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摘要  分析了水分、盐分、水蒸汽压、温度、太阳辐射 ,土壤养分等环境因子对树干液流的影响 ,探讨了树干液流对环境因子变化的响应
机制。
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  树干液流是指植物体内由于蒸腾作用引起的木质部内向

上的液流。测定树干液流已经成为研究不同环境条件下植物

水分关系的一种有效手段[ 1] 。树木根系从土壤中吸收水分以

后,水分进入边材导管,在液流传输驱动力的作用下,经过树干

和枝条进入叶片,并经过气孔蒸腾作用,最终进入大气,完成一

个循环过程。构成边材液流传输驱动力的要素包括蒸腾拉力、

导管内水分子内聚力产生的毛细管力、树体不同高度水的重力

等。蒸腾拉力和毛细管力是液流上升的主要驱动力。树干液

流量大小除与植物本身生长状况有关外,还受光辐射、水汽压

亏缺、土壤湿度、降雨、温度、风速等环境因子的影响[ 1] 。各环

境因子之间还存在交互作用,并受植物的生理变化调节, 不同

地区影响液流变化的主要因子也不尽相同[ 2]。随着树干液流

测定技术手段的日趋成熟,树干液流已经成为认识植物水分关

系的综合指标,在植物水分生理生态、SPAC 中的水分传输和植

物生态需水等研究中得到广泛的应用。笔者对近年来树干液

流研究领域的成果进行了综述[1 - 3] ,深入系统地分析了树干液

流对各主要环境因子变化的响应规律和机制,并对该研究领域

的现状进行了分析和展望。

1  水分变化对树干液流的影响

植物通过根系从土壤中吸收水分, 又通过叶片蒸腾向

大气中散失 ,植物蒸腾量的多少取决于土壤的供水能力 , 而

土壤的供水能力又最终取决于大气的降雨[ 2] 。当土壤含水

量减少,土壤保水能力增强时, 增加了水分流向根部的阻力 ;

而随着土壤含水量的减少, 土壤水势降低, 在相同的大气条

件下, 减小了土壤 - 植物- 大气水势梯度, 即降低了水分流

的驱动力。所以植物从干旱的土壤中吸收水分速度减慢。

一般情况下, 当土壤含水量较低时, 树木液流通量也较低 ;

当土壤含水量不断增加时, 液流通量也会相应提高, 但当土

壤含水量升高到某一临界值时, 液流通量增长速度变缓 , 甚

至不再增加。土壤的结构和盐碱度也影响土壤 供水能

力[ 3 - 4] 。土壤水分状况限制树木蒸腾的总体水平。影响树

干液流的水分胁迫主要有干旱胁迫和水涝胁迫2 种类型。

1 .1 干旱胁迫对树干液流的影响  干旱胁迫是指植物的水

势和膨压降低到足以干扰其正常生理机能的情况[ 3] 。夜间

特别是黎明前的水分状况是植物耐受干旱胁迫的重要指标。

在干旱环境下,植物液流下降的一个重要生理机制是植物的

气孔部分关闭, 从而使木质部栓塞得到发展, 液流速度因此

下降。气孔的部分关闭是一个迅速而灵活的可逆过程 ,是干

旱条件下植物防止过度失水的第一道防线。此时气孔导度

的降低和叶片中脱落酸( ABA) 的增加以及木质部液流pH 值

的升高有密切的关系。增加的 ABA 的来源主要是根系的组

织( 特别是根尖的组织) , 还有一部分来自叶片。叶片合成的

ABA 还可以通过韧皮部转运到根部。因为气孔的部分关闭

可以缓解叶片水势的降低, 所以常常看到气孔导度降低时 ,

叶片水势不会发生明显变化。而且由于光合作用对于气孔

部分关闭的敏感度低于蒸腾作用 ,所以在气孔开始部分关闭

的一段时间里, 植物水分利用效率反而会升高。另外, 持续

一定时间的干旱还会导致植物木质部发生栓塞, 使得水分运

输能力下降,并引起植物体内水分重分配。

1 .2 水涝胁迫对树干液流的影响  土壤渍水的一个主要后

果是土壤中供氧状况恶化, 使得根系的呼吸和生长受到阻

碍, 影响了根系对水分的吸收, 从而使树干液流的速度降低。

这样的情况在降雨过程中也可以出现。由于降雨过程中空

气湿度大大增加, 使叶片内外的蒸汽压梯度大大降低, 促使

叶片气孔关闭, 因而对上升液流有巨大制约作用。Emilio 研

究了2 年生的杏树在50 d 的水淹条件下的液流变化, 发现液

流的速度在水淹当天变化不大, 之后才有所下降, 这是因为

根部被水淹渍的开始几个小时里土壤水分的有效性迅速增

加, 而植物的水分导度还未开始改变, 水分进入根的速度要

大于叶片的蒸发, 使植物含水量和细胞的膨胀压增加。水淹

后3 h 左右,根周围的氧气开始减少, 根对水分的吸收减少 ,

导致水分导度的下降 ,液流的速度才开始下降。短期的水淹

一般不会对水力结构产生永久的破坏, 水淹结束后液流的速

度趋于正常[ 5] 。

2  盐胁迫对树干液流的影响

生境中盐分超过一定的浓度对植物就会造成伤害 ,造成

伤害的主要原因是渗透胁迫[ 6] 。高浓度的盐分降低了土壤

水势, 使植物不能吸水, 甚至导致体内水分有外渗, 造成生理

干旱。Maurizio 研究了盐胁迫下植物的液流, 认为盐胁迫增
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加了植物水分传导的阻力[ 7] 。

3  水汽压亏缺对树干液流的影响

环境中的相对湿度增加 , 将导致液流速度降低。空气

中相对湿度提高、水汽增大 ,边界层水汽压与叶片气孔腔水

汽梯度减小, 使水汽化过程变慢, 导致液流速度降低[ 4] 。大

雾也不仅能够产生较高的空气相对湿度,还会使叶片的含水

量达到饱和,从而出现树干液流明显降低甚至液流为零的情

况。大部分研究表明, 植物液流随着水汽压亏缺的增加而增

加。在不受叶片含水量影响的情况下, 叶片周围的水汽压亏

缺增加会增加气孔对于 ABA 的敏感度, 其具体的影响机制

有待进一步研究。

4  温度变化对树干液流的影响

气温高低是决定植物地理分布的一个主要的环境因素 ,

植物都要经受昼夜和季节交替带来的温度变化。一般来说 ,

在植物生命活动正常进行的温度范围内, 环境温度每升高

10 ℃, 酶促反应的速率就要增加一倍。温度变化不仅影响许

多生物化学过程, 而且也会对植物体内的物质扩散等物理化

学过程产生影响。一般来说环境温度升高能够增加水的自

由能, 使得水分子扩散速度加快, 有利于根系吸水和水分的

运输[ 6] , 但当温度太高或太低时则容易产生高温胁迫和低温

胁迫。因此温度升高会在一定范围内引起液流的上升 ,但当

温度的升高超过了植物的耐受范围时, 则会对植物产生伤

害, 并导致液流量下降。土壤温度对树木液流速度也有影

响, 但土壤温度对液流的影响不像其他气象因子有较强的

规律性。由于受多方面因素的影响, 土壤温度日变化规律

和液流的变化动态并不一致, 有时甚至出现反向变动结果 ,

很难用数学模拟的方法描述二者间的关系[ 4] 。温度与空气

相对湿度具有协同效应。

5  太阳辐射变化对树干液流的影响

在没有胁迫的条件下, 白天随着光照的增加, 液流的速

率一般逐渐增加, 这与光照引起气孔的开放有关。在阴天 ,

各树种启动时间有不同程度的推迟, 液流通量也变小[ 4] 。

另外, 太阳辐射的变化也会引起其他环境因子变化, 如光照

的增加往往伴随着气温、土壤温度的升高, 增加空气湿度和

水汽压亏缺。这些因子的协同作用使得液流的速度也随之

增加。但强光胁迫对树干液流产生怎样的影响 还有待

研究[ 6] 。

6  土壤养分变化对树干液流的影响

Christian 等研究 Eucal ypt us sali gna 对土壤养分变化的响

应时发现 ,在施肥后的5 个月内, 液流通量持续增加, 同时增

加了叶面积和边材面积。在随后5 年的观测中也发现, 施肥

使得植物的需水量明显增加, 这与植物叶面积以及边材面积

的增加是密切相关的,不过施肥并没有改变木材生长时单位

面积内的水分利用[ 1 ,8] 。Brent 等研究了种植在2 块同样贫瘠

的土壤上的2 种针叶树的树干液流,发现它们的气孔对环境

响应的灵敏度虽然不同 ,但不管灌溉与否, 施肥后叶面积都

会增加2～3 倍。在施肥的同时如果不灌溉, 则叶片的气孔

导度不会增加,甚至会急剧下降 ,而施肥的同时加以灌溉, 结

果则相反[ 9] 。植物液流土壤养分供应的响应机制较为复杂 ,

因此有必要开展水分耦合条件下的植物液流动态研究。

7  病虫害对树干液流的影响

植物受到细菌侵染会使得根对水分的吸收能力大大下

降, 病原菌分泌的水解酶和毒素会使得细胞透性增加, 物质

外漏增加, 蒸腾失水加快 ,叶组织产生萎蔫现象,叶面积减少

以及木质部发生空穴现象,这些致病因素都能够造成植物液

流速度的下降。但植物在短期内会作出一定的适应性调整 ,

以此来缓解病虫害对其生存构成的威胁。孙慧珍等研究发

现,健康的白桦主要通过物理过程的白天蒸腾输水。白桦叶

感病后, 白天液流密度降低 ,夜间主要通过根压来实现水分

的输送 ,以维持光合作用所需的水分和矿物质[ 10] 。

8  大气 CO2 浓度变化对树干液流的影响

Gedney 等利用模型模拟了过去一个世纪的全球天气状

况, 发现由于温室效应造成的大气CO2 浓度上升能够单独导

致陆地淡水资源的流失,其主要原因是CO2 浓度升高导致植

物叶片气孔关闭, 使得植物减少了水分的蒸发 ,进而减少了

从土壤中吸收的水分[ 11] 。这导致土壤中出现多余的水分 ,

这些水分最终随着河流流入大海 ,并没有随着植物的蒸发成

为空气中的水分。Wang 等直接模拟了 CO2 浓度增加对液流

速度的影响 ,结果表明, 在大部分时间里受CO2 浓度升高导

致气孔关闭引起的效应大于因叶面CO2 浓度增加导致叶面

积增加的效应,从而使液流减少[ 12] 。

9  风速变化对树干液流的影响

风速的增加会加快水汽蒸发过程。当风速较低时, 液

流随风速的增加而增加较快, 很小的风速变化就引起液流

较大的波动。但大风会导致气孔张开度降低甚至关闭, 因

而降低液流[ 4] 。还有研究发现,树干液流对环境因子的响应

存在时滞效应,其机理还有待探讨[ 1] 。

10  小结

树干液流技术为获得持续性的植物水分运输资料提供

了精确和有效手段, 被广泛地用于整株植物水分蒸腾消耗的

测定, 并可以通过外推法扩展到种群和群落尺度的森林耗水

估算和水平衡研究。此外,还有一些学者应用数学方法建立

了树干液流对环境响应的模型, 用于估测树干液流和蒸腾

量。大量的研究表明, 植物树干液流对环境因子变化的响应

和调控机制需要结合植物的解剖结构等生理指标来深入分

析, 才能获得更有价值的信息, 这增加了对于树干液流变化

数据进行分析的难度 ,也使得建立模型时有了更多需要了解

的参数。树干液流技术的快速发展和广泛应用也为生态水

文学家研究植物水分关系提供了一种新技术革新 ,必将进一

步推动这一新兴交叉学科的发展。
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其Pro 含量与对照相比最高增幅为55 .1 % ,而在此浓度下, 黄

菖蒲生长已受到显著抑制( 表1) 。由图3 可知,0～6 mmol/ L

Pb 胁迫下 ,黄菖蒲在胁迫28 d 内Pro 含量变化差异不明显 ;

高于8 mmol/ L Pb 处理浓度, 黄菖蒲体内Pro 含量随着Pb 胁

迫时间的延长呈先增后降的趋势。这表明相对高浓度Pb 胁

迫可明显诱导黄菖蒲体内Pro 含量的增加, 提高植物的相对

抗性,而相对高浓度和长时间的Pb 胁迫可导致植物体内调

节物质代谢的失调 ,并最终影响植物的生长。

3  结论与讨论

已有 研 究 表 明, Pb 胁 迫 导 致 植 物 叶 绿 素 含 量 减

少[ 9 ,11 - 13] 。该研究中10 mmol/ L 高浓度Pb 胁迫下, 黄菖蒲叶

片叶绿素a、b 的含量在Pb 胁迫后不同生长时间均显著下降 ,

说明该浓度Pb 胁迫已对植物的正常生长造成严重伤害。Pb

胁迫致使叶绿素含量下降的原因很多,可能是由于高浓度Pb

破坏了叶绿素合成过程并影响了叶绿素酶的活性[ 14 - 16] ; 也

可能是Pb 胁迫下植物叶绿素分子中的Fe2 + 、Zn2 + 、Mg2 + 被包

括Pb 在内的其他重金属元素所取代[ 17 - 18] 。Burzyski 等研究

发现,Pb、Cd、Cu 影响黄瓜叶片的光系统Ⅱ的量子效率[ 19] 。此

外, 胁迫条件下进入叶片中的重金属引起的超量活性氧自由

基将叶绿素作为靶分子,致使叶绿素结构破坏也会导致叶绿

素含量的减少[ 20 - 21] 。因此, 黄菖蒲在高浓度Pb 胁迫下叶绿

素含量下降的原因仍有待于进一步研究。

Pb 胁迫不仅降低了植物叶绿素含量、破坏叶绿体结构进

而影响植物的光合作用, 同时Pb 胁迫诱发生物代谢过程产

生的自由基对植物细胞膜还具有伤害作用, 导致膜脂过氧化

产物MDA 含量明显上升。MDA 是细胞膜脂过氧化的重要产

物,可与蛋白质、核酸、氨基酸等活性物质交联, 形成不溶性

化合物( 脂褐素) 沉积, 干扰细胞的正常生命活动[ 20] 。生物体

自身的保护酶系统能清除自由基 ,减轻危害[ 22] 。该研究结果

表明, 黄菖蒲在2 mmol/ L 相对低浓度Pb 处理下MDA 含量与

对照无显著差异, 表明该浓度下黄菖蒲叶片的细胞膜没有受

到明显的伤害, 其完整性和功能性尚好。另外, 在低于 6

mmol/ L Pb 胁迫浓度下,黄菖蒲叶片中的叶绿素a、b 含量均未

出现显著下降, 表明黄菖蒲有一定的抗 Pb 胁迫的能力。但

随着Pb 胁迫浓度的增大, 特别是在10 mmol/ L 相对高浓度Pb

胁迫下 ,虽然黄菖蒲自身通过胁迫诱导进一步提高了叶片内

SOD 的抗氧化活性和增加叶片内 Pro 的含量, 但仍然出现了

MDA 含量的显著升高和叶绿素a、b 含量显著下降的现象。

这表明高浓度Pb 胁迫的伤害已经超过了黄菖蒲抵御胁迫的

诱导防护能力,而Pro 作为细胞膜的渗透调节物质 ,在黄菖蒲

植物Pb 胁迫下出现相对更大幅度的上升, 可能是使黄菖蒲

提高诱导胁迫抗性的主要调节物质之一。
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