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Abstract 
Based on the classic resource allocation model, a general resource allocation strategy model is 
presented which includes reproductive allocation, survival allocation and sex allocation. From 
the analyzing the generalized model, we find that: 1) when the adult survivorship, the fitness of 
female and the juvenile survivorship are linear function of their respective resource investment, 
and the fitness of male is power function of its respective resource investment, reproductive al-
location is independent on sex allocation; 2) when reproductive allocation is greater than 0 and 
smaller than 0.5, survival allocation increases as reproductive allocation increases; when re-
productive allocation is greater than 0.5 and smaller than 1, survival allocation increases as re-
productive allocation decreases; in particular, when reproductive is equal to 0.5, survival allo-
cation is independent on reproductive allocation. These results provide a reasonable explana-
tion for the phenomenon of “more reproducing but less caring” and “less reproducing but more 
caring” in the plant kingdom. 
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摘  要 

在经典资源分配策略模型的基础上，建立了包含繁殖分配、存活分配和性别分配的更具一般性的资源分

配策略模型。通过对所建模型分析发现：1) 当成年存活率，雌性适合度和后代存活率是资源投入的线性

函数，且雄性适合度是资源投入的幂函数时，繁殖分配与性别分配互不影响；2) 当繁殖分配大于0且小

于0.5时，生存分配随着繁殖分配增大而增大；当繁殖分配大于0.5且小于1时，生存分配随着繁殖分配增

大而减小；特别地，当繁殖分配等于0.5时，生存分配不随繁殖分配的变化而变化。本文结果为植物中的

“多生劣养”或“少生优养”的现象提供一个合理的理论解释。 
 
关键词 

繁殖分配，性别分配，存活分配，进化稳定策略，适合度 

 
 

Copyright © 2017 by authors and Hans Publishers Inc. 
This work is licensed under the Creative Commons Attribution International License (CC BY). 
http://creativecommons.org/licenses/by/4.0/ 

   
 

1. 引言 

在植物整个生长发育阶段，可利用的资源是有限的，不但存活、生长和繁殖等各种功能竞争有限的

资源，而且在雌雄两性功能之间也存在着资源的竞争。由于这种竞争使得植物必在各功能之间进行一个

权衡(trade-off)，以使自己的适合度达到最大，即存在资源分配策略的选择问题[1] [2] [3] [4]。植物生活史

性状之间基本权衡包括：1) 繁殖与存活之间的权衡，即植物将多少比例的资源用于繁殖，而将剩余的资

源用于存活(自身存活与后代存活)。将可利用资源中用于繁殖的资源比例称为繁殖分配(reproductive al-
location)，通常用 E 来表示，那么用于存活的资源比例就为1 E− ；2) 雄性(male function)和雌性(female 
function)功能之间的权衡，即植物将繁殖资源的多少用于生产雄性和多少用于生产雌性之间的权衡，将用

于繁殖的资源中生产雄性的资源比例称为性别分配(sex allocation) [2] [3] [4]；3) 自身存活与后代存活之

间的权衡，即将存活资源的多少用于自身生存，其余用于后代生存，将用于存活的资源中分配给后代生

存的比例称为存活分配(survival allocation)。关于资源分配策略的研究一直都是植物生活史进化研究的热

点问题之一[5]-[13]。 
1994 年，张大勇和王刚注意到了繁殖分配和性别分配是共用一个有限资源的，因此他们将繁殖分配

和性分配纳入到同一个理论框架进行研究[2] [6]。通过这种整合研究揭示出了繁殖分配与性别分配独立研

究所需的前提条件。然而，他们的模型忽略另一个在植物繁殖中发挥重要作用的资源分配——存活分配，

存活分配是指植物将用于存活的资源中一部分资源用来维持后代存活。同时，张大勇和王刚的模型及其

推广模型将后代存活率看成一个常数，这也与实际情况不符[14]。事实上，后代存活率在很大程度上是依

赖于用于后代存活的资源比例，即存活分配。因此，将繁殖分配、存活分配和性别分配纳入到同一个框

架研究是必要的。然而，在已有的文献中，笔者还没有见到将繁殖分配、存活分配和性别分配整合在同

一个框架下的文献。 
本文通过建立包含繁殖分配、存活分配和性别分配的进化稳定的资源分配模型，揭示这三类分配之

间的相互关系，以及它们独立研究的所需的前提条件。 
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2. 包含繁殖分配、存活分配和性别分配的进化稳定的资源分配模型 

2.1. 经典的资源分配模型回顾 

1994 年，张大勇和王刚在文[6]中提出了如下资源分配模型： 

( ) ( ) ( ) ( ) ( )

( ) ( ) ( )
( ) ( )

( ) ( ) ( ) ( )* *

1 1 1

1
1 1 1

2 2

N T N T P E N T f E r C

f E r C m E r
N T N T P E N T f E r C

m Er N T

 + = − + −    ′ ′−  ′ ′   ′+ = − + + −    
   

，          (1) 

其中 ( )N T ， ( )*N T 分别表示T 时刻纯合子 ( )AA 的成年个体数量与杂合子 ( )AB 的数量； E ， E′分别表

示纯合子 ( )AA 个体和杂合子个体 ( )AB 将总资源中用于繁殖的比例； r ， r′分别表示纯合子 ( )AA 个体和

杂合子个体 ( )AB 将繁殖资源中用于生产的花粉(雄性)的资源比例； f 表示生产的种子数量，m 表示生产

的花粉数量，P 表示成年个体从T 到 1T + 时刻的存活率，且 f ，m 和 P 为其投入资源的函数；C 表示后

代存活率，且为常数[2] [6]。 
在上述模型的基础上，下面我们将在植物生长繁殖过程中发挥重要作用的资源分配——存活分配引

入模型，建立更具一般性的资源分配模型。 

2.2. 模型的基本假设 

考虑一个雌雄同株的、常年生的植物种群。假设年龄是离散的，个体之间的交配是随机的，世代重

叠。与 1994 年张大勇和王刚的资源分配模型一样，进一步假设年龄对成年存活率，受精率没有影响[6]。
假设每个成年个体拥有的可利用资源为 R ，并将这些资源分配给四方面功能：花粉生产、种子生产、自

身生存以及后代生存(详见图 1)。 
假设种群是由纯合型( AA )个体组成。令 E 表示将可利用资源分配给存活的资源比例，即繁殖分配；

令 r 表示将用于繁殖的资源分配给雄性功能(生产花粉)的资源比例，即性别分配；令 pS 表示将用于存活

的资源分配给后代的资源比例，即存活分配；从而，1 r− 表示用于繁殖的资源分配给雌性功能(种子生产)
的资源比例；因此，在我们的模型中有三个变量，即繁殖分配 E 、性别分配 r 和存活分配 pS 。由于成年

个体存活率 P ，种子数量 f ，花粉数量m 和后代存活率C 都是各自资源投入的函数，故可记 

( )( )( )1 1 pP P E S= − − , ( )( )1f f E r= − ， ( )m m Er= 与 ( )( )1 pC C E S= − . 

根据上述资源分配模式及假设，可建立如下含有存活分配的更具一般性的资源分配模型，其中纯合

子个体 ( )AA 种群的动态方程为： 

( ) ( ) ( )( ) ( )( ) ( )( )( )1 1 1 1 1p pN T N T f E r C E S P E S + = − − + − − ， 

它的增长率是： 

( )( ) ( )( ) ( )( )( )1 1 1 1AA p pf E r C E S P E Sλ = − − + − − .
                        (2)

 

记杂合型 ( )AB 个体的资源分配模式为 ( ), , pE r S′ ′ ′ ，则杂合子 ( )AB 种群的动态方为： 

( ) ( ) ( )( )( ) ( )( ) ( )( )

( )
( ) ( ) ( ) ( )( ) ( )( )

* *
1 1

1 1 1
2

1 1
2

p
p

p

f E r C E S
N T N T P E S

m E r
N T f E r C E S

N T m Er

 ′ ′ ′ ′− −
′ ′+ = − − +


′ ′ 

′ ′+ − − 

，

                  (3) 
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Figure 1. Schematic of resource allocation 
图 1. 植物资源分配示意图 

 
其中 ( )( ) ( )( )1 1 pf E r C E S′ ′ ′ ′− − 表示由杂合子 AB 生产的种子存活到成年体的数量。由于生产这些种子的

雄性肯定会是 AA 型，这些存活下来的种子的一半将会是 AB 型。此外，
( )

( ) ( )
m E r

N T m Er
′ ′

表示 AB 型熟花粉

粒占总的花粉池的比例。 ( ) ( )( ) ( )( )1 1 pN T f E r C E S′ ′− − 表示以 AB 型个体为父亲的种子存活到成年体的

数量，同理，这些存活下来的种子的一半将会是 AB 型。因此杂合子 AB 个体的增长率可表示为： 

( )( )( ) ( )( )
( )( ) ( )( )

( ) ( )
1 1

1 1 1
2

p
AB p

C E S f E r
P E S f E r m E r

m Er
λ

′ ′  − −
′ ′ ′ ′ ′ ′= − − + − + 

  
.             (4) 

由方程(4)易知， ABλ 不仅依赖于自身的资源分配策略 ( ), , pE r S′ ′ ′ ，而且也受到纯合子个体资源分配策

略 ( ), , pE r S 的影响。 

由于资源分配策略 ( ), , pE r S 是占大多数的纯合子个体采取的分配策略，由进化稳定策略的定义知[2] [13]，

资源分配策略 ( ), , pE r S 是进化稳定策略。因此，由进化稳定理论知[13]，对于采用 ( ), , pE r S′ ′ ′ 资源分配策略的

个体来说，必有 AB AAλ λ≤ ，即 ABλ 在 ( ) ( ), , , ,p pE r S E r S′ ′ ′ = 处取得极大值。因此，由极大值的必要条件得： 

( ) ( ), , , ,

0
p p

AB

E r S E r SE
λ

′ ′ ′ =

∂
=

′∂
，                                     (5) 

( ) ( ), , , ,

0
p p

AB

E r S E r Sr
λ

′ ′ ′ =

∂
=

′∂
，                                     (6) 

( ) ( ), , , ,

0
p p

AB

p E r S E r S
S
λ

′ ′ ′ =

∂
=

′∂
.                                     (7) 

3. 进化稳定的资源分配策略 
与经典的资源分配模型一致[6]，进一步假设 P ， f 和C 是资源投入的线性函数，而m 是资源投入的

幂函数，即 
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( )( )( ) ( )( )11 1 1 1P PP P E S k E S= − − = − − ，                           (8) 

( )( ) ( )21 1f f E r k E r= − = −  ，                                (9) 

( )( ) ( )( )31 1P PC C E S k E S= − = − ，                              (10) 

( ) ( )4
nm m Er k Er= = ，                                   (11) 

其中 1k 表示投入单位比例的资源可提高的成年存活率； 2k 表示投入单位比例资源可生产的种子数量； 3k
表示投入单位比例资源可提高的后代存活率； 4k 表示投入单位比例资源可生产的花粉数量，因此有

10 1k< < ， 30 1k< < 和 2 0k > ， 4 0k > 。 
把(8)~(11)代入(5)~(7)，并令 ( ) ( ), , , ,p pE r S E r S′ ′ ′ = ，解得进化稳定的资源分配策略为： 

1

2 3

1
2

1p

nr
n

kE
k k

ES
E


= +

 =



=
 −

.                                        (12) 

4. 结果与讨论 

首先，由(12)式知，当 P ， f 和C 是资源投入的线性函数，且m 是资源投入的幂函数时， 1r n n= +

且 1 2 32E k k k= 。这表明此时进化稳定的繁殖分配 E 不依赖于性别分配 r ，且进化稳定的性别分配也不依

赖于繁殖分配。事实上，1982 年 Charnov 在其专著 The Theory of Sex Allocation 中就讨论了该问题，指出：

如果种子生产不受花粉短缺的制约，那么雌性适合度函数 f 将是一个资源投入的线性函数，即 1f r∝ − 。

同时，采用幂函数来描述雄性适合度与资源投入的关系，即 nm r∝ 。然而，Charnov 只考虑了雄性和雌

性功能之间的权衡[4] [6]。1994 年，张大勇和王刚在文[6]中对该问题进行了进一步研究，同时考率了繁

殖分配和性别分配，并且得到当雌性适合度函数 f 是一个资源投入的线性函数且雄性适合度是资源投入

的幂函数时，繁殖分配与性别分配互不影响[6] [12]。本文的结果与张大勇和王刚 1994 年得到的结果是一

致，但他们结果是在C 是常数的条件下得到的，这里C 更具一般性[6]。 
其次，由(12)式知，当 P ，f 和C 是资源投入的线性函数，且m 是资源投入的幂函数时， 1pS E E= − 。

于是由函数 1pS E E= − 的性质知，当 0 1 2E< < 时，生存分配 pS 随着繁殖分配 E 增大而增大；而当 
1 2 1E< < 时，生存分配随着繁殖分配增大而减小；特别地当 1 2E = 时，生存分配不随繁殖分配的变化

而变化。在植物繁殖过程经常会出现少生优养和多生劣养的现象，在苹果、梨等一些主要果树上这类现

象表现得更为明显[15]。事实上，当果树结果多时，即分配给用于繁殖的资源较多(模型中1 2 1E< < 的情

况)时，消耗的养分多，枝条内养分贫乏，即用于幼果存活的资源就变少，从而导致许多幼果不能发育而

脱落，出现结果较多而果存活率较低的现象，即“多生劣养”的现象。而当果树结果较少时，即分配给

用于繁殖的资源较少(模型中 0 1 2E< < 的情况)时，枝条内养分充分，从而出现结果较少而存活较高的现

象，即“少生优养”的现象。本文的这个结果表明：许多植物可以根据外部环境来调整不同繁殖分配策

略，使得繁殖分配或大或小，进而导致“多生劣养”或“少生优养”的现象。这也很好地解释了为什么

有些植物会出现结果的大小年现象。 
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