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黑龙江东部山区气候和邻体竞争 
对红松径向生长的影响

张豪霞 1，王露瑶 1，张文军 2，琚存勇 1

（1. 东北林业大学  a. 林学院；b. 森林生态系统可持续经营教育部重点实验室，黑龙江  哈尔滨  150040； 
2. 黑龙江细鳞河国家级自然保护区管理局，黑龙江  鹤岗  154101）

摘    要：【目的】研究气候因子和种间竞争对红松 Pinus koraiensis 径向生长的影响，为未来气候变化背景下森

林生产力与碳汇潜力的预测、地区森林资源保护和可持续经营提供科学依据。【方法】以黑龙江东部山区小北湖

和细鳞河 2 个国家级自然保护区的红松为研究对象，利用树木年轮学方法获取径向生长数据，结合气象数据和

邻体竞争指标，采用相关分析和线性混合效应模型（Linear mixed-effects model，LMM）方法量化气候与竞争对

红松径向生长的影响，并通过方差分解解析各因子的相对贡献，探究气候因子与邻体竞争对红松径向生长的影

响与区域差异。【结果】1）小北湖研究区红松径向生长与前一年冬季及当年春季气温呈显著正相关。线性混合

效应模型结果显示，红松竞争树胸径与过去 20 a 的累积生长量之间的拟合效果最优。2）细鳞河研究区红松主要

受当年 3月气温的影响。线性混合效应模型结果显示，竞争树胸径与过去 10 a的累积生长量之间的拟合效果最佳。 

3）两地竞争与气候的贡献度存在纬度差异，随着纬度的升高，气候贡献率由 39% 增至 88%，而竞争贡献率由

61% 降至 11%。【结论】黑龙江东部山区红松径向生长的影响因子由生物竞争转为气候限制，低纬度林区可通

过疏伐缓解竞争，高纬度林区需警惕春季升温带来的生长胁迫。

关键词：红松；径向生长；邻体竞争；气候响应
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Influence of climate and neighborhood competition on radial growth of 
Pinus koraiensis in eastern Heilongjiang mountainous areas

Zhang Haoxia1, Wang Luyao1, Zhang Wenjun2, Ju Cunyong1

（1. a. College of Forestry; b. Key Laboratory of Sustainable Forest Ecosystem Management, Ministry of Education, Northeast Forestry 
University, Harbin 150040, Heilongjiang, China; 2. Administration of Xilinhe National Nature Reserve, Hegang 154101, Heilongjiang, China)

Abstract:【Objective】The study aims to investigate the effects of climatic factors and interspecific competition on the radial growth 
of Pinus koraiensis, and to provide scientific support for predicting forest productivity and carbon sink potential under future climate 
change, as well as the conservation and sustainable management of regional forest resources.【Method】Pinus koraiensis trees from 
two national nature reserves (Xiaobeihu and Xilinhe) in the mountainous eastern Heilongjiang Province were selected as research 
materials. Dendrochronological techniques were adopted to acquire radial growth data. Combined with meteorological datasets and 
neighborhood competition indices, correlation analysis and linear mixed-effects models (LMM) were applied to quantify the independent 
impacts of climate and competition on the radial growth of Pinus koraiensis. Variance decomposition was further performed to calculate 
their relative contributions, so as to explore the effects of climatic conditions and neighborhood competition on radial growth as well as 
corresponding regional disparities.【Result】1) The radial growth of Pinus koraiensis in the Xiaobeihu study area showed significantly 
positive correlations with temperatures of the previous winter and current spring. Linear mixed-effects model (LMM) outputs indicated 
that the diameter at breast height (DBH) of competing trees achieved the optimal fitting performance with cumulative radial growth over 
the past 20 years; 2) Radial growth of Pinus koraiensis in the Xilinhe study area was primarily controlled by March temperature of the 
current year. LMM results revealed that DBH of neighboring competitive trees had the best fitting effect with cumulative growth over 
the recent 10 years; 3) The contribution proportions of climatic factors and inter-tree competition differed along the latitudinal gradient. 

Doi:10.14067/j.cnki.1673-923x.2026.09.005
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森林生态系统是陆地生态系统最重要的碳汇，

森林面积约占全球陆地总面积的三分之一，在调

节全球碳循环、维持气候稳定和保护生物多样性

方面具有不可替代的作用。但气候变化特别是全

球变暖引发的极端干旱、物候期改变及资源竞争

加剧等问题，正深刻重塑着森林生态系统的结构

与功能 [1]。树木个体是森林群落的基本组成单元，

其生长发育受气候条件 [2-3]、自身遗传因素 [4] 以及

周边小环境如邻体竞争的共同制约 [5]。例如，干

旱条件下邻体竞争会加剧水分胁迫，林木生长受

到抑制 [6]；而在低温环境中，邻体竞争可通过光

资源争夺进一步抑制树木生长 [7]。因此，解析树

木个体对气候变化与生物互作的响应机制，对正

确评估森林的生态服务功能并制定科学的森林保

护策略有重要意义。

树木年轮准确记载了树木生长过程中有利或

不利的环境信息，是解析树木长期生态响应的高

分辨率数据源 [8]，目前在定量辨识树木生长的影

响因素中应用广泛 [3,7,9]。同一区域内不同树种的气

候响应特征存在显著差异 [10]，即便是同一树种，

其气候响应模式也会随地理分布位点发生改变 [11]。

这种气候响应的空间异质性，大幅提升了物种气

候响应预测的不确定性，也进一步加大了气候变

化背景下森林群落动态预估的难度。

红松 Pinus koraiensis 为我国东北温带森林的

建群树种，在维持区域森林生态系统结构与功能

中具有核心地位 [12]。但在全球气候变化的驱动下，

我国红松天然林适宜生境持续缩减，种群分布范

围呈明显北移趋势，这对其长期生存与生态功能

稳定发挥构成潜在威胁 [13]。目前，关于红松径向

生长对气候变化的响应已有较多研究，普遍认为

春季气温回升可促进林木生长 [14]，而冬季低温与

生长季高温则会抑制其生长进程 [3,15]。在邻体竞争

方面，现有研究存在分歧，资源受限环境中竞争

将加剧气候胁迫 [5,16]，而在气候严酷的高纬度或高

海拔地区，气候主导作用会掩盖竞争的影响 [17-18]。

但在不同纬度梯度下，气候与邻体竞争对红松生

长的影响仍缺乏系统量化，且气候与竞争的相对

贡献随纬度梯度的变化也缺乏系统比较。因此，

在具有明显南北纬度差异的黑龙江东部山区，水

热条件与林分竞争格局对红松的生长是否有不同

的影响？不同纬度的气候与邻体竞争对树木生长

的相对贡献是否也有差异？厘清上述两个核心问

题，将为红松天然林适应性管理策略的精准制定

提供科学依据。

本研究以黑龙江东部山区小北湖和细鳞河 2
个不同纬度的国家级自然保护区的红松天然林为

研究对象，通过树木年轮学方法获取径向生长数

据，结合气象数据与邻体竞争指标，揭示红松径

向生长的限制因子与纬度分异规律，进而阐明其

径向生长的驱动机制，为未来气候变化背景下森

林生产力与固碳潜力的预测、地区森林资源保护

和可持续经营提供科学依据。

1 研究区概况及研究方法

1.1 研究区概况

本研究采样地点设置在黑龙江南部的黑龙江

小北湖国家级自然保护区（简称小北湖）和中部

的黑龙江细鳞河国家级自然保护区（简称细鳞河）。

该研究区属温带大陆性季风气候，夏季温湿多雨，

春季风大干燥，秋季多雾凉爽，冬季漫长寒冷。

研究区植物类型多样，红松阔叶混交林为地带性

顶极群落 [12]。小北湖保护区处于张广才岭中段，

属低山地貌，平均海拔 645 m，年平均气温 3.1 ℃， 
年降水量 370 ～ 710 mm，无霜期 90 ～ 100 d，年

日照时数 2 600 ～ 2 700 h，暗棕壤是本区的地带

性土壤，还有少量的白浆土、草甸土、河淤土、

沼泽土和石质土。细鳞河保护区位于小兴安岭东

麓，主要地貌类型为丘陵，平均海拔 339 m，年平

均气温 2.3 ℃，年降水量 360 ～ 700 mm，无霜期

147 d，土壤类型有暗棕壤、白浆土、草甸土等。

采样地基本信息见表 1。

1.2 样品采集与年表建立

在小北湖国家级自然保护区选取 2022 年建立

的面积为 1 hm2 的正方形固定监测样地，样地内

立木密度为 1 215 株·hm-2，红松占监测样地内乔

木总株数的 18.60%；在细鳞河国家自然保护区选

取同年建立的相同大小的正方形固定监测样地，

With increasing latitude, the relative contribution rate of climate rose from 39% to 88%, while that of competition decreased from 61% 
to 11%.【Conclusion】This study indicates that the dominant factor regulating radial growth of Pinus koraiensis shifts from biotic 
competition to climatic limitation along mountainous eastern Heilongjiang. Thinning can alleviate competitive pressure in low-latitude 
forest stands, while high-latitude forests should be alert to growth stress induced by spring warming.
Keywords: Pinus koraiensis; radial growth; neighboring tree competition; climate response
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立木密度为 1 166 株·hm-2，红松占乔木总株数的

24.61%。依据典型抽样原则，2024 年 5 月在这 2
块样地内选择树冠长势良好、无病虫害且远离样

地边缘的红松个体各 20 株。依据国际树木年轮数

据库（ITRDB）规范 [19]，使用内径 5.15 mm 的生

长锥（型号 CO400，Sweden），在胸高位置钻取

南北和东西方向 2 根树芯。采集后的树芯立即装

入预先标记好的塑料管中，密封保存，以防止变

形和变质。

为便于观察年轮，采用白乳胶将树芯垂直

固定于木质凹槽内，待固化晾干后，使用 320 ～ 
1 500 目的砂纸逐级打磨，直至在显微镜下年轮界

限清晰可辨。随后进行目视交叉定年 [20]，并使用

精度为 0.001 mm 的年轮分析仪（LINTAB ™ 6，

Germany）测量年轮宽度。为确保数据的准确性，

运用 COFECHA 程序 [21] 对所有树轮宽度序列进行

交叉定年验证，最后通过 ARSTAN 程序 [22] 对验证

通过的序列进行标准化处理，生成各样点标准年

表（Standard chronology，STD）[23]。

由表 2 可知，两地的年表长度差异很大，小

北湖保护区红松的年表序列长度为 1976—2024年，

而细鳞河保护区长达 109 a（1915—2024 年）；小

北湖与细鳞河的平均敏感度分别为 0.171、0.257，
两地的红松均对气候敏感；标准差分别为 0.164、
0.293，说明年表气候信息量较多 [24]。此外，年表

的信噪比较大，样本总体解释量均超过了 0.85，
样本能够代表林分总体特征，且包含较多气候信

息，适合进行年轮学分析 [25-26]。

表 1    采样地基本信息
Table 1    Basic information of sampling sites

样点
Site

纬度
Latitude 

(N)

经度
Longitude 

(E)

平均海拔
Average 

elevation /m

平均气温
Mean 

temperature /℃

平均年降水量
Average 

precipitation /mm

平均胸径
Mean DBH /cm

平均树高
Mean tree height /m

小北湖 Xiaobeihu 44°10′ 128°37′ 645 3.1 561.82 14.73±11.08 10.93±5.29

细鳞河 Xilinhe 47°36′ 129°57′ 339 2.3 534.90 18.73±11.37 12.93±6.24

表 2    小北湖、细鳞河红松标准年表主要统计特征
Table 2    Main statistical characteristics of the standard chronology Pinus koraiensis in Xiaobeihu and Xilinhe research areas

采样点
Site

年表长度（年份）
Chronology length (Year)

平均指数
Mean indices

平均敏感度
Mean sensitivity

标准差
Standard deviation

一阶自相关系数
First-order serial 
autocorrelation

小北湖 Xiaobeihu 1976—2024 0.970 0.171 0.164 0.259

细鳞河 Xilinhe 1915—2024 0.731 0.257 0.293 0.725

采样点
Site

样本相关系数
Correlation coefficient 

for all series

第一主分量方差
Variance in first 
eigenvector /%

信噪比
Signal-to-noise ratio

样本总体解释量
Expressed population 

signal
小北湖 Xiaobeihu 0.302 39.53 9.095 0.901

细鳞河 Xilinhe 0.197 31.78 5.297 0.855

1.3 竞争指数

Huang 等 [27] 基于固定样地的树轮生态学研究，

提出可通过胸径总和等参数量化邻体竞争强度。

考虑到小北湖、细鳞河的林分密度较高，平均株

距约为 2.9 m，本研究以目标树为中心，把半径 
4 m 范围内的所有树木定义为竞争树 [28-29]。此范围

足以包含多株直接相邻的竞争树，能够有效界定林

木根系竞争和冠层竞争的主要空间范围，并已成

功应用于同类竞争分析研究中 [16,29]。最后基于每木

检尺数据（位置、树种、胸径），选择竞争树密

度（N，株·hm-2）、竞争树胸径和（SDBH，m·hm-2） 
以及竞争树胸高断面积和（SBA，m2·hm-2）， 
从数量、规模、空间 3 个竞争维度来综合表征目

标树的竞争强度，更有效地反映竞争树对空间资

源的占据特征（表 3）。本研究采用此方法计算红

松的竞争指数，公式为：

 
C 1

( )jn k
jj

mI D
A =

= ∑ 。 （1）

式中：IC 表示竞争指数；A 表示竞争树所在的区域

面积，0.005 hm2；n 表示竞争树的个体数；j 表示

竞争树的编号；Dj 表示第 j 株竞争树的胸径；m 为

比例因子（k=0 或 1 时，m=1；k=2 时，m=π/4）。

当 k=0 时，竞争指数仅统计竞争树密度（N）；当

k=1 时，竞争指数为竞争树胸径之和（SDBH），反

映竞争树的总体大小；当 k=2 时，IC 为胸高断面

积之和（SBA），表征竞争树对空间资源的占用强度。

1.4 断面积生长量

断面积生长量（Basal area increment，BAI）
具有敏感性高、精确性好等特点，不仅能消除年
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龄相关生长趋势的干扰，还可较好地反映树木的

整体生长状况。因此，除建立树轮宽度指数年表外，

本研究运用 R 软件中的“dplR”包 [30]，结合树轮

宽度数据，计算红松的断面积生长量。同时，为

整合中长期竞争效应，避免年际波动干扰，计算

林木近 5 年、近 10 年、近 15 年、近 20 年、近 25
年、近 30 年的累积生长量。

表 3    小北湖和细鳞河研究区红松竞争指数特征参数
Table 3    Characteristic parameters of competition indices for Pinus koraiensis in the Xiaobeihu and Xilinhe research areas

采样点
Site

竞争树密度
N /( 株·hm-2)

竞争树胸径之和
SDBH /(m·hm-2)

竞争树胸高断面积之和
SBA/(m2·hm-2)

最小值
Min

最大值
Max

均值
Mean

最小值
Min

最大值
Max

均值
Mean

最小值
Min

最大值
Max

均值
Mean

小北湖 Xiaobeihu 400 2 400 1 266.7 33.6 263.8 167.8 2.0 60.5 30.9

细鳞河 Xilinhe 800 1 800 1 278.2 101.0 478.8 281.6 9.3 135.1 66.9

1.5 气象数据

本研究气候数据来自国家青藏高原科学数据

中心（https://data.tpdc.ac.cn）发布的 1 km 高分辨

率格点数据集，提取月平均降水量、月平均温度、

月最高气温和月最低气温。考虑到树木径向生长

存在时间滞后性 [31]，研究选取上一年 10 月至当年

9 月的月气象数据。以样地中心点所在的格点数据

代表样地数据，下载的所有数据均使用 R4.4.3 软

件进行提取与处理。小北湖和细鳞河保护区月气

候因子分布特征及年平均气温、年降水量动态见

图 1、2。

图 1    1980—2023 年小北湖与细鳞河保护区月平均温度、最低温度、最高温度和降水量的分布特征
Fig. 1    Distribution characteristics of monthly mean temperature, minimum temperature, mean maximum temperature 

                  and precipitation in Xiaobeihu and Xilinhe study areas from 1980 to 2023

1.6 数据分析

基于年际尺度计算竞争指数，可精准刻画目

标树径向生长的竞争效应，然而受限于数据采集

的高成本与复杂性，此类精细化研究难以实施。

因此，通常假定目标树来自邻近树木的相对竞争

压力，一定时期内不会因其生长而发生显著改变，

可以根据当前竞争指数模拟前期不同时间间隔的

径向生长 [16,27,29]。本研究采用线性混合效应模型

（Linear mixed-effects model，LMM）分析竞争指

数与断面积生长量的关系，模型形式为：

 AI CB a bI ε= + + 。 （2）

式中：BAI 为不同时间间隔的断面积生长量；IC 为

竞争指数；a 和 b 是固定效应；ε 是随机效应。为

避免因忽略个体生长基础差异导致的模型偏差，

将目标树胸径设置为随机效应。采用R语言“nlme”
程序包完成模型拟合，借助“MuMln”程序包计

算边际 R2（固定因素解释的方差）和条件 R2（固

定和随机因素共同解释的方差）[32-33]，以此评估模

型的拟合效果。R2 越大，说明模型的拟合效果越好。

为揭示红松径向生长与各气候因子的相关关

系，采用 SPSS 26.0 软件开展 Pearson 相关分析，

揭示红松树轮年表与气候因子之间的相关特征。

借助 R 语言“relaimpo”程序包，进一步量化气候
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因子、竞争指数对红松径向生长的相对贡献率（气

候、竞争的贡献率总和为 100%）[34]。

2 结果与分析

2.1 红松径向生长与气候因子的相关性

小北湖和细鳞河保护区红松径向生长对气候

的响应存在区域差异（图 3）。在小北湖保护区，

红松径向生长与前一年 12 月和当年 3 月的平均气

温、最高气温、最低气温以及当年 4 月的平均气

温和最高气温呈显著正相关，其中与前一年 12 月

最高气温的相关性最强；在细鳞河保护区，红松

径向生长仅与当年 3 月气温和 7 月平均气温呈显

著正相关，与当年 6 月最低气温呈显著负相关，

与当年 3 月最低气温相关性最强。同时也发现，

两地红松径向生长与降水量均未表现出显著相关

性，说明温度是影响两地红松径向生长的关键气

候因子。

2.2 红松累积断面积生长量与竞争指数的关系

基于线性混合效应模型（LMM），分别对小

北湖、细鳞河 2 个样地红松不同时间间隔的累积

断面积生长量与 3 个竞争指数进行拟合，结果（表

4）表明，竞争树密度和竞争树胸高断面积和的拟

合效果普遍较弱，竞争树胸径和是量化邻体竞争

并解释红松生长影响的最佳指标，最优拟合时段

均集中在近 10 ～ 20 a，且其负效应在小北湖保护

区更为明显。在小北湖保护区，过去 20 年的累积

断面积生长量与竞争树胸径之和的模型拟合效果

最佳；在细鳞河保护区，竞争树胸径之和与过去

10 年累积断面积生长量的拟合效果最佳。

2.3 气候与竞争对红松径向生长的共同作用与相

对贡献量

气候条件与竞争作用均会影响红松的径向生

长。在小北湖保护区，以最近 20 年前一年 12 月

最低气温和竞争树胸径之和作为自变量，拟合 20 
a 累积断面积生长量；在细鳞河保护区，选择最近

10年当年3月气温和竞争树胸径之和作为自变量，

拟合 10 a 累积断面积生长量。趋势面模型结果（图

4）显示，气候条件与邻体竞争对红松生长的作用

效果存在区域分异。在小北湖保护区内，随着前

一年 12 月最低气温的升高和竞争指数的降低，断

面积生长量也随之增加，且上升的幅度较为明显；

在细鳞河保护区内，随着当年3月最低气温的升高，

断面积生长量增大，增幅明显，但随着竞争指数

的变化，断面积生长量的增幅不明显。在此基础

上，继续分析气候与竞争因子对红松断面积生长

量的贡献占比，结果（图 5）表明，由小北湖转向

细鳞河研究区时，气候的相对贡献量从 0.39 提高

至 0.88，而竞争的相对贡献量从 0.61 下降到 0.11。
纬度梯度下红松生长主控因子存在分异：低纬度

生长受竞争主导，高纬度受气候胁迫主导；纬度

越高，气候的影响越强，竞争的限制作用越弱。

3 讨    论

3.1 气候对红松径向生长的影响

温度是两地红松径向生长的主导气候因子，

但响应模式存在纬度分异，这与刘敏等 [15] 在东北

图 2    1980—2023 年小北湖与细鳞河保护区年平均气温、年降水量动态
Fig. 2    Dynamics of annual average temperature, annual precipitation in the research areas of Xiaobeihu and Xilinhe 

                    from 1980 to 2023
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阔叶红松林中的发现一致。在小北湖研究区（较

低纬度），径向生长与前一年 12 月及当年 3、4
月平均气温呈显著正相关，这与王辉等 [14] 在长白

山红松中的研究结果相符。冬季气温升高能够维

持植株正常代谢活动，促进非结构性碳水化合物

的储存，进而为春季生长储备养分 [35]；春季气温

回升后，适宜的温度和充足的光照有利于保持树

木正常代谢活动，促进树木光合作用，积累光合

产物，提前结束休眠期，显著延长树木生长期，

为整个生长季提供必要的营养物质 [36]；而较低的

温度容易导致积温不足和生长季缩短，从而抑制

红松形成层的活动 [37]。在细鳞河保护区（较高纬

度），当年 3 月平均气温和 7 月平均气温对径向

生长具有促进作用，但 6 月最低气温的升高却产

生负效应，可能是由于生长季的高温会使树体失

水过多，进而影响其生理代谢，导致生长受限 [3]。

此外，水热条件也会影响树木径向生长，且不同

地区的红松对水分的响应存在一定的差异 [15]。梁

鹏鸿等 [38] 在黑龙江胜山保护区发现红松与当年 6
月降水量呈显著正相关；但尹红等 [39] 发现由于形

成层在 4 月下旬开始生长，这时降水充足，水分

不再作为限制因子，因此小兴安岭南坡的红松不

受降水的控制。在小北湖、细鳞河研究区，降水

对红松径向生长同样无显著影响。这可能是由于

小北湖与细鳞河保护区比胜山地区纬度低，而降

水量又高于胜山地区，红松径向生长对降水敏感

性低，温度成为主要限制性气候因子。

3.2 竞争对红松径向生长的影响

邻树竞争对红松径向生长的影响具有显著的

Pre10 ～ Pre12：上一年 10—12 月；Cur1 ～ Cur9：当年 1—9 月；*，P ＜ 0.05；**，P ＜ 0.01。 
Pre10-Pre12: From october to December of the previous year; Cur1-Cur9: Current year from January to September; *, P ＜ 0.05; **, P ＜ 0.01.

图 3    小北湖和细鳞河保护区红松树轮宽度年表与月气候因子的相关关系
Fig. 3    Correlation between tree-ring chronologies of Pinus koraiensis and monthly climatic factors in the Xiaobeihu and 

                  Xilinhe research areas
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响应复杂性。在竞争指数拟合中，竞争树胸径和

对红松断面积生长量的负向效应强于竞争树密度，

说明竞争树个体大小对资源占用的影响更为关键。

从资源争夺机制看，当邻近树的胸径超过红松自

身胸径时，会形成显著的资源压制效应，尤其是

在 4 m 邻域半径范围内，胸径更大的竞争树不仅

能通过更发达的冠层结构占据优势光照资源，还

能通过更发达的根系网络争夺土壤养分与水分，

导致其生长受限。因此，邻近树的胸径优势与空

间邻近是限制红松生长的主要竞争形式。但由于

地区和树种的差异，不同地区的树种竞争指数与

累积断面积生长量的拟合效果存在差异，例如，

在加拿大北方混交林中，云杉和白杨的累积径向

生长量与竞争指数在过去 10 ～ 25 a 的拟合效果最

表 4    小北湖和细鳞河样地竞争指数与累积断面积生长量的线性混合效应模型结果 †

Table 4    Results of linear mixed-effects models for competition index and cumulative basal area growth in Xiaobeihu and 
                    Xilinhe plots

时间间隔
Time 

interval /a

竞争指数
Competition 

indices

小北湖 Xiaobeihu 细鳞河 Xilinhe

a b Rm
2 Rc

2 a b Rm
2 Rc

2

5

N 3.521 5*** -0.000 59 0.042 0.591 3.065 55 0.000 752 0.006 0.679

SDBH 3.704 2*** -0.000 06 0.073 0.686 4.236 19 ** -0.000 052 0.025 0.728

SBA 3.264 2*** 0 0.053 0.639 4.396 77 ** 0 0.015 0.689

10

N 7.227 5*** -0.001 17 0.059 0.578 7.654 45 0.000 431 0 0.541

SDBH 7.920 3*** -0.000 13* 0.136 0.650 8.945 98 *** -0.000 159 0.055 0.665

SBA 7.021 0*** -0.000 01* 0.127 0.616 9.533 11 ** 0 0.038 0.590

15

N 10.278 3*** -0.001 35 0.048 0.523 11.597 43 0.000 475 0 0.604

SDBH 11.167 8*** -0.000 16* 0.121 0.691 13.039 25 ** -0.000 188 0.032 0.652

SBA 10.173 6*** 0* 0.126 0.673 14.103 78 ** -0.000 001 0.032 0.640

20

N 14.265 1*** -0.001 47 0.028 0.405 14.377 14 0.000 788 0 0.646

SDBH 16.431 9*** -0.000 25** 0.149 0.670 16.165 44 ** -0.000 181 0.030 0.613

SBA 14.905 6*** 0* 0.163 0.632 17.710 98 ** -0.000 001 0.032 0.693

25

N 16.788 7*** -0.000 88 0.006 0.365 17.836 85 0.001 001 0 0.640

SDBH 19.960 3*** -0.000 27* 0.104 0.574 19.935 14 ** -0.000 187 0.015 0.683

SBA 18.353 8*** -0.000 01* 0.115 0.555 22.204 15 ** -0.000 001 0.029 0.693

30

N 19.530 4*** -0.000 94 0.005 0.385 22.869 61 -0.000 025 0 0.626

SDBH 23.067 9*** -0.000 30 0.091 0.569 23.814 20 ** -0.000 213 0.016 0.673

SBA 21.213 3*** -0.000 01 0.095 0.543 26.679 20 ** -0.000 001 0.029 0.692

† a、b 为混合效应中的固定效应参数；Rm
2 为边际 R2；Rc

2 为条件 R2。加粗部分为拟合效果相对较好的混合效应模型。*，P ＜ 0.05；**，P ＜ 0.01；
***，P ＜ 0.001。下同。

 a, b: fixed effect parameters in the mixed effect model; Rm
2: Marginal R2; Rc

2: ConditionalR2. The bolded sections are well-fitted mixed-effects models; * P ＜ 0.05, 
** P ＜ 0.01, *** P ＜ 0.001.The same below.

图 4    小北湖、细鳞河研究区红松断面积生长量与气候因子、竞争指数关系
Fig. 4    Relationships between basal area increment (BAI) of Pinus koraiensis and climate factors and competition index in 

                the Xiaobeihu and Xilinhe research areas
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佳 [27]；在中国亚热带地区则发现马尾松的累积断

面积生长量在 15 ～ 25 a 尺度上与竞争指数的拟合

效果最优 [16]。在本研究中，小北湖、细鳞河保护

区在近 10 ～ 20 a 的累积断面积生长量与竞争指数

的拟合效果最好。小北湖研究区的拟合结果整体优

于细鳞河研究区，从林分特征看，细鳞河的红松平

均胸径与树高高于小北湖，细鳞河的林分更趋成熟，

红松多处于林冠层优势地位或亚优势地位，竞争格

局相对稳定，这与急尖长苞冷杉等针叶树种的竞争

规律一致，当胸径达到一定阈值后，竞争的敏感性

会显著下降 [40]。同样，Lebourgeois 等 [17] 也认为竞

争对树木生长影响存在地域差异，且胸径更大、树

龄更高的树木受到的竞争强度更小。

3.3 气候和竞争对红松径向生长的共同影响

气候和竞争对树木生长的影响并非单一抑制

与促进，而是通过资源分配格局的重塑与气候因

子的交互作用形成动态平衡 [5]。温度和竞争树胸

径和是共同影响红松径向生长的关键因子，但在

小北湖和细鳞河地区二者的影响有所差异。

在纬度较低的小北湖地区，竞争对红松径向

生长的相对贡献量更高。树木间的竞争主要表现

在对光资源的争夺，当严冬与高强度竞争同时出

现时，红松断面积生长量将降至最低水平。这种

下降揭示出气候与竞争“双重胁迫”的协同抑制

现象：低温会限制代谢活性和资源可利用性 [2]，

而竞争在资源本已匮乏的环境中，进一步加剧对

剩余资源的争夺，导致用于形成层活动和木质部

生长的碳分配比例和总量被极度压缩 [41]。相反，

当温度适宜时，光合产物积累充足且竞争压力小，

树木生长量明显增加。Frank 等 [42] 在阿尔卑斯山

高海拔森林中也证实，气候胁迫会显著放大竞争

对树木生长的抑制作用，而有利气候条件可部分

缓冲竞争压力。在纬度较高的细鳞河地区，竞争

效应明显削弱，气候因子对红松径向生长的相对

贡献更大，严寒成为限制红松径向生长的主要因

素。这种气候胁迫优先于生物互作的生态现象，

在中亚阿尔泰山的研究中也得到了证实：针叶林

的生长主要由区域气候差异驱动，低温胁迫会掩

盖竞争的影响效应 [18]。树木生长首先取决于能否

克服低温胁迫并顺利完成生长季 [10]。冬季极端低

温与生长季短加剧了气候胁迫强度，红松的生理

策略更倾向于应对环境胁迫而非竞争适应。此外，

细鳞河林分优势木已形成稳定层级结构，深根系

可获取稳定资源，通过长期竞争适应提高了耐 
受性 [43]。

本研究不仅量化了气候与竞争在不同纬度的

相对贡献，更揭示了二者对红松生长的交互模式

存在环境依赖性。低纬度水热条件相对较好的小

北湖地区，气候与竞争表现出明显的协同抑制效

应，如冬季低温与高强度竞争同时出现时，树木

生长降至最低，这表现出不利气候条件会放大竞

争的负面作用 [7]；在高纬度且气候胁迫占主导的

细鳞河地区，严酷的环境让树木生长首先需要克

服温度限制，竞争的影响因而被掩盖或减弱，二

者主要表现为主导因子的更替而非协同。这种从

协同抑制到主导更替的交互模式转变，不仅是红

松的生长响应特征，更是温带针叶林的普遍规律，

如 Liang 等 [16] 在亚热带马尾松的相关研究中也同

样认为高纬度马尾松比低纬度马尾松对气候因素

更敏感。这进一步证实，“纬度梯度上树木生长

主导因子从生物竞争向气候胁迫转变”是理解不

同纬度森林动态的关键。

4 结    论

1）温度是小北湖和细鳞河保护区红松径向生

长的主要气候影响因子，但响应模式存在明显区

域差异：纬度低的小北湖地区红松生长受前一年

冬季及当年早春气温影响显著，而纬度高的细鳞

河地区主要受当年 3 月气温影响。邻体竞争方面，

竞争树胸径和是表征竞争压力的最优指标，其对

红松生长的负效应在小北湖地区更为显著。

2）气候与竞争对红松径向生长的相对贡献存

在纬度梯度变化，纬度升高，气候因子的贡献率

上升，而竞争因子的贡献率则下降。表明在低纬

度地区，竞争是主导红松径向生长的主要因素；

而在高纬度地区，春季气温的回升成为关键限制

图 5    气候和竞争对红松径向生长的相对贡献量
Fig. 5    The relative contributions of climate and competition 

                 to the radial growth of Pinus koraiensis
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因子。研究结果可为黑龙江东部山区的森林管理和

红松保护提供科学依据，在低纬度地区可通过疏伐

调控竞争压力，高纬度地区需重点关注早春温度突

变对红松的生理胁迫。这一发现为解析森林动态中

生物互作与环境胁迫的协同机制提供了新视角。

本研究仍存在若干局限性。其一，样地的选

择未能排除地形的差异，可能会导致气候与竞争

的相对贡献存在偏差；其二，现有数据虽经过严

格质量控制以确保数据的科学性，但用于分析的

样本量偏少，可能会在一定程度上削弱结论的区

域代表性。后续可结合稳定同位素、林木生理测

量等方法在更多的样地上开展研究，从机理层面

深化对气候、竞争交互作用的理解。
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