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黄土高原多年生草本物种根部导水结构及空间分异
特征
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摘要：植物茎干导水系统起着植株水分长距离输导功能，深入了解植物导水解剖结构和功能对于认识植物水分、养分输导和分

配策略具有重要意义，然而相关研究还是主要集中在木本乔、灌木物种上，而对于多年生草本物种的相关研究还未引起人们的

重视。 以黄土高原多年生草本物种为研究对象，在黄土高原沿降雨梯度（２５０—５３０ ｍｍ）布设 １２ 个采样点，采集了 ３０ 种多年生

草本物种的主根解剖材料，并分析了该地区草本物种根部导管解剖结构及空间分异特征。 研究结果表明 １）多年生草本物种根

部导管特征参量具有较大的变异性，在固定测量范围内导管数量、导管直径、导管分数、总水分传导效率的变化范围分别为

２５—２９５ 个、２４．４６—５４．５８ μｍ、２．４２％—３３．１６％、０．０３４—２５．３５７ ｋｇ ｍ－１ ＭＰａ－１ ｓ－１。 ２）多年生草本根部导管直径、导管分数和导水

效率均沿降雨量的增加呈不断下降趋势，其中以导水效率下降趋势最为明显（Ｒ ＝ －０．３—－０．３６２， Ｐ＜０．０５），这表明水分条件是

限制黄土高原草本物种根部导水特征空间变异的主要因素。 ３）多年生草本根部导管直径和导水效率以半荒漠分布为主的蒺

藜科草本物种中数值最高，其次是人工种植为主的豆科草本物种，而以自然分布为主的菊科草本物种的导管参量数值最低，这
表明黄土高原不同类群草本物种的导水特征和输水策略存在较大差异性。
关键词：多年生草本；主根导管；导水效率；黄土高原
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越来越多的证据表明，全球气候变暖及其导致的干旱胁迫已导致世界范围，特别是干旱半干旱区出现大

面积森林生长衰退和树木死亡问题［１］，从而对区域森林植被生产力和碳固定产生显著负面影响［２］。 干旱胁

迫气候条件能够使得树木木质部空穴化和栓塞（Ｘｙｌｅｍ ｅｍｂｏｌｉｓｍ）并导致水分输导故障（Ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｆａｉｌｕｒｅ），从
而严重制约树木正常的生长发育［３⁃４］。 有研究表明，世界范围森林植被对干旱胁迫响应的敏感性被明显低

估，不同类型森林在干旱胁迫下产生水分输导障碍的水分安全阈值范围较窄，区域差异性不大，这表明在森林

植被在气候变暖背景下的干旱胁迫风险正在不断加剧［５］。 树木木质部导水解剖特征（导管大小、数量及密度

等）作为反映树木的水分的输导能力和用水策略的主要参量，不仅被广泛应用于树木生长对干旱胁迫响应特

征［６⁃７］，还被应用于植物生理过程模型，用于预测森林生长对干旱胁迫的响应和适应方式［５， ８］。
黄土高原地区位于我国干旱半干旱区，是典型生态脆弱区与气候变化响应敏感区，该地区植被生长主要

受到水分条件胁迫影响［９⁃１０］。 利用木质部导水特征参量反映黄土高原植被对水分胁迫条件影响的响应特征

的研究也逐渐受到了人们的关注，李荣等［１１］分析了黄土高原 ６ 个耐旱树种木质部结构与栓塞脆弱性的关系，
发现导管密度对木质部栓塞脆弱性影响最大，而导管直径次之，导管长度影响最小；艾绍水等［１２］ 则对比了陕

北沙地 ３ 种典型灌木根木质部解剖结构及水力特征，发现沙柳的木质部导管平均最大直径、平均最小直径、平
均导管面积以及导管面积占木质部面积比例显著高于柠条 （ Ｃａｒａｇａｎａ ｋｏｒｓｈｉｎｓｋｉｉ） 和沙棘 （Ｈｉｐｐｏｐｈａｅ
ｒｈａｍｎｏｉｄｅｓ），具有最优的导水效率；李秧秧等（２０１０） ［１３］则研究了黄土丘陵区典型树木抵抗空穴化能力及与木

质部结构的关系，黄刺玫（Ｒｏｓａ ｘａｎｔｈｉｎａ）、山杨（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ）和山桃（Ａｍｙｇｄａｌｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ）的导管直径

较小而导管密度较大，导水安全性和抗干旱胁迫能力均较强；而辽东栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｗｕｔａｉｓｈａｎｉｃａ）、刺槐（Ｒｏｂｉｎｉａ
ｐｓｅｕｄｏａｃａｃｉａ）和荆条（Ｖｉｔｅｘ ｎｅｇｕｎｄｏ ｖａｒ． ｈｅｔｅｒｏｐｈｙｌｌａ）的导管直径较大而导管密度较小，导水效率较高但抗干

旱胁迫能力较弱。 纵观黄土高原基于木质部导管特征对输水和抗旱能力的研究还是主要集中在木本乔木和

灌木物种，而对多年生草本物种的研究还没有引起人们的关注。
现在有足够证据表明多年生草本根部次生组织中具有明显的导管结构，并可根据导管直径在生长季前后

期大小变化规律辨识年轮界限，多年生草本根部解剖材料的气候学和生态学价值正引起人们的关注［１４⁃１６］。
草地是黄土高原地区分布最为广泛的植被类型，总面积达 ２０ 多万 ｋｍ２，占区域总面积的 ３２．６％；在退耕还林

还草与封山禁牧工程在 １９９９ 年大规模实施以来，黄土高原草地面积进一步扩大［１７⁃１８］。 利用多年生草本根部

解剖材料探讨黄土高原草本物种对水分胁迫条件的响应特征具有重要的生态学价值，且已经受到人们的关

注。 Ｓｈｉ 等［１９⁃２０］和任丽媛等［２１⁃２２］在黄土高原已经初步收集了 １０ 余种多年生草本根部年轮资料，发现其中大

多数都具有清晰的年轮结构，并发现多年生草本根部导管大小与水分胁迫条件关系最为密切，并根据根部导

管大小随年龄变化特征探讨了黄土高原自然和人工草本物种生活史策略的差异性。
但是，黄土高原目前开展的草本解剖学方面的相关研究还是较为零散和初步的，有待进一步深入研究。
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本研究在黄土高原沿降雨梯度设置调查样地，并较为系统地采集多年生草本物种根部解剖材料，提取其根部

导管解剖特征参量（包括导管面积、导管分数和水力传导效率等），并阐明黄土高原多年生草本物种导水特征

沿干旱胁迫梯度的变化特征，无疑将为黄土高原草地植被对气候变化的响应和适应等方面研究提供科学

依据。

１　 材料与方法

图 １　 黄土高原多年生草本样品空间分布图

　 Ｆｉｇ． １ 　 Ｌｏｃａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｓｉｔｅｓ ｏｆ ｐｅｒｅｎｎｉａｌ ｆｏｒｂｓ ｓｐｅｃｉｅｓ

ａｃｒｏｓｓ ｔｈｅ Ｌｏｅｓｓ Ｐｌａｔｅａｕ，Ｃｈｉｎａ

１．１　 研究区概况

黄土高原地处我国西北地区，位于中国黄河中上游

地区，是世界上最大的黄土沉积区，东西绵延约 １０００
ｋｍ，南北地跨 ７５０ ｋｍ，平均海拔在 １５００—２０００ ｍ 间，面
积约 ６２ 万 ｋｍ２（图 １） ［２３］。 区域气候为暖温带大陆性季

风气候，从西北到东南依次为干旱、半干旱和半湿润气

候。 黄土高原年均气温从西北区的 ３．６℃上升到东南区

的 １４．３℃，降雨量 ３００—８００ ｍｍ，植被依次为风沙草原、
草原和森林草原［２４］。 黄土高原生态环境脆弱，土壤侵

蚀和水土流失严重，地表破碎、沟壑纵横，区域植被总体

覆盖度较低。 自封山育林和退耕还林（草） 工程实施以

来，黄土高原植被覆盖率明显提高，植被持续改善的面

积占整个区域的 ６７． ０８％，区域整体生态环境有很大

好转［２５］。
１．２　 样品采集与处理

在黄土高原地区，沿年平均降雨量等值线（东南至西北方向）设置调查样带，共布设 １２ 个草本植物调查

样点采集在该区域分布广泛的多年生草本物种（表 １）。 在采样点选取具有明显主根多年生草本物种，挑选出

３—５ 株健康成熟植株，挖取其主根并清洗干净，用刀片裁取 ２—３ ｃｍ 深近地面的样品，放入体积 ５０ 倍以上的

ＦＡＡ（７０％乙醇：甲醛：乙酸＝ ９：０．５：０．５）固定液中固定。

表 １　 黄土高原多年生草本物种采样点信息

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｉｔｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｐｅｒｅｎｎｉａｌ ｈｅｒｂａｃｅｏｕｓ ｓｐｅｃｉｅｓ ｓａｍｐｌｅｄ ｉｎ Ｌｏｅｓｓ Ｐｌａｔｅａｕ ｏｆ Ｃｈｉｎａ

采样点序号
Ｓｉｔｅ ＩＤ

采样点
Ｓｉｔｅ

经度
Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ

纬度
Ｌａｔｉｔｕｄｅ

海拔 ／ ｍ
Ａｌｔｉｔｕｄｅ

降雨量 ／ ｍｍ
Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ

物种数量
Ｓｐｅｃｉｅｓ ｎｕｍｂｅｒｓ

Ｓ１ 阿拉善右旗 １０１°４０′ ３９°１３′ １４９５ ２５０ ４

Ｓ２ 阿拉善左旗 １０５°４０′ ３８°５０′ １５６５ ２５０ ４

Ｓ３ 下马关 １０６°２７′ ３７°０７′ １５６９ ３３０ ４

Ｓ４ 李旺 １０６°０５′ ３６°４１′ １４１８ ３５０ ３

Ｓ５ 铁边城 １０７°５１′ ３６°５９′ １４０５ ４３０ ４

Ｓ６ 环县 １０７°１８′ ３６°３４′ １２３５ ４５０ １

Ｓ７ 白豹 １０８°０７′ ３６°３９′ １４２８ ４９０ ６

Ｓ８ 曹李源 １０７°１７′ ３６°０５′ １３５４ ４８０ ２

Ｓ９ 同湾 １０８°１９′ ３６°３９′ １５２６ ５００ ７

Ｓ１０ 吕梁 １１１°０９′ ３７°３１′ ９５７ ５１０ ５

Ｓ１１ 永宁 １０８°４６′ ３６°３３′ １１２９ ５１００ ６

Ｓ１２ 永和 １１０°３８′ ３６°４６′ ８９２ ５３０ １

将采集的草根样品进行石蜡切片前处理，即脱水、透明、浸蜡、包埋、切片、染色和观察测量等操作［２６］，脱
水是将草根样品从固定液中取出，放入不同浓度（８０％、８５％、９０％、９５％、１００％Ⅰ和 １００％Ⅱ）的乙醇溶液中逐

５８８４　 １４ 期 　 　 　 张国帅　 等：黄土高原多年生草本物种根部导水结构及空间分异特征 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

级进行脱水，目的在于用梯度乙醇溶液替换植物组织中的水分，以保证后续透明和包埋时二甲苯和石蜡完全

渗进植物组织。 透明是指用二甲苯作为媒介将脱水后组织中的乙醇置换出来。 用石蜡取代透明剂，使二甲苯

浸入植物组织，在切片时起支持作用，称为浸蜡。 包埋是指把浸蜡处理后的样品用石蜡溶液包裹并晾干的

过程。
当蜡块充分凝固后，用轮转式切片机切出大约 ８—１４ μｍ 厚度的横切面腊带，后粘连到载破片上。 为了

区分韧皮部、形成层、木质部等区域，采用复染的方法进行染色。 首先经过脱蜡过程，逐级复水后依次放入

１％番红水溶液和 ０．５％固绿乙醇溶液［２７］。 封片后使用 Ｏｌｙｍｐｕｓ ＤＰ７３ （Ｏｌｙｍｐｕｓ， Ｔｏｋｙｏ， Ｊａｐａｎ）在同一倍数

（×４０）下观察、拍照，并用 ＰＴＧｕｉ 全景拼接软件将不完整的图片拼接在一起。
１．３　 数据处理与统计分析

利用 ＩｍａｇｅＪ 专业图像分析软件，选取切片上固定面积（５００ × ５００ 像素，１ 像素 ＝ ２．６３ μｍ）测量木质部导

管区域，自动读取被测量切片的导水解剖特征并获取参量数值（图 ２），并获取以下 ９ 种导管参量。 依次为 １）
导管数量（Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｖｅｓｓｅｌ， ＮＶ）（个）：测量区内导 ａｓ 管的总数量；２）导管分数（Ｖｅｓｓｅｌ ｆｒａｃｔｉｏｎ， ＶＦ）（％）：测
量区内导管总面积占测量区面积的比例；３）导管平均面积（Ｍｅａｎ ｖｅｓｓｅｌ ａｒｅａ， ＭＶＡ）（μｍ２）：测量区内所有导

管面积的平均数值；４）

图 ２　 使用 ＩｍａｇｅＪ 专业图像分析软件，随机选取切片上固定面积测量木质部导管区域

Ｆｉｇ． ２ 　 Ｕｓｉｎｇ ｐｒｏｆｅｓｓｉｏｎａｌ ｉｍａｇｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｓｏｆｔｗａｒｅ， ＩｍａｇｅＪ， ａｎｄ ｓｅｌｅｃｔｉｎｇ ａ ｆｉｘｅｄ ａｒｅａ ｏｎ ｔｈｅ ｓｌｉｃｅ ｔｏ ｍｅａｓｕｒｅ ｔｈｅ ｘｙｌｅｍ ｖｅｓｓｅｌ

ａｒｅａ ｒａｎｄｏｍｌｙ

Ａ：使用 Ｏｌｙｍｐｕｓ ＤＰ７３ 直接获取的图片；Ｂ：经过 ＩｍａｇｅＪ 软件处理之后待测量的图片；Ｃ：经过 ＩｍａｇｅＪ 测量之后输出的图片。 （骆驼蓬，图中比

例尺为 １ｃｍ＝ １００ μｍ）

导管最大面积（Ｍａｘｉｍｕｍ ｖｅｓｓｅｌ ａｒｅａ， ＭＡＸ．ＶＡ）（μｍ２）：测量区内导管的最大面积；５）导管总面积（Ｔｏｔａｌ
ｖｅｓｓｅｌ ａｒｅａ， ＴＶＡ）（μｍ２）：测量区内导管总面积；６）总体水力传导率（Ｔｏｔａｌ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ， ＴＫｐ）（ｋｇ ｍ－１

ＭＰａ－１ ｓ－１）：测量区导管水力传导率之和；７）平均水力传导率（Ｍｅａｎ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ， ＭＫｐ） （ ｋｇ ｍ－１

ＭＰａ－１ ｓ－１）：测量区导管平均水力传导率；８）最大水力传导率（Ｍａｘｉｍｕｍ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ， ＭＡＸ．Ｋｐ）（ｋｇ
ｍ－１ ＭＰａ－１ ｓ－１）：测量区最大导管水力传导率。

由于导管大多数是椭圆的，导管的理论直径 Ｄ＝［３（ａｂ） ３ ／ （２ａ２＋２ｂ２）］ １ ／ ４，其中 ａ 和 ｂ 分别表示长轴和短

轴的长度［２８］，根据 Ｔｙｒｅｅ 和 Ｚｉｍｍｅｒｍａｎｎ（２００２） ［２９］的水力传导概念，理论水力传导率（Ｔｈｅ ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ
ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ， Ｋｐ）可由每个导管（等效圆）直径通过改进的哈根泊肃叶方程（Ｈａｇｅｎ－Ｐｏｉｓｅｕｉｌｌｅ）计算。

Ｋｐ ＝
πρ

１２８η
æ

è
ç

ö

ø
÷ ∑

ｎ

ｉ ＝ １
ｄｉ( ) ４

式中，ρ 是 ２０℃水（９９８．２ ｋｇ ／ ｍ３）的密度，η 是 ２０℃（１．００２×１０－９ ＭＰａ ｓ）水的粘度，ｄｉ是在第 ｉ 年测量的第 ｎ 个

导管（等效圆）直径。
本研究中相关数据用 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ ２０１４ 进行记录和整理；数据分析主要采用 ＳＰＳＳ ２２．０（ ＳＰＳＳ Ｉｎｃ．
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Ｃｈｉｃａｇｏ， ＵＳＡ）软件和 Ｒ 语言程序（Ｒ Ｃｏｒｅ Ｔｅａｍ ２０１６）；图形绘制采用 Ｒ 语言程序（Ｒ Ｃｏｒｅ Ｔｅａｍ ２０１６）和

ＡｒｃＧＩＳ ９．２（ＥＳＲＩ， Ｒｅｄｌａｎｄｓ， ＣＡ， ＵＳＡ）软件完成。

２　 结果与分析

２．１　 草根导管特征参量数值变化趋势

本研究在黄土高原采集多年生草本物种 ３０ 种，分属于 １２ 科 ２３ 属（表 ２），种类最多的是菊科，一共有 ９
个草本物种，分属于 ７ 个属，分别为小苦买属（ Ｉｘｅｒｉｄｉｕｍ）、大丁草属（Ｇｅｒｂｅｒａ）、狗娃花属（Ｈｅｔｅｒｏｐａｐｐｕｓ）、蓟属

（Ｃｉｒｓｉｕｍ）、蓝刺头属（Ｅｃｈｉｎｏｐｓ）、泥胡菜属（Ｈｅｍｉｓｔｅｐｔａ）和祁州漏芦（Ｈｅｍｉｓｔｅｐｔａ）；其次是豆科，一共有 ８ 个草本

物种，分属于 ５ 个属，分别为棘豆属（Ｏｘｙｔｒｏｐｉｓ）、草木犀属（Ｍｅｌｉｌｏｔｕｓ）、黄耆属（Ａｓｔｒａｇａｌｕｓ）、苜蓿属（Ｍｅｄｉｃａｇｏ）
和沙打旺属（Ａｓｔｒａｇａｌｕｓ）；其他科的草本种类均较少，多为 １—２ 个草本物种。

表 ２　 黄土高原多年生草本物种组成信息表

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｐｅｒｅｎｎｉａｌ ｈｅｒｂａｃｅｏｕｓ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｔｈｅ Ｌｏｅｓｓ Ｐｌａｔｅａｕ

物种名称
Ｓｐｅｃｉｅｓ

科名
Ｆａｍｉｌｙ

属名
Ｇｅｎｅｒａ

物种名称
Ｓｐｅｃｉｅｓ

科名
Ｆａｍｉｌｙ

属名
Ｇｅｎｅｒａ

香青兰 Ｄｒａｃｏｃｅｐｈａｌｕｍ ｍｏｌｄａｖｉｃａ 唇形科 香青兰属 大丁草 Ｇｅｒｂｅｒａ ａｎａｎｄｒｉａ 菊科 大丁草属

益母草 Ｌｅｏｎｕｒｕｓ ａｒｔｅｍｉｓｉａ 唇形科 益母草属 阿尔泰狗娃花 Ｈｅｔｅｒｏｐａｐｐｕｓ ａｌｔａｉｃｕｓ 菊科 狗娃花属

砂珍棘豆 Ｏｘｙｔｒｏｐｉｓ ｒａｃｅｍｏｓａ 豆科 棘豆属 蓟 Ｃｉｒｓｉｕｍ ｊａｐｏｎｉｃｕｍ 菊科 蓟属

白花草木犀 Ｍｅｌｉｌｏｔｕｓ ａｌｂａ 豆科 草木犀属 蓝刺头 Ｅｃｈｉｎｏｐｓ ｓｐｈａｅｒｏｃｅｐｈａｌｕｓ 菊科 蓝刺头属

草木犀 Ｍｅｌｉｌｏｔｕｓ ｏｆｆｉｃｉｎａｌｉｓ 豆科 草木犀属 砂蓝刺头 Ｅｃｈｉｎｏｐｓ ｇｍｅｌｉｎｉｉ 菊科 蓝刺头属

草木樨状黄耆 Ａｓｔｒａｇａｌｕｓ ｍｅｌｉｌｏｔｏｉｄｅｓ 豆科 黄耆属 泥胡菜 Ｈｅｍｉｓｔｅｐｔａ ｌｙｒａｔａ 菊科 泥胡菜属

甘草 Ｇｌｙｃｙｒｒｈｉｚａ ｕｒａｌｅｎｓｉｓ 豆科 甘草属 祁州漏芦 Ｒｈａｐｏｎｔｉｃｕｍ ｕｎｉｆｌｏｒｕｍ 菊科 祁州漏芦属

黄花苜蓿 Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｆａｌｃａｔａ 豆科 苜蓿属 龙胆 Ｇｅｎｔｉａｎａ ｓｃａｂｒａ 龙胆科 龙胆属

紫苜蓿 Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｓａｔｉｖａ 豆科 苜蓿属 牦牛儿苗 Ｅｒｏｄｉｕｍ ｓｔｅｐｈａｎｉａｎｕｍ 牦牛儿苗科 牦牛儿苗属

沙打旺 Ａｓｔｒａｇａｌｕｓ ａｄｓｕｒｇｅｎｓ 豆科 黄芪属 菊叶委陵菜 Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ｔａｎａｃｅｔｉｆｏｌｉａ 蔷薇科 委陵菜属

骆驼蒿 Ｐｅｇａｎｕｍ ｎｉｇｅｌｌａｓｔｒｕｍ 蒺藜科 骆驼蓬属 翻白草 Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ｄｉｓｃｏｌｏｒ 蔷薇科 委陵菜属

骆驼蓬 Ｐｅｇａｎｕｍ ｈａｒｍａｌａ 蒺藜科 骆驼蓬属 柴胡 Ｂｕｐｌｅｕｒｕｍ ｃｈｉｎｅｎｓｅ 伞形科 柴胡属

沙参 Ａｄｅｎｏｐｈｏｒａ ｓｔｒｉｃｔａ 桔梗科 沙参属 异叶败酱 Ｐａｔｒｉｎｉａ ｈｅｔｅｒｏｐｈｙｌｌａ 败酱科 败酱属

抱茎小苦荬 Ｉｘｅｒｉｄｉｕｍ ｓｏｎｃｈｉｆｏｌｉｕｍ 菊科 小苦买属 野亚麻 Ｌｉｎｕｍ ｓｔｅｌｌｅｒｏｉｄｅｓ 亚麻科 亚麻属

苦苦菜 Ｉｘｅｒｉｄｉｕｍ ｄｅｎｔａｔｕｍ 菊科 小苦买属 大果琉璃草 Ｃｙｎｏｇｌｏｓｓｕｍ ｄｉｖａｒｉｃａｔｕｍ 玄参科 琉璃草属

从多年生草本根部导管特征参量频度特征来看（图 ３），导管数量频度呈正态分布特征，在测量面积内导

管数量（ＮＶ）最多的物种为益母草（Ｌｅｏｎｕｒｕｓ ａｒｔｅｍｉｓｉａ）、菊叶委陵菜（Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ｔａｎａｃｅｔｉｆｏｌｉａ）、柴胡（Ｂｕｐｌｅｕｒｕｍ
ｃｈｉｎｅｎｓｅ），导管数量分别为 ２９５ 个、２３３ 个、２２７ 个；导管分数（ＶＦ）频度呈偏正态分布特征，在固定面积内导管

分数数值最高的物种为沙打旺（Ａ． ａｄｓｕｒｇｅｎｓ）、骆驼蓬（Ｐｅｇａｎｕｍ ｎｉｇｅｌｌａｓｔｒｕｍ）、骆驼蒿（Ｐｅｇａｎｕｍ ｈａｒｍａｌａ），数
值分别为 ３３．１６％、３０．４４％、２８．９１％；最大导管面积（ＭＡＸ．ＶＡ）频度呈偏正态分布特征，数值较大的物种有骆

驼蓬、大果琉璃草（Ｃｙｎｏｇｌｏｓｓｕｍ ｄｉｖａｒｉｃａｔｕｍ）、紫苜蓿（Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｓａｔｉｖａ），导管面积为 ７３４０—７９３０ μｍ２，导管直

径约为 １００ μｍ；平均导管面积（ＭＶＡ）频度呈偏正太分布特征，数值较大的物种有沙打旺、砂蓝刺头（Ｅｃｈｉｎｏｐｓ
ｇｍｅｌｉｎｉｉ）和骆驼蒿，导管面积约为 ２３００ μｍ２，导管直径约为 ５０ μｍ；最大水分传导率（ＭＡＸ．Ｋｐ）、总水分传导率

（ＴＫｐ）、平均水分传导率（ＭＫｐ）频度分布以负指数曲线为主，水分传导效率较高的物种有骆驼蓬、骆驼蒿、砂
蓝刺头、紫苜蓿、沙打旺和大果琉璃草等。

从多年生草本根部导管特征参量间相关特征来看（图 ４），多年生草本物种的水分传导率（ＭＡＸ．Ｋｐ、ＴＫｐ、
ＭＫｐ）与导管分数（Ｒ＝ ０．５９５—０．８６６， Ｐ＜０．０１）和导管平均面积（Ｒ＝ ０．６１５—０．９， Ｐ＜０．０１）具有显著相关关系，
而与导管数量无明显的相关特征（Ｒ＝ －０．０１１—０．２１３， Ｐ＞０．０５）。
２．２　 草根导管特征参量在降雨梯度上的变化趋势

从各导管特征参量随降雨梯度上的变化趋势来看（图 ５），多年生草本的根部导管数量（ＮＶ）在固定面积
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图 ３　 黄土高原多年生草本根部导管特征参量频度图

Ｆｉｇ．３　 Ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ Ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｔｈｅ ｍａｊｏｒ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｒｏｏｔ ｘｙｌｅｍ ｆｏｒ ｐｅｒｅｎｎｉａｌ ｈｅｒｂａｃｅｏｕｓ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｔｈｅ Ｌｏｅｓｓ Ｐｌａｔｅａｕ

ＮＶ：导管数量，Ｖｅｓｓｅｌ ｎｕｍｂｅｒ；ＶＦ：导管分数，Ｖｅｓｓｅｌ ｆｒａｃｔｉｏｎ；ＭＡＸ．ＶＡ：最大导管面积，Ｍａｘｉｍｕｍ ｖｅｓｓｅｌ ａｒｅａ；ＴＡＶ：总导管面积，Ｔｏｔａｌ ｖｅｓｓｅｌ ａｒｅａ；

ＭＶＡ：平均导管面积，Ｍｅａｎ ｖｅｓｓｅｌ ａｒｅａ；ＭＡＸ．Ｋｐ：最大水力传导率，Ｍａｘｉｍｕｍ ｗａｔｅｒ ｔｒａｎｓｆｅｒ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ；ＴＫｐ：总水力传导率，Ｔｏｔａｌ ｗａｔｅｒ ｔｒａｎｓｆｅｒ

ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ；ＭＫｐ：平均水分传导率，Ｍｅａｎ ｗａｔｅｒ ｔｒａｎｓｆｅｒ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ

图 ４　 黄土高原多年生草本根部导管特征参量间相关特征

Ｆｉｇ．４　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｔｈｅ ｍａｊｏｒ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｒｏｏｔ ｘｙｌｅｍ ｆｏｒ ｐｅｒｅｎｎｉａｌ ｈｅｒｂａｃｅｏｕｓ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｔｈｅ Ｌｏｅｓｓ Ｐｌａｔｅａｕ

内随降雨量增加无明显上升趋势，基本维持在 １５０ 个导管左右，而导管分数（ＶＦ）则随降雨量增加有不断下降

趋势，从 ２５０ ｍｍ 的 １６％下降到 ５３０ ｍｍ 的 １１％。 最大导管面积（ＭＡＸ．ＶＡ）、总导管面积（ＴＶＡ）、平均导管面

积（ＭＶＡ）均沿降雨梯度有不断下降的趋势，其中下降趋势最为明显的是平均导管面积，从 ２５０ ｍｍ 的 １７００
μｍ２（直径约为 ５０ μｍ）下降到 ５３０ ｍｍ 的 １０００ μｍ２（直径约为 ３０ μｍ）。 最大水分传导率（ＭＡＸ．Ｋｐ）沿降雨梯
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度呈稳定波动特征，无明显变化趋势，而总水分传导率（ＴＫｐ）和平均水分传导率（ＭＫｐ）随着降雨量的增加则

均有明显下降趋势，相关系数也达到了显著性水平（Ｒ＝ －０．３—－０．３６２， Ｐ＜０．０５）。

图 ５　 黄土高原多年生草本根部导管特征参量随降雨梯度变化特征

Ｆｉｇ．５　 Ｔｈｅ ｃｈａｎｇｉｎｇ ｔｒｅｎｄ ｏｆ ｔｈｅ ｍａｊｏｒ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｒｏｏｔ ｘｙｌｅｍ ｆｏｒ ｐｅｒｅｎｎｉａｌ ｈｅｒｂａｃｅｏｕｓ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｌｏｎｇ ｔｈｅ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ

ｇｒａｄｉｅｎｔ ｉｎ ｔｈｅ Ｌｏｅｓｓ Ｐｌａｔｅａｕ

２．３　 草根导管特征参量在不同科属间的差异性

对本研究中种类较多或采样点数较多菊科、豆科和蒺藜科物种根部导管特征参量进行了比较分析（图
６），结果发现各种类型的导管参量，包括导管数量、导管分数、最大导管面积、总导管面积、平均导管面积、最
大水分传导率、总水分传导率、平均水分传导率，均以菊科草本物种数值最低，其次是豆科草本物种，而蒺藜科

草本物种各导管参量数值均处于最高水平。

３　 讨论

３．１　 黄土高原多年生草本物种根部导管基本表现特征

由于黄土高原空间范围大、气候条件多样，区域内的多年生草本物种根部导管参量数值也具有较大的变

化幅度，在固定测量面积内导管数量（ＮＶ）、导管分数（ＶＦ）、最大导管面积（ＭＡＸ．ＶＡ）、平均导管面积（ＭＶＡ）
的变化范围分别为 ２５—２９５ 个、２．４２％—３３．１６％、１２８０—７９３０ μｍ２（导管直径约为 ４０—１００ μｍ）、４７０—２３００
μｍ２（导管直径约为 ２５—５５ μｍ）。 固定测量面积内导管数量最多的物种是益母草（２９５ 个），导管分数最大的

物种是沙打旺（３３．１６％），最大导管面积最大的物种是紫苜蓿（直径约为 １００ μｍ），平均导管面积最大的物种
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图 ６　 黄土高原多年生草本根部导管特征参量在优势科之间的差异性

Ｆｉｇ．６　 Ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｏｆ ｔｈｅ ｍａｊｏｒ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｒｏｏｔ ｘｙｌｅｍ ｆｏｒ ｐｅｒｅｎｎｉａｌ ｈｅｒｂａｃｅｏｕｓ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｍｏｎｇ ｔｈｅ ｍａｊｏｒ ｆａｍｉｌｉｅｓ ｉｎ ｔｈｅ

Ｌｏｅｓｓ Ｐｌａｔｅａｕ

是骆驼蒿（直径约为 ５５ μｍ）。 李荣等［１１］ 发现黄土高原主要耐旱树种刺槐、榆树（Ｕｌｍｕｓ ｐｕｍｉｌａ）、旱柳（Ｓａｌｉｘ
ｍａｔｓｕｄａｎａ）、元宝枫（Ａｃｅｒ ｔｒｕｎｃａｔｕｍ）、榛（Ｃｏｒｙｌｕｓ ｈｅｔｅｒｏｐｈｙｌｌａ）、沙棘的木质部导管的直径约为 ５６．９６ μｍ、４９．４８
μｍ、３２．１１ μｍ、３１．２６ μｍ、２６．８１ μｍ、２３．５７ μｍ，并发现导管径级较大的物种木质部较易发生栓塞，而导管径级

较小的物种木质部不易发生栓塞。 由此可见，黄土高原多年生草本物种根部导管尺寸与主要抗旱树种木质部

导管尺寸大致相当，大约介于 ２０—６０ μｍ，其中沙打旺、骆驼蓬、紫苜蓿的导管大小（５０—６０ μｍ）与刺槐、榆树

相当，阿尔泰狗娃花（Ｈｅｔｅｒｏｐａｐｐｕｓ ａｌｔａｉｃｕｓ）、草木樨状黄耆（Ａｓｔｒａｇａｌｕｓ ｍｅｌｉｌｏｔｏｉｄｅｓ）、菊叶委陵菜的导管大小

（３０—３５ μｍ）与旱柳、元宝槭相当，而益母草、龙胆、砂珍棘豆（Ｏｘｙｔｒｏｐｉｓ ｒａｃｅｍｏｓａ）的导管大小与榛、沙棘相当。
３．２　 黄土高原多年生草本物种根部导管特征沿降雨梯度变化规律

黄土高原多年生草本根部主要导管大小和导管分数随降雨量减少呈不断上升的趋势（图 ５），导管平均直

径和导管分数分别从 ５３０ ｍｍ 的 ３０ μｍ、１１％上升到 ２５０ ｍｍ 的 ５０ μｍ、１６％，表征导管水分传导效率（ＭＡＸ．
Ｋｐ、ＴＫｐ、ＭＫｐ）的三个参量随降雨量也具有持续上升趋势。 可见，黄土高原多年生草本物种沿降雨梯度的导

管输水策略发生了明显的变化，在较为干旱的地区，多年生草本物种导管较大、导水效率较高，在较为湿润的

地区，多年生草本物种导管较小、导水效率较低。 基于大尺度遥感植被归一化指数（ＮＤＶＩ）和气候栅格数据，
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裴婷婷等［３０］发现黄土高原草地植被水分利用效率与 ＮＤＶＩ 具有显著相关性，且沿东南⁃西北随降水量的减少，
草地植被水分利用效率有不断下降趋势，这是与本研究结果相类似的。 Ｚｈａｎｇ 等［３１］发现黄土高原南部秦岭地

区栓皮栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ）早材导管大小对干旱胁迫较为敏感，春季降雨较少的年份，早材导管直径较小，
水分输导效率较低；而春季降雨较多的年份，早材导管直径较大，水分输导效率较高，而这也是与本研究相类

似的。
一般认为，树木木质部导管的导水率与导管直径的四次方成正比（Ｈａｇｅｎ⁃Ｐｏｉｓｅｕｉｌｌｅ 方程），即导管直径越

大，木质部的导水能力和输效率就越强［２９］。 在面临干旱胁迫环境时，树木生长一般都会面对木质部导水效率

和导水安全上的权衡问题［３２］，一部分物种会采取扩大导管大小、提升导水效率的粗放式用水策略，发生导管

栓塞的风险也随之增加［３３］；一部分物种会采取减小导管大小、降低导水效率的保守型用水策略，虽然植物输

水能力总体下降，但是导管导水安全性得到提升［３４］。 本研究结果可以看出，黄土高原在降雨量较少地区的多

年生草本物种导管直径和导管总面积明显较大、导水效率明显较高，可见草本物种采用的一种导水效率优先

策略来适应干旱胁迫环境。 虽然较干旱地区草本物种根部导管较大，但是发生导管栓塞的风险应该比木本植

物物种要明显偏低。 一般认为，草本物种比木本物种有更小的叶组织密度以及更大的叶面积、比叶面积、叶片

氮含量、根氮含量和比根长，从而比木本植物表现出更强的干旱环境适应能力，因而草本植物导管输水安全性

相对较高［３５］。
３．３　 黄土高原不同类群多年生草本物种水分利用策略的差异性

黄土高原不同类群多年生草本物种根部导管参量特征具有较大差异性，其中以菊科物种数值最低，以自

然分布的狗娃花属、苦买菜属、泥胡菜属植物为主，导管直径、导水效率为 ３７．３４ μｍ、２．８８７ ｋｇ ｍ－１ ＭＰａ－１ ｓ－１；豆
科物种的数值居中，以人工种植的紫花苜蓿和沙打旺为主，导管直径、导水效率为 ４５．５８ μｍ、５．１０９ ｋｇ ｍ－１

ＭＰａ－１ ｓ－１；蒺藜科物种的数值最高，以半荒漠分布的骆驼蓬和骆驼蒿为主，导管直径、导水效率为 ４７．８５ μｍ、
１１．６５５ ｋｇ ｍ－１ ＭＰａ－１ ｓ－１。 菊科植物物种多为黄土高原自然分布物种，多为于浅根系矮小植株，生长速率较慢，
对土壤水分消耗量有限，因而这类植物的导管参量数值较低。 豆科植物导管参数数值较高，主要是因为紫花

苜蓿和沙打旺是黄土高原优质牧草，生长速度快、植株高大；但是它们属于多年生深根系植物，对土壤水分消

耗十分强烈易造成土壤干化，从而造成其生长后期生物量明显下降而出现生长衰退［３６－３７］。 已有研究表明黄

土高原人工种植物种（紫花苜蓿）和自然物种（委陵菜）的用水策略随年龄增长有明显变异特征，紫花苜蓿导

管直径和生长量在生长后期明显下降，生长出现衰退；委陵菜的导管直径和生长量则持续增长，生长可以

持续［１９－２２］。
蒺藜科骆驼蓬属草本物种根部导管径级最大，其导水效率也处于最高水平，这应是其适应半荒漠干旱气

候条件的直接表现。 骆驼蓬属多年生草本物种（骆驼蓬、骆驼蒿）是典型的半荒漠和荒漠植物，根系强大，主
根和侧根系统都非常发达，能够吸收深达 ６—７ｍ 土壤中的水分［３８］；根周皮发达，茎叶肉质，内有发达的贮水组

织，叶栅栏组织发达，呈环栅型、叶片表面积与体积之比较小［３８］；茎的皮层、髓部及叶肉组织有大量含晶细胞；
轴器官中厚壁组织发达，围绕维管组织，维管组织内部也有发达的厚壁组织［３９］。 由此可见，骆驼蓬属植物通

过发达的根系系统和特殊的抗旱解剖特征，维持其高效水分输导特性来适应干旱环境条件。

４　 结论

本研究在黄土高原沿东南至西北方向布设 １２ 个采样点（降雨量从 ２５０ ｍｍ 到 ５３０ ｍｍ），并系统性采集了

多年生草本主根解剖材料，进而分析了黄土高原草本物种根部导管解剖结构及空间分异特征。 黄土高原多年

生草本物种根部导管特征参量具有较大的变异性，在固定测量范围内导管数量、导管直径、导管分数、总水分

传导效率的变化范围分别为 ２５—２９５ 个、２４．４６—５４．５８ μｍ、２．４２％—３３．１６％、０．０３４—２５．３５７ ｋｇ ｍ－１ ＭＰａ－１ ｓ－１；
草本根部导管各种参量（导管面积、导管分量、水力传导效率等）均沿降雨梯度具有明显的空间分异特征，这
表明黄土高原草本物种根部导管结构和输水能力主要是由水分条件制约；黄土高原草本物种根部导管各参量
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以蒺藜科物种（半荒漠分布物种）数值最高，其次是豆科物种（人工种植物种），而以菊科物种（自然分布物

种）的导管参量数值最低，这主要是因为不同科属草本物种所处的具体生境条件不同导致的。
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