
书书书

第 !" 卷第 # 期

!$$" 年 # 月

生 态 学 报

%&’% (&)*)+,&% -,.,&%
/012 !"，.02 #
%342 ，!$$"

!""#：$ $ %%%& ’()*)+,(-& (.

基金项目：国家自 然 科 学 基 金 资 助 项 目 （5$5$$!"6）；国 家 教 育 部 留 学 归 国 基 金 资 助 项 目 （!$$78 79:）；国 家 科 技 部 ;"5 前 期 资 助 项 目

（!$$9&&%$!"$$）

收稿日期：!$$"8$686;；修订日期：!$$"8$:8$:

作者简介：王文杰 （6;"9 < ），男，河北易县人，副教授，主要从事树木生理生态学与全球变化研究2 (8=>?1：@@A!!7B =>?12 C 12 DE

!通讯作者 &0FFGHI0EJ?E4 >3KC0F2 (8=>?1：LM40F1 B N?I2 C1 2 DE

/)0.1-",). ,"’2：’CG IF0AGDK @>H O?E>ED?>11M H3II0FKGJ PM .>K?0E>1 .>K3F>1 -D?GEDG Q03EJ>K?0E 0O &C?E> （.02 5$5$$!"6）；’CG RF0AGDK8HI0EH0FGJ PM

-SQ O0F S)&-，-(T2 ，&C?E>（.02 !$$7879:）；“;"5”IF?0F?KM O3EJ 3EJGF KCG >3HI?DGH 0O KCG .>K?0E>1 -D?GEDG >EJ ’GDCE0104M UGI>FK=GEK，&C?E>（.02

!$$9&&%$!"$$）

3’(’,4’1 1-"’：!$$"8$686;；5((’#"’1 1-"’：!$$"8$:8$:

6,)+7-#!8：V%.+ VGE8W?G，%HH0D?>KG IF0OGHH0F ，=>?E1M GE4>4GJ ?E KFGG GD0ICMH?0104M >EJ 410P>1 @>F=?E42 (8=>?1：@@A!!7B =>?12 C 12 DE

环剥对红松（!"#$% &’()"*#%"%）韧皮部和

木质部碳水化合物的影响

王文杰，胡X 英，王慧梅，祖元刚!，李雪莹
（东北林业大学森林植物生态学教育部重点实验室，67$$9$X 哈尔滨）

摘要：树干环剥可以阻碍韧皮部光合产物的运输并进一步影响光合产物的分配。长时期内，环剥能够导致环痕上部可溶性糖和

淀粉的积累，但对于短期内如何影响碳水化合物在木质部和韧皮部内的运输模式所知甚少。以 5# 年生红松（!"#$% &’()"*#%"%

-?GP2 *+ Y3DD2 ）为研究材料，分别对环剥上部、下部每隔 6 < ! J 采样，区分木质部和韧皮部（树皮）进行可溶性糖和淀粉含量及树

干糖呼吸消耗速率测定，确定环剥后的日变化和周变化，并对木质部可溶性糖、淀粉含量与韧皮部中相应指标进行相关关系的

回归分析。结果发现：（6）环剥后 9 周内，在环剥痕上、下部间木质部可溶性糖和淀粉含量，韧皮部中淀粉含量均不存在显著差

异（, Z $2 $7），而韧皮部内可溶性糖含量，环剥后第 ! 周出现显著差异，从第 9 周出现环剥上部显著高于下部的碳水化合物积累

现象（, [ $2 $7）；（!）环剥阻隔了韧皮部可溶性糖的纵向运输，但是并不影响木质部的纵向运输，而且环剥并没有影响木质部和

韧皮部之间的糖和淀粉的相关关系；（5）环剥第 6 周内环剥上部和下部呼吸消耗速率差异不显著，第 ! 周环剥上部显著高于环

剥下部，从第 5 周开始环剥下部呼吸消耗速率显著下降。推断认为，在环剥处理的 9 周内，环剥上部冠层新形成的碳水化合物

很大一部分均被呼吸消耗掉，导致环剥上部较环剥下部可溶性糖稍有增加；红松胸高直径以下部分所储藏的碳水化合物足以保

障 ! 周内红松树干呼吸。
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环剥是指剥除树干或主枝的整圈韧皮部，这样就阻止了光合作用同化物的向下运输。环剥后使比较多的

有机质分配给上部枝条的花和果实，进而促进果实的丰产。树干环剥后能够影响木材的质量，而且不同树种

的表现差异很大［G］。也有报道环剥能够导致木材包括韧皮部和木质部的水分含量降低，特别是环剥下部更

为明显，并应用这一技术进行轻质木材定向培育［H］。导致这些变化的原因是环剥能够影响导管栓塞的再次

填充，进而降低导管的水分通导特性［@，E］。环剥通常导致木材包括韧皮部和木质部内的淀粉及其它碳水化合

物含量显著降低，进而使得植株更易遭受病虫害［G］，但也有研究表明短期内对碳水化合物的影响并不显著。

K-.. 等［M］通过对 !($#$% ,*(%"-) （C& ）R-"6(! 树干分枝环剥试验发现，环剥能影响树木枝条激素含量水平的变

化，改变枝条生殖生长和营养生长之间的平衡，而且没有引起环剥枝条上部的可溶性糖和淀粉的积累。可见

环剥后短期内的碳水化合物动态变化更趋向于复杂。如环剥后多长时间能够产生可溶性糖和淀粉的显著差

异？环剥后的糖类呼吸消耗量与冠层供应碳水化合物和储藏碳水化合物之间的关系如何？此外，横向运输对

于植株个体的碳水化合物及氮素的经济利用尤为重要［D，S］，环剥能够阻碍纵向的韧皮部运输，并导致包括环

剥上部和下部在内的树干呼吸速率显著增高［A］，但是环剥能否影响横向运输问题的直接讨论很少，尽管有报

道认为在非正常状态下有可能刺激横向运输的增强［T］。

红松（!"#$% &’()"*#%"%）是我国东北典型的地带性气候顶级群落建群种，有别于其它树种如云杉（!"-*)
)."*%）、黄桦（/*+$0) )00*12)#"*#%"%）和红枫（3-*( ($.($4）在环剥后迅速死亡［GF］，对红松的环剥处理发现能够至

少存活 H- 以上的时间，可以保证环剥后实验的时间。本文选择红松作为实验材料，实验目的是：（G）确认环

剥处理导致环剥上部与下部可溶性糖和淀粉产生差异的时间；（H）通过对韧皮部和木质部碳水化合物含量变
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化分析，明确环剥是否影响韧皮部和木质部之间的碳水化合物横向运输以及木质部和韧皮部的纵向运输？

（/）确认环剥对树干碳水化合物消耗速率的影响，并明确其与冠层碳水化合物供应、储藏碳水化合物的关系。

!" 材料和方法

!& !" 实验材料及环剥取样方法

0 0 取样地点位于东北林业大学老山实验站（1234567，8493/16:），平均海拔高度为 /15 ;，红松树龄为 /< -，

平均胸径为 8=& 1 (;（>? @4& 9），平均树高为 8/ ;。环剥宽度为 4 (;，环剥高度为离地 8& 1 ; 处。环剥处理 2
个重复。分别对环剥上部、下部取样，每次取样大小为 4 (; A 4 (;，深度 8& 2 B 4 (;，并分别保存木质部和韧

皮部。为了避免取样对树干营养物质运输的影响，取样点左右错开以保证树干内物质运输的畅通。采样时同

时取样环剥上下两部的韧皮部和木质部样品，并置 =5C烘 94! 至衡重。干样粉碎密闭保存用于可溶性糖和

淀粉的测定。

为分析环剥对树干碳水化合物产生影响的差异时间，实验布置在 9 月份，每天 85：55 B 81：55 间取样，9
月 8 日 B 8D 日一天取样 8 次，以后分别为 48 日、4/ 日、42 日、49 日和 /8 日。

!& #" 树干可溶性糖含量分析

采用蒽酮法测定可溶性糖含量［88］。取 855 B 455;+ 粉碎样品放入 85 ;* <5E 酒精中，倒入离心管中，置

于 <5 C水浴加热 15 ;,.，离心，收集上清液，其残渣加 4 ;* <5E 酒精重复提 4 次，合并上清液。在上清液中

加 85 ;+ 活性炭，<5 C水浴脱色 /5 ;,;，定容至 42 B 855 ;*。吸取提取液 8 ;*，加入蒽酮 2 ;*，在 D5 C水浴

中加热 82 ;,.，冷却后用分光光度仪在 =42 .; 处比色，从标准曲线中得到提取液中可溶性糖的含量。

!& $" 树干淀粉含量分析

将测定可溶性糖剩余残渣晾干后倒入锥形瓶中，倒入 95E 高氯酸 /2 ;*，慢速震荡 /5 ;,.，过滤定容至

855 ;*，隔夜冷藏。吸取提取液 8 ;*，加入蒽酮 2 ;*，在 D5 C 水浴中加热 82 ;,.，冷却后用分光光度仪在

=42.; 处比色，从标准曲线中得到提取液中淀粉的含量［84］。

!& %" 树干糖呼吸消耗速率的测定

环剥处理对糖呼吸消耗速率的测定使用 F,G=155 光合测定系统配备土壤呼吸测定室进行测定［8/］。在每

次采样前，对环剥上部、下部进行呼吸测定。假设树干呼吸所释放的 HI4均来自树干葡萄糖分解产生的，这样

根据呼吸作用过程可知，每消耗 8 ;)* 葡萄糖能够生成 = ;)* 的 HI4，据此转换呼吸速率为糖呼吸消耗

速率［81］。

!& &" 数据分析

为了分析韧皮部和木质部的相关关系，并对韧皮部和木质部之间的由于浓度差所导致扩散速度差异进行

分析，对韧皮部和木质部相关指标包括可溶性糖、淀粉的相关关系进行回归分析，并进行显著性检验。数据的

统计分析包括方差分析和多重比较使用 >J>>88& 2 进行。变异系数（HK）计算为标准差与平均数的比值，用以

描述可溶性糖类和淀粉的变化程度。

对韧皮部和木质部可溶性糖的线性相关分析中，相关系数（!4 ）和回归曲线斜率（"）及截距（#）分别表示

了相关的密切程度、由于浓度差而导致的韧皮部向木质部的被动运输速率和当韧皮部可溶性糖消耗殆尽时木

质部可溶性糖的理论值。因此需要对回归曲线斜率及截距进行统计学检验，以便确认是否因为环剥而发生了

变化。采用陈华豪等［82］和 L-.+ 等［8=］所使用的 $G检验方法对二者进行检验（图 4 B 图 /）。

#" 结果

#& !" 环剥对木质部、韧皮部碳水化合物含量的影响

图 8 为环剥 1 周内木质部和韧皮部环剥上部、下部可溶性糖和淀粉含量变化。木质部内可溶性糖和淀粉

含量变化差异不明显，而且变化的趋势也基本一致（图 8-，M）。与此不同的是，韧皮部内相应的变化比较剧

烈。图 8( 中可以看出，韧皮部可溶性糖含量在环剥最初 8 周内上下部含量几乎相等，从环剥后第 9 天（9 月 9
日）含量开始出现波动，直至 9 月 48 日 B /8 日间出现环剥上部高于下部的较一致的趋势。韧皮部环剥上部
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淀粉含量在环剥后第 / 日至 00 日短期高于环剥下部，但其它时间里均未表现出上下部的差异。

图 01 环剥 2 周内木质部和韧皮部中可溶性糖（-，(）和淀粉（3，4）含量变化& 竖线表示数据标准误

5,+& 01 6-,*7 (!-.+’8 （2 %’’98）): 8)*;3*’ 8;+-< ()."’." （-，(）-.4 8"-<(! ()."’." （3，4）): "!’ ;##’< -.4 *)%’< #-<"8 ): +,<4*’4 8"’=& >’<",(-* 3-<8

,.4,(-"’ 8"-.4-<4 ’<<)<

-：木质部可溶性糖；3：木质部淀 粉；(：韧皮部可溶性糖；4：韧皮部淀 粉含量 1 -：8)*;3*’ 8;+-< ,. ?7*’= %))4；3：8"-<(! ,. ?7*’= %))4；

(：8)*;3*’ 8;+-< ,. #!*)’= 3-<9；4：8"-<(! ,. #!*)’= 3-<9

从环剥后第 @ 周到第 2 周，韧皮部可溶性糖和淀粉含量均没出现显著的差异（! A B& 0B）。与此相似，韧皮

部内的淀粉也没有出现显著性变化，但是可溶性糖类含量出现了显著性变化，分别是环剥后第 @ 周下部可溶

性糖高于上部，环剥后第 2 周上部可溶性糖含量明显高于环剥下部（! C B& BD）。

表 !" 环剥 # 周内环剥上、下部木质部及韧皮部中可溶性糖和淀粉含量

$%&’( !" )*’+&’( ,+-%. %/0 ,1%.23 2*/1(/1 4/ 56’(7 8**0 %/0 93’*(7 &%.: *; 13( +99(. %/0 ’*8(. 9%.1, *; -4.0’4/- ,1(7 0+.4/- 13( # 8((:

1.(%17(/1"

部位 E)8,",).
可溶性糖 F)*;3*’ 8;+-< ()."’."（G 4%）

0 周

H.’ %’’9
@ 周

I%) %’’9
J 周

I!<’’ %’’9
2 周

5);< %’’9

淀粉 F"-<(! ()."’."（G 4%）

0 周

H.’ %’’9
@ 周

I%) %’’9
J 周

I!<’’ %’’9
2 周

5);< %’’9

木质部 K7*’=

环剥上部 0& 0L B& M0 B& /L B& M @& N0 D& JL J& 2J 0& M2

O##’< #-<" （B& BL ） （B& BD） （B& @@） （B& B/） （B& 0D） （B& 0N） （B& LL） （B& @2）

环剥下部 0& 0/ B& MM B& /J B& N2 @& LM 2& /N J& @D 0& 2J

P)%’< #-<" （B& 02） （B& 0B） （B& 0M） （B& BM） （B& JJ） （B& J0） （0& BD） （B& 22）

! 值 !Q*’R’* B& LN B& @2 B& /2 B& N B& JD B& 0N B& L0 B& DM

显著性 8,+.,:,(-.(’ .8 .8 .8 .8 .8 .8 .8 .8

韧皮部 E!*)’=

环剥上部 @& D0 @& B/ @& @J @& @B N& 0J 0@& DJ N& 2N 2& NM

O##’< #-<" （B& @M） （B& 00） （B& @D） （B& B2） （B& NJ） （B& MJ） （0& D0） （B& 2L）

环剥下部 @& JB @& 2/ @& 02 0& LB N& DL 0B& MN N& @D J& J0

P)%’< #-<" （B& @0） （B& 0D） （B& 0@） （B& 0B） （B& 2L） （B& N/） （0& DJ） （B& N@）

! 值 !Q*’R’* B& DN B& BD B& M2 B& BD B& D/ B& 0B2 B& L@ B& 0N

显著性 8,+.,:,(-.(’ .8 ! .8 ! .8 .8 .8 .8

1 1 括号内为标准误1 4-"- ,. #-<’."!’8,8 ,8 "!’ 8"-.4-<4 ’<<)< ): "!’ 4-"-；.8：差异不显著 .)Q8,+.,:,(-."（! A B& BD）；!差异显著 F,+.,:,(-." ! C B" BD
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!& !" 环剥对木质部、韧皮部碳水化合物相关关系的影响

环剥上部和下部木质部可溶性糖的相关关系显著区别于韧皮部的相关关系，而在 / 周的测定期内淀粉的

相关关系差异不明显（图 0）。环剥上下部韧皮部内可溶性糖含量不存在相关关系（!0 1 2& 234，" 5 2& 42），木

质部环剥上下部内可溶性糖含量存在显著相关性（!0 1 2& 6736，" 8 2& 224）。环剥上部木质部和韧皮部之间的

可溶性糖含量相关关系与环剥下部对应关系差异不明显，均是弱相关水平（!0 1 2& 42/3，" 8 2& 26 但 " 5
29 24）。环剥上部木质部和韧皮部之间的淀粉相关关系与环剥下部对应关系差异不明显，均达到显著相关水

平（!0 1 2& :6/3，" 8 2& 224）（图 3）。

图 0; 环剥对环剥上下部韧皮部和木质部中可溶性糖（-）和淀粉（<）的相关关系的影响

=,+& 0; >.?*@’.(’A )? +,BC*,.+ ). "!’ ()BB’*-",).A )? A)*@<*’ A@+-B （-）-.C A"-B(! （<）,. DE*’F -.C #!*)’F <’"%’’. "!’ @##’B #-B" -.C *)%’B #-B" )?

+,BC*,.+ A"’FA

-; 中的差异达到显著水平 （" 8 2& 26）；< ; 中斜率值差异显著性检 验表明两个斜率差异不显著 （" 5 2& 26）；%!,*’ "!)A’ ,. （-）%-A

A,+.,?,(-."*E C,??’B （" 8 2& 26）；G,+.,?,(-.(’ "’A"A A!)%’C "!-" "!’ "%) A*)#’ H-*@’A ,. （<）C,C .)" A,+.,?,(-."*E C,??’B （" 5 2& 26）

!& #" 环剥对树干可溶性糖呼吸消耗的影响

环剥后树干呼吸消耗的可溶性糖显著增高（表 0），在环剥后的 4 周内，环剥上下两部分树干可溶性糖呼

吸代谢没表现出显著差异（" 5 2& 42）。环剥第 0 周开始，环剥处上部树干呼吸消耗速率开始显著高于环剥下

部（" 8 2& 224）。从纵向的处理时间来看，环剥上部从第 4 周至第 0 周之间显著升高（" 8 2& 26），而第 0 周至

第 3 I / 周之间的差异不显著（" 5 2& 26）。环剥下部从第 4 周至第 0 周之间可溶性糖代谢量稍有增加，但是没

有达到显著水平（" 5 2& 26），而第 0 周到第 3 周以后显著下降 07J （" 8 2& 26）。

#" 讨论

#& $" 环剥对树干碳水化合物的影响

环剥能够阻止光合同化物的向下运输。环剥后使比较多的碳水化合物分配给上部枝条，在经济林中运用

K:/3 ; 生; 态; 学; 报; ; ; 0: 卷;
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图 /0 环剥对木质部和韧皮部可溶性糖（-）和淀粉（1）相关关系的影响

2,+& /0 3.4*5’.(’6 )4 +,78*,.+ ). "!’ ()77’*-",).6 )4 6)*51*’ 65+-7 （-）-.8 6"-7(! （1）1’"%’’. 9:*’; -.8 #!*)’; )4 +,78*,.+ 6"’;6

分别上部和下部拟合曲线发现，斜率及截距没有显著差异，所以在此仅显示综合两组数据的拟合直线0 <!’ 7’+7’66,). *,.’ （1)"! 6*)#’ -.8

,."’7(’#"）4)7 "!’ *)%’7 #-7" )4 +,78*,.+ 6"’;6 8,8 .)" 6,+.,4,(-."*: 8,44’7 47); "!-" )4 "!’ 5##’7 #-7"6 )4 +,78*,.+ 6"’;6 （! = >& >?），6) !’7’ ,. "!’ 4,+57’

).*: 6!)%’8 "!’ ();1,.’8 7’+7’66,). *,.’ )4 #))*’8 8-"-

表 !" 环剥 # 周内环剥上、下部呼吸可溶性糖消耗量的差异（以葡萄糖为标准）

$%&’( !" )*++(,(-.( *- /0( ,(12*,%/3,4 .3-1562/*3- 3+ 13’5&’( 157%, *- /0( 522(,，’38(, 2%,/1 3+ 7*,9’(9 1/(6 95,*-7 /0( # 8((:1 /,(%/6(-/

（1-6’8 ). +*5()6’）

处理 <7’-";’."6
糖呼吸消耗速率 @’6#,7-")7: ().65;#",). )4 6)*51*’ 65+-7 （;+ ; AB 6 A C ）

C 周 D.’ %’’E B 周 <%) %’’E / 周 <!7’’ %’’E F 周 2)57 %’’E

环剥上部 G##’7 #-7" )4 +,78*’8 6"’;6 ?B& /（H& ?）- HB& C（F& B）1 I?& >（B& J）1 K?& ?（K& C）-1

环剥下部 L)%’7 #-7" )4 +,78*’8 6"’;6 ?/& /（F& B）- ?F& > （F& K）- /H& I（B& C）1 B?& H（B& B）1

! 值 !M*’N’* >& JB >& >>>I O >& >>>>C >& >>/?

显著性 P,+.,4,(-.(’ .6 !!! !!! !!

0 0 括号内为标准误；字母表示同一处理组不同处理时间之间的差异水平，相同字母代表差异不显著，不同字母代表差异显著（! O >& >?）；环剥

上部和下部的差异，.6：差异不显著；!：! O >& >?；!!：! O >& >C；!!!：! O >& >>>C

Q-"- ,. #-7’."!’6,6 -7’ "!’ 6"-.8-78 ’77)7 )4 "!’ ;’-. N-*5’；Q,44’7’." *’""’76 ,. "!’ 6-;’ 7)% ,.8,(-"’ "!’ 8,44’7’.(’ 1’"%’’. "!’ "%) "7’-";’." #’7,)8

,6 6,+.,4,(-." （! O >& >?），)7 ’*6’ "!’ 8,44’7’." ,6 .)" 6,+.,4,(-." （! = >& >?）& "!’ 8,44’7’.(’ 1’"%’’. "!’ 5##’7 -.8 "!’ *)%’7 #-7"6；.6：.)" 6,+.,4,(-."
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环剥技术以提高产量和质量。例如 /)*01(!2,0" 等［34］指出秋季环剥提高花的形成，而 5).1’*,1’［36］指出盛花

期环剥提高结果量，夏季环剥提高果实的大小［37，89］。:;-<-%- 等［83］报道环剥能影响苹果树上部下部树干的

生长。=,""). ［88］报道环剥上部树干直径的增长可能是由于树干积累碳水化合物而膨胀引起的，=(!.’,0’;［8>］

指出环剥阻碍了蔗糖通过韧皮部维管束从叶向根的区域流通，这种阻碍减少了根系中淀粉的含量并且使蔗糖

在叶中积累。尽管从长期的角度来看，树干环剥引起碳水化合物的积累，尤其是环剥上部树木器官中淀粉的

积累，但短期内的变化更趋向于复杂。=!-;,? @)11-,. 等［8A］通过对 8 年生梨树进行环剥 6 个星期的连续实验

得出在新枝、老枝、叶和根中，无论是可溶性糖的总量还是单种糖（葡萄糖、蔗糖和山梨糖）的含量都比对照树

（未环剥）的含量要低；淀粉的含量也是呈下降趋势，这说明可溶性糖的积累可能需要一段较长的时间。可

见，环剥对不同树木生殖生长影响是一致的。但是因不同树种和个体的差异可能影响到环剥出现差异的时

间，本文的研究是对红松这一树种的环剥时间问题的一个补充。

实验进一步验证了环剥处理对木质部和韧皮部产生影响的时间的差异（图 3，表 3）。在实验测定的 A 周

内，木质部糖和淀粉以及韧皮部淀粉都未发现显著变化，但韧皮部糖的含量在第 8 周表现处下部高于上部的

现象，这与环剥树干上部出现高呼吸代谢有关（表 8）。在第 A 周之后上部韧皮部出现了可溶性糖显著积累现

象（! B 9& 9C）。这说明环剥对树干碳水化合物的再分配的影响可能需要更长的时间来完成。今后应在长时

间尺度上加强研究。

!& "# 环剥对树干碳水化合物运输的影响

树干木质部和韧皮部的营养物质的运输是林木能够正常生长发育的关键。红松树干环剥后，环剥上下部

的韧皮部内可溶性糖含量已经不存在相关关系了，这表明碳水化合物的树干韧皮部纵向运输已经被截断。但

是环剥还没显著影响到树干内层的木质部导管系统的养分纵向运输，这一点可以从环剥后树干上下部木质部

糖含量相关关系得以证明（图 8）。尽管木质部中可溶性糖含量明显低于韧皮部中，但这种营养物质的运输可

能有助于边材木质部功能的正常发挥［3A，8C］。此外，在环剥处理后的 A 个星期内，环剥对树干韧皮部和木质部

之间淀粉含量没有显著影响（图 8），这就是说树干环剥上、下部之间淀粉没出现运输现象，产生这种现象的原

因是否随着环剥时间的加长，而出现变化还需要进一步实验研究。植物体内淀粉是一种储藏物质，不同于植

物体内的糖，植物体内碳水化合物主要以糖的形式进行长距离运输［3A］。

横向运输是林木正常生长发育的一个基础，D-. E’*［F］的研究认为林木木质部与韧皮部之间的运输往往

是双向的，这种横向运输是植物有效利用资源和决定不同养分分布的重要因子。通常来讲，横向运输在正常

状态下甚微，只有当纵向运输受阻时，横向运输才会加强［7］，但具体何种情况下横向运输加强。树干横向运

输如何进行的研究甚少。据估计，当非原质体内的蔗糖浓度为 > G 399 2)*·2 H> 而筛管内为 C99 2)*·2 H> 时，

被动扩散运输速度可以达到 A G C #2)*·(2 H81 H 3，这样被动运输可以占到总运输量的 F9I G 49I ［F］。自然状

态下，报道比较多的横向运输是，秋季大量储存在木质部射线细胞内的淀粉在春季到来时能够大量扩散进入

或者通过冻 $ 融产生负压的机制进入导管内，形成大量的横向运输现象［4］。环剥能够阻止碳水化合物的纵向

运输，从而引起光合产物在不同器官间的再分配，但是环剥如何影响横向运输的研究并不多。已有研究表明，

环剥的长期效果，可以使得木材密度下降、淀粉等碳水化合物含量下降，这可能和横向运输加强相关［3，8］。在

研究结果中，红松木质部和韧皮部之间可能存在一定程度的横向运输，其可溶性糖含量存在一定的相关（图

>），但是环剥后短期内并没有显著改变韧皮部—木质部可溶性糖的横向扩散能力，即环剥上下部的线性相关

不存在明显的差异（图 >）。此外，木质部和韧皮部之间的淀粉含量存在显著的正相关关系，但是环剥上部和

下部不存在差异（图 >）。因此可以说环剥处理短期内，没有显著影响碳水化合物的横向运输。

树干这种兼具纵向、横向碳水化合物运输功能，由于此功能导致了树干内碳水化合物积累有别于一般的

储藏组织。如果实，往往其碳水化合物会随着时间的增长，而出现简单的上升趋势。结果可以看出，不论木质

部还是韧皮部，其淀粉含量和可溶性糖含量的变化都不是单调上升的（图 3）。木质部可溶性糖类环剥上、下

的变异系数为 >4& 3I和 A9& 4I，木质部淀粉为 A6& 8I和 A7& AI，韧皮部可溶性糖类为 88& 6I和 37& AI，韧皮

64A> J 生J 态J 学J 报J J J 84 卷J
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部淀粉为 /0& 12 和 /3& 42 。这一波动幅度与前人的研究是一致的。5-67-6)89 : 56;<- ［=0］发现栎树 （!"#$%"&
’#($)#) （>-""& ）?,’7*& ）和山毛榉树（*)+"& &,-.)(/%) ?0 ）木质部内可溶性糖分别在 @ A =B C+·+ DE <% 和 F A E@
C+·+ DE<% 之间，而淀粉变化分别在 E@ A /B C+·+ DE<% 和 F A E0 C+·+ DE<% 之间。GH6"! 等［=4］研究热带森林树

木干旱季节和湿润季节可溶性糖和淀粉发现更大的差异。对桦树的研究发现木质部中高达 F 倍的差异

（BI 32 AE& 02）［=@］。这种差异受多种环境因素的影响［@，=0 A =@］。

!& !" 环剥对树干糖呼吸代谢和碳水化合物储存的影响

研究结果表明环剥并没有迅速引起上部可溶性糖含量的积累，也没有引发木质部和韧皮部之间的横向运

输发生变化，那么树冠新形成的碳水化合物经长途运输到树干形成层后是如何转化？可能有很大一部分因为

环剥而改变了其运输方向，进而增加了果实的产量［E4 A =E］。但是还会有一部分碳水化合物继续向下运输到环

剥部位。J,""). ［==］报道作为一种伤害处理，环剥往往提高了可溶性糖的呼吸消耗量，近而直接影响环剥后环

剥上部的糖含量的积累［@］。糖呼吸代谢研究发现，环剥导致环剥上部的呼吸显著高于下部（表 =），但是其糖

含量的变化并不与此完全一致（表 E），如此大量消耗的可溶性糖类可能是直接消耗了来自于冠层光合作用合

成的糖类，已有研究表明冠层光合产物运输到胸高部位的时间大概需要 E<［@］。在实验过程中发现，与环剥上

部旺盛呼吸相对应的是，环剥上部形成了新的愈伤组织，试图修复环剥伤害。这种呼吸代谢增强、新形成的碳

水化合物直接参加呼吸作用以及其运输过程的时间滞后等因素可能造成环剥上部和下部韧皮部波动较大，甚

至出现下部高于上部的现象（图 E）。

另外一个问题是根系及树干内碳水化合物的储存量的变化。研究发现，环剥后在测定的一个月内，环剥

下部的呼吸消耗仍能维持在较高的水平，说明使用了储藏碳水化合物，在糖和淀粉的数据方面表现为也出现

了糖和淀粉升高的现象（图 E，表 E），并随环剥时间而下降。=BBB 年，瑞典科学家建立了 1 个 1BB C=的树干环

剥区（欧洲赤松，1/2"& &,-.#&($/&）进行对照实验，发现环剥对包括土壤在内的根系呼吸降低 342 ，= A 3 个月降

低 F/2 ，两年时间降低 032 。这一实验证明冠层光合形成的碳水化合物对非同化器官糖呼吸代谢的重要性，

而以往储藏的碳水化合物对呼吸影响相对较小［=1］。但研究结果并不完全一致，5,.K*’L 等［3B］研究结果认为，

非同化器官包括根系和茎具有很大的库容能力，对桉树半环剥和全环剥实验都说明环剥对土壤呼吸的影响很

小（E02 A=/2），说明光合同化的新碳水化合物对呼吸的贡献是有限的。?-.+*’L 等［3E］的通过同位素示踪栎

树（!"#$%"& +#3/2)()）实验发现 332 的新形成根系并不是依赖新近形成的光合产物。树干碳水化合物存储也

较大，能够显著增强呼吸糖消耗量，但与新形成碳水化合物来看，其影响呼吸的能力还是较弱的［@］。

糖类是树木生长发育的基础，对树干等木质化器官内糖类动态研究有利于解释糖类对个体发育等问题的

生态学理解。M)!.N).［3=］报道指出灌木叶中制造的光合作用产物由于环剥部分或完全被阻止通向根系。根系

向幼枝和幼芽及叶提供水分和营养物质，然而得到很少甚至无法得到补给［33，3/］。环剥后根系活性降低，矿物

营养运输受阻，叶绿素含量降低，使叶片和根系的联系切断，使叶片光合产物向库器官的供应产生障碍，在这

种情况下，光合产物的输出受到抑制，造成反馈抑制，而影响光合作用［3F］，同时研究表明，环剥后一个月内冠

层新形成可溶性糖并没有产生积累，而且环剥未影响木质部纵向运输，OP+7’6+ 等［=1］研究结果认为当根系缺

乏新形成光合产物供给，F < 内根系及真菌菌根的呼吸作用迅速降低，因此环剥打破了树木原有的碳循环平

衡，使其处于相对不稳定状态，而我们的研究从时间角度出发对该项广泛运用于经济树种的丰产措施的生理

生态学机理进行了补充。

#" 结论

树干环剥处理在短期内能够影响韧皮部和木质部碳水化合物积累和消耗出现规律性变化。在处理 E 个

月期间，仅有韧皮部糖含量出现显著差异，而韧皮部淀粉、木质部糖和淀粉差异不明显。环剥处理显著影响韧

皮部的纵向运输，但是对于木质部纵向运输以及并木质部和韧皮部之间的横向运输并没有明显的影响。环剥

上部在环剥 E 周后糖呼吸代谢的速率显著增强，而下部则在 = 周后显著下降，通过韧皮部纵向运输的冠层新

形成可溶性糖大部分被呼吸直接消耗，导致糖含量在 / 周后出现少量积累，淀粉没有变化，环剥下部呼吸消耗
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为储藏碳水化合物，淀粉等储藏物质并没有出现明显降低，显示出红松树干具有很大的碳水化合物库容。
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