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摘  要  树轮木质部解剖特征是树轮在细胞、亚细胞尺度上的表征, 其往往能从微观尺度解释树轮宽度等宏观结构的变化。

因此, 探讨木质部解剖特征与环境变化的关系, 可为年轮气候学统计结果提供生理解释, 为研究树木生长对气候变化的适应

过程与响应策略提供新视野。该文以树轮木质部解剖特征与气候关系为主线, 概述了木质部解剖特征记录环境信号的基本原

理和机制, 阐述了木质部解剖过程中涉及的基本方法, 探讨了木质部解剖特征与气候因子的关系, 就现有研究中存在的问题

指出今后可能的研究方向: (1)探寻径向和切向上木质部解剖特征的时空变异及其与环境变化的关系; (2)探索植物对环境塑性

响应的阈值及其响应策略及适应过程; (3)探寻各树轮代用指标间的协同与拮抗作用及气候响应差异的形成机理, 确定各时期

主要气候因子对树轮形成的具体作用及贡献量。 
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Abstract 

The anatomical traits of xylem are the characteristics of tree rings at the cellular and subcellular scales, and are 
often reflection of environmental signals. Studying the relationships between anatomical traits of xylem and envi-
ronmental change not only provide physiological explanations to the statistics in dendroclimatology, but can also 
provide a new vision for studying the adaptation process and response strategies of tree growth to climate change. 
In this paper, with the relationships between the anatomical characteristics of xylem in tree-rings (cell chronology) 
and climate change as a main thread, we first outline the basic principles and mechanisms of wood anatomical 
features to record environmental signals, and expounded the basic methods involved in the process of xylem 
anatomy. Secondly, we discuss the relationship between the anatomical features of xylem and climate factors. We 
then propose the following as possible directions of future research based on the existing knowledge gap in the 
topical area: (1) to explore the temporal and spatial variations in the anatomical characteristics of xylem in 
tree-rings along radial and tangential directions and the relationships with environmental changes; (2) to explore 
the threshold of tree growth response to environmental plasticity and adaptation processes; (3) to assess the syner-
gistic and antagonistic effects as well as the formation mechanisms of climate response among different tree-ring 
proxies, and to determine the specific roles and contributions of major climatic factors during different periods of 
tree-ring formation. 
Key words  cell chronologies; xylem anatomy; hydraulic architecture; global change; plastic responses; tree-ring  

Citation: Zhu LJ, Li ZS, Wang XC (2017). Anatomical characteristics of xylem in tree rings and its relationship with environments. 
Chinese Journal of Plant Ecology, 41, 238–251. doi: 10.17521/cjpe.2016.0198 

树轮具有定年准确、连续性强、分辨率高、易

于获取和复本量大等优点, 其宽度、密度以及同位

素含量等能够准确记录周围环境的变化 (Fritts, 

1976)。全球变化背景下, 树轮是研究树木生长与气

候变化关系的重要资料, 更是准确评估气候变化情

境以及物种响应策略与适应性的关键(Fonti et al., 
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2010), 已被广泛用于全球变化以及古气候研究

(Esper et al., 2002; Briffa et al., 2004; Moberg et al., 
2005; Yang et al., 2014)。树轮是众多环境因子在不

同时段内综合作用的结果, 很难确定某一特定环境

因子在特定时期内对树木生长的影响(de Luis et al., 
2011)。树轮气候学研究中常用表征年际变化的指标

(如宽度、密度以及同位素含量等)与亚年际尺度(候、

月或季节)的气候因子做响应分析或重建亚年尺度

上的古气候; 但这种统计学上的年轮-气候“响应”关
系 , 常因缺乏内在机制或生理学解释而受质疑

(Fritts, 1976)。此外, 传统树轮气候学研究强调限制

地点采样, 这些区域树木往往年龄较大且具有更强

的气候代表性(Fritts, 1976; Esper et al., 2002; Briffa 
et al., 2004; Yang et al., 2014); 但随着树轮研究工

作的逐渐增多, 理想的树轮研究场所愈来愈少, 研
究工作不得不在一些响应不太敏感的非限制区开

展, 树轮研究遇到了前所未有的瓶颈(Liang et al., 
2013)。树轮中记载了大量的气候或环境信息, 传统

树轮代用指标中记录的环境信号仅占一小部分, 如
何充分挖掘树轮中记录的环境信号也是目前亟待解

决的问题。 
树轮解剖是基于树轮年代学与木材解剖学方

法, 以获得定年年轮序列上细胞尺度解剖特征(如
导管大小、密度、细胞壁厚度和组织含量等), 并通

过其时间(年内或年际尺度)序列分析树木生长与环

境变化关系的一种多学科方法(Fonti et al., 2010)。
探究树轮解剖特征与环境因子的潜在关系是解决上

述问题的关键, 也是当前树轮生态学研究的一个重

要内容(Fonti et al., 2010)。木质部解剖特征是树轮

在细胞尺度上的分量, 许多解剖特征已被证实能准

确记录与传统代用指标不同或更强的环境信息

(Campelo et al., 2010; Fonti et al., 2010; Abrantes et 
al., 2013; Liang et al., 2013; Venegas-González et al., 
2015); 尤其是在非限制性地点, 木质部解剖特征具

有巨大的应用潜能(Liang et al., 2013)。树轮解剖使

传统树轮研究在时间上由年际尺度精确到月或季节

尺度, 空间上由整个生长轮分辨到细胞或亚细胞尺

度(Fonti et al., 2010), 开展此类研究既有利于进一

步揭示树轮-气候响应关系, 为树轮气候学机制与

机理研究奠定基础, 为传统年轮-气候关系及古气

候重建研究开辟新天地, 又可为研究全球气候变化

情境下物种的适应过程与响应策略提供新视野, 为

科学评估未来气候变化对植被的影响提供依据

(Fritts, 1976; Fonti et al., 2010; Liang et al., 2013)。因
此, 本文综述了树轮木质部解剖特征记录气候或环

境信息的机理、木质部解剖特征研究的手段与方法、

解剖特征的选取与标准化、主要解剖特征与气候变

化关系以及未来展望等内容，以求为进一步开展树

轮木质部解剖研究提供参考。 

1  木质部解剖特征记录环境信号的基本原

理及机制  

1.1  木质部解剖特征对环境的塑性响应过程及分类 
维管植物形成层为双向活动模式, 可向内形成

木质部, 向外形成韧皮部, 其活动受基因(Ursache 
et al., 2013)和环境(Rossi et al., 2008)共同控制。环境

(气候)变化能够通过影响植物体内的各种生理进程, 
直接或间接地影响形成层活动(树轮解剖特征的形

成), 使树体的结构和功能(如年轮宽度或密度等宏

观特征)发生改变, 以适应当前环境(图1)。如生长季

前或生长季的低降水或高温(干旱胁迫)能直接或间

接地影响多种生理过程, 使部分树木管胞直径变小

且数量减少, 最终形成窄轮(Fritts, 1976)。正是这种

塑性响应关系, 确保了树轮解剖特征能够准确记录

周边环境(气候)的高频变化(Fonti et al., 2010)。需要

强调的是, 这种塑性响应关系存在一定的阈值范围, 
环境变化超出该阈值将造成树体发生不可逆伤害甚

至死亡(Fonti et al., 2010), 如严重的霜冻灾害。此

外, 树轮微观解剖特征能够随外界环境变化而塑性

改变, 当这种改变能够适应现有气候时, 植物能够

正常生长; 而当这种改变不足以适应现有气候时, 
树木将会出现衰退或死亡(图1)。 

根据外部环境事件是否具有连续性, 可将环境

对树轮解剖特征的影响分为不连续的环境事件影响

和连续环境事件影响两类(Fonti et al., 2010)。不连

续环境事件往往危害较大, 常在年轮中留下某些特

殊的“痕迹”。学者们常利用这些“痕迹”重建特殊的

环境事件, 如林火(Smith & Sutherland, 1999)、虫灾

(Esper et al., 2007)、干旱(Martin-Benito et al., 2013)、
洪灾(Arbellay et al., 2010; Wertz et al., 2013)及霜冻

事件(D’Arrigo et al., 2001)。然而, 连续的环境变化

(如温度或降水等)往往能被连续的树轮解剖特征序

列(即细胞年表)所记录(Battipaglia et al., 2010; Ma-
tisons et al., 2012; Liang et al., 2013)。多个树轮木质 
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图1  树轮解剖特征对气候变化的响应过程。 
Fig. 1  The response process in anatomical characteristics of tree-rings to climate change. 
 

 
 
图2  不同材性树种木质部解剖。A, 无孔材, 欧洲落叶松(Larix decidua)。B, 散孔材, 小叶椴(Tilia cordata)。C, 环孔材, 夏栎

(Quercus robur)。D, 半环孔材, 胡桃(Juglans regia)。引自文献Schoch等(2004)。 
Fig. 2  The anatomy of xylem in trees of differential wood porosity. A, Non-porous wood Larix decidua. B, Diffuse porous wood 
Tilia cordata. C, Ring porous wood Quercus robur. D, Semi-ring porous wood Juglans regia. Cited from Schoch et al., 2004. 
 
部解剖特征被证实能够准确记录周边的环境变化且

具备气候重建的潜力(February, 1994; Fonti et al., 
2010; Abrantes et al., 2013; Liang et al., 2013; Venegas- 
González et al., 2015)。 
1.2  木质部解剖特征记录环境信号的机理——以 
“水分输导组织”为例 

维管植物木质部的主要功能是输导水分与支撑

植物体(Zimrnennann, 1983)。本文仅以木质部水分

输导组织为例, 阐述基于管孔特征对环境变化的响

应机理。长时间尺度上, 植物为适应外界的环境变

化, 不断改变其结构和功能即进化。木质部水分输

导系统经长期进化(适应及响应), 主要形成了无孔

材、环孔材、散孔材和半环孔材4类树种(图2), 这是

水分输导组织响应环境变化的典型代表 (Zimrn- 
ennann, 1983)。材性差异也决定了树体对外界环境

(尤其是水分)响应或适应策略差异。如环孔材树干
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水分传输和存贮能力明显高于散孔材, 而其却更易

遭受栓塞的威胁(Tyree & Zimmermann, 2013)。短时

间尺度上, 水分输导组织特征(如排列、大小、数量

以及细胞壁厚度等)也会随外界环境变化而呈现出

年内或年际差异(Wimmer, 2002; Giantomasi et al., 
2009; Venegas-González et al., 2015)。管腔直径能够

直接影响木质部的导水能力, 根据哈根-泊肃叶定

律(Hagen-Poiseuille’s law), 管腔半径增加相应输水

效率呈4次方增加, 因此管腔直径略微下降或增加

将导致水力效率大幅减少或增加 (Zimrnennann, 
1983)。土壤水分可利用性能够在年际或季节水平上

影响木材的形成(Gruber et al., 2010; Eilmann et al., 
2011; Vaganov et al., 2011; Wertz et al., 2013)。水分

胁迫(降水不足或高温)能通过多种途径直接或间接

地导致导管或管胞细胞变小或数量减小(Eilmann et 
al., 2011; Vaganov et al., 2011), 如影响木质部同化

物的积累、控制细胞的分裂、扩大和分化等(图3) 
(Battipaglia et al., 2010; Gruber et al., 2010)。相反, 
充足的水分供应既能够直接提高细胞膨压及细胞扩

张速率导致形成较大的管腔(Tyree & Sperry, 1989; 
Vaganov et al., 2011), 又能间接地通过降低生长素

浓度来减缓细胞分化或延长树木生长周期, 允许更

多及更大的导管或管胞细胞形成 (Kozlowski & 
Pallardy, 1997; Aloni, 2001; Vaganov et al., 2011)。值

得注意的是, 较大导管或管胞直径在增加水力效率

与气孔导度、促进光合碳增益的同时, 也使植物面

临更大的栓塞与空穴化风险(Tyree & Sperry, 1989; 
Mencuccini, 2003; Sperry et al., 2006)。水分往往是干

旱条件下促进树木生长的关键, 而湿润条件下过多

的水分也会抑制树木生长。例如湿润条件下生长的

松树形成的年轮较窄且晚材比例更低, 抑制时期每

个年轮仅由1–2列早材细胞及1列较小且细胞壁较薄

的晚材细胞构成(Vaganov et al., 2011)。因此, 在全球

变化背景下, 依据树轮木质部解剖特征对环境(气候)
变化的塑性响应特性开展树轮解剖学研究, 是研究

植被与全球变化关系的重要手段(Wimmer, 2002; 
Stoffel & Bollschweiler, 2008; Fonti et al., 2010)。 

2  树轮木质部解剖特征测定方法 

2.1  取样设计及解剖特征选取原则 
样品及取样过程中的质量控制是树轮解剖研究

成败的关键。普通生长芯(直径一般为4.35、5.15或

12 mm)、微生长芯(直径 1.9 mm)或圆盘均可用于分

析。树轮木质部解剖特征相比传统年轮代用指标往

往具有更高的变异性; 林分条件(如竞争和土壤条

件)或个体特征(基因)等潜在差异均可能导致同一采

样点不同个体之间甚至同一个体不同样本间的树轮

解剖特征产生较大的变异 (Gea-Izquierdo et al., 
2012; Gričar et al., 2013)。此外, 树轮木质部解剖特

征获取耗时费力, 树轮解剖相关的研究复本量常低

于传统树轮宽度研究(Gärtner & Nievergelt, 2010)。
因此, 多数研究表明细胞年表的统计特征往往低于

宽度或密度等传统代用指标年表(Fonti & García- 
González, 2004; Gea-Izquierdo et al., 2012; Fonti et 
al., 2013; Liang et al., 2013; Venegas-González et al., 
2015), 尽管这些统计学参数并不代表年表记录环

境信息的强弱 (Wimmer, 2002; Fonti & García- 
González, 2004; García-González & Fonti, 2008)。部

分年表质量统计特征已不太适合被用来描述细胞年

表质量(Fonti & García-González, 2004; Giantomasi 
et al., 2009; Gričar et al., 2013; Venegas-González et 
al., 2015), 例如许多细胞年表样本总体代表性(EPS)
均未达到阈值0.85。因此, 适当增加样本量、合理筛

选相关性较高的样芯用于分析, 减少因年龄、样本

量、微环境或干扰等因素而导致的变异, 有利于从

树轮解剖特征中提取更准确的环境信号 (Gea- 
Izquierdo et al., 2012; Gričar et al., 2013)。 

木质部解剖特征会因其在树轮内的位置不同, 
在径向(时间)和切向(空间)上呈现出较高的变异性, 
如导管或管胞的大小及密度等(图2)。不同位置或尺

寸的解剖特征记录的环境信号也不尽相同(García- 
González & Fonti, 2006; Campelo et al., 2010; Fonti 
et al., 2010; Carrer et al., 2015), 如García-González
和Fonti (2006)研究发现欧洲栗(Castanea sativa)早
材中最大导管面积与3月温度相关性较强, 小导管

面积与6月温度相关性更高, 而综合大、小导管面积

则与温度不相关。故选定测量对象数量太少, 将不

能完全反映相应时期的环境信号, 过多则会混入其

他时期形成的细胞从而导致环境信号被遮蔽

(García-González & Fonti, 2006, 2008)。此外, 解剖

特征记录的气候信号还会因研究区域、树种、生境

或解剖特征的不同而不同(Giantomasi et al., 2009; 
Matisons et al., 2012; Gričar et al., 2013; Liang et al., 
2013; Martin-Benito et al., 2013; Castagneri et al., 
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图3  低降水与高温导致树木形成窄轮的部分响应机制。红色、蓝色和黑色区域分别表示生长季前、生长季及共同的过程; 高
降水与低温导致树木形成宽轮的机制与其相反。改自Fritts (1976)。 
Fig. 3  The partial response mechanisms of narrowing in tree-rings caused by low precipitation and high temperatures. The areas 
marked by blue, red and black indicate the processes occurring prior to the growing season, during the growing season and the entire 
time, respectively. The effects of high precipitation and low temperatures are in reverse, that is, ring width will increase. Modified 
from Fritts (1976). 

 

2015; Venegas-González et al., 2015)。树木种类及木

质部解剖参数较多且年内空间分布复杂, 故选取适

宜的树种以及解剖参数是研究木质部解剖特征与环

境变化关系的关键。本文作者将文献和维基百科中

查到的常用木质部解剖参数及特征总结于表1。目

前, 许多树轮木质部解剖特征(细胞年表)已被证实

能够准确记录亚年际尺度(日、月或季节)的气候变

化(Fonti et al., 2010)。针叶树研究主要集中在管胞

密度、大小及细胞壁厚度(Olano et al., 2012; Liang et 

al., 2013; Martin- Benito et al., 2013; Pritzkow et al., 
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2014)、纤维素微纤丝角度(Xu et al., 2012)、射线薄

壁细胞数量(Olano et al., 2013)、木质部年内密度波

动(intra-annual density fluctuations, IADFs; 指正常

生长季的生长过程中断引起局部木材密度的突然变

化, 也称“伪轮”)(Campelo et al., 2015; Carvalho et 
al., 2015)以及树脂道(Novak et al., 2013)等方面; 而
阔叶树种研究多关注于环孔材或半环孔材早材导管

的大小及密度(Gea-Izquierdo et al., 2012; Matisons 
et al., 2012; Gričar et al., 2013), 也有就部分散孔材

导管开展的探索性研究, 如水青冈属(Fagus)(Sass 
& Eckstein, 1995)、桦木属(Betula)(Arbellay et al., 
2010)、杨属(Populus)(Schume et al., 2004)、Prosopis 
flexuosa (Giantomasi et al., 2009)及Arbutus unedo 
(Battipaglia et al., 2010)等。 
2.2  样品处理方法 

树轮木质部解剖研究中样品制备方法主要分为

显微切片法和直接打磨法两大类(表2)。显微切片法

是树轮解剖学研究中最传统的方法(Fonti et al., 
2010; Gärtner et al., 2014), 具有分辨率高、清晰度

好、切片便于携带保存且能制成连续切片等优点

(Fonti et al., 2010), 适用于小至细胞壁厚度、纹孔大

小及木纤维厚度等亚细胞特征的量化。传统切片(微
生长芯)制备太过复杂, 严重制约了树轮解剖学的

发展(Gärtner et al., 2014, 2015)。近年来, 随着树轮

解剖学研究的逐渐增多, 部分专业用于制作树轮木

质部大芯切片(普通生长芯)的切片机及配套软件被

相继研发出来(Gärtner & Nievergelt, 2010; Gärtner et 
al., 2014), 明显简化了样品预处理的过程(表2), 例
如运用GSL1-切片机可显著提高树轮木质部显微切

片制作与解剖特征解读的效率(Gärtner & Niever- 
gelt, 2010; Gärtner et al., 2014)。对于相对较大的木

质部解剖结构(如阔叶树导管或针叶树管胞), 还可 
 
 
表1  常用木质部解剖参数及特征 
Table 1  Types and characteristics of common anatomical parameters of xylem 

类型 Type 参数 Parameter 特征 Feature 作用 Function 

导管 
Vessel 

Di, Nu, Ar, De, GF 由死细胞串联而成, 由穿孔相互衔接 
Long straight chain by dead cells, jointed each other by 
perforations 

输导水分和无机盐 
Transport water and inorganic salt 

管胞 
Tracheid 

Di, Nu, Ar, De, CWT 由单个细胞组成, 其不具穿孔 
Consists of single cell without perforation 

运输水分及矿物质, 机械支持 
Transport water and minerals, mechanical support 

树脂道 
Resin canal 

Di, Nu, An 由分泌细胞彼此分离而形成, 贮存分泌物 
Developed as the divergence of secretory cells, storing 
secretions 

对昆虫和病原菌防御反应的第一道防线 
The first line of defense reaction to insects and pathogens 

木射线 
Ray 

Nu, CWT, An 由活射线薄壁细胞构成 
Consists of living ray parenchyma cells 

径向输导液流 
Radial transmission of sap 

微纤丝 
Micro-fibril 

Nu, An 由纤维素分子束聚合而成, 平行排列 
Aggregated by cellulose molecular beams, with parallel 
arrangement 

细胞壁组分, 影响细胞及木材的机械性能 
Components of cell wall, affect the mechanical properties 
of cell and wood 

An, 角度; Ar, 面积; CWT, 细胞壁厚度; De, 密度; Di, 直径; GF, 组织特征; Nu, 数量。 
An, angle. Ar, area; CWT, cell wall thickness; De, density; Di, diameter; GF, group feature; Nu, number. 
 
  
表2  主要木质部解剖方法概述 
Table 2  Summary of the major methods in anatomical analysis of xylem 

显微切片法 Micro section method 项目 
Item 

传统切片 Conventional slicing 现代切片 Contemporary slicing 

直接打磨法 
Direct polishing method 

适用样品类型 
Applicable sample type 

微生长芯(短) 
Micro-core (short) 

普通生长芯(长) 
General core (long) 

普通生长芯或圆盘(长) 
General core or disk (long) 

样品预处理流程 
Sample pretreatment process 

固定、脱水、透明、浸蜡、包埋、切片、粘片、 
脱蜡、染色等 
Fixation, dehydration, paraffin, embedding, section-
ing, sticky pills, dewaxing and dyeing etc. 

切片及染色等 
Sectioning and staining, etc. 

打磨、清洗及增加对比度等 
Grinding, cleaning and increasing 
contrast, etc. 

适用尺度 
Applicable scale 

细胞或亚细胞 
Cells or subcellular 

细胞或亚细胞 
Cells or subcellular 

细胞 
Cell 

适宜组织部位 
Applicable site 

韧皮部或木质部 
Phloem or xylem 

木质部 
Xylem 

木质部 
Xylem 

分辨率 Resolution 高 High 高 High 略低 Slightly low 

工作量 Workload 重 Heavy 轻 Light 适中 Moderate 

主要设备 
Major equipment 

普通切片机和成像显微镜 
General microtome and imaging microscope 

专用切片机和成像显微镜 
Specialized microtome and imaging 
microscope 

高分辨率相机或扫描仪 
High resolution camera or scanner
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利用数字化成像技术从经打磨的样芯表面直接捕捉

获得解剖特征, 从而提高工作效率(Giantomasi et 
al., 2009; Liang et al., 2013; Venegas- González et al., 
2015; 刘玉佳等, 2015)。因打磨易造成薄细胞壁断

裂或细胞腔堵满灰尘, 降低样品表面的分辨率, 故
采用直接打磨法捕捉木质部解剖结构时, 样品须经

一系列特殊的表面处理, 以提高分辨率(表2)(Fonti 
et al., 2010; Gärtner et al., 2015; Venegas-González et 
al., 2015)。如样品打磨后需用高压水(气)枪清洗样

品表面及管腔内的杂物或灰尘, 确保样品表面洁净

且管腔内无异物填充(Gärtner & Nievergelt, 2010; 
Matisons et al., 2012; Gärtner et al., 2015); 低分辨率

样品需预先用深色墨水沾拭样品表面(表面暗化), 
待墨迹干透再用明亮物质(如白色的粉笔、橡皮泥或

蜡等)擦试样品表面(细胞腔亮化), 以增加样品细胞

壁及腔隙间的对比度(Gärtner & Nievergelt, 2010; 
Gärtner et al., 2014; Venegas- González et al., 2015)。
此外, 为确保捕捉的准确性, 避免因自动捕捉错误

而进行的频繁手动修改测量, 必须保证样品的年轮

边界清楚, 且整个样芯的表面在一个平面内。故样

品预处理质量(主要指打磨法)直接决定解剖特征解

读的效率及准确性。 
样品预处理(切片或样芯)完毕即可利用超高分

辨率扫描仪(仅适用于打磨法)或高像素数码相机将

清晰的切片或样芯表面转换为数字化图像。随后, 
利用专业图像分析软件或辅助测量软件 ( 如
WinCELL、Image-Pro Plus、ROXAS及MiVnt图像分

析系统等)自动或半自动化读取及测量木质部解剖

特征(Fonti et al., 2010; Liang et al., 2013; Venegas- 
González et al., 2015)。借助辅助测量软件目标控制

属性预设好提取目标的范围(如阔叶树导管大小及

长宽比范围等), 自动捕捉图像中细胞或腔隙等解

剖结构。结合人工辅助检查纠错, 便可高效且相对

准确地完成测量(Campelo et al., 2010; von Arx & 
Carrer, 2014; Gärtner et al., 2015)。 

近年来, 利用SilviScan-3设备可快速分析测定

年轮宽度、细胞数量、径向及切向直径、细胞壁厚

度、木材密度及微纤丝角度等多项宏微观年轮特征。

虽然此设备价格昂贵, 但因其测量指标多、快速精

准且不需要单独进行图像分析, 已逐渐受研究者们

青睐(Xu et al., 2012; Abrantes et al., 2013; von Arx 
& Carrer, 2014; Wood et al., 2016)。需要强调的是, 

无论采用哪种方法, 准确交叉定年均是精准获取树

轮木质部显微解剖特征的前提。 
2.3  解剖参数(细胞年表)标准化及去趋势 

管胞是裸子植物木质部解剖研究中最常见解剖

结构 , 其在年轮内排列整齐且规则 (Fonti et al., 
2010; Campelo et al., 2016)。管胞随形成时间在年轮

内呈规律性变化且同一年内形成的管胞常被作为整

体研究。管胞径向直径大小与在年轮内的相对位置

的函数被称为“管胞图像(Tracheidograms)”。个体间

或年际间管胞数量常存在差异(Vaganov et al., 2006; 
Carvalho et al., 2015; Vieira et al., 2015), 为比较不

同年轮间的管胞或相同时期形成的管胞特征常需要

对管胞图形进行管胞数量标准化即管胞图像标准化

(Vaganov et al., 2006; Carvalho et al., 2015; Campelo 
et al., 2016)。Vaganov (1990)最先提出利用某一常数

来标准化所有年份管胞数目的标准化方法, 在不改

变细胞尺寸变化曲线形状即纵坐标(径向细胞大小)
不变的情况下, “压缩”或“延伸”初始管胞图像的横

坐标(细胞数量)(Vaganov, 1990)。该方法是目前公认

的管胞图像标准化方法(Campelo et al., 2016), 适用

于管胞数量变异小的情形。当管胞数量年际间变异

较大时, 如地中海地区海岸松(Pinus pinaster)连续

两年间管胞数量差异可达到20个以上(Carvalho et 
al., 2015; Vieira et al., 2015), 使用该标准化方法往

往会低估观测值或损失部分显著的气候信号

(Campelo et al., 2016)。此后, 有学者将Vaganov方法

中的常数调整为相应年份内各径向管胞数量的均

值, 允许不同年份拥有各自数量的细胞去标准化

(DeSoto et al., 2011)。上述两种方法均无法确定年轮

中密度波动(IADFs)的相对比例, 这在地中海地区

生长的针阔叶树中较为常见(Battipaglia et al., 2010; 
de Luis et al., 2011; Campelo et al., 2015; Carvalho et 
al., 2015)。近年来, 学者们还提出了基于年轮中管

胞相对位置(距早材起始端距离)来进行管胞标准化

的方法(Campelo et al., 2016)。该方法适用于环境条

件差异较大或管胞数量变异较高的环境, 且保持了

准确的年内变化信息, 还提高了前两种方法在评估

IADFs较大或管胞数量年际变异较高的年轮内晚材

评估的准确性, 有利于更好地估测树木的生产力与

固碳能力(Campelo et al., 2016)。此外, 阔叶树中散

孔材导管具有与针叶树管胞相似的特征, 也可利用

管胞图像法标准化散孔材导管解剖特征(Grabner, 
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2005)。阔叶树木质部解剖特征往往分布无规律、排

列不规则, 其大小过渡急或不呈梯度, 如环孔材导

管的大小或密度等 (Gea-Izquierdo et al., 2012; 
Matisons et al., 2012; Gričar et al., 2013)。针对类似

排列不规则且呈非梯度性变化的解剖特征, 常以年

轮内某部分解剖特征为对象开展研究, 不能用类似

的管胞图像法来进行标准化。 
树轮解剖特征中也存在因年龄或竞争等因素而

造成的变异(Matisons et al., 2012; Gričar et al., 2013; 
Peters et al., 2015; Venegas-González et al., 2015), 
常需选择理想去趋势方法, 剔除解剖特征序列中的

噪音(Fonti et al., 2010; Liang et al., 2013; Peters et 
al., 2015)。针对木质部解剖特征序列的去趋势, 实
践中往往直接运用传统方法去趋势(Fonti & García- 
González, 2004; Giantomasi et al., 2009; Matisons et 
al., 2012; Gričar et al., 2013; Venegas-González et al., 
2015)。针叶树管胞、阔叶树导管、IADFs、射线薄

壁细胞数量、树脂道数量及微纤丝角解剖特征均可

采用常规方法去趋势(Xu et al., 2012; Fonti et al., 
2013; Olano et al., 2013; Novak et al., 2013; Campelo 
et al., 2015)。树轮解剖学研究中常用的去趋势方法

有线性回归(Yasue et al., 2000)、样条函数(Fonti & 
García-González, 2004; Campelo et al., 2010; Gričar 
et al., 2013)、自回归模型(Olano et al., 2012)或负指

数函数(Fonti et al., 2013; Martin-Benito et al., 2013)
等。去趋势方法不同, 去趋势效果往往也不一样

(Carrer et al., 2015; Peters et al., 2015), 但无论采用

哪种方法都会在剔除干扰信号的同时, 损失部分低

频或高频的气候信号(Peters et al., 2015), 例如Liang
等(2013)研究发现德国东北部欧洲赤松(Pinus syl-
vestris)早材内细胞腔的平均面积(原始值)与日平均

最低温度显著正相关, 而利用样条函数剔除低频趋

势后, 这种显著相关也随之消失。树种特性、去趋

势目的、解剖特征类型以及木材性质等差异, 均可

能影响去趋势方法的选择(Abrantes et al., 2013; 
Carrer et al., 2015; Peters et al., 2015), 故选用去趋

势函数对木质部解剖特征序列进行去趋势与标准化

时应谨慎(Carrer et al., 2015; Peters et al., 2015)。另

外, 部分研究发现树轮解剖特征所呈现的年龄趋势

仅表现在树木生长的幼龄阶段 (10–30年 )(Gea- 
Izquierdo et al., 2012; Liang et al., 2013; Pritzkow et 
al., 2014; Carrer et al., 2015)。实际研究中尽可能多

地保留气候信号远比略微延长序列长度有意义, 故
可将包含幼龄趋势的部分区段直接删除后再用于树

轮气候学分析 , 巧妙地避免去趋势带来的弊端

(Gea-Izquierdo et al., 2012; Gričar et al., 2013; Liang 
et al., 2013; Venegas-González et al., 2015)。 

3  木质部解剖特征与气候关系 

3.1  阔叶树导管 
导管是双子叶植物木质部轴向输送水分的最主

要结构, 其相关特征与水分密切相关(Zimrnennann, 
1983; Fonti et al., 2010)。许多研究表明导管特征能

够准确记录周围的水分信号, 早在1994年February
就曾用南非考古遗址木炭年轮内导管直径重建了过

去的降水变化(February, 1994)。外界(土壤)水分的可

利用性也能直接或间接影响导管特征, 调整水分策

略以适应外界环境(Eilmann et al., 2011; Vaganov et 
al., 2011; Wertz et al., 2013)。一般来说, 干旱胁迫

(降水不足或高温)环境下, 木质部的导管往往会尺

寸变小、变量减少(Eilmann et al., 2011; Vaganov et 
al., 2011); 而水分供应充足时, 木质部形成的导管

往往面积更大、数量更多(Tyree & Sperry, 1989; 
Vaganov et al., 2011)。干旱地区植物导管的大小或

数量均低于湿润地区(Rita et al., 2015), 如Campelo
等(2010)研究发现Quercus ilex导管面积与多月降水

量极显著正相关, 与温度相关性不显著, 从而指出

导管面积主要受生长季水分可利用性控制, 冬季冻

结事件和夏季干旱可能会导致较小的导管产生, 以
应对空穴化和栓塞。导管直径与其面临栓塞与空穴

化风险成正比 (Zimrnennann, 1983; Sperry et al., 
2006)。在干旱期, 较大栓塞与空穴化风险可能危及

植物的输水系统 , 严重影响植物生存 (Tyree & 
Sperry, 1989); 小而少的导管可降低水分输导效率, 
确保其水力安全(Tyree & Sperry, 1989; Mencuccini, 
2003; Sperry et al., 2006), 如干旱条件下, Quercus 
canariensis通过减少早材内导管数量和直径(降低水

力导度), 保存土壤水分且避免极端负水势的发生, 
以适应夏季干旱的地中海气候(Gea-Izquierdo et al., 
2012)。干旱生境多强调水力安全性, 而湿润生境多

强调水力效率性(Giantomasi et al., 2009; Venegas- 
González et al., 2015)。植物还能够通过增加导管的

密度或改变导管的数量与分布等结构来提高植物的

导水率, 以规避空穴化的风险(Hacke et al., 2006; 
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Loepfe et al., 2007)。管腔密度增加也是提高水力效

率的重要途径, 它可适当规避植物空穴化的风险, 
但 会 增 加 空 穴 化 或 栓 塞 的 蔓 延 (Carlquist & 
Hoekman, 1985)。许多研究表明导管密度与水分关

系密切且能够记录显著的水分信号(Corcuera et al., 
2004; Schume et al., 2004)。导管大小常与密度负相

关(Abrantes et al., 2013; Rita et al., 2015), 导管变小

的同时, 常伴随着密度的提高(Hacke et al., 2006; 
Loepfe et al., 2007), 例如干旱区Ilex aquifolium导管

大小与各季节降水显著正相关, 而导管密度与各季

节降水显著负相关(Rita et al., 2015)。也有研究发现

导管密度并不能像导管面积那样准确记录外界环境

信号(Sass & Eckstein, 1995; Campelo et al., 2010; 
Leal et al., 2011), 如半环孔材Quercus suber和散孔

材Fagus sylvatica (Sass & Eckstein, 1995; Leal et al., 
2011)的导管密度几乎恒定。 

温度能够影响木质部导管特征已被许多研究所

证实(Fonti & García-González, 2004; Pritzkow et al., 
2016)。例如, Matisons等(2012)研究发现拉脱维亚地

区Quercus robur早材导管面积与上一年5月、6月、9
月及12月至当年4月温度显著正相关, 并指出气候

变化可能导致该树种木材形成对冬季温度和生长季

长度的敏感性降低; 学者们还利用Quercus robur导
管参数重建了冬季最低温度(Pritzkow et al., 2016)。
温度可通过影响光合作用与呼吸作用调控同化物的

积累与分配 , 影响木质部导管特征(Barbaroux & 
Bréda, 2002)。早材导管相关特征多受生长季前期或

生长季初期的温度影响。例如, Castanea sativa早材

导管大小主要与导管生长的两个关键生理时期, 即
前一年生长季结束前(储备存储阶段)和形成层活动

开始时 (细胞分裂和导管分化阶段 )的温度相关

(Fonti & García-González, 2004)。部分研究证实环孔

材早材中第一列导管在树木萌芽时或萌芽前形成

(Suzuki et al., 1996; Schmitt et al., 2000), 形成时间

早于光合活性的恢复, 早材形成初期的物质由前一

个生长季存储的同化物提供(Barbaroux & Bréda, 
2002)。早材宽度与前一年晚材宽度的相关性常明显

高于与当年晚材宽度的相关性, 也验证了该解释

(Fonti & García-González, 2004)。此外, 温度可通过

影响细胞分裂与分化的关系及生长周期直接影响导

管的数量及大小等特征(Fonti & García-González, 
2004; Venegas-González et al., 2015), 如Pérez-De-Lis

等 (2016)发现春季物候会影响Quercus robur及
Quercus pyrenaica早材导管的形成, 温带地区因气

温较早达到有效积温, 可形成更大的导管。有关阔

叶晚材导管的研究较少, 其形成可能与生长季或生

长季末降水及温度密切相关(Fontiet al., 2010)。 
3.2  针叶树管胞 

管胞是裸子植物木质部最主要的组成部分, 是
运输水分和矿物质的主要通道(表1)。许多研究表明

管胞特征与水分条件关系密切(Fonti et al., 2010; 
Gea-Izquierdo et al., 2012), 如Martin-Benito等(2013)
发现前一年秋季和当年春、夏季的降水对地中海森

林中欧洲黑松(Pinus nigra)和欧洲赤松径向生长十

分有利, 尤其是对早材管胞直径增大及细胞壁加厚

至关重要; 当年夏季水分利用率较低会导致欧洲赤

松管胞数量减少、腔径增加及细胞壁变薄, 晚材比

例降低; 当年夏季的降水量及标准化降水蒸发指数

(standardized precipitation evapotranspiration index, 
SPEI)与黑松的管胞数量及壁厚正相关, 而当年秋

季的降水量及SPEI与黑松的管胞数量及壁厚负相

关。土壤水分既能直接影响木质部细胞的分裂、扩

大以及分化, 还会间接影响树木生长期长短, 导致

针叶树管胞特征发生改变, 最终影响年轮宽窄(图
3)(Battipaglia et al., 2010; Gruber et al., 2010; Eil-
mann et al., 2011; Vaganov et al., 2011) , 如在不利

的水分条件下, 欧洲赤松细胞伸长与细胞壁加厚阶

段持续时间明显缩短, 木质部细胞活动提早结束约

4周, 致使窄轮发生(Gruber et al., 2010); 而在灌溉

条件下, 欧洲赤松早晚材转变时间比干旱条件下推

迟2–4周, 细胞停止活动推迟约5周, 径向增量明显

高于干旱条件下的欧洲赤松(Eilmann et al., 2011)。
针叶树管胞与阔叶树导管对水分环境响应策略一

样, 也遵循水力效率性和安全性的权衡(Zimrnen- 
nann, 1983; Sperry et al., 2006)。 

温度可通过影响多种生理过程直接或间接影响

木质部管胞特征(图3)(Vaganov et al., 2006, 2011; 
Novak et al., 2013); 其中最直接的影响就是通过控

制形成层活动调整树木的生长周期。生长季开始时, 
外界环境温度的略微波动将导致形成层活动开始时

间发生明显改变(Leikola, 1969), 只有当环境温度高

于形成层活动的最低阈值温度时, 树木生长才可能

被触发(Denne, 1971)。模型预测发现温度上升1 ℃
可导致Pinus thunbergii形成层活动开始时间提前
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4–5天 , 结束期推迟4–6天 , 生长季延长8–11天
(Rossi et al., 2011)。形成层细胞产生速率在很大程

度上由同期温度决定, 如Deslauriers等(2003)发现北

方针叶林内香脂冷杉(Abies balsamea)年轮形成各时

期管胞数量变化剧烈, 早材形成时期可短至1周, 晚
材形成周期短至5–10天。低温可缩短形成层活动周

期、降低细胞分裂速率, 导致木质部晚材的比例降

低(Gričar et al., 2006); 高温则会延长生长季, 增加

树轮中晚材的比例(Vaganov et al., 2006)。温度对树

木管胞解剖特征的影响会随研究区域发生变化, 高
纬度地区树木形成层细胞增大阶段细胞伸长的时间

明显短于低纬度地区植物(Vaganov et al., 2006), 其
对外界温度变化响应更迅速(Deslauriers & Morin, 
2005)。影响早材管胞直径的初夏温度介于5–14 ,℃  
接近或超出该界限温度时, 温度对管胞直径的影响

减弱, 如Vaganov (1996)发现北方树线附近欧洲落

叶松早材内管胞直径会因长期的夏季升温而显著增

加, 而Denne (1971)则发现将欧洲赤松幼苗的培养

温度从17.5 ℃增加到27.5 , ℃ 管胞直径仅增加

10%。另外, 管胞相关特征也能准确记录外界的温

度变化(Vaganov et al., 2011; Liang et al., 2013)。例

如Panyushkina等(2003)研究发现西伯利亚东北部落

叶松(Larix cajanderi), 早晚材管胞直径均与6月温

度正相关, 晚材管胞直径(壁厚)与7月温度负(正)相
关; 管胞数量与5月温度负相关, 与6月温度正相关; 
管胞直径及数量可被用来重建1642年以来的夏季温

度。一般来说, 早材内的管胞特征(如大小、数量、

细胞壁厚度等)多受早春与前一年冬季温度的影响, 
晚材内的管胞特征常与晚夏温度有关, 而早晚材过

渡区的管胞特征多受春末夏初温度的影响(Novak et 
al., 2013)。 
3.3  针叶树树脂道 

树脂道为分泌道的一种。松属、云杉属及落叶

松属等部分针叶树中常常包含树脂道。目前, 有关

树脂道与气候变化关系的研究相对较少(Rigling et 
al., 2003; Wimmer & Grabner, 1997, 2000)。Wimmer
和Grabner (1997)曾尝试将挪威云杉(Picea abies)树
轮中树脂道密度看作树轮气候学变量进行年轮气候

学分析, 发现树脂道密度年表相比宽度在统计上稳

定且具有高敏感度和标准偏差, 但信噪比较低, 并
指出树脂道密度独立于树轮宽度, 能够指代不同的

气候信号, 年度或夏季降雨量增加则会导致树脂道

的频率减小或尺寸变小。Wimmer和Vetter (1999)对
挪威云杉树脂道作进一步研究发现树脂道多位于早

晚材过渡区, 干燥年份形成较多树脂道、轴向也较

长, 树脂道密度与夏季温度显著正相关。Wimmer
和Grabner (2000)在研究德国挪威云杉树脂道密度

时, 进一步指出即使该指标记录的气候信号不太明

显(仅与6月温度正相关), 但仍具有记录气候信号的

巨大潜力。Rigling等(2003)研究了灌溉对欧洲赤松

径向生长和树脂道密度的影响, 结果发现灌溉导致

径向生长增加, 树脂道密度总体上有所下降, 但早

材内树脂道的数量增加; 树脂道密度随酷热的夏季

温度激增; 尽管径向生长与树脂道密度正相关, 但
二者的气候响应明显不同。上述研究表明: 高温和

干旱诱导产生的乙烯可能在上述过程中起重要作用

(Rodríguez-García et al., 2015), 恶劣的环境条件(如
高温、干旱和严寒)常常会导致针叶树木质部树脂道

的出现频率增加且尺寸变大 (Wimmer & Vetter, 
1999; Rigling et al., 2003; Rodríguez-García et al., 
2015)。然而, Rodríguez-García等(2015)发现树脂道

特征与水分密切相关, 水分亏缺的冬季及低蒸发的

春季均伴随着单位面积上树脂道面积的增加, 夏季

更高的土壤含水量或较低的水分亏缺可能导致树脂

道增大且出现频率升高。综上所述, 尽管树脂道植

物种类有限, 但因树脂道特征测量较易且常记录着

与径向生长不同的信号, 故值得加强对该解剖特征

的研究。 
3.4  特定“痕迹”及其他解剖特征 

特定环境事件会影响形成层的正常活动, 在年

轮中留下某些特殊痕迹; 这些不连续的“痕迹”常被

用来重建该特定环境事件(Wimmer, 2002; Stoffel & 
Bollschweiler, 2008)。其中, 关于IADFs的研究最多

(de Micco et al., 2016)。水分的季节性波动影响形成

层活动而触发IADFs的产生是其最主要的形成原因, 
如Battipaglia等 (2010)发现地中海地区干旱地点

Arbutus unedo早材中IADFs是生长季初期干旱胁迫

的结果, 而湿润地点晚材中IADFs则是由生长季末

有利的水湿条件所引起; Venegas-González等(2015)
则发现巴西热带Pinus caribaea早材中IADFs是夏

(雨)季充沛的降水所触发, 而晚材中IADFs则是由

生长季末充足的水分再次引发生长所致。此外 , 
IADFs还会因其他生物或非生物因素导致落叶后的

低光合而触发, 其形成与结构特性取决于很多因素, 
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详见de Micco等(2016)。 
另外, 森林火灾会导致部分形成层被烧死, 而

形成特殊的“猫脸痕” (Smith & Sutherland, 1999); 
洪水等特殊的气候事件会在木质部解剖结构中留下

特殊痕迹, 即“洪灾轮”, 根据树轮解剖结构中“洪灾

轮”的发生情况可重建过去洪水的发生历史(Arbe- 
llay et al., 2010; Wertz et al., 2013); 高海拔地区或北

方林线, 寒秋或夏末温度的急剧变冷会造成年轮晚

材细胞壁变薄, 形成所谓的“亮轮” (Wang et al., 
2002); 生长季内的异常低温事件(温度降至0 ℃以

下)会导致形成层分化出的未成熟木质部细胞无法

完成次生壁加厚及木质化过程, 细胞脱水还会使未

正常发育的细胞因挤压而变形, 在年轮细胞结构上

出现明显的异常标志即“霜轮” (D’Arrigo et al., 
2001)。上述“痕迹”均能准确记录周围的环境信号, 
并被用作年轮气候分析。此外, 未木质化或未完全

木质化的木质部细胞会被固绿染成蓝色, 这些特殊

的“蓝轮”可被用作分析木质化过程与气候要素的关

系(Piermattei et al., 2014); 树轮木质部纤维素微纤

丝角度(Xu et al., 2012)、射线薄壁细胞数量(Olano et 
al., 2013)等解剖参数, 也被证实能够准确记录周围

的环境信号。 

4  研究展望 

树轮木质部解剖使树木生长与环境变化关系的

研究在时间尺度上由年际尺度精确到月或季节尺

度, 空间上由整个生长轮分辨到细胞或亚细胞尺度

(Fonti et al., 2010)。木质部解剖特征(如导管或管胞

的尺寸、密度及壁厚等)记录着与传统树轮指标不同

的气候信号(Campelo et al., 2010; Liang et al., 2013; 
Venegas-González et al., 2015), 是对传统树木年轮

学的继承与发展。树轮木质部解剖为从生理学上解

释年轮-气候响应关系奠定了基础, 为研究全球变

化背景下物种的适应过程与响应策略提供了新视

野, 并为科学评估未来气候变化对植被的影响提供

了依据(Fritts, 1976; Fonti et al., 2010; Liang et al., 
2013)。考虑到树轮解剖学研究现状及其在全球变化

研究中的广阔前景, 未来可在以下几个重要方面开

展研究: 
(1)探究木质部解剖结构在径向和切向上的时

空变化规律及其与气候变化的关系; 进一步探索其

他细胞或亚细胞尺度特征记录气候变化的潜力, 如

木纤维、纹孔结构和木质化程度等; 并将研究对象

由乔木拓展到藤本、灌木以及草本等其他生活型。 
(2)探索树木对环境变化塑性响应的阈值, 充分

理解木质部形成对气候变化的响应策略及适应过

程; 加强对不同频率气候信号识别和提取, 提高气

候重建精确性。 
(3)探寻树轮各代用指标对气候变化响应差异

的机理, 评估各树轮代用指标间的协同与拮抗效

应; 结合形成层活动等物候动态及对特定气候环境

事件的连续监测, 确定各个时期主要气候因子对树

轮形成的具体作用及贡献量, 进一步明确树木生长

与气候因子的关系。 
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