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散孔材和环孔材树种叶水分传输

能力及其与抗旱性的关系
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摘 � 要: 选取树龄相同的 3 种散孔材(杨树、梧桐和樱花)和 3 种环孔材(刺槐、合欢和白蜡)树种,用 3 种不同方法

(解剖法、加压法和水容法)研究了其叶水力导度的差异及与抗旱性( PV 曲线参数)的关系. 结果显示: 解剖法估算

的最大叶水力导度高于加压法和水容法, 加压法和水容法在 6 个树种中的 5 个上测定值完全一致, 3种散孔材与环

孔材树种的叶最大水力导度无显著差异. 3 种散孔材树种的饱和渗透势和膨压损失点渗透势与 3 种环孔材相比差

异不大,但膨压损失点的相对含水量则低于环孔材树种,质外体含水量高于环孔材树种, 导致其综合抗旱性指数也

高于 3 种环孔材树种. 研究表明,散孔材和环孔材树种的叶最大水力导度与其抗旱性之间并无显著相关关系.
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Abstract:Leaf max imum hydraulic conductance ( measured w ith three methods: anatom ic, pressuring and ca�
pacitance method) and its relat ionship w ith dr ought resistance ( PV curves) w ere studied in three diffuse�
porous species ( Populus tomentosa, Platanus hi spanica, Pr unus lannesiana ) and three ring�porous species

( R obinia p seudoacacia, A lbiz z ia j ul ibr i ssin,F rax inus chinensi s ) . T he results indicated that leaf max imum

hydraulic conductance measured by anatomic method w as higher than those by pressuring method and ca�
pacitance method. The pressuring method w as consistent w ith capacitance method in five o f six species. No

dif ference in leaf hydr aulic conductance had been detected betw een three dif fuse�po rous and three ring�por�
ous species, so did the saturated osmot ic potent ial and osmot ic potential at turgid loss point . T hree diffuse�
porous species had low er relat ive w ater content at tur gid lo ss point, and higher apoplast ic w ater content and

comprehensive drought resistance index than that of three r ing�porous species. T her e w as no co rrelation be�
tw een leaf maximum hydraulic conductance and drought resistance in six species.
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� � 植物叶中水分传输是整株植物水分传输的重要

组成部分,其传输阻力可占整株植物水分传输阻力

的 30%以上[ 1] , 因而成为植物水分传输的瓶颈之

一,并直接制约着叶片的生理功能如光合和蒸腾作

用.近年来,随着测定方法的完善, 植物叶水力学性

质研究越来越受到人们的重视.

植物木质部是水分运输的主要通道, 按照茎木

质部的孔性特征, 被子植物可粗分为散孔材和环孔

材两类.散孔材树种导管在一个年轮里分布均匀,导

管数目较多、管径较小、导管较短; 环孔材树种在一

个年轮里早材管孔比晚材管孔大, 且早材中导管稀

少、导管较长.散孔材和环孔材的结构特征导致其水

分生理特性存在显著差异.环孔材树种由于早材导

管直径大,因而茎干水分传输能力和水分存贮能力

明显高于导管直径小的散孔材 [ 2] , 但其更容易遭受

栓塞的威胁
[ 3�4]

.此外, 环孔材树种比散孔材树种具

有更高的气孔调节能力
[ 5]

.环孔材和散孔材茎水力

学特性存在明显差异, 但其叶水平水力学性质是否

存在差异,尚不清楚. T aneda 等发现, 环孔材树种橡

树叶面积基础上的最大导水率要高于散孔材树种枫

树[ 6] ,其他环孔材的叶导水率是否也高于散孔材,值

得进一步研究.

一些研究表明
[ 7�8]

,在干旱地区的被子植物主要

为环孔材.作者在研究黄土高原丘陵区不同乔灌木

的木质部特征时发现, 几种主要的旱生环境的灌木

均为环孔材, 那么,环孔材树种是否比散孔材树种更

耐旱,在大豆
[ 9]
、半附生榕树和地生榕树

[ 10]
上发现

叶最大水力导度和抗旱性呈负相关, 散孔材和环孔

材树种叶水力学性质和抗旱性是否也如此,对这些

问题的回答, 对于了解散孔材和环孔材树种水分生

理特性的差异及相关抗旱机制有十分重要的理论价

值.因此,本研究选择 3种散孔材与 3 种环孔材树

种,探讨了散孔材和环孔材树种叶水分传输能力的

差异及其与抗旱性的关系.

1 � 材料和方法

1. 1 � 研究区概况

实验在陕西杨陵的中国科学院水土保持研究所

附近进行, 当地属暖温带大陆性季风气候, 海拔

454. 5 m,年均日照时数 2 150 h, 年均气温 12. 9 � ,

年均降雨量 621. 6 mm. 试验选取该地常见 6种绿

化植物,包括 3 种散孔材树种毛白杨 ( P opulus to�
mentosa)、法国梧桐( P latanus hisp anica)和日本晚

樱(Pr unus lannesiana) , 以及 3 种环孔材树种刺槐

(Robinia p seudoacacia )、合欢 ( A lbiz z ia j ul ibr is�
sin)和白蜡树( Fr ax inus chinensi s ) . 所选树种树龄

均在 20年左右.选取树冠上光照条件好、无病虫害

的生长健康的叶为研究对象.

1. 2 � 最大水力导度( K leaf )测定

本实验采用 3种方法测定植物叶片的 K leaf . 带

叶的枝条在日落后剪下, 然后带回实验室在水下取

叶或枝条(水容法) , 叶柄或枝条在水中浸泡 12 h 以

上并抑制蒸腾使叶片吸水达到饱和,然后用不同方

法测定其最大水力导度.

1. 2. 1 � 解剖学方法[ 10] � 选取待测叶片的叶柄, 徒

手切片, 0. 5%番红染色, 然后在显微镜下观察木质

部导管个数和大小, 利用 Hagen�Po iseillue 公式计
算叶柄的导水率,然后除以叶片面积即为叶水力导

度.实验中,测定木质部导管大小的导管数目不低于

整个叶柄导管总数的 1/ 3. 由于导管形的不规则, 我

们使用同面积的圆的直径来计算单个导管的导水

率.计算公式如下

K i=
�r 4

8�

式中, K i 为单个导管的导水率, r 为同木质部导管

面积相同的圆的半径, �为水的粘滞系数.

叶的水力学导度 ( K leaf , mmo l � m- 2 � s- 1 �

MPa- 1 )为:

K leaf= N
nA
�
n

1
K i

式中, N 为叶柄中的总木质部导管数目, n 为选择测

定的导管数, A 为叶面积.测定的叶片数为 4.

1. 2. 2 � 加压法 [ 11] � 首先测定叶的水势 �1 , 并使样

品在该水势下保持 2 min,然后迅速加压到 �2 ,收集

�2下前 10 s 中从样品中溢出的汁液, 测定其质量

v ,用图像分析系统测量叶面积 A leaf , 然后用下述公

式计算叶水力学导度 K leaf .重复 4次.

K leaf=
v

10A leaf ( �1 - �2 )

1. 2. 3 � 水容法 [ 12] � 该方法主要利用叶复水后其水

势恢复的时间进程与通过单个电阻的单个电容充电

过程类似,符合指数曲线
[ 9]

.

K leaf= C leaf ln[�0 /�f ] / t

式中, C leaf为叶水容, �0 为叶片复水前的水势 ,�f 为

叶片复水后的水势, t 为复水时间. 叶水容 C leaf来自

于压力�容积曲线( PV 曲线) ,其计算公式如下:

Cleaf= �RWC /��l � (D W /L A ) � (WW / DW ) /M

式中, �RWC /��l为 PV 曲线中膨压损失点前相对含水

量与相应水势线性拟合的斜率( M Pa- 1 ) . DW 为叶
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片干重( g) , L A 为叶面积( m 2 ) , W W 为饱和时叶片

含水量( g) , M 为水的摩尔质量( g� mo l
- 1

) .

取饱和后带有 6~ 8片叶的枝条,用锡箔纸包裹

放置 1 h 以平衡水势, 然后切取叶片并将叶柄置于

水中不同时间( 0、30、60、90、180、240和 300 s) , 取

出擦干,利用压力室测定叶片水势, 作图进行拟合,

求得叶水力导度.

1. 3 � 压力�容积曲线( PV 曲线)及综合抗旱性指数

的计算

叶片置于水中饱和后取出,擦干,快速称重, 求

得叶片饱和时质量, 然后将叶片置于压力室中测定

其平衡势.取出叶片,放置在室内自然干燥,每隔一

段时间测定其质量和平衡势, 重复上述过程直至样

品已严重萎蔫, 然后置于烘箱 75 � 烘干求干重. 以

相对含水量 RWC 与水势的倒数作图,绘制 PV 曲

线;利用美国加州大学 Paul J. Schulte 编制的 PV

曲线程序进行分析
[ 13]

, 求得 PV 曲线各参数, 包括

饱和含水时的渗透势 �sat , 膨压损失点对应的渗透

势 �tlp ,膨压损失点对应的相对含水量 RWCtlp ,以及

质外体水所占比例 B. 利用下述公式计算综合抗旱

性指数( DI ) [ 14�15] .

DI= �
n

1
(
P
P 0

) 2

对于 �sat、�tlp和 B 而言, P 为每种水分参数的各

测定值, P0 为该种水分参数在各测定值中绝对值最

大者;对 RWC tlp而言, P= 1- 实测值, P0 为 P 的最

大值.

2 � 结果与分析

2. 1 � 环孔材和散孔材树木的叶最大水力导度比较

6种树木中均以解剖学方法测定的叶最大水力

导度为最大. 在 6个树种中的 5个上,加压法和水容

法测定的结果相同, 而在梧桐上则以加压法测定值

远高于水容法(图 1) .

6个树种中, 环孔材树种刺槐用解剖学方法估

算的叶水力导度要高于 3种散孔材树种, 但环孔材

树种合欢和白蜡叶水力导度则低于散孔材树种樱花

和梧桐.如以加压法和水容法测定的平均值来代表

各树种叶的实测水力导度,散孔材树种梧桐的实测

水力导度最大,其次为环孔材树种刺槐、散孔材树种

杨树和樱花, 环孔材树种白蜡和合欢的实测水力导

度最小;实测水力导度最大的梧桐为最小的合欢的

15. 1倍. 独立样品的 t 检验表明, 环孔材树种和散

孔材树种作为 2个组, 其实测水力导度并无显著性

差异.

2. 2 � 环孔材和散孔材树木的 PV曲线及抗旱性比较

PV 曲线是评价植物抗旱性的一种重要手

段[ 16] . 利用 PV 曲线程序[ 13]对 6种植物叶的 PV 曲

线(图 2)分析, 求得 PV 曲线各参数(表1) . 6个树种

间的饱和渗透势 �sat差异并未达到显著水平, 其中樱

花的 �sat最小,而梧桐的最大,二者相差仅0. 3 M Pa.

6个树种的膨压损失点渗透势 �tlp、膨压损失点的相

对含水量 RWCt lp、质外体含水量 B 存在显著或极显

著差异.其中, �tlp以樱花、杨树的为最低, 白蜡、合

欢、梧桐和刺槐的 �tlp无显著差异.饱和渗透势 �sat与

膨压损失点渗透势 �tlp之差反映了细胞的渗透调节

能力,是植物应对干旱胁迫的一种重要机制. 樱花和

杨树具有高的渗透调节能力, 而刺槐和白蜡的渗透

调节能 力最差, 其他树种介于中间. 膨 压损

失点的相对含水量RWC tlp以杨树最低, 白蜡最高,

图 1 � 用 3 种方法测定的 6 个树种的最大叶水力导度

� .杨树; � .梧桐; � .樱花; �.刺槐; � .合欢; � .白蜡;

同一树种内不同小写字母表示测定方法间在

0. 05水平存在显著性差异

Fig . 1 � Leaf max imum hydraulic conduct ance determined

by three methods in six t ree species

� . P . tomentosa ; � .P . h isp anica; � .P . lannesiana ;

� .R . p seud oacacia; � .A . j ulibri ssin ; � .F . ch inensi s; The

dif ferent n orm al let ters in the same species indicate

signif icant diff er ence among methods at 0. 05 level
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其他树种介于中间.樱花和杨树的质外体含水量 B

远高于其他树种, 表明二者具有较高的保水能力.综

合抗旱性指数表明: 6种树种中, 抗旱性从强到弱依

次为杨树> 梧桐> 樱花> 合欢> 白蜡> 刺槐.

用独立样品的 t检验比较 3种散孔材和 3种环

孔材树种的PV曲线参数(表1)发现, 3种散孔材树

图 2� 6 种树木叶的 PV 曲线

F ig . 2 � Pressure vo lume curves of leaves in six t ree species

表 1 � 6种树木叶的 PV曲线参数

Table 1 � Pressure volume parameters o f leaves in six tree species

树种
Species

�s at/ MPa �t lp / MPa RWCt lp B DI

杨树 P . tomentosa - 1. 53 � 0. 13 - 1. 93 � 0. 14 ab 0. 83 � 0. 04b 0. 43 � 0. 09A 2. 11

梧桐 P .hi spanica - 1. 39 � 0. 04 - 1. 66 � 0. 06 b 0. 88 � 0. 03 ab 0. 25 � 0. 04B 2. 01

樱花 P . lannesiana - 1. 69 � 0. 10 - 2. 19 � 0. 17 a 0. 88 � 0. 02 ab 0. 47 � 0. 01A 1. 52

刺槐 R. p seud oacacia - 1. 44 � 0. 03 - 1. 60 � 0. 05 b 0. 91 � 0. 01 a 0. 10 � 0. 01C 1. 31

合欢 A . j u libr i ssin - 1. 52 � 0. 04 - 1. 73 � 0. 07 b 0. 91 � 0. 04 a 0. 21 � 0. 02BC 1. 45

白蜡 F. chinensis - 1. 59 � 0. 03 - 1. 74 � 0. 04 b 0. 92 � 0. 02 a 0. 12 � 0. 01BC 1. 40

� � 注:同列不同小写和大写字母分别表示树种间在 0. 05和 0. 01水平存在显著性差异.

Note: T he dif feren t normal an d capital let ters w ithin the same column in dicate s ignif ican t dif feren ce am on g species at 0. 05 and 0. 01 level,

respect ively.

表 2� 6 种树木上叶最大水力导度和 PV曲线各参数及抗旱性指数 DI 的相关系数

Table 2 � Co rr elation coefficient betw een leaf maximum hydraulic conductance and

par ameters of PV curves and drought- r esistant index DI (n = 6)

叶水力导度
K lea f

�sat �tlp RWCt lp B DI

解剖法测定 Measured by anatomic method 0. 589 0. 497 0. 266 - 0. 431 - 0. 448

加压法测定 Measured by pres surizing m ethod 0. 682 0. 333 - 0. 227 0. 005 - 0. 043

水容法测定 Measured by capacitance method - 0. 175 - 0. 295 - 0. 179 0. 214 0. 236
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种的平均饱和渗透势 �sat ( - 1. 54 M Pa)和 3种散孔

材的平均 �sat ( - 1. 52 MPa)差异不大; 3种散孔材

树种的平均膨压损失点的渗透势 �tlp ( - 1. 93 M Pa)

比 3 种散孔材的平均 �tlp ( - 1. 69 M Pa) 低 0. 24

M Pa,差异不显著; 3种散孔材树种平均膨压损失点

的相对含水量 RWC tlp也比 3种环孔材树种低5%左

右( P> 0. 05) ; 3 种散孔材的质外体含水量 B 显著

高于 3种环孔材( P< 0. 05) ; 3种散孔材树种的综合

抗旱性指数也高于 3种环孔材( P> 0. 05) .

2. 3 � 环孔材和散孔材树木叶最大水力导度与抗旱
性的关系

对用 3种方法确定的叶最大水力导度和 PV 曲

线各参数( �sat、�tlp、RWC tlp和 B)及综合抗旱性指数

DI 进行回归,来分析 6种树木上叶最大水力导度和

抗旱性的关系(表 2) . 结果表明, 6种植物叶最大水

力导度和 PV 曲线各参数及综合抗旱性指数 DI 并

无显著相关关系, 从而表明树木叶水力学性质和抗

旱性之间是相互独立的.

3 � 讨 � 论

3. 1 � 环孔材和散孔材树种叶最大水力导度的差异

本实验采用 3种方法测定了 6种植物叶的最大

水力导度,结果表明解剖学方法估算的最大水力导

度要高于加压法和水容法.解剖学方法是一种理想

的方法,未考虑导管长度、导管形状的不规则性、稀

溶液的粘滞性等的影响,此外,叶片木质部以外活组

织的水流阻力被远远低估,因而解剖学方法估算值

要高于实测值.加压法是基于叶片的排水过程类似

于电容的放电过程, 其准确性决定于水容排水过程

的准确模拟. 由于要在一定时间内搜集木质部汁液,

因而木质部汁液的大小是影响其测定准确性的一个

重要因素.另外,这一方法要求搜集叶片汁液的时间

远小于时间常数(叶片中 63% 的水被排出所需时

间) ,不同植物叶片时间常数的差异也可能影响测定

的准确性.水容法是 3种方法中最复杂的方法, 其关

键是准确测定复水过程中叶片的水势变化,由于需

要不同的叶片复水不同时间后测定水势(如用同一

叶片,会影响叶片的复水过程
[ 12]

) , 叶片的差异可能

会影响测定的准确性. 此外,该方法需要测定叶复水

曲线和 PV曲线(确定水容) , 因而两个过程的操作

可能会增大实验的误差.在 6个树种中的 5个上,加

压法和水容法测定的结果完全一致, 但在散孔材树

种梧桐上,水容法测定的结果远小于加压法,可能与

梧桐叶面积大,水容法难以准确测定其复水曲线或

其复水曲线不完全符合指数曲线有关. 在对温带 38

个被子植物的研究中,其平均叶最大水力导度为 7.

5 mmol� m- 2� s- 1� MPa- 1 [ 1] , 本研究中, 6种植物实

测的平均叶最大水力导度为 2. 2 mmol� m- 2� s- 1�

MPa- 1 (加压法) , 与前人的研究结果在同一数量级

内.

我们的研究结果表明, 环孔材和散孔材树种叶

最大水力导度并无显著差异. Taneda等在伴生的环

孔材树种橡树和散孔材树种枫树上发现, 环孔材树

种橡树叶面积基础上的最大导水率要高于散孔材树

种[ 7] ,但该研究仅涉及两个树种,因而难以评价散孔

材和环孔材树种总的特征. Chen 等 [ 11] 在大戟科的

树种上, Hao 等
[ 17]
在热带稀疏草原和森林中共存树

种上的研究均表明茎水力学性质和叶的水力学性质

是相互独立的, 暗示茎的水力学性质可能并不影响

其叶的水力学性质.

3. 2 � 散孔材和环孔材树种的抗旱性及与叶最大水
力导度的关系

从本研究的 PV 曲线参数看, 环孔材和散孔材

树种的饱和渗透势和膨压损失点的渗透势并无明显

差异,但散孔材树种膨压损失点的相对含水量显著

低于环孔材树种,而质外体含水量则高于环孔材树

种,导致 3种散孔材树种的综合抗旱性指数也较高.

一些散孔材,如菊科及鼠李科的一些灌木在干旱的

美国大平原地区及季节性干旱的加州浓密常绿阔叶

灌丛均有分布[ 18] ,表明散孔材中的一些树种对干旱

也有较强的适应性.环孔材树种的抗旱性并不比散

孔材高.

本研究显示, 叶最大水力导度和 PV 曲线各参

数及综合抗旱性指数并无显著相关关系, 表明叶最

大水力导度和抗旱性是相互独立的过程. 这与在大

豆[ 9]和半附生和地生榕树[ 10] 上叶最大水力导度和

抗旱性存在制约关系不同. Sack 等对温带生长的 6

个树种的照光叶和遮阴叶的研究也表明, 叶最大水

力导度和饱和渗透势、膨压损失点的渗透势及叶最

小导度均无关[ 19] .叶抗旱性特征是在干燥化条件下

选择的,因而与在湿润条件下选择的最大水力导度

并无必然相关性.

由于本研究仅用 3种散孔材和 3种环孔材进行

比较研究,因而其规律尚不能推及到所有散孔材和

环孔材树种上. 在本研究区域内,环孔材树种分布不

多,从而增加了采样的难度.为此,需要更多的同龄

环孔材和散孔材树种进行比较研究,才能对这一问

题进行充分的回答.
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