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摘要I通过对植物构件和构筑型的分析2可以了解植物的整体结构与系统演化关系O高等植物构筑型的研究以树木最为

深入2植物学家对全球的树木进行了构筑模式的分类2并确定了 !F个基本的构筑类型O植物的构筑型和其形态的多样性

是密不可分的O构筑类型确定了植物所属的整体形态类型2而对每种植物具体的形态多样性分析可以深入了解每种构筑

型的数量特征及其形成过程O在概述了树木构筑型研究的基础上2系统说明了欧洲水青冈构筑型和形态多样性分析的步

骤和分析的意义O水青冈属6PQRSTC为 &U/00型构筑模式2处于不同生态条件下的同一种的不同种群之间2在形态V解剖V
生理和遗传多样性方面都存在着差异O树木的形态多样性虽然主要受遗传因素的控制2但生态条件对其形态和遗传多样

性也有非常显著的影响O在对树木进行构筑型分析时2首先要根据构筑要素6主要是形态与生长特性C确定它所属的构筑

模式类型2其次是分析它的形态特征与环境条件的关系2进而进一步分析其遗传多样性O
关键词I构筑型G形态多样性G欧洲水青冈
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@ 关于树木构筑型与构件结构

植物构筑型研究在木本植物中进行的工作最多2A4U70B"CV&/:0n54/5和 pn::0U:45B!C以及 A4000等BFC

的著作中都有很深入的论述O我国学者阳含熙B?C在D植物个体的新认识E
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一文中提出高等植物的基本构件
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单位是芽!小枝!分蘖以及其它可以重复的单位"植物构件数目和构件大小可以随不同条件发生变化#比如

无性系植物可以在其根茎上产生无性系小株$%&’()*"这些无性系小株可以在其生境中不断扩展其面积和

增加其枝体"构成许多新的营养位点来丰富这一系统+,-./#树木在其地上和地下营养位点上分别发生着光

合作用!水分代谢和养分吸收等过程"在增殖自身营养器官和扩大营养空间的同时"发挥着相应的生理和

生态功能#探讨各种构筑型的功能作用"研究二者之间的相互关系"可以进一步了解树木的营养特征和生

长对策"进而揭示形态多样性的适应机理#每种树木的构筑型都是受遗传控制的"但在外界环境作用下"也

表现出某种可塑性+,-./#因此对树木构筑型研究既是遣传学和植物学问题"又属于生态学问题"具有重要的

理论意义和实践意义"也是当前国际种群生态学研究的热点之一+0/#
树木的形成方式与构筑要素是分析其构筑型的基础#依据树冠!树干和树根的发育顺序"树木从小到

大有 1种形成方式+2/#在树木构筑型分析时"常常要根据分生组织活动的方式来分析树木的构筑类型#幼

苗的顶端分生组织通常以 1种方式来产生树木枝体+2/"根据顶端分生组织的 1种活动方式"相应地就可以

辩认出来树木组建的 1种基本方式+2/#在树木构筑型分析中"树木的延长生长方式"也是类型划分的重要

依据之一#树木一般有节律性生长$%34)3’56789:)3*和连续性生长$;9<)5<=9=>789:)3*两种主要的延长

生长方式"生长的节律性或连续性常常可根据芽鳞痕或节间距离的格局来判断#还有其它一些要素如分枝

方式和类型等亦可作为树木构筑型分类的参考+2/#
一棵树木的构筑型依赖于它的生长发育过程"以及受遗传调控的部位#在地球上从未发现两株绝对相

同的树木"因为一株树木的生长绝对不是在一开始就固定的#种内不同个体之间存在着形态构造的多样

性#在异质环境下"每个个体会随环境而改变自己的形态"以便获得所需的资源"就象动物一样利用所有可

能的机会和条件求得生存空间和食物资源#这样形态构造特征从一株到另一株各不相同但又不是完全随

机的"每个物种都利用其自身的增长模式"发展成相对同质的群体"就好象属于自己的遗产一样"但他们又

不断随环境而调节自己的形态构造#
森林的生态条件在时间和空间上不断发生变化"因而其中林木种内形态构造的多样性一般也较高#其

主要原因是个体树木的寿命长短不一"附近又有其它树木的生长和干扰"以及同一种树所处的位置不同"
并可以在差异很大的环境条件下生存#
对树木的生长模式和构筑型研究的最多的是热带树木"?&@@(等提出了热带地区树木生长模型理论"

他们将热带树木$其中也包括了一些藤本和草本植物*描述为 AB类基本的生长模式"并编制了热带树木的

构筑型检索表"使高等植物构筑型的研究得到了突飞猛进的发展+2/#

C 欧洲水青冈构筑型的初步分析

水青冈属$DEFGH*植物是研究树种形态调节作用的理想材料"因为它是一个世界广布种和在很高生态

多样性条件下演化发育起来的#比如欧洲水青冈$DEFGHHIJKELMNE*分布在温带地区"中国水青冈$DEFGH

>OOP*分布在亚热带地区"而南水青冈$QRLSRTEFGH>OOP*分布在南半球的热带地区#尽管如此"它们都符合

U89@@增长模式+VW/"其定义是X茎轴斜生"连续叠加完成构筑型"主线茎轴$Y&5<Z@5<(&[(>*形成一部分干"一

部分枝"近基$\89[5’&@*部分逐渐挺直"每一茎轴的顶端部分就是一个有限或无限生长的枝#这个模式是用

植物学家 U89@@的名字命名的#这种斜生轴结构的树木的高生长有两个过程"首先是相似茎轴的无限叠加

过程"其次是落叶后通过次生长"茎枝基部逐渐挺直过程#现知有 1A科树木的生长属于 U89@@模式#

U35(]&=)等+VA/研究指出欧洲水青冈在一年生长当中"最明显的特点就是在树木顶端生有一段新的枝

梢"并可以区分出短枝和长枝"短枝没有水平芽也不分枝"长枝有水平芽而且经常分枝#如果长枝长得很

短"它就会把许多营养用于分枝生长"进而导致短枝不再分枝#树木沿着茎轴每年的高生长都在新枝上留

下 V个芽痕"由冬芽将各年生枝分隔出来#某些茎轴只形成短枝"这些短枝纤细且不分枝"而另一些茎轴却

形成长短相间的枝"通常是长枝介于 A个短枝之间"一般是长枝较长"不过有时也较短且分枝#短枝的发育

总是一次性生长"而长枝却可能是一次性或多次性生长的"在一个多次生长的枝条上"每一轮枝由 V个枯

萎的芽分开"并在枝上留下 V个芽痕#第一轮生枝的叶片形状很规则"而以后各轮生枝的叶片则变化很大"
具异型叶者更能强烈地表现出初生枝和次生枝的不同"如托叶变换其形态"叶片的形态特征!甚至由其解
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剖特征和生理特点而不同!欧洲水青冈由初生枝到次生枝的发育过程"伴随着形态和构筑型的改变"其主

要特征列于表 #!
表 $ 欧洲水青冈%&’()**+,-’./0’1初生枝和次生轮枝上叶片的形态和解剖特点

23456$ 789:;858<=>353?@3?3A8B=>>;393>A69=CA=>C8D563E6C=?A;6:9=B39F3?@C6>8?@39F

>F>56493?>;6C=?GH98:63?466>;%&’()**+,-’./0’1

形态与解剖特征

IJKLMJNJOPQRNRST

RSRUJVPQQMRKRQUWKPXUPQX

初生枝

YKPVRKZ[KRSQM

次生枝

\WQJSTRKZ[KRSQM

托叶 \UPL]NWX 狭长 ĴSORSTUMPS 宽_鳞片状 ‘PTWRSTXQRNW
叶形状 ŴRaaJKV 规则"披针叶型 不规则"圆形

bWO]NRK"cPTWSWWTNW dKKWO]NRK"KJ]ST
叶大小 ŴRaXPeW 中或小 IWTP]VJKXVRNN 大中小都有 fNNXPeW
叶颜色 ŴRaQJNJK 深绿 gRKhOKWWS 浅绿 P̂OMUOKWWS
叶厚度 NWRaUMPQhSWXX 较薄 iMPSSWK 较厚 iMPQhWK
叶脉 ŴRaSWKjWX 平行"#kl#m对 或多或少平行"nlo对

YRKRNNWN"#kl#m pWRKLRKRNNWN"nlo
叶缘 ŴRaWTOW 规则锯齿"平面 不规则锯齿"波状

bWO]NRKXRc"aNRU dKKWO]NRKXRc"cRjWNPhW
叶尖端 ŴRaRLWq 尖 YJPSUWT 圆 bJ]ST
叶基部 rRXWJaNWRa 基本对称 明显不对称

rRXPQRNNZXZVVWUKZ fLLRKWSUSJSsXZVVWUKZ
叶毛被 ŴRaMRPK 叶脉具毛"叶缘二面无毛 叶脉重毛"叶缘两面见毛

tRPKPSUMWNWRaSWKjWX"[]U IJKWMRPKPSUMWNWRaSWKjWX
SJSMRPKJS[JUMXPTWXJaNWRa RSTMRPKJS[JUMXPTWXJaNWRa

上表皮 \]KaRQWWLPTWKVPX 角质化 u]UPSPeRUPJS 高度角质化 tPOMQ]UPSPeRUPJS
栅栏组织 YRNPXRTW 薄"#lm层 iMPS"#lmNRZWK 厚"#lv层 iMPQh#lvNRZWK
海绵组织 YRKWSQMZVR 窄 pRKKJc 宽 ‘PTW
下表皮气孔 气孔多 IJKWXUJVR 气孔少 ŴXXXUJVR
\UJVRPS]STWKWLPTWKVPX

w 引自 iMPW[R]U"等x#ookR

幼年水青冈的构筑型取决于主枝的类型和主枝增长的形态"可用 y个特征来描述z{拓展枝%|qLNJs

KRUPJSXMJJU1和利用枝%|qLNJPURUPJSXMJJU1的数量"前者指树木开拓周围生存空间的长枝%}1"后者指充分

利用树木环境空间的短枝%~1!"单轴生长或合轴生长的数量%kl}1!#分枝度%kl$1!%连续 mR之间的

增长模式z单轴垂直生长"合轴垂直生长"单轴分枝生长和合轴分枝生长!利用这种方法"可以定义欧洲水

青冈构筑变化形式"这些变化包括了在野外天然存在的形态多样性!研究发现构筑型变化与生长之间存在

相关性&#y’z{径轴生活力强拓展枝就比利用枝的功能明显占优势%}(~1"另外由此可以进一步证实"主枝

的发育比水平枝更重要!"主枝出现多轮生长时"标志着树木的顶端优势"但多轮生长在主枝和水平枝同

时出现时"则会减弱这种顶端优势现象!#比较理想的增长方式是植物用于拓展空间的生长年限比利用空

间资源的年限更长%生长迅速z})~1"或者相似%平均z}*~1!相反"生长缓慢的植物利用更多的时间去利

用空间资源%~(}1!水青冈通过每年的顶枝生长"发育成高大乔木"人们可区别开水青冈的长枝和短枝"这

些枝可能是叶枝"也可能是花枝!长枝对木材生产和环境作用十分重要"短枝的作用主要是增加叶面积"提

高叶绿素含量!水青冈的形态特征和枝轴的维度依赖于枝条的数量和各年生枝的类型"对于每个水青冈树

来说"枝条萌生的类型受周期环境的影响"也受年龄和分枝位置的影响!

+ 水青冈形态多样性及其遗传基础

在法国北部兰斯山东缘海拔 m,,V的 -WKeZ林区%yo.#y/p!v.0o/|1_德国北部汉诺威以南 vkhV"海

拔 #1klm0kV的 \]SUWN山上%0m.#m/p!o.#1/|1和瑞典最南端距马尔默约 vkhV左右的 gRN[Zs\JXWKXhJOX
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!""#$%&’()$#)*&+,天然生长有一种欧洲水青冈矮生变种!-./011234.567.89:;5<=50<1.,>它们与周围的欧

洲水青冈!-./011234.567.,分布在一起?生长在同一环境下?但二者的个体形态却相差悬殊?和欧洲水青冈

一样?欧洲水青冈矮生变种有一次生长的短枝和一次生长的长枝>水青冈每个枝条都有这二种萌发方式?
而且不管有几级分枝?这种特性始终不变>不过这种长枝和短枝在低级分枝中生长较快?而高级分枝中生

长较慢>这两类水青冈每年 )次生长的长枝上?叶和芽都是互生的?在基部的叶片小?落叶早?芽发育不良?
且主要集中在萌发枝的上部>这些叶片较大?在整个生长季节不落叶?愈接近萌发枝顶端?芽也愈大>从每

个发育良好树冠的水平方向看其正面的形状?枝条是在芽的相反方向萌发出来的?构成一个弯曲型?枝在

基部是直的?然后向上逐渐弯曲?并与以前的分枝形成明显的对比>另外?从垂直剖面形状看?基部开始是

向上的?但到了枝梢部就向下倾斜或向水平方向伸展?尽管基部是垂直的?但由于太短?肉眼很难观察到它

的枝与干的系统发生形态>矮生水青冈的某些萌生枝生长很快?如通过剪枝后?节间变长?水平芽发育良

好>在这种情况下?叶和枝呈螺旋状排列?分枝辐射对称?上部@之A字型弯曲?由此造成一种无明显主干的

树形>欧洲水青冈从枝条基部就有一个明显的主干生长?而且每一侧枝也保持同样的分枝方式>矮生欧洲

水青冈从基部开始就分枝较多?而且每个侧枝与主枝的差异不明显?最后形成了一种无主枝的类型>就一

株树而言?这种生长模式必然产生矮生状态>植物学家借助于形态B解剖和生理学特性分析?描述过落叶树

春季萌发生长的荫叶和阳叶?同时也观察过一些树种多次生长幼枝的形态特征?但没有较详细的研究工

作?尤其是水青冈类树种?更未见有关的研究报道>欧洲水青冈的初生叶有阴阳叶之分?且极易区别C)$D>另

外?一年中有多次生长的叶片?其形态各异E初生叶与荫生叶相似?而次生叶和阳生叶相似>不过在每一次

生长当中?这一特征还会随透光量而发生变化?如叶密度和最大光合速率等>水青冈叶片变异分为初生叶

之间和次生叶之间两个主要部分>除水青冈外?栎树!F0G=701,?柳树!H.36I,和南水青冈!J<5K</./01,等也

都有类似的现象>在前述欧洲 $个地区分布的矮生水青冈林附近?也同时有欧洲水青冈的分布?虽然两者

有基因交换?但各自仍保持相对独立的形态特征不变?欧洲水青冈是一高大乔木?树干通直?常常是从基部

到树冠没有任何枝权?而欧洲水青冈矮生变种常常是生长势弱?弯弯曲曲?分枝较多>通过对矮生变种和欧

洲水青冈的等位酶电泳分析?找不到二者之间的本质区别?比较只能在它们的基因和基因型结构特征方面

做比较细微的分析>

LMNMOP:M等C)QD对上述 $个地区的矮生欧洲水青冈进行了深入的遗传多样性研究表明 R个亚种群间

的差异显著性不高?在L9SST无一达到显著水平?在UPVWMS为 $X))?在YM:ZT为 [X))>在 YM:ZT表现出极显

著差异的是\L]?欧洲水青冈矮生变型表现出最高的基因多样性?在L9SST和UPVWMS稀有基因较多>欧洲水

青冈矮生变型个体遗传能力很强?在与欧洲水青冈混生的林分内?它也能保持自己相对独立的形态特征?
这显然也是把欧洲水青冈矮生变型划为一个新的分类单位的重要依据>但由于它又与欧洲水青冈从生命

史到遗传特性都有密切联系和明显差异?所以又把它作为一个变型>利用同功酶遗传标记物分析结果发

现?欧洲水青冈矮生变型和欧洲水青冈的酶带多样性几乎完全一样?二者的相似程度远远高于它们与任何

其它种类水青冈之间的相似性C)QD?所以认为这两种水青冈是近代历史进化过程中出现的新的变异类型?而

且这种进化过程仍在继续>

^ 环境条件对水青冈形态多样性的影响

对于一株林木来说?受周围环境影响最大的时期就是其幼年阶段>欧洲水青冈也是如此?幼树受多种

因素的影响?表现出较高的形态多样性>这些因素首先是遗传因子?由遗传基因决定了形态特征(其次是生

态因素?由环境条件和各种生态因子影响所表现的次生形态特征(再次是森林经营因素和随机因素?不同

的营林措施和随机干扰都会导致幼树间的形态差异>在上述诸环境因子中?光照条件和更新密度是对幼树

生长发育起决定性作用的因素>光有利于树木的生长?但是它的最适范围却随不同地理气候条件发生变

化>幼树生长发育与林分的密度相关?密度较大的林分能促进幼树个体高生长进程和发育阶段的分配?但

也有负作用?如密度过大时就会阻碍幼树个体的增长?甚至较大年龄个体也同样受这种密度的影响>在不

同光照条件下?林木个体发育分化十分明显?并随林分密度和更新年龄而增大>法国南部 _‘abP9S高原![[#

RR&’?$#c&+,>海拔 ))QQN以上的一片天然欧洲水青冈林?)*c%年进行了透光伐?)*%c年调查时已形成两
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层结构的复层林!此间未经过任何人为干扰"该林分上层木高 #$%&年龄 #’’(#$’年生!下层幼树 #)年生"
此林分密度变化很大!由 #(*年生更新幼苗形成的最大密度可达 *’’株+%,!而全林平均密度只有 $’’’’

(#’’’’’株+-%,"在这样一个林分内!其局部光照&密度以及个体生长状况相差悬殊.#$/"
在木本植物的生长发育过程中!自然选择起到一种十分重要的作用!由于木本植物生命周期长!所以

选择的压力就更大!这种作用不仅体现在个体水平上!同时也体现在种群水平上"为了考察基因型与生活

力的这种关系!必须把植物的形态发育和遗传特性综合比较!才能更有力的揭示自然选择对植物形态塑造

作用的机制和规律"在前述 #)年生天然更新的水青冈幼林中!在不分个体大小的情况下!全光和庇荫幼苗

的基因频率和基因多样性都没有显著差别.#0/"可见基因频率和基因多样性在各种透光强度下总的趋势相

同"不过!当将幼苗按个体大小分开时!在各种透光强度下!二者都有显著差别"同时还发现!在不分个体大

小的情况下!全光和庇荫的幼苗间纯合子和杂合子的数量在所有个体的 0个基因位点上都无显著差异!而

在每种透光条件下!个体植株高大的幼树杂合子频率则高于矮小幼树.#0/"
总之!欧洲水青冈的构筑特征变化与林木生存周围的环境条件&本身的遗传特征和形态类型等都有着

密切的关系"如光照强度等对欧洲水青冈的影响可以清楚地在形态解剖上表现出来!但在遗传多样性的指

标上却不十分显著"可见!形态与遗传的关系还需做大量的研究工作!尤其是要求尽可能地分析更多的酶

系统!甚至从 123水平上去探讨构筑型与遗传多样性的相互关系将是非常重要的研究领域"我国在植物

构筑型方面已开展了初步的研究.4!0(5!#6!#)/!但在将构筑型与形态多样性及遗传多样性的联系方面还未开

展工作!今后加强这方面的研究对于深入了解植物形态特征的形成与演化!将具有重要的意义"
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