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模拟气候变暖对东北兴安落叶松径向生长的影响

刘玉佳，顾卓欣，王晓春∗

东北林业大学生态研究中心， 哈尔滨　 １５００４０

摘要：２００４ 年在带岭、孙吴、松岭和塔河构成的纬度梯度上分别选取幼龄兴安落叶松（Ｌａｒｉｘ ｇｍｅｌｉｎｉｉ），将其统一移栽到纬度较低

的帽儿山地区，以模拟温度升高对兴安落叶松径向生长的影响。 在 ２０１３ 年生长季（６—９ 月）分别在 ４ 个纬度移栽原地和移栽

地（帽儿山）的树木主干和小枝上取样，主干用微生长锥钻取样芯，小枝直接截取一段，主干和小枝的样品用石蜡切片法得到扩

大细胞和成熟细胞的大小及数量的动态变化。 结果表明：温度升高导致兴安落叶松主干扩大细胞大小和数量均增加，但是主干

径向生长与温度升高不呈正比。 生长季前期（６ 月），带岭小枝成熟细胞数量明显高于其他两组，但在 ８ 月晚材细胞数量偏少，
表明其还在继续生长。 生长季后期（８ 月），松岭兴安落叶松小枝扩大细胞平均大小为 ５ μｍ，分化数为 ４ 个，而松岭移栽到帽儿

山后扩大细胞平均大小为 ９．９ μｍ，分化数为 ７ 个，增长了近 １ 倍。 松岭成熟细胞大小较其他两地偏大，可能与其水分状况有关。
温度升高不能直接改变植物生长周期一类由基因控制的生理特性，但是对树木不同构件的影响力是不同的，小枝受到的影响要

大于主干。 当全球变暖尤其是伴随降水量减少时，将减少兴安落叶松径向生长，包括管胞直径、数量和生长周期。 通过纬度变

化模拟气候变暖，深入分析不同构件树木生长对气候变化的响应，为预测气候变化对兴安落叶松生长及分布的影响提供依据。
关键词：兴安落叶松；年轮；暖化；形成层；切片
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近几十年以来，人类活动引起温室气体排量增加，致使地表温度升高，导致全球持续变暖［１］，模型预测未

来升温可能更为明显［２］。 预计到 ２１００ 年，全球地表温度将相对 １９８０—１９９９ 年的水平升高 １．１—６．４℃ ［３］，而
我国温度将升高 ３．９—６．０℃ ［４］。 北部高纬度预计将有更大幅度的变暖［５⁃６］，全球升温对高纬度地区影响显

著［１，７］，这可能导致高纬度寒温带森林面积大幅度下降［７⁃８］。 兴安落叶松（Ｌａｒｉｘ ｇｍｅｌｉｎｉｉ）林是我国北方森林的

优势植被类型［９］，在大兴安岭地区占到 ７０％以上［１０］，其碳储量约占全国森林总碳储量的 ８．５％［１１］。 据张新

时［１２］、程肖侠等［１３］预测，温度、降水量增加到一定程度时，兴安落叶松林可能向北大幅移动。 因此，探索兴安

落叶松对全球变暖的响应具有重要意义。
在树木径向生长与气候变化的响应关系上，温度一直是一个主要研究因子。 有些树木年轮宽度与生长季

前后的温度呈负相关，即温度越高径向生长量越少［１４］，还有一些树木刚好与之相反［１５］。 这样当温度变化时，
不同树木的响应就会出现差异［１６⁃１７］。 对不同时间段的温度变化，径向生长也有不同响应，５—８ 月的温度升高

可以促进山杨（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ）的径向生长［１８］。 在树木径向生长过程中，管胞的一些形态特征同年轮宽度

一样也传递着重要气候信息［１９］。 管腔尺寸和气候波动有紧密的联系［２０］，２—３ 月的平均温度升高将有利于管

胞直径的变大［２１］。 管胞直径、数量、管胞壁厚等一些形态特征存在着较大的差异性［２２⁃２３］，在气候变化后，管胞

的数量、大小、直径、壁厚等特征不可能同时增加［２４］。 在每年早材形成的 ５—７ 月，温度对其影响较高。 由于

早材细胞形成于春季，春季温度的适度提升有利于形成层活动，可形成较大、较多的管胞。 入秋后，温度下降，
形成层活动趋于停止，形成的管胞较小、较少［２５⁃２６］。 在对北美云杉（Ｐｉｃｅａ ｓｉｔｃｈｅｎｓｉｓ）的研究中发现，管胞数量

和直径与日平均温度有着明显的相关关系［２７］。 在径向生长的形成层活动中，形成层活动对于温度的响应存

在一定的差异，在植物休眠阶段通过局部加热发现，形成层活化区仅为加热区域［２８］，形成层开始活动后逐渐

分化出早材细胞，如果降低温度，对形成层影响较小，主要是晚材比例下降［２９］。
本研究通过将不同纬度梯度的兴安落叶松幼苗，移植到其分布区南缘的帽儿山森林生态系统国家野外观

测研究站，模拟升温对兴安落叶松的径向生长（包括年轮宽度、茎和枝的木质部管胞特征及形成层分化情况）
的影响，以探讨：（１）不同程度的温度升高对兴安落叶松径向生长有什么样的影响，影响是否有差别？ （２）不
同程度的升温给兴安落叶松径向生长带来的影响在不同部位是否有差别？ （３）兴安落叶松移栽前后的同一

时期，径向生长是否存在差别？

１　 材料与方法

１．１　 研究区域概况

本研究将实验地分为两个部分，一部分为移栽原地，另一部分为移栽地。 在兴安落叶松自然分布区内由

南向北选择 ４ 个实验点：带岭、孙吴、松岭和塔河，构建 １ 条主要由温度驱动的纬度梯度样带（表 １）。 于 ２００４
年秋季，根据其起源、树龄和经营方式等选取上述 ４ 个地点的兴安落叶松幼苗、地被物和土壤 Ａ、Ｂ 层，移植到
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其分布区南缘的帽儿山森林生态系统国家野外观测研究站实验地，构成带岭、孙吴、松岭和塔河 ４ 个实验

处理［２９］。
实验地采用随机设计，每个处理设置 ４ 块重复样地，每块样地面积为 １０ ｍ×１０ ｍ，移栽木行距为１．５ ｍ［２９］。

１．２　 样品采集

２０１３ 年生长季（６—９ 月），在移栽原地（带岭、孙吴、松岭和塔河）和移栽地（帽儿山）分别随机选取 ３ 棵样

树，用微生长锥在每棵样树上取 ３ 个样芯并放入福尔马林⁃乙酸⁃乙醇（ＦＡＡ）固定液中固定。 每棵样树上再分

别取 ３ 个 ５ ｃｍ 长小枝同样放入 ＦＡＡ 固定液中固定。 固定好的样品后带回实验室后将样芯放入 ７０％乙醇溶

液中，随后再以 ５％乙醇浓度递增直至 １００％的乙醇溶液脱水浸蜡包埋，随后对包埋好树芯进行石蜡切片，样
芯切片后对木质化和非木质化部分主要用染色剂来区分，番红可以将木质化部分染成红色，固绿将非木质化

部分染成蓝绿色。 用光学显微镜观察切片封好的片子，通过测量细胞形成层扩大细胞的尺寸，结合样地处理

后的气候数据进行分析。 在时间尺度上通过观察分化细胞的变化，了解木质部形成的季节动态变化。 在生长

季结束时，用生长锥在塔河、松岭、孙吴和带岭的移栽地（帽儿山）取样，将树芯带回室内实验室后打磨，在光

学显微镜下观察成熟管胞的径向长度（以下简称管胞直径）及数量。

表 １　 兴安落叶松移栽原地及移栽地的生境基本特征［２９］

Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｒｉｍａｒｙ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｈａｂｉｔａｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｏｒｉｇｉｎａｌ ａｎｄ ｔｒａｎｓｐｌａｎｔｅｄ ｓｉｔｅｓ ｆｏｒ Ｌａｒｉｘ ｇｍａｌｌｉｎｉｉ

项目
Ｉｔｅｍｓ

原地
Ｏｒｉｇｉｎａｌ ｓｉｔｅｓ

移栽地
Ｔｒａｎｓｐｌａｎｔｉｎｇ ｓｉｔｅ

带岭 孙吴 松岭 塔河 帽儿山

纬度 Ｌａｔｉｔｕｄｅ ／ （°Ｎ） ４７．０５ ４９．１３ ５０．４３ ５２．３１ ４５．２４

经度 Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ ／ （°Ｅ） １２８．５４ １２７．１２ １２４．２５ １２４．３９ １２７．２８

年均温度 Ｍｅａｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ／ ℃ ２．５ －１．６ －３．４ －２．４ ３．１

年降水量 Ｔｏｔａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ／ ｍｍ ５７５ ５４０ ６００ ４６３ ６２９

无霜期 Ｆｒｏｓｔ⁃ｆｒｅｅ ｐｅｒｉｏｄ ／ ｄ １１５ ９０—１２０ １００—１１０ ９８ １２０—１４０

土壤深度（Ａ＋Ｂ 层） Ｓｏｉｌ ｄｅｐｔｈ ／ ｃｍ ９．８＋２４．３ ２０．７＋７９．３ ６．９＋１９．２ ７．５＋１１ １１．２＋２７．３

土壤类型 Ｓｏｉｌ ｔｙｐｅ ／ ｍｍ 暗棕壤 暗棕壤 ｌ 棕色针叶林土 棕色针叶林土 暗棕壤

平均地径 Ｂａｓｅ ｄｉａｍｅｔｅｒ ／ ｃｍ ３．４２±０．５７ ４．３６±０．７１ ２．６２±０．３ １．１７±０．２ ３．２±０．２１

平均树高 Ｈｅｉｇｈｔ ／ ｍ ３０．６±３．６ ２９．９±２．９ １７２±１３ ７．７±１．２ ２．５±１．４

１．３　 统计分析

采用单因素方差分析统计了 ２０１３ 年移栽原地和移栽地树干和小枝之间扩大细胞和成熟细胞大小、数量

以及管胞直径、数量，用多重比较来分析每个移栽原地之间的差别和移栽后的差别。

２　 结果与分析

２．１　 移栽原地自然温度梯度下兴安落叶松径向生长的差异

温度升高对兴安落叶松径向生长有一定促进作用（图 １）。 ４ 个移栽原地构成的纬度梯度中，纬度较低的

带岭和孙吴的平均年轮宽度显著高于纬度较高的松岭和塔河。 从时间序列上看，纬度最高的塔河每年径向生

长量波动不大，每年径向生长量基本上在 ４ 个移栽原地中都是最低的。 纬度最低的带岭每年的径向生长量都

相对较高，而孙吴在个别年份径向生长量突出。
在 ２０１３ 年生长季末，将当年的年轮树芯打磨光滑后在显微镜下测得管胞直径并且按着由早材向晚材方

向排列（图 ２）。 在生长季初期，４ 个移栽原地中塔河的管胞直径明显低于其它 ３ 个移栽原地，带岭、孙吴和松

岭 ３ 个移栽原地之间没有明显差别。 在生长季后期的晚材管胞直径上，可以看出带岭管胞的直径要高于其它

移栽原地的管胞直径，塔河移栽原地依然是各原地中最低的。 由此，管胞的直径与纬度相反，纬度越高，兴安

落叶松管胞直径越小。 从管胞数量看，带岭在生长季阶段数量最多，然后随纬度的升高而递减，松岭的管胞数

量比孙吴略低，纬度最高的塔河管胞数量是 ４ 个移栽原地中最少的，生长期也是最短的。 温度差异导致带岭

３　 ８ 期 　 　 　 刘玉佳　 等：模拟气候变暖对东北兴安落叶松径向生长的影响 　
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兴安落叶松管胞直径和数量均最高，塔河的均最低。

图 １　 带岭、孙吴、松岭和塔河移栽原地年轮宽度比较

　 Ｆｉｇ． １ 　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｔｒｅｅ⁃ｒｉｎｇ ｗｉｄｔｈ ｏｆ Ｌａｒｉｘ ｇｍｅｌｉｎｉｉ ｉｎ

Ｄａｉｌｉｎｇ， Ｓｕｎｗｕ， Ｓｏｎｇｌｉｎｇ ａｎｄ Ｔａｈｅ

　 图 ２　 带岭、孙吴、松岭和塔河移栽原地径向管胞直径从早材到晚

材变化比较

Ｆｉｇ． ２ 　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｒａｄｉａｌ ｔｒａｃｈｅｉｄ ｌｅｎｇｔｈ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｆｉｒｓｔ

ｅａｒｌｙｗｏｏｄ ｃｅｌｌ ｔｏ ｔｈｅ ｌａｓｔ ｌａｔｅｗｏｏｄ ｃｅｌｌ ａｔ Ｄａｉｌｉｎｇ， Ｓｕｎｗｕ，

Ｓｏｎｇｌｉｎｇ ａｎｄ Ｔａｈｅ

图 ３　 在生长季不同阶段移栽地和原地微生长芯扩大细胞数量及大小比较

Ｆｉｇ．３　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｅｘｐａｎｄｅｄ ｃｅｌｌ ｎｕｍｂｅｒ ａｎｄ ｓｉｚｅ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｍｅ ｏｆ ｇｒｏｗｉｎｇ ｓｅａｓｏｎ ｆｏｒ ｏｒｉｇｉｎａｌ ａｎｄ ｔｒａｎｓｐｌａｎｔｉｎｇ ｓｉｔｅｓ

２．２　 模拟升温对兴安落叶松主干形成层扩大细胞的影响

帽儿山地区移栽木从分化细胞的数量上看（图 ３），６ 月初，孙吴扩大细胞数量相对较少，扩大细胞大小略

大。 整体看，３ 个地点移栽木在扩大细胞大小上没有显著差别，而扩大细胞数量则是松岭移栽木显著高于孙
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ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

吴移栽木。 ６ 月中旬，３ 组移栽木的扩大细胞数量没有显著差别，扩大细胞大小则是孙吴显著高于松岭，并且

达到扩大细胞大小的峰值。 ７ 月中旬，３ 组移栽木的扩大细胞数量均达到峰值，带岭显著高于其它两组，孙吴

扩大细胞数量最少。 带岭和松岭移栽木的扩大细胞大小也在 ７ 月达到峰值，均显著高于孙吴扩大细胞。 ８ 月

下旬，移栽木扩大细胞数量与大小的趋势相同，带岭移栽木扩大细胞数量和大小均为最高，显著高于其它地区

的移栽木（图 ３）。 ８ 月份的这一趋势也与移栽木之前原地的纬度相一致，即原地纬度越高停止生长越早。 综

合移栽木扩大细胞大小和数量分析，带岭移栽木在 ７ 月出现峰值，且均高于其它两地的移栽木；孙吴移栽木变

化曲线幅度不大；松岭移栽木则是在生长季阶段细胞分化最早的移栽木，但是在 ８ 月和孙吴移栽木开始一起

逐渐停止生长，时间上要早于带岭的移栽木（图 ３）。
由移栽原地与移栽地兴安落叶松形成层扩大细胞活动可知，松岭地区兴安落叶松与移栽地一样在 ６ 月初

期也开始分化细胞开始生长，而在 ８ 月份的时候逐渐停止分化；虽然这一习性整体上并没有因为温度的升高

而改变，但是在细节上二者存在差异较大。 松岭原地在 ８ 月份时，分化的扩大细胞平均大小为 ５ μｍ，分化数

量为 ４。 而移栽地在 ８ 月份时扩大细胞平均大小为 ９．９ μｍ，分化数量为 ７，增长了近一倍；说明温度升高虽然

不能改变松岭地区兴安落叶松的生活习性，但是可以影响各个发育阶段的生长幅度。 ８ 月份原地取样，扩大

细胞均值最小的为松岭，主要原因是切片中松岭几乎全部都是接近停止生长的状态，而其次的孙吴出现了部

分接近停止分化的样本。 扩大细胞在数量上松岭也是移栽原地样树中最少的（表 ２）。

表 ２　 原地与移栽地树干扩大细胞数量和大小比较（Ｍ：移栽地，Ｙ：原地）

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｓ ｏｆ ｔｈｅ ｅｎｌａｒｇｅｄ ｃｅｌｌ ｎｕｍｂｅｒ ａｎｄ ｓｉｚｅ ａｔ ｏｒｉｇｉｎａｌ ａｎｄ ｔｒａｎｓｐｌａｎｔｉｎｇ ｓｉｔｅｓ （Ｍ： Ｔｒａｎｓｐｌａｎｔｉｎｇ ｓｉｔｅ， Ｙ： Ｏｒｉｇｉｎａｌ ｓｉｔｅｓ）

样地
Ｓｉｔｅ

细胞数量 Ｃｅｌｌ ｎｕｍｂｅｒ （ｍｅａｎ ± ＳＥ） （Ｎ） 细胞大小 Ｃｅｌｌ ｓｉｚｅ （ｍｅａｎ ± ＳＥ） ／ μｍ

６ 月 Ｊｕｎｅ ８ 月 Ａｕｇｕｓｔ ６ 月 Ｊｕｎｅ ８ 月 Ａｕｇｕｓｔ

带岭 ＤＬ （Ｍ） １１．０±０．３３ １５．４±０．８４ １５．５±０．４４ １５．３±０．７０

带岭 ＤＬ （Ｙ） １１．９±０．６３ — １５．１±０．６８ —

孙吴 ＳＷ （Ｍ） １０．０±０．６５ ７．４±１．４７ １６．９±１．３２ １１．９±１．５５

孙吴 ＳＷ （Ｙ） — ８．１±０．８０ — １０．６±０．９６

松岭 ＳＬ （Ｍ） １２．３±０．３４ ７．５±１．６７∗ １４．９±０．４２ ９．９±１．９５∗

松岭 ＳＬ （Ｙ） １２．３±０．４３ ４．５±０．３４ １６．８±０．２２ ５．１±０．２２

塔河 ＴＨ （Ｍ） — — — —

塔河 ＴＨ （Ｙ） １３．２±０．５３ ７．６±０．３４ １６．４±０．４７ １２．８±０．６０

　 　 表中∗表示移栽地和原地差异显著（Ｐ ＜ ０．０５）

２．３　 模拟升温对兴安落叶松小枝形成层扩大与成熟细胞的影响

从不同纬度移栽至帽儿山的兴安落叶松小枝（２—３ 年生）细胞大小可以看出（图 ４Ａ），６ 月初，松岭移栽

木的扩大细胞大小略大于其它两地的移栽木，但不显著。 ６ 月中旬，松岭移栽木的扩大细胞大小显著高于其

它两地的移栽木。 ７ 月份，３ 组移栽木的扩大细胞大小差异不显著，孙吴移栽木扩大细胞的大小达到峰值。 ８
月份，孙吴移栽木的扩大细胞大小显著低于其它两地的移栽木。 带岭和松岭达到扩大细胞大小的峰值。 ９ 月

份三地的移栽木差异不显著，但是孙吴还是略低的。 孙吴移栽木的生长时期相对较短，带岭的增长速率则是

最高的。
从扩大细胞数量上看（图 ４Ｂ），６ 月份，孙吴移栽木显著小于其它地点的移栽木。 ７ 月份，３ 个地点的移栽

木细胞数量没有显著差异，均达到峰值。 ８ 月份孙吴移栽木的细胞数量显著低于其它两地的移栽木。 ９ 月份，
３ 个地点的移栽木在小枝扩大细胞数量上没有显著差异。 综合不同地点移栽木小枝扩大细胞大小和数量比

较，可以得出孙吴小枝的生长时间最短，松岭略低于带岭。
从移栽木小枝成熟细胞大小上看（图 ４Ｃ），松岭移栽木的成熟细胞明显大于其它两地，６ 月份的成熟细胞

中全部都是早材细胞，早材多与水分相关，水分充足时管胞直径较大，因为松岭相比其它两地湿度差最大，导
致早材形成的管胞较大。 ８ 月份，松岭移栽木成熟细胞大小明显低于其它两地。 ８ 月份已经开始出现晚材细
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胞，这样成熟细胞大小的均值被拉低，晚材细胞数量要高于其它两地，接近停止生长，导致细胞大小均值上显

著低于其它地区。
从移栽木小枝成熟细胞数量上看（图 ４Ｄ），带岭地区要高于其它两组，说明在小枝活动中带岭移栽木优

先开始生长活动。 在随后月份中，数量都是逐渐增加的，但是增加速度最快的是松岭移栽木，它在 ６ 月份活动

相对较晚，但是从 ７ 月份开始就在数量上领先，并在 ８ 月份显著高于其它组。 结合成熟细胞大小，可以发现松

岭移栽木在 ８ 月份时数量明显超过带岭，但是在平均大小上却略小。 所以在 ８ 月份时孙吴和松岭移栽木都出

现大量晚材细胞，相比较而言，带岭移栽木晚材细胞最少，生长时期更长。

图 ４　 移栽地兴安落叶松小枝扩大（Ａ、Ｂ）、成熟（Ｃ、Ｄ）细胞大小（Ａ、Ｃ）及数量（Ｂ、Ｄ）比较

Ｆｉｇ．４　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｓ ｏｆ ｔｈｅ ｅｎｌａｒｇｅｄ ａｎｄ ｍａｔｕｒｅ ｃｅｌｌ ｓｉｚｅ ａｎｄ ｎｕｍｂｅｒ ａｔ ｂｒａｃｈｅｓ ｏｆ Ｌａｒｉｘ ｇｍｅｌｉｎｉｉ ｆｒｏｍ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒａｎｓｐｌａｎｔｉｎｇ ｓｉｔｅｓ

６ 月份的小枝在移栽原地中，带岭的扩大细胞大小明显高于其它移栽原地（图 ５Ａ），数量上带岭和松岭明

显高于塔河（图 ５Ｂ）。 而 ６ 月份的各个移栽原地中成熟细胞的大小无显著差异（图 ５Ｃ），数量上看，带岭最高，
塔河最低（图 ５Ｄ）。 在生长季初期，兴安落叶松的小枝径向生长量与纬度分布相吻合，即温度在生长季初期

小枝的径向生长中是关键因子。 在不同纬度的移栽原地中，小枝成熟细胞的大小都没有显著差异，纬度较低

的带岭地区，成熟细胞的数量在生长季初期、中期和晚期都显著高于其它移栽原地。 此外，带岭地区的扩大细

胞大小和数量在生长季中期明显高于其它移栽原地。
从移栽地和原地小枝细胞数量和大小比较可以看出（表 ３），温度升高有利于兴安落叶松小枝的径向生

长。 但是移栽地中带岭移栽木的小枝并没有因为温度升高而增加细胞数量和大小，相反在生长季初期，带岭

成熟细胞大小上甚至明显低于原地和其它地区的移栽木。 在生长季末，带岭移栽木小枝成熟细胞数量比原地

减少了近 １ ／ ３。 在松岭和带岭地区在生长季初的 ６ 月，其扩大细胞的数量和大小以及成熟细胞的数量和大小

没有差异，表明与移栽后的小枝在帽儿山有共同的生长轨迹，以表示对移栽地的适应。
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图 ５　 原地兴安落叶松小枝扩大（Ａ、Ｂ）、成熟（Ｃ、Ｄ）细胞大小（Ａ、Ｃ）及数量（Ｂ、Ｄ）比较

Ｆｉｇ．５　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｓ ｏｆ ｔｈｅ ｅｎｌａｒｇｅｄ ａｎｄ ｍａｔｕｒｅ ｃｅｌｌ ｓｉｚｅ ａｎｄ ｎｕｍｂｅｒ ａｔ ｂｒａｃｈｅｓ ｏｆ Ｌａｒｉｘ ｇｍｅｌｉｎｉｉ ｆｒｏｍ ｏｒｉｇｉｎａｌ ｓｉｔｅｓ

表 ３　 原地与移栽地小枝扩大、成熟细胞数量和大小比较（Ｍ：移栽地，Ｙ：原地）

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｓ ｏｆ ｔｈｅ ｅｎｌａｒｇｅｄ ａｎｄ ｍａｔｕｒｅ ｃｅｌｌ ｎｕｍｂｅｒ ａｎｄ ｓｉｚｅ ａｔ ｏｒｉｇｉｎａｌ ａｎｄ ｔｒａｎｓｐｌａｎｔｉｎｇ ｓｉｔｅｓ （Ｍ： Ｔｒａｎｓｐｌａｎｔｉｎｇ ｓｉｔｅ， Ｙ： Ｏｒｉｇｉｎａｌ

ｓｉｔｅｓ）

样地
Ｓｉｔｅ

扩大细胞 Ｅｎｌａｒｇｅｄ ｃｅｌｌ （ｍｅａｎ ± ＳＥ） 成熟细胞 Ｍａｔｕｒｅ ｃｅｌｌ （ｍｅａｎ ± ＳＥ）
数量 Ｎｕｍｂｅｒ （Ｎ） 大小 Ｓｉｚｅ ／ μｍ 数量 Ｎｕｍｂｅｒ （Ｎ） 大小 Ｓｉｚｅ ／ μｍ

６ 月 Ｊｕｎｅ ８ 月 Ａｕｇｕｓｔ ６ 月 Ｊｕｎｅ ８ 月 Ａｕｇｕｓｔ ６ 月 Ｊｕｎｅ ８ 月 Ａｕｇｕｓｔ ６ 月 Ｊｕｎｅ ８ 月 Ａｕｇｕｓｔ
带岭 ＤＬ（Ｍ） ７．０±０．２３ ８．１±０．４０ ４．４±０．１５ ６．０±０．２５ ２．３±０．１３ ７．８±０．２４ ８．２±０．４６ １２．３±０．３８

带岭 ＤＬ （Ｙ） ９．７±０．３６∗ １４．１±０．２８∗ ６．２±０．１６∗ ５．７±０．２１ ５．３±０．２２∗ １０．６±０．２９∗ １３．７±０．４２∗ １２．４±０．２０

孙吴 ＳＷ（Ｍ） ６．２±０．２７ ５．３±０．５３ ４．２±０．２０ ４．２±０．１４ ２．３±０．２１ ７．０±０．２５ ９．２±０．５７ １０．１±０．３３

孙吴 ＳＷ（Ｙ） — １０． ９±０．２７∗ — ４．８±０．２３ — ７．８±０．２３ — １２．２±０．２０∗

松岭 ＳＬ （Ｍ） ７．２±０．２５ ８．２±０．３９ ５．１±０．１２ ５．４±０．２３∗ １．９±０．２２ １０．４±０．９７∗ １０．４±０．５３ １２．１±０．５２

松岭 ＳＬ（Ｙ） ９．４±０．２６∗ １０．７±０．３４∗ ５．８±０．１５∗ ３．５±０．１３ ３．９±０．２０∗ ５．５±０．１６ １４．３±０．２７∗ １１．６±０．１７

塔河 ＴＨ （Ｍ） — — — — — — — —

塔河 ＴＨ（Ｙ） ８．３±０．２３ ９．０±０．３４ ５．６±０．１９ ４．７±０．１６ ２．７±０．１１ ６．５±０．１５ １３．４±０．３１ １２．４±０．２２

　 　 表中∗表示移栽地和原地差异显著（Ｐ ＜ ０．０５）

３　 讨论

树木年轮是研究树木生长与气候关系的重要途径，具有定年准确、连续性强、分辨率高、易于获取和复本

量大等优点，已被广泛用于全球变化以及古气候研究［１５⁃２６，３０⁃３３］。 树轮解剖特征是反映树木生长的一种更高分

辨率代用指标，也是树轮在细胞尺度上的分量。 已被广泛用于全球变化研究［１９⁃２４，３４⁃３５］。 近年来，东北地区温

度显著升高［３０，３１］。 在寒冷环境中生长的树木，木质部是由温度主导代谢活动［３２］，因此温度变化影响和改变
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树木的年轮特征［３３］。 随纬度梯度变化的主要气候因子是温度［３５］，不同纬度移栽模拟了温度升高对兴安落叶

松径向生长的影响。 移栽后，孙吴的年轮宽度超过低纬度的带岭，表明增温幅度不同对兴安落叶松径向生长

的影响也存在差异。 树轮对环境变化的记录上除了宽度外，树轮解剖结构也记录不少的生态环境信息［３４， ３６］。
树轮解剖结构相对于树轮宽度长期对气候的响应，更能展现短期内气候变化对树木径向生长的影响。 ２０１３
年兴安落叶松的管胞大小及数量在不同纬度地区有明显的区分，带岭管胞直径相对较大，管胞数量明显多于

其它地区，这导致带岭的径向生长量较大。 塔河年均温度比带岭低约 ６℃，年均降水量也是 ４ 个移栽原地中

最少的，其管胞大小和树轮明显低于其它地区，导致塔河地区的径向增量最小。
树木生长发育过程受到外部因素和内部因素的控制，外部因素主要有温度、降水和日照等。 物候观测、遥

感数据等证实了温度升高提早树木展叶期、延迟落叶期，进而延长了植物的生长期［３７⁃３８］，而生长期的延长会

显著影响树木的径向生长［３９］。 高纬度地区树木形成层的活动主要依赖夏季温度，在低温时期提升温度，可以

促进形成层开始活动［２８］。 移栽后，松岭兴安落叶松树干生长时期延长，导致生长期内形成层分化的细胞数量

和大小增加，进而使径向生长量增加，Ｖａｇａｎｏｖ 等［４０］也发现北方树线附近的落叶松管胞直径会因长期的夏季

升温而显著增加。 移栽原地中，带岭纬度最低，在 ６ 月份，移栽后树干扩大细胞大小并未显著增加，细胞数量

也有减少趋势。 这表明温度在一定阈值内增加有利于树木的径向生长，超过这个阈值继续增加可能减少树木

径向［４１］。 不同纬度样地落叶松南移（升温）后，径向生长上表现一定程度上增加趋势，但模拟升温的强度与

相应的生长量或形成层活动并不成正比，这可能是移栽（升温）后控制落叶松径向生长的限制因子发生转变

的结果［１９，４２］；不同纬度兴安落叶松南移后，温度对落叶松的限制作用相对减弱，其他的环境因子如升温所引

起的暖干旱可能会使得水分取代温度成为新的主控因子。 已有研究表明，东北升温在一定程度上促进了树木

径向生长，但是近几十年径向增长的速度有所减缓，这可能与温度的阈值效应以及升温带来的干旱胁迫有

关［３０，４３］。 高纬度地区，树木生长（或新细胞产生）约于 ８ 月中旬停止，生长季长度主要由形成层活动的开始日

期决定［４４］；相反，本研究则发现移栽地（升温）与原地兴安落叶松茎干形成层扩大细胞的数量及大小，在生长

季初期差异不显著，而生长季末期差异显著，表明升温可能会以推迟生长季结束时间的方式延长生长季。
研究不同功能型植物的小枝生长特征，可以更好地理解植物功能性状随环境变化发生的一些改变［４５］。

在生理上许多复杂的器官有单独的代谢机能，小枝可以看作是树木生长的独立器官，具有一定的独立性［４６］，
是树木最有活力的部分之一［４７］。 小枝的次级组织较少，在内部能很快的进行营养物质和碳水化合物流动和

转移，相比整株树木对环境的响应更显著或者具有与主干不同的响应特征［４８］。 移栽前，在生长季初期，原地

小枝扩大细胞大小与温度呈正比，即随纬度升高，温度降低，扩大细胞大小降低；在生长季末期，小枝成熟细胞

数量也与温度成正比，带岭成熟细胞数量是最多的。 移栽到低纬度地区后，松岭小枝成熟细胞大小高于其它

地点的移栽木，但在成熟细胞数量上的优势不明显。 孙吴小枝成熟和扩大细胞都略低于来自松岭的移栽木，
可能是由于移栽后帽儿山水分高于原地所致。 在生长季中，小枝扩大细胞大小和数量差异都不显著，说明小

枝的径向生长与温度的升高不成正比。 但在生长季初期的成熟细胞数量可以看出移栽木形成层活动的起始

时间还是略有不同。 相对树木的茎干而言，移栽后兴安落叶松的小枝木质部解剖特征相比主茎变化更为显

著，小枝对气候变化（升温）响应更为敏感，树木小枝的解剖特征相比主干更适合被用于研究树木生长与气候

关系的变化。 升温后小枝扩大细胞数量明显减少（表 ３），表明升温后，兴安落叶松的生长策略已由强调多细

胞同时分化的数量速度取胜模式向强调分化持续时间的时间取胜模式转变［４２］。
年轮中记载了大量的信息，是众多环境因子在不同时间段内综合作用结果，很难确定某一特定环境因子

在特定时期内对树木生长的单独影响［４９］。 一般认为，温度是限制高纬度地区树木生长的关键因子，也是影响

寒带或温带森林树木形成层活动或解剖特征重要因素［４２］。 虽然移栽原地落叶松树轮宽度并未随温度梯度而

呈现出线性的上升或下降的趋势，但整体表现出高纬度年轮较窄，低纬度年轮较宽的特征（图 １），这也从侧面

印证了纬度梯度上温度的限制作用。 孙吴地区落叶松轮宽整体上高于带岭地区；一方面，可能是由于该地区

土层相对较深（Ａ＋Ｂ 层厚为 ２０．７＋７９．３ ｃｍ），能为落叶松生长提供更多的养分；另一方面，异常充沛的降水也
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为落叶松生长提供必要的水分条件；如 ２００４、２００５ 年孙吴地区生长季初期（４—５ 月）的降水量分别为 １０４．７、
１５８ ｍｍ 远高于近几十年来均值（６９ ｍｍ），充沛的降水提早落叶松的形成层活动并加速细胞的分裂与分化，进
而形成宽轮；２００９ 年充沛的生长季（５—８ 月，５３０ ｍｍ 近似年平均 ５４０ ｍｍ）降水也有可能是导致该年生长量较

高的原因。 此外，种间或种内关系等也可能是产生以上差异的部分原因。

４　 结论

本研究通过将带岭、孙吴、松岭和塔河 ４ 个不同纬度的兴安落叶松幼苗南移至帽儿山地区，来模拟气候变

暖对兴安落叶松年轮宽度以及茎、枝木质部解剖特征的影响。 温度升高在一定程度上有利于兴安落叶松的径

向生长，但是温度升高与生长量的增加不成正比；降水、种间或种内关系等温度以外干扰因素的影响可能是产

生上述现象的原因。 不同纬度兴安落叶松南移（升温）后，温度对落叶松的限制作用相对减弱，水分对树木生

长的限制作用增强。 南移（升温）后，兴安落叶松的生长策略已由强调多细胞同时分化的数量取胜模式向强

调分化持续时间的时间取胜模式转变。 升温使兴安落叶松的生长季结束延迟，间接延长了生长季长度。 兴安

落叶松小枝解剖特征相比主干解剖特征对升温响应更敏感，小枝相比主干而言更适合被用于气候变化研究。
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