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高山垫状植物团状福禄草开花面积与方位随海拔
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摘  要  作为高山生态系统中的奠基种(foundation species), 垫状植物自身种群的繁殖与扩张, 对高山生态系统功能稳定性起

着关键作用。但是, 垫状植物如何在极端环境条件下实现资源的有效利用与分配, 达到繁殖最优化, 至今鲜为人知。该研究

在滇西北白马雪山沿海拔梯度选择具有不同坡度及坡向的5个团状福禄草(Arenaria polytrichoides)种群, 调查、比较种群内、

种群间以及具有不同性系统的植株个体之间的开花面积比、开花方位, 并分析不同生态因子对其开花特性的影响。结果表明: 

随着海拔的升高, 团状福禄草个体变小, 其分配到开花的资源比例总体上随海拔上升呈现下降的趋势, 说明团状福禄草的繁

殖分配受到由海拔所引起的生态因子的调控。但是, 部分低海拔种群内植物个体的繁殖分配显著低于部分高海拔种群, 说明

海拔并非控制植物繁殖分配的唯一因素。此外, 植株开花总面积随植株个体增大而增加, 但开花面积比却随个体增大而变小, 

说明植株分配到开花的资源增长速率可能低于植株个体的增长速率。在性别差异方面, 两性植株对开花的资源分配比例要显

著高于雌性植株, 但是, 其差异程度受到海拔因素的影响。最后, 在同一种群内, 团状福禄草在冠层表面不同方位上的开花面

积比存在显著差异性, 这种差异性在不同种群之间又具有不同的表现形式。 
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Altitudinal variation in flowering area and position and their ecological significances of an 
alpine cushion Arenaria polytrichoides, a gynodioecious herb 
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Abstract 

Aims  As foundation species in the alpine ecosystems, the reproduction and recruitment of alpine cushion plants 
are very important for sustaining the alpine ecosystem functions. However, it still remains unclear that how 
cushion plants effectively allocate resources to optimize reproductive fitness. 
Methods  Here we selected five populations of a gynodioecious herb Arenaria polytrichoides with different 
exposures and slopes along an altitudinal gradient on the Baima snow mountain in northwest Yunnan, southwest 
China, to investigate and compare flowering area and positions, within and among populations and between 
female and hermaphroditic morphs. By doing so, we further discuss how the environmental stresses affect the 
cushion’s flowering attributes thus the population-level reproduction. 
Important findings  The results showed that, individual plant size and resources allocated to flowering (flowe-
ring area %) both decreased with increasing elevation, indicating that the reproductive allocation strategy was sig-
nificantly affected by elevation. However, a population at lower elevation showed lower reproductive investment 
than higher populations, suggesting that elevation was not the only factor affecting the cushion’s reproductive 
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allocation. In addition, absolute flowering area increased with increasing individual size, but the flowering area 
ratio decreased, indicating that the increases in reproductive allocation are fewer than that in vegetative allocation. 
Hermaphroditic individuals invested more resources to flowering than females did, but again, such effect was 
affected by elevation. Moreover, within a single population, the flowering areas were significantly different 
among the four directions (east, south, west and north) within one single individual canopy, but such differences 
varied in different populations.  
Key words  alpine plant; flowering area; reproductive allocation; resource limitation 

Zhang YZ, Wang SW, He XF, Yang Y, Chen JG, Sun H (2020). Altitudinal variation in flowering area and position and their 
ecological significances of an alpine cushion Arenaria polytrichoides, a gynodioecious herb. Chinese Journal of Plant Ecology, 44, 
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随着海拔逐渐上升, 环境条件变得更加严酷, 

如: 海拔每上升100 m, 气温约下降0.6 ℃, 气压下

降8–9 hPa (Körner, 2003), 土壤养分含量也随之减

少(曹舰艇等, 2019)。面对高海拔地区低温、土壤养

分贫瘠等恶劣环境因子, 高山植物在长期的进化过

程中形成了丰富多样的特化适应性状或进化策略

(Sun et al., 2014; 杨扬等, 2019), 种类丰富的植物多

样性对维持高山生态系统的稳定性起到了关键作用

(Hooper et al., 2005)。滇西北处于横断山高山植物多

样性中心区域(郭辉军和龙春林, 1998; Zhang et al., 

2015)。长期以来, 青藏高原及横断山高海拔地区植

物对极端环境因子的适应机制, 备受植物学家和生

态学家的关注, 相关研究的深入开展, 加深了对该

地区植物多样性形成及其进化适应机制的认识(Sun 

et al., 2014; 杨扬等, 2019)。 

温度、资源(包括土壤养分、降水资源及太阳辐

射量等)是限制高山植物生长与繁殖的关键因素

(Bloom et al., 1985; Chen et al., 2017b)。为了应对高

海拔地区贫瘠的土壤条件, 植物在自身资源获取及

分配方面进化出了众多与环境相适应的资源分配策

略。其中, 繁殖分配(即植物分配到繁殖器官的资源

量)是植物适合度的关键表现(Bazzaz et al., 1987; 

Weiner, 1988; Hartnett, 1990; Vega et al., 2000)。研究

表明, 植物繁殖分配同时受到众多非生物与生物因

子的控制(Reekie & Bazzaz, 2005; 张婵等, 2020)。非

生物因子方面, 温度、水分、土壤营养等对植物的

繁殖分配起着重要作用(Reekie & Bazzaz, 2005; 

Zhang et al., 2014)。而在生物因子方面, 种间竞争、

传粉者特性以及植物自身性系统特征(Ashman, 1994; 

Case & Ashman, 2005; Brzyski et al., 2014; Chen 

et al., 2017a, 2017b)对其繁殖分配策略都起着重要

的影响。例如, 具有雌全异株性系统特征(即同一种

植物同时存在雌性个体和两性个体)的植物, 其同

一种群内的雌性个体与两性个体在繁殖分配策略上

存在较大差异, 表现为雌性个体主要将资源分配到

雌性功能(如胚珠及种子生产), 而两性个体则主要

将资源分配到雄性功能(如花粉生产以及传粉者吸

引)(Ashman, 1994; Chen et al., 2017a, 2017b), 并且这

种分配模式受到环境因子的强烈影响(Chen et al., 

2017b)。为了应对资源的不足, 植物往往需要在营

养分配(即分配到营养器官的资源量)与繁殖分配之

间做出权衡, 以达到最优的繁殖适合度(Reekie & 

Avila-Sakar, 2005)。开花是植物繁殖的最初阶段, 植

物开花的数目, 直接反映出植物在特定环境条件下

的繁殖分配策略。另一方面, 开花数目的多少也可

直接决定着植物未来的繁殖输出量(如果实及种子

产量; Reekie & Bazzaz, 2005)。 

垫状植物是一类具有球形或半球形结构的植物

的总称, 是植物经过多年辐射性生长而形成的小枝

紧密簇生结构(图1; Gibson & Hope, 1986), 因其适

应世界上大多数山地和极地极端干旱和低温环境的

能力而备受植物学家的关注(Aubert et al., 2014)。并

因其具有生态系统工程师的功能, 对其他植物具有

“护理作用”, 可提高和维持生态系统中物种多样性

(Butterfield et al., 2013; Cavieres et al., 2014; Chen et al., 

2015a, 2015b, 2019), 而被认为是所在生态系统当中

的奠基种(foundation species; Kikvidze et al., 2015)。 

团状福禄草(Arenaria polytrichoides)为石竹科

无心菜属(Arenaria)多年生垫状草本植物, 是青藏高

原特有种, 沿喜马拉雅—横断山高海拔(3 500–5 300 

m)地区分布(Wu et al., 2013)。营养生长自冰雪消融

开始, 花期主要在6–7月, 不同分布区域及海拔的种

群的花期存在一定的差异(Chen et al., 2017a)。并且, 

团状福禄草具有雌全异株的性二态系统, 即同一种

群中同时存在雌性植株和两性植株, 不同性别的个

体在繁殖产出(果实及种子产量)方面存在显著差异, 
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并且受到海拔的影响(Chen et al., 2017a)。表现为较

高海拔的雌性比例高于较低海拔的, 两性植株开花

数目大于雌性植株但结实率显著低于雌性植株, 同

时, 较低海拔种群内个体单位面积的果实与种子产

量高于较高海拔种群的个体(Chen et al., 2017a)。此

外, 团状福禄草被证实为横断山高山生态系统当中

的关键种, 能有效改良微环境条件(温度、土壤营养

及水分), 从而为其他低耐受物种提供适宜的微生

境, 进而调节种群动态、提升生态系统物种多样性

及地面生产力(Yang et al., 2010, 2017; Chen et al., 

2015a, 2019)。然而, 团状福禄草种群的更新却受到

种间竞争的强烈影响(Chen et al., 2020)。研究者在

近十年内对团状福禄草做了深入调查与研究(Yang 

et al., 2010, 2017; Chen et al., 2015a, 2015b, 2017a, 

2019), 但对其种群的繁殖与更新机制, 却直到最近

才予以关注(Chen et al., 2017a, 2020)。理论上讲, 团

状福禄草的每一个小分枝(图1C)在生长季节都能开

出一朵花, 然而, 我们在多年的野外研究中发现, 

实际上, 其每年的开花数量极为有限, 只在其冠层

表面的部分区域开出一定面积的花(图1A、1B)。这

一现象说明, 垫状植物的开花可能受到了资源的限

制, 并有可能同时受到其他环境因子的影响。例如, 

据野外观察, 团状福禄草开花方位(只在其冠层表

面特定区域开放, 图1A、1B)呈现出一定的规律性, 

且在不同的种群之间存在差异。为了获取充足的太

阳辐射能量从而满足自身繁殖需求, 一些高山植物

的开花特性受到太阳辐射的强烈影响(Patiño et al., 

2002; Galen, 2006; Zhang et al., 2010), 因此, 我们

猜测团状福禄草的开花数量和方位可能受到资源和

太阳辐射的双重影响。但其繁殖分配策略, 即个体

对开花的资源分配策略对环境胁迫因子的响应方式, 

目前却不为人知。深入探究高山生态系统中这一关

键类群的种群更新与维持机制, 对揭示其种群繁殖

的初始阶段(开花特性)对环境因子的响应机制以及

这种响应机制在不同性别个体之间的差异性具有重

要意义。 

1  材料和方法 

1.1  研究区域及实验材料 

研究区域位于滇西北德钦县白马雪山, 地理坐

标为28.48° N, 98.99° E, 海拔范围为4 360‒4 920 m, 

生境类型从低至高依次为灌草甸、草甸-流石滩交错 

 
 

图1  研究区域及材料。A, 团状福禄草及开花朝向。B, 野外

调查方法。C, 垫状植物内部结构。D, 研究区域及群落景观。 
Fig. 1  Study area and materials. A, Arenaria polytrichoides 
and flowering aspect of one individual. B, Field investigation 
protocol. C, Structure of the cushion plant. D, Study area and 
community landscape. 

  
带和流石滩(图1D)。滇西北处于横断山高山植物多

样性中心区域(郭辉军和龙春林, 1998; Zhang et al., 

2015), 具有典型的季节性夏季季风气候, 以冷雨或

雨夹雪为特征, 并伴有短时间的强烈太阳辐射, 年

降水量680–790 mm, 年平均气温–1 ℃ (张荣祖等, 

1997)。植物生长季节通常开始于5月中旬的融雪期, 

结束于9月中下旬的夏季风停息期。我们前期的测量

数据显示, 2015年6月中旬至9月下旬, 白马雪山海

拔4 900 m处, 距离地面15 cm处的平均气温和湿度

分别为(4.87 ± 0.04) ℃ 和(89.9 ± 0.24)%, 绝对最

高气温和最低气温分别为17.80和–1.95 ℃, 昼夜温

差大于10 ℃, 最高达16 ℃ (陈建国等, 未发表数

据)。此外, 土壤养分含量随海拔升高而普遍降低

(Chen et al., 2015b, 2019)。 

团状福禄草在研究区域的海拔范围内呈连续分

布, 但受特定微生境特征及种间竞争强度的影响, 

不同海拔带上的种群特征(大小、密度、结构)存在

一定差异(Chen et al., 2020)。团状福禄草是群落的

奠基种 , 粗糙红景天 (Rhodiola coccinea subsp. 

scabrida)是群落的另一优势种, 群落中的常见物种

还包括狭叶委陵菜(Potentilla stenophylla)、七叶龙胆

(Gentiana arethusae var. delicatula)、钉柱委陵菜

(Potentilla saundersiana)、镰萼喉毛花(Comastoma 
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falcatum)、圆穗蓼(Polygonum macrophyllum)、滇边

大黄(Rheum delavayi)及早熟禾(Poa spp.)等。 

1.2  野外实验 

于2017年6月下旬在研究区域内沿海拔梯度选

取5个种群, 种群的选择考虑野外研究的可达性, 同

时考虑不同种群的微生境差异性(坡向、坡度)。种

群选定后, 精确测量其坡向和坡度。根据种群大小, 

在每个种群内随机选择一定数量的个体, 对其开花

特征进行调查和记录。各种群地理信息、生境特征

及调查个体数量详见表1。对于随机选定的植物个体, 

首先鉴定并记录其性系统特征(雌性或两性), 其次

使用罗盘仪在其冠层表面标定东南西北4个方位(图

1B), 然后, 使用孔径大小为 3 cm × 3 cm的尼龙网

覆盖冠层表面, 尽量调整网格位置, 使其保持正方

形。最后, 分别统计每个植株个体表面的总网格数

及东南西北4个方向各自的开花网格数。具体操作方

法: 垫状植物表面为球形或椭球形, 无论球形或椭

球形, 都有一个“中心点(长、短轴交叉点)”, 以“中心

点”为“原点”, 沿东西和南北方向各“画”一条线(即

长、短轴), 可将其表面分割为4个“半球”, 即南北

“半球”和东西“半球”, 然后计数各个“半球”的网格

数。少部分网格里仅有部分面积开花, 为了使结果

更客观, 对于这样的网格采取如下的方法计数: 开

花面积小于网格面积1/3的, 不计入开花网格, 大于

1/3的, 计入开花网格。 

1.3  数据分析 

首先, 将各方向上开花网格数相加, 得到各植

株的总开花网格(面积), 其次, 分别将总开花网格

数和每个方向的开花网格数都除以总网格数, 得到

各个植株总的开花面积比(为了论述方便, 本研究

中, 必要时将开花面积比称为“繁殖分配”)以及单个

方位上的开花面积比, 并采用这些数据进行后续的

比较分析。不同植株的大小(年龄)会对其资源分配

策略产生影响 , 即可能存在个体效应(Stöcklin & 

Favre, 1994; Sakai & Sakai, 1995), 同时, 垫状植物

冠层表面积大小通常与其年龄呈正相关关系(Chen 

et al., 2017a), 因此, 计数了每个调查个体的总网格

数(即表面积大小), 将其作为植株大小的替代来进

行后续分析。首先, 为了探究不同种群以及不同性

别植株的总开花面积与其个体大小之间的关系, 对

植株总开花面积与其个体大小做了回归分析。其次, 

为了探究海拔对植株大小的影响, 采用混合效应模

型比较了不同海拔种群间植株的大小, 植株大小为

因变量, 海拔为主因素, 植株个体编号为随机因素。

最后, 为了探究开花面积比(即繁殖分配)如何受到

海拔、性别和植株大小的影响, 使用混合效应模型

对上述关系进行拟合。模型中, 开花面积比为因变

量, 海拔、性别和植株大小为主因素, 植株个体编号

为随机因素。此外, 由于自变量与因变量间存在多

样的组合形式, 基于赤池信息量准则(AIC)权重选

择最优模型, 最优模型具有最大的AIC权重, 因子

在每个模型的AIC权重被用来计算模型平均系数, 

而每个因子在所有模型中的AIC值权重之和(w)被

用来描述该因子的统计支持。同时, 评估了考虑交

互作用的模型与上述模型的优劣, 校准AIC (AICc)

结果显示两种模型没有差异(AICc = –402.1 vs. AICc = 

–401.4), 但是交互作用不显著, 因而以上述的模

型结果为准。由于各组数据不完全符合正态分布及

方差齐性原则, 使用Kruskal-Wallis非参数检验分

别比较同一种群内不同性别、不同方位之间开花面

积比以及不同种群之间开花面积比的差异。所有统

计分析及画图都通过R 3.5.1 (R Core Team, 2018)

实现, Kruskal-Wallis非参数检验使用“agricolae”包

(de Felipe, 2019), 混合效应模型使用“coxme”包

(Therneau, 2018), 模型选择使用“MuMIn”包(Bartoń, 

2019)。 

 
表1  团状福禄草种群地理信息、生境类型及各种群内个体调查数量 
Table 1  Geographical information of the studied populations, habitat type and number of individuals investigated in each population of Arenaria 
polytrichoides 

种群编号 
Population ID 

生境类型 
Habitat type 

海拔 
Altitude (m) 

地理坐标 
Coordinate 

坡向 
Aspect 

坡度 
Slope (°) 

调查个体数 
Individual number

1 草甸 Meadow 4 360 28.45° N, 99.00° E 西 West 15 98 (41) 

2 草甸 Meadow 4 450 28.45° N, 99.00° E 西 West 45 90 (36) 

3 草甸 Meadow 4 520 28.46° N, 99.00° E 东南 SE 40 100 (56) 

4 草甸-流石滩交错带 Meadow-screes ecotone 4 720 28.48° N, 99.00° E 东南 SE 40 100 (51) 

5 流石滩 Screes 4 920 28.48° N, 99.01° E 山顶 Peak 0 100 (47) 

括号内数字为雌性个体数。 
Numbers in parentheses present the numbers of female individuals investigated in each population. 
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2  结果 

随着海拔升高, 种群内植物个体大小呈现减小 

的趋势(混合效应模型系数= –0.131, p < 0.001), 个

体总开花面积比同样呈现下降趋势(图2), 最小值同

时出现在种群2 (次低海拔)和种群5 (最高海拔), 说

明种群2除了受到海拔影响外, 可能还受到其他环

境因子的强烈影响。植株个体大小与其总开花面积

之间呈显著正相关关系(图3A), 说明随着植株年龄

增长, 植物分配到开花的资源量也随之增长。但是, 

植株越大, 总开花面积比越小(表2; 图3B), 说明植

株分配到开花的资源增长速率可能低于植株个体的

增长速率。种群1和种群2坡向相同, 坡度相差达30° 

(表1), 个体总开花面积比差异显著(图2A)。种群3

和种群4坡向、坡度均一致, 个体总开花面积比具有

显著差异性(高海拔开花总比例低于低海)。此外, 种

群5 (最高海拔)具有最低的总开花面积比, 说明海

拔对个体繁殖分配具有强烈影响(表2)。 

不同性别个体的植株在繁殖分配策略上存在较

大差异。两性植株的总开花面积比显著大于雌性植

株的总开花面积比(图2B)。同时, 海拔对两性个体

间的这种差异有一定影响, 表现为低海拔种群内两

性个体总开花面积比显著大于雌性个体, 这种差异

性随海拔升高而逐渐变小, 直至最高海拔种群处, 

两性个体总开花面积比甚至略小于(不显著)雌性个

体(图4)。 

不同坡向及坡度上, 种群内垫状植物表面的开

花方位存在着较大差异。具体表现为: 西向、坡度

较小的种群1, 北面开花面积比最高 , 西面最低 , 

东、南面无差异; 而同样为西向但坡度较大的种群

2, 其南面开花面积最大, 其次为西面, 北面和东面

随其后(图5)。东南向、坡度一致的种群3和种群4, 东

面开花面积最大, 其他方位上开花面积无差异(图

5)。位于山顶海拔最高(坡度为0)的种群5, 开花面积

东面最大, 西面最小, 依次为东>北>南>西(图5)。 

3  讨论 

横断山高海拔地区绝大多数植物种群的更新与

扩张都依赖有性繁殖(Peng et al., 2012)。植物对繁殖

功能的资源分配, 在很大程度上决定了其种群未来

的扩张速率。而作为植物实现繁殖功能的重要环节, 

植物对开花的资源配置决定了植物的最终繁殖产出

 

 
 

图2  团状福禄草种群间(A)及研究区域内不同性别间(B)开花面积比(平均值±标准误差)。不同的小写字母表示差异显著(p ≤ 
0.05)。 
Fig. 2  Comparison of ratios of flowering area among populations (A) and between different gender morphs (B) of Arenaria 
polytrichoides in the study area (mean ± SE). Different lowercase letters indicate significant difference (p ≤ 0.05).  
 
表2  植株开花面积与影响因子间作用的混合效应模型及模型选择结果 
Table 2  Results of mixed effect models and selecting models of cushion flowering area and the explainary variables 

 模型系数 Value 标准误差 SE z p w AICc 

截距 Intercept 1.919 1 0.186 3 10.300 0 <0.001 –  

海拔 Altitude –0.000 3 0.000 0 –8.020 0 <0.001 1 

性别 Gender 0.035 4 0.014 4 2.460 0 0.014 0.88 

植株大小 Plant size –0.001 2 0.000 2 –5.210 0 <0.001 1 

–401.4 

该模型为最优模型: 开花面积=海拔+性别+植株大小+随机因素(植株个体编号)。AICc, 校准赤池信息量准则(AIC); w, 每一个变量在所有模型中的AIC
权重之和。 
The best model: Flowering area = Altitude + Gender + Plant size + Random factor (individual ID). AICc, corrected Akaike’s information criterion (AIC); w, the 
sum of the AIC weights of each predictor in all models. 
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图3  团状福禄草植株个体大小与其总开花面积及其面积比的关系。A、B, 所有种群。C、D, 种群1。E、F, 种群2。G、H, 种
群3。I、J, 种群4。K、L, 种群5。回归线: 普通最小二乘线性回归线; Coef, 回归系数。所有数据被标准化至0–1之间。相关

显著性: *, p ≤ 0.05; **, p ≤ 0.01; ***, p ≤ 0.001。 
Fig. 3  Relationship between plant size and the total flowering area and the relevant ratio of flowering area of Arenaria 
polytrichoides. A, B, All populations. C, D, Population 1. E, F, Population 2. G, H, Population 3. I, J, Population 4. K, L, Population 
5. Regression line: ordinary least squares linear regression lines; coef, regression coefficient. All data are normalized to between 0 and 
1. Significant relationship: *, p ≤ 0.05; **, p ≤ 0.01; ***, p ≤ 0.001. 

 
(Reekie & Bazzaz, 2005)。不同的环境因子在植物的

每一个繁殖阶段都起着重要作用, 甚至一些因子

(如资源量)直接决定着植物的繁殖分配及其产出

(Delph & Carroll, 2001)。在我们的研究区域内, 环境

胁迫程度(如土壤养分胁迫及低温胁迫)随海拔升高

而增强(Chen et al., 2015b, 2019)。我们的研究结果

显示, 随着海拔升高, 种群内植株个体呈现减小的

趋势。植株大小对开花特性具有显著影响。一方面, 

植株个体越大, 其总开花面积也越大, 但另一方面, 

植株越大, 其总开花面积比越小(表2), 并且这种趋

势在不同性别植株间具有高度一致性(图3), 说明资

源限制是真实存在的, 即, 植物从环境中获取并分

配给开花的资源量有限。此外, 该结果也说明植株

分配到开花的资源增长速率可能低于植株个体的增

长速率, 即繁殖分配的增加速率低于营养分配的增

加速率。相应结果进一步暗示, 在面临资源限制或

环境胁迫时, 团状福禄草的资源分配策略以保证植

株存活(即增加营养分配)为首要目的。此外, 具有不 
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图4  团状福禄草各种群内不同性别植物个体开花面积比(平均值±标准误差)。不同小写字母表示组间差异显著(p ≤ 0.05)。 
Fig. 4  Ratio of flowering area (mean ± SE) of different gender morphs in the five studied populations of Arenaria polytrichoides. 
Different lowercase letters indicate significant differences (p ≤ 0.05). 

 

 
 

图5  团状福禄草种群内不同方位的开花面积比(平均值±标准误差)比较。不同小写字母表示组间差异显著(p ≤ 0.05)。 
Fig. 5  Comparison of ratios of flowering areas (mean ± SE) in different aspects within populations of Arenaria polytrichoides. 
Different lowercase letters indicate significant differences (p ≤ 0.05). 

 
同坡度及坡向的种群间开花特性也存在一定的变化,

说明由坡向及坡度变化而引起的环境因子变化, 如

太阳辐射 (田辉等 , 2007)和土壤养分 (曹舰艇等 , 

2019), 可能也同时对其繁殖分配策略具有一定的

影响。 

前期研究发现, 团状福禄草植物个体表面单位

面积的果实及种子产量随海拔上升而呈现总体下降

趋势(Chen et al., 2017a)。但是, 该研究并未考虑团

状福禄草植物整体的繁殖分配对环境因子的响应, 

而仅是比较了其特定开花区域内单位面积的繁殖产

出。本研究结果显示, 团状福禄草在开花阶段的繁

殖分配在不同海拔种群间存在显著差异, 总体上随

海拔上升而减少, 表明高海拔更加贫瘠的土壤条件

(Chen et al., 2015b, 2019)可能限制了植物总体的资

源获取量, 植物需要将有限的资源在营养生长与繁

殖生长两方面之间做权衡(Reekie & Avila-Sakar, 

2005), 从而导致其在繁殖功能上的总体分配比例

的下降。但是, 我们也发现, 部分低海拔种群(种群

2)内植物个体的繁殖分配显著低于部分高海拔种群

(种群3、4), 这表明, 海拔并非控制植物繁殖分配的

唯一因素, 植物繁殖分配是多种生态因子共同作用

的结果(张婵等, 2020)。种群2与种群1海拔相差较小, 

但坡度相差较大, 其与种群3坡度相近, 但具有不同

坡向(表1)。因此, 我们推测除了海拔因素, 坡度与

坡向可能同时对其繁殖分配产生影响。一方面坡度

大可能导致土壤养分流失更严重(Bruce-Okine & 

Lal, 1975; Donker & Damen, 1984), 从而引起资源

胁迫的加剧, 并进而导致繁殖分配的减少。另一方

面, 坡度和坡向通常会引起太阳辐射特征的变化, 

如太阳入射角、入射时间在不同坡度和坡向上会发

生变化(田辉等, 2007), 从而引起植物可积累和利用

的有效太阳辐射能量的变化。在高海拔地区, 太阳

辐射对植物的生长与繁殖策略都起着重要的影响。

如, 为了充分利用太阳辐射, 一些植物花器官进化

出了“向日性”功能(Zhang et al., 2010)。又如, 安第

斯山脉中部高海拔岩石斜坡典型垫状植物Azorella 
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compacta为了最大化利用太阳辐射, 其个体偏爱生

长在向北的(南半球)坡度约为20°的斜坡(Kleier et 

al., 2015)。因此, 我们推测由坡度与坡向变化引起

的土壤养分状况及太阳辐射特征的变化, 可能同时

对团状福禄草的繁殖分配起着重要的影响。 

此外, 团状福禄草具有性二态系统, 即雌性植

株与两性植株同时存在于同一种群中。不同性别的

植物个体获得繁殖适合度的方式不同, 雌性个体主

要通过胚珠及种子产出获得繁殖适合度, 而两性植

株主要通过花粉与种子产出获得繁殖适合度

(Charlesworth & Charlesworth, 1978; Charlesworth & 

Morgan, 1991; Ashman, 1994)。因此, 不同性别的植

株个体在繁殖分配策略上存在一定的差异性, 这种

差异性直接反映了不同性别个体对特定环境因子的

适应策略(Case & Ashman, 2005; Ashman, 2006; 

Chen et al., 2017b)。例如, 同样分布于滇西北高海拔

地区, 且同样具有雌全异株性系统的细叶蓝钟花

(Cyananthus delavayi), 在面对环境因子胁迫时, 雌

性植株主要将资源分配到种子生产, 而两性植株则

主要将资源分配到花粉生产以及对传粉昆虫的吸引

功能方面(花瓣)(Chen et al., 2017b)。我们的研究结

果表明, 总体而言, 两性植株对开花的资源分配比

例要显著高于雌性植株(图2B), 但是, 其差异程度

受到海拔因素的影响。具体而言, 低海拔种群两性

植株分配给开花的资源比例显著高于雌性植株, 而

高海拔种群不同性别植株对开花的资源分配差异性

不显著(图4)。Chen等(2017a)研究发现, 在任何海拔

条件下, 团状福禄草两性植株单位面积的开花数量

始终大于雌性植株, 但其真实繁殖产出(单位面积

果实和种子产量)却始终低于雌性植株。但是, 本研

究发现, 尽管不同性别的个体之间在低海拔处的总

繁殖分配比例存在差异性, 但是随着海拔升高, 环

境胁迫程度增加, 这种差异性趋于消失(图4)。我们

猜测, 在高海拔环境胁迫加剧条件下, 不同性别的

植物个体在资源权衡分配方面采取了相同的策略。

另一方面, 除了物理胁迫的加剧, 生物胁迫也同时

加剧, 如, 传粉昆虫多样性及多度的下降(Arroyo et 

al., 1982; Medan et al., 2002)可能引起两性植株雄性

适合度输出(花粉传播)的降低, 从而引起其分配到

开花的资源随之减少。 

如前所述, 太阳辐射特征可能对植物开花特性

具有一定的调节功能。一方面表现在开花数量的多

少, 另一方也可能表现在开花方位上。我们研究发

现, 在同一种群内, 团状福禄草在冠层表面不同方

位上的开花面积比存在显著差异, 但是, 这种差异

在不同种群(即不同环境因子条件)之间又具有不同

的表现形式。如, 最低海拔的种群1, 北面开花面积

比最高, 东、南面次之且差异不显著, 而西面开花面

积比最低; 最高海拔处的种群5, 其开花面积比呈

现出东、北、南、西递减趋势, 且各方位上差异均

显著(图5)。不同海拔及坡向上的种群, 可能由于坡

度、坡向的差异而导致太阳辐射时间乃至辐射强度

的变化(田辉等, 2007)。植物为了充分获取太阳辐射

能量, 而尽可能将花开放在有利的方位上, 以满足

果实及种子成熟过程中对太阳辐射能量的需求。 

综上所述, 本研究证明了高山垫状植物团状福

禄草的繁殖分配受到海拔因素的强烈影响, 并且不

同性别的植株对海拔因子的响应机制存在显著差

异。此外, 由海拔、坡度及坡向变化所引起的其他

环境因子(诸如土壤养分、太阳辐射等)的变化, 可能

同时对植物繁殖分配策略起着调节作用。植物在特

定环境条件下, 通过调节自身的繁殖分配策略, 达

到最优繁殖适合度, 保证了个体及种群的繁衍与扩

张。然而, 本研究的不足之处在于, 我们无法准确回

答坡度和坡向究竟如何影响土壤养分及太阳辐射等

环境因子, 以及这些环境因子如何精确影响团状福

禄草对繁殖资源的分配策略。未来更深入的研究, 

需要更精确地设计研究实验, 定量分析各环境因子

对垫状植物繁殖分配策略的影响, 以便更好地揭示

其种群的繁衍与更新机制并预测其种群发展动态。 
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