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毛竹扩张对亚热带常绿阔叶林主要树种叶结构型性状
的影响

钟雅 琪１， 钟 全 林１，２，３，∗， 李 宝 银２，３， 余 　 华１，４， 徐 朝 斌１， 程 栋 梁１，２，３， 乐 新 贵５，
郑文婷１，６

１ 福建师范大学地理科学学院， 福州　 ３５０００７

２ 湿润亚热带山地生态国家重点实验室培育基地， 福州　 ３５０００７

３ 福建师范大学福建省植物生理生态重点实验室， 福州　 ３５０００７

４ 闽江学院海洋学院， 福州　 ３５０１０８

５ 江西阳际峰国家自然保护区管理局， 贵溪　 ３３５４００

６ 福州大学环境与资源学院， 福州　 ３５０１１６

摘要：毛竹扩张对常绿阔叶林生态系统的影响问题已成为近年国内外关注的热点问题之一。 通过对常绿阔叶林和竹阔混交林

内甜槠、青冈、枳椇以及青榨槭 ４ 树种主要叶结构型性状的调查与测定，分析毛竹扩张对常绿阔叶林主要树种叶结构型性状的

影响。 结果表明：（１）毛竹扩张不会显著改变乔木层 ４ 树种总体叶结构型性状特征。 （２）不同生活型阔叶树种对毛竹扩张的响

应策略不同。 受毛竹扩张影响，常绿阔叶树种叶组织密度（ ＬＴＤ，ｌｅａｆ ｔｉｓｓｕｅ ｄｅｎｓｉｔｙ）显著减小；落叶阔叶树种叶宽（ ＬＷ，ｌｅａｆ
ｗｉｄｔｈ）显著减小，叶形态指数（ＬＭＩ，ｌｅａｆ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ｉｎｄｅｘ）则显著增大。 （３）毛竹扩张会使乔木层 ４ 树种间部分叶结构型性状差

异特征发生改变，竹阔混交林中乔木层 ４ 树种间 ＬＭＩ、ＬＴＤ、比叶面积（ＳＬＡ，ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ）及叶干物质含量（ＬＤＭＣ，ｌｅａｆ ｄｒｙ
ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ）的差异特征不同于常绿阔叶林；毛竹向常绿阔叶林扩张后，甜槠叶长（ＬＬ，ｌｅａｆ ｌｅｎｇｔｈ）、ＬＷ 及叶面积（ＬＡ，ｌｅａｆ
ａｒｅａ）显著增大；青冈 ＬＭＩ 显著增大，ＬＤＭＣ 和 ＬＴＤ 显著减小；枳椇的 ＬＭＩ 显著增大，ＬＷ、ＬＴＤ 显著减小；青榨槭的 ＬＷ 显著减

小。 （４）毛竹扩张会造成乔木层树种部分叶结构型性状间关系发生改变，使林木的 ＬＬ 与 ＬＷ、ＬＡ 与 ＬＷ 间的截距减小，造成林

木 ＬＬ 与 ＬＷ、ＬＡ 与 ＬＷ 之间的数量关系发生改变。
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植物功能性状（ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｔｒａｉｔｓ，ＰＦＴ）是指影响植物个体生存、发育和繁殖所表现出的生理、形态和生

活习性上的特性［１⁃２］。 它是植物长期演化过程中对不同生活环境适应的结果［３］，反映了植物对生存环境中各

种资源的利用情况与适应性［４⁃６］，是连接植物与环境的桥梁［７］。 叶片是植物进行光合作用，合成光合产物以

及获取养分的重要场所，它与环境接触面积最大、是植物对环境变化响应明显的敏感性器官［５］。 在植物各器

官功能性状中，叶功能性状（ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ，ＬＦＴ）与植物的生存策略及资源利用能力等联系密切［８］，能够

直接反映植物适应环境所形成的生存对策［９⁃１１］。 叶功能性状可以划分为两大类型，即叶结构型性状和叶功能

型性状。 其中前者是指植物叶片的生物化学结构特征，它在一定环境中保持相对稳定不变，并且能反映植物

为获得最大程度的碳收入而采取的适应性策略［１２］；后者则是反映叶片生长代谢的指标，它会随着时间和空间

的变化而改变，稳定性相对较差，难以深入解释植物在长期进化过程中的适应策略［１３］。 因此，本文仅从叶结

构型性状方面开展亚热带常绿阔叶林主要树种对毛竹扩张的响应与适应机制研究，具有重要的生态学意义。
毛竹（Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ）属于禾本科（Ｐｏａｃｅａｅ）竹亚科（Ｂａｍｂｕｓｏｉｄｅａｅ）刚竹属（Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ），是一种特

殊的高大克隆乔木状散生植物。 它依靠其鞭根进行无性繁殖，向临近的林分内生长并逐渐扩张、蔓延，具有强

大的繁衍生殖和空间拓展能力［１４］。 亚热带常绿阔叶林是我国重要的地带性植被，具有丰富的生物多样性资

源和巨大的生态效益［１５］，在调节气候、涵养水源和保持水土等方面发挥着重要作用［１６］。 由于毛竹在向临近

常绿阔叶林扩张过程中，与阔叶树种的生态位存在着交叉或重叠［１６］，其必然会与阔叶树种争夺光、水、热、土
壤养分以及地上空间等资源，可能导致林木叶片功能性状发生变化，进而影响林木的正常生长与生存。 目前，
有关毛竹扩张对亚热带常绿阔叶林影响的研究多集中于毛竹扩张对森林的物种组成［１７］、群落结构［１８］、生物

多样性［１６］、Ｎ 循环［１９］等群落学与生态效应影响方面，而有关毛竹扩张对常绿阔叶林林木叶功能性状影响方

面的研究较少。 本文以存在于常绿阔叶林和竹阔混交林中的四个相对优势树种，即常绿阔叶树种甜槠

（Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｅｙｒｅｉ）和青冈（Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｇｌａｕｃａ）、落叶阔叶树种青榨槭（Ａｃｅｒ ｄａｖｉｄｉｉ）和枳椇（Ｈｏｖｅｎｉａ ａｃｅｒｂａ）
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为研究对象，试图探究：（１）毛竹扩张是否会改变乔木层林木叶结构型性状特征？ （２）毛竹扩张对不同生活型

林木叶结构型性状的影响是否具有一致性？ （３）毛竹扩张是否改变乔木层 ４ 种林木间叶结构型性状的差异

特征？ （４）毛竹扩张是否会影响乔木层林木叶结构型性状指标间的关系特征？ 研究结果可为探明我国亚热

带常绿阔叶林主要森林植物叶功能性状对毛竹扩张的响应机制，进一步开展毛竹扩张对常绿阔叶林的林分质

量与生态功能的影响机制研究等提供理论依据，并为适度控制毛竹扩张、开展常绿阔叶林生态系统健康研究

等提供实践指导。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

江西阳际峰自然保护区地处江西省东北部，贵溪市境内 （ ２７° ５１′ ０７″—２８° ００′ ２４″ Ｎ， １１７° １３′ ４２″—
１１７°２４′２２″Ｅ），属武夷山脉中段西北坡（图 １），保护区面积 １０９４６ ｈｍ２，森林覆盖率高达 ９９．７％，境内保存有

６０００ 余 ｈｍ２原生性较强的常绿阔叶林，１８７８ 种高等植物，分别属 ８ 个植被型 ７２ 个群系，２４０ 科 ８３０ 属，是我国

亚热带常绿阔叶林的典型代表。 保护区属中亚热带湿润季风山地气候，年平均气温 １１．４—１８．５℃，年平均降

水量 １８７０—２１９１．３ ｍｍ，无霜期 ２００—２５６ ｄ，区内气象灾害少，光、温、水等气候资源时空分布较均匀，有利于

动植物生长及繁衍，为科学研究提供了理想的研究平台。

图 １　 研究区位置图

Ｆｉｇ．１　 Ｌｏｃａｔｉｏｎ ｍａｐ ｏｆ ｒｅｓｅａｒｃｈ ａｒｅａ

１．２　 样地设置与样品采集

在江西省阳际峰国家级自然保护区内，沿毛竹水平扩张方向，分别设置 ６ 个常绿阔叶林样地与 ６ 个竹阔

混交林样地，共 １２ 个样地。 样地面积为 １５ ｍ×１５ ｍ。 所选取的样地海拔在 ７００—１２００ ｍ，竹阔混交林样地受

毛竹扩张影响达 ２０ 余年。 于生长季（２０１７ 年 ６ 月）对样地内毛竹及胸径 ５．０ ｃｍ 以上的林木进行每木调查，并
分树种计算其平均胸径、平均高及重要值。 选取在常绿阔叶林与竹阔混交林乔木层中都有分布且具有一定代

表性的两常绿阔叶树种（甜槠与青冈）与两落叶阔叶树种（青榨槭与枳椇）共 ４ 树种，对其叶结构型性状进行

０２０５ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４０ 卷　
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分析。 ４ 树种重要值分别为甜槠 １４．６８％、青冈 １０．９９％、青榨槭 １２．１８％、枳椇 ３．１６％，为阳际峰自然保护区常

绿阔叶林中 ２ 生活型植物（常绿阔叶与落叶阔叶）的相对优势种。 对所选取的 ４ 树种分别样地、分树种选择

胸径、株高接近其平均胸径和平均高的健康木 ３ 株进行叶片采样。 选取林冠中层完全展开的外层成熟健康叶

片进行采样，所采叶片的叶龄均为当年生叶，分东、南、西、北四个方向选取 １ 小枝，每个枝条选 ３—５ 片叶。 将

所采集叶片立即置于塑封袋中，编号带回实验室。 样地基本情况见表 １ 与表 ２。

表 １　 江西阳际峰国家级自然保护区不同林分样地概况

Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｌｏｔ ｇｅｎｅｒａｌ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｔａｎｄｓ ｉｎ Ｙａｎｇｊｉｆｅｎｇ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｎａｔｕｒｅ Ｒｅｓｅｒｖｅ ｏｆ Ｊｉａｎｇｘｉ Ｐｒｏｖｉｎｃｅ

林分类型
Ｓｔａｎｄ ｔｙｐｅ

树种类型
Ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

活立木株数 ／ ｈｍ２

Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｓｔａｎｄｉｎｇ
ｆｏｒｅｓｔ ｓｔｏｃｋ

平均胸径 ／ ｃｍ
Ｍｅａｎ ｄｉａｍｅｔｅｒ
ａｔ ｂｒｅａｓｔ ｈｅｉｇｈｔ

林木平均株高 ／
毛竹枝下高 ／ ｍ

Ｔｒｅｅ ｍｅａｎ ｈｅｉｇｈｔ ／
ｂａｍｂｏｏ ｃｌｅａｒ ｂｏｌｅ ｈｅｉｇｈｔ

常绿阔叶林 Ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ⁃ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ 林木 ２５９３ １０．９１±０．３９ ６．０７±０．１９

竹阔混交林 林木 １１３４ １１．９４±０．７１ ５．７６±０．２８

Ｂａｍｂｏｏ ａｎｄ ｂｒｏａｄ⁃ｌｅａｖｅｄ ｍｉｘｅｄ ｆｏｒｅｓｔ 毛竹 ２４００ ８．２２±０．１２ ５．０９±０．１７

　 　 数据表示为平均值±标准误

表 ２　 江西阳际峰国家级自然保护区不同林分样地土壤养分含量

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｏｉｌ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｔａｎｄｓ ｉｎ Ｙａｎｇｊｉｆｅｎｇ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｎａｔｕｒｅ Ｒｅｓｅｒｖｅ ｏｆ Ｊｉａｎｇｘｉ Ｐｒｏｖｉｎｃｅ

林分类型
Ｓｔａｎｄ ｔｙｐｅ

土壤全碳含量 ／ （ｍｇ ／ ｇ）
Ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ ｃａｒｂｏｎ
ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ

土壤全氮含量 ／ （ｍｇ ／ ｇ）
Ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ
ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ

土壤全磷含量 ／ （ｍｇ ／ ｇ）
Ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ

ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ
０—１０ ｃｍ １０—２０ ｃｍ ２０—４０ ｃｍ ０—１０ ｃｍ １０—２０ ｃｍ ２０—４０ ｃｍ ０—１０ ｃｍ １０—２０ ｃｍ ２０—４０ ｃｍ

常绿阔叶林
Ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ⁃ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ ８８．２２±１３．３２ ５７．３９±６．３８ ４４．１４±３．３６ ５．９９±０．６９ ３．８２±０．１８ ３．１７±０．１９ ０．７８±０．１１ ０．７４±０．１３ ０．６５±０．１４

竹阔混交林
Ｂａｍｂｏｏ ａｎｄ ｂｒｏａｄ⁃
ｌｅａｖｅｄ ｍｉｘｅｄ ｆｏｒｅｓｔ

８０．３７±８．０７ ５３．６３±３．６９ ４１．３２±２．２９ ６．０５±０．４４ ４．０４±０．１９ ３．１３±０．１７ ０．８９±０．１８ ０．７８±０．１８ ０．７５±０．１９

　 　 数据表示为平均值±标准误

１．３　 叶功能性状指标选取与测定

选取叶长（ｌｅａｆ ｌｅｎｇｔｈ， ＬＬ）、叶宽（ ｌｅａｆ ｗｉｄｔｈ， ＬＷ）、叶面积（ ｌｅａｆ ａｒｅａ， ＬＡ）、比叶面积（ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ，
ＳＬＡ）、叶厚（ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ， ＬＴ）、叶鲜重（ｌｅａｆ ｆｒｅｓｈ ｗｅｉｇｈｔ，ＬＦＷ）、叶干重（ ｌｅａｆ ｄｒｙ ｗｅｉｇｈｔ， ＬＤＷ）、叶干物质含

量（ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ， ＬＤＭＣ）、叶组织密度（ ｌｅａｆ ｔｉｓｓｕｅ ｄｅｎｓｉｔｙ， ＬＴＤ）、叶相对含水量（ ｌｅａｆ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｗａｔｅｒ
ｃｏｎｔｅｎｔ， ＬＲＷＣ）、叶形态指数（ｌｅａｆ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ｉｎｄｅｘ， ＬＭＩ）等 １１ 个叶结构型性状进行分析。 叶结构型性状测

定步骤如下：
利用 ＥＰＳＯＮ Ｖ１９ 扫描仪扫描叶片，用 Ｉｍａｇｅ Ｊ 软件计算 ＬＬ、ＬＷ、ＬＡ；用游标卡尺（精度 ０．０１ ｍｍ）测定叶

片沿着主脉同一侧方向上、中、下 ３ 个位置上的厚度（避开主叶脉），取平均值即为该叶片 ＬＴ；采用电子天平

（精度 ０．０１ ｇ）称取 ＬＦＷ 后，将叶片样品浸泡于清水中，于 ５℃的黑暗环境中浸 １２ ｈ，取出后迅速用吸水纸去除

叶片表面的水分，称其饱和鲜重；之后将其放在 ７５℃ 下恒温箱内烘干 ４８—７２ ｈ 后称重，称 ＬＤＷ。 计算其

ＬＲＷＣ、ＬＤＭＣ、ＳＬＡ、ＬＭＩ 及 ＬＴＤ 等叶性状指标。 计算公式如下：
ＳＬＡ（ｃｍ２ ／ ｇ）＝ 叶面积（ｃｍ２） ／叶干重 ｇ( )

ＬＤＭＣ（ｇ ／ ｋｇ）＝ 叶干重 ｇ( ) ／叶饱和鲜重 ｇ( )

ＬＲＷＣ ％( ) ＝［叶鲜重 ｇ( ) －叶干重 ｇ( ) ］ ／ ［叶饱和鲜重 ｇ( ) －叶干重 ｇ( ) ］×１００％
ＬＴＤ ｇ ／ ｃｍ３( ) ＝叶干重 ｇ( ) ／ ［叶面积 ｃｍ２( ) ·叶厚 ｍｍ( ) ］
ＬＭＩ ｃｍ ／ ｃｍ( ) ＝叶长 ｃｍ( ) ／叶宽 ｃｍ( )

１．４　 数据处理

利用 Ｃａｎｏｃｏ ５ 软件中的主成分分析法分析并筛选出对各树种具有重要影响的主要叶结构型性状指标；
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据此，运用 ＳＰＳＳ２０．０ 软件中的独立样本 Ｔ 检验法分析毛竹扩张对 ４ 乔木层林木总体及不同生活型树种主要

叶结构型性状影响，并采用双因素方差分析法分析毛竹扩张对各树种主要叶结构型性状的影响。 利用模型

ｌｇＹ ＝ ｌｇα ＋ βｌｇＭ （式中 Ｙ 、 Ｍ 分别代表两主要叶结构型性状指标 ，α 为截距， β 为斜率）模拟竹阔混交林与常

绿阔叶林内林木主要叶结构型性状间关系，分析毛竹扩张对其主要叶结构型性状关系的影响。 利用 Ｒ３．５．２
数据分析软件中的标准化主轴回归分析法（ＳＭＡ）计算所选模型的截距、斜率及斜率的置信区间，并对斜率进

行异质性检验，在斜率同质时计算其共同斜率［２０］。

２　 结果与分析

图 ２　 毛竹扩张下 ４ 种主要植物叶结构型性状主成分分析图

　 Ｆｉｇ．２ 　 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｆｏｕｒ ｔｒｅｅｓ′ ｌｅａｆ

ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｔｒａｉｔｓ ｕｎｄｅｒ Ｐ． ｅｄｕｌｉｓ ｅｘｐａｎｓｉｏｎ

ＬＬ：叶长，ｌｅａｆ ｌｅｎｇｔｈ；ＬＷ：叶宽，ｌｅａｆ ｗｉｄｔｈ；ＬＡ：叶面积， ｌｅａｆ ａｒｅａ；

ＳＬＡ：比叶面积，ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ；ＬＴ：叶厚，ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ；ＬＦＷ：叶

鲜重，ｌｅａｆ ｆｒｅｓｈ ｗｅｉｇｈｔ；ＬＤＷ：叶干重，ｌｅａｆ ｄｒｙ ｗｅｉｇｈｔ；ＬＤＭＣ：叶干物

质含量，ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＬＴＤ：叶组织密度，ｌｅａｆ ｔｉｓｓｕｅ ｄｅｎｓｉｔｙ；

ＬＲＷＣ：叶相对含水率，ｌｅａｆ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＬＭＩ：叶形态指数，

ｌｅａｆ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ｉｎｄｅｘ

２．１　 林木主要叶结构型性状指标的筛选

为了更好地揭示各树种叶结构型性状的内在规律，
对所测定的 ＬＬ、ＬＷ、ＬＡ、ＳＬＡ、ＬＴ、ＬＦＷ、ＬＤＷ、ＬＤＭＣ、
ＬＴＤ、ＬＲＷＣ 以及 ＬＭＩ 等 １１ 个叶结构型性状进行主成

分分析（ＰＣＡ）。 结果显示：第 １ 主成分（第 １ 排序轴）
解释了 ５１．５２％的变异，第 ２ 主成分（第 ２ 排序轴）解释

了 ２１．３１％的变异，累计解释量为 ７２．８３％。 由此可见，
前两个主成分能较好地反映对树种影响较大的叶结构

型性状，且其影响大小主要由第一主成分决定。 其中与

第一主成分相关最密切的叶结构型性状指标主要为

ＬＬ、ＬＷ、ＬＡ、ＳＬＡ、ＬＴＤ、ＬＭＩ 及 ＬＤＭＣ，且 ＬＬ、ＬＷ、ＬＡ 和

ＳＬＡ 均与第一主成分轴呈正相关，ＬＴＤ、ＬＭＩ 和 ＬＤＭＣ
则均与第一主成分轴呈负相关，其相关性大小依次为：
ＬＷ＞ＬＡ＞ ＬＬ＞ ＬＤＭＣ ＞ＬＴＤ ＞ＳＬＡ ＞ＬＭＩ（图 ２）。 因此，
本研究确定选取 ＬＬ、ＬＷ、ＬＡ、ＳＬＡ、ＬＴＤ、ＬＭＩ 和 ＬＤＭＣ
共 ７ 个指标作为主要叶结构型性状，用于分析毛竹扩张

对林木叶结构型性状的影响。
２．２　 毛竹扩张对乔木层林木总体叶结构型性状的影响

以阔叶林中的甜槠、青冈、青榨槭、枳椇 ４ 主要树种

的各叶结构型性状均值进行分析，结果发现，４ 林木的 ＬＬ、ＬＷ、ＬＡ、ＬＴＤ、ＬＭＩ、ＬＤＭＣ 及 ＳＬＡ 均值在常绿阔叶

林与竹阔混交林之间虽存在差异，但差异不明显（Ｐ＞０．０５）（图 ３），说明毛竹扩张对常绿阔叶林乔木层林木总

体叶结构型性状的影响不明显。
２．３　 毛竹扩张对不同生活型阔叶树种叶结构型性状的影响

通过对两常绿阔叶树种与两落叶阔叶树种的主要叶结构型性状分析，结果显示，毛竹扩张对常绿阔叶林

乔木层不同生活型阔叶树种叶结构型性状的影响存在差异（图 ４），常绿阔叶林内落叶阔叶树种叶结构型性状

对毛竹扩张影响的敏感性相对高于常绿阔叶树种。 毛竹扩张对常绿阔叶树种的 ＬＴＤ 及落叶阔叶树种的 ＬＷ
与 ＬＭＩ 两叶结构型性状指标具有显著影响（Ｐ＜０．０５）。 竹阔混交林中常绿阔叶树种的 ＬＴＤ 显著小于其在常

绿阔叶林的 ＬＴＤ（Ｐ＜０．０５），而其 ＬＬ、ＬＷ、ＬＡ、ＳＬＡ、ＬＤＭＣ 以及 ＬＭＩ 等叶结构型性状指标在竹阔混交林与常绿

阔叶林两林分内则差异不显著（Ｐ＞０．０５）。 竹阔混交林中落叶阔叶树种的 ＬＭＩ 显著高于常绿阔叶林（Ｐ＜
０．０５），但其 ＬＷ 则显著小于常绿阔叶林（Ｐ＜０．０５），而其 ＬＬ、ＬＡ、ＳＬＡ、ＬＴＤ 以及 ＬＤＭＣ 等叶结构型性状指标在

两林分内差异不显著（Ｐ＞０．０５）。
２．４　 毛竹扩张对不同树种叶结构型性状的影响

不同树种对毛竹扩张影响的响应程度不同（图 ５）。 竹阔混交林中的甜槠 ＬＬ、ＬＷ 和 ＬＡ 显著大于常绿阔
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图 ３　 乔木层林木同一叶结构型性状指标在不同林分的表现特征

Ｆｉｇ．３　 Ｐｅｒｆｏｒｍａｎｃｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｌｅａｆ ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｔｒａｉｔ ｏｆ ａｒｂｏｒ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｏｒｅｓｔ ｓｔａｎｄｓ

不同小写字母表示不同林分同一叶结构型性状在 ０．０５ 水平上差异显著；数据表示为平均值±标准误

叶林（Ｐ＜０．０５），但其 ＬＭＩ、ＳＬＡ、ＬＴＤ 和 ＬＤＭＣ 在两林分间则差异不显著（Ｐ＞０．０５）；毛竹扩张会使竹阔混交林

中青冈的 ＬＭＩ 显著增加，明显高于常绿阔叶林的 ＬＭＩ（Ｐ＜０．０５），但其 ＬＴＤ、ＬＤＭＣ 则显著小于常绿阔叶林（Ｐ＜
０．０５），而其 ＬＬ、ＬＷ、ＬＡ 和 ＳＬＡ 在两林分间则差异不显著（Ｐ＞０．０５）；竹阔混交林中的枳椇 ＬＭＩ 显著高于常绿

阔叶林（Ｐ＜０．０５），但其 ＬＷ 与 ＬＴＤ 则显著小于常绿阔叶林（Ｐ＜０．０５），而其 ＬＬ、ＬＤＭＣ、ＬＡ 和 ＳＬＡ 在两林分间

则差异不显著（Ｐ＞０．０５）；竹阔混交林中的青榨槭 ＬＷ 显著小于其在常绿阔叶林的 ＬＷ（Ｐ＜０．０５），但其在两林

分内的 ＬＬ、ＬＡ、ＳＬＡ、ＬＭＩ、ＬＤＭＣ 和 ＬＴＤ 则差异不显著（Ｐ＞０．０５）。 由此可见，随着毛竹向常绿阔叶林的扩张，
４ 乔木层林木的部分叶结构型性状会发生显著的改变。

毛竹扩张还会改变不同树种间部分叶结构型性状的差异特征（图 ５）。 毛竹扩张会改变乔木层 ４ 种林木

间 ＬＴＤ 与 ＬＤＭＣ 两性状指标的大小次序。 ４ 林木 ＬＴＤ 大小次序在常绿阔叶林中其表现为：青冈＞甜槠＞青榨

槭＞枳椇，其中，甜槠和青冈的 ＬＴＤ 显著大于枳椇及青榨槭（Ｐ＜０．０５），且甜槠和青冈两常绿阔叶树种间及枳

椇和青榨槭两落叶阔叶树种间的 ＬＴＤ 差异均表现不明显（Ｐ＞０．０５）；但在竹阔混交林中其 ＬＴＤ 大小次序则表

现为：甜槠＞青冈＞青榨槭＞枳椇，且各树种间 ＬＴＤ 均存在显著差异（Ｐ＜０．０５）。 乔木层 ４ 林木间 ＬＤＭＣ 在常绿

阔叶林中的大小次序为：青冈＞甜槠＞青榨槭＞枳椇，但在竹阔混交林中其大小次序则表现为：甜槠＞青冈＞青榨

槭＞枳椇；两森林类型均表现为：青冈和甜槠两常绿阔叶树种的 ＬＤＭＣ 显著大于枳椇和青榨槭两落叶阔叶树

种（Ｐ＜０．０５），但两常绿阔叶树种间及两落叶阔叶树种间的 ＬＤＭＣ 差异均不明显（Ｐ＞０．０５）。 ４ 林木间的 ＬＭＩ
与 ＳＬＡ 虽在常绿阔叶林与竹阔混交林中的大小次序未发生改变，但各树种间差异的显著性则在两森林类型

中表现不同。 ４ 林木间的 ＬＬ、ＬＷ 与 ＬＡ 在常绿阔叶林与竹阔混交林中的大小次序及其差异显著性均表现为

一致。 上述结果说明，毛竹扩张会改变乔木层 ４ 林木间 ＬＭＩ、ＬＴＤ、ＳＬＡ 及 ＬＤＭＣ 的差异特征，但不会改变 ４ 林

木间的 ＬＬ、ＬＷ 与 ＬＡ 差异特征。
２．５　 毛竹扩张对乔木层林木叶结构型性状间关系影响分析

毛竹扩张会影响常绿阔叶林乔木层林木部分叶结构型性状间关系（图 ６）。 ＬＬ 与 ＬＷ、ＬＷ 与 ＬＡ 在竹阔

混交林与常绿阔叶林中虽然均分别拥有共同斜率，但竹阔混交林中 ＬＬ 与 ＬＷ、ＬＷ 与 ＬＡ 的截距均显著小于常

绿阔叶林，这说明毛竹扩张会改变常绿阔叶林内乔木层林木的 ＬＬ 与 ＬＷ、ＬＷ 与 ＬＡ 之间的数量关系。 但毛竹
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图 ４　 不同生活型树种叶结构型性状指标的比较

Ｆｉｇ．４　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ａｍｏｎｇ ｌｅａｆ ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｔｒａｉｔ ｉｎｄｉｃａｔｏｒｓ ｏｆ ｔｒｅｅｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｉｖｅ ｆｏｒｍ

不同小写字母表示同一生活型树种叶结构型性状指标在不同林分间在 ０．０５ 水平上差异显著；数据表示为平均值±标准误

扩张对 ＬＡ 与 ＬＬ、ＳＬＡ 与 ＬＡ、ＳＬＡ 与 ＬＴＤ、ＳＬＡ 与 ＬＤＭＣ 间的关系影响较小，它们在竹阔混交林与常绿阔叶林

中拥有共同斜率（即异速生长指数）及共同截距（即异速生长常数）（图 ６），说明毛竹扩张并不会改变常绿阔

叶林内乔木层林木 ＬＡ 与 ＬＬ、ＳＬＡ 与 ＬＴＤ、ＳＬＡ 与 ＬＡ、ＳＬＡ 与 ＬＤＭＣ 性状间关系。

３　 讨论

３．１　 毛竹扩张对乔木层林木总体叶结构型性状特征的影响

植物叶性状的分异主要受植物类群、植物体高度和生活型影响，植物类群对植物叶性状的影响要大于环

境因子（如温度、水分和经纬度等），以科类群影响为最大［２１⁃２２］。 本研究结果显示，４ 乔木层树种总体叶结构

型性状特征在竹阔混交林与常绿阔叶林虽存在差异，但差异不显著，分析原因，主要是由于本研究所选择的树

种是两森林类型内共有种，其叶性状主要受植物种影响，毛竹扩张后，虽然会对森林内植物的光照、水分等环

境因子造成影响，但环境对叶性状的影响要小于植物种影响，从而导致毛竹扩张对常绿阔叶林乔木层林木总

体叶结构型性状影响不明显。
３．２　 毛竹扩张对不同生活型阔叶树种叶结构型性状的影响

在森林生态系统中，不同生活型植物的表型可塑性不同。 有研究显示，常绿阔叶植物与落叶阔叶植物在

ＳＬＡ、叶片寿命、矿质元素含量等叶性状方面存在差异［２３］，而常绿阔叶树种在竞争激烈的环境中往往比落叶
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图 ５　 不同树种叶结构型性状指标的比较

Ｆｉｇ．５　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｎ ｌｅａｆ ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

Ｃ． ｅｙｒｅｉ：甜槠，Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｅｙｒｅｉ；Ｃ． ｇｌａｕｃａ：青冈，Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｇｌａｕｃａ；Ｈ．ａｃｅｒｂａ：枳椇，Ｈｏｖｅｎｉａ ａｃｅｒｂａ；Ａ．ｄａｖｉｄｉｉ：青榨槭，Ａｃｅｒ ｄａｖｉｄｉｉ；不同大写

字母表示同一林分不同树种间叶结构型性状指标在 ０．０５ 水平上差异显著，不同小写字母表示同一树种叶结构型性状指标在不同林分间在

０．０５ 水平上差异显著；数据表示为平均值±标准误

阔叶树种更占优势［２４］。 受毛竹扩张影响，常绿阔叶林中的常绿阔叶树种仅有 ＬＴＤ 发生显著变化，毛竹扩张

会导致常绿阔叶树种 ＬＴＤ 显著降低；而落叶阔叶树种则表现为 ＬＷ 与 ＬＭＩ 两叶结构型性状指标变化明显，毛
竹扩张会导致落叶阔叶树种的 ＬＷ 显著减小、ＬＭＩ 则显著升高，反映了落叶阔叶树种对毛竹扩张的敏感程度

相对高于常绿阔叶树种。 有研究表明， ＬＴＤ 与植物的碳储备能力有关，ＬＴＤ 较高体现了叶片以慢速周转方式

生长，具有较多的碳储备［２５］。 毛竹扩张会使常绿阔叶林中的常绿阔叶树种 ＬＴＤ 显著减小，反映了常绿阔叶

树种为适应毛竹扩张而采取开拓性生长策略，即植物主要投资于生长速率和资源获取能力［２６］，减少碳储备而

将更多养分投入到高生长以保持自身的竞争优势。 受毛竹扩张影响，阔叶林中的落叶阔叶树种则通过减小

５２０５　 １４ 期 　 　 　 钟雅琪　 等：毛竹扩张对亚热带常绿阔叶林主要树种叶结构型性状的影响 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

图 ６　 不同林分内林木 ＬＬ、ＬＷ、ＬＡ、ＬＴＤ、ＬＴ、ＳＬＡ 之间的线性关系

Ｆｉｇ．６　 Ｌｉｎｅａｒ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ＬＬ， ＬＷ， ＬＴＤ， ＬＳ， ＬＴ ａｎｄ ＳＬＡ ｏｆ ａｒｂｏｒ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｔａｎｄｓ

ＭＦ：竹阔混交林，ｂａｍｂｏｏ ａｎｄ ｂｒｏａｄ⁃ｌｅａｖｅｄ ｍｉｘｅｄ ｆｏｒｅｓｔ；ＢＦ：常绿阔叶林，ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ⁃ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ

ＬＷ，增大 ＬＭＩ，调整叶片形态，减少对保护组织的投资，调节叶片对散射光与漫射光的吸收，增大其耐阴性，以
提高其对毛竹扩张造成光资源相对不足的环境适应能力［２７］。

３．３　 毛竹扩张对 ４ 乔木层林木叶结构型性状的影响

植物叶片对环境变化敏感且可塑性大［２８］，可以反映植物对环境的适应能力［８］。 不同树种间同一叶结构

型性状指标对毛竹扩张影响的响应程度存在差异，同一树种各叶结构型性状指标对毛竹扩张影响的响应程度

也不同。 甜槠是本研究区域常绿阔叶林中的优势种群，属于壳斗科（Ｆａｇａｃｅａｅ），锥属（Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ），具有较高

的耐荫性与资源争夺能力［２９］，毛竹扩张会使甜槠 ＬＬ、ＬＷ 以及 ＬＡ 显著增大，即表现为叶片由小到大的变化趋

势，反映了甜槠对毛竹扩张后光环境减弱的适应性，增大其光合作用面积，补偿较低光量子通量密度造成的光

合速率下降，从而保持其资源竞争优势［３０］，以促进其生存与生长。 青冈为壳斗科青冈属（Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ），耐

６２０５ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４０ 卷　
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干旱瘠薄，是适应能力强的广适种，面对毛竹扩张，其 ＬＴＤ 和 ＬＤＭＣ 显著减小，表明青冈为适应毛竹扩张所引

起的养分及水热资源争夺激烈的环境，减少养分的储备以及对结构组织构建的投资，从而将更多的养分用于

周转及生长；而其 ＬＭＩ 显著增大，叶片从椭圆形向细长型变化，体现了叶片形态对光胁迫的适应。 甜槠与青

冈虽同属于壳斗科植物，但受毛竹扩张影响，甜槠 ＬＬ、ＬＷ 及 ＬＡ 发生显著改变，而青冈的 ＬＬ、ＬＷ 及 ＬＡ 则变

化不明显，但其 ＬＴＤ、ＬＤＭＣ、ＬＭＩ 则发生了显著改变，这表明即使是同科植物面对毛竹扩张其适应策略也不相

同。 枳椇为鼠李科（Ｒｈａｍｎａｌｅｓ）枳椇属（Ｈｏｖｅｎｉａ）植物，生长快、易存活、对土壤气候要求不高，毛竹扩张会导

致其 ＬＷ 与 ＬＴＤ 显著减小、ＬＭＩ 显著增大，说明该树种受毛竹扩张影响，会通过改变叶形态，减小碳存储投资，
提高养分运转利用效率以获得竞争优势，从而适应毛竹扩张对其生长的影响。 青榨槭为槭树科（Ａｃｅｒａｃｅａｅ）
槭属（Ａｃｅｒ）乔木，形态可塑性高，适应性强，既可在沟谷、林缘等光源充足的开阔地生长，又可在光源竞争激

烈的林下生长［３１］，毛竹扩张仅会造成其 ＬＷ 显著减小，说明该树种的叶结构型性状受毛竹扩张影响较小。
３．４　 毛竹扩张对乔木层林木叶结构型性状间关系的影响

植物为了适应环境的变化，通过权衡资源分配和调节生理过程，在形态上表现出特殊的植物功能性状的

变化［３２⁃３３］，进而形成一系列性状组合［３４⁃３５］，具有一定的可塑性。 毛竹扩张会对乔木层林木部分叶结构型性状

间关系产生显著影响，使乔木层林木 ＬＬ 与 ＬＷ、ＬＷ 与 ＬＡ 间的截距显著减小，表明乔木层林木面对毛竹扩张，
在相同的 ＬＬ 投入下，竹阔混交林中乔木层林木 ＬＷ 的投入相对较小；而在相同的 ＬＡ 投入下，竹阔混交林中

乔木层林木 ＬＷ 的投入也相对较小。 这主要是由于毛竹扩张加剧植物对光、水、热等资源的竞争，而水胁迫会

影响叶片的形态。 有研究显示，ＬＷ 减小有利于植物叶片的直接散热，而不通过蒸腾降温［３６］，防止水分流失，
提高乔木层林木对毛竹扩张造成的林地土壤水分降低压力的适应能力。

毛竹扩张可能还会对常绿阔叶林内乔木层其他林木的叶功能型性状产生影响，并可能会对茎干与细根功

能性状产生影响，这些研究有助于探清常绿阔叶林主要树种对毛竹扩张的响应与适应机制。

４　 结论

毛竹扩张对常绿阔叶林乔木层 ４ 树种总体叶结构型性状无明显影响，但其对不同生活型阔叶树种叶结构

型性状的影响存在差异，落叶阔叶树种叶结构型性状对毛竹扩张影响的敏感性相对高于常绿阔叶树种。 毛竹

扩张会造成乔木层树种的部分叶结构型性状发生显著改变。 受毛竹扩张影响，同一叶结构型性状变化在不同

树种间存在差异；同一树种不同叶结构型性状对毛竹扩张的响应程度也存在差异。 毛竹扩张会导致常绿阔叶

林乔木层树种部分叶结构型性状间关系发生改变，它会改变林木 ＬＬ 与 ＬＷ、ＬＷ 与 ＬＡ 之间的数量关系。
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