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上海辰山植物园木本植物幼枝
导管特征及其权衡关系
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摘要:  以上海市辰山植物园 85 种常见木本植物为研究对象, 通过解剖木质部结构, 分析了枝条导管特征在不

同生活型物种间的差异及其系统发育信号, 揭示了导管密度-大小权衡关系在不同生活型物种间的差异. 结

果表明: ①常绿木本植物的导管直径 ((28.55 ± 8.84) µm) 和导管占比 (8.7% ± 2.89%) 均显著小于落叶木本植

物导管直径 ((35.81 ± 13.92) µm) 和导管占比 (12.7% ± 4.82%), 而导管密度在常绿 ((149.3 ± 75.62) N/mm2)

和落叶 ((164.5 ± 154.28) N/mm2) 木本植物之间则无显著差异; 乔木的导管直径 ((35.86 ± 13.5) µm) 显著

大于灌木 ((26.24 ± 8.84) µm), 导管占比和密度在乔木 (12.09% ± 5.01%, (151.9 ± 142.73) N/mm2) 和灌木

(10.59% ± 2.99%, (208.7 ± 126.37) N/mm2) 之间则无显著差异. ②导管直径、导管密度存在显著的系统发

育信号, 且导管密度信号大于导管直径, 导管占比则无明显的谱系信号存在. ③标准化主轴估计分析表明,

导管密度-大小权衡关系普遍存在, 不同生活型植物具有相同的斜率系数 (k = –0.89, 95% 的置信区间 CI

为 –0.98 ~ –0.79), 但常绿乔木的纵截距显著小于落叶乔木, 即相同导管密度下落叶乔木比常绿乔木具有

更大的导管直径.
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Abstract: In this study, we measured the branch xylem structure of 85 woody plant species at the Shanghai

Chenshan  Botanical  Garden  to  compare  vessel  characteristics  among  different  life  forms  and  check  their

phylogenetic  signals.  The  trade-off  between  vessel  density  and  vessel  size  was  subsequently  compared 
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among different life forms. The results showed that: ① The vessel diameter ((28.55 ± 8.84) µm) and vessel

ratio  (8.7% ± 2.89%)  of  evergreen  woody  plants  were  significantly  smaller  than  the  vessel  diameter

((35.81 ± 13.92) µm) and vessel ratio (12.7% ± 4.82%) of deciduous woody plants; meanwhile, there was no

significant difference observed in the vessel density between evergreen plants ((149.3 ± 75.62) N/mm2) and

deciduous  plants  ((164.5 ± 154.28)  N/mm2).  The  vessel  diameter  of  trees  ((35.86 ± 13.5) µm)  was

significantly larger than that of shrubs ((26.24 ± 8.84) µm), but there was no significant difference observed

in the vessel ratio and vessel density between trees (12.09% ± 5.01%; (151.9 ± 142.73) N/mm2) and shrubs

(10.59% ± 2.99%;  (208.7 ± 126.37)  N/mm2). ② There  were  significant  phylogenetic  signals  observed  in

vessel diameter and vessel density, and the signal of vessel density was larger than that of vessel diameter.

There was, however, no obvious phylogenetic signal in the vessel ratio. ③ The standardized major  axis

test indicated that the trade-off between vessel density and vessel size existed in all life forms, with

a common slope coefficient of –0.89 and a 95% confidence interval (–0.98 ~ –0.79). However, the

intercept of evergreen trees was significantly smaller than that of deciduous trees, suggesting that

deciduous trees have a larger vessel diameter than evergreen trees for a given vessel density.
Keywords: plant functional traits;   vessel traits;   life form;   density-size trade-offs;   phylogeny

 

0    引　　言

枝条作为植物自身结构的重要组成部分, 与机械支持和水分运输等关系密切, 对枝条木质部解剖

结构, 尤其是导管的研究, 能够明确植物枝条结构特征, 从而有效地指示植物水分运输能力. 目前已有

很多研究证实了植物木质部运输的安全与效率之间存在权衡 [1-3], 而导管特征的自然选择亦是由水分

运输的效率和安全性之间的权衡决定的 [4], 反映到植物自身生理结构上, 即由植物导管密度和大小之

间的权衡关系决定. 根据内聚力-张力假说 [5](Cohension-Tension Theory), 植物内部负压导致的亚稳定

状态下水分运输过程存在一定风险, 植物高度的增加会增加水分运输的阻力 [6], 运输效率的提高又需

要依赖于较大的导管直径[7], 而导管直径越大, 在水分运输的途中越容易产生气泡, 导致栓塞化现象[3].

因此, 为了保障水分运输效率与安全, 导管大小与密度之间通常存在权衡关系[8].

作为重要的植物功能性状之一, 目前大多数关于植物导管的研究主要关注的是其在不同的环境

梯度上产生的变化或差异, 即在自然环境条件下对环境因子产生的响应, 进而表现出表型性状上的种

间差异或者是种内变异等, 尤其是极端环境下植物对于环境胁迫的适应和变异等研究被人们重点关

注[9-10]. 比如, 楚光明等人[11] 对准噶尔盆地的 3 种荒漠植物导管进行研究, 发现其具有较小的导管直径,

较大的导管密度, 并且导管宽窄并存, 以适应干旱环境, 提高水分运输效率并保证安全性. 对澳大利亚

东南部不同干旱梯度上 7 种相似属植物的研究发现, 在干旱梯度较大的情况下, 气候对导管等木质部

解剖结构没有影响, 而是由距茎尖的轴向距离决定[12].

另一方面, 植物的功能性状也受系统发育和进化的影响. 物种进化是影响植物功能性状进化及差

异的重要因素之一. 有研究认为性状之间可能存在种间相关性 [13], 近亲物种在生态位上表现为相似 [14],

也就是说亲缘种在功能性状上表现为相近的特点. 因此, 在研究植物功能性状种间差异或相关性时,

有必要考虑系统发育的影响, 检验是否表现出显著的系统发育信号. 目前, 已经有大量研究证明植物

的某些功能性状受系统发育影响, 尤其是在植物叶片性状中大多能够检测到显著的系统发育信号, 比

如比叶面积、叶片氮含量、叶片磷含量等 [15-18]. 尽管有研究认为植物木材性状系统发育保守程度低于

叶片性状 [19], 但大多数植物的木材性状也能够检测到明显的系统发育信号. 例如, 对棕榈亚科植物进

行的研究显示其解剖性状与气候相关, 同时也显示出明显的系统发育信号 [20]. 基于化石材料的研究也

发现木本植物的导管密度、导管直径、纤维直径等性状均存在显著的系统发育信号[21].
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以往关于枝条导管的研究更多地展现了自然生境下的性状差异及权衡关系, 在这种情况下, 由于

环境、系统发育等因素的混杂作用, 系统发育和环境异质性对植物性状的影响不易区分. 而植物园作

为植物集中收集和系统展示的场所, 其优势在于木本植物多样性丰富, 且处在相同的管护条件下, 光

照、土壤、水分条件一致, 可以避免植物原生生境差异导致的变异, 从而控制环境异质性, 更好地凸显

进化因素的作用, 有利于检验导管特征权衡关系的普适性. 因此, 本文选取了上海市辰山植物园常见

木本植物作为主要研究对象, 分析枝条导管特征在不同生活型物种间的差异及其系统发育信号, 并检

验导管密度-大小权衡关系假说. 

1    材料与方法
 

1.1　研究区域概况

本次研究的主要区域为上海市辰山植物园 (31°4′41″N, 121°10′49″E). 园区位于上海市佘山旅游区

内 , 占地面积 207 hm2[22]. 研究区域属于北亚热带季风湿润气候 , 年平均气温为 15.6 ℃, 最低温度

–8.9 ℃, 最高温度 37.6 ℃, 降水量为 1 213 mm, 四季分明, 雨量充沛且主要集中于 5—9 月 [23]. 上海市

辰山植物园内物种多为人工栽培植物, 且生活环境一致. 

1.2　研究方法
 

1.2.1    样本采集

本研究在上海市辰山植物园内随机采集共 85 种园内常见木本植物, 每种植物采集 2—4 株不同个

体, 根据其生活型特征, 将其具体细分为常绿阔叶乔木 14 种、落叶阔叶乔木 57 种、常绿阔叶灌木 4 种

和落叶阔叶灌木 10 种. 每种植物采集不遮阴枝条的 1—3 级枝并在距离树梢 70 cm 处剪断, 在枝条基

部剪下 2 ~ 4 cm 小段, 测量枝条基部横截面积, 去除一端树皮编号后放入事先准备好的组织固定液

中保存, 带回实验室. 选取测定的植物性状主要有导管直径（DV）、导管占比（RV）、导管密度（r）这 3 个

指标 (见表 1).
 
 

表 1    导管性状指标

Tab. 1    Characteristics of vessels

功能性状 指标缩写 性状解释 单位

导管直径 DV 导管的平均直径 µm

导管占比 RV 导管占观察区域总面积的比例 %

导管密度 r 单位面积导管数 N/mm2

 
 
 

1.2.2    性状测定

制作枝条永久切片对木质部导管解剖性状进行观察研究 [24-25]. 由于植物枝条组织各部分形态、填

充物等有所差异, 会与混合染色剂发生不同反应, 进而被染成不同颜色. 其中薄壁组织的细胞壁较薄,

胞腔较大, 会被阿尔新蓝染液染成蓝紫色, 而纤维细胞壁厚腔小, 细胞壁被染成红色. 与薄壁组织和普

通纤维细胞相比, 导管较大且分布有一定的规律, 易于辨认. 根据此原理, 设计样本染色实验, 具体方

法如下, 结果见图 1.

(1) 切片

将植物样本从组织固定液中取出并擦去表面残余液体, 用手推切片机制作 20 µm 左右的切片样

本, 用毛笔刷轻轻取下并尽量保持切片完整. 为了防止后续实验导致植物切片样本损坏而造成的实验

缺失, 每个植物样本至少准备 3 个切片样本并置于蒸馏水中.
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(2) 染色

使用番红-阿尔新蓝染色剂进行染色. 首先用蒸馏水冲洗去除制作失败的样本碎屑; 然后用番红-

阿尔新蓝混合染色剂对切片样本染色 2 min, 并用蒸馏水冲洗 6 次, 洗去浮色. 最后, 分别用 50%、75%、

96%、100% 乙醇对染色样本进行脱水处理, 再置于透明剂 (Neo-clear, Merck Millipore) 溶液中 2 min.
 
 

75 μm 75 μm

(a) 木芙蓉 (Hibiscus mutabilis) (b) 秧青 (Dalbergia assamica)

注: 未被染色且分布具有一定规律的白色空腔即为导管.

图 1    植物枝条木质部解剖图
Fig. 1    Anatomical section of the xylem of twigs

(3) 制片

在载玻片上滴加适量封片胶 (Neo-mount, Merck Millipore), 将染色后的切片取出展平放于 Neo-

mount 中, 盖上盖玻片, 然后于 50 ℃ 烘干 1 h.

(4) 观察拍照

切片制作完成后, 将永久切片置于显微镜下观察, 沿一个方向从最外层树皮到中间髓心依次有重

叠地拍摄照片, 并用 PTGui 软件将图片进行合成. 之后, 将合成图片导入 Photoshop CS6 中进行预处

理, 将其中的薄壁组织和导管圈出, 最后导入 ImagePro-plus 软件得到导管直径、占比、个数等指标. 

1.3　数据分析
 

1.3.1    生活型差异比较

将选取的 85 种木本植物根据其生活型分为常绿乔木、常绿灌木、落叶乔木和落叶灌木, 基于所选

取的 3 种指标 , 采用独立样本 T 检验来探究不同生活型植物之间是否存在显著差异 , 检验过程在

SPSS 19.0 中完成. 

1.3.2    系统发育信号检测

利用 Phylomatic 软件构建系统发育树[26]. 系统发育信号检验采用 K 值法[27]. 0 < K ≤ 1 表明性状

进化低于布朗模型的预期值, 但高于随机模型, 有一定程度的系统发育信号, 性状进化从 0 到 1 越来

越保守; K > 1 意味着近亲比布朗运动进化下的预期更相似, 性状进化过程高于按照布朗模型运动的

预期值, 性状进化保守. 数据分析在 R3.6.1 中完成. 

1.3.3    导管密度-大小权衡拟合

导管密度-大小权衡关系用 y = bxa 来描述, 线性转化为 log(y) = log(b) + alog(x), 其中 x、y 分别是

导管密度、导管面积, a 为斜率, b 为截距. 采用标准化主轴估计 (SMA) 方法对导管密度-大小权衡关

系的回归方程进行参数估计, 检验不同生活型是否具有共同斜率以及截距是否有差异 [28-29]. 为检验两

种性状是否存在协同演化关系, 用系统发育独立差 (Phylogenetically independent contrast, PIC) 对其

进行分析, 所采用的系统发育树在 Phylocom 数据库中构建[30]. PIC 以 R 软件中 ape 包的 pic 功能完成[31]. 
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2    结果与分析
 

2.1　不同生活型的导管特征差异

常绿植物导管直径 (DV) ((28.55 ± 8.84) µm) 与导管占比 (RV) (8.7% ± 2.89%) 均显著小于落叶

植物 ((35.81 ± 13.92) µm, 12.7% ± 4.82%)(p < 0.05), 常绿植物的导管密度 (r) ((149.3 ± 75.62) N/mm2)

与落叶植物的 ((164.5 ± 154.28) N/mm2) 无显著差异 (见图 2).
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图 2    常绿植物与落叶植物导管性状比较

Fig. 2    Comparison of vessel characteristics between evergreen and deciduous plants
 

灌木的导管直径 ((26.24 ± 8.84) µm) 显著小于乔木的 ((35.86 ± 13.5) µm)(p < 0.05). 灌木的导管

密度 ((208.7 ± 126.37) N/mm2)、导管占比 (10.59% ± 2.99%) 与乔木的 ((151.9 ± 142.73) N/mm2,

12.09% ± 5.01%) 无显著差异 (见图 3).
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图 3    乔木与灌木导管性状比较

Fig. 3    Comparison of vessel characteristics between trees and shrubs
  

2.2　导管特征的谱系信号

导管直径和导管密度两个性状的 K 值分别是 0.32 和 0.58(p < 0.05)(见表 2), 表明这两个性状存

在显著的系统发育信号. 与导管直径相比, 导管密度在进化发育过程中更倾向于保守, 即亲缘关系相

近, 物种性状更相似. 而导管占比谱系信号不明显, 表明在系统发育的过程中, 该性状的进化更倾向于

随机. 

2.3　导管密度-大小的关系

总体上单个导管面积 (AV) 与导管密度之间存在显著负相关关系 (r2 = 0.752 2, p < 0.001), 即密度

与大小之间存在权衡关系 (见图 4), 剔除系统发育关系之后两者依然存在显著的负相关 (Pearson 相关

系数为 –0.684, p < 0.001). 其中, 由于采集的常绿灌木样本量过小, 其单个导管面积与密度之间关系
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并不显著. 除常绿灌木以外, 其他 3 种生活型的单个导管密度和导管面积之间均存在显著的负相关关

系 (p < 0.01)(见图 5).
 
 

表 2    3 个导管性状系统发育信号的检测结果

Tab. 2    The phylogenetic signal of three vessel characteristics

功能性状 性状平均值 K 值 p 值

导管直径(DV) 34.3 µm 0.32 0.012

导管占比(RV) 11.8% 0.09 0.538

导管密度(r) 161.3 N/mm2 0.58 0.001
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图 4    导管密度-大小权衡关系

Fig. 4    Relationship between vessel density and vessel size
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图 5    不同生活型导管密度-大小关系的标准化主轴估计结果

Fig. 5    Relationship between vessel density and vessel size among different life forms based on SMA analysis
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标准化主轴估计显示这 4 种生活型之间斜率无显著差异 (p = 0.3), 即存在共斜率 (k = –0.89,

95% 的置信区间 CI 为 –0.98 ~ –0.79). 但常绿乔木与落叶乔木之间纵截距有显著差异 (p < 0.05), 落

叶乔木的纵截距大于常绿乔木, 这说明导管密度相同时, 落叶乔木的单个导管面积大于常绿乔木, 即

落叶乔木比常绿乔木具有较大的单个导管面积和较小的导管密度. 而其他两两配对的生活型之间无

显著的纵截距差别 (p > 0.05). 

3    讨　　论

导管作为植物水分运输器官, 反映了植物对水资源的适应和调整, 对其生长规律、性状特征及权

衡关系的探讨, 有助于理解植物生理生态过程、生活史对策等. 本研究对上海市辰山植物园内 85 种常

见木本植物枝条导管的大小、密度、占比进行了解析, 在同质园条件下证实了木本植物导管特征受到

生活型和进化过程的影响, 以及导管的密度-大小权衡关系的普遍性.

乔木与灌木、常绿与落叶植物采用不同的策略来应对和适应环境, 其输水策略也有所区别[32-34]. 从

植物形态结构来看, 乔木为了尽快长到林冠层, 通常具有更快的光合效率和水分运输效率 [35], 因此, 相

较于处于群落垂直结构下层的灌木, 乔木更需要提高自身水分运输效率, 而运输效率的提高则依赖更

大的导管 (见图 2). 从植物的叶片经济型谱角度来看, 常绿植物与落叶植物相比, 叶片寿命较长, 生长

较慢, 养分含量和光合效率较低 [13], 属于“慢速增长型” [36-37]; 而落叶植物对养分需求高, 表现为光合速

率快, 养分含量高, 从而使得叶片寿命较短, 生长较快 [36-37]. 同时, 植物各性状之间相互联系, 单个性状

的变化会引起其他相关性状的改变[38], 植物叶片性状与其水分运输能力存在紧密联系. 从这方面来看,

落叶植物光合作用能力高于常绿植物, 而为了满足较高的光合速率所需的水分, 落叶植物通常配置较

大的导管来提高水分运输效率 (见图 1).

此外, 本研究在导管密度、导管直径两种性状中检测到显著的系统发育信号, 这与以往的研究得

出的结论一致 [20]. 这表明植物导管密度、导管大小两种性状所呈现的普遍规律及权衡关系受物种进化

史影响. 并且导管密度的系统发育信号大于导管直径, 说明在物种进化的过程中, 导管密度受系统发

育影响较大, 性状表现更为保守.

本研究也证实了导管密度和导管大小之间存在显著的权衡关系, 即单个导管面积越大, 导管密度

越小, 且不同生活型植物之间斜率没有显著差异, 这表明在进化过程中, 植物导管密度和大小之间普

遍存在固有的权衡关系. 这种权衡关系表现为异速生长模式, 并且不同生活型均具有一致的指数系数.

这种普遍存在的权衡关系可能是因为以下两点. ①植物存在资源配置的权衡. 植物内部资源分配很大

程度上决定了导管分布的形态. 木本植物为了更快地获取光照资源, 提高光合速率和生长速率, 往往

需要提高自身水分运输速率, 从而配置了较大导管, 同时为了保持能够维持机械支持的干材密度, 通

常通过减小导管密度来实现. ②植物水分运输的效率和安全性的权衡. 在植物体内水分运输的过程中,

导管内腔过大, 蒸腾作用产生的拉力超过导管内壁附着力, 就会形成空腔, 周围细胞中的空气进入空

腔形成栓塞, 从而降低了水分的运输速率 [39], 且导管直径越大, 越容易受到空穴化和栓塞化的影响 [40].

综合来看, 导管直径的增大提高了管内水分运输的危险性, 也就是说, 直径大且密集的导管易破碎且

易发生栓塞, 为了保障水分运输的安全, 大且密集的木质部导管分布是不存在的. 同样, 小且疏松的导

管分布虽然提高了水分运输的安全, 却大大降低了水分运输的速率, 不利于植物本身的生存和生长.

此外, 在导管密度-大小权衡关系中, 落叶乔木的纵截距大于常绿乔木, 即在相同导管密度的情况下,

落叶乔木单个导管面积大于常绿乔木. 这可能是由于落叶乔木与常绿乔木相比, 具有更高的养分利用

速率和光合作用速率, 因此在导管密度、直径的配置上有所差异. 在导管密度相同的情况下, 落叶植物

单个导管面积更大, 从而提高水分运输速率, 满足光合作用所需的水分. 在排除环境因素影响的情况
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下, 不同生活型植物间导管密度、大小的选择可能是由于植物在长期生长过程中, 获得了一些适应生

存环境且相对稳定的遗传特征, 从而实现最优化选择和配置.

值得注意的是, 本次研究中常绿灌木表现出与其他 3 种生活型不同的结果, 其导管密度-大小之间

的权衡关系并不显著. 目前, 并没有研究能够证实常绿灌木区别于其他 3 种生活型、其导管大小和密

度之间不存在权衡关系. 本研究结果的产生可能是由于样本量过小 (4 种常绿灌木) 造成的实验误差.
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