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中国西南四种常见松树火适应性状比较

苏文华１，∗，司宏敏１，张辉红１，张光飞１，周　 睿１，郭晓荣１，杨　 琼２

１ 云南大学生态学与地植物学研究所，昆明　 ６５００９１

２ 云南大学生态与环境学院，昆明　 ６５００９１

摘要：野火对松属植物的进化和分布有重要的影响。 在与野火长期抗争中，松属植物形成了一系列性状提高在易火生境中的适

合度，维持种群生存与繁衍。 西南地区是中国野火高发区，作为这一地区特有松树，云南松、思茅松和高山松具有一些典型的火

适应性状，如厚树皮。 以这 ３ 种松树和东部常见的马尾松为研究对象，比较 ４ 种松树的火适应对策。 结果表明：４ 种松树的火

适应性状存在一定的差异。 与火适应相关的 １３ 项性状主成分分析显示，４ 个种在空间上总体是分离的，也表现出一些重叠。
其中云南松火适应生活史对策是火耐受型和火依赖型的中间类型，适应会发生林冠火的生境。 高山松、思茅松和马尾松都是火

耐受型，通过快速高生长、厚树皮等性状适应生境不同频度的地表火。 四种松树火适应对策与分布区火险基本相符。 表明野火

在这一区域广泛存在，并对植物进化和森林格局有重要影响。 野火在西南地区松属分布和种群维持中的生态作用应被给予足

够重视。
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野火是陆地生态系统中一个常见且重要的生态因子，影响着陆生植物的进化和陆地生态系统的格局与过

程［１—３］，在植物性状形成、维持陆地生态系统的稳定与生物多样性方面具有重要意义［２， ４—６］。 许多陆地生态

系统与生境中的野火形成了特定的生态关系，一方面野火发生是不可避免的；另一方面，完全排除野火后可能

会引发生态灾难［７—８］。 人类只能学会与野火共存［８—１０］。 在人类活动加剧和全球气候变化背景下，野火发生

有加剧的趋势［７， １１］。 野火与植物和生态系统的关系备受关注［９， １２］。
大部分松属物种生活在易发生野火的地区，生境火状况从频繁发生林冠火或地表火，到偶尔发生林冠火

或地表火［１３］。 野火对松属的进化和分布有着重要的影响［１４—１６］。 在与野火抗争中，松属植物形成了一系列性

状来提高适合度，维持在易火生境中的生存与繁衍［１２， １４］。 主要适应性状有：球果延迟开放、厚树皮、针叶高可

燃性、高温或烟雾促进种子萌发、草丛状幼苗期和快速高生长等［１４， １７］。 相关研究表明，任何单一适应性状都

不能使植物避免被烧毁，而是以多个“火适应性状”组合在特定的火状况生境中提高松树的适合度［１４］。 因

此，具有某些火适应性状组合的物种占据特定的火状况生态位［１８］（简称火生态位）。 如果生境火状况发生变

化，它们可能就失去适应意义［１２］。
不同的火适应性状组合形成特殊的火适应生活史对策。 根据 Ｐａｕｓａｓ［６］ 提出的理论，松属植物存在火依

赖、火耐受和火避免三类生活史对策。 火耐受对策的松树适应频发地表火的生境，一般具有较厚的基部树皮、
下枝自疏等性状；火依赖对策的松属植物适应会发生林冠火的生境，一般是具有球果延迟开放特征的物种，适
应对策的重点是火后快速更新恢复；火避免对策的松树生活在鲜少发生野火的生境中，火适应性状不明显。
绝大部分松属植物都可以被归入这三类适应对策中，有些广泛分布的种会因生境火状况的变化在种群间表现

出不同的适应对策［１９—２０］。 对不同适应对策的物种而言，气候变化引发的林火加剧带来的影响可能是不一样

的。 已有研究显示，一旦灾难性的高强度野火在一些历史上以地表火为主的生态系统中出现，会导致生境中

一些不具备球果延迟开放的松树无法在火后成功更新，引发森林类型的改变［２１—２２］。 植物火适应对策的认知

对林地火后管理十分重要。
中国是松属植物的分布中心之一，有 ２２ 种松树［２３］。 中国的大部分区域也是野火多发区［２４］，但从生活史

层面研究松属植物与野火生态关系的不多。 中国西南地区的小部分区域全年受东南季风控制，降水丰沛湿

润，森林火险等级低；而大部分区域冬季受西南季风控制，少雨干旱，春季森林火险等级高［２５—２６］。 西南地区有

３ 种特有种或变种松树，云南松（Ｐｉｎｕｓ ｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓ ｖａｒ． ｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓ）、思茅松（Ｐ． ｋｅｓｉｙａ ｖａｒ． ｌａｎｇｂｉａｎｅｎｓｉｓ）和高

山松（Ｐ． ｄｅｎｓａｔａ）。 我国东部广泛分布的马尾松（Ｐ． ｍａｓｓｏｎｉａｎａ ）在成都盆地和云贵高原东部的贵州也有少

量分布。 ４ 个种空间分布不重叠，但边界相连，存在地理替代关系［２７］。 ４ 个种中，云南松具有典型的火适应性

状，球果延迟开放［２８］。 ４ 个种的种子都表现出萌发前高温处理促进萌发的热冲击效应［２９］，表明这四种松树的

进化都受到了周期性过火的影响［１２， １４］。 但缺少系统的火适应，以及火适应生活史对策方面的研究。
本文将通过对西南地区这四种松树的火适应相关性状以及分布区火险和生境火状况的比较，探讨：（１）

这四种松树火适应生活史对策的差异，（２）生境火状况差异在四种松树分布格局中的作用。 研究结果有利于

更深入地了解野火在我国南方松树进化以及松林生态系统形成中的作用，探讨各自分布区自然野火发生规律

及生态作用；为西南地区松林野火管理提供理论依据和科学指导。

１　 研究方法

１．１　 样地选择

每种松树选 ７—１０ 个典型分布地作为样点，考虑马尾松的主要分布区范围，一些样点选在西南地区以外。
调查采样地中，云南松 １０ 个样点分布在云南、贵州和四川，思茅松 ８ 个样点均在云南，高山松 ９ 个样点分布在

云南、四川和西藏，马尾松 ７ 个样点分布在四川、贵州、广西、湖南和安徽。
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１．２　 树皮厚度的调查和测量

在树干距地面大约 ３０ ｃｍ 且外观正常处，用树皮取样器在树干北面取样。 每个样点分 ５ 个胸径级为：Ｉ 级
１—１０ ｃｍ、ＩＩ 级 １１—２０ ｃｍ、 ＩＩＩ 级 ２１—３０ ｃｍ、ＩＶ 级 ３１—４０ ｃｍ 和 Ｖ 级＞４０ ｃｍ，每个胸径级采至少 ３ 棵树，总共

１５—３０ 棵。 用游标卡尺测量树皮的内、外皮层的厚度和总厚度［１２］。 相对树皮厚度等于总厚度除以木材直

径，木材直径为采样处直径减去 ２ 倍树皮厚度［３０］。
１．３　 球果延迟开放的调查

每个样点选 ３０ 棵树，观察每一棵松树球果是否具有宿存、延迟开放特征（每棵树随机选三支由主干发出

的枝条，分别数出开放和闭合球果的数量）。 这里“延迟开放度”定义为球果成熟后继续留在树上的闭合数量

与该树现有的全部同龄球果间的比例［３１］。

延迟开放度（％）＝ 闭合球果数
闭合球果数＋开放球果数

×１００

１．４　 种子质量、种翅面积和翅载力的测量及计算

每个样点选 ３０ 棵树，每棵树选取 １ 个球果。 球果 ４５℃烘至鳞片开裂释放出种子。 每个球果选出 ３０ 粒饱

满且带完整种翅的种子，按粒用精度为 ０．００１ ｇ 的电子分析天平称量每颗种子的质量并记录。 用扫描仪扫描

种翅，并用 Ｉｍａｇｅ Ｊ 软件计算出种翅面积。 翅载力用单位种翅面积的种子总质量来表示［３２］。 翅载力高则种子

下降快，飞行距离短［３２］。 计算公式为：

翅载力（ｇ ／ ｍ２）＝ 种子质量
种翅面积

１．５　 针叶长度、直径的测量

每个样点选 ３０ 棵树，每棵树剪一条小枝（能正常晒到太阳）。 每枝取 １５ 束生长完整的针叶，编号并带

回。 用直尺和测厚仪分别测量每束针叶中所有的针叶长度和直径，取平均值作为该束针叶的长度和直径。 然

后计算针叶的长径比（针叶长度与针叶直径的比值）。
１．６　 木质部密度的测量

每个样点选 １５ 棵树，用内径为 ５．１５ ｍｍ 的生长锥在树干距地面大约 １．３ ｍ 处钻取树芯。 树芯样品带回

实验室后用刀片切去树皮，并将两端切平，测量长度（ｃｍ）后置于 ６０℃烘箱中烘干，测量干重（ｇ）。 木质部密

度计算公式为：

木质部密度（ｇ ／ ｃｍ３）＝ 样品干重

３．１４×０．２５７５２×样品长度

１．７　 数据处理

利用 Ｅｘｃｅｌ 软件对数据进行统计分析并作图，用 Ｏｒｉｇｉｎ ２０１９ 通过 ９５％ 水平进行单因素方差分析

（ＡＮＯＶＡ），Ｄｕｎｃａｎ 检验法进行多重比较及差异显著性检验（α＝ ０．０５） ［３３］。 使用 Ｏｒｉｇｉｎ ２０１９ 对火适应性状进

行主成分分析和聚类分析，聚类方法采用 ｗａｒｄ 的方法、欧氏距离（Ｅｕｃｌｉｄｅａｎ Ｄｉｓｔａｎｃｅ）进行［３４］。

２　 结果与分析

２．１　 四种松树火适应性状比较

２．１．１　 树皮厚度的比较

四种松树树皮厚度与胸径之间具有极显著的正相关关系（Ｐ＜０．００１），它们的回归系数分别为：云南松

０．７９７，高山松 １．０９９，思茅松 ０．５９６，马尾松 ０．６２１（图 １）。 高山松树皮厚度随胸径增长最快，云南松次之，思茅

松最慢。 云南松和思茅松的回归截距更高，表明在幼树阶段，云南松和思茅松的树皮比高山松和马尾松的更

厚（图 １）。 树皮厚度达到可抵抗地表过火的 １５ ｍｍ 时［３５］，个体胸径值分别为云南松 ８．１ ｃｍ， 高山松 １３．３ ｃｍ，
思茅松 １１．６ ｃｍ， 马尾松 １４．８ ｃｍ。
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图 １　 云南松、思茅松、高山松和马尾松基部树皮厚度与胸径的关系比较

Ｆｉｇ．１　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｂａｓａｌ ｂａｒｋ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ａｎｄ ｄｉａｍｅｔｅｒ ａｔ ｂｒｅａｓｔ ｈｅｉｇｈｔ ｏｆ ｆｏｕｒ ｐｉｎｅｓ

２．１．２　 球果延迟开放的比较

调查样地中，云南松（３７．３５±３３．９０）％的植株有宿存 １ 年以上的闭合球果，高山松（２．０６±２．６３）％、思茅松

（４．９９±４．７１）％、马尾松仅有（０．１４±０．３８）％（图 ２）。 云南松延迟开放度为（１７．２５±１７．０１）％，显著大于思茅松

（１．９４±１．７４）％、高山松（０．４８±０．８７）％和马尾松（０．１４±０．３８）％，后三者之间差异不显著（Ｐ＜０．０５）（图 ２）。 思

茅松、高山松和马尾松在调查样地中只有极个别的个体存在延迟开放，不是普遍现象。

图 ２　 云南松、思茅松、高山松和马尾松球果延迟开放程度和样点延迟开放树占比的比较

Ｆｉｇ．２　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｓｅｒｏｔｉｎｏｕｓ ｃｏｎｅｓ ａｎｄ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｓｅｒｏｔｉｎｏｕｓ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ ａｍｏｎｇ ｆｏｕｒ ｐｉｎｅｓ

不同字母标记表示物种间存在显著差异（Ｐ＜０．０５）
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图 ３　 云南松、思茅松、高山松和马尾松木质部密度的比较

Ｆｉｇ．３　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｆ ｘｙｌｅｍｓ ａｍｏｎｇ ｆｏｕｒ ｐｉｎｅｓ

２．１．３　 木质部密度的比较

云南松木质部密度最大，为（０．５１±０．０５）ｇ ／ ｃｍ３。 其

次是思茅松和马尾松的木质部密度为（０．４４±０．０４） ｇ ／
ｃｍ３和（０． ４５ ± ０． ０４） ｇ ／ ｃｍ３，两者之间无显著差异（Ｐ ＞
０．０５）。 高山松木质部密度最小，为（０．３７±０．０３） ｇ ／ ｃｍ３

（图 ３）。
２．１．４　 针叶长度和直径的比较

云南松针叶最长，为（２２．２４±１．７９） ｃｍ。 其次是思

茅松，为 （ １９． ５８ ± １． ４３） ｃｍ。 马尾松的针叶长度为

（１６．８７±１． ０２） ｃｍ，显著大于高山松 （１２． ９９ ± １． ３６） ｃｍ
（图 ４）。 高山松的针叶最粗，直径为（０．８９±０．０６）ｍｍ。
云南松次之，为（０．７１±０．０６）ｍｍ。 思茅松针叶直径为

（０．６１ ± ０． ０４） ｍｍ；马尾松最细，为 （ ０． ６１ ± ０． ０１） ｍｍ
（图 ４）。 四种松树中，高山松针叶短粗，云南松细长。

图 ４　 云南松、思茅松、高山松和马尾松针叶长度和直径的比较

Ｆｉｇ．４　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｌｅｎｇｔｈ ａｎｄ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｏｆ ｎｅｅｄｌｅｓ ａｍｏｎｇ ｆｏｕｒ ｐｉｎｅｓ

２．１．５　 种子和种翅的比较

四种松树的种子质量均值分别为云南松 ０．０１８３ ｇ、思茅松 ０．０１９２ ｇ、高山松 ０．０１５１ ｇ 和马尾松 ０．０１４６ ｇ。
云南松和思茅松的种子质量无显著差异，高于高山松和马尾松。 高山松和马尾松之间无显著差异（Ｐ＞０．０５）
（图 ５）。 云南松、思茅松和马尾松种翅面积无显著差异，高山松的种翅面积显著小于其他三种松树（Ｐ＜０．０５）
（图 ５）。 马尾松的种子翅载力最低，显著低于思茅松和高山松（Ｐ＜０．０５），云南松次之，思茅松最高（图 ５）。
２．２　 火适应性状主成分分析

基于 １３ 个与火适应相关性状的主成分分析显示，四种松树位置有所分离（图 ６）。 两个主成分共能解释

６３％，第一主成分贡献最大的性状有针叶长、球果长和种翅面积等，第二主成分贡献大的有针叶直径和球果延

迟开放度等。 高山松明显与其它三个种分开，最显著的区别是针叶较粗。 云南松、思茅松与马尾松没有表现

出明显分界，尤其是云南松与思茅松，有的种群很靠近。
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图 ５　 云南松、思茅松、高山松和马尾松种子质量、种翅面积和翅载力比较

Ｆｉｇ．５　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｗｅｉｇｈｔ ｏｆ ｓｅｅｄｓ， ａｒｅａ ｏｆ ｗｉｎｇｓ ａｎｄ ｓｅｅｄ ｗｉｎｇ ｌｏａｄｉｎｇ ａｍｏｎｇ ｆｏｕｒ ｐｉｎｅｓ

图 ６　 云南松、思茅松、高山松和马尾松的 １３ 个火适应性状主成分分析

Ｆｉｇ．６　 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｆｏｒ １３ ｆｉｒｅ⁃ａｄａｐｔｅｄ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｆｏｕｒ ｐｉｎｅｓ
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３　 讨论

３．１　 四种松树生境特征与火适应性状

　 　 四种松树都具有一些典型的火适应性状，它们的进化受到了野火选择压力的影响［３６—３７］。 其中，思茅松的

原变种卡西亚松（Ｐ． ｋｅｓｉｙａ）主要分布的中南半岛是亚洲野火发生频率最高的地区［１１， ２３］。 思茅松生长在旱季

更干燥的云南南部和中南半岛中北部，生境野火发生频率也应该较高。 该区域总体水热条件好，思茅松每年

春、秋两次抽梢，年高生长可达 ０．９１ ｍ［３８］，是 ４ 个种中最快的。 林冠高度是在地表火中存活下来的最重要因

素［１４］。 此外，思茅松幼树树皮相对较厚，大约 １６ 年生，胸径约 １２ ｃｍ 的植株树皮厚度可达到 １５ ｍｍ，能有效

抵抗地表火［３５］。 同时，思茅松具有较长的松针，过火时燃烧更强烈［３９—４０］，有助于消除竞争者［４１］。 思茅松是

以快速高生长，幼树厚树皮适应生境频繁的地表火。

图 ７　 四种松树火适应性状聚类图

　 Ｆｉｇ． ７ 　 Ｃｌｕｓｔｅｒ ｄｉａｇｒａｍ ｏｂｔａｉｎｅｄ ｏｎ ｆｉｒｅ⁃ａｄａｐｔｅｄ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｆｏｕｒ

ｐｉｎｅ ｔｒｅｅｓ

云南松主要分布的滇中高原，旱季更长，发生野火风险更高［２５］。 同时热量和降水量下降，云南松年平均

高生长不足 ０．５ ｍ［４２］，３０ 年的树高一般 １０—１５ ｍ。 林地一旦起火，容易形成林冠火。 云南松进化出延迟开放

的球果，能在火后释放种子，实现种群持续［４３］。 物种具备延迟开放被认为与生境经常发生林冠火有关，且往

往形成火依赖生活史对策［６］。 云南松的球果延迟开放度不高［４４］，低于地中海的 Ｐ． ｈａｌｅｐｅｎｓｉｓ ［４５］，表明云南松

林发生林冠火的几率应该低于地中海地区。 典型的火依赖对策松树往往不需要很强的抗火能力，没有很厚的

树皮［６］。 云南松却具有厚树皮和较大的外皮占比，表明生境地表火的危害较重［１２］。 本研究认为，云南松林发

生林冠火的风险不高，但地表火应该较为频繁。 云南松针叶长且粗，提高了易燃性和过火烈度［６］。 这是一些

具有火后更新能力的物种的适应对策［４６—４８］。 云南松是演替前期的树种，较强的耐火能力可使其通过强烈的

地表火压制、清除演替后期树种。
高山松分布于西藏高原东部边缘地带，春季干燥易

发生野火。 四种松树中，高山松木质部密度最低，是快

速生长对策。 但生长季最短，年高生长只有约 ０． ４
ｍ［４９］。 参考亚洲北方针叶林的自然野火发生周期［１１］，
高山松林的自然过火周期应该大于 ５０ 年。 较长的野火

间期提供时间使其形成高大树干来躲避林冠火。 有研

究报道高山松表现出一定的抗火能力，地表火还会释放

其生长［５０］，本研究也发现高山松有较厚的树皮。 高山

松分布区山高谷深，地形破碎，过火时常常形成地表火

和林冠火镶嵌的混合火。 火后残存的植株成为林冠火

迹地的种子源， 高山松较轻的种子有利于传播更

远［５１—５２］。 与云南松不同［５３］，高山松还具有土壤种子

库［５４—５５］，可作为火后更新的种子源。 在野外已观察到

高山松火后种子更新。
马尾松是我国东部湿润区最常见的针叶树种，分布

区全年受东南季风的控制，降水丰富，湿润。 生境过火

风险要低于其他三种松树的生境［５６］。 马尾松的树皮较

薄，但胸径 １５ ｃｍ 及以上的植株可以抵抗地表火［３５］。
这与贵州喀斯特地区马尾松林地过火，平均胸径大于

１７ ｃｍ 的林地个体死亡率小于 １０％ 的研究结果相

符［５７］。 四种松树中，马尾松针叶最细，为快速燃烧对

策［４８］。 提高针叶的燃烧速率，减少过火时间，有利于马
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尾松相对较薄的树皮抵抗火烧。 四个种中，马尾松的抗火能力表现最弱，适应生境偶尔发生的林火。
３．２　 四种松树生境火险与适应对策

依据《全国森林火险区划等级》，可将森林火险区划等级分为Ⅰ、Ⅱ、Ⅲ级，分别表示森林火险高、中、
低［５６］。 对本研究的样点以县级单位进行火险等级确认可得，云南松、思茅松和高山松分布区森林火险为最高

的Ⅰ级，而马尾松森林火险为Ⅱ级［３１］。 根据鲁韦坤等［２５］ 关于云南省森林火险气象等级区划，云南松分布区

的火险等级主要为 ５、４、３ 级，思茅松分布区火险等级主要为 ３、２ 级，高山松分布区火险等级为较低的 ２、１ 级。
据此，四个种分布区火险等级由高到底的顺序为，云南松最高，其次是思茅松、高山松，马尾松最低。 四种松树

的火适应性状与其生境火险等级基本相符。
主成分分析的结果显示 ４ 种松树的火生态位空间总体上是分离的，也表现出一些重叠（图 ６），反映出适

应生境不同火状况的生态分化［３， １７］。 Ｇａｌｌｉｅｎ 等［５８］利用 ８ 个质体基因建立了松树系统发育进化关系。 其中马

尾松很早与卡西亚松（思茅松原变种）和云南松分开，云南松与高山松的亲缘关系较近。 本研究用 １３ 个火适

应性状进行聚类分析（图 ７），结果与 Ｇａｌｌｉｅｎ 的结果有些不同。 尽管高山松与云南松和思茅松亲缘关系更近，
但火适应对策却有较大差异。 亲缘关系较远的马尾松和思茅松表现出更相似的火适应对策。 张辉红用球果

松脂含量等 ９ 个性状聚类结果同样显示马尾松与思茅松有更相似的火适应策略［３１］。 在相似的生态环境中亲

缘关系远的松属植物往往形成类似的生态适应性状［５９］，表现出平行进化［３６］。

４　 结论

根据以上结果，本研究认为云南松火适应生活史对策是火耐受型和火依赖型的中间类型，适应会发生林

冠火的生境。 高山松、思茅松和马尾松都属于火耐受型对策，其中思茅松以快速高生长和幼树厚树皮适应频

繁的地表火，高山松以较厚的树皮适应低频率的地表火，马尾松快速高生长适应生境偶尔发生的地表火。 这

四种松树所表现出的火适应性状说明野火在这一区域广泛存在，并对植物进化和森林格局有重要影响。 四种

松树的地理替代现象是生境火状况和水热条件差异共同作用的结果。 火在这一地区松属分布和种群维持中

的生态作用应被给予足够重视。
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