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摘要：全球变化对树木木质部生长产生了深远影响，进而影响了森林生态系统的固碳功能以及全球生态系统能量和物质的循

环过程。树木木质部生长动态主要包括形成层活动开始和结束的时间、生长季长度以及分裂速率等，其受到多种因素的共同

调节，如植物激素、碳水化合物、氮素和气象因子等。通过在精细的时间尺度上对比研究树木木质部生长动态，揭示木质部

形成的决定因子，可以加深对树木生长生理机制的理解，从而提高其对气候变化响应的预测精度。对近年来在木质部的形成

动态及其调节机制方面取得的研究进展进行了综述，并对未来的研究方向进行了展望。 
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Abstract:  Global changes impose a profound impact on the xylem formation, which in turn affects the carbon 

sequestration of forest ecosystems and fundamental services of global ecosystems. The xylem formation dynamic 

of tree is mainly characterized by the timing of the onset and the end of cambial activity, the length of the growing 

season, and the growth rate, etc., which are jointly regulated by various factors, such as phytohormone, 

carbohydrate, nitrogen and meteorological factors. By investigating the formation dynamics of xylem over a fine 

time scale, the determinants of xylem formation could be revealed, the understanding of physiological mechanism 

of tree growth would be deepen, and the prediction accuracy of the tree growth response to climate changes would 

further improve. The recent research progresses in the xylem formation dynamic and its regulation mechanism 

were reviewed, and the prospects for the future research were provided.    
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树木是森林生态系统的重要组成部分，可通过

对大气中二氧化碳的吸收和固定，从而减缓全球变

化的进程[1]。木质部不仅为树木生长提供机械支撑，

还有传输水分和养分，抵御风雪等功能，同时作为

重要的碳汇器官，具有巨大的经济和社会效益。当

前气候变化背景下，高温和干旱事件频发, 导致木
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质部的生长急剧衰退，进而引发大面积森林死亡[2]。

因此，深入探讨木质部生长动态及其调控机制可以

帮助我们更好地预测森林生态系统对气候变化的

响应以及适应。 

木质部生长是一个复杂并具有生态弹性的过

程。在寒带和温带地区，随着春季温度的上升，树

干形成层打破休眠开始分裂活动，向外产生韧皮

部，向内产生木质部。从形成层释放出来的细胞经

过体积增大，细胞壁加厚，最终发育为成熟的木质

部细胞[3–4]。大量研究表明，生长季内树干木质部

的形成过程是一个“S”型曲线，即在生长季初期木

质部生长较慢；随着持续升温，木质部进入快速生

长期，之后逐渐减缓并进入冬季休眠期。木质部生

长动态一般分为时间和数量两个既独立又相互联

系的维度，包括形成层活动开始和结束的时间、生

长季长度和木质部的生长速率以及最终的木质部

总量等。木质部形成层活动开始和结束的时间是树

木对环境适应性的表现，体现了对资源的充分利用

及对不利环境的躲避[5]。研究表明，气候变暖已经引

起了生长季的开始期提前，结束期延后，从而导致

生长季延长[6–9]。这种改变预期将提高木质部生长

量，从而使得森林生态系统的固碳作用进一步加强，

对林分生长和森林生产力产生深远影响[10]。 

研究木质部生长动态变化及调控机理对物种

生存以及群落维持有重要意义，同时可以帮助我们

预测未来的森林生产力和碳汇等，然而目前相关综

述较为缺乏。木质部生长受到多种因子的共同调

节，如植物激素、碳水化合物、氮素和气象因子等。

通过系统地梳理以上因子与木质部生长之间的联

系，可以加深我们对树木生理生态过程及生态系统

过程和功能的了解。因此，本文将在前人综述的基

础上，重点突出木质部的生长动态及其调控机理,

并为后续工作进行展望，以期为全面理解树木生长

的生理机制提供一些新思路。 

 

1 木质部生长动态 

 

有研究表明，木质部生长季长度和生长速率共

同决定木质部生长量，即较长的生长季长度和较慢

的生长速率或者较短的生长季长度和较快的生长

速率均可产生相似的年木质部生长量[11–13]。因此,

准确定量生长季长度与生长速率对木质部生长量

的相对贡献，可以帮助我们深入理解木质部的生长

动态，从而有效预测未来的森林碳汇变化。普遍认

为，木质部生长开始时间越早，生长季越长，则会

产生较宽的年轮[14]。香脂冷杉(Abies balsamea)的生

长季长度对木质部生长量贡献率达 76%，远远高于

生长速率对木质部生长量的贡献率[15]。Rossi 等[16]

通过分析北半球大范围尺度的微树芯数据，认为生

长季长度主要决定了木质部生长量，并且生长季延

长 13%, 对应的木质部细胞数增长了 109%[16], 这

证明生长季的延长会导致木质部生长量的不对称

增加，从而促进森林生产力[16]。然而，通过监测欧

洲地区的挪威云杉 (Picea abies)、樟子松 (Pinus 

sylvestris)和欧洲冷杉(Abies alba)的木质部生长动

态和进一步定量分析，结果表明，生长速率对木质

部生长量的贡献率为 75%，而生长季长度的贡献率

为 25%[12,17]。同样，生长速率对青藏高原祁连圆柏

(Juniperus przewalskii)木质部的生长也起到决定性

作用[18–19]。有研究表明，在青藏高原半干旱区，温

暖而又干燥的气候条件导致的较长生长季不利于

针叶树木质部形成，而温度升高诱导的干旱可能通

过降低木质部生长速率来限制碳的固定[20]。这些结

果表明生长季长度或者生长速率不能单独决定木

质部生长，两者之间的权衡关系共同决定了树木生

长对气候变化的响应[12]。 

  

2 木质部发育调控机制 
 

2.1 植物激素 

激素在植物体内广泛分布，通过直接或间接地

促进或减慢植物的代谢过程，进而调节其生长和发

育过程。生长素是第一个被发现的植物激素，其产

生、运输和代谢活动均对木质部生长起着重要的调

节作用[21]。一般认为，在幼嫩的分生组织，如嫩芽

中产生大量生长素。春季，生长素沿着树干向下极

性运输，刺激树干的形成层开始分裂活动，形成木

质部[22]。生长素促进细胞生长的作用体现在两方面：

首先，生长素可使细胞壁疏松，增强其可塑性，从

而促进了细胞的纵向伸长；其次，生长素诱导蛋白

质等物质的合成，从而增加了细胞原生质体[23–24]。

有研究表明，生长素含量在形成层区域最高，沿着

增大期细胞、增厚期细胞和成熟期细胞区域依次降

低[25]，其浓度梯度维持着形成层和木质部细胞结构

稳定性。另外，生长素对于木质部生长的调节作用

随着季节变化而有所差异。在生长季早期，生长素
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水平和形成层细胞数呈现显著正相关[26]，而在生长

季晚期，即使生长素含量很高，形成层依然进入休

眠期，说明休眠期可能不是由生长素单独控制[27]。

生长素含量降低引发细胞壁较薄、管腔较大的早材

向细胞壁较厚、管腔较小的晚材转化[28]。而 Uggla

等[29]通过连续监测生长素含量，认为晚材开始形

成时，生长素含量并没有明显变化。因此，相比于

生长素含量变化，生长素本身可能提供了一种信号

作用，从而决定木质部的发育过程[27]。除了生长素，

其他植物激素，如细胞分裂素、赤霉素、乙烯、脱

落酸等也会共同调控形成层的分裂活动以及木质

部形成。与生长素的分布不同，细胞分裂素含量在

韧皮部最高[30]，赤霉素含量在发育的木质部中最

高[31]。同时，各种植物激素之间通过相互作用, 共

同调控木质部细胞的生长。细胞分裂素和生长素具

有协同作用，可以共同促进形成层细胞分裂和木质

部细胞的发育[30,32]。在生长素的参与下，赤霉素调

控纤维细胞的伸长过程[33]。 

 

2.2 碳水化合物 

木质部的生长过程需要消耗的大量能量主要

由碳水化合物提供[34]。植物体内的碳水化合物分为

结构性碳水化合物和非结构性碳水化合物。结构性

碳水化合物用于细胞壁构成，如纤维素、半纤维素

和木质素等。非结构性碳水化合物是叶片进行光合

作用之后的产物，主要为淀粉和可溶性糖，即葡萄

糖、果糖、麦芽糖和蔗糖等，是植物用于新陈代谢

的重要能量物质[35]。Deslauriers 等[36]首次研究了加

拿大杨(Populus canadensis)和美洲黑杨(P. deltoids)

在生长季内木质部的产生和可利用性碳的关系，证

明形成层内的非结构性碳含量和木质部的形成过

程正相关，即当木质部生长速率最大时非结构性碳

浓度较高，并且碳含量是限制木质部活细胞新陈代

谢的首要因子[36]。糖分既可以为细胞的分裂活动提

供能量，同时也可以作为生长调节物质，通过调控

相关基因的表达，从而促进细胞有丝分裂和细胞增

殖，对树木生长具有重要意义[37–39]。有研究表明，

欧洲赤松(Pinus sylvestris)糖分含量的季节波动和形

成层季节活动高度吻合[40]。而欧洲云杉(Picea abies)

在糖分含量最高的时候，增厚期的细胞数和木质部

生长量也达到最大值[41]。 

通常情况下，叶片光合作用产生的碳水化合物

一部分直接用于树木生长，一部分则会通过韧皮部

向下运输，储存在木质部中，以应对极端气候下由

于光合作用不足导致的树木碳饥饿[42]。通过深入了

解木质部生长的碳源机制，可以帮助我们了解树木

内在的碳分配机制并预测树木对极端天气的响应。

有研究表明，木质部的生长和碳的累积具有高度同

步性。在生长季早期，木质部生长和可溶性碳累积

同步进行。在生长季后期，木质部生长逐步停止,

可溶性碳含量达到最大值，为下一年的树木生长做

好能量储备[43]。气候条件，如温度和光照可以通过

直接影响光合作用，从而影响树木生长的能量供

应，因此本研究从能量的角度上解释了气候条件对

树木生长的滞后效应，即上一年的气候可以显著影

响下一年的树木生长。在干旱地区，夏季高温导致

木质部生长速率下降甚至停止生长，因此非结构性

碳含量累积[44]。一旦有充足的水分，形成层可以通

过存储的碳水化合物提供能量，进而重新开始分裂

活动，形成一年内木质部生长的双峰曲线。因此, 木

质部生长动态的灵活性很大程度上依赖于木质部

中存储的非结构性碳含量。 

 

2.3 氮素 

作为氨基酸和其他有机物质构成的重要原料,

氮素是植物生长必需的大量元素，对于植物的生长

和发育具有重要作用。氮添加可以通过增加叶片中

Rubisco 和叶绿素的浓度促进光合作用，或者通过

提高树木对存储碳水化合物的可利用性[45]，从而为

木质部形成提供关键能量。普遍认为氮素是森林生

态系统主要的生长限制因子，然而，由于近年来人

类活动的加剧，大气氮沉降大幅度增加，对森林生

态系统造成了很大的影响。因此，深入研究氮素对

木质部发育动态的影响，可用于评估当前氮沉降对

树木生长和森林生态系统的影响，预测全球气候变

化下森林生态系统的发展。目前全球已开展了大量

模拟氮添加对木质部生长影响的研究，然而由于氮

添加方式、氮添加速率以及实验年限等因素的不

同，相关研究未取得共识。在寒带和温带森林中, 短

期氮添加均未对香脂冷杉、黑云杉(Picea mariana)、

马尾松(Pinus massoniana)、枫香(Liquidambar for- 

mosana)木质部形成动态产生显著影响[46–50]。但在

长期的氮沉降环境中，木质部的形成是否受其影响

仍需进一步研究。Yu 等[51]证实, 相比于林下氮添加, 

林冠氮添加能够显著促进麻栎(Quercus acutissima)

木质部生长，说明树木冠层截留的氮素可以被有效
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利用[52]，之前传统的林下氮添加可能低估了氮沉降

对树木生长的影响[53]。通过监测中国亚热带氮添加

对优势树种木质部解剖结构的影响，发现林冠和林

下施氮均显著促进木荷(Schima superba)的木质部

管胞增大，而对锥栗(Castanopsis chinensis)则无显

著影响[54]，说明即使是在氮饱和的亚热带森林生

态系统，适量的氮添加仍然可以对木质部形成产

生影响。 

 

2.4 气象因子 

大量研究表明，气象因子包括温度、降雨和光

周期对于木质部形成具有重要的调节作用。普遍认

为温度是调控树木形成层活动的启动因子[55]。一方

面，形成层分裂和细胞增大涉及的一系列酶促反应

对温度极其敏感；其次，温度可以通过影响非结构

性碳的可利用性间接影响木质部生长。通过分析青

藏高原不同海拔梯度上祁连圆柏树干木质部的生

长物候期，结果表明木质部生长开始的时间与海拔

引起的温度变化相关，即海拔每降低 100 m，木质

部开始生长的时间提前 8.2 d，而木质部生长结束的

时间与海拔引起的温度差异关系较弱[19]。通过大空

间尺度范围内探索木质部发育动态的一般规律及

其机理，发现木质部的起始生长受到冬、春季积温

的共同影响，进一步揭示了温度对木质部形成的主

导作用[56]。另外，在研究相对较少的亚热带地区,

同样发现温度对于调节马尾松木质部增大期和增

厚期细胞具有显著的促进作用[57]。一般来讲，对温

带和寒带地区的树木，当春季温度达到低温阈值

(4℃ ~5℃)，木质部才开始生长。对藏东南色季拉

山史密斯杉树(Abies georgei)的研究表明，大气最低

温是影响木质部生长的主要气候因素，而且限制木

质部分化开始的最低温阈值为(0.7±0.4)℃[58]，远远

低于之前报道的温度阈值。  

水分对于木质部的生长发挥着重要作用。形成

层细胞的分裂活动和细胞增大是受膨压驱动的过

程，需要充足的水分[59–60]。因此，在干旱地区，相比

于温度，降雨是调控形成层活动开始的关键因子[13]。

通过模型预测，发现在合适的温度下，连续 12 d 的

累积降雨达(17.0±5.6) mm 才能启动祁连圆柏的木

质部生长[61]。对于热带常绿树种来说，水分条件则决

定了形成层活动的持续时间[62]。通过对不同水分亏缺

下木质部的发育动态进行监测，表明水分是调节分生

组织形成层细胞分裂的首要因子[36]，碳次之，这解释

了全球气候变暖所诱导的干旱抑制树木生长及导致

死亡率增加的生理机制。相比于温度和降雨，光周期

可以为植物生长提供稳定的信号，进而调控木质部发

育。通过分析北半球的树木木质部生长动态，认为其

最大生长速率发生在夏至日左右。树木在环境适宜的

情况下提前降低形成层分裂速率，可能是为了保证树

木在入冬之前完成所有的木质化过程[63]。  

 

3 总结和展望 

 

树木木质部生长是重要的碳汇过程，通过深入

了解其调节机制，可为预测森林生态系统碳汇变化

及可持续森林经营管理提供理论依据。然而，当前

在该领域方面仍存在一些问题，以期未来研究中能

进一步关注。首先，树木生长同时受到多种因素的

共同调节，并且各因素之间存在相互影响。例如低

温会通过限制碳水化合物的可利用性，从而对树木

生长产生不利影响[64]。较高的碳水化合物和生长季

早期温度可通过促进生长素合成及运输，进而促进

形成层分裂[65–66]。而生长季晚期短日照引发的形成

层对生长素的不敏感性，导致形成层进入休眠[27]。

这说明各个因子之间通过复杂的相互联系，共同调

节木质部生长。因此，未来研究应该更加关注植物

激素、碳水化合物、氮素和气象因子之间的相互作

用，从而对树木生长的调节机制有更加全面的认

识。另外，树木作为一个有机整体，树冠、树干和

根部的生长相互耦合，协调发展，同时监测三者的

动态生长过程，结合激素、碳水化合物及氮素含量

的测定，通过定量分析和结构方程等模型手段，有

利于在整树水平上深入理解树木受到以上因素调

节的时空差异性，从而进一步探索树木在不同器官

内的碳分配策略以及对全球变化的响应。最后，由

于全球数据分布的不均匀性，相比于寒带及温带森

林，热带及亚热带对于木质部生长的相关研究相对

较少。因此，亟需在低纬度地区尽快开展相关工作，

从而有利于在全球尺度上评估树木生长和森林生

态系统对全球变化的响应和适应机制，为国家生态

文明建设以及全球可持续发展服务。 
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