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摘 要

摘 要

导水率的研究是植物水分研究的重要基石，枝条导水率在研究枝条对叶片

水分供给能力以及对干旱等环境胁迫的抵抗起着重要的作用。枝条导水率的研

究现在分为两大部分，一部分是研究枝条木质部比导水率和叶面积比导水率，

一部分是研究枝条的脆弱性曲线。所谓脆弱性曲线即将导水率或者导水率损失

百分比 (PLC) 和枝条所受到的压强做图，便能得到枝条对不同的负压的耐受能
力，所得结果即脆弱性曲线。脆弱性曲线反映了枝条对于负压的抵抗能力，一

般使用 P50(导水率损失 50% 的压强) 作为脆弱性曲线的重要参数。
脆弱性曲线的测定分为两个部分，第一是对枝条进行处理诱导其气穴化 (栓

塞)，第二是测量气穴化的程度。如今研究人员倾向使用测定导水率的方法来测
定枝条的脆弱性曲线，因为导水率直接说明了枝条仍具备的导水能力。在诱导

枝条发生气穴化的时候，常用的方法包括自然干燥法、注气法和离心机法，而

常用的测量方法包括移液管法、压强传感器法、天平法和离心机法。研究认为

几种测脆弱性曲线的方法结果大都是互相吻合的，但在一些环孔材植物中则存

在很大差异，尤其在离心机法和自然干燥法之间。这种结果存在很大争议，因

为这几种方法所使用的压强不同，为了验证压强对于脆弱性曲线测定的影响，

我们进行模型的创建来分析模拟离心机法的数据。

本文主要讲述离心机法测定导水率的理论和新的模型，通过理论上的分析

计算来推导解释离心机法所得到的结果。在通过模型的建立来分析离心机法所

获得的数据，分析负压对于枝条导水率的影响。

为了验证负压确实对导水率存在影响，而以往的导水率测定方法均是使用

正压，因此我们设计了一个新的使用真空泵的方法来在相对负压下测定枝条导

水率。结果发现已经发生气穴化的枝条对于负压很敏感，在低达数十 KPa 下
就有很明显的降低，并且和时间和测量的压强有关；当我们再将压强回到常压，

发现导水率并不能完全回复，而是发生了永久性的气穴化。在对离心机法中的

枝条进行模型创建的时候，我们对不同的参数进行修改，观察导水率损失百分
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摘 要

比和枝条所受压强的关系。发现导管长度、导管内平均气体压强、PLC 的分布、
导管内气液表面张力对结果有着不同的影响。

我们使用模型对结果从理论层面进行了数据拟合，然后又对不同的参数的

变化进行了预测和分析。我们仍需对模型进行进一步的研究，以进一步探讨离

心机法中枝条到底有着怎么样的规律和研究哪种导水率的测定方法最准确。

关键词： 导水率，脆弱性曲线，离心机法，气穴化，导水率损失百分比 (PLC)，
气泡，负压
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ABSTRACT

ABSTRACT

Hydraulic conductance (kh) has been the fundamental basis of the research of
water relations in plants. Researches on hydraulic conductance are very important
in the study of suppliant of water to the leaves and the tolerance of drought
and other environment stresses. The study in hydraulic conductance of stems
mainly involves two aspects: the stem or leaf area specified conductivity and
cavitation vulnerability curve. Vulnerability curve is made by plotting the stem
hydraulic conductance with the tension used on stem, thus revealing the resistance
to embolism of the stem. Vulnerability curve shows the resistance to negative
pressure, usually the pressure at 50% loss of hydraulic conductance (P50) is used
as the parameter to compare tolerance to cavitation.

Vulnerability curves are done with two steps: induce embolism and measure
hydraulic conductance (kh). Bench dehydration, air injection with positive pres-
sure and centrifuge method with negative pressure are the normal methods for
inducing embolism, and pressure transducers, balances, tubes and cavitron are
normally used for measuring kh. Some researches showed that the differences
between these methods are very little in most species except for the ring-porous
species. Arguments about these methods have been debated. The differences
between the methods lie on the pressure used for measuring kh. To understand
whether pressure have any affection on the kh value, we create a model to simulate
the situation of stems in centrifuge method and compare it with other methods.

This thesis mainly study in the theory and model in cavitron, trying to
explain the results and predictions with the model. To prove if negative pressure
has an effect on kh, we designed an method to measure kh under relative negative
pressure with a pump. The results showed that embolised stems were sensitive to
negative pressure since kh dropped very fast under mild negative pressure; when
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ABSTRACT

the stems were returned to atmospheric pressure, kh could not recover as its initial
value, indicating that some permanent embolism formed in stem. We also found
that kh was measureing time and pressure dependent.

In the modeling of cavitron stem, we change different parameters: bubble
pressure, surface tension, PLC distribution and vessel length, and we found that
each parameter had different effect on the modeling results. We made some results
fitting and some predictions based on the model. Moreover we need to conduct
more research before we can make sure what is happening in stem segments in
the cavitron and what makes the best model.

Keywords: hydraulic conductance, vulnerability curve, centrifuge method, cavi-
tation ( embolism ), PLC ( percentage loss of conductance ), air bubble, negative
pressure
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第 1 章 枝条导水率

第 1 章 枝条导水率

1.1 导水率

1.1.1 导水率定义

现阶段，植物枝条导水率研究在广泛开展，是当前生理生态研究中的一个

热点。植物枝条水力结构的衡量指标包括导水率 kh、边材比导率 ks、叶比导率

kl、胡泊尔值 HV、水容能力 Q 和枝条脆弱性 P50 等。
1,2 许多研究已经报导了

枝条导水率和木质部的导管大小与导管密度相关。木质部导水率在支持植物生

长和光合作用上起着重要的作用，并影响着植物对诸如冰冻和干旱等环境因素

的响应能力。3 因此，枝条的导水率可以作为衡量物种对于水分供给的适应的标

准，用于评估环境变化对于物种的各种影响。4,5 导水率的研究为植物水力特征的

研究奠定了理论基础。6

枝条导水率 ( Stem Hydraulic Conductance, kh ) 是单位压强降 (压强差) 下
流经枝条的液体的流量 (单位：Kg ·m · s−1 ·KPa−1 )，如公式1.1。

kh =
F

∆P/L
(1.1)

其中，∆P 为枝条两端的压强降，L 为枝条的长度，F 为通过枝条液体的流速。

枝条导水率作为单个枝条的导水特性，并不能作为参数去衡量种内或者种

间的枝条导水能力，因此要衡量种间或者种内的木质部导水能力需要对其进行

标准化。导水率的标准化有两种：边材比导率 (ks, xylem specific conductivity )
和叶比导率 (kl, leaf specific conductivity )。边材比导率是导水率和边材面积的
比值，作为衡量木质部导水率的参数；叶比导率是导水率和该枝条所承载叶片

的总面积的比值，作为木质部对叶片供水能力的重要参数；计算方法如下：

ks =
kh

Astem

(1.2)
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kl =
kh

Aleaf

(1.3)

其中，Astem 和 Aleaf 分别指枝条木质部面积和枝条承载叶片的总面积。(注意 kl

和 kleaf 含义是不同的，前者是枝条叶片比导率，后者是叶片导水率。)

1.1.2 导水率的应用

导水率作为衡量枝条导水和供水能力的基础，其应用很广泛，包括种内和

种间的比较，以及枝条的脆弱性曲线的绘制等。导水率为枝条水分生理功能研

究提供了基础，是植物水分研究的重要基石。

导水率的研究分为两大部分，第一是研究木质部的导水率，包括研究 ks 和

kl，用以衡量植物对水分运输的有效性和对叶片的水分供应能力；第二是研究

枝条对干旱或者冰冻诱导的气穴化的脆弱性，当枝条发生气穴化或者栓塞的时

候，枝条导水率会下降，通过计算下降的比例可以得出 PLC (Percentage Loss
of Conductivity )。通过对 PLC 和枝条内 Tension 的绘图可得脆弱性曲线，脆
弱性曲线反应了枝条对负压的抵抗或者耐受能力，而枝条的脆弱性和导管的大

小和密度有关。

1.2 导水率测定方法

导水率测量一般是在枝条两端施加正压或者负压，通过测量一定时间内流

过枝条的水的质量，再除以压强梯度得到导水率，方法包括蒸腾法 (EF) 和高
压液流法 (HPFM)，两者测定的结果之间差别不大，在树木和农作物中用两种
方法测量的整株树或者作物的导水阻力近似7–10。而最大导水率的测量则需要

用高压冲洗，使枝条导管去栓塞化，以达到最大导水率。长时间的实验会使导

管再次栓塞化，因而需要不断的重复冲洗以保证导管处于最大导水率状态11。

Zwieniecki 等人对植物进行活体测量导水率，通过新的方法避免离体实验对材
料带来的影响，分别对叶柄和枝条进行了实验12。在对枝条进行实验的过程中

考虑木质部和韧皮部之间的水的交换，因而对接口上游的枝条的树皮进行环切，

通过末端的压强 P1、P2 和两者分别对应的流量 Q1、Q2 最终测定导水率，对环

切处进行去离子水和 140mM KCl溶液处理，观测导水率的变化，用去离子水处

4



第 1 章 枝条导水率

理的枝条发现 Kh 有较大的变化，而用 KCl 处理的枝条 Kh 变化则较小，说明

木质部和韧皮部的水分和盐离子的交换对导水率有着重大影响13,14。然而，该实

验却忽视了许多重要因素：以该种方法测定导水率的时候只考虑一端的压强变

化，而未考虑另外一端的压强，对植株整体来说，压强是会变化的，故而方法

并不实用；用去离子水和 KCl 溶液处理的过程中，由于液体的存在构成一个新
的源，使得正常的流体不能成为一个连续的整体，故而会考虑液体穿过木质部

进入导管的阻力，会使导水率降低；去离子水和 KCl 溶液的粘度不同，故而不
能使用同一个衡量标准，而应进行粘度的校准才能进行比较。

枝条导水率测定原理即在枝条两端施加压强差，测定流经枝条的流速，即

可通过公式1.1计算导水率，若要测定 ks 或 kl 只需测量边材面积与叶片总面积

即可通过公式1.2和1.3计算。因此，导水率的测定主要分为两个方面：(1) 测量
流经枝条的流速，(2) 测量枝条两端的压强差。测定流速比较常用的方法有：(1)
天平，(2) 移液管，(3) 阻力管，(4) 热电偶，(5) 离心机。测定压强差的方法主
要有：(1) 压强传感器，(2) 液面差，(3) 离心机。如此通过组合至少有 9 种 (离
心机方法不能与其他通用) 方法可以测定导水率。而枝条两端压强差的实现也
有多种方式：(1) 重力法，使用不同高度的液面差，(2) 泵，包括正压和负压泵，
(3) 离心力。如此可见，导水率测定方法是非常多样的，而常用的方法分类是通
过对压强产生方法和流速测定方法进行分类，比较常见的方法是 LPFM (Low
Pressure Flow Meter)，HPFM (High Pressure Flow Meter)，离心机法，移液管
法，热电偶法等。

实验室比较常见的是 LPFM，HPFM，阻力管法和热电偶法 (一种称为
XYL’EM 的仪器，实际使用的是高精度热电偶) 和离心机法 (后文中会仔细介
绍)。LPFM 一般通过天平和液面差实现，HPFM 一般通过压强传感器和阻力管
实现，热电偶法一般通过热电偶和压强传感器实现，离心机法通过离心机实现。

移液管法比较简单，通过液面差和移液管收集流经枝条的液体来实现，比较简

单，适用于野外实验，但所得结果误差比较大。

导水率测定中不可忽略的是数据的收集，早期人们手动收集记录数据，手

动收集数据误差较大；后来在计算机普及之后便有了程序自动采集计算数据，这

样的结果比较精确，减少了人为误差。自动程序的实现一般是实验人员根据自

己需求编程，常用的编程语言包括 B，Delphi，C，C++，Python 和 LabVIEW

5
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等。

1.2.1 自动获取数据的实现

自动获取数据需要使用数据采集器，比较常见的数据采集器有两种：USB
接口和 Serial 接口 (串口)，前者受到干扰信号较大，后者受到信号干扰比较小。
Serial 接口一般指 RS-232 或者 RS-485，该类数据采集器容易和电脑进行交互，
能够通过 C 、Python 等轻松实现串口操作 (Unix/Linux 下)；USB 设备在进行
人机交互时，需要驱动，一般需要专门的软件 (如 LabVIEW 和 NI 公司的 USB
数据采集器)。在 Unix/Linux 下，通过 C 语言 fopen() 函数即可对串口进行操
作，而用 Python 时则使用 pyserial 包实现；在 Windows 下除了可以使用 C 、
Delphi 和 Python 之外，还可额外使用 LabVIEW 进行编程实现。

1.2.2 实验注意事项

影响导水率测定的外界因素很多，比较重要的因素包括温度、气体流动。温

度会影响液体的粘滞系数、水的蒸发速度，气体流动也会影响到水的蒸发，从

而影响测定结果，如表1.1即水的粘滞系数和温度的关系。温度每升高一度，水
的粘滞系数大约降低 2% 到 3%，导水率则会对应升高 2% 到 3%。

表 1.1 纯水在不同温度下的粘滞系数表。

温度 η 温度 η 温度 η
◦C 10−3Pa · s ◦C 10−3Pa · s ◦C 10−3Pa · s
1 1.7313 14 1.1709 27 0.8545
2 1.6728 15 1.1404 28 0.8360
3 1.6291 16 1.1111 29 0.8180
4 1.5674 17 1.0828 30 0.8007
5 1.5188 18 1.0559 31 0.7840
6 1.4728 19 1.0299 32 0.7679
7 1.4284 20 1.0050 33 0.7523
8 1.3860 21 0.9810 34 0.7371
9 1.3462 22 0.9579 35 0.7225
10 1.3077 23 0.9358 36 0.7085
11 1.2713 24 0.9142 37 0.6947
12 1.2363 25 0.8937 38 0.6814
13 1.2028 26 0.8737 39 0.6685
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水的蒸发对结果影响也不能忽略，尤其是在使用天平或者移液管的时候，

因为蒸发的速度会很大影响到结果。因此可以在天平内放置湿纸巾或者在天平

上的水中加上一层油脂防止蒸发。

离子对导水率有着很大的影响，添加 KCl 可以提高枝条的最大导水率 (最
大导水率比纯水中要高 20%)，而添加 Ca2+ 离子则有稳定纹孔膜的作用而使最

大导水率稳定 (比添加 KCl 的溶液低，但会比纯水中略高)。大多实验室使用
10mM 或者 100mM 的 KCl 溶液，一些实验室会额外添加 1mM 的 CaCl2。

15 离

子的添加会使水的粘滞系数发生变化，因此在实际导水率的比较中一定要使用

同一种溶液。

1.2.3 移液管的使用

本节主要介绍使用移液管和液面差水头测定导水率。移液管法是最简单的

测定导水率的方法，其所使用的器材即为简单，只需要秒表、移液管和一定高

度的溶液即可。通过使用移液管来收集流出的液体，通过秒表计时即可计算出

流经枝条的水流速度。而压强的计算则需要计算一定高度水的的压头即可，导

水率则如公式1.4所示。

移液管法虽然简单实用，但其误差较大，首先人为误差极大，读秒表、读

数等误差难以避免；其次，蒸发速度不可控制，无法忽略蒸发的影响。因此，移

液管法的应用面是非常窄的，只有针对一些流速适中的枝条可以使用。如果枝

条阻力过大，流速则太慢，蒸发和人为读移液管刻度的误差极大；如果枝条阻

力过小，流速太快，人为读秒表和移液管的误差极大。

1.2.4 天平的使用

本节主要介绍使用天平和液面差水头的 LPFM的方法，参考 M. Tyree实验
室的装置。水压的大小由上下两个容器的液面差提供，均测出液面距桌面的高

度，即可由两者差值 ∆h 而换算成压头 ∆P = ρg∆h。而流速的确定则是由天平

和电脑完成，通过编程使电脑每隔一段时间 ∆t收取一次上端或者下端容器的质

量，前后两次数据的差值即为流经枝条的溶液的质量 ∆m，流速 F = ∆m/∆t。

通过测定枝条长度 L，即可得：
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kh =
∆mL

∆tρg∆h
(1.4)

1.2.5 压强传感器的使用

本节主要介绍使用压强传感器和阻力管的 HPFM 的方法。压强传感器可以
用来监测枝条和阻力管两端的压强，枝条内水流、两端压强差和枝条阻力遵循

欧姆定律，当枝条和阻力丝串联，两者分压比等于两者阻力比。而，导水率和

枝条阻力成反比因此有：

∆Pstem

∆Ppipe

=
Rstem

Rpipe

=
kpipe
kstem

(1.5)

kstem =
∆Ppipe

∆Ppipe

kpipe (1.6)

kh = kstemL (1.7)

其中，∆Pstem 指枝条两端的压强差，∆Ppipe 指阻力丝两端的压强差，Rstem 指

枝条的阻力，Rpipe 指阻力管的阻力，kstem 指枝条的导水能力，即单位压强下的

流速，kpipe 指阻力管的导水能力，L 是枝条的长度。这种方法在枝条和阻力管
分压相等的时候误差最小，因此为了得到最准确的结果，应根据枝条的阻力来

更换不同型号和阻力的阻力管。

1.2.6 热电偶的使用

本节主要简单介绍热电偶的使用，如：XYL’EM。在导水率的测定中，热电
偶是和压强传感器联用来实现导水率的测量，通过热电偶来测定水流速度，通

过压强传感器来测定枝条两端压强差。热电偶的原理即是在一段绝热的细管道

两端放上热电偶，监测两个热电偶的温度差，通过热量计算即可得出流经管道

的水流速度，再加上枝条两端压强差即可算出导水率。

热电偶在测定树木茎干液流中起着很大的作用，可以用来测定树木茎干部

分的液流速度，但是问题在于插入探头的木质部部分会丧失导水功能，因此其
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结果有一定的争议。

1.3 枝条木质部结构与导水率

从导水率的测量上看，能够影响导水率的因素只有枝条本身，因为导水的

部分为导管或者管胞，两者都是死细胞，因此导水过程是个纯粹的物理过程。枝

条内部能够影响到这个物理过程的因素包括：(1) 导管长度，(2) 导管形状，(3)
导管在枝条内延伸的角度，(4) 导管是否具备生理功能，(5) 纹孔的大小和密度，
(6) 穿孔板的阻力。

研究表明，枝条导管大小与枝条脆弱性有关，在白杨中 P50 = 6.166D−0.3134，

(P50 指使枝条失去 50% 导水率的外界压强，D 指枝条导管直径) 说明：导管越
大，P50 越小，枝条对气穴化的耐受能力越差

16。这更说明了枝条的物理解剖结

构对其物理性质的决定性，而该研究却忽视了除了导管大小和密度之外的其他

因素，如：导管分子长度和纹孔密度，只对导管直径进行分析则显得片面。

1.3.1 枝条与导管

根、茎干和叶片的导管分布决定着树木的形状和特征，枝条结构如图1.1，
枝条最主要的功能是传导水和运输营养物质，功能分别由导管和筛管完成，导

管分子穿孔板类型如图1.2。枝条的解剖结构，尤其是导管的结构直接影响枝条
对气穴化的抵抗能力以及导水率17。

导管随着树木高度而不同，大多数树木导管密度随着树木增高而增大，随

着树木年轮而减小；导管直径随着树木增高而减小，随着年轮而增大。这保证

了树木在物理支撑、水分供给和抵御气穴化能力上的平衡18,19。

1.3.2 分枝的研究

人们对导水率的了解一般是针对最简单的直枝条的，却没有对分枝进行实

验，植物在分枝处的结构与功能至今未知20。至于导管是如何在分枝处分配到分

枝中，以及液流与阻力是如何分配的也都未知；然而这些对于研究植物的结构

与功能是非常重要的。而对于一个植物的整体来说，整株植物的液流分配的规

律更加不可知。因此，进行这方面的研究是非常必要的，这样才能了解植物体

9
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的构造，明白植物在压强与液流分配的规律，完善人们对植物的了解21。West
(WBE 学派) 等人认为有机体的外观特征与其质量有权衡关系：

Y = Y0M
b
b (1.8)

(其中 Y 指一些可观测的生物性状，Y0 是该性状标准化的常量，Mb 是有机体的

质量，b 是权重，一般是 1/4 或者 3/4)22–26。他们主要对生物性状和质量进行

分析，得到相应的关系，并且对整株植物进行枝条直径与质量的测量，得到整

株植物枝条粗细的分配。其建立了简单的导管分配的模型，对导管直径等进行

初步的模拟，却未对具体的结果进行解剖学与生态学上的理论上的解释，没有

解释为何导管会那样分配，同时也没有解剖数据支持27,28。WBE 模型认为分枝
模型是自我类似的；每个分枝都遵守同样的规则和生长模式；子分枝的长度要

短于母枝 (子枝的长度平均是母枝的 0.79)；在每级分枝上的有效导管元素的数
目是相等的；而导管元素的直径随着枝条变化正好使得叶片的水分状况与其所

处位置无关；整个树木系统的末端枝条的外径是不变的；枝条的长度与其外径

有关以获得中分得物理支持；这样的情况使得导管的导水能力最大化而投入最

小化。

McCulloh 等则认为植物分枝遵守 Murry’s Law，29–31 即生物在投入与产出

之间存在一个最佳比例，在以下条件下，
∑

r3 是处处相等的：(1) 流量 Q 恒定，
因此叶片和根毛区除外；(2) kh 符合泊谡叶方程；(3) 导管壁和导管容量成比例；
(4) 导管的首要功能是运输水分而非物理支持32,33。WBE 模型所描述的关于导
管的部分显然不成立，因为其首要条件是叶比导水率是不变的，而实验表明，叶

比导水率随着枝条外径的减小而减小34。树木并不是完全遵守 Murry’s Law，被
子植物比裸子植物更接近 Murry’s Law，原因在于裸子植物的导管元件很大一
部分功能在于物理支撑，不满足条件 (4)，而被子植物有大量纤维来支撑系统，
导管的功能集中在水分运输上面，因而更符合 Murry’s Law。35–37McCulloh 提出
两种更普适的模型，植物管道模型和植物血管模型，以及两种模型的中间形态，

以模拟植物导管在枝条内的分布。

然而无论哪种模型均未涉及水分是如何在分枝间进行分配的，分配的规律

又是如何，以及分枝节点的解剖结构如何。这也影响到植物整株的模型构建。
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1.3.3 树木的高度与树形

植物从发芽到成熟和死亡，都是以一个有序的过程在发展，根的生长和延

长，茎的生长和变得粗壮，叶片的发生和脱落，花芽的发生和分化等都是遵守

着自然的规律。根、茎、叶、花、果和实都各有不同的种类，这则会关系到导

管的生长和分布，而导管的性质则又反过来影响植物的外形特征，如此形成树

木独特的形状38。

以往，对植物树形的解释是生长素学说，认为植物的顶端优势的出现是由

于顶端组织分泌生长素，使得植物向阳生长，同时生长素会往下运输，过量的

生长素会抑制在其下面的枝条生长，而更靠下的枝条由于激素水平的降低，受

到的抑制会变小，因此生长稍快，使得植物生长成为一种宝塔形。这个理论似

乎能够自圆其说，但却忽视了一些非常重要的问题，那就是阳光和水分的供应。

植物的顶端因为阳光与水分供应充足，因此生长较快；而底部则因为阳光供应

和水分的限制，生长相对顶端较慢。光照和水分对植物的影响使得植物出现一

个特定的形状，而且因环境的变化而变化。39,40 而具体水分和光照是通过哪些方

面塑造树木的形状研究很多，但仍没有个明确的量化的理论，这其进行量化的

研究是很值得研究的。

树木的高度也是研究的一个热点，随着树木的增高，叶片形状变化以适应

环境，叶片的光合能力降低，枝条以及叶片的水势降低，这些变化导致树木不

能维持继续生长41,42。Netting 则对 Koch 的结果表示质疑，认为这些变化不足
以证明树木高度的限制以及 Koch 使用的方法存在很大争议43,44。

树木高度的研究也涉及蒸腾拉力学说之间的争议，张力 -内聚力学说认为水
分沿着导管运输是由叶片蒸腾产生的负压导致，而渗透势学说认为蒸腾导致叶

片水分损失，盐离子浓度增加，驱使水分往上运输。45–47 从物理学角度来考虑，

渗透势产生的动力远不足以驱使水分长距离运输，因而张力 -内聚力学说被广泛
支持，导水率即是建立在该学说的基础上。依照张力 -内聚力学说，植物在白
天，当根压不足以提供水分运输阻力的时候枝条会处于负压状态48，这使得我

们在常压下测得的导水率存在很大争议，限制着水分运输方面对植物模型的构

建。对于这些问题的争议原因在于缺少令人信服的解剖数据以及水分方面的限

制，进行解剖学和水分运输上的研究则是统一化树木模型构建的最重要的一部

11
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分。

1.4 导水率理论模型

当取一段极短的枝条 (长度 l 趋向无穷小)，我们假定枝条内所有导管都是
垂直于横截面生长即与枝条方向一致，我们可以计算枝条的最大导水率，如公

式1.9。

kh =
πρ

128η

n∑
i=1

d4i (1.9)

其中，ρ 为流经枝条液体的密度，η 为液体的粘滞系数，di 为横截面内第 i 个导

管的直径。如此便可计算枝条理论最大导水率，而实际最大导水率是理论最大

导水率的 20% 到 100%，因为 (1) 导管大多不是圆的而是椭圆的甚至是方形的，
因此导管直径的估计会存在一些误差；(2) 导管在枝条中并非很规则地分布，而
会和枝条方向有一定角度，这使得估计导管长度时存在一定误差；(3) 有的导管
可能已经失去生理功能，不再具有导水能力；(4) 导管并非一个紧接着一个横向
生长，而是通过纹孔或者穿孔板相连，这使得导水效率不像一根导管那样高效。

以上因素使得理论最大导水率实际应用价值不高。

Tyree 等人将原因归结到导管实际的规格不完全是圆形的而大都是椭圆与
方形的，因此一点点的误差就会将导水率结果以 4 阶放大，因此计算的理论
导水率与实际测量导水率差别大是很正常的；而水在经过穿孔板会有一定的阻

力，这也解释了为何理论导水率较高；另外，枝条中导管会螺旋生长而非线性

生长，这也导致了理论导水率和实际导水率之间的偏差；还有个问题就是在测

量全部导管大小的过程中，会漏掉一些，这也产生一定的偏差；也有研究认为

实际水在导管中流动的时候可能会部分出现湍流，造成极大的能量损失，导致

实际导水率较低。虽说有各种原因解释这种现象，但却一直没有作出公式的修

正。至今的研究只对导管密度和大小方面做过分析，得到一些相关性，无法对

导水率公式进行准确的修正，进而得到一个完整的导水率方程。因此，对枝条

进行解剖得到相应的参数进行导水率理论计算公式修正是必要的。边材比导率

ks = kh/Aw，Aw 指边材面积；叶比导率 Kl = kh/AL，AL 指枝条承载叶片总面

积；这两个因素直接受 kh 影响，边材比导率主要说明枝条内的导管密度和导管
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大小对导水率的影响，叶比导率主要说明枝条对叶片的供水能力。这些因素都

由枝条的解剖结构所决定，根茎与叶柄也如此49。

1.4.1 理论最大导水率的推算

理论最大导水率是由哈根 -泊肃叶方程推导而来，假设枝条导管是由 n 个
圆柱形管道组成，第 i 个导管的直径为 di，枝条的导水能力即为 n 个管道导水
能力的总和。我们假设任意一个导管两端压强差均为 ∆P，枝条长度 L，第 i 个
导管内的水流流量速度 Fi，水流的速递 vi，在流经导管之时，水流会损失 ∆P

的压强差，根据流体的伯努利方程，有：

1

2
ρv2i + P1 =

1

2
ρv2i + P2 + λ

L

di
· ρv

2
i

2
(1.10)

∆P = λ
L

di
· ρv

2
i

2
(1.11)

λ =
64

Re
(1.12)

Re =
ρvidi
η

(1.13)

vi =
∆P

32ηL
d2i (1.14)

Fi = ρπ
d2i
4
vi (1.15)

Fi =
ρπ

128η
d4i ·

∆P

L
(1.16)

kh =

∑
Fi

∆P/L
(1.17)

kh =
πρ

128η

n∑
i=1

d4i (1.18)
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图 1.1 枝条木质部解剖结构与导管分子类型
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图 1.2 导管分子穿孔板
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图 1.3 植物脉管模型

16



第 2 章 脆弱性曲线

第 2 章 脆弱性曲线

2.1 简介

脆弱性曲线 (Vulnerablity Curve ) 通过绘制木质部压强和导水率损失百分
比 (PLC ) 实现，脆弱性是指枝条承受负压的能力，反应了枝条对气穴化的抵抗
能力。木质部对气穴化的抗性对于植物生理和生态学有着重要的意义。常见的

脆弱性曲线包括 S 型曲线 (sigmoidal ) 和 R 型曲线 (exponential )，曲线形状和
诱导栓塞和测量 PLC 的方法有关。

常见的诱导栓塞的方法包括自然干燥法 (Bench dehydration)、注气法 (Air
pressurisation) 和离心机法 (Centrifugation)。常见的 PLC 的测定又包括：声
学侦测法 (Acoustic detection of cavitation)，水分含量观测法 (Observations of
xylem water content) 和导水率测定法 (Hydraulic detection of embolism)。不同
方法测出来的脆弱性曲线形状不同，如自然干燥法常得出 S 型曲线；而其三种
方法经常得到 R 型曲线，尤其在有着大的导管的植物中更普遍，如环孔材的植
物。一些研究认为后三种方法在对环孔材植物得出的 R 型曲线过高估计了植物
对气穴化的易受能力，即低估了植物对气穴化的抵抗能力，一些研究认为这是

由于长导管植物的取样中，许多导管处于开放状态，因此导致了脆弱性的高估。

2.2 自然干燥法

本节主要介绍自然干燥法诱导气穴化的方法。自然干燥法是目前最直接最

原始的诱导枝条发生气穴化的方法。该方法取下一段长 (>1m) 的枝条，放在实
验室进行干燥处理，经过一段时间的处理之后将枝条放入黑暗处进行水分平衡。

平衡一段时间之后认为枝条木质部与其附近的叶片水势相同，然后通过水势仪

来测定叶片水势，即可估计出所选用茎段的木质部水势。或者使用一整株植物

进行实验，将植株放在一个干燥封闭的容器中，这种实验较慢，因为诱导植株

发生气穴化往往要至少会用去几周时间。
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在对长枝条进行实验的时候，应让其在空气中缓慢失水，过快的失水会导

致枝条内部压强分布不均匀，而导致气穴化位置的不均匀。因此强光和快的空

气流动应该要避免。研究表明，对整株植物的实验和对长枝条的实验所得的脆

弱性曲线相同。因此常使用长枝条进行脆弱性曲线的实验，因为这样更省时间。

对发生气穴化的枝条 PLC 的测定则一般是进行导水率测定，通过第一章介
绍的方法进行导水率的测定得到 ki，然后使用 2 - 3 个大气压的压强对枝条进行
冲洗 20 - 30 分钟，可以认为枝条达到最大导水率，便可测定最大导水率 kmax，

因此有：

PLC = 100 · kmax − ki
kmax

(2.1)

2.3 注气法

Air-Seeding 理论认为，枝条内导管发生气穴化是由于导管内水柱的断裂，
当纹孔内外压强超过一定阈值的时候水柱的断裂便会发生。因此降低导管内水

柱压强和对增大导管外气体压强都会诱导枝条发生气穴化。

注气法中，现在一般使用一个气室将枝条中间围住，只露出枝条两端在气

室外面。然后通过水势仪增加气室内的压强，当压强差高于一定阈值时空气便

会透过枝条韧皮部和木质部进入导管，导致枝条气穴化。在实验中一般要在枝

条表皮划上一些刻痕或者将表皮剥去，这样能保证气体能轻易接触到木质部，

以免表皮会对气体产生一定阻碍。50

注气法的出现使得在脆弱性曲线的测定过程中，压强部分得以精确地控制，

并且在数分钟之内便可稳定，比自然干燥法要快很多。另外注气法可以在单独

一根枝条上完成整个脆弱性曲线，而不用像自然干燥法那样取许多样本进行实

验，这样保证了数据的精准性，并能在几个小时内完成一条脆弱性曲线。

值得注意的一点是，注气法虽然可以直接处理实验样本，但是却不能在处

理的时候进行测量，因为其在处理的过程中会从枝条两端渗出大量气体，影响

到导水率的测量。
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2.4 离心机法

离心力也可以应用在脆弱性曲线的测定中，具体理论和操作我们在下章节

中具体讨论。

离心机法主要分为两种，两种方法都是在离心机下诱导枝条发生气穴化，

但不同的是测量导水率的方法。第一种方法称为 gravity method，该方法在处
理完枝条之后，将枝条取出来，在常压 (1 atm ) 下进行导水率测量；第二种方
法成为 spin method，该方法直接在离心机处理枝条之后，保持诱导的 Tension
不变直接在离心机里测量枝条导水率51。

离心机法结合了注气法的优点，即能够精确得出处理枝条的 Tension，保证
了脆弱性曲线实验的准确性和高效率。然而关于离心机法的适用范围却争论不

休，研究表明，在环孔材植物的脆弱性曲线中，传统的自然干燥法得到的曲线

大多是 S 型曲线，而离心机法得到的曲线几乎全是 R 型曲线，并且同一种植物
用两种方法得出的曲线完全不同。这使得关于方法的正确性的讨论持续至今52，

本文对该方法进行深入探讨。
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第 3 章 离心机法

3.1 离心机法诱导气穴化的原理

离心机法使用旋转所产生的离心力，将枝条两端同时浸入水中，达到平衡

时，在枝条的一侧，如图3.1所示，则有两端的压强差 ∆P：

∆P = 0.5ρω2[R2 − (R− r)2] (3.1)

其中 ρ 为溶液的密度，ω 为离心机转子的角速度，R 为离心机转子中心离下端
液面的距离，r 为上下液面的差值。(该方程由积分得出，具体步骤参见附录) 实
际上，离心机中心位置的压强最低，最低压强为：

p = −0.25ρω2[R2 + (R− r)2] (3.2)

从公式中可以看出，枝条处于中央附近的压强要比末端位置低许多，枝条内的

压强变化是属于二次方变化的，枝条内很低的压强会诱导导管发生气穴化，而

导管一旦发生气穴化，便会使整个导管丧失导水能力，这体现在导水率的降低

上。如图3.2所示，即为枝条不同位置处的压强的分布。

前文指出，离心机发测脆弱性曲线实在离心机中诱导气穴化，而具体的测

定则分为两种情况，即取出枝条在常压下进行测量和在离心机内进行测量。

3.2 离心机法测导水率的原理

本节主要讲述在离心机内测定导水率的原理。在离心机内测定导水率时，

枝条两端浸没在水里，两端的容器在侧壁上有开口，多余的水会从开口中流出，

由于压强差的存在，溶液会从上端流向下端，上端液面会不断下降，下端液面

由于有开口便会保持不变。如图3.1所示，离心机系统在和枝条的水平位置加上
灯光，如此，枝条两端的透明容器便会在液面处折射出两条明亮的线，当转速
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图 3.1 离心机法的示意图。

越高，线便越细。通过显微镜我们可以很清晰地读出上端的线的移动，于是便

可以计算流速：

F = sdr/dt (3.3)

其中，s 是上端容器液面的截面面积 (等于容器截面积减去枝条的截面积)，实际
实时读出液面的移动距离很困难，因此便不得不使用一段时间的平均值来计算

流速 F：

F ∗ = s(r1 − r2)/(t2 − t1) (3.4)

其中，r1 和 r2 分别是上端容器液面在 t1 和 t2 时刻的位置。在取得平均流速之

后，便还要计算平均压强，在液面移动 r2 − r1 期间的平均压强为：

∆P ∗ = 1/6ρω23R
2(r1 − r2) + (R− r1)

3 − (R− r2)
3

r1 − r2
(3.5)

因此，平均导水率则为：

kh =
F ∗L

∆P ∗ (3.6)

22



第 3 章 离心机法

0
.0
0

0
.0
4

0
.0
8

-0.3 -0.1 0.1

图 3.2 离心机内枝条的压强分布图。上图为离心机内不同位置的压强分布，下图为平均有
效压强和枝条中心最大压强的关系。
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其中，L 为枝条的总长度。实际上 r1 − r2 不应太大且不宜太小，因为如果该值

过大，则会使得平均流速和平均压强的估计不准确，进而影响导水率的计算结

果，如果该值太小，则会使得时间误差过大，因而使得试验结果误差很大。

3.3 注意事项

实验中离心机转子处于高速旋转状态，最大可达约 10000 rpm( round per
minute，圈每分钟)，是非常危险的，因此对离心机的操作一定要小心谨慎，切
忌不能将任何物品从观察口中插入触碰到离心机转子，否则便会影响到转子的

平衡造成严重的后果。由于转子处于高速转动状态，内部会产生高温，因此对

温度的调控不可或缺。早一批用于脆弱性曲线实验的离心机没有冷却系统，因

此高温会导致很大的误差，包括 (1) 枝条温度和离心机内空气温度不一致，存
在一定滞后性；(2) 温度高的时候，水的蒸发加快，影响到液面读数的精确性；
(3) 若是将枝条取出来，测定会存在一定误差，因为枝条会逐渐冷却，木头的导
热系数低，会持续影响实验结果；(4) 高温会对枝条产生一定生理影响，破坏枝
条一些生理作用。

如上文所说，在读取上端液面刻度的时候，读数间隔不应过小和过大，否

则回影响结果的准确性。在实验前，一定要准确测量枝条的横截面积，以及枝

条插入水中的角度，两者都会严重影响到枝条内平均流速的计算。文献中以及

实验室中许多人都没有考虑到角度这一方面，其实角度的影响不能忽略，因为

实际测量中大多枝条并非直的，而是存在一定的弯曲角度。
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理论与模型
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第 4 章 枝条导水率的模型

4.1 导管的理想模型

4.1.1 导管的大小和分布

根据理论最大导水率，可知：枝条导水率是和枝条内的所有导管外径的 4
次方的总和成正比，因为实际导管的分布以及导管在枝条内的延伸方向而存在

一定的偏差。然而对于一个给定的枝条，这个偏差比例是一定的，因此，导水

率的变化和这个偏差比例无关，而是只和内部的导管有关。不难看出，木质部

导水率主要是由那些最大的导管提供，一个直径是另一个导管 2 倍的导管的导
水率是其 16 倍，那些小的导管的导水能力和这些相比几乎可以忽略不计。

因此，直接拿木质部的平均导管密度和导管平均直径来衡量导水率随之的

变化显然是不客观的。而相较而言，拿导管的有效导水能力，即单位面积内所

有导管的直径 4 次方的总和来衡量枝条导水率则更切合实际。从脆弱性曲线上
来看，曲线的形状大都是 S 型或者 R 型的，两者的共同点是都有一段导水率急
速下降的部分，如果拿导管气穴化的比例显然说不通，而用有效导水能力的丧

失的话则非常吻合。实际上，导管越大，其气穴化抵抗能力越差，这也就说明

了在一段平稳的区域之后，很快出现的导水率急速下降的区间是由这些占据最

多的导水功能的导管所致。

在理想条件下，我们假设木质部内并非所有导管都是功能性的导管，那些

非功能性的导管在冲洗最大导水率的时候会恢复导水能力，导致常压下使用

LPFM 等测定最大导水率时存在一定偏差。使用离心法能避免这些影响，离心
机在高速转动过程中，会使那些非功能性的已经毁坏的导管内水柱断裂发生，

仅保留那些正常行使功能的导管。这个现象常在离心机测脆弱性曲线的过程中

出现，一般经过冲洗的多年生枝条会在发生气穴化之前，在导水率平稳的那一

段之前会发生一定程度的降低。导水率在初始时降低的原因还未确定，而在该

模型理论认为其是因为一些损伤的导管导致，因此在后续模型构建中只需考虑
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那些正常的导管。

导管的大小和密度实际应该使用所有导管直径四次方之和来进行枝条导水

能力的衡量标准，而当枝条发生气穴化的时候，损失的导水率百分比和损失的

有效导水率能力相同，即：

PLC = 100 · (1−
∑

d4j∑
d4i

) (4.1)

其中，dj 指发生气穴化之后的仍能够导水率的第 j 个导管的外径，di 指发生气

穴化之前能够导水的第 i 个导管的外径，PLC 指导水率损失百分比。

4.1.2 最大导管长度

研究认为测定导水率的时候，枝条的长度应该大于该物种的最大导管长度。

实际只有在测定脆弱性曲线的时候需要枝条长度大于最大导管长度，而测定枝

条导水率的时候枝条长度是否应该大于最大导管长度则要视情况而定。理论上

对枝条进行分析，每一个截面上导管延伸至尽头的概率是一样的，因此每一段

上平均下来的导水率应该相等。测定导水率的过程中，当枝条段很短的时候，

许多导管是两端开口的，这些导管的导水率要比导管延伸到尽头的导管导水率

要高，将枝条茎段设定越长，两端开口的导管存在的概率越低，因此要准确测

定枝条导水率一般要让枝条尽量超过最大导管长度。这种情形只在导管非常长

的枝条内遇到，而实际在植物生长的时候，枝条的外径并非处处一致的，而是

越往底端枝条外径越大，而且导管长度也随着生长而增长。因此在选定测定导

水率之前要衡量枝条随着长度增加而出现的外径变化变化和最大导管长度的变

化。因此枝条长度的选用要根据实际情况决定，一般测定导水率使用外径稳定

的枝条进行实验，而脆弱性曲线测定的枝条要尽量使其长于最大导管长度。

由于离心机方法、注气法和自然干燥法对于长导管的环孔材植物在脆弱性

曲线上不吻合，一些研究认为这是由于长导管的植物在使用离心机法或者注气

法的时候许多导管是开口的，因此导致气穴化比较容易，使得曲线变形。而实

际上导管发生气穴化是个物理过程，当导管内外压强差足够大的时候，气体便

会渗入导管，开口的导管有了气体渗入之后便会很容易发生气穴化，而未开口

的导管若要气穴化与其一个通路的导管则需要再次达到相邻导管气穴化的阈值。
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因此研究认为离心机法不适用于导管长度较大的环孔材植物，而只适用于导管

长度较小的散孔材植物。

为了模型构建的方便，我们假设实验所用枝条的外径稳定不变而枝条内的

导管长度非常接近，于是我们选用平均导管长度 L0 作为统一的导管长度，而测

定导水率的时候，假定导管长度对于不同长度枝条的导水率没有影响。

4.2 样品分枝和叶片

4.2.1 外径的不统一

当实验材料选用时，有些植物会存在叶片或者分枝，分枝和叶片的存在会

导致外径的变化。根据分枝的模型，分枝或者叶片会占用主枝的部分导管，因

此会导致枝条测定导水率时前后端的有效导管比例不同。因此在这种情况下，

在计算边材比导率的时候应该使用生理上端，而在计算叶比导率的时候应该使

用生理下端或者上端 (根据叶片采集的位置而定)。

4.2.2 气穴化程度的误差

有的实验需要将枝条分段进行测量枝条气穴化之后不同位置的导水率，因

此分枝或者叶片的存在对于 PLC 的测定有着很大影响。当枝条发生气穴化之
后，生理上端的位置和生理下端的位置的枝条的 PLC 程度会因为分枝或者叶
片占用的导管程度不同而不同，生理下端 PLC 程度会比生理上端 PLC 程度高。
由此可见，具有分枝或者叶片的枝条在进行脆弱性曲线的测定时，要注意分置

和叶片的位置来最终计算 PLC 和边材比导率或者叶比导率。

4.2.3 导水率方法的选用

针对具有叶片或者分枝的枝条进行导水率测定的时候，应该尽量去除叶片

和分枝。针对这类样品，可选用的方法有移液管法，使用天平的法和使用阻力

管和压强传感器的方法。值得注意的是，这类样本和普通样本的区别。在进行

导水率测定的时候，可以选择测定流入枝条的流速或者流出枝条的速度。对于

普通样本，选择流入或者流出效果是一样的，而对这种有新的汇 (流入大气) 的
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枝条则要选择测定流出的液体的流速；若果测定流入枝条的流速则必然会高估

枝条的导水率。而如果要使用测定流出枝条的流速的时候则必须要将分枝或者

叶片伤痕处用材料封起来，确保伤痕处不会漏水或者漏气，以保证数据的精确

性。而在使用流出的方法来测定导水率时，在某些方法上要注意上端液面高度

的变化，因此上下端水流速度不同，会导致程序在计算上下端液面时存在一定

误差。

4.3 栓塞的修复

4.3.1 栓塞修复的条件和速度

在自然条件下，栓塞便会缓慢地修复。当处于常压条件下时，栓塞会缓慢

修复，而一般导管越大，修复速度越快；导管长度越大，修复速度越快；枝条两

端压强差越大，修复越快；导水率的修复也和枝条的木材密度和结构有关。53,54

因此，在实际测定导水率的时候要考虑测定的压强，尽量使压强不高于修复的

阈值 (导管内气泡和水的表面张力)。栓塞修复的速度和枝条内水流速度有关，
水流速度越快栓塞修复速度越快。55 因此，在测量导水率的时候要尽量保证不发

生栓塞修复。

4.3.2 栓塞修复的避免

在测定过程中，栓塞的修复必然会造成导水率被高估，这种现象在环孔材

植物中更为严重，由环孔材植物的解剖特征导致。为了避免这种影响，一般有

两种解决方案：(1) 使用极低的压强，但是压强很低的情况下，流经枝条的水流
速度很慢，会使得误差较大；(2) 快速地测量导水率，在很短的时间内完成导水
率的测量，如此一来栓塞的修复可以忽略。56
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第 5 章 离心机内枝条气穴化模型

5.1 单个导管 PLC 模型

5.1.1 正常的导管的 PLC

枝条内导管和导管相连的方式是导管通过纹孔纹孔相连，水分可以在相邻

导管内交换，而非导管和导管通过末端相连而形成一段通路。而导管之间的相

互连接是随机的，因此我们假设：整个枝条平均，导管内任意一部分对导水率

的贡献是一样的，单个导管的导水率和其水分含量有关，当该导管发生气穴化

时，气体所占导管总体积的比例即是 PLC。当导管完全气穴化时，导管内充满
空气；当枝条完全冲洗最大化时，任意一个导管都是充满水的。

5.1.2 损伤的导管的 PLC

损伤导管已经不具备对气穴化的抵抗能力，因此当导管内外压强差很小的

时候就会气穴化而再次失去导水功能，这在脆弱性曲线上表现为在初期的曲线

中会出现导水率下降一段然后再维持稳定。损伤导管所占据整个枝条的比例则

可以由观察脆弱性曲线在稳定时候的导水率和最大导水率之间的差值决定。实

验结果表明，并非所有枝条都具有损伤的导管，只在一部分枝条里面存在损伤

的导管，而哪些枝条存在损伤的导管则和枝条的状态有关。

5.2 非导管导水通路

许多植物会存在非导管通路，比如：竹子和桐树，竹子中间没有髓而桐树

髓是空心的，因此在对这类枝条进行实验的时候，要使用橡皮泥等将中间的非

导管导水通路给堵上。除了像竹子这样明显的没有髓或者像桐树这样髓是空

心的，植物枝条还可能存在其他细微的无法用肉眼直接观察到的非导管通路

(non-vascular pathway)。有研究表明，去掉树枝的表皮之后，导水率有一定下
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降。解剖学上的证据表明，在木质部中除了导管能够导水以外，还存在一些纤

维可能也具有导水功能；另外一种可能性是木质部的组织不够细密，因而存在

一定的缝隙，这个缝隙也可能会导水；除了木质部以外，木质部和表皮之间的

结合也有可能存在缝隙，表皮内部也会存在一定缝隙。这些可能性都会使得除

了木质部导管以外的非导管通路具有导水功能，而这些通路很容易在负压下快

速丧失导水能力，而在常压下得以缓慢恢复。

5.3 枝条的导管模型

5.3.1 导管长度较小的物种

一般来说，离心机选用的枝条长度约为 27.4cm，而枝条两端浸没在水里
的长度各为 1.0cm，因此在离心机工作的时候处于负压状态的枝条长度约为
25.4cm。对于最大导管长度小于 12.7cm 的枝条来说，我们可以认为，没有任何
导管属于两端开口的，我们可以将枝条分为 5 个部分：a、b、c、d 和 e，其中，
a 和 e 部分一直浸没在水中，其内部的绝对压强永远是大于一个大气压的，因
此不会出现任何气穴化。而 b 和 d 段的长度为一个导管长度 12.7− L0/2，c 段
长度为 L0。

a 和 e 段即为浸没在水中的部分，这部分的导管理论上不会存在任何的气
穴化；c 段为正好一个导管长度的区域，c 段用来计算那些导管正好落在枝条正
中央的导管；b 为枝条基部片段，位于生理下端，用来模拟那些发生气穴化并
且落在 b 段的导管；d 段为枝条顶部片段，位于生理上端，用来模拟那些发生
气穴化并且落在 d 段的导管。b、c 和 d 段的区别在于，当枝条位于离心机内部
的时候，气穴化的导管内部完全充满空气，三者内部的导管几乎没有差别；当

压强 (Tension) 降低到低于一定值的时候，导管则可能会重新导水，此时 b 和 d
段的导管会从靠近末端的方向开始修复，而 c 段则从两端同时修复。

5.3.2 导管长度较大的物种

当平均导管长度大于 25.4cm 的时候，枝条划分则会是另外一种情形。去
除两端浸入水中的 a 和 e 部分，剩下的部分之中两端开口的导管占总导管的
1 − 25.4/L0，而只有一端开口的导管则占 25.4/L0，其中 L0 的单位为 cm。我
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们分别将这些区域定为 a、l、ob、od 和 e，其中 l 为那些两端开口的导管部分，
ob 为那些单侧从生理下端方向开口的导管部分，od 为单侧从生理上端开口的导
管部分。

a段和 e段一直浸没在水中，因此不会存在任何栓塞，中间部分的导管一旦
发生气穴化，则会立刻充满整个导管直至液面处。当压强变化时后，即 Tension
降低的时候，l 段会从两端开口处进行修复，ob 段会从基部开口出进行气穴化
修复，od 段则从顶部开口处进行修复，最终达到压强平衡。

5.4 枝条内的压强分布

5.4.1 理想条件下压强的分配

当枝条内部阻力处处相等的时候，流经枝条的溶液压强降也处处相等，压

强损失是线性变化的。在离心机中的枝条内部，压强变化实际是二次方变化的，

如图3.2所示，为枝条两端液面差为 0 的时候压强的分布，如此的压强分布能维
持枝条内部水分的向心力。当液面差不为 0 的时候，除了提供向心力以往，会
有额外的压强差来维持水的流动，曲线形状略微不同。

根据离心机压强的方程可知，当上下端的液面差为 0 时，中心的压强为
CT(Center Tension)，距离枝条中心距离 x 的位置的 Tension 为：

Tension = CT · R
2 − x2

R2
(5.1)

其中，−Tension+ 1atm = P，Tension 为枝条中的相对张力，绝对压强为负的
张力与一个大气压的和。

5.4.2 有效真空压强的分布

当导管内发生气穴化的时候，根据理想气体方程：

PV = nRT (5.2)

其中 P 是气体的压强，V 是气体的体积，n 是气体的摩尔量，R 是理想气体常
数，T 是气体的温度 (单位：K)。可见，当压强为绝对 0 的时候，气体的体积会
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无限大。因此，当导管内出现气泡的时候，如果导管的压强小于绝对 0KPa，那
么导管将会充满气体，完全不再导水。因此，如图3.2中，当绝对压强小于 0KPa
时，有效的气体压强我们定义为 0，大于绝对 0KPa 的部分，有效的气体压强
不变。对枝条中间部分的有效真空压强进行平均，我们便可得到在不同 Tesnion
下平均有效真空压强的变化，如图3.2所示。

5.5 导管内气泡的压强

5.5.1 平均气泡压强

导管内气泡的压强大小与气穴化发生的时间和枝条所受到的压强有关，当

枝条处于非常低的压强时，气体会从导管外进去导管，由于离心力的存在，任

何一个小的气核都会使整个导管完全气穴化。气穴化之后导管内的气体的压强

具体有多大却无法得知，因此，我们假设枝条内所有气穴化导管的平均的气泡

压强为 BP。随着张力的增大，已经发生气穴化的导管内的 BP 不会变化；当

张力降低到一定阈值时，即理论计算的导管位置的张力小于气泡压强和表面张

力的差值时，气泡便会收缩。在最终平衡时气泡收缩的多少则由压强平衡的位

置决定：

Pbubble = Pwater + ST (5.3)

Pwater =
(|bs| − x)2 −R2

R2
Tension+ 1atm (5.4)

Pbubble =
l

l − x
BP (5.5)

其中 Pwater 指平衡位置处水面的压强，Pbubble 为平衡时气泡的压强，bs为初始时

候水面的位置，x 为水面移动的位移，R 为枝条距离末端容器的距离，Tension

为枝条中心的张力，l 为从初始时刻气泡的长度，ST 为水面 -气泡接触面的表
面张力。

根据该理论的假设，在能够诱导气穴化任何一个压强 (一般绝对压强低于
1MPa) 下达到平衡时，除了穿过上下端容器液面的那些导管以外，其余导管都
是完全气穴化即充满气体的，而那些穿过容器液面的导管则在液面上方充满空

气，液面下的枝条没有发生任何气穴化。
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图 5.1 s 和 Tension 的关系。s 为枝条内水压强和气泡压强达到平衡的位置，Tension 为枝
条中央部分最大的张力。

5.5.2 气泡的收缩

当枝条内压强升高的时候，水压和气泡压强会重新达到平衡，在 r 等于 0
的时候，有：

Tension =
1

2
ρω2R2 (5.6)

Ts =
R2 − (R− s)2

R2
Tension (5.7)

BP = ST − Ts + 1atm (5.8)

其中 s 为在 Tension 下气泡压强正好和水压达到平衡的位置距离枝条中心的距
离，Ts 为在 s 处的水的张力。s 和 Tension 的关系如图5.1所示，图中选用的
ST = 8.15KPa，BP = 40KPa，R = 0.127m。由图中可以看出，在 0.5MPa 以
下时，s 大于 0.01m，在 1MPa 以下时，s 都在 0.003m 之上。结合图5.1可知，
该段区域的平均有效压强快速变化。因此在模型拟合的时候有效的张力区间是

0-1MPa。
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图 5.2 枝条模型示意图。

5.5.3 导水率随压强的变化

枝条气穴化的发生是个系统性的过程，而非气泡是随机分布的，如果气泡

是随机分布的，那么当处于低的负压的时候，枝条就会完全气穴化，而实际却

非如此，因此可知枝条发生栓塞是一个系统的过程。枝条的导水能力由导管提

供，因此导管的功能直接影响到枝条的导水能力，而导管的 PLC 是由导管内气
泡所占比例决定，因此我们假设枝条的 PLC 等于枝条内所有气泡总体积占枝条
导管总体积的比例，即：

PLC = Vbubble/Vvessel (5.9)

由图5.2可知，枝条被分为 5 个部分，其中 a 和 e 段的导水率没有发生任何
变化，b、c 和 d 段的的导水率则需要将每段的阻力重新叠加来计算。在 b/d 段
阻力计算的时候，有两种不同的阻力，第一种是在 b/d 和上下端溶液交界处的
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平均阻力的计算，需要将导管延伸长度从 0 到 L0 的每个长度的导管都进行平

衡位置的重新计算，由正常的导管的假设可知：导管的 PLC 和器内部的气泡所
占比例成正比，因此求起始位置不同长度的导管 PLC 的期望值即可得到新的
PLC 值；第二种情形处于液面处和中心 c 段之间，在水的压强和气泡压强达到
平衡位置 s 之前的部分气泡会收缩，在 s 之后的部分气泡体积维持不变。由于
不同长度的导管在初始位置已经计算过，因此在后续的每个切片中，我们只需

要计算从切片位置起始的导管恢复的比例，用力衡量在这个位置所有导管发生

恢复的比例。由于在这个截面超过其的导管分布也是随机的均匀的，因此，这

个截面的枝条得到税率损失可由只是起源于这个截面的导管来模拟。c 段和 b、
d 段不同，前文已经说明，c 段在恢复的时候会在上下端均同时恢复，因此只需
计算 c 段其中一侧便可知 c 段恢复的比例。具体计算参见下列公式：

Rstem = Ra +Rb +Rc +Rd +Re (5.10)

Rb = Rd =
n∑

i=1

(ridl) (5.11)

Ra = Re = la · r0 (5.12)

Rc = L0 · rc (5.13)

ri/c =
100

100− PLCi/c

(5.14)

PLCi/c =
Σl − Σx

Σl
PLC (5.15)

其中 Ra，Rb，Rc，Rd 和 Re 分别是 a、b、c、d 和 e 段的阻力，r0 是枝条最大

导水率时的阻力系数，ri 是枝条从容器液面开始到中心位置为止不同位置的阻

力系数，rc 为中央部分的枝条的阻力系数，PLCi 是枝条 b、d 段不同位置的平
均 PLC，PLCc 指中央段的枝条的平均 PLC。
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第 6 章 模型拟合和实验验证

6.1 研究目的

1. 对枝条进行负压处理，研究枝条导水率随着压强的变化；

2. 对枝条进行不同程度的气穴化诱导，探索导水率变化与气穴化程度的关系；

3. 对枝条发生气穴化的原理与过程进行模型构建；

4. 通过模型拟合结果，对比分析不同枝条的参数；

5. 通过模型对枝条的生理过程进行模拟预测。

6.2 实验材料

材料物种 五角枫 ( Acer mono.)

实验地点 西北农林科技大学，陕西省西安市

枝条长度 27.4cm

枝条年龄 2-3 年生

枝条外径 5-7mm

枝条要求 无分枝或者叶片

6.3 负压下的导水率测定

6.3.1 实验装置

为了在负压条件下测定导水率，我们使用真空泵、压强传感器和数据采集

器搭建了一个能够在部分真空条件下测定导水率的装置，如图??所示，测定的
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图 6.1 实验装置图。实验中通过旋转三通阀来调节 P0 传感器所监测的压强，分别测出压强
差为 0 时候的初始信号 S0，枝条两端的压强差信号 S1，阻力管两端的压强差信号 S2，然
后通过公式1.7来计算枝条导水率。

驱动力由上下两个锥形瓶的液面差提供，在上下端用同一个真空泵进行抽真空，

抽真空的压强可调。溶液流经阻力管然后进去待测枝条，最终流速下端的锥形

瓶；我们使用两个传感器进行压强监测，一个传感器用来监测枝条两端压强差、

阻力管两端压强差以及压强差为 0 的时候的初始信号，如此便可得到阻力管和
枝条的阻力比，另外一个传感器用来监测下端锥形瓶的压强，作为衡量真空泵

真空度的大小。

实验中所使用的溶液为 10mM的 KCl，而离心机实验中所使用的是 100mM
的 KCl。因此在测定导水率之前都要让枝条在常压下使用 10mM 的 KCl 溶液平
衡 2-3min 以确保枝条内的盐离子浓度达到平衡。
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图 6.2 三点法测导水率。

6.3.2 实验内容

为了研究在不同负压下导水率的变化规律，我们是用一系列的压强梯度对

枝条进行处理，我们分别使用 0，-15，-30，-45，-60KPa 的真空度对枝条处理，
在不同压强下记录枝条的导水率，然后以压强为横坐标，导水率为纵坐标进行

画图，以斜率和初始导水率的比值作为枝条对负压的敏感性 Sk。如图6.2所示，
便是一个在实验中标准的用来计算导水率的三个信号，图7.1则表示了在不同压
强下，导水率比和压强的绘图，用以计算 Sk。

根据亨利定律，当气液表面压强差变小时，气体会从水中逸出来，使得已

经发生气穴化的枝条气穴化程度增大。而根据理想气体方程，气体体积本身就

回随着压强的降低而增大。为了研究枝条在负压下导水率降低是否同时存在这

两种变化，我们对一些气穴化程度不同的枝条进行负压梯度下导水率测量，并

在每一个梯度之后回到正常大气压再进行一次测量，观察导水率的变化。
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6.4 枝条负压敏感性的研究

6.4.1 实验装置

我们利用离心机法对枝条进行栓塞诱导，并在离心机中测定了枝条的导水

率，装置如3.1所示。我们使用显微镜来观察枝条上下端的液面差的变化，并在
电脑上记录液面差和时间差，通过公式3.6来计算导水率。
离心机法中使用的溶液为 100mM 的 KCl 溶液。在每次测定导水率之前，

枝条至少在离心机内平衡 2min 以确保气穴化诱导充分，然后添加 KCl 溶液

6.4.2 研究内容

枝条经离心机诱导栓塞并在离心机中测量导水率之后，我们将其取出放在

负压下测量其导水率的变化，研究枝条的负压敏感性和气穴化程度的关系。测

量结束之后，我们再将枝条放回离心机中继续诱导气穴化，一直持续该步骤，

直到枝条完全气穴化为止。

除此之外，还有另外一项关于导水率变化是否为时间依赖性的实验。我们

将枝条诱导至其 P50，然后放在负压 -30KPa 下进行测量，观测其导水率在 30
分钟的变化。

6.5 模型的拟合和预测

6.5.1 研究内容

使用离心机将枝条诱导至其 P50 附近，然后逐渐降低离心机转速，这时离

心机内枝条所受的张力降低，根据我们建立的模型，在高转速状态枝条内导管

的平均气泡压强 BP 小于大气压，因此在压强降低至一定程度的时候，导管内
气泡开始收缩，枝条的导水率会上升，上升的多少则和枝条所受压强和导管内

平均压强有关。然后进行拟合模型，通过改变 BP 的值和枝条 PLC 的值，最终
找到符合模型的最优解。

通过改变 BP、PLC、ST 和导管长度的值，我们可以通过模型来预测在同
种条件下的枝条，如果某个条件变化时会出现什么结果，通过模型的参数来进

行枝条生理功能的预测。
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6.5.2 程序编写

程序可以通过多种语言进行编写，笔者使用 Python 写的程序脚本，具体步
骤如下：

1. 进行 BP、PLC、ST、kmax 以及导管长度等常数的定义；

2. 编写一个函数，可以在任意给定的参数下找出新的平衡位置；

3. 计算在不同位置处枝条段的 PLC；

4. 通过求和算出在新的 Tension 下新的 PLC，结合 kmax 计算新压强下的导

水率。

程序编写中由于要找到最合适的值，因此要使用一些算法，比如牛顿迭代法、

最小二乘法等，这样可以最大限度地减少时间复杂度并保证结果的精确性。
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第 7 章 导水率与负压

7.1 导水率在负压下的下降

7.1.1 方法的准确性

结果表明，在使用真空泵装置进行实验的时候，导水率会随着压强的降低

而降低。为了验证这个结果不是实验方法所导致的，我们使用一个阻力管代替

枝条，这么一来便是测定阻力管和阻力管之间的阻力比，用其与完全冲洗的枝

条作比较，如图7.1所示。
由图我们可以看出，两个阻力管相连的时候，无论压强怎么变化，阻力管的

阻力比几乎不发生任何变化，再回到初始状态依旧没有任何改变 (误差在 0.5%
以内)；而完全冲洗的枝条的导水率则降低很多，在 -60KPa 时约降低了 16%，
当再次回到初始大气压的时候，导水率并不能完全恢复，而仍有 8%的损失。与
阻力管 -阻力管相较而言，阻力管 -枝条相连出现的导水率下降必然是由于枝条
本身导水率的降低而导致的。这个结果说明了方法是正确的，导水率的降低并

非实验方法所导致。

7.1.2 导水率随负压的瞬时的变化

导管导水率的下降是由气穴化的出现而导致的，当我们降低枝条所受到的

压强时，导管内的气泡的体积便会增大。新的气泡的体积与以下几个因素有关：

枝条的整体 PLC(离心机法所测)，枝条内气泡的平均压强 BP，气泡 -液面的表
面张力 ST。根据假设气穴化的出现是个系统性的过程，因此当枝条整体气穴化
程度达到 PLC 时，则有 PLC/100 的有效导水功能已经丧失，且其中每个导管
在 BP 以下的压强都是被气体完全占据的。因此当我门回到常压下，再次进行
负压诱导的时候，实际恰好是个和从离心机内降低转速完全相反的过程，当压

强相同的时候，气泡的表现完全一致。于是我们假设 BP 和 ST 不变，对不同程
度 PLC 的枝条进行负压的模型拟合。达到新的平衡时，气泡的压强会和处理枝
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图 7.1负压下阻力管分别和枝条与阻力管相连，其阻力比随着压强的降低的趋势。图中方形
点指的是阻力管和阻力管相连，圆形点指的是阻力管和枝条相连，枝条在实验前使用 2bar
的压强进行了冲洗。横坐标是真空泵的负压，相对于标准大气压的的相对值；纵坐标是导
水率和初始导水率之间的比值，因此起始点为 1.00。进行了负压诱导之后，我们再次回到
初始的大气压，我们发现枝条的导水率并不能完全恢复。

表 7.1 对于一个在离心机中完全气穴化的导管，当我们降低压强时其气泡体积会如何变化。
我们假设了几个不同的 BP，使用模型来模拟气泡体积的变化趋势。其中 ST=8.15KPa。

Pwater Pwater + ST V BP=30 V BP=40 V BP=50 V BP=60
KPa KPa 100% 100% 100% 100%
100 108.15 0.277 0.370 0.462 0.555
85 93.15 0.322 0.429 0.537 0.644
70 78.15 0.384 0.512 0.640 0.768
55 63.15 0.475 0.633 0.792 0.950
40 48.15 0.623 0.831 1.000 1.000

条的负压达到一致，新的 PLC 则由新的气泡体积决定。如表7.1所示，当我们假
设一个导管在离心机下被气穴化，导管的体积为 1，当其内气泡的压强变化时，
我们使用负压处理，其气泡的体积会如何变化。

由表我们可以看出，枝条内导管气泡的平均压强越大，当对其进行负压处

理的时候，其导管被完全堵塞的速度越快。实际在模型计算枝条总的气穴化程

度的时候，应该考虑 PLC 以及 BP 的具体值才能计算枝条总体的气穴化程度。
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图 7.2 导水率在负压下的时间依赖性。所选用枝条为一个 50% 气穴化的枝条，实验压强处
于 -30KPa。由图中可以看出导水率一直在缓慢地下降，这说明了导水率在负压下同样是个
时间依赖性的过程。这从侧面反应了，枝条导管内的气泡正在扩大，验证了我们的假设。

7.1.3 导水率负压下的时间依赖性

根据我们的假设，当气液表面的压强差降低的时候，气液回答到新的平衡，

新的平衡同样符合亨利定律；因此，当枝条内存在气泡的时候，当我们将低压

强气体会从溶液中解离出来，而使气泡的体积增大。这样的话，就会使导水率

随着时间缓慢降低。我们对一根发生了 50% 气穴化的枝条在 -30KPa 下进行长
时间的导水率测量，观察其导水率随着时间的变化，结果如图7.2所示。

导水率在负压下随着时间的变化验证了我们关于气泡会逐渐扩大的假设。

在使用真空泵法的装置的时候，在枝条的任意一处，压强的降低是和该处的阻

力成正比的，压强是个随着水流逐渐降低的过程，而平均的压强大于绝对 0KPa，
因此发生气穴化的导管内的气泡在膨胀之后没有充满整个导管，其则会由于气

体的逐渐分离而缓慢地扩大其体积，进而使得导水率缓慢地降低。
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7.1.4 导水率的临时与永久性的变化

根据图7.1和图7.4我们可以看出，导水率在负压下降低，而当我们回到常压
下的时候导水率并不会完全回复，而仍保持一定的损失。这一部分的损失即为

永久性变化，而在负压下的导水率和回到常压时的导水率之间的差值则为临时

性变化。为了研究临时性变化和永久性变化在枝条上发生的规律，我们对完全

冲洗的枝条和诱导至 P50 的枝条进行实验，每进行一次负压诱导便回到常压下

再次测定导水率，观察永久性变化和临时性变化的大小。在一些完全冲洗的枝

条中，我们发现，导水率在负压下降低，而回到常压下导水率也回到初始值；而

在那些诱导至 P50 的枝条，则是永久性变化和临时性变化同时发生，如图7.3所
示。但也有极少部分枝条在完全冲洗的过程中也发生了永久性的导水率降低，

但只有 3%-4%，而大部分完全冲洗的枝条则是只有临时导水率的变化，永久性
的变化很小或者几乎没有。

枝条内导水率的降低是由于枝条内气体的扩大，枝条内的气体包括：功能

性导管内的气穴化，损伤的导管内的气体，非导管系统的间隙之间的气体。枝

条导水率临时变化可能有以下原因：(1) 导管内的气穴化在进行负压处理的时
候，气泡体积增大，使得导管导水能力下降；(2) 损伤的导管和非导管系统在负
压下收缩，而在常压下又恢复。枝条的永久性变化的可能的原因有：(3) 一些损
伤的导管或者飞导管系统在负压下再次失去生理功能，因为他们在负压下是非

常脆弱的；(4) 在已经发生气穴化的导管内，根据亨利定律，气体会解离出来而
使气泡体积增大，进而使得导水率降低。

结果表明，在一些完全冲洗的枝条中，Sk 不为零，这说明一些非导管或者

损伤的导管发生了一些变化，当我们再次回到常压下测量的时候，有些损伤的

导管或者非导管通路能够回复而有些不能恢复，这就说明了假设 (2)和 (3)是正
确的。这点还说明了，损伤的导管和非导管通路在完全冲洗的时候时能够导水

的，而他们对于负压非常脆弱，很低的负压便能使他们再度气穴化；而从一些

枝条上看，如图7.3，在完全冲洗的枝条中，导水率在负压下下降而在常压下又
恢复，可见这些通路的也具有一定恢复能力，而若要其发生永久性的气穴化则

要压强高于一定阈值才行。PLC 程度高的枝条在负压下导水率迅速降低，这点
很大原因是气泡在负压下的扩大，由图7.2可知，导水率的降低是时间依赖的过
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图 7.3 阶段性的测量导水率并回到正常大气压下进行导水率的测定，不同压强下的导水率
的变化以及回到 1atm 时的最终导水率的变化。上图展示的是一个完全冲洗的枝条的导水
率和常压导水率比率的变化，下图展示的是达到 P50 的枝条的导水率和常压导水率和诱导
压强的关系。如图，在 ke 和 ki 之间的差异是永久性的导水率变化，kn 和 ke 之间的差异
是永久性的导水率变化。
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程，，这点说明了假设 (1)和 (4)是正确的。当枝条处于 -45KPa以及 -60KPa的
时候，我们使用显微镜对枝条两端观察，结果可以在生理上端，即测量的下端，

发现许多细微的小气泡从枝条中出现，但没有气泡从上端出现。当处于 -60KPa
是，枝条上的压强约在 -55KPa，是低于 -55KPa 的，如果气泡是从非导管系统
或者死导管中出现的，那么在 -60KPa 时，应该能够在枝条生理下端观测到气
泡，而实际却观察不到，因此这些气泡是从导管中冒出来的。气泡从导管里冒

出来，而枝条的导水率却没有上升，也就验证了气泡会从水中解离出来的理论，

而这些气泡则是从靠近枝条生理上端开口处的开口的导管里冒出来的。

7.1.5 导水率变化与枝条 PLC 的关系

为了衡量导水率变化的速度，我们设定枝条负压敏感性 Sk 作为衡量标准，

Sk 为单位压强梯度下导水率变化的比例。Sk 由压强和导水率与初始大气压下导

水率的比值做图，进行直线拟合所得到的斜率。如图7.4所示，上图为不同 PLC
程度的枝条的导水率随着压强下将而变化的趋势，下图为随着压强下将，导水

率和最初导水率比指随着压强变化的趋势，Sk 即由下图进行直线拟合而来。

实验共使用了 6 根枝条，每根枝条均使用同样的方法进行实验，最终得到
枝条在不同 PLC 程度下的 Sk 的变化趋势，如图7.5所示。上图的 PLC 由传统
方法获得，即诱导了气穴化之后在常压下进行测定，下图的 PLC 由离心机法所
测定，即在离心机内直接进行测定。不难看出两组图存在一定差距，这是由方

法之间的差别所导致，我们下文中将仔细阐述其原因。

7.2 离心机法的比较

7.2.1 不同导水率测定方法的区别

根据导水率和气穴化的模型可知，当枝条存在栓塞的时候，测量导水率的

压强会对导水率的结果有差别，这点在真空泵法中已经得到验证。离心机中高

转速的导水率和常压下的导水率也不相同，并且离心机下测得的 PLC 值和常压
下的 PLC 值也不相同。由图7.5可以看出，常压下的 PLC 与离心机下的 PLC
对于 Sk 的作图存在一定的差异。为了比较离心机下测得的 PLC 和不同压强下
测得的 PLC 的差别，我们引入了 PLC-50KPa，三者的比较如图7.6所示。
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图 7.4 不同气穴化程度的枝条的导水率随着压强变化的趋势。上图为导水率和压强变化的
规律，下图为导水率比随着压强变化的规律。数据来自同一个枝条的不同气穴化程度，再
进行了测定之后再次放回离心机下诱导。
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图 7.5 枝条 PLC 和其负压敏感性 Sk 的关系。其中上图传统 PLC 实在常压下擦诶那个的
导水率进而换算 PLC，下图为在离心机下测定导水率而求得的 PLC。两图中的数据采集自
6 根不同的枝条，枝条均在离心机下诱导出不同的 PLC，然后在真空泵法的装置中进行测
定导水率和计算 Sk。我们发现 Sk 和 PLC 有着很好的线性关系，这和枝条内的气泡体积有
关，当枝条 PLC 程度增大时，枝条内导管的气泡压强和所占有的有效导水比例增加，因此
Sk 便会随之增大。
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图 7.6常压下测定的 PLC、离心机下测定的 PLC和 -50KPa下计算出的 PLC之间的比较。
常压下的 PLC 在图中为 PLC-traditional，离心机下的 PLC 为 PLC-cavitron，-50KPa 下
计算出的 PLC 为 PLC-50KPa。三种 PLC 的 kmax 选取的分别是使用各种方法的在枝条完
全冲洗的时候所测得的值。
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表 7.2 三种不同方法测得的 PLC 的比较。trad 指 PLC-traditional，cavi 指 PLC-cavitron，
-50KPa 指 PLC-50KPa。a-b 表示 a 为横轴而 b 为纵轴的比较。*** 表示差异显著，置信
度大于 0.99，-表示差异不显著。

比较 R2 截距 截距 sd 显著程度 斜率 斜率 sd 显著程度
trad-cavi 0.919 3.567 2.154 - 1.118 0.048 ***

trad-50KPa 0.942 7.306 1.797 *** 1.797 0.042 ***
cavi-50KPa 0.967 6.882 1.511 *** 1.052 0.028 ***

三种 PLC的比较结果分别如表7.2所示。结果表明，三种 PLC相比较，斜率
的 P 值远小于 0，其差异显著。而从截距上看 PLC-traditional 和 PLC-cavitron
差异不显著，而另外两个相比差异显著。从图中我们可以看出，传统方法测

PLC 与离心机法测 PLC 的差异在 PLC 低于 50% 的时候差异不显著，当 PLC
高于 50% 的时候差异开始显著，即不再有值低于 PLC-traditional。
三种方法的差别在于测定导水率时使用的压强不同，传统方法使用的是高

于正常大气压的低的正压，真空泵法使用的是高于绝对真空的相对大气压的负

压，离心机法使用的是离心产生的负压和正压；前二者使用的是逐渐降低的压

强，而离心机法使用的是二次方形式的压强变化。

由图中我们可以看出，在 -50KPa 下的 PLC 是高于离心机法中的 PLC，甚
至高于 100%，这是由于 -50KPa 下的 PLC 是按照 Sk 值计算出来的，当一些

PLC 和 Sk 值比较大的时候，便会使得计算而得的 PLC 值大于 100%。

7.2.2 离心机下不同压强导水率测定的差异

依照气泡体积变化的模型，我们可以预测，当对枝条诱导产生气穴化之后，

再逐渐降低离心机转速，此时枝条所受到的压强降低，于是我们便测量导水率

的降低。我们对 4 个枝条进行实验，结果全部如图7.7所示的规律。

7.2.3 离心机方法模型拟合

根据模型可知，当离心机转速降低的时候，影响到导水率值变化的参数有

ST、BP和 PLC。ST = 4γcosθ/D，其中 γ 为水表面的张力系数，θ 为导管和导

管内水的夹角，D 为导管的直径。枫树的导管直径我们取 25µm，木头和水的接
触角我们取 45◦，57 于是便估计枫树导管内的气泡 -液面的表面张力为 8.15KPa。
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图 7.7 离心机下降低转速之后的枝条导水率随着 Tension 的变化。上图是对枝条中央部分
的 Tension 和导水率作图，下图是对平均有效压强和导水率做图，平均有效压强是枝条 b、
c 和 d 段内的有效压强的平均，有效压强指高于绝对 0KPa 的压强。

57



第 7 章 导水率与负压

表 7.3 对离心机数据进行模型拟合，所得的最佳 BP 和 PLC。

KPa 1 2 3 4
PLC 56.3 65.7 52.8 46.6
BP 29.07 42.23 59.37 40.58

我们对所得数据进行数据拟合，从中挑选误差最小的一组 BP 和 PLC 拟合值，
分别如表7.3和图7.8所示：
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图 7.8 离心机数据的模型拟合。黑点为模型拟合数据，红点为离心机内导水率的数据。
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第 8 章 离心机的模型预测

8.1 导管长度对模型的影响

维持其他的参数不变只改变导管长度的值，我们令 PLC=50%(此处 PLC
是指在液面之间 bcd 段的枝条的 PLC 程度，而进行模型预测的结果则是整个
枝条的 PLC)、BP=50KPa、ST=8.15KPa，那么有如表8.1所示所示的数据预测，
如图8.1。

由图和表可以看出，当导管长度小于 25.4cm 的时候，在前期，导管长度越
小上升速度越快；在上升至一定程度的时候，导管长度越大，PLC随着 Tension
的增大也随之增大；当压强理论上降至标准大气压的时候，枝条的导水率是保

持不变的，这就说明，导管长度在小于 25.4cm 的时候，回到常压下的导水率
是和其他因素有关的，而与导管长度无关，导管长度只会影响 PLC-Tension 曲
线的形状。当导管长度大于 25.4cm 的时候，由图和表我们可以看出，PLC 区
别不明显；而导管长度对大气压下的导水率仍无影响。无论导管长度是否大于

25.4cm，在 Tension 增大的时候，导管长度越大，PLC 变化越慢。而可以看出，
PLC 随着 Tension 变化的曲线形状很不同。由此可见，在选用环孔材和散孔材
植物的枝条作为实验样本的时候，使用不同的 Tension 对于实验结果有着很大
的影响，而其回到常压下的导水率也几乎不变。

导管长度的不同对于离心机实验的结果影响很大，原因在与，导管长度不

同时，不同枝条内部的压强分布不同，当导管发生气穴化时，导管的延伸的长

度和位置对于气穴化的扩大以及后期的修复有着很大的影响。参见枝条气穴化

的模型，对不同的导管长度，当使用新的 Tension 对枝条进行处理的时候，新
的气液平衡位置会因之而不同，这就导致了 PLC 修复的比例不同，使得曲线有
着不同的形状，使枝条对于 Tension 有着不同的响应速度。
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图 8.1 导管长度对离心机模型曲线的影响。

8.2 平均气泡压强对模型的影响

当保持除了 BP 的其他参数不变的时候，我们令 PLC=50%(此处 PLC 是
指在液面之间 bcd段的枝条的 PLC程度，而进行模型预测的结果则是整个枝条
的 PLC)、ST=8.15KPa、导管长度为 3cm，那么当我们变化 BP 的时候，PLC
对 Tension 的响应会如表8.2和图8.2所示。

由图和表可以看出，BP 的变化并不影响枝条的最大 PLC，因为导管分布
是一致的，当转速足够大，枝条内部的负压处于绝对真空之下，因此发生气穴化

的导管会完全气穴化。BP 的变化和导管长度的变化不同，导管长度的变化只影
响影响曲线的响应速度，而 BP 则影响了回到原始大气压下的导水率的值和对
负压的响应速度。由图和表可见，BP 越大枝条的 PLC 变化越慢，枝条回到大
气压下的 PLC 越大。这点毋庸置疑，因为 BP 即导管内气泡的压强，根据理想
气体方程，BP 越大导管内的气体的摩尔数越大、压强降低的时候需要的压强阈
值越高、回到常压下所占据的体积越大。因此 BP的变化会影响到 PLC-Tension
的变化曲线的 PLC 初始值和 PLC 对 Tension 的响应速度

8.3 表面张力对模型的影响

到保持除了 ST 以外的其他参数不变的时候，我们令枝条中央部分
PLC=50%，BP=50KPa，导管长度为 3cm。那么当我门变化 ST 的时候，PLC
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图 8.2 PLC 与 Tension 的变化趋势和 BP 的关系。图中 ST=8.15KPa，导管平均长度为
3cm，枝条 bcd 段在高转速下的 PLC 程度为 50%。

对 Tension 的响应会如表8.3和图8.3所示。

由图和表可以看出，随着 ST 的增大，回到常压下的 PLC 降低，ST 同样
影响着枝条对 Tension 的响应速度。从模型的公式中我们知道，当水压和 ST 之
和大于 BP 的时候，气泡便开始收缩，因此，ST 和 BP 对于曲线的形状是相反
的，但是他们的效果并不相同。因为在气泡开始收缩的时候，气泡的压强会随

着其收缩而变化，但是 ST 却是一直恒定不变的，因此两者对与 PLC-Tension
在曲线形状的变化上作用具有相反的方向，但是对其响应速度的影响则不相同。

8.4 PLC 分布对模型的影响

8.4.1 PLC 的均匀分布

以上的数据拟合都是假设 PLC 是均匀分布的，但实际上枝条在不同位置所
受到的压强不是相同的，而 Air-Seeding 理论认为气穴化的出现是由于导管内外
压强差导致。枝条末端的导管所受的压强要小，而枝条中央部分导管所受的压

强要大，因此 PLC 的分布会可能是不均匀的。

当我们假设枝条内的 PLC 是均匀分布的 (b、c、d 段的 PLC，而 a、e 段
PLC 始终等于 0)，当我们保持其他参数不变的时候，改变 PLC 的值会使得
PLC-Tension 曲线如表8.4和图8.4所示那样变化。
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图 8.3 枝条 bcd 部分 PLC=50%、BP=50KPa、导管长度为 3cm 时，ST 的变化与 PLC-
Tension 曲线的关系。

改变枝条 bcd 段的 PLC 值，无疑会影响到枝条回到常压下的 PLC 以及
PLC-Tension 曲线的形状。由表8.4可以看出回到常压下的 PLC 并不是和 bcd
段枝条的 PLC 值成正比，因为枝条末端各有 1cm 的片段。

8.4.2 PLC 的二次方分布

PLC 到底属于均匀分布还是其他分布，目前我们无从得知，只有通过使用
不同的模型来检验数据。有研究认为 PLC 在枝条内分布不均匀58，这有可能是

气泡收缩的原因，也有可能是 PLC分布的原因。PLC的另外一种分布可能是二
次方型的，假设 b 和 d 段的枝条的 PLC 分布相同，那么 PLC 沿着 bcd 的分布
应当遵循 PLC(x) = PLCcenter − ax2，其中 x 为距离中心的位置，PLCcenter 为

中心位置的 PLC 值，a 为二次方系数。当我们使用枝条 bcd 的平均 PLC=50%
的时候，那么可以有不同的 a 和 PLCcenter 的组合，而不同的 PLCcenter 和 a 的
组合，均匀分布的 a 值为 0，其 PLC-Tension 关系如表8.5和图8.5所示。

当我们使用二次方的 PLC 分布，使用积分可以得出表中各个组合的平均
PLC 均为 50%。而当我门将数据代入模型进行拟合的时候，发现模型所得到的
PLC 和却高于 50%，这并非由模型设计的缺陷导致，而是在计算枝条总的 PLC
的时候，并不能仅仅使用平均来计算，而要使用将各个部分的阻力叠加起来，

然后再计算导水率的损失进而计算 PLC。除此之外还有一个原因是导管长度的
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图 8.4 不同枝条 bcd 段 PLC 时，PLC-Tension 的变化趋势。其中 BP=50KPa、
ST=8.15KPa、导管长度为 3cm。

作用，当导管处于一定的 PLC 的时候，整个导管的 PLC 程度是一样的，因此
进行二次方的 PLC 拟合会过高估计枝条的 PLC。而只有在导管长度无线趋近
为 0 的时候，PLC 的分布才不会在导管之间互相影响。

PLC 的分布会影响到枝条总体的 PLC 对于 Tension 响应的速度，当二次
方的系数 a 越大，枝条总体 PLC 对 Tension 响应越快；而回到大气压下时的总
体 PLC 值也随着 a 的增大有稍微增大。

8.5 模型的总结

1. 导管长度会影响到枝条总体 PLC 对 Tension 的响应速度；

2. BP 的变化会影响 PLC 对 Tension 的响应速度和大气压下 PLC 的值；

3. ST 会影响枝条总体 PLC 对 Tension 的响应速度和大气压下总体 PLC 的
值；

4. 枝条 bcd 段的 PLC 会影响枝条总体 PLC 对 Tension 的响应速度以及大
气压下 PLC 的值；

5. PLC 分布的不同会影响总体 PLC 对 Tension 的响应速度以及大气压下
PLC 的值。
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图 8.5 不同的 PLCcenter 和 a 的组合，其 PLC-Tension 的变化趋势。其中 BP=50KPa、
ST=8.15KPa、导管长度为 3cm。
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表 8.1 枝条在高转速下的 PLC=50%，BP=50KPa，ST=8.15KPa 时的枝条气穴化程度的
预测。所有导水率是指在 25 度下的数值，表中数据是经过模型预测的 PLC 值。

导管长度 3cm 5cm 10cm 15cm 20cm 25cm 30cm 35cm
0.00 21.80 21.80 21.80 21.80 21.80 21.80 21.43 21.43
0.01 23.51 23.64 23.82 23.86 23.74 23.48 23.20 23.17
0.02 25.54 25.80 26.20 26.24 25.92 25.24 25.12 25.06
0.03 27.96 28.37 28.95 28.91 28.26 27.04 27.09 26.99
0.04 30.94 31.47 32.11 31.82 30.68 28.80 28.98 28.84
0.05 34.71 35.28 35.69 34.85 33.05 30.45 30.69 30.52
0.06 39.48 40.04 39.63 37.88 35.28 31.98 32.17 32.00
0.07 41.79 42.38 43.49 40.80 37.32 33.36 33.45 33.27
0.08 43.08 43.62 44.60 43.52 39.15 34.58 34.54 34.37
0.09 43.94 44.44 45.32 45.87 40.78 35.67 35.47 35.31
0.10 44.57 45.03 45.83 46.30 42.22 36.63 36.28 36.13
0.11 45.04 45.48 46.20 46.62 43.49 37.48 36.98 36.84
0.12 45.41 45.82 46.48 46.85 44.60 38.22 37.59 37.46
0.13 45.71 46.10 46.70 47.03 45.59 38.89 38.13 38.01
0.14 45.96 46.33 46.88 47.17 46.47 39.48 38.61 38.49
0.15 46.17 46.51 47.02 47.29 47.26 40.02 39.04 38.93
0.16 46.34 46.67 47.14 47.38 47.53 40.49 39.42 39.32
0.17 46.49 46.81 47.24 47.46 47.59 40.92 39.76 39.67
0.18 46.62 46.92 47.33 47.53 47.65 41.32 40.08 39.99
0.19 46.73 47.02 47.40 47.58 47.69 41.67 40.36 40.28
0.20 46.84 47.11 47.46 47.63 47.73 42.00 40.62 40.54
0.30 47.41 47.59 47.79 47.88 47.93 44.15 42.35 42.31
0.40 47.66 47.78 47.92 47.97 48.00 45.29 43.28 43.25
0.50 47.78 47.88 47.97 48.01 48.03 45.99 43.86 43.84
0.60 47.86 47.94 48.00 48.04 48.05 46.46 44.25 44.24
0.70 47.91 47.97 48.03 48.05 48.06 46.80 44.54 44.52
0.80 47.95 48.00 48.04 48.06 48.07 47.06 44.75 44.74
0.90 47.97 48.01 48.05 48.07 48.08 47.26 44.92 44.92
1.00 47.99 48.03 48.06 48.08 48.08 47.42 45.06 45.06
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表 8.2 当枝条中心 PLC、ST、导管长度不变时，枝条的总体 PLC 和 Tension 的关系随着
BP 的变化而变化。

BP 10KPa 20KPa 30KPa 40KPa 50KPa 60KPa
0.00 4.30 8.63 12.99 17.38 21.80 26.25
0.01 4.66 9.35 14.05 18.77 23.51 28.27
0.02 5.10 10.20 15.31 20.42 25.54 30.65
0.03 5.62 11.23 16.83 22.41 27.96 33.50
0.04 6.28 12.52 18.71 24.85 30.94 36.99
0.05 7.12 14.16 21.10 27.95 34.71 41.22
0.06 8.26 16.35 24.27 32.03 39.48 43.20
0.07 9.88 19.44 28.70 37.51 41.79 44.27
0.08 12.41 24.19 35.19 40.23 43.08 44.97
0.09 17.07 32.25 38.42 41.76 43.94 45.46
0.10 27.97 36.22 40.25 42.80 44.57 45.83
0.11 33.24 38.44 41.50 43.57 45.04 46.12
0.12 36.06 39.95 42.42 44.15 45.41 46.35
0.13 37.96 41.07 43.14 44.61 45.71 46.54
0.14 39.35 41.94 43.70 44.99 45.96 46.69
0.15 40.43 42.63 44.17 45.30 46.17 46.82
0.16 41.29 43.20 44.55 45.57 46.34 46.94
0.17 42.00 43.68 44.88 45.79 46.49 47.03
0.18 42.59 44.08 45.16 45.98 46.62 47.12
0.19 43.09 44.42 45.40 46.15 46.73 47.19
0.20 43.52 44.72 45.61 46.30 46.84 47.25
0.30 45.83 46.37 46.79 47.13 47.41 47.63
0.40 46.72 47.03 47.28 47.49 47.66 47.80
0.50 47.16 47.36 47.53 47.67 47.78 47.88
0.60 47.41 47.55 47.67 47.78 47.86 47.93
0.70 47.57 47.68 47.77 47.85 47.91 47.97
0.80 47.68 47.76 47.83 47.89 47.95 47.99
0.90 47.75 47.82 47.88 47.93 47.97 48.01
1.00 47.81 47.86 47.91 47.95 47.99 48.02
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表 8.3 当 BP=50KPa、枝条 bcd 段 PLC=50%、枝条导管长度为 3cm 时，PLC 对 Tension
的响应随着 ST 变化而变化的趋势。

ST 0KPa 4KPa 8KPa 12KPa 16KPa 20KPa
0.00 23.61 22.68 21.83 21.03 20.30 19.61
0.01 25.61 24.54 23.55 22.64 21.79 21.00
0.02 28.01 26.74 25.58 24.51 23.53 22.62
0.03 30.94 29.41 28.01 26.75 25.59 24.52
0.04 34.62 32.71 31.00 29.46 28.07 26.80
0.05 39.43 36.96 34.79 32.86 31.13 29.57
0.06 42.22 41.04 39.54 37.25 35.03 33.07
0.07 43.56 42.75 41.83 40.76 39.46 37.63
0.08 44.41 43.80 43.11 42.35 41.48 40.50
0.09 45.01 44.51 43.96 43.37 42.71 41.98
0.10 45.46 45.04 44.59 44.10 43.56 42.98
0.11 45.80 45.44 45.06 44.64 44.19 43.71
0.12 46.07 45.76 45.43 45.07 44.68 44.27
0.13 46.29 46.02 45.72 45.41 45.07 44.72
0.14 46.48 46.23 45.97 45.69 45.39 45.08
0.15 46.63 46.41 46.18 45.92 45.66 45.38
0.16 46.76 46.56 46.35 46.12 45.88 45.63
0.17 46.88 46.69 46.50 46.29 46.07 45.84
0.18 46.98 46.81 46.63 46.44 46.24 46.03
0.19 47.06 46.91 46.74 46.57 46.38 46.19
0.20 47.14 46.99 46.84 46.68 46.51 46.33
0.30 47.57 47.50 47.42 47.33 47.24 47.14
0.40 47.76 47.71 47.66 47.60 47.55 47.48
0.50 47.86 47.82 47.79 47.75 47.71 47.66
0.60 47.92 47.89 47.86 47.83 47.80 47.77
0.70 47.95 47.93 47.91 47.89 47.87 47.84
0.80 47.98 47.96 47.95 47.93 47.91 47.89
0.90 48.00 47.99 47.97 47.96 47.94 47.93
1.00 48.01 48.00 47.99 47.98 47.96 47.95
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表 8.4 不同枝条 bcd 段 PLC 时，PLC-Tension 的变化趋势。其中 BP=50KPa、
ST=8.15KPa、导管长度为 3cm。

PLC 10% 20% 30% 40% 50% 60%
0.00 4.30 8.63 12.99 17.38 21.80 26.25
0.10 8.55 17.26 26.14 35.24 44.57 54.20
0.20 9.05 18.26 27.61 37.13 46.84 56.74
0.30 9.19 18.51 27.99 37.62 47.41 57.38
0.40 9.24 18.62 28.15 37.82 47.66 57.66
0.50 9.27 18.68 28.23 37.93 47.78 57.80
0.60 9.29 18.71 28.28 37.99 47.86 57.89
0.70 9.30 18.73 28.31 38.04 47.91 57.94
0.80 9.30 18.75 28.33 38.06 47.95 57.98
0.90 9.31 18.76 28.35 38.09 47.97 58.01
1.00 9.31 18.77 28.36 38.10 47.99 58.03
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表 8.5 不同的 PLCcenter 和 a 的组合，其 PLC-Tension 的变化趋势。其中 BP=50KPa、
ST=8.15KPa、导管长度为 3cm。

PLCcenter 50 55 60 65 70
a 0 930 1860 2790 3720

0.00 21.80 21.83 21.96 22.20 22.53
0.01 23.51 23.63 23.87 24.22 24.68
0.02 25.54 25.78 26.15 26.67 27.31
0.03 27.96 28.38 28.96 29.70 30.61
0.04 30.94 31.62 32.50 33.59 34.88
0.05 34.71 35.79 37.15 38.79 40.74
0.06 39.48 41.19 43.31 45.87 48.95
0.07 41.79 43.53 45.68 48.27 51.36
0.08 43.08 44.71 46.75 49.24 52.22
0.09 43.94 45.45 47.38 49.76 52.64
0.10 44.57 45.96 47.79 50.09 52.90
0.11 45.04 46.33 48.08 50.30 53.06
0.12 45.41 46.62 48.29 50.46 53.17
0.13 45.71 46.84 48.46 50.58 53.25
0.14 45.96 47.03 48.59 50.67 53.31
0.15 46.17 47.17 48.69 50.74 53.35
0.16 46.34 47.30 48.78 50.80 53.39
0.17 46.49 47.40 48.85 50.84 53.42
0.18 46.62 47.49 48.91 50.88 53.44
0.19 46.73 47.57 48.96 50.92 53.46
0.20 46.84 47.64 49.01 50.94 53.48
0.30 47.41 48.02 49.25 51.09 53.56
0.40 47.66 48.17 49.34 51.14 53.58
0.50 47.78 48.25 49.39 51.17 53.59
0.60 47.86 48.30 49.42 51.18 53.60
0.70 47.91 48.33 49.43 51.19 53.60
0.80 47.95 48.35 49.45 51.20 53.61
0.90 47.97 48.37 49.45 51.20 53.61
1.00 47.99 48.38 49.46 51.20 53.61
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第 9 章 总结

9.1 导水率在负压下的下降

9.1.1 结果

1. 枝条导水率会随着负压的降低而处于线性下降；

2. 发生气穴化程度越高的枝条对负压的敏感性越大；

3. 对气穴化的枝条进行负压诱导之后再回到常压导水率不会完全恢复；

4. 测定引起的导水率的变化分为临时性和永久性的变化；

5. 枝条在负压诱导的时候导水率具有时间依赖性；

6. 降低离心机转速的时候导水率会恢复一部分。

9.1.2 分析

1. 对枝条进行负压处理的时候，枝条内的气泡会发生膨胀，因而导致导水率
的下降；而完全冲洗的枝条导水率也会发生下降，但回到常压时有时恢复

有时不能恢复，这是由于枝条内的非导管通路或者损伤的导管所导致；

2. 发生气穴化的枝条，其气穴化程度越大，枝条内的有效导水能力损失越大，
当进行负压诱导是，其气泡膨胀的体积也越大，因此其比导水率的变化即

敏感性也越高；

3. 根据亨利定律，降低压强之后气泡会源源不断出现而和导管内已经存在的
气泡融合，气泡体积的增大则导致导水率的降低，因此再回到常压下的时

候导水率不会完全恢复，而那些非导管通路或者损伤的导管在超过一定压

强阈值之后也不会再修复；
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4. 气泡体积随着负压的增大和一些可以恢复的非导管途径等会导致导水率在
负压下的临时变化，而难以恢复的非导管途径等和气泡因压强差而从水中

分离而导致的导水率的降低则是永久性的变化。

5. 负压下导水率的时间依赖性是由于气泡的不断扩大所导致；

6. 降低离心机转速的时候，作用在枝条的张力降低即负压降低，因此导管内
的气体会收缩，进而导致导水率的升高。

9.2 枝条气穴化模型

9.2.1 结果

1. 导管长度会影响枝条的 PLC 对 Tension 的响应速度；

2. 气泡压强的变化既会影响响应速度又会影响 PLC 变化的范围；

3. 表面张力也会影响 PLC 对 Tension 的响应速度和 PLC 的变化范围；

4. 气穴化的大小会影响枝条对 Tension 的响应速度和 PLC 变化范围；

5. 气穴化的分布也会影响枝条对 Tension 的相应速度和 PLC 的变化范围。

9.2.2 分析

1. 导管的长度影响导管在枝条内的分布情况、气泡的大小和栓塞发生或者修
复的快慢，而同一个导管内的气体压强是相等的，因此导管的长度会影响

枝条 PLC 对负压的响应速度；

2. 导管内气泡的压强变化会影响回到常压下其收缩的比例，因此影响 PLC
的变化范围，同样 BP 越大其对负压的响应越快，因此会使枝条 PLC 对
Tension 的反应速度越大；

3. 表面张力越大，气泡被压缩的程度越大，从气泡体积上来看其作用和气泡
压强相反，因此其机会影响 PLC 的变化范围又会影响 PLC 对 Tension 的
响应速度；
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4. 气穴化程度越高，PLC 的变化范围也就越大，导管内的气泡对负压的敏感
程度越高，因此枝条 PLC 对 Tension 的相应速度越快；

5. 气穴化的分布也会影响 PLC 的变化范围和响应速度，由于气穴化的分布
会影响不同位置的导管，因此其阻力叠加的方式不同，使得枝条对 Tension
的相应速度也不同。

本文从模型上解释了导水率测定在负压下和常压下的变化，尤其是在离心

机法上，本文对离心机法测脆弱性曲线的理论和模型进行了解释，并对针对一

些参数的变化导水率会发生哪些变化作出了预测。预测的结果是基于理论基础，

而尚未经实验进行验证，关于枝条气穴化过程到底是怎么样的过程，枝条导管

内的平均气泡压强和 PLC 的分配与导管长度之间有什么关系仍需要进一步的研
究。测定导水率的方法之间也因为气穴化的产生的方式以及导管内的压力的大

小的不同存在着很大的差别，而使用哪种方法来模拟植物枝条所处于的环境以

及哪种方法测定的脆弱性曲线最接近枝条的真实情况需要进一步的研究。
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硕士期间时间过得很快，想到去年这个时候还在忙忙碌碌地做着实验，而

如今却在正襟危坐对着电脑写毕业论文，不禁有些想不起来这一年是怎么过去

的。认真回忆起来，我觉得自己不够努力，很多忙碌的时间并没有一步一个脚

印地了解科学，很多闲暇的时间也并没有构建出一个满意的模型来解释自己的

数据，反而在沾沾自喜。正类似于一个笑话，一个乒乓球运动员转去学习羽毛

球，然后他没有争取在那一方面做到更好，而是自吹自擂，在所有打乒乓球的

人里面我羽毛球最好，在所有打羽毛球的人里面我乒乓球最好。当然他的话在

一个很小的范围内是对的，当范围大到一定程度，恐怕他就站不住脚了，因为

天外有天。然而再去从小的视野去考虑，如果提及“最好”这个词，当然要为名

利而战，去打乒乓球的时候，羽毛球运动员不会和他一较长短，因为他们不在

乎，但他们可以在自己的这一行做到很好；去打羽毛球的时候，乒乓球选手不

会拿着乒乓球拍和他玩羽毛球，因为他们也不在乎。给自己一个安慰的是，他

在跨行的时候在新的领域有一技之长；而令人遗憾的是在他要涉足的领域他却

不为人知。

很多人会有这种沾沾自喜的感觉，我也曾经是他们的一员。这只会让人变

得骄傲自大，在这种情绪中，他会和羽毛球运动员切磋乒乓球而和乒乓球运动

员比试羽毛球，这不会不让人进步，只会让人觉得空洞的内心的强大；也许他

不会觉得有任何挫败感直到有一天他落败。解决这种困境的办法就是解决自己

心里的傲慢，而去学习。如果他当初是和羽毛球运动员练习羽毛球，和乒乓球

运动员学习乒乓球，那他在每个领域也都会水涨船高，做个真正的全能型的运

动员。

仍然记得我在刚做了两个月的实验，就拿着初步的结果喜出望外。“这个结

果很震惊人，这个结果颠覆了许多观念”，我这么想着，于是动用浑身解数用蹩

脚的英语写了一篇英文文章的草稿去“邀功领赏”。现在想起来着实好笑，当时

改了一遍又一遍的文章框架，添加了好多乱七八糟的内容，大都是和数据结果
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本身完全不相关的内容。修改了很多遍之后最后身心俱疲，变得麻木，不知所

措。

最后曹老师看出了我的无奈，把我介绍到 Tyree 实验室来学习研究一段时
间，也就在这个时候我才明白过来我缺少的是什么。我所缺少的是对数据和结

果的解释，只是有结果和推测再怎么努力去猜而没有理论或者事实的基础都是

毫无意义。现在回想起来，也觉得曹老师真是用心良苦。那时我才明白是自己

的自尊心在作祟，让自己没法认真地放下心去学习去探索。在受了老师的教诲

之后我便在杨凌这里虚心地学习如果去设计实验，如何去解释结果，从理论层

面一步一步地深入。关于最初写的那个稿子，结果非常悲惨，因为 Tyree 的一
句话：“重写！”

我想劝自己其实自己没有那么糟糕，但在也找不出理由那么想了，因为那

句“重写”。因此实验也几乎全是在杨凌这边做的，为了验证自己的推测编制能

通过理论和实践。因此在和 Tyree 教授经过几十次的商议，十多次的更改计划
和实验，才最终找到突破口。而模型构建上面的曲折也是辛酸，进行假设，然

后验证，失败；再进行假设，验证，再次失败……挣扎了许多天终于找到最终的

模型，然后开始编写程序实现模型。关于编写程序，这点自然要感谢学校，因

为本科时候学的编程和算法至今还记得。起初我试图用 C 语言编写，因为 C 语
言执行效率高，但是 C 语言的代码命令实在太长，在更改的时候很可能在某一
步的错误上便使得整个程序不能使用。因此便只能学习一个新的语言 Python，
Python 闻名于它的易用性和易读性上。其实学习编写程序本身还是很快乐的一
件事，尤其是在你能用它来解决你的切身问题的时候。

这个经历让我收获颇丰，因为这让我觉得不是自己的就是最好的，能够虚

心地学习则是最好的。这期间，我也有间断地往返于安徽和陕西之间，因为我

还有其他的实验要做。有了这个经验之后，再进行问题的思考的时候就能更好

地更透彻地去思考一个问题，模型上向大牛们学习，生态上也向大牛们学习，

这样做才能够取长补短，而不是在自己的圈子里傲慢跋扈。也终于在这么虚心

求学之后，我终于又有了自信和能力又写了一篇稿子，我才明白为什么之前写

不下去，就是因为缺少一个能够让自己相信的理由去做去写。

也许在致谢里对自己的变化大加议论似乎不太好，我很乐意分享这个期间

的感受，但一切尽在不言中，生命在于自己去感悟。看官会发现，只有在适当的
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时机经由适当的人指点，有了适当的人帮助才有适当的成功。如果没有这些适

当的帮助或许我此刻依旧在迷茫，正像那个会羽毛球又会乒乓球但都不精的运

动员。别人的帮助你可以选择接或者不接，但你接下这份帮助你就会发现，其

实人生之所以充实是因为人生活在一个社会里，而不是一个人单调地生活。而

在这一路上又有很多人要感谢，感谢他们的帮助。

首先感谢我的导师曹坤芳教授/研究员和王玲老师。我 2010 年暑假就去了
西双版纳，当时之所以去西双版纳只是处于一个偶然的机会，那就是我想去一

个漂亮的地方，欣赏一些美丽的风景，写一些悠闲的诗歌。我之前曾经在科大

毕国强老师实验室待过一段时间，学了一些基本的技术，比如做个膜片嵌和养

一些神经元，最后我选择退出实验室，因为我不知道自己在追求什么。到了云

南之后，几乎所有东西都是重头开始。西双版纳热带植物园是个研究植物的地

方，说句惭愧话，从本科至今我只学过 1.5个学分的《植物学》，2个学分的《生
态学》，2 个学分的《植物生理学》，这在学植物或者生态一行的人里面绝对不
合格，而我的专业是生物制药。因此准确说来，不是我选择了曹老师和植物园，

而是我被收留。

刚到版纳的时候，是要去做大学生研究计划，有一个月的时间，我想不出

要做什么。于是杨石建师兄便告诉我可以去做风雨花，因为风雨花一下雨就开

花，这是怎么个原理不清楚。我将信将疑，便出去门口插了几个样方，开始了

统计工作。数花开花败，我坚持相信风雨花是因为下雨的时候水分条件比较好，

外界空气湿度大而被“憋”开的，但苦于没有证据，又赶在雨季没法做控制实

验，最后也仍然没有坚持下来。而曹老师给我的意见是做早期被子植物的生理

生态特征，这就是我日后做的本科毕业论文的内容。也就是从那时候我开始正

式接触实验研究，那时候经常就是一开一下午的组会，被灌输了好多知识，现

如今也受用不穷。

就在本科大四那一年里，我学了光合仪的使用、导水率的测定、叶片结构

的解剖、叶脉密度的测量、水势仪的使用、PV 曲线测定的原理、叶片导水率的
测定、DUAL-PAM 的使用、光纤光谱仪的使用、根压的测定等等。实验室所有
的实验技术几乎全部都学了，虽然现在忘记了许多部分，但都仍然清晰地记着

原理。

这所有的帮助至今仍历历在目，但不可能一一尽数。有许多地方要感谢老
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师和同学。

这一切都要感谢曹老师的重视和栽培，因为有些时候我是被迫去学的，而

当初还没有做科研的觉悟。倘若当初没有曹老师的悉心教导，恐怕现在我依旧

还是对科研没有多大兴趣。而到如今还没有任何的产出，只有没有发表的数据，

对此心里十分惭愧。

其次感谢 Tyree 教授，在 Tyree 教授这儿学到了很多关于实验方法、模型
和编程的知识。在杨凌的时候学习了离心机发测定脆弱性曲线的方法和原理并

让我认识到最好的实验方法和程序是根据自己需要进行编程。跟着 Tyree 教授
学到许多关于实验设计以及结果的分析，也是在他的指导下才完成了结果的分

析和模型的设计。

感谢张石宝老师、张教林老师、范泽鑫老师给予的热心帮助和教导。感谢

中国科学技术大学老师们的教导和帮助。

感谢李秧秧老师，蔡靖老师的热心帮助。

感谢黄伟师兄在版纳以及科大给我的帮助。感谢陈亚军、章永江、付培立、

马仁义、杨石建、李帅、方群、孙梅、赵万里、孙善文、代艳等师兄师姐给予的

无私帮助，感谢张亚、丁凌子的帮助。

感谢马宏、马九、杨小飞、张文富等给我的帮助，尤其感谢马宏师傅给我

的帮助。

感谢刘金玉对我的实验的大力支持，帮助我做实验、处理日常事务等。在

去版纳之后，我大部分的实验技能都是跟她学习而来的，包括实验的操作以及

原理，感谢刘金玉在我实验中给我的莫大帮助。

感谢 Tyree 实验室王瑞庆、冯枫、王港、张玲玲、张晨歌、潘瑞华等的热
心帮助。

感谢雒昊飞、刘洋、周鑫和邹志松等同学的帮助。

最后再次感谢生理生态组所有成员给予的帮助，感谢 Tyree 教授实验室所
有成员给予的帮助。

王玉杰

2013 年 10 月 8 日
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