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摘要:克隆整合是克隆植物在遭受采食干扰后特有的补偿生长机制。糙花箭竹(FargesiascabridaYi)是大熊猫主食竹的

一种,为研究克隆整合在该物种分株种群补偿更新中的作用,设置了不剪除和剪除25%、50%、75%等4种模拟采食强度

的糙花箭竹样方,并对样方四周根状茎进行了切断、不切断处理。实验结果表明:1)切断根状茎连接使得出笋提前,并且

出笋受切断根状茎和剪除强度的交互作用影响。2)除根状茎连接时剪除25%处理后补充率显著低于不剪除样方外,不
论根状茎连接还是切断,糙花箭竹均能通过补偿生长消除剪除25%和50%的负面影响。剪除75%处理后,切断根状茎连

接时出笋率和补充率显著高于不剪除样方,根状茎连接时恰好相反;新生分株的株高、基径和单株生物量不论根状茎连接

还是切断均显著低于不剪除样方。3)与保持根状茎连接时相比,切断根状茎连接降低了不剪除样方的出笋率、补充率和

新生分株的生长,但增加了剪除75%处理下的出笋率和补充率。因此,糙花箭竹能够通过补偿生长耐受25%和50%强度

的采食干扰,75%强度的采食干扰显著降低了新生分株的生长能力以及根状茎连接时的出笋率和补充率,但刺激了切断

根状茎后的出笋。研究提示克隆整合对糙花箭竹新生笋的萌发和生长具有重要的支持作用,但并不是补偿生长过程中主

要的补偿机制。
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植物经常遭受植食动物采食干扰[1],然而植物在遭受采食后能够通过补偿生长(Compensatorygrow/Re-
grow)[2-4]部分或者完全补偿由于动物采食而造成的光合组织损失,甚至于采食后的植物生长能力反而高于采食

之前(过补偿效应,Overcompensation)[5-8]。植物的补偿生长途径包括密度补偿生长(Densitycompensation)和
生物量补偿生长(Biomasscompensation)[9]两类,其中的补偿机制包括光合作用的增强[10]、自遮荫的减小[11]、贮
藏碳水化合物的再分配[12]以及休眠芽的大量萌发[13]等。

克隆植物由大量通过维管组织(根状茎或匍匐茎)相连的分株构成一个完整的遗传个体,分株直接可以通过

维管组织传递物质和营养,称为克隆植物的生理整合作用,简称克隆整合(Clonalintegration)[14]。研究证实克

隆整合能够有效地支持克隆植物分株在逆境中的生存和生长,增强了克隆植物在斑块化生境中的适应能

力[15-19]。克隆植物在遭受动物采食后,其它未遭受采食干扰的分株就能够通过克隆整合有效地支持遭受采食分

株的补偿生长[2,20-21]。过往在分株个体水平的研究已经证实了克隆整合显著增强了克隆植物的补偿生长能

力[2,20-22],然而在分株种群尺度上仍未得到确切结论。
竹类是大熊猫主要的食物来源,占大熊猫食物的99%以上[23-24]。大熊猫的生存和繁衍与箭竹种群的稳定发

展密切相关[25],大熊猫对箭竹种群的采食造成了箭竹分株种群数量的减小,同时影响了箭竹种群的补偿生

长[26]。以往学者详细地研究了大熊猫主食竹种的分类和分布、生理生化特征和生物生态学特性[27-34],其中对种

群尺度上的大熊猫主食竹无性系种群更新过程研究不多,所涉及的竹子种类较少[35-36],大熊猫主食竹种群的克

隆生长与种群更新的认识仍存在很大的不确定性[37]。
糙花箭竹(FargesiascabridaYi)属于禾本科箭竹属,属于游击型克隆生长构型,是岷山山系大熊猫夏季下

迁到较低海拔的主要食竹。以往对糙花箭竹的研究极少,仅郭建林[38]报道了干旱对糙花箭竹的影响,以及黄华

梨[39]对糙花箭竹天然林生物量与生产力的初步研究。因此本研究对糙花箭竹进行了剪除和切断根状茎连接两
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种干扰因素处理,以研究克隆整合在糙花箭竹补偿生长中的作用。研究拟解决以下两个问题:1)遭受采食干扰

后糙花箭竹是否通过补偿生长完全消除了采食所造成的损失? 2)克隆整合是否显著增强了糙花箭竹的补偿生

长能力? 研究结果将有利于深化对大熊猫主食竹分株种群克隆整合生长特性的认识,为大熊猫栖息地保护以及

主食竹种群人工管理和复壮提供一定的参考依据。

1材料和方法

1.1研究物种

糙花箭竹属禾本科箭竹属。地下茎合轴散生型,游击型克隆生长构型,杆柄长4.5~26cm,直径6~16mm,
秆丛生或近散生,高1.8~3.5m,每年7月中旬至9月发笋,主要分布于海拔1600~2400m范围内,是大熊猫

在较低海拔范围内(2400m以下)的主要食竹[40-41]。
1.2实验设计

2011年10月,在四川省广元市唐家河国家级自然保护区水池坪保护站附近(海拔1632m),选取糙花箭竹为灌

木层单优种的群落,布置1.2m×1.2m样方40个,随机取20个样方沿边缘将箭竹根状茎切断,剩余20个保持根

状茎连接,然后对样方分别做不剪除以及剪除25%、50%、75%的分株等4种处理,剪除后分株残桩高度40cm。之

后每隔2个月将切断根状茎连接的样方沿边缘重复切断一次根状茎,以阻止外围糙花箭竹根状茎向样方内生长。
2012年6月至10月,每月统计2~3次各个样地内箭竹新生笋数量,2012年11月出笋结束后统计样方内存活

新生分株数量,测量新生分株的株高和基径,并收获新生分株的地上部分,80℃烘干至恒重测定单株生物量[42]。
1.3数据分析

样方内箭竹种群出笋率和补充率依照以下公式计算[42]:

出笋率(Bambooshootingrate)=
样方内出笋总数

处理前样方内分株总数×100%

补充率(Recruitment)=
样方内存活新生分株总数
处理前样方内分株总数 ×100%

把根状茎切断(R)和剪除处理(C)作为组间因素(Between-subjectfactors),采用双因素重复测量方差分析

(Two-wayrepeatedmeasureANOVAs)研究根状茎切断和模拟采食干扰对大熊猫主食竹分株种群累积出笋率

的影响;采用双因素方差分析(Two-wayANOVAs)检验根状茎连接和剪除处理两种因素对大熊猫主食竹分株

种群的出笋率、补充率和当年生分株的株高、基径和单株生物量的影响;采用Duncan法对均值进行多重比较,
所有数据统计分析在SPSS16.0中完成。

2结果

2.1糙花箭竹分株种群的密度补偿更新生长

切断根状茎和剪除处理对糙花箭竹分株种群的累计出笋率存在显著的交互效应(R×C效应,p<0.01;表
1),但并不受时间变化影响(表1,图1)。剪除处理显著影响了糙花箭竹分株种群的出笋率和补充率,与根状茎

连接和切断存在极显著的交互作用(R×C效应,p<0.001;表2)。切断根状茎连接使得糙花箭竹出笋提前,但
并未影响最终出笋率(图1)。切断根状茎连接显著降低了不剪除样方的出笋率和补充率,但显著增加了剪除

75%后的出笋率和补充率(图2)。切断根状茎连接后,随着模拟采食强度增加分株种群的出笋率和补充率逐渐

增大,在根状茎连接时则恰好相反(图2)。根状茎切断后糙花箭竹的新生分株数量得到完全补偿(剪除25%和

50%处理),甚至出现过补偿现象(剪除75%处理,图2)。而在根状茎连接时,糙花箭竹补偿生长能力相对于根

状茎切断时降低,出笋率在剪除75%处理下显著低于不剪除样方;而补充率在剪除25%和75%处理后显著低于

不剪除样方,在剪除50%处理后也有降低的趋势(图2)。
2.2糙花箭竹新生分株的质量补偿更新生长

切断根状茎连接和剪除处理均显著影响了糙花箭竹新生分株的株高、基径和单株生物量,但并不存在交互

作用(R×C,p>0.05,表2)。切断根状茎连接仅仅降低了不剪除样方内新生分株的株高、基径和单株生物量(图
3)。切断根状茎连接后,新生分株的株高、基径和单株生物量在剪除25%和50%处理后均出现过补偿生长的趋

势,但与不剪除样方相比差异均不显著;在剪除75%处理后新生分株基径与不剪除样方相比均显著降低(图3)。
保持根状茎连接时新生分株的株高、基径和单株生物量在不剪除、剪除25%和50%这3种处理下差异不显著,但
在剪除75%处理后新生分株的质量补偿生长显著低于其他处理(图3)。
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表1 根状茎连接(R)和剪除强度(C)及其交互作用对

糙花箭竹分株种群累计出笋率的更新影响

处理
累计出笋率

自由度 F
根状茎连接(R) 1,31 2.229n.s.
剪除强度(C) 3,31 2.041n.s.

R×C 3,31 6.006** 
时间(D) 8,24 66.97*** 

D× R 8,24 1.163n.s.

D×C 24,78 1.646n.s.

D× R×C 24,78 1.842n.s.

  注:表中给出两因素重复测量方差分析的自由度和F 值;
显著性水平:***p<0.001,**p<0.01,*p<0.05,n.s.
p>0.05。糙花箭竹有一个根状茎连接的不剪除样方被动物踩

踏毁坏。

注:D(Disconnected)表示根状茎切断的样方,C(Connected)
表示根状茎连接的样方,百分比表示样方内剪除的分株数量。

图1 糙花箭竹分株种群累积出笋率随时间的变化

表2 根状茎连接(R)、剪除强度(C)及其交互作用对糙花箭竹分株种群补偿更新的影响

处理 自由度
F

出笋率 补充率 株高 基径 单株生物量

根状茎连接(R) 1 1.011n.s. 1.112n.s. 13.046*** 12.181*** 4.431*

剪除强度(C) 3 3.213* 3.08* 9.515*** 19.203*** 8.101***

R×C 3 8.593*** 8.493*** 0.715n.s. 0.711n.s. 2.35n.s.

  注:表中给出两因素方差分析的自由度和F值;显著性水平:***p<0.001,**p<0.01,*p<0.05,n.s.p>0.05.糙花

箭竹有一个根状茎连接的不剪除样方被朽木压毁。

注:图中数据用“平均值±标准误”形式表示,具有相同小写字母的柱体表示在95%水平上差异不显著,下图同。
图2 糙花箭竹在4种模拟采食强度下的出笋率和补充率

3讨论

3.1糙花箭竹分株种群在遭受采食干扰后的补偿生长能力

不论根状茎连接还是切断,除剪除25%处理后糙花箭竹的补充率显著小于不剪除样方外,出笋率、补充率、
株高、基径和单株生物量在25%和50%干扰强度处理下与不剪除样方相比均未出现显著差异(图2,图3),说明

糙花箭竹通过补偿生长完全消除了采食干扰的负面影响,但并未出现过补偿效应。在之前的研究中同样的补偿

生长效应在不同克隆物种中多次被发现[4,43-47]。同时,在剪除75%处理后糙花箭竹的补偿生长减弱,在根状茎连

接时补偿生长能力显著低于不剪除样方,但在切断根状茎连接后密度补偿能力显著强于根状茎连接时。
植物补偿生长依赖于两方面的条件:一是环境因子或自身激素的改变刺激了休眠芽的萌发,前者包括原有

个体被采食后造成光照、水分等物质资源富余所带来的“施肥效应”(Fertilizereffect)[48-49],后者包括顶端效应的
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消失刺激了腋生分生组织的生长(Axillarymeristemgrowth)[5,50-53];二是多种补偿生长机制为新生分株的存活

和生长提供了必须的营养物质,包括光合作用的增强、根状茎贮藏物质的再分配、克隆整合效应等。糙花箭竹遭

受采食干扰后,在轻度(25%)和中度(50%)干扰下物质资源完全足够补偿生长所需,而在重度干扰(75%)下新

生分株生长由于物质资源供应不足出现显著降低。
3.2克隆整合在糙花箭竹分株种群补偿生长更新中的作用

图3 糙花箭竹在4种模拟采食强度下的新生

 分株株高、基径和单株生物量

切断根状茎连接造成糙花箭竹笋期提前(图1),但并未影响糙

花箭竹分株种群最终的出笋率和补充率。剪除25%、50%处理后糙

花箭竹分株种群补偿更新生长与保持根状茎连接时相比差异均不显

著(图2,图3)。切断根状茎连接并未影响糙花箭竹分株种群的补偿

更新能力,新生笋数量并未出现显著降低,而且新生笋的生长未受影

响。Brian[46]对匍匐茎草本植物Digitariamacroblephara 和Cyn-
odonplectostachyus进行20%去叶处理后,虽然观测到补偿生长的

出现,但并未发现克隆整合效应的影响。Wang[5]研究发现切断根状

茎连接同样未影响赖草在遭受中度和重度去叶干扰后的补偿生长。
克隆整合效应为克隆植物提供了有效的分株间物种资源再分配途

径,但现有研究表明根状茎克隆植物在遭受模拟采食干扰后克隆整

合在补偿生长过程中并不是主要的补偿机制。部分研究证实,在遭

受模拟采食干扰后根状茎生物量出现显著降低,即补偿生长更多的

依赖于根状茎贮藏的营养物质[5,47]。
研究中还意外发现切断根状茎连接和剪除75%处理的交互作

用刺激了糙花箭竹的出笋(图2),并且新生分株的生长与根状茎连

接时相比有降低的趋势,但统计上并不显著(图3)。糙花箭竹在切

断根状茎连接后,分株种群出笋率提前,并随剪除处理强度的增大逐

渐增大,而保持根状茎连接时则恰好相反。说明剪除处理有利于糙

花箭竹新生分株数量的增加,但克隆整合抑制了这一促进作用。剪

除处理改变了箭竹种群的光照条件,形成光“施肥效应”加速了分株

种群根状茎笋芽的萌发和新生分株数量的增长[49,54-57]。Manu[58]曾发现切断滨草(AmmophilaBreviligulata)
的根状茎连接后有利于休眠芽的萌发产生新的分株。因而切断根状茎连接消除了休眠芽萌发的抑制因素,造成

在光照刺激下的大量出笋。部分研究表明,克隆整合效应在克隆植物分株之间存在信息传递的作用,削弱了分

株之间竞争[59]。切断根状茎连接后,糙花箭竹分株种群作为一个完整遗传个体的内部协调性遭到破坏[59],分株

密度的增加是否会影响到糙花箭竹后续分株种群的稳定和发展还需要进一步的研究。
根据以往研究统计,不同地点大熊猫对主食竹的利用率差异很大,在18.92%~69.79%之间,平均为

24.42%[48,54,60]。植食性动物的食性越特化,与植物的协同进化潜力越大[61]。因此,在长期的进化发展中,大熊

猫对其主食竹维持了较为稳定的采食比例,保证主食竹种群的稳定和发展。2008年汶川大地震对大熊猫的生存

环境影响巨大,其中岷山山系和邛崃山系的大熊猫栖息地破坏尤为严重[62]。地震使得大熊猫原有栖息地片段化

加剧,改变了大熊猫对栖息地利用行为[63]。因此,本研究显示糙花箭竹在高达50%的采食干扰强度下仍能维持

分株种群的稳定与发展,为合理有效地管理和保护大熊猫栖息地和主食竹资源,以及主食竹种的更新和复壮提

供一定的理论依据。
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TheEffectofClonalIntegrationontheCompensatoryGrowthofFargesiascabrida

WEIYu-hang1,2,XIAOLei3,CHENJin-song1,LIJiao1,2,CHENWan-li4,MABo4,LIUQing1

(1.KeyLaboratoryofEcologicalRestoration,ChengduInstituteofBiology,ChineseAcademyofSciences,Chengdu610041;

2.UniversityofChineseAcademyofSciences,Beijing100049;

3.SichuanUniversityofScienceandEngineering,ZigongSichuan,643000;

4.TangjiaheNationalNatureReserve,Qingchuan,Sichuan628109,China)

Abstract:Clonalintegrationisauniquecompensatorymechanismofclonalplants.Fargesiascabrida Yiisakindofstaplefood
bamboosforthegiantpanda.ToinvestigatetheeffectofclonalintegrationonthecompensatorygrowthofF.scabrida,weconduc-
tedanexperimentwithplotsweretreatedinfourclippingintensities(25%,50%,75%andcontrol)andrhizomesalongtheplots
wereseveredornot.Theresultsshowedthat:1)thenewshootscameoutearlierinplotswithrhizomesseveredthantheconnected
ones.TheshootingofF.scabridawasaffectedbytheinteractionofrhizomesseveringandclippingintensities.2)Exceptthere-
cruitmentofplotswith25%clippedandrhizomesconnecteddecreasedcomparetonoclippingplots,F.scabridacancompletelye-
liminatethenegativeeffectsof25%and50%clippingthroughcompensatorygrow,despitewhetherrhizomesconnectedornot.Ina
contrastwithnoclippingplots,75%clippingsignificantlyincreasedtheshootingrareandrecruitmentofplotswithrhizomesse-
vered,buthadacompletelyoppositeeffectontheconnectedplots;theheight,basaldiameterandbiomassperrametofthenew
shootsweresignificantlydiminishedinbothseveredandconnectedplots.3)Comparedtorhizomesconnectedplots,theshooting
rate,recruitmentandthegrowthofthenewshootsshowedremarkabledecreasesinnoclippingplotswithrhizomessevered.In-
stead,theshootingrateandrecruitmentincreasedafterseveredrhizomesofplotsunder75%clippingintensity.Throughregrowth,

25%and50%clippingintensitiesdidnotaffecttheregenerationofF.scabrida.75%clippingshowedanobviouslynegativeeffecton
thegrowthofnewshoots,butstimulatedshootingandrecruitmentabilitywhenrhizomessevered.Clonalintegrationisimportantin
thegerminationandgrowthofnewshoots,butitisn’tthemaincompensatorymechanismofF.scabrida.
Keywords:clonalintegration;compensatorygrowth;giantpanda’sstaplebamboos;populationregeneration;rametspopulation
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