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5 种蕨类植物的羽片与叶柄水力协调研究 
 

姚梅菊 1, 许黎明 2*, 庞玉堃 1, 张惠莹 1, 蒋国凤 1* 
(1. 广西大学林学院，广西森林生态与保育重点实验室，广西高校亚热带人工林培育与利用重点实验室，南宁 530004；2. 广西工业职业技术学院医

药康养学院，壮瑶医药药用生物产业技术工程研究中心，壮瑶医药药用植物园，大健康协同创新中心，南宁 530001) 

 

摘要：为探究蕨类植物的羽片-叶柄水力协调机制，对 5 种蕨类植物[毛蕨(Cyclosorus interruptus)、双盖蕨(Diplazium donianum)、

肾蕨(Nephrolepis cordifolia)、松叶蕨(Psilotum nudum)、蜈蚣凤尾蕨(Pteris vittata)]羽片的压力-容积曲线进行测定，并分析羽

片和叶柄的形态结构及其水力功能之间的关联性。结果表明，蜈蚣凤尾蕨的羽片和叶柄的水力效率(羽片理论导水率 Kleaf 和

叶柄理论导水率 Kth)和羽片水力安全性(膨压丧失点的水势 Ψtlp)均高于其他物种。双盖蕨的羽片表现出最高的储水能力[绝对

水容(CT)和饱和含水量(SWC)]，但其安全性最低。双盖蕨有最密集且较小的气孔及最高的最小叶表导度(gmin)，松叶蕨则具

有最稀疏且较大的气孔，蜈蚣凤尾蕨的最大理论气孔导度(gs,max)高于其他物种。蕨类植物叶柄与羽片的供耗水存在协调关系。

叶柄供水功能与气孔性状显著相关，较高的 Kth 伴随较小且密集的气孔分布和较大的 gs,max。此外，gs,max 与叶柄木质部面积

呈显著正相关(P<0.05)，而 gmin与 SWC 呈显著正相关(P<0.05)。羽片的水力效率与水力安全性存在协调关系(P<0.01)，即具

有较高 Kleaf 的羽片具备更负的 Ψtlp。这揭示了羽片与叶柄的水力协调机制，表明蕨类植物通过结构-功能协调优化实现水分

运输效率与蒸腾需求间的动态平衡，这一适应性策略可能增强其对环境的适应能力。 

关键词：蕨类植物；解剖结构；水力协调机制；水力性状；功能性状 

doi: 10.11926/jtsb.5025      CSTR:32235.14.jtsb.5025 

 

Hydraulic Coordination Between Pinnae and Petioles in Five Fern Species 
 

YAO Meiju1, XU Liming2*, PANG Yukun1, ZHANG Huiying1, JIANG Guofeng1* 
(1. Guangxi Key Laboratory of Forest Ecology and Conservation, Guangxi Colleges and Universities Key Laboratory for Cultivation and Utilization of 

Subtropical Forest Plantation, College of Forestry, Guangxi University, Nanning 530004, China; 2. Industrial Technology Engineering Center for Zhuang & 

Yao Medicinal Organisms, Botanical Garden of Zhuang & Yao Medicinal Plants, Collaborative Innovation Center of Great Health, College of Medicine and 

Health care, Guangxi Vocational & Technical Institute of Industry, Nanning 530001, China) 

 

Abstract: To explore the hydraulic coordination mechanism between leaflets and petioles of ferns, the 

pressure-volume curves of leaflets of five fern species (Cyclosorus interruptus, Diplazium donianum, Nephrolepis 

cordifolia, Psilotum nudum and Pteris vittata) were measured, and the correlations between the morphological 

structures of leaflets and petioles and their hydraulic functions were analyzed. The results showed that the 

hydraulic efficiency [theoretical water conductivity of leaflets (Kleaf) and theoretical water conductivity of petioles 

(Kth)] and the hydraulic safety [water potential at the loss of turgor pressure (Ψtlp)] of Pteris vittata were higher 

than those of other species. The pinnae of D. donianum exhibited the highest water storage capacity [absolute 

water capacity (CT) and saturated water content (SWC)], but its safety was the lowest. Diplazium donianum had 
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the most dense and smaller stomata and the highest minimum leaf surface conductance (gmin), while Psilotum 

nudum had the most sparse and larger stomata. The maximum theoretical stomatal conductance (gs,max) of Pteris 

vittata was higher than that of other species. The supply and consumption of water by petioles and leaflets of ferns 

were coordinated. The water supply function of petioles was significantly correlated with the stomatal traits. 

Higher Kth was accompanied by smaller and denser stomatal distribution and larger gs,max. In addition, gs,max was 

significantly positively correlated with the area of xylem in petiole) (P<0.05), and gmin is significantly positively 

correlated with SWC (P<0.05). The hydraulic efficiency was coordinated with hydraulic safety in pinnae (P<0.01), 

meaning that pinnae with higher Kleaf have more negative Ψtlp. This revealed the hydraulic coordination 

mechanism between pinnae and petioles of ferns, indicating that ferns achieve a dynamic balance between water 

transport efficiency and transpiration demand through structural-functional coordination. This adaptive strategy 

might enhance their adaptability to the environment. 

Key words: Fern; Anatomical structure; Hydraulic coordination mechanism; Hydraulic trait; Functional trait 

 

蕨类植物是介于苔藓植物和种子植物之间的

原始维管植物类群，是较早成功适应陆地生活的孢

子植物之一。它们演化出以初生木质部为主的维管

系统，并在世代交替中形成了以发达孢子体为优势

的生活史[1]。蕨类植物多达 12 000 种，凭借其对弱

光及高湿度环境的适应性，在全球各类生境中广泛

分布[2]，其中在热带和亚热带森林中最为丰富[3]。

深入解析蕨类植物羽片与叶柄的水力协调机制，既

可阐明早期维管植物适应陆生环境的关键水分调

控策略，亦为理解整个维管植物类群水力系统演化

的适应机制提供重要线索。 

蕨类植物的叶柄是连接根系与羽片之间的关键

部位，其解剖结构能直接影响水分运输能力。蕨类植

物的木质部主要由管胞构成，导管数量少且直径较

小，导致其水分输送能力较弱[4]。同时，其水分运输

功能主要由木质部承担，而机械支撑功能则由厚壁组

织纤维负责[5]。这种水分运输与机械支撑功能在结构

上的解耦，与被子植物木质部兼具水分运输与机械支

撑功能的特征形成鲜明对比。在被子植物中，木质部

的壁厚、直径、长度及密度等性状，均能调节水分运

输效率和结构稳定性[6]。相比之下，蕨类植物则通过

增大管胞直径与长度来降低水流阻力，使其水力运输

效率高于针叶树种[7]。研究表明，蕨类植物通过增加

管胞密度来有效增强水分运输能力；同时，其形态多

样的维管束有助于适应不同的生态环境[8]；而复杂排

列和数量众多的维管束则能增强水力冗余度，确保在

局部发生栓塞事件时维持系统运输功能，从而提升整

体栓塞抗性[9]。这种通过优化管胞和维管束结构来提

升水力效率和栓塞抗性的综合策略[10]，虽然显著增强

了蕨类植物的水分运输能力，但其叶柄的栓塞抗性总

体上仍较低。这种局限性可能源于其拥有与被子植物

相似的木质部管道直径，以及比裸子植物更宽的管胞

直径[11]。正因存在这种栓塞脆弱性，蕨类植物很可能

演化出了特殊的叶柄-羽片协调机制，通过动态调节

局部水分分配来维持整体运输效率。 

气孔调控机制在蕨类植物的水分平衡中具有

关键作用。相较于被子植物，蕨类多具分裂状复叶，

单叶类型稀少；其羽片叶脉多呈非网状结构，且脉

密度仅为被子植物的四分之一[12]。多数蕨类物种具

有大尺寸、低密度的气孔特征，在干旱初期依靠保

卫细胞失水而实现气孔关闭，从而抑制水分耗散并

有效规避木质部栓塞风险[13]。尽管部分蕨类植物(如

Polystichum proliferum和Nephrolepis exaltata)能像被

子植物一样依赖 ABA 主动调控气孔关闭[14]，这种调

控能力在种间存在显著差异：生长于低湿度环境的

温带蕨类对 ABA 和 CO2 的响应普遍较弱[15]。值得

注意的是，这种生理响应的分化与气孔形态的可塑

性密切相关。具体而言，开阔生境物种通过增加气

孔密度、缩短气孔长度等特征，获得快速响应光强

波动的能力；相反，荫蔽林下物种则维持低密度大

气孔，以迟缓响应策略获取光合收益最大化[16]。植

物体内水分主要经由气孔蒸腾散失，气孔开度的大

小同时调控 CO2 的同化与水分传输动态[17]，该过程

通常用气孔导度(gs)来量化表征[18]。当面临严重干

旱、极端温度或弱光环境时，植物通常通过关闭气

孔以降低水分损失，但此时水分仍可通过角质层和

未完全闭合或破损的气孔流失，该过程由最小叶表

导度(gmin)来量化表征[19–20]。因此，蕨类植物的木质

部和气孔之间的供需关系研究对于理解其水分生

理特征至关重要。 
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作为维管植物的早期演化分支，蕨类植物形成

了独特的水力系统适应性演化轨迹，并在森林生态

系统(尤其是林下层)中占据着关键的生态位[21]。目前, 

针对蕨类植物的研究主要集中在形态特征[22–23]、水

生理学[24–25]和进化史[26]等领域。值得注意的是，近

期研究揭示了蕨类植物水分运输与蒸腾结构间的

结构协调性：项伟[27]证实羽片气孔性状与叶柄结构

呈显著正相关；Huang 等[22]则认为叶柄的管胞结构

与气孔密度显著关联，进一步支持了羽片与叶柄之

间存在结构协调。然而，这些结构协调背后的具体

机制，尤其是木质部水力特性与气孔调控的协调机

制，以及叶柄与羽片功能性状之间如何相互作用尚

未深入探讨。 

因此，本研究以 5 种蕨类植物为研究对象，通

过测定其羽片的压力-容积曲线、羽片和叶柄的形态

解剖结构特征等关键指标，提出以下假设：(1) 蕨

类植物的羽片和叶柄的水分供需关系存在协调机

制；(2) 水力运输效率与安全性之间存在权衡关系，

将有助于深入理解蕨类植物的水力特征，并为维管

植物的适应性演化提供新的研究视角。 

 

1 材料和方法 
 

1.1 研究区概况 

本研究地点位于广西壮族自治区南宁市广西

大学(108°17′ E，22°50′ N)，属于亚热带季风气候, 

年均温为 21.8 ℃，年均降水量为 1 290 mm。 

1.2 实验材料 

选取广西大学校园内的 5 种蕨类植物：毛蕨

(Cyclosorus interruptus)、双盖蕨(Diplazium donia- 

num)、肾蕨(Nephrolepis cordifolia)、松叶蕨(Psilotum 

nudum)、蜈蚣凤尾蕨(Pteris vittata)，每物种选取 5

株叶片完整且健康的成熟植株，并确保其携带完整

羽片。采集后，立即将植株置于盛水桶中，迅速运

回实验室进行水力学和解剖学测定。部分新鲜样品

储存在 FAA 溶液(70%乙醇:甲醛:乙酸=90:5:5)中，以

供后续显微结构分析。本研究的实验测定于 2024

年 6 月完成，各物种的主要解剖结构特征见表 1。 

 
表 1 主要解剖结构特征 

Tabel 1 Major anatomical features 

部位 Part 缩写 Abbreviation 含义 Definition 单位 Unit 

羽片 

Pinna 

Ss 气孔大小 Stomatal size µm2 

Ds 气孔密度 Stomatal density num./mm2 

VD 叶脉密度 Vein density mm/mm2 

gs,max 最大理论气孔导度 Maximum theoretical stomatal conductance mol/(m2ꞏs) 

gmin,area 最小叶表导度(基于面积) Minimum diffusive conductance (normalized by area) mmol/(m2ꞏs) 

gmin,mass 最小叶表导度(基于质量) Minimum diffusive conductance (normalized by dry mass) mmol/(gꞏs) 

Kleaf 羽片理论导水率 Theoretical hydraulic conductivity of pinna mmol/(m2ꞏsꞏMPa)

SWC 饱和含水量 Saturated water content g/g 

Ψtlp 膨压丧失点的水势 Water potential at turgor loss point MPa 

RWCtlp 膨压丧失点的相对含水量 Relative water content at turgor loss point % 

Є 细胞弹性模量 Bulk elastic modulus MPa 

CT 绝对水容 Absolute capacitance molꞏkg/(sꞏMPa) 

叶柄
Petiole 

Dh 水力管胞直径 Hydraulically weighted tracheid diameter µm 

Kth 叶柄理论导水率 Theoretical hydraulic conductivity of petiole kg/(mꞏsꞏMpa) 

Aphl 韧皮部面积 Phloem area mm2 

Ax 木质部面积 Xylem area mm2 

Tw 管胞壁厚度 Tracheid wall thickness µm 

Al 管胞腔面积 Tracheid lumen area mm2 

Aw 管胞间壁面积 Intertracheid wall area mm2 

Ap 叶柄横截面面积 Petiole cross section area µm2 

 

1.3 方法 

羽片压力-容积曲线    采用自然干燥法测定

压力-容积曲线(pressure-volume curve, P-V 曲线)。

在傍晚选取 5 株长势良好的成熟植株，剪取其健康、

成熟且完整的羽片，置于黑色塑料袋中避光，进行

过夜复水(确保复水后的叶片水势均大于-0.3 MPa)。
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复水完成后，使用电子天平(精度±0.000 1 g，model 

ML204T，Mettler Toledo)测量羽片的鲜重(FW)，并

立即用压力室水势仪(PMS Instruments, Albanay, 

OR, USA)测定羽片水势。为减少测量误差，压力室

内放置湿纸巾，以维持湿度，防止水势测量过程中

样品水分蒸发。在自然干燥中，据叶片水势下降的

变化，定期测量其鲜重与水势变化，直至水势下降

趋于稳定(即无显著变化)。干燥过程结束后，使用

扫描仪获取羽片面积，放入 70 ℃的烘箱烘 72 h, 得

其干重(DW)。通过测定的数据，可构建单个个体的

P-V 曲线，并依据标准方法分析水势与含水量之间

的关系[28–30]。本研究计算的羽片水力特性指标包括

膨压丧失点时的水势(Ψtlp)、细胞弹性模量(Є)和绝对

水容(CT)。羽片饱和相对含水量(SWC)=(FW-DW)/ 

FW×100%。 

羽片形态解剖结构特征测定    避开羽片边

缘和中脉，切取约 1 cm2 的薄片，使样品完全浸入

装有离析液[30%的过氧化氢溶液(H2O2):100%的乙

酸(CH3COOH)=1:1]的离心管中。然后将离心管放到

70 ℃水浴锅中 6~10 h，直至叶片颜色变透明且表

皮与叶肉组织分离。镊子取出切片，蒸馏水冲洗多

次，轻轻剥开表皮和带叶脉的叶肉组织，对上表皮、

下表皮以及带叶脉的叶肉组织进行染色。染色时, 

先用 0.5%番红染液染色 5 min，期间用蒸馏水洗去

浮色，再用 1%的阿利新蓝染液染色 20 s 至 1 min，

随后用蒸馏水洗去浮色。最后将样品制成临时装片

进行光学显微镜(DM2500, Leica, Germany)观察。为

确定物种是否有两面气孔，选取 10 倍或 20 倍拍摄

5 个完整视野的上下表皮图像，本研究物种的上表

皮均无气孔。所有图像使用 Image J 软件[31]测量, 叶

脉密度(VD)由 5倍叶脉图像长度总和除以视野面积

获得；气孔大小(Ss)、表皮细胞大小(Sec)、保卫细胞

长度(lg)由 40 倍图像获得；气孔和表皮细胞数量由

20 倍气孔和表皮细胞图像获得，数量除以视野面积

得到气孔密度(Ds)和表皮细胞密度(Dec)。 

据 Salisbury 的方法[32]，通过气孔密度(Ds)和表

皮细胞密度(Dec)计算气孔指数(SI)，SI=Ds/(Ds+Dec)。 

据 Franks 等[33]的模拟方法，通过气孔大小(Ss)
和气孔密度(D s)估算最大理论气孔导度(g s , ma x), 

2s,max s max H O v p max( / ) /( )
2

g D a d m d a
    , 式中, 

2H Od 为水在 25 ℃空气中的扩散系数(2.49×10–5 m2/s), 

mv为标准化到25 ℃的空气摩尔体积(0.022 4 m3/mol), 

Ds 为气孔密度(num./mm2)，amax 为最大气孔大小, dp

为气孔腔的深度。amax 可近似计算为 π(lp/2)2，其中

lp 为气孔长度，计算为 lg/2，lg 为保卫细胞长度；而

dp 与保卫细胞宽度相等，计算为 0.36lg
[18]。 

在暗室环境下，采集测量压力-容积曲线的同

一植株中上部健康成熟的羽片，用电子天平

(±0.000 1 g，model ML204T，Mettler Toledo)称其

鲜重，立即用胶水封住切口，再称其重量。在有空

调实验室内进行，调节温度和湿度，风扇吹动样品

增加周围空气流速，使其两面都被风吹到。在样品

旁放一个小型的温湿度计，每隔 10 min 称 1 次重

量，记录鲜重、温度和相对湿度，计算平均温度(T)

和平均相对湿度(RH)。在 10 次测量后，先用扫描

仪获取样品表面积，再放入 70 ℃烘箱烘 72 h, 可得

样品的干重。 

根据 Buck 方程[34]，通过平均温度(T)和平均

相对湿度 (RH)计算饱和水汽压差 (VPD), VPD= 

17.502T

240.97 TRH
1 0.61121

100
e 

        
。 

最小叶表导度(gmin)根据 Bourbia 等[35]的方法计算, 

gmin=WLꞏPatm/VPD, 式中, WL 为失水率[mmol/(m2ꞏs)], 

即鲜重(g)与时间(s)的斜率，再以每个表面积(m2)或干

重(g)为标准进行归一化。Patm为大气压(101.3 kPa)。 

采集测量压力-容积曲线的同一植株中上部成

熟健康的羽片，使用双面不锈钢刀片进行徒手横切

羽片，将切片在漂白水中漂白 10 min，漂至透明色。

接着用蒸馏水清洗 3 次，去除残留漂白液。染色步

骤如下：用 0.5%番红染液染色 5 min，期间用蒸馏

水冲洗去浮色，再用 1%的阿利新蓝染液染色 20 s

至 1 min，再次去浮色，最后制成临时装片。置于

光学显微镜(DM2500, Leica, Germany)下观察并拍

摄 20 倍和 40 倍图像，分别用 ImageJ 软件测量近轴

角质层厚度(Adc)、远轴角质层厚度(Abc)、叶脉间的

最大水平距离 (dx)和叶脉到气孔的距离 (dy)。据

Brodribb 等[36]的经验模型，计算羽片理论导水率

(Kleaf)，Kleaf=12674ꞏlH2O
–1.26, lH2O=τ(d2

mx+d2
y)1/2, 式

中，lH2O为叶脉到气孔的水力距离，τ为流经叶片内

部的路径曲率(或曲折度)，取/2；dmx 为距离周围

叶脉最远的点，取 dmx=0.56×dx；dx 为叶脉间的最大

水平距离；dy为叶脉到气孔的距离。 

叶柄形态解剖结构特征测定    采集测量压

力-容积曲线的同一植株的中下部叶柄，使用滑动切
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片机(RM225, Leica Inc., Germany)制作 40~55 µm的

横切面切片，并按羽片横切相同染色方法进行染色。

在光学显微镜(DM2500, Leica, Germany)下拍摄 5 倍

和 10 倍图像，并拼接叶柄横切面全貌图像(图 1: A)。 

 

 
图 1 双盖蕨叶柄的光学解剖结构。A: 叶柄；B: 维管束；C: 韧皮部(绿色)、管胞管腔(黄色)和管胞细胞间壁(红色)。 

Fig. 1 Optical anatomical structure of petiole of Diplazium donianum. A: Petiole; B: Vascular bundles; C: Phloem (green), tracheid lumen (yellow), and tracheid 

intercellular wall (red). 

 

使用 ImageJ 软件测量了叶柄横截面木质部结构

(图 1: C)。管胞间壁厚度(Tw)、管胞长/短直径、管

胞腔面积(Al)、管胞壁面积(Aw)、韧皮部面积(Aphl)、

管胞数量(N)和管胞木质部面积(Ax)，叶柄横切面面

积(Ap)。管胞直径(D)是通过测量管胞长/短直径，并

依据等效椭圆形公式进行计算而获得的。管胞密度

(Td)为单个横切面上的管胞数量。水力管胞直径

(Dh)=(ΣD4/N)0.25, 式中，D 为椭圆公式计算的管胞直

径，N 为管胞数量。 

根据Hagen-Poiseuille 定律[37]计算叶柄理论导水

率(Kth)，Kth=(π/128)×Td×D4
h, 式中，Td 为管胞密

度(num./mm2)，为水密度(20 ℃时为 998.2 kg/m3)，

为水粘度(20 ℃时为 1.002×10–9 MPa/s)。 

1.4 数据的统计分析 

所有数据用单因素方差分析(One-Way ANOVA)

检验不同蕨类植物间的差异，采用皮尔逊相关性分

析评估性状间的相关性，所有统计分析均在 R 软件

中完成。统计检验的显著水平设定为 P<0.05。文中

所有数据均表示为平均值±标准误。 

 

2 结果和分析 
 

2.1 叶柄供水性状与解剖结构特征的关系 

5 种蕨类植物叶柄管胞理论导水率(Kth)、气孔密度

(Ds)和气孔大小(Ss)见图 2。Kth表现为蜈蚣凤尾蕨>双盖

蕨>毛蕨>肾蕨>松叶蕨，为 0.041~1.715 Kg/(mꞏsꞏMPa); 

Ds 为双盖蕨>毛蕨>蜈蚣凤尾蕨>肾蕨>松叶蕨，为

20.695~171.76 num./mm2；Ss 为松叶蕨>肾蕨>蜈蚣

凤尾蕨>双盖蕨>毛蕨，为 397.656~4 552.134 µm2。

相关性分析表明，Kth 与 Ds 呈显著正相关(r=0.944, 

P<0.05)；Kth与 Ss 呈显著负相关(r=-0.882, P<0.05)。

结果表明在蕨类植物中，叶柄的导水能力与气孔密

度密切相关，且气孔越大，其导水率可能相对较低。 

2.2 羽片耗水性状与解剖结构特征的关系 

5 种蕨类植物的最大气孔导度(gs,max)、叶柄木质

部面积(Ax)和叶柄韧皮部面积(Aphl)以及 4种蕨类植

物基于面积的最小叶表导度(gmin,area)见图 3。gmin,area

为双盖蕨>毛蕨>蜈蚣凤尾蕨>肾蕨，为 34.247~ 

45.328 mmol/(m2ꞏs)；gs,max 为蜈蚣凤尾蕨>双盖蕨>

毛蕨>松叶蕨>肾蕨，为 0.550~1.682 mol/(m2ꞏs)；Ax

为双盖蕨>蜈蚣凤尾蕨>毛蕨>肾蕨>松叶蕨，为

0.031~0.465 mm2；Aphl为双盖蕨>蜈蚣凤尾蕨>毛蕨>

肾蕨>松叶蕨，为 0.037~1.440 mm2。相关性分析表

明，gmin,area与 Ax、Aphl 均无显著相关性；gs,max 与 Ax

呈显著正相关(r=0.928, P<0.05)，但 gs,max与 Aphl无

相关性。结果表明蕨类植物的最大气孔导度与木质

部面积紧密相关，而韧皮部面积对其影响不显著。 

2.3 供水功能与耗水功能的关系 

4 种蕨类植物基于质量的最小叶表导度(gmin,mass)

以及 5种蕨类植物的羽片绝对水容(CT)和饱和含水

量(SWC)见图 4。gmin,mass 为双盖蕨>毛蕨>蜈蚣凤尾

蕨>肾蕨，为 0.644~1.249 mmol/(gꞏs)；CT 为双盖 
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图 2 5 种蕨类植物的叶柄理论导水率(Kth)与气孔密度(Ds)和气孔大小(Ss)的 Pearson 相关性。Ci: 毛蕨; Dd: 双盖蕨; Nc: 肾蕨；Pn: 松叶蕨; Pv: 蜈蚣凤

尾蕨。下同 

Fig. 2 Pearson correlations between theoretical hydraulic conductivity of petiole (Kth), stomatal density (Ds), and stomatal size (Ss) in five fern species. 

Ci: Cyclosorus interruptus; Dd: Diplazium donianum; Nc: Nephrolepis cordifolia; Pn: Psilotum nudum; Pv: Pteris vittata. The same below 

 

 
图 3 5 种蕨类植物基于面积的最小叶表导度(gmin,area)和最大理论气孔导度(gs,max)与木质部面积(Ax)和韧皮部面积(Aphl)的 Pearson 相关性。由于松叶蕨没

有真正的羽片，gmin中只有 4 种的数据。下同。 

Fig. 3 Pearson correlations of minimum diffusive conductance normalized by area (gmin,area) with maximum theoretical stomatal conductance (gs,max), xylem area 

(Ax) and phloem area (Aphl) in five fern species. Since Psilotum nudum lacks true pinnae, there are only four species data in gmin. The same below. 

 

蕨>毛蕨>蜈蚣凤尾蕨>松叶蕨>肾蕨，为 6.744~ 

27.158 molꞏkg/(sꞏMPa)；SWC 为双盖蕨>松叶蕨>毛

蕨>肾蕨>蜈蚣凤尾蕨，为 2.619~5.720 g/g。相关性

分析表明，gmin,mass 与 SWC 间存在显著正相关性(r= 

0.966, P<0.05)，gmin,mass 与 CT、Kth 均无显著相关性，

gs,max 与 Kth 间存在显著正相关性(r=0.921, P<0.05),  
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图 4 5 种蕨类植物的绝对水容(CT)、饱和含水量(SWC)、叶柄理论导水率(Kth)、基于质量的最小叶表导度(gmin,mass)、最大理论气孔导度(gs,max)间的 Pearson

相关性 

Fig. 4 Pearson correlations among absolute capacitance (CT), saturated water content (SWC), theoretical hydraulic conductivity of petiole (Kth), minimum 

diffusive conductance normalized by t dry mass (gmin,mass), maximum theoretical stomatal conductance (gs,max) across five fern species 

 

gs,max 与 SWC、CT均无显著相关性。这表明供水能

力对羽片的耗水能力有一定影响，但羽片的水容特

性与最大气孔导度关系不显著。 

2.4 水力运输效率与安全性的关系 

4 种蕨类植物的羽片理论导水率(Kleaf)及膨压

丧失点的水势(Ψtlp)见图 5。Kleaf 为蜈蚣凤尾蕨>肾

蕨>毛蕨>双盖蕨，为 1.652~9.642 mmol/(m2ꞏsꞏMPa)；

Ψtlp 为蜈蚣凤尾蕨>肾蕨>毛蕨>双盖蕨，为–1.810~ 

–1.214 Mpa。相关性分析表明，Kleaf 与 Ψtlp 间存在

极显著正相关(r=0.999, P=0.01)。结果表明蕨类植物

羽片的水力运输效率与安全性呈协调关系，即水力

输导能力越强，羽片对水分亏缺的耐受能力越高。 

 

3 讨论和结论 
 

3.1 蕨类植物叶柄与羽片的供耗水性状存在协调

关系 

植物维持正常生理功能依赖于气孔开放，这一

过程在吸收 CO2 进行光合作用的同时，也伴随着不

可避免的水分蒸腾散失。研究表明，在大多数被子

植物和部分蕨类植物中，气孔密度(Ds)与叶脉密度

(VD)之间存在着协调关系[38–40]。这种协调性源于植 

 
图 5 4 种蕨类植物的膨压丧失点的水势(Ψtlp)与羽片理论导水率(Kleaf)的

Pearson 相关性 

Fig. 5 Pearson correlation between water potential at turgor loss point (Ψtlp) 

and theoretical hydraulic conductivity of pinnae (Kleaf) in four fern species 

  

物的“被动稀释”假说，叶片表皮细胞的大小和密度

的扩张会同步稀释叶脉和气孔，从而维持叶脉密度

与气孔密度的恒定比例，从而优化蒸腾水分散失与

叶脉水分供应功能之间的平衡[41]。然而，本研究 5

种蕨类植物羽片的 Ds 与 VD 间无显著相关性(附录

1)，这与 Huang 等[22]报道的一致，表明其羽片的蒸

腾散失与叶脉水分供应之间缺乏协调关系。造成此
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现象的原因可能有两方面：首先，蕨类植物普遍

具有较大的基因组，这可能限制了表皮细胞的扩

张能力，从而削弱了气孔密度增加时的被动稀释

机制[42]；其次，蕨类植物羽片的边缘发育导致分叉

的维管系统缺乏被子植物复杂多层次网络结构[43]。

这种简化的维管系统可能导致气孔空间分布紊乱, 

进而削弱了叶脉水力输送效率与气孔蒸腾需求之

间的功能关联。有研究表明茎的水力特性与叶片光

合作用密切相关[44–45]。本研究进一步支持了这一观

点，发现最大理论气孔导度(gs,max)与叶柄理论导水

率(Kth)和叶柄木质部结构性状(叶柄横截面面积 Ap、

管胞腔面积 Al、管胞间壁面积 Aw、木质部面积 Ax)

均呈显著正相关。这些结果表明，蕨类植物中存在

一个水力-气孔正向耦合机制：高效的水分运输(通

过高 Kth 和优化的木质部结构实现)为气孔开放提供

支持，从而促进光合作用；反过来，气孔开放导致

的蒸腾拉力驱动木质部水分输送。这种耦合机制

确保了水分高效输送至羽片，维持了光合碳同化

的稳定。该策略与被子植物水力和光合的协调模

型一致[46]，表明即使维管系统相对简单，蕨类也演

化出了协调水分与气体交换的机制，以优化光合和

水分利用效率。 

即使在气孔关闭状态下(如干旱条件下)，植物

叶片仍会以最小叶表导度(gmin)的速率持续失水。在

被子植物中，较高的 gmin 值通常与较高密度和小的

气孔相关联[47]。本研究表明 Ds 与基于面积的最小

叶表导度(gmin,area)呈显著正相关。这一现象可能源

于 Ds 的增加会导致单个保卫细胞及其孔隙尺寸减

小，但相对孔径长度增大，导致通过气孔孔隙的水

分渗漏增加。然而，在本研究中气孔大小(Ss)和 gmin

未表现出显著相关性，这可能是由于所研究的物种

数量较少以及气孔形态在种间存在较大差异所致。

本研究结果表明，近轴角质层厚度与远轴角质层厚

度均与 gmin 无显著相关性，这与前人[47–48]研究结

果一致。其机制可能在于角质层对水分渗透的阻力

主要受蜡质层的完整性和化学成分调控，而非角质

层厚度本身[48–49]。但有研究表明在高温环境适应的

物种中，角质层厚度与 gmin 的相关性可能增强[50]。

因此，未来研究有必要着重探究环境差异(特别是温

度)对角质层特性(如蜡质成分与结构)调控 gmin的机

制。值得注意的是，本研究观察到基于质量的最小

叶表导度与饱和含水量呈显著正相关，这一关联表

明在水分胁迫下，羽片能够通过维持较高的叶水含

量来保持细胞膨压，从而有效缓解水分亏缺带来的

生理胁迫，此水分保持策略与前人[51]的研究结论相

似。此外，本研究的 5 种蕨类植物的 gmin 值显著高

于被子植物[51]和针叶植物[20]的报道值，这可能是由

于这些蕨类植物采用了类似于百生蕨 (Pleopeltis 

polypodioides)的策略[52]，即在遭遇轻度干旱时适度

维持较高的 gmin 以促进水分散失，该策略有助于避

免叶片过量积水，从而维持其正常生理活动。 

本研究结果表明 5 种蕨类植物羽片的耗水性状

(gs,max、gmin和 Ds)与叶柄供水性状(Kth及木质部结构

性状)呈显著正相关，表明其叶柄供水能力与羽片耗

水需求之间存在协调关系，证实了本研究的初始假

设。然而，进一步分析，蒸腾作用与叶脉输水能力

之间却未表现显著的协调关系。综上，本研究揭示

了蕨类植物水分调控中一个关键环节——叶柄供

水与羽片耗水的协调，为理解其水分利用策略提供

了新证据，并为深入探究植物水分利用机制奠定了

基础。 

3.2 蕨类植物羽片水力运输效率与安全性存在协调

关系 

本研究结果表明蕨类植物羽片的水力运输效

率(羽片理论导水率 Kleaf)与安全性(膨压丧失点的水

势 Ψtlp)呈显著正相关，即存在协调关系，这与 Yao

等[53]的研究结果一致。此结果表明 Ψtlp越负导致叶

片水势越低，从而增强土壤-植物水势梯度，使蕨类

植物更有效地吸收水分，并通过叶柄输送到羽片, 

最终实现水力运输效率，也增强了水力系统的安全

性。这种机制有助于蕨类植物应对季节性干旱或者

短暂干旱期间维持水分平衡；一方面，提高水力安

全阈值以抵御水力胁迫能力，另一方面较高的水力

运输能力则确保在水分供应充足时高效输送水分[7]。 

在羽片水力运输方面，研究发现蕨类植物的叶柄

木质部理论导水率与羽片气孔密度呈正相关，而与气

孔大小和保卫细胞长度呈显著负相关。这表明这些蕨

类植物主要采用“低密度和大气孔”策略[54]，通过降低

蒸腾速率并维持相对较低的导水率，有效平衡水分供

应与蒸腾需求。这种结构特征是对林下弱光高湿生境

的适应性调节，体现了环境选择对物种水力性状的塑

造作用。在热带季节性干旱森林的蕨类植物表现出保

守的水力策略，在胁迫初期优先关闭气孔以保护木质

部导水系统[55]。此策略虽能有效规避水力衰竭风险, 

却以牺牲碳同化收益为代价。这种保守策略与其偏好

阴凉潮湿生境的生态分布特征高度一致。此外，这些
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蕨类植物拥有较高饱和含水量及水容，强化水分储备

和干旱缓冲能力，通过提升水力安全性来增强应对水

力胁迫的能力，并依靠高效的水力运输系统确保在水

分充足时实现水分输送的最优化。这种策略有助于该

类群同温带蕨类、热带蕨类在季节性干旱或突发短暂

干旱期维持水分平衡[7]。 

在羽片水力安全方面，研究观察到膨压丧失点

的相对含水量(RWCtlp)与细胞弹性模量(Є)呈显著正

相关，表明较高的 Є 能更有效地限制细胞收缩，减

少低水势下的水分丧失，从而维持较高的 RWCtlp, 

提高水力安全性[56]。在本研究中，蕨类植物更负的

细胞渗透势直接关联更低的膨压丧失点，这归因于

溶质积累驱动的渗透调节，该机制是其核心抗旱机

制，与多数陆生蕨类的生理耐受策略相符合[57]。截

然不同的是，附生蕨类仅依赖结构节水策略，即通

过缩短叶柄、增厚叶片及减少气孔等形态改良直接

延缓脱水，而非渗透调节或细胞弹性调整，实现节

水优先的抗旱策略[25]。有研究表明，为应对干旱胁

迫，生长于阴湿林下的温带和热带蕨类植物演化出

一种分级水力调节机制：在干旱条件下，羽片(相较

于根与根状茎)优先发生栓塞并脱落，以减少水分蒸

腾损失；同时，叶柄维持水力连续性，待干旱解除

后，植物则通过这套完整的叶柄-根茎系统实现高效

水分补给，并促进新羽片的再生[58]。 

综上，本研究的 5 种蕨类植物的叶柄与羽片在

水分供给与消耗存在协调关系，同时，羽片水力运

输效率与安全性之间存在显著的协调作用，即蕨类

植物在保证高效水分运输的同时，也增强了水力安

全性。研究结果揭示了蕨类植物通过结构优化实现

水分运输与蒸腾需求的动态平衡，并实现羽片水力

效率与安全性的共同提升，以适应多变的生境条

件。阐明了蕨类植物水分供需调节机制具有重要意

义，且更深入地研究蕨类植物水力特性能够为维管

植物原始类群的适应性演化提供新的理论依据。此

外，本研究强调了羽片水力特性在蕨类植物整体水

力策略中的重要作用。蕨类植物的生境多样，其适

应环境的过程涉及复杂的水力调节机制，仅从单一

器官层面研究水分调控可能难以全面揭示其水力

适应策略。因此，未来研究应进一步结合不同环境

条件下蕨类植物的地上与地下器官，尤其是根系水

力调节及其解剖结构基础，与叶柄和羽片的水力特

性相结合，从全株水平探讨蕨类植物的水力调节机

制，以深入理解其在不同生态环境中的适应策略。

同时，得益于蕨类植物庞大的类群规模，未来研究

可通过纳入更多关键类群的物种，构建更为详尽的

演化序列。这将为系统阐明蕨类植物内部水分运输

系统的协调性演化机制提供更坚实的基础和更完

整的图景。 
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附录 1 蕨类植物水力性状的 Pearson 相关性分析 
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