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关帝山云杉次生林树木径向生长的空间关联及其影响
因子

陈　 颂，王晨林，任宇辰，张慧芳，周朵朵，李 璟，宋厚娟，杨秀清∗

山西农业大学林学院， 晋中　 ０３０８０１

摘要：以关帝山 ４ ｈｍ２云杉次生林样地为研究对象，按照 ＣＴＦＳ（Ｃｅｎｔｅｒ ｆｏｒ Ｔｒｏｐｉｃａｌ Ｆｏｒｅｓｔ Ｓｃｉｅｎｃｅ）技术规范对样地树木进行连续

定位监测。 利用 ２０１０ 至 ２０１５ 年间样地主要树种生长量观测数据，结合地形、土壤等环境因子调查及采样测定数据，分析了树

木种群径向生长的空间关联性及其随生境的变化，并探讨了树木种群径向生长的影响因素。 结果表明，青杄、华北落叶松、红
桦、白桦和辽东栎为云杉次生林主要树种，在样地 ４ 个生境型（山脊生境、低海拔缓坡生境、高海拔缓坡生境、低洼地陡坡生境）
中均有分布且呈现不同的径级结构。 标记相关函数分析显示，同一生境型中，５ 树种径向生长的空间关联性各异；对于同一树

种，径向生长的空间自相关性不仅具有尺度依赖性，同时生境型的不同导致树木径向生长的空间关联性发生变化。 线性混合效

应模型分析显示，初始胸径对树木径向生长的显著正效应在样地各类生境型的所有种群中普遍存在；生物因子对树木径向生长

的显著影响只在特定生境型的青杄种群中被检测到，表明树木径向生长受同种邻体影响，但其影响显著性因树种而异；环境因

子中，海拔和凹凸度对树木径向生长呈显著负效应，坡度、土壤第一主成分（偏酸性的 ｐＨ 及较高含量的有效锰、有效镍、有效

铁、有效铜）、土壤第二主成分（较高含量的全盐、速效氮、速效钾、有机质）对径向生长量呈显著正效应。 云杉次生林树木径向

生长及其空间关联格局的形成受树木胸径、邻体生物以及生境因子共同驱动。
关键词：云杉次生林；径向生长；空间关联；生境型；生物因子
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树木生长的空间关联是树木间相互作用的体现。 树木间的相互作用（竞争和促进）被认为是驱动植物群

落结构最重要的生态过程之一［１—２］。 树木生长的空间关联性格局是树木性状、种内 ／种间相互作用和环境条

件共同作用的结果［３］。 对树木生长的关联性及影响因子分析可揭示扩散限制、生物作用、环境过滤和负密度

制约等生态学过程，有助于解释多物种共存的机制，预测未来森林群落结构的变化［４—６］，对研究群落的形成、
维持和发展有重要意义［７］。

关于树木生长的关联性研究，树木空间位置的点格局分析表明，同一树种，随着径级的增大，分布格局由

聚集分布转为随机、均匀分布，径级差异越大，树木的空间关联性也随之减弱［８］。 空间位置点格局分析为树

木间相互作用提供了证据，如树木的死亡直接导致树木间空间关联格局的改变，是树木相互作用的体现［９］。
基于树木特征值（如胸径、树高、生物量、生存状态等）的空间点格局分析，能够提供树木间相互作用的另一种

预期———树木胸径分布的空间特征（树木胸径大小在不同空间尺度上的相关性） ［１０—１１］。 由于竞争而产生的

胸径非对称现象是形成树木径向生长自相关的重要因素［１２］，竞争性的相互作用往往导致树木胸径生长量的

减小［１３］。 然而，研究表明以树木位置进行的格局分析忽略了树木分布所包含的生长信息，树木间的相互作

用、生境异质性或斑块性会导致空间格局分布模式与树木生长空间关联性的关系模糊不清［１４—１５］。
标记相关函数（ＭＣＦ）将立木的特征信息作为点的标记引入空间点格局分析，被用来研究在不同空间尺

度上树木特征值的种内空间自相关［１６—１７］。 相比于单一依靠树木间的距离的点格局分析，通过对树木特征值

（胸径、树高、生物量等）的空间关联性格局分析，丰富了点格局所包含的信息［１８］，能够检测到森林群落内细

微的作用［１９］。 树木生长量相对于树木大小特征值（胸径、树高、生物量等），对相邻个体之间的相互作用和生

境变化更加敏感［２０—２１］，能更为清晰地反映树木生长的空间关系及其对生物邻体和生境中环境因子的响应。
树木间相互作用往往发生在群落的局部尺度上，地形、水文和土壤特征的空间相关性往往可以构造不同

的森林群落空间结构［２２］，在竞争相对不重要的地区，潜在的立地条件对树木生长的影响变得更加明显［２３］，此
时，树木生长的变化并不全是由树木间相互作用引起的，而由地块内土壤肥力、水分有效性和微地形在空间上

的变异部分解释［２４］。 更重要的是，这些环境因子影响了树木间相互作用的强度和结果［２０， ２５—２６］。 因此，如何

界定林木种类、特征、相对位置、生境因素对树木生长的影响？ 或这些因素对树木生长的相对贡献如何？ 利用

混合效应模型进行树木生长成因分析可有助于更好地理解树木群落构建的过程。 区分相对同质的生境类型，
在不同生境型中研究树木径向生长量的空间关联性及其影响因素，可以更加直观地揭示生物和环境因子在群
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落构建中的作用。
本文选取暖温带云杉次生林乔木层第一亚层优势树种青杄（Ｐｉｃｅａ ｗｉｌｓｏｎｉｉ）和华北落叶松（Ｌａｒｉｘ ｐｒｉｎｃｉｐｉｓ⁃

ｒｕｐｐｒｅｃｈｔｉｉ）、第二亚层优势树种红桦 （Ｂｅｔｕｌａ ａｌｂｏｓｉｎｅｎｓｉｓ） 和白桦 （Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ），以及小乔木辽东栎

（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｗｕｔａｉｓｈａｎｉｃａ），共计 ５ 个树种为研究对象，以 ２０１０ 至 ２０１５ 年间树木径向生长量观测数据为基础，利
用标记相关函数分析立木径向生长量的空间关联性，并运用线性混合效应模型分析了基于不同径级组成的树

种胸径、生物邻体作用、环境变异对树木径向生长的影响。 研究为进一步揭示暖温带云杉次生林树木群落构

建提供有益补充，为研究地区更好的森林经营和生物多样性维持提供基础依据。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

研究地位于山西省关帝山庞泉沟国家级自然保护区（３７°４５′—３７°５５′Ｎ，１１１°２２′—１１１°３３′Ｅ）。 该区属暖

温带大陆性季风气候，具典型山地气候特征，年平均气温偏低（４．３℃），１ 月最低气温可达－２３℃，７ 月最高气

温为 ３０．５℃，年平均降水量和蒸发量为 ８２２．６ ｍｍ 和 １２６８ ｍｍ。 土壤为山地棕壤土，平均土层厚度为 ７０—８０
ｃｍ，腐殖质层厚度为 １０ ｃｍ［２７］。 研究区云杉次生林固定样地（简称 ＧＤＳ 样地）平均海拔 ２００７ｍ，最高海拔

２０３９ｍ，最低海拔 １９７６ｍ，最大高差 ６３ｍ，主要树种为寒温性常绿针叶树种青杄，伴生树种有华北落叶松、红桦、
白桦、辽东栎等，常见灌木树种有金花忍冬 （ Ｌｏｎｉｃｅｒａ ｃｈｒｙｓａｎｔｈａ）、山刺玫 （Ｒｏｓａ ｄａｖｕｒｉｃａ）、毛榛 （Ｃｏｒｙｌｕｓ
ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ）等。 主林层林龄约 ７０ ａ，林分郁闭度为 ０．７０。
１．２　 样地调查

参照 ＣＴＦＳ 样地技术规范，用全站仪将 ＧＤＳ 样地（２００ ｍ×２００ ｍ）划分成 １００ 个均等的 ２０ ｍ×２０ ｍ 的样

方，再将每个样方划分成 １６ 个 ５ ｍ×５ ｍ 的小样方。 在每个小样方内准确测量所有胸径（ＤＢＨ）≥ １ ｃｍ 木本

植物的种名、胸径及其坐标位置，并挂牌登记。 共观测到样地内 ＤＢＨ≥１ ｃｍ 的木本植物共计 ７７７４ 株，隶属于

１１ 科 ２２ 属 ３０ 种。 同时完成海拔、地形等环境因子调查。 之后每隔 ５ 年完成一次 ＧＤＳ 样地复查工作。 本次

采用 ２０１０ 年本底调查和 ２０１５ 年第一次复查数据，以样地内重要值（ＩＶ（％）＝ （相对多度＋相对频度＋相对优

势度） ／ ３［２８］）位于前五的乔木树种为研究对象（表 １ 所示）进行分析。 树种径级划分为：径级Ⅰ（１ ｃｍ≤ＤＢＨ＜
２．５ ｃｍ）、径级Ⅱ（２．５ ｃｍ≤ＤＢＨ＜５ ｃｍ）、径级Ⅲ（５ ｃｍ≤ＤＢＨ＜７．５ ｃｍ）、径级Ⅳ（７．５ ｃｍ≤ＤＢＨ＜１５ ｃｍ）、径级Ⅴ
（１５ ｃｍ≤ＤＢＨ＜３０ ｃｍ）、径级Ⅵ（ＤＢＨ≥３０ ｃｍ），采用径级结构代替年龄结构的方法［２９］将树木区分为幼树（径
级Ⅰ、径级Ⅱ），小树（径级Ⅲ），中树（径级Ⅳ），大树（径级Ⅴ），老树（径级Ⅵ）５ 个生长阶段。

表 １　 主要树种及其重要值

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｍａｉｎ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｖａｌｕｅｓ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

科
Ｆａｍｉｌｙ

多度
Ａｂｕｎｄａｎｃｅ

胸高断面积

Ｂａｓａｌ ａｒｅａ ／ （ｍ２ ／ ｈｍ２）
平均胸径

Ｍｅａｎ ＤＢＨ ／ ｃｍ
重要值

Ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ Ｖａｌｕｅ ／ ％

青杄 Ｐｉｃｅａ ｗｉｌｓｏｎｉｉ 松科 ５３１１ ３４．０３６５ １４．５５ ６３．１１

华北落叶松 Ｌａｒｉｘ ｐｒｉｎｃｉｐｉｓ⁃ｒｕｐｐｒｅｃｈｔｉｉ 松科 ４４２ ９．０６７８ ３０．５６ １２．０９

红桦 Ｂｅｔｕｌａ ａｌｂｏｓｉｎｅｎｓｉｓ 桦木科 ３０５ ０．３７８２ ６．３８ １．９０

白桦 Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ 桦木科 ２５０ ０．８２９４ １１．０７ ２．１２

辽东栎 Ｑｕｅｒｃｕｓ ｗｕｔａｉｓｈａｎｉｃａ 壳斗科 ２１７ ０．４２６１ ８．２２ １．５２

　 　 ＤＢＨ： 胸径 Ｄｉａｍｅｔｅｒ ｂｒｅａｓｔ ｈｅｉｇｈｔ

１．３　 土壤采样及指标测定

参照 ＣＴＦＳ 土壤采样技术规范，将 ＧＤＳ 样地划分成大小为 ３０ ｍ×３０ ｍ 的小网格共 ４９ 个。 以每个网格的

交接点为基点采样点并以基点为中心，在每个基点的东、南、西、北、东南、西南、西北、东北 ８ 个方向分别随机

选取 １ 个方向（处于边界的交接点只向样地内方向选择以确保所有采样点均在样地内），向外延伸 ２ｍ、５ ｍ、
１５ｍ 处定为采样点，随机选取两个采样点为实际采样点，由此共计采样点 １９０ 个，取样厚度为 ０—１０ ｃｍ。 采样
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后将土壤样品带回实验室，除去枝条，根系等杂物后过 ２ ｍｍ 筛进行土壤 ｐＨ、全盐、有效氮、有效钾、有机质、
有效磷、有效钙、有效铝、有效镁、有效锰、有效镍、有效铁、有效铜和有效锌 １４ 个指标的测定［３０］。
１．４　 环境因子的计算

选取海拔、坡度和凹凸度 ３ 个地形因子作为分析参数。 以样地 ２０１０ 年本底调查时测量的每个 ２０ ｍ×
２０ ｍ样方 ４ 个顶点的海拔数据为基础，分别计算各样方平均海拔、坡度和凹凸度［３１］。

对于土壤指标，用 Ｋｒｉｇｉｎｇ 插值法得到每个 ２０ ｍ×２０ ｍ 样方的土壤指标。 为减少土壤变量的数量和多重

共线性，采用主成分分析（ＰＣＡ），前两个主成分解释 ５６．２１％的土壤养分指标间的变异（表 ２），土壤第一主成

分表示偏酸性的 ｐＨ 及较高含量的微量金属元素（有效锰、有效镍、有效铁、有效铜），而土壤第二主成分表示

较高含量的全盐、速效氮、速效钾、有机质。

表 ２　 各土壤变量分别在两个主成分上的载荷值

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｏｉｌ ｖａｒｉａｂｌｅｓ ｌｏａｄｉｎｇｓ ｏｎ ｔｈｅ ｔｗｏ ＰＣＡｓ

土壤变量 Ｓｏｉｌ ｖａｒｉａｂｌｅ ＰＣＡ１ ＰＣＡ２ 土壤变量 Ｓｏｉｌ ｖａｒｉａｂｌｅ ＰＣＡ１ ＰＣＡ２

ｐＨ －０．６５９ －０．１３７ 有效镁 Ａｖａｉｌａｂｌｅ Ｍｇ ０．０９７ ０．１４９

全盐 Ｔｏｔａｌ Ｓａｌｔ ０．１５１ ０．８７８ 有效锰 Ａｖａｉｌａｂｌｅ Ｍｎ ０．６６９ ０．５０８

速效氮 Ａｖａｉｌａｂｌｅ Ｎ ０．３５６ ０．８６３ 有效镍 Ａｖａｉｌａｂｌｅ Ｎｉ ０．９４４ ０．１０７

速效钾 Ａｖａｉｌａｂｌｅ Ｋ －０．１４１ ０．７６１ 有效铁 Ａｖａｉｌａｂｌｅ Ｆｅ ０．９４８ －０．１５６

有机质 Ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒ ０．０４１ ０．８９９ 有效铜 Ａｖａｉｌａｂｌｅ Ｃｕ ０．８７４ ０．３１２

有效钙 Ａｖａｉｌａｂｌｅ Ｃａ －０．０２５ －０．０６６ 有效锌 Ａｖａｉｌａｂｌｅ Ｚｎ ０．５７０ ０．２１０

有效磷 Ａｖａｉｌａｂｌｅ Ｐ －０．０９４ ０．０１８ 变异解释 Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｅｘｐｌａｉｎｅｄ ３０．４４％ ２５．７７％

有效铝 Ａｖａｉｌａｂｌｅ Ａｌ ０．５５８ －０．４７４

　 　 ＰＣＡ１： 第一主成分 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｏｒｄｉｎａｔｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ａｘｉｓ １；ＰＣＡ２： 第二主成分 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｏｒｄｉｎａｔｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ａｘｉｓ ２

１．５　 生物因子的计算

采用同种邻体个数（ＣＯＮ）和同种邻体指数（ＮＣＩ．ｃｏｎ）两项指标反映样地内个体邻体距离内的生物因子。
其中，同种邻体个数表示在个体邻体距离范围内的其它同种实生个体总数。 同种邻体指数指示在个体邻体距

离范围内的其它同种实生个体的影响程度，计算方法如下［３２］：

ＮＣＩ．ｃｏｎ ＝ ∑
ｎ

ｊ

ＢＡ ｊ

ＤＩＳＴＡＮＣＥ ｊ

式中：ｎ 为目标个体周围同种邻体数量， ｊ 为目标个体周围同种邻体，ＢＡ ｊ 为第 ｊ 个邻体的胸高断面积，

ＤＩＳＴＡＮＣＥ ｊ为第 ｊ 个同种邻体到目标个体的距离，本文选择 １０ ｍ 作为邻体间相互作用的最大有效距离［３３—３４］。
同种邻体指数值代表以某一个体为圆心，１０ｍ 为半径，该范围内所有同种邻体对该个体的影响程度，值越大代

表该范围内所有同种邻体对目标个体的影响越大。
１．６　 生境类型划分

利用多元回归树（ＭＲＴ）方法［３５］，根据海拔、坡度、凹凸度 ３ 个主要地形因子将研究样地划分成 ４ 种不同

生境型（图 １）。 生境型 １ 位于样地中部，属样地中地势高的山脊生境，为高海拔过渡区。 生境型 ２ 位于样地

南部，属海拔小于 ２００４ｍ 的缓坡生境。 生境型 ３ 位于样地北部，属海拔高于 ２００４ｍ 的缓坡生境。 生境型 ４ 主

要位于样地中部偏东南，为生境型 ２ 向生境型 １ 的过渡区，属地势低洼的陡坡生境。 各生境地形参数见表 ３。
１．７　 数据处理

１．７．１　 树木径向生长的空间关联分析

采用标记相关函数 Ｋｍｍ（ ｒ）函数计算，方法如下：

Ｋｍｍ（ ｒ） ＝
∑ ｏ，ｕ

Ｍ（ｏ）Ｍ（ｕ）

∑（Ｍ × Ｍ′）

５７５１　 ４ 期 　 　 　 陈颂　 等：关帝山云杉次生林树木径向生长的空间关联及其影响因子 　
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图 １　 山西关帝山 ４ ｈｍ２研究样地的生境类型分布

　 Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｈａｂｉｔａｔ ｔｙｐｅｓ ｉｎ ａ ４ ｈｍ２ ｒｅｓｅａｒｃｈ

ｐｌｏｔ ｉｎ Ｇｕａｎｄｉ Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ， Ｓｈａｎｘｉ Ｐｒｏｖｉｎｃｅ

图中每个样方大小为 ２０ ｍ×２０ ｍ，曲线代表等高距 ５ ｍ 的等高线，

数字代表不同生境类型

式中：ｏ 和 ｕ 代表距离 ｒ 的两个植物个体，Ｍ（ｏ）、Ｍ（ｕ）
分别表示两个点的标记属性，标记相关函数特征值为树

木 ５ａ 胸径平均年生长量。 Ｋｍｍ（ ｒ）是Ｍ（ｏ）Ｍ（ｕ）的非标

准化均值，当 Ｋｍｍ（ ｒ）＞１ 时，标记之间呈正向相关性（随
机标记模型检验函数值位于上包迹线之上）；当 Ｋｍｍ（ ｒ）
＝ １ 时，标记之间无相关性（随机标记模型检验函数值

位于上下包迹线之间）；当 Ｋｍｍ（ ｒ） ＜１ 时，标记之间呈负

向相关性（随机标记模型检验函数值位于下包迹线之

下）。 研究尺度 ｒ 的取值范围为 ０—３０ ｍ。 标记模型检

验由 ｓｐａｔｓｔａｔ 包实现。
１．７．２　 树木径向生长的影响因子分析

采用线性混合效应模型（ＬＭＭ），将样方编号作为

随机效应，以物种初始胸径、地形因子、土壤第一主成

分、土壤第二主成分、同种邻体指数和同种邻体个数作

为固定效应。 用 ｌｍｅ４ 包和 ｌｍｅｒＴｅｓｔ 包拟合线性混合效

应模型（最大似然估计），将其作为全模型，使用 ＭｕＭＩｎ
包对所有可能的初始变量组合的模型进行选择，使用

ＡＩＣ （Ａｋａｉｋｅ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｃｒｉｔｅｒｉｏｎ）值对模型进行选择，
选择所有 ΔＡＩＣ ＜２ 的模型，使用 ｍｏｄｅｌ．ａｖｇ 函数对模型

平均得到参数估计值和 ９５％置信区间［３６］。

表 ３　 关帝山 ４ ｈｍ２研究样地中各类生境的地形参数

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｏｐｏｇｒａｐｈｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｖａｒｉｏｕｓ ｈａｂｉｔａｔｓ ｉｎ Ｇｕａｎｄｉ Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ ４ ｈｍ２ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｐｌｏｔ

生境类型
Ｈａｂｉｔａｔ ｔｙｐｅｓ

小样方数
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｑｕａｄｒａｔｓ

面积

Ｔｏｔａｌ ａｒｅａ ／ ｈｍ２

海拔 Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ／ ｍ 凹凸度 Ｃｏｎｖｅｘｉｔｙ ／ ｍ 坡度 Ｓｌｏｐｅ ／ （°）

最低
Ｍｉｎ．

平均
Ｍｅａｎ

最高
Ｍａｘ．

最低
Ｍｉｎ．

平均
Ｍｅａｎ

最高
Ｍａｘ．

最低
Ｍｉｎ．

平均
Ｍｅａｎ

最高
Ｍａｘ．

Ｈ１ ２２ ０．８８ １９９１．２７ ２０１３．７１ ２０２６．９２ ０．６５ １．１４ １．７３ １０．２８ １７．２７ ２４．８４

Ｈ２ ２６ １．０４ １９７９．１４ １９９２．７１ ２００３．１４ －２．４６ －０．８３ ０．６５ ４．９０ １１．２６ １７．０４

Ｈ３ ３４ １．３６ ２００４．５６ ２０２５．３６ ２０４１．８４ －１．５５ ０．１０ ０．６２ ５．７９ １０．８１ １６．５０

Ｈ４ １８ ０．７２ １９８７．４７ ２００５．８１ ２０２６．７９ －２．５８ －０．５７ ０．６１ １８．８４ ２２．１５ ２６．１３

　 　 Ｈ： 生境型 Ｈａｂｉｔａｔ ｔｙｐｅ； Ｈ１ 为山脊生境，Ｈ２ 为低海拔缓坡生境，Ｈ３ 为高海拔缓坡生境，Ｈ４ 为低洼地陡坡生境

对响应变量及初始胸径大小做对数变换，以满足模型线性假设。 连续解释变量的所有值在加入模型之

前，先减去变量的均值（包括分析中的所有个体），再除以一个标准差进行标准化。 这允许对这些解释变量的

相对重要性进行直接比较［３７］。 为了避免边缘效应，分析中排除了距离地块边缘 １０ 米以内的所有潜在目标

树。 所有数据分析由 Ｒ 软件 ４．０．４ 实现。

２　 结果与分析

２．１　 主要树种的径级结构

２０１０ 年调查结果显示，青杄除在生境型 ３ 中幼树和小树极少，其余生境型中幼树和小树占比达 １２．３％—
１８．３％，生境型 １ 和生境型 ４ 中，中树和大树比例较大，占总个体数的 ７２．９％—７９．９％，而生境型 ２ 和生境型 ３
中大树和老树占比较高。 华北落叶松在所有生境型中，老树占比最高，占总个体数的 ６２．４％—１００％。 几乎没

有小径级立木。 红桦在所有生境型中生长阶段多为幼树、小树和中树期，为增长型种群。 不同的是，生境型 ３
中幼树占比（７２％）明显高于其他生境，而生境型 ４ 中小树和中树阶段的个体占绝对优势（６７．３％）。 白桦在所
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有生境型中，中树和大树阶段占比最高，占总个体数的 ７６％—７７．９％。 小树占总个体数的 １６％—１９％，幼树和

老树极少。 辽东栎在生境型 １ 中，幼树占比最高（占该生境总个体数的 ７５％），且立木数量少。 生境型 ２、３、４
具有相似的径级结构，但依次幼树比例下降，而中树和大树比例上升。 其中，生境型 ４ 中树和大树比例高达

５３％。 ２０１５ 年复测结果显示，各树种在不同生境型中种群结构基本与 ２０１０ 年一致，仅在各阶段树种占比上表

现出小径级有所减少大径级有所增加的趋势（表 ４）。
各树种在四个生境型中平均胸径结果显示，２０１０ 年四个生境型中，青杄和白桦的平均胸径大小为：生境

型 ２＞生境型 ３＞生境型 ４＞生境型 １。 华北落叶松的平均胸径大小为：生境型 ２＞生境型 ３＞生境型 １＞生境型 ４。
红桦的平均胸径大小为：生境型 ２＞生境型 ４＞生境型 １＞生境型 ３。 辽东栎的平均胸径大小为：生境型 ４＞生境

型 ３＞生境型 ２＞生境型 １。 ２０１５ 年复测结果与 ２０１０ 年基本一致，仅红桦的平均胸径大小变为：生境型 ２＞生境

型 ４＞生境型 ３＞生境型 １。
对各树种在四个生境型中平均径向生长量的比较结果表明，除红桦外，其他树种均在生境型 ２ 的平均胸

径生长量最大，分别为青杄（１．８ ｃｍ）、华北落叶松（２．２ ｃｍ）、白桦（１．６ ｃｍ）和辽东栎（１．０ ｃｍ），而红桦在生境

型 ３ 中平均胸径生长量最大，为 ２．１ ｃｍ。

表 ４　 主要树种的径级结构

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｄｉａｍｅｔｅｒ ｃｌａｓｓ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｍａｉｎ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

生境类型
Ｈａｂｉｔａｔ ｔｙｐｅｓ

径级结构 Ｓｉｚｅ⁃ｃｌａｓｓ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ／ ％

Ⅰ Ⅱ Ⅲ Ⅳ Ⅴ Ⅵ
平均胸径

Ｍｅａｎ ＤＢＨ ／ ｃｍ

青杄 Ｈ１ １．４（１．２） ３．４（２．４） ７．５（６．８） ２９．５（２９．８） ５０．４（４８．８） ７．８（１１．０） １９．９（２０．８）

Ｐｉｃｅａ ｗｉｌｓｏｎｉｉ Ｈ２ ６．０（４．７） ７．８（７．１） ４．５（５．２） １３．７（１３．０） ３４．０（３１．７） ３４．０（３８．３） ２７．５（２９．３）

Ｈ３ ０．４（０．２） ０．９（０．６） ２．１（１．７） １１．３（１０．７） ６４．１（５９．１） ２１．２（２７．７） ２５．１（２６．３）

Ｈ４ ５．５（３．９） ４．２（４．８） ４．４（３．７） ２１．７（２０．３） ５１．２（５０．２） １３．０（１７．１） ２１．１（２２．４）

华北落叶松 Ｈ１ ０ １．０（０） ０ ３．０（２．０） ３３．６（２７．４） ６２．４（７０．６） ３２．６（３４．４）

Ｌａｒｉｘ ｐｒｉｎｃｉｐｉｓ⁃ Ｈ２ ０ ０ ０ ０ ０ １００．０（１００．０） ４４．５（４６．７）

ｒｕｐｐｒｅｃｈｔｉｉ Ｈ３ ０ ０ ０ ２．７（２．７） ２９．５（２５．０） ６７．８（７２．３） ３４．９（３６．７）

Ｈ４ ０ １．５（１．５） ０ ７．０（７．０） ２１．１（１８．３） ７０．４（７３．２） ３２．３（３３．９）

红桦 Ｈ１ ５．７（５．７） ３７．１（３７．１） ２５．７（２２．９） ２８．６（３１．４） ２．９（２．９） ０ ７．４（７．８）

Ｂｅｔｕｌａ ａｌｂｏｓｉｎｅｎｓｉｓ Ｈ２ ８．３（５．６） ３３．３（３０．６） ２６．５（３１．９） １９．４（１９．４） １１．１（９．７） １．４（２．８） ９．６（１０．４）

Ｈ３ １６．０（０） ５６．０（６０．０） １２．０（２０．０） １２．０（１２．０） ４．０（８．０） ０ ６．４（８．５）

Ｈ４ ２．１（０） ２７．４（２３．２） ３５．７（３３．７） ３１．６（３０．５） ３．２（１２．６） ０ ８．４（９．２）

白桦 Ｈ１ ４．９（４．９） ０ １９．０（１９．０） ５７．１（５７．１） １９．０（１９．０） ０ １２．７（１３．４）

Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ Ｈ２ ０ ２．０（０） １６．３（１８．４） ４２．９（３６．７） ３４．７（３８．８） ４．１（６．１） １６．５（１８．１）

Ｈ３ ０ ８．０（８．０） １６．０（１６．０） ４８．０（４０．０） ２８．０（３６．０） ０ １４．９（１５．４）

Ｈ４ １．７（０） １．７（１．７） １７．０（１６．９） ５７．６（４５．８） ２０．３（３３．９） １．７（１．７） １３．１（１４．３）

辽东栎 Ｈ１ １２．５（１２．５） ６２．５（３７．５） １２．５（３７．５） １２．５（１２．５） ０ ０ ４．９（５．４）

Ｑｕｅｒｃｕｓ ｗｕｔａｉｓｈａｎｉｃａ Ｈ２ ７．１（４．８） ４０．５（３３．３） １９．０（２１．４） ２３．９（２８．６） ９．５（１１．９） ０ ８．５（９．５）

Ｈ３ ２．６（２．６） ３０．３（２３．７） ２２．４（２３．７） ２９．０（２８．９） １５．８（２１．１） ０ １０．５（１１．２）

Ｈ４ ３．９（０） ２３．５（１９．６） １９．６（２３．５） ２７．５（３１．４） ２５．５（２５．５） ０ １１．２（１２．３）

　 　 （）内为 ２０１５ 年数据；径级划分为：径级Ⅰ １ｃｍ≤ＤＢＨ＜２．５ｃｍ；径级Ⅱ ２．５ｃｍ≤ＤＢＨ＜５ｃｍ；径级Ⅲ ５ｃｍ≤ＤＢＨ＜７．５ｃｍ；径级Ⅳ ７．５ｃｍ≤ＤＢＨ＜

１５ｃｍ；径级Ⅴ １５ｃｍ≤ＤＢＨ＜３０ｃｍ；径级Ⅵ ＤＢＨ≥３０ｃｍ；其中，径级Ⅰ、径级Ⅱ为幼树，径级Ⅲ为小树，径级Ⅳ为中树，径级Ⅴ为大树，径级Ⅵ为老树

２．２　 主要树种径向生长的空间关联

标记相关函数分析显示，各主要树种间径向生长的空间自相关特征表现不同。 以生境型 ４ 中为例，青杄、
红桦径向生长呈空间正相关性，白桦表现空间负相关，而辽东栎在不同尺度上（７—１１ ｍ 和 １８—２１ ｍ）分别

呈现负相关和正相关，华北落叶松则不表现相关性（图２）。对于同一树种，径向生长的空间自相关性不仅具
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有尺度依赖性，同时随生境型的不同而变化。 青杄在生境型 ４ 中一定尺度上呈正相关性，而在生境型 １ 和 ３
中特定尺度上呈负相关，在生境型 ２ 中则整个研究尺度未表现相关性。 华北落叶松在 ２ 个生境型的特定尺度

呈正相关（生境型 １：６—７ ｍ；生境型 ３：１５—２１ ｍ），而在另 ２ 个生境型（生境型 ２ 和生境型 ４）中则不表现相关

性。 红桦生境型 １ 和 ４ 一定尺度呈正相关，其余生境型中未表现相关性。 白桦在生境型 ２ 的较大尺度（２０—
２３ ｍ）呈正相关，而在生境型 ３ 和 ４ 的特定尺度呈负相关（生境型 ３：１０—１１ ｍ；生境 ４：１８—２１ ｍ）。 辽东栎除

在生境型 ３ 特定尺度（１０—１１ ｍ）呈正相关外，在生境型 ４ 中不同尺度上（７—１１ ｍ 和 １８—２１ ｍ）分别呈现负

相关和正相关（图 ２）。 这表明树木的径向生长受同种邻体影响，但其相关性因树种而异，这可能与树种径级

大小有关。 同时，生境型的不同导致树木径向生长的空间关联性发生变化，也是树木径向生长的重要影响

因子。
２．３　 树木径向生长影响因子的分析

进一步对树木径向生长进行树种胸径、邻体生物、以及环境因子的混合效应模型分析，结果表明（图 ３），
初始胸径对于径向生长的显著效应在研究样地普遍存在，除个别生境型树种因个体数量不足未作分析外，不
同生境型中各主要树种初始胸径对径向生长的显著影响均呈正效应。

环境因子对特定生境型中特定树种的径向生长产生显著影响。 其中，海拔对生境型 １、４ 中青杄和生境型

４ 中辽东栎径向生长的影响呈显著负效应，土壤第一主成分（偏酸性的 ｐＨ 及较高含量的有效锰、有效镍、有效

铁、有效铜）与生境型 ３、４ 中青杄的径向生长量呈显著正相关，坡度和土壤第二主成分（较高含量的全盐、速
效氮、速效钾、有机质）对生境型 ４ 中华北落叶松径向生长量有显著的正效应。 凹凸度只与生境型 ２ 中红桦径

向生长量呈显著负相关。 而白桦在所有生境型中均未表现出环境因子对径向生长的影响作用。
生物因子对树木径向生长的显著影响（同种邻体相互作用）只在特定生境型的青杄种群中被检测到。 主

要表现为青杄同种邻体指数在生境型 １ 中与其径向生长呈显著正相关，在生境型 ４ 中呈显著负相关，同种邻

体个数在生境型 １ 中与其径向生长呈显著负相关。

３　 讨论

３．１　 树木径向生长的空间关联性

树木径向生长的空间关联性是一定生境条件下森林树木间相互作用的体现。 研究结果表明，同一生境型

中，各树种径向生长的空间关联性表现有所不同；同一树种在不同生境型中也表现出不同的径向生长空间关

联性。 这表明树木径向生长的空间关联性因树种种类及其径级结构的差异而不同，同时也受环境因子的

影响。
本文涉及的 ５ 个主要树种中，青杄耐阴，华北落叶松喜光，二者均适宜于海拔较高的寒温性地带生长。 红

桦与白桦均为喜光树种，红桦多分布在气候温凉湿润、地形起伏剧烈、立地条件较差的地区［３８］，而白桦喜欢生

活在湿冷向阳的环境中［３９］。 辽东栎则具有很强的耐旱耐瘠薄能力［４０］。 ５ 个树种不同的生态习性导致其在所

研究四种生境型条件下呈现不同的径向生长关联性，从而影响树木径向生长量的形成。
树木径向生长的空间关联性除与树种本身对生境的生态适应性有关外，树种不同的径级结构也会导致树

木径向生长的空间关联性呈现各异，对树木径向生长量的形成产生不同影响。 比较研究期内 ５ 个树种的径级

结构，其树木构成包含了不同的生长阶段，具有各自不同的胸径组成。 以生境型 ４ 中为例，青杄以中树和大树

为主，占总个体数的 ７２．９％；华北落叶松以老树为主，小径级个体极少；红桦则呈幼树、小树及中树居多的增长

型种群；白桦以中树和大树占比最高，辽东栎则由相当比例的幼、小、中、大径级个体构成。 该生境型中青杄和

红桦径向生长呈空间上的正相关性，华北落叶松不表现相关性，白桦呈负相关性，辽东栎则在该生境的不同尺

度上分别呈正相关和负相关性。 ５ 个树种表现出径向生长空间关联格局上的差异。 同时，每个树种在不同生

境型中也具有不同的胸径组成，呈现各自特定的径级结构，表现出同一树种不同生境型中径向生长空间关联

格局上的差异。本文认为，树木径向生长的空间关联格局因树种间径级结构不同而不同，Ｂｉｎｋｌｅｙ等［４１］ 提出
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图 ３　 主要树种在不同生境中最优模型平均参数估计及 ９５％置信区间
Ｆｉｇ．３ 　 Ａｖｅｒａｇｅｄ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｅｓｔｉｍａｔｅｓ ａｎｄ ９５％ ｃｏｎｆｉｄｅｎｃｅ ｉｎｔｅｒｖａｌｓ ｏｆ ｆｕｌｌｅｓｔ ｍｏｓｔ ｌｉｋｅｌｙ ｍｏｄｅｌｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｍａｉｎ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｈａｂｉｔａｔｓ
显著的参数估计值（Ｐ＜０．０５）用实心圆表示；ＤＮＡ：由于树木个体数量不足，未进行分析；ＬＤ： 对数转换的初始胸径 Ｌｏｇａｒｉｔｈｍ ｏｆ ｉｎｉｔｉａｌ ＤＢＨ；
ＡＬＴ： 海拔 Ａｌｔｉｔｕｄｅ； ＳＬＯ： 坡度 Ｓｌｏｐｅ； Ｃ： 凹凸度 Ｃｏｎｖｅｘｉｔｙ； ＳＰ１： 土壤第一主成分 Ｓｏｉｌ ＰＣＡ１； ＳＰ２： 土壤第二主成分 Ｓｏｉｌ ＰＣＡ２； ＮＣＩ．ｃｏｎ：
同种邻体指数 Ｃｏｎｓｐｅｃｉｆｉｃ ｎｅｉｇｈｂｏｒｓ′ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｉｎｄｅｘ；ＣＯＮ： 同种邻体个数 Ｃｏｎｓｐｅｃｉｆｉｃ ｎｕｍｂｅｒ
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林分内的竞争与林分结构有关。 在林分郁闭前，各株树的生长量与自身的大小成比例，随着林分逐渐郁闭，大
径级树会获得生长优势，小径级生长会受到抑制，表现出小尺度上相互的消极作用，同时随着林分自疏的发

生，竞争会逐渐减小，各株树的生长量又与自身的大小成比例，同时大径级立木具有更分散的格局，群落中的

竞争对个体较大的林木上层物种的影响较弱［２１］，表现出较大尺度上相互促进，这种现象在人工林中更加明

显，间伐小树减少了林分内部竞争，大树表现出较高的生长效率，因此树木生长的空间关联与其所处的林分发

育阶段密切相关。
不同生境型之间，树木相互作用会因环境因子的差异而发生变化，由此表现出不同的径向生长空间关联

性。 例如青杄在生境型 １ 和 ３ 中表现出一定尺度上径向生长量的负相关性，而在生境型 ４ 中，小尺度上径向

生长相互促进，在生境型 ２ 中则整个研究尺度未表现相关性。 不同生境型之间，环境因子的差异会导致特定

树种在不同生境型中径向生长的主导因子发生变化，这些主导因子对树木生长起直接的促进或抑制作用，使
得树木邻体间相互作用增强或减弱，甚至由相互促进变为彼此抑制，从而引起树木径向生长的关联性发生

改变。
３．２　 树木径向生长的影响因子

对云杉次生林树木径向生长影响因子的进一步综合分析表明，树木的初始胸径与其径向生长量呈显著正

相关且在研究样地中普遍存在，这与 Ｃｈｉ 等［２６］ 研究所得树木初始胸径是树木生长的主导因子的结果基本一

致。 但也有少数特定树种在特定生境型中，其树木初始胸径与径向生长量未表现显著相关，这可能是由于树

木间相互作用掩盖了树木本身的作用。
线性混合效应模型分析表明，生物邻体间相互作用（生物因子）对树木径向生长的影响在研究样地客观

存在，但本次研究结果中，相比初始胸径和环境因子，生物因子对树木径向生长的显著影响作用仅在生境型 １
和生境型 ４ 中的青杄种群中被检测到，青杄作为云杉次生林的优势树种在样地中占比最大，分布密度最高，邻
体间相互作用较为突出，树木径向生长受影响较为显著。 但对青杄而言，被检测到的生物因子与径向生长间

相关性在两个生境型中表现不同，这可能是由于不同生境型中，影响树木生长（抑制或促进）的主要环境因子

不同，基于不同环境因子主导下的树木径向生长对生物因子的响应不同。
环境因子中，地形和土壤因子作为生境过滤的主要驱动因子影响着树木的生长［４２］。 ４ 个生境型中，海拔

和凹凸度对树木径向生长的显著影响均表现为负效应，而土壤各有效养分元素、有机质、全盐及一定范围内较

低的 ｐＨ 值对径向生长有显著的正效应。 云杉次生林样地中，高海拔山脊区域，坡度较大，水分流失严重，土
壤受侵蚀的可能性变大，加之高海拔土壤温度较低，土壤中水分及有效养分含量较低，树木径向生长受限。 低

海拔缓坡区域水分和土壤条件相对较好，有利于树木径向生长。 而高海拔缓坡生境及低海拔陡坡生境则因其

温度、水分甚至光照的消长关系，因此对树木径向生长的影响也变得复杂多样。
需要指出的是，本研究中坡度对树木径向生长影响基本不显著，仅在生境型 ４ 中呈现对华北落叶松径向

生长的正效应。 本文认为，小径级居多的树种因扩散限制更聚集于母树周围，导致其与立地条件相关性不明

显，而大径级树木生长过程中经过生境过滤作用，表现出与环境因子更大的联系［４３］。 在此生境型中，华北落

叶松为喜光树种且以大径级居多，较大的坡度减少了树冠之间的重叠，获得了更好的光照条件，因此有利于生

长量的形成。
环境因子在青杄和华北落叶松两类建群树种中关联显著，可能由于这两种树种占据冠层，同种树木间竞

争作用减弱［４４］，环境因子对其生长的作用逐渐显著。 而根据标记相关函数的结果，树种间的相互作用普遍存

在，说明树木生长受生物及环境各因子的综合影响，线性混合效应模型中呈现出部分因子与树木生长的不相

关性可能是由于环境、生物因子的相互影响和协同变化影响了树木间相互作用的强度和结果［２４］，掩盖了某些

因子的作用。
本文在讨论生物因子对树木生长的影响时，仅分析了树木径向生长的同种邻体效应，异种邻体对树木生

长的影响在云杉次生林树木径向生长进一步研究中不可忽视。 同时，本文主要考虑了地形、土壤等环境因子
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对树木径向生长的影响，并未从群落结构的不同层次考虑光照对于树木生长的影响。 树木生长的格局构建是

由多因素共同驱动的复杂过程，要全面探究云杉次生林群落中树木径向生长格局的构建机制，有必要按照森

林群落结构不同层次进行树木生长量分析，进一步研究树木种内及种间生长的空间关联性，以及同种、异种邻

体生物因子及光照、地形、土壤等环境因子对树木径向生长的综合影响，并探讨这种影响在长时间跨度上对生

长格局构建的作用。

４　 结论

环境因子和生物因子共同影响树木生长的格局构建。 标记相关函数检测到局部尺度上树木间普遍存在

的相互作用（竞争和促进）对树木生长的空间自相关格局产生影响；同时，树木生长与其在环境空间上的异质

性有关，线性混合效应模型分析显示，初始胸径对树木径向生长的显著正效应在样地各类生境型的所有种群

中普遍存在，而环境因子对特定生境型中特定树种的径向生长产生显著影响，在不同树种及不同径级结构影

响下，大径级树木占主体的树木生长受环境因子的影响更大，表现出各异的径向生长空间关联性。
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