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竹类植物种群生态学研究进展与展望 

王 微1一，陶建平 ，宋利霞1，冉春燕 
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生态与资源重点实验室，重庆 400715；2．重庆文理学院，重庆 402168) 

摘 要：综述了竹类种群生理生态学、种群动态、繁殖特性、无性系种群特征等几个方面的研究进展，概括了 

群落水平上竹类种群对森林更新的影响。并从竹类种群克隆多样性与微进化、生长适应机理、开花机制，以及 

竹类种群与林窗更新等 四个方面展望未来竹类种群生态学研究的重点和主要趋势。 
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Abstract．Advances of ecophysiology，population dynamics，reproductive characteristics and clone population 

traits of bamboo were reviewed，and the effects of dwarf bamboo population on forest regeneration in communi— 

ty levels were discussed in this paper．Some developing research contents，such as bamboo clonal diversity and 

microevolution，mechanisms of bamboo growth and adaptability，bamboo bloom mechanisms and the relation— 

ship between bamboo population and forest gap regeneration，were outlined in this paper tO prognosticate the 

highlights and trends of bamboo population ecology researches． 
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禾本科 (Gramineae)竹亚科 (Bambusoideae)植 

物，世界上大约 7O余属 l 200多种，主要生长在热 

带和亚热带，尤以季风盛行的地区为多(Dransfield 

等，1995)。竹类一般为木本，呈乔木或灌木状，靠竹 

株基部和地下茎的侧芽进行抽鞭发笋，繁殖成丛、成 

林。由于竹子种类多、分布广、生长快、用途多，是陆 

地植物资源重要的组成部分，数千年来一直对区域 

经济的发展和生态环境的保护起着十分重要的作用 

(李睿，l999)。竹类植物属于典型的无性系植物，克 

隆生长形式使竹类具有许多特有的生长性质，使之 

能有效地寻找空间，利用异质性生境。同时，竹类的 

克隆生长过程还深刻影响着群落的物种组成、物种 

多样性及群落的格局和动态。因此，竹类种群生态 

学的研究有着重要的理论和实践意义。本文从竹类 
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种群生理生态、种群动态、繁殖特性、无性系种群特 

征及竹类在群落中的重要性等方面对近年来国内外 

竹类植物种群的研究内容和方法作一综述，并展望 

其发展趋势。 

竹类种群生理生态学研究 

竹子光合生态方面的研究直到上世纪 8O年代 

末才有报道，主要研究赤竹(Sasa sp．)、毛竹(Phyl— 

lostachys pubescens)和雷竹(Ph．praecox)的光合特 

性及其与温度、光照强度和空气湿度等环境因子的 

相互关 系(许大全等，1987；黄启 民等，1989；Li， 

1998)，其中关于毛竹的研究尤为详尽。对毛竹实生 

苗的光饱和点和光补偿点的研究表明毛竹实生苗在 

林内的弱光条件也能很好地进行光合作用(杨迪蝶 

等，1990)。毛竹一年生新叶比二年生老叶具有更高 

的光合能力，因此竹笋大小年的产生取决于一年生 

新叶数的比例，其他任何影响叶光合能力的因素，如 

干旱或施 肥，都会 影 响竹 林 的生产 率 (Li等， 

1998a)。水分对竹子的生态作用显示，立竹的高度、 

胸径及种群总的生物量与土壤湿度成正相关(钟章 

成等，1990；Liu等，2004)，其无性系种群的觅食行 

为和生长形态也随湿度的不同而发生改变(Liu等， 

2004)。养分在竹类植物体内的积累和再分配，影响 

着竹子的生长和发育，很多研究表明，氮、磷、钾三种 

元素对于竹类生长有较强的促进效应，其中氮素最 

为重要，这种促进效应主要表现在竹叶营养元素含 

量的增加，能极大地提高竹子的光合能力(Ueda， 

1960；洪顺 山等，1992；Li等，1998b)。对龟 甲竹 

(Ph．heterocycla)、苦竹(Pleioblastus chino)等竹类 

的叶和根中硅含量的测定表明，竹叶中硅含量相当 

高，占其干重的 7．6 ～12．7 ，根中硅含量也可达 

干重的2．4 9／6左右，增加硅肥含量可以促进竹类的 

充分生长，同时能增强抵抗病害的能力(Motomura 

等 ，2000；Lux等 ，2003)。 

2 竹类种群动态 

2．1立竹密度和调节 

植物种群在 自然状态下的调节过程反映了种群 

对群落结构及相应环境条件的适应及利用方式。竹 

类无性系种群通过密度制约过程调控克隆生长，从 

而影响无性系分株的大小和数量。在一定密度范围 

内，新竹株数随立竹留养密度的增加而增加，超过这 
一 范围，竹笋、新竹产量均下降(叶致云，1988)。对 

于散生竹毛竹，竹笋的出土和成活与带一年生新叶 

的立竹密度呈正相关，而与带老叶的立竹数相关性 

不显著；另外，竹笋的死亡率是非密度制约的(Li 

等，1998a)。对于丛生竹如慈竹(Neosinocalamus 

affinis)、刺竹(Bambusa blumeana)的密度调节则 

是由丛间及丛内两个水平密度来实现的，只有二者 

密度均达到合适范围，才有利于新竹产量的提高(杨 

宇明等，1998)。由于竹类植物通常在竹笋和幼竹的 

生长阶段就基本确定了无性系个体的大小，刘庆 

(1999)从竹笋到幼竹整个生长阶段来考察斑苦竹 

(Pleioblastus maculatus)生长和繁殖的密度调节， 

结果表明，发笋数、退笋数和成竹数均与无性系分株 

密度相关，它们的最适密度都为 2．5 x 10 株／hm ， 

退笋率和成竹率与繁殖构件的出土时间呈直线相关 

关系。 

2．2非对称竞争 

植物竞争是一种普遍现象，无性系植物种群内 

的分株间同样存在竞争，其方式可分为对称竞争和 

非对称竞争两种(Weiner，1990)。非对称竞争指较 

大的个体，相对于其个体大小来说，不成比例地大量 

获取各种环境资源，吸收各种营养物质，抑制了较小 

的个体的生长(Weiner等，1986)。竹类种群内笋体 

间对母竹贮存的营养物质的竞争是非对称的，与出 

笋时竹笋个体的大小密切相关，个体越大，竞争能力 

越强，较大的个体相对于自身大小来说具有“加速” 

的资源获取能力，致使较小的竹笋的死亡风险相对 

更大(刘庆，1999)。非对称竞争保证了母竹有限的 

资源有效地用于那些生长健壮、有竞争潜力的竹笋， 

使之在与其它物种的竞争中立于不败之地。 

2．3种群统计与年龄结构 

种群统计的核心即是建立生命表，从中可准确 

分析、预测种群的数量动态。年龄结构是无性系种 

群的重要属性之一，对无性系种群的出生率和死亡 

率都有很大影响。从斑苦竹(刘庆，1999)、慈竹(苏 

智先等，1992)、筇竹(Qiongzhuea tumidinoda)(董 

文渊，2000)和缺苞箭竹(Fragesia denudata)(王金 

锡等，1993)的种群生命表可知，其竹笋一幼竹无性 

系种群的存活曲线都介乎于 B型与 C型之间，主要 

反映在竹笋到幼竹生长前期死亡率较高，后期死亡 

率较低且稳定的趋势。斑苦竹及筇竹的年龄结构基 

本稳定，但表现轻度衰退的现象，而在不同立地条件 
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下的缺苞箭竹种群年龄结构差异较大，如土层较深 

厚、排水良好、阳光充足的地段有利于其生长，种群 

的年龄结构趋于稳定，种群的兴衰和坡位也很有关 

系，从河阶地向山体中部推移，种群个体数增加，趋 

于增长。刘庆(1999)还采用 Leslie矩阵表达和预测 

了斑苦竹无性系种群的数量和年龄结构变化趋势， 

结果表明斑苦竹无性系种群大小呈初期降低、后期 

稳步增长的趋势 ，与 Callaghan(1976)对 比氏苔 草 

(Cal'ex bigelowii)，以及 Law 等 (1977)对早熟 禾 

(Poa(2nnua)的矩阵预测结果相似，对比研究说明 

Leslie矩阵用来预测靠无性繁殖来扩大种群数量的竹 

类植物的年龄结构和数量动态具有较高的可靠性。 

3 竹类种群繁殖特性 

3．1无性繁殖对策与资源分配 

植物在长期的进化过程中形成了自身特定的繁 

殖对策。竹类植物既可以进行有性繁殖，也可以进 

行无性繁殖，但以无性繁殖为主。无性系植物的克 

隆生长与克隆繁殖是两个密切相关的过程，因此将 

生长和繁殖过程中资源分配与投资结合，从能量的 

角度来考察竹类的生态对策是有意义的。通过对斑 

苦竹无性系种群在两种不同生境条件下繁殖对策的 

研究表明，斑苦竹对其环境表现出不同的适应特征。 

在基株密度大和相对稳定的生境中，基株积累的能 

量主要用于营养生长，投资于克隆繁殖的能量较少， 

能量再分配的策略在于产生少量而较大的竹笋，类 

似于K一对策；而在基株密度小和不稳定生境中，能 

量分配则表现类似于 r一对策(刘庆，1999)。对慈竹 

无性系种群从构件、分株和种群三个层次考察不同 

龄级的能量配置(钟章成等，1990；苏智先等，1991)， 

表明慈竹种群单位能量值(KJ／g)变化随生长发育 

阶段和年龄不同而异，换叶期单位能值骤然下降，到 

生殖阶段，因产生新克隆个体，耗费大量能量，单位 

能值降低。对筇竹无性系种群不同年龄分株及各构 

件单位的生物量配置的研究(董文渊，2000)，也从侧 

面反映了竹类无性系种群在繁殖过程中资源分配策 

略总是向着利于种群的繁衍发展方向进行的。 

3．2有性繁殖与开花假说 

绝大多数的竹类在经历一个周期(约 3O～l20 

年)，一生只开一次花，结实后枯死，而后又以种子萌 

发成幼苗，经过无性繁殖阶段，再进入有性繁殖期， 

使种族更新繁衍。对于竹子从种子萌发开始到更新 

复壮过程所积累资料很少(Numata等，1974；Wa— 

tanabe等，1983；Venkatesh，1984；秦 自 生 等， 

l995)，秦自生等(1993)对冷箭竹进行过较为详细的 

研究，冷箭竹的开花周期约为 45~55 a，开花期一般 

为5～6月，花开后持续 6 d时间而枯萎，由于开花 

期内植食性昆虫和草食动物的破坏，箭竹种子产量 

较低，种子相对较重，常落在开花后的母株下以保持 

原来的领地，母株开花结实后枯死有利于种群的更 

新(秦自生等，i995)。 

大多数竹子靠风媒传粉，仅热带几种草本竹类 

是靠昆虫传粉(Soderstrom等，l979)。最近发现， 

蜜蜂在一些竹类进行风媒传粉的过程中起到间接的 

帮助作用，表明传粉的有效性在试图解释竹类的大面 

积开花是可以考虑的(Huang等，20021。竹类种群开 

花机理是当前保护生物学研究中最具争议性和挑战 

性的议题之一。对于开花原因的假说主要有周期学 

说、环境诱因学说、营养学说和地震学说等，有关竹类 

植物开花的生理机制，还有待于进一步的研究。 

4 竹类无性系种群特征 

4．1克隆生长格局 

竹类克隆生长格局是指竹类植物的地下茎(竹 

鞭、竹篼)为了无性繁殖而进行的营养扩散和生长过 

程在水平空间所占据的位置和拓展的速率。随时间 

的推移和种群内新分株的产生，竹类无性系分株种 

群常表现出聚集程度逐渐降低的集群分布格局(刘 

庆等，1996)。竹类不同的觅食行为在空间上表现为 

不同的生长格局，可划分为侵略扩展格局(如美竹 

(P̂  zz0s￡Ⅱf̂ s decora)、白夹竹 (Ph．nidularia)、 

毛竹等单竹型竹类)、稳定扩展格局(如慈竹、油竹 

(Fargesia angustissim)等合轴型竹类)及稳定一侵 

略复合格局(如冷箭竹(Bashania．  ngian)、短锥玉 

山竹(Yushania 6r p删 f“Z＆ )等亚高山复轴型 

竹类)三种类型，它们反映了竹类植物对空间资源的 

不同适应策略和利用能力。在研究竹类克隆生长格 

局的方法的探索中，刘庆等(1996)针对竹类植物无 

加粗生长的特点，采用“倒逐龄级累加法”(RAA)分 

析竹类植物种群前期的克隆生长格局和动态，得到 

了可靠的结果，此方法在相关的研究中有较为重要 

的应用价值。 

4．2生理整合作用 

整合作用是指光合同化产物、矿质养分以及水 
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分等通过克隆分株间的连接物在它们之间的转移 

(Caraco等，1991)。整合作用的研究包括整合强 

度、整合速率、整合方向、分株的益耗、整合作用的机 

理、发生和停止的时间与原因等(Slade等，1987)。 

目前，关于竹类无性系种群的生理整合的研究尚处 

于起步阶段 。 

施肥影响毛竹竹笋的生长，当竹鞭穿越养分分 

布不均的环境时，竹笋能有选择地大量生长于养分 

丰富的地段而避开养分贫乏的地段，且跨越于有利 

地段和不利地段的竹(笋)株问有明显的生理整合作 

用(Li，1998)。对毛竹林的立竹年龄结构和营养元 

素的可利用性的相互关系研究表明，施肥对新竹的 

个体大小、产生的竹笋总数都没有显著影响，在斑块 

施肥的情况下，生长于未施肥地段的竹笋通过竹鞭 

从相邻的施肥地段的母竹那里吸收养分，故增加了 

未施肥地段竹笋的产量而降低了施肥地段竹笋的产 

量(Li等，2000)。筇竹的施肥实验(董文渊，2000) 

及斑苦竹的去叶实验(刘庆，1999)也显示其无性系 

分株间通过地下茎的运输实现资源共享，且生理整 

合的收益显著高于耗费。 

在异质性生境中，相连的无性系分株间的整合 

作用对于增加种群的净增长率和存活率的意义尤为 

重要(Stuefer等，1994)。两种不同的光环境下赤竹 

(Sasa palmat)，由于基株间的生理整合作用，林窗 

下的无性系基株的光合产物能够传递至林下与之相 

连的基株，保证了在光限制条件下的赤竹的持续生 

长(Saitoh等 ，2002)。 

4．3觅食行为和形态可塑性 

有机体在其生境内通过搜寻或分枝以增强其基 

本资源获取的过程称为觅食(Slade等，1987)。由于 

植物觅食行为可凭借形态可塑性完成，所以与克隆 

分株放置相关的形态可塑性在许多克隆植物觅食行 

为研究中成为重点(Hutchings等，1994)。对斑苦 

竹在不同密度情况下分株表型的研究表明，分株大 

小在高度和基径上与分株密度负相关，且每一分株 

的总枝长和叶面积也都与分株密度呈负相关(刘庆， 

1999)。在不同水分资源供应条件下，竹类形态特征 

表现出明显的适应性变化，随着水分资源有效性的 

提高，其分株的高度、直径、分枝长度、分枝角度、叶 

面积、隔离者长度和直径等相应增加，分株密度和隔 

离者总长度则相应减小；在水分资源有效性较低的 

生境中，无性系生长则选择水资源相对丰富的微生 

境放置分株，隔离者能量分配较高，这种能量的再分 

配主要用于隔离者总长度的增加而不是形成更大的 

笋芽，充分体现了竹类无性系生长的觅食行为及趋 

利避害的生态适应性(董文渊，2000；Liu等，2004)。 

在不同的遮光条件下，弱光环境中赤竹的分株相对 

于与之根茎相连的在开敞地段生长的分株表现出比 

叶面积增大的特征(Saitoh等，2002)，这种分株叶特 

征的改变有利于个体最大限度地获取光资源。 

5 竹类种群在群落中的重要性 

竹类存在于不同类型的群落中，并在许多群落 

中处于主导地位，发挥着重要作用。在许多温带森 

林，林下竹层的分布和多度对林窗内树种更新的速 

度、周转率及组成起着重要 的影 响 (Taylor等， 

1988；Peters等，1992；Taylor等，1995)。大量的研 

究表明，在日本、智利及中国西南部等地区处于森林 

灌木层的小径竹(如赤竹、箬竹(Indocalamus sp．)、 

箭竹(Fargesia sp．)等)能快速侵入采伐迹地或火 

烧迹地进行克隆生长。密集丛生的秆枝和盘根错节 

的根系可通过与林内树种争夺光、水分和养分等资 

源直接或间接地影响乔木树种的更新以及幼苗、幼 

树的生长，极大地降低森林木本植物的生物多样性 

(秦 自生等，1993；Iida等，1995；Taylor等，1995； 

Abe等，2002)。同时这些灌木状竹类还可降低林地 

灌草层的生物多样性(Iida等；1995)。 

林冠下层竹子的周期性开花枯死的干扰，使灌 

木层优势种相互竞争，产生了灌木层优势种的不同 

组合，造成了森林群落周期性干扰演替，同时为新的 

物种入侵开辟空间，改变林冠的结构，并最终对森林 

的动态演替和发展起着重要 的作用 (Taylor等， 

1995；Banana等，2001；Martins等，2004)。许多研 

究从生理生态学的角度探讨了竹类对群落中植物的 

影响，Kobayashi等(2004)研究了光获取对山毛榉 

的碳利用的影响，结果表明林下枯死的白纹阴阳竹 

(锦竹)(Sasa kurilensis)层决定了山毛榉幼苗生长 

的光环境，因而其幼苗的光合产量主要由漫射光强 

度决定。Cao(2001)对林下有密集箬叶竹(Indocal- 

amuslongiauritus)的山毛榉林内不同光环境下的 

落叶及常绿阔叶树种幼树的形态及生长研究表明， 

由于竹类的间接影响，常绿树种相对于落叶树种生 

长出较厚的叶及茎，且高度和直径增长相对较快。 

此外，Divakara等(2001)用 32P示踪法比较研究了 

柚木(Tectona grandis)一茨竹(Bambusa arundi- 
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nacea)篱墙系统 与马拉 巴尔 白松 (Vateria indi— 

ca)一茨竹篱墙系统中不同土层中竹根的分布和生 

长情况，评估其与树木对 P竞争的影响范围，从而 

指导当地的农林系统的生产和经营。 

6 竹类种群生态学研究展望 

自上世纪 8O年代世界范围内开展无性系种群 

生态学研究以来，无性系植物种群生态学的研究已 

成为当前世界生态学研究的热点之一。目前此类研 

究多以草本为对象，而关于木本克隆的研究相对较 

少，竹类植物作为一种极好的木本无性系种群的研 

究材料，其本身还具有重要的经济和保护价值，所以 

竹类种群生态学研究不仅在理论上可以促进木本克 

隆生态学的研究，丰富竹类植物生态学研究的内容 

和方法，而且在森林生产和物种保护方面也具有重 

要的实践意义。 

竹类种群生态学研究时间不长，研究竹种较少， 

许多领域尚属空白，展望竹类种群生态学的发展，以 

下几个领域将可能成为研究的重点：(1)Or类种群克 

隆多样性与微进化。生物多样性是生态学和保护生 

物学的核心问题，竹类种群对生境异质性的长期适 

应过程必然导致表型可塑性具有多样性，甚至可引 

起遗传上的分化，从而表现出遗传多样性。探讨竹 

类种群内部遗传变异和分化对环境适应的微进化机 

理将对竹类物种多样性的保护和持续利用提供理论 

依据。(2)竹类种群的生长适应机理及生态对策。 

包括竹类种群动态的长期观测、克隆生长过程与适 

应对策以及从能量分配角度对整合作用的研究。 

(3)竹类开花机理的探讨。由于竹类生长周期较长， 

开花原因复杂，目前的几种假说尚不能很好地解释 

竹类大面积开花的机理，进一步深入此类研究不仅 

为保护生物学提供相关理论依据，而且在一定程度 

上还可拓展竹类生态学朝微观方向的发展。(4)竹 

类种群与林窗更新。至今，众多研究成果中未见有 

林窗更新同植物克隆生长相关的内容，这一方面可 

能是由于草本克隆在林窗更新中所起的作用不明 

显，因而未引起人们的注意，另一方面也可能是因为 

木本克隆研究在操作上有一定技术难度的缘故。竹 

类以及其它一些灌木层的优势种，在森林更新中的 

作用已引起许多学者的注意，但是对竹类的克隆习性 

和克隆生长过程对群落更新的影响过程和机制的研 

究还有待于进一步深入，相应的木本克隆植物的研究 

方法也有待于在竹类种群的研究中得到改进和创新。 
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