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摘要：［目的］定量分析毛竹叶片比叶质量随生长季节、冠层部位和竹龄的变化及其对截雨干旱的响应，为全球

气候变化下毛竹人工林可持续高效经营提供理论依据。［方法］以毛竹为研究对象，通过人工截雨干旱试验，对

毛竹叶片比叶质量时空特性进行测定分析。［结果］（１）截雨干旱与自然生长下，毛竹叶片比叶质量存在显著季
节差异和年龄差异；不同生长季节，毛竹叶片比叶质量均随竹龄增加而增加；各龄竹比叶质量随生长季节的变化

趋势均为春季 ＞冬季 ＞秋季 ＞夏季。（２）截雨干旱与自然生长下，各龄竹比叶质量冠层差异不显著；自然生长
下，比叶质量随冠层高度的垂直变化在不同生长季节均为冠层上部＞冠层中部＞冠层下部；截雨干旱下，比叶质
量随冠层高度的变化因生长季节变化而不同。（３）截雨干旱下，各龄竹不同季节的比叶质量均高于自然生长下
的比叶质量。干旱缓解了各冠层比叶质量的季节差异。截雨干旱与自然生长间比叶质量差异显著性受竹龄影

响。（４）不同处理下各季节毛竹叶片比叶质量与土壤含水量、竹龄呈线性正相关。［结论］毛竹属于低比叶质量
物种，生长季节显著影响其比叶质量变化；与光照相比，土壤水分条件对毛竹比叶质量产生重要影响。

关键词：毛竹；截雨干旱；比叶质量；生长季节；年龄；冠层高度

中图分类号：Ｓ７９５．７ 文献标识码：Ａ　　　文章编号：１００１１４９８（２０１９）０６００３１０９

　　叶片作为重要的光合器官，是植物光合产物形
成的主要场所。叶片干物质量与其叶面积之比定义

为比叶质量（Ｌｅａｆｍａｓｓｐｅｒａｒｅａ，ＬＭＡ），可以理解为
叶片水平上光的截留成本［１］。比叶质量是植物叶片

关键叶性状之一，是植物生长的重要特征，也是植物

生态学、农业和林业上广泛应用的，综合反应植物利

用资源的能力以及适应环境的生长策略的重要指

标［２－４］。比叶质量在植物生长策略中发挥核心作

用，具有低比叶质量的物种倾向于快速的资源获取、

快速代谢和增长，高比叶质量物种倾向于较强的资

源节约、保护能力和持久性。国内外大量关于比叶

质量（ＬＭＡ）的文献数据分析表明，比叶质量在物种
间的变化超过１００倍［５］。

植物比叶质量是影响各种生态系统过程的重要

因素［５］，但不同植物功能群比叶质量随环境梯度可

塑性变化的生理调节机制尚不清楚。Ｐｏｏｒｔｅｒ等在室
内控制条件下通过实验构建比叶质量随环境因子的

响应曲线，结果显示，比叶质量随光照、温度和淹水

变化而存在很大变化，随ＣＯ２浓度、养分及其水分胁

迫变化比较适度［５］。Ｗｒｉｇｈｔ等基于全球１７５个样点
２５４８种植物的叶性分析表明，比叶质量随降雨量的
减少和光照辐射的增加而增大［６］。薛立等研究发现

６种阔叶幼苗叶片的比叶质量随幼苗种类和季节而
变化，幼苗比叶质量与降雨量、平均气温和光照时间

存在二项式关系［２］。

毛竹（Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓｅｄｕｌｉｓ（Ｃａｒｒｉèｒｅ）Ｊ．Ｈｏｕｚ．）
具有生长快、成材早、产量高、用途广、收益大等优

点，是我国南方的重要森林资源。当今全球森林面

积急剧下降，竹林面积却以３％的速度递增［７］，这意

味着竹林是一个不断增大的碳汇。然而，全球气候

变化背景下，极端天气气候事件发生频度和强度越

来越大，对生态系统结构和功能造成前所未有的威

胁。２０１３年夏季，我国南方出现广泛的、持续时间
较长的高温干旱，毛竹林生态系统也遭受严重破坏。

水分作为植物生长的重要条件，与毛竹生产力有着

密切联系，因此干旱对毛竹林生产力具有重要潜在

影响。毛竹研究涉及内容较丰富［８－１１］，但作为重要

生长策略指标，毛竹比叶质量随生长季节、冠层高
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度、年龄的动态变化及其对干旱适应性特征方面的

研究较少［１１］。因此，本研究结合毛竹野外人工截雨

模拟干旱试验，针对毛竹比叶质量时空动态变化及

其对模拟干旱响应进行系统研究，通过阐明不同生

长季节、不同冠层部位叶片和不同年龄个体的比叶

质量时空动态格局，间接揭示叶片比叶质量在毛竹

适应光、水环境的调控策略，旨在探索毛竹季节性资

源利用能力的快速判断指标，为全球气候背景下毛

竹人工林可持续高效经营提供理论依据。

１　材料与方法
１．１　研究区概况

试验在国家林业和草原局钱江源森林生态系统

定位观测研究站庙山坞辅站进行，位于杭州西郊富

阳区境内（１１９°５６′ １２０°０２′Ｅ，３０°０３′ ３０°０６′Ｎ）。
该区域地形属浙西低山丘陵区天目山系余脉，属于

中亚热带季风气候区，年平均气温１６．１℃，最高气
温 ４０．２℃，最低气温 －１４．４℃，多年平均降水量
１４４１．９ｍｍ。试验期间（２０１４—２０１８年），样地内年
平均降水量１４６１．８ｍｍ。土壤属于酸性红壤。试
验区毛竹林为２０世纪６０年代种植，处于粗放经营
的自然更新林。

１．２　试验材料与样地设置
试验毛竹林大小年分明（２０１４年为小年，２０１５

年为大年，以此类推）。建立６个面积为２０ｍ×２０
ｍ的标准样地，样地坡度２０°左右，坡向正南，海拔高
度１６９ｍ。采用每木检测方法分别测定样地内竹株
的胸径和竹高。样地内竹林密度为 ３８７５株·
ｈｍ－２，郁闭度０．９５，竹株胸径为４．０ １３．６ｃｍ，平
均胸径９．８ｃｍ，平均竹高１３．２ｍ。林下几乎无灌木
和草本，但地表覆盖一定的凋落物，平均厚度约２．０
ｃｍ。每２ａ劈山１次，不施肥，不翻耕，仅采挖春笋。
１．３　模拟干旱试验设计

于２０１４年７月下旬（毛竹新竹高生长完成后），
在６个标准样地中选择具有代表性、面积为１０ｍ×
１０ｍ的地块６个，其中自然生长（对照）样地和截雨
干旱样地各３块，且对照和干旱样地成对出现，分别
进行样地本底调查。将干旱样地上的稀疏灌木去

除，然后用顶棚法模拟截雨。具体方法：在距离地面

上方１．５ｍ高度搭建ＰＶＣ防水板材的截雨大棚（面
积为１１ｍ×１１ｍ）进行截雨，用胶水粘合塑料布与
毛竹结合处缝隙；为保证坡度、地形和林分条件与对

照样地尽可能一致，大棚一边与等高线平行。在样

地周围开挖深约５０ｃｍ、宽约２０ｃｍ的壕沟，并沿着
壕沟埋入５０ｃｍ深的白铁皮，壕沟内部同时铺上塑
料薄膜，用于阻止水分从旁边渗入，并能更好地排

水。顶棚法模拟截雨后，样地内降雨量近乎为 ０。
对照样地仅在周围开挖相似壕沟，不作其它处理。

本人工截雨干旱试验目前仍在持续，其中截雨干旱

样地内毛竹仍存活，但每年新竹数量相比对照处理

有所下降。

１．４　叶片比叶质量的测定
于自然生长和人工截雨干旱处理试验２ａ后，

分别于２０１６年３月（春季）、８月（夏季）、１０月（秋
季）、１２月（冬季）和翌年３月的每月上旬选择晴朗
无云的天气，对不同处理（对照和截雨干旱）毛竹叶

片比叶质量取样测定１次。具体方法：在每块样地
中分别选择长势一致、胸径大小相似的不同年龄毛

竹各２株。借助野外临时搭建的梯子，分别各龄毛
竹上、中、下３个冠层部位的向阳位置，用镰刀勾取
向阳枝条，迅速采摘所有叶片带回实验室，用于比叶

质量和养分测定。每个处理（分别竹龄和冠层）各

取１０ １５片叶片测定比叶质量，３次重复，最后取
平均值。叶面积采用 ＷｉｎＲＨＩＺＯ（Ｐｒｏ２００７）软件扫
描处理获得。取样叶在８０℃下烘至恒质量，用电子
天平（精确度０．００１ｇ）称其干质量。比叶质量计算：
ＬＭＡ＝叶片干质量／叶面积［１２］。

１．５　土壤含水量测定
在模拟截雨干旱和对照样地内分别采集４个土

壤剖面作为重复测定土壤含水量，采样深度为０
２０ｃｍ，土壤装在铝盒中带回，用电子天平（精确度
０．０１ｇ）称取 ２０ｇ鲜土，在 ８０℃下烘干至恒质量。
计算公式为：土壤含水量 ＝（鲜土质量 －干土质
量）／鲜土质量 ×１００％。该试验中对照和截雨干旱
样地内０ ２０ｃｍ深度土壤含水量存在季节差异，
冬季和春季对照样地内土壤含水量最高（平均分别

为 ２９．８２％和 ３０．１５％），其次为夏季（平均为
２７１２％），秋季（１０月份）土壤含水量最低（平均为
２３４２％）；截雨干旱样地土壤含水量季节差异不明
显（各季节平均为４．４４％ ４．９２％）。各生长季节
对照样地土壤含水量显著高于截雨干旱样地。

１．６　数据处理
不同年龄毛竹叶片比叶质量季节和冠层间的差

异及其处理间差异，采用Ｅｘｃｅｌ２００７和ＳＰＳＳ１６．０软
件进行数据处理，各参数以平均值加减１个标准误
（Ｍｅａｎ±ＳＥ）表示。

２３
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２　结果与分析
２．１　毛竹叶片比叶质量时间动态变化
２．１．１　毛竹比叶质量随生长季节的变化　对截雨
干旱与对照处理下毛竹各龄竹叶片平均比叶质量随

生长季节的动态变化进行分析（图１），截雨干旱与
自然生长下，毛竹个体叶片比叶质量随生长季节更

替均呈现出“先降后升”的变化趋势，即比叶质量在

春季最高，其次为冬季，而在夏、秋季较低。在自然

生长条件下，毛竹叶片比叶质量全年平均为４１．０８
±７．９４ｇ·ｍ－２，四季比叶质量在 ３３．３７±２．６２
５００８±２．５０ｇ·ｍ－２之间；干旱条件下，毛竹叶片比
叶质量全年平均为４６．４４±６．４４ｇ·ｍ－２，四季比叶
质量在４１．７０±１．１４ ５５．９６±２．２７ｇ·ｍ－２之间。
可以看出，截雨干旱促使春、夏、秋季毛竹叶片比叶

质量增加，尤其以夏季和秋季较为明显。方差分析

表明（图１），毛竹叶片比叶质量季节差异显著（Ｐ＝
００４６４＜０．０５），但对照与截雨干旱处理之间差异
不显著。

注：小写字母表示相同处理在不同生长季节间差异显著性；大写

字母表示同一生长季节不同处理间差异显著性。
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图１　毛竹个体叶片比叶质量的季节变化
Ｆｉｇ．１　ＴｈｅｓｅａｓｏｎａｌｃｈａｎｇｅｏｆＬＭＡｆｏｒｄｉｆｆｅｒｅｎｔａｇｅｓ
ｏｆＰｈ．ｅｄｕｌｉｓｂｅｔｗｅｅｎｃｏｎｔｒｏｌａｎｄｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓ

２．１．２　竹龄对自然生长毛竹比叶质量季节变化的
影响　对不同竹龄个体叶片比叶质量季节变化的研
究表明（图２），自然生长条件下，不同生长季节毛竹
叶片比叶质量均随着竹龄增加而增加。各龄毛竹叶

片比叶质量均值的季节变化均表现为春季＞冬季＞
秋季＞夏季，其中，各龄竹叶片春季比叶质量均值分
别比夏季和秋季高９２．７４％ １３０．７８％和４７．９６％

５８．７３％。方差分析表明（图２），毛竹同龄个体叶
片比叶质量生长季节差异极显著（Ｐ＜０．０１），相同
季节的不同竹龄个体之间差异显著（Ｐ＝０．０２６０＜
０．０５）。

注：不同小写字母表示相同季节不同竹龄间差异显著；不同大写

字母表示相同竹龄不同生长季节间差异显著。下同。
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ｓｅａｓｏｎｓ．Ｔｈｅｓａｍｅｂｅｌｏｗ．

图２　自然生长下各龄毛竹叶片比叶质量季节变化
Ｆｉｇ．２　ＳｅａｓｏｎａｌｖａｒｉａｔｉｏｎｏｆＬＭＡｆｏｒｄｉｆｆｅｒｅｎｔａｇｅｓ

ｏｆＰｈ．ｅｄｕｌｉｓｕｎｄｅｒｎａｔｕｒａｌｃｏｎｄｉｔｉｏｎ

２．１．３　竹龄对截雨干旱毛竹比叶质量季节变化的
影响　由图３可以看出，与对照一致，截雨干旱下，
各生长季节的毛竹叶片比叶质量均随着竹龄增加而

增加。截雨干旱下各竹龄毛竹叶片比叶质量均值随

生长季节变化也均表现为春季＞冬季＞秋季＞夏季
的趋势。由此可知，截雨干旱与否，毛竹各龄竹叶片

比叶质量在春季最高，冬季其次，而夏季最低。方差

分析表明（图３），截雨干旱下，毛竹叶片比叶质量生
长季节差异也极显著（Ｐ＜０．０１），在不同竹龄个体
之间差异显著（Ｐ＜０．０５）。

图３　截雨干旱下各竹龄毛竹叶片比叶质量季节变化
Ｆｉｇ．３　ＳｅａｓｏｎａｌｖａｒｉａｔｉｏｎｏｆＬＭＡｏｆｅａｃｈａｇｅｏｆ

Ｐｈ．ｅｄｕｌｉｓｕｎｄｅｒｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓ
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由图４可以看出，截雨干旱处理下毛竹各竹龄
叶片比叶质量在不同生长季节均表现出高于对照的

趋势（图４ａ、ｂ、ｃ），各龄竹叶片全年平均比叶质量也
高于对照（图４ｄ）。截雨干旱与否，毛竹叶片全年比
叶质量均值均随竹龄增加而增加，表现为三度竹 ＞
二度竹＞一度竹（图４ｄ）。

方差分析表明，一度竹叶片各生长季节比叶质

量在对照和截雨干旱之间差异不显著（Ｐ＞０．０５）
（图４ａ）；二度竹叶片比叶质量截雨干旱与对照间差
异仅在夏季显著（Ｐ＜０．０５）（图４ｂ）；三度竹叶片比
叶质量在春、夏季截雨干旱与对照间差异均显著（Ｐ
＜０．０５）（图４ｃ）。可见，毛竹叶片比叶质量截雨干
旱与对照间差异显著性受竹龄影响，随着竹龄增加，

处理间比叶质量显著差异出现的季节范围增加。

注：（ａ）、（ｂ）、（ｃ）分别表示一度竹、二度竹和三度竹的变化；（ｄ）表示不同竹龄处理间比较。

Ｎｏｔｅ：（ａ），（ｂ），（ｃ）ｄｅｎｏｔｅｔｈｅｓｅａｓｏｎａｌｃｈａｎｇｅｏｆＬＭＡｆｏｒｔｗｏｙｅａｒｓｏｌｄ，ｆｏｕｒｙｅａｒｓｏｌｄａｎｄｓｉｘｙｅａｒｓｏｌｄｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ；（ｄ）ｄｅｎｏｔｅｖａｒｉ

ａｔｉｏｎａｍｏｎｇｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ．

图４　截雨干旱下毛竹叶片比叶质量季节变化
Ｆｉｇ．４　ＳｅａｓｏｎａｌｖａｒｉａｔｉｏｎｏｆＬＭＡｏｆＰｈ．ｅｄｕｌｉｓｕｎｄｅｒｃｏｎｔｒｏｌａｎｄｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓ

２．２　毛竹叶片比叶质量空间动态变化
２．２．１　不同生长季节冠层高度对毛竹比叶质量的
影响　图５ａ显示自然生长下不同生长季节毛竹全
竹叶片平均比叶质量冠层差异。结果表明，不同生

长季节毛竹比叶质量随冠层高度的垂直变化均表现

出冠层上部＞中部 ＞下部，即各生长季节叶片比叶
质量均随着冠层高度增加而增加。

与毛竹所有年龄个体叶片比叶质量的季节变化

相似，各冠层叶片比叶质量均随着生长季节增加而

呈现“先降后升”的趋势。冠层上部叶片，其比叶质

量随季节变化表现为春季 ＞冬季 ＞秋季 ＞夏季；中
部和下部叶片则为春季 ＞冬季 ＞夏季 ＞秋季。可
见，无论竹龄和冠层部位，春季和冬季毛竹个体叶片

比叶质量均较高，而在夏季和秋季其比叶质量较低。

方差分析表明，自然生长条件下，不同冠层部位之间

叶片比叶质量差异不显著。

图５ｂ显示截雨干旱下不同生长季节毛竹比叶
质量冠层差异。结果表明，截雨干旱下，毛竹不同冠

层部位比叶质量差异随生长季节变化不同。春季和

冬季，比叶质量随冠层变化为冠层上部 ＞中部 ＞下
部，夏季和秋季其比叶质量以冠层上部最高，中部和

下部差异较小。

相同冠层部位，其比叶质量随季节变化趋势不

尽相同。冠层上部和中部叶片比叶质量随季节递增

呈现“先降后升”趋势，即春季 ＞冬季 ＞夏季 ＞秋季
的大小变化趋势；冠层下部叶片比叶质量随生长季

节递增呈现逐渐下降趋势。方差分析表明，截雨干

旱下不同冠层之间比叶质量差异也不显著。由图

５ａ、ｂ可以看出，不同冠层，各生长季节毛竹叶片比
叶质量均为干旱处理高于对照。
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注：（ａ）、（ｂ）分别表示对照和干旱处理。

Ｎｏｔｅ：（ａ），（ｂ）ｄｅｎｏｔｅｃｏｎｔｒｏｌａｎｄｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ．

图５　不同生长季节毛竹叶片比叶质量冠层差异
Ｆｉｇ．５　ＴｈｅｃａｎｏｐｙｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｏｆＬＭＡｆｏｒｄｉｆｆｅｒｅｎｔｇｒｏｗｔｈｓｔａｇｅｏｆＰｈ．ｅｄｕｌｉｓ

２．２．２　竹龄对自然生长毛竹比叶质量冠层差异的
影响　对不同竹龄毛竹叶片比叶质量冠层差异随生
长季节的变化研究表明（图６），自然生长条件下，不
同竹龄毛竹各冠层部位叶片比叶质量随季节变化趋

势一致，均为“先降后升”，仅季节排序不同。相同

生长季节，毛竹各冠层部位叶片比叶质量均随着竹

龄增加逐渐上升。

图６　自然生长下毛竹叶片比叶质量冠层差异
随竹龄和生长季节的变化

Ｆｉｇ．６　ＴｈｅｃｈａｎｇｅｏｆｃａｎｏｐｙｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｆｏｒＬＭＡｗｉｔｈ
ｓｅａｓｏｎｓａｎｄａｇｅｓｏｆＰｈ．ｅｄｕｌｉｓｕｎｄｅｒｃｏｎｔｒｏｌｔｒｅａｔｍｅｎｔ

一度竹春、夏季比叶质量随着冠层增加而增加，

秋、冬季节比叶质量随着冠层增加而下降。二度竹春

季和冬季比叶质量随着冠层高度增加而下降。三度

竹比叶质量冠层差异因季节不同而不同，春季和夏季

比叶质量随着冠层高度增加而增加，秋季随着冠层高

度增加而下降，冬季随着冠层高度增加先升后降。

２．２．３　竹龄对截雨干旱下叶片比叶质量冠层差异
的影响　截雨干旱下，除二度竹、三度竹冠层下部叶

片外，不同竹龄毛竹各冠层部位叶片比叶质量随季

节变化趋势一致，均为“先降后升”（图７）。相同冠
层部位，不同竹龄之间差异较小。截雨干旱下，毛竹

比叶质量冠层差异也受生长季节和竹龄双重影响。

春季，一度竹比叶质量冠层中部最高，二度竹为冠层

上部＞中部＞下部，三度竹相反。夏季，二度竹和三
度竹比叶质量冠层梯度分布相似，为中部最高，一度

竹中部最低。秋季，二度竹和三度竹比叶质量随着

冠层增加逐渐增加，一度竹则不断下降。冬季，各龄

竹比叶质量均随冠层增加逐渐下降。

图７　截雨干旱下毛竹叶片比叶质量冠层差异随竹龄和
生长季节的变化

Ｆｉｇ．７　ＴｈｅｃｈａｎｇｅｏｆｃａｎｏｐｙｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｆｏｒＬＭＡｗｉｔｈ
ｓｅａｓｏｎｓａｎｄａｇｅｓｏｆＰｈ．ｅｄｕｌｉｓｕｎｄｅｒｄｒｏｕｇｈｔｔｒｅａｔｍｅｎｔ

对于同一冠层毛竹而言，干旱处理下各竹龄毛

竹上下冠层比叶质量增幅由大到小均表现为三度

竹 ＞一度竹 ＞二度竹。综合分析表明，截雨干旱与
否，各龄竹叶片比叶质量在冠层之间差异均不显

著，但相同冠层比叶质量季节差异极显著或显著；
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而干旱缓解了毛竹各冠层比叶质量的季节差异。

毛竹冠层高度对叶片比叶质量的影响受竹龄和季

节的限制。

２．３　毛竹叶片比叶质量与土壤含水量、竹龄的相
关性

２．３．１　毛竹叶片比叶质量与土壤含水量的相关性
　由于截雨干旱处理后毛竹叶片比叶质量适宜性响
应变化，且截雨干旱与对照土壤含水量显著差异，对

不同处理样地内毛竹叶片比叶质量随土壤含水量的

变化分别进行相关性分析。由图８ａ可以看出，自然
生长条件下，毛竹不同生长季节叶片比叶质量与试

验样地内各生长季节土壤含水量之间存在显著的线

性相关（Ｒ２＝０．８２１３）。说明自然生长下毛竹在不
考虑个体年龄对比叶质量的影响情况下，其各生长

季节叶片比叶质量会随土壤含水量增加而增加。由

图８ｂ可以看出，截雨干旱下，毛竹叶片比叶质量也
与土壤含水量呈显著正相关（Ｒ２＝０．６００５），但相
关性低于自然生长条件。

注：（ａ）、（ｂ）分别表示对照和干旱处理。

Ｎｏｔｅ：（ａ），（ｂ）ｄｅｎｏｔｅｃｏｎｔｒｏｌａｎｄｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ．

图８　毛竹叶片比叶质量与土壤含水量的相关性
Ｆｉｇ．８　ＴｈｅｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｂｅｔｗｅｅｎＬＭＡａｎｄｓｏｉｌｗａｔｅｒｃｏｎｔｅｎｔｆｏｒＰ．ｅｄｕｌｉｓ

２．３．２　毛竹叶片比叶质量与竹龄的相关性　由图
９可以看出，毛竹叶片比叶质量也与竹龄大小呈一
定的正相关（对照：Ｒ２＝０．２４３１；截雨干旱：Ｒ２＝
０．４０１０），即随着竹龄增加，毛竹叶片比叶质量增
加，但截雨干旱处理叶片比叶质量与竹龄的相关性

程度高于对照。

图９　毛竹叶片比叶质量与竹龄的相关性
Ｆｉｇ．９　ＴｈｅｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｂｅｔｗｅｅｎＬＭＡａｎｄａｇｅｓ

ｆｏｒＰ．ｅｄｕｌｉｓ

３　讨论
３．１　毛竹叶片比叶质量随生长季节的时间变化

比叶质量不仅存在物种和功能群间的内在差

异，同时也随生长环境因子差异发生变化，并存在时

间和空间上的变化［５］。为保证植物本身不受外界环

境因子的伤害，同时使自身具有更快速生长的可

能［１３］，比叶质量会随环境的变化而变化。因此，植

物比叶质量的变化趋势具有重要生态学意义，其变

化一定程度反映了植物性能及其对环境的可塑性适

应程度。

毛竹作为重要固碳树种，生长迅速，每年生物量

积累巨大。其生长独特，从幼笋出土至长成幼竹只

需短短几个月的时间即完成秆行生长［１４］。因此，研

究毛竹比叶质量时空变化特性及其对环境变化的响

应对于揭示毛竹生态适应性及生产力提升机理具有

重要科学意义。大部分陆地物种的比叶质量介于

３０ ３３０ｇ·ｍ－２之间，生长缓慢的物种比快速生长

６３
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的物种具有更高的比叶质量［５］。本研究发现，截雨

干旱与否，毛竹比叶质量处于大部分物种比叶质量

分布范围区间的较低端，这也充分说明毛竹生长

迅速。

与前人比叶质量随年龄增加而增加的研究结论

一致［５，１５］，本研究发现，截雨干旱与否，毛竹叶片比

叶质量在不同生长季节均随竹龄增加而增加。就比

叶质量随生长季节变化而言，其各龄竹随生长季节

的变化趋势均为春季 ＞冬季 ＞秋季 ＞夏季，且截雨
干旱与否，不同竹龄毛竹比叶质量存在显著季节差

异。说明截雨干旱与否，在夏季、秋季毛竹鞭根系统

旺盛生长季节，毛竹通过拥有较低的比叶质量来获

取更多资源满足生长需求，与作者研究结论较为一

致，即生长速率与比叶质量显著相关［１６］。而春季和

冬季，毛竹通过增加比叶质量来增强对春旱和冬季

低温的抵御能力。因此，生产实践中可通过简易测

定叶片比叶质量来判断毛竹生长状况。这也说明，

通过测定不同生长季节毛竹比叶质量大小可用来判

断该季节毛竹生长情况，进而可为优化生长调控措

施提供直接依据。

３．２　毛竹叶片比叶质量随冠层高度的空间变化
比叶质量可用来反映植物对资源的综合利用情

况［１７－１９］。造成比叶质量差异的因素有很多，除了植

物内在变化影响比叶质量外［１２］，环境条件也产生重

要影响。Ｓｈｉｐｌｅｙ对３０种草本植物的研究中发现，尽
管比叶质量大部分变异是由物种（７０％）引起，但同
一个体叶片中存在相当大的比叶质量变异

（２６％）［２０］。植物个体内部的差异较大，如红杉树
（Ｓｅｑｕｏｉａｓｅｍｐｅｅｒｖｉｒｅｎｓ（Ｌａｍｂ．）Ｅｎｄｌ．）比叶质量随
树冠高度增加而增加［２１］，因为光照梯度对确定比叶

质量起着至关重要的作用。与荫蔽环境下叶片相

比，处于较高光照条件下的叶片具有较大的比叶质

量［１７，２２］。何春霞等通过测定树冠内外部及４个方位
上的比叶质量随树冠开度的变化以及方位差异［１８］，

研究显示叶片比叶质量随树冠开度增加而增大；叶

片比叶质量的方位变化则是南向＞西向＞北向＞东
向，与叶片所接受到的光强变化规律一致。表明树

冠外围和南向、西向的叶片由于接受到的光能较多、

温度高、相对湿度小等，其叶片会增大单位面积的质

量，从而减少对光能的吸收，是叶片对周围小气候的

形态适应。董伊晨等通过分析不同苗龄红松（Ｐｉｎｕｓ
ｋｏｒａｉｅｎｓｉＳｉｅｂ．ｅｔＺｕｃｃ．）幼苗在控制温度和光照条
件下比叶质量等叶性状的变化差异，发现幼苗比叶

质量受到温度、光照和苗龄的影响，比叶质量与温度

和苗龄呈正相关性［１５］。

与前人研究结果一致，本研究发现，自然生长条

件下，各生长季节毛竹叶片比叶质量均随着冠层高

度增加而增加，冠层差异较显著。截雨干旱下，毛竹

不同冠层部位叶片比叶质量差异不显著，基本以冠

层上部最高；其中，春季和冬季，毛竹叶片比叶质量

随冠层变化表现为冠层上部 ＞中部 ＞下部，夏季和
秋季其比叶质量以冠层上部最高，中部和下部差异

较小。Ｓｔｅｒｃｋ等将田间数据与基于过程的植物模型
相结合，研究表明比叶质量是高光照条件下植物生

长的种间变异的最佳预测因子［２３］。因此，本研究对

毛竹叶片比叶质量随冠层梯度分布的特性研究可用

于指导不同生长光环境或不同经营密度下毛竹个体

生长差异的预测因子。

３．３　毛竹叶片比叶质量随土壤水分的变化
研究认为，除了光照影响比叶质量外，其它因素

与冠层光照梯度共同作用影响，最显著的是水分亏

缺（干燥空气）。Ｋｏｃｈ等研究认为，较高树木的水分
利用率降低是比叶质量冠层差异的主要因素［２１］；

Ｗｒｉｇｈｔ等研究表明比叶质量随着降雨量的减少和光
照辐射的增加而增大［６］。这是由于在低水分条件下

生长发育的叶片其膨胀率较低，叶片细胞更小，排列

更紧密，叶片细胞壁也增厚，共同导致叶片密度增

加［６］。高比叶质量的植物叶片的细胞壁组分和碳含

量较高，其叶片水分含量、氮含量较低。

植物比叶质量与叶片密度和叶片厚度两者大小

密切相关［５，２４］。往往水分含量较低环境下植物具有

较高的比叶质量和较大叶片厚度［２４］。与前人研究

结论一致［５－６］，本研究发现，截雨干旱处理下，随着

干旱胁迫增加，毛竹叶片比叶质量比对照（自然生长

下）显著增加。可能是低水分条件下生长发育的毛

竹叶片其膨胀率较低，叶片细胞排列更紧密，叶片细

胞壁也增厚，共同导致叶片密度增加，此原因影响机

制需要今后进一步探讨。

具有低比叶质量的物种倾向于快速的资源获

取、快速代谢和增长。本研究中毛竹比叶质量较低，

处于多数物种比叶质量范围下限，说明毛竹属于低

比叶质量物种，在较好资源环境条件下具有较强的

适应性和生长优势。截雨干旱促使毛竹叶片比叶质

量增加，这是毛竹应对截雨干旱作出的典型形态学

反应，反映了毛竹在截雨干旱缺水的不利生长环境

下，可通过增加比叶质量来增强干旱防御能力和生
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存持久能力。前期研究发现，无论生长季节，不同林

龄毛竹个体叶片比叶质量随冠层高度垂直变化趋势

基本与叶片净光合速率日均值的冠层梯度变化趋势

较为一致［１１］。本研究表明截雨干旱处理毛竹各冠

层比叶质量均值高于对照处理，截雨干旱增加毛竹

叶片比叶质量。干旱胁迫是否通过影响比叶质量对

毛竹光合能力产生影响有待进一步研究。

４　结论
比叶质量是植物重要生长策略指标，其时空变

化一度程度反映了植物性能及其对环境的可塑性适

应程度。毛竹属于低比叶质量物种，因此在较好资

源环境条件下，具有较强的适应性和生长优势。毛

竹比叶质量存在显著季节差异和年龄差异。毛竹比

叶质量随冠层垂直梯度分布，但冠层差异不明显，且

受生长季节变化影响。毛竹比叶质量冠层差异较小

而季节差异较显著，说明与光照相比，土壤水分条件

对毛竹比叶质量产生重要影响。截雨干旱促使毛竹

叶片比叶质量增加，这是毛竹应对截雨干旱作出的

典型形态学反应，反映了毛竹在截雨干旱缺水的不

利生长环境下，可通过增加比叶质量来增强干旱防

御能力。但其影响机制需要今后进一步探讨。
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