
第 !"卷第 #期

!$$"年 #月

生 态 学 报

%&’%(&)*)+,&%-,.,&%
/012!"3.02#
4563!$$"

辽东栎芽库统计7芽的命运

孙书存83陈灵芝
9中国科学院植物所3北京 "$$$:#;

基金项目7中国科学院重点资助项目9<=:>"?-,?=,;和国家自然科学基金资助项目9#$$$$$!#;
收稿日期7"::@?$A?!@B修订日期7":::?$C?#"
作者简介7孙书存9":A:D;3男3安徽桐相城人3博士3副教授E主要从事植物种群生态学与生态系统生态学研究E

8现通讯地址为7南京大学生物系3!"$$:#

摘要7植物体是一个构件集合体3植物的枝系伸展可由芽库出生率F死亡率的统计学过程来分析E在东灵山地区3应用随

机枝取样法调查了辽东栎芽的命运3并对其与枝长F叶数F果数等的关系进行了统计分析E结果表明79";辽东栎的芽或保

持 休眠状态3或死亡后脱落3或分化为营养枝F生殖枝9包括雄花枝F雄花序F雌花枝和两花枝;等B9!;不同生境中芽的命

运不同3生活在林窗中的幼树上的芽分化为具有生殖功能的枝条的比例显著高于郁闭林中的幼树3而与成熟个体接近B

9#;芽的命运还受其它因子的影响3如上层枝条上F或叶数多的长枝上的芽分化为生殖枝的可能性大于其它的芽E另外还

发现结实枝的枝长F枝上叶数都明显高于非结实枝E
关键词7辽东栎B芽的命运B生境B枝长B叶数
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乔木由根系和枝系两个系统组成;"<3其中枝系是由分生组织不断生长F分化F伸展形成3顶端分生组织

的活动促使植物体的高生长3形成层的活动决定个体的径向生长E从形态上看3一个植物体是由很多重复

的结构单元相互连接而成3这些结构单元即被称为构件940*f1&;;!<Eh563&6认为植物个体的生长即是构件

数量动态得失过程3枝系伸展实际上是芽库出生率和死亡率的统计学过程;#<E45i11&%%&第一次应用这种方

法调查了银桦9tqnp-u=ql{p-u;芽的命运3并用矩阵模型分析了芽库的增长及数量动态;93><E随后很多研究

者 继续对芽库的研究方法作了探讨3如三角函数的引用;A<3马尔可夫9456>0/;模型的应用;C<3矩阵的灵敏

度分析等;@<E但国内的研究则刚刚起步E
辽东栎9+pq,zpm-ournpl!qlmom;是我国暖温带落叶阔叶林主要优势种之一E
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岛等广大地区!东灵山接近其分布中心"作者于#$$%&

#$$’年!在此进行了辽东栎芽命运的调查(数量统计!
本文通过对芽命运和相关参数)枝(叶数量*的分析!试

图确定芽的命运在树冠形成中的意义"

+ 材料和方法

+,+ 研究区概况

本 研 究 在 北 京 森 林 生 态 系 统 定 位 研 究 站 完 成"
该 站 位 于 北 京 市 门 头 沟 区 小 龙 门 林 场!其 地 理 坐 标

为 ##-.-%/0!1$.-’/2!处 于 小 五 台 山 支 脉 东 灵 山 范

围内"东灵山地区为温带半湿润季风气候!年平均气

温 3&45!675年 积 温 3177&1%775!年 日 照

3%7789年降水 -77::左右!多集中在 %&’月份!约

为全年降水的 4-;!无霜期 #%7<以下"
研究样地设在落叶阔叶混交林"样地所在山坡

坡 向 2-7.0!坡 度 3’.!海 拔 #377:9土 壤 为 山 地 棕

壤9群落组成!乔木层平均盖度达 ’-;!主要 有 辽 东

栎!其相对密度约 %-;9五角枫)=>?@ABCB*!棘皮桦

)D?EFGHIHJF@K>H*!大叶白腊)L@HMKCFNOJP>JBOJPGQ

GH*等!平均高度达 #7:左右"灌木层主要有六道木

图 # 不同生境中辽东栎个体的芽的命运

RSTU# V8WXYZW[\XZ8W]̂<[\X_UGKHBEFC‘?CNKNSa<SXQ

XWbWaZ8Y]SZYZ[
体 眠芽cd\b:YaZ]̂<)d\e*9死芽cdWY<]̂<)dWe*9营

养 枝cfWTWZYZSgW[8\\Z)fh*9雄 花 序ciYjWkYZlSa

)im*9雄 花 枝cnWaWbYZSgW[8\\ZoSZ8:YjWkYZlSa

)ih*9雌 花 枝cnWaWbYZSgW[8\\ZoSZ8XW:YjWXj\oWb

)Rh*9两 花 枝cnWaWbYZSgW[8\\ZoSZ8]\Z8:YjWkYZlSa

Ya<XW:YjWXj\oWb)iRh*U

)=p?GKHpKqGB@H*!大花溲疏)r?FsKH‘@HCIKqGB@H*等!
平均盖度约 1-;9草本层有苔草)tH@?M[uU*及其它

一些中生草本植物"

+,v 芽命运的调查

对芽的数量(芽命运的调查往往是定位(重复性

的工作!因此要求采用一种非破坏性的调查方法"本

研 究采用常规的随机枝取 样 法)wYa<\:SxW<]bYak8

[Y:ujSSaT:WZ8\<*调 查 芽 的 命 运y$z!即 在 所 调 查 的

植株上随机选取一定数量的枝条!标记定位后!每隔

一定时间内观察芽的分化!统计芽的数量"
辽 东 栎 在 生 活 史 的 不 同 阶 段(不 同 生 境 中 的 树

冠 形 态 差 异 较 大!生 活 在 郁 闭 的 落 叶 阔 叶 混 交 林 中

的 幼 树)树 高 {:左 右*往 往 被 周 围 大 树 所 包 围!受

到 荫 蔽!树 冠 狭 小9已 到 达 树 冠 上 层 的 成 年 个 体)树

高 ’:以 上*树 冠 扩 展 后 庞 大9而 生 活 空 旷 地 上)林

窗 内*的辽东栎幼树)树高 {:左右*树冠发育良好!
呈倒圆锥体"本研究中分别选 1类植株各 1个!每株

树冠上部随机选取枝条 -&%个 !用标记带标记"根

据芽分化(枝生长的节律!不同时间间隔内调查芽的

图 3 辽东栎同一个体不同层次上芽的命运

RSTU3 V8WXYZW[\XZ8W]̂<[Sa<SXXWbWaZjY|Wb[\XZ8W

[Y:WSa<SgS<̂YjSa_UGKHBEFC‘?CNKN
体 眠芽cd\b:YaZ]̂<)d\e*9死芽cdWY<]̂<)dWe*9营

养 枝cfWTWZYZSgW[8\\Z)fh*9雄 花 序ciYjWkYZlSa

)im*9雄 花 枝cnWaWbYZSgW[8\\ZoSZ8:YjWkYZlSa

)ih*9雌 花 枝cnWaWbYZSgW[8\\ZoSZ8XW:YjWXj\oWb

)Rh*9两 花 枝cnWaWbYZSgW[8\\ZoSZ8]\Z8:YjWkYZlSa

Ya<XW:YjWXj\oWb)iRh*U

命运和数量!并记录每个当年生枝条的枝和长(枝长上叶数!果数等"因为随机枝取样引起的枝条大小不

一!每个枝条上的芽数相差数大!但每株调查芽数不少于 %77个"枝的年龄依据枝条的颜色和芽鳞痕很容

易判定"
为了解个体内部不同层次上芽命运的差异!利用辐射观测铁塔高)3{:*对塔边一成年个体)高约 ##:!

胸径 11k:*!分上)$:左右*(中)%:左右*(下)3:左右*1层分别作了调查!方法同上"
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! 结果

!"# 芽的命运

辽东栎芽库的季节变化较桦树简单$越冬芽在每年 %月叶落前已形成$芽外有鳞片$有利于其抵御严

寒&第 ’年春天随温度的上升$(月初$芽相继爆裂)吐绿$芽的分化决定了芽的命运&据观察$辽东栎芽的命

运主要有*+,-死亡后脱落.+’-未爆芽但又未脱落的为休眠芽.+/-长出新枝$但不带有花或花序$称为营养

枝.+0-雄花序.+(-长出新枝$但带有雄花序$称为雄花.+1-长出新枝$上带有雌花$称为雌花枝.+2-长出新

枝上带有雄花序和雌花$称为两花枝&死芽的确定比较困难$因为有时在恶劣环境中或遭受动物取食后$芽

已脱落的部位又能转变成活动状态$和休眠芽的特征类似345&但在所调查的植株中$这种情况极少出现$故

如上划分&死芽数量根据冬芽数与第 ’年爆芽数和休眠芽数的差来确定&

!"#"# 不同个体间芽命运的差异 不同生活史阶段$不同生境中的辽东栎植株芽命运差异很大&比较两

种 不同生境中的幼树+图 ,-可看出*生活在林窗内的幼树$受光照充足$已进入了生殖期$其分配于生殖生

长的芽数$包括雄花序)雄花枝)雌花枝)两花枝的数目比例明显高于郁闭林中的幼树$特别是从雄花序所

占比例来看&因为雄花序脱落后$分生组织已不复存在$不能再生为其它性质的枝条$芽也就失去可6生育7
的能力$因此雄花序的数量比例更能反映植物体对生殖的投资程度&又因为雄花枝)雌花枝)两花枝兼具营

养和生殖的功能$所以雄花序与这 /类数量之和为投资于生殖生长的芽数量$营养枝与这 /类数量之和为

投 资 于 营 养 生 长 的 芽 数 量$则 两 者 所 占 比 例 一 定 程 度 上 可 反 映 植 株 对 生 殖 投 资 大 小$即 生 殖 分 配 状

况3,8$,,5&

图 / 辽东栎个体不同层次上的枝长频度分布

9:;</ 9=>?@>ABCD:EF=:G@F:HAHIEJHHFK>A;FJ:AD:II>=L

>AFKMC>=EHIN<OPQRSTUVWUXPX

两 类 幼 树 生 殖 分 配 差 异 非 常 明 显$林 窗 内 幼 树 生

殖分配比+8"((0-显著大于郁闭林中的幼树+8"8/0-+Y
检验$Z[8<88,-&其原因可能既有接受光照程度的差

异$又有邻体对水分)养分竞争的因素&死芽)休眠芽的

数 量 比 例 一 定 程 度 上 能 反 映 植 物 体 的 生 存 活 力$活 力

愈低$所占比例愈高&郁闭林中幼树$休眠芽$死芽数量

比 例+0(\-显 著 高 于 林 窗 内 的 幼 树+’’\-+Y检 验$Z
[8<88,-$说明了两类幼树间生存活力上的差异&

辽东栎成年个体树冠伸展)接受阳光充分$生长较

为 旺 盛&由 图 ,可 看 到*分 化 为 雄 花 序)雄 花 枝)雌 花

枝)两花枝等具生殖功能枝条的芽数比例较高$生殖分

配比 为 8"(/4$近 似 于 林 窗 内 幼 树$雄 花 序 的 数 量 比 也

近 似 于 林 窗 内 幼 树.休 眠 芽)死 芽 所 占 比 例 较 高

+/,\-$说明其活力较林窗内幼树有所下降$但高于郁闭林中的幼树&

!"#"! 同一个体不同层次上芽命运的差异 辽东栎是阳性树种$其分布和生长受光照影响很大&树冠上

层受光照充分$生长旺盛&而树冠中)下部大部分枝条都因受阴蔽而死亡$枝条稀疏$存活的一些枝条也多

是由枝上的休眠芽萌动生成&因此不同层次间芽的命运差异很大$尤以上层与下层的比较为显著+图 ’-*下

层芽只分化为营养枝$休眠芽)死芽比例高达 0/\$显著高于上层+Y检验$Z[8<8,-&而上层芽的分化对生

殖 分配的贡献+8"0/,-又显著高于下层+Y检验$Z[8<88,-*雄花枝)雌花枝等所占比例较高$雄花序约占

4\$两花枝也约占 1\&中层有少数分化为雄花枝)雌花枝$但所占比例很低$仅 1\左右$绝大多数芽分化

为营养枝$同下层相差不大&同以上辽东栎的成年个体的统计相比$该植株休眠芽)死芽较高$说明活力较

低&实际上$这株胸径 //B]的植株根茎区已有萌生苗出现$呈现出衰老迹象&据 ,%%2̂ ,%%4年的芽库统

计$芽库的数量比$即芽率的内禀增长率为 8"440$芽库数量呈下降趋势$这也指示着植株生存活力的下降&

!"! 枝长与芽的命运

树冠上 层由于顶端优势和接受充足光照的影响$枝的生长较下层快$因此当年生枝长的等级分布与下

层差异很大+图 /-&下层枝条中$_’B]的占了 18\以上$显著高于上层中的 ,8\+Y检验$Z[8<88,-.‘

24//期 孙书存等*辽东栎芽库统计*芽的命运
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图 ! 辽东栎不同枝长上的芽的命运

"#$%! &’()*+(,-)+’(./0,-1+’(,’--+,-)0#))(2(1+
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?@A的 枝 条 在 下 层 已 不 存 在B而 上 层 中 将 近 有 CDE的

枝条F?@AG中层的情况有些特殊B一方面B中层的小枝

多着生于枝干上B能得到丰富的营养保证B枝的伸长较

快BFHD@A的枝条比例较高B甚至比上层高I另一方面

由于得不到充足光照J枝间竞争激烈B因此枝长等级的

数量分布表现出K两头多B中间少L的现象G
为 使 结 果 的 表 达 简 单J直 观B将 芽 的 命 运 分 为 M

类NOHP未 爆 芽B包 括 死 芽 和 休 眠 芽IOQP营 养 枝IOMP生

殖 枝B包 括 雄 花 序J雄 花 枝J雌 花 枝 和 两 花 枝G总 体 上

看B未爆芽在短枝上占的比例较大B生殖枝在长枝上所

占的比例较大G但也有例外B如FHQ@A的枝条上生殖

枝的比例反而下降B营养枝和未爆芽比例上升B这可能

是由于长枝上芽数较多B分化成枝条的数目又较多B水

分J养 分 的 剧 烈 竞 争 所 致I相 反B也 可 能 基 于 类 似 的 原

因B在 QR!@A段的枝条上B分化成生殖枝的芽数比例较高G方差分析表明F?@A的枝条上的生殖枝比例显

著大于S?@A的枝条OT检验BUSD%DCPI而未爆芽和营养枝所占比例在两者间无显著差异OT检验BUFD%

DCPG

VWX 结实与枝长J叶数

图 C 辽东栎不同层次上非结实枝的枝长及枝上叶数

"#$%C &’(1/A.(2-)3(*Y(,*10+’(3(1$+’-)+’(

,’--+,.(*2#1$1-)2/#+-)0#))(2(1+3*Z(2,#14%56789:;[

<=;>6>

图 ? 辽东栎不同层次上结实枝的枝长及枝上叶数

"#$%? &’(1/A.(2-)3(*Y(,*10+’(3(1$+’-)+’(

,’--+,.(*2#1$)2/#+-)0#))(2(1+3*Z(2,#14%56789:;<=;[
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多次结实的植株年结实量与植株年龄J生境状况密切相关G由图 CB?B可看出B辽东栎的果实在植株内

部的分布却不是均匀的B辽东栎的结实枝只分布于中层J上层G下层当年生枝条平均枝长仅为 QWHM@AB枝

上平均叶数仅为 MW\]B不存在结实枝G中层结实枝平均枝长达到 HM@AB枝上平均叶数为 ]WQCI与中层相比B
上层结实枝平均枝长较短为 HDWC@AB枝上平均叶数较多B为 HQG但在中层和下层B结实枝的枝长J枝上叶数

均显著大于非结实枝OT检验BUSD%DHPB特别是在上层达到极显著水平OUSD%DDHPG可以设想B果实的形

成需以一定量的营养作基础B上层光照充足B枝上平均叶数较多B果实形成所需营养较多地来源于叶B而叶

层受到隐蔽B叶数较少B但枝较长B可以提供较多的营养G

X 讨论

同一种植物树冠形态具有一定的相似性B但没有两株树冠形态完全相同的树G芽的活动对温度J光照J
水分等非常敏感B生物因子或非生物因子都能通过影响芽库的结构J数量动态J枝的伸长等促使形成一定

的树冠形态G同一个体内部B由于顶端优势的影响B不同层次上枝条活力不同B芽的命运很不相同Ĝ *#33(++
发现银桦上J中J下层芽的数量差异很大B上层枝对芽库的贡献较大I而且顶枝的生长具绝对优势B对芽库
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动态的影响也是决定性的!"#$%&%’()*+,,%-()*的顶端优势则更为明显./01!本研究同样表明辽东栎个体

内部不同层次芽的命运差异较大2上层分化为生殖枝芽数较多2下层则为零!芽的死亡率下层也远大于上

层!辽东栎芽的命运还同所在枝的枝长密切相关!但辽东栎的顶端优势并不明显2它虽为单轴分枝2但枝的

顶端往往有 0个或 0个以上的同时发育的芽2因此竞争作用强烈2削弱了顶端的优势!这一点从树冠上层

枝长的分布也能看出3枝长分布多集中于 45678段2长枝和短枝都较少!因此从外部形态上看2辽东栎与

合轴分枝树冠相似!这种分枝方式使树冠顶部呈开展状态2既提高了支持和承载能力2又使枝叶繁茂2通风

透光2有效地扩大了光合作用面积!
芽的命运还受到立地条件等非生物因子的影响2生活在树线附近的 9:-);+&)<:=$:,:=2枝的伸长受到

抑制2树冠矮小2休眠芽在芽库动态中发挥着重要作用.61>动物取食能激活 9:-);+$%?’(@%;(+的休眠芽>低

光照条件下2强烈的邻体干扰会改变 9:-);+&:,’);+长短枝的分化比例2提高芽的死亡率.//1!本研究中2辽

东栎芽的命运受立地条件影响也非常明显2生活在郁闭林中的幼树2生殖枝的分化几近于零2可以认为尚

未进入生殖期2芽的死亡率A休眠芽的比例都较高2绝大部分芽分化为营养枝!其生存对策可能是将营养枝

投资于营养枝拓展生存空间2以尽早达到林冠上层!而林窗中的幼树则已进入了生殖期>且对生殖生长的

投资不少于成熟植株>芽的死亡率也较低!到达林冠上部的成熟个体因能接受到充足阳光2生殖生长才得

以完成!由此可见2对芽的命运2立地条件的影响也许比发育阶段的影响更为重要!
芽的不同命运具有不同的功能!营养枝可以拓展生存空间2合成碳水化合物供植株生长需要2雄花序

完全是生殖生长2对芽库本身是没有正贡献的!而雄花枝等却兼具生殖和生长的功能!因此2除雄花序外2
其它分化形式均能形成新的分生组织2对芽库能有正贡献2雄花序数量的增加就可能意味着芽库数量的下

降!但辽东栎的实际情况并非如此2首先2雄花序分化所占比例较小2即便有影响也很小!再者2芽库中有大

量 的休眠芽存在2还有大量芽将死亡脱落2雄花序和死芽A休眠芽可以存在某种交换BCDEFGHIIJ2以保证芽

库总量免受影响!比较两类幼树可发现2尽管林窗中个体雄花序所占比例较高 2但死芽A休眠芽的比例却大

幅度下降!因此2辽东栎花的分化对树冠形态影响很小2与 KELLG将栎树的枝系构型纳入 MENO模型的分类

标 准 一 致2而 与 9:-);+&+&#?(@:?+有 所 区 别>PEGQED等 发 现 这 种 植 物 花 序 的 发 育 将 严 重 降 低 叶 和 芽 的 数

量2从而影响芽库的数量动态./R1!
多次结实的植物一般在生殖生长前必须完成一定的营养生长!比较生殖分配在不同枝级上的差异发

现2枝条愈长则分化为生殖枝可能性增大2因为枝愈长养分愈多!说明花的分化必须以一定的营养枝作为

基础>这从结实枝和非结实枝的比较上看得更为清楚!结实枝叶数较多2枝较长2同样也说明果实的形成也

是以一定的营养为基础!
另外2花序和果均出现在较高营养的枝条上2枝长短A叶数少A营养少的枝条2即使是在上层2也没有结

实枝>这又说明了结实所需的营养主要都来自于果实所在的枝条>而不是由其它枝输送的2从而说明各小

枝具有一定相对独立性!SEQTHU等认为植物体是由很多整合生理单位BVUTGWDETGFXOYQZHLHWZ7ELNUZTJ所组

成./41>各单位间既相互连接2又相互独立2每个生理整合单位内部的碳水化合物运输A水分输导较少受其它

部分的干扰2有人应用同位素跟踪显示叶所合成的碳水化合物绝大部分只用于所在枝的生长./[1!很多解剖

学和生理学上都证明了枝的相对独立性./\12这也是植物种群构件理论的基础!本研究中的辽东栎结实与枝

长A叶数的关系可认为是枝相对独立性形态学证据之一!
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