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摘　 要　 为了分析竹子枝⁃叶大小间的权衡关系，本研究对武夷山不同海拔典型竹种（毛竹、
箬竹、肿节少穗竹、毛竿玉山竹和武夷山玉山竹）小枝的叶片总质量、茎质量、单叶质量和出叶
强度等性状进行测定．结果表明： 随海拔升高，５ 个竹种间小枝上总叶质量与茎质量的异速生
长指数呈显著下降趋势．竹种内，毛竹、箬竹和肿节少穗竹总叶质量与茎质量在不同海拔上均
拥有共同异速生长指数（分别为 ０．９４、０．８５、０．８４） ．毛竿玉山竹和武夷山玉山竹的叶茎质量也
存在共同异速生长指数（０．７９） ．除武夷山玉山竹外，竹子单叶质量与出叶强度之间均呈显著的
负相关关系．５ 个竹种的单叶质量和出叶强度之间存在共同异速生长指数－１．１２．总之，竹类植
物的小枝总体上倾向于在低海拔环境中着生更多的叶片，而在高海拔生境下则投资更多的生
物量到茎的构造上．尽管竹种间小枝的茎投资随海拔升高而增加，但其基于茎质量的出叶强
度策略取决于叶片大小的构建而不是海拔生境差异．
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　 　 植物的枝叶大小关系是植物生活史策略研究中

不可或缺的一部分，其生物量的分配比例关系影响

着植物叶片、枝的表型构造和功能塑造，是研究植物

与环境之间相互作用的一个重要维度［１］ ．代谢生态

学理论研究表明，植物不同器官之间存在生物量分

配的权衡问题，可以用异速生长模型进行探究［２］ ．由
于植物器官生物量之间的异速生长关系在不同生

境、不同功能型和物种间均表现出明显差异［３－６］，而
枝叶大小关系的异速生长研究不仅量化了物种间变

异差异，还为理解植物性状经济谱的投资与收益策

略提供了途径．更重要的一点是它将与此相关的另

外两个植物经济谱，即全球植物叶片经济谱和种子

大小与数量经济谱紧紧地联系在一起［５］ ．因此，量化

典型物种的枝叶大小关系将对植物生态学研究具有

重要意义［１］ ．
长期以来在植物枝叶大小关系策略研究中主要

提及了以下几种权衡关系：１） 对于当年生小枝组织

部分，如：叶⁃枝大小关系权衡［１，７－１０］，叶大小⁃数量权

衡［１１－１４］，种子大小⁃数量权衡［１５－１７］ ． ２） 细化到叶片

层面的权衡研究，如：叶生物量⁃叶面积权衡［１８－２０］、
叶脉⁃叶柄⁃叶中轴的权衡［２１］，叶脉密度（ＶＬＡ）与比

叶质量（ＬＭＡ）、水力结构的关系［２２－２３］ ．相对于双子

叶植物枝叶功能性状研究的广泛和深入，单子叶竹

类植物的枝叶大小关系研究则显得十分薄弱．例如，
国内外关于竹子功能性状研究主要集中在生理生态

特征方面．有研究发现，在荫蔽的条件下，多种竹子

的叶片会变薄、变宽、比叶面积（ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ，
ＳＬＡ）增大，叶绿素、Ｎ 含量较高，暗呼吸速度降低，
光合作用饱和点降低或不变，但光合速率仍能维持

在较高水平［２４－２５］ ． Ｍｏｎｔｔｉ 等［２６］ 发现，新热带竹种

Ｃｈｕｓｑｕｅａ ｒａｍｏｓｉｓｓｉｍａ 的叶面积、比叶面积与总生物

量的可塑性指数较大，分别为 ０．９１、０．２３ 和 ０．８８．同
时，一些竹子的分枝夹角、比叶面积也会因林冠郁闭

度的增加而调整增大，但是叶枝茎的生物量、株高、
基径随之下降［２５－２７］ ． 也有研究表明，竹叶面积随着

叶质量的增加在不同海拔梯度上呈现出不成比例的

缩小［１９］ ．这些表型可塑性增强了竹子对光资源的竞

争优势［２８］，从而反映了竹类植物生长的优化策略．
另一方面由于竹类的茎和枝条具有大量的木质纤维

导管和复杂的解剖特征，其水力结构与木本植物有

较大的区别［２９］ ．这些内在生理方面的特征差异也可

能会造成竹类植物在叶枝生物量分配上的策略与木

本植物间产生分歧．然而，关于竹类植物枝叶间的生

物量异速分配研究仅见零星报道． 例如，朱强根

等［３０］研究了不同营林模式下的毛竹枝叶间异速生

长关系，表明钩梢和施肥会改变毛竹枝叶间的生物

量分配趋势．同时，中等钩梢强度的竹类植物不仅会

提高自身叶枝生物量高效累积和分配，还能促进叶

片光合及水分利用效率的改变［３１］ ．以上研究均表

明，竹类植物可以通过调整自身枝、叶功能特征间的

模式以适应外界环境特征，获取最佳的生存优势．
在整个亚热带森林生态系统中，竹类植物以其

庞大的生存繁衍能力和重要经济价值深刻影响着森

林的可持续发展．随着竹林面积不断扩张，甚至达到

了入侵常绿阔叶林［３２－３３］、半落叶林［２５］、针阔混交

林［３４］、高山草甸植被［３５］ 等垂直生态系统的态势，在
一定程度上威胁着热带、亚热带森林生态系统的物

种多样性［３６］ ．因此，定量分析竹类植物枝叶之间的

功能性状特征，不仅可以为研究竹林生态系统提供

基础数据，还可以丰富植物枝、叶关系经济谱的理论

体系．

１　 研究地区与研究方法

１􀆰 １　 研究区概况

本研究区位于江西武夷山国家级自然保护区

内，地处浙江、江西、福建三省交界处（２７°４８′１１″—
２８°０′３５″ Ｎ，１１７°３９′３０″—１１７°５５′４７″ Ｅ）．自然保护区

内面积约为 １６００７ ｈｍ２，平均海拔约 １２００ ｍ，主峰黄

岗山海拔 ２１６０．８ ｍ，是中国大陆东南部的最高峰．保
护区内属于中亚热带季风气候，受海洋气候的影响

较大，年均气温 １３． ２ ～ １４． ８ ℃， 年均降水量为

１８１３～３５４４ ｍｍ，夏季易受台风的影响，降水受地形

叠加影响更为集中［１０］ ．年均日照总时数 ７７４ ～ １１４４
ｈ，无霜期约为 ２３１ ｄ，空气相对湿度高达 ８５％左右．
保护区内的植被分布垂直带也较为突出，从下到上

依次为毛竹纯林、常绿林、常绿落叶混交林、针阔混

交林、针叶林、矮曲林及中山草甸［３６］ ．
１􀆰 ２　 样地设置及样品采集

在保护区内依海拔梯度设置典型竹林样地，分
别包括 ３ 个毛竹（Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ）林样地（８４０、
１０４０、１２４０ ｍ）， ３ 个肿节少 穗 竹 （ Ｏｌｉｇｏｓｔａｃｈｙｕｍ
ｏｅｄｏｇｏｎａｔｕｍｅ）样地（１１００、 １２００、 １４００ ｍ），３ 个箬竹

（ Ｉｎｄｏｃａｌａｍｕｓ ｔｅｓｓｅｌｌａｔｕｓ ） 样 地 （ １０４０、 １４４０、 １８４０
ｍ），１ 个毛竿玉山竹 （ Ｙｕｓｈａｎｉａ ｈｉｒｔｉｃａｕｌｉｓ） 样地

（１７４０ ｍ），和 １ 个武夷山玉山竹（Ｙｕｓｈａｎｉａ ｗｕｙｉｓ⁃
ｈａｎｅｎｓｉｓ）样地（２１００ ｍ）．所有样地均位于江西武夷

山国家级自然保护区范围内，未受到人为干扰破坏．
由于竹种间个体平均株高、林分密度差异较大［１９］ ，

６６１ 应　 用　 生　 态　 学　 报　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 ３０ 卷



图 １　 ５ 种典型竹种的小枝特征
Ｆｉｇ．１　 Ｔｙｐｉｃａｌ ｔｗｉｇ ｓａｍｐｌｅｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｆｉｖｅ ｂａｍｂｏｏ ｓｐｅｃｉｅｓ．
Ａ： 毛竹 Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ； Ｂ： 肿节少穗竹 Ｏｌｉｇｏｓｔａｃｈｙｕｍ ｏｅｄｏｇｏｎａ⁃
ｔｕｍｅ； Ｃ： 箬竹 Ｉｎｄｏｃａｌａｍｕｓ ｔｅｓｓｅｌｌａｔｕｓ； Ｄ： 毛竿玉山竹 Ｙｕｓｈａｎｉａ ｈｉｒｔｉ⁃
ｃａｕｌｉｓ； Ｅ： 武夷山玉山竹 Ｙｕｓｈａｎｉａ ｗｕｙｉｓｈａｎｅｎｓｉｓ． 下同 Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ．

毛竹平均株高为 １６．０７ ｍ，肿节少穗竹为 ４．８２ ｍ，箬
竹为 １．６１ ｍ，毛竿玉山竹为 １．４９ ｍ，武夷山玉山竹为

０．９２ ｍ，而平均林分密度分别为 ０．５、４．９、８．４、８．０、２１
棵·ｍ－２ ．参考前人的研究方法［３７］，将平均株高大于

４ ｍ、林分密度小于 ５ 棵·ｍ－２的毛竹和肿节少穗竹

每样地设置成 ３ 个 １０ ｍ×１０ ｍ 的小样方；株高小于

４ ｍ、林分密度大于 ５ 棵·ｍ－２的箬竹、毛竿玉山竹和

武夷山玉山竹每样地设置成 ３ 个 ５ ｍ×５ ｍ 的小样

方．于 ２０１６ 年 ８ 月在样方内分别选取 ３ ～ ５ 棵标准

竹，即选择近似林分平均株高、胸径的二度竹（３ 年

生）进行破坏性取样，随机在每棵竹子的竹冠上、
中、下部分别取 ３ 个二级枝（从枝条末端起）（图 １），
在每个枝上采集所有的叶片、茎，记录每个枝上的叶

片数量．最后将叶、枝置于 ７５ ℃的烘箱中烘干至恒

量 ．用电子天平精确到０．０１ ｇ，称出所有叶、枝的干

质量，并做好记录．
１􀆰 ３　 数据处理

将实验室内获得的数据录入 Ｅｘｃｅｌ 表格里，计
算出叶强度．其中，出叶强度 ＝总叶数 ／茎质量［３８］ ．所
有数据在进行分析之前先进行对数转换，使之符合

正态分布．功能特征之间的比较采用异速生长方程

Ｙ＝βＭα 进行拟合，等式两边同时取对数使其转化为

ｌｇＹ＝ ｌｇβ＋αｌｇＭ，其中：Ｙ、Ｍ 分别代表因变量和自变

量；β 为异速常数，即线性关系的截距；α 为异速指

数，即线性关系的斜率．当 α＝ １ 时，代表因变量和自

变量呈等速生长关系，α＞１ 或 α＜１ 时，两者表现为

异速关系．在 Ｒ 数据分析软件中采用标准化主轴回

归分析（ＳＭＡ）的方法［３９－４０］ 计算异速指数和常数．同
时，计算性状回归斜率的置信区间，然后对斜率进行

异质性检验，且在斜率同质时计算共同斜率［４１］ ．

２　 结果与分析

２􀆰 １　 竹类植物枝叶间生物量分配

５ 个竹种小枝上的总叶质量与茎质量间不存在

共同异速生长指数，但随海拔的增加，不同竹种间叶

茎生物量分配的异速生长指数逐渐下降（表 １）．种
内研究水平上：毛竹在不同海拔间拥有共同斜率

（异速生长指数）０．９４，与 １．０ 无显著差异．并且拥有

共同截距（异速生长常数）０．１３ （图 ２Ａ）；箬竹在 ３
个海拔间也拥有共同异速生长指数 ０．８５，与 １．０ 有

显著差异，同时其异速生长常数随海拔的增高显示

出逐渐降低的趋势（例如，低、中、高海拔上分别为

０．２６、０．２１、０．１８，图 ２Ｃ）；而肿节少穗竹与毛竹一样，
在不同海拔间存在共同异速生长指数０．８４和异速

表 １　 不同海拔下竹枝⁃叶大小的 ＳＭＡ 分析
Ｔａｂｌｅ １　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｗｉｇ ａｎｄ ｌｅａｆ ｓｉｚｅ ｏｆ ｂａｍｂｏｏｓ ａｎａｌｙｚｅｄ ｂｙ ＳＭＡ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｌｔｉｔｕｄｅｓ
指标
Ｉｎｄｅｘ

类型
Ｔｙｐｅ

海拔
Ａｌｔｉｔｕｄｅ （ｍ）

数量
Ｎ

斜率
Ｓｌｏｐｅ

９５％置信区间
９５％ ＣＩ

截距
Ｉｎｔｅｒｃｅｐｔ

Ｒ２ Ｐ１．０ Ｐ

总叶质量 毛竹 ８４０ ２７ １．２４ ０．９５， １．６２ －０．０２ ０．６０ ０．１０ ＜０．００１
Ｔｏｔａｌ ｌｅａｆ ｍａｓｓ Ｐ． ｅｄｕｌｉｓ １０４０ ２７ ０．９１ ０．７８， １．０６ ０．１２ ０．８６ ０．２１ ＜０．００１
（ＴＬＭ）⁃茎质量 １２４０ ２７ ０．８９ ０．９５， １．３２ －０．１９ ０．８４ ０．１８ ＜０．００１
Ｓｔｅｍ ｍａｓｓ 肿节少穗竹 １１００ ４５ ０．８４ ０．７４， ０．９５ ０．２５ ０．８５ ０．０５ ＜０．００１
（ＳＭ） Ｏ． ｏｅｄｏｇｏｎａｔｕｍ １２００ ２７ ０．８９ ０．７４， １．０７ ０．２７ ０．８０ ０．２１ ＜０．００１

１４００ ２７ ０．７７ ０．６４， ０．９２ ０．１７ ０．８０ ０．０１ ＜０．００１
箬竹 １０４０ ３０ ０．８８ ０．７３， １．０５ ０．２６ ０．７８ ０．１５ ＜０．００１
Ｉ． ｔｅｓｓｅｌｌａｔｕｓ １４４０ ４５ ０．９１ ０．７７， １．０８ ０．２１ ０．６９ ０．２８ ＜０．００１

１８４０ ４５ ０．７９ ０．６９， ０．９１ ０．１８ ０．８１ ０．００ ＜０．００１
毛竿玉山竹 Ｙ． ｈｉｒｔｉｃａｕｌｉｓ １７４０ ４５ ０．８８ ０．７５， １．０４ ０．０９ ０．７２ ０．１２ ＜０．００１
武夷山玉山竹 Ｙ． ｗｕｙｉｓｈａｎｅｎｓｉｓ ２１００ ４５ ０．７１ ０．６０， ０．８４ －０．４４ ０．６９ ０．００ ＜０．００１
合计 Ａｌｌ ３９０ ０．９５ ０．９０， ０．９９ ０．１５ ０．７９ ０．０２ ＜０．００１

Ｐ１．０表示斜率值与 １．０ 在 α＝ ０．０５ 水平上的显著性检验 Ｐ１．０ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ａ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｔｅｓｔ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｓｌｏｐｅ ａｎｄ １．０ ａｔ ０．０５ ｌｅｖｅｌ．
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图 ２　 不同海拔竹种的总叶质量与茎质量间的关系
Ｆｉｇ．２　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｔｏｔａｌ ｌｅａｆ ｍａｓｓ ａｎｄ ｓｔｅｍ ｍａｓｓ ｏｆ ｂａｍｂｏｏｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｌｉｔｕｄｅｓ．
Ｆ： 毛竿玉山竹和武夷山玉山竹 Ｙｕｓｈａｎｉａ ｈｉｒｔｉｃａｕｌｉｓ ａｎｄ Ｙ． ｗｕｙｉｓｈａｎｅｎｓｉｓ．

生长常数 ０．２４．玉山竹属的两个不同竹种间也存在

共同异速生长指数 ０．７９，但是毛竿玉山竹的异速生

长常数显著大于武夷山玉山竹 （分别为 ０． ０６ 和

－０．３９，图 ２Ｆ）．
２􀆰 ２　 竹类植物叶片大小与数量间的关系

由表 ２ 可知，除武夷山玉山竹外，其他 ４ 个竹种

的单叶质量与出叶强度之间存在显著的负相关关

系．具体表现为：在毛竹中，单叶质量和出叶强度之

间存在负等速生长关系且不随海拔发生改变，即异

速生长指数与－１．０ 无显著差异，拥有共同异速生长

指数－０．９７；肿节少穗竹在低海拔，箬竹在低、高海拔

上均呈现负异速生长关系，而在其他海拔上则呈现

负等速生长关系，但这两种竹子在不同海拔上均未

发现有共同异速生长指数；毛竿玉山竹的单叶质量

和出叶强度之间存在负等速生长关系，但在武夷山

玉山竹中并未发现存在显著的相关性．物种水平上，
５ 种竹种的单叶质量与出叶强度之间存在负异速生

长关系，拥有共同异速生长指数－１．１２，异速生长常

数在种间具有显著差异（图 ３）．随着平均单叶质量

的增大，种间单叶质量与出叶强度之间的异速生长

表 ２　 不同海拔下竹种单叶质量和出叶强度间的 ＳＭＡ 分析
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｌｅａｆ ｍａｓｓ ａｎｄ ｌｅａｆｉｎｇ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ｏｆ ｂａｍｂｏｏｓ ａｎａｌｙｚｅｄ ｂｙ ＳＭＡ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｌｔｉｔｕｄｅｓ
指标
Ｉｎｄｅｘ

类型
Ｔｙｐｅ

海拔
Ａｌｔｉｔｕｄｅ （ｍ）

数量
Ｎ

斜率
Ｓｌｏｐｅ

９５％置信区间
９５％ＣＩ

截距
Ｉｎｔｅｒｃｅｐｔ

Ｒ２ Ｐ－ １．０ Ｐ

单叶质量 毛竹 ８４０ ２７ －０．８９ －１．２９， －０．６１ ０．２３ ０．１５ ０．５２ ＜０．００１
Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｌｅａｆ ｍａｓｓ Ｐ． ｅｄｕｌｉｓ １０４０ ２７ －１．１９ －１．７２， －０．８３ ０．１９ ０．１７ ０．３４ ＜０．０５０
（ＩＬＭ）⁃出叶强度 １２４０ ２７ －１．０３ －１．４４， －０．７３ ０．１０ ０．２９ ０．８８ ＜０．０５０
Ｌｅａｆｉｎｇ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ 肿节少穗竹 １１００ ４５ －１．５３ －１．９３， －１．２１ －０．１３ ０．４３ ０．００ ＜０．００１
（ＬＩＭ） Ｏ． ｏｅｄｏｇｏｎａｔｕｍ １２００ ２７ －１．０３ －１．２１， －０．８８ ０．３２ ０．８５ ０．６８ ＜０．００１

１４００ ２７ －１．１６ －１．４２， －０．９５ ０．２４ ０．７４ ０．１４ ＜０．００１
箬竹 １０４０ ３０ －１．３５ －１．７３， －１．０６ ０．２２ ０．５９ ０．０２ ＜０．００１
Ｉ． ｔｅｓｓｅｌｌａｔｕｓ １４４０ ４５ －０．９９ －１．１４， －０．８７ ０．２２ ０．８１ ０．９１ ＜０．００１

１８４０ ４５ －１．３９ －１．７０， －１．１４ ０．０６ ０．５８ ０．００ ＜０．００１
毛竿玉山竹 Ｙ． ｈｉｒｔｉｃａｕｌｉｓ １７４０ ４５ －１．１６ －１．３９， －０．９８ －０．０４ ０．６７ ０．０９ ＜０．００１
武夷山玉山竹 Ｙ． ｗｕｙｉｓｈａｎｅｎｓｉｓ ２１００ ４５ １．６３ １．２０， ２．２０ ４．４９ ０．００ ０．００ ０．９２０
合计 Ａｌｌ ３９０ －１．０７ －１．１１， －１．０２ ０．２６ ０．８５ ０．００ ＜０．００１

Ｐ－１．０表示斜率值与－１．０ 在 α＝ ０．０５ 水平上的显著性检验 Ｐ－１．０ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ａ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｔｅｓｔ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｓｌｏｐｅ ａｎｄ －１．０ ａｔ ０．０５ ｌｅｖｅｌ．
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图 ３　 ５ 种竹种单叶质量与出叶强度之间的关系
Ｆｉｇ．３ 　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｌｅａｆ ｍａｓｓ ｖｓ． ｌｅａｆｉｎｇ
ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ｆｏｒ ｅａｃｈ ｏｆ ｔｈｅ ｆｉｖｅ ｂａｍｂｏｏ ｓｐｅｃｉｅｓ．

常数逐渐增大（未达到统计上的显著性，Ｐ＝ ０．０８）．

３　 讨　 　 论

在植物的组织器官中，枝和叶作为植物生长的

独立构件单元，具有一定的自治性［１，５］，而探究植物

的枝叶关系从 ２０ 世纪 ５０ 年代就已经开始．例如：
Ｃｏｒｎｅｒ 法则中指出，小枝对应小叶片，大枝则对应大

叶片，这是在长期经验观察和总结的基础上得出的

植物枝叶关系的一般权衡法则［４２］ ．枝叶大小关系是

植物生活史策略研究的一个重要维度［５］，生物量的

分配关系能有效解释相同生境下植物叶片、枝大小

的差异［２，７］ ．
本研究中，不同海拔下的茎质量和叶片总质量

之间的异速生长指数存在差异，表明不同海拔下竹

子对茎、叶的生物量投资具有不同策略（表 １）．与本

研究结果不同的是，Ｓｕｎ 等［７］ 研究认为，随海拔变

化，温带森林群落类型中木本植物枝叶大小关系并

不发生明显变化，呈现等速生长关系．并且，等速生

长的结果也在亚热带木本植物中被发现［８］ ．而本研

究中，只有毛竹、毛竿玉山竹的茎、叶大小之间的关

系具有等速生长关系，并且随着海拔的增加，叶茎间

异速生长指数呈现下降趋势（表 １），这说明随海拔

增加，竹类植物更趋向于投资到茎的构建中而降低

竹叶生物量的投资．例如：武夷山玉山竹将更多的生

物量分配到茎的构建．这是因为植物在高海拔生境

下可能会面对更多的大风和低温胁迫［４３］，所以提高

小枝的支撑投资建设．这些生物量以密度的形式积

累在茎结构中，提高了茎的组织密度．因此，一方面

这表明木本植物茎、叶大小之间恒定的等速生长关

系并不适用于竹类植物．这可能是以下几个方面的

原因造成的．第一，竹类植物属于单子叶禾本科植

物，与 Ｓｕｎ 等［７］和 Ｘｉａｎｇ 等［８］ 研究中的木本植物物

种存在差别；第二，竹类植物的茎、枝不会像乔木那

样产生二次生长变粗，因为竹薄壁皮层中不含木本

植物的形成层，加之竹子茎壁组织细胞拥有较快的

木质化进程［４４］ ．随着叶片的常年再生和更新，促使

了叶生物量与茎生物量间的异速增长．另一方面，虽
然叶、茎间生物量的分配投资会因生境的差异发生

明显变化，但这是植物对环境适应性调整策略的一

种［４５－４６］ ．以往研究表明，植物形态可塑性的调整是

植物实现资源优化分配的重要手段，是应对环境变

化的生态对策．然而，相对于竹类植物的保守型生殖

策略来说，其表型特征可能受异质生境的差异水平

影响较大［２８］ ．例如：有报道指出，雷竹（Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ
ｖｉｏｌａｓｃｅｎｓ ｆ． ｐｒｅｖｅｒｎａｌｉｓ）随着氮含量或光强水平的增

加，其分株数量和生物量呈现显著增加趋势，但冠层

分枝角度和鞭根、茎干节间距等并没有发生显著变

化［４７－４８］ ．在本研究中，除毛竹以外，肿节少穗竹、箬
竹以及玉山竹属的叶茎间生物量在整体上均保持恒

定小于 １．０ 的异速生长规律（图 ２），但由于海拔生

境的改变，箬竹与毛竿玉山竹和武夷山玉山竹之间

的异速生长常数仍存在显著差异．这表明海拔生境

的异质性会改变竹子物种间的叶茎生物量分配

模式．
即使在环境特征趋于相似的情况下，植物的表

型性状指标间也会发生明显差异．例如：Ｍｏｎｔｔｉ 等［２６］

对新 热 带 竹 种 Ｃｈｕｓｑｕｅａ ｒａｍｏｓｉｓｓｉｍａ 的 叶 面 积

（ＬＡ）、比叶面积（ＳＬＡ）和总叶生物量（ＴＭ）这 ３ 个

表型特征进行可塑性指数分析发现，叶面积和叶质

量相对于比叶面积更易受到外界环境的塑性改造．
Ｆａｊａｒｄｏ［４９］也认为，南青冈（Ｎｏｔｈｏｆａｇｕｓ ｐｕｍｉｌｉｏ）的总

叶面积与茎横截面积、茎生物量间随海拔保持恒定

的生长关系，而叶大小（面积）和数量（出叶强度）间
异速生长关系与海拔无关．与此相一致的是，本研究

也发现，５ 种竹子的叶、枝生物量指标间关系比单叶

质量与出叶强度指标间的关系更易适应海拔的异质

性生境．具体而言：本研究中将竹类植物的单叶质量

与单位二级茎质量的叶片数量（出叶强度）之间进

行简化主轴回归分析，发现竹种间的单叶质量与出

叶强度之间在物种水平上存在恒定的负异速生长关

９６１１ 期　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 孙　 俊等： 不同海拔典型竹种枝叶大小异速生长关系　 　 　 　 　 　



系（图 ３），不随海拔发生改变．这与 Ｋｌｅｉｍａｎ 等［１１］ 得

出的研究结果并不一致，他们认为这种关系之间是

恒定的负等速生长．这主要可能由以下两种原因造

成：一是试验物种有很大区别；二是出叶强度的计

算，本研究采用了基于单位二级茎质量的叶片数量，
而 Ｋｌｅｉｍａｎ 等［１１］ 则是采用了基于单位小枝的茎体

积的叶片数量．关于出叶强度基于何种载体，前人已

经做了区别研究，虽然基于茎质量的出叶强度在一

定程度上不能反映基于茎体积的出叶强度所带有的

植物体密度信息［３８，４９］，但是粗略地用茎直径与长度

去估计茎体积的计算方法本身带有较大的误差，同
时也忽略了物种间小枝木质密度的差异因素．有趣

的是在本研究中，不同海拔间竹子单叶质量与出叶

强度间的异速生长关系差异明显．例如，在 ３ 个海拔

上均发现毛竹单叶质量与出叶强度之间存在负等速

生长关系，而武夷山玉山竹则未显示两者之间的相

关性，并且其他竹种在不同海拔上的异速生长关系

也不恒定（表 ２）．虽然这与本研究中竹种间茎叶生

物量异速生长指数随海拔升高而降低的现象不同

（表 １），但是随着平均单叶质量的降低，５ 种竹子的

出叶强度也呈现不显著增高趋势（图 ３）．这表明出

叶强度的策略选择可能与竹叶本身大小构建相关．
因此，这与小叶物种具有较高出叶强度优势假说相

一致，表明在竹类植物中小叶特征的竹子仍然具有

更高的叶片数量和潜在获得更大的光资源的能

力［１１－１３］ ．同时，由于本研究结果中并未发现竹子的

出叶强度策略对海拔有直接的响应，这说明竹类植

物的出叶强度策略并不与非生物因素的制约直接相

关，进而也可能不受茎、叶生物量海拔间的差异分配

机制的影响．这种结果在高山林线植物的研究中也

被发现［４９］ ．因此，本研究充分反映了不同海拔的竹

类植物在叶片大小和数量的权衡策略上仍然具有较

大自主选择性的特点．
虽然 Ｋｌｅｉｍａｎ 等［１１］ 提出的出叶强度优势假说

（ｌｅａｆｉｎｇ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ｐｒｅｍｉｕｍ）认为叶片大小和质量是

植物对出叶强度这一策略偏好的自然进化选择．但
是 Ｍｉｌｌａ［１３］用出叶强度假说检验了不同植物群系、
不同生活型植被在海拔梯度上的变化，试验结果并

不支持植物适应环境的自然选择可能会偏重于拥有

较高的出叶强度策略．因此，关于出叶强度在植物生

长的自然选择偏好上是否具有显著性尚需大量数据

证明，这同时也说明出叶强度策略对植物自身生长

发育及对环境的适应性进化都具有重要的研究意

义［５０］ ．首先，出叶强度的高低影响着植物叶片的数

量，从而间接影响着植物的碳获取与利用．Ｗｈｉｔｍａｎ
等［５１］认为，大部分物种包括乔木和草本类植物都具

有小叶特征．小叶物种也被证明是具有高出叶强度

的物种，这一结果在禾本科竹类植物中也被证实．其
次，环境变化导致植物自身进化发生改变以适应生

存需要，植物的表型特征变化从树冠、小枝水平上可

被发现．小枝的构件生物量分配是体现植物在进化

中因环境变化产生的策略应对，而叶片大小与数量

间的权衡可能因植物枝、叶生物量间的分配发生改

变．然而，对于竹类植物这种主要依赖无性方式进行

营养性状增殖的单子叶物种来说，即使其生长策略

具有高度可调节性［５２］，但叶茎间的生物量分配可能

难以改变竹叶大小及数量间固有的关系．尽管类似

的规律在不同功能型或生境条件下的植物性状研究

中被发现［１，４，１３，２０，４９］，但对于典型的禾本科竹类植物

来说，定量其小枝叶茎生物量的异速分配和叶大小

与数量间的关系将丰富植物性状经济谱的研究．
总之，随着海拔的升高，单子叶竹类植物的枝叶

生物量间的异速生长指数逐渐下降，表明竹类植物

在低海拔下投入更多的生物量到小枝叶片上，而高

海拔下则趋向于偏好茎的投资模式．５ 种竹子叶片

大小和出叶强度间存在统一的异速生长指数，并且

不随海拔的变化而改变，表明基于茎质量的出叶强

度策略难以响应竹种间枝叶生物量分配规律的

调整．
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Ｃｈｉｎｅｓｅ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ａｐｐｌｉｅｄ Ｅｃｏｌｏｇｙ， ２０１９， ３０（１）： １６５－１７２ （ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ）
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