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种子萌发的积温效应——以青藏高原东缘的12种 
菊科植物为例 
刘  文  刘  坤  张春辉  杜国祯∗ 
兰州大学干旱与草地生态教育部重点实验室, 兰州 730000 

摘  要  温度是影响种子萌发的重要的环境因素之一。该文以青藏高原东缘的12种菊科植物为研究对象, 结合Logistic函数和

积温公式, 通过非线性回归方法估算种子萌发的最低温度和积温, 研究了种子萌发对不同温度的响应。研究结果表明: (1)青
藏高原东缘的12种菊科植物种子萌发的最低温度的平均值为0 ℃, 积温的平均值为94.5 ℃·d。与前人的研究相比, 该研究中

萌发的最低温度较低, 积温较高, 这是该区域菊科植物长期适应青藏高原特殊的温度环境的结果; (2)种子萌发的最低温度与

积温之间存在着显著的负相关关系(p = 0.04)。萌发最低温度较低的物种积温较高, 避免了种子在多变的温度环境下较早萌发

所遇到的风险; (3)种子大小与积温之间存在着显著的正相关关系(p = 0.01)。在萌发最低温度差别不大的情况下, 与大种子相

比, 小种子萌发所需的积温较低, 萌发较快, 在群落演替的早期占有优势。 
关键词  积温, 最低温度, 菊科, 种子大小, 种子萌发, 青藏高原 

Effect of accumulated temperature on seed germination—a case study of 12 Compositae spe-
cies on the eastern Qinghai-Tibet Plateau of China 
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Abstract  

Aim  Temperature is an important environmental factor influencing seed germination. Our objective was to re-
search the seed germination response of 12 Compositae species from the eastern Qinghai-Tibet Plateau of China 
to different temperatures using the accumulated temperature model. 
Methods  All 12 species belong to four genera of Compositae. Seeds of each species were germinated at five 
constant temperatures (5, 10, 15, 20 and 25 °C), and germination was recorded once per day. We combined the 
logistic function and the accumulated temperature equation and used non-linear regression to estimate the base 
temperature and accumulated temperature for seed germination of each species.  
Important findings  The average base temperature and accumulated temperature of the 12 species were 0 °C and 
94.5 °C·d, respectively. The base temperature was lower and the accumulated temperature was higher than re-
ported by previous researchers. These are the result of long-term adaptation to the temperature environment of the 
Qinghai-Tibet Plateau. There was a significant negative correlation between base temperature and accumulated 
temperature (p = 0.04). Therefore, species with lower base temperature would avoid the risk of seeds germinating 
earlier in an environment with changeable temperature. A significant positive correlation existed between seed 
mass and accumulated temperature (p = 0.01). Under relatively constant base temperature, small-seeded species 
germinated faster than large-seeded ones, giving them priority of germination in early succession.   
Key words  accumulated temperature, base temperature, Compositae, seed germination, seed mass, Qinghai- 
Tibet Plateau 

 
温度是影响种子萌发(Nyachiro et al., 2002)和

控制植物生态行为的重要的环境因子之一。作为植

物生活史的重要阶段, 种子萌发对植物种群动态的

控制是严格依赖于温度的 (Keller & Kollmann, 

1999)。温度影响着种子的萌发能力、萌发速率, 以
及在萌发时期内的萌发频率(Kocabas et al., 1999)。 

为了描述某个特定物种种子萌发的温度范围, 
研究者提出了影响种子萌发的3个重要温度: 最低
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温度(base temperature, Tb, 即种子能够萌发的最低

温度)、最适温度(optimum temperature, To, 即萌发

速率达到最快时的温度)和最高温度(ceiling tem-
perature, Tc, 即允许萌发的最高温度) (Bewley & 
Black, 1994)。不同物种的这3个温度是不同的, 与其

环境适应范围相关, 并与有利于随后幼苗生长的萌

发时间的选择相匹配(Alvarado & Bradford, 2002)。
在未达到适宜的温度时, 萌发速率(用萌发时间的

倒数表示)通常是随着萌发温度线性增加的(Bier- 
huizen & Wagenvoort, 1974)。Garcia-Huidobro等
(1982)首次提出了积温模型。该模型假设种子萌发

需要一定的积温, 同一种群内不同个体的种子萌发

速率是不同的。积温是在萌发的Tb的基础上累积计

算的。在种群内, 对所有种子来说, Tb通常是固定的

值, 但积温是不同的, 而且是服从正态分布或对数

正态分布的(Covell et al., 1986; Dahal et al., 1990)。 
不休眠的种子在一系列温度下的萌发与植物

生态或地理分布相关(Orozco-Segovia et al., 1996)。
Trudgill等(2000)研究认为, 热带植物比温带植物需

要更温暖的生长条件, 这反映在它们的种子萌发的

Tb上。Angus等 (1981)研究发现 , 温带物种小麦

(Triticum aestivum)、大麦(Hordeum vulgare)和燕麦

(Avena sativa)萌发的 bT 都小于3 ℃，而热带植物稗

(Echinochloa crusgalli)和黍(Panicum miliaceum)种
子萌发的Tb都超过了10 ℃。Thompson (1970)研究

发现, 石竹科分布在欧洲南部的物种比分布在北部

的物种在低温下萌发快。另外, 物种对萌发温度的

需求可能与系统发育有关。Grime等(1981)研究发

现, 禾本科和莎草科植物分别具有较低和较高的萌

发Tb。 
许多研究者用分布函数结合积温公式的模型

方法来研究种子萌发对温度的不同响应。Marshall 
和Squire (1996)用Gompertz方程, Orozco-Segovia等
(1996)用高斯(Gaussian)分布, Larsen和Bibby (2005)
用Weibull分布的非线性方法研究了种子萌发所需

要的积温。目前国内对种子萌发所需要的积温研究

很少。黄文达等(2009)研究了3种荒漠植物种子萌发

的水热响应, 其研究方法是线性的。本文通过非线

性回归分析的方法, 在亚适宜温度范围内, 结合

Logistic函数和积温公式, 求得种子萌发所需要的

积温和Tb, 比较和解释了不同物种的种子萌发对温

度的响应。考虑到所研究的物种处在青藏高原特殊

的温度条件下, 我们很想探明: 种子萌发所需要的

积温和Tb是否能表现出特异性, 能否进一步说明所

研究植物对青藏高原特殊环境条件的适应。 

1  材料和方法 

1.1  研究地概况 
研究区域在甘肃省甘南藏族自治州境内, 位于

青藏高原东部地区(101°–103° E, 34°–35°70′ N), 海
拔2 000–4 200 m。年平均降水量450–780 mm, 降水

主要分布在7–9月; 年平均气温为1.8 ℃, 最冷月1
月平均气温在–10.7 ℃以下, 最热月7月平均气温

为11.7 ℃, 生长季最高气温为23.6–28.9 ℃; 年平

均霜期不少于270天, 无绝对无霜期。气候特点是高

寒湿润。植被以灌木和多年生草本为主(吴征镒, 
1980)。  
1.2  研究材料 

选择了菊科的风毛菊属(Saussurea)、火绒草属

(Leontopodium)、千里光属(Senecio)和香青属(Anap- 
halis) 4个属, 每属选取3种植物。物种名和种子大小

见表1。 
1.3  实验设计 

实验所用的种子于2006年6–10月采自甘南藏

族自治州境内。种子均是在其自然脱落时收集的。

将采集的种子在实验室(温度为15–20 ℃)风干。

2007年3月初 ,  使用人工气候箱(Conviron E15 
Growth Chamber, Controlled Environments Ltd., 
 
 
 
表1  物种名和种子大小 
Table 1  List of species and their seed mass 
物种名  
Name of species  

千粒重±标准误差 
Thousand-grain weight 

± SE (g) 
长毛风毛菊 Saussurea hieracioides 1.614 9 ± 0.092 0 

大耳叶风毛菊 Saussurea macrota  1.766 3 ± 0.052 4 

甘肃风毛菊 Saussurea kansuensis 2.546 6 ± 0.093 5 

火绒草 Leontopodium leontopodioides 0.109 1 ± 0.011 3 

戟叶火绒草 Leontopodium dedekensii 0.077 4 ± 0.002 0 

银叶火绒草 Leontopodium souliei  0.077 2 ± 0.002 2 

异羽千里光 Senecio diversipinnus  0.515 8 ± 0.026 3 

额河千里光 Senecio argunensis  0.776 7 ± 0.011 4 

密齿千里光 Senecio densiserratus  0.556 7 ± 0.009 9 

淡黄香青 Anaphalis flavescens  0.071 0 ± 0.000 6 

黄腺香青 Anaphalis aureo-punctata  0.077 6 ± 0.001 0 

尼泊尔香青 Anaphalis nepalensis 0.255 0 ± 0.001 7 
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Winnipeg, Canada)进行萌发实验。每种植物设置3
个重复, 每个重复随机选取50粒完整的种子。将种

子均匀地放在90 mm玻璃培养皿中, 培养皿底部垫

有两层滤纸, 不定期加水保持滤纸湿润。设置5个温

度梯度(5 ℃、10 ℃、15 ℃、20 ℃、25 ℃), 萌发

在黑暗条件下进行。实验过程中, 每天统计萌发个

数, 以胚根与种子等长作为萌发的标准, 并将已萌

发的种子移除, 实验持续60天。实验中菊科植物种

子的大小定义为胚和种皮的重量, 不包括帮助扩散

的附属结构的重量。本实验中用千粒重度量种子大

小: 随机选取实验所需的种子1 000粒, 称重, 重复

3次, 取其平均值, 精确到0.000 1 g (Vera, 1997; 
Steadman & Pritchard, 2004)。 
1.4  研究方法 

种子萌发的亚适宜温度范围用萌发速率(用达

到最终萌发率的50%所需要的时间的倒数表示)随
温度线性变化的趋势来确定。用积温模型来定量分

析研究种子萌发对亚适宜温度的响应。种子萌发过

程中累积萌发率为g时所需要的积温θT (g)可以用下

面的积温模型公式来计算:  
θT (g) = (T – Tb) tg                       (1) 

式中, T是实验的温度, Tb是萌发的最低温度, tg是累

积萌发率为g时所需的实验天数。 
Brown和Mayer (1988)用Logistic函数对累积萌

发率g和萌发时间t做非线性拟合:  
g = m/(1 + e–kt + b)                      (2) 

式中, m近似等于最终萌发率, k是萌发率的增长率, 
b是与萌发时滞相关的参数(Brown & Mayer, 1988)。
结合方程(1)和(2), g和θT (g)也同样满足Logistic函
数, 因此可以得到:  

g = m/(1 + e–k(T – Tb) t + b)                  (3) 
式中, (T – Tb) t是积温, 4个定值参数m、k、b和Tb的

值通过非线性回归得到。非线性拟合过程是对累计

萌发率在积温水平上完成的。由此通过方程(3)我们

可以得出累积萌发率为g时所需要的积温θT (g)的方

程:  

( )T
1 ln
⎡ ⎤⎛ ⎞

= +⎢ ⎥⎜ ⎟−⎝ ⎠⎣ ⎦

gg b
k m g

θ                 (4) 

我们用达到最终萌发率的 50% 所需要的积温

θT (50%)来估计各物种种子萌发所需积温的平均

值。 

数据处理时, 对3个重复的每日萌发种子数求

平均值, 再求得每日的累积萌发率。在进行非线性

拟合时, 累积萌发率是因变量, 温度和时间是自变

量。用5个温度梯度下的累积萌发率和其对应的时

间通过方程(3)拟合得到积温-萌发曲线。统计分析

和非线性拟合均在R软件(version 2.10.1)中完成。R
软件是一个开放的统计分析和图形显示的程序设

计环境。 

2  结果和分析 

2.1  4个属物种种子萌发的Tb和积温的差异 
对萌发速率的分析结果表明, 本实验设置的5

个温度梯度范围(5–25 )℃ 基本上是在所研究植物种

子萌发的亚适宜温度范围内(25 ℃超出了异羽千里

光的亚适宜温度, 所以只在4个亚适宜温度下做其

拟合)。 
通过方程(3)拟合得到的参数估计值和通过方

程(4)计算得到的积温的平均值见表2。图3是每个物

种在5个温度梯度下累积萌发率和拟合得到的积温-
萌发曲线(异羽千里光在4个温度梯度下)。对所有物

种而言 , 累积萌发率曲线拟合的决定系数R2 ≥ 
0.92。 

12种菊科植物萌发的Tb范围从–1.38 ℃到1.45 
, ℃ 其平均值为0 ℃; 积温的平均值范围是73.42 

–119.62 ·d℃ , 其平均值为94.5 ·d℃ 。风毛菊属的3
个物种萌发的Tb都接近于0 , ℃ 积温的平均值都大

于100 ·d℃ 。火绒草属中的3个物种相对于其他3个
属的物种的积温平均值最低。积温平均值的范围从

75.37 ·d℃ 到88.98 ·d℃ 。千里光属中的密齿千里光

和额河千里光的积温平均值均在89 ·d℃ 左右, 萌发

的Tb分别为0.77 ℃和0.45 , ℃ 相差较小。香青属中

的3个物种之间萌发的Tb和积温平均值都相差较大。 
2.2  萌发的Tb与积温之间的关系 

12种菊科植物的种子萌发的Tb范围从–1.38 ℃
到1.45 ℃, 标准偏差为0.9 ℃。如图1所示, 对12种植

物种子萌发的Tb和积温进行线性回归, 得到显著的

负相关关系(p = 0.04, R2 = 0.30), 即萌发所需积温较

高的植物的Tb较低。  
2.3  种子大小与积温和萌发Tb之间的关系 

12种植物的种子大小范围为0.071 0–2.546 6 
g·千粒–1。如图2所示, 通过相关性分析得知, 本实验

中的12种植物的种子大小与萌发所需的积温之间 
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表2  通过方程(3)非线性回归分析得到的参数估计值m、k、b和Tb (±标准误差)以及通过方程(4)计算得到的积温平均值θT (50%) 
Table 2  Estimates of parameter values m, k, b and Tb through nonlinear regression analysis by equation (3) and median accumulated 
temperature θT (50%) calculated from equation (4) 

物种名 Name of species m SE±  k SE±  b SE±  b ±T SE (℃) ( )T 50%θ ( ·d℃ ) 2R
长毛风毛菊 Saussurea hieracioides 0.791 ± 0.023 0.094 ± 0.021 8.936 ± 2.003 –0.361 ± 0.493 100.79 0.94

大耳叶风毛菊 Saussurea macrota 0.642 ± 0.019 0.067 ± 0.015 6.791 ± 1.351 –0.231 ± 0.573 119.62 0.92

甘肃风毛菊 Saussurea kansuensis 0.587 ±0.015 0.090 ± 0.015 7.615 ± 1.137 –0.007 ± 0.317 104.46 0.96

火绒草 Leontopodium leontopodioides 0.878 ± 0.020 0.105 ± 0.022 7.865 ± 1.504 –1.041 ± 0.467  77.72 0.95

戟叶火绒草 Leontopodium dedekensii 0.767 ± 0.017 0.106 ± 0.017 7.383 ± 1.133 0.939 ± 0.246  75.37 0.96

银叶火绒草 Leontopodium souliei 0.881 ± 0.025 0.073 ± 0.016 6.229 ± 1.314 0.792 ± 0.438  88.98 0.94

异羽千里光 Senecio diversipinnus 0.698 ± 0.011 0.082 ± 0.010 8.543 ± 0.989 –1.380 ± 0.362 115.32 0.99

额河千里光 Senecio argunensis 0.884 ± 0.027 0.095 ± 0.021 8.161 ± 1.725 0.455 ± 0.382  89.00 0.94

密齿千里光 Senecio densiserratus  0.842 ± 0.027 0.100 ± 0.019 8.589 ± 1.519 0.773 ± 0.269  89.82 0.94

淡黄香青 Anaphalis flavescens 0.892 ± 0.012 0.121 ± 0.013 8.640 ± 0.897 1.452 ± 0.119  73.42 0.98

黄腺香青 Anaphalis aureo-punctata  0.849 ± 0.016 0.070 ± 0.009 6.284 ± 0.762 –0.320 ± 0.394  94.66 0.97

尼泊尔香青 Anaphalis nepalensis 0.890 ± 0.031 0.081 ± 0.022 8.250 ± 2.154 –0.762 ± 0.548 104.59 0.92

b, 与萌发时滞相关的参数; k, 萌发率的增长率; m, 近似的最终萌发率; Tb, 最低温度。 
b, a parameter related to the lag in germination; k, the rate of increase in germination; m, approximative final germination; Tb, base temperature. 

 

 
 
图1  12种菊科植物萌发的最低温度和积温之间的关系。 
Fig. 1  Relationships between base temperature for germina-
tion and accumulated temperature of 12 Compositae species. 
 
 
 
存在着显著的正相关关系(p = 0.01, R2 = 0.45), 即较

大的种子萌发需要较高的积温。12种植物的种子大

小与萌发的Tb之间相关性不显著(p = 0.62)。 

3  讨论 

许多研究指出: 种子萌发对温度的不同响应与

物种的地理分布和生态分布相关; 不同物种种子萌 

 
 
图2  12种菊科植物的种子大小和积温之间的关系。 
Fig. 2  Relationships between seed mass and accumulated 
temperature of 12 Compositae species. 
 

 
发对温度的需求与物种不同的生活史对策相关

(Probert, 2000)。从种子到幼苗是植物一生中最脆弱

的时期(Gutterman, 1993), 面临着不可预测、多变复

杂的环境, 并且经历着较高的死亡风险。在多种选

择压力下, 植物生活史对策的最大生态效益是增加

有利条件下幼苗定居的数量, 同时减少不利条件下

个体死亡的风险(Cavieres & Arroyo, 2000)。 
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图3  12种植物在5个温度梯度下实验的累积萌发率和拟合得到的积温-萌发曲线(异羽千里光为4个温度梯度)。 
Fig. 3  Cumulative germination and fitted accumulated temperature germination curves of 12 species at five temperature gradients 
(for Senecio diversipinnus, only four temperature gradients were tested). 
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萌发的Tb可能是物种的适应性特征, 在低温环

境中萌发的物种有相对较低的萌发Tb (Steinmaus et 
al., 2000)。在前人的研究中, 温带物种萌发的Tb在

0–4 ℃之间(Angus et al., 1981; Hur & Nelson, 1985; 
Moot et al., 2000)。在Trudgill等(2000)的研究中, 温
带物种萌发所需要的积温的平均值范围为15–94 
℃·d, 生长在英国的牛津千里光(Senecio squalidus)
萌发的Tb为4 ℃, 积温的平均值为36 ℃·d。张红香

(2008)的研究表明, 生长在松嫩草原的草地风毛菊

(Saussurea glomertat)种子萌发的Tb为2 ℃, 积温的

平均值为44.6 ℃·d。本研究中12个温带物种萌发Tb

的平均值为0 ℃, 达到最终萌发率的50%的积温的平

均值为94.5 ℃·d, 有7个物种萌发的Tb低于0 ℃, 5个
物种的积温的平均值大于100 ℃·d。与其他人的研究

相比, 该区域菊科物种萌发的Tb较低, 积温较高。 
萌发的Tb较低和积温较高, 这是该区域物种长

期适应青藏高原特殊的气候条件的结果。青藏高原

亚高山地带气候环境复杂多变, 气温变化比较剧

烈, 平均气温低, 生长季短。由于青藏高原的生长

季短, 植物就需要在春季尽早萌发。在相同的温度

条件下, 萌发的Tb较低的物种能够累积更多的热量, 
较早萌发。较早地出苗就意味着拥有较长的生长期

和占有较高的优势层次(Ross & Harper, 1972)。但是

在青藏高原三四月份的春季, 气温变化很剧烈。如

果物种萌发需要的积温低, 那么在早春短暂的高温

条件下, 植物的种子就会快速萌发而占领生境, 具
有时间和空间上的优势。然而, 一旦气温剧变就会

使得刚出土的幼苗受霜冻死亡, 这对萌发速度快

(在25 ℃温度条件下, 3–5天的时间基本上萌发完毕)
而且集中萌发(12个物种中有9个种的最终萌发率接

近或大于80%)的菊科植物来说, 会面临很大的风

险, 降低了物种的适合度。所需积温较高就可避免

植物在这样特殊的气候条件下因为偶尔短暂的高

温而萌发所经历的风险。 
Trudgill等(2005)指出, 相对于适应温暖环境的

物种, 适应低温环境的物种种子萌发需要更高的积

温和更低的Tb。本研究中的物种都为温带物种, 没
有热带的物种做比较来验证这一观点。但是12种菊

科植物种子萌发的Tb与积温之间存在显著的负相关

关系(p = 0.04), 这与前人的研究结果相一致(Angus 
et al., 1981; Qi et al., 1999; Trudgill et al., 2000)。萌

发Tb较低的物种积温较高, Tb较高的物种积温较低, 

这是由它们适应各自所处的温度环境所导致的。生

长在低温环境下的物种种子萌发的Tb较低, 根据积

温公式, T – Tb的值就较大。如果积温也低, 那么萌

发速率就会很快, 种子就有可能一遇到高温就萌

发, 这在多变的温度环境下极易导致幼苗大量死

亡。萌发Tb较低的物种积温较高就避免了种子因为

短暂的高温而较早萌发。与之相反, 生长在温暖环

境下的物种萌发的Tb高, 如果积温也高, 那么就会

萌发太晚而使幼苗失去在群落中竞争资源的优势。 
已有的研究表明, 种子大小和萌发速率之间存

在着显著的负相关关系, 即小种子比大种子萌发得

快(Bu et al., 2007; Norden et al., 2009)。本研究中, 
种子大小与积温之间呈显著的正相关关系 (p = 
0.01), 种子大小对萌发的Tb的影响不显著 (p = 
0.62), 而且物种之间萌发的Tb相差较小(标准偏差

为0.9 ℃)。根据积温公式, 萌发速率1/t = (T – Tb) / 
θT, 因此在萌发Tb差别不大的情况下, 大种子物种

萌发速率慢是因为需要的积温高。小种子产生的幼

苗个体小不利于其在群落中的资源竞争。如果小种

子较早萌发, 就会使得其幼苗能够在竞争能力强的

大种子的幼苗出土之前占有更多的资源, 从而获得

竞争上的优势。 
萌发Tb相近的物种之间积温也是不同的, 这与

物种固有的发育速度有关(Trudgill et al., 2005)。图1
中12个物种萌发的Tb只能解释积温变异的30% (R2 

= 0.30), 这是由于萌发的Tb对积温的影响受到物种

固有的萌发速度的限制。图2中12个物种的种子大

小只能解释积温变异的45% (R2 = 0.45), 这表明种

子大小不是解释积温变异的唯一因素, 积温还受到

物种的起源地、系统发育水平和所处的生境

(Probert, 2000; Trudgill et al., 2000)等其他因素的影

响。图3直观地展示了每个物种的积温-萌发曲线对

该物种在亚适宜温度下的累积萌发率的拟合程度。

另外, 本文模型分析结果的准确性还需要今后实验

数据的进一步验证。 
综上所述, 本研究采用结合Logistic函数和积

温公式的非线性方法, 研究了青藏高原东缘12种菊

科植物种子萌发的Tb和积温。与前人的研究相比, 
本研究中的物种种子萌发的Tb较低, 积温较高。萌

发的Tb较低表明这一区域的物种能在较低温度条件

下萌发。积温普遍较高, 使得萌发需要较长的时间

以躲过不利于幼苗建植的温度环境条件。这是该区
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域菊科植物长期适应青藏高原特殊环境条件的结

果。萌发Tb较低的植物所需积温较高, Tb较高的植物

所需积温较低, 避免了种子在多变的温度环境下较

早萌发所遇到的风险。在萌发的Tb差别不大的情况

下, 与大种子相比, 小种子萌发所需的积温较低, 
萌发较快, 在群落资源的竞争早期占有优势。这说

明, 所研究的12种植物的种子在不同温度条件下的

萌发对策在一定程度上反映了植物对温度环境的

适应。 

致谢  国家自然科学基金重点项目(40930533)资
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