
第 ３５ 卷第 １９ 期

２０１５ 年 １０ 月

生 态 学 报

ＡＣＴＡ ＥＣＯＬＯＧＩＣＡ ＳＩＮＩＣＡ
Ｖｏｌ．３５，Ｎｏ．１９
Ｏｃｔ．，２０１５

ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

基金项目：国家“十二五”科技支撑课题（２０１２ＢＡＤ２２Ｂ０２０３， ２０１２ＢＡＣ０１Ｂ０３）； 北京市共建项目专项（天然林生物多样性保护技术与杨树抗逆机

理研究 ２０１２）

收稿日期：２０１４⁃０３⁃０４； 　 　 网络出版日期：２０１４⁃１２⁃０４

∗通讯作者 Ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ａｕｔｈｏｒ．Ｅ⁃ｍａｉｌ： ｚｈａｏｘｈ＠ ｂｊｆｕ．ｅｄｕ．ｃｎ

ＤＯＩ： １０．５８４６ ／ ｓｔｘｂ２０１４０３０４０３７１

肖翠， 刘帅， 黄珍， 樊莹， 王均伟， 赵秀海， 唐景毅．长白山阔叶红松林中影响乔木幼苗存活的关键因素分析．生态学报，２０１５，３５（１９）：　 ⁃ 　 ．
Ｘｉａｏ Ｃ， Ｌｉｕ Ｓ， Ｈｕａｎｇ Ｚ， Ｆａｎ Ｙ， Ｗａｎｇ Ｊ Ｗ， Ｚｈａｏ Ｘ Ｈ， Ｔａｎｇ Ｊ Ｙ．Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｂｉｏｔｉｃ ａｎｄ ａｂｉｏｔｉｃ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｎ ｔｒｅｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｉｎ ａ ｂｒｏａｄ－ｌｅａｖｅｄ Ｋｏｒｅａｎ
ｐｉｎｅ （Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ） ｍｉｘｅｄ ｆｏｒｅｓｔ ｏｎ Ｃｈａｎｇｂａｉ Ｍｏｕｎｔａｉｎ．Ａｃｔａ Ｅｃｏｌｏｇｉｃａ Ｓｉｎｉｃａ，２０１５，３５（１９）：　 ⁃ 　 ．

长白山阔叶红松林中影响乔木幼苗存活的关键因素
分析
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１ 北京林业大学省部共建森林培育与保护教育部重点实验室， 北京　 １０００８３

２ 吉林省白河林业局， 吉林　 １３３６００

摘要：应用广义线性混合模型，对长白山阔叶红松林中影响幼苗存活的生物因素和非生物因素进行分析。 结果表明：（１）在群

落水平上，幼苗存活率和生物因素中同种幼苗邻居显著负相关，说明在阔叶红松林群落中存在负密度制约效应。 （２）生物因子

和非生物因子对不同年龄阶段的幼苗存活率影响不同。 对于 １ 年生的幼苗，幼苗存活率与异种大树邻居呈显著负相关，与同种

大树邻居呈显著正相关；对于 ２—３ 年生的幼苗，其存活率和同种幼苗邻居、同种大树邻居均呈显著负相关，和非生物因子相关

不显著；对于 ４ 年生以上的幼苗，其存活率和土壤主成分分析的 ＰＣ１（低的有机质、速效钾、速效氮等比较贫瘠的土壤）显著负相

关。 （３）种子的传播方式不同，幼苗存活率的影响因子也不同。 对于风传播的物种，存活率与同种幼苗邻居密度显著正相关。

对于重力传播的物种，幼苗存活率与土壤 ＰＣ３（高的全氮和速效氮，含氮较高的土壤）、异种大树邻居、草本密度呈负相关，与林

冠开阔度和草本盖度成正相关。 （４）对于不同的物种，影响幼苗存活的因素也不同。 紫椴的幼苗存活率与土壤 ＰＣ３、异种大树

邻居、草本密度呈显著负相关，与土壤主成分 ＰＣ２（高的有机质和全氮等养分比较好的土壤）呈显著正相关。
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ａｍｕｒｅｎｓｉｓ， ｗｈｉｌｅ ｓｏｉｌ ＰＣ ａｘｉｓ ２ （ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｈｉｇｈ ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒ ａｎｄ ｔｏｔａｌ Ｎ） ｓｈｏｗｅｄ ａ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｅｆｆｅｃｔ．
Ｆｉｎａｌｌｙ， ｈｅｒｂｓ ｍｉｇｈｔ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｓｕｒｖｉｖａｌ． Ｂｏｔｈ ｈｅｒｂ ｄｅｎｓｉｔｙ ａｎｄ ｈｅｒｂ ｃｏｖｅｒ ｉｍｐａｃｔｅｄ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｂｙ ｍｏｄｉｆｙｉｎｇ
ｌｏｃａｌ ｈａｂｉｔａｔ． Ｈｏｗｅｖｅｒ， ｔｈｅｒｅ ｗａｓ ｎｏ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｈｅｒｂｓ ｏｎ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｄｕｅ ｔｏ ｌｉｍｉｔｅｄ ｄａｔａ． Ｗｅ ｃｏｎｃｌｕｄｅ ｔｈａｔ ｂｏｔｈ ｌｏｃａｌ
ｂｉｏｔｉｃ ａｎｄ ａｂｉｏｔｉｃ ｆａｃｔｏｒｓ ｐｌａｙ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｒｏｌｅｓ ｉｎ ｄｅｔｅｒｍｉｎｉｎｇ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｒｅｃｒｕｉｔｍｅｎｔ ｉｎ ｔｈｉｓ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｆｏｒｅｓｔ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ｂｒｏａｄ⁃ｌｅａｖｅｄ Ｋｏｒｅａｎ ｐｉｎｅ （Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ） ｍｉｘｅｄ ｆｏｒｅｓｔ ｏｎ Ｃｈａｎｇｂａｉ Ｍｏｕｎｔａｉｎ； Ｇｅｎｅｒａｌｉｚｅｄ ｌｉｎｅａｒ ｍｉｘｅｄ⁃
ｅｆｆｅｃｔ ｍｏｄｅｌ； Ｂｉｏｔｉｃ ｆａｃｔｏｒｓ； Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ； Ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｓｕｒｖｉｖａｌ

在树木生活史周期中，幼苗阶段是个体生长最为脆弱、对环境变化最为敏感的时期，也是个体数量变化最

大的时期［１］。 树木幼苗的存活状况间接影响森林群落的物种组成、结构以及稳定性。 影响幼苗存活的因素

很多，如光照、土壤水分、小尺度环境干扰、坡向、坡度、林冠盖度、枯枝落叶层等各种环境因子［２⁃３］，以及林分

条件、物种组成、草食动物啃食、菌类感染、幼苗与母树之间的距离等生物因子［４⁃６，１］。 然而，以往的研究多集

中在对单个种群幼苗存活问题的探讨上［７⁃８］，对整个森林群落幼苗存活问题的研究还相对较少。
近年来，随着森林固定监测大样地的发展［９］，长期连续定位监测森林群落的动态变化得以实现［１０］。 幼苗

监测作为森林样地监测的一个重要方面，越来越受到重视［１１⁃１４］。 充分结合和综合利用大样地中的监测数据，
能够帮助了解幼苗的动态变化规律以及影响其存活的原因［１５⁃１７］。 长白山阔叶红松林是典型的温带森林群

落，具有丰富的物种多样性，是北半球同纬度地区树种最为丰富的森林类型。 针对长白山阔叶红松林的研究

一直是我国温带森林生态系统研究的热点［１８⁃１９］，对群落幼苗存活规律的研究将进一步完善我们对阔叶红松

林物种共存的认识。 有关阔叶红松林中幼苗的研究已有一些［２０⁃２１］，而综合探讨生物和非生物等多种因素对

幼苗存活影响的研究还比较有限。
综上所述，本文以长白山阔叶红松林永久监测样地为研究平台，以乔木幼苗为研究对象，研究影响幼苗存

活的生物和非生物因素，拟回答以下几个问题：（１）哪些因素影响阔叶红松林幼苗的存活？ （２）负密度制约现

象在温带森林群落中是否普遍存在？ （３）生物因素和非生物因素对不同年龄阶段、不同传播方式、不同物种

的幼苗存活率影响是否一样？ （４）生物因素中的草本植物对幼苗存活是否有显著影响？

１　 研究地概况与研究方法

１．１　 研究地概况

研究区域位于长白山国家级自然保护区阔叶红松林内。 本区地带性气候为温带湿润的季风气候，冬季寒

冷干燥，夏季温暖湿润。 研究区域立地类型为平缓的坡地，属典型的温带大陆性山地气候［２２］。 该地区年均气

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３５ 卷　
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温 ０．６ ℃，年均降水量 ７０７ ｍｍ，土壤类型为山地暗棕色森林土［２３］。
１．２　 研究方法

１．２．１　 样地设置

在 ２００７ 年，参照 ＣＴＦＳ （Ｃｅｎｔｅｒ ｆｏｒ Ｔｒｏｐｉｃａｌ Ｆｏｒｅｓｔ Ｓｃｉｅｎｃｅ）样地建设标准，选择典型的原始阔叶红松林，应
用全站仪建立了面积 １ ｈｍ２（１００ ｍ×１００ ｍ）的固定监测样地。 样地中心坐标为 Ｎ４２°２０． ２１１′，Ｅ１２８°０５． ７０５′，
海拔为 ７８４ ｍ。
１．２．２　 乔木调查

记录样地内所有胸径（Ｄｉａｍｅｔｅｒ ｏｆ Ｂｒｅａｓｔ Ｈｅｉｇｈｔ）大于等于 １ ｃｍ 的木本植物（包括乔木，灌木），记录其种

类，测量其胸径和坐标，并对其定位及挂牌标记［２４］。

图 １　 幼苗样方示意图

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｓｋｅｔｃｈ ｍａｐｏｆｓｅｅｄ ｔｒａｐ ａｎｄ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｇｒｉｄ

空心方框代表草本和幼苗调查样方，黑色方框代表种子收集器

１．２．３　 幼苗及草本植物调查

在样地内均匀设置了 ５０ 个种子收集器，在每个种

子收集器旁边分别设置 ２ 个面积 １ ｍ×１ ｍ 的幼苗调查

样方，共计 １００ 个幼苗样方，具体位置如图 １ 所示。 将

样方内胸径小于 １ ｃｍ 的木本植物作为幼苗，调查其种

类，并挂牌标记。 同时测量样方内草本植物种类、高度、
密度和盖度。 其中，盖度用投影法测量。 即 １ ｍ×１ ｍ
样方内草本植物投影面积占整个样方面积的比值。 每

年 ７—８ 月复查一次，迄今为止共完成了 ７ 次调查。
１．２．４　 幼苗年龄的确定

乔木幼苗的年龄的确定是根据长期定位监测和主

茎上的芽痕等因素综合判断的。 １ 年生幼苗有子叶，无
脱落芽痕；２—３ 年生幼苗存在 １—２ 圈芽痕，每个芽痕

之间有生长量。 ４ 年生以上的幼苗存在 ３ 圈以上芽痕。
１．２．５　 环境因子测量

以样地内 ２０ ｍ×２０ ｍ 为尺度测量环境因子，包括

土壤有机质、全氮、有效氮、有效磷、有效钾、土壤 ｐＨ 值、林冠开阔度。 具体调查方法是：在每个 ２０ ｍ×２０ ｍ 的

样方内，随机各取 ２ 个 ５００ ｇ 土壤表层（０—２０ ｃｍ）的土壤样品，带回分析。 室内分析依据《土壤农业化学分析

方法》的步骤进行。 两个样方的平均值为每个样方测量结果的最终值。 林冠开阔度指林地被树冠垂直投影所

覆盖的比例。 其测量采用林冠分析仪（ＷｉｎＳＣＡＮＯＰＹ，Ｃａｎａｄａ）在每个样方中距离地面 １ｍ 处随机拍摄 ２ 张半球

状照片，从半球状照片中获得。 林冠开阔度也取平均值。 在每个样地所处地带地势较为平缓，没有明显的沟、山
脊和谷地等特殊地形，故不考虑地形的影响。 影响每个 ２０ ｍ×２０ ｍ 样方内的幼苗存活的环境因子一样。

为了减少多元共线性现象和降低表述土壤因素的变量，参照 Ｂａｉ 等对环境因子的处理方法，我们对土壤

的有机质、全氮、有效氮、有效磷、有效钾五个代表土壤养分的化学变量进行主成分分析。 ＰＣ１ 代表低的有机

质、速效钾、速效氮等比较贫瘠的土壤，ＰＣ２ 代表高的有机质和全氮等养分比较好的土壤，ＰＣ３ 代表高的全氮

和速效氮，含氮较高的土壤。 具体结果见表 １。

表 １　 土壤养分的主成分分析

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｏｉｌ ｖａｒｉａｂｌｅｓ ｌｏａｄｉｎｇｓ ｏｎ ｔｈｅ ｔｈｒｅｅ ＰＣＡｓ ｉｎ ｔｈｅ ｐｌｏｔ

土壤变量 Ｓｏｉｌ ｖａｒｉａｂｌｅｓ ＰＣ１ ＰＣ２ ＰＣ３ 土壤变量 Ｓｏｉｌ ｖａｒｉａｂｌｅｓ ＰＣ１ ＰＣ２ ＰＣ３

有机质含量 Ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒ －０．４７７ ０．３３６ －０．４３１ 速效磷 Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ －０．５７２ －０．１５６ －０．２８７

速效钾 Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｋａｌｉｕｍ －０．５５３ －０．２６５ －０．４９ 全氮 Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ －０．３６８ ０．３３９ ０．８２９

速效氮 Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ －０．８２３ ０．１８９ ０．５３２ 变量解释 Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｅｘｐｌａｉｎｅｄ ４５．０％ ２４．５％ １５．４％

３　 １９ 期 　 　 　 肖翠　 等：长白山阔叶红松林中影响乔木幼苗存活的关键因素分析 　
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１．２．６　 数据分析方法

选取 ２０１２ 年和 ２０１３ 年的幼苗调查数据，应用广义线性混合模型分析幼苗存活与生物因子和非生物因子

之间的关联。 广义线性混合模型中包含固定效应和随机效应两部分自变量，我们将生物因子和非生物因子作

为固定效应并都经过标准化处理，小样方号和树种被用作随机效应［１０］。 为了比较生物因子和非生物因子对

幼苗存活的重要性，我们共建立了以下三个备选模型：（１）生物模型：模型中仅包含大树效应、幼苗效应和草

本植物效应。 大树效应是指以幼苗样方为中心直径 １０ ｍ 范围内的同种大树胸高断面积和异种大树胸高断面

积［１２］。 不同研究选取的尺度不同，大树效应的影响也不同。 长白山地区的研究大多数选择 ２０ ｍ 范围，这主

要是考虑林冠的影响。 而本文试验地面积较小，面积仅有 １ ｈｍ２，同时兼顾大树的地上林冠和地下根系两方

面对幼苗的影响，故选取 １０ ｍ 范围［１２］。 幼苗样方 １０ ｍ 范围内的大树均位于样地内，即不存在边缘效应。 幼

苗效应是指幼苗所在幼苗调查样方内的同种幼苗密度和异种幼苗密度，草本植物效应是指幼苗调查样方草本

植物密度和盖度；（２）非生物模型：模型中仅包含环境因子，即土壤 ＰＣ１、土壤 ＰＣ２、土壤 ＰＣ３、土壤 ｐＨ 值和林

冠开阔度。 （３）生物＋非生物模型。 用 Ａｋａｉｋｅ′ｓ Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ Ｃｒｉｔｅｒｉｏｎ （ＡＩＣ）比较模型，不同的模型有不同的

ＡＩＣ 值，ＡＩＣ 差值小于 ２ 的看作无差别［２５］。 我们将幼苗分成以下几个类别进行上述模型检验：（１）群落水平：
包括所有乔木幼苗；（２）不同的年龄：１ 年、２—３ 年和大于等于 ４ 年的幼苗；（３）不同的种子扩散方式：重力传

播和风传播。 长白山地区靠动物传播种子的物种主要是红松，但因为调查中 ２０１２ 年至 ２０１３ 年存活下来的红

松幼苗仅有 ５ 株，没有达到统计分析的数量，故本文没有分析动物传播方式；（４）物种水平：２０１２—２０１３ 年调

查数据中存活数量最多的前五个树种。 为了比较各个参数对幼苗存活的贡献，我们计算每个参数的优势比率

（Ｏｄｄｓ ｒａｔｉｏ），优势比率大于 １（９５％的置信区间）表明与幼苗存活正相关，优势比率小于 １（９５％的置信区间）
表明与幼苗存活负相关［２０］。

采用 Ｒ 软件的‘ｌｍｅ４’ ［２６］资源包进行了幼苗存活关键因素的分析。

２　 结果

２．１　 群落水平的幼苗存活

２０１２ 年共调查到 １２８８ 株乔木幼苗，２０１３ 年调查到 ９６５ 棵乔木幼苗，从 ２０１２ 年至 ２０１３ 年仍然存活的幼

苗有 ５４９ 棵，占 ２０１２ 年幼苗总量的 ４２．６％。 幼苗存活模型中用到的参数见表 ２。

表 ２　 幼苗存活模型中用到的参数

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｉｎｃｌｕｄｅｄ ｉｎ ｍｏｄｅｌｓ ｏｆ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｓｕｒｖｉｖａｌ

变量 Ｖａｒｉａｂｌｅｓ
数据 Ｄａｔａ

范围 Ｒａｎｇｅ 均值 Ｍｅａｎ 中值 Ｍｅｄｉａｎ
幼苗效应 Ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｅｆｆｅｃｔ ／ （个数 ／ ｍ２）
同种幼苗 Ｃｏｎｓｐｅｃｉｆｉｃ （Ｎｃｏｎ） １—４８ １７．０３４ １１
异种幼苗 Ｈｅｔｅｒｏｓｐｅｃｉｆｉｃ （Ｎｈｅｔ） ０—５６ ７．８０６ ５
大树效应 Ａｄｕｌｔ ｔｒｅｅ ｅｆｆｅｃｔ ／ ｍ２

同种大树 Ｃｏｎｓｐｅｃｉｆｉｃ （Ａｃｏｎ） ０—０．５０３ ０．０３４ ０
异种大树 Ｈｅｔｅｒｏｓｐｅｃｉｆｉｃ （Ａｈｅｔ） ０．００５—１．５８１ ０．３２０ ０．２６０
草本效应 Ｈｅｒｂ ｅｆｆｅｃｔ
草本密度 Ｈｅｒｂ ｄｅｎｓｉｔｙ （Ｈｄｅｎ） ６—１０９ ５１．１５９ ４９
草本盖度 Ｈｅｒｂ ｃｏｖｅｒ （Ｈｃｏｖｅｒ） ６—１２８ ５５．０５７ ４８
环境特性 Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ
土壤主成分 １ Ｓｏｉｌ ＰＣ１ －３．４５４—２．８３２ －０．０５０ ０．２２３
土壤主成分 ２ Ｓｏｉｌ ＰＣ２ －２．３９２—４．４７７ ０．３０６ ０．１３５
土壤主成分 ３ Ｓｏｉｌ ＰＣ３ －２．１６８—１．６５６ －０．０２４ －０．３１９
土壤 ＰＨ 值 Ｓｏｉｌ ｐＨ ４．３２—６．１ ５．２２０ ５．２３
林冠开阔度 Ｏｐｅｎｎｅｓｓ ／ ％ ７．３４—１５．３ １０．９８０ １１．３４
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　 　 文章中共用了三个模型：生物模型，非生物模型以及生物＋非生物模型。 通过表 ３ 中的 ΔＡＩＣ 值（ΔＡＩＣ ＝
ＡＩＣ－ｍｉｎ（ＡＩＣ））可以判断模型的好坏。 ΔＡＩＣ 值越小的模型越好。

表 ３　 个体水平幼苗存活模型中 ＡＩＣ ａｎｄ ΔＡＩＣ 值

Ｔａｂｌｅ ３　 ＡＩＣ ａｎｄ ΔＡＩＣ ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ⁃ｌｅｖｅｌ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｍｏｄｅｌｓ

名称 Ｉｎｓｔａｎｃｅｓ
备选模型 Ｃａｎｄｉｄａｔｅ ｍｏｄｅｌｓ

生物模型 Ｂｉｏｔｉｃ
ＡＩＣ ΔＡＩＣ

非生物模型 Ｈａｂｉｔａｔ
ＡＩＣ ΔＡＩＣ

生物＋非生物模型 Ｂｉｏｔｉｃ ＋ Ｈａｂｉｔａｔ
ＡＩＣ ΔＡＩＣ

群落水平 Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｌｅｖｅｌ

乔木幼苗 Ｔｒｅｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ １５４０．８３６ ０ １５４９．４２ １５４６．７６２

年龄结构 Ａｇｅ ｃｌａｓｓ （ ｔｒｅｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ）

１ 年生 １ ｙｅａｒ ３０９．７８２ ０ ３１７．５１１ ３１０．２６５ ０．４８３

２—３ 年生 ２—３ ｙｅａｒｓ １０５０．００１ ０ １０５７．４３７ １０５５．０８４

大于 ４ 年生 Ａｂｏｖｅ ４ ｙｅａｒｓ ９８．９５９ ９６．５９９ ９５．６８７ ０

传播方式 Ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｍｏｄｅ

风力传播 Ｗｉｎｄ １２８７．６７９ ０ １２９２．０９ １２９３．１４５

重力传播 Ｇｒａｖｉｔｙ ２３８．７０９ ２４１．７２９ ２３３．０３８ ０

物种水平 Ｓｐｅｃｉｅｓ ｌｅｖｅｌ

簇毛槭 Ａｃｅｒ ｂａｒｂｉｎｅｒｖｅ ６４．３７７ ０ ６４．５８０ ７０．０７３

假色槭 Ａｃｅｒ ｐｓｅｕｄｏ－ｓｉｅｂｏｌｄｉａｎｕｍ ６３．８５４ ５７．９１０ ０ ６７．７０９

色木槭 Ａｃｅｒ ｍｏｎｏ ４０．９１０ ０ ４９．８９０ ４８．６６５

水曲柳 Ｆｒａｘｉｎｕｓｍａｎｄｓｃｈｕｒｉｃａ １１１８．３９６ ０ １１２０．１８６ １１２１．７６１

紫椴 Ｔｉｌｉａａｍｕｒｅｎｓｉｓ ２０９．１５０ ２１３．５７４ ２００．７６３ ０

图 ２　 群落水平上幼苗存活的优势比率分析

　 Ｆｉｇ．２　 Ｏｄｄｓ ｒａｔｉｏｓ ｏｆ ａ ｔｒｅｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｆｏｒ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｌｅｖｅｌ

各个变量的缩写见表 ２； 圆圈代表每个参数的优势比率，实心点表

示显著相关，空心点表示相关不显著

群落水平上，最好的模型为生物模型（表 ３），生物

邻居对幼苗的存活率影响更大。 由图 ２ 的优势比率可

以看出，在群落水平上，同种幼苗密度和幼苗存活率呈

负相关（ｏｄｄｓ ｒａｔｉｏ ＝ －０．２８，Ｐ ＝ ０．０１３），即同种幼苗密度

越大的地方，幼苗存活率越低。
２．２　 不同年龄的幼苗存活

由表 ３ 可以看出，不同年龄阶段影响幼苗存活的最

优模型不同。 ２—３ 年生幼苗最好的模型是生物模型，１
年生幼苗和 ４ 年生以上幼苗最优模型是生物＋非生物模

型。 １ 年生幼苗存活率与同种大树胸高断面积呈显著

正相关（ｏｄｄｓ ｒａｔｉｏ ＝ ０．５２，Ｐ＝ ０．０１３），与异种大树胸高断

面积呈显著负相关（ｏｄｄｓ ｒａｔｉｏ ＝ －０．３７，Ｐ＝ ０．０１０）。 ２—３
年生的幼苗与同种大树胸高断面积呈显著负相关（ｏｄｄｓ
ｒａｔｉｏ ＝ －０．３６，Ｐ ＝ ０．００５），与同种幼苗密度呈显著负相关

（ｏｄｄｓ ｒａｔｉｏ ＝ －０．３５，Ｐ＝ ０．０１１）。 对于大于等于 ４ 年的幼

苗，其存活率与土壤主成分分析的 ＰＣ１ 呈显著负相关（ｏｄｄｓ ｒａｔｉｏ ＝ －１．０１，Ｐ＝ ０．０２９）。
２．３　 不同种子传播类型的幼苗存活

表 ３ 可以看出，种子风力传播的幼苗存活最优模型是生物模型，而重力传播的幼苗存活的最优模型是生

物＋非生物模型。
从图 ４ 中可以看出，种子风力传播的幼苗存活率与同种幼苗密度呈显著负相关（ｏｄｄｓ ｒａｔｉｏ ＝ －０．３１，Ｐ ＝ ０．

００６）。 种子重力传播的幼苗存活率与林冠开阔度呈显著正相关（ ｏｄｄｓ ｒａｔｉｏ ＝ ０．４９，Ｐ ＝ ０．０４９），与草本盖度

（ｏｄｄｓ ｒａｔｉｏ ＝ ０．８９，Ｐ＝ ０．０３８）呈正相关，与土壤 ＰＣ３ 呈显著负相关（ｏｄｄｓ ｒａｔｉｏ ＝ －０．６６，Ｐ ＝ ０．００６），与异种大树
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图 ３　 不同年龄结构幼苗存活的优势比率

Ｆｉｇ．３　 Ｏｄｄｓ ｒａｔｉｏｓ ｏｆ ｔｒｅｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｆｏｒ ｔｈｒｅｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｇｅ ｃｌａｓｓｅｓ

各个变量的缩写见表 ２； 圆圈代表每个参数的优势比率，实心点表示显著相关，空心点表示相关不显著

胸高断面积呈显著负相关（ｏｄｄｓ ｒａｔｉｏ ＝ －０．６０，Ｐ ＝ ０．００１），与草本密度呈显著负相关（ｏｄｄｓ ｒａｔｉｏ ＝ －０．９８，Ｐ ＝ ０．
０１０）。
２．４　 物种水平的幼苗存活

在物种水平上，由表 ３ 可以看出，簇毛槭 （ Ａｃｅｒ ｂａｒｂｉｎｅｒｖｅ）、色木槭 （ Ａｃｅｒ ｍｏｎｏ）、水曲柳 （ Ｆｒａｘｉｎｕｓ
ｍａｎｄｓｃｈｕｒｉｃａ）的最优模型均为生物模型，假色槭（Ａｃｅｒｐｓｅｕｄｏ－ｓｉｅｂｏｌｄｉａｎｕｍ）的最优模型为非生物模型，紫椴

（Ｔｉｌｉａ ａｍｕｒｅｎｓｉｓ）的最优模型为生物＋非生物模型。
而对以上五个样地中最常见的幼苗存活的所有生物和非生物因素进行分析，结果显示：簇毛槭、假色槭、

色木槭、水曲柳四个物种与文章中所测的所有生物因素及非生物因素均无显著相关性（图 ５）。 而只有常见种

之一的紫椴与土壤主成分 ＰＣ２、ＰＣ３、异种大树胸高断面积、草本密度有相关性（图 ５）。 紫椴幼苗存活率与土

壤主成分 ＰＣ２（ｏｄｄｓ ｒａｔｉｏ ＝ ０．９９，Ｐ＝ ０．０１０）呈正相关。 与土壤主成分 ＰＣ３（ｏｄｄｓ ｒａｔｉｏ ＝ －０．７８，Ｐ ＝ ０．００３）、异种

大树邻居（ｏｄｄｓ ｒａｔｉｏ ＝ －０．６０，Ｐ＝ ０．００４）、草本密度（ｏｄｄｓ ｒａｔｉｏ ＝ －１．１１，Ｐ＝ ０．００７）均呈负相关。

３　 结论与讨论

为了探讨影响温带阔叶红松林幼苗存活的因素，从群落水平、不同年龄阶段、不同种子传播方式和物种水

平四个方面检验了生物因素和非生物环境对幼苗存活率的影响。
３．１　 影响幼苗存活的因素是多样的

幼苗存活受生物邻居和非生物环境共同影响［２０］，但两者对不同状态下的幼苗影响的程度不同。 本文的

研究中群落水平上幼苗的存活受生物邻居的影响要大于环境因子的影响（表 ３）。 同种幼苗密度与幼苗存活

呈显著的负相关（图 ２），许多热带、亚热带的研究也得到了相同的结论［２７⁃２９］。 随着幼苗的生长，影响幼苗存活

的因子也在发生变化。 ４ 年生以下的幼苗存活受生物因子影响较大（图 ３，ａ，ｂ），而 ４ 年生及以上幼苗存活则

受环境因子影响较大（图 ３，ｃ）。 即随着幼苗年龄的增长，生物邻居对幼苗的影响程度逐渐变小，生境对其生

长的影响程度反而增大。 这可能由于幼苗对周围环境中与生物邻居之间竞争力增强，对周围环境中真菌感

染［３０］，食草动物和病原菌的抗性增强，而不断生长过程中，需要更多的养分、水分等，反而更依赖于生境环境。
种子风力传播的幼苗存活更易受生物因子的影响（图 ４，ａ），而重力传播的物种则受到生物和非生物因素的双

重作用（图 ４，ｂ），具体原因还有待进一步探讨。 不同物种的幼苗存活的影响因子明显不同，紫椴幼苗同时受
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图 ４　 不同种子传播方式幼苗存活的优势比率

Ｆｉｇ．４　 Ｏｄｄｓ ｒａｔｉｏｓ ｏｆ ｔｒｅｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｆｏｒ ｔｗｏ ｄｉｓｐｅｒｓａｌｍｏｄｅ ｇｒｏｕｐｓ

各个变量的缩写见表 ２； 圆圈代表每个参数的优势比率，实心点表示显著相关，空心点表示相关不显著

图 ５　 物种水平幼苗存活的优势比率

Ｆｉｇ．５　 Ｏｄｄｓ ｒａｔｉｏｓ ｏｆ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｏｆ ｔｗｏ ｃｏｍｍｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ

各个变量的缩写见表 ２； 圆圈代表每个参数的优势比率，实心点表示显著相关，空心点表示相关不显著

生物和非生物多种因素显著影响，地上部分和地下部分同时对紫椴的生长起作用［３１］。 而水曲柳幼苗则基本

不受任何因素影响，这与物种本身的生理特性有关，水曲柳有更强的适应能力，生长迅速，成林快，适生于东北

东部山地的中生、潮湿和湿生立地［３２］。
３．２　 负密度制约效应在温带森林中被进一步验证

本研究发现群落水平总体幼苗存活率（图 ２）、２—３ 年生幼苗存活率（图 ３，ｂ）和种子风力传播幼苗存活率

（图 ４，ａ）都与同种幼苗密度或同种大树胸高断面积呈显著负相关，说明在该森林群落中存在负密度制约效

应。 这与白雪娇等在长白山的研究、祝燕对负密度制约的研究结果相一致［１７，２０，３３］。 负密度制约假说主要描

述由于资源竞争、有害生物侵害（比如病原微生物、食草动物捕食）等，同种个体之间发生的相互损害行为；它
主要强调同种个体之间的相互作用，解释自然群落物种共存的机理。 负密度制约假说在多种森林群落中得到

验证，Ｃａｒｓｏｎ 等在 ２００８ 综合分析了 ５３ 项有关负密度制约的检验，其中 ８１．２％的研究在热带森林，３．８％的研究

在亚热带森林，１５％的研究在温带森林［３４］。 尽管生态学家们仍然怀疑负密度制约效应调节群落物种共存的

重要性，但是目前的研究还没有发现否定负密度制约假说的充分证据。 本文的研究验证了负密度制约效应在

７　 １９ 期 　 　 　 肖翠　 等：长白山阔叶红松林中影响乔木幼苗存活的关键因素分析 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

温带森林中存在。
３．３　 草本效应影响幼苗的存活率

以往对于大样地中草本的研究主要集中在多样性和季节动态、形成格局及影响因素等方面［３５⁃３７］，也有文

章分析草本格局的影响因素中提到乔木层通过影响光照和降水及枯落物的含量而间接影响草本层的多样性

格局［３７］。 而至今在分析影响乔木幼苗存活率的因素中没有提及草本植物的影响。 本文将幼苗样方中的草本

密度和草本盖度引入幼苗存活率的影响因素中来。 分析结果显示，草本植物对某些特定的幼苗存活率有影

响，比如草本密度与紫椴幼苗存活率呈负相关（图 ５，ｂ），草本密度与重力传播物种的幼苗存活率也存在负相

关关系（图 ４，ｂ）。 因为本研究的数据量有限，草本植物对某些幼苗存活率的影响没有检测出来。 有待以后加

大数据量，更为准确的监测草本植物对幼苗存活率的影响程度。
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