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吉林蛟河针阔混交林树木生长与生境关联性

郝珉辉１， 张忠辉２， 赵珊珊２， 赵秀海１， 叶尔江·拜克吐尔汉３， 张春雨１，∗

１ 北京林业大学森林资源与生态系统过程北京市重点实验室， 北京　 １０００８３

２ 吉林省林业科学研究院， 长春　 １３００３３

３ 新疆农业大学林学与园艺学院， 乌鲁木齐　 ８３００５２

摘要：以吉林蛟河 ２１．１２ ｈｍ２（６６０ ｍ×３２０ ｍ）针阔混交林样地为对象，在以海拔、坡度、坡向以及凸凹度为地形变量划分样地生境

类型的基础上，利用 ２００９—２０１４ 年植被生长数据，研究生境差异对树木生长的影响机制。 研究采用生境空间随机（生境 ＣＳＲ）、
物种空间随机（物种 ＣＳＲ）以及物种 Ｔｈｏｍａｓ３ 种生态学过程零模型，检验树木径向生长与 ４ 种生境类型之间的关联性；采用

Ｐｅａｒｓｏｎ 相关系数计算树木生长与地形变量之间的相关关系，量化地形变量对树木生长的影响。 研究结果显示：（１）样地内绝大

多数物种（生境 ＣＳＲ 过程：８６．１％；物种 ＣＳＲ 过程：９４．４％；物种 Ｔｈｏｍａｓ 过程：６１．１％）的径向生长表现出明显的生境关联性。 （２）
不同生活型物种的生境利用方式不同：灌木和亚乔木具有类似的生境偏好，与海拔相对较低、地势相对平缓的生境型 １ 正关联，
与海拔相对较高、坡度相对较大的生境型 ２ 和生境型 ４ 负关联；乔木在不同生境类型中会同时存在正、负关联性，但更倾向于和

生境 １ 发生负关联，而和生境 ４ 发生正关联，并且乔木树种的径向生长对地形之间的差异更加敏感；（３）高达 ８６．１％的物种生长

与至少一种地形变量显著相关，其中海拔对树木生长影响最大，其次是坡度和凸凹度，坡向的影响则相对最小。 上述结果表明，
样地内不同物种之间出现了明显的生境利用性分化，生境利用性分化是影响温带针阔混交林树木径向生长的重要因素。
关键词：径向生长； 生境关联； 地形； 生境差异； 生活型
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Ｒａｎｄｏｍｎｅｓｓ （ＣＳＲ） Ｐｒｏｃｅｓｓ， Ｓｐｅｃｉｅｓ Ｃｏｍｐｌｅｔｅ Ｓｐａｔｉａｌ Ｒａｎｄｏｍｎｅｓｓ Ｐｒｏｃｅｓｓ ａｎｄ Ｓｐｅｃｉｅｓ Ｔｈｏｍａｓ Ｐｒｏｃｅｓｓ ｗｅｒｅ ｅｍｐｌｏｙｅｄ ｔｏ
ｔｅｓｔ ｔｈｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ｏｆ ｒａｄｉａｌ ｇｒｏｗｔｈ⁃ｈａｂｉｔａｔ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎｓ． Ｆｕｒｔｈｅｒｍｏｒｅ， Ｐｅａｒｓｏｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｗａｓ ｕｓｅｄ ｔｏ ｅｘｐｌｏｒｅ ｔｈｅ
ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｔｏｐｏｇｒａｐｈｉｃａｌ ｖａｒｉａｂｌｅｓ ｏｎ ｒａｄｉａｌ ｇｒｏｗｔｈ． Ａ ｔｏｔａｌ ｏｆ ３６ ｓｐｅｃｉｅｓ ｗｅｒｅ ｉｎｃｌｕｄｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ａｎａｌｙｓｉｓ． Ｔｈｅ ｆｏｌｌｏｗｉｎｇ
ｒｅｓｕｌｔｓ ｗｅｒｅ ｏｂｔａｉｎｅｄ： （１） Ｓｉｘｔｙ ｏｎｅ ｐｅｒｃｅｎｔ ｏｆ ｒａｄｉａｌ ｇｒｏｗｔｈ ｅｘｈｉｂｉｔｅｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎｓ ｗｉｔｈ ｈａｂｉｔａｔ ｔｙｐｅｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ
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ｗｅ ｆｏｕｎｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｈａｂｉｔａｔ ｐｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ ｏｆ ｓｈｒｕｂｓ ａｎｄ ｓｍａｌｌ ｔｒｅｅｓ ｗｅｒｅ ｓｉｍｉｌａｒ， ｗｈｅｒｅａｓ ｔｒｅｅｓ ｈａｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｈａｂｉｔａｔ
ｐｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ． Ｔｈｅ ｒａｄｉａｌ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ ｓｈｒｕｂｓ ａｎｄ ｓｍａｌｌ ｔｒｅｅｓ ｗｅｒｅ ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｈａｂｉｔａｔ ｔｙｐｅ １ ａｔ ａ ｒｅｌａｔｉｖｅｌｙ ｌｏｗ
ａｌｔｉｔｕｄｅ ａｎｄ ｏｎ ｆｌａｔ ｔｅｒｒａｉｎ， ｂｕｔ ｗｅｒｅ ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｈａｂｉｔａｔ ｔｙｐｅｓ ２ ａｎｄ ４， ｗｈｉｃｈ ｈａｄ ａ ｒｅｌａｔｉｖｅｌｙ ｈｉｇｈ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ
ａｎｄ ｏｎ ｓｔｅｅｐ ｓｌｏｐｅｓ． Ｃｏｎｖｅｒｓｅｌｙ， ｔｒｅｅｓ ｗｅｒｅ ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｈａｂｉｔａｔ ｔｙｐｅ ４， ｂｕｔ ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｈａｂｉｔａｔ
ｔｙｐｅ １． Ｆｕｒｔｈｅｒｍｏｒｅ， ｔｈｅ ｒａｄｉａｌ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ ｔｒｅｅｓ ｗａｓ ｈｉｇｈｌｙ ｓｅｎｓｉｔｉｖｅ ｔｏ ｈａｂｉｔａｔ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙ ｗｈｅｎ ｃｏｍｐａｒｅｄ ｗｉｔｈ ｔｈａｔ ｏｆ
ｓｈｒｕｂｓ ａｎｄ ｓｍａｌｌ ｔｒｅｅｓ． （３） Ｐｅａｒｓｏｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｔｈａｔ ｕｐ ｔｏ ８６．１ ｐｅｒｃｅｎｔ ｏｆ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅｓ ｗｅｒｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ
ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｏｎｅ ｏｒ ｍｏｒｅ ｔｏｐｏｇｒａｐｈｉｃａｌ ｖａｒｉａｂｌｅｓ． Ａｍｏｎｇ ｔｈｅ ｆｏｕｒ ｔｏｐｏｇｒａｐｈｉｃａｌ ｖａｒｉａｂｌｅｓ ｅｖａｌｕａｔｅｄ， ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ｔｕｒｎｅｄ ｏｕｔ
ｔｏ ｂｅ ｔｈｅ ｍｏｓｔ ｉｎｆｌｕｅｎｔｉａｌ ｆａｃｔｏｒ ｆｏｒ ｒａｄｉａｌ ｇｒｏｗｔｈ， ｆｏｌｌｏｗｅｄ ｂｙ ｓｌｏｐｅ ａｎｄ ｃｏｎｖｅｘｉｔｙ， ｗｈｅｒｅａｓ ａｓｐｅｃｔ ｗａｓ ｔｈｅ ｌｅａｓｔ ｉｎｆｌｕｅｎｔｉａｌ．
Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ｓｕｇｇｅｓｔ ｔｈａｔ ｈａｂｉｔａｔ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙ ａｎｄ ｎｉｃｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ ｈａｖｅ ａ ｃｏｎｓｉｄｅｒａｂｌｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｎ ｒａｄｉａｌ
ｇｒｏｗｔｈ ｉｎ ｔｈｅ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｃｏｎｉｆｅｒｏｕｓ ａｎｄ ｂｒｏａｄｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｒａｄｉａｌ ｇｒｏｗｔｈ； ｈａｂｉｔａｔ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ； ｔｏｐｏｇｒａｐｈｙ； ｈａｂｉｔａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ； ｌｉｆｅ ｆｏｒｍ

森林植物的生长和分布具有一定的生境偏好，植物在其适宜生境中拥有较强的竞争能力，株数较多且生

长较好［１⁃２］。 通过量化植物的生长、分布与生境之间的关联程度，能够检验生境差异在群落构建、物种共存以

及树木生长等过程中的重要性，推断生态学现象背后潜在的生态学过程［３⁃６］。 热带雨林［３⁃４］、亚热带常绿阔叶

林［５］和温带森林［６］开展的物种⁃生境关联性研究表明，生境差异是影响物种空间分布的一个重要因素，物种空

间分布与生境之间的关联程度取决于生境的复杂性［３⁃６］，生境条件越复杂，物种选择其最适生境的机会就越

大［１⁃２］。 同时研究表明，不同物种对生境差异的敏感性不同［７］，物种对生境差异的响应在很大程度上是通过

植物所具有的某些关键性状起作用的［８］。 以上研究揭示了生境差异对树种空间分布的影响及其作用机制，
但以上研究只关注树木的相对多度而忽视树木的生长特征。 树木的相对多度受多种因素影响［９］，仅仅依靠

相对多度很难全面反映物种与生境之间的关联性。 相比之下，树木生长对环境间的差异更加敏感［１０⁃１１］，能够

更加直观地反映物种对生境的偏好。 因此，有必要探讨树木生长与生境之间的关联性，研究局域尺度上生境

差异对树木生长的影响，进一步拓展我们对物种⁃生境关联性的理解和认识。
在进行物种⁃生境关联性研究时，由于树木的种内和种间相互作用［１２⁃１３］、自然干扰［１４］和生境差异［１５］ 等生

态学过程相互交织，常常导致树木生长表现出一定程度上的空间自相关［１６］。 物种⁃生境关联性很容易与这种

空间自相关现象发生混淆，需要通过随机模拟技术消除空间自相关性对检验结果带来的负面影响［３］。 本文

以吉林蛟河固定监测样地 ２００９—２０１４ 年的植被生长数据为基础，采用生境空间随机（生境 ＣＳＲ）、物种空间随

机（物种 ＣＳＲ）和物种 Ｔｈｏｍａｓ３ 种生态学过程作为零模型，在以地形变量划分生境类型的基础上，检验树木的

径向生长与各类生境之间的关联性，旨在揭示生境差异对温带森林树木生长的影响机制。

１　 研究方法

１．１　 样地概况

研究区域位于吉林省蛟河林业试验区管理局（４３°５７．８９７′—４３°５８．２６３′Ｎ， １２７°４２．７８９′—１２７°４３．３１０′Ｅ）。
该地区属于受季风影响的温带大陆性气候，年均温为 ３．８℃，其中 ７ 月份为最热月，平均温度为 ２１．７℃；１ 月份

为最冷月，平均温度为⁃ １８．６℃；年平均降水量为 ６９５．９ ｍｍ；土壤类型为棕色森林土，土层深度 ２０—１００ ｃｍ。
２００９ 年建立面积为 ２１．１２ ｈｍ２（６６０ ｍ×３２０ ｍ）固定监测样地，样地最低海拔 ４２５．３ ｍ，最高海拔 ５２５．８ ｍ，

最大高差 １００．５ ｍ，地形变化较大。 将样地划分为 ５２８ 个 ２０ ｍ×２０ ｍ 样方，记录所有胸径≥１ ｃｍ 的木本植物

的物种、胸径、树高、冠幅和相对位置坐标，并挂牌标记以便长期监测。 ２０１４ 年对样地内所有胸径≥１ ｃｍ 木本

植物进行复测。 林分类型属于典型次生针阔混交林，为阔叶红松林经采伐干扰后形成的近熟林。 样地内针叶
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树种主要为红松（Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ），物种重要值（计算参照方精云等［１７］ ）位于前五的阔叶树种依次为：胡桃楸

（Ｊｕｇｌａｎｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ）、色木槭 （ Ａｃｅｒ ｍｏｎｏ）、千金榆 （ Ｃａｒｐｉｎｕｓ ｃｏｒｄａｔａ）、暴马丁香 （ Ｓｙｒｉｎｇ ａｒｅｔｉｃｕｌａｔａ ｖａｒ．
ａｍｕｒｅｎｓｉｓ）和紫椴（Ｔｉｌｉａ ａｍｕｒｅｎｓｉｓ）。 为了满足样本量需求，本文以样地内物种多度大于 ３０ 株的 ３６ 个树种作

为研究对象。
１．２　 数据分析

１．２．１　 地形变量与生境类型划分

本文依据地形变量划分生境类型，地形变量通过影响植物对水分、光照以及矿质元素的获取，从而强烈作

用于植物的生长和分布［１８⁃２１］，在进行物种⁃生境关联性研究时，地形变量往往作为最主要的生境类型划分依

据［３⁃６］。 样地内每个 ２０ ｍ×２０ ｍ 样方的地形变量计算方法为：样方 ４ 个顶点的海拔平均值为该样方的海拔

值［３］；目标样方的海拔减去与之相邻的 ８ 个样方的海拔平均值为该样方的凸凹度，处于样地边缘的样方凸凹

度为样方中心的海拔减去其 ４ 个顶点的海拔平均值［２２］；从样方的 ４ 个顶点中随机抽取 ３ 个顶点组成一个平

面，这样 ４ 个顶点可以组成 ４ 个平面，这 ４ 个平面与样方投影面的夹角平均值为该样方的坡度；４ 个平面与正

北方向的角度平均值为该样方的坡向［３］。 Ｚｈａｎｇ 等［６］ 在上述地形变量的基础上，利用多元回归树

（Ｍｕｌｔｉｖａｒｉａｔｅ Ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ Ｔｒｅｅ）方法［２３⁃２４］，将该研究样地划分为 ４ 种生境类型（以下称生境 １、生境 ２、生境 ３、生
境 ４；见图 １）。 本文采用了他的生境分类结果，不同生境类型的特征为：生境 １ 属于地势平缓的低海拔区域，
最高海拔小于 ４５３．６３ ｍ；生境 ２、生境 ３ 属于由低海拔到高海拔的过渡区，其中生境 ２ 位于东坡（坡向≥
１８６°），且坡度较陡；生境 ３ 位于西坡（坡向＜１８６°），且坡度较缓；生境 ４ 属于高海拔区域，其最低海拔不小于

４６５．７２ ｍ。

图 １　 吉林蛟河 ２１．１２ｈｍ２样地内生境类型分布

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｈａｂｉｔａｔ ｔｙｐｅｓ ｉｎ ａ ２１．１２ｈｍ２ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｐｌｏｔ ｉｎ Ｊｉａｏｈｅ， Ｊｉｎｌｉｎ Ｐｒｏｖｉｎｃｅ

每个样方大小为 ２０ ｍ ´２０ ｍ， 数字表示生境类型

１．２．２　 物种⁃生境关联性检验

经典统计学方法检验物种⁃生境关联性时，通常假设样本之间相互独立，不考虑空间自相关性的影响。 由

于各种生态学过程交互作用，样本间通常具有明显的空间自相关性，因此检验结果会存在一定偏差［３］。 本文

在综合考虑植物生长和样方生境空间自相关性的基础上，采用生境空间随机（生境 ＣＳＲ）、物种空间随机（物
种 ＣＳＲ）以及物种 Ｔｈｏｍａｓ３ 种生态学过程零模型，检验植物径向生长与生境之间的关联性。

生境 ＣＳＲ 过程假设植物生长存在空间自相关性而不同样方的生境类型之间不存在自相关性。 生境 ＣＳＲ
过程用于生成生境随机模拟图，该过程随机变换不同样方的生境类型，而每一种生境类型的总数量保持不变。
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物种 ＣＳＲ 过程假设样方生境类型之间存在空间自相关性，而植物生长不存在自相关性。 物种 ＣＳＲ 过程用于

生成植物生长随机模拟图，该过程将植株的空间位置进行随机化，而样地内总生长量大小保持不变。 物种

Ｔｈｏｍａｓ 过程假设植物生长与样方生境类型之间空间相关，用于生成具有空间自相关性的植物生长模拟图。
物种 Ｔｈｏｍａｓ 过程是一种限制性随机化过程，在很大程度上保留了原有数据结构，因此本文倾向于采用该过程

进行结果解释。
在上述零模型基础上通过 １０００ 次模拟建立置信区间，比较每个物种径向生长量的真实值与模拟值：当真

实值＞９７．５％的模拟值时，则认为物种径向生长与该生境类型显著正相关；当真实值＜２．５％的模拟值时，认为

物种径向生长与该生境类型显著负相关。
本文采用 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关系数计算植物生长量与地形变量（海拔、坡度、坡向和凸凹度）之间的关系，量化地

形变量对植物生长的影响。

２　 结果

利用生境 ＣＳＲ 过程作为零模型检验植物生长与生境关系，绝大多数（８６．１％）物种的径向生长与生境显

著相关；而大果榆（Ｕ． ｍａｃｒｏｃａｒｐａ）、沙松、簇毛槭、毛榛（Ｃｏｒｙｌｕｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ）和长白忍冬（Ｌ． ｒｕｐｒｅｃｈｔｉａｎａ）的径

向生长与生境没有检测到显著关联性；在 ３６ 个物种和 ４ 种生境构成的 １４４ 个潜在组合中，３３ 个物种⁃生境组

合呈显著正关联，４４ 个呈显著负关联。 利用物种 ＣＳＲ 过程作为零模型，９４．４％的物种径向生长与生境显著相

关；仅有大果榆和簇毛槭的径向生长与生境没有检测到显著关联性；３８ 个物种⁃生境组合呈显著正关联，５５ 个

呈显著负关联。 利用物种 Ｔｈｏｍａｓ 过程作为零模型，２２ 个物种（占总物种数 ６１．１％）的径向生长与生境显著相

关；２１ 个物种⁃生境组合呈显著正关联，２４ 个呈显著负关联（表 １；表 ２）。

表 １　 树种径向生长与生境的关联性

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ′ ｒａｄｉａｌ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｈａｂｉｔａｔ ｔｙｐｅｓ

树种 Ｓｐｅｃｉｅｓ
物种 Ｔｈｏｍａｓ Ｓｐｅｃｉｅｓ Ｔｈｏｍａｓ 物种 ＣＳＲ Ｓｐｅｃｉｅｓ ＣＳＲ 生境 ＣＳＲ Ｈａｂｉｔａｔ ＣＳＲ

Ｈ１ Ｈ２ Ｈ３ Ｈ４ Ｈ１ Ｈ２ Ｈ３ Ｈ４ Ｈ１ Ｈ２ Ｈ３ Ｈ４

春榆 Ｕｌｍｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ ｖａｒ． Ｊａｐｏｎｉｃａ ＋ － Ｎ － ＋ － ＋ － ＋ － Ｎ －

拧筋槭 Ａｃｅｒ ｔｒｉｆｌｏｒｕｍ ＋ － Ｎ － ＋ － Ｎ － ＋ － Ｎ －

水曲柳 Ｆｒａｘｉｎｕｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ ＋ － Ｎ － ＋ － Ｎ － ＋ － Ｎ －

胡桃楸 Ｊｕｇｌａｎｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ ＋ Ｎ Ｎ Ｎ ＋ － Ｎ － ＋ － Ｎ －

糠椴 Ｔｉｌｉａ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ － Ｎ Ｎ ＋ － ＋ Ｎ ＋ － ＋ Ｎ ＋

千金榆 Ｃａｒｐｉｎｕｓ ｃｏｒｄａｔａ － ＋ Ｎ Ｎ － ＋ － ＋ － ＋ Ｎ ＋

蒙古栎 Ｑｕｅｒｃｕｓ ｍｏｎｇｏｌｉｃａ － Ｎ Ｎ ＋ － ＋ Ｎ ＋ － ＋ Ｎ ＋

色木槭 Ａｃｅｒ ｍｏｎｏ － Ｎ Ｎ ＋ － Ｎ Ｎ ＋ － Ｎ Ｎ ＋

青楷槭 Ａｃｅｒ ｔｅｇｍｅｎｔｏｓｕｍ － ＋ Ｎ Ｎ － ＋ Ｎ Ｎ － ＋ Ｎ Ｎ

水榆花楸 Ｓｏｒｂｕｓ ａｌｎｉｆｏｌｉａ － Ｎ Ｎ ＋ － Ｎ Ｎ ＋ － Ｎ Ｎ ＋

紫椴 Ｔｉｌｉａ ａｍｕｒｅｎｓｉｓ － Ｎ Ｎ Ｎ － ＋ Ｎ ＋ － ＋ Ｎ ＋

红松 Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ Ｎ ＋ Ｎ Ｎ － ＋ Ｎ Ｎ － ＋ Ｎ Ｎ

花曲柳 Ｆｒａｘｉｎｕｓ ｒｈｙｎｃｈｏｐｈｙｌｌａ Ｎ Ｎ Ｎ ＋ － Ｎ － ＋ － Ｎ － ＋

裂叶榆 Ｕｌｍｕｓ ｌａｃｉｎｉａｔａ Ｎ Ｎ Ｎ ＋ － Ｎ Ｎ ＋ － Ｎ Ｎ ＋

山杨 Ｐｏｐｕｌｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ Ｎ Ｎ Ｎ ＋ － － Ｎ ＋ － Ｎ Ｎ ＋

白桦 Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ Ｎ Ｎ Ｎ Ｎ ＋ Ｎ Ｎ Ｎ ＋ Ｎ Ｎ Ｎ

白牛槭 Ａｃｅｒ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃｕｍ Ｎ Ｎ Ｎ Ｎ Ｎ － ＋ Ｎ Ｎ － ＋ Ｎ

大果榆 Ｕｌｍｕｓ ｍａｃｒｏｃａｒｐａ Ｎ Ｎ Ｎ Ｎ Ｎ Ｎ Ｎ Ｎ Ｎ Ｎ Ｎ Ｎ

枫桦 Ｂｅｔｕｌａ ｃｏｓｔａｔａ Ｎ Ｎ Ｎ Ｎ － Ｎ ＋ Ｎ － Ｎ Ｎ Ｎ

怀槐 Ｍａａｃｋｉａ ａｍｕｒｅｎｓｉｓ Ｎ Ｎ Ｎ Ｎ ＋ － － － ＋ － － －

黄檗 Ｐｈｅｌｌｏｄｅｎｄｒｏｎ ａｍｕｒｅｎｓｅ Ｎ Ｎ Ｎ Ｎ ＋ ＋ Ｎ － ＋ ＋ Ｎ －

沙松 Ａｂｉｅｓ ｈｏｌｏｐｈｙｌｌａ Ｎ Ｎ Ｎ Ｎ － Ｎ Ｎ Ｎ Ｎ Ｎ Ｎ Ｎ
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续表

树种 Ｓｐｅｃｉｅｓ
物种 Ｔｈｏｍａｓ Ｓｐｅｃｉｅｓ Ｔｈｏｍａｓ 物种 ＣＳＲ Ｓｐｅｃｉｅｓ ＣＳＲ 生境 ＣＳＲ Ｈａｂｉｔａｔ ＣＳＲ

Ｈ１ Ｈ２ Ｈ３ Ｈ４ Ｈ１ Ｈ２ Ｈ３ Ｈ４ Ｈ１ Ｈ２ Ｈ３ Ｈ４

暴马丁香 Ｓｙｒｉｎｇ ａｒｅｔｉｃｕｌａｔａ ｖａｒ． Ａｍｕｒｅｎｓｉｓ ＋ － Ｎ － ＋ － Ｎ － ＋ － Ｎ －

稠李 Ｐａｄｕｓ ｒａｃｅｍｏｓａ ＋ － Ｎ － ＋ － Ｎ － ＋ － Ｎ －

鼠李 Ｒｈａｍｎｕｓ ｄａｖｕｒｉｃａ ＋ － Ｎ － ＋ － － － ＋ － Ｎ －

山丁子 Ｍａｌｕｓ ｂａｃｃａｔａ ＋ Ｎ Ｎ － ＋ － － － ＋ Ｎ － －

茶条槭 Ａｃｅｒ ｇｉｎｎａｌａ Ｎ Ｎ Ｎ Ｎ ＋ － － － ＋ － Ｎ －

簇毛槭 Ａｃｅｒ ｂａｒｂｉｎｅｒｖｅ Ｎ Ｎ Ｎ Ｎ Ｎ Ｎ Ｎ Ｎ Ｎ Ｎ Ｎ Ｎ

金银忍冬 Ｌｏｎｉｃｅｒａ ｍａａｃｋｉｉ ＋ － Ｎ － ＋ － － － ＋ Ｎ Ｎ －

瘤枝卫矛 Ｅｕｏｎｙｍｕｓ ｖｅｒｒｕｃｏｓｕｓ ＋ － Ｎ Ｎ ＋ － Ｎ － ＋ － Ｎ －

卫矛 Ｅｕｏｎｙｍｕｓ ａｌａｔｕｓ ＋ Ｎ Ｎ － ＋ － Ｎ － ＋ － Ｎ －

翅卫矛 Ｅｕｏｎｙｍｕｓ ｍａｃｒｏｐｔｅｒｕｓ Ｎ Ｎ Ｎ Ｎ ＋ － Ｎ Ｎ Ｎ － Ｎ Ｎ

东北山梅花 Ｐｈｉｌａｄｅｌｐｈｕｓ ｓｃｈｒｅｎｋｉｉ Ｎ Ｎ Ｎ Ｎ Ｎ － Ｎ Ｎ Ｎ － Ｎ Ｎ

东北鼠李 Ｒｈａｍｎｕｓ ｓｃｈｎｅｉｄｅｒｉ ｖａｒ． ｍａｎｓｈｕｒｉｃａ Ｎ Ｎ Ｎ Ｎ － － ＋ ＋ Ｎ － Ｎ ＋

毛榛 Ｃｏｒｙｌｕｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ Ｎ Ｎ Ｎ Ｎ － Ｎ Ｎ ＋ Ｎ Ｎ Ｎ Ｎ

长白忍冬 Ｌｏｎｉｃｅｒａ ｒｕｐｒｅｃｈｔｉａｎａ Ｎ Ｎ Ｎ Ｎ Ｎ － Ｎ Ｎ Ｎ Ｎ Ｎ Ｎ

　 　 ＣＳＲ： 完全空间随机， Ｃｏｍｐｌｅｔｅ Ｓｐａｔｉａｌ Ｒａｎｄｏｍｎｅｓｓ； Ｈ１ 表示生境 １， Ｈ２ 表示生境 ２， Ｈ３ 表示生境 ３， Ｈ４ 表示生境 ４； ＋表示正关联， －表示负

关联， Ｎ 表示中性．

表 ２　 树种径向生长与生境显著关联性统计

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｔｕｄｉｅｄ ｓｐｅｃｉｅｓ′ ｒａｄｉａｌ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｈａｂｉｔａｔ ｔｙｐｅｓ

生境关联性 Ｈａｂｉｔａｔ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎｓ 生境 ＣＳＲ Ｈａｂｉｔａｔ ＣＳＲ 物种 ＣＳＲ Ｓｐｅｃｉｅｓ ＣＳＲ 物种 Ｔｈｏｍａｓ Ｓｐｅｃｉｅｓ Ｔｈｏｍａｓ

生境 １ ＋　 Ｈａｂｉｔａｔ １ ＋ １５ １６ １１

生境 ２ ＋　 Ｈａｂｉｔａｔ ２ ＋ ９ ９ ３

生境 ３ ＋　 Ｈａｂｉｔａｔ ３ ＋ １ ４ ０

生境 ４ ＋　 Ｈａｂｉｔａｔ ４ ＋ １０ １２ ７

总计＋　 Ｔｏｔａｌ ＋ ３５ ４１ ２１

生境 １ －　 Ｈａｂｉｔａｔ １ － １２ １７ ７

生境 ２ －　 Ｈａｂｉｔａｔ ２ － １５ ２０ ８

生境 ３ －　 Ｈａｂｉｔａｔ ３ － ３ ７ ０

生境 ４ －　 Ｈａｂｉｔａｔ ４ － １４ １４ ９

总计－　 Ｔｏｔａｌ － ４４ ５８ ２４

总计　 Ｔｏｔａｌ ７９ ９９ ４６
　 　 ＋表示正相关， －表示在负相关， Ｎ 表示中性．

物种 Ｔｈｏｍａｓ 过程检验到 ２２ 个物种与生境显著关联，其中灌木和亚乔木径向生长具有类似的生境偏好，
乔木则与它们存在明显差异：灌木和亚乔木与生境 １ 正关联，与生境 ２ 和生境 ４ 负关联；乔木在不同生境中同

时存在正、负关联性，但在生境 １ 中负关联占优势，生境 ４ 中正关联占优势（图 ２）。
利用 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关系数检验生长量与地形变量之间的关系。 除大果榆、沙松、簇毛槭、翅卫矛（Ｅｕｏｎｙｍｕｓ

ｍａｃｒｏｐｔｅｒｕｓ）和东北山梅花之外，其余物种都至少与一种地形变量显著相关，占物种总数的 ８６．１％。 ２５ 个物种

的生长与海拔显著相关（正相关 １０ 个，负相关 １５ 个）；２２ 个物种的生长与坡度显著相关（正相关 １０ 个，负相

关 １２ 个）；２０ 个物种的生长与凸凹度显著相关（正相关 １１ 个，负相关 ９ 个）；１３ 个物种的生长与坡向显著相

关（正相关 ６ 个，负相关 ７ 个）。

３　 讨论

利用物种 Ｔｈｏｍａｓ 过程检验植物生长与生境关联性更加保守和可靠。 基于该过程，群落中超过 ６０％的物

种表现出明显的生境关联性，说明生境差异是影响温带针阔混交林中树木径向生长的重要因素。 样地内大约

５　 １０ 期 　 　 　 郝珉辉　 等：吉林蛟河针阔混交林树木生长与生境关联性 　
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图 ２　 生活型对物种⁃生境关联性的影响

Ｆｉｇ．２　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｉｆｅ ｆｏｒｍｓ ｏｎ ｔｈｅ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｈａｂｉｔａｔｓ

７０％的乔木树种与生境显著关联，而灌木树种却不足 ４０％，说明乔木的径向生长对地形状况更加敏感。 相对

于地形差异，灌木的生长则更容易受到林冠结构、林下光照条件等因素的影响［２５］。 本文显示亚乔木和灌木的

生境偏好较为类似，而与乔木存在明显不同，反映了不同生活型的树种在资源利用上的差异性和互补性：在地

形条件优越的生境中，树木生长所必须的水分、光照以及矿质元素等资源相对充足，乔木生长迅速，乔木的生

长状况会对林下微环境产生显著影响［２６］，在乔木生长良好的生境中，林分郁闭度高、林下光照减弱，光因子成

为林下植物的主要限制因子，因此灌木和亚乔木生长相对缓慢；相反，在地形条件恶劣的生境中，由于资源相

对贫乏，乔木的生长受到限制、林冠开阔，灌木和亚乔木能够获得充足的光照，反而容易实现快速生长［２７］。
本研究中生境 １ 处于低海拔区域，地势平缓、水分充足，但由于历史采伐干扰较重，先锋树种较多、林下光

照相对充足。 在这种情况下乔木与生境 １ 的关联性表现为既存在正关联也存在负关联但以负关联为主，而灌

木和亚乔木与生境 １ 的关联性则主要表现为正关联或者中性。 生境 ２ 和生境 ３ 属于由低海拔到高海拔的过

渡区域，具有一定的坡度，坡度会造成到土壤中水分和矿质元素的流失［２８⁃２９］，受此影响，这两类生境中树木的

生长很少表现为正关联。 生境 ２ 和生境 ３ 的区别在于：生境 ２ 属于半阴坡，生境 ３ 属于半阳坡，生境 ３ 的光照

条件优于生境 ２；同时生境 ２ 的坡度更大，林分郁闭度通常会随着坡度的增加而增大［２９］，导致生境 ２ 中灌木和

亚乔木可获得的光照进一步减少。 因此，在生境 ２ 中树木生长表现出负相关的情况较为普遍，其中的灌木和

亚乔木生长尤其明显；但在生境 ３ 中树木的生长则全部表现为中性。 生境 ４ 处于高海拔区域，同样具有一定

的坡度，属于半阳坡，光照条件良好，有利于乔木树种的生长，而灌木和亚乔木则主要呈现为负关联或中性。
谱系保守性假说认为亲缘关系较近的物种拥有较为相似的性状特征，因此对生境的需求也比较相

似［３０⁃３１］，Ｇｕｎａｔｉｌｌｅｋｅ 等［３２］认为生长在同一区域的近缘物种在耐阴性、养分利用等方面存在差异，从而确保近

缘物种共存。 热带雨林的相关研究表明生长在同一区域的近缘物种之间往往表现出不同的生境关联

性［３２⁃３３］。 本文包含两个以上物种的属共有 ９ 个，除桦木属的白桦（Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ）和枫桦（Ｂ． ｃｏｓｔａｔａ）均未

６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３７ 卷　
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表现出显著生境偏好外，其余 ８ 个属的同属物种之间生境关联性差异明显。 例如，水曲柳 （ Ｆｒａｘｉｎｕｓ
ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ）和花曲柳（Ｆ． ｒｈｙｎｃｈｏｐｈｙｌｌａ）同为木犀科梣属植物，但水曲柳的生长与生境 １ 正关联，而花曲柳的

生长与生境 ４ 正关联；春榆、裂叶榆和大果榆同为榆科榆属植物，但春榆的生长与生境 １ 正关联、裂叶榆的生

长与生境 ４ 正关联，而大果榆的生长则没有表现出显著的生境偏好。 以上结果表明，温带森林近缘物种之间

同样产生了生境利用性分化，以满足物种生长和共存的生态需求。 物种对环境条件的利用依赖于物种所具有

的某些关键性状，同时，物种的性状组成往往又决定了物种的生长状况［３４⁃３５］。 因此，更加深入的物种⁃生境关

联性研究，需要结合树木的性状组成以及系统发育特征，检验树木的功能性状对生境差异的响应，进一步深刻

揭示境森林群落中树木生长与生境之间的关联机制。
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