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封面图说: 雄视———中国的金丝猴有川、黔、滇金丝猴三种,此外还有越南和缅甸金丝猴两种。 金丝猴是典型的森林树栖动物,常
年栖息于海拔 1500—3300m 的亚热带山地、亚高山针叶林,针阔叶混交林,常绿落叶阔叶混交林中,随着季节的变化,
只在栖息的生境中作垂直移动。 川金丝猴身上长着柔软的金色长毛,十分漂亮。 个体大、嘴角处有瘤状突起的是雄性
金丝猴的特征。 川金丝猴只分布在中国的四川、甘肃、陕西和湖北省。 属国家一级重点保护、CITES 附录一物种。

彩图提供: 陈建伟教授摇 国家林业局摇 E鄄mail: cites. chenjw@ 163. com
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沙质海岸灌化黑松对蛀食胁迫的补偿性响应

周摇 振1,2,李传荣1,2,*,许景伟3,刘立川4,张摇 丹1,2,黄摇 超1,2,王晓磊1,2

(1. 泰山森林生态站,泰安摇 271018;2. 山东农业大学农业生态与环境重点实验室,泰安摇 271018;

3. 山东省林业科学研究院,济南摇 250014;4. 胶南市林业局,胶南摇 266400)

摘要:黑松(Pinus thunbergii)在特定的沙质海岸环境中形成了与之相适应的灌化树形。 由蛀食胁迫诱发的黑松补偿性响应是其

自我保护和适应不良环境的一种重要机制,目前尚缺乏相关研究。 通过比较蛀食前后植株补偿性生长特征的变化来阐明补偿

性响应的机理及其在灌化过程中的作用。 结果表明:(1) 蛀食胁迫后,当年和次年枝的数量明显增加,且对当年枝的影响大于

翌年枝,可见这种补偿响应具有持续性,但强度有减弱的趋势。 同样,叶构件的补偿响应也具有持续性但强度差别不显著。
(2) 当年枝和叶构件的补偿性生长与其在 1 年枝上的位置密切相关,蛀食后近顶端枝和叶长度分别为未蛀枝上同部位的 1. 75
与 1. 43 倍,而近底端补偿性生长不明显。 (3) 在密度效应的影响下,蛀食枝的芽死亡率上升 5. 4 倍,营养芽产量上升 1. 55 倍,
而生殖芽产量差异不显著,因此蛀食胁迫诱发的补偿性响应更倾向于投资营养生长。 (4) 主枝遭蛀食胁迫停止生长后,分枝数

增多,枝计盒维数增加 25% 。 树冠计盒维数随枝条受害率的增加呈现“先增后减冶的变化趋势。 通过非线性回归分析表明,两
者呈“后峰型冶曲线函数关系。 (5) 枝和叶构件的总生物量在两条件下差异不显著,属等量补偿性生长。 本研究认为:灌化黑

松响应蛀食胁迫的补偿性生长机理可用顶端优势去除理论解释,且具有持续效应,这种枝构型改变方式将最终导致黑松灌化形

态的形成;同时,补偿性响应还包括芽命运和计盒维数的变化。 因此,可将芽命运和计盒维数作为反映植物补偿性生长的指标。
关键词:沙质海岸;黑松;蛀食;补偿性生长;构筑型

The compensatory growth of shrubby Pinus thunbergii response to the boring
stress in sandy coast
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Abstract: Pinus thunbergii is one of the main tree species of the coastal forest in Shandong peninsula, China, and plays
important roles in resisting natural perturbation and maintaining its ecological functions. Adapted to the sandy ocean coast
habitats and the windy conditions, the species has developed shrubby crown due to compensatory response, an important
mechanism to adapt the stress environments, induced by the insect boring wounds through still unknown mechanisms. For
the purpose of sustainable management of P. thunbergii forests, this study elucidated the mechanism of compensatory
response and its role in the formation process of crown architecture by comparing growth characteristics of the pre鄄 and post鄄
boring treatments. We randomly sampled 20 trees from the coastal pine forests for monitoring the morphological changes of
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buds and the crown dimension during March 2009 and May 2010, and identified the shoots into three age categories
according to the morphological responses to the stressing perturbation. The results showed that 1) the current and next year
shoots clearly increased by 1. 56 and 1. 4 times after the boring, while the treatment effect on the current shoots was higher
than that of the next year. It indicated that the compensatory response was persistent but gradually decreased. The
compensatory response of leaf module showed similar trend but was statistically insignificant among shoots of different ages.
2) A close relationship between the compensatory growth and the position of one year shoots was found, and the branch
length and leaf module near the top was increased 1. 75 and 1. 43 times in average, respectively, after the boring, but the
compensatory growth near the bottom was not tested significant. 3) The process of adapted architecture begun with the
change of bud module quantity and forms. The mortality of bud increased by 5. 4 times which could be explained by density
effect, and the number of vegetative bud increase after boring. The production of vegetative bud increased by 1. 55 times on
average, but the production of generative bud had no significant difference. These results suggested that the boring induced
compensatory response stimulates invest in vegetative growth. 4) The shoot leaders stopped growing after the boring and the
number of bifurcation was increased resulting in a 25% improvement in the box鄄counting dimension (Db) of shoot. There
was a post鄄peak functional relationship between the crown dimension and damage rate of shoot: the crown dimension reached
the maximum while the damage rate was also increased to about 70% . This compensatory response might enhance the
competitive ability of the species for space. 5) The total shoot and leaf biomass did not have significant differences between
pre鄄 and post treatment indicating an equal鄄compensatory growth. This study revealed that apical dominance removal and the
consequent compensatory responses to the boring wounds resulted in some drastic changes in crown architecture of Pinus
thunbergii in the stressed coastal environments. The morphological changes of bud and their deviating normal development,
as well as the crown dimension could be used as the indicators of this compensatory growth. Further studies should focus on
the physiological mechanisms of the stress responses of the species.

Key Words: sandy coast; Pinus thunbergii; boring; compensatory growth; crown architecture

补偿性响应是植物对不良环境的一种适应机制,也是衡量植物对取食胁迫耐受性强弱的重要指标,国内

外已有报道[1鄄2]。 Juan Fornoni 认为取食胁迫诱发的补偿性生长改变了植物的生长发育方式,而植物耐受性的

种群差异也将影响取食者的种群数量与结构。 因此,将植物耐受性与协同进化理论相结合有助于探究植物抵

御胁迫的机理[3]。 Heil Martin 的研究表明补偿性生长不仅与植物的构件受损程度有关,而且与植物的种类有

关[4]。 刘海东等认为在内陆沙丘地带克隆植物比伴生的非克隆植物具有更强的补偿性生长能力,即对放牧

的耐受能力更强[5]。 朱志红等认为补偿性生长模式随生境条件发生可塑性变化,分株各部分之间生物量分

配的负偶联关系是补偿性生长模式随生境条件变化的基础[6]。 王文娟等研究了密集型克隆植物对放牧扰动

和生境资源变化的生物量分配和补偿生长的响应特性,验证了克隆植物的觅食模型和植物个体补偿反应的假

说[7]。 韩国栋等研究了不同放牧强度下草原植物群落多样性的变化格局及其对草地生产力的影响[8]。 以上

研究表明,补偿性生长与植物种类、生境条件及取食强度密切相关,但多基于放牧等取食行为对草原群落植物

生长的影响,而将补偿性响应理论应用于沙质海岸黑松灌化过程的研究尚未见报道。
黑松(Pinus thunbergii)是沿海防护林的主要组成树种[9],但由于沙质海岸环境恶劣,各种胁迫因子的协

同作用常导致其树势衰弱和枝活力下降,进而虫害危害程度增加。 实地调查发现:受害植株遭蛀食胁迫后多

发生补偿性生长现象,且树形明显灌化。 目前解释补偿性响应的机理主要有顶端优势去除和源库关系改变理

论[10],且普遍采用枝、叶及芽构件的补偿性生长表征植物的对取食胁迫的耐受性[11]。 另外,Kurzfeld鄄Zexer 认
为枝构型改变方式及是否具有持续性对树形变化起重要作用[12],它们决定了蛀食胁迫与树形灌化过程之间

的关系。 然而对于补偿性响应机理及其在黑松灌化过程中的作用目前尚无系统研究。 本研究以分析黑松蛀

食后的补偿性生长特征为切入点,旨在阐明补偿性响应的产生机理及其在黑松灌化过程中的作用,为塑造适
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应沙质海岸防护要求的黑松构筑型人工调控技术提供科学依据。
1摇 研究地点概况

试验地设在山东省胶南市灵山湾国家森林公园(N35毅35忆—36毅08忆, E119毅30忆—120毅11忆),海拔低于 13 m,
属暖温带海洋性季风气候,年均风速 3. 4 m / s,年均气温 12. 1 益,年均日照时数 2447. 1 h,年均太阳辐射

120郾 5伊4. 18 J / cm2,年均降水量 798. 3 mm。 该公园的森林均为 20 世纪 50 年代营造的,主要树种有黑松、刺槐

(Robinia pseudoacacia)、白蜡树(Fraxinus chinensis)、火炬松(Pinus taeda)等。
2008 年春季,公园内虫害严重爆发,枝受害率达 75% ,主要害虫为松梢螟(Dioryctriarubella hampson),属

鳞翅目螟蛾科昆虫,卵散产于叶梢基部,以幼虫在枯梢及球果内越冬。 翌年 3 月下旬以幼虫蛀食新枝为害,被
害枝枯黄弯垂,在海风作用下易发生风折。
2摇 研究方法

图 1摇 枝条定义示意图

Fig. 1摇 Schematic graph of shoot definition

2. 1摇 样地设置与调查

本研究沿垂直海岸线方向设置 1 个 1000 m 伊 20 m 的

样带。 2009 年 3 月份在样带中随机选取 20 株黑松样木。
每株样木随机选取 2008 年生成的样枝 5 对,包括蛀食和未

蛀两种枝。 为了便于说明,将样枝定义为 1 年枝,其上新

发出的侧枝为当年枝(2009 年生成),由当年枝生出的侧

枝为翌年枝(图 1)。 芽类型包括营养芽、生殖芽、休眠芽、
死亡芽 4 种。 5 月份采用非破坏性方法记录 1 年枝上的营

养芽、生殖芽和休眠芽数量。 为了便于定位当年枝和叶构

件的位置,将 1 年枝由顶端至底端 20 等分。 11 月份调查

不同部位的叶构件和当年枝长度及其上着生的叶数量。 2010 年 5 月份复查 1 年枝上的营养枝、生殖枝和休

眠芽数量,根据存活芽总量的差值确定死亡芽数量,并调查翌年枝及其上着生的叶数量。 采用直接收获法收

集 3 种枝和叶构件,在 85 益条件下烘至绝干状态称重,获得枝和叶生物量数据。
2. 2摇 计算与分析

芽产量可用于比较蛀食前后枝构件对营养和生殖生长的投资变化[10]。 其计算公式为:

营养芽产量 = 2010 年营养芽总量
2009 年营养芽总量

生殖芽产量 = 2010 年生殖芽总量
2009 年营养芽总量

本研究在野外测定枝和叶构件的鲜重 W鲜(g),取部分鲜重样品带回实验室。 计算出样品含水量 P,用以

计算干物质重 W干(g)。 定义补偿性指数(CI)为蛀食和未蛀条件下生物量的比值[13]。 若生物量在两条件下

差异显著,且 CI >1,则为超补偿性生长;若 CI <1,则为不足补偿或部分补偿。 若差异不显著,则为等量补偿。
分形维数是描述分形特征的参数。 计盒维数(Box鄄counting dimension)是分形维数的一种,它反映的是分

形体对空间的占据程度或种群利用生态空间的能力[14]。 本研究引用计盒维数(Db)来描述黑松枝和树冠的

空间占据能力,其计算公式如下:

Db = - lim
着寅0

log N ( )( )着
log ( )着

式中,着 与 N(着)分别为格子边长和非空格子数。
采用随机抽样法计算枝受害率。 在每株样木上随机抽取 50 个样枝,统计蛀食枝占所有样枝的百分比,即

为枝受害率。
使用 Originpro8. 0 软件作图,利用 SPSS 12. 0 进行数据分析。 为了消除 1 年枝长度对当年枝生长的影响,

利用 Wilcoxon 符号秩检验法将相似长度的 1 年枝配对,得到 75 对有效数据。 然后应用该法比较蛀食和未蛀
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枝各项指标的差异,运用非线性回归分析法(Non鄄linear regression)分析枝受害率与树冠计盒维数的关系,并
进行拟合。
3摇 结果分析

3. 1摇 蛀食对枝和叶数量的影响

2008 年幼虫在枝内部蛀食危害,2009 年枝顶端区域死亡,下方有侧芽错位着生。 图 2A 显示,蛀食和未

蛀枝上的当年枝数量差异显著(T=10. 58, P<0. 01),前者是后者的 1. 56 倍。 受蛀食的影响,当年枝上的叶数

量与未蛀枝差异显著(T=19. 21, P<0. 01),分别为 250. 16 和 151. 83(图 2C)。 图 2B 表示翌年枝在蛀食和未

蛀两条件下的数量差异显著(T=15. 39, P<0. 01),前者是后者的 1. 4 倍。 同样,翌年枝上的叶数量在两条件

下也差异显著(T=17. 82, P<0. 01),分别为 221. 03 和 130. 85(图 2D)。 因此,补偿性生长过程中的枝构型改

变方式为主枝生长短小,侧枝和叶数量增加。 通过比较蛀食对当年与次年枝和叶数量的影响可知:蛀食对侧

枝和叶数量的影响具有持续性,但对侧枝的影响强度具有减弱趋势,而对叶数量的影响强度不减弱。

图 2摇 蛀食对当年(A 和 C)与次年(B 和 D)枝和叶数量的影响

Fig. 2摇 The effect of boring on the amount of shoots and leaves in current (A & C) and next year (B & D)

盒状图显示平均值(荫),25% 、75%的置信区间(盒),5%和 95%的置信区间(腮线)及异常值(茵);**P<0. 01 差异显著;n=75

3. 2摇 蛀食对枝和叶长的影响

侧枝和叶构件长度可表示主枝的养分供给状况[15]。 由图 3 可知,蛀食枝顶端区域枯死,无侧枝和叶着

生,近顶端侧枝长度明显高于近底端,其最大长度为 22. 5 cm,是最小长度的 1. 86 倍,是未蛀条件下侧枝平均

长度的 1. 75 倍。 叶长的变化趋势为:越靠近顶端叶长度越小,但与未蛀枝上的差异越明显。 蛀食枝上近顶端

叶的长度为 10. 3 cm,为未蛀枝上同部位的 1. 43 倍,而底部的叶长度差异小,为 13. 6 cm 和 13. 9 cm。 以上结

果表明:蛀食诱发的补偿性生长与其在 1 年枝上的位置密切相关。 在蛀食胁迫下,当年枝和叶越靠近顶端,其
补偿性生长越明显,而越靠近底端越不明显。
3. 3摇 蛀食对芽命运的影响

沙质海岸海风胁迫严重,受其影响黑松会形成与其相适应的形态结构,其形成过程起始于芽分化和生长

变化。 由图 4A 可知:蛀食枝上死亡芽数量是未蛀枝的 5. 4 倍(T = 23. 85, P<0. 01)。 这可用密度效应解释:
蛀食胁迫诱发侧芽丛生,导致芽个体在争夺有限资源的过程中相互影响,死亡数增加。 图 4B 显示了 1 年枝上

营养芽数量的差异(T=11. 89, P<0. 01),蛀食条件下的平均数量为 6. 88,而未蛀枝上的为 5. 12。 因此,蛀食
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摇 图 3摇 当年枝与叶长度和其在 1 年枝上位置的关系(平均值依标准

差)

Fig. 3 摇 Relationship between the position and the length of

current year shoot and leaf on one year shoot (Means依SD)

胁迫导致营养芽数量增加,也验证了蛀食促使侧枝数量

增加的结论。 休眠芽和生殖芽数量在两条件下数量差

异不显著(T=1. 24, P>0. 05; T=1. 17, P>0. 05)。
营养芽和生殖芽产量可反映植物对营养和生殖生

长的投资力度[16]。 由图 4C 可知:蛀食枝上营养芽产量

是未蛀枝的 1. 55 倍(T = 22. 31, P<0. 01),而蛀食胁迫

对生殖芽产量的影响不显著(T = 1. 59, P>0. 05)。 由

此可知,蛀食胁迫诱发的补偿性响应倾向于投资营养

生长。
3. 4摇 蛀食对枝和叶生物量的影响

生物量是黑松枝和叶构件生产力的重要体现[17]。
由表 1 可知:蛀食和非蛀条件下,除当年枝生物量差异

不显著外,其他枝和叶构件的生物量均差异显著,但其

总生物量差异不显著,属等量补偿性生长。 该结果可用

最后产量恒值法则解释:补偿性生长导致构件的密度增加,个体之间资源竞争激烈,相互制约,导致生物量基

本保持恒定。

图 4摇 蛀食对芽命运的影响

Fig. 4摇 The effect of boring on the bud fate

直方图误差棒代表 95%的置信区间;**:P<0. 01 差异显著,NS:P>0. 05 差异不显著

3. 5摇 蛀食对枝和树冠计盒维数的影响

黑松的树体结构是典型的分数维体,而计盒维数是树体结构分析的最有效手段之一[18]。 由图 5 可知,枝
计盒维数在两条件下差异明显(T=9. 42, P<0. 01),蛀食后增加 25% 。 由图 6 可知:树冠计盒维数随受害率

的增加呈现“先增后减冶的变化趋势。 通过非线性回归分析表明,两者呈“后峰型冶函数关系(R2 = 0. 9892)。
当受害率为 70%时,树冠计盒维数达到最大值 1. 96,是最小值的 1. 49 倍。 当受害率大于 70%后,计盒维数随

之降低,其原因可能是叶构件受害严重,影响了同化作用的进行,进而导致树势衰弱和生长缓慢。
以上结果表明:枝构件受蛀食后,主枝停止生长,分枝数量增多,计盒维数显著增加。 当这种枝构型改变

方式在整个树冠普遍发生并持续表达时,黑松树形逐渐灌化。 但影响是有限度的,超过受害阈值,便会影响植
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物的生长与发育。

表 1摇 蛀食对枝和叶构件生物量的影响

Table 1摇 The effect of boring on the biomass of the shoot and leaf module

项目 Item 蛀食枝生物量
Biomass of bored shoot / g

未蛀枝生物量
Biomass of unbored shoot / g T

1 年枝 One year shoot 10. 318 19. 197 109. 096**

当年枝 Current year shoot 55. 970 52. 485 1. 806 NS

翌年枝 Next year shoot 18. 704 17. 163 3. 073**

枝总生物量 Sum biomass of shoot 84. 992 88. 845 1. 913 NS

1 年叶 One year leaf 82. 642 102. 591 6. 637**

当年叶 Current year leaf 172. 871 156. 338 2. 659**

翌年叶 Next year leaf 15. 886 20. 387 7. 423**

叶总生物量 Sum biomass of leaf 271. 399 279. 316 1. 177 NS

摇 摇 **:P<0. 01,差异显著; NS:P>0. 05,差异不显著; n=75

图 5摇 蛀食对枝计盒维数的影响

摇 Fig. 5摇 The effect of boring on the box鄄counting dimension of the

shoot

树
冠
计
盒
维
数

图 6摇 枝受害率与树冠计盒维数的关系

摇 Fig. 6 摇 Relationship between the damage rate of shoot and the

box鄄counting dimension of crown

4摇 结论与讨论

4. 1摇 补偿性响应产生的机理

植物具有忍耐外界取食和破坏的能力,这种能力使地上生物量在受到损害时快速恢复[19鄄20]。 大量研究

表明,植物遭取食后具有补偿性响应[21]。 目前解释其产生的理论主要有顶端优势去除和源库关系改变理论。
顶端优势指顶芽优先生长而侧芽受抑制的现象。 生长素由顶端分生组织和刚展开的幼叶产生,能抑制侧芽的

生长发育,并促使养分供应已有的分生组织[22]。 细胞分裂素能促进细胞分裂和侧芽萌发,并能有效调动养

分[23鄄24]。 当植物被取食顶端分生组织后,生长素的形成被阻断,导致生长素与细胞分裂素之比减少,刺激了

侧枝或芽分生组织的活动,使植物产生更多的分枝,扩大了冠层光合作用面积,恢复正常生长[25鄄26];而
Honkanen 等提出用源库理论解释补偿性生长机理,并研究了补偿性响应后碳水化合物在植株内分配方式的

变化。 通常枝和芽是积累和消耗同化物质的库,而叶片是输出同化物质的源。 虫害导致枝顶端死亡,1 年枝

生长受阻,抑制了营养体的生长速度,并使本应供给主枝生长的剩余同化物质向枝条的其他部位分配,造成侧

枝和球果数量增加[27]。 如果是源库改变导致了补偿性生长,则当年枝的长度变化与其在主枝上的位置无

关[10]。 但本研究结果显示:当年枝和叶构件越靠近顶端区域其补偿性生长越明显(图 3),这充分支持顶端优

势去除理论。 研究表明,顶端优势的打破对木本植物的补偿性生长具有重要作用,且响应部位多位于枝的中

上部[28]。
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4. 2摇 补偿性响应在灌化过程中的作用

Whitham 等发现沼泽松(Pinus edulis)遭受蛀干害虫取食后将导致侧芽丛生和构型改变[28]。 本研究结果

表明:蛀食胁迫可诱发枝构型发生改变,主枝顶部死亡并生长短小,侧枝数量明显增加,且具有持续性。 这种

持续性和广泛性的枝构型改变方式将最终导致树形发生灌化[12]。 Tarara 的研究表明风向是导致葡萄树冠不

对称(偏冠)的主要因素,而何亚平等认为云南松冠形受自身及其他非生物环境因素的影响,如地形、光照

等[29鄄30]。 可见树形灌化可能受多种因素影响,而本文以蛀食这一沙质海岸主要胁迫因素为研究对象,探究其

在黑松灌化过程中的重要作用,其他干扰胁迫(如海风、海雾、土壤等)的影响作用有待于进一步研究。
同时,可以预见沙质海岸正常与灌化黑松的防护效能不同,而目前国内外对构筑型可塑性与防护效能关

系的研究较为贫乏,沙质海岸灌化黑松与防护效能的关系还需进一步研究。
4. 3摇 黑松植株的补偿性响应特征

植物在个体水平上的补偿性生长主要有 3 种观点:适度取食可以促进植物生长,使得生物量超过正常生

长植物,表现为超补偿;频繁取食后,生物量远远低于正常生长植物,表现为不足补偿;取食前后其生物量相差

不明显,则表现为等补偿[13]。 国内外学者对何种条件易于引起超补偿至今仍存在争论。 放牧优化假说

(Grazing optimization hypothesis, GOH)和增长率模型(Growth rate model, GRM)均认为生物量补偿与取食量

关系密切,中度放牧或轻度取食易发生超补偿,而限制资源模型(Limiting resource model, LRM)认为耐受性依

赖于资源类型与取食的相互作用[31鄄32]。 Gao 等提出一个简化 LRM 模型,并证明刈割与水分和养分具有相反

的互作效应,前者为协力互作,将加剧取食对植物的负面影响,而后者为拮抗互作,能减轻负面影响[33]。 何维

明通过人为除叶模拟山羊啃食、虫害胁迫,结果表明干扰显著影响沙地柏当年生枝的生长特征,而对生物量分

配的影响不显著[34]。 本研究中黑松遭蛀食后,表现为等补偿性,其原因可能与害虫取食量较大或沙质土壤立

地条件有关,其发生超补偿的危害阈值需进一步研究。
芽命运指不同类型的芽将发育成具有不同功能的枝。 营养枝可拓展生存空间,合成碳水化合物供植株生

长需要;生殖枝上所结球果数量多少决定了种群扩散能力。 前人的研究表明,植物的营养生长和生殖生长之

间存在对养分的竞争[35]。 Tomas Polak 等认为松柏科植物的营养生长优先级高于生殖生长[36]。 这与本研究

结果一致,即蛀食胁迫诱发的补偿性生长更倾向于投资营养生长。 灌化黑松的树冠和枝计盒维数明显增加,
对空间的占据程度或种群利用生态空间的能力也明显提高。 因此,除了构件数量、长度、生物量等指标外,还
可将芽命运和计盒维数作为反映补偿性响应的重要指标。
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