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哈萨克斯坦东部西伯利亚落叶松冠层与茎干

干旱韧性的影响因素
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摘要:【目的】比较西伯利亚落叶松冠层与茎干的干旱适应能力，量化其韧性指标并分析主要影响因素。【方法】在哈萨克

斯坦东部斋桑区 2个不同海拔区域采集树轮宽度样本，建立年表并分析树木径向生长与气候的关系；结合生长和气候异

常识别干旱事件，分别计算树轮宽度指数和归一化植被指数的 3类韧性指标：抵抗力、恢复力和恢复弹力，并利用广义线

性模型方法分析冠层韧性与地形、土壤及冠层结构的关系，探究环境因素如何塑造森林的干旱韧性。【结果】（1）高温和

干旱是限制生长的主要因素，树轮宽度指数随干旱加剧而整体下降，生长同步性也有所增强。在湿润条件下树木径向生

长整体高于平均水平，并且相较于干旱条件，个体间的生长差异明显增大。（2）干旱显著影响了树木的韧性，随着干旱强

度增加，西伯利亚落叶松茎干表现出的抵抗力、恢复力和恢复弹力整体减弱。（3）海拔是影响茎干韧性的重要环境梯度，

高海拔树木在较凉爽环境的缓冲下，干旱期间的抵抗力较高，并且干旱后恢复力和恢复弹力的表现都高于低海拔树木。

土壤容重、冠层高度和海拔分别是冠层抵抗力、恢复力和恢复弹力的主要影响因素。更高的土壤容重削弱了冠层对干旱

的抵抗力，但增强了部分区域的恢复力；高大的树木抵抗力较高，但恢复速度较慢；海拔可以解释 55.45% 的恢复弹力变

化，随着海拔的升高，恢复弹力迅速提高，当海拔超过 2 044 m时，冠层能够得到完全恢复；而热量的增加不利于干旱期

间维持生长，但有利于干旱后恢复。树木茎干对干旱的敏感性高于冠层，两者韧性差异明显。【结论】树木对干旱的响应

受环境条件显著影响，地形、土壤和林分结构在很大程度上塑造了森林韧性。长期冠层观测可有效监测植被生长状态。

气候变化的背景下，未来干旱事件的发生频率和强度都可能有所增加，低海拔树木的韧性较低提示未来干旱可能导致森

林衰退及物种组成变化的风险。
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Abstract: [Objective] To compare the drought adaptive capacity of the canopy and stem of Larix sibirica,
to  quantify  their  resilience  indices,  and  to  analyze  the  main  driving  factors  influencing  their  drought
resilience. [Method] Tree-ring width samples were collected from two elevation zones in Zaysan District,
East Kazakhstan Region, to develop chronologies and to analyze the relationships between radial growth and
climate.  Drought  events  were  identified  by  combining  growth  anomalies  with  climatic  anomalies.  Three
drought resilience components: resistance, recovery, and resilience, were calculated separately for the tree-
ring width index and the Normalized Difference Vegetation Index. Generalized linear models were then used
to examine the relationships of canopy resilience with topography, soil properties, and canopy structure, in
order to explore how environmental factors shape forest drought resilience. [Result] (1) High temperature
and  drought  were  the  main  factors  limiting  growth.  The  tree-ring  width  index  declined  overall  with
increasing  drought  intensity,  and  growth  synchrony  also  increased.  Under  wet  conditions,  radial  growth
remained above the mean level, and inter-individual variability in growth was markedly greater compared to
drought  conditions.  (2)  Drought  significantly  affected  tree  resilience.  As  drought  intensity  increased,  the
resistance, recovery, and resilience of the stems of Larix sibirica all declined overall. (3) Elevation was an
important environmental gradient influencing stem resilience. Buffered by cooler conditions, high-elevation
trees  showed higher  resistance  during  drought  and  greater  recovery  and  resilience  after  drought  than  low-
elevation  trees.  Soil  bulk  density,  canopy height,  and elevation  were  the  major  factors  influencing canopy
resistance,  recovery,  and  resilience,  respectively.  Higher  soil  bulk  density  weakened  canopy  resistance  to
drought  but  enhanced  recovery  in  some  areas.  Taller  trees  showed  higher  resistance  but  recovered  more
slowly after drought. Elevation explained 55.45% of the variation in canopy resilience; resilience increased
rapidly with elevation, and when elevation exceeded 2 044 m, the canopy was able to recover fully. Greater
heat  accumulation  was  unfavorable  for  maintaining  growth  during  drought  but  beneficial  for  post-drought
recovery.  Stems  were  more  sensitive  to  drought  than  canopies,  resulting  in  pronounced  differences  in
resilience  between  the  two.  [Conclusion]  Tree  responses  to  drought  were  significantly  influenced  by
environmental  conditions,  with  forest  resilience  being  largely  shaped  by  topography,  soil  properties,  and
stand structure. Long-term canopy observations can effectively track vegetation growth status. Under climate
change,  both  the  frequency  and  intensity  of  future  drought  events  are  likely  to  increase,  and  the  lower
resilience of low-elevation trees suggests that future droughts may pose risks of forest decline and shifts in
species composition.
Key words: resilience; tree ring; NDVI; drought; Larix sibirica

全球气候变化增加了干旱频率和强度[1]，高纬度

区域对升温尤为敏感[2]，水分限制更加突出，这可能

导致森林大面积衰退甚至死亡[3]。在干旱区山地森

林中，干旱是树木生长的主要限制因素，发生在生长

季节的干旱会导致生长显著下降[4]，且随干旱强度的

增加，树木径向生长受到进一步抑制[5]。当累积的干

旱影响超过一定的阈值时，树木将难以恢复到干旱

前的生长水平，最终导致衰退甚至死亡[3,6]。然而，树

木对干旱的生理响应存在多种模式。理解森林对干

旱的反应，需要阐明树木大小、微环境和物种性状[7]

如何影响个体层面的耐旱能力，这些因素共同决定

了干旱对树木生长、死亡、森林群落和生态系统过程

的影响[8]。

森林对干旱的响应十分复杂，同一次干旱事件
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对不同生境中的树木影响各异。生态韧性通过比较

干旱前后以及干旱期间的生长水平，量化树木抵抗

干扰以及受干扰后恢复到正常状态的能力[6]。在山

地生态系统中，海拔会改变温度与水分供给格局，局

部地形和土壤条件会改变树木在干旱期间所承受的

水分胁迫强度以及干旱后的恢复环境，从而调节生

长季的长度与树木生长水平[9]，进一步影响树木对干

旱的抵抗力（resistance，Rt）、恢复力（recovery，Rc）和

恢复弹力（resilience，Rs）。已有研究表明，低海拔生

态系统通常对干旱敏感[10]，其对干旱的抵抗力也相

对较低。除海拔外，坡向引起的辐射差异会改变树

木干旱期间的水分亏缺程度，进而影响其抵抗力表

现[11]。坡度则通过影响土壤蓄水与径流过程，改变

干旱后的恢复条件，从而影响树木的恢复力[12]。此

外，树木对干旱的适应能力不仅受气候影响，林内竞

争也会削弱个体在干旱期间的资源获取能力，降低

树木的抵抗力并改变恢复过程[13]。在群落层面，干

旱的作用可能更为复杂，物种间的相互作用可能减

弱或加剧干旱的影响[14]。例如，密集的冠层结构可

遮挡太阳辐射，减少水分蒸腾[15]。树木不同组织部

位对干旱的响应存在差异：反映茎干径向生长的树

轮宽度指数（ring width index，RWI）主要记录木质部

生长过程，而归一化植被指数（normalized difference
vegetation index，NDVI）则表征冠层绿度动态，两者

对应的生态过程和时间尺度不同。有研究表明，树

轮数据包含的气候信息较 NDVI更为丰富[16]，能较

敏感地捕捉干旱对径向生长的影响[17]。因此，树轮

数据在反映生态韧性方面可能更为可靠。然而，树

轮数据依赖野外取芯与实验处理，成本与时间投入

较高[18]。相比之下，卫星遥感能够提供连续和长期

的冠层信息，为区域尺度韧性监测提供重要支撑。

因此，结合树木径向生长和冠层绿度数据，是评估森

林衰退时间和严重程度的有效方法。

尽管森林对干旱的适应能力已经得到广泛关

注[6]，但在对气候变化敏感的中亚哈萨克斯坦地区，

针对山地森林树木不同部位的韧性评估的研究较少。

已有研究选取干旱事件时往往仅依据气候异常，较

少将树木生长异常与气候异常同时纳入考量。此外，

生态韧性虽在树轮研究中应用较多，但利用韧性指

数表征冠层生产力干旱响应的研究仍有限，尤其在

中亚干旱区森林，冠层韧性如何随局地环境因子变

化尚不明确。因此，有必要将冠层与茎干同时纳入

到森林韧性研究，利用遥感与树木年轮气候学方法，

回答环境与林分结构如何改变森林对干旱的韧性。

研究结果有助于深入理解不同环境下森林的干旱应

对策略，并为森林保护提供科学参考。

 1   研究区概况与研究方法

 1.1    研究区概况

研究区域位于哈萨克斯坦共和国东哈萨克斯坦

州斋桑区的原始森林（47°20′20″N，85°31′22″E），该
区域多为山地地形，海拔在 1 200 ~ 2 400 m之间。

该区域为典型大陆性气候，年均降水量为 267 mm
（1901—2023年），主要集中在夏季，月均降水量最

多达到 50 mm，最热月（7月）月均最高温 22 ℃，最
冷月（1月）月均最低温−22 ℃（图 1）。西伯利亚落叶

松（Larix sibirica）为该区域优势树种，年轮界限清晰、

寿命长，径向生长对温度与水分变化高度敏感，广泛

用于树木年轮气候学研究。

 1.2    树轮数据和遥感数据集

依据树木年代学基本原理，我们在东哈萨克斯

坦州斋桑区的原始森林不同海拔地区采集了 2个样

点的树轮数据（ZSL，1 850 m；ZSD，1 456 m）。每个

样点采集至少 20棵树，每棵树至少 2根样芯，以确

保样本数量足够且具有较强的序列间相关性。样本

经过风干、固定和打磨后，使用 LINTAB 6.0年轮宽

度分析仪测量年轮宽度，测量精度为 0.001 mm。利
用 COFECHA程序验证了交叉定年的准确性，使用

ARSTAN程序对树轮宽度序列进行去趋势和标准化

处理，以消除树龄增长和树干直径增加引起的非气
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图 1    采样点气象资料和气象变化（1901—2023）

Fig. 1    Meteorological data and changes of sampling sites (1901−2023)
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候趋势，采用的去趋势方法为负指数曲线，以实测树

轮宽度值与拟合趋势值之比计算标准树轮宽度指数，

随后采用双权重稳健均值法合成为标准化年表

（standard chronology，std），作为分析数据。最后，使

用平均敏感度（mean sensitivity，MS）、信噪比（signal-
to-noise ratio，SNR）和群体信号（expressed population
signal，EPS）等指标描述年表序列的统计特征（表 1）。

本研究中使用的气候数据来源于 CRU TS 4.08
格点气候数据集（http://climexp.knmi.nl），空间分辨

率为 0.5°，从中提取了 1901—2023年的月平均气

温（Tmean）、月最高温度（Tmax）、月最低温度（Tmin）、

月降水量 （Pre）和自校准帕尔默干旱指数 （self-
calibrated palmer drought severity index，scPDSI）。数
字高程模型（digital elevation model，DEM）数据使用

了 2019年的 Aster GDEM V3数据集，数据来源于

中国科学院计算机网络信息中心地理空间数据云平

台 （http://www.gscloud.cn），分辨率为 30  m，通过

DEM计算得到了热负荷指数用于后续的分析，该指

数同时考虑了地形和日照时数的综合影响，取值范

围为 0~1，数值越大表示潜在受热越强。NDVI数据

来自基于 Landsat卫星影像计算的 32 d合成 NDVI
数据产品，并在 Google Earth Engine平台上完成处

理。此外，根据 2020年的 GLC_FCS30_2020土地覆

盖产品掩膜，剔除了裸地、城市、水体、冰雪等非森

林土地利用类型。森林冠层高度数据采用 Lang等[19]

发布的 2020年全球 10 m分辨率冠层高度产品。土

壤容重数据来自 SoilGrids250m v2.0，通过厚度加权

平均值来获取 0 ~ 30 cm的土壤特性。为保证数据

源的空间一致性，所有数据被统一重采样至 30 m分

辨率。

 1.3    利用 NDVI 和树轮检测树木生长的异常

指示年是植被群体存在生长异常的年份，可通

过 pointRes包识别。此包主要用于树木年轮生态学

研究，也可用于其他生态时间序列分析。为了研究

树木冠层对干旱的响应，我们提取了 2000—2024
年 Landsat 30 m分辨率的 5—8月生长季 NDVI均
值。以每个像元为中心，提取其邻域 9个像元作为

一个局地植被群体，筛选出存在负向指示年的像素。

通过将该方法应用于 NDVI序列，获得空间上连续

的植被生长异常数据。以上一年 10月到当年 9月
的 scPDSI平均值解释生长异常，这一时间范围代表

了植物生长典型的水文年[20]。持续多年的干旱被视

为一个干旱事件，干旱期间的 RWI被平均。为分析

不同干旱强度对树木生长异常的影响，参考《气象干

旱等级》（GB/T 20481—2017）标准，将 scPDSI值划

分为不同干旱强度等级（表 2）。最终筛选出两个采

样点同时出现生长异常与干旱事件的年份进行后续

分析。
  

表 2    帕默尔干旱指数干旱等级划分

Tab. 2    Classification of drought intensity based on
scPDSI values

scPDSI范围 干旱强度

−1 < scPDSI 无旱

−2 < scPDSI ≤ −1 轻旱

−3 < scPDSI ≤ −2 中旱

−4 < scPDSI ≤ −3 重旱
 

 1.4    量化树木生长对干旱事件的响应

为评估树木生长对干旱事件的响应，使用

Lloret等[6]提出的树木韧性的 3个组成部分量化树

木生长面对干旱的韧性，这些指数基于干旱事件前、

中、后的生长差异，将对干旱的韧性分解为 3个组成

部分：抵抗力、恢复力和恢复弹力。其中，抵抗力表

示树木在干旱期间维持生长的能力；恢复力表示树

木在干旱结束后恢复生长的速度；恢复弹力表示树

木在干旱后生长恢复至干旱前水平的程度。当 Rs <
1时，表明树木在干旱后的一段时间内无法恢复到

干旱前的生长水平。对于 NDVI数据，以两个树轮

采样点为中心，提取其附近 3 km范围内的像元进行

分析，并对每个像元分别计算 Rt、Rc 和 Rs 3个韧性

指标。

Rt =
Gd

Gpre
(1)

Rc =
Gpost

Gd
(2)

Rs =
Gpost

Gpre
(3)

 

表 1    标准年表特征

Tab. 1    Characteristics of standard chronology

项目 ZSL ZSD

纬度 47°20′03.51″N 47°21′38.73″N

经度 85°31′35.84″E 85°31′08.22″E

海拔/m 1 850 1 456

坡度/（°） 25 35

坡向 西北 东北

样本量（树/样芯） 23/49 22/46

时间段 1778—2023 1762—2024

一阶自相关（AC1） 0.651 0.517

平均敏感度（MS） 0.245 0.310

标准差（SD） 0.346 0.368

信噪比（SNR） 36.335 45.886

总体代表性（EPS） 0.973 0.979

注：ZSL、ZSD为样点编号。
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式中：Rt 为抵抗力，反映树木在干旱期间维持生长的

能力，Rt = 1表示干旱期间的生长与干旱前相当，

Rt < 1表示受到干旱影响，生长低于干旱前水平，

Rt > 1表示生长高于干旱前水平；Rc 为恢复力，反映

干旱后生长相对于干旱期间的回升程度，Rc = 1表示

干旱后生长与干旱期间相当，Rc > 1和 Rc < 1分别表

示干旱后生长有所恢复和进一步下降；Rs 为恢复弹

力，反映树木干旱后生长恢复至干旱前水平的程度，

Rs = 1表示干旱后生长完全恢复至干旱前水平，Rs >
1和 Rs < 1分别表示干旱后生长超过和未恢复至干

旱前水平；Gd 表示干旱事件发生时的平均树轮宽度；

Gpre 和 Gpost 分别表示干旱事件发生前 4年和后 4年
的平均 RWI。
 1.5    影响树木韧性的因素

为分析树木径向生长对干旱强度的响应，以每

个 scPDSI等级的平均 RWI为因变量，以相应等级

的 scPDSI值为自变量，使用 R包 mgcv拟合广义加

性模型（generalized additive model，GAM）。为检验

不同海拔和不同干旱强度之间树木茎干抵抗力、恢

复力和恢复弹力的差异，在两组比较时使用 t 检验，

在多组比较时使用最小显著差异检验进行多重比较。

针对 NDVI数据，为探究植被冠层对干旱的响应策

略，采用广义线性模型 （generalized  linear  model，
GLM），以海拔、土壤容重、热负荷指数和冠层高度

作为预测变量，分析冠层韧性指标沿环境梯度的变

化特征，并识别对冠层干旱响应解释能力较强的关

键因子。在变量筛选过程中，对解释变量之间的潜

在多重共线性进行了检验，并剔除了共线性超过

0.9的变量。所有分析均在 R软件版本 4.4.3中完成。

 2   结果与分析

 2.1    树木径向生长对气候因子的响应

两个样点的 RWI与温度整体呈负相关，而与自

校准帕默尔干旱指数呈显著正相关（图 2）。上一年

和当年生长季前期温度升高对当年径向生长具有抑

制作用，其中最高温度的负向影响尤为明显。上一

年干旱状况对当年年轮形成具有显著影响，其影响

从前一年夏季到当年生长季前期，并随时间推移逐

渐减弱。相比之下，降水对径向生长的影响相对较

弱，但总体上对树木生长具有促进作用。与降水和

温度相比，scPDSI与 RWI的相关性普遍更强。

不同海拔样点的气候响应强度存在差异。在低

海拔样点，径向生长受到温暖和干燥条件的强烈胁

迫，对温度的负响应在前一年夏秋季和当前生长季

初期尤为明显，而树木径向生长与 scPDSI的正相关

出现在更宽的时间范围内（图 2a ~ c）。高海拔样点

表现出相似的响应模式，但相关强度和持续时间均

有所减弱，表明较高海拔条件可能在一定程度上缓

解干旱胁迫对径向生长的限制作用（图 2d ~ f）。
滞后检验进一步表明，干旱对树木径向生长存

在明显的延迟影响。高海拔样点的 RWI与 scPDSI
在滞后 0 ~ 1年时呈显著正相关，并以滞后 1年时相

关性最强（r = 0.32，p < 0.001）。相比之下，低海拔样

点的相关性更强且持续时间更长，在滞后 0 ~ 2年均
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图 2    树轮宽度年表与气候因子的相关性

Fig. 2    Correlations between the tree-ring width chronology and climatic factors
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表现为显著正相关，并同样在滞后 1年达到峰值（r =
0.44，p < 0.001）。整体上，干旱影响主要集中在干旱

后的 1 ~ 2年，其中低海拔样点的滞后效应更为明显。

根据干旱的强度和负指示年检验结果，共识别

出 7个与干旱事件相对应的生长异常年份（图 3），
这些年份的径向生长下降可能主要受到干旱影响。

其中，1917年和 1927年由于干旱持续时间较长，被

归为同一个干旱事件。NDVI负指示年检验结果显

示，2003年、2008年、2012年和 2014年冠层 NDVI
出现明显下降。为与树轮研究结果相对应，本研究

选取 2008年 NDVI作为冠层韧性分析对象，进一步

比较冠层与茎干对干旱响应方向的一致性。

 2.2    树木径向生长对干旱的响应

干旱等级和 RWI的关系显示，在研究区内，湿

润气候条件有利于西伯利亚落叶松径向生长。在水

分充足的情况下（scPDSI > 0.5），树木生长整体高于

平均水平（图 4），平均的 RWI约为 1.13。相比之下，

在干旱年份（scPDSI < −0.5），RWI随干旱程度加剧

而持续下降，且这一趋势在多数树木个体中均可观

察到。

不同海拔样点在不同水分条件下表现出差异。

当干旱程度较强时（scPDSI ≤ −2），低海拔样点的

RWI平均值和中位数明显低于高海拔样点，说明低

海拔树木在较强干旱胁迫下生长受抑制程度更高。

而在湿润条件下（scPDSI > 0.5），这一格局发生反转，

低海拔样点的 RWI整体高于高海拔样点，表明低海

拔地区在水分充足年份可能具有更高的生长潜力。

从离散程度看，两个样点在干旱等级下的 RWI分布

相对集中，而在湿润等级下离散度明显增大。尤其

当 scPDSI > 2时，两个海拔样点的 RWI波动范围均

明显增大，说明湿润条件下个体生长差异更加显著。

 2.3    不同环境树木对干旱事件的响应差异

两个海拔高度的西伯利亚落叶松茎干部分对干

旱的适应能力存在显著差异（图 5）。总体来看，高海

拔树木表现出更强的抗旱能力，并且在干旱后的恢

复过程中表现较好。随着干旱强度增加，抵抗力、恢

复力和恢复弹力整体呈下降趋势。尤其当干旱强度

较大时，恢复弹力普遍小于 1，说明树木径向生长难

以恢复到干旱前水平。具体来看，在轻旱和中旱条

件下，高海拔树木的抵抗力显著高于低海拔树木；但

在较强干旱条件下，不同海拔样点之间的抵抗力差

异不显著。低海拔树木在中旱条件下抵抗力最低，

表明其在中等强度干旱下已表现出较强的生长受限

特征。无论在高海拔还是低海拔，恢复力均随着干

旱强度增加显著下降。中旱和重旱条件下，高海拔

树木的恢复力略高于低海拔树木，说明高海拔环境

可能有助于树木在干旱后维持较好的恢复能力。恢

复弹力同样表现出明显的海拔差异。高海拔树木的
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图 3    标准化树轮宽度年表和 scPDSI（1901—2023年）

Fig. 3    Standardized tree-ring width chronology and scPDSI (1901–2023)
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恢复弹力随干旱严重程度增加而显著降低，而低海

拔树木在中旱和重旱条件下的恢复弹力差异不显著。

除轻旱条件下的高海拔树木外，其余情况下两个海

拔样点的树木的恢复弹力均小于 1，表明大多数干

旱事件后树木径向生长完全恢复到干旱前水平。总

体而言，高海拔树木在各类干旱强度下的恢复弹力

均高于低海拔树木。

GLM的整体拟合效果较好，表明模型能够解释

一定程度的韧性变化，抵抗力、恢复力和恢复弹力参

数模型的 R2 分别为 35.16%（RMSE ≈ 0.045、MAE ≈
0.037、 p  <  0.001）、 41.9%（RMSE  ≈  0.051、MAE  ≈

0.041、p < 0.001）和 57.84%（RMSE ≈ 0.026、MAE ≈
0.021、p < 0.001）。在冠层抵抗力方面，土壤容重的

解释能力最强，可解释 26.04% 的变化（图 6d）。在其

他因子固定的情况下，随着土壤容重增大，冠层抵抗

力逐渐下降，从 0.9下降到 0.8左右。海拔可解释

15.61% 的抵抗力变化。在 1 900 m以下，海拔升高

对抵抗力的影响较弱；当海拔持续升高时，抵抗力呈

逐渐增加趋势（图 6a）。热负荷指数与抵抗力呈弱负

相关，随着热负荷指数增加，抵抗力呈线性下降趋势，

热负荷指数每增加 0.1，抵抗力下降约 0.004。冠层

高度与抵抗力呈正相关，冠层高度每增加 10 m，抵
抗力增加约 0.02。在冠层恢复力方面，冠层高度的

解释能力最高，可解释 25.91% 的恢复力变化。冠层

高度与恢复呈负相关，冠层高度每增加 10 m，恢复

力下降约 0.03。海拔和土壤容重分别解释了 8.15%
和 22.86% 的恢复力变化。其中，恢复力随海拔升高

表现出与抵抗力相似的变化模式；而随土壤容重增

加，恢复力呈先下降后上升的变化趋势。热负荷指

数与恢复力呈弱正相关，说明较高热量条件可能有

助于干旱后冠层绿度恢复，但其影响强度相对较小。

在冠层恢复弹力方面，海拔的解释能力最强，可解

释 55.45% 的变化。相比之下，其他变量对恢复弹力

的解释度相对较低，其中冠层高度对恢复弹力的影

响不显著（图 6i）。海拔对恢复弹力的影响同样呈非

线性特征。恢复弹力在约 1 500 ~ 1 900 m范围内相

对稳定，维持在约 0.95；当海拔进一步升高后，恢复

弹力快速增加。模型预测结果显示，当海拔超过约

2 044 m时，恢复弹力可大于 1，表明干旱后 NDVI
能够完全恢复，甚至可能出现超补偿现象。总体而

言，高海拔森林在干旱发生当年更能维持冠层生长
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图 4    不同海拔树木径向生长与干旱强度变化

Fig. 4    Tree radial growth variation with drought intensity across
different elevations
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图 5    干旱强度对不同海拔高度的树木韧性的影响

Fig. 5    Effects of drought intensity on tree resilience at different elevations
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水平，并在干旱扰动后更易恢复至干扰前状态。

 3   讨　　论

 3.1    不同海拔树木径向生长对干旱的响应差异

研究结果表明，scPDSI能够较好地表征研究区

西伯利亚落叶松径向生长对水热条件变化的响应。

随着干旱加剧，两个海拔样点的 RWI均呈下降趋势，

说明干旱是限制西伯利亚落叶松径向生长的重要环

境因素。生长季高温会加剧干旱对树木生长的抑制

作用[21]。本研究中，两个海拔样点树木径向生长均
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图 6    2008年干旱事件的 NDVI韧性统计模型

Fig. 6    Statistical model of NDVI resilience for the 2008 drought event
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与前一年生长季的温度呈负相关关系（图 2a ~ b），这
可能是因为高温导致的高蒸散发率消耗碳水化合物

储备[11]，从而减少当年或后期的树轮宽度。相比降

水，scPDSI与径向生长之间更强的相关性表明，干

旱对西伯利亚落叶松的树木径向生长具有强烈影响。

从木质部形成过程看，决定径向生长的细胞增大阶

段需要持续水分供应以维持膨压，因此对水分限制

更为敏感；而细胞壁加厚阶段更多依赖近期光合产

物供给，对水分变化的直接响应相对较弱[22−23]。由

于径向生长主要受前者控制，干旱会优先抑制与径

向生长直接相关的细胞扩张过程，从而导致树轮宽

度下降。

低海拔干燥生境中树木生长对干旱更为敏感，

这一现象已有较多研究报道[24]。本研究中，RWI和
干旱等级的关系表明，在较强干旱条件下，低海拔样

点的 RWI明显低于高海拔样点，表明低海拔树木承

受了更强的水热胁迫（图 4）。而高海拔样点这种干

旱信号明显减弱，相比于高海拔样点，树木对干旱指

数的响应在低海拔样点表现出了更长的显著相关窗

口以及更高的相关性（图 2e ~ f）。这可能是由于高

海拔通常具有较低的温度与蒸散需求，在相同土壤

供水背景下更有利于维持形成层活动[25]。值得注意

的是，在较湿润条件下，两个海拔样点 RWI的表现

发生反转，低海拔样点整体水平高于高海拔样点。

从木质部细胞的分裂和扩张过程看，温度可以控制

细胞生产的开始时间，而水势是决定生长结束和细

胞总量的必要条件[26]，温度和水分共同约束形成层

活动。当水分限制减弱，低海拔样点较高温度和较

长生长季有利于形成层活动与木质部生产，相比之

下，高海拔样点仍然受到更低温度的限制，形成层活

动启动较晚，生长较为缓慢。

当树木径向生长主要受到气候的限制时，种群

内部往往表现出更强的同步生长[27]。强烈的干旱会

使树木生长更强地受同一个主导限制因子约束，压

缩树木之间的生长差异，并增强个体之间的共同响

应，因此 RWI都较小且更为集中。而当气候条件较

有利时，水分限制减弱时，局地环境特征对生长更重

要[27]，树木生长更容易受到温度、辐射、虫害、土壤

储水能力、微地形以及竞争环境等因素的共同调节。

在这种情况下，不同个体的生长同步性降低，RWI
的变化幅度增大，反映出样点内部仍存在较强的微

环境差异。

 3.2    不同海拔树木茎干的韧性差异

海拔是影响茎干韧性的重要环境梯度，海拔通

过重新分配热量和水分条件，改变树木在干旱期间

的径向生长下降幅度，以及干旱后的恢复程度，从

而塑造不同海拔间的树木茎干韧性差异。相较于低

海拔，高海拔地区较凉爽的气候条件能够在一定程

度上缓冲干旱胁迫，使树木能够保持稳定的生长速

度[28]，在干旱发生当年能够维持更高的生产力水平，

其抵抗力显著地高于低海拔树木，且在干旱结束后

的回升阶段，较适宜的环境也使树木可以更快地恢

复生长，表现出更强的恢复力和恢复弹力，这种优势

在轻旱与中旱条件下尤为明显。随着干旱强度增加，

抵抗力、恢复力和恢复弹力均表现出减少的趋势，表

明更强的水分亏缺不仅加剧了当年的生长抑制，也

削弱了干旱后的恢复能力。更严重的水分亏缺对树

木生长的抑制更强，使树木在干旱期间维持生长的

能力下降，从而表现出较低的抵抗力。同时，较强干

旱造成的生理损伤更加严重，树木在干旱后需要更

长时间恢复到正常状态，因此恢复力和恢复弹力也

相应降低。在强干旱情景下，两个海拔树木的恢复

弹力均小于 1，树木往往难以恢复至干旱前的生长

水平。值得注意的是，海拔差异在轻旱与中旱下较

显著，而在重旱下两个海拔的抵抗力和恢复弹力差

异不再显著。这表明，当水分胁迫达到一定阈值时，

土壤水分供给不足将成为所有区域的主导限制因素，

高海拔原有的气候缓冲优势被强烈的水分亏缺所削

弱，树木的径向生长更易出现非线性甚至转折式下

降，这与已有研究关于树木径向生长对水分胁迫存

在一定阈值效应的观点一致[29]。这种严重的水分胁

迫使树体水力系统受损，增加木质部水力失效和栓

塞风险，使树木在干旱后的恢复阶段需要更长时间

重建输水功能与生长过程，进而导致恢复力和恢复

弹力进一步降低。最终，不同海拔树木的茎干韧性

指标呈现同步下降的趋势。

 3.3    树木冠层韧性变化的影响因素

冠层韧性在不同环境梯度上表现出明显差异

（图 6）。环境因子通过影响干旱期间冠层功能下降

的幅度以及干旱后恢复的程度，塑造了抵抗力、恢复

力和恢复弹力的差异。结果表明，不同韧性指标受

不同的环境变量主导，土壤容重、冠层高度和海拔分

别是抵抗力、恢复力和恢复弹力的重要影响因素。

在海拔梯度上，冠层韧性的变化方向与茎干韧

性总体一致。随着海拔升高，森林冠层的抗旱能力与

干旱后的恢复能力整体呈增强趋势，其中，恢复弹力

对海拔最为敏感，随海拔升高而快速增加，并表现出

明显的非线性响应。在本研究区，中低海拔地区（约

1 500 ~ 1 900 m）可能处于能量与水分双重约束的过

渡带，温度的缓冲作用较小，但大气干燥度与土壤水

分供给仍易形成复合胁迫，使冠层出现更大幅度的

功能下降，并限制事件后的恢复。而更高海拔地区
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在较低蒸散需求与潜在更稳定的水分补给的共同作

用下，更容易在事件后回到干旱前水平，这使高海拔

地区树木的恢复弹力表现得更高。根据模型进一步

预测，当海拔在 2 044 m以上时森林可以实现完全

恢复（Rs > 1），这一阈值特征与一项加拿大研究的发

现相似[28]。与饱和水汽压差在变暖背景下对森林生

长限制日益增强的认识一致[4]，年平均温度高和土壤

湿度低的区域对干旱表现出更高的敏感性，冠层功

能在干旱年份更容易出现较大幅度下降，因此其抵

抗力通常较低。同时，热负荷指数与抵抗力呈线性

负相关，而与恢复力呈现正相关。更高的热负荷指

数代表具有更强的辐射与更高能量可利用度，通常

对应南坡和受光照更充足的区域。抵抗力的下降可

以理解为更高的辐射和热量条件提高了蒸散需求，

这会加剧干旱期间的水分亏缺，从而降低在干旱期

间维持生长的能力[30]。而在干旱结束之后，若土壤

水分得到补充恢复，较好的能量条件可能提供更长

或更有效的生长窗口[21]，有利于冠层恢复和叶面积

重建[9]，表现为恢复力和恢复弹力的轻微提升。

土壤容重对抵抗力与恢复力的贡献突出，尤其

是抵抗力的变化。图 6d显示，随着土壤容重增加，

抵抗力的下边界明显下移，说明高土壤容重条件下

更容易出现抵抗力较弱的像元。该结果与已有研究

一致，即较高土壤容重或土壤压实过程会降低土壤

孔隙度和入渗能力，限制根系尤其细根发育[31]，削弱

植物取水与光合能力，提高植被对干旱的敏感性和

脆弱性[32]，从而加大冠层功能的下降幅度，压低了抵

抗力的下限。相对地，较高土壤容重条件下，虽然恢

复力未必会线性升高，但部分像元能够表现出更强

的恢复力。干旱后植被冠层的生产力能否回升，很

大程度上取决于土壤是否能够迅速补给可利用水支

持叶面积重建与光合恢复。土壤压实会改变水分保

持曲线与导水曲线，中小孔隙比例上升会提高土壤

的保水性[33]，从而在干旱解除后提供更稳定的水分

背景，在长期恢复中更有利于树木的生长，进一步决

定恢复力和恢复弹力的变化。

树木冠层的韧性同样受到林分动态的影响[12]。

模型结果显示，冠层高度在模型中与抵抗力呈现正

相关，但与恢复力呈负相关，在林分结构上显示出抵

抗和恢复的权衡状态[17]，这与另一项对河岸林的韧

性研究的结果一致[34]。这表明，韧性与群落结构有

关，如树木的大小和年龄，较高的树木通常被认为在

干旱条件下更易受到影响[35]。然而，本研究的结果

中冠层高度对抵抗力的正效应反映了林分结构的积

极作用，高大的树木对干旱的抵抗力较强。更高的

冠层高度往往对应更成熟的林分结构、更发达的根

系，以及较强的竞争优势或微气候缓冲[36]，这些特征

有助于减轻干旱当年植被绿度的下降幅度，大树在

干旱发生时仍能在一定程度上维持冠层功能与生产

力，具有更高的抵抗力。同时，高大树木更强的蓄水

能力也可以增强对短暂性干旱的抵抗力[37]。但另一

方面，高大个体具有更长的水力路径与更高的维持

成本[13]，对栓塞更加敏感，干旱造成的水力系统损伤

修复较慢，因而表现为较低的恢复力。

树轮宽度和 NDVI的韧性表现差异进一步表明，

森林对干旱的结构响应与功能响应并不完全同步，

即冠层绿度变化与木质部径向生长变化在响应幅度

和恢复过程上可能存在不一致[38]。二者反映的生理

过程不一致，具体而言，RWI反映的是木质部细胞

形成和扩张，NDVI反映的是冠层绿度。木质部形成

层的细胞扩大过程更容易受到水分胁迫的抑制[22,39]，

导致径向生长在干旱期间通常出现更强、更持久的

生长下降，恢复过程也需要更长的时间[17]，而冠层绿

度未必同步呈现同等幅度的衰退[18]。此外，有研究

表明，在干旱期间或干旱后，初生生长在碳储备使用

上优先于次生生长[17]。树体会优先维持叶、芽等更

直接关系存活和功能的部分，而木质部生长和年轮

形成更容易被压缩。因此，基于茎干生长表征的抵

抗力通常低于基于冠层信号表征的抵抗力。干旱解

除后，树木往往能够在较短时间内通过萌发新叶使

冠层光谱信号迅速改善[40]，但木质部的生长涉及形

成层细胞分裂、扩张及细胞壁加厚等过程，受水力系

统损伤修复时间与生长季窗口的限制，往往表现出

更明显的恢复滞后[41]。结合 NDVI与 RWI的韧性指

标有助于理解森林的功能恢复与结构恢复，避免高

估或低估森林对干旱的长期韧性。

 4   结　　论

本文建立了 2个不同海拔的西伯利亚落叶松树

轮宽度年表，研究了干旱对树木不同组织部位韧性

的影响，分别以 RWI和 NDVI代表树木茎干和冠层

生长状况，研究得到以下结论。

（1）干旱是影响该区域西伯利亚落叶松径向生

长的主要气候因子。干旱年份 RWI分布较集中，反

映出强干旱作为共同限制因子压缩个体间生长差异，

使种群内部表现出更高的生长同步性。湿润年份

RWI离散度增大，说明水分限制减弱后，径向生长

更多受到局地环境因素的调节。

（2）干旱强度是影响树木茎干韧性的主要因素。

抵抗力、恢复力和恢复弹力都随着干旱强度的增大

而下降。海拔对干旱有调节作用，使高海拔样点树

木的抵抗力、恢复力和恢复弹力均显著高于低海拔
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样点。

（3）树木冠层韧性受到各种环境因素调节。海拔、

土壤容重、热负荷指数和冠层高度均与冠层韧性相

关，但不同因子对冠层韧性的影响方向和解释程度

存在差异。高海拔地区相对较低的热负荷和水分胁

迫有助于冠层功能的恢复，显示出较高的恢复弹力。

土壤容重影响树木通过根系获取水分的能力和保水

能力，高土壤容重区域冠层抵抗力较低，恢复力较高。

较高热量条件加剧干旱期间的水分亏缺，从而降低

树木在干旱期间维持生长的能力，但在干旱后提供

了更有利的恢复条件。高大树木的冠层对干旱的抵

抗力较高，但其较高的生存成本导致恢复力较低。

这些研究结果为未来的森林管理提供了新的思

路。但本研究的树木年轮采样点较少，位置相对集

中，在后续的研究可以对更广范围海拔和不同立地

条件的森林进行研究。
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