
鼎湖山锥栗木质部形成及其对气候的响应

王婕, 余碧云, 黄建国

引用本文:
王婕, 余碧云, 黄建国. 鼎湖山锥栗木质部形成及其对气候的响应[J]. 热带亚热带植物学报, 2020, 28(5): 445-454.

在线阅读 View online: https://doi.org/10.11926/jtsb.4204

您可能感兴趣的其他文章

Articles you may be interested in

树木木质部生长动态及其调节机制研究进展

Research Progresses on Xylem Formation Dynamics and Its Regulation Mechanism

热带亚热带植物学报. 2019, 27(5): 541-547   https://doi.org/10.11926/jtsb.4101

樟科幼树水分生理特征的种间差异和相关性分析

Interspecific Comparisons and Correlation Analysis of Water Physiological Characteristics of Tree Saplings of Lauraceae

热带亚热带植物学报. 2018, 26(5): 457-464   https://doi.org/10.11926/jtsb.3850

中国东南部不同海拔亚热带森林中马尾松径向生长对气候的响应

Elevational Heterogeneity in Radial Growth-climate Association of Pinus massoniana in Southeastern China

热带亚热带植物学报. 2019, 27(6): 633-641   https://doi.org/10.11926/jtsb.4038

巨桉SuSy基因家族的生物信息学分析

Bioinformatics Analysis of SuSy Gene Family in Eucalyptus grandis

热带亚热带植物学报. 2018, 26(6): 580-588   https://doi.org/10.11926/jtsb.3929

荔枝、龙眼与其属间杂种的茎、叶解剖结构比较

Comparisons of Anatomical Structures of Stem and Leaf among Litchi, Dimocarpus and Genus Hybrids

热带亚热带植物学报. 2016, 24(5): 515-523   https://doi.org/10.11926/j.issn.1005-3395.2016.05.007

http://jtsb.scib.ac.cn/
http://jtsb.scib.ac.cn/jtsb_cn/ch/reader/view_abstract.aspx?doi=10.11926/jtsb.4204
http://jtsb.scib.ac.cn/jtsb_cn/ch/reader/view_abstract.aspx?doi=10.11926/jtsb.4101
http://jtsb.scib.ac.cn/jtsb_cn/ch/reader/view_abstract.aspx?doi=10.11926/jtsb.3850
http://jtsb.scib.ac.cn/jtsb_cn/ch/reader/view_abstract.aspx?doi=10.11926/jtsb.4038
http://jtsb.scib.ac.cn/jtsb_cn/ch/reader/view_abstract.aspx?doi=10.11926/jtsb.3929
http://jtsb.scib.ac.cn/jtsb_cn/ch/reader/view_abstract.aspx?doi=10.11926/j.issn.1005-3395.2016.05.007


热带亚热带植物学报  2020, 28(5): 445 ~ 454 

Journal of Tropical and Subtropical Botany   

 

收稿日期: 2020–02–13      接受日期: 2020–04–22 

基金项目: 科技基础条件建设领域基金项目(2019B121202007); 国家自然科学基金项目(31570584)资助 

This work was supported by the Projects for the field of Construction of Basic Scientific and Technological Conditions (Grant No. 2019B121202007); and the 

National Natural Science Foundation of China (Grant No. 31570584). 

作者简介: 王婕，硕士研究生，主要从事森林生态学研究。E-mail: wangjie@scbg.ac.cn 

* 通信作者 Corresponding author. E-mail: huangjg@scbg.ac.cn 

 

 

 

 

鼎湖山锥栗木质部形成及其对气候的响应 
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(1. 中国科学院华南植物园退化生态系统植被恢复与管理重点实验室, 广东省应用植物学重点实验室, 广州 510650; 2. 中国科学院核心植物园植物

生态学科, 广州 510650; 3. 中国科学院大学, 北京 100049) 

 

摘要：为了解鼎湖山锥栗(Castanea henryi)木质部的年内生长动态及其对气候因子的响应，利用微树芯采样技术对锥栗木质

部进行连续监测，采用广义可加模型拟合生长过程，并利用混合效应模型分析木质部形成与气候因子的关系。结果表明，鼎

湖山锥栗木质部在 2015 年几乎保持全年生长，呈现显著的季节性差异。在 doy200 (200 days of year)之前木质部快速生长(生

长季前期)，doy300 之后(生长季后期)生长速率出现下降趋势。生长季前期的木质部生长速率与温度、光合有效辐射存在显

著正相关关系，生长季后期木质部生长速率与气候因子之间的相关关系并不显著。这说明中国南亚热带阔叶树种锥栗木质部

形成及其调节机制具有季节性差异，反映了木质部形成对环境的适应性。 

关键词：亚热带; 锥栗; 木质部形成; 气候; 相关关系 

doi: 10.11926/jtsb.4204 

 

Xylem Formation and Response to Climate of Castanea henryi in 

Dinghushan Mountain 
 

WANG Jie1,2,3, YU Bi-yun1,2,3, HUANG Jian-guo1,2* 
(1. Key Laboratory of Vegetation Restoration and Management of Degraded Ecosystems; Guangdong Provincial Key Laboratory of Applied Botany; South 

China Botanical Garden; Chinese Academy of Sciences, Guangzhou 510650, China; 2. Center for Plant Ecology, Core Botanical Garden; Chinese Academy of 

Sciences, Guangzhou 510650, China; 3. University of Chinese Academy of Sciences, Beijing 100049, China) 

 

Abstract: Xylem growth of trees plays an important role in slowing global warming. In order to understand the 

intra-annual xylem growth dynamics of subtropical Castanea henryi and its response to climate in Dinghushan 

mountain in south China, the xylem of C. henryi was continuously monitored by microcore sampling technology, 

the xylem growth in 2015 was fitted by generalized additives models, and the relationship between the xylem 

growth rate and climate factors was analyzed by using mixed-effect models. The results showed that xylem 

growth of C. henryi in Dinghushan Mountain kept almost whole year of 2015, and showed significant seasonal 

differences. The xylem grew rapidly before 200 days of 2015 (early growing season), and showed a down trend in 

growth rate after 300 days of 2015 (late growing season). The xylem growth rate during early growing season was 

positively correlated with temperature and photosynthetically active radiation, but that between xylem growth rate 

and climate factors during late growing season was not significant. So, it was reflected that there were seasonal 

differences in xylem formation and its regulating mechanism of south subtropical broad-leaved tree C. henryi of 

China, showing the adaptability of xylem formation to the environment. These could provide data support for 

deeply understanding and predicting of trees growth in subtropical forest ecosystem under the background of 

climate change. 
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森林生态系统在全球碳循环中起着关键作用,

被认为是有助于缓解气候变化的重要碳汇[1]。近年

来温度的持续上升和干旱的加剧，导致了森林的大

面积死亡[2]。因此，弄清气候变暖对森林生态系统

的影响，对预测气候变暖背景下森林生态系统可能

发生的变化具有重要意义。树木作为森林生态系统

的重要组成部分，其生长过程是一个重要的固碳过

程，能直接影响森林群落组成和演替变化，进而影

响森林生态系统的发展和变化[3]。木质部形成是树

木长期碳汇的重要过程且易受到环境因素的影响[4]。

通过对西伯利亚北部针叶树的年际木质部形成及

其与气候因子关系的研究，表明春季早期升温与年

际木质部形成呈正相关[5]。而另一研究表明，在季

节性干旱的热带森林中，水分是木质部形成的主要

驱动因素[6]。因此，在不断变化的环境条件下，木

质部的形成与气候间的相互作用对评估气候变化

下森林的生产力和碳储量具有重要意义。 

树木木质部生长的监测对于了解森林生产力

和气候变化的关系具有十分重要的作用[7]。近年来，

相比于其他采样方法，微树芯采样技术对树木破坏

性小、可连续采样，并能观察到高质清晰的样品,

因此已被广泛应用于树木木质部生长监测的研究。

Rossi 等[8]利用微树芯采样技术建立了能预测全球变

暖背景下木质部活动开始、结束的时间以及持续变

化时间的模型；Huang 等[9]利用微树芯采样技术首次

建立了定量树木初级生长与次级生长关系的混合效

应模型，为更准确预测森林生态系统生产力和碳平

衡提供科学与理论依据。可见，微树芯采样技术是

研究树木木质部形成及其影响因素的有效方法。 

北半球中高纬度地区的森林是一个巨大的碳汇,

有助于延缓全球变暖的进程。因此，前人的研究多集

中于北半球的中高纬度高海拔地区，亚热带地区树木

生长的研究较少涉及。温带和北寒带地区的气候具有

明显的季节性差异，树木生长也表现出明显的生长季

和非生长季。Gricar 等[10]加热挪威云杉(Picea excels)

的木质部，结果表明温度只在生长季开始时对树木

生长有促进作用，而在生长季后期则无显著作用, 说

明树木生长在生长季前期和生长季后期存在一定差

异。中国南部亚热带地区森林生态系统的平均净生

产力(NEP)占全球的 8%，面积占全球的近 6%[11]，是

全球重要的碳汇[12]。目前，中国南部亚热带地区的

森林树木的木质部形成及其对气候变化的响应尚不

明确, 解决这一问题对预测未来气候变化背景下该

地区森林生态系统的动态过程具有重要意义。 

阔叶林尤其是常绿阔叶林是亚热带地区的地

带性植被，常绿阔叶树种在亚热带森林演替后期基

本占主导地位[13]。阔叶树地下根系复杂，更能充分

吸收水分，涵养水源。常绿阔叶林树种丰富，生态

系统的复杂和多样性孕育着丰富的物种多样性和

基因多样性，因此，无论是在蓄水固土、物种保存

还是环境保护方面阔叶树都比针叶树更有优势[14]。

锥栗(Castanea henryi)是壳斗科(Fagaceae)栗属植

物，鼎湖山针阔叶混交林的主要建群种和优势树种

之一，也是我国特有的果材两用树种，其本身具有

十分重要的生态和经济价值[15]。亚热带由于气候温

和，树木(尤其是阔叶树)连续生长导致年轮界限不

清晰，传统的树木年轮学方法难以对其进行准确的

定年，本研究利用微树芯采样技术，从微观角度尝

试模拟阔叶树锥栗木质部在 2015 年的年内生长动

态，并分析其对气候的响应，为该地区森林的长期

监测提供基础资料，也为自然保护区森林的保护与

管理提供理论依据。 

 

1 研究区概况 
 

研究区位于广东省鼎湖山国家级自然保护区

(112°30′39″~112°33′41″ E，23°09′21″~23°11′30″ N), 

受南亚热带季风湿润气候影响，年平均气温为

20.9℃，其中，最冷月 1 月平均气温为 12.0℃，最热

月 7 月平均气温为 28.0℃，全年总降水量达 1 956 mm

并有明显的干湿季，湿季主要集中在 4-9 月, 干季

主要集中在10月到次年3月，年均相对湿度为80.8%, 

年均蒸发量为 1 115 mm[16]。鼎湖山主要植被类型为

季风常绿阔叶树、针阔叶混交林和马尾松林。本研

究样地设置在针阔叶混交林中, 研究对象为锥栗,

土壤类型为强酸性土，土壤有机质含量与土壤养分

含量都较高[17]。 

 

2 材料和方法 
 

2.1 野外采样和气象数据获取 

在鼎湖山针阔叶混交林选择 3 个采样点(图 1),
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海拔分别为 58 (样点 1)、214 (样点 2)和 333 m (样

点 3)。每个采样点选择 3~5 棵生长状况良好且无

病虫害的锥栗为研究对象，从 2015 年年初开始, 

每 2 周用微采样技术进行 1 次树木微样芯采集 , 

方法是利用微型生长锥(trephor)在树干离地 1~ 

1.3 m 的高度沿螺旋上升进行采集[18]，2015 年野

外总共采集到 325 个锥栗微树芯样本。同时, 通

过鼎湖山的气象观测站 (112°30′39″~112°33′41″ 

E，23°09′21″~23°11′30″ N)获取 2015 年样地的日

最高温(℃)、日最低温(℃)、日均相对湿度(%)、日

降雨量(mm)以及光合有效辐射[μmol/(m2·s)]等气

象数据。 

 

 
图 1 试验样地地理位置示意图 

Fig. 1 Location of experimental sites 

 

2.2 微树芯样本处理 

将野外采集的样本先放入软化剂(体积比为甘

油∶无水乙醇∶蒸馏水 =1∶2∶3)中软化，然后逐

一放入 90%乙醇(1.5 h)、90%乙醇(1.5 h)、95%乙醇

(1 h)、无水乙醇(1 h)、无水乙醇(1 h)中脱水；再放

入纯柠檬烯溶液中透明处理 3 次，每次处理 2 h。

将透明样品放入纯石蜡溶液 2 h，共 3 次，使石蜡

完全取代样本中的透明剂，最后经过包埋、冷冻，

在轮转切片机上切割并制成 8~10 μm 厚的切片。将

干燥后的切片依次放入纯柠檬烯(共 2 次)和无水乙

醇(共 2 次)中脱蜡，每次 20 min；然后切片用焦油

紫染液进行染色(体积比为 0.6%焦油紫染液∶蒸馏

水 =1∶1)，置于显微镜下观察，利用 LAS V 4.6 软

件测量木质部的径向生长长度，观测的指标为木质

部年内形成总长度，包含增大期、增厚期和成熟期

3 个时期细胞的总径向生长长度。每个样片沿木质

部形成的径向方向随机重复测量 3 次并取平均值,

减小因测量产生的误差[19]。 

 

2.3 数据处理 

传统的 Gompertz 函数能较好地拟合木质部的

“S”型生长动态，对非“S”型的木质部生长动态拟合
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程度较低，而广义可加模型(GAMs)是数据驱动的模

型，可以更好地对原始数据进行拟合[9]。因此本研

究选用 GAMs 来拟合木质部的形成动态。GAMs 方

程为：y= f(w), 式中，y 为响应变量(新形成的木质

部每两周的生长长度)，w 为木质部宽度即生长量,  

f 为平滑函数。 

为进一步了解锥栗年内生长状况，计算锥栗的

生长速率，即每棵树每 2 周木质部的生长速率: 

Ri=Wi-Wi -2, 式中，R 为第 i 周木质部生长速率; Wi

和 Wi -2 分别为当周和其前两周木质部的生长量。本

研究根据生长速率的峰值，将生长季分为生长季前

期和生长季后期两个时间段。生长季前期为生长开

始到最大生长率的日期，生长季后期定义为最大生

长速率日期到生长季结束。 

首先，用混合模型分析树木生长动态是否在不同

样点间存在显著差异，Yije=α+β1Sij+εij, 其中，Yij 是

样点 e 第 i 棵树在第 j 周的木质部生长速率，α 是截

距，S 为固定因子样点，εij是误差项。然后，计算采

样前两周对应的平均温度、累计降雨量、相对湿度、

累计有效辐射，并采用混合模型探索木质部生长速率

与对应时间段气候因子的关系。考虑到环境因子间的

共线性，本研究建立了 4 个模型，分别探索全年尺度

上平均温度、累计降雨量、相对湿度和累计光合有效

辐射对木质部生长的影响，Yij=α+β1Xij+εij, 其中，

Yij是第 i 棵树在第 j 周的木质部生长速率，α是截距，

Xij代表第 i 棵树在第 j 周的气候因子，εij是误差项。

同时，用同样的方法探索在生长季前期和后期，木质

部生长与气候之间的关系。 

用 R 3.5.0 进行数据处理并采用 sigmaplot 13.0

软件画图。 

 

3 结果和分析 
 

3.1 木质部年内生长动态 

通过镜下观察切片，锥栗木质部生长的起始时

间早于观测的时间，即在 2015 年 doy70 (70 days of 

year) (3 月初)木质部已经开始生长。3 个样点监测

的目标树木质部的年内生长动态均显示，锥栗木质

部均持续缓慢生长(图 2)，其中样点 1 的木质部生长

开始时间最早，约为 2015 年的 doy70 (3 月初), 样

点 2 的稍晚于样点 1，约在 2015 年 doy90 (3 月底), 

样点 3 的最晚，约在 doy100 (4 月初)。 

混合模型分析表明，样点作为固定因子不显 

 

图 2 2015 年 3 个样点锥栗木质部的累积生长动态 

Fig. 2 Dynamic changes in annual cumulative growth of Castanea henryi 

xylem at three sites in 2015 

 

著，说明树木生长状况在不同的海拔没有显著差

异。通过 GAMs 拟合树木的木质部生长动态，拟合

精度高达 95%。鼎湖山锥栗木质部在 doy70 左右开

始迅速生长，在 doy100~doy150 的生长速率趋于

平缓，doy150 后锥栗再次迅速生长，直至 2015 年

12 月底依旧缓慢生长(图 3)。 

 

 

图 3 GAMs 拟合的锥栗木质部 2015 年内的累积生长 

Fig. 3 Annual cumulative growth of Castanea henryi xylem in 2015 with 

GAMs fit 

 

用 GAMs 模型拟合锥栗生长速率，拟合度较

低，仅为 50%，这可能是由于树木之间的生长速率

差异较大导致的。尽管如此，仍然可以看到锥栗木

质部生长速率呈现明显的季节性差异。在 doy70~ 

doy200 期间，木质部迅速生长，在 200 d 左右生长

速度达到最大值，而后逐渐趋于平缓，300 d 之后

下降，但仍以较缓慢的速度生长(图 4)。因此本研究
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中将 doy200 作为一个分界点，将 doy200 之前界定

为锥栗木质部生长季前期，doy200 之后界定为锥栗

木质部生长季后期。 

 

3.2 气候因子 

2015 年的样地气象数据表明(图 5)，温度和 

 

 
图 4 GAMs 拟合的锥栗木质部 2015 年内生长速率 

Fig. 4 Annual growth rate of Castanea henryi xylem in 2015 with GAMs fit 

光合有效辐射呈现明显的先升后降的变化趋势。

doy150 之后的温度、降水都增加。2015 年夏季

最高温在 7 月 1 日(doy182)，达 38.3℃； 全年降

雨量有明显的干湿季之分，湿季集中在 4-9 月, 10

月 4 日的降雨量最大，为 120.4 mm；年平均相对

湿度为 78.8%；6 月 20 日的光合有效辐射最高, 为

50.902 μmol/(m2·s)。 

 

3.3 木质部径向生长对气候因子的响应 

通过混合模型分析锥栗木质部生长速率在整

年尺度和生长季早期和晚期对气候的响应关系。

结果表明(表 1)，在整年尺度上，木质部生长速率

与日照时长存在极显著的相关关系(P<0.001)，与

平均温度存在显著的相关关系。从表 2 可见，生

长季前期锥栗木质部生长速率与平均温度、光合

有效辐射均存在极显著的相关关系(P<0.001)；而

生长季后期的木质部生长速率与平均温度、总降

水量、年均相对湿度和有效光合辐射均不存在显

著的相关关系(表 3)。 

 

 

 

图 5 2015 年鼎湖山样地气候信息 

Fig. 5 Climate information of Dinghu Mountain in 2015  
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表 1 利用混合模型分析锥栗木质部年内生长速率与气候因子的关系 

Table 1 Relationship between annual xylem growth rate of Castanea henryi and climate factors by using mixed-effect models 

 
模型 1 

Model 1 

模型 2 

Model 2 

模型 3 

Model 3 

模型 4 

Model 4 

固定效果 Fixed effect     

截距 Intercept 114.97(69.25) 22.85(141.91) 342.61(44.51) 611.47(266.28) 

光合有效辐射 Photosynthetically available radiation 1.11(0.31)**    

温度 Temperature  11.67(5.31)*   

降雨 Precipitation   –0.08(0.16)  

相对湿度 Relative humidity    –3.74(3.47) 

随机效应 Random effect     

截距 Intercept 46.55 41.47 30.97 31.26 

残差 Residual 149.51 161.15 170.24 168.48 

模型拟合 Model fit     

边际 R2 Marginal R2 0.20 0.09 0.005 0.02 

条件 R2 Conditional R2 0.27 0.14 0.037 0.05 

赤池信息准则 AIC 591.46 592.16 603.46 596.46 

贝叶斯信息准则 BIC 598.60 299.30 610.59 603.60 

*: P< 0.05; **: P< 0.001。模型 1: 光合有效辐射; 模型 2: 温度; 模型 3: 降雨量; 模型 4: 相对湿度。下表同。 

*: P< 0.05; **: P< 0.001. Model 1: Photosynthetically avialable radiation; Model 2: Temperature; Model 3: Precipitation; Model 4: Relative humidity. The 

same is following Tables. 

 

表 2 利用混合模型分析锥栗木质部生长季前期生长速率与气候因子的关系 

Table 2 Relationship between xylem growth rate of Castanea henryi in early growth season and climate factors by using mixed-effect models 

 
模型 1 

Model 1 

模型 2 

Model 2 

模型 3 

Model 3 

模型 4 

Model 4 

固定效果 Fixed effect     

截距 Intercept 3.66(92.48) –450.19(235.60) 318.69(62.45) 637.41(329.30) 

光合有效辐射 Photosynthetically available radiation 1.42(0.40)**    

温度 Temperature  27.25(8.52)**   

降雨 Precipitation   –0.14(0.24)  

相对湿度 Relative humidity    –4.62(4.35) 

随机效应 Random effect     

截距 Intercept 49.49 51.87 0.02 0.02 

残差 Residual 154.05 159.02 197.10 193.57 

模型拟合 Model fit     

边际 R2 Marginal R2 0.34 0.30 0.01 0.05 

条件 R2 Conditional R2 0.40 0.37 0.01 0.05 

赤池信息准则 AIC 282.33 277.61 292.60 286.06 

贝叶斯信息准则 BIC 286.31 281.59 296.58 290.04 

 

4 结论和讨论 

 

4.1 木质部年内生长动态 

树木木质部的生长量由生长季长度和生长速

率共同决定, 即使是有着相同的生长量，也可能有

不同的生长机制，较短的生长季和较快的生长速率

或较长的生长季和较慢的生长速率可以产生相同

的生长量。大量研究表明，在温带和北寒带地区, 树

木木质部生长季一般为 4-9 月，木质部年内形成动

态呈“S”型生长曲线[7,20]。相比于温带和寒带，我国

亚热带全年温度较高且降雨充沛，因此树木生长季

长度更长。本研究中，锥栗的径向生长开始时间早

于 3 月，12 月底仍保持一定速率的生长，呈现出一

种几乎全年生长的模式。这和当地的针叶树马尾松

(Pinus massoniana)相似，验证了中国亚热带地区树

木均具有较长的生长季的结论。生长季的延长对木

质部的生长量有促进作用[21]，从而可以进一步促进

森林的固碳作用。 
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表 3 利用混合模型分析锥栗木质部生长季后期生长速率与气候因子的关系 

Table 3 Relationship between xylem growth rate of Castanea henryi in late growth season and climate factors by using mixed-effect models 

 
模型 1 

Model 1 

模型 2 

Model 2 

模型 3 

Model 3 

模型 4 

Model 4 

固定效果 Fixed effect     

截距 Intercept 215.09(95.04) 222.75(159.39) 360.17(54.18) 747.86(618.06) 

光合有效辐射 Photosynthetically available radiation 0.81(0.50)    

温度 Temperature  5.55(6.29)   

降雨 Precipitation   0.004(0.22)  

相对湿度 Relative humidity    –5.00(7.98) 

随机效应 Random effect     

截距 Intercept 23.35 8.06 0.01 0.01 

残差 Residual 136.30 142.54 145.17 143.89 

模型拟合 Model fit     

边际 R2 Marginal R2 0.09 0.03 1.64 0.01 

条件 R2 Conditional R2 0.12 0.03 1.64 0.01 

赤池信息准则 AIC 301.47 298.12 305.53 298.03 

贝叶斯信息准则 BIC 305.83 302.48 309.90 302.39 

 

之前的研究对生长季长度关注较多，然而最新

研究表明，生长速率是最后生长的最终决定因素。

通过敏感性分析探索青藏高原海拔梯度上祁连圆

柏(Juniperus przewalskii)木质部的生长物候期，表明

木质部生长和生长速率以及生长季长度相关，而生

长速率起到决定作用[22]。木质部的生长速率具有较

强的弹性，可以通过调节使树木适应环境的变化。

本研究中，木质部的生长速率呈现显著的季节性差

异，并且对气候因子的响应也不同，说明亚热带树

木木质部的生长动态具有较强的灵活性。 

之前的研究表明，不同海拔梯度引发的温度差

异，会引发树木木质部生长差异[22]。然而，本研究

中 3 个海拔的锥栗生长季长度和生长量均无显著差

异，这可能是由于本研究的海拔差异较小，约为

100 m，并不能引起树木木质部生长模式和生长量

的改变。 

 

4.2 木质部生长对气候的季节性响应差异 

木质部的形成是一个很复杂的过程，既受内因

的控制(遗传基因、个体的发育状况、碳水化合物、

激素等)[23]，也受到外部环境的影响，如温度，降

雨，光合有效辐射等[5]。同时，这些因子对树木的

生长具有滞后效应，木质部生长及其形成过程都取

决于当年及生长季前期的许多气候因子(如温度、降

水、光照时长和 CO2 浓度等)的影响，且这种影响

对木质部的形成及树木生长是十分重要的[24]。这种

滞后效应大多数是通过影响可溶性碳水化合物的

积累，从而影响树木生长，说明碳水化合物对树木

生长具有重要的调节作用[25]。由于气候因子和树木

内在因子处于波动状态，树木的生长动态也表现出

不同的季节性差异。大量的研究表明，生长季开始

时期主要受到外在因子的影响，而生长季结束时期

更多受到内在因子的影响。Luo 等[26]通过同步监测

急尖长苞冷杉(Abies georgei var. smithii)和方枝柏

(Juniperus saltuaria)的径向生长和植物氮循环动

态，认为在夏至日左右，植物通过调节叶片营养的

周转，从而使得氮利用效率和光合效率达到最大

值；同时, 在生长季前期，树木的径向生长受到温

度的限制作用；而在生长季后期，这种限制作用减

弱甚至消失。这表明树木可以通过生物钟的作用, 

使植物内部的资源循环和外界环境相匹配，而达到

最优化生长。地中海地区夏季干旱时，植物通过落

叶来降低水分消耗，并且形成层停止分裂；当水分

条件满足时, 形成层开始二次分裂，这种“双峰型”

的木质部形成动态也展现了明显的季节差异，显示

了树木生长对环境的适应[27]。因此，我们应更加深

入研究树木生长的季节性差异，从而全面了解树木

的生长机制以及对环境的适应。 

 

4.3 生长季前期生长机制 

在温带和北方森林，普遍认为温度是控制春季

树木径向生长的重要因素[19]，然而温度对树木生长

的促进作用是非线性的，当温度超过一定阈值，树

木的呼吸作用也会增强，从而导致累积的光合产物
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下降，进而抑制树木生长。在树木生长季早期，温

度对树木径向开始生长有着积极的促进作用[28]。兴

安落叶松(Larix gmelinii)与气候因子的响应研究表

明，5 月气温升高有利于树木的发芽，使落叶松叶

片快速生长，进而促进木质部的生长，易形成宽

轮[29]。本研究结果验证了温度对树木生长的促进作

用，说明即使在亚热带，全年温度较高，但在生长

季早期，温度仍然是限制因子，适宜温度的提高能

显著促进树木生长。 

较长的日照时间意味着较长的光合作用时间,

能显著促进光合产物的积累，从而促进树木生长。

大量研究表明，光照对木质部细胞的生成量有着重

要的影响。欧洲山毛榉(Fagus sylvatica)的光合速率

在光照时长最长的 6 月达到最大值，从而显著促进

了木质部细胞的生长[30]。Huang 等[31]对中国南亚热

带马尾松木质部的形成进行了连续监测，树木在干

季(9-11 月)的生长明显比湿季更旺盛，表明在水热

充足的亚热带，马尾松的生长更多是受净光合能量

的影响。本研究结果与其一致，说明在亚热带，温

度和光周期决定的光合产物积累为木质部生长提

供了重要的能量，进一步决定了木质部生长。 

水分可以通过维持细胞膨压来参与植物的生

理活动，从而调节树木的生长。Deslauriers 等[32]报

道水分是调节黑云杉(Picea mariana)幼苗树干形成

层活动的主要限制因子。然而，本研究结果表明锥

栗年内木材的生长速率与降雨量或相对湿度之间

没有显著的相关关系，这表明降水不是鼎湖山锥

栗生长的限制因素，这可能是由于亚热带的湿季

降雨充足，充裕的降水渗透到土壤底层，即使到

了干季，也可以被树木根系利用；另外，亚热带

的树木已经充分适应了当地环境，在干季可以通

过调节蒸腾作用等来控制水分的输出，从而保证

树木生长所需水分。 

 

4.4 生长季后期生长机制 

在生长季后期，气候因子对树木生长没有显著

影响，说明木质部生长很可能受到内在因子(如光合

作用产物、碳水化合物等)的调控。一般而言，树木

的碳汇呈现出季节性动态，在生长季早期，树木通

过光合作用固定的碳用于树木生长；而在生长季后

期，光合作用固定的碳开始积累，用于树木下一年

的生长，尤其对于环孔材，次年春季需要产生大导

管，从而完成水分运输的功能。而大导管的产生需

要消耗大量能量，春季刚开始，叶片光和能力较弱，

因此，树木的生长主要依赖于上一年积累的碳水化

合物[9,33]。因此对于树木而言，即使有充足的碳汇，

碳的可利用性也受到树木的发育阶段和环境因子

的限制[34–35]。Huang 等[9]对加拿大魁北克北部针叶

林对香脂冷杉(Abies balsamea)和黑云杉进行连续

监测(2010-2013 年)，认为针叶发芽之前木质部形

成的主要动力来源是上一年储存的能量和碳，而针

叶发芽后新合成的光合作用产物才是木质部生长

所需的能量来源。本研究中，生长季后期木质部生

长速率与气候因子之间的相关关系并不显著，说明

生长季后期光合作用合成的碳一部分用于树木木

质部的生长，而另一部分用于储存，以供次年树木

的生长。因此，这一机制导致与光合作用直接相关

的气候因子对树木生长的影响不显著。碳水化合物

作为树木生长的重要因子，其季节性动态对于树木

发育有调节作用，应加强该方面的研究，从而更好

地揭示树木生长的内在调节机制。 
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