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摘要：以长白山原始阔叶红松林样地为平台，以样方中胸径小于 １ ｃｍ 的乔木幼苗为研究对象，基于 ２０１８ 年两次的幼苗调查数

据，利用广义线性混合模型分析影响群落乔木幼苗多度的生物邻体和生境因素。 结果表明：该样地所有幼苗样方共调查到

１００６４ 株乔木幼苗，累计 １７ 个物种，分属 ９ 科 ９ 属，水曲柳幼苗多度极高，在乔木树种幼苗中占优势地位；在群落水平，幼苗多度

与异种大树效应、草本密度和林冠开阔度呈显著正相关，与草本盖度和土壤含水量呈显著负相关；在物种水平，水曲柳和紫椴幼

苗多度的影响因素与群落水平筛选后的结果一致，红松幼苗多度与异种大树效应呈正相关，与同种大树效应及林冠开阔度呈负

相关。 该研究证实了生物邻体和生境因素共同影响幼苗多度格局，并且生物邻体和生境因素的相对重要性随幼苗物种种类不

同而变化。
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幼苗阶段是植物生活史中生长最脆弱、对环境反映最敏感的时期［１］。 在森林群落中，无论是种群水平还

是群落水平，林下层幼苗的动态特征随时间、空间的变异性非常大，幼苗更新状况最终会决定森林生态系统的

群落组成结构以及演替进程。 影响幼苗更新的因素主要包括草本植物、林分条件、物种组成等生物因子［２⁃４］，
以及林冠盖度、土壤水分、坡度、坡向等环境因子［５⁃６］。

随着森林固定监测大样地的发展，幼苗监测作为森林样地监测的一个重要组成部分，越来越被重视［７⁃９］，
结合固定监测样地，国内外学者对幼苗更新的研究主要包括幼苗物种组成及其空间分布［１０⁃１３］、短期动态变

化［１４⁃１５］，以及幼苗存活的影响因素［１６⁃１８］等。
阔叶红松林作为长白山地带性顶级植被群落，林分内物种丰富度高、建群种独特、林下植被资源丰富、草

本多样性高，一直是我国温带森林生态系统研究的重点［６，１９］。 对群落乔木幼苗组成及多度格局影响因素的研

究将进一步完善我们对温带森林群落维持物种多样性机制的认识。 有关阔叶红松林的研究已有一些［４，２０⁃２３］，
而综合探讨生物和非生物等多种因素对幼苗多度格局影响的研究还相对较少。

综上所述，本研究通过分析影响长白山原始阔叶红松林乔木幼苗多度格局的生物邻体和生境因子，以期

解决以下问题：１）乔木幼苗的物种组成及分布特征；２）生物因子（生物邻体及草本效应）和环境因子（土壤含

水量及林冠开阔度）如何影响幼苗多度？ ３）在群落水平和物种水平下，生物及环境因子对幼苗多度的影响有

何不同？

１　 研究地区与研究方法

１．１　 研究样地概况

研究区位于吉林省长白山国家级自然保护区原始阔叶红松林内。 该地区属于温带大陆性气候，冬季寒冷

多风，夏季温暖湿润。 年均温 ２．９℃，年均降水量在 ６００—９００ ｍｍ。 土壤类型为山地暗棕色森林土。 群落植被

主要包括红松（Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ）、紫椴 （ Ｔｉｌｉａ ａｍｕｒｅｎｓｉｓ）、水曲柳 （Ｆｒａｘｉｎｕｓ ｍａｎｄｓｃｈｕｒｉｃａ）、蒙古栎 （Ｑｕｅｒｃｕｓ
ｍｏｎｇｏｌｉｃａ）等［２４］。
１．２　 研究方法

１．２．１　 样地设置和调查

２０１４ 年，根据美国热带森林科学中心（Ｃｅｎｔｅｒ ｆｏｒ Ｔｒｏｐｉｃａｌ Ｆｏｒｅｓｔ Ｓｃｉｅｎｃｅ，ＣＴＦＳ）样地建设标准和操作规范，
选择典型的原始阔叶红松林，应用全站仪，建立面积 ４０ ｈｍ２（５００ ｍ × ８００ ｍ）的固定监测样地（图 １）。 样地坐

标为 ４２°２０′ Ｎ、１２７°５４′ Ｅ，海拔 ９７５—９９７ ｍ。 调查样地内所有胸径（ｄｉａｍｅｔｅｒ ｏｆ ｂｒｅａｓｔ ｈｅｉｇｈｔ，ＤＢＨ）≥１ ｃｍ 的

木本植物，记录其种类、胸径、树高、冠幅、枝下高和空间坐标等，并挂牌标记。
１．２．２　 乔木幼苗和草本调查

２０１８ 年，按机械布点的方式在样地内每隔 ４０ ｍ 均匀设置 ２２８ 个幼苗样方（２ ｍ×２ ｍ），７—８ 月每月调查

一次幼苗样方内所有胸径＜１ ｃｍ 的乔木个体，记录种类、数量及坐标等，并挂牌标记。 同时，调查幼苗样方内

所有的草本植物，记录样方内草本种类、数量、均高、盖度和总盖度。 其中草本盖度的测量方法是找出该幼苗

样方中能代表某种草本生长平均状态的一株草本，用卷尺测量出该草本平行于幼苗样方两边的最大边长，然
后数出该种草本在该幼苗样方的株数，即可得到该种草本的草本盖度。
１．２．３　 生物邻体变量

生物邻体主要考虑大树邻体。 大树邻体（Ａ）是以目标幼苗为中心、半径 １５ ｍ 范围内的所有同种或异种
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图 １　 幼苗样方示意图

Ｆｉｇ．１　 Ｓｋｅｔｃｈ ｍａｐ ｏｆ ｔｈｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｐｌｏｔｓ

大树的胸高断面积除以其与目标幼苗的距离之和［２５］。

Ａ ＝ ∑
Ｎ

ｉ ＝ １
ＢＡｉ ／ ＤＩＳＴＡＮＣＥ ｉ

式中，ＢＡｉ是第 ｉ 棵大树的胸高断面积； ＤＩＳＴＡＮＣＥ ｉ是目

标幼苗与第 ｉ 棵大树的距离；Ｎ 是以目标幼苗为中心、
半径 １５ ｍ 范围内的同种或异种大树个体数。
１．２．４　 生境变量

生境变量主要包括林冠开阔度和土壤含水量。 研

究样地地势平坦，没有沟渠、山脊、山谷等特殊地形，因
此本研究没有考虑地形对幼苗的影响。 林冠开阔度用

叶面积指数（ ｌｅａｆ ａｒｅａ ｉｎｄｅｘ， ＬＡＩ）表示，ＬＡＩ 指单位土

地面积上植物叶片总面积占土地面积的比例，ＬＡＩ 值越

大，林冠开阔度越低［２６⁃２７］。 ２０１８ 年 ７ 月份阴天条件下

用冠层分析仪（ＷｉｎＳＣＡＮＯＰＹ， Ｑｕｅｂｅｃ， Ｃａｎａｄａ）在每

个幼苗样方内距离地面 １．３ ｍ 处各进行一次测量，用

ＦＶ２２００ 软件处理数据，得出每个幼苗样方的 ＬＡＩ 值。 同时用手持土壤水分测定仪（ＨＨ２Ｄｅｌｔａ⁃Ｔ Ｄｅｖｉｃｅｓ
Ｍｏｉｓｔｕｒｅ Ｍｅｔｅｒ， Ｄｅｌｔａ⁃Ｔ， Ｃａｍｂｒｉｄｇｅ， ＵＫ）在每个幼苗样方中随机选取 ３ 个点，测定表层土壤水分含量，取平均

值作为该幼苗样方的土壤含水量。
１．３　 数据处理

采用样地胸径≥１ ｃｍ 木本植物的调查数据、２０１８ 年 ７ 和 ８ 月份 ２２８ 个 ４ ｍ２样方的幼苗及草本调查数据，
以及林冠开阔度指标和土壤含水量指标进行数据分析。

运用广义线性混合效应模型（ＧＬＭＭｓ），以 ７ 月和 ８ 月份两次调查中每个幼苗样方所有胸径≤１ ｃｍ 的存

活幼苗的幼苗多度作为因变量，分析其与生物和生境变量之间的关系，在模型中，将生物因子和环境因子作为

固定效应，样方号及物种作为随机效应。 所有连续型自变量在进入模型之前都进行标准化处理，即该值减去

平均值后除以标准偏差。
运用模型对群落水平（群落中所有物种）和物种水平（两次调查中物种多度排名前 ５ 的物种，包括水曲

柳、紫椴、假色槭、红松和簇毛槭）上影响幼苗多度格局的因素进行了分析。 本研究中所有分析与绘图采用

Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ ２０１６ 和 Ｖｉｓｉｏ ２０１３ 及国际通用软件 Ｒ ３．５．３（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｒ⁃ｐｒｏｊｅｃｔ．ｏｒｇ）， 其中‘ｌｍｅ４′软件包完成

ＧＬＭＭ 的分析。

２　 结果与分析

２．１　 物种组成及数量特征

２０１８ 年 ７ 月份调查到乔木幼苗 ６３７７ 株，８ 月份调查到存活及新萌发幼苗 ３６８７ 株，两次累计调查到 １７ 个

物种，分属 ９ 科 ９ 属（表 １）。 其中，蒙古栎、鱼鳞云杉和怀槐只在 ８ 月份调查到。 两次调查中，水曲柳幼苗数

量均在 ３０００ 株以上，在 ４ ｍ２的幼苗样方内，幼苗密度达到了（６．５０±０．０４）株 ／ ｍ２和（３．７３±０．０２）株 ／ ｍ２（ｎ ＝
２２８），在乔木树种幼苗组成中占据重要位置。 个体数在两次调查中均小于 １０ 的物种有 ４ 种，占幼苗总数的

０．１１４％。 从幼苗的种频度来看，水曲柳、假色槭、紫椴、红松、小楷槭和簇毛槭幼苗分布相对广泛，其他树种幼

苗分布相对较少。
２．２　 幼苗多度的影响因素

２．２．１　 群落水平

广义线性混合效应模型中用到的参数见表 ２。 群落水平上，幼苗多度与异种大树效应、草本密度和林冠
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开阔度呈显著正相关，与草本盖度、土壤含水量呈显著负相关，同种大树效应对于幼苗多度的影响不显著。 由

于调查到的幼苗多度之间存在显著差异，把群落中多度较低的幼苗从模型中筛除后，幼苗多度与同种大树效

应呈显著负相关（图 ２）。

表 １　 幼苗物种数量组成

Ｔａｂｌｅ １　 Ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｓｐｅｃｉｅｓ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

幼苗数量
Ｎｕｍｂｅｒｓ ｏｆ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ

幼苗密度

Ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｄｅｎｓｉｔｙ ／ （株 ／ ｍ２）
幼苗密度的变异系数

ＣＶ ｏｆ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｄｅｎｓｉｔｙ ／ ％
种频度

Ｓｐｅｃｉｅｓ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ
７ 月
Ｊｕｌｙ

８ 月
Ａｕｇｕｓｔ

７ 月
Ｊｕｌｙ

８ 月
Ａｕｇｕｓｔ

７ 月
Ｊｕｌｙ

８ 月
Ａｕｇｕｓｔ

７ 月
Ｊｕｌｙ

８ 月
Ａｕｇｕｓｔ

水曲柳 Ｆｒａｘｉｎｕｓ ｍａｎｄｓｃｈｕｒｉｃａ ５６７０ ３０８６ ６．４５±０．０４ ３．７３±０．０２ １３４．１ １２６．１ ２１８ ２０７

假色槭
Ａｃｅｒ ｐｓｅｕｄｏ⁃ｓｉｅｂｏｌｄｉａｎｕｍ ２２３ １９２ ０．６３±０．０１ ０．６７±０．０１ １０５．８ ９０．０ ８９ ７２

紫椴 Ｔｉｌｉａ ａｍｕｒｅｎｓｉｓ ２０３ ６８ ０．６０±０．０１ ０．４８±０．０１ １４４．７ ７７．３ ８８ ３６

红松 Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ５７ ８５ ０．５６±０．０２ ０．６４±０．０１ ７９．０ ６８．０ ２８ ３３

小楷槭 Ａｃｅｒ ｋｏｍａｒｏｖｉｉ ９５ １５ ０．５７±０．０１ ０．５４±０．０５ ９３．８ ６８．３ ４２ ７

簇毛槭 Ａｃｅｒ ｂａｒｂｉｎｅｒｖｅ ４２ ６７ ０．３９±０．０１ ０．４１±０．０１ ８４．３ ８７．４ ２７ ４１

色木槭 Ａｃｅｒ ｍｏｎｏ ３４ ５０ ０．３２±０．０１ ０．３８±０．０１ ５６．６ ６８．３ ２７ ３３

白牛槭 Ａｃｅｒ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃｕｍ １３ １１ ０．３０±０．０１ ０．３４±０．０２ ３４．２ ５４．１ １１ ８

蒙古栎 Ｑｕｅｒｃｕｓ ｍｏｎｇｏｌｉｃａ — ２２ — ０．２９±０．０１ — ３２．４ — １９

春榆 Ｕｌｍｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ ８ １２ ０．３３±０．０２ ０．５０±０．０５ ３８．７ ５４．８ ６ ６

枫桦 Ｂｅｔｕｌａ ｃｏｓｔａｔａ ９ １０ ０．３８±０．０４ ０．３６±０．０３ ５５．８ ５５．０ ６ ７

花楷槭 Ａｃｅｒ ｕｋｕｒｕｎｄｕｅｎｓｅ １１ １ ０．５５±０．０８ ０．２５ ７４．７ — ５ １

青楷槭 Ａｃｅｒ ｔｅｇｍｅｎｔｏｓｕｍ ８ ６２ ０．４０±０．０５ ０．４７±０．０１ ５５．９ ９６．７ ５ ３３

怀槐 Ｍａａｃｋｉａ ａｍｕｒｅｎｓｉｓ — ４ — ０．３３±０．０４ — ３７．５ — ３

拧筋槭 Ａｃｅｒ ｔｒｉｆｌｏｒｕｍ ３ — ０．２５±０．００ — ０．０ — ３ —

鱼鳞云杉 Ｐｉｃｅａ ｊｅｚｏｅｎｓｉｓ — ２ — ０．５０ — — — １

裂叶榆 Ｕｌｍｕｓ ｌａｃｉｎｉａｔａ １ — ０．２５ — — — １ —

　 　 种频度指幼苗在幼苗样方中出现的次数

表 ２　 广义线性混合效应模型中使用的参数

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｕｓｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｇｅｎｅｒａｌｉｚｅｄ ｌｉｎｅａｒ ｍｉｘｅｄ ｍｏｄｅｌ

变量 Ｖａｒｉａｂｌｅ 最小值 Ｍｉｎｉｍｕｍ ｖａｌｕｅ 最大值 Ｍａｘｉｍｕｍ ｖａｌｕｅ 平均值 Ｍｅａｎ ｖａｌｕｅ

生物邻体效应 Ｂｉｏｔｉｃ ｎｅｉｇｈｂｏｒｓ ｅｆｆｅｃｔｓ

同种邻体 Ｃｏｎｓｐｅｃｉｆｉｃ ａｄｕｌｔ（Ｃ１５） ０ ０．４０７ ０．０３８

异种邻体 Ｈｅｔｅｒｏｓｐｅｃｉｆｉｃ ａｄｕｌｔ（Ｈ１５） ０．０７４ １３．０６６ ０．４４１

草本效应 Ｈｅｒｂ ｅｆｆｅｃｔ

草本密度 Ｈｅｒｂ ｄｅｎｓｉｔｙ（ＨＤ） １８．０００ ２６２．０００ ９９．９０７

草本盖度 Ｈｅｒｂ ｃｏｖｅｒ（ＨＣ） ９．５００ ９５．０００ ６４．９３４

环境效应 Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｅｆｆｅｃｔ

土壤含水量 Ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ（ＳＭ） ３０．８００ ５６．３００ ４６．８１１

叶面积指数 Ｌｅａｆ ａｒｅａ ｉｎｄｅｘ（ＬＡＩ） １．６００ ５．９００ ３．６６５

２．２．２　 物种水平

物种水平上，通过对两次调查中多度排名前 ５ 的物种分析发现，各因子影响幼苗多度的相对重要性在物

种间存在显著差异。 水曲柳和紫椴幼苗多度的影响因素与群落水平一致。 红松幼苗多度与异种大树效应呈

正相关，与同种大树效应和林冠开阔度呈负相关（图 ３）。 簇毛槭及假色槭与文中所测的所有生物因素和非生

物因素均无显著相关性（图 ４）。
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图 ２　 群落水平上模型各参数估计值

Ｆｉｇ．２　 Ｅｓｔｉｍａｔｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｍｏｄｅｌｓ ａｔ ｔｈｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｌｅｖｅｌ （ｍｅａｎ±２ＳＥ）

左侧为所有种的结果， 右侧为筛选后的结果 ＬＡＩ： 叶面积指数 Ｌｅａｆ ａｒｅａ ｉｎｄｅｘ； ＳＭ： 土壤含水量 Ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ； ＨＣ： 草本盖度 Ｈｅｒｂ ｃｏｖｅｒ；

ＨＤ： Ｈｅｒｂ ｄｅｎｓｉｔｙ； Ｈ１５： １５ ｍ 范围内的异种大树效应 Ｈｅｔｅｒｏｓｐｅｃｆｉｃ ａｄｕｌｔ ｅｆｆｅｃｔ ｗｉｔｈｉｎ １５ ｍ； Ｃ１５： １５ ｍ 内的同种大树效应 Ｃｏｎｓｐｅｃｉｆｉｃ ａｄｕｌｔ

ｅｆｆｅｃｔ ｗｉｔｈｉｎ １５ ｍ

３　 讨论

３．１　 群落的物种组成及分布

２０１８ 年 ７ 和 ８ 月份对长白山 ４０ ｈｍ２原始阔叶红松林样地内 ２２８ 个幼苗样方的幼苗调查，共调查到 １７ 个

物种，这些物种都是群落乔木层的主要优势物种，幼苗物种组成与样地乔木大树物种组成一致［１５，２８］。 但仍然

有许多树种的幼苗没有调查到或者数量极少，如蒙古栎、枫桦等。 宾粤等［１２］认为这可能是由于样方周围许多

树种个体胸径较小还未繁殖，或者有些树种虽胸径较大，但因种子扩散限制的作用，从母株掉落的种子未能达

到幼苗样方内，从而导致调查到的幼苗个数极少。 另外，某些树种是许多野生动物取食的主要对象，以及幼苗

受自然天敌的影响等，均是导致幼苗较少的原因［２９⁃３０］。
幼苗数量变化很大且在各样方表现出明显的数量差异，这可能是由于幼苗的大量生长及死亡导致的［３１］，

相关原因仍需对种子雨动态及幼苗更新动态的影响因素做进一步调查研究。
３．２　 不同水平上幼苗多度格局的影响因素

３．２．１　 群落水平

生物因素和环境因素共同影响幼苗的多度格局。 在大树效应上，幼苗多度与异种大树效应呈显著正相

关，与同种大树效应的关系不显著，当模型中去除多度较低的物种后，幼苗多度与同种大树效应呈显著负相

关。 这可能是由于样地中样本量较少幼苗的掩盖作用，使得整个群落中幼苗多度与同种大树效应关系不显

著。 Ｊａｎｚｅｎ⁃Ｃｏｎｎｅｌｌ 假说认为种子扩散以母株为中心， 邻近母株的种子和幼苗存在较高的死亡率，本研究得出
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图 ３　 显著物种各参数估计值

Ｆｉｇ．３　 Ｅｓｔｉｍａｔｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ （ｍｅａｎ±２ＳＥ）

图 ４　 不显著物种各参数估计值

Ｆｉｇ．４　 Ｅｓｔｉｍａｔｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｎｏｎ⁃ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ （ｍｅａｎ±２ＳＥ）

同种大树效应与幼苗多度呈显著负相关，即局域同种大树密度越大，由于宿主的专一性及捕食者的捕食，目标

幼苗死亡率越高［３２］，从而导致幼苗多度的减少，这在一定程度上证明了 Ｊａｎｚｅｎ⁃Ｃｏｎｎｅｌｌ 假说。
在草本效应上，幼苗多度与草本盖度呈显著负相关，这是因为草本盖度在一定程度上限制了幼苗所需的

光照条件和土壤养分，从而影响了幼苗更新。 幼苗多度与草本密度呈显著正相关，可能因为在一定程度上，幼
苗和草本对环境的需求相似，草本密度大的地方周围环境良好，从而也有利于幼苗多度的增加，这与 Ｃａｏ
等［２４］在长白山关于草本效应对幼苗存活影响的研究结果一致。 另外，肖翠等［４］ 在长白山阔叶红松林幼苗存

４５０２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４０ 卷　
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活因素分析的研究中没有发现草本效应的显著影响，可能是因为本研究草本量较大，使得群落水平上草本效

应显著。
环境特性上，幼苗多度与土壤含水量呈显著负相关，表明土壤含水量在一定程度上可以限制幼苗的更新

和生长。 在 ２０１８ 年幼苗生长期的调查中，长白山雨多且雨期较长，土壤长期处于较湿的状态，使土壤含水量

限制了幼苗的多度甚至存活。 林冠开阔度与幼苗多度呈显著正相关，说明幼苗在林下光照条件较好的生境中

多度较高，Ｍｏｎｔｇｏｍｅｒｙ 等［３３］得出过类似的结论。 另外，光照条件在其他研究中同样被认为是一个显著限制植

物更新的因子［５，３４⁃３７］。
３．２．２　 物种水平

影响幼苗多度格局的生物和生境因素的相对重要性存在显著的种间差异。 水曲柳和紫椴幼苗多度与异

种大树效应、草本密度及林冠开阔度呈显著正相关，与同种大树效应、草本盖度和土壤含水量呈负相关，生物

邻体及生境因素共同影响着幼苗多度。 另外这两个物种幼苗多度的影响因素与群落水平一致，也证明了水曲

柳和紫椴幼苗数量在所有调查的幼苗中占优势地位。 红松幼苗多度与异种大树效应呈正相关，与同种大树效

应及林冠开阔度呈负相关，这可能是因为红松幼苗及幼树耐阴性强，光照太强反而不利于幼苗生长。 另外，簇
毛槭和假色槭幼苗多度与任何因子均无显著关系，野外调查发现两种幼苗新生率较高且成年大树均为样地内

的优势种，分布范围较广，这可能是两种幼苗多度和生物因子及环境因子关系都不显著的原因。
３．３　 草本效应和环境因子

以往对于固定监测样地中草本的研究主要集中在草本的数量组成、年月际动态及与环境的关联性方

面［３８］；也有文章在分析幼苗存活的影响因素中提到草本效应对于幼苗存活的影响［４］。 而在大尺度的原始阔

叶红松林中，分析草本植物对于乔木幼苗多度影响的研究相对较少。 本研究将草本样方中的草本密度和草本

盖度引入到幼苗多度的影响因素中，结果表明，草本植物对某些特定的幼苗多度有影响，比如草本盖度与水曲

柳幼苗多度存在显著负相关关系（图 ３）。 另外，环境因子中的林冠开阔度及土壤含水量很大程度地影响到幼

苗的多度格局，从而制约幼苗存活。 Ｃａｏ 等［２４］在长白山原始阔叶红松林幼苗更新的研究中认为，土壤含水量

对于幼苗的影响应该存在一个平衡点，平衡点的两侧显著度相反。 因为本研究的取样时间以及某些物种的样

本量有限，草本植物对某些幼苗多度的影响没有检测出来，同时，土壤含水量没有去找平衡点。 以后将加大研

究时间及采样次数，以期更准确地探讨草本植物和土壤含水量对于幼苗多度的影响。

４　 小结

通过对长白山原始阔叶红松林木本植物幼苗 ２０１８ 年的两次调查发现，新生幼苗数量较多，但各物种间幼

苗多度的差异较大。 不论是群落水平还是物种水平，生物因子和环境因子共同影响幼苗的多度格局，并且两

者间的相对重要性因物种而异。

参考文献（Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ）：

［ １ ］　 Ｗｒｉｇｈｔ Ｓ Ｊ， Ｍｕｌｌｅｒ⁃Ｌａｎｄａｕ Ｈ Ｃ， Ｃａｌｄｅｒóｎ Ｏ， Ｈｅｒｎａｎｄéｚ Ａ． Ａｎｎｕａｌ ａｎｄ ｓｐａｔｉａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｓｅｅｄｆａｌｌ ａｎｄ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｒｅｃｒｕｉｔｍｅｎｔ ｉｎ ａ ｎｅｏｔｒｏｐｉｃａｌ
ｆｏｒｅｓｔ． Ｅｃｏｌｏｇｙ， ２００５， ８６（４）： ８４８⁃８６０．

［ ２ ］ 　 Ｓｉｌｖｅｒａ Ｋ， Ｓｋｉｌｌｍａｎ Ｊ Ｂ， Ｄａｌｌｉｎｇ Ｊ Ｗ． Ｓｅｅｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ， ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｈａｂｉｔａｔ ｐａｒｔｉｔｉｏｎｉｎｇ ｉｎ ｔｗｏ ｍｏｒｐｈｏｔｙｐｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｐｉｏｎｅｅｒ ｔｒｅｅ
Ｔｒｅｍａ ｍｉｃｒａｎｔｈａ ｉｎ ａ ｓｅａｓｏｎａｌ ｆｏｒｅｓｔ ｉｎ Ｐａｎａｍａ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｔｒｏｐｉｃａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙ， ２００３， １９（１）： ２７⁃３４．

［ ３ ］ 　 Ｃｏｎｄｉｔ Ｒ， Ａｓｈｔｏｎ Ｐ， Ｂｕｎｙａｖｅｊｃｈｅｗｉｎ Ｓ， Ｄａｔｔａｒａｊａ Ｈ Ｓ， Ｄａｖｉｅｓ Ｓ， Ｅｓｕｆａｌｉ Ｓ， Ｅｗａｎｇｏ Ｃ， Ｆｏｓｔｅｒ Ｒ， Ｇｕｎａｔｉｌｌｅｋｅ Ｉ Ａ Ｕ Ｎ， Ｇｕｎａｔｉｌｌｅｋｅ Ｃ Ｖ Ｓ， Ｈａｌｌ
Ｐ， Ｈａｒｍｓ Ｋ Ｅ， Ｈａｒｔ Ｔ， Ｈｅｒｎａｎｄｅｚ Ｃ， Ｈｕｂｂｅｌｌ Ｓ， Ｉｔｏｈ Ａ， Ｋｉｒａｔｉｐｒａｙｏｏｎ Ｓ， Ｌａｆｒａｎｋｉｅ Ｊ， Ｄｅ Ｌａｏ Ｓ Ｌ， Ｍａｋａｎａ Ｊ Ｒ， Ｎｏｏｒ Ｍ Ｎ， Ｋａｓｓｉｍ Ａ Ｒ，
Ｒｕｓｓｏ Ｓ， Ｓｕｋｕｍａｒ Ｒ， Ｓａｍｐｅｒ Ｃ， Ｓｕｒｅｓｈ Ｈ Ｓ， Ｔａｎ Ｓ， Ｔｈｏｍａｓ Ｓ， Ｖａｌｅｎｃｉａ Ｒ， Ｖａｌｌｅｊｏ Ｍ， Ｖｉｌｌａ Ｇ， Ｚｉｌｌｉｏ Ｔ． Ｔｈｅ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｏｆ ｄｅｍｏｇｒａｐｈｉｃ ｎｉｃｈｅｓ
ｔｏ ｔｒｅｅ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ． Ｓｃｉｅｎｃｅ， ２００６， ３１３（５７８３）： ９８⁃１０１．

［ ４ ］ 　 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． 生态学报， ２０１５， ３５（１９）：
６５５７⁃６５６５．

［ ５ ］ 　 Ｐｏｏｒｔｅｒ Ｌ， Ｒｏｓｅ Ｓ Ａ． Ｌｉｇｈｔ⁃ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｅｅｄ ｍａｓｓ ａｎｄ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｔｒａｉｔｓ： ａ ｍｅｔａ⁃ａｎａｌｙｓｉｓ ｆｏｒ ｒａｉｎ ｆｏｒｅｓｔ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ．
Ｏｅｃｏｌｏｇｉａ， ２００５， １４２（３）： ３７８⁃３８７．

５５０２　 ６ 期 　 　 　 邱华　 等：长白山阔叶红松林乔木幼苗组成及多度格局的影响因素 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

［ ６ ］　 Ｗａｎｇ Ｘ Ｇ， Ｗｉｅｇａｎｄ Ｔ， Ｗｏｌｆ Ａ， Ｈｏｗｅ Ｒ， Ｄａｖｉｅｓ Ｓ Ｊ， Ｈａｏ Ｚ Ｑ． Ｓｐａｔｉａｌ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｒｉｃｈｎｅｓｓ ｉｎ ｔｗｏ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｆｏｒｅｓｔｓ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ
Ｅｃｏｌｏｇｙ， ２０１１， ９９（６）： １３８２⁃１３９３．

［ ７ ］ 　 Ｌａｍｂｅｒｓ Ｊ Ｈ Ｒ， Ｃｌａｒｋ Ｊ Ｓ． Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ， ｓｈｒｕｂｓ， ａｎｄ ｄｅｎｓｉｔｙ⁃ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｏｎ ｓｅｅｄ ａｎｄ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｓ ｉｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｆｏｒｅｓｔｓ．
Ｃａｎａｄｉａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｆｏｒｅｓｔ Ｒｅｓｅａｒｃｈ， ２００３， ３３（５）： ７８３⁃７９５．

［ ８ ］ 　 Ｃｏｍｉｔａ Ｌ Ｓ， Ｈｕｂｂｅｌｌ Ｓ Ｐ． Ｌｏｃａｌ ｎｅｉｇｈｂｏｒｈｏｏｄ ａｎｄ ｓｐｅｃｉｅｓ′ ｓｈａｄｅ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｉｎ ａ ｄｉｖｅｒｓｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｂａｎｋ． Ｅｃｏｌｏｇｙ， ２００９， ９０（２）：
３２８⁃３３４．

［ ９ ］ 　 Ｑｕｅｅｎｂｏｒｏｕｇｈ Ｓ Ａ， Ｂｕｒｓｌｅｍ Ｄ Ｆ Ｒ Ｐ， Ｇａｒｗｏｏｄ Ｎ Ｃ， Ｖａｌｅｎｃｉａ Ｒ． Ｔａｘｏｎｏｍｉｃ ｓｃａｌｅ⁃ｄｅｐｅｎｄｅｎｃｅ ｏｆ ｈａｂｉｔａｔ ｎｉｃｈｅ ｐａｒｔｉｔｉｏｎｉｎｇ ａｎｄ ｂｉｏｔｉｃ
ｎｅｉｇｈｂｏｕｒｈｏｏｄ ｏｎ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｏｆ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｔｒｅｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ． Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｒｏｙａｌ Ｓｏｃｉｅｔｙ Ｂ： Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ， ２００９， ２７６（１６４６）： ４１９７⁃４２０５．

［１０］ 　 巩合德， 杨国平， 鲁志云， 刘玉红， 曹敏． 哀牢山常绿阔叶林乔木树种的幼苗组成及时空分布特征． 生物多样性， ２０１１， １９（２）： １５１⁃１５７．
［１１］ 　 路兴慧， 丁易， 臧润国， 蔡笃磊， 林崇， 黄卢标， 许洋瑜． 海南岛热带低地雨林木本植物幼苗层组成与功能群恢复动态． 林业科学研究，

２０１２， ２５（６）： ７２６⁃７３１．
［１２］ 　 宾粤， 叶万辉， 曹洪麟， 黄忠良， 练琚愉． 鼎湖山南亚热带常绿阔叶林 ２０ 公顷样地幼苗的分布． 生物多样性， ２０１１， １９（２）： １２７⁃１３３．
［１３］ 　 施璐璐， 骆争荣， 夏家天， 赵文娟， 吴友贵， 丁炳扬． 亚热带中山常绿阔叶林木本植物幼苗数量动态及其与生境的相关性． 生态学报，

２０１４， ３４（２２）： ６５１０⁃６５１８．
［１４］ 　 李晓亮， 王洪， 郑征， 林露湘， 邓晓保， 曹敏． 西双版纳热带森林树种幼苗的组成、空间分布和旱季存活． 植物生态学报， ２００９， ３３（４）：

６５８⁃６７１．
［１５］ 　 张健， 李步杭， 白雪娇， 原作强， 王绪高， 叶吉， 郝占庆． 长白山阔叶红松林乔木树种幼苗组成及其年际动态． 生物多样性， ２００９， １７

（４）： ３８５⁃３９６．
［１６］ 　 Ｍｅｔｚ Ｍ Ｒ， Ｓｏｕｓａ Ｗ Ｐ， Ｖａｌｅｎｃｉａ Ｒ． Ｗｉｄｅｓｐｒｅａｄ ｄｅｎｓｉｔｙ⁃ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｐｒｏｍｏｔｅｓ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｅｘｉｓｔｅｎｃｅ ｉｎ ａ ｈｉｇｈｌｙ ｄｉｖｅｒｓｅ Ａｍａｚｏｎｉａｎ

ｒａｉｎ ｆｏｒｅｓｔ． Ｅｃｏｌｏｇｙ， ２０１０， ９１（１２）： ３６７５⁃３６８５．
［１７］ 　 Ｅｎｇｅｌｂｒｅｃｈｔ Ｂ Ｍ Ｊ， Ｋｕｒｓａｒ Ｔ Ａ， Ｔｙｒｅｅ Ｍ Ｔ． Ｄｒｏｕｇｈｔ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｉｎ ａ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｍｏｉｓｔ ｆｏｒｅｓｔ． Ｔｒｅｅｓ， ２００５， １９（３）： ３１２⁃３２１．
［１８］ 　 Ｏｓｈｉｍａ Ｃ， Ｔｏｋｕｍｏｔｏ Ｙ， Ｎａｋａｇａｗａ Ｍ． Ｂｉｏｔｉｃ ａｎｄ ａｂｉｏｔｉｃ ｄｒｉｖｅｒｓ ｏｆ ｄｉｐｔｅｒｏｃａｒｐ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｆｏｌｌｏｗｉｎｇ ｍａｓｔ ｆｒｕｉｔｉｎｇ ｉｎ Ｍａｌａｙｓｉａｎ Ｂｏｒｎｅｏ． Ｊｏｕｒｎａｌ

ｏｆ Ｔｒｏｐｉｃａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙ， ２０１５， ３１（２）： １２９⁃１３７．
［１９］ 　 Ｙｕａｎ Ｚ Ｑ， Ｇａｚｏｌ Ａ， Ｗａｎｇ Ｘ Ｇ， Ｌｉ Ｂ Ｈ， Ｌｉｎ Ｆ， Ｙｅ Ｊ， Ｂａｉ Ｘ Ｊ， Ｈａｏ Ｚ Ｑ． Ｓｃａｌｅ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｄｅｔｅｒｍｉｎａｎｔｓ ｏｆ ｔｒｅｅ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎ ａｎ ｏｌｄ ｇｒｏｗｔｈ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ

ｆｏｒｅｓｔ ｉｎ Ｃｈｉｎａ． Ｂａｓｉｃ ａｎｄ Ａｐｐｌｉｅｄ Ｅｃｏｌｏｇｙ， ２０１１， １２（６）： ４８８⁃４９５．
［２０］ 　 刘帅， 肖翠， 王均伟， 侯嫚嫚， 廖嘉星， 范秀华． 长白山阔叶红松林乔木幼苗年际动态及影响因素． 北京林业大学学报， ２０１６， ３８（１１）：

５７⁃６６．
［２１］ 　 刘帅， 侯嫚嫚， 廖嘉星， 王均伟， 肖翠， 范秀华． 生物邻体和生境异质性共同驱动乔木幼苗存活动态． 应用与环境生物学报， ２０１６， ２２

（４）： ６３９⁃６４５．
［２２］ 　 Ｂａｉ Ｘ Ｊ， Ｑｕｅｅｎｂｏｒｏｕｇｈ Ｓ Ａ， Ｗａｎｇ Ｘ Ｇ， Ｚｈａｎｇ Ｊ， Ｌｉ Ｂ Ｈ， Ｙｕａｎ Ｚ Ｑ， Ｘｉｎｇ Ｄ Ｌ， Ｌｉｎ Ｆ， Ｙｅ Ｊ， Ｈａｏ Ｚ Ｑ． Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｌｏｃａｌ ｂｉｏｔｉｃ ｎｅｉｇｈｂｏｒｓ ａｎｄ

ｈａｂｉｔａｔ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙ ｏｎ ｔｒｅｅ ａｎｄ ｓｈｒｕｂ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｉｎ ａｎ ｏｌｄ⁃ｇｒｏｗｔｈ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｆｏｒｅｓｔ． Ｏｅｃｏｌｏｇｉａ， ２０１２， １７０（３）： ７５５⁃７６５．
［２３］ 　 刘帅， 廖嘉星， 肖翠， 范秀华． 长白山次生针阔混交林乔木幼苗存活的影响因素分析． 植物生学报， ２０１６， ４０（７）： ７１１⁃７２２．
［２４］ 　 Ｃａｏ Ｊ， Ｚｈａｎｇ Ｃ Ｙ， Ｚｈａｏ Ｂ， Ｌｉ Ｘ Ｙ， Ｈｏｕ Ｍ Ｍ， Ｚｈａｏ Ｘ Ｈ． Ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｄｅｎｓｉｔｙ ｄｅｐｅｎｄｅｎｃｅ ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｂｙ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｄｅｎｓｉｔｙ ａｎｄ ｈａｂｉｔａｔ ｆｉｌｔｅｒｉｎｇ：

Ｅｖｉｄｅｎｃｅ ｆｒｏｍ ａ ｍｉｘｅｄ ｐｒｉｍａｒｙ ｂｒｏａｄ⁃ｌｅａｖｅｄ Ｋｏｒｅａｎ ｐｉｎｅ ｆｏｒｅｓｔ ｉｎ Ｎｏｒｔｈｅａｓｔｅｒｎ Ｃｈｉｎａ． Ａｎｎａｌｓ ｏｆ Ｆｏｒｅｓｔ Ｓｃｉｅｎｃｅ， ２０１８， ７５（１）： ２５⁃３５．
［２５］ 　 Ｃａｎｈａｍ Ｃ Ｄ， Ｌｅｐａｇｅ Ｐ Ｔ， Ｃｏａｔｅｓ Ｋ Ｄ． Ａ ｎｅｉｇｈｂｏｒｈｏｏｄ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｃａｎｏｐｙ ｔｒｅｅ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ： ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｈａｄｉｎｇ ｖｅｒｓｕｓ ｃｒｏｗｄｉｎｇ． Ｃａｎａｄｉａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ

Ｆｏｒｅｓｔ Ｒｅｓｅａｒｃｈ， ２００４， ３４（４）： ７７８⁃７８７．
［２６］ 　 李根柱， 王贺新， 朱教君． 辽东山区长白落叶松叶面积指数和林冠开阔度的月动态． 东北林业大学学报， ２００９， ３７（７）： ２０⁃２２．
［２７］ 　 陈厦， 桑卫国． 暖温带地区 ３ 种森林群落叶面积指数和林冠开阔度的季节动态． 植物生态学报， ２００７， ３１（３）： ４３１⁃４３６．
［２８］ 　 姚杰， 闫琰， 张春雨， 邳田辉， 赵秀海． 吉林蛟河针阔混交林乔木幼苗组成与月际动态． 植物生态学报， ２０１５， ３９（７）： ７１７⁃７２５．
［２９］ 　 Ｙａｎ Ｙ， Ｚｈａｎｇ Ｃ Ｙ， Ｗａｎｇ Ｙ Ｘ， Ｚｈａｏ Ｘ Ｈ， Ｖｏｎ Ｇａｄｏｗ Ｋ． Ｄｒｉｖｅｒｓ ｏｆ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｉｎ ａ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｆｏｒｅｓｔ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ａｔ ｔｈｒｅｅ

ｓｔａｇｅｓ ｏｆ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ． Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ， ２０１５， ５（１９）： ４２８７⁃４２９９．
［３０］ 　 Ｐａｉｎｅ Ｃ Ｅ Ｔ， Ｈａｒｍｓ Ｋ Ｅ． Ｑｕａｎｔｉｆｙｉｎｇ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｅｅｄ ａｒｒｉｖａｌ ａｎｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ｏｎ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ． Ｏｅｃｏｌｏｇｉａ，

２００９， １６０（１）： １３９⁃１５０．
［３１］ 　 Ｋｉｔａｊｉｍａ Ｋ， Ａｕｇｓｐｕｒｇｅｒ Ｃ Ｋ． Ｓｅｅｄ ａｎｄ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｅｃｏｌｏｇｙ ｏｆ ａ ｍｏｎｏｃａｒｐｉｃ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｔｒｅｅ， Ｔａｃｈｉｇａｌｉａ Ｖｅｒｓｉｃｏｌｏｒ． Ｅｃｏｌｏｇｙ， １９８９， ７０（４）： １１０２⁃１１１４．
［３２］ 　 祝燕， 米湘成， 马克平． 植物群落物种共存机制： 负密度制约假说． 生物多样性， ２００９， １７（６）： ５９４⁃６０４．
［３３］ 　 Ｍｏｎｔｇｏｍｅｒｙ Ｒ， Ｃｈａｚｄｏｎ Ｒ． Ｌｉｇｈｔ ｇｒａｄｉｅｎｔ ｐａｒｔｉｔｉｏｎｉｎｇ ｂｙ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｔｒｅｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｉｎ ｔｈｅ ａｂｓｅｎｃｅ ｏｆ ｃａｎｏｐｙ ｇａｐｓ． Ｏｅｃｏｌｏｇｉａ， ２００２， １３１（ ２）：

１６５⁃１７４．
［３４］ 　 闫琰， 张新娜， 姚杰， 张春雨， 赵秀海． 吉林蛟河不同演替阶段针阔混交林乔木幼苗数量组成及其时间动态． 植物生态学报， ２０１６， ４０

（２）： １２７⁃１３９．
［３５］ 　 闫兴富， 王建礼， 周立彪． 光照对辽东栎种子萌发和幼苗生长的影响． 应用生态学报， ２０１１， ２２（７）： １６８２⁃１６８８．
［３６］ 　 王传华， 李俊清， 陈芳清， 杨莹． 鄂东南低丘地区枫香林下枫香幼苗更新限制因子． 植物生态学报， ２０１１， ３５（２）： １８７⁃１９４．
［３７］ 　 闫兴富， 曹敏． 不同光照对望天树种子萌发和幼苗早期生长的影响． 应用生态学报， ２００７， １８（１）： ２３⁃２９．
［３８］ 　 郝占庆， 郭水良． 长白山北坡草本植物分布与环境关系的典范对应分析． 生态学报， ２００３， ２３（１０）： ２０００⁃２００８．

６５０２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４０ 卷　


