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摘要：木本植物木质部解剖特征与水分运输和干旱适应策略密切相关，但目前对华北低山丘陵区常用树种这方面的研究仍然不

足。 为研究这一地区植物木质部解剖特征与抗旱性的关系，研究以抗旱树种和非抗旱树种各 ５ 种为研究对象，通过测定与木质

部横截面导管、薄壁组织相关的大量解剖学性状和非结构性碳浓度，比较两类树种木质部解剖特征的差异和解剖性状间的关

联，以探究这些树种水力学的干旱适应策略差异。 结果显示：１）１０ 个树种的 １６ 个木质部性状均有较大变异性；２）两类树种间

的平均导管直径和导管密度无显著差异，但抗旱树种导管壁厚度、最大导管直径、旁管薄壁组织比例和轴向薄壁组织比例以及

非结构性碳（ＮＳＣ）浓度显著大于非抗旱树种；３）抗旱树种的导管壁厚度与平均导管直径、最大导管直径和潜在最大导水率均呈

显著正相关关系，最大导管直径与潜在最大导水率呈显著正相关关系，但非抗旱树种不存在这些关系。 本研究抗旱树种同时具

有较大的最大导管直径和较厚的导管壁，在保证较高的水分运输效率的同时又具备一定的抗栓塞能力，较多的旁管薄壁组织和

ＮＳＣ 也为抗旱树种提供了更大的木质部水储存和栓塞修复能力。
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全球气候变化导致的越来越频繁的干旱事件在世界范围内引起了严重的森林衰败死亡，干旱导致树木死

亡的生理学机制和树木应对干旱胁迫的适应机制成为了目前的研究热点［１］。 树木对干旱胁迫的适应能力决

定了其在生态系统中的分布，其生理性状变化是适应外部环境的客观表达，也与生存策略密切相关［２］。 以往

学者的研究大多集中在植物生理生化指标对干旱胁迫的响应，包括抗旱性评价［３⁃６］，但共生的不同树种间水

力输导系统应对干旱的适应策略方面的研究较少。
目前认为干旱导致树木死亡存在两种生理学机制，水力失衡和碳饥饿［１，７］。 水力失衡是严重干旱胁迫下

树木的水力运输功能丧失而干化死亡。 依据内聚力⁃张力理论（Ｃｏｈｅｓｉｏｎ⁃Ｔｅｎｓｉｏｎ Ｔｈｅｏｒｙ），植物主要是通过蒸

腾作用的拉力将植物根部吸收的水分经木质部导管（或管胞）向上运输，水分子依靠内聚力保证导管中的水

柱不至于断裂［８］。 干旱胁迫时木质部中的张力变大，气体会通过导管（或管胞）上的纹孔进入导管产生栓塞，
干旱超过一定阈值时，会出现气穴化，阻断水分运输的连续性，从而影响植物一系列生理活动甚至导致植株死

亡［９］。 树木木质部输水结构与其抗栓塞能力紧密相关［１０⁃１２］，通过对植物木质部输水结构的研究可以更深入

全面的理解植物抗旱性。 木质部中的导管或管胞提供输水功能，纤维组织提供支撑功能，而薄壁组织作为木

质部中的活细胞提供储存功能。 而且近来的微 ＣＴ 成像技术表明薄壁组织还对导管的栓塞修复起到重要作

用［１３］。 根据 Ｈａｇｅｎ⁃Ｐｏｉｓｅｕｉｌｌｅ 定律，导管的输水效率与导管直径是四次方关系，与导管密度是累加关系［１４］。
一般来说，抗旱植物具有小而密的导管，纹孔膜较厚，导水率较低但具有更强的抗栓塞能力；非抗旱树种通常

具有较大导管直径和较高的导水率，但是抵抗栓塞能力偏低，因此很多研究发现不同树种间木质部导管存在

水分运输的高效性和安全性上的权衡关系［１５⁃１７］，但是 Ｇｌｅａｓｏｎ 等在全球尺度上进行 ｍｅｔａ 分析，发现只存在弱

的水力安全⁃高效权衡［１８］。 碳饥饿是光合作用等非结构性碳（ＮＳＣ）供应量小于呼吸作用等 ＮＳＣ 需求量，低于

一定阈值时新陈代谢受限，或者与水力失衡交互导致 ＮＳＣ 无法分配或利用。 ＮＳＣ 还为栓塞修复提供必不可

少的能量和物质，而木质部中的 ＮＳＣ 主要储存在薄壁组织中。 薄壁组织主要分为射线薄壁组织和轴向薄壁

组织，轴向薄壁组织根据是否与导管相连，又可分为旁管薄壁组织和离管薄壁组织，而与导管相连的旁管薄壁

组织对栓塞修复起重要作用［１９］。
华北低山丘陵区土壤贫瘠，干旱缺水，水土流失严重，具有众多的未造林或立地条件差的石质丘陵山地，

严重制约着这些未开发山地的生产力［２０］。 而植被恢复是华北低山丘陵地区生态环境恢复的重要措施［２１］，所
以采用植物措施对干旱瘠薄山地进行绿化，对改善当地生态环境、固碳增汇、有着重要的作用。 基于植物木质

部解剖及非结构性碳的测定，探讨华北低山丘陵区常用树种水力学抗旱性特征尚未见报道，研究不同树种水

力结构的差异及其在结构上表现出的适应性策略，不仅有利于抗旱植物的筛选，也将更好地揭示干旱条件下

植物生存、演化、及区域群落结构动态过程，为该区植物保护和植被恢复提供依据。 在本研究中，根据以往学

者的研究［２２⁃２５］以及实际造林经验选出了抗旱树种（低山丘陵区造林树种）和非抗旱树种（城市绿化树种）两
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类，其中抗旱树种包括臭椿（Ａｉｌａｎｔｈｕｓ ａｌｔｉｓｓｉｍａ）、黄栌（Ｃｏｔｉｎｕｓ ｃｏｇｇｙｇｒｉａ）、麻栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ａｃｕｔｉｓｓｉｍａ）、榆树

（Ｕｌｍｕｓ ｐｕｍｉｌａ）和胡桃（ Ｊｕｇｌａｎｓ ｒｅｇｉａ），非抗旱树种包括白玉兰（Ｍａｇｎｏｌｉａ ｄｅｎｕｄａｔａ）、鹅掌楸（ Ｌｉｒｉｏｄｅｎｄｒｏｎ
ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）、紫荆（Ｃｅｒｃｉｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）和二球悬铃木（Ｐｌａｔａｎｕｓ ａｃｅｒｉｆｏｌｉａ）。 测定了以上 １０ 个树种木质部横截面解

剖的大量性状指标及 ＮＳＣ 浓度，主要研究以下内容：１）抗旱树种的木质部导管的解剖特征相较于非抗旱树种

有怎样的差异；２）这种差异表现出两类树种具有怎样不同的应对干旱的策略。

１　 材料与方法

１．１　 试验地概况

研究地点位于山东农业大学植物园内，位于泰安市南部（Ｅ １１７°１１′，Ｎ ３６°１６′），属于温带季风大陆性气

候，四季分明。 植被属暖温带落叶阔叶林区域，植物区系属于华北植物区系，包括森林、灌丛、灌草丛、草甸、等
生态系统；多年平均气温 １３℃，极端最高气温 ４０℃，极端最低气温－２０．７℃，７ 月气温最高，平均 ２６．４℃，１ 月最

低，平均－２．６℃；年平均降水量 ６９７ｍｍ，最大年降水量 １０８３．００ｍｍ，最小年降水量 ４３４．０ｍｍ，降水分布不均，易
发生春旱；年日照时数 ２３５５ｈ；无霜期 １９８ｄ；土壤以棕壤、褐土为主，肥力中等。
１．２　 试验材料处理方法

试验于 ２０１８ 年 ６ 月进行，在山东农业大学植物园内采集不同树种的枝条样品。 每个树种选取 ３ 株胸径

相近的树作为 ３ 个重复，树种信息见表 １。 用高枝剪剪下树冠中上部、长势良好且向阳的 １—２ 年生枝条，枝
条直径 ０．８—１．２ｃｍ，取下后立即带回实验室处理。 将枝条上所有叶片取下用于总叶面积的测定，余下枝条的

一部分用于木质部切片的制作，另一部分剥皮去髓，放入烘箱 １０５℃杀青，８０℃烘干 ４８ｈ，之后用粉碎机粉碎并

过 １００ 目筛用于木质部 ＮＳＣ 浓度的测定。

表 １　 树种信息表

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓａｍｐｌｅ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｔａｂｌｅ

树种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

代码
Ｃｏｄｅ

科
Ｆａｍｉｌｙ

散孔材 ／ 环孔材
Ｄｉｆｆｕｓｅ ｐｏｒｏｕｓ ｗｏｏｄ ／
Ｒｉｎｇ ｐｏｒｏｕｓ ｗｏｏｄ

抗旱性
Ｄｒｏｕｇｈｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ

臭椿 Ａｉｌａｎｔｈｕｓ ａｌｔｉｓｓｉｍａ Ａａ 苦木科 Ｓｉｍａｒｏｕｂａｃｅａｅ 环孔材 抗旱树种　

黄栌 Ｃｏｔｉｎｕｓ ｃｏｇｇｙｇｒｉａ Ｃｃ 漆树科 Ａｎａｃａｒｄｉａｃｅａｅ 环孔材 抗旱树种　

麻栎 Ｑｕｅｒｃｕｓ ａｃｕｔｉｓｓｉｍａ Ｑａ 壳斗科 Ｆａｇａｃｅａｅ 环孔材 抗旱树种　

榆树 Ｕｌｍｕｓ ｐｕｍｉｌａ Ｕｐ 榆科 Ｕｌｍａｃｅａｅ 散孔材 抗旱树种　

胡桃 Ｊｕｇｌａｎｓ ｒｅｇｉａ Ｊｒ 胡桃科 Ｊｕｇｌａｎｄａｃｅａｅ 环孔材 抗旱树种　

白玉兰 Ｍａｇｎｏｌｉａ ｄｅｎｕｄａｔａ Ｍｄ 木兰科 Ｍａｇｎｏｌｉａｃｅａｅ 散孔材 非抗旱树种

鹅掌楸 Ｌｉｒｉｏｄｅｎｄｒｏｎ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ Ｌｃ 木兰科 Ｍａｇｎｏｌｉａｃｅａｅ 散孔材 非抗旱树种

紫荆 Ｃｅｒｃｉｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ Ｃｈ 豆科 Ｆａｂａｃｅａｅ 散孔材 非抗旱树种

灯台树 Ｂｏｔｈｒｏｃａｒｙｕｍ ｃｏｎｔｒｏｖｅｒｓｕｍ Ｂｃ 山茱萸科 Ｃｏｒｎａｃｅａｅ 散孔材 非抗旱树种

二球悬铃木 Ｐｌａｔａｎｕｓ ａｃｅｒｉｆｏｌｉａ Ｐｔ 悬铃木科 Ｐｌａｔａｎａｃｅａｅ 散孔材 非抗旱树种

　 　 Ｒ：环孔材；Ｄ：散孔材；Ｓ：抗旱树种；Ｗ：非抗旱树种

１．３　 试验指标及测定方法

用 ＬＩ⁃３１００Ｃ 叶面积仪测定叶面积；枝条边材面积用扫描仪测定，边材面积与总叶面积的比值为 Ｈｕｂｅｒ
值。 ＮＳＣ 是可溶性糖和淀粉的总和［２６］，采用改良的蒽酮－硫酸法测定［２７］。

木质部切片制作：将 ３ｃｍ 长枝条固定在滑动切片机上进行切片，切片厚度在 １８—２２μｍ，完成后在番红⁃阿
尔新蓝溶液中染色 ６０—９０ｓ，在不同浓度的乙醇溶液中脱水，在载玻片上固定之后在光学显微镜下观察，在
１０×物镜下观察当年和上一年的木质部解剖，选区 ３—５ 个视野拍照。 导管直径、导管密度、薄壁组织面积等均

使用 Ｉｍａｇｅ－Ｊ 软件测量完成，木质部解剖图像见图 １。

１７　 １ 期 　 　 　 李泽东　 等：华北低山丘陵区常用树种木质部解剖特征及水其力学抗旱性 　
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根据导管横切面积与直径的关系计算出每个导管的直径 Ｄ：

Ｄ ＝ ４Ａ ／ π
根据 Ｈａｇｅｎ⁃Ｐｏｉｓｅｕｉｌｌｅ 方程计算潜在最大导水率 Ｋｐ

［２８］：

Ｋｐ ＝
πρｗ
１２８η

× ＶＤ × Ｄｈ( ) ４

Ｋｐ单位是 ｋｇ ｍ－１ ＭＰａ－１ ｓ－１，其中 ρｗ 是纯水密度，取 ９９８．２ ｋｇ ／ ｍ３，η 是粘滞系数，取 １０－９ ＭＰａ·ｓ，ＶＤ 是导

管密度。

水力直径（Ｄｈ）： Ｄｈ ＝ ∑Ｄ４

ｎ

æ

è
çç

ö

ø
÷÷

１
４

其中，Ｄ 是导管直径，ｎ 是导管数量。

导管连接度＝ ｔ
ｂ

其中，ｔ 是相邻两个导管的导管壁厚度，ｂ 是较大导管的导管直径。

图 １　 树种木质部解剖图像

Ｆｉｇ．１　 Ｔｒｅｅ ｘｙｌｅｍ ａｎａｔｏｍｙ ｉｍａｇｅ

图中红色为纤维组织，蓝色为薄壁组织；麻栎的最大导管直径、平均导管直径和导管壁厚度均最大，臭椿、榆树、胡桃的轴向薄壁组织较多；

白玉兰、鹅掌楸和紫荆的平均导管直径较小，导管密度较大

１．４　 数据分析

对树种间的性状进行单因素方差统计分析及 Ｄｕｃａｎ 法多重比较，用独立样本 ｔ 检验（（ Ｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｔ⁃
Ｓａｍｐｌｅｓ ｔ⁃Ｔｅｓｔ））分析抗旱树种和非抗旱树种间的木质部性状差异，用 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关分析抗旱树种、非抗旱树种

及所有树种性状间的相关性。 利用 Ｏｒｉｇｉｎ ２０１８ 软件作图。

２　 结果与分析

２．１　 １０ 个树种的木质部性状变异

所研究的 １０ 个树种的 １６ 个木质部性状均有较大变异性。 其中抗旱树种与木质部水力相关性状中潜在

最大导水率的变异最大；薄壁组织性状中离管薄壁组织比例的变异最大；非结构性碳中可溶性糖的变异最大；
非抗旱树种与木质部水力相关性状中 Ｈｕｂｅｒ 值变异最大；薄壁组织性状中离管薄壁组织比例的变异最大；非
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结构性碳中可溶性糖的变异最大。 组成木质部的三大组织中导管占木质部横截面的比例为 ７．６８％—２５．６４％，
平均值为 １７．９３％±５．２２％；薄壁组织为 ２２．１０％—３８．５５％，平均值为 ３４．４５％±４．９３％；纤维组织为 ４３．２３％—
６４．０４％，平均值为 ５０．４６％±６．８０％。

表 ２　 抗旱树种的木质部性状变异

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ １６ ｘｙｌｅｍ ｔｒａｉｔｓ ｍｅａｓｕｒｅｄ ｉｎ ｄｒｏｕｇｈｔ⁃ｒｅｓｉｓｔａｎｔ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

分类
Ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ

特征
Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ

单位
Ｕｎｉｔ

平均值
Ｍｅａｎ

变异系数
Ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ
ｖａｒｉａｔｉｏｎ ／ ％

最大值
Ｍａｘ

最小值
Ｍｉｎ

水力性状 潜在最大导水率 Ｋｇ ｍ－１ ＭＰａ－１ ｓ－１ ６６．５１ ８０．３５ １６２．６４ １５．０６

Ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｔｒａｉｔｓ 导管密度 ｍｍ－２ ７５．８１ ７１．４３ １６８．７６ １５．８０

导管平均直径 μｍ ６０．１２ ５７．６６ １１９．７１ ２５．５９

Ｈｕｂｅｒ 值 ｍｍ２ ／ ｃｍ２ ０．０１ ４０．７３ ０．０２ ０．０１

导管壁厚度 μｍ ３．１３ ２５．９１ ４．５７ ２．５５

最大导管直径 μｍ １４７．０６ ２２．２４ １９９．５６ １１１．９７

导管连接度 μｍ ／ μｍ ０．１２ ２０．６１ ０．１６ ０．０９

导管面积比例 ％ １７．３７ ２０．４７ ２０．９４ １２．２５

薄壁组织 离管薄壁组织比例 ％ １０．９５ ３９．６０ １６．６３ ６．５５

Ｐａｒｅｎｃｈｙｍａ 旁管薄壁组织比例 ％ ７．１０ ３７．６０ １１．００ ３．０４

轴向薄壁组织比例 ％ １８．０５ １７．８３ ２１．８０ １３．８４

射线薄壁组织比例 ％ １４．２８ １６．４４ １８．７１ １２．６６

薄壁组织比例 ％ ３２．３３ １４．２６ ３８．５５ ２６．５０

非结构性碳 可溶性糖浓度 μｇ ／ ｍｇ ０．７０ ４３．３８ １．０７ ０．３２

Ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ 淀粉浓度 μｇ ／ ｍｇ ２．１８ ２３．９３ ２．９６ １．４５

总 ＮＳＣ 浓度 μｇ ／ ｍｇ ２．８８ ２２．５７ ４．０３ ２．２８

表 ３　 非抗旱树种的木质部性状变异

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ １６ ｘｙｌｅｍ ｔｒａｉｔｓ ｍｅａｓｕｒｅｄ ｉｎ ｎｏｎ⁃ｄｒｏｕｇｈｔ⁃ｒｅｓｉｓｔａｎｔ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

分类
Ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ

特征
Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ

单位
Ｕｎｉｔ

平均值
Ｍｅａｎ

变异系数
ＣＶ ／ ％

最大值
Ｍａｘ

最小值
Ｍｉｎ

水力性状 Ｈｕｂｅｒ 值 ｍｍ２ ／ ｃｍ２ ０．０２ ５８．０５ ０．０３ ０．０１

Ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｔｒａｉｔｓ 潜在最大导水率 Ｋｇ ｍ－１ ＭＰａ－１ ｓ－１ １５．１８ ４５．５４ ２３．１４ ６．６３

导管密度 ｍｍ－２ １３１．７９ ３４．９７ １８６．４７ ７２．９７

导管面积比例 ％ １８．４９ ３４．７０ ２５．６４ ７．６５

导管面积比例 ％ ０．１２ ２０．８１ ０．１５ ０．０８

最大导管直径 μｍ ７２．２２ １８．２９ ８５．３６ ５１．９１

导管平均直径 μｍ ３９．８５ １６．１４ ４６．８７ ３１．９３

导管壁厚度 μｍ １．５５ ９．３３ １．８１ １．４３

薄壁组织 离管薄壁组织比例 ％ ５．５６ ６７．４６ ９．８０ ０．８６

Ｐａｒｅｎｃｈｙｍａ 轴向薄壁组织比例 ％ ８．０８ ４５．２７ １２．４３ ３．５５

旁管薄壁组织比例 ％ ２．５２ ２０．６０ ３．０２ １．５７

射线薄壁组织比例 ％ ２２．４９ １９．３０ ２９．８８ １８．５５

薄壁组织比例 ％ ３０．５７ １６．５９ ３４．３４ ２２．１０

非结构性碳 淀粉浓度 μｇ ／ ｍｇ １．１３ ２９．０６ １．５２ ０．５８

Ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ 可溶性糖浓度 μｇ ／ ｍｇ ０．３９ ２７．４６ ０．５３ ０．２４

总 ＮＳＣ 浓度 μｇ ／ ｍｇ １．５２ ２２．２５ １．７７ ０．９０

２．２　 抗旱树种与非抗旱树种非结构性碳（ＮＳＣ）浓度的差异

不同树种的木质部 ＮＳＣ 浓度变异较大（变异系数为 ４０．３０％）。 麻栎（Ｑａ）的淀粉浓度在 １０ 个树种中最
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图 ２　 不同树种之间木质部非结构性碳差异

Ｆｉｇ．２　 Ｘｙｌｅｍ Ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

高，达到（２９５．９５±０．７５）μｇ ／ ｍｇ， 是最小的白玉兰（Ｍｄ）的 ５ 倍（（５８．２０±０．９１）μｇ ／ ｍｇ）。 麻栎的可溶性糖浓度

也高于其他所有树种（（１０７．３３±２．２６）μｇ ／ ｍｇ）。 抗旱树种的淀粉含量显著高于非抗旱树种（Ｐ＜０．０１），可溶性

糖浓度无显著差异（Ｐ＞０．０５），但抗旱树种的总 ＮＳＣ 浓度显著高于非抗旱树种（Ｐ＜０．０１）。
２．３　 抗旱树种与非抗旱树种木质部性状的差异

麻栎（Ｑａ）的平均导管直径和导管壁厚度都是最大，分别为（１１９．７１±２１．１７１）μｍ，（４．５７±０．７１３）μｍ；榆树

（Ｕｐ）作为抗旱树种中唯一的散孔材，相较于其他环孔材抗旱树种，其导管密度最大（（１６８．７６±２６．５５２）μｍ），
而平均导管直径最小（（２５．５９±５．２４９）μｍ）。 总体比较，抗旱树种的导管壁厚度、最大导管直径、旁管薄壁组织

比例、轴向薄壁组织比例均显著大于非抗旱树种（Ｐ＜０．０１）；抗旱树种的平均导管直径、导管密度及其他性状

与非抗旱树种并无显著差异（Ｐ＞０．０５）。
２．４　 不同树种木质部性状的协同性分析

１０ 个树种的导管壁厚度与平均导管直径、最大导管直径和潜在最大导水率均显著相关，５ 个抗旱树种间

也存在这种关系，但非抗旱树种不存在。 ５ 个抗旱树种和所有 １０ 个树种的最大导管直径与潜在最大导水率

显著相关，但非抗旱树种间不相关。 抗旱树种总薄壁组织比例与轴向薄壁组织面积比例存在显著的正相关关

系，表明抗旱树种的薄壁组织主要由轴向薄壁组织主导，５ 个非抗旱树种和总的 １０ 个树种间未表现出现此种

关系；５ 个抗旱树种的导管连接度与 Ｈｕｂｅｒ 值存在显著的负相关关系，而非抗旱树种无此种关系。

３　 讨论

Ｍｏｒｒｉｓ 等对全球范围内 ２３３２ 种木本被子植物的薄壁组织比例、轴向薄壁组织比例、射线薄壁组织比例和
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图 ３　 不同树种之间导管解剖特征差异

Ｆｉｇ．３　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｖｅｓｓｅｌ ａｎａｔｏｍｙ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

平均导管直径进行分析，发现总的薄壁组织变化范围为 ６．８８％—６４．２０％，轴向薄壁组织比例变化范围为

０％—４４．１０％，射线组织比例变化范围为 ５．２３％—４２．４７％；导管平均直径变化范围为 １０％—４３５．１２％［１９］。 本

研究的 １０ 个树种的上述木质部性状均在此范围内（表 ２、表 ３）。
植物木质部空穴化引起的植物输水功能障碍可影响植物的水分平衡和气孔运动，导致植物死亡［２９］，因此

植物的抗旱性在一定程度上可以由其抵抗栓塞发生的能力或栓塞后的修复能力决定［３０］。 抗旱性较强的植物

一般具有较大的导管密度和较小的导管直径，但本研究中抗旱树种的平均导管直径、Ｋｐ和导管密度与非抗旱

树种相比并无显著差异（Ｐ＞０．０５），抗旱树种的导管壁厚度和轴向薄壁组织均显著大于非抗旱树种（图 ３，Ｐ＜
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图 ４　 不同树种木质部性状的协同性分析

Ｆｉｇ．４　 Ｓｙｎｅｒｇｉｓｔｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｘｙｌｅｍ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

实线表明线性关系显著；虚线表明线性关系不显著；粗线表示所有树种指标间的关系；∗：Ｐ＜０．０５；∗∗：Ｐ＜０．０１

０．０１），表明仅依靠导管直径和导管密度判断植物抗栓塞能力并不客观，还应与导管纹膜孔特征和薄壁组织等

木质部水力性状结合。 本研究中抗旱树种最大导管直径与 Ｋｐ存在显著正相关关系（Ｒ２ ＝ ０．８４８），而非抗旱树

种的这种关系却并不明显（Ｒ２ ＝ ０．４３０），表明抗旱树种直径较大的导管具有更高的导水率。 根据 Ｈａｇｅｎ⁃
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Ｐｏｉｓｅｕｉｌｌｅ 定律，当植物木质部导管直径较大时，水分运输效率越高，导水率越高［３１］。 本研究中树种的导管壁

厚度与 Ｋｐ、最大导管直径、平均导管直径均呈显著正相关关系（Ｒ２分别为 ０．５５４，０．７８１，０．７２７），这一点在抗旱

树种上的体现更为突出（图 ４），即本研究抗旱树种的导管直径较大时，其导管有较厚的导管壁，导管内径增加

的同时需要有较强的机械支撑力才能保证较大口径的导管不易破裂，导管壁厚度在一定程度上可以体现其机

械支撑力［３２］，厚的导管壁也影响导管纹孔形态，尤其是纹孔膜厚度［１０］，所以厚的导管壁保证了水分运输的安

全性。 本研究中的抗旱树种具有较高导水率的同时在一定程度上兼顾了安全性，因此并未体现出水分运输高

效性与安全性的权衡。
ＮＳＣ 为植物生长繁殖和新陈代谢提供能量，并被认为对抵抗干扰和干扰后的恢复有重要作用［３３］，主要是

可溶性糖和淀粉。 可溶性糖是植物在长期的干旱环境中重要的渗透调节物质，是植物细胞中浓度较高的一大

类物质［３４］，有研究表明干旱胁迫会使淀粉也转化为可溶性糖［３５⁃３６］。 本研究中抗旱树种的 ＮＳＣ 浓度为（２．８８２
±０．６８９）μｇ ／ ｍｇ，显著高于非抗旱树种的（１．５２８±０．３５８）μｇ ／ ｍｇ，表明具有更高的环境适应性以及较高的碳供应

水平。 Ｔｏｓｈｉｈｉｒｏ 等发现阔叶植物木质部栓塞修复能力要比针叶树植物强，其原因就是阔叶植物木质部中有较

多薄壁组织和 ＮＳＣ［３７］。 目前研究发现植物抗栓塞能力与植物茎干的水容存在相关关系，木质部的导管通过

吸收旁管薄壁组织中的水分或者离子，改变导管内溶液的渗透势使水分向导管运输，从而缓和导管内张力，达
到防栓塞的目的［３８］，同时薄壁组织中含有大量水通道蛋白可以参与到木质部栓塞修复中［３９］。 本研究中的抗

旱树种相较于非抗旱树种具有更多薄壁组织，表明抗旱树种具备更强的栓塞修复能力。 也有研究表明，导管

连接度越大，植物木质部预防张力下导管破裂的能力越大［４０］。 Ｈｕｂｅｒ 值表示维持单位叶面积水分供给所需

的枝条边材投入［４１］，一定程度反映植物枝条的输水效率。 本研究抗旱树种的导管连接度与 Ｈｕｂｅｒ 值存在显

著的负相关关系（Ｒ２ ＝ ０．６０９），导管连接度是导管壁厚度与导管直径的比值，两类树种间导管直径无显著差异

但抗旱树种的导管壁厚度显著大于非抗旱树种（图 ３），抗旱树种导管连接度与 Ｈｕｂｅｒ 值的这种关系或许表明

导管壁更厚的树种容易维持更多的叶面积用来光合固碳。 总体来说本研究的抗旱树种即通过厚的导管壁维

持最大导管直径和水力效率，同时又保证了抗栓塞的水力安全性，并且抗旱树种具有更多的旁管薄壁组织和

ＮＳＣ 也保证了足够的能量和资源进行栓塞修复。
麻栎作为干旱瘠薄山地绿化造林的先锋树种［４２］，有最大的平均导管直径和最厚的导管壁，反映了麻栎在

水分运输高效性和安全性上有较好的协同关系。

４　 结论

本研究抗旱树种相较于非抗旱树种，木质部 ＮＳＣ 浓度更高、导管壁更厚、最大导管直径更大、旁管薄壁组

织和轴向薄壁组织比例更大。 抗旱树种直径较大的导管和较厚的导管壁既保证了较高的水分运输效率又具

有一定的抗栓塞能力，同时抗旱树种更多的旁管薄壁组织和 ＮＳＣ 又为更强的贮水能力和栓塞修复能力提供

了条件。 本研究木质部导管解剖特征可为华北干旱瘠薄山区绿化造林树种的选择提供参考。
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