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摘 要 植物繁殖分配和性分配是生活史理论的核心问题，一直受到生态学家、进化生物学家们的关注。通过对

青藏高原东部高寒草甸（$ ’%% (）及亚高山草甸（" )%% (）毛茛科 ’ 种虫媒两性花植物花期的繁殖分配和性分配的

研究发现：!）个体越大，繁殖投入越高，繁殖分配越低，与以往研究结果一致；"）性分配是个体大小依赖的，大个体

更偏向雌性器官的资源投入，花粉胚珠比与个体大小的关系较复杂，因种而异；$）花期雌雄功能之间存在资源分配

上的权衡（*+,-./011），并且种群之间有差异，表明其受环境条件影响。
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植物生长的基本活动就是从环境中获取资源、

利用资源，并对资源进行配置。近 !" 年来，人们从

实验和理论两个方面对植物的资源分配主要是繁殖

分配和性分配进行了广泛而深入的研究，尤其是性

分配的研究已成为进化生物学家们讨论的热点。繁

殖分配是植物生活史理论研究的核心之一，指资源

分配到繁殖体占营养体的比例，而性分配主要研究

繁殖资源在雌雄两个性别之间的最优分配问题（张

大勇，#"""），一直受到进化生物学家的青睐。

由于植物生长的可塑性（$%&&’(，)*++），自然种

群中 的 植 物 总 是 有 大 有 小，呈 现 出 大 小 等 级 性。

,’-.’(（)*//）认为个体大小和繁殖分配是一种简单

的线性负相关，并且植物必须生长到一定的大小才

会开始繁殖，即能够繁殖的植物个体大小有一个阈

值。0%123. 和 ,’(4（)*/5）、6’’2 和 7(%89’:（)*/*）也

相继发现在一些物种中存在大小依赖的繁殖分配的

线性模型，不过后者认为并不存在个体大小的阈值。

0;<-:%1% 和 =%>>%>（)**/）通过比较 ? 种回归模型发

现，异速模型 ! @ "#$ 是植物繁殖投入和个体大小的

最适关系。而关于种群内性分配变异的研究尽管较

少，无一例外地都说明虫媒植物性分配和个体大小

负的相关性，即大个体偏向雌性分配。

植物的雌雄功能在时间上存在分离：雄性功能

主要在花期完成，雌性功能主要包括种子的成熟。

在花期和果实成熟期，植物所利用的有效的资源库

是不同的（7A%(9’283(BA C 7A%(9’283(BA，)*/+；D’E’( C
7A%(.3F，)*/5；=(;.’B，)**#），资源限制的压力在生

活期各阶段也是不同的，因而不同阶段的结论可能

与理论预测也不一样。因此，认为应该在生活史的

不同阶段考虑繁殖分配和雌雄分配及相互关系，例

如，在花期讨论花的资源分配和性分配，在果实成熟

期讨论果期繁殖分配和雌性分配。所以，该本以青

藏高原东部高寒草甸及亚高山草甸常见的 G 种毛茛

科植物为研究对象，在不同生活期（花期、果期），检

验大小依赖的资源分配对策的适应性，探讨繁殖分

配和性分配的影响因素。该文中，以花期的植物为

材料，检验下面几个问题：)）大小依赖的繁殖分配和

性分配在毛茛科植物中是否是普遍的现象；#）花期

繁殖分配是否是个体大小依赖的，性分配和个体大

小是否存在负的相关性；!）性分配理论假定的雌雄

之间的 H(%I’J3KK 是否存在。

! 材料和方法

! L! 材料和样地

实验所用材料为青藏高原东部高寒草甸、亚高

山草甸分布的毛茛科植物的 G 个主要种：展毛翠雀

（%&’()*+*,- ."-"/+&+0& F%( L 1’"$2&03&+0）、露蕊乌头

（43/+*5,- 1!-+"+62,-）、毛茛状金莲花（ 72/’’*,0 2"8
+,+3,’/*6&0）、钝裂银莲花（4+&-/+& /$5,0*’/$"）和云生

毛茛（ 9"+,+3,’,0 ’/+1*3",’*0 F%( L +&()&’/1&+&0）。G 个

种均为虫媒两性花植物，花期和果期均有部分重叠，

但不影响采样。其中，露蕊乌头是一年生，其余 ? 个

种为多年生植物。采样地点为甘肃省的玛曲和合

作。玛曲（)")MG!N O，!GMG/N P）地处青藏高原东北

缘，平均海拔为 ! G"" 1，年均气温为 ) L# Q，月均温

从 ) 月的 R )" Q 到 + 月的 )) L + Q，年降水量为

5#" 11，植被属高寒草甸类型（吴征镒，)*/"）。合作

（)"#MG!N O，!?MGGN P）海拔高度为 # *"" S ! """ 1，平

均气温为 # L" Q，最冷的 )#、)、# 月 ! 个月平均气温

为 R /L * Q，最 热 的 5 S / 月 ! 个 月 平 均 气 温 为

)) LG Q，属亚高山草甸植被类型（杜国祯等，)**G）。

! L" 取样

#"") 年 5 S * 月，根据这 G 个种不同的物候期，

于各物种的花中前期，随机挖取整株（地上和地下），

尽量保证根系的完整，每个种的样品均采集 ) 次。

每个样地、每个种各取 )G S !G 株。用花药未裂的花

记数花粉数和胚珠数，花药近 ) T # 开裂的用以称量

繁殖器官各部分的生物量。样品在野外采集后均分

株装入样本瓶，用 UVV 液（/"W酒精 X 甲醛 X 乙酸为

/ X) X)）固定。

! L# 测量

! L# L! Y T Z 的计数

花药未裂的花取其所有花药，在 ) X ! 盐酸溶液

中、/" Q下加热 ? A，水解，然后移入 " L G 19 的乳酸J
甘油（! X)）混合液中，涡流搅动 !" 2，移入血球记数

板，每次约 " L ) 19，每个样滴 ? 次，每次记数 ? 个角

的 ? 个方格（" L ) 11），取 ? 次的平均值估算每朵花

的总花粉数（039313.，)*/5）。胚珠数在解剖镜下记

数。

! L# L" 生物量的测定

样品烘干后（5G Q，)" A）用电子天平（万分之一

<）称重。称量部分为花、营养部分（根茎叶）、雄蕊

群、心皮、花被等，并且记数每株总的花药数和心皮

数。

! L$ 数据分析

个体大小用营养部分（根、茎、叶）干重表示，繁

殖分配为总花干重占营养部分干重的百分比，即花

期繁殖分配；性分配为雄蕊群生物量占总花干重的
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百分比，即花期性分配；! !"为总雄蕊生物量 !总心

皮生物量，" ! # 是单花的花粉数与胚珠数的比。根

据个体大小和各繁殖组分的异速关系，我们用异速

模型（$%&’()*+,- !" #$ .，/001；2-&3)4 5 6*--,44，/000）

% 7 #&’ 来分析个体大小（&）与繁殖组分（%）的相关

性。个体大小与繁殖组分的数据均进行自然对数转

换，再作最小二乘法回归（均在 89:,% 软件中进行），

回归系数 ’ 也就是异速模型中的指数。通过验证，

我们认为雌、雄生物量和繁殖生物量（个体总花干

重）之间同样适合异速关系 ( 7 #)’，( 指雌或雄性

生物量，) 指繁殖生物量。经变换得到：雌、雄性分

配与繁殖生物量的异速模型：( * ) 7 #)’ ; /，( * ) 即

雌或雄性分配，那么 ( * ) 随 ) 的变化取决于回归系

数 ’ 的值。不论雌、雄的 ’ 值都大于 /（雌雄性分配

随个体繁殖资源量的增加而升高），或都小于 /（两

性分配随繁殖资源量的增加而减小），两性之间不存

在 <-*=,>?@@；如果雌雄的 ’ 值一个大于 /，另一个小

于 /，意味着当性分配随繁殖资源增加时，雌性分配

减小了，或是相反的结论，说明雌雄资源分配之间存

在 <-*=,>?@@。

! 结果分析

! ." 个体大小与生物量分配

! ." ." 个体大小与繁殖分配关系（分析数据均来自

高海拔区（A BCC +）的样品）

D 个种均表现为个体越大繁殖分配越低（图 /）。

云生毛茛繁殖分配与个体大小呈显著的负相关（ +
E C ,CD），毛茛状金莲花达到极显著（ + E C ,CC/）。而

个体大小与繁殖投入是显著正相关（图 F），除了展

毛翠雀（+ 7 C.C01 C）的相关性接近显著。植物个体

越大，对繁殖的绝对投入越高，但其相对的繁殖分配

越低；小个体的繁殖分配则相对较高，与以往的结论

一致。

! ." .! 个体大小与性分配的关系

从表 / 可知，D 个种雌、雄器官（雄蕊群、心皮）的

生物量投入与个体大小呈显著的正相关，个体越大，

对雌雄的资源投入越高（’ G C），但相对的性分配（总

花干重投入到雄蕊的比例）随个体大小的增加而减小

（’ E C），露蕊乌头（ + E C , CC/）、毛茛状金莲花（ + E
C.CD）达到显著的负相关，而且，较大的个体更偏向雌

性分配，因为 D 个种的! !"的 ’ 值均小于零，云生毛

茛、钝裂银莲花达到显著的负相关（+ E C. CD），说明，

小个体对雄性功能的分配比例更高。统计上的不显

著可能是采样时个体间花期不同造成的。

图 / 繁殖分配（H）（ (）与个体大小（ )）的回归分析（繁殖分配指总

花的生物量占营养器官生物量的比例，个体大小用营养器官生物量

表示，)、( 均进行自然对数转换）

I&3./ J,3-,KK&?’ ?@ -,L-?=M:4&N, *%%?:*4&?’（ (）?’ K&O,（ )）（J,L-?=M:4&N,
*%%?:*4&?’ +,*’K P&?+*KK ?@ 4?4*% @%?Q,-K ! N,3,4*4&N, P&?+*KK，4), K&O,
-,L-,K,’4,= PR N,3,4*4&N, P&?+*KK，P?4) ) *’= ( *-, %’>4-*’K@?-+,=）

S：云生毛茛 -#./.0/$/1 $2.340#/$41 N*- . .!+5!$23!.!1 6：展毛翠

雀 6!$+54.4/7 8#7#2.!.1! N*- . 3$#’9!10!.1 T：露蕊乌头 :02.4"/7 3(7;
.#.<9/7 U：钝裂银莲花 :.!72.! 2’"/14$2’# 8：毛茛状金莲花 =92$;
$4/1 9#./.0/$24<!1
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图 ! 繁殖投入（ !）与个体大小（ "）回归分析

（繁殖投入指总花生物量，个体大小用营养器官生物量

表示，"、! 均进行自然对数转换）

"#$%! &’$(’))#*+ *, (’-(*./01#2’ #+2’)13’+1（ !）*+ )#4’（ "）

（&’-(*./01#2’ #+2’)13’+1 3’5+) 6#*35)) *, 1*157 ,7*8’()，19’ )#4’
(’-(’)’+1’. 6: 19’ 2’$’151#2’ 6#*35))，6*19 "

5+. ! 5(’ 7+;1(5+),*(3’.）

<、=、>、?、@：同图 A B’’ "#$%A

! %" %# C D E 与个体大小的关系

不同的种，单花的 C D E 与个体大小的关系存在

差异（图 F）。展毛翠雀、露蕊乌头、毛茛状金莲花、

图 F C D E（ !）与个体营养器官生物量（ "）的关系

（C D E 指单花的花粉胚珠比，"、! 均

进行自然对数转换）

"#$%F &’751#*+)9#-) 6’18’’+ C D E 5+. #+.#2#./57 2’$’151#2’ 6#*35))（$）#+
,#2’ )-’0#’) *, &5+/+0/750’5’（C D E (’-(’)’+1’. 6: -*77’+ D *2/7’)

(51#*) -’( ,7*8’(，6*19 " 5+. ! 5(’ 7+;1(5+),*(3’.）

<、=、>、?、@：同图 A B’’ "#$%A

钝裂银莲花的 C D E 与个体大小没有显著的相关性，

而云生毛茛的 C D E 随个体大小的增加而减小，表现

A! 植 物 生 态 学 报 !G 卷



表 ! 花期繁殖组分（ !）与个体大小（ "）回归分析（ " 和 ! 均进行自然对数转化）

"#$%& ! ’&()&**+,- ,. )&/),0123+4& 2,5/,-&-3（ !）,- *+6&（ "）01)+-( .%,7&)+-( /&)+,0* +- .+4& ’#-1-21%#2&#& */&2+&*（$,38 " #-0 ! #)& %-93)#-*.,)5&0）

物种

:/&2+&*
繁殖组分

’&/),0123+4& 2,5/,-&-3
数量

#
相关指数

$;
回归系数

%
云生毛茛

$&’(’)(*(+ *,’-.)&(*.+
4#) < ’/01/*,-/’/+

雄性生物量 =-0),&2+15 ;> ><;?@ A! > <B>; B
雌性生物量 CD-,&2+15 ;> ><;>A B! > <@>? E
雄性分配 :&F #%%,2#3+,- ;A > <>EG E-* H > <;>B ;
" I# ;A > <!?G A! H !><>?G >

展毛翠雀

2/*01.’.(3 4&3&,’/’+/
4#) < -*&%5/+)/’+

雄性生物量 =-0),&2+15 !@ ><;B? >! > <EGG >
雌性生物量 CD-,&2+15 !@ ><??J !! > <J?A ?
雄性分配 :&F #%%,2#3+,- ?! > <!>G ;-* H > <?EJ ?
" I# ?! ><>>; G-* H > <;E! ;

露蕊乌头

6),’.7(3 -!3’&’85(3

雄性生物量 =-0),&2+15 !B ><JB; B!!! > <AJ? B
雌性生物量 CD-,&2+15 !B ><?A; E!! > <G@! B
雄性分配 :&F #%%,2#3+,- ;J > <E!B B!!! H ><;;> E
" I# ;J ><!?B !-* H ! <G?? B

钝裂银莲花

6’/3,’/ ,%7(+.*,%&
雄性生物量 =-0),&2+15 !J ><B?J A!!! > <AGB E
雌性生物量 CD-,&2+15 !J ><J;B !!! > <A?? G
雄性分配 :&F #%%,2#3+,- ?? > <>JB !-* H > <;;G J
" I# ?? > <!!B ;! H ;<A@> A

毛茛状金莲花

95,**.(+ 5&’(’)(*,.8/+
雄性生物量 =-0),&2+15 !E ><?!G A! > <BG? G
雌性生物量 CD-,&2+15 !E ><?;> >! > <JBG A
雄性分配 :&F #%%,2#3+,- ;@ > <!@> ;! H ><?!E @
" I# ;@ ><!>! @-* H !? <B>@ >

!：0 K ><>J !!：0 K ><>! !!!：0 K ><>>! -*：无显著性差异 L, *+(-+.+2#-2&

出极显著的负相关（0 K ><>!）。

! <! 低海拔区（; @>> 5）植物花期的资源分配与个

体大小

从表 ; 可知，低海拔区 J 个种的资源投入与个

体大小的关系与前文高海拔区的结论是一致的，个

体越大，对花的投入越高（ % M >），而其所占比例越

低（ % K >）；较大个体更偏向雌性器官的分配，而对

雄性资源分配更低（ % K >），不论是生物量还是百分

比。尽管有些结果在统计中不显著，但基本一致的

趋势仍表明存在普遍的 :N:（:+6&90&/&-0&-3 *3)#3&(D）

现象。

! <" 花期繁殖资源对雌、雄性分配的 ")#0&9,..
从表 ? 中所列的雌雄生物量的 % 值（一个大于

!，另一个小于 !）可以发现，这 J 种毛茛科植物的雌

雄功能间均存在 ")#0&9,..。而且，种群之间存在差

异，如展毛翠雀在合作的种群中，资源在雌雄功能间

的分配没有表现出 ")#0&9,..（ % 均小于 !），但在玛曲

的种群内存在 ")#0&9,..，有露蕊乌头、钝裂银莲花种

群间也有差异。

" 讨 论

该文研究结果说明花期繁殖分配和性分配的大

小依赖性在不同海拔的这 J 种毛茛科植物中是一致

的，并且雌雄资源分配之间存在 ")#0&9,..，表明这一

类植物形成大小依赖的资源分配对策的生物学因素

或环境因素是相似的。O8#)-,4（!@A;）指出：:N: 的

适应性最严格的检验是比较同一个种在不同或隔离

生境下的 :N:，正如我们对不同海拔种群的研究一

样；不仅如此，而且我们认为对同一地区多个亲缘种

（不同属）的比较全面的调查研究是必要的，可能更

能说明这一类植物大小依赖的资源分配对策是在相

似的选择压力下形成的，具有适应性。

" <# 个体大小与花期繁殖分配

实验结果表明个体大小与繁殖分配的异速关

系：植物个体越大，花期繁殖投入越高，而投入到花

的资源所占比例越小，符合以往果期繁殖分配的结

论。由于在繁殖初期资源状况良好，繁殖代价较小，

或采样时个体的物候差异，繁殖分配与个体大小的

负相关在统计中可能不明显。许多研究已表明繁殖

分配（不论花期还是果期）的大小依赖性（P#//&)，
!@GG；:#5*,- Q R&)S，!@AB；R&+-&)，!@AA；’&&* Q
O)#7%&D，!@A@；"8,5/*,- /7 &* <，!@@!；0& T,-( Q
U%+-S8#5&)，!@@E；:285+0 /7 &* <，!@@J；:1(+D#5# Q
V#66#6，!@@A；W8#-( Q T+#-(，;>>;）。通常资源有效

性、竞争和遗传差异是造成种群个体大小差异的主

要原因，并产生繁殖分配的强烈的大小依赖性；而这

种依赖性归因于内在影响即资源获取和繁殖分配在

一个植株内的生理权衡（")#0&9,..）（X+2S&)+-(，!@@E）。

因为对一个有限的资源库来说，对繁殖活动投入的

加大，意味着对叶和根的营养活动投入的减少，所以

导致获取资源的能力下降，影响个体的存活和生长。

’&&S+&（!@@A）认为：繁殖分配随个体大小增大而减

! 期 赵志刚等：J 种毛茛科植物个体大小依赖的繁殖分配和性分配 !?



表 ! 低海拔区花期资源分配（ !）与个体大小（ "）的回归分析（个体大小用营养器官的生物量来表示，" 和 ! 均进行自然对数转化）

"#$%& ! ’&%#()*+,-)., $&(/&&+ 0%*/&1)+23,(#2& 1&,*415& #%%*5#()*+（ !）#+6 .%#+( ,)7&（ "）#( (-& %*/&1 #%()(46&（,)7& 1&.1&,&+(&6
$8 (-& $)*9#,, *0 :&2&(#():& *12#+,，$*(- " #+6 ! #1& %+3(1#+,0*19&6）

物种

;.&5)&,
繁殖组分

’&.1*645():& 5*9.*+&+(
数量

#
相关指数

$!
回归系数

%
云生毛茛

$&’(’)(*(+ *,’-.)&(*.+
:#1 < ’/01/*,-/’/+

总花干重 "*(#% 0%*/&1, => > <!?@ A+, > <?=@ ?
繁殖分配 ’&.1*645():& #%%*5#()*+ => > <>=@ B+, C > <=?> !
雄性生物量 D+61*&5)49 => ><=EA >+, > <F>! B
雌性生物量 G8+*&5)49 => ><!?F B+, > <@FH !
雄性分配 ;&I #%%*5#()*+ => > <>>F ?+, C > <==F E
! J" => ><>!E !+, C > <!FB @

展毛翠雀

2/*01.’.(3 4&3&,’/’+
:#1 < -*&%5/+)/’+

总花干重 "*(#% 0%*/&1, =H > <?>B A### > <??? ?
繁殖分配 ’&.1*645():& #%%*5#()*+ =H > <>H> !+, C > <=== !
雄性生物量 D+61*&5)49 =H ><!HB ># > <AFF >
雌性生物量 G8+*&5)49 =H ><BBE =# > <EB? B
雄性分配 ;&I #%%*5#()*+ =H > <=E! F+, C > <A== ?
! J" =H ><>>E H+, C > <>H= B

露蕊乌头

6),’.7(3 -!3’&’85(3
总花干重 "*(#% 0%*/&1, => > <@FH @### > <@AA B
繁殖分配 ’&.1*645():& #%%*5#()*+ => > <=!? E+, C > <>EE F
雄性生物量 D+61*&5)49 => ><@AA E### > <F=A >
雌性生物量 G8+*&5)49 => ><@>B H### > <@H@ A
雄性分配 ;&I #%%*5#()*+ => > <HAA >## C ><!B> B
! J" => > <AA@ F# C ><!EE B

钝裂银莲花

6’/3,’/ ,%7(+.*,%&
总花干重 "*(#% 0%*/&1, !> > <=E? =# > <BA? A
繁殖分配 ’&.1*645():& #%%*5#()*+ !> > <B@H A## C ><HE= H
雄性生物量 D+61*&5)49 !> ><>B= A+, > <!== B
雌性生物量 G8+*&5)49 !> ><!=@ ?# > <??A >
雄性分配 ;&I #%%*5#()*+ !> > <>!= E+, C > <>@? E
! J" !> > <!!? =# C ><HF! F

毛茛状金莲花

95,**.(+ 5&’(’)(*,.8/+
总花干重 "*(#% 0%*/&1, =E > <?>> ?### > <?!? A
繁殖分配 ’&.1*645():& #%%*5#()*+ =E > <=AF =+, C > <=F= H
雄性生物量 D+61*&5)49 =E ><BHF =# > <BBF >
雌性生物量 G8+*&5)49 =E ><A@> >## > <@HF F
雄性分配 ;&I #%%*5#()*+ =E > <HBH B### C ><A@= A
! J" =E > <!HF A# C ><HB> F

表注同表 = K*(&, ,&& "#$%& =

表 B 不同种群内花期繁殖资源大小（ "）与雌、雄性生物量（ !）的回归分析（ " 和 ! 均进行自然对数转化）

"#$%& B ’&21&,,)*+ #+#%8,&, $&(/&&+ 1&.1*645():& 1&,*415& ,(#(4,（ "）#+6 (/* ,&I&, #%%*5#()*+（ !）/)(-)+ .*.4%#()*+（$*(- " #+6 ! #1& %+3(1#+,0*19&6）

物种

;.&5)&,
繁殖性状

’&.1*645():& (1#)(,

合作 L&74*
数量

#
相关指数

$!
回归系数

%

玛曲 M#N4
数量

#
相关指数

$!
回归系数

%

云生毛茛 $&’(’)(*(+
*,’-.)&(*.+ :#1 <

雄性生物量 D+61*&5)49 => ><AFE H# > <?=> > !> ><AHE A### ><F!B A

’/01/*,-/’/+ 雌性生物量 G8+*&5)49 => ><@=F E### = <=AA F !> ><H=? ?### =<BA> ?

展毛翠雀 2/*01.’.(3
4&3&,’/’+/ :#1 < -*&%5/+)/’+

雄性生物量 D+61*&5)49 =H ><=H> =+, > <BFE B =E ><FHH F### =<=EF ?
雌性生物量 G8+*&5)49 =H ><BEA B# > <EE? ! =E > <B=A @# ><H?B E

露蕊乌头

6),’.7(3 -!3’&’85(3
雄性生物量 D+61*&5)49 => ><@E! F### > <FE> H =H ><F=> F### ><FF? @
雌性生物量 G8+*&5)49 => ><@!= H### = <>!A F =H ><=!E =+, > <BHF E

钝裂银莲花

6’/3,’/ ,%7(+.*,%&
雄性生物量 D+61*&5)49 !> ><E>? !### > <HF> E =B ><FBB @### ><FEE E
雌性生物量 G8+*&5)49 !> ><?H> !### = <BF@ H =B ><?BA ?### ><?A= @

毛茛状金莲花

95,**.(+ 5&’(’)(*,.8/+
雄性生物量 D+61*&5)49 =E ><E?B F### > <AEH = =A ><ABB B## =<>B> E
雌性生物量 G8+*&5)49 =E ><H@@ A### = <!A@ > =A > <!A! ># ><HAH ?

表注同表 = K*(&, ,&& "#$%& =

=A 植 物 生 态 学 报 !? 卷



少，或许是由于繁殖代价随个体大小增大的一个直

接结果，代价的增大可以部分地解释为对繁殖支持

结构的分配增加。在高寒草甸这个独特的生态系统

中，毛茛科植物会受到各种外界因素的干扰，如牛羊

的践踏（因为是天然牧场）、冰雹的损伤等，那么较大

的植株风险也较大，繁殖的代价更高，这可能也是繁

殖分配随个体大小减小的原因之一。!"#$"%（&’((）

认为植物开始繁殖必须达到一定的大小（大小阈值）

是造成繁殖分配大小依赖性的生物学因素之一，该

文的数据并不能证明存在这种大小阈值。

! )" *+* 的性分配

该文研究结果与 *+* 的理论预测是一致的，即

大个体是偏雌的性分配，而小个体是偏雄的性分配。

性分配的大小依赖性也曾受到质疑，例如，,-./0 和

1232（&’(4）认为，个体大小和性表达的联系很弱；在

!"#$%&"% ’()*%’()（,-./0 5 1232，&’(4）和 +%,),$)-)#
（67.89:.$ .’ %- )，&’’&，与该文研究的云生毛茛 +%/
,),$)-)# -(,0"$%)-"# ;2% ) ,.12.-(0.,.# 是不同的种），性

表达并不随个体大小变化。尽管有这些例外，但在

一次结实及多年生植物中，*+* 似乎是普遍现象。

<-#$=728"% 等（&’’>）总结过去自然种群和人工控制

实验的数据：在 44 个单次结实的物种中，有 ?@ 个是

显著的 *+*，其中 ?A 个种是随着植物大小的增加更

注重雌性器官的投入。以上这些研究基本上都是从

雌性功能（果实和种子）来考虑的，即雌性适合度与

个体大小的关系，当然，性分配理论的预测也指的是

果实期（种子），用花期的雄性投入和繁殖投入（果期

B 花期）的比值作为性分配的。正如前言所述，植物

整个生活史是一个动态过程，资源库的压力在生活

期各个阶段是变化的，而且花和果实（花粉和种子）

的组成成分也不一样，即两性功能时间上的分离造

成所利用资源库的不同。性别的改变可以发生在生

活的各个时期，包括花的形成和果实的发育（,-./0
5 1232，&’(4），所以选择在生活期某个时刻，测量个

体大小和繁殖资源分配的关系也许更能说明当时的

权衡关系。该文结果表明花期性分配同样是大小依

赖的，植物自身能够在生活期的不同阶段根据自身

的资源状况调节两个性别的资源投入，大个体意味

着较佳的资源状况，偏向雌性投入以产生更多的胚

珠，生产更多的种子获得更高的适合度。

!%#C7D 和 12%%"DD（&’’’）以延龄草属（3&"--")*）的

两个种（也是两性花虫媒植物）为研究材料，发现花

期雌、雄器官的投入随个体大小都增加，但是雌性投

入增加的更快，即大个体更偏向雌性器官的投入，

E F G 与个体大小是显著的负相关，个体越大，E F G 越

低（偏雌的性分配），与该文的结论是相符的。对于

虫媒植物，较大的植株生产更多的花，吸引更多的昆

虫访花，增加了总的花粉输出，但是，这也产生了一

个不可避免的代价———同株异花授粉（<-#$=728"% .’
%- )，&’’>），每朵花的实际花粉输出减少了；而且，对

于自交亲和的种，这也增强了花粉（自交的和异交

的）对胚珠的竞争———局域配偶竞争（!%#C7D 5 12%H
%"DD，&’’’），个体总的适合度收益降低了，因此，较大

的个体选择偏雌的性分配（减少花粉数，增加胚珠

数），以使适合度收益达到最高，云生毛茛可能属于

这种情况。而另外 4 个种的 E F G 与个体大小并没

有显著的相关性，可能有多种原因，如传粉昆虫的效

率较高（同株异花授粉的影响小），增加的雌性投入

用于提高胚珠的质量（单个胚珠更重），当然，也有实

验误差的可能性（样本量较小、取样误差等）。可见，

E F G 与个体大小的关系可能更为复杂，需要更多更

精细（如花粉粒大小、数目的变化）的实验来验证。

! )! 雌、雄性分配的 6%20"H.II
性分配理论假定总的繁殖资源是固定的，雌雄

功能之间存在权衡（6%20"H.II），对雄性功能分配增

多，那么雌性功能的分配就会减少（J72%$.;，&’(?）。

该文的结果证实雌雄同花植物的雌雄之间存在着

6%20"H.II。当然，采用不同的测量指标（如氮、磷、碳

等）可能会有影响。植物在两性功能的资源分配的

这种 6%20"H.II 应该产生负的遗传相关，而已有的数

据显示既存在正的遗传相关的物种，也有负遗传相

关的物种（J289K"--，?LLL），毛茛科植物两性功能权

衡的遗传上的相关性检验将是今后工作的任务之

一。

参 考 文 献

1%M$"D N O) &’’?) *"P 2--.Q2D#.$ #$ 7"%8297%.0#D#Q 9-2$D:) 6%"$0: #$
RQ.-.C/ 2$0 R;.-MD#.$N # S >’ T (4)

J289K"-- N +)U) ?LLL) RP9"%#8"$D2- D":D: .I :"PH2--.Q2D#.$ D7".%/ #$
9-2$D:) 6%"$0: #$ RQ.-.C/ 2$0 R;.-MD#.$N $% S ??> T ?V?)

J72%-":3.%D7N +) 5 1) J72%-":3.%D7) &’(>) 67" "II"QD .I #$;":D8"$D
#$ 2DD%2QD#;" :D%MQDM%": .$ 2--.Q2D#.$ D. 82-" 2$0 I"82-" IM$QD#.$
#$ 9-2$D:) R;.-MD#.$N &$ S ’4( T ’@()

J72%$.;N R) ,) &’(?) 67" D7".%/ .I :"P 2--.Q2D#.$) E%#$Q"D.$S
E%#$Q"D.$ W$#;"%:#D/ E%"::)

+" O.$CN 6) O) 5 E) X) ,) <-#$=728"%) &’’4) E-2$D :#Y" 2$0 %"H
9%.0MQD#;" :MQQ":: D7%.MC7 I"82-" 2$0 82-" IM$QD#.$) O.M%$2- .I
RQ.-.C/N ’" S V’’ T 4L?)

+MN X) Z) [杜国祯 \ 5 X) !2$C [王刚 \ ) &’’A) *MQQ"::#.$ 2$0
]M2-#D2D#;" Q72$C" .I 2%D#I#Q#2- C%2::-2$0 .I X2$ ^2$ :MKH2-9#$"
8"20.3) _QD2 1.D2$#Q2 *#$#Q2 [植物学报 \ N !# S VL@ T V&V) [ #$
J7#$":" 3#D7 R$C-#:7 2K:D%2QD\

X"K"%N ‘) _) 5 R) ,) J72%$.;) &’(@) *"P 2--.Q2D#.$ #$
7"%8297%.0#D": 3#D7 92%D#2- .;"%-29 #$ 82-" F I"82-" %":.M%Q" #$H

& 期 赵志刚等：A 种毛茛科植物个体大小依赖的繁殖分配和性分配 &A



!"#$% &’"()*+ ’, -./’(/#01*+ 20’+’345 !!" 6 77 8 97%
:*!!/(5 &% ;% <=>>% -./ !’!"+*#0’) ?0’+’34 ’, !+*)#$% @*) A0/3’6

B1*C/D01 E(/$$%
F+0)G.*D/(5 E% H% ;% 5 -% &% C/ &’)3 I :%J/#K% <==>% @/L *)C

$0K/ 0) 1’$/L"*+ !+*)#$% -(/)C$ 0) M1’+’34 *)C MN’+"#0’)5 !# 6
OPQ 8 OPR%

;+’4C5 A%H% I F% @% 2*S*% <=T9% J’C0,01*#0’) ’, #./ 3/)C/( ’,
$//C !+*)#$ 0) N*(40)3 1’)C0#0’)$% MN’+"#0’)*(4 20’+’345 !$ 6 ORR
8 77T%

E01G/(0)35 U% J% <==9% @0K/VC/!/)C/)# (/!(’C"1#0’) 0) B"$#(*+0*)
*+!0)/ !"#$#%$&$’ ( B"$#(*+0*) &’"()*+ ’, 2’#*)45 !% 6 77P 8
799%

W//G0/5 M% H% <==T% B) /L!+*)*#0’) ,’( $0K/VC/!/)C/)# (/!(’C"1V
#0N/ *++’1*#0’) 0) )&"#*"+, -".,/ ( U*)*C0*) &’"()*+ ’, 2’#*)45
$& 6 97 8 RQ%

W//$5 J% I J% &% U(*S+/4% <=T=% H(’S#.5 (/!(’C"1#0’) *)C !’!"V
+*#0’) C4)*D01$% X")1#0’)*+ M1’+’345 ’ 6 P9R 8 PR7%

@*D$’)5 A% B% I F% @% Y/(G% <=TP% @0K/VC/!/)C/)# /,,/1#$ 0) #./
*)*+4$0$ ’, (/!(’C"1#0N/ /,,’(# 0) !+*)#$% BD/(01*) Z*#"(*+0$# 5
!#$ 6 PP> 8 PTQ%

@1.D0C5 2% 5 X% B% 2*KK*K I &% Y/0)/(% <==R% @0K/ C/!/)C/)14
’, $/L"*+ (/!(’C"1#0’) *)C ’, 1+’)*+ 3(’S#. 0) #S’ !/(/))0*+
!+*)#$% U*)*C0*) &’"()*+ ’, 2’#*)45 $’ 6 <T7< 8 <T7>%

@’+’D’)5 2% E% <=TP% @/L"*+ *++’1*#0’) *)C *)C(’D’)’/146 (/V

$’"(1/ 0)N/$#D/)# 0) D*+/ *)C ./(D*!.(’C0#/ ,+’S/($ ’, 0,&"#$-
%"/,&1#2#%2 [ @’+*)*1/*/\ % BD/(01*) &’"()*+ ’, 2’#*)45 $’ 6 <O<R
8 <OO<%

@"304*D*5 @% I X% B% 2*KK*K% <==T% @0K/ C/!/)C/)1/ ’, (/!(’C"1V
#0N/ *++’1*#0’)6 #./ 0),+"/)1/ ’, (/$’"(1/ *N*0+*?0+0#4 5 1’D!/#0#0’)
*)C 3/)/#01 0C/)#0#4 % X")1#0’)*+ M1’+’345 !# 6 OTQ 8 OTT%

-.’D!$’)5 2%F% 5 &% Y/0)/( I @% ] %Y*(S/1G% <==<% @0K/VC/!/)V
C/)# (/!(’C"1#0N/ ’"#!"# 0) *3(01"+#"(*+ S//C$% U*)*C0*) &’"()*+
’, 2’#*)45 &% 6 99O 8 99P%

Y/0)/(5 &% <=TT% -./ 0),+"/)1/ ’, 1’D!/#0#0’) ’) !+*)# (/!(’C"1V
#0’)% ])6 ;’N/## A’"$# 5 &% I ;% ;’N/## A’"$# /C$% E+*)# (/!(’V
C"1#0N/ /1’+’346 !*##/()$ *)C $#(*#/30/$% Z/S ^’(G6 _L,’(C ‘)0V
N/($0#4 E(/$$% OOT 8 O9R%

Y(03.#5 @% ] % I @% U% :% 2*((/## % <===% @0K/VC/!/)C/)# 3/)C/(
D’C0,01*#0’) 0) * ./(D*!.(’C0#01 !/(/))0*+ ./(?% E(’1//C0)3$ ’,
#./ W’4*+ @’10/#4 @/( % 25 #&& 6 OOR 8 O7O%

Y"5 a% ^% [吴征镒 \ % <=TQ% b/3/#*#0’) ’, U.0)*% 2/0c0)36 @10V
/)1/ E(/$$% PO9 8 P9=% [ 0) U.0)/$/\

a.*)35 A%^% I d% :% &0*)3% OQQO% @0K/VC/!/)C/)# (/$’"(1/ *++’V
1*#0’) *)C $/L *++’1*#0’) 0) ./(?*1/’"$ !/(/))0*+ !+*)# % &’"()*+ ’,
MN’+"#0’)*(4 20’+’345 !( 6 >9 8 T7%

a.*)35 A%^% [张大勇 \ % OQQQ% W/$/*(1./$ ’) #./’(/#01*+ /1’+’V
34% 2/0c0)36 U.0)* :03./( MC"1*#0’) E(/$$% [ 0) U.0)/$/\

责任编委：张大勇 责任编辑：周玉荣

<P 植 物 生 态 学 报 OT 卷


