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摘　 要　 研究了不同扩张强度下毛竹和肿节少穗竹对江西武夷山常绿阔叶林群落结构和物
种多样性的影响．结果表明： 毛竹、肿节少穗竹扩张都会不同程度地改变阔叶林群落结构与物
种组成，两者同时高强度扩张时（毛竹 ３０ ～ ５０ ｉｎｄ·１００ ｍ－２，肿节少穗竹 ３００ ～ ５００ ｉｎｄ·１００
ｍ－２），群落的乔 ∶ 灌（密度比）由 ２ ∶ ８ 变成 １ ∶ ９，竹 ∶ 木（密度比）由 ０ ∶ １０ 变成 ９ ∶ １．毛竹、
肿节少穗竹扩张对阔叶林物种多样性影响的主效应显著，毛竹主要影响乔木层，肿节少穗竹
主要影响灌木层，但两种竹子的交互作用不显著．两种竹子同时扩张对群落生物多样性的影
响存在叠加效应，尤其是高强度扩张使群落 Ｓｈａｎｎｏｎ 指数下降 ９１．３％．毛竹与肿节少穗竹同时
低强度扩张时，两者相互影响不大，但当达到一定密度后两者会相互竞争排斥．这表明，当常
绿阔叶林同时遭受毛竹、肿节少穗竹扩张时，虽然二者交互作用不明显，但会通过叠加效应影
响木本植物，导致阔叶林群落简单化．
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　 　 常绿阔叶林是亚热带地区的地带性植被，其物

种组成多样、群落结构复杂，在调节气候、涵养水源

和保持水土等方面发挥着重要作用．然而，常绿阔叶

林分布区也是多种竹子的适生区，在阔叶林遭受自

然或人为干扰后，这些竹子便可向周边阔叶林扩张

入侵［１－３］ ．
竹子扩张现已成为生态学与林业界普遍关注的

问题［１－２］ ．目前，已就竹子扩张过程［２］、机制［３］、影响

因素［４－５］及扩张效应［６－１０］ 开展了大量的研究，然而

这些研究都只是针对单一竹种．例如，毛竹（Ｐｈｙｌ⁃
ｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ）入侵对常绿阔叶林的碳储量［１１］、生
物多样性［１２］、Ｎ 循环［１３］等的影响；华西箭竹（Ｆａｒｇｅ⁃
ｓｉａ ｎｉｔｉｄａ）对群落演替、树种更新的影响［１４－１５］；瓜多

竹（Ｇｕａｄｕａ ｓａｒｃｏｃａｒｐａ）扩张对热带雨林树木生长与

群落演替的影响［１０］ ．目前，有关多种竹子同时扩张

入侵周边森林的研究较少．
全世界竹子有 １２００ 余种，面积超过 ２２００ 万

ｈｍ２［１６］ ．在全球森林面积减少的情况下，竹林面积却

呈现逐年增长的趋势［１７］，这不乏竹子扩张的原因．
我国有竹类植物 ５００ 余种，面积有 ５００ 多万 ｈｍ２ ［１８］ ．
亚热带地区除大型竹种毛竹外，还有许多中小竹种，
如淡竹（Ｐｈ． ｇｌａｕｃａ）、桂竹（Ｐｈ． ｂａｍｂｕｓｏｉｄｅｓ）、水竹

（Ｐｈ． ｈｅｔｅｒｏｃｌａｄａ）、苦竹（Ｐｌｅｉｏｂｌａｓｔｕｓ ａｍａｒｕｓ）、肿节

少穗竹（Ｏｌｉｇｏｓｔａｃｈｙｕｍ ｏｅｄｏｇｏｎａｔｕｍ）等［１９］ ．这些竹子

生境需求很相似，且与阔叶树种存在生态位重叠或

交叉，因此，多种竹子可同时向周边森林扩张入侵，
从而影响阔叶林群落结构、生物多样性及其生态功

能的发挥．为此，本文研究了江西武夷山国家级自然

保护区不同竹子、不同扩张强度下阔叶林物种组成、
群落结构和物种多样性，以评价多种竹子扩张对周

边森林群落结构及物种多样性的影响．

１　 研究地区与研究方法

１􀆰 １　 研究区概况

武夷山是我国东南部重要山脉，它北连仙霞岭，
南接南岭，南北绵延 ５００ ｋｍ，是我国动植物迁移的

重要通道与分化中心，也是我国 １１ 个具有全球意义

的陆地生物多样性保护的关键区之一［２０］ ．在亚热带

季风气候、海拔、复杂地形的共同作用下，这里生物

种类繁多，特有成分集中，孑遗珍稀物种多，种内变

异丰富［２１］ ．这些动植物联合组成了多种植被类型：
常绿阔叶林（海拔＜１２００ ｍ）、针阔混交林（１２００ ～
１７００ ｍ）、山地苔藓矮林（１６００ ～ １９００ ｍ）、山地草甸

（１９００～２１５０ ｍ）．同时，这里竹类植物种类繁多，除
大面积的毛竹林外，还有肿节少穗竹、玉山竹（Ｙｕｓｈａ⁃
ｎｉａ ｎｉｉｔａｋａｙａｍｅｎｓｉｓ）、 箬竹 （ Ｉｎｄｏｃａｌａｍｕｓ ｌａｔｉｆｏｌｉｕｓ）
等，这些竹子在局部区域蔓延扩张已严重影响了武

夷山生物多样性的保护［２２］ ．
１􀆰 ２　 试验设计

２０１６ 年在实地踏查的基础上，在江西武夷山自

然保护区 （ ２７° ４８′１１″—２８° ０′ ３５″ Ｎ，１１７° ３９′ ３０″—
１１７°５５′４７″ Ｅ）海拔 ９００～１３３０ ｍ 地段，选择毛竹、肿
节少穗竹不同强度单独扩张及同时扩张的样地（表
１）．其中，毛竹扩张强度为：Ｐ ０（ＣＫ）、轻度扩张 Ｐ １

（１０～３０ ｉｎｄ · １００ ｍ－２ ）、 重 度 扩 张 Ｐ ２ （ ３０ ～ ５０
ｉｎｄ·１００ ｍ－２）；肿节少穗竹梯度分别为：对照 Ｏ０（０
ｉｎｄ·１００ ｍ－２）、中度扩张 Ｏ１ （ １００ ～ ３００ ｉｎｄ·１００
ｍ－２）、重度扩张 Ｏ２（３００～ ５００ ｉｎｄ·１００ ｍ－２）．总计 ９
个处理：Ｐ ０Ｏ０、Ｐ ０Ｏ１、Ｐ ０Ｏ２、Ｐ １Ｏ０、Ｐ １Ｏ１、Ｐ １Ｏ２、Ｐ ２Ｏ０、
Ｐ ２ Ｏ１、Ｐ ２Ｏ２（表１） ．每个处理３ ～ ４个重复，共设置３０

表 １　 样地类型及群落特征
Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｓａｍｐｌｅｄ ｐｌｏｔｓ ａｎｄ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ
处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

样地类型
Ｆｏｒｅｓｔ ｔｙｐｅ

乔木层优势种　 　
Ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ　 　
ａｔ ａｒｂｏｒ ｌａｙｅｒ　 　

灌木层优势种
Ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ
ａｔ ｓｈｒｕｂ ｌａｙｅｒ

盖度
Ｃｏｖｅｒａｇｅ

样地数
Ｐｌｏｔ

ｎｕｍｂｅｒ
Ｐ０Ｏ０ 次生常绿阔叶林 银木荷、甜槠、栲树、檫木 马银花、山橿、鹿角杜鹃、柃木 ０．５～０．７ ３
Ｐ０Ｏ１ 肿节少穗竹轻度扩张 银木荷、甜槠、檫木 肿节少穗竹、马银花、柃木 ０．５～０．７ ３
Ｐ０Ｏ２ 肿节少穗竹重度扩张 甜槠、银木荷 肿节少穗竹 ０．５～０．７ ３
Ｐ１Ｏ０ 毛竹轻度扩张 银木荷、甜槠、毛竹 马银花、柃木 ０．６～０．７ ４
Ｐ１Ｏ１ 毛竹、肿节少穗竹联合轻度扩张 银木荷、甜槠、毛竹 肿节少穗竹、柃木 ０．６～０．８ ４
Ｐ１Ｏ２ 毛竹轻度、肿节少穗竹重度扩张 甜槠、银木荷、毛竹 肿节少穗竹 ０．６～０．８ ３
Ｐ２Ｏ０ 毛竹重度扩张 毛竹 马银花、柃木 ０．６～０．７ ３
Ｐ２Ｏ１ 毛竹重度、肿节少穗竹轻度扩张 毛竹 肿节少穗竹、马银花 ０．６～０．７ ３
Ｐ２Ｏ２ 毛竹、肿节少穗竹重度扩张 毛竹 肿节少穗竹 ０．６～０．７ ４
银木荷 Ｓｃｈｉｍａ ａｒｇｅｎｔｅａ； 甜槠 Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｅｙｒｅｉ； 栲树 Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｆａｒｇｅｓｉｉ； 檫木 Ｓａｓｓａｆｒａｓ ｔｚｕｍｕ； 马银花 Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｏｖａｔｕｍ； 山橿 Ｌｉｎｄｅｒａ ｒｅｆｌｅｘａ；
鹿角杜鹃 Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｌａｔｏｕｃｈｅａｅ； 柃木 Ｅｕｒｙａ ｓｐ．
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块样地，样地大小 １０ ｍ×１０ ｍ，将每个样地等分为 ４
个 ５ ｍ×５ ｍ 样方，对样方内所有植物（ＤＢＨ＞１ ｃｍ）
进行调查，记录物种、胸径、高度和多度等指标．
１􀆰 ３　 数据处理

１􀆰 ３􀆰 １ 群落结构划分　 根据植株自然高度将群落分

成 ０～２、２～４、４ ～ ６、６ ～ １０ 和 １０ ～ ２０ ｍ 五个层次，另
外，计算 ０～ ６ ｍ（灌木层）、６ ～ ２０ ｍ（乔木层）的密

度，木本植物与竹子密度的比例，以及物种多样性的

各项指标．
１􀆰 ３􀆰 ２ 物种多样性

物种多度（Ｓ）＝ 物种数 （１）
Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性指数（Ｈ） ［２３］：

Ｈ ＝－ ∑
Ｓ

ｉ ＝ １
Ｐ ｉ ｌｎＰ ｉ （２）

生态优势度（Ｄ）：

Ｄ ＝ Ｎ（Ｎ － １）

∑
Ｓ

ｉ ＝ １
ｎｉ（ｎｉ － １）

（３）

式中：ｎｉ为样地内物种 ｉ 的个体数（多度）；Ｎ 为所有

物种的多度之和；Ｐ ｉ为物种的相对多度，Ｐ ｉ ＝ ｎｉ ／ Ｎ；

生态优势度反映了个体数量物种分配的不均匀性，
生态优势度越大，表明分配越不均匀［２４］ ．

效应分析［２５］：
Ｙ＝Ｐ＋Ｏ＋ＰＯ＋ε （４）

式中：Ｙ 为毛竹、肿竹少穗竹同时扩张对物种多样性

各项指标的总效应；Ｐ 为毛竹的主效应；Ｏ 为肿节少

穗竹的主效应；ＰＯ 为毛竹和肿节少穗竹的交互效

应；ε 为随机误差；Ｐ＋Ｏ 为叠加效应．
１􀆰 ４　 数据处理

利用 Ｅｘｃｅｌ ２０１３ 和 Ｍａｔｌａｂ １０．０ 软件对数据进

行统计分析．采用双因素方差分析（ ｔｗｏ⁃ｗａｙ ＡＮＯ⁃
ＶＡ）比较毛竹、肿节少穗竹以及两者的交互作用对

物种多样性各指标的显著性，利用 Ｄｕｎｃａｎ 多重比较

法检验各处理间的差异显著性（α＝ ０．０５）．

２　 结果与分析

２􀆰 １　 竹子扩张对群落结构的影响

毛竹、肿节少穗竹及两者同时扩张显著减少树

木密度（图 １）．在未受竹子扩张时（Ｐ ０Ｏ０），林分阔叶

树密度约为１４０ ｉｎｄ·１００ ｍ－２，乔 ∶ 灌（密度比）为

图 １　 毛竹、肿节少穗竹扩张对常绿阔叶林群落高度的影响
Ｆｉｇ．１　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ ａｎｄ Ｏｌｉｇｏｓｔａｃｈｙｕｍ ｏｅｄｏｇｏｎａｔｕｍ ｅｘｐａｎｓｉｏｎｓ ｏｎ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｈｅｉｇｈｔ ｏｆ ｂｒｏａｄ⁃ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔｓ．
Ⅰ： 毛竹 Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ； Ⅱ： 肿节少穗竹 Ｏｌｉｇｏｓｔａｃｈｙｕｍ ｏｅｄｏｇｏｎａｔｕｍ； Ⅲ： 木本植物 Ｔｒｅｅｓ．

７５１３１０ 期　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 杨清培等： 竹子扩张对阔叶林物种多样性的影响： 两竹种的叠加效应　 　 　 　 　 　



２ ∶ ８，其中 １０～２０ ｍ 层次占 １０％，０ ～ ６ ｍ 灌木层占

８０％；毛竹高强度扩张时（Ｐ ２Ｏ０），群落结构比例发

生明显改变，１０ ～ ２０ ｍ 层比例增大，达 ２４．５％，但毛

竹占 １４．７％，而树木占 ９．８％；乔 ∶ 灌由 ２ ∶ ８ 变成

３ ∶ ７，竹 ∶ 木由 ０ ∶ １０ 变成 ２ ∶ ８．
在没有毛竹出现的情况下，肿节少穗竹高强度

扩张（Ｐ ０Ｏ２），森林群落上层比例明显减少，１０ ～ ２０
ｍ 层仅占 ３．０％；而 ０ ～ ６ ｍ 占 ９５．７％；肿节少穗竹扩

张将群落的乔 ∶ 灌由 ２ ∶ ８ 变成 １ ∶ ９，竹 ∶ 木由

０ ∶ １０变成 ４ ∶ ６．
当群落受两种竹子同时高强度扩张时（Ｐ ２Ｏ２），

群落密度达 ３００ 株·１００ ｍ－２，乔 ∶ 灌为 １ ∶ ９，竹 ∶
木密度比为 ９ ∶ １．此时，群落 １０ ～ ２０ ｍ 仅占 ８．０％，
其中毛竹占 ６．０％，树木占 ２．０％；１ ～ ６ ｍ 占 ９０．０％，
肿节少穗竹占 ８０％，而灌木（包括乔木小树）仅占

１０％．乔 ∶ 灌由 ２ ∶ ８ 变成 １ ∶ ９，竹 ∶ 木由 ０ ∶ １０ 变

成 ９ ∶ １．

２􀆰 ２　 竹子扩张对物种多样性的影响

由图 ２ 可以看出，毛竹、肿节少穗竹扩张均会降

低阔叶林的物种丰富度（Ｓ）、Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性指数，
提高群落优势度，但两者对物种多样性的影响体现

出一定的层次差异性．
　 　 毛竹扩张对乔木层影响较大，对灌木层影响不

明显（图 ２ 和表 ２）．不论有无肿节少穗竹伴随，低强

度和高强度的毛竹扩张都会降低乔木层物种丰富

度，但只有高强度扩张才显著降低物种 Ｓｈａｎｎｏｎ 指

数，增加生态优势度．
肿节少穗竹扩张对灌木层和整个群落的物种丰

富度、Ｓｈａｎｎｏｎ 指数、生态优势度都有显著影响（图 ２
和表 ２）．不论有无毛竹伴随，肿节少穗竹扩张都会

显著降低灌木层物种丰富度、Ｓｈａｎｎｏｎ 指数，增加生

态优势度，而且也会影响整个群落物种丰富度．但毛

竹与肿节少穗竹同时扩张，对乔木层、灌木层和整个

群 落的物种丰富度、Ｓｈａｎｎｏｎ指数和生态优势度的

图 ２　 毛竹、肿节少穗竹扩张对阔叶林物种多样性的影响
Ｆｉｇ．２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ ａｎｄ Ｏｌｉｇｏｓｔａｃｈｙｕｍ ｏｅｄｏｇｏｎａｔｕｍ ｅｘｐａｎｓｉｏｎ ｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｂｒｏａｄ⁃ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔｓ．
Ⅰ： 乔木层 Ａｒｂｏｒ ｌａｙｅｒ； Ⅱ： 灌木层 Ｓｈｒｕｂ ｌａｙｅｒ； Ⅲ： 群落总体 Ｔｏｔａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ． 不同大写字母表示毛竹不同扩张强度间差异显著，不同小写字
母表示肿节少穗竹不同扩张强度间差异显著（Ｐ＜０．０５） Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃａｐｉｔａｌ ｌｅｔｔｅｒｓ ｍｅａｎｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｘｐａｎｓｉｏｎ ｉｎｔｅｎｓｉｔｉｅｓ ｏｆ
Ｐｈ． ｅｄｕｌｉｓ， ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｍａｌｌ ｌｅｔｔｅｒｓ ｍｅａｎｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｘｐａｎｓｉｏｎ ｉｎｔｅｎｓｉｔｉｅｓ ｏｆ Ｏ． ｏｅｄｏｇｏｎａｔｕｍ ａｔ ０．０５ ｌｅｖｅｌ．
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表 ２　 毛竹和肿节少穗竹扩张对阔叶林物种多样性影响的
方差分析
Ｔａｂｌｅ ２ 　 Ｔｗｏ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ ｏｆ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ
ｅｄｕｌｉｓ ａｎｄ Ｏｌｉｇｏｓｔａｃｈｙｕｍ ｏｅｄｏｇｏｎａｔｕｍ ｅｘｐａｎｓｉｏｎ ｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ
ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｂｒｏａｄ⁃ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔｓ

层次
Ｌａｙｅｒ

多样性指数
Ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ
ｉｎｄｅｘ

毛竹
Ｐｈ． ｅｄｕｌｉｓ
ｄｆ Ｆ

肿节少穗竹
Ｏ． ｏｅｄｏｇｏｎａｔｕｍ
ｄｆ Ｆ

交互效应
Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｅｆｆｅｃｔ
ｄｆ Ｆ

乔木 Ｓ ２ ５．９４∗∗ ２ ３．４１ ４ ０．５６
Ａｒｂｏｒ Ｈ ２ １４．９１∗∗ ２ １．２５ ４ ０．１７

Ｄ ２ １３．２８∗∗ ２ ２．７７ ４ ０．９２
灌木 Ｓ ２ ２．１５ ２ ５．４７∗ ４ １．８０
Ｓｈｒｕｂ Ｈ ２ ５．４７ ２ ７．５３∗∗ ４ １．３６

Ｄ ２ ２．０３ ２ ４．０２∗ ４ １．７３
群落 Ｓ ２ ５．４８∗ ２ １０．０６∗∗ ４ ０．９４
Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ Ｈ ２ ２．３４ ２ ７．６８∗∗ ４ １．４７

Ｄ ２ ３．０９ ２ ６．６１∗∗ ４ ２．１９
∗Ｐ＜０．０５； ∗∗Ｐ＜０．０１． Ｓ： 物种多度 Ｓｐｅｃｉｅｓ ｒｉｃｈｎｅｓｓ； Ｈ： Ｓｈａｎｎｏｎ
多样性指数 Ｓｈａｎｎｏｎ ｉｎｄｅｘ； Ｄ： 生态优势度 Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｄｏｍｉｎａｎｃｅ． 下
同 Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ．

影响均不显著（表 ２）．
两种竹子扩张对植物多样性指数的影响表现出

明显的叠加效应（表 ３）．当邻近阔叶林遭受两种竹

子同时重度扩张入侵时（Ｐ ２Ｏ２），整个群落的物种丰

富度、Ｓｈａｎｎｏｎ 指数、生态优势度的叠加效应都明显

大于交互效应．另外，毛竹对阔叶林整个群落生物多

样性的影响大于肿节少穗竹．
２􀆰 ３　 两种竹子扩张过程中的数量关系

由图 ３ 可知，武夷山有些地段是毛竹先向阔叶

林扩张，有些地段是肿节少穗竹先扩张，但当密度不

大时，两者之间互不影响．然而，当毛竹先扩张并成

为优势种，密度较大时（４０～６０ ｉｎｄ·１００ ｍ－２），肿节

少穗竹不容易侵入或生长不良；当肿节少穗竹先扩

张并成为林下优势种，密度达到一定程度时（４００ ～
５００ ｉｎｄ·１００ ｍ－２），毛竹也难侵入或生长受限．可

表 ３　 毛竹和肿节少穗竹扩张对常绿阔叶林物种多样性的效应分析
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｅｆｆｅｃｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ ａｎｄ Ｏｌｉｇｏｓｔａｃｈｙｕｍ ｏｅｄｏｇｏｎａｔｕｍ ｅｘｐａｎｓｉｏｎ ｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｂｒｏａｄ⁃ｌｅａｖｅｄ
ｆｏｒｅｓｔｓ

多样性指数
Ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ
ｉｎｄｅｘ

扩张强度
Ｅｘｐａｎｓｉｏｎ
ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ

总效应
Ｔｏｔａｌ ｅｆｆｅｃｔ

（％）

毛竹主效应
Ｍａｉｎ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ
Ｐｈ． ｅｄｕｌｉｓ （％）

肿节少穗竹主效应
Ｍａｉｎ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ

Ｏ． ｏｅｄｏｇｏｎａｔｕｍ （％）

交互效应
Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ
ｅｆｆｅｃｔ （％）

叠加效应
Ａｄｄｉｔｉｏｎ ｅｆｆｅｃｔ

（％）
Ｓ Ｐ１Ｏ１ －３３．４ －１４．９ ２．５ －１０．５ －１２．４

Ｐ２Ｏ２ －７４．８ －５５．５ －４０．６ １０．７ －９６．０
Ｈ Ｐ１Ｏ１ －２２．４ ６．９ －２９．４ ０．１ －２２．５

Ｐ２Ｏ２ －９２．３ －５２．０ －３９．３ －０．５ －９１．３
Ｄ Ｐ１Ｏ１ ６８．６ ４２．０ １１５．４ －４４．４ １５７．４

Ｐ２Ｏ２ ３８１．４ １８５．２ ７７．３ ５９．４ ２６２．５

图 ３　 毛竹与肿竹少穗竹扩张过程中的数量关系
Ｆｉｇ． ３ 　 Ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ
ａｎｄ Ｏｌｉｇｏｓｔａｃｈｙｕｍ ｏｅｄｏｇｏｎａｔｕｍ ｉｎ ｔｈｅ ｅｘｐａｎｓｉｏｎ．

见，两竹种之间也存在空间竞争或资源竞争．

３　 讨　 　 论

３􀆰 １　 毛竹与肿节少穗竹扩张联合改变群落组成与

结构

群落结构性特征（形态结构与生态结构）保证

了植物在单位空间内充分利用各种自然资源，实现

功能最大化，但外来生物入侵和本地竹子扩张都会

对群落物种组成和群落结构造成一定影响［３，１２，２６－２７］ ．
本研究发现，不论毛竹还是肿节少穗竹，单一竹种扩

张都会改变群落组成与结构，当它们分别高强度扩

张入侵时，竹 ∶ 木的密度比分别由 ０ ∶ １０ 变成２ ∶ ８，
０ ∶ １０ 变成 ４ ∶ ６；乔 ∶ 灌的密度比由 ２ ∶ ８ 分别变成

３ ∶ ７ 和 １ ∶ ９（图 １），即物种比例和结构比例发生明

显变化，这与其他研究结果相似．欧阳明等［２６］ 发现，
井冈山自然保护区常绿阔叶林受毛竹扩张时，尽管

总立木数有所增加，但木本植物显著减少，群落结构

由“Ｌ”型变成“Ｔ”型．本研究还发现，如果常绿阔叶

林同时遭受毛竹和肿节少穗竹扩张入侵时，阔叶林

进一步竹林化，毛竹主要改变乔木层，肿节少穗竹主

要改变灌木层，尤其是竹子高强度扩张时（Ｐ ２Ｏ２），
阔叶林乔木层竹 ∶ 木密度比为 ８ ∶ ２，灌木层竹 ∶ 木

密度比为 ９ ∶ １，群落结构由梯型变成三角型（图 １）．
３􀆰 ２　 毛竹与肿节少穗竹扩张降低群落生物多样性

的叠加效应

物种多样性是群落结构与功能实现的基础，一
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般采用物种丰度度、Ｓｈａｎｎｏｎ 指数和生态优势度等

指标体现［２４］ ．本研究发现，毛竹、肿节少穗竹单独扩

张入侵阔叶林，低强度扩张时对物种多样性的影响

不大，但高强度扩张会显著降低阔叶林的物种丰富

度和 Ｓｈａｎｎｏｎ 指数（图 ２）．毛竹、肿节少穗竹影响物

种丰富度的简单效应分别达－５５．５％和－４０．６％，两
竹种影响 Ｓｈａｎｎｏｎ 指数的简单效应分别为－５２．０％
和－３９．３％（表 ３），但两种竹子的交互效应不明显

（表 ２），表明毛竹或肿节少穗竹对物种多样性的效

应受另一种竹子的扩张强度影响较少，不存在明显

的相互协同或相互制约作用．但两者对各项生物多

样性指标的影响却存在叠加效应，它们同时扩张会

严重影响被入侵森林群落的生物多样性（图 ２ 和

表 ３）．
３􀆰 ３　 毛竹与肿节少穗竹扩张对阔叶林生物多样性

影响的叠加效应

毛竹与肿节少穗竹对阔叶林物种多样性的交互

作用不明显，而主要是叠加效应，这可能与它们的生

物生态学特性和竞争能力有关［２８］ ．毛竹是大型散生

竹种，高达 １０～２０ ｍ，并在 ５０ ～ ６０ ｄ 完成高生长，而
其他树木，如银木荷（ Ｓｃｈｉｍａ ａｒｇｅｎｔｅａ）、甜槠（Ｃａｓ⁃
ｔａｎｏｐｓｉｓ ｅｙｒｅｉ）、栲树（Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｆａｒｇｅｓｉｉ），要达到如

此高度至少需要 １０ 年［２９－３０］，而且毛竹每年可发新

竹 １０～２０ ｉｎｄ·１００ ｍ－２，这些特点让毛竹迅速抢占

林冠上层，与乔木争夺光资源．当竹子进入冠层或占

领上层后，许多树木，尤其是一些阳性植物，如檫木

（Ｓａｓｓａｆｒａｓ ｔｚｕｍｕ）、拟赤杨（Ａｌｎｉｐｈｙｌｌｕｍ ｆｏｒｔｕｎｅｉ），因
得不到充分光照而生长不良、甚至死亡．肿节少穗竹

是一种中小型混生竹，秆粗 ２．０ ｃｍ，高达 ４ ～ ６ ｍ．每
年可发新竹 ２００ ～ ３００ ｉｎｄ·１００ ｍ－２，从发笋到成竹

仅需 ４５ ｄ［３１］ ．常绿、耐荫性强的生态优势，让它对林

下灌木和乔木的更新小树（苗）形成强烈的竞争．在
肿节少穗竹重度入侵时，林下灌木层几乎没有灌木

存在（表 １）．两竹子空间分离减少竞争，因此交互作

用不明显，但两者数量庞大，树冠常绿，迅速占领群

落，全遮或部分遮荫其他树木，会导致部分树木过度

整枝而难以正常生长．毛竹主要影响乔木，肿节少穗

竹主要影响灌木，两者对整个群落多样性的影响存

在明显的叠加效应．有研究表明，毛竹鞭年均可长

４～５ ｍ，主要分布在 ０～４０ ｃｍ 土层，并表现出灵活的

可塑性［３２］ ．本研究也发现，肿节少穗竹属复轴型地

下茎，地下竹鞭年均水平生长 ０．８ ｍ，总鞭生物量可

达 ３００ ｋｇ·１００ ｍ－２，根可达 １５ ｋｇ·１００ ｍ－２，且鞭分

布趋浅很明显，浅土层鞭量最多，０～１０ ｃｍ 土层鞭量

占 ３１％．毛竹在土壤深处与乔木根系进行竞争，肿节

少穗竹在土壤表层与灌木进行养分与空间竞争，这
也可能是影响树木生长的原因．地下空间的分层可

能也是两种竹子交互效应不显著，而叠加效应较大

的原因．另外，两种竹子还可通过化感作用，干扰树

木对资源的利用或种子萌发生长［３１，３３］；或者，两种

竹子通过浓密林冠加大树冠截留，改变降水分配格

局［３４－３５］，使林下土壤干燥，妨碍树木幼（苗）树生长，
从而影响群落物种多样性．

４　 结　 　 论

尽管毛竹与肿节少穗竹同时扩张对阔叶林影响

的交互作用不明显，但两者的叠加效应对森林物种

组成、结构和物种多样性影响较大．竹子通过资源竞

争、空间竞争和改变环境等方式，干扰、阻断树木生

活史，最后实现竞争取代．毛竹竞争排斥乔木，肿节

少穗竹竞争排斥灌木，两者联合导致群落组成结构

简化、物种多样性下降．目前，有关竹子扩张研究主

要关注单竹种，本文也只初步研究了毛竹和肿节少

穗竹两种竹子对群落结构与物种多样性的叠加效

应，今后需要加强多竹种同时扩张对邻近森林生态

系统的影响研究，尤其是树木种子萌发、幼苗生长及

种群更新等方面，以及多种竹子种间关系的研究．
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