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大小龄红松木质部解剖特征的年龄效应及其对气候变
化的响应差异

张　 琦， 苑丹阳， 王晓春∗

东北林业大学生态研究中心，森林生态系统可持续经营教育部重点实验室，哈尔滨　 １５００４０

摘要：树龄是影响树木生长的最重要因素之一。 在气候变暖背景下，利用树干木质部解剖特征，分析不同树龄生长⁃气候关系，
对准确评估树木对气候变化的响应和适应策略、预测气候变化下的森林动态至关重要。 利用木材解剖学方法，比较了小兴安岭

溪水地区针阔混交林内大、小龄红松（Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ）木质部解剖特征及其对气候变化的响应异同。 结果表明：大龄红松主要

管胞特征值随年龄增加而呈上升趋势，但小龄红松的变化趋势并不明显，两者均在 １８４０—１８９０ 年和 １９８０—２０１０ 年间出现剧烈

的波动。 大、小年龄红松部分管胞特征与气候因子的关系具有一致性，管胞数量和理论导水率分别与月最高温度负相关和正相

关；总管胞面积（负相关）、理论导水率（正相关）、平均水力直径（正相关）与月最低温度的关系一致；理论导水率与月总降水正

相关；管胞占比、平均管胞面积、理论导水率、平均水力直径均与平均相对湿度正相关，且大龄红松相关性更强。 大、小年龄红松

管胞特征与气候因子的关系的不一致表现在，大龄红松管胞占比、平均管胞面积、总管胞面积和平均水力直径与月最高温度正

相关，而这些关系在小龄红松则表现为负相关。 大龄红松管胞数量与 ７—９ 月最低温度正相关，而在小龄红松表现为显著负相

关；大、小龄红松除理论导水率外其他管胞特征与降水关系基本相反，其中管胞数量的相关性更强；大龄红松与 ７ 月、９ 月、年总

降水量显著正相关，而小龄红松与 ６ 月和年总降水显著负相关；与月平均相对湿度的相关关系大龄红松表现为正相关或不显

著，而小龄红松呈负相关关系。 温度是限制大、小龄红松管胞特征生长的主要气候因子，降水的影响相对较弱，平均相对湿度对

大小龄红松的影响差异不大。 近几十年，小兴安岭地区气候暖干化趋势逐渐增强，这种暖干化会造成大、小龄红松生长的响应

差异。 若气候持续变暖或加剧，小龄红松会出现严重生长衰退。
关键词：红松；管胞；理论导水率；早材；气候变化；木质部
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ｉｎ Ｊｕｌｙ， Ｓｅｐｔｅｍｂｅｒ， ａｎｄ ｗｈｏｌｅ ｙｅａｒ， ｗｈｉｌｅ ｙｏｕｎｇｅｒ Ｐ． ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｗａｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｔｏｔａｌ
ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｉｎ Ｊｕｎｅ ａｎｄ ｗｈｏｌｅ ｙｅａｒ． Ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｔｒａｃｈｅｉｄｓ ｉｎ ｏｌｄｅｒ Ｐ． ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ａｎｄ
ｍｏｎｔｈｌｙ ａｖｅｒａｇｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｈｕｍｉｄｉｔｙ ｗａｓ ｅｉｔｈｅｒ ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｏｒ ｎｏｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ， ｗｈｉｌｅ ｙｏｕｎｇｅｒ Ｐ． ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｗａｓ ｎｅｇａｔｉｖｅ．
Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｗａｓ ｔｈｅ ｍａｉｎ ｃｌｉｍａｔｉｃ ｆａｃｔｏｒ ｌｉｍｉｔｉｎｇ ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｔｒａｃｈｅｉｄ ｏｆ ｙｏｕｎｇｅｒ ａｎｄ ｏｌｄｅｒ Ｐ． ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ．
Ｔｈｅ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｗａｓ ｒｅｌａｔｉｖｅｌｙ ｗｅａｋ， ａｎｄ ｔｈｅ ｉｍｐａｃｔ ｏｆ ａｖｅｒａｇｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｈｕｍｉｄｉｔｙ ｏｎ ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ ｙｏｕｎｇｅｒ ａｎｄ
ｏｌｄｅｒ Ｐ． ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｗａｓ ｎｏｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ． Ｗｉｔｈ ｃｌｉｍａｔｅ ｗａｒｍｉｎｇ， ｔｈｅ ｔｒｅｎｄ ｏｆ ｃｌｉｍａｔｅ ｗａｒｍｉｎｇ ａｎｄ ｄｒｙｉｎｇ ｉｎ Ｘｉａｏｘｉｎｇ′ ａｎ
Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ ｒｅｇｉｏｎ ｗａｓ ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇ， ａｎｄ ｔｈｅｒｅ ｗｅｒｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｉｍｐａｃｔ ｏｎ ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ ｏｌｄｅｒ ａｎｄ ｙｏｕｎｇｅｒ Ｐ． ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ．
Ｉｆ ｔｈｅ ｃｌｉｍａｔｅ ｃｏｎｔｉｎｕｅｓ ｔｏ ｗａｒｍ ｏｒ ｉｎｔｅｎｓｉｆｙ， ｙｏｕｎｇｅｒ Ｐ． ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｗｉｌｌ ｅｘｐｅｒｉｅｎｃｅ ｇｒｏｗｔｈ ｄｅｃｌｉｎｅ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ； ｔｒａｃｈｅｉｄ； ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ； ｅａｒｌｙｗｏｏｄ； ｃｌｉｍａｔｅ ｃｈａｎｇｅ； ｘｙｌｅｍ

目前，地球正处于过去千年以来最温暖的时期［１］。 自工业革命以来，全球温度持续上升，导致极端气候

事件的发生频率和强度持续增加［２］。 ２０ 世纪 ８０ 年代以来，每十年都比前一个十年更暖。 近一百年来，全球

平均气温大约上升（０．８５±０．１５）℃，降水量增加了 ２１ ｍｍ［３］。 气候变化会影响树木个体的生长和发育，进而改

变森林生态系统的结构和物种组成［１，３—５］。 有研究表明温度尤其是生长季温度对中高纬度地区以及高海拔森

林生长影响最为明显［６］。 中国东北地区是近年来气候变化最为显著的区域之一［７］。 阔叶红松林是东北长白

山、完达山及小兴安岭地区的地带性顶极植被，其结构复杂、物种多样性高，在我国北方地区的生态安全和经

济发展中发挥着重要作用［８］。 红松（Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ）是阔叶红松林中最为重要的树种之一［９—１０］，Ｗａｎｇ 等［１１］

发现气候变暖会导致红松生长衰退，尤其是低龄红松衰退更为严重，但是不同年龄红松生长对气候变暖的响

应机理还不清楚。
大多数树木个体发育中都存在明显的年龄阶段，每个年龄阶段在形态、结构、生长习性、生理生化和遗传

特性等方面都具有明显不同的特征［１２—１３］。 树龄是影响树木生长的最重要因素之一，在气候变暖背景下，探讨

不同树龄树木生长对变暖的响应异同，对深入理解气候变化下的森林动态具有重要意义［１４］。 目前，已有研究

指出不同树龄树木生长会对气候变暖产生不同的响应。 欧洲山毛榉（Ｆａｇｕｓ ｓｙｌｖａｔｉｃａ）平均树轮宽度与树龄的

相关性更高。 在平均树龄最高的地点，幼龄阶段的生长速率较低［１５］。 Ｗａｎｇ 等［１２］ 发现东北多数地区红松生

长随温度升高而下降，并且越是低龄红松生长下降越明显，温度升高导致的生长下降与树龄明显相关。 幼龄

和老龄白桦（Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ）生长对升温的响应明显相反［１６］。 一些研究发现，老龄树木生长对气候变化更

为敏感［１７—１９］。 在东北阔叶红松林内，已经有很多学者开展针叶树木生长对气候变化响应的研究，大多集中在

树木的生长衰退、生长⁃气候关系及其对气候变暖响应机理等方面［２０—２２］，针对不同年龄红松生长对气候变化

７７８４　 １１ 期 　 　 　 张琦　 等：大小龄红松木质部解剖特征的年龄效应及其对气候变化的响应差异 　
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响应研究较少，尤其是从木质部解剖角度开展管胞尺度的研究更少。
小兴安岭伊春地区是阔叶红松林在中国分布最为集中且保存完好的核心地区［２３—２４］，也是气候变暖最为

显著的地区之一［２５—２７］。 红松作为阔叶红松林主要优势树种，在生态学和经济学上都具有至关重要的价值。
本文在伊春溪水地区采集不同年龄红松树芯样品，利用木材解剖学和树轮生态学方法，试图阐明以下科学问

题：小兴安岭伊春地区不同年龄红松主要木质部解剖特征随时间变化是否一致？ 它们是如何响应气候变化

的？ 解决以上问题对于从木质部解剖结构解释红松生长对气候变化的响应机制具有重要意义。

　 图 １　 中国小兴安岭溪水地区 １９５６—２０２０ 年月平均气温和降水

量变化

Ｆｉｇ．１　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｍｏｎｔｈｌｙ ｍｅａｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ｔｏｔａｌ

ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｉｎ Ｘｉｓｈｕｉ ｏｆ Ｘｉａｏｘｉｎｇ′ａｎ Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ ｏｆ Ｃｈｉｎａ ｆｒｏｍ

１９５６ ｔｏ ２０２０

Ｐ： 月总降水 Ｍｏｎｔｈｌｙ ｔｏｔａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ；Ｔ： 月平均温度 Ｍｏｎｔｈｌｙ

ｍｅａｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ；Ｔｍａｘ： 月平均最高温度 Ｍｏｎｔｈｌｙ ｍｅａｎ ｍａｘｉｍｕｍ

ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ； Ｔｍｉｎ： 月 平 均 最 低 温 度 Ｍｏｎｔｈｌｙ ｍｅａｎ ｍｉｎｉｍｕｍ

ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ　

１　 材料和方法

１．１　 研究区概况

本研究地点位于黑龙江省伊春市溪水国家森林公

园，该区域地处小兴安岭中段，汤旺河流域，属北温带大

陆性湿润季风气候。 春季多风少雨，易干旱；夏季温和

多雨；秋季气温下降迅速，９ 月中旬左右出现早霜；冬季

受西伯利亚和蒙古高气压影响和控制，寒冷而干燥［２８］。
根据附近气象站监测数据表明，该区域自 １９５６ 年以来

年平均气温 １．２℃左右，其中 １１ 月至 ４ 月平均气温都在

０℃以下，５—９ 月平均气温均高于 １０℃；多年来年总降

水量为 ６５０ ｍｍ 左右，雨季（６—９ 月）占全年降水量的

６０％以上（图 １）。
研究区地带性土壤主要是在花岗岩上发育起来的

暗棕壤，在其他位置常常分布有一定面积的草甸土及沼

泽土，例如山间谷地和河谷阶地等位置。 研究区以中低

山为主要地形。 研究区主要植被类型为阔叶红树林，优
势树种以红松为主，伴生有鱼鳞云杉（Ｐｉｃｅａ ｊｅｚｏｅｎｓｉｓ）、
臭冷杉（Ａｂｉｅｓ ｎｅｐｈｒｏｌｅｐｉｓ）、蒙古栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｍｏｎｇｏｌｉｃａ）、

水曲柳（Ｆｒａｘｉｎｕｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ）、黄檗 （Ｐｈｅｌｌｏｄｅｎｄｒｏｎ ａｍｕｒｅｎｓｅ）、胡桃楸 （ Ｊｕｇｌａｎｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ）、紫椴 （ Ｔｉｌｉａ
ａｍｕｒｅｎｓｉｓ）和白桦（Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ）等乔木。

红松是松科松属的常绿乔木，喜光性强，对土壤水分的要求较高，不宜过干、过湿的土壤及严寒气候。 浅

根性，常生于排水良好的湿润山坡上，对大气湿度较敏感。
１．２　 样品采集

２０２０ 年 ７ 月，在溪水国家森林公园内选择人为干扰较小的天然林进行树木年轮样品采集（经度 １２９°０１′Ｅ，
纬度４７°５４′Ｎ，海拔 ４２８ ｍ）。 挑选生长良好且胸径差异明显的红松作为取样目标，利用生长锥（５．１５ ｍｍ）于胸

高处（１．５ ｍ）钻取树木年轮样芯。 共采集红松 ５０ 棵树，包括大龄 ２５ 棵（≥１６１ 年，平均年龄 ２３７ 年），小龄 ２５
棵（１２１—１６０ 年，平均年龄 １４７ 年） ［２９］，每棵树从南北两个方向采集 ２ 个样芯，将所取样芯放入塑料管内，并
对样芯进行编号，同时记录每棵树的生境。

将采集的样品带回实验室，根据树木年轮学传统方法，完成红松树轮样芯的固定、风干、打磨等预处理，打
磨时按砂纸目数由低到高的次序逐渐打磨，直到在体式解剖镜下能够清晰看到细胞并分辨年轮界限为止。 采

用骨架图法在解剖镜下对每个样品进行目视交叉定年［３０］，待定年完成后利用 Ｖｅｌｍｅｘ 年轮宽度测量仪

（Ｖｅｌｍｅｘ Ｔｒｅｅ⁃Ｒｉｎｇ Ｓｙｓｔｅｍ， Ｖｅｌｍｅｘ， Ｉｎｃ．） 逐年量测样芯上每一年的宽度，测量精度为 ０． ００１ ｍｍ。 运用

ＣＯＦＥＣＨＡ 程序对交叉定年及测量质量进行检验［３１］，将与主序列相关性差或难以交叉定年的样芯剔除，树轮

年表建立由 ＡＲＳＴＡＮ 程序完成［３２］，采用指数函数、多项式拟合函数的方法进行去趋势，剔除树龄及其他非气

８７８４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　
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候因素导致的生长趋势。 对去除生长趋势的序列进行双权重平均法合成红松的标准年表。

图 ２　 伊春美溪地区大、小龄红松切片图

　 Ｆｉｇ．２　 Ｓｌｉｄｅ ｓｌｉｃｅ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｙｏｕｎｇｅｒ ａｎｄ ｏｌｄｅｒ ａｇｅ Ｐｉｎｕｓ

ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｉｎ Ｙｉｃｈｕｎ， Ｃｈｉｎａ

对需要解剖的样芯软化，使用滑走切片机进行切

片、展片与粘片、染色和封藏，制成显微装片在显微镜下

拍照以获得图像数据（样芯过长时，分段拍照后利用

Ａｄｏｂｅ ｐｈｏｔｏｓｈｏｐ 软件进行图像拼接）（图 ２）。 获得的图

像利用 ＲＯＸＡＳ［３３］ 自动或半自动化读取并测量木质部

解剖特征，该软件基于 Ｉｍａｇｅ⁃Ｐｒｏ Ｐｌｕｓ 完成对年轮和细

胞边界的自动识别，高效计算出大批量数据参数，包括

树轮宽度（ＭＲＷ）、管胞数量（ＴＮ）、管胞占比（ＲＣＴＡ）、
平均管胞面积（ＭＴＡ）、总管胞面积（ＴＴＡ）、理论水力导

水率（Ｋｈ）、平均水力直径（Ｄｈ）等。 结合人工辅助检查纠

错，可高效且相对准确地完成测量。 获得的解剖特征参

数经标准化处理以后建立细胞年表。 大龄红松平均 ２３７
年，小龄红松平均 １４７ 年；大、小龄红松主要解剖参数的

数值在表 １ 中详细展示。 为进一步分析大、小龄红松解

剖特征间的差异，研究比较了大、小龄红松早晚材之间解

剖特征的差异。 由红松幼龄材与成熟材的解剖性质得

知，天然红松林的晚材率在 １８．１２％［３４］。

表 １　 大、小龄红松主要解剖参数值比较

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｍａｉｎ ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｐａｒａｍｅｔｅｒ ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ｙｏｕｎｇｅｒ ａｎｄ ｏｌｄｅｒ Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ

项目 Ｉｔｅｍｓ 大龄 Ｏｌｄｅｒ 小龄 Ｙｏｕｎｇｅｒ

经度 Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ ４７°５４′Ｎ

纬度 Ｌａｔｉｔｕｄｅ １２９°０１′Ｅ

海拔 Ａｌｔｉｔｕｄｅ ／ ｍ ４２８

年龄 Ａｇｅ ／ ａ ２３７±１０ １４７±３５

树轮宽度 Ｍｅａｎ ｒｉｎｇ ｗｉｄｔｈ（ＭＲＷ） ／ μｍ ８１６±２５１ １０５８±３１０

平均管胞数量 Ｔｒａｃｈｅｉｄ ｎｕｍｂｅｒ（ＴＮ） ／ 个 ８０１±３０２ ７５５±２４４

管胞面积百分比 Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｅ ａｒｅａ（ＲＣＴＡ） ／ ％ ４５．４±２．８ ４７．８±２．６

平均管胞面积 Ｍｅａｎ ｔｒａｃｈｅｉｄ ａｒｅａ（ＭＴＡ） ／ μｍ２ ４６０±９６ ５１４±７２

总管胞面积 Ｔｏｔａｌ ｔｒａｃｈｅｉｄ ａｒｅａ（ＴＴＡ） ／ （×１０４μｍ２） ３５．７±１００ ５５．８±１４．５

理论水力传导率 Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ（ｋｈ） ／ （１０－８ ｋｇ ｍ ＭＰａ－１ ｓ－１） ０．３７±０．１８ ０．７７±０．２９

平均水力直径 Ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｄｉａｍｅｔｅｒ（Ｄｈ） ／ μｍ ３０．４±３．３ ３４．４±１．８

１．３　 气候资料与统计分析

气象数据由中国气象科学数据共享服务网（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｃｄｃ．ｃｍａ．ｇｏｖ．ｃｎ）提供。 本文选取距离采样点最近的伊

春气象站（４７°４４′Ｎ，１２８°５５′Ｅ，海拔 ２４１ ｍ）的气象资料用于生长⁃气候分析。 气象要素包含 １９５６—２０２０ 年逐

月的平均气温、平均最低气温、平均最高气温及总降水量。
使用单因素方差分析探究大、小龄木质部解剖参数之间的差异性。 利用皮尔逊相关分析评估月气候对红

松径向生长的影响，找出树木生长的主要限制因子。 考虑气候对当年树木在径向生长的影响，选择每年 １ 月

到当年 １２ 月（总计 １２ 个月）作为相关分析窗口。 为快速评估生长对温度、降水变化的响应，本研究比较了

１９５６ 年以后主要气候因子与大龄红松、小龄红松径向生长的差异。 在此基础上，进一步分析大、小龄由各参

数得到的两个主成分与代表性时间段气候因子影响下表现的差异性。 利用 ＳＰＳＳ 软件完成统计分析，
ＳｉｇｍａＰｌｏｔ 和 Ｅｘｃｅｌ 等软件进行图表制作。
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２　 结果与分析

图 ３　 大（蓝色）、小（红色）龄红松主要管胞特征及其指数的年际变化

Ｆｉｇ．３　 Ｉｎｔｅｒ⁃ａｎｎｕａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｍａｉｎ ｔｒａｃｈｅｉｄ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｎｄ ｉｔｓ ｉｎｄｅｘ ｏｆ ｏｌｄｅｒ （ｂｌｕｅ） ａｎｄ ｙｏｕｎｇｅｒ （ｒｅｄ） Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ
ＭＲＷ： 平均年轮宽度 Ｍｅａｎ ｒｉｎｇ ｗｉｄｔｈ； ＴＮ： 平均管胞数量 Ｔｒａｃｈｅｉｄ ｎｕｍｂｅｒ； ＲＣＴＡ： 管胞面积占比 Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｅ ａｒｅａ； ＭＴＡ： 平

均管胞面积 Ｍｅａｎ ｔｒａｃｈｅｉｄ ａｒｅａ； ＴＴＡ： 总管胞面积 Ｔｏｔａｌ ｔｒａｃｈｅｉｄ ａｒｅａ； Ｋｈ： 理论导水率 Ｔｒｅｅ⁃ｒｉｎｇ ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ； Ｄｈ： 水力

直径 Ｍｅａｎ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｐｅｒ ｒｉｎｇ

２．１　 大、小龄红松管胞主要特征年际变化和均值比较

从大、小龄红松管胞特征的年际变化可以看出，大、小龄红松管胞特征存在明显不同的年际变化趋势

（图 ３）。 大龄红松平均管胞面积（图 ３ 蓝色 ＭＴＡ）、理论水力传导率（图 ３ 蓝色 Ｋｈ）、平均水力直径（图 ３ 蓝色

０８８４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

Ｄｈ）随年龄增加呈现出明显的上升趋势，但是小龄红松这种趋势不明显，尤其是平均管胞面积（图 ３ 红色

ＭＴＡ）和理论导水率（图 ３ 红色 Ｄｈ）。 大、小龄红松管胞占比的年际变化趋势不明显（图 ３ＲＣＴＡ）。 大、小龄红

松的平均轮宽（图 ３ＭＲＷ）、平均管胞数量（图 ３ＴＮ）、总管胞面积（图 ３ＴＴＡ）随年龄增加均存在先下降后上升

的趋势，但是大龄红松的这种趋势更明显，小龄红松的其他管胞参数也存在这种变化趋势。
从红松管胞参数的年际变化还可以看出（图 ３），一些红松管胞特征存在明显的周期变化特征，比如管胞

占比（图 ３， ＲＣＴＡ）。 还有一些管胞特征存在一些异常变化，比如大龄红松的平均轮宽（图 ３， 左侧 ＭＲＷ）、管
胞数量（图 ３， 左侧 ＴＮ）、总管胞面积（图 ３， 左侧 ＴＴＡ）在 １８４０—１８７０ 年和 １９９０—２０１０ 年存在大幅度的剧烈

变化，小龄红松的平均轮宽（图 ３， 右侧 ＭＲＷ）、管胞数量（图 ３， 右侧 ＴＮ）、总管胞面积（图 ３， 右侧 ＴＴＡ）在
１８７０ 和 １９９０ 年左右也存在剧烈的变化。

把大、小龄红松所有管胞参数进行去趋势变成指数后，除管胞占比外，大、小龄间其他管胞参数指数差异

均不显著，这表明红松大、小龄管胞参数值的差异明显受年龄影响（图 ４）。

8

图 ４　 大、小龄红松木质部主要解剖参数及其指数比较

Ｆｉｇ．４　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｍａｉｎ ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｉｎｄｅｘｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｘｙｌｅｍ ｂｅｔｗｅｅｎ ｏｌｄｅｒ ａｎｄ ｙｏｕｎｇｅｒ Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ

ＬＡ： 大龄红松； ＳＡ： 小龄红松；星号“∗”代表大、小龄红松解剖参数间差异显著（Ｐ＜０．０５）；ｎｓ 代表大、小龄红松解剖参数间差异不显著（Ｐ＞

０．０５）

为检验不同年龄红松木质部解剖特征差异，比较了大、小龄红松木质部主要管胞参数（图 ４）。 发现大龄

红松管胞占比、平均管胞面积、总管胞面积、平均水力直径均显著小于小龄红松。 但是，大、小龄红松木质部管

胞数量和理论导水率差异不显著。
进一步分析大、小年龄红松早、晚材主要解剖参数发现：大、小龄红松早材管胞数量和理论导水率与整轮

的差异不显著，但大龄红松的这两个参数显著小于小龄红松。 管胞占比和总管胞面积由整轮的大龄红松显著

小于小龄红松，变成差异不显著。 这表明大、小龄红松早晚解剖特征可能与整轮的解剖特征不完全一致，尤其
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是早材中的管胞占比，整轮中大龄红松显著小于小龄，但在早材中，大龄高于小龄（但不显著）。 平均管胞面

积和平均水力直径与整轮的结果基本一致，也就是大龄红松显著小于小龄红松。
红松晚材主要特征管胞的大、小龄对比关系基本早材的大、小龄对比关系一致。 大龄红松晚材管胞数量、

平均管胞面积、理论导水率、平均水力直径显著小于小龄红松。 大龄红松晚材管胞占比高于小龄红松，但差异

不显著。 大龄红松晚材总导管面积小于小龄红松，但差异不显著。
２．２　 大、小龄红松主要管胞特征与主要气候关系比较

大、小龄红松管胞参数与生长季（４—１０ 月）和年均最高温的相关分析表明（图 ５）：大、小龄红松管胞数

量、理论导水率与 ４—１０ 月月最高温关系基本一致，并且管胞数量与最高温负相关（图 ５， ＴＮ），与年均理论导

水率显著正相关（图 ５， Ｋｈ）。 大、小龄红松管胞面积占比（图 ５， ＲＣＴＡ）、平均管胞面积（图 ５， ＭＴＡ）、总管胞

面积（图 ５， ＴＴＡ）和水力直径（图 ５， Ｄｈ）与月最高温呈反向关系，尤其是在 ６—９ 月份更为明显，高温对小龄

红松管胞占比、管胞面积和水力直径起抑制作用，但对大龄红松而言基本上是促进作用。

图 ５　 大、小龄红松主要管胞特征与生长季（４—１０ 月）和年最高温相关关系

Ｆｉｇ．５　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｍａｊｏｒ ｔｒａｃｈｅｉｄ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｙｏｕｎｇｅｒ ａｎｄ ｏｌｄｅｒ Ｐ． ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ａｎｄ ｍｏｎｔｈｌｙ ｍｅａｎ ｍａｘｉｍｕｍ

ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｄｕｒｉｎｇ ｇｒｏｗｉｎｇ ｓｅａｓｏｎ （Ａｐｒｉｌ ｔｏ Ｏｃｔｏｂｅｒ） ａｎｄ ａｎｎｕａｌ ｍｅａｎ ｍａｘｉｍｕｍ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

Ａｎ：年度值 Ａｎｎｕａｌ

大、小龄红松管胞参数与生长季（４—１０ 月）和年均最低温的相关分析表明（图 ６）：大、小龄红松管胞数量

与 ７—９ 月最低温关系相反，并且更重要的是小龄红松对最低温更敏感，并且各个月份都显著负相关（图 ６，
ＴＮ）。 大、小龄红松管胞占比、平均管胞面积与最低温的关系相反，并且小龄红松基本上是负相关（图 ６，
ＲＣＴＡ 和 ＭＴＡ）。 大、小龄红松总管胞面积、理论导水率和水力直径与生长季和年均最低温的关系基本一致，
而且总管胞面积与最低温负相关（图 ６， ＴＴＡ），而理论导水率和水力直径与温度显著正相关（图 ６， Ｋｈ 和

Ｄｈ）。
大、小龄红松管胞参数与生长季（４—１０ 月）和年总降水的相关分析表明（图 ７）：除少数管胞数量和年均

理论导水率外（图 ７， ＴＮ 和 Ｋｈ），水分对大、小红松管胞特征影响相对较弱。 大、小龄红松管胞参数对水分变

化的响应总体上相反，尤其是管胞数量，但理论导水率与降水的关系保持一致（图 ７， Ｋｈ）。
大、小龄红松管胞参数与生长季（４—１０ 月）和年均相对湿度的相关分析表明（图 ８）：大、小龄红松管胞参

数与相对湿度的关系与降水正好相反。 除管胞数量外（图 ８， ＴＮ），大、小龄红松管胞参数与相对湿度的关系

基本一致，小龄红松管胞数量与生长季相对湿度负相关，大龄红松管胞数量与相对湿度正相关或不显著。 大、
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图 ６　 大、小龄红松管主要胞特征与 ４—１０ 月、年最低温相关关系

Ｆｉｇ．６　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｍａｊｏｒ ｔｒａｃｈｅｉｄ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｙｏｕｎｇｅｒ ａｎｄ ｏｌｄｅｒ Ｐ． ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ａｎｄ ｍｏｎｔｈｌｙ ｍｅａｎ ｍｉｎｉｍｕｍ

ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｆｒｏｍ Ａｐｒｉｌ ｔｏ Ｏｃｔｏｂｅｒ ａｎｄ ａｎｎｕａｌ ｍｅａｎ ｍｉｎｉｍｕｍ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

图 ７　 大、小龄红松管主要胞特征与 ４—１０ 月、年降水相关关系

Ｆｉｇ．７　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｍａｊｏｒ ｔｒａｃｈｅｉｄ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｙｏｕｎｇｅｒ ａｎｄ ｏｌｄｅｒ Ｐ． ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ａｎｄ ｍｏｎｔｈｌｙ ｔｏｔａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ

ｆｒｏｍ Ａｐｒｉｌ ｔｏ Ｏｃｔｏｂｅｒ ａｎｄ ａｎｎｕａｌ ｔｏｔａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ

小龄红松管胞占比、平均管胞面积、理论导水率和水力直径基本与生长季相对湿度正相关，总体而言大龄红松

对相对湿度更敏感（图 ８， ＲＣＴＡ、ＭＴＡ、Ｋｈ、Ｄｈ）。 大、小龄红松总管胞面积与生长季相对湿度负相关，但与年

均相对湿度正相关（图 ８， ＴＴＡ）。
为进一步分析大、小龄红松对气候变化的响应差异，对大、小龄红松早材和晚材管胞参数提取主成分。

大、小年龄红松早材第一主成分主要由 ＲＣＴＡ、ＭＴＡ、Ｋｈ、Ｄｈ 构成，代表导水效率；第二主成分主要由 ＴＴＡ 和

ＴＮ 构成，代表木质部管胞的数量等宏观特征。 大、小龄红松晚材第一、第二主成分与早材一致。 大、小龄红松

早材、晚材管胞参数与生长季（４—１０ 月）气候因子的相关性分析表明：大龄红松早材导水效率受最高温和相
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图 ８　 大、小龄红松管主要胞特征与 ４—１０ 月、年相对湿度相关关系

Ｆｉｇ．８　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｍａｊｏｒ ｔｒａｃｈｅｉｄ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｙｏｕｎｇｅｒ ａｎｄ ｏｌｄｅｒ Ｐ． ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ａｎｄ ｍｏｎｔｈｌｙ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｈｕｍｉｄｉｔｙ

ｆｒｏｍ Ａｐｒｉｌ ｔｏ Ｏｃｔｏｂｅｒ ａｎｄ ａｎｎｕａｌ ｍｅａｎ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｈｕｍｉｄｉｔｙ

对湿度的影响更大，而降水对小龄早材的水力效率的作用更强。 大龄红松晚材导水效率与最高温、最低温、相
对湿度相关性更强，小龄红松晚材则与降水的相关性更强。 大、小龄红松早材、晚材木质部管胞数量等宏观特

征与气候因子的相关性一致。

３　 讨论

３．１　 大、小龄红松管胞主要特征年际变化的差异

大龄红松的主要管胞参数值随年龄增加呈现出明显的上升趋势，但小龄红松的趋势不明显，同时大龄红

松各管胞参数均小于小龄，表明红松管胞特征存在明显年龄效应。 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，即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［３５］。 木材结构的径向模式可能反映植物在生长过程中不断变化的水力和机械需求，对径向变化的关注是

一个很好的起点，因为从中可获得的信息量很大［３６］。 树龄是树木生长的最重要因素，在气温升高的情况下，
树木的生长速度大大降低，导致与年龄相关的生长反应更加稳定。 通过观察不同年龄树木的的径向生长动

态，可以发现树木形成层活动或木材细胞形成的模式存在一些与年龄相关的变化；木质部生长周期的变化可

能是对气候的年龄依赖性的原因，可能与尺寸效应有关，而不仅仅是年龄本身［３７］。 有研究通过分析环境因子

和树龄的交互作用如何影响树木生长发现，在高海拔和低海拔地区出现相同情况，成年树径向生长均早于老

树；径向生长的结束主要与随海拔变化的水分可利用性有关，与树龄无关［３８］。 幼树在气候变暖的情况下特别

脆弱，幼龄树对相对生长速率的降低最为敏感，但老龄树的绝对生长在温度升高下受到强烈抑制［１５］。
大龄红松管胞占比、平均管胞面积、总管胞面积、平均水力直径均显著小于小龄红松，其他木质部管胞参

数二者间差异不显著。 去趋势后，除管胞占比外其他管胞特征指数差异均不显著，这说明红松大、小年龄间管

胞特征的差异明显受年龄影响。 研究的结果与其他针叶树管胞数量的研究结果一致［３９—４１］，即小龄树木的管

胞数量高于大龄树，甚至长苞冷杉（Ａｂｉｅｓ ｇｅｏｒｇｅｉ）幼树管胞数量比老树多 ５０％。 小树的发育特点是木质部发

生早，生长季节长，生长速度快，具有更长的细胞分化持续时间［３７］，因此表现出比大龄树木更多的木质部细胞

产量。 老龄树对资源的分配更倾向于适应环境和防御侵害，这就是大龄树细胞产量低的原因［４２—４３］。 随着年

龄的增长，环孔材不同树种具有的更长和更宽的导管，这使木质部变得更具传导性和抗气蚀性［４４］。 杨建飞

４８８４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　
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等［３９］也发现黑壳楠（Ｌｉｎｄｅｒａ ｍｅｇａｐｈｙｌｌａ）的导管随年龄的增加而增大，管孔密度则呈现“波动”下降趋势。 这

与红松相关实验得出的结论不一致，其原因在于不同材性树木木质部结构随年龄变化而变化的水力功能，大
龄针叶树更加注重水力安全而非水力效率。
３．２　 大、小龄红松主要管胞特征对气候变化响应的差异

研究发现温度对小龄红松主要管胞特征影响更明显，并且升温呈显著抑制作用。 不同龄树木对气候的敏

感性是不同的，部分研究发现大龄树可以包含更多的气候信息［４２］，这与本研究结果不一致；也有大量研究结

果与本实验相同，小龄树对温度、降水和湿度的变化更敏感［３７—３８，４０］。 通过研究树木年龄依赖的干旱敏感性发

现，在干旱期间，树冠上层的年轻树木有较大的生长减少；在潮湿的气候中，年龄依赖的敏感性更明显，并且，
较年轻的冠层优势树种也更快地从干旱中恢复［４５］。 随着树木年龄的增长，树高也越来越大，净光合速率会发

生巨大变化［４６］。 有研究表明净光合能力在最年轻和最小的树木中最高，从幼苗期到生长的前几十年急剧下

降［３６］。 扁柏（Ｃｈａｍａｅｃｙｐａｒｉｓ ｏｂｔｕｓａ）实生林和扦插林的木材结构在径向生长方面没有太大不同，但在轴向的

变异模式存在显著差异，且实生林的动态变化在树高方面比其他林分强［４７］。 在不同材性树种中，针叶树可以

更加敏感的感应到气候的变化［４８］，红松是一种阳性树种，对土壤水分和温度的变化比其他树种更为敏感。 在

本研究中，温度是限制红松木质部管胞特征的主要气候因素。 这可能是高温导致蒸发增加进而促进土壤有效

水分流失的结果［１９］。 大、小龄红松管胞占比、总管胞面积、平均管胞面积、平均水力直径与月最高温呈反向关

系，在 ６—９ 月份反向关系更明显。 随着温度升高，小龄树木在干旱逐渐加剧的情况下尤为脆弱，较高的温度

会对小龄红松管胞占比、管胞面积和水力直径起抑制作用；大龄树木对长期干旱具有更强的恢复力，更能适应

逐渐升高的温度带来的干旱胁迫［１８］。 大龄红松管胞数量（７—９ 月）、管胞占比、平均管胞面积与最低温正相

关表明，生长季较高的最低温有利于大龄红松形成层活动和树木生长［１８］，而小龄红松明显不适应这种变化。
大龄树更易受气候变化的影响，表现为随着树高和树皮的增厚，重力增加的水分运输阻力和运输复杂性的双

重作用［４９］。 同时，水分胁迫会限制气孔导度和气体交换，使气孔提前关闭，从而使径向生长对气候变率更加

敏感［５０］。 在对亚热带典型树种进行研究时，温度同样是限制研究区内不同树种径向生长的主要气候因素，各
树种对于温度的响应比降水更加显著［５１］。

大、小龄红松管胞参数对水分变化的响应总体上相反，尤其是管胞数量。 有关岳桦（Ｂｅｔｕｌａ ｅｒｍａｎｉｉ）的研

究却发现树龄间对降水量变化响应的差异不明显［５１］，这种差异可能是由于树种、采样点生境和海拔不同造成

的。 相较于温度，降水对红松管胞特征的影响相对较弱，与大龄红松管胞数量正相关，小龄负相关；其中 ７ 月、
９ 月和年均降水与大龄红松显著正相关，６ 月和年均降水与小龄显著负相关。 降水增加时，阴雨天气的增多会

造成植物光合作用减弱，减少营养物质的积累，影响树木生长，进而抑制小龄红松管胞数量的增多［５１］。 降水

虽通常伴随低温和低辐射出现，但温度是小龄红松生长的主要限制因素，因此短暂的低温无法促进小龄红松

生长［５２］。 大龄红松更大的胸径、冠幅和根系，更复杂的林冠层的竞争优势在一定程度上缓解了这些负面

作用［１８］。
平均相对湿度与大、小龄红松管胞参数的关系与降水正好相反。 除管胞数量外，大、小龄红松管胞参数与

相对湿度的关系基本一致，小龄红松管胞数量与生长季相对湿度负相关，大龄红松管胞数量与相对湿度正相

关或不显著，这表明平均相对湿是大、小龄红松管胞数量的影响因素之一。 相对湿度是温度和水分变化综合

作用的结果，相对湿度下降致使没有充分的降水渗透到土壤底层，小龄红松不具备大龄树木发达的根系，抗旱

性较弱，因此无法利用足够多的水分，从而无法产生更多的管胞细胞［５３］。 此外，大、小龄红松与湿度的关系可

能与不同年龄红松气孔特性有关。 气孔对水蒸气的传导通常随树高和树龄而下降。 许多研究表明，气孔导度

随着树木大小的增加而减少，反映了叶面积与边材面积之比的增加［５４］，以及随着树龄和大小的增加，茎叶水

力传导率的降低［４６］。
综合所有管胞特征（主成分），小龄红松早材对气候变化更敏感，大龄红松晚材对气候变化更敏感。 白天

军等［５５］的研究表明早材的径向生长相较于晚材而言对气候因子的变化比较敏感。 树木早材一般开始形成于

５８８４　 １１ 期 　 　 　 张琦　 等：大小龄红松木质部解剖特征的年龄效应及其对气候变化的响应差异 　
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春季和夏初［５６］，当生长环境条件适宜时，树木形成层就能进行各项生命活动，更早的积累碳同化产物，供树木

形成早材［５７］，小龄红松木质部发生更早，因此其早材对气候变化更敏感。 生长季降水量增加时，树木根部可

以通过根压吸收补充水分，促使组织细胞水分及时达到平衡［５８］，而且细胞膨压的恢复是树木良好生长不可或

缺的前提条件［５９—６０］，大龄树庞大、复杂的根系很好的利用这些优势，进而积累树木晚材生长所需养分。

４　 结论

研究发现小兴安岭大龄红松主要管胞特征存在明显年龄趋势，但小龄红松部分管胞特征年龄趋势不明

显。 在 １８４０—１８９０ 年和 １９８０—２０１０ 年间，大、小龄红松生长出现剧烈的变化。 大龄红松木质部主要管胞特

征明显小于小龄红松。 生长季温度（尤其是最低温）是大小龄红松主要管胞特征的主要气候限制因子。 大小

龄红松管胞数量特征与最低温呈反向关系，最低温升高会抑制（促进）小（大）龄红松的管胞数量、管胞占比、
平均管胞面积和总管胞，但是最低温升高会促进大小龄红松的导水率（理论导水率和水力直径）。 最高温升

高会抑制大、小龄红松管胞数量增加，对其他管胞特征的影响大小龄红松反应相反，总体上抑制小龄红松，促
进大龄红松。 大、小龄红松管胞特征对降水变化反应相反，总体上降水增加有利于大龄红松，不利于小龄红

松。 综合所有管胞特征的主成分分析表明，小龄红松早材对气候变化（尤其是温度）更敏感，大龄红松晚材对

气候变化更敏感。 本研究仅考虑了不同龄红松木质部特征与当年气候变化的相关关系，事实上前一年、生长

季前期的气候因子变化产生的“遗留效应”也会对结果产生影响，需要在后续的实验中进一步分析。
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