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青藏高原不同生境下湿生扁蕾（Ｇｅｎｔｉａｎｏｐｓｉｓ ｐａｌｕｄｏｓａ）
个体大小依赖的繁殖分配

侯勤正１，叶广继２，马小兵１，苏　 雪１，张世虎１，孙　 坤１，∗

１ 西北师范大学， 兰州　 ７３００７０

２ 青海省农林科学院， 西宁　 ８１００１６

摘要：植物对资源的投资和分配是生态学中的重要问题，它反映了植物应对环境变化时的生活史策略。 本文选择青藏高原东缘

同一海拔下的嵩草草甸（Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｓｐ． ｍｅａｄｏｗ）、金露梅灌丛（Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ｆｒｕｔｉｃｏｓａ ｓｈｒｕｂ ｍｅａｄｏｗ）以及草甸－灌丛交错带三种生境类

型，并以三种生境下的湿生扁蕾（Ｇｅｎｔｉａｎｏｐｓｉｓ ｐａｌｕｄｏｓａ）为对象，研究了其繁殖分配特征。 结果发现：（１）在种群水平上，在生境

从草甸经交错带到灌丛的变化中，湿生扁蕾个体大小和繁殖分配比例逐渐增加；三个种群湿生扁蕾的总花数目没有显著差异，

但草甸生境湿生扁蕾的蕾期花数目显著高于灌丛生境，而果期花数目则显著低于灌丛生境；（２）在个体水平上，湿生扁蕾的繁

殖绝对投入与个体大小显著正相关，且各种群植株都存在繁殖所需的个体大小阈值， 而繁殖阈值在生境从草甸经交错带到灌

丛的过渡中逐渐减小；湿生扁蕾的繁殖相对投入与个体大小负相关，但相关系数随着生境从草甸经交错带到灌丛的过渡中逐渐

减小；各种群花数目与湿生扁蕾植株个体大小显著正相关。 研究表明，湿生扁蕾的繁殖投资存在大小依赖效应，但生境差异会

对其繁殖投资和生活史策略造成显著影响，而这种影响主要是由不同生境下自然条件的不同造成的。 同时，资源分配也与湿生

扁蕾的遗传特性和延迟自交的繁育系统特征有关。 湿生扁蕾这种不同生境下个体大小依赖的繁殖投资差异是湿生扁蕾与其生

境长期适应和进化（生境选择）的结果。
关键词：湿生扁蕾；繁殖分配；生境变化；个体大小依赖；青藏高原
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ｃａｎ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｌｉｆｅ⁃ｈｉｓｔｏｒｙ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ． Ｔｈｅ ｐｌａｎｔ ｓｉｚｅ ａｎｄ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｃｈａｒａｃｔｅｒｓ ｗｅｒｅ
ｓｔｒｏｎｇｌｙ ｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｔｈｅｉｒ ｈａｂｉｔａｔｓ， ａｎｄ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｖａｒｉｅｄ ａｔ ｂｏｔｈ ｔｈｅ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｌｅｖｅｌ ａｎｄ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｌｅｖｅｌ．
Ｔｈｅｓｅ ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｗｅｒｅ ｃａｕｓｅｄ， ｐｒｉｍａｒｉｌｙ， ｉｎ ｔｗｏ ｗａｙｓ： （１） ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｎａｔｕｒａｌ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ｏｆ ｔｈｅ ｔｈｒｅｅ ｈａｂｉｔｓ ｃｏｕｌｄ ｐｌａｙ ａｎ
ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｒｏｌｅ ｉｎ ｄｅｔｅｒｍｉｎｉｎｇ ｔｈｅ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｃｈａｒａｃｔｅｒｓ； ａｎｄ （２） ｔｈｅ ｇｅｎｅｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｄｅｌａｙｅｄ⁃ｓｅｌｆｉｎｇ
ｂｒｅｅｄｉｎｇ ｓｙｓｔｅｍ ｗｅｒｅ ａｌｓｏ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ． Ａｌｔｈｏｕｇｈ ｉｔ ｗａｓ ｄｉｆｆｉｃｕｌｔ ｔｏ ｄｅｔｅｒｍｉｎｅ ｗｈｉｃｈ ｏｆ ｔｈｅ ｔｗｏ
ｗａｓ ｄｏｍｉｎａｎｔ， ｔｈｅ ｓｉｚｅ⁃ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ Ｇ． ｐａｌｕｄｏｓａ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｈａｂｉｔａｔｓ ｗａｓ ｕｎｄｏｕｂｔｅｄｌｙ ａ ｒｅｓｕｌｔ ｏｆ ｃｏ⁃
ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ａ ｐｌａｎｔ ａｎｄ ｉｔｓ ｈａｂｉｔａｔ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ｇｅｎｔｉａｎｏｐｓｉｓ ｐａｌｕｄｏｓａ； ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ； ｈａｂｉｔａｔ ｖａｒｉａｔｉｏｎ； ｓｉｚｅ⁃ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ； Ｑｉｎｇｈａｉ⁃Ｔｉｂｅｔａｎ Ｐｌａｔｅａｕ

植物表型的可塑性对植物生活史策略的建立具有重要作用，而植物各器官对于资源的获取和利用是决定

其表型的最直接的因素［１］。 在植物的整个生活史中，生长、繁殖以及防御等各功能对资源都存在竞争关系，
而根据权衡理论，植物需要将有限的资源在各功能之间做到合理的分配以达到其最优适合度［２⁃４］，因此植物

资源的合理分配问题或者权衡问题在某种程度上可以较好的反映植物生活史策略，进而引起了生态学界的高

度重视［５］。
繁殖分配指用于繁殖的资源量占总资源或营养资源投入量的比例，它是决定植株繁殖输出和繁殖成功的

关键因素。 近 ３０ 年来，对植物繁殖分配以及资源最优权衡已做了大量的理论和实验方面研究，多数研究结果

表明植物的繁殖分配与植株个体大小存在依赖效应（ｓｉｚｅ⁃ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｅｆｆｅｃｔ），即随着植株个体增大，繁殖绝对投

入会相应增加，但繁殖分配比例（相对投入）减小［６⁃８］，但是也有学者认为繁殖分配与个体大小并不存在依赖

效应（ｓｉｚｅ⁃ｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｅｆｆｅｃｔ） ［９］。 另外，研究表明，植物繁殖阈值 （即植物开花所需的最小植株个体大

小） ［１０⁃１１］和植物开花数目［１２⁃１４］也与植物个体大小存在依赖效应。 不可否认，植株的个体大小和繁殖分配都会

受到植物遗传特性和交配系统等内因影响［１５］，但植物营固着生活模式，因此环境因子变化对于其表型的可塑

性以及生活史策略的影响显得尤为重要［１６⁃１７］。 以往研究主要集中在海拔梯度的变化对于个体大小和繁殖分

配的影响上，这是因为环境因子随海拔梯度发生的剧烈变化为研究植物生长和繁殖的生态适应性提供了理想

的条件［１８］。 然而，此类研究容易忽略植物所处生境的群落类型的差异，而这种差异显然对植物的繁殖分配和

生活史策略会产生重要影响［１７， １９］，因此选择海拔相似但生境不同（不同群落类型）的种群作为研究对象才能

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３６ 卷　
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更为准确的了解不同环境条件下植物的繁殖分配策略［２０］。
青藏高原独特的地理条件和复杂的地形构造以及多变的气候特征为研究高山植物的生活史策略提供了

理想条件。 青藏高原植被结构组成较为简单，其中嵩草草甸和金露梅灌丛是高寒草甸两种主要的植被类型，
而这两种植被类型提供的生境差异为研究不同环境条件下植物的繁殖分配策略提供了更为便利的条件［２１］。
湿生扁蕾（Ｇｅｎｔｉａｎｏｐｓｉｓ ｐａｌｕｄｏｓａ）为龙胆科扁蕾属一年生草本植物，生于海拔 １１８０—４９００ 的河滩，山坡草地和

林下，分布范围较广，这为研究其对环境的繁殖适应策略提供了条件。 目前的研究发现，湿生扁蕾的繁育系统

特点为延迟自交（ｄｅｌａｙｅｄ ｓｅｌｆｉｎｇ），但并未发现有效传粉者［２２］。 本研究在青藏高原东缘高寒草甸选择嵩草草

甸（ＣＤ）（Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｓｐ． ｍｅａｄｏｗ）、金露梅灌丛（ＧＣ） （Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ｆｒｕｔｉｃｏｓａ ｓｈｒｕｂ ｍｅａｄｏｗ）以及草甸⁃灌丛交错带

（ＪＣ）（ｊｕｎｃｔｉｏｎ ａｒｅａ）三种生境下的湿生扁蕾进行比较研究，重点解决以下问题：１）湿生扁蕾的个体大小和繁

殖分配（绝对投入和相对投入）是否会随生境变化（金露梅盖度变化）而变化？ ２）湿生扁蕾的繁殖分配（绝对

投入和相对投入）是否与其植株个体大小存在依赖关系？ 如果存在依赖关系，那么 ３）这种关系在三个种群之

间（种群水平）以及不同种群的个体之间（种群水平）是否存在差异？

１　 材料与方法

１．１　 研究区域概况

本试验在中国科学院海北高寒草甸生态系统定位观测站（以下简称海北站）（北纬 ３７°２９′—３７°４５′，东经

１０１°１２′—１０１°２３′，海拔 ３２００ ｍ）的永久样地完成。 海北站站区属于典型的高原大陆性气候，年均气温－１．７ ℃
（最高 ２７．６ ℃；最低－３７．１ ℃），平均降水为 ４２６—８６０ ｍｍ，其中 ８０％的降水量发生在 ５—９ 月。 海北站附近的

植被类型为青藏高原典型的地带性植被：以金露梅（Ｐ． ｆｒｕｔｉｃｏｓａ） 为建群种的高寒灌丛草甸和以嵩草属

（Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｓｐ．）为建群种的高寒嵩草草甸，群落结构简单，组成种类较少［２１］。
１．２　 研究材料

湿生扁蕾分布于海拔 １１８０—４９００ ｍ 的范围内。 在海北站地区 ７ 月中旬进入花期，盛花期在 ７ 月底 ８ 月

初；茎单生，直立或斜升，近圆形，在基部分枝或不分枝；花单生茎或分枝顶端；花梗直立，花冠筒状漏斗形，具
４ 个花冠檐；雄蕊 ４ 个，着生于花冠基部，雌蕊 １ 个。 湿生扁蕾在海北站地区 ８ 月下旬种子成熟。
１．３　 实验方法

湿生扁蕾植株样本收集于 ２０１３ 年 ８ 月 １—３ 日在海北站进行。 根据金露梅覆盖率的差异，本试验选择嵩

草草甸（ＣＤ）、交错带（ＪＣ）和金露梅灌丛（ＧＣ）３ 种典型生境作为实验区（表 １），在每个实验区随机选取 ２５—
３０ 个 １ ｍ∗１ ｍ 样方（３ 生境选取样方数分别为 ２５、２５、３０），每一样方各随机选取 ３—５ 株完整个体（３ 生境选

取植株个体数分别为 ９５、１０４、１０８），统计各植株蕾期花数目、开花期花数目以及结果期花数目，并计算总花数

目。 测量地上部分高度后挖取整株并，根部用清水洗净后晾干，分株装于信封袋后带回实验室。
称重前先将植株再次清理，去除杂草及杂质等，把植株分为繁殖器官（花部结构）和营养器官（根、茎和

叶）两部分，将此两部分分装并置于 ８０ ℃烘箱中烘 ２４ ｈ 后用电子天平（０．０００１ ｇ）称重。
样地特征检测于 ２０１４ 年 ７ 月 ２６—３０ 日在海北站进行，检测点位于 ２０１３ 年湿生扁蕾样本收集地点。 植

被平均高度测量方法为在金露梅灌丛和嵩草草甸生境随即选取 １０ 个典型样地，分别用卷尺和直尺测量金露

梅植株高度和嵩草草甸高度；土壤温度和湿度测量采用便携土壤测试仪（ＡＭＴ⁃３００），土壤深度为 ０—２０ ｃｍ，
空气温度测量采用数字式温湿度计（３２１Ｓ⁃ＣＥＭ），测量高度为垂直地面 １００ ｃｍ，数据收集时间为每天 １２：００，
每次测量选取样本数为 ５，并在晴朗日测量 ５ 日作为重复。
１．４　 数据分析

　 首先用 Ｅｘｃｅｌ 软件对数据进行预处理，包括繁殖器官生物量（Ｒ）和个体大小（总生物量，Ｖ）的对数（ ｌｇ）
转换，以及繁殖分配比例（ＲＡ ＝Ｒ ／ Ｖ）的计算等，然后用 ＳＰＳＳ １９．０ ｆｏｒ Ｗｉｎｄｏｗｓ 软件对数据进行统计分析。 首

先用非参数检验（Ｎｏｎｐａｒａｍｅｔｒｉｃ Ｔｅｓｔ ） 中的 １－Ｓａｍｐｌｅ Ｋ⁃Ｓ 检验数据是否符合正态分布， 对于正态分布的数据

３　 ９ 期 　 　 　 侯勤正　 等：青藏高原不同生境下湿生扁蕾（Ｇｅｎｔｉａｎｏｐｓｉｓ ｐａｌｕｄｏｓａ）个体大小依赖的繁殖分配 　
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用 Ｉｎｄｅｐｅｎｔｅｎｔ⁃Ｓａｍｐｌｅ Ｔ ｔｅｓｔ 检验两组数据间的差异， 用 Ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ 和 Ｐｏｓ ｈｏｃ⁃ＬＳＤ 比较多组数据之间

的差异， 对不服从正态分布的用 Ｋ Ｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｔ Ｓａｍｐｌｅｓ （ Ｋｒｕｓｋａｌ⁃Ｗａｌｌｉｓ Ｈ） 进行比较； 通过 Ｃｏｒｒｅｌａｔｅ 的

Ｂｉｖａｒｉａｔｅ Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ 分析两个变量之间的相关关系， 用 Ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ 中的 Ｌｉｎｅａｒ 进行线性回归分析， 统计数据

用平均值±标准误表示。

表 １　 湿生扁蕾观测样地特征

Ｔａｂｌｅ １　 Ｈａｂｉｔａｔ ｃｈａｒａｃｔｅｒｓ ｏｆ Ｇｅｎｔｉａｎｏｐｓｉｓ ｐａｌｕｄｏｓａ

样地特征
Ｈａｂｉｔａｔ ｃｈａｒａｃｔｅｒｓ

嵩草草甸
Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｓｐ． ｍｅａｄｏｗ

交错带
Ｊｕｎｃｔｉｏｎ ａｒｅａ

金露梅灌丛
Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ｆｒｕｔｉｃｏｓａ ｓｈｒｕｂ ｍｅａｄｏｗ

金露梅盖度（％）
Ｐ． ｆｒｕｔｉｃｏｓａ ｃｏｖｅｒａｇｅ（％） ０ ２０—３０ ＞６０

优势种
Ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

嵩草（Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｓｐ．），
莎草（Ｃｙｐｅｒｕｓｒｏｔｕｎｄｕｓ Ｌ．），

龙胆属（Ｇｅｎｔｉａｎａ Ｌ．），
凤毛菊属（Ｓａｕｓｓｕｒｅａ Ｄ Ｃ．）

金露梅（Ｐ． ｆｒｕｔｉｃｏｓａ），
嵩草（Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｓｐ．） 金露梅（Ｐ． ｆｒｕｔｉｃｏｓａ）

湿生扁蕾高度（ｃｍ）
Ｈｉｇｈｔ ｏｆ Ｇ． ｐａｌｕｄｏｓａ （ｃｍ） ３０．７ａ ３２．２ａ ３６．１ｂ

植被平均高度（ｃｍ）
Ａｖｅｒａｇｅ ｏｆ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｈｉｇｈｔ （ｃｍ） ２５ａ ４０ｂ ６５ｃ

土壤温度（０—２０ｃｍ， ℃）
Ｓｏｉｌｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ （０—２０ｃｍ， ℃） １３．６９ａ １２．３３ｂ １１．８７ｂ

土壤湿度（０—２０ｃｍ， ％）
Ｓｏｉｌｈｕｍｉｄｉｔｙ （０—２０ｃｍ， ％） ３８．５ａ ３６．２ｂ ３６．７ｂ

空气温度（１００ｃｍ， ℃）
Ａｉｒ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ （１００ｃｍ， ℃ ） １８．５５ａ １７．５９ｂ １７．５４ｂ

净碳吸收量
Ｎｅｔ ｃａｒｂｏｎ ａｂｓｏｒｐｔｉｏｎｓ ５６．２ ｇ Ｃ ｍ－２∗ － ３２．６ ｇ Ｃ ｍ－２∗

　 　 同一行不同字母表示具有显著性差异（Ｐ＜０．０５），∗数据引用自赵亮等［２３］

图 １　 不同生境湿生扁蕾个体大小和繁殖分配

　 Ｆｉｇ． １　 Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｓｉｚｅ ａｎｄ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ Ｇｅｎｔｉａｎｏｐｓｉｓ
ｐａｌｕｄｏｓａ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｈａｂｉｔａｔｓ
ＣＤ，嵩草草甸 Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｓｐ． Ｍｅａｄｏｗ； ＪＣ， 交错带 Ｊｕｎｃｔｉｏｎ ａｒｅａ； ＧＣ，
金露梅灌丛 Ｐ． ｆｒｕｔｉｃｏｓａ ｓｈｒｕｂ ｍｅａｄｏｗ． 不同小写字母表示湿生扁

蕾的个体大小 ／ 繁殖分配在不同生境下具有显著差异（Ｐ＜０．０５）。

２　 结果与分析

２．１　 不同生境环境因子

３ 种生境下植被平均高度存在显著差异，金露梅灌

丛植被平均高度显著高于嵩草草甸（Ｐ＜０．０５），而三种

生境下湿生扁蕾植株高度也存在显著差异，其中金露梅

灌丛下湿生扁蕾植株高度要高于嵩草草甸（Ｐ＜０．０５）
（表 １）。 从所统计的环境因子来看，嵩草草甸生境的土

壤温度、湿度、空气温度以及净碳吸收量都显著高于金

露梅灌丛 （表 １）， 此结果与前人所统计的结果相

一致［２３］。
２．２　 不同生境下的个体大小

三种不同生境下湿生扁蕾个体大小（即总生物量，
ｇ）存在差异（图 １） （Ｐ＜０．０５），其中金露梅灌丛生境下

湿生扁蕾的个体大小（０．４８ ｇ±０．０３７ ｇ）显著高于嵩草草甸生境（０．３６ ｇ±０．０３２ ｇ），而交错带生境下湿生扁蕾的

个体大小（０．４４ ｇ±０．０３５ ｇ）与前两者不存在显著差异，在生境从嵩草草甸经交错带到金露梅灌丛的变化中，湿
生扁蕾的个体大小呈现出递增趋势。
２．３　 不同生境下大小依赖的繁殖器官绝对投入量

由于繁殖器官生物量（Ｒ）与个体大小（Ｖ）存在异速增长效应［８．２４］，因此对 Ｒ⁃Ｖ 关系分析均采用对数（ ｌｇ）
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转换后的线性关系分析。 结果表明湿生扁蕾的繁殖器官绝对投入量（ ｌｇ Ｒ）在 ３ 种生境下均随着个体大小（ ｌｇ
Ｖ）的增大而增大，且呈现出显著正相关关系（图 ２），而且三种生境下湿生扁蕾的繁殖都需要一个最小植株个

体大小值（繁殖阈值）（图 ２ 黑圈所示）。 从 ｘ 轴的截距（个体大小值）可以看出，在生境从嵩草草甸经交错带

到金露梅灌丛的变化中，繁殖阈值呈现出逐渐减小趋势（繁殖阈值分别为 ５．２７２ ｇ， ４．０８３ ｇ 和 ３．６０６ ｇ）。

图 ２　 不同生境湿生扁蕾繁殖器官生物量（ ｌｇ Ｒ）与个体大小（ ｌｇ Ｖ）的相关性分析，实心黑圈代表繁殖阈值

Ｆｉｇ． ２　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｓｉｚｅ （ ｌｇ Ｖ） ａｎｄ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｂｉｏｍａｓｓ （ ｌｇ Ｒ） ｏｆ Ｇ． ｐａｌｕｄｏｓａ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｈａｂｉｔａｔｓ， ｔｈｅ ｓｏｌｉｄ
ｂｌａｃｋ ｃｉｒｃｌｅｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｔｈｅ ｔｈｒｅｓｈｏｌｄｓ ｆｏｒ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

２．４　 不同生境下大小依赖的繁殖分配

在种群水平上，三种生境下湿生扁蕾的繁殖分配比例表现出差异性，其中嵩草草甸生境下湿生扁蕾的繁

殖分配（０．５３±０．０１）显著低于交错带（０．５７±０．００９）和金露梅灌丛生境（０．５９±０．００７），而后两者不存在显著差

异（图 １）。
在个体水平上，３ 种生境下湿生扁蕾的繁殖分配与个体大小负相关（图 ３），但是这种负相关关系只在嵩

草草甸生境下表现出显著性，而在交错带和金露梅灌丛生境下负相关关系不显著。 另外，在从嵩草草甸经交

错带到金露梅灌丛的生境变化中，湿生扁蕾的繁殖分配与个体大小的相关系数（ ｒ）表现为依次降低趋势（分
别为０．２３４、０．１３５ 和 ０．００５），表明其相关程度依次降低。

图 ３　 不同生境下湿生扁蕾植株个体大小与繁殖分配的相关分析

Ｆｉｇ． ３　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｓｉｚｅ ａｎｄ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ Ｇ． ｐａｌｕｄｏｓａ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｈａｂｉｔａｔｓ

２．５　 不同生境个体依赖的花数目

在种群水平上，３ 种生境下湿生扁蕾的总花数目和开花期花数目不存在显著差异（Ｐ＞０．０５），但是嵩草草

甸生境下湿生扁蕾的蕾期花数目要显著高于交错带和金露梅灌丛（Ｐ＜０．０５），而结果期花数目则显著低于交

错带和金露梅灌丛（Ｐ＜０．０５）（图 ４）。

５　 ９ 期 　 　 　 侯勤正　 等：青藏高原不同生境下湿生扁蕾（Ｇｅｎｔｉａｎｏｐｓｉｓ ｐａｌｕｄｏｓａ）个体大小依赖的繁殖分配 　
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图 ４　 不同生境下湿生扁蕾花数目

Ｆｉｇ． ４　 Ｆｌｏｗｅｒ ｎｕｍｂｅｒｓ ｏｆ Ｇ． ｐａｌｕｄｏｓａ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｈａｂｉｔａｔｓ
　 不同小写字母表示湿生扁蕾的花数目在不同生境下具有显著差

异（Ｐ＜０．０５）

在个体水平上，３ 种生境下湿生扁蕾的花数目（总
数目）都随着植株个体的增大而增加，并且都达到极显

著水平的正相关（Ｐ＜０．００１）（图 ５），说明湿生扁蕾的花

数目存在大小依赖效应。

３　 讨论

３．１　 湿生扁蕾在不同生境下的个体大小

除植物自身的遗传特性外，环境（包括生物和非生

物）是影响植物个体大小的最主要的外界因素［２５⁃２６］，植
物生活史理论也强调，生物量分配的改变可以在形态上

允许植物个体更快的适应新环境［２７］。 本文研究结果表

明，湿生扁蕾在嵩草草甸生境下的个体大小（总生物

量）比金露梅灌丛生境下的小，而草甸灌丛交错带生境

下的个体大小则介于两者之间（图 １）。 这可能是因为

金露梅灌丛相对嵩草草甸而言具有更高的植株高度

（表 １），进而光资源成为了该生境下的限制因子

（ｌｉｍｉｔｅｄ ｆａｃｔｏｒｓ），湿生扁蕾为了光竞争就需要增加其生

物量（尤其是茎叶）来应对这种压力［２８⁃２９］，灌丛生境下较高的湿生扁蕾株高也证实了此观点（表 １）；而在嵩草

草甸生境，光资源不再是湿生扁蕾生长的限制因子，较高的植株密度引起的土壤资源竞争是限制湿生扁蕾生

存的关键因子（表 １） ［２１，３０］，因此必然导致湿生扁蕾个体大小的降低以补偿生长［２５］。

图 ５　 不同生境下湿生扁蕾植株个体大小与花数目的相关分析

Ｆｉｇ． ５　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｓｉｚｅ ａｎｄ ｆｌｏｗｅｒ ｎｕｍｂｅｒｓ ｏｆ Ｇ． ｐａｌｕｄｏｓａ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｈａｂｉｔａｔｓ

３．２　 湿生扁蕾不同生境下大小依赖的繁殖器官绝对投入量

分析个体大小依赖的繁殖策略是理解植物繁殖资源分配的关键［８］。 繁殖资源的绝对投入量通常随植物

个体的增大而增加，而且进行繁殖的植株个体大小存在一个阈值，即植株必须生长到一定大小才会开始繁

殖［１０，１１］。 在个体水平上，３ 个生境下的湿生扁蕾的繁殖器官的绝对投入都随着个体大小的增加而增加，并且

呈现出显著正相关关系（图 ２），这是对以上观点的证实，说明该物种能同时增加对营养生长和繁殖的资源投

入，生境的影响主要作用于湿生扁蕾的个体大小，而不是直接作用于繁殖器官的大小。 另外，进行繁殖所需的

植株个体大小阈值也会随环境变化而发生变化，例如生长于西藏林芝地区的岩白菜在林线以下会随海拔升高

而增加，而在林线以上则变化不大，推测阈值的变化与土壤有机质含量有关，即植株可获得的资源增加，则阈

值也会变大［１１］。 在生境从嵩草草甸经交错带到金露梅灌丛的过渡中，湿生扁蕾所获得的有效资源是逐步减
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少的（表 １） ［３０］，而我们的研究结果显示，湿生扁蕾繁殖所需的个体大小的阈值也呈现出递减趋势（图 ２），这
似乎也表明植物繁殖所需的个体大小阈值会随其生境可获取的有效资源量的增加而变大［１１］。 当然，物种的

开花时间也可能受气候因子、植株在特定环境中的存活率，以及植物本身的遗传发育限制影响［３１］，而要系统

揭示不同生境下湿生扁蕾繁殖阈值的变异机制则需要开展进一步实验和理论研究。
３．３　 不同生境下大小依赖的繁殖分配

从种群角度考虑，一般意义上来说，生长在开阔地带的植物会投资更多的资源给繁殖器官，这是因为有性

繁殖利于遗传多样性增加，同时也更利于种子的传播、扩散和抗干扰［３２］。 例如生长在开阔地带的金叶马兰

（Ｋａｌｉｍｅｒｉｓ ｉｎｔｅｒｇｒｉｆｏｌｉａ）比林下的具有更高的繁殖投资比例［１７］；同样，生长在裸露的盐碱地带的三角叶滨藜的

繁殖投资比例比非裸露环境下的要高［３３］。 但是刘左军等证实，生长在裸地和非裸地的黄帚橐吾（Ｌｉｇｕｌａｒｉａ
ｖｉｒｇａｕｒｅａ）的繁殖分配没有显著差别，推测此结果可能是与其遗传特性有关［１６］。 而我们的研究结果发现，相
对金露梅灌丛，嵩草草甸具有更为开阔的环境（表 １），但是其繁殖分配却显著低于金露梅灌丛和交错带（图
１），这显然不同于以往研究结果。 其原因可能与湿生扁蕾的遗传特性与繁殖策略有关。 湿生扁蕾依赖种子

繁殖，但其繁殖模式为延迟自交，虽然这种繁殖模式也为异交带来可能，但在海北站地区并不存在其传粉昆

虫［２２］，这就意味着湿生扁蕾的种子皆为只含有一套母本基因序列的自交后代。 尽管由于近交衰退的存在，自
交物种不利于其遗传多样性的扩大，但是根据“局部适应性假说” （个体在起源区有较好表现，而移栽个体的

适合度随移栽距离的增加而降低） ［３４］，自交的繁殖策略使其明显有利于其后代快速适应当地适宜其生长的小

生境，从而降低种子扩散风险。 另外，对于嵩草草甸生境而言，湿生扁蕾具有更好的生存条件（表 １），而根据

经典 ｒ⁃Ｋ 生活史策略理论，湿生扁蕾必将更多的资源投资到营养器官以保证其较高的竞争力。
从个体角度考虑，多数研究表明繁殖分配与个体大小呈负相关性， 即个体越大投入到繁殖部分的资源相

对就越小［８，３５］。 Ｒｅｅｋｉｅ 认为， 这种负相关可能与繁殖代价与个体大小成正比有关， 繁殖代价的增大能在一定

程度上解释资源对繁殖支持结构（即营养器官） 分配的增加［３６］。 由于高山环境中较大个体的植物较易受到

更大程度的环境干扰（动物取食、踩踏以及强风、冰雹等袭击等），其繁殖代价通常较高，相应的其繁殖支持结

构会获得更多资源来补偿这种干扰，进而使繁殖分配降低［１１］。 青藏高原地区属典型的高山环境，因此生长于

该地区的湿生扁蕾所承受的环境干扰也较大，本研究发现湿生扁蕾的繁殖分配与个体大小负相关（图 ３），恰
好证实了以上观点。 同时，各种生境下湿生扁蕾繁殖分配与个体大小的负相关程度表现出差异性（草甸＞交
错带＞金露梅灌丛），这可能与各种群受干扰程度不同有关。 草甸生境较为开阔，湿生扁蕾的平均高度高于嵩

草，因而其受到强风、冰雹等恶劣气候的影响较大，同时嵩草草甸是牛羊的主要牧草资源，因此湿生扁蕾所受

到的牛羊践踏等干扰也会较大。 而在交错带和金露梅灌丛下，湿生扁蕾的平均高度要低于金露梅，因此避免

了恶劣天气的直接冲击，并且也在一定程度上阻隔了牛羊的践踏。 因此，在较大环境干扰的嵩草草甸生境下，
湿生扁蕾通过这种繁殖分配与个体大小的适应性调整（负相关）来保障其最大程度的繁殖成效，而在对环境

干扰具有一定屏蔽作用的交错带和金露梅灌丛生境下，这种调整表现不够明显，甚至繁殖分配和个体大小的

负相关关系没有达到显著性水平（图 ３）。
３．４　 不同生境个体依赖的花数目

在花期，花数目基本上可以代表繁殖适合度，尤其是对于自花授粉物种来说，每朵花在未进行传粉结实前

都代表产生后代的可能，花数目越多，产生后代的可能性越大，繁殖适合度就越高。 多数研究表明植物在一个

生长季中生产的花数通常也随植物个体增大而增加［１２⁃１４］，表明个体较大的植株在繁殖上也具有较高的适合

度。 但同时 Ｗｏｒｌｅｙ 也强调了植物的遗传特性在上述变化中的关键作用［１２］。 本文结果显示，在个体水平上，
三个生境下的湿生扁蕾的花数目与个体大小存在显著正相关（图 ５），此结果也证实了个体较大的植株在繁殖

上也具有较高的适合度这一观点。 但是从种群角度来看，尽管 ３ 个生境下植株大小存在差异，但是花期的总

花数目并没有表现出显著性差异（图 １、４），这似乎表明湿生扁蕾的自身遗传特征在花数目决定上起到重要作

用。 值得注意的是，虽然花总数在不同种群之间具有恒定性，但是在同一时间各种群湿生扁蕾花的发育程度

７　 ９ 期 　 　 　 侯勤正　 等：青藏高原不同生境下湿生扁蕾（Ｇｅｎｔｉａｎｏｐｓｉｓ ｐａｌｕｄｏｓａ）个体大小依赖的繁殖分配 　
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却不尽相同：嵩草草甸生境下具有更多的花蕾数；而金露梅灌丛生境下具有更多的结果数（图 ５）。 在具有相

同花发育时间前提下，这说明在金露梅灌丛生境下，湿生扁蕾的花期较短（未发表数据）。 根据 Ｍｏｌａｕ 理论，
传粉者缺少引起的花粉胁迫（ｐｏｌｌｅｎ ｒｉｓｋ）会使植物花期延长，而资源竞争引起的种子胁迫（ｓｅｅｄ ｒｉｓｋ）会使花

期缩短［３７］。 对于依赖自交来完成繁殖的湿生扁蕾而言，资源竞争（非传粉者竞争）在其花期长短上应该起到

决定作用。 在金露梅灌丛生境下的草本植物显然具有比嵩草草甸生境更大的资源竞争压力（表 １） ［２３，３０］，因
此必然造成花期的缩短以尽快完成其生命史。

４　 结论

本文的研究结果表明，不同群落类型提供的生境差异对湿生扁蕾的个体大小以及繁殖分配都造成影响。
在种群水平上：湿生扁蕾的个体大小随着生境类型从草甸经交错带到灌丛的变化而增大，而灌丛和交错带生

境下湿生扁蕾的繁殖投资比例（繁殖相对投入）也显著高于草甸生境；湿生扁蕾的花数目在 ３ 个生境下尽管

不存在差异，但同一时期下嵩草草甸生境下的湿生扁蕾具有更多的花蕾数，金露梅灌丛生境下则具有更多的

结果数。 在个体水平上，湿生扁蕾的繁殖绝对投入与个体大小显著正相关，且各种群植株都存在繁殖阈值，
而繁殖阈值随生境类型 ＣＤ⁃ＪＣ⁃ＧＣ 的变化逐渐减小；湿生扁蕾的繁殖投资比例（繁殖相对投入）与个体大小负

相关，但相关系数随生境类型 ＣＤ⁃ＪＣ⁃ＧＣ 的变化逐渐减小；湿生扁蕾花数目与植株个体大小在 ３ 种生境下都

呈显著正相关关系。
湿生扁蕾的繁殖分配存在个体大小依赖效应，但个体大小以及繁殖分配水平无论在种群水平和个体水平

上都会随不同群落类型提供的生境变化而变化，造成这种变化的原因可能由两方面造成：一方面主要是由不

同生境下自然条件的不同造成的；另一方面，这种变化也与湿生扁蕾的遗传特性和延迟自交的繁育系统特征

有关。 无论是哪个方面起到主导作用，湿生扁蕾这种不同生境下个体大小依赖的繁殖投资差异都是其与相关

生境长期适应和进化（生境选择）的结果。
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