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摘　 要　 为探索红松雌球果发育和新枝生长的养分来源和供需关系，对生殖母枝进行环剥、
去叶及两者相结合处理，研究不同处理对雌球果发育和枝生长及不同组织和器官中碳水化合
物（ＮＳＣ）、氮（Ｎ）和磷（Ｐ）含量的影响．结果表明：环剥处理对雌球果发育和新枝生长及不同
组织和器官中 ＮＳＣ、Ｎ 和 Ｐ 含量影响显著，去叶处理的影响较小．环剥后母枝木质部和韧皮部
ＮＳＣ 含量显著低于对照（ＣＫ，不环剥＋０％去叶），并随去叶程度的增加显著减少，尤其是环剥＋
１００％去叶的木质部和韧皮部中 ＮＳＣ 含量分别比 ＣＫ 减少 ５９．０％和 ６４．８％，ＮＳＣ 的不足导致母
枝、新枝死亡和雌球果败育．环剥处理下，０％、５０％和 １００％去叶处理的母枝木质部和韧皮部中
Ｎ 和 Ｐ 含量显著高于 ＣＫ，其中木质部中 Ｎ 含量比 ＣＫ 分别高 １７．３％、１８．２％和 ２４．３％，Ｐ 含量
比 ＣＫ 分别高 １７．９％、７．１％和 ３．６％，韧皮部中 Ｎ 含量比 ＣＫ 分别高 ３９．３％、３５．２％和 ４８．９％，Ｐ
含量比 ＣＫ 分别高 ３１．０％、２８．２％和 １４．８％．红松雌球果发育和新枝生长消耗大量的碳水化合
物、Ｎ 和 Ｐ，母枝本身制造或贮存的碳水化合物和矿质养分不能满足雌球果发育和新枝生长的
需求，碳水化合物和矿质养分需要从母枝以外的其他组织输入．
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　 　 植物是由许多复杂构件组成的生物体，每个构

件单元在生理上发挥完整的作用［１］ ．树冠作为植物

生长的独立构件单元［２］，其上着生的小枝是植物分

枝系统最具活力的部分，同时也被认为是最小的构

件单元，大多数植物的花（絮）、果实、种子等繁殖器

官都着生在这些小枝上［３］ ．由于它的次级组织较少，
内部营养物质的流动和转移较明显，能够展现出完

整植物的很多生理特征（如光合产物的固定、运输

和贮存等），对这些小枝的研究能够更好地反映植

物对环境的响应，同时便于试验操作，因此受到了树

木生理学和营养学研究的广泛关注［４］ ．
植物生长发育消耗大量内部资源，这些资源主

要是碳水化合物、矿质元素、水三类，其调节作用机

理非常复杂［５］ ．其中，碳水化合物和矿质元素对植物

的生长发育、繁殖、储存、防御等方面具有极其重要

的作用［６－７］ ．树木春季生长消耗的养分来源于树冠多

年生枝和叶片中储存的养分［８］，快速发育的新枝和

繁殖器官（花絮、果实、种子等）消耗了大量的碳水

化合物和矿质元素，远远超过本枝贮存库的供应能

力［３，９］ ．这种情况下，植物繁殖通过营养构件与繁殖

构件的资源调控来实现，大多数果树繁殖所需的光

合产物从相邻营养枝转移到生殖枝［１０－１１］，这已经得

到广泛证实．但是，这种养分分配机制并不是绝对

的，有很多植物繁殖不需要从其他组织输入养

分［４，１２－１３］，植物这种养分转移机制的差异可能与不

同植物种类和碳的源⁃汇功能强弱有关［６，１４］ ．
环剥是剥除树干或主枝的整圈韧皮部，阻止光

合产物向下运输，同时生长素含量下降，从而抑制新

枝的营养生长，使更多的光合产物分配给环剥上部

的花和果实［１５］ ．环剥技术已经广泛应用于果树生

产，可有效控制荔枝（Ｌｉｔｃｈｉ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）、龙眼（Ｄｉｍｏ⁃
ｃａｒｐｕｓ ｌｏｎｇａｎ）、油橄榄（Ｏｌｅａ ｅｕｒｏｐａｅａ）等多种果树

营养枝的发育，促进花芽分化，提高产量，改善品质，
获得富含高碳水化合物的果实或高油的种子［１５－１６］ ．
通常认为，韧皮部环剥不会影响木质部中水分和矿

质养分的运输［１７］，但也有研究表明，环剥降低了矿

质元素含量．例如，桃（Ａｍｙｇｄａｌｕｓ ｐｅｒｓｉｃａ）、开心果

（Ｐｉｓｔａｃｉａ ｖｅｒａ）和柑橘（Ｃｉｔｒｕｓ ｒｅｔｉｃｕｌａｔａ）等果树在生

殖枝环剥以后枝条和叶片中矿质元素含量下

降［１５，１８－１９］，表明枝条环剥对矿质元素的运输和累积

会产生影响．有研究表明，对植物部分或完全去叶显

著减少了枝的木质部和韧皮部中碳水化合物含

量［２０］，导致新枝生长减少，座果率下降，降低种子数

量和质量，严重的会导致枝死亡［２１］ ．此外，常绿树种

的矿质元素主要贮存在枝叶中，去叶后贮存库中的

矿质元素含量大量减少，也是限制植物生长和繁殖

的重要原因［９，２０］ ．但也有研究表明，去叶对某些常绿

和落叶树种枝叶中碳水化合物含量和繁殖没有影

响［２２］，可能是植物能通过一些形态或生理机制予以

补偿，例如提高光合速率、内部贮存资源的转移

等［４］ ．以往研究多针对单独环剥或去叶影响植物的

生长和繁殖，２ 种处理相结合对植物生长和繁殖的

影响研究较少［１２］ ．另外，研究环剥单独对碳水化合物

或矿质元素含量的影响较多，对 ２ 种营养物质同时进

行研究的较少［７，２３］ ．目前，相关研究主要集中在欧洲

冬青（ Ｉｌｅｘ ａｑｕｉｆｏｌｉｕｍ）、欧洲鹅耳栎（Ｃａｒｐｉｎｕｓ ｂｅｔｕ⁃
ｌｕｓ）、大叶椴（Ｔｉｌｉａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌｏｓ）、欧洲山毛榉（Ｆａｇｕｓ
ｓｙｌｖａｔｉｃａ）、 柿 树 （ Ｄｉｏｓｐｙｒｏｓ ｋａｋｉ ） 等 少 数 阔 叶 树

种［４，１２，２３］，对针叶树尤其是野生树种的研究鲜有报道．
红松（Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ）既是我国东北地区珍贵

的用材林树种，也是重要的经济林树种［２４］ ．自然条

件下红松具有明显的大小年结实特征，这种不连续

的结实严重制约了坚果的稳产高产．本研究以红松

生殖母枝为对象，研究环剥、去叶及环剥和去叶相结

合处理对雌球果发育和枝生长及不同组织和器官中

碳水化合物、Ｎ 和 Ｐ 含量的影响，分析红松生殖母枝

生产或贮存的碳水化合物、Ｎ 和 Ｐ 等养分能否满足

雌球果发育和新枝生长的需要，以探索红松结实的

养分来源和供需关系，为红松大小年结实机理及调

控措施的制定提供科学依据．

１　 研究地区与研究方法

１􀆰 １　 研究区概况

研究地点位于黑龙江省尚志市帽儿山林场

２７６３ 应　 用　 生　 态　 学　 报　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 ３０ 卷



（４５°２３′—４５°２６′ Ｎ，１２７°３４′—１２７°３９′ Ｅ）．本区属于

大陆性温带季风气候，生长季从 ５ 月到 ９ 月，１ 月、７
月和年平均气温分别为－１９．６、２０．９ 和 ２．８ ℃，无霜

期１２０～１４０ ｄ，年降水量 ７２３ ｍｍ，６—８ 月为 ４７７ ｍｍ．
土壤湿润肥沃，多为暗棕壤森林土，深度 ３０～５０ ｃｍ，
有机质含量高，排水良好．研究区内植物属长白山植

物区系，且为东北地区较为典型的次生林区，主要由

处于不同演替阶段的林分类型组成，主要有红松、樟
子松（Ｐｉｎｕｓ ｓｙｌｖｅｓｔｒｉｓ ｖａｒ． ｍｏｎｇｏｌｉｃａ）、落叶松（Ｌａｒｉｘ
ｇｍｅｌｉｎｉｉ）为主的人工林，以水曲柳（Ｆｒａｘｉｎｕｓ ｍａｎｄｓｈｕ⁃
ｒｉｃａ）、胡桃楸（Ｊｕｎｇｌｕｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ）、黄檗（Ｐｈｅｌｌｏｄｅｎ⁃
ｄｒｏｎ ａｍｕｒｅｎｓｅ）等珍贵树种为主的硬阔叶混交林，以
及枫桦（Ｂｅｔｕｌａ ｃｏｓｔａｔａ）、白桦（Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｌｌａ）、山杨

（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ）等组成的软阔叶混交林．
１􀆰 ２　 试验设计

试验设置于林龄为 ４９ 年的红松人工林内．由于

红松结实集中在树冠顶端枝条，考虑到养分含量在

枝条分布存在差异，因此处理和采样时尽量选择南

向的顶端枝条．２０１８ 年 ５ 月初选择 ９ 株不能被相邻

木明显遮挡的结实样株．每个样株选择生殖枝 ６ 枝，
对生殖枝进行环剥和去叶处理：１）对照（ＣＫ）：不环

剥＋０％去叶；２）不环剥＋５０％去叶；３）不环剥＋１００％
去叶；４）环剥＋０％去叶；５）环剥＋５０％去叶；６）环剥＋
１００％去叶．由于红松雌球果着生在 １ 年生枝上（生
殖母枝） ［２５］，因此环剥和去叶处理是在母枝的基部

用刀片完全去除宽度约 １．０ ｃｍ 的韧皮部，环剥和去

叶处理均在授粉完成后进行，同时记录每个处理枝

上的雌球果数量．９ 月初雌球果成熟后收获完整的

母枝进行生长量、生物量、碳水化合物、Ｎ 和 Ｐ 含量

测定．
环剥和去叶试验是为了验证红松雌球果和新枝

的生长发育所需碳水化合物的来源问题：不环剥＋
１００％去叶处理雌球果和新枝生长发育需要的碳水

化合物来源于母枝中贮存的碳水化合物，以及母枝

以外其他组织的输入或绿色雌球果本身制造的光合

产物；环剥＋０％去叶处理雌球果和新枝生长发育需

要的碳水化合物来源于母枝中贮存的碳水化合物，
以及母枝针叶或绿色雌球果本身制造的光合产物；
环剥＋１００％去叶处理雌球果和新枝生长发育需要的

碳水化合物来源于母枝中贮存的碳水化合物或绿色

雌球果本身制造的光合产物．
１􀆰 ３　 测定项目与方法

１􀆰 ３􀆰 １ 生长指标的测量　 测量新枝枝长、枝基径、针
叶数量和雌球果中种子数量（由于雌球果和种子的

生长发育发生于当年，因此算做当年的生长量），计
算枝存活率、雌球果败育率．枝存活率 ＝ 存活枝数

量 ／枝总量；雌球果败育率 ＝试验后剩余雌球果数 ／
试验前雌球果数．

测量生殖母枝枝长、枝基径，计算枝长增量、枝
基径增量和枝存活率．枝长增量 ＝处理后的枝长－处
理前的枝长；枝基径增量＝处理后的枝基径－处理前

的枝基径；枝存活率＝存活枝数量 ／枝总量．
１􀆰 ３􀆰 ２ 生物量的测量 　 新枝的生物量指标测定：叶
生物量、枝（韧皮部和木质部）生物量、雌球果和种

子生物量．生殖母枝的生物量指标测定：枝（韧皮部

和木质部）生物量．将各部分冲洗干净晾干，再装入

牛皮纸袋中，在 １０５ ℃烘箱中杀青 ０．５ ｈ，再在 ８０ ℃
烘箱内烘干至恒重，称干质量．
１􀆰 ３􀆰 ３ 碳水化合物（ＮＳＣ）、Ｎ、Ｐ 含量的测定 　 由于

红松雌球果和新枝的生长发育所需要的养分与母枝

的关系最直接，因此测定母枝中的 ＮＳＣ、Ｎ 和 Ｐ 含

量．在雌球果成熟脱落前（９ 月初）收获母枝，分为木

质部、韧皮部、种子和果皮等部分，冲洗干净晾干，装
入牛皮纸袋，在 １０５ ℃烘箱中杀青 ０．５ ｈ，再在 ８０ ℃
烘箱内烘干至恒重，然后粉碎过 ８０ 目筛后备样，测
定不同组织和器官中的 ＮＳＣ、Ｎ 和 Ｐ 含量．本研究中

碳水化合物为非结构性碳水化合物（ＮＳＣ），为可溶

性糖和淀粉的总和．采用于丽敏等［２６］ 的方法测定可

溶性糖和淀粉含量，采用凯氏定氮法测定 Ｎ 含量，
采用钼锑抗比色法测定 Ｐ 含量［２７］ ．
１􀆰 ４　 数据处理

采用 Ｅｘｃｅｌ ２００３ 和 ＳＰＳＳ １８．０ 软件对数据进行

统计分析．采用双因素方差分析法（ ｔｗｏ⁃ｗａｙ ＡＮＯ⁃
ＶＡ）、单因素方差分析法（ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）和 Ｄｕｎ⁃
ｃａｎ 法进行方差分析和多重比较（α ＝ ０．０５）．图表中

数据为平均值±标准差．

２　 结果与分析

２􀆰 １　 环剥和去叶对新枝生长和生物量积累的影响

从表 １ 可以看出，不环剥处理下，是否去叶对新

枝生长、种子数量、针叶生物量、枝生物量、雌球果生

物量和种子生物量均没有显著影响，而环剥处理下，
是否去叶这些指标均低于不环剥处理．表 ２ 表明，环
剥对新枝生长、生物量积累、雌球果和种子发育的影

响显著，去叶、环剥×去叶对新枝生长、生物量积累、
雌球果和种子发育的影响不显著．不环剥处理下，是
否去叶新枝的存活率均为 １００％，雌球果败育率均

为０；而环剥处理下，是否去叶新枝的存活率均为０
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表 １　 环剥和去叶对红松雌球果发育、新枝生长和生物量积累的影响
Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｇｉｒｄｌｉｎｇ ａｎｄ ｄｅｆｏｌｉａｔｉｏｎ ｏｎ ｆｅｍａｌｅ ｃｏｎｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ， ｎｅｗ ｂｒａｎｃｈ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ
Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ
指标
Ｉｎｄｅｘ

不环剥 Ｕｎｇｉｒｄｌｅｄ
去叶 ０％

Ｄｅｆｏｌｉａｔｉｏｎ ０％
去叶 ５０％

Ｄｅｆｏｌｉａｔｉｏｎ ５０％
去叶 １００％

Ｄｅｆｏｌｉａｔｉｏｎ １００％

环剥 Ｇｉｒｄｌｅｄ
去叶 ０％

Ｄｅｆｏｌｉａｔｉｏｎ ０％
去叶 ５０％

Ｄｅｆｏｌｉａｔｉｏｎ ５０％
去叶 １００％

Ｄｅｆｏｌｉａｔｉｏｎ １００％
枝长
Ｂｒａｎｃｈ ｌｅｎｇｔｈ （ｃｍ）

２８．５±４．６ ２７．６±５．３ ２７．８±５．１ ７．０±１．９ ４．９±３．２ ２．７±３．０

枝基径
Ｂｒａｎｃｈ ｂａｓｅ ｄｉａｍｅｔｅｒ （ｍｍ）

１１．２８±１．０７ １０．５２±１．０７ １１．２９±０．４７ ７．２３±０．６８ ５．５８±１．４６ ２．８２±１．２９

针叶数
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｎｅｅｄｌｅｓ

５７．２±１０．７ ５８．６±１７．１ ５６．６±１５．５ ０ ０ ０

枝存活率
Ｂｒａｎｃｈ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｒａｔｅ （％）

１００ １００ １００ ０ ０ ０

雌球果败育率
Ａｂｏｒｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｏｆ ｆｅｍａｌｅ ｃｏｎｅ （％）

０ ０ ０ １００ １００ １００

雌球果数
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｆｅｍａｌｅ ｃｏｎｅｓ

４．６±０．５ ５．３±１．０ ４．２±１．２ ０ ０ ０

种子数
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｓｅｅｄｓ

１００．５±１５．１ ８１．７±１４．９ ８０．９±２４．７ ０ ０ ０

针叶生物量
Ｎｅｅｄｌｅ ｂｉｏｍａｓｓ （ｇ）

１０．１±２．３ ９．０±３．７ ９．３±２．６ ０ ０ ０

枝生物量
Ｂｒａｎｃｈ ｂｉｏｍａｓｓ （ｇ）

８．２±３．６ ７．８±５．２ ７．１±２．０ ０．９±０．３ ０．５±０．４ ０．５±０．５

雌球果生物量
Ｆｅｍａｌｅ ｃｏｎｅ ｂｉｏｍａｓｓ （ｇ）

１２８．４±１１．７ １０９．２±１４．４ １１４．７±２５．７ ０ ０ ０

种子生物量
Ｓｅｅｄ ｂｉｏｍａｓｓ （ｇ）

５６．７±５．２ ４３．５±６．８ ４６．０±１５．０ ０ ０ ０

（全部死亡），雌球果败育率均达到 １００％ （全部

死亡）．
２􀆰 ２　 环剥和去叶对母枝生长和生物量积累的影响

从表 ３ 可以看出，不环剥处理下，是否去叶对母

枝枝长、枝基径、枝存活率和枝生物量均没有显著影

响，而环剥处理下，是否去叶这些指标均低于不环剥

处理．表 ２ 表明，环剥对母枝枝长、枝基径、枝存活率

和枝生物量影响均显著，去叶、环剥×去叶处理均对

母枝枝长、枝基径、枝存活率和枝生物量影响不显

著．不环剥处理下，是否去叶母枝存活率均为 １００％，
而环剥处理下，是否去叶母枝的存活率均为 ０（全部

死亡）．
２􀆰 ３　 环剥和去叶对不同组织和器官中 ＮＳＣ 含量的

影响

从图 １ 可以看出，不环剥处理下，是否去叶木质

部和韧皮部中可溶性糖、淀粉和 ＮＳＣ 含量的变化均

不显著，但均高于环剥去叶处理．表 ４ 表明，环剥对

木质部、韧皮部、种子和果皮中可溶性糖、淀粉和

ＮＳＣ 含量影响显著；去叶对韧皮部中可溶性糖、淀粉

和 ＮＳＣ 含量影响显著，环剥×去叶对木质部和韧皮

部中可溶性糖、淀粉和 ＮＳＣ 含量影响显著．从图 １ 可

以看出，环剥处理木质部和韧皮部中 ＮＳＣ 含量随去

叶程度的增加呈显著减少趋势，环剥处理下，０％、

图 １　 环剥和去叶对红松不同组织和器官中 ＮＳＣ 含量的影响
Ｆｉｇ．１　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｇｉｒｄｌｉｎｇ ａｎｄ ｄｅｆｏｌｉａｔｉｏｎ ｏｎ ＮＳＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｄｉｆ⁃
ｆｅｒｅｎｔ ｔｉｓｓｕｅｓ ａｎｄ ｏｒｇａｎｓ ｏｆ Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ．
Ⅰ： 淀粉 Ｓｔａｒｃｈ； Ⅱ： 可溶性糖 Ｄｉｓｓｏｌｖｅｄ ｓｕｇａｒ． Ａ： 不环剥 Ｕｎｇｉｒｄｌｅｄ：
Ｂ： 环剥 Ｇｉｒｄｌｅｄ． Ｘ： 木质部 Ｘｙｌｅｍ； Ｐ： 韧皮部 Ｐｈｏｌｅｍ； Ｓ： 种子
Ｓｅｅｄ； Ｐｅ： 果皮 Ｐｅｒｉｃａｒｐ． 不同小写字母表示差异显著（Ｐ＜０．０５） Ｄｉｆ⁃
ｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ｍｅａｎｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ａｔ ０．０５ ｌｅｖｅｌ．

４７６３ 应　 用　 生　 态　 学　 报　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 ３０ 卷



表 ２　 环剥和去叶对红松雌球果发育、枝生长和生物量积累
影响的方差分析
Ｔａｂｌｅ ２　 ＡＮＯＶＡ ｏｆ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｇｉｒｄｌｉｎｇ ａｎｄ ｄｅｆｏｌｉａｔｉｏｎ
ｏｎ ｆｅｍａｌｅ ｃｏｎｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ， ｂｒａｎｃｈ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ
ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ
指标
Ｉｎｄｅｘ

变异来源
Ｖａｒｉａｔｉｏｎ
ｓｏｕｒｃｅ

ｄｆ Ｆ Ｐ

新枝 枝长 ｇ １ ２７３．３ ＜０．０１
Ｎｅｗ Ｂｒａｎｃｈ ｌｅｎｇｔｈ ｄ ２ ０．８ ０．４６６
ｂｒａｎｃｈ ｇ×ｄ ２ ０．９ ０．４０９

枝基径 ｇ １ ２６９．１ ＜０．０１
Ｂｒａｎｃｈ ｂａｓｅ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｄ ２ ９．８ ０．２１７

ｇ×ｄ ２ １８．４ ０．０６５
针叶数 ｇ １ １６３．２ ＜０．０１
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｎｅｅｄｌｅｓ ｄ ２ ０．３ ０．７１６

ｇ×ｄ ２ ０．４ ０．６６６
种子数 ｇ １ ３２６．４ ＜０．０１
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｓｅｅｄｓ ｄ ２ １．７ ０．１９７

ｇ×ｄ ２ １．７ ０．１９７
针叶生物量 ｇ １ １７８．５ ＜０．０１
Ｎｅｅｄｌｅ ｂｉｏｍａｓｓ ｄ ２ ０．２ ０．７８８

ｇ×ｄ ２ ０．２ ０．８０６
枝生物量 ｇ １ ５８．１ ＜０．０１
Ｂｒａｎｃｈ ｂｉｏｍａｓｓ ｄ ２ ０．２ ０．８４６

ｇ×ｄ ２ ０．１ ０．９０８
雌球果生物量 ｇ １ ６１８．５ ＜０．０１
Ｆｅｍａｌｅ ｃｏｎｅ ｂｉｏｍａｓｓ ｄ ２ １．５ ０．２５１

ｇ×ｄ ２ １．５ ０．２５１
种子生物量 ｇ １ ３５６．６ ＜０．０１
Ｓｅｅｄ ｂｉｏｍａｓｓ ｄ ２ ２．５ ０．１０７

ｇ×ｄ ２ ２．５ ０．１０７
母枝 枝长 ｇ １ ２３．０ ＜０．０１
Ｍｏｔｈｅｒ Ｂｒａｎｃｈ ｌｅｎｇｔｈ ｄ ２ １．５ ０．２４６
ｂｒａｎｃｈ ｇ×ｄ ２ ０．５ ０．６３４

枝基径 ｇ １ ２５．３ ＜０．０１
Ｂｒａｎｃｈ ｂａｓｅ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｄ ２ ０．６ ０．５３５

ｇ×ｄ ２ ０．３ ０．７２１
枝生物量 ｇ １ ２０．１ ＜０．０１
Ｂｒａｎｃｈ ｂｉｏｍａｓｓ ｄ ２ ０．２ ０．８５１

ｇ×ｄ ２ ０．１ ０．９２３
ｇ： 环剥 Ｇｉｒｄｌｉｎｇ； ｄ： 去叶 Ｄｅｆｏｌｉａｔｉｏｎ． 下同 Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ．

５０％、１００％去叶处理木质部中 ＮＳＣ 含量分别比 ＣＫ
减少 １９．５％、３８．６％和 ５９．０％，其中可溶性糖含量分

别减少 １３．９％、３３．１％和 ５６．２％，淀粉含量分别减少

４２．２％、 ６１． ０％ 和 ７０． ２％． 环剥处理下， ０％、 ５０％、
１００％去叶处理韧皮部中 ＮＳＣ 含量分别比 ＣＫ 减少

１１．８％、４４．０％和 ６４．８％，其中可溶性糖含量分别减

少 ７． ９％、 ３９． １％ 和 ６１． ８％， 淀粉含量分别减少

２７．６％、６３．７％和 ７７．５％．不环剥处理下，是否去叶种

子和果皮中 ＮＳＣ 含量变化均不显著；果皮中 ＮＳＣ 含

量明显高于种子，果皮中可溶性糖、淀粉和 ＮＳＣ 含

量分别是种子的 ３．６、４．７ 和 ３．７ 倍，雌球果（种子和

果皮）中 ＮＳＣ 含量是木质部的 ４．８ 倍，是韧皮部的

２．１ 倍．
２􀆰 ４　 环剥和去叶对不同组织和器官中 Ｎ 和 Ｐ 含量

的影响

从表 ５ 可以看出，不环剥或环剥处理下，０％、
５０％、１００％去叶处理对木质部、韧皮部、种子和果皮

中 Ｎ 和 Ｐ 含量均没有显著影响，但是环剥后木质部

和韧皮部中 Ｎ 和 Ｐ 含量却均显著高于 ＣＫ．ＣＫ 不同

组织和器官中 Ｎ 含量大小顺序为种子＞韧皮部＞果
皮＞木质部，Ｐ 含量的大小顺序为种子＞果皮＞韧皮

部＞木质部．表 ６ 表明，环剥对木质部中 Ｎ 含量影响

显著，对 Ｐ 含量影响不显著，环剥对韧皮部、种子和

果皮中 Ｎ 和 Ｐ 含量影响显著；去叶、环剥×去叶对各

组织和器官中 Ｎ 和 Ｐ 含量影响均不显著．环剥处理

下，０％、５０％、１００％去叶处理木质部中 Ｎ 含量比 ＣＫ
分别高 １７．３％、１８．２％和 ２４．３％，韧皮部中 Ｎ 含量比

ＣＫ 分别高 ３９．３％、３５．２％和 ４８．９％；环剥后 ３ 种去叶

处理木质部中 Ｐ 含量比 ＣＫ 分别高 １７．９％、７．１％和

３．６％，韧皮部中 Ｐ 含量比 ＣＫ 分别高 ３１．０％、２８．２％
和 １４．８％．

表 ３　 环剥和去叶处理下红松母枝生长和生物量积累
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｍｏｔｈｅｒ ｂｒａｎｃｈｅｓ ｏｆ Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｕｎｄｅｒ ｇｉｒｄｌｉｎｇ ａｎｄ ｄｅｆｏｌｉａｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

指标
Ｉｎｄｅｘ

不环剥 Ｕｎｇｉｒｄｌｅｄ
去叶 ０％
Ｄｅｆｏｌｉａｔｉｏｎ

０％

去叶 ５０％
Ｄｅｆｏｌｉａｔｉｏｎ

５０％

去叶 １００％
Ｄｅｆｏｌｉａｔｉｏｎ

１００％

环剥 Ｇｉｒｄｌｅｄ
去叶 ０％
Ｄｅｆｏｌｉａｔｉｏｎ

０％

去叶 ５０％
Ｄｅｆｏｌｉａｔｉｏｎ

５０％

去叶 １００％
Ｄｅｆｏｌｉａｔｉｏｎ

１００％
枝长
Ｂｒａｎｃｈ ｌｅｎｇｔｈ （ｃｍ）

５．２±０．９ ４．３±０．５ ３．３±０．９ １．６±０．４ １．６±０．５ １．０±０．２

枝基径
Ｂｒａｎｃｈ ｂａｓｅ ｄｉａｍｅｔｅｒ （ｍｍ）

１．６９±０．１８ １．６７±０．２５ １．６１±０．２１ ０．７４±０．１８ ０．５７±０．２２ ０．２６±０．０７

枝存活率
Ｂｒａｎｃｈ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｒａｔｅ （％）

１００ １００ １００ ０ ０ ０

枝生物量
Ｂｒａｎｃｈ ｂｉｏｍａｓｓ （ｇ）

３４．３±３．５ ３３．４±６．２ ３０．９±５．３ １７．３±２．２ １９．０±３．５ １７．１±３．７

５７６３１１ 期　 　 　 　 　 　 　 殷东生等： 环剥和去叶对红松雌球果和枝生长及不同组织和器官中养分含量的影响　 　



表 ４　 环剥和去叶对红松不同组织和器官中 ＮＳＣ 含量影响的方差分析
Ｔａｂｌｅ ４　 ＡＮＯＶＡ ｆｏｒ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｇｉｒｄｌｉｎｇ ａｎｄ ｄｅｆｏｌｉａｔｉｏｎ ｏｎ ＮＳＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｓｓｕｅｓ ａｎｄ ｏｒｇａｎｓ ｏｆ Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ

部位
Ｐｏｓｉｔｉｏｎ

变异来源
Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｓｏｕｒｃｅ

ｄｆ 可溶性糖 Ｓｕｇａｒ
Ｆ Ｐ

淀粉 Ｓｔａｒｃｈ
Ｆ Ｐ

ＮＳＣ
Ｆ Ｐ

木质部 ｇ １ ３２．０ ＜０．０１ １７４．３ ＜０．０１ ５６．５ ＜０．０１
Ｘｙｌｅｍ ｄ ２ １．５ ０．２３７ ２．７ ０．０７４ ２．０ ０．１３７

ｇ×ｄ ２ ４．５ ０．０１４ ４．８ ０．０１１ ５．５ ＜０．０１
韧皮部 ｇ １ ８４．８ ＜０．０１ １０６．９ ＜０．０１ １２８．７ ＜０．０１
Ｐｈｌｏｅｍ ｄ ２ １６．４ ＜０．０１ ７．７ ＜０．０１ １９．８ ＜０．０１

ｇ×ｄ ２ １５．７ ＜０．０１ ７．３ ＜０．０１ １８．８ ＜０．０１
种子 ｇ １ ３８６４．３ ＜０．０１ ２９８６．７ ＜０．０１ ５０４７．４ ＜０．０１
Ｓｅｅｄ ｄ ２ ０．９ ０．４２６ ０．１ ０．８９０ ０．８ ０．４４８

ｇ×ｄ ２ ０．９ ０．４２６ ０．１ ０．８９０ ０．８ ０．４４８
果皮 ｇ １ ５２４９．９ ＜０．０１ １１０８．１ ＜０．０１ ６５７７．８ ＜０．０１
Ｐｅｒｉｃａｒｐ ｄ ２ ０．１ ０．８８９ ０．４ ０．６５０ ０．１ ０．９８２

ｇ×ｄ ２ ０．１ ０．８８９ ０．４ ０．６５０ ０．１ ０．９８２

表 ５　 环剥和去叶处理下红松不同组织和器官中 Ｎ 和 Ｐ 含量
Ｔａｂｌｅ ５ 　 Ｎ ａｎｄ Ｐ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｓｓｕｅｓ ａｎｄ ｏｒｇａｎｓ ｏｆ Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｕｎｄｅｒ ｇｉｒｄｌｉｎｇ ａｎｄ ｄｅｆｏｌｉａｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ
（ｍｇ·ｇ－１）

项目
Ｉｔｅｍ

部位
Ｐｏｓｉｔｉｏｎ

不环剥 Ｕｎｇｉｒｄｌｅｄ
去叶 ０％

Ｄｅｆｏｌｉａｔｉｏｎ ０％
去叶 ５０％

Ｄｅｆｏｌｉａｔｉｏｎ ５０％
去叶 １００％

Ｄｅｆｏｌｉａｔｉｏｎ １００％

环剥 Ｇｉｒｄｌｅｄ
去叶 ０％

Ｄｅｆｏｌｉａｔｉｏｎ ０％
去叶 ５０％

Ｄｅｆｏｌｉａｔｉｏｎ ５０％
去叶 １００％

Ｄｅｆｏｌｉａｔｉｏｎ １００％
Ｎ 木质部 Ｘｙｌｅｍ ３．２９±０．３４ ３．４３±０．３４ ３．２７±０．２３ ３．８６±０．２８ ３．８９±０．２８ ４．０９±０．５０

韧皮部 Ｐｈｌｏｅｍ ８．９５±１．１７ ８．３４±１．３０ ８．２５±０．９１ １２．４７±１．９８ １２．１０±２．１２ １３．３３±１．６４
种子 Ｓｅｅｄ ９．５４±１．７０ １０．８１±２．４１ １０．３８±０．９０ － － －

果皮 Ｐｅｒｉｃａｒｐ ７．６１±１．５８ ７．８２±１．４２ ８．０４±２．２２ － － －

Ｐ 木质部 Ｘｙｌｅｍ ０．５６±０．０７ ０．５３±０．０７ ０．６１±０．０５ ０．６６±０．０７ ０．６０±０．０８ ０．５８±０．０３
韧皮部 Ｐｈｌｏｅｍ １．４２±０．２１ １．４０±０．２８ １．４１±０．３０ １．８６±０．３１ １．８２±０．３５ １．６３±０．２７
种子 Ｓｅｅｄ ２．２９±０．２８ ２．５３±０．３４ ２．４５±０．１７ － － －

果皮 Ｐｅｒｉｃａｒｐ １．６１±０．３３ １．６０±０．３１ １．７１±０．３８ － － －

表 ６　 环剥和去叶对红松不同组织和器官中 Ｎ 和 Ｐ 含量影
响的方差分析
Ｔａｂｌｅ ６　 ＡＮＯＶＡ ｆｏｒ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｇｉｒｄｌｉｎｇ ａｎｄ ｄｅｆｏｌｉａｔｉｏｎ
ｏｎ Ｎ ａｎｄ Ｐ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｓｓｕｅｓ ａｎｄ ｏｒｇａｎｓ ｏｆ Ｐｉｎｕｓ
ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ

部位
Ｐｏｓｉｔｉｏｎ

变异来源
Ｖａｒｉａｔｉｏｎ
ｓｏｕｒｃｅ

ｄｆ Ｎ

Ｆ Ｐ

Ｐ

Ｆ Ｐ

木质部 ｇ １ １３．７ ＜０．０１ ０．８ ０．３７５

Ｘｙｌｅｍ ｄ ２ ０．１ ０．８７０ ０．３ ０．７４１

ｇ×ｄ ２ ０．４ ０．６６８ ０．５ ０．６２５

韧皮部 ｇ １ １５２．８ ＜０．０１ ３４．４ ＜０．０１

Ｐｈｌｏｅｍ ｄ ２ １．２ ０．３１８ １．４ ０．２６４

ｇ×ｄ ２ ２．１ ０．１３０ １．２ ０．２９４

种子 ｇ １ １５１７．３ ＜０．０１ ３４８３．６ ＜０．０１

Ｓｅｅｄ ｄ ２ ２．０ ０．１４０ ３．１ ０．０５１

ｇ×ｄ ２ ２．０ ０．１４０ ３．１ ０．０５１

果皮 ｇ １ ８７７．２ ＜０．０１ １０３５．６ ＜０．０１

Ｐｅｒｉｃａｒｐ ｄ ２ ０．２ ０．７９９ ０．４ ０．６４２

ｇ×ｄ ２ ０．２ ０．７９９ ０．４ ０．６４２

３　 讨　 　 论

３􀆰 １　 环剥处理对红松生殖生长和营养生长的影响

生活史理论认为，生殖生长与营养生长对有限

的资源存在竞争，生殖投资的增加将导致营养生长

投资减少［２８］ ．本研究发现，不环剥处理下，是否去叶

对红松新枝和母枝的生长、生物量积累和雌球果

（种子）发育的影响均不显著，表明去叶对生殖生长

和营养生长没有影响．环剥处理对红松的繁殖和营

养生长产生了显著影响，环剥后新枝和母枝死亡，雌
球果全部败育．这些结果表明，红松生殖母枝本身生

产和贮存的碳水化合物不能满足雌球果发育和新枝

生长的需求，表明未干扰情况下，为满足红松生殖母

枝的生殖生长和营养生长，需要从母枝外的其他组

织输入碳水化合物．大量研究证实，发育中的繁殖结

构（如花絮、苞片或绿色球果等）具有一定的光合能

力，能够部分补充自身的碳消耗［２９－３１］，但是环剥后
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红松雌球果发育和新枝生长消耗了大量的碳水化合

物，针叶和雌球果同化的光合产物以及枝中贮存的

碳水化合物不能满足繁殖和营养生长的需要，由于

碳水化合物的不足引起了新枝和母枝死亡，雌球果

败育．在开心果、咖啡树（Ｃｏｆｆｅａ ａｒａｂｉｃａ）、鳄梨（Ｐｅｒ⁃
ｓｅａ ａｍｅｒｉｃａｎａ）、柑橘等的研究中也证实了由于生殖

枝中 碳 水 化 合 物 不 足 引 起 枝 死 亡 和 花 果 败

育［６，２９，３２］ ．
对很多植物的研究发现，碳水化合物在组织间

存在转移分配，例如，玉铃花（Ｓｔｙｒａｘ ｏｂａｓｓｉａ） ［１４］，以
及水青冈属（Ｆａｇｕｓ）和栎属（Ｑｕｅｒｃｕｓ）的大部分植

物［３３］ ．很多温带落叶阔叶树等野生植物［３４－３５］以及很

多果树（例如桃、苹果、咖啡树等）的研究均证实繁

殖需要的碳水化合物是从树冠营养枝转移到生殖

枝［１１，２９］ ．但是，也有很多植物的繁殖不需要外部碳水

化合物的输入，例如欧洲冬青、毛赤杨（Ａｌｎｕｓ ｈｉｒｓｕ⁃
ｔａ）、欧洲山毛榉、大叶椴等［４，１２－１３］，环剥对繁殖没有

产生影响；甚至有很多果树，如荔枝、龙眼、油橄榄、
葡萄（Ｖｉｔｉｓ ｖｉｎｉｆｅｒａ）、油桃（Ｐｒｕｎｕｓ ｐｅｒｓｉｃａ ｖａｒ． ｎｅｃｔａｒｉ⁃
ｎａ）等，环剥反而促进了果实的发育［１５－１６，３６］ ．Ｍｉｙａｚａｋｉ
等［１４］研究指出，植物这种碳水化合物转移利用机制

的差异与不同的植物种类有关，同时还受到碳源和

碳汇功能的调控［３７］，主要表现在果实发育进程和果

实大小方面［６］ ．例如，在毛赤杨的研究中没有发现光

合产物的转移，主要是因为该树种果实发育缓慢，从
４ 月持续到 １０ 月，碳汇（果实）的活性较低［３８］；而在

玉铃花的研究中发现光合产物的转移，主要是因为

该树种果实发育仅需要 ５ 周时间，其碳汇（果实）的
活性很强［３９］ ．另外，通常重量大、碳水化合物和油脂

含量高的果实需要更多的养分，碳汇的功能很

强［４，４０］ ．例如，对桃树的研究发现，光合产物转移至

果实，没有转移至顶芽，原因是果实较大，碳汇功能

强于顶芽［１１］ ．本研究中，红松雌球果的重量超过

１００ ｇ，每枝雌球果数超过 ４ 个，雌球果中（种子和果

皮）的碳水化合物含量是木质部的 ４．８ 倍，是韧皮部

的 ２．１ 倍．此外，红松雌球果由受粉到成熟，虽然历

时 １５ 个月，但是雌球果快速生长期仅有 ３ 个月［４１］ ．
红松雌球果重量大，结实量多，生长期短，因此红松

雌球果作为碳汇的功能很强，为保证雌球果的正常

发育，需要从母枝外的其他组织输入大量的碳水化

合物．
３􀆰 ２　 环剥处理对红松母枝 ＮＳＣ、Ｎ 和 Ｐ 含量的影响

ＮＳＣ（主要是可溶性糖和淀粉）是树木积累的碳

水化合物在生产过剩时的暂时储存，是树木生长代

谢过程中重要的能量供应物质，其浓度和含量的大

小通常可以反映植物整体的碳供应状况［４２－４３］ ．大量

研究表明，植物繁殖消耗大量的碳水化合物［１０，３４－３５］ ．
本研究中，不环剥处理下，是否去叶对母枝木质部和

韧皮部中可溶性糖、淀粉和 ＮＳＣ 的含量均无显著影

响，而环剥后显著降低了母枝木质部和韧皮部中可

溶性糖、淀粉和 ＮＳＣ 的含量，并随去叶程度的增加

呈显著下降的趋势，尤其是环剥＋１００％去叶处理木

质部中 ＮＳＣ 含量比 ＣＫ 减少 ５９．０％（其中，可溶性糖

含量减少 ５６． ２％，淀粉含量减少 ７０． ２％），环剥 ＋
１００％去叶处理韧皮部中总 ＮＳＣ 含量比 ＣＫ 减少

６４．８％（其中，可溶性糖含量减少 ６１．８％，淀粉含量

减少 ７７．５％），进一步证明红松生殖枝母枝针叶同化

的光合产物及枝中贮存的碳水化合物不能满足球果

发育和新枝生长的需求，需要从其他组织输入，与张

建瑛等［２５］对红松生殖枝和营养枝生长研究的结果

一致．Ｈｏｃｈ［４］研究发现，欧洲鹅耳栎和欧洲山毛榉繁

殖需要的碳水化合物从其他组织大量输入，而大叶

椴繁殖需要的光合产物从其他组织输入的很少，主
要原因是不同树种的枝自组织化能力不同．本研究

中，环剥后木质部和韧皮部中淀粉减少的幅度大于

可溶性糖，淀粉是植物主要的长期储存物质，环剥后

雌球果发育和新枝的生长需要大量的碳水化合物，
由于针叶减少，当年的光合产物供应不足，因此枝中

贮存的淀粉陆续转化为可溶性糖［４４］，淀粉的大量消

耗加剧了枝的死亡［２９，３９］ ．环剥处理阻碍了外部碳水

化合物的输入，由于雌球果发育和新枝生长的消耗，
叶片的减少使得枝条本身的碳水化合物越来越少．
本研究中，环剥后雌球果发育和新枝生长消耗母枝

中大量的 ＮＳＣ，引起母枝死亡，但是母枝中 ＮＳＣ 库

并未被耗尽，甚至在极端处理下（环剥 １００％去叶）
也没有完全耗尽（木质部剩余 ４１．０％，韧皮部剩余

３５．２％），其原因是：１） 环剥降低了木质部的栓塞修

复能力，进而降低导管的水分通导能力，从而导致枝

（韧皮部和木质部） 中水分含量降低，引起枝死

亡［１６，４５］；２） 枝中用于维持生命活动的 ＮＳＣ 库不能

被移动，例如在树木芯材中能够检测到淀粉的存

在［４］，并且有一部分 ＮＳＣ 是用来维持细胞渗透势

的，其不能用于呼吸代谢［４６］ ．
矿质营养元素，尤其是 Ｎ 和 Ｐ 对植物的生长发

育至关重要［４７］ ．很多研究表明，环剥处理对矿质元

素的运输和累积产生了影响，环剥处理降低了矿质

元素含量［１５，１８－１９，２３］ ．本研究表明，环剥显著提高了木

质部和韧皮部中 Ｎ 和 Ｐ 含量，与以往的研究结果相
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反．分析原因认为：树木春季果实发育和新枝生长消

耗的矿质元素来源于储存库中的养分，而不是从根

部吸收的［８］ ．常绿植物中这些养分主要贮存在枝叶

中［９］，果实和新枝作为生长中心，是矿质元素的分

配中心，源⁃汇关系理论认为，果实和新枝会从就近

的源（枝叶）中获取养分［３９］ ．Ｚｅｉｎ 等［４８］ 利用１５Ｎ 同位

素示踪方法发现，无柄栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｐｅｔｒａｅａ）用于新枝

生长所需的 Ｎ 占枝叶中贮存总 Ｎ 的 ９０％，美国梧桐

槭（Ａｃｅｒ ｐｓｅｕｄｏｐｌａｔａｎｕｓ）、欧洲白桦（Ｂｅｔｕｌａ ｐｅｎｄｕｌａ）
和枹栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｓｅｒｒａｔａ）所占的比例分别达到 ７５％、
６０％和 ９０％［４８］ ．由于分配给繁殖器官（特别是种子

和果实）和新枝较大比例的 Ｎ 和 Ｐ ［５，４１］，因此大量消

耗了植物内部 Ｎ 和 Ｐ 库［２１，４９］ ．以往研究认为，环剥

降低了矿质元素含量，另一个重要原因可能是枝环

剥后促进了果实发育，与不环剥处理相比，其消耗了

更多的内部养分库［５０］ ．本研究中，不环剥处理雌球

果发育和新枝生长未受到影响，种子和果皮中均含

有大量的 Ｎ 和 Ｐ，因此雌球果发育和新枝生长过程

会大量消耗枝中贮存的 Ｎ 和 Ｐ，而环剥后新枝死亡，
雌球果败育（库功能消失），枝中贮存的养分消耗减

少，因此环剥处理木质部和韧皮部中养分含量显著

高于不环剥处理．Ｈａｎ 等［５１］ 研究发现，欧洲山毛榉

生殖枝叶片和木质部中 Ｎ 含量显著低于营养枝，原
因是发育的种子是强大的 Ｎ 库，种子发育大量消耗

了枝叶中的 Ｎ，这与本研究结果一致．本研究中，环
剥显著降低了母枝中 ＮＳＣ 含量，显著提高了母枝中

Ｎ 和 Ｐ 含量，再次证明了母枝的死亡是由于碳水化

合物的过度消耗引起的，与母枝中 Ｎ 和 Ｐ 养分消耗

关系不大．此外，不环剥处理下，随去叶程度的加剧，
木质部和韧皮部中 Ｎ 和 Ｐ 含量未显著减少，说明新

枝生长和雌球果发育消耗的 Ｎ 和 Ｐ 不是母枝单独

提供的，可能还来源于其他组织和器官（如相邻枝

叶、树干或根系养分库）的输入，这需要进一步验证．
３􀆰 ３　 去叶处理、环剥与去叶交互作用对生殖生长、
营养生长和母枝养分含量的影响

本研究中，环剥处理对所有指标的影响均显著，
但去叶处理仅对生殖枝母枝韧皮部中可溶性糖、淀
粉和 ＮＳＣ 影响显著；环剥与去叶的交互作用仅对木

质部和韧皮部中可溶性糖、淀粉和 ＮＳＣ 影响显著．
另外，不环剥处理，是否去叶韧皮部和木质部中可溶

性糖、淀粉和 ＮＳＣ 均无显著差异．这表明，去叶处理

的影响是通过环剥处理体现的，而且单独去叶的影

响很小，环剥与去叶的交互作用是通过环剥处理的

影响来实现的．这些结果进一步说明，生殖枝母枝针

叶提供的养分对雌球果发育和新枝生长影响很小，
大部分养分需要从其他组织输入．Ｐｕｒｉ 等［２０］ 对海岸

松（Ｐｉｎｕｓ ｐｉｎａｓｔｅｒ）进行单独去叶试验，发现枝中碳

水化合物没有显著变化；孙书存等［５２］ 研究发现，单
独去叶处理对辽东栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｗｕｔａｉｓｈａｎｓｅａ）幼苗的

生长没有显著影响；对欧洲榛（Ｃｏｒｙｌｕｓ ａｖｅｌｌａｎａ）的

研究也发现，环剥减少了果实产量，去叶对果实产量

没有影响［５３］ ．这些研究均证明，去叶后植物生长和

果实发育需要的养分需要从其他组织输入，与本研

究结果一致．
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［５］　 Ｐｅａｒｓｅ ＩＳ， Ｋｏｅｎｉｇ ＷＤ， Ｋｅｌｌｙ Ｄ． Ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｏｆ ｍａｓｔ
ｓｅｅｄｉｎｇ： Ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ， ｗｅａｔｈｅｒ， ｃｕｅｓ， ａｎｄ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ． Ｎｅｗ
Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ， ２０１６， ２１２： ５４６－５６２
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ｃｖ． Ｍａｔｅｕｒ ｕｎｄｅｒ ｄｒｙ ａｎｄ ｗａｒｍ ｃｌｉｍａｔｅ． Ｓｃｉｅｎｔｉａ Ｈｏｒｔｉ⁃
ｃｕｌｔｕｒａｅ， ２０１４， １７２： １９－２５

［７］　 Ｚｈａｎｇ Ｘ⁃Ｘ （张茜茜）， Ｙａｎｇ Ｑ⁃Ｐ （杨庆朋）， Ｌｉｕ Ｌ
（刘　 亮）， ｅｔ ａｌ． Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｇｉｒｄｉｎｇ ｏｎ ｓｔｅｍ ＣＯ２ ｅｆｆｌｕｘ
ａｎｄ ｉｔｓ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙ ｏｆ Ｐｏｐｕｌｕｓ ｔｏｍｅｎｔｏｓａ．
Ｓｃｉｅｎｔｉａ Ｓｉｌｖａｅ Ｓｉｎｉｃａｅ （林业科学）， ２０１９， ５５（５）： １－
１０ （ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ）

［８］　 Ｋｉｎｇａ ＮＤ， Ｇｉｅｒｔｙｃｈ ＭＪ， Ｔｈｏｍａｓ Ｐ， ｅｔ ａｌ． Ｍａｌｅｓ ａｎｄ
ｆｅｍａｌｅｓ ｏｆ Ｊｕｎｉｐｅｒｕｓ ｃｏｍｍｕｎｉｓ Ｌ． ａｎｄ Ｔａｘｕｓ ｂａｃｃａｔａ Ｌ．
ｓｈｏｗ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｅａｓｏｎａｌ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ｃａｒｂｏｎ
ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｎｅｅｄｌｅｓ． Ａｃｔａ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉａｅ Ｐｌａｎｔａｒｕｍ， ２０１７，
３９： １９１

［９］　 Ｍｉｌｌａｒｄ Ｐ， Ｇｒｅｌｅｔ ＧＡ． Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｓｔｏｒａｇｅ ａｎｄ ｒｅｍｏｂｉｌｉｚａ⁃
ｔｉｏｎ ｂｙ ｔｒｅｅｓ： Ｅｃｏｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｒｅｌｅｖａｎｃｅ ｉｎ ａ ｃｈａｎｇｉｎｇ
ｗｏｒｌｄ． Ｔｒｅｅ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ， ２０１０， ３０： １０８３－１０９５

［１０］　 Ｍｉｙａｚａｋｉ Ｙ． Ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｉｎｔｅｒｎａｌ ｃａｒｂｏｎ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ ｄｕｒ⁃
ｉｎｇ ｍａｓｔｉｎｇ ｂｅｈａｖｉｏｒ ｉｎ ｔｒｅｅｓ． Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ Ｒｅｓｅａｒｃｈ，
２０１３， ２８： １４３－１５０

［１１］　 Ｖｏｌｐｅ Ｇ， Ｂｉａｎｃｏ ＲＬ， Ｒｉｅｇｅｒ Ｍ． Ｃａｒｂｏｎ ａｕｔｏｎｏｍｙ ｏｆ

８７６３ 应　 用　 生　 态　 学　 报　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 ３０ 卷
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［１２］　 Ｏｂｅｓｏ ＪＲ． Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｅｆｏｌｉａｔｉｏｎ ａｎｄ ｇｉｒｄｌｉｎｇ ｏｎ ｆｒｕｉｔ ｐｒｏ⁃
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１２： ４８６－４９１

［１３］　 Ｈａｓｅｇａｗａ Ｓ， Ｋｏｂａ Ｋ， Ｔａｙａｓｕ Ｉ， ｅｔ ａｌ． Ｃａｒｂｏｎ ａｕｔｏｎｏｍｙ
ｏｆ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｓｈｏｏｔｓ ｏｆ Ｓｉｂｅｒｉａｎ ａｌｄｅｒ （ Ａｌｎｕｓ ｈｉｒｓｕｔｅ
ｖａｒ． ｓｉｂｉｒｉｃａ）． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｒｅｓｅａｒｃｈ， ２００３， １１６：
１８３－１８８

［１４］　 Ｍｉｙａｚａｋｉ Ｙ， Ｈｉｕｒａ Ｔ， Ｆｕｎａｄａ Ｒ． Ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｈｏｔｏａｓ⁃
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ｓｈｏｏｔｓ ｔｏ ｆｒｕｉｔｓ ｉｎ Ｓｔｙｒａｘ ｏｂａｓｓｉａ． Ｐｌａｎｔ Ｓｐｅｃｉｅｓ Ｂｉｏｌｏｇｙ，
２００７， ２２： ５３－５７

［１５］　 Ｚｈｏｕ Ｃ⁃Ｍ （周昌敏）， Ｈｅ Ｚ⁃Ｈ （何兆桓）， Ｙａｎｇ Ｂ⁃Ｍ
（杨苞梅）， ｅｔ ａｌ． Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｇｉｒｄｌｉｎｇ ｏｎ ｌｉｔｃｈｉ ｆｏｌｉａｒ ｎｕｔｒｉ⁃
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Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ （广东农业科学）， ２０１８， ４５（４）：
３４－４２ （ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ）

［１６］ 　 Ｊｉａｎｇ Ｃ⁃Ｙ （姜成英）， Ｚｈｕ Ｚ⁃Ｊ （朱振家）， Ｓｈｉ Ｙ⁃Ｈ
（史艳虎）， ｅｔ ａｌ． Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｂｒａｎｃｈ ｇｉｒｄｌｉｎｇ ｏｎ ｆｒｕｉｔｓ
ｙｉｅｌｄ ａｎｄ ｌｅａｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｏｆ ‘ Ｌｅｃｃｉｎｏ’ ｏｌｉｖｅ ｔｒｅｅｓ．
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２９３ （ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ）
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１０４７－１０６０

［１９］　 Ｖｅｍｍｏｓ ＳＮ． Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｈｏｏｔ ｇｉｒｄｌｉｎｇ ｏｎ ｂｕｄ ａｂｓｃｉｓｓｉｏｎ，
ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ａｎｄ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｐｉｓｔａｃｈｉｏ
（Ｐｉｓｔａｃｉａ ｖｅｒａ Ｌ．）． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｈｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅ ＆
Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ， ２００５， ８０： ５２９－５３６

［２０］　 Ｐｕｒｉ Ｅ， Ｈｏｃｈ Ｇ， Ｋöｒｎｅｒ Ｃ． Ｄｅｆｏｌｉａｔｉｏｎ ｒｅｄｕｃｅｓ ｇｒｏｗｔｈ
ｂｕｔ ｎｏｔ ｃａｒｂｏｎ ｒｅｓｅｒｖｅｓ ｉｎ Ｍｅｄｉｔｅｒｒａｎｅａｎ Ｐｉｎｕｓ ｐｉｎａｓｔｅｒ
ｔｒｅｅｓ． Ｔｒｅｅｓ， ２０１５， ２９： １１８７－１１９６

［２１］　 Ｐｉｐｅｒ ＦＩ， Ｇｕｎｄａｌｅ ＭＪ， Ｆａｊａｒｄｏ Ａ． Ｅｘｔｒｅｍｅ ｄｅｆｏｌｉａｔｉｏｎ
ｒｅｄｕｃｅｓ ｔｒｅｅ ｇｒｏｗｔｈ ｂｕｔ ｎｏｔ Ｃ ａｎｄ Ｎ ｓｔｏｒａｇｅ ｉｎ ａ ｗｉｎｔｅｒ⁃
ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｓｐｅｃｉｅｓ． Ａｎｎａｌｓ ｏｆ Ｂｏｔａｎｙ， ２０１５， １１５：
１０９３－１１０３

［２２］　 Ｂａｒｒｙ ＫＭ， Ｑｕｅｎｔｉｎ Ａ， Ｅｙｌｅｓ Ａ， ｅｔ ａｌ． Ｃｏｎｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｏｆ
ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ ｆｏｒ ｒｅｃｏｖｅｒｙ ｆｒｏｍ ｒｅｐｅａｔｅｄ ｄｅｆｏｌｉａｔｉｏｎ
ｉｎ Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｇｌｏｂｕｌｕｓ Ｌａｂｉｌｌａｄｉèｒｅ． Ｔｒｅｅ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，
２０１１， ３２： ２４－３５

［２３］　 Ｃｈｏｉａ ＳＴ， Ｓｏｎｇａ ＷＤ， Ｐａｒｋａ ＤＳ， ｅｔ ａｌ． Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅ⁃
ｒｅｎｔ ｇｉｒｄｌｉｎｇ ｄａｔｅｓ ｏｎ ｔｒｅｅ ｇｒｏｗｔｈ， ｆｒｕｉｔ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ
ａｎｄ ｒｅｓｅｒｖｅ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ ａ ｌａｔｅ⁃ｍａｔｕｒｉｎｇ ｐｅｒｓｉｍｍｏｎ．
Ｓｃｉｅｎｔｉａ Ｈｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒａｅ， ２０１０， １２６： １５２－１５５

［２４］　 Ｚｈａｎｇ Ｐ （张　 鹏）， Ｌｉｕ Ｃ （刘　 畅）， Ｓｈｅｎ Ｈ⁃Ｌ （沈
海龙）． Ｅｄｉｂｌｅ ｎｕｔ ｐｉｎｅ ｔｒｅｅｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｗｏｒｌｄ⁃
ｗｉｄｅ． Ｗｏｒｌｄ Ｆｏｒｅｓｔｒｙ Ｒｅｓｅａｒｃｈ （世界林业研究）， ２０１７，
３０（１）： １２－１７ （ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ）

［２５］　 Ｚｈａｎｇ Ｊ⁃Ｙ （张建瑛）， Ｙｉｎ Ｄ⁃Ｓ （殷东生）． Ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ
ｆｅｍａｌｅ ｃｏｎｅｓ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｎ ｔｈｅ ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ
ｂｉｏｍａｓｓ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｈｏｏｔｓ ａｎｄ ｎｅｅｄｌｅｓ ｏｆ Ｐｉｎｕｓ
ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ． Ｃｈｉｎｅｓｅ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｃｏｌｏｇｙ （生态学杂志），

２０１９， ３８（６）： １６４６－１６５２ （ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ）
［２６］　 Ｙｕ Ｌ⁃Ｍ （于丽敏）， Ｗａｎｇ Ｃ⁃Ｋ （王传宽）， Ｗａｎｇ Ｘ⁃Ｃ

（王兴昌）． Ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｎｏｎｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ ｆｏｒ
ｔｈｒｅｅ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ Ｎｏｒｔｈｅａｓｔ Ｃｈｉｎａ． Ａｃｔａ
Ｐｈｙｔｏｅｃｏｌｏｇｉｃａ Ｓｉｎｉｃａ （植物生态学报）， ２０１１， ３５
（１２）： １２４５－１２５５ （ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ）

［２７］　 Ｂａｏ Ｓ⁃Ｄ （鲍士旦）． Ｓｏｉｌ ａｎｄ Ａｇｒｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ Ａｎａｌｙｓｉｓ．
Ｂｅｉｊｉｎｇ： Ｃｈｉｎａ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅ Ｐｒｅｓｓ， ２０００： １３５－１５５ （ ｉｎ
Ｃｈｉｎｅｓｅ）

［２８］　 Ｄａｉ Ｙ⁃Ｘ （代永欣）， Ｗａｎｇ Ｌ （王 　 林）， Ｗａｎ Ｘ⁃Ｃ
（万贤崇）． Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｈａｄｉｎｇ ａｎｄ ｇｉｒｄｌｉｎｇ ｏｎ ｃａｒｂｏｎ
ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅ ｏｆ Ｒｏｂｉｎｉａ ｐｓｅｕ⁃
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