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紫耳箭竹克隆形态可塑性对典型冠层结构及光环境的
响应
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摘要：在重庆金佛山国家自然保护内，选择了三种典型群落类型（落叶阔叶林、常绿落叶阔叶混交林和常绿阔叶林），使用

Ｈｅｍｉｖｉｅｗ 数字植物冠层分析系统量化群落冠层结构和光环境特征，并对林下紫耳箭竹（Ｆａｒｇｅｓｉａ ｄｅｃｕｒｖａｔａ）的形态可塑性特征

进行调查，分析冠层结构和光环境特征改变下紫耳箭竹形态可塑性的差异，并探讨它们之间的相互关系。 结果表明：（１）随着

落叶阔叶林"常绿落叶阔叶混交林"常绿阔叶林演替的进行，群落的冠层开度降低，叶面积指数增加，平均叶倾角变小，趋于水

平化，冠层对光的截获能力提高，林下光照的强度降低（Ｐ＜０．０５）。 （２）随着光照强度的降低，紫耳箭竹分株矮小化，叶片变窄，
生物量积累降低，但通过增大比茎长、叶面积率和比叶面积提高对光的利用效率，并增大分枝角度和比隔长有效适应弱光环境。
（３）在光照条件差的常绿阔叶林下，紫耳箭竹降低对地下茎的投资，将较多的生物量用于秆的增高增长和叶片的生长；而在光

照条件好的落叶阔叶林环境下，紫耳箭竹降低对枝、叶生物量的分配，则加大对地下茎的投资，可认为是克隆植物对水分资源所

表现的一种觅食行为。 研究表明，紫耳箭竹种群随着冠层结构的改变发生了明显的可塑性变化，这些可塑性变化是种群对冠层

结构和光环境差异的适应性反应的结果，有利于增强种群对异质生境中光资源的获取和利用；群落内部可以通过调控冠层结构

的改变协调和控制小径竹种群的发展。
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形态可塑性是同一基因型的植物个体通过改变自身的形态而对环境变化做出相应变化的能力，是生物适

应环境的一种方式，即形态可塑性是环境对基因型表达的一种修饰［１］。 由于自然环境中异质性是普遍存在，
种群的维持与更新与其形态可塑性紧密相关［２］。 同时，在克隆植物中形态可塑性也是其适应异质性环境的

重要途径。 在不同资源水平下，克隆植物可以通过形态塑造来适应不同的资源水平［３⁃５］，主要表现为构件、资
源吸收结构形态特征与生物量分配等变化［６⁃７］。 近些年有关克隆植物个体行为对环境的响应及其在生态系

统中所起到的作用越来越受到人们的关注［８］，而其形态可塑性的适应性响应与物种入侵能力、物种进化和物

种共存等方面又有着重要的关系［９⁃１０］。
小径竹类是多年生一次性开花结实的木本克隆植物，广泛分布于亚高山暗针叶林及亚热带山地阔叶林等

异质性强的生境中，为森林灌木层的优势种甚至单优种［１１］。 已有研究表明，小径竹在光照强度相差甚远的林

外、林缘、林窗和林下等生境下均有分布［６，１２］。 不同的林冠环境对小径竹的生长具有一定的影响，尤其是光环

境［１３⁃１６］。 小径竹可以通过改变分株数目、形态、生物量分配以及聚集强度和空间占据能力上，对林冠环境的

差异作出有效的响应［１７⁃１９］。 在林冠郁闭度大的环境中，小径竹分株表现出比叶面积、叶面积率，叶生物量分

配率增大的特征，有效适应弱光环境［２０⁃２１］。 但这些研究多集中在林隙、林窗和林缘等特殊冠层对小径竹生长

的影响［１２，２２⁃２３］，关于典型群落类型的冠层结构（简称典型冠层结构）对林下小径竹生长影响的研究较少，也并

未量化典型群落冠层结构的特征及其所造成的光环境异质性对小径竹生长的影响。
森林冠层结构由复杂的叶、枝和树干在空间排列组成，是森林与外界环境相互作用最直接和最活跃的界

面层［２４］。 其中，冠层结构与林下光照时空分布的关系一直是森林生态学家研究的热点。 当林冠层的结构发

生改变时，林下光照条件会发生不同程度的改变［２５⁃２６］。 而光照又是植物能否生存和生长的关键，因此冠层结

构与林下草本层（包括更新幼苗）和灌木层的物种丰富度、物种多样性有着密切的关系［２７］。 目前关于群落冠

层结构与林下植物的研究也多集中于此［２８⁃２９］，但在典型的群落冠层结构下，单一优势物种的生长状况如何？
冠层结构及光环境发生改变时，植物如何适应性获取资源从而扩展生存？ 冠层结构与其适应性特征的关系又

如何？ 这些问题目前尚未得到解答。
因此，本文拟通过对 ３ 种典型群落类型下广泛生长的克隆植物———紫耳箭竹（Ｆａｒｇｅｓｉａ ｄｅｃｕｒｖａｔａ）为研究

对象，比较不同冠层结构及光环境下，紫耳箭竹种群的形态特征、生物量积累和生物量分配特征的差异；探讨

群落的内部是否可以通过调控冠层结构及其光环境的改变，影响小径竹的适应性能力———形态可塑性，从而

可以达到协调和控制小径竹种群的发展。

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３８ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

１　 研究地概况

金佛山国家自然保护区（２８°４６′—２９°３８′Ｎ，１０６°５４′—１０７°２７′Ｅ），位于重庆市南川区，属亚热带温润季风

气候，云雾多，日照少，雨量充沛，湿度大。 山体主要由灰岩和石灰岩组成，属于典型的喀斯特地貌。 山体上部

多年平均气温 ８．５℃，年平均降雨量约为 １４３４．５ ｍｍ；山体下部平均气温 １６．６℃，年平均降雨量约 １２８６．５ ｍｍ。
海拔约为 １４００—２２５２ ｍ，高程差大，植被类型丰富，主要森林类型为山地阔叶林（落叶阔叶林、常绿落叶阔叶

混交林、常绿阔叶林）。 在本研究区域内，落叶阔叶林树种主要有雷公鹅耳枥（Ｃａｒｐｉｎｕｓ ｖｉｍｉｎｅａ）、糙皮桦

（Ｂｅｔｕｌａ ｕｔｉｌｉｓ）、石灰花楸 （ Ｓｏｒｂｕｓ ｆｏｌｇｎｅｒｉ）、青榨槭 （ Ａｃｅｒ ｄａｖｉｄｉｉ） 等，常绿阔叶林树种主要有粗脉杜鹃

（Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｃｏｅｌｏｎｅｕｒｕｍ）、金山杜鹃（Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｌｏｎｇｉｐｅｓ ｖａｒ． ｃｈｉｅｎｉａｎｕｍ）、润楠（Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｐｉｎｇｉｉ）等，而这

些林下均广泛分布有紫耳箭竹［３０］，为灌木层优势种。

２　 材料与方法

２．１　 研究材料

紫耳箭竹，箭竹属，短三角鞘系，多年生一次性开花结实的木本克隆植物［３１］。 地下茎属复轴型，以游击型

或密集型的方式进行繁殖扩展。 主要生长在海拔 １１５０—１６１０ ｍ 的地方，在西南地区山地阔叶林内广泛分布，
是大熊猫主要采食的竹种之一［１６］。
２．２　 研究方法

研究样地位于金佛山国家自然保护区的烂坝菁（２９°０１′Ｎ，１０７°０９′ Ｅ）。 ２０１６ 年 １１ 月，选择立地条件基本

一致的三种典型群落类型：落叶阔叶林、常绿落叶阔叶混交林（以下简称混交林）和常绿阔叶林（依次表示为

Ｄｅ，Ｅｖ＋Ｄｅ，Ｅｖ）作为研究样地。 每个林型面积不小于 １ ｈｍ２，间隔不小于 ５０ ｍ。 每个林型内分别设置 ２０ ｍ×
２０ ｍ 大样方 ３ 个，共计 ９ 个大样方。 对于同一种林型 ３ 个重复样方的选择，在主要物种组成、林冠郁闭度及

海拔等特征尽可能保持一致。 样地基本特征见表 １。
２．２．１　 紫耳箭竹分株种群指标测量

在各林型的每个大样方内随机设置 ３ 个 ５ ｍ×５ ｍ 小样方，共计 ２７ 个小样方，分别调查小样方内紫耳箭竹

的分株数目、高度和盖度。 随后，在每种林型下随机选择 １０—１５ 个紫耳箭竹竹丛，挖取地下部分的竹鞭（由于

条件的限制，无法挖取完整的基株），用水冲洗干净，记录每个竹丛中分株数目、地下茎分枝数、分枝角度、隔
离者数量和笋芽数。 然后从每个林型里所挖出的竹丛中随机选择一定数量的完整分株（落叶阔叶林、混交

林、常绿阔叶林分别有 １２６ 个、２２４ 个、１３６ 个分株），分为地上和地下部分进行测量。 （１）地上部分：记录分株

的株高、基径、秆节间数、秆节间长度、分枝数和叶片数，并分别采集每个分株上的所有叶片，压平带回实验室，
测量叶面积（ＷｉｎＲＨＩＺＯ Ｐｒｏ ｖ．２００４ｃ Ｒｏｏｔ Ａｎａｌｙｓｉｓ Ｓｙｓｔｅｍ，Ｃａｎａｄａ））；（２）地下部分：测量隔离者长度、隔离者

直径、隔离者节间数、隔离者节间长度、根长度、根粗细和根数量等。 最后把每个分株分成秆、枝、叶、隔离者和

根这 ５ 部分，用剪刀剪下，分别装入信封内，编号，放入 ６０℃的烘箱 ７２ ｈ 烘干至恒重，电子天平称量干重。
２．２．２　 冠层结构和光环境指标测量

三个林型内，选择每个样方内紫耳箭竹种群调查的 ５ ｍ×５ ｍ 小样方的中心作为冠层结构拍摄位点，共 ２７
个拍摄位点。 使用 Ｈｅｍｉｖｉｅｗ 数字植物冠层分析系统（Ｃａｎｏｎ ＥＯＳ ５０Ｄ 相机，Ｓｉｇｍａ ＥＸ ＤＣ ４．５ ｍｍ 鱼眼镜头）
获取冠层结构和光环境数据。 拍摄选在晴朗或阴天的天气进行。 拍摄前需要用三脚架对其进行固定，拍摄高

度设为 １．５ ｍ，保持镜头水平，指南针指向正北方向，每个位点拍摄 ３—５ 张照片。 拍摄完毕后，每个位点选取

３ 张，共 ８１ 张照片，以 ＪＰＧ 格式存储在内存卡中，用于后期分析。
２．３　 数据处理

２．３．１　 冠层结构和光环境特征

使用 Ｈｅｍｉｖｉｅｗ 仪器自带的分析系统对获得的照片进行分析，主要获得的参数包括：冠层开度（Ｃａｎｏｐｙ

３　 １９ 期 　 　 　 黄慧敏　 等：紫耳箭竹克隆形态可塑性对典型冠层结构及光环境的响应 　
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ｏｐｅｎｎｅｓｓ，ＣＯ）、叶面积指数（Ｌｅａｆ ａｒｅａ ｉｎｄｅｘ，ＬＡＩ）、平均叶倾角（Ｍｅａｎ ｌｅａｆ ａｎｇｌｅ，ＭＬＡ）、林下直射光（Ｄｉｒｅｃｔ
ｓｏｌａｒ ｒａｄｉａｔｉｏｎ ｕｎｄｅｒ ｃａｎｏｐｙ， Ｄｉｒ）、散射光 （ Ｄｉｆｆｕｓｅ ｓｏｌａｒ ｒａｄｉａｔｉｏｎ ｕｎｄｅｒ ｃａｎｏｐｙ， Ｄｉｆ） 和总光照 （ Ｔｏｔａｌ ｓｏｌａｒ
ｒａｄｉａｔｉｏｎ ｕｎｄｅｒ ｃａｎｏｐｙ，Ｔｏｔ）等。

表 １　 样地基本特征

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｕｍｍａｒｙ ｏｆ ｔｈｅ ｐｌｏｔｓ

项目 Ｉｔｅｍ Ｄｅ Ｅｖ＋Ｄｅ Ｅｖ

经纬度 Ｌｏｃａｔｉｏｎ ２９°０１′１８″ Ｎ　 １０７°０９′０１″ Ｅ ２９°０１′１８″ Ｎ　 １０７°０９′０５″ Ｅ ２９°０１′１８″ Ｎ　 １０７°０９′０９″ Ｅ

海拔 Ａｌｔｉｔｕｄｅ ／ ｍ １５２０．０ １５２９．０ １５２７．７

坡度 Ｓｌｏｐｅ ２５．４° ２６．３° ３５．７°

坡向 Ａｓｐｅｃｔ ３３．９° ＳＥ ７５．４° ＳＥ １３．４° ＳＷ

坡位 Ｓｌｏｐｅ ｐｏｓｉｔｉｏｎ 中坡 中坡 下坡或中坡

竹子密度 Ｂａｍｂｏｏ ｄｅｎｓｉｔｙ ／ （株 ／ ｈｍ２） １３３５００ ２９６７００ ５８０００

林分密度 Ｓｔａｎｄ ｄｅｎｓｉｔｙ ／ （株 ／ ｈｍ２） １２８７５ １００５０ ６６２２

　 　 Ｄｅ：落叶阔叶林，Ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｂｒｏａｄ⁃ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ；Ｅｖ＋Ｄｅ：常绿落叶阔叶混交林，Ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ａｎｄ ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｂｒｏａｄ⁃ｌｅａｖｅｄ ｍｉｘｅｄ ｆｏｒｅｓｔ；Ｅｖ：常绿阔叶

林，Ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ⁃ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ；ＳＥ：东南，Ｓｏｕｔｈ ｅａｓｔ；ＳＷ：西南，Ｓｏｕｔｈ ｗｅｓｔ

２．３．２　 紫耳箭竹分株种群性状特征

（１）形态性状：株高（Ｃｕｌｍ ｈｅｉｇｈｔ，ＣＨ）、秆基径（Ｃｕｌｍ ｄｉａｍｅｔｅｒ，ＣＤ）、秆节间数（ Ｉｎｔｅｒｎｏｄｅ ｎｕｍｂｅｒ，ＩＮ）、秆
节间长度（ Ｉｎｔｅｒｎｏｄｅ ｌｅｎｇｔｈ， ＩＬ）、比茎长 （ Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｃｕｌｍ ｌｅｎｇｔｈ， ＳＣＬ） ＝ 茎长 ／茎生物量、分枝数 （ Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ｂｒａｎｃｈ，ＮＢ）、单叶面积（Ｓｉｎｇｌｅ ｌｅａｆ ａｒｅａ，ＩＬＡ）、分株叶片数（Ｌｅａｆ ｎｕｍｂｅｒ ｐｅｒ ｒａｍｅｔ，ＬＮＲ）、叶面积率（Ｌｅａｆ ａｒｅａ
ｒａｔｉｏ，ＬＡＲ）＝ 叶面积 ／总生物量、比叶面积（Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ，ＳＬＡ）＝ 叶面积 ／叶生物量、根长度（Ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈ，
ＲＬ）、根粗细（Ｒｏｏｔ ｄｉａｍｅｔｅｒ，ＲＤ）、根数量（Ｒｏｏｔ ｎｕｍｂｅｒ，ＲＮ）、隔离者长度（ Ｓｐａｃｅｒ ｌｅｎｇｔｈ，ＳＬ）、隔离者基径

（Ｓｐａｃｅｒ ｄｉａｍａｔｅｒ， ＳＤ）、隔离者节间数 （ Ｓｐａｃｅｒ ｉｎｔｅｒｎｏｄｅ ｎｕｍｂｅｒ， ＳＩＮ）、隔离者节间长度 （ Ｓｐａｃｅｒ ｉｎｔｅｒｎｏｄｅ
ｌｅｎｇｔｈ，ＳＩＬ）、比隔长（ Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｓｐａｃｅｒ ｌｅｎｇｔｈ，ＳＳＬ） ＝ 隔离者长度 ／隔离者生物量、分枝角度（ Ｂｒａｎｃｈ ａｎｇｌｅ ｏｆ
ｓｐａｃｅｒ，ＢＡ）、分枝强度（Ｂｒａｎｃｈ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ｏｆ ｓｐａｃｅｒ，ＢＩ）＝ 母隔离者产生的子隔离者数量。

（２）生物量积累性状：秆生物量（Ｃｕｌｍ ｂｉｏｍａｓｓ，ＣＭ）、枝生物量（Ｂｒａｎｃｈ ｂｉｏｍａｓｓ，ＢＭ）、叶生物量（ Ｌｅａｆ
ｂｉｏｍａｓｓ，ＬＭ）、隔离者生物量（Ｓｐａｃｅｒ ｂｉｏｍａｓｓ，ＳＭ）、根生物量（Ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ，ＲＭ）、地上生物量（Ａｂｏｖｅ⁃ｇｒｏｕｎｄ
ｂｉｏｍａｓｓ，ＡＭ））、 地下生物量（Ｕｎｄｅｒ⁃ｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ，ＵＭ）、总生物量（Ｔｏｔａｌ ｒａｍｅｔ ｂｉｏｍａｓｓ，ＴＭ）。

（３）生物量分配性状：茎秆生物量百分率（Ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｔｏ ｃｕｌｍ，ＣＰ）；枝生物量百分率（Ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ
ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｔｏ ｂｒａｎｃｈ， ＢＰ ）；叶片生物量百分率 （ Ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｔｏ ｌｅａｆ， ＬＰ ）；地下茎生物量百分率

（Ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｔｏ ｓｐａｃｅｒ，ＳＰ）；根生物量百分率（Ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｔｏ ｒｏｏｔ，ＲＰ）、地上生物量百分率

（Ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｔｏ ａｂｏｖｅ⁃ｇｒｏｕｎｄ，ＡＰ）、地下生物量百分率（Ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｔｏ ｕｎｄｅｒ⁃ｇｒｏｕｎｄ，ＵＰ）。
各个性状特征的可塑性指数（Ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ ｉｎｄｅｘ）参考 Ｖａｌｌａｄａｒｅｓ 等［３２］ 的方法计算求得：某指标的可塑性指

数＝（最大值—最小值） ／最大值。
用 ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ（Ｐ ＜ ０．０５）分析不同群落类型冠层结构和光环境特征的差异，比较不同冠层结构下紫

耳箭竹分株种群的形态特征、生物量积累特征以及生物量分配特征间的差异性，并作 ＬＳＤ 多重比较；利用

Ｓｐｅａｒｍａｎ 相关法，分析冠层结构特征和光环境的关系；并用相关回归法对紫耳箭竹性状特征与冠层结构和光

环境的关系进行分析，所有数据分析均用 ＳＰＳＳ ２２．０ 完成，并用 Ｏｒｉｇｉｎ ９．０ 软件作图。

３　 结果与分析

３．１　 不同林型冠层结构和光环境特征

不同林型间的冠层结构和光环境特征存在差异（图 １）。 冠层开度、林下直射光、散射光和总光照的趋势

相同，均表现为：落叶阔叶林＞混交林＞常绿阔叶林，而叶面积指数则表现出与它们相反的趋势，且差异显著
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（Ｐ＜０．０５）。 平均叶倾角在落叶阔叶林中最大，而其它两个林型间无显著差异。 Ｓｐｅａｒｍａｎ 相关分析（表 ２）中
也发现，冠层开度、平均叶倾角、林下直射光、散射光和总光照，两两间均呈现为显著正相关，但它们均与叶面

积指数呈现显著的负相关（Ｐ＜０．０５）。

图 １　 不同林型冠层结构和光环境特征比较（平均值±ＳＥ）

Ｆｉｇ．１　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｃａｎｏｐｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｌｉｇｈｔ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｏｒｅｓｔ ｔｙｐｅｓ （Ｍｅａｎｓ ± ＳＥ）

Ｄｉｆ：林下散射光，Ｄｉｆｆｕｓｅ ｓｏｌａｒ ｒａｄｉａｔｉｏｎ ｕｎｄｅｒ ｃａｎｏｐｙ；Ｄｉｒ：林下直射光，Ｄｉｒｅｃｔ ｓｏｌａｒ ｒａｄｉａｔｉｏｎ ｕｎｄｅｒ ｃａｎｏｐｙ；图中不同字母表示差异显著

表 ２　 冠层结构和光环境特征 Ｓｐｅａｒｍａｎ 相关分析

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｐｅａｒｍａｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｃａｎｏｐｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｌｉｇｈｔ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎ

参数 Ｐａｒａｍｅｔｅｒ ＣＯ ＬＡＩ ＭＬＡ Ｄｉｆ Ｄｉｒ Ｔｏｔ

ＣＯ １

ＬＡＩ －０．９８３∗∗ １

ＭＬＡ ０．４３３∗ －０．５２０∗ １

Ｄｉｆ ０．９８４∗∗ －０．９９０∗∗ ０．４９６∗ １

Ｄｉｒ ０．９４２∗∗ －０．９３９∗∗ ０．５７１∗∗ ０．９４７∗∗ １

Ｔｏｔ ０．９５５∗∗ －０．９５２∗∗ ０．５３８∗ ０．９６１∗∗ ０．９９４∗∗ １

　 　 ＣＯ：冠层开度，Ｃａｎｏｐｙ ｏｐｅｎｎｅｓｓ；ＬＡＩ：叶面积指数，Ｌｅａｆ ａｒｅａ ｉｎｄｅｘ；ＭＬＡ：平均叶倾角，Ｍｅａｎ ｌｅａｆ ａｎｇｌｅ；Ｔｏｔ：林下总光照，Ｔｏｔａｌ ｓｏｌａｒ ｒａｄｉａｔｉｏｎ

ｕｎｄｅｒ ｃａｎｏｐｙ；∗ Ｐ＜０．０５；∗∗ Ｐ＜０．０１

３．２　 紫耳箭竹分株种群的形态特征

不同林型下，紫耳箭竹分株种群的地上和地下形态特征均表现出显著差异（Ｐ＜０．０５） （表 ３）。 地上形态

中，紫耳箭竹的株高、基径、秆节间数、秆节间长度、分枝数、单叶面积、单叶生物量、分株叶片数在常绿阔叶林中

均为最小，但比茎长、叶面积率、比叶面积却达到最大（Ｐ＜０．０５）。 其中，基径、秆节间数、分枝数在落叶阔叶林中

最大，而株高、秆节间长度、单叶面积在混交林中达最大（Ｐ＜０．０５）。 地下形态中，紫耳箭竹分株种群的隔离者长
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度、隔离者直径、隔离者节间数、隔离者节间长度、根粗细和根数量均随着落叶阔叶林"混交林"常绿阔叶林依次

显著减小（Ｐ＜０．０５）。 比隔长和分枝角度在常绿阔叶林中达到最大，但分枝强度、根长度却是最小。

表 ３　 不同林型下紫耳箭竹分株种群的形态特征（平均值±ＳＥ）

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｈｅ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｆ． ｄｅｃｕｒｖａｔａ ｒａｍｅｔｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｏｒｅｓｔ ｔｙｐｅｓ （Ｍｅａｎｓ±ＳＥ）

形态特征 Ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｔｒａｉｔｓ Ｄｅ Ｅｖ＋Ｄｅ Ｅｖ Ｆ

株高 ＣＨ ／ ｃｍ ６８．８９７±１．６９１ｂ ８２．９１１±１．３６８ａ ４４．７２４±１．０９０ｃ １８５．８５５∗∗

基径 ＣＤ ／ ｍｍ ４．５０３±０．０８５ａ ４．０４２±０．０５０ｂ ２．８３５±０．０４６ｃ １７５．２６２∗∗

秆节间数 ＩＮ ９．１６０±０．２４９ａ ７．８８０±０．１３９ｂ ７．８５０±０．１５５ｂ １５．７５８∗∗

秆节间长度 ＩＬ ／ ｃｍ ８．２５２±０．５４２ｂ １０．９３５±０．２００ａ ５．８１４±０．１３５ｃ ７８．８３５∗∗

比茎长 ＳＣＬ ／ （ｃｍ ／ ｇ） ２０．４０３±１．０５７ｂ ２４．２６９±０．９３９ｂ ４３．８４６±２．６３７ａ ５６．５０４∗∗

分枝数 ＮＢ ９．０２０±０．６３８ａ ６．６８０±０．２８０ｂ ３．７６０±０．２３９ｃ ３８．８４４∗∗

叶面积率 ＬＡＲ ／ （ｃｍ２ ／ ｇ） ２６．８０５±１．５６５ｃ ３３．００９±１．０６８ｂ ３９．３１７±１．９５４ａ １４．９４３∗∗

比叶面积 ＳＬＡ ／ （ｃｍ２ ／ ｍｇ） ０．３０８±０．０１３ｂ ０．２６２±０．００３ｃ ０．３９２±０．０２０ａ ３１．９３７∗∗

单叶面积 ＩＬＡ ／ ｃｍ２ ９．６６８±０．３６０ｂ １１．１５８±０．２４５ａ ８．６９３±０．３０４ｃ １９．４７０∗∗

分株叶片数 ＬＮＲ ２６．１３０±２．０５７ａ ２５．７７０±１．３１７ａ １０．６３０±０．８３１ｂ ３３．２７０∗∗

根长度 ＲＬ ／ ｃｍ １０．８４３±０．５１４ａ １１．０５１±０．３２０ａ ９．１０６±０．３４９ｂ ７．２６７∗∗

根粗细 ＲＤ ／ ｍｍ １．５７１±０．０５０ａ １．３２５±０．０５１ｂ ０．８６８±０．０２７ｃ ４４．９３２∗∗

根数量 ＲＮ １１．５２０±０．５０１ａ ８．５４０±０．２９０ｂ ６．６９０±０．２５５ｃ ３９．９９５∗∗

隔离者长度 ＳＬ ／ ｃｍ ２１．８５８±０．９９１ａ １８．３３３±０．５４３ｂ ６．９２８±０．５７７ｃ １１１．３４２∗∗

隔离者基径 ＳＤ ／ ｍｍ ３．３７１±０．０５９ａ ３．０７２±０．０３９ｂ ２．１９３±０．０３１ｃ １６８．８６８∗∗

隔离者节间数 ＳＩＮ ２８．４９２±１．０３１ａ ２５．６２９±０．５３３ｂ １６．５２９±０．９３６ｃ ５４．９９３∗∗

隔离者节间长度 ＳＩＬ ／ ｃｍ ０．７４７±０．０２５ａ ０．６９１±０．０１２ｂ ０．３６１±０．０１２ｃ １４６．４８５∗∗

比隔长 ＳＳＬ ／ （ｃｍ ／ ｇ） ２７．１９１±１．１４４ｂ ２７．４７４±０．７７２ｂ ４０．７９９±１．１６０ａ ５６．８０６∗∗

分枝角度 ＢＡ ／ （°） ５２．４３０±３．５３４ｂ ４７．８９０±１．８３８ｂ ７３．１７０±４．３６２ａ １９．３９２∗∗

分枝强度 ＢＩ １９．４９８±１．８３０ａ １７．２５４±１．０５１ａ ７．４２０±０．７５５ｂ ２８．３０３∗∗

　 　 ＣＨ：株高，Ｃｕｌｍ ｈｅｉｇｈｔ；ＣＤ：基径，Ｃｕｌｍ ｄｉａｍｅｔｅｒ；ＩＮ：秆节间数，Ｉｎｔｅｒｎｏｄｅ ｎｕｍｂｅｒ；ＩＬ：秆节间长度，Ｉｎｔｅｒｎｏｄｅ ｌｅｎｇｔｈ；ＳＣＬ：比茎长，Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｃｕｌｍ

ｌｅｎｇｔｈ；ＮＢ：分枝数，Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｂｒａｎｃｈ；ＬＡＲ：叶面积率，Ｌｅａｆ ａｒｅａ ｒａｔｉｏ；ＳＬＡ：比叶面积，Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ；ＩＬＡ：单叶面积，Ｓｉｎｇｌｅ ｌｅａｆ ａｒｅａ；ＬＮＲ：分株叶

片数，Ｌｅａｆ ｎｕｍｂｅｒ ｐｅｒ ｒａｍｅｔ；ＲＬ：根长度，Ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈ；ＲＤ：根粗细，Ｒｏｏｔ ｄｉａｍｅｔｅｒ；ＲＮ：根数量，Ｒｏｏｔ ｎｕｍｂｅｒ；ＳＬ：隔离者长度，Ｓｐａｃｅｒ ｌｅｎｇｔｈ；ＳＤ：隔离

者基径，Ｓｐａｃｅｒ ｄｉａｍａｔｅｒ；ＳＩＮ：隔离者节间数，Ｓｐａｃｅｒ ｉｎｔｅｒｎｏｄｅ ｎｕｍｂｅｒ；ＳＩＬ：隔离者节间长度，Ｓｐａｃｅｒ ｉｎｔｅｒｎｏｄｅ ｌｅｎｇｔｈ；ＳＳＬ：比隔长，Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｓｐａｃｅｒ

ｌｅｎｇｔｈ；ＢＡ：分枝角度，Ｂｒａｎｃｈ ａｎｇｌｅ ｏｆ ｓｐａｃｅｒ；ＢＩ：分枝强度，Ｂｒａｎｃｈ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ｏｆ ｓｐａｃｅｒ；同行不同字母表示差异显著；∗ Ｐ＜０．０５；∗∗ Ｐ＜０．０１

３．３　 紫耳箭竹分株种群的生物量积累和生物量分配特征

不同冠层结构及其光环境对紫耳箭竹分株种群的生物量积累和生物量分配特征均影响显著（Ｐ＜０．０５）
（图 ２）。 常绿阔叶林下，紫耳箭竹分株种群各构件生物量（秆，枝，叶，隔离者，根）、地上生物量和总生物量均

显著低于其它两个林型（Ｐ＜０．０５）；而在落叶阔叶林和混交林中，紫耳箭竹分株种群的秆生物量、隔离者生物

量、根生物量、地上生物量和总生物量无显著差异（Ｐ＞０．０５），但枝和叶生物量表现为：混交林＞落叶阔叶林

（Ｐ＜０．０５）（图 ２Ａ）。
生物量分配特征中（图 ２Ｂ），不同林型下的紫耳箭竹秆生物量占的比例均为最大，超过 ５０％，根生物量占

的比例均为最小。 在落叶阔叶林中，紫耳箭竹种群分配较多的生物量用于隔离者的生长，而减少对枝、叶生物

量的分配（Ｐ＜０．０５）；混交林中，紫耳箭竹分配较多的生物量用于枝的侧向生长（Ｐ＜０．０５）；常绿阔叶林中，紫耳

箭竹则分配较多的生物量用于秆和根系的生长，而降低对枝、隔离者生物量的分配（Ｐ＜０．０５）。 从总体分配情

况来看，混交林下生长的紫耳箭竹种群将较多的生物量用于地上部分的生长；相反，落叶阔叶林下的则将较多

的生物量用于地下部分的生长（Ｐ＜０．０５），但其与常绿阔叶林中的无显著差异（Ｐ＞０．０５）。
３．４　 紫耳箭竹分株种群性状特征的可塑性指数

为了比较紫耳箭竹分株种群的各性状特征对冠层结构改变敏感度的差异，对其各性状特征的可塑性指数

进行了排序（图 ３）。 结果表明，紫耳箭竹可塑性指数最大的性状为枝干重 ＢＭ（０．８１６），可塑性指数最小的性

状为地上生物量百分率 ＡＰ（０．０３４）。 紫耳箭竹的生物量累积特征可塑性指数平均值、形态特征可塑性指数平

均值、生物量分配特征可塑性指数平均值分别为 ０．８１６，０．６８３，０．４１９，也就是说紫耳箭竹以其生物量累积特征
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图 ２　 不同林型下紫耳箭分株生物量积累（Ａ）和生物量分配（Ｂ）特征（平均值±ＳＥ）

Ｆｉｇ．２　 Ｔｈｅ ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ Ｆ． ｄｅｃｕｒｖａｔａ ｒａｍｅｔｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｏｒｅｓｔ ｔｙｐｅｓ （Ｍｅａｎｓ ± ＳＥ）

ＣＭ：秆生物量，Ｃｕｌｍ ｂｉｏｍａｓｓ；ＢＭ：枝生物量，Ｂｒａｎｃｈ ｂｉｏｍａｓｓ；ＬＭ：叶生物量，Ｌｅａｆ ｂｉｏｍａｓｓ；ＳＭ：隔离者生物量，Ｓｐａｃｅｒ ｂｉｏｍａｓｓ；ＲＭ：根生物量，

Ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ；ＡＭ：地上生物量，Ａｂｏｖｅ⁃ｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ；ＴＭ：总生物量，Ｔｏｔａｌ ｒａｍｅｔ ｂｉｏｍａｓｓ；ＣＰ：秆生物量百分率，Ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｔｏ ｃｕｌｍ；

ＢＰ：枝生物量百分率，Ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｔｏ ｂｒａｎｃｈ；ＬＰ：叶片生物量百分率，Ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｔｏ ｌｅａｆ；ＳＰ：隔离者生物量百分率，Ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ

ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｔｏ ｓｐａｃｅｒ；ＲＰ：根生物量百分率，Ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｔｏ ｒｏｏｔ；ＡＰ：地上生物量百分率，Ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｔｏ ａｂｏｖｅ⁃ｇｒｏｕｎｄ；图中同一

性状不同字母表示差异显著

对冠层结构改变的敏感度最大，形态特征次之，生物量分配特征的敏感度最差。
３．５　 紫耳箭竹性状特征与冠层结构和光环境特征的关系

冠层结构和光环境特征对紫耳箭竹性状特征有显著的影响（Ｐ＜０．０５） （表 ４）。 紫耳箭竹种群的分株密

度、株高和盖度随着冠层开度、叶面积指数和林下总光照的增加而呈现出先增加，后降低的趋势；但随着平均

叶倾角的增加，呈现出先降低，后增加的趋势，并且均在混交林中达到最大值。

表 ４　 紫耳箭竹性状特征与冠层结构和光环境特征的关系

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｃｌｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｆ． ｄｅｃｕｒｖａｔａ ａｎｄ ｔｈｅ ｃａｎｏｐｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ

项目
Ｉｔｅｍ

拟合方程
Ｅｑｕａｔｉｏｎ

相关系数
Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ

ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ （ ｒ）

项目
Ｉｔｅｍ

拟合方程
Ｅｑｕａｔｉｏｎ

相关系数
Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ

ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ （ ｒ）

ＣＯ⁃ＲＤ Ｙ ＝ １６．１７６ｘ－０．２９９ｘ２＋０．００２ｘ３－２４８．５１０ ０．８３０∗∗ ＬＡＩ⁃ＲＤ Ｙ ＝ －１２．４１６ｘ＋１２４．９６７ｘ２－９７．０７１ｘ３＋１１．５３８ ０．７９９∗∗

ＣＯ⁃ＣＨ Ｙ ＝ ０．１４６ｘ－０．００３ｘ２－１．１４０ｘ３－１．８３３ ０．６７４∗∗ ＬＡＩ⁃ＣＨ Ｙ ＝ －０．８２５ｘ＋１．９４５ｘ２－１．２６６ｘ３＋０．９７１ ０．６７５∗
ＣＯ⁃ＣＲ Ｙ ＝ ２８．６４０ｘ－０．５２６ｘ２＋０．００３ｘ３－４４７．２９０ ０．８０９∗∗ ＬＡＩ⁃ＣＲ Ｙ ＝ －１８．４７４ｘ＋２０７．８５９ｘ２－１６５．６０２ｘ３＋１９．２８０ ０．７７９∗∗

Ｔｏｔ⁃ＲＤ Ｙ ＝ ０．１２６ｘ－１１．６４０ｘ２－６．１０３ｘ３－２１１．１９３ ０．７２２∗∗ ＭＬＡ⁃ＲＤ Ｙ ＝ －１．７３１ｘ＋０．０３０ｘ２＋４０．４５７ ０．６５２∗
Ｔｏｔ⁃ＣＨ Ｙ ＝ ０．００２ｘ－１５．１８１ｘ２－６．６０５ｘ３－２．５０２ ０．６５２∗ ＭＬＡ⁃ＣＨ Ｙ ＝ －０．００８ｘ－２３．２６０ｘ２－０．８７４ｘ３＋０．９７４ ０．７０４∗∗

Ｔｏｔ⁃ＣＲ Ｙ ＝ ０．２４２ｘ－１５．９０７ｘ２－３．３５２ｘ３－４１１．２７７ ０．７３０∗∗ ＭＬＡ⁃ＣＲ Ｙ ＝ －２．６５３ｘ＋０．０４１ｘ２＋６６．６５６ ０．６２９∗

　 　 ＣＯ：冠层开度，Ｃａｎｏｐｙ ｏｐｅｎｎｅｓｓ；ＬＡＩ：叶面积指数，Ｌｅａｆ ａｒｅａ ｉｎｄｅｘ；ＭＬＡ：平均叶倾角，Ｍｅａｎ ｌｅａｆ ａｎｇｌｅ；Ｔｏｔ：林下总光照，Ｔｏｔａｌ ｓｏｌａｒ ｒａｄｉａｔｉｏｎ

ｕｎｄｅｒ ｃａｎｏｐｙ；ＲＤ：分株密度，Ｒａｍｅｔ ｄｅｎｓｉｔｙ；ＣＨ：株高，Ｃｕｌｍ ｈｅｉｇｈｔ；ＣＲ：盖度，Ｃｏｖｅｒａｇｅ；∗ Ｐ＜０．０５；∗∗ Ｐ＜０．０１

７　 １９ 期 　 　 　 黄慧敏　 等：紫耳箭竹克隆形态可塑性对典型冠层结构及光环境的响应 　
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图 ３　 紫耳箭竹分株种群性状特征的可塑性指数

Ｆｉｇ．３　 Ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ ｉｎｄｅｘ ｏｆ Ｆ． ｄｅｃｕｒｖａｔａ ｒａｍｅｔ ｔｒａｉｔｓ

４　 结论与讨论

通过比较分析金佛山 ３ 种典型群落类型的冠层结构特征可知，随着落叶阔叶林"常绿落叶阔叶混交林"

常绿阔叶林演替的进行，群落的冠层结构发生了改变，即群落的冠层开度降低，叶片覆盖率增加，叶倾角变小，
趋于水平化，使得冠层对光的截获能力提高，阳光透过冠层到达下方的辐射量越少，透光率减小（图 １），而林

下光资源是克隆植物发生形态可塑性变化的重要诱因［３３］。 在异质性强的生境内，克隆植物能够通过调节形

态特征、生物量积累特征和生物量分配特征来适应不同的光照水平，进而达到在不同生境中扩展生存的目的。
结果表明，紫耳箭竹种群形态特征的可塑性指数较大，对光环境改变敏感（图 ３）。 表现为在光照水平低的常

绿阔叶林中，紫耳箭竹的株高、基径、节间数、节间长度、分枝数、单叶面积、隔离者特征（隔离者长度、直径、节
间长度）和根特征（根粗细和数量）均达到最小值（表 ３）。 当土壤水分充足时，林内光照强度的降低会导致分

株光合产物（总生物量）积累下降，从而限制植株的高生长［１６， ３４⁃３５］，而地下茎能够对资源性质和资源量做出反

应，将较多的分株选择性地集中在地下资源相对丰富的小生境内［３６］，所以地下茎短小；根系则对丰富的地下

资源水平也没表现出较强的觅食行为［３７⁃３８］。 但是在该低光环境下，紫耳箭竹的比叶面积、叶面积率显著增

大，从而提高分株的光能利用效率；比茎长也显著增大，说明单位生物量的茎杆在低光环境中有长得更长的趋

势；而分枝角度和比隔长也显著大于其它两个林型，则有利于分株在郁闭林冠下的分散生长，是克隆植物为适

应不同光环境而发生的可塑性变化［３９⁃４１］，这与亚高山暗针叶林林窗环境中华西箭竹（Ｆａｒｇｅｓｉａ ｎｉｔｉｄａ）的研究

结果相似［１７⁃１９， ２３］。 在光照条件最好的落叶阔叶林中，紫耳箭竹种群产生了长而粗的地下茎，使得分株较为分

散，更有效地对土壤水分觅食，以便搜索并且获取必须的资源，这是它克隆生长的一种适应策略［４２］，并且通过

８ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３８ 卷　
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增大根的吸收面积和数量，以能够提高对水的吸收效率，适应生存［３７⁃３８］。 而分枝强度随光资源水平的上升而

增加，表明克隆植物利用资源的能力以及产生无性分株的能力增强［４３］。 但是紫耳箭竹种群的株高、秆节间长

度、单叶叶面积并非在该林型内最大，而是在混交林内。 相关回归分析的结果也表明，冠层结构和光环境显著

影响着紫耳箭竹的性状特征。 紫耳箭竹的分株密度、株高和盖度也是在混交林中达到最大值（表 ４）。 已有研

究表明光照强度的增加会快土壤水分散失，造成水资源贫乏，因此植物把更多的生物量分配到地下部分，把分

株放置在较远的地方，通过隔离者的运输来实现资源共享［１６］，同时减少地上部分的生长，从而利于对水分资

源的获取［４４⁃４５］，可认为紫耳箭竹对变化的光环境可能存在行为表现和生存策略的差异［４６］。
植物的生物量分配格局是适应环境的一种生存策略［４７］，又反应了环境中可利用资源水平的变化［４８］。 在

不同的环境条件下，植物总是对生长、繁殖和维持等功能间进行资源分配的权衡（ ｔｒａｄｅ－ｏｆｆ），使其各功能分配

达到最佳状态［４９］。 因此，生物量分配格局可塑性具有重要的生态适应意义［５０］。 本研究中，紫耳箭竹生物量

积累特征的可塑性指数最大，敏感度最强。 在光照水平最差的林型中，紫耳箭竹分株积累的生物量最少（图
２Ａ），主要是由于林分冠层郁闭大，透过冠层进入林内的光照相应减少，叶片进行光合作用的能力减弱，但其

仍然要消耗部分养分，故造成单个克隆的生物量减小［５１］。 生物量分配特征的可塑性指数虽然最小，但仍对光

环境的改变有重要的指示作用。 因此，在该光照水平差的林冠环境下，紫耳箭竹通过加大对光合构件———叶，
以及支持构件———秆的生物量的投资，以期提高对光资源的获取能力，并减少对地下茎生物量的分配（图
２Ｂ），从而导致低光环境下产生的无性系分株减少，繁殖能力降低［４４］。 随着常绿阔叶林"常绿落叶阔叶混交

林"落叶阔叶林下光照强度的增加，紫耳箭竹对隔离者生物量的投资呈现增大的趋势。 表明当光照充足而地

下资源水平低时，能量主要投资于资源吸收结构，以便提高资源的吸收［４４⁃４５］，这与前面的研究一致。 Ｌｉｕ 等对

斑苦竹（Ｐｌｅｉｏｂｌａｓｔｕｓ ｍａｃｕｌａｔａ）研究也表明，随林冠光照强度的增大，无性系投入较多的资源于地下部分无性

系的生长和根部的构建［４２， ５２］。 但本研究中紫耳箭竹对根生物量的投资表现出相反的趋势，在常绿阔叶林下

对根系的投资比例反而最大。 这种差异表明不同物种的反应不完全一致，克隆植物的觅食行为和生态适应是

多样的［４３］。
综上所述，紫耳箭竹对变化的冠层结构和光环境的表现出较为敏感的形态可塑性。 在光照条件好的环境

中，紫耳箭竹生长良好，降低对枝、叶投资，将较多的生物量用于产生长而粗的地下茎，利于对空间资源的获取

以及无性系分株的产生；光照条件差时，分株变得矮小，叶片变窄，分枝变少，根系少而短，隔离者短而小，分枝

强度降低，繁殖能力降低，但通过增加叶面积率、比叶面积、比茎长、比隔长和分枝角度在郁闭的环境下适应生

存。 由此可知，群落的内部可以通过调控冠层结构及其光环境的改变，影响小径竹的形态可塑性，从而可以达

到协调和控制小径竹种群的发展。
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