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亚热带常绿阔叶林散孔材和环孔材树种导管及叶

片功能性状的比较 
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摘  要  植物导管结构特征对其自身的生存策略具有重要影响, 但目前对于亚热带常绿阔叶林树种这方面的认识仍然不足。

为了研究这一地区的植物导管特征与叶片功能性状之间的关系, 该研究选择广东石门台自然保护区亚热带森林中两种优势

种桂林栲(Castanopsis chinensis)和木荷(Schima superba), 通过比较旱季(10月至次年3月)两树种的导管形态特征、叶片形态特

征、叶片生理特征来研究环孔材树种和散孔材树种的功能性状差异。用独立样本t检验对两个树种的这些性状进行差异性分

析。结果表明: 1)木荷(散孔)导管密度显著高于桂林栲(环孔), 而桂林栲导管的直径远大于木荷导管的直径。2)木荷叶片含水

量(LWC)、叶绿素a/b值显著大于桂林栲, 而气孔密度和比叶面积则显著低于桂林栲, 两者气孔导度和光合速率并没有显著差

异。以上结果表明, 在亚热带森林中, 环孔材树种桂林栲在温度高湿度低的干旱条件下, 能够通过增加叶片比叶面积维持较

高的光合能力, 而另一方面, 其叶片对干旱胁迫的耐受性较弱, 而散孔材木荷则具有较好的光能转化能力和干旱耐受能力, 
这种差异性在降水格局变化逐渐加深的背景下, 可能会引起森林群落结构发生分化。 
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Conduits anatomical structure and leaf traits of diffuse- and ring-porous stems in subtropical 
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Abstract 
Aims  The conduits characters are critical for plants to develop their survival strategies. Our current knowledge 
in this regard remains limited for the subtropical forest. In this study, we set a study objective to quantify the rela-
tionship between the conduits characters and the leaf functional traits of the dominant species in the region. 
Methods  Two dominant species, Castanopsis chinensis and Schima superba, in a subtropical forest in Shimentai 
Nature Reserve were selected to compare their differences in functional traits, including conduits anatomical 
structure, the leaf morphological characteristics, and leaf physiological characteristics. The study was conducted 
during the dry season (October to March of the following year) for quantifying the ring-porous and diffuse-porous 
species. A series of t-tests were performed to quantify the statistical differences of all traits between the two spe-
cies. 
Important findings  We found that the density of conduits of S. superba (diffuse-porous) was significantly 
higher than that of C. chinensis (ring-porous), while the diameter of conduits for C. chinensis was much larger 
than that of S. superba. The leaf water content and the Chlorophyll a/Chlorophyll b ratio were much higher for S. 
superba than that of C. chinensis; the stomatal density and specific leaf area (SLA) tended to be higher in C. 
chinensis. In addition, it appeared that the differences in leaf specific net photosynthetic rates and the leaf stomatal 
conductance were not significant between S. superba and C. chinensis. These results indicated that the ring-porous 
species C. chinensis maintain a high photosynthetic capacity by maintaining a higher SLA at the expense of low 
leaf water content in responding to the water stress. The diffuse-porous species S. superba, meanwhile, tended to 
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maintain a high capability of light transform under drought. These functional differences might be responsible for 
the succession pathways under the gradual changes of global precipitation for the region. 
Key words  ring-porous; diffuse-porous; leaf trait; survival strategy; subtropical forest 
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环境胁迫诱导的基于植物功能性状的生存策略

变化一直是生态学研究中的关键问题(Díaz et al., 
1998; Díaz & Cabido, 2001)。通过揭示不同物种采用

的生存策略, 可为了解气候变化下的森林的结构和

演替规律提供基础(Hulot et al., 2000; Westoby et al., 
2002; Milcu et al., 2013)。 

在全球范围内, 生态学者从个体到整个生态系

统对多个层次的植物功能性状进行了大量研究

(Wright et al., 2007; Chave et al., 2009; Poorter et al., 
2010; Pérezharguindeguy et al., 2013)。其中, 叶片功

能性状直接反映了植物为适应环境变化而采取的生

存策略(Wardle et al., 1998)。植物不同叶片性状间关

系的研究一直是植物生态学的重要领域(Zhang et 
al., 2012; Blonder et al., 2015)。然而叶片的功能性状

并不能单独决定植物的生存策略, 当其与木质部结

构特 征无法耦 合时 , 就会导 致植物 的死亡

(Breshears et al., 2009)。例如, 叶片气孔开度、叶片

水势与植物木质部结构紧密相关(Brodribb et al., 
2010), 当植物气孔特性不能够随着木质部导水率

的丧失而产生相应调整时, 就会导致叶片凋落甚至

植物死亡(Sperry & Pockman, 1993)。因此, 深入了

解植物叶片和木质部结构之间的耦合关系是分析气

候变化背景下森林群落结构变化的前提。 
基于木质部导管解剖特征, 被子植物大致被分

为两类, 即环孔材物种和散孔材物种。这两种植物

的导管结构特征差异导致水分生理调节的显著差异

(Matheny et al., 2014; Peters et al., 2015)。研究发现

环孔材植物具有高的水分传输能力(Niu et al., 2017), 
而在水分胁迫条件下更容易遭受空穴化和栓塞胁迫, 
从而降低植物对树冠的供水能力(Wang et al., 1992; 
Sperry et al., 1994; Steppe & Lemeur, 2007)。导管直

径较小的散孔材植物具有较低的水传输速率, 其水

分传输速率的最大值、最小值和季节变化都很小

(Sack & Holbrook, 2006)。干湿季节环孔材和散孔材

植物的水分蒸腾差异表明他们对水的调控机制不同

(Zhu et al., 2017)。近年来, 很多学者对具有不同木

质部特征的树木的水分运输效率和水分利用策略进

行了广泛的研究, 希望从植物水力结构的角度探讨

植物的水分运输, 评价树木的耐旱性(Fichot et al., 
2010)。有研究曾阐明早春时节环孔材和散孔材物种

导管形成的时间与叶物候之间的关系(Takahashi et 
al., 2013), 但尚不清楚植物这种物候特征的耦合能

否反映在功能性状特征上。我国亚热带地区受季风

气候的影响, 干湿季分明(曾小敏等, 2017), 尤其是

全球气候变化导致的降水格局变化 (李维京等 , 
2015), 更加剧了这种干湿季节降水的差异性。如何

适应这种短时间的极端环境变化是亚热带地区植被

生存演替所面临的严峻挑战。 
木荷 (Schima superba)和桂林栲 (Castanopsis 

chinensis)作为我国亚热带地区森林的两种优势种, 
在群落的演替中扮演着重要角色。两者往往共同占

据森林的冠层位置, 因此也具有相同的生境。然而, 
这两种植物的导管特征却存在着较大差异。木荷为

散孔材植物, 而桂林栲则为环孔材植物, 这就决定

了两者可能采取不同的生存策略来维持自身的优势

地位。因此本文选择了这两种代表性的优势种, 比
较了他们的导管特征、叶片功能特征以及相关的生

存策略。我们关注的主要问题是在亚热带地区干湿

交替的背景下, 桂林栲和木荷导管特征的差异会对

各自的叶片光合能力和耐旱性产生怎样的影响? 这
将为进一步研究亚热带森林群落的演替规律提供科

学依据。 

1  材料和方法 

1.1  研究区概况 
实验地点位于广东英德市北部的石门台自然保

护区(113.02°–113.77° E、24.52°–24.30° N), 森林面

积822.6 km2, 是广东省最大的天然森林保护区, 植
被保存完好; 森林类型是典型的亚热带常绿阔叶林, 
土壤质地属于典型的红壤。该地区位于亚热带季风

气候的亚热带南缘, 年平均气温和年降水量分别为

20.8 ℃和1 800 mm, 主要植被类型为常绿阔叶林、

针叶阔叶林、常绿落叶阔叶混交林、针叶林和草坡, 
生物多样性丰富, 优势种是桂林栲等。 
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表1  广东省石门台两种亚热带森林优势树种的详细信息 
Table 1  Community characteristics of the two dominant tree species of the subtropical forest in Shimentai of Guangdong Province 

树种 
Species 

科 
Family 

相对覆盖度 
Relative  
coverage 

相对密度 
Relative  
density 

相对频度 
Relative  

frequency 

重要值 
Important  

value 

样本量 
Sample  

size 

树高(平均值± 
标准误差) 
Tree height  

(mean ± SE) (m) 

桂林栲 
Castanopsis chinensis 

壳斗科 Fagaceae 0.22 0.06 0.04 0.32 137 13.2 ± 2.1 

木荷 Schima superba 山茶科 Theaceae 0.15 0.03 0.02 0.20 69 15.4 ± 1.3 

 
对样地中所有树木进行调查, 并计算它们的相

对覆盖率(Rc)、相对频率(Rf)、相对密度(Rd)以及重

要性(I)值(表1)。在该样地中发现了79种植物, 其中

优势种是木荷, 其次是桂林栲。木荷的Rf和Rd分别

为0.02和0.03。 
1.2  树木形态和木材结构特征 

2014年9月, 在样地周围随机选择了20株样树

(每个树种10株), 使用胸径尺在1.3 m的高度测量树

的胸径(DBH)。树高(H)通过竖杆法测量, 在树旁放

置一个伸缩杆(最大17 m), 将杆上推使其等于树冠

高度, 杆的长度即是树高。为保证所取样品受光照

条件的一致性, 统一在20株样树北面1.3 m处用生

长锥钻取直径0.5 cm的木芯, 木芯的长度大于所选

样树的半径。之后将它们装入密封袋中送回实验室。

在实验室中将木芯的两端削平成规则的圆柱体, 将
其放入65 ℃烘干箱中烘烤24 h使其保持恒质量。用

砂纸打磨干燥的木芯, 之后用离析法进行处理, 具
体如下:  

取每个木芯最外层次生木质部部位分别放入试

管内, 再将配好的30%硝酸倒入试管, 以浸没试验

材料为宜。在60 ℃水浴加热约2 h, 直至样本木条纤

维完全解离, 取出试管, 倒出酸液, 用水冲洗至中

性。解离后的材料置于70%酒精中保存备用, 依次

在解离好的试管内加入少量的蒸馏水, 用吸管依次

吸取少量试管内含有植物纤维的液体, 滴在载玻片

上制成显微镜观察用的临时玻片, 并用番红染色。

然后在光学显微镜下观察导管的分布和尺寸。每个

木芯3个视野, 每种植物共30个视野。每个视野都进

行拍照, 并用显微镜自带的测量功能对植物的导管

直径、导管数量及视野面积进行统计。通过对导管

直径的测定, 利用Hagen-Poiseuille方程计算潜在水

分运输效率 (Kn, kg·m·MPa–1·s–1)(Tateishi et al., 
2008): 

4

n
w128

dK 


  (1) 

其中 , d为导管直径 (m), ρ为水在25 ℃的密度

(kg·m–3), ηw为水的黏滞系数(1.0 × 10–9 MPa·s–1)。 
1.3  最大光合速率的测定 

在2015年12月晴天的9:00–17:00, 采集样树(木
荷4株, 桂林栲5株)上部不同部位的3个阳生小枝(木
荷n = 12, 桂林栲n = 15), 分别放入水瓶中, 每个小

枝选择3片伸展、成熟且无损伤的叶片, 并立即使用

LI-6400便携式光合仪(LI-COR, Lincoln, USA)测量

叶片的净光合速率(Pn)、气孔导度(Cond), 蒸腾速率

(Tr)。测量时使用开放式气路 , 空气流量为0.5 
L·min–1, 温度为20 ℃, 空气相对湿度为50%–70%, 
CO2浓度为(400 ± 20) μmol·mol–1。为了精确测量, 
测量过程使用系统光源 , 光强度设置为 1 500 
μmol·m–2·s–1。叶片瞬时水分利用效率(WUEi)则定义

为Pn/Tr。对于无法在树顶摘取的叶片使用冠层外部

叶片代替。 
1.4  叶片含水量和比叶面积的测定 

收集测量光合作用的枝条, 然后将同一样树的

所有成熟叶片混合, 分别装入4个密封袋中, 称取鲜

质量(mf), 用叶面积仪(LI-3000C, LI-COR, Lincoln, 
USA)测定每袋叶片的总叶面积(AL)。将已经测量了

叶片面积和鲜质量的4袋叶片带回实验室, 选择3袋
叶片装在信封里, 在65 ℃下干燥24 h, 称量干质量

(md)。比叶面积(SLA)定义为叶面积与干质量的比值, 
叶片含水量(LWC)定义为(mf – md)/mf。  
1.5  气孔形态和数量的测定 

将其中一个样品袋带回实验室测量气孔形态, 
从每个袋中随机选择3片成熟叶片, 在叶片背面涂

上指甲油。待指甲油干后用1 cm宽透明胶带覆盖指

甲油并压实, 借助镊子撕下透明胶带及附着的指甲

油以获得气孔标记, 将它们放在载玻片上制作临时

载玻片并用电子显微镜观察视野中的导管数, 根据

视野面积计算气孔密度(Sd)。每片叶片随机选择10
个视野观察, 用千分尺测量视野中导管横截面的直

径作为气孔大小(Ss)。 
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1.6  叶绿素含量的测定 
从气孔性状测定剩余的部分叶片中随机挑选5

片健康成熟叶 , 避开主叶脉 , 用剪刀剪成0.5–1.0 
mm宽的叶丝, 用电子天平称取mf, 并置于试管中, 
用叶绿素提取溶剂(丙酮:酒精= 2:1, 体积比)处理, 
直至所有叶丝变白为止, 之后将上清液分别在645 
nm和663 nm处用分光光度计(TU-1900, 普析, 北京)
测量吸光度。根据Arnon公式(Arnon, 1949)计算叶绿

素a (Chl a), 叶绿素b (Chl b)和总叶绿素(Chl)含量。

公式如下:  
–1

663 645

Chl a mg g
12.7 2

( )
( ).69 / 100( 0 )A A V m

 
  

 
(2)

 

–1

645 663

Chl b mg g
22.9 4.

( )
( )68 / 1000(  )A A V m

 
  

  
(3)

 

–1Chl (mg g ) Chl a Chl b     (4) 
其中A663和A645是波长663 nm和645 nm处的吸光度

值, V是提取物的体积(mL), m是叶片的鲜质量(g)。 

1.7  统计分析 
为了研究环孔材和散孔材植物叶片性状的特征, 

在SPSS 21.0中对两树种各功能性状进行独立样本

的双尾t检验, p < 0.05时差异显著。t检验过程中要进

行方差齐次性检验。各统计数据以平均值±标准误

差表示。最终得到的统计数据用Origin 8.0绘制柱状

图。 

2  结果 

2.1  导管特征 
木荷和桂林栲木质部导管的分布如图1所示。结

果表明, 桂林栲早材导管直径大、晚材导管直径小; 
对于木荷, 尽管从树芯到树皮, 导管直径有增加的

趋势, 但差异并不显著(p > 0.05), 早材和晚材的导

管分布都是均匀的且导管直径差异不大。木荷的导

管密度(108个·mm–2), 明显高于桂林栲(5个·mm–2), 
而桂林栲导管直径(152 μm)则远大于木荷(31 μm),  

 

 
 

图1  电子显微镜视野下木荷和桂林栲导管的分布。 
Fig. 1  Microscopic images of conduits in Schima superba and Castanopsis chinensis. 

 

 
 

图2  木荷和桂林栲导管的密度和直径(平均值±标准误差)。**, p < 0.01。 
Fig. 2  Mean (± SE) of conduit density and diameter for Schima superba and Castanopsis chinensis. **, p < 0.01.  
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即导管密度越大, 导管直径越小。根据导管直径和

导管密度, 我们计算了两个树种单位边材面积的导

管总面积分别为(0.147 ± 0.026) mm2·mm–2 (木荷)和
(0.088 ± 0.014) mm2·mm–2 (桂林栲), 且差异极显著

(p < 0.000 1)。桂林栲的单个导管平均导水效率为

1.31 × 10–5 kg·m·MPa–1·s–1, 远远大于木荷(2.26 × 
10–8 kg·m·MPa–1·s–1)。 
2.2  叶片形态特征 

木荷的SLA为120.5 cm2·g–1, 显著小于桂林栲的

128.3 cm2·g–1 (p < 0.05) (图3)。而桂林栲的叶片含水

量显著低于木荷(p < 0.05)。在种内, 我们发现两个

树种的SLA和LWC均具有很好的相关性(r1 = 0.77, 
r2 = 0.68; p1 < 0.000 1, p2 = 0.002), 即SLA越大, LWC
越高。然而这种关系在种间并不成立, 荷木的SLA
较小, 但是LWC却较大。另外, 木荷的Sd和Ss均大于

桂林栲, 但只有Sd达到极显著水平(p < 0.001) (图3)。 
2.3  叶片生理特征 

木荷的Chl含量和Chl a/b显著高于桂林栲(p < 
0.05)。尽管如此, 木荷和桂林栲的Pn和Cond差异并

不显著(p > 0.05)(图4)。相关性分析显示木荷的Chl
含量与Sd呈负相关关系(r = –0.64, p = 0.011), Chl a/b
与LWC呈负相关关系(r = –0.51, p = 0.006), 而Pn和

SLA也具有较好的负相关性(r = –0.53), 而桂林栲则

没有这种规律。此外, 我们发现桂林栲的Tr显著低

于木荷, 从而使其具有较高的瞬时水分利用效率

(WUEi)(图4)。 

3  讨论 

植物通过形态、生理和其他方面的功能性状响

应环境因素变化, 并进一步影响植物其他性状的营

养水平和生态系统特征 , 从而决定其生存策略

(Pérezharguindeguy et al., 2013)。在一定程度上, SLA
代表植物对环境资源和环境容量的利用能力, 而
Chl含量是植物光合潜力的重要指标(曾小平等 , 
2006; 曾晓琳等, 2015)。本研究中, 与木荷相比, 优
势度相对较低的桂林栲(表1)具有较高的SLA (图3) 
(曾小平等, 2006)。而木荷相对较低的Chl a/b表明其

更多地倾向于提高光能的转化效率(Esteban et al., 
2018)。这些结果表明, 木荷和桂林栲在光合能力上

具有不同的权衡。而这种权衡的结果可能会使桂林

栲具有更高Pn, 尽管统计分析差异显著(图4)。事实

上, 优势度较低的植物普遍被认为会通过提高自

身的光合能力来维持其竞争力(李明财等, 2009)。
例如李凯(2011)对湘中南地区的常绿阔叶林的研

究表明, 越是占据冠层顶部优势位置的植物, 往往

具有较低的SLA。而在天目山同样发现, 作为优势种

的常绿植物叶片SLA也显著低于落叶树种(闫道良等, 
2012)。 

除此之外, 对水分条件变化的应对能力同样在

植物生存策略中占有十分重要的地位(Milcu et al., 
2013)。两种植物导管密度和直径的差异决定了两者

的输水策略, 即木荷具有较大的Kn, 具有较强的 
 

 
 

图3  木荷和桂林栲的比叶面积(SLA), 叶片含水量(LWC), 气孔密度(Sd)和气孔大小(Ss)(平均值±标准误差)。*, p < 0.05; **, p < 0.01. 
Fig. 3  Specific leaf area (SLA), leaf water content (LWC), stomatal quantity (Sd) and size (Ss) of Schima superba and Castanopsis 
chinensis (mean ± SE). *, p < 0.05; **, p < 0.01. 
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图4  木荷和桂林栲的叶绿素(Chl)含量、Chl a/b、净光合速率(Pn)、气孔导度(Cond)、叶片蒸腾速率(Tr)和叶片瞬时水分利用

效率(WUEi)(平均值±标准误差)。*, p < 0.05; **, p < 0.01。 
Fig. 4  Leaf chlorophyll (Chl) content, Chl a/b, net photosynthetic rate (Pn), stomatal conductance (Cond), leaf transpiration rate (Tr) 
and instantaneous water use efficiency (WUEi) for Schima superba and Castanopsis chinensis (mean ± SE). *, p < 0.05; **, p < 0.01.  

 
整树输水潜力, 从而影响叶片的水分利用策略。从

叶片结构上, 我们发现, 作为环孔材的桂林栲, 其
Sd显著低于散孔材的木荷(图3; p = 0.022)。研究表明, 
较低的叶片Sd能够使植物具有较高的Cond (Franks 
et al., 2009), 但当光照较强时, 其光合作用将会受

到极大的影响(Büssis et al., 2006)。而Sd较大的植物, 
由于有较好的气孔调控能力, 气孔不仅能够在环境

恶劣的条件下迅速关闭, 同时也可以在环境较好的

条件下迅速打开(Drake et al., 2013)。因此, 桂林栲

在水分限制条件下, 也更有可能出现水分胁迫。与

此同时, 我们发现木荷的LWC也显著高于桂林栲

(图2), 因此对干旱的耐受性更强(Keyvan, 2010)。这

与上述较强的气孔调控能力相一致。植物叶片这种

对干旱的应对能力, 与其导管特征是密不可分的

(Klein, 2014)。研究发现, 散孔材树种Acer gran-
didentatum的蒸腾量是环孔材树种Quercus gambelii
的两倍(von Allmen et al., 2013)。而在我们的另一项

研究中也发现, 样地中木荷的树干液流速率也显著

高于桂林栲(待发表)。这就使得木荷在干季能够维

持较高的Tr以及较低WUEi (图4)。此外, Klein (2014)
通过大量的研究发现, 当植物Cond下降50%时, 环
孔材植物的叶片水势下降量是散孔材的2倍。这些结

果都为木荷较高的叶片耐旱特性提供了支撑。因此, 
从这些结果中我们可以发现, 散孔材较大的导管密

度能够增强其叶片的耐旱能力。 
这些结果证明, 尽管环孔材的桂林栲可以通过

自身的叶片性状调节, 使其光合速率和Cond都与木

荷相一致, 但另一方面, 由于其叶片特征具有相对

较差的耐旱性, 在近些年来亚热带地区逐渐加强的

降水格局变化下(干季更干, 湿季更湿; Zhou et al., 
2011), 这种叶片特征是否会对其生存造成影响, 仍
然需要更加深入的研究。我们这项研究只选择了两

个优势树种, 代表性不足, 并且缺少对两种植物栓

塞耐受性的实际测定, 例如导管脆弱性曲线及导水

率损失50%时的叶片水势(P50), 因此, 在未来的研

究中, 在这些方面需要更深入的研究, 从而为林业
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管理者选择不同的树种提供合理的建议。 

4  结论 

通过比较不同树种的叶片功能性状, 我们发现, 
由于桂林栲和木荷在冠层中的位置存在差异, 促使

桂林栲能够通过其叶片性状特征(提高SLA)来维持

较高的光合能力及水分利用效率。然而, 由于其自

身的导管特征的限制, 使得叶片的耐旱性较差。而

木荷作为冠层优势种, 其光合策略以最大化的光能

利用效率为特点, 同时由于散孔材的特点, 使其叶

片具有较好的耐旱特性。因此我们认为, 随着降水

格局变化的逐渐加深, 亚热带地区干季愈演愈烈的

极端干旱天气很有可能给桂林栲的生存带来影响。 
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