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雌雄异株植物鼠李生殖分配与生殖耗费补偿机制
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摘要:【目的】检验鼠李个体大小对其生殖分配的影响，比较相同径级雌雄鼠李生殖分配的差异，探讨鼠李可能存在的生殖

耗费补偿机制, 对今后雌雄异株植物生理生态学方面的研究提供论据支撑。【方法】在鼠李的花期和果期选择当年进行繁

殖活动且生长状况与立地条件类似的植株作为调查样本，对每株鼠李的性别、叶生物量、花生物量（花期）、果生物量（果

期雌株）进行了调查，通过 Li-6400 便携式光合作用测定仪比较不同性别鼠李叶片的光合能力。【结果】（1） 大径级鼠李的

生殖生物量与营养生物量均显著大于小径级鼠李（P < 0.05）。（2） 相同径级鼠李雌株的生殖生物量均显著高于雄株（P <
0.05），雌雄鼠李的营养生物量没有显著差异（P > 0.05）。（3） 当光强处于 500 ~2 000 μmol/（m2∙s）时，鼠李雌株单位叶面积

的光合速率大于雄株。【结论】研究区域内鼠李的个体大小对其生殖分配有显著影响，这是不同个体可利用资源总量不同

造成的。鼠李雌株相较于雄株，并没有因较高的生殖耗费而缩减对营养生长的投入。鼠李雌株通过光合作用获得了更多

的可利用资源来满足其生殖和营养生长过程需要，这种较强的光合能力是雌株在较高繁殖压力下进化出的一种生殖耗

费补偿机制。
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Abstract: [Objective] The trade-offs between reproductive and vegetative processes have an important role
in  the  life-history  theory.  Dioecious  species  afford  an  excellent  opportunity  to  detect  the  trade-offs  in
resource  allocation. [Method]  This  research  selected  the  dioecious  shrub Rhamnus  davurica  to  examine
trade-offs  between  reproduction  and  vegetative  growth,  and  determine  whether  females  reduce  vegetative
growth with the higher reproductive allocation. If female hadn’t showed less vegetative growth than male,
whether compensation mechanism led to that or not. The investigated R.davurica was divided into 4 groups
based on genders and DBH. The differences of reproductive allocation between genders were compared by
ANOVA and  multiple  comparisons.  We  did  photosynthetic  experiment  of R.davurica  on  early  June  2012
using LI-6400 portable  photosynthesis  system. [Result] The main results  were  showed as:  diameter  level
was positively correlated with reproductive biomass and foliage biomass (P < 0.05).  In the same diameter
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level,  the  reproductive  biomass  (including  flower  and  fruit  biomass)  was  significantly  different  between
genders (P < 0.05),  but  there was no significant difference between genders regarding the foliage biomass
(P > 0.05). Photosynthetic capacity and the estimated light photosynthetic curves were different between the
male  and  female.  [Conclusion]  We  conclude  that  the  relationship  between  vegetative  growth  and
reproductive growth does not agree with trade-off theory, this is a result of difference in the total available
resources,  R.davurica  in  large  diameter-class  has  more  total  available  resources.  Although  in  the  same
diameter  level,  females  do  not  show  less  vegetative  growth  than  males.  It  is  due  to  their  higher
photosynthetic  efficiency  and  carbon  fixation  capacity.  This  higher  photosynthetic  capacity  is  a
compensatory mechanism for females whit higher reproductive pressure.
Key words: Rhamnus davurica; reproductive allocation; dioecy; compensation mechanism; photosynthesis

植物生活史是指植物从出生到死亡所经历的各

个阶段，研究植物生活史具有重要的生态学和进化

学意义[1]。生物在生活史过程中，需要为营养生长、

生殖等不同生活史性状分配资源，由于生物从外界

环境获取的可利用资源总量是有限的，如果植物增

加分配到一种生活史性状中的资源量，就必然会相

应减少自身投入到另一生活史性状的资源量，即在

植物不同生活史性状之间存在着“此消彼长”的权衡

关系[2]，这种权衡关系是植物生活史理论的核心内

容[3]。相关研究发现了植物生殖与营养生长之间的

负相关关系[4−6]。在树木中种子产量和当年材积生长

量之间经常表现为负相关的关系[4]。另有研究发现，

限制植物的生殖行为会促进植物的营养生长[6]，甚至

会促进叶面积生长[7]。然而在自然条件下，植物营养

生长与生殖生长之间的权衡关系并不总能被检测

到，一个可能的原因是，植物种群内个体可以根据个

体大小的不同而产生适应性表型可塑反应[8]，个体较

大的植物往往能从环境中获得更多的可利用资源，

这样就既可以负担较高的生殖投资，又可以在生长、

存活等方面投入更多资源[8]。

植物中的雌雄异株是雌雄性别功能在个体水平

上分离的一种性系统[8]。自然界中雌雄异株植物大

约只占所有被子植物种类的 6%[9]，雌雄异株植物不

同性别的植株在生殖功能上存在着显著差异，雄性

植株的生殖活动只需要生产雄花，雌性植株的生殖

活动则需要生产雌花和果实。由于生产雌花与果实

需要的资源量远远大于只生产雄花需要的资源量，

因此相对于雄株，雌株在生殖功能上分配了更多资

源[10−11]。当植物从外界获得的资源受到限制时，雌

株会缩减营养生长所需要的资源[12]，推迟开花的时

间或者降低开花的频率 [11]，甚至会有较高的死亡

率[13]。然而并非所有雌性植株都通过降低营养生长

等方式来弥补雌株较高的生殖代价。有研究发现，

在部分雌雄异株植物中，尽管雌株用于生殖过程的

资源远远超过雄株，却仍表现出了与雄株相当甚至

更高的营养生长[14−15]。一个重要的可能原因是，雌株

由于担负着较高的繁殖压力，在进化过程中，提高了

自身从环境中获取资源的能力，进而发展出了对较

高生殖耗费的补偿机制[16]。各种各样的补偿机制影

响了雌雄异株植物不同性别可利用资源的总量，进

而掩盖了生殖资源的权衡关系[17−19]。Mandy等[20] 在

研究雌雄异株植物角齿藓（Ceratodon purpureus）时
发现，雌性的光合能力更强，因此雌性植物可以将更

多的资源投入到生殖和化学防御上。朱燕艳等[21] 在

研究雄全异株植物白牛槭（Acer mandshuricum）时发

现，两性植株（功能等同于雌株）在较高繁殖压力下，

整个生长机体更加具有系统性，并以此来补偿生殖

过程中消耗的养分。

本文以雌雄异株植物鼠李为研究对象进行生殖

权衡与生殖耗费补偿机制方面的研究，主要拟解决

以下 3个问题：（1） 鼠李植株的个体大小是否对其生

殖分配有显著影响；（2） 同径级鼠李的生殖分配是否

具有性别差异；（3） 生殖耗费较高的鼠李雌株是否具

有一定的生殖耗费补偿机制。以期为进一步认识雌

雄异株植物的生活史进化理论提供依据。

1   研究区概况与研究方法

1.1    研究区概况

研究区位于吉林省蛟河林业实验管理局，调查

区地理范围为 43°57′36″ ~ 43°57′54″N、127°43′37″ ~
127°44′09″E，海拔高度为 459 ~ 517 m。属于受季风

影响的温带大陆性山地气候，年均气温为 3.8 ℃，最

热月 7月日均温 21.7 ℃，最冷月 1月日均温− 18.6 ℃，

年均降水量为 695.9 mm。土壤为暗棕色森林土壤，

土层厚度 20 ~ 100 cm。该区域属长白山系张广才岭

西南坡余脉，植被类型为天然针阔混交林，主要树种

包括：色木槭（Acer mono）、白桦（Betula platyphylla）、
花楷槭（Acer ukurunduense）、紫椴（Tilia amurensis）、
裂 叶 榆 （ Ulmus  laciniata） 、 水 曲 柳 （ Fraxinus
mandshurica）、蒙古栎（Quercus mongolica）、鱼鳞云
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杉（Picea jezoensis）、春榆（Ulmus japonica）、山荆子

（Malus baccata）、白牛槭、水榆花楸（Sorbus alnifolia）、
稠李（Padus racemosa）、枫桦（Betula costata）、黄檗

（Phellodendron amurense）、怀槐（Maackia amurensis）、
簇毛槭（Acer barbinerve）等。

1.2    研究方法

1.2.1    野外调查取样方法

研究对象鼠李为典型雌雄异株小乔木，2010年
建立 660 m × 320 m监测样地，调查样地中所有胸

径 ≥ 1 cm的鼠李植株胸径，并挂牌定位。在 2010—
2012年，连续 3年对样地内的鼠李进行生殖生物量

和营养生物量的调查，调查期间仅选择有繁殖活动

的植株作为样本，根据植株的生长情况和枝条的着

生情况，在每个样本植株的不同方位标记 5 ~ 10个
树枝挂签标记。在盛花期统计样株标记树枝的花

数、叶数，并统计每株样株的树枝总数。用数显卡尺

测量样株的胸径。果实膨大期进行样株标记树枝果

数的调查。每株样株在非调查枝上进行花、果、叶样

本的采集，其中采集花样本 20朵，果样本 20个，叶

样本 20片，在 75 ℃ 的烘箱中放置 48 h以获取样本

生物量。

1.2.2    鼠李生殖与营养生物量计算

通过样株标记树枝花、果、叶的数量和每株样株

树枝的总数调查数据，可计算出每株样株花、果和叶

片的总数。用万分位天平对所有烘干样本称质量，

得到每株样株花、果和叶片的单体生物量。通过每

株样株花、果、叶片总数和其单体生物量数据，可计

算出每株样株不同器官的生物量。雌株的生殖生物

量用花生物量和果生物量之和表示，雄株的生殖生

物量用花生物量表示，植株的营养生物量均用叶生

物量来表示。由于样地内每年进行繁殖活动的鼠李

株树较少，因此将 3年的调查数据整合后进行分

析。调查与实验时间均为 2010—2012年。

1.2.3    鼠李雌雄树种光合能力比较

为了测量不同性别鼠李叶片光合能力的差异，

在 6月初鼠李进入花期时挑选晴天，每天 08:00—
11:00，在样地选取大小、立地条件以及林下光照条

件基本相似的鼠李雌雄植株各 3株，每株测定 3
片不同方向着生的叶子为样本，使用 Li-6400光合

仪（Li-Cor，Inc，USA）测定每个样本叶片单位叶面

积在 16个不同光照条件下（0、10、20、50、70、90、100、
150、 200、 500、 800、 1  000、 1  200、 1  500、 1  800、
2 000 μmol/（m2·s）的光合速率。由于从弱光环境转

移到强光环境时，植物的光合速率需要经过一个诱

导过程才能逐渐达到强光条件下的稳态水平[22]，故

先将待测定的鼠李叶片在 1 000 μmol/（m2·s）的光照

条件下诱导 60 min，待诱导过程结束后，再对叶片进

行光合速率的测定。从光强 1 000 μmol/（m2·s）开始，

以 100 μmol/（m2·s）为幅度不断提高光强，当叶片光

合速率不再随光强的增高而增加时，再依次递减至

16个要测定光合速率的光照强度。在每个测定光强

下停留 3 min后记录光合速率值。测定过程中，使用

Li-6400光合仪控制叶室温度、CO2 浓度与光照强度。

1.3    数据分析

将调查的鼠李植株按胸径大小分为小径级（1.00 ~
3.99 cm）与大径级（4.00 ~ 6.99 cm）两个径级组，利用

方差分析分别检验不同个体大小鼠李生殖生物量与

营养生物量的差异。利用方差分析和多重比较检验

不同径级雌雄植株各组分生物量的差异。为了满足

方差分析数据服从正态分布假设的要求，进行方差

分析前将数据进行了对数转换。利用双曲线模型，

结合非线性回归计算光响应曲线的相关参数并绘制

出拟合图形。

数据计算通过 R3.4.2完成，其中数据包“agricolae”
用于多重比较计算。

2   结果与分析

2.1    个体大小对生殖分配的影响

个体大小不同的鼠李植株营养生物量和生殖生

物量差异显著（P < 0.05，表 1、图 1）。大径级鼠李的

生殖生物量平均值大于小径级鼠李，大径级鼠李的

生殖生物量平均值是小径级鼠李的 1.60倍。大径级

鼠李的营养生物量平均值大于小径级鼠李，大径级

鼠李的营养生物量平均值是小径级鼠李的 1.37倍
（表 1、图 1）。
2.2    不同性别鼠李的生殖分配

雌株平均胸径为（5.13 ± 0.31）cm，雄株平均胸径

为（4.04 ± 0.16）cm，均值比较结果表明，雌株的胸径

表 1    个体大小对生殖生物量和营养生物量的方差分析

Tab. 1    Results of ANOVA examining the effect of tree size on the reproductive biomass and vegetative biomass

项目 Item
生殖生物量 Reproductive biomass 营养生物量 Vegetative biomass

F P F P

个体大小 Individual size 10.17 0.001 92** 6.349 0.013 4*

残差 Residuals   2.89 0.753
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显著大于雄株（P < 0.01）。为避免个体大小对生殖分

配的影响，将调查的样本植株分为小径级（1.00 ~
3.99 cm）与大径级（4.00 ~ 6.99 cm）两个径级组。均

值比较结果表明，相同径级组内不同性别鼠李的胸

径大小没有显著差异（P > 0.05）。

鼠李的生殖生物量分别在大、小两个径级上均

显示性别间差异显著（P < 0.05），鼠李雌株生殖生物

量分别在大、小两个径级上均显著大于雄株（表 2）。
花生物量和营养生物量在两个径级上的性别间差异

均不显著（P > 0.05，表 2）。

2.3    鼠李雌雄叶片的光合速率对比

鼠李雌株和雄株叶片的净光合速率曲线具有明

显的不同（图 2）。当光强小于 500 μmol/（m2·s）时，雌

株和雄株单位面积叶片的净光合速率差异并不大但

当光强处于 500 μmol/（m2·s）至 2 000 μmol/（m2·s）
时，雌株单位面积叶片的净光合速率大于雄株。雌

株在光饱和点处的平均净光合速率达到了 9.97 μmol/
（m2·s），而雄株在光饱和点处的平均光合速率只有

8.20 μmol/（m2·s），雌株的平均暗呼吸速率为 0.55 μmol/
（m2·s），而雄株则达到了 1.15 μmol/（m2·s）。这意味

着在较高光强下，单位面积的雌株叶片相比雄株，拥

有更强的光合能力。

3   讨　　论

在自然界的植物种群中，不同植物个体生长的

微生境差异往往会导致植物个体大小的差异，而个

体大小又和植物总的光合能力呈现出正相关。因

表 2    不同个体大小的雌雄植株各组分生物量

Tab. 2    Biomass of different compoents and reproductive ratio of sample tree for different genders and tree size

项目 Item 小径级雌株
Small diameter female plant

小径级雄树
Small diameter male plant

大径级雌株
Large diameter female plant

大径级雄树
Large diameter male plant

胸径 DBH/cm     3.39 ± 0.14b       3.17 ± 0.10b       4.90 ± 0.20a         5.16 ± 0.18a  

花生物量 Flower biomass/g     2.10 ± 0.50a       4.38 ± 1.55a       5.82 ± 2.07a         4.66 ± 1.07a  

生殖生物量 Reproductive biomass/g   23.86 ± 9.16a       4.38 ± 1.55b     41.18 ± 16.26a       4.66 ± 1.07b  

营养生物量 Vegetative biomass/g 264.72 ± 72.51a 279.74 ± 42.46a 407.46 ± 109.55a 318.35 ± 51.88a

注：数据为平均值 ± 标准误，同一行字母不同者表示差异显著（P < 0. 05）。Notes: valules are mean ± SE, data followed by different letters within a
row differ significantly (P < 0. 05).
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图 1    不同个体大小植株的生殖生物量与营养生物量

Fig. 1    Reproductive biomass and vegetative biomass of sample tree for different diameter levels
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此，在自然种群内，不同植物个体所拥有可利用资源

总量往往是不相等的[8]。本文通过调查分析不同径

级大小鼠李生殖分配状况发现，大径级鼠李的生殖

生物量与营养生物量均显著大于小径级鼠李，这说

明本研究调查的鼠李种群中，大径级鼠李在可利用

资源总量上要高于小径级鼠李。这可能是植物总的

光合能力与其个体大小呈现出正相关[8]，此外植物根

系的生物量往往也与其个体大小正相关[23]，而根系

是植物吸收养分的主要器官，大径级植物的根系更

利于其对土壤中营养元素的吸收。因此较于小径级

鼠李，大径级鼠李拥有较多可利用资源量，能够同时

在生殖和营养生长上投入较多资源。

雌雄异株植物普遍在生长过程中存在性别间的

显著差异[24]，这种差异甚至可以使同种植物不同性

别的植株在环境中占据不同生态位[25]。雌雄异株植

物不同性别植株在营养生长、生殖以及生理性状上

存在的差异往往被解释为雌株相较雄株在生殖活动

中投入了更多资源量的结果[6]。一般认为雌雄异株

植物中，雌株往往在生殖活动中投入了比雄株更多

的资源 [26−28]，例如 Rocheleau等 [27] 在研究一种岩高

兰科（Empetraceae）植物时发现，雌性在生殖活动中

投入的资源要远远大于雄性。本文在对雌雄异株

树种鼠李的研究中也发现，相同径级鼠李雌株的生

殖生物量均显著大于雄株。这是由于鼠李雌株不仅

需要在盛花期生产大量的雌花，还需要在果实膨大

期为果实供应充足的养分以完成种子生长，所需要

的资源量远远大于仅生产雄花的鼠李雄株。雌株

由于分配了更多资源用于生殖活动，很可能因此降

低自身的营养生长[26]。一些研究结果也表明，雄株

的营养生长要高于雌株，例如，关于水曲柳（Fraxinus
mandshurica）[29] 和欧洲紫杉（Taxus baccata）[30] 的研

究均发现，雄株的营养生长均高于雌株。然而在本

文的研究中，尽管鼠李雌株在生殖活动中消耗了比

雄株更多的生物量，相同径级鼠李雄株的营养生物

量并没有显著高于雌株。综上所述，鼠李雌株虽然

在开花结实时消耗了大量生物量，但仍然维持了与

雄株相当的营养生长量。这也与一些学者的研究结

果相同[31−32]，可能是由于雌株的生殖耗费补偿机制

影响了其可利用资源的总量[16]，进而掩盖了不同性

别间的生殖权衡关系。

有学者认为雌株的生殖耗费补偿机制可能与其

光合能力有关 [19]。如果雌株的光合能力要强于雄

株，那么相较于雄株，雌株就拥有更多的光合产物，

这样雌株既可以担负较高的生殖压力，又可以在

营养生长等方面投入更多的资源。植物叶片的净光

合速率是反映光合能力的一项指标，叶片的净光合

速率越高，光合能力就越强。一些研究已经发现，

雌雄异株植物不同性别叶片的光合能力会有所

差异 [20,33−35]，例如，Obeso等 [34] 在比较一种冬青科

（Aquifoliaceae）植物（Ilex aquifoium）时发现，雌株非

结果枝上的叶片在低光条件下的光合能力要高于雄

株。Dawson等[35]在研究梣叶槭（Acer negundo）时发

现，在一定浓度的大气 CO2 条件下，雌株叶片的光合

能力要强于雄株。Gehring等[36] 在研究白花蝇子草

（Silene latifolia）时发现，雄株的暗呼吸速率大约是

结果的雌株的两倍，并据此认为光合能力在不同性

别植株间的差异可能是生殖活动导致的结果[40]。本

文通过对鼠李雌株与雄株叶片在不同光照强度下净

光合速率的测定发现，在较低光强下，雌株和雄株叶

片的净光合速率差异并不显著。在光强处于 500 ~
2 000 μmol/（m2·s）之间时，鼠李雌株叶片有较高的净

光合速率。这表明鼠李雌株叶片的光合能力强于雄

株。这种较强的光合能力作为鼠李雌株的一种生殖

耗费补偿机制弥补了雌株自身较高的生殖耗费[34]，

是鼠李雌株在较强的繁殖压力下做出的适应环境的

表现，也是本研究未能检测到鼠李生殖权衡关系具

有性别差异的原因之一。
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