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森林害虫发生的空间模式研究进展

景天忠∗， 李田宇
东北林业大学林学院，哈尔滨　 １５００４０

摘要：森林昆虫种群表现出多样的时空模式，空间同步性是其中最常见的。 回顾了森林昆虫空间同步性的特点、形成机制及研

究方法方面的进展。 森林害虫发生的同步性是广泛存在的，但不同昆虫种类的同步性大小不同。 空间同步性常随距离的增大

而下降，还与时间尺度有关。 Ｍｏｒａｎ 效应和扩散是解释空间同步性的两种主要机制，通常 Ｍｏｒａｎ 效应的影响要比扩散大。 从虫

害发生数据的获取、同步性的度量及成因 ３ 个方面介绍了空间同步性的研究方法方面的进展。 利用树轮生态学原理重建森林

虫害发生历史的方法可在事后获取可靠的数据，很值得国内研究者借鉴和应用。 在空间自相关度量上，空间统计学方法和地统

计学方法都是非常有力的手段，但由于不能处理多时间点数据而限制了其在同步性研究中的应用。 在同步性成因研究中，利用

变异分解将基于距离的 Ｍｏｒａｎ 特征向量图（ｄｂＭＥＭ）作为空间变量研究害虫发生的驱动力是比较新颖的研究方法。
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时空过程（ｓｐａｔｉｏ－ｔｅｍｐｏｒａｌ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ）是随时间进程而发展的对象（ｏｂｊｅｃｔｓ）的空间模式（ｓｐａｔｉａｌ ｐａｔｔｅｒｎｓ，中
文亦称空间格局） ［１］。 过程与模式的耦合并不十分完美，两个独立的过程可能产生相同的模式。 由于直接对
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过程进行研究往往是非常困难的，因此常从模式入手来研究过程。 作为一个生态过程（ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｒｏｃｅｓｓ），森
林害虫的发生必然表现出一定的时空模式（ｓｐａｔｉｏ－ｔｅｍｐｏｒａｌ ｐａｔｔｅｒｎｓ）。 在不同尺度上解析这些模式的成因，可
为研究害虫种群暴发机制提供线索。 理论上，种群的时空模式可能是很复杂的，如螺旋波（ｓｐｉｒａｌ ｗａｖｅｓ）、空间

混沌（ｓｐａｔｉａｌ ｃｈａｏｓ）和晶格（ｃｒｙｓｔａｌ ｌａｔｔｉｃｅｓ）等。 西部古毒蛾 Ｏｒｇｙｉａ ｖｅｔｕｓｔａ 的种群就呈现一种“图灵斑（Ｔｕｒｉｎｇ
ｐａｔｃｈ）”的模式［２］，落叶松小卷蛾的暴发过程中出现周期波（ｒｅｃｕｒｒｅｎｔ ｗａｖｅｓ）的模式［３］。 但在自然系统中，这
些复杂的模式是很少见的。 相比之下，一种常见的模式是种群在宽地理区域内表现出同步性的振荡，即种群

动态的空间同步性（ ｓｐａｔｉａｌ ｓｙｎｃｈｒｏｎｙ），也称为空间自相关（ ｓｐａｔｉａｌ ａｕｔｏｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ） ［４］。 研究宽尺度同步性

（ｗｉｄｅ－ｓｃａｌｅ ｓｙｎｃｈｒｏｎｙ）一直是种群生态学的中心问题之一。 因为随着地区相关性的增加，Ｍｅｔａ 种群的全球性

留存（ｇｌｏｂａｌ ｐｅｒｓｉｓｔｅｎｃｅ）将下降。 害虫管理后，其种群的恢复力（ ｒｅｓｉｌｉｅｎｃｅ）也与种群动态中这种相关性的程

度密切相关［５］。 本文主要介绍森林害虫的空间同步性的特点、成因及其研究方法方面的进展。

１　 空间同步性及其检测

种群同步性通常指的是不同地点间种群密度（或者丰度）的同步性振荡，种群的密度既可以是同种的，也
可以是不同种的。 空间同步性检测最简单的方法莫过于计算两个空间上不相邻亚种群的时间序列的成对相

关性，然后用整个研究区域的相关性的总平均数作为地区水平上的同步性。 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关系数常用于两个系

列之间线性相关性的研究。 Ｈａｙｎｅｓ［６］还使用 Ｓｐｅａｒｍａｎ 秩相关来度量同步性。 这类度量同步性的方法被称为

序列值之间相关性（ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｍｏｎｇ ｓｅｒｉｅｓ ｖａｌｕｅｓ）的检测［７］，在 ２０ 世纪 ９０ 年代得到了广泛应用［８］。 但用相

关系数来度量种群的同步性并不具有生态学上的意义，且这类方法的结果不能排除同步性不均质的影响［９］。
Ｈａｎｓｋｉ 和 Ｗｏｉｗｏｄ 在 １９９３ 年提出，同步性应该指的是变化速率的协同变异 （ ｃｏｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｒａｔｅｓ ｏｆ

ｃｈａｎｇｅ） ［１０］，可用当年与来年丰度比率的时间序列（Ｒ ｔ ＝ Ｎｔ ／ Ｎｔ －１或 Ｒ ｔ ＝ ｌｏｇ Ｎｔ－ ｌｏｇ Ｎｔ －１）的相关性来表示［８］。
这类方法被称为变化上关联（ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｃｈａｎｇｅｓ）（如变化上的相关性、方向上变化的一致性）的检测［７］，其
结果最能代表同步性的这个定义，因为它直接测度两个序列如何一起移动。 Ｂｕｏｎａｃｃｏｒｓｉ 等曾提出一个相对简

单的度量方法，Ａｉｊ ＝序列 ｉ 和 ｊ 同向移动的次数 ／ （Ｔ－１），而 ２Ａｉｊ－１ 则为 Ｋｅｎｄａｌｌ′ｓ ｔａｕ 的变形［７］。
对峰值或其它极端行为的相符性（ｃｏｉｎｃｉｄｅｎｃｅ ｏｆ ｐｅａｋｓ ｏｒ ｏｔｈｅｒ ｅｘｔｒｅｍｅ ｂｅｈａｖｉｏｒ ｏｆ ｔｈｅ ｓｅｒｉｅｓ）检测方法常

用于研究害虫暴发在所关注地区是否是经常性的。 它需要较长的数据序列，卡方检验曾用于这类研究［１１⁃１２］。
这类方法发展的新技术为相位分析（ｐｈａｓｅ ａｎａｌｙｓｉｓ）。 该方法的度量范围已远超过空间同步性，可对一些复杂

的空间模式进行度量［１３］。
通过模拟的数据研究表明，以上 ３ 类度量有时与其对同步性的评价相符，有时却不相符［７］。
空间同步性研究的另一个重要内容是同步性与距离的关系。 对此研究的方法可分为参数和非参数两大

类。 参数检验假定同步性与距离之间存在一个特定的函数关系。 由于非参数方法能够处理更加复杂的空间

相关模式，因而得到更加广泛的应用［８］。 Ｍａｎｔｅｌ 检验曾作为这种研究的标准方法［４］。 该方法是 Ｍａｎｔｅｌ 于
１９６７ 年提出的［１４］，检验的是样地间距离（ｄｉｓｔａｎｃｅ）与相似性（ｓｉｍｉｌａｒｉｔｙ）之间的总体关系。 后来又在此方法上

衍生出一些新方法来，如基于距离的偏相关统计（ｐａｒｔｉａｌ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｃｏｍｐｕｔｅｄ ｏｎ ｄｉｓｔａｎｃｅｓ） 、Ｍａｎｔｅｌ 相
关图（ Ｍａｎｔｅｌ ｃｏｒｒｅｌｏｇｒａｍ）、距离矩阵多重回归（ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｏｎ ｄｉｓｔａｎｃｅ ｍａｔｒｉｃｅｓ） 、以及多距离矩阵间相

合性检验（ ｔｅｓｔ ｏｆ ｃｏｎｇｒｕｅｎｃｅ ａｍｏｎｇ ｓｅｖｅｒａｌ ｄｉｓｔａｎｃｅ ｍａｔｒｉｃｅｓ，ＣＡＤＭ）等［１５］。 偏 Ｍａｎｔｅｌ 检验与 Ｍａｎｔｅｌ 相似，不
同之处在于考虑了第 ３ 个矩阵的影响（通常是地理距离） ［１６］。 Ｍａｎｔｅｌ 相关图先将距离分成类别再检验类别内

由成对值所计算出来的自相关程度是否大于或小于样地间总体平均自相关性。 然后将标准化的 Ｍａｎｔｅｌ ｚ 值

对距离类别作图［１７］。 另一种广泛使用的非参数统计方法是 ＮＣＦ（ｎｏｎｐａｒａｍｅｔｒｉｃ ｃｏｖａｒｉａｎｃｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎ）法。 该方

法使用平滑样条（ｓｍｏｏｔｈｉｎｇ ｓｐｌｉｎｅ）来产生空间协方差作为距离延迟函数的直接、连续的估计，并用 ｂｏｏｔｓｔｒａｐ
法产生估计值的置信区间［１８］。 Ｇｏｕｖｅｉａ［１９］将一些第二协方差（如纬度）也考虑在内，对 ＮＣＦ 进行了扩展，称为

偏 ＮＣＦ（ｐａｒｔｉａｌ ｎｏｎｐａｒａｍｅｔｒｉｃ ｃｏｖａｒｉａｎｃｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎ）。
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由于 Ｍａｎｔｅｌ 检验的 Ｈ０是两个由不相似性构成的矩阵之间没有关系，而不是两个随机变量或数据表之间

是独立的，因而在生物学上用 Ｍａｎｔｅｌ 检验来检测数据的空间结构或在两个数据集关系研究中控制空间相关

性的用法被认为是误用［１５，２０］。 也就是说 Ｍａｎｔｅｌ 检验并不是对空间自相关的检验。 常用的直接描述空间自相

关的相关图有 Ｍｏｒａｎ′ｓ Ｉ［２１］和 Ｇｅａｒｙ′ｓ ｃ ［２２］。 除了相关图外，常用来描述空间结构的结构函数还有变异函数

（ｖａｒｉｏｇｒａｍ）。 变异函数来自于地统计学，可用于空间模式的检测、建模和估计。 变异函数计算的估计值实际

上是 Ｇｅａｒｙ′ｓ ｃ 的未标准化形式［２３］。 空间相关分析可得出空间自相关的方向、程度及距离范围，变异函数可

反映出空间自相关性引起的空间异质性的程度和距离范围。 如使用地统计学方法对松褐天牛 Ｍｏｎｏｃｈａｍｕｓ
ａｌｔｅｒｎａｔｕｓ 的研究表明，在松褐天牛种群存在空间自相关的范围为 ９３ ｍ，其强度随着距离的增加而减小。 且空

间自相关可解释总空间变异的 ９９．９％［２４］。
以上方法均是针对整个研究区域的空间相关性，即全局性的相关性（ｇｌｏｂａｌ ｓｐａｔｉａｌ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ），其结果不

能显示研究区域的细节。 Ａｎｓｅｌｉｎ［２５］提出了一个将全局空间相关系数分解成为对每个取样单位的局部统计量

的方法，称为 ＬＩＳＡ （Ｌｏｃａｌ Ｉｎｄｉｃａｔｏｒｓ ｏｆ Ｓｐａｔｉａｌ Ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ）。 ＬＩＳＡ 的计算可用Ｍｏｒａｎ′ｓ Ｉ 或 Ｇｅａｒｙ′ｓ ｃ 来进行，分
别称为局部 Ｍｏｒａｎ′ｓ Ｉ 或局部 Ｇｅａｒｙ′ｓ ｃ。 计算结果也可绘成图。

生态学家对空间统计学家和地统计学家的批评似乎并不认同。 生态学家认为空间同步性涉及到时间，是
随时间变异的一种特殊的空间自相关，是对同步性的绝对统计。 而简单的自相关指的是一种静态的（非时间

上的）依赖，仅度量相对同步性［８］。 双方似乎也达成了一种“井水不犯河水”的默契，空间同步性的文章中几

乎不提及空间自相关性，反之亦然。 对于多时间点的空间数据，只能对每个时间点单独分析其半差函数［２６］。

２　 森林昆虫种群同步性的特点

空间同步性在昆虫中广泛存在［２７］。 为期 １４ 年的监测结果表明，英国的蝴蝶种群动态呈空间同步性［２８］。
对美国 １０ 个分属于不同目（半翅目、鳞翅目、膜翅目和双翅目）昆虫的研究也证实了这一点［２９］。 １９３８—２００２
年的数据表明，森林天幕毛虫 Ｍａｌａｃｏｓｏｍａ ｄｉｓｓｔｒｉａ 在安大略省西北部、安大略省东部 ／魁北克西部和魁北克西

南部 ３ 个区域的动态呈同步性［３０］。 在法国，松带蛾 Ｔｈａｕｍｅｔｏｐｏｅａ ｐｉｔｙｏｃａｍｐａ 在气候相似的邻近地区同步发

生［３１］。 此外，空间同步性还在黄杉毒蛾 Ｏｒｇｙｉａ ｐｓｅｕｄｏｔｓｕｇａｔａ［３２］、山毛榉舟蛾 Ｑｕａｄｒｉｃａｌｃａｒｉｆｅｒａ ｐｕｎｃｔａｔｅｌｌａ） ［３３］、
云杉色卷蛾 Ｃｈｏｒｉｓｔｏｎｅｕｒａ ｆｕｍｉｆｅｒａｎａ，落叶松芽小卷蛾 Ｚｅｉｒａｐｈｅｒａ ｄｉｎｉａｎａ、山松小蠹 Ｄｅｎｄｒｏｃｔｏｎｕｓ ｐｏｎｄｅｒｏｓａｅ 和

舞毒蛾 Ｌｙｍａｎｔｒｉａ ｄｉｓｐａｒ［９］等昆虫中发现。
不同昆虫种类的空间同步性不一样。 在英国，蚜虫的空间同步性要高于蛾类［３４］。
空间同步性与距离有关，常随距离的增大而下降。 在北极挪威北部的 Ｔｒｏｍｓ 县的小岛上，冬尺蠖

Ｏｐｅｒｏｐｈｔｅｒａ ｂｒｕｍａｔａ 在其主要栖息地成熟白桦林内表现出同步的动态，然而在不同小岛的样地间则表现出最

大程度的不同［３５］。 尽管空间同步性随距离的增大而下降，空间同步性的范围可达 １０００ ｋｍ［８］。 在英国，蚜虫

和蛾类的空间同步性达到了 ８００ ｋｍ［３４］。 在北美东部，云杉小卷蛾暴发的空间同步性随距离的增加而下降，当
距离接近 ２０００ ｋｍ 时，空间同步性趋于 ０［３６］。 当然也有空间同步性先下降而后随距离上升的现象，这取决于

所采取的尺度［３７］。
空间同步性还与时间尺度有关。 例如，在 １９９３ 年前后，英国的蚜虫在长时间尺度上（＞４ 年）的同步性下

降，而短时间尺度（≤４ 年）上的同步性却增加了［３８］。

３　 森林害虫发生空间同步性的机制及研究方法

３．１　 森林害虫发生空间同步性的机制

已有的理论研究表明地区随机性（ｒｅｇｉｏｎａｌ ｓｔｏｃｈａｓｔｉｃｉｔｙ）和扩散（ｄｉｓｐｅｒｓａｌ）是解释空间同步性的较合理的

两种主要机制。 引起地区随机性最明显的因素是气象因素［３９］。 如果受到地区化密度依赖因素（通常是气象

因素）的相似影响，空间上隔离的具有完全相同密度依赖动态的两个种群将被同步化。 这就是由 Ｍｏｒａｎ［４０］ 提
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出，并由 Ｒｏｙａｍａ［４１］完善的 Ｍｏｒａｎ 效应（Ｍｏｒａｎ ｅｆｆｅｃｔ）。 扩散对空间同步性的影响是通过循环种群锁相（ｐｈａｓｅ
－ｌｏｃｋｉｎｇ ｏｆ ｃｙｃｌｉｃ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ）实现的。 当然扩散也会通过空间诱导的混沌（ｓｐａｔｉａｌｌｙ ｉｎｄｕｃｅｄ ｃｈａｏｓ）引起空间

异步性（ｓｐａｔｉａｌ ａｓｙｎｃｈｒｏｎｙ），这取决于扩散的模式（ｍｏｄｅ） ［５］。 这两种机制可单独发挥作用，但通常通过非加

性模式联合发挥作用。 仅当环境相关性和扩散速率都很小时，这两种机制的交互效应才较小。 由于交互效应

的符号与环境相关性相反，因而在通常情况下当样地之间的环境相关性为正时，通过简单相加得到的种群同

步性比实际情况要小。 且随着种群管理强度的增加，种群同步性下降。 因此在解释种群同步性的模式时，必
须将扩散和环境相关性联合考虑［５］。 第三种被广泛认可的空间同步机制是与其它物种（如天敌等）的生态作

用。 但这些营养级上的相互作用者很难对一些昆虫的大尺度同步性产生显著影响，因为这些天敌（如动物、
拟寄生物、病原微生物等）的活动能力基本上是相当于或小于昆虫自己的活动力［９］。

目前大多数的研究结果表明，相比扩散而言，气象因素对空间同步性的影响要大。 如英国，在夜蛾和蚜虫

中的结果就是这样［３４］。 在新西兰，舞毒蛾暴发的同步性也是由 Ｍｏｒａｎ 效应所驱动的［４２］。 对来自北半球（包
括亚洲、北美洲和欧洲）的 ２６ 种森林鳞翅目昆虫的 １４０ 次暴发的资料分析表明，气象因素，特别是温度和降水

与这些害虫的暴发相关。 而种群暴发的周期及凉爽的天气则与太阳黑子的低谷相关［４３］。 Ｐｅｌｔｏｎｅｎ 对加拿大

５ 种森林昆虫在景观尺度上的发生数据进行了研究。 结果表明，空间同步性并不直接与扩散能力相联系。 相

比之下，气象因素的空间相关性可解释发生数据的同步性水平。 因而对这些昆虫来说，Ｍｏｒａｎ 效应可能是影

响空间动态的决定性过程［９］。 在中部阿巴拉契亚山（Ａｐｐａｌａｃｈｉａｎ）的落叶林中，１０ 种蝴蝶的空间同步性由气

象因子驱动，或至少部分由气象因子驱动［４４］。 根据来自阿尔卑斯山脉拱处（Ａｌｐｉｎｅ ａｒｃ）６５ 个地点的 ３１１３ 根

落叶松树轮宽度序列的分析表明，落叶松小卷蛾 Ｚｅｉｒａｐｈｅｒａ ｄｉｎｉａｎａ 的发生与两个世纪以来的气温变化相一

致［４５］。 在阿拉斯加的中南部和西南部，气象因素（温度、降水等）是驱动红翅大小蠹 Ｄｅｎｄｒｏｃｔｏｎｕｓ ｒｕｆｉｐｅｎｎｉｓ 暴
发的主要因素［４６］。 在英国，ＮＡＯ（Ｎｏｒｔｈ Ａｔｌａｎｔｉｃ Ｏｓｃｉｌｌａｔｉｏｎ）指数与云杉举蚜 Ｅｌａｔｏｂｉｕｍ ａｂｉｅｔｉｎｕｍ 的空间同步

性相关［４７］。 在 ＰＮＷ（Ｐａｃｉｆｉｃ Ｎｏｒｔｈｗｅｓｔ）地区的中心地带，重建的西部云杉卷蛾 Ｃｈｏｒｉｓｔｏｎｅｕｒａ ｏｃｃｉｄｅｎｔａｌｉｓ 三个

世纪的发生数据表明，其发生与干旱历史相吻合［４８］。 对横跨全英的 ２０ 种蚜虫的研究表明，在长时间尺度上

（＞４ 年），８０％的同步性是由冬季的气候驱动的［３８］。 草地螟 Ｌｏｘｏｓｔｅｇｅ ｓｔｉｃｔｉｃａｌｉｓ 是一种迁飞性昆虫，其在中国、
俄罗斯亚洲部分和蒙古国的大发生具有高度同步性，高空气流可能是驱动这一同步性的主要原因［４９］。

除了具有迁飞性的昆虫之外，扩散引起的同步性通常是短距离的（几公里） ［５０］。 但这并不意味着扩散的

作用可以忽略。 在北美东部，云杉小卷蛾暴发的空间同步性就是由 Ｍｏｒａｎ 效应和高的扩散率共同作用的

结果［３６］。
但已有的研究表明，有些害虫的发生不能仅由扩散和 Ｍｏｒａｎ 效应来解释。 两个相隔种群间即使是很少个

体的交流也能导致同步性［５１］。 当地其它的环境条件变异的同步性可能会掩盖气象因子驱动力的同步性效

应。 如舞毒蛾种群同步性下降的速度要快于气象因子同步性下降的速度［９］。 从 １９６７—１９９８ 年的记录数据分

析来看，气象因素的空间自相关性几乎不影响云杉色卷蛾 Ｃ． ｆｕｍｉｆｅｒａｎａ 在加拿大安大略省的空间分布及发生

频率［５２］。 还有，森林昆虫暴发的空间同步性受到森林管理措施的影响。 云杉色卷蛾 Ｃ． ｆｕｍｉｆｅｒａｎａ 在不同强

度营林措施（采伐）下的发生动态不能用不同取样地点的气候来解释。 在保护区（几乎未采伐）其空间同步性

要大于精细管理（采伐强度很大）的区域［５３］。 栖息地特征（树木密度、物候上的不同步性、农药使用情况、地
貌指数、非寄主植物的丰度等）可解释舞毒蛾所造成的失叶变异的 ２１％—３４％。 在去掉栖息地特征的影响后，
剩余失叶变异的空间自相关性存在的距离范围为 ７８８ ｍ—４６１ ｍ，而舞毒蛾幼虫的扩散范围为 １００ ｍ—
１ ｋｍ［５４］。
３．２　 空间同步性成因的研究方法

一个空间模式的成因来自两个方面，一是其自身的空间结构，称为真正的空间自相关；二是来自于具有空

间自相关的外部因素（如环境因素），称为诱导的空间依赖（ｉｎｄｕｃｅｄ ｓｐａｔｉａｌ ｄｅｐｅｎｄｅｎｃｅ）。 通常情况下，这两个

方面是很难区分的。 对森林害虫的暴发而言，真正的空间自相关主要由扩散等因素引起，而诱导的空间依赖
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主要由 Ｍｏｒａｎ 效应引起。 对森林保护工作来说，对真正的空间自相关是无能为力的。 森林保护工作者唯一能

做的是了解诱导的空间依赖，根据环境因素的变化，制定相关的管理措施。
由于空间相关性的天然存在，使研究者获取的数据不是随机的和相互独立的，不满足一些经典的统计方

法所要求的误差独立的假设。 因而必须采用另外的统计方法。 为了区分天气因素、空间邻近和森林类型对舞

毒蛾暴发空间同步性的影响，Ｈａｙｎｅｓ［６］采用了 ＭＲＭ（ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｏｎ ｒｅｓｅｍｂｌａｎｃｅ （ｏｒ ｄｉｓｔａｎｃｅ） ｍａｔｒｉｃｅｓ）
法来研究一个因变量距离或相似矩阵与其它解释变量距离或相似矩阵的关系，然后将空间邻近矩阵和其它环

境因子相似矩阵都作为解释变量，将因变量矩阵的方差分割为环境来源和空间来源（如扩散）。 Ｆｏｓｔｅｒ［５４］先使

用一个简单的线性模型和等级分割（ｈｉｅｒａｒｃｈｉｃａｌ ｐａｒｔｉｔｉｏｎｉｎｇ）来研究寄主丰度、物候异步性、地貌特征及杀虫

剂使用情况对舞毒蛾密度的影响，然后利用变异函数研究残差的空间自相关性。
使用混合效应模型也是应对数据不独立的有效方法［５５］。 随机效应的加入，好比给不同组的数据赋予了

一个不同的“基线”，从而解决数据不独立的问题。 可在 ＧＬＭ（ｇｅｎｅｒａｌｉｚｅｄ ｌｉｎｅａｒ ｍｏｄｅｌ）、ＧＬＳ（ｇｅｎｅｒａｌｉｚｅｄ ｌｅａｓｔ
ｓｑｕａｒｅｓ）、ＬＭＥ（ｌｉｎｅａｒ ｍｉｘｅｄ－ｅｆｆｅｃｔｓ ｍｏｄｅｌ）、ＧＬＭＭ （ｇｅｎｅｒａｌｉｚｅｄ ｌｉｎｅａｒ ｍｉｘｅｄ ｍｏｄｅｌ）、ＧＡＭＭ（ｇｅｎｅｒａｌｉｚｅｄ ａｄｄｉｔｉｖｅ
ｍｉｘｅｄ ｍｏｄｅｌ）或 ＧＥＥ （ｇｅｎｅｒａｌｉｚｅｄ ｅｓｔｉｍａｔｉｎｇ ｅｑｕａｔｉｏｎ）等模型中加入以变异函数表示的空间相关结构。 Ｚｕｕｒ
在 Ｍｉｘｅｄ Ｅｆｆｅｃｔｓ Ｍｏｄｅｌｓ ａｎｄ Ｅｘｔｅｎｓｉｏｎｓ ｉｎ Ｅｃｏｌｏｇｙ ｗｉｔｈ Ｒ 一书对这些方法的应用有详细的讲解和举例［５６］。
Ｄｏｒｍａｎｎ 于 ２００７ 年对这些方法进行了回顾和模拟研究［５７］。 从 Ｉ 类 ＩＩ 类错误率来看，这些模型对正态数据和

泊松数据的拟合都不错，但对于二项分布的数据要差一些。 在对这些方法进行选择时，响应变量中误差分布

的类型应是一个重要的标准。 对于正态分布，基于 ＧＬＳ 的方法 （ ＧＬＳ、 ＳＡＲ （ ｓｉｍｕｌｔａｎｅｏｕｓ ａｕｔｏｒｅｇｒｅｓｓｉｖｅ
ｍｏｄｅｌｓ）、ＣＡＲ（ｃｏｎｄｉｔｉｏｎａｌ ａｕｔｏｒｅｇｒｅｓｓｉｖｅ ｍｏｄｅｌｓ））非常有效。 对具有不同误差分布的空间自相关来说，最灵活

的方法是空间 ＧＬＭＭ 和 ＧＥＥ。 尽管在作者的模拟研究中对系数的估计并不好，自协变的方法被认为足以区

别有意义的解释变量和随机协变量。 自回归模型（ＳＡＲ 和 ＣＡＲ）需要对权重矩阵制定一个赋值的方案，因而

在研究中通常不是首选。 ＧＥＥ 需要很高的存储能力来解未聚类 ＧＥＥ 得分方程，因此对巨大样本而言，在固定

模型中的应用就非常有限。 但它特别适合于缺失值和非栅格数据。 在实践中一种好的策略是使用不同的方

法进行拟合，然后使用类似于 ＡＩＣ（Ａｋａｉｋｅ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｃｒｉｔｅｒｉｏｎ）的标准对这些模型进行比较。
近年来，越来越多的研究将空间邻近做为影响种群结构的一些无法测量的过程（如扩散）的解释变

量［５５］。 在这些研究中多采用 ＭＥＭ（Ｍｏｒａｎ′ｓ ｅｉｇｅｎｖｅｃｔｏｒ ｍａｐ）做为空间变量。 ＭＥＭ 是一些来自于一个以一定

距离截取的空间距离网络的特征向量。 这些特征向量由样地的空间坐标来计算，样地位置的排列可规则，也
可不规则。 ＭＥＭ 的特点是可以在所有尺度上模拟空间变异，而且这些 ＭＥＭ 之间是正交的。 在研究中，这些

ＭＥＭ 被分成一些子模型来对应不同的研究尺度。 由于这些 ＭＥＭ 之间是正交的，子模型之间是线性独立的，
没有可共同解释的变异，因而可用于线性模型，包括变异分解（ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｐａｒｔｉｔｉｏｎｉｎｇ） ［５８］。 ＭＥＭ 用于去趋的数

据，对未去趋数据，可用 ＡＭＥ 法（ａｓｙｍｍｅｔｒｉｃ ｅｉｇｅｎｖｅｃｔｏｒ ｍａｐｓ）。 ＭＥＭ 建模也可用于时间序列的分析［５９］，只不

过用于时间序列分析时，ＭＥＭ 是来自于以一定时间间隔（或延迟（ｌａｇ））截取的时间距离网络的特征向量。
变异分解是将害虫发生的总变异分解成几个独立的组分，一般包括 ４ 个组分：一个纯粹的环境组分（ａ），

一个由于邻近效应引起的纯粹的空间组分（ｂ），一个共同的组分（ｃ）以及一个未解释的变异（ｄ）。 然后使用

一个线性的模型就可以将总变异进行分解（Ｖｔ ＝∑ａ＋ｂ＋ｃ＋ｄ） ［６０］。 计算的结果通常以 Ｖｅｎｎ 图的形式来表现，
这样就可以直观地看出哪个组分是害虫发生的主要动驱动力。

４　 森林虫害发生数据的获取

森林虫害发生的数据，通常有 ３ 个来源。 其一是利用观测数据或历史记录数据［６１］。 其二是利用遥感或

空中调查数据［５４］。 其三是利用树轮学的原理进行重建［６２］。 第一个来源需要观测者或者记录者具有一定的

专业知识。 从国内的情况来看，基层林场的森林保护工作者的专业水平有待进一步提高，而且从业者往往不

固定，因而这类数据经常受到诟病。 第二类数据一方面受到年限的限制，不易获得较长的历史数据，另一方面

５　 １０ 期 　 　 　 景天忠　 等：森林害虫发生的空间模式研究进展 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

图片经常受到云层等因素的干扰。 第三类数据是利用害虫暴发影响树木径生长的科学理论进行历史数据的

重建，一方面，“Ｔｒｅｅｓ ｄｏｎ′ｔ ｌｉｅ”，因而这类数据的可靠性非常高；另一方面，可获得较长的历史数据（几百年，
甚至上千年，取决于树的年龄）。 由于这两方面的优点，这类数据已广泛用于考古、气象和生态学研究。 利用

树轮序列重建害虫发生的历史，已是成熟的方法，只是在中文文献中鲜有报道。 由于在我国，森林有害生物的

管理工作中将有害生物作为灾害来管理，而是否成灾的标准通常是是否对树木的生长造成影响。 因而利用第

三类数据进行森林生物灾害管理的话，亦可避开争论多年的关于害虫“发生”与“成灾”的话题。 当然也有研

究者担心用生长锥取样会对树木造成伤害。 事实上伤害是存在的。 但物理性的伤害是几乎可以忽略的，而较

明显的后果主要是引起木材腐朽菌的感染，导致伤口周围变色。 总体上伤害是非常小的，且对生长锥进行消

毒或堵塞取样孔对减小伤害的效果并不显著［６３］。
重建的理论基础是生物灾害影响树木的径生长。 采用树轮学的方法，找出径生长受干扰的年份（年轮显

著变窄的年份），然后排除影响树木径生长的其它因素如自身的生长趋势、火灾、气象因素等的影响。 利用树

轮学原理重建森林害虫发生历史的方法从取样到构建地区年表阶段，与在考古、气象和生态学方面的方法基

本一样。 不同之处在于害虫暴发年份的确定。 通常采用 ＲＷＩ（ｒｉｎｇ⁃ｗｉｄｔｈ ｉｎｄｅｘ）法来确定害虫暴发年份。 首

先是 ＲＷＩ 的计算，公式为：ＲＷＩｔ ＝ Ｒ ｔ ／ Ｇ ｔ

式中，ＲＷＩｔ是 ｔ 年的年轮宽度指数，Ｒ ｔ为 ｔ 年的实际年轮宽度，Ｇ ｔ为该样芯在 ｔ 年的去趋势后的年轮宽度。
ＲＷＩ 法又分非寄主 ＲＷＩ 法和地区 ＲＷＩ 法。 这两种方法的目的都是去掉气象因素对年轮生长的影响，得到害

虫对年轮生长的影响。 非寄主 ＲＷＩ 法的理论基础是害虫对寄主和非寄主的危害不同，因而其年轮的径生长

不同。 但要去掉气象因素的影响，所选取的非寄主与寄主在对气候变化的响应（径生长）上应该相同或相似。
地区 ＲＷＩ 法的理论基础是害虫的暴发总是在一个足够大的地区内的一些小地区中。 因此，地区范围的划定

是否合适将直接影响到判定结果的对错。 气象因素之外，火灾也是一个影响林木径生长的主要因素之一。 非

寄主 ＲＷＩ 法不能排除火灾的影响，地区 ＲＷＩ 法在理论上是可以的。 火灾的发生情况可通过调查样地内的火

疤来确定或询问林场的经营者。 而在国内，绝大多数的森林都是天然次生林和人工林，林龄都不大，所有的火

灾应该都有记录。 当然没有一种方法是完美的，研究结果的得出还需结合森林保护专业的知识。
非寄主 ＲＷＩ 法多采用 Ｓｗｅｔｎａｍ［６４］的方法计算一个校正的指数，即

Ｉｃ，ｔ ＝ Ｉｈ，ｔ－（ Ｉｎ，ｔ－􀭰Ｉｎ）（
ＳＤｈ

ＳＤｎ
）

式中，Ｉ 代表 ＲＷＩ，ｃ 代表校正的意思，ｔ 意为第 ｔ 年，ｈ 意为寄主，ｎ 意为非寄主，ＳＤ 意为标准差， 􀭰Ｉ 意为平

均 ＲＷＩ。
然后按一定的标准来判定暴发年。 如 Ｒｙｅｒｓｏｎ［６５］采用以下标准：（１）将 Ｉｃ标准化后，只少有 ８ 个负值；（２）

发生年的前后各有 １ 个正值；（３）发生区间内只少有 １ 年的 Ｉｃ低于－１．２８ＳＤ。
而地区 ＲＷＩ 法的判定标准通常是当年样芯的 ＲＷＩ 小于 １，且比地区的 ＲＷＩ 低于 １．２８ＳＤ 判定为受干扰

年。 地区的 ＲＷＩ 是该地区内所有样芯的平均值。 １．２８ＳＤ 也是一个常用的标准，在研究中可根据具体情况进

行调整。 Ｐａｒｉｔｓｉｓ［６６］在发生年份的最终判定上并不只依赖于 ＲＷＩ 值，而是依据以下 ３ 个标准：（１）从年轮上

看，发生年的年轮明显窄于相邻的年份；（２）Ｐｏｉｎｔｅｒ Ｙｅａｒｓ 法判定为受干扰年；（３）ＲＷＩ 法判定为害虫发生年。
对样芯而言，满足以上 ３ 个条件的发生年为高置信度发生年，满足其中 ２ 个条件的称为中置信度发生年，满足

第 ２ 和第 ３ 中的一个的称为低置信度发生年。 对样地和地区而言，同时满足第 ２ 和第 ３ 的发生年称为高置信

度发生年，只满足其中一个的发生年，称为低置信度发生年。

５　 小结

我国是森林生物灾害多发的国家，而研究森林害虫的空间模式是揭示害虫成灾机制的关键内容之一。 在

诸多空间模式中，同步性是常见的模式。 引起同步性的主要因素是扩散和 Ｍｏｒａｎ 效应，即真实的空间自相关
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和诱导的空间依赖。 然而这两种情况通常很难区分。 本文综述了森林害虫同步性方面的研究进展以及研究

空间同步性的方法，特别是利用树轮学原理重建森林害虫发生历史以及近年来兴起的将 ｄｂＭＥＭ 作为空间变

量来解释因变量变异的方法，以期推动我国森林害虫成灾机制方面的研究。
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