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摘  要  青藏高原及周边高山地区孕育了极为丰富的植物多样性资源, 研究该地区植物如何顺利完成繁殖过程有助于我们

理解植物对典型高山环境的进化和适应机制。该文综述了青藏高原地区高山植物在资源分配、繁殖方式、花部特征演化等方

面的研究进展, 包括全球气候变化对植物繁殖特征的影响, 以及一些新技术和新方法在本研究领域的应用。在高山地区限制

性环境中, 随海拔升高, 繁殖分配通常表现出增大的趋势, 其中投入到雄性资源的比例上升, 但具体的资源分配模式还要取

决于植株的交配系统、个体大小、生活史特征、遗传特性以及环境中的资源有效性等。面对资源和传粉的双重限制, 植物在

不同繁殖方式之间存在权衡, 当传粉者稀少时, 克隆繁殖和自交有利于繁殖保障; 而有性繁殖和异交能够提高种子的质量和

后代的遗传多样性, 从而在复杂多变的气候条件下有利于种群的维持。因此, 不同繁殖方式的结合以及泛化的传粉互作网络

可能是应对高山限制性环境的最优选择。花部特征的演化主要受到当地传粉者的选择压力, 但是外来传粉者、植食者、盗蜜

者以及非生物环境(如温度、雨水和紫外辐射等)对花部性状的影响越来越受到重视。近年来, 青藏高原因其脆弱性和对气候

变化的高度敏感性而在全球气候变化研究中备受关注, 以全球变暖和氮沉降增加为显著特征的全球气候变化正在直接或间

接地影响着该地区高山植物的繁殖特征。气候变化影响植物和传粉者的物候并引起物种的迁移, 最终将导致植物与传粉者的

时空不匹配。植物通过改变花部特征(花展示、花冠结构、花报酬的数量和质量)来响应气候变化, 这可能会改变其传粉者的

类型、数量和访花行为, 从而最终影响植物的繁殖成功。3D打印和高通量测序等新技术和新方法的应用有助于促进植物繁殖

生态学研究的进一步发展。3D打印的花能够精确控制其形态构造, 可以用于研究精细的花部特征变化对于传粉者行为的影

响, 在此基础上与人工饲养的传粉者结合使用, 有助于进一步研究传粉者介导的花部特征演化。随着高通量测序技术的发展, 
植物繁殖生态学领域, 尤其是花部特征演化的许多重要问题的潜在机制得以深入研究。该文最后提出了目前研究中需要注意

的问题以及值得深入研究的发展方向。 
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Abstract 
The Qinghai-Xizang Plateau and its adjacent highlands host a rich plant diversity, and understanding on how plant 
species reproduce successfully in those high mountain regions would be of great help for us to discover the 
evolution and adaptability of plants to the typical alpine environments. Here, we reviewed the progresses of plant 
reproductive ecology in the Qinghai-Xizang Plateau and its adjacent highlands, with emphases on resource 
allocation, reproductive mode, evolution of floral traits, etc. We also summarized the impacts of global climate 
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changes on plant reproduction, and the applications of new technologies and methods in this research field to 
explore the potential mechanisms of plant evolution and adaptation. In the stressful environments of high 
mountain areas, with the increase of altitude, the reproductive allocation usually shows a trend of increase, and the 
proportion of resources invested in male function also increases. However, the specific pattern of resource 
allocation strongly depends on the mating system, individual size, life history, genetic variation and resource 
availability. In the context of resource and pollination limitation, plants will weight different reproductive modes. 
Clonal reproduction and self-pollination are conductive to reproductive assurance in populations with pollinator 
scarcity, while sexual reproduction and cross-pollination can improve seed quality and genetic diversity of 
offspring, which could benefit population survival in the potential climate flunctations. Therefore, the 
combinations of different reproductive modes and the generalized pollination networks may be the good choices 
to adapt to the stressful environments of highlands. The evolution of floral traits might be mainly driven by the 
selective pressure of local pollinators, but more and more attentions have been paid to the effects of exotic 
pollinators, herbivores, nectar robbers and abiotic environments such as temperature, precipitation and ultraviolet 
radiation on floral traits. In recent years, the Qinghai-Xizang Plateau has become one of research hotspots because 
of its fragility and sensitivity to climate change. Global climate change, characterized by global warming and 
increased nitrogen deposition, is directly or indirectly affecting the reproductive characteristics of plant species in 
the region. Climate change may cause shifts of phenology and distribution area of plants and pollinators, which 
leads to temporal decoupling and spatial mismatch between them. Plants can respond to climate change by 
adjusting floral traits (floral display, corolla structure, quantity and quality of reward), which may result in 
changes of type, amount and foraging behaviors of pollinators and affect reproductive success of plants at last. 
The applications of new technologies and methods could advance our knowledge on plant reproductive ecology. 
3D printed flowers could control floral traits precisely and could be employed in examining the effects of subtle 
changes of floral traits on pollinator behaviors, which would be useful in understanding pollinator mediated 
selection on floral traits in combination with the uses of commercial pollinators. Importantly, with the 
development of high-throughput sequencing, the underlying mechanisms of important topics in plant reproductive 
ecology could be discovered more easily than before, especially in the field of floral evolution. As a conclusion, 
key issues that need additional attention in the current research as well as the fields worthy of further study are 
highlighted. 
Key words  Qinghai-Xizang Plateau; reproductive allocation; sexual allocation; clonal reproduction; sexual re-
production; floral evolution 
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素有“世界屋脊”和地球“第三极”之称的青藏高

原平均海拔超过4 000 m, 面积约2.5 × 106 km2, 是
世界上面积最大、海拔最高的高原。本文所指的青

藏高原及周边高山地区主要包括青海省和西藏自治

区的全部以及四川省、云南省和甘肃省的部分地区, 
邻国喜马拉雅高山地区的部分研究也有所涉及。青

藏高原气候条件极具特色, 在植物生长季节, 主要

受西南季风的控制, 降水及气温由东南向西北逐渐

降低(An et al., 2001; Piao et al., 2003; 卢鹤立等, 
2007)。受地形和水热条件的影响, 青藏高原植被类

型呈现出明显的水平和垂直地带性变化特征。整体

来看, 青藏高原东南部以森林群落为主, 逐渐向西

北过渡为高寒草甸、高寒草原及荒漠。青藏高原部

分地区的垂直地带性变化同样非常明显, 随海拔升

高由森林植被逐渐过渡为灌丛、草甸、流石滩, 而
这一特征主要体现在藏东南海拔跨度较大的高山地

区(郑度和陈伟烈, 1981)。 
青藏高原独特的地形和气候条件孕育了极为丰

富的植物多样性资源, 其中高原东南部的东喜马拉

雅-横断山脉地区不仅是我国特有植物种类最为丰

富的地区, 而且是现代北温带和高山植物区系的重

要分化和起源中心(Huang et al., 2016)。青藏高原隆

升引起地理格局和自然环境的剧烈变化, 高山、峡

谷等地理屏障阻碍了物种间基因流动, 提供了异质

性生境和新的生态位, 从而驱动了植物的辐射演化

和种类多样化(Yu et al., 2019)。青藏高原地区维管

植物种数约占中国的1/2, 其中仅分布于该区域的

特有种类占35%以上(孙航, 2013), 特有种子植物共
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计113科519属3 764种。分子钟的证据表明, 青藏高

原一些大属类群都是伴随着高原隆升分化形成的

(于海彬等, 2018)。进入第四纪更新世后(2.6–0.1 Ma), 
冰期-间冰期的周期性气候波动进一步造就了青藏

高原现今的植物多样性分布格局(Yu et al., 2019)。
谱系地理学研究指出, 该地区高山植物群体演化历

史主要分为两种模式: 一、冰期退却到高原边缘的

避难所, 冰后期回迁到高原面, 其中横断山脉地区

常作为主要的避难所, 这也是该地区植物多样性丰

富的原因之一; 二、地理隔离使得高原内部也存在

很多避难所(含微型避难所), 如三江源地区, 植物

在冰后期发生局域性扩张, 使得这些地区的物种多

样性也比较丰富(Qiu et al., 2011)。 
青藏高原及周边地区以低温、强风、强紫外辐

射等严酷的气候条件和较短的生长季节为特征, 生
态因子极不稳定, 温度昼夜波动极大, 夏季暴风雨

频发, 属于典型的资源限制型生境。严酷的环境条

件影响植物的生长和繁殖过程, 因此该地区植物的

生长和繁殖都表现出对高山环境极强的适应性(Sun 
et al., 2014)。在植物生长过程中, 繁殖阶段对外界

环境最为敏感(牛翠娟等, 2015)。繁殖作为生物繁衍

后代并进行种族延续的最基本行为和过程, 不仅是

种群形成、发展和进化的一个核心问题, 也是生物

群落和生态系统演替的基础。繁殖资源分配策略(繁
殖分配、性分配), 繁殖方式(无性繁殖、有性繁殖), 
花部特征演化等内容都是植物繁殖生态学研究关注

的核心问题, 近年来, 全球气候变化对植物繁殖特

征的影响也备受关注。青藏高原及其周边高山地区

恶劣的环境条件和不可预测的生态因子为植物的繁

殖策略与生态适应研究提供了“天然实验室”。 
目前, 该地区高山植物的繁殖适应性研究已取

得长足进步, 但是仍缺乏针对性、概括性的系统报

道。虽然已有彭德力等(2012)和Sun等(2014)两篇相

关综述研究, 但彭德力等(2012)是对国内外高山植

物繁殖策略进行概述而并非针对青藏高原地区, 而
该地区作为许多重要的现代高山植物类群的分布和

分化中心, 其植物繁殖生态学研究具有独特性和代

表性; Sun等(2014)的综述内容为青藏高原地区植物

的生存和繁殖, 涉及方面广, 但就具体繁殖生态相

关研究与本文的涵盖面和侧重点有所不同。本文在

新增近几年最新研究成果的基础上, 首先针对植物

繁殖生态学领域的核心研究内容——资源分配策

略、繁殖方式权衡、花部特征演化展开论述。资源

分配部分在全面总结影响繁殖分配和性分配的生物

和非生物因素的基础上, 特别就结论存在分歧的两

大问题, 即“繁殖分配与海拔梯度的关系”和“性分

配与个体大小的关系”进行深入分析, 通过全面归

纳前人研究结果, 得出较为普适性的规律并针对性

地提出当前研究的不足。繁殖方式部分, 从不同方

式的权衡和结合两个角度分析了植物面对不同选择

压力时的最优繁殖策略, 并对近年来该地区群落水

平上的研究现状加以总结。花部特征演化部分, 区
分了传粉者和非传粉者两种驱动因素, 除了以往研

究中关注的花对称性和花大小等特征外, 还分析了

“蜜导”和报酬等花部特征的适应进化, 并总结了该

地区高山植物花色组成随海拔梯度的变化规律。此

外, 放养蜜蜂、植食动物、盗蜜行为和紫外辐射等

在花部特征演化中的重要作用在本文中也分别加以

讨论。本文系统综述了青藏高原及周边高山地区植

物繁殖生态学领域核心内容的主要研究进展, 并增

加了全球变暖和氮沉降对植物繁殖特征的影响以及

新技术新方法在该领域的应用, 最后对今后该地区

植物繁殖生态学研究提出一些设想, 希望能够引起

更多研究者对此领域的关注。 

1  繁殖资源分配策略 

资源分配模式在很大程度上反映了植物的生活

史特征以及对环境的适应策略, 是植物生活史理论

研究的重点(张大勇和姜新华, 2001)。繁殖资源分配

主要包括繁殖分配(reproductive allocation)和性分配

(sexual allocation)两个方面, 其中繁殖分配是用于

繁殖结构的资源在总资源投入量中所占的比例, 而
性分配通常被认为是繁殖资源投入到雄性功能的比

例。植株的交配系统、个体大小、生活史特征、遗

传特性以及环境中的资源有效性等都与繁殖资源分

配相关(张大勇和姜新华, 2001)。在高山地区限制性

环境中, 植物如何实现有限资源的优化分配显得尤

为重要。 
1.1  繁殖分配  

高山环境中, 随海拔的升高, 温度、生长季长短

和资源有效性等环境变量均会降低, 传粉昆虫多样

性、丰富度和活动能力也受到限制, 因此植物投入

到生长和繁殖的资源比例也会相应地发生变化。通

常情况下, 随环境胁迫程度的加强(如海拔的升高), 
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植物个体大小趋于变小, 营养器官和繁殖器官的生

物量均减少, 但营养器官生物量减少的幅度更大, 
导致植物繁殖分配表现出增加的趋势, 因为只有在

一定范围内减少分配给支持结构(营养器官)的资源

比例而提高繁殖器官的资源比例, 才能保证繁殖成

功, 这表明在生存环境更为恶劣的高山地区, 繁殖

功能被放在了生存选择的优先位置。Fabbro和
Körner (2004)对阿尔卑斯山地区50种高山植物生物

量分配沿海拔变化的研究表明, 高海拔地区植物的

繁殖分配约是低海拔地区的3倍, 植物茎的功能从

低海拔地区主要支持光合器官(叶)转变为在高海拔

地区主要支持繁殖器官(花)。总结青藏高原地区31
种植物的37项研究, 结果表明, 随海拔升高, 绝大

多数植物的个体大小减小(物种比例96.7%), 营养器

官生物量减少 (94.4%), 繁殖器官生物量减少

(82.6%), 而繁殖分配增加(80.0%), 详见附录I。进一

步区分植物的生活型发现, 一年生和两年生植物的

繁殖分配与海拔呈显著正相关关系(图1A), 而多年

生植物相关性不显著(图1B), 这可能是因为在多年

生植物中, 除了营养生长和繁殖生长之间的权衡, 
还存在当前繁殖和未来繁殖的权衡(张大勇, 2004)。
然而, 另一些研究则发现繁殖分配随海拔升高呈下

降趋势。Iwasa和Cohen (1989)认为, 多年生草本植

物的繁殖分配与生长季长度正相关, 而随着海拔的

升高植物生长季缩短, 因此多年生草本植物的繁殖

分配应呈现降低的趋势, 但是高海拔地区土壤有机

物不易分解而导致土壤潜在肥力增加(Zhao et al., 
2006), 这可能会补偿生长季缩短的不利影响。另外, 
一些植物在恶劣环境中为了首先保证存活率, 会将

更大比例的资源分配给营养生长, 尤其是在生活史

早期阶段 , 植株的繁殖分配会降低或推迟繁殖

(Kozłowski, 1992)。徐波等(2013)对百合科野生暗紫

贝母(Fritillaria unibracteata)的研究发现, 多年生高

山草本植物生物量分配模式在不同生活史阶段对海

拔变化的响应存在显著差异, 幼年阶段的植物更倾

向于通过增加光合器官生物量来补偿高海拔较低的

光合速率, 而处于有性繁殖阶段的植物其繁殖分配

则表现出随海拔升高而显著增加的趋势。还有的研

究发现繁殖分配在不同海拔间差异不显著, 这可能

是由于研究地点土壤肥力较高, 导致植物不存在资

源限制(孟丽华等, 2011)。总之, 植物繁殖分配模式

随海拔的升高并不总是呈现一致性的变化规律, 一
是因为不同物种对环境因子的响应程度存在差异, 
即使同属亲缘种面对相似的环境压力也可能会产生

不同的适应对策; 二是受到了外界其他环境因子的

影响(见下文)。值得注意的是, 目前该地区的相关研

究多集中于多年生植物和少数类群(菊科和毛茛科

为主)(附录I), 今后应该针对不同生活型、交配系统

类型和系统发育背景的植物开展更广泛的研究。 
还有一些研究发现繁殖分配与环境胁迫程度的

关系可能在大尺度的环境梯度(如海拔)上并不明显, 
而与植株本身的遗传特性、个体大小、交配系统以

及所处的具体生境(土壤水分、土壤养分、传粉环境

等)有关(李冰等, 2013)。例如, 毛茛科钝裂银莲花

(Anemone obtusiloba)的繁殖分配与海拔高度负相关, 
而同属的条叶银莲花(A. trullifolia var. linearis)以及

同一科的粗距翠雀花(Delphinium pachycentrum)的
繁殖分配与海拔的相关性却并不显著(樊宝丽等, 

 

 
 

图1  青藏高原及周边高山地区24种植物繁殖分配与海拔的回归关系。A, 一年生和两年生物种。B, 多年生物种。 
Fig. 1  Regression of reproductive allocation on elevation of 24 plant species in the Qinghai-Xizang Plateau and adjacent high-
lands. A, Annual and biennial species. B, Perennial species. 
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2008)。植株繁殖分配策略与个体大小密切相关, 即
存在大小依赖效应(Bonser & Aarssen, 2009)。根据植

株个体大小与繁殖分配的异速关系, 植株个体越大, 
对繁殖的绝对投入越多, 但其相对的繁殖分配越低

(Weiner et al., 2009)。菊科禾叶风毛菊(Saussurea 
graminea)的繁殖分配与个体大小呈负相关关系, 因
为大个体植株的繁殖代价较高, 相应地需要对繁殖

支持结构投入更多的资源, 因此繁殖分配较低(马
诣欣等, 2017)。类似的结论在龙胆科祁连獐牙菜

(Swertia przewalskii)和线叶龙胆(Gentiana farreri)中
均得到证实(侯勤正等 , 2017)。但是针对龙胆属

(Gentiana) 11种植物的研究发现, 繁殖分配与个体

大小间无固定的相关模式, 表明不同物种对相似环

境压力的适应对策不同(梁艳, 2009)。此外, 植物的

交配系统也影响着生物量在不同器官中的分配, 大
量研究表明随着自交率的增加, 植物在花的吸引结

构上的投资逐渐减小(Cruden & Lyon, 1985)。毛茛科

植物从原始到进化的系统发育历程伴随着其交配系

统由完全异交到兼性自交再到部分无融合生殖的进

化过程, 同时影响着植物的繁殖分配趋向于逐渐降

低(赵志刚和杜国祯, 2003)。然而, 对同一生境类型

下具有不同交配系统特点和不同传粉者丰度的3种
龙胆科植物的研究却发现, 自花授粉植物相对于异

花授粉植物具有较高的繁殖分配比例, 这可能与自

花授粉植物具有繁殖保障, 从而降低其繁殖代价有

关(侯勤正等, 2017)。除了植物自身特点, 其所处生

境的差异也会对繁殖分配策略造成显著影响, 通过

对山茶科四川大头茶(Polyspora speciosa)的研究发

现, 水分条件、温度条件及土壤肥力和pH等都是对

繁殖分配有直接影响的生态因子(孙凡和钟章成, 
1997)。例如, 在生境从草甸经交错带到灌丛的过渡

中, 龙胆科湿生扁蕾(Gentianopsis paludosa)繁殖分

配比例逐渐增加(侯勤正等, 2016)。对虎耳草科岩白

菜(Bergenia purpurascens)繁殖分配的研究也表明, 
不同种群的生境状况与其资源分配策略密切相关, 
且林线的存在对高山地区植物资源的权衡方式会产

生巨大影响(王赟等, 2010)。此外, 针对青藏高原高

寒草甸多种植物的研究发现, 放牧强度(赵彬彬等, 
2009)和紫外辐射(张娜, 2006)对植物的繁殖分配均

产生显著影响。 
1.2  性分配 

植株雄性功能的实现是使花粉生产和散布实现

最大化, 雌性功能则要完成种子的生产和散布, 因
此两种性别之间资源分配的选择压力不同。对于雌

雄同花植物, 雄性功能一般受交配机会而非资源的

限制, 而雌性功能受资源限制但不受花粉限制(赵
志刚等, 2005)。高山环境中, 资源和传粉者均存在

限制, 由于雌雄功能对环境变化的敏感性程度不同, 
因此雌雄性别之间的资源分配权衡会随环境胁迫程

度的增强而加剧(Webb, 1999)。性分配理论认为环境

胁迫使雄性资源分配的比例增加, 从而减轻传粉者

稀少和近交衰退等不利因素的影响, 有利于提高传

粉及繁殖成功率(Charnov, 1982)。该理论在青藏高

原东缘12种马先蒿属(Pedicularis)植物(Guo et al., 
2010)以及菊科沙生风毛菊(Saussurea arenaria)(王
一峰等, 2017)中均得到证实, 即随着海拔升高, 植
物增加雄性分配减少雌性分配, 产生更多的花粉来

弥补严酷环境对传粉的阻碍, 实现繁殖保障。针对

雌雄异株的蓼科植物中华山蓼(Oxyria sinensis)的研

究发现, 高海拔种群中雄株的花生物量和繁殖分配

显著高于雌株, 且雄花的生物量和繁殖分配随海拔

升高显著增加, 证明中华山蓼在海拔较高地区增加

了对雄性资源的投资(赵方和杨永平, 2008)。 
个体水平的性分配与个体大小和生境条件紧密

相关。大小依赖的性分配(size-dependent sex allo-
cation, SDS)理论认为, 生长条件(资源状态)较好的

植株上的花对雌性功能的资源投入通常比资源水平

较低的植株高, 即大个体的性分配偏雌。对青藏高

原4种毛茛科植物(赵志刚等, 2004; Zhao et al., 2008)
和报春花科天山报春(Primula nutans)(何亚平等 , 
2008)的研究结果均支持SDS的理论预测。此外, 百
合科性二相植物尖果洼瓣花(Lloydia oxycarpa)的性

表达也与个体大小有关, 表现为较大个体偏向于产

生两性花而较小个体偏向于产生雄花(Niu et al., 
2017)。但个体大小和性分配的关系也曾受到质疑, 
例如, 对于风媒植物而言, 个体越大越有利于花粉

扩散, 因此多数情况下个体增大常导致偏雄分配

(Ackerly & Jasieński, 1990)。一些虫媒传粉植物如龙

胆科麻花艽(Gentiana straminea)和达乌里秦艽(G. 
dahurica)的性分配与个体大小也没有表现出负相关

关系, 可能与其本身具有雌雄异熟(雄性先熟)的花

部特征有关(梁艳等, 2008)。另外, 虽然大个体具有

更大的花展示, 但访花频率会随花展示大小趋向于

饱和, 如果植株并不能从更大的个体中获得更多的
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传粉收益, 那么进化稳定策略会导致平等的性分配

而无视个体大小(陈智发和高江云, 2011)。 
植物的性分配与交配系统之间也存在密切的联

系。对于自交亲和的物种, 自交使植株通过雄性途

径实现的适合度收益降低, 因此增加雌性投入能获

得更高的适合度, 也就是说从异交到自交, 资源分

配明显偏向雌性功能, 植株的性分配降低(Charles-
worth & Charlesworth, 1981)。对喜马拉雅山区分布

的玄参科毛地黄属(Digitalis) 3种植物的研究证明了

这一理论预测(Nazir et al., 2008)。高海拔地区虫媒

植物的传粉成功因低的传粉者活动而受限, 植物的

性分配模式就会发生变化: 对自交亲和的植物来说, 
会增加对雌性功能的投入; 对自交不亲和的物种来

说, 会增加对雄性功能或花展示的投入, 吸引更多

的昆虫访花, 提高其适合度(赵志刚等, 2005)。除了

交配系统, 植物的性分配还受到多种因素的影响, 
例如, 对分布于青藏高原东北缘的12种马先蒿属植

物的研究发现, 报酬(花蜜或花粉)类型也会显著影

响性分配, 相对于有花蜜的植物, 无花蜜的植物表

现出偏雌的性分配, 因为对于无花蜜的植物, 其花

粉大部分作为传粉者的食物被消耗掉, 从而造成了

花粉浪费(Zhang et al., 2011a)。另外, 性分配还可能

受到传粉者访花行为的影响 , 例如 , 露蕊乌头

(Aconitum gymnandrum)为了减少由于熊蜂自下而

上的访花行为造成的同株异花授粉, 提高雌性和雄

性的适合度, 选择了顶花偏雄的性分配策略(Zhao 
et al., 2015)。 

2  繁殖方式的权衡和传粉互作网络 

植物的繁殖方式分为有性繁殖和无性繁殖两种, 
其中有性繁殖包括自交(selfing)和异交(outcrossing), 
无性繁殖又分为克隆繁殖(clonal reproduction)和无

融合生殖(apomixis), 但高山植物中报道有无融合

生殖能力的并不多, 有高山早熟禾(Poa alpina)、甘

松茅(Nardus stricta)、缘毛鸟足兰(Satyrium Nepal-
ense var. ciliatum)、山柳菊属(Hieracium)、蒲公英属

(Taraxacum) 和 蝶 须 属 (Antennaria) 的 某 些 植 物

(Körner, 2003; Huang et al., 2009)。高山植物的繁殖

方式可能会周期性地在有性和无性之间变化, 也可

能同时采用两种策略(Körner, 2003)。以下主要从不

同繁殖方式之间的权衡角度对高山植物的繁殖策略

进行讨论, 并对群落水平上的研究现状加以总结。  

2.1  克隆繁殖与有性繁殖的权衡 
高山地区恶劣环境中有性繁殖的风险性很大, 

而无性繁殖能节约生产雄性个体(或花粉)所需的资

源, 并能把全部基因传给后代, 具有明显的种群统

计学优势, 还使植物具有活动性、持久性和跨时空

的增殖能力, 能迅速吸收并储备有限的资源, 实现

生理整合与风险分摊(张大勇, 2004)。青藏高原及周

边地区很多植物都能进行克隆繁殖, 如3种橐吾属

(Ligularia)植物(Ma et al., 2006)、玄参科短穗兔耳草

(Lagotis brachystachya)(淮虎银等, 2005)以及堇菜科

鳞茎堇菜(Viola bulbosa)(郝楠等, 2016)等。虽然克隆

繁殖在恶劣(高山)环境中具有很强的适应性, 但并

不能取代有性生殖, 有性繁殖对于高山植物更为重

要(Fabbro & Körner, 2004)。无性繁殖个体对环境变

化不具备快速应变的能力, 如果环境胁迫强烈抑制

有性繁殖, 导致长期甚至专性的克隆繁殖, 则种群

的遗传结构将会改变, 最终使物种丧失有性繁殖能

力 , 对种群的生存能力产生强烈的不利影响

(Honnay & Bossuyt, 2005)。 
当环境变化较大且两种繁殖方式能在不同条件

下同时实现时, 无性和有性繁殖方式结合可能是最

稳定的生活史策略(Bengtsson & Ceplitis, 2000)。克

隆繁殖常与开花结果同时进行, 因此就资源和能量

而言, 两种繁殖方式之间存在权衡关系, 典型的例

子是高山地区广泛分布的蓼科珠芽蓼(Polygonum 
viviparum)在同一植株上产生的珠芽数和花数目(即
潜在的无性和有性繁殖能力)之间存在权衡(Fan & 
Yang, 2009; 范邓妹和杨永平, 2009)。随海拔升高, 
珠芽蓼植株上花的比例呈现较弱的增加趋势(Fan & 
Yang, 2009), 而且在海拔相同但生境完全不同的两

个种群, 环境更为恶劣的流石滩中花的比例要显著

高于灌丛草甸(范邓妹和杨永平, 2009), 以上结果表

明胁迫环境中珠芽蓼的有性繁殖比无性繁殖具有更

为重要的作用。但也有研究证明繁殖资源在无性和

有性繁殖的投入上并非呈绝对的负相关关系, 例如

对青藏高原退化草地上的标志性物种菊科黄帚橐吾

(Ligularia virgaurea)的研究表明, 总状花序上的资

源投入与无性系株的大小呈正相关关系, 而且随无

性系株大小的增加, 两者的相关程度更大(刘左军

等, 2003)。无性繁殖和有性繁殖间正相关关系可能

与植株能获取的资源状态有关, 在资源充足的情况

下, 无性和有性繁殖的权衡关系将被削弱甚至消
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失。另外, 高山环境中两种繁殖方式的相对重要性

以及实际比例可能因具体的生境条件而不同, 也可

能与物种的遗传特性有关, 海拔高度、种群的演替

阶段及受干扰程度等生态因子都会对植株的繁殖策

略产生影响。例如, 由坡向造成的生境条件差异会

影响龙胆科六叶龙胆(Gentiana hexaphylla)的繁殖

方式, 阳坡植株有性繁殖投入增加, 而在阴坡其无

性繁殖投入增加(Xue et al., 2018)。 
2.2  自交与异交的权衡 

高山环境中, 传粉者的种类和数量少、活动能

力差, 而且植物种群密度低, 来自同种其他植株的

花粉较少, 以上条件均不利于植物的异交繁殖。因

此, 自交亲和(self-compatibility)以及高水平的自花

授粉是很多高山植物应对不良环境, 实现成功繁殖

的策略(彭德力等, 2012)。对横断山区36种高山植物

的交配系统统计发现, 两性花植物中自交亲和比例

高达97.1%, 其中88.2%表现出自动自交 (autono-
mous selfing)或协助自交 (facilitated selfing)(Peng 
et al., 2014)。龙胆科植物喉毛花(Comastoma pulm-
onarium)专性自交的繁殖方式在传粉者严重缺乏的

情况下尽管存在近交衰退的风险, 仍保障了繁殖, 
这表明该物种“有胜于无”的繁殖策略(Zhang et al., 
2014b)。为了克服异花传粉限制, 一些植物的自交

不亲和系统会崩溃并伴随着交配系统从异交向自交

转变以实现繁殖保障(Igic et al., 2008)。例如, 茄科

的多数植物具有自交不亲和的特点, 主要通过异花

传粉结实, 但某些高山种类却高度自交亲和, 转变

为自交的繁育系统(段元文等, 2007; 王赟等, 2009)。  
但是, 自交容易导致近交衰退(inbreeding de-

pression)以及种群遗传多样性的丧失, 特别是在高

山严酷环境下, 近交衰退更加严重, 因而不能作为

长期的繁殖策略; 而且, 自交谱系不能转化为异交, 
被认为是“进化的死胡同” (Takebayashi & Morrell, 
2001)。因此, 也有一些高山植物具有自交不亲和基

础上的专性异交系统, 例如, 瑞香科瑞香狼毒(Ste-
llera chamaejasme)(Zhang et al., 2011c)。此外, 很多

高山植物进化出雌雄异熟和雌雄异位等花部特征来

促进异交并避免雌雄功能相互干扰, 如龙胆科麻花

艽(Duan et al., 2005)和柳叶菜科柳兰(Chamerion 
angustifolium)(Guo et al., 2014)等。但更多的植物则

是选择异交为主、自交为辅的混合型交配系统, 这
似乎是应对高山环境传粉限制的最优选择, 异交的

繁育系统能够提高种子的质量和后代的遗传多样性, 
同时自交亲和机制为自花授粉创造了前提条件, 起
到了双重繁殖保障作用(彭德力等, 2012)。例如, 龙
胆科椭圆叶花锚(Halenia elliptica)属于典型的混合

交配系统, 低纬度种群比高纬度种群具有更高的访

花频率和异花传粉概率(Yang et al., 2018b)。在延迟

自交(delayed selfing)这种特殊的交配系统中, 自花

授粉一直延迟到异交机会丧失时才发生, 既避免了

自交与异交竞争造成的花粉和种子折损, 又能保证

产生后代, 对植物的雄性功能和雌性功能均有益

(Duan et al., 2010)。对香格里拉高山草甸3种扁蕾属

(Gentianopsis)植物的交配系统研究发现, 具有延迟

自交机制的大花扁蕾(G. grandis)显著提高了异交概

率(Yang et al., 2018a)。 
选择异交繁殖的高山植物往往借助延长柱头可

授性(吴云等, 2015)和花寿命(Zhang et al., 2011b)以
及大而艳丽的花展示(Peng et al., 2012)来增加授粉

概率, 但是这不但需要增加花开放的资源投入, 还
可能要付出一定的适合度代价(Castro et al., 2008)。
因此, 高山植物还会采取其他一些积极的策略来吸

引昆虫, 如紫草科疏花软紫草(Arnebia szechenyi)已
授粉花的花冠宿存并保持一定的颜色, 能增加整个

植物的花展示面积 , 为未授粉的花吸引传粉者

(Zhang et al., 2017)。另外, 泛化的传粉媒介也是高

山植物对传粉者缺乏的适应机制, 例如露蕊乌头主

要通过熊蜂传粉结实, 但是从冰期避难所向外扩张

的过程中, 伴随着熊蜂访花频率的降低, 边缘种群

表现出更加明显的风媒传粉特征, 并起到一定的繁

殖保障作用(Wang et al., 2017)。因此, 在高山地区拥

有风媒和虫媒混合传粉系统的风虫媒(ambophily)植
物更有优势(彭德力等, 2012)。 
2.3  群落水平上的研究 

长期以来, 传粉生物学主要关注单一植物或者

几种亲缘相近的植物与其传粉者的关系, 而群落水

平上的植物-传粉者相互关系的研究却表明在传粉

网络中多数植物和传粉者都表现出高度泛化的相互

连接(Memmott, 1999), 并具有一些独特的结构比如

镶嵌性、模块性和连接的不对称性, 大量研究表明

这些网络结构可以指示传粉网络的稳定性(方强和

黄双全, 2012)。 
青藏高原地区具有极为丰富的动植物多样性资

源, 植物与传粉者间经过长期适应进化而形成了复
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杂的传粉网络, 传粉互作网络在维持生物多样性和

生态系统服务功能中扮演着重要角色。目前, 我国

在群落水平的传粉研究主要关注传粉网络的时空动

态(Fang & Huang, 2012, 2016a; 赵延会, 2016), 外
来植物(起国海, 2018; 土艳丽等, 2019)和动植物的

系统发育(赵延会, 2016)对传粉网络的影响, 群落水

平上的异种花粉转移(Fang & Huang, 2013, 2016b; 
杨洁羽, 2018)等方面。连续3年对香格里拉高山草甸

29种植物的花部特征与传粉功能群的关系进行研究, 
结果表明, 虽然传粉网络结构是嵌套的、不对称的, 
传粉者的访问偏好仍支持了传粉者在花部特征中的

选择作用(Gong & Huang, 2011)。此外, 该高山草甸

中的开花植物与传粉者的种类在年际间变动较大, 
但植物与其传粉者的连接及其强度基本都是稳定的, 
而且熊蜂位于传粉网络的核心位置并对传粉功能起

关键作用(Fang & Huang, 2012, 2016a)。同地区内异

种花粉转移的研究结果表明, 昆虫种间访问比例仅

占所有访问次数的4%, 但是柱头上的异种花粉比

例高达22%, 泛化植物接受多种其他植物的花粉, 
但是不会输出更多的花粉给其他植物, 接受较多种

间访问的植物具有较低的异种花粉落置数量, 这是

共同开花植物降低异种花粉转移负面影响的一种适

应策略(Fang & Huang, 2013, 2016b)。在喜马拉雅-
横断山地区玉龙雪山上海拔2 700–3 910 m范围内4
个群落的传粉网络研究发现, 随着海拔升高, 传粉

网络的特化水平显著升高而嵌套结构显著降低, 并
且昆虫访花网络与传粉网络的拓扑结构存在显著变

化(Zhao et al., 2019)。另外, 植物及传粉者最近种间

亲缘关系指数随海拔升高显著增加, 表明系统发育

结构由离散逐渐转变为聚集, 然而植物及传粉者系

统发育信号强度表现出不对称性, 传粉者系统发育

关系的影响显著高于植物(赵延会, 2016)。过度放

牧、生物入侵等都会显著改变动植物的物种丰富度

和多样性, 从而改变当地的传粉网络结构, 对生态

系统功能产生负面影响(Soares et al., 2017)。青藏高

原东部高寒草甸的研究结果表明, 放牧降低了群落

内接收多种花粉的物种所占的比例, 增加了两侧对

称花的异种花粉数量(杨洁羽, 2018)。而利用西藏入

侵植物菊科印加孔雀草(Tagetes minuta)传粉者携带

的花粉构建的植物花粉和传粉者网络结果表明, 印
加孔雀草为泛化传粉系统, 并已经成功利用当地多

种泛化传粉者为其授粉, 顺利整合进当地传粉网络

(土艳丽等, 2019)。此外, 全球气候变暖通过改变群

落物种多样性, 或者影响植物与传粉者之间在物

候、形态和分布区等方面的匹配性, 从而最终改变

植物-传粉者网络的结构(肖宜安等, 2015)。 
虽然在群落水平上研究传粉网络是近年来传粉

生态学的重要发展趋势(黄双全, 2007), 但是国内相

关研究仍然较少, 其中针对青藏高原地区的研究仅

局限在个别地区(仅包括甘肃兰州大学合作站及玛

曲站、西藏林芝市朗县、云南香格里拉高山植物园、

云南玉龙雪山), 难以形成不同区域的对比并得出

更加普适性的影响机制和变化规律。今后需要开展

多时间和空间尺度的工作, 并结合人类活动对该生

态脆弱区群落结构和生态功能的影响, 从更大尺度

揭示群落的构建、种间关系和花部特征的演化。 

3  花部特征演化 

3.1  传粉者驱动的花部特征演化 
花部特征演化的最有效传粉者原则(most effec-

tive pollinator principle)认为在花部性状的进化过程

中, 传粉者介导的选择扮演了重要的作用(黄双全, 
2014)。花性状的组合(即形态、颜色、气味、报酬

等)和特定的传粉者类群相关, 被称为传粉综合征

(pollination syndromes)。在高山极端环境下, 传粉者

在花部形态特征演化过程中发挥着极大的驱动作

用。在群落水平上对横断山区27种开花植物的传粉

者泛化水平(pollinator generalization level)的定量分

析结果表明, 与辐射对称的花相比, 两侧对称的花

增强了与特异性传粉者的相互作用, 从而增加了花

粉落置的精确性(Gong & Huang, 2009)。对青藏高原

东部高山草甸50种开花植物的花和叶特征的分析结

果显示: 花大小的变异性显著低于叶片大小的变异

性, 这表明传粉者对花部特征施加的稳定选择有利

于花的稳定性(路宁娜和赵志刚, 2014)。六叶龙胆在

高海拔地区雄蕊和雌蕊缩短, 花药与柱头间的距离

(雌雄异位)缩小, 这是在传粉者稀少的情况下增加

自花授粉能力的一种适应性策略(He at al., 2017)。
毛茛科矮金莲花(Trollius farreri)在花粉限制压力更

大的高海拔地区通过增大萼片等花展示的投入以吸

引传粉者, 而在低海拔区域则增加了对退化花瓣这

种产蜜结构的生物量分配, 这表明在高海拔地区花

的展示结构对雌性繁殖成功的贡献要大于传粉报酬

的贡献(孟金柳, 2010)。花色是一种吸引传粉者的显
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著视觉信号, 指示传粉者取食和传粉。高山植物群

落中花的主导色彩会随着地域和季节的变化而不同, 
这可能与传粉者的种类变化及其偏好有关(彭德力

等, 2012)。针对尼泊尔境内喜马拉雅山区亚热带地

区 (海拔900–2 000 m)和亚高山地区 (海拔3 000– 
4 100 m) 107种植物的花色研究(图2A)发现, 其蓝紫

色花的比例显著小于平均海拔4 300 m以上的横断

山区(图2B、2C), 这可能与熊蜂作为横断山区主要

传粉者有密切关系(Gong & Huang, 2011)。值得注意

的是, 除了传粉者的选择压力, 植物的花色还可能

受到其他生物因素(如植食者)和非生物因素(如紫外

辐射)的影响, 青藏高原及周边高山地区丰富的植

物种类和复杂多样的生境类型为检验花色的影响机

制提供了有利条件, 但目前此类研究还十分欠缺, 
有待今后开展深入广泛的研究。除了丰富的花色, 
一些植物还演化出对传粉者具有特殊吸引和指示作

用的花图案或花结构, 即“蜜导” (nectar guide), 借
此控制访花者的落置方向和位置并进一步提高其访

花效率(Leonard & Papaj, 2011; Hansen et al., 2012)。
报酬(主要为花蜜)也是植物吸引传粉者的重要因素, 
不同传粉者对花蜜的浓度、成分、颜色和分泌动态

都表现出不同的偏好(Baker & Baker, 1983)。例如, 
喜马拉雅山区分布的唇形科米团花(Leucosceptrum 
canum)通过花蜜的色彩和动态变化来吸引鸟类传粉

者(Zhang et al., 2012); 我国西南山区分布的唇形科

野拔子(Elsholtzia rugulosa)花蜜中的酚类化合物起

到吸引传粉者同时又排斥非传粉者的双重作用

(Zhang et al., 2016)。不同植物的花寿命具有显著差

异, 花寿命的可塑性也是植物对传粉环境变化的一

种适应对策(Trunschke & Stöcklin, 2017)。对青藏高

原高寒草甸不同海拔11种开花植物的花寿命进行对

比研究发现, 高海拔群落中植物的花寿命显著延长, 
且可塑性更大, 说明植物通过提高花寿命及其可塑

性以适应传粉者稀少的高寒环境(王玉贤等, 2018)。 
值得注意的是, 蜜蜂养殖业的发展向自然生态

系统中释放了大量的人工饲养蜜蜂, 进而对本土植

物的花部特征演化产生了一定的选择压力。对青藏

高原地区菊科钝苞雪莲(Saussurea nigrescens)的研

究发现, 养蜂场附近的植株花蜜分泌量减少了60%
以上, 并将结余的资源用于生产更多的花和种子

(Mu et al., 2014)。外来传粉者可能通过影响植物花

部特征的进化而进一步作用于本地传粉者的访花行

为和种群动态, 这对当地传粉网络稳定性的影响亟

待深入研究。但当本地传粉昆虫缺乏时, 人工饲养

的蜜蜂可协助本地植物完成传粉过程(Duan & Liu, 
2007)。 
3.2  非传粉者驱动的花部特征演化 

除了传粉者的选择压力, 植食动物、盗蜜行为

以及非生物环境在花部特征演化中同样具有重要作

用。大而鲜艳的花在吸引传粉者的同时也会引起啃

食者的注意, 因而植物处于一个两难的境地(黄双

全, 2014)。对兰科雌花两性花异株植物缘毛鸟足兰

(Satyrium nepalense var. ciliatum)的研究表明, 两性

花个体花大, 吸引熊蜂访花的比例高, 但同时被昆 

 

 
 

图2  不同地区植物群落的花色比例。A, 尼泊尔境内喜马拉雅山区亚热带地区(海拔900–2 000 m)和亚高山地区(海拔

3 000–4 100 m) 107种植物(Shrestha et al., 2014)。B, 中国西南横断山区(平均海拔> 4 300 m) 932种植物(Peng et al., 2014)。
C, 中国西南横断山区(平均海拔> 4 300 m) 823种植物(Peng et al., 2012)。 
Fig. 2  Proportion of flower color in plant communities of different regions. A, 107 plant species in subtropical (a.s.l. 900–2 000 
m) and subalpine (a.s.l. 3 000–4 100 m) regions in the Himalayas of Nepal (Shrestha et al., 2014). B, 932 plant species in Heng-
duan Mountains, Southwestern China (average a.s.l. > 4 300 m)(Peng et al., 2014). C, 823 plant species in Hengduan Mountains, 
Southwestern China (average a.s.l. > 4 300 m)(Peng et al., 2012). 
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虫啃食的比例也显著高于雌性个体, 说明花部特征

受到啃食者的选择(Huang et al., 2009)。通过对比未

放牧、轻度放牧、适度放牧和过度放牧样地钝苞雪

莲的花部特征及其花蜜量发现, 轻度和适度放牧条

件下, 由于植株间对光的竞争强度减弱, 花及花序

数量增加, 花蜜量增多, 对传粉者的吸引力增加

(Mu et al., 2016)。盗蜜(nectar robbing)特指访花者不

是从花冠口进入, 而是直接在花冠上打洞并从中取

食花蜜的行为(Inouye, 1983)。盗蜜行为对宿主植物

的适合度有影响, 因而也可以作为一种选择压力对

花部进化起作用(张彦文等, 2006)。  
低温胁迫、暴雨频发以及强烈的紫外辐射是高

山环境的典型特征。为应对这一系列极端环境, 高
山植物往往会增加对支持及保护结构的投资, 如毛

茛科甘青铁线莲(Clematis tangutica)在高海拔地区

萼片十分发达, 以此来抵御外界不利因素对雌雄配

子体的伤害(屈博, 2017)。温度是植物生长与繁殖过

程中重要的环境因子, 花发育、花蜜分泌等过程均

受温度影响, 特别是在受到低温胁迫的高山植物带, 
温度在花的形态、颜色和报酬等特征的进化过程中

发挥着重要作用(Scaven & Rafferty, 2013)。例如, 
“温室植物” (green house plant)菊科毡毛雪莲(Saus-
surea velutina)的苞片对花序具有保温作用, 有助于

其发育(Yang & Sun, 2009); “棉毛植物” (cotton plant)
菊科水母雪兔子(Saussurea medusa)的绒毛苞片除

了具有保温效应, 还具有防水以及反射瞬时极端辐

射的作用(Yang et al., 2008)。此外, 在存在热量限制

的高山地区, 向日运动(Zhang et al., 2010)及花闭合

现象(He et al., 2006)也都是对低温环境较为常见的

适应机制。大量研究发现, 花数量、花大小和花的

对称性等特征均与温度紧密相关 (Hoover et al., 
2012; Yu et al., 2016)。对青藏高原嵩草草甸64种开

花植物花大小与花温度的测量结果表明, 花温度积

累与花大小呈正相关关系, 且两侧对称花的温度积

累比辐射对称花更为迅速(张国鹏, 2017)。此外, 温
度还可能通过影响植株的花蜜量、花蜜浓度和花蜜

成分, 改变对传粉者的吸引力, 甚至影响传粉者的

寿命(Hoover et al., 2012; Mu et al., 2015)。高山带降

水事件频发, 雨水会冲刷掉部分花粉、降低花粉的

活性并稀释花蜜浓度(Huang et al., 2002; He et al., 
2006), 因此一些植物进化出特殊的花部结构(比如

下垂的花冠或者起遮盖作用的苞片等)来防止花粉

受到雨水的影响(Huang et al., 2002; Sun et al., 
2008)。紫外辐射也会严重降低花粉的活性(Torabi-
nejad et al., 1998)。对横断山区的42种高山植物两种

不同花部结构特征(即花粉暴露型与花粉遮盖型)研
究表明, 花部具有的保护结构能有效地阻挡紫外辐

射对花粉活力的影响(Zhang et al., 2014a)。另外, 一
些植物还演化出能够吸收紫外光的花部区域, 从而

保护花粉等繁殖器官免受紫外辐射的伤害(Koski & 
Ashman, 2015)。以上结果均表明紫外辐射在高山植

物花部特征的进化过程中起到了非常重要的作用。 

4  全球变暖和氮沉降对高山植物繁殖特征

的影响 

气候变化是当今世界面临的重大科学问题, 气
候变化已经对全球生态系统产生了深刻影响, 对高

纬度和高海拔地区的影响尤为显著(IPCC, 2016)。青
藏高原因其脆弱性和对气候变化的高度敏感性而在

全球气候变化研究中倍受关注。青藏高原多地、多

年的气象监测资料显示该地区正在经历明显的温暖

化过程, 其增温起始时间及增温幅度均高于北半球

平均水平(徐影等, 2003)。同时随着区域经济的发展

和大气反应性氮的远距离传输, 以及人类活动对青

藏高原的影响日益增加, 青藏高原东部地区大气氮

沉降十分明显(Lü & Tian, 2007)。目前, 评价全球气

候变化对植物繁殖特征影响的研究方法主要包括3
个方面: (1)利用历史观测数据评价气候变化对植物

繁殖的影响; (2)实验室或野外控制试验(如开顶式

增温室(OTC)和外源氮添加)模拟全球气候变化 ;  
(3)利用模型工具模拟和预测气候变化对植物繁殖

的影响(王颖等, 2014)。通过以上方法开展大量研究, 
结果表明, 以全球变暖和氮沉降增加为明显特征的

全球气候变化正在直接或间接地影响着高山植物的

开花物候、繁殖分配、花部特征以及繁殖适合度等。 
4.1  全球变暖对植物繁殖特征的影响 

增温影响植物的物候并引起物种的迁移, 最终

将导致植物与传粉者的时空不匹配, 从而扰乱两者

的协同进化关系, 植物因缺乏合适的传粉者而导致

传粉失败, 其通过有性繁殖产生的个体数目会显著

降低, 并可能最终导致植物群落衰退(Settele et al., 
2016)。增温对不同开花物候参数的影响程度和模式

不同, 其中研究最多的是初花时间。增温对初花时

间影响的一般规律是: 随着气温升高, 多数物种开
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花时间提前, 少数物种开花时间延迟, 也有的植物

没有明显变化(肖宜安等, 2015)。例如, 在藏北高寒

草甸的模拟增温实验中, 增温处理导致不同类型植

物的繁殖时间发生明显偏移, 这可能会影响群落中

相邻开花种类的繁殖重叠时间, 进而改变物种间的

竞争关系(朱军涛, 2016)。对20世纪20年代以来横断

山地区蔷薇属(Rosa)和栒子属(Cotoneaster) 12种植

物腊叶标本的研究发现, 气候变化背景下蔷薇属植

物开花物候显著延迟, 而栒子属植物的开花物候没

有明显变化, 这反映出即使在亲缘关系很近的物种

间, 开花物候对气候变化的响应也同样存在显著的

种间差异(Yu et al., 2016)。以往研究指出, 不同物种

之间物候期的响应差异主要是因为植物生活型、开

花时间、传粉类型等特性的差别(Fitter & Fitter, 2002; 
Dorji et al., 2013)。与多年生、晚期开花和风媒传粉

植物相比, 一年生、早期开花和虫媒传粉植物对气

候变暖的影响更敏感(Hegland et al., 2009; Munson 
& Long, 2017)。另外, 不同根系深度的植物对增温

引起的表层土壤水分胁迫的响应和敏感性也不同, 
与浅根植物相比, 深根植物的物候过程较少受到土

壤水分的限制(朱军涛, 2016)。   
因为花发育、花蜜分泌等过程均受温度影响, 

所以增温除了影响开花物候外, 还可影响花的数

目、报酬、形态等特征。对钝苞雪莲连续6年进行

非对称性增温研究, 结果表明, 冬季增温减弱了春

化作用, 从而导致植株开花数量减少, 而夜间增温

消耗了植物体内非结构性的碳水化合物, 从而导致

花蜜分泌量减少(Mu et al., 2015)。在青藏高原高寒

草甸研究增温后昆虫多样性组成的改变, 以及不同

生活型植物(一年生和多年生)花粉胚珠比的变化规

律, 结果发现, 增温后高山环境中的主要传粉昆虫

双翅目昆虫和膜翅目昆虫中的蜂类分别显著减少, 
与此同时, 一年生植物的花粉胚珠比降低而多年生

植物的花粉胚珠比增加, 这反映了由于增温后传粉

频率降低导致植物繁殖失败, 面对当前的繁殖失败, 
一年生植物有可能选择向自交进化, 而多年生植物

由于存在当前繁殖和未来繁殖的权衡, 当前的繁殖

失败可能会促进其未来在繁殖上投入更多的资源

(Zhang et al., 2015)。此外, 对凤仙花科红雉凤仙花

(Impatiens oxyanthera)的红外模拟增温实验发现 , 
增温处理中花冠筒和蜜距(spur)长度变短, 从而使

一些短口器的盗蜜者(nectar robber)转变为传粉者, 

盗蜜昆虫的比例下降(王琼, 2013)。当前全球气候变

暖背景下, 温度对植物花部特征的影响可能会改变

其传粉者的类型、数量和访花行为, 以及植物-传粉

者形态匹配性等, 从而最终影响植物的繁殖成功和

适合度(Malerba & Nattero, 2012)。 
4.2  氮沉降对植物繁殖特征的影响 

在许多陆地生态系统中, 养分是限制初级生产

力, 影响群落组成的重要因子(Elser et al., 2007)。其

中, 氮是限制植物生长最为重要的一个因子, 大气

氮沉降通过影响土壤养分作用于植物光合作用、生

长和繁殖, 从而改变群落中物种的组成和功能(Xia 
& Wan, 2008)。氮添加通常会提高群落中禾草类植

物的比例, 这可能是由于在高氮环境中禾草具有更

强的竞争力(Li et al., 2019)。另外, 群落中固氮植物

(如豆科植物)的比例在氮添加后往往会减少, 因为

当氮不再是限制性资源时, 它们将在竞争中失去优

势(Emmett, 2007; Skogen et al., 2011)。更为重要的

是, 氮沉降通常导致植物多样性降低从而减少传粉

者的食物来源, 这是当今农业过量施肥造成全球传

粉者种类和数量急剧减少的主要原因(Ceulemans 
et al., 2017)。 

对于植物个体而言, 氮沉降通过影响开花物

候、花展示以及报酬的数量和质量, 改变传粉者的

访花频率和访花行为, 从而最终影响植物的繁殖适

合度 , 还可能改变植物-传粉者互作网络的结构

(Burkle, 2008)。例如, 氮添加使葫芦科笋瓜(Cuc-
urbita maxima)的开花时间提前, 并改变了花蜜成分, 
提高了对熊蜂的吸引力, 但是却由于花蜜中营养成

分的减少而缩短了访花者的寿命 (Hoover et al., 
2012)。类似的研究发现, 施肥改变了忍冬科Sucissa 
pratensis的花粉和花蜜成分, 造成访花熊蜂幼虫死

亡率升高(Ceulemans et al., 2017)。在兰科手参(Gym-
nadenia conopsea)的研究中发现, 人工施肥使花蜜

中氨基酸含量增加, 提高了植株的花粉移出率和结

实率 , 并导致自交种子比例增加 (Gijbels et al., 
2015), 而且自然生境中景观尺度的研究也同样表

明土壤中养分含量会影响手参的花蜜成分以及繁殖

适合度(Gijbels et al., 2014)。如果土壤肥力增加可以

提高花报酬中的营养物质含量, 则可能影响当地传

粉者的访花偏好, 使其偏向于访问那些生长在高营

养环境中的植物, 从而最终改变植物-传粉者互作

关系(Gardener & Gillman, 2001)。氮添加除了通过影
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响传粉者行为间接作用于植物繁殖适合度, 还可以

直接提高植株的可利用资源, 从而促进植物的营养

生长和繁殖成功。例如, 一项针对科罗拉多亚高山

草甸植物群落的研究指出, 虽然氮添加增加了整个

群落的访花频率, 但是单花的访问频率并没有显著

改变, 而且该地区大部分非禾草植物并不存在传粉

限制, 因此, 氮添加对植物繁殖适合度的直接影响

(即可利用资源增加)超过了通过影响访花频率进而

产生的间接影响(Burkle, 2008)。氮添加对植物繁殖

特征的直接影响和间接影响在不同的情况下其相对

重要性的差异可能取决于多种因素, 比如群落中植

物的多样性以及竞争关系, 不同物种的繁殖方式和

生活史特征, 以及传粉限制程度的差异等。 
植物对氮添加的响应存在明显的种间、年际和

生活史类型的差异。对高山苔原植物群落的研究发

现, 不同功能型植物开花物候对氮添加的响应不一

致, 氮添加延迟了杂类草的开花时间, 而使禾草类

植物的开花时间提前(Smith et al., 2012)。对菊科

Chuquiraga oppositifolia进行3年施氮处理发现氮添

加通过上行效应(bottom-up effects)增加了花大小, 
提高了访花频率和种子产量, 但是氮添加的影响在

年际间存在显著差异(Muñoz et al., 2005)。生活史特

征也会影响物种对氮添加的响应方式和敏感性。对

于花荵科单次结实植物Ipomopsis aggregata, 氮添

加使其开花数量、花蜜量、花大小、地上生物量、

花粉落置量及种子产量迅速增加, 而对于亚麻科多

次结实植物Linum lewisii, 虽然氮添加也使其地上

生物量和种子产量有一定增加, 但其响应时间表现

出明显的滞后性(Burkle, 2008)。此外, 植物对不同

施氮量的响应也存在差异, 较高浓度水平的氮添加

促进禾草的生长和繁殖, 而较低水平的氮添加提高

了非禾草植物的生物量、开花数量、访花频率和繁

殖适合度(Burkle, 2008)。 
相对于全球变暖, 目前关于氮沉降对植物繁

殖特征影响的研究还远远不足, 特别是青藏高原

地区的相关研究还十分滞后, 今后应该给予更多

的关注。 

5  新技术和新方法的应用 

5.1  3D打印技术 
在以往的繁殖生态学研究中, 为了分析花部特

征的演化, 特别是不同花部性状对传粉者的影响, 

研究者常采用在野外实验中去除某些花部结构

(Totland, 2004; Potts, 2015), 或者进行人工涂色的方

法(Zhang et al., 2017)。但是这些处理方式都存在一

定缺陷, 首先破损后的花部位和颜料可能会释放某

些化学物质, 从而影响传粉者的行为; 其次, 受限

于这些简单的去除或者涂色方法, 无法满足对一些

复杂的花部构造的分析。虽然后来一些研究中应用

了纸花和树脂玻璃等人造花, 但是仍然难以模拟自

然界复杂的花部特征, 同时可控性也较低。 
3D打印技术的出现不仅突破性地解决了上述

问题, 而且可以预见该技术在植物繁殖生态学研究

领域具有广阔的应用前景。3D打印是以数字化模型

为基础, 运用粉末状金属或塑料等可黏合材料, 通
过逐层打印的方式直接建立与相应数学模型完全一

致的三维物理实体模型(Gebler et al., 2014)。近年来, 
国外学者已经尝试将其应用于植物繁殖生态学中花

部特征的进化研究, 通过打印出各式各样的花部结

构来代替植物原结构进行模拟实验(Campos et al., 
2015; Policha et al., 2016), 但是国内此类研究还未

见报道。3D打印的花不仅仿真程度高, 而且可以根

据研究目的的需要控制其形态构造。例如研究视觉

信号时, 可以选择具有颜色的无味的原材料, 从而

避免了颜料气味对传粉者的影响, 同时还可以构造

出各种花部图案, 这在植物“蜜导”作用的研究中将

发挥重要作用。研究嗅觉信号时, 可以首先分析花

部挥发物的化合物组成, 然后用无味的原材料打印

花部构造, 再将单一化合物或者组合化合物添加到

3D打印的花上, 相同的方法还可以应用于花报酬

(如花蜜量和花蜜成分)的研究。除了在物种水平上

研究植物花部性状的选择压力, 3D打印技术还可以

应用于群落水平上的繁殖生态学研究, 我们不仅可

以模拟自然群落的组成, 还可以根据研究目的人为

设置群落内斑块的大小和构成, 以及斑块间的距离

等因素, 从群落水平上研究传粉者对花部特征的选

择作用(王力平等, 2019)。 
5.2  高通量测序技术 

近年来, 以Illumina测序技术、454测序技术和

ABI测序技术为代表的第二代测序技术以及以

SMRT测序技术和单分子纳米孔测序技术为代表

的第三代测序技术迅速发展, 利用高通量测序技

术(第二代和第三代技术)能更全面、完整、快速地

了解植物复杂的序列信息, 并且为全基因组测序
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工作尚未完成的非模式植物提供了研究的新途径, 
从而极大地推动了植物分子生物学的研究进程

(Belser et al., 2018; Song et al., 2018)。近年来, 高
通量测序技术在植物繁殖生态学领域中的应用也

越来越广泛。 
高通量测序技术使植物花部特征演化的分子机

制得以深入研究, 涉及花部特征演化的基因家族序

列得以分析, 与花部特征演化密切相关的基因得以

挖掘。采用BSA混池测序的方法, 发现LAR1基因对

沟酸浆属(Mimulus)植物花色的演化有至关重要的

作用(Yuan et al., 2016); 而actin基因的显性负效突

变会引起该属植物花冠管宽度变化, 并导致熊蜂访

花频率改变(Ding et al., 2017)。除了基因组测序外, 
转录组测序同样在植物花部特征演化研究中扮演了

重要的角色。在柳叶菜科克拉花属(Clarkia)不同种

群斑点形成机制的研究中发现, CgMyb1基因是导致

该植物花斑点形成的原因, 该基因启动子区序列的

变化影响了花斑点的位置(Jiang & Rausher, 2018)。
此外, 三代全长转录组数据为没有完成基因组测序

的植物物种提供了相对高质量的参考序列, 为表型

相关基因的挖掘工作提供了数据基础(Chao et al., 
2019; Luo et al., 2019)。   

除了花部特征演化机制的研究, 高通量测序技

术还可以应用到其他很多植物繁殖生态学研究中, 
例如, 基于分子标记的亲本分析能够推断种内花粉

流的大小和方向, 从而实现交配系统参数定量化

(周伟和王红, 2014), 高通量测序技术的发展将进一

步加快以分子标记为基础的花粉流动态分析在更广

泛的植物类群中运用。另外, 在传粉网络研究中利

用高通量测序技术结合无PCR扩增的“超级条形码”
技术, 不仅能够对混合物种样品中传粉者和植物进

行高效、准确鉴定, 而且有望实现对花粉源植物的

相对定量分析(郎丹丹等, 2018)。 

6  存在的问题和今后的研究方向 

青藏高原作为独特的地理单元, 是世界上生境

最为复杂的地域之一, 也是世界上同类特殊环境下

物种最丰富的区域(孙航, 2013), 因此该地区植物的

繁殖特征、繁殖策略及资源分配等如何适应这一特

殊的生态环境应该得到更多的关注。今后研究中应

该重点考虑以下几个方面的科学问题:  

在繁殖分配的研究中需要注意由于多种选择压

力(如植食作用)造成的营养器官的结构性缺失, 否
则会高估繁殖分配, 当营养器官和繁殖器官的呼吸

速率存在显著差异时, 还需要考虑呼吸损耗可能产

生的影响(Bazzaz et al., 2000)。而且不同资源在植株

体内的分配方式可能存在差异, 已有对繁殖分配的

研究通常都用生物量的相对比例来表示, 即主要考

虑碳的分配, 而水分和氮、磷等其他资源在营养器

官和繁殖器官之间的权衡并没有得到广泛的关注。

在计算繁殖分配时, 很多研究只考虑繁殖器官占植

株地上部分生物量的百分比, 而忽略了地下部分, 
有些虽然采集了根部, 但往往无法确保其完整性, 
从而造成对繁殖分配的过高估计, 特别是对于一些

根系发达的多年生植物。此外, 采收植物繁殖器官

以确定其资源量的具体试验操作时间会对繁殖分配

的研究结果产生影响, 尤其是在某些植物中, 即使

是霜冻或干旱胁迫阻止植株进一步生长, 繁殖发育

仍能继续进行(Bazzaz et al., 2000)。因此在进行繁殖

分配和性分配的研究时, 需要选取某一特定的生活

史阶段(花期或果期), 对比相同环境中的不同物种

或不同环境中同一物种的资源分配比例需使资源的

获取时间保持一致。对繁殖分配和性分配的研究还

应该关注: (1)与生活史特征(一年生、多年生)和开花

物候(早期开花、晚期开花)的相关性; (2)与交配系

统、自交率、近交衰退等因子的关系; (3)不同空间

尺度(单花、花序、植株、种群水平)的资源分配;    
(4)性二态植株(雌雄异株、雌全异株、雄全异株等)
不同性别植株各自的繁殖分配特点; (5)在种系发育

上的联系或遗传学基础。 
对于植物繁殖方式权衡的研究可以探讨以下主

要问题: (1)同一物种在处于不同演替阶段的种群中, 
繁殖方式是否存在差异？(2)在物种分布区的边缘

或中心种群中, 物种不同繁殖方式的相对比例是否

不同？(3)在较小、濒危或外来种群中, 无性繁殖或

自交是否更占优势？(4)人为的干扰是否对不同繁

殖方式的相对重要性产生影响？(5)同一物种的繁

殖方式是否随环境梯度(如海拔)或不同生境下土壤

水分或养分的改变而变化？(6)是否存在决定物种

不同繁殖方式相对重要性的遗传因子？对这些问

题的回答将极大地促进青藏高原植物繁殖生态学

的发展, 并能为深刻理解植物的繁殖策略提供重要
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的证据。 
关于花部特征的维持与演化机制, 之前的研究

多集中于传粉者介导假说, 虽然近年来植食者、盗

蜜者和非生物因素的影响开始受到关注, 但是研究

仍明显不足, 因此今后研究中应该全面考虑植物与

传粉者、非传粉者以及非生物因素之间复杂的联系。

另外, 目前研究中生物和非生物因素在花部形态塑

造中的作用很难区分, 因此, 今后应该选取一些系

统发育背景明确并且垂直分布范围较大的类群进行

研究, 从而有助于明确高山地区特殊的非生物环境

在不同花部性状演化中的作用。此外, 还应该深入

了解高山植物不同花部特征的种系发生和演化历史, 
以及花部性状相关基因的表达模式及功能分析。 

最后, 根据研究技术和方法的发展以及当前的

生态学领域研究热点, 今后还应该加强以下3个方

面的研究工作: (1)定性研究到定量研究的提升。研

究技术的不断革新为植物繁殖生态学研究领域从传

统的定性说明到精确的定量分析提供了广阔的应用

前景, 例如前文提到的利用高通量测序技术能够实

现交配系统参数定量化(周伟和王红, 2014)以及在

传粉网络研究中对花粉源植物的定量分析(郎丹丹

等, 2018)。(2)大范围和综合性研究。针对分布范围

较大且系统发育背景研究较充分的类群(如马先蒿

属、报春花属(Primula)、翠雀属(Delphinium)等)可
以展开不同生境下的比较研究, 特别是一些特殊类

群从冰期避难所扩张过程中资源分配、繁殖方式和

花部特征的变化模式值得深入探究。另外, 根据目

前研究积累比较充分的科学问题可以对现有结果进

行整合分析, 从而得出更具有普适性的结论, 比如

植物繁殖分配、性分配、自交率、近交衰退和花部

性状随海拔梯度的变化规律等。(3)全球气候变化和

人类活动对植物繁殖过程的影响。青藏高原地区属

于气候变化敏感区和生态系统脆弱区, 气候变化和

人类活动双重影响对高原特殊生境中的植物构成了

严重威胁。全球变暖、CO2浓度升高、氮沉降增加、

外来入侵物种、土地利用方式的改变、植物资源的

过度采收、频繁的工程和旅游活动等一系列因素作

用下, 高原植物在繁殖过程中会发生什么改变以及

采取哪些适应对策？对其响应格局、机制和后果的

研究将为探明脆弱生态系统中植物繁殖生态对环境

变化的响应模式和青藏高原地区生物多样性的保护

措施提供科学依据。 
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