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摘  要   长花马先蒿（Pedicularis longiflora）是一种传统药用植物，广泛分布在高山草地及溪流旁等处. 为了更好地开

发、利用和保护该药用植物，从植物性状和生物量分配着手，探讨其对环境变化的适应性，首先测定不同坡向基本环

境因子，然后对比不同坡向长花马先蒿的叶片性状、叶片数目、株高及其之间的相关性和权衡关系，其次从生物量分

配的角度探究该植物对不同坡向的适应对策，进而阐述该植物性状及生物量指标与环境因子的回归关系，最后从功

能性状到个体生物量进行尺度上推. 结果表明，长花马先蒿主要通过调整比叶面积适应不同的坡向生境，西南坡植株

的比叶面积为（175.272 ± 6.597）cm2/g，比东南坡植株大. 长花马先蒿成对器官生物量之间均为等速生长关系（α = 1），

给定茎生物量时，西南坡植株的叶生物量相对更大，形成更有利于光合作用的适应对策，而东南坡植株更多地投入

到繁殖器官，使种群得以更好延续，其生物量分配受等速生长关系的限制，同时在环境因子的影响下，存在着“最优

分配”. 温度和群落内竞争是影响该植物性状和生物量分配的主要因素，从药用植物资源保育的角度考虑，长花马先

蒿人工繁育过程需要适宜的生长温度，并减少群落内的物种竞争. 因此，在环境因子的作用下长花马先蒿的性状和生

物量分配存在一定的权衡和适应，这可为该药用资源的开发和利用提供支撑. （图5 表5 参55）
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Abstract  The traditional Chinese herbal medicine Pedicularis longiflora is distributed in alpine meadows or beside streams 
as a typical alpine plant. For better protecting and utilizing P. longiflora, it is crucial to study its adaptation to environmental 
changes, which was investigated in this study with a focus on the differentiation of the plant functional traits and biomass 
allocation of P. longiflora at two slope aspects. By measuring the detailed environmental factors at two slope aspects in an 
alpine meadow of Mt. Kaka, the eastern Tibetan Plateau, firstly, leaf traits, leaf number, and plant height of P. longiflora as 
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植物的性状可以分为全株植物性状、枝干性状、地下性

状和叶性状 [1].  植物的叶片直接影响着物质和能量的交换，

因此作为植物重要的物质生产场所，叶片的生长规律直接影

响着植物的光合和蒸腾作用效率，其性状能够直接反映植物

适应环境变化所形成的生存对策 [2-5]. 植物结构的变化引起功

能的改变，其生物量分配的变化也是一系列植物性状对环境

变化适应的结果 [6]. 植物的生物量分配是其吸收和储存碳、

水及营养物质以供未来利用的驱动力之一 [7]，其分配模式在

不同选择压力下的差异反映了植物多样化的生态适应策略 [8]. 

例如，不同的土壤养分元素对 植物生物量分配的影响有差

异，氮（N）、磷（P）、硫（S）的降低会使根生物量分配比例

增加，而钾（K）、镁（Mg）、锰（Mn）的缺失会降低根的生

物量分配比例 [9]. 干旱条件下的植物将更多的生物量分配到

地下部分以增强对水分的吸收 [9-10]，并且通常具有较小的比

叶面积和较低的株高，以减小蒸发，并缩短根部水分到达叶

片的距离[11-13]. 另外，株高与植物的竞争活力和生殖能力也有

关 [14]，较高的株高有利于对光照的竞争及种子的扩散 [15]. 

目前，关于生物量分配的理论主要有最优分配理论和相

关生长假说，前者认为植物通过自我调节，调整不同器官的

生物量分配 来获取相应的限制性资源（光照、温 度及 水分

等），进而维持较高的生长速率 [7, 16]，后者认为相关生长关系

（Allometric relationship）作为基本规律广泛地存在于生物界

中，揭示了某种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 [17-19]，也可认为相关生长是生长和分配的量化

关系，而大部分分配问题是由相关生长关系造成的 [9].  最优

分配理论能够很好地解释环境变化对生物量分配的影响[9]，

植物受到水分胁迫时将增加根生物量的分配，受到光照胁

迫时将增加地上器官的生物量分配，但由于物种特异性，建

立准确统一的模式比较困难，并且可能受植物个体大小的影

响 [6]. 相关生长分析能够很好地区分环境因子和个体大小对

生物量分配的影响 [6, 20]，并且能够通过比较成对变量的斜率

和截距，明确环境变化对变量的影响 [21].  Enquist和Niklas通

过相关生长分析，提出等速生长假说，认为在个体或者群落

水平地上-地下生物量等速变化，且不受环境因子的影响 [22]. 

因此，可以将两种理论结合起来，指导我们探究不同坡向植

物的生物量分配格局的变化，进一步明确其生态适应策略. 

坡向作为重要的地形因子，影响着温度、光照、风、水分

和养分等因子的再分布，形成局域的环境梯度 [23-24]，进而深

刻地影响着高山生态系统的结构与功能 [25]，是研究植物性状

和生物量分配问题的天然试验场 [26-28]. 通过研究不同坡向植

物的叶片性状-株高-生物量分配及其权衡关系，以及进行尺

度的上推，可以更全面地明确植物所具有的天然属性和可塑

性，以及全球变化背景下植物对不同坡向生境的具体生态适

应策略及其适合度. 

长花马先蒿（Pedicularis longif lora）隶属于玄参科马先

蒿属，作为一种典 型的高山植物广泛 地分布于青藏 高原 地

区，生长于海拔2 700-5 300 m的高山草地及溪流旁等处 [29]. 据

报道，从该植物中提取出的肌苷、腺嘌呤核苷及黄酮类化合

物，具有抗菌消炎、抗氧化、治疗糖尿病等功效 [30-33]. 目前，

仅有少量对退化生境内马先蒿属植物的研究 [34]，从高山植物

资源开发利用的角度 来 看，关于该物种的生态适应性以及

人工栽培的适宜生境条件尚不明确，亟待研究并获取相关

基础数据. 因此，本研究基于对不同坡向具体环境因子的测

定，获取长花马先蒿叶片性状、叶片数目、株高及不同器官的

生物量数据，从生物量分配和功能性状的角度理解长花马先

蒿对不同坡向的适应对策，拟探究以下问题：1）不同坡向长

花马先蒿的叶性状、叶片数目与株高的相关性及其成对性状

的权衡的量化；2）不同坡向长花马先蒿各器官或部分生物量

对比及其相关生长分析；3）长花马先蒿的叶性状、株高及生

物量指标与不同环境因子之间的关系. 阐明以上问题可以明

确长花马先蒿对不同坡向的响应及适应性，以更好地开发、

利用和保护这一特殊药用植物资源，同时也为高山野生植物

资源的生态保育及可持续利用提供基础研究数据和科学支

撑. 

well as their correlation and trade-off relationships between the south-east and south-west slopes were compared. Secondly, the 
adaptation strategies of P. longiflora to comparable habitats were explored from the biomass partitioning perspective at different 
slope aspects. Furthermore, regression analysis was performed to assess the relationships among the traits, biomass indices, and 
environmental factors. Lastly, the study was scaled up from plant traits to individual biomass for comprehensive understanding 
of the ecological adaptability of P. longiflora. The results showed that P. longiflora mainly adapted to environmental changes 
through specific leaf area (SLA), which was 175.272 ± 6.597 cm2/g greater at the south-west slope than that of the individuals at 
the south-east slope. Isometric scaling (α = 1) existed in paired organ biomass of P. longiflora, indicating that genetic regulation 
played a crucial role in biomass partitioning. In addition, with fixed stem biomass, P. longiflora had relatively greater leaf biomass 
for better photosynthesis at the south-west slope than at the south-east slope. At the south-east slope, P. longiflora allocated more 
biomass to reproductive organs to enhance their population maintenance. Temperature and competition within the community 
were the major factors influencing and regulating biomass allocation and morphological traits of P. longiflora. Biomass allocation 
of P. longiflora was mainly constrained by the isometric scaling rule, while optimal partitioning also existed due to regulation of 
environmental factors. From the perspective of conserving and cultivating the alpine herbal medicine resource, temperature and 
species competition need to be carefully controlled in the community in the practical artificial breeding. Therefore, the results 
of this study showed trade-offs of P. longiflora traits and biomass allocation and adaptation to environmental changes, which 
provides basis for the development and utilization of this medicinal resource.

Keywords  environmental factor; leaf trait; plant height; trade-off; isometric scaling; optimal partitioning theory
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4期高山草地长花马先蒿的性状和生物量分配对坡向的适应

1  材料与方法

1.1  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，年均气温5.7 ℃，1月均温-7.6 ℃，7月均温9.7 ℃，无绝

对无霜期，年均太阳辐射时数1 827.5 h，≥10 ℃年积温428.6 
℃，年均降雨量718 mm.  土壤为棕色草毡土，土壤pH 5.42-
5.83，有机质 44.23-62.00 g/kg干土，全氮3.51-5.12 g/kg干土，

平均土层厚度63 cm [35-36]. 原生乔木为岷江冷杉（Abies fargesii 
var. faxoniana）；灌木有窄叶鲜卑花（Sibiraea angustata）、 

鹧 鸪 杜 鹃（Rhododendron zheg uense）和 鹧 鸪 柳（Sali x 
zhegushanica），以及零星分布的紫果云杉（Picea purpurea）
等；草本 植物主要有黑褐穗薹草（Carex atrofusca）、长花

马先蒿、长叶火绒草（Leontopodium junpeianum）、高原毛

茛（Ranunculus tanguticus）、甘肃马先蒿（P. kansuensis）、

川西小黄菊（Pyrethrum tatsienense）和紫罗兰报春（Primula 
purdomii）等 [35-37]；广泛分布有大量苔 藓 植物，常见种主要

有黄色真藓（Bryum pallescens）、绒叶青藓（Brachythecium 
velutinum）、小酸土藓（Oxystegus cuspidatus）、拟丛净口藓

（Gymnostomum anoectangioide）、尖叶美叶藓（Bellibarbula 
obtusicuspis）、韩氏紫萼藓（Grimmia handelii）、漆光镰刀藓

（Drepanocladus vernicosus）等. 

1.2  试验设计与取样方法
于2015年7-8月选 择 卡 卡沟高山草地 不同的坡向西 南

坡—东南坡，取样点位于山脊线两侧. 采用嵌套设计，每个

坡向选取3个5 m × 5 m的小区. 空气温度在地表以上1.5 m
处测定，土壤温度分为地表下10 cm、20 cm进行测定，使用

Spectrum数显温度计（精确到0.1 ℃）进行温度的测定，土壤

水分通过TDR土壤水分仪测定（地表下10 cm），每个小区3个

重复测量，相关数据详见表1.  测度的植物性状指标为单叶

质量（Individual leaf mass，ILM）、单叶面积（Individual leaf 
area，ILA）、比叶面积（Specific leaf area，SLA）、株高（Plant 
height，PH）和叶片数（Leaf number，LN）. 在每个小区随机

选取5个0.5 m × 0.5 m样方进行群落调查，之后在每个小区选

取30株处于盛花期的植物，测定其株高和叶片数，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[14, 38-39]. 采用

平板扫描仪（CanoScan 5600F，Canon，Tokyo，Japan）扫描植

株鲜叶样品，然后借助Photoshop CS4和Matlab7.9计算单叶面

积. 将所取植株带回实验室，水浸洗植株地下部分土壤，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 ℃条件下烘干至恒重. 用

电子天平称量干重（精确到0.000 1 g），根据Vile等的方法 [40]

计算比叶面积（叶面积 /叶干重），并计算生物量分配，将花

视为繁殖构件. 

1.3  权衡值计算
成 对性状 之间存在权衡，为了定量 地 表 示成 对性状的

权衡，采用Bradford & D’Amato建立的一套计算权衡值的方

法 [41]. 计算权衡值首先对性状观测值标准化，以避免单位的

不同，同时还可看作性状 A的相对收益. 对某一性状 A，其标

准化值Astd的计算方法如下：

Astd = 
AOBS - Amin

Amax - Amin

AOBS、Amax、Amin分别为性状 A的观测值、最大值、最小值. 单

个植株的权衡值可用成对性状标准值的均方根误差（Root 
mean square error，RMSE）表示，而RMSE在二维坐标轴（图

1）中，可看做成对性状标准值的坐标到对角线（1:1）的距离. 

图1  成对性状（A和B）之间的权衡 值 [42- 43]. 对角线 处的权衡值 为0，
RMSE等于点到对角线的距离，距离越大，权衡值也越大，点与对角线的
相对位置表明权衡的倾向性. 图中a、b、c三点的权衡值排序为a > c > b = 
0，a点权衡倾向于性状B，c点权衡倾向于性状A. 
Fig. 1  Illustration of the trade-off between paired traits [42-43]. The trade-
off is represented by the root mean square error (RMSE) of paired traits. 
RMSE is the distance from the coordinate of paired traits to the diagonal 
line (1:1 line) where the trade-off is zero. The farther the distance is, the 
larger the trade-off is. Additionally, the relative position of the coordinate to 
the diagonal line indicates which trait is more beneficial. The order for the 
trade-off of dot a, b and c is a > c > b = 0. And the trade-off of dot a is more 
beneficial for trait B, however the trade-off of dot c is more beneficial for 
trait A.

表1  两种坡向生境概况对比
Table 1  Comparisons of general information at two different slope aspects

坡向
Slope aspect

盖度 
Cover (r/%)

Shannon指数
Shannon index

均匀度指数
Evenness index Tair/℃ T10/℃ T20/℃ VWC10/%

西南坡 SW 75 ± 1.7a 1.555 ± 0.101b 0.786 ± 0.007a 10.0 ± 0.3b 8.4 ± 0.1a 8.3 ± 0.04a 65.77 ± 0.81b

东南坡 SE 72 ± 3.6a 2.108 ± 0.055a 0.815 ± 0.014a 13.9 ± 0.2a 7.8 ± 0.1b 8.2 ± 0.04a 70.17 ± 0.53a

Tair、T10、T20分别为空气温度，地表下10 cm、20 cm处的土壤温度；VWC10为地表下10 cm处的土壤体积含水量；不同字母表示差异显著（P < 0.05）. 
Tair, T10 and T20 are air temperature, and soil temperature at 10 cm and 20 cm soil depth below horizon, respectively; VWC10 was soil volumetric moisture at 10 cm 
soil depth below horizon. Different letters indicate significant difference (P < 0.05).
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1.4  数据处理
相关生长分析前，先对生物量数据进行以10为底的对数

转换使之符合正态分布. 根据相关生长模型y = βxα对不同坡

向长花马先蒿的成对生物量进行分析，方程可转化为lg y = 
lg β + αlg x，x和y分别表示某器官生物量，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 [17-18]. 相关生长模型的参数估计及其置信区间的计算均

采用标准化主轴估计（Standardized major axis estimation，

SMA）方法 [44]. 然后，根据Warton和Weber的方法 [45]对不同坡

向的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不同则表明异速生长关系完全不同，α相同再进行

截距漂移检验和共轴漂移检验. 如果截距不同但斜率相同，

则发生了截距漂移；截距相同且沿着共同轴漂移，则发生了

共轴漂移；截距相同且同轴，表明植物的x/y在不同生境下具

有完全相同的相关生长关系[46-47]. 参数估计、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，不同坡向长花马先蒿的叶片性状和绝对生物量的方

差分析，环境及群落因子的主成分分析（Principal component 
analysis，PCA），以及叶片性状与生物量之间的回归分析均使

用SAS 9.2完成，作图在OriginPro 2016中完成. 

2  结 果

2.1  不同坡向长花马先蒿的性状、性状间的相关性及
权衡关系
如图1所示，每个坡向的3个小区之间长花马先蒿的叶片

性状、叶片数目和株高差异均不显著（P > 0.05）. 西南坡长花

马先蒿的单叶质量比东南坡植株低17.81%，差异极显著（P = 
0.006），两种生境植株的单叶面积相差不足1%，使得西南坡

植株的比叶面积（175.272 ± 6.597）cm2/g比东南坡（136.532 ± 
3.628）cm2/g高22.1%，差异极显著（P < 0.001）. 西南坡和东南

坡植株的叶片数目分别为14（13.99）和15（14.74），差异较小

（P > 0.05）；西南坡植株株高仅比东南坡植株高出0.39 cm，

差异亦不显著（P > 0.05）. 不同坡向长花马先蒿的单叶质量

图2  不同坡向长花马先蒿的叶片性状、叶片数目和株高的变化及其相关性 . 对角线处为平均值±标准误，不同字母表 示差异显著；r为相关系数. 
ILM：单叶质量；ILA：单叶面积；SLA：比叶面积；LN：叶片数目；PH：株高；SW：西南坡；SE：东南坡.  
Fig. 2  Variation of leaf traits, leaf numbers and plant height of P. longiflora and their correlations at different slope aspects. Diagonal line is mean ± SE, 
and different letters indicate significant difference; r is correlation coefficient. ILM: Individual leaf mass; ILA: Individual leaf area; SLA: Specific leaf area; LN: 
Leaf number; PH: Plant height; SW: South-west slope; SE: South-east slope.
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与单叶面积均为极显著正相关（P < 0.001），而单叶质量与比

叶面积则为极显著负相关（P < 0.001）. 西南坡植株的单叶面

积与叶片数目为极显著正相关（P = 0.008），东南坡植株的两

性状之间并不显著（P = 0.08）. 其余性状间均无显著性相关

关系（P > 0.05）（图2）. 

不同坡向长花马先蒿的单叶质量-单叶面积，比叶面积-

叶片数目及比叶面积-株高之间的权衡具有趋同性（即偏好

同一性状），权衡倾向分别为单叶面积、 叶片数目和株高，

而叶片数目-株高之间的权衡值在不同坡向差异不大，但在

西南坡偏好于株高，在东南坡偏好于叶片数目. 此外，西南坡

植株单叶质量-单叶面积的权衡值为东南坡植株的2.53倍，

变化较大，西南坡植株比叶面积-叶片数目和比叶面积-株高

的权衡值比东南坡植株分别高出7.1%和40%（图3）. 

2.2 不同坡向下长花马先蒿的各部分生物量对比及
相关生长关系
西南坡长花马先蒿的总生物量、茎生物量、叶生物量、

花生物量、根生物量和地上生物量的均值分别比东南坡植株

低0.029 g（17.67%）、0.012 g（28.42%）、0.007 g（14.7%）、0.009 
g（34.14%）、0.002 g（4.42%）和0.027 g（24.09%），其中叶生物

量和根生物量在两种生境中无显著性差异（P > 0.05）（图4）. 

西南坡植株的根、茎、叶和花器官生物量占总生物量的百分

比分别为37.01%、21.63%、28.39%和12.97%（表2），与之相

比，东南坡植株增大了茎和花的投资（茎：+2.18%，P = 0.06；

花：+3.24%，P = 0.005），相应地减少了根和叶的投资（根：-

3.66%，P = 0.02；叶：-1.76%，P = 0.17）. 东南坡植株地上器官

生物量百分比也相应地比西南坡植株高出3.66%（P = 0.02），

根冠比显著低于西南坡（P = 0.03）. 

长花马先蒿成对生物量之间的相关 生长分析（表3）表

图3  不同坡向长花马先蒿成对性状间的权衡. ILM：单叶质量；ILA：单叶面积；SLA：比叶面积；LN：叶片数目；PH：株高. 
Fig. 3  Trade-offs of the paired traits of P. longiflora at different slope aspects. ILM: Individual leaf mass; ILA: Individual leaf area; SLA: Specific leaf area; 
LN: Leaf number; PH: Plant height.

图4  不同坡向长花马先蒿各器官生物量、地上及整株生物量对比. 不同
字母表示差异显著，误差棒为标准误
Fig. 4  Organ biomass, aboveground and the whole plant biomass of P. 
longiflora at two different slope aspects. Different letters indicate significant 
difference, and the bar is standard error.
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明，不同坡向，除根与花生物量外（西南坡：P = 0.351，东南

坡：P = 0.132），其余成对生物量（取 对数）之间的相关性

均显著. 根与茎生物量、茎与叶生物量、叶与花生物量及地

下与地上生物量之间在不同坡向均发生了截距漂移和共轴

漂移，它们在不同坡向的拟合曲线均有共同轴（t检验，P > 
0.05），但截距均有显著差异（Wald检验，P < 0.05），共同轴

斜率均与1无显著差异（χ2检验，P > 0.05），即成对器官呈现

等速生长关系. 根与叶生物量及茎与花生物量在不同坡向的

拟合曲线也具 有共同轴，斜率分别为0.882和0.92，与1差异

不显著（根与叶：χ2 = 3.549，P = 0.063；茎与花：χ2 = 1.28，P = 
0.258），且截距也无显著的坡向差异（根与叶：Wald = 0.02，

P = 0.888；茎与花：Wald = 0.442，P = 0.506），而前者在不

同坡向的拟合曲线并无显著的共轴漂移（Wald = 1.874，P = 
0.171），后者在不同坡向的拟合曲线则发生了极显著的共轴

漂移（Wald = 12.267，P < 0.001）. 

2.3 长花马先蒿的性状及生物量与环境因子之间的
回归关系
由图5A可知，特征值大于1的主成分有2个，且累积贡献

率达75.8%，因此选择前两个主成分做进一步分析. 主成分Z1

表3  不同坡向长花马先蒿成对生物量间的相关生长指数及等速生长检验
Table 3  Allometric scaling exponents and the test of isometry between the paired coupled biomass of P. longiflora at two slopes

因变量 vs. 
自变量
y vs. x

坡向
Slope R2 P 斜率α 截距 lg β 共同轴斜率 

Common slope 

等速生长检验 
Test of isometry

截距漂移检验 
Intercept drift test

共轴漂移检验 
Coaxial drift test

χ2 P Wald P Wald P

RB vs. SB SW 0.151 < 0.001 1.028 0.277 0.946 0.717 0.397 4.934 0.026 6.796 0.009SE 0.328 < 0.001 0.710 -0.023

RB vs. LB SW 0.236 < 0.001 0.947 0.037 0.882 3.549 0.063 0.020 0.888 1.874 0.171SE 0.202 < 0.001 0.820 -0.153

RB vs. FB SW 0.010 0.351 0.936 0.370 __ __ __ __ __ __ __SE 0.026 0.132 0.823 0.058

SB vs. LB SW 0.419 < 0.001 0.921 -0.234 0.923 1.776 0.183 5.488 0.019 12.267 < 0.001SE 0.326 < 0.001 0.926 -0.148

SB vs. FB SW 0.042 0.052 0.911 0.090 0.920 1.280 0.258 0.442 0.506 23.034 < 0.001SE 0.073 0.010 0.929 0.091

LB vs. FB SW 0.131 < 0.001 0.989 0.352 0.996 0.003 0.958 6.588 0.010 10.941 0.001SE 0.113 0.001 1.004 0.258

BGB vs. AGB SW 0.214 < 0.001 1.203 -0.020 1.124 3.208 0.073 5.713 0.017 7.049 0.008SE 0.301 < 0.001 1.059 -0.259
RB：根生物量；SB：茎生物量；LB：叶生物量；FB：花生物量；BGB：地下生物量；AGB：地上生物量. SW：西南坡；SE：东南坡. 
RB: Root biomass; SB: Stem biomass; LB: Leaf biomass; FB: Flower biomass; BGB: Belowground biomass; AGB: Aboveground biomass. SW: South west slope; 
SE: South east slope.

表2  不同坡向长花马先蒿的生物量百分比及根冠比
Table 2  Biomass fraction of P. longiflora and root : shoot ratio at two 
different slope aspects

　参数 
Parameter

西南坡 
SW

东南坡 
SE F P

根生物量百分比 
Root biomass percent 37.01% ± 1.22% 33.35% ± 1.03% 5.27 0.02

茎生物量百分比 
Stem biomass percent 21.63% ± 0.84% 23.81% ± 0.79% 3.55 0.06

叶生物量百分比 
Leaf biomass percent 28.39% ± 0.86% 26.63% ± 0.96% 1.86 0.17

花生物量百分比 
Flower biomass percent 12.97% ± 0.70% 16.21% ± 0.88% 8.30 0.005

地上生物量百分比 
Aboveground biomass percent 62.99% ± 1.22% 66.65% ± 1.03% 5.27 0.02

根冠比 
Root : shoot ratio   0.67 ± 0.06   0.53 ± 0.02 4.96 0.03

图5  环境因子和群落特征的主成分分析：碎石图（A）和载荷因子图（B）. Tair、T10、T20分别为空气温度，地表下10 cm、20 cm处的土壤温度；VWC10为
地表下10 cm处的土壤体积含水量；不同字母表示差异显著（P < 0.05）. 
Fig. 5  Principal Component Analysis of environment factors and community characteristics: (A) scree plot and (B) load factor graph. Tair, T10 and T20 are 
air temperature, and soil temperature at 10 cm and 20 cm soil depth below horizon, respectively; VWC10 was soil volumetric moisture at 10 cm soil depth below 
horizon. Different letters indicate significant difference (P < 0.05).
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主要由Shannon-Weiner指数，空气温度及土壤下10 cm处温度

组成，可解释原变量的54.2%，主成分Z2主要包括群落盖度

及均匀性指数，土壤下10 cm处水分含量及20 cm处的温度，

可解释原变量的21.6%（图5B）. 长花马先蒿的株高、茎生物

量、叶生物量、花生物量及地上生物量与Z1、Z2具有极显著

的逐步回归关系（P < 0.01），比叶面积、总生物量与主成分具

有显著的逐步回归关系（P < 0.05），而叶片数目与主成分无

显著的回归关系（P > 0.05），无主成分进入根生物量的逐步

回归方程. 同时，Z1对因变量的解释力度（偏R2）均强于Z2，
Z1对生物量指标具有正反馈作用（Z1 parameters > 0），对性

状指标（叶片数目除外）有负反馈作用（Z1 parameters < 0），
Z2对所有指标（茎生物量、比叶面积及株高除外）均为负反

馈作用（Z2 parameters <0）. 

表4  主成分与植物性状及生物量指标的逐步回归方程
Table 4  Stepwise regression equations between principal components 
and traits & biomass indexes

因变量
Dependent 

variable

自变量系数 
Independent variable 

coefficient
截距

Intercept R2 P

主成分Z1 主成分Z2

茎生物量 SB 0.00308 
(0.486) — 0.0348 0.486 < 0.001

叶生物量 LB 0.00205 
(0.311)

-0.00287 
(0.244) 0.0422 0.555 0.001

花生物量 FB 0.00237 
(0.388)

-0.00223 
(0.137) 0.0209 0.525 0.002

地上生物量 AGB 0.00751 
(0.533)

-0.00603 
(0.138) 0.0979 0.671 < 0.001

总生物量 TB 0.00725 
(0.317)

-0.00622 
(0.093) 0.1510 0.410 0.011

比叶面积 SLA -8.277 
(0.317) — 155.902 0.317 0.010

株高 PH -0.172 
(0.507) — 2.778 0.507 0.002

叶片数目 LN — -0.836
(0.143)   14.367 0.143 0.101

“—”表示该自变量没有进入方程，括号内为偏R2. 
“— ” indicates the independent variable does not entry into the model, and it 
is partial R2 in the brackets.

2.4 长花马先蒿叶片性状和个体生物量之间的回归
关系
长花马先蒿的生物量指标均和叶片性状及叶片数目尺度

具有极显著的回归关系（表5，P < 0.001）. 所有的生物量指

标中，花生物量模型的决定系数最低（0.119），其余生物量模

型的决定系数均在0.3以上. 叶片数目均进入各个生物量模型

中，且在所有自变量中对因变量的解释力度（偏R2）最高，单

叶面积进入了除茎生物量外的其他因变量的模型中，仅个别

生物量的回归模型中纳入了单叶质量和比叶面积，而株高则

没有进入任何因变量的模型. 

3  讨 论

3.1  不同坡向长花马先蒿的叶片性状和株高
植物的比叶面积，通常与潜在相对生长速率和单位质量

光合速率正相关，较低比叶面积的植株对叶片的防御结构投

资相对较多[14, 39]. 一般情况下，植物在资源丰富的生境比在资

源贫瘠生境中具有更高的比叶面积 [14]. 植物的株高是其光照

竞争能力的关键因素，也与生态系统其他关键因子（如碳储

存能力）有关 [48]. 本研究中，西南坡物种多样性、空气温度及

土壤水分含量均低于东南坡，土壤温度则高于东南坡（表1）. 

与光合作用有关的比叶面积和株高，均表现为西南坡植株高

于东南坡植株（尽管株高的差异并不显著），形成更有利于

进行光合作用的适应对策. 这可能由于西南坡植物群落内部

竞争较大，对光照竞争较为关键，并且西南坡的土壤温度更

高，有利于矿质元素的运输，提高了N、P等元素的有效性；另

外，西南坡为迎风坡，降雨量一般大于东南坡，而其土壤水

分含量低于东南坡则可能由于西南坡水分蒸发较大，也使得

植株单叶面积-单叶质量的权衡更多地倾向于单叶面积（图
3A），形成较大的水气接触面积，进而使得西南坡植株的比

叶面积高于东南坡植株（图2），所以西南坡植株具有更强的

资源俘获能力. 两个坡向植株的比叶面积、叶片数目与株高

之间并无显著的线性相关关系（图2），说明与光资源获取的
3个形态性状之间的变化并非是简单的协同. 根据权衡分析

的结果，西南坡植株采取株高＞叶片数目＞比叶面积的投资

偏好策略，东南坡的植株则采取了叶片数目＞株高＞比叶面

积的投资偏好策略（图3B、C、D），然而两个坡向植株的叶

片数目和株高并无显著差异，可能是长花马先蒿形态性状的

调节受自身遗传控制，其叶片数目和株高可塑性较小，也表

明比叶面积是植物对环境变化较直接的反映. 

3.2  不同坡向长花马先蒿的生物量分配规律
生物量分配格局对植物个体的生长和后代繁殖 及其之

间的权衡关系具 有重要影响 [49]，而影响生物量分配格局的

因素有很多，如植物的生物学特性、物候变化和环境异质性

等 [50]. 从绝对生物量来看，东南坡植株的总生物量及各部分

生物量均高于西南坡植株（图4）. 东南坡植物群落盖度均低

于西南坡，虽然多样性指数高于西南坡，但均匀度更高（表

表5  长花马先蒿叶片性状、株高与生物量指标间的逐步回归方程
Table 5  Stepwise regression equations between leaf traits, plant height and biomass of P. longiflora

因变量 
Dependent variable

自变量系数 Independent variable coefficient 截距
Intercept R2 P

叶片数目 LN 单叶质量 ILM 单叶面积 ILA 比叶面积 SLA
茎生物量 SB 0.0018 (0.333) 2.504 (0.06) — 4.89 × 10-5 (0.016) -0.013 0.408 < 0.001
叶生物量 LB 0.0024 (0.580) 1.757 (0.133) 0.012 (0.010) — -0.014 0.723 < 0.001
花生物量 FB 0.0005 (0.076) — 0.004 (0.011) 2.96 × 10-5 (0.031) 0.013 0.119 < 0.001
地上生物量 AGB 0.0048 (0.486) 2.622 (0.007) 0.030 (0.114) — -0.012 0.607 < 0.001
根生物量 RB 0.0017 (0.278) — 0.015 (0.042) — 0.012 0.320 < 0.001
总生物量 TB 0.0057 (0.451) — 0.060 (0.103) — 0.015 0.554 < 0.001

“—”表示该自变量没有进入方程，括号内为偏R2. 
“— ” indicates the independent variable does not entry into the model, and it is partial R2 in the brackets.
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1），东南坡种间竞争弱于西南坡，并且西南坡处于迎风坡，

面临风的胁迫较强，造成额外的生物量消耗和损失，均可导

致东南坡植株绝对生物量大于西南坡植株. 从生物量分配比

例看，由于西南坡植物群落内竞争较大，该坡长花马先蒿增

大了根和叶生物量的分配比例（表2），可以更多地将土壤中

的水分和营养输送到光合器官，进而增大对光照的获取. 东

南坡长花马先蒿增大了茎和花生物量的分配比例，有利于成

熟期的植株支撑更多的地上生物量，对繁殖器官进行更多的

投资，使种群得以更好的延续. 

本研 究中，成 对生物量之间在不同坡向均有共同斜率

（根与花除外）且为等速生长关系，可能由于植物生长中的

遗传调控作用，是植物自身的特点，也即生长过程中各器官

具有协调一致的生长关系（表3）[50]. 植物在等速生长的模式

下，总是尽可能调整自身的生长方式，来适应环境的改变，

以维持自身功能的实现和种群的延续 [51]. 孙建也认为在植物

自身的生物量分配受等速生长关系的约束，但由于资源的限

制，生物量分配会做出相应的调整以更好的适应环境 [16]. 相

关生长分析结果（表3）也表明资源运输能力一定时，西南坡

植株将更多的资源分配到根和叶中，以满足在群落竞争较大

的生境获取更多的资源. 由于不同坡向的植株株高和叶片数

目差异并不显著，并且植株均处于盛花期，可排除生活史的

差异造成的植株在不同坡向的生存策略不同. 然而，对生存

策略机理机制的探究，还需要结合光合生理生态特性、次生

代谢产物及营养元素的动态特征深入研究. 

3.3 长花马先蒿性状及生物量指标与环境因子之间
的回归关系

    植物的生物量分配及性状的权衡是理解植物对生境变化
的适应对策的关键[16]，生境变化主要包括光照、温度、水分、

养分及CO2等环境因子的改变，还包括生物因子的变化，如

植物的个体发育阶段，群落内部竞争的差异等 [9].  本研究通

过主成分分析将环境及群落因子降维，找出了对生境差异贡

献较大的主成分Z1（54.2%）和Z2（21.6%）. 由于西南坡和东

南坡土壤水分含量均在65%以上，可见水分并不是限制因子. 

温度和群落内部竞争均会影响生物量的分配格局 [52-54]，在空

气温 度较高的东南坡，长花马先蒿 增大了支撑和繁殖器官

的投资比例，而在群落竞争较大的西南坡则增大了根和叶片

的投资，而且具有较高的比叶面积. 结合逐步回归分析的结

果，温度和群落内部竞争，是长花马先蒿各部分器官生物量

分配的关键因子，并且对其形态性状具有一定的影响. 因此，

我们在以后的道地药材——长花马先蒿的培育中，要格外关

注温度和群落内竞争这两个因素. 

3.4  长花马先蒿的叶片性状到个体生物量的尺度推绎
植物叶片作为维持陆地 生态系统功能的基 本要素，既

是植物光合作用和物质生产的主要场所，也是大气-植物系

统能量交换的基本单元 [38, 55]，并且植物的功能性状和生物量

之间存在着共轭的变化 [39].  另外，叶片性状是陆地生态系统

物质循环模型的重要参数之一，是气候变化的重要指示器，

对叶片性状的深入研究，可以为大尺度模拟以及气候变化预

测提供精确的参数率定. 因此，可尝试将植物个体性状尺度

（尤其是叶片性状）推绎至植株生物量，进而通过性状和生

物量综合表征植物对环境变化的适应和响应对策. 本研究

中，除花生物量（R2 = 0.119）外，其余各部分及总的生物量均

可通过叶片性状及株高得到很 好的拟合，决定系数均达到
0.3以上（表5），但用于表征植物对环境变化的适应和响应策

略，还存在解释力度不强的问题，在以后的研究中则应增加

样本量和优势物种及种群，并且尝试多种非线性拟合方法来

解决. 

综上，长花马先蒿的叶片数目和株高可塑性较小，主要

通过调整比叶面积适应不同的坡向生境. 长花马先蒿的生物

量分配受等速生长关系的限制，同时在环境因子的影响下，

存在着“最优分配”. 从药用植物资源保育的角度考虑，东南

坡无疑是长花马先蒿生长繁殖的最佳生境，人工繁育过程需

要合适的生长温度，并减少群落内的竞争. 另外，将植物个体

性状尺度（尤其是叶片性状）扩展至植株生物量，利用个体

性状和生物量综合表征植物对环境变化的适应和响应对策

是可行的.    
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