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吉林蛟河针阔混交林幼苗动态及环境驱动因子

李冠男      张春雨      赵秀海
(北京林业大学森林资源和环境管理国家林业和草原局重点实验室，北京 100083)

摘要:【目的】本文以吉林蛟河不同发育阶段针阔混交林为研究对象，对比分析幼苗密度的核密度估计曲线年际变化规律，

探讨土壤因子的边际变化和土壤因子的分布变化对幼苗密度分布动态的相对影响。【方法】在 420 m × 520 m的中龄林样

地和 500 m × 840 m的成熟林样地中系统布设幼苗调查样方。利用分位数回归和反事实分解法检验环境因子在不同分位

数水平上对幼苗密度的边际影响，进而明确幼苗密度在不同分位点上呈现不均衡变化的主导因素。【结果】幼苗密度的核

密度估计曲线呈峰值向左偏移、长尾向右侧延伸的正偏态分布。在 θ = 0.90的高分位点，中龄林样地中幼苗密度变化值

为−5.9，成熟林样地幼苗密度变化值为−2.6。中龄林样地在 θ = 0.75时幼苗密度变化值为 5.8，成熟林样地在 θ = 0.50和 θ =

0.75时幼苗密度变化值均为 2。在高分位点上幼苗密度的更大变化反映了右单尾概率分布的不均衡性。在不同估计分位

点上系数效应和协变量效应对幼苗密度分布变化的相对作用大小不同。中龄林样地中系数效应在全部估计分位点上都

具有很高的解释量；成熟林样地中在 θ = 0.50分位点上，协变量效应对幼苗密度变化具有 89% 的解释量，在其他的估计

分位点上系数效应的解释量更高。因此，土壤因子分布变化对幼苗密度分布变化影响的相对作用更大，而土壤因子边际

变化则是导致幼苗密度不均衡变化的主要因素。土壤中速效氮、速效磷、速效钾分布变化对每个估计分位点上幼苗密度

变化的解释量大多不足 30%，而土壤含水量和土壤 pH值对幼苗密度变化具有相对更大的影响。【结论】幼苗密度的年际

变化在不同分位点上是不均衡的，在高分位点上的变化尤为明显。土壤因子的边际变化和土壤因子的分布变化共同决定

了幼苗的存活动态。
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Abstract: [Objective]  In  this  paper,  taking  the  coniferous  and  broadleaved  mixed  forest  at  different
development  stages  in  Jiaohe,  Jilin  Province  of  northeastern  China  as  research  object,  the  interannual
variation  of  kernel  density  estimation  curve  of  seedling  density  was  compared  and  analyzed.  The  relative
effects  of  marginal  changes  of  soil  factors  and  distribution  changes  of  soil  factors  on  the  dynamics  of
seedling  density  distribution  were  discussed.  [Method]  Seedling  investigation  sample  plots  were
systematically arranged in 420 m × 520 m half-matured forest (HF) sample plots and 500 m × 840 m mature  
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forest  (MF)  sample  plots.  Quantile  regression  and  counterfactual  decomposition  were  used  to  test  the
marginal effects of environmental factors on seedling density at different quantile levels, and then to identify
the  leading  factors  resulting  in  the  unequal  change  of  seedling  density.  [Result]  The  kernel  density
estimation curve of seedling density showed a positive skewed distribution with peak value shifting to the
left and long tail extending to the right. At the high quantile of θ = 0.90, the change value of seedling density
was  −5.9  in  HF  sample  plots  and  −2.6  in  MF  sample  plots.  The  change  value  of  seedling  density  in  HF
sample  plot  was  5.8  when θ =  0.75,  and  that  in  MF sample  plot  was  2  when θ =  0.50  and θ =  0.75.  The
greater  change of  seedling density  at  high quantile  reflects  the  inequality  of  probability  distribution of  the
right single tail. The relative effects of coefficient effect and covariant effect on seedling density distribution
were different in varied estimated quantiles. The coefficient effect in HF sample plots had a high explanation
on all estimated quantiles; in MF sample plots, the covariant effect had 89% explanation for the change of
seedling density at θ = 0.50 quantile. In other estimated quantiles, the explanation of coefficient effect was
higher. Therefore, the relative effect of distribution of soil factors on the distribution of seedling density was
greater, and the marginal change of soil factors was the main factor leading to unequal change of seedling
density.  Most  of  the  changes  in  the  distribution  of  available  nitrogen,  available  phosphorus  and  available
potassium  in  soil  explained  less  than  30%  of  the  changes  in  seedling  density  at  each  estimated  quantile,
while  soil  water  content  and  soil  pH  had  a  relatively  greater  effect  on  the  change  of  seedling  density.
[Conclusion] The interannual  variation of  seedling density  is  unequal  in  different  quantiles,  especially  in
the  high  quantile.  The  marginal  change  of  soil  factors  and  the  distribution  of  soil  factors  determine  the
survival dynamics of seedlings.
Key words: seedling regeneration; kernel density distribution; quantile regression; counterfactual analysis

 

天然更新是森林生态系统中资源的再生产，指

利用林木自身繁殖和恢复能力在林地或干扰迹地上

形成新一代幼林的过程[1]。幼苗的定居和生长发育

决定了森林群落演替方向和植被恢复过程[2]。植物

种子从生产、扩散、萌发、幼苗定居和生长到衰老死

亡，每个阶段都受到各种生物因子（如食草动物、人

类活动、病原体等）和环境因子（如光照条件、土壤养

分等）影响[3]。幼苗更新是植物生活史中最脆弱的时

期，对环境变化反应非常敏感[4]。同时幼苗阶段也是

植物生活史的重要阶段，对于森林物种更新乃至群

落演替都十分重要[5]。因此，深入了解幼苗更新的限

制因子是森林生态系统经营和生物多样性保护的

基础[6]。

幼苗更新以及与幼苗相关的生物多样性维持机

制研究是生态学研究的热点[7]。幼苗动态研究主要

关注少数几个稳态影响变量，或者仅关注个别变量

对幼苗更新的影响。赵雪等研究了地形因子对阔叶

红松林主要树种幼苗更新的影响 [8]。Lebrija-Trejos
等认为幼苗存活率与同种幼苗邻体密度之间具有显

著负相关关系[9]。Moran等发现夏季高温对幼苗存

活具有负向影响[10]。上述研究主要关注于地形、温

度以及负密度制约对幼苗更新的影响。林地土壤是

幼苗生长的基质环境，土壤类型、土层厚度、养分含量

以及空间分布特征等都直接作用于森林更新过程[11−13]。

刘帅等发现长白山次生针阔混交林幼苗存活率与土

壤含水量和土壤有效氮等显著正相关[14]。Wright等
基于连续 11年土壤养分添加实验发现土壤养分对

幼苗生长具有强烈影响[15]。但该研究主要探究单一

养分添加对苗木生长状况的影响，对幼苗更新及幼

苗密度分布变化的影响因素尚未涉及。

本文旨在分析幼苗密度的核密度估计曲线年际

变化规律，探讨环境因子的边际变化和环境因子的

分布变化对幼苗密度分布动态的相对影响。利用分

位数回归和反事实分解法检验环境因子在不同分位

点上对幼苗密度的边际影响，进而分析环境因子分

布的变化在幼苗密度不均衡变化中的相对作用，为

温带森林生物多样性维持机制提供理论依据。 

1   研究区概况与研究方法
 

1.1    研究区概况与样地设置

研究地点位于吉林省林业实验区国有林保护中

心（43°51′00″~44°04′48″N、127°34′48″~127°51′00″E，
海拔 330 ~ 1 176 m）。该区域属长白山系张广才岭

西南余脉，具有受季风影响的温带大陆性气候，年平

均气温为 3.8 ℃, 年平均降水量为 700 ~ 800 mm。

7月份温度最高，月平均气温为 21.7 ℃；1月份温度

最低，月平均气温为–18.6 ℃。土壤类型主要为暗棕

色森林土，土层厚度在 20 ~ 100 cm之间。植被类型
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属于长白山植物区系，主要林分类型为次生针阔混

交林[16]。

2009年夏季在研究区内中龄林和成熟林各建立

一个大面积固定监测样地（表 1）。中龄林样地大小

为 420 m × 520 m，海拔范围为 468 ~ 519 m，胸高断面

积排名前 5的树种为胡桃楸（Juglans mandshurica）、
水 曲 柳 （Fraxinus  mandschurica）、 红 松 （Pinus
koraiensis）、 色 木 槭 （Acer  mono）、 春 榆 （Ulmus
davidiana var. japonica）。成熟林样地大小为 500 m ×
840 m，海拔范围为 459 ~ 517 m，胸高断面积排名前

5的树种为色木槭、千金榆（Carpinus cordata）、红
松、胡桃楸、水曲柳。 

1.2    幼苗及环境因子调查方法

采取机械布点法在每个样地中隔 40 m布设一

个幼苗监测点，在中龄林设置监测点 99个、成熟林

209个（图 1）。每个监测点分别设置 1个 0.5 m × 0.5 m
种子承接盘和 4个 1 m × 1 m的幼苗调查样方，幼苗

样方位于承接盘四周距离承接盘边缘 1 m处，为了

便于长期观测将幼苗样方的 4个角用 PVC管标记。

本文以 2012、2013年连续两年的幼苗监测数据为基

础，每年 7−8月份调查高度在 30 cm以下幼苗的种

类、高度、基径、年龄、存活状态以及相对坐标，并挂

牌标记。高度为地面到幼苗最高顶芽的垂直距离，

利用钢卷尺测量（精度为 0.1 cm）；基径为距离地面

1 cm处的幼苗基部直径，利用游标卡尺测量（精度

为 0.01 cm）；年龄分为一年生幼苗和多年生幼苗。本

文中调查对象为野生实生苗，是指由种子萌发而长

成的苗木，一般具有根系发达、生活力强盛、可塑性

表 1    中龄林幼苗的物种组成动态

Tab. 1    Quantitative composition of seedling species in half-matured forest (HF)

树种
Tree species

2012年苗数
Seedling number

in 2012

2013年苗数
Seedling number

in 2013

2012−2013年
新生苗数

Recruitment number
in 2012−2013

2012−2013年
死亡苗数

Dead seedling number
in 2012−2013

2012−2013年
死亡率

Mortality rate in
2012−2013/%

2012年
重要值

Importance value
(IV) in 2012

2013年
重要值

IV in 2013

水曲柳
Fraxinus mandschurica 677 311 218 584 86.3 52.96 31.00

沙松
Abies holophylla 311 45 10 276 88.7 17.87 4.72

色木槭
Acer mono 118 446 409 81 68.6 13.78 38.22

白牛槭
Acer mandshuricum 55 369 353 39 70.9 7.87 33.43

胡桃楸
Juglans mandshurica 46 7 7 46 100.0 5.26 1.02

红松
Pinus koraiensis 28 5 5 28 100.0 2.19 0.57

春榆
Ulmus davidiana var.
japonica

27 32 9 4 14.8 2.28 3.60

簇毛槭
Acer barbinerve 23 10 10 23 100.0 1.75 1.13

青杨
Populus cathayana 23 36 22 9 39.1 1.24 1.60

紫椴
Tilia amurensis 10 39 39 10 100.0 1.01 3.61

裂叶榆
Ulmus laciniata 4 2 0 2 50.0 0.53 0.33

黄檗
Phellodendron
amurense

3 0 0 3 100.0 0.37 0.00

青楷槭
Acer tegmentosum 3 23 23 3 100.0 0.37 2.51

稠李
Padus racemosa 1 0 0 1 100.0 0.16 0.00

山杨
Populus davidiana 1 0 0 1 100.0 0.16 0.00

鼠李
Rhamnus davurica 1 0 0 1 100.0 0.16 0.00

糠椴
Tilia mandshurica 0 1 1 0 0.0 0.00 0.16

千金榆
Carpinus cordata 0 5 5 0 0.0 0.00 0.82

合计 Total 1 331 1 331 1 111 1 111 83.5

第 8 期 李冠男等： 吉林蛟河针阔混交林幼苗动态及环境驱动因子 43



大、寿命长等特点。

分别于 2012年 8月和 2013年 8月，在承接盘

周围的土壤表层（0 ~ 10 cm）各随机采集 2份 500 g
的土样，分别测定其有机质、全氮、全磷、全钾、速效

氮、速效磷、速效钾含量和 pH值，两份取样和测量

结果求平均值。同时用手持土壤水分测定仪测量承

接盘及其对应幼苗样方表层土壤水分含量，取 5次
测量的平均值作为该承接盘所在观测点的土壤含水量。

幼苗重要值的计算：幼苗重要值 = （相对多度 +
相对频度 + 相对盖度）/3，式中：多度 = 样方内物种

的个体数；频度  = （某物种出现的样方数 /总样方

数） × 100%；盖度 = （幼苗地上部分投影面积/样方面

积） × 100%。 

1.3    分位数回归及反事实分解

分位数回归是通过最小化残差绝对值的加权和

来估计模型各参数的一种回归分析方法，传统线性

回归模型描述了因变量的条件均值分布受自变量的

影响过程。最小二乘法是估计传统线性回归系数的

最基本方法。但在实际的经济生活中，当数据中存

在严重的异方差，或后尾、尖峰情况时，分位数回归

能够弥补普通最小二乘法（OLS）在回归分析中的这

些缺陷。分位数回归方程是估计概率分布所有部分

变化率的线性模型的扩展[17]。分位数回归更全面地

反映了数据信息，可以观察到因变量分布的尾部，从

而弥补最小二乘法只能估计因变量分布中心趋势的

不足。本文采用该方法来探究环境因子对不同分位

数水平上幼苗密度分布的影响，分位数回归系数向

量反映了不同分位数水平（θ）上环境因子对幼苗密

度的边际影响。利用基于分位数分布系统的反事实

分解技术[18]，将环境因子的边际变化和环境因子的

分布变化对幼苗密度分布动态的影响分解开来。

首先构造 2012年和 2013年的给定自变量 z 的

条件幼苗密度分布，再构造特定环境因子的分布与

2012年相同，其他环境因子分布与 2013年相一致时

幼苗密度的反事实密度函数。将幼苗密度的变化分

解成系数效应和协变量效应两个作用。系数效应是

由分位数回归方程中估计系数的变化引起的，可用

反事实密度函数与 2012年幼苗密度的边际密度函

数计算的基尼系数之差计算，表示由环境因子的边

际变化导致的幼苗密度的不均衡变化。协变量效应

是协变量变化带来的影响，可以通过 2013年幼苗密

度的边际密度函数与构造的反事实密度函数计算的

基尼系数之差计算，表示环境因子的分布变化导致

的幼苗密度出现的不均衡变化。数据分析通过 R软

件中McSpatial包来计算[19]。 

2   结果与分析
 

2.1    幼苗组成及数量特征

中龄林观测到 2 662株实生苗，隶属于 11科
11属 18种，其中水曲柳、色木槭、白牛槭和沙松的

幼苗最多。2012−2013年新增幼苗 1 620株，2012
年观测的幼苗到 2013年仅存活 220株，死亡率高达

83.5%（表 1）。成熟林观测到 8 026株实生苗，隶属

于 12科 14属 18种，其中水曲柳、色木槭、白牛槭、

沙松和糠椴的幼苗最多。2012−2013年新增幼苗

3  190株， 2012年观测的幼苗到 2013年仅存活

530株，死亡率高达 87.7%（表 2）。 

2.2    幼苗密度动态及驱动因子

幼苗密度的概率分布在中龄林和成熟林样地中

呈现类似的变化趋势。幼苗密度的核密度估计曲线

呈峰值向左偏移、长尾向右侧延伸的正偏态分布。

与 2012年相比，2013年在低幼苗密度处的核密度估

计值下降，在中等密度处的核密度估计值增大（图 2）。
在 θ = 0.90的高分位点，中龄林样地中幼苗密度变
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图 1    样地中幼苗监测点的设置示意图

Fig. 1    Layout of monitoring stations in forest sample plots
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化值为−5.9，成熟林样地幼苗密度变化值为−2.6。中

龄林样地在 θ = 0.75时幼苗密度变化值为 5.8，成熟

林样地在 θ = 0.50和 θ = 0.75时幼苗密度变化值均

为 2（表 3）。这种在高分位点上幼苗密度的更大变化

反映了右单尾概率分布的不均衡性。

在不同估计分位点上系数效应和协变量效应对

幼苗密度分布变化的相对作用大小不同。中龄林样

地中系数效应在全部估计分位点上都具有很高的解

释比例；成熟林样地中在 θ = 0.50分位点上，协变量

效应对幼苗密度变化具有 89% 的解释比例，在其他

的估计分位点上系数效应的解释量更高。因此，土

壤因子分布变化对幼苗密度分布变化影响的相对作

用更大，而土壤因子边际变化则是导致幼苗密度不

均衡变化的主要因素（图 3，图 4）。协变量作用之间

相互抵消会导致协变量总体效应不明显，进一步分

解单个协变量的作用发现，土壤中速效氮、速效磷、

速效钾分布变化对幼苗密度动态的贡献较小，对每

个估计分位点上幼苗密度变化的解释量大多不足

30%；土壤含水量和土壤 pH值对幼苗密度变化具有

更高的解释量，作用效应在低分位点上表现尤为突

出（表 3）。 

3   结论与讨论

幼苗种类与乔木层树种具有较高的一致性，绝

大部分幼苗为主林层的优势树种。幼苗物种组成的

年际变化不明显，但不同树种幼苗密度的年际变化

差异较大。比如水曲柳、沙松和红松的幼苗密度大

幅度减少，而白牛槭和色木槭的幼苗密度大幅度增

表 2    成熟林幼苗的物种组成动态

Tab. 2    Quantitative composition of seedling species in mature forest (MF)

树种
Tree species

2012年苗数
Seedling number

in 2012

2013年苗数
Seedling number

in 2013

2012−2013年
新生苗

Recruitment number
in 2012−2013

2012−2013年
死亡苗数

Dead seedling number
in 2012−2013

2012−2013年
死亡率

Mortality rate in
2012−2013/%

2012年
重要值

IV in 2012

2013年
重要值

IV in 2013

水曲柳
Fraxinus mandschurica 1 403 537 219 1 085 77.3 40.39 24.32

沙松
Abies holophylla 1 391 41 3 1 353 97.3 29.25 2.11

色木槭
Acer mono 538 1 481 1 402 459 85.3 22.40 50.23

白牛槭
Acer mandshuricum 143 750 724 117 81.8 8.42 30.06

糠椴
Tilia mandshurica 118 104 104 118 100.0 5.38 5.23

红松
Pinus koraiensis 89 30 27 86 96.6 4.38 1.54

暴马丁香
Syringa reticulata 264 0 0 264 100.0 3.96 0.00

紫椴
Tilia amurensis 80 435 420 65 81.3 3.80 14.94

簇毛槭
Acer barbinerve 131 45 30 116 88.5 3.73 2.28

裂叶榆
Ulmus laciniata 29 2 0 27 93.1 1.71 0.15

胡桃楸
Juglans mandshurica 27 8 5 24 88.9 1.69 0.59

千金榆
Carpinus cordata 26 87 84 23 88.5 1.56 5.12

春榆
Ulmus davidiana var.
japonica

24 47 27 4 16.7 1.36 2.78

青楷槭
Acer tegmentosum 23 130 128 21 91.3 1.10 7.13

蒙古栎
Quercus mongolica 10 3 2 9 90.0 0.71 0.22

柠筋槭
Acer triflorum 6 20 15 1 16.7 0.43 1.35

毛榛
Corylus mandshurica 3 0 0 3 100.0 0.09 0.00

黄檗
Phellodendron
amurense

1 0 0 1 100.0 0.07 0.00

合计 Total 4 306 3 720 3 190 3 776 87.7
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加。这与种子结实丰歉年[20]导致的种源限制密切相

关。水曲柳和红松在观测年份结实很少甚至不结

实，此时水曲柳及红松的新苗生数远低于死亡苗数；

而白牛槭和色木槭观测年内大量结实，新生苗多于

死亡苗。一些乔木种的繁殖体易受自然天敌（病原体

和植食性动物）侵染或取食[21]，种子发芽率或幼苗成

活率较低，也会形成幼苗密度的迅速下降。除此之

外，由于生物和环境因素波动导致的幼苗大量出生

及大量死亡是决定幼苗密度动态的重要原因[22]。

土壤水分条件是影响森林生产力的主要环境因

子[23−25]，也是影响幼苗存活与生长的重要限制因子

之一 [26−27]。以往研究表明，疏花水柏枝（Myricaria
laxiflora）幼苗的生长与土壤含水量的变化存在显著

相关[28]。天然更新的幼苗由于根系较浅，对土壤水

分含量的变化十分敏感。自然界中干旱或者降水都

会对幼苗的早期存活及后续生长产生较大影响。本

文中土壤含水量对中龄林和成熟林幼苗密度年际动

态的影响高度一致，都表现为在低分位点的影响明

表 3    不同分位点上幼苗密度分布变化的反事实分解

Tab. 3    Decomposing the changes in kernel density of number at each estimated quantiles

样地
Sample plot

分位点
Quantile (θ)

边际分布
Marginal distribution

解释比例
Explained proportion

单个协变量对变化量的解释比例
Proportion of overall changes explained by an individual covariate

2012 2013
变化量
Change

协变量效应
Covariate
effect

系数效应
Coefficient
effect

土壤含水量
Soil moisture

content

土壤酸碱度
Soil pH

碱解氮
Alkali hydrolyzed

nitrogen

速效磷
Available
phosphorus

速效钾
Available
potassium

中龄林样地
HF sample
plot

0.10 4.0 4.7 0.7 0.10 0.90 0.06 0.03 0.01 0.25
0.25 7.3 7.4 0.1 0.04 0.96 0.67 0.44 0.25

0.50 11.5 15.0 3.5 0.03 0.97 0.30 0.02

0.75 18.0 23.8 5.8 0.13 0.86 0.10 0.08

0.90 37.2 31.3 −5.9 1.00 0.24 0.28

成熟林样地
MF sample
plot

0.10 3.0 4.0 1.0 0.04 0.96 0.33 0.73 0.30 0.04
0.25 7.0 7.2 0.2 0.07 0.93 0.34 0.98 0.57 0.49 0.04

0.50 12.0 14.0 2.0 0.89 0.11 0.31

0.75 22.0 24.0 2.0 0.04 0.96 0.27 0.48 0.98 0.68 0.07

0.90 42.2 39.6 −2.6 0.47 0.53 0.56
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图 2    幼苗密度的核密度估计值的年际变化

Fig. 2    Comparison of kernel density estimates of number distribution between 2012 and 2013
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Fig. 3    Quantile regression between seedling dynamics and environmental variables in HF sample plots
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图 4    成熟林样地中幼苗密度动态与环境变量的分位数回归

Fig. 4    Quantile regression between seedling dynamics and environmental variables in MF sample plots
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显大于高分位点，因此土壤含水量变化是导致幼苗

密度动态呈现不均衡的重要因子。李晗等研究发现

过低或过高的土壤含水量都不利于幼苗生长，当土

壤相对含水量为 55% ~ 65% 时光合速率最高，有利

于幼苗的生长[29]。王鑫等发现土壤水分含量较高时

幼苗数量会出现下降的趋势，而过低的土壤含水量

也会对幼苗造成干旱胁迫影响[30]，这些结果都在一

定程度上支持了本文的结论。

幼苗密度的动态变化也受到土壤 pH值的影响，

酸性环境会增加幼苗根系质膜受损程度、减少叶绿

素含量，引起光合作用减弱，进而抑制幼苗存活[31]。

Dyderski等发现较低的 pH值有利于云杉林更新[32]，

意味着弱酸性土壤环境更有利于幼苗的存活与更

新。本文中土壤 pH值在两个研究样地中的作用不

一致，对于中龄林样地在分位点 θ = 0.90高分位点

上的解释量 24%；对于成熟林样地在 θ = 0.10和 θ =
0.25低分位点上对幼苗密度的解释量在 70% 以上。

幼苗更新密度也与土壤养分条件有关，望天树

（Parashorea chinensis）幼苗更新密度与土壤氮含量

和速效钾含量都呈正相关关系[33]。土壤养分条件的

变化能够直接影响幼苗的存活与生长发育，幼苗根

茎叶生物量分配和养分含量均与土壤养分显著正相

关[34]。以往研究显示幼苗密度受土壤碱解氮和速效

磷含量影响[35]；不同密度的幼苗对土壤中氮磷元素

的养分吸收率并不一致，当幼苗的氮磷元素吸收率

减小时其密度也随之增大[36]。本文土壤养分在不同

分位点上对幼苗密度的影响不同，也是导致幼苗密

度边际分布出现不均衡变化的主要原因。
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