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摘　 要　 以九连山国家自然保护区毛红椿 ４ 个天然种群为研究对象，于 ２００６—２０１６ 年调查毛红
椿有性繁殖和自然更新的情况，分析其繁殖适合度系数和个体水平适合度．结果表明： 九连山毛
红椿各地理种群结实单株的初始数量较少（３～９ 株），经 ７０ 余年的繁衍发育，现存结实单株的数
量仅 ２～１０ 株，且来源于原始单株或子 １～２ 代．不同种群间有性繁殖差异显著，但结实能力呈逐
年下降的趋势；随群落发育成熟，土壤种子库保存与种子萌发的失利，导致能正常生长发育成熟
的林木数量近乎为 ０．毛红椿最佳性成熟年龄为 ４０ 年，早期优势明显，适合度系数早期快速增长，
为２．０～２．８，但急剧减少至 ０．３ ～ ０．５，之后较平稳减速至近乎于 ０；种群间个体有性繁殖适合度
（０～１４ 株·ｃｍ２）存在较显著差异，但均较低，甚至低至 ０；以现有繁殖率计算，有性繁殖与更新的
适合度实测值均远低于预估值．总之，受有性繁殖遗传适合度低的影响，不同种群间有性繁殖与
更新能力趋同衰退；个体有性繁殖适合度进一步降低且面临更高的投资风险，现有繁殖体系因
此失衡并趋于恶化．建议开展繁殖交配、授粉结实及遗传多样性评价研究，同时人为干预林分环
境，于结实期清理林地枯落物，在幼苗至幼树生长过渡期适当疏伐．
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　 　 九连山自然保护区地处南岭东段的九连山隆起

构造带［１］，现保存有大量原始阶段的古老物种、孑
遗植物和活化石植物，因此被列为森林生态系统优

先保护区，成为研究常绿阔叶林、生态系统的热点地

区之一［２－３］ ．目前，陆续报道了该区 ２ 处毛红椿（Ｔｏｏ⁃
ｎａ ｃｉｌｉａｔｅ ｖａｒ． ｐｕｂｅｓｃｅｎｓ）原自然分布区的资源调查、
群落、种群特性和繁殖更新及遗传多样性等［４－９］，
２０１４ 年新发现 ２ 处自然分布区，引起了人们关于毛

红椿斑块生境分布、繁殖更新对环境变化适应能力

及其遗传评估的新认识．毛红椿兼有性繁殖和克隆

繁殖方式更新后代［４，６，１０］ ．目前研究从开花结实、种
子萌发、幼苗与幼树期的生态胁迫等方面对环境适

应力的下降而导致其种群衰退与更新不良方面取得

一些成果，例如，毛红椿自然地理居群分布不匀，具
有自交、异交混合交配系统，花粉制约导致花多果

少，土壤种子库种子活力保存低［５］、土壤环境（光
照、微生物）抑制种子萌发［１１－１２］，幼年植株受到极大

的环境筛作用或种间干扰［１３］ 等．随着对毛红椿繁殖

更新认识的深入，逐渐提高到对其适合度及其适应

对策的研究，通过对具体环境条件下繁殖适合度影

响及其因果链关系的研究，分析毛红椿有性繁殖成

功对自然环境资源的分配利用及其适应对策．
繁殖适应对策是指以特有的繁殖属性，自组织

最佳的资源分配格局，提高植物适合度以适应环境

的过程．繁殖成功极具现实意义，作用于种群形成、
发展和进化的核心地位．繁殖与更新过程［１４］ 对繁殖

的适合度和后代的生存适合度产生影响［１５］，具体的

环境条件与繁殖成功的因果关系［１６］ 依赖于适合度

（或达尔文适合度），并为适合度差别与差别繁殖之

间提供合理的解释［１７－１８］ ．目前研究认为，依据适合

度度量植物繁殖过程中适应不同环境变化的能力，
可以推测其特定的繁殖对策［１９－２０］ ．遗传基因水平主

要应用于农作物遗传规律、杂交优势、遗传分化等研

究，建立了不同适合度及自交率的群体的不同世代

基因型熵变曲线［２１］、基因型比例逐代演变的离散非

线性系统数学模型［２２］；适合度作为个体进行成功繁

殖的相对能力的度量单位，其估测计量成分与研究

方法较多［２３－２４］，如繁殖的时间、花或花序的数量、花
粉萌发率和花粉管的生长、结实率、果实数量和质

量、种子数量和质量、种子存活、种子萌发率、幼苗生

长速率等；对于交配系统不甚了解的植物，则提出了

个体繁殖适合度和繁殖收益等度量方法［１９－２０］ 分析

对繁殖更新的贡献．研究认为，高繁殖率［２５］（产生大

量且能远距离飞播的小种子）和持久的土壤种子库

对植被更新的早期优势较大［２６］；性成熟年龄和个体

大小的变异反应灵敏［２７－２８］，适合度还受到种群密

度［２９］、生境质量［３０］和资源利用状况［３１］如光照、分布

集中程度等的影响．
毛红椿缺乏交配系统、基因型与表现型等研究

背景．通过调查九连山毛红椿现存 ４ 个地理种群有

性繁殖更新的现状，结合个体水平的繁殖适合度指

标，提出种群繁殖适合度系数的度量方法，以及对毛

红椿不同地理分布种群有性繁殖更新差异的比较及

其预估评价，以期探究有性繁殖成功的关联性与作

用，促成提高繁殖更新概率的保护措施，为毛红椿物

种保护与自然保护区相关设计提供科学依据．

１　 研究地区与研究方法

１􀆰 １　 研究区概况

九连山自然保护区建于 １９７５ 年，１９８１ 年升级

为省级自然保护区，１９９５ 年纳入中国生物圈保护区

网络，２００３ 年晋级国家级自然保护区．区内现存 ４ 个

毛红椿不同地理分布（含新增 ２ 处）的优势群落及

其种群（种群 Ｂ、Ｃ、Ｄ 和 Ｅ），分别位于虾公塘主沟、
冷水坑、石塘和廖屋坑，其中，种群 Ｂ、Ｃ 和 Ｄ 分布在

山坡的中、下坡位与沟谷；种群 Ｅ 处在急陡坡的中、
上坡位，山间沟溪经陡峭石壁下流，至谷底流出地

表．一小片人工林（Ａ）位于虾公塘气象观测站下坡

位的缓坡地（表 １），每年进行 ２～３ 次林下杂草杂灌

的清理．
虾公塘主沟地质属向斜地质构造［２－３］，向斜层

被侵蚀后的高山状向斜岭，向斜槽部被挤压而不易
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被侵蚀，向斜处成为谷地，大体为两翼指向上、中央

向下屈曲的地貌．毛红椿分布于向斜构造的槽部与

谷地的接壤处，除沿河岸林木根系易受冲蚀外，林地

土壤较少发生侵蚀现象（表 １）．冷水坑、石塘和廖屋

坑（含虾公塘气象观测站）的地质构造为中生代陆

相沉积盆地的掀斜构造，沉积盆地受盆缘断层控制，
属单边断陷盆地（也称“箕状盆地”），为易侵蚀地

貌［２］ ．
１􀆰 ２　 试验设计

２０１６ 年 １０—１２ 月，利用 ＧＰＳ 定位调查全林分．
记录林木胸径≥１２ ｃｍ 个体的地理坐标和株数，测
量单株胸径、株高和冠幅，并统计胸径 ４ ～ １２ ｃｍ 林

木株数．
２００６—２０１６ 年观察记录林木繁殖更新、实生幼

树情况，结合繁殖更新状况和调查便利条件，取有性

生殖林木胸径均值选设为各地理种群的标准株，观
察开花物候，选择东、西、南、北 ４ 个方位的固定枝调

查开花、结实情况，于结实大年进行结实测产．超过

或与固定枝结果数相近的结果枝列入总枝数计数，
取各结果枝的平均结果数与总枝数的乘积进行结实

量的统计．记录 １ ～ ２ 年实生苗木数量、株高、冠幅，

依照均值采伐地上茎干全株，烘干称量．
１􀆰 ３　 林木龄级划分

毛红椿以大径级良材为培育目标，年平均生长

量可达 １ ｃｍ，依照我国优势树种龄级组划分标准，
以 １０ 年为 １ 个龄级，胸径 ０～１０ ｃｍ 为第Ⅰ龄级，胸
径 １１～２０ ｃｍ 划分为第Ⅱ龄级，依次类推，胸径 ６１ ～
７０ ｃｍ 归入第Ⅶ龄级，进入近成熟期．故Ⅰ～Ⅲ龄级

林木为毛红椿生长发育的幼龄期，Ⅳ～Ⅵ龄级林分

属中龄期或壮龄期生长阶段（表 ２）．
１􀆰 ４　 适合度系数

根据李大林等［２２］ 定义适合度为不同类型基因

型群体产生的下一代能够达到性成熟的比例．本文

提出适合度系数及其计算公式，这里的适合度系数

表示地理种群区域内的性成熟后代个体总数量占所

有可能结实单株的混合群体（第 １ 代或数代）个体

总数量的比例．地理种群是指仅在区域内该物种进

行自然繁衍更新的地理群体，区域不存在本物种的

迁入，或与周围环境存在较严格的生殖隔离．性成熟

是指进入有性繁殖的初始发育时期．假定不同地理

种群毛红椿林木进入成熟期及之后的单株林木均能

繁殖更新，繁殖的成熟后代代表了该种群总体水平

表 １　 毛红椿分布区基本概况
Ｔａｂｌｅ １　 Ｇｅｎｅｒａｌ ｓｔａｔｕｓ ｏｆ ｔｈｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｌｏｃａｔｉｏｎｓ ｏｆ Ｔｏｏｎａ ｃｉｌｉａｔａ ｖａｒ． ｐｕｂｅｓｃｅｎｓ

指标 Ｉｎｄｅｘ Ａ Ｂ Ｃ Ｄ Ｅ

位置 Ｌｏｃａｔｉｏｎ 虾公塘气象观测站 虾公塘主沟 冷水坑 石塘 廖屋坑

地理坐标 Ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃ ｃｏｏｒｄｉｎａｔｅ ２４°３３′ Ｎ、１１４°２８′ Ｅ ２４°３２′ Ｎ、１１４°２８′ Ｅ ２４°３４′ Ｎ、１１４°２６′ Ｅ ２４°３６′ Ｎ， １１４°３０′ Ｅ ２４°３３′ Ｎ， １１４°２６′ Ｅ
地质条件 Ｇｅｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎ 掀斜构造 向斜构造 掀斜构造 掀斜构造 掀斜构造

海拔 Ａｌｔｉｔｕｄｅ （ｍ） ６１０ ６９５ ４４５ ５５０ ４６０
坡度 Ｇｒａｄｉｅｎｔ （°） ２７ ３６ ３８ ３６ ４２
面积 Ａｒｅａ （ｈｍ２） ０．０２ １．１４ ４．８１ ７．９７ １．０６
林龄 Ｓｔａｎｄ ａｇｅ 中 中 中 幼 中

平均胸径 Ｍｅａｎ ＤＢＨ （ｃｍ） ４１．８ ３５．４±１２．２ ３３．７±１０．５ ２２．８±９．０ ３１．８±１２．６
平均树高 Ｍｅａｎ ｔｒｅｅ ｈｅｉｇｈｔ （ｍ） ２６．１ ２４．６±３．４ ２４．８±３．６ １６．４±３．１ ２５．２±３．２
平均分布密度 Ａｖｅｒａｇｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｄｅｎｓｉｔｙ （ｔｒｅｅ·ｍ－２） ０．０３ ０．００２ ０．００４ ０．００３ ０．００２
近成熟林木总株数 Ｔｏｔａｌ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｎｅａｒｌｙ ｍａｔｕｒｅ ｔｒｅｅｓ ６ ２８ １６９ ２２９ ２２
Ａ： 人工林 Ｐｌａｎｔａｔｉｏｎ； Ｂ： 种群 Ｂ Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ Ｂ； Ｃ： 种群 Ｃ Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ Ｃ； Ｄ： 种群 Ｄ Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ Ｄ （新增 Ｎｅｗ ａｄｄｉｔｉｏｎ）； Ｅ： 种群 Ｅ Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ Ｅ（新增 Ｎｅｗ ａｄｄｉｔｉｏｎ）．
下同 Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ．

表 ２　 毛红椿不同地理种群龄级结构
Ｔａｂｌｅ ２　 Ａｇｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃａｌ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｏｆ Ｔｏｏｎａ ｃｉｌｉａｔａ ｖａｒ． ｐｕｂｅｓｃｅｎｓ
龄级组
Ａｇｅ ｇｒｏｕｐ

年龄级
Ａｇｅ ｃｌａｓｓ （ａ）

年份组别
Ｙｅａｒ ｇｒｏｕｐ

胸径级
ＤＢＨ ｃｌａｓｓ （ｃｍ）

Ｂ Ｃ Ｄ Ｅ

Ⅶ ＞６０ １９４７—１９５６ ６０～７０ ２ １ ２ １
Ⅵ ５０～６０ １９５７—１９６６ ５０～６０ １ ８ １ ２
Ⅴ ４０～５０ １９６７—１９７６ ４０～５０ ６ ２５ ７ ２
Ⅳ ３０～４０ １９７７—１９８６ ３０～４０ １０ ５１ ３２ ７
Ⅲ ２０～３０ １９８７—１９９６ ２０～３０ ６ ３６ ７７ ６
Ⅱ １２～２０ １９９７—２００６ １２～２０ ３ ４８ １１０ ４
因起测胸径值 １２ ｃｍ，未列第Ⅰ龄级组 Ｂａｓｅｄ ｏｎ １２ ｃｍ ｏｆ ｔｈｅ ｉｎｉｔｉａｌ ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔｓ ＤＢＨ， ｔｈｅ ｆｉｒｓｔ ａｇｅ ｃｌａｓｓ ｗａｓ ｎｏｔ ｉｎｃｌｕｄｅｄ．
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新增的繁殖能力．在受到良好保护的天然次生林群

落，各地理区域严格由残存的结实单株独立繁育后

代，不同时期的后代群体可能由上一代或数代的性

成熟结实群体繁殖产生．九连山毛红椿的第Ⅶ、Ⅵ龄

级林木系残存原结实单株，第Ⅴ龄级性成熟所有个

体可能是第Ⅶ、Ⅵ龄级的混合结实群体繁殖的后代；
第Ⅳ龄级的所有新性成熟个体是第Ⅶ、Ⅵ龄级的第

１ 代结实单株和部分第Ⅴ龄级的第 ２ 代结实单株繁

殖产生，其中，胸径 ３０～３６ ｃｍ 单株林木可能来自胸

径 ４６ ｃｍ 以上的第 １ 代、第 ２ 代结实单株，胸径 ３６～
４０ ｃｍ 的结实单株则是 ５２ ｃｍ 以上胸径的第 １ 代结

实单株．故本文的适合度系数（ＦＣ）为某龄级进入成

熟龄后代个体的总数量与可能结实单株群体的个体

总数量的比例，计算公式如下：

ＦＣｊ ＝ Ｎｍｉ ／∑
Ａ

ｊ ＝ ｉ＋１
Ｎｐｊ 　 （０＜ｉ＜ｊ， ｊ－ｉ≥１） （１）

式中：ＦＣ ｊ为第 ｊ 龄级群体繁殖的个体水平适合度系

数；Ｎｍｉ为第 ｉ 龄级新的成熟繁殖个体总数量；Ａ 为结

实单株繁殖产生性成熟新个体的龄级；Ｎｐ ｊ为产生第

ｉ 龄级性成熟新个体的第 ｊ 龄级结实单株群体的个

体总数量．
１􀆰 ５　 个体水平适合度指数与繁殖适合度指数

参照陈奇等［２１］ 提出度量有性繁殖的个体适合

度计算公式，其中，适合度指数（ ｉｎｄｅｘ ｏｆ ｆｉｔｎｅｓｓ，ＩＦ）
表示繁殖的单位成本（物质和能量）所产生的适合

度，个体水平的繁殖适合度指数（ＩＩＦ）等于个体水平

的适合度与繁殖成本之比．

ＩＦ ＝ ∑
ｎ

ｉ ＝ １
Ａｉ × ＮＳｉ （２）

ＩＩＦ＝ ＩＦ ／ Ｃ （３）
式中：ｎ 为繁殖产生的成功新个体的数量；Ａｉ为第 ｉ
个新个体占据的生境面积；ＮＳｉ为第 ｉ 新个体占据生

境的生态适宜度；Ｃ 为繁殖产生的成功新个体的干

质量（忽略呼吸消耗）．

２　 结果与分析

２􀆰 １　 毛红椿龄级划分及其种群动态

九连山自然保护区建设始于 ２０ 世纪 ７０ 年代，
不同地理分布的毛红椿天然种群起源时间基本一

致，处在其年龄组成的第Ⅵ和Ⅶ龄级，经全林分调查

统计，不同种群的残存星散结实单株的初始数量少

（３～９ 株）（表 ２）．至今约繁育 ３ ～ ４ 代，发育成目前

的 ４ 个不同地理种群的异龄林林分．各种群林木分

布多孤立星散状，仅林缘、平坦沟谷或缓坡地段斑块

状集中分布．
目前，九连山现存毛红椿可划分为 ７ 个龄级组

（表 ２），各龄级组对应林木年龄为 １９４７—１９５６ 年、
１９５７—１９６６ 年、 １９６７—１９７６ 年、 １９７７—１９８６ 年、
１９８７—１９９６ 年、１９９７—２００６ 年、２００７—２０１６ 年．从林

分年龄组成的数量结构来看，种群 Ｅ 趋于明显衰

退，种群 Ｂ、Ｃ 则属倾向性衰退，地理种群 Ｄ 因幼龄

林木数量占据优势而属增长型．
２􀆰 ２　 毛红椿有性繁殖现状及其繁殖差异

２􀆰 ２􀆰 １ 有性繁殖特性　 毛红椿年均生长量为 ０．８ ｃｍ
以上，２０ 年生进入性成熟龄，胸径约 １６ ｃｍ，以其所

在龄级组中值 １５ 年设定为近性成熟期，即胸径 １２～
１６ ｃｍ 的生长发育阶段．有研究认为，幼树阶段（４ ～
１２ ｃｍ）是向主林层生长过渡的死亡次高峰期［５］，故
近性成熟期属于其个体生长发育的幼树自然稀疏过

渡阶段末期及之后，基本能顺利过渡并进入成熟期的

繁衍更新，是毛红椿自然有性繁殖发育的关键节点．
九连山自然保护区毛红椿于 ３ 月中旬春叶萌

发，１１ 月底至 １２ 月初落叶休眠，营养年生长总时日

不到 ９ 个月．结实母树于 ４ 月中、下旬开花，至 １２ 月

中、下旬种子散布完成，有性生殖生长总时日几乎与

年生长周期等长．毛红椿雌雄同株，具自交、异交的

混合交配系统［１９］，开始结实年龄 １５～３０ 年，平均 ２０
年，结实间隔期 １ 年；随年龄增长，结实量呈增加趋

势，５０ 年左右为其有性生理寿命［５］，随后开花结实

量逐渐衰退．
２􀆰 ２􀆰 ２ 有性繁殖及其更新现状 　 ２０１０ 年，种群 Ｂ、Ｃ
和人工林的结实单株数量分别有 １５、１２ 和 ６ 株，
２０１６ 年种群 Ｂ、Ｃ、Ｄ、Ｅ 和人工林 Ａ 的结实单株数量

为 １０、２、２、２ 和 ６ 株．结实标准结实单株的结实统计

结果显示，２００６—２０１６ 年，人工林 Ａ 与地理种群 Ｂ、
Ｃ 结实量最大的年份是 ２０１０ 年，随后基本逐年减

少，总体上新增种群 Ｄ、Ｅ 的结实状况相对较差．
２０１６ 年各标准单株平均单花枝开花 １７８ ～ ２８９ 朵花

序，落花率均值达 ７３％ 以上，结实率达 ６． ７％ ～
１４．１％，平均每果枝有 １６ ～ ６７ 个蒴果，平均每果有

３１ 粒种子；种子千粒重为４．３５～６．３３ ｇ，单株结实量

为 ４１６．８～６００．１ ｇ，６９２９７ ～ １１７６２４ 粒饱满种子．不同

自然地理种群实生萌发率为 ０ ～ ０．００７％，当年幼苗

３～６株，保存幼苗 ０～２ 株，种子到幼苗的当年转化率

不到 ０．０３‰，有性繁殖更新能力极低，明显低于有一

定人为干扰的人工片林（表 ３）．
２􀆰 ２􀆰 ３ 有性繁殖差异及其影响因素　 不同地理种群

之间相互隔绝独立分布，种间基本不存在自然的基

１０１１４ 期　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 黄红兰等： 毛红椿天然种群有性繁殖适合度及其繁殖更新　 　 　 　 　



表 ３　 ２０１６ 年毛红椿不同地理种群有性繁殖统计
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｓｅｘｕａｌ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃａｌ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｏｆ Ｔｏｏｎａ ｃｉｌｉａｔａ ｖａｒ． ｐｕｂｅｓｃｅｎｓ ｉｎ ２０１６

指标 Ｉｎｄｅｘ Ａ Ｂ Ｃ Ｄ Ｅ

胸径 ＤＢＨ （ｃｍ） ３７．８ ３６．７ ３３．６ ３７．１ １６．６
固定枝开花数 Ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｆｉｘｅｄ ｂｒａｎｃｈ ２５１±１１ ２６２±１２ １７８±２６ ２８９±２７ ２０４±２４
落花率 Ｆａｌｌｉｎｇ ｆｌｏｗｅｒ ｒａｔｅ （％） ６３．８±２．５ ７６．７±４．３ ７７．５±５．３ ７１．９±３．１ ７７．８±２．９
结实率 Ｓｅｔｔｉｎｇ ｒａｔｅ （％） １４．１±１．７ １１．７±０．９ ８．１±０．７ ９．０±１．５ ６．７±０．８
单枝结果数 Ｆｒｕｉｔｉｎｇ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｓｉｎｇｌｅ ｂｒａｎｃｈ ７４±６ ３４±１ １３±４ １９±４ ２１±２
单果种子数 Ｓｅｅｄ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｓｉｎｇｌｅ ｆｒｕｉｔ ３７±７ ３５±１ ２８±５ ３２±３ １９±２
饱满种子总数量 Ｔｏｔａｌ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｆｕｌｌ ｓｅｅｄｓ ９６７１２ ９２８８０ １１５１７２ １１７６２４ ６９２９７
千粒重 Ｔｈｏｕｓａｎｄ⁃ｓｅｅｄ ｍａｓｓ （ｇ） ６．２ ６．３ ４．３５ ４．５ ６．０
结实总质量 Ｔｏｔａｌ ｓｅｅｄ ｍａｓｓ （ｇ） ６００．１ ５８８．３ ５０１．０ ５３２．６ ４１６．８
当年萌发株 ／ 萌发率 Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｖｅｒｙ ｙｅａｒ ／ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｒａｔｅ （％） ４２ ／ ０．０４３ ６ ／ ０．００７ ６ ／ ０．００５ ３ ／ ０．００３ ６ ／ ０．００６
当年保存株 ／ 保存率 Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｒｅｔｅｎｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｖｅｒｙ ｙｅａｒ ／ ｒｅｔｅｎｔｉｏｎ ｒａｔｅ （％） １３ ／ ３１．０ ２ ／ ３３．３ １ ／ １６．７ ０ ０

因交流，属近交繁殖范畴．残存的结实单株的初始数

量少（表 ２），现存结实单株数量也很少（２ ～ １０ 株），
其中，种群 Ｅ 结实单株估测来源于子 ２ 代，其他结

实单株来自原始结实单株或子 １ 代．２０１６ 年种群 Ｂ、
Ｃ、Ｄ、Ｅ 和人工林 Ａ 的结实单株分别为 １０、２、２、２ 和

６ 株，分别占成年成熟林木的 ３８．５％、１．５％、１．０％、
５．０％、１００％，人工林保存较好的繁殖优势，自然种群

Ｂ 具有一定的有性繁殖优势，结实株分布较多，且集

中分布，其余种群则均较弱．
九连山不同地理种群（包括人工林）间的开花

结实性状达显著差异（表 ４），人工林 Ａ 的结实情况

较好，然后依次是地理种群 Ｂ＞ Ｄ＞ Ｃ＞Ｅ．与 ２０１０ 年

结实状况比较，自然种群均存在繁殖能力逐年较快

下降的趋势．其中，虾公塘主沟种群 Ｂ 结实单株属自

然生理衰老；冷水坑种群 Ｃ 结实单株数量降低极

快，除自然衰老 ２ 株外，生理胁迫的影响很大．原结

实量少的 ４ 株结实单株受林内光照不足的阴蔽限

制，另兼有性、克隆繁殖的 ４ 株结实单株，随着克隆

繁殖逐年旺盛后均不再结实．此外，结实单株的分布

表 ４　 毛红椿不同地理种群（含人工林）有性繁殖方差分析
Ｔａｂｌｅ ４　 Ｖａｒｉａｎｃｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｓｅｘｕａｌ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｉｎ ｄｉｆｆｅ⁃
ｒｅｎｔ ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃａｌ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｏｆ Ｔｏｏｎａ ｃｉｌｉａｔａ ｖａｒ． ｐｕｂｅｓｃｅｎｓ
（ｉｎｃｌｕｄｉｎｇ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎ）
指标
Ｉｎｄｅｘ

离差平方和
Ｓｕｍ ｏｆ

ｓｑｕａｒｅｓ ｏｆ
ｄｅｖｉａｔｉｏｎｓ

ｄｆ 均方
Ｍｅａｎ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ

Ｆ 值
Ｆ

ｖａｌｕｅ

固定枝开花数
Ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｆｉｘｅｄ ｂｒａｎｃｈ

３２３１７．７０ ４ ８０７９．４３ １８．３５∗

落花率 Ｆａｌｌｉｎｇ ｆｌｏｗｅｒ ｒａｔｅ ５５７．１６ ４ １３９．２９ ９．９２∗

结实率 Ｓｅｔｔｉｎｇ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ １４１．２７ ４ ３５．３２ ２５．４０∗

单枝结果数
Ｆｒｕｉｔｉｎｇ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｓｉｎｇｌｅ ｂｒａｎｃｈ

９８４０．００ ４ ２４６０．００ １８２．６７∗

单果种子数
Ｓｅｅｄ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｓｉｎｇｌｅ ｆｒｕｉｔ

７６６．７０ ４ １９１．６８ １０．８７∗

∗Ｐ＜０．０５．

状况影响结实，如种群 Ｂ 和人工林 Ａ 的结实单株分

布较集中，且位于平坦开阔、光照条件较好的地段，
兼人工林林分养蜂，毛红椿结实率和结实质量相对

较好；其余种群的结实单株均星散分布在林缘或河

岸，有一定结实量但质量差．
２􀆰 ３　 不同地理种群 ／个体繁殖的适合度比较

２􀆰 ３􀆰 １ 适合度系数 　 不同地理种群第Ⅴ龄级的 １０
年，有性繁殖适合度平均系数为 ２．０ ～ ２．８，平均值

２．３，第Ⅳ龄级的 １１ ～ ２０ 年均值为 １．９，第Ⅲ龄级的

２１～３０ 年的均值下降至 ０．７５，第Ⅱ龄级的 ３１～ ４０ 年

降至 ０．１～１．９，均值 ０．６３，表明早期繁殖优势明显，
于 ４０ 年达到最佳性成熟年龄．随着林龄增长，适合

度系数基本上是在第Ⅳ龄级的波动变化至第Ⅲ龄级

的急剧减少，然后趋于较平稳的减速变化态势（表 ５
和图 １），总体表现为繁殖能力下降较快，同步特征

较明显．而种群 Ｄ 的繁殖适合度系数变化则部分不

同步，第Ⅲ龄级的减少趋势较慢，第Ⅱ龄级缓慢增

加，相应的繁殖基数在第Ⅲ龄级得到较大扩增，并于

图 １　 毛红椿不同地理种群适合度系数（ＦＣ）变化趋势
Ｆｉｇ．１　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｔｒｅｎｄ ｏｆ ＦＣ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｏｆ｀ Ｔｏｏｎａ
ｃｉｌｉａｔａ ｖａｒ． ｐｕｂｅｓｃｅｎｓ．
Ａ： 人工林 Ｐｌａｎｔａｔｉｏｎ； Ｂ： 种群 Ｂ Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ Ｂ； Ｃ： 种群 Ｃ Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ
Ｃ； Ｄ： 种群 Ｄ Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ Ｄ （新增 Ｎｅｗ ａｄｄｉｔｉｏｎ）； Ｅ： 种群 Ｅ Ｐｏｐｕｌａ⁃
ｔｉｏｎ Ｅ（新增 Ｎｅｗ ａｄｄｉｔｉｏｎ） ．
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表 ５　 毛红椿不同地理种群适合度系数
Ｔａｂｌｅ ５　 Ｆｉｔｎｅｓｓ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｏｆ Ｔｏｏｎａ ｃｉｌｉａｔａ ｖａｒ． ｐｕｂｅｓｃｅｎｓ
种群
Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

Ⅴ
可能亲本总数量
Ｔｏｔａｌ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ｐａｒｅｎｔｓ ａｓｓｕｍｅｄ

ＦＣ
Ⅳ

可能亲本总数量
Ｔｏｔａｌ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ｐａｒｅｎｔｓ ａｓｓｕｍｅｄ

ＦＣ
Ⅲ

可能亲本总数量
Ｔｏｔａｌ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ｐａｒｅｎｔｓ ａｓｓｕｍｅｄ

ＦＣ
Ⅱ

可能亲本总数量
Ｔｏｔａｌ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ｐａｒｅｎｔｓ ａｓｓｕｍｅｄ

ＦＣ

Ｂ ３ ２．０ ９ １．１ １９ ０．３ １９ ０．２
Ｃ ９ ２．８ ３４ １．５ ８５ ０．４ ９１ ０．１
Ｄ ３ ２．３ １０ ３．２ ４２ １．８ ５８ １．９
Ｅ １ ２．０ ５ １．４ １２ ０．５ １３ ０．３
ＦＣ： 适合度系数 Ｆｉｔｎｅｓｓ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ． 下同 Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ．

第Ⅱ龄级延伸．产生这种差异的原因可能是，该种群

无性根萌的繁殖优势导致低龄级林木数量较多．
２􀆰 ３􀆰 ２ 个体水平有性繁殖适合度比较　 由表 ６ 可以

看出，不同地理种群的当年生幼苗生长细弱，占据林

地表面积 ６．８～７．０ ｃｍ２，干质量 ２．２ ～ ３．１ ｇ．因幼苗数

量少，不同地理分布的生态适宜度［２０］视为 １．人工林

Ａ 个体水平有性繁殖的适合度、适合度指数分别为

８４．５ 株·ｃｍ２、３３．８ 株·ｃｍ２·ｇ－１，种群 Ｂ 和 Ｃ 则分

别为 １４ 株·ｃｍ２、４．５ 株·ｃｍ２·ｇ－１和 ６．８ 株·ｃｍ２、
３．１ 株·ｃｍ２·ｇ－１ ．然而，因毛红椿优势群落的林下

过于郁闭，当年保存下来的实生幼苗基本处于停滞

待生长状态，２ ～ ３ 年后死亡．新增发现的地理种群

Ｄ、Ｅ 结实性状相应数值低于种群 Ｂ、Ｃ，自 ２０１４ 年起

未见实生幼苗，个体适合度和适合度指数均为 ０．综
上表明，毛红椿自然有性繁殖收益极低，有性投资近

乎失败．
２􀆰 ４　 有性繁殖差异预估及评价

２０１０—２０１６ 年，毛红椿不同自然种群的第Ⅰ龄

级有性繁殖差异预估和实测值见表 ７．种群 Ｂ、Ｃ、Ｄ、
Ｅ 中，２０～７０ 年的毛红椿林木基本具备有性生殖能

力，繁殖结实单株数量理论值分别为 ２６、１３０、１７１ 和

２ １株，２０１６年实际测得数量分别为１０、２、２和２株，

表 ６　 毛红椿不同地理种群适合度
Ｔａｂｌｅ ６ 　 Ｆｉｔｎｅｓｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｏｆ
Ｔｏｏｎａ ｃｉｌｉａｔａ ｖａｒ． ｐｕｂｅｓｃｅｎｓ

指标 Ｉｎｄｅｘ Ａ Ｂ Ｃ Ｄ Ｅ

当年保存株
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｒｅｔｅｎｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｖｅｒｙ ｙｅａｒ

１３ ２ １ ０ ０

单株占据地表平均面积
Ａｖｅｒａｇｅ ｓｕｒｆａｃｅ ａｒｅａ ｏｃｃｕｐｉｅｄ ｂｙ ａ ｓｉｎｇｌｅ
ｐｌａｎｔ （ｃｍ２）

６．５ ７ ６．８ ０ ０

幼苗单株均干质量
Ａｖｅｒａｇｅ ｄｒｙ ｍａｓｓ ｐｅｒ ｓｅｅｄｌｉｎｇ （ｇ）

２．５ ３．１ ２．２ ０ ０

ＩＦ （ｔｒｅｅ·ｃｍ２） ８４．５ １４ ６．８ ０ ０
ＩＩＦ （ｔｒｅｅ·ｃｍ２·ｇ－１） ３３．８ ４．５ ３．１ ０ ０
ＩＦ： 适合度指数 Ｉｎｄｅｘ ｏｆ ｆｉｔｎｅｓｓ． 下同 Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ． ＩＩＦ： 繁殖适合
度指数 Ｉｎｄｅｘ ｏｆ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｆｉｔｎｅｓｓ．

表 ７　 毛红椿不同地理种群繁殖差异的预估及评价（２０１０—
２０１６ 年）
Ｔａｂｌｅ ７ 　 Ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｖａｌｕａｔｉｏｎ ｏｆ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｄｉｆｆｅ⁃
ｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｏｆ Ｔｏｏｎａ ｃｉｌｉａｔａ
ｖａｒ． ｐｕｂｅｓｃｅｎｓ （２０１０－２０１６）

指标 Ｉｎｄｅｘ Ｂ Ｃ Ｄ Ｅ

亲本理论值 Ｏｒｅｔｉｃａｌ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｐａｒｅｎｔｓ ２６ １３０ １７１ ２０
亲本实测值 Ｍｅａｓｕｒｅｄ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｐａｒｅｎｔｓ １０ ２ ２ １
幼苗理论值 Ｏｒｅｔｉｃａｌ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ １８０ ３６ ３６ １８
幼苗实测值 Ｍｅａｓｕｒｅｄ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ０ ０ ２ ０
近性成熟林木实测值
Ｍｅａｓｕｒｅｄ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｎｅａｒ ｍａｔｕｒｅ ｔｒｅｅｓ

２ ０ ０ ０

新性成熟林木理论值
Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｎｅａｒ ｍａｔｕｒｅ ｔｒｅｅｓ

２ １ ３ １

新性成熟林木实测值
Ｍｅａｓｕｒｅｄ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｎｅｗ ｍａｔｕｒｅ ｔｒｅｅｓ

０ ０ ０ ０

ＦＣ 实测值 Ｍｅａｓｕｒｅｄ ＦＣ ０ ０ ０ ０
ＩＦ 实测值 Ｍｅａｓｕｒｅｄ ＩＦ （ｔｒｅｅ·ｃｍ２） ０ ０ １２．２ ０

仅达理论水平（１．２％～３８．５％）比例均值的 ４．６％，这
７ 年间繁殖幼苗预估分别为 １８０、３６、３６ 和 ３６ 株（以
最大育苗量每年 ３ 株幼苗，６ 年计），实测幼苗数量

基本为 ０ 株（种群 Ｅ 除外，因结实株位于林缘的路

旁），新产生性成熟后代实测为 ０ 株，因此实际有性

繁殖适合度系数和个体适合度指标均为 ０．
各自然种群有性繁殖实测值远低于与期望值的

结果显示：１） 不同种群的结实单株数量少，繁殖能

力和遗传多样性均较低；２） 实测指标数值均比预估

结果低得多，且不同地理种群有性繁殖的适合度系

数均为 ０，表明毛红椿自然种群有性繁殖衰退现状

严峻；３） 有性繁殖更新幼苗近乎为 ０，进入性成熟

林木均为 ０，表明面临有性生殖更新环境不适，现存

毛红椿有性繁殖对种群更新贡献基本为 ０．

３　 讨　 　 论

３􀆰 １　 毛红椿天然种群有性繁殖过程与适合度的关系

九连山毛红椿不同地理种群初始结实单株数量

为 ３～９ 株，各种群的年龄结构数量基本趋于衰退型

的变化，现存结实单株总量仅 ２～１０ 株，发育成 ４ 个内

３０１１４ 期　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 黄红兰等： 毛红椿天然种群有性繁殖适合度及其繁殖更新　 　 　 　 　



部斑块状分布为主的优势群落．毛红椿幼龄林木经过

自然稀疏阶段后，进入稳定的近性成熟期（１５ ～ ２０
年），基本能顺利过渡至成熟期及之后的繁衍更新．毛
红椿在结实小年有较大的花量，但落花率和败育果率

均比大年更高，几乎没有结实量，即毛红椿有性繁殖

及其天然更新基本依赖于结实大年的生殖投资．
毛红椿种子小具翅，能飞播扩散，于适宜温、湿

度条件下萌发快，于干扰生境尤其火烧迹地更新最

快［３２］ ．本研究支持其高繁殖优势，繁殖更新需要一

定干扰的环境．现有毛红椿优势群落由经干扰后的

次生阔叶林发育形成，并适应不同地形微地貌的生

境环境，不同自然种群的结实适合度具有较大差异，
结实大年使其储备一定数量的瞬时土壤种子库，具
备了高繁殖率的物质基础；人工林经林地清理后林

下幼苗快速生长，表明毛红椿具有较高的繁殖特性．
然而，毛红椿的这一特性仅表现为演替早期的扩散

新生境优势．本研究中，个体水平的有性繁殖适合度

度量表明，其早期繁殖优势明显，但持续时间较短，
很快下降甚至趋于 ０；其最佳性成熟年龄为 ４０ 年，
未达到生理年龄 ５０ 年，实际有效结实的年限缩短，
有性繁殖能力下降较明显．这一时期的林内环境荫

蔽与林地枯枝落叶层的机械阻隔，使毛红椿失去了

对瞬时土壤种子库保存与种子萌发的有利环境．该
阶段的繁殖适合度下降与已有研究一致，如林下地

表温度、湿度高，腐烂消耗大量种子［３３］，林下植被、
枯落物大量覆被阻止毛红椿种子接触地表而使其萌

发失利［１１－１２］，以及高繁殖率［２５］ 飞播的小种子与持

久的土壤种子库对植被扩展更新具有较大的优

势［２４，２６］；而在拥挤生境中对于演替后期的物种，高
繁殖力的小种子植物反而竞争能力差并失去优

势［３４］ ．
３􀆰 ２　 毛红椿天然种群更新过程与适合度的关系

群落演替进入拥挤的生境时，毛红椿早期的繁

殖优势转变成为了进化的劣势，成功繁殖风险进一

步加大．本研究中，个体水平的有性繁殖适合度比

较、预估及评价均表明，即使是结实大年，大量的毛

红椿种子仅能萌发极少量的幼苗，且萌生幼苗生长

弱小，占据较少的空间与资源，不同地理种群有性繁

殖的个体适合度指标均持续走低．近 ６ 年来，各种群

天然更新幼苗均近乎无实生更新株，显著低于有一

定人为干扰的人工林．随着环境压力的稳定与竞争

加剧，毛红椿种群有性繁殖适合度下降趋势更突出，
有性繁殖的生态适应性更差，更新愈加不良．由此，
毛红椿有性结实与更新的繁殖适合度随群落演替进

程反而趋于衰退变化，失去了与其他斑块连接的机

会，目前自我维持状态呈离散斑块的随机隔离分布，
进一步对毛红椿种群的生存及其物种保护构成严重

威胁．我国珍稀物种珙桐（Ｄａｖｉｄｉａ ｉｎｖｏｌｕｃｒａｔｅ） ［３５］、四
合木（Ｔｅｔｒａｅｎａ ｍｏｎｇｏｌｉｃａ） ［３６］、安徽短萼黄连（Ｃｏｐｔｉｓ
ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ ｖａｒ． ｂｒｅｖｉｓｅｐａｌａ） ［３７］、 南方红豆杉 （ Ｔａｘｕｓ
ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ ｖａｒ． ｍａｉｒｅｉ） ［３８］等同样因适合度下降呈斑块

状分布而致濒危．可见，毛红椿的有性繁殖初始状

况、繁殖更新特性以及与环境相互的影响作用，与其

自然种群有性繁殖更新限制之间存在较紧密的因果

关联性．
３􀆰 ３　 毛红椿天然种群有性繁殖更新与遗传关系

种群自然有性繁殖更新取决于遗传控制，一般

认为隔离小种群基因流受阻，多发生遗传漂变、近交

衰退而导致适合度下降．毛红椿具自交、混交系统，
不同天然地理种群间相互隔离，受初始繁殖基数的

先天不足、现存有性繁殖总量严重不足，以及结实单

株来源的影响，容易引发近交衰退与生殖障碍，从而

导致毛红椿生物遗传多样性与后代适应环境能力的

降低．关于该区域毛红椿遗传多样性低的问题已见

报道［４，８］，至于其可能存在的近交衰退遗传问题，则
需检测毛红椿种群的交配系统及近交衰退程度，以
及开展不同干扰条件下基因水平的适合度研究．此
外，调查发现种群 Ｄ 根萌无性繁殖有数量可观的低

龄级林木，种群 Ｃ 毛红椿结实株完全转化为克隆繁

殖．其中，关于毛红椿克隆繁殖可见报道［４，６，１０］，表明

克隆繁殖在群落演替中、后期的植被更新中发挥了

重要作用，甚至有些植物完全放弃了有性繁殖过程，
这将影响到克隆植物对局域环境的适应和地理范围

的进化［３９－４０］ ．由于缺乏更多的数据阐明异质生境下

毛红椿克隆多样性与遗传多样性的高低，还不清楚

克隆繁殖对其植被更新发挥多大的作用．

４　 结　 　 论

九连山毛红椿不同天然地理种群间相互隔离，
遗传适合度较低，其原因可能是遗传繁殖基数、遗传

基因信息交流严重不足，生境环境条件制约，也可能

是近交繁殖导致不同毛红椿种群繁衍过程中有性繁

殖能力的同步衰退，后代适合度极低，并在遗传年龄

结构上出现断层断代．九连山保护区毛红椿自然有

性繁殖现状的数量与质量双重持续衰退的趋势，进
一步加剧了现有有性繁殖适应环境问题的严重性，
亟待合理干预．可以在结实期清理林地枯落物，在幼

苗至幼树生长过渡期适当疏伐，保障其繁衍更新的

４０１１ 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 应　 用　 生　 态　 学　 报　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 ２９ 卷



影响作用机制，维系其天然种群繁殖体系的稳定．
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