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摘要：缙云山细枝柃（Ｅｕｒｙａ ｌｏｑｕａｉａｎａ）种群包含一些性别变异个体，表现出“亚雌雄异株”的特点。 为分析该种群的性别格局，

了解柃木属植物性别系统的进化及其适应机制，在缙云山细枝柃分布的不同生境中设置 ８ 个 ２０ ｍ×２０ ｍ 长期观测样地，分析性

比变化及其与环境、年龄结构的关系，同时设置 １ 个 ２０ ｍ×６０ ｍ 样地，分析植株的空间分布格局及性别间在空间上的关联。 结

果显示：（１）缙云山细枝柃种群总体上性别偏雌，雌雄比为 １．４３，性别变异株比例达 １４．４２％。 （２）各样地中雌雄比和性别变异

株比例差异较大，性别变异株比例与干扰强度呈较强正相关而与海拔高度和郁闭度呈较强负相关，显示变异株的出现可能与人

为干扰有一定联系；雌雄比与样地中细枝柃平均基径显著正相关，可能随着林龄的增加，雌雄比有增加的趋势。 （３）细枝柃个

体在空间上整体呈聚集分布，雌株、雄株及性别变异株主要呈随机分布，在部分尺度偏向于聚集分布。 （４）雌株和雄株对环境

异质性的响应相似，在空间分布上有一定的正相关。 上述结果反应了缙云山细枝柃种群的性别格局及其生态适应机制。
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柃木属（Ｅｕｒｙａ）原属山茶科（Ｔｈｅａｃｅａｅ）厚皮香亚科（Ｔｅｒｎｓｔｒｏｅｍｏｉｄｅａｅ） ［１］，ＡＰＧ 系统将其列入五列木科

（Ｐｅｎｔａｐｈｙｌａｃａｃｅａｅ） ［２］。 该属植物广布于我国长江以南各省区，是常绿阔叶林中常见的下木，其泌蜜量大，花
粉充足，是重要的冬季野生蜜粉源，对于蜂群安全越冬和春季的快速繁殖起重要作用［３］。 该属植物具有较严

格的雌雄异株性系统，但偶尔也会出现一些同时具有两性结构的变异株，如在细枝柃（Ｅ． ｌｏｑｕａｉａｎａ） ［４］、钝叶

柃（Ｅ． ｏｂｔｕｓｉｆｏｌｉａ） ［５⁃６］及柃木（Ｅ． ｊａｐｏｎｉｃａ） ［７］ 中已有报道。 区别于典型“雌雄异株”性别系统，这种变异株与

雌、雄株共存的性别系统被称为“亚雌雄异株”，常被视为“雌雄同花”向“雌雄异株”进化的过渡［８］。 课题组

在调查中发现，缙云山细枝柃种群较大，分布于不同生境，且有较大比例的性别变异株，可为研究该属植物性

别系统的进化与生态适应机制提供良好材料。

图 １　 样地分布位置图

Ｆｉｇ．１　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｓａｍｐｌｅ ｐｌｏｔｓ

　 “●”表示 ８ 个 ２０ ｍ×２０ ｍ 样地中心点位置，ＤＨ１、ＤＨ２ 为黛湖 １

号和 ２ 号样地，ＭＺＪ 为马中咀样地，ＳＪ 为三角花园样地，ＹＫ 为垭

口样地，ＳＳＹ 为舍身崖样地，ＦＸＳ１、ＦＸＳ２ 为复兴寺 １ 号和 ２ 号样

地；“▲”表示 ２０ ｍ×６０ ｍ 大样地中心点位置

性别比例和个体空间分布是“雌雄异株”种群重要的结构参数，影响着种群的生存发展，甚至影响群落中

生物间的相互关系［９］。 “亚雌雄异株”种群由于包含一些两性个体，其结构较“雌雄异株”种群更复杂。 本研

究选择缙云山细枝柃种群为研究对象，通过分析细枝柃性比（包括雌雄比与性别变异株比例）及其随环境因

子、年龄结构等的变化，同时分析其空间格局特点，为探索其性别格局成因，了解其性别系统进化及生态适应

机制提供依据。

１　 材料和方法

１．１　 研究地概况

研究地位于重庆缙云山国家级自然保护区，地理坐

标东经 １０６ °１７ ′４３″—１０６ °２４ ′５０″，北纬 ２９ °４１ ′０８″—
２９ °５２ ′０３″，最低海拔 １８０ ｍ，最高海拔 ９５２ ｍ。 该区为

亚热带季风湿润性气候，年均温度 １３．６ ℃，年均降水量

１２４３．８ ｍｍ，植被类型主要包括马尾松林、柏木林、栲树

林、短刺米槠林、四川山矾林和竹林等［１０］。
１．２　 样地设置与群落调查

根据细枝柃分布，同时综合考虑海拔、植被类型、人
为干扰等因素，在缙云山保护区内设置 ８ 个 ２０ ｍ×２０ ｍ
的样地（图 １）。 调查样地内每株乔木的种名、高度、胸
径和冠幅，再将各样地划分为 １６ 个 ５ ｍ×５ ｍ 小样方，调
查每个小样方内灌木的种名、高度、胸径和冠幅，草本的

种名、平均高度和盖度。 整理上述调查结果，使用以下

公式计算重要值：重要值 ＝ （相对密度＋相对优势度＋相
对频度） ／ ３００［１１］。 标记样地内每一株细枝柃，记录基

径。 ２０１６—２０１８ 年，于细枝柃开花季节调查植株性别。
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为了避免微环境对花性别表型的影响，确定植株性别时至少观察不同方向的 ３ 个枝条，每枝至少观察 ５０ 朵

花。 记录每个样地的海拔、郁闭度及人为干扰状况。 在每个样地随机选取相距至少 １０ ｍ 的 ３ 个采样点，收集

０—２０ ｃｍ 土样带回实验室检测。 土壤全 Ｎ 采用凯氏消煮法（林业标准 ＬＹ ／ Ｔ １２２８—１９９９），土壤全 Ｐ 采用酸

熔—钼锑抗比色法（林业标准 ＬＹ ／ Ｔ １２３２—１９９９），土壤全 Ｋ 采用酸熔—火焰光度法（林业标准 ＬＹ ／ Ｔ １２３４—
１９９９）。 由于空间格局分析需要在一个面积较大的样地内进行［１２］，因此设置了 １ 个 ２０ ｍ×６０ ｍ 样地（图 １），
调查其中每株细枝柃的性别及坐标位置，分析个体空间分布格局。
１．３　 数据处理与分析

以基径代替树龄进行年龄结构分析［１３］，根据细枝柃的生活习性和野外调查数据分布，将细枝柃划分为

６ 个龄级，基径（Ｄ）≤１ ｃｍ 为Ⅰ级，１ ｃｍ＜Ｄ≤２ ｃｍ 为Ⅱ级，２ ｃｍ＜Ｄ≤３ ｃｍ 为Ⅲ级，３ ｃｍ＜Ｄ≤４ ｃｍ 为Ⅳ级，４ ｃｍ
＜Ｄ≤５ ｃｍ 为Ⅴ级，Ｄ ＞５ ｃｍ 为Ⅵ级。 根据细枝柃的生长特点，Ⅰ级为幼龄，Ⅱ、Ⅲ级为中龄，Ⅳ、Ⅴ级为成龄，
Ⅵ级为老龄。 用卡方检验分析雌雄性比是否显著偏离 １∶１ 理论值，用单因素方差分析检验组间差异显著性，
上述分析使用 ＳＰＳＳ １６．０ 完成。 使用 Ｃａｎｏｃｏ ４．５ 软件进行排序，排序前先将细枝柃结构参数进行除趋势对应

分析（ＤＣＡ），根据分析结果确定模型。 采用冗余分析（ＲＤＡ）考察细枝柃结构参数间的相关性，及其与环境因

子的相关性，分析前数据均进行 ｌｇ（ｘ＋１）转换。 同时使用 ＳＰＳＳ 分析性比与植株密度、平均基径以及环境因子

之间的 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性。

基于 Ｒｉｐｌｅｙ′ｓ Ｋ 函数进行空间格局分析［１２］，其公式为： Ｋ ｒ( ) ＝ Ａ
ｎ２∑

ｎ

ｉ ＝ １
∑

ｎ

ｊ ＝ １

１
ｗ ｉｊ

Ｉｒ ｕｉｊ( ) ｉ ≠ ｊ( ) ，其中 ｒ 为空间

尺度，Ａ 为样地面积，ｎ 为样地中个体数，ｗ ｉｊ为边界效应修正的权重，ｕｉｊ为点 ｉ 和 ｊ 之间的距离，当 ｕｉｊ≤ｒ 时，
Ｉｒ（ｕｉｊ）＝ １，当 ｕｉｊ＞ｒ 时，Ｉｒ（ｕｉｊ）＝ ０。 将 Ｋ（ ｒ）转化为 Ｌ（ ｒ）可以更直观地在图上反应计算结果，公式为： Ｌ ｒ( ) ＝
　 Ｋ ｒ( )

π
［１４］。 使用 Ｍｏｎｔｅ⁃Ｃａｒｌｏ 随机模拟计算 ９９％的置信区间，当 Ｌ（ ｒ）大于上包迹线时为聚集分布，当 Ｌ（ ｒ）

位于上下包迹线间时为随机分布，当 Ｌ（ ｒ）小于下包迹线时为均匀分布。 雌株与雄株间的空间关系采用二元

点格局分析［１３］。 其基础公式为： Ｋ１２ ｒ( ) ＝ Ａ
ｎ１ ｎ２

∑
ｎ

ｉ ＝ １
∑

ｎ

ｊ ＝ １

１
ｗ ｉｊ

Ｉｒ ｕｉｊ( ) ｉ ≠ ｊ( ) ，进行平方根转换后得到： Ｌ１２ ｒ( ) ＝

　 Ｋ１２ ｒ( )

π
。 使用 Ｍｏｎｔｅ⁃Ｃａｒｌｏ 随机模拟计算 ９９％的置信区间，若 Ｌ１２ ｒ( ) 值落在包迹线内，说明雌雄株分布相

互独立，无空间相关性；若 Ｌ１２ ｒ( ) 值落在上包迹线以上，两者为空间正相关；若落在下包迹线以下，两者为空

间负相关。 上述分析均使用 Ｒ ３．５．０ 中的 ｓｐａｔｓｔａｔ 程序包完成［１４］。

２　 结果

２．１　 细枝柃依存群落及生境

细枝柃种群主要分布于缙云山海拔大于 ５００ ｍ 的区域。 本次调查选择的 ８ 个样地，群落类型包括了暖性

针叶林、暖性针叶阔叶混交林、竹林及常绿阔叶林（表 １）。 群落层次分明，乔木层针叶林中以马尾松、杉木为

优势，常绿阔叶林中以香樟为优势，灌木层常以细枝柃、四川山矾为优势，草本层常以狗脊、红盖鳞毛蕨、落地

梅为优势（表 １）。
各样地均受到不同程度的人为干扰。 其中 ＳＪ 样地位于景区主干道旁，且周围住户较多，人为活动干扰度

最高，ＤＨ１ 和 ＳＳＹ 样地临近住户，受到的干扰也较大，ＦＸＳ１ 和 ＦＸＳ２ 样地位于保护区缓冲区，受到的人为干扰

较小（表 ２）。 各样地土壤养分差异较大，ＤＨ１ 和 ＤＨ２ 样地土壤相对贫瘠，全 Ｎ、全 Ｐ 和全 Ｋ 的含量都相对较

低，ＦＸＳ１、ＦＸＳ２ 及 ＳＳＹ 样地土壤全 Ｎ、全 Ｐ 含量相对较高，但土壤全 Ｋ 含量相对较低（表 ２）。
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表 １　 各样地群落结构

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｅａｃｈ ｓａｍｐｌｅ ｐｌｏｔ

样地
Ｓａｍｐｌｅ ｐｌｏｔ

群落类型
Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

优势种及其重要值 Ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｖａｌｕｅｓ

乔木层 Ｔｒｅｅ ｌａｙｅｒ 灌木层 Ｓｈｒｕｂ ｌａｙｅｒ 草本层 Ｆｉｅｌｄ ｌａｙｅｒ

ＤＨ１ 暖性针叶林
马尾松（０．３０） ＋杉木（０．１９） ＋
慈竹（０．１６）

四川山矾（０．４０）＋细枝柃
（０．１５）＋茜树（０．１４） 狗脊（０．２５）＋落地梅（０．２１）

ＤＨ２ 暖性针叶林
马尾松（０．４１） ＋杉木（０．２４） ＋
四川山矾（０．１５）

杜茎山（０．２７）＋细枝柃
（０．２６）＋茜树（０．２４） 狗脊（０．３２）＋山姜（０．２８）

ＭＺＪ 暖性针叶阔叶
混交林

大果杜英（０．２４）＋杉木（０．２１）
＋四川山矾（０．１５）

细枝柃（０．２４） ＋茜树（０．１５） ＋
四川山矾（０．１３）

红盖鳞毛蕨（０．３４） ＋镰羽复叶耳蕨
（０．１３）

ＳＪ 暖性针叶阔叶
混交林

杉木（０．２０） ＋马尾松（０．１９） ＋
四川山矾（０．１９）

细枝柃（０．２２）＋四川山矾
（０．１０）＋大花枇杷（０．０９） 斜方复叶耳蕨（０．２３）＋狗脊（０．１８）

ＹＫ 暖性针叶阔叶
混交林

广东山胡椒（０．３０） ＋杉木（０．
２５）＋川杨桐（０．１３）

细枝柃（０．３１）＋四川山矾
（０．１６）

红盖鳞毛蕨（０．４７） ＋斜方复叶耳蕨
（０．２４）

ＳＳＹ 竹林 毛竹（０．４３）＋杉木（０．４０） 细枝柃（０．３２）＋川杨桐（０．１２）
＋四川山矾（０．１２） 寒莓（０．２３）＋里白（０．１７）

ＦＸＳ１ 常绿阔叶林
香樟（０．４４） ＋川杨桐（０．１２） ＋
广东山胡椒（０．１０）

细枝柃（０．３９）＋四川山矾
（０．３１） 落地梅（０．３３）＋红盖鳞毛蕨（０．１８）

ＦＸＳ２ 暖性针叶阔叶
混交林

香樟（０．３０） ＋杉木（０．２０） ＋四
川山矾（０．１９）

细枝柃（０．４８）＋四川山矾
（０．２０） 落地梅（０．４１）＋山姜（０．２１）

　 　 括号内数值为重要值；ＤＨ１、ＤＨ２ 为黛湖 １ 号和 ２ 号样地，ＭＺＪ 为马中咀样地，ＳＪ 为三角花园样地，ＹＫ 为垭口样地，ＳＳＹ 为舍身崖样地，

ＦＸＳ１、ＦＸＳ２ 为复兴寺 １ 号和 ２ 号样地

表 ２　 各样地生境概况

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｈａｂｉｔａｔ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｅａｃｈ ｓａｍｐｌｅ ｐｌｏｔ

样地
Ｓａｍｐｌｅ ｐｌｏｔ

海拔
Ａｌｔｉｔｕｄｅ ／ ｍ

郁闭度
Ｃａｎｏｐｙ

ｄｅｎｓｉｔｙ ／ ％

干扰强度
Ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅ

土壤养分 Ｓｏｉｌ ｎｕｔｒｉｅｎｔｓ
土壤全 Ｎ

Ｔｏｔａｌ Ｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ／
（ｇ ／ ｋｇ）

土壤全 Ｐ
Ｔｏｔａｌ Ｐ ｃｏｎｔｅｎｔ ／

（ｇ ／ ｋｇ）

土壤全 Ｋ
Ｔｏｔａｌ Ｋ ｃｏｎｔｅｎｔ ／

（ｇ ／ ｋｇ）

ＤＨ１ ５６４．８ ７０ ＋＋＋ ０．７２±０．１１ａ ０．２１±０．０２ａ ２２．６１±２．２１ａｂ

ＤＨ２ ５７６．２ ５５ ＋＋ ０．８３±０．０４ａｂ ０．２３±０．０２ａｂ ２０．９１±０．５３ａｂ

ＭＺＪ ８３５．８ ９０ ＋＋ １．７５±０．３９ｃ ０．３４±０．０３ｃ ３０．０９±１．２７ｃｄ

ＳＪ ７１６．７ ６５ ＋＋＋＋ １．２３±０．０９ｂ ０．２７±０．０２ａｂｃ ３２．０５±２．６２ｄ

ＹＫ ８５６ ７５ ＋＋ ２．０７±０．２６ｃ ０．４６±０．０８ｄ ２６．５７±１．０８ｂｃｄ

ＳＳＹ ９０６．７ ６０ ＋＋＋ ２．６８±０．１８ｄ ０．４２±０．０５ｄ ２５．０９±８．３４ａｂｃ

ＦＸＳ１ ８３９．７ ９０ ＋ ４．０２±０．２４ｅ ０．５７±０．０２ｅ ２０．１１±２．３５ａ

ＦＸＳ２ ８５０．８ ８５ ＋ ２．５１±０．３４ｄ ０．２９±０．０１ｂｃ １９．２８±０．３９ａ

　 　 ＋弱；＋＋ 一般；＋＋＋较强；＋＋＋＋ 强；土壤养分数据为平均值±标准差，不同小写字母表示组间差异达到显著水平（Ｐ＜０．０５）

２．２　 细枝柃性比及其与环境因子等的相关性

８ 个 ２０ ｍ×２０ ｍ 样地中共标记了 ３１２ 个个体，观察周期中个体性别表达稳定，仅有 １ 株 １６ 年观测为雄

性，后记录为性别变异株，统计中以性别变异株计。 ３１２ 个个体中雌株 １３７ 株，雄株 ９６ 株，性别变异株 ４５ 株，
性别不确定个体 ３４ 株，性别变异株所占比例为 １４．４２％。 雌雄比 １．４３，卡方检验结果显示雌雄比明显偏离１ ∶１
（Ｃｈｉ⁃Ｓｑｕａｒｅ ＝ ７．２１５， Ｐ＜０．０５），雌株显著多于雄株。 各样地中仅 ＤＨ１、ＳＳＹ 两个样地雄株偏多，其余均是雌株

偏多。 各样地中均有一定数量的性别变异株，其中 ＹＫ 样地性别变异株比例最高，达 ２７．０３％，ＦＸＳ２ 样地性别

变异株比例最低，仅 ２．６３％（表 ３）。
ＲＤＡ 分析结果显示，细枝柃结构参数与环境因子的相关性较强，前两个环境因子轴的相关系数分别为

０．９７４和 ０．９９２，且前两轴环境因子的解释度达 ９８．４％（表 ４）。 细枝柃各结构参数存在自相关：雌雄比与平均基

径有一定正相关，与性别变异株比例有一定负相关；性别变异株比例与植株密度有较强负相关。 性别变异株

比例与干扰强度有强烈正相关而与海拔高度和郁闭度有强烈负相关，但雌雄比与各环境因素的相关性相对较

弱（图 ２）。
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Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性分析结果与 ＲＤＡ 分析显示的趋势基本一致，中雌雄比与平均基径间具有显著相关性，
Ｐｅａｒｓｏｎ 相关系数达 ０．７６５（表 ５）。

表 ３　 各样地细枝柃结构参数

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｅｕｒｙａ ｌｏｑｕａｉａｎ ｐｌａｎｔｓ ｆｒｏｍ ｅａｃｈ ｓａｍｐｌｅ ｐｌｏｔ

样地
Ｓａｍｐｌｅ ｐｌｏｔ

植株密度

Ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｆ ｐｌａｎｔ ／ （ｐｌａｎｔ ／ ｍ２）
雌雄比

Ｆｅｍａｌｅ⁃ｍａｌｅ ｒａｔｉｏ
性别变异株比例

Ｓｅｘ ｖａｒｉａｎｔｓ ｒａｔｉｏ ／ ％
平均基径

Ａｖｅｒａｇｅ ｂａｓａｌ ｄｉａｍｅｔｅｒ ／ ｃｍ

ＤＨ１ ０．０６ ０．５０ ２１．７４ ２．１３

ＤＨ２ ０．０５ ２．００ ２５．００ ３．７０

ＭＺＪ ０．０６ ２．００ ８．３３ ３．８３

ＳＪ ０．０９ ２．００ ２０．５９ ４．３０

ＹＫ ０．０９ １．３６ ２７．０３ ２．９３

ＳＳＹ ０．０８ ０．７７ ９．６８ １．９３

ＦＸＳ１ ０．１７ １．２４ １６．４２ ２．４４

ＦＸＳ２ ０．１９ １．８２ ２．６３ ２．０９

　 　 雌雄比＝雌株数量 ／ 雄株数量；性别变异株比例＝变异株数量 ／ 所有个体数

图 ２　 细枝柃结构参数与环境因子之间的 ＲＤＡ 二维排序图

　 Ｆｉｇ． ２ 　 ＲＤＡ ｔｗｏ⁃ｄｉｍｅｎｓｉｏｎａｌ ｏｒｄｉｎａｔｉｏｎ ｄｉａｇｒａｍ ｂｅｔｗｅｅｎ

ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ａｎｄ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｅｕｒｙａ

ｌｏｑｕａｉａｎ　

Ｄｅｎ：细枝柃密度，Ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｆ ｐｌａｎｔ；Ｄｉａ：平均基径，Ａｖｅｒａｇｅ ｂａｓａｌ

ｄｉａｍｅｔｅｒ；Ｆ ／ Ｍ：雌雄比，Ｆｅｍａｌｅ⁃ｍａｌｅ ｒａｔｉｏ；ＳＶ ／ Ａｌｌ：性别变异株比

例，Ｓｅｘ ｖａｒｉａｎｔｓ ｒａｔｉｏ； Ｃａｎ： 郁 闭 度， Ｃａｎｏｐｙ ｄｅｎｓｉｔｙ； Ａｌｔ： 海 拔，

Ａｌｔｉｔｕｄｅ；Ｄｉｓ：干扰强度，Ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅ；ＴＮ：土壤全 Ｎ，Ｔｏｔａｌ Ｎ ｃｏｎｔｅｎｔ；

ＴＰ：土壤全 Ｐ，Ｔｏｔａｌ Ｐ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＴＫ：土壤全 Ｋ，Ｔｏｔａｌ Ｋ ｃｏｎｔｅｎｔ

２．３　 性别比例在不同年龄结构中的表现

从龄级调查结果来看（图 ３），各样地中细枝柃以中

龄和成龄个体为主，年龄结构为稳定型。 其中 ＳＪ 样地，
缺少幼龄个体，而老龄个体相对较多，占总数的 ３２％，
偏向于衰退型。 而 ＦＸＳ１、ＦＸＳ２、ＳＳＹ 及 ＤＨ１ 样地老龄

个体缺乏或极少，幼龄和中龄个体较多，所占比例均大

于 ７０％，偏向于增长型。 各样地中，雄株和雌株在各龄

级中都有出现，性别不确定个体主要出现在幼龄阶段，
各样地中性别变异株相对较少，一般分散出现在各龄

级中。
将 ８ 个样地中所有细枝柃植株视为一个整体，性别

变异株在各龄级中出现的比例差异不大，在Ⅴ级和Ⅵ级

中相对较高，雌雄比在各龄级中均大于 １，且在Ⅲ—Ⅵ
级中，雌株的优势更为明显。 但整体上，雌株、雄株及性

别变异株基径无显著差异，仅性别不确定个体基径相对

较小（图 ４）。
２．４　 细枝柃植株的空间分布特征

２０ ｍ×６０ ｍ 样地内共 １９１ 株细枝柃，其中雌株 ８２
株，雄株 ６３ 株，性别变异株 １３ 株，性别不确定个体 ３３
株，其空间分布如图 ５ 所示。 点格局分析结果显示，细
枝柃植株在 ０．５—５ ｍ 尺度上 Ｌ（ ｒ）值高于上包迹线，呈
聚集分布（图 ６）。 雌株、雄株、性别变异株及性别不确

定个体在 ０—５ ｍ 的尺度上 Ｌ（ ｒ）值几乎都位于 ９９％置

信区间内，呈随机分布，仅雌株在 ０．８—１．７ ｍ、雄株在大

于 １．５ ｍ 的尺度上、变异株在 ２ ｍ 的尺度上 Ｌ（ ｒ）值稍高

于或位于上包迹线附近，偏向于聚集分布（图 ６）。 二元
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点格局分析结果显示，雌株和雄株有一定的正相关，且在 ０．８—２．５ ｍ 的尺度上达到显著水平（图 ６）。

表 ４　 细枝柃结构参数与环境因子之间的 ＲＤＡ 分析结果

Ｔａｂｌｅ ４　 ＲＤＡ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ａｎｄ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｅｕｒｙａ ｌｏｑｕａｉａｎ

参数指标
Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

轴 １
Ａｘｉｓ １

轴 ２
Ａｘｉｓ ２

轴 ３
Ａｘｉｓ ３

轴 ４
Ａｘｉｓ ４

特征值 Ｅｉｇｅｎｖａｌｕｅｓ ０．７８０ ０．１５０ ０．０１１ ０．００４

结构参数⁃环境相关性
Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ⁃ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ ０．９７４ ０．９９２ ０．７８６ ０．７０１

结构参数的变异累积百分比 ／ ％
Ｃｕｍｕｌａｔｉｖｅ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｖａｒｉａｎｃｅ ｏｆ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｄａｔａ ／ ％ ７８．０ ９３．０ ９４．１ ９４．５

结构参数⁃环境相关变异累积百分比 ／ ％
Ｃｕｍｕｌａｔｉｖｅ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｖａｒｉａｎｃｅ ｏｆ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ⁃ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ
ｒｅｌａｔｉｏｎ ／ ％

８２．５ ９８．４ ９９．６ １００．０

表 ５　 细枝柃性比与其他结构参数及环境因子的 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关系数

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｐｅａｒｓｏｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｅｘ ｒａｔｉｏ ａｎｄ ｏｔｈｅｒ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

海拔
Ａｌｔｉｔｕｄｅ

郁闭度
Ｃａｎｏｐｙ
ｄｅｎｓｉｔｙ

干扰
Ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅ

土壤全 Ｎ
Ｔｏｔａｌ Ｎ
ｃｏｎｔｅｎｔ

土壤全 Ｐ
Ｔｏｔａｌ Ｐ
ｃｏｎｔｅｎｔ

土壤全 Ｋ
Ｔｏｔａｌ Ｋ
ｃｏｎｔｅｎｔ

植株密度
Ｄｅｎｓｉｔｙ
ｏｆ ｐｌａｎｔ

平均基径
Ａｖｅｒａｇｅ
ｂａｓａｌ

ｄｉａｍｅｔｅｒ

雌雄比 Ｆｅｍａｌｅ⁃ｍａｌｅ ｒａｔｉｏ ０．０１８ ０．０１１ ０．１８３ －０．１５１ －０．２０９ ０．２７８ ０．０７４ ０．７６５∗

性别变异株比例
Ｓｅｘ ｖａｒｉａｎｔｓ ｒａｔｉｏ

－０．５７７ －０．５２４ ０．３９７ －０．３４６ ０．０３２ ０．０３７ －０．４９３ ０．３３６

　 　 ∗Ｐ＜０．０５

３　 讨论

３．１　 缙云山细枝柃种群的性比结构

缙云山细枝柃种群性别偏雌（雌雄比为 １．４３），并具有较高比例的性别变异株（占比 １４．４２％），整体上呈

现出“亚雌雄异株”状态。 这一性比结构与 Ｗａｎｇ 等研究的日本名古屋大学东山柃木种群相似：雌株占比

３３．２％，雄株占比 ３０．１％，性别变异株占比 ３４．１％［１５］。 雌雄比是性别分离物种的重要种群结构指标，影响着植

物的繁殖成功率。 在许多理论研究中，雌雄异株植物的雌雄比常被假定为 １∶１［１６⁃１７］，但实际研究结果却显示

大多数雌雄异株植物雌雄比偏离 １∶１，且性别偏雄比性别偏雌更为常见［１６］。 性别偏向与多重因素相关，可能

是由性别遗传机制决定，也可能跟植株寿命、种子传播和传粉机制相关［１８］。 虽然研究种群性别明显偏雌，但
同期研究显示自然授粉与人工补充授粉下的雌株（或两性株）结实率没有显著差异，表明种群并没有因为雄

株较少而出现花粉限制问题。 另外，本研究中细枝柃种群并非典型雌雄异株种群，其中还包含一定比例的性

别变异个体，它们在生殖中具有双重功能，也可能对偏离的雌雄性比起到一定调节作用。 但变异株实际的雌

性和雄性适合度并不清楚，进一步的研究可以考虑对变异株雌雄适合度进行量化，以便更准确地掌握种群的

性别格局，并了解变异株在种群中的作用。
３．２　 环境及年龄结构对性比的影响

虽然缙云山细枝柃种群整体偏雌，但在不同调查样地中雌雄比差异较大，且在 ＤＨ１ 和 ＳＳＹ 样地中，雄株

偏多。 虽然每个样地中都有性别变异株出现，但所占比例差异也较大。 这可能与各样地中环境差异或细枝柃

年龄结构差异有一定关系。 有研究表明，海拔、光照、干扰等环境因素以及年龄结构都可能影响性别比

例［１９⁃２２］，甚至一些植物还会在生存期中出现性别转化［２０，２２］。 本研究结果显示，细枝柃性比等特征与环境因子

具有较强的相关性，其中变异株的比例与干扰强度有较强的正相关而与海拔高度和郁闭度有较强的负相关

（图 ２）。 柃木属植物在各植物志资料中均记载为雌雄异株［１，２３］，性别变异株较为少见。 在对钝叶柃和细枝柃

的形态学研究中发现，变异株中常存在退化的雌蕊和雄蕊［４，６］。 Ｗａｎｇ 等的研究也表明性别变异株与雌株相

２６０６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４０ 卷　
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图 ３　 各样地细枝柃年龄结构和性别组成

Ｆｉｇ．３　 Ａｇｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｓｅｘ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ Ｅｕｒｙａ ｌｏｑｕａｉａｎａ ｆｏｒｍ ｅａｃｈ ｓａｍｐｌｅ ｐｌｏｔ

Ⅰ：基径≤１ ｃｍ，Ⅱ：１ ｃｍ＜基径≤２ ｃｍ，Ⅲ：２ ｃｍ＜基径≤３ ｃｍ，Ⅳ：３ ｃｍ＜基径≤４ ｃｍ，Ⅴ：４ ｃｍ＜基径≤５ ｃｍ，Ⅵ：基径 ＞５ ｃｍ

比具有更低的雌性适合度而与雄株相比具有更低的雄性适合度［２４⁃２５］。 一般认为，这种偶尔出现两性个体的

“亚雌雄异株”状态，显示了雌雄同花向雌雄异株进化的最后阶段，具有两性功能的变异株由于雌雄适合度均

较低而逐渐被单性个体代替，但也有人认为这一状态也可长期保持，或意味着雌雄异株性别系统的打破［８］。
目前，并不清楚柃木属中性别变异株出现的原因，但与干扰强度的正相关性可能指示着变异株的出现与人为

干扰有一定联系。 在对非洲芙蓉属（Ｄｏｍｂｅｙａ）和柿属（Ｄｉｏｓｐｙｒｏｓ）植物的研究中也显示性别变异株倾向于出

现在受人类破坏、破碎化的种群中［２６⁃２７］。 变异株的出现可保证雌雄异株植物在单株、缺乏传粉媒介或种群较

小的情况下完成生殖，可能是一种适应机制。
本研究设置的 ８ 个样地中，细枝柃年龄结构各有不同，ＳＪ 样地老龄个体相对较多，ＦＸＳ１、ＦＸＳ２、ＳＳＹ 及

ＤＨ１ 样地则是幼龄和中龄个体较多。 相关性分析结果显示，样地中细枝柃平均基径与雌雄比显著正相关

（表 ５），对各龄级雌雄比的分析也显示，Ⅲ—Ⅵ级中雌株比例较Ⅰ—Ⅱ级更高（图 ４），表明可能随着林龄的增

加，种群中的雌株比例有增加的趋势。 类似的情况在秋枫属（Ｂｉｓｃｈｏｆｉａ）、天南星属（Ａｒｉｓａｅｍａ）等类群中也有报

道，这可能与个体性别转化或雌株开花较晚等因素有关［２０，２８］。 雌株在生殖中需要更多能量，因此可能需要更
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图 ４　 性比在各龄级中的变化及各性别类型基径比较

Ｆｉｇ．４　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｅｘ ｒａｔｉｏ ｉｎ ｅａｃｈ ａｇｅ ｃｌａｓｓ ａｎｄ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｂａｓａｌ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｅｘ ｔｙｐｅｓ

Ｆ：雌株，ｆｅｍａｌｅｓ；Ｍ：雄株，ｍａｌｅｓ；ＳＶ：性别变异株，ｓｅｘ ｕｎｃｅｒｔａｉｎ ｏｎｅｓ；ＳＵ：性别不确定，ｓｅｘ ｕｎｃｅｒｔａｉｎ ｏｎｅｓ

图 ５　 细枝柃个体在 ２０ ｍ×６０ ｍ 样地中的空间分布

Ｆｉｇ．５　 Ｓｐａｔｉａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ Ｅｕｒｙａ ｌｏｑｕａｉａｎａ ｐｌａｎｔｓ ｉｎ ２０ ｍ×６０ ｍ ｓａｍｐｌｅ ｐｌｏｔｓ

长时间的营养生长。 本研究中还存在一些性别不确定个体，主要是一些幼株，若可以在不开花的情况下确定

其性别，则可能对统计结果产生一定影响。 柃木属植物中可能存在性别转化现象，Ｗａｎｇ 等在对柃木的研究

中发现，５ 年的观察期中，２７．５％的个体至少发生一次性别转化，虽然观察期间性别比例没有明显波动，但长期

来看有雌性个体增多雄性个体减少的趋势［１５］。 本实验 ３ 年的观察期中有 １ 雄株，后记录为性别变异株（雄花

两性花同株），因此缙云山细枝柃种群可能也存在性别转化现象，但发生的频率较低。
３．３　 细枝柃植株的空间分布特征

植物营固着生长，每个种群都有自己的分布格局，是物种生物学特性、种间关系与环境条件综合作用的体

现［２９］。 雌雄异株植物中常出现性别空间分离的现象，这主要是由不同性别个体对资源及相邻植株敏感性上

的差异所引起的［３０］。 本研究结果显示缙云山细枝柃个体主要呈聚集分布，雌株、雄株及性别变异株主要呈随

机分布，在部分尺度偏向于聚集分布。 这种分布格局的形成，一方面与细枝柃的果实类型和种子传播机制有

关：果实为浆果，主要靠鸟类传播种子；另一方面与个体的微环境偏好和个体竞争有关。 与大多数雌雄异株植

物出现性别空间分离不同，本研究中细枝柃雌株和雄株有一定的正相关，说明雌株和雄株对环境异质性的响

应相似［３１］，这一特点可能在一定程度上增加授粉几率。
总的来看，缙云山细枝柃种群性别偏雌，雌雄比及性别变异株比例在不同样地和不同龄级中有一定波动；

变异株的出现可能与干扰有关；随着林龄的增加，雌性比例趋向于增加；个体主要呈聚集分布，雌株和雄株有

４６０６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４０ 卷　
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图 ６　 细枝柃个体的空间分布格局

Ｆｉｇ．６　 Ｓｐａｔｉａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎ ｏｆ Ｅｕｒｙａ ｌｏｑｕａｉａｎａ ｐｌａｎｔｓ

Ｌｏｂｓ为函数计算值，Ｌｔｈｅｏ ｒ 为函数理论值，Ｌｈｉ为上包迹线，Ｌｌｏ为下包迹线，阴影部分为 ９９％置信区间

一定的正相关。 这些特点反应了细枝柃种群结构的适应和调节机制。
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