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摘   要   Hamilton的亲缘选择理论 认为亲缘个体之间相互合作来提高其适合度 . 为了验 证一年生黑麦草（Lolium 
multif lorum L.）是否具有亲缘选择及其性状的响应方式，选取来自8个不同母株的该植物子代个体作为研究对象，采
用两两配对的竞争设计方式，在植物个体和群组两个水平上分别测度植物表型特征（如株高、叶面积、种子数目等）
和生物量特征（如根系生物量和地上各构件生物量）在亲缘处理组和非亲缘处理组的差异. 结果显示，在群组水平
上，一年生黑麦草植物亲缘组根系生物量显著小于非亲缘组（P = 0.007），说明其能够识别亲缘邻居身份，并通过减少
根系分配量来减少与亲缘邻居之间的地下竞争. 然而植物的地上各构件生物量对亲缘邻居的响应与非亲缘邻居并没有
显著差异；在个体水平上，亲缘处理组和非亲缘处理组在株高、叶面积、种子数量等特征和各构件生物量特征方面都
没有显著区别. 因此，本研究说明一年生黑麦草植物通过降低根系的竞争性分配而提高群组适合度，根系是植物响应
亲缘选择的一个重要方式. （图4 表2 参37）
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Abstract   Related organisms living together could cooperate with each other according to kin selection theory of Hamilton, 
even at a cost of individual fitness, which is contrary to the niche partition theory. Previous studies proved the kin selection 
responses in some plant species. For example, plants show reduction of root distribution and other phenotypic changes to kin 
neighbors than strangers, in order to deduce competition among kin neighbors. However, since only a few species have been 
tested, kin responses of many other species remain unknown. In this research, we designed a pair-wise interaction model of 
each two individuals from 8 families to test whether and how species of Lolium multiflorum L. responded to kin selection. After 
the plants lifecycle, we measured for individual analysis the trait indexes of each plant including plant height, seed number, 
length and number of clusters, number and area of leaf, branching number, leaf, stem and reproduction biomass. On the group 
level we measured group leaf, stem, reproduction and root biomass. Our study showed less roots distribution in kin groups than 
stranger groups (P = 0.007), but no significant difference in leaf, stem and reproduction biomass on the group level. However, on 
individual level no significant difference was found between kin and stranger groups in either the measured traits (plant height, 
seed number, length and number of clusters, leaf number, leaf area, branching number) or biomass (leaf, stem and reproduction 
biomass). The results indicated that L. multiflorum L. responded positively to kin selection by reducing root competition in kin 
conditions to increase group fitness, and that root response could be a useful and available indicator to kin selection.
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6期一年生黑麦草的亲缘选择作用

有关植物种内的相互作用形式，目前主要形成了以“生

态位分化理论”为基础的“亲缘竞争”和以“亲缘选择”为

基础的“亲缘合作”两种假说. “生态位分化假说”[1]认为，

亲缘种间由于相似的基因型和资源利用方式，导致其竞争更

大. 而Hamilton的“亲缘选择”理论则认为亲缘种之间是相

互协作和相互帮助的，亲缘植物之间的竞争相对较小 [2].  虽

然亲缘选择理论在动物界得到大量研究证实，而针对植物之

间的亲缘作用研究中，大约四分之一支持亲缘选择，四分之

一支持生态位分化 [3-6]，其余一半显示群体间没有差别 [7-8]. 因

此，亲缘植物之间的相互作用仍然没有定论. 

但是，某 些植物在一定的环境下能够识 别亲缘邻居得

到研究者的普遍认可[9].  目前，有关亲缘选择的研究主要关

注邻居身份对目标植株适合度的影响 [8, 10-18].  研究发现，亲

缘群组植物生长表现优于非亲缘群组是亲缘选择的结果 [19]. 

例如，植物的个体大小这一特 性是群体选择的结果，但 这

种现象却只有在当相邻植物具有亲缘关系的时候才能观察

得到 [20]，这与亲缘选择结果相一致；长叶车前草（Plantago 
lanceolata）在近亲缘个体形成较多花序与果实座 [21]；以虉

草（Phalaris arundinacea）为中心，建立六边形并在其各个

顶 点 对目标 植 株 分 别 包围以亲 缘 植 株 和 非亲 缘 植物两 种

类 型的 邻居，形成 六边 形斑块，实验 结果 表明，相 邻 植物

是 亲 缘 的 斑 块 具 有更 大 的 生物 量 生长、茎长 和 地 上 生物

量 [22]；Dudely研究组对一年生海马康草（Cakile edentula var. 
lacustr）的研究结果表明，亲缘组植物通过减少根系分配量

来减少竞争，来响应亲缘选择 [23]；北美凤仙花（Impatiens cf. 
pallida）的非亲缘组叶生物量大于亲缘组，而亲缘组茎伸长

率和分枝量大于非亲缘组 [24]. 

可以看出，目前专门针对 植物亲缘选择的试 验研 究不

多，多数研究仅以推断出相关结论而不是直接针对性的研

究. 前期的研究所涉及的物种十分有限，已经验证具亲缘的

物种少，有关亲缘选择的实验中并未排除群体选择对实验结

果的覆盖作用[25]，而且大多数实验对竞争强度产生的影响未

加以说明和排除[6]. 同时，胁迫梯度假说预测，植物在严酷的

竞争环境下更趋向于互助[17, 26]，所以植物个体间的竞争强度

也影响亲缘选择的发生与否. 因此，我们以青藏高原高寒草

甸人工种植牧草一年生黑麦草为研究对象，因其种子传播距

离较近，母株周围常围集大量种子、幼株，亲缘选择作用最

有可能发生在这样的群落条件下；又考虑到不同的个体竞争

强度下，亲缘选择结果尚存在分歧 [8, 14]. 比如在高密度种植条

件下，三叶草（Trifolium repens）才表现出亲缘识别，而在低

密度竞争条件下并未产生响应 [14]. 因此设置中等竞争程度条

件下的亲缘选择实验，使得亲缘选择结果不受到竞争作用结

果的过分掩盖和混淆，从而在竞争作用存在的基础上，观测

植物对亲缘选择作用的响应结果；为排除由于不同家庭之间

竞争力差异引起的覆盖作用，采用不同家庭的成对设计（具

有不同潜在竞争力的家庭相互作受试植株），得出同样的亲

缘组高于非亲缘组的适合度结果时方应得出亲缘选择的结

论；为了排除群体选择作用对实验结果的覆盖作用，同时结

合Hamilton亲缘选择学说 [2]，即个体适当改变自身适合度来

增加群体适合度的理论，故在群体和个体两个水平上进行分

析亲缘选择结果. 在亲缘选择响应测度指标选择上，由于生

长相邻的植物在不同作用机理下，植株在生长特征和根系分

配有差异，根、茎、叶生物量的变化、分枝数目、植物高度及

茎长度等形态特征可响应邻居而表现出表型可塑性，从而影

响邻株适合度，因此可作为识别亲缘的指示性状 [7, 24]. 所以，

本研究在群体水平上选用植株各 分区生物量（群组根生物

量、群组茎生物量、群组叶生物量和群组生殖生物量）指标，

在个体水平上采用个体表型特征（株高、茎节伸长率、叶面

积等）和单株地上各分区生物量（单株茎生物量、单株叶生

物量和单株生殖生物量）指标，来观测和分析植物对亲缘选

择的响应形式和响应结果. 

1  材料与方法

1.1  实验材料和地点
一年生黑麦草（Lolium multiflorum L.）为禾本科一年生

草本植物，须根强大，株高80-120 cm. 叶片长22-33 cm，宽0.7-
1 cm，千粒重约2.0-2.2 g，在我国广泛栽培. 本研究收集青藏

高原一年生黑麦草种子作为实验材料，于中国科学院成都生

物研究所内，通过温室控制条件下的盆栽实验实现，控制温

度20 ℃左右，温室顶部透明接受光照，并给予白炽灯补光，

保证14 h/24 h的光照周期，平均湿度为50%左右. 

1.2  中等竞争距离测定
对一年生黑麦草种子设计6个种植密度梯度，即一个圆

形花盆（规格为直径13.0 cm，高11.0 cm）里分别等距离种植

1、2、4、6、12、16株植株，则植株间距离分别为13、6.5、4.6、

3.25、2.52、1.39 cm，每个处理设置3个重复. 于2012年4月初，

在温室按照不同种植密度设计进行种植，定期浇水，除草，

看护. 于2012年8月底进行收获. 分别测量不同种植距离下植

株的单株生物量作为指标，绘制距离-生物量变化曲线（图

1）. 可以看出，在种植距离较大时，生物量变化不明显，说明

竞争强度较小. 而随着种植距离的减小，生物量变化明显. 

当种植距离很小的时候，竞争明显抑制了植物的生物量生产. 

所以，选取竞争-生物量曲线中斜率变化最大的种植距离点

作为物种中等竞争下的种植距离[6]. 并结合实验前期种植过

程中物种个体大小和根系分布，设定一年生黑麦草实验的中

等竞争种植距离为4.6 cm.

 

图1  一年生黑麦草不同种植距离下单株平均生物量变化（生物量的平均

值±标准误）.
Fig. 1  Changes of individual biomass (means ± SE) under different 
planting distances of Lolium multiflorum L.
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1.3  亲缘选择实验
1.3.1  不同母株子代种子的收获　　将收集到的青藏高原一

年生黑麦草种子于2012年3月下旬开始播种，观测生长状况，

定时浇水，除草，看护. 2012年7月上旬，植株陆续开花，此时

选择生长良好的植株20株，进行人工辅助自花授粉（防止不

同个体间的杂交），并为授粉后的植株进行套袋处理作为母

株. 2012年8月中下旬，分别收集各母株成熟的种子（F1代），

同一母株的子代种子作为一个家庭分装，选取结籽量最大

的8个母株的子代作为亲缘选择实验材料. 
1.3.2  亲缘选择实验设计布施　　准备：采用相同的土壤来

源、土壤特性以及土壤体积条件，设置中等竞争水平下的个

体间两两配对种植方案，同时保证相同的生态环境因子（光

照和水分，营养物质）水平. 于2012年10月1日前，对收集到的

不同物种不同母株的子代种子进行整理，确定单株平均结籽

率. 之后对各母株的子代种子（F1）在培养箱进行发芽培养，

同时测定发芽率. 在花卉市场选择直径9 cm、高8 cm的花盆

和土壤. 

土壤：土壤配置质量比例为腐殖质土:九寨沟泥炭土:珍
珠岩=2:3:1. 

设计：对8个母株子代（即8个家庭）设置3种种植组合，

分别为亲缘个体组合、非亲缘个体组合和根系隔离组合（本

文对亲缘邻居的定义为来自同一母株的子代，非亲缘邻居为

来自不同母株的子代）. 如图2，即每个设计包含8个亲缘重

复组合、28个非亲缘组合及28个根系隔离组合，共设置3个如

图1所示的重复设计. 亲缘组合共24个，非亲缘组合共84个，

隔离组合共计84个. 

图2  8个亲本的亲缘选择设计. 方框代表的花盆直径相等，为9 cm，高8 
cm. 其中，A-H字母代表来源于同不同母株的子代（F1）. 相同的字母组合
（如AA）代表亲缘植株个体间互为邻居，不同的字母组合（如AB）代表
非亲缘植株个体互为邻居，用斜线隔开的组合（如A/A）代表根系隔离
的个体. 
Fig. 2  Kin selection experiment design for eight families. Rectangles 
represent f lowerpots with same size (diameter of 9 cm, height of 8 cm). 
A, B, C, D represent the offspring individuals (F1) of different mother 
plants. Combination of same letters (eg. AA) means kin neighbors growing 
together; combination of different letters (eg. AB) means stranger neighbor 
living together; individuals partitioned by bar (eg. A/A) means plants living 
solitarily.

种植管理：于2012年10月1日，将种子在培养箱进行发芽，

培养箱温度控制24 ℃，光照周期为16 h/24 h，4 d后挑选长势

相似的幼苗（相似的植株大小，避免个体大小对实验结果的

影响）按实验 设计移植到花盆，种植距离为4.6 cm.  接受自

然光照，隔两天浇水，除草. 由于气候变冷，于2012年12月末

将所有实验植物移入温室，控制温度在20 ℃左右，同时用白

炽灯给予所需光照，光周期为14 h/24 h. 定时浇水，除草. 于
2013年2月中旬测量植株叶片数目、叶长和叶宽等形态指标. 

于2013年3月初收获所有植株，收获时，用水洗去根上的土

壤，尽最大可能保持地上和地下部分完整，从茎基部剪断并

进行地上地下特征测量工作. 
 1.3.3  实验指标测定　　植物收获前，在个体水平上，分别测

度每株植株表型特征. 之后，收获植物，将每株植物分为地

上和地下两部分，地上部分再分为叶子、茎干、小穗，65 ℃下
48 h烘干，称量；在群组水平上，由于本实验设计为两株植物

的两两配对，群组地上各部分生物量为两株个体对应生物量

之和. 而且，亲缘组合和非亲缘组合因为相互作用的两株个

体根系相互交缠难以分离，所以测定群组根生物量时候，两

株个体一起进行根系漂洗，洗去土壤后装袋，和地上部分一

起在65 ℃下48 h烘干，称量. 具体测度指标为：

群组水平上：记录群组根生物量、茎生物量、叶生物量和

生殖生物量. 

个体水平上：记录单 株茎生物量、叶生物量、生殖生物

量和根生物量数据，并测度单株株高、叶面积、叶子数、种子

数和第一节间长. 

2  数据处理和统计分析

采用Microsoft Office Excel 2003完成数据的记录、整理

和基础图表制作，用分析软件SPSS16.0完成数据分析. 亲缘

选择和竞争引起的表型和生物量的差异分析采用单因素方

差分析法，同时，为了避免不同母株个体之间的遗传竞争差

异对实验的影响，在表型和生物量的差异分析中将不同子代

来源个体对应特征和生物量作为协变量进行协方差分析[6].  

3  实验结果

3.1  群组地下和地上生物量对亲缘选择的响应
在群组水平上，一年生黑麦草地下部分表现出对亲缘选

择的响应. 从图3和表1可以看出，一年生黑麦草地下生物量指

标上表现出亲缘组＜非亲缘组（P = 0.007），说明与非亲缘邻

居相比，当亲缘邻居出现的时候，植物之间减少了总根系分

配量. 而植物的群组地上茎生物量、叶生物量、生殖构件生

物量以及地上总生物量在3个群组中均没有显著性差异（P > 
0.05），即植物的地上构件对邻居身份没有明显响应. 

表1  不同处理下的植物群组各生物量的协方差分析（不同子代来源为协
变量）
Table 1  Difference of group plants biomass allocation under different 
treatments (using different families as stock resources)

指标
Item

亲缘 /非亲缘 /隔离处理 
Kin/stranger/solitary treatment 

Df 2
F/P-value F P
叶生物量 Leaf biomass 0.451 0.639
茎生物量 Stem biomass 1.366 0.260
生殖生物量 Reproduction biomass 0.661 0.519
根生物量 Root biomass  3.823 0.025

3.2  个体水平上地上指标对亲缘选择的响应
一年生黑麦草在个体水平上地上和地下部分的亲缘选

择不显著. 从图4和表2可以看出，本研究中单株植物构件指

标如种子数目、分穗数、叶子数目、分枝数、植株高度、穗长
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和叶面积在3个处理组中（亲缘组、非亲缘组和隔离组）中没

有显著差异（P > 0.05）；3个处理组单株地上生物量、单株茎

生物量、单株叶生物量和单株生殖生物量的测度结果也没有

显著差异（P > 0.05）. 以上结果表明植物个体层面各指标对

亲缘选择没有明显响应. 

4  讨 论

植物的根、茎、叶生物量的变化、叶面积、植物高度及节

间长度等具可塑性的特征，是植物与周围环境和相邻植株之

间相互作用的主要反应形式 [7, 24]，依据不同处理下（亲缘 /非
亲缘）植物的表现可以反证亲缘选择 [7]. 本研究结果显示，在

图3  3种处理下植物群组地上和地下各构件生物量差异. 柱状图为各生物
量平均值±标准误，通过以不同亲本子代单独种植对应构件生物量为协
变量的模型预测得到，来消除不同子代来源在竞争力差异的影响。柱上
不同字母表示3种不同处理间差异显著（P < 0.05，LSD）. 
Fig. 3  Plant group shoot biomass and root biomass under three 
treatments. The tissue biomass means ± SE were predicted from the models 
with single plant corresponding tissue biomass as a covariate, so that the 
effects of the inherent competition differences between several F1 seeds were 
eliminated. Different letters upon columns indicate significant differences 
among the three treatments (P < 0.05, LSD).

图4  3种处理下单株植物地上和地下各构件特征（a、b 和c）和生物量差异（d）. 柱状图为各生物量平均值±标准误，通过以不同亲本子代单独种植对
应构件生物量为协变量的模型预测得到，来消除不同子代来源在竞争力差异的影响. 柱上不同字母表示3种不同处理间差异显著（P < 0.05，LSD）. 
Fig. 4  Plant individual tissue component characteristic (a, b, c) and biomass (d) under three treatments. The tissue biomass means ± SE were  predicted 
from the models with single plant corresponding tissue biomass as a covariate, so that the effects of the inherent competition differences between several F1 

seeds were eliminated. Different letters upon columns indicate significant differences among the three treatments (P < 0.05, LSD).

表2  不同处理下单株植物各构件特征量和生物量的协方差分析（不同子
代来源为协变量）
Table 2  Individual plant tissues and biomass allocation under different 
treatments (using different families as stock resources)

指标
Item

亲缘 /非亲缘 /隔离处理 
Kin / stranger / solitary treatment

Df 2
F/P-value F P
种子数目 Seed number 0.033 0.968
叶子数 Leaf number 2.055 0.131
植株高度 Plant height 3.414 0.073
节间长Internode length 0.496 0.787
叶面积 Leaf area 0.785 0.458
地上生物量 Shoot biomass 2.229 0.111
叶生物量 Leaf biomass 1.916 0.150
茎生物量 Stem biomass 2.287 0.105
生殖生物量 Reproduction biomass 1.041 0.355
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群组水平上，受试植物的根系生物量分配量在亲缘群组显著

小于非亲缘组，而地上形态特征和各构件生物量在亲缘组合

非亲缘组未有显著差异. 说明一年生黑麦草在群组水平上通

过减少根系竞争来响应亲缘选择；在个体水平上，亲缘组和

非亲缘组植株各构件特征和生物量都未显示出显著差异，说

明一年生黑麦草在个体水平上未产生明显的亲缘选择响应.  
本研究中，一年生黑麦草 植物地 上各构件未对亲缘选

择产生响应（群组和个体水平上），这与前期的有些研究结

果不相一致. 比如，之前有研究表明，相邻植物是亲缘的斑

块具 有更高的初级 生产量、更长的茎长和更多的地上生物

量 [22]，植物在发芽量和平均开花受精小穗量方面，亲缘群组

优于非亲缘群组 [21]. 究其原因，可能有以下几个方面：第一，

不同物种对亲缘选择的响应形式不同. 植物对邻居的作用方

式，也不固定在某一个生长指标上 [27]，那些对竞争比较敏感

的构件反应更灵敏 [11-12].  本实验过程中，由于给予了受试植

物相对充足的光照条件，使得植物地上部分对光照的竞争

相对不敏感，所以地上性状未作出响应 [28].  第二，植物有可

能会根据环境条件对自身各形态构件之间的生长和分配产

生权衡[29-30]. 如果植物某一局部竞争胁迫明显（比如根部）的

时候，植物可通过生长权衡来调整各构件生物量的分配. 北

美凤仙花在与非亲属者作用的时候调整其地上和地下生长

比例，并在与亲缘邻居生长的时候其茎叶得到增长. 这种构

件之间的权衡分配，也可能影响植物亲缘识别的表达 [24]. 本

实验中，植物有可能调整其响应方式使得其主要集中在根

系对土壤养分和空间的竞争上，所以未在地上部分表现出响

应. 第三，植物对亲缘选择的响应并不一定表现在以适合度

为指标的各性状特征上. 比如Crepy和Casal对拟南芥的研究

发现，其与相同基因型的植株为邻的时候，目标植株通过旋

转叶子生长方向来减少叶片覆盖度，从而产生亲缘互助，但

并没有在适合度指标上（如各构件生物量）产生亲缘选择响

应 [31]. 本实验亲缘组和非亲缘组间地上各构件生物量分配也

无差异. 因此，由于适合度的指标受到亲缘选择、竞争、生态

位分化、频率依赖性选择等多个过程的影响，这些过程可能

使得在竞争性状上表现出的亲缘识别现象在适合度水平上

无法表现，因此也在一定程度上佐证了适合度指标可能存在

局限性的说法 [7, 15]. 

一年生黑麦草在群组根系分配 上响应了亲缘选择，这

与前期大多数研究结果相一致. 亲缘植物通过减少根系分

配量，从而减少根系对地下部分空间和水分，营养物质的竞

争 [11, 23]. 这种根系反应的结果是减少了植物用于竞争方面的

投资，从而增加了其广义适合度. 所以，根系是亲缘选择的响

应途径之一. 群组根系的响应结果也说明，一年生黑麦草在

在群组水平对亲缘选择产生响应，而在个体水平未产生响应. 

这一结果表现在Hamilton亲缘选择理论中，即为提高了其广

义适合度. 究其原因，与该试验材料的生态学特征（主要表

现在种子传播方式上）有重要关系. 一年生黑麦草由于种子

传播的限制，子代分布在母株周围生长，形成密集、遗传单

一的“粘性种群”. 这种种子传播方式能够促进亲缘合作进

化的产生. 而且粘性种群的个体都具有亲缘关系，亲缘个体

之间的利他行为就不需要进行亲缘识别，所以亲缘选择的结

果就不明显表现在个体层面上的性状差异，而是在群体层面

上表现为合作进化 [2, 32]. 

前期研究中，有研究者认为亲缘组植株高生产力和适合

度可能来源于竞争能力而非亲缘选择作用 [6]，即当具有低竞

争力亲本的植株与高竞争力亲本的植株种在一起时，非亲属

组受试 植株的适合度将由于竞争力低而低于亲属组中的受

试植株 [33-34]. 竞争效应对亲缘选择结果的混淆作用，主要是

由于前期植物亲缘选择研究的试验设计大多都是选择目标

植株，周围包围以多个亲缘邻居个体或者非亲缘个体. 比如

Dudely等的四边形设计和Collins等的六边形包围设计 [22]，这

些试验设计中目标植物都有多个邻居，而且邻居各自来源于

不同的亲本，基因型之间存在不确定的差异，所以对目标植

株的影响具 有复杂性，而且这样的试验 设计使得亲缘选择

和群体选择作用相重叠和混淆，从而影响亲缘选择结果的

判断 [33, 35]. 为此，本试验在试验设计的时候采用不同亲本子

代个体的成对设计（不同竞争力的亲本相互作受试植株），

这样两个植株可以相互作为目标个体；并且在个体分析的时

候，将来自不同亲本的单株对应竞争力指标作为协变量，来

分析群体水平和个体水平上特征和生物量的变化，来消除子

代来源种子自身竞争力对实验 结果的影响 [36]，得出的结果

也更为可靠. 值得一提的是，虽然个体竞争是一个复杂的过

程，不能简单地被设定，但本试验在植物种植之前，先在培

养皿中培养幼苗个体，选择个体大小相似、生长健康状况相

似的幼苗，再移植到竞争实验中，来避免由于个体大小引起

的竞争力差异对实验结果的影响 [11, 37]. 所以，在本实验过程

中，个体潜在竞争力差异对亲缘选择的结果的混淆作用，得

到了适当的控制. 

5  结 论

本文主要探讨了一年生黑麦草在中等竞争程度下的亲

缘选择. 研究结果表明，一年生黑麦草在群组水平上根系分

配对亲缘做出明显响应，而地上部分对亲缘选择的响应不显

著；而其在个体水平上地上特征和生物量分配均未做出明显

响应，究其原因可能是因为地上部分在本实验竞争强度下对

亲缘选择作用不敏感. 本文研究再次肯定了根系是植物亲缘

选择响应的主要方式，根系分配特征可作为亲缘选择检验的

重要指标. 
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