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罗汉松科3种植物茎和根木质部水分运输、解剖结构

与机械强度之间的关系 
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摘  要  水力失效是植物干旱死亡的主要机制。量化分析水力性状的种间和器官间差异是预测树木在气候变化下的响应甚至

生存能力的基础。该研究对比分析了罗汉松科3种植物器官(茎和根)水平上水力功能性状的差异, 并探讨其与解剖结构和机械

强度之间的关系。在湿生同质园内选择罗汉松科3种植物, 测定了茎和根木质部水力功能性状(最大比导率(Ks)和栓塞抗性

(P50))、解剖结构性状(管胞直径(Dt)、水力直径(Dh)、管胞密度(Nt)、管胞壁厚(Tw)、纹孔膜直径(Dp)和纹孔密度(Np))和机械强

度(木材密度(WD)和管胞厚度跨度比((t/b)2))。结果发现: (1)罗汉松科3种植物茎木质部不存在效率-安全权衡, 而根木质部存在

权衡。(2)茎Ks与Dp显著正相关, 与(t/b)2和WD无关; 茎P50与Dp极显著负相关, 与(t/b)2和WD无关。(3)根Ks与Dh显著正相关, 与

Tw和(t/b)2极显著负相关; 根P50与Tw、(t/b)2和WD均极显著正相关。在罗汉松科植物中, 根木质部性状与输水效率和栓塞抗性

的密切关系是解释其存在效率-安全权衡的基础, 而茎木质部的过度建造是茎不存在效率-安全权衡的原因, 木质部的过度建

造仍需要更多的实验证据。 
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Abstract 

Aims  Hydraulic failure is one of the primary cause of plant mortality during drought. Thus, quantitative analysis 
on inter-specific and inter-organ variance in hydraulic traits can help us to predict the response and even surviv-
ability of species under climate change.  
Methods  Here, three Podocarpaceae species (Podocarpus macrophyllus, P. macrophyllus var. maki and Nageia 
nagi) grown in a mesic common garden were studied, with xylem hydraulic function (specific hydraulic conduc-
tivity (Ks); embolism resistance (P50)), anatomical structure (tracheid diameter (Dt); hydraulic diameter (Dh); tra-
cheid wall thickness (Tw); tracheid density (Nt); pit membrane diameter (Dp); pit density (Np)) and mechanical 
strength (wood density (WD); tracheid thickness to span ratio ((t/b)2)) measured. Then, we analyzed hydraulic 
traits variance at the organ level (stem and root) in three Podocarpaceae species, and investigated the relationships 
among xylem hydraulic traits, anatomical structure and mechanical strength in stems and roots.  
Important findings  We found that: 1) The stem xylem in three Podocarpaceae species exhibited no safety-   
efficiency trade-off. In contrast, the root xylem exhibited safety-efficiency trade-off. 2) For stems, Ks was posi-
tively correlated with Dp, but decoupled with stem WD and (t/b)2; Stem P50 was negatively correlated with Dp, but 
not correlated with WD and (t/b)2. 3) For roots, Ks was positively correlated with hydraulic diameter, but nega-
tively correlated with root Tw and (t/b)2; Root P50 was positively correlated with Tw, (t/b)2 and WD. Root xylem 
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traits exhibited strong relationships with both Ks and P50, demonstrating its cause-and-effect basis for the 
safety-efficiency tradeoff. On the other hand, the absence of safety-efficiency tradeoff in stems may be attributed 
to the overbuilt xylem of Podocarpaceae. More experimental evidence on the overbuilding of xylem is desired in 
the future study. 
Key words  embolism; hydraulic conductivity; vulnerability curve; tracheid; Podocarpaceae 
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目前气候模型预测全球范围内干旱频率和强度

都将增加(IPCC, 2013; Dietrich et al., 2019)。与干旱

和高温有关的森林死亡事件在全球均有案例, 从热

带雨林到北方寒带森林, 森林生长和死亡都对干旱

高度敏感(Allen, 2009; Choat et al., 2012, 2018)。树

木干旱死亡的机制主要有水力失效和碳饥饿

(McDowell et al., 2008)。最近越来越多的研究支持

水力失效是导致树木干旱死亡的原因(Rowland et 

al., 2015; Anderegg et al., 2016; Adams et al., 2017)。

因此, 预测干旱对不同物种的影响就需要了解植物

水力功能性状的种间差异(McElrone et al., 2004; 

Rosas et al., 2019)。 

木质部水分运输效率(Ks)和导水率损失达到

50%时的木质部水势(P50)是植物的两个重要水力功

能性状(Brodribb & Field, 2000; Zhu & Cao, 2009; 

Schumann et al., 2019)。P50代表了木质部抵抗栓塞

的能力, 是确定木本物种耐旱极限的一个至关重要

的性状(Choat et al., 2012)。此外, 栓塞抗性在不同

分类群中差异很大, 即使是生长在相同条件下的近

缘物种也存在显著差异, 栓塞抗性的变异是木质部

输水效率-安全权衡存在的原因之一(van der Willi-

gen et al., 2000; McCulloh et al., 2019)。 

目前植物茎/根木质部相关的研究表明, 管道结

构与其输水效率和安全性高度相关, 效率与安全在

单个管道上的权衡导致在组织水平上的效率-安全

权衡 : 更高的栓塞抗性意味着更低的输水效率

(Hacke et al., 2006, 2017)。管道直径决定了木质部输

水效率, 影响了冻融胁迫引起的栓塞脆弱性, 并在

较小程度上影响了干旱胁迫引起的栓塞脆弱性

(Pittermann & Sperry, 2003, 2006; Choat et al., 2011; 

Hacke et al., 2017)。然而, 目前一些研究无法证实大

直径管道对干旱引起的栓塞具有更高的脆弱性

(Lens et al., 2011; Schuldt et al., 2016; Schumann et al., 

2019)。因此, 木质部输水效率-安全权衡存在与否仍

有争议。有研究表明: 对于水分胁迫引起的栓塞, 效

率-安全权衡可以用纹孔来解释(Tyree & Zimmermann, 

2002; Sperry et al., 2006; Schoonmaker et al., 2010)。

在Hacke和Jansen (2009)的研究中, 裸子植物栓塞抗

性与纹孔塞和纹孔口的相对大小有关。然而, 也有

研究表明北方针叶树的纹孔输水效率与栓塞抗性之

间只存在微弱的联系, 而南半球的针叶树并没有相

关性(Hacke et al., 2004; Pittermann et al., 2010)。 

水力功能性状与木质部的机械强度是相互依赖

的。在针叶树中尤其明显, 因为针叶树的管胞不仅

具有输水功能, 而且还具有对植物体的机械支持功

能(Hacke et al., 2001; Pittermann et al., 2006a)。目前

的研究表明了木材密度和管道厚度跨度比(管道厚

度t与管腔跨度b的比值)与栓塞抗性有关(Hacke et 

al., 2001; Pittermann et al., 2006a; Lachenbruch & 

McCulloh, 2014)。因此, 机械强度也需要支持维管

网络, 阻止因木质部负压引起的管道内爆(Pitter-

mann et al., 2006a; Fan et al., 2017)。管道长度、直

径和壁厚以及木材密度都会影响木质部输水效率和

栓塞抗性以及管道强度(Sperry et al., 2006)。Baas等

(2004)提出木质部“权衡”三角形, 权衡可能存在于

木质部输水效率、安全性和机械强度之间。权衡可

能会因木质部的过度建造而消失, 例如罗汉松科植

物木质部相对于栓塞抗性有着更大的密度、厚度跨

度之比 , 且与栓塞抗性解耦联 (Pittermann et al., 

2006a; Brodribb, 2011)。 

目前的研究集中于木本植物茎木质部性状的研

究, 由于根深埋于土壤中, 比地上植物器官更难接

近, 并且根的建筑复杂性为样品采样和标准水力测

量方案带来了不确定性(Peters et al., 2020)。关于根

木质部解剖和机械性状如何影响水分输送的研究仍

较为欠缺(Pratt et al., 2007a; Rodriguez-Dominguez 

et al., 2018; Peters et al., 2020)。同时根是植物水力

学途径的重要组成成分, 负责向所有地表植物组织

输送水分(Rodriguez-Dominguez & Brodribb, 2020), 

特别是在干旱时期, 针叶树维持生存依赖于已建立
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的根(Mackay et al., 2020)。 

本研究对比了罗汉松科3种植物茎和根在水力

功能和木质部解剖结构性状的差异, 并试图阐明3

种植物茎和根水分运输与解剖结构和机械强度之间

的关系。木质部输水效率量化为最大比导率, 木质

部安全性量化为栓塞抗性(P50), 同时测量了相应的

木质部解剖性状包括管胞直径、水力直径、管胞壁

厚、管胞密度、纹孔膜直径、纹孔密度。用木材密

度和管胞厚度跨度比来量化茎和根机械强度。根据

木质部水分运输与解剖结构和机械强度的关系, 我

们提出了两个问题: (1)在罗汉松科植物木质部是否

存在效率-安全权衡, 这种权衡在茎和根之间是否

有区别; (2)解剖结构和机械强度等性状如何影响木

质部的输水效率和安全性之间的关系。 

1  材料和方法 

1.1  研究地概况 

本研究在浙江省杭州市临安区湿生同质园内进

行, 同质园(30.26° N, 119.73° E)位于浙江省西北部

的天目山地区。天目山地区地处南方丘陵地带, 亚

热带季风气候, 年降水量1 390–1 870 mm, 年平均

气温14 ℃, 最冷月平均气温–2.6–3.4 ℃, 极端最低

气温在 –20.2– –13.1 ℃, 最热月平均气温 19.9– 

28.1 ℃, 极端最高气温29.1–38.2 ℃, 无霜期209– 

235天。年日照时间为1 550–2 000 h, 年太阳辐射

3 270–4 460 MJ·m–2。 

1.2  研究材料 

本研究的目标树种为罗汉松科植物罗汉松

(Podocarpus macrophyllus)、短叶罗汉松(P. macro-

phyllus var. maki)和竹柏(Nageia nagi)。在2018年11

月间采样, 采样时间为8:00–11:00。所选植物立地条

件基本一致, 生长状况良好(表1)。每株树至少采集3

个树冠朝南方向1–2年生的枝条, 长度约1.5 m。在取

枝条的正下方土壤中挖掘取根, 一般选择位于土层

下10–20 cm深, 根直径在4–6 mm, 长度在40–60 cm

的输水根, 小心地将根从土壤中取出并防止根木质

部损伤。枝条和根在取样后迅速将其放入装有蒸馏

水的黑色收纳箱中, 并用黑色塑料袋罩住并立即带

回实验室。 

1.3  研究方法 

1.3.1  茎/根木质部输水效率和栓塞抗性 

所有茎段或根段均在水下剪取一段。茎段平均

长度为133.8 mm (SE = 1.78); 根段平均长度为140.4 

mm (SE = 6.28)。所有侧枝或侧根均被剪断, 并用螺

纹密封胶带将产生的疤痕封闭。在进行水力测量之

前, 用电子卡尺测定茎段或根段的长度和两端的直

径。茎段的平均直径为4.01 mm (SE = 0.12), 根段的

平均直径为4.02 mm (SE = 0.25)。然后小心地将茎段

或根段基部上部2–3 cm的表皮剥离。该部分连接到

木质部导水率与栓塞测量系统 XYL’EM-Plus 

(Bronkhorst, Montigny-les-Cormeilles, France), 用于

测量导水率。测量溶液为20 mmol·L–1 KCl + 1 

mmol·L–1 CaCl2溶液(周洪华等, 2012; 刘存海等, 

2014)。在高压(120 kPa)下反复冲刷10 min, 以确保

潜在栓塞被清除, 直到达到最大导水率, 该过程反

复进行直到最大导水率不再变化。在低压(6 kPa)下测

量茎段或根段的最大导水率(Khmax, kg·m·MPa–1·s–1) 

(Pratt et al., 2007b; Schoonmaker et al., 2010; John-

son et al., 2016; Schumann et al., 2019)。采用Xylwin 

3.2软件对其导水率和流量数据进行分析。根据所测

的最大导水率和茎段或根段的长度, 最大比导率

(Ks, kg·m–1·MPa–1·s–1)通过Khmax除以无髓和树皮的

基部边材横截面积得到(Hajek et al., 2016; Schuldt 

et al., 2016)。 

使用空气注入法(双端压力套技术)构建茎段或

根段的脆弱性曲线。过去的研究表明了使用此法可 

 
表1  罗汉松科3种植物采样点及样树的基本特征(平均值±标准误) 
Table 1  Basic characteristics of the sampling plots and trees of three Podocarpaceae species (mean ± SE) 

树种 
Species 

海拔 
Altitude (m)

坡向 
Slope  
direction 

坡度 
Slope (°)

土壤类型 
Soil type 

土壤含水量
Soil water 

content (%)

土壤容重 
Soil bulk density 

(g·cm–3) 

树高 
Tree height 

(m) 

胸径 
DBH (cm) 

罗汉松 
Podocarpus macrophyllus 

42.47 ± 0.23 西南 SW 3 黄红壤亚类 
Yellow red soil subclass 

36.87 ± 1.81 1.22 ± 0.15 5.93 ± 0.42 13.50 ± 1.55

短叶罗汉松 
P. macrophyllus var. maki 

39.40 ± 0.44 西南 SW 8 黄红壤亚类 
Yellow red soil subclass 

35.24 ± 1.75 1.20 ± 0.10 2.89 ± 0.32 11.99 ± 1.54

竹柏  
Nageia nagi 

41.48 ± 0.20 西南 SW 1 黄红壤亚类 
Yellow red soil subclass 

36.34 ± 1.74 1.23 ± 0.08 3.66 ± 0.18 8.52 ± 0.64

DBH, diameter at breast height; SW, southwest. 
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以获得可靠的水力脆弱性曲线 (Ennajeh et al., 

2011)。在确定Khmax后, 将茎段或根段放入长度约为

8 cm的双端压力套中, 与所加压力平衡。然后将茎

段或根段从压力套上取下, 用测量Khmax的方法测量

加压后的导水率(Kh, kg·m·MPa–1·s–1)。这个过程以

0.2或0.3 MPa的增量重复进行(取决于植物或器官), 

直到Kh降至最大值的10%以下(Johnson et al., 2016; 

Schumann et al., 2019)。导水率损失百分比计算如下: 

PLC = 100 × (1 – Kh/Khmax)。在R语言中使用“fitplc”

软件包拟合PLC与水势之间的脆弱性曲线(Ogle et 

al., 2009; Duursma & Choat, 2017), 通过getPx函数

从曲线中提取对应的P50。 

1.3.2  木质部解剖结构 

从测定导水率的茎段或根段上截取一段用于测

定木质部解剖结构特征。样品固定软化之后, 采用

石蜡切片法将其制成永久切片(张军周等, 2013)。所

有样品的横切面使用Leica DM3000显微镜(Leica 

Microsystems CMS GmbH, Wetzlar, Germany)在50

倍镜和400倍镜下摄像。所有样品的纵切面在400倍

镜放大下进行摄像。使用Image J图像处理软件分析

照片。测量参数包括管胞直径(Dt, μm), 管胞密度(Nt, 

mm–2), 管胞壁厚(Tw, μm), 纹孔膜直径(Dp, μm), 纹

孔密度(Np, mm–2)。由于管胞近似于椭圆 , 根据

Lewis等(1992)给出的公式D = [32 × (a × b)3/(a2 + 

b2)]1/4, 从椭圆的主轴(a)和次轴(b)计算出Dt。根据

Tyree和Zimmermann (2002)给出的公式, 水力直径

(Dh) = ∑D5/∑D4, 通过导管直径计算出Dh。对于管胞

厚度跨度比((t/b)2), 随机选取4张400倍镜放大的横

切面照片, 测量所有的管胞, 直到测量到50个管胞。

其中t为相邻管胞的共同壁厚, 通过直接测量得到, 

b为管胞腔直径, 通过椭圆的主轴和次轴计算得到

(Hacke et al., 2001; Pratt et al., 2007a)。选取400倍镜

放大的茎和根纵切面图各4张, 测量纹孔面积, 将面

积转化为Dp, 并估算每个管胞上的Np (Pittermann et 

al., 2006b)。 

1.3.3  木材密度 

根据Hacke等(2000)的方法测量茎和根的木材

密度(WD), 对用于测定脆弱性曲线的茎和根木材密

度进行测量。将木材样品树皮用剃刀除去后浸没在

蒸馏水中。采用阿基米德原理确定木材样品的新鲜

体积。然后将样品放置在75 ℃的烘箱烘48 h, 测量

其干质量。木材密度即为干质量与新鲜体积之比。 

1.3.4  统计分析 

罗汉松科植物茎和根水力性状单因素方差分析 

 

 
 

图1  三种罗汉松科植物木材解剖横切面和纵切面光学显微镜图像。A–D, 罗汉松茎横切图和纵切图、根横切图和纵切图。E–H, 
短叶罗汉松茎横切图和纵切图、根横切图和纵切图。I–L, 竹柏茎横切图和纵切图、根横切图和纵切图。 
Fig. 1  Examples of light microscopy images of transverse and vertical sections of wood anatomy of three Podocarpaceae species. 
A–D, Transverse sections and vertical sections of stem, transverse sections and vertical sections of root in Podocarpus macrophyllus. 
E–H, Transverse sections and vertical sections of stem, transverse sections and vertical sections of root in P. macrophyllus var. maki. 
I–L, Transverse sections and vertical sections of stem, transverse sections and vertical sections of root in Nageia nagi. 
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(ANOVA)、木质部性状相关分析、图表制作等均在

R 3.6.3中完成。 

2  结果和分析 

2.1  输水效率与安全 

罗汉松科3种植物茎Ks没有显著差异(罗汉松, 

(0.38 ± 0.02) kg·m–1·MPa–1·s–1; 短叶罗汉松, (0.30 ± 

0.04) kg·m–1·MPa–1·s–1; 竹 柏 , (0.29 ± 0.01) 

kg·m–1·MPa–1·s–1)。茎P50在3种植物之间存在显著差

异, 罗汉松((–4.75 ± 0.09) MPa)和短叶罗汉松茎P50 

((–5.06 ± 0.25) MPa)显著低于竹柏((–3.85 ± 0.26) MPa) 

(图2)。根Ks越大的物种, 其根P50越高(图2)。罗汉松

根Ks ((3.56 ± 0.25) kg·m–1·MPa–1·s–1)最大, 其根P50 

((–0.72 ± 0.05) MPa)也显著高于短叶罗汉松((–1.32 ± 

0.14) MPa)和竹柏((–2.60 ± 0.09) MPa) (图2)。 

3种植物茎Ks显著小于根Ks, 茎P50显著低于根

P50 (图2)。 

2.2  木质部解剖结构 

竹柏茎Dt和Tw显著大于罗汉松(图3A、3D)。罗

汉松根Dt最大, 根Tw最小(图3A、3D)。对比茎和根

管胞结构, 根Dt和Tw显著大于茎(图3A、3D)。相反, 

茎Nt显著大于根(图3C)。 

短叶罗汉松茎Dp显著小于罗汉松和竹柏, 竹柏

茎Np显著大于罗汉松和短叶罗汉松(图3E、3F)。罗

汉松和竹柏根Dp显著大于短叶罗汉松(图3E)。对比

茎和根纹孔结构, 根Dp更大、Np更小(图3E、3F)。 

2.3  木质部机械功能 

3种植物的茎WD和(t/b)2没有显著差异(图4B)。

竹柏根WD显著大于罗汉松和短叶罗汉松, 短叶罗

汉松和竹柏根(t/b)2显著大于罗汉松(图4)。罗汉松和

短叶罗汉松茎WD显著大于根(图4A)。3种植物茎

(t/b)2均显著大于根(图4B)。 

2.4  木质部输水效率和安全性的关系 

罗汉松科3种植物茎Ks和P50无关(p > 0.05, 图5A), 

而根木质部存在效率-安全权衡(p < 0.05, 图5B)。 

基于先前发表的研究, 收集了12种罗汉松科植

物的茎和5种罗汉松科植物根Ks和P50的数据。综合

数据分析表明, 12种罗汉松科植物茎Ks和P50无关

(p > 0.05, 图5C); 5种罗汉松科植物根Ks和P50无关(p > 

0.05, 图5D)。 

2.5  木质部性状之间的相关性 

茎Ks与Dp显著正相关(p < 0.05), 与Dt和Tw无相

关关系(p > 0.05, 图6A)。此外, Ks与茎的机械强度

(WD和(t/b)2)相关性不显著(p > 0.05, 图6A)。茎P50

与Dp显著负相关(p < 0.05), 与根Tw、(t/b)2和WD无相

关关系(p > 0.05, 图6A)。 

根Ks与Dh显著正相关(p < 0.05), 与Dp无相关关

系(p > 0.05, 图6B)。根Ks与(t/b)2和Tw极显著负相关

(p < 0.01, 图6B)。根P50与Dt和Dp均无相关关系(p > 

0.05), 与根的机械强度(WD和(t/b)2)极显著正相关

(p < 0.01), 与根Tw极显著正相关(p < 0.01, 图6B)。

并且, 根Tw与(t/b)2和WD相关性极显著(p < 0.01), 

即管胞壁越厚, 管胞(t/b)2和WD越大, 栓塞抗性也

越强(p < 0.01, 图6B)。 

3  讨论 

3.1  茎和根的水力功能性状 

罗汉松科3种植物茎中, 短叶罗汉松是茎栓塞 

 

 
 

图2  罗汉松科3种植物的水力功能性状图(平均值±标准误, n = 7)。不同小写字母表示在p ≤ 0.05水平上差异显著。 
Fig. 2  Hydraulic functional traits of three Podocarpaceae species (mean ± SE, n = 7). Different lowercase letters indicate significant 
differences at p ≤ 0.05 level.  
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图3  罗汉松科3种植物木质部解剖结构图(平均值±标准误, n = 7)。不同小写字母表示在p ≤ 0.05水平上差异显著。 
Fig. 3  Xylem anatomical structure of three Podocarpaceae species (mean ± SE, n = 7). Different lowercase letters indicate signifi-
cant differences at p ≤ 0.05 level. 

 

 
 

图4  罗汉松科3种植物木质部机械强度图(平均值±标准误, n = 7)。不同小写字母表示在p ≤ 0.05水平上差异显著。 
Fig. 4  Xylem mechanical traits of three Podocarpaceae species (mean ± SE, n = 7). Different lowercase letters indicate significant 
differences at p ≤ 0.05 level. 

 
抗性最强的物种, 与Brodribb和Hill (1999)所报道的

P. lawrencei近似(P50, –5.6 MPa); 而竹柏茎栓塞抗性

最弱(图2B)。根栓塞抗性有明显差异, 竹柏根栓塞

抗性最强, 罗汉松最弱(图2B)。竹柏的管胞壁厚和

木材密度最大, 其栓塞抗性也最高(图3D, 图4A), 

与之前的研究结果相同, 即栓塞抗性的增加与木材

密度和管胞壁厚的增加相关(Hacke et al., 2001; 

Fichot et al., 2010; Rosas et al., 2019)。 

罗汉松科3种植物根管胞和纹孔膜直径均比茎

大(图3A、3E), 导致根的输水效率比茎更高, 但根高

效的木质部更易引起栓塞发生和扩散(Loepfe et al., 

2007; Schulte et al., 2015)。因此, 在水力功能方面表

现为根栓塞抗性比茎弱(图2B), 导水率比茎高(图

2A; Maherali et al., 2006; Pratt et al., 2007a; Hacke & 
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图5  罗汉松科植物木质部输水效率与栓塞抗性的关系。A, 本研究罗汉松科3种植物茎。B, 本研究罗汉松科3种植物根。C, 罗
汉松科12种植物茎(数据来源于Brodribb和Hill (1999), van der Willigen等(2000), Pittermann和Sperry (2006))。D, 罗汉松科5种植

物根(数据来源于Pittermann和Sperry (2006))。ns, 没有显著关系。 
Fig. 5  Relationship between hydraulic conductivity and embolism resistance in the three Podocarpaceae species. A, The stems of 
three Podocarpaceae species in this paper. B, The roots of three Podocarpaceae species in this paper. C, The stems of twelve Podo-
carpaceae species (Data from Brodribb & Hill (1999), van der Willigen et al. (2000), Pittermann & Sperry (2006)). D, The roots of 
five Podocarpaceae species (Data from Pittermann & Sperry (2006)). ns, non-significant relationships. 

 

 
 

图6  罗汉松科植物10个木质部性状之间的相关性分析。A, 茎木质部性状。B, 根木质部性状。*, p ≤ 0.05; **, p ≤ 0.01。
Dh, 水力直径(μm); Dp, 纹孔膜直径(μm); Dt, 管胞直径(μm); Ks, 最大比导率(kg·m–1·MPa–1·s–1); Np, 纹孔密度(mm–2); Nt, 管胞

密度(mm–2); P50, 导水率损失50%时的水势(–MPa); Tw, 管胞厚度(μm); WD, 木质部密度(g·cm–2); (t/b)2, 管胞厚度跨度比。 
Fig. 6  Correlation analysis of ten xylem traits in Podocarpaceae species. A, Xylem traits of stem. B, Xylem traits of root. *, p ≤ 
0.05; **, p ≤ 0.01. Dh, hydraulic diameter (μm); Dp, pit membrane diameter (μm); Dt, tracheid diameter (μm); Ks, specific hydraulic 
conductivity (kg·m–1·MPa–1·s–1); Np, pit density (mm–2); Nt, tracheid density (mm2); P50, the xylem water potential causing 50% loss 
of hydraulic conductivity (–MPa); Tw, tracheid wall thickness (μm); WD, wood density (g·cm–2); (t/b)2, tracheid thickness to span 
ratio. 
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Jansen, 2009; Johnson et al., 2016)。根更低的机械强

度也意味着其管道强度更弱(图4)。上述结果代表了

根可能是土壤到叶片水分运输通道的脆弱环节

(McElrone et al., 2004; Maherali et al., 2006)。根比茎

更脆弱可以允许植物在树干或枝条未发生空化的情

况下先关闭气孔, 从而延迟不可逆的木质部损害

(Martin-StPaul et al., 2017; Choat et al., 2018)。 

3.2  茎和根木质部输水效率-安全权衡 

本研究中罗汉松科3种植物茎木质部不存在效

率-安全权衡。对已发表的罗汉松科12种树种的数据

进行分析 , 发现它们的茎木质部也不存在权衡

(Brodribb & Hill, 1999; van der Willigen et al., 2000; 

Pittermann & Sperry, 2006; Gleason et al., 2016)。而

本研究罗汉松科3种植物根木质部存在权衡。

McElrone等(2004)对Juniperus ashei的研究也表明深

根和浅根输水效率和安全性之间存在权衡。从效率

和安全性的权衡来看 , 根比茎更可能实现权衡

(Hacke & Jansen, 2009)。首先, 茎木质部的结构异质

性会改变输水效率和安全性之间的关系(Mayr & 

Cochard, 2003)。其次, 对于多数针叶树而言, 根的

管胞较宽较长, 纹孔较大(Hacke & Jansen, 2009; 

Schulte et al., 2015), 上述结构提高了根的输水效率, 

降低了栓塞抗性。本研究罗汉松科3种植物根管胞更

宽、纹孔更大、木材密度和管胞厚跨比更小(图3, 图

4)。此外, 其他木质部特有的权衡可能会混淆效率-

安全权衡关系(Gleason et al., 2016)。 

3.3  木质部输水效率和安全性的决定因素 

本研究表明茎管胞直径与输水效率和栓塞抗性

没有联系, 而纹孔膜直径会影响茎输水效率和栓塞

抗性(图6A), 茎纹孔膜直径越大, 输水效率就越大, 

栓塞抗性就越弱。Hacke和Jansen (2009)研究表明在

北方松科3种植物中, 茎纹孔膜直径与输水效率显

著正相关, 本研究结果与之相似。考虑到复杂的纹

孔结构包括纹孔膜孔隙分布、纹孔深度和纹孔塞-

塞缘结构等, 都会影响输水效率和栓塞抗性(Domec 

et al., 2006; Pittermann et al., 2010; Schulte et al., 

2015)。需要更多的工作来充分理解针叶树种纹孔结

构和功能的差异及其与木质部输水效率和安全性的

关系。 

罗汉松科植物茎机械性状(WD, (t/b)2)与茎输水

效率和栓塞抗性无关, 无论是细胞水平((t/b)2), 还

是组织水平(WD)(图6)。本研究结果与Pittermann等

(2006a)对罗汉松科植物的研究结果相似, 其栓塞抗

性与机械强度参数无关。Pittermann等(2006a)将这种

现象归因于罗汉松科植物过度建造的木材: 由于自

身栓塞保护作用, 木材抗旱成本高且输水效率低下, 

在细胞水平上体现为厚度跨度之比(图4B), 组织水

平上体现为更大的木材密度(图4A)。木材的过度建

造在竹柏上尤为明显, 因为它具有远低于罗汉松和

短叶罗汉松的栓塞抗性, 却拥有与罗汉松和短叶罗

汉松相当的木材密度和管胞厚度跨度比, 导致罗汉

松科植物茎机械强度与茎栓塞抗性解耦联(图4)。 

根管胞水力直径与根输水效率显著正相关但与

栓塞抗性无关(图6B), 与以往的研究结果(Sperry et 

al., 2006; Schuldt et al., 2016)一致, 即管胞直径在提

高输水效率的同时并不会显著影响安全性(Tyree et 

al., 1994)。根栓塞抗性与管胞厚度跨度比显著正相

关, 与Sperry等(2006)的研究结论相似。而根管胞厚

度跨度比的增加显著降低了根输水效率(图6B), 意

味着根输水效率和栓塞抗性与管胞厚度跨度比之间

存在显著的权衡。根栓塞抗性也与组织水平上的机

械强度(WD)密切正相关(图6B)。另外, 在根管胞壁

厚与管胞厚度跨度比和木材密度之间存在密切的联

系(图6B), 表明根管胞壁加厚是根机械强度增加的

主因。与Fichot等(2010)的研究结果相似, 本研究也

发现根管胞壁加厚与栓塞抗性的增强密切相关, 根

管胞壁加厚可以加固根脆弱的管道, 增强根的机械

强度, 从而增强了根栓塞抗性。因此, 对管胞壁较高

的碳投入以弥补较大管道脆弱的栓塞抗性或许是植

物应对干旱胁迫的策略(Hacke et al., 2001; Larter et 

al., 2017)。此外, 管胞壁加厚会影响纹孔膜性能包

括纹孔膜孔隙和厚度, 而纹孔膜厚度的增加与木质

部栓塞抗性有关(Jansen et al., 2009; Li et al., 2016)。 

本研究的罗汉松科3种植物根木质部存在效率-

安全权衡, 但茎木质部不存在(图5, 图6)。根木质部

存在权衡的原因可能与管胞壁厚和根管胞厚度跨度

比有关, 因为这两个性状都显示出与根输水效率和

栓塞抗性的密切关系。Lens等(2011)对7种槭属(Acer)

植物的研究表明木质部的关键性状与输水效率和栓

塞抗性的密切关系是解释安全-效率权衡的基础。对

木质部性状的相关性分析表明了根输水效率和栓塞

抗性对结构需求是对立的, 例如根管胞厚度跨度

比、管胞壁厚和木材密度是与更强栓塞抗性和更低

输水效率相关的性状, 管胞直径和水力直径是与更
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高输水效率和更弱栓塞抗性相关的性状。本研究与

Lens等(2011)的结论是相容的。茎输水效率和栓塞

抗性与纹孔膜直径之间存在权衡, 但是因栓塞保护

作用而过度建造的高密度木材可能会混淆效率-安

全权衡(图6A)。因此, 效率-安全权衡依赖于木质部

维管束网络性状之间的联系而不能归因于单一因素

(Loepfe et al., 2007)。 

4  结论 

本研究证明在罗汉松科3种植物中: (1)根木质

部存在效率-安全权衡。这种权衡与根管胞壁厚、管

胞厚度跨度比和木材密度(根机械强度)密切相关, 

并且根管胞壁加厚是根机械强度增强的主因。其次, 

与茎相比, 根有更大的管胞和纹孔, 更小的管胞厚

度跨度比和木材密度, 上述结构提高了根输水效率, 

同时降低了栓塞抗性。(2)茎木质部不存在效率-安全

权衡, 茎木材密度和管胞厚度跨度比均与其栓塞抗

性无关, 暗示着罗汉松科茎木质部可能是过度建造

的。上述结果表明效率和安全对多种结构需求的对

立关系是权衡存在的结构基础, 并且在茎和根性状

网络分析中得到了进一步证实。网络分析的结果强

调了植物输水效率和栓塞抗性是由多种木质部性状

共同决定的, 而不能归因于单个解剖结构。 
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