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相邻木竞争强度对中幼龄红松生长和生理特征的影响
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１ 东北林业大学林学院，哈尔滨　 １５００４０

２ 森林生态系统可持续经营教育部重点实验室，哈尔滨　 １５００４０

３ 国家林业和草原局红松工程技术研究中心，哈尔滨　 １５００４０

４ 红松产业国家创新联盟，哈尔滨　 １５００４０

摘要：竞争作为影响红松（Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ）生长发育的重要因素而得到关注，但林冠下中幼龄红松对竞争的响应机制尚缺乏深

入研究。 本研究以东北林业大学帽儿山实验林场红松阔叶树人天混交林林冠下 １５ 年生（幼龄）、３０ 年生（幼龄）和 ４５ 年生（中

龄）红松为研究对象，使用 Ｈｅｇｙｉ 竞争指数（ＨＣＩ）量化红松所受相邻木竞争强度，将竞争强度分为 ５ 个等级（ＨＣＩ 分别为 ０—５，

５—１０，１０—１５，１５—２０，２０—２５），分析中幼龄红松在不同相邻木竞争强度下的直径、树高生长和生理特征，结合相关性分析探究

中幼龄红松适应竞争压力的生态学机制。 研究结果表明：（１）相邻木竞争强度对中幼龄红松的直径和树高生长有显著的负效

应，这种抑制效应随着树龄的增加愈发显著。 （２）相邻木竞争强度与中幼龄红松的直径和树高之间均呈幂函数关系。 （３）中幼

龄红松针叶的非结构性碳水化合物（ＮＳＣ）和全氮（ＴＮ）含量随着竞争强度增加表现出先升高后下降的趋势，１５ 年生红松针叶的

ＮＳＣ 和 ＴＮ 含量在竞争强度等级为 ３（竞争强度 １０—１５）时达到峰值，而 ３０ 和 ４５ 年生红松在竞争强度等级为 ２（竞争强度 ５—

１０）时达到峰值；针叶的 ＮＳＣ 与 ＴＮ 含量呈显著正相关；细根的淀粉和全碳含量相对稳定。 （４）１５ 年生红松顶芽的赤霉素（ＧＡ）

含量相对稳定，而 ３０ 和 ４５ 年生红松顶芽的 ＧＡ 含量随着竞争强度增加逐渐下降；顶芽的吲哚乙酸（ ＩＡＡ）含量与直径和树高呈

显著正相关。 （５）不同树龄红松耐受相邻木竞争强度范围存在差异，１５ 年生红松可以耐受的竞争强度等级为 １—３（竞争强度

０—１５），而 ３０ 和 ４５ 年生红松收窄为 １—２ 级（竞争强度 ０—１０）。 综上，为保障林冠下红松林木正常生长发育，１５ 年生红松所受

的竞争强度应不超过 Ｈｅｇｙｉ 竞争指数 １５，而 ３０ 和 ４５ 年生红松所受的竞争强度不超过 Ｈｅｇｙｉ 竞争指数 １０。
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ａｐｉｃａｌ ｂｕｄｓ ｗａｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｄｉａｍｅｔｅｒ ａｎｄ ｈｅｉｇｈｔ ｇｒｏｗｔｈ． （５） Ｔｈｅ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｒａｎｇｅｓ ｏｆ Ｐ． ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ
ｆｏｒ ｎｅｉｇｈｂｏｒｈｏｏｄ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ｄｉｆｆｅｒｅｄ ａｍｏｎｇ ａｇｅ ｃｌａｓｓｅｓ： １５⁃ｙｅａｒ⁃ｏｌｄ ｔｒｅｅｓ ｔｏｌｅｒａｔｅｄ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ｌｅｖｅｌｓ １—３ （ＨＣＩ
０—１５）， ｗｈｅｒｅａｓ ３０⁃ ａｎｄ ４５⁃ｙｅａｒ⁃ｏｌｄ ｔｒｅｅｓ ｔｏｌｅｒａｔｅｄ ｏｎｌｙ ｌｅｖｅｌｓ １—２ （ＨＣＩ ０—１０）． Ｉｎ ｃｏｎｃｌｕｓｉｏｎ， ｔｏ ｅｎｓｕｒｅ ｔｈｅ ｎｏｒｍａｌ
ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ Ｐ． ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｔｒｅｅｓ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｃａｎｏｐｙ， ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ｄｅｔｅｒｍｉｎｅｄ ｔｈａｔ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ｆｏｒ １５⁃ｙｅａｒ⁃
ｏｌｄ ｔｒｅｅｓ ｓｈｏｕｌｄ ｎｏｔ ｅｘｃｅｅｄ １５ （ＨＣＩ）， ｗｈｉｌｅ ｆｏｒ ３０⁃ ａｎｄ ４５⁃ｙｅａｒ⁃ｏｌｄ ｔｒｅｅｓ， ｉｔ ｓｈｏｕｌｄ ｎｏｔ ｅｘｃｅｅｄ １０ （ＨＣＩ）．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ； ｎｅｉｇｈｂｏｒｈｏｏｄ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ； ｇｒｏｗｔｈ； ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ

竞争广泛存在于自然界，其实质是生物对有限资源争夺而产生的相互作用现象［１］。 在森林中，树木之间

对光照、水分等资源的竞争，导致树木自身在生长发育、生理特征等方面产生不同的响应［２—５］。 现有研究表

明，竞争对树木生长的影响存在物种特异性，红皮云杉 （Ｐｉｃｅａ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ）、紫椴 （ Ｔｉｌｉａ ａｍｕｒｅｎｓｉｓ） 和糠椴

（Ｔ． ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ）的胸径生长量在竞争压力下呈下降趋势［５］，而竞争对黑云杉（Ｐｉｃｅａ ｍａｒｉａｎａ）胸径和树高的

生长有促进作用［６］。 此外，同种树木不同发育阶段对竞争胁迫的响应亦存在差异性。 例如，竞争显著抑制中

幼龄樟子松（Ｐｉｎｕｓ ｓｙｌｖｅｓｔｒｉｓ ｖａｒ． ｍｏｎｇｏｌｉｃａ）的径向生长［７］，而对成熟龄樟子松的生长具有促进作用［８］。 由此

可见，竞争对树木生长的影响尚无统一定论，有必要在竞争环境下开展更多树种和树龄的树木生长状况研究。
非结构性碳水化合物（ＮＳＣ）是植物生长的重要能量来源，主要包括可溶性糖和淀粉，其含量与植物的生

长发育密切相关［３，９］。 碳（Ｃ）、氮（Ｎ）、磷（Ｐ）是树木生长发育所需的核心元素［４］。 竞争是影响树木的 Ｎ、Ｐ 含

量、Ｃ 分配生理过程及内源激素含量的重要生物因素［１０］，树木在一定范围内可以通过调整自身生理特征适应

环境胁迫。 例如，樟子松通过增加 ＮＳＣ 在枝和叶的分配比例以促进枝叶形态建成来适应高密度下的竞争环

境［３］，长白落叶松（Ｌａｒｉｘ ｏｌｇｅｎｓｉｓ）通过增加茎的淀粉浓度以储存更多的碳素来应对长期的竞争压力［１０］。 从生

理生态学视角，根据 ＮＳＣ 含量可以判定树木生长是否受到碳供给限制，稳定、较高的 ＮＳＣ 浓度表明光合作用

同化的碳素能够满足生长需求［１１］。 树木的生长状况还可通过其体内的元素含量来反映，Ｎ、Ｐ 与植物的光合

作用密切相关，生长状态良好的树木通常具有较高的全氮、全磷等大量元素含量［１２］。 因此，探究不同竞争强

度下树木的生理特征，不仅有助于揭示其在竞争环境中的生长适应策略，还对了解和指示树木生长状况具有

重要意义。
红松（Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ）是我国东北地区珍贵的乡土树种，有着极高的经济价值和生态价值［１３］。 东北温带

林区地带性顶极群落是以红松为建群种的阔叶红松林，其中红松的伴生阔叶树种主要有水曲柳（Ｆｒａｘｉｎｕｓ

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４５ 卷　
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ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ）、胡桃楸（ Ｊｕｇｌａｎｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ）、黄波罗（Ｐｈｅｌｌｏｄｅｎｄｒｏｎ ａｍｕｒｅｎｓｅ）、紫椴、糠椴、蒙古栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ
ｍｏｎｇｏｌｉｃａ）、枫桦（Ｂｅｔｕｌａ ｃｏｓｔａｔａ）、榆树（Ｕｌｍｕｓ ｓｐｐ．）、槭树（Ａｃｅｒ ｓｐｐ．）、山杨（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ）、白桦（Ｂｅｔｕｌａ
ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ）等，伴生针叶树种主要有红皮云杉和鱼鳞云杉（Ｐ． ｊｅｚｏｅｎｓｉｓ）、沙冷杉（Ａｂｉｅｓ ｈｏｌｏｐｈｙｌｌａ）和臭冷杉

（Ａ． ｎｅｐｈｒｏｌｅｐｉｓ）。 受长期干扰影响，原始顶极群落已退化为仅存少量红松或完全由伴生树种组成的次生

林［１４—１６］。 为恢复次生林为近顶极红松阔叶混交林以提升其生态功能，通过“栽针保阔”途径在次生林内人工

引进红松，构建了大量由人工栽植红松和天然阔叶树组成的混交林［１５］。 然而，林冠下人工栽植的红松受其周

边相邻木竞争的影响，生长缓慢，制约了生态功能的提升。 针对红松与周围树木竞争的机制、特别是林冠下人

工栽植的中幼龄红松对周边相邻木竞争的响应策略，研究相对有限［１６］；对不同发育阶段的红松响应竞争的规

律尚缺乏充分探讨。 此外，当前有关红松响应竞争的研究大多集中在林分整体水平，对红松单木的评判相对

较少，对红松直径和树高生长的探讨较多，对红松生理特征的研究相对较少［２，５，１３，１７—１９］。
量化竞争强度的指标主要有与距离相关和与距离无关的竞争指数，其中 Ｈｅｇｙｉ 竞争指数整合树木间的距

离和胸径关系，强调邻接木对目标木的竞争影响，能准确地反映实际竞争关系，模拟效果最好，而成为应用最

广泛的量化竞争指标［７，１６，２０］，并且在成熟阶段红松与周边树木竞争效应研究中表现出良好的应用效果［１６，２０］。
因此，本研究以阔叶红松林林冠下 １５ 年生（幼龄）、３０ 年生（幼龄）和 ４５ 年生（中龄）红松为研究对象，使

用 Ｈｅｇｙｉ 竞争指数量化红松受到的竞争强度，探究周边树木竞争强度对中幼龄红松生长和生理特征的影响。
以进一步解析中幼龄红松个体响应周边林木竞争的生态学机制，为“栽针保阔”建立的阔叶红松混交林的高

效培育提供科学依据。

１　 研究方法

１．１　 研究地区概况

研究区位于黑龙江省尚志市帽儿山镇的东北林业大学帽儿山实验林场（４５°１４′—４５°２９′Ｎ，１２７°２９′—１２７°
４４′Ｅ），该区为长白山系张广才岭西坡小岭余脉［２１］，属于温带湿润地区，具有显著的大陆性季风气候特征，年
平均气温 ２．８℃左右，年降水量为 ７２３ ｍｍ 左右。 该地区的植被为长白植物区系，是典型的东北东部天然次生

林区，地带性顶极群落为阔叶红松林。 由于长期以来的大规模破坏，形成了目前以水曲柳、白桦、蒙古栎、胡桃

楸等为主要组成树种的天然次生林与红松、落叶松、樟子松等树种的人工林镶嵌分布的森林景观。
１．２　 样地设置与调查

在通过“栽针保阔”途径建立的红松阔叶树人天混交林中选择林下有 １５ 年生（幼龄）、３０ 年生（幼龄）和
４５ 年生（中龄）红松的林分设置样地。 为减少试验误差，在相似的立地条件下分别设置 ４ 块 ２０ ｍ×２０ ｍ
（４００ ｍ２）的样地，共计 １２ 块。 在样地内进行每木检尺，记录树木直径（３０ 和 ４５ 年生红松测量胸径，１５ 年生红

松测量地径）和树高等信息，使用皮尺记录 ５ ｍ 范围内每一株邻接木与红松之间的距离。 样地信息如表 １
所示。

表 １　 红松阔叶林样地信息

Ｔａｂｌｅ １　 Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ Ｋｏｒｅａｎ ｐｉｎｅ⁃ｂｒｏａｄｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ ｐｌｏｔ

红松年龄
Ａｇｅｓ ｏｆ Ｐｉｎｕｓ
ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ／ ｙｅａｒｓ

样地数
Ｐｌｏｔｓ

林分密度
Ｓｔａｎｄ ｄｅｎｓｉｔｙ ／
（株 ／ ｈｍ２）

林分平均直径
Ｓｔａｎｄ ｍｅａｎ
ｄｉａｍｅｔｅｒ ／ ｃｍ

土壤全碳
Ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ ｃａｒｂｏｎ ／

（ｇ ／ ｋｇ）

土壤全氮
Ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ／

（ｇ ／ ｋｇ）

土壤 ｐＨ
Ｓｏｉｌ ｐＨ

１５ ４ ２２８１±１２７３ ９．０５±１．４１ ４８．４３±２．８５ ４．７２±０．５４ ５．１０±０．０８

３０ ４ １７２５±２５６ １０．０１±０．４５ ５１．１７±４．７５ ４．９５±０．４９ ５．０２±０．０２

４５ ４ ２６５６±６０６ １０．４３±１．０４ ５４．９３±２．２１ ５．２１±０．１４ ５．０３±０．０５

１．３　 竞争强度计算

本试验采用与距离有关的 Ｈｅｇｙｉ 竞争指数量化树木所受竞争强度。 根据现场调查并结合前人研究经

３　 ２３ 期 　 　 　 魏如萧　 等：相邻木竞争强度对中幼龄红松生长和生理特征的影响 　
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验［１３］，５ ｍ 半径能有效涵盖中幼龄红松的主要竞争者，故本研究选择 ５ ｍ 作为竞争半径。 其计算公式为：

ＣＩｉ ＝ ∑
ｎ

ｊ ＝ １
Ｄ ｊ Ｄｉ

－１ Ｌｉｊ
－１ （１）

式中，ＣＩｉ代表竞争指数，Ｄ ｊ和 Ｄｉ分别表示竞争木 ｊ 和目标红松 ｉ 的胸径，Ｌｉｊ表示目标木 ｉ 和竞争木 ｊ 之间的距

离，ｎ 为目标木 ５ ｍ 范围内竞争木的株数。 由于 １５ 年生红松树高有小于 １．３ ｍ 的现象，因此在 Ｈｅｇｙｉ 竞争指

数中用地径代替胸径［１］。 在样地调查时，出现边缘木的竞争木位于样地之外的问题，采用距离缓冲法［２０］进行

边缘校正，将样地四条边 ５ ｍ 水平距离的范围作为缓冲区，测量缓冲区内竞争木胸径及其与林下红松的距离。
１．４　 样木选取与样品采集

根据计算出的 Ｈｅｇｙｉ 竞争指数发现，当竞争强度大于 ２５ 时只有少量 ３０ 和 ４５ 年生红松分布，难以满足样

本量且不具备代表性，故将样地内 ３ 种树龄红松所受到的竞争强度分为 ５ 个等级（分别为 ０—５，５—１０，１０—
１５，１５—２０，２０—２５） ［１６］。 分别在 ３ 种树龄中的每个竞争强度等级下选取 ３ 株竞争强度和长势均相近的红松

作为重复，共计 ４５ 株。 在生长旺盛期（７ 月）选择目标红松中间冠层位置南北两个方向的轮生枝条，采集枝条

上的顶芽和一年生针叶。 沿目标红松基部根系伸展方向，采集 ０—２０ ｃｍ 土层中完整的根段，用去离子水冲洗

掉根系附着的土壤颗粒，获取直径小于 ２ ｍｍ 的细根。 顶芽用于内源激素测定，一年生针叶和细根经杀青、烘
干、过 １００ 目筛，用于其他生理指标的测定。
１．５　 测定指标及方法

使用蒽酮比色法测定可溶性糖和淀粉含量［２２］；使用酶联免疫法测定赤霉素（ＧＡ）和吲哚乙酸（ ＩＡＡ）含
量［１６］；使用元素分析仪测定全碳（ＴＣ）、全氮（ＴＮ）含量；经硫酸－高氯酸法消煮后，使用全自动连续流动分析

仪测定全磷（ＴＰ）含量［２３］。
１．６　 数据处理

使用 Ｅｘｃｅｌ ２０１９ 和 ＳＰＳＳ ２１．０ 软件对数据进行统计分析。 使用单因素（Ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）和 Ｄｕｎｃａｎ 法进

行方差分析和多重比较（α＝ ０．０５）。 方差不齐时使用 Ｗｅｌｃｈ 方差分析和 Ｇａｍｅｓ⁃Ｈｏｗｅｌｌ 法进行事后比较（α ＝
０．０５）。 采用 Ｐｅａｒｓｏｎ 法对竞争强度、红松生理和生长指标之间进行相关分析。 使用 Ｏｒｉｇｉｎ １２．０ 软件作图。 图

表中数据为平均值±标准差。

２　 结果与分析

２．１　 相邻木竞争强度对中幼龄红松生长的影响

竞争强度对中幼龄红松的直径生长和树高生长均有显著负效应（Ｐ＜０．０５）。 随着竞争强度增加，中幼龄

红松的直径和树高均呈现逐渐下降的趋势；竞争强度对红松生长的抑制效应随着树龄增加而加剧，从竞争强

度等级 １ 到 ５ 级，３０ 和 ４５ 年生红松胸径分别下降了 ４０．９％和 ４７．５％，１５、３０ 和 ４５ 年生红松树高分别下降了

３６．９％、４９．５％和 ５１．４％（图 １）。 １５ 年生红松可以在更高水平的竞争强度下存活，当竞争强度大于 ２５ 时，１５ 年

生红松的个体数量依然保持相对丰富，而 ３０ 和 ４５ 年生红松仅有少量个体存活。 此外，对竞争强度与中幼龄

红松生长指标分别进行曲线拟合，发现幂函数较优（图 ２）。
２．２　 相邻木竞争强度对中幼龄红松 ＮＳＣ 含量的影响

１５ 年生红松针叶的可溶性糖和非结构性碳水化合物（ＮＳＣ）含量随着竞争强度的增加均呈先上升后下降

的趋势，在竞争强度等级为 ３ 时含量最高。 在竞争强度等级为 １—３ 时，１５ 年生红松针叶的 ＮＳＣ 平均含量比

４—５ 级竞争强度下高出 ３．０％。 ３０ 年生红松的可溶性糖和 ＮＳＣ 含量、４５ 年生红松针叶的淀粉和 ＮＳＣ 含量随着

竞争强度的增加均呈现先上升后下降的趋势，在竞争强度等级为 ２ 时含量最高。 在竞争强度等级为 １—２ 时，３０
年生红松针叶与细根的 ＮＳＣ 平均含量分别比 ３—５ 级竞争强度下高出 １６．１％和 ９．０％、４５ 年生红松针叶的淀粉与

ＮＳＣ 平均含量分别比 ３—５ 级竞争强度下高出 １５．４％和 １７．２％。 ３０ 和 ４５ 年生红松针叶的可溶性糖、淀粉和 ＮＳＣ
含量的变化趋势基本一致，中幼龄红松细根的淀粉含量在不同竞争强度等级之间均无显著性差异（图 ３）。
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图 １　 不同竞争强度下中幼龄红松直径和树高生长状况

Ｆｉｇ．１　 Ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ ｄｉａｍｅｔｅｒ ａｎｄ ｈｅｉｇｈｔ ｏｆ ｙｏｕｎｇ⁃ ａｎｄ ｍｉｄｄｌｅ⁃ａｇｅｄ Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｔｒｅｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｉｎｔｅｎｓｉｔｉｅｓ

竞争强度等级 １：竞争强度 ０—５；２：竞争强度 ５—１０；３：竞争强度 １０—１５；４：竞争强度 １５—２０；５：竞争强度 ２０—２５；１５ 年生红松所示直径为地

径值，３０ 和 ４５ 年生红松直径为胸径值；不同字母表示相同树龄下不同竞争强度等级间差异显著（Ｐ＜０．０５）

图 ２　 竞争强度与中幼龄红松树干直径和树高的关系拟合

Ｆｉｇ．２　 Ｆｉｔｔｅｄ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｏｆ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ｗｉｔｈ ｔｒｕｎｋ ｄｉａｍｅｔｅｒ ａｎｄ ｔｒｅｅ ｈｅｉｇｈｔ ｉｎ ｙｏｕｎｇ ａｎｄ ｍｉｄｄｌｅ⁃ａｇｅｄ Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｔｒｅｅｓ

１５ 年生红松所示直径为地径测量值，３０ 和 ４５ 年生红松直径为胸径测量值

２．３　 相邻木竞争强度对中幼龄红松 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量的影响

１５ 年生红松针叶 ＴＮ 含量随着竞争强度增加呈现先上升后下降的趋势，在竞争强度等级为 ３ 时含量最

高。 在竞争强度等级为 １—３ 时，１５ 年生红松针叶的 ＴＮ 与 ＴＰ 平均含量分别比 ４—５ 级竞争强度下高出 ５．４％
和 １１．６％。 ３０ 年生红松针叶和细根的 ＴＮ 含量、４５ 年红松针叶的 ＴＮ 和 ＴＰ 含量随着竞争强度增加均呈现先

上升后下降的趋势，在竞争强度等级为 ２ 时含量最高。 在竞争强度等级为 １—２ 时，３０ 年生红松针叶与细根

的 ＴＮ 含量分别比 ３—５ 级竞争强度下高出 ９．７％和 １８．０％、４５ 年生红松针叶的 ＴＮ 与 ＴＰ 含量分别比 ３—５ 级

竞争强度下高出 １３．９％和 １５．０％。 １５ 年生红松针叶、３０ 年生红松细根和 ４５ 年生红松的 ＴＣ 含量在不同竞争

强度等级间均无显著差异（图 ４）。
２．４　 相邻木竞争强度对中幼龄红松内源激素含量的影响

１５ 年生红松顶芽的赤霉素（ＧＡ）浓度在不同竞争强度间差异不显著，３０ 和 ４５ 年生红松的 ＧＡ 浓度随着

竞争强度增加呈逐渐下降的趋势。 １５ 年生红松顶芽的吲哚乙酸（ＩＡＡ）浓度在竞争强度等级 １—３ 时显著高于

其他竞争强度等级，３０ 和 ４５ 年生红松顶芽的 ＩＡＡ 浓度随着竞争强度增加整体呈逐渐下降趋势（图 ５）。
２．５　 竞争强度、红松生理和生长指标间的相关性

竞争强度与中幼龄红松的直径、树高和 ＩＡＡ 含量均呈显著负相关。 中幼龄红松的针叶 ＴＮ 含量与其针叶

和细根 ＮＳＣ 含量呈显著正相关。 中幼龄红松的 ＩＡＡ 含量与其直径和树高呈显著负相关，３０ 和 ４５ 年生红松的
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图 ３　 不同竞争强度下中幼龄红松针叶和细根非结构性碳水化合物含量

Ｆｉｇ．３　 Ｔｈｅ ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｎｅｅｄｌｅｓ ａｎｄ ｆｉｎｅ ｒｏｏｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｙｏｕｎｇ⁃ ａｎｄ ｍｉｄｄｌｅ⁃ａｇｅｄ Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｔｒｅｅｓ ｕｎｄｅｒ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｉｎｔｅｎｓｉｔｉｅｓ

不同大写字母和小写字母分别表示针叶和细根在不同竞争强度等级间差异显著（Ｐ＜０．０５）

ＧＡ 含量与其胸径和树高呈显著负相关。 ３０ 和 ４５ 年生红松针叶与细根的 ＮＳＣ 含量呈显著正相关、针叶的 ＴＰ
含量与 ＮＳＣ 含量呈显著正相关（图 ６）。

３　 讨论

３．１　 相邻木竞争强度对中幼龄红松生长的影响

胸径和树高是直接衡量树木生长状况的重要指标，二者受到树木自身生物学特性及环境因子的影响［２］。
本研究中，竞争强度显著抑制中幼龄红松的直径和树高生长，这与红皮云杉、冷杉（Ａｂｉｅｓ ｆａｂｒｉ）、紫椴等树种生

长受到竞争抑制的作用规律相似［２，５，７，１３，２４］。 本研究还发现红松的 ＩＡＡ 含量与生长指标有显著的正相关关系。
随着竞争强度的增加，树木可利用的光、水和土壤养分等资源逐渐减少［２４］，红松通过抑制内源激素的合成，减
少直径和树高的生长，从而优先将有限资源用于维持生存和适应胁迫［２５］。 此外，有研究发现竞争并非单一的

抑制作用，有些树种的混交可以增加土壤养分有效性，从而促进目标树的生长［６］。 本研究中，竞争强度对红

松树高生长的抑制效应随着树龄增加愈发显著。 这可能与红松的发育特性密切相关。 幼龄红松的生长较为

缓慢并表现出更强的耐荫性［２２］，耐荫性强意味着对光资源的利用效率更高，竞争往往对耐荫性强的树木生长

的影响更小［２６］。 然而随着树龄增长，红松对光照的需求逐渐增加，这种光需求的转变使其生长更易受到冠层

光资源竞争的抑制。 本研究还发现中幼龄红松生长指标与竞争强度之间呈现幂函数关系，与 Ｊｉ 等［１６］ 对成熟

红松的研究结果相似，表明这种非线性关系可能贯穿红松的整个发育周期。 但值得注意的是，与本研究中的
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图 ４　 不同竞争强度下中幼龄红松针叶和细根 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量

Ｆｉｇ．４　 Ｃ， Ｎ ａｎｄ Ｐ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｎｅｅｄｌｅｓ ａｎｄ ｆｉｎｅ ｒｏｏｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｙｏｕｎｇ⁃ ａｎｄ ｍｉｄｄｌｅ⁃ａｇｅｄ Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｔｒｅｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｉｎｔｅｎｓｉｔｉｅｓ

图 ５　 不同竞争强度下中幼龄红松顶芽内源激素含量

Ｆｉｇ．５　 Ｅｎｄｏｇｅｎｏｕｓ ｈｏｒｍｏｎｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ａｐｉｃａｌ ｂｕｄｓ ｏｆ ｔｈｅ ｙｏｕｎｇ⁃ ａｎｄ ｍｉｄｄｌｅ⁃ａｇｅｄ Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｔｒｅｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ

ｉｎｔｅｎｓｉｔｉｅｓ　

中幼龄红松相比，Ｊｉ 等［１６］研究的成熟红松在竞争强度增加时的生长下降趋势更为显著，这表明随着红松的生

长发育，其对资源竞争的敏感性逐渐增强。
３．２　 相邻木竞争强度对中幼龄红松生理特征的影响

Ｃ、Ｎ、Ｐ 在植物生长发育过程中发挥重要作用［４］。 Ｎ 是叶绿素的组成部分，叶绿素是光合作用中捕获光

能的关键色素，Ｐ 参与能量转换过程和 ＡＴＰ 的合成，二者的水平直接关系到光合作用效率，并控制 ＮＳＣ 的产

生和分布［１０，２７］。 本研究中，３ 种树龄红松针叶的 ＮＳＣ 和 ＴＮ 含量随着竞争强度的增加呈现先上升后下降的趋
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图 ６　 中幼龄红松生理、生长指标和竞争强度间相关性

Ｆｉｇ．６　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｍｏｎｇ ｔｈｅ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ， ｇｒｏｗｔｈ ｉｎｄｉｃａｔｏｒｓ ａｎｄ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｉｎｔｅｎｓｉｔｉｅｓ ｏｆ ｙｏｕｎｇ⁃ ａｎｄ ｍｉｄｄｌｅ⁃ａｇｅｄ Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｔｒｅｅｓ

∗Ｐ＜０．０５，∗∗Ｐ＜０．０１；ＣＩ：竞争强度；ＬＮＳＣ：针叶 ＮＳＣ 含量；ＲＮＳＣ：细根 ＮＳＣ 含量；ＬＴＣ：针叶全碳含量；ＲＴＣ：细根全碳含量；ＬＴＮ：针叶全氮

含量；ＲＴＮ：细根全氮含量；ＬＴＰ：针叶全磷含量；ＲＴＰ：细根全磷含量；ＢＤ：地径；ＤＢＨ：胸径；ＴＨ：树高；ＧＡ：赤霉素，ＩＡＡ：吲哚乙酸

势，其中 ＮＳＣ 和 ＴＮ 含量与 Ｊｉ 等［１６］研究中成熟红松的变化趋势相似，这表明竞争强度对不同发育时期红松的

部分生理特征有着相似的影响。 此外，本研究发现中幼龄红松针叶 ＮＳＣ 与 ＴＮ 含量、３０ 和 ４５ 年生红松针叶

的 ＮＳＣ 与 ＴＰ 含量呈显著正相关关系。 这可能反映了红松在面对竞争压力时的一种适应性策略：通过促进细

根对 Ｎ、Ｐ 的吸收［２８］，增加针叶的 Ｎ、Ｐ 含量以提高光合作用效率［１２］，从而补偿因光资源获取受限而导致的光

合作用减弱，确保叶片能够产生足够的 ＮＳＣ 以维持自身正常生长发育。 这一机制解释了在低竞争强度下，红
松针叶中 ＮＳＣ 和 ＴＮ 含量呈现上升趋势的现象。 当竞争强度进一步增加时，周围树木激烈的竞争导致红松获

取光资源越来越少，使得光合碳同化速率下降［１６］，最终导致 ＮＳＣ 的合成减少。
本研究中，中幼龄红松器官的 ＴＣ 含量相较于 ＴＮ 和 ＴＰ 含量更稳定，这可能是因为 Ｃ 是植物体木质素、纤

维素等结构性物质的关键组成成分，其主要功能是维持树木的机械支撑和结构完整性，具有较高的化学稳定

性，对环境变化不敏感［２９］。 本研究中，竞争强度对中幼龄红松可溶性糖含量的影响更为显著，淀粉的含量相

对稳定，这与曹鹏鹤等［３０］对杨树的研究结果类似。 在资源有限的竞争环境中，植物往往优先使用移动性较强

的可溶性糖来满足代谢需求，淀粉一般用于满足非生长季或极端胁迫条件下的碳需求，其代谢过程较为缓慢

且含量较为稳定［３１—３２］，这种代谢策略保证了红松在竞争环境下的长期生存。 本研究中，３０ 和 ４５ 年生红松细

根与针叶的 ＮＳＣ 含量呈显著正相关关系。 这可能因为竞争影响红松 ＮＳＣ 的分配格局［１２］，驱动 ＮＳＣ 向细根转

运分配［３］，提高根系渗透压并促进根系生长，以增强根系对土壤养分的吸收能力［１０］，从而满足自身在竞争环

境下的养分需求。
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３．３　 中幼龄红松耐受相邻木竞争强度范围差异

树木的生理特征能够揭示树木的生长状况，当树木生长受限时，通常会表现出较低水平的 ＮＳＣ 和养分元

素含量［３３—３４］。 本研究中，１５ 年生红松针叶在竞争强度等级为 １—３（竞争强度 ０—１５）时能够维持较高的

ＮＳＣ、ＴＮ 和 ＴＰ 含量，而 ３０ 和 ４５ 年生红松在竞争强度等级为 １—２（竞争强度在 ０—１０）时维持较高含量。 这

表明中幼龄红松可通过生理稳态机制适应一定强度的竞争压力但不同树龄红松耐受范围存在差异。 树木地

上竞争主要是对光资源的竞争［２６］，１５ 年生红松凭借其较强的耐荫能力与较小的体型，即便在光照相对不足

的环境下，仍能通过稳定的光合作用生成足够的碳水化合物以维持其正常生长发育。 随着树龄的增加，红松

逐渐表现出喜光、需光的特性［３５］，其在高竞争强度下的光合作用更容易受到光资源不足的抑制，因此红松可

以耐受竞争强度等级从 １—３（竞争强度 ０—１５）缩小为 １—２（竞争强度 ０—１０）。 由于树木的自我调节能力有

限［３６］，当竞争强度过高时，红松将受到周边树木空间上的挤压和剧烈资源竞争，其生长发育将不可避免地受

到抑制。

４　 结论

相邻木竞争对中幼龄红松的直径和树高生长有显著的负效应，这种抑制作用随树龄增长逐渐加剧。 中幼

龄红松均可以通过提高针叶氮素含量，增加非结构性碳水化合物合成的方式适应竞争压力。 不同树龄红松耐

受相邻木竞争强度的范围存在差异，１５ 年生红松可以耐受的竞争强度等级为 １—３（竞争强度 ０—１５），而 ３０
和 ４５ 年生红松的耐受范围缩小为 １—２ 级（竞争强度 ０—１０）。 因此，为保障红松正常生长发育，建议将 １５ 年

生红松所受竞争强度控制在 Ｈｅｇｙｉ 竞争指数 １５ 以下。 对于 ３０ 和 ４５ 年生红松，由于其对光照需求更为迫切，
竞争强度应进一步降低至 Ｈｅｇｙｉ 竞争指数 １０ 以下。 当林冠下中幼龄红松所受竞争强度过高时，应采取合理

的森林经营措施以改善其生长条件。
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