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北京市行道树绒毛梣的水力结构对城市不透水表面
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摘  要  了解和量化城市树木耐旱性的变异性和潜在的驱动机制对于预测和管理全球气候变化下的城市生态系统稳定性至

关重要。该研究以北京市常见行道树绒毛梣(Fraxinus velutina)为研究对象, 选取6个不同不透水表面比例(用归一化建筑指数

(NDBI)反映)的实验地点。利用遥感数据提取各地的NDBI和月地表平均温度(Ts)参数, 并实地测定了空气水汽压亏缺(VPD)

和黎明前水势(Ψpd), 在生长季采用自然干燥法拟合各地点绒毛梣枝条木质部脆弱性曲线, 并计算得到木质部栓塞脆弱性, 测

定各地点凌晨和中午枝条的自然栓塞化程度以获取不同地点木质部栓塞的恢复程度; 同时测定了比导率(ks)和叶比导率

(LSC)、气孔导度(Gs)和最大光化学量子效率(Fv/Fm)。研究了不同不透水表面比例下树木栓塞脆弱性(耐旱性)的适应性, 以及

耐旱性与其他水力性状之间的相关性。结果表明: 1)不透水表面比例与50%导水率损失对应的水势值(Ψ50)显著负相关, 不透水

表面比例越高耐旱性越高; 2) Ψ50与Ψpd及VPD显著相关; 3) ks与Ψ50间有显著权衡, 但LSC与Ψ50相关关系不明显; 4)栓塞修复能

力与Ψpd呈正相关关系; 5)处于不同不透水表面比例地区的绒毛梣的Fv/Fm无显著差异; 6)随不透水表面比例的增加, 绒毛梣光

合速率下降。该研究结果表明, 不透水表面比例是影响绒毛梣耐旱性的关键城市环境指标之一, 不透水表面比例提高导致绒

毛梣耐旱性的提高, 同时绒毛梣白天出现的栓塞可以在夜晚进行积极的修复, 这两个特征均说明城市树木对于城市环境表现

出水力结构的适应性, 但这种适应性以光合速率下降为代价。该研究结果为快速城市化和全球气候变化场景下北京城市生态

系统健康程度、弹性和稳定性评价提供了重要研究数据, 并为决策者制定切实可行的北京城市树木管理策略提供了理论依据。 
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Abstract 

Aims  Understanding and quantifying the variability of drought tolerance and the potential driving mechanism in 
urban trees are critical to the prediction and management of urban ecosystem stability under global climate 
change. The objectives of this study were: 1) to identify the branch hydraulic traits of trees at urban sites with 
different percentages of impervious pavements in Beijing, and 2) to investigate if the drought tolerance of urban 
trees is adapted to urbanization. 
Methods  The investigated species in the study was Fraxinus velutina. This species is widely applied to street 
planting in Beijing. We selected six sites along the north-south axis of the city with different percentages of 
impervious pavements as represented by normalized difference built-up index (NDBI). The NDBI and monthly 
surface temperature at each site were obtained by remote sensing. The bench dehydration technique was used to 
assess site-specific branch vulnerability to drought-induced xylem cavitation. Net photosynthesis rate, stomatal 
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conductance, and maximal efficiency of PSII photochemistry (Fv/Fm) were also measured with a photosynthesis 
instrument. 
Important findings  The percentage of impervious pavements was positively correlated with the water potential 
corresponding to 50% loss of hydraulic conductivity (Ψ50), while Ψ50 was found to correlate with pre-dawn xylem 
water potential (Ψpd) and vapor pressure deficit. A significant trade-off relation was found between specific 
conductivity and Ψ50, but not between leaf specific conductivity and Ψ50. The embolism repair ability was 
significantly positively correlated with Ψpd. The net photosynthetic rate decreased with the increase in percentage 
of impervious pavement, whereas the Fv/Fm did not show significant difference among sites. The results suggest 
that the percentage of impervious pavements is one of the key urban environmental indicators affecting the 
drought tolerance of urban trees. The hydraulic architecture of F. velutina showed adaptability to the urban 
environment in the city. The study not only provides important research data for evaluation of the health, resilience, 
and stability of the urban ecosystems under the scenarios of rapid urbanization and global climate change, but also a 
theoretical support for decision-makers to formulate practical and feasible management strategies for street 
planting in Beijing. 
Key words  normalized difference built-up index; urban trees; embolism vulnerability; hydraulic efficiency; 
stomatal conductance 
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气候变化和城市化是近些年全球范围内变化最

显著的因素, 城市生态系统对气候和环境变化的响

应模式极具研究价值(Grimm et al., 2008)。城市化通

过城市地表和大气之间的相互作用, 在区域尺度和

全球尺度的气候变化中发挥着重要作用 (Oleson   

et al., 2011)。有研究认为, 在全球气候变化的同时, 

城市化水平提高导致的植被减少及不透水表面比例

提高, 热岛效应加剧等, 可能使得干旱胁迫发生频

率和程度增加, 但是城市生态系统树木维持水分平

衡更加困难, 因干旱引起的树木死亡也会影响城市

生态系统的健康发展(Savi et al., 2015)。尽管有大量

报道全球气候变化下有关自然生态系统植物水力结

构适应性方面的研究, 但是城市生态系统下树木水

力结构如何应对城市复杂环境目前还很少报道。城

市生态系统健康程度、弹性和稳定性直接关系到人

类福祉, 如何缓解城市化给植被带来的负面效应成

为了生态学关注的问题 (Meineke et al., 2013)。 

城市树木在城市生态系统中具有美学、净化环

境、改善人类健康和促进经济(Livesley et al., 2016)

的功能。城市树木的健康状态直接影响城市生态系

统的可持续性。全球气候变化下, 干旱胁迫的加剧

显著地影响树木生长(Choat et al., 2018)。大量研究

表明, 干旱胁迫使土壤水势下降, 植物输水管道系

统产生空穴化, 引起木质部水力导度降低, 叶片水

势下降和气孔关闭, 限制了树木的光合作用和生产

力, 极端干旱情况下木质部灾难性的水力崩塌会导

致树木死亡(Mcdowell, 2011)。干旱期间气孔的关闭

还可以使非结构性碳水化合物损失, 结合高温一起

使碳储备耗竭, 这会干扰树木抵御病虫害的防御机

制, 使树木对病虫害的敏感性增加, 最后导致树木

病虫害暴发(Roman et al., 2015)。有研究认为, 植物

通过“再充水”“新增木质部”等栓塞修复机制以恢复

水力功能(Bucci et al., 2003)。但是也有部分学者认

为这种“再充水”修复效应可能是人为测定错误造成

的(Scoffoni & Sack, 2015)。 

了解和量化城市树木耐旱性的变异性和潜在的

驱动机制对于全球气候变化下的城市生态系统稳定

至关重要。有别于自然生态系统, 不透水表面比例

被认为是城市树木水分生理生态学的核心环境驱动

因子(Morgenroth et al., 2013)。有研究认为与自然生

态系统相比, 城市内部绿色空间减少, 不透水表面

积增加及热岛效应加剧等城市环境因素, 会使得城

市树木更容易遭受水分胁迫, 从而降低其生长和适

合度(Chapman et al., 2017)。与此相反, 一些城市生

态系统研究表明城市化导致树木生长加速, 适合度

增加, 城市树木并未受到明显的水分胁迫。这种观

点的提出源于城市热岛和城区内部密集的高层建筑

诱发的上升气流可能引发了一种湿对流导致城市局

部降水增加(Han et al., 2014)。显然, 有关城市环境

下树木如何保持体内水分平衡还没有定论。以上矛

盾的报道可能与所选取的不同城市环境指标、不同

城市生态系统特点及城市树木管护措施等相关, 因
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此仍需更多的实例研究来丰富我们的认识。 

在过去的40年里, 中国经历了急剧的人口增长

和城市土地扩张, 北京市区面积从801 km2增长到

2452 km2, 年增长率为3.7% (Sun et al., 2019)。城市

一直被认为是全球气候变化对人类社会影响的关键

地点, 中国的城市森林生态系统对未来全球气候变

化的响应更是人们关注的重点 (王叶和延晓东 , 

2006)。作为世界上仅有的几个超大型城市之一, 北

京城市化对树木耐旱性的影响研究对于北京城市生

态系统健康程度、弹性和稳定性评价具有理论和实

践意义。研究城市树木耐旱性对城市强度的响应, 

可以帮助决策者制定切实可行的城市树木管理策略, 

确保城市生态系统的稳定性和可持续性。本研究在

北京城区设置了6个实验地点, 以不透水表面比例

为关键城市环境因素, 选取了同龄的北京市行道树的

代表——绒毛梣(Fraxinus velutina)为研究对象, 绒

毛梣作为北京市常见绿化树种, 有较强的固碳释氧

能力, 平均蒸腾吸热、释水量能力也位列前位。测

定城市环境下绒毛梣枝条的水力结构和气体交换指

标, 研究了城市环境与其水力结构的相关性, 探讨

了城市环境下树木的水力适应性。本研究主要提出

了以下假设: 1)不透水表面比例(用归一化建筑指数

(NDBI)反映)会影响植物水力结构; 2)一定干旱胁迫

程度下城市树木水力结构具有适应性。 

1  材料和方法 

1.1  研究区域自然概况 

实验在北京市辖区 (39.4°–41.6° N, 115.7°– 

117.4° E)进行。北京位于暖温带半湿润半干旱季风

气候区, 降水季节分配很不均匀, 夏季高温多雨, 

冬季寒冷干燥, 春秋短促, 年降水量600–650 mm, 

是华北地区降水最多的地区之一 (Kuang et al., 

2015)。 

1.2  实验材料 

本研究以北京市城区范围内较好适应本土环境

的典型行道树树种绒毛梣为研究对象, 该树种在北

京市内及城郊均有广泛分布且为常见的行道树种,

在北京的园林绿化中具有非常重要的地位。依据调

查的综合环境条件沿着北京南北中轴线从南到北

选取6个不同不透水表面比例的地点作为实验点

(图1)。 

1.3  研究方法 

1.3.1  城市化程度及环境指标的提取 

空气水汽压亏缺(VPD, kPa)表征大气的实际水 
 

 
 

图1  在北京选取的6个实验地点的地理位置分布图(图源高德地图)。ADS, 安定路; LDS, 林大路; LTS, 立汤路; SSS, 顺沙路; 
WJS, 望京路; XZS, 西直门外大街。 
Fig. 1  Geographical distribution map of the six experimental sites in Beijing (source: Amap). ADS, Anding Street; LDS, Linda 
Street; LTS, Litang Street; SSS, Shunsha Street; WJS, Wangjing Street; XZS, Xizhimen Wai Street. 
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汽压与饱和水汽压之间的差值, 利用瞬时空气温度

(Ti, ℃)和空气湿度(RHi, %)进行计算。其中于7月连

续3天12:00同步对6个实验位点的Ti和RHi进行测

定, 利用干湿温度计重复测量3次记下读数, VPD

计算为:  

( )i
i

i

VPD exp 1 RH
  

bT
a

c T

■ ■
= · -| |+■ ■

   (1) 

式中, a = 0.611, b = 17.502, c = 240.97。 

NDBI是归一化建筑指数, 多项研究表明NDBI

能表征不透水表面比例(黄小巾等, 2013)。我们提取

了空间分辨率为30 m的Landsat数据 (https://espa. 

cr.usgs.gov/), 对数据进行预处理, 依据反射率进行

波段运算, 求得NDBI为:  

SWIR NIR

SWIR NIR

  
NDBI

  

R R

R R

-
=

+
    (2) 

式中, RSWIR和RNIR分别为Landsat8第6波段和第5波

段的光谱反射率。NDBI (< 0)越小, 城市建筑用地面

积越少, 即不透水表面比例越少。 

在美国NASA官网(https://ladsweb.modaps.eosdis. 

nasa.gov/search/)上下载1 km分辨率的MODIS地表

温度数据, 利用遥感图像处理软件进行预处理: 拼

接、转格式、重投影和重采样。利用对应样地坐标

提取各地点月地表平均温度(Ts, ℃): 

0 1 31 2 32sT A A T A T= + -   (3) 

式中, A0、A1、A2为劈窗算法参数, T31、T32是MODIS

数据第31和32波段的亮度温度。 

1.3.2  最长导管测量 

Wheeler等(2013)发现天然林中绒毛梣有较长

的导管(约1 m)。2021年6月在林大路采集了5根长2 m

以上的绒毛梣枝条, 取样后将采得枝条泡入清水中

吸足水分, 将完整枝条与软管相连接, 打开XYL’EM

仪 (Xyl’Em-Xylem Embolism Meter; Bronkhorst, 

Montigny-les-Cormeilles, France)高压系统进行冲刷, 

冲刷时间在30 min以上, 通过剪掉样品最前端观察

气泡存在与否, 气泡完全冲刷干净即可进行下一

步。将高压系统关闭, 取下样品, 将样品底端连接到

低压气泵(6 kPa)上, 并将样品最前端放入水中开始

观察。在水下从末端开始以1 cm为间隔用枝条剪剪

去枝段(整个过程保证在水下完成), 用放大镜观察

直到气泡源源不断出现, 测量剩余样品长度, 加0.5 

cm即为最长导管长度。所测绒毛梣最长导管的平均

值为(78.5 ± 5.5) cm。 

1.3.3  黎明前水势及木质部栓塞脆弱性测定 

在5:00–6:00于空气中切割距离枝条末端长度

至少超过最长导管两倍的树枝, 每个地点择取朝南

面当年生的3根枝条, 剪下后直接用黑色塑料袋包

裹, 在30 min内运送到实验室, 使用压力室(1505D; 

PMS, Albany, USA)测量得到黎明前水势(Ψpd, MPa), 

利用黎明前水势反映对应地点的土壤水势。 

用自然干燥法评估树木对干旱诱导的木质部空

穴化的脆弱性。所有样地树木脆弱性测量都于2021

年7月20日完成, 材料选择来自上层树冠面向南的

树冠的外部树枝(1–2年生)取样。在5:00–6:00剪下的

枝条(15根以上)用黑色塑料袋进行覆盖, 将切割端

留在水中, 并转移到空调实验室(25 ℃)。为获得一

个比较宽的水势范围, 择选一部分树枝在水下进行

二次切割泡入清水中至少10 h, 其余的树枝需要在

实验室昏暗的灯光下(光合有效辐射(PAR) < 10 

μmol·m–2·s–1)边自然干燥边测量(直到测量的导水率

下降的百分比(PLC) > 85%)。每根待测枝条装袋至

少1 h, 以使木质部压力在整个分枝上平衡, 平衡后

从末端方向开始超过一个最大导管长度位置, 切取

分支段进行PLC的测量, 测量待测茎段长度(L)。流

速使用XYL’EM仪记录。用过滤 (0.2 μm)后的10 

mmol·L–1 KCl溶液冲洗茎段。在低压(6 kPa)模式下测

量初始导水率(Ki, kg·MPa–1·s–1)。然后在0.13–015 

MPa下用KCl溶液冲洗茎段15 min以去除栓塞, 在

低压(6 KPa)模式下测量重新饱和状态下样品的最

大流速(Kmax, kg·MPa–1·s–1)。栓塞导致的PLC由Ki和

Kmax求得:  

max i

max

  
PLC (%) 100

K K

K

-
= ×    (4) 

对于各栓塞点所对应的水势(Ψ, MPa), 将采样

的叶片被密封在箔片中 , 然后在平衡后通过

Scholander 压 力 室 (PMS Instrument, Corvallis, 

Oregon, USA)进行测量。利用Weibull函数拟合植物

脆弱性曲线(Pammenter & van der Willigen, 1998):  

100
PLC

1 exp( ( ))a bΨ
=

+ × -
 (5) 

式中, Ψ为水势, a是导水率对注入压力或张力(曲线

斜率)响应的陡度, b表示50%导水率损失对应的水

势值。系数a和系数b采用SPSS 10.0中的非线性回归

程序进行估计。 

通过使用游标卡尺来测量每个枝条的最大(总
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横截面)和最小(髄心)直径来确定边材横截面积(茎

段边材面积选取茎段中间部位的边材面积或者两端

边材面积的平均值), 总横截面积减去髄心横截面

积即为边材面积(As)。利用扫描仪扫描采样叶片, 并

利用叶面积计算程序Batch Microsoft计算每个叶片

样品的面积, 相加得到该枝条总叶面积(AL)。枝条末

端的边材面积与该枝条叶面积的比值为胡伯尔值

(Hv) (Fan et al., 2011)。 

s
v

L

A
H

A
=   (6) 

比导率(ks, kg·MPa–1·s–1·m–1)和叶比导率(LSC, 

kg·MPa–1·s–1·m–1)的计算为:  

max
s

s

K L
k

A

×
=

 

 (7) 

max

L

LSC
K L

A

×
=

 

 (8) 

1.3.4  自然栓塞化的测定 

利用当年生绒毛梣枝条测定自然PLC, 从面向

南的树冠的外部取样。在12:00–13:00之间取样, 并

利用压力室和XYL’EM仪测定得到枝条在对应水势

下的PLC以测得每日最小叶水势(Ψmin, MPa)及其对

应水势下的空穴化程度(PLCmid, %)。为了评估栓塞

恢复程度, 等待过夜后测定次日黎明前(5:00–6:00)

水势(Ψpd, MPa)及对应状态下的空穴化程度(PLCpd, 

%)。将栓塞修复(ER)简单记为:  

pd midER (%) PLC PLC= -   (9) 

1.3.5  最大光化学效率、净光合速率和气孔导度的

测定 

在向南面随机选取3–4个当年生完全展开的绒

毛梣叶片, 测量时CO2浓度(通过CO2小钢瓶控制)设

置 为 400 μmol·mol–1 。 采 用 配 备 了 荧 光 叶 室

(LI-6400-40)的LI-6400 XT光合仪(LI-COR, Lincoln, 

USA)进行测量, 光强设为1 200 μmol·m–2·s–1, 叶室

的温度控制在25 ℃ , 空气相对湿度为50%–70%, 

测定时间为9:00–12:00。记录稳态光合速率条件下

的 气 孔 导 度 (Gs, mol·m–2·s–1) 和净光合速率 (A, 

μmol·m–2·s–1)。记录暗适应30 min后的光系统II (PSII)

最大光化学量子产量(Fv/Fm)。 

1.4  数据处理 

在分析开始之前, 数据通过Shapiro-Wilk检验

正态分布, 并利用Bartlett检验方差齐性。采用最小

显著差异(LSD)多重比较法比较不同位点之间的差

异显著性, p < 0. 05表示位点间差异显著。对水力结

构性状之间的关系以及环境因子-水力结构性状之

间的关系采用Pearson分析。其中对各个地点Ψ50间

的显著性差异是利用MATLAB 2018b检测95%置信

区间是否重叠的方法获得的。 

2  结果和分析 

2.1  不同不透水表面比例下的环境条件 

通过实地调查, 我们选择6个环境差异较大的

地点。最直观的环境差异为不透水表面比例(用

NDBI反映), 其中望京路(WJS)、林大路(LDS)和西

直门外大街(XZS)三地拥有较小的NDBI (< –0.3), 

其 次 为 顺 沙 路 (SSS) (–0.219) 和 安 定 路 (ADS) 

(–0.180), 在立汤路(LTS)升至–0.123, 即LTS区域建

筑物用地最多, 不透水表面比例最大。此外, 我们还

提取了6个地点生长季4个月(6、7、8、9月)的Ts, 发

现不同地点4个月的Ts相差不显著, 在6–9月XZS的

Ts最高为38.9 ℃, WJS的最低为34.9 ℃, 其余4地比

XZS低1–2 ℃。不透水表面可以一定程度地影响

VPD及Ψpd, 不透水表面比例越高的地点Ψpd相对越

低(R2 = 0.81, p = 0.013), 所处区域范围内的VPD越

高(R2 = 0.71, p = 0.043)。LTS和ADS的VPD约为–1.7 

kPa, 比其余4地高0.2– 0.6 kPa。Ψpd可以一定程度上

反映土壤水势(即水分胁迫程度), 依据所测得的Ψpd

各个地点绒毛梣受水分胁迫程度: ADS > LTS > SSS > 

XZS > LDS > WJS (表1)。 

2.2  不同不透水表面比例下的枝条栓塞脆弱性 

图2为自然干燥法测得的6个地点内绒毛梣的木

质部栓塞脆弱性曲线, 其中Ψ50反映了植物木质部

栓塞的脆弱性, Ψ50 值越高 (趋向于0), 植物越易发

生栓塞。Ψ50在LDS最高为–0.903 MPa, 在ADS最低

为–1.245 MPa, 6个地点绒毛梣的栓塞脆弱性依次为: 

LDS > WJS > XZS > SSS > LTS > ADS。 

2.3  城市化强度与植物耐旱性的相关性 

图3显示了我们所提取的城市环境参数与植物

栓塞脆弱性(耐旱性, Ψ50)之间的相关性。经过相关

分析发现, NDBI与Ψ50之间呈负相关关系, 随着不

透水表面百分比的增加, Ψ50逐渐降低(图3A)。VPD

与Ψ50也呈负相关关系(图3B)。而Ψpd与Ψ50呈正相关关

系(图3C)。相比之下, Ts对Ψ50没有直接影响(图3D)。 
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表1  北京6个实验地点绒毛梣的黎明前水势(Ψpd)、月地表平均温度(Ts)、空气水汽压亏缺(VPD)和归一化建筑物指数(NDBI) (平均值±标准误) 
Table 1  Pre-dawn leaf water potential (Ψpd), monthly mean surface air temperature (Ts), vapor pressure deficit (VPD), and normalized difference built-up 
index (NDBI) at the six sites in Beijing (mean ± SE) 

实验地点 Experimental site 环境指标 
Environment indicator 

LDS WJS XZS SSS LTS ADS 

NDBI –0.342 –0.343 –0.302 –0.219 –0.123 –0.180 

Ts ( )℃  37.135 ± 1.943ab 34.861 ± 1.083b 38.933 ± 2.077a 37.590 ± 1.866ab 36.044 ± 0.930ab 37.301 ± 1.757ab 

VPD (kPa) 1.227 ± 0.027c 1.107 ± 0.092d 1.679 ± 0.039a 1.539 ± 0.063b 1.701 ± 0.102a 1.700 ± 0.014a 

Ψpd (MPa) –0.665 ± 0.039a –0.651 ± 0.015a –0.781 ± 0.027b –0.845 ± 0.019c –0.994 ± 0.011d –1.107 ± 0.022d 

不同小写字母表示各位点间差异显著(p < 0.05)。实验地点同图1。 
Different lowercase letters indicate significant differences among sites (p < 0.05). Experimental sites see Fig. 1. 

 

 
 

图2  北京6个实验地点绒毛梣的脆弱性曲线。黑色方块, 在实验室中自然干燥过程中所测的绒毛梣枝条导水率损失百分比

(PLC)和水势(Ψ)对应点; 红色点, 黎明所测的自然PLC及对应水势; 蓝色三角, 午时所测的自然PLC及对应水势。ADS, 安定

路; LDS, 林大路; LTS, 立汤路; SSS, 顺沙路; WJS, 望京路; XZS, 西直门外大街。同图一不同小写字母表示各位点间差异显

著(p < 0.05)。Ψ50位点间的差异是采用95%置信区间是否重叠方法获得的。 
Fig. 2  Vulnerability curves of Fraxinus velutina at the six study sites in Beijing. Black squares, the corresponding point of the 
percentage loss (PLC) and water potential (Ψ) measured during bench-dehydration of branches in the laboratory; Red circle, natural 
PLC measured at dawn and their corresponding water potentials; Blue triangle, natural PLC measured at noon and their 
corresponding water potentials. ADS, Anding Street; LDS, Linda Street; LTS, Litang Street; SSS, Shunsha Street; WJS, Wangjing 
Street; XZS, Xizhimen Wai Street. Different lowercase letters indicate significant differences among sites (p < 0.05). The difference 
between Ψ50 among sites is tested by the 95% CI-overlay method. 

 
2.4  不同不透水表面比例下水分传输效率与安全

性之间的关系 

LSC和ks均可以反映植物供水能力的强弱, 两

个指标最高值均位于LDS, 说明该地点绒毛梣水分

传输效率最高, 最低值出现在ADS (图4A、4B)。ks

和Ψ50呈正相关关系(图5A); LSC与ks呈显著正相关

关系, 但与Ψ50相关性不显著(图5B)。而Hv可以反映

向单位叶面积水分供应的边材横截面积, 是植物水

力结构适应环境变化的主要决定因子, Hv越大抗旱

性越强, 其中Hv的最大值位于LTS (图4C), 但Hv和

Ψ50之间相关性不显著。 

2.5  枝条栓塞修复能力与黎明前水势关系 

北京6个地点的午间PLC约为60%, 而黎明前自

然PLC的变化较大。其中黎明PLC最低的地点出现于

WJS, PLC最高的地点出现在ADS, 在WJS的绒毛梣

共恢复了40.21%的栓塞, 恢复程度最明显, 在ADS

恢复程度降至33.33%。经过分析发现栓塞修复性与

Ψpd近似呈正相关关系, 但未达到显著水平(图6)。 

2.6  气孔导度、光合速率与最大光化学量子效率 

随着水分胁迫加剧, 绒毛梣的Gs呈现下降趋

势。LDS水分条件较好, Gs最高达0.383 mol·m–2·s–1, 

在LTS降至0.138 mol·m–2·s–1。同时各地的Gs和LSC  
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图3  北京6个地点归一化建筑指数(NDBI) (A)、空气水汽压亏缺(VPD) (B)、黎明前水势(Ψpd) (C)、月地表平均温度(Ts) (D)的

平均值与50%导水率损失对应的水势值(Ψ50)之间的相关性(平均值±标准误)。地点同图1。 
Fig. 3  Correlations between 50% loss of hydraulic conductivity (Ψ50) and normalized difference built-up index (NDBI) (A), vapor 
pressure deficit (VPD) (B), pre-dawn leaf water potential (Ψpd) (C), monthly mean surface air temperature (Ts) (D) at the six study 
sites in Beijing (mean ± SE). Site see Fig. 1. 

 

 
 

图4  北京6个实验位点绒毛梣的比导率(ks) (A)、叶比导率(LSC) (B)和胡伯尔值(Hv) (C) (平均值±标准误)。不同小写字母表示

各地点间差异显著(p < 0.05)。地点同图1。 
Fig. 4  Specific conductivity (ks) (A), leaf specific conductivity (LSC) (B) and Huber values (Hv) (C) of Fraxinus velutina measured at 
the six study sites in Beijing (mean ± SE). Different lowercase letters indicate significant differences among sites (p < 0.05). Site see Fig. 1. 

 
显著相关(图7)。对应6个地点光合速率最高点也出

现于LDS (21.17 μmol·m–2·s–1), 最低值位于LTS 

(14.11 μmol·m–2·s–1)。6个地点的Fv/Fm没有显著差异, 

实验期间各地点的绒毛梣均处于健康状态, 数值位

于0.828 6–0.841 9之间(表2)。 

3  讨论 

3.1  不透水表面比例与树木耐旱性有密切关系 

本研究结果表明, 不透水表面比例与植物抗空

穴化能力(耐旱性)显著正相关(图3A), 因此不透水

表面比例是影响树木耐旱性的关键城市环境指标。

城市与自然生态系统环境因子最不相同的就是不透

水表面比例, 大范围不透水建筑及路面的铺设长时

间下可以改变土壤的物理和化学性质, 包括水分含

量、温度和pH等(Messenger, 1986)。城市环境中不

透水地表覆盖增加会增加城市森林和生态系统的用

水压力(Iakovoglou et al., 2001), 一方面建筑物及不

透水路面阻碍了雨水下渗, 使得土壤含水量下降 
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图5  北京6个地点绒毛梣比导率(ks) (A)、叶比导率(LSC) (B)与50%导水率损失对应的水势值(Ψ50)间的相关性(平均值±标准误)。 
Fig. 5  Relationships between specific conductivity (ks) (A), leaf specific conductivity (LSC) (B) and 50% loss of hydraulic 
conductivity (Ψ50) in Fraxinus velutina at six experimental sites in Beijing (mean ± SE). 

 

 
 
图6  北京6个实验点的黎明前水势与对应位点绒毛梣栓塞

修复力之间的相关关系(平均值±标准误)。地点同图1。 
Fig. 6  Correlation between pre-dawn leaf water potential and 
embolism repair ability of Fraxinus velutina at six experimental 
sites in Beijing (mean ± SE). Site see Fig. 1. 
 
(表1); 另一方面建筑物及不透水路面压实抑制了行

道树根系呼吸, 影响了根系对水分的吸收(Arnfield, 

2003)。 

在建筑物比例较高的地区往往伴随着较高的

VPD和较低的凌晨水势, 可能原因是热辐射的增加

导致的气温上升使得VPD增加, 以及地表蒸散的增

加和不透水表面的增加使得土壤水势降低。高度城

市化导致VPD的升高也是近几十年来最显著的气候

变化趋势(Eamus et al., 2013)。随着不透水表面比例

的增加, Ψpd降低, 以及VPD的升高可能加剧植物 

表2  北京6个实验点绒毛梣的气孔导度(Gs)、光系统II (PSII)最大光化学

量子产量(Fv/Fm)和净光合速率(A) (平均值±标准误)。 
Table 2  Stomatal conductance (Gs), maximal efficiency of PSII 
photochemistry (Fv/Fm), and net photosynthesis rate (A) of Fraxinus velutina 
measured at the six experimental sites in Beijing (mean ± SE)  

实验点 
Experimental site

Gs (mol·m–2·s–1) Fv/Fm A (μmol·m–2·s–1)

LDS 0.383 ± 0.034a 0.828 6 ± 0.048 3 21.17 ± 1.730a

WJS 0.350 ± 0.016a 0.841 9 ± 0.027 2 19.66 ± 1.456ab

XZS 0.254 ± 0.022b 0.839 7 ± 0.011 5 20.04 ± 1.174a

SSS 0.181 ± 0.026c 0.833 4 ± 0.023 0 17.34 ± 1.166b

LTS 0.138 ± 0.023c 0.837 4 ± 0.035 1 14.11 ± 1.274c

ADS  0.157 ± 0.015c 0.826 3 ± 0.019 4 14.63 ± 1.334c

不同小写字母表示各实验点间差异显著(p < 0.05)。实验点同图1。 
Different lowercase letters indicate significant differences among sites (p < 
0.05). Experimental sites see Fig. 1. 

 

 
 

图7  绒毛梣气孔导度(Gs)和叶比导率(LSC)的关系(平均值±标

准误)。 
Fig. 7  Relationship between leaf specific conductivity (LSC) 
and stomatal conductance (Gs) of Fraxinus velutina (mean ± SE).  
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水分胁迫和相关的死亡风险(Liu et al., 2013)。此外, 

除了对土壤蒸发的影响外, VPD还通过影响气孔关

闭 , 限制光合作用和碳代谢 , 制约着水分关系

(Eamus et al., 2008)。需要注意的是, 在本实验中

VPD和Ψ50两者相关性极显著可能是由数据点聚集

在两端所导致, 这可能是由于取样点仅有6个, 导致

环境差别不够大, 需要进一步深入研究。 

3.2  绒毛梣水力结构对北京城市环境有适应性 

随着不透水表面比例的加剧, 土壤水势下降和

VPD的上升都说明随着水分胁迫的加剧, Ψ50随之降

低, 即绒毛梣的耐旱性增加, 与此同时栓塞的修复

力有所提升(图6)。空穴化是树木在长期进化过程中

形成的一种适应环境的重要生理生态学特征(张硕

新等, 2000)。大量基于自然生态系统的研究表明植

物的抗旱性除了与物种相关外还受生长环境与气候

等因素的影响(Pfautsch et al., 2016), 随着环境干旱

程度的增加, 树木会增加其耐旱性, 降低其水力结

构的脆弱性, 表现出适应性。比如Pockman和Sperry 

(2000)的研究发现干旱地区生长的同种树木木质部

抗栓塞能力明显高于生长在湿润地区的树木。

Pritzkow等(2019)的研究也提出树木耐旱性具有种

内可塑性, 湿润区起源的品种在一定程度干旱胁迫

下可以增强其耐旱性。然而在Savi等(2015)于意大利

里雅斯特进行的实验中, 随着以Quercus ilex为中心, 

半径为25 m的圆形区域不透水表面比例增加, 土壤

水分和空气水分亏缺均增加, 与此同时Quercus ilex

的木质部栓塞脆弱性也增加, 耐旱性降低。这种相

悖的结果可以用水力区隔化(segmentation)来解释 : 

意大利实验中4个位点的VPD和凌晨水势与本实验

选择的北京相比低得多, 说明该地区的水分胁迫非

常严重, 这与意大利的地中海气候(生长季高温少

雨)可能有密切关系。在这种情况下, 树木可以通过

“区隔化”以应对严重干旱胁迫, 植物通过牺牲部分

枝条来保证主干和其他枝条的水分平衡, 出现末端

枝条木质部栓塞脆弱性加剧的现象(Johnson  et al., 

2016), 同时其所测定的Fv/Fm降低到0.8以下, 出现

明显的环境胁迫症状。不同城市环境下的树种可能

受到的干旱胁迫程度会不一样, 树木采取不同的策

略以应对干旱胁迫程度不同的城市环境, 并且可能

与所处地区降雨的季节性密切相关(Liu et al., 2021)。

水分胁迫不严重且生长季降雨相对充沛条件下树木

会提高其耐旱性, 表现出一定的水力结构适应性。 

自然条件下所测得的各地点绒毛梣午间PLC和

次日黎明前PLC之间存在显著差异, 表明绒毛梣在

昼夜间存在栓塞修复现象。本研究表明修复能力与

凌晨水势有相关关系, 凌晨水势越高, 修复能力也

越强。有关于树木木质部的栓塞修复多存在争议, 

最初部分学者认为栓塞的修复只能在木质部压力为

正或稍负的情况下出现(Holbrook et al., 2001), 但是

一些研究者提出在树木导管发生了空穴化后, 树体

可以通过夜间的水分补充, 使空穴化的导管恢复导

水性(孙青等, 2007), Salleo等(1996)的实验中木质部

处于–0.101 MPa水势时, 经过一夜对应的栓塞木质

部恢复了输水能力; 申卫军等(2000)的实验中榛

(Corylus heterophylla)和榆树(Ulmus pumila)的水势

分别为–0.34 MPa和–0.60 MPa, 在这种情况下导水

率经过不同时间后均能恢复至原先的90%, 其中白

榆经过一夜便可以完全恢复; 相关文献中也有实验

证明小直径树枝的导水率从清晨开始损失, 但经过

一夜可以恢复(Christman et al., 2012); Klein等(2013)

对侧柏(Platycladus orientalis)和松树(Pinus spp.)水

力结构进行研究也发现了栓塞的形成和恢复的现象, 

并且栓塞修复能力的强弱一定程度上与凌晨水势大

小及Ψ50相关。然而有关于栓塞机制的途径有不同猜

测, 但多位学者均在相关实验中表明植物的确存在

一种栓塞修复机制, 并与植物栓塞脆弱性一起调节

干旱胁迫状态下植物的正常生长发育(Brodersen & 

McElrone, 2013), 综合本实验结果我们认为, 当木

质部压力为负值时栓塞也可能修复, 修复的能力随

凌晨水势增加而增加。 

3.3  水分传输效率与安全性的权衡 

植物叶和枝条通过形成的不同形态结构和水分

运输供给策略对干旱胁迫进行响应 (Pratt & 

Jacohsen, 2017)。其中ks和LSC可以分别反映出树木

输水系统的效率, 实验结果表明随着水分条件变差, 

绒毛梣对应茎段和单位叶面积的供水情况均变差, 

单位有效面积的输水能力降低。刘娟娟(2009)对绒

毛梣、刺槐(Robinia pseudoacacia)和元宝枫(Acer 

truncatum)进行不同程度干旱处理后也发现ks和LSC

都有不同程度下降。前人大量报道了ks、LSC和栓

塞脆弱性彼此的相关关系(Gleason  et al., 2016)。本

研究结果表明, Ψ50与ks呈正相关关系, 反映了种内

水分传输效率与安全性的权衡, 这与Bucci等(2006)

的研究一致。但Ψ50却与LSC没有太大的相关性(图
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5), 这可能与Hv的调节相关。Nardini和Luglio (2014)

综合分析了全球130个木本被子植物叶片水力数据

也发现Ψ50与基于叶面积水平的水导率没有明显相

关性。此外, 叶片水平的水力导度包括叶木质部水

力导度(Kx)和木质部外水力导度(Kout-xylem) (罗丹丹

等, 2021)。而有研究表明木质部外水力导度对叶水

力导度有显著贡献(Scoffuni & Sack, 2015)。 

Gs是衡量植物叶片内H2O和CO2运输阻力的重

要参数, 是决定气体交换速率的主要指标(金鹰和

王传宽, 2015)。LSC可以很好地反映树木叶片的水

分供应状况, 而叶片水分状况的影响会直接体现在

光合上(Brodribb & Feild, 2000)。本研究表明LSC与

Gs有密切关系, 证实了水力信号对气孔导度具有一

定的控制作用。这可能是由于输水管道系统的水势

降低, 张力信号直接传递给气孔保卫细胞, 导致其

关闭气孔(Tardieu, 1998)。当然, 也不排除化学信号

与物理信号的共同作用(罗丹丹等, 2019), 值得进一

步研究。 

本研究表明城市化会导致树木生长受抑制。随

着不透水表面比例的增加, 绒毛梣受环境胁迫程度

的指标(Fv/Fm)未发现明显变化, 但净光合速率呈下

降趋势。大量研究表明, Fv/Fm可以作为植物是否受

环境胁迫的经验指标(Baker, 2008), 如果Fv/Fm降到

0.75以下表明植物明显受到环境胁迫。许多自然生

态系统研究结果表明, 干旱胁迫下水分安全性的上

升使得水分传输效率下降, 引起气孔导度的下降, 

CO2扩散阻力增强, 使得光合速率下降, 导致生长

缓慢。但是在Saxe等(2001)的研究中城市化会促进

城市树木的生长。Imhoff等(2004)的研究也指出城市

化会依据城市地理位置和气候等对植被生长产生增

强或抑制两种不同影响。出现这种现象的原因可能

是在统计植被生长情况时多采用遥感统计

(Edmondson et al., 2016)和森林清查(Fang et al., 

2001)两种方法, 无论哪种方法都无法排除测量间

隔时期人为种植或砍伐的影响。 

4  结论 

综上所述, 随城市区域内不透水表面比例的增

加, 行道树绒毛梣的耐旱性增加。不透水表面比例

的上升导致VPD上升和Ψpd下降, 最终对树木水力

结构产生影响。在本次实验中随着不透水表面比例

升高, 相应昼夜时间尺度上绒毛梣木质部栓塞恢复

能力降低, 光合速率受到了抑制, 但由于6个地点的

Fv/Fm均大于0.81, 说明目前尚不存在环境胁迫症状, 

表明绒毛梣对北京城市环境具有较好的水力结构适

应性。同时城市树木的气孔导度对枝条导水率起到

了调节作用。本研究结果为快速城市化和全球气候

变化场景下北京城市生态系统健康程度、弹性和稳

定性评价提供了重要研究数据, 并为决策者制定切

实可行的北京城市树木管理策略提供了理论依据, 

为保障北京城市生态系统的稳定性和可持续性提供

支持。 

致谢 感谢北京林业大学新进教师科研启动基金
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