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摘　 要　 珙桐（Ｄａｖｉｄｉａ ｉｎｖｏｌｕｃｒａｔａ Ｂａｉｌｌ．）的苞片被认为是对传粉者和非生物因素等驱动力
的适应，往往受到环境因子的影响。 为揭示其功能性状及其性状间关系对海拔的响应，本
研究采用独立样本 ｔ 检验和标准化主轴分析方法对比了四川龙苍沟 １４００ 和 １８００ ｍ 不同海
拔珙桐种群中花苞片的功能性状和性状间关系。 结果显示：１）低海拔（１４００ ｍ）珙桐种群
大、小苞片的长、宽和面积，以及单花苞片总面积均显著大于高海拔 （ １８００ ｍ） 种群
（Ｐ＜０．０５），且高、低海拔种群的大、小苞片面积及重量呈等比例生长；２）低海拔珙桐种群
大、小苞片干重及单花苞片总干重均显著高于高海拔种群（Ｐ＜０．０５）；３）高、低海拔种群的
花序轴长与干重均无显著差异（Ｐ ＝ ０．４４６； Ｐ ＝ ０．７９１），高海拔花序轴干重与长间呈异速生
长关系，而低海拔呈等速生长关系；４）珙桐大、小苞片的长宽间、面积间以及重量间关系在
高、低海拔上均表现出等速生长，单花苞片的总面积和总干重分别与花序轴干重在高、低海
拔上均表现出等速生长关系，而与花序轴长表现出异速生长关系。 上述结果表明，珙桐苞
片的功能性状及其性状间关系在不同海拔存在显著差异，这种现象可能是其在长期进化过
程中抵抗环境干扰、保护繁育器官和提高授粉几率而形成的一种适应策略。
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　 　 苞片是指着生于花序轴上或花序轴上每一分枝

或单花的花梗基部及其以下的变态叶状物，通常起

到保护花芽的作用，也被认为是大多数被子植物花

瓣的进化来源之一（Ｔａｋｈｔａｊａｎ，１９９１；Ｂａｌｔｈａｚａｒ ｅｔ ａｌ．，
１９９９）。 由于植物种类不同，苞片的形状、大小和色

泽存在差异，因此苞片也是鉴别植物种属或古植物

化石的重要依据（Ｂａｌｌ ｅｔ ａｌ．，１９９６）。 虽然大多数植

物苞片的颜色为绿色且外形较小，但少数植物苞片

的形态会发生变异，呈现其他不同颜色，并表现出不

同的功能。 从现有文献来看，有关苞片的研究主要

集中在不同植物间苞片的形态学比较、苞片的功能

和作用、园艺植物苞片的选育、关键基因对苞片发育

的影响以及苞片的化学成分分析等方面。 如中国昆

仑山地区棱子芹属植物苞片的形态特征比较（冯缨

等，２００９）；鹅耳枥（Ｃａｒｐｉｎｕｓ ｌａｘｉｆｌｏｒａ）苞片对种子成

熟的影响 （Ｈｏｒｉ ｅｔ ａｌ．， １９９３），金粟兰科 （ Ｃｈｌｏｒａｎ⁃
ｔｈａｃｅａｅ） 植物苞片的功能研究 （ Ｂａｌｔｈａｚａｒ ｅｔ ａｌ．，
１９９９）；三角梅（Ｂｏｕｇａｉｎｖｉｌｌｅａ ｓｐｅｃｔａｂｉｌｉｓ）苞片的凋落

延迟研究（Ｓａｉｆｕｄｄｉｎ ｅｔ ａｌ．，２００９）；拟南芥（Ａｒａｂｉｄｏｐ⁃
ｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ）中控制苞片发育的关键基因筛选（Ｋａ⁃
ｒｉｍ ｅｔ ａｌ．，２００９）；辛夷（Ｆｌｏｓ ｍａｇｎｏｌｉａｅ）苞片中化学

成分分析（胡静等，２０１９）。 近些年随着生物学技术

与研究手段的发展，对于植物苞片的相关研究逐步

发展到发育遗传学（Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ．，２０１３）、传粉生态学

（Ｓｏｎｇ ｅｔ ａｌ．，２０１３）和演化生物学（Ｆｅｎｇ ｅｔ ａｌ．，２０１１）
等。 尽管如此，有关植物苞片的功能性状及性状间

关系对环境的响应却很少报道。
海拔是影响植物生长的重要环境因子。 随着海

拔的升高，植物生长所需的生物因素（如传粉者）和
非生物因素（温度、水分和光照等）将发生变化，从
而导致植物的生长发育和形态建成受到影响（阮勇

强等，２０１３），尤其是对环境变化更为敏感的繁殖器

官（花和花序） （Ｆａｂｂｒｏ ｅｔ ａｌ．，２００４）。 如，川西风毛

菊（Ｓａｕｓｓｕｒｅａ ｄｚｅｕｒｅｎｓｉｓ）繁殖器官的生物量与海拔

呈负相关（王一峰等，２０１５）；檀香风铃（Ｃａｍｐａｎｕｌａ
ｐｕｎｃｔａｔａ ｖａｒ． ｈｏｎｄｏｅｎｓｉｓ） 和莲瓣兰 （Ｃｙｍｂｉｄｉｕｍ ｔｏｒ⁃
ｔｉｓｅｐａｌｕｍ）的花形随海拔升高而变小（Ｎａｇａｎｏ ｅｔ ａｌ．，
２０１４；索默等，２０１６），而金雀儿（Ｃｙｔｉｓｕｓ ｓｃｏｐａｒｉｕｓ）和
狼毒（Ｅｕｐｈｏｒｂｉａ ｆｉｓｃｈｅｒｉａｎａ）的花随海拔升高而变大

（Ｂａｏｎｚａ ｅｔ ａｌ．，１９９７；张茜等，２０１５）；大耳叶风毛菊

（Ｓａｕｓｓｕｒｅａ ｍａｃｒｏｔａ）随海拔升高面临传粉困难，其部

分花部特征发生变异，以此保证传粉的成功率（陈
亭等，２０１４）等。 作为植物花序的主要构件，多数植

物的苞片承担着保护花芽和吸引昆虫的作用（Ｂａｌ⁃
ｔｈａｚａｒ ｅｔ ａｌ．，１９９９），其形态、大小和功能性状也必然

会受到海拔的影响，尤其是那些特别发达和功能多

样的苞片。 然而，相关的研究工作开展较少。
珙桐（Ｄａｖｉｄｉａ ｉｎｖｏｌｕｃｒａｔａ Ｂａｉｌｌ．）系我国特产的

单型属植物，也是国家一级濒危保护植物，隶属珙桐

科（Ｄａｖｉｄｉａｃｅａｅ）珙桐属（Ｄａｖｉｄｉａ），其自然种群于甘

肃、四川、湖北、湖南、贵州、云南、重庆及陕西等地的

海拔 ８００～ ２４００ ｍ 范围内一般分布，而海拔 １１００ ～
１８００ ｍ 范围内较普遍分布（陶金川等，１９８６），落叶

乔木，４—５ 月开花，花杂性、同株，无花瓣，具长的总

花梗，头状花序基部通常具有 ２ 枚（特殊具 ３ 或 ４
枚）大型的长圆卵型或长圆倒卵形花瓣状苞片，形
如飞鸽，又称“鸽子花”（苏瑞军等，２００５；吴庆贵等，
２０１３）。 自 ２０ 世纪 ８０ 年代起，学者们对珙桐开展的

大量研究主要集中在分布格局、生物学特征、繁育措

施、化学成分、药理作用及遗传多样性研究等方面

（Ｖｅｋｅｍａｎｓ ｅｔ ａｌ．，２０１２；Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ．，２０１９），但有关珙

桐苞片的研究并不多见，仅限于遗传发育（Ｌｉ ｅｔ ａｌ．，
２００２；Ｖｅｋｅｍａｎｓ ｅｔ ａｌ．，２０１２）和功能作用（Ｓｕｎ ｅｔ ａｌ．，
２００８，２０１１）。 由于海拔或纬度的变化可导致植物苞

片的发育和形态构成发生改变（穆立蔷等，２００８），
而苞片较大且功能多样（挡雨、护花和吸引传粉者）
的植物在进化过程中更易受到外部环境的影响和选

择（Ｓｕｎ ｅｔ ａｌ．，２００８，２０１１）。 因此，我们推测珙桐苞

５９７刘婷婷等：珙桐（Ｄａｖｉｄｉａ ｉｎｖｏｌｕｃｒａｔａ Ｂａｉｌｌ．）苞片功能性状及性状间关系对海拔的响应



片的功能性状及其内在关系极可能受到海拔变化的

影响，并在高低海拔间出现显著差异。 为了验证该

假设，我们以四川省雅安市龙苍沟内分布的天然珙

桐种群为研究对象，分别比较了 １４００ 和 １８００ ｍ 两

个海拔珙桐种群中苞片的大小、面积、重量及其支撑

部分（花序轴）的长与重量，并用异速生长模型对

高、低海拔珙桐种群中苞片的功能性状间关系进行

了比较分析，研究结果为从功能生态学角度揭示珙

桐花器官对海拔变化的适应机制提供参考。

１　 研究地区和研究方法

１ １　 研究区域及样地概况

四川省雅安市荥经县龙苍沟 （ ２９° ３１′０５″Ｎ—
２９°３８′６５″Ｎ，１０２°４９′２２″Ｅ—１０２°５５′５６″Ｅ）野生珙桐

分布面积达十万亩，株数多，密度高，海拔跨度大，是
实施本研究的理想地点。 该区属龙门山地褶皱带南

端，大相岭南段余脉东北侧，处于四川盆地西部山地

向青藏高原的过渡带。 气候属亚热带湿润季风气候

区，林下土壤以山地黄壤、山地黄棕壤和山地暗棕壤

为主。 森林植被丰富，从下至上分布着常绿阔叶林

（１４００ ～ １６５０ ｍ）、常绿与落叶阔叶混交林（１６５０ ～
１９５０ ｍ）、针阔混交林（１９５０～２４００ ｍ）和亚高山暗针

叶林（＞２４００ ｍ）。
低海拔样地位于 １４００ ｍ 地段，年均温为 １２．５

℃，年均降水量为 ９７７ ｍｍ，年均大雨和暴雨时数为

１３９．２ ｈ，４—５ 月（珙桐花期）风力达 ４ 级的平均时数

为 ４． ８ ｈ （气象数据来源： ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｗｗｗ． ｍｅｔｅｏｂｌｕｅ．
ｃｏｍ，下同）。 植被属常绿阔叶林，常见乔木有丝栗

（Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｐｌａｔｙａｃａｎｔｈａ ）、 瓦山锥 （ Ｃ． ｃｅｒａｔａｃａｎ⁃
ｔｈａ）、木荷（Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ）、大头茶（Ｇｏｒｄｏｎｉａ ａｘｉｌ⁃
ｌａｒｉｓ）和楠木（Ｐｈｏｅｂｅ ｚｈｅｎｎａｎ）等，常见灌木有尖叶

山矾 （ Ｓｙｍｐｌｏｃｏｓ ｓｕｍｕｎｔｉａ）、紫花冬青 （ Ｉｌｅｘ ｃｈｉｎｅｎ⁃
ｓｉｓ）、柃木（Ｅｕｒｙａ ｊａｐｏｎｉｃａ）、海桐 （Ｐｉｔｔｏｓｐｏｒｕｍ ｔｏｂｉ⁃
ｒａ）、 蔷 薇 （ Ｒｏｓａ ｍｕｌｔｉｆｌｏｒａ ）、 旌 节 花 （ Ｓｔａｃｈｙｕｒｕｓ
ｓｚｅｃｈｕａｎｅｎｓｉｓ）、 荚蒾 （ Ｖｉｂｕｒｎｕｍ ｄｉｌａｔａｔｕｍ） 和忍冬

（Ｌｏｎｉｃｅｒａ ｊａｐｏｎｉｃａ）等。
高海拔样地位于 １８００ ｍ 地段，年均温为 ９． ９

℃，年均降水量为 １４７６ ｍｍ，年均大雨和暴雨时数为

４１０．０ ｈ，４—５ 月风力达 ４ 级的平均时数为 ２４．０ ｈ。
植被属于常绿与落叶阔叶混交林，常见乔木有瓦山

锥（Ｃ． ｃｅｒａｔａｃａｎｔｈａ）、木荷（Ｓ． ｓｕｐｅｒｂａ）、水青冈（Ｆａ⁃
ｇｕｓ ｌｏｎｇｉｐｅｔｉｏｌａｔａ）、中华槭（Ａｃｅｒ ｓｉｎｅｎｓｅ）、长尾槭（Ａ．
ｃａｕｄａｔｕｍ）、毛序花楸（Ｓｏｒｂｕｓ ｋｅｉｓｓｌｅｒｉ）等，常见灌木

有杜鹃 （Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｓｉｍｓｉｉ）、柃木 （Ｅｕｒｙａ ｊａｐｏｎｉ⁃
ｃａ）、山胡椒（Ｌｉｎｄｅｒａ ｇｌａｕｃａ）、方竹（Ｃｈｉｍｏｎｏｂａｍｂｕｓａ
ｑｕａｄｒａｎｇｕｌａｒｉｓ）、箭竹（Ｆａｒｇｅｓｉａ ｓｐａｔｈａｃｅａ）、悬钩子

（Ｒｕｂｕｓ ｃｏｒｃｈｏｒｉｆｏｌｉｕｓ）等。
１ ２　 取样及测量方法

２０１９ 年 ４ 月在高、低海拔地段分别选择阳光充

足、地势平缓开阔处作为取样地。 珙桐种群处于盛

花期且苞片的颜色由绿转至洁白时开始取样。 于

２０１９ 年的 ４ 月 ２２ 日采集 １４００ ｍ 样地的植株样品，１
周之后的 ４ 月 ２９ 日采集 １８００ ｍ 样地的植株样品。
各样地分别选择 ８ 株具代表性的、生长正常、无明显

病虫害的 Ｖ 级（胸径大于 ２２．５ ｃｍ）成熟珙桐植株

（参考苏瑞军等，２００５）作为样树。 低海拔（１４００ ｍ）
样树的平均株高、平均胸径和平均树龄（参考吴庆

贵等，２０１３）分别为 １３．６ ｍ、３１．１ ｃｍ 和 ２２．５ ａ；高海

拔（１８００ ｍ）样树的平均株高、平均胸径和平均树龄

分别为 １２．９ ｍ、４８．３ ｃｍ 和 ２９．２ ａ。 取样时从每株植

株下层树冠的阳面随机选取 ３ 枝完整的一年生小枝

的苞片及其支撑器官花序轴用作研究。 为避免苞片

失水变形，取样时用冰盒保鲜，带回实验室后储存于

４ ℃冰箱待测。
采用 Ｃａｎｏｎ Ｓｃａｎ ＬｉＤＥ２１０ 对采集到的珙桐一年

生小枝大、小苞片和花序轴进行扫描成图，并用 Ｉｍ⁃
ａｇｅ Ｊ 软件对图中大、小苞片的长、宽和面积以及花

序轴的长度进行测量，随后将各一年生小枝样品按

大苞片、小苞片和花序轴分装于信封袋中在恒温干

燥箱中用 ７０ ℃烘干至恒重，最后用精度为 ０．００００１
的电子天平称重。
１ ３　 数据分析

分析前先对每个小枝的性状特征（其中单花苞

片为单花的大苞片与小苞片之和，花序轴为单花的

支撑结构）求算术平均值，之后进行对数（以 １０ 为

底）转换用于海拔间性状特征的比较。 高、低海拔

苞片及花序轴的性状数据的差异采用软件 ＳＰＳＳ
２２．０（ＳＰＳＳ Ｉｎｃ．，Ｃｈｉｃａｇｏ，ＩＬ，ＵＳＡ）进行分析，采用独

立样本 ｔ 检验（ ｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｔ⁃ｓａｍｐｌｅｓ ｔ ｔｅｓｔ）检验两个

海拔珙桐的苞片及花序轴的形态特征和生物量的显

著性。 其次，高、低海拔苞片与花序轴功能性状间关

系的差异采用软件 ＳＭＡＴＲ Ｖｅｒｓｉｏｎ ２． ０ （ Ｆａｌｓｔｅｒ
ｅｔ ａｌ．，２００６）进行分析。 分析时选取标准化主轴估

计（ ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｍａｊｏｒ ａｘｉｓ ｅｓｔｉｍａｔｉｏｎ，ＳＭＡ）的方法

（Ｗａｒｔｏｎ ｅｔ ａｌ．，２００６）进行线性回归分析。 将 Ｙ＝ ｂＸａ

线性转化为ｌｏｇＹ ＝ ｌｏｇｂ＋ａｌｏｇＸ，Ｙ和Ｘ为两个功能特
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表 １　 高、低海拔珙桐种群苞片的形态特征差异（平均值±标准误差）
Ｔａｂｌｅ １　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｏｆ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｂｒａｃｔ ｉｎ ｄｏｖｅ ｔｒｅｅ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ａｔ ｈｉｇｈ ａｎｄ ｌｏｗ ａｌｔｉｔｕｄｅｓ （ｍｅａｎ±ＳＥ）
海拔
Ａｌｔｉｔｕｄｅ
（ｍ）

大苞片长
Ｌａｒｇｅ ｂｒａｃｔ

ｌｅｎｇｔｈ
（ｃｍ）

大苞片宽
Ｌａｒｇｅ ｂｒａｃｔ

ｗｉｄｔｈ
（ｃｍ）

大苞片面积
Ｌａｒｇｅ ｂｒａｃｔ

ａｒｅａ
（ｃｍ２）

小苞片长
Ｓｍａｌｌ ｂｒａｃｔ

ｌｅｎｇｔｈ
（ｃｍ）

小苞片宽
Ｓｍａｌｌ ｂｒａｃｔ

ｗｉｄｔｈ
（ｃｍ）

小苞片面积
Ｓｍａｌｌ ｂｒａｃｔ

ａｒｅａ
（ｃｍ２）

单花苞片总面积
Ｔｏｔａｌ ａｒｅａ
ｏｆ ｓｉｎｇｌｅ

ｆｌｏｗｅｒ ｂｒａｃｔ
（ｃｍ２）

１４００ １４．２６±０．３６ ８．２６±０．２８ ８８．６３±５．１０ ９．７６±０．２７ ５．８１±０．１６ ４２．８４±２．１９ １３１．４６±６．８２
１８００ １２．８６±０．４２ ７．４２±０．２４ ７１．８９±４．１９ ８．２９±０．３４ ４．７６±０．１８ ３１．０３±２．２１ １０２．９２±５．９８
Ｐ ０．０１６∗ ０．０２９∗ ０．０１５∗ ０．００１∗∗ ＜０．００１∗∗∗ ＜０．００１∗∗∗ ０．００３∗∗

∗Ｐ＜０．０５， ∗∗Ｐ＜０．０１， ∗∗∗Ｐ＜０．００１。

征参数，ａ 为相关性的斜率（ ｜ ａ ｜ ＝ １ 时表示等速生长

关系， ｜ ａ ｜显著偏离 １ 时表示异速生长关系），ｂ 为性

状关系的截距；其中，采用 Ｐｉｔｍａｎ（１９３９）方法计算

异速生长回归斜率的置信区间，采用 Ｗａｒｔｏｎ 等

（２００２）的方法来检验回归斜率的同质性和计算高、
低海拔苞片与花序轴功能性状间的共同斜率及截距

差异。 实验结果用 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ ２０１０ 软件绘图。
所有检验的显著性水平为 α＝ ０．０５。

２　 结果与分析

２ １　 高、低海拔珙桐种群苞片的形态特征

珙桐花的大、小苞片的长、宽和面积以及单花苞

片总面积在高、低海拔存在显著差异。 低海拔珙桐

种群的苞片（大、小苞片）长、宽和面积以及单花苞

片总面积均显著大于高海拔种群（Ｐ＜０．０５）（表 １）。
２ ２　 高、低海拔珙桐种群苞片生物量与差异

珙桐花的大、小苞片的干重以及单花苞片总干

重在高、低海拔存在显著差异。 低海拔珙桐种群的

大、小苞片的干重和单花苞片总干重均显著大于高

海拔种群（Ｐ＝ ０．００７；Ｐ＝ ０．０１０ 和 Ｐ＝ ０．００４）（图 １）。
２ ３　 高、低海拔珙桐种群花序轴性状差异及关系

由图２Ａ知，尽管高海拔珙桐种群的花序总轴

图 １　 高、低海拔珙桐种群苞片生物量差异
Ｆｉｇ．１　 Ｂｒａｃｔ ｍａｓｓ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｉｎ ｄｏｖｅ ｔｒｅｅ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ａｔ ｈｉｇｈ
ａｎｄ ｌｏｗ ａｌｔｉｔｕｄｅｓ
∗∗Ｐ＜０．０１。

长和花序轴干重在平均值上略高于低海拔，但统计

检验不显著（Ｐ ＝ ０．４４６；Ｐ ＝ ０．７９１）。 此外，由图 ２Ｂ
知，高、低海拔的花序轴干重与长间均呈显著正相关

（Ｐ＜０．００１），但两者无共同斜率：低海拔的生长斜率

为 １．２５６ ［９５％ ＣＩ ＝ ０．９５９ ～ １．６４４］与 １ 无显著差异

（Ｐ＝ ０．０９４），即花序轴干重与长为等速生长关系，而
高海拔的生长斜率为 １． ７０９ ［ ９５％ ＣＩ ＝ １． ３３６ ～
２．１８６］与 １ 具显著差异（Ｐ＜０．００１），即高海拔种群

花序轴干重增加速度大于花序轴长，即花序轴干重

与长为大于 １ 的异速生长关系。
２ ４　 高、低海拔珙桐种群苞片功能性状间关系

２ ４ １　 高、低海拔珙桐种群大、小苞片的长与宽间

的关系　 珙桐大、小苞片的长与宽之间均存在显

著正相关，二者在高、低海拔间的共同斜率分别为

图 ２　 高、低海拔珙桐种群花序轴性状差异及关系
Ｆｉｇ． ２ 　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｎｄ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ａｍｏｎｇ ｉｎｆｌｏｒｅｓｃｅｎｃｅ
ａｘｉｓ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｄｏｖｅ ｔｒｅｅ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ａｔ ｈｉｇｈ ａｎｄ ｌｏｗ ａｌｔｉｔｕｄｅｓ
Ｎｏｔｅ： ｎｓ ： ｎｏｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ．

７９７刘婷婷等：珙桐（Ｄａｖｉｄｉａ ｉｎｖｏｌｕｃｒａｔａ Ｂａｉｌｌ．）苞片功能性状及性状间关系对海拔的响应



表 ２　 高、低海拔珙桐种群苞片功能性状间标准化主轴的共同斜率、９５％置信区间关系以及 ＳＭＡ 回归参数
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｏｍｍｏｎ ｓｌｏｐｅｓ， ９５％ ｃｏｎｆｉｄｅｎｃｅ ｉｎｔｅｒｖａｌｓ ａｎｄ ＳＭＡ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ａｍｏｎｇ ｔｈｅ ｆｕｎｃ⁃
ｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｂｒａｃｔｓ ｉｎ ｄｏｖｅ ｔｒｅｅ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ａｔ ｈｉｇｈ ａｎｄ ｌｏｗ ａｌｔｉｔｕｄｅｓ
ｙ⁃ｘ 共同斜率 Ｃｏｍｍｏｎ ｓｌｏｐｅｓ

Ｓｌｏｐｅ＿ｃ ＣＩｓ Ｐ（Ｓｌｏｐ）

ＳＭＡ 回归参数 ＳＭＡ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ
Ａｌｔｉｔｕｄｅ
（ｍ）

Ｒ２ Ｐ（ｒ） Ｓｌｏｐｅ ｙ⁃
ｉｎｔｅｒｃｅｐｔ

Ｐ（ｙ⁃ｉｎｔｅｒｃｅｐｔ）

大苞片长⁃大苞片宽 ０．８８９ ０．７０９～１．１１４ ０．３０２ｎｓ １４００ ０．３９５ ０．００１∗∗ ０．８１１ ０．４１１ ０．７５０ｎｓ

Ｌａｒｇｅ ｂｒａｃｔ ｌｅｎｇｔｈ⁃Ｌａｒｇｅ ｂｒａｃｔ ｗｉｄｔｈ １８００ ０．５０６ ＜０．００１∗∗∗ ０．９５８ ０．２７６
小苞片长⁃小苞片宽 １．１００ ０．８６３～１．４０２ ０．４３７ｎｓ １４００ ０．３７８ ０．００１∗∗ １．０２１ ０．２０９ ０．３５２ｎｓ

Ｓｍａｌｌ ｂｒａｃｔ ｌｅｎｇｔｈ⁃Ｓｍａｌｌ ｂｒａｃｔ ｗｉｄｔｈ １８００ ０．３５８ ０．００２∗∗ １．１８７ ０．１１３
大苞片面积⁃小苞片面积 ０．９１０ ０．７３２～１．１３１ ０．３８８ｎｓ １４００ ０．５３４ ＜０．００１∗∗∗ ０．９２１ ０．４４４ ０．２０４ｎｓ

Ｌａｒｇｅ ｂｒａｃｔ ａｒｅａ⁃Ｓｍａｌｌ ｂｒａｃｔ ａｒｅａ １８００ ０．４２５ ０．００１∗∗ ０．８９５ ０．５２４
大苞片干重⁃小苞片干重 ０．８２１ ０．６７４～１．０００ ０．０５１ｎｓ １４００ ０．６２３ ＜０．００１∗∗∗ ０．７７３ ０．７１４ ０．５４３ｎｓ

Ｌａｒｇｅ ｂｒａｃｔ ｍａｓｓ⁃Ｓｍａｌｌ ｂｒａｃｔ ｍａｓｓ １８００ ０．５３９ ＜０．００１∗∗∗ ０．８８３ ０．５１５
单花苞片总面积⁃花序轴长 １．４３３ １．１１２～１．８４９ ０．００６∗∗ １４００ ０．３９７ ０．００１∗∗ １．３３６ １．１５８ ＜０．００１∗∗∗

Ｔｏｔａｌ ａｒｅａ ｏｆ ｓｉｎｇｌｅ ｆｌｏｗｅｒ ｂｒａｃｔｓ⁃Ｉｎｆｌｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ａｘｉｓ
ｌｅｎｇｔｈ

１８００ ０．１８２ ０．０３８∗ １．５７５ ０．８５１

单花苞片总干重⁃花序轴长 １．６２２ １．２６５～２．０８１ ＜０．００１∗∗∗ １４００ ０．３３７ ０．００３∗∗ １．５１５ １．１２９ ＜０．００１∗∗∗

Ｔｏｔａｌ ｍａｓｓ ｏｆ ｓｉｎｇｌｅ ｆｌｏｗｅｒ ｂｒａｃｔｓ⁃Ｉｎｆｌｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ａｘ⁃
ｉｓ ｌｅｎｇｔｈ

１８００ ０．３２３ ０．００４∗∗ １．７４０ ０．８２５

单花苞片总面积⁃花序轴干重 ０．９８６ ０．７８０～１．２４７ ０．９０３ｎｓ １４００ ０．３６７ ０．００２∗∗ １．０６４ ０．５２３ ＜０．００１∗∗∗

Ｔｏｔａｌ ａｒｅａ ｏｆ ｓｉｎｇｌｅ ｆｌｏｗｅｒ ｂｒａｃｔｓ⁃Ｉｎｆｌｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ａｘｉｓ
ｍａｓｓ

１８００ ０．４４５ ＜０．００１∗∗∗ ０．９２２ ０．６２５

单花苞片总干重⁃花序轴干重 １．１２３ ０．９３４～１．３４７ ０．２１１ｎｓ １４００ ０．７００ ＜０．００１∗∗∗ １．２０７ ０．４０９ ＜０．００１∗∗∗

Ｔｏｔａｌ ｍａｓｓ ｏｆ ｓｉｎｇｌｅ ｆｌｏｗｅｒ ｂｒａｃｔｓ⁃Ｉｎｆｌｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ａｘ⁃
ｉｓ ｍａｓｓ

１８００ ０．５９１ ＜０．００１∗∗∗ １．０１８ ０．５７５

注：表中 Ｓｌｏｐｅ＿ｃ 表示共同斜率， ＣＩｓ 表示 ９５％的置信区间， Ｐ（Ｓｌｏｐ）表示共同斜率显著性检验水平， Ｒ２表示相关系数， Ｐ（ｒ）表示性状间关系显著
性检验水平， Ｓｌｏｐｅ 表示性状间异速生长斜率， ｙ⁃ｉｎｔｅｒｃｅｐｔ 表示 ｙ 轴截距， Ｐ（ｙ⁃ｉｎｔｅｒｃｅｐｔ） 表示 ｙ 轴截距显著性检验水平。∗Ｐ＜０．０５， ∗∗ Ｐ＜０．０１，
∗∗∗ Ｐ＜０．００１， ｎｓ 无显著差异。
Ｎｏｔｅ： Ｉｎ ｔｈｅ ｔａｂｌｅ， Ｓｌｏｐｅ＿ｃ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｔｈｅ ｃｏｍｍｏｎ ｓｌｏｐｅ， ＣＩｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｔｈｅ ９５％ ｃｏｎｆｉｄｅｎｃｅ ｉｎｔｅｒｖａｌｓ， Ｐ（Ｓｌｏｐ） ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｔｈｅ ｌｅｖｅｌ ｏｆ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ｔｅｓｔｉｎｇ
ｆｏｒ ｃｏｍｍｏｎ ｓｌｏｐｅ， Ｒ２ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ， Ｐ（ｒ） ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｔｈｅ ｌｅｖｅｌ ｏｆ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ｔｅｓｔｉｎｇ ｆｏｒ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｒａｉｔｓ， Ｓｌｏｐｅ ｒｅｐｒｅ⁃
ｓｅｎｔｓ ｔｈｅ ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ ｇｒｏｗｔｈ ｓｌｏｐｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｒａｉｔｓ， ｙ⁃ｉｎｔｅｒｃｅｐｔ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｔｈｅ ｉｎｔｅｒｃｅｐｔ ｏｆ ｙ ａｘｉａｌ， Ｐ（ｙ⁃ｉｎｔｅｒｃｅｐｔ） ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｔｈｅ ｌｅｖｅｌ ｏｆ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ｔｅｓｔｉｎｇ ｆｏｒ ｙ⁃
ｉｎｔｅｒｃｅｐｔ．∗Ｐ＜０．０５， ∗∗ Ｐ＜０．０１， ∗∗∗ Ｐ＜０．００１， ｎｓ ｎｏｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ．

０．８８９ ［９５％ ＣＩ＝ ０．７０９ ～ １．１１４］和 １．１００ ［９５％ ＣＩ ＝
０．８６３～１．４０２］，均与 １ 无显著差异（Ｐ ＝ ０．３０２；Ｐ ＝
０．４３７），表明大、小苞片的长与宽在不同海拔都表现

出等速生长关系（表 ２，图 ３）。 此外，大、小苞片的

长与宽关系在高、低海拔间的 Ｙ 轴截距均不显著

（Ｐ＝ ０．７５０；Ｐ＝ ０．３５２）（表 ２）。
２ ４ ２　 高、低海拔珙桐种群大、小苞片的面积间及

干重间的关系　 珙桐大、小苞片的面积间和干重间

关系均存在显著的正相关，二者在高、低海拔间的共

同斜率分别为 ０． ９１０ ［９５％ ＣＩ ＝ ０． ７３２ ～ １． １３１］ 和

０．８２１ ［９５％ ＣＩ＝ ０．６７４ ～ １．０００］，均与 １ 无显著差异

（Ｐ＝ ０．３８８；Ｐ＝ ００５１），表明大、小苞片的面积及干重

在不同海拔都表现出等速生长关系（表 ２；图 ４）。
此外，大、小苞片的面积间及其干重间关系在高、低
海拔间的 Ｙ 轴截距均不显著（Ｐ＝ ０．２０４；Ｐ ＝ ０．５４３）
（表 ２）。
２ ５　 高、低海拔珙桐种群单花苞片与花序轴的关系

２ ５ １　 高、低海拔珙桐种群单花苞片与花序轴长的

关系　 珙桐单花苞片总面积、总干重分别与花序轴

图 ３　 高、低海拔珙桐种群大、小苞片的长与宽间的关系
Ｆｉｇ．３　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｅｎｇｔｈ ａｎｄ ｗｉｄｔｈ ｏｆ ｌａｇｅｒ ａｎｄ
ｓｍａｌｌ ｂｒａｃｔｓ ｉｎ ｄｏｖｅ ｔｒｅｅ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ａｔ ｈｉｇｈ ａｎｄ ｌｏｗ ａｌｔｉｔｕｄｅｓ
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图 ４　 高、低海拔珙桐种群大、小苞片的面积间及干重间的
关系
Ｆｉｇ． ４ 　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ａｒｅａ ａｎｄ ｍａｓｓ ｏｆ ｌａｇｅｒ ａｎｄ
ｓｍａｌｌ ｂｒａｃｔｓ ｉｎ ｄｏｖｅ ｔｒｅｅ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ａｔ ｈｉｇｈ ａｎｄ ｌｏｗ ａｌｔｉ⁃
ｔｕｄｅｓ

长均存在显著的正相关，二者在高、低海拔间的共同

斜率分别为 １．４４３［９５％ＣＩ ＝ １．１１２ ～ １．８４９］和 １．６２２
［９５％ ＣＩ＝ １．２６５ ～ ２．０８１］，均与 １ 具显著差异（Ｐ ＝
０．００６；Ｐ＜０．００１），表明单花苞片总面积及其总干重

分别与花序轴长在不同海拔都存在异速生长关系

（表 ２，图 ５）。 此外，单花苞片总面积及其总干重分

别与花序轴长的关系在高、低海拔间的 Ｙ 轴截距均

具显著差异（Ｐ＜０．００１；Ｐ＜０．００１），表明在花序轴长

为一定值时，低海拔种群具更多的单花苞片总面积

和总干重；反之，在单花苞片总面积和总干重为一定

值时，高海拔具更长的花序轴（表 ２，图 ５）。
２ ５ ２　 高、低海拔珙桐种群单花苞片与花序轴干重

的关系　 珙桐单花苞片总面积、总干重分别与花序

轴干重均存在显著的正相关，二者在高、低海拔间的

共同斜率分别为 ０．９８６［９５％ ＣＩ ＝ ０．７８０ ～ １．２４７］和

１．１２３ ［９５％ ＣＩ＝ ０．９３４ ～ １．３４７］，均与 １ 无显著差异

（Ｐ＝ ０．９０３；Ｐ＝ ０．２１１），表明单花苞片总面积及其总

干重分别与花序轴干重在不同海拔都存在等速生长

关系（表 ２，图 ６）。 此外，单花苞片总面积及其总干

重分别与花序轴长的关系在高、低海拔间的 Ｙ 轴截

距均具显著差异（Ｐ＜０．００１；Ｐ＜０．００１），表明在一定

花序轴干重时，低海拔种群具有更大的单花苞片总

图 ５　 高、低海拔珙桐种群单花苞片总面积及其总干重与花
序轴长的关系
Ｆｉｇ． ５ 　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｏｔａｌ ａｒｅａ ａｎｄ ｔｏｔａｌ ｍａｓｓ ｏｆ
ｓｉｎｇｌｅ ｆｌｏｗｅｒ ｂｒａｃｔｓ ａｎｄ ｉｎｆｌｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ａｘｉｓ ｌｅｎｇｔｈ ｉｎ ｄｏｖｅ
ｔｒｅｅ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ａｔ ｈｉｇｈ ａｎｄ ｌｏｗ ａｌｔｉｔｕｄｅｓ

图 ６　 高、低海拔珙桐种群单花苞片总面积及其总干重与花
序轴干重间的关系
Ｆｉｇ． ６ 　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｏｔａｌ ａｒｅａ ａｎｄ ｔｏｔａｌ ｍａｓｓ ｏｆ
ｓｉｎｇｌｅ ｆｌｏｗｅｒ ｂｒａｃｔｓ ａｎｄ ｉｎｆｌｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ａｘｉｓ ｍａｓｓ ｉｎ ｄｏｖｅ ｔｒｅｅ
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９９７刘婷婷等：珙桐（Ｄａｖｉｄｉａ ｉｎｖｏｌｕｃｒａｔａ Ｂａｉｌｌ．）苞片功能性状及性状间关系对海拔的响应



面积和总干重；反之，在单花苞片总面积和总干重一

定时，高海拔种群具有更多质量的花序轴（表 ２，
图 ６）。

３　 讨　 论

特殊的苞片往往被认为是对各种驱动力（包括

生物因素及非生物因素）的适应，以及某些植物成

功繁殖的重要因素（Ｓｕｎ ｅｔ ａｌ．，２００８）。 本研究发现，
高、低海拔环境的差异性使珙桐苞片的面积和大小

在种群间出现显著差异。 低海拔珙桐种群的大、小
苞片的长、宽、面积与质量，以及单花苞片面积与质

量均比高海拔地区高，这种现象可能与不同环境下

协同进化的选择差异有关。 一般来说，由于协同进

化，植物花的大小与传粉者的种类、多少、传粉频率

以及所在环境的非生物因子有关。 高海拔地区温度

低，环境胁迫强，参与代谢的酶的活性小，植物的生

长发育受到抑制 （ Ｎａｇａｎｏ ｅｔ ａｌ．， ２０１４；王一峰等，
２０１５；索默等，２０１６），而低海拔地区温暖湿润，适宜

植物生长，传粉者（昆虫）的数量和种类更多，传粉

者更偏好花型较大的个体（Ｂｌａｒｅｒ ｅｔ ａｌ．，２００２；Ｈａｒ⁃
ｄｅｒ ｅｔ ａｌ．，２００９）。 同时，低海拔地区风雨干扰较弱，
传粉者的传粉活动受影响较小，传粉频率增大，从而

促使虫媒传粉植物朝着更华丽、大型的花展示方向

进化。 如，低海拔的川西风毛菊（Ｓａｕｓｓｕｒｅａ ｄｚｅｕｒｅｎ⁃
ｓｉｓ）在花展示大小上投入更多（路宁娜等，２０１６）。
另一方面，雨水和风是非生物因素，对花也起着选择

性作用（王永健等，２０１０；Ｓｕｎ ｅｔ ａｌ．，２０１１）。 在本研

究中，高海拔样地的年均降水量、４—５ 月风速达 ４
级的平均时数及大雨与暴雨的年均时数之和分别为

１４７６ ｍｍ、２４．０ ｈ 和 ４１０．４ ｈ，比低海拔地区分别高出

５１．１％、４００．０％和 １９４．８％，而年均气温（９．９ ℃）则比

低海拔地区低 ２６．３％（详见研究区域与样地概况）。
高海拔地区降水量、大雨和暴雨日以及大风天气均

高于低海拔地区，发育较小的苞片结构使受力面积

减少，可减少风雨的阻力，不易掉落，从而更好地保

护头状花序，减少降雨对花粉粒的冲刷（Ｓｕｎ ｅｔ ａｌ．，
２００８，２０１１），这种选择也一定程度促进了高海拔的

部分植物发育出更小的花保护结构（如苞片）。 因

此，高海拔地区的珙桐种群因环境气温低、外界气候

干扰偏多，为减少降雨与大风天气的影响，在选择过

程中可能逐渐向更小苞片方向进化，而低海拔地区

的珙桐种群的生长环境更加适宜，可以发育出更大

的苞片以此吸引传粉者，增大受粉几率，保障个体

繁殖。
植物性状间的相关性是在对固着生长环境的适

应变化中形成的，二者相互协调与协同进化（Ｗｅｓｔ
ｅｔ ａｌ．，１９９９；Ｙａｎｇ ｅｔ ａｌ．，２０１５）。 本研究发现，在单花

苞片总面积和总干重一定时，高海拔珙桐种群具有

比低海拔种群更长、更大质量的花序轴，且高海拔珙

桐种群的花序轴干重与长间存在＞１ 的异速生长关

系，而低海拔珙桐种群的花序轴干重与长间存在等

速生长关系，表明高海拔珙桐种群更倾向于向花序

轴投入更多资源。 这种差异可能是花的支撑器官抵

抗环境胁迫而形成的一种适应策略。 珙桐花大，花
序轴作为支撑器官要承担包括其节上的两个大苞片

和其末端的头状花序等构件的重量，增加其资源投

入可以满足支撑作用的需要（王永健等，２０１０；杨延

霞等，２０１４）。 低海拔地区风雨较弱，花序轴干重与

长的等速生长也许就能足够抵抗外界干扰，而高海

拔地区的植物遭受气候变化的干扰和破坏强度更

大，植物需要分配更多的资源到支撑器官（张琳琳

等，２０１３）。 在本研究中，高海拔样地的气候环境比

低海拔样地恶劣，尤其是大风和暴雨天气较多。 我

们认为，珙桐具有更长、更大质量的花序轴，可以增

加其弹性，增大花器官对外界不良环境的抵抗力，故
高海拔植株花序的干重与长间存在大于 １ 的异速生

长关系可以更好地应对风雨所带来的破坏。
此外，从其进化的适应意义来看，珙桐的大、小

苞片作为明显的花瓣状器官，这种不对称性的存在

既可保护头状花序免受降水和太阳辐射的影响（Ａｉ⁃
ｚｅｎ，２００３；Ｓｕｎ ｅｔ ａｌ．，２００８），又可弥补吸引力的损

失，增加其花序被传粉者发现的几率，从而尽可能地

增加授粉机会（Ｖｅｋｅｍａｎｓ ｅｔ ａｌ．，２０１２）。 本研究还发

现，无论是在高海拔还是低海拔珙桐种群中，大、小
苞片的功能性状间均表现出等速生长关系，维持二

者形态与大小的相对稳定，从而保证苞片大小的不

对称性。 从遗传角度来说，植物各器官间的大小关

系是由物种遗传性而决定存在的一种相对稳定特性

（Ｗｈｉｔｅ，１９８１；Ｍｅｎｇｅｓ，１９８７），而这种相对稳定特性

保证了植物在面对环境选择压力通过自然选择朝着

最佳的生长关系进化 （Ｗｅｉｎｅｒ， ２００４；陆霞梅等，
２００７）。 珙桐具保护头状花序而下垂的白色苞片是

由基因 ＤｉＤＥＦ、ＤｉＡＧ、ＤｉＧＬＯ１ ／ ２ 和 ＤｉＴＭ６ 等所决定

（Ｖｅｋｅｍａｎｓ ｅｔ ａｌ．，２０１２），而苞片呈非对称性存在的

原因极可能与相关基因的调控作用有关。 前人已经

在模式植物拟南芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ）和金鱼草
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（Ａｎｔｉｒｒｈｉｎｕｍ ｍａｊｕｓ）中发现，花的不对称性受到 ＣＹ⁃
ＣＬＯＩＤＥＡ（ＣＹＣ）和 ＲＡＤＩＡＬＩＳ（ＲＡＤ）等基因的控制，
这是植物成熟花呈现出不对称性的根本原因（Ｃｏｓｔａ
ｅｔ ａｌ．，２００５）。 此外，植物花对称性的变化不仅受基

因调控作用，而且也是植株降低自交形成的一种进

化策略。 珙桐的两性花与雄花同株，由多数雄花与

１ 个雌花或两性花成近球形的头状花序易产生自花

传粉。 前人研究表明，与单轴对称的花冠结构相比，
左右不对称的花冠结构可以减少植物生殖器官间的

相互干扰，利于传粉者进行传粉，从而降低自我授粉

几率（蔡杰，２００４）。 因此，我们认为，高、低海拔珙

桐种群大小苞片间均呈现等速生长有利于维持相对

稳定的非对称性关系，这种关系既是基因调控的结

果，也是该植物减少自交衰退、提高异花授粉概率的

一种进化适应。
综上所述，我们的研究证实了珙桐种群苞片的

功能性状及其性状间关系在不同海拔存在显著差

异。 低海拔珙桐种群苞片的大小、面积和重量显著

大于高海拔种群，而高海拔珙桐种群更倾向于向花

序轴投入更多资源。 同时，苞片的功能性状间关系

在高、低海拔上表现出等速生长，而与花序轴长间关

系表现出异速生长。 这种现象可能是珙桐在长期进

化过程中抵抗环境干扰、保护繁育器官和提高授粉

几率而形成的适应策略。
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