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摘要: 研究木质部的结构及功能性状有助于预测植物对干旱事件的响应。为探究安徽省潜山市板仓自然

保护区常绿和落叶树种木质部超微结构及水力性状差异及关系, 采用多种显微技术结合的方式对生长于

板仓自然保护区内的八个优势树种的枝条木质部超微结构进行观测并对枝条的水力性状进行了测量。

研究结果表明: (1)以叶习性进行分组的两个类群里, 常绿树种和落叶树种之间的解剖结构和水力性状高

度相似, 不存在统计学差异。(2)八个树种水分运输的安全性和效率性之间存在显著权衡关系, 其中大果

山胡椒抗栓塞能力最强(P50=−1.69 MPa), 青榨槭抗栓塞能力最弱(P50=−0.90 MPa)。(3)八个树种的P50值与

纹孔口直径和纹孔膜直径之间呈正相关关系, 与木质部机械强度(导管壁加固系数、木材密度)、纹孔膜

厚度以及纹孔膜厚度与直径的比值之间呈负相关关系, 与导管直径、导管密度、导管群指数和导管接触

比例之间无相关性。本研究为板仓自然保护区的引种、选种及森林保护提供了一定依据。
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Abstract: Studying the structural and functional traits of xylem is helpful to predict the response of plants 
to drought events. In order to explore the difference and relationship between xylem ultrastructure and hy-
draulic traits of evergreen and deciduous tree species in Bancang Nature Reserve of Qianshan City, Anhui 
Province, this study used a combination of various microscopic techniques to observe the xylem ultra-
structure of branches of eight dominant tree species growing in Bancang Nature Reserve and measure the 
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常绿和落叶木本植物通过不同的水分利用策

略度过低温、干旱、少雨等不良时期, 共同维持森

林生态系统的水分平衡(Chen等2021)。在旱季时, 
落叶树种可以通过树叶脱落的方式来减少水分蒸

发, 这有助于它们在干旱条件下躲避水分胁迫; 而
对于常绿树种而言, 它们往往采用耐受的策略来

抵抗干旱条件下的水分胁迫(Fu等2012)。因此, 落
叶植物在相对较短的生长季节中, 木质部的水分

运输效率可能高于共存的常绿植物。以往对常绿

和落叶树种木质部结构和功能性状的研究主要集

中于热带干旱森林(Markesteijn等2011; Fu等2012)。
相比之下, 亚热带地区, 特别是一些相对湿润地区, 
相关报道较少。然而, 生长于不同生态系统中的植

物, 其水分利用策略往往存在差异, 对干旱事件的

响应也有所区别(Luo等2021; Yao等2021)。因此, 
我们需要在更多样的区域内对常绿和落叶树种木

质部的结构和功能性状进行调查, 这对于揭示二

者之间的共存机制具有重要意义。

植物木质部因干旱引起的水力障碍是导致树

木死亡和森林衰退的重要因子之一(Hammond等
2019)。当植物处于干旱胁迫状态下时, 植物导管

内易被气体填充失去水分输导功能, 即发生栓塞, 
严重时栓塞在水势差的作用下通过纹孔膜进行

扩散, 导致植物因水分运输中断而死亡(Jansen等
2018)。作为水分运输的基础, 观测木质部结构是

研究植物水分运输安全性和效率性过程中相当

重要的一环(谢兆森等2018; 赵宇航等2023)。在早

期, 学者们通过光学显微镜观察的方式, 从木质部

导管结构入手, 探究导管尺寸与抗旱性之间的关

系。研究发现导管直径越大, 植物越容易在干旱事

件下发生栓塞(Cai和Tyree 2010; 李荣等2016)。导

管的空间分布情况也被认为与植物抗旱性有关, 
抗旱树种导管间的联通性往往更大(表现为较高的

导管群指数) (Carlquist 2009)。此外, 还有学者从

机械强度的角度出发, 探究导管水分运输的安全

性。结果表明, 木材密度、导管间双壁厚度和跨度

的比值与木质部抗栓塞性之间存在显著正相关关

系, 木质部的机械强度越大, 导管水分运输的安全

性就越高(Hacke等2001; Cochard等2008)。然而 , 
导管尺度的结构与水力性状之间的关系并无定论, 
仍存在较大争议。

随着研究的深入和显微技术的发展, 导管壁

上的纹孔超微结构及其内部的纹孔膜结构获得更

多关注。作为相邻管道间水分径向运输和气种传

播(即栓塞以小气泡的形式扩散)的必经通道, 纹孔

结构在水力运输过程中具有重要作用, 纹孔膜结

构更是重中之重(李姗等2022)。诸多研究表明, 纹
孔膜的厚度和孔隙度显著影响植物枝条的抗栓塞

性, 纹孔膜越厚, 枝条的抗栓塞能力就越强(Kaack
等2021; Smith-Martin等2022)。然而, 由于设备昂贵、

制样与观测过程繁琐等因素, 导管间纹孔膜作为

纹孔的一个重要结构特征, 虽然在木质部抗栓塞

性方面具有重要影响, 但目前仍未被广泛研究。因

此, 本文从纹孔膜超微结构视角出发, 比较不同叶

习性树种的水分利用策略, 并提出以下假设: (1)亚
热带森林中常绿和落叶树种间茎干木质部的水力

hydraulic traits of branches. The results were as follows: (1) In the two groups grouped by leaf habits, the 
anatomical structure and hydraulic traits of evergreen tree species and deciduous tree species were highly 
overlapped, and there was no statistical difference. (2) There was a trade-off between safety and efficien-
cy of water transport, with Lindera praecox being the most resistant to embolism (P50=−1.69 MPa) and 
Acer davidii being the least resistance to embolism (P50=−0.90 MPa). (3) P50 values in eight species 
showed a positive correlation with the pit aperture diameter and pit membrane diameter, but a negative 
correlation with conduct wall reinforcement, wood density, pit membrane thickness and the radio of the pit 
membrane thickness to diameter. There was no correlation between P50 and vessel diameter, vessel densi-
ty, vessel-grouping index and intervessel contact fraction. This study provides a basis for introduction and 
selection of tree species and forest protection in Bancang Nature Reserve.
Key words: leaf habit; wood anatomy; hydraulic transport; pit; pit membrane
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性状和解剖性状, 如导水率、抗栓塞性、导管直径、

纹孔膜厚度等存在统计学差异; (2)茎干木质部的

解剖结构, 如纹孔超显微结构等, 与其水力性状紧

密相关。

1  材料与方法

1.1  研究地点概况

用于本次实验的植物材料采集于中国安徽省潜

山市板仓自然保护区(30°59′58.46″N, 116°32′19.29″E, 
海拔603 m)。该保护区位于大别山区东南部, 总面

积1 523.2 hm2, 典型地带性植被类型为中亚热带常

绿阔叶林带。根据安徽省统计局官方降水量资料

显示, 该地区年内和年际降水量分布不均, 2016—
2021年均降水量为1 748.3 mm, 平均气温为17.34℃ 
(图1)。其中降雨量最少的季节为冬季, 而7—9月
的夏季气温最高。由于该地区年际降雨量分布不

均, 2018年和2019年的降雨量较低, 在夏季也有干

旱事件发生。

1.2  研究材料

本研究选择了4种常绿树种和4种落叶树种(表
1) , 所选物种均为该地区的优势种。利用空气注

入法(Ewers和Fisher 1989)对各树种枝条最大导管

长度进行测定, 所采集的枝条长度均大于2倍的最

大导管长度。于清晨采集枝条, 所采集的枝条用湿

纸巾包裹住切口, 并迅速放入装有水的黑色塑料

袋中, 立刻带回实验室避免水分过度丧失。采集

的植物材料置于水中复水, 待其完全复水后开始

实验。

1.3  测定项目与方法

1.3.1  导水率测定

每个种在水下截取长度大于最大导管长度的

3根枝条。将切割后的枝条连接到改进的Sperry装
置上, 末端与60 cm高的水柱(10 mmol·L−1 KCl溶
液)相连接, 另一端与移液管相连接。通过液体流

过移液管内的流量(F, µg·s−1)和单位枝条长度受到

的压强来计算枝条的导水率(KH, kg·m·MPa−1·s−1), 
计算公式为: KH=F/(P/L)。

其中, P表示施加于该段枝条的压强(即, 0.006 
MPa), L表示该段枝条的长度。用1%番红染料测

定基段边材面积(m2), 计算边材导水率(KS, kg·m−1·M-
Pa−1·s−1), 即导水率与边材面积的比值。

表1  本研究中所选取的8个树种

Table 1  Eight tree species selected for this study

叶习性       种名 缩写                                      拉丁名    科名

常绿 毛柄连蕊茶 CF	 Camellia fraterna Hance	 山茶科

 大叶润楠 MJ	 Machilus japonica var. kusanoi (Hayata) J. C. Liao	 樟科

 豹皮樟 LC	 Litsea coreana var. sinensis (Allen) Yang et P. H. Huang	 樟科

 青冈 QG	 Quercus glauca Thunb.	 壳斗科

落叶 大果山胡椒 LP	 Lindera praecox (Siebold & Zucc.) Blume	 樟科

 山胡椒 LG	 Lindera glauca (Siebold & Zucc.) Blume 	 樟科

 枫香树 LF	 Liquidambar formosana Hance	 金缕梅科

 青榨槭 AD	 Acer davidii Franch.	 槭树科

图1  本研究区域2016—2021年温度和降水分布

Fig. 1  The distribution of temperature and precipita-
tion of 2016–2021 for the study region
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1.3.2  栓塞脆弱性测定

采用自然干燥法对八个种的木质部栓塞脆弱

性曲线进行测定。每个种选择约20根枝条, 通过控

制自然干燥的时间, 来获得处于不同水势梯度下

的枝条, 待枝条与叶片水势平衡后, 从枝条不同位

置切下3片叶片 , 置于压力室水势仪 (PMS 1505 
EXP, Corvallis, OR, USA)内进行水势测量, 3片叶

片的水势平均值被用来代表枝条的水势(Ψ, MPa)。
将枝条连接到上述的Sperry装置上进行初始导水

率(Ki, kg·m·MPa−1·s−1)的测定。初始导水率测定完

成后在0.15 MPa的压力下用10 mmol·L−1 KCl溶液

对枝条进行冲洗, 再次测量其导水率, 此时的导水

效率为其最大导水率(Kmax, kg·m·MPa−1·s−1)。栓塞

冲洗时间通常为20~30 min, 当枝条末端不再有气

泡被冲出则视为冲洗完毕。脆弱性曲线相关计算

方法参照Zhang等(2022)。
1.3.3  解剖参数测定

用于光学显微观察的枝条浸泡在FAA溶液中

固定24 h以上。每个种的测量样品来自至少3个独

立个体, 每个个体取5个切片。切片使用1%番红

和0.5%星蓝混合染液进行染色, 染色完成后用水

进行清洗, 并用不同浓度梯度(50%、70%、85%、

95%和100%)的酒精进行脱水。每张照片选择一个

包括早材和晚材的扇形区域, 对选中区域内的全

部导管进行统计取平均值, 每个种最少测量来自

五个不同个体的150个导管。导管密度由所选木质

部区域的导管个数与面积的比值确定, 导管接触

比例(FC)为导管间接触部分与导管总周长的比值, 
导管群指数(VG)为导管总个数除以导管群个数(单
个导管也记为一个导管群), 导管壁加固系数为导

管间双壁厚度与跨度(导管最大内径)的比值。

用于扫描电子显微镜观察的切片观察前进行

干燥处理后方可进行观察。用导电胶带将切片固

定在样品桩上, 用离子溅射仪(Kyky sbc-12, KYKY 
Technology Co., Beijing, China)进行镀金处理, 镀
金时长3 min, 喷射电流为15 mA。然后利用扫描

电子显微镜(JSM-6390LV, JEOL Ltd., Tokyo, Japan)
在10 kV电压下进行观察和拍照。纹孔密度(PD, 
个·µm−2)为纹孔数与所选区域面积的比值。纹孔

口直径 (DPA, µm)为开口最宽距离 , 纹孔膜直径

(DPM, nm)用两个不同轴向上的测量值的均值表示, 
纹孔密度测量15次以上, 纹孔膜直径测量最少150
个纹孔。

用于透射电子显微镜观察的材料, 放于固定

剂(2.5%戊二醛溶液, 0.1 mol·L−1磷酸缓冲液, 1%蔗

糖溶液, pH 7.3)中于冰箱冷藏固定24 h后方可进一

步处理观察, 获取的图片用于测定导管间纹孔膜

厚度(TPM, nm), 纹孔膜厚度取靠近纹孔缘处和纹孔

膜中间处厚度的平均值(Zhang等2017), 每个种的

纹孔膜数据来自10个以上测量值。上述所有解剖

参数的测量利用ImageJ软件(version 1.50i, National 
Institutes of Health, Bethesda, MD, USA)完成。

1.4  数据分析

运用SPSS软件(SAS Institute Inc., Cary, North 
Carolina, USA)进行统计分析。数据在进行分析之

前将被检验其是否满足参数统计的条件, 对符合

检验条件的数据进行参数检验分析, 反之则采用

非参数检验进行统计分析。t检验被用于比较不同

叶习性树种之间的差异性; Pearson或者Spearman
相关性分析用于分析数据之间的相关性。采用Or-
igin软件(OriginLab Inc., Northampton, Massachu-
setts, USA)中PCA分析包进行主成分分析, 检测变

量之间的潜在相关性。利用Sigmaplot软件(Systat 
Software Inc., Düsseldorf, Germany)进行图像绘制

和脆弱性曲线模型的建立。

2  实验结果

2.1  常绿和落叶树种木质部功能性状的差异

八个树种的脆弱性曲线展示如下(图2)。常绿

种P50平均值[(−1.42±0.09) MPa]低于落叶种[(−1.27± 
0.41) MPa], 但两组间P50值差异并不显著(P=0.514) 
(表2)。同样的, 常绿树种[(−2.74±0.39) MPa]与落

叶树种[(−2.78±0.76) MPa] P88的平均值无统计学

差异(P=0.921) (表 2)。
常绿树种[(2.56±1.23)×10−5 kg·m·MPa−1·s−1]和

落叶树种[(2.89±2.81)×10−5 kg·m·MPa−1·s−1]之间的

导水率(KH)没有统计学差异(P=0.836), 但落叶树种

的种间变异性较大, 表现出较高的标准差(表2)。
常绿树种的边材导水率(KS)变化范围为1.12~2.25 
kg·m−1·MPa−1·s−1, 平均值为1.67 kg·m−1·MPa−1·s−1, 而
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图2  常绿和落叶树种木质部脆弱性曲线

Fig. 2  Xylem vulnerability curves of evergreen and deciduous tree species
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表2  常绿和落叶树种木质部性状对比

Table 2  Comparison of xylem traits between evergreen and deciduous tree species

                  性状 缩写          单位          常绿         落叶 P

导水率损失50%时水势值 P50	 MPa	   −1.42±0.09   −1.27±0.41	 0.514
导水率损失88%时水势值 P88	 MPa	   −2.74±0.39	   −2.78±0.76	 0.921
导水率 KH	 kg·m·MPa−1·s−1	      (2.56±1.23)×10−5	     (2.89±2.81)×10−5	 0.836
边材导水率 KS	 kg·m−1·MPa−1·s−1       1.67±0.52	     1.57±1.15	 0.883
导管直径 DV	 µm	   30.42±10.60	   29.30±4.73	 0.853
导管密度 VD	 个·mm−2	    98.21±97.81	   99.39±83.60	 0.986
导管群指数 VG	 /	        1.31±0.24	     1.32±0.05	 0.984
导管接触比例 FC	 /	        0.06±0.04	     0.07±0.01	 0.795
导管壁加固系数 CWR	 /	        2.28±1.61	     2.28±1.73	 0.999
木材密度 WD	 g·cm−3	        0.70±0.04	     0.65±0.09	 0.359
纹孔密度 PD	 个·µm−2	  (17.54±8.42)×10−3	  (23.36±11.74)×10−3	 0.451
纹孔口直径 DPA	 µm	     1.03±0.14	     1.16±0.59	 0.690
纹孔膜直径 DPM	 µm	     5.89±0.43	     5.78±1.71	 0.899
纹孔膜厚度 TPM	 nm	 403.54±33.54	 488.86±292.72	 0.584
纹孔膜厚度/纹孔膜直径 T/DPM	 /	  (68.59±5.79)×10−3	  (98.26±74.09)×10−3	 0.455

P<0.05表示常绿和落叶两组数据之间存在统计学差异。

落叶树种的KS显示出更广泛的范围, 即0.51~2.77 
kg·m−1·MPa−1·s−1, 平均值为1.57 kg·m−1·MPa−1·s−1, KS

在两个分组之间没有统计学差异(P=0.883) (图3-A; 
表2)。
2.2  常绿和落叶树种木质部结构性状的差异

不同叶习性树种间的导管结构不存在统计

学差异(表2)。常绿[(30.42±10.60) µm]和落叶树种

[(29.30±4.73) µm]的导管直径不存在统计学差异

(图3-B; 表2)。常绿和落叶树种间的导管密度、导

管群指数、导管接触比例、导管壁加固系数、木

材密度也均无统计学差异(表2)。常绿树种的纹孔

密度和纹孔口直径分别为(17.54±8.42)×10−3个·µm−2

和(1.03±0.14) µm, 落叶树种为(23.36±11.74)×10−3

个·µm−2和(1.16±0.59) µm。纹孔密度和纹孔口直

径在常绿树种和落叶树种之间均无明显差异。八

个树种都展示出相当均质的纹孔膜, 但在厚度上

差别很大(图4)。山胡椒(L. glauca)的木质部有最

厚的纹孔膜[(807.06±40.27) nm], 青榨槭(A. davidii)
的纹孔膜最薄[(196.20±39.21) nm] (图3-D)。
2.3  结构和功能性状间的关系

本研究的所有物种木质部KS与P50之间呈显著

正相关关系(表3)。导管直径、导管密度、导管群

指数、导管接触比例与P50和KS之间不存在统计学

关联, 但纹孔超微结构与P50及KS之间关联具有统

计学意义(表3)。纹孔口和纹孔膜的直径与P50以及

KS之间呈正相关关系, 纹孔膜厚度以及纹孔膜厚

度与直径的比值与P50和KS之间存在负相关关系

(表3)。此外, 导管的机械强度(用CWR代表)和木

质部密度与P50之间也存在负相关关系。

2.4  主成分分析

在结构性状和功能性状的主成分分析中, 主
成分轴1 (PC1)和主成分轴2 (PC2)的分布分别解释

了总方差的57.4%和20.8% (图5)。PC1代表木质部

输水安全与效率的权衡, PC2代表导管尺寸与导管

连通性的权衡。常绿树种和落叶树种的分布载荷

高度重叠, 置信区间重合较大。

3  讨论

本研究中常绿和落叶树种间的水力性状和解

剖性状没有统计学差异(表2)。木质部水力特性的

相似性可能与当地环境因素有关, 该地区年内降

水量呈多峰状分布(图1), 这意味着当地树木不会

经历长时间的干旱。鉴于本研究地点相对优越的

降水条件, 常绿和落叶树种向极端耐受或极端躲
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图3 不同树种木质部边材导水率、导管直径、纹孔膜直径和厚度的对比

Fig. 3  Comparison of xylem sapwood hydraulic conductivity, vessel diameter, pit membrane diameter and pit 
membrane thickness of different species 

缩写对应树种见表1。图中不同的小写字母表示P<0.05。

避干旱的生存策略发展是没有必要的, 反而会降

低其竞争能力(Greenwood等2017)。因此, 不同叶

习性树种可能会调节自身的水分利用策略, 采取

折中的方式对环境压力产生响应(Luo等2021), 从
而导致本研究中不同叶习性树种最终展示出相似

的木质部水力性状。除了降水以外, 温度也是影响

树木表现出不同叶物候的重要原因之一(白坤栋等

2010)。本研究所测量的木质部功能性状主要与水

分胁迫有关, 但树木的叶物候受多种环境因子综

合调控, 这也可能是本研究树种性状未展现出显

著组间差异的原因之一。

试验各物种间P50–CWR、P50–WD和KS–CWR 
(表3)均呈现出显著的负相关趋势, 这与三角权衡

理论相一致(Baas等2004), 此外, 被研究物种表现

出的水分运输效率性和安全性之间的权衡(图5)与
对许多其他被子植物物种的研究是一致的(Glea-
son等2016; Schumann等2019)。本研究中主成分分

析结果显示, 木质部结构的功能无法同时满足水

分运输效率性和安全性的需求(Gleason等2016), 这
种结构上的局限性是产生这种权衡关系的重要原

因。在本研究中, 8个树种的导管直径与木质部边

材导水率之间没有显著关系, 与P50之间也同样没

有显著关系(图5)。
张硕新等(1997)的研究发现, 栓塞脆弱性可能

与导管间纹孔的几何形状有关, 本研究中DPA与P50

的显著正相关关系也证实了这一点。此外, 本研究

还发现DPM分别与KS和P50之间呈显著正相关关系。

根据纹孔膜面积假说(Wheeler等2005), 大的纹孔

和纹孔膜上容易出现大的易漏微孔, 从而降低水

分运输的安全性。与我们预期的一样, 具有较厚纹

孔膜的树种抗栓塞能力较强但水分运输能力较弱。

厚的纹孔膜意味着更为曲折的水力通径(Kaack等
2021), 这就会为水分运输和气种传播带来更大的

阻力, 从而表现出低的水分运输效率和高的安全性
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图4  透射电镜下的常绿和落叶树种木质部导管间纹孔膜结构

Fig. 4  The pit membrane structure in the xylem of evergreen and deciduous tree species under transmission 
electron microscope

A: 毛柄连蕊茶; B: 大叶润楠; C: 豹皮樟; D: 青冈; E: 大果山胡椒; F: 山胡椒; G: 枫香树; H: 青榨槭; 比例尺均为1 µm。

(Jansen等2009; Kaack等2021)。纹孔膜厚度与直径

的比值在本研究中与P50之间也展示出了较高的相

关性 , 这与Levionnois等(2021)的研究结果一致。

纹孔膜厚度与直径的比值较大, 意味着干旱发生

时纹孔膜具有更强的机械强度去抵抗因压力差而

导致的形变(Tixier等2014), 使得其上的孔隙不会

过于扩增进而促使栓塞在导管间扩散。综上所述, 
木质部结构, 尤其是纹孔超显微结构与枝条木质

部的水力性状紧密相关。

总而言之, 我们的研究发现8个常绿和落叶树

种之间的水力结构无显著的组别差异, 这可能是

受当地降水条件和温度的影响。鉴于本研究中测

定树种的数量较少, 想要阐明不同叶习性树种间

的水力结构差异, 仍需要在更广泛的树种间进行

测量。作为水分运输的基础, 木质部结构与功能之

间的关系是紧密的, 尤其是纹孔超微结构。本研究

从超微结构角度出发, 探究了不同叶习性树种之

间结构和功能性状上的差异, 为揭示常绿和落叶
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图5  本研究常绿和落叶树种木质部性状的主成分分析

Fig. 5  Principal component analysis of xylem traits of 
evergreen and deciduous species in this study

虚线为常绿树种置信椭圆, 缩写对应性状见表2。
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植物的共存机制以及森林管理提供了一定依据。
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