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摘要:【目的】探讨不同空间尺度下物种多样性、结构多样性、物种异步性、林分密度和环境因素对群落生物量稳定性的影

响及相互之间的作用路径，旨在解析生物量的稳定性在不同空间尺度上的主要驱动因素，为森林的可持续经营及科学管

理提供理论基础。【方法】以吉林蛟河针阔混交林为研究对象，利用 2010—2020年的样地群落调查数据，通过结构方程模

型探讨 20 m × 20 m和 40 m × 40 m两个空间尺度上生物因素（物种多样性、结构多样性、物种异步性、林分密度）和非生

物因素（地形因子、土壤理化性质）与群落生物量稳定性间的关系及作用机制。【结果】在 20 m × 20 m空间尺度上，生物

量稳定性与物种异步性、结构多样性、林分密度均有显著正向关系，非生物因素中地形因子（坡度、凹凸度）与生物量稳定

性呈正相关关系；而在 40 m × 40 m空间尺度上，生物量稳定性与物种异步性呈现显著正相关，非生物因素中土壤理化性

质（速效钾、全磷和速效氮）与生物量稳定性呈现负相关关系。结构方程模型分析表明，在 20 m × 20 m空间尺度上，物种

异步性对生物量稳定性的影响高于林分密度和结构多样性，路径系数为 0.40。土壤理化性质（全钾、全氮和速效氮）通过

显著影响物种多样性间接作用于生物量稳定性，路径系数为 0.10。在 40 m × 40 m空间尺度上，生物因素中只有物种异

步性对生物量稳定性有显著正向影响，路径系数为 0.64。地形因子（坡度、凹凸度）通过调整结构多样性间接作用于林分

生物量稳定性，路径系数为 0.35。【结论】在不同的空间尺度上，虽然生物因素与非生物因素对生物量稳定性的作用路径

和影响力不尽相同，但物种异步性均为生物量稳定性的主要驱动因子。在 20 m × 20 m空间尺度上，物种异步性、林分密

度、结构多样性等生物因素通过直接正向效应来影响生物量稳定性，非生物因素通过间接效应作用于生物量稳定性；在

40 m × 40 m空间尺度上，林分生物量稳定性主要影响因子则是物种异步性和土壤理化性质。
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Abstract: [Objective]  This  paper  aims  to  explore  the  effects  of  species  diversity,  structural  diversity,
species  asynchronism,  stand  density  and  environmental  factors  on  community  biomass  stability  and  their
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interaction  paths  at  different  spatial  scales,  and  to  analyze  the  main  driving  factors  of  biomass  stability  at
different spatial scales, so as to provide a theoretical basis for sustainable forest management and scientific
management. [Method] Based  on  the  survey  data  of  coniferous  and  broadleaved  mixed  forest  in  Jiaohe,
Jilin  Province  of  northeastern  China  from  2010  to  2020,  the  relationship  between  biotic  factors  (species
diversity, structural diversity, species asynchronism, stand density) and abiotic factors (topographic factors,
soil physical and chemical properties) and community biomass stability at 20 m × 20 m and 40 m × 40 m
spatial scales and their mechanism were investigated by structural equation model. [Result] At the scale of
20  m ×  20  m,  biomass  stability  was  significantly  positively  correlated  with  species  asynchrony,  structural
diversity,  and  stand  density.  Among  abiotic  factors,  topographic  factors  (slope  and  convexity)  were
positively correlated with biomass stability.  At the scale of  40 m × 40 m, biomass stability was positively
correlated  with  species  asynchrony,  while  soil  physicochemical  properties  (available  potassium,  total
phosphorus and available nitrogen) were negatively correlated with biomass stability. The structural equation
model  analysis  showed  that  the  effect  of  species  asynchrony  on  biomass  stability  was  higher  than  that  of
stand density  and structural  diversity  at  the  scale  of  20 m × 20 m,  and the  path  coefficient  was 0.40.  Soil
physicochemical  properties  indirectly  affected  stand  biomass  stability  by  significantly  affecting  species
diversity,  and  the  path  coefficient  was  0.10.  At  the  scale  of  40  m × 40  m,  only  species  asynchrony had  a
significant  positive  effect  on  biomass  stability,  with  a  path  coefficient  of  0.64.  Topographic  factors  (slope
and  convexity)  indirectly  affected  stand  biomass  stability  by  adjusting  structural  diversity,  and  the  path
coefficient  was  0.35. [Conclusion] At  different  spatial  scales,  although  biotic  factors  and  abiotic  factors
have different  paths and influences on biomass stability,  species  asynchrony is  the main driving factor  for
biomass stability. At the scale of 20 m × 20 m, biological factors such as species asynchrony, stand density,
and structural diversity affect biomass stability through direct positive effects,  while environmental factors
affect biomass stability through indirect effects.  At the scale of 40 m × 40 m, species asynchrony and soil
physicochemical  properties  (available  potassium,  total  phosphorus  and  available  nitrogen)  are  the  main
influencing factors for biomass stability.
Key words: biomass stability; spatial scale; species asynchrony; community structure; environmental factor

森林构成了陆地生态系统的主体[1]。人类活动

和气候变化破坏了森林生态系统的平衡[2]，威胁着树

木生长和生存，损害了森林的生态系统服务功能。

森林生态系统会随着时间的变化而调整，以响应环

境的波动和干扰[3]。稳定性，即森林生态系统随着时

间的推移和面对环境压力时保持其生态功能的能

力[4]，已成为生态学的研究热点。因此，深入了解森

林生态系统稳定性的影响因素及驱动因子是十分必

要且迫切的。

森林生态系统稳定性体现在群落的抵抗力、恢

复力、持久性，受多种因素的共同影响，大致分为生

物因素（如物种多样性、功能特征、结构多样性）和非

生物因素（如地形变量、土壤理化性质等）。不同因

素对生态系统的动态、结构和功能具有不同程度的

贡献。稳定的生态系统能够提高持续性的生态系统

功能和服务价值。群落生物量的时间稳定性是森林

生态系统的重要关注点，其受到几个互不排斥的机

制影响。首先，物种多样性的变化可能会影响生物

量的时间稳定性[5]。物种多样性通过促进物种间不

同步的种群动态，对生物量稳定性产生积极的影响[6]。

其次，即使在物种多样性变化不大的情况下，非生物

和生物条件的变化也可能导致种群动态的不同程度

变化，进而影响群落生物量的稳定性[7]。优势物种的

种群稳定性对群落生物量的稳定性具有显著影响，

特别是在群落中优势物种数量较少时[8]。因此，改变

物种多样性的变动、物种间不同步程度的变化或优

势物种稳定性的改变，都可能对群落生物量的时间

稳定性产生影响。然而，不同途径的相对重要性，及

其与生态系统中环境之间的相互作用仍知之甚少。

尽管探索稳定性影响因素的研究越来越多，但大多

只涉及森林动态的某一方面，影响森林生态系统生

物量稳定性的关键因素仍然知之甚少[9]。对整体生

态稳定性设置一个框架，可以更清晰地了解物种多

样性和生态系统功能之间的关系，更直观地理解实

验中观察到的物种多样性与生物量稳定性间表现出

的不同关系[10]，提升自然群落中稳定性的预测能力，

并且更实际地把握稳定性与其他因素之间的相互

作用。
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大多研究表明，物种多样性增强了森林生物量

稳定性以及生态系统功能和生态服务能力[11−12]，从

而证实了物种多样性的积极作用。然而，物种多样

性与生态系统稳定性间的正向关系大多在人工和定

期刈割的草原生态系统中得到了证实[13−14]。物种多

样性与稳定性的关系在森林和草原之间有所不同，

森林中群落组成的变化更为缓慢。对于天然林中物

种多样性对森林生态系统稳定性影响机制的了解仍

然有限[15]。物种异步性和超产效应是解释物种多样

性对生态系统时间稳定性的影响提出的两个主要机

制[16]。物种异步性代表了物种对于干扰和自然波动

反应出的内在差异[17]，被认为是通过减少群落生物

量的标准差（ ）来实现群落生物量稳定性的关键驱

动因素 [18]。超产效应指在较高的物种多样性水平

下，不同物种间由于资源互补利用或减少物种间的

竞争表现出相对单株植物更高的性能从而增强群落

生物量的稳定性[19]，通过相对于群落生物量的标准

差（ ）更快地增加生物量平均值（ ）而影响群落稳定

性[20]。基于人工群落的多样性试验报告了物种多样

性对生态系统功能的强烈影响[21]，然而森林物种组

成和每年地上生物量的变化是相对缓慢的，这些结

论是否能够推及到群落结构更为复杂的自然群落，

长期以来一直存在争议[22−23]。

结构多样性是影响群落动态的另一个重要生物

因素[24−25]。林分结构多样性（如密度、大树或小树的

比例）被认为比物种丰富度更能预测生态系统功

能[26−28]。多样化的森林结构来自于叶片的分层及多

层树冠，这两者都会影响森林的光合作用和呼吸

作用以及林分生产力[29]。研究表明，胸径结构变异

（如基尼系数 [30]、标准差和树干直径变异系数 [31−32]

等）与林分密度均对森林生产力有很大影响[33−34]。如

较高的林分密度通过调节树冠来捕获更多的光线，

从而增加森林碳储量和木材生产力[35−36]。物种多样

性和结构多样性之间是相互关联的，当不同习性的

物种共存时，物种多样性能促进树木大小和树高的

异质性，并通过结构多样性间接影响森林功能 [37]。

然而，结构多样性对纯林群落的生产力有负面影响[38]，

对混交林则为正向影响[29]。物种多样性与林分结构

在影响森林生物量的时间稳定性方面的相对作用仍

需进一步的检验。

除了生物因素外，其他环境因素在森林动态中

也起着关键作用。在大范围内，环境变化可能促进

生物多样性对森林生态系统功能的调节作用[3,39−40]。

例如，物种多样性和森林生物量之间的关系强度取

决于环境背景，物种多样性与生物量的关系会随物

种相互作用的变化而在压力环境梯度上发生变化，

压力环境包括影响树种生长的大多数因素（光照、温

度、水和营养供应），高环境压力与低生产力有关[41−42]。

地形能很好地预测植物资源的可利用性[43]，是物种

多样性、林分结构和生产力的关键驱动因子[44−45]，会

影响群落生物量和物种组成，并在局部范围内重新

分配热量和水分[46]，进而影响多样性和森林生产力

之间的关系[23,47]。例如，海拔和凹凸度可以通过影响

土壤湿度和温度改变小气候，坡向与光照强度直接

相关，坡度与立地状况密切相关[48]。森林土壤是植

物生长发育的保障和基石[49]，土壤理化性质直接反

映森林的生态条件[50]。土壤理化性质的变化会引起

物种对环境变化的响应差异，进而通过改变物种的

不同步程度影响群落的稳定性[11,51]。例如，肥沃的土

壤可以减少树木生长对有限资源的依赖，使得生物

量的积累受其随时间变化的影响较小，即稳定性更

强。然而，如果资源的可获得性增加导致种间竞争

加剧，死亡率上升，这种稳定性会被削弱 [52−53]。此

外，优势树种由于对可利用资源的需求更高，可能会

在资源可用性增加的情况下受到更强烈的限制，可

能会进一步影响群落的稳定性。

东北温带针阔混交林树种丰富，森林具有很高

的固碳能力[51]。然而，人类活动的干扰导致生态条

件的急剧变化，造成生物多样性的损失，并降低了森

林维持重要生态系统功能和服务的能力。本研究运

用结构方程模型量化物种多样性、物种异步性、结构

多样性和环境因素（地形和土壤理化性质），对生物

量稳定性的影响以及各因素的相对贡献，探究不同

因素对维持生物量稳定性的直接和间接路径，为森

林资源的合理经营管理及可持续利用提供理论依据。 

1   研究区概况与研究方法
 

1.1    研究区概况

研究区位于吉林省蛟河林业实验区管理局辖区

（43°51′ ~ 44°05′N、127°35′ ~ 127°51′E）。该地区属

于温带大陆性气候，受季风影响，1月为最冷月，平均

气温为−18.6 ℃，7月为最热月，平均气温为 21.7 ℃。
年平均降水量为 700 ~ 800 mm。土壤类型为深褐色

森林土壤，土壤厚度为 20 ~ 100 cm。研究区植被

属长白山植物区系，为天然针阔混交林，主要树种

有红松 （Pinus  koraiensis）、紫椴 （Tilia  amurensis）、
胡桃楸 （Juglans  mandshurica）、水曲柳 （Fraxinus
mandshurica）、春榆（Ulmus japonica）、色木槭（Acer
mono）等。 

1.2    样地设置与植被调查

于 2010年夏季，在研究区内建立了 500 m ×
600 m的固定监测样地，样地地形起伏较大，海拔变
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化范围在 578 ~ 781 m之间。东南角为样地原点，用

全站仪每隔 20 m间隔设置节点，将样地划分为

750个 20 m × 20 m的连续样方，并用石桩固定加以

标记。对样地内所有胸径 1 cm以上的木本植物进行

挂牌，并调查记录其种名、胸径、树高、冠幅（东西、

南北）、枝下高及位置坐标等信息。2015年、2020年
以相同的方法进行了样地复测。 

1.3    生物量稳定性和物种异步性

林木个体的地上生物量根据树木胸径（cm）使用

物种异速生长方程[54]进行计算。单个样方的地上生

物量等于样方内所有个体地上生物量的总和。根据

划分的尺度分别统计得到 20 m × 20 m和 40 m × 40 m
两个不同空间尺度的生物量。在不同空间尺度上，

生物量稳定性（ICV）以地上生物量在时间尺度上的变

异系数的倒数表示。

ICV =
µ

σ

µ σ式中： 和 分别为生物量的平均值和标准差。

物种异步性（species asynchrony，As）反映了物种

对干扰和自然波动响应的内在差异[17]，每个样方的

物种异步性计算公式如下

As = 1− δ2(∑N

i=1
δi

)2
δ2 δi式中： 是群落生物量的方差， 是第 i 个物种生物

量的标准差，N 表示物种总数。物种异步性值在 0 ~
1之间，当物种异步性值越接近 1时表示异步性越

强，否则异步性越弱。 

1.4    生物因素指标

选用物种丰富度、Shannon-Wiener指数、均匀度

指数和 Simpson指数 [55]代表各样方的物种多样性，

探讨物种多样性对群落生物量稳定性的影响。

结构多样性采用了胸径 Shannon-Wiener指数、

胸径均匀度、胸径 Simpson指数和胸径变异系数[55]

4个指标来表示。本研究以 1 cm为间隔划分为不同

等级，统计得到每个样方内共出现的等级数和各等

级对应的个体数。按照 Shannon-Wiener指数的计算

公式，将物种数替换为胸径等级数，即可计算得到胸

径 Shannon-Wiener指数。胸径均匀度和胸径 Simpson
指数同理。采用每公顷的胸高断面积来代表林分密

度。各指标计算公式见表 1。 

1.5    非生物因素指标 

1.5.1    地形变量

地形变量包括海拔、坡度、坡向、凹凸度。样方

海拔数据通过 GPS记录样方 4个顶点的海拔值，然

后计算平均值得到；样方凸凹度由该样方高程减去

与之相邻的 8个样方高程的平均值计算所得，边缘

样方的凹凸度为样方的中心点高程减去 4个顶点高

程均值；坡度计算为连接 4个角中的 3个角所形成

的 4个三角形平面中每个角与水平面的平均角度偏

 

表 1    物种多样性和结构多样性各指数计算公式

Tab. 1    Calculation formulas for each index of species diversity and structural diversity

多样性 Diversity 指数 Index 计算公式 Formula

物种多样性
Species diversity

物种丰富度
Species richness (S) S = Ns

物种Shannon-Wiener指数
Species Shannon-Wiener index (HS)

Hs = −
Ns∑
i=1

ni

N
× ln

ni

N

物种均匀度
Species evenness (ES)

Es = Hs/ln Ns

物种Simpson指数
Species Simpson index (DS)

Ds = 1−
NS∑
i=1

( ni

N

)2

结构多样性
Structural diversity

胸径Shannon-Wiener指数
DBH Shannon-Wiener index (Hd)

Hd = −
Nd∑
j=1

n j

N
× ln

n j

N

胸径均匀度
DBH evenness (Ed)

Ed = Hd/ln Nd

胸径Simpson指数
DBH Simpson index (Dd)

Dd = 1−
Nd∑
j=1

(n j

N

)2
胸径变异系数
Coefficient of variation of DBH (Dvar) Dvar =

√
1
N

(Dk −µ)2

µ
×100%

ni n j Dk
µ ni

n j DBHk
µ

注：NS.样方内总物种数；N.样方内的总个体数； .样方内第i个物种的数量； .样方内第j个胸径等级的数量；Nd.样方内胸径等级总数； .样方内
第k个个体的胸径值； .样方内所有个体的胸径平均值。Notes: NS, total number of species in a quadrat; N, total number of individuals in a quadrat;  ,
number of the ith species in the quadrat;  , number of the jth DBH grade in the quadrat; Nd, total number of DBH grades in the quadrat;  , DBH
value of the kth individual in the quadrat;  , average DBH of all individuals in the quadrat.
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差，即为样方坡度值；坡向是指坡度所面对的方向，

将正南方向的坡向定义为 0°，按顺时针方向依次将

正西、正北、正东定义为 90°、180°和 270°。 

1.5.2    土壤养分

结合规则采样和随机采样两种取样设计获取土

壤样本，以 40 m  ×  40  m交叉节点为基础，共有

180个取样点，在样方中心点、中心点东南西北任一

方向上 2、8、15 m中任选两个距离，共 3种组合方

式进行取样。最终共获得 540个取样点，所有土壤

样本装入自封袋内，自然风干后在实验室内测定土

壤速效氮、速效磷、速效钾、全氮、全磷、全钾、有机

质含量和土壤 pH值。最后运用 ArcGIS反距离加权

法（IDW）[56]插值得到 20 m × 20 m的土壤理化性质

值（表 2）。
 
 

表 2    不同空间尺度样方环境因子数据

Tab. 2    Environmental factor data from different spatial scales of sample plots

环境因子
Environmental factor

20 m × 20 m 40 m × 40 m

均值
Mean

范围
Range

标准差
Standard deviation

均值
Mean

范围
Range

标准差
Standard deviation

土壤pH Soil pH 6.07 5.31 ~ 6.87 0.20 6.07 5.31 ~ 6.87 0.32
土壤全氮
Soil total nitrogen/(g·kg−1) 1.31 0.53 ~ 2.70 0.17 1.31 0.53 ~ 2.70 0.29

土壤全磷
Soil total phosphorus/(g·kg−1) 1.24 0.77 ~ 1.74 0.12 1.24 0.77 ~ 1.74 0.20

土壤全钾
Soil total potassium/(g·kg−1) 58.38 23.78 ~ 114.41 11.60 58.49 23.78 ~ 114.41 17.07

土壤速效氮
Soil available nitrogen/(mg·kg−1) 569.24 49.99 ~ 961.57 87.80 563.67 49.98 ~ 961.58 144.73

土壤速效磷
Soil available phosphorus/(μg·g−1) 36.80 20.83 ~ 54.11 4.74 36.87 20.83 ~ 54.11 6.94

土壤速效钾
Soil available potassium/(μg·g−1) 507.74 236.37 ~ 1 060.28 84.45 512.95 236.35 ~ 1 060.29 141.60

土壤有机质
Soil organic matter/(mg·g−1) 117.87 41.95 ~ 236.88 27.68 118.06 41.94 ~ 236.88 38.97

海拔 Elevation/m 665.32 581.46 ~ 780.39 51.17 662.52 580.06 ~ 776.94 51.96

坡度 Slope/(°) 19.91 5.56 ~ 40.86 6.45 16.52 5.45 ~ 26.40 4.35

坡向 Aspect/(°) 190.75 72.81 ~ 299.93 35.06 231.57 0.18 ~ 359.85 151.28
凹凸度Convexity degree 0.05 −4.36 ~ 5.71 1.41 0.12 −16.40 ~ 10.82 3.74

  

1.6    结构方程模型构建

采用 Z-score方法对所有解释变量进行了标准

化处理，利用标准化后的变量构建线性回归模型。

以生物量稳定性（ICV）为响应变量，物种多样性、结

构多样性为解释变量构建的回归模型形式如下

ICV = a0+a1D1+a2D2+ε

D1

D2

a0

a1 a2 ε

式中： 为物种多样性指数（物种丰富度、Simpson
指数、Shannon-Wiener指数、Pielou均匀度）； 为

结构多样性指数（胸径 Shannon-Wiener指数、胸径

变异系数、胸径均匀度和胸径 Simpson指数）；  为

截距； 、 为相应的解释变量系数； 为随机误差。

进行不同解释变量的选择时，将物种多样性指

数和结构多样性指数依次两两组合，共计有 16种物

种多样性和结构多样性指数组合方式。计算不同组

合方式与生物量稳定性回归模型的 AIC值和相关系

数的显著性，以此来筛选最优组合方式来构建结构

方程模型。变量之间的共线性会影响解释变量对响

应变量的预测能力，计算了方差膨胀因子去除变量

间的共线性（当 VIF小于 10时，将变量纳入模型

中），从而确保解释变量间均无共线性。

为了建立最优的模型结构，采用逐步回归方法

对地形因子（海拔、凹凸度、坡向、坡位）进行分析。

这种方法不仅减少了回归方程中的变量数量，而且

保留了最显著的重要变量。此外，这种方法还可有

效规避计算复杂度高和信息冗余的问题。采用随机

森林回归模型中的相对重要性得分指标（IncMSE、
IncNodePurity）选择不同空间尺度上重要性指标得

分较高的土壤理化性质构建结构方程模型。

由于解释变量较多，通过比较结构方程模型的

几个关键拟合优度指数来评估模型的适配性，以确

定最佳模型和变量组合。这些指数包括拟合优度指

数（goodness of fit index，GFI）、标准化残差均方根

（standardized root mean square residual，SRMR）和近似

误差均方根（root mean square error of approximation，
RMSEA）。GFI值越接近 1，表示模型拟合效果越好；

GFI大于 0.9通常表示模型拟合良好。对于 SRMR
和 RMSEA，值小于 0.08通常认为模型是可接受的，

而 RMSEA值小于 0.05则表明模型适配性良好。结
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构方程分析均利用 R4.0.3软件进行计算。 

2   结果与分析
 

2.1    模型指标筛选

在 20 m × 20 m和 40 m × 40 m空间尺度上，物

种丰富度和胸径变异系数（S + Dvar）组合方式作为解

释变量的回归模型拟合效果最佳（AIC 分别为 104.015
和 89.060）。两个尺度的胸径变异系数与生物量稳定

性均呈现显著正相关关系（P < 0.001、P < 0.05）（表 3）。
这表明胸径差异越大，生物量稳定性越高。其他结

构多样性指数与生物量稳定性无显著相关性。因

此，选用物种丰富度代表物种多样性，胸径变异系数

指数代表结构多样性，构建不同空间尺度上的生物

量稳定性结构方程模型。根据逐步回归分析的结

果，在两个空间尺度上均选择坡度和凹凸度代表地

形变量构建最优结构方程模型。根据土壤理化性质

重要性排序结果（图 1）：在 20 m × 20 m空间尺度

上，选择全钾、全氮和速效氮等因子作为土壤变量构

建最优结构方程模型；在 40 m × 40 m空间尺度上，

则选择速效钾、全磷和速效氮作为土壤变量构建最

优结构方程模型。 

2.2    不同尺度上各因素对生物量稳定性贡献

在 20 m × 20 m空间尺度上构建的最优结构方

程模型表明（GFI = 0.985；SRMR = 0.038）（图 2），物

 

表 3    物种多样性和结构多样性与生物量稳定性线性回归模型评价

Tab. 3    Evaluation of linear regression models for species diversity, structural diversity and biomass stability

解释变量
Explanatory variable

20 m × 20 m 40 m × 40 m
a1 a2 AIC a3 a4 AIC

S + Hd 0.054 −0.173 116.013 −0.116 −0.102 97.965
Hs + Hd −0.304 0.153 123.193 −3.326* 0.998 105.945
Es + Hd −2.558 0.141 135.139 −8.093* 0.509 99.045
Ds + Hd −1.676 0.206 131.031 −12.827** 0.691 103.339
S + Ed 0.034 −3.593 116.428 −0.121 −4.565 90.188
Hs + Ed −0.165 −3.612 125.472 −2.934* 0.082 97.426
Es + Ed −2.145 −2.016 122.134 −7.675 0.181 91.882
Ds + Ed −1.193 −3.181 128.699 −12.074* 0.059 96.008
S + Dd 0.053 −2.036 108.747 −0.112 −4.543 96.433
Hs + Dd −0.254 −0.121 111.810 −3.094* 5.004 103.938
Es + Dd −2.577 0.894 120.351 −7.807* 2.113 97.280
Ds + Dd −1.587 0.611 117.907 −12.337* 2.949 101.759
S + Dvar 0.037 3.119*** 104.015 −0.079 3.570* 89.060
Hs + Dvar 0.134 3.163*** 111.159 −2.143 2.774 96.282
Es + Dvar −0.578 3.053*** 115.869 −5.400 3.006 89.630
Ds + Dvar −0.159 3.113*** 116.664 −9.577 2.759 94.836

注：a1和a2、a3和a4分别为20 m × 20 m、40 m × 40 m尺度上构建的回归模型中物种多样性指数和结构多样性指数所对应的解释变量系数。*、**、
***分别表示在P < 0.05、P < 0.01和P < 0.001的水平上显著。下同。Notes: a1, a2 as well as a3 and a4 are coefficients of explanatory variables
corresponding to the species diversity index and structural diversity index in the regression model constructed under 20 m × 20 m scale and 40 m × 40 m
scale, respectively, *, **, *** indicate significance at the levels of P < 0.05, P < 0.01, and P < 0.001, respectively. The same below.
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图 1    20 m × 20 m（a）和 40 m × 40 m（b）空间尺度上土壤理化性质重要性排序

Fig. 1    Importance ranking of soil physicochemical properties at spatial scale of 20 m × 20 m (a) and 40 m × 40 m (b)
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种异步性、结构多样性和林分密度对生物量稳定性

均存在直接影响。物种异步性对生物量稳定性的影

响程度明显高于结构多样性和林分密度，路径系数

为 0.40。同时结构多样性通过显著影响林分密度而

间接作用于生物量稳定性，路径系数为 0.19。物种

多样性对生物量稳定性并没有显著的直接影响。林

分密度不仅对生物量稳定性有直接显著影响，还通

过正向影响物种多样性来间接作用于生物量稳定

性，路径系数为 0.41。此外，林分密度还通过负向影

响物种异步性来间接影响生物量稳定性，路径系数

为−0.39，并且林分密度对生物量稳定性的直接效应

要比间接效应影响更大。非生物因素对生物量稳定

性均没有直接影响。地形因子对生物量稳定性的总

效应大于土壤理化性质。其中，土壤因子通过显著

影响物种多样性来间接作用于林分生物量稳定性，

路径系数为 0.10。地形因子通过影响物种异步性和

林分密度间接影响林分生物量稳定性，且与物种异

步性和林分密度呈现正相关关系，路径系数分别为

0.34和 0.61。
在 40 m × 40 m空间尺度上，最优结构方程模型

（GFI = 0.961；SRMR = 0.064）结果显示（图 3），生物

因素更多地通过间接途径来影响林分生物量稳定

性。物种异步性对生物量稳定性有显著正向影响，

路径系数为 0.64；物种多样性、结构多样性、林分密

度对生物量稳定性影响不显著，但林分密度通过对

物种多样性和物种异步性的显著影响而对生物量稳

定性产生间接效应，路径系数分别为 0.39和−0.27。
此外，物种多样性通过影响结构多样性间接作用于

生物量稳定性，路径系数为−0.20。结构多样性通过

显著作用于林分密度而间接影响生物量稳定性，路

径系数为 0.18。在非生物因素中，土壤理化性质对

生物量稳定性的总效应大于地形因子。土壤因子对

生物量稳定性有直接效应，且对生物量稳定性均为

负向影响路径。地形因子对结构多样性存在显著正

向影响，它们通过调整结构多样性和物种异步性间

接影响林分生物量稳定性，路径系数分别为 0.35和
0.33。 

3   讨　　论
 

3.1    生物因素对生物量稳定性影响的尺度效应

在 20 m × 20 m和 40 m × 40 m空间尺度上，物

种多样性与生物量稳定性之间无显著正向关系，即

更高的物种多样性对于森林生物量稳定性的增强并

没有较大影响。相关研究表明大尺度上物种多样性

对生物量稳定性的贡献较小或物种多样性不是森林

功能的主要驱动因素[27,57]，本文研究结论与其一致，

即在天然林中多样性与生物量稳定性的关系大多呈

现非显著或负向关系[58–59]。森林的物种组成和每年

地上生物量的变化是相对缓慢的，因此在短期内很

难在森林生态系统中监测到物种异步性，这意味着

与草原生态系统相比森林生态系统中物种间表达补

偿性动态的程度是十分有限的[7,60]，即不足以对该尺
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图 2    20 m × 20 m空间尺度上结构方程模型

Fig. 2    Structural equation models at 20 m × 20 m spatial scale
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度下的生物量稳定性产生较大影响。

物种异步性在 20 m × 20 m和 40 m × 40 m空间

尺度上均是影响群落的生物量稳定性的主要驱动因

素。物种异步性反映了物种对环境条件变化的反应

的不同步。相关研究表明，物种异步性是群落稳定

性的强大驱动力[31,60]，并且物种异步性对稳定性的

不同效果可归因于调查的尺度大小和森林类型[60]。

本文研究表明物种异步性对稳定森林群落生物量起

到较大作用，并且在解释群落的生物量稳定性时，物

种异步性的重要性优于物种多样性对生物量稳定性

的影响。在天然林中，由于外部环境的变化或物种

间的不同步等干扰因素会驱动生物量的变化。本研

究与以往来自欧洲森林的研究[58]一致，物种异步性

对地上生物量时间稳定性的维持起到关键作用。这

是因为由不同习性物种组成的群落能够更有效地应

对局部小规模干扰，并维持生物量的稳定性[58]。

结构多样性相较于物种多样性对提高群落生物

量稳定性的作用更强，是影响群落生物量稳定性的

重要因素。地上生物量的时间稳定性同时受到林分

结构、气候、地形和土壤因子的影响。在 20 m × 20 m
空间尺度上，林分密度、胸径变异系数与生物量稳定

性呈显著正相关，在结构方程模型中对生物量稳定

性也有显著直接效应（表 4），意味着结构多样性是

群落生物量稳定性的重要决定因素，这与以往的研

究结果一致[61]。复杂的树木大小结构使得树木对光

捕获或者光的利用效率提高[62]。但随着空间尺度增

大，结构多样性指标与生物量稳定性并无显著正向

关系。在 40 m × 40 m空间尺度上，林分密度与胸径

变异系数对生物量稳定性的直接效应不显著（表 5），

表明结构多样性在较大尺度上是群落生物量稳定性

的影响因素但并非决定要素。不同大小的物种通常

具有不同的资源利用需求[63]。在可利用资源有限的

情况下，随着尺度的增大，树种之间的竞争将更加激

烈，大树可能会通过竞争机制限制中小树对资源的
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图 3    40 m × 40 m空间尺度上结构方程模型

Fig. 3    Structural equation model at 40 m × 40 m spatial scale

 

表 4    20 m × 20 m空间尺度上生物因素和非生物因素
对稳定性的标准化影响效应

Tab. 4    Standardized effects of biotic and abiotic factors
on stability at 20 m × 20 m spatial scale

影响因子
Influencing factor

直接效应
Direct effect

间接效应
Indirect effect

总效应
Total effect

土壤 Soil 0 −0.002 −0.002
地形 Topography 0 0.164 0.164
林分密度 Stand density 0.229 −0.179 0.050
物种多样性
Species diversity −0.053 −0.008 −0.061

结构多样性
Structural diversity 0.148 0.010 0.158

物种异步性
Species asynchrony 0.398 0 0.398

 

表 5    40 m × 40 m空间尺度上生物因素和非生物因素
对生物量稳定性的标准化影响效应

Tab. 5    Standardized effects of biotic and abiotic factors
on biomass stability at a spatial scale of 40 m × 40 m

影响因子
Influencing factor

直接效应
Direct effect

间接效应
Indirect effect

总效应
Total effect

土壤 Soil −0.518 0.016 −0.502
地形 Topography 0 0.247 0.247
林分密度 Stand density 0.122 −0.180 −0.058
物种多样性
Species diversity 0.008 −0.022 −0.014

结构多样性
Structural diversity 0.119 −0.010 0.109

物种异步性
Species asynchrony 0.637 0 0.637
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获取及其在生态系统中的竞争优势[64]。尽管复杂的

林分结构能提高林冠对光的利用率，但林冠中上部

利用率的提高可能是以牺牲林下层个体为代价[38]。 

3.2    非生物因素对生物量稳定性影响的尺度效应

非生物因素（地形和土壤理化性质）在相对异质

的环境中比生物因素能更好地预测地上生物量的变

化 [65]。地形会制约着物种多样性的地理梯度 [66–67]。

在高海拔，树木能获取更多光照，有利于树木的生

长。而低海拔或山谷中，光照受到限制，土壤浅薄贫

瘠，这些条件不利于树木生长，增加了树木的死亡风

险[68]。根据结构方程模型的结果，非生物因素对生

物量稳定性的直接效应及影响程度要弱于生物因

素。在 20 m × 20 m空间尺度上，非生物因素中地形

因素对生物量稳定性的总效应要大于土壤理化性

质，通过间接作用路径影响群落生物量稳定性且与

生物量稳定性呈正相关关系。地形因素主要通过调

节林分密度和物种异步性来间接影响生物量稳定

性，说明在小尺度上树种间的积极相互作用及有利

的环境条件超过了树木邻里间的负面竞争作用强

度，增强了群落生物量的稳定性。随着尺度变大，对

共享资源的竞争增加。在 40 m × 40 m空间尺度上，

土壤因子对生物量稳定性的作用要大于地形因素，

且与生物量稳定性呈负相关关系。这可能是由于土

壤养分不均衡，个体之间的竞争更加激烈，导致树木

死亡率增加或生长变慢[69]。 

3.3    不同空间尺度上稳定性的决定性影响因素

长期以来，研究主要集中在单一空间尺度上，探

究影响生物量稳定性的因素。本研究利用结构方程

模型，探究了生物因素（物种多样性、结构多样性、

物种异步性、林分密度）和非生物因素（土壤理化性

质、地形因素）对地上生物量时间稳定性的相对影

响，并分析了不同尺度下各因素对生物量稳定性的

作用路径及其解释能力。从不同空间尺度上各因素

的贡献可以发现，物种异步性均对生物量稳定性起

到决定性的作用，并随着空间尺度的变大直接效应

越强。在较小的空间尺度上，物种多样性对结构多

样性无显著影响，而在大尺度上物种多样性通过影

响结构多样性而间接对生物量稳定性产生影响。这

表明物种间的相互作用和结构变化对生物量稳定性

的影响强度可能依赖于尺度大小[70]。随着物种多样

性增加物种之间的相互作用通过较高的生态位异质

性在较大空间尺度对生态系统稳定性产生影响[71]。

在 20 m × 20 m空间尺度上，林分密度和结构多样性

是生物量稳定性的强有力驱动因素，并通过物种多

样性和物种异步性间接影响生物量稳定性。林分密

度较低时，树木之间的相互作用较弱。但，这种相互

作用的方向会随着林分结构的改变而变化，其方向

取决于互补效应和竞争强度的相对大小[72]。在本研

究中，随着尺度变大，林分密度增加，物种之间的竞

争作用增强。不同习性的物种之间对光的不对称竞

争可能引起树木生长抑制或抵抗外部干扰能力降

低。然而，从整体来看，结构多样性对生物量稳定性

的积极影响要比物种多样性更强。 

4   结　　论

本研究以吉林蛟河针阔混交林为研究对象，探

讨了不同空间尺度上各因素对生物量稳定性的关

系。在 20 m × 20 m空间尺度上，结构多样性、物种

异步性和地形因子是促进生物量稳定性的主要影响

因子；在 40 m × 40 m空间尺度上，物种异步性和土

壤理化性质对生物量稳定性有显著影响。未来的研

究应考虑尺度效应，探索各因素在不同空间尺度上

对群落生物量稳定性的影响，以期通过调控生物和

非生物因素提高森林生态系统的生物量稳定性。
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