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摘要9野外调查发现太白红杉5nopqrstquvuwqw8枝条顶芽死亡比例较高3顶芽死亡对分枝格局产生较大影响3可形成:种分枝类

型9x型yz型和{型A对:种分枝类型枝条的芽数量y计盒维数以及植冠不同部位的分枝类型比例y顶芽死亡比例y主侧枝平均

枝 长 和 主 侧 枝 总 数 量 分 别 进 行 了 统 计 分 析A结 果 显 示3芽 数 量9z型5##?|:8}x型5#?"|;8}{型5!$>|>8=计 盒 维 数9z型

5#|:$?8}x型5#|"$$8}{型5#|?:68=顶芽死亡比例由树冠上层至下层逐渐提高3而冠层东南西北"个方向的顶芽死亡比例

无显著差异=主侧枝平均枝长由树冠上层至下层逐渐增加3而主侧枝总数量则逐渐降低=由于风y光照y坡度和坡向的影响3冠层

"个方向间的主侧枝平均枝长和总数量均存在显著差异=x型分枝使植冠半径扩大3z型分枝快速扩展植冠的横向空间3{型

分枝在扩展空间的基础上并实现对空间的有效占据A研究表明太白红杉枝条中一定比例的顶芽死亡增加了分枝形态的多样性3
表现出顶芽和分枝格局的环境适应性3有利于提高树冠的空间占据能力A
关键词9太白红杉=计盒维数=顶芽死亡=分枝格局
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大多数植物是构件生物5个体的生长发育首先表现为构件的生死动态变化过程5构件的动态决定着植物的个体形态5反应

了个体在生理c生态上对环境空间的适应性和拓展能力5以及它对光c水分c养分等的竞争能力dEef构件的生长主要是通过芽的

活动来实现的5对于构件植物5尤其是木本植物5植株芽库的分布格局和芽的数量动态以及分化情况对于整个植株的生长活动

起 着决定性作用f国外在这方面的研究较多59/g$!!)和h/i"’)<)研究了不同生境下顶芽的适应特征d?e5h/j/j24k)5l/m/

n4%!$#&$5o/‘)&!"p-p6.和q/‘&$2%等研究了芽库容量及其与枝的大小和结构的关系dFe5j/j)3)!$#&和o/‘)&!"p-p6.对与枝

的 形态和位置相关的芽的结构进行了研究dKe_国内在这方面的研究主要有孙书存和陈灵芝对辽东栎=rsR]NsStP\uvsQwRQSPSH芽

库 统计dJe5黎云祥c陈利c杜道林等对四川大头茶=xu]yuQP\\NszPQ\v\H的分枝率和顶芽动态的研究dGe5而有关顶芽动态对分枝

格局影响的研究较少f
太白红杉=M\]P̂ NOPQ\QRSRH为松科落叶松属红杉组植物5其分布面积狭小5仅见于我国陕西省境内的秦岭山地海拔?G>>{

FG>>6的高山地带5为研究地区的上限树种5对涵养水源c稳固山石等有重要意义5已被列为国家二级保护植物dBef由于环境严

酷5太白红杉主干和分枝中均存在较多的顶芽死亡现象5顶芽死亡后树冠格局发生较大变化5反映着树冠对外界环境的适应特

征f本文通过对不同分枝格局的芽数c计盒维数和不同树冠部位的太白红杉分枝类型c顶芽死亡比例c主侧枝平均长度和主侧枝

总数量的统计分析5研究太白红杉枝条顶芽死亡对分枝格局占据空间能力的影响和顶芽死亡与其所处树冠位置的关系5探讨顶

芽和分枝格局对环境的适应性以及在整个树冠形成中的生态学意义f

| 材料与方法

|D| 材料

图E 太白红杉枝条的F种分枝类型

}$8/E 0"&##3&)%*"$%8!.(#’2+M/NOPQRQSPS

) ~型分枝 ‘&)%*"$%8!.(#~_3 !型分 枝‘&)%*"$%8!.(#!_

* "型分枝 ‘&)%*"$%8!.(#"

太 白 红 杉 典 型 分 枝 为 单 轴 分 枝5野 外 调 查 中 发 现 其 树 冠 的

中下层大于F年生的枝中5有许多顶芽死亡的现象f顶芽的死亡

会 在 很 大 程 度 上 影 响 分 枝 形 状5顶 芽 死 亡 后 分 枝 通 常 会 形 成 两

种形状f第E种是在顶芽死亡后5最为邻近的两个侧芽发育代替

顶 芽 的 作 用5发 育 成 两 个 主 枝5但 这 种 枝 的 顶 芽 多 数 仍 会 死 亡5
继续由侧芽代替f这种情况很类似假二叉分枝5但是太白红杉不

具对生叶束5不可能形成真正的假二叉分枝5为了研究的方便5
本 文 中 将 其 称 为!型 分 枝 结 构5而 将 典 型 单 轴 分 枝 称 为~型 分

枝结构f第?种是!型分枝结构继续发展5形成一种~型和!型

混合存在的分枝结构5将其称为"型分枝结构=见图EHf

|D# 研究方法

|D#D| 取样方法 在秦岭光头山海拔?@>>{?@J>6选择人为干扰较小c具有代表性的地段设置K>6$K>6样地5在样地中随

机选取?>棵中龄样株5记录各样株所在地点的坡度c坡向c海拔c生境及各样株的树高和胸径等f把样株树冠分为上c中c下F层

和东c西c南c北K个方位共E?个部位5统计每一部位的主侧枝数目和每一部位的F个具有代表性的主侧枝=小于F个枝条的则全
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选!的枝长和顶芽的死亡比率"共统计了#$%个枝条&然后根据顶芽发育或死亡所形成的不同分枝结构"将#$%个枝条分成’类

()型*+型和,型!"并对每种类型分别随机选取-.个枝条"共’.个枝条作为样本"在每个枝条顶端’./0处做标记"用数码相

机拍摄&

12323 计算方法 将照片输入计算机内"在456768569软件下读取’.张照片的芽数目"并对分枝图进行栅格化处理"既对其正

方形边长分别进行%等分"’等分":"%.等分"记录每一等分时的非空格子数"然后计算其计盒维数(;6<=/6>?7@?AB@0C?8@6?!"
计算方法见马克明等DEF"即G HIJKL@0

MN.
L6A(O(M!!PL6A(M! 式中"M为不同等分时的边长"而O(M!为此M时的非空格

子数&
对各类测量和计算所得的数据进行QRSTQ分析和UVRWQR法多重比较分析"并用字母标记法表示&

3 结果与分析

321 ’种不同类型分枝的芽数量和分枝的计盒维数

从表 -和 表 %中 可 以 看 出"’种 类 型 分 枝 顶 端 ’./0X’./0部 分 的 芽 构 件 数 量 平 均 值 大 小 关 系 为G+型(--Y2’!Z)型

(-Y$2E!Z,型(%.[2[!"UVRWQR多重比较分析 结 果 显 示+型 与,型 的 芽 构 件 数 量 差 异 达 到 极 显 著 水 平&说 明 在 顶 芽 死 亡

后"分枝的芽构件数量发生了改变&生物的遗传特性决定了枝条上芽构件密度的稳定性"芽构件数量的改变标志着分枝率和枝

长的改变"同时也反映出枝条生物量的改变&因此"枝条顶芽的死亡造成了分枝角度*分枝率和枝长的改变&芽构件为枝叶的雏

形"芽构件数量的变化必然会影响到枝条的光合能力&

表1 \种不同类型分枝的芽数和分枝的计盒维数

]̂_‘a1 bcdefcg_aĥ fdbijklicfmnfodngafenifipmqhaa_ĥflqnfomrsaeiptuvwxyzy{x{
分枝类型

U|}?/5@?A7~9C
- % ’ $ Y # ! E [ -.

均值

Q"C|}AC
芽数量

;>B8
?>0#C|

)型$~9C) E- -’. -’Y %Y! -!. -E[ -.’ %-Y -!E [- -Y$uE%-E2.
+型$~9C+ -%- --E -$! --E -$E -%E -Y% E# #E #! --Y2’%-.2-
,型$~9C, -## --Y %’! $-# -E! -!Y %![ -E% -Y. -[% %.[2[%%#2[

计盒维数

;6<=
/6>?7@?A
B@0C?8@6?

)型

$~9C)
HI -2’[ -2%E -2$- -2$Y -2Y’ -2%E -2’. -2$$ -2Y. -2$% -2$..%.2.%[
&% .2[E .2[E .2[[ .2[[ .2[[ .2[E .2[E .2[[ .2[[ .2[[ .2[E#

+型

$~9C+
HI -2’Y -2’. -2%’ -2’$ -2’# -2%. -2%. -2’! -2’- -2’! -2’.Y%.2.%-
&% .2[[ .2[[ .2[[ .2[[ .2[[ .2[[ .2[[ .2[[ .2[[ .2[[ .2[[

,型

$~9C,
HI -2YY -2Y. -2#[ -2#- -2$Y -2$! -2#- -2$E -2$% -2YE -2Y’!%.2.%E
&% .2[E .2[E .2[[ .2[[ .2[E .2[[ .2[[ .2[E .2[[ .2[[ .2[E#

表3 \种不同类型分枝的芽量和计盒维数多重比较

]̂_‘a3 ’c‘mns‘aligŝhneif(nmqnf_cdefcg_aĥ fdbijklicfmnfo

dngafenifipmqhaa_ĥflqnfomrsaeipt2vwxyzy{x{

)值4"}L>C
)型7~9C) +型7~9C+

芽数量 ,型$~9C, .2.Y! .2..%**

;>B8?>0#C| +型$~9C+ .2-#$
计盒维数 ,型$~9C, .2..-** .2...**

;6<=/6>?7@?AB@0C?8@6? +型$~9C+ .2.-#*

*表示显著(+Z.2.Y!W6||CL}7@6?@88@A?@,@/}?7}775C.2.YLC"CL-
**表示极显著(+Z.2.-!W6||CL}7@6?@88@A?@,@/}?7}775C.2.-LC"CL"

下同75C8}0C#CL6.

计盒维数表征了分形体对空间的占据程度DEF&从表-中可

以 看 出"’种 类 型 分 枝 计 盒 维 数 的 直 线 回 归 中 &%值 均 大 于

.2[E"说明太白红杉分枝格局具有明显的分形特征&太白红杉

分枝计盒维数介于-2%.%到-2#[$之间"反映了太白红杉分枝

对空间的占据能力&计盒维数介于-和%之间"有其合理的生

物学意义&因为从整个树冠来说"它既要保证每一个分枝结构

能够获得最大光照"进行最有效的光合作用"同时又要保证其

它分枝结构也能充分利用光能D[F&由表-可以看出"’种类型枝

条 计 盒 维 数 平 均 值 的 大 小 关 系 为G+型(-2’.Y!Z)型

(-2$..!Z ,型(-2Y’!!&表%多重比较显示)型与+型间差

异 显 著")型 与,型 以 及+型 与,型 间 的 差 异 均 达 到 极 显 著

水平"显示出顶芽动态所形成的不同分枝类型的空间占据能力有明显的差异"顶芽的死亡影响了植株的分枝格局&顶芽的死亡

可能导致+型和,型两种分枝类型"可能造成分枝对空间的占据能力下降"但也有可能使之上升&在+型枝中"虽然有连续的顶

芽死亡"但是连续的侧芽代替顶芽的生长使其它离顶芽较远的侧芽依然受到顶端优势的抑制"其余的侧芽很少能发育成枝"对

空间的占据能力随着分枝的减少而降低"+型枝的计盒维数比)型枝有所减小&而随着+型枝的继续发展"离死亡顶芽较远的

侧芽受到的顶端抑制逐渐解除"再加上充足的营养资源和空间资源"多数侧芽发育成枝"使其对空间的占据程度增加"逐渐形成

了,型分枝"其计盒维数大于)型枝&

323 树冠位置对顶芽死亡比例和分枝格局的影响

对#$%个枝条的枝长*分枝类型比例统计结果见表’&其中顶芽死亡比例为+型和,型分枝比例之和&从表$中可以看出G
在植冠的上*中*下’层中"分枝类型比例差异极显著"由树冠上层至下层顶芽死亡比例显著增加")型分枝比例逐渐下降"+型
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和!型分枝比例逐渐增加"上层枝龄一般不超过#$%顶芽活力较强%死亡比例很低&在中层随着主侧枝年龄的逐渐增加%顶芽活

力下降%死亡比例显著增加&下层主侧枝年龄已经达到数十年%顶芽死亡比例更高%从枝的分枝角度和生长方向的改变推测个别

枝已经历过多次的顶芽死亡%而且在这些主侧枝的下一级分枝上也存在较高的顶芽死亡比例"说明顶芽死亡比例和主侧枝的年

龄密切相关%随着枝条年龄的增加顶芽死亡比例明显增加"而在树冠的东’南’西’北#个方向上分枝类型的比例均无显著差异%
说明顶芽死亡比例和主侧枝在树冠中的生长方向没有明显的联系%同时反映出坡向及与坡向有关的光照’风等因素对顶芽死亡

比例没有明显的影响"

表( 太白红杉树冠不同部位主侧枝统计结果

)*+,-( ./*/01/0213-14,/156/7-8*09+3*92709:;0/709<066-3-9/=*3/156>?@ABCDCEBE

植冠部位F$GHIJI$KLM
统计枝数

NK$GOPGQRSTK

分枝类型比例NK$GOPUGVLJITK$LUH
W型 LJITW X型 LJITX !型 LJIT!

平均长度

YZTK$VTSK$GOP[TGVLP

总枝数

\HL$[SK$GOPGQRSTK
上层]I[$JTK _̂# ‘ab‘‘c ‘a‘‘cd ‘âecb d‘acfddg_ba_b#b hee
中层iUjj[T[$JTK _̂# ‘a_ehc ‘a__̂^ ‘ab‘‘c _̂bad_begf‘aêdd hbh
下层kHl[$JTK _̂# ‘a‘db‘ ‘a_fec ‘ae‘db _hhah‘bfgfeadf̂b #e‘
东m$ML _ĥ ‘ad̂_‘ ‘a_̂df ‘afffh __ba‘eh#gb_af_f̂ #f#
西nTML _ĥ ‘adêb ‘a‘#c# ‘afhbc ĉab#‘bgfea‘bcc fĥ
南oHQLP _fe ‘âfd̂ ‘a_‘_d ‘ah#fh eeâ b̂egfcad_ff dfh
北pHKLP _h‘ ‘addbf ‘a_‘‘‘ ‘afĥf _d#acf‘‘gc‘a‘f̂h #b̂

表q 太白红杉树冠不同部位主侧枝的多重比较

)*+,-q r4,/0=,-258=*30159;0/709st235;91=*3/156>?@ABCDCEBE
冠层

F$GHIJ[$JTK

上层

]I[$JTK

中层

iUjj[T[$JTK

方位

uKUTGL$LUHG

东

m$ML

西

nTML

南

oHQLP

分枝类型比例

NK$GOPUGVLJITK$LUH

平均枝长

YZTK$VTSK$GOP[TGVLP

主侧枝数量

i$UGSK$GOPGQRSTK

下层kHl[$JTK ‘a‘‘‘vv ‘a‘‘dvv 北pHKLP ‘ahbd ‘aĥd ‘adhc
中层iUjj[T[$JTK ‘a‘‘‘vv 南oHQLP ‘ahd_ ‘a_hf

西nTML ‘adh‘
下层kHl[$JTK ‘a‘‘‘vv ‘a‘‘‘vv 北pHKLP ‘a___ ‘a‘‘‘vv ‘a‘‘‘vv
中层iUjj[T[$JTK ‘a‘‘‘vv 南oHQLP ‘a‘__v ‘ahee

西nTML ‘a‘dv
下层kHl[$JTK ‘a‘‘‘vv ‘a‘‘‘vv 北pHKLP ‘ahbe ‘a‘#‘v ‘a‘‘evv
中层iUjj[T[$JTK ‘ae_‘ 南oHQLP ‘a‘̂fv ‘a‘‘‘vv

西nTML ‘a‘_#v

在树冠的上’中’下d层中%主侧枝的平均枝长差异极显著%由树冠上层至下层主侧枝的平均枝长显著增加%这和随着侧枝

年龄的增加枝条长度不断增加相吻合"在树冠的东’南’西’北#个方向上主侧枝的平均枝长差异极显著%其顺序为南w西w东

w北"这与样地的地形密切相关%样地坡向oexn%坡度dfx"南面树冠主要受到风的影响%由于海拔高’风力大%南面的侧枝生长

缓慢%平均枝长较短%尤其是中上层的侧枝枝长更小%而下层的侧枝受风影响减少%枝长有所增加&在高海拔地区%强紫外线照射

会抑制枝条的生长y_‘%__z%西面树冠可能受到是较强紫外线的照射%主侧枝平均枝长显著低于东面&北面树冠主要受到生长空间

的影响%中上层枝具有充分的生长空间%而由于坡面的影响%下层枝则明显受到生长空间的抑制%为了寻求更多的生长空间%北

面下层枝发生上转%个别枝上转后和主干平行生长%形成类似第 个̂甚至第d个主干的现象%因此在#个生长方向上%北面的主

侧枝平均枝长最大"
在树冠的上’中’下d层中%主侧枝总数量差异极显著%由树冠上层至下层主侧枝的总数量逐渐减少%尤其是下层侧枝数量

显著减少%这与树冠下层枝条自疏现象吻合"在树冠的东’南’西’北#个方向上主侧枝的总数量差异极显著%其顺序为南w东{
北w西"与主侧枝的平均枝长类似%这些差异也可能是因为受到地形的影响"强风的影响使南面树冠侧枝死亡%总数量明显减

少&东面也受到风的影响%但影响较小%侧枝总数量变化不大&北面主要是下层侧枝受到生长空间的抑制%虽然有少数枝上转去

寻求生长空间%但下层多数主侧枝死亡%从而降低了北面侧枝总数量&而西面的侧枝数量最大%说明较强的紫外线影响了侧枝的

长度%但对侧枝的数量影响不大"

( 讨论

太白红杉分枝顶芽死亡后%有一部分形成X型分枝"在这种分枝中%其对空间的占据能力降低%但是对使用较小的资源快速

扩展较大的空间有利"对于d‘OR|d‘OR的空间%由于分枝角度的改变%X型分枝用小于W型分枝的资源实现了空间扩展%这种

现 象符合生物总是最有效地利用资源的规律y_̂z"在图 中̂%要从Y点到达N’F两点实现空间的扩展%当沿着Yu’uN’uF的路径

时其总长度最短y_̂z"因此%顶芽的死亡改变了下一级分枝的角度%为更有效的扩展空间提供了条件"W型分枝顶端生长快速扩

大了树冠的半径%从而使树冠占据空间的范围迅速增加"要实现对树冠新增加空间的快速扩展%W型分枝需要较大的生物量资

源%而X型分枝可以在使用较小资源的情况下实现对新空间的扩展%但其对空间的填充能力较差%要对扩展的空间实现有效的

c_ĥ__期 王孝安 等}太白红杉顶芽与分枝格局的适应性分析
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图! "点间连线最短路线图
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占 据:需 要 更 多 的 分 枝 来 填 充;由 于 顶 芽 的 死 亡 解 除 了 顶 端 效

应:为更多的侧枝进行发育提供了空间和能量资源:使侧枝数量

增加:<型发展为=型分枝:对空间的填充更加有效;因此:>型

分 枝 的 生 长 使 树 冠 半 径 快 速 扩 大:<型 分 枝 实 现 了 快 速 扩 展 新

的 空 间:而 当 营 养 资 源 充 足 时:<型 继 续 发 展 为=型 分 枝:在 扩

展了空间的同时实现了对空间的有效占据;在树冠的发展来看:
一定比例的顶芽死亡所造成的<型和=型分枝的出现增加了分

枝形态的多样性:提高了树冠的形态可塑性;另外:树冠上下?内

外 的 位 置 对 顶 芽 死 亡 和 分 枝 类 型 比 例 的 影 响 明 显 高 于 坡 向?光

照?风等外界环境因素的影响:说明顶芽死亡比例和分枝类型的

改 变 主 要 受 到 植 株 个 体 内 部 因 素 的 影 响@而 对 于 主 侧 枝 的 长 度

和数量来说:树冠上下?内外的位置和坡向?光照?风等外界环境

因 素 对 其 均 有 显 著 影 响:反 映 出 太 白 红 杉 树 冠 构 型 受 到 遗 传 因

素和外界环境的双重作用;
植株通过芽在树冠中的空间分布?数量动态和萌展格局:并最终以萌展成的枝的特定分枝格局在环境中的可塑性表达:形

成了其特有的冠形:顶芽的作用更为重要ABC;不同的分枝结构不仅影响到其对空间的占据能力:还影响到能量的传输?繁殖器官

的分配等方面;D0D,(1+指出每一株树木在生长过程中都持续的感应外界环境及植株的结构特征:并不断的通过分枝来调节

其树冠使之达到最佳的空间利用效果AE"C;研究顶芽动态对分枝格局的影响:不仅可以揭示树冠对外界环境的适应性调整的机

理:还有利于揭示构件种群的生态生物学意义:对于分枝方式的演化也具有一定的意义;本研究表明太白红杉顶芽和分枝格局

均表现出对环境的适应性变化:揭示了太白红杉树冠构型对环境适应的机理;树木的树冠是遗传因素和外界环境影响的综合结

果:以后的研究应该侧重于对植物分枝结构的遗传因素和对外界环境可塑性的综合分析:进而探讨植物对环境的长期适应方式

和植物的演化机理;
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