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摘要：［目的］揭示苦竹叶片性状及其异速生长关系对密度的响应特征，为苦竹林培育适宜林分密度构建提供参考。

［方法］开展了３种密度（低密度，１４４３０ １６５４５株·ｈｍ－２，Ｌ；中密度，３１５９０ ３４５６０株·ｈｍ－２，Ｍ；高密度，

５４１２０ ５５５６０株·ｈｍ－２，Ｈ）苦竹纯林１ ３年生立竹叶长（ＬＬ）、叶宽（ＬＷ）、叶面积（ＬＡ）、叶干质量（ＬＭ）等主要
叶性因子测定，采用标准主轴回归分析解析叶性因子及其异速生长关系随密度的变异规律。［结果］研究表明：随

着立竹年龄的增加，相同密度苦竹林的叶长、叶形指数和比叶面积均呈先升高后降低趋势，叶宽和叶面积总体呈降

低趋势。随着密度的增加，相同年龄立竹叶长、叶宽、叶形指数、叶面积和比叶面积总体均呈先升高后降低趋势，其

中，叶面积和比叶面积不同密度竹林间差异显著。３种密度苦竹林ｂＬＬＬＡ、ｂＬＷＬＡ、ｂＬＬＬＭ、ｂＬＷＬＭ及中密度、低密度苦竹林
ｂＬＡＬＭ均显著小于１．０，呈异速生长关系，而高密度苦竹林 ｂＬＡＬＭ接近１．０，呈等速生长关系。随着密度的增加，ｂＬＬＬＡ、
ｂＬＬＬＭ呈先升高后降低趋势，而ｂＬＷＬＭ、ｂＬＡＬＭ则相反，且 ｂＬＬＬＡ、ｂＬＬＬＭ和 ｂＬＡＬＭ不同密度竹林间差异显著。ｂＬＷＬＡ随密度的
增加呈升高趋势，中密度、低密度竹林间无显著差异，均显著低于高密度竹林。［结论］密度对苦竹林主要叶性因子

及其异速生长关系会产生明显的影响，其中叶长对密度变化敏感，中密度（３１５９０ ３４５６０株·ｈｍ－２）苦竹林具有
较大叶长、叶宽、叶面积和比叶面积，因而具有较高的生产能力，是苦竹林培育的适宜密度。

关键词：苦竹；叶性因子；功能性状；异速生长关系；立竹密度

中图分类号：Ｓ７９５．９ 文献标识码：Ａ　　　文章编号：１００１１４９８（２０１７）０４０６１７０７

ＡｌｌｏｍｅｔｒｉｃＲｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐａｍｏｎｇＬｅａｆＴｒａｉｔｓｉｎＤｉｆｆｅｒｅｎｔＳｔａｎｄ
ＤｅｎｓｉｔｙｏｆＰｌｅｉｏｂｌａｓｔｕｓａｍａｒｕｓ

ＬＩＮＨｕａ１，ＣＨＥＮＳｈｕａｎｇｌｉｎ２，ＧＵＯＺｉｗｕ２，ＹＡＮＧＱｉｎｇｐｉｎｇ２，ＧＡＯＰｉｎｇｚｈｅｎ２

（１．ＦｏｒｅｓｔｒｙＢｕｒｅａｕｏｆＳｈａｘｉａｎＣｏｕｎｔｙ，Ｓｈａｘｉａｎ３６５５００，Ｆｕｊｉａｎ，Ｃｈｉｎａ；

２．ＲｅｓｅａｒｃｈＩｎｓｔｉｔｕｔｅｏｆＳｕｂｔｒｏｐｉｃａｌＦｏｒｅｓｔｒｙ，ＣｈｉｎｅｓｅＡｃａｄｅｍｙｏｆＦｏｒｅｓｔｒｙ，Ｈａｎｇｚｈｏｕ３１１４００，Ｚｈｅｊｉａｎｇ，Ｃｈｉｎａ）

Ａｂｓｔｒａｃｔ：［Ｏｂｊｅｃｔｉｖｅ］ＴｏａｐｐｒｏａｃｈｔｈｅｒｅｓｐｏｎｓｅｏｆｌｅａｆｔｒａｉｔｓａｎｄｔｈｅａｌｌｏｍｅｔｒｉｃｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｏｆＰｌｅｉｏｂｌａｓｔｕｓａｍａｒｕｓ
ｔｏｓｔａｎｄｄｅｎｓｉｔｉｅｓ，ｓｏａｓｔｏｐｒｏｖｉｄｅａｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌｇｕｉｄａｎｃｅｆｏｒｉｔｓｃｕｌｔｉｖａｔｉｏｎａｎｄｍａｎａｇｅｍｅｎｔ．［Ｍｅｔｈｏｄ］Ｌｅａｆ
ｌｅｎｇｔｈ（ＬＬ），ｗｉｄｔｈ（ＬＷ），ａｒｅａ（ＬＡ）ａｎｄｗｅｉｇｈｔ（ＬＭ）ｏｆ１－３ｙｅａｒｓｏｌｄｂａｍｂｏｏｆｒｏｍｔｈｒｅｅｓｔａｎｄｄｅｎｓｉｔｉｅｓ（ｌｏｗ
ｄｅｎｓｉｔｙ，１４４３０－１６５４５ｓｔｅｍｓ·ｈｍ－２，Ｌ；ｍｅｄｉｕｍｄｅｎｓｉｔｙ，３１５９０－３４５６０ｓｔｅｍｓ·ｈｍ－２，Ｍ；ｈｉｇｈｄｅｎｓｉｔｙ，
５４１２０－５５５６０ｓｔｅｍｓ·ｈｍ－２，Ｈ）ｏｆＰ．ａｍａｒｕｓｆｏｒｅｓｔｗａｓｍｅａｓｕｒｅｄ，ｔｈｅｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓｏｆｌｅａｆｔｒａｉｔｓａｎｄｉｔｓａｌｌｏ
ｍｅｔｒｉｃｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｗａｓａｎａｌｙｚｅｄｂｙｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄｍａｊｏｒａｘｉｓｍｅｔｈｏｄ（ＳＭＡ）．［Ｒｅｓｕｌｔ］Ｗｉｔｈｉｎｃｒｅａｓｉｎｇｂａｍｂｏｏ
ａｇｅ，ｔｈｅｌｅａｆｌｅｎｇｔｈ，ｌｅａｆｓｈａｐｅｉｎｄｅｘ（ｒａｔｉｏｏｆｌｅａｆｌｅｎｇｔｈｔｏｌｅａｆｗｉｄｔｈ）ａｎｄｓｐｅｃｉｆｉｃｌｅａｆａｒｅａｄｅｃｒｅａｓｅｄａｆｔｅｒａｎｉｎ
ｉｔｉａｌｉｎｃｒｅａｓｅ，ｗｈｉｌｅｔｈｅｌｅａｆｗｉｄｔｈａｎｄｌｅａｆａｒｅａｈａｄａｎｏｖｅｒａｌｌｄｅｃｒｅａｓｅ．Ｗｉｔｈｉｎｃｒｅａｓｉｎｇｓｔａｎｄｄｅｎｓｉｔｙ，ｔｈｅｌｅａｆ
ｌｅｎｇｔｈ，ｌｅａｆｗｉｄｔｈ，ｌｅａｆｓｈａｐｅｉｎｄｅｘ，ｌｅａｆａｒｅａａｎｄｓｐｅｃｉｆｉｃｌｅａｆａｒｅａａｌｌｉｎｃｒｅａｓｅｄａｔｆｉｒｓｔｂｕｔｄｅｃｒｅａｓｅｄｔｈｅｎ．Ｔｈｅｒｅ



林　业　科　学　研　究 第３０卷

ｗｅｒｅｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｏｎｌｅａｆａｒｅａａｎｄｓｐｅｃｉｆｉｃｌｅａｆａｒｅａａｍｏｎｇｔｈｒｅｅｓｔａｎｄｄｅｎｓｉｔｉｅｓ．ｂＬＬＬＡ，ｂＬＷＬＡ，ｂＬＬＬＭａｎｄ
ｂＬＷＬＭｆｏｒｔｈｒｅｅｓｔａｎｄｄｅｎｓｉｔｉｅｓ，ｂＬＡＬＭｆｏｒｌｏｗｓｔａｎｄｄｅｎｓｉｔｙａｎｄｍｅｄｉｕｍｓｔａｎｄｄｅｎｓｉｔｙｗａｓｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙｓｍａｌｌｅｒｔｈａｎ
１．０，ｗｈｉｃｈｉｎｄｉｃａｔｅｄｔｈｅｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｂｅｔｗｅｅｎｌｅａｆｌｅｎｇｔｈ，ｌｅａｆｗｉｄｔｈａｎｄｌｅａｆａｒｅａ，ｌｅａｆｍａｓｓｏｆｔｈｅｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ
ｓｔａｎｄｓ，ａｎｄｔｈｅｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｂｅｔｗｅｅｎｌｅａｆａｒｅａａｎｄｌｅａｆｍａｓｓｆｏｒｌｏｗｓｔａｎｄｄｅｎｓｉｔｙａｎｄｍｅｄｉｕｍｓｔａｎｄｄｅｎｓｉｔｙｗｅｒｅａｌ
ｌｏｍｅｔｒｉｃｇｒｏｗｔｈ．ＷｈｉｌｅｂＬＡＬＭｏｆｈｉｇｈｓｔａｎｄｄｅｎｓｉｔｙｗａｓｃｌｏｓｅｔｏ１．０，ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇｒｅｌａｔｉｖｅｇｒｏｗｔｈｂｅｔｗｅｅｎｔｈｅｍｆｏｒｈｉｇｈ
ｓｔａｎｄｄｅｎｓｉｔｙｗａｓｉｓｏｍｅｔｒｉｃ．Ｗｉｔｈｉｎｃｒｅａｓｉｎｇｓｔａｎｄｄｅｎｓｉｔｙ，ｂＬＬＬＡａｎｄｂＬＷＬＭｄｅｃｒｅａｓｅｄａｆｔｅｒａｎｉｎｉｔｉａｌｉｎｃｒｅａｓｅ，ｗｈｉｌｅ
ｂＬＷＬＭａｎｄｂＬＡＬＭｃｈａｎｇｅｄｉｎｔｈｅｏｐｐｏｓｉｔｅｔｒｅｎｄ．Ｆｕｒｔｈｅｒｍｏｒｅ，ｔｈｅｒｅｗｅｒｅｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｏｎｂＬＬＬＡ，ｂＬＬＬＭａｎｄ
ｂＬＡＬＭａｍｏｎｇｔｈｅｔｈｒｅｅｓｔａｎｄｄｅｎｓｉｔｉｅｓ．ｂＬＷＬＡｉｎｃｒｅａｓｅｄｏｖｅｒａｌｌｗｉｔｈｉｎｃｒｅａｓｉｎｇｓｔａｎｄｄｅｎｓｉｔｙ，ｂＬＷＬＡｆｏｒｈｉｇｈｓｔａｎｄ
ｄｅｎｓｉｔｙｗａｓｏｂｖｉｏｕｓｌｙｈｉｇｈｅｒｔｈａｎｔｈａｔｏｆｏｔｈｅｒｔｗｏｓｔａｎｄｄｅｎｓｉｔｉｅｓ．［Ｃｏｎｃｌｕｓｉｏｎ］Ｔｈｅｄｅｎｓｉｔｙｉｍｐａｃｔｅｄｔｈｅｌｅａｆ
ｔｒａｉｔｓａｎｄｔｈｅｉｒａｌｌｏｍｅｔｒｉｃｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｏｆＰ．ａｍａｒｕｓｈｅａｖｉｌｙ，ａｎｄｌｅａｆｌｅｎｇｔｈｗａｓｍｏｒｅｓｕｓｃｅｐｔｉｂｌｅｔｈａｎｔｈｅｏｔｈｅｒｌｅａｆ
ｔｒａｉｔｓｔｏｄｅｎｓｉｔｙ．Ｐ．ａｍａｒｕｓｉｎｔｈｅｍｅｄｉｕｍｄｅｎｓｉｔｙ（３１５９０－３４５６０ｓｔｅｍｓ·ｈｍ－２）ｗｉｔｈｔｈｅｂｉｇｇｅｒｌｅａｆｌｅｎｇｔｈ，
ｌｅａｆｗｉｄｔｈ，ｌｅａｆａｒｅａａｎｄｓｐｅｃｉｆｉｃｌｅａｆａｒｅａｏｆｔｈｅｔｈｒｅｅｓｔａｎｄｄｅｎｓｉｔｉｅｓ，ｉｓｔｈｅｓｕｉｔａｂｌｅｄｅｎｓｉｔｙｆｏｒｃｕｌｔｉｖａｔｉｏｎａｎｄ
ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ．
Ｋｅｙｗｏｒｄｓ：Ｐｌｅｉｏｂｌａｓｔｕｓａｍａｒｕｓ；ｌｅａｆｔｒａｉｔｓ；ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｔｒａｉｔｓ；ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ；ｓｔａｎｄｄｅｎｓｉｔｙ

　　密度是自然界中重要的选择压力［１］，能引起植

株个体间因生长资源的强制分配而产生相互作用，

改变植物所必需的光照、水分和养分等环境资源的

可利用水平，而环境与资源水平的变化势必会引起

植物形态特征及生长特性的适应性调节［２］，进而对

个体资源进行重新分配［３］。密度升高导致的生长空

间拥挤和邻体效应增加等均会对植物构件表型塑性

产生明显的影响［４］，也即密度不仅会影响植物的营

养状况、叶片对光的截获和光资源的分布特征，而且

还会对叶片的功能性状产生明显影响［５］。植物叶片

性状特征直接影响到植物的基本行为和功能，其差

异体现了植物对环境的适应性和资源利用特征［６］，

如比叶面积较小的植物叶片含有更多的高能量消耗

的厚壁组织和细胞壁成分［７］，意味着它们将更多的

能量用来构建叶片而非投资到光合器官。叶片功能

性状的差异既是植物对环境响应的反映，同时也是

其各自相对生长速率差异的体现形式，即异速生长

模式。近年来，植物叶片功能性状及其相对生长关

系对环境变化的响应特征是植物功能生态学研究的

热点之一［８－１０］。但有关叶片性状异速生长的研究

多集中于大尺度多物种的种间水平上，如 Ｗｒｉｇｈｔ
等［９］研究了北半球２５４８种植物的６个主要叶性因
子变化规律，发现其中大多数物种叶性因子均表现

出异速生长模式。祝介东等［１０］研究发现不同气候

带内植物叶片大小与叶柄干重也呈异速生长关系。

但种内水平叶片性状的异速生长关系研究涉及较

少［１１－１２］，这极大限制了对植物资源利用策略、异质

环境下植物形态适应特征的认识。因此，研究植物

叶片功能性状及其异速生长模式与环境、竞争和干

扰的关系，有助于理解植物对环境的适应机制及对

资源的利用和分配过程等［１３］，具有重要的科学

意义。

苦竹（Ｐｌｅｉｏｂｌａｓｔｕｓａｍａｒｕｓ（Ｋｅｎｇ）ｋｅｎｇｆ．）隶属
禾本科（Ｇｒａｍｉｎｅａｅ）大明竹属（ＰｌｅｉｏｂｌａｓｔｕｓＮａｋａｉ），
复轴混生型，是笋材兼用竹种，竹材可制作工艺品、

乐器等，竹笋味苦，具清热解毒之功效。近年来，随

着经济社会的发展，保健类食品得到了人们的青睐，

苦竹笋市场需求量不断增长，福建、浙江、贵州、广东

等地对苦竹资源进行了规模化开发利用，但总体而

言，多处于粗放经营水平。苦竹的研究也仅局限于

生长发育规律［１４－１５］、生物量模型［１６］和器官养分格

局［１７］及施肥的密度效应［１８］等方面，而苦竹叶片性

状及其异速生长关系的密度效应研究尚未见报道。

为此，本研究以３个密度的苦竹纯林为试材，分析了
密度对苦竹主要叶性因子及其相对生长关系的影

响，试图探讨：（１）密度会导致林内光资源水平与分
布格局发生变化，这是否会引起苦竹主要叶性因子

产生形态塑性的适应性调节？如果产生适应性调

节，苦竹叶性因子的形态塑性调节对密度变化的敏

感性是否存在差异？（２）密度会引起植物生长空间
拥挤程度与邻体竞争作用发生变化，这是否会对苦

竹叶性因子间的相对生长速率（异速生长关系）产

生影响？通过上述问题的阐释将有助于揭示苦竹叶

片形态塑性变化的密度制约性调节作用机制，为苦

竹林培育的林分密度构建提供参考。
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１　材料与方法
１．１　研究区概况

试验地位于福建省沙县苦竹主要分布区高桥镇

（２６°２６′Ｎ，１１７°３４′Ｅ），属中亚热带季风气候，年平
均气温１９．５℃，年平均降水量１６４２ｍｍ。土壤类型
为红壤，ｐＨ值４．５ ５．５，土壤厚度１００ｃｍ以上。
试验区属苦竹中心分布区，苦竹资源丰富，成片分

布，面积１０００ｈｍ２以上。为建立地方特色竹产业，
促进竹业增效、竹农增收，自２０世纪９０年代以来对
苦竹资源进行了规模化开发利用，目前试验区笋材

兼用苦竹林经营面积３００ｈｍ２以上，但总体而言经
营较为粗放，主要培育措施为季节性伐竹、留笋长竹

和劈山除杂，少有施肥和林地垦复，而且由于采笋强

度和经营习惯间的差异，使不同林分间的立竹密度

差异较大。

１．２　研究方法
于２０１５年７月，在试验区选择立地条件和经营

措施基本一致的３种密度的苦竹纯林，分别设置５
ｍ×５ｍ样地各６个，经样地调查，立竹密度分别为
１４４３０ １６５４５株·ｈｍ－２（低密度，Ｌ）、３１５９０ ３４
５６０株·ｈｍ－２（中密度，Ｍ）、５４１２０ ５５５６０株·
ｈｍ－２（高密度，Ｈ）。Ｌ、Ｍ、Ｈ密度试验林立竹平均胸
径分别为４．１２±０．１５ｃｍ、３．９８±０．１９ｃｍ、３．８４±
０．２７ｃｍ，之间无显著差异（Ｐ＞０．０５）。在每块试验
林中分别选择１～３年生样竹各６株，在每株样竹竹
冠的上部、中部和下部分别采集１５片无病虫害的成
熟叶片，分别标号，用 ＣＩ２０２便携式激光叶面积仪
（美国ＣＩＤ公司）扫描记录叶面积（ＬＡ，ｃｍ２）、叶长
（ＬＬ，ｃｍ）、叶宽（ＬＷ，ｃｍ），计算叶形指数（ＬＬ／
ＬＷ）。然后将叶片带回实验室，在烘箱中８０℃烘干
至恒质量，用电子天平（ＭｅｔｔｌｅｒＴｏｌｅｄｏ，１／１００００）称
量叶干质量（ＬＭ，ｇ），计算比叶面积（ＬＡ／ＬＭ，ｃｍ２

·ｇ－１）。
１．３　数据分析

苦竹叶片功能性状简单异速生长模式可以用方

程Ｙ＝ａｘｂ来描述，经对数转换后，表达式为ｌｏｇｙ＝
ｌｏｇａ＋ｂｌｏｇｘ，其中ｘ与ｙ代表不同的叶片性状值，ｂ
为方程的斜率，即异速生长指数，若ｂ与１．０差异显
著，则各性状间为异速生长关系。采用标准主轴回

归分析（ＳｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄＭａｊｏｒＡｘｉｓ，ＳＭＡ）［１９］计算异速
生长方程的斜率ｂ，并比较斜率之间及各斜率与１．０
的差异性。若斜率间无显著差异，则给出共同斜率，

并采用Ｗａｌｄ方法检验各密度苦竹林沿共同主轴位
移差异的显著性，并计算位移量。叶片性状沿共同

主轴的位移可表明不同密度苦竹林叶片性状值的

差异。

试验数据整理与图表制作由 Ｅｘｃｅｌ２００３统计软
件完成，单因素方差分析由 ＳＰＳＳ１４．０统计软件完
成。标准主轴回归分析采用 Ｒ（３．３．０）的 Ｓｍａｔｒ软
件包进行。所有统计检验的显著水平均采用 α＝
０．０５。试验数据均为平均值±标准差。

２　结果与分析
２．１　苦竹叶片性状的密度效应

由表１分析可知，随着立竹年龄的增加，相同密
度苦竹林的叶长、叶形指数和比叶面积均呈先升高

后降低的变化趋势，１年生、３年生立竹叶长并无显
著差异（Ｐ＞０．０５），总体上显著低于 ２年生立竹。
不同密度竹林叶形指数２年生、３年生立竹间均无
显著差异，均显著高于１年生立竹；中密度、低密度
竹林１ ２年生立竹比叶面积无显著差异，均显著
高于３年生立竹，而高密度竹林１ ３年生立竹比
叶面积差异显著；叶宽和叶面积随着立竹年龄的增

加总体呈降低趋势，低密度竹林叶宽立竹年龄间差

异显著，中密度、高密度竹林１年生立竹叶宽显著高
于２年生、３年生立竹，而后两者间并无显著差异；
低密度、高密度竹林１年生、２年生立竹叶面积无显
著差异，显著高于３年生立竹，而中密度竹林叶面积
立竹年龄间差异显著（Ｐ＜０．０５）。

随着密度的增加，１ ３年生苦竹叶长、叶宽、叶
形指数、叶面积和比叶面积总体均呈先升高后降低

的变化趋势，且以中密度竹林最大。中密度、低密度

竹林１年生立竹叶长和１ ２年生立竹叶宽无显著
差异（Ｐ＞０．０５），均显著高于高密度竹林，而低密
度、高密度竹林２ ３年生立竹间叶长无显著差异，
均显著低于中密度竹林，中密度、高密度竹林３年生
立竹叶宽差异不显著，均显著高于低密度竹林３年
生立竹；不同密度竹林１年生立竹叶形指数差异不
显著，而２ ３年生立竹叶形指数低密度、高密度竹
林间差异不显著，均显著低于中密度竹林；不同密度

竹林１ ３年生立竹叶面积和比叶面积均有显著差
异（Ｐ＜０．０５）。
２．２　苦竹叶长、叶宽与叶面积异速生长模式的密度
效应

　　不同密度苦竹林叶长－叶面积（ｂＬＬＬＡ）、叶宽－
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表１　不同密度苦竹林立竹叶片性状
Ｔａｂｌｅ１　ＬｅａｆｔｒａｉｔｓｏｆＰ．ａｍａｒｕｓｕｎｄｅｒｄｉｆｆｅｒｅｎｔｓｔａｎｄｄｅｎｓｉｔｉｅｓ

林分密度

Ｓｔａｎｄｄｅｎｓｉｔｙ
立竹年龄

Ｂａｍｂｏｏａｇｅ／ａ
叶长

Ｌｅａｆｌｅｎｇｔｈ／ｃｍ
叶宽 Ｌｅａｆ
ｗｉｄｔｈ／ｃｍ

叶形指数 Ｌｅａｆ
ｓｈａｐｅｉｎｄｅｘ

叶面积 Ｌｅａｆ
ａｒｅａ／ｃｍ２

比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ
ｌｅａｆａｒｅａ／（ｃｍ２·ｇ－１）

低密度

Ｌｏｗｄｅｎｓｉｔｙ

１ ２３．３２±１．１１ａｂＡ ３．９１±０．１２ａＡ ５．９８±０．３６ｂＡ ６３．０６±４．２６ａＢ １７９．１８±１２．３１ａＢ
２ ２４．６９±１．２３ａＢ ３．４２±０．２５ｂＡ ７．２１±０．４３ａＢ ６０．８０±３．２３ａＢ １８３．０７±１５．３６ａＢ
３ ２２．２９±０．９８ｂｃＢ ３．１１±０．２４ｃＢ ７．１３±０．４８ａＢ ４７．３１±２．５３ｂＢ １６８．０３±１１．０２ｂＢ

中密度

Ｍｅｄｉｕｍ
ｄｅｎｓｉｔｙ

１ ２４．５６±１．３２ｂＡ ４．１７±０．３１ａＡ ５．９４±０．２９ｂＡ ６９．９４±５．２３ａＡ １９１．２４±９．６８ａＡ
２ ２７．７４±０．９８ａＡ ３．４６±０．２６ｂＡ ８．０２±０．６２ａＡ ６６．４１±３．２５ｂＡ １９７．１９±９．４５ａＡ
３ ２４．８７±１．２８ｂＡ ３．３７±０．１９ｂＡ ７．４６±０．６４ａＡ ５７．３１±１．０９ｃＡ １７６．１４±７．５８ｂＡ

高密度

Ｈｉｇｈｄｅｎｓｉｔｙ

１ ２０．９０±１．３６ｂＢ ３．６５±０．１６ａＢ ５．７５±０．３９ｂＡ ４８．３８±４．１２ａＣ １６８．９０±１２．０４ｂＣ
２ ２３．２６±１．３１ａＢ ３．２４±０．１７ｂＢ ７．１８±０．５１ａＢ ５０．１９±４．０６ａＣ １７６．０７±１２．３６ａＣ
３ ２０．５５±１．４２ｂＢ ３．３１±０．２１ｂＡ ６．８１±０．５２ａＢ ４２．８９±２．３６ｂＣ １６１．１８±１０．６９ｃＣ

　　注：不同小写字母表示相同密度不同年龄立竹间差异显著（Ｐ＜０．０５），不同大写字母表示不同密度相同年龄立竹间差异显著（Ｐ＜０．０５）。
Ｎｏｔｅ：Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｌｏｗｅｒｃａｓｅｌｅｔｔｅｒｓｗｉｔｈｉｎａｃｏｌｕｍｎｉｎｄｉｃａｔｅｔｈｅｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ（Ｐ＜０．０５）ａｍｏｎｇｂａｍｂｏｏａｇｅｓｕｎｄｅｒｓａｍｅｄｅｎｓｉｔｙ，ｔｈｅｎｄｉｆ

ｆｅｒｅｎｔｃａｐｉｔａｌｌｅｔｔｅｒｓｉｎｄｉｃａｔｅｔｈｅｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ（Ｐ＜０．０５）ａｍｏｎｇｓｔａｎｄｄｅｎｓｉｔｙｗｉｔｈｓａｍｅａｇｅｓ．

叶面积（ｂＬＷＬＡ）异速生长指数分别为０．４７８３、
０．６４６０、０．５３４５和０．６１６７、０．５９６７、０．６４７１，均显
著小于１．０，呈异速生长模式（图１），且叶面积的增
长速度明显小于叶长和叶宽。随着林分密度的增

加，ｂＬＬＬＡ呈先升高后降低的变化趋势，且不同密度竹
林间差异显著（Ｐ＜０．０５），而 ｂＬＷＬＡ呈先降低后升高

的变化趋势，不同密度竹林间并无显著差异（Ｐ＝
０．２０１２）（图１），其共同斜率为０．６２１７，截矩分别
为－０．５４９３、－０．４３５５、－０．６５７０，Ｗａｌｄ检验表明
不同密度竹林截矩差异显著，即说明各密度竹林沿

共同主轴发生显著的移动，且以中密度竹林的位移

量最大。

图１　苦竹叶长、叶宽与叶面积异速生长关系

Ｆｉｇ．１　Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｂｅｔｗｅｅｎｌｅａｆｌｅｎｇｔｈ，ｌｅａｆｗｉｄｔｈａｎｄｌｅａｆａｒｅａｏｆＰ．ａｍａｒｕｓｉｎｄｉｆｆｅｒｅｎｔｓｔａｎｄｄｅｎｓｉｔｉｅｓ

２．３　苦竹叶性因子与叶干重异速生长模式的密度
效应

　　不同密度苦竹林叶长 －叶干质量（ｂＬＬＬＭ）、叶宽
－叶干质量（ｂＬＷＬＭ）异速生长指数分别为０．４０２３、
０．５９５１、０．４９０１和０．５１８０、０．４６０７、０．６１８６，均显
著小于１．０，呈异速生长模式（图 ２），且叶干质量的
增长速度明显小于叶长和叶宽（图 ２）。随着密度的
增加，ｂＬＬＬＭ呈先升高而后降低的趋势，且不同密度竹
林间差异显著（Ｐ＜０．０５），而 ｂＬＷＬＭ的变化规律与
ｂＬＬＬＭ相反，高密度竹林显著高于中密度、低密度竹
林，而中密度、低密度竹林间无差异显著（Ｐ＝

０．２１４９），其共同斜率为０．４８９９，截矩分别为
０．７８９０和０．８１７９，Ｗａｌｄ检验表明两者截矩差异显
著，即中密度竹林沿共同主轴的位移显著大于低密

度竹林。不同密度苦竹林立竹叶面积 －叶干质量
（ｂＬＡＬＭ）异速生长指数分别为 ０．８４１２、０．８０１７和
０．９７８９，随着密度的增加先下降后升高，不同密度
竹林间差异显著（Ｐ＜０．０５）（图２）。其中，中密度、
低密度竹林ｂＬＡＬＭ均显著小于１．０，呈异速生长模式，
而高密度竹林 ｂＬＡＬＭ接近１．０（Ｐ＞０．０５），呈等速生
长模式。
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图２　苦竹叶性因子与叶干质量异速生长关系

Ｆｉｇ．２　Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｂｅｔｗｅｅｎｌｅａｆｔｒａｉｔｓａｎｄｌｅａｆｗｅｉｇｈｔ

ｏｆＰ．ａｍａｒｕｓｉｎｄｉｆｆｅｒｅｎｔｓｔａｎｄｄｅｎｓｉｔｉｅｓ

３　讨 论
叶片是植物与环境接触面最大的器官，其功能

性状与植物生物量、生长策略和资源的获取、利用密

切相关，反应了植物适应环境变化的生存对策［２０］，

决定着群落的结构和生态系统的功能［２１］。本研究

表明，随着立竹年龄的增加，相同密度苦竹林叶长、

叶形指数和比叶面积呈先升高后降低趋势，叶宽和

叶面积总体呈降低趋势，说明立竹年龄对叶片功能

性状影响明显，随着立竹年龄增长总体会使叶片变

长、变窄，而单叶面积和比叶面积也总体下降。随着

苦竹林密度的增加，相同年龄立竹叶长、叶宽、叶形

指数、叶面积和比叶面积总体均呈先升高后降低趋

势，而且３个试验密度的苦竹林叶面积和比叶面积
差异显著，说明随着密度的增加，苦竹叶片所能接收

到的有效光资源趋于减少，苦竹通过增加单叶叶面

积来适应不断增强的弱光胁迫，这与顾大形等对四

季竹（Ｏｌｉｇｏｓｔａｃｈｙｕｍｌｕｂｒｉｃｕｍ（Ｗｅｎ）Ｋｅｎｇｆ．）的研
究结论基本一致［２２］，但当立竹密度过大时（高密

度），立竹间的邻体竞争和空间挤压作用增强，会导

致植物构件生长受到抑制［２３－２５］和生物量积累显下

降［２６］，进而致使叶长、叶宽均下降，叶面积降低，这

与刺槐（ＲｏｂｉｎｉａｐｓｅｕｄｏａｃａｃｉａＬ．）幼苗叶面积随密度
增加的变化规律基本一致［２７］。比叶面积在一定程

度上代表了植物对于所获取到资源的返还能

力［２８－２９］，同时也反应了植物对生境的适应性特

征［３０］，比叶面积较高的植物虽然对于所获取的资源

保存能力较差，但返还能力较强，故而通常具有较高

的生产能力［３１］。本研究结果显示，随着密度的增

加，苦竹比叶面积先升高后下降，以中密度苦竹林最

大，这说明中密度苦竹林养分运转速率最快，生产能

力最强，是苦竹林培育的适宜密度。当密度过高时，

立竹间遮荫效果明显，林内光线减弱，邻体竞争作用

增强，致使苦竹叶片将更多的能量和物质用于合成

防御物质以抵抗和适应弱光胁迫和邻体竞争的胁迫

生境，因而叶面积和比叶面积均下降。而低密度下，

林内光照充足，光资源丰富，苦竹通过降低叶面积的

投入来避免高光强引起的光合抑制或强光伤害，同

时，低密度苦竹林生长势相对较低，维持种群稳定的

光合碳需求不高，也使叶面积降低。

植物叶片功能性状间多呈异速生长关系，且各

叶性因子间异速生长关系存在明显差异，并受环境

因素、经营措施和干扰等的影响，因而表现出一定的

可塑性［８，１０，２６，３２－３６］。密度不仅对苦竹叶片性状产生

明显影响，而且也对叶片性状间相对生长速率产生

明显作用，即不同密度苦竹林叶性因子间异速生长

关系发生了变化。异速生长关系的改变，反映了植

物资源利用策略、物质与能量投入的差异，是植物对

资源可利用水平与竞争胁迫生境的塑性适应［３５］。

１２６
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本研究表明，ｂＬＬＬＡ、ｂＬＷＬＡ均显著小于１．０，即叶长、叶
宽与叶面积间均呈异速生长关系，这与武瑞鑫等对

披针叶黄华（ＴｈｅｒｍｏｐｓｉｓｌａｎｃｅｏｌａｔａＲ．Ｂｒ．）的研究结
果基本一致［３６］。随着密度的增加，ｂＬＬＬＡ先升高后降
低，且不同密度苦竹林间差异显著，以中密度苦竹林

ｂＬＬＬＡ最大，而较大的 ｂＬＬＬＡ则表明在给定叶面积下中
密度苦竹林具有更大的叶长；不同密度苦竹林 ｂＬＷＬＡ
略有差异，但并不显著，具有共同斜率，且以中密度

苦竹林沿共同斜率位移最大，这表明在给定叶面积

下中密度苦竹林具有更大的叶宽，这与中密度苦竹

林立竹叶长、叶宽与叶面积较大的研究结果一致。

不同密度下ｂＬＬＬＡ差异显著，而 ｂＬＷＬＡ并无显著差异，
则说明密度对叶长－叶面积间异速生长关系影响显
著，而对叶宽－叶面积间异速生长关系影响较小，也
即叶长对密度效应的反应更加敏感，其主要原因可

能是由于邻体竞争与生长空间拥挤对叶长的限制作

用更强，这同时也说明苦竹主要是通过调节叶长来

适应密度变化所引起的光资源异质性和邻体竞争，

以增强资源的获取，适应环境胁迫，维持种群的稳定

和扩张。

试验苦竹林 ｂＬＬＦＭ、ｂＬＷＦＭ均显著小于１．０，说明
叶长、叶宽与叶干质量间均呈异速生长关系。随着

密度的增加，ｂＬＬＬＭ呈先升高后降低趋势，而 ｂＬＷＬＭ则
相反，且ｂＬＬＬＭ不同密度竹林间差异显著，而中密度、
低密度竹林ｂＬＷＬＭ差异不显著，共同斜率（０．４８９８）
显著低于高密度竹林（０．６１８６），且中密度竹林截矩
显著大于低密度竹林，即中密度竹林沿共同主轴位

移显著高于低密度竹林，这与中密度竹林具有较大

叶干质量和叶宽的事实相符。有研究表明，叶面积

与叶干质量间呈正相关关系，且两者相对生长关系

符合异速生长模式，其异速生长指数ｂ小于１［３５－３６］。
本研究结果显示，中密度、低密度竹林 ｂＬＡＬＭ均显著
小于１．０，呈异速生长模式，而高密度竹林ｂＬＡＬＭ接近
１．０，呈等速生长模式，且不同密度苦竹林 ｂＬＡＬＭ差异
显著。分析认为叶面积与叶干质量的这种异速生长

变化可能与随叶片的生长干物质投资出现“回报递

减”现象有关，较大的叶子为了更多的暴露于阳光下

和更有效率的将水分运输到叶肉细胞，将会投资更

多的生物量用于微管组织和厚壁组织的建设，从而

导致了分配到叶肉细胞的生物量减少，进而导致较

低的基于叶干质量的光合速率［３７，３８］。当密度增加

到一定程度时，叶面积 －叶干质量相对生长关系发
生转变，由异速生长转变为等速生长，这说明密度变

化引起苦竹叶片对光资源获取与抵御胁迫投入的权

衡关系发生了改变，密度过大，林内光资源水平明显

下降且异质性增强，加之不断增强的邻体竞争作用，

苦竹会将叶生物量主要投资于光捕获面积，通过增

大叶的物质与能量的投入而获得更高的光合能力，

从而利于种群稳定和扩张［７，２１］。

４　结论
密度对苦竹主要叶性因子、相对生长速率及其

异速生长关系会产生明显的影响，苦竹能通过叶片

性状及其异速生长关系的适应性调节来应对密度变

化所引起的光资源限制和邻体竞争，且叶长对密度

变化更为敏感。随着苦竹林密度的增加，立竹叶长、

叶宽、叶形指数、叶面积和比叶面积总体均呈先升高

后降低趋势，中密度（３１５９０ ３４５６０株·ｈｍ－２）苦
竹林具有较大的叶长、叶宽、叶形指数、叶面积和比

叶面积，具有良好的叶片性状，因而生产潜力较高，

是苦竹林培育的适宜密度。
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