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摘要:吹风会影响到植物的水力学结构、光合作用、生物量分配以及植物的力学性状,研究风对植物的综合影响有助于深入了解

植物应对风胁迫的响应机制。 以黄花蒿为研究对象,每天吹风 4h,风速为 5m / s,吹风处理 60d,测定了风吹条件下黄花蒿的水

力学特征、光合作用、生物量分配和茎干力学特性。 结果表明:在风吹条件下,黄花蒿正午水势显著低于对照,茎干导水损失率

(PLC)增加了 16%,最大光合速率仅为对照的 62%,气孔导度为对照的 55%。 在试验结束时风吹植株株高仅为对照的 68%,但
基茎显著高于对照,同时风吹显著降低了黄花蒿的总生物量,但根冠比显著高于对照,风吹显著减小了茎导管直径和导管密度,
风吹植物导管直径和导管密度分别为对照的 77%和 55%,同时,风吹植物茎干导水率显著低于对照,但茎干的抗弯刚度显著高

于对照。 以上结果表明风吹抑制了植物的水分输导能力,导致叶片水分匮缺,限制了植物的光合作用。 风吹增加了茎干的力学

稳定性,但同时降低了茎干的水分输导能力,这是植物茎在力学性状和水分输导之间的权衡。 这种改变有利于在有风条件下维

持植物的力学稳定性,但同时降低了水分输导能力。
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Abstract: Wind is one of the most ubiquitous ecological factors affecting hydraulic properties, photosynthesis, mechanical
properties and biomass distribution. In spite of more than two centuries of research, the response mechanism of plants to
wind remains poorly understood. A major difficulty with understanding the effects of wind is that it affects both water balance
by blowing the air and mechanical properties by wind drag. Yet it is uncertain that what patterns wind blowing influences
stem hydraulic structure of plants. The relation between stem hydraulic structure and mechanical properties imposed by wind
is rarely studied. Thus, study on comprehensive effects of wind on plants can contribute to understanding plant response
mechanism under wind stress. In this study, Artemisia annua was used as material to evaluate the impacts of wind on plants.
The wind鄄treated plants were blowed four hours everyday with wind speed of 5m / s for 60 days. We comparatively measured
hydraulic properties, photosynthesis, mechanical properties of stem and biomass distribution of A. annua between wind
blowing treatment and no wind control. The results showed that wind blowing significantly reduced midday twig water
potential, and wind blowing significantly increased stem percent loss in conductivity (PLC), with PLC being 60.6% and
44.3% for wind blowing treatment and control respectively. The maximum net photosynthetic rate and stomatal conductance
of plants subjected to the wind were also reduced, which was only 62% and 55% of the control respectively. The height of
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A. annua subjected to wind blowing was only 68% of the control at the end of the experiment, while the stem taper of wind
blowing treatment was markedly higher than that of control. Total biomass was significantly decreased by the wind, with total
biomass being (44.0依6.03) g and (32.8依7.01) g for control and wind blowing treatment respectively, while root / shoot
ratio was significantly increased. However, flexural stiffness (EI) of treated plants was considerably higher compared to the
control. Meanwhile, wind blowing reduced both stem vessel diameter and vessel density, with stem vessel diameter and
vessel density being 77% and 55% as much as that of control respectively. Those results indicated that wind blowing limited
the ability of plant hydraulic conductivity, leading to leaf water deficits through increasing cavitation embolism and
decreasing the abality of hydraulic conductivity of stem, which limited plant photosynthesis, resulting in the reduction of
total biomass. Wind blowing increased the mechanical stability of the stem through increasing thickness of stem and
supporting tissue proportion, but decreased the hydraulic conductivity, which was a trade鄄off between mechanical properties
and water transport in stem. These changes were beneficial to maintaining mechanical stability for plants subjected to the
wind, but the ability of water transport was lowed at the same time.

Key Words: Artemisia annua Linn; growth; hydraulic structure; mechanical properties; wind

风是重要的环境因子之一,可以影响到陆生植物的生长发育,尽管人们对风的研究已经有很长的历史,但
是对风是如何影响植物生长发育,以及植物的响应机制认识不足[1鄄2]。 这主要是因为风对植物的影响是多方

面的,不仅影响到植物的生长、生物量分配和力学特征,还会影响到植物的水力学性状和光合作用。 然而,关
于风对植物综合影响的系统研究尚不多见,该类研究有助于深入了解植物应对风胁迫的响应机制。

已有研究表明:风吹可以改变了植物的受力状况,增加茎干基部受力[3鄄4],风吹会促进植物茎干增粗生

长,以增加茎干的支持强度[5鄄6];风吹也会影响到植物的生物量分配模式[3, 6],主要是增加根系和茎干基部的

生物量[7鄄8];风吹会影响植物的水分状况,一方面是风吹加速植物的蒸腾作用,促进水分消耗,另一方面是风

可以引起植物枝叶的摆动,干扰茎干水分输导[9鄄10],甚至会因水分原因导致顶端坏死,抑制树木增高生

长[10鄄11];风吹还会影响到叶片的气体交换[1, 12]。 关于风对植物气体交换的影响,目前的研究还存在一些争

议。 有研究表明风吹引起空气流动加速,可以促进叶片气孔的气体交换,有利于植物的碳摄取[12],也有研究

表明风会抑制植物的光合作用[13]。 植物的茎一方面是支持植物保持固定姿态的器官,同时也是水分输导的

通道,在机械刺激条件下,植物茎干的力学性状发生变化,刺激茎增粗生长,茎干支持组织的比例增高[14],但
目前对在风胁迫下植物茎干水分输导与力学特性之间是否存在权衡研究较少,且存在不同的观点[4, 15]。 对

风干扰条件下植物的异速生长,水分输导和力学特性之间的关系,以及风吹对水分利用对碳摄取的影响进行

综合研究有助于全面认识风对植物造成的影响,有助于制定应对措施,提高植物应对风干扰的管理。
上述可见,风对植物的影响相当复杂,不同的植物对风吹具有明显的差别响应[16]。 先前我们用木本植物

的苗木进行了研究,发现风抑制了这两种植物的高生长,但风对栓皮栎、侧柏这两个树种苗期形态建成的影响

比较小,可能是低速风对木质化程度较高的木本植物的机械作用较小[16]。 所以本研究以一年生草本植物黄

花蒿(Artemisia annua Linn.)作为试验材料,进一步探索风对植物的综合影响。 黄花蒿属菊科蒿属,广泛分布

在世界各地,是一种中国传统中草药,也是重要的生态物种。 另外,黄花蒿是一年生速生草本植物,在短期内

其生物量、茎干高生长等会有较大的改变,因此可以在较短时间的处理中显现出明显的效果。 本研究拟通过

对导水率、栓塞和水势的分析来研究风吹对植物水力学性状的影响,分析水分平衡对气体交换的作用来研究

风对植物碳摄取和生长的影响;通过对根、茎、叶生物量,根冠比、尖削度的比较来揭示风对植物生物量分配的

影响;通过对植物茎干导管结构、茎导水率等水力学性状和茎干弹性模量(MOE)、抗弯刚度(EI)等力学性状

的比较,研究风吹条件下植物茎干水力学结构和力学性状之间的权衡关系。 本文提出假说是:(1)风吹影响

了植物的水力学结构和功能,导致叶片水分匮缺,限制了叶片的光合作用,进而影响了植株的生物量。 (2)风
吹改变了植物的生物量分配模式,更多的碳用于维持植物的力学稳定性;同时牺牲了部分水分输导功能。
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1摇 材料与方法

本研究在山西省太谷县山西农业大学林学院试验基地进行,选择野生自然萌发的黄花蒿(萌芽时间为

2014 年 4 月中旬),选择生长状况一致的植株作为研究对象,通过人工间苗保留一定密度生长基本一致的植

株,株行距约为 30伊30 cm,处理和对照分别为 16—20 株,处理和对照实验植株距离 10 m 左右,保持土壤相对

含水量在 60%—80%。 于 6 月初开始用工业风扇进行风吹处理,处理开始时株高为(40依5.5)cm,地径为(3依
0.45)mm,处理和对照之间无显著差异。 吹风处理:在白天(10:00—18:00)进行,间隔 15min 吹风 15min,每
天吹风总共为 4h,植物处风速为(5依0.35) m / s。 每 4—5 株用 1 台工业风扇。 对植物处风速检测表明不同植

株处风速基本一致。 这个风速对于草本植物来说是较强的风速[17],该风速能导致植物大弧度弯曲,因为研究

期望发现风导致的植物机械摇晃和植物水分关系的变化对植物的影响。 处理至 2014 年 7 月底结束,处理时

间为 60d。
1.1摇 生长量

在处理之前和处理结束后用直尺、游标卡尺测量株高(H)、基径(离地面 5mm 处)(DBH)、3 / 4 株高的茎

干直径(D0.75H),并计算出尖削度(Tap = (DBH-D0.75H) / H) [16],在实验结束时仔细分离出植株的根、茎和叶

片,烘干后进行称重。
1.2摇 水势、最大导水率和导水损失率

在风吹处理 1 个月后(2014 年 7 月初)进行凌晨水势、正午水势、正午气穴栓塞和最大导水率测定。 水力

学指标测定选择连续晴天进行,水势用 PMS1505D鄄EXP 便携式水势仪测定(PMS Albany USA),凌晨水势测定

时间为 5:30—6:00,正午水势测定时间为 12:00—12:30。 最大导水率(Kmax)和导水损失率(Percent loss in
conductivity PLC)的采样时间同正午水势,测定具体步骤参照靳欣等[18] 的方法。 简要如下:在植株上剪取长

40cm 以上茎干枝条,浸没在水中截取 3cm 长度枝条用于 PLC 测定,通过茎段溶液为经过 0.44 mm 微孔过滤的

0.025 mmol / L KCl 溶液,先用 5 kPa 的压力推动溶液通过茎段,测定茎段初始导水率,流出液用万分之一天平

定时称重,并记录在相连的电脑中,将测定茎段的直径和长度值输入 LPFM 软件,用 LPFM 软件计算初始导水

率(K i),然后用 0.175 MPa 压力冲洗茎段 5min,冲去茎段所有气泡(预实验在0.175 MPa压力下 5min 可以冲掉

所有栓塞),再用 5 kPa 的压力测定导水率,此时的导水率定义为最大导水率(Kmax),导水损失率计算公式为:
PLC (%)= (1-K i / Kmax) 伊100

1.3摇 气体交换指标

气体交换指标(包括光合作用、气孔导度) 在吹风处理 1 个月后(7 月初)进行,选择晴天 9:00—11:00 进

行测定,采用 Li鄄6400 光合测定系统红蓝光源叶室(Li鄄Cor,Lincoln,USA)测定叶片瞬时光合速率。 测量时使

用大气 CO2浓度(380 mmol / mol),光合有效辐射强度设定为 1500 mol m-2 s-1,所测光合速率为最大光合速

率[19],本研究的预实验表明:黄花蒿的光饱和点低于 1500 mol m-2 s-1。 由于黄花蒿叶片不能布满整个红蓝光

源叶室,气体交换测量完毕后,将叶室内的叶片剪下,利用叶面积仪精确测定叶室内的叶片面积,并将所得叶

面积值输入光合仪计算其光合速率和气孔导度[16]。
1.4摇 茎解剖结构测定

茎干结构测定在吹风处理 1 个月后(7 月初)进行,截取 1 cm 左右长度茎干放入盛有 FAA (70%乙醇颐福
尔马林颐冰醋酸= 90 mL 颐5 mL 颐5 mL)固定液中,用于木质部导管解剖观测。 将固定材料经蒸馏水冲洗后,在
解剖镜下观察,用目镜测微尺测量导管直径,通过计算单位面积导管数目求得导管密度。
1.5摇 力学性状测定

弹性模量、弹性系数测定在实验结束后进行,采用 3 点法用 INSTRON 5544 材料性能试验机( Instron,
Norwood, MA)测定,具体测定方法参照 Poncs佗k[20],计算公式为:

弯曲刚度 EI = PL3

48y1
(1)
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截面惯性矩 I =
仔RmajorRminor

3

4
(2)

弹性模量 MOE = PL3

12仔RmajorRminor
3y1

(3)

式中,P 和 y1分别为加载力和样品在力的方向上的位移,L 是两固定点之间的距离,Rmajor茎干较粗端的半径减

去髓心半径,Rminor为较细端半径减去髓心半径。
1.6摇 数据分析

用 Excel 软件进行方差分析,以 P< 0.05 作为显著性的标准。 用 SigmaPlot 10.0 软件进行绘图。 所有的测

定都有 5 次以上的重复,导管直径数据重复数为 50—100 次。

2摇 结果与分析

2.1摇 生长指标

吹风显著抑制了黄花蒿的高生长(P<0.05,图 1),在处理结束时,吹风处理的株高仅为对照的 68%。 同

时,吹风显著促进了茎干的增粗生长(P<0.05),吹风植物的地茎为(9.24依2.17) cm,而对照的地径为(7.67依
0.57)cm。 吹风也显著增加了茎干的尖削度(P<0.05),吹风处理的茎干尖削度约为对照植物的 2 倍(图 1)。

图 1摇 风吹条件下黄花蒿的株高、地径和尖削度变化(平均值依标准差)

Fig.1摇 Height, basal diameter, and taping (means依SD) of Artemisia annua under different treatments

不同字母代表 P<0.05 下显著差异

吹风显著降低了黄花蒿的总生物量(P<0.05,图 2),风吹处理显著降低了茎、叶生物量 (P<0.05),吹风处

理的茎和叶生物量分别为对照的 69.3%和 65.9%,但风吹处理对根生物量没有影响(P = 0.65)。 风吹显著增

加了黄花蒿的根冠比(P<0.05,图 2)。
2.2摇 水势和栓塞

吹风处理和对照的凌晨水势没有显著差异(P= 0郾 59),但吹风显著降低了黄花蒿的正午水势(P<0.05,图
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3),风吹显著降低了茎的最大导水率(Kmax)(P<0.05)。 茎干正午 PLC 测定结果显示:风吹显著增加了茎干的

正午 PLC(P<0.05,图 4),风吹植物的平均正午 PLC 比对照组高 16%。

图 2摇 黄花蒿生物量分配(平均值依标准差)

摇 Fig.2摇 Biomass allocation (means依SD) of Artemisia annua under

different treatments

摇 图 3摇 风吹条件下黄花蒿小枝凌晨和正午水势的变化(平均值依标

准差)

Fig.3摇 Predawn and midday twig water potential (means依SD) of

Artemisia annua twigs under different treatments

图 4摇 风吹处理下黄花蒿最大导水率和正午导水损失率的变化(平均值依标准差)

Fig.4摇 The Kmax and midday PLC (means依SD) of Artemisia annua under different treatments

2.3摇 光合作用

在吹风处理 30d 后,对照的最大光合速率为(9.47依3.32) mmol m-2 s-1,风吹处理最大光合速率为(5.91依
1.6) mmol m-2 s-1。 风吹显著降低了黄花蒿的叶片最大光合速率(P<0.05),吹风处理植物的最大光合速率为

对照的 62%。 同时吹风处理植物的气孔导度显著低于对照(P<0.05,图 5),吹风处理植物的气孔导度仅仅相

当于对照的 55%。
2.4摇 力学性状

在处理结束时,对照植物的茎干弹性模量(MOE)为(12948依3253) N / mm2,风吹黄花蒿的为(8177依1463)
N / mm2。 吹风显著降低了茎干的弹性模量(MOE) (P<0.05),对照植物的茎干抗弯刚度(EI)为(275依53)
N / mm2,风吹处理为(432依169) N / mm2风吹处理显著增加了茎干的抗弯刚度(EI)(P<0.05,图 6)。
2.5摇 茎干导管直径和导管密度

吹风显著降低了茎干的平均导管直径(P<0.05),同时也显著降低了茎干导管密度(P<0.05),风吹处理的

导管直径和导管密度分别为对照的 77%和 55%。
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图 5摇 风吹处理下黄花蒿最大光合速率和气孔导度的变化(平均值依标准差)

Fig.5摇 Maximum net photosynthetic rate and stomatal conductance (means依SD) of Artemisia annua under different treatments

图 6摇 风吹处理下黄花蒿茎干弹性模量和抗弯强度的变化(平均值依标准差)

Fig.6摇 The MOE and EI (means依SD) of Artemisia annua stems under different treatments

图 7摇 茎干导管直径和导管密度(平均值依标准差)

Fig.7摇 The stem vessel diameter and density (means依SD) of Artemisia annua under different treatments

3摇 讨论

3.1摇 风吹对黄花蒿水分状况和光合作用的影响

风吹增加了空气流动速率,会增加植物的蒸散需求[11鄄12, 21],导致木质部水势降低,木质部汁液张力增加,
在本研究中风吹处理植物正午水势显著低于对照,其佐证了风对植物水分代谢的影响。 高的木质部汁液张力

是导致茎干 PLC 增高的一个重要原因[22],本试验的结果显示风吹植物正午的 PLC 显著高于对照,表明风吹

导致木质部输水能力损失更大。 此外,风吹还导致茎干最大导水率(Kmax)的显著下降,说明木质部输导系统
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结构发生了改变,得到本文研究中茎干解剖结果证实。 最大导水率下降和中午 PLC 的上升都说明风吹显著

降低了黄花蒿长距离水分运输能力[14, 22],其结果会导致叶片供水不足,不能有效补充叶片的蒸腾失水,失去

水分平衡。 致使气孔导度减小,从而限制植物的光合作用,在本研究中,水分状况变差导致的气孔导度减小可

能是限制光合作用的主要因素。 同时风吹减小了叶片生物量,风吹植物叶生物量比对照减小 32%,这意味着

有更小的光合面积,也造成了碳摄取的限制,使得风吹植物总生物量降低。 光合速率和光合面积的下降导致

光合能力下降可能是导致风吹植物的总生物量减少的主要原因。 由于风吹对植物的影响比较复杂,既有促进

的因素又有抑制的因素[23],取决于风速的大小和植物种类[16]。 对于草本植物黄花蒿,在本研究的风速条件

下,主要引起植物过度失水,进而导致光合作用下降,生长减慢。
从生物量分配比例看,风吹条件下植物的叶片生物量比例显著降低,叶片生物量比例减小意味着相对蒸

腾面积的减小,蒸腾面积的减小有利于植物水力学结构的维持,在一定程度上降低了植物水分胁迫的程

度[24]。 另外,夜间由于没有进行吹风处理,两个处理间在凌晨水势上没有差异,这表明白天吹风处理并没有

影响到夜间植物水势的恢复。
3.2摇 风吹条件下黄花蒿茎干力学稳定性和水力学结构的关系

风吹会使植物的生物量分配模式向着有利于维持植物力学稳定性的方向改变[4]。 在本研究中风吹增加

了地下部分生物量分配比例,减少了地上部分的生物量分配,包括叶的生物量分配下降显著,更小的叶面积有

利于减小风的载荷[2]。 同时茎干高度减小、基部增粗生长加快,茎干的尖削度增加,这些都有利于维持植物

的力学稳定性[16]。 风吹植物在力学结构上表现出了更多的稳定性,除了增加增粗生长之外,风吹处理的抗弯

刚度(EI)显著增大,这表明茎干的抵抗外力能力增大,能够抵御更多的外力条件下保持固有姿态。 虽然茎干

的弹性模量(MOE)减小,EI 是 MOE 和截面惯性矩( I)的乘积,而截面惯性矩( I)与半径的四次方成正比,因此

增加半径生长会导致弹性模量在比例上减小[4],吹风虽然导致 MOE 减小,但在整个茎干水平上硬度增

加[3鄄4],这有利于直立植物在外力条件下维持固有姿态。 植物茎干除了维持植物的直立姿态之外的另外一个

重要功能是水分输导,对风吹植物茎干截面结构的研究表明:风吹减小了茎干导管直径和导管密度,导管直径

和导管密度的同时减小意味着植物茎秆支持组织的比例更高,风吹植物茎干最大导水率的下降也证明了风胁

迫下植物茎的可塑性改变影响了茎的水分输导能力,这更有利于植物维持力学性状,但牺牲了部分水分输导

能力[14]。 这是植物对风吹环境适应性的一种表现。

4摇 结论

本文通过对一年生草本植物黄花蒿进行人工吹风处理,发现吹风降低了植物的正午水势,引起木质部气

穴栓塞加剧,降低了植物的光合作用和气孔导度,抑制了植物的生物量积累。 风吹影响了植物的生物量分配,
有更多的光合产物分配到地下部分和茎干基部,减少了地上部分的生物量分配。 同时,风吹处理促进了茎干

的增粗生长,增加了植物机械支持能力,但是降低了茎干导管的水分输导能力,这是植物在风胁迫条件下力学

稳定性和水分输导能力之间的一种权衡。 这种改变有利于在有风条件下维持植物的力学稳定性,但同时降低

了水分输导能力。
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