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摘要：热带森林在全球碳循环过程中起着重要的作用，研究热带树木的生长动态及其对环境因子的响应，有助于预测全球变化

下热带森林固碳能力的变化。 目前对热带树木径向生长以及木质部发生季节动态的研究相对较少。 利用微树芯和生长环法对

西双版纳热带植物园内的落叶树种楝（Ｍｅｌｉａ ａｚｅｄａｒａｃｈ）２０２１ 年的年内径向生长和木质部发生季节动态进行监测，结合环境因

子的监测，分析了楝的径向生长过程的驱动因子。 结果表明：２０２１ 年楝的扩大细胞在 ３ 月 １ 日（年积日（ＤＯＹ）：６０．２±１．６）开始

出现，细胞壁加厚在 １２ 月 １１ 日（ＤＯＹ：３４５．４±３．１）结束，年生长量为 ７．７６ ｍｍ，最大生长速率为 ０．０３９ ｍｍ ／ ｄ。 生长环监测显示，
楝在 ３ 月 １８ 日（ＤＯＹ：７６．６±８．６）左右开始生长，１０ 月 １３ 日（ＤＯＹ：２８６．４±６．８）生长结束，年径向生长量为（６．２５±２．３５）ｍｍ，最大

生长速率为（０．０５６±０．０２）ｍｍ ／ ｄ。 楝的径向生长速率与降水（ ｒ＝ ０．７７， Ｐ＜０．００１）、平均温度（ ｒ ＝ ０．６１， Ｐ＜０．０５）和最低温度（ ｒ ＝

０．６７， Ｐ＜０．００１）均呈显著正相关，与风速（ ｒ ＝ －０．４５， Ｐ＜０．０５）呈显著的负相关。 本研究有助于认识热带树木的径向生长季节动

态以及热带树木生长⁃气候关系。
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热带森林占地球陆地表面的 ７％，但储存了全球陆地的 ２５％碳，并占净初级生产力的三分之一［１—２］。 树

木的生长过程是进行碳吸收和碳同化的重要过程［３］。 树木生长能随着环境变化迅速做出反应［４］。 因此，热
带森林在碳吸收方面水平具有重要意义［５］，在调节全球气候系统的碳水反馈方面发挥着关键作用［２］。 随着

全球气候变化加剧、大气 ＣＯ２浓度升高和降水格局的改变，全球植被生长已经受到影响［６］，树木死亡率不断增

加［７—８］，在热带森林中树木的生长和繁殖也受到了较大的影响［９］。
关于热带树木的径向生长如何响应气候变化，不同的研究所得出的结论尚不统一。 在过去几十年内南美

亚马逊热带雨林的树木生长速率、树种更新速率和森林生产力呈增长的趋势，生长速率的增加可能主要受大

气 ＣＯ２浓度升高以及资源可利用性增加的影响［１０—１１］。 而马来西亚地区以及哥斯达黎加地区的热带雨林树木

生长速率呈下降趋势［１２—１３］，这可能主要是由于区域降水减少和日最低温度升高导致的［１２，１４］；温度升高导致

了中非热带森林三个物种的生长呈现整体下降的趋势［１５］。 而 ｖａｎ ｄｅｒ Ｓｌｅｅｎ 等发现虽然 ＣＯ２浓度升高引起了

植物水分利用效率的增加，但泰国、玻利维亚和喀麦隆三个地区热带森林的树木径向生长均未显著变化［１６］。
研究热带树木径向生长和木质部发生过程的季节动态，有助于精确预测和解析热带树木径向生长的长期

变化趋势及其与气象因子的关系。 研究树木径向生长季节动态的方法主要包括高精度生长仪法、生长环法和

微树芯法等方法。 高精度生长仪可在小时和天的尺度上获得树木径向变化的数据［１７］，但由于生长仪的价格

昂贵，在研究上的应用有一定的局限性。 生长环法由于价格低廉，是研究树木年内生长动态较好的一种技术

手段［１８］。 微树芯法是监测树木年内径向生长动态的有效手段，可以直接监测到树木木质部生长量和形成层

活动各阶段细胞动态等［１９］。 目前，对树木年内径向生长动态和形成层活动方面的研究相对主要集中在温带

和寒带地区［２０—２２］，而在热带地区的研究相对较少，且关于热带和亚热带地区的大多数研究都位于海拔较高的

地区或侧重于针叶树种［２３］，只有少数针对阔叶树树种的研究［２４］。 对于热带地区树木径向生长和木质部发生

的规律及其与气象因子的关系，也还没有获得统一的结论。 在季节性降水的热带雨林中树木的形成层在雨季

处于活跃状态，旱季的降水也可诱导形成层活动的提前发生［２５］。 在相对湿润的哥伦比亚热带森林中，木质部

的发育主要发生在雨季；而在较为干旱的玻利维亚热带森林中，木质部主要在雨季中期开始生长［２６］。 马来西

亚地区热带雨林的娑罗双属植物（ Ｓｈｏｒｅａ）的形成层活动主要受到降水、相对湿度和饱和水汽压亏缺的影

响［２７］。 在西双版纳的喀斯特森林中，树木的径向生长开始于旱季末期，径向生长日增量与相对湿度和降水量

呈显著正相关关系［１７］。 热带地区树木的形成层活动受气候因子的影响因物种以及样点而异，因此气候因子
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对热带树木径向生长和木材形成的影响尚需进一步研究［２８］。
云南南部的西双版纳地区保留了中国现存的最大面积的热带森林［２９］。 由于西双版纳地处热带的北缘，

其水热条件已经接近热带森林分布的极限。 西双版纳地区的相对湿度逐年降低、旱季的有雾日也在减

少［３０—３１］，因此，研究该地区树木的形成层活动季节动态及其与气候因子的关系，有助于预测在气候变化的背

景下该地区热带森林树木生长的变化趋势。 目前在泰国西部地区，已经开展了对楝（Ｍｅｌｉａ ａｚｅｄａｒａｃｈ）径向生

长年际动态及其与环境因子关系的研究，发现楝径向生长速率与温度呈负相关关系，而与降水呈正相关关

系［３２］。 对西双版纳喀斯特森林中楝的径向生长季节动态的研究发现，楝的径向日增量与降水量和相对湿度

正相关，且树木径向生长在干旱年份开始较晚［３３］。 在之前的这部分研究中，只关注了树木的径向生长，并未

对木质部发育过程的变化动态进行研究。 本研究选取西双版纳热带植物园内的楝为研究对象，利用微树芯法

和生长环法监测其径向生长和木质部发育季节动态，同时结合环境因子，分析楝的径向生长季节动态和木质

部发育与环境因子之间的关系，本研究可为预测未来气候变化对热带地区树木径向生长动态的影响提供

借鉴。

图 １　 西双版纳勐仑地区 １９５９—２０１８ 年月平均温度和降水量

　 Ｆｉｇ．１　 Ｍｏｎｔｈｌｙ ｍｅａｎ ａｉｒ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ （℃） ａｎｄ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ （ｍｍ）

ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｐｅｒｉｏｄ １９５９—２０１８ ｉｎ Ｍｅｎｇｌｕｎ， Ｘｉｓｈｕａｎｇｂａｎｎａ

红色的线表示月均温，蓝色的线是月降水量；红色的点、蓝色的直

线以及深蓝色的区域分别表示干旱、潮湿和湿润的时期；在图的

右上方的数字表示年均温和年均降水量；左边的 ｙ 坐标轴上的

３３．３和 １２．２ 分别表示最热月（４ 月）平均最高温度和最冷月（１ 月）

的平均最低温度

１　 研究地区及研究方法

１．１　 研究区概况及研究树种

西双版纳热带植物园地处热带北缘 （ ２１° ４１′ Ｎ，
１０１°２５′Ｅ），海拔 ５８０ ｍ，受西南季风影响，属于热带季

风气候。 年平均气温为 ２１．９ ℃，年降水量为 １４６７ ｍｍ
（１９５９ 年—２０１８ 年）（图 １）。 一年分为雨季（５ 月到 １０
月）和旱季（１１ 月到次年 ４ 月）两个季节，其中雨季降雨

量占全年降水量 ８０％以上。 旱季又包括雾凉季（１１ 月

至次年 ２ 月）和干热季（３ 月—４ 月）。 从 １９５９ 年开始，
该地区温度呈持续上升的趋势，而降水呈下降趋势，气
候逐渐干热化［３４］。

楝（Ｍｅｌｉａ ａｚｅｄａｒａｃｈ），为楝科楝属落叶乔木，广布于

亚洲热带和亚热带地区，具有清晰的年轮边界，属于半

环孔材，是热带地区研究树木形成层活动的良好材料。
同时楝也是一种良好的造林和经济树种。 本研究选取

西双版纳植物园内 ５ 株楝树进行树木径向生长及木质

部发生的季节动态研究，研究树木平均胸径为（４８．３８±
４．６６）ｃｍ。
１．２　 树木生长动态监测

１．２．１　 生长环法

选取生长良好且胸径大小相近的 ５ 株楝作为研究材料。 对选择的 ５ 株楝安装金属生长环进行树木直径

生长量的监测。 生长环的制作参考 Ａｎｅｍａｅｔ 等的方法［３５］。 在树干胸径 １．３ ｍ 处安装生长环，测量起始胸围大

小。 在安装生长环时，如果胸径处不平整或者有要脱落的树皮，需要进行清理和平整，以减少因树皮水分动态

变化引起的膨胀或收缩导致的树木径向变化的干扰。 生长环安装好后，需要在生长环的环带上刻出划痕作为

测量的起始点，用游标卡尺每半个月测量一次树干的周长变化，生长环法监测时间从 ２０２１ 年 ２ 月—２０２１ 年

１２ 月。
１．２．２　 微树芯法

对上述所选择安装生长环的 ５ 株楝树，每半个月进行一次采样，利用特制的微型生长锥（Ｔｒｅｐｈｏｒ，意大
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利）沿着树干的南面进行“Ｚ”字型采样［１９］。 每个微树芯样品长约 １５ ｍｍ，直径约 ２ ｍｍ。 采集的样品放在

５０％的酒精溶液里进行保存和固定（固定 ３—５ 天），带回实验室后进行软化、脱水和透明（经过不同浓度的酒

精、柠檬烯和石蜡）、包埋和切片。 最后制成永久装片，并在安装了偏光模块的电子显微镜（ＤＭ２５００，Ｌｅｉｃａ，德
国）下进行偏光拍摄。 将照片在 ＩｍａｇｅＪ（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｒｓｂ．ｉｎｆｏ．ｎｉｈ．ｇｏｖ ／ ｉｊ ／ ）中进行处理，测量其形成层活动各个阶段

的细胞宽度（形成层细胞、扩大细胞、细胞壁加厚细胞和成熟细胞），对每个切片的不同位置进行 ３ 次测量，最
后取其平均值（图 ２）。 微树芯法监测时间从 ２０２１ 年 １ 月—２０２２ 年 １ 月。
１．３　 气象数据获取

气候资料来自于中国科学院西双版纳热带雨林生态系统研究站。 在西双版纳热带植物园的园区内平整

开阔地建有标准气象观测场（所属中国生态系统研究网络，ＣＥＲＮ），本研究主要采用的气象数据包括：气温，
相对湿度，降水，光合有效辐射，平均风速等。 所用数据为日平均值，时间为 ２０２１ 年 １ 月—１２ 月。 饱和水汽

压（ＶＰＤ）亏缺根据气温和相对湿度计算得出：

ＶＰＤ＝ ａ × ｅｘｐ ［ｂ
× Ｔａ

Ｔａ ＋ ｃ
＋ １ － ＲＨ( ) ］

其中 Ｔａ 为气温；ＲＨ 为相对湿度；ａ、ｂ、ｃ 为常数，分别为 ０．６１４ ｋＰａ、１７．５０２ 和 ２４０．９７ ℃
１．４　 数据分析

１．４．１　 生长环数据分析

采用 ＭｃＭａｈｏｎ 等 ２０１５ 年提出的逻辑斯蒂生长模型拟合树木径向生长和物候参数［１８］。 其原理为：分别

将每个个体 １２ 个月累积生长量（ｄｂｈｄｏｙ）与转化后的观测时间（年积日（ＤＯＹ），一年以 ３６５ 天计算）代入（２）式
中构建该个体的生长模型，拟合生长曲线并计算出生长曲线的模型参数。 基于模型参数再通过（３）式设置对

应的生长参数 ｄ。 由于树木在生长过程中会受到树木生理过程或水分动态引起的树干膨胀或收缩的干扰，模
型设定树木的生长达到生长曲线上下部渐近线截距之差（Ｋ⁃Ｌ）的 ２．５％时，即表示树木生长开始，此时的时间

为生长开始的时间（图 ３ 曲线左下方绿色小三角符号所在位置）。 截距之差达到 ５０％时为该树的年生长量的

一半的时间，对应的时间天数即为达到年生长量一半的时间。 达到截距之差 ９７．５％时表示生长停止，此时的

时间为树木停止生长的时间（图 ３ 曲线右上方绿色小三角符号所在的位置）。 生长曲线的拐点即为生长速率

达到最大的位置，对应的时间为该树最大生长速率达到的时间（图 ３ 曲线拐点即绿色十字符号所在位置），而
拐点曲线的斜率则为最大生长速率。

ｄｂｈＤＯＹ ＝ Ｌ ＋ （Ｋ － Ｌ）

１ ＋ １
θ

× ｅｘｐ （
ｒ ＤＯＹ － ＤＯＹｉｐ( )

θ
ö

ø
÷

θ （２）

ＤＯＹ ＝
ＤＯＹｉｐｒ － θｌｏｇ（ Ｋ － Ｌ

Ｄ － Ｌ
－ １æ

è
ç

ö

ø
÷ θ）

Ｒ

１ ／ θ

（３）

ＤＯＹ 为年积日；ｄｂｈＤＯＹ为每一时间记录的胸径；ＤＯＹｉｐ为拟合生长曲线中拐点对应的天数；Ｌ 为生长曲线

下部渐近线；Ｋ 为生长曲线上部渐近线；ｒ 为生长曲线拐点的斜率，θ 为调整上部渐近线的拟合。 为了和微树

芯所测得的树木半径生长的数据相比较，将直径生长的相关数据除以 ２ 转换为半径生长的数据。
月生长量是用后一个月的数据减去前一个月所得，雨季生长量为每年的 ５—１０ 月净生长量，旱季生长量

为 １１ 月到次年 ４ 月的净生长量，最后统计树木的年、季节和月净生长量来分析楝的生长动态。 在计算径向生

长速率与气候数据的相关分析时，用每半个月测定的 ５ 棵树的平均径向生长量（后一次测定减去前一次测

定）与相应时间段的总降水量以及平均相对湿度、光合有效辐射、平均温度、最低温度、最高温度、饱和水汽压

亏缺和风速进行 Ｓｐｅａｒｍａｎ 相关分析。
１．４．２　 微树芯数据分析

利用广义加性混合模型对木质部累积生长量和生长速率进行拟合。 在本研究中，将扩大细胞开始出现的
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图 ２　 楝木质部发生完整年轮和形成层局部切片

Ｆｉｇ．２　 Ｔｒａｎｓｖｅｒｓ ｓｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｘｙｌｏｇｅｎｅｓｉｓ ｏｆ Ｍｅｌｉａ ａｚｅｄａｒａｃｈ ｏｆ ｏｎｅ ｗｈｏｌｅ ｔｒｅｅ ｒｉｎｇ ａｎｄ ｄｅｔａｉｌｓ ｏｆ ｔｈｅ ｃａｍｂｉａｌ ｚｏｎｅ

Ｐｈ： 韧皮部 Ｐｈｌｏｅｍ； ＣＺ： 形成层细胞 Ｃａｍｂｉａｌ ｃｅｌｌ； ＥＺ： 扩大期细胞 Ｅｎｌａｒｇｉｎｇ ｃｅｌｌ； ＷＺ： 细胞壁加厚期细胞 Ｗａｌｌ ｔｈｉｃｋｅｎｉｎｇ ｃｅｌｌ； ＭＺ： 成熟期

细胞 Ｍａｔｕｒｉｎｇ ｃｅｌｌ； 红色实线表示年轮边界 Ｒｅｄ ｌｉｎｅ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｒｉｎｇ ｂｏｕｎｄａｒｙ
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图 ３　 西双版纳地区楝径向生长 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模拟曲线示意图

　 Ｆｉｇ．３　 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ ｇｒｏｗｔｈ ｃｕｒｖｅ ｏｆ Ｍｅｌｉａ ａｚｅｄａｒａｃｈ ｉｎ ｔｈｅ

Ｘｉｓｈｕａｎｇｂａｎｎａ　

图中下方绿色三角符号所在位置表示生长开始的时间，绿色十

字符号所在位置表示生长速率达到最大的时间，上方绿色三角

符号所在位置表示结束生长的时间

时间定义为微树芯法所获得的生长开始时间，而将加厚

期细胞停止出现的时间作为微树芯法所获得生长的结

束时间。
所有的数据整理和图表绘制均在 Ｅｘｃｅｌ ２０１６ 软件

和 Ｒ（３．５．１， Ｒ 核心团队，２０１８）软件中进行，其中逻辑

斯蒂生长模型利用“ＭＡＳＳ”、“ｃｈｒｏｎ”、“ＲＣｏｌｏｒＢｒｅｗｅｒ”
３ 个程序包进行，广义加性混合模型 （ ＧＡＭＭ） 利用

“ｍｇｃｖ”程序包进行拟合。

２　 结果与分析

２．１　 环境因子的变化

２０２１ 年的平均气温为 ２２．７ ℃，极端最高温为 ３９．２
℃（５ 月 ２２ 日），年降水量为 １２７２ ｍｍ，降水量低于该地

区多年平均值（１９５９—２０１８ 年平均降水量 １４６７ ｍｍ）。
在 ２ 月 ８ 日出现一年中最大的降水量，为 ７８． ４ ｍｍ。
２０２１ 年 １—３ 月的降水量为 １３８．４ ｍｍ，显著高于多年平

均值（１９５９—２０１８ 年 １—３ 月平均降水量为 ８１．４ ｍｍ），
相对湿度在 ４ 月 ２２ 日达到一年中的最小值，为 ６４％，水
汽压亏缺值在 ５ 月 ２３ 日达到峰值，为 １．２９ ｋＰａ（图 ４）。

图 ４　 西双版纳勐仑地区 ２０２１ 年的气温、降水、相对湿度以及水气压亏缺的波动情况

Ｆｉｇ．４　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｉｎ ａｉｒ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ， ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ， ｒｅｌａｔｉｖｅ ｈｕｍｉｄｉｔｙ ａｎｄ ｖａｐｏｒ ｐｒｅｓｓｕｒｅ ｄｅｆｉｃｉｔ （ ＶＰＤ） ｄｕｒｉｎｇ ２０２１ ｉｎ Ｍｅｎｇｌｕｎ，

Ｘｉｓｈｕａｎｇｂａｎｎａ　

在气温图中红色的线表示日均气温，灰色的阴影部分表示最高和最低气温。 数据来源于中国科学院西双版纳热带雨林生态系统研究站

７９１３　 ８ 期 　 　 　 陈礼敏　 等：西双版纳楝径向生长和木质部发生季节动态及其对环境因子的响应 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

２．２　 楝径向生长变化

利用生长环法监测树木径向生长，采样逻辑斯蒂模型拟合不同植株半径生长量，结果表明：不同植株个体

间存在一定的差异，树 Ｍ１ 在前期出现负生长的情况，可能主要受到水分亏缺引起的茎干收缩的影响。 树 Ｍ３
最早开始生长，生长量最高，为 １０．１５ ｍｍ，树 Ｍ２ 是最晚结束生长，而树 Ｍ４ 和 Ｍ５ 停止生长比较早，树 Ｍ５ 生

长量最少，为 ３．１６ ｍｍ（图 ５）。 楝的径向生长主要集中在雨季，雨季的平均生长量占全年生长量的 ９０．９％，旱
季生长量仅占 ９．１％（图 ５）。 平均年径向生长量为（６．２５±２．３５）ｍｍ。 在 ６ 月 ３０ 日（ＤＯＹ： １８１±６．２）生长速率

最高，为（０．０５６±０．０２）ｍｍ ／ ｄ，此时生长量达到年生长量的 ５０％，持续生长时间为（２０９．８±９．６）ｄ（表 １）。

图 ５　 楝年半径生长量及每月径向生长量在 ２０２１ 年的动态变化

Ｆｉｇ．５　 Ｔｈｅ ｓｔｅｍ ｒａｄｉａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ａｎｄ ｍｏｎｔｈｌｙ ｒａｄｉａｌ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ Ｍｅｌｉａ ａｚｅｄａｒａｃｈ ｄｕｒｉｎｇ ２０２１

图半径生长量中不同的标志表示不同的个体

２．３　 楝的形成层活动与木质部发生季节动态

楝形成层细胞全年变化趋势不显著（图 ６），这可能与在实验过程中，形成层区域的细胞被切坏的情况较

多有关。 楝的扩大细胞在 ３ 月 １ 日（ＤＯＹ：６０．２±１．６）左右开始出现，此时第一个导管也已经开始形成，在 １２
月 ６ 日（ＤＯＹ：３３９．８±２．５）扩大细胞停止出现。 加厚期细胞开始出现时间是在 ３ 月 １５ 日（ＤＯＹ：７４±２．７），在 １２
月 １１ 日（ＤＯＹ：３４５．４±３．１）左右细胞加厚结束，成熟细胞在 ４ 月 ３ 日（ＤＯＹ：９３±３．６）左右开始出现。

生长环法监测的树干径向生长的开始时间（ＤＯＹ：７６．６±８．６）比微树芯法监测的树干径向生长时间（ＤＯＹ：
６０．２±１．６）晚 １６．４ ｄ，同时生长环数据所获得的树干径向生长的结束时间（ＤＯＹ：２８６．４±６．８）比微树芯监测法所

观测到的树干径向生长的结束时间（ＤＯＹ：３４５．４±３．１）提前了 ５９ ｄ（表 １）。 生长环所测定的年生长量比微树

芯法所测定木质部生长量少 ２０％，而生长环法测定的最大生长速率比微树芯法测定的最大生长速率大 ４０％。

表 １　 微树芯法和生长环法检测的楝生长物候期、年生长量以及生长速率的比较

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｉｎ ｇｒｏｗｔｈ ｐｈｅｎｏｌｏｇｙ， ａｎｎｕａｌ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅ ａｎｄ ｍａｘｉｍｕｍ ｄａｉｌｙ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅ ｏｆ Ｍｅｌｉａ ａｚｅｄａｒａｃｈ ｉｎ ２０２１ ｍｏｎｉｔｏｒｅｄ ｂｙ

ｍｉｃｒｏｃｏｒｉｎｇ ａｎｄ ｂａｎｄ ｄｅｎｄｒｏｍｅｔｅｒ

检测方法
Ｍｏｎｉｔｏｒｉｎｇ ｍｅｔｈｏｄｓ

开始生长
Ｓｔａｒｔ ｄａｙ ｏｆ

ｇｒｏｗｔｈ （ＤＯＹ）

生长结束
Ｅｎｄ ｄａｙ ｏｆ

ｇｒｏｗｔｈ （ＤＯＹ）

持续时间
Ｄｕｒａｔｉｏｎ ／ ｄ

年生长量
Ａｎｎｕａｌ ｇｒｏｗｔｈ ／ ｍｍ

最大生长速率
Ｍａｘｉｍｕｍ ｇｒｏｗｔｈ

ｒａｔｅ ／ ｍｍ

微树芯 Ｍｉｃｒｏｃｏｒｉｎｇ ６０．２±１．６ ３４５．４±３．１ ２８５．２±２．４ ７．８ ０．０３９

生长环 Ｂａｎｄ ｄｅｎｄｒｏｍｅｔｅｒ ７６．６±８．６ ２８６．４±６．８ ２０９．８±９．６ ６．２５±２．４ ０．０５６±０．０２０

２．４　 树干径向季节生长对气候的响应

树木径向生长速率与降水（ ｒ ＝ ０．７７， Ｐ＜０．００１）、平均温度（ ｒ ＝ ０．６１， Ｐ＜０．０５）和最低温度（ ｒ ＝ ０．６７， Ｐ＜
０．００１）显著正相关。 与风速（ ｒ＝ －０．４５， Ｐ＜０．０５）显著负相关。 而与光合有效辐射，相对湿度，水汽压亏缺值和

最高温度无显著相关（图 ７）。
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图 ６　 西双版纳热带植物园内楝 ２０２１ 年木质部发生过程中形成层细胞各分化阶段的变化

Ｆｉｇ．６ 　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ Ｍｅｌｉａ ａｚｅｄａｒａｃｈ ｃａｍｂｉｕｍ ｃｅｌｌｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ ｓｔａｇｅｓ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｘｙｌｅｍ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｐｒｏｃｅｓｓ ｉｎ ２０２１ ｉｎ

Ｘｉｓｈｕａｎｇｂａｎｎａ Ｔｒｏｐｉｃａｌ Ｂｏｔａｎｉｃａｌ Ｇａｒｄｅｎ

３　 讨论

关于热带树木是否具有休眠期，目前还存在一定的争议。 Ａｂｅｒｎｅｔｈｙ 等认为热带植物缺乏冬季休眠期，植
物可以持续生长和繁殖［３６］。 但通过模型模拟广泛分布于热带和亚热带地区楝的展叶和开花物候的研究发

现，在中国东南部热带地区的树木具有休眠期，且低温通常不足以打破芽休眠，因此在气候变暖的背景下展叶

和开花物候延迟［３７］。 而在本研究中楝在 ３ 月 １ 日出现扩大细胞，在 １２ 月 １１ 日细胞壁加厚结束（图 ６），因此，
楝的休眠期约为 ２ 多个月。 韦小练等对热带喀斯特森林多花白头树（Ｇａｒｕｇａ ｆｌｏｒｉｂｕｎｄａ）的研究发现，扩大细

胞在第 ７０ ｄ 出现，而细胞壁加厚结束在是在第 ２６３ ｄ，多花白头树的休眠期为 １７２ ｄ［３８］，这些结果都显示了热

带部分植物具有休眠期。 而季节性降水模式是控制热带树木形成层活动的关键因素之一，决定热带树木生长

季节的持续时间［２５］。 每年 ２—３ 个月的旱季（月均降雨量少于 ６０ ｍｍ），可能是导致热带树木形成层休眠的原

因［３９］。 西双版纳地区旱季的长度（１１ 月至次年的 ４ 月为干季）达 ６ 个月，旱季的月均降水量仅为 ４１．２ ｍｍ。
因此，较长的旱季使得该地区的落叶树木具有明显的休眠期。 楝的生长量主要集中在雨季，雨季生长量占全

年生长量的 ９０．９％（图 ５）。 对非洲科特迪瓦 Ｒｕｂｉｎｏ 地区的柚木（Ｔｅｃｔｏｎａ ｇｒａｎｄｉｓ）研究发现，形成层和径向生

长最活跃的时期是 ６ 月雨季［４０］。 对哀牢山中山湿性常绿阔叶林树木径向生长季节动态研究也发现，树木的

生长主要在雨季，且雨季生长量占全年生长量的 ９３％［４１］。 但 Ｈｕａｎｇ 等研究发现，在亚热带地区马尾松在旱季

末期的生长速率较快［２３］。
本研究中生长环法和微树芯法所测定的径向生长开始和结束时间存在一定的差异（表 １）。 这主要是因
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　 图 ７　 楝树径向生长速率与气候因子（２０２１）的 Ｓｐｅａｒｍａｎ 相关

系数

Ｆｉｇ．７　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｒａｄｉａｌ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅｓ ｏｆ

Ｍｅｌｉａ ａｚｅｄａｒａｃｈ ａｎｄ ｃｌｉｍａｔｉｃ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎ ２０２１

ＰＡＲ： 光合有效辐射 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｌｌｙ ａｃｔｉｖｅ ｒａｄｉａｔｉｏｎ； Ｐｒｅ： 降水

量 Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ； ＲＨ： 相对湿度 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｈｕｍｉｄｉｔｙ； Ｔａ⁃ｍａｘ： 最高温

度 Ｍａｘｉｍｕｍ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ； Ｔａ⁃ｍｅａｎ： 平均温度 Ｍｅａｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ；

Ｔａ⁃ｍｉｎ： 最低温度 Ｍｉｎｉｍｕｍ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ； ＶＰＤ： 饱和水汽压亏缺

Ｖａｐｏｒ ｐｒｅｓｓｕｒｅ ｄｅｆｉｃｉｔ； ＷＳ： 平均风速 Ｍｅａｎ ｗｉｎｄ ｓｐｅｅｄ． 其中虚线

表示 Ｐ＜０．０５ 的临界值

为生长环法计算树木径向生长的开始时间和结束时间

分别是当生长量达到年生长总量的 ２．５％和 ９７．５％的实

际时间［４２］，而由于楝树在旱季受到一定的水分亏缺，因
此生长环法不能准确捕捉到树木径向生长开始和结束

的时间。 微树芯法能很好的区分各个时期细胞变化情

况，可以准确的分辨树木开始生长和结束生长的时

间［４３］。 前期的研究也发现高精度生长仪法所估算的热

带树木多花白头树的径向生长开始时间晚于微树芯法，
而生长仪法监测出来的生长结束时间早于微树芯

法［３８］。 由于西双版纳地区 １１ 月到次年 ４ 月是旱季，降
水量较少，树木的径向变化受到水分亏缺的影响发生收

缩，因此生长环或生长仪法均无法准确捕捉到木质部生

长开始的时间。 本研究中生长环法和微树芯法所获得

的楝的年径向生长量接近（图 ５，图 ６）。 而韦小练等的

结果发现高精度生长仪法所获得的年径向生长量是微

树芯法的 ２ 倍［３８］，这与多花白头树的树皮厚于楝有关。
生长仪和生长环所测得的数据包含了由于树皮的收缩

膨胀以及韧皮部生长的信息。 生长环法由于成本较低，
可以大范围长时间的监测树木的径向生长变化，但是不能监测形成层各个阶段的细胞变化，特别是细胞壁加

厚期的变化［４４］，而微树芯法能很好的监测木质部细胞各个阶段的变化。 由于楝是一个先锋树种，径向生长速

率较快，因此生长环的方法也能较好地反映其径向生长的季节动态。 但对于生长速率较慢或者水分胁迫严重

的情况下，通过生长环的方法来监测树木的径向生长季节动态存在一定的局限性。 比如在水分条件较好的哥

伦比亚热带森林中，高精度生长仪所记录的生长趋势与微树芯法接近，而在水分胁迫较为严重玻利维亚的干

性森林中，两种方法所获得的径向生长季节动态存在较大的差异［２６］。
树木的生长受多种环境因子的共同作用，物种间的差异也会影响树木生长对气候变化表现出的响应［４５］。

黄建国等发现北半球针叶植物形成层活动的启动与光周期和温度有关，随着平均温度的降低和光周期的延

长，木材开始形成的时间延后［３］。 厄瓜多尔地区的热带树木黄花风铃木（Ｔａｂｅｂｕｉａ ｃｈｒｙｓａｎｔｈａ）生长受到水分

的限制，旱季后期树木处于休眠状态，雨季开始之后形成层开始恢复活动［４６］。 本研究中楝的径向生长速率与

降水、最低温度以及平均温度均呈显著的正相关关系，其中降水与径向生长速率的相关系数（０．７７）最高（图
７）。 胡丽凤等研究西双版纳卡斯特森林四个树种径向生长量与气候因子的关系，结果发现菲律宾朴树（Ｃｅｌｔｉｓ
ｐｈｉｌｉｐｐｅｎｓｉｓ）的日径向生长量与最低温度、平均温度和降水呈显著正相关［１７］，这与本结果一致。 同样地，
Ｋａｅｗｍａｎｏ 等发现热带喀斯特森林的红椿（Ｔｏｏｎａ ｃｉｌｉａｔａ）的径向生长主要受降水、相对湿度和土壤水分含量的

影响，而热带季节雨林的红椿的径向生长与平均温度和降水均呈正相关关系［４７］。 西双版纳热带季节雨林多

花白头树 ２０２０ 年的径向日生长量与生长季的降水和相对湿度正相关，而与温度没有显著的相关关系［３８］。 类

似的，吴丽杰等发现喀斯特森林中楝在 ２０１８ 和 ２０１９ 年的径向生长速率主要与降水和相对湿度呈正相关关

系［３３］，表明喀斯特生境中楝的径向生长主要受到水分亏缺的限制。 本研究中所测得的西双版纳热带植物园

内的楝树的年径向生长量为（６．２５—７．７６）ｍｍ，而在喀斯特森林中楝的年径向生长量小于 １ ｍｍ［３３］。 每年的

１—３ 月份，是西双版纳地区比较干旱的一个时期。 ２０２１ 年的 １—３ 月的降水量为 １３８ ｍｍ，远高于 ２０２０ 年的

值（２２．６ ｍｍ）以及多年平均值（８１．２ ｍｍ）。 ２０２１ 年相对较高的 １—３ 月降水量可能使得楝在生长季开始时受

到水分亏缺的影响相对较小。 本研究的结果表明树木生长与风速呈负相关关系，风速可能是通过间接影响空

气湿度，进而影响树木的生长。

００２３ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　
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４　 结论

本研究首次报道了楝的形成层活动季节动态，发现楝的扩大期细胞开始出现时间为 ３ 月 １ 日，加厚期细

胞结束时间为 １２ 月 １１ 日，楝的休眠期为 ２ 个月左右。 生长环和微树芯所监测的树木径向生长的季节动态趋

势较为一致，年径向生长量也接近，微树芯法能够准确测得楝的木质部生长开始和结束时间。 本研究中楝的

径向生长与降水、平均温度以及最低温度均呈显著的正相关关系，其中与降水的相关性最高。 热带树木的径

向生长和形成层活动季节动态在不同树种以及不同年份可能存在较大的差异，因此，未来的研究中多物种以

及长时间尺度的监测研究有助于更好的认识热带地区树木的生长规律和调控因子。
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