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基于非线性混合效应模型的蒙古栎 1 年生

苗木生长拟合
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（1. 沈阳农业大学林学院，辽宁 沈阳 110866；2. 辽宁省林业发展服务中心，辽宁 沈阳 110031）

摘要:【目的】筛选适宜描述蒙古栎 1年生苗木苗高与地径生长的最优非线性生长模型，并构建非线性混合效应模型解析

种源与个体层次的变异来源，揭示蒙古栎苗期生长节律及种源间生长差异。【方法】以来自辽宁、吉林、黑龙江 3省 9个

种源地的 757株蒙古栎 1年生实生苗为研究对象，采用定株定时测定法，在生长季内（2025年 6月 20日—11月 20日）

每 30 d测定一次苗高和地径，共获得 6次重复观测数据。运用 Logistic、Gompertz和 von Bertalanffy 3种非线性生长模

型对苗高和地径的生长动态拟合，基于均方根误差（RMSE）和平均绝对误差（MAE）最小原则筛选最优基础模型。在此基

础上，进一步构建非线性混合效应模型，将渐近线参数 a 设为随机效应，b 和 k 设为固定效应。采用限制性极大似然法

（REML）估计参数，通过似然比检验比较不同随机效应结构的拟合优度，并利用决定系数（R2）、RMSE和MAE评价模型

拟合效果。【结果】（1）以 RMSE最小为主要准则，Logistic模型在苗高与地径生长拟合中均表现最优：苗高 RMSE范围

为 3.152 ~ 7.965 cm，MAE范围为 2.459 ~ 6.077 cm，地径 RMSE范围为 0.549 ~ 0.977 mm，MAE范围为 0.439 ~ 0.731

mm。（2）基础 Logistic模型因未考虑数据层次结构，拟合优度偏低，苗高 R2 介于 0.312 ~ 0.510，地径 R2 介于 0.453 ~

0.594。引入种源与个体嵌套随机效应后，非线性混合效应模型的拟合优度显著提升，苗高 R2 提升至 0.611 ~ 0.852，地径

3%；R2 提升至 0.685 ~ 0.868，各种源 R2 平均提升苗高约 0.356、地径约 0.257；RMSE平均降低苗高约 34%、地径约 33%；

MAE平均降低苗高约 39%、地径约 36%。（3）随机效应方差组分分解结果显示，苗高生长极限的变异主要来源于个体间

（方差分量 22.09，占总变异 39.48%），种源间变异次之（方差分量 14.59，占总变异 26.07%）；地径生长变异同样主要来源

于个体间（方差分量 0.55，占总变异 44.16%），种源间变异次之（方差分量 0.34，占总变异 27.70%）。（4）种源间生长潜力

存在显著差异，抚顺、金州、龙江种源的苗高理论最大生长量（a 值）较高（分别为 30.779、30.038、29.346 cm），柴河、叶赫

种源较低（分别为 20.359、19.786 cm）；地径生长方面，龙江种源理论最大地径最高（5.037 mm），盖州种源最低（3.245 mm）。

蒙古栎苗期生长呈现“先高后径”的节律特征，9个种源苗高达到最大生长速率点的时间均早于地径。【结论】Logistic模

型可作为蒙古栎 1年生苗木苗高与地径生长的普适性优选模型。非线性混合效应模型通过引入种源与个体嵌套随机效

应，显著提升了模型拟合精度，有效解析了苗期生长性状的层次结构变异。研究结果可为蒙古栎优质苗木培育、苗期管

理优化及种质资源早期评价提供科学依据和量化工具。
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Abstract: [Objective]  This  study  sought  to  identify  the  most  suitable  nonlinear  growth  model  for
describing height and ground diameter growth in one-year-old Quercus mongolica seedlings, and to develop
a  nonlinear  mixed-effects  model  that  partitions  variation  at  provenance  and  individual  levels,  and  to
characterise  the  seedling  growth  rhythm  and  growth  differences  among  provenances  of  Q.  mongolica.
[Method]  We  used  757  one-year-old  seedlings  from  nine  provenances  across  Liaoning,  Jilin  and
Heilongjiang  provinces.  Height  and  ground  diameter  were  measured  every  30  days  during  the  growing
season  (20  June  to  20  November  2025),  giving  six  repeated  observations  per  seedling.  Three  growth
functions—Logistic,  Gompertz  and  von  Bertalanffy—were  fitted  to  the  data.  The  best  basic  model  was
selected  by  minimising  root  mean  square  error  (RMSE)  and  mean  absolute  error  (MAE).  We  then
constructed a nonlinear mixed-effects model, treating the asymptotic parameter a as random and parameters
b and k as fixed. Parameters were estimated using restricted maximum likelihood (REML). Likelihood-ratio
tests were used to compare different random-effect structures, and model performance was evaluated using
the coefficient of determination (R2), RMSE and MAE. [Result] (1) The Logistic model achieved the lowest
RMSE across all provenances (3.152–7.965 cm), MAE of 2.459–6.077 cm; for ground diameter, RMSE was
0.549–0.977  mm  and  MAE  was  0.439–0.731  mm.  (2)  The  basic  Logistic  model,  which  ignored  the
hierarchical  data  structure,  exhibited poor  fit: R2  ranged from 0.312 to  0.510 for  height  and from 0.453 to
0.594 for diameter. After incorporating provenance and individual nested random effects, the mixed-effects
model performed substantially better: R2 increased to 0.611–0.852 for height and 0.685–0.868 for diameter.
On average, R2 rose by about 0.356 for height and 0.257 for diameter, RMSE decreased by about 34% for
height  and  33%  for  diameter,  and  MAE  decreased  by  about  39%  for  height  and  36%  for  diameter.
(3) Variance component decomposition revealed that most of the variation in asymptotic height came from
individuals  (variance  component  22.09,  39.48%  of  total  variation),  followed  by  provenances  (14.59,
26.07%).  Similarly  for  ground  diameter,  individual  variation  contributed  0.55  (44.16%)  and  provenance
variation  0.34  (27.70%).  (4)  Growth  potential  differed  significantly  among  provenances.  The  Fushun,
Jinzhou and Longjiang provenances had higher theoretical  maximum height (a values:  30.779, 30.038 and
29.346 cm, respectively), while the Chaihe and Yehe provenances had lower values (20.359 and 19.786 cm).
For ground diameter,  Longjiang had the highest theoretical maximum (5.037 mm) and Gaizhou the lowest
(3.245 mm). Seedling growth followed a “height-first, diameter-later” rhythm: all nine provenances reached
their peak height growth rate earlier than their peak diameter growth rate. [Conclusion] The Logistic model
is a broadly suitable choice for modelling height and ground diameter growth in one-year-old Q. mongolica
seedlings.  By  incorporating  provenance  and  individual  nested  random effects,  the  nonlinear  mixed-effects
model  greatly  improved  fitting  accuracy  and  effectively  captured  the  hierarchical  variation  in  seedling
growth  traits.  These  findings  provide  a  scientific  basis  and  quantitative  tools  for  cultivating  high-quality
seedlings, optimising nursery management, and evaluating germplasm resources at an early stage.
Key words: Quercus mongolica; seedling height; ground diameter; Logistic model; nonlinear mixed-effects
model

生长节律是植物适应环境的周期性表型变化机

制。掌握这一规律有助于指导苗木培育管理、评价林

分生长潜力，也是制定林木培育与管理方案的重要

依据[1]。苗高和地径是衡量苗木生长状况的关键指

标，不仅直接反映生物量积累进程，也是判断苗木质

量与造林成活率的重要依据[2]。科学刻画其生长轨

迹，有助于解析苗木对环境因子的响应机制，为制定

合理的育苗措施提供理论支撑[3]。在林木生长曲线

拟合中，非线性生长方程因其能够较好地描述植物

生长的内在节律而被广泛应用。Logistic、Gompertz、

von Bertalanffy等非线性模型均具备清晰的生长拐

点特征，可有效刻画林木生长从缓慢到快速再到平
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缓的连续性过程[4−5]。但传统建模方法将不同种源、

不同个体的观测数据视为相互独立、来自同一总体，

难以处理因种源、个体差异形成的层次结构，也无法

有效应对重复测量数据的内在自相关性。为解析数

据的层次结构，可对不同种源分别建立生长模型，或

构建将种源与个体作为随机效应的混合效应模型，

两种途径均有助于提高生长模型的预估精度和适

用性。

已有研究对苗木生长规律及生长模型进行

了探索，多数研究证实 Logistic模型在拟合苗高、

地径等生长指标时表现最优，能够较为准确地划分

苗期生长阶段并估算关键生长参数，这一结论在杉

木（Cunninghamia lanceolata）[6]、粗皮桉（Eucalyptus
pellita）[7]、苦楝（Melia azedarach）[8]等树种的研究中

得到了验证。上述研究为本文的方法选择提供了重

要参考。近年来，为了有效处理林木生长数据的层次

结构和重复测量自相关，非线性混合效应模型在林

木生长模拟中得到了广泛应用。相关研究表明，引入

种源、样地或个体等随机效应能显著提升模型的拟

合精度与预测能力，例如蒙古栎（Quercus mongolica）
次生林[9]、红松（Pinus koraiensis）人工林[10]、东方山

毛榉（Fagus orientalis）天然林[11]研究中均有体现。

蒙古栎是中国北方典型的乡土优势树种，兼具

涵养水源、防风固沙的生态功能以及用材和化工领

域的经济价值 [12]。苗期是其生长发育的关键阶段，

生长节律直接影响苗木质量与造林成效[13]。目前已

有研究揭示了蒙古栎苗期芽萌动、新梢生长等基本

规律[14]，本团队前期对不同种源蒙古栎苗期形态及

生理性状变异进行了分析[15]。然而，针对多个种源、

基于非线性生长模型进行系统拟合与比较的研究仍

较为有限。蒙古栎分布范围广，不同种源因地理气

候差异可能形成独特的生长节律，对每个种源的样

本进行独立建模，是获取针对性生长参数、保障模型

预估精度的关键前提。

基于上述考虑，本研究以来自我国 9个种源地

的 757株蒙古栎 1年生实生苗为材料，采用定点定

株观测方法系统测定其苗高与地径的年生长动态，

运用 Logistic、Gompertz与 von Bertalanffy 3种非线

性生长模型进行拟合分析，通过比较模型参数、拟合

优度与预测精度筛选最优模型，并进一步构建非线

性混合效应模型，将种源与个体设为随机效应以解

析数据的层次结构与重复测量相关性。本研究旨在

阐明不同种源蒙古栎苗期生长节律与模型适配规律，

精准预测生长动态，解析种源间生长差异，为蒙古栎

优质苗木培育、苗期管理优化及种质资源评价提供

科学依据。

 1   研究区概况与研究方法

 1.1    试验地概况

试验地位于辽宁省沈阳市沈阳农业大学植物园

（41°50′N、123°34′E）。属温带季风气候，年平均气

温 8.1 ℃，年相对湿度 68%，年均降雨量 721.9 mm，
年平均日照 2 516.8 h，土壤类型为棕壤土，播种前对

苗床进行翻耕和除草。

 1.2    试验材料

试验于 2024年在辽宁、吉林、黑龙江 3省的 9
个蒙古栎种源地开展优良单株采种工作，种源选择

参考李波等[16]基于表型与 SSR标记的蒙古栎遗传多

样性分析结果，筛选出 9个生长性状突出的代表性

种源，具体见表 1。为确保试验的一致性、可比性及

结果可靠性，所有种源种子均严格遵循统一标准进

行采集、筛选与预处理，重点控制种子质量指标的测

定规范。种子采集后，统一去除杂质、破损粒、虫蛀

粒及空瘪粒，仅选取籽粒饱满、形态完整、大小均匀

 

表 1    蒙古栎 9个种源地地理特征

Tab. 1    Geographic characteristics of 9 provenances of Quercus mongolica

种源（简称） 样本量 经纬度 海拔/m 年均温度/℃

黑龙江牡丹江柴河林业局（柴河） 90 44°45′ ~ 44°46′N，129°41′ ~ 129°42′E 361 3.8

黑龙江鸡西市（鸡西） 60 45°03′ ~ 45°05′N，130°53′ ~ 130°55′E 557 2.8

黑龙江依兰对青山（对青山） 60 46°08′ ~ 46°10′N，129°29′ ~ 129°31′E 115 4.0

黑龙江龙江县错海林场（龙江） 90 47°27′ ~ 47°28′N，122°51′ ~ 122°52′E 222 4.4

吉林永吉县五里河林场（五里河） 97 43°27′ ~ 43°29′N，126°28′ ~ 126°30′E 310 5.4

吉林四平铁东区叶赫镇林场（叶赫） 90 43°56′ ~ 42°58′N，124°31′ ~ 124°33′E 196 6.9

辽宁抚顺哈达林场（抚顺） 120 41°52′ ~ 41°53′N，124°02′ ~ 124°03′E 88 8.2

辽宁营口盖州（盖州） 90 40°07′ ~ 40°08′N，121°28′ ~ 121°29′E 347 8.6

辽宁金州大黑山（金州） 60 39°06′ ~ 39°07′N，120°47′ ~ 121°48′E 299 9.4

注：样本量为各试验点采集并用于观测的植株数量。

 100 北    京    林    业    大    学    学    报 第 48 卷    



且无机械损伤的健康种子用于后续试验；种子千粒

重、种子长径、短径等核心质量指标，均采用相同仪

器与操作流程进行测定，以确保不同种源间种子初

始质量条件的标准化，最大限度规避非遗传因素对

后续试验结果的干扰。所有种子于 2025年 4月 21
日统一播种于沈阳农业大学植物园。

 1.3    生长量测定方法

采用定株定时测定法，自 6月 20日开始进行苗

高和地径生长量测定，在生长期内（2025年 6月 20
日—11月 20日）每 30 d用钢卷尺测定苗高和用游

标卡尺测量地径，以 9个种源共 757株 1年生蒙古

栎实生苗为研究对象，各种源样本量见表 1。
 1.4    生长模型选择

为描述蒙古栎幼苗苗高和地径的生长过程，比

较了 3种常用的非线性生长模型：Logistic模型、

Gompertz模型和 von Bertalanffy模型[4]，具体表达式

如表 2所示。

 1.5    基础模型拟合

对 9个种源分别独立拟合 Logistic、Gompertz
和 von Bertalanffy 3种候选生长模型，采用非线性最

小二乘法进行参数估计。利用均方根误差（RMSE）
和平均绝对误差（MAE）比较 3种模型的拟合精度并

筛选最优基础模型；对筛选出的最优模型，进一步采

用决定系数（R2）、赤池信息准则（AIC）和贝叶斯信息

准则（BIC）评价其拟合优度。计算公式参考文献 [17]。
所有参数显著性通过 t 检验判断。

 1.6    非线性混合效应模型构建

为考虑种源和个体的层次结构相关性，构建非

线性混合效应模型。模型形式为

yi js =
a+υi+υi j

1+b · e−kti js
+εi js (1)

yi js

ti js

υi ∼ N(0, δ2zy) υi j ∼ N(0, δ2id)

εi js

εi js ∼ N(0, δ2ε) δ2zy δ
2
id δ

2
ε

式中： 为第 i 个种源第 j 个个体在第 s 个时间点

的观测值（苗高或地径）， 为生长时间（d）；a、b、k
为固定效应参数，其中 a 为总体渐近线（理论最大生

长量），b 为与初始值相关的参数，k 为生长速率参数；

为种源水平随机效应， 为个

体水平随机效应（嵌套于种源内）， 为残差项，

为残差。 、 、 分别表示种源间方

差、个体间方差和残差方差。

模型采用限制性极大似然法（REML）估计参数。

通过似然比检验比较包含种源随机效应的模型与仅

含个体随机效应的模型，以判断不同种源间生长潜

力的差异是否显著。随机效应的方差分量及显著性

通过似然比检验和Wald检验评估。

 1.7    模型评价与比较

对于基础模型和混合效应模型，分别计算各种

源的 R2、RMSE和MAE等指标。混合效应模型与基

础模型的拟合优度比较采用 R2、RMSE 和 MAE。所
有统计分析在 R4.5.2中完成，非线性混合效应模型

拟合使用 nlme包，基础模型拟合使用 nls函数。

 2   结果与分析

 2.1    9 个种源样本苗高 3 个生长模型评价指标对比

为选择最适生长模型，比较了 Logistic、Gompertz
和 von Bertalanffy 3种非线性模型对 9个种源苗高

生长的拟合效果。表 3结果表明，Logistic模型在绝

大多数种源上具有最低的均方根误差（RMSE）和平

均绝对误差（MAE），或与最优者极为接近，且其参

数生物学意义明确，因此，选择 Logistic模型作为后

续分析的基础模型。尽管 3种模型在多数种源上的

RMSE和MAE差异较小，但 Logistic模型在绝大多数

种源上均获得最低（或接近最低）的 RMSE和MAE。
 2.2    基于 Logistic 方程的苗高基础模型参数估计

表 4展示了 9个种源分别拟合 Logistic模型得

到的生长参数及拟合优度指标。渐近线 a 反映了各

种源的理论最大苗高，其中抚顺种源（30.779 cm）、
金州种源（30.038 cm）和龙江种源（29.346 cm）的 a
值较高，表明其生长潜力较大；柴河种源（20.359 cm）
和叶赫种源（19.786 cm）的 a 值较低。R2 介于 0.312 ~
0.510之间，RMSE介于 3.152 ~  7.965 cm，MAE介

于 2.46 ~ 6.08 cm，表明基础模型对苗高生长的解释

力有限，存在较大的未解释变异。所有参数估计值

均达到极显著水平（P < 0.001）。由图 1可知，9个种

源苗高最大生长速率出现时间介于第 53.5 ~ 92.1天，
其中鸡西种源最早、抚顺种源最晚。

 2.3    基于 Logistic 方程的苗高非线性混合效应模型

参数估计

混合模型显著提升了拟合精度（表 5），各种源的

R2 由基础模型的 0.312 ~ 0.510提高至 0.611 ~ 0.852，
RMSE和 MAE也大幅降低，如：叶赫种源的 RMSE

 

表 2    生长模型表达式

Tab. 2    Expression of growth model

模型 Logistic Gompertz von Bertalanffy

表达式 y =
a

1+b · e−kt y = a · e−b·e−kt
y = a · (1−b · e−kt)3

注：y为苗高（cm）或地径（mm），t为生长时间（d），a为渐近线（理论最大生长量），b为与初始值相关的参数，k为生长速率参数。
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表 3    9个种源样本苗高 3个生长模型评价指标

Tab. 3    Evaluation metrics for three growth models fitted to seedling height data
across nine provenances cm

种源
Logistic Gompertz von Bertalanffy

RMSE MAE RMSE MAE RMSE MAE

龙江 7.303 5.679 7.306 5.684 7.307 5.675

柴河 3.152 2.459 3.170 2.476 3.164 2.472

金州 5.508 4.226 5.543 4.201 5.519 4.257

对青山 4.686 3.131 4.691 3.141 4.703 3.143

盖州 3.963 3.132 3.971 3.150 3.972 3.131

抚顺 7.965 6.077 8.001 6.046 8.013 6.176

鸡西 5.169 3.803 5.173 3.793 5.174 3.826

五里河 5.875 4.507 5.899 4.492 5.900 4.562

叶赫 4.118 3.389 4.123 3.391 4.131 3.397

注：RMSE为均方根误差，MAE为平均绝对误差。下同。

 

表 4    基于 Logistic方程的苗高基础模型参数估计及拟合指标

Tab. 4    Parameter estimation and goodness-of-fit metrics for the basic Logistic model fitted to seedling height data

种源 a/cm b k R2 AIC BIC RMSE/cm MAE/cm

龙江 29.346 4.398 0.022 0.333 3 687.76 3 704.93 7.303 5.679

柴河 20.359 3.230 0.018 0.510 1 856.11 1 871.66 3.152 2.459

金州 30.038 2.460 0.011 0.314 2 258.11 2 273.66 5.508 4.226

对青山 23.066 2.937 0.014 0.342 3 208.49 3 225.66 4.686 3.131

盖州 21.289 2.444 0.016 0.362 3 262.44 3 279.90 3.963 3.132

抚顺 30.779 8.099 0.023 0.403 3 781.58 3 798.74 7.965 6.077

鸡西 24.921 2.406 0.016 0.312 4 416.70 4 435.02 5.169 3.803

五里河 26.836 3.604 0.019 0.358 3 452.73 3 469.90 5.875 4.507

叶赫 19.786 2.905 0.019 0.341 1 025.09 1 036.75 4.118 3.389

注：所有参数均达到极显著水平（P < 0.001）。
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图 1    不同种源蒙古栎苗高瞬时生长速率随时间的变化

Fig. 1    Changes in instantaneous growth rate of seedling height of Quercus mongolica among different provenances over time
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由 4.118 cm降至 2.395 cm。种源间苗高生长潜力存

在显著差异，结果与基础模型一致，抚顺、金州、龙

江种源生长潜力较高，叶赫、柴河种源相对较低。

随机效应方差组分分解结果（表 6）表明，苗高

生长极限的变异主要来源于个体间，方差分量为

22.09，占总变异的 39.48%；种源间变异次之，方差

分量为 14.59，占总变异的 26.07%，残差变异占

34.45%。似然比检验表明，包含种源随机效应的模

型显著优于仅含个体随机效应的模型（L = 228.18，
df = 1，P < 0.001），证实不同种源间生长潜力存在极

显著差异。随机效应方差分量显示，种源间标准差

为 3.82，个体间标准差为 4.70，均达到显著水平。

 
 

表 6    基于 Logistic 方程的苗高非线性混合效应模型随
机效应方差组分

Tab. 6    Variance components of random effects for the
nonlinear mixed-effects Logistic model fitted to

seedling height data

随机效应 标准差 方差分量 总变异占比/%

种源间 3.82 14.59 26.07

个体间 4.70 22.09 39.48

残差 4.39 19.27 34.45

注：似然比检验用于验证种源随机效应的必要性，L = 228.18，df = 1，
P < 0.001，显著差异（P < 0.001）表明需引入种源随机效应。下同。

 

由图 2可知，苗高基础模型的标准化残差分布

离散度较高，存在一定趋势性偏差；而混合效应模型

的标准化残差更接近随机均匀分布，无明显系统偏

差，与前文混合模型 R2 提升、RMSE和 MAE显著

降低的数值结果一致，证实混合效应模型对苗高生

长数据的拟合效果更优。

 2.4    不同种源地径生长模型的拟合精度比较

对地径生长数据同样比较了 Logistic、Gompertz

和 von Bertalanffy 3种模型。表 7结果表明，3种模

型的 RMSE和 MAE差异均较小，表明它们均能较

好地描述地径生长趋势。尽管差异较小，但 Logistic
模型在 9个种源上均取得最低（或并列最低）的

RMSE和 MAE，且其参数生物学意义明确，因此选

择 Logistic模型作为地径生长的基础模型。

 2.5    基于 Logistic 方程的地径基础模型参数估计

各种源基于 Logistic模型拟合的结果显示

（表 8），龙江种源的理论最大地径 a 最高（5.037 mm），
五里河种源（4.812 mm）和金州种源（4.348 mm）次之，

盖州种源（3.245 mm）最低。生长速率参数 k 以五里

河种源最大（0.026），叶赫种源最小（0.012）。决定系

数 R2 介于 0.453  ~  0.594，均方根误差 RMSE介于

0.549 ~ 0.977 mm，平均绝对误差 MAE介于 0.439 ~
0.731 mm，模型对地径的解释力略高于苗高。所有

参数均极显著（P < 0.001）。由图 3可知，9个种源的

地径最大生长速率出现时间介于第 88.1 ~ 110.8 天，
所有种源苗高达到最大生长速率的时间均早于地径

达到最大生长速率的时间，表明苗高先于地径进入

速生期，呈现“先高后径”的生长节律特征。

 2.6    基于 Logistic 方程的地径非线性混合效应模型

参数估计

采用与苗高相同结构的非线性混合效应模型拟

合地径生长数据。表 9结果表明，混合模型大幅提

高了拟合精度，各种源的 R2 由基础模型的 0.453 ~
0.594提升至 0.685 ~ 0.868，RMSE和MAE显著降低

（如盖州种源的 RMSE由 0.628 mm降至 0.324 mm）。
种源间地径生长潜力存在显著差异，结果与基础模

型基本一致，其中龙江、五里河、金州种源生长潜力

较高，叶赫种源最低，柴河、盖州种源次之。

随机效应方差组分分解结果表明（表 10），地径

 

表 5    基于 Logistic方程的非线性混合效应模型苗高参数估计及拟合指标

Tab. 5    Parameter estimation and goodness-of-fit metrics for the nonlinear mixed-effects Logistic model fitted to
seedling height data

种源 a/cm b k R2 RMSE/cm MAE/cm

龙江 28.292 5.897 0.026 0.725 4.696 3.588

柴河 19.658 3.807 0.020 0.852 1.732 1.168

金州 25.306 2.880 0.017 0.713 3.567 2.627

对青山 20.391 4.404 0.022 0.634 3.496 2.051

盖州 20.348 2.995 0.020 0.816 2.133 1.487

抚顺 28.900 11.486 0.028 0.611 6.436 4.799

鸡西 23.788 2.694 0.019 0.678 3.537 2.499

五里河 26.176 4.784 0.023 0.670 4.218 3.075

叶赫 19.227 3.567 0.022 0.778 2.395 1.730

注：固定效应参数a、b、k的显著性P值均小于0.001。
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生长极限的变异主要来源于个体间（方差分量 0.55，
占总变异 44.16%），种源间变异次之（方差分量 0.34，
占总变异 27.70%），残差变异占 28.14%。似然比检

验同样证实引入种源随机效应的必要性（L = 284.82，
df = 1，P < 0.001）。随机效应方差分量显示，种源间

标准差为 0.59，个体间标准差为 0.74，均达到显著水

平，进一步表明地径生长潜力在不同种源间存在极

显著差异。

由图 4可知，地径基础模型残差虽分布相对规

整，但仍存在局部离散问题；引入种源和个体嵌套随

机效应后，地径混合效应模型残差分布更均匀，标准

化残差无明显趋势性偏差，进一步验证了混合效应

模型能有效提升地径生长数据的拟合精度，与数值

指标优化结论相印证。

 3   讨　　论

掌握蒙古栎 1年生苗木的生长节律并筛选出合

适的生长模型，是优化育苗密度、制定精准培育方
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a Logistic 基础模型苗高残差诊断

b 混合效应模型苗高残差诊断

图 2    苗高 Logistic基础模型与混合效应模型残差诊断

Fig. 2    Residual diagnostics between the basic Logistic model and the mixed-effects model for height
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表 7    9个种源地径 3个生长模型评价指标

Tab. 7    Evaluation metrics of three growth models fitted to ground diameter growth
of nine provenances mm

种源
Logistic Gompertz von Bertalanffy

RMSE MAE RMSE MAE RMSE MAE

龙江 0.952 0.719 0.957 0.726 0.958 0.726

柴河 0.640 0.508 0.644 0.512 0.646 0.512

金州 0.771 0.603 0.778 0.608 0.781 0.611

对青山 0.798 0.580 0.800 0.580 0.805 0.594

盖州 0.628 0.494 0.631 0.496 0.634 0.502

抚顺 0.736 0.595 0.741 0.596 0.743 0.598

鸡西 0.815 0.565 0.819 0.575 0.821 0.567

五里河 0.977 0.731 0.988 0.739 0.996 0.754

叶赫 0.549 0.439 0.551 0.439 0.558 0.454

 

表 8    基于 Logistic方程的地径基础模型参数估计及拟合指标

Tab. 8    Parameter estimation and goodness-of-fit metrics for the basic Logistic model fitted to ground diameter data

种源 a/mm b k R2 AIC BIC RMSE/mm MAE/mm

龙江 5.037 9.328 0.022 0.575 1 487.06 1 504.23 0.952 0.719

柴河 3.496 6.020 0.020 0.532 707.83 723.38 0.640 0.508

金州 4.348 8.662 0.022 0.594 842.39 857.93 0.771 0.603

对青山 3.569 7.018 0.020 0.453 1 296.08 1 313.25 0.798 0.580

盖州 3.245 5.823 0.020 0.500 1 118.77 1 136.24 0.628 0.494

抚顺 3.492 11.178 0.024 0.543 1 208.70 1 225.86 0.736 0.595

鸡西 4.094 6.097 0.020 0.493 1 756.61 1 774.93 0.815 0.565

五里河 4.812 14.552 0.026 0.587 1 514.80 1 531.97 0.977 0.731

叶赫 3.509 3.778 0.012 0.472 598.35 613.89 0.549 0.439

注：所有参数均达到极显著水平（P < 0.001）。
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Fig. 3    Changes in instantaneous growth rate of ground diameter of Quercus mongolica among different provenances over time
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案的基础。本研究采用 Logistic、Gompertz和 von
Bertalanffy 3种非线性模型，拟合了 9个种源蒙古栎

苗高和地径的生长过程；同时考虑到数据中存在的

种源和个体层次结构，引入个体水平随机效应来处

理重复测量之间的相关性，构建了非线性混合效应

模型。以下基于模型拟合效果与苗木生长规律两方

面展开讨论。

 3.1    生长模型拟合效果与混合效应模型的适用性

本研究通过比较 3种非线性生长模型的拟合精

度，明确 Logistic模型在蒙古栎 1年生苗木苗高与

地径生长拟合中均表现最优。在苗高生长方面，

Logistic模型在 9个种源上的均方根误差最低，平均

绝对误差与 Gompertz、von Bertalanffy模型差异极

小。在地径生长拟合中，该模型同样呈现一致优势。

这一结果与蒋燚等[18]对黑荆树（Acacia mearnsii）0.5
年生幼苗的研究结论一致，同样发现 Logistic曲线

更适合描述苗高和地径的生长过程。Li等[19]对落叶

松杂交无性系（Larix kaempferi × L. gmelinii）的研究

中，Logistic模型拟合系数均高于 0.943，能够有效模

拟生长曲线。于志民等[20]对圆齿野鸦椿（Euscaphis
konishii）幼苗的研究也表明，Logistic模型的拟合度

较 Gompertz模型更高，其苗高、地径的拟合度分别

达到 0.988、0.985。葛会硕等 [21]对小叶杨（Populus
simonii）幼苗的研究发现，Logistic模型与 Gompertz
模型均能较好拟合株高生长规律，但不同产区样本

的最优基础模型存在差异，在此基础上构建的组合

优化模型进一步提高了预测精度，也说明 Logistic
模型具有较广的适用性。上述研究共同印证了

Logistic模型在阔叶树种苗期生长模拟中的适用性。

然而，基础 Logistic模型仅以生长时间为自变

量，将所有样本视为同一总体，无法处理因种源、个

体差异形成的层次结构。本研究中基础 Logistic模
型的 R2 介于 0.312 ~ 0.510之间，低于部分同类研究，

这主要是因为数据存在明显的种源和个体层次结构，

而基础模型未能捕捉这种结构，导致大量变异未被

解释。相比之下，罗元等[22]对油松（Pinus tabuliformis）
不同种群的研究中，各种群苗高、地径生长与

Logistic方程的相关系数均在 0.9以上，但其研究对

象为种群层面的汇总数据，个体变异已被平均化。

当数据存在层次结构时，单一水平的基础模型必然

无法充分解释变异。

为解决上述问题，本研究构建了非线性混合效

应模型，将渐近线参数 a 设为随机效应，b 和 k 作为

固定效应，个体随机效应嵌套于种源内。该结构通

过个体水平随机效应解释了同一株苗木重复测量数

据间的部分自相关性。残差诊断（图 2、4）显示，混合

效应模型的标准化残差分布较基础模型更为均匀，

无明显趋势性偏差，表明该模型结构能有效处理数

据的层次结构与相关性。引入种源和个体嵌套随机

效应后，混合效应模型的 R2 提升至 0.61  ~  0.85，
RMSE和 MAE显著降低。这一提升幅度与周光锋

等[23]对麻栎（Quercus acutissima）人工林地位指数表

 

表 9    基于 Logistic方程的非线性混合效应模型地径参数估计及拟合指标

Tab. 9    Parameter estimation and goodness-of-fit metrics for the nonlinear mixed-effects Logistic model
fitted to ground diameter data

种源 a/mm b k R2 RMSE/mm MAE/mm

龙江 4.791 11.895 0.025 0.832 0.599 0.456

柴河 3.377 7.408 0.023 0.842 0.373 0.283

金州 4.161 10.908 0.025 0.797 0.546 0.418

对青山 3.442 11.387 0.025 0.703 0.588 0.401

盖州 3.130 7.098 0.023 0.868 0.324 0.225

抚顺 3.347 13.853 0.027 0.685 0.611 0.490

鸡西 3.896 7.403 0.023 0.724 0.602 0.402

五里河 4.749 18.063 0.028 0.814 0.655 0.483

叶赫 3.070 4.129 0.017 0.799 0.340 0.248

注：固定效应参数a、b、k的显著性P值均 < 0.001。

 

表 10    基于 Logistic 方程的地径非线性混合效应模型
随机效应方差组分

Tab. 10    Variance components of random effects for the
nonlinear mixed-effects Logistic model fitted

to ground diameter data

随机效应 标准差 方差分量 总变异占比/%

种源间 0.59 0.34 27.70

个体间 0.74 0.55 44.16

残差 0.59 0.35 28.14

注：L = 284.82，df = 1，P < 0.001。
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的研究结果相似，其基础模型 R2 仅为 0.657 5，而引

入样地水平随机效应的非线性混合效应模型 R2 提

升至 0.979 2。李欣宇等 [24]对红松（Pinus koraiensis）
树高−胸径关系的研究也表明，基础模型引入样方随

机效应后拟合优度显著提升。冯源等 [25]对云南松

（Pinus yunnanensis）林树高曲线的研究同样采用非

线性混合效应模型，将样地作为随机效应显著提升

了模型拟合精度。上述研究证实，当数据存在层次

结构时，基础模型与混合效应模型的拟合优度存在

显著差距。

随机效应方差组分分解结果显示，苗高生长极

限的变异中种源间方差分量占 26.07%，个体间占

39.48%；地径生长变异中种源间占 27.70%，个体间

占 44.16%。这一结果表明，蒙古栎苗期生长性状的

变异主要来源于个体水平，种源间差异次之。似然

比检验进一步证实引入种源随机效应的必要性（苗

高 ：L  =  228.18，P  <  0.001；地径 ：L  =  284.82，P  <
0.001），验证了随机效应结构设定的合理性。倪铭岐

等 [26]对日本落叶松（Larix kaempferi）一级枝条数量

及密度的研究发现，考虑样木水平的混合效应模型
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Fig. 4    Residual diagnostics between the basic Logistic model and the mixed-effects model for ground diameter
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可以有效地降低异方差性和自相关性，拟合效果优

于传统模型。刘帅东等 [27]对长白落叶松 （Larix
olgensis）冠长率的研究同样证实，非线性混合效应

模型在林木生长模拟中具有明显优势。何星谊等[28]

对杉木（Cunninghamia lanceolata）优势木胸径生长

的研究进一步表明，同时包含立地和气候因子的随

机效应模型拟合效果明显优于仅含单一类型随机效

应的模型。本研究采用的双层次嵌套随机效应结构

有效解析了数据的层次结构，为精准预测苗高与地

径生长提供了可靠方法。

 3.2    蒙古栎苗期生长规律与种源差异

基于最优 Logistic模型的分析表明，蒙古栎 1
年生苗木的苗高与地径生长呈现“先高后径”的节律

特征，且种源间生长潜力存在显著差异。从模型参

数看，抚顺、金州、龙江种源的苗高理论最大生长量

较高，而柴河、叶赫种源较低；地径生长方面，龙江种

源理论最大地径最高，盖州种源最低，这些差异反映

了种源间遗传背景与原生境条件的共同作用。这种

种源间生长潜力的显著分化，是蒙古栎对原生地理

气候条件长期适应的结果。高纬度低温的龙江种源

（年均温 4.0 ℃）同时表现出较高的苗高与地径理论

最大值，这与栎属植物分布北缘群体生长受低温驱

动、倾向于高效积累生物量以适配环境的规律一致，

刘建锋等 [29]对不同纬度栓皮栎（Quercus variabilis）
幼苗的研究发现，高纬度群体对地上部分的投入高

于中低纬度群体，叶片叶绿素含量和氮含量随纬度

增加而增加，体现了北缘群体通过优化生物量分配

提升适应性的特征。低纬度高温的盖州种源（年均

温 9.5 ℃）地径生长滞后（a 值 3.245 mm），可能源于

其遗传适应策略：该种源原生境水热条件优越、生长

季较长，自然选择可能倾向于将更多资源分配于苗

高生长以竞争光照，而非地径加粗；迁移至沈阳后，

其遗传调控的资源分配模式得以延续，导致地径生

长相对滞后。抚顺、金州、五里河等种源的高生长潜

力，印证了蒙古栎种源可通过资源分配策略适应温

度梯度的结论，李文文[30]对蒙古栎种源变异的研究

表明，其表型性状与种源地经度、年均温、年降水量

呈显著或极显著相关。柴河种源海拔最高（579 m），
年均温仅 3.2 ℃，其生长潜力低于龙江种源（海拔

242 m，年均温 4.0 ℃）。两者虽同为低温环境，但生

境不同：龙江位于高纬度平原，柴河位于高海拔山

地。樊莹等[31]对长白山蒙古栎幼树的研究发现，随

海拔升高叶片光合能力和年生长量显著下降（叶生

物量下降 64%，新生枝条生物量下降 59%），这与柴

河种源生长受限的研究结果相符。这种种源分化具

有明确的遗传基础，李波[16]基于表型和 SSR分子标

记的研究证实，蒙古栎种内遗传多样性丰富（平均

Shannon-Wiener指数 H' = 1.93），生长性状变异受地

理环境筛选，且种源间平均表型分化系数达 55.24%，
遗传距离与地理距离显著相关（R2 = 0.12，P < 0.001），
与本研究观察到的种源间生长潜力分化相互印证。

在生长节律方面，9个种源苗高达到最大生长

速率点的时间均早于地径，且苗高瞬时生长速率整

体高于地径。Qi等 [32]对 18个栎树品种的研究发

现，不同品种间的生长节律存在显著多样性，生长曲

线可划分为 3种模式。宋淑媛等 [33]对白桦（Betula
platyphylla）无性系的研究表明，施肥显著促进高生

长的机制是延长了速生期的生长时间、增加了速生

点处生长速度，且不同无性系对施肥的响应存在差

异。对于生长潜力较高的种源，可在速生期集中加

强肥水管理；对于生长潜力较低的种源，则可依据模

型预测的生长极限，实施差异化的密度调控。

 4   结　　论

本研究采用Logistic、Gompertz和 von Bertalanffy
3种非线性生长模型，对 9个种源蒙古栎 1年生苗

木的苗高和地径生长动态进行拟合，并进一步构建

非线性混合效应模型，以解析种源与个体层次的变

异来源。结果表明，Logistic模型在苗高和地径生长

拟合中均表现最优，可作为蒙古栎 1年生苗木生长

模拟的普适性模型。基础 Logistic模型因未考虑数

据层次结构，拟合优度偏低（R2 = 0.312 ~ 0.510）。引
入种源与个体嵌套随机效应后，混合效应模型的

拟合优度显著提升：苗高、地径 R2 平均提升分别

约 0.356和 0.257，RMSE平均降低约 34% 和 33%，
MAE平均降低约 39% 和 36%。随机效应方差分解

显示，苗高与地径生长变异主要来源于个体间（分别

占 39.48% 和 44.16%），种源间差异次之 （分别占

26.07% 和 27.70%），且种源随机效应达极显著水平

（P < 0.001），证实了构建混合效应模型的必要性。蒙

古栎苗期生长呈现“先高后径”的节律特征，种源间

生长潜力存在显著差异：抚顺、金州、龙江种源生长

潜力较高，柴河、叶赫种源相对较低。综上，非线性

混合效应模型有效提升了蒙古栎苗期生长的预估精

度，解析了种源与个体层次的变异结构，可为蒙古栎

优质苗木培育、苗期管理优化及种质资源早期评价

提供科学依据。
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