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摘要: 茎秆强度不足引起的弯茎等问题在一定程度上影响了观赏植物的观赏价值与商品价格。本文围绕观赏

植物的茎秆强度, 从形态特征、解剖结构、理化特性以及分子水平研究等方面阐述其形成机理, 并对其调控措

施进行归纳, 为观赏植物茎秆品质的改良奠定基础。
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综　述  Reviews

植物的茎秆强度是指茎秆通过针刺、压碎、

折断等方式瞬间产生的最大力, 它是影响植物茎

秆弯曲、折断和倒伏的关键因素。人们在水稻(陈
桂华等2016)、玉米(谷利敏等2017)、小麦(冯素伟

等2012)、苦荞(韦爽2015)等农作物的茎秆强度方

面已进行了大量研究, 并从影响茎秆强度的形态

结构、理化特性、转录调控等因素做了大量总结

(韦爽等2015; Zhang等2015; 许作鹏等2017), 而在

其他类型的植物上的研究相对较少。

观赏植物是指具有一定观赏价值且适用于室

内外布置、美化环境并丰富人们生活的一类植物, 
根据性状及生长型 ,  可将其分为乔木类、灌木

类、藤木类和草本类。然而, 茎秆强度不足引起

的弯茎等问题在一定程度上影响了观赏植物的观

赏功能和生长发育。例如, 花序大而重、花茎细

弱的非洲菊采后常出现“弯脖”与“折茎”现象(Perik
等2012); 花梗的硬度也是决定切花小菊品质的一

个关键指标(Lü等2011)。盆栽彩色马蹄莲通常出

现花茎过长而折断、茎秆细弱而倒伏的现象(彭峰

等2004); 此外, 直杆型观赏树木鹅掌楸的茎秆易因

外部环境发生倾斜、弯曲, 并产生应拉木, 这严重

影响其作为行道树的观赏价值(石江涛等2015)。
由此可见, 研究观赏植物茎秆强度形成机理以及

通过相关措施对其进行调控尤为重要。本文通过

从形态特征、解剖结构、理化特性以及分子水平

研究等方面综述了观赏植物茎秆强度形成机理的

研究进展, 并对其调控措施进行总结, 旨在为选育

茎秆直立的观赏植物优良品种并在生产上应用有

效手段提高茎秆直立性提供参考。

1  观赏植物茎秆强度形成机理

1.1  形态特征

目前, 关于植株形态特征与茎秆强度关系的

研究主要集中于农作物上, 已明确株高、茎粗、

节间长度、茎秆鲜(干)重等形态特征是影响水

稻、玉米、甜高粱、油菜等茎秆强度的关键因子

(陈桂华等2016; 谷利敏等2017; 李金梅等2014; 马
霓等2010)。与其相比, 观赏植物在这方面的报道

相对较少。就株高而言, 其与茎秆强度的相关性

没有定论。李成忠(2013)通过对芍药高、中、低3
种类型茎秆强度与株高相关性研究, 发现两者之

间关系并不密切; 而对宫灯百合的研究则发现茎

秆强度与株高呈负相关(Davies等2002), 表明不同

种类观赏植物的茎秆强度形成具有差异, 株高并

不能作为所有观赏植物选育茎秆直立品种的判定

指标。而就茎粗而言, 在不同观赏植物上得到的

结论相对统一, 除了芍药茎粗与茎秆强度成极显

著正相关外(李成忠2013), 用于观赏的柳枝稷和芒

草在纵向和横向上的拉伸、压缩和剪切强度也都

随茎粗的减小而减小(Liu和Koc 2017)。此外, 赵琳

等(2015)通过比较芍药易弯茎和不易弯茎品种的

茎秆形态, 发现易弯茎品种的茎秆节间数更少、

基部节间比例更大。Zhao等(2012)还发现花径、

花重与芍药茎秆强度同样成显著正相关。由此可
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见, 观赏植物的茎秆强度与植株的株高、茎粗、

花径、花重、节间数、基部节间比等形态特征均

或多或少存在着一定的相关性, 对这些性状的改

良, 尤其是对茎粗的改良可以作为将来培育茎秆

直立品种的目标。

1.2  解剖结构

不同观赏植物茎秆的解剖结构并不相同, 即
使是同一观赏植物不同直立性的茎秆, 它们的解

剖结构也存在着较大差异。因此, 前人通过对茎

秆解剖结构的观察来直观地比较不同直立性茎秆

之间的差异, 其解剖结构主要取决于机械组织和

输导组织的形态与分布以及木质部的发达程度。

1.2.1  机械组织

机械组织是细胞壁明显增厚的一类细胞, 是
对植物起主要支持作用的组织 ,  具有抗压、抗

张、抗弯曲的能力。根据细胞结构的不同, 机械

组织可以分为厚角组织和厚壁组织。大量研究表

明, 茎秆中厚角组织和厚壁组织的发达程度与茎

秆强度密切相关。例如, 姚珺(2013)通过对5类芒

草茎秆解剖结构观察发现, 芒草茎秆强度与厚壁

组织壁厚成正比, 且随着厚壁组织壁厚增加, 茎秆

的刚度、强度和稳定性越好。非洲菊易弯茎品种

的皮层较薄、厚角组织少(吕长平等2011)、厚壁

组织不发达; 同时在茎秆顶端以下0~20 cm区域几

乎不能发现或出现较少的厚壁组织, 而20 cm以下

不发生弯曲的区域开始出现完整的圆柱体状的厚

壁组织(Perik等2012)。此外, 在芍药茎秆发育的过

程中, 随着茎秆强度的增加, 厚壁组织的次生细胞

壁逐渐增厚(Zhao等2012)。这些研究都充分表明

机械组织, 尤其厚壁组织的发达程度影响了茎秆

强度, 进而影响着观赏植物茎秆的直立性。

1.2.2  输导组织

植物的输导组织由木质部和韧皮部组成, 在
茎秆中主要起维持茎秆膨压和支撑力的作用。其

中, 木质部是具有支撑植物体作用的复合组织, 木
质部的木纤维具有较大的硬度(蒋坤云等2013), 管
胞则担负了输导与支撑的双重功能, 因此具有支

撑植物抵抗外力及抗倒伏的能力。李晓荣(2009)
将东方百合‘索蚌’和‘西伯利亚’ 2个品种的茎秆进

行比较后发现, 木质部占茎秆横截面积的比值与

茎秆强度成正相关。许多研究还发现输导组织中

维管束及维管束中导管的数量和大小都会影响茎

秆强度。通过比较非洲菊易弯和不易弯茎品种的

茎秆结构后发现, 易弯茎品种的维管束面积、导

管直径和导管穿孔数均小于不易弯曲品种(冯会

2006), 也有研究认为导管上有附物存在有利于增

加导管的支撑力(Ookawa等2014)。在对百合(李晓

荣2009)和芍药(赵琳等2015)不同强度茎秆的解剖

结构对比后发现, 维管束的数量与茎秆强度成正

相关, 而维管束的密度和结构似乎对茎秆强度影

响不大。

1.3  理化特性

植物茎秆的化学构成, 特别是细胞壁的组分

及其含量与茎秆强度之间有着紧密联系。植物细

胞壁主要由纤维素、半纤维素、木质素和果胶质

组成, 它们以各种化学键交联在一起(尹增芳和樊

汝汶1999)。这些细胞壁成分与联接键构成了细胞

壁机械性能的物质基础, 也是茎秆强度的重要物

质基础。此外, 一些矿质元素作为植物体的组成

成分, 积累在细胞壁内, 也可增加组织结构的硬度

与保护功能。

1.3.1  纤维素

对于非木质化的细胞壁, 其机械强度主要来自

于纤维素分子所组成的微纤丝。廖立新等(2003)研
究了非洲菊弯茎区域及其上、下区域中的粗纤维

素含量, 发现弯茎区域和上部茎段粗纤维含量无

显著差异, 但都远低于下部, 这表明该区域易发生

弯茎与其较低的粗纤维含量具有一定关系。此外, 
吸附在细胞壁内纤维之间的吸附水含量变化通过

影响着纤维强度及韧性来对茎秆强度产生较大影

响。在自然条件下到纤维饱和点含水率之间, 随
着含水率增加(吸附水含量增加), 茎秆纤维强度及

韧性也随之增加, 因而茎秆所需的切割阻力也增

大(姚珺2013)。从物理特性发现, 纤维素的结晶度

对强度有一定影响。纤维素的结晶度是指纤维素

构成的结晶区占纤维素整体的百分率。纤维素中

非结晶区的大分子排列比较紊乱, 堆砌比较疏松, 
结晶区中的大分子整齐有规律地排列, 因此纤维

素的结晶度越高, 强度越高, 形变越小(范文秀等

2012); 在香根草不同部位相对结晶度含量不同, 皮
部的结晶度比芯部高, 定向性越好, 强度越大(王欣

和吴燕2009)。此外, 还发现棉中纤维素的螺旋角

大小对纤维素强度的影响很大(刘继华等1994), 但
其在观赏植物中少见报道。
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1.3.2  木质素

木质素是影响观赏植物茎秆强度的另一类重

要物质。李晓荣(2009)认为东方百合茎秆中木质

素含量可能是影响其茎秆硬度的一个重要指标。

非洲菊上的研究也同样表明了茎秆强度与茎木质

素含量密切相关(Perik等2012)。在黄杨茎形成的应

拉木中, 木质素含量比正常材中含量低, 其木质素

的紫丁香基单体和愈创木基单体显著降低(Pramod
等2013)。此外, 不同种类观赏植物中木质素的组成

和结构并不不同, 紫丁香基木质素(S-木质素)、愈

创木基木质素(G-木质素)和对羟基苯基木质素(H-
木质素) 3种类型的木质素单体组成和比例同样影

响着茎秆强度。其中, 木质素S/G的比率表示着聚

合物交联的性质和程度, S/G的比例越小, 表明木

质素的结构交联越为致密, 茎秆的抗折强度越高

(魏丽娟2016)。模式植物拟南芥caffeoyl coenzyme 
A ester O-methyltransferase 1 (CCoAOMT1)突变体

的茎秆变细、木质部塌陷, 其S/G比例就呈现了增

加状态(Do等2007)。
1.3.3  矿质元素

矿质元素作为植物维持正常生理活动的必需

物质, 在植物体细胞的建构、生理生化调控等方

面起着极其重要的作用, 其在植物体内的含量也

影响着植株茎秆的品质, 尤其是Ca、Si、K (张洁

2008; Collin等2012; Yoshida等2000), 这与李成忠

等(2016)得出的芍药花茎中Ca、Si、K可作为花茎

机械强度预测指标结论相一致。

植物细胞壁的形成与Ca2+有关, Ca2+是植物细

胞壁胞间层中果胶钙的关键成分。通过对非洲菊

茎秆的Ca2+进行化学定位观察后发现, Ca2+在易弯

茎细胞壁中很少沉淀, 而在其他部位大量分布(张
洁2008)。在植物中, Si-纤维素结构90%是通过吸

收和转化无定形SiO2形成的(黄宗鸿等2017)。通

过细胞壁中的Si沉积可促使厚壁细胞硅质化, 并使

厚角组织细胞加厚, 进而增强了植物组织强度(林
熊2010)。在木质纤维素含量丰富的竹和麻类植物

茎秆细胞壁中含有大量的Si元素(Collin等2012), 
并且发现由大麻茎杆芯衍生的起机械支撑作用的

木质化物质含有SiO2 (Guerriero等2014)。植物中

的K元素同样也参与了厚壁组织的增厚, 此外, K
还可以促进光能利用, 加快植株干物质积累, 有利

于细胞木质化(王立凤等2012); 而缺K植株茎秆的

节间长度及株高均减少。Yoshida等(2000)发现, 
在日本柳杉枝条细胞壁内表面检测到高浓度的K
元素, 这与半纤维素和木质素单体的基质相关, 因
此, 改善K元素营养能增强细胞壁和组织结构的

强度。

1.4  分子水平研究

观赏植物茎秆强度形成方面的分子水平研究

主要集中转录调控水平, 尤其是木质素和纤维素的

代谢。首先从木质素代谢上, Zhao等(2012)从芍药

中分离出苯丙氨酸解氨酶(phenylalanine ammonia- 
lyase, PAL)和咖啡酰辅酶A-O-甲基转移酶(caffeoyl-
CoA O-methyltransferase, CCoAOMT) 2个调控木质

素代谢相关的结构基因, 并根据它们在花茎发育

过程中的表达模式及花茎中木质素含量分析确定

了PAL和CCoAOMT调控花茎茎秆强度的重要作

用。其次Lü等(2011)从菊花中发现了咖啡酸3-O-甲
基转移酶(caffeic acid-3-omethyltransferase, COMT)
基因, 并且随着花茎中CgCOMT的转录水平的提

高, 其茎秆的强度也随之增大。此外, Jin和Kwon 
(2009)在鹅掌楸产生的应拉木中发现, 参与木质素

单体聚合形成木质素大分子的漆酶(laccase, LAC)
编码基因显著下调。大量研究也发现纤维素代谢

参与茎秆强度的形成。纤维素合酶亚基A (cellu-
lose synthase, CesA)家族和类纤维素合酶(cellulose 
synthase-like protein, Csl)家族分别负责纤维素和

半纤维素的合成。在欧洲颤杨中克隆到CesA基因, 
并发现其主要在植物茎部表达, 在次生壁形成时

期出现表达高峰(Wu等2000)。类纤维合酶Csl基因

同样参与纤维素合成, 含CslD3突变体的拟南芥中

细胞壁厚度会出现不同程度的缺陷, 主要是突变

体会影响纤维素在细胞壁内的不正常分布导致的

(Galway等2011)。而在蛋白水平上, 李成忠(2013)
通过对芍药2种茎秆强度不同的品种‘桃李艳妆’和
‘粉池滴脂’的花茎差异蛋白质进行质谱鉴定并按

功能分类, 发现花茎差异表达蛋白参与了糖类和

能量代谢、蛋白质合成代谢和加工修饰、信号转

导、防御与应激响应等生命活动过程, 芍药茎秆

强度调控相关的蛋白包括木质素合成关键酶肉桂

醇脱氢酶(cinnamyl alcohol dehydrogenase, CAD)、
细胞壁重构关键酶木葡聚糖内转糖苷酶/水解酶
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(xyloglucan endotransglycosylase/hydrolase, XTH)
以及木质素和异黄酮合成的关键酶异黄酮还原酶

(isoflavone reductase, IFR)。

2  观赏植物茎秆强度调控措施

2.1  矿质肥料

外源施加含矿质元素(Ca、B、Si、N、P、K)
的肥料是调控观赏植物茎秆强度的一个重要手

段。矿质肥料在农作物抗倒伏措施中已广泛应用, 
而用来调控观赏植物茎秆强度的研究还处于起步

阶段。

Ca和Si是茎秆机械组织中成分最显著的矿质

元素。李成忠等(2012)在研究喷CaCl2对芍药茎秆

强度影响时发现, 喷Ca后花茎中纤维素、半纤维

素、木质素及果胶含量较对照显著增加, 茎秆强

度随之增加。将月季在含有一定浓度B和Ca营养

液中进行无土栽培时, 发现B和Ca能促进花茎增粗

且花枝数量增多(Shams等2012), 从而增强花枝硬

度。对芍药外施Si后发现, 茎秆的鲜重和直径、花

朵的鲜重和直径均增大, 同时厚壁组织细胞壁的

厚度和细胞层数增加、木质素含量上升, 最终茎

秆强度增强(Zhao等2013)。在百合中也发现硅肥

促进茎秆增粗、花朵数增加、花苞增大(何春梅等

2007)。此外, N、P、K是植物生长需要量最多的3
种元素, 但在调控茎秆强度上的效果却不相同。

万寿菊施钾肥后, 其株高、茎粗、株冠直径、分

枝数目、单株干重都显著增加, 从而增加了茎秆

组织结构的机械强度(王立凤等2012)。对大丽花

施氮后发现, 随着施氮量的增加茎粗也随之增加, 
在一定程度上增加了茎秆强度, 增加抗倒伏能力

(丁雪梅等2012)。相反, 施氮过量反而会降低茎秆

中木质素合成相关酶的活性和木质素含量, 降低

植株的茎秆强度(卢昆丽等2014)。同时, 对切花百

合进行缺磷处理, 也使得百合茎秆的坚硬程度降

低, 植株难以竖直生长, 大大降低了切花的应用价

值(郭友红2004)。
2.2  植物激素

植物激素是影响植物生长发育的重要调节因

子, 可以通过调控木质素的合成来控制植物茎秆

的强度。前人的研究表明, 植物激素可以通过木

质素合成途径中一些关键酶的调控影响木质素的

含量, 也可以影响木质素单体的组成和比例。高

浓度的IAA和低浓度的GA3可以增加紫锦苏S-木质

素单体的含量, 提高S/G值, 同时增加了慈竹4-香豆

酰辅酶A连接酶(4-coumarate: CoA ligase, 4CL)的
酶活性, 而低浓度的IAA和高浓度的GA3对木质素

合成的调控作用与之相反(Aloni等1990; 胡尚连等

2009)。另一方面在慈竹中还发现, 外源IAA和GA3

主要是通过增加内源激素的含量, 抑制PAL活性的

上升, 促进CAD活性的提高, 进而调控木质素的含

量, 影响木质化的进程(胡尚连等2009)。用激素调

控石刁柏即绿芦笋木质化进程发现, ABA、乙烯

会刺激PAL、CAD、过氧化酶(peroxidase, POD)活
性升高 ,  进而促进粗纤维和木质素含量的增加; 
GA3在一定程度上降低了PAL、CAD和POD中的

一种或几种酶的活性并推迟了酶活性峰值出现的

时间, 从而抑制了粗纤维、细胞壁多糖和木质素

含量的上升, 延缓了木质化进程(刘尊英2003)。
2.3  转录调控

目前大量研究发现植物体中存在复杂的多级

转录网络作用于纤维素、半纤维素和木质素合成

基因, 从而调控次生细胞壁的加厚来调节植物茎秆

的强度。在模式植物拟南芥中转录开关因子

VND1-5 (vascular-related NAC domain 1-5)在茎木

质部中特异表达, 且过表达能激活次生壁合成途径

酶基因表达, 引起薄壁细胞显著加厚(Zhou等2014)。
在杨树STTM164转基因植株中发现次生壁合成途

径中的关键酶表达水平明显上调, 同时韧皮部早于

野生型出现木质素的多圈层沉积, 木质部细胞层

数、细胞壁厚度明显增加, 从而使得木质部显著加

厚(梁澜2017); 敲除杨树中位于PtoVNS11下游的负

调控因子PtoMYB156基因导致木质素合成关键酶

基因表达显著上升, 从而使得木质部导管和纤维

细胞次生壁厚度增加(杨立2016)。同时, Kubo等
(2005)在百日草中发现过表达VND6和VND7后, 薄
壁细胞转分化成细胞壁加厚的原生导管细胞和后

生导管细胞。因此在转录水平上通过相关基因对

次生壁组成成分的调控来提高植物的茎秆强度至

关重要。

3  结语

本文从形态特征、解剖结构、理化特性以及
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分子水平研究等方面对观赏植物茎秆强度形成机

理进行了阐述, 并从矿质肥料、植物激素、转录

等角度对调控观赏植物茎秆强度的措施进行了归

纳, 如图1。虽然目前这方面的研究已取得了很大

的进展, 但与在农作物中的研究相比依然存在很

多不足: (1)观赏植物茎秆强度的研究大多选择不

同品种或不同发育时期的材料进行对比, 而在农

作物上却使用更具有针对性的突变体作为材料进

行研究, 今后在观赏植物茎秆强度的研究上应着

力于突变体材料的筛选, 并在此基础之上开展研

究; (2) Ca、Si等元素在观赏植物茎秆强度调控方

面取得了很好的效果, 但内在的分子机理仍不清

楚, 今后可以从转录组、蛋白组、代谢组等角度

进行多组学联合分析, 最终准确阐释其分子调控

网络; (3)观赏植物茎秆强度的分子水平研究主要

集中于关键调控基因和蛋白的筛选, 而在基因和

蛋白功能验证方面远远落后于农作物, 今后应加

强观赏植物遗传再生体系的构建, 为通过转基因

手段调控观赏植物茎秆强度奠定基础。
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Formation and regulation of ornamental plant stem strength
XIA Xing, TANG Yu-Han, TAO Jun, ZHAO Da-Qiu*

Jiangsu Key Laboratory of Crop Genetics and Physiology, College of Horticulture and Plant Protection, Yangzhou 
University, Yangzhou, Jiangsu 225009, China

Abstract: The problems of bent stem caused by insufficient stem strength affect ornamental value and com-
modity price of ornamental plants to a certain extent. In this paper, the formation mechanism of ornamental 
plant stem was described based on their morphological characteristics, anatomical structure, physicochemical 
properties and molecular level. The regulation measures were summarized, which laid the foundation for the 
improvement of ornamental stem.
Key words: ornamental plants; stem strength; regulation
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