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杨柳科植物随环境变化的性别响应差异
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摘　要：杨柳科（Ｓａｌｉｃａｃｅａｅ）植物多为雌雄异株植物，在维持陆地生态系统的结构与功能方面具有重要作用。杨柳
科植物不同性别植株间具有不同的生长特征及繁殖策略，对环境因子变化也具有不同的响应机制。本文主要探讨

了紫外线 （ＵＶＢ）辐射、温度和降水等山地环境因子的变化对雌雄异株植物的影响。杨属雄株植物从形态特征、
生理特征及分子机制等层面体现出对环境变化较强的耐受能力，而柳属植物性别间差异研究大多局限于形态生理

变化等方面，过量的ＵＶＢ辐射对雌雄柳属植物未产生性别特异性影响，增温则对柳属雌株的生长具有一定的促进
作用。杨柳科植物对环境变化的差异响应在一定程度上对其性别比例变化产生影响，从而改变种群结构及动态特

征。未来杨柳科雌雄植物对环境变化的适应机理仍需要进一步探索，为揭示陆地生态系统结构和功能稳定性对环

境变化的响应机制提供依据。
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　　杨柳科（Ｓａｌｉｃａｃｅａｅ）植物分布范围广泛，除少数
生长在南美和非洲，绝大多数分布于北半球温带地

区。在我国横断山区，其分布最高海拔达到

５４００ｍ［１］。杨柳科植物在植被恢复与演替中常作为
先锋树种，是温带、热带及亚热带高山植被系统的重

要组成成分。在青藏高原东南缘的海螺沟冰川退缩

区 （２９°３４′２１″Ｎ，１０２°５９′４２″Ｅ），杨柳科植物是初级
演替阶段木本植物的主要组成部分，如川滇柳

（Ｓａｌｉｘｒｅｈｄｅｒａｎａ）和冬瓜杨 （Ｐｏｐｕｌｕｓｐｕｒｄｏｍｉｉ），通
过改善局部温度、湿度及养分条件，促进植被发展到

顶级群落［２］。杨柳科植物多为雌雄异株木本植物，

研究发现雌雄植株不同的形态生理特征、物候周期、

资源分配策略往往是影响植物性别比例和分布的重

要因素［３］，例如矮柳（Ｓａｌｉｘａｒｃｔｉｃａ）雌株多分布于水

分和营养较好的地区，而雄株多生长于干旱贫瘠之

地［４］。

降水、紫外线辐射及低温是高山环境的典型特

征，在植被演替进程中起到重要作用。近几十年来，

因气候变化带来的温度及降水格局变化对陆地生态

系统稳定性的影响引起了广泛关注。高山植被对气

候变化十分敏感，杨柳科植物作为高山植被演替初

级阶段的重要组成部分，因其雌雄植株间不同的生

存策略及生理特征，对环境因子的变化也产生了不

同的响应机制［５］。本文结合作者近十年来的研究

结果，综述了 ＵＶＢ辐射、温度、降水等环境因子变
化对杨柳科植物影响的研究进展，探讨雌株与雄株

性别间对环境变化的差异响应及潜在机理，以期揭

示以下问题：１）杨柳科植物随环境变化产生哪些响



应差异？２）杨柳科植物性别比例是否会随环境变
化发生变化？

１　雌雄异株植物的性别决定及性别
比例

　　雌雄异株植物由雌雄同株植物进化而来，两性
花演变成单性花［６－７］。在雌雄异株植物的性别决定

体系中，多数植物由ＸＹ性别决定系统决定的，少数
是由ＺＷ性别系统决定的，而杨柳科植物可能存在
ＺＺ／ＺＷ和ＸＸ／ＸＹ两种性别决定系统［８－９］。研究发

现，杨柳科植物的染色体相对较小且处于进化的早

期阶段，还未出现形态上有差异的性染色体［１０－１３］。

ＡｌｓｔｒｍＲａｐａｐｏｒｔ等认为蒿柳 （Ｓ．ｖｉｍｉｎａｌｉｓ）的性别
是通过多个位点控制且不具有性染色体，而

Ｓｅｍｅｒｉｋｏｖ等则认为蒿柳的性别是由一个位点控
制［１４－１５］。关于杨树性别决定机制的研究发现，１９
号染色体是处于进化初期的性染色体且存在控制杨

树性别的基因，但是不同的种之间，控制性别基因的

位置不同［１６－１７］。前人的研究发现杨属植物大部分

为雌性杂合，少数为雄性杂合，而已研究的柳树性别

决定系统均为 ＺＷ型［１６，１８－１９］。植物的性别除了受

性别决定基因和性染色体调控，还受到表观遗传和

生理变化的影响。例如，异珠女娄菜 （Ｍｅｌａｎｄｒｉｕｍ
ａｌｂｕｍ）可通过ＤＮＡ甲基化作用使雄株变为雌雄同
株植物［２０］，山靛 （Ｍｅｒｃｕｒｉａｌｉｓａｎｎｕａ）则可通过外施
细胞分裂素诱导雄花转变为雌花［２１］。

雌雄异株植物在陆地生态系统中具有重要作

用［２２］。自然界大约３０万种被子植物中，雌雄异株
植物约占４％ ～１０％［２３－２４］，由于其不同的资源分配

利用策略，可能具有一定的生态和进化优势［２５－２６］。

早期研究认为，植物产生雌雄个体需要等量的资源，

雌雄异株植物的初始性别比例约为１∶１，而自然选
择作用可能会导致植物种群的性别比例发生变

化［２７］。大量研究表明，雌雄植物表现出不同程度的

性别偏倚。Ｄｅｌｐｈ通过调查４４种雌雄异株植物发
现，其中５７％为偏雄植物，只有２９％是雌雄性别比
例为１∶１［２５］。Ｂａｒｒｅｔｔ等研究表明大多数植物雌雄性
别比例相等或者偏雄，少数植物偏雌，并且偏雄植物

种类大约是偏雌植物种类的两倍［２８］。雌雄个体因

形态及生理差异对环境变化产生的不同响应会引起

雌雄植物性别比例失衡。有研究表明杨柳科植物在

青藏高原东南缘贡嘎山地区（２９°３０′～３０°２０′Ｎ，１０１°

３０′～１０２°１５′Ｅ）分布广泛，冬瓜杨（Ｐ．ｐｕｒｄｏｍｉｉ）和川
滇柳（Ｓ．ｒｅｈｄｅｒａｎａ）在低海拔（２０００ｍ）区域性别比
例约为１∶１，而在高海拔（２６００ｍ）区域由于冬瓜杨
（Ｐ．ｐｕｒｄｏｍｉｉ）雄株和川滇柳（Ｓ．ｒｅｈｄｅｒａｎａ）雌株比例
提高，出现性比失衡现象［５］。通过对２４３种开花植
物的比较研究发现，雌雄植物的性别偏倚与植物的

生活史特征相关［２９］。雌雄异株植物生长繁殖策略
不同，偏雄植物多为多年生木本植物，雌树往往需要

重复投入较多的资源用于繁殖，从而降低雌株对胁

迫的防御能力并对其生长产生负面影响，导致雌株

的存活率降低，使种群性别比例偏雄［２６］。性别偏倚

反过来可以通过影响植物生殖分配，在更大程度上

造成性别差异［３０］。雌雄植株空间分布特征的变化

也会对授粉强度和后代性比产生一定影响。研究发

现，如果羊蹄莲 （Ｒｕｍｅｘｎｉｖａｌｉｓ）雌株位置与雄株距
离近，可以获得较多花粉，后代性比则表现出偏雌

性。另外，有些雌雄异株植物在周围环境、本身生长

情况、年龄等发生变化时性别会发生转化。例如，在

关于日本红枫 （Ａｃｅｒｒｕｆｉｎｅｒｖｅ）研究中发现有１１％
雌株性别比例发生变化，而当其濒临死亡时，改变性

别比例甚至高达５４％；在三叶参 （Ｐａｎａｘｔｒｉｆｏｌｉｕｍ）
中则有８３％的雌株变为雄株［３１－３３］。

２　杨柳科植物对ＵＶＢ辐射变化的性
别响应差异

　　紫外线辐射随着海拔升高而增加，紫外线 Ｂ
（ＵＶＢ）辐射主要对植物光合系统、膜结构、生物量
积累等方面产生影响。Ｘｕ等［３４］对采自青海省青杨

（Ｐ．ｃａｔｈａｙａｎａ）扦插苗进行了１００天的 ＵＶＢ辐射
处理。结果发现，过量的 ＵＶＢ辐射能够明显抑制
雌雄青杨株高、基茎、叶片生长及生物量的积累，并

且雄株叶片厚度显著增加且基茎显著大于雌株，而在

正常条件下，雌株和雄株基茎之间无明显差异。青杨

雌株的叶面积和生物量积累分别下降约５７％，６０％；
而雄株的只下降 ４７％、４８％。然而，Ｒａｎｄｒｉａｍａｎａｎａ
等［３５］在研究过量辐射下的黑叶柳 （Ｓ．ｍｙｒｓｉｎｉｆｏｌｉａ）
则发现，ＵＶＢ辐射对黑叶柳地上部分的株高、基
茎、叶片生长以及地上生物量的积累没有明显作用，

雄株叶片厚度反而有所降低，Ｎｙｂａｋｋｅｎ等［３６］的研

究中也发现类似的结果。过量的ＵＶＢ辐射使得雌
雄青杨超微结构发生不同变化。Ｚｈａｎｇ等［３８］研究发

现过量的ＵＶＢ辐射导致青杨叶肉细胞中淀粉颗粒
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数量减少且雌株叶绿体中质体小球数量多于雄株，

而叶绿体基粒片层数量、线粒体和膜系统没有明显

的变化。通过进一步研究发现，过量 ＵＶＢ辐射能
够显著抑制青杨雌株光合作用［３７－３８］，而对黑叶柳的

光合作用影响并不明显。丙二醛 （ＭＤＡ）作为膜脂
过氧化作用的衡量指标，青杨雌株中 ＭＤＡ含量高
于雄株，而花青素含量则低于雄株［３４］；此外，雄株中

较高含量的过氧化物酶 （ＰＯＤ）和抗坏血酸过氧化
物酶 （ＡＰＸ）［３８］，有助于雄株从内部减轻植物受到
的过氧化伤害。同时，青杨雌株中较高的脱落酸

（ＡＢＡ）含量，也能反映出雌株对 ＵＶＢ辐射较低的
耐受性。黑叶柳雌株叶片中酚醛物质和水杨酸含量

的显著增加有助于提高其对过量ＵＶＢ辐射的耐受
能力［３５］。

杨属雌雄植株对过量ＵＶＢ辐射的响应差异也
体现在分子水平上。Ｚｈａｎｇ等［３７］的研究中发现，过

量ＵＶＢ辐射分别在雌雄青杨植株引起 ７９和 １３８
个表达丰度减少的差异表达蛋白，４７和１０７个表达
丰度增加的差异表达蛋白。其中在雌株和雄株中共

同表达丰度减少的蛋白２２个，共同增加的 １５个。
差异表达蛋白主要涉及到碳水化合物与能量代谢，

转录翻译及转录后修饰过程，光合作用及抗氧化反

应等方面。例如，过量 ＵＶＢ辐射使得转录翻译相
关的ＲＮＡ结合蛋白、对蛋白质合成和修饰具有调节
作用的肽酰脯氨酰顺反异构酶 （ｐｅｐｔｉｄｙｌｐｒｏｌｙｌ
ｃｉｓｔｒａｎｓｉｓｏｍｅｒａｓｅｓ，ＰＰＩａｓｅ）、热激蛋白 （ｈｅａｔｓｈｏｃｋ
ｐｒｏｔｅｉｎ，ＨＳＰ）在雌株和雄株中均表达丰度增加，而
与光合作用相关的叶绿素结合蛋白，光系统反应中

心蛋白、卡尔文循环蛋白变化则表现出性别间差异。

光合作用相关蛋白的表达变化往往会引起光合系统

Ｉ（ＰＳＩ）和光合系统ＩＩ（ＰＳＩＩ）之间电子传递紊乱和
氧化还原反应失衡。此外，在雌性植株中，大部分与

胁迫应答相关的蛋白都表达丰度降低。例如，催化

产生 茉 莉 酸 的 相 关 蛋 白 （１２ｏｘｏｐｈｙｔｏｄｉｅｎｏａｔｅ
ｒｅｄｕｃｔａｓｅ３，ＯＰＲ３）。众所周知，茉莉酸合成在植物
防御相关基因的表达调控中具有重要作用［３９］。然

而，雄株中与乙烯生成密切相关的丙二烯氧化物环

氧化酶（ａｌｌｅｎｅｏｘｉｄｅｃｙｃｌａｓｅ３，ＡＯＣ３）蛋白表达丰
度增加［３７］，与防御相关的蛋白 （ｐａｔｈｏｇｅｎｅｓｉｓｒｅｌａｔｅｄ
ｐｒｏｔｅｉｎ１Ａ，ＰＲＰ１Ａ；ｓｔａｂｌｅｐｒｏｔｅｉｎ１，ＳＰ１）只在雄株
中表达丰度增加。这些研究结果也表明雄性青杨对

过量的ＵＶＢ辐射具有较强的耐受能力。在高海拔
地区ＵＶＢ辐射强度随着海拔升高而增强，杨树雄

株对高海拔地区的强紫外线辐射具有较强的适应能

力，性别比例偏雄。柳属植物雌株则在一定程度上

表现出更强的耐受能力，性别偏雌。Ｐｉｃｋｅｒｉｎｇ和
Ｒｈａｍｎｏｉｄｅｓ等［４０］ 的 研 究 发 现 山 芹 （Ａｃｉｐｈｙｌｌａ
ｇｌａｃｉａｌｉｓ）在高海拔地区的性别比例也多会偏雄。
杨柳科性别之间对过量 ＵＶＢ的不同响应，可能是
引起杨柳科植物性别失衡的原因之一，造成杨属与

柳属植物不同的演化趋势，种群数量发生变化。

３　杨柳科植物对温度变化的性别响应
差异

　　温度作为影响植物生理生态及生产力的重要环
境因子，不仅影响植物的光合作用，还可以影响其他

生理过程，进而影响植物对温度变化的耐受能力。

杨柳科植物由于在个体形态及生理特征上的差异导

致对温度变化产生不同的响应过程。Ｘｕ等［４１］通过

对青杨幼苗增温处理发现，温度升高２℃和４℃时
雌株根、茎和叶生物量明显增加，而雄株则在温度升

高４℃时其生物量明显增加，并且在升温条件下雌
株生物量积累高于雄株。正常条件下，雌株和雄株

的生物量积累没有明显的性别差异。然而，对于黑

叶柳来说，增温对雌株的叶片生长具有更明显的促

进作用，尽管雌雄株之间的差异并不显著，但雌株的

叶面积超出雄株叶面积 ２０％以上［３５］，且雌株和雄

株的生物量积累也与性别相关［３７］。青杨在增温条

件下气体交换速率增加且雄株的光合作用效率往往

高于雌株，而北极柳 （Ｓ．ａｒｃｔｉｃａ）雌株在净同化作
用在干旱与升温的共同作用下升高，雄株的则下降。

湿润条件下，当温度升高时雌株净同化作用受到抑

制［４２］。此外，植物激素 ＡＢＡ通过调控生物胁迫的
信号传导途径，在植物的胁迫应答中具有重要的作

用［４３］。当温度升高２℃时，青杨雌株中 ＡＢＡ含量
显著降低，雄株中 ＡＢＡ含量则显著增加；当温度增
加４℃时，ＡＢＡ含量在雌株和雄株中均显著增加。
除在温度升高２℃条件下的雄株外，雌雄株中ＭＤＡ
含量在增温条件下含量降低，并且雄株中的 ＭＤＡ
含量高于雌株［４４］。黑叶柳在增温条件下绿原酸仅

在雌株中含量增加，并且雌株中水杨酸和酚类物质

有上升的趋势，而雄株中的黄酮类和单宁类物质则

呈现上升的趋势［３５］。

当温度降低时，雌雄植物在形态和生理方面产

生不同的响应。Ｚｈａｎｇ等［４５］通过对青杨幼苗低温处
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理，发现低温胁迫可以明显抑制雌雄植株的生长及

光合作用速率，提高细胞中 Ｈ２Ｏ２含量。低温对植
物的膜系统产生明显的破坏作用导致雌雄株叶绿体

大量积累脂质小球。相对于雄株，雌株叶绿体降解

更加严重，淀粉积累增加明显。此外，雌株中 ＰＯＤ
活性降低，膜脂过氧化产物和电导率升高；而雄株中

叶绿素、可溶性糖、ＳＯＤ和ＰＯＤ活性显著高于雌株。
为进一步研究不同性别个体对低温的差异响应，

Ｚｈａｎｇ等［４６］利用双向凝胶电泳技术对雌雄青杨对低

温胁迫的分子响应机制进行探索。研究发现低温胁

迫下，性别特异性蛋白多是参与碳水化合物与能量

代谢过程、蛋白质合成与分解代谢、次级代谢等过程

的蛋白。雌雄植物的 ＰＳＩ和 ＰＳＩＩ均受到了影响，
细胞中质体蓝素和色素蛋白表达丰度降低严重阻碍

了雌株光合电子传递，而雄株中光合电子效率则处

于较高水平。另外，大多与植物防御和胁迫相关的

蛋白在青杨雄株中具有较高的表达量。例如，相对

于雌株，吡哆醇生物合成蛋白 （ＰｄｘＳ）在雄株中具
有较高的表达，它是吡哆醛５磷酸 （ＰＬＰ）合成过
程中的重要因子，在氧化应激防御中起到重要作用。

普遍胁迫蛋白 （ｕｎｉｖｅｒｓａｌｓｔｒｅｓｓｐｒｏｔｅｉｎ，ＵＳＰ）和
ＰＨＩ类谷胱甘肽转移酶 （ｐｈｉｃｌａｓｓｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅ
ｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ，ＧＳＴ）仅在低温胁迫下的雄株中表达丰
度增加。巨噬细胞移动抑制因子 （ｍａｃｒｏｐｈａｇｅ
ｍｉｇｒａｔｉｏｎｉｎｈｉｂｉｔｏｒｙｆａｃｔｏｒ，ＭＭＩＦ）在雌株和雄株中都
表达丰度增加。除了一些小分子热激蛋白，大部分

热激蛋白也在雄株中表达丰度增加。

雌雄植物在应对温度变化具有不同的代谢产物

积累策略，或许与性别特异性基因表达有关。相比

于杨属植物雄株，增温对雌株生长具有一定的促进

作用，低温则对雌株生长具有更强的抑制作用；而对

柳属植物来说，温度增加对雌株生长具有一定的促

进作用。杨柳科植物在温度增加或降低的过程中，

由于不同性别的耐受能力的不同，使得其数量发生

变化，引起性别偏倚。研究发现温度升高显著提高

雌性青杨叶片氮含量，在一定程度上促进了雌性植

株生长，有利于其地上部分生物量增加，而雄株分配

较多的生物量到地下部分［４１］，增温可能导致了性别

特异性资源分配模式。前人研究发现，增温可以延

长植物的生长期［４７－４８］，当温度升高４℃时，杨树雌
株具有较长的生长期，凋亡时间晚于雄株。当温度

降低时，雄株与雌株相比具有较高的氮同化能力，多

数游离氨基酸 （Ｓｅｒ，Ｇｌｙ，Ａｒｇ，Ｐｒｏ，Ｍｅｔ，Ｌｅｕ）的含

量显著增加，并且伴随着硝酸还原酶 （ＮＲ）与还原
型谷胱甘肽 （ＧＳＨ）活性显著提高［４６］。研究发现，

一些雌雄异株植物，雌株往往生长于低海拔地区

（具有较长生长季的地区），通过延长生长季满足其

物质需求，而雄株生长于高海拔地区 （生长季短的

区域）［４９］。Ｄｅｌｐｈ［５０］等和 Ｋｏｒｐｅｌａｉｎｅｎ等［５１］的研究

中发现，相对于雄株赫柏 （Ｈｅｂｅｓｕｂａｌｐｉｎｅ）和酸模
（Ｒｕｍｅｘａｃｅｔｏｓａ），雌株在开花前期的营养生长阶段
会将较多的资源分配到茎叶生长上。由于雌雄植物

在生殖投资中具有明显差异，增温下性别特异性资

源分配方式可能源于雌株需要将更多的资源分配到

地上部分以加速繁殖，而雄株则会分配较多的资源

用于防御应答。在低温条件下，青杨雄株比雌株具

有更好的耐受能力，使其能够广泛分布于高海拔地

区。而Ｈｕｌｉｔｉｎｅ等认为，增温会使得雌性植株在生
长条件良好的地区的优势度降低，雄性植株在环境

条件差的地区的优势度增加［５２］。

４　杨柳科植物对降水变化的性别响应
差异

　　伴随温度变化，区域环境中降水格局往往会发
生改变，这些变化也会引起雌雄异株植物在形态和

生理上的不同响应。研究发现干旱对青杨雌株的生

长具有更显著的抑制作用［５３］，雄株的叶片面积和叶

片数量显著高于雌株［５４］。Ｚｈａｎｇ等［５５］研究青杨雌

雄植株对正常条件 （１００％田间持水量）、中度干旱
胁迫 （５０％田间持水量）和重度干旱胁迫 （２５％田
间持水量）等处理的响应差异，发现在重度胁迫下，

雄株净光合速率下降５４％，而雌株下降７８％，植物
的光合作用都受到了显著影响。同时，干旱条件下，

雄株水分利用效率显著增加且高于雌株，而在正常

供水条件下，雌雄株间水分利用效率则无明显差

异［４４］。此外，雄株中参与植物渗透性调节的可溶性

蛋白及脯氨酸含量及清除过氧化物酶类活性均显著

高于雌株，雌株中积累了大量的脂质小球并且具有

较高含量的ＭＤＡ和ＡＢＡ［４４］。在Ｄａｗｓｏｎ等［５６］对北

极柳的研究中发现，干旱条件下雄株的叶面积大小

显著高于湿润生境，且能保持一定的气孔导度，从而

比雌株具有较高的光合作用效率。然而，雌株在湿

润地区的生长状况则强于干旱地区生长的雌株，在

加拿大德文岛上随着水分含量逐渐减少，北极柳的

性别比例从明显偏雌变为明显偏雄。这也表明，雄
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性植物与雌性植物对干旱和湿润地区有不同的生理

适应机制。北极柳雌株在湿润地区往往能维持较高

的气体交换速率，而在干旱条件下雌株迅速关闭气

孔且具有较强的敏感性。雄株在干旱条件下，叶片

具有较高膨压能够进行有效的渗透调节［５６］。有研

究认为，雌株植物选择生长条件良好的地区源于大

量的资源物质需求，而雄性植物在干旱环境下有利

于提高花粉传播效率［２５］。然而，北极柳对当地降雪

量的变化性别间的响应差异不明显［５７］。在干旱条

件下，可能由于杨柳科植物性别间的不同生存策略

及适应能力，使得性别比例失衡，其更深层次的机制

仍需要进一步探讨。

在分子层面上，青杨雌雄植株对水分变化响应

具有性别间差异。通过４０天的干旱处理，利用双向
电泳凝胶技术鉴定的超过５０％的性别差异性蛋白
属于叶绿体蛋白，参与卡尔文循环和电子传递等过

程。雌雄植物的二氧化碳固定、磷酸丙糖代谢、核酮

糖１，５二磷酸羧化酶／加氧酶 （ＲｕＢｉｓＣｏ）再生等过
程在干旱条件下，具有一定的性别差异。例如：相比

于雌株，雄株中ＲｕＢｉｓＣｏ亚基碎片、磷酸甘油酸激酶
（ＰＧＫ１）及ＲｕＢｉｓＣｏ亚基结合蛋白含量较高，果糖
１，６二磷酸酶，磷酸核酮糖激酶则含量较低，然而，
在正常供水的条件下，雌雄株之间的差异并不明

显［５８］。此外，细胞内催化甘氨酸水解生成二氧化碳

的相关蛋白在雄性植物中表达丰度增加，在雌性植

物中则表达丰度下降。当植物体内水分减少时，气

孔关闭使得胞间二氧化碳浓度下降，较强的光呼吸

作用则可以在一定程度上维持光合作用速率和光合

电子传递速率［５０，５１］。干旱条件下，雄株较高的光合

作用速率可能源于较高的胞间二氧化碳，光合系统

之间有效的电子传递效率，较为完整的叶绿体结构

等。此外，鉴定得到与胁迫相关的蛋白在青杨雄株

中表达丰度高于雌株。例如，抗坏血酸过氧化物酶、

谷胱甘肽过氧化物酶、ＵＳＰ及与抗病性相关的蛋白
（ｐａｔｈｏｇｅｎｅｓｉｓｒｅｌａｔｅｄｐｒｏｔｅｉｎ１，ＰＲ）只在雄株中鉴定
得到。植物处于极端温度或者其他非生物胁迫的条

件下，小分子热激蛋白含量往往会增加。小分子热

激蛋白在干旱胁迫下的雌雄株中均表达丰度增加可

能是杨树对干旱胁迫的重要生理响应。此外，干旱

胁迫可以显著改变滇杨 （Ｐ．ｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓ）雌雄植株
基因表达水平。雄株干旱胁迫下差异表达基因数

（５５３９）是雌株干旱胁迫下差异表达基因数 （１０３４）
的５倍。干旱胁迫显著影响雌雄植株脱落酸合成、

光合作用和氧自由基清除酶系统等基因表达，不同

性别间这些基因在表达水平和模式上存在显著的差

异。雌株能够较快改变基因表达水平以应对胁迫伤

害，而雄株则需要更长的调控时间［５９］。

雌雄植物水分利用效率的差异与种群有效性比

（ＯＳＲ）具有一定的关联。在偏雌种群中，雌株具有
较高的水分利用效率 （较低的种群有效性比），如果

雄株具有较高的水分利用效率，则种群中雄株数量

较多 （较高的种群有效性比）。性别间水分利用效

率可以促使在干旱或者湿润地区的有效性比发生变

化，反过来通过影响花粉传播及结实率影响种群的

数量。如果水分缺乏，湿润地区以雌性为主的种群

会演变成雄株为主的种群。种群结构的变化使得某

些区域中森林生态系统的结构发生改变。杨属雌株

偏向于在良好生境中选择高的干物质积累速率以确

立竞争优势，而雄株则偏向于在胁迫生境中改善资

源获取能力和提高内在机能。性别间的竞争对雌雄

植株实际的营养生态位产生影响，使雌雄植株在不

同生境中的空间分异发生变化，进而影响杨属种群

结构与动态［６０］。

５　结语

杨柳科雌雄植株在形态和生理上的性别差异及

对环境变化不同的响应，导致其性别比例失衡，进而

对种群数量和结构产生影响 ［５］。杨树的雄株在过

量ＵＶＢ辐射、干旱和低温等环境下具有较强的适
应和调节能力，而增温更有助于雌株的生物积累，促

进繁殖。对于柳树来说，ＵＶＢ辐射未引起明显的
性别间响应差异；柳树雌雄株对温度和水分变化具

有不同的响应策略，雌株在一定程度上具有生存优

势。青藏高原东南缘的海螺沟地区，杨属植物随海

拔增加性别比例向雄性偏倚，而柳属植物则向雌性

偏倚［６１］。目前关于环境变化条件下杨柳科性别差

异的研究方法多为人工控制实验，时间跨度较小，而

植物的性别比例与其年龄有一定关系。在５～１５年
生的树木中，雄株比例约为４９％；而在超过３０年的
树木中，雄性比例则会明显增加。由于多年生木本

雌性植株长期将资源优先分配于生殖过程，可能会

导致在胁迫条件下雌株受到较强的选择压，种群中

死亡的树木或者临近死亡的树木也多为雌性。因

此，增加杨柳科性别差异响应规律研究的时间尺度，

可能会为探讨雌雄植物的分布与演化差异的机制提
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供新的视角。另外，杨属植物与柳属植物性别之间

对环境变化具有不同的响应方式及性别偏倚现象。

近几十年来，对杨属植物胁迫环境下的性别差异响

应分别在形态特征、生理特征及分子机制等层面展

开研究，而对于柳属的研究大多局限于形态生理变

化方面。因此，仍需要进一步探索杨柳科植物对环

境变化的差异响应机制，探索不同性别比例偏倚产

生的原因，揭示雌雄异株植物的演变规律，从而预测

陆地生态系统森林结构的演变趋势和方向。
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