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摘  要  导管作为多数被子植物木质部水分运输的主要通道, 了解其结构及功能对研究被子植物水力学特性及植物对环境

的适应性有着重要的作用。导管长度作为导管解剖特征之一, 对水分运输的安全性及有效性有着重要的影响。该文概述了导

管长度测量及计算的方法, 导管长度在种内及种间的分布, 导管长度与导管直径的关系, 导管长度与导水率的关系及导管长

度对建立栓塞脆弱曲线的影响, 并对未来导管长度的研究工作重点提出了建议: 1)改进灌注物质, 使灌注更加充分且更利于

观察、提高计算精度、发展活体动态测量技术; 2)建立导管在植物不同器官及整体的分布网络以及不同生活型、不同地区的

导管长度数据库; 3)对导管直径在导管方向的变化, 导管长度与其他导管特性之间的关系进行研究; 4)光学测量建立栓塞脆弱

曲线技术的兴起, 可为解决离心机法建立栓塞脆弱曲线的真实与准确与否的争议提供新的方向。更深入地了解导管长度在植

物水力功能中担负的角色, 可以为耐旱、抗旱品种选育提供理论基础。 
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Abstract 
Vessels are the conduit for water transport in xylem of most angiosperms. Our knowledge on their structure remains 
crucial in understanding the hydraulic properties of angiosperms and their adaptability to the changing environment. 
Vessel length is one of the major anatomical features that play a fundamental role in determining the trade-offs between 
safety and efficiency of long-distance water transport in xylem. This article provides a review of scholarly research on 
the structure and function of plant vessels, as well as the corresponding methods, measurements, scientific challenges 
on the influence on vulnerability curve and the relationships with other features of vessel length, as well as our knowl-
edge gaps. Future efforts should be placed on: 1) improvement of the materials for penetration for their completion, 
easy-to-use, measurement accuracy, and new technology; 2) sound research on vessel network of different organs, as 
well as a database on vessels of different functional groups and climate zones; 3) the change in vessel diameter and 
other structural features with length; 4) optical measurements of xylem vulnerability for additional evidences on the 
roles of artificial open vessels. Advancing our knowledge on the role of vessel length in hydraulic function of plants 
will provide us with a theoretical foundation for improvement of drought-tolerant and drought-resistant species. 
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导管作为木本植物木质部中运输水分与无机盐

的重要管道结构, 普遍存在于大多数被子植物中。

它们是由许多长管状的细胞以顶端对顶端的方式连

接而成的管状结构。组成导管的每一个细胞称为导

管分子, 单个导管由成百上千个死亡的导管分子组

成, 导管分子在发育初期是活的细胞, 在成熟过程

中, 细胞侧壁木质化并产生次生加厚, 同时, 细胞

内的液泡膜破裂, 释放出水解酶, 使上下相连的两

个导管分子之间的端壁溶解消失形成穿孔板, 以便

于水分在导管分子间的长距离运输, 原生质体解体
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而成为死细胞, 整个导管成为一个长管状结构, 长

度可达0.001–10 m (Cai & Tyree, 2014), 是导管直径

的100–1 000倍(Pan et al., 2015)。根据侧壁纹孔的排

列方式, 人们将导管分为环纹、螺纹、梯纹、网纹

和孔纹等不同类型。导管分子的进化过程与维管植

物的进化是相联系的, 穿孔板与纹孔类型在进化过

程中都发生了各自的变化, 导管直径变大、长度缩

短、连接度增高被普遍认为是导管的进化趋势(李红

芳等, 2005)。 

木质部导管特征是决定植物水力结构和功能的

关键因素, 其直径、长度、内径跨度、壁厚度、连

接度等特征都对植物的水力结构与功能有着重要的

影响。植物的水分运输, 不是由一条导管从底部通

到顶端的, 而是分段经过许多条导管曲折连贯向上

运行的。水流既可以通过导管细胞腔及穿孔上升, 

又可以通过侧壁上的纹孔横向运输。导管中的水分

在运输过程中, 受张力影响处于亚稳定状态, 在地

上部分与地下部分的压力差下, 水分以水柱的形式

由木质部根的导管向上运输到茎的导管(李荣等, 

2015), 最终到达叶片等器官。干旱、冻融交替等损

伤, 会使得空气、灰尘等经由纹孔膜进入充水管道, 

即形成空穴化, 并进一步形成栓塞, 即整个导管为

气体占据, 使植物水力学功能受到影响(Tyree & 

Dixon, 1986; Sperry & Tyree, 1988)。栓塞会造成植物

水力功能障碍, 影响水分运输甚至是植物的正常生

长。木质部的进化使得水分运输的效率更高, 但更容

易受空穴化的影响, 植物需要既安全又有效的运输

形式, 安全性与有效性之间的差异可以用来反映物

种在生态位及进化上的差异(Gleason et al., 2016)。

即使未发生栓塞, 导管的输导功能也并非是永久保

持的, 新的导管形成后, 老的导管会因周围薄壁细

胞的侵入形成侵填体而相继失去输导水分的能力。 

目前研究多集中在导管内径的测量与功能上, 

较少关注导管长度, 对导管长度本身及其在植物水

力结构及功能中的作用缺乏系统的了解(Jacobsen et 

al., 2012)。究其原因是导管特殊的几何结构特点, 

无法在显微镜下直接观察测量其长度(Cai & Tyree, 

2014), 需借助其他手段及方法等进行测量及计算。

而导管长度测量的复杂性, 也是导管长度研究目前

被严重忽略的重要原因 (Ewers & Fisher, 1989a; 

Comstock & Sperry, 2000)。本文将从导管长度测量

与计算, 导管长度在水力功能中的作用, 导管长度

研究中的问题以及未来研究方向等方面展开论述。 

1  导管长度测量方法 

1.1  拍照法 

测量导管长度最直接的方法为显微拍照法——

在光学显微镜下将一根导管从头至尾拍下, 但由于

导管特殊的几何形状, 使得导管长度的测量需拍摄

成百上千张照片进行拼凑, 工作量大且精度较低, 

因此不推荐使用该方法(Ewers & Fisher, 1989a; Com-

stock & Sperry, 2000; Tyree & Zimmermann, 2002)。 

1.2  注射法 

导管长度测量的间接方式是将有色物质注入人

为切开的导管使其形象化, 该物质选择的原则是: 

被注入导管后, 能够在贯穿导管的基础上不发生堵

塞, 也无法穿过纹孔膜扩散到相邻导管(Cai & Tyree, 

2014)。灌注前一般用冲洗法(0.1 mol·L–1 KCl, 0.12 

MPa, 30 min)将导管中的残余气泡除去, 因为在灌

注过程中, 灌注物质会在导管中推着气泡向前, 直

至将气泡压缩至压强与液压相等, 灌注物质无法继

续向前, 导致灌注不充分。灌注完成后室温下静置

干燥, 然后在距离灌注端不同位置处取样切片, 在

显微镜下拍照, 观察被灌注导管的数量(截面导管

数量或单位面积导管数量), 能够观察到导管填充

数量的变化。 

早期多采用油基漆作为灌注物质, 以一定的压

力沿导管运输方向注入枝条, 在导管中, 油会取代

水到达导管末端, 水油表面张力较大, 在灌注压力

较小的前提下油不会透过纹孔膜进入邻近的导管, 

但该过程通常需要数天。灌注完成后, 在近灌注端, 

有些导管完全灌注, 有些则是完全不含灌注物, 使

计数不充分, 在干燥过程中, 多数导管中的油基漆

收缩, 体积变小, 无法充满整个导管, 使得计数难

度增加(Zimmermann & Jeje, 1981)。之后, 很多人用

100倍稀释后的水基乳胶漆代替了油基漆, 但该方

法仍存在较多缺陷。乳胶漆本身颜色较浅, 且其中

的非晶体颗粒容易集结、吸附在颜料离子周围, 形

成大的团状聚合体, 无法通过穿孔, 还未到达导管

末端便发生堵塞, 这一点在小直径导管上尤为明显, 

即使在0.1 MPa下灌注一周颜料仍无法充满整个管

腔, 在观察导管数量时造成误差, 所测平均导管长

度偏小(Sperry et al., 2005)。也有用热蜡作为灌注物

质的, 与水基乳胶漆类似, 也存在灌注不充分的问
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题(Zimmermann & Jeje, 1981)。如今多使用即时配置

的硅胶溶液(10 g RTV141A + 1 g RTV141B) 与荧光

剂(0.5 mL, 1%荧光增白剂/氯仿(m/m))混合(André, 

1998; Sperry et al., 2005; Hacke et al., 2007)。荧光剂

不溶于水故不会通过纹孔扩散到相邻导管, 引起测

量误差。灌注完成后需室温静置干燥3天左右, 时间

大大缩短(Cai & Tyree, 2014)(图1)。和其他方法相比, 

混合硅胶解决了先前灌注物质存在的粒子结块、堵

塞导管、灌注不充分、流动性弱、干燥时间过长等

问题。 

1.3  空气注入法 

空气注入法是一种相对快速的导管长度动态测

量方法。是在一定的压力下向枝条注入空气, 并根

据收集气泡的速率与测试样本长度的关系来推算不

同长度导管的概率分布。在第一个气泡出现后, 测

量此时单位体积空气在单位时间内通过的距离(空

气流速), 此时导管长度为该样本的最大导管长度

Lmax。然后将枝条逐渐剪短, 重复操作。该方法的前

提为假设开口导管的数量与气体导度成正比, 并根

据枝条长度与空气流速间的关系来推算导管长度分

布。当被切开的新鲜茎段在低压(<100 kPa)下注入气

体时, 气体只能通过被切开的导管, 因为导管壁上

的湿润纹孔膜可以阻止气流的通过, 使气流不能到

达相邻导管(Skene & Balodis, 1968)。气体灌注压力

恒定时, 压力梯度与流量均随茎段长度的减小而增

加。茎段对空气的传导率(C)(单位时间内, 通过单位

横截面积的空气的体积)与开口导管长度无关, 而

是与茎段中导管的数量和导管直径大小成比例(Pan 

et al., 2015)。当枝条长度减小到一定程度时, 由于

没有新的导管被切开, 气体导度将不再增大。因此, 

气体导度与导管数量有关。根据Hagen-Poiseuille方

程的预测, 空气流速与开口导管直径的4次方有关, 

且大直径导管对水分运输与空气流通的贡献更大

(Tyree & Zimmermann, 2002)。因此空气注入法所得

应是水力功能加权后的导管长度分布, 受大直径导

管影响较大。且测量最大导管长度时也多用空气注

入法(Jacobsen et al., 2012)。 

在用空气注入法进行导管长度测量时, 随着枝

条剪短, 不同枝条长度(x)时分别测得一个相应的C, 

并且在茎段中导管随机分布的假设前提下, 可推算

出茎段的C的减少量和茎段长度的变化量dx成比例, 

因为随着茎段的增长, 导管数量也在增加, 可推导

出公式(1):  

 0 0 –dC C C C kdx   或 0/dC C kdx   (1) 

式中, C0为茎段长度x趋于0时的空气传导率; k为耗

散系数(消亡系数)。对于一个有限长度的茎段, 长为

x, 对于公式(1)积分可得:  

0ln lnC C kx   或 0ln  lnC C kx   

0 exp( )C C kx   (2) 

公式(2)适用于不同长度茎段的C分析。 

对lnC和x进行线性回归分析, 可以得到C0和k。

设一个换算因子为D, 若单位传导率的导管数量已

知, 则在进气端的导管数量为DC0。类似的, 可以用

引入相同的换算因子D来得出Lm a x :  

max 0ln( ) /L DC k  (3) 

用染料注入法测量导管长度时, 距离注射端不

同距离x处的单位横截面积导管数量为N(横截面所

有被硅胶注射导管的数量/横截面的面积), 以x为横

坐标, lnN为纵坐标进行线性拟合, 斜率为λv, 且满足:  

 0 vexpN N x  (4)  

式中, N0是近注射端处的单位横截面积导管数量(x

为0.1或0.2 cm), λv为拟合系数(同公式1中的k)。 

 

 
 

图1  硅胶注射法测定Populus tremuloides导管长度。A、B、C依次为距离灌注端0.5、1.0和5.0 cm的荧光图片, 亮色部分为紫

外灯照射下的被硅胶灌注的导管(蔡靖摄)。 
Fig. 1  The vessels of Populus tremuloides with injection of silicone rubber mixed with fluorescer. A, B, C are the observations at 
0.5, 1.0 and 5.0 cm from the injection surface, respectively. The brightness indicates the rubber-filled vessels under UV light (Photo-
graphed by CAI Jing). 
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无论是染料注入法利用测得的被灌注导管的数

量或是空气注入法用不同长度茎段下的气体传导率, 

皆通过双差法来描绘导管长度分布(Tyree, 1993), 

双差法的表达式(Zimmermann & Jeje, 1981)如下:  

P x =x (d 2 C/dx 2 ) /C 0  (5) 
Px为长度为x的导管所占的比率, 将公式(2)二次

积分, 代入公式(5)中, 可得出连续型概率密度函数:  

Px=xk2exp(–kx)  (6) 
Cohen等(2003)经过计算已经证明公式(6)是一

个Gamma概率分布函数, 它的形状因子等于2, 对

公式(6)求导数可得: 

最高频率导管长度L0=–1/k               (7) 

平均导管长度 v –2 /L k                 (8) 

以上的计算方法目前被广泛使用, 但其结果仍

与实际值存在偏差 , Cai和Tyree (2014)在计算

Populus tremuloides导管长度分布概率时, 对公式(2)

中的lnC和x进行了二阶多项式的回归, 将拟合精度

提高了3倍左右, 且拟合结果也更符合杨树短导管

数量更多的情况。 

1.4  高分辨率断层扫描技术 

还有一种测量方法是应用高分辨率的X射线计

算机断层扫描技术(HRCT), 并配合分析软件来构

建包括导管直径、导管长度、导管连接等在内的木

质部整体网络结构。HRCT与医用CT技术原理类似, 

可高强度、高分辨率地在植物组织的任何部分连续

进行切片拍摄, 且不会对内部组织造成损伤(Brod-

ersen et al., 2010), 将拍摄的图片用自定义开发的分

析软件(Avizo)进行处理, 先建立初始的网络结构, 

然后根据物种的解剖特性进行修改完善。建立的三

维图像能够观察一定区域的全部导管及周围组织的

完整结构, 并自动测量导管长度及直径等指标。由

于该技术测量长枝条所用时间较长, 且该显微摄影

技术需要先进的X射线发射源的显微断层摄影设备

支持, 对硬件要求较高, 因此目前较少得到应用。但

该技术能够无损观测植物组织内部, 其建立的三维

木质部导管网络是手动测量无法比拟的, 因此在植

物解剖及生理学上具有良好的应用前景(Brodersen 

et al., 2011)。 

1.5  不同测量方法的比较 

拍照法是最直接的导管长度测量方法, 能够较

为直观地观察到导管的微观形态, 但由于测量一根

导管所需的照片数目较大, 测量时需对照片进行拼

凑, 导致工作量大且精度低, 因此并不推荐使用。 

染料注入法将导管形象化, 测量结果较为准确, 

能够直观地观察导管长度的分布状况, 明显看到导

管长度与导管直径的关系, 但其测量周期长, 且最

早的染料注射法溶剂多为油基漆等凝固较快的液体, 

注入导管内的染料粒子易发生凝聚现象, 堵塞导管, 

容易出现灌注不充分的情况。后期开始使用加了荧

光剂的硅胶进行注射, 相较之前的注射剂具有凝固

较慢, 粒子不易成团等优点, 在低压下, 更能趋近

于导管终点, 所得结果更加准确, 也是目前被广泛

使用的测量方法。染料注入法也具有自身的缺陷, 

由于需要在低压下将染料注入枝条内, 灌注完成后

需静置干燥, 耗时较长, 无论改进前的油基漆法还

是改进后的硅胶注射法, 普遍存在难以到达导管底

部的现象, 使测量结果存在一定误差。 

空气注入法相对于染料注入法, 操作比较简单, 

测量周期更短, 但普遍认为该方法所得导管长度并

非传统意义上的导管长度, 而是与植物水力学特性

相关的水力学长度(Venturas et al., 2016; Pan et al., 

2015), 当测量的导管长度与水力特征有关时, 空气

注入法可能更适合。空气注入法不存在染料注入法

的灌注不充分问题, 在生长季后期, 导管中产生胼

胝体但尚未完全堵塞时, 染料注入法测量精度会大

大降低 , 而空气注入法则不受影响 (Pan et al., 

2015)。Pan等(2015)用两种方法分别对环孔材(栓皮

栎Quercus variabilis和葡萄Vitis vinifera)、散孔材(元

宝枫Acer truncatum)以及半环孔材(84K杨树Populus 

alba × Populus glandulosa)的当年生枝条进行测量, 

结果发现空气注入法所得4个种的平均导管长度普

遍大于硅胶注射法所得的平均导管长度, 且二者存

在显著性差异, 作者认为该结果可能是由于硅胶注

射法是通过硅胶形象化的导管长度来计算, 而空气

注入法则是基于测得的空气导度来推算的。但在

Jacobsen等(2012)的研究中, 不同测量方法所得的8

个树种的平均导管长度是一致的, 彼此之间并没有

显著差异。综上所述, 两种测量方法所得结果的差

异性及其原理还需要更多的研究来验证。 

高分辨率断层扫描技术借鉴了医学上的计算机

断层扫描技术, 分辨率更高, 对植物材料进行连续

扫描, 具有精度高、直观化、视野范围广、活体测

量、可建立立体化导管网络等优点, 但由于所需仪

器及配套设施较为昂贵, 使用及维护不便, 目前难
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以被广泛应用于植物解剖结构的观测尤其是田间试

验上(Brodribb et al., 2017)。 

2  导管长度的分布  

2.1  导管长度在植物内的分布        

尽管某些藤本植物的导管长度可达数十米, 但

植物的大部分导管仍为短导管(Ewers et al., 1990), 

Ilex verticillata最大导管长度为130 cm, 但有99.5%

的导管处在0–10 cm间, Vaccinium corymbosum最大

导管长度为 130–140 cm, 有 85%的导管处于 0– 

10 cm间, 6.5%的导管处于10–20 cm间(Zimmermann 

& Jeje, 1981), 大部分的导管无法延伸至整个样本。

Venturas 等 (2016) 对 Populus trichocarpa 、 夏 栎

(Quercus robur)和葡萄进行导管长度分布概率的比

较, 发现其大部分导管长度均在平均导管长度(分

别为(1.8 ± 0.1)、(10.9 ± 1.9)、(11.7 ± 1.5) cm)之下。

因此, 随样本长度增大, 被切开导管数量急剧下降, 

即使被证实拥有较长的导管的植物也是如此。且

Jacobsen等(2012)整合分析发现, 最大导管长度约

为平均导管长度的5.6倍。 

有研究表明导管长度随枝条的直径、长度或年

龄增大而增大(Zimmermann & Jeje, 1981; Zimmer-

mann & Potter, 1982; Ewers & Fisher, 1989b; Ewers 

et al., 1990)。对榆树的研究发现, 导管长度随枝条

年龄增大而增长, 纯种Ulmus minor枝条在第5年时

达到稳定值, 而杂交种U. minor × U. pumila在第6

年时达到稳定, 91%的最长导管来自最长的枝条, 

83%的最长导管来自最粗的枝条 (Martín et al., 

2013)。对Artemisia tridentata的根和茎的导管长度做

比较 , 发现根的导管长度要明显大于茎(Kolb & 

Sperry, 1999)。 

2.2  导管长度在生活型间的分布 

不同生活型的木本植物的平均导管长度具有显

著性差异 (Baas et al., 2004; Zhu & Cao, 2009; 

Martínez-Cabrera et al., 2011; Gleason et al., 2012; 

McCulloh et al., 2015; Apgaua et al., 2017), 藤本植

物较灌木及乔木拥有更长的导管, 灌木与乔木的平

均导管长度没有显著差异 (Zimmermann & Jeje, 

1981; Sperry & Saliendra, 1994)。不区分生活型时, 

平均导管长度在不同木材孔隙结构类型上并无差异, 

但就乔木而言, 环孔材导管比散孔材更长(Jacobsen 

et al., 2012), 该结论与前人研究结果一致(Frost, 

1930; Cochard et al., 2005, 2010; Choat et al., 2010)。 

3  导管长度与导管直径的关系 

导管长度与导管其他结构特征之间有着密切的

关系, 现阶段研究的最多的是其与导管直径的关系

(Zimmermann & Potter, 1982; Ellmore & Ewers, 1986; 

Ewers & Fisher, 1989b; Kolb & Sperry, 1999; Hacke 

& Jansen, 2009)。不同的研究对于导管直径与导管

长度的关系有不同的结论。从种间水平看有些学者

认为二者相关: Hacke等(2006)通过对28个树种进行

比对, 得出平均导管直径和平均导管长度具有线性

相关性(线性回归曲线的斜率为1.48, R2 = 0.63)。对

枫属(Acer)不同种的研究中也发现, 越窄的导管越

短 , 导管直径与长度成正相关关系 (Lens et al., 

2011)。对不同穿孔板类型及导管数量的植物分别研

究发现, 不同类群中, 导管直径均与导管长度成不

同程度的正比关系(Sperry et al., 2007), Jacobsen等

(2012)对88个种进行整合分析发现, 种间导管长度

与导管直径仅有弱的相关性(F1,87 = 14.09, p < 0.001, 

R2 = 0.14), 也有些学者认为二者没有关系 , 如

Wheeler等(2005)对16个来自不同科属的植物进行

了研究, 并没有发现导管直径与长度之间的相关性; 

Sperry等(2005)对种子植物研究发现导管长度与导

管直径没有明显的相关性, 而是与导管直径的平方

成正比。对藤本植物的研究也发现, 种间不存在导

管直径与长度的关系, 而在种内研究水平看, 窄导

管普遍较短, 而宽导管则有长有短(Ewers & Fisher, 

1989b; Ewers et al., 1990); Cai等(2010)对杨树种内

无性系研究发现, 导管长度随导管直径增大而增大, 

大直径导管趋向于导管长度更长。目前普遍认可的

是种内最大导管直径与最大导管长度成正比(Ewers 

et al., 1990)。无论种内还是种间, 导管直径在沿导

管方向变异较大, 并不是均一的, 使得导管直径与

导管长度的关系更加多变(Akachuku, 1987; Ewers & 

Fisher, 1989b; Brodersen et al., 2011)。 

4  导管长度与木质部水力学特性的关系 

4.1  导管长度与导水率的关系 

与木质部导水率相关的导管特征研究多集中在

导管直径上。根据Hagen-Poiseuille方程, 导管的导

水率与其水力直径Dv成正比:  
4(( ) / )Dv d n   (9) 
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其中: n是所测导管数量, d是单个导管腔直径(Ewers 

& Fisher 1989a; Schreiber et al., 2011)。目前已有大

量研究证明导管直径与导水率相关, 且普遍认为导

管直径与导管长度成正比, 因此导管直径与长度关

系的研究从侧面解释了导管长度与导水率的关系。

当导管较长且弯曲时, 会使导管之间的连接度增大, 

使导管网络更加高效协调, 有利于水分的横向运输

(Loepfe et al., 2007; Espino & Schenk, 2009)。水分在

维管植物木质部导管或筛管(以下简称维管)中运输

时的阻力是由腔阻力与末端壁阻力近似串联而成, 

腔阻力是维管内径的函数, 而末端壁的阻力(穿过

穿孔的流阻)则是维管长度的函数。在维管内径相同

时, 导管长度越短, 导管内的端壁数量越少, 水的

流阻越小, 则导水率越大。维管的腔阻力与末端壁

阻力约为1:1, 但导管越长, 末端阻力越小。 可能是

因为导管越长, 拥有纹孔的末端壁重叠区域就越大

(Sperry et al., 2005)。因此, 导水率与导管长度的关

系与导管直径、端壁数量及末端壁的重叠区域大小

有关。当导管直径随导管长度增大时, 导水率也随

之增大。就导管而言, 长度越长, 端壁数量越多, 而

末端壁重叠区域也越大, 因此导水率的变化受到二

者综合作用。 

Comstock和Sperry (2000)指出导管长度增长时, 

单个导管中导管分子数量增多，就会减少水分在运

输时穿过导管端壁所受到的阻力, 因此是有利于提

高水分运输有效性的进化方向, 但事实上植物体内

的导管并非无限增长的, 这是由于植物受到了安全

性的限制。水分在植物体内的运输是受压力梯度驱

动的, 导管两端存在压力差, 导管末端通常具有更

负的负压, 更易受空穴化的威胁。空穴在导管内会

迅速扩展至整个导管, 使其丧失水力功能, 相比之

下短导管的空穴化则对整个茎段的水力功能影响较

小。因此, 导管长度的进化状态是导管水分运输安

全性与有效性的中和效果。 

4.2  导管长度与栓塞脆弱曲线的关系 

4.2.1  栓塞脆弱曲线的定义 

木质部水势与木质部栓塞的关系可以用“脆弱

曲线 ” (vulnerability curve, VC)来表示 (Tyree & 

Sperry, 1989), 该曲线是根据木质部导水率损失的

百分数(PLC)与相对应水势绘制而成的曲线, 作为

描述植物水力学特征及水分运输安全性的一个重要

指标, 目前已被广泛引用(Maherali et al., 2004)。栓

塞脆弱曲线的建立通常有: 自然干燥法、空气注入

法、压力套法(Cochard et al., 1992)、Cavitron离心机

法(Cochard, 2002; Cochard et al., 2005)和Sperry离心

机技术(Sperry et al., 2010)。以上方法均是将样本置

于不断脱水的环境中诱导并加深栓塞, 并测量不同

时期对应的木质部水势与水力功能损失状况, 以此

来判断植物的抗栓塞能力。 

4.2.2  栓塞脆弱曲线测量存在的争议 

离心机法是将枝条放在转子经过改造的离心机

中快速旋转, 通过改变转速不断增大离心力模拟植

株生长过程中的木质部负压来诱导枝条产生栓塞, 

从而测定枝条导水率损失百分数(PLC)(Pockman et 

al., 1995)。压力套法是将枝条两端切平后, 插入压

力室中 , 两端在外 , 室中部分树皮划开一部分

(Sperry & Saliendra, 1994)或完全剥离(Ennajeh et al., 

2011), 便于加压时的空气进入以诱导栓塞, 同时测

量通过枝条的导水率, 以此来构建脆弱曲线(Coc-

hard et al., 1992; Salleo et al., 1992)。目前对离心机

法与压力套法建立的脆弱曲线的合理性存在着较大

的争议(Christman et al., 2012; Jacobsen & Pratt, 

2012; Sperry et al., 2012; Hacke et al., 2015)。 

研究发现: 这两种方法建立栓塞脆弱曲线时, 

对具有较长导管的植物, 曲线不呈典型的“s”形, 而

多为“r”形, 而“r”形脆弱曲线是否能正确反映出植

物真实的栓塞脆弱性(Cochard et al., 2010)尚不确

定。一种观点认为上述两种方法在建立长导管植物

的栓塞脆弱曲线时, 当导管长度大于样本枝条长度

时, 所得结果大大高估了样本的脆弱性。Cochard等

(2013)在对Choat等(2012)建立的1 200个树种VC曲

线数据库分析后, 对该问题进行了详细的论述, 当

所用样本长度大于最大导管长度时, 由于此时枝条

中开口导管比例小, 用压力套法和离心机法所得结

果接近于真实的P50 (导水率损失50%时的木质部水

势: 一般用来表示枝条的抗栓塞能力), 而当样本长

度接近或小于最大导管长度时, 所得结果(P50)与实

际值相比要更低, 目前已发表的脆弱曲线中可能有

20%存在该问题。在用压力套法建立脆弱曲线时, 

样本的最大导管长度对压力套法所得结果具有关键

性影响。无论是长导管植物还是短导管植物, 均是

在样本长度大于最大导管长度时, 所得脆弱曲线与 
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自然干燥法建立的脆弱曲线一致, 枝条短于最大导

管长度时, 结果与自然干燥法与植物在大田中的表

现相比 , 显示出了极高的脆弱性 (Ennajeh et al., 

2011; Choat et al., 2010)。在对葡萄的研究中, 用不

同方法建立栓塞脆弱曲线, 其P50显示出巨大差异

(自然干燥法: –2.97 MPa, 冲洗离心机法: –0.7 MPa), 

作者认为有可能是由于离心过程中水分会更容易从

开口导管流出, 才造成脆弱性过大的假象(Choat et 

al., 2010)。也有人认为, 离心机法在使用前要对样

本进行冲洗, 若样本短于最大导管长度, 此时样本

中被切开导管比例较大, 由于开口的导管更容易使

冲洗液中的气泡及其他粒子进入导管, 使枝条的栓

塞脆弱性被高估, 因而造成了“r”形曲线的假象, 而

短导管植物在测定时样本中被切开导管比例小, 且

短导管纹孔数量少, 膜的直径更小, 气泡与碎屑无

法进入(Choat et al., 2008; Jansen et al., 2009; Lim-

ousin et al., 2010; Ennajeh et al., 2011), 因此曲线多

呈“s”形。而压力套法则是枝条中的树汁被空气过饱

和, 且无法被导管滤除, 在枝条末端压力被释放后, 

空气在水中的溶解度降低, 并形成气泡, 最终诱发

了空穴化(Wheeler et al., 2013)。 

另一种观点则认为长导管植物不会对离心机建

立的栓塞脆弱曲线造成影响。Sperry等 (2012)对

Quercus gambelii、复叶槭(Acer negundo)及Sorbus 

scopulina (平均导管长度分别为17.4、3.1、4.7 cm左

右)不同长度的枝条(14、27 cm), 用离心机法和自然

干燥法建立脆弱曲线, 结果显示曲线形状及栓塞脆

弱性没有显著差异, 黎明前的Quercus gambelii枝条

用离心机法所测得的VC曲线与自然干燥法所得一

致, 皆证明了导管长度对离心机法建立脆弱曲线没

有影响。对火烧后的Rhamnus ilicifolia次生演替灌木

丛研究表明, 火烧前后, 导管长度没有显著差异, 

但脆弱曲线却从火烧前的“s”形变成了火烧后的“r”

形 , 这也说明脆弱曲线的形状与导管长度无关

(Jacobsen et al., 2016), 这为“r”形曲线真实存在提供

了证据。Barotto等(2016)对桉属3个种(赤桉(Euc-

alyptus camaldulensis) 、 E. viminalis 、 蓝 桉 (E. 

globulus))的研究发现, 拥有最长导管的种栓塞脆弱

性反而最低(P12和P50更低), 且脆弱曲线为“s”形。 

目前针对长导管植物建立脆弱曲线存在的一系

列问题以及“r”形曲线的正确与否, 还需要未来更多

的研究数据, 以及更精准的测量方法来进一步求证。 

5  问题和建议 

针对以上与导管长度相关的问题, 特提出以下

几条建议:  

1)目前为止, 导管长度的测量方法已有了较大

的改进, 染料注入法的灌注物质也经过了数代的变

化, 目前以硅胶注入法最为常用, 硅胶由于本身并

没有颜色, 需要加入荧光剂在紫外线下拍照, 而荧

光剂存在随时间淬灭的现象, 会造成一定的测量误

差(Pan et al., 2015), 因此, 有必要寻找本身显色、黏

滞系数较低, 不易堵塞导管的替代物。导管长度的

测量还多采用计算的方式, 而计算方法的精度还可

以继续提高(Cai & Tyree, 2014), 在未来的研究中可

以通过更多的实验数据来获得更接近真实导管长度

的计算方法。无论是早期的拍照法, 还是目前广泛

使用的空气注入法和硅胶注入法, 都是将植物离体

测量, 人为将导管剪开, 这有可能对结果造成影响, 

近些年兴起的将X射线计算机断层扫描技术应用于

植物解剖学则解决了该问题, 未来可以向动态监测

导管在木质部中的变化过程, 包括导管数量的增多, 

小直径导管的增大增长, 以及导管直径与导管长度

的关系随导管生长所发生的变化等方向发展, 在植

物活体上, 动态、连续地观察植物导管的生长过程。 

2)导管长度的研究多集中在茎的木质部中, 根

及叶脉中的研究较少(Jacobsen et al., 2012), 但植物

作为土壤-植物-大气连续体中的重要组成环节, 水

分从根部吸收直至通过蒸腾作用回归大气, 需经过

根、茎、叶3个部分的木质部, 因此, 研究植物水力

学特性需从植物整体出发, 了解各个器官的导管分

布状况及各部分的配合作用, 才能更好地掌握植物

的水分运输及利用状况。尽管已有对不同生活型树

种的导管长度的整合分析, 且普遍认为藤本植物拥

有更长的导管, 但导管长度分布在种内乃至种间的

变异程度、与植物系统发育学的关系乃至导管形态

是否存在于其他水力学特性协同进化的现象还未可

知, 且目前对导管长度的研究多集中在小范围内的

植物种类, 缺乏对某一类群植物的系统化研究。针

对上述问题, 未来研究可以利用日益完善的数据库

资源来建立不同地域、气候区的导管结构分布图。 

3)有关导管直径与导管长度的关系还缺乏具体

定论, 已有研究表明导管直径在整个导管长度方向

上是不均一的 (Akachuku, 1987; Ewers & Fisher, 
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1989b; Brodersen et al., 2011), 但此现象是具有物种

特殊性, 还是在木本植物中普遍存在？其生理学意

义还需要进一步探究, 结果或许会对目前大家对二

者关系的普遍认识产生较大的冲击。目前我们所了

解的导管长度与导管其他特性之间的关系, 多集中

在导管直径上, 日后导管长度与连接度、密度等的

关系还需要深入研究, 建立完整的木质部结构模型, 

立体化地了解植物导管功能。 

4)离心机法与压力套法测得的“r”形曲线的真

实性还存在较大的争议, 论点主要集中在人为切开

的导管造成空气或水的进入上, 若可以在长枝甚至

活体上, 非侵入性的测量植物的栓塞脆弱性, 则会

大大提高测量精度及可信度。近些年以照相机与显

微镜为设备支持的光学测量技术, 为栓塞脆弱性的

测量打开了新的思路(Brodribb et al., 2016; Brodribb 

et al., 2017; Zhang & Brodribb, 2017)。光学测量技术

具有操作方便、节约成本、无需离体等明显的优点, 

在未来的试验中可能会取代现有的测量方法, 并对

原有的方法或操作造成的错误脆弱曲线进行更正, 

可能会改变目前对植物尤其是长导管植物栓塞脆弱

性的认识。 

导管的特性对了解植物水力学结构及功能具有

重要的作用, 其中导管长度对评价植物水分运输的

安全性和有效性具有指导性意义。而对植物水力学

特性的了解则会在抗旱品种改良、优良品种选育上

具有重要的作用, 更是为干旱及半干旱地区的植被

恢复及建设提供先决条件。 
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