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封面图说: 鹤立———丹顶鹤是世界 15 种鹤数量极小的一种,主要栖息在沼泽、浅滩、芦苇塘等湿地,以捕食小鱼虾、昆虫、蛙蚧、
软体动物为主,也吃植物的根茎、种子、嫩芽。 善于奔驰飞翔,喜欢结群生活。 丹顶鹤属迁徙鸟类,主要在我国的黑

龙江、吉林,俄罗斯西伯利亚东部、朝鲜北部以及日本等地繁殖。 在长江下游一带越冬。 在中国文化中有“仙鹤冶之
说。 被列为中国国家一级重点保护野生动物名录,濒危野生动植物种国际贸易公约绝对保护的 CITES 附录一物种
名录。

彩图提供: 陈建伟教授摇 国家林业局摇 E鄄mail: cites. chenjw@ 163. com
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雌雄异株植物鼠李的生殖分配

王摇 娟,张春雨,赵秀海*,邹摇 璐,姜庆彪,丁胜建
(北京林业大学森林培育与保护教育部重点实验室,北京摇 100083)

摘要:以雌雄异株树种鼠李为模式物种,分别从树枝、植株和种群水平上分析了雌雄异株树种鼠李的生殖分配过程,检验了营养

生长与生殖过程之间的平衡。 结果表明:树枝水平,鼠李年生殖生物量(花生物量+果生物量)投资具有显著的性别差异和个体

差异(P<0. 001)。 雌花生物量大于雄花生物量,雌花生物量最大值为雄花生物量最大值的 1. 75 倍。 雌树和雄树的叶片生物量

差异不显著(P>0. 05)。 植株水平上,鼠李生殖生物量(花生物量+果生物量)投资具有显著的性别差异和个体差异(P<0郾 001),
雌树与雄树的花生物量和茎干径向增量差异显著(P<0. 05),叶片生物量差异不显著(P>0. 05)。 鼠李胸径大小对花生物量、叶
生物量和茎干径向增量影响显著(P<0. 05)。 鼠李雌树的花生物量和茎干径向增量均大于雄树。 种群水平上,鼠李雄树始花期

略早于雌树,2010 年雌树和雄树分别于 5 月 28 日和 5 月 25 日始花。 在 360 m 伊 660 m 研究样地内种群性比为 0. 17,卡方检验

表明种群性比显著偏离 1 颐1(P<0. 001)。 雌树和雄树年平均生长量分别为 0. 78 mm 和 0. 83 mm。 因此,在树枝水平、植株水平

以及种群水平上,雌雄异株树种鼠李的营养生长和生殖生长不存在平衡关系。 推断鼠李雌树能够通过光合过程获得更多生物

量来满足其生殖和营养生长过程需要。
关键词:雌雄异株植物;生殖分配;性比;营养生长

Reproductive allocation in dioecious shrub, Rhamnus davurica
WANG Juan, ZHANG Chunyu, ZHAO Xiuhai*, ZOU Lu, JIANG Qingbiao, DING Shengjian
The Key Laboratory for Silviculture and Conservation of Ministry of Education, Beijing Forestry University, Beijing 100083, China

Abstract: Life鄄history theory in plants has an important role in the development of many fields in evolutionary biology. The
theory deals specifically with assumptions relating to the trade鄄off between reproductive and vegetative processes. Research
on trade鄄offs has largely focused on dioecious species and the differences between sexes regarding patterns of resource
allocation. In this research, the reproductive allocation was studied and specific assumptions were tested regarding the
trade鄄off between reproductive and vegetative processes in the dioecious species Rhamnus davurica. Assuming automomy of
different modular levels of plant physiology, we observed the reproductive allocation at branch level, shrub level and
population level, respectively. The main results are: (1) at branch level, reproductive biomass shows significant difference
between males and females (P<0. 001). The flower biomass is also significantly different between the sexes (P<0. 001).
However, there is no significant difference in foliage biomass between the sexes (P > 0. 05). The flower, foliage and
reproduction biomass ( the sum of flower and fruit biomass) also showed significant differences among individuals (P <
0郾 001). The mean biomass value of the female flowers is 1. 84 times greater than that of the male flowers. The mean
biomass value of female reproduction ( the sum of flower and fruit biomass) is 16 times greater than that of the male
reproduction (male flower biomass) . The mean biomass value of the male foliage is greater than that of the females, though
this difference is not significant. (2) at shrub level, the flower biomass, reproductive biomass (including flower and fruit
biomass) and the diameter increment was significantly different between sexes (P<0. 05), but there was no significant
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difference between sexes regarding the foliage biomass (P>0. 05). An analysis of variance shows that DBH size is positively
correlated with flower biomass, reproductive biomass, foliage biomass and diameter increment (P<0. 05). The average
value of flower biomass of females is 1. 6 times greater than that of the males. The average reproductive biomass of females
( the sum of flower biomass and fruit biomass) is 1. 93 times greater than that of the males and their average foliage biomass
is 1. 1 times greater than that of the males. The average female diameter increment is 3. 04 greater than that of the males.
(3) at population level, male and female trees show differences in phenology. Male trees bloom earlier than female trees.
The first male blooming was observed on 25 May, the first female blooming on 28 May. Female trees began to fruit on 8
June. In our 360m伊660m research plot, there were 310 female and 53 male trees and 225 non鄄reproductive trees in 2010.
The population sex ratio of 0. 17 deviated significantly from 1 颐1, based on a Chi鄄square test (P<0. 001). The individuals
in 0—2 cm, 2—4 cm, 4—6 cm and 6—8 cm DBH classes also exhibited female鄄biased sex ratios. The average annual ring
widths of males and females were 0. 78 mm and 0. 83mm, respectively. Based on these results, we conclude that the
relationship between vegetative growth and reproductive growth does not agree with trade鄄off theory at different levels of plant
physiology (branch, shrub and population level) in Rhamnus davurica. It may be assumed that higher reproductive and
vegetative growth of females might be due to their more effective photosynthetic rates.

Key Words: dioecious plant; reproductive allocation; sex ratio; vegetative growth

植物生活史研究具有重要的生态学和进化学意义[1]。 对于植物生活史的研究,主要着眼于植物的生殖

分配过程。 植物营养生长与生殖生长之间的平衡是植物生活史研究的核心内容,但支持植物营养生长与生殖

生长之间存在平衡关系的研究还很少[2鄄3]。 不同植物生活史特征之间的平衡反映了植物繁殖与存活能力之

间的关系[4鄄7]。 如果雌雄异株植物的营养生长与生殖生长之间存在平衡,那么雌树开花、结果繁殖后代,将导

致雌树用于生殖过程的资源远远超过雄树[3鄄4]。 当植物从外界获得的资源受到限制时,雌树可以通过降低营

养生长、开花频率、存活率以及延迟开花时间等方式来弥补雌树较高的生殖代价[8鄄10]。
一般来说,植物营养生长与生殖生长之间存在的平衡关系不容易被检测到,一个重要的原因是,植物自身

不同构件水平的自组织化程度不同。 低水平构件上资源分配过程通常在小尺度存在平衡,例如开花或结实与

枝条生长之间的平衡关系,而在较高构件水平上整合以后将会掩盖营养生长与生殖之间的平衡。 如果树枝是

自组织的,在较低构件水平上能检测到生殖投资。 但在较高构件水平上由于植株可以通过非繁殖枝条加以补

偿,从而无法检测到生殖投资的存在。 相反,如果树枝是部分自组织的,并且用于生殖的资源能够在不同构件

之间转移,则这种生殖投资只能在植株水平检测到。 Ba觡uelos 和 Obeso 分别从枝条、树枝、植株和种群水平

上,检验了高山鼠李(Rhamnus alpinus)生殖与营养生长之间的关系[11]。 Tozaw 等发现雌雄异株树种杞柳

(Salix integra)在树枝水平和植株水平上,虽然雌树耗费更多的资源用于生殖过程,但其相应的营养生长并未

减少[12]。
本文以雌雄异株植物鼠李为模式物种,分析了雌雄异株植物鼠李在不同构件水平上的生殖分配过程;通

过量化鼠李雌雄植株的生殖投资,检验了营养生长与生殖生长之间是否存在平衡。 研究结果为雌雄异株植物

的生活史进化理论发展提供了数据和理论支撑。
1摇 研究区概况与研究方法

1. 1摇 研究区概况

研究区位于吉林省蛟河林业试验区管理局,该区域属于受季风影响的温带大陆性山地气候。 年均温为

3. 8 益,最热月 7 月日均温为 21. 7 益,最冷月 1 月日均温为-18. 6 益,平均年降水量为 695. 9 mm。 土壤类型

为山地暗棕色森林土,土层厚度 20—100cm。 植被类型属于典型的针阔叶混交林,树种包括:水曲柳(Fraxinus
mandshurica)、鱼鳞云杉(Picea jezoensis)、山荆子(Malus baccata)、白牛槭(Acer mandshuricum)、春榆(Ulmus
japonica)、水榆(Sorbus alnifolia)、稠李(Padus racemosa)、怀槐(Maackia amurensis)、白桦(Betula platyphylla)、

2736 摇 生摇 态摇 学摇 报摇 摇 摇 31 卷摇
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花楷槭(Acer ukurunduense)、色木槭(Acer mono)、紫椴(Tilia amurensis)、蒙古栎(Quercus mongolica)、裂叶榆

(Ulmus laciniata)、枫桦(Betula costata)、簇毛槭(Acer barbinerve)、黄檗(Phellodendron amurense)、假色槭(Acer
pseudo鄄sieboldianum)、糠椴(Tilia mandshurica)、青楷槭(Acer tegmentosum)、山杨(Populus davidiana)、红松

(Pinus koraiensis)、臭松(Abies nephrolepis)、鼠李(Rhamnus davurica)等。
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摇 图 1摇 鼠李分布图

Fig. 1摇 Spatial distribution of Rhamnus davurica in a 360m伊660m

research plot

空心圆表示雌树(310 株);实心圆表示雄树(53 株);加号表示观

测期未繁殖植株(225 株)

1. 2摇 研究方法

2009 年建立 360 m伊660 m(23. 76hm2;43 °57郾 897忆—
43 °58. 263忆N, 127 °42. 789忆—127 °43. 310忆E)固定监测

样地,调查样地中所有 DBH逸1 cm 植株胸径、树高、冠
幅、枝下高,并挂牌定位。 固定样地中调查到 63 种(包
括 3 种藤本植物)共计 53916 个植株。 研究对象鼠李属

于典型的雌雄异株植物,为灌木或小乔木,胸径和树高

分别在 10 cm 和 8 m 以内。 2010 年通过繁殖状况(开
花、结果)鉴定固定样地中鼠李性别,鼠李雌雄植株在

360 m 伊 660 m 样地中分布如图 1 所示。
1. 2. 1摇 生物量测定

为了监测鼠李年生殖生物量和营养生物量分配,在
固定样地中选取鼠李雌雄树,每株标记 10 个能够代表

植株平均状况的枝条。 在开花峰期和果熟期统计花数、
果数、叶片数,外推整株树开花、结果、叶片数量。 采集对应花、果、叶样本,烘干称重。

树枝水平上,以着生簇生短枝的长枝为单位,分析雌雄树花、果、叶生物量差异。 植株水平上,以植株为单

位,根据每个植株枝条数目,外推整个植株当年用于花、果、叶生物量。 树枝水平上共调查了 57 株雌树 328 个

枝条,19 株雄树 129 个枝条;植株水平上共调查了 39 个雌树和 13 个雄树。 种群水平上,在样地外选取不同胸

径大小的鼠李雌雄植株(18 雌树,12 雄树),沿地面处截取树轮圆盘,将树轮盘打磨到光、滑、亮,年轮界限清

晰为止。 利用 LinTab5 系统测量每个树轮盘的年轮宽度。 采用 COFECHA 软件建立雌雄植株在种群水平上

的年轮生长序列[13]。
1. 2. 2摇 物候观测

在样地中选取鼠李雌雄植株各 3 株,从 2010 年 5 月 1 日开始观测雌雄树展叶、落叶、花蕾、始花、盛花、落
花、座果、落果时间。 分性别记录鼠李物候,所有植株均展叶时记录为展叶期;所有植株均全部落叶时记录为

落叶期;3 株中只要有 1 株形成花蕾或开花,记为花蕾和始花期;任一植株开花量达 80%时记为盛花期;任一

植株落花量达 80%记为落花期;3 个雌株中第 1 个果实形成日期记为座果期;3 个雌株中任一株落果达 80%
日期记为落果期。
1. 2. 3摇 数据分析

通过卡方检验来验证种群性比偏离 1 颐1 的显著性。 利用方差分析法分别在树枝水平上和植株水平上分

析雌树和雄树的生殖生物量和营养生物量差异。 为了满足方差分析数据服从正态分布假设的要求,先将数据

对数转换后再进行方差分析。
2摇 结果与分析

2. 1摇 树枝水平

树枝水平,鼠李雌树和雄树的花生物量、生殖结构生物量(花+果)和总生物量差异显著(P<0. 001),而叶

片生物量差异不显著(P>0. 05)。 鼠李不同植株之间,树枝水平上花生物量、叶片生物量、生殖结构生物量

(花+果)和总生物量差异显著(P<0. 001)。 因此,雌雄异株树种鼠李在树枝水平上,生殖生物量投资具有显

著的性别差异和个体差异;而叶片生物量具有显著的个体差异,性别差异不显著(表 1)。
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表 1摇 树枝水平鼠李生殖生物量和营养生物量方差分析

Table 1摇 Variance analysis of reproduction biomass and vegetative biomass in Rhamnus davurica at branch levels

变异来源
Source

花生物量
Flower biomass

MS F

叶片生物量
Foliage biomass

MS F

生殖生物量
Reproduction biomass

MS F

总生物量
Total biomass

MS F

性别 Sex 62. 556 86. 107*** 0. 465 2. 143 339. 86 232. 505*** 1. 669 7. 825***

个体 Shrub 5. 219摇 7. 183*** 0. 597 2. 755*** 12. 80 8. 756*** 0. 756 3. 542***

残差 Residuals 0. 726 0. 217 1. 46 0. 213

树枝水平,鼠李雌花生物量平均值大于雄花,雌花生物量平均值是雄花的 1. 84 倍。 雌树生殖生物量平均

值显著大于雄树,雌树生殖生物量平均值是雄树的 16. 04 倍。 雄树叶生物量平均值略高于雌树。 雌树总生物

量(花+果+叶)平均值大于雄树,雌树总生物量(花+果+叶)平均值是雄树枝条水平总生物量平均值的 1. 1 倍

(图 2)。
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图 2摇 树枝水平上鼠李雌雄植株生殖生物量和营养生物量对比图

Fig. 2摇 Comparison of reproductive biomass and vegetative biomass between males and females in Rhamnus davurica at branch levels

2. 2摇 植株水平

植株水平上,雌雄植株的花生物量、生殖结构生物量(花+果)和茎干生长(胸高断面积增量)差异显著

(P<0. 05),叶片生物量差异不显著(P>0. 05)。 不同大小鼠李植株花生物量、叶片生物量、生殖结构生物量

(花+果)和茎干生长(胸高断面积增量)差异显著(P<0. 05)。 因此,雌雄异株树种鼠李年生殖生物量投资具

有显著的性别差异和个体差异,叶片生物量性别差异不显著(表 2)。

表 2摇 植株水平上鼠李生殖生物量和营养生物量方差分析

Table 2摇 Variance analysis of reproduction biomass and vegetative biomass in Rhamnus davurica at shrub levels

变异来源
Source

花生物量
Flower biomass
MS F

叶片生物量
Foliage biomass
MS F

生殖生物量
Reproduction biomass

MS F

总生物量
Total biomass

MS F
性别 Sex 4. 302 4. 081* 0. 131 0. 215 62. 411 26. 570*** 5. 130 4. 489*

树木大小 Tree size 19. 277 18. 284*** 4. 780 7. 834** 16. 140 6. 871* 15. 518 13. 580***

残差 Residuals 1. 054 0. 613 2. 349 1. 143
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摇 摇 植株水平上,鼠李雌树花生物量平均值大于雄树,雌树花生物量平均值是雄树的 1. 60 倍;雌树生殖结构

生物量平均值高于雄树,雌树生殖结构生物量平均值是雄树的 1. 93 倍;雌树叶片生物量平均值大于雄树,雌
树叶片生物量平均值是雄树的 1. 1 倍;雌树胸高断面积增量平均值大于雄树,雌树胸高断面积增量平均值是

雄树的 3. 04 倍(图 3)。
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Fig. 3摇 Comparison of reproductive biomass and vegetative biomass between males and females in Rhamnus davurica at shrub levels
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图 4摇 2010 年鼠李雌雄植株物候图

摇 Fig. 4 摇 Phenology pattern of males and females in Rhamnus

davurica in 2010

2. 3摇 种群水平

2. 3. 1摇 物候特征

鼠李雌树和雄树的繁殖过程对物候的响应不同。
以 2010 年为例,鼠李雌树和雄树展叶、落叶时间一致,5
月 14 日展叶,10 月 5 日落叶。 雄树开花早于雌树,雄
树 5 月 25 日始花,6 月 10 日落花,雌树 5 月 28 日始花,
6 月 15 日落花。 雌树结实期为 6 月 8 日至 9 月 30 日

(图 4)。
2. 3. 2摇 大小结构及性比分布

23. 76hm2(360 m 伊 660 m)研究样地内共有 310 株

雌树,53 株雄树,和 225 株观测期未繁殖植株(图 1)。
雄树和雌树比例为 0. 17,种群性比显著偏离 1颐1(卡方

检验,字2 =181. 95 ,P<0. 0001)。 种群性比随径级变化

如图 5 所示。 0—2 cm、2—4 cm、4—6 cm、6—8 cm 径级内性比显著偏雌(P<0. 0001);8—10 cm 和 10—16 cm
径级内仅有雌树。 t 检验显示雌树胸径显著大于雄树(雌树(5. 18依1. 95)cm;雄树(4. 42依1. 49)cm;t = 2郾 691,
df=361,P=0. 007)。 雌树和雄树的径级结构均呈单峰分布,绝大多数植株胸径都集中在 2—6 cm。 4—6 cm
径级内雌树株数最多,2—4 cm 径级内雄树株数最多,分别占总株数的 42. 8% 和 43. 4% 。 雌树最大胸径为

5736摇 21 期 摇 摇 摇 王娟摇 等:雌雄异株植物鼠李的生殖分配 摇



http: / / www. ecologica. cn

15. 4 cm,但在 363 株繁殖鼠李植株中,仅有 22 株雌树胸径超过 8 cm。
2. 3. 3摇 年轮宽度对比

种群水平上,鼠李雌雄植株年轮宽度如图 6 所示。 雌树和雄树年平均生长量分别为(0. 78依0. 26)mm 和

(0. 83依0. 24)mm。 1966—1971 年,雄树的年轮宽度大于雌树。 此后,雌树和雄树年轮宽度均随年龄增加而在

一定宽度范伟内波动。 其中 1975—1993 年,雌树年轮宽度均大于雄树。
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图 5摇 不同径级鼠李植株性比分布

摇 Fig. 5摇 Sex ratio of Rhamnus davurica at different DBH classes

图 6摇 鼠李雌雄植株年轮宽度对比

摇 Fig. 6 摇 Annual ring width during the lifetime period for males

and females of Rhamnus davurica

3摇 讨论

3. 1摇 树枝水平

雌雄异株植物用于生殖和用于营养的生物量之间是存在平衡的,雄树用于开花的生物量高于雌树[13鄄14],
雌树的生殖生物量大于雄树,营养生物量是小于雄树的。 但是本文的研究结果显示,树枝水平,鼠李雌雄植株

的花生物量、生殖结构生物量和总生物量差异显著,并且雌树花、生殖结构生物量和总生物量平均值均大于雄

树花、生殖结构生物量和总生物量平均值;而叶片生物量雌雄之间的差异是不显著的。 这说明,在树枝水平

上,雌树用于开花的生物量、繁殖的总生物量和总的生物量都是大于雄树的。 这与一些学者的研究结果相同,
雌雄植株树木用于生殖和营养的生物量之间并不存在平衡[15鄄17],这可能与不同性别植株光合作用能力差异

有关[12]。 树枝水平上,不同鼠李植株的花生物量、叶片生物量、生殖结构生物量和总生物量均存在显著的差

异,这种个体差异可能是由林内的光照异质状况决定的。
3. 2摇 植株水平

植株水平上,雌树和雄树的花生物量、生殖结构生物量和茎干生长差异显著,雌树花生物量、生殖结构生

物量和茎干生长增量的平均值均大于雄树。 虽然雌树叶片生物量平均值略高于雄树,但二者之间差异并不显

著。 即,雌树虽然在开花结实时消耗了大量生物量,但仍然维持了比雄树要高的茎干生长量。 因此,在植株水

平上,雌雄异株树种鼠李的营养生长和生殖投资并不存在平衡关系[15鄄17]。 由于雌树在花期需要较大的生殖

投资,一些雌雄异株树种的雌树在花期来临之前通过增加营养生长,来补偿花期营养生长投入的不足[18],雌
树从而实现了同时获得较高的营养生长和生殖生长。 雄树的生殖成功与否,取决于花粉活力,而雌树生殖活

动主要取决于其从环境获得营养物质的能力[19]。 因此,雌树必须从外界环境中吸收更多的营养物质以供自

身营养和生殖所需。
3. 3摇 种群水平

雌树和雄树胸径分布范围分别为 0—16 cm 和 0—8 cm,鼠李种群性比以及不同径级内性比均显著偏雌

性。 种群性比结构主要受雌雄植株的开花频率、物候特征以及生殖投资状况影响[14,20鄄23]。 此外,性别空间隔

离、性成熟年龄以及寿命长短差异等也会影响雌雄异株植物的种群性比[24鄄26]。 鼠李这种偏雌性的种群性比

格局可能会影响到其次年的生殖过程[20]。 由于植物繁殖会受其自身生物因子与外界非生物因子影响[27鄄28],
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部分成熟鼠李植株 2010 年未开花繁殖。 因此,未来需要通过多年连续观测的累计资料确定鼠李性比结构。
鼠李雄树在早期年轮宽度大于雌树,可能与雄树早期用于营养生长生物量较多有关[29]。
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