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摘  要  水力结构是植物应对环境形成的与水分运输相关的形态策略。探索不同演替阶段和群落不同高度层植物的水力结构

特征, 有助于理解植物的水分运输和利用策略。该研究以浙江天童常绿阔叶林演替前中后期群落的上层木(占据林冠层的树

种)和下层木(灌木层物种)为对象, 测定了演替共有种(至少存在于两个演替阶段的物种)和更替种(仅存在于某一演替阶段的

物种)的枝边材比导率、叶比导率和胡伯尔值, 以及边材疏导面积、末端枝总叶面积和枝条水势, 分析植物水力结构在群落上

层木和下层木间以及在演替阶段间的差异, 及其与枝叶性状的相关关系。结果显示: (1)上层木植物边材比导率和叶比导率显

著高于下层木植物(p < 0.05); (2)上层木和下层木的边材比导率与叶比导率在演替阶段间均无显著差异(p > 0.05); 上层木的胡

伯尔值在演替阶段间无显著差异, 下层木的胡伯尔值随演替显著下降(p < 0.05); (3)上层木共有种仅边材比导率随演替进行显

著降低(p < 0.05), 更替种的3个水力结构参数在演替阶段间无显著差异; 下层木共有种水力结构参数在演替阶段间无明显差

异, 更替种仅胡伯尔值随演替减小(p < 0.05); (4)植物边材比导率与枝疏导面积和末端枝所支撑的总叶面积显著正相关(p < 
0.01), 胡伯尔值与枝条水势及末端枝总叶面积显著负相关(p < 0.01)。以上结果表明: 天童常绿阔叶林演替各阶段上层木比下

层木具有更大的输水能力和效率; 随着演替进行, 上层木与下层木的共有种和更替种边材比导率的相反变化表明上层木水力

结构的变化可能由微生境变化引起, 而下层木水力结构特征的变化可能由物种更替造成。 
关键词  水力结构; 共有种; 上层木; 更替种; 下层木 

引用格式: 赵延涛, 许洺山, 张志浩, 周刘丽, 张晴晴, Arshad A, 宋彦君, 阎恩荣 (2016). 浙江天童常绿阔叶林不同演替阶段木本植物的水力结构特

征. 植物生态学报, 40, 116–126. doi: 10.17521/cjpe.2015.0258 

Hydraulic architecture of evergreen broad-leaved woody plants at different successional 
stages in Tiantong National Forest Park, Zhejiang Province, China 
ZHAO Yan-Tao1,2, XU Ming-Shan1,2, ZHANG Zhi-Hao3, ZHOU Liu-Li1,2, ZHANG Qing-Qing1,2, Ali ARSHAD1,2,4, 
SONG Yan-Jun1,2, and YAN En-Rong1,2* 
1School of Ecological and Environment Sciences, East China Normal University, Shanghai 200241, China; 2Tiantong National Forest Ecosystem Observation 
and Research Station, Ningbo, Zhejiang 315114, China; 3Shanghai Zoo Garden, Shanghai 200050, China; and 4Department of Environmental Sciences, Abdul 
Wali Khan University Mardan 23200, Pakistan 

Abstract 

Aims  Hydraulic architecture is a morphological strategy in plants to transport water in coping with environ-
mental conditions. Change of hydraulic architecture for plants occupying different canopy layers within commu-
nity and for the same plant at different successional stages reflect existence and adaptation in plant’s water trans-
portation strategies. The objective of this study was to examine how hydraulic architecture varies with canopy 
layers within a community and with forest succession. 
Methods  The study site is located in Tiantong National Forest Park, Zhejiang Province, China. Hydraulic archi-
tectural traits studied include sapwood-specific hydraulic conductivity, leaf-specific hydraulic conductivity, Huber 
value, sapwood channel area of twigs, total leaf area per terminal twig, and water potential of twigs. We measured 
those traits for species that occur in multiple successional stages (we called it “overlapping species”) and for spe-
cies that occur only in one successional stage (we called it “turnover species”) along a successional series of ever-
green broadleaved forests. For a given species, we sampled both overstory and understory trees. Hydraulic    
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architectural traits between overstory and understory trees in the same community and at successional stages were 
compared. Pearson correlation was used to exam the relationship between hydraulic architectural traits and the 
twig/leaf traits. 
Important findings  Sapwood-specific hydraulic conductivities and leaf-specific hydraulic conductivities were 
significantly higher in overstory trees than those in understory trees, but did not significantly differ from succes-
sional stages. Huber value decreased significantly for understory trees, but did not change for overstory trees 
through forest successional stages. For overstory trees, a trend of decreasing sapwood-specific hydraulic conduc-
tivity was observed for overlapping species but not for turnover species with successional stages. In contrast, for 
understory trees, a trend of decreasing Huber values was observed for turner species but not for overlapping spe-
cies with successional stages. Across tree species, sapwood-specific hydraulic conductivity was positively corre-
lated with sapwood channel area and total leaf area per terminal twig size. Huber value was negatively correlated 
to water potential of twigs and total leaf area per terminal twig size. These results suggest that water transportation 
capacity and efficiency are higher in overstory trees than in understory trees across successional stages in ever-
green broadleaved forests in Tiantong region. The contrasting trends of sapwood-specific hydraulic conductivity 
between overlapping species and turnover species indicate that shift of microenvironment conditions might lead to 
changes of hydraulic architecture in overstory trees, whereas species replacement might result in changes of hy-
draulic architecture in understory trees. 
Key words  hydraulic architecture; overlapping species; overstory trees; turnover species; understory trees 
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水力结构是植物适应不同的水分供应以及生存

竞争所形成的不同形态结构和水分运输策略(李吉

跃和翟洪波, 2000; Mencuccini, 2003), 在保证植物

体内长距离的水分运输(Thomas, 1997; 万贤崇和孟

平, 2007)、气孔调节和光合作用(Tyree & Ewers, 
1991)等方面起着重要作用, 甚至它能限制植物的

生长高度(Ryan & Yoder, 1997; Becker et al., 2000;  
McCulloh et al., 2015)。通常情况下, 植物的水力结

构采用导水率(hydraulic conductivity)、边材比导率

(sapwood-specific hydraulic conductivity)、叶比导率

(leaf-specific hydraulic conductivity) 和胡伯尔值

(Haber value)来表征(Tyree & Ewers, 1991)。这4个水

力结构参数分别从不同的角度反映了植物茎段的水

分运输能力、输水效率以及叶片供水情况。其中, 导
水率反映了植物枝条或茎干的导水能力; 边材比导

率是指单位茎段边材疏导面积的导水率, 边材比导

率越大说明单位有效面积输送水分的能力越强, 输
水效率越高; 叶比导率是指单位叶大小(如面积)的
导水率, 表征了叶片的供水状况; 胡伯尔值表示支

撑单位叶面积或叶干物质量上的枝条投入量, 胡伯

尔值越大, 说明维持单位叶面积水分供给所需的枝

条组织投入越多。植物水力结构除受物种遗传特性

决定外, 在不同生活型间也表现不同, 例如, 裸子

植物与被子植物(Zimmermann, 1978; Zimmermann 
& Sperry, 1983; Ewers & Zimmermann, 1984)、木本

植物与藤本植物(Zhu & Cao, 2009), 以及乔木与灌

木(Tyree et al., 1983; 1991)、常绿物种与落叶物种

(Drake et al., 2015)间均存在不同的输水策略。另外, 
植物水力结构还受生境状况的影响, 尤其是受土壤

水分与养分的影响(Carvajal et al., 1996)。近年来, 
有关亚热带、热带地区森林植物水力结构的研究越

来越多地引起关注, 例如: 对植物水力结构与光合

作用的耦合研究(Brodribb & Field, 2000; Brodribb et 
al., 2002; Chen et al., 2009; Fu et al., 2012; Zhu et al., 
2013), 以及植物水力结构与枝叶性状关系(Hoeber 
et al., 2014; Zhu et al., 2015)的研究。 

在亚热带森林演替过程中, 物种不断更替, 群
落垂直层次趋于复杂, 树木高度分化显著增强, 群
落内微环境发生变化, 如群落内光照强度减小, 空
气温湿度、土壤含水量与养分等均显著增加(Ashton, 
1958; Shukla & Ramakrishnan, 1986; 丁圣彦等 , 
2005; 阎恩荣等, 2008)。在此过程中, 由于物种的更

替和微环境的变化, 植物的水力结构具有怎样的变

化特征呢？群落演替对不同高度层植物水力学特征

的影响是否一致呢？ 
研究森林演替过程中不同垂直层次植物水力结
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构的差异, 各演替阶段不同更替种(定义为仅存在

于某一演替阶段的物种)水力结构的差异, 以及演

替共有种(定义为至少存在于两个演替阶段的物

种)(Messier et al., 2010; 杨晓东等, 2013)水力结构

在各演替阶段的差异及其形成原因, 有助于理解植

物水力结构与森林演替过程中物种更替和群落垂直

结构变化的关系, 从而揭示森林演替过程中植物水

分运输策略的变化特征。以往的研究表明植物的水

力结构受到物种特性、生活型和环境因素等的共同

影响(McCulloh et al., 2011), 因此, 针对森林演替过

程中植物水力结构的变化特征, 我们试图检验以下

两个科学假说: (1)在同一演替阶段植物群落内, 上
层木(占据林冠层的树种)(Yepez et al., 2003; Halpern 
& Lutz, 2013; Jung et al., 2013)的水分运输距离较下

层木(灌木层物种)更长, 所遇到的运输阻力更大

(Tyree & Zimmermann, 2002; 万贤崇和孟平, 2007), 
为获取足够的水分满足正常生理活动, 上层木比下

层木必然表现出更大的水分运输有效性, 即: 高的

边材比导水率和叶比导率, 用以补偿水分长距离运

输造成的阻力的影响; (2)随演替进行过程中物种组

成的更替, 相比演替中后期, 演替前期植物生长较

快, 干材密度较低, 单位枝干面积上的空隙度大, 
赋予其较大的疏导面积, 因此会表现出更大的边材

比导率和叶比导率。另一方面, 演替进程中林冠下

层光照减少、土壤含水率逐渐增加 (Shukla & 
Ramakrishnan, 1986; 郝占庆和王力华, 1998; 庞学

勇等, 2003; 杨晓东等, 2013), 植物为获取更多的光

资源, 单位面积枝条上趋于选择更大的叶面积, 进
而造成胡伯尔值下降; 此外, 与植物水分运输相关

的结构性状必然也会发生相应的改变, 如随演替过

程中胡伯尔值的降低, 枝条的输导面积、末端枝支

撑的总叶面积和枝条水势等会随之增大, 从而表现

出负相关关系。为了检验以上科学假说, 本研究以

浙江天童常绿阔叶林次生演替系列为对象, 通过测

定常见植物物种的水力结构特征和相关的枝叶性

状, 探索演替对植物水力结构特征的影响。 

1  研究方法 

1.1  研究区域、样地和物种概况 
研究地位于浙江省宁波市天童国家森林公园

(29.87° N, 121.65° E), 该地区属于中亚热带湿润季

风气候, 雨量充沛, 年平均气温16.2 ℃, 年降水量 

1 374.7 mm, 年无霜期230–240天, 土壤主要为黄红

壤, 土层厚度不一, 一般在1 m以下(宋永昌和王祥

荣, 1995)。该区域植被由于在不同历史阶段受到不

同强度的干扰, 以及保护年限不一, 在较小范围存

在着处于不同演替阶段的次生常绿阔叶林植被类型

(阎恩荣等, 2010)。 
本研究选择位于公园外围防火道附近的常绿阔

叶林次生演替前期群落檵木(Loropetalum chinense)
灌丛, 位于玲珑岩一带的演替中期的木荷(Schima 
superba)群落和演替后期的栲(Castanopsis fargesii)
群落为对象, 在保证海拔、坡度、坡向和土壤类型

一致的基础上, 后两个演替阶段各设置了3块20 m 
× 20 m的重复样地, 演替前期的灌丛设置了3块大

小为10 m × 10 m的重复样地, 样地间距25 m以上。

样地建立后, 全面调查了样地内胸径大于1 cm的个

体。具体群落特征见表1。 
在获取群落优势度信息后, 在各演替阶段选择

不同高度的优势种及常见种, 并筛选出演替阶段的

共有种和更替种进行水力结构参数的测定, 每个物

种选择3个个体作为重复。各演替阶段选择的优势种

信息如下: 演替前期的上层木为木荷和白栎(Quer- 
cus fabri)两种乔木 , 下层木为檵木、窄基红褐柃

(Eurya rubiginosa)、山矾(Symplocos sumuntia)和赤

楠(Syzygium buxifolium); 演替中期上层木为木荷和

石栎(Lithocarpus glaber), 下层木为马银花(Rhodod- 
endron ovatum)、山矾和窄基红褐柃; 演替后期上层

木为栲, 下层木有交让木(Daphniphyllum macropo-
dum)、连蕊茶(Camellia fraterna)、山矾和窄基红褐

柃。其中, 上层木演替共有种为木荷, 下层木演替共

有种为山矾和窄基红褐柃;  上层木更替种为白栎、

石栎和栲, 下层木更替种为赤楠、马银花和交让木。 
1.2  植物水力结构参数测定与计算 

2013年7–8月, 每天早上进行样品采集, 用高枝

剪采下所选择物种个体的树冠中上部且南向长势良

好的枝条, 立即将切口浸没在盛有水的塑料桶中, 
保证切口浸在水面以下, 以防止气泡进入切口出现

栓塞现象。另用黑色塑料袋将枝条套住, 减少由于

光照或蒸散造成的水分损失, 立即带回实验室进行

下一步处理。将枝条带回实验室后, 剪取不同分枝

级作为实验对象, 剪取枝条时要将其浸在水中, 剪
取10–15 cm的茎段, 各分枝级茎段分成两部分, 一
部分用于枝条水势的测定, 一部分用于枝条水力结 
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表1  浙江天童常绿阔叶林次生林演替系列各阶段样地特征和所选物种 
Table 1  Characteristics of study plots in a secondary successional series of evergreen broad-leaved forests in Tiantong, Zhejiang Province 

上层木 Overstory tree 下层木 Understory tree 演替阶段 
Successional 
stage 

群落类型 
Community type 

年龄 
Age 
(a) 

优势种 
Dominant  
species 层高 

Height
(m) 

共有种
Overlapping 

species 

更替种 
Turnover 
species 

层高
Height 

(m) 

共有种
Overlapping 

species 

更替种 
Turnover  
species 

S1 檵木灌丛 
Loropetalum  
chinese shrub 

20 檵木 
Loropetalum chinese 
赤楠 
Syzygium buxifolium 
白栎 
Quercus fabri 

8 白栎 
Quercus   
fabri 

2.5 赤楠 
Syzygium 
buxifolium 
 

S2 木荷群落 
Schima superba 
community 

60 木荷 
Schima superba 
石栎 
Lithocarpus glabra 

17 

木荷 
Schima 
superba 

石栎 
Lithocarpus 
glabra 

4.0 马银花 
Rhododendron  
ovatum 

S3 栲群落 
Castanopsis farge-
sii community 

120 栲 
Castanopsis fargesii 

22  栲 
Castanopsis 
fargesii 

5.5 

山矾 
Symplocos  
sumuntia 
窄基红褐柃 
Eurya  
Rubiginosa 

交让木 
Daphniphyllum 
macropodum 

 

 
构参数的测定。用于测定导水率的茎段标记之后放

入盛有水的自封袋中保存, 保证茎段两端均浸没在

水下, 避免气泡进入导管造成栓塞。同时采下茎段

末端枝条上的所有叶片, 用于测量叶面积。 
使用植物导水率高压测量仪(HPFM-Gen3, Dy-

namax, Houston, USA)测定茎段导水率, 其工作原

理是通过匀速增加稳定的压力, 驱动水流(去气蒸

馏水)经过被测样品(截取的植物枝条茎段), 根据水

流压力以及流速的关系来确定样本的导水率或阻

力。本研究中, 每个物种选择了3个个体, 每个个体

选择了4种分枝级枝条, 每级枝测量了3个茎段作为

重复, 茎段长度为10 cm左右, 末端枝条标记为0级
枝, 0级枝着生的枝条为1级枝, 以此类推, 共0、1、2、
3四级枝条。测量时, 先将茎段末端连接至压力耦合

器, 控制压强从10 kPa开始, 以7 kPa·s–1左右的速率

逐渐加压至500 kPa左右, 此过程中, 保存电脑自动

输出的流速与压强随时间变化的实时数据图。测量

结束后, 对实时数据做线性回归, 其斜率则为被测

茎段的导水率。 
导水率测量结束后, 将枝条树皮剥去, 用游标

卡尺测定茎段横截面上相互垂直的两个方向, 然后

取其平均值。之后, 用有色溶液染色法测量每个茎段

的功能木质部直径, 由此推算茎段的有效输导面积。 
叶面积测定用叶面积仪(LI-3100C Area Meter, 

LI-COR, Nebraska, USA)完成, 被测样本数与末端

枝导水率测定样本数对应, 即每物种取3个个体, 每
个体测量3个重复。 

茎段水势用露点水势仪(WP4, Decagon, Pull-
man, Washington, USA)测量, 将茎段沿截面切成2 

mm左右的薄片, 单层平铺于不锈钢样品杯中, 进
行植物茎段水势的测定。被测样本数也与导水率测

定样本数一致。 
以上测量结束后, 植物水力结构参数的计算根

据Zimmermann (1978)进行, 导水率采用公式(1)计
算, 边材比导率采用公式(2)计算, 叶比导率采用公

式(3)计算, 胡伯尔值采用公式(4)计算。 
Kh = F / ΔP                           (1) 

其中, Kh为导水率, ΔP (MPa)为单位压力梯度, F 
(kg·min–1)为通过离体茎段的水流量。 

Ks = Kh / SA                           (2) 
其中, Ks为边材比导率, SA (cm2)为茎段边材的输导

面积。 
Kl = Kh / LA                           (3) 

其中, Kl为叶比导率, LA (cm2)为末端枝条总叶面

积。 
Hv = SA / LA                           (4) 

其中, Hv为胡伯尔值。 
由于植物导水率并不能衡量单位叶片面积或边

材面积上的水力导度, 因此在分析过程中只考虑应

用边材比导率、叶比导率和胡伯尔值3个水力结构 
参数。 
1.3  数据处理与分析 

首先, 采用独立样本t检验(independent-samples 
t-test)对不同高度层植物水力学参数进行差异性比

较, 分别包括综合演替阶段和各演替阶段的层间分

析。随后, 用单因素方差分析判断演替是否对各高

度层植物水力结构具有显著影响, 数据分析前, 进
行方差齐性检验, 满足方差齐性的采用最小显著差
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别(least significant difference, LSD)方法比较, 不满

足则采用Dunnett法。其次, 利用双因素方差分析

(two-way ANOVA)检验垂直高度和演替及对植物水

力结构的交互影响。另外, 为检验演替系列共有种

和更替种植物的水力结构是否随演替进行发生变

化, 同样采用了单因素方差分析的处理方法。最后, 
采用Pearson相关分析植物水力结构参数与被测茎

段特征之间的关系。上述分析通过SPSS 19.0完成。 

2  结果 

2.1  演替各阶段不同高度层植物的水力结构 
在将3个演替阶段的上层木和下层木分别合并

后分析发现, 上层木的边材比导率以及叶比导率均

显著大于下层木(p < 0.05), 而胡伯尔值差异不显著

(p = 0.09) (图1)。在演替各阶段, 上层木边材比导率

显著大于下层木(p < 0.05), 而叶比导率和胡伯尔值

在层间的差异不显著(p > 0.05) (图1)。 
随演替进行, 上层木和下层木的3种水力结构

参数都表现出了一定的变化趋势(图1)。上层木3个
边材比导率表现出先减小后增大的趋势, 但不显著

(F = 1.83, p > 0.05), 下层木虽然随演替进行逐渐增

大, 但演替阶段间差异不显著(F = 2.14, p > 0.05)。
上层木(F = 1.45, p > 0.05)和下层木(F = 1.35, p > 
0.05)的叶比导率均随演替进行降低, 但不显著。上

层木的胡伯尔值随演替先增后降, 但不显著(F = 
1.75, p > 0.05), 下层木的胡伯尔值随演替进行显著

下降(F = 3.67, p < 0.05)。 
双因素方差分析表明, 高度层对3种水力结构

参数均具有显著影响, 而演替及其与高度层的交互

作用对边材比导率、叶比导率与胡伯尔值的影响不

显著(表2)。 
2.2  演替过程中共有种与更替种的水力结构 

上层木共有种的边材比导率和叶比导率随演替

进行而下降, 胡伯尔值有所增加, 但仅边材比导率

在演替阶段间差异显著(p < 0.05)(图2A)。下层木共

有种的表现相反, 边材比导率(F = 0.76, p > 0.05)、
叶比导率(F = 0.19, p > 0.05)和胡伯尔值(F = 0.19,  
p > 0.05)随演替进行有增高趋势, 但均不显著(图2B)。 

上层木更替种的3种水力结构参数在各演替阶

段无显著差异(p > 0.05)(图2C)。下层木更替种随演

替进行, 仅胡伯尔值显著下降(p < 0.05), 其边材比

导率表现出增高趋势, 叶比导率呈现降低趋势, 但 

 
 

图1  浙江天童常绿阔叶林演替系列上层木和下层木的水力

结构(平均值±标准误差)。All表示3个演替阶段合并。S1、S2
和S3表示演替阶段。不同大写字母表示同一演替阶段不同高

度层之间差异显著(p < 0.05); 不同小写字母表示同一高度

层不同演替阶段之间差异显著(p < 0.05)。 
Fig. 1  Hydraulic architecture of trees between overstory and 
understory species along a successional series in evergreen 
broad-leaved forest in Tiantong, Zhejiang (mean ± SE). All 
means were combined for three successional stages. S1, S2 and 
S3 represent successional stages. Different capital letters indi-
cate significant difference between canopy layers at the same 
successional stage (p < 0.05). Different lowercase letters indi-
cate significant difference between successional stages for the 
same canopy layer (p < 0.05). 
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表2  高度层与演替阶段及其交互作用对植物水力结构的双因素方差分析结果 
Table 2  Results of two-way ANOVA for testing the main effects of canopy layers, succession stages and their interactions on hydraulic architecture of tree 
species 

高度层 
Vertical layer 

演替阶段 
Succession stage 

 高度层×演替阶段 
Vertical layer × succession stage

变量 
Variable 

df F p df F p  df F p 

边材比导率 Sapwood-specific hydraulic conductivity 1 43.62 <0.001 2 2.44 0.10  2 1.36 0.27 

叶比导率 Leaf-specific hydraulic conductivity 1  5.18 <0.050 2 2.86 0.07  2 0.32 0.73 

胡伯尔值 Huber value 1  4.65 <0.050 2 2.92 0.07  2 1.14 0.33 

 
 

 
 

图2  浙江天童常绿阔叶林演替系列上共有种和更替种的水力结构差异(平均值±标准误差)。A, 上层木共有种。B, 下层木共

有种。C, 上层木更替种。D, 下层木更替种。S1、S2和S3表示演替阶段。不同演替阶段不同小写字母表示差异显著(p < 0.05), 
F和p表示单因素方差分析结果。 
Fig. 2  Differences of hydraulic architecture for over lapping and turnover species in both overstory and understory layers along a 
successional series in evergreen broad-leaved forest in Tiantong, Zhejiang (mean ± SE). A, Overstory over lapping species. B, Under-
story over lapping species. C, Overstory turnover species. D, Understory turnover species. S1, S2 and S3 represent successional 
stages. Different letters among successional stages indicate significant difference (p < 0.05). F and p are results of one-way ANOVA. 
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表3  浙江天童常绿阔叶林植物水力结构与枝叶性状的Pearson相关系数 
Table 3  Coefficients of Pearson correlation between plant hydraulic architecture and branch and leaf traits in evergreen broad-leaved forests in Tiantong, 
Zhejiang 
 边材比导率 

Sapwood-specific hy-
draulic conductivity 

叶比导率 
Leaf-specific hydraulic 

conductivity 

胡伯尔值 
Huber value

枝条输导面积 
Branches channel  

area 

末端枝条总叶面积
Terminal leaf area

叶比导率 Leaf-specific hydraulic conductivity 0.50***     

胡伯尔值 Huber value –0.12 0.55***    

枝条输导面积 Branches channel area 0.38** 0.02 –0.17   

末端枝条总叶面积 Terminal leaf area 0.33** –0.09 –0.36** 0.75***  

枝条水势 Branches water potential 0.13 –0.10 –0.37** 0.56*** 0.50*** 

**, p < 0.01; ***, p < 0.001。 
 
 
均不显著(p > 0.05) (图2D)。 
2.3  植物水力结构参数与枝叶性状的相关性 

如表3所示, 植物边材比导率与叶比导率显著

正相关(p < 0.01), 胡伯尔值仅与叶比导率显著正相

关(p < 0.001)。边材比导率与枝条输导面积和末端枝

所支撑的总叶面积均显著正相关(p < 0.01), 胡伯尔

值与枝条水势及末端枝总叶面积显著负相关(p < 
0.01)。枝条输导面积、枝条所支撑的总叶面积和枝

条水势间两两显著正相关(p < 0.01)。其中, 被测枝

条水势范围为–3.18– –0.78 MPa。 

3  讨论 

3.1  群落不同高度层植物水力结构的差异 
水力结构是植物在形态和输水策略上对环境和

生存竞争的适应表现, 主要取决于物种的生物学特

征和生长过程中对环境的适应。在一个群落中, 上
层木和下层木植物高度的分化除受其遗传因素影响

外, 也与植物的水分动力学机制有关。本研究通过

检验天童地区常绿阔叶林植物群落中不同高度层植

物水力结构的差异发现: 上层木植物的导水率、边

材比导率和叶比导率显著高于下层木, 证明了在天

童地区森林中, 上层木植物表现出了更大的水分运

输能力和水分运输效率, 这符合本研究提出的第一

个科学假说。 
蒸腾-内聚力-张力学说常被用来解释植物水力

结构随树高变化的现象, 即: 叶片蒸腾产生拉力, 
通过木质部中的连续水柱将水分不断提升到树冠部

分, 进行水气交换。内聚力学说认为: 蒸腾拉力是

水分在植物体内向上运输的主要驱动力(Zimmer- 
mann et al., 2002)。随树高的增加, 植物水分胁迫越

来越严重(Koch et al., 2004)。解剖观察(Fahn, 1964)
和理论推测(West et al., 1999)均表明, 导管或管胞

直径随树高的增加而逐渐变小。根据 Hagen- 
Poiseuille理论, 水分输导能力随管道直径成4次方

指数的变化, 除了水柱重力越来越大外, 输水路径

的阻力也越来越大, 因此, 乔木在水分运输过程中, 
要克服更大的水分重力和输导阻力。水分蒸散产生

的拉力大小主要取决于蒸腾通量, 而植物蒸腾通量

主要由边材解剖特征决定, 如导管直径的大小、导

管的数量及密度等(樊大勇和谢宗强, 2004)。乔木与

灌木相比往往具有更大的导管直径 (Carlquist & 
Hoekman, 1985)、较粗的末端枝条, 因此上层木表现

出了较大的边材比导率和叶比导率(图1), 即较大的

输水能力和较高的输水效率, 从而弥补了长距离水

分运输较大阻力带来的影响, 以确保足够的水分供

应, 满足正常的生理活动需要。 
3.2  不同演替阶段植物水力结构的差异 

由于植物的水力结构特征存在垂直高度差异, 
在演替序列上我们将上层木和下层木分别进行比较

分析, 以判断不同高度层植物的水力结构如何随常

绿阔叶林次生演替的进行而变化。 
随演替进行, 上层木和下层木水力结构特征都

有所变化(图1), 这是由于不同演替阶段群落内环境

因子的差异造成的, 如光照和土壤含水量等。前期

的灌丛群落高度较低, 尚未形成明显复杂的垂直结

构, 群落林冠植物对林下层植物的遮阴效果较弱, 
大量的太阳直射光直接进入群落, 使得前期群落具

有较高的光照强度。同时造成了群落内空气温度的

增高, 促进群落内和土壤水分的挥发, 造成空气湿

度和土壤含水率较低。后期群落层次趋于复杂化, 
高大乔木的林冠遮挡了绝大部分的太阳直射, 光照

强度明显下降, 进而空气湿度和土壤含水率较高。

研究发现, 随着群落演替的进行, 下层木植物的胡

伯尔值显著下降, 这是由于在演替后期, 下层木所
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处的光环境较差, 光资源成为群落内下层木生长的

限制因子, 植物为获取更多的光照, 必须加大对单

位枝横截面积上承载的总叶面积的投资(章建红等, 
2014)。同时, 植物也会通过构型的改变进行光照补

偿, 如水平枝比例增加和叶面积的增大(杨晓东等, 
2013), 构型的这种变化必然需要有更大的水分运

输能力和更高的水分利用效率作为基础保障。 
在此研究中, 为剔除植物进化谱系的影响, 我

们对群落不同高度层的演替共有种和更替种植物水

力结构分别进行分析(图2), 以明确演替过程中物种

更替对植物水力结构的影响。本研究发现上层木共

有种的水力结构在演替系列上呈下降趋势, 其中边

材比导率显著降低(p < 0.05), 而更替种未表现出明

显变化; 下层木共有种的水力结构没有发生显著变

化, 而更替种的边材比导率逐渐增大。这说明本研

究提出的第二个科学假说得到了验证, 表明演替过

程中的微环境尤其是土壤含水率的变化是造成上层

木水力结构变化的重要原因, 而物种更替是造成下

层木水力结构在演替系列上发生变化的直接原因。

当然, 下层木的物种更替终究是由微环境如光水条

件的变化引起的, 前中期下层木的先锋种为适应相

对干旱的环境, 植物输水系统采取保守策略, 只有

具较低导水率、低蒸腾的物种才能生存。演替后期

的下层木水环境明显改善, 光环境处于劣势, 植物

为获取更多的林下光照, 趋于选择具有更大的末端

枝总叶面积的物种。下层木的共有种由于物种特  
性一致, 其水力结构在演替各阶段未表现出明显  
差异。 

此外, 演替系列上各群落的土壤养分差异也可

能是造成植物导水率变化的原因。有研究表明, 氮、

磷等养分的亏缺会影响根系水分的吸收, 从而降低

植物茎段导水率(Quintero et al., 1999; Carvajal et 
al., 1996; 慕自新等, 2003; 谭勇等, 2007), 即使是

在充足供水条件下, 养分亏缺也能导致气孔部分或

完全关闭。天童地区常绿阔叶林土壤和地表凋落物

的氮、磷等养分含量随演替进行呈增长趋势(张庆费

等, 1999; 马文济等, 2014), 而植物边材比导率并未

表现出明显差异, 叶比导率呈不显著下降, 说明研

究区域演替前期土壤养分并没有低至足以影响植物

水力学结构的水平, 天童常绿林充足的养分条件证

明了演替系列上土壤养分的变化不是造成植物水力

结构发生变化的原因。 

3.3  植物水力结构与枝叶性状的关系 
通过对植物水力结构与枝叶性状的相关性检验

发现, 天童地区植物茎段边材比导率、叶比导率与

胡伯尔值等水力结构参数与枝条输导面积、末端枝

条支撑的总叶面积及枝条水势等枝叶性状之间存在

显著的相关关系(表3), 此结果也与本研究提出的第

二个科学假说基本一致。 
植物的水分生理活动是通过根茎叶等一系列器

官实现的, 枝条作为植物水分运输的中端载体, 枝
性状如末端枝条的直径将显著影响植物水力结构。

较粗的末端枝条往往含有更多的导管, 且导管更大, 
赋予个体更大的输导面积, 导致更大的导水率, 这
也与我们的结果相符, 即枝条输导面积与植物茎段

边材比导率存在显著正相关关系(p < 0.01)(表3)。末

端枝条水势越高的物种其单位截面积的茎段上能够

承载更大的叶面积, 即表现为较低的胡伯尔值, 这
是由于在水汽压亏缺一致的条件下, 具有较高水势

的植物枝条能够满足更大叶面积的蒸腾需求量, 因
此枝条水势与胡伯尔值表现出了明显的负相关(表
3)。另外, 枝条木质部如有气穴化现象即栓塞的发

生, 会使得植物水力传导能力下降(Cochard, 2002)。 
叶片是植物进行光合作用与呼吸作用的重要场

所, 其形态和生理特征控制蒸腾作用进程, 进而影

响植物的水力结构特征。从叶片形态结构讲, 叶面

积影响植物蒸腾作用(何春霞等, 2007), 较大的叶面

积会散失更多水分。在气孔导度相同的情况下, 叶
面积较大的植物需要运输更多的水分至叶片, 以供

蒸腾所需。因此, 具有较大叶面积的植物, 通常具有

更大的输水能力和更高的输水效率, 这个结果在我

们的研究中得到了验证(表3), 末端枝条总叶面积显

著影响着植物水力结构如边材比导率和胡伯尔值(p 
< 0.01)。从叶片生理结构特征讲, 植物叶片气孔是

蒸腾作用的关键通道, 植物通过气孔对蒸腾速率进

行调控, 维持植物蒸腾失水与SPAC系统有效供水

之间的动态平衡。因此叶片气孔导度即气孔大小和

气孔密度也是影响植物水力结构的重要因子。 
总之, 通过对浙江天童常绿阔叶林不同演替阶

段上植物水力结构的研究发现, 植物的水力结构存

在垂直层次差异, 即上层木植物具有更大的边材比

导率和叶比导率, 以满足个体生长需要。演替的发

生造成了植物水力结构的变化, 主要是由群落微环

境的变化和物种的更替造成的。本研究仅探讨了演
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替系列上的植物水力结构特征, 造成植物水力结构

差异的生理结构解剖特征以及水力结构对SPAC连

续体碳水循环的影响等问题还有待考究。 
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