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川西风毛菊果期资源分配对海拔的响应
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摘要：以分布于青藏高原东缘的川西风毛菊为试验材料，研究了其不同海拔高度 １６ 个居群的果期资源分配。 结果显示：１）随着

海拔的升高，个体大小、繁殖器官生物量、营养器官生物量、根系质量、茎叶质量以及每株植物种子总数量均不断减小，但种子百

粒重不断增加；２）繁殖分配和根系分配与海拔呈正相关关系，营养分配和茎叶分配与海拔呈负相关关系；３）果期繁殖分配和营

养分配、根系分配和茎叶分配以及种子数量与百粒重之间均存在资源分配上的权衡。 结论：１）海拔作为外界因子对川西风毛

菊果期各生物量及资源分配有显著的影响；２）随着海拔的升高，川西风毛菊通过增加繁殖分配，根系分配以及种子百粒重来适

应胁迫环境，提高自身的适合度。
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植物个体在整个生长发育过程中由于各器官功能的不同，需要进行资源的合理分配来维持各器官在个体

生长、发育和繁殖过程中的生理机能，使其在不同物候期具有不同的资源分配对策［１］。 资源分配的模式可以

反映植物生活史特征，是生活史研究的核心问题［２］。 自然环境中可供植物利用的资源是有限的，当一定的资

源分配给某个器官或行使某种功能时，就不能被其他的器官或功能所利用，因此资源分配的概念包含着权衡

的思想［３］。 这种权衡包括许多生活史特征之间（如生长、繁殖和存活）的权衡、同一植株构件的大小和数量之

间的权衡以及雌雄功能间的权衡等［４］。 随着海拔的变化，植物的资源分配如何变化是近几年植物生活史研

究的热点问题。 李钰等［３］对高寒退化草地狼毒种群的研究发现：较大的狼毒采取以提高资源利用效率为主

的适应策略，而相对较小的狼毒采取以快速生长为主的适应策略。 对波缘风毛菊的研究发现：花期，波缘风毛

菊在营养投资和繁殖投资之间进行权衡，选择增加繁殖投资来确保有性生殖的顺利进行；果期，波缘风毛菊选

择产生更少而更大的种子来确保每粒种子的生存能力［５］。
植物在生长过程中，难免会受到外界环境以及内部资源状况的影响，外界环境的作用可能比内在资源状

况对植物的影响更大一些［６］。 环境的影响因素有很多，海拔是最主要的外界环境因子之一。 海拔通过调节

许多环境变量，如降水量、温度、生长季长短和资源有效性等来影响植物的生长发育，环境的这一系列变化会

对植物产生一种压力，使植物的生活史对策发生一定的变化［１］。 对山西境内霍山不同海拔高度草本植物的

繁殖分配模式的研究表明：繁殖分配与海拔高度呈正相关关系，与个体大小呈负相关关系［７］。 赵方等［８］对中

华山蓼不同海拔居群资源分配的研究发现：雌雄株高度、地上部分生物量和茎叶生物量以及雌株的花生物量

和繁殖分配随海拔升高表现出降低的趋势，雄花的生物量和繁殖分配随海拔升高显著增加。 关于海拔和繁殖

分配之间的关系，目前还没有一个统一的结论。 一种观点认为，高山植物在面临不利环境时，为了降低植株的

死亡率，会分配更高比例的资源给营养生长以维持生存和储存，从而导致繁殖分配降低［９］；另一种观点是：有
性繁殖对高山植物具有更为重要的作用，因此，高海拔地区植物的繁殖分配远远高于低海拔地区［１０］。

到目前为止，对青藏高原高寒草甸植物资源分配的研究已有很多报道，其中对龙胆属、毛茛科、虎耳草科

及风毛菊属等植物的研究相对较多［９，１１⁃１３］。 风毛菊属植物主要分布在西部高海拔地区，包括青藏高原、天山、
喜马拉雅山等地，大多生长于山坡草地、沙地、岩石以及路边，适应高寒地区气候，能够在比较恶劣的环境中生

存，具有耐寒冷、喜阳光、在贫瘠土地上生存的能力［１４］。 近年来，对风毛菊属植物资源分配的研究涉及了柳叶

菜风毛菊、尖苞风毛菊、钝苞风毛菊、星状风毛菊、紫苞风毛菊、长毛风毛菊及波缘风毛菊等多个物

种［５，１０，１５⁃１７］。 以上关于风毛菊属植物的研究主要集中在花期资源分配与海拔高度的相关性方面，目前还未见

单独对果期资源分配与海拔的相关性进行研究。 本试验以川西风毛菊为研究对象，主要探讨以下 ３ 个问题：
１）海拔对川西风毛菊果期各生物量的影响；２）海拔对川西风

毛菊果期资源分配的影响；３）川西风毛菊在果期资源投入中是否存在权衡现象。 通过此次研究，旨在深

入了解川西风毛菊果期资源分配对海拔的响应机制，以期为川西风毛菊生活史策略的全面研究提供一定的理

论依据。

１　 材料与方法

１．１　 研究材料

　 　 本试验所用材料为青藏高原东缘分布的常见种川西风毛菊（材料来源见表 １）。 川西风毛菊是菊科风毛
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菊属植物，多年生草本，高 ６０—９０ ｃｍ；根状茎粗，颈部被多数纤维状叶柄残迹；茎直立，有翼，翼有锯齿，被稀

疏的棉毛或后脱毛；头状花序通常 ７—１０ 个，在茎枝顶端排成伞房花序；小花白色，长 ８—９ ｍｍ；瘦果长 ３．５
ｍｍ；冠毛淡黄褐色，外层短，糙毛状，内层羽毛状；花果期 ９—１０ 月，为虫媒传份植物［１８］。

表 １　 植物材料来源

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｏｕｒｃｅ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｍａｔｅｒｉａｌ

居群
Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

采集日期
Ｃｏｌｌｅｃｔｉｏｎ ｄａｔｅ

采集地点
Ｃｏｌｌｅｃｔｉｏｎ ｐｌａｃｅ

海拔
Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ／ ｍ

生境
Ｈａｂｉｔａｔ

１ ２０１４⁃０９⁃２４ 夏河至合作途中 ２７５０ 山坡灌丛

２ ２０１４⁃０９⁃２４ 夏河至合作途中 ２７５０ 山坡灌丛

３ ２０１４⁃０９⁃２５ 合作扎油沟 ２９００ 灌丛

４ ２０１４⁃０９⁃２５ 合作扎油沟 ２９００ 灌丛

５ ２０１４⁃０９⁃２５ 合作当周沟 ３０５０ 山坡灌丛

６ ２０１４⁃０９⁃２５ 合作当周沟 ３０５０ 山坡灌丛

７ ２０１４⁃０９⁃２６ 卓尼大峪沟 ３２００ 山坡草地

８ ２０１４⁃０９⁃２６ 卓尼大峪沟 ３２００ 灌丛

９ ２０１４⁃０９⁃２６ 碌曲至玛曲途中 ３３００ 山坡草地

１０ ２０１４⁃０９⁃２６ 碌曲至玛曲途中 ３３００ 山坡草地

１１ ２０１４⁃０９⁃２７ 玛曲拱坝四队 ３５００ 灌丛

１２ ２０１４⁃０９⁃２７ 玛曲拱坝四队 ３５００ 灌丛

１３ ２０１４⁃０９⁃２７ 玛曲金矿附近 ３６００ 草地

１４ ２０１４⁃０９⁃２７ 玛曲金矿附近 ３６００ 草地

１５ ２０１４⁃０９⁃２７ 玛曲阿万仓大山 ３７００ 山坡草地

１６ ２０１４⁃０９⁃２７ 玛曲阿万仓大山 ３７００ 山坡草地

１．２　 样地概况

试验材料采自甘肃省甘南藏族自治州的合作、卓尼、夏河、玛曲和碌曲等地。 该州平均气温为 １．７ ℃，年
降水量为 ４００—８００ ｍｍ，无霜期短，日照时间长，是典型的大陆性气候。 甘南地区是甘肃省风毛菊属植物的主

要分布地，合作、夏河、玛曲等地区风毛菊属植物资源十分丰富，往往是当地高山草甸的优势种或建群种［１９］。
１．３　 研究方法

２０１３ 年 ９ 月底，在甘南藏族自治州从低地到高山共选择 ８ 个海拔梯度，每个海拔选取两个居群，每个居

群随机挖取 ２０ 株完整样品植株，将样品分株编号带回实验室。 将样品 ８０ ℃下烘干 ２４ ｈ 后用 １ ／ １００００ 天平分

别称取植物的总生物量、根系重量、茎叶重量、每株头状花序总重量（以上生物量每个居群随机抽取 １０ 株植物

测量后取平均值）、每个头状花序种子总数量、１００ 粒种子的重量（以上生物量每个居群随机抽取 １０ 个头状花

序测量后取平均值）。
１．４　 数据处理

个体大小用植物总生物量表示；营养器官生物量用根茎叶总干重表示；繁殖器官生物量用每株头状花序

总干重表示；繁殖分配和营养分配分别为繁殖器官生物量和营养器官生物量占个体大小的比值；根系分配和

茎叶分配分别为根系重量和茎叶重量占营养器官生物量的比值。 实验数据采用 ＳＰＳＳ ２０．０ 和 Ｅｘｃｅｌ ２００３ 进行

分析，用 Ｏｒｉｇｉｎ ８．５ 作图。

２　 结果与分析

２．１　 不同海拔个体大小及各器官生物量的差异

分析图 １ 可以发现：川西风毛菊果期的个体大小与海拔高度之间呈极显著负相关关系（Ｐ＜０．０１），即随着

海拔的不断增加，川西风毛菊的个体大小不断减小。
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图 ２ 显示，川西风毛菊果期的繁殖器官生物量（ＲＢ，ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｏｒｇａｎ ｂｉｏｍａｓｓ）和营养器官生物量（ＶＢ，
ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ ｏｒｇａｎ ｂｉｏｍａｓｓ）均与海拔高度呈显著或极显著负相关关系（Ｐ（ＲＢ）＝ ０．０１５，Ｐ（ＶＢ） ＜０．０１）。 即随着

海拔的增加，川西风毛菊对繁殖器官和营养器官的绝对资源投入均减少。

图 １　 个体大小与海拔的线性回归

Ｆｉｇ．１　 Ｌｉｎｅｒ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｓｉｚｅ ａｎｄ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ
图 ２　 繁殖器官生物量及营养器官生物量与海拔的线性回归

　 Ｆｉｇ． ２ 　 Ｌｉｎｅｒ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｏｒｇａｎ ｂｉｏｍａｓｓ，

ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ ｏｒｇａｎ ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ

由图 ３ 可以看出：川西风毛菊果期的根系质量（ＲＭ，ｒｏｏｔ⁃ｓｙｓｔｅｍ ｍａｓｓ）和茎叶质量（ＳＭ，ｓｔｅｍ⁃ｌｅａｆ ｍａｓｓ）均
与海拔高度呈显著或极显著负相关关系（Ｐ（ＲＭ）＝ ０．０１４，Ｐ（ＳＭ）＜０．０１）。 说明随着海拔的增加，川西风毛菊

对根系和茎叶的绝对资源投入也相应减少。
图 ４ 显示，川西风毛菊每株种子数量与海拔呈极显著负相关关系（Ｐ＜０．０１），种子百粒重与海拔呈极显著

正相关关系，即随着海拔的升高，川西风毛菊每株的种子数量不断减少，但百粒重不断增加。

图 ３　 根系质量及茎叶质量与海拔的线性回归

　 Ｆｉｇ． ３ 　 Ｌｉｎｅｒ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｒｏｏｔ⁃ｓｙｓｔｅｍ ｍａｓｓ， ｓｔｅｍ⁃ｌｅａｆ

ｍａｓｓ ａｎｄ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ

图 ４　 每株种子数量及百粒重与海拔的线性回归

　 Ｆｉｇ． ４ 　 Ｌｉｎｅｒ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｅｅｄ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｅａｃｈ ｐｌａｎｔ，

ｈｕｎｄｒｅｄ ｇｒａｉｎ ｗｅｉｇｈｔ ａｎｄ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ

２．２　 果期资源分配与海拔的关系

由图 ５ 可以看出：繁殖分配与海拔高度呈显著正相关关系（Ｐ＝ ０．０４），营养分配与海拔呈显著负相关关系

（Ｐ＝ ０．０４），说明随着海拔的增加，川西风毛菊对繁殖器官的相对资源投入增加，对营养器官的相对资源投入
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减少。
图 ６ 显示，根系分配与海拔高度呈显著正相关关系（Ｐ＝ ０．０１），茎叶分配与海拔呈显著负相关关系（Ｐ ＝ ０．

０１），说明随着海拔的增加，川西风毛菊对根系的相对资源投入不断增加，对茎叶的相对资源投入不断减小。

图 ５　 繁殖分配及营养分配与海拔的线性回归

　 Ｆｉｇ． ５ 　 Ｌｉｎｅｒ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ，

ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ

图 ６　 根系分配及茎叶分配与海拔的线性回归

　 Ｆｉｇ．６　 Ｌｉｎｅｒ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｒｏｏｔ⁃ｓｙｓｔｅｍ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ， ｓｔｅｍ－ｌｅａｆ

ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ

２．３　 资源分配间的权衡

结合图 ２ 和图 ５ 可以发现，随着海拔的增加，川西风毛菊对繁殖器官和营养器官的绝对投资均在减少，但
对繁殖器官的相对投资在增加，对营养器官的相对投资在减少，说明川西风毛菊果期的繁殖器官和营养器官

的相对资源投入之间存在权衡关系。

图 ７　 每株种子数量与百粒重的线性回归

　 Ｆｉｇ． ７ 　 Ｌｉｎｅｒ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｅｅｄ ｎｕｍｂｅｒ ａｎｄ ｈｕｎｄｒｅｄ

ｇｒａｉｎ ｗｅｉｇｈｔ

结合图 ３ 和图 ６ 可以发现，随着海拔的增加，川西

风毛菊对根系和茎叶的绝对资源投资都在降低，但对根

系的相对投资在增加，对茎叶的相对投资在减小，说明

川西风毛菊果期的根系分配和茎叶分配之间存在权衡

关系。
图 ７ 显示，川西风毛菊每株种子数量和种子百粒重

之间呈负相关关系，即说明川西风毛菊种子的数量和大

小之间存在权衡关系。

３　 讨论

３．１　 不同海拔个体大小及各器官生物量的差异

由于植物生长的可塑性，环境因子的改变，植物在

形态特征以及生理特性上都会有所变化［１５］。 随着海拔

的升高，植物的个体大小一般会减小［２０］。 对川西风毛

菊的研究结果显示个体大小与海拔之间呈负相关关系，
与上述结论一致。 对多种植物的研究均支持上述结

论［５，７，１０，１５⁃１７］。 个体大小与海拔之间的这种负相关性，一方面是因为，在高山低温环境下，植物蛋白质新陈代

谢及细胞结构合成过程中存在临界温度的限制，成熟细胞结构尤其是细胞壁的合成受阻可能限制了高山植物

的生长发育［２１］；另一方面，青藏高原环境恶劣、气候多变、生态因子不稳定，小个体可以减少在高山极端环境
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中的暴露，减少低温伤害，而且保持矮小体型更容易被积雪或枯枝落叶保护以避开极端低温环境［１６］。 此外，
高海拔地区有效积温低、光合产物积累少，植物要以小个体完成其生活史也可能是导致个体大小与海拔之间

呈负相关关系的原因。 因此，随着海拔的升高，川西风毛菊以减小个体大小的方式来应付环境胁迫的压力，从
而适应高寒环境。 理论认为，植物获取资源的总量如果降低，在可获取有限资源总量的范围内，分配给各个器

官的资源总量就会减少［２０］。 本研究发现，随着海拔的升高，可获取资源总量的下降，川西风毛菊的繁殖器官

生物量、营养器官生物量、根系生物量、茎叶生物量均在减少，符合上述理论。 有关植物种子重量与海拔之间

的相关性研究，目前还没有统一的结论。 有研究表明，瑞士阿尔卑斯山脉的近缘种的种子重量均随海拔的升

高而增大［２２］，杜燕等［２３］研究发现，不同生活型的植物中，除灌木和匍匐草本的种子重量与海拔呈负相关关

系，其余生活型植物种子重量与海拔之间没有相关性。 本研究发现，川西风毛菊种子百粒重与海拔之间呈正

相关关系。 植物种子的重量和海拔之间的相关性具有区域性和种间差异，位于不同海拔生境的种群所承受的

生境选择压力也有一定的差异［２３］。 海拔是一个复合环境因子，不同海拔的光照、温度、水分、土壤等生态因子

均是影响植物生长发育的主要生态因子，各因子并不是孤立的，而是综合起作用［２４］。 因此，川西风毛菊的个

体大小、各器官生物量及种子重量等特征随海拔高度所发生的变化可能是遗传和各生态因子综合作用的

结果。
３．２　 果期资源分配与海拔的关系

根据最优分配（ｏｐｔｉｍａｌ⁃ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ）模型的理论研究，多年生草本植物的繁殖分配应随生长季节长度的增

加而增大，因此随海拔的升高（生长季缩短），多年生草本植物的繁殖分配应减小［９］。 一些经验性研究也证

明，对多年生植物而言，一个生长季的繁殖需要消耗亲代用于维持或贮藏功能的资源，如果在不良环境中或竞

争条件下，提高当前生长季的繁殖分配则可能危及亲代的当前生存，甚至降低今后的繁殖能力［２５］。 本研究结

果显示，川西风毛菊的繁殖分配随海拔的升高而增加，不符合上述理论，但也与一些研究结果类似。 对生长在

低海拔区（６００ ｍ）的 ２０ 个种以及生长在高海拔区（２７００ ｍ）的 ３０ 个种进行研究，结果发现高海拔区植物的繁

殖分配远远高于低海拔植物，证明与低海拔地区的植物相比，有性繁殖对高山植物具有更为重要的作用［２６］。
Ｈａｕｔｉｅｒ 等［２７］研究发现，处于高海拔地区的植物将更多的资源投入到繁殖器官，加大了对繁殖的投资，即投入

到繁殖的绝对资源量逐渐减小，相对资源量逐渐增加。 随着海拔的升高，生长条件更加恶劣，植物只有在一定

范围内提高自身的繁殖分配，才能保证自身的存活和后代的延续［２８］。 植物的繁殖分配不仅与海拔等环境因

子有关，也与其繁殖特性有关。 比如，主要以克隆生长形式增殖的植物与以种子繁殖为主的植物，在海拔梯度

下其繁殖分配模式的变化会不一样。 对藏北高原不同海拔四川蒿草的繁殖对策的研究表明：随海拔高度的增

加，四川嵩草表现出逐步降低有性繁殖投入而增加克隆繁殖投入的策略［２９］。
针对根系分配的研究并不多。 马维玲等［３０］通过对亚高山带 ３ 个海拔常见的 ３ 种功能型 ５７ 种草本植物

的研究验证了假设：随着海拔升高，植物将更多的生物量分配到地下部分，特别是地下储存器官，以利于萌发

再生和抵御高寒环境胁迫。 对川西风毛菊根系分配的研究结果也符合这一假设。 随着海拔的升高，植物个体

的减小，对根系分配的增加有利于从高海拔高寒养分限制的环境中吸收养分，植物通过降低地上茎和增加根

系来提高根冠比，使其地下部分获得足够的养分和温度，从而适应高山风大、低温、土壤贫瘠等胁迫环境［３０］。
３．３　 资源分配间的权衡

本研究发现，川西风毛菊的繁殖分配和营养分配、根系分配和茎叶分配以及种子数量和百粒重之间均存

在权衡关系。 对星状风毛菊、长毛风毛菊、波缘风毛菊、风毛菊、天山报春等植物的研究均发现植物在许多生

物量之间存在权衡［５，１６⁃１７，３１⁃３２］。 有机体在一定时间内所获得的能量是有限的，不可能同时和等量的用于生长、
生殖、维持、存储、抵抗等各种生命过程，因此植物必须权衡这些功能间的资源分配［３３］。 植物种群既要最大可

能的产生种子以延续后代的繁殖，又要保证亲代的存活，植物就会在营养生长和有性繁殖间进行权衡［１］；在
分配给繁殖器官的有限资源里，植物必须在质和量之间进行权衡，即是产生小而多的后代还是大而少的后代。
从本次实验数据可以分析得出，随着海拔的升高，川西风毛菊选择产生少而优的种子来适应青藏高原的高寒
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环境，保证繁殖的成功进行。
种子的大小和数量之间的权衡会影响植物的多个方面，甚至会影响到植物的种间关系和群落结构［３４］。

大的种子有竞争优势，其幼苗更耐胁迫，成活率高，而小种子在扩散方面更具有优势，可以占据更多生境［３５］。
分析表明，种子大小和数量间的权衡是普遍存在的［３６］。 但也有研究不支持种子大小和数量间的权衡。 Ｓｃｈａａｌ
和 Ｗｉｎｎ 等人的实验表明：自然种群中的一些物种个体内的种子大小和数量间表现为不相关或正相关［３７］。 不

同个体之间可利用资源的差异或环境异质性，可能会掩盖大小和数量之间真实的权衡关系，当资源条件变化

后，植物特征之间的关系可能会发生改变，研究认为在资源有限时，生活史特征的大小和数量之间的权衡关系

才更容易被发现［３１］。
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