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黄土丘陵区混交林中油松和沙棘树干液流
对降雨脉冲的响应
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摘 要 以黄土丘陵区油松-沙棘混交林为研究对象，运用热扩散式探针( TDP ) 于 2015 年
6—10 月对油松和沙棘的树干液流密度 ( Fd ) 进 行 连 续 观 测，同 步 测 定 了 光 合 有 效 辐 射
( PAＲ)、水汽压亏缺( VPD) 和土壤水分( SWC) 等环境因子，分析两树种对降雨利用的差异．采
用 Threshold-delay 模型、多元回归分析和偏相关分析方法，研究两树种 Fd对降雨的响应过程，
并确定环境因子对 Fd的影响．结果表明: 随着降雨量递增，两树种 Fd的最大变化量都先上升
后降低; 其中 0～1 mm 降雨范围内，油松 Fd( －16．3%) 和沙棘 Fd( －6．3%) 都明显降低; 1～5 mm
降雨范围内，油松 Fd( －0．4%) 降低而沙棘 Fd( 9．0%) 明显升高．油松和沙棘 Fd对降雨响应的最

小降雨阈值( ＲL) 分别为 6．4 和 1．9 mm，滞后时间( τ) 为 1．96 和 1．67 d．降雨前油松 Fd峰值集
中在 12: 00—12: 30( 70%) ，沙棘 Fd 峰值分别集中在 10: 30—12: 00 ( 48%) 和 16: 00—16: 30
( 30%) ; 降雨后油松 Fd峰值集中在 11: 00—13: 00 ( 40%) ，沙棘 Fd 峰值分别集中在 12: 00—
13: 00( 52%) 和 16: 30—17: 00( 24%) ．降雨前影响油松和沙棘 Fd的环境因子大小顺序为 PAＲ＞
VPD; 降雨后影响油松 Fd的环境因子大小顺序为 PAＲ＞VPD＞0～20 cm SWC( SWC0～20 ) ，影响沙
棘 Fd的环境因子大小顺序为 SWC0～20＞PAＲ＞VPD．油松-沙棘混交林对水分利用的稳定性较高．
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Sap flux density in response to rainfall pulses for Pinus tabuliformis and Hippophae rham-
noides from mixed plantation in hilly Loess Plateau． LU Sen-bao1，CHEN Yun-ming2，3* ，TANG
Ya-kun3，WU Xu2，WEN Jie1 ( 1College of Forestry，Northwest A＆F University，Yangling 712100，
Shaanxi，China; 2Ｒesearch Center of Institute of Soil and Water Conservation and Ecological Envi-
ronment，Chinese Academy of Sciences and Ministry of Education，Yangling 712100，Shaanxi，Chi-
na; 3Institute of Soil and Water Conservation，Chinese Academy of Sciences and Ministry of Water Ｒe-
sources，Yangling 712100，Shaanxi，China) ．

Abstract: Thermal dissipation probe ( TDP) was used to continuously measure the sap flux density
( Fd ) of Pinus tabuliformis and Hippophae rhamnoides individuals in hilly Loess Plateau，from June
to October 2015，and the environmental factors，i．e．，photosynthetic active radiation ( PAＲ) ，water
vapor pressure deficit ( VPD) ，and soil water content ( SWC) ，were simultaneously monitored to
clarify the difference of rainfall utilization between the two tree species in a mixed plantation． Using
the methods of a Threshold－delay model，stepwise multiple regression analyses，and partial correla-
tion analyses，this paper studied the process of Fd in these two species in response to the rainfall
pulses and then determined the effects of environmental factors on Fd ． The results showed that，with
the increase of rainfall，the response percentages of Fd in both P． tabuliformis and H． rhamnoides in-
creased at first but then decreased; specifically，in the range of 0－1 mm rainfall，the Fd of P． tabu-
liformis ( －16．3%) and H． rhamnoides ( －6．3%) clearly decreased; in the range of 1－5 mm rain-
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fall，the Fd of P． tabuliformis decreased ( －0．4%) ，whereas that of H． rhamnoides significantly in-
creased ( 9．0%) ． The lower rainfall thresholds ( ＲL ) of Fd for P． tabuliformis and H． rhamnoides
were 6．4 and 1．9 mm，respectively，with a corresponding time-lag ( τ) of 1．96 and 1．67 days． In
the pre － rainfall period，the peak time of Fd of P． tabuliformis converged upon 12: 00－12: 30
( 70%) ，while the Fd of H． rhamnoides peaked twice，between 10: 30 and 12: 00 ( 48%) and again
between 16: 00 and 16: 30 ( 30%) ． In the post－rainfall period，the peak time of Fd of P． tabulifor-
mis converged upon 11: 00－13: 00 ( 40%) ，while that of H． rhamnoides peaked twice，between
12: 00 and 13: 00 ( 52%) and again between 16: 30 and 17: 00 ( 24%) ． Among the environmental
factors，the rank order of factors associated with the Fd of both P． tabuliformis and H． rhamnoides
was PAＲ＞VPD，before rainfall． However，the rank order of factors influencing the Fd of P． tabuli-
formis was PAＲ＞VPD＞0－20 cm SWC ( SWC0－20 ) ，whereas this order was different for H． rham-
noides: SWC0－20＞PAＲ ＞VPD，after rainfall． This mixed plantation of P． tabuliformis and H． rham-
noides trees had a high stability of water utilization．

Key words: mixed plantation; sap flux density; rainfall pulses; Threshold-delay model; environ-
mental factor．

黄土丘陵半干旱区降雨少而蒸发量大，降雨是

该地区植被恢复的主要限制因子，植物的存活和生

长都与降雨的可利用性密切相关［1］．由于前期造林

过程中没有全面考虑该地区水分供应与植物耗水的

关系，随着人工林耗水量的增加，林分成活率、保存

率和生长率普遍较低，并形成大面积的小老树［2－4］．
为评价该地区人工林对水分利用的稳定性，需要开

展植物耗水对环境因子( 特别是降雨) 响应方面的

研究［4］． 热 扩 散 探 针 法 ( thermal dissipation probe，

TDP) ［5］具有操作简便、精度高等特点，能在不破坏

植物生长的前提下连续观测植物的树干液流密度

( sap flux density，Fd ) ，被广泛用于森林水文学和树

木生理生态学等研究领域［2－4，6］．Fd作为衡量植物蒸

腾耗水的重要生理指标，能反映植物生理和环境因

子对植物水分利用的综合调节作用［4，6］．因此，通过

分析该地区植物 Fd对降雨的响应，有利于揭示人工

林恢复过程中对水分利用的稳定性．
植物 Fd对降雨的响应过程，与植物生理［7］、形

态学特征以及环境变量如树形［8］、根系分布［9－11］、
降雨量［12－14］和土壤水分［9，12，14］等密切相关． Stewart
等［12］研究发现，夏季 降 雨 后 澳 洲 西 部 灌 木 ( Allo-
causarina campestris) 由于休眠的缘故，Fd 只增加 2
倍; 而深根系植物大叶桉( Eucalyptus robusta) 更依赖

前期土壤水分，Fd对夏季降雨没有响应，表明不同植

物 Fd对降雨的响应存在差异．有研究根据蒸腾变量

与植物 Fd的关系判断其降雨敏感型［4，15］，然而蒸腾

变量仅解释了水分在植物-大气层面的传输过程，不

能代表水分在土壤-植物-大气连续体中的运移规律．
植物 Fd的瞬时变动和总体水平受到气象因素和土

壤供水的复合影响［16］，因此，只有通过分析降雨前

后植物 Fd与气象因子和土壤水分的关系，才能够较

全面地解释植物的蒸腾耗水特征［17］．Threshold－de-
lay ( T-D) 模型［18］为植物生理响应降雨过程提供了

一个有效框架，用于量化植物响应降雨的方式、最

小、最大降雨阈值、持续时间，已被学者用于研究泡

泡刺( Nitraria sphaerocarpa) ［9］、柠条 ( Caragana kor-
shinskii) ［11］和大叶桉［12］等树种 Fd 对降雨的响应过

程．用 T-D 模型量化植物 Fd 对降雨的响应，同时考

虑环境因子对植物 Fd的影响，能更好地解释以植物

为中心的水分运输过程．
油 松 ( Pinus tabuliformis ) 和 沙 棘 ( Hippophae

rhamnoides) 耐干旱贫瘠，适应性和抗逆性较强，是黄

土丘陵区常见的造林树种［19－20］．油松幼树生长缓慢

而沙棘生长迅速，且两树种幼龄混交林的成活率和

水土保持效益都明显高于纯林，故多营造油松-沙棘

混交林［21］．随着混交林地次生演替的进行，油松和

沙棘为了获得适合自身生长的最佳生态位，必然要

争夺环境资源，如光照、水分和矿质元素等［22］．尤其

是在研究区干旱少雨的环境中，对水分的竞争影响

着人工林的存活、生长和形态，最终改变群落结构及

其发展动态［23］．以往对油松［3，24］和沙棘［25］的研究主

要集中在纯林树种 Fd的日、季节变化及其影响因子

等方面［26］，而从两树种 Fd对降雨的响应，特别是黄

土丘陵区混交林 Fd 对降雨响应方面的研究却较少

涉及．为此，本研究通过野外试验连续观测混交林中

油松和沙棘 Fd 及其影响因子 ( 气象因子和土壤水

分) ，并结合 T-D 模型，综合分析降雨前后两树种 Fd

对水分利用的差异，以期为黄土丘陵区混交造林及

其后期管理提供科学依据．
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1 研究地区与研究方法

1. 1 研究区概况

研究区位于中国科学院安塞水土保持综合试验

站山地试验场 ( 36°51' N，109°19' E) ，海拔 1010 ～
1431 m，属典型黄土丘陵沟壑区．该区属暖温带半干

旱大陆性季风气候，年平均气温 8．8 ℃，极端最高和

最低 温 度 分 别 为 36． 8 和 23． 6 ℃，年 降 水 量 约

500 mm．雨季( 6—9 月) 降雨量占全年的 72．9%．土
壤以黄绵土为主，约占总面积的 95%，土壤容重约

为1．31 g·cm－3，土壤孔隙度为 57．8%．木本植物主

要有油松、侧柏( Platycladus orientalis) 、沙棘和柠条

等; 草 本 植 物 主 要 有 白 羊 草 ( Bothriochloa ischae-
mum) 、铁杆蒿( Artemisia sacrorum) 、甘草( Glycyrrhi-
za uralensis) 等．

油松-沙棘混交林样地: 面积 20 m×20 m、坡向

北偏西 60°、坡度 15°，2002 年造林时油松和沙棘初

始密度分别为每公顷 1667 和 10000 株; 2015 年样

地调查时，两树种的林分密度分别为每公顷 750 和

1775 株，林边有少量铁杆蒿．
1. 2 研究方法

1. 2. 1 树干液流的测定 根据样地林木胸径 ( dia-
meter at breast height，DBH ) /地 径 ( diameter at
ground height，DGH) 调查信息( 油松胸径测量高度

1．30 m，沙棘地径测量高度 0．30 m) ( 图 1) ，选择生

长良好、树干通直的油松和沙棘样木各 5 株( 表 1) ．
于 2015 年 6—10 月，采用热扩散式探针( TDP ) 对油

松和沙棘的树干 Fd进行连续观测．探针安装步骤参

见文献［4］．本研究根据前期油松和沙棘边材厚度的

调查 数 据，分 别 选 择 30、10 mm 长 的 探 针． 使 用

CＲl000 数 据 采 集 器 ( Campbell Scientific，Logan，

USA ) 设置采样程序记录并存储数据，数据采样间隔

图 1 油松和沙棘的径级分布
Fig．1 Distribution of diameter class for Pinus tabuliformis and
Hippophae rhamnoides．

表 1 样木树形参数
Table 1 Morphological parameter of the sample trees

树种
Tree
species

编号
No．

树高
Tree

height ( m)

胸径 /地径
DBH /DGH

( cm)

边材厚度
Sapwood

thickness ( cm)

油松 1 3．00 7．30 2．80
P． tabuliformis 2 3．20 7．20 2．50

3 3．40 7．60 2．70
4 3．80 5．80 1．60
5 4．76 9．60 3．26

沙棘 1 2．30 4．80 0．80
H． rhamnoides 2 2．60 3．60 0．60

3 3．00 6．30 1．20
4 3．10 7．60 1．10
5 3．40 5．00 0．80

为 30 s，输出数据为每 0．5 h 的平均值．Fd的计算公

式如下［5］:

Fd = 119×10
－6×［( ΔTmax－1) /ΔT］1．231 ( 1)

式中: Fd为树干液流密度 ( kg·m－2·h－1 ) ; ΔTmax 为

Fd为 0 时的温差; ΔT 为有液流活动时的温差．
对于样木边材厚度小于探针长度得到的数据，

在换算之前需要校正温度值．由于探针的一部分在

边材中，测 量 的 ΔT 是 边 材 ( ΔTsw ) 和 非 木 质 部

( ΔTmax ) 的加权平均:

ΔT=aΔTsw+ bΔTmax ( 2)

式中: a、b 代表探针在边材和非木质部中所占的比

例，其中 b= 1－a．此方法假设 Fd为 0 时，热特性非木

质部和边材相同．
1. 2. 2 气象因子的测定 气象数据从距样地 200 m
处的自 动 气 象 观 测 站 获 取，指 标 包 括 降 雨 ( ＲM
Young Inc．，USA) 、光合有效辐射 ( Model LI190SB，

USA) 、大 气 温 度 ( HMP45D，Finland ) 、相 对 湿 度

( HMP45D，Finland) 等．以上仪器都与 CＲ1000 数据

采集器连接，每 0．5 h 存储 1 次数据．为综合反映大

气温度与大气湿度的协同效应，计算得到水汽压亏

缺( VPD) 数据，其计算公式如下［27］:

es( T) = 0．611×exp［17．502 / ( T+240．97) ］ ( 3)

VPD= es( T) －ea = es( T) ( 1－HＲ) ( 4)

式中: es( T) 为大气温度下的饱和水汽压差( kPa) ; T
为大气温度 ( ℃ ) ; ea 为周围气体水汽压 ( kPa) ; HＲ
为相对湿度( %) ; VPD 为水汽压亏缺( kPa) ．
1. 2. 3 土壤水分的测定 在混交林中设置 1 个土壤

水分监测点，采用 ECH2O 土壤水分传感器( Decagon
Inc．，USA ) 分 层 监 测 0 ～ 20 ( SWC0～20 ) 、20 ～ 50
( SWC20～50 ) 、50 ～ 100 ( SWC50～100 ) 、100 ～ 150
( SWC100～150 ) 、150～ 200 cm( SWC150～200 ) 深度的土壤
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水分． 使 用 EM50 土 壤 水 分 数 据 采 集 器 ( Decagon
Inc．，USA) 每 60 s 记录 1 次 数 据，输 出 数 据 为 每

0．5 h的平均值．
1. 2. 4 细根表面积的测定 在每木检尺基础上选取

油松和沙棘各 1 株，分别用土钻 ( 内径φ= 9 cm) 在

离样木 50 cm 的弧线上分层钻取 5 个土芯，深度

200 cm，每 10 cm 为一层，从各层土样中拣出所有径

级的细根，编号后装入塑封袋并在实验室内用水清

洗干净，采 用 根 系 分 析 系 统 ( WinＲHIZO software，

Canada) 分析并确定直径≤2 mm 的细根表面积．
1. 3 Threshold-delay 模型( T-D 模型)

T-D 模型包括 ＲL、ＲU，τ、δt、Fmax、k 等 6 个参数，

用于获取植物响应降雨脉冲的非线性关系．非线性

关系与植物的功能型、生理反应时间、前期土壤水

分、降雨阈值有关［14］．动态模型的公式如下:

Ft =Ft－1+δt ( 5)

δt =Min［Fmax( 1－k) ，δ*t ( 1－
Ft－1

Fmax
) ］ ( 6)

δ*t =

δmax
ＲU－ＲL Ｒt－τ－Ｒ

L( ) ＲL＜Ｒt－τ＜Ｒ
U

0 Ｒt－τ≤ＲL

δmax Ｒt－τ≥ＲU











( 7)

式中: Ft为 t 时刻的液流密度; Fmax为最大响应值; δt
为响应变量; δt

* 为潜在反应变量; δmax为最大潜在反

应变量; ＲL 为最小降雨阈值; ＲU 为最大降雨阈值;

Ｒt－τ为有效降雨; t 为响应时间; k 为递减速率; τ 为滞

后时间．
1. 4 数据处理

数据分析和绘图分别采用统计软件 SPSS 16．0
和制图软件 Origin 9．2．采用单因素方差分析和 HSD
检验法确定 ＲL、τ 和 k; 采用多元逐步回归分析拟合

降 雨 前 后 两 树 种 Fd 与 PAＲ、VPD、SWC0～20、
SWC20～50、SWC50～100、SWC100～150、SWC150～200 的回归方

程，在此基础上采用偏相关分析得到 Fd与环境因子

的偏相关系数．

2 结果与分析

2. 1 环境因子的变化特征

研究期间( 6—10 月) 总降雨量 193．8 mm，降雨

事件 61 次，月平均降雨量 38．76 mm．0 ～ 5 mm 降雨

分别占总降雨事件和降雨量的 62．3%和 73．7% ( 图

2) ．降雨主要分布在 9—10 月( 秋季) ( 59．8%) ，6—8
月( 夏季) 较少( 40．2% ) ( 图3) ．土壤水分( SWC) 与

图 2 降雨量和降雨事件的频率分布
Fig．2 Frequency distributions of rainfall and rainfall events．

降雨的变化趋势基本同步，6—8 月较低，9—10 月有

明显回升，SWC0～20 和 SWC20～50 的变异系数分别为

28．3%、22．2%，而 SWC50～100、SWC100～150 和 SWC150～200

较稳定，表明 0 ～ 50 cm 更易受降雨的影响．10 月 6
日降雨 20．7 mm，降雨后 SWC50～100持续增加，而其他

时 间 段 SWC50～100、SWC100～150、SWC150～200 都 持 续 降

低，表明较大降雨入渗的土壤层较深，而降雨补充

50 cm 以下土层 SWC 的次数较少．
由图 3 可见，VPD 和 PAＲ 在 6—10 月有明显波

动，其 中 VPD 最 高 值 ( 2． 81 kPa ) 和 最 低 值

( 0．006 kPa) 出现在 7—9 月，PAＲ 最高值 ( 3294．28
W·m－2 ) 和最低值( 223．32 W·m－2 ) 也出现在 7—9
月．VPD 和 PAＲ 都受到降雨影响，与降雨前比较，降

雨后 VPD 和 PAＲ 都有不同程度的降低．总体来看，

VPD 在 6—7 月逐渐上升，8—10 月逐渐下降; PAＲ
在 6—8 月较高，9—10 月较低．
2. 2 降雨前后油松和沙棘树干液流密度的日间

变化

由表 2 可以看出，降雨前后油松和沙棘 Fd及其

对降雨的响应强度存在较大差异．例如，6 月 3 日

4．1 mm降 雨 后，油 松 和 沙 棘 Fd 分 别 增 加 5． 2%、
16．4%，而 6 月 28—29 日 4．6 mm 降雨后，两树种 Fd

分别降低 13．5%、7．2%．6 月 23—24 日 7．1 mm 降雨

后，油松和沙棘 Fd分别增加 15．3%和降低 7．2 %，8
月 28—30 日 9．4 mm 降雨后，两树种 Fd 分别降低

5．3%和增加 9．2%．可知，两树种 Fd对降雨的响应可

能受多因素影响．
为进一步研究两树种 Fd对降雨响应的不同，统

计得到降雨后油松和沙棘 Fd的最大变化量( 图 4) ．
随着降雨量增加，两树种 Fd的最大变化量呈现出先

上升后降低的趋势．与降雨前相比，0 ～ 1 mm 降雨

范围内，油松和沙棘Fd 都明显降低 ，降幅分别为
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图 3 环境因子日间变化特征
Fig．3 Daily variation of environmental factor during the experiment period．

表 2 油松和沙棘树干液流密度对降雨的响应
Table 2 Ｒesponse of sap flux density of Pinus tabuliformis and Hippophae rhamnoides to rainfall pulses

日期
Date

降雨量
Ｒainfall
( mm)

降雨前 Fd

Fd of pre-rainfall ( kg·m－2·d－1 )

油松
P． tabuliformis

沙棘
H． rhamnoides

降雨后 Fd

Fd of post-rainfall ( kg·m－2·d－1 )

油松
P． tabuliformis

沙棘
H． rhamnoides

Fd变化量
Change rate of Fd ( %)

油松
P． tabuliformis

沙棘
H． rhamnoides

06-03 4．1 134．96 13．71 141．92 15．97 5．2 16．4
06-20—06-21 11．7 88．00 17．96 116．84 15．69 32．8 －10．4
06-23—06-24 7．1 116．84 15．69 134．67 14．56 15．3 －7．2
06-28—06-29 4．6 138．38 10．75 119．76 9．98 －13．5 －7．2
07-05 2．2 90．46 15．28 90．60 15．25 －0．2 －0．2
07-15—07-18 11．0 61．58 13．12 79．40 10．89 28．9 －17．0
07-20 0．6 79．40 10．89 63．29 10．44 －20．3 －4．1
07-24 0．1 59．79 10．26 47．30 9．25 －20．8 －9．8
07-29 1．3 49．70 11．44 44．95 12．66 －9．5 10．7
08-01—08-02 6．4 42．38 13．27 51．51 15．18 0．5 1．1
08-06 1．6 51．51 15．18 54．16 10．28 5．2 －0．3
08-10—08-14 10．9 57．55 14．76 64．45 20．55 12．0 39．2
08-21 1．1 41．75 9．91 35．43 11．17 －15．1 12．7
08-26 4．8 46．18 8．54 53．28 9．64 15．4 12．9
08-28—08-30 9．4 53．28 9．64 50．48 10．52 －5．3 9．2
09-03—09-04 15．7 52．23 11．36 96．91 13．49 84．4 18．7
09-08—09-14 18．1 94．80 13．87 99．77 15．12 5．2 9．0
09-17 1．9 81．08 11．66 83．16 14．10 2．6 21．0
09-20 0．1 84．30 76．88 10．03 9．94 －8．8 －0．9
09-20—09-22 12．6 76．87 9．94 90．24 11．32 17．4 13．9
09-27—09-30 19．6 86．61 14．37 80．90 11．25 －6．3 21．7
10-06 20．7 85．15 12．28 81．84 11．01 －3．9 －10．4
10-13 3．3 77．34 8．68 82．59 10．00 6．8 15．2
10-22—10-26 21．6 68．19 8．78 83．62 9．98 22．6 13．3
降雨前的 Fd为降雨前 1 天的平均树干液流密度 The pre-rainfall sap flux density represented the average values of the day before a rainfall; 降雨后的
Fd 为降雨后直到最大值出现时的平均树干液流密度 The post-rainfall sap flux density represented the average values when the maximum occurred after
the rainfall．
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图 4 降雨后油松和沙棘树干液流密度的最大变化量
Fig．4 Maximum variation of sap flux density of Pinus tabulifor-
mis and Hippophae rhamnoides during post-rainfall periods
( mean±SE) ．

16．3%、6．3%; 1～5 mm 降雨范围内，油松 Fd降低( 降

幅为 0．4%) ，而沙棘 Fd明显升高( 升幅为 9．0%) ; 5～
10 mm降雨范围内，沙棘 Fd的最大变化量都大于油

松，然而＞10 mm 降雨范围内，油松 Fd的最大变化量

都大于沙棘．综合可知，油松 Fd对 5 ～ 15 mm 降雨敏

感，而沙棘 Fd对 1～5 mm 降雨敏感．
2. 3 油松和沙棘树干液流密度对降雨的响应过程

T-D 模型结果表明，油松 Fd响应降雨的最小降

雨阈值( ＲL ) 为 6．4 mm，滞后时间( τ) 为 1．96 d; 沙棘

的 ＲL为 1．9 mm，τ 为 1．67 d( 表 3) ．油松 ＲL和 τ 值分

别是沙棘的 2．37、0．17 倍，表明两树种 Fd 对降雨的

响应不同．1．9 mm 降雨没有补充 SWC0～20，但是前期

降雨补充了 SWC20～50 ; 4．1 和6．4 mm 降雨对 SWC0～20

都有补充; 16．7 mm 降雨补充了 SWC0～20、SWC20～50

( 图 3) ．表明沙棘 Fd在前期 SWC 充足时主要受 SWC
的影响，前期 SWC 不足时主要受本次降雨的影响，

而油松 Fd只对本次降雨( ≥6．4 mm) 产生显著响应．
由图 5 可以看出，研究期间( 6—10 月) ，降雨前

油松 Fd峰值集中在 11: 30—13: 00，其中 70%的峰值

表 3 油松和沙棘树干液流密度对降雨脉冲响应的 T-D 模
型参数
Table 3 Parameters of the T-D model for changes of sap
flux density of Pinus tabuliformis and Hippophae rhamnoides
in response to rainfall pulses

树种
Tree
species

最小降雨
阈值
ＲL

( mm)

滞后时间
τ ( d)

递减速率
k

潜在最大
增量 δmax

( kg·m－2

·h－1)

液流密度
最大值 Fmax

( kg·m－2

·h－1)
油松
P． tabuliformis

6．4 1．96 0．80 64．98 236．30

沙棘
H． rhamnoides

1．9 1．67 0．68 8．75 80．21

选择 Fd值的时间段为 8: 00—16: 00 Choice value of Fd was in 8 to 16
O’clock．

图 5 降雨前后油松( A) 和沙棘( B) 树干液流密度峰值频率
分布
Fig．5 Peak frequency of sap flux density of Pinus tabuliformis
( A ) and Hippophae rhamnoides ( B ) during pre- and post-
rainfall periods．

出现在 12: 00—12: 30; 沙棘 Fd 峰值集中在 9: 00—
16: 30，其中 48%的峰值出现在 10: 30—12: 00，30%
的峰值出现在 16: 00—16: 30．降雨后油松 Fd峰值集

中 在 11: 00—15: 30，其 中 40% 的 峰 值 出 现 在

11: 00—13: 00; 沙棘 Fd 峰值集中在 11: 00—15: 00，

其中 52%的峰值出现在 12: 00—13: 00，24%的峰值

出现在 16: 30—17: 00．降雨后两树种 Fd峰值集中出

现的时刻都向后推迟．
2. 4 降雨前后环境因子对油松和沙棘树干液流密

度的影响

6—9 月是植物生长盛季而该时期该地区降雨

较少，研究该时期油松和沙棘 Fd 对降雨的响应，有

利于揭示两树种对水分利用的稳定性．依据表 2 的

ＲL，以 6．4 mm 降雨( 8 月 2 日) 为例，对比研究降雨

前后两树种 Fd变化的差异( 图 6) ．降雨前油松 Fd峰

值出现在 12: 00( 78．35 kg·m－2·h－1 ) ，沙棘 Fd峰值

出现在 11: 30( 11．09 kg·m－2·h－1 ) 和 16: 00( 12．80
kg·m－2·h－1 ) ; 降雨后油松 Fd 峰值出现在 13: 00
( 87．89 kg·m－2·h－1 ) ，沙棘 Fd 峰值出现在 11: 30
( 15．52 kg·m－2·h－1 ) 和 17: 30 ( 13．62 kg·m－2·
h－1) ．与降雨前比较，降雨后油松和沙棘 Fd启动时间

分别滞后 0．5 和 3 h，Fd总体水平分别增加了 27．8%
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图 6 降雨前后油松( A) 和沙棘( B) 树干液流密度日内变化
特征
Fig．6 Diurnal variation of sap flux density of Pinus tabuliformis
( A) and Hippophae rhamnoides ( B) during pre- and post-rain-
fall periods ( mean±SE) ．

和 37．7%．
两树种 Fd 与环境因子的回归方程表明，降雨

前 油 松Fd 受 到 PAＲ和VPD的 影 响 ，沙 棘Fd 受 到

表 4 降雨前后油松和沙棘树干液流密度及其影响因子的
多元回归方程
Table 4 Multiple stepwise regression equations between
sap flux density and its impact factors for Pinus tabuliformis
and Hippophae rhamnoides during pre- and post-rainfall
periods

树种
Tree species

降雨
Ｒainfall

多元回归方程
Multiple stepwise
regression equation

判定系数
Ｒ2

自由度
df

油松
P． tabuliformis

降雨前
Pre-rainfall

Fd= －0．012PAＲ－
1．97VPD－1．424

0．937 352．180

降雨后
Post-rainfall

Fd = 992．158+0．022PAＲ+
7．626VPD－
3490．488SWC0～20+
322．075

0．833 73．258

沙棘
H． rhamnoides

降雨前
Pre-rainfall

Fd= 0．001PAＲ+
0．389VPD+599．65
SWC0～20－53．866

0．902 134．565

降雨后
Post-rainfall

Fd= 0．002PAＲ+
1．781VPD－
1810．942SWC0～20+
169．124

0．844 79．341

Fd : 树干液流密度 Sap flux density ( kg·m－2·h－1 ) ; VPD: 水汽压
亏缺 Water vapor pressure deficit ( kPa) ; PAＲ: 光合有效辐射 Photo-
synthetic active radiation ( W·m－2 ) ; SWC0～20 : 0 ～ 20 cm 土壤水分
Soil water content at 0－20 cm ( m3·m－3 ) ．

表 5 降雨前后影响油松和沙棘树干液流密度的环境因子
偏相关系数
Table 5 Partial correlation coefficients between sap flux
density and its impact factors for Pinus tabuliformis and
Hippophae rhamnoides during pre-and post-rainfall periods

树种
Tree species

降雨
Ｒainfall ( mm)

光合有效
辐射 PAＲ

( W·m－2)

水汽压亏缺
VPD

( kPa)

0～20 cm
土壤水分
SWC0～20

( m3·m－3)
油松
P． tabuliformis

降雨前
Pre-rainfall

0．932＊＊ 0．679＊＊ －

降雨后
Post-rainfall

0．822＊＊ 0．483＊＊ －0．311*

沙棘
H． rhamnoides

降雨前
Pre-rainfall

0．922＊＊ 0．647＊＊ 0．233

降雨后
Post-rainfall

0．757＊＊ 0．731＊＊ －0．818＊＊

* P＜0．05; ＊＊P＜0．01．

PAＲ、VPD 和 SWC0～20的影响; 降雨后两树种 Fd都受

PAＲ、VPD 和 SWC0～20的影响( 表 4) ．偏相关分析结

果表 明，降 雨 前 影 响 油 松 Fd 的 环 境 因 子 顺 序 为

PAＲ、VPD，沙棘为 PAＲ、VPD、SWC0～20 ; 降雨后影响

油松 Fd 的环境因子顺序为 PAＲ、VPD、SWC0～20，沙

棘为 SWC0～20、PAＲ、VPD( 表 5) ．

3 讨 论

3. 1 降雨对油松和沙棘树干液流密度的影响

本研究中，1～10 mm 降雨范围内，沙棘 Fd的最

大变化量大于油松; 10 mm 及以上降雨量范围内，油

松 Fd的最大变化量大于沙棘( 图 4) ．从总体趋势看，

随着降雨量递增，两树种 Fd的最大变化量都表现出

先上升后降低的趋势［12，14］．0 ～ 1 mm 降雨范围内，两

树种的 Fd都明显降低，然而 SWC0～20 却没有明显变

化( 图 2) ．Owens 等［28］研究 Juniperus ashei 冠层对降

雨的截留作用时发现，小降雨( ＜2．5 mm) 几乎全部

被植物的冠层截留，并以蒸发形式返回大气，不能被

植物根系吸收和利用．此时，两树种的 Fd 可能主要

受气象因子影响．
Zeppel 等［8］、Zhao 等［12］、Jian 等［14］ 指出，小降

雨( ＜5 mm) 对植物的生长和生存都很重要．本研究

中，1～5 mm 降雨范围内，油松 Fd降低( －0．4%) ，而

沙棘 Fd明显升高( 9．0%) ( 图 4) ，与以上观点一致．
林冠层截留了 0 ～ 1 mm 的降雨，而 1 ～ 5 mm 降雨补

充 SWC 的次数较少，两树种为适应半干旱环境，可

能启动了气孔调节机制．温杰等［26］根据叶片水势与

气孔导度的关系，判断油松和沙棘分别属于恒水型

和变水型植物．受干旱胁迫影响时，恒水型植物主要

通过降低叶片气孔导度，维持较高的叶片水势，以防

止木质部发生栓塞; 变水型植物则通过气孔活动降
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低叶片水势，以维持较高的气孔导度［29］．小降雨范

围内，油松气孔导度降低而沙棘的气孔导度仍然较

高，致使油松 Fd降低而沙棘 Fd 却明显升高．降雨还

能通过影响气孔导度改变叶片光合速率，进而影响

植物与环境之间的气体交换［30］．
3. 2 混交林中油松和沙棘树干液流密度对降雨的

响应过程

T-D 模型模拟结果表明，能引起油松和沙棘 Fd

显著响应的 ＲL分别为 1．9 和 6．4 mm( 表 3) ，这在一

定程度上表明，两树种形成了不同的用水策略．研究

期间，小降雨分别占总降雨事件和降雨量的 62．3%
和 73．7%( 图 2) ，有利于沙棘 Fd对降雨的响应，对油

松 Fd 的影响却不显著．大量研究表明，混交林树种

为获得自身最佳生态位，必然要争夺环境资源，最终

改变群落结构及其发展动态［22－23］．油松和沙棘的 ＲL

存在差异，能在一定程度上缓解两树种对水资源的

竞争，有利于混交林群落结构的形成及其发展．
T-D 模型的研究表明，降雨入渗及根系吸水过

程导致时滞( τ) 的产生［18］．本研究两树种立地条件

相同，所以，τ 主要受到根系吸水的影响．蒸腾拉力

是植物生长盛期吸水的主要驱动力，经木质部传递

至根部并促使根系吸水［31］，而水分传递速率可能与

树木特征有关［11，16］．降雨后两树种 Fd峰值时刻都向

后推迟( 图 5) ，符合以上观点．Goldstein 等［11］发现，

高腰果木( Anacardium excelsum) 大树储存的水分比

小树多，树木蒸腾与环境因子之间的时滞随树木的

增大而增加．单因素方差分析表明，油松和沙棘的树

高有显著性差异，而边材厚度差异不大，所以，两树

种 τ 的差异可能与树高有关［32］．植物体内水分的运

输过程，还受到木质部生物学结构的影响［16］．油松

木质部管胞的直径和长度都较小，端壁不具穿孔，水

分仅通过纹孔在胞间运输［33］．沙棘木质部孔纹导管

的导 水 性 较 好，端 壁 穿 孔 相 互 连 接，利 于 水 分 运

输［34］．可知，沙棘木质部的输水速率大于油松，致使

油松 Fd的 τ 大于沙棘( 表 3) ．
本研究表明，沙棘 Fd 在前期 SWC 充足时主要

受到前期 SWC 的影响，前期 SWC 不足时主要受本

次降雨的影响［8］，而油松 Fd 只受本次降雨后 SWC
的影响( 图 3、表 3) ，这可能与两树种的根系特征有

关［9，35］．从图 7 可知，油松和沙棘细根的垂直分布比

较相似［分别占到总根系的 73． 7% ( 0 ～ 80 cm) 和

61．6%( 0～60 cm) ］，所以，两树种对土壤水分利用

的差异，更多受根系生物学特征的种间差别影响．沙
棘次生根在结构上有储水功能，根系皮层细胞具有

图 7 油松和沙棘细根垂直分布
Fig．7 Vertical distribution of fine roots for Pinus tabuliformis
and Hippophae rhamnoides．

中央大液泡以及电子密度低、不均匀的储藏物，而且

胞质中存留大量线粒体，有利于根系吸收土壤水

分［36］．而油松根系皮层仅由一层薄壁细胞组成［37］，

吸收土壤水分的能力相对较弱．
3. 3 降雨前后环境因子对油松和沙棘树干液流密

度的影响

植物 Fd的瞬时变动和总体水平分别受气象因

子和土壤供水的影响［16］，理论上讲，降雨通过改变

气象 因 子 和 补 充 SWC 影 响 气 孔 导 度 和 根 系 吸

水［38］，进而促进或抑制植物蒸腾耗水．降雨后水蒸

气的阻隔致使 PAＲ 强度和大气温度( T) 降低，光合

速率受到光强和 T 的限制［32］，然而油松和沙棘 Fd

有明显上升( 图 6) ，表明 PAＲ 对两树种 Fd变化的影

响变小，因此，PAＲ 偏相关系数降低( 表 5) ．降雨后

VPD 对油松 Fd的影响降低，对沙棘 Fd 的影响却增

强，可能与植物叶片的生态适应有关．裸子植物叶片

表皮有厚的角质膜，细胞壁显著加厚并强烈木质化，

而且细胞腔很小; 而被子植物叶片扁平，表皮上分布

有许多与光合作用和蒸腾作用有关的气孔器［39］．裸
子植物油松为适应研究区半干旱环境，叶片细胞腔

可能进一步减小，其受环境因子的影响也会降低; 而

被子植物沙棘的叶片细胞较多，更容易受到环境因

子变化的影响［40］．降雨后，沙棘为维持体内与环境

之间的水分平衡，会加强叶片与周围环境的气体交

换，进而促进叶片蒸腾．所以，降雨后 VPD 对油松 Fd

的影响减弱，对沙棘 Fd的影响却加强( 表 5) ．
降雨前油松 Fd 与 SWC 不存在相关性，有研究

认为，长 期 干 旱 降 低 了 土 壤 与 根 系 之 间 的 水 势

差［34］，从而抑制根系对 SWC 的吸收．较小降雨补充

浅层 SWC，并增加根系与土壤之间的水势差，致使

两树种 Fd主要受 SWC0～20影响( 表 5) ．然而，SWC0～20
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对沙棘 Fd影响的显著性大于油松，可能原因是沙棘

根系表皮细胞对 SWC 渗透作用大于油松．较小降雨

补充了 SWC0～20，然而油松和沙棘 Fd 上升阶段仅占

全天的 18．8%和 13．8%( 图 6) ，致使 SWC0～20与两树

种 Fd都呈负相关．较大降雨后，SWC0～20对两树种 Fd

的影响明显不同，理论上讲，这与两树种的耗水类型

有关［26］．恒水型植物成熟细胞具有大液泡，在环境

水分发生短暂变化时，可对细胞含水量变化起缓冲

作用［41］．变水型植物在干燥时细胞均匀地皱缩，原

生质凝胶化，但原生质结构不被破坏，一旦获得水

分，还能迅速恢复代谢和生长［41］．较小降雨后，油松

根系吸水较慢而沙棘根系快速吸水，致使 SWC0～20对

油松 Fd影响较小，却成为沙棘 Fd变化的主导因子．

4 结 论

随着降雨量增加，两树种 Fd的最大变化量都先

上升后降低; 小降雨范围内( ＜5 mm) ，油松 Fd 较低

而沙棘 Fd水平较高，原因是油松气孔导度降低而沙

棘维持较高的气孔导度．
油松和沙棘 Fd的 ＲL分别为 6．4、1．9 mm，能在一

定程度上缓解两树种对水资源的竞争; 两树种 Fd对

降雨的响应存在滞后( 分别为 1．96 和 1．67 d) ，与树

高和木质部生物学结构有关．
沙棘 Fd 在前期 SWC 充足时主要受到 SWC 的

影响，前期 SWC 不足时主要受本次降雨的影响，而

油松 Fd只受本次降雨后的 SWC 影响，可能与两树

种根系的渗透调节有关．
降雨后 VPD 对油松 Fd 的影响降低，对沙棘 Fd

的影响却增强，可能与植物叶片的生态适应有关; 降

雨后 SWC0～20对油松 Fd影响较小，却成为沙棘 Fd变

化的主导因子，这与两树种的耗水类型有关．
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