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马尾松次生维管组织的变化特征

杨    超，范付华*，徐    刚
(贵州大学贵州省森林资源与环境研究中心/林学院，贵州 贵阳 　550025)

摘要：[目的 ] 旨在揭示马尾松次生维管组织在发育过程中细胞结构、成分和功能的变化规律。[方法 ] 通过

组织化学分析和细胞离析等手段，研究马尾松维管组织的细胞形态、结构、木质素和纤维素的变化。

[结果 ] 维管形成层分化形成新生韧皮部和木质部时会逐渐富集纤维素；韧皮部发育过程中筛胞发生形变、细

胞壁木质化，韧皮部纤维素含量占比下降。木质部管胞由早材向晚材的发育过程中，纹孔直径降低，纹孔数量

下降，次生壁木质化程度增加，胞腔面积下降，纤维素含量占比下降，弦向壁及径向壁增厚。[结论 ] 次生维

管组织内木质部与韧皮部的细胞结构和成分随发育进程会发生规律性变化，其中，木质部细胞的胞内及胞间输

导能力下降，机械强度上升；次生韧皮部丧失输导能力，机械强度上升。
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植物的生长和形态具备很强的可塑性，在其生

长过程中会形成新的组织，以应对季节和环境的变

化[1]。次生维管束是多年生木本植物周期性活动的

产物，由维管形成层不断分裂分化形成，其活性随

季节更替而变化[2-3]。次生维管组织承担了树木体

内物质长距离输导的功能，内含 2条主要的长距离

输导路径：第一条为木质部，将根系吸收的水分和

养分输送到叶片，用于维持蒸腾和光合作用；第二

条为韧皮部，将呼吸和生长所需的信号分子和光合

产物输送到发育组织和贮藏组织[4]。

温带树木的维管组织在春季复苏，冬季休眠[5]。

维管组织在不同时期的形态及生理特性不同[6]。白

杨 (Populus tomenosa Carr.)活跃期的维管形成层

细胞壁中含有较高的甲酯化果胶和较低的酸性果

胶，休眠期的维管形成层细胞壁具有较高的酸性果

胶，形成层活跃期与休眠期的细胞壁结构也存在很

大差异[7]。新生管胞从维管形成层产生后经体积增

大，细胞壁加厚，最终发育为成熟管胞[8]。受维管

形成层形态和季节的影响，不同时期形成的成熟管

胞形态特征如直径、长度及细胞壁厚度等存在明

显差异。管胞形态的差异直接影响了管胞的输导能

力 [9]，如冷杉（Abies fabri（Mast.）Craib）的早

材输导率约为晚材的 11倍，超过 90%的输导量

来自于早材[10]。同时，树木韧皮部与木质部的内含

物及组成成分，如韧皮部的内含多糖颗粒数量、木

质部纤维素、木质素、脂类提取物和碳水化合物

等，其分布与含量在不同组织和活动期也有显著差

异 [11]。如云杉（Picea asperata Mast.）的心材比

边材含有更多的木质素和更少的纤维素，晚材的半

乳糖、葡聚糖和甘露聚糖含量明显高于早材，晚材

的果胶含量与亲脂性萃取物较早材更少[12]。辐射松

（Pinus radiata D. Don）心材内晚材比早材含有

更多的提取物，树脂酸含量也更高 [13]。杉木

（Cunninghamia lanceolata (Lamb.) Hook.）代谢

产物在复苏前后不同，丙酮酸和抗坏血酸含量在复

苏后增加[14]，并且杉木的早材与晚材的果胶多糖、

木聚糖、纤维素和木质素含量差异明显[15]。

马尾松（P. massoniana Lamb.）是一种喜光、
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不耐荫的速生树种[16]，广泛分布于我国南方，是南

方面积最大、储量最多的针叶树种之一[17]。目前，

有关于马尾松维管组织的发育研究鲜有报道，细

胞发育观察也多为马尾松产脂结构的发育研

究[18-20]，而马尾松次生维管束发育、细胞结构和成

分变化仍有待研究。次生维管组织是树木的主体，

承担了物质的远距离输导与机械支撑功能。研究维

管组织有利于深入揭示树木的次生发育过程。本文

通过组织化学分析和细胞离析等手段，研究马尾松

纵向输导组织在不同组织的形态、结构及成分变

化，旨在揭示维管组织发育过程中细胞的变化特

征，为其他树种的维管组织细胞发育研究提供借鉴

与参考。

 1　 材料与方法

 1.1    材料采集

采 集 地 位 于 贵 州 省 花 溪 区 （ 106°39 ′  N，

26°26′ E），为 20世纪 80年代飞播造林形成的马

尾松林。该区为亚热带高原季风湿润气候，温润多

雨，年均气温 15.3 ℃，土壤以石灰土为主，为喀

斯特地貌区。在林内选取 5颗胸径 30 cm以上，

健康的马尾松成年树，于 2022年 6月，用凿子于

马尾松茎干 1.2 ～ 1.5 m处取马尾松木质部与韧皮

部材料，取样大小为 2 cm × 2 cm × 1 cm，将其裁

成 0.5 cm × 2 cm × 1 cm后放入 FAA固定保存，

固定时间在 3 d以上，用于韧皮部与木质部的细胞

离析。用生长锥于茎干 1.2 ～ 1.5 m处钻取木芯，

要求韧皮部、形成层与木质部连接完整，随后放

入 FAA固定保存，固定时间在 3 d以上，用于木

质部细胞离析。

 1.2    石蜡切片观察

将所采集木芯样本分 2组，各 5个样本，第

一组将修样后长度保留 0.5 ～ 1 cm，要求包含完

整维管形成层及木质部；第二组修样后保留

2021年与 2022年完整木质部。将修样后的试验

材料经软化，70%、85%、95%、100%乙醇梯度

脱水，二甲苯透明，石蜡浸蜡，包埋后于石蜡切片

机（Leica RM2235）切片，切片厚度 12 μm，经

展片，粘片后放入烘箱中 40 ℃ 烘干备用。切片以

番红固绿染色，中性树胶封片，显微镜观察，LAS
X成像系统拍照。第二组样本中每个样本各选取

3列包含完整 2021年管胞的细胞列，以 Image
J统计 2021年的马尾松木质部管胞的弦向壁厚

度、径向壁厚度、弦向腔径（弦向细胞腔直径）、

径向腔径（径向细胞腔直径）、弦向胞径（弦向细

胞直径）和径向胞径（径向细胞直径）。同一样本

中不同细胞列的细胞层数会存在较小差异，导致不

同重复的数据量不同。为便于数据统计，以细胞层

数最少的细胞列为标准，将长细胞列多余数据分

别在早晚材细胞列的中值周围随机剔除，并求取

均值。

 1.3    细胞离析观察

将裁好的韧皮部材料从固定液中取出，切除周

皮。切片观察结果显示，不具输导功能韧皮部约与

木质部相距 400 ～ 500 μm，因此，在距木质部约

500 μm的厚度处将韧皮部切成 2块，以富兰克林

离析法分别对 2块材料进行离析，分别得到 2个

区域的筛胞。根据木质部的年轮，将木质部的早材

和晚材分开，将早晚材转换期管胞刮除干净，每个

样本分别切取一部分进行混合离析，得到混合样本

的早材管胞和晚材管胞。显微镜观察，DS-Fil成像

系统拍照，从离析的早材和晚材管胞中随机选取

25个管胞以 Image J分别统计管胞上具缘纹孔的

纹孔口直径与纹孔缘直径。

 1.4    组织化学分析

2组切片经二甲苯脱蜡，无水乙醇浸泡 3
min，95%乙醇浸泡 3 min后，放入间苯三酚染液

中浸染 3 min，将浓盐酸滴于切片上，可见木质素

的显色反应，同时依据酚类物质的自发荧光现象，

结合荧光显微镜（LEICA DM3000）观察，DS-Fil
成像系统拍照。纤维素检测选用钙荧光白（CFW）

荧光染色试剂盒（GENMED GMS 16034.1），吸

取 5 μL GENMED染色液至离心管中，加入 95 μL
蒸馏水将其稀释 20倍后得到制备的染色液。将包

含早晚材与维管形成层的切片经二甲苯脱蜡，梯度

乙醇逐级复水后直接将染色液于暗环境下滴于切片

上，室温下静置 5 min后以移液枪将染色液吸出，

随后吸取 GENMED清理液（Reagent A）滴于切

片上，用移液枪反复吸取混匀，5 min后吸出，重

复 2次。最后直接置于荧光显微镜（LEICA DM
3000）下观察。以 DS-Fil成像系统拍照，Image
J量化第二组 5张切片在早晚材相接处木质素与纤

维素的组织化学显色和荧光面积。

 1.5    数据处理

使用 excel、SPSS和 Origin 2022进行数据

处理。依据数据的分布图像，判断管胞层与管胞各
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系数间为非线性关系，选用非线性模型进行拟合。

通过对比 origin非线性拟合函数，最后选取了拟合

效果较好的 Gaussmod函数对不同管胞层的细胞

壁厚度、细胞直径与细胞腔径进行拟合。GaussMod
函数:

y = y0 +
A
t0
e

1
2 ( w

t0
)2− x−xc

t0 ∫
x−xc
w

− w
t0

−∞

1√
2Π

e− y2

2 dy

　　式中：y 为管胞的各项测量数据；x 为细胞

层；y0 为模型对 x 轴的偏移量；w 为模型宽度参

数；xc 为函数峰值对应的细胞层；A 为模型面

积；t0 为辅助参数。

 2　 结果与分析

 2.1    马尾松次生韧皮部的变化特征

马尾松次生韧皮部主要由筛胞、韧皮薄壁细胞

和韧皮射线组成（图 1a）。次生韧皮部在发育过

程中薄壁组织增大，筛胞会被挤压变形，失去输导

功能（图 1a）。木质素组织化学和自发荧光观察

结果显示，不具输导功能韧皮部出现明显的显色反

应（图 1b），具输导功能韧皮部与不具输导功能

韧皮部出现明显的自发荧光差异（图 1c），说明

筛胞由具输导功能韧皮部向不具输导功能韧皮部发

育的过程中细胞壁发生了木质素沉积。为观察筛胞

的结构及不具输导功能韧皮部内筛胞的形变情况，

分别离析得到具输导功能韧皮部和不具输导功能韧

皮部的完整筛胞，发现马尾松筛胞壁上具筛域，筛

域内具筛孔，筛胞由中间向两端渐细（图 1d），

不具输导功能韧皮部内的筛胞形变严重，胞腔变

小，长度低于未形变的筛胞（图 1e）。
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　　注：a,韧皮部横切图；b,韧皮部木质素组织化学定位；c,韧皮部自发荧光；d,具输导功能韧皮部筛胞；e,不具输导功能韧皮部筛胞；X,木质部；

C,维管形成层；FP,具输导功能韧皮部；NP,无输导功能韧皮部；PR,韧皮射线；PP,韧皮薄壁细胞；SA,筛域

　　Notes: a, phloem transection; b, histochemical localization of phloem lignin; c, phloem autofluorescence; d, functional phloem sieve cell; e,
non-functional  phloem  sieve  cell;  X,  xylem;  C,  vascular  cambium;  FP,  functional  phloem;  NP,  non-functional  phloem;  PR,  phloem  rays;  PP,
phloem parenchyma cells；SA, sieve area

图 1    马尾松次生韧皮部结构观察

Fig. 1    Secondary phloem structure of P. Massoniana
 

 2.2    木质部管胞的形态变化

依据细胞形态将木质部划分为早材和晚材，早

材和晚材间会出现一段管胞壁逐渐增厚，胞腔逐渐

缩小的转换期（图 2a），不同样本的管胞壁厚测

量结果表明，早材的弦向壁厚及纵向壁厚大部分小

于 4 μm，而与早材相邻的晚材管胞壁厚大部分大

于 4 μm，因此，以 4 μm为标准划分早材和晚材。

不同样本的管胞壁厚度、细胞层数和早晚材细

胞比例均有差异。管胞弦向壁厚和径向壁厚随管胞

层数增加均表现为先增加后降低的变化规律（图 2b）。

早材管胞的弦向壁厚度与径向壁厚度相近，管胞径

向壁在早晚材转换期的曲线斜率与峰值相较于弦向

壁更高；到发育后期，弦向壁厚度会逐渐回落至略

高于早材的壁厚水平，径向壁厚虽有下降，但仍保

持在远高于早材管胞壁厚的水平。

不同样本整合散点图（图 2c）表明：马尾松

早材主要分布于 25层管胞之前，早材管胞壁厚度

主要分布于 1.5 ～ 3 μm，晚材的管胞层数总体明

显高于早材管胞层数，说明成熟林 1 a内的晚材管

胞形成量高于早材管胞形成量。
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不同样本的管胞直径数值存在较大差异，但总

体变化趋势相似。管胞腔径与胞径的拟合曲线一致

（图 3）表明：腔径 (d)与胞径 (D)随管胞的发育

总体呈逐渐降低的趋势；在管胞的发育初期，腔径

与胞径的长度表现为 D径>D弦，d径>d弦，胞径和腔

径变化的拟合曲线斜率相对平稳；当木质部发育进

入早晚材的转换期，胞径与腔径拟合曲线斜率降

低，其中，kD 弦>kD 径，kD 弦>kd 弦，kd 弦>kd 径，径

向胞径和径向腔径在转换期间逐渐低于弦向胞径和

弦向腔径；当木质部发育进入晚材期，拟合曲线的

斜率再次回升至较平稳的状态，腔径与胞径的长度

表现为 D弦>D径，d弦>d径。木质部 1 a内早晚材的

弦向胞径变化较小，变化曲线的斜率相对平稳；而

早晚材的弦向腔径、径向胞径和径向腔径的变化较大。

 2.3    早晚材的纹孔变化

木质部细胞离析观察到马尾松管胞有交叉纹孔

场与具缘纹孔（图 4 a、b）。在管胞的端部（图 4 a）
和近端部（图 4 b）有大量具缘纹孔，纹孔数量从

管胞两端至管胞中段逐渐减少，管胞中段几乎见不

到具缘纹孔分布（图 4 c）。
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EW,早材；TW,早晚材转换阶段；LW,晚材

　　Notes: a shows the legend of the change of the sample monolayer tracheid;b shows the changes of chordal wall and radial wall with tracheid
layer in different samples; c shows the distribution of tracheid cell wall thickness as a function of tracheid layer; EW, early wood; TW, early wood
and late wood transition stage; LW, late wood

图 2    次生木质部不同样本的管胞壁厚变化

Fig. 2    Changes of tracheid wall thickness in different samples of secondary xylem
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图 3    不同样本管胞腔径和胞径变化特征

Fig. 3    Variation characteristics of tracheid lumen
diameter and tracheid diameter in different samples
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对木质部的早材和晚材分别进行了细胞离析，

分别得到早材和晚材的管胞（图 4 d~l）。通过对

比观察可知，早材管胞壁上附着的具缘纹孔数量明

显多于晚材部分，早材和晚材的纹孔大小也不同。

比较分析 (图 4 m)可知：早材纹孔口与早材纹孔缘

的直径显著大于晚材部分，表明木质部由早材发育

至晚材的过程中，管胞纹孔数量减少，纹孔口直径

和纹孔缘直径也降低。

 2.4    木质素和纤维素的组织化学定位

以间苯三酚对发育期的木质部进行木质素组织

化学定位，可将木质部发育期的管胞划分为 3个时

期，分别为径向伸展期、次生壁增厚期和成熟期

（图 5a）。管胞由维管形成层分化产生后进入径

向伸展期，初生壁发育，胞径和胞腔持续增大。当

径向伸展期结束后初生壁停止发育，随后管胞进入

次生壁增厚期，管胞次生壁持续增厚，次生壁沉积

的木质素增多；此后，管胞次生壁停止发育，进入

成熟期，发育为成熟管胞。早晚材的木质素组织化

学定位显示 (图 5b)，晚材管胞的次生壁厚明显高

于早材，而晚材管胞的直径明显小于早材，晚材木

质素的分布明显多于早材。

钙荧光白染色后的荧光结果（图 5c、d）
显示：维管形成层的荧光强度低于新生韧皮部与新

生木质部，这表明维管形成层产生新生细胞后经纤

维素的富集形成新的管胞与筛胞。木质部的荧光主

要集中在新生管胞，韧皮部的荧光主要集中在具输

导功能区域，这是由于管胞与筛胞发生木质素沉积

后使纤维素的成分占比下降，导致荧光强度降低。

早晚材交界处的钙荧光白显色结果（图 5e）表明：

早材荧光显色较晚材更明显； Image J量化分析结

果（图 5f~h）表明：晚材木质素显色面积占比和

单位细胞显色面积均显著高于早材，表明晚材木质

素沉积程度高于早材，而早材纤维素的单位细胞荧

光面积和纤维素荧光面积与管胞壁面积的比值极显

著高于晚材，表明早材纤维素含量占比高于晚材。

 3　 讨论

树木维管组织的季节性发育伴随着输导功能与

机械功能的强弱变化。在韧皮部的研究中，常以筛

胞形态变化划分具输导功能韧皮部和不具输导功能

韧皮部[21]。本文除观察筛胞形变特征外，还发现马

尾松筛胞发育过程中会发生木质素沉积，纤维素占
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图 4    马尾松管胞纹孔观察

Fig. 4    Observation of tracheid orifice of P. massoniana
 

190 林　业　科　学　研　究 第 36 卷



比下降。木质素沉积可增强细胞壁的机械强度，筛

胞失去输导能力后机械强度增加，有利于保护韧皮

薄壁组织，增加不具输导功能韧皮部的稳定性。

细胞次生壁不仅能增强植物体机械强度，在植

物生长、胞间通讯、水分运输和机体防御等方面也

发挥重要作用[22]。本研究发现，管胞弦向壁与径向

壁厚度随管胞层数增加表现为先大幅上升，后小幅

下降的变化趋势，表明早材向晚材变化过程中木质

部的机械强度上升。同时，管胞过度加固会降低弹

性模量，使水力输导效率下降[23]。管胞径向壁厚度

在晚材阶段显著大于弦向壁，而弦向壁厚度在晚材

末期会降低至近似于早材的水平。由于相邻管胞的

纹孔成对存在，相对而生，共同构成纹孔对[24]，晚

材末期形成管胞的弦向壁厚度可能会尽量与早材相

近，以形成相近的纹孔结构。裸子植物管胞直径与

腔径决定了管胞的输导能力[25-26]。管胞的胞径随管

胞层数变化递减，导致胞腔逐渐减小，表明管胞的

胞内输导能力逐渐降低。

具缘纹孔是管胞间物质输导的通道[24]，具缘纹

孔直径越大，纹孔导度越大[27]。本文发现，早材的

纹孔数量明显多于晚材，早材纹孔缘和纹孔口直径

也显著大于晚材部分，表明早材的胞间输导能力显

著高于晚材。

木质部的径向伸展期、次生壁增厚期和成熟期
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皮部；C，维管形成层；FP，具输导功能韧皮部；NP，不具输导功能韧皮部

　　Notes:  a  shows  the  xylem  at  the  developing  stage  under  phloroglucinol  staining;  b  shows  the  difference  in  lignin  chemical  localization
between early wood and late wood; c,  d show that calcium fluorescence white fluorescence color development of  vascular tissue; e shows the
calcium  fluorescence  white  fluorescence  color  development  of  early  wood  and  late  wood;  f  indicates  the  proportion  of  histochemical  color
development of early and late wood; g shows histochemical color development area per unit area of early wood and late wood; h indicates the
fluorescence  area  of  wood  cellulose/tracheid  wall  area; CA,  vascular  cambium  cells;  EC,  radially  extended  tracheids;  WTC,  tracheids  in  the
thickening  stage  of  secondary  wall;  MC,  mature  tracheids;  LW, late  wood;  EW,  early  wood.  X,  xylem;  NX,  new xylem;  P,  phloem;  C,  vascular
cambium; FP, functional phloem; NP, non-functional phloem

图 5    木质素和纤维素的组织化学定位

Fig. 5    Histochemical localization of lignin and cellulose
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是木质部研究中常用的划分方式[28-29]。本文发现，

木质部的径向伸展期发生纤维素富集，随后在次生壁增厚

期逐渐沉积木质素，并且纤维素占比下降。同时，

组织染色表明，晚材木质素沉积程度显著高于早

材，纤维素的成分占比下降。Guo对油松（Pinus
tabuliformis Carr.）木质部内木质素含量变化的监

测结果也表明，由形成早材的活跃期向晚材为主的

休眠期转变的过程中，木质素含量持续升高[11]。木

质素含量提高还可增强树体的抗逆性 [30]，表明管

胞由早材向晚材的发育过程是次生木质部为了适应

季节变化，抗逆性增强的体现。

为了揭示马尾松次生维管组织的变化特征，本

课题组绘制了马尾松次生维管组织的变化示意图

（图 6）。维管形成层分化形成新生韧皮部和木质

部时会逐渐富集纤维素。木质部管胞发育主要表现

为以下几个特征：(1)纹孔直径降低和纹孔数量下

降；(2) 次生壁木质素含量增加；(3) 管胞面积下

降，主要通过降低细胞径向直径实现；(4)纤维素

含量占比下降；(5) 弦向壁和径向壁增厚，但在晚

材末期为适应来年早材的纹孔结构和细胞壁厚度会

降低至早材水平。韧皮部的发育特征则表现为：

(1) 筛胞形变；(2) 筛胞木质化；(3) 纤维素含量占

比下降。

 4　 结论

马尾松维管组织在其发育过程中细胞结构、成

分和功能均会发生规律性变化。维管形成层分化形

成新生韧皮部和木质部时会逐渐富集纤维素。木质

部管胞由早材向晚材发育的过程中，其纹孔直径降

低，纹孔数量下降，次生壁木质化程度增加，胞腔

面积下降，纤维素含量占比下降，弦向壁及径向壁

增厚，表明其胞间及胞内的输导能力逐渐下降，机

械强度上升，但在晚材的末期为适应来年早材的纹

孔结构和细胞壁厚度会降低至早材水平。韧皮部的

发育则表现为筛胞的形变、木质化与纤维素含量占

比下降，表明其输导功能丧失和机械强度上升。
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Variation Characteristics of Secondary Vascular Bundles in
Pinus massoniana

YANG Chao, FAN Fu-hua, XU Gang
(Institute for Forest Resources and Environment of Guizhou/College of Forestry,

Guizhou University, Guiyang　550025, Guizhou，China)

Abstract: [Objective] This study is to reveal the changes of cellular structure, composition and function of
secondary vascular  tissue in Pinus massoniana during development. [Methods] The change of  morpho-
logy, structure, lignin and cellulose in the vascular tissue of P. massoniana were studied by histochemical
analysis and cell segregation. [Results] The vascular cambium gradually enriched cellulose when it differ-
entiated into  new phloem and xylem.  During the development  of  phloem,  the  sieve cells  were  deformed
and  lignified,  and  the  proportion  of  cellulose  in  phloem  decreased.  During  the  development  of  xylem
tracheids from early wood to late wood, the diameter of striated pores decreased, the number of striated
pores decreased, the lignification degree of secondary wall increased, the cell lumen area decreased, the
proportion of cellulose content decreased, and the choroidal and radial walls thickened. [Conclusion] The
cellular composition and structure of secondary vascular tissues change regularly with development. The
intracellular and intercellular transport capacity of xylem cells decrease, while the mechanical strength in-
creases. The secondary phloem loses its ability to transport and its mechanical strength increases.
Keywords: Pinus massoniana; secondary vascular bundle; structural change; histochemical analysis
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