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唐古特雪莲花部特征及生殖分配的海拔差异

杨亚军， 王一峰∗， 祁如林， 杨　 洋

（ 西北师范大学 生命科学学院， 兰州 ７３００７０ ）

摘　 要： 为探究高山植物生殖分配策略以及分析唐古特雪莲花部特征对海拔梯度的响应机制，该研究利用

采样调查法和烘干称重法，对分布在青藏高原东缘不同海拔 １４ 个居群的唐古特雪莲花部特征和生殖分配

进行了研究。 结果表明：（１）繁殖分配随个体大小（地上生物量和株高）的增大呈线性递减趋势。 （２）花期

植株地上生物量、株高、管状小花数目、繁殖器官及营养器官生物量均随海拔升高呈线性递减趋势，管状小

花生物量随海拔升高呈线性递增趋势。 （３）花期管状小花数量及大小、繁殖器官生物量与营养器官生物量、
雄蕊重量和雌蕊重量以及花粉数目与花丝长度之间均存在权衡现象。 由此推论：（１）海拔作为外界因子对

唐古特雪莲花部特征具有显著的影响，个体大小对其繁殖分配也存在潜在调控作用。 （２）在不同海拔梯度

上，唐古特雪莲有效地整合了有限的资源，其适应性特征之一就是通过减小个体大小来削弱营养生长以达

到促进生殖生长的目的。
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　 　 花部特征作为植物的有性繁殖器官，在植物

交配系统的进化中意义重大，人们对此已经有了

研究（李新蓉等， ２０１６；杨勇等， ２０１５； Ｓｕｎ ｅｔ ａｌ，
２０１４）。 随着海拔的升高，影响植物生长繁殖的环

境因子（如温度、光照）会不断发生变化，这些环境

因子的变化会对植物的花部特征产生一定影响，
进而影响到植物的繁殖策略（苏梅等，２００９）。 就

虫媒传粉的植物来说，花特征被认为是雌、雄繁殖

成功的关键 （Ｗｒｉｇｈｔ ＆ Ｍｅａｇｈｅｒ，２００４；Ｈａｎ ｅｔ ａｌ，
２０１１）。 Ｋｌｅｕｎｅｎ ＆ Ｒｉｔｌａｎｄ（２０１０）预测了在自然居

群中与交配系统相关的花特征的进化趋势，对有

花植物而言，特殊的花的多样性结构已经进化形

成。 通常这种多样性结构能够影响植物对传粉媒

介的吸引构件和传粉的效率来影响虫媒传粉植物

的繁殖成功（Ｐｉｒｅｓ ＆ Ｆｒｅｉｔａｓ，２００８）。
生殖分配是植物将所有可利用资源分配给生

殖生长的比例，即总资源供给生殖器官的比例，它
是植物产生后代、种群得以延续和发展的关键因

素。 植物的繁殖策略会受到海拔制约下环境因素

的潜在调控（张茜等，２０１３），海拔作为外界环境因

子会对植物的生殖分配产生显著影响（张挺峰等，
２０１４；张茜等，２０１３）。 王一峰等（２０１２ａ）发现在高

海拔地区植物的花部特征产生了转变，花柱和花

丝增长，并且将更多资源投入到了传粉吸引结构

花瓣，以此来加强该种在高海拔地区对传粉昆虫

的吸引能力，从而保证其能在高寒草甸顺利完成

有性繁殖。 选择典型植物，在海拔差异较大的区

域进行海拔与生殖分配的关系研究，将有助于分

析海拔对植物生殖生态学的影响及可能机制（马

诣欣等，２０１７）。
青藏高原是中国最大、世界海拔最高的高原，

气候寒冷，昼夜温差大，紫外辐射强，生态因素复

杂。 因此植物可获取的资源总量较低，从而导致

投入到繁殖部分的绝对资源减少 （王一峰等，
２０１２ｂ）。 青藏高原东缘气候条件复杂，唐古特雪

莲作为青藏高原东缘风毛菊属雪莲亚属的常见种

之一，它可以适应青藏高原的高寒气候。 近些年

来，国 内 外 对 毛 茛 科 （ Ｒａｎｕｎｃｕｌａｃｅａｅ）、 龙 胆 科

（Ｇｅｎｔｉａｎａｃｅａｅ）、虎耳草科（Ｓａｘｉｆｒａｇａｃｅａｅ）等多种植

物（梁艳，２００９；王赟等，２０１０）的资源分配有了较

多研究，其中也不乏对菊科风毛菊属植物繁殖分

配的研究。 但对风毛菊属的雪莲亚属中的植物花

部特征及生殖分配随海拔的变化以及内部资源权

衡的研究鲜有报道，株高可以指示植物的生长势，
然而对风毛菊属植物的繁殖分配的相关研究中几

乎未涉及植株高度。 因此，把植株高度也作为研

究指标，来研究高山植物的生殖分配以及高山植

物如何调节其生殖分配去适应特定生存环境具有

重要的生态学意义（苏智先和钟章成，１９９８）。 基

于青藏高原东缘的海拔梯度差异，选择风毛菊属

植物开展研究，具有较好的前期基础，将有助于相

关机制的揭示。
本研究以分布在青藏高原东缘的风毛菊属植

物唐古特雪莲（ Ｓａｕｓｓｕｒｅａ ｔａｎｇｕｔｉｃａ） 为研究对象，
主要探讨以下三个问题：（１）唐古特雪莲各部分生

物量在不同海拔高度下的差异；（２）唐古特雪莲个

体大小（株高和地上生物量）与繁殖分配的关系；
（３）唐古特雪莲在不同海拔梯度上资源分配是否

存在权衡关系。 旨在深入了解唐古特雪莲适应性

形态习性，为有效利用该区域分布的风毛菊属植

物特别是该属的雪莲亚属这一重要的药用植物资

源提供理论依据。

０６１ 广　 西　 植　 物 ３８ 卷



１　 材料与方法

１．１ 研究区概况

采样点位于青藏高原东缘的甘南藏族自治州

合作市，以及夏河、玛曲、卓尼县。 样地位置介于

１０２°０２′—１０３°３５′ Ｅ 和 ３３°００′—３６°９７′ Ｎ 之间，研
究区海拔为１ ２００ ～ ４ ８００ ｍ，年均气温为 １．７ ℃ ，每
年的 １ 月、２ 月、１２ 月气温较低，７ 月、８ 月气温较

高。 年降雨量为 ４００ ～ ８００ ｍｍ，无霜期短，日照时

间长，是典型的大陆性气候。 采样点位于青藏高

原东北边缘，高山大川密布，地势险峻多变，地形

复杂（王一峰等，２００８）。
１．２ 研究材料

唐古特雪莲属多年生草本植物，高 １６ ～ ７０
ｃｍ。 根状茎粗，上部被多数褐色残存的叶柄；茎直

立，单生，被稀疏的白色长柔毛，紫色或淡紫色；叶
片长圆形或宽披针形，边缘有细齿；头状花序无小

花梗，１ ～ ５ 个，在茎端密集成直径 ３ ～ ７ ｃｍ 的总花

序或单生茎顶。 瘦果长圆形，长 ４ ｍｍ，紫褐色。
花果期 ７—９ 月。 分布于甘肃、青海、四川、云南、
西藏。 唐古特雪莲种群分布在高海拔地区的风化

带和雪线上的石隙，砾石及砂质湿地中，处于潮

湿、凉爽以及光照强烈的复杂性气候环境，伴生植

物包括草甸雪兔子、小风毛菊、委陵菜等（陈艺林

和石铸，１９９９）。
１．３ 研究方法

１．３．１ 取样 　 ２０１５ 年 ８—９ 月，在甘南藏族自治州

从低到高山共选取 ７ 个海拔梯度（２ ９００、３ ３５０、
３ ５５０、３ ７００、３ ８００、３ ９５０和４ ０５０ ｍ），每个海拔梯

度上选取两个居群，于每个居群内随机挖取 ２５ 株

完整的样品植株，在野外测量记录植株地上部分

高度，同时为了避免野外挖取和运输中对花粉造

成损失，每个居群随机选取 ２５ 朵未开裂的花药，
编号分装入自封袋，然后小心对植株和花药进行

分装编号，带回实验室。
１．３．２ 生物量的测定 　 在每个居群 ２５ 株完整植株

中随机选取 ２５ 朵完整小花，经过花部剥离处理

后，利用游标卡尺测量并记录每朵小花的花丝和

花柱长度，随后计算出每个海拔每个居群中 ２５ 朵

小花的花丝、花柱长度的平均值，采用血球计数板

法对花粉数进行计数，用 ５ 次平均值估算每朵小

花的花粉数并记录。 将同一植株上的营养器官、
管状小花以及去除管状小花的花序轴进行编号。
在 ８０ ℃下烘干 ２４ ｈ 后用 １ ／ １００００ 电子天平称同

一海拔同一居群 ２５ 朵管状小花生物量，并计算出

一朵管状小花的生物量，同时统计同一植株上的

管状小花数目，以及称量每个居群 ２５ 朵小花花

瓣、雄蕊、雌蕊和茎叶重量。
１．４ 统计分析

植株的个体大小以地上部分的总干质量（包

括茎、叶、管状小花和花序轴）和株高表示。 营养

器官生物量为唐古特雪莲茎和叶的总干质量，繁
殖器官生物量为唐古特雪莲植株管状小花和花序

轴的总干质量。 繁殖分配用繁殖器官生物量与地

上生物量的比值表示。 分别取同一居群 ２５ 个植

株的地上生物量、繁殖器官生物量、株高、营养器

官生物量、同一植株上每个头状花序中的管状小

花数目和管状小花生物量的均值用方差分析

（ＡＮＯＶＡ）分析与海拔间的相关性，同时分析花期

管状小花数量及大小、繁殖器官生物量与营养器

官生物量、雄蕊重量和雌蕊重量以及花粉数目与

花丝长度之间是否存在权衡关系。 所有数据均采

用 Ｅｘｃｅｌ ２００３ 和 ＳＰＳＳ ２０．０ 软件进行处理和分析，
用 Ｏｒｉｇｉｎ ８．５ 作图。

２　 结果与分析

２．１ 各生物量与海拔的相关性

从图 １ 可以看出，唐古特雪莲的地上生物量与

海拔高度呈极显著负相关关系（Ｐ＜０．０１），即随着

海拔升高，植株地上生物量变小。 一方面由于研

究区处于高山低温环境，植物蛋白质新陈代谢及

细胞结构合成过程中受到低温限制，成熟细胞结

构尤其是细胞壁的合成受阻可能限制了唐古特雪

莲的生长发育，从而导致地上生物量降低；另一方

面，由于高海拔地区，有效积温低、光合产物积累

少，可能也是导致唐古特雪莲的地上生物量与海

拔梯度之间呈负相关关系的原因之一。
从图 ２ 可以看出，唐古特雪莲的株高与海拔高
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表 １　 唐古特雪莲采样地概况
Ｔａｂｌｅ １　 Ｓａｍｐｌｉｎｇ ｓｉｔｅｓ ｏｆ Ｓ． ｔａｎｇｕｔｉｃａ

居群
Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

采集日期
Ｃｏｌｌｅｃｔｉｏｎ ｄａｔｅ

海拔
Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ
（ｍ）

经纬度
Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ ａｎｄ ｌａｔｉｔｕｄｅ

生境
Ｈａｂｉｔａｔ

１ ２０１５⁃０８⁃２１ ２ ９００ １０２．９１° Ｅ，３６．９７° Ｎ 河滩地 Ｆｌｏｏｄ ｌａｎｄ

２ ２０１５⁃０８⁃２１ ２ ９００ １０２．９１° Ｅ，３６．９７° Ｎ 河滩地 Ｆｌｏｏｄ ｌａｎｄ

３ ２０１５⁃０８⁃２２ ３ ３５０ １０３．３５° Ｅ，３４．６９° Ｎ 路边岩石 Ｒｏｃｋ ｏｆ ｒｏａｄｓｉｄｅ

４ ２０１５⁃０８⁃２２ ３ ３５０ １０３．３５° Ｅ，３４．５８° Ｎ 草地 Ｍｅａｄｏｗ

５ ２０１５⁃０８⁃２４ ３ ５５０ １０３．３３° Ｅ，３４．５７° Ｎ 沙地 Ｓａｎｄｌａｎｄ

６ ２０１５⁃０８⁃２４ ３ ５５０ １０３．３４° Ｅ，３４．５４° Ｎ 沙地 Ｓａｎｄｌａｎｄ

７ ２０１５⁃０８⁃２５ ３ ７００ １０２．０４° Ｅ，３３．９７° Ｎ 山坡草地 Ｈｉｌｌｓｉｄｅ ｍｅａｄｏｗ

８ ２０１５⁃０８⁃２５ ３ ７００ １０２．０７° Ｅ，３４．００° Ｎ 山坡草地 Ｈｉｌｌｓｉｄｅ ｍｅａｄｏｗ

９ ２０１５⁃０８⁃２７ ３ ８００ １０２．０５° Ｅ，３４．０９° Ｎ 草地 Ｍｅａｄｏｗ

１０ ２０１５⁃０８⁃２７ ３ ８００ １０２．０５° Ｅ，３４．０２° Ｎ 草地 Ｍｅａｄｏｗ

１１ ２０１５⁃０８⁃２８ ３ ９５０ １０２．０２° Ｅ，３３．９９° Ｎ 高山流石滩 Ａｌｐｉｎｅ ｓｃｒｅｅｓ

１２ ２０１５⁃０８⁃２８ ３ ９５０ １０２．０４° Ｅ，３４．０１° Ｎ 高山流石滩 Ａｌｐｉｎｅ ｓｃｒｅｅｓ

１３ ２０１５⁃０８⁃２９ ４ ０５０ １０２．５１° Ｅ，３４．６０° Ｎ 高山流石滩 Ａｌｐｉｎｅ ｓｃｒｅｅｓ

１４ ２０１５⁃０８⁃２９ ４ ０５０ １０２．４８° Ｅ，３４．５８° Ｎ 高山流石滩 Ａｌｐｉｎｅ ｓｃｒｅｅｓ

图 １　 地上生物量与海拔的线性回归关系
Ｆｉｇ． １　 Ｌｉｎｅｒ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ

ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ

度均呈极显著负相关关系（Ｐ＜０．０１），即海拔越高，
其植株越矮。 研究区环境恶劣、生态因子不稳定，
唐古特雪莲保持矮小个体更容易被积雪或者碎石

保护以避开极端低温环境。
图 ３ 结果显示，唐古特雪莲的繁殖器官生物量

图 ２　 株高与海拔的线性回归关系
Ｆｉｇ． ２　 Ｌｉｎｅｒ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ

ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔ ａｎｄ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ

及营养器官生物量均与海拔呈极显著的负相关关

系（Ｐ＜０．０１），海拔升高 ２００ ｍ，唐古特雪莲营养器

官生物量平均减少０．２１２ ９ ｇ，繁殖器官生物量平

均减少０．００９ ２ ｇ。 这说明随着海拔高度的增加，
唐古特雪莲将有限的资源更多的投入到繁殖结构

２６１ 广　 西　 植　 物 ３８ 卷



图 ３　 营养器官生物量及繁殖器官生物量与
海拔的线性回归关系

Ｆｉｇ． ３　 Ｌｉｎｅｒ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ
ｏｒｇａｎ ｂｉｏｍａｓｓ， ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｏｒｇａｎ ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ

以提高繁殖率。
图 ４ 结果表明，唐古特雪莲的管状小花生物量

与海拔高度之间呈极显著正相关关系（Ｐ＜０．０１），
但管状小花数目与海拔呈极显著负相关关系（Ｐ＜
０．０１），海拔升高 ２００ ｍ，唐古特雪莲植株的管状小

花数目平均减少 ３ 朵，而管状小花生物量平均增

加０．０００ ３１７ ｇ。 由于研究居群处在高海拔的胁迫

环境，唐古特雪莲如果将可获取的有限资源用于

形成更多的管状小花，则此过程中不但需要形成

繁殖器官还需要消耗额外资源形成总苞片等其他

辅助结构，因此唐古特雪莲采取了增加花大小、减
少花数量的最优资源分配模式来提高繁殖成

功率。
图 ５ 结果显示，唐古特雪莲的花瓣重量和花柱

长度均与海拔呈极显著正相关关系（Ｐ＜０．０１），即
随着海拔升高，花瓣重量越大、花柱越长。 唐古特

雪莲将更多的资源投入到吸引结构花瓣来增加花

期花朵的吸引力，以应对高海拔的不良传粉环境。
此外，随着研究区海拔的升高，唐古特雪莲可能是

通过增长花柱来提高对传粉昆虫的感受性，有利

于传粉昆虫高效传粉。
图 ６ 结果表明，唐古特雪莲的花丝长度与海拔

呈极显著正相关关系（Ｐ＜０．０１），即海拔越高，花丝

越长；花粉数目与海拔呈极显著负相关关系（Ｐ＜
０．０１），即随着海拔升高，花粉数目在逐渐减少。

图 ４　 管状小花生物量及管状小花数目与
海拔的线性回归关系

Ｆｉｇ． ４　 Ｌｉｎｅｒ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｗｅｉｇｈｔ ｏｆ
ｔｕｂｕｌａｒ ｆｌｏｒｅｔｓ， ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｔｕｂｕｌａｒ ｆｌｏｒｅｔｓ ａｎｄ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ

图 ５　 花瓣重量和花柱长度与
海拔的线性回归关系

Ｆｉｇ． ５　 Ｌｉｎｅｒ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ
ｐｅｔａｌ ｗｅｉｇｈｔ， ｓｔｙｌｅ ｌｅｎｇｔｈ ａｎｄ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ

一方面，随着海拔的升高，唐古特雪莲可能通过增

加花丝长度，将花丝支持的花药托展于更高空间，
以利于传粉；另一方面，在高海拔不良环境下，唐
古特雪莲将有限的资源更多地投入到花丝，必将

导致投资到花粉的资源减少，进而唐古特雪莲可

能选择了降低花粉数，提高花粉的质量以更大程

度地保证生活史的完成。
２．２ 繁殖分配与个体大小的相关性

从图 ７ 可以看出，唐古特雪莲的地上生物量与

繁殖分配呈极显著负相关关系（Ｐ＜０．０１），即各海
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图 ６　 花丝长度和花粉数目与海拔的线性回归关系
Ｆｉｇ． ６　 Ｌｉｎｅｒ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ

ｆｉｌａｍｅｎｔ， ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｐｏｌｌｅｎ ａｎｄ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ

图 ７　 繁殖分配与地上生物量的线性回归关系
Ｆｉｇ． ７　 Ｌｉｎｅｒ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ

ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ

拔梯度唐古特雪莲的繁殖分配随着植株地上生物

量的增加，呈显著减小趋势。 研究区植物可获取

的资源量有限，唐古特雪莲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

资多于营养器官，这可能是为了提高生存的概率，
将较多的资源用于繁殖来完成生活史。

从图 ８ 可以看出，唐古特雪莲在各海拔梯度上

的株高与繁殖分配呈显著负相关关系（Ｐ＜０．０１），
即随着株高的增大，各海拔梯度唐古特雪莲的繁

殖分配呈现出明显的减小趋势。 研究区海拔介于

２ ９００ ～ ４ ０５０ ｍ，在这个特殊的环境中，唐古特雪

图 ８　 繁殖分配与株高的线性回归关系
Ｆｉｇ． ８　 Ｌｉｎｅｒ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ

ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔ

莲会受到强风、冰雹等外界因素的干扰，因此，大
个体的繁殖代价更高，相应地增加了对繁殖支持

结构的投入，从而导致繁殖分配降低。
２．３ 各生物量间的权衡关系

从图 ９ 可以看出，唐古特雪莲的花期管状小花

数目和管状小花生物量呈负相关关系（Ｐ＜０．０１），
即唐古特雪莲在管状小花水平上其管状小花数目

和管状小花生物量之间存在权衡现象；花期繁殖

器官生物量与营养器官生物量呈线性正相关关系

（Ｐ＜０．０１），即对营养和繁殖的绝对投资之间存在

权衡关系。 在一朵小花水平上，唐古特雪莲雌蕊

生物量和雄蕊生物量之间呈极显著负相关关系

（Ｐ＜０．０１），即唐古特雪莲对雌雄功能间的资源投

入存在权衡现象；花粉数与花丝长度呈极显著负

相关关系（Ｐ＜０．０１），即花丝越长，花粉数越少，也
就是说唐古特雪莲在雄蕊内部对投入到花丝和花

粉数的资源也进行了权衡。

３　 讨论

３．１ 海拔对唐古特雪莲各生物量的影响

植物在生长繁殖过程中受到外界环境资源的

限制，通过调节生长与生殖间的资源分配比率来

提高适合度以适应不同环境（张婵等，２０１４），即通

过对各器官合理的生物量分配使其更快地适应不
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图 ９　 唐古特雪莲各组权衡生物量之间的线性回归关系
Ｆｉｇ． ９　 Ｌｉｎｅｒ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｅａｃｈ ｔｒａｄｅ⁃ｏｆｆ ｇｒｏｕｐ ｏｆ ｄａｔａ ｏｆ Ｓ． ｔａｎｇｕｔｉｃａ

同的环境。 因此在资源受限环境中，个体会将自

身获得的有限资源进行最优化分配以提高适合度

（Ｈｕｔｃｈｉｎｇｓ，１９９７）。 对不同海拔唐古特雪莲居群

的研究显示：随着海拔的升高，植株的个体大小

（株高和地上生物量）、繁殖器官生物量、营养器官

生物量、管状小花数目均呈线性减小趋势，说明了

唐古特雪莲在不同海拔梯度上对资源分配做了适

应性调整，与上述理论一致。 植物在高海拔地区

面临更多复杂且不稳的生态因子的干扰，因此植

物的繁殖代价会随着植株个体增大而变高。 在环

境资源受限的情况下，加强对繁殖支持结构的资

源投 入，反 而 会 使 繁 殖 分 配 减 小 （王 一 峰 等，
２０１２ｃ）。 植物越矮小，面临极端环境的干扰就越

小。 较矮的株高所形成的温暖花部环境由于可以

吸引更多的传粉者访花从而大于较高的植物所具

备的其它优势（Ｋｏｒｎｅｒ，２００１），因此投入到繁殖部

分（花）的资源更多（张茜等，２０１３）。 此外，植株

距离 地 面 越 近， 热 量 在 叶 冠 层 的 积 累 就 越 高

（Ｒｅｅｋｉｅ，１９９８），所以唐古特雪莲通过减小在高海

拔地区植株高度来确保花部的温度，从而提高种

子产量并吸引更多传粉昆虫前来访花。 对川西风

毛菊（Ｓ． ｄｚｅｕｒｅｎｓｉｓ）８ 个海拔居群的研究也显示，花
期植物个体大小、头状花序数量、繁殖器官及营养

器官生物量均与海拔呈线性递减趋势（王一峰等，
２０１５）。

特殊的花部综合特征对提升植物传粉效率并

促进异交繁殖成功具有重要意义（Ｗａｎｇ，２０１１）。
多数由昆虫传粉的植物都是通过华丽的花展示来

吸引传粉昆虫前来传粉，从而完成有性生殖。 随

着研究区海拔的升高，环境因子复杂多变，传粉昆

虫越来越少，唐古特雪莲可以通过加强花朵的吸

引力来应对不良的传粉环境。 本研究发现，随着

海拔的升高，唐古特雪莲的花瓣重量增大，花柱、
花丝变长，而花粉数量明显减少。 一方面，在高海

拔地区，唐古特雪莲将更多地资源投入到吸引结

构花瓣以此来加强花朵对传粉昆虫的感受性，相
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对较长的花柱对于接受花粉越有利（王一峰等，
２００８），进而加大了花粉的输入和输出，这在一定

程度上弥补了随着海拔升高因传粉昆虫数量减少

等不利因素带来的影响，从而保证了传粉昆虫对

花粉的有效传播；另一方面，在植物可获取的资源

受限的情况下，唐古特雪莲通过减少花粉数，提高

花粉的质量，最大程度保证花粉的生殖活力，以确

保其生活史的顺利完成。
３．２ 个体大小对繁殖分配的影响

植株个体增大会导致有限资源更多地投入到

繁殖支持结构，相对的繁殖分配会降低（ Ｒｅｅｋｉｅ，
１９９８）。 当植物的资源获取受到限制，植物对茎、
叶等营养器官的资源投入量增大，就意味着对繁

殖器官的相对投入减少，从而会影响繁殖分配及

个体的存活。 本研究结果表明，个体大小（株高和

地上生物量）对各海拔梯度唐古特雪莲的繁殖分

配影响显著，即个体越大各海拔唐古特雪莲的繁

殖分配越小。 随着研究区海拔的升高，唐古特雪

莲通过减小个体大小来降低资源消耗，把有限的

资源投入到繁殖器官，目的是为了顺利完成有性

生殖过程。 对长毛风毛菊（Ｓ． ｈｉｅｒａｃｉｏｉｄｅｓ）、柳叶菜

风 毛 菊 （ Ｓ． ｅｐｉｌｏｂｉｏｉｄｅｓ ）、 尖 苞 风 毛 菊 （ Ｓ．
ｓｕｂｕｌｉｓｑｕａｍａ ）、钝苞雪莲（ Ｓ． ｎｉｇｒｅｓｃｅｎｓ）等植物繁

殖分配与海拔差异研究的结果也支持这一结论

（索南措等，２０１３；王一峰等，２０１２ｃ）。 个体越大，
对繁殖器官的绝对投入越低，其相对的繁殖分配

也就越低。 因此个体较小的植物其繁殖分配反而

相对较高（王一峰等，２０１２ａ）。 研究发现，繁殖分

配依赖于植株个体大小 （ Ｚｈａｎｇ ＆ Ｊｉａｎｇ，２００２）。
如对蔷薇科 （ Ｒｏｓａｃｅａｅ） 的直立委陵菜 （ Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ
ｒｅｃｔａ） （ Ｓｏｕｌｅ ＆ Ｗｅｒｎｅｒ，１９８１）和毛茛科的欧洲金

莲花（Ｔｒｏｌｌｉｕｓ ｅｕｒｏｐａｅｕｓ） （Åｓａｍ ＆ Ｓｔａｆｆａｎ，１９９８）的

研究表明，繁殖分配都随个体的增大而减小。 造

成这种现象的原因可能是由于唐古特雪莲在青藏

高原东缘恶劣环境中，植株个体越大越容易受到

外界因素如动物踩踏、取食及天气变化的影响。
个体越大的植株投入到繁殖支持结构的资源越

多，其结果就是使植物的繁殖分配减小。 该研究

结果符合以往对植物繁殖分配研究的结论。 本研

究结果也与植物繁殖分配与个体大小间的线性关

系模型一致（Ｗｅｉｎｅｒ ＆ Ｌｏｖｅｔｔ，１９８８）。
３．３ 各组生物量间的权衡关系

权衡理论的主要内容是植物将可获取的有限

资源用于一种功能就不能再用于其他的功能或结

构，如植物增加对繁殖器官生物量的资源投资，相
应会减少对其他功能和结构的投入（孟丽华等，
２０１１）。 对一年生龙胆属（ Ｇｅｎｔｉａｎａ） 植物研究发

现，当用偏相关方法控制植物个体大小后，植物的

花大小与花数目之间表现出“此消彼长”权衡关系

（陈学林等，２００９）。 本研究表明，唐古特雪莲在植

株总生物量下降的情况下，有选择性的减少管状

小花数量、营养器官生物量，将有限的资源投入到

每个管状小花的大小和繁殖器官上，有利于完善

花部特征的构件以及种群繁衍，尽可能地保证生

殖生长的顺利完成。 植物花大小—数量权衡机制

是植物在异质生境下各功能可塑性对外界环境适

应性的表现（王永健等，２０１０）。
随着海拔的升高，唐古特雪莲对雄蕊和雌蕊

的投入存在权衡关系。 本研究结果表明，对雌蕊

投入增加，是为了使花柱变长，从而使得柱头更多

地暴露在环境中，进而会使传粉昆虫更有效地将

花粉进行传播，在各种花部特征中，柱头的伸出是

通过影响所接受花粉的质量和数量来影响雌性繁

殖成功，这或许是自然选择的一个目的（Ｃａｍｐｂｅｌｌ，
１９８９）。 与传粉者大小相适应的高高伸出的柱头

就是为了有效的传粉，特别是在有管状花的植物

中更是如此（Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ， ２０１３）。 一方面在高海拔

区域，虽然传粉昆虫活动量会减少，但唐古特雪莲

通过花柱的伸长，即提高柱头对传粉昆虫的感受

性得以补偿；另一方面随着海拔的升高，在外界环

境资源有限的情况下，唐古特雪莲为了保证种群

的生存和繁衍，如果产生大量的花粉而不能全部

被传粉昆虫携带传播，势必会造成有限资源的浪

费，因而将有限的资源更多地投入到增加花瓣质

量和增长花柱、花丝上，以此来增加传粉昆虫每次

访花、携带花粉的几率，使传粉过程能顺利完成，
从而有效地提高有性生殖繁殖的成功率。 本研究

结果符合性分配理论假定的对于其中一个性别资

源投入增多，必然会导致对另一种性别资源投入

的减少。
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４　 结论

（１）随着海拔的升高，植物可获取的资源总量

降低，唐古特雪莲分配给各个器官的资源总量减

少。 唐古特雪莲的这种适应性形态特征很有可能

就是通过海拔影响植株个体大小变化来完成的。
（２）随着海拔的升高，唐古特雪莲通过伸长花柱、
花丝，减少花粉数，以及投入更多的资源于传粉吸

引结构花瓣来响应随着海拔变化的生境，从而顺

利地完成有性繁殖。 （３）唐古特雪莲通过对管状

小花数量及大小、繁殖器官生物量与营养器官生

物量、雄蕊重量和雌蕊重量以及花粉数目与花丝

长度之间进行权衡，将可获取的有限资源进行合

理分配，从而适应了青藏高原东缘这样恶劣的高

山环境。
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