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摘要  为了研究木质部细胞、树木个体和森林群落  3 个尺度之间的关联, 在西伯利亚南部以西伯利亚落叶松

(Larix sibirica)和欧洲赤松(Pinus sylvestris)为主的  3 个采样点  37 个样地, 测量  725 根树芯的树木年轮宽度, 采

用 系 统 随 机 的 方 法 选 择 其 中  195 个 树 芯 进 行 管 胞 大 小 的 测 量 和 计 算 。 结 果 表 明 , 尽 管 局 地 环 境 和

树种组成有所不同 , 但在树木个体和森林群落两个水平上 , 管胞大小与树木径向生长的年际变化显著相关。

较小的平均管胞尺寸指示更低的年际生长量和更高的年际生长波动。平均管胞大小对半干旱区针叶林生境

湿度和森林生长适应性具有指示作用, 揭示树木通过调节管胞的大小在生长适应与生长安全性二者间的权衡

机制。 
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Abstract  In order to study the relationship of three growth features of cell, tree and forest that indicate adaptation 

of trees to water deficit, we measured the tree-ring widths of 725 tree-cores sampled from sites dominated by Larix 
sibirica and Pinus sylvestris and then 195 of them were randomly selected to measure the tracheid size. The results 

show that the tracheid size is significantly correlated to the radial growth and the inter-annual variation in ring 

width, at both levels of the tree individual and forest community, regardless of local environment and tree species. 

This result suggests that small mean tracheid cells indicate low growth rate and more growth variation. The study 

implies that the mean tracheid size could serve as a robust indicator of tree or forest adaptation to habitat humidity 

for conifers in the semi-arid region and reveals the trade-off between growth adaptation and growth safety of trees 

by regulating tracheid size. As an important xylem trait of conifer forests, the size of tracheid is valuable for the 

further physiological study of drought adaptation of trees in the semi-arid region.  
Key words  forest-steppe ecotone; growth variation; tracheid cell; habitat humidity; adaptation 
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森林生态系统以不同的形式响应气候变化, 其

中森林区边缘的半干旱区森林尤为敏感[1]。西伯利

亚南部的森林–草原交错带地处北方针叶林的南缘, 

森林对气候变化的响应复杂[2]。在全球变暖导致的

气候干旱化背景下 , 准确地预测森林–草原交错带

的未来适应能力至关重要[3–4]。为了实现这一目标, 

研究不同生命组建水平(细胞、树木个体和森林群

落)的生长关系具有重要意义。 

水分亏缺是威胁半干旱区森林生长和生存的主

要因子之一。严重的干旱甚至导致区域性的森林死

亡 [5]。在个体水平上 , 作为一个重要的生态指标 , 

反映树木生长情况的树木年轮宽度常用于重建气候

和评估气候变化的影响[6]。在细胞水平上, 木质部

及其负责水分运输的特性可能影响树木对水分亏缺

的适应性。Poorter 等[7]的研究表明, 木质部导管的

性状与树木生长密切相关。作为水分运输通道, 木

质部管胞细胞的大小可作为衡量树木相对适应水分

亏缺的指标。然而, 由于树木个体之间的相互作用, 

仍然不清楚这种适应性是否可以在森林群落水平

上应用。 

作为生态系统的研究热点, 植物功能属性的重

要性日益增加, Sterck 等[8]和  Russo 等[9]研究管胞属

性及其与气候的关系, 其中管胞细胞大小(或直径)

是常见和关键的属性之一 [10]。Zabuga 等 [11]的研究

表 明 , 俄 罗 斯 西 伯 利 亚 后 贝 加 尔 地 区 欧 洲 赤 松

(Pinus sylvestris)木质部管胞的直径主要由环境温度

决定, 而每年管胞的数量与年平均温度等指标显著

相关。灌溉实验结果进一步表明, 欧洲赤松在没有

灌溉的对照组 , 管胞明显增大; 然而 , 在同一实验

中 , 短柔毛栎(Quercus pubescens)在干旱条件下形

成较小的导管[12]。在澳大利亚, 桉树的导管随干旱

程度增加而变细[13]。这些研究表明, 在干旱胁迫条

件下, 针叶树倾向于发育更大的管胞细胞, 而一些

阔叶树种倾向于形成更小的导管。目前仍不清楚上

述特征在其他树种和森林群落中是否存在。 

基于上述研究背景, 本文对后贝加尔地区森林

–草原交错带的西伯利亚落叶松(Larix siberica)和欧

洲赤松进行研究。我们假设木质部管胞大小可以指

示这两种森林类型在树木个体和森林群落水平上对

水分亏缺的响应。 

尽管灌溉实验可以显示树木对人为添水的反

应, 但无法揭示长期干旱胁迫的影响。因此, 本文

在受长期且严重干旱胁迫的西伯利亚南部半干旱区

森林–草原交错带进行实地调查 , 分析管胞大小与

树木个体和森林水平的年轮生长变化的关系。与通

过测量管腔和细胞壁厚度来关注树木个体对气候的

生理适应的经典植物解剖学研究[14–15]不同, 本文选

择管胞大小作为指标 , 通过系统随机抽样的方法 , 

估 计 森 林 群 落 水 平 的 管 胞 大 小 与 水 分 亏 缺 的 关

系 [16–18]。森林衰退常常伴随径向增长的减少[19], 在

针叶林中 , 死树的树木年轮宽度比活树具有较大

的年际变化[20], 这种变异可以有效指示森林抗旱能

力 [21]。因此, 本文采用树木年轮宽度的年际变化作

为树木和森林适应能力的指示指标。 

1 研究方法 
1.1 研究区与野外工作 

本文研究区位于俄罗斯境内后贝加尔地区的西

伯利亚泰加林南缘, 地形复杂, 海拔在  500~2400 m

之间。这一地区属于典型大陆性气候, 温差大, 1 月

平均气温为–29.5℃, 7 月平均气温为  19℃; 年平均

降水量为  330~550 mm (表  1)。研究区森林生长季为

5—9 月, 主要植被类型为不连续的明亮针叶林和半

干旱草原。 

本研究沿干旱梯度选择  3  个采样点 : Armark 

(ARM, 50.578°N, 104.633°E)、Dyrestui (DYR, 50.566°N, 

105.964°E)和  Khooshooh-Uzurh (KHO, 51.232°N, 

107.507°E)。采用  Hill 模型对采样点的湿度条件评

估[22]表明, ARM 在  3 个采样点中最为湿润, 位于森

林–草原交错带上部的连续森林附近 , 是西伯利亚

落叶松森林带的边缘。KHO 具有典型的森林草原

特征, 森林斑块仅生长在阴坡, 主要由西伯利亚落

叶松与欧洲赤松组成 , 阳坡为草原。DYR 最为干

旱, 位于森林边缘, 主要树种为欧洲赤松(图  1)。在

每个采样点取  3 个大小不同的森林斑块, 按照坡位

高低和斑块大小, 在每个斑块选取  3~5 个样地, 每

个样地大小为  10 m×20 m (表  1)。2012 年测量  37 个

样地中每棵树的树高和胸径 (DBH), 使用测树仪 

表 1 研究区样地特征 
Table 1  Plot information 

样点编号 经度(°E) 纬度(°N) 年降水量/mm 斑块数量 样地数量

ARM 104.633 50.578 550 3 5, 4, 3

DYR 105.964 50.566 380 3 5, 5, 3

KHO 107.507 51.232 330 3 5, 5, 2
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(DQY-1, 哈尔滨光学仪器厂 , 中国)测量树木冠层

高度。在每个样地中测量至少  5 棵树的树高, 取平

均值作为样地平均树高。对每个样地内直径大于  5 

cm 的全部树木 , 沿东南、西北两个方向用生长锥

钻取树芯。 

1.2 树木径向生长测量与年表建立 
首先, 将钻取的树芯用吸管封装并编号, 用乳

胶粘贴至特别准备的枕木上。将树芯样品风干后 , 

用 400, 600 和  1200 目砂纸依次打磨剖光, 用丝绸再

次打磨并清理碎屑。人工交叉定年后, 用  TSAPwin

系统测量树芯的树轮宽度值以及相关信息[23], 使用

Program Cofecha (XP2007)软件对测得的轮宽数据

进行准确性检验。 

采用软件  Program ARSTAN_41[24]对  439 棵树

的  776 根树芯的轮宽数据进行预处理, 并完成各样

地年表制作。由于存在幼树效应(树木幼年期生长

率较高), 因此采取直线或负指数曲线法去除生长

趋势及其他林分动态导致的低频波动信息, 获取树

轮宽度的高频波动信息[25], 得出每个样地的树轮宽

度标准化年表(以  1 为中心波动的标准化数据, 高值

代表该年生长旺盛, 树轮较宽; 低值代表生长受限, 

树轮较窄)。表  2 列出每个样地的树芯数、树的年

龄范围和年表平均灵敏度(MS)。年表准确性及代

表性通过  EPS (expressed population signal)表征。每

个样地的  EPS 值均大于  0.87, 可以认为是树木生态

学研究中能普遍接受的水平[26]。 

1.3 管胞测量 
在经典的木材解剖学研究中, 显微切片是量化

树木解剖学特征的常用方法 [18]。在制作显微切片

之前, 需要进行一系列准备工作, 如样品预处理和

微切片[14,17]。数字化后的解剖图像处理也会影响数

据质量 [18]。由于经典方法需要大量样本的长时间

序列数据, 昂贵且耗时, 因此本文采用一种估算管

胞尺寸的简化方法。预实验结果表明, 两种实验方

法在管胞尺寸的测定结果方面没有显著差异。 

由于管胞尺寸测量精度较高, 在样品测量前使

用  1600 目砂纸进一步打磨。为了降低误差, 提高管

胞尺寸数据的可靠性, 选择具有足够数量样本的时

期(1985—2011 年)进行所有奇数年份的管胞尺寸测

量。每个样地随机取  5 根树芯, 用显微镜(Leica DM 

5000B)测量管胞尺寸。在所研究的  14 年内, 每根树

芯每年随机选取  3 个标准窗口(200 μm×200 μm), 计

算每个窗口中具有完整形状管胞的数量(图  2(c))。 

表 2  样地年表信息 
Table 2  Dendrochronological features for each plot 

样地 树芯数量
最大/平均 

树龄 
平均敏感度 

(MS) 

子样本信号

强度(EPS) 

ARML1 25 102/31.6 0.438 0.921 

ARML2 28 125/28.3 0.437 0.970 

ARML3 14 112/64    0.500 0.972 

ARML4 11 106/89.3 0.448 0.912 

ARML5 7 93/71.3 0.417 0.928 

ARMM1 29 104/56.7 0.513 0.965 

ARMM2 17 69/53.8 0.502 0.975 

ARMM3 32 92/58.3 0.487 0.943 

ARMM4 34 69/53.0 0.457 0.980 

ARMS1 32 43/26.2 0.605 0.986 

ARMS2 28 114/47.2 0.502 0.957 

ARMS3 41 63/34.2 0.575 0.985 

DYRL1 7 75/65.1 0.368 0.901 

DYRL2 33 139/81.4 0.438 0.987 

DYRL3 15 145/98.5 0.426 0.946 

DYRL4 34 139/82.2 0.393 0.986 

DYRL5 9 91/77.9 0.329 0.963 

DYRM1 10 71/63.2 0.430 0.959 

DYRM2 21 74/65.3 0.461 0.983 

DYRM3 26 76/56.9 0.424 0.990 

DYRM4 31 94/57.3 0.465 0.993 

DYRM5 18 64/51.7 0.404 0.980 

DYRS1 16 142/70.1 0.464 0.947 

DYRS2 18 167/94.4 0.456 0.954 

DYRS3 22 72/56.4 0.392 0.979 

KHOL1 14 154/86.9 0.452 0.872 

KHOL2 26 126/93.9 0.517 0.971 

KHOL3 17 128/76.2 0.461 0.949 

KHOL4 15 113/45.2 0.387 0.936 

KHOL5 15 113/84.5 0.497 0.972 

KHOM1 15 169/47.8 0.531 0.976 

KHOM2 25 180/69.4 0.573 0.967 

KHOM3 24 71/51.3 0.609 0.985 

KHOM4 36 70/51.4 0.595 0.962 

KHOM5 36 71/57.3 0.616 0.990 

KHOS1 12 67/40.3 0.627 0.963 

KHOS2 16 60/35.3 0.506 0.970 

 

同时, 对窗口左边缘和上边缘的部分细胞计数, 右

边缘与下边缘的部分细胞不计数。基于此原则测量

管胞数量, 用窗口面积与管胞细胞的比值来估计管

胞尺寸。计算  3 个选定窗口的平均值, 用以减少误

差(图  2)。在充分考虑并减小实验误差和人为误差 
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(a)为采样点(红色点); (b)为研究区域(红色矩形)在东亚的地理位置(图片来自谷歌地球, 
拍摄于  2017 年  4 月  12 日); (c1)~(c3)为研究区森林景观(2013 年拍摄) 

图 1  研究区与采样点分布 
Fig. 1  Study area and location of the sampling sites 

 

(a) 径向生长测量 , (b) 管胞测量 , (c) 随机窗口管
胞测量(200 μm×200 μm); 根据本文设定的计数规
则 , 用红色圆圈标记的细胞被计数 , 窗口中的单
元格数为  39 

图 2  树轮宽度测量、管胞测量实验视野及窗口 

Fig. 2  Views of radial growth measurement, tracheid cell 
measurement in a unit year, and tracheid cell mea-
surement in a random window 

等操作基础上 , 完成对  725 个已测树木中  195 个系

统随机样本的木质部管胞尺寸的测量, 在重复取样

求均值减小误差后, 共获得  2730 个可靠实验数据。 

1.4 数据分析方法 
在天然水分梯度下, 定性地分析每个样地中树

木径向生长与对应的管胞尺寸之间的关系。使用软

件  SPSS 15.0 版(SPSS, Inc., Chicago IL, 美国), 将

树木径向生长量与管胞尺寸做线性拟合。R2
 指代

由管胞大小预测径向生长量的解释率大小 , p 值用

来确定线性关系是否显著(显著性水平=0.05)。 

进一步地, 从树木个体水平与群落水平上来分析

数据。首先在个体水平上, 将已测细胞大小的对应

树木轮宽从全部轮宽数据中提取出来, 对每棵树对

应年间(1985—2011 奇数年)的树轮宽度求变异系数

(CV), 将其作为轮宽波动强弱(即树木生长调节潜

力 )的表征。将树轮宽度变异系数按照大小排列 , 

选择变异系数值前  15％和后  15％分别代表树木径

向增长中的高波动强度与低波动强度树木样本。同

时, 分别计算高、低波动强度样本的平均管胞大小, 

进一步分析树木个体水平上的径向生长变化强弱与

管胞大小的关系。 

在群落水平上, 将各样地树轮标准年表作为该

样地群落生长调节能力的代表, 分别计算各样地年

表的变异系数并排序。对每个样地随机抽取的  5 棵
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树的管胞大小求均值, 作为该群落在研究时段内木

质部管胞大小的代表, 对比年表波动最高(n=5)与最

低样地(n=5)管胞大小的差异。 

对个体与群落水平分别进行独立的配对  t 检验, 

以便评估不同管胞尺寸与其生长波动的关系。 

2 结果 
2.1 树轮宽度变化趋势与年际波动 

树木年轮宽度指数(RWI)的变化趋势在  3 个采

样点基本上一致, 但年际变化和五年尺度变化的趋

势有所不同(图  3)。RWI 的变异系数反映的年际生

长波动在相对湿润的样点更小(ARM: 0.38, DYR: 

0.35), 在最干燥的样点  KHO 最大(0.58)。在森林类

型尺度上 , 混交林(KHO)的  CV 值远高于其他两个

纯林(ARM 和 DYR)。 

2.2 管胞大小与树木生长波动的关系 
研究结果显示 , 全部样地管胞细胞的多年平

均 尺寸为  1644.2 m2
 (ARM 为  1968.3 m2, DYR 为

1295.8 m2, KHO 为 1668.5 m2)。每个样地平均管

胞尺寸的频率分布显示拖尾现象 , 缺少较小管胞

(<1000 m2)的分布(图  4)。在不同样点的森林斑块

水平上, 管胞大小与冠层高度之间的相关性不显著

(p>0.1, 图  5)。 

在树木个体和森林群落水平上, 管胞大小与轮

宽的年际变化(CV)具有显著的相关性。具有较小管

胞 的 树 木 具 有 较 大 的 生 长 年 际 波 动 。 在  1985—

2011 年期间 , 树木个体中生长年际波动大的树木 , 

其管胞尺寸小于生长波动小的树木(图  6)。t 检验结

果表明 , 在具有高年际生长  CV 值的树中 , 管胞显

著较小(p<0.01, t=2.16, df=13)。 

在群落水平上, 具有较小平均管胞尺寸的森林

也在标准年表中显示更大的年际变化。在对应的年

份, 生长波动剧烈群落的平均管胞尺寸小于生长相

对稳定的群落(图  7)。t 检验结果同样表明, 具有高

年际生长  CV 值的森林群落 , 其管胞大小显著小于

具有低年际生长  CV 值的森林群落(p<0.01, t=2.16, 

df=13)。不同森林群落之间稳定性的差异大于树木

个体之间稳定性的差异。 

3 讨论 
3.1 管胞大小指示半干旱区森林的适应性 

本文研究结果表明, 在半干旱森林中, 无论在

森林群落水平还是树木个体水平上, 具有较大年际

变化的森林均呈现木质部管胞平均尺寸较小的特

征, 与立地条件及树种无关。森林草原过渡带的森

林群落树木密度较低, 受林分密度和环境资源限制

的种内和种间竞争也主要体现在水分竞争方面[22]。

在个体水平上, 拥有更小输水细胞的树木可能指示

更不规则的生长和对气候更加敏感的特征, 意味着

具有更高的死亡可能性 [19–21]。作为针叶树木质部

的主要组成部分, 管胞大小不仅是树木调节径向生

长多少的一种方式[27], 也影响树木径向生长的稳定 

 

黑色实线表示年 RWI 平均值, 灰色实线表示以 5 年为单位的滑动平均值, 阴影区域表示样地年轮指数的内四分位数 

图 3  1900—2012 年年轮宽度指数 RWI 的年轮标准年表 
Fig. 3  Tree-ring standard chronologies of ring-width index (RWI) in 1900–2012 
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图 4  管胞大小分布 
Fig. 4  Frequency-distribution histogram of tracheid size 

 

图 5  管胞大小与冠层高度关系 
Fig. 5  Relationships between tracheid size and average height 

of tree canopy in ARM, DYR, KHO sites 

 

图 6  管胞大小与个体生长变化的关系 
Fig. 6  Relationship between the tracheid size and  

the growth variation at the individual level 

性, 从而影响树木水分运输功能的稳定性, 并进一

步影响对气候变化的抵御。特别是对于半干旱森林

群落 , 管胞大小传达出森林是否适应干旱的信息。

对区域环境变化具有强烈适应性的森林群落能在生

长的年际变化上保持更好的稳定性, 不会随环境波

动发生剧烈变化。在本文研究区, 平均管胞尺寸较

小的森林, 生长波动性更大, 因此更容易受到水分 

 

图 7  管胞大小与群落生长变化的关系 
Fig. 7  Relationship between the tracheid size and the  

growth variation at the forest community level 

亏缺的影响。 

本文研究结果表明, 管胞大小可能是针叶树对

生长适应与生长安全性之间的一种权衡。在持续干

旱条件下, 更大的管胞指示更稳定的生长, 应对干

旱的生长适应性更强, 但同时在极端气候条件下也

存在更高的空穴以及栓塞风险[10,28]。空穴和栓塞一

旦形成 , 会显著地降低木质部输水细胞的水力特

性 [29], 甚至导致水分运输功能的丧失[30–31], 最终导

致树木死亡。因此, 树木需要权衡更加稳定的生长

与更加安全的极端气候应对能力, 小管胞能更安全

地度过极端气候, 而大管胞有更高且更稳定的径向

生长能力。 

有研究表明, 在较干旱的地区, 针叶树往往形

成更大的管胞[32]。同时, 具有较小管胞的树木更容

易死于持续干旱。因此, 从结果上看, 小管胞树木

被持续干旱气候筛选的结果是管胞大小的频率分布

直方图在低值范围内的缺失(图  4)。一旦该地区的

降水条件得到改善, 持续干旱气候的影响被减轻时

—— 类比于  Eilmann 等 [12]实验中进行的灌溉, 森林

群落中由于反复和持续干旱而死亡的具有小管胞的

树木个体将得到补充。 

3.2 细胞、树木和森林生长在区域尺度研究

中的不确定性 
本文将观察视窗的面积(200 μm×200 μm)除以

其内的管胞数量来估计管胞大小, 给出每个管胞的

平均面积的估计。研究结果的不确定性来自本文没

有提供平均管腔面积和细胞壁厚度及其与管腔直径

的比值等信息。然而, 对管胞平均面积的估计确实

反映它对树木径向生长的影响。同时, 本文关注的

重点不在植物生理水平, 而在树木个体和群落生长
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水平。因此, 本文的研究方法基本上能够满足讨论

树木个体和森林群落水平的木质部管胞大小与径向

生长关系的需要。 

根据本文结果, 木质部管胞大小是一种重要的

生长属性, 指示半干旱区针叶树的生长适应性。但

是, 本研究目前仅涉及两个物种: 欧洲赤松和西伯

利亚落叶松, 需要研究更多的物种来确认不同树种

之间生长适应性的差异程度。被子植物导管的直径

远大于管胞, 导管输水效率也明显高于管胞, 因此

可能影响其干旱条件下的生长适应规律 [33]。同时 , 

未来还应调查更广泛地理区域的更多野外场地, 验

证不同干旱区以及不同干旱强度下管胞尺寸的指示

能力。 

4 结论 

本文结合轮宽测量和管胞测量方法, 通过对各

样地轮宽年表和细胞大小进行对比分析, 发现对于

受持续干旱威胁的半干旱区的森林–草原生态交错

带, 具有小管胞的树木在树木个体和森林群落水平

上均呈现树木生长的不稳定变化, 使其处于不利的

生存地位, 较小的平均管胞尺寸指示更少的径向生

长和更大的年际生长变化, 体现出树木和森林在生

长适应与生长安全之间的权衡。 
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