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摘要：［目的］通过对濒危植物水青树的生殖配置进行研究，探讨其生殖与生存之间的权衡关系，揭示其生活史对策

及其濒危机制。［方法］对固定样地内的不同径级水青树个体的标准生殖枝生物量进行观测，对不同径级个体的差

异采用多重比较分析，对生殖配置（ＲＡ）、生殖构件与营养构件生物量采用相关性分析和线性回归分析，对种子数量
与千粒质量进行相关性分析。［结果］（１）随径级的增大，水青树的生殖和营养投入呈现同增同减的趋势，没有明显
的权衡关系；（２）水青树的生殖分配（ＲＡ）随径级的变化呈现先上升后下降的趋势；（３）水青树的生殖投入与营养投
入、叶生物量之间呈显著正相关，而其ＲＡ与营养投入、叶生物量之间呈显著负相关；（４）生殖构件各组分中，种子生
物量所占比重均为最小，且远远低于生殖的附属结构（果序轴和果皮）；种子数与种子大小之间存在权衡关系。［结

论］在构件水平上，水青树的营养投入对生殖投入具有促进作用；其生殖期可划分为生殖初始期、生殖增长期、生殖

高峰期和生殖衰退期等４个时期；其种子特征在生殖不同时期分别采取不同的生活史对策，可能是水青树在长期演
化发展过程中形成的生殖适应性对策。

关键词：水青树；构件；径级；生殖配置

中图分类号：Ｓ７９２．９９ 文献标识码：Ａ　　　文章编号：１００１１４９８（２０１７）０４０６６７０７

ＲｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅＡｌｌｏｃａｔｉｏｎｉｎＥａｃｈＤＢＨＣｌａｓｓｆｏｒＴｅｔｒａｃｅｎｔｒｏｎｓｉｎｅｎｓｅＯｌｉｖ．
ａｔＩｎｄｉｖｉｄｕａｌＭｏｄｕｌｅｓＬｅｖｅｌ

ＷＡＮＧＤｏｎｇ１，２，ＧＡＮＸｉａｏｈｏｎｇ１，２，ＺＨＡＮＧＸｕｅｍｅｉ１，２，ＴＯＮＧＪｉａｈｕｉ２，ＣＨＥＮＹａｎｇ１，２，ＷＵＸｉａｏｓｏｎｇ２

（１．ＫｅｙＬａｂｏｒａｔｏｒｙｏｆＳｏｕｔｈｗｅｓｔＣｈｉｎａＷｉｌｄｌｉｆｅＲｅｓｏｕｒｃｅｓＣｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎｏｆＭｉｎｉｓｔｒｙｏｆＥｄｕｃａｔｉｏｎ，ＣｈｉｎａＷｅｓｔＮｏｒｍａｌＵｎｉｖｅｒｓｉｔｙ，
Ｎａｎｃｈｏｎｇ　６３７００９，Ｓｉｃｈｕａｎ，Ｃｈｉｎａ；

２．ＣｏｌｌｅｇｅｏｆＬｉｆｅＳｃｉｅｎｃｅｓＣｈｉｎａＷｅｓｔＮｏｒｍａｌＵｎｉｖｅｒｓｉｔｙ，Ｎａｎｃｈｏｎｇ　６３７００９，Ｓｉｃｈｕａｎ，Ｃｈｉｎａ）

Ａｂｓｔｒａｃｔ：［Ｏｂｊｅｃｔｉｖｅ］Ｔｈｅｐｕｒｐｏｓｅｏｆｔｈｉｓｓｔｕｄｙｉｓｔｏｅｘｐｌｏｒｅｔｈｅｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅａｌｌｏｃａｔｉｏｎ（ＲＡ）ｏｆＴｅｔｒａｃｅｎｔｒｏｎ
ｓｉｎｅｎｓｅＯｌｉｖ．ａｎｄｔｈｅｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｂｅｔｗｅｅｎｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅａｎｄｖｅｇｅｔａｔｉｖｅｉｎｖｅｓｔｍｅｎｔ，ａｎｄｔｈｕｓｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｅｔｈｅｌｉｆｅｈｉｓｔｏ
ｒｙｓｔｒａｔｅｇｉｅｓａｎｄｒｅａｓｏｎｓｃａｕｓｉｎｇｔｈｉｓｓｐｅｃｉｅｓｅｎｄａｎｇｅｒｅｄ．［Ｍｅｔｈｏｄ］ＵｓｉｎｇｆｉｘｅｄａｒｅａｓａｍｐｌｉｎｇｐｌｏｔｉｎＭｅｉｇｕ
ＤａｆｅｎｇｄｉｎｇＮａｔｕｒｅＲｅｓｅｒｖｅ，ｔｈｅｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅｍｏｄｕｌｅｓｂｉｏｍａｓｓｏｆｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓｗｉｔｈｄｉｆｆｅｒｅｎｔＤＢＨ（ｄｉａｍｅｔｅｒａｔｂｒｅａｓｔ
ｈｅｉｇｈｔ）ｃｌａｓｓｗｅｒｅｃｏｌｌｅｃｔｅｄａｎｄｍｅａｓｕｒｅｄ．Ｍｕｌｔｉｐｌｅｃｏｍｐａｒｉｓｏｎａｎａｌｙｓｉｓｗａｓｃｏｎｄｕｃｔｅｄｔｏｃｏｍｐａｒｅｔｈｅｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ
ｉｎｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅｉｎｖｅｓｔｍｅｎｔａｎｄａｌｌｏｃａｔｉｏｎａｍｏｎｇｄｉｆｆｅｒｅｎｔＤＢＨｃｌａｓｓ．ＴｈｅｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓｂｅｔｗｅｅｎＲＡ，ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ
ｍｏｄｕｌｅｓｂｉｏｍａｓｓａｎｄｔｈｅｎｕｔｒｉｅｎｔｍｏｄｕｌｅｓｂｉｏｍａｓｓｗｅｒｅａｎａｌｙｚｅｄｂｙｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎａｎｄｌｉｎｅａｒｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎａｎａｌｙｓｉｓ．［Ｒｅ
ｓｕｌｔ］（１）ＷｉｔｈｉｎｃｒｅａｓｉｎｇＤＢＨ，ｔｈｅｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅａｎｄｖｅｇｅｔａｔｉｖｅｉｎｖｅｓｔｍｅｎｔｓｈｏｗｅｄｔｈｅｓａｍｅｃｈａｎｇｉｎｇｔｒｅｎｄ，ａｎｄ
ｎｏｔｒａｄｅｏｆｆａｐｐｅａｒｅｄｂｅｔｗｅｅｎｔｈｅｍ；（２）Ａｔｔｈｅｌｅｖｅｌｏｆｍｏｄｕｌｅｓ，ｔｈｅＲＡｖａｌｕｅｉｎｃｒｅａｓｅｄａｔｔｈｅｂｅｇｉｎｎｉｎｇａｎｄｔｈｅｎ
ｄｅｃｒｅａｓｅｄｗｉｔｈｉｎｃｒｅａｓｉｎｇＤＢＨ；（３）Ｔｈｅｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅｉｎｖｅｓｔｍｅｎｔｗａｓｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙｃｏｒｒｅｌａｔｅｄｗｉｔｈｔｈｅｖｅｇｅｔａｔｉｖｅｉｎ
ｖｅｓｔｍｅｎｔｏｒｌｅａｆｂｉｏｍａｓｓｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ．Ｈｏｗｅｖｅｒ，ＲＡｗａｓｎｅｇａｔｉｖｅｌｙｃｏｒｒｅｌａｔｅｄｗｉｔｈｔｈｅｖｅｇｅｔａｔｉｖｅｉｎｖｅｓｔｍｅｎｔｏｒｌｅａｆ



林　业　科　学　研　究 第３０卷

ｂｉｏｍａｓｓｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ；（４）Ｆｏｒｔｈｅｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅｍｏｄｕｌｅ，ＲＡｗａｓｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙａｎｄｎｅｇａｔｉｖｅｌｙｃｏｒｒｅｌａｔｅｄｗｉｔｈｔｈｅｄｒｙ
ｗｅｉｇｈｔｏｆｔｈｅｓｈａｆｔｉｎｆｒｕｃｔｅｓｃｅｎｃｅａｘｉｓｂｉｏｍａｓｓ．Ｉｎｃｏｎｔｒａｓｔ，ｔｈｅｒｅｗａｓａｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙｐｏｓｉｔｉｖｅｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｂｅｔｗｅｅｎ
ｓｅｅｄｂｉｏｍａｓｓａｎｄｐｅｒｉｃａｒｐｂｉｏｍａｓｓ．Ａｔｒａｄｅｏｆｆｅｘｉｓｔｅｄｂｅｔｗｅｅｎｓｅｅｄｑｕａｎｔｉｔｙａｎｄｓｉｚｅ．［Ｃｏｎｃｌｕｓｉｏｎ］Ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ
ｉｎｖｅｓｔｍｅｎｔｈａｄａｐｒｏｍｏｔｉｏｎａｌｅｆｆｅｃｔｏｎｔｈｅｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅｉｎｖｅｓｔｍｅｎｔ．ＴｈｅｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅｐｅｒｉｏｄｏｆＴ．ｓｉｎｅｎｓｅ．ｃｏｕｌｄｂｅ
ｄｉｖｉｄｅｄｉｎｔｏｆｏｕｒｐｅｒｉｏｄｓ：ｉｎｉｔｉａｌ，ｉｎｃｒｅｍｅｎｔ，ｐｅａｋ，ａｎｄｄｅｃｌｉｎｅｐｈａｓｅｓ．Ｔｈｅｓｅｅｄｓａｔｄｉｆｆｅｒｅｎｔｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅｐｈａｓｅｓ
ｍａｙｈａｖｅｄｉｆｆｅｒｅｎｔｌｉｆｅｈｉｓｔｏｒｙｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ，ｒｅｆｌｅｃｔｉｎｇｔｈｅｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅａｄａｐｔａｔｉｏｎｓｔｒａｔｅｇｉｅｓｄｕｒｉｎｇｔｈｅｐｒｏｃｅｓｓｏｆｅｖｏｌｕ
ｔｉｏｎａｎｄｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔｉｎｔｈｉｓｓｐｅｃｉｅｓ．
Ｋｅｙｗｏｒｄｓ：ＴｅｔｒａｃｅｎｔｒｏｎｓｉｎｅｎｓｅＯｌｉｖ．；ｍｏｄｕｌｅｓ；ＤＢＨｃｌａｓｓ；ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅａｌｌｏｃａｔｉｏｎ

　　植物种群更新和种群中植物个体生活史的完成
都依赖于生殖过程。植物生殖过程中的生殖分配格

局以及植物如何调节其生殖分配以适应其生活型和

年龄变化的动态，是生殖生态学研究的重要任务［１］。

植物将有限的资源按一定的比例分配给营养构件

（茎、叶）或者生殖构件（花或花序、果实或果序

等）［２］，投入到某一构件的资源量增加必然会降低

投入到其它构件的资源量，即在植物的不同功能构

件之间存在着一种权衡关系（ｔｒａｄｅｏｆｆ）。例如，植物
如果增加投入到生殖（花或果）的资源（即生殖投

入）时，就会降低投入到营养生长（茎、叶和根）上的

资源（即营养投入）。其中，植物生殖构件的生物量

占整个植物地上总生物量的比例被定义为生殖分配

（ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅａｌｌｏｃａｔｉｏｎ，缩写为 ＲＡ）［３］。植物的生
殖分配通常与植株个体大小、生殖年龄密切相关［４］。

由于植物可供生殖的资源是有限的，竞争同一资源

库的两个或多个生殖器官各构件或组分之间也应存

在权衡关系［５］，这种权衡关系可能存在于雄性与雌

性功能之间，也可能存在于构件的数量与大小之间，

如每果种子数量与大小之间［６－７］。研究植物的生殖

分配格局及其构件各组分之间的权衡关系，有助于

揭示其生殖与生存的相互关系，对于探讨植物的生

活史适应对策具有重要的意义［８］。

水青树 （ＴｅｔｒａｃｅｎｔｒｏｎｓｉｎｅｎｓｅＯｌｉｖ．）是水青树科
（Ｔｅｔｒａｃｅｎｔｒａｎｃｅａｅ）仅有的一种高大落叶乔木。其花
序穗状，下垂，生于短枝顶端，与叶对生或互生，花

小，黄绿色，直径１ ２ｍｍ，无梗，常４朵成一簇；果
实为果长椭圆形，长３ ５ｍｍ，种子４ ６，条
形，长２ ３ｍｍ；花期６—７月，果期９—１０月。主要
分布在我国西南和华中地区，多呈零星散布，种群更

新困难，被列为国家二级重点保护植物［９］。目前，有

关水青树生殖生态学方面的研究主要集中在繁育系

统、传粉生态学、种子和幼苗生态学等方面［１０－１７］，而

关于水青树种群生殖分配方面的研究还缺乏相关报

道，其生殖投入和生殖分配随生殖年龄的变化情况

至今尚不清楚。

目前，植物生殖分配的研究大多集中在草本植

物和灌木方面［１，１８］，对乔木树种的生殖分配研究报

道相对较少。基于构件理论，乔木树种１个生殖枝
就相当于１株树的基本单元—构件（ｍｏｄｕｌｅｓ），一棵
大树通常被认为是由基本构件单位不断重复而形成

的多层次复合结构体［１９－２０］。在构件水平上研究小

枝内部的资源分配与构型特征是乔木植物生活史对

策研究的重要内容之一［２１－２２］。因此，本文采用固定

样方法和典型抽样法，通过对四川省美姑大风顶自

然保护区水青树不同径级个体标准生殖枝的生殖分

配进行研究，在构件水平上探讨以下两个问题：（１）
水青树的生殖投入和生殖分配随生殖年龄的变化规

律如何？（２）水青树生殖构件和营养构件之间、生
殖构件内各组分之间是否存在权衡关系？通过这些

研究，探讨水青树的生活史适应对策及其致濒机制，

为水青树种质资源的有效保护和管理提供科学

参考。

１　研究地区与研究方法
１．１　自然概况

研究地区位于四川省美姑县大风顶自然保护区

龙窝保护站（１０３．２０° １０３．５０°Ｅ，２８．８５° ２８．８１°
Ｎ）。该地区属中亚热带季风湿润气候，寒冷、湿润、
多雨。年均气温９．６℃，年最高气温在７月，７月平
均气温１９．５℃。年平均降水量１１００ｍｍ左右，年均
相对湿度８０％左右。
２０１４年６月，参照王娟等［２３］的研究方法在龙窝

保护站海拔２１００ ２２００ｍ区域的水青树种群建
立１５０ｍ ×２５０ｍ的固定样地（３．７５ｈｍ２；１０３．１４°
１０３．１４°Ｅ，２８．７７° ２８．７８°Ｎ），坡向为东北坡，

坡度３０°，群落郁闭度４０％，群落高度１９．２ｍ。样地
植被类型为落叶阔叶林，其乔木层以水青树为优势

８６６



第４期 王　东，等：水青树不同径级个体构件水平上的生殖配置研究

种，伴生有连香树（ＣｅｒｃｉｄｉｐｈｙｌｌｕｍｊａｐｏｎｉｃｕｍＳｉｅｂ．ｅｔ
Ｚｕｃｃ．）、珙桐（ＤａｖｉｄｉａｉｎｖｏｌｕｃｒａｔａＢａｉｌｌ．）和五裂槭
（ＡｃｅｒｏｌｉｖｅｒｉａｎｕｍＰａｘ）等；灌木层以桦叶荚

#

（Ｖｉｂｕｒ
ｎｕｍｂｅｔｕｌｉｆｏｌｉｕｍＢａｔａｌ．）为优势种，伴生有银叶杜鹃
（ＲｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎａｒｇｙｒｏｐｈｙｌｌｕｍＦｒａｎｃｈ．）等；草本层主
要以高山委陵菜（ＰｏｔｅｎｔｉｌｌａｃｏｎｔｉｇｕａＳｏｊáｋ）为优势
种，伴生有蝎子草（Ｇｉｒａｒｄｉｎｉａｄｉｖｅｒｓｉｆｏｌｉａｓｕｂｓｐ．ｓｕｂ
ｏｒｂｉｃｕｌａｔａ（Ｃｈｅｎ）ＣｈｅｎｅｔＦｒｉｉｓ）、天名精（Ｃａｒｐｅｓｉｕｍ
ａｂｒｏｔａｎｏｉｄｅｓＬ．）、东方草莓（ＦｒａｇａｒｉａｏｒｉｅｎｔａｌｉｓＬｏｚｉｎ
ｓｋ．）、蛇莓（Ｄｕｃｈｅｓｎｅａｉｎｄｉｃａ（Ａｎｄｒ．）Ｆｏｃｋｅ）、假楼
梯 草 （Ｌｅｃａｎｔｈｕｓｐｅｄｕｎｃｕｌａｒｉｓ（Ｗａｌｌ．ｅｘＲｏｙｌｅ）
Ｗｅｄｄ．）和细风轮菜（Ｃｌｉｎｏｐｏｄｉｕｍｇｒａｃｉｌｅ（Ｂｅｎｔｈ．）
Ｍａｔｓｕｍ．）等。
１．２　样地调查及采样

２０１５年４月对样地内所有胸径（ＤＢＨ）≥１ｃｍ
的水青树个体的胸径、树高、冠幅、枝下高等进行观

测。由于缺乏水青树解析木资料，因此参照张远东

等［２４］、李怀春等［１７］的研究方法（以胸径大小代表水

青树植株的年龄），以１０ｃｍ为间隔划分胸径等级，
共分出９级：Ｊ１（ＤＢＨ＜２０ｃｍ）、Ｊ２（２０ ２９ｃｍ）、Ｊ３
（３０ ３９ｃｍ）、Ｊ４（４０ ４９ｃｍ）、Ｊ５（５０ ５９ｃｍ）、
Ｊ６（６０ ６９ｃｍ）、Ｊ７（７０ ７９ｃｍ）、Ｊ８（８０
８９ｃｍ）、Ｊ９（ＤＢＨ≥９０ｃｍ）。参照苏智先［１］和董艳

红［２５］的研究方法，于花期（７月）和果期（１０月），每
个径级选取３株水青树，从其东北方向（向阳）的树
冠中层分别采集 ３个当年生标准生殖枝（ｎ＝９）。
分离叶片、花序（或果序）和枝条，装于信封中带回

实验室。

１．３　构件观测
生殖构件（花序）和营养构件（叶、枝）经８０℃烘

箱至恒重后，放入干燥锅中冷却，用电子天平称重

（精确到０．００１ｇ）。果序构件经自然风干后，细分为
果序轴、果皮和种子三部分，并测量果序轴长度、统

计种子数；从每个标准枝中，随机选取３００粒种子，
用精度为０．０１ｍｍ的电子数显游标卡尺测量其长
度、宽度、厚度；并测定干质量。

１．４　数据处理
生殖配置（ＲＡ）是指生殖的资源量占总资源或

营养资源投入量的比例［３，２２］，用下式进行计算：

ＲＡ＝ 构件生殖器官生物量

构件营养器官总生物量 ＋构件生殖器官生物量
×１００％
运用ＩＢＭＳＰＳＳＳｔａｔｉｓｔｉｃｓ２１．０统计软件对数据

进行分析。在满足方差齐性的情况下，对不同径级

个体水青树各构件生物量、生殖构件各组分生物量、

ＲＡ和种子千粒质量采用单因素方差分析方法中的
Ｄｕｎｃａｎ检验进行多重比较；若不满足方差齐性的要
求，则采用Ｄｕｎｎｅｔｔ’ｓ进行多重比较；对 ＲＡ、生殖构
件生物量与营养构件生物量之间进行相关性分析和

线性回归分析；对种子数量和种子千粒质量进行相

关性分析。

２　结果与分析
２．１　营养和生殖投入随径级的变化动态

经连续２年调查发现，水青树种群内 Ｊ１径级的
植株均未有生殖现象；Ｊ７、Ｊ８、Ｊ９径级的花序过早脱
落，因此分析其生殖与营养投入时缺少上述４个径
级的资料。

注：不同小写字母表示不同径级差异显著（ｐ＜０．０５）。

Ｎｏｔｅ：Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｓｍａｌｌｌｅｔｔｅｒｍｅａｎｓｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅａｍｏｎｇｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ＤＢＨｃｌａｓｓ（ｐ＜０．０５）．

图１　水青树营养投入、生殖投入和ＲＡ随径级的变化动态

Ｆｉｇ．１Ｄｙｎａｍｉｃｃｈａｎｇｅｓｏｆｖｅｇｅｔａｔｉｖｅａｎｄｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅｉｎｖｅｓｔｍｅｎｔｏｆ

Ｔ．ｓｉｎｅｎｓｅｗｉｔｈｔｈｅｉｎｃｒｅａｓｅｏｆｄｉａｍｅｔｅｒｃｌａｓｓ

由图１可知，水青树的营养投入和生殖投入随
径级变化整体上基本呈现出同增同减的趋势，营养

投入呈现上升→下降→上升的趋势，生殖投入没有
明显的波动趋势。其中，营养投入的最小值出现在

Ｊ４，其与Ｊ３、Ｊ６之间具有显著性差异，而与其余径级
之间差异不显著；其余径级相互之间差异均不显著。

在生殖投入方面，各径级之间均没有显著性差异。

２．２　生殖分配随径级的变化动态
随着径级的不断增大，水青树生殖枝的 ＲＡ值

呈现先上升后下降的趋势，在 Ｊ２→Ｊ４期间逐渐增
加，在Ｊ４径级达到最大值，Ｊ５径级保持相对稳定，
之后迅速减小。其中，Ｊ２、Ｊ６分别与 Ｊ４、Ｊ５之间差异
显著，Ｊ３与其余径级之间、Ｊ４与 Ｊ５之间差异均不显
著（图１）。
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２．３　生殖构件生物量、ＲＡ与营养构件生物量
之间的相关性分析

　　经Ｐｅａｒｓｏｎ相关性和线性回归分析发现，水青树
生殖枝的生殖总投入量分别与营养投入、叶生物量

之间呈显著直线正相关性（Ｐ＜０．０５，图２－Ａ，Ｂ）；
ＲＡ分别与营养投入、叶生物量之间呈极显著直线负
相关性（Ｐ＜０．０１，图２－Ｃ，Ｄ）。

图２　水青树生殖构件生物量、ＲＡ与营养构件生物量之间的线性回归分析

Ｆｉｇ．２　ＬｉｎｅａｒｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎａｎａｌｙｓｉｓｂｅｔｗｅｅｎｔｈｅｖｅｇｅｔａｔｉｖｅｍｏｄｕａｌｓｂｉｏｍａｓｓａｎｄｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅｂｉｏｍａｓｓｏｒＲＡｉｎＴ．ｓｉｎｅｎｓｅ．

２．４　水青树生殖构件各组分的变化动态及其权衡
关系

　　水青树的生殖构件可以分为果序轴、果皮和种
子三部分。其果皮生物量所占比重随着径级的增大

呈现出“低→高→低”的变化趋势，与 ＲＡ的变化趋
势基本一致；果序轴生物量比重随径级的增大呈现

“高→低→高”的趋势，恰好与 ＲＡ、果皮变化趋势相
反；对果皮和果序轴生物量所占比重而言，Ｊ３、Ｊ４之
间差异均不显著，分别与其余径级之间差异显著，其

余各径级之间差异均不显著（图３）。种子生物量所
占比重随径级的增大呈现先下降后上升的趋势，与

ＲＡ、果皮变化趋势基本相反；其中最小值出现在 Ｊ５
径级，仅为２．５２％，其与Ｊ４之间差异不显著，分别于
其余径级之间差异显著，其余各径级之间差异均不

显著（图３）。同一径级下，果序各组分所占生殖投
入的比重之间均有显著性差异；其中种子生物量所

占比重均为最小，且远远低于生殖的附属结构（果序

轴和果皮）；除Ｊ６外，其果序轴生物量占比重均为最
大（图３）。

相关性分析结果表明，水青树生殖枝 ＲＡ值与
果序轴干质量之间存在极显著负相关性（Ｐ＜
０．０１），种子生物量与果皮干质量之间存在极显著的

正相关性（Ｐ＜０．０１）。
随着径级的增大，水青树生殖枝的种子数量呈

现出先缓慢上升有逐级下降的趋势，在 Ｊ３时达到最
大值，在Ｊ６时达到最小；其中，Ｊ３径级的种子数与其
他各径级的种子数具有极显著性差异，其他各径级

之间则无显著性差异。

种子的千粒质量随径级的增大呈现出先缓慢下

降，然后从Ｊ３→Ｊ４成明显增加的趋势，Ｊ４→Ｊ６呈逐
渐下降的趋势（图４），在 Ｊ４时达到最大值。方差分
析表明各径级之间种子千粒质量没有显著性差异。

整体上看，种子千粒质量随种子数量的增加有

减少趋势，随种子数量的减小而有所增加。相关性

分析表明，两者之间存在显著的负相关关系（Ｐ＜
０．０５）。

３　讨论
３．１　生殖投入的变化规律

多年生植物一般需生长到一定大小才能开始生

殖，即进行生殖的植株个体大小存在一个阈

值［２６－２８］。研究发现，水青树在 Ｊ１径级时，不具有生
殖现象，直到 Ｊ２径级才有生殖现象，这表明水青树
进行生殖所需的个体大小阈值为ＤＢＨ＝２０ｃｍ的个

０７６
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注：不同小写字母表示不同径级差异显著（ｐ＜０．０５），不同大写字母表示同一径级差异显著（ｐ＜０．０５）。

Ｎｏｔｅ： ＤｉｆｆｅｒｅｎｔｓｍａｌｌｌｅｔｔｅｒｍｅａｎｓｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅａｄｉｆｆｅｒｅｎｔＤＢＨｃｌａｓｓ（ｐ＜０．０５），Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｂｉｇｌｅｔｔｅｒｍｅａｎｓｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅａｍｏｎｇｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓｉｎｓａｍｅＤＢＨｃｌａｓｓ（ｐ＜０．０５）．

图３　生殖构件占生殖投入比重和生殖分配随径级动态变化

Ｆｉｇ．３　Ｄｙｎａｍｉｃｃｈａｎｇｅｓｏｆｔｈｅｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎｏｆｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅｍｏｄｕｌｅｓａｃｃｏｕｎｔｅｄｆｏｒｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅｉｎｖｅｓｔｍｅｎｔａｎｄ

ＲＡｗｉｔｈｔｈｅｉｎｃｒｅａｓｅｏｆｄｉａｍｅｔｅｒｃｌａｓｓ

注：不同小写字母表示不同径级差异显著（ｐ＜０．０５）。

Ｎｏｔｅ：ＤｉｆｆｅｒｅｎｔｓｍａｌｌｌｅｔｔｅｒｍｅａｎｓｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅａｍｏｎｇｄｉｆｆｅｒｅｎｔＤＢＨｃｌａｓｓ（ｐ＜０．０５）．

图４　水青树种子数和千粒质量随径级变化动态

Ｆｉｇ．４　Ｄｙｎａｍｉｃｃｈａｎｇｅｏｆｓｅｅｄｎｕｍｂｅｒａｎｄｔｈｅｗｅｉｇｈｔｏｆ１０００ｇｒａｉｎｓｏｆＴ．ｓｉｎｅｎｓｅｗｉｔｈｔｈｅｄｉａｍｅｔｅｒｃｌａｓｓ．

体；在 Ｊ２径级之前主要进行营养生长，为后期的生
殖生长积累营养物质和能量。

对多年生植物而言，生殖投入量通常随个体的

增大而增加。本文研究发现，水青树生殖枝的生殖

投入随径级的增大没有明显的变化趋势，营养投入

的变化呈现上下波动的趋势，其结果与麻疯树（Ｊａｔ
ｒｏｐｈａｃｕｒｃａｓ）［２９］的变化趋势一致。

个体营养生长与生殖生长之间的对立统一关系

一直是生殖生态学研究中的一个经典问题。水青树

生殖枝的生殖总投入量与营养投入、叶生物量之间

呈显著正相关关系，与麻疯树（Ｊａｔｒｏｐｈａｃｕｒｃａｓ）［２９］、
冰草（Ａｇｒｏｐｙｒｏｎｃｒｉｓｔａｔｕｍ）［３０］的研究结果相似；生殖
总投入量也与叶生物量之间呈显著正相关性，这表

明水青树生殖枝的营养投入对其生殖投入具有促进

效应，这一促进作用主要体现在营养投入和生殖投

入基本呈现同增同减的趋势。

３．２　生殖分配的变化规律
植物的生殖分配受年龄等植物本身因素的影

响［８，３１］。热带棕榈（Ａｓｔｒｏｃａｒｙｕｍｍｅｘｉｃａｎｕｍ）和四川
大头茶（Ｇａｒｄｏｎｉａａｃｕｍｉｎａｔａ）等多年生木本植物的
生殖分配会随年龄的增长呈直线增加趋势［３２，３３］，而

冷杉（Ａｂｉｅｓｆａｂｒｉ）的生殖分配会随年龄增长呈直线
下降趋势［３４］。濒危植物疏花水柏枝（Ｍｙｒｉｃａｒｉａｌａｘｉ
ｆｌｏｒａ）［３５］、马尾松（Ｐｉｎｕｓｍａｓｓｏｎｉａｎａ）［１８］和四合木

（Ｔｅｔｒａｅｎａｍｏｎｇｏｌｉｃａ）［４］的生殖分配却随植株年龄的
增大呈现出先上升后下降的趋势。本文研究发现，

水青树生殖枝的ＲＡ值随径级的变化呈现先上升后
下降的趋势，其结果与濒危植物疏花水柏枝（Ｍｙｒｉ
ｃａｒｉａｌａｘｉｆｌｏｒａ）［３５］、四合木（Ｔｅｔｒａｅｎａｍｏｎｇｏｌｉｃａ）［４］相
似，而不同于热带棕榈（Ａｓｔｒｏｃａｒｙｕｍｍｅｘｉｃａｎｕｍ）［２９］、
四川大头茶（Ｇａｒｄｏｎｉａａｃｕｍｉｎａｔａ）［３３］和冷杉（Ａｂｉｅｓ
ｆａｂｒｉ）［３４］。
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徐庆等［４］研究发现，四合木种群的生殖期根据

其生殖年龄和生殖分配大小可分为生殖起动期、生

殖增长期、生殖高峰期和生殖衰退期；其生殖值和生

殖分配均随年龄增加呈现先上升后下降的趋势，其

最大值出现在生殖高峰期，而在生殖衰退期呈现逐

渐下降的趋势。我们研究发现，水青树 ＲＡ值的最
小值出现在 Ｊ２径级，Ｊ２→Ｊ３、Ｊ３→Ｊ４之间均呈逐渐
增加的趋势，在 Ｊ４→Ｊ５达到最大值并保持相对稳
定，Ｊ６径级迅速减小。由此表明，水青树的生活史
过程中也可以将其生殖期划分为类似的四个时期：

Ｊ２（２０≤ＤＢＨ$

３０ｃｍ）为生殖起动期，Ｊ３（３０≤
ＤＢＨ

$

４０ｃｍ）为生殖增长期，Ｊ４、Ｊ５（４０≤ＤＢＨ$

６０
ｃｍ）为生殖高峰期，Ｊ６径级之后（６０≤ＤＢＨ）为生殖
衰退期。

在植物的生殖配置研究中，营养生长和生殖分

配之间是否存在权衡关系常常是研究的一个热点问

题。有研究表明，对多年生植物而言，其幼龄和高龄

阶段通常会选择较低的ＲＡ以保证其个体的生长和
存活［３６，３７］；在较为合适的胸径或者是年龄阶段时，

生殖投入量适度，ＲＡ最大，能获得最大的生殖产量
而耗用相对较少的资源量，具有较高的生殖效率，以

保证其个体繁衍和种群的扩张［２９］。我们发现，水青

树的生殖分配与其营养投入之间存在显著或极显著

负相关关系，在其在生殖起动期和生殖衰退期均具

有较低的ＲＡ值，在生殖高峰期具有较高的 ＲＡ值，
可能正是水青树为了更好地保证其个体的生长存活

和其种群的扩张而形成的生殖适应性机制。

３．３　生殖构件内各组分之间的权衡关系
Ｒｅｅｋｉｅ［３８］认为：生殖分配随个体大小增加而减

少，或许是由于生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生殖附属

结构的分配增加。研究发现，水青树生殖构件生物

量配置的比例始终呈现果皮 ＞果序轴 ＞种子的趋
势；随着径级的增大其果皮所占比例呈现与 ＲＡ值
一致的变化趋势，而果序轴和种子所占比例呈现相

反的趋势，这表明水青树生殖构件各组件在生物量

配置方面存在较为明显的权衡关系。果序轴和果皮

作为水青树生殖构件的生殖附属结构，在生殖不同

时期均利用了生殖投入的大量资源，尤其是高龄时

期将大量的资源投入到附属结构，其投入到种子中

真正用于生殖后代的资源将越来越少。有研究表明

长期进化形成的小种子虽有利于传播和散布，但不

利于种子和幼苗的存活［１１］。所有径级的水青树投

入到种子的生殖分配比例都是最小的，其生殖附属

结构占据了生殖分配大量资源，将导致其种子和幼

苗的适合度降低，这可能是限制水青树种群自然更

新的一个主要因素。

种子资源投入有两种截然相反的策略，即产生

少量的大种子以便在竞争中占优势，和产生大量小

种子以占据更多的安全位［３９］。水青树生殖构件中，

其种子千粒质量和种子数量呈现显著负相关性，与

玉簪（Ｈｏｓｔａｐｌａｎｔａｇｉｎｅａ）的研究结果相似［５］；在生殖

增长期（Ｊ３），水青树种子千粒质量相对最小，而种子
数量在整个生殖期中处于最大值，这表明水青树在

此时期采取了产生大量小种子的ｒ－对策，这正好与
桃金娘 （Ｒｈｏｄｏｍｙｒｔｕｓｔｏｍｅｎｔｏｓａ）的研究结果相
似［４０］，通过这种方式可以占据更多的生态位，有助

于水青树种群的扩散和增大；在生殖盛期（Ｊ４），其千
粒质量相对最大，而种子数相对最小，这表明此时水

青树采用了产生少量大种子的策略，这也与阴生灌

木九节（Ｐｓｙｃｈｏｔｒｉａｒｕｂｒａ）的研究结果相似［４１］，可以

将大部分的能量用于提高种子的质量，以保证后代

在竞争中的优势，符合典型的以“质”取胜的 ｋ－对
策。水青树种子特征在生殖的不同时期分别采取不

同的生活史对策，以分别适应种群的扩散和种群的

持续发展这也与 Ａｃｏｓｔａ等发现多年生灌木 Ｃｉｓｔｕｓ
ｌａｄａｎｉｆｅｒｄｅ种子的特征相类似［４２］，可能是水青树在

长期的演化发展过程中所形成的生殖适应性机制。

４　结论
（１）水青树生殖枝的营养投入对其生殖投入具

有促进作用，两者之间不存在明显的权衡关系。

（２）水青树生殖枝 ＲＡ值随径级的增大呈现先
增加后减小的趋势，其生殖期可划分为生殖初始期、

生殖增长期、生殖高峰期和生殖衰退期等４个时期。
（３）水青树生殖构件各组分之间存在明显的权

衡关系；所有径级投入到种子的生殖分配均为最小，

其生殖附属结构占据了生殖分配的大量资源，可能

是限制水青树种群自然更新的一个主要因素。

（４）水青树种子特征在生殖的不同时期分别采
取不同的生活史对策，可能是水青树在其演化发展

过程中形成的生殖适应性对策。
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