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摘要<对 ?个树种 :年生枝木质部栓塞及水势进行了 :>个月的连续观测D测定结果表明3木质部栓塞化直接引起木质部

导水率下降3从而对树木生长发育节律造成影响D对导水率的影响可通过脆弱曲线看出3?种落叶阔叶树的 !类脆弱曲线

模型建立<EFGH
I
J和 EF J!

8GKIJ!;D
通过模型求解3探讨和确定了参数 GLI的生理生态学意义3并据此比较不同树种木质

部栓塞脆弱性的大小3结果为沙棘M刺槐N白榆M加杨M榛木M元宝枫D对生长发育的影响主要表现在两个方面<O冬

季木质部栓塞越严重的树种3春季开始展叶时间越晚BP在 =种木质部栓塞脆弱性大的树种上观察到因栓塞而引起的早

春时 :年生枝枝梢的枯死3这一发现为 QRSS4TSUVV的W植物分节假说X提供了直接而有力的佐证D木质部栓塞受内外两

种因素的影响3内因主要是树种自身的输水结构特征3?个树种 :>个月月均木质部栓塞程度的大小依次为白榆M刺槐M
沙棘M加杨M榛木M元宝枫3即环孔材树种M半环孔材树种M散孔材树种D外因主要是大气及土壤温湿度状况3在生长

季节3水分因子在决定栓塞程度的大小上占主导地位3而冬季则是水分和温度因子的共同作用D
关键词<木质部栓塞化B生理生态效应B脆弱曲线模型
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木质部栓塞化实质是由于水分胁迫或维管病害等诱因N空气或病毒粒子经纹孔膜进入充水管道N影响

木质部供水给叶面或植物体其他部位N从而影响植物体正常生理活动的一种现象O@PQ我国北方地区水分相

对匮乏N植物生长常受水分亏缺的威胁N木质部栓塞化在木本植物体上普遍存在Q本研究选取我国北方地

区 R种主要造林树种N对其 @年生枝木质部栓塞进行连续 @K个月的观测N并同时观测水分和温度两个生态

环境因子的年季变化N旨在揭示木质部栓塞化对木本植物木质部输水功能及生长发育的影响N探讨木质部

栓塞与其自身输水结构特征和生态环境因子间的关系Q

S 试验地自然概况

试验地在西北林学院树木园内N地处关中平原腹地的渭河二级阶地上N主要土壤类型为 土N属半干

旱区N暖温带大陆性季风气候N四季分明N雨热同季Q年总辐射量 KHTLRFU@AHVW.FN年日照时数 F@AT6N年均

温 @FLCXN最热月EH月份G均温 FTLIXN最冷月E@月份G均温Y@L@XN年极端最高温 KFXN年极端最低温

Y@CLKXNZAX积温 KCADXN持续天数 DAC?NZ@AX积温 K@ITXN持续天数 FAR?N无霜期 FF@?N年均降雨

量 RT@..N生长季节ED[@A月份G降雨量占全年降雨量的 HC\OFP

] 研究材料与方法

]LS 研究材料 以西北林学院树木园内生长正常的 R种木本植物为研究对象N分别为)白榆 Ê _‘ab

ca‘d_efgGh刺槐EijkdldecbmanjeoeodefgGh沙棘Epdccjcqemrqe‘ljdnmbfgGh加杨Esjca_aboelenmlbdb

fgGh榛木Etjru_abqmvmrjcqu__ew1246gGh元宝枫Exomrvraloeva‘y7-gGQ其中白榆h榛木树龄为 @A8N加杨h
元宝枫和刺槐为 T8N沙棘为 F8Q各树种选定 F[T棵N均以 @年生枝条作为实验材料N这是因为 @年生枝木

质部对栓塞化的反应比较敏感Q

]L] 研究方法 @CCT年 @F月至 @CCH年 @月N对 R种木本植物 @年生枝木质部栓塞程度和水势进行测

定N每月每树种测定 F日E天气晴好GN同时在 @CCR年 KhHhC月份N@CCH年 @月对其日变化情况也进行了测

定N每日测定 K次NK次采样时间分别为)H)AA[H)DAN@A)AA[@A)DAN@K)DA[@T)AAN@I)DA[@C)DAQ每次从

选定的 F棵树上各采 @年生枝 F[K个NF个E各树 @枝G用于导水率的测定N其余用于测定水势Q
在选定树体上剪下 @年生小枝装入事先装了湿纸和湿毛巾的塑料袋中N立即带回实验室测定水势和

导水率N水势测定用z压力室法{N导水率用冲洗法测定OFNDPN冲洗液为 @KLF..0,Wf的抗坏血酸溶液Q溶液

经孔径为 ALF|.的微孔滤膜于真空泵上抽滤N过滤好的溶液置于冰箱E温度低于 KXG中保存N一般只存放

F[D周N每次使用前取出适量溶液放入超声波清洗仪中除气 FA.1=N此过程一般会使溶液温度升高N除气

后待温度下降至室温再装入压力室用于测定导水率Q以导水率损失的百分数来量化表示栓塞程度的大小N
计算公式如下)

}ptE\G~EEpt.8*Ypt.1=GWpt.8*GU@AA\ E@G

pt.1=E.7W!"8#.1=G为冲洗前切段的初始导水率Npt.8*E.7W!"8#.1=G反复冲洗后切段所达到的

最大导水率N}ptE\G为导水率损失Q

$ 结果与分析

$LS 木质部栓塞化对木本植物木质部输水效率的影响

水势是反映植物体内水分状况的重要指标N木质部栓塞化与木质部水势之间存在着直接的联系OKNTPN
这种关系可用z脆弱曲线{E%<,=->8/1,1:+4<>;-N简称z%&{G来描述Q通过已建立的许多植物的脆弱曲线可

以发现N不同种类植物都有一个引起栓塞明显增加的水势阈值OK[IPQ在水势低于这一阈值时N栓塞程度迅速

增加N直至达到最大值Q阈值越大N木质部栓塞脆弱性越大Q
笔者曾对加杨h白榆h刺槐h沙棘和榛木 T个树种木质部建立了各自的z%&{模型ORPN称为模型’)u~e

(kW)N在本研究中N增加了样本量N并增加了另一阔叶树种元宝枫N以水势为变量 )N栓塞程度为变量 uN对

模型’进行改造N得到模型*和模型+)
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经变量代换-把模型.和模型/转化为线性模型-据所测数据用线性回归求解各树种模型参数 #和 %-

将所得回归方程还原’见表 0)-从检验结果知拟合效果良好-各模型都表示木质部栓塞程度 !随水势 &
’123)的下降而增加4依据模型相关指数56标准差78和9值-选择出各树种的最优模型-对加杨6白榆6刺

槐6沙棘 :树种-模型.最优-榛木模型/最优-元宝枫模型.和/相当4
通过各树种的最优模型-可以了解到它们的生理生态学意义-这主要体现在参数 #和 %上4由模型.

知-;<=
>?@A

!"#-表示栓塞所能达到的最大值-而 ;<=
&?B@
!"B表示 !随 &的增加而下降到 B4模型.曲线有一个

拐点’@%*(-#*$()-当@%*(C&CB时-!随 &下降而增加得很慢-此后则迅速增加-因此 DB"@%*(为该树

种的水势阈值4由模型/知-;<=
&?@A

!" 0%
表明栓塞化所能达到的最大程度4

图 0 E树种的最优模型曲线

F<GH0 IJK<=L= =MNO;PLQROSMTKUOS<>KQOO

SJOP<OS

依据上述模型.计算出各树种的水势阈值与栓塞最大

值列于表 0-E种落叶阔叶树木质部栓塞脆弱性的大小依次

为沙棘V刺槐V白榆V加杨V榛木V元宝枫4刺槐与白榆木

质部栓塞脆弱性非常接近-虽然元宝枫水势阈值比榛木稍

小-但元宝枫能在水势较低时仍维持较大的导水率’约

WBX)-因而认为其脆弱性较小4
从各树种最优模型曲线图中’图 0)可明显看出各树种木

质部栓塞脆弱性情况4如果把模型曲线从拐点处分为两段的

话-即有靠右的较垂直段与靠上的平直段4垂直段越靠右-水

势阈值越大Y平直段越靠上-栓塞所能达到的最大值越大-则

相应树种木质部栓塞脆弱性越大4沙棘即是曲型的例证-其

脆弱性最大4白榆与刺槐的模型曲线几乎重合-故它们的脆

弱性相当4加杨虽然平直段比白榆与刺槐靠上些-但其垂直

段则更靠左-因而其脆弱性不如白榆与刺槐大4

图 ( E种落叶阔叶树冬季木质栓塞程度的比较

F<GH( ZM=J3Q<SM[MTKUO\<[KOQ>];O= O=^

_M;<S= 3=M[G S<> NOP<NLMLS_QM3N̂

;O3RONKQOOSJOP<OS
白榆 ‘abcd-刺槐 5e%fgf#-沙棘 hfiieij#$-加

杨 keicacd-榛木 lem!acd元宝枫 no$m

模型.与/的主要区别在于-水势低于阈值时-.型中 !
随 &降低迅速增大-并很快达到最大值Y/型中-!随 &减小

较缓慢地达到最大值4实质上它们的外在反应也不同-沙刺6
刺槐6白榆6加杨和元宝枫 W树种茎干或枝条在遭遇水分胁迫

时-其木质部迅速栓塞化-输水能力很快下降-榛木导水率下

降至最低值的过程要缓慢一些4这些不同的反应形式可能与

树种耐旱特性有很大关系4
通过上述分析-说明随着水势的降低-木质部栓塞度或迅

速或缓慢增加-但都直接地引起了木质部导水率的下降4

pqr 冬季木质部栓塞程度与早春树木展叶迟早的关系

落叶阔叶树冬季木质部栓塞程度与春季树木展叶时间的

迟早有关stu4本研究中对 E种落叶阔叶树种冬季木质部栓塞

程度比较表明’图 ()-白榆最大-其次为刺槐6沙棘6加杨和榛

木-元宝枫最小4据 0ttE-0ttv年 ,w:月份的观测’表 ()-刺

槐和白榆展叶时间最晚-且两者接近Y榛木较早-元宝枫6沙棘

和加杨展叶时间最早4从冬季栓塞程度的大小来说-沙棘与刺

槐和白榆接近-但它们的展叶时间相差较大4除沙棘外-其余几个树种则表现出冬季木质部栓塞越严重-春

季树木开始展叶时间越晚4
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表 ! 各树种的"#$%模型及精度检验
&’()*! &+*,-./0/1*2"#$%0,2*)3,4.+*.5**3-*6/*3’72.*3.-5*6/3/,7

树种

89::;<:=>:;
模型

?@A:B;
样本

数 C

拟合精度

D:E9:;;>@F<9:=>;>@F

G HI J

J临界值
JKLKMNMOCPQR

备注

S@T:

加杨

UVWXYXZ
[VC\]̂CZ_Z

‘abMLcdê
KfQgM
h

‘a hQ
KfKKKdQQciKfKgcKjhQ

Qe
KfbQe
Kfejc

jfddb
gQfjj

edfeQd
MefjKc JKfKMNMOQcRajfbQ

kKaPKfMQe?lm
nopqmrabMfccs

白榆

tYCCXZ
WXu_Y\

‘ajeLKMĵ
KfMbe
h

‘a hQ
KfKKKgcQeiKfKMjddhQ

Qc
Kfvec
Kfebd

efKcc
Mgfjdg

Mccfej
MKfbvj JKfKMNMOQQRajfvg

kKaPKfKvd?lm
nopqmrajefKQs

刺槐

GVw_C_\
WẐX]V\[\[_\

‘ajcLejQ̂
KfMgv
h

‘a hQ
KfKKKcKjMiKfKQjQghQ

QM
Kfvce
KfvKb

jfbMM
QvfdQj

MKMfdg
KfejM JKfKMNMOMvRabfMb

kKaPKfKbK?lm
nopqmrajcfejs

沙棘

o_WWVWx\̂
yx\uCV_]̂Z

‘abgLMdK̂
KfMKd
h

‘a hQ
KfKKKMvvQiKfKMQgvhQ

Qb
KfjjM
KfejM

jfvKM
vfebb

QefKKg
MKfjvc JKfKMNMOQeRajfjQ

kKaPKfKgQ?lm
nopqmrabgfMds

榛木

pVy‘YXZ
x̂ẑyVWx‘YY\

‘abKLMbQ̂
KfgjQ
h

‘a hQ
KfKjcQMiKfKMbdvhQ

QQ
KfvQK
Kfvjc

MbfQv
vfjjj

ddfMjM
Mbfeev JKfKMNMOQMRabfKQ

kKaPKfQbe?lm
nopqmrabKfMbs

元宝枫

{[̂y
zyXC[\CXu

‘acbLecb̂
KfcMd
h

‘a hQ
KfKKdKgviKfKQjejhQ

Qg
KfbcM
KfvKv

QKfejb
Mdfevj

MgfMMv
MKfKQg JKfKMNMOQdRajfbb

kKaPKfQKe?lm
nopqmracbfegs

kK为水势阈值Onopqmr为导水率损失的最大值 kK>;T|:}mT:9<@T:FT>mBT|9:;|@BAOnopqmr>;T|:qmr>q~q!mB~:
@"T|:|#A9m~B>==@FA~=T>!>T#B@;;

表 $ %种落叶阔叶树的展叶时间
&’()*$ &+*3-5,&./7’./0*,43/(2*6/2&,&3(5,’2))*’4*2.5**3-*6/*3

树种

89::;<:=>:;
沙棘

o_WWVWx\̂
加杨

UVWXYXZ
元宝枫

{[̂y
榛木

pVy‘YXZ
白榆

tYuXZ
刺槐

GVw_C_\
展叶时间

8|:;<9@~T>FE
<:9>@A

d月 Qv*dK日
?m9=|

QvT|*dKT|

d月 Qv*dK日
?m9=|

QvT|*dKT|

c月 M*Q日
+<9>B

">9;T*;:=@FA

c月 c*g日
+<9>B
cT|*gT|

c月 MM*MQ日
+<9>B

MMT|*MQT|

c月 Mc*Mg日
+<9>B

McT|*MgT|
开始展叶时间以 vKs以上小叶的面积近于 M=qQ为标准来断定 8|:;<9@~T>FE<:9>@A}m;A:T:9q>F:A}>T|vK<:9,

=:FT@"B:m!:;}|@;:m9:m}m;F:m9B#M=qQ

->qq:9qmFF提出了"植物分节假说%O此假说认为植物体具有把栓塞化的危险性限制在最小的和最外

围的可消耗部位O从而保护那些碳水化合物积累较多的器官.据此假说O木质部栓塞首先应在树体最外围

部位N小枝R产生O从而使主干和大枝免受栓塞化的危害/MK0.这一假说提出后得到了一些研究的支持/MMOMQ0O
认为木质部栓塞化致使木质部导水率下降O从而严重地影响了植物正常的生理活动及生长发育O甚至决定

植物体在受水分胁迫时能否存活1也有学者认为有些树种木质部栓塞在遇雨或其他条件使水势升高后会

较快恢复O因而不会对植物的正常生长构成严重的威胁/Md0.上述学者的观点都缺乏田间实验和植物体受栓

塞化危害时外在表现的支持.

MvveOMvvj年春季树木展叶期间O笔者在田间进行了观测O发现沙棘2刺槐和白榆大部分 M年生枝枝梢

有枯死现象O其它供试树种则没有.这 d个树种木质部栓塞脆弱性是所测定 e个树种中最大的N见 dfMRO它

们的月均栓塞程度也最大N图 dR.因而其枝梢枯死极可能是因冬季木质部栓塞所致.原因在于因受冬季寒2
旱双重胁迫后O枝条最脆弱的部位33枝梢受木质部栓塞化危害最为严重O使这里的输水组织最终完全失

去了输水功能O即使春季水势升高后也不可逆转O早春树液开始活动后O枝梢得不到正常的水分供应O因而

逐渐枯死.而且这种枯死现象以白榆最严重O枯死枝梢的长度最大可达 dK=qO一般在 MK*QK=qO刺槐和沙
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棘枝梢枯死段长度多小于 !"#$%由此看来&木质部栓塞化对树木的生长&尤其对木质部栓塞脆弱性大的树

种的生长和生产力影响较为严重%上述发现为’植物分节假说()*+,-./01$0-.,.23-4563.40/2/7提供了直接

而有力的佐证%由于很多 !年生枝在春季展叶后枝梢枯死&新萌生的枝条多从侧面发出&这也可能会影响

树木的成枝模式%

图 8 9树种 !:个月平均木质部栓塞程度的比较

;21<8 =3$6,>2/3-3?.40,@0>,10A5+0$0$B

C3+2/$,$3-1/2A.>00/60#20/2-!:$3-.4/
白榆 DEFGH&刺槐 IJKLMLN&沙棘 OLPPJPQNR&加

杨 SJPGEGH&榛木 TJUVEGH&元宝枫 WXRU

YZY 不同树种自然条件下的栓塞程度比较

由图 8知&环孔材树种白榆[半环孔材树种刺槐及灌木沙

棘 !:个月的月均木质部栓塞程度最大&而 8种散孔材树种加

杨[榛木和元宝枫则较小%由 8Z!知&白榆[沙棘和刺槐 !年生

枝木质部栓塞脆弱性也较大&加杨[榛木和元宝枫较小%众所周

知&环孔材导管一般要比散孔材的导管大&直径大的管道往往

比小管道易栓塞化\:&]&!!̂&可见在自然条件下&树种间栓塞程度

的差异主要与树种自身的输水结构特征)主要是木质部管道的

类型和大小7有关%

YZ_ 环境因子对木质部栓塞程度的影响

9种落叶阔叶树种的季节变化与日变化规律非常明显&且

变化趋势相似&只是在量上互有差异\!&‘̂%因此以 !个树种)榛

木7为例来看其木质部栓塞化的季节变化与日变化同温度与水

分状况间的关系%
从图 :和图 a可以看出&无论是从季节分配还是日变化来说&冬季木质部栓塞程度明显大于生长季%

图 9表示实验期温度与降水的月变化情况&冬季 9个月)!!b‘月份7降水总量为 ]9Z:$$&占测定期总降

水量的 !cZ8!d&大部分水量集中在生长季)8b!"月份7&占总降水的 c!Z9edf冬季的月均温为 !Z]‘g&并

且有些测定日的温度低于 "g&!ee9年 !月和 !ee]年 !月的月均温均低于 "g&这样的低温会引起木质部

栓塞化\!:̂&生长季的月均温为 !cZ:eg&不可能由低温而引起木质部栓塞化%e月份时降雨量最大&植物体

水分状况最好)水势最高7&表现出 e月份所测 9个树种 !年生枝木质部栓塞程度为一年中最小%!月份温

度最低&降水量也非常少&因此&最低的木质部水势和最大栓塞化程度均出现在 !月份&由此可以看出&温

度与降水情况同木质部水势和栓塞度之间存在着密切的相关%在生长季节&主要是水分因子的影响&冬季

则低温和干旱对木质部栓塞程度都有影响%从下面对栓塞日变化过程与温度及水分的相关分析中也可看

出这一点%

图 : 榛木木质部栓塞与水势的月变化

;21<: h3-.4+5@,>2,.23-3?A5+0$0$C3+2/$,-ij,.0>

63.0-.2,+2-TJUVEGHQRkRUJPQVEEN

图 a 榛木木质部栓塞与水势的日变化

;21<a l,2+5@,>2,.23-3?A5+0$0$C3+2/$,-ij,.0>63B

.0-.2,+2-TJUVEGHQRkRUJPQVEEN

由图 a可看出&生长季节清晨和傍晚时木质部栓塞程度小于白天中的其他时间&这也与植物自身水分状况和温度有

关&在生长季节)以 :月份[]月份[e月份为例7晴好的天气状况下&清晨时温度较低&水势较高&木质部栓塞也较少f随着

太阳辐射增强&温度逐渐升高&水势下降&伴随着木质部栓塞度增大f傍晚时温度下降&水势又升高&木质部栓塞也消减%
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图 ! 实验期温度及降水量的月变化

"#$%! &’()*+,-./#.)#’(’0)*1)1231/.)4/1.(5

3/16#3#).)#’(54/#($)*131/#’5’01731/#21()

但在冬季则表现出完全相反的变化趋势8从 9::;年 9月的日变化

过程可看出8清晨温度低8随着太阳辐射增强8温度回升8因夜间和

清晨的低温引起的木质部栓塞逐渐恢复<白天温度相对较高8木质

部栓塞主要因水分亏缺产生=土壤冻结8没有足够的水分供植物体

所需>?9@A<到傍晚时温度又降低8伴随着木质部栓塞度的增大B因

此8低温成了决定木质部栓塞度大小的决定因子B
综上所述8在生长季节8水分因子在决定木质部栓塞程度的大

小上占主导地位8而冬季则是温度和水分因子的协同作用B

C 讨论

从本研究可看出8在水分较为匮乏的地区8木质部栓塞化在木

本植物体上普遍存在B许多研究表明8木本植物木质部栓塞化对植

物生长发育最严重的威胁是引起木质部输水效能下降8甚至导致木

质部完全失去输水能力B在本研究中8所测定的 !种阔叶树种木质

部栓塞脆弱性的水势阈值和栓塞达到最大程度时的水势值在DEFE@GHDIFE&J.8这说明阔叶树木质部对水分胁迫的

反应非常敏感B笔者在对 I种针叶树油松=KLMNOPQRNSQTUVWXLO>8雪松=YTZWNOZTVZQWQ>和云杉=KL[TQQO\TWQPQ>木质部栓

塞季节变化与日变化过程的测定时发现8使它们木质部栓塞化的水势阈值约在DGF@HDIFE&J.?G8IA8远低于阔叶树种B
因此8阔叶树种木质部受栓塞化威胁程度比针叶树更甚B
截至现在8木本植物水分生理生态的研究8对叶片]根部及外部环境因子等方面的研究较多8对木质部的研究较少B

虽然木质部管道分子=导管和管胞>是死细胞8但研究表明8木质部管道壁上的纹孔及纹孔膜却对栓塞化具有调节作

用?IA8就此而言8木质部管道又具有 生̂理活性_B因而研究纹孔及纹孔膜对木质部栓塞化及木质部在植物水分关系中的

调节作用将是一个很重要的方向B
栓塞化的水势阈值反映了树木木质部栓塞脆弱性的大小8阈值越大8木质部愈易栓塞化<而栓塞所能达到的最大值

则表明木质部对栓塞的忍耐程度8最大值越小8耐栓塞性越强B通过各树种 ‘̂a_模型可看出8水势低于阈值后8木质部栓

塞随水势下降而增加的速率有两种情况8一种是较缓慢的增加=模型b>8而另一种则是迅速增加=模型c>8这两种方式

对树木造成的威胁可能不同8或是树木对栓塞化的适应方式不同B总之8脆弱曲线的不同形式]水势阈值与导水率损失最

大值综合地反映了木质部栓塞化的特征及其对木质部输水功能的影响B栓塞化对木质部输水功能的直接阻抑8无疑会影

响其他生理功能8如冬季木质部栓塞程度与早春树木展叶时间有一定的关联8白榆等栓塞脆弱性大的树种早春时枝梢枯

死等8说明了木质部栓塞化对树木的生长发育过程的影响B
总之8木质部栓塞化通过直接引起木质部导水率的下降8进而影响树木其他正常的生理活动8如生长状况]发育节律

等B同时8水分和温度两个环境因子是影响木质部栓塞程度大小的主要生态因子B木质部栓塞化的生理生态效应在诸多

方向还需深入地研究B
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