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摘  要  雌雄异株植物的性比问题一直是进化生物学的研究热点之一. 为揭示杨柳科植物不同性比格局的内在机理，

从繁殖投入、种群密度和传粉效率等方面对贡嘎山两个海拔高度（2 000和2 600 m）上冬瓜杨和川滇柳的性别比例与

繁殖投入进行对比研究. 结果显示：（1）低海拔下冬瓜杨和川滇柳雄雌性比（M/F）接近1:1平衡；而在高海拔区域出现

性比失衡，即杨树偏雄（M/F = 2.36，P = 0.008），而柳树偏雌（ M/F = 0.62，P = 0.033）. （2）冬瓜杨和川滇柳种群密度

随海拔升高均明显下降，但川滇柳密度显著高于冬瓜杨，柱头接收花粉数量亦显著高于冬瓜杨. （3）枝条水平上，杨

柳的总繁殖结构生物量（花序干重＋种子干重）在两个海拔上都为雌株高于雄株；相对繁殖投入在低海拔时雌株高于

雄株，高海拔上冬瓜杨雌株高于雄株，而川滇柳由于叶片的补偿生长，包括更高的叶片生物量投入和光合能力，导致

相对繁殖投入雌雄间无显著差异. 冬瓜杨雌株繁殖投入显著高于雄株，雌株对高海拔更敏感，因而高海拔时偏雄性. 

川滇柳的繁殖投入在海拔间无差异，加之传粉效率较高，可能容易产生花粉管竞争，从而偏雌性. 本研究发现较之低

海拔，贡嘎山上杨柳科植物在高海拔上叶与繁殖结构生物量权衡关系改变容易导致性比失衡，未来需在分子水平上，

结合性别决定基因、性染色体和表观遗传学等进一步深入研究. （图2 表2 参36）
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Abstract   The causes and consequences of variation in the sex ratios of organisms with separate sexes remain a central theme 
in evolutionary biology. The sex ratios of sympatric Populus sp. and Salix sp. vary according to the altitude and species; 1:1 
equilibrium sex ratios are observed at mid-altitudes while the ratios are skewed at high altitudes, with Populus sp. having 
male-biased and Salix sp. having female-biased sex ratios. In this study, the reproductive investments, population density, 
and pollination efficiency of P. purdomii and S. magnifica were assessed at two different altitudes of 2 000 and 2 600 m on 
the Gongga Mountain, with the aim to provide new clues on the ecological and evolutionary aspects of the two species. Our 
results showed that the population densities significantly decreased from 2 000 to 2 600 m, being higher for S. magnifica 
than for P. purdomii at both the altitudes. The pollen received by the stigma was also significantly higher in Salix sp., due to 
its high population density, as well as due to the simultaneous pollination by the wind and insects, which may intensify the 
gametophytic competition to favor selective fertilization by the female-determining pollen tubes. Reproductive investments, 
including the biomass of the inflorescence and the seeds was higher in the females of Populus sp. at both the altitudes, whereas 
for Salix sp., the biomass was higher in the females at low altitudes, and was comparable to those at high altitudes. Under 
conditions of optimal temperature and precipitation, vigorous plant growth combined with relatively smaller reproductive 
investments was observed to contribute to the 1:1 equilibrium sex ratio, at an altitude of 2 000 m. At higher altitudes, the 
balance between the reproductive and vegetative growth was easily affected by more pronounced gender-related differences for 
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在植物界30多万种被子植物中存在6%-10%的雌雄异株

植物 [1].  自从达尔文时代，雌雄异株植物的性比问题就令生

物学家着迷，同时性比理论也是进化生物学的研究热点之

一. Fisher认为性比平衡有助于提高植物有性繁殖的机率，

维 持 种 群的 遗传 多 样 性，促 进种 群的天 然 更 新 和 扩 散 能

力[2].  自然种群中其雌雄个体的性别比例通常为1:1，但随水

分、养分、CO2浓度、温度、光照和干扰水平等的不同种群呈

现偏雌或偏雄现象 [3-4]. 如Correial等通过对黄连木（Pistacia 
lentiscus）雌、雄株空间分布的研究 [5]表明，在环境干扰较

少的群落中，性别比例偏向雄性，而在弃耕后的农田区域，

雌、雄株的数量没有显著差异. Freeman等对犹他州北部5个

属的5个雌雄异株植物调查 [6]发现，在干旱的地点，雄性更

多，而在湿润的环境中雌株更多. 随着海拔的升高，温度、水

分和紫外线辐射等众多环境因子对雌雄植物的生理过程、

性别比例以及种群密度有着重要的影响. 如Li等详细研究

了卧龙巴郎山5个海拔梯度上沙棘（Hippophae rhamniodes）
的性比格局，认为2 800 m是沙棘的最 适生长区域，性比接

近1:1，而在海拔高于2 800 m区域，可能由于雌株对低温以

及由此 造成的水分胁迫更敏 感，导致 沙棘偏雄 [7].  Ortiz等

发现欧洲刺柏（Juniperus communis）的性别比例随着海拔

的升高呈现偏雄的趋势 [8].  王志峰等对 河北小五台山青杨

（Populus cathayana）的分布调查发现，随着海拔的升高，在

1 600 m以上，青杨显著偏雄 [9]. Grant和Mitton也发现，在海拔

低于2 450 m时，美国科罗拉多州颤杨（P. tremuloides）的雌

雄比值为1.27，而在海拔2 900 m以上则只有0.56 [10]. 与杨树

的雌雄性比变化不同，日本北海道地区的3个龙江柳（Salix 
sachalinensis）种群 [11]和加拿大11个峡谷中的5种柳属植物 [12]

都表现出雄雌比例为1:2的偏雌现象. 在海拔1 700、2 000、

2 300和2 600 m，我们前期的野外调查发现，在2 000和2 300 
m，冬瓜杨（P. purdomii）和川滇柳（S. magnifica）性比均接近

1:1；而在1 700 m，冬瓜杨显著偏雄，川滇柳仍接近平衡；在

高海拔2 600 m，均出现性比失衡，且呈现不同格局，即冬瓜

杨偏雄，川滇柳偏雌. 然而，以上调查研究集中在植物单一

雌雄群体随海拔梯度的分布特征，而缺乏对亲缘关系较近的

杨柳科植物的对比研究，即为什么杨柳科植物在中低海拔的

适生区性比接近1:1平衡，而在高海拔分布上限区域出现性比

失衡？性比失衡时亲缘关系较近的杨柳科植物为什么会呈现

不同格局，即杨树偏雄和柳树偏雌？

近年来的许多研究表明，不同海拔种群间的繁殖对策

和繁殖成效均存在显著差异，如在高海拔地区，植物个体更

小，繁殖分配相对投入反而更大 [13].  Guo等研究了海拔对马

先蒿属（Pedicularis）24个物种的44个种群间生殖与营养生

长间分配关系的影响，发现将个体大小作为协变量，去除其

影响，海拔与繁殖分配仍成正相关关系，表明海拔作为外界

因子对繁殖分配有显著的影响，这种影响不依赖于植物的内

部因素（如个体大小的差异）[14]. 而且也发现，高海拔地区植

物的建成成本更高，可能与低温胁迫植物贮存热值较高的物

质，如脂类化合物有关 [15]. 那么在环境恶劣的条件下，如高海

拔地区，繁殖投入会更多，无论在量上（相对高的生物量投

入），还是质上（更高的能量建成成本），例如，Lei等研究发

现杨柳种子的繁殖绝对投入量在高低海拔上都表现为雌株

更高，此外，相对投入量（用碳、氮、磷和建成成本表示）则

表现出冬瓜杨在高低海拔中都是雌株高于雄株，而川滇柳表

现出复杂的格局，2 000 m时雌株高于雄株，2 600 m时生物

量、碳和氮雌雄之间无差异. 因此繁殖对植物生长的影响会

更大，植物性别间的差异将会变得更明显，进而改变营养生

长和繁殖生长之间的权衡关系，造成性比失衡[16]. 另外，有研

究表明传粉环境能造成种子性比失衡，从而强烈影响植物的

性比，如花粉管竟生假说（Certation hypothesis），认为当花粉

浓度增大时，花粉管之间会为争夺柱头，为减少花粉管之间

的竞争强度，选择偏雌的性比更为有利 [17].  与杨树相比，柳

树是小乔木或是灌木，树木之间距离更近，加之柳树既能虫

媒又能风媒传粉，效率较单纯营风媒花的杨树要高 [18]，因此

我们假设柳树更容易因花粉管竞争而偏雌性. 

杨柳科植物是我国常用的造林树种，具有适应性强、繁

殖容易、生长迅速和用途广等特性，因而被广泛用于生态治

理、环境改良以及木材加工等方面，具有较高的生态和经济

价值，而川西高原也是许多杨柳科植物的分化中心. 贡嘎山

地区杨柳科优势植物分别为冬瓜杨和川滇柳，冬瓜杨的分布

海拔为700-2 800 m，川滇柳则为1 400-3 500 m. 控制实验表

明，营养生长并不能完全解释性比失衡格局[16]. 因此，我们以

贡嘎山同域分布的冬瓜杨和川滇柳天然种群为对象，选择高

（2 600 m）、低（2 000 m）两个海拔，从雌雄植株繁殖投入、

种群密度和传粉效率等方面开展研究，以揭示杨柳科植物

呈现不同性比格局的内在机理. 研究结果可以为探讨植物生

长、繁殖和性比的相互关系提供借鉴，为预测未来种群结构

动态变化提供参考. 

1  材料与方法

1.1  研究区域概况
研 究 区 域 位于 青 藏 高 原 东 缘 的 贡 嘎 山，主 峰 最 高 海

拔 7 556  m，分布 范围为东 经101°3’50″-102°05’49″，北 纬 
29°33’12″-29°36’30″. 受亚热带季风和高山气候的影响，垂直

reproduction, resulting in biased sex ratios, e.g.: Populus sp. exhibited male biasness and Salix sp. showed female biasness at 
high altitudes. Consequently, our results improve our understanding of the causes and consequences of sexual dimorphism in 
dioecious species. However, more information on the genetic or epigenetic basis of sex determination, including identification 
of the definite sex chromosomes and sex markers is urgently needed.

Keywords  Salicaceae species; sexual dimorphism; reproductive investment; population density; pollination efficiency
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气候明显、气候差异大 . 在贡嘎山东坡，平均温度递减率为

0.67 ℃/100 m，而年降水梯度增加值为67.5 mm/100 m. 河谷

低地处于邛崃山脉的雨影区，气候干暖；随海拔高度增加，

气温逐渐降低，地形增雨效应增强，降雨量逐渐升高，从而

形成了“下暖干-上凉湿”的气候梯度. 从大渡河河谷至海拔

4 900 m，自然垂直带谱依次为山地亚热带常绿阔叶带［海拔

1 000-2 200 m，包括以下的半干旱河谷灌草丛（< 1 500 m）、

常绿阔叶林、山地落叶阔叶混交林3个亚带］，山地暖温带

针阔混交林带（海拔2 200-2 800 m），山地寒温带暗针叶林

带（海拔2 800-3 600 m），亚高山亚寒带灌丛草甸带（海拔

3 600-4 200 m），高山寒带草甸带（海拔4 200-4 600 m），高山

寒带疏草寒漠带（海拔4 600-4 800 m）和极高山冰雪带（海

拔> 4 900 m）[19]，相应的土壤养分 含量也随海拔梯度而变

化 [20-22]. 

1.2  样地设置与调查
以冬瓜杨和川滇柳同域分布的两个海拔高度（2 000和

2 600 m）为研究区域，分别在每个海拔处选择5个典型的20 
m × 20 m的调查样方，标记每个样方内所有的冬瓜杨与川滇

柳，并记录两种树木的数量、胸径和株高等信息. 在花期，利

用望远镜观察柔荑花序的不同来区分雌雄植株，调查性别比

例. 

1.3  植株传粉效率的测定
参考徐庆等的方法 [23]，每 个海拔 上至少取30个冬瓜杨

与川滇柳的雌蕊柱头，将柱头置于FAA溶液中固定带回实验

室，然后用8 mol/L的NaOH溶液软化24 h后，用0.01%的水溶

性苯胺蓝染色，后用玻璃棒蘸取少量花粉悬浮液滴于载玻片

上，加甘油染液封片，在100倍的显微镜下计数，至少取3个视

野（n ≥ 3），比较杨柳科植物在不同海拔上的传粉效率差异. 

1.4  繁殖投入的测定
由于不同年龄阶段的杨柳植物存在极大变异性，并且获

取整株繁殖结构不具操作性，因此我们参考Petzold等对胡杨

（P. euphratica）[24]和Che-Castaldo等对北美洲S. sitchensis [25]

雌雄植株的繁殖投入研究方法，进行枝条水平上的繁殖投

入研究 [24-25]. 在2015年4月20日雄性花枝开始散粉前，每个海

拔高度上选择胸径大小一致的健康雌雄冬瓜杨和川滇柳各
10株. 选择直径约2 cm的雌雄冬瓜杨和川滇柳枝条分别收集

雌雄花序并做 好标记；并在5月份种子成熟时，收集与原标

记枝条所对称枝条上的所有种子. 带回实验室放到烘箱中60 
℃烘24 h，测定其干重. 雄性繁殖成本为花期成本，而雌性包

括花期和果期两个时期的成本之和，根据Obeso [26]和Ishida
等 [27]的计算方法来计算相对繁殖投入：

雄性繁殖投入＝花序干重÷（花序干重＋叶片干重）

                        ×100%；

雌性繁殖投入＝（花序干重＋种子重量）÷（花序干重＋

                         种子重量＋叶片干重）×100%. 	

1.5  数据分析
数据分别采用SPSS 18.0和Orgin 8.0进行统计分析和制

图. 且单个样方内样本数大于5时，用Person卡方检验确定性

比偏离1:1零假设的显著性程度，单个样本数小于或等于5时，

用Fisher’s检验性比偏离零假设的显著性程度. 分别采用单因

素和多因素方差分析对不同海拔上雌雄冬瓜杨和川滇柳性

别比例和繁殖投入的差异进行分析. 

2  结果与分析

2.1  冬瓜杨和川滇柳的性别比例、种群密度和传粉效
率与海拔的关系
在高低海拔 上冬瓜杨和川滇柳呈现不同的性比变化格

局. 在2 000 m处冬瓜杨和川滇柳性比接近1:1平衡，而在海拔

2 600 m处表现出性比失衡现象，且冬瓜杨显著偏雄（M/F = 
2.36，P = 0.008），而川滇柳显著偏雌（M/F = 0.62，P = 0.033）
（图1A）. 此外，冬瓜杨和川滇柳群体（包括雌雄）的密度在

海拔梯度间具有显著差异. 在低海拔处，其种群密度显著高

于高海拔；且川滇柳种群密度在高、低海拔上都显著高于相

应的冬瓜杨群体（图1B）. 在高、低两个海拔上，川滇柳的传

粉效率（柱头接收花粉数目）都显著高于冬瓜杨，且两者的

传粉效率在海拔之间差异显著，都表现为低海拔处的传粉效

率显著高于高海拔（图1C）. 另外，在整个海拔梯度上，川滇

柳和冬瓜杨种群密度与传粉效率呈显著正相关关系（图1D）. 

2.2  冬瓜杨和川滇柳雌雄植株的繁殖投入与海拔的
关系
冬瓜杨和川滇柳雌雄植株的繁殖投入表现出不同的变

化特征，包括繁殖结构生物量（绝对投入）以及其与叶片营

养结构的比例（相对投入）（表1、图2）. 无论是在低海拔还

是在高海拔，川滇柳和冬瓜杨雌雄之间花序生物量都无显著

差异（图2A）；川滇柳种子质量高于冬瓜杨（图2B）；无论在

高海拔还是在低海拔区域，杨柳总繁殖结构生物量（花序与

种子之和）都表现出雌株显著高于雄株（图2C）. 性别因子显

著影响杨柳群体的总繁殖结构生物量和叶片生物量；海拔仅

显著影响杨柳群体的叶片生物量和繁殖投入，而性别和海拔

的交互作用对杨柳雌雄群体影响不显著. 物种和海拔的交互

以及性别和物种的交互作用显著影响杨柳雌雄群体的总繁

殖结构生物量、叶片生物量和繁殖投入. 这种不同的响应模

式导致了显著的性别×海拔×物种交互效应（表1）. 

相对繁殖投入表现为川滇柳显著高于冬瓜杨，性别间比

较则表现出与物种和海拔的交 互效 应，即冬瓜杨无论高低

海拔都是雌株高于雄株，而川滇柳在2 000 m雌株高于雄株，

2 600 m无显著差异. 叶生物量与总繁殖结构生物量的相关

分析表明，杨柳科植物在低海拔存在明显的权衡关系（R2 = 
0.22，P = 0.002），而在高海拔这种关系则被改变，容易导致

性比失衡（图2F）. 

3  讨论与结论

3.1  海拔对冬瓜杨和川滇柳性比特征和传粉效率的
影响
随着海拔高度的升高，植物生长的微环境发生变化，导

致不同海拔种群间的适应对策不同，即使亲缘关系较近的

植物其适应策略也不尽相同. 植物群体 在 适合自身生长的

环境中表现出优越的生长和繁殖状态，Li等对沙棘的研究

发现，在最优的生长环境中其雄雌性比接近1:1 [7]. 在本研究

中，不同海拔下冬瓜杨和川滇柳雌性群体对海拔的响应显著
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不同，冬瓜杨和川滇柳性比在海拔2 000 m处接近1:1平衡，而

在高海拔区域出现性比失衡，即冬瓜杨偏雄（M/F = 2.36，P 
= 0.008），而川滇柳偏雌（M/F = 0.62，P = 0.033）（图1A），

这种现象说明，不同物种对同一海拔相似环境压力有不同的

适应策略，推测海拔在2 000m区域，适宜的水分和温度相耦

合，是杨柳群体生长的适宜生境. 类似地，李嘉竹等在贡嘎

山东坡发现，426个C3植物的δ 13C值与海拔的关系表现为二

次曲线型，拐点出现在2 000 m [28]. 进一步证实了与高海拔相

比，水分在海拔2 000 m处比较适宜. 在2 000 m处，杨柳植物

营养生长较高，绝对繁殖投入和相对繁殖投入较低. 在高海

拔处冬瓜杨表现出偏雄，这一结果与前人的在低海拔处雌株

适合进行繁殖生长，而在高海拔处雄株较多的进行营养生

图1  冬瓜杨和川滇柳在贡嘎山高低海拔上性别比例（A）、种群密度（B）和传粉效率（C）比较以及种群密度与传粉效率之间的相互关系（D）. 用
Person卡方检验确定性比偏离1:1零假设的显著性程度，对种群密度和传粉效率，不同字母代表单因素方差分析存在显著差异（P < 0.05）. 
Fig. 1  Male/female ratio (A), population density (B), pollination efficiency (C), and correlation between population density and pollination efficiency (D) 
for Populus purdomii and Salix magnifica at 2 000 m and 2 600 m on Gongga Mountain. Chi-square tests were used to estimate significant departures from the 1:1 
sex ratio equilibrium. For population density and pollination efficiency, different letters represent significant differences (P < 0.05) according to one-way ANOVA.

表1  冬瓜杨和川滇柳在贡嘎山高低海拔上营养生长和繁殖投入的三因素方差分析
Table 1  Three-way ANOVAs conducted to evaluate the effects of sex, altitude, and species on vegetative propagation and sexual reproduction 
investment for Populus purdomii and Salix magnifica at 2 000 m and 2 600 m on the Gongga Mountain 

因子
Factor

花序质量
Inflorescence mass (m/g)

种子质量 
Seed mass (m/g)

总繁殖结构生物量
Total reproductive mass (m/g)

叶片生物量
Leaf mass (m/g)

繁殖投入
Reproductive investment (P/%)

模型r2  Model r2  0.690 0.549  0.754  0.832  0.864
性别 Sex  0.083 - < 0.001 < 0.001  0.350
海拔 Altitude  0.650 0.256  0.445 < 0.001 < 0.001
物种 Species < 0.001 0.004 < 0.001 < 0.001 < 0.001
性别×海拔 Sex × altitude  0.802 -  0.562  0.594  0.291
物种×海拔 Species × altitude  0.921 0.063  0.029  0.015 < 0.001
性别×物种 Sex × species  0.073 -  0.029  0.015 < 0.001
性别×海拔×物种 
Sex × altitude × species  0.850 -  0.692  0.001  0.155

粗体表示显著性为P < 0.05. 
Significant effects (P < 0.05) are shown in bold.
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长的结论[9-10]相符合. 

高海拔处川滇 柳偏雌的性比失衡现象较 难解释，推测

可能与花粉管的竞争有关 [17]. 传粉环境和种子散布方式能造

成种子性比失衡，从而强烈影响植物的性比（表2）. 冬瓜杨

多为高大乔木，种群密度较低，雌雄植株配置较远，且只能

进行风媒传粉，传粉效率较低，不易引起花粉管的竞争（图
1B）. 相反，川滇 柳是小乔木或灌木，种群密度较高，林木

之间距离较近，并且既能虫媒又能进行风媒传粉，所以传粉

效率较单纯营风媒花的杨树高[18]. 川滇柳内花粉浓度较高，

花粉管之间会争夺柱头，为减少花粉管之间的竞争强度，选

图2  冬瓜杨和川滇柳在贡嘎山高低海拔枝条水平上（直径约2 cm）的花序（A）、种子（B）、总繁殖结构生物量（C）、叶片生物量（D）和繁殖投入（E）
对比以及叶生物量与繁殖结构生物量之间相关性（F）. 不同字母代表单因素方差分析存在显著差异（P < 0.05）. 
Fig. 2  Inflorescence (A), seed (B), total reproductive (C), leaf dry mass (D) per branch, reproductive investment (E), and correlations between 
vegetative and reproductive growth (F) in Populus purdomii and Salix magnifica at 2 000 m and 2 600 m on the Gongga Mountain. Branches with a 
diameter of approximate 2 cm were sampled. Different letters represent significant differences (P < 0.05) according to one-way ANOVAs.

表2  代表性雌雄异株植物性比情况随生活型、传粉和种子散布方式的变化[29-30]

Table 2  Sex ratio status changes with growth form, pollen, and seed dispersal agents in representative 250 dioecious species [29-30]

生活型 
Growth form

授粉方式 
Pollen dispersal agent

种子散布方式 
Seed dispersal agent

偏雄性 
Male biased

偏雌性 
Female biased

没有偏倚
Equilibrium sex ratio

乔木（53%为雄）
Tree (53% were male)

昆虫 Insect 生物 Biotic 81% 17%   2%
昆虫 Insect 非生物 Abiotic 47% 53%   0%
风 Wind 生物 Biotic 47% 40% 13%

灌木（48%为雄） 
Shrub (48% were male)

昆虫 Insect 生物 Biotic 51% 41%   7%
昆虫 Insect 非生物 Abiotic 69% 31%   0%
风 Wind 生物 Biotic 65% 23% 12%
风 Wind 非生物 Abiotic 39% 61%   0%

藤本 Vine 昆虫 Insect 生物 Biotic 93%   0%   7%

草本（51%为雄） 
Grass (51% were male)

昆虫 Insect 生物 Biotic 31% 54% 15%
昆虫 Insect 非生物 Abiotic 58% 25% 17%
风 Wind 非生物 Abiotic 33% 33% 33%
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择偏雌的性比更为有利 [7, 9].  这也与Field等 [29]和Sinclair等 [30]

总结的昆虫传粉和非生物种子散布容易造成乔木偏雌相吻

合. 我们的野外观察 实验也发现川滇 柳的主要传粉昆虫有

厕蝇（Fannia sp.）、蚂蚁（Monomorium sp.）和熊蜂（Bumbus 
sp.）等，且在高海拔的高山灌丛和草地区访花频率更高，更

有利于川滇柳雌株完成授粉，因此高海拔川滇柳雌株较多. 

而冬瓜杨主要靠风媒传粉，在纵切的沟谷内，由于风向和风

速的影响，低海拔沟谷内的雌株更容易得到授粉机会，因此

低海拔冬瓜杨雌株较多. 另外，He等最近在小五台山的研究

发现，青杨花粉数随海拔升高而增加，在1 700 m处花粉数量

最高，我们推测川滇柳也存在类似规律，从而高海拔处更容

易因花粉管竞争而偏雌性 [31]. 遗憾的是，杨柳科植物中仍然

缺乏确切的性染色体和性别决定基因，最近Geraldes等证实

了TOZ19基因可能作为杨树的性别连锁基因，只在雄性中表

达，但柳树性别决定系统更加复杂 [32].  因此，在我们的实验

中并没有直接鉴定种子的性别，只能推断花粉管竞争在柳树

偏雌可能起重要作用，这还需要后续的观察来进一步验证该

假设. 

3.2  海拔对冬瓜杨和川滇柳雌雄群体繁殖投入的影响
雌雄植物间繁殖投入的差异通常认为是雌雄异株植物

性比失衡的主要原因. 随着海拔的升高，冬瓜杨和川滇柳的

绝 对 繁 殖投 入量（总繁 殖结 构生物量）和相对 投 入量（繁

殖结构和叶生物量的比例）都显著增加（图2）. 表明与低海

拔相比，高海拔杨柳群体的繁殖投入更大. 这与张林静等 [33]

和王一峰等 [34]得出的海拔高度与植物繁殖分配呈正相关的

结论一致. 大量的研究表明，生长在高海拔区域的植物通过

提高繁殖投入量来适应恶劣的环境条件以保证自身的存活

和后代的延续 [10, 13, 35]. 通过整个海拔梯度上叶片生物量和繁

殖结构生物量的相关性分析表明，在海拔2 000 m区域杨柳

雌雄群体 具 有显著的相关性，即营养投资与繁殖投资之间

存在明显的权衡，而在海拔2 600 m这种平衡则被改变（图
2F），容易导致性比失衡. 这可能是由于高海拔地区生境条件

恶劣，导致植物对生长、存活及其繁殖部分的投入进行了调

整 [36]，在权衡营养生长与繁殖投入关系的基础上，选择投入

更多的资源到繁殖器官中以确保有性繁殖的顺利进行，进而

导致营养生长和繁殖生长之间的权衡关系被打破，容易造成

性比失衡. 

我们还发现，冬瓜杨的绝对投入在高低海拔上无显著差

异，但由于叶生物量在高海拔的显著降低，因而高海拔冬瓜

杨相对投入大于低海拔，且均为雌株大于雄株，这也表明了

雌株对海拔更敏感，高海拔逆境更容易对雌株造成伤害，从

而造成偏雄现象. 另外，雌株柳树具有较强的补偿生长，尤

其是在高海拔地区. 如川滇柳的叶生物量在低海拔时雌雄间

无显著差异，在高海拔时雌株高于雄株（图2）. 柳树的补偿

性生长在许多研究中都已发现，例如，Lei等对贡嘎山的川滇

柳雌雄植株研究 [16]发现，与雄株相比，雌株具有更高的光合

能力、更高的叶生物量分配以及部分繁殖结构也具有光合潜

力，从而可以部分地抵消雌雄植株之间的差距，进而补偿其

较大的繁殖消耗 [16,]. 由于川滇柳雌株存在补偿性生长，其繁

殖投入雌雄差异与绝对量、相对量以及海拔都有关系（表1、

图2），表现为绝对繁殖投入海拔间无差异，且均为雌株大于

雄株. 相对投入2 600 m大于2 000 m，但2 000 m处雌株高于

雄株，2 600 m处雌雄间相对繁殖投入接近. 三因素方差分析

表明，除了海拔之外，物种、物种和海拔的交 互以及性别和

物种的交互都显著影响杨柳雌性的繁殖投入. 这说明植物的

繁殖投入和营养生长不仅受到外因（如海拔）的影响，同时

也受到内因（如性别、物种、个体大小等）的制约. 

综上所述，本研究对杨柳科植物性比失衡不同格局进行

了初步研究，发现海拔2 000 m区域冬瓜杨和川滇柳性比接近
1:1平衡，可能为杨柳种群的适宜繁衍区域. 2 600 m高海拔上

叶生物量与繁殖结构生物量的权衡关系被改变，容易导致性

比失衡. 冬瓜杨雌株繁殖投入显著高于雄株，雌株对高海拔

敏感，出现偏雄性. 川滇柳的繁殖投入在高海拔时无差异，

加之传粉效率较高，容易产生花粉管竞争，从而偏雌性. 此

外，由于雌雄性比会受多种环境条件的影响，未来需要在分

子水平上，结合性别决定基因、性染色体和表观遗传学等进

一步深入研究. 
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