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采用Strauss-Hardcore模型研究不同导管构型被子

植物的导管空间分布特征 

郑景明*  刘洪妤 
森林资源生态系统过程北京市重点实验室, 北京林业大学, 北京 100083 

摘  要  被子植物木质部导管的分布格局非常多样, 并且与木质部的输水功能有密切的联系, 然而在木材解剖学中对导管分

布格局往往采用定性描述, 不利于分析该特征与物种的水力功能、生态地理分布的关系。该文采用点格局分析方法, 依据木

材孔型、导管空间排列和导管群集度三类木材宏观结构特征组合, 选取不同导管分布类型的17种代表性阔叶树种, 利用

Strauss-Hardcore模型对其木质部横切面解剖影像进行定量分析。Strauss-Hardcore模型能够很好地拟合木质部中导管二维空间

位点的分布特征, 该模型的3个参数: 硬核距离、局部聚集距离、点对交互作用强度(局部聚集指数)都有着明确的生物学意义。

传统解剖学对导管构型的定性分类同模型相比不能准确表现被子植物的木质部导管空间分布特征, Strauss-Hardcore模型的局

部聚集度指数主要受导管群集度影响, 尤其是复导管和导管团的存在都会增大导管小尺度聚集程度。对散孔材、半环孔材的

生长轮及环孔材的晚材部分解剖图像分析表明, 导管以单导管为主且没有明显分布方向的散孔材树种, 其木质部导管点对交

互作用强度为负值, 局部聚集指数一般小于0.4, 导管空间分布依次在3个局部尺度表现出排斥-排斥-随机格局; 而导管具有

径向、弦向、锯齿形等明显目视识别特征的物种, 无论孔型和是否以单复导管为主, 其导管点对交互作用强度为正值, 局部

聚集指数均大于0.4, 导管依次在3个局部尺度上表现出排斥-聚集-随机的分布格局。采用点过程模型有利于准确描述导管二

维空间分布规律, 增强对导管空间格局形成机理的理解, 可有力地支撑木质部三维导管系统的理论研究和木质部结构-功能

的实验研究。 
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Using Strauss-Hardcore model to detect vessel spatial distribution in angiosperms with 
various vessel configurations 

ZHENG Jing-Ming* and LIU Hong-Yu 
Beijing Key Laboratory for Forest Resources and Ecosystem Processes, Beijing Forestry University, Beijing 100083, China 

Abstract 

Aims  Spatial patterns of vessel in xylem are diverse and closely related with water transportation functions in 
angiosperms. However, the pattern was generally described qualitatively in anatomy, which were unable to reveal 
their links to xylem functions and to species distribution. We used point pattern analysis to study vessel spatial 
pattern in xylem cross-sectional images to quantify their features. 
Methods  Images of 17 types of vessel configurations were selected in terms of wood porosity, vessel arrange-
ment, and vessel grouping. Optimum Strauss-Hardcore models for coordinates in the images were fitted. Correla-
tions among vessel variables and model coefficients were tested. 
Important findings  We found that (1) Strauss-Hardcore model fitted all the data well and its three parameters, 
i.e., hardcore distance, local aggregation distance, and point-pair interaction or point aggregation index, and had 
apparent biological significance. (2) Classifications of wood xylem by traditional anatomical indices could not 
precisely present the spatial pattern of vessels compared to spatial point analysis, and local aggregation index 
from Strauss-Hardcore model was mainly influenced by vessel grouping, especially frequency of radial multiples 
and vessel clusters. (3) Among the 17 vessel patterns analyzed, diffusive or semi-ring species with xylem consisting 
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of solidary vessels showed negative point-pair interaction and aggregation index was less than 0.4, whereas spe-
cies with obvious vessel arrangement and multiple or clusters of vessel grouping in xylem owned positive 
point-pair interaction and bigger aggregation index. (4) The former group of species demonstrated inhibition- 
inhibition-random pattern at three local scales while the latter species showed inhibition-aggregation-random pat-
tern according to the fitted Strauss-Hardcore models. The findings showed that point process modeling could pre-
cisely describe vessel distribution features in 2-D xylem sections and provide insights on vessel development. 
Therefore, this method may support 3-D vessel system simulation and experimental studies on structure-function 
of angiosperm xylem. 
Key words  xylem vessel; spatial point pattern; Ripley’s K function; Strauss-Hardcore model 

Zheng JM, Liu HY (2021). Using Strauss-Hardcore model to detect vessel spatial distribution in angiosperms with various vessel 
configurations. Chinese Journal of Plant Ecology, 45, 1024-1032. DOI: 10.17521/cjpe.2021.0083 

树木木质部在植物水分运输效率以及输水安全

方面发挥着重要作用, 理解其结构和功能之间的关

系对于理解森林响应全球变化的机理有重要的意义

(Choat et al., 2012)。裸子植物的木质部主要由管胞

和射线薄壁细胞构成, 结构相对均质; 而被子植物

的木质部是由导管、轴向和径向薄壁细胞、纤维等

细胞共同构成的一个复杂组织, 并同时完成水分运

输、机械支撑、物质储藏以及防御等多项功能

(Pfautsch, 2016)。被子植物的导管进化及不同组织

分工而导致的输水功能提升被认为是白垩纪后期裸

子植物衰落而被子植物繁盛的主要原因(Carlquist, 

2012)。全球气候变化下, 欧洲及北美一些地区的森

林树木由于频繁、持续的干旱而死亡, 木质部水力

失效是其中一个最重要的机理假说(Adams et al., 

2017), 被子植物木质部的结构和功能关系受到广

泛关注。 

被子植物的木质部具有极高的导管构型多样性, 

包括早晚材导管差异、导管大小和数量、导管的空

间分布格局、复导管(木质部横切面上具有共同细胞

壁的相邻导管, 多为径向排列)和管孔团(多个导管

共用相邻细胞壁, 或者局部单导管明显聚集)出现

频率等。传统木材解剖研究对木质部导管空间排列

方式的研究主要是通过观察木材横切面上的导管分

布特征并做定性描述, 例如, 根据导管空间排列模

式分为散生、径列、斜列、弦列等(Wheeler & Baas, 

1998)。这种途径虽然有利于木材识别, 但无法将物

种的木质部结构特征与功能联系起来, 因而缺乏其

与木质部功能的相关性探讨(Martínez-Vilalta et al., 

2012)。树木水分生理、生态学研究中, 一般采用导

管群聚度(vessel grouping)的指标来刻画导管聚集程

度, 它主要指示的是单复导管比例(Scholz et al., 

2013)。这种方法强调了复导管在导水效率和安全方

面的作用, 在一定程度上把木质部的结构和功能联

系起来, 但忽略了比导管细胞更大尺度上的导管分

布特征, 例如一些复杂的导管排列模式, 如某些物

种的导管分布在径向或斜向伸展看起来越过了生长

轮边界(称为溪流状、火焰状排列), 或者在弦向上构

成形状繁复的构型(称为花彩状排列)等, 能够跨越

数个年轮存在, 并可能对整个木质部的导水功能有

重要的影响(Carlquist, 2001)。随着现代立体成像技

术引入木质部解剖、导水生理研究中, 近期对二维

导管空间分布格局、三维导管网络特征及其输水功

能的关系研究有了进一步发展。现有实验和模型研

究表明, 聚集分布导管的物种具有较高的相邻导管

连通性, 因此能获得较高的水力传导率; 而木质部

导管系统的空间三维结构对木质部的导水效率和抗

栓塞能力都有重要的影响 (Loepfe et al., 2007; 

Martínez-Vilalta et al., 2012; Mrad et al., 2018)。因此

定量分析导管在木质部中的二维空间分布特征可为

木质部的结构-功能关系研究提供更多的视角, 并

可以对精确模拟三维导管网络系统的结构提供理论

支持。 

空间点格局分析通常通过建立一定空间内相邻

点对间相互作用的点过程模型, 研究在一定区域内

对象(如样地中的植物个体、木质部影像中的导管)

的空间分布格局特征及格局的形成机理。虽然点格

局分析方法在种群生态学研究中已有较多应用, 但

在导管分布格局研究方面则很少见。点过程模型种

类很多 , 本文首次采取斯特劳斯-硬核过程模型

(Strauss-Hardcore model, 以下简称SH模型)拟合分

析被子植物木质部导管空间格局。SH模型属于吉布

斯混合模型(Hybrid Gibbs model), 由一个硬核模型

(Hardcore model, 以下简称H模型)和一个斯特劳斯

模型(Strauss model, 以下简称S模型)组合构成。H模
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型和S模型是两种描述相邻点对之间排斥-吸引作用

过程的模型, 两者组合则可以描述两个不同尺度上

的点对交互过程, 其中H模型描述较小尺度上的点

对间排斥作用, S模型描述稍大尺度上的排斥或吸

引作用(Baddeley et al., 2015)。 

被子植物木质部的生长发育速度通常是有限的, 

且因物种而异, 不同物种的年轮宽度、导管大小和

密度、空间分布特征都具有发育保守性(Panshin & 

Zeeuw, 1980)。木质部中导管的主要功能是自下而上

输导水分, 单一导管仅能为木质部局部提供水分输

导, 多数导管协同才能为植株提供充足导水功能和

降低因部分导管气穴化导致的木质部水力功能失效

风险。通常各个导管之间因其他细胞类型(纤维、薄

壁细胞等)的存在而保持一定距离, 因此可以把木

质部所有导管在横切面上的位置作为点格局分析对

象, 并可以理解为相邻导管之间存在互相排斥和吸

引的关系, 从而采用SH模型来描述木质部导管空

间分布格局和导管密度约束的机理。 

国际木材解剖学家联合会(IAWA)从3方面指标

对被子植物的木质部导管构型进行描述: 木材孔型

(包括环孔材、半环孔材、散孔材3类)、导管排列模

式(包括弦向带状分布、径向或斜向分布、锯齿形分

布3类, 忽略了没有明显分布规律的类型), 导管群

聚程度(包括单导管、径向复导管、导管团3类)(IAWA 

Committee, 1989)。本研究据此选取具有不同导管构

型特征的代表树种, 收集其木质部横切面解剖图像, 

利用空间点格局方法, 定量分析木质部导管的空间

分布特征, 提出导管空间分布定量化描述指标并分

析其生物学意义, 为进一步研究导管分布与导水功

能关系提供新的角度和基础。 

1  方法 

1.1  图像的选取与处理 

本研究依据IAWA的3类导管构型指标组合, 通

过国际木材解剖网站InsideWood (https://insidewood. 

lib.ncsu.edu/)进行物种查询, 收集相关代表性物种

的木质部解剖图像, 从中挑选出具有代表性导管构

型的物种进行分析。图像主要来源于已发表的植物

解剖学专著(Panshin & Zeeuw, 1980; Carlquist, 2001; 

Schweingruber et al., 2008), 要求选取木质部解剖图

像清晰, 比例尺明确, 包含一个以上完整的年轮, 

可以明确辨认出每个导管边界。使用图像编辑软件

在一个完整的年轮解剖影像中截取部分图像用于分

析, 通常按年轮宽度确定长方形的长宽比, 保证图

像中导管数不少于50个。对于散孔材和半环孔、半

散孔材物种, 其生长轮内的全部导管都以树木水分

传输路径方向上的输水功能为主, 因此可以直接采

用一个年轮横断面影像分析该物种的导管空间分布

特征; 对于环孔材物种, 其早材导管数量少、直径

较大且无明显排列规律, 而晚材导管排列方式因物

种而异, 且同时具有保持一定输导水分能力和维持

导管物理强度的功能, 因此本研究采用一个年轮横

断面影像中的晚材部分进行分析。在ImageJ软件中

校正木质部解剖影像坐标系后, 逐个提取导管面积

和中心点的二维坐标, 用于后续点格局分析。 

1.2  空间点格局分析方法 

SH模型包含了一个H模型, 描述任意相邻两个

导管间距离不能超过某一固定值(即最近一对相邻

导管半径之和); 同时它还包含一个S模型, 描述相

邻导管对间的局部吸引聚集或排斥分散的特征。因

此, SH模型允许在3个尺度上的点对间出现不同的

相互作用方式, 即它可以表示小尺度排斥、吸引、

均匀特征(公式1)。 

0

( )

1

u v h

c u,v h u v r

u v r




  
  

≤

≤  (1) 

式中, c(u, v)为任意点对(u, v)间相互作用函数, h为

硬核距离, r为局部相互作用距离, γ为局部聚集指

数。点对间距离为r时的局部聚集指数γ实际上等于

点对间相互作用程度s的指数函数, 即γ = exp(s), 因

此两者意义相同, 后面相关分析时采用s进行。 

SH模型包括两个距离参数, h (硬核距离)和r 

(局部聚集距离), 可通过设置调参范围根据拟合模

型的赤池信息量准则(AIC)值得到最优参数组合的

SH模型(AIC值最低模型为最优)。根据拟合成功的

最佳SH模型, 可得到描述点格局强度的一个参数, 

即点对局部聚集指数γ或点对间交互作用强度s。当γ 
= 0时, SH模型简化为一般硬核模型(h = r); γ = 1时, 

SH模型简化为一般硬核模型(h = h); 当0 < γ < 1时, 

为硬核模型(h = h), 但带有一定程度的排斥格局

(h–r间); 当γ > 1时, 为硬核模型但在0–h间为排斥

格局, h–r间为吸引格局(Baddeley et al., 2015)。 

对导管点位数据拟合SH模型, 首先根据点对

最小邻体距离和最大邻体距离设置参数网格范围, 
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采用逼近最大似然法 (Huang-Ogata approximate 

maximum likelihood)拟合HS模型系列, 根据拟合模

型的AIC值最小的原则, 调整参数(h, c)组合至最佳

(Baddeley et al., 2015)。之后, 采用该方法对最佳模

型参数执行100次模型拟合以计算参数γ或s的中值

和置信区间。模型的拟合优度检验采用L函数的包

络检验(envelope test), L函数为点格局分析中常用的

Ripley’s K函数的变形, 包络检验是采用一定次数的

蒙特卡洛模拟方法进行模型检验的常用方式(Perry 

et al., 2006)。 

Ripley’s K函数的表达式为:  

2
1 1

1
( ) ( )

 

 
n n

d ij
iji j

A
K d I u

Wn
 (2) 

式中, n为研究区域内事件的个数; A为研究区域的

面积; d为空间尺度, 即圆的半径; uij为i个体和j个体

之间的距离; Wij为以i为圆心uij为半径的圆落在面积

A中的比例。 

本研究采用的L函数的表达式:  

( )
( )

K d
L d d


   (3) 

对最佳(h, r)组合采用拟合好的模型公式随机

拟合19次, 可获得的该模型L函数值的95%置信区

间, 该检验的显著性为α = 1/(19 + 1) = 0.05。以r为

横坐标、上下包迹线的数值为纵坐标作图, 当实际

值的线位于上下包络线之间, 说明模型拟合成功, 

否则需要调整参数重新进行拟合。通常木质部图像

中导管分布的局部单位点密度在空间是不均匀的, 

因此L函数包迹线计算采用异质函数形式(Mencu-

ccini et al., 2010)。 

本研究同时计算了生态学中常用的空间均质性

程度指数(CE)作为空间点格局分析得到的聚集程度

的参考指标。CE是基于相邻点对间距离指标计算, 

采用实际点格局的平均点对距离除以同样点对密度

但空间完全随机的点格局的平均点对距离得到的比

值。CE被视为一种简单聚集指数, 可检验偏离完全

空间随机分布格局程度, 通常采用蒙特卡洛检验(n 

= 1 000次), 在植物种群空间分布研究中常用, 但它

存在明显的弱点是只能描述一个尺度上的空间点分

布特征(Perry et al., 2006)。 

本研究木质部解剖影像处理和导管信息提取采

用ImageJ软件(Rueden et al., 2017), 点格局分析和

相关统计分析采用R 3.6.1软件(R Core Team, 2015)。

SH函数空间点格局模型的拟合和评价使用“spatstat”

软件包, 其中SH模型拟合采用ppm函数, 包络检验

采用envelop函数, 该软件包是专门为各类空间点格

局分析方法而研制并不断更新中(Baddeley & Turner, 

2005)。木质部特征的导管平均直径及SH模型距离

指数h、r之间, 简单聚集指数CE与点间相互作用强

度指数s间等指标间的相关显著性检验采用cor.test

函数, 由于各变量数据有少数不符合正态分布, 因

此相关系数采用斯皮尔曼相关系数。 

2  结果 

2.1  导管空间点格局分析过程及结果举例 

以一个木质部导管空间分布接近随机状态的物

种Stewartia pseudocamelliashi为例, 从解剖图像提

取导管点位置数据, 采用SH模型对空间点位数据

进行最佳参数拟合并采用L函数的蒙特卡洛检验方

法检验拟合优度(图1)。 

S. pseudocamelliashi为散孔材, 导管为单管孔, 

木质部横切面上导管空间分布目视较为随机。该幅

图像有95个导管, 单位面积导管密度为5 ind.·mm–2, 

平均导管直径135 µm, 导管对最近邻体距离为157 

µm。通过调参-拟合得到SH模型的最佳参数组合为: 

h = 155 µm, r = 291 µm, s = –1.028 (–1.456, –0.600), 

γ = 0.358 (0.233, 0.549), 该模型通过了L函数的蒙特

卡洛检验。最优模型结果表明, 该物种的导管分布

在0–155 µm范围内相邻导管绝对排斥, 在155–291 

µm范围内, 相邻导管之间存在一定强度的排斥作

用, 大于291 µm后导管表现为随机分布格局。 

2.2  不同导管构型的空间点格局分析结果 

按照孔型、导管分布模式、导管群聚类型3类指

标组合选出代表性木质部横切面图像数据的SH模

型拟合结果见表1。其中孔型指标主要采用了散孔材

与环孔材两个水平, 因为半环孔材的特征介于两者

之间没有必要详尽罗列; 一些组合, 如散孔材+导

管锯齿状空间分布+导管长径列群聚, 不存在典型

物种因而不予考虑; 很多图像中导管径向排列和对

角线排列难以区分, 则按照IAWA对空间排列的分类

规定不予区分。根据上述3类指标的可能组合情况, 

通过现有图像的筛选, 得到17个3类指标组合的代

表性木质部解剖影像数据。由于被子植物木质部导

管构型极其多样, 也可能存在其他组合或导管构型

类型本文未纳入考虑, 有待后续进一步研究。木质 
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图1  Stewartia pseudocamelliashi的导管空间分布及其Strauss-Hardcore (SH)模型的包络检验。A, 木质部横切面的导管分布情

况。每个圆圈代表一个导管, 圆圈直径为导管直径(µm)。B, 显著性水平为0.05的L函数包络检验。r, 点对距离; 纵坐标为公

式(3)定义的L函数。黑色线代表实际数据拟合得到SH模型的L函数值, 红色线代表采用相同参数的SH理论分布模型的19次拟

合平均值, 绿色和蓝色线分别代表19次理论模型拟合得到的2.5%和97.5%分位数值。 
Fig. 1  Spatial distribution of vessels in xylem of Stewartia pseudocamelliashi and envelope test of fitted Strauss-Hardcore (SH) 
model. A, Distribution of vessels in xylem cross-section. Each cycle stands for a vessel with cycle diameter as vessel diameter (µm). 
B, Envelope test for L function at significance of 0.05. r, the distance of paired points; Y-axis is the L function defined in equation (3). 
Black line represents L value from data fitted SH model, red line for average L value from 19 simulation of theoretical SH model, 
green and blue lines represent 2.5% and 97.5% quantile of L value from 19 simulation of theoretical SH model respectively. 

 
部影像数据分析结果表明各物种均符合SH分布, 

但h与r的分布范围因物种而异; 从γ分布范围看, 单

管孔且目视没有明显导管空间分布样式(接近空间

随机分布)的物种(如类型1–3), s < 0, γ最大为0.326, 

而存在复导管的物种或导管在空间上有明显排布规

律(如弦向、径向、斜向排列)的物种, s > 0, 其γ随复

导管数量增多而增大; γ最大值出现在具有长径列复

导管且整体上呈弦状排列的环孔材物种(类型13)的

晚材中, 该物种为五加科树参属植物Dendropanax 

morbiferus。 

2.3  木质部导管分布特征指标之间的相关性分析 

根据SH模型得到的硬核距离与导管平均直径

(r = 0.86, p < 0.001)、最近邻体距离间(r = 0.86, p < 

0.001)均显著正相关。而根据SH模型得到的局部聚

集距离与导管平均直径(r = 0.65, p < 0.01)、最近邻

体距离间(r = 0.83, p < 0.001)也显著正相关。表明SH

模型的两个距离参数与导管直径和导管间距离有密

切联系。 

根据SH模型得到的点对相互作用强度指数与

同样表征聚集程度的简单聚集指数之间(r = –0.68, 

p < 0.01)为显著负相关关系, 且导管密度与局部聚

集指数间相关关系不显著(p > 0.05), 表明局部点对

相互作用强度或局部点聚集指数可用于描述木质部

导管的空间聚集分布程度, 且不受木质部导管密度

影响。 

3  讨论 

被子植物木质部的导管空间分布格局多样性很

高, 不仅可以用于木材种类或树木种类识别, 同时

也代表着物种进化过程中的适应环境方式的多样

化。木质部导管是植物运输水分的主要通道, 随着

全球气候的变化, 植物导管的研究逐渐成为热点

(Jacobsen et al., 2018), 木质部导管的空间格局定量

化研究也逐渐引起关注(Mencuccini et al., 2010; 

Sievänen et al., 2014)。本研究采用空间点格局分析

方法定量化描述木质部导管的空间分布特点, 初步

研究结果表明该方法是可行的, 适用于低倍木质部

解剖影像的分析。研究结果表明, 传统解剖学对木

质部构型的定性描述不足以准确刻画被子植物木质

部导管构型的多样性, 定性分类组合也不能与SH

模型的结果构成一致性的对应。SH得到的定量特征

值主要受导管群聚程度影响, 导管排列模式的影响

主要体现在其中是否存在复导管和导管团, 如果仅

由单导管组成则影响很小, 而孔型的作用主要在环

孔材的分析木质部部位选择晚材部分而散孔材和半

环孔材选用整个年轮, 对局部导管分布聚集程度没 
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有影响。 

SH模型是基于点过程的机理模型, 可以解释

不同点位间相互作用而导致的点格局, 因而不同于

基于统计学的传统聚集度指标(如CE), 有助于分析

木质部导管空间分布格局多样性背后的生理学、生

态学机理。应当说明的是, 本研究中主要采用导管

位置信息进行分析, 没有区分单复导管。虽然存在

复导管物种确实会增大相应的γ, 然而目前对于单、

复导管的输水功能是否存在差异还存在争议

(Johnson et al., 2018)。根据导管发生和形成的生长

素极性运输假说(canalizations hypothesis), 在木质

部形成过程中, 在韧皮部产生的不同浓度生长素刺

激下, 形成层原细胞向髓心方向分裂产生不同数量

的纺锤状初始细胞和方形初始细胞, 纺锤状细胞进

一步发育成为导管, 因而复导管在发育和功能上与

单导管很可能没有本质差异(Hacke et al., 2017)。如

果需要分别分析单、复导管空间分析格局, 则本方

法可以进一步扩展, 采用包括两种点属性的SH模

型模拟, 如多类别SH模型(MultiStraussHard), 其中

一类点表示单导管而另一类点表示复导管(Baddeley 

& Turner, 2005)。 

本研究通过点格局分析得到的导管分布格局指

标具有明确的生物学意义。SH模型有3个量化指标

——h、r以及γ, 它们分别指示导管在0–h、h–r、>r   

3个局域尺度上导管空间分布的特点, 这意味着导

管在木质部中的分布绝对不是完全随机的, 导管分

布位置和局部密度受其木质部的多组织结构特点和

多功能性约束(Carlquist, 2009)。h与导管平均直径和

最近邻体距离显著相关, 意味着在小于h的范围不

能存在其他的导管, 可以直接对应于复导管之间存

在的最小距离决定于相邻导管半径之和的实际情况; 

而在仅有单导管的情况下, h可以大于两个相邻导管

半径之和(图1), 可以解释为每个导管仅能为其周围

一定面积的木质部组织输水。r表示在h–r的距离范

围内, 导管之间存在相互作用(吸引或排斥); 距离

超过r的点对不影响点位整体的基线概率(完全随

机), 即在大于r的尺度上可以视为随机分布。γ则代

表在局部尺度的导管的聚集程度, 当其取值大于1

时指示导管间相互吸引作用, 表现为导管的聚集程

度高; 当其取值小于1时, 则指示导管间相互排斥

作用, 表现为导管趋向于均匀分布。应该指出的是, 

任何一种点格局模型都有一定的适用范围, SH模型

对于某些植物木质部导管过于复杂的分布格局可能

不一定适用, 因而该方法存在一定的局限性。例如, 

当某些物种(如榆属(Ulmus)一些种)的一个年轮范围

内存在明显的粗射线分隔的密集导管群, 或某些物

种(如鼠李属(Rhamnus)一些种)的导管分布形成复

杂的多孔网格状等, 这种情况下一个年轮内导管点

位分布存在若干个点对交互作用尺度, 而SH模型

仅能刻画其中较小尺度上的聚集程度。对此类复杂

的导管空间分布特征定量化分析方法尚有待进一步

深入研究(表2), 例如可以通过包含多个子模型的另

一类混 合吉布斯 模型 —— 组合式盖 耶模 型

(Piecewise Geyer Model)拟合得到多个尺度上的聚

集参数(Mencuccini et al., 2010)。 

由于气候变化导致森林衰退树木死亡现象大范

围出现, 对于木质部结构和功能的研究成为当前热

点领域(Choat et al., 2018)。目前对导管细胞的发育

过程的理解还不很清楚, 尚不能解释木质部导管空

间格局的形成过程, 如横切面上导管的弦向带状分

布、树干轴向上导管的长度分布等(Jacobsen et al., 

2012; Hacke et al., 2017)。已有研究表明, 被子植物

的导管分布特征对生境水分限制及全球气候变化存

在明显的响应, 对导管分布格局的定量化分析有助

于揭示全球气候变化下植物导水结构和功能的调整

方式。例如, García-Cervigón等(2018)研究发现南美

洲两个共存的散孔材树种Embothrium coccineum和

Nothofagus antarctica, 都随降水减少呈现相同的木

质部导管调整方式, 即导管密度增大、导管水力平

均直径降低、但总水力导度不变。有趣的是, 相同

气候梯度下这两个物种的导管群聚度指数(VGI)的

种内变异趋势却完全不同, E. coccineum的导管群聚

度指数在温暖、湿润区域更高, 而N. antarctica则在

寒冷、干燥的区域更高 (García-Cervigón et al., 

2018)。这一相反趋势的出现, 很可能是因为VGI只

能说明复导管占导管总数的百分比, 而不能反映木

质部整体导管分布格局的变化, 同时还可能存在其

他木质部和叶片性状的影响所致。在未来的研究中, 

采用本方法对木质部解剖结构的定量分析结合植物

水分生理功能的测定将有助于提高我们对木质部结

构和功能的认识。 

木质部的众多导管构成的是一个三维导管系统, 

木质部的输水功能与三维导管系统空间拓扑结构关

系密切, 沿导水路径方向上导管长度、垂直导水路 
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表2  用于导管构型定量分析的不同空间点-过程模型的特点 
Table 2  Characteristics of spatial point-process models for vessel configuration analysis 

模型 
Model 

点-过程特点 
Point-process characteristic 

适用范围 
Scenario for model application 

空间泊松模型  
Poisson model 

空间点位置完全随机 
Complete spatial randomness of points 

单一尺度, 单一导管属性, 随机分布特征 
Single scale, single vessel identity, random distribution 

硬核模型  
Hardcore model 

相邻点间距低于硬核距离则不能存在 
Neighbor point is forbidden at distance smaller  
than hardcore distance 

单一尺度, 单一导管属性, 均匀分布特征 
Single scale, single vessel identity, uniform distribution 

施特劳斯模型  
Strauss model 

相邻点间距越小则出现概率越低 
Neighbor points have lower probability with  
smaller distance between them 

单一尺度, 单一导管属性, 聚集分布特征 
Single scale, single vessel identity, aggregation distribution 

盖耶饱和模型  
Geyer saturation model 

任一点全部分布概率不超过特定值 
Probability of each point is restrained at specific  
threshold value 

单一尺度, 单一导管属性, 聚集分布特征, 受导管密度影响
Single scale, single vessel identity, aggregation distribution,  
influenced by total vessel density 

多类型硬核模型  
MultiHardcore model 

点属性2类以上的硬核模型 
Hardcore model with more than two point identities 

单一尺度, 两类以上导管属性(如早、晚材导管, 单、复导管

等), 同类导管均匀分布特征 
Single scale, more than two vessel identities (e.g., vessel for 
early- and latewood, single vessel and multiple vessel), uniform 
distribution for each identity 

多类型施特劳斯模型  
MultiStrauss model 

点属性2类以上的施特劳斯模型 
Strauss model with more than two point identities 

单一尺度, 两类以上导管属性, 同类导管聚集分布特征 
Single scale, more than two vessel identities, aggregation  
distribution for each identity 

斯特劳斯-硬核模型  
Strauss-Hardcore model 

一个硬核模型和一个施特劳斯模型的组合 
A combination of a Strauss model and a Hardcore model 

两个尺度, 单一属性的导管, 均匀-聚集分布特征 
Two scales, single two vessel identity, uniform-aggregation  
distribution 

多类型施特劳斯-硬核模型  
MultiStrauss-Hardcore model 

点属性2类以上的斯特劳斯-硬核模型 
Strauss-Hardcore model with more than two point identities

两个尺度, 两类以上导管属性, 同类导管不同尺度上呈均匀

和聚集分布特征 
Two scales, more than two vessel identities, uniform-aggregation 
distribution 

组合式盖耶模型  
Piecewise Geyer model 

组合模型, 可包括多个盖耶饱和子模型、硬核子模型和施

特劳斯子模型 
A hybrid model including multiple sub-models such as 
Strauss model, Hardcore model, and Geyer saturation model

多个尺度, 单一属性的导管, 均匀和聚集分布特征, 受导管

总密度影响 
More than two scales, single vessel identity, uniform-aggregation 
distribution, influenced by total vessel density 

 
径方向上的导管空间分布格局、相邻导管间的连接

方式等都是该系统的某一方面的特征。对三维导管

系统的模拟和理论研究有助于加深我们对木质部导

管系统结构和功能的理解, 而横切面上导管分布特

征的机理模型为此提供了一个新思路。本研究通过

SH模型获得的木质部中导管空间分布特征指标, 

可以用于不同气候条件下种内木质部水力调节方式

研究、多物种导水结构和功能比较研究、木质部三

维导管系统模拟等方面, 该方法结合年轮学、解剖

学、生理学、图像自动识别等最新技术和研究成果, 

有利于揭示气候变化及极端干旱条件下树木的导水

系统的结构和功能响应机理(von Arx et al., 2013; 

Beeckman, 2016; Schenk, 2018)。 
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