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热带亚热带森林乔木的径向生长速率与功能性状

的相关性 
 

张军, 黄佳莉, 万春燕, 张峰, 余俊瑞, 王宏翔, 朱师丹* 
(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) 

 

摘要：阐明树木功能性状与生长的相关性有助于预测气候变化背景下树种的生长动态。该研究在 3 个典型的热带亚热带森林

样地共测定 56 种优势乔木树种的枝条抗栓塞能力(P50)、导水率(ks)、木材密度(WD)、比叶面积(SLA)和导管解剖特征等性状，

同时，基于群落学调查数据分别计算大径级(DBH≥15 cm)、小径级(5~15 cm)和不区分径级(≥5 cm)的胸径生长速率(DGR)，

分析了性状与 DGR 间的相关关系。结果表明，不同径级乔木种的 DGR 与 ks 均显著正相关，但与 SLA、P50和导管特征等性

状均不相关。小径级树种的 WD 与 DGR 负相关，而大径级树种的 WD 与 DGR 不相关。该研究表明相较于经济学性状，木

质部导水率能更好地预测热带亚热带森林乔木的生长速率。 

关键词：木质部解剖；水力效率；栓塞抗性；生长速率；木材密度；比叶面积 

doi: 10.11926/jtsb.4869        CSTR:32235.14.jtsb.4869 

 

Relationships Between Diametral Growth Rate and Functional Traits of 
Tree Species in Tropical and Subtropical Forest 
 

ZHANG Jun, HUANG Jiali, WAN Chunyan, ZHANG Feng, YU Junrui, WANG Hongxiang, 
ZHU Shidan* 
(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) 

 

Abstract: Exploring the correlation between tree functional traits and growth is helpful to predict the growth 

dynamics of tree species under climate change. A total of 56 dominant tree species were measured in 3 typical 

tropical and subtropical forest plots, including branch embolism resistance (P50), water conductivity (ks), wood 

density (WD), specific leaf area (SLA), and vessel anatomical traits. Diametral growth rate (DGR) of large 

diameter class (DBH≥15 cm), small diameter class (5-15 cm) and undifferentiated diameter class (≥5 cm) were 

calculated based on community survey data, and the correlation between traits and DGR was analyzed. The results 

showed that DGR of different diameter classes was positively correlated with ks, but not with SLA, P50 and vessel 

anatomical traits. WD and DGR with small diameter tree species were negatively correlated, but not with large 

diameter tree species. Therefore, it was suggested that xylem water conductivity could better predict the growth 

rate of tropical and subtropical forest trees than economic traits.  

Key words: Xylem anatomy; Hydraulic efficiency; Embolism resistances; Growth rate; Wood density; Specific 

leaf area 
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植物功能性状指植物在与环境的长期相互作

用下，逐渐进化形成能够适应外界环境的形态结

构、生理特征以及物候属性等，与植物的一系列生

态表现密切相关[1–3]。阐明森林树种生长与功能性

状之间的相关关系对预测树种动态和群落功能变

化具有重要意义[4–5]。前期研究表明具有重要生态

学意义的经济学性状(如比叶面积和木材密度)不仅

简单易测，而且能够预测树木生长[6–8]。具有高比

叶面积和低木材密度的树种，往往碳投资成本低,

光合收益高，因而生长速度较快[9–10]。但是，也有

部分研究表明经济学性状与热带树种生长的相关

性不显著[11–12]。因此，阐明性状与树木生长的相关

性时要考虑环境条件[13–14]、树种特征[15–16]和直接表

征植物生理功能的硬性状[17]。 

树木水力学主要研究木质部水分运输过程及

其机理，是植物生理生态学研究的热点内容[18–19]。

树木水力学性状是反映木质部功能的关键生理性

状，主要包括水分运输的效率性和安全性等 2 个方

面。边材比导率表征木质部水分运输的效率性，与

导管直径和密度相关，显著影响叶片蒸腾和光合作

用[20–21]。在干旱胁迫的状态下，导管会发生栓塞现

象，造成木质部导水率下降；严重干旱时，树木会

因木质部发生水力失败而死亡[22]。通常用木质部导

水率丧失 50%的水势表示抗栓塞能力[23–24]。前期在

热带雨林的研究表明生长速率较快的树种具有较

大导管直径和较高导水率[25–26]。在热带季节性森

林和温带森林的研究表明生长速率与抗空化能力

呈负相关[11,27]，因为增强木质部抗空化能力是以

降低导水率为代价的[28]。但是在亚热带喀斯特森

林的研究表明木质部抗栓塞性越强，长期生长速

率越快[29]，相似的研究结果在其他亚热带森林和

控制试验中也有报道[27,30]，原因是增加抗栓塞能

力可以防止干旱条件下的水力功能障碍，从而维

持正常生长。 

在同一森林群落内，不同大小的个体所处的生

境(温度、光照和水分胁迫等)有明显差异[10]。小径

级或下层树种可以通过更大的树冠和更高的比叶

面积来增加光照的捕获，从而增加生长速率；而大

径级个体或冠层树种的叶片光合主要受水分供应

限制，具有较高木质部水分运输效率的树种其生长

速率较快[9–10]。对亚热带雨林 43 种树种的研究表明,

小径级树种的木材密度与生长速率负相关，但是在

大径级中则无相关性[31]。因此，在分析功能性状与

生长的相关关系时要考虑树种径级的影响。 

我国热带和亚热带森林的树种多样性丰富，是

重要的碳库[32]。在气候变化的背景下，极端干旱

事件的频度和程度均加剧[33]，严重影响森林树种

生长[18,34]。分析热带和亚热带森林乔木性状-生长的

相关性有助于理解树种生长动态，并应用于相关的

生态模型。但是，系统分析经济学和水力学性状与

不同径级树种生长速率之间的相关性研究还很缺

乏。因此，本研究测定热带和亚热带森林样地 56

种代表性乔木种的木质部解剖结构、水力性状、木

材密度以及比叶面积等指标。同时根据群落调查数

据计算树种不同径级个体的生长速率。通过分析经

济学性状和水力学性状与生长速率之间的相关关

系，旨在揭示影响乔木生长的关键性状。本研究提

出以下假设：(1) 具有较高导水率、较低抗栓塞能力

和木材密度的大径级乔木个体生长速率较快；(2) 具

有较高比叶面积的小径级个体生长速率较快。 

 

1 材料和方法 
 

1.1 研究区概况 

本研究在 3 个森林样地开展：(1) 广东中部的

鼎湖山森林生态系统定位研究站(21°09′21″~21°11′ 

30″ N, 112°30′39″~112°33′41″ E, DHS)，海拔 220~ 

300 m。属南亚热带湿润季风气候，干湿季明显, 年

均温 22.3 ℃，年均降雨量 1 900 mm，其中 80%降

雨集中在 4 月—9 月[35]，土壤以赤红壤为主，pH 为

4.0~4.9[36]，群落类型为南亚热带季风常绿阔叶林,

林冠层高约 20~25 m，优势树种包括木荷(Schima 

superba)、锥栗 (Castanopsis chinensia)和厚壳桂

(Cryptocarya chinensis)等[37–38]；(2) 广西中部的大

明山国家级自然保护区固定监测样地(23°30′11″~ 

23°30′15″ N, 108°26′28″~108°26′31″ E, DMS)，海拔

1 150~1 200 m，属南亚带湿润山地季风气候，年均

温 15.1 ℃，年均降雨量 2 630 mm。土壤为黄壤, pH

为 3.9[39]，群落类型为南亚热带山地常绿阔叶林, 冠

层高 10~15 m，优势树种包括银木荷(Schima argen- 

tea)、甜槠(Castanopsis eyrei)和水仙柯(Lithocarpus 

naiadarum)等[37]；(3) 云南南部西双版纳热带植物

园沟谷雨林监测样地(21°54′35″~21°55′39″ N, 101° 

16′52″~101°15′55″ E, XSBN)，海拔 570 m，属北热带

季风气候，年均温 21.7 ℃，年均降雨量约 1 560 mm, 

降水集中在 5 月—10 月[42]，土壤以砖红壤为主，pH
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为 4.5，群落类型为热带季节性雨林, 冠层高 20~ 

30 m，优势树种包括番龙眼(Pometia pinnata)、腺叶

暗罗(Monoon simiarum)和染木树(Saprosma ternata)

等[41–42]。 

根据监测样地的群落学调查数据，共选取 56

种代表性的乔木种作为研究材料。这些种隶属于 26

科 49 属，其中 54 种为常绿种(附表 1)。在雨季中期，

每种乔木种选取 3~5 株健康成熟的个体进行功能性

状测定(表 1)，其大小参考样地中该种的平均树高与

胸径。 

 

表 1 功能性状及其生态学意义 

Table 1 Function traits and its ecological significance 

性状 Trait 代码 Code 单位 Unit 生态学意义 Ecological significance 

枝条抗栓塞能力 Branch resistance embolism P50 MPa 木质部导水率损失 50%时的水势值，反映木质部水力安全性 

边材比导率 Sapwood specific conductivity ks kg/(mꞏsꞏMPa) 单位茎段边材面积的最大导水率，反映水分运输的效率性 

木材密度  Wood density WD g/cm3 与木材的机械支持和抗性有关 

比叶面积  Specific leaf area SLA cm2/g 与叶片构建成本和光合速率有关 

导管腔比例 Vessel lumen fraction Vs % 导管腔总面积与单位边材横截面积之比，与水分运输有关 

导管壁比例 Vessel wall fraction Vwf % 导管壁总面积与单位边材横截面积之比，与机械支持和抗性有关

导管密度 Vessel density Vd num./mm2 单位视野内的导管数量 

水力导管直径 Hydraulic vessel diameter Dh m 单位视野内的导管直径的加权平均值，与水分运输有关 

导管壁加固系数 Vessel wall reinforcement coefficient t/b - 导管壁厚度(t)与导管腔大小(b)的比值，与抗栓塞能力有关 

胸径生长速率 DBH growth rate DGR cm/a 单位时间内胸径(DBH)生长量 

 

1.2 树木生长监测 

监测样地每 5 a 进行 1 次群落学调查，利用胸

径尺测量胸径(DBH)>1 cm 的所有个体的 DBH。本

研究选择鼎湖山季风常绿阔叶林样地和西双版纳

热带季节雨林样地 2010—2015 年，以及大明山山

地常绿阔叶林 2018—2023 年的监测数据进行分析。

热带亚热带森林中优势乔木种 DBH<5 cm 的个体

数量较少，故本研究全部选取胸径>5 cm 的乔木进

行分析。将 DBH 划分为 3 个径级[43]：不区分大小

径级 (≥5 cm)、小径级 (5~15 cm)和大径级 (≥ 

15 cm)。胸径生长速率(diametral growth rate, DGR; 

cm/a)=(DBH2–DBH1)/t, 式中, DBH1和DBH2分别为

第 1 和 2 次测量的 DBH 值，t 为时间间隔，本研究

为 5 a。 

1.3 木质部水力学结构 

凌晨从不同个体上采集 30~40 根成熟健康的阳

生长枝条，用湿纸巾包裹切口端放入黑色塑料袋并

编号，迅速带回实验室。末端放入水槽，在水下剪

掉约 10 cm 长，罩上黑色塑料带复水 2 h。首先选

取 3~5 根枝条用注气法测量最大导管长度[44]：长枝

条末端施加约0.2 MPa的压力，另一端置于水下, 按

照 1 cm 的长度逐次剪短直至切口有水泡连续冒出，

剩下的枝条长度加上 0.5 cm 即为最大导管长度。选

择 5 根直径 6~10 mm 的枝条，长度大于最大导管长

度。先在水下将枝条上多余的分支和叶片剪掉并在

切口处滴上 502 胶水后用 Parafilm 封口膜封住切口

防止空气进入引发栓塞。再将修整好的枝条末端连

接冲洗装置，在 0.15 MPa 的压力下用 20 mmol/L 的

KCl 溶液冲洗至少 30 min 以完全去除导管中的空气,

然后将冲洗后的枝条连接到装有流量计的水分传

导测定装置上(压力梯度为 5 kPa)，最后结合在电脑

上安装的流量计分析软件 FlowDDE (v.4.81)和 Flow 

Plot (v.3.35)读取单位时间通过该枝条的水流量 F 

(kg/s)。计算枝条最大导水率[kh, kg/(mꞏsꞏMPa)]=F/ 

(dp/dx), 式中，dp/dx 指一定长度的枝条承受的压力

梯度(MPa/m)。 

采用精度为0.001 mm游标卡尺测量茎段中部的

边材横截面积(As, m2)。边材比导率[ks, kg/(mꞏsꞏMPa)]

指该茎段单位边材横截面积的导水率，ks=kh/As。 

采用自然干燥法测定枝条脆弱性曲线[45]。让枝

条在室温(25 ℃)下自然失水，以获取一系列的水势

梯度。测定前，将整个枝条包裹 2 h，采用压力室

水势仪(PMS, Corvallis, Oregon, USA)测定上下 2 片

叶片的水势，若水势差小于 0.2 MPa 时，则认为枝

条水势与叶片水势平衡。测定枝条的实际导水率

(ki)，再将该枝条冲洗 30 min 后测定最大导水率

(kmax)，导水率损失百分率(PLC, %)=100×(kmax-ki)/ 

kmax。 

用 R 软件中的 fitplc 安装包将木质部水势和相

应的 PLC 拟合得到脆弱性曲线[46]，从而计算出枝条
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木质部导水率丧失 50%时的木质部水势(P50, MPa), 

代表枝条的抗栓塞能力[47]。 

1.4 比叶面积、木材密度和木质部解剖特征的测定 

从每树种的每个个体选取成熟健康阳生叶片

20~30 片放入编号的湿润自封袋中带回实验室，清

除叶表面杂质，剪掉叶柄后用叶面积仪(Li-3000A, 

Ll-COR, USA)测定叶面积，然后置于 70 ℃烘箱中

烘 48 h，取出用电子天平称量叶片干重。比叶面积

(SLA, cm2/g)为叶面积与叶干重的比值 [48]。选择

5 cm 茎段，用雕刻刀剥除树皮，部分种去除木质部

中心的髓。利用排水法测量茎段的体积，然后在

70 ℃烘箱中烘 72 h 后称量干重。木材密度(WD, 

g/cm3)为枝条干重与体积的比值(其中鼎湖山 17树种

的 WD 来源于文献[49])。 

将茎段编号后放入装有 FAA 固定液(70%酒精

90 mL、冰醋酸 5 mL、丙三醇 5 mL)的样本管后再

放入冰箱冷藏，软化时间约为 1 个月。在切片前, 为

防止组织变形先使用聚乙烯和乙酸乙酯混合物均

匀涂抹切口自然风干[50]，随后将枝条固定在滑走切

片机卡槽上(Leica SM2010 R, Nusslock, Germany)切

取 20~25 μm 厚的切片，放置载玻片上按压后放入

乙酸乙酯浸泡，当切片上的聚乙烯完全脱落后再用

番红(Safranine)和阿利新蓝(Alcian Blue)进行染色, 

然后用不同浓度的无水乙醇脱水和 To 型生物制片

透明试剂溶解其他杂质，最后滴上加拿大树脂盖上

玻片制作为永久装片，使用光学显微镜(Leica, DM 

3000 LED, Germany)分别在 10、20 和 40 倍镜下随

机拍 3~5 张照片。然后用 ImageJ 软件分析并计算导

管密度(Vd, num./mm2)和导管直径(d, m)，水力导

管直径(Dh,m)=(Σd4/N)1/4, 式中，d 为单个导管的

直径，N 为视野内的导管数量。 

1.5 数据的统计分析 

利用 Excel 对 12 个性状数据进行处理，计算各

性状的均值、方差、变异系数等。采用单因素方差

分析(ANOVA)比较不同森林类型乔木种的生长速

率的差异性；再对数据进行对数转换后，利用

Pearson 相关系数分析性状间的相关性；以上检验均

在 α=0.05 水平下分析差异显著性。所有统计分析均

在 SPSS 26.0 统计软件中完成，利用 OriginPro 2023

软件绘图。 

 

表 2 水力性状、经济性状和生长速率的相关性分析 

Table 2 Correlation analysis among hydraulic traits, economic traits and growth rate 

 
DGR 

P50 ks SLA WD Vs Dh Vd Vwf 
DBH≥5 cm 5 cm≤DBH<15 cm DBH≥15 cm 

P50 0.20 0.19 0.15         

ks 0.36** 0.36** 0.32* 0.15        

SLA –0.08 –0.15 0.07 0.03 0.13       

WD –0.35** –0.38** –0.25 –0.52** –0.22 0.05      

Vs –0.14 –0.18 –0.18 –0.30* 0.06 –0.31* 0.11     

Dh –0.03 –0.08 –0.04 –0.33* 0.04 0.04 0.07 0.10    

Vd –0.22 –0.29* –0.20 –0.25 –0.08 –0.38** 0.21 0.85*** –0.20   

Vwf –0.26 –0.27 –0.21 –0.36** 0.07 –0.06 0.30* 0.76*** –0.27 0.78***  

t/b –0.04 0.03 –0.03 –0.15 0.16 0.57*** 0.21 –0.52** –0.21 –0.48** 0.07 

性状代码见表 1。*: P<0.05; **: P<0.01; ***: P<0.001。 

Trait code see Table 1. *: P<0.05; **: P<0.01; ***: P<0.001. 

 

2 结果和分析 
 

2.1 热带亚热带森林乔木的生长速率 

本研究中热带亚热带森林乔木生长速率的种间

差异显著(图 1: A)。不区分径级(DBH≥5 cm)时，平

均 DGR 为 0.21 cm/a，其中白楸(Mallotus paniculatus)

生长最快，为 0.82 cm/a，短序润楠(Machilus breviflora)

生长最慢，为 0.02 cm/a。小径级(5~15 cm)树种 DGR

为 0.03~0.87 cm/a，平均为 0.19 cm/a。在 DBH≥15 cm

树种 DGR 为 0.02~0.76 cm/a，平均 0.25 cm/a。比较不

同森林群落，在 DBH≥5 cm 和 5~15 cm 的径级区间

内，鼎湖山季风常绿阔叶林树种 DGR 显著高于山地

常绿阔叶林和热带季节性雨林，但 DBH≥15 cm 径级

区间，3 个森林群落树种的 DGR 无显著差异。 

2.2 性状与生长速率的相关性 
从图 2: A~C 可见，无论是否区分径级，DGR  
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图 1 热带亚热带森林乔木的胸径生长速率(DGR)。物种缩写见附表 1。插图为 3 种森林样地乔木的平均胸径生长速率，柱上不同字母表示差异显著

(P<0.05)。 

Fig. 1 Diametral growth rate (DGR) of trees in tropical and subtropical forests. Species abbreviations are shown in Appendix 1. Illustration showed the mean 

DGR of trees in three forests, and different letters upon column indicate significant differences at 0.05 level. 
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图 2 胸径生长速率(DGR)与边材比导率(ks)、木材密度(WD)和比叶面积(SLA)的相关关系。A, D, G: DBH≥5 cm; B, E, H: DBH 5~15 cm; C, F, I: DBH≥ 

15 cm; **: P<0.01; *: P<0.05; ns: P>0.05。 

Fig. 2 Relationship between diameter growth rate (DGR) and sapwood specific conductivity (ks), wood density (WD), and specific leaf area (SLA). A, D, G: 

DBH≥5 cm; B, E, H: DBH 5~15 cm; C, F, I: DBH≥15 cm; **: P<0.01; *: P<0.05; ns: P>0.05.  

 

与枝条导水率(ks)均显著正相关，而与比叶面积

(SLA)、抗栓塞能力(P50)和木质部解剖结构(Vs、Dh、

Vd、Vwf 等)均不相关(图 2: G~I; 表 2)。在小径级

(5~15 cm)区间，木材密度(WD)与 DGR 显著负相关

(图 2: E)，表明 WD 低的小径级乔木树种具有较高

的生长速率。但是在大径级区间(DBH≥15 cm), WD

与 DGR 间无显著相关性(图 2: F)。 

 

3 讨论和结论 
 

3.1 3 种热带亚热带森林乔木不同径级树种生长速

率的差异性 

本研究结果表明，在不区分径级(DBH≥5 cm)

和小径级(5~15 cm)情况下，热带亚热带森林乔木树

种间生长速率存在显著差异(图 1)，这与在不同森林

群落对不同树种生长的研究结果相同[51]，因为物种

的平均生长率可能反映其在资源可利用性方面的 

差异分布[52]，但是大明山和西双版纳生长无差异,

可能是因为这 2 个地方云雾较多，光照时间短, 生

长差异不大。其中生长最快的白楸是南亚热带季风

常绿阔叶林中的先锋树种，快速生长有利于其在高

光环境(林缘、大的林窗)中占据优势。短序润楠是

南亚热带的山地常绿阔叶林的典型种，慢速生长策

略有利于该种在多云雾、冬季频繁冰冻的山地环境

条件下生存。鼎湖山季风常绿阔叶林小径级(5~ 

15 cm)树种的平均 DGR 显著高于其他 2 种森林，可 

能原因是由于其林下光环境较好(郁闭度低于其他

2 种森林)，有利于小径级个体的生长。同时与大径

级相比，小径级可能有更高的生长优势。  

3.2 水力学性状较经济学性状更能预测树木胸径

生长 

本研究表明木质部水分运输效率与胸径生长

速率间始终呈显著正相关关系。这是因为木质部导

水率高的树种能够快速将水分和养分运输到冠层, 

为叶片光合蒸腾提供充足的水，这一方面提高光合

速率和加强碳增益[53]，另一方面也有助于在季节性
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干旱时期维持整株水分平衡[54]。这与前期在热带季

雨林以及南亚带人工林开展的研究结果一致[11,55]。

但本研究表明抗栓塞能力与生长速率无显著相关

性，可能是因为水力效率与安全性之间没有显著的

权衡关系；另外，导管特征(导管直径和导管密度)

与生长速率均不相关。生长最快的白楸的水力导管

直径(13.22 m)和导管密度(134.75 num./mm2)在本

研究中只是处于中等水平。对热带亚热带 7 种人工

林树种的研究表明生长速率与木质部解剖结构无

关[29]，因为基于导管特征的木质部理论导水率与实

际导水率之间有较大差异[56]。 

在小径级区间，本研究表明生长速率与 WD 显

著负相关，因为 WD 低意味着木材体积建造成本更

低，从而快速增加胸径尺寸[57–58]，还意味着较多的

叶生物量用于光合[59]。但是与第 1 个假设不一致, 

在大径级区间，生长速率与 WD 不相关。可能对于

大径级个体，木质部水分运输是决定生长的关键。

同样对南亚热带 10 种造林树种和 17 种龙脑香科树

的研究表明，木材密度与生长速率也不相关[12,55]。

因为木材密度受水力导管直径、薄壁细胞和导管密

度等一系列特征的影响[11,60]，与水分运输效率之间

不具有必然的相关性。 

与研究假设不一致，不论大径级还是小径级树

种，SLA 与生长速率均不相关。前人[10,16,61]也报道

SLA 与大径级树种的生长速率相关性较弱甚至不相

关。可能是因为这些树种的生长与树种个体的总叶

面积、树型和分支情况等整体特征更相关。值得注

意的是，本研究中小径级的个体DBH也大于5 cm, 株

高一般高于 5 m。对于更小的个体(DBH<5cm)或幼

苗，在水分充足和郁闭度更大的中山湿性常绿阔叶

林林中，SLA 是其生长速率的预测指标[62–63]。 

综上，不论径级大小，热带和亚热带森林乔木

木质部导水率始终与生长速率呈显著的相关关系。

但木材密度只与小径级树种生长速率相关，但抗栓

塞能力、比叶面积和木质部解剖结构与生长速率均

不相关。因此，木质部水分运输能力能较好地预测

热带亚热带森林乔木的生长速率。  
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