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摘要：甘肃马先蒿(Pedicularis kansuensis)作为高寒草甸退化进程中的一种入侵毒杂草，其生长状况和繁殖特征为草地退化状

况的重要指标，也是衡量高寒草甸演替进程的重要指示植物。通过比较重度退化和未退化高寒草甸的群落特征，甘肃马先蒿

的生长状况与花期资源分配，结果表明：退化的高寒草甸土壤-植被系统变化明显，高寒草甸退化显著影响了甘肃马先蒿的

生长状况和资源分配特征。在重度退化的黑土滩样地中，甘肃马先蒿个体形态特征如株高、根长、分叉数、叶片数、花数、

总生物量都显著高于未退化高寒矮嵩草草甸样地；重度退化草甸中甘肃马先蒿花期各器官的资源投资状况，如根系投资、茎

叶投资、繁殖投资分别为 7.46%、48.76%、43.78%，未退化样地中甘肃马先蒿的根系投资、茎叶投资、繁殖投资分别为 10.12%、

54.34%、35.54%。在重度退化高寒草甸中甘肃马先蒿占据较大的生态位，长势良好，且将资源更多地用于繁殖投入。而未

退化草甸中甘肃马先蒿优势度不大，更多的是将资源分配到根系和茎叶等营养器官，以期获得较多的水分、无机盐、光照等

资源，增强个体竞争力。甘肃马先蒿在不同生境下资源分配的显著差异实质反映了草地退化的影响，亦是植物对外部环境改

变的一种适应机制，同时也是植物可塑性的重要表现形式。 
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马 先 蒿 属 (Pedicularis) 是 玄 参 科
(Scrophulariaceae)中最大的属，主要分布于北半
球，全世界约500种，多数分布于高寒地带。我国
约有340种，主产于西南山区和西北地区，生于高
山草甸、灌木疏林下、河沟河滩旁、砾石岩缝中。
青藏高原是马先蒿属植物的主要产地，青海省分布
有60种及14变种和亚种。甘肃马先蒿(Pedicularis  
kansuensis)在青海省各地广泛分布，主要生长于海
拔2 700~3 700 m的草地和林下内，多为一年生，少
数二年生草本植物[2]。甘肃马先蒿以其强大的种子
繁殖能力和集群分布形式，是高寒草甸的主要伴生
杂草，它也是重度退化高寒草甸的一种优势毒性杂
草之一[3]。做为高寒草甸退化后毒杂草阶段的代表
性植物，反映了草甸生态系统的退化程度和退化生
态系统向顶级群落的恢复演替进程。资源分配是指
植物个体把资源进行分割，在根、茎、叶、花各器
官间进行分配，去满足生长、维持生殖的需要[4]。
不同环境下，植物生长和资源分配的特征反映了环
境变化对其的影响。高寒草甸的退化伴随着植物所
处生境的变化和资源供给的响应[5]。目前，对于高
寒草甸退化对典型植物的影响，报道较少[6]。本研
究比较了花期甘肃马先蒿在重度退化草地和未退

化草地的生长状况和各器官花期的资源分配情况，
以期探讨高寒草甸退化对其内在影响机制，试图解
释高寒草甸退化过程中杂草入侵并泛滥的过程，以
期为高寒草甸退化机理的研究与生态恢复提供参
考依据。 
1  材料和方法 
1.1  试验样地 

本项研究选在国家十五攻关课题“江河源区退
化草地治理技术与示范”所在的示范研究样区：青
海省果洛藏族自治州玛沁县大武乡格多牧委会进
行。地理位置为 34°17′—34°25′ N，100°26′—100°43′ 
E，海拔 4 120 m。该地区气候具有典型的高原大陆
性气候特点, 属高寒半湿润性气候，无四季之分，
仅有冷暖季之别，冷季漫长、干燥而寒冷，暖季短
暂、湿润而凉爽。温度年差较小而日差较悬殊，太
阳辐射强烈，日照充足，历年日照平均值在 2 500 h
以上，年总辐射量在 623.8~629.9 KJ.cm-2。冷季持
续时间长达 7~8 个月，且风大雪多；暖季湿润，长
4~5 个月。平均气温在 0 ℃以下，全年无绝对无霜
期。年降水量为 420~560 mm 之间，多集中在 5—
10 月份。土壤为高山草甸土和高山灌丛草甸土, 土
壤表层和亚表层中的有机质含量丰富。矮嵩草草甸
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为该地区主要的冬春草场。建群种为矮嵩草
(Kobresia humilis)，主要的伴生种有：小嵩草
(Kobresia pygmaea) 、 二 柱 头 藨 草 (Scirpus 
distigmaticus)、垂穗披碱草(Elymus nutans)、早熟禾
(Poa spp)、异针茅(Stipa aliena)、短穗兔耳草(Lagotis 
brachystachya)、矮火绒草(Leontopodium nanum)、
细 叶 亚 菊 (Ajania tenuifolia) 、 兰 石 草 (Lancea 
tibetica)、美丽凤毛菊(Saussurea superba)、三裂叶
碱毛茛(Halerpestes tricuspis)等主要牧草[7]。 
1.2  研究方法 

    为了便于探讨高寒草甸退化过程中典型入侵
杂草的个体特征与营养和繁殖器官投资的相互关
系，选择花期的甘肃马先蒿进行资源分配研究。样
地选取未退化和重度退化两种嵩草草甸，两类草地
的植被生长状况、土壤条件差别显著，在三江源区
退化高寒草甸中具有代表性。按照周华坤等[3]和潘
多峰[33]的研究和定义，重度退化草地是当地过渡
放牧和鼠害形成的当地典型“黑土型”退化草地，植
被以一二年生毒杂草为主，禾本科、莎草科植物消
失贻尽，土壤风蚀、水蚀极其严重，土壤坚实度和
湿度下降，土壤养分衰减明显，有机质含量下降明
显，草场基本失去利用价值。未退化样地是典型的
嵩草草甸，以短根茎莎草科植物为绝对优势种，如
小嵩草、矮嵩草等，伴有丛生禾草及少量杂类草物
种分布均匀，总盖度达80%以上，基本无秃斑地，
优良牧草生物量比例在80%以上，群落稳定性高，
土壤坚实度、湿度高，土壤养分充足，有机质含量
高，基本无鼠害。采取野外取样的方法，2010年8
月中旬在两样地中各随机挖取包括根系在内的40
株完整甘肃马先蒿植株，现场对其分组编号，用卷
尺测量各株株高、根长、花柱高度并记录，信封装
好后带回实验室。在实验室详细记录各株分支数、
花分叉数、花数和叶片数。清洗后将各株根、茎、
叶和花等器官分离，各部分用纸包好并在60 ℃的
烘箱中放置48 h，最后用0.1 mg电子天平称量各器
官干质量。植物群落和土壤环境特征值应用周华坤
等[5,8]2010年8月以前在该示范样区长期积累的研究
监测数据，群落特征采取野外调查方法获得，土壤
指标通过室内常规试验所得。 
1.3  数据分析 

    使用Microsoft Excel对各项测量数据进行描述
性统计分析，采用成组数据t检验的方法对两样地的
甘肃马先蒿各性状指标进行差异性检验。建立各器
官生物量与个体总生物量的线性回归关系。在本研
究中，以生物体各器官的生物量干质量代替各个部
分所具有的热值大小，来估计在单个生物体中资源
的分配比例情况，相对投资按器官生物量与总生物

量的比值计算，其中：根系投资=根系生物量/总生
物量；茎叶投资=茎叶生物量/总生物量；繁殖投资=
生殖器官生物量/总生物量[9]。 
2  结果与分析 
2.1  重度退化和未退化高寒草甸土壤植被特征 

未退化高寒草甸是以矮嵩草、致细柄茅和垂穗
披碱草等优良牧草为优势种的高寒植被，而重度退
化高寒草甸则以细叶亚菊、白苞筋骨草、甘肃马先
蒿、萼果香薷和鹅绒委陵菜等毒杂草为优势种的高
寒植被类型。周华坤等[5]调查了样地的土壤和植被
状况，表明：未退化高寒草甸的物种总数、物种丰
富度、物种多样性指数和均匀度指数都高于重度退
化高寒草甸，其中物种丰富度和物种多样性指数显
著大于重度退化高寒草甸。未退化高寒草甸的盖
度、地上生物量和草场质量指数明显大于重度退化
高寒草甸，其中高度之间的差异不显著。未退化高
寒草甸的土壤容重小于重度退化高寒草甸而土壤
湿度大于重度退化高寒草甸(表 1)，这与未退化高寒
草甸植被层植物密集，地下根系量大等原因有关。
未退化高寒草甸的土壤养分指标参数(如有机质、速
效 N、速效 P、速效 K 等)都大于重度退化高寒草甸，
说明从未退化高寒草甸到重度退化高寒草甸，随着
植被的退化，土壤也日趋贫瘠。 

总体来看，重度退化嵩草草甸的原生莎草消失

表 1  未退化和重度退化高寒草甸的植物群落-土壤环境(0~20 cm) 

特征 

Table 1  The plant community and soil properties (0-20 cm)of  
  non-degraded and heavily degraded meadows 

项目 未退化高寒草甸 重度退化高寒草甸

物种总数 36 22 

物种丰富度(以 25 cm×25 cm
计)/种 

18.50±1.76a 10.33±2.58b 

物种多样性指数 2.11±0.11a 1.58±0.46b 

均匀度指数 0.72±0.04a 0.68±0.18a 

植株高度/cm 3.58±1.88a 3.42±0.86a 

盖度/% 89.50±6.16a 46.50±25.02b 

地上生物量(以 25 cm×25 cm
计)/g 

15.48±2.98a 6.47±4.17b 

草场质量指数(IGQ)  2.44±0.43a 0.17±0.12b 

容重/(g·cm-3)  1.20 1.57 

湿度/% 28.75 10.56 

w(有机质)/% 8.44 6.38 

w(速效氮)/(mg kg-1) 59.97 14.66 

w(全氮)/% 0.41 0.34 

w(速效磷)/(mg kg-1) 10.74 9.7 

w(全磷)/% 0.071 0.051 

w(速效钾)/(mg kg-1) 200.90 147.93 

w(全钾)/% 1.86 1.84 

w(全盐)/% 0.107 0.068 

*表中数据为平均值±标准差。各列数据右上角如有相同字母，则

差异不显著(p>0.05) 
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殆尽，生长季杂类草呈斑块状分布，在冬春季节的
放牧活动中，残留枯草因牲畜践踏、风吹而发生风
蚀，呈现裸露黑土景观。生长季节草皮稀疏且多为
入侵杂草，土壤含水量低、矿质养分缺乏，群落结
构简单、物种多样性低、生产力差。相反，未退化
草甸，草皮长势良好，土壤肥水条件优越，物种丰
富，杂草难以入侵，系统稳定性高[5]。 
2.2  甘肃马先蒿生长状况与个体形态特征 

从植物个体的外部性状指标分析可知，重度退
化草甸上的甘肃马先蒿表现的“根深叶茂”，长势明
显优于未退化草甸内的甘肃马先蒿(表2)。两样地的
甘肃马先蒿株高间差异显著，其中重度退化草地中
的个体要高于未退化草地。茎分支数、花序分支数、
根冠比在两样地中无显著差异,其余指标,如花长
度、根长、花数、叶片数、根干重、茎叶干重、花
干重、总生物量之间均呈极显著差异。除花序分支
数和根冠比之外，其余指标都是重度退化草地中的
甘肃马先蒿要明显高于未退化草地，这种显著的差
异也表明高寒草地退化导致的不同的水分、土壤养
分、光照等环境因素对甘肃马先蒿的形态建成具有
强烈的塑造作用，也从侧面反映出马先蒿自身的调
节适应机制决定它在不同环境下仍能正常生长繁
衍。尽管花序分支数和根冠比表现为重度退化样地
高于未退化样地，但二者统计学上差异不显著，所
以草地退化对这两个指标影响有限。两样地中的甘
肃马先蒿根冠比均小于0.2，也就是说甘肃马先蒿地
上生物量是地下生物量的五倍以上，可见甘肃马先
蒿对地上部光和器官的投入要远远大于地下根系
的资源投资。从甘肃马先蒿作为一种高寒草地草甸

入侵毒杂草这一角度考虑，表2也表明了甘肃马先
蒿的生长状况反映着高寒草甸的退化程度，即甘肃
马先蒿长势越好，其生物量越大表明此草地生态系
统退化的程度也愈大。周华坤等的研究[7]也表明这
一点，高寒草甸内的甘肃马先蒿、鹅绒委陵菜等杂
类草的种群数量特征变化明显，随着演替时间的推
移，在中度退化草甸群落中开始局部入侵，在重度
退化草甸群落中大面积入侵，其入侵速度、入侵面
积达到高峰期。 
2.3  甘肃马先蒿个体花期资源分配状况 

    个体是生物种群完成生活史的单位，具有独立
的资源吸收和利用系统。生物个体内各器官之间资
源配置为权衡关系，根系吸收来的养分和水分分配
到干、茎、叶和生殖器官；资源总量一定时，一方
利用多了，另一方就利用的少了，这种资源分配受
到立地条件的调节[10]。 

从图 1 知，生长于重度退化高寒草甸内的甘肃
马先蒿将 7.46%、48.76%和 43.78%的资源分别投入
到根系、茎叶和花中；未退化草甸内的甘肃马先蒿
在这三部分的投资比例分别为 10.12%、54.34%、
35.54%。同一样地内甘肃马先蒿各器官的投资比例
大小为茎叶投资>繁殖投资>根系投资。两样地之间
比较，根系和茎叶投资比例都是未退化高寒草甸高
于重度退化高寒草甸样地，而生殖投资则恰好相
反。特别是繁殖投资占甘肃马先蒿总生物量的比例
很高，且这种趋势在重度退化高寒草甸中表现的更

加明显，几乎与光合器官所占比例相同。 
两样地中甘肃马先蒿各器官绝对生物量与植

株的总生物量均呈极显著正相关(表 3，图 2)，但这
种相关关系在组间和组内又有所差别。组内比较
知，地上部和繁殖器官与总生物量的回归系数大约
在 0.4~0.6 范围内，而地下部分与总生物量的回归
系数仅为 0.04~0.05，差别达十倍之多(图 2)。如果
把总生物量作为个体大小的一个生物指标，图 2 说
明根系、茎叶、花的绝对投资是具有个体大小依赖

不同样地甘肃马先蒿器官相对投资
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图1  未退化和重度退化高寒草甸内甘肃马先蒿各器官 

相对投资比例对照 
Fig.1  The difference of Pedicularis kansuensis relative-investment ratio  

  between non-degraded and heavily degraded alpine meadow  
 

表2  未退化和重度退化高寒草甸内甘肃马先蒿的个体形态特征 

Table 2  The individual morphological characteristics of Pedicularis  
        kansuensis in non-degraded and heavily degraded meadows 

项目 
重度退 
化样地 

未退化 
样地 

显著性 
(成组样本 t 检验)

株高/cm 7.51±1.39 6.64±1.78 * 

花长度/cm 2.04±0.07 1.14 ±0.12 *** 

根长/cm 6.42±1.65 4.23±3.85 ** 

茎分支数 4.68±2.59 3.90±3.25 n s 

花序分支数 2.58±1.72 3.40±3.04 n s 

花数 59.15±45.50 35.28±27.09 ** 

叶片数 75.23±45.79 49.69±36.65 ** 

根干质量/g 0.05±0.03 0.02±0.01 *** 

地上部(茎叶)干质量/g 0.37±0.32 0.15±0.11 *** 

根冠比 0.16±0.05 0.20±0.12 n s 

花干质量/g 0.32±0.26 0.10±0.08 *** 

总生物量(以干质量计)/g 0.73±0.60 0.27±0.20 *** 

    表中数据为平均值±标准差。“n s”代表差异不显著(p>0.05)，“*”代
表差异显著(0.01<p<0.05)，“**”代表差异极显著(0.001<p<0.01)，“***”
代表差异极其显著(p<0.001) 
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性的，随着个体增大营养器官和繁殖器官都增大。
尽管甘肃马先蒿根系生物量与总生物量呈正相关，
但根系器官生物量的个体大小依赖性不如茎叶和
繁殖器官的个体大小依赖性显著，即在资源分配的
过程中根系在其中所占权重很小，而随植物个体的
增大甘肃马先蒿趋向于将更多营养分配到光合器
官和繁殖器官中。组间比较知，重度退化高寒草甸
甘肃马先蒿的地下部分和繁殖器官与总生物量的
回归系数要比未退化高寒草甸高，地上部的情况则
相反，说明，与未退化高寒草甸相比，退化草甸中
甘肃马先蒿将营养输送到根系和繁殖器官的趋势
要大于向光合器官的分配。 
3  讨论 

环境强烈影响着植物形态建成和繁殖策略，植
物也总是尽可能地保持与周围环境相适应。植物在
其生长发育的各个阶段的生长行为及生活史策略
皆与植物的形态可塑性有很大关系，可在一定程度
上决定植物物种在生境中的分布格局及种群行为。
物种的适应性是物种在进化过程中累积起来的，在
形态上有很明显的表现，植物采取不同的形态生长
策略就是为了使物种在某些阶段达到最大的适合
度[11]。 
3.1  甘肃马先蒿各器官间资源分配权衡关系 

在青藏高原高寒草甸环境中，植物把有限的资
源通过自身的生理整合，有规律的分配到花果、茎
叶和根系中，去优化各器官的功能，实现自身适合
度的最大化，在个体自身资源进行生理整合的过程
中，个体大小起到了关键作用，这涉及到各器官大
小、结构和功能间的相互依赖、相互协调的关系。
两样地中甘肃马先蒿茎叶生物量是根系生物量的
十倍左右，地上部和地下部投资悬殊差异的合理性
可从土壤养分、温度状况，光资源，生长季 3 方面
加以理解。土壤状况直接影响到植物根系生长与活
力。大量研究表明草甸土壤的养分位于表层 0~40 
cm 土壤中，且草甸土中的有机质、氮、磷、钾等

营养元素充足[13]，并且从试验地的气候条件来看其
年降水量为 420~560 mm，多集中在 5—10 月，因
此降水的季节性分布保证了高寒草甸植物在其生
长季节中拥有充足水分。所以土壤养分和水分条件
都不是甘肃马先蒿地下部分生长的限制因素。因此
从投资的权衡关系出发，地下部分投资低于地上部
分，维持低的根冠比是马先蒿适应该生境的一种良
策。这一特征与干旱、沙漠地区的植物明显不同。
再从土壤温度分析，大量植物生理生态方面的研究
表明植物根系形态、分布除与植物本身的生物学特
性有关外，土壤的理化性质也是重要的影响因素。
土壤水分、土层厚度、土壤容重、土壤温度对根系
在土壤中的分布影响巨大。高寒草甸区气温低，深
层土壤温度也低是限制植物根系生长的重要环境
因子，土壤温度越低根系的生长就越缓慢，所以在
高寒地区低的土壤温度决定植物根系不可能深扎
入土壤，充分利用土壤表面的热量对保持根系活力
意义重大。因此在土壤水分、土壤养分、土壤温度
三方面共同决定下高寒草甸生态系统中甘肃马先
蒿将资源分配到地下部分的比例小。茎叶是专门进
行光合生产的器官，其制造的有机物质输送到根系
和繁殖器官，如果合成的有机物不足以补充呼吸消
耗的物质那么植物将无法正常维持生长繁殖。高寒
草甸系统中植物普遍表现出个体矮化、叶片比表面
积降低的特征，大部分植物个体贴近地面生长，加
之极高的物种多样性，地表植被生长紧密，这样捕
获光能的多少对这些个体矮小的植物来说显得尤
为重要。所以甘肃马先蒿通过增加茎叶的投资，提
高地上支撑部分的高度、扩大地上部的展开面积和
叶片数量提高自身对光能的竞争力。除了光资源的
限制外，采取高光合投资策略符合甘肃马先蒿的生
活史特征。甘肃马先蒿是一年生草本植物，生长发
育期间需要增加叶片的资源投入，提高氮素含量，
维持叶片高的光合效率，保证在冬季来临之前累积
足够的物质并完成繁殖体的成熟过程。 

权衡关系的本质就是资源总量一定或者有限，
用于一种功能或过程就不能用于另外一功能或过
程。大多数植物的花无法进行物质生产，没有资源
获取能力，只能消耗营养生长部分获取的物质和能
量，甘肃马先蒿也不例外。甘肃马先蒿在重度退化
草地和未退化草地中的繁殖投资分别为43.78%、
35.54%，仅次于茎叶投资，远远高于根系投资。事
实上高原植物的花在数量、质量和颜色上都要优于
低海拔地区的植物，这完全受制于严酷的外界环境
条件，巨大的繁殖投资、鲜艳的花色共同保证植物
授粉和结实的成功率。针对高寒草甸的特殊自然环
境和高寒地区植物物候规律，甘肃马先蒿根系投

表 3  未退化和重度退化高寒草甸甘肃马先蒿总生物量 

与各器官生物量相关关系 

Table 3  The relationship between Pedicularis kansuensis’s organ 
biomass and total biomass in non-degraded  

and heavily degraded alpine meadow 

样地 x/g y/g 相关系数(R) 显著性

地上部分生物量 0.9 915 *** 

地下部分生物量 0.9 085 *** 

重度退化 总生物量 

繁殖器官生物量 0.9 846 *** 

地上部分生物量 0.9 832 *** 

地下部分生物量 0.6 256 *** 

未退化 总生物量 

繁殖器官生物量 0.9 610 *** 

 “***”代表相关性极其显著(p<0.001) 
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资、光合器官投资和繁殖投资之间存在权衡关系，
其中光合器官和繁殖器官的投资比重最大，而根系
投资最少。这种资源分配策略反应了甘肃马先蒿对
环境资源异质性的适应及异质环境对甘肃马先蒿
形态可塑性的影响。 
3.2  不同样地中甘肃马先蒿资源分配响应差异 

重度退化样地甘肃马先蒿的繁殖投资高于未
退化样地，而营养器官(茎叶，根系)投资却低于未
退化样地。根系-总生物量、繁殖器官-总生物量、
茎叶-总生物量的线性关系的斜率表明在重度退化
样地中甘肃马先蒿的根系和繁殖绝对投资随个体
大小增加而增加的变化趋势比未退化样地变化更
明显(图2)，也就说重度退化样地对甘肃马先蒿根系
和繁殖器官生物量的影响比未退化显著，即在草地
退化过称中甘肃马先蒿根部和花的可塑性比光合
器官的可塑性更强。对于甘肃马先蒿在不同样地间
的这种的投资差异可以从样地环境异质性方面解
释。重度退化高寒草甸草地退化严重，环境恶化，
相比于原本就苛刻的高寒环境，这种退化系统对甘
肃马先蒿生长的限制更为尖锐。因此作为有性繁殖
的甘肃马先蒿必须保证足够多的种子作为下一代
的繁殖体，凭借这种以数取胜，形成稳定的种子库
且依靠存活概率的方法才能维持种群的延续性。作
为入侵种，必须尽快在受限环境中迅速占据一定的
生态位，这也正是为什么甘肃马先蒿采取R型生殖
对策的原因所在。埋藏在土壤中的种子更能逃避干
扰、疾病和捕食的损害[14]。在三江源高寒地区退化
草地自身保水保肥能力有限，且植被经常遭受不可
预测的损害，包括干旱、寒害、牲畜践踏、啃食等。
因此在植被分布格局中出现光裸斑块和植被稀疏
斑块，而这些斑块又在一个特定的季节再由植被覆

盖，R对策赋予植物一年的在一个特定季节迅速侵
占植被空隙的能力[15]。所以在退化草地生态系统中
甘肃马先蒿要延续和扩大种群必须将更多的碳、氮
资源分配到繁殖器官，以此保证种子的数量和质
量。相反，未退化高寒草甸系统稳定，土壤肥水充
沛，草皮层致密，目前很多研究表明草甸生态系统
具有极高的物种丰富度[16-19]，在整个生长季内高寒
草甸植物群落中物种丰富度最高可达到每0.25 m2

达40余种[20]。在丰富度如此之高的草地生态系统中
甘肃马先蒿必须同时加大对根系和茎叶营养器官
的投资力度，这样才能在争夺地上和地下资源过程
中对自身有利。但加大地上和地下营养器官的投资
是以降低繁殖投资为代价的。由于稳定草地系统中
留给其它物种入侵的空间十分有限，紧张的资源竞
争压力也决定了甘肃马先蒿不可能大量繁殖和扩
张，相反通过增加营养器官生物量从而提高自身竞
争力对甘肃马先蒿来说是有利的，所以降低繁殖投
资而增大根系和茎叶投资是植物权衡利弊的合理
选择。 

自然界中植物大量生产的物质用于生长和繁
殖。为了在特定环境下生存与繁衍，植物不仅需要
进行气体交换还必须对其生长和繁殖活动进行优
化[21]。对于一个退化的高寒草甸生态系统来说环境
的不稳定性决定植物面对这种波动刺激应尽可能
快的做出响应，这种响应必须在其生活周期这个时
间尺度上具有可实现性，这对个体繁衍来说意义重
大。那么可以理解为，导致环境不稳定的因子越多
的地区，植物个体的可塑性也越强，这种可塑性必
须在其短暂的生活周期中通过改变碳的分配情况
达到最大的适应程度，光合产物和养分向某一功能
分配的增加必然是以减少对其它功能的分配为代
价。当系统处于稳定期时，甘肃马先蒿的环境压力
主要来自种间、种内对地上地下资源的竞争，所以
其对根系和地上光合器官的碳投资相对量大。而脆
弱环境中甘肃马先蒿首要问题是繁殖，其繁殖投资
高于稳定系统，必然依靠减少营养器官资源分配来
弥补额外的繁殖成本。因此，不确定的环境因素使
甘肃马先蒿营养生长和生殖生长之间的投资存在
权衡关系，引起甘肃马先蒿在退化与未退化草地系
统中资源分配特证上存在差异。 

植物结构与功能同植物生长状况密切相关，而
生长受到气候、土壤、水分、光照、海拔等环境因
素和人为干扰的多重影响。目前关于植物各器官资
源分配的人工控制试验很多，这些环境异质性对资
源分配对策的研究利于讨论资源分配对环境资源
异质性的适应性及环境对资源分配的可塑性[22-29]。
但受高寒草甸分布地区的特殊性以及高寒地区实

重度退化退化样地甘肃马先蒿总生物量与器官生物量线性回归图
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未退化样地甘肃马先蒿总生物量与器官生物量线性回归图
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图 2  未退化和重度退化高寒草甸甘肃马先蒿各器官生物量线性关系 

Fig.2  The line-relationship between Pedicularis kansuensis’s organ 
biomass and total biomass in non-degraded  

and heavily degraded alpine meadow 
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验条件的限制，目前对高寒草甸特别是退化草甸中
的植物生长、演替、生物与环境的相互作用机制的
研究还需要加强人工单因子和多因子实验控制的
研究。 

植物采取不同的投资策略目的都是为了更好
的适应环境，通过最佳的资源分配格局，以其特有
的繁殖属性适应环境，提高植物适合度的自身组织
过程。其适应的对象是生存环境，最终目标是物种
的持续生存和繁衍[30]。高寒草甸退化对甘肃马先蒿
的花期资源分配格局产生了显著影响，也反映了甘
肃马先蒿对草地退化引起的环境变化的适应，同时
也是植物可塑性的一种表现形式。 
3.3  甘肃马先蒿资源分配的个体大小效应 

在同一开花时期，随着甘肃马先蒿个体总生物
量的增加，各个器官的生物量呈显著线性增加，表
明根系、茎叶和花的绝对投资是个体大小依赖的。
根系获取土壤养分和水分，茎叶捕获光能合成有机
物，二者相互联系共同维持着植物体各项生理功
能。个体越大其呼吸消耗的能量也越多，因此在资
源有限的环境中要补偿高呼吸速率带来的损耗植
物体必须具有较强的光合能力、水分和养分获取能
力。因此大个体向根系和茎叶的绝对投资较多，提
高自身资源争夺能力。花作为繁殖器官尽管不能主
动获取营养但大个体的植物竞争强，积累的有机物
多，所以花、种子等繁殖器官资源的获取相对充足，
与个体小的相比较个体大的植株表现为花柱高、花
数多、花生物量大等特征。何亚平等人的研究也表
明繁殖、茎叶和根系的绝对投资和相对投资均具有
极为明显的个体效应[12]。 
3.4  甘肃马先蒿与高寒草甸生态系统退化的关系 

由表2知重度退化草甸中的甘肃马先蒿个体生
长要优于未退化草地，表现在株高、花柱长度、根
长、茎分支数、花数和叶片数都明显高于未退化样
地。可见草地退化对马先蒿的形态建成具有强烈的
影响。同时，通过表1可知，两种样地的物种多样
性、总生物量、盖度、高度和土壤理化性质等存在
显著差异，说明不同的植被特征也改变着周围生
境。事实上环境与生物之间存在互作关系，草地退
化影响到甘肃马先蒿种群生长状况和个体特征，同
时甘肃马先蒿种群的分布又在一定程度上改变着
退化草地的生境特征。退化生态系统的演替是一个
环境与生物相互作用，螺旋式前进的过程[31]。人为
的过度持续放牧干扰造成高寒草甸的重度退化[3]，
这种退化为甘肃马先蒿的入侵打开了生物通道，其
迅速的扩张占据了草地空间，使优质牧草生长进一
步被拟制，进而以甘肃马先蒿等杂类草作为优势种
使整个系统的结构和功能发生改变。另一方面甘肃

马先蒿的种群扩张反作用于该系统，原本裸露的斑
块因为甘肃马先蒿的生长从而减少了土壤表面养
分和水分的流失，土地的理化性质得到改善，这样
就为其他物种的再次进入创造了有利条件。这种相
互的作用使系统不断向稳定的顶级群落演替。尽管
甘肃马先蒿作为一种毒杂草入侵草场对草场利用
者来说是不愿意发生的，但对生态系统来说是其自
身从退化到稳定的一个自然修复过程。同时研究甘
肃马先蒿在退化系统中的变化状况对判断系统恢
复演替的进程具有重要意义。本研究仅仅比较了退
化与未退化高寒草甸中甘肃马先蒿的生长状况、繁
殖策略和资源投资，并未从时间尺度考虑甘肃马先
蒿在演替中扮演的角色和作用。由于植物所处环境
在不同时空尺度上都是处于一种不断变化的状态
中，凡是影响群落演替速率和方向的因素都会改变
生态系统的结构和功能，修复受损或退化的生态系
统都非常依赖于群落中关键植物种的功效和演替
动态[32]。因此甘肃马先蒿在高寒草甸退化演替中如
何运行它的功能过程，如何在种群和群落的水平上
与其他物种共存，如何分享和竞争资源，在演替的
时间序列上优势物种的替换控制机制等等需要进
一步加强研究。 
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Abstract: Pedicularis kansuensis is an invasion weed in the process of alpine meadow degradation, which growth and reproductive 

characters are an important index about grassland degradation. It is also the instruction plant to measure alpine meadow succession. 

In this study, we compared the community characteristics of heavily degraded alpine meadow with non-degraded one, analyzed P. 

kansuensis’s growth and resource allocation in blooming date. All this showed that soil - vegetation system had obvious changed in 

degraded alpine meadow, alpine meadow degradation significantly affects the growth and resource allocation of it. P. kansuensis in 

the “Black Soil” type degraded grassland, about individual form such as plant height, root length, branch number, leaf number, 

flower number, total biomass are significantly higher than those in non-degraded alpine meadow plot. The biomass investment ratio 

of P. kansuensis’s root, stem and reproductive are 7.46%, 48.76%, 43.78% in heavily degraded alpine meadow during blooming, and 

these indicators of the non-degraded grassland are 10.12%, 54.34%, 35.54%. P. kansuensis in degraded alpine meadow are growing 

well, occupy a larger niche in degraded alpine meadow, and will invest more resources for reproduction. But in non-degraded 

meadow, the dominance of P. kansuensis is low, and more resources are allocated to root and stem and other vegetative organs in 

order to obtain higher prices of water, mineral nutrition, light and other resources .They can enhance individual competitiveness after 

the trade-off of resource allocation. The significant difference resource allocation of P. kansuensis in the two types of habitats is 

really reflects the impact of grassland degradation. It is not only the adaptation mechanism for plants to adapt environment change, 

but also an important form of plant plasticity. 

Key words: alpine meadow; Pedicularis; kansuensis; community succession; resource allocation; reproduction strategy; growth 

 


