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冻融胁迫对几种特色林果树种木质部水力性状的影响
及其适应策略

倪梓桐１，２，３，徐贵青１，２，３，∗，冯宏萌１，２，３，周显煜１，２，３，李　 彦１，２，李金瑶４，５

１ 中国科学院新疆生态与地理研究所，干旱区生态安全与可持续发展全国重点实验室，乌鲁木齐　 ８３００１１

２ 中国科学院阜康荒漠生态国家野外科学观测研究站，阜康　 ８３１５０５

３ 中国科学院大学，北京　 １０００４９

４ 新疆农业大学，林学与风景园林学院，乌鲁木齐　 ８３００５２

５ 新疆阿克苏森林生态系统国家定位观测研究站，阿克苏　 ６５２９０１

摘要：冻融循环事件是温带落叶树种面临的最主要的环境压力，限制了树种的分布、存活和生长。 冻融作用引起的栓塞导致水

力衰竭是树木维持水力功能的主要风险之一。 以南疆 ４ 种特色林果树种的 ８ 个栽培种（温 １８５、新新 ２ 号、红富士、王林 １ 号、吊
干杏、小白杏、恐龙蛋、味帝）为研究对象，对比分析了不同冻融期栽培种一年生枝条木质部在水分传输功能、非结构性碳和水

分含量的差异和动态变化，探讨了栽培种木质部水力性状、导管结构特征和非结构性碳水化合物（Ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ，
ＮＳＣ）之间的作用关系，以认识其对低温胁迫的响应和适应机理。 研究发现：（１）冻融循环事件显著影响了木质部的水力性状，
从 １ 月份到 ２ 月份（冻融栓塞期），８ 个栽培种的比导水率（Ｋｓ）显著下降，而导水率损失率（ＰＬＣ）显著上升，表明低温冻融胁迫

对木质部导水系统造成了损伤，其中，温 １８５ 和新新 ２ 号的导水率损失最大；（２）在 ３ 月份（冻融栓塞恢复期），不同栽培品种的

导度损失得到不同程度的恢复，但在栓塞修复能力上具有差异，其中温 １８５ 和新新 ２ 号栓塞修复能力最强；（３）在冻融周期中，
冻融胁迫引起的 ＰＬＣ 与导管直径、导水率损失 ５０％（Ｐ５０）和 ８８％（Ｐ８８）对应的水势均呈显著正相关，具有较窄导管直径和较小

栓塞脆弱性的树木具有较高的水力安全性，但栽培种在水力效率和安全性之间并不存在权衡关系；（４）在冻融栓塞期，淀粉含

量、Ｐ５０、导管直径、Ｐ８８、水力直径、木材密度、导管密度和 ＮＳＣ 对 ＰＬＣ 的影响显著；在冻融恢复期，枝条含水量的增加与 Ｋｓ 提高

和 ＰＬＣ 的降低同时发生，Ｋｓ 与可溶性糖含量呈显著正相关，且枝条含水量与 ＰＬＣ 呈显著负相关，表明 ＮＳＣ 和枝条含水量在植

物水力系统恢复过程中至关重要。 研究表明 ８ 种特色林果栽培种在面对相同的冻融循环时表现出不同的适应策略。 研究结果

丰富了冻融胁迫对特色林果树种水力学和碳生理影响的理解，提供了不同栽培种在气候变化下响应和适应的新认识。
关键词：冻融栓塞；导管结构；水力效率；权衡；非结构性碳
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ｃｕｌｔｉｖａｒｓ ｄｉｄ ｎｏｔ ｓｈｏｗ ａ ｃｏｏｒｄｉｎａｔｅｄ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ａｎｄ ｓａｆｅｔｙ； （ ４） Ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｆｒｅｅｚｅ⁃ｔｈａｗ
ｅｍｂｏｌｉｓｍ ｐｅｒｉｏｄ， ｃｏｎｄｕｉｔ ｄｉａｍｅｔｅｒ， ｓｔａｒｃｈ ｃｏｎｔｅｎｔ， Ｐ５０， ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｄｉａｍｅｔｅｒ， Ｐ８８， ｗｏｏｄ ｄｅｎｓｉｔｙ， ａｎｄ ｃｏｎｄｕｉｔ ｄｅｎｓｉｔｙ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ａｆｆｅｃｔｅｄ ＰＬＣ； Ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｆｒｅｅｚｅ⁃ｔｈａｗ ｒｅｃｏｖｅｒｙ ｐｅｒｉｏｄ， ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｂｒａｎｃｈ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｗａｓ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ
ｈｉｇｈｅｒ Ｋｓ ａｎｄ ｌｏｗｅｒ ＰＬＣ， ｗｉｔｈ Ｋｓ ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｂｒａｎｃｈ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙ
ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ＰＬＣ， ｈｉｇｈｌｉｇｈｔｉｎｇ ｔｈｅ ｃｒｕｃｉａｌ ｒｏｌｅ ｏｆ ＮＳＣ ａｎｄ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｒｅｃｏｖｅｒｙ． Ｏｕｒ ｒｅｓｕｌｔｓ ｆｏｕｎｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ
８ ｆｒｕｉｔ ｃｕｌｔｉｖａｒｓ ｓｈｏｗｅｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ｗｈｅｎ ｆａｃｉｎｇ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｆｒｅｅｚｅ⁃ｔｈａｗ ｃｙｃｌｅ． Ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ｅｎｒｉｃｈｅｓ ｔｈｅ
ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ｏｆ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｆｒｅｅｚｅ⁃ｔｈａｗ ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ ｔｈｅ ｈｙｄｒａｕｌｉｃｓ ａｎｄ ｃａｒｂｏｎ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ ｏｆ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｈｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒｅ ｃｒｏｐｓ，
ａｎｄ ｐｒｏｖｉｄｅｓ ｎｅｗ ｉｎｓｉｇｈｔｓ ｉｎｔｏ ｔｈｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ａｎｄ ａｄａｐｔａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｕｌｔｉｖａｒｓ ｕｎｄｅｒ ｃｌｉｍａｔｅ ｃｈａｎｇｅ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｆｒｅｅ⁃ｔｈａｗ ｅｍｂｏｌｉｓｍ； ｃｏｎｄｕｉｔ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ； ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ； ｔｒａｄｅ⁃ｏｆｆｓ； ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｎ

在温带森林生态系统中，越冬过程中频繁发生的冻融交替对树木水分传输功能造成严重的损伤，若不能

及时修复，将影响树木在生长季的蒸腾用水和其它相关重要生理过程［１］。 冻融诱导形成的栓塞被认为是引

起植物损伤的重要因素［２—３］。 由于气体不溶于冰，木质部中的树液受低温影响结冰时，气体便不断析出，并累

积在木质部导管中，当温度回升，木质部中的树液解冻，随着木质部中张力的重新建立，这些气泡可以重新溶

解或成核导致空穴化，如果后者发生，则导致木质部栓塞而失去水分运输功能［４—５］。 多项研究表明，植物对栓

塞的抗性不仅显著影响其在低温环境下的损伤程度和碳消耗［６—７］，且与植物在生长季节的水分供应能力有密

切关系［３，８］。 冻融造成的水力传输失败是我国北方地区树木受害的一个重要原因，与森林生产力降低、衰退

死亡等制约林业发展的重大问题密切相关［７］。 目前关于落叶栽培品种冬季低温期，木质部冻融栓塞的发展

过程和种间差异，以及水力性状、水力结构和生化物质在其中的作用和贡献，仍然缺乏深入且全面的

理解［７，９］。
木质部，作为维管植物内水分运输的主要组织，其独特结构是实现高效水分运输和保障水力安全性的物

质基础［１０—１１］。 其中，导管直径是信息量最大的木质部性状之一，不仅直接决定了木质部比边材面积的导水率

（Ｋｓ），即植物水分运输效率，同时，也对冻融胁迫引发的木质部栓塞现象产生了显著影响［１２］。 冻融胁迫引起
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的栓塞与导管直径呈正相关，即大尺寸的导管容易更受到栓塞影响［１３］。 对于某些物种而言，导管直径越大越

容易形成栓塞［９，１２］；但也有研究表明，树种导管直径大小与栓塞抗性强度无关［１４—１５］。 因为，除导管直径外，导
管间纹孔膜的大小、厚度、纹孔膜的弹性［１６］ 以及木材密度［１７］ 等解剖学特征均会影响植物栓塞抗性。 木质部

中的导管不仅承担植物体的水分运输功能，同时也为植物提供机械支持，因此机械强度可能是限制导管大小

的一个重要因素［１８］。 栓塞抗性强的树种通常具有高木材密度，而木材密度又与导管厚度跨度比密切相

关［１９］，且厚度跨度比会随着栓塞抗性的增强逐渐增加［２０］。 因此，尽管植物木质部水力结构与一系列与栓塞

反应相关的性状密切相关，但目前对于木质部水力结构是否与冻融胁迫诱导产生的栓塞现象存在普遍相关性

仍不清楚，需要在更大范围内，综合考虑树种和生境开展进一步的研究。
非结构性碳水化合物，包括可溶性糖（葡萄糖、果糖、蔗糖等）和淀粉，其不仅在植物的萌发、生长、繁殖、

防御和生存中起着重要作用［２１—２２］，而且还是植物在环境胁迫中维持自身代谢和生存的重要调节物质［２３］。 以

往研究发现，植物能储存大量非结构性碳水化合物以应对低温环境［２４—２５］，降低过冷却点［２６—２７］，并为修复栓塞

导管提供物质基础［２８］。 在低温条件下，植物通过糖的积累降低冰点，增强细胞的保水能力，同时通过糖的代

谢，产生其他具有保护形物质和能源对细胞的生命物质及生物膜起保护作用［２９］。 此外，可溶性糖对植物修复

低温水力损伤具有关键作用［３０—３１］，植物能够将可溶性糖转移到栓塞导管中，产生渗透势梯度，驱动水分重新

进入导管，进而修复栓塞［３２—３４］。 Ｗａｎｇ 等［３１］发现在不同海拔高度红松的可溶性糖含量和 ＰＬＣ 呈现显著的负

相关关系，表明更高 ＮＳＣ 储存能够降低水力系统的低温损伤。 淀粉作为植物体内碳水化合物的主要储存形

式，其通过转化为可溶性糖向植物提供代谢所需的能量和物质，间接影响植物应对低温环境的能力［３３，３５］。
Ｍａｙｒ 等［３５］发现，在积雪覆盖和土壤冻结的条件下，次生韧皮部中的淀粉积累显著，这种淀粉的积累对于提高

植物在低温环境中的水力维持具有重要作用。 目前，我们对 ＮＳＣ 在冻融周期中的响应机制及其对树木水力

功能的影响尚不完全了解，深入研究这一领域对于揭示春季树木如何适应冻融压力具有极其重要的

意义［３１，３６］。
特色林果业已成为新疆优化农业结构、促进农民增收、扩大就业渠道、改善绿洲生态环境的支柱产业［３７］。

目前，有关新疆特色林果的研究多集中于栽培品种抗寒性与半致死温度、生理生化指标、矿质元素和外源激素

间的关系等方面，而冻融胁迫对特色林果栽培种木质部水力性状的影响及其适应策略方面研究较少［３８—３９］。
本研究以冬季低温冻融期新疆 ４ 种林果树种的 ８ 个栽培品种为研究对象，在冻融栓塞期进行枝条水力性状

（比导水率、导水率损失率、木质部栓塞脆弱性曲线）、导管特征（导管密度、导管直径、水力直径）、机械强度

（厚度跨度比、木材密度）、非结构性碳和含水量的测定，在冻融栓塞恢复期进行枝条水力性状（比导水率、导
水率损失率）、非结构性碳和含水量的测定，旨在探讨：（１）在冻融循环的不同阶段（冻融栓塞期和冻融栓塞恢

复期），水力性状、非结构性碳水化合物和木质部含水量的动态变化特征和种间差异；（２）水力性状与导管结

构特征和非结构性碳含量之间的关系；（３）在冻融栓塞期和栓塞恢复期，对水力传输起作用的因素及其效应

分异。 以促进对温带林果树种对低温冻融胁迫的响应和适应机制的认识。

１　 材料和方法

１．１　 研究地概况

本研究在新疆阿克苏地区新疆林科院佳木国家重点林木良种基地内进行，地理位置东经 ８０°３２′，北纬

４１°１５′，基地海拔 １１０３．８ｍ，地下水埋深 ２．８—３．３ｍ；属暖温带干旱气候，昼夜温差大；年均降水量不足 １００ｍｍ；
年均气温 １０．１℃，历史极端低温－２７．４℃，近三年（２０１９—２０２１ 年）最低气温－１８℃，年均日照时数 ２７４７．７ｈ，无
霜期 ２０５—２１９ｄ。
１．２　 研究材料

在 ２０２４ 年 １—５ 月期间，选取立地条件基本一致且生长状况良好的温 １８５、新新 ２ 号、红富士、王林 １ 号、
吊干杏、小白杏、恐龙蛋、味帝为目标树种，进行样品采集及指标测定工作（表 １）。 温 １８５、新新 ２ 号、吊干杏、

３　 １５ 期 　 　 　 倪梓桐　 等：冻融胁迫对几种特色林果树种木质部水力性状的影响及其适应策略 　
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小白杏、恐龙蛋和味帝枝条于新疆林科院佳木国家重点林木良种基地内剪取。 红富士和王林 １ 号来自于距基

地 ３５ｋｍ 外五团的苹果园内。

表 １　 ８ 个栽培品种的基本特征

Ｔａｂｌｅ １　 Ｂａｓｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｔｈｅ ８ ｃｕｌｔｉｖａｒｓ

品种
Ｃｕｌｔｉｖａｒｓ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

科
Ｆａｍｉｌｙ

树高 ／ ｍ
Ｔｒｅｅ ｈｅｉｇｈｔ

胸径 ／ ｃｍ
Ｄｉａｍｅｔｅｒ ｏｆ ｃｈｅｓｔ

冠幅 ／ ｍ
Ｃｒｏｗｎ ｗｉｄｔｈ

缩写代码
Ｃｏｄｅ

温 １８５ 核桃 胡桃科 ７．０２±０．２ １５．３±０．８８ ５．１９±０．４１ Ｗ１８５

新新 ２ 号 核桃 胡桃科 ５．９６±０．２８ １７．７８±１．２６ ５．４７±０．３８ ＸＸ２

红富士 苹果 蔷薇科 ４．２６±０．１６ ９．５８±０．５９ ３．６４±０．２７ ＨＦＳ

王林 １ 号 苹果 蔷薇科 ４．５４±０．０９ ９．９１±０．５２ ３．２５±０．１５ ＷＬ

吊干杏 杏　 蔷薇科 ５．２８±０．０９ １５．５５±０．７９ ５．７３±０．０９ ＤＧＸ

小白杏 杏　 蔷薇科 ３．２４±０．１８ １１．４２±０．２３ ４．０１±０．１５ ＸＢＸ

恐龙蛋 杏李 蔷薇科 ４．８４±０．１７ １３．３４±０．６４ ４．５±０．１６ ＫＬＤ

味帝 杏李 蔷薇科 ４．６８±０．１５ １６．３１±０．７１ ４．８６±０．２７ ＷＤ

　 　 树高、胸径、冠幅数值为平均值±标准误（ｎ＝ ５）；Ｗ１８５：温 １８５ Ｗｅｎ １８５；ＸＸ２：新新 ２ 号 Ｘｉｎ Ｘｉｎ ２ Ｈａｏ；ＨＦＳ：红富士 Ｈｏｎｇ Ｆｕ Ｓｈｉ；ＷＬ：王林 １

号 Ｗａｎｇ Ｌｉｎ １ Ｈａｏ；ＤＧＸ：吊干杏 Ｄｉａｏ Ｇａｎ Ｘｉｎｇ；ＸＢＸ：小白杏 Ｘｉａｏ Ｂａｉ Ｘｉｎｇ；ＫＬＤ：恐龙蛋 Ｋｏｎｇ Ｌｏｎｇ Ｄａｎ；ＷＤ：味帝 Ｗｅｉ Ｄｉ

１．３　 研究方法

１．３．１　 气象数据收集

气温数据来源于新疆阿克苏绿洲农田生态系统国家野外科学观测研究站（东经 ８０°５１′，北纬 ４０°３７′）。
利用 ２０１８—２０２０ 年 １ 月到 ３ 月的日最高和最低气温数据的均值。 以日最大气温值≥０℃，且日最小气温均值

≤０℃认为植物处于冻融循环。 植物 １ 月份有 １６ 天处于冻融循环，２ 月份有 ２８ 天处于冻融循环，３ 月份有 ８
天处于冻融循环（图 １）。 本次实验 ３ 个月份的指标测定分别在不稳定冻融栓塞期、冻融栓塞期、冻融栓塞恢

复期三个时期进行（图 １）。

图 １　 ２０１８—２０２０ 年 １ 月—３月日最高或最低气温平均值

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ａｖｅｒａｇｅ ｏｆ ｔｈｅ ｍａｘｉｍｕｍ ｏｒ ｍｉｎｉｍｕｍ ｄａｉｌｙ ａｉｒ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｆｒｏｍ Ｊａｎｕａｒｙ ｔｏ Ｍａｒｃｈ ｂｅｔｗｅｅｎ ２０１８ ａｎｄ ２０２０

黑色代表日最高气温均值，灰色代表日最低气温均值

１．３．２　 茎木质部导水率与栓塞抗性

每个树种选取 ６ 个成熟个体，每个个体选取树冠层上方的无分支、阳生、长 １ｍ 左右且长势良好的一年生
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枝条。 于清晨，用枝剪取下枝条并做好标记，迅速用水将枝条、叶片喷湿，套上黑色塑料袋并扎紧袋口，放入冷

藏箱尽快带回实验室。 到实验室之后，立即将枝条从塑料袋中取出，在水下剪去切口端 １０ｃｍ 左右，并浸泡在

水中至少 ３０ｍｉｎ 释放因枝条离体而产生的不平衡的压力。 在测定导水率前，于水下再次剪短样品，剪取枝段

平均长度为 １３２．３８ｍｍ（ＳＥ＝ １．８４），直径 ６．３７ｍｍ（ＳＥ＝ ０．０８），并修平切口。 根据 Ｃｈａｖｅ 等［４０］的研究，全球范围

内的最大导管长度介于 ０．１—１８００ｃｍ 之间。 本研究的茎段长度可能小于最大导管长度，存在开放导管的可能

性。 但因所有枝条长度一致且测定方法相同，结果仍可一定程度地反映栽培种茎段的水力特征差异。 茎段两

端用新刀片修边，两端剥去 ２ｃｍ 左右的树皮，连接到导水测量装置中。 该装置由一 ７０ｃｍ 高的水柱提供流速

测定所需的压力，流速的测定使用栓塞测量系统 ＸＹＬ′ＥＭ⁃Ｐｌｕｓ（Ｂｒｏｎｋｈｏｒｓｔ，Ｍｏｎｔｉｇｎｙ⁃ｌｅｓ⁃Ｃｏｒｍｅｉｌｌｅｓ，Ｆｒａｎｃｅ），由
此可测得枝条的初始导水率（Ｋ０，ｋｇ ｓ－１ ＭＰａ－１）。 待枝条测完初始导水率，将茎段连接到冲洗装置上，对枝条

进行冲洗，目的是消除自然栓塞。 冲洗液为去气泡纯净水，冲洗压力为 ０．２ＭＰａ，冲洗时间约为 ２０ｍｉｎ，但是具

体需要的时间根据电脑监测的水流通过枝条的流速确定，流速不再增加说明枝条内部已经没有栓塞。 停止冲

洗，并再次利用导水测量装置测定此时枝条的最大导水率（Ｋｍａｘ，ｋｇ ｓ－１ ＭＰａ－１）。 枝条边材比导水率（Ｋｓ）和导

水率损失率（ＰＬＣ）分别通过公式来计算，即：Ｋｓ＝Ｋ０（ｋｇ ｓ－１ ＭＰａ－１）×样品长度（ｍ） ／样品横载面积（ｍ２）；ＰＬＣ ＝
（１－Ｋ０ ／ Ｋｍａｘ）×１００％。

空气注入法（Ａｉｒ Ｉｎｊｅｃｔｉｏｎ Ｍｅｔｈｏｄ）是测定植物木质部栓塞脆弱性曲线的常用技术，已广泛应用于木本植

物研究，并与其他方法（如离心法、自然干燥法）具有较高一致性。 参考已有文献，本研究中，所有样品测定均

严格遵循标准化流程，包括控制枝条长度、注气压力梯度和稳定时间，以确保结果的精确性和可比性。 具体流

程如下：剪取一定长度的枝条茎段，用刀片在茎段中间轻划，以便让气体进入导管内，随后将茎段放入便携式

植物水势气穴压力室（Ｍｏｄｅｌ １５０５Ｄ－ＥＸＰ，ＰＭＳ Ｉｎｓｔｒｕｍｅｎｔ Ｃｏｍｐａｎｙ，Ａｌｂａｎｙ，ＵＳＡ）的双头压力套中加压 ３—
１０ｍｉｎ［４１，４２］。 随后将加压完的枝条放入去气蒸馏水中平衡 ３０ｍｉｎ［４３］。 再次将其连接到流速测定装置测定其

导水率（Ｋｈ）。 然后，压力以 ０．２—０．５ＭＰａ 的增量逐渐增大（不同物种做相应调整），重复该过程直到枝条导度

损失率超过 ９０％。 导水率损失率（ＰＬＣ）＝ （１－Ｋｈ ／ Ｋｍａｘ） ×１００％，ＰＬＣ 和木质部水势的关系即为脆弱性曲线。
利用 Ｒ ４．３．１ 软件中的‘ｆｉｔｐｌｃ’包将一系列木质部水势和相应的 ＰＬＣ 拟合得到枝条导度损失率曲线［４４］，并计

算出枝条木质部导水率丧失 ５０％时的木质部水势（Ｐ５０，ＭＰａ），以及枝条木质部导水率丧失 ８８％时的木质部

水势（Ｐ８８，ＭＰａ）。 ＰＬＣ 曲线采用 Ｓｉｇｍｏｉｄ 公式拟合，具体如下：
ＰＬＣ＝ １００ ／ （１＋ｅｘｐ［（ａ（Ψ－ｂ）］） （１）

式中，Ψ 是压力室中加压数值，ａ 是曲线的最大斜率，ｂ 为枝条木质部导水率丧失 ５０％、８８％时的木质部水势。
１．３．３　 木质部导管特征和机械强度

运用 Ｘ 射线微计算机断层扫描仪（Ｓｋｙｓｃａｎ １１７２ｍｉｃｒｏ⁃ＣＴ Ｓｃａｎｎｅｒ， Ｂｒｕｋｅｒ Ｃｏｒｐｏｒａｔｉｏｎ， Ｋｏｎｔｉｃｈ， Ｂｅｌｇｉｕｍ）
实现枝条木质部结构可视化。 选取每个物种的每个重复的照片各三张，使用 Ｉｍａｇｅ Ｊ 图像处理软件分析照片。
测量参数包括导管密度（Ｎ，个 ／ ｍｍ２），导管直径（Ｄｖ，μｍ），导管水力直径（Ｄｈ，μｍ），导管所占比例（Ａ，％），厚
度跨度比（Ｔｔｏｂ）。 导管密度通过测量每张照片中导管个数与其边材面积的比值获得。 导管直径通过测量每

张照片中所有导管直径，并计算其平均值来表示物种的一个重复。 由于导管直径无法体现出导管的水力贡

献，因此采用导管水力直径来衡量其水力贡献。 与导管直径相比，水力直径能更好地表示植物木质部的水力

传导效率［１４，４５］。 水力直径可通过导管直径计算： Ｄｈ ＝ ∑Ｄ５ ／∑Ｄ４ ，Ｄ 代表横截面上所有导管的直径［４６］。

对于管胞厚度跨度比，每张照片随机测量 １５ 个导管并计算其平均值，表示物种的一个重复。 其中 ｔ 为相邻导

管的共同壁厚，可通过直接测量得到；ｂ 为导管腔直径，通过椭圆的主轴和次轴计算得到，计算公式为：Ｔｔｏｂ ＝

（ ｔ ／ ｂ） ２ ［２２］。
１．３．４　 木材密度和含水量

从完成枝条导水率测定的枝条上剪取中间小段（约 １ｃｍ 长）测定其鲜重 Ｗｆ。 用排水法测定木材小段体

积，在烧杯中装满水并将其放到万分之一天平上，天平稳定后读数 Ｗ１，然后用注射器针头将边材小块刚好没
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入水下，并读取此时天平上的读数 Ｗ２。 根据阿基米德定律，Ｗ２与 Ｗ１之差为边材所排开水的质量（ｇ），在数值

上与边材的体积（ｃｍ３）相等，记为体积（Ｖ）。 将测定完体积的木材小段放入烘箱中在 ６５°Ｃ 下烘 ７２ｈ，之后取

出用天平称取其干重 Ｗｄ。 木材密度（Ｗｏｏｄ ｄｅｎｓｉｔｙ，ＷＤ）为干重和体积的比值。 枝条含水量由 Ｗｆ与 Ｗｄ的差

值除以 Ｗｆ获得。
１．３．５　 非结构性碳

可溶性糖和淀粉浓度均采用改进的苯酚硫酸法测定［４７，４８］，两者含量之和即为 ＮＳＣ 含量。 在测定枝条导

水率后，立即对枝条进行杀青处理，以最大程度减少非结构性碳的流失。 每个枝条导水率的测定时间控制在

２０ｍｉｎ 左右，测量完成后，迅速将样品放入烘箱中以 １０５℃加热 ３０ｍｉｎ 以停止酶活性，随后将烘箱温度调至

６５℃，继续烘干 ４８ｈ 至恒重。 烘至恒重的样品，用球磨仪（ＭＭ４００，Ｒｅｔｓｃｈ，Ｈａｎｎ，Ｇｅｒｍａｎｙ）磨成粉状并装入自

封袋中备用。
１．３．６　 统计分析

使用双因素方差分析来分析不同月份和物种对枝条含水量、水力性状、非结构性碳影响的差异。 通过单

因素方差分析检验每个月物种间木材密度、导管结构和栓塞抗性的差异，并通过 ＬＳＤ 检验进行多重比较。 采

用回归分析分别建立水力性状与导管结构、栓塞抗性和非结构性碳之间的相关性。 数据分析和作图均在

ＧｒａｐｈＰａｄ Ｐｒｉｓｍ 中进行。 使用 Ｒ 中的 ｒａｎｄｏｍＦｏｒｅｓｔ 函数构建随机森林模型，以 ＰＬＣ 作为响应变量，其他枝条

性状作为预测变量，使用 ｒｆ．ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ 函数通过置换检验来评估模型的显著性，使用 ｒｆＰｅｒｍｕｔｅ 函数检验每个

变量的重要性，使用 ｇｇｐｌｏｔ２ 和 ｔｉｄｙｖｅｒｓｅ 包中的函数对变量重要性进行可视化。 使用 Ｒ 中的结构方程模型

（ＳＥＭ 模型）来分析导管直径、枝条含水量、Ｋｓ、Ｐ５０、淀粉、可溶性糖和 ＮＳＣ 对 ＰＬＣ 的直接和间接影响，并构建

具体的路径图。

２　 结果和分析

２．１　 枝条木质部导水特征和栓塞抗性

相较于 １ 月份，本研究中 ４ 个林果树种的 ８ 个栽培品种枝条的 Ｋｓ 在 ２ 月份均显著下降，从 ２ 月份到 ３ 月

份，Ｋｓ 又均显著上升（图 ２）。 在冻融栓塞期（１、２ 月份），恐龙蛋、味帝、红富士和王林 １ 号的 Ｋｓ 均显著高于其

它 ４ 个栽培品种；其中，在 ２ 月份吊干杏的 Ｋｓ 显著高于小白杏、温 １８５ 和新新 ２ 号（图 ２）。 在冻融栓塞恢复

期（３ 月份）不同栽培品种 Ｋｓ 的比较中，红富士、王林 １ 号、温 １８５ 和新新 ２ 号的 Ｋｓ 显著高于恐龙蛋和味帝，
而恐龙蛋和味帝的 Ｋｓ 又显著高于吊干杏和小白杏（图 ２）。

相较于 １ 月份，本研究中的 ８ 个林果栽培品种枝条的 ＰＬＣ 在 ２ 月份均显著上升，从 ２ 月份到 ３ 月份，ＰＬＣ
又均显著下降（图 ２）。 在冻融栓塞期（１、２ 月份），温 １８５ 和新新 ２ 号的 ＰＬＣ 显著高于其它 ６ 个林果栽培品

种；而在冻融栓塞恢复期（３ 月份），恐龙蛋和味帝的 ＰＬＣ 显著高于其他 ６ 个林果栽培品种，其中，吊干杏和小

白杏的 ＰＬＣ 又显著高于温 １８５（２７．５８％±１．５３％）和新新 ２ 号（２９．２８％±１．６５％）。
在 ８ 个栽培品种 Ｐ５０ 的比较中，红富士、恐龙蛋和王林 １ 号的 Ｐ５０ 显著低于其它 ５ 个林果栽培品种，其

中，吊干杏和味帝显著低于温 １８５ 和新新 ２ 号（图 ２）。 在 ８ 个栽培品种 Ｐ８８ 的比较中，红富士和王林 １ 号的

Ｐ８８ 显著低于其它 ６ 个林果栽培品种，恐龙蛋显著低于吊干杏、味帝、小白杏、新新 ２ 号和温 １８５，吊干杏、味帝

和小白杏显著低于新新 ２ 号和温 １８５（图 ２）。
２．２　 枝条木质部导管特征

导管直径的分析结果显示，温 １８５（（３２．７９±０．４６）μｍ）与新新 ２ 号（（２９．６１±０．５７）μｍ）的导管直径显著高

于其他 ６ 个栽培品种（图 ３）。 同时，温 １８５（（６３±７．３２）μｍ）、新新 ２ 号（（５５．８７±２．６４）μｍ）的水力直径也显著

高于其他六种栽培品种（图 ３）。 导管密度的分析表明，温 １８５（（１２８．３±８．０５）个 ／ ｍｍ３）和新新 ２ 号（（１０５．１±
１１．９０）个 ／ ｍｍ３）的导管密度显著低于小白杏、味帝、红富士和王林 １ 号（图 ３）。 此外，吊干杏的导管密度显著

低于味帝和小白杏，恐龙蛋的导管密度显著低于小白杏（图 ３）。 在导管所占比例方面，小白杏、温 １８５ 和味帝
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图 ２　 枝条木质部的导水特征和栓塞抗性

Ｆｉｇ．２　 Ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｎｄ ｅｍｂｏｌｉｓｍ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ ｂｒａｎｃｈ ｘｙｌｅｍ

图中数值为平均值±标准误，ｎ ＝ ６；不同大写字母表示同一物种在不同月份在 Ｐ＜０．０５ 水平上差异显著；不同小写字母表示同一月份的不同

物种在 Ｐ＜０．０５ 水平上差异显著；Ｗ１８５：温 １８５ Ｗｅｎ １８５；ＸＸ２：新新 ２ 号 Ｘｉｎ Ｘｉｎ ２ Ｈａｏ；ＨＦＳ：红富士 Ｈｏｎｇ Ｆｕ Ｓｈｉ；ＷＬ：王林 １ 号 Ｗａｎｇ Ｌｉｎ １

Ｈａｏ；ＤＧＸ：吊干杏 Ｄｉａｏ Ｇａｎ Ｘｉｎｇ；ＸＢＸ：小白杏 Ｘｉａｏ Ｂａｉ Ｘｉｎｇ；ＫＬＤ：恐龙蛋 Ｋｏｎｇ Ｌｏｎｇ Ｄａｎ；ＷＤ：味帝 Ｗｅｉ Ｄｉ

显著大于吊干杏和恐龙蛋，排序为：小白杏＞温 １８５＞味帝＞王林 １ 号＞红富士＞新新 ２ 号＞吊干杏＞恐龙蛋

（图 ３）。 木材密度的分析结果显示，吊干杏（（０．４９±０．０２９）ｇ ／ ｃｍ３）和小白杏（（０．４９±０．０３）ｇ ／ ｃｍ３）的木材密度

显著大于王林 １ 号、味帝、恐龙蛋、温 １８５ 和新新 ２ 号，其中，王林 １ 号的木材密度又显著大于温 １８５；此外，红
富士的木材密度显著大于恐龙蛋、新新 ２ 号和温 １８５（图 ３）。 厚度跨度比的分析结果显示，吊干杏的厚度跨度

比（１．５２±０．０６）显著大于其他 ７ 个栽培品种；恐龙蛋（０．７９±０．１２）的厚度跨度比显著高于温 １８５、味帝、小白杏

（图 ３）。
２．３　 枝条非结构性碳及含水量

从 １ 月份到 ２ 月份，温 １８５ 和新新 ２ 号的枝条淀粉含量无显著变化，而其他 ６ 个栽培品种的枝条淀粉含

量均显著上升（图 ４）。 与此同时，所有 ８ 个栽培品种的枝条可溶性糖含量在 ２ 月份相较于 １ 月份均显著下降

（图 ４）。 从 ２ 月份到 ３ 月份，所有 ８ 个栽培品种的枝条淀粉含量均显著下降，而可溶性糖含量则表现出种间

差异：恐龙蛋的可溶性糖含量显著下降，而红富士、王林 １ 号和新新 ２ 号的可溶性糖含量显著上升（图 ４）。 此

外，淀粉、可溶性糖、非结构性碳水化合物和枝条含水量均受到月份、物种两个因素及其交互作用的显著影响

（表 ２）。 在枝条含水量方面，从 １ 月份到 ２ 月份，除恐龙蛋、小白杏和新新 ２ 号外，其他 ５ 个栽培品种的枝条

含水量显著下降，而从 ２ 月份到 ３ 月份，所有 ８ 个栽培品种的枝条含水量均显著上升（图 ４）。
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图 ３　 木质部导管结构和机械强度图

Ｆｉｇ．３　 Ｘｙｌｅｍ ｃｏｎｄｕｉｔ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｍｅｃｈａｎｉｃａｌ ｓｔｒｅｎｇｔｈ

图中数值为平均值±标准误，ｎ＝ ３—６；不同小写字母表示在 Ｐ＜０．０５ 水平上差异显著

表 ２　 水力性状、非结构性碳水化合物和枝条含水量双因素方差分析

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｗｏ⁃ｆａｃｔｏｒ ＡＮＯＶＡ ｆｏｒ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｔｒａｉｔｓ， ｎｏｎ－ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｎ ａｎｄ ｂｒａｎｃｈ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ

性状
Ｔｒａｉｔｓ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

月份
Ｍｏｎｔｈ

交互效应
Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ

比导水率 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ＜０．０１ ＜０．０１ ＜０．０１

导水率损失率 Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｌｏｓｓ ｏｆ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ＜０．０１ ＜０．０１ ＜０．０１

可溶性糖 Ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ＜０．０１ ＜０．０１ ＜０．０１

淀粉 Ｓｔａｒｃｈ ＜０．０１ ＜０．０１ ＜０．０１

非结构性碳 Ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｎ ＜０．０１ ＜０．０１ ＜０．０１

枝条含水量 Ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｂｒａｎｃｈｅｓ ＜０．０１ ＜０．０１ ＜０．０１

２．４　 枝条木质部水力特征与导管结构、生化物质的关系

综合 ８ 个栽培品种进行相关性分析发现，ＰＬＣ 与水力直径呈显著正相关，这意味着较大的水力直径可能

导致更高的栓塞风险（图 ５）。 与此同时，ＰＬＣ 与 Ｋｓ 和导管密度呈显著负相关，表明较高的 Ｋｓ 和导管密度可
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图 ４　 枝条淀粉、可溶性糖含量和含水量在 １—３月的变化趋势及品种间差异

Ｆｉｇ．４　 Ｔｒｅｎｄｓ ｉｎ ｂｒａｎｃｈ ｓｔａｒｃｈ， ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ｃｏｎｔｅｎｔ， ａｎｄ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｆｒｏｍ Ｊａｎｕａｒｙ ｔｏ Ｍａｒｃｈ ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｍｏｎｇ ｃｕｌｔｉｖａｒｓ

图中数值为平均值±标准误，ｎ ＝ ６；不同大写字母表示同一物种在不同月份在 Ｐ＜０．０５ 水平上差异显著；不同小写字母表示同一月份的不同

物种在 Ｐ＜０．０５ 水平上差异显

能有助于降低栓塞风险（图 ５）。 此外，ＰＬＣ 与导管所占比例呈正相关，但未达到显著性水平（图 ５）。 进一步

分析显示，Ｋｓ 与 Ｐ５０ 和 Ｐ８８ 呈显著负相关，即随着 Ｋｓ 增大木质部栓塞抗性逐渐增大（图 ６）。 相反，ＰＬＣ 与

Ｐ５０ 和 Ｐ８８ 呈显著正相关，说明木质部栓塞越严重，其抵抗栓塞的能力就越弱（图 ６）。 综合 ４ 个林果树种的 ８
个栽培品种枝条在 １ 月、２ 月和 ３ 月份的淀粉和可溶性糖含量与 Ｋｓ 和 ＰＬＣ 进行相关性分析发现，在 １ 月份，
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ＰＬＣ 与可溶性糖和可溶性糖均呈显著正相关（图 ７）。 此外，在 ３ 月份，Ｋｓ 与可溶性糖呈显著正相关（图 ７）。

图 ５　 木质部导管结构与水力特征的相关关系

Ｆｉｇ．５　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｘｙｌｅｍ ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ

在冻融栓塞期，各枝条性状包括，淀粉含量、Ｐ５０、导管直径、Ｐ８８、水力直径、木材密度、导管密度和 ＮＳＣ 对

ＰＬＣ 具有显著影响，意味着它们在预测水力失效方面起着关键作用（图 ８）。 其中，淀粉含量对 ＰＬＣ 有显著的

直接影响，总效应值为 ０．６３；导管直径对 ＰＬＣ 有显著的间接效应，间接效应值为 ０．５３，总效应值为 ０．８８（图 ８）。
导管直径对 Ｐ５０、Ｋｓ 有显著的直接效应，效应值分别为 ０．７７、－０．６，淀粉对 ＮＳＣ 有显著的直接效应，效应值为

０．８２（图 ８）。 在冻融栓塞恢复期，各枝条性状对 ＰＬＣ 的影响发生了显著变化（图 ９）。 其中，Ｋｓ 对 ＰＬＣ 的影响

是显著的，意味着它在植物枝条水力恢复期间方面起着关键作用。 此外，导管直径对 Ｐ５０ 有显著的直接效

应，效应值为－０．７７；枝条含水量和 Ｐ５０ 对比导水率均有显著的直接效应，效应值分别为 ０．７９、－０．８２（图 ９）。

３　 讨论

３．１　 冻融周期水力性状变化及其和导管结构的关系

植物枝条木质部导水能力因物种和环境而异，本研究中 Ｋｓ 和 ＰＬＣ 受月份、物种两个因素及其交互作用

影响显著（表 ２）。 与 １ 月份相比，２ 月份 ８ 个栽培品种的 Ｋｓ 值显著下降，ＰＬＣ 值显著上升（图 ２），这可能与冬

季低温导致的水分胁迫和休眠期间植物生理活动的减缓有关［４９—５０］。 在品种间的比较中，１ 月和 ２ 月份，恐龙

蛋、味帝、红富士和王林 １ 号的 Ｋｓ 值显著高于其他品种（图 ２），这可能反映了这些品种一年生枝条在冬季冻

融循环期维持了较高的水分传导能力或更好的耐寒性；而温 １８５ 和新新 ２ 号在冻融期导度损失高达 ９０％，预
示着枝条无法从冻融栓塞中恢复（图 ２），这可能也是核桃一年生枝条有较高的抽干死亡率的原因［５１］。 相较

其他林果树种，作为半环孔材的核桃树，拥有更高的导管直径（图 ３），这可能是其在冬季更容易受到栓塞的影
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图 ６　 冻融栓塞期木质部栓塞抗性与水力特征的相关关系

Ｆｉｇ．６　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｘｙｌｅｍ ｅｍｂｏｌｉｓｍ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ａｎｄ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃ ｄｕｒｉｎｇ ｆｒｅｅｚｅ⁃ｔｈａｗ ｅｍｂｏｌｉｓｍ ｐｅｒｉｏｄ

响的原因［５２—５３］。 在 ３ 月底，温 １８５ 和新新 ２ 号的 ＰＬＣ 显著低于其它 ６ 个栽培品种（图 ２），这意味着它们具有

较强的栓塞修复能力，这可能是由于其可以通过产生根压、茎压等一系列修复机制来恢复受损组织的

功能［５４—５５］。
植物导管是木质部水力运输的主要通道，其结构和功能可以反映植物生长过程中经历的环境变化，对植

物在冻融周期中的生存策略有重要影响［４５，５６］。 本研究中，冻融胁迫引起的栓塞与导管直径呈显著正相关，即
大尺寸的导管容易更受到栓塞影响（图 ５）。 这可能是因为在冻融周期中，较窄的导管中形成的气泡更小，且
当树液解冻时，小气泡更容易重新溶解到水中［５２，５７］。 同时，较窄的导管与较低的冰核温度相关联，这意味着

水在这些导管中更不易冻结，较低的冰点减少了冰的形成，从而减少了因冰晶生长导致的导管损伤和栓

塞［２６，５８］。 此外，在较窄的导管中，纹孔膜的结构可能更为致密，有助于防止气体在导管间的扩散，从而减少栓

塞的产生［５９—６０］。 本研究中，冻融胁迫引起的栓塞与 Ｐ５０ 和 Ｐ８８ 均呈显著正相关，即木质部栓塞越严重，其抵

抗栓塞的能力就越弱（图 ６）。 由此可见，红富士、王林 １ 号和恐龙蛋具有较强的抗冻融栓塞能力，而温 １８５ 和

新新 ２ 号抗冻融栓塞能力较弱（图 ２）。 有研究表明，Ｐ５０ 对 ＰＬＣ 有主要和直接的影响，其次是导管直径［３６］。
本研究中，在冻融栓塞期，导管直径对 ＰＬＣ 有显著的直接影响，且导管直径可以通过影响 Ｐ５０ 和 Ｋｓ 间接影响

ＰＬＣ（图 ８）。 综上结果表明，在冻融周期中，具有较窄导管直径和较小栓塞脆弱性的树木具有较高的水力安

全性［３６］。
木质部的效率－安全权衡往往会反映为组织水平的高效输水和低栓塞抗性的权衡［６１］，即水分运输效率高

的物种易发生栓塞安全性低；而水分运输效率低的物种则栓塞抗性高［１２］。 在许多研究中，效率－安全权衡并

不总是存在［６２—６３］，约 ７５％的研究发现效率和安全性之间的相关性并不显著［６８］。 本研究中，温 １８５ 和新新 ２
号的安全和效率均处于低范畴，且跨物种水平上 ８ 个林果栽培树种随着 Ｋｓ 减小木质部栓塞抗性逐渐减小，即
木质部不存在效率－安全权衡（图 ６）。 一项全球荟萃分析也发现，低效率低安全的物种普遍存在，且通过其他
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图 ７　 枝条木质部水力特征与非结构性碳水化合物组分和含水量的相关关系

Ｆｉｇ．７　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｘｙｌｅｍ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｎｏｎｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ｆｒａｃｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｂｒａｎｃｈ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ

木质部性状或气候变量都不能解释这一现象［６４］。 跨物种水平的水力效率－安全解耦可能是受研究尺度的影

响，例如方菁等［１１］在被子植物种内研究中发现效率－安全解耦现象，认为可能是同一生境的比导水率和栓塞

抗性变化范围较小，掩盖了其中的权衡。 Ｍａｒｔíｎｅｚ－Ｖｉｌａｌｔａ 等［６５］利用负幂曲线拟合导水率和栓塞抗性关系，证
实了 ９ 种木本植物种间效率－安全权衡关系的存在，但同时也揭示仅当研究物种的比导水率和栓塞抗性处于

曲线中心处或变化范围相对较大时，权衡关系才会显著。 相较于生长在相同生境、存在系统发育相关的类群

或种内研究［１４，６６］，针对不同生境植物的种间研究［６７］，更可能出现效率－安全权衡关系。
３．２　 非结构性碳在冻融周期水力功能变化中的作用

ＮＳＣ 含量的动态变化具有明显的季节动态，从秋季到冬季，ＮＳＣ 大幅度上升且组分间发生变化，淀粉浓

度下降伴随着可溶性糖浓度上升，以帮助树木抵御寒冷［６８，６９］。 有研究表明，淀粉在发生冻融循环事件之前就

已经水解成可溶性糖［３６］。 可溶性糖的增加，通过产生渗透梯度降低冰的成核温度，以阻止木质部薄壁细胞中

冰的形成［７０—７１］。 本研究中，从 １ 月到 ２ 月份，８ 个栽培品种的可溶性糖含量均显著下降（图 ４），鉴于休眠期植

物除维持呼吸代谢，无其它消耗，可溶性糖含量的大幅度降低可能被用来预防冻融循环诱导产生导管栓

塞［５４，７２］。 尽管 １ 月至 ２ 月可溶性糖含量下降可能用于预防栓塞，但 ２ 月份的 ＰＬＣ 仍最大，这可能与多种因素

相关。 首先，２ 月极端低温可能导致导管内冰晶大量形成，引发严重栓塞，即使可溶性糖含量较高，也无法完

全抵消其损伤。 其次，冻融交替发生的频率较高，加剧了栓塞程度（图 １）。 此外，木质部栓塞的形成不仅受可

溶性糖浓度影响，还与木质部结构脆弱性、细胞内水分状态等其他生理因素相关。 １ 月份 ＰＬＣ 与可溶性糖和

淀粉显著正相关（图 ７），表明低温初期其积累可能增加栓塞风险。 相较于 ２ 月份，３ 月份 ８ 个栽培品种的淀粉
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图 ８　 冻融栓塞期枝条性状对 ＰＬＣ 直接和间接影响的结构方程模型

Ｆｉｇ．８　 Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｅｑｕａｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌｌｉｎｇ ｏｆ ｄｉｒｅｃｔ ａｎｄ ｉｎｄｉｒｅｃｔ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｂｒａｎｃｈ ｔｒａｉｔｓ ｏｎ ＰＬＣ ｄｕｒｉｎｇ ｆｒｅｅｚｅ⁃ｔｈａｗ ｃｙｃｌｅｓ

∗Ｐ＜０．０５， ∗∗Ｐ＜０．００１， ∗∗∗Ｐ＜０．００５， ｎｓ 不显著。 Ｋｓ：比导水率 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ；ＰＬＣ：导水率损失率 Ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ

ｌｏｓｓ ｒａｔｅ；Ｐ５０：导水率损失 ５０％对应的水势 Ｘｙｌｅｍ ｗａｔｅｒ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ａｔ ５０％ ｌｏｓｓ ｏｆ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ；Ｐ８８：导水率损失 ８８％对应的水势 Ｘｙｌｅｍ

ｗａｔｅｒ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ａｔ ８８％ ｌｏｓｓ ｏｆ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ；Ｄｖ：导管直径 Ｃｏｎｄｕｉｔ ｄｉａｍｅｔｅｒ；Ｄｈ：水力直径 Ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｄｉａｍｅｔｅｒ；Ｎ：导管密度 Ｃｏｎｄｕｉｔ

ｄｅｎｓｉｔｙ；Ａ：导管面积所占比例 Ｒａｔｉｏ ｏｆ ｃｏｎｄｕｉｔ ａｒｅａ；ＷＤ：木材密度 Ｗｏｏｄ ｄｅｎｓｉｔｙ；Ｔｔｏｂ：厚度跨度比 Ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ｏｆ ｓｐａｎ ｒａｔｉｏ；ＳＣ：淀粉含量 Ｓｔａｒｃｈ

ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ；ＳＳＣ：可溶性糖含量 Ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ；ＮＳＣ：非结构性碳 Ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ；ＷＣ：枝条含水量 Ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ

ｏｆ ｂｒａｎｃｈｅｓ

含量普遍下降，而可溶性糖含量没有太大变化（图 ４），可能是因为随着温度回升，植物会分解储存的淀粉，将
其转化为可溶性糖，以支持芽膨大、新叶生长、开花等生长活动［７３—７４］。

目前有研究表明，植物能够在水分运输障碍时通过韧皮部或薄壁组织细胞中 ＮＳＣ 的水解进行栓塞修

复［７５］，可见，ＮＳＣ 在栓塞修复过程中可能起到关键作用。 本研究中，在 ３ 月份，Ｋｓ 与可溶性糖含量呈显著正

相关（图 ７），表明在栽培品种水力恢复过程阶段，可溶性糖起到了关键性的作用。 有研究表明，在水力恢复阶

段，可溶性糖引发栓塞信号的同时，还可以通过渗透调节作用，使水从木质部薄壁细胞移向栓塞部位，在管壁

上形成水滴［７６］。 当液滴逐聚集变多时，“再冲水”导管内压力增加，促使气体变成微小气泡而消散，或通过纹

孔进入细胞间隙［７７］。 随着再冲水导管内的溶质浓度降低到栓塞前水平时，栓塞信号关闭，再冲水过程完成，
水力隔离解除［７８］。 相较于 ２ 月份，３ 月份枝条含水量的增加与 Ｋｓ 提高和 ＰＬＣ 的降低同时发生（图 ２、图 ４），
此外，在冻融栓塞恢复期，枝条含水量对 Ｋｓ 有显著的直接影响（图 ９），这表明枝条的水分状态对于树木水力

系统的恢复至关重要［３５］。 水分的增加可能有助于减少木质部的张力，从而减少栓塞的风险，有研究表明，水
通道蛋白的上调与茎木质部的栓塞修复具有一致性［７９］。 本研究中，８ 个栽培品种的枝条含水量与 ＰＬＣ 呈显

著负相关（图 ７），与 Ｅａｒｌｅｓ 等人［４９］的研究一致，进一步证实了水分在植物水力恢复过程的作用［３５］。

４　 结论

本研究果表明：（１）频发的冻融循环事件显著影响了温带落叶特色林果树种枝条的水力性状，造成导水

率不同程度的损失；（２）在冻融周期中，具有较窄导管直径和较小栓塞脆弱性的树木具有较高的水力安全性，
导管结构特征在决定不同栽培种抵御冻融胁迫的能力上起到了关键作用；（３）冻融循环期间，８ 个栽培种的水

３１　 １５ 期 　 　 　 倪梓桐　 等：冻融胁迫对几种特色林果树种木质部水力性状的影响及其适应策略 　
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图 ９　 冻融恢复期枝条性状对 ＰＬＣ 直接和间接影响的结构方程模型

Ｆｉｇ．９　 Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｅｑｕａｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌｌｉｎｇ ｏｆ ｄｉｒｅｃｔ ａｎｄ ｉｎｄｉｒｅｃｔ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｂｒａｎｃｈ ｔｒａｉｔｓ ｏｎ ＰＬＣ ｄｕｒｉｎｇ ｒｅｃｏｖｅｒｙ ｆｒｏｍ ｆｒｅｅｚｅ⁃ｔｈａｗ ｃｙｃｌｅｓ

∗Ｐ＜０．０５， ∗∗Ｐ＜０．００１， ∗∗∗Ｐ＜０．００５， ｎｓ 不显著

力效率和安全性之间并不存在权衡关系；４）ＮＳＣ 和枝条含水量在其水力系统恢复过程中起到了关键性作用，
不同栽培种在栓塞恢复过程中表现出差异，其中温 １８５ 和新新 ２ 号栓塞修复能力最强；在冻融栓塞期和栓塞

恢复期，对 ＰＬＣ 起作用的因素及其效应并不相同，需要今后进一步深入探讨。
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