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摘  要：【目的】果实的生长发育是植物有性繁殖的重要前提条件。为了进一步了解在分支层面上碳素的库-源关系，

改变碳素资源在营养生长和生殖间的再分配，特别是评价生殖枝和营养枝之间的碳关系有助于检验在球果发育过程中生殖

枝是否能碳自给以及碳素在营养枝和生殖枝间的分配策略。【方法】我们将环剥和去叶处理相结合，并采用原位 13C 稳定同

位素脉冲标记技术，在球果发育阶段来评估结实红松生殖枝的碳素运输分配规律。【结果】研究结果表明，环剥是限制球果

发育和枝条生长的主要因素，环剥处理显著减少了针叶、枝条和球果等组织的生长以及生物量和非结构性碳水化合物浓度的

积累，同时也显著影响了球果的发育。去叶处理对生长、生物量以及非结构性碳水化合物浓度的影响随着去叶强度的增加而

增大，但相对比环剥处理，其对枝条生长和球果发育的影响是有限的。无论是否去叶，环剥处理导致球果败育、枝条停止生

长或者死亡，这说明生殖枝自身的光合产物不能满足枝条和球果的生长发育，需要外来光合产物的输入。此外，在 13C 稳定

同位素标记 4h 和 24h 后，在未标记的生殖枝针叶、枝和球果中均检测到较高的 δ13C，且显著高于对照处理。同位素标记 4h

和 24h 后，在生殖枝中分别检测到 4.5%和 45.4%的 13C 同化物的富集。这表明营养枝的 13C 同化物转移到生殖枝中。【结

论】红松生殖枝不是 C 自给的，球果的发育很大程度上需要邻近营养枝的大量的外源光合产物的输入。然而，C 素易位在很

大程度上取决于库-源平衡的改变，进而表明分支的 C 自给的程度的广泛可塑性。 

关键词：红松；环剥；去叶；碳分配；同位素标记 

1 引言 

繁殖是所有生物繁衍后代、延续种族最基本的行为和过程，也是植物种群形成、发展和进化的核心问题

之一，还是生物群落和生态系统演替的基础[1-3]。在繁殖过程中不仅是遗传因子与环境因素的适应，也是通

过繁殖过程将资源重新整合分配，并结合繁殖产量以及植物生活史的组合，最终达到繁殖成功的目的[4]。

因此，繁殖不仅是生态系统过程研究中的重要组成部分，还是全球陆地生态系统物质循环的重要组成部分。

光合作用是植物与环境进行物质、能量交换的基础，植物通过叶片等绿色组织进行光合作用将太阳能转换

为化学能，同时以 CO2和水分为底物合成有机物，供植物进行物质生产和新陈代谢所需能量的消耗，这也

是植物生长和繁殖的基础[5, 6]。植物光合作用积累的同化产物是植物生长和繁殖所需的基础资源，90%以上

资源来源于光合作用的积累[7]，同时，光合产物还是植物自身新陈代谢、生长、储存、繁殖以及防御胁迫

环境的能量物质[8-10]。光合产物的分配直接影响各器官的生长，决定植物的生态结构建成，也是决定植物

繁殖的重要因素。开展植物光合作用调控机制以及光合产物分配规律等方面的研究，为植物生长发育的调

控以及经营管理措施具有重要意义。 

植物用于生长和繁殖的资源总是有限的。如果植物用于繁殖上的资源较多，那么植物在生长、生存和防

御等其他相关功能投入的资源会减少，还会影响植物未来的生长、繁殖和生存[11]。生活史理论认为繁殖与

营养生长或存活之间存在某种负相关关系（也称权衡关系）。繁殖、生长、生存和防御之间权衡关系是生物

生活史重要组成部分。很多研究表明多年生木本植物繁殖与营养生长或存活之间普遍存在权衡关系[12-14]。

也有一些研究发现，并不是所有植物个体的营养生长与繁殖活动都存在着“此消彼长”的权衡关系。这是因
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为植物个体所处的环境是不相同的。当植物处在资源较为丰富的环境中，可以进行光合作用的营养体较大，

光合产物较多，植物体不仅可以具有较高的生育率，在生长和存活方面投入的资源也较多。由于林木所处

生境条件不同，导致植物的生长、繁殖和存活之间不同的权衡关系[15]。另外，植物在不同性状间的资源分

配，并不是简单此消彼长的关系[13]。植物光合作用合成的有机物和从环境中获取的资源，在分配给生长、

繁殖和生存的过程中，当植物减少用于繁殖的资源投资时，节省的资源可能用于营养生长，也可能用于生

存机制的发展。植物的生长、繁殖和生存之间，不仅在当年生长季存在权衡关系，而且也会影响着未来植

物的生长、繁殖与生存[16]。解析林木的繁殖与生长之间的权衡关系及其影响因素，对于物种的群落演替和

种群更新及其生态适应过程和系统发育过程都具有重要意义。 

叶片中合成的光合同化物在维持植物生长、繁殖、储存、防御和代谢等过程中发挥着重要的作用[17, 18]。

植物地上部分的花、果实、芽、嫩叶和嫩枝具有不可忽视的光合作用速率，但是不能满足自身生长发育，

因此它们通过韧皮部从相邻的成年叶片中输入光合同化物[19, 20]。库源之间的距离以及库强度是决定光合同

化物的运输方向的主要因素，因此发育器官的 C 自给与自身的库强度以及邻近的源叶有密切的关系[21, 22]。 

树冠是由许多能够碳和矿质养分自主分配利用的分支组成，每个分支在生理上能够发挥完整的生理过程

[23, 24]。一些研究报道，树冠的分支是完全自给的，不需要从其他器官输入光合同化物，但是在枝条生长或

者繁殖的过程中消耗大量的 C 可能会超过分支自身合成贮藏的光合同化物[24, 25]。也有研究者发现，在繁

殖期间，光合同化物从邻近的营养枝向生殖枝运输[26, 27]，这可能是由于分支的 C 自给与分支的库强度、分

支年龄以及所在树冠位置有直接关系[28, 29]。 

通过在枝条水平上进行环剥、去叶或者修剪等控制实验，研究营养枝和生殖枝之间的 C 运转关系有助

于解释分支的库源关系、分支自给以及树木生理等方面的问题[30-32]。去叶强度对植物的生长、储存以及防

御等方面的碳分配有不同影响，有研究表明，植物通过减少茎的二次生长来弥补由于去叶而引起较低的 C

增加，进而使去叶和未去叶枝条的非结构碳水化合物浓度相似，同时，通过提高叶片单位面积光合作用也

可以弥补去叶产生的影响[32, 33]。很多研究者发现，环剥能够促进果树的坐果率，环剥是阻断韧皮部的养分

运输，假如生殖枝是 C 自给的，那么环剥处理将不会影响枝条生长和果实发育，这也是判断生殖枝能否自

给的有效手段。随着同位素技术的发展，碳同位素也在研究树体光合同化物分配运输的研究中广泛应用，

13C-光合同化物的分配转移已在草地植物[34]、树苗[35, 36]和成年树[37, 38]中得到广泛研究。Sha 等[39]通过全树

13C 标记研究整个生长季节的库活力的变化，研究发现在开花后的 120-135 天期间 13C-光同化物向果实转

移最多。 

由于果树是重要的经济树种，所以分支的 C 自给在果树中开展了大量的研究[23, 39-41]，但在针叶树种中鲜

见报道。红松是我国东北地带性阔叶红松林的优势树种，以其树干高大，干形通直，材质优良，结构细腻，

纹理密直，用途广泛而闻名中外，是我国东北地区重要的珍贵用材树种[42, 43]。红松除了能够提供木材以外，

另一项重要功能就是为人类提供食用种子，红松种子粒大，种仁味美，含有丰富的营养成分，是不可多得

的天然生态保健品[44, 45]。因此，培育红松果林具有经济价值高，投资回报快的优点，可以弥补用材林培育

周期长、出材晚、投资回报慢的缺陷。红松也是世界上主要的坚果树之一，但与其他坚果树（如杏仁或开

心果）相比，它的栽培技术处于初级阶段。在自然条件下红松具有明显的大小年的结实特征，结实大年期

间的较高繁殖成本会导致在接下来的几年中结实较少或者不结实，然而，目前尚不清楚球果发育过程中光

合产物来源及其分配规律。另外，生殖枝当前的光合同化物能否满足枝条及球果发育尚不清楚，在球果发
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育过程中，生殖枝附近的营养枝的光合同化物运输和分配规律如何也尚不清楚。 

因此，本研究通过两个控制试验确定结实红松生殖枝的 C 自给，以及当前光合同化物的运输与分配规

律。在试验 1 中，对结实红松生殖枝进行环剥和去叶处理确定球果发育的光合产物来源，生殖枝的光合同

化物能否满足球果发育的需求。在试验 2 中，对生殖枝邻近的营养枝进行 13C 光合同化物标记，并结合环

剥技术研究生殖枝的生长、非结构碳水化合物浓度和繁殖（例如球果数量、球果生物量和种子含量）是否

依赖于相邻营养枝养分的输入。探究在分支水平结实红松球果发育过程中当前光合产物的运输和分配分规

律，揭示红松光合产物积累过程以及分配策略，并估算分支对红松球果发育的贡献率。  

2 研究区域概况及样木选择 

研究地点位于东北林业大学帽儿山实验林场(45°23′-45°26′ N，127°34′-127°39′ E)。该地区属于张广才岭

西北山脊，属于大陆性温带季风气候，夏季温暖湿润，冬季寒冷干燥。年平均气温 3.1oC，1 月和 7 月平均

气温分别为-19.6 和 20.9 oC。生长季从 5 月持续到 9 月，持续时间约为 120-140 天。年降水量为 723mm，

其中降水量主要集中在 6-8 月约为 477mm。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、兴安落叶松（Larix gmelinii）为主的人工林，以水曲柳、

胡桃楸、黄檗（Phellodendron amurense）等珍贵树种为主的硬阔叶混交林，以及枫桦（Betula costata）、

白桦、山杨等组成的软阔叶混交林。 

在 2018 年生长季选择两种林龄的红松人工林进行平行试验。试验一：在林龄 54 年的红松人工林的树冠

选择 6 个生殖枝并对其进行环剥和去叶处理（以下称试验 1）；试验二：在林龄 25 年的红松幼龄林进行原

位同位素标记（以下称试验 2）。2018 年是红松结实较多年份，两个林龄人工林的球果产量均明显高于前

两年。对于实验 1，选择 6 株结实较多的健康样木并搭建可攀爬的架子，树木之间的距离足够大，防止彼

此之间互相遮挡。测量所选样木的平均树高和胸径分别为 13.5 (±0.6)m 和 34.0 (±3.6)cm。对于实验 2，选

择 18 株长势一致健康样木，其中 3 株母树没有球果，所选样木的平均树高和胸径分别为 3.95 (±0.13)m 和

8.57 (±0.19)cm，并且样木彼此之间无遮挡，用于进行野外全株和枝条标记实验。 

2.1试验设计 

2.1.1 试验一：枝和球果的生长 

采用环剥和去叶处理相结合来阐明球果发育和分枝生长的光合同化物的来源。在环剥和未环剥的枝条

上进行不同强度的去叶（0%、50%、100%去叶），一共有 6 个处理组合，即：（1）未环剥+0%去叶，对照

处理；（2）未环剥+50%去叶；（3）未环剥+100%去叶；（4）环剥+0%去叶；（5）环剥+50%去叶；（6）环剥

+100%去叶。在每株样木树冠的南面选择 6 枝带有球果的枝条（生殖枝），每个枝条被随机分配到每个处理

组合，所选生殖枝的平均枝长和基径分别为 32.69 (±1.03)cm 和 16.56 (±0.77)mm，单株为一个重复，即每

个处理重复 6 次。由于红松的雌球果着生在 1 年生枝上，因此本实验中的环剥和去叶处理均在 1 年生枝条

上进行。2018 年 5 月初同时进行环剥和去叶处理，使用刀片在生殖枝基部小心去掉木质部上方宽度约 2.0

cm 的形成层、韧皮部和树皮，为了尽量减少环剥后的干燥，使用封口膜缠住环剥处。去叶处理是全部剪掉

（100%）或均匀剪掉一半（50%）生殖枝 1 年生针叶。9 月初球果成熟后收获生殖枝，测量当年生枝条的

基部直径以及枝条生长量。将枝条分为针叶、木质部、韧皮部和球果（包含种子）等组织，分别装入信封

中在微波炉中高温杀青 3 min 后转移至 70oC 烘箱中烘至恒重并称重，记录为每个组织的生物量。将烘干
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后的组织样品使用球磨机粉碎（Retsch MM400, German），将过 80 目筛的样品置于塑封袋中于室温下储

存以进行相关生化分析。 

2.1.2 试验二：13C 同化物的运输与分配 

利用 13C 同位素脉冲标记来示踪光合同化物在枝条中的分配规律。从 18 株红松中随机选取 12 株进行

枝标记，在所选 12 株树的上层树冠选择两个相邻的生殖枝（有 2-3 个球果）和营养枝（没有球果），并对

营养枝进行 13CO2 同位素标记。此外，如实验示意图 4-1 所示，在选择的 12 株树中的 6 株树进行环剥处

理，环剥处理在标记前一天进行，在营养枝与生殖枝连接处的正下方，使用刀片去除木质部上方 2cm 宽的

树皮、韧皮部和形成层。按照 Kagawa 等[35]和 Miyazaki 等[46]的标记方法略加改动使营养枝暴露在富集 13C

O2 的气室内。13C 同位素标记试验是在七月末球果膨大期进行，选择天气晴好且近期无极端天气的上午 9:

00 进行，用透光率高于 85%以上的聚乙烯塑料制作成 40cm × 60cm 的透明聚乙烯密闭气室并完全套在营

养枝上，使用专业的封口泥在枝条基部进行封口，并用绳子扎紧封口袋，保证塑料袋密封。在标记袋有三

根软管，第一根软管用于使用注射器将 13CO2 气体(99% 13C; Cambridge Isotope Laboratories, Andover, M

A, USA)注入到袋中（图 3-1a）；第二根连接 CO2 红外气体分析仪(Testo 340，中国；准确度 1%；图 3-1b)；

第三根软管用于注入不含 CO2的空气（空气经过碱石灰吸收；图 3-1c）初步测试表明，密封打约 20min 后，

标记袋内的 CO2 浓度([CO2])能够从 400ppm 降低到 50ppm。为了维持袋内 CO2 的目标浓度，每隔 20 分钟

向袋内注入 30ml 13CO2 气体，气室 1h 标记后，打开气室，使枝条暴露在空气中。另外，为了防止水汽在

气室内壁冷凝和气体不均匀，在气室内垂直放置带有少量硅胶（约 10g）的风扇用于吸收水汽(图 3-1d)。在

标记结束的 4h 和 24h 后，破坏性收获标记的营养枝和未标记的生殖枝（环剥和未环剥各 3 株），立即置于

冷藏箱（0-4℃）保存，并做好标记带回实验室。在实验室将枝条被分为针叶、枝和球果等组织置于微波炉

中高温杀青 3 min 后转移至 70oC 烘箱中烘干至恒重并称重，用不锈钢粉碎机粉碎过 100 目筛。为了估算

不同组织中的 13C 的自然丰度，自然样品从远离标记树（>30m）的不同树进行取样，以防标记 13CO2气体

对自然样品的影响[47]。 

 

图 1 分支 13CO2脉冲标记实验的示意图。在选择的树中对营养枝进行不环剥（对照）或环剥处理（环剥；红色圆圈）（n 

= 6）。用 13CO2标记没有球果的侧枝（即营养枝；VB）来评估 13C 同化物向生殖枝（RB）的运转。a：注入 13CO2；b：CO2

红外气体分析仪；c：注入不含 CO2的空气，使环境空气通过碱石灰制备；d：装有硅胶颗粒的电风扇。 

Fig. 1 Scheme of the branches 13CO2 pulse labeling experiment. In each selected tree, a pair of branches were either u
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ngirdled (Control) or girdled (Girdled; red circle) (n = 6) at the insertion point. The lateral branch bearing no cones (i.e., 

vegetative branch; VB) was labeled with 13CO2 to evaluate potential transport of assimilated 13C to the reproductive branch

 (RB). a: Infusion of 13CO2; b: CO2 infrared gas analyzer; c: Infusion of CO2-free air, prepared by passing ambient air th

rough soda lime; d: Electric fan with silica gel. 

2.2指标测定 

2.2.1 生长指标测量： 

在进行环剥和去叶处理前测量生殖枝 1 年生枝的枝长和基径，记录球果数量。9 月收获后，测量当年

生和 1 年生枝的枝长、基径，记录存活枝条和球果数量，使用收获后存活枝条或球果数量与处理前总数量

的比值计算枝条或球果的存活率；1 年生枝条的生长量使用枝长和基径的增量。 

2.2.2 生物量测定： 

生殖枝收获后，将样品分为针叶、枝条、以及球果等组织，分别装入信封在微波炉中高温杀青 3 min 后

转移至 70oC 烘箱中烘至恒重并称重，记录为每个组织的生物量。 

2.2.3 非结构性碳水化合物浓度测定： 

非结构性碳水化合物浓度为可溶性糖与淀粉浓度总和，本研究参照 Mei 等[48]和 Zhang 等[49]的方法，略

有改动，采用蒽酮比色法在 620nm 下进行测定，根据葡萄糖的标准曲线计算出样品的总可溶性糖浓度。 

蔗糖标准液的配置：蔗糖（分析纯）在 65oC 烘干 12h 至恒重，然后准确称量 0.1000g，加入去离子水溶

解后定容 100ml，得到 0.1%的蔗糖标准液；在分别吸取 0、0.1、0.2、0.4、0.6、0.8、1.0ml 0.1%的蔗糖标

准液定容至 10ml，得到不同浓度的蔗糖溶液。 

总可溶性糖提取：准确称量烘干样品 50mg 置于 5ml 离心管内，加入 4ml 80%的乙醇溶液，加入 4 m

l 80%乙醇，80oC 水浴 30 分钟左右，期间晃动几次，在 3000rpm 离心 5 min 后，转移上清液，再在沉淀

中加入 2 ml 80%乙醇, 在 3000rpm 离心 5 min 后，转移上清液，最后在沉淀中加入 2 ml 80%乙醇，在 3

000rpm 离心 3 min 后，转移上清液，合并上清液（约 8ml），用去离子水定容 25ml，用于可溶性总糖测定。 

淀粉的提取：上述提取可溶性糖离心后的沉淀用于淀粉的提取，采用高氯酸法进行提取。将沉淀在 7

0oC 烘干 12h，向沉淀中加入 2 ml 蒸馏水，在沸水浴中煮 15 min 后，加入 1 ml 9.2 M 高氯酸溶液，不

断晃动 15 min 后，加入 1 ml 蒸馏水，混匀，在 3000rpm 离心 5 min 后；沉淀中加入 1 ml 4.6 M 高氯

酸，晃动 15 min 后，加入 1 ml 蒸馏水，在 3000rpm 离心 5 min，重复两次。合并上清液（约 8 ml）用

去离子水定容 25ml，用于淀粉的测定。 

非结构性碳水化合物含量表示为各组织的非结构性碳水化合物浓度与其组织生物量的乘积。  

2.2.4 同位素分析： 

前期处理好的样品委托中国科学院沈阳应用生态研究所稳定同位素实验室进行 13C 同位素的分析测定，

同时测定样品的碳所占的比例。简而言之，使用微量天平（精度 0.1 µg；Sartorius SE2 Mettler Toledo X

P2U）在锡纸杯中约称量 2mg 的样品。样品经元素分析仪（NC 2500；CE Instruments，Milan，Italy）中

高温燃烧后生成 CO2，同位素比质谱仪（MAT 252；Thermo Electron，Bremen，Germany）检测到 CO2的

13C 与 12C 的比率，并与国际标物(Pee Dee belemnite 或(V-PDB))对比后分析计算出样品的 δ13C(‰)的值，

进而计算出样品的 13C 丰度（a13C）。我们测量所用的标准物 DL-丙氨酸重复燃烧的标准偏差为 0.07‰。 

根据 Kagawa 等[35]和 Ge 等[34]人的方法计算 Excess13C 作为标记样品与自然样品之间的 13C 差异： 
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一般样品的 13C 自然丰度用 δ13C 表示为： 

                      (1) 

式中的 Rs=12C/13Cs, Rstd为碳同位素的标准比值（Rstd=12C/13Cstd, 为 0.0112372）。 

标记植物的 13C 丰度采用 Atom%表示，可为： 

         (2) 

标记样品与自然样品之间的 13C 差异： 

Excess 13C = a13Csample − a13Cbsl                    (3) 

在针叶(CF)、树枝(CT)和球果(CC)等组织中的标记的13C同化物的计算为： 

13C assimilation = Excess 13C × [C] × DB            (4) 

式中的[C]（g g-1）和DB（g）分别为各组织中的C浓度和生物量，然后分别估算营养枝和生殖枝中

标记13C同化物总量为针叶、枝和球果中13C同化物的总和： 

13Ctotal = 13CF + 13CT + 13CC                       (5) 

最后，我们计算了13C同化物在各组织中的分配率： 

13Cs（%）=13Cs/13Ctotal×100                     (6) 

2.3数据处理与分析 

使用 SPSS 21.0 (SPSS, Chicago, IL, USA) 进行统计分析。对于试验 1，对所有调查变量运用线性混

合模型分析，将树作为随机因子，环剥、去叶及其交互作用作为固定因子。当达到显著水平时，采用 LSD

法进行处理组间的多重比较分析。调查的变量包括分枝基径和枝长、存活的雌球果数量、枝条和球果存活

率、针叶、枝条、球果和种子生物量以及各组织[NSC]和 NSC 含量。对于试验 2，对生殖枝和营养枝采用

双因素方差分析环剥和取样时间对各组织中 δ13C 和 13C 同化物（平均值±标准误差）的差异，以确定收获

时间和环剥对每个分支和组织内 δ13C 和 13C 同化物的影响。 

3 结果与分析 

3.1环剥和去叶对枝条生长的影响 

去叶不影响红松枝条的生长，而与去叶相比，环剥对枝条生长的影响较大，并且环剥对所有调查变量

均有显著影响（p < 0.05）；环剥和去叶的交互作用对枝条生长影响不显著（p > 0.05; 表 1）。 

在不环剥处理下，去叶强度（50%和 100%）对一年生针叶的影响较小，并且对当年生枝条的生长和针

叶的形成影响不显著（图 3a-d）。环剥导致当年生枝的枝条生长量较小并且当年生枝没有长出新的针叶（图

3a-d；图 2）。环剥对 1 年生枝的影响低于当年生枝，但仍达到显著水平，100%去叶强度的枝生物量均显著

低于 0%和 50%去叶强度（图 3e, f；图 2）。在生长季节结束，未环剥处理不影响枝条生长，枝条存活率为

100%，而环剥处理枝条全部死亡，枝条存活率为 0（图 4a；图 2）。 
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图 2 枝和球果生长试验中同一株红松树冠上环剥和去叶处理的枝条生长情况。 

Fig. 2 Visual example of twig growth and cone development in girdled and defoliated branches at 

harvesting of one Pinus koraiensis tree manipulated. 
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表 1. 环带和去叶及其交互作用对红松树枝生长和 NSC 浓度的方差分析 

Table 1. Effect of girdling and defoliation and their interaction on branch growth and NSC concentrations in Pinus koraiensis trees. 

变异 

来源

variation s

ource 

当年生枝 

Current branches 

1 年生枝 

1-year-old branches 

C

N 

C

B 

S

B 

当年生枝 

Current branches 

一年生枝 

1-year-old branches 

球果 

Cone 

种子 

Seed 

N

B 

B

B 

B

L 

B

D 

N

B 

B

B 

B

L 

B

D 

Br

anch 

[S

S] 

Br

anch 

[S

T] 

Ne

edle 

[S

S] 

Ne

edle 

[S

T] 

Br

anch 

[S

S] 

Br

anch 

[S

T] 

Ne

edle 

[S

S] 

Ne

edle 

[S

T] 

[

SS] 

[

ST] 

[

SS] 

[

ST] 

环剥 

G 

<

 0.01 

<

 0.01 

<

 0.01 

<

 0.01 

<

 0.01 

<

 0.01 

<

 0.01 

<

 0.01 

<

 0.01 

<

 0.01 

<

 0.01 

< 

0.01 

< 

0.01 

< 

0.01 

< 

0.01 

< 

0.01 

< 

0.01 

< 

0.01 

< 

0.01 

<

 0.01 

<

 0.01 

<

 0.01 

<

 0.01 

去叶 

D 

0

.067 

0

.082 

0

.342 

0

.104 

0

.056 

0

.358 

0

.365 

0

.120 

0

.532 

0

.051 

0

.071 

< 

0.01 

0.

100 

< 

0.01 

0.

011 

< 

0.01 

0.

277 

< 

0.01 

< 

0.01 

<

 0.01 

0

.150 

0

.157 

0

.545 

G × 

D 

0

.068 

0

.200 

0

.531 

0

.188 

0

.495 

0

.859 

0

.951 

0

.434 

0

.532 

0

.150 

0

.071 

0.

022 

0.

509 

< 

0.01 

0.

011 

< 

0.01 

0.

417 

0.

108 

< 

0.01 

<

 0.01 

<

 0.01 

0

.157 

0

.545 

注：表中显示显著性 p 值，显著性 p < 0.05 的结果被加粗。缩写：NB:针叶生物量；BB：枝生物量；BL：枝长；BD：枝基部直径；CN：球果数量；CB：球果生物量；SB：种子生物

量；[SS]：可溶性糖浓度；[ST]：淀粉浓度；G：环剥 D：去叶。 
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图 3 环剥和去叶对红松当年生和一年生枝针叶、枝生物量和生长的影响。 

Fig. 3 Needle and twig biomass and twig dimensions (length and diameter) of current and one-year-old Pinus koraien

sis branches in response to girdling and defoliation treatments. 

注：在环剥处理中当年生针叶生物量为 0，图中显示平均值±标准误。不同的大写字母表示在一定的去叶强度下环剥处

理间的差异显著(p < 0.05)。不同小写字母表示不同环剥处理的去叶强度间差异显著(p < 0.05)。 

3.2环剥和去叶对球果发育的影响 

环剥处理对球果发育（成熟球果数量、球果、种子和种鳞生物量）有显著影响(p < 0.05; 表 1；图 2 和

5)。在环剥处理中，环剥后，球果基本停止了发育并没有产生成熟的球果和种子，也就是说环剥处理的球

果成活率为 0，而未环剥处理，无论去叶强度如何，球果发育正常即球果的成活率为 100%（图 2, 4, 5）。

与环剥处理相比，去叶不影响球果的发育。 
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图 4 环剥和去叶对红松枝和球果存活率的影响。 

Fig. 4 Twig and cone survival rate in Pinus koraiensis branches in response to girdling and defoliation treatments. 

注：环剥处理中枝条和球果的存活率为 0. 不同的大写字母表示在一定的去叶强度下环剥处理间的差异显著(p < 0.05)。不同

小写字母表示不同环剥处理的去叶强度间差异显著(p < 0.05)。 

 

图 5 环剥和去叶对球果数量、球果、种子以及种鳞生物量的影响。 

Fig.5 Number of mature cones (a) and cone, seed and seed scales biomass (b-d) in response to girdling and defoliation tr

eatments in Pinus koraiensis. 

注：环剥处理的成熟球果数量和种子生物量均为 0，图中显示平均值±标准误。不同的大写字母表示在一定的去叶强度下环

剥处理间的差异显著(p < 0.05)。不同小写字母表示不同环剥处理的去叶强度间差异显著(p < 0.05)。 

3.3环剥和去叶对非结构性碳水化合物分配的影响 

去叶对当年生和 1 年生枝枝条的[SS]、针叶的[NSC]以及球果的[SS]影响显著；环剥对当年生和 1 年生枝
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的针叶、枝条以及球果和种子的[NSC]影响显著；环剥和去叶的交互作用对当年生和 1 年生枝枝条的[SS]、

针叶的[NSC]以及球果的[NSC]影响显著（(p < 0.05, 表 1, 图 6）。在环剥处理中，去叶显著降低了[NSC]，

当年生和 1 年生枝的针叶、枝条以及球果的[NSC]和[SS]随去叶强度的增加而减小，[ST]呈现类似减小的趋

势，但是减少的不明显（图 6）。在不环剥处理中，去叶对[NSC]的影响不如环剥处理中这么明显。 

NSC 含量的变化趋势与[NSC]相似，在不环剥处理下，50%和 100%强度去叶对当年生枝、针叶、1 年生

枝以及种子的 SS 含量影响是明显的，尽管在 5%水平上不显著（图 7）。环剥显著降低了当年生和 1 年生

枝的针叶、枝条以及球果的 NSC 含量，与不环剥处理相比，环剥处理的当年生和 1 年生枝以及球果中 NS

C 含量降低非常明显。在不环剥处理中，是否去叶对球果的 NSC 含量影响不显著，球果的 NSC 含量分别

是当年生和 1 年生枝的 8-10 倍，是当年生针叶的 3-5 倍，说明在球果发育过程中需要大量的同化产物。 

 

图 6 环剥和去叶对当年生和 1 年生枝、叶以及球果的[NSC]的影响。 

Fig.6 Non-structural carbohydrate concentration ([NSC]) of current and one-year-old Pinus koraiensis branches and needl

es in response to girdling and defoliation treatments. 
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注：当年生针叶和种子的[NSC]为 0,图中显示平均值±标准误。不同的大写字母表示在一定的去叶强度下环剥处理间的差异

显著(p < 0.05)。不同小写字母表示不同环剥处理的去叶强度间差异显著(p < 0.05)。 

 

图 7 环剥和去叶对当年生和 1 年生枝以及球果的 NSC 含量的影响。 

Fig. 7 Non-structural carbohydrate content (NSC) of current and one-year-old Pinus koraiensis branches in response to g

irdling and defoliation treatments. 

注：当年生针叶和种子的[NSC]为 0，图中显示平均值±标准误。不同的大写字母表示在一定的去叶强度下

环剥处理间的差异显著(p < 0.05)。不同小写字母表示不同环剥处理的去叶强度间差异显著(p < 0.05)。 

3.4 光合同化物在不同组织的运输规律 

为了评估光合同化物在各组织器官的运输规律以及营养枝的同化产物对生殖枝的贡献，我们分析了营养

枝（13C 标记）和生殖枝（未标记）以及全株各组织中的 δ13C 值。收获时间×环剥处理对营养枝和生殖枝各

组织 δ13C 值的影响均有统计学意义(p < 0.05；图 8 和表 2)。 

在分支标记中，未标记的树木的针叶、枝和锥体组织的平均 δ13C 范围为-27.4‰至-26.6‰（见图 8 中虚
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线）。收获时间对分支类型和各组织中的 δ13C 影响很大。标记后，营养枝针叶中的 δ13C 呈现正值并且在所

有组织中最高，尤其是在脉冲标记结束 4h 后，δ13C 开始下降，说明营养枝固定的同化物向生殖枝转运（图

8a、b）。标记结束 24h，营养枝针叶的 δ13C 降低，营养枝的枝条 δ13C 增加（达到正值），在环剥处理的生

殖枝针叶 δ13C 也显著升高（达到正值）（图 1, 8）。在标记 4h 后，环带处理对各组织的 δ13C 的影响不显著，

但在标记 24h 后各组织的 δ13C 显著增加（除营养枝针叶外）。此时，与未环剥处理相比，环剥处理的营养

枝的针叶和枝 δ13C 较低，但生殖枝的针叶、枝和球果中 δ13C 较高（图 8）。 

 

图 8 红松营养枝 13CO2脉冲标记结束 4h 和 24h 后针叶、枝和球果中的 δ13C 的变化。 

Fig. 8 Carbon isotopic composition (δ13C) in needle (a, b), twig (c, d), and cone (e) tissues after 4 h and 24 h of the 

13CO2 labeling pulse to which vegetative branches of Pinus koraiensis were subjected. 

注：虚线表示各组织的自然 δ13C 值，图中显示平均值±标准误。不同的大写字母表示在一定的收获时间内环剥处理间的差

异显著(p < 0.05)。不同小写字母表示不同环剥处理下收获时间之间的差异显著(p < 0.05)。 
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表 2 标记结束环剥处理和取样时间对生殖枝和营养枝各组织中 δ13C 和 13C 同化物的影响。 

Table 2 Effect of girdling and time and their interaction on the carbon isotopic composition (δ13C) and 13C assimilation 

(13C) throughout branch tissues (needles, twigs, and cones) in reproductive and vegetative 

branches of Pinus koraiensis trees 

变异来源

variation sourc

e 

生殖枝 Reproductive branch  营养枝 Vegetative branch 

Undete

cted (13C) 

T

wig 

(

δ13C) 

Ne

edle 

(δ1

3C) 

C

one 

(δ

13C) 

T

wig 

(13

C) 

N

eedle 

(1

3C) 

C

one 

(1

3C) 

 

Tw

ig 

(δ1

3C) 

N

eedle 

(δ

13C) 

T

wig 

(1

3C) 

Ne

edle 

(13

C) 

环剥 

Girdling 

5

8.32 

*

* 

21

00.84 

** 

1

4.11 

** 

6

4.73 

** 

5

31.64 

*

* 

3

6.56 

*

* 

 14.

11 

** 

5

2.62 

*

* 

0.

9 

n

s 

0.2

07 

ns 

30.94 

** 

时间 

Time 

5

0.00 

*

* 

21

62.10 

** 

3

5.26 

** 

3

6.78 

** 

5

78.76 

*

* 

1

9.61 

*

* 

 12

57.96 

** 

4

59.76 

*

* 

4

5.9 

*

* 

28

8.24 

** 

33.47 

** 

Girdling ×

 Time 

4

0.94 

*

* 

20

94.11 

** 

3

4.75 

** 

3

4.31 

** 

5

51.59 

*

* 

2

2.69 

*

* 

 64.

73 

** 

4

4.72 

*

* 

1

1.34 

* 

13.

44 

* 

0.48 

ns 

3.5 光合同化物在不同组织的运输规律 

相对于固定的 13C-光合同化物总量，在标记结束后 4h，13C-光合同化物在营养枝（标记）中的分配达

到最大值，在环剥和未环剥处理的分支中分别为 93.8%和 95.5%（图 9），其中营养枝针叶的固定的 13C-光

合同化物的比例最大（环剥和未环剥处理的营养枝针叶中分别为 77.1%和 86.2%）。随着标记时间的延长，

营养枝中的 13C-光合同化物逐渐减少，在标记结束后 24h，环剥和未环剥处理的营养枝枝条中 13C-光合同

化物分别占同化物总量的 54.6%和 92.2%（图 9）。未环剥处理的营养枝针叶的 13C-光合同化物显著下降，

枝条同化物增加，其他各组织的分配与标记后 4h 相似，但环剥处理的 13C-光合同化物分配于标记后 4h 显

著不同，在环剥处理的营养枝的 13C-光合同化物向生殖枝的枝条、针叶和球果中分别分配了 14.5%、17.2%

 和 13.7%。 
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图 9 红松营养枝 13CO2脉冲标记结束 4h 和 24h 后 13C 同化物在两种枝型 

针叶、枝和球果中的分配率。 

Fig. 9 Allocation of 13C photoassimilates throughout tissues (needles, twigs, and cones) of vegetative (VB) and reprod

uctive (RB) branches after 4 h and 24 h of 13C pulse labeling in VB of Pinus koraiensis. 

4 讨论 

4.1 环剥和去叶对红松生长的影响 

大量的研究表明，当分支储存的同化物和当前的光合同化物能够维持自身生长、繁殖和代谢对碳素的需

求时，枝条被认为是 C 自给的[24, 25, 50]。Hoch 等[24]通过环剥和去叶处理组合研究发现欧洲鹅耳栎（Carpin

us betulus）、阔叶椴（Tilia platyphyllos）和欧洲山毛榉（Fagus sylvatica）三个被子植物的枝条均能够 C 自

给，然而也有学者发现山茶花（Camellia sasanqua）[27]和欧洲榛子（Corylus avellana）[51]等树种的枝条是

需要分支间的养分输入。我们的研究结果表明红松的生殖枝是不能够 C 自给的，生殖枝的生长和球果发育

需要大量的碳输入。在未环剥处理中，去叶对整个枝条的生长和球果发育几乎没有影响，随着去叶强度的

增加，当年生枝的针叶数量、枝长和基径以及各器官的生物量均呈现下降趋势，但去叶各处理间的差异不

显著（图 2，3 和 5），另外，去叶没有导致当年生和球果死亡。因此，生殖枝 1 年生针叶的光合作用对枝

条生长和球果发育的作用是有限的，邻近枝条或者茎干中储存的碳对生殖枝生长发育有重要的作用，这在

日本梨（Pyrus pyrifolia）[52]和欧洲榛子[51]等经济树种中已有报道。去叶后导致的 C 短缺可能通过在枝条

木质组织中储存的光合同化物、发育的绿色生殖结构或者落叶后新长出来的针叶进行光合作用来补充 C 源

[53-55]。然而，环剥对分支的发育有显著影响，这也进一步支持了生殖枝生长发育需要大量的养分输入。在

环剥处理中，无论去叶强度如何，环剥阻断了韧皮部的养分运输，进而导致生殖枝的当年生针叶较少，球

果和分枝几乎全部死亡，生殖枝的生长和生物量都显著降低。尽管，环剥对生殖枝的影响会随着去叶强度

的增加而加剧，但是与环剥相比，去叶的影响是微不足道的。因为在环剥处理中枝条和球果的存活率为 0，

这说明由于碳水化合物的缺乏导致枝条死亡，在开心果（Pistacia vera）[17]和咖啡（Coffea arabica）[56]的

研究中也发现类似的结论。总之，生殖枝对环剥和去叶处理的响应表明，生殖枝自身存储的 C 以及当前光

合同化物不足以支持红松生殖枝生长和球果发育，需要输入碳水化合物维持其生长发育，我们之前的研究

也证明的这一观点[57, 58]。 

4.2 环剥和去叶对 NSC浓度的影响 

非结构性碳水化合物是当树木中碳水化合物积累过剩时的暂存储存，是树木生长代谢过程中的重要供应

能量的主要来源，其浓度和含量的大小通常可以反应植物整体的 C 供需关系。当 C 的供需关系在时间或者
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空间发生改变时，树木会通过重新动员整个器官存储的 C 来满足 C 库的需求。很多研究报道在结实大时，

从花原基的分化到种子发育成熟，大量的 NSC 被用于繁殖过程[18, 26, 59, 60]。在我们的研究中，环剥导致针

叶、当年生和 1 年生枝、球果和种子的[NSC]显著降低，尽管去叶对[NSC]的影响较小，但是在去叶后，环

剥处理的针叶、枝条以及球果中的[NSC]降低的更加显著（图 6），这也进一步证明红松生殖枝自身储存的

同化物和针叶当前的光合同化物不能满足球果和枝条发育的需求，需要从其他组织输入碳水化合物。在本

研究中，淀粉并不是引起[NSC]降低的差异的唯一来源，淀粉是植物长期的储存物质，环剥后球果发育和

枝条的生长需要大量的碳水化合物，由于针叶的减少导致光合产物供应不足，进而导致碳水化合物的减少，

这可能说明淀粉水解后维持[SS]进而维持树木的代谢活动[31, 61]。环剥和去叶联合作用后，既阻断了外部碳

水化合物的输入也使当前的光合产物减少，球果发育和枝条生长只能消耗自身贮藏的 NSC，因而引起枝条

的死亡。去叶引起[SS]的浓度降低可能是在红松 C 增加受限期间存在较小的 SS 缓冲池，减小[NSC]库的急

剧降低。因此，去叶对整个采样组织的体积生长和生物量没有显著影响，仅对[NSC]的较强的影响，这也表

明当前的 NSC 优先用于枝条的生长而不是储存。特别是在环剥处理中，球果的[NSC]急剧减少，而针叶和

枝条的[NSC]的减小相对有限，这表明在资源受限时，植物将减少碳水化合物在生殖器官的分配，而将资

源优先分配用于生长。在本研究中，环剥导致韧皮部损害，并阻断外来碳水化合物的输入，球果和枝条生

长耗尽自身贮藏的 NSC 库，进而导致枝条枯死。尽管如此，C 饥饿可能并不是引起枝条和球果死亡的原

因，因为在环剥枝条中 NSC 库急剧减小但并没有完全耗尽（图 6 和图 7）。这可能原因：1）环剥降低木质

部的栓塞修复能力，进而降低导管对水分的运输能力，从而导致枝条中的水分含量降低，进而会造成 C 短

缺，这可能加剧了枝条的死亡[62]。2）枝条中用于维持生命活动的 NSC 库不能被移动，例如在 10 中温带

树种的非功能性芯材解剖结构中发现在已经死亡的器官中的 NSC 也没有完全被消耗[63]。 

4.3 红松光合同化物的运输分配特征 

同位素示踪标记技术被广泛应用到研究树体器官之间的 C 运转并且有助于我们了解树木 C 运输分配特

征[64]。13CO2 已经被广泛用在测试 13C-同化物在相邻分支之间易位的研究中，很多研究中通过未在标记枝

邻近的生殖枝检测到 13C 富集表明西伯利亚桤木（Alnus hirsuta var. sibirica）、欧洲鹅耳栎(Carpinus betulu

s L.)和桃（Prunus persica）分支具有高度的 C 自给[41, 50, 65]。本研究为了便于在野外人工林中进行原位同

位素示踪，在实验 2 中，我们选择相对较矮且已经处于结实期的幼树进行分支和全株标记，并在种子养分

积累最大和籽粒灌浆的球果膨大期，将营养枝暴露在 13CO2 中，通过这种方法，保证生殖枝的 C 库最大，

以确保生殖枝和营养枝对 NSC 的强烈竞争[66, 67]。在全株标记结束后 4h。在红松的根系中已经检测到标记

的 13C 富集，由此可知，针叶固定的 13C-光合同化物已经由源叶运输到根系，且光合同化物的运输速率大

于 0.1m/h，这与前人在欧洲落叶松（Larix decidua）[68]和黑皮云杉（Picea mariana）[69]的研究结果相似。

而在分支标记中，在标记结束 24h，在环剥处理中生殖枝的针叶、枝和球果中均有显著的 13C 富集，这说

明 C 从邻近的生殖枝运输到生殖枝中，这也进一步支持我们在实验 1 中得到生殖枝不能 C 自给，球果和枝

条的发育需要 C 的输入。与我们研究结果类似，在玉玲花（Styrax obassia），山毛榉（Fagus crenata），梨

（Pyrus spp）和板栗（Castanea mollissima）的果实和分枝中也观察到营养枝的标记同化物在相邻分支之

间的易位[46, 52, 70, 71]。 

我们通过环剥技术改变库源关系和不同的收获时间（4h 和 24h）来评估红松的 C 分配模式。我们的研究

结果显示在脉冲标记 4h 后，大部分的 13C 同化物保留在标记枝中（> 95%），而主要分配在针叶中（77-8
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6%），这与是否环剥无关（图 3-9）。而在标记后 24h，环剥处理显著影响 13C 同化物的分配。在未环剥处理

的枝条中，13C 同化物最大比例保留在营养枝内（针叶和枝条分别为 50%和 44%），而在生殖枝中仅发现少

量 13C 同化物；相反，在环剥处理中，在生殖枝中（针叶，枝条和球果中分别为 17%，14% 和 13%）检测

到大量的 13C 同化物富集，环剥处理间的差异也突出了碳源汇关系在碳分配模式中的作用。因为每个生殖

枝连接着 4-6 个营养枝，我们假设环剥阻断了光和产物从其他分支向生殖枝运输，因此，这也加剧了光合

产物只能从标记的营养枝向生殖枝运输。根据 Münch 提出的压力流学说认为同化物在韧皮部的流动方向

是由韧皮部筛管两端的渗透压力梯度所驱动的[72]。因此，营养枝和生殖枝的[NSC]的差异是由于韧皮部的

[NSC]浓度梯度差进行加载和卸载[72]。因此，营养枝和生殖枝之间[NSC]较大的差异可能是分别由于增强韧

皮部的加载和卸载。在碧桃[41]和油茶[27]的同位素标记实验中也发现与我们的相似结果，这表明 C 库强度在

研究同位素 C 易位标记试验中起着主导因素。通过落叶、摘果或环剥等技术手段改变库源关系，13C 在标

记枝和未标记枝条的不同组织中的富集量有很大变化，这表明分支 C 的自主程度不仅受物种特异性状的影

响，而且还受环境或试验因素的高度影响。 

5 结论 

环剥处理显著减小了生殖枝针叶和枝条生长以及生物量和 NSC 浓度的积累，同时也影响了球果的发

育。去叶处理对生长、生物量以及非结构性碳水化合物浓度的影响随着去叶强度的增加而增大，但相对比

环剥处理，其对枝条生长和球果发育的影响是有限的。这说明环剥是枝条和球果生长发育的主要限制因子。

无论是否去叶，环剥处理导致球果败育、枝条停止生长或者死亡，这也表明生殖枝自身的光合产物不能满

足枝条和球果的生长发育，需要外来光合产物的输入。通过采用 13CO2 稳定同位素示踪技术分别对营养枝

进行标记 4h 和 24h 后，在未标记的生殖枝中分别检测到 4.5%和 45.4%的 13C 同化物的富集，这一结果进

一步支持和验证了我们在实验 1 中得到结论即：红松的生殖枝不是碳自给的，枝条和球果的生长发育需要

额外的碳源输入。 
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