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摘　 要　 分别在适宜和模拟低温胁迫下，测定了青藏高原 ３ 种橐吾属植物幼苗生物量的分
配模式、相对生长率（ＲＧＲ）、可溶性糖含量及膜渗漏率，并计算半致死温度（ＬＴ５０），旨在了
解这 ３ 种植物幼苗的生长特性、对低温胁迫的忍受力及其种间差异，探讨 ３ 种橐吾幼苗对
高寒环境的适应能力。 结果表明：３ 种植物的萌发初期，子叶迅速伸展，而后根 ／ 冠比快速增
加，相对生长率在萌发后 １０ ～ １５ ｄ 达到峰值，根 ／ 冠比与生物量的累积呈极显著正相关关
系；经 ４ ℃低温处理后，３ 种植物幼苗的存活率均超过 ７０％，ＲＧＲ 峰值降低且滞后出现，回
归分析表明 ＲＧＲ 降低量的 ６４％是由根部生物量的降低引起的；黄帚橐吾、箭叶橐吾及掌叶
橐吾的 ＬＴ５０ 值分别为－８．２４、－８．１４、－７．２８ ℃，表明 ３ 种植物幼苗均能够忍受苗期短暂的低
温胁迫而实现种群更新；经－５ ℃低温处理，三者叶片中的可溶性糖含量分别增加 ３．６１、
２．９０、１．６１ 倍，而游离脯氨酸分别增加 ２．５７、４．４０、３７．６８ 倍，表明 ３ 种橐吾各自通过不同的代
谢调节机制提高自身抗寒能力。 总之，３ 种橐吾属植物均具有良好的适应青藏高原高寒气
候环境的生活史对策。
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　 　 青藏高原东缘是青藏高原向黄土高原和盆地的

过渡带，气候寒冷，生态价值显著的甘南草原分布于

此（Ｍａ ｅｔ ａｌ．，２００６；金樑等，２０１４）。 橐吾属（Ｌｉｇｕｌａｒ⁃
ｉａ Ｃａｓｓ．）植物属菊科（Ｃｏｍｐｏｓｉｔａｅ），全世界共有 １２９
种，其中仅有黄帚橐吾［Ｌ． ｖｉｒｇａｕｒｅａ （Ｍａｘｉｍ．） Ｍａｔ⁃
ｔｆ．］、箭叶橐吾 （ Ｌ． ｓａｇｉｔｔａ Ｍａｔｔｆ．） 和掌叶橐吾 ［ Ｌ．
ｐｒｚｅｗａｌｓｋｉｉ （Ｍａｘｉｍ．） Ｄｉｅｌｓ．］等 ３ 种分布于甘南草原

（曹昀等，２００８）。 由于这 ３ 种植物体内均含有毒性

乳汁，牛羊不食，加之近年来的过牧等因素引起草场

退化，使其繁殖空间不断扩大（Ｍａ ｅｔ ａｌ．，２００６）。 尤

其是黄帚橐吾和箭叶橐吾，除有性生殖外，还可通过

地下横向伸长的根状茎进行克隆繁殖，因此扩散速

度很快，现已成为高寒草场的一类优势毒杂草，对草

场的危害日趋加重 （单保庆等，２０００；刘左军等，
２００２；王力等，２００６）。 植物在极端环境下生存和扩

散的能力与其散布单位的数量、质量、散布能力和种

子萌发机制等繁殖对策密切相关（方海东等，２００９；
Ｗｕ ｅｔ ａｌ．，２０１４），植物只有具备与特殊环境相适应

的繁殖对策，才能确保其在合适的时间与地点进行

种子的萌发和幼苗建成（Ｋａｗａｎｏ ｅｔ ａｌ．，１９８３；Ｍａ⁃
ｒｕｓｈｉａ ｅｔ ａｌ．，２００８；Ｄｅｎｇ ｅｔ ａｌ．，２００９）。 种群的更新

依赖于其繁殖体，前期调查表明，黄帚橐吾和箭叶橐

吾具有克隆繁殖能力，同时产生大量的种子，但在为

期 ２ 年的野外观察中，除掌叶橐吾外，在黄帚橐吾和

箭叶橐吾的居群中均少见实生苗 （马瑞君等，
２００２）。 实生苗稀少的现象是许多克隆植物的共

性，尤其是在极端环境下 （ Ａｓｐｉｎｗａｌｌ ｅｔ ａｌ．， １９９２；
Ｅｒｉｋｓｓｏｎ，１９９２；张玉芬等，２００６）。 幼苗阶段是植物

种群生活史中亏损最严重的时期之一，也是植物更

新过程中的薄弱环节（彭闪江等，２００４）。 由于幼苗

自身生物量较小，对外界环境变化的忍耐、可塑性调

节能力弱（Ｒｏｓｅｎｔｈａｌ ｅｔ ａｌ．，１９９４），易受到不利因子

的伤害，导致幼苗生长缓慢，影响到未来的竞争能力

（Ｙｕ ｅｔ ａｌ．，２００３；彭闪江等，２００４），甚至死亡，直接

影响种群更新。 温度是控制植物发育速率和生长的

最重要的环境因子（Ｓａｖｉｔｃｈ ｅｔ ａｌ．，１９９７；Ｓｅｏ ｅｔ ａｌ．，

２０１３），生长中的各种代谢作用高度依赖于温度（Ｌｉ
ｅｔ ａｌ．，２０００）。 青藏高原东部海拔高，气候寒冷，在
春夏季幼苗建成期，气温波动幅度较大，５ ℃以下的

低温经常出现（马瑞君等，２００２；Ｍａ ｅｔ ａｌ．，２００６），因
此，低温是这一地区植物生长的主要限制因子。

在适宜条件和人工模拟不同的低温条件下，研
究 ３ 种橐吾属植物幼苗生物量的分配模式及相对生

长率（ｒｅｌａｔｉｖｅ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅ，ＲＧＲ），测定叶片中可溶性

糖、游离脯氨酸的含量和膜渗漏率（相对电导率），
并利用相对电导率计算出半致死温度（ ｓｅｍｉｌｅｔｈａｌ
ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ，ＬＴ５０），旨在了解这 ３ 种植物幼苗的生

长特性、对低温的忍受力及其种间差异，探讨 ３ 种橐

吾幼苗对高寒环境的适应能力，可为青藏高原东部

高寒草场优势种群的生活史策略的研究提供参考。

１　 材料与方法

１􀆰 １　 种子的收集及萌发

３ 种橐吾种子均采自甘南草原，甘南草原位于

甘肃省西南部，地处青藏高原东北部边缘，以高寒阴

湿的高寒草甸草原为主，海拔多在 ３０００ ｍ 以上，年
均降雨量 ６００～８１０ ｍｍ，年平均气温 ４ ℃，其中夏季

平均气温 ８～１４ ℃，３ 种橐吾属植物从种子萌发到种

子成熟的生长阶段大约在每年的 ５—１０ 月中旬。 仔

细挑选出健康饱满的籽粒，经 ０．１％的升汞消毒后，
移至培养皿中 （直径 １５ ｃｍ），纸质 （ ＴＰ） 发芽床，
ＬＲＨ⁃２５０⁃Ｇ 型光照培养箱 ２３℃下光照萌发（光强 ９６
μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１，光照 １２ ｈ·ｄ－１）。
１􀆰 ２　 低温实验及生物量的测定

基于在橐吾的生长季，甘南草原较大的气温变

化幅度，因此，选择了 ２０、８、４、０ 及－５ ℃等温度对幼

苗进行了不同的处理。
种子于第 ４ 天开始萌发，第 １０ 天选取萌发相对

一致的 ３ 种植物幼苗，按 １５ 株·盘－１（培养皿，直径

１５ ｃｍ，细沙覆滤纸） 进行移栽培养，并进行下列

（１） ～ （４）项实验：
（１）初始值。 取 ５ 盘立即测量每株根、叶总鲜
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重（ＦＷ）；在 ６０ ℃下烘干 ４８ ｈ 后，称其总的根、叶干

重（ＤＷ），作为初始值；
（２）对照（ＣＫ）。 取 １５ 盘作为对照，进行光照

培养（设置温度 ２０ ℃，光强 ９６ μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１，光
照 １２ ｈ·ｄ－１）；在第 ５、１０、１５、２０ 天分别取出 ３ 盘测

量（１）中；剩余 ３ 盘于第 ２１ 天移栽装有原生境土壤

的盆中，室温下培养，第 ３０ 天（种子萌发后的第 ４０
天）统计存活率（％）。

（３）处理 １（Ｔ１）。 各取 １５ 盘置于植物生长箱

中，其箱内温度在 ３６ ｈ 内由 ２０ ℃逐渐降温至 ８ ℃
（模拟轻度寒流），在 ８ ℃下培养 ８４ ｈ（光强 ９６ μｍｏｌ
·ｍ－２·ｓ－１，光照 １２ ｈ·ｄ－１），然后每种植物取出 ３
盘测量（１）中各项数据；其余 １２ 盘仍在生长箱中，
２４ ｈ 内逐渐升温至 ２０ ℃，取出后与对照同时培养并

在同一天测量各数据，移栽时间及方法与对照相同。
（４）处理 ２（Ｔ２）。 各取 １５ 盘置于植物生长箱

中，其箱内温度在 ３６ ｈ 内由 ２０ ℃逐渐降温至 ４ ℃
（模拟较强寒流），其他同（３）。

在培养过程中，适时加入 Ｈｏａｇｌａｎｄ 完全营养

液，在测量中详细记录明显死亡的（植株完全萎蔫，
根部变为褐色）幼苗数，移栽试验设 ３ 个重复，其余

各项设 ４ 个重复。
将 ５ 次测量（初始 １ 次，处理后测 ４ 次）所取得

的干重代入公式计算相各收获阶段的相对生长率

（ＲＧＲ，ｍｇ·ｇ－１·ｄ－１）：ＲＧＲ ＝ ［ ｌｎＷ２－ｌｎＷ１］ ／ （ ｔ２－ｔ１）
（Ｃｒａｗｌｅｙ，１９８６）。

数据处理：用 ＳＰＳＳ 软件单因素方差分析和 ＬＳＤ
法对种内组间平均 ＲＧＲ 和生长 ３０ ｄ 的单株生物量

进行了显著性检验；分别对 ＲＧＲ 与根 ／茎比，生物量

与根 ／茎比进行线型回归分析，检验其相关性。
１􀆰 ３　 相对电导率与低温半致死温度（ＬＴ５０）的测定

选择饱满的籽粒直接播种于装有原生境土壤的

花盆中，每盆 ２０～３０ 粒，待生长 ５０ ～ ６０ ｄ，出现 ２ ～ ４
片真叶，叶长约在 １０～１５ ｃｍ 时，每个种选择 ５ 盆置

于植物生长箱中，生长箱中的温度模拟 ５—６ 月份甘

南草原的低温，４８ ｈ 内从 ２０ ℃逐渐降温至 ４ ℃，４
℃中生长 ８ ｈ 后，选取健康的叶片经自来水、蒸馏水

和去离子水各冲洗 ３ 遍，用滤纸吸去材料表面水分，
称 ０．２ ｇ，将材料剪成 ０．５ ｃｍ 的小段，用去离子水浸

５ ｍｉｎ，置于试管中，共 ７ 组。 然后将每组试管分置

于－２１、－１８、－１５、－１２、－９、－６、－３ 和 ０ ℃下处理（分
３ 次进行）３ ｈ 后取出，解冻，加入 ５ ｍＬ 去离子水，室
温下静置 ５ ｈ 后用 ＤＤＳ⁃１１Ａ 型电导率仪测定电导率

Ｒｔ 值，然后在沸水中加热 １５ ｍｉｎ，冷却至室温后再

测定电导率 Ｋ 值，５ 次重复。 另以 ２０℃下生长的材

料作对照，测得的电导率 Ｃ 值作为本底，用所测得

的电导率按公式计算出细胞膜伤害率（ＭＩＰ）：ＭＩＰ
（％）＝ （Ｒｔ－Ｃ） ／ （Ｋ－Ｃ）×１００ （Ｂａｊｊｉ ｅｔ ａｌ．，２００２）。 将

处理温度和 ＭＩＰ 进行非线性回归，按照 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 方

程 Ｙ＝Ｋ ／ （１＋ｅａ－ｂＸ）拟合，求出曲线出现拐点时的温

度，以此作为该试验材料组织的低温半致死温度

（ＬＴ５０）。
１􀆰 ４　 可溶性糖和游离脯氨酸含量的测定

次生代谢产物可溶性糖和游离脯氨酸含量的变

化是评价植物抗逆性的重要生理指标（徐智敏等，
２０１５）。 按照 １．３ 的方法得到植物幼苗，分别移入

２０、０、－５ ℃光照培养箱（植物生长箱）中培养 ２ ｄ，
采用蒽酮比色法和茚三酮比色法，ＵＶ⁃２４５０ 分光光

度计 ６００、５２０ ｎｍ 比色分别测定植物叶片中可溶性

糖和游离脯氨酸的含量。 通过 ＳＰＳＳ 对 ３ 组实验结

果分别进行组内差异显著性分析。

２　 结果与分析

２􀆰 １　 适宜温度下幼苗生长特性

种子在 ２０ ℃条件下，约 ４ ～ ６ ｄ 开始萌发，３ 种

植物均为子叶出土幼苗，萌发后 １４ ｄ 左右第 １ 片真

叶抽出；子叶生长长度通常为 ４～８ ｃｍ，在 ３～４ 片真

叶期，子叶开始萎缩干枯；须根系，主根长度约 ２ ｃｍ
时开始出现侧根和不定根。 在整个观察期，种子露

白后，子叶首先吸水膨大、突破种皮，迅速伸长，同时

叶绿体形成，在第 １ 次收获时，子叶长度通常为主根

长度的 ２ 倍左右，干重占幼苗总干重 ７５％左右，根冠

比为 ０．２５，随着生长，根系的生物量分配逐渐增多，
根冠比增加，在观察期根冠比与生物量的增加呈明显

正相关（Ｒ＝０．９８），其中黄帚橐吾增加最快（图 １）。

图 １　 适宜温度下的根冠比
Ｆｉｇ．１　 Ｒｏｏｔ ／ ｓｈｏｏｔ ｒａｔｉｏ ｕｎｄｅｒ ２３ ℃
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图 ２　 温度对幼苗干重的影响
Ｆｉｇ．２　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｎ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｄｒｙ ｗｅｉｇｈｔ
ａ． Ｌｉｇｕｌａｒｉａ ｖｉｒｇａｕｒｅａ； ｂ．Ｌｉｇｕｌａｒｉａ ｓａｇｉｔｔａ； ｃ．Ｌｉｇｕｌａｒｉａ ｐｒｚｅｗａｌｓｋｉｉ； ＣＫ、Ｔ１、Ｔ２ 分别表示 ２３ ℃下生长、８ ℃处理和 ４ ℃处理。

图 ３　 不同温度和不同生长阶段的 ＲＧＲ
Ｆｉｇ．３　 ＲＧＲ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｔｉｍｅ ａｎｄ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

表 １　 种内不同处理间 ＲＧＲ 的方差分析（ＡＮＯＶＡ）和 ＬＳＤ 法进行均值多重比较
Ｔａｂｌｅ １　 Ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ ａｎｄ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｓ ｏｆ ｌｅａｓｔ⁃ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｏｆ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅ （ＲＧＲ）
ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｍｏｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

Ｌｉｇｕｌａｒｉａ ｖｉｒｇａｕｒｅａ
ＣＫ Ｔ１ Ｔ２

Ｌｉｇｕｌａｒｉａ ｓａｇｉｔｔａ
ＣＫ Ｔ１ Ｔ２

Ｌｉｇｕｌａｒｉａ ｐｒｚｅｗａｌｓｋｉｉ
ＣＫ Ｔ１ Ｔ２

ＭＲＧＲ １１５ １００ ８４ １０８ １０１ ９５．９ １１４ ９１．５ ７９
ＲＧＲ ＣＫ ｎｓ ∗ ｎｓ ∗ ∗∗ ∗∗

Ｔ１ ∗ ∗ ∗∗
ＣＫ、Ｔ１、Ｔ２ 分别表示 ２３ ℃下生长、８ ℃处理和 ４ ℃处理；ＭＲＧＲ 表示处理期间平均相对生长率；ｎｓ Ｐ＞０．０５，组间无显著差异；∗Ｐ＜０．０５，表示组
间有显著差异；∗∗Ｐ＜０．０１，表示组间有极显著差异。

幼苗干物质积累呈指数增加（图 ２），相对生长率

（ＲＧＲ）在萌发 １０～１５ ｄ 时达到峰值（图 ３）。
２􀆰 ２　 低温对幼苗生长的影响

经 ８ ℃和 ４ ℃处理后，种间 ＲＧＲ 和生物量的变

化不尽相同（表 １），与对照相比，生物量总的趋势是

随着温度的降低而降低（图 ２），ＲＧＲ 的峰值滞后出

现（图 ３）。 从表 １ 可知，黄帚橐吾和箭叶橐吾的

ＲＧＲ 处理 １ 总体与对照无显著差异，但在处理前后

５ ｄ（第 １、２ 次收获之间）的 ＲＧＲ 与对照相比明显降

低，而在温度逐渐升高后，生长速率逐渐得以恢复

（图 ３）；４ ℃处理也使第 １、２ 次收获之间的 ＲＧＲ 明

显降低，在温度升高后未能完全恢复，最终与对照和

处理 １ 间呈现显著性差异；掌叶橐吾的 ＲＧＲ 处理 １
和处理 ２ 与对照之间、处理 １ 与处理 ２ 之间均存在

显著差异。 平均 ＲＧＲ，３ 个种的对照组间数值相近，
但经低温处理后，３ 个种间差异逐渐明显，处理 ２
中，箭叶橐吾平均 ＲＧＲ 较高（９５．９），而掌叶橐吾明

显降低（７９）（表 １）。
　 　 根据观察期 ＲＧＲ 的变化（图 ３），幼苗在低温下

生长变缓，致使 ＲＧＲ 峰值推迟出现，在具显著性和

极显著差异处理组间 ＲＧＲ 总体降低；经 ＲＧＲ 与根

冠比的回归分析，相关系数 Ｒ２ ＝ ０．８０，判定系数 Ｒ２ ＝
０．６４，说明低温处理后 ＲＧＲ 降低中有 ６４％是由根部

生物量比例的降低引起的，即在低温下，橐吾将更多
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表 ２　 种间生物量和根 ／冠比的方差分析（ＡＮＯＶＡ）和 ＬＳＤ 法进行均值多重比较
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ ａｎｄ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｓ ｏｆ ｌｅａｓｔ⁃ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｏｆ ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ ｒｏｏｔ ／ ｓｈｏｏｔ ｒａｔｉｏ
ａｍｏｎｇ ｔｈｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

ＤＷ
Ｌｉｇｕｌａｒｉａ ｓａｇｉｔｔａ

ＣＫ Ｔ１ Ｔ２
Ｌｉｇｕｌａｒｉａ ｐｒｚｅｗａｌｓｋｉｉ

ＣＫ Ｔ１ Ｔ２

Ｒ ／ Ｓ
Ｌｉｇｕｌａｒｉａ ｓａｇｉｔｔａ

ＣＫ Ｔ１ Ｔ２
Ｌｉｇｕｌａｒｉａ ｐｒｚｅｗａｌｓｋｉｉ

ＣＫ Ｔ１ Ｔ２
Ｌｉｇｕｌａｒｉａ ＣＫ ｎｓ ｎｓ ∗ ∗
ｖｉｒｇａｕｒｅａ Ｔ１ ∗∗ ∗∗ ｎｓ ∗∗

Ｔ２ ∗ ∗∗ ∗ ∗∗
Ｌｉｇｕｌａｒｉａ ｓａｇｉｔｔａ ＣＫ ∗ ｎｓ

Ｔ１ ｎｓ ∗∗
Ｔ２ ∗∗ ∗∗

ＤＷ 表示观察期未的幼苗生物量；Ｒ ／ Ｓ 表示根 ／ 冠比；其余符号含意同表 １。

表 ３　 低温对三种橐吾幼苗细胞膜伤害率的非线性回归方
程
Ｔａｂｌｅ ３ 　 Ｎｏｎｌｉｎｅａｒ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｅｑｕａｔｉｏｎ ｏｆ ＭＩＰ ａｆｔｅｒ ｌｏｗ
ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｈａｎｄｌｉｎｇ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｐｌａｎｔｓ
种名 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 方程　 　 拟合度

（Ｒ２）
半致死温度
ＬＴ５０ （℃）

黄帚橐吾
Ｌｉｇｕｌａｒｉａ ｖｉｒｇａｕｒｅａ

Ｙ＝７５ ／ （１＋ｅ３．３２－０．４Ｘ） ０．９８６ －８．２４

箭叶橐吾
Ｌｉｇｕｌａｒｉａ ｓａｇｉｔｔａ

Ｙ＝７５．２ ／ （１＋ｅ４．１－０．５Ｘ） ０．９７７ －８．１４

掌叶橐吾
Ｌｉｇｕｌａｒｉａ ｐｒｚｅｗａｌｓｋｉｉ

Ｙ＝８６ ／ （１＋ｅ２．３３－０．３１Ｘ） ０．９８２ －７．２８

的能量和资源投向地上部分（叶片）。
２􀆰 ３　 幼苗生长的种间差异

种间生物量、根 ／茎比方差分析和多重比较结果

（表 ２）表明，在适宜温度下，３ 种橐吾在生长 ３０ ｄ 时

幼苗生物量无显著性差异，而黄帚橐吾根 ／冠比较

高，与其余 ２ 个种间有显著性差异；经低温处理后，
除箭叶橐吾和掌叶橐吾和处理 １ 间无显著性差异

外，其余组间均出现极显著差异，根据实际数据判

断，低温对黄帚橐吾生物量的影响较小，而对掌叶橐

吾的影响较大；低温处理对根冠比的影响虽然不完

全一致，但掌叶橐吾、黄帚橐吾与箭叶橐吾之间的差

异均达到极显著程度。

　 　 低温处理后幼苗生长过程死亡率及移栽后的死

亡率（图 ４）总的趋势是随温度的降低而死亡率升

高，且掌叶橐吾的死亡率最高；３ 种橐吾总体移栽死

亡率均大于生长过程的死亡率，移栽前观察到，部分

幼苗虽然存活，但根尖已变为褐色。
２􀆰 ４　 电导率的变化

根据 ３ 种橐吾属植物相对电解质渗出率测定结

果求得半致死温度见表 １，经不同温度处理的 ３ 种

植物幼苗叶片质膜伤害率（Ｙ）与处理温度（Ｘ）进行

非线性回归分析（表 ３），用 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 方程拟合后，得
到的 Ｒ２均较高，表明方程拟合度较好。 箭叶橐吾的

ＬＴ５０ 最低，为－８．２４ ℃，黄帚橐吾为－８．１４ ℃，掌叶

橐吾相对较高，为－７．２８ ℃。
２􀆰 ５　 可溶性糖含量的变化

不同温度下，３ 种橐吾可溶性糖的含量变化见

图 ５。 在 ２０ ℃温度下，３ 种橐吾可溶性糖的含量非

常接近，分别为 ２．４３％、２．４４％和 ２．６３％；经 ０ ℃和－５
℃下培养 ２ ｄ 后，黄帚橐吾叶片中可溶性糖的含量

分别增加了 １．６９ 和 ３．６１ 倍；掌叶橐吾仅增加了 １．０９
倍和 １．６１ 倍；箭叶橐吾介于二者之间，分别增加了

１．２１ 倍和 ２．９ 倍。

图 ４　 幼苗死亡率
Ｆｉｇ．４　 Ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｏｆ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ
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图 ５　 不同温度下的可溶性糖含量
Ｆｉｇ．５　 Ｓｏｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

图 ６　 不同温度下的游离脯氨酸含量
Ｆｉｇ．６　 Ｆｒｅｅ ｐｒｏｌｉｎｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

２􀆰 ６　 游离脯氨酸含量的变化

在适宜温度下，黄帚橐吾和箭叶橐吾游离脯氨

酸的含量（图 ６）分别为 １１０．２ 和 ９９．２ μｇ·ｇ－１ ＦＷ，
掌叶橐吾仅为 １７．２５ μｇ·ｇ－１ ＦＷ，与前两者差别较

大；经 ０ ℃和－５ ℃低温处理后，黄帚橐吾分别增加

了 １．４６ 倍和 ２．５７ 倍；箭叶橐吾增加了 １．６４ 倍和 ４．４
倍，而掌叶橐吾则分别增加了 ８．１５ 倍和 ３７．６８ 倍。

３　 讨论与结论

３􀆰 １　 幼苗生长特性及其适应性意义

植物的生长方式与其生境密切相关。 在高寒多

风的环境中，橐吾的种子经风播落地，遇到适宜的环

境条件萌发后，因种子个体较小，且无胚乳，幼小的

子叶贮藏的养料十分有限（刘左军等，２００２；马瑞君

等，２００２），因此，萌发后的首要问题是自养，其次是

扎根定居，防止风逐位移。 ３ 种植物在萌发初期以

子叶伸长、叶绿体形成为主，待幼苗发育到自养阶段

后，植株向根部的资源投入逐渐增加，使根系生长加

快，这种生长方式可使根系尽快扎入比较温暖的土

壤深处（张文纲等，２００８；Ａｃｈｔｅｎ ｅｔ ａｌ．，２０１０），相对

容易地吸收养料。 植物对当前生长、生存的关键部

位，往往投入更多的资源，这是植物生态对策产生的

本质所在（Ｂｏｎｓｅｒ ｅｔ ａｌ．，２００９）。 尽管一些对幼苗早

期生长的研究认为在幼苗生长的早期根 ／茎比通常

是随着幼苗生物量的增加而降低 （ Ｒｅｉｃｈ ｅｔ ａｌ．，
１９９８；Ｐａｌｌａｒｄｙ，２００７），但 ３ 种橐吾种子萌发初期首

先子叶伸展，１０ ｄ 以后生物量向根部投入不断增加

（图 １），观察期内，根 ／茎比与生物量的积累呈极显

著正相关，这种生物量的分配模式对于生长在青藏

高原东部高寒、多风环境、种子生物量较小的 ３ 种橐

吾的种子萌发和幼苗定居、生长十分有利。 对于高

原草场植物来说，除了低温多风的生境条件外，极强

的紫外辐射也是其必须适应的重要生态因子（季国

良等，１９８５），Ｐｕｋａｃｋｉ 等（１９９８）研究表明，随着ＵＶ⁃Ｂ
的增强和海拔高度的增加，植物的根 ／冠比逐渐增

加，因此，３ 种橐吾植物幼苗的生物量构件特征也可

能是其对高原紫外辐射的一种可塑性适应。
３􀆰 ２　 温度对幼苗生长的影响

温度是植物生长的必要条件之一，也是植物自

然地理分布的主要限制因素。 植物对胁迫的生态反

应是整体的（Ｏｇｗｅｎｏ ｅｔ ａｌ．，２００９），低温胁迫可以影

响植物的许多生理功能，如呼吸作用、光合作用等，
会使各种生命活动减慢，能量供应减少，最终使生长

发育迟缓（ Ｓｋｙｂａ ｅｔ ａｌ．，２０１２）。 根据幼苗生物量、
ＲＧＲ 和移栽后的死亡率可见黄帚橐吾和箭叶橐吾

在 ８ ℃低温胁迫下，虽然 ＲＧＲ 和生物量均有所降低

（图 ２，图 ３），但升温培养后均能很快恢复，最终可

达到与对照无显著差异的水平，说明这 ２ 种橐吾能

够忍耐 ８ ℃低温胁迫。 ４ ℃低温处理对 ３ 种橐吾的

生长均有比较明显影响，掌叶橐吾的生长几乎停止，
黄帚橐吾和箭叶橐吾的 ＲＧＲ 和生物量也有明显下

降，但并未完全停止生长；移栽试验表明，３ 个种仍

有 ７０％以上的个体能够忍耐低温胁迫而存活下来，
说明分布在青藏高原东部的 ３ 种橐吾对低温已有了

适应性。 幼苗的相对生长率（ＲＧＲ）和物种的入侵

能力呈显著正相关，ＲＧＲ 是区别入侵种和非入侵种

最重要的生活史性状（Ｇｒｏｔｋｏｐｐ ｅｔ ａｌ．，２００２；Ｋｌｅｕｎｅｎ
ｅｔ ａｌ．，２０１０）。 ３ 个种的对照组间平均 ＲＧＲ 值相近，
但经低温处理后，３ 个种间区别逐渐明显，处理 ２
中，平均 ＲＧＲ 箭叶橐吾＞黄帚橐吾＞掌叶橐吾，这一

生活史性状表明了 ３ 个种在扩散能力方面的差异。
可溶性糖类和游离脯氨酸的含量与植物的抗寒

性之间呈正相关是一种较普遍的现象 （ Ａｈｍａｄ
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ｅｔ ａｌ．，２０１４）。 本研究中，低温处理后 ２ 类物质均随

温度的降低而增加（图 ５，图 ６）。 在黄帚橐吾中，以
可溶性糖增加为主，箭叶橐吾中 ２ 种物质几乎同步

增加；掌叶橐吾以游离脯氨酸增量较大，且在不同的

胁迫下，增加量差异明显。 可见，在低温的胁迫下，３
种植物均发展出了一定的保护能力，并随着胁迫的

增强，保护能力也在增加。
温度对根 ／茎比的影响是一个复杂的生理过程

（Ｃａｌｏｉｎ，１９９４；Ｂａｉ ｅｔ ａｌ．，２０１０）。 本项研究对幼苗进

行低温处理时正是幼苗根部开始旺盛生长、根冠比

增加的时期，从根 ／冠比与 ＲＧＲ 和生物量的回归分

析可见，植物遭受低温之后，在向根部分配逐渐增多

的资源又转向地上部分（叶片），使根部原本增加的

生物量积累很快变缓，导致了根 ／茎比的降低。 在青

藏高原东部的自然环境中，土壤的温度相对稳定而

大气温度波动较大 （马瑞君等，２００２；张文纲等，
２００８），长期自然生境可能已经使橐吾进化出低温

胁迫时优先保护地上部分的生存对策。 这一现象是

否与自然条件下一致，有待进一步的研究证实。
半致死温度直观地反应了植物抗寒能力和所能

忍受的低温极限。 本研究表明，３ 种橐吾幼苗的

ＬＴ５０ 分别为－８．２４、－８．１４ 和－７．２８ ℃，高于同区域

的多 年 生 高 寒 植 物 矮 嵩 草 （ Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｈｕｍｉｌｉｓ ）
（－１０．７９ ℃）、垂穗披碱草（Ｅｌｙｍｕｓ ｎｕｔａｎｓ） （ －１１．７８
℃）和黑褐苔草（Ｃａｒｅｘ ａｔｒｏｆｕｓｃａ）（－９．８５ ℃）反青期

（５ 月份）的 ＬＴ５０，后 ３ 种植物是青藏高原高寒草甸

的优势种和建群植物（滕中华等，２００１）。 在青藏高

原东部地区，禾草类及大部分双子叶植物通常在 ４
月下旬至 ５ 月中旬返青，而这 ３ 种橐吾属植物幼苗

则在 ５ 月下旬才开始出现（不同海拔高度有差异），
９ 月下旬种子成熟，整个生长期与无霜期同步，苗期

的气温相对温暖（马瑞君等，２００２）。 根据其物候特

征，避开更为寒冷的气候可能也是这 ３ 种植物幼苗

期适应对策之一。 苗期的寒流虽可使温度降至 ０ ℃
以下，但只要持续时间不是过长，根据种子萌发的温

度特性，低温胁迫的实验结果以及 ＬＴ５０，这 ３ 种植

物能够忍受苗期短暂的低温胁迫实现更新。 这种避

寒对策在高寒植物中是否具有普遍性还有待于更广

泛的研究。 施福成等（１９９３）用电导法追踪了 １６ 种

自然生长的常绿木兰科植物在 ４ 个冬季中半致死温

度的变化，结果发现，各种树种的半致死温度的最低

值与它们分布区北缘的常年最低气温接近；梁莉等

（１９９７）认为，以 ＬＴ５０ 确定生态分布的最低温度能

较准确地指示植物的最大抗寒力和推测可能的生态

分布北缘。 根据本实验和腾中华等（２００１）对高寒

植物的研究结果可推断，对分布在具寒冷冬季的温

带和寒温带的草本植物来说，ＬＴ５０ 可能与其生长季

的最低气温接近，根据生长季内的最低气温可推测

植物分布的区域（海拔、纬度）。
３􀆰 ３　 三种橐吾幼苗耐寒性的种间差异

每种植物都有一定的生存环境界限（生态幅），
在一定界限内，植物形成了适应环境界限的生理抗

性，也形成了植物对环境胁迫的抗性差异（Ｒｉｖｅｒｏ ｅｔ
ａｌ．，２００１）。 黄帚橐吾和箭叶橐吾分布海拔 ２７００ ～
４０００ ｍ，可生活在河滩、沙地、山坡、湿地、林缘等多

种生境（刘左军等，２００２）。 长期的自然选择已使这

两种植物的幼苗从生理机制、生长方式和物候特征

中进化出适应高寒环境的生态对策，有性生殖所产

生的幼苗应该对种群更新起着重要作用。 掌叶橐吾

主要分布在林下，生境相对稳定，且种子萌发所要求

的温度较高，通常在 ７ 月份才能陆续见到实生苗

（马瑞君等，２００２）。 本研究表明，尽管掌叶橐吾幼

苗对低温也有一定的耐受力，但与黄帚橐吾和箭叶

橐吾相比，这种耐受力是有限的。 当然，３ 种橐吾属

植物能演替成为青藏高原东缘草场的优势种群，除
了对低温环境的良好适应性外，强的形态可塑性、克
隆生长能力、化感作用以及较优的繁殖分配对策也

在其中扮演了重要的角色（单保庆等，２０００；刘左军

等，２００２；朱慧等，２００７）。
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