高，选取样方内生长状况健康且相似植株采用整株挖掘法进行取样。采集植物样将每个植株按地下

部分和地上部分剪开分别装袋，尽可能保持根系完整，随后地上部分分为花、茎和叶，不同器官单独烘干至恒重并

记录数据。根据实际情况条叶垂头菊在中雪部位采集 20 株，其他各物种不同研究部位均为 60 株。

1. 3　性状测定

将所取样本带回实验室，水浸洗地下部分，将每株按根、茎、叶、花分开并放于 65 ℃烘箱中烘干至恒重，用精

度为 0. 0001 g 的电子天平（LC-FA2004，中国）称取重量作为各器官生物量，统计并计算各项指标，其中花生物

量=繁殖器官生物量（flower biomass=reproductive biomass），营养器官生物量=茎生物量+叶生物量+根生物

量（vegetative organ biomass， VB=stem biomass+leaf biomass+root biomass），总生物量=营养器官生物量+繁

殖器官生物量（total biomass， TB=vegetative organ biomass+reproductive biomass），繁殖分配=繁殖器官生物

量/总生物量（reproductive allocation， RA=flower biomass/total biomass），各器官生物量占比=相应器官生物量/
全株植物生物量。

1. 4　统计分析

使用 SPSS 对数据进行描述统计及方差分析，方差分析前对数据进行正态性检验，不满足则取对数使之满足

正态性。运用单因素方差分析检验不同雪被厚度对植物各器官生物量积累的影响，各处理间为 Duncan 比较（P<
0. 05）；采用混合效应模型（mixed effect model），将样点作为随机变量，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生物量累积的影响，同时以植株大小（株高或总生物量）为协变量，雪被厚度作为固定因

子，同时探索植物繁殖的雪被厚度及大小依赖性影响。采用异速生长模型 Y=βX α来分析植物地上-地下以及

生长-繁殖间生物量分配的相关性，方程可转化为 lgY=lg β+α lgX，X 和 Y 分别表示相关生物量，β 为标准化常

数，α 为异速生长指数，若 α=1 为等速生长关系，否则为异速生长关系；相关参数确定使用标准化主轴估计

（standardized majoraxis regression， SMA）方法，由软件（S）MART Version 2. 0 来计算完成，利用 R 语言 ggplot 2
完成作图。对 4 种植物下不同雪被厚度生物量及分配指标进行主成分分析（principal component analysis， PCA）

以获取雪被厚度影响下的种间不同的响应因子并模拟其生态位［14，22］，拟探索雪被厚度变化对物种间造成的影响

是否具有相似规律，绘图由 Origin （OriginLab 2021）完成。

2　结果与分析

2. 1　雪被厚度对生物量及其分配的影响

4 种植物不同构件生物量在不同雪被厚度间响应不同（图 2）。线叶龙胆的根生物量与叶生物量在中雪部位

显著高于浅雪部位（P<0. 05）；条叶垂头菊则在浅雪部位拥有更多的茎、叶生物量；深雪部位高山韭的根、茎、叶

与花生物量均显著高于中雪部位，而六叶龙胆不同构件生物量在不同融雪部位均无显著差异。

雪被厚度对植物总生物量影响显著，且不同构件分配比例有所不同（图 2）。线叶龙胆全株生物量随着雪被

厚度的增加而增加，且根分配比例由浅雪部位的 15. 1% 升高至中雪部位的 18. 7%；条叶垂头菊的全株生物量随

表 1　研究样地雪被基本信息

Table 1　Basic information on snow cover at the study sites

处理

Treatment

浅雪 Shallow snow， SS

中雪 Medium snow， MS

深雪 Deep snow， DS

海拔

Elevation （m）

3920

3915

3910

形成日期

Date of formation 
（Month/day/year）

01/14/2012

01/09/2012

02/28/2012

消失日期

Date of disappearance
 （Month/day/year）

04/28/2013

05/01/2013

05/13/2013

持续时间

Duration time
 （d）

106

114

138

最大雪厚

Maximum snow 
thickness （cm）

46

61

115
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雪被厚度的增加而下降，花生物量与叶生物量也随之下降，根分配比例反而上升；高山韭全株生物量随着雪被厚

度的增加而增加，花与叶分配比例在中雪部位与深雪部位显著不同，花分配比例由中雪部位的 26. 1% 下降至深

雪部位的 21. 9%，叶分配比例则由 22. 2% 升高至 28. 5%；六叶龙胆个体总生物量及不同构件分配比例则无显著

差异。

2. 2　雪被厚度与物种对植物生物量的影响

物种间不同构件及总生物量差异显著（表 2，P<0. 001），雪被厚度对植物花生物量存在显著作用（P<0. 05），

而对其他构件生物量的影响不显著（P>0. 05），物种和雪被厚度的交互作用对根、叶、营养器官生物量和总生物

量的影响均显著（P<0. 05），对茎、花生物量的影响不显著（P>0. 05）。除此之外，茎、叶、营养器官及总生物量受

到样点的显著影响（P<0. 05），这表明植物繁殖器官生物量积极响应雪被厚度变化引起的生境差异，各器官生物

量受到物种及雪被厚度等固定因子的影响，不同雪被下样点也对生物量存在集聚影响。

2. 3　雪被厚度对植物生物量积累异速生长分析

由图 3 可知，不同物种地上-地下生长关系对雪被厚度的响应不同。线叶龙胆地上生物量与地下生物量在

浅雪部位呈异速生长关系（P<0. 05），且地上生物量积累快于地下生物量；中雪部位地上地下生物量生长关系由

异速生长变为同速生长（P>0. 05）。浅雪与中雪部位下，线叶龙胆地上地下部分生物量 SMA 斜率间无显著差

异，且两个融雪部位发生了截距漂移和共轴漂移。

图 2　雪被厚度对 4种植物不同器官生物量及其分配的影响

Fig. 2　Effect of snow cover thickness on the biomass and its biomass allocation of roots， stems， leaves and flowers of G.  farreri， 

C.  lineare， A.  sikkimense and G.  hexaphylla
不同字母表示同一物种同一器官不同雪层下差异显著（P<0.05）。Different letters indicate the significant  differences in the same organ at the same 
species among snow thickness （P<0.05）. 饼图大小表示生物量的总量，各部分占比表示相应器官占总生物量大小。The pie size represents the total 
biomass， and the proportion of each part represents the total biomass of the corresponding organ. ***： P<0.001； **： P<0.01； *： P<0.05； ns： P>
0.05. 下同 The same below.
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条叶垂头菊在浅雪与中雪部位的地上与地下生物量 SMA 生长斜率均与 1. 0 差异显著（α=0. 286，P<0. 05；
α=0. 216，P<0. 05），为异速生长关系。高山韭与条叶垂头菊表现相同，在不同雪被厚度部位均为地下部分生物

量积累快于地上部分生物量积累（α=0. 208，P<0. 05；α=0. 262，P<0. 05）。六叶龙胆在中雪部位与深雪部位地

表 2　植物物种和雪被厚度对植物不同器官生物量混合线性模型分析

Table 2　 Analysis of mixed linear models on the impact of plant species and snow cover thickness on plant biomass of roots， 
stems， leaves and flowers

性状 Trait

根 Root

茎 Stem

叶 Leaf

花 Flower

营养器官生物量 Vegetative organ biomass

总生物量 Total biomass

物种效应 PS

<0. 001

<0. 001

<0. 001

<0. 001

<0. 001

<0. 001

雪被厚度效应 PT

0. 304

0. 223

0. 181

0. 044

0. 083

0. 098

物种×雪被厚度 PS×PT

<0. 001

0. 166

0. 020

0. 922

0. 006

0. 031

随机效应 Psite

0. 646

<0. 001

<0. 001

0. 951

0. 003

<0. 001

PS： Species effect； PT： Snow thickness effect； PS×PT： Specie×snow thickness effect； Psite： Random （sampling site） effect.

图 3　雪被厚度对 4种植物地上地下生物量异速生长关系的影响

Fig. 3　Effects of snow cover thickness on allometric relationships between aboveground and belowground biomass of G.  farreri， 
C.  lineare， A.  sikkimense and G.  hexaphylla
AGB： 地上部分生物量 Aboveground biomass； UGB： 地下部分生物量 Underground biomass.
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上与地下生物量均为等速生长关系，且二者 SMA 斜率无显著差异。经过进一步分析，二者生长斜率未发生截距

漂移与共轴漂移，即不同雪被厚度下六叶龙胆地上地下生物量生长关系完全一致。

2. 4　雪被厚度及个体大小对植物繁殖分配的影响

高山韭花生物量、株高和总生物量与雪被厚度间存在显著正相关关系，线叶龙胆和六叶龙胆株高与雪被厚度

间存在显著正相关关系，条叶垂头菊总生物量和营养器官生物量、高山韭繁殖分配均随雪被厚度表现出显著负相

关关系（P<0. 05，图 4）。花生物量均与总生物量、繁殖分配间呈极显著正相关关系（P<0. 001），这表明植株个体

越大，繁殖器官生物量分配越大。此外，线叶龙胆、六叶龙胆繁殖分配与总生物量间表现出显著的正相关性（P<
0. 05），高山韭则表现出显著的负相关关系（P<0. 05），这表明不同植物繁殖分配随个体大小变化不一致。

采用总生物量和株高表征植株大小，进一步对物种的繁殖分配进行分析，结果表明，花生物量及繁殖分配比

随雪被厚度和植株大小的改变出现不同差异（表 3），当以株高为协变量时，花生物量、繁殖分配均显示不存在显

著的交互作用，当以总生物量为协变量时，线叶龙胆、高山韭花生物量在不同雪层下与植株大小存在显著的交互

作用，植株大小对花生物量的影响随雪被厚度的改变而改变（PT=0. 638、PB<0. 001；PT=0. 313、PB<0. 001），条

叶垂头菊和六叶龙胆花生物量与繁殖分配均受到雪被厚度与植株大小的显著影响（PT=0. 867、PB=0. 049，PT =
0. 836、PB=0. 049；PT=0. 171、PB<0. 001，PT=0. 515、PB=0. 047），植株大小对繁殖器官生物量及其分配的影响

随雪被厚度的改变而改变。

2. 5　雪被厚度下 4 种晚花植物繁殖阈值的改变

4 种植物营养器官生物量（lgVB）和繁殖器官生物量（lgRB）投资在不同雪被厚度下均表现出显著的正相关关

图 4　雪被厚度对 4种植物繁殖器官及分配的影响

Fig. 4　 Effects of snow cover thickness on reproductive organs and allocation of G.  farreri， C.  lineare， A.  sikkimense and G.  
hexaphylla
ST： 雪被厚度  Snow cover thickness； Flower： 花生物量 Flower biomass； Height： 株高 Plant height； TB： 总生物量 Total biomass； VB： 营养器官生

物量 Vegetative organ biomass； RA： 繁殖分配 Reproductive allocation.
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系（图 5，SS：r=1. 072，P<0. 001、MS：r=1. 160，P<0. 001；SS：r=0. 816，P<0. 01；MS：r=0. 762，P<0. 001、
DS：r=0. 549，P<0. 01；MS：r=1. 060，P<0. 001、DS：r=1. 136，P<0. 001），回归线与 x 轴均存在一个截距，植

株繁殖开始需要一个最小的营养器官生物量，即存在繁殖阈值。从图中可以看出，随着雪被厚度的增加，线叶龙

胆繁殖阈值呈减小的趋势（0. 516>0. 418），高山韭则增大（0. 957<1. 821），六叶龙胆无显著差异（0. 510， 
0. 431），植物随机采集样点对各物种的繁殖分配无显著影响（P>0. 05）。

2. 6　雪被厚度下的 4 种晚花植物响应与作用表征及生态位分布对比

由图 6A 可知，不同物种所有植株性状 PCA 排序图前两轴累计解释率达到 74. 8%，可以较好地反映物种生态

位与植物性状间的关系。相同环境下，线叶龙胆与条叶垂头菊生态位较大，高山韭与六叶龙胆所占生态位较小。

条叶垂头菊相对于其他物种倾向于拥有较高的花生物量、茎生物量，高山韭较其他物种拥有更高的地上生物量分

配、繁殖分配和根生物量分配。线叶龙胆生态位大于六叶龙胆，相同环境下，线叶龙胆比六叶龙胆拥有更多的总

生物量，各个植物器官构件生物量也多于六叶龙胆。

由图 6B 可知，不同雪被厚度下所有植株性状 PCA 排序图前两轴累计解释率达到 74. 8%，可以较好地反映不

同雪被厚度下物种生态位与植物性状间的关系。浅雪、中雪部位物种性状值较为分散，说明此地环境使植物性状

可塑性达到最大。深雪性状值分散较小，说明植物性状在此雪被厚度下具有一定程度的聚集，变异较低。

表 3　不同雪被厚度 4种植物繁殖分配的线性混合模型分析

Table 3　Linear mixed model analysis of reproductive distribution with different snow cover thickness of G. farreri， C. lineare， A. 
sikkimense and G. hexaphylla

物种

Species

线叶龙胆

G.  farreri

条叶垂头菊

C.  lineare

高山韭

A.  sikkimense

六叶龙胆

G.  hexaphylla

协变量

Covariate

株高

Height （m）

总生物量

TB （g·plant-1）

株高

Height （m）

总生物量

TB （g·plant-1）

株高

Height （m）

总生物量

TB （g·plant-1）

株高

Height （m）

总生物量

TB （g·plant-1）

繁殖分配

Reproductive distribution

花生物量 Flower （g·plant-1）

繁殖分配 RA

花生物量 Flower （g·plant-1）

繁殖分配 RA

花生物量 Flower （g·plant-1）

繁殖分配 RA

花生物量 Flower （g·plant-1）

繁殖分配 RA

花生物量 Flower （g·plant-1）

繁殖分配 RA

花生物量 Flower （g·plant-1）

繁殖分配 RA

花生物量 Flower （g·plant-1）

繁殖分配 RA

花生物量 Flower （g·plant-1）

繁殖分配 RA

雪被厚度 Snow cover thickness

浅雪 SS

0. 185±0. 046a

0. 233±0. 022a

0. 200±0. 042a

0. 225±0. 011a

0. 066±0. 011a

0. 082±0. 017a

0. 137±0. 011a

0. 116±0. 010a

-

-

-

-

-

-

-

-

中雪 MS

0. 247±0. 037a

0. 212±0. 018a

0. 257±0. 034a

0. 206±0. 010a

0. 065±0. 020a

0. 076±0. 030a

0. 114±0. 024a

0. 096±0. 022a

0. 025±0. 005a

0. 252±0. 024a

0. 035±0. 002a

0. 262±0. 014a

0. 081±0. 020a

0. 209±0. 022a

0. 086±0. 006a

0. 211±0. 013a

深雪 DS

-

-

-

-

-

-

-

-

0. 032±0. 004a

0. 227±0. 017a

0. 030±0. 001a

0. 228±0. 009a

0. 117±0. 016a

0. 252±0. 018a

0. 097±0. 005a

0. 223±0. 011a

雪被效应

PT

0. 687

0. 665

0. 638

0. 178

0. 551

0. 422

0. 867

0. 836

0. 623

0. 899

0. 313

0. 609

0. 621

0. 480

0. 171

0. 515

植株大小

效应 PH/PB

0. 368

0. 531

<0. 001

0. 194

0. 521

0. 540

0. 050

0. 050

0. 458

0. 053

<0. 001

0. 478

0. 266

0. 805

<0. 001

0. 047

随机效应

Psite

0. 911

0. 956

0. 937

0. 832

0. 969

0. 865

-

-

0. 714

0. 943

0. 931

0. 924

-

-

0. 925

0. 925

以株高或总生物量作为协变量，雪被厚度作为固定因子，样点情况作为随机因子，用 SPSS 软件对性状指标进行分析。With plant height or total 
biomass as covariate， snow cover thickness as fixed factor， and sample as random factor， SPSS software was used to analyze the trait index.  不同字母表

示不同雪层下差异显著（P<0. 05）。Different letters indicate the significant differences among snow thickness （P<0. 05）.  株高 Plant height.  花生物量

Flower biomass.  TB： Total biomass；RA：繁殖（花生物量）分配比 Reproductive allocation；PH：植株大小（株高）效应  Plant size （height） effect；PB：植株

大小（小枝生物量）效应 Plant size （twig biomass） effect； PT：雪被厚度效应 Snow thickness effect；Psite：随机（采样地点）效应  Random （sampling site） 
effect.  SS： Shallow snow；MS： Medium snow；DS： Deep snow.
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图 5　雪被厚度对 4种植物营养与繁殖生物量异速生长关系的影响

Fig. 5　 Effects of snow cover thickness on allometric relationships between vegetative organ and reproductive biomass of G.  
farreri， C.  lineare， A.  sikkimense and G.  hexaphylla
VB：营养器官生物量 Vegetative organ biomass；RB：繁殖生物量 Reproductive biomass.

图 6　4种晚花植物对高山草地环境因子变化的响应与作用性状结果

Fig. 6　 Response trait and effect trait to the change of environmental factors in alpine grassland of G.  farreri， C.  lineare， A.  
sikkimense and G.  hexaphylla
AGB：Aboveground biomass；TB：Total biomass；RA：Reproductive allocation；Root：根生物量 Root biomass；Stem：茎生物量 Stem biomass；Leaf：叶生

物量 Leaf biomass；Flower：花生物量 Flower biomass；RBA：根生物量分配 Root biomass allocation；SBA：茎生物量分配 Stem biomass allocation；
LBA：叶生物量分配 Leaf biomass allocation；ABA：地上部分生物量分配 Aboveground biomass allocation；RSR：根冠比 Root/shoot.
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3　讨论

3. 1　基于性状响应—作用框架探索雪被厚度效应

多物种性状响应模型通过降维聚类获得可趋同变化的性状组合，有利于探究特定环境下趋同变异的物种特

征［39］，进一步准确预测生态系统的进程。整体而言，线叶龙胆、条叶垂头菊、高山韭和六叶龙胆在研究区域内生态

位有差异，主要与茎、叶、花生物量表征的生态功能差异有关，茎叶形成的最优化光截获结构可以有效提高植物的

光合作用，花则影响子代繁育［40］，4 个物种通过不同的资源获取及繁殖分配策略完成其自身生活史（图 6A）。随着

雪被厚度的增加，各指标对植物生态位的影响不同。浅雪与深雪条件下，地下、地上生物量分配及其比例与生态

位显著正相关，而中雪条件下则与茎、叶、花器官绝对投资量呈现正相关，与根生物量、根生物量分配及地下-地

上生物量分配呈现负相关关系。功能平衡假说［41］认为，在养分不足或者存在胁迫的条件下，植物通常会增加地下

生物量的积累，有利于植物萌发再生和抵抗高寒环境胁迫，这可能说明了中雪条件下植物生长条件较为适宜。由

于地形、风及太阳辐射等非生物因素作用的不同，季节性雪被厚度在不同覆盖地区存在明显的斑块化差异［42］，积

雪越厚，融雪时间越晚，从而推迟春季返青，限制了植物生长季早期的生长［43］。有研究表明，持续雪被覆盖期间，

雪层越厚，其下土壤温度越高且波动小，土壤有机质含量也越高［20，36，44］，故深雪下植物生长生态位最小，植物生长

受限可能是返青推迟形成较短的植物生长季造成的。

3. 2　不同雪被厚度变化下植物各器官资源积累分配策略

本研究中，不同雪被厚度下植株生物量积累及分配具有物种特异性。线叶龙胆浅雪部位生物量积累小于中

雪部位，过早融雪会影响生长季节的土壤有效水分，导致生长季后期植物的水分限制［34］。中雪部位下养分水分适

宜，有利于线叶龙胆生物量的积累，地上地下生物量积累速率也由浅雪部位的异速生长变为同速生长关系。条叶

垂头菊则相反，即浅雪部位生物量积累多于中雪部位，且显著表现在茎、叶生物量上，茎叶是植物的资源获取器

官，一定程度上代表植物获取资源的能力［45］。中雪部位的根生物量分配则较高，更多植物在生长受限的情况下偏

向于将光合作用产物分配给地下生物量，以获得深层土壤水分及养分供应［41］，条叶垂头菊具肉质长根，中雪部位

下靠发达的根系来维持植物的生殖生长。由于条叶垂头菊不同雪被厚度地上地下生物量积累速率均表现为异速

生长关系，且总生物量随雪被厚度增加而减少，甚至厚雪部位无分布，推测生长期较短，且与传粉物候的不匹配是

主要原因。厚雪部位具有最优的土壤状况，且拥有雪被的物理保护，高山韭厚雪生物量积累更高，各个器官生物

量均在深雪部位表现出优势，且厚雪部位下拥有更高的叶、根生物量分配，尽管地上-地下生物量积累速率表现

均为异速生长，生长限制未解除，但厚雪部位地上生物量积累快于中雪部位，不仅保证养分的吸收能力，且能够快

速积累光合产物，有利于下一阶段的生殖生长［23，46］，由此可见厚雪部位短生长期不是造成浅雪部位无分布的原

因，推测浅雪部位水分和养分不足以满足高山韭的生长需求。六叶龙胆则相反，各器官生物量在雪被厚度间无显

著差异，但总生物量深雪部位略低于中雪部位，地上地下生物量积累速率完全相同，这原因可能是中雪层和深雪

被厚度条件均能满足六叶龙胆的正常生长，但深雪雪被导致积雪融化较晚，影响春季绿化，限制了植物生长季早

期的生长。

3. 3　不同雪被厚度变化下植物繁殖分配及个体大小效应

植物生活史进化权衡理论［47］认为，植物的可利用资源是一定或者有限的，当光合产物和养分用于某种功能或

代谢过程时就不能再用于其他的功能和过程。一般情况下，随着环境胁迫程度的增强，营养器官和繁殖器官的生

物量均减少，植物个体趋向变小，但营养器官生物量减少幅度强于繁殖器官，故植物繁殖分配会表现出增加的趋

势［46］。本研究高山韭结果与其相同（图 4），雪被厚度与株高和总生物量间存在显著正相关关系，与繁殖分配间存

在负相关关系，即高山韭繁殖分配表现出个体依赖性，也侧面说明了在恶劣的环境下，繁殖分配是植物生存的优

先选择［48］。线叶龙胆、条叶垂头菊和六叶龙胆雪被厚度与繁殖分配之间相关性不显著，这是多种因素决定的，对

于许多植物而言，开花即表征由营养生长到繁殖生长的转变［49］，多年生植物生物量分配的权衡中，还需要考虑当

前和未来生长，生长季的长短对植物繁殖分配也存在一定的影响［50］。各物种花生物量与植株大小（总生物量）间

显著正相关（图 4 和表 3），说明 4 个物种能同时增加营养器官和繁殖器官的投资，而且雪被厚度主要通过影响线
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叶龙胆和高山韭两物种的植株个体大小而影响繁殖生物量，而雪被厚度不仅对条叶垂头菊和六叶龙胆个体大小

有影响，还直接作用于繁殖器官［51］。线叶龙胆和六叶龙胆的繁殖分配与植株大小呈显著正相关关系，不具有大小

依赖性，这可能是因为生境资源有效性、受干扰程度、不同植物种等外在因素以及植物本身遗传背景均对繁殖分

配的个体大小依赖性有影响［52］，与 Hemborg 等［53］的研究结果一致。深雪条件下土壤有机质的增多意味着高山韭

可利用资源的增加，因此高山韭的繁殖阈值随着雪被厚度的增加而变大［54］，而六叶龙胆的繁殖阈值则相对稳定，

这表明不同雪被厚度条件下的生境对六叶龙胆而言较为相似［51］。线叶龙胆繁殖阈值的改变可能与异交繁殖需要

更多的生物量分配有关［46］。

4　结论

雪被厚度对植物生长繁殖存在影响。线叶龙胆浅雪部位生长受到胁迫，倾向于地下生物量积累，根生物量分

配的增加有利于地下资源的获取，从而更好地完成生殖生长，中雪部位胁迫解除，株高与雪被厚度间存在显著正

相关关系；条叶垂头菊和高山韭不同雪被厚度下均表现为地下生物量积累快于地上生物量积累的异速生长关系，

高山韭深雪部位胁迫缓解，繁殖阈值增大，条叶垂头菊总生物量、营养器官生物量与雪被厚度间存在显著负相关

关系，繁殖受到个体生物量的显著影响，中雪部位种群数量少；六叶龙胆在不同雪被厚度下生长无显著差异，繁殖

阈值在不同融雪部位较稳定。基于性状响应模型分析得出，不同雪被厚度下生态位变化影响指标不同，浅雪和深

雪部位主要是地上部分生物量分配、繁殖分配，中雪部位则偏向于改变植物各器官生物量来适应环境变化。
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