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八大公山常绿落叶阔叶混交林影响幼苗存活的主要因子分析
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摘　 要: 幼苗是植物生活史中最脆弱的阶段ꎬ 对幼苗存活影响因子的分析有助于我们更清楚的了解森林群落的天

然更新机制ꎮ 利用广义线性混合模型(ＧＬＭＭ)对八大公山常绿落叶阔叶混交林中影响幼苗存活的主要生物与非

生物因子进行了研究ꎮ 结果表明: (１)在群落水平上ꎬ 幼苗存活与生物因子中的同种幼苗密度呈显著负相关ꎬ 与非

生物因子中的冠层开阔度呈显著正相关ꎻ (２)从年龄上看ꎬ ４ 年生以下龄级的幼苗存活更容易受到同种幼苗密度的

影响ꎬ 与同种幼苗密度呈显著负相关ꎻ ４ 年生及其以上的幼苗存活则主要受非生物因子影响ꎻ (３)从生活型上看ꎬ
相对于常绿物种ꎬ 落叶物种的幼苗存活率更容易受到同种幼苗密度的影响ꎬ 也与冠层开阔度呈正相关ꎻ (４)在物种

水平上ꎬ 生物因子与非生物因子对不同物种幼苗存活率的影响也不相同ꎮ 其中ꎬ 宜昌润楠(Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｉｃｈａｎｇｅｎｓｉｓ

Ｒｅｈｄ. ｅｔ Ｗｉｌｓ.)的存活率与冠层开阔度呈正相关ꎻ 薄叶山矾(Ｓｙｍｐｌｏｃｏｓ ａｎｏｍａｌａ Ｂｒａｎｄ)幼苗的存活率与同种幼苗

密度、 异种大树胸高断面积、 林冠开阔度、 坡向均呈显著负相关ꎬ 而与异种幼苗密度和海拔呈显著正相关ꎮ 本研

究表明影响幼苗存活的因子是多样的ꎬ 而且不是随机发生的ꎮ 在不同水平上影响幼苗存活的因子不同ꎮ
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　 　 幼苗阶段是植物生活史最脆弱的时期[１]ꎬ 其

存活容易受到多方面因素的影响ꎮ 不同因子对幼苗

的存活情况、 生长状况会产生不同的影响ꎬ 而幼苗

不同的生长状态也会对整个森林群落的更新速率、
种群数量以及群落的组成、 发展和稳定具有较大的

意义[２]ꎮ 目前ꎬ 对森林中木本幼苗存活影响因子

的研究已有很多ꎮ 譬如: Ｌｉｎ 等[３] 对西双版纳热带

雨林样地研究发现ꎬ 幼苗存活受到负密度制约与旱

雨季的影响ꎻ Ｒｅｃｏｄｅ 等[４]对哥斯达黎加森林样地

长达 １３ 年的研究发现ꎬ 幼苗年龄对幼苗的存活有

很大的影响ꎬ 随着年龄的增加ꎬ 幼苗对生境中的各

类因子需求也不相同ꎻ Ｌｉｎ 等[５] 对台湾垦丁样地研

究发现ꎬ 土壤深度对森林中幼苗的存活有显著影

响ꎻ 施璐璐等[６]对百山祖 ５ ｈｍ２样地研究发现ꎬ 幼

苗的存活与环境因子中的水分有一定的关联ꎮ 这些

研究结果对探讨森林群落的天然更新过程具有重要

的参考价值ꎮ
八大公山国家级自然保护区位于湘西北武陵山

系北端ꎬ 原生植被保存相对完好ꎮ 本地区植被类型

属于山地常绿落叶阔叶混交林ꎬ 位于中国特有属川

东－鄂西分布中心和中国特有植物的环形地带[７]ꎬ
物种种类丰富ꎬ 生物多样性价值极高ꎬ 是我国珍稀

植物和特有植物属的分布中心之一ꎮ 因此ꎬ 该区域

对于研究山地常绿落叶阔叶混交林动态和川东－鄂
西植物多样性形成及维持机制具有重要意义ꎮ 目

前ꎬ 有关八大公山的研究已有很多ꎬ Ｗａｎｇ 等[８]通

过多元回归树和空间统计学方法分析了生境过滤、
竞争和随机过程对八大公山亚热带山地常绿落叶阔

叶混交林物种共存和群落构建的重要性ꎬ 发现随机

过程和生境过滤过程是八大公山样地内群落构建的

主要驱动动力ꎻ Ｇｕｏ 等[９] 在研究中发现ꎬ 生境异

质性和物种自身功能属性差异等因素通过影响负密

度制约的发生及发生强度ꎬ 进而在维持森林生物多

样性和群落构建中发挥作用ꎮ 这些研究对象的胸径

均为 ＤＢＨ ≥ １ ｃｍ 的木本植物ꎬ 而涉及幼苗阶段

(ＤＢＨ < １ ｃｍ)的研究才刚刚开始ꎮ Ｌｕ 等[１０] 对八

大公山幼苗两年的生长状况进行研究发现ꎬ 地形因

子、 邻居密度以及谱系发育距离对幼苗存活有不同

的影响ꎬ 负密度制约效应是八大公山样地幼苗阶段

主要的物种共存机制ꎮ 此外ꎬ 还有研究发现[１１ꎬ １２]ꎬ
光照条件影响森林中幼苗的更新ꎮ 虽然八大公山地

处保留完好的天然林中ꎬ 不存在较大的干扰ꎬ 但是

夏季强降水和雷击事件也会在样地中产生林窗ꎬ 造

成光照条件的异质性ꎮ 那么当加入光因子进行分析

后ꎬ 生物因子与非生物因子对幼苗存活的重要性是

否受到影响? 随着幼苗调查年限的增加ꎬ 森林中影

响幼苗存活的因子是否发生变化? 这些问题都有待

进一步研究ꎮ
本文以八大公山山地常绿落叶阔叶混交林动态

监测样地为平台ꎬ 研究影响幼苗存活的生物和非生

物因素ꎬ 以期了解: (１)影响八大公山常绿落叶阔

叶混交林幼苗存活的主要因素有哪些? (２)负密度

制约现象在八大公山山地常绿落叶阔叶混交林中是

否普遍存在? (３)生物因素和非生物因素在不同水

平上对幼苗存活率的影响是否一致?

１　 研究方法

１􀆰 １　 研究地区概况

八大公山样地中心坐标为 ２６° ４６􀆰０４１′ Ｎ、
１１０°５􀆰２４８′Ｅꎮ 气候属于亚热带山地湿润季风气

候ꎮ 年均 温 １１􀆰５℃ꎬ 最 冷 月 １ 月 平 均 气 温 为

０􀆰１℃ꎬ 最热月 ７ 月平均气温为 ２２􀆰８℃ꎻ 年均降

水达 ２１０５􀆰４ ｍｍꎬ 全年相对湿度 ９０％以上ꎬ 属较

湿润地区[１３] ꎮ 该区主要土壤类型为山地黄棕壤和
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石灰土及局部山地沼泽土ꎮ 样地为典型山地常绿

落叶阔叶混交林ꎮ
１􀆰 ２　 研究方法

１􀆰 ２􀆰 １　 样地建设与调查

八大公山 ２５ ｈｍ２(５００ ｍ × ５００ ｍ)亚热带山

地常绿落叶阔叶混交林动态监测样地建成于 ２０１１
年ꎬ 样地地形崎岖陡峭ꎬ 最高海拔 １４５６ ｍꎬ 最低

海拔 １３５５ ｍꎬ 最大高差为 １０１ ｍꎬ 坡度 ３° ~６８°ꎮ
遵循 ＣＴＦＳ(Ｃｅｎｔｒｅ Ｆｏｒ Ｔｒｏｐｉｃａｌ Ｆｏｒｅｓｔ Ｓｃｉｅｎｃｅ)
样地建设标准(ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｃｔｆｓ.ｓｉ.ｅｄｕ / )ꎬ 将样地

划分成 ６２５ 个 ２０ ｍ × ２０ ｍ 的大样方ꎬ 每个样方

又划分为 １６ 个 ５ ｍ × ５ ｍ 的小样方ꎬ 记录各小样

方中所有胸径(树高 １􀆰３ ｍ 处)≥１ ｃｍ 的木本植物

(不含竹藤)名称、 胸径、 分枝数量、 坐标ꎬ 挂牌

标记ꎬ 以便长期进行监测[７]ꎮ
１􀆰 ２􀆰 ２　 幼苗监测样方设置

为监测种子雨动态ꎬ 我们参照巴拿马 Ｂａｒｒｏ
Ｃｏｌｏｒａｄｏ Ｉｓｌａｎｄ (ＢＣＩ)热带雨林 ５０ ｈｍ２样地的布

置方法ꎬ 在八大公山样地布设了 １３５ 个种子雨收集

器(图 １)ꎮ 然后ꎬ 以每个种子雨收集器为中心ꎬ 避

开小道的 ３ 个方向各设置 １ 个面积为 １ ｍ２的幼苗小

样方(图 ２)ꎬ 共 ４０５ 个ꎬ 用于长期监测幼苗动态ꎮ
１􀆰 ２􀆰 ３　 幼苗调查

将样方内所有胸径 < １ ｃｍ 的木本植物个体作

为幼苗ꎬ 进行监测ꎮ 每棵幼苗给予一个单独的编

号ꎬ 并尽量鉴定到种ꎮ 第 １ 次调查时间为 ２０１２ 年

５ 月ꎬ 此后每年进行 ２ 次调查(时间分别为 ５ 月和

８ 月)ꎮ 到 ２０１６ 年 ８ 月ꎬ 共进行了 ５ 年 １０ 次调查ꎮ
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图 １　 种子雨收集器分布
Ｆｉｇ􀆰 １　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｓｅｅｄ ｔｒａｐｓ
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图中每个 １ ｍ２苗区距离种子雨收集器 ２ ｍꎬ 样站距离步道 ５~８ ｍꎮ
Ｔｈｅ ｔｈｒｅｅ １ ｍ２ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｐｌｏｔｓ ｗｅｒｅ ２ ｍ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｃｅｎｔｒａｌ ｓｅｅｄ
ｔｒａｐꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｓｔａｔｉｏｎ ｗａｓ ５－８ ｍ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｔｒｉａｌ.

图 ２　 苗区设置图
Ｆｉｇ􀆰 ２　 Ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ ｏｆ ｃｅｎｓｕｓ ｓｔａｔｉｏｎ

１􀆰 ２􀆰 ４　 幼苗年龄的划分

我们以 ２０１５ 年 ５ 月调查的幼苗为研究对象ꎬ
故将 ２０１５ 年调查的当年生幼苗作为 １ 年生幼苗ꎬ
２０１４ 年 ２ 次调查到的当年生幼苗作为 ２ 年生幼苗ꎬ
２０１３ 年 ２ 次调查到的当年生幼苗作为 ３ 年生幼苗ꎮ
２０１２ 年调查到的所有幼苗称为≥ ４ 年生幼苗ꎮ
１􀆰 ２􀆰 ５　 环境因子测量

地形参数包括每个 ５ ｍ × ５ ｍ 小样方的坡度、
坡向、 凹凸度及海拔ꎮ 平均海拔是指每个样方的 ４
个顶点海拔的平均值[１４]ꎻ 凹凸度是样方与周围相

邻的 ８ 个样方的平均海拔的差值ꎬ 边缘样方的凹凸

度一般用该样方中心的海拔值减去其周围 ４ 个顶点

海拔的平均值ꎮ 坡度是从样方的 ４ 个顶点中随机选

择 ３ 个ꎬ 组成 ４ 个不同的平面ꎬ 平面与样方投影面

夹角的平均值就是该样方的坡度值ꎻ 而坡向是指上

面 ４ 个平面与正北方向角度的平均值ꎬ 由于坡向是

３６０°范围内的环形变量ꎬ 因此需要对坡向进行正

弦(ｓｉｎｅ)和余弦(ｃｏｓｉｎｅ)转换[１５]ꎮ
光的可利用性用冠层开阔度表示ꎮ 利用鱼眼镜

头相机对冠层进行拍照ꎬ 拍照时间为 ２０１５ 年 ８
月ꎬ 选择早晨或傍晚(或阴天)时间以避开太阳直

射产生的光斑ꎮ 拍摄地点位于每个样站种子雨收集

框所在的位置ꎬ 相机高度为 １􀆰３ ｍ(以铅垂为衡量

标准ꎬ 测量其垂直高度)ꎮ 每个样站拍摄 ３ 张照

片ꎬ 取平均值用于分析ꎮ
１􀆰 ２􀆰 ６　 数据分析方法

选取 ２０１５ 年 ５ 月至 ２０１６ 年 ８ 月所监测到的
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幼苗数据ꎬ 用 ０(死亡)和 １(存活)来标定每株幼苗

状态ꎮ 利用广义线性混合模型(ｇｅｎｅｒａｌｉｚｅｄ ｌｉｎｅａｒ
ｍｉｘｅｄ￣ｅｆｆｅｃｔ ｍｏｄｅｌꎬ ＧＬＭＭ)分析幼苗存活率与各

参数之间的关系ꎮ 以幼苗最终存活状态为因变量ꎬ
以生物因子和非生物因子为自变量放在模型固定部

分ꎮ 各变量在分析前均要标准化(各变量值减去均

值后再除以标准差)ꎮ
本文采用 ３ 类模型来检验生物因子和非生物因

子对幼苗存活的相对重要性: (１)生物因子模型:
固定效应包括同种幼苗邻居 ( ｃｏｎｓｐｅｃｉｆｉｃ ｓｅｅｄ￣
ｌｉｎｇｓꎬ Ｃｏｎｓ )ꎬ 异 种 幼 苗 邻 居 ( ｈｅｔｅｒｏｓｐｅｃｉｆｉｃ
ｓｅｅｄｌｉｎｇｓꎬ Ｈｅｔｓ)ꎬ 并计算同种大树邻居胸高断面

积(ｃｏｎｓｐｅｃｉｆｉｃ ａｄｕｌｔｓ ｂａｓａｌ ａｒｅａꎬ ＣｏｎＢａ)ꎬ 异种

大树邻居胸高断面积(ｈｅｔｅｒｏｓｐｅｃｉｆｉｃ ａｄｕｌｔｓ ｂａｓａｌ
ａｒｅａꎬ ＨｅｔＢａ )ꎮ 根据 Ｌｕ 等[１０] 对八大公山样地的

研究结果来看ꎬ 对于大多数物种来说ꎬ 大树对幼苗

的显著影响距离在 ２０ ｍ 半径范围内模型拟合的

ＡＩＣ (Ａｋａｉｋｅ’ ｓ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｃｒｉｔｅｒｉｏｎ)值最小ꎮ 因

此ꎬ 本研究在计算同种和异种邻体胸高断面积时采

用 ２０ ｍ 半径计算ꎮ (２)非生物因子模型: 固定效

应部分只包括海拔、 凹凸度、 坡向、 冠层开阔度ꎮ
因为在 ５ ｍ × ５ ｍ 尺度上海拔与坡度之间有很强的

共线性ꎬ 因此ꎬ 本研究只采用 ３ 个地形因子ꎮ

(３)全模型: 固定效应包括所有生物和非生物因

子ꎮ 利用 ＡＩＣ 进行模型筛选ꎬ 若模型之间 ＡＩＣ 值

之差小于 ２ 则说明具有同等解释力[１６]ꎮ
分别在以下几个水平对影响幼苗存活的生物与

非生物因子进行模型检验: (１)群落水平: 包括所

有物种幼苗ꎮ (２)年龄段: １ 年生、 ２ ~ ３ 年生与

≥４ 年生幼苗ꎮ (３) 生活型: 常绿种与落叶种ꎮ
(４)物种水平: 选取 ２０１５ 年 ５ 月到 ２０１６ 年 ８ 月间

幼苗存活数量排名前 ５ 位的 ５ 个物种进行分析ꎮ
为更好地比较各参数对幼苗存活的贡献ꎬ 计算

每个参数的优势比率(ｏｄｄｓ ｒａｔｉｏ)ꎬ 当优势比率大

于 １( ９５％的置信区间) 时表明与幼苗存活呈正相

关ꎬ 当优势比率小于 １(９５％的置信区间) 时表明

与幼苗存活呈负相关ꎮ
利用数据分析软件 Ｒ￣３􀆰３􀆰２ 中的‘ ｌｍｅ４’包对

数据进行分析和绘图ꎮ

２　 结果与分析

２􀆰 １　 群落水平的幼苗存活分析

２０１５ 年 ５ 月共监测到 １２８ 个物种 ３５５４ 株幼

苗ꎬ 到 ２０１６ 年 ８ 月存活的有 １２４ 个物种 ２８１３ 株

幼苗ꎬ 占幼苗总量的 ７９􀆰２％ꎮ 在 ３ 种模型中ꎬ 群

落水平上拟合效果最优的为生物因子模型(表 １)ꎬ

表 １　 八大公山 ２５ ｈｍ２样地幼苗存活广义线性混合模型分析的 ＡＩＣ值
Ｔａｂｌｅ １　 Ａｋａｉｋｅ’ｓ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｃｒｉｔｅｒｉｏｎ (ＡＩＣ) ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ＧＬＭＭｓ ｏｆ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｉｎ ｔｈｅ ２５ ｈｍ２

Ｂａｄａｇｏｎｇｓｈａｎ ｆｏｒｅｓｔ ｄｙｎａｍｉｃ ｐｌｏｔ

不同水平
Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｖｅｌ

模型　 Ｍｏｄｅｌｓ

生物因子模型
Ｂｉｏｔｉｃ ｍｏｄｅｌ

非生物因子模型
Ｈａｂｉｔａｔ ｍｏｄｅｌ

全模型
Ｆｕｌｌ ｍｏｄｅｌ

群落水平 Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｌｅｖｅｌ
所有幼苗 Ａｌｌ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ２８１７.７ ２８２９.２ ２８２０.７

年龄结构 Ａｇｅ ｃｌａｓｓ
１ 年生幼苗 １￣ｙｒ ３１２.１ ３２４.８ ３１９.４
２~３ 年生 ２－３ ｙｒ ６１５.９ ６１９.５ ６１８.１
４ 年生以上 ４￣ｙｒ １５２６.２ １５２４.１ １５３１.２

生活型 Ｌｉｆｅ ｆｏｒｍ
常绿 Ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ １５０５.１ １５０９.９ １５１３.５
落叶 Ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ １２３０.２ １２３６ １２３１.９

物种水平 Ｓｐｅｃｉｅｓ ｌｅｖｅｌ
黄丹木姜子 Ｌｉｔｓｅａ ｅｌｏｎｇａｔａ (Ｗａｌｌ. ｅｘ Ｎｅｅｓ) Ｂｅｎｔｈ. ｅｔ Ｈｏｏｋ. ｆ. ２１８.７ ２１７.８ ２２２.９
铁山矾　 Ｓｙｍｐｌｏｃｏｓ ｐｓｅｕｄｏｂａｒｂｅｒｉｎａ Ｇｏｎｔｓｃｈ. １１８.５ １２５.８ １２６.２
宜昌润楠　 Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｉｃｈａｎｇｅｎｓｉｓ Ｒｅｈｄ. ｅｔ Ｗｉｌｓ. １２６ １２１.８ １２２.５
短柱柃　 Ｅｕｒｙａ ｂｒｅｖｉｓｔｙｌａ Ｋｏｂｕｓｋｉ ７６.２ ７８.４ ８５.６
薄叶山矾　 Ｓｙｍｐｌｏｃｏｓ ａｎｏｍａｌａ Ｂｒａｎｄ １１５.９ １１５.３ １１６.２

　 　 注: 黑色字体表示最适模型ꎮ
Ｎｏｔｅ: Ｂｅｓｔ￣ｆｉｔ ｍｏｄｅｌｓ ａｒｅ ｓｈｏｗｎ ｉｎ ｂｏｌｄ.
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表明生物因子对幼苗存活的影响最大ꎻ 相同物种

幼苗密度与幼苗存活呈现极显著负相关 (ｏｄｄｓ
ｒａｔｉｏ ＝ ０􀆰７４８ꎬ Ｐ < ０􀆰０１)ꎬ 相同物种幼苗密度

(Ｃｏｎｓ)越大ꎬ 目标幼苗的存活率越低(图 ３)ꎮ

HetBa

ConBa
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Canopy openness

sinAspect

cosAspect

Convexity

Elevation

0 1 2
Odds ration

圆圈代表每个参数的优势比率ꎬ 实心点表示效应显著
(Ｐ < ０􀆰０５)ꎮ 下同ꎮ
Ｃｉｒｃｌｅｓ ｓｈｏｗ ｏｄｄｓ ｒａｔｉｏｓ ｆｏｒ ｅａｃｈ ｐａｒａｍｅｔｅｒꎻ ｓｏｌｉｄ
ｃｉｒｃｌｅｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｖａｒｉａｂｌｅｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｒｏｍ １
(Ｐ < ０􀆰０５) . Ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 ３　 八大公山 ２５ ｈｍ２样地群落水平上
幼苗存活的优势比率分析

Ｆｉｇ􀆰 ３　 Ｏｄｄｓ ｒａｔｉｏｓ ｏｆ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｓｕｒｖｉｖａｌ ａｔ ｔｈｅ
ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｌｅｖｅｌ ｉｎ ｔｈｅ ２５ ｈｍ２ Ｂａｄａｇｏｎｇｓｈａｎ

ｆｏｒｅｓｔ ｄｙｎａｍｉｃ ｐｌｏｔ

２􀆰 ２　 不同年龄段幼苗存活分析

１ 年生幼苗与 ２ ~３ 年生幼苗的最佳模型均为

生物因子模型ꎻ 对于≥ ４ 年生的幼苗来说ꎬ 非生

物因子模型为最优模型(表 １)ꎮ 通过模型分析可

知ꎬ １ 年生幼苗存活与同种幼苗密度(Ｃｏｎｓ)呈现

显著的负相关(ｏｄｄｓ ｒａｔｉｏ ＝ ０􀆰２５１ꎬ Ｐ < ０􀆰０５)ꎮ
２ ~ ３ 年生幼苗存活率除了与同种幼苗密度呈显著

负相关(ｏｄｄｓ ｒａｔｉｏ ＝ ０􀆰５６１ꎬ Ｐ < ０􀆰０５)之外ꎬ 还

与异种大树的胸高断面积(ＨｅｔＢａ)呈显著正相关

(ｏｄｄｓ ｒａｔｉｏ ＝ １􀆰３１２ꎬ Ｐ < ０􀆰０５)ꎮ 对≥ ４ 年生的

幼苗ꎬ 其存活与非生物因子中的冠层开阔度

(Ｃａｎｏｐｙ ｏｐｅｎｎｅｓｓ)呈显著正相关(ｏｄｄｓ ｒａｔｉｏ ＝
１􀆰１９４ꎬ Ｐ < ０􀆰０５)(图 ４)ꎮ
２􀆰 ３　 不同生活型幼苗存活分析

常绿物种的最优模型为生物因子模型ꎬ 而对落

叶物种来说ꎬ 生物因子模型与全模型均可作为最优

模型(表 １)ꎮ 在最优模型中ꎬ 落叶物种幼苗存活与

同种幼苗密度(Ｃｏｎｓ)呈现极显著的负相关ꎬ 与冠
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图 ４　 八大公山 ２５ ｈｍ２样地不同年龄段幼苗
存活的优势比率分析

Ｆｉｇ􀆰 ４　 Ｏｄｄｓ ｒａｔｉｏｓ ｏｆ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｓｕｒｖｉｖａｌ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ａｇｅ ｌｅｖｅｌ ｉｎ ｔｈｅ ２５ ｈｍ２ Ｂａｄａｇｏｎｇｓｈａｎ

ｆｏｒｅｓｔ ｄｙｎａｍｉｃ ｐｌｏｔ

层开阔度(Ｃａｎｏｐｙ ｏｐｅｎｎｅｓｓ)呈显著的正相关关

系(ｏｄｄｓ ｒａｔｉｏ ＝ ０􀆰１９５ꎬ Ｐ < ０􀆰００１ꎻ ｏｄｄｓ ｒａｔｉｏ ＝
１􀆰３３９ꎬ Ｐ < ０􀆰０５)ꎻ 但对于常绿树种ꎬ 模型设定的

几个因子对幼苗存活均没有显著影响(图 ５)ꎮ

HetBa

ConBa

Hets

Cons

Canopy openness

sinAspect

cosAspect

Convexity

Elevation
0 01 12 2

Odds ration

!" #$

图 ５　 八大公山 ２５ ｈｍ２样地不同生活型幼苗
存活的优势比率分析

Ｆｉｇ􀆰 ５　 Ｏｄｄｓ ｒａｔｉｏｓ ｏｆ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｉｆｅ
ｆｏｒｍｓ ｉｎ ｔｈｅ ２５ ｈｍ２ Ｂａｄａｇｏｎｇｓｈａｎ ｆｏｒｅｓｔ ｄｙｎａｍｉｃ ｐｌｏｔ

２􀆰 ４　 物种水平上的幼苗存活分析

在物种水平上ꎬ 黄丹木姜子(Ｌｉｔｓｅａ ｅｌｏｎｇａｔａ

(Ｗａｌｌ. ｅｘ Ｎｅｅｓ) Ｂｅｎｔｈ. ｅｔ Ｈｏｏｋ. ｆ.)、 宜昌润楠

(Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｉｃｈａｎｇｅｎｓｉｓ Ｒｅｈｄ. ｅｔ Ｗｉｌｓ.)、 薄叶山

矾(Ｓｙｍｐｌｏｃｏｓ ａｎｏｍａｌａ Ｂｒａｎｄ)的非生物因子模

型 ＡＩＣ 值最小ꎬ 铁山矾(Ｓｙｍｐｌｏｃｏｓ ｐｓｅｕｄｏｂａｒ￣
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ｂｅｒｉｎａ Ｇｏｎｔｓｃｈ.)、 短柱柃(Ｅｕｒｙａ ｂｒｅｖｉｓｔｙｌａ Ｋｏ￣
ｂｕｓｋｉ)的生物因子模型 ＡＩＣ 值最小ꎮ 同时ꎬ 对于

黄丹木姜子ꎬ 生物因子模型与非生物因子模型差值

小于 ２ꎬ 具有同等优度拟合效果ꎮ 同理ꎬ 宜昌润楠

的非生物因子模型与全模型均为最佳模型ꎬ 而薄叶

山矾的 ３ 个模型拟合效果均为最佳(表 １)ꎮ
通过对样地中常见的这 ５ 种幼苗的存活影响因

子分析发现ꎬ 黄丹木姜子、 铁山矾、 短柱柃 ３ 个物

种与模型中设定的生物因子与非生物因子均无相关

性ꎮ 由图 ６ 可知ꎬ 宜昌润楠与非生物因子中的冠层

开阔度呈正相关ꎬ 与坡向的正弦值呈负相关ꎮ 薄叶

山矾幼苗的存活与生物因子中的同种幼苗密度

(Ｃｏｎｓ)、 异种大树胸高断面积(ＨｅｔＢａ)呈负相关ꎬ
与异种幼苗密度(Ｈｅｔｓ)呈正相关ꎻ 且与非生物因

子中的冠层开阔度 (Ｃａｎｏｐｙ ｏｐｅｎｎｅｓｓ)、 坡向

(Ａｓｐｅｃｔ)呈显著负相关ꎬ 与海拔(Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ)呈显

著正相关ꎮ

HetBa

ConBa

Hets

Cons

Canopy openness

sinAspect

cosAspect

Convexity

Elevation

Odds ration
-2 24 -2 24

!"#$
Machilus ichangensis

%&'(
Symplocos anomala

图 ６　 八大公山 ２５ ｈｍ２样地物种水平
幼苗存活的优势比率分析

Ｆｉｇ􀆰 ６　 Ｏｄｄｓ ｒａｔｉｏｓ ｏｆ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｓｕｒｖｉｖａｌ ａｔ ｔｈｅ ｓｐｅｃｉｅｓ
ｌｅｖｅｌ ｉｎ ｔｈｅ ２５ ｈｍ２ Ｂａｄａｇｏｎｇｓｈａｎ ｆｏｒｅｓｔ ｄｙｎａｍｉｃ ｐｌｏｔ

３　 讨论

通过以上分析发现ꎬ 八大公山样地幼苗的存活

并不是随机的ꎮ 幼苗邻居密度与生境因子都可以影

响幼苗的存活ꎮ 生物模型对于幼苗的解释要优于非

生物模型ꎬ 在所有 １１ 个水平上(表 １)ꎬ 生物模型

为最优模型的高达 ９ 个ꎮ 幼苗邻居密度与生境因子

对不同年龄阶段、 不同生活型以及不同物种的幼苗

存活存在差异ꎮ
３􀆰 １　 群落水平上影响幼苗存活的主要因子

在群落水平上ꎬ 同种幼苗密度对幼苗存活呈显

著负相关ꎬ 表明八大公山样地内幼苗阶段存在负密

度制约效应ꎬ 这与我们前期的研究结果一致[１０]ꎮ
造成负密度制约的原因可能是幼苗之间的资源竞争

或者天敌在同种之间的扩散[１７]ꎬ 但是越来越多的

研究表明天敌是造成幼苗存活负密度制约的主要原

因[１８ꎬ１９]ꎮ Ｊａｎｚｅｎ￣Ｃｏｎｎｅｌｌ 假说认为专性天敌对幼

苗和种子的捕食会降低母树周围的幼苗密度[２０ꎬ２１]ꎬ
土壤微生物以及食草动物的专一性取食也有可能造

成同种幼苗死亡率增大[２２]ꎮ 在本研究样地野外观

测中发现许多物种幼苗存在严重的病虫害现象ꎬ 所

以天敌在同种之间的扩散很可能是本样地负密度制

约效应的主要成因ꎮ
群落水平上影响幼苗存活的非生物因子模型虽

然没有进入到最优模型ꎬ 但冠层开阔度与幼苗存活

呈显著正相关ꎮ 光是幼苗阶段最重要的环境因子ꎬ
林下层可利用光的增加可以显著提高植物的生长、
存活以及密度[２３]ꎮ 除了冠层开阔度外ꎬ 其他非生

物因子对幼苗存活没有影响ꎬ 但由于本研究中缺乏

土壤数据ꎬ 可能低估了生境因子对幼苗存活的影

响ꎮ
３􀆰 ２ 不同年龄段幼苗存活的影响因子

影响幼苗存活的主要因子随着年龄变化而不

同ꎮ 大于等于 ４ 年生幼苗受非生物因子影响较大ꎬ
而小于 ４ 年生幼苗受生物因子影响较大(图 ４)ꎬ 表

明随着幼苗年龄的增加ꎬ 生物因子对幼苗存活的影

响程度减小ꎬ 非生物因子对幼苗存活的影响则增

大ꎬ 这与 Ｂａｉ 等[２４]对长白山样地的研究结果一致ꎮ
可能是因为随着幼苗年龄的增大ꎬ 茎干逐渐木质

化ꎬ 对真菌感染[２５]、 食草性动物的取食以及病原

菌侵染的抗性增强ꎬ 使得生物因子的作用逐渐降

低ꎮ 相反ꎬ 随着年龄增加ꎬ 幼苗需要更多环境因子

中的水分、 光照等ꎬ 从而凸显出生境因子的重要

性ꎮ 譬如 ４ 年生以上的幼苗存活与冠层开阔度呈显

著正相关ꎬ 表明幼苗对光的需求逐渐增加ꎮ
３􀆰 ３　 不同生活型幼苗存活的影响因子

对于八大公山样地ꎬ 常绿物种幼苗存活与设定

的所有因子都没有显著相关性ꎻ 而落叶物种幼苗存

活与同种幼苗密度存在显著负相关ꎬ 与非生物因子
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中的冠层开阔度呈显著正相关ꎮ 这可能是因为落叶

植物将大量生产资源投入到生长相关的性状中去ꎬ
防御性物质的缺乏使得幼苗更容易遭受天敌的伤

害[２６]ꎬ 而常绿树种将大量的资源投入到防御性物

质(如单宁和木质素等)生产中ꎬ 其抵抗生物与非

生物因素的伤害能力更强[２７ꎬ２８]ꎮ 另外ꎬ 相对于常

绿树种ꎬ 落叶树种多为阳生植物ꎬ 偏好林窗并且能

迅速在光照条件较好的地段定居[２９]ꎬ 所以冠层开

阔度对落叶树种幼苗存活率的影响更大ꎮ
３􀆰 ４　 物种水平上影响幼苗存活的主要因子

不同物种的幼苗存活率受到不同因子的影响ꎬ
但黄丹木姜子、 短柱柃与铁山矾的幼苗存活与本研

究设定的所有因子均不相关ꎮ 可能是由于这 ３ 个树

种均是常绿物种ꎬ 其结果与 ３􀆰３ 一致ꎮ 另外ꎬ 这 ３
个物种都是样地中的优势种[７]ꎬ 其大树分布范围

较广ꎬ 据野外观测ꎬ 这 ３ 个物种的结实率较高ꎬ 幼

苗萌发率也高ꎬ 所以这也可能是造成幼苗存活受地

形与光照环境因子影响较小的原因ꎮ 至于这 ３ 种物

种幼苗存活是否与样地中的土壤因素有关还有待进

一步研究ꎮ
宜昌润楠幼苗存活主要受非生物因子的影响ꎬ

与冠层开阔度呈正相关ꎮ 尽管该物种为常绿种ꎬ 但

是宜昌润楠亦为喜光物种ꎬ 在光照充足的林窗环境

中其存活率更大ꎮ 薄叶山矾幼苗的存活率则受生物

与非生物因子的共同影响ꎮ Ｂａｇｃｈｉ 等[２２] 研究发

现ꎬ 产生种子越多的物种对同种邻居的敏感性越

强ꎮ 野外观测发现ꎬ 薄叶山矾每年的结实率较高ꎬ
其种子萌发呈现明显的聚集状态ꎬ 局域范围内同种

幼苗密度较大ꎬ 同种幼苗邻居可能是影响其幼苗存

活率的主要原因之一ꎮ 此外ꎬ 在八大公山样地内ꎬ
薄叶山矾属于灌木层的优势种[７]ꎬ 其幼苗多生长

在郁闭度较大的林下环境ꎬ 且本研究中薄叶山矾与

冠层开阔度呈显著负相关ꎬ 表明该物种为耐荫物

种ꎮ 在光照好的地方ꎬ 喜阳物种的竞争可能是导致

其幼苗存活率低的原因之一ꎮ 海拔对薄叶山矾幼苗

存活的影响表现出正效应ꎬ 可能由于海拔较低的地

区草本植物分布密集ꎬ 草本植物与幼苗的竞争以及

释放的化感物质[１７ꎬ３０]ꎬ 都不利于薄叶山矾幼苗的

存活ꎮ

４　 结论

影响幼苗存活的因子是多样的ꎬ 而且不是随机

发生的ꎮ 在不同水平上影响幼苗存活的因子不同ꎮ
(１)在群落水平上ꎬ 幼苗存活受到生物因子中同种

幼苗密度的影响ꎬ 表明山地常绿落叶阔叶混交林幼

苗阶段存在显著的负密度制约效应ꎮ 非生物因子中

只有冠层开阔度显著促进幼苗的存活ꎬ 但是并未进

入最优模型中ꎮ (２)不同年龄的幼苗所受到的影响

因子也不一样ꎬ ４ 年以上的大苗相对于 １ 年生与

２~３ 年生的幼苗ꎬ 更容易受到非生物因子的影响ꎮ
(３)落叶树种比常绿树种更容易受到负密度制约的

影响ꎮ (４)不同的物种受到的影响因子也不相同ꎬ
黄丹木姜子、 短柱柃和铁山矾没有受到本研究中设

定因子的显著影响ꎬ 但是喜阳种宜昌润楠与光照呈

正相关ꎬ 而耐荫树种薄叶山矾更容易受到负密度制

约影响ꎬ 且其存活与光照呈负效应、 与海拔呈正

效应ꎮ

参考文献:
[ １ ] 　 Ｃｌａｒｋ ＤＡꎬ Ｃｌａｒｋ ＤＢ. Ｓｐａｃｉｎｇ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ａ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｒａｉｎ

ｆｏｒｅｓｔ ｔｒｅｅ: ｅｖａｌｕａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ Ｊａｎｚｅｎ￣Ｃｏｎｎｅｌｌ ｍｏｄｅｌ [ Ｊ] .

Ａｍ Ｎａｔꎬ １９８４ꎬ １２４(６): ７６９－７８８.

[ ２ ] 　 Ｓｚｗａｇｒｚｙｋ Ｊꎬ Ｓｚｅｗｃｚｙｋ Ｊꎬ Ｂｏｄｚｉａｒｃｚｙｋ Ｊ. Ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ

ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｂａｎｋｓ ｉｎ ｂｅｅｃｈ ｆｏｒｅｓｔ: ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ａ １０￣ｙｅａｒ ｓｔｕｄｙ

ｏｎ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎꎬ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｓｕｒｖｉｖａｌ[Ｊ]. Ｆｏｒｅｓｔ Ｅｃｏｌ Ｍａｎａｇꎬ

２００１ꎬ １４１(３): ２３７－２５０.

[ ３ ] 　 Ｌｉｎ Ｌꎬ Ｃｏｍｉｔａ ＬＳꎬ Ｚｈｅｎｇ Ｚꎬ Ｃａｏ Ｍ. Ｓｅａｓｏｎａｌ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａ￣

ｔｉｏｎ ｉｎ ｄｅｎｓｉｔｙ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｉｎ ａ ｔｒｏｐｉｃａｌ

ｒａｉｎ ｆｏｒｅｓｔ[Ｊ] . Ｊ Ｅｃｏｌꎬ ２０１２ꎬ １００(４): ９０５－９１４.

[ ４ ] 　 Ｒｅｃｏｒｄ Ｓꎬ Ｋｏｂｅ ＲＫꎬ Ｖｒｉｅｓｅｎｄｏｒｐ ＣＦꎬ Ｆｉｎｌｅｙ ＡＯ. Ｓｅｅｄｌｉｎｇ

ｓｕｒｖｉｖａｌ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｔｏ ｃｏｎｓｐｅｃｉｆｉｃ ｄｅｎｓｉｔｙꎬ ｓｏｉｌ ｎｕｔｒｉｅｎｔｓꎬ

ａｎｄ ｉｒｒａｄｉａｎｃｅ ｖａｒｙ ｗｉｔｈ ａｇｅ ｉｎ ａ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｆｏｒｅｓｔ[Ｊ]. Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ

２０１６ꎬ ９７(９): ２４０６－２４１５.

[ ５ ] 　 Ｌｉｎ Ｙꎬ Ｃｏｍｉｔａ ＬＳꎬ Ｊｏｈｎｓｏｎ ＤＪꎬ Ｃｈｅｎ Ｍꎬ Ｗｕ Ｓ. Ｂｉｏｔｉｃ ｖｓ.

ａｂｉｏｔｉｃ ｄｒｉｖｅｒｓ ｏｆ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｐｅｒｓｉｓｔｅｎｃｅ ｉｎ ａ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｋａｒｓｔ

ｆｏｒｅｓｔ[Ｊ] . Ｊ Ｖｅｇ Ｓｃｉꎬ ２０１７ꎬ ２８(１) .

[ ６ ] 　 施璐璐ꎬ 骆争荣ꎬ 夏家天ꎬ 赵文娟ꎬ 吴友贵ꎬ 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[Ｊ] . 生态学报ꎬ ２０１４ꎬ ３４(２２): ６５１０－６５１８.

Ｓｈｉ ＬＬꎬ Ｌｕｏ ＺＲꎬ Ｘｉａ ＪＴꎬ Ｚｈａｏ ＷＪꎬ Ｗｕ ＹＧꎬ Ｄｉｎｇ ＢＹ.

Ｗｏｏｄ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｄｙｎａｍｉｃｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ

ｈａｂｉｔａｔ ａｎｄ ｒｅｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ / ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｉｎ ａ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｅｖｅｒ￣

ｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ ｉｎ Ｃｈｉｎａ [ Ｊ] . Ａｃｔａ Ｅｃｏｌｏｇｉｃａ

Ｓｉｎｉｃａꎬ ２０１４ꎬ ３４(２２): ６５１０－６５１８.

[ ７ ] 　 卢志军ꎬ 鲍大川ꎬ 郭屹立ꎬ 路俊盟ꎬ 王庆刚ꎬ 何东ꎬ 等. 八大

公山中亚热带山地常绿落叶阔叶混交林物种组成与结构

[Ｊ] . 植物科学学报ꎬ ２０１３ꎬ ３１(４): ３３６－３４４.

Ｌｕ ＺＪꎬ Ｂａｏ ＤＣꎬ Ｇｕｏ ＹＬꎬ Ｌｕ ＪＭꎬ Ｗａｎｇ ＱＧꎬ Ｈｅ Ｄꎬ ｅｔ ａｌ.

Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ Ｂａｄａｇｏｎｇｓｈａｎ

５６６　 第 ５ 期　 　 　 　 　 　 　 　 　 徐文秀等: 八大公山常绿落叶阔叶混交林影响幼苗存活的主要因子分析



(ＢＤＧＳ) ｆｏｒｅｓｔ ｄｙｎａｍｉｃ ｐｌｏｔ ｉｎ ａ ｍｉｄ￣ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｍｏｕｎｔａｉｎ

ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ａｎｄ ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｍｉｘｅｄ ｆｏｒｅｓｔꎬ

ｃｅｎｔｒａｌ Ｃｈｉｎａ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２０１３ꎬ ３１(４):

３３６－３４４.

[ ８ ] 　 Ｗａｎｇ Ｑꎬ Ｘｕ Ｙꎬ Ｌｕ Ｚꎬ Ｂａｏ Ｄꎬ Ｇｕｏ Ｙꎬ Ｌｕ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｄｉｓｅｎ￣

ｔａｎｇｌｉｎｇ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｔｏｐｏｇｒａｐｈｙ ａｎｄ ｓｐａｃｅ ｏｎ ｔｈｅ ｄｉｓｔｒｉ￣

ｂｕｔｉｏｎｓ ｏｆ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ａ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｆｏｒｅｓｔ [ Ｊ] .

Ｃｈｉｎ Ｓｃｉ Ｂｕｌｌꎬ ２０１４ꎬ ５９(３５): ５１１３－５１２２.

[ ９ ] 　 Ｇｕｏ Ｙꎬ Ｌｕ ＺＪꎬ Ｗａｎｇ ＱＧꎬ Ｌｕ ＪＭꎬ Ｘｕ ＹＺꎬ Ｍｅｎｇ ＨＪꎬ ｅｔ ａｌ.

Ｄｅｔｅｃｔｉｎｇ ｄｅｎｓｉｔｙ ｄｅｐｅｎｄｅｎｃｅ ｆｒｏｍ ｓｐａｔｉａｌ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｉｎ ａ

ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｏｕｓ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｆｏｒｅｓｔ ｏｆ ｃｅｎｔｒａｌ Ｃｈｉｎａ[Ｊ] . Ｃａｎ

Ｊ Ｆｏｒｅｓｔ Ｒｅｓꎬ ２０１５ꎬ ４５(６): ７１０－７２０.

[１０] 　 Ｌｕ Ｊꎬ Ｊｏｈｎｓｏｎ ＤＪꎬ Ｑｉａｏ Ｘꎬ Ｌｕ Ｚꎬ Ｗａｎｇ Ｑꎬ Ｊｉａｎｇ Ｍ. Ｄｅｎ￣

ｓｉｔｙ ｄｅｐｅｎｄｅｎｃｅ ａｎｄ ｈａｂｉｔａｔ ｐｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｓｈａｐｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇ

ｓｕｒｖｉｖａｌ ｉｎ ａ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｆｏｒｅｓｔ ｉｎ ｃｅｎｔｒａｌ Ｃｈｉｎａ[Ｊ] . Ｊ Ｐｌａｎｔ

Ｅｃｏｌꎬ ２０１５ꎬ ８(６): ５６８－５７７.

[１１] 　 Ｄｅｎｓｌｏｗ ＪＳꎬ Ｇｕｚｍａｎ Ｇ. Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｓｔａｎｄ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅꎬ ｌｉｇｈｔ

ａｎｄ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ａｃｒｏｓｓ ａ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｍｏｉｓｔ ｆｏｒｅｓｔ

ｃｈｒｏｎｏｓｅｑｕｅｎｃｅꎬ Ｐａｎａｍａ[Ｊ] . Ｊ Ｖｅｇ Ｓｃｉꎬ ２０００ꎬ １１(２):

２０１－２１２.

[１２] 　 Ｌｉｎ Ｆꎬ Ｃｏｍｉｔａ ＬＳꎬ Ｗａｎｇ ＸＧꎬ Ｂａｉ ＸＪꎬ Ｙｕａｎ ＺＱꎬ Ｘｉｎｇ ＤＬꎬ

ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｙ ｌｉｇｈｔ ａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙ ａｎｄ

ｂｉｏｔｉｃ ｎｅｉｇｈｂｏｒｈｏｏｄ ｔｏ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｉｎ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ

ｖｅｒｓｕｓ ｏｌｄ￣ｇｒｏｗｔｈ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｆｏｒｅｓｔ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｅｃｏｌꎬ ２０１４ꎬ

２１５(８): ７９５－８０７.

[１３] 　 湖南省生态学会ꎬ 湖南省林学会. 湘西八大公山自然资源综

合科学考察报告[Ｍ] . 长沙: 湖南省林学会ꎬ １９８２.

[１４] 　 Ｈａｒｍｓ ＫＥꎬ Ｃｏｎｄｉｔ Ｒꎬ Ｈｕｂｂｅｌｌ ＳＰꎬ Ｆｏｓｔｅｒ ＲＢ. Ｈａｂｉｔａｔ

ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｔｒｅｅｓ ａｎｄ ｓｈｒｕｂｓ ｉｎ ａ ５０￣ｈａ ｎｅｏｔｒｏｐｉｃａｌ

ｆｏｒｅｓｔ ｐｌｏｔ[Ｊ] . Ｊ Ｅｃｏｌꎬ ２００１ꎬ ８９(６): ９４７－９５９.

[１５] 　 Ｌｅｇｅｎｄｒｅ Ｐꎬ Ｍｉ Ｘꎬ Ｒｅｎ Ｈꎬ Ｍａ Ｋꎬ Ｙｕ Ｍꎬ Ｓｕｎ ＩＦꎬ Ｈｅ Ｆ.

Ｐａｒｔｉｔｉｏｎｉｎｇ ｂｅｔａ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎ ａ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ

ｆｏｒｅｓｔ ｏｆ Ｃｈｉｎａ[Ｊ] . Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２００９ꎬ ９０(３): ６６３－６７４.

[１６] 　 Ｂｕｒｎｈａｍ ＫＰꎬ Ａｎｄｅｒｓｏｎ ＤＲ. Ｍｏｄｅｌ Ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ａｎｄ

Ｍｕｌｔｉｍｏｄｅｌ Ｉｎｆｅｒｅｎｃｅ: ａ Ｐｒａｃｔｉｃａｌ Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ￣Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃ

Ａｐｐｒｏａｃｈ[Ｍ] . Ｓｐｒｉｎｇｅｒ Ｓｃｉｅｎｃｅ ＆ Ｂｕｓｉｎｅｓｓ Ｍｅｄｉａꎬ ２００３.

[１７] 　 Ｗｒｉｇｈｔ ＳＪ. Ｐｌａｎｔ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｆｏｒｅｓｔｓ: ａ ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ

ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｅｘｉｓｔｅｎｃｅ [ Ｊ ] . Ｏｅｃｏｌｏｇｉａꎬ

２００２ꎬ １３０(１): １－１４.

[１８] 　 Ｂｅｌｌ Ｔꎬ Ｆｒｅｃｋｌｅｔｏｎ ＲＰꎬ Ｌｅｗｉｓ ＯＴ. Ｐｌａｎｔ ｐａｔｈｏｇｅｎｓ ｄｒｉｖｅ

ｄｅｎｓｉｔｙ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｉｎ ａ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｔｒｅｅ[Ｊ] .

Ｅｃｏｌ Ｌｅｔｔꎬ ２００６ꎬ ９(５): ５６９－５７４.

[１９] 　 Ｃｏｍｉｔａ ＬＳꎬ Ｑｕｅｅｎｂｏｒｏｕｇｈ ＳＡꎬ Ｍｕｒｐｈｙ ＳＪꎬ Ｅｃｋ ＪＬꎬ Ｘｕ

Ｋꎬ Ｋｒｉｓｈｎａｄａｓ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｅｓｔｉｎｇ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｊａｎｚｅｎ￣

Ｃｏｎｎｅｌｌ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ: ａ ｍｅｔａ￣ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ

ｅｖｉｄｅｎｃｅ ｆｏｒ ｄｉｓｔａｎｃｅ￣ａｎｄ ｄｅｎｓｉｔｙ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｓｅｅｄ ａｎｄ

ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｓｕｒｖｉｖａｌ[Ｊ] . Ｊ Ｅｃｏｌꎬ ２０１４ꎬ １０２(４): ８４５－８５６.

[２０] 　 Ｊａｎｚｅｎ ＤＨ. Ｈｅｒｂｉｖｏｒｅｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ

ｔｒｏｐｉｃａｌ ｆｏｒｅｓｔｓ[Ｊ] . Ａｍ Ｎａｔꎬ １９７０ꎬ １０４(９４０): ５０１－５２８.

[２１] 　 Ｃｏｎｎｅｌｌ ＪＨ. Ｏｎ ｔｈｅ ｒｏｌｅ ｏｆ ｎａｔｕｒａｌ ｅｎｅｍｉｅｓ ｉｎ ｐｒｅｖｅｎｔｉｎｇ

ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｖｅ ｅｘｃｌｕｓｉｏｎ ｉｎ ｓｏｍｅ ｍａｒｉｎｅ ａｎｉｍａｌｓ ａｎｄ ｉｎ ｒａｉｎ

ｆｏｒｅｓｔ ｔｒｅｅｓ [ Ｊ ] . Ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓꎬ １９７１ꎬ ２９８:

２９８－３１２.

[２２] 　 Ｂａｇｃｈｉ Ｒꎬ Ｇａｌｌｅｒｙ ＲＥꎬ Ｇｒｉｐｅｎｂｅｒｇ Ｓꎬ Ｇｕｒｒ ＳＪꎬ Ｎａｒａｙａｎ

Ｌꎬ Ａｄｄｉｓ ＣＥꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐａｔｈｏｇｅｎｓ ａｎｄ ｉｎｓｅｃｔ ｈｅｒｂｉｖｏｒｅｓ ｄｒｉｖｅ

ｒａｉｎｆｏｒｅｓｔ ｐｌａｎｔ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ [ Ｊ ] . Ｎａｔｕｒｅꎬ

２０１４ꎬ ５０６(７４８６): ８５－８８.

[２３] 　 Ｂａｒｂｅｒｉｓ ＩＭꎬ Ｔａｎｎｅｒ ＥＶＪ. Ｇａｐｓ ａｎｄ ｒｏｏｔ ｔｒｅｎｃｈｉｎｇ

ｉｎｃｒｅａｓｅ ｔｒｅｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｇｒｏｗｔｈ ｉｎ Ｐａｎａｍａｎｉａｎ ｓｅｍｉ￣

ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｆｏｒｅｓｔ[Ｊ] . Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２００５ꎬ ８６(３): ６６７－６７４.

[２４] 　 Ｂａｉ ＸＪꎬ Ｑｕｅｅｎｂｏｒｏｕｇｈ ＳＡꎬ Ｗａｎｇ ＸＧꎬ Ｚｈａｎｇ Ｊꎬ Ｌｉ ＢＨꎬ

Ｙｕａｎ ＺＱꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｌｏｃａｌ ｂｉｏｔｉｃ ｎｅｉｇｈｂｏｒｓ ａｎｄ

ｈａｂｉｔａｔ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙ ｏｎ ｔｒｅｅ ａｎｄ ｓｈｒｕｂ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｓｕｒｖｉｖａｌ

ｉｎ ａｎ ｏｌｄ￣ｇｒｏｗｔｈ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｆｏｒｅｓｔ[ Ｊ] . Ｏｅｃｏｌｏｇｉａꎬ ２０１２ꎬ

１７０(３): ７５５－７６５.

[２５] 　 Ｍａｓａｋｉ Ｔꎬ Ｎａｋａｓｈｉｚｕｋａ Ｔ. Ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｄｅｍｏｇｒａｐｈｙ ｏｆ Ｓｗｉｄａ

ｃｏｎｔｒｏｖｅｒｓａ: ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｌｉｇｈｔ ａｎｄ ｄｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｃｏｎｓｐｅｃｉｆｉｃｓ

[Ｊ] . Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２００２ꎬ ８３(１２): ３４９７－３５０７.

[２６] 　 Ｃｏｌｅｙ ＰＤ. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅ ａｎｄ ｌｅａｆ ｌｉｆｅｔｉｍｅ ｏｎ

ｔｈｅ ａｍｏｕｎｔ ａｎｄ ｔｙｐｅ ｏｆ ａｎｔｉ￣ｈｅｒｂｉｖｏｒｅ ｄｅｆｅｎｓｅ[Ｊ] . Ｏｅｃｏ￣

ｌｏｇｉａꎬ １９９８ꎬ ７４(４): ５３１－５３６.

[２７] 　 Ｃｏｌｅｙ ＰＤꎬ Ｂａｒｏｎｅ ＪＡ. Ｈｅｒｂｉｖｏｒｙ ａｎｄ ｐｌａｎｔ ｄｅｆｅｎｓｅｓ ｉｎ

ｔｒｏｐｉｃａｌ ｆｏｒｅｓｔｓ[ Ｊ] . Ａｎｎｕ Ｒｅｖ Ｅｃｏｌ Ｓｙｓｔꎬ １９９６ꎬ ２７(１):

３０５－３３５.

[２８] 　 Ｖｉｌｌａｒ Ｒꎬ Ｒｏｂｌｅｔｏ ＪＲꎬ Ｄｅ Ｊｏｎｇ Ｙꎬ Ｐｏｏｒｔｅｒ Ｈ. Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ

ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎ ｃｏｓｔｓ ａｎｄ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ

ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ａｎｄ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｗｏｏｄｙ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｒｅ ｓｍａｌｌ ａｓ

ｃｏｍｐａｒｅｄ ｔｏ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｍｏｎｇ ｆａｍｉｌｉｅｓ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ

Ｅｎｖｉｒｏｎꎬ ２００６ꎬ ２９(８): １６２９－１６４３.

[２９] 　 Ｓａｋａｉ Ａꎬ Ｏｈｓａｗａ Ｍ. Ｔｏｐｏｇｒａｐｈｉｃａｌ ｐａｔｔｅｒｎ ｏｆ ｔｈｅ ｆｏｒｅｓｔ

ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｏｎ ａ ｒｉｖｅｒ ｂａｓｉｎ ｉｎ ａ ｗａｒｍ￣ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｈｉｌｌｙ
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