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吉林蛟河针阔混交林乔木幼苗组成及其密度格局

影响因素 

孟令君  姚  杰  秦江环  范春雨  张春雨  赵秀海* 
北京林业大学国家林业和草原局森林经营工程技术研究中心, 北京 100083 

摘  要  以吉林蛟河次生针阔混交林42 hm2固定监测样地中209个幼苗监测站内的乔木幼苗为研究对象, 基于2016和2017年

幼苗调查数据, 探究幼苗物种组成、数量动态等特征, 并运用广义线性混合效应模型分析了幼苗密度与生物邻体及其生境因

素的相关性。结果表明: (1)该样地内所有幼苗监测站共调查到幼苗4 245株, 分属10科12属18种, 新生幼苗的数量在物种和调

查年份间均有明显差异, 其中水曲柳(Fraxinus mandschurica)和紫椴(Tilia amurensis)幼苗表现出大量出生和死亡的动态特征。

(2)群落水平上, 幼苗密度与局域同种成体胸高断面积之和、土壤全磷和有效钾等养分含量显著正相关, 适宜大树生长的生境

同样适宜幼苗的生长。(3)水曲柳幼苗密度的影响因素与群落水平一致, 红松(Pinus koraiensis)存在明显的生境偏好, 在湿度较

小、土壤全磷、有效氮和有效磷含量较低的生境中密度更高。相对于多年生幼苗, 同种成年邻体对当年生幼苗密度影响更加

显著。该研究证实了扩散限制和生境过滤共同影响幼苗密度格局, 生物邻体和生境异质性的相对重要性随幼苗物种种类和年

龄级变化。 
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Drivers of composition and density pattern of tree seedlings in a secondary mixed conifer and 
broad-leaved forest, Jiaohe, Jilin, China 

MENG Ling-Jun, YAO Jie, QIN Jiang-Huan, FAN Chun-Yu, ZHANG Chun-Yu, and ZHAO Xiu-Hai* 
Research Center of Forest Management Engineering of State Forestry and Grassland Administration, Beijing Forestry University, Beijing 100083, China 

Abstract 

Aims  Our aim is to explore the composition and temporal dynamics of tree seedlings and to further understand 
the impacts and relative importance of biotic neighborhood and habitat heterogeneity on seedling density patterns 
in a secondary mixed conifer and broad-leaved forest in Jiaohe, Jilin Province, North-eastern China. 
Methods  We established 209 seedling census stations in the mixed conifer and broad-leaved forest. Based on 
two seedling censuses conducted in 2016 and 2017, we analyzed species composition and quantitative dynamics 
of seedlings. Generalized mixed linear models were used to test the relative effects of biotic neighborhood and 
habitat heterogeneity on seedling density patterns. 
Important findings  (1) A total of 4 245 seedlings were investigated in all seedling census stations of this plot, 
belonging to 12 genera, 10 families and 18 species. The number of new-born seedlings varied greatly among spe-
cies and census years. Fraxinus mandschurica and Tilia amurensis seedlings occurred and died in large numbers. 
(2) At the community level, the sum of conspecific adult basal area, the soil total phosphorus and available potas-
sium exhibited significant positive effects on seedling density. The habitat suitable for trees was also suitable for 
seedlings. (3) The factors influencing seedling density of Fraxinus mandschurica were consistent with those of 
seedling density at the community level. Pinus koraiensis had significant habitat preference, it had higher density 
in the habitat with lower moisture, soil total phosphorus, available nitrogen, and available phosphorus. Conspeci-
fic adult neighbor effects on annual seedling density was more significant than on perennial seedling density. This 
study suggests that dispersal limitation and habitat filtering together affect seedling density pattern, and the relative 
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importance of biotic neighbors and habitat heterogeneity varies among seedling species and age classes. 
Key words  secondary mixed conifer and broad-leaved forest; generalized linear mixed-effect model; tree seed-
ling density; biotic neighbor; habitat heterogeneity 
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木本植物的天然更新是种群延续和群落演替的

前提, 其中幼苗阶段是植物生活史中最敏感脆弱的

环节(Brewer & Webb, 2001; 李小双等, 2007; 尹华

军等, 2011; Yan et al., 2015)。任何外界条件所引起

的幼苗存活率和生长速率的变化都将对种群数量和

群落组成起到关键作用, 从而决定群落结构的稳定

和群落更新的方向(李帅锋等, 2008; 于飞等, 2013)。 

幼苗的存活与更新受到多种因素的影响, 主要

分为生物和非生物因素两大类。生物因素包括植物

自身的属性、生物邻体、植食性动物以及病原体等

(Mangan et al., 2010; Johnson et al., 2012; Norghauer 

& Newbery, 2014; 苏嫄等, 2014; 骆杨青等, 2017); 

非生物因素包括光照、水分、土壤等(Kammesheidt, 

1998; Connell & Green, 2000; Poorter & Rose, 2005; 

王传华等, 2011; 刘帅等, 2016)。植物种子的产量、

扩散距离、传播方式等直接影响幼苗更新密度格局

(Clark et al., 1999)。幼苗更新空间中包含大量邻体, 

基于J-C假说的研究发现同种邻体间可能通过传播

专一宿主的自然天敌和食草动物的取食抑制同种幼

苗的存活, 而异种邻体的聚集可能会阻碍特异性天

敌的传播 , 从而有利于同种幼苗的存活 (Janzen 

1970; Connell 1971; Makana & Thomas, 2004; John-

son et al., 2012; Comita et al., 2014)。此外, Johnson

等(2014)发现当幼苗周围同种成体密度较大时, 幼

苗密度较高, 与母树多度相关的植物种子的扩散限

制可能是决定乔木幼苗密度格局的一个重要因素。 

处在林下环境的植物幼苗往往受光照、水分、

土壤养分等环境因子的限制(闫兴富和曹敏, 2007; 

Pasquini & Santiago, 2012; 施璐璐等, 2014)。在环境

资源竞争中部分幼苗占据优势得以生存, 而处于劣

势的幼苗生长受到抑制甚至死亡(祝燕等, 2009)。近

年来, 探讨幼苗更新影响因素的研究有很多, 研究

的出发点有以下两种: (1)单一环境因素对幼苗更新

的影响(Montgomery & Chazdon, 2002; 闫兴富和曹

敏, 2007; Song et al., 2013)。如闫兴富和曹敏(2007)

分析了光照强度对望天树(Parashorea chinensis)幼

苗更新的影响, 发现中等程度的遮阴有利于种子萌

发, 强光照和深度遮阴均对种子萌发不利, 幼苗株

高、基径等生长指标均在部分遮阴处理条件下最大。

李晓亮等(2009)发现幼苗会因水分胁迫发生大量的

死亡, 且这种死亡格局有明显的种间差异。Wright

等(2011)通过土壤养分元素(N、P、K)连续11年的添

加实验发现土壤养分对植物幼苗生长有强烈的影

响。(2)多个环境因素对幼苗更新的综合影响(王传华

等, 2011; 尹华军等, 2011; 施璐璐等, 2014; Oshima 

et al., 2015)。如施璐璐等(2014)发现幼苗的种子萌

发、存活数量与光照和水分都有极显著的相关性, 

且与水分关联最大。Oshima等(2015)发现南亚热带

雨林幼苗存活与光照和土壤水分等生境因子显著相

关。刘帅等(2016)对长白山次生针阔混交林研究发

现幼苗存活率与土壤含水量和土壤有效氮等养分含

量显著正相关。有关温带森林幼苗存活机制的研究

已有报道(张健等, 2009; Bai et al., 2012; Lin et al., 

2014; Yan et al., 2015), 而幼苗密度格局影响因素的

研究比较有限。 

本研究通过对2016和2017年次生针阔混交林中

209个幼苗监测站内的木本植物幼苗的动态监测, 

分析了幼苗物种组成及动态特征, 并运用广义线性

混合效应模型分析了影响幼苗密度格局的因素, 旨

在通过探讨: (1)乔木幼苗物种组成与数量特征; (2)

影响幼苗密度格局的因素; (3)生物邻体和生境异质

性在群落和物种水平上对幼苗密度格局的影响, 揭

示幼苗更新与扩散限制和生境过滤之间的关系, 为

温带森林物种多样性维持机制提供理论依据和数据

支撑。 

1  材料和方法 

1.1  研究样地概况 

吉林蛟河林业试验区管理局林场位于吉林省蛟

河市前进乡境内(43.85°–44.08° N, 127.58°–127.85° 

E), 海拔330–1 176 m。该区域属长白山系张广才岭, 

具有受季风影响的温带大陆性山地气候, 年平均气
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温为3.8 ℃, 最热月7月平均气温为21.7 ℃, 最冷月1

月平均气温为–18.6 ℃, 年降水量为700–800 mm, 

土壤类型主要为暗棕色森林土, 土层厚度一般在

20–100 cm之间。该区域属长白山植物区系, 主要林

分类型是天然次生针阔混交林(闫琰等, 2016)。乔木

树种主要包括水曲柳(Fraxinus mandschurica)、紫椴

(Tilia amurensis)、白桦(Betula platyphylla)、东北枫

(Acer mandshuricum)、色木槭(Acer mono)、簇毛枫

(Acer barbinerve)、红松 (Pinus koraiensis)、杉松

(Abies holophylla)、千金榆(Carpinus cordata)、胡桃

楸(Juglans mandshurica)、蒙古栎(Quercus mongo-

lica)、春榆(Ulmus davidiana var. japonica)、裂叶榆

(Ulmus laciniata)等。 

1.2  样地设置与幼苗调查 

参照CTFS (Center for Tropical Forest Science)

样地建设方案(http://www.ctfs.si.edu/), 2010年夏季

在吉林省蛟河林业实验区管理局林场内选择典型的

次生针阔混交林, 建立了一块固定监测样地(图1), 

总面积42 hm2 (500 m × 840 m), 样地坐标为43.96° 

N, 127.74° E, 海拔为459–517 m。调查样地内所有

胸径(DBH) ≥ 1 cm的木本植物, 记录其物种名、胸

径(cm)、树高(m)、枝下高(m)、冠幅(m)和空间坐标

等, 并挂牌标记。按机械布点的方式在样地内每隔

40 m设置一个种子雨收集器, 共设置了209个种子

雨收集器。在种子雨收集器四周1 m处设置4个1 m × 

1 m的幼苗监测样方, 与种子雨收集器一起构成一

个样站(station)(图2)。2016和2017年7–8月各进行一

次幼苗调查, 记录样方内幼苗种类、高度、基径、

年龄、存活死亡状态等, 并挂牌。 

 

 
 

图1  幼苗样站示意图。 
Fig. 1  The sketch map of the census station. 

1.3  数据分析 

1.3.1  幼苗数量组成 

(1)幼苗重要值和密度 

幼苗重要值= (相对多度+相对频度)/2  

幼苗密度=幼苗个体数/样方面积(m2) 

(2)幼苗新生率与死亡率 

新生率= (调查年份当年生个体数/调查年份总

个体数) × 100% 

死亡率= (经过1年或者几年死亡的个体数/调查

年份总个体数) × 100% 

1.3.2  生境变量 

生境变量包括林冠开阔度、土壤水分、养分和

pH值。研究样地所处地势较平缓, 没有明显的沟壑

山谷等地形, 因此不考虑地形的影响。林冠开阔度

用叶面积指数(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。2017年7月阴天条件下用冠层分析仪

(Win SCANOPY, Quebec, Canada)在每个样站的4个

幼苗监测小样方内距离地面1 m处各进行一次测量, 

4次测量取平均值 ,  同时用手持土壤水分测定仪

(HH2Delta-T Devices Moisture Meter, Delta-T, Cam-

bridge, UK)测定种子收集器及其四周幼苗小样方表

层土壤水分含量, 取平均值作为该种子收集器所在

样站的土壤含水量。2017年8月在每个种子收集器周

围的土壤表层(0–10 cm), 各随机采集2份500 g的土

样, 分别测定其有机质、全氮、全磷、全钾、有效

氮、有效磷、有效钾含量和pH值, 两份取样和测量

结果求平均值, 参照Bai等(2012)对环境因子的处理 
 

 
 

图2  样站幼苗小样方设置示意图。 
Fig. 2  Quadrat layout at each of the census station. 
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方法, 我们对这7个代表土壤养分的化学变量进行

主成分分析, 得到3个主成分, 能解释70.6%的土壤

养分指标变异(表1)。第一主成分(PC1)表示全氮、

全磷、有机质、有效氮和有效钾含量较高的土壤, 第

二主成分(PC2)代表全氮、全钾、有机质、有效氮和

有效磷含量较低的土壤, 第三主成分(PC3)代表全

磷、有效氮和有效磷含量较低的土壤; 第一、二、

三主成分轴分别解释了34.2%、19.0%和16.4%的土

壤养分变异。 

1.3.3  统计分析 

采用样地DBH ≥ 1 cm木本植物的调查数据、

2016和2017年209个幼苗监测样站内的乔木幼苗调

查数据以及林冠开阔度和土壤含水量、pH值、土壤

养分指标进行数据分析。运用广义线性混合效应模

型(GLMMs), 以2016和2017年两次调查中每个样站

所有高度≤1 m的存活幼苗的幼苗密度作为因变量, 

分析其与生物和生境变量之间的关系, 所有连续型

自变量在进入模型之前都进行标准化, 即该值减去

平均值后除以标准偏差。 

为了检验生物邻体和生境异质性对幼苗密度格

局的相对重要性, 研究划分了4个模型: (1)零模型

(以样站和物种作为随机效应)。(2)生物模型(在零模

型基础上, 以大树邻体作为固定效应)。大树效应是

指以幼苗样方为中心一定半径范围内的同种大树胸

高断面积之和与异种大树胸高断面积之和(Comita 

& Hubbell, 2009)。大树邻体效应随距离(半径)增大

而逐渐减弱, 有关温带森林的研究发现距离超过20 

m后树种间的相互作用变得极小(Wang et al., 2010), 

故选取半径20 m研究大树邻体的影响(Canham et al., 

2004; Bai et al., 2012)。(3)生境模型(在零模型基础上, 

以林冠开阔度、土壤含水量、pH值和土壤养分作为

固定效应 )。 ( 4 )全模型 (在零模型基础上 ,  生 
 
表1  各土壤变量分别在3个主成分上的载荷值 
Table 1  The loadings of the soil variables for each of the three PCA axes 
土壤变量 Soil variables PC1 PC2 PC3 

全氮 Total nitrogen 0.320 –0.337 0.538 

全磷 Total phosphorus 0.450 0.182 –0.218 

全钾 Total potassium –0.371 –0.492 – 

有机质 Organic matter  0.378 –0.523 0.233 

有效氮 Available nitrogen 0.421 –0.319 –0.359 

有效磷 Available phosphorus – –0.258 –0.688 

有效钾 Available potassium 0.480 0.411 – 

变异解释 Proportion of variance 34.224% 18.990% 16.428%

物邻体和生境因子作为固定效应)。模型的比较选择

运用赤池信息量准则(AIC), AIC值越小, 代表模型

拟合越好, 模型之间AIC值的差值小于2时, 这两个

模型被视为是等同的(Burnham & Anderson, 2002)。

我们在3个水平下检验了影响幼苗密度的生物与生

境因素: (1)群落水平, 包括所有物种幼苗; (2)龄级

水平, 当年生和多年生幼苗; (3)物种水平, 以2016

年存活的幼苗个体中重要值排名前5位的物种进行

分析。为考虑群落空间自相关, 所有模型将样站作

为一个随机效应(Bai et al., 2012), 不同物种间幼苗

密度差异较大, 因此将物种作为另一个随机效应加

入到群落水平和年龄级的模型中(Chen et al., 2010)。

本文中所有数据分析与绘图均采用Microsoft Excel 

2016和国际通用软件R 3.4.2 (http://www.r-project. 

org), 其中GLMM分析采用‘lme4’软件包完成。 

2  研究结果 

2.1  物种组成与数量特征 

在2016和2017年两次调查期间, 累计调查到18

个树种, 分属10科12属, 其中水曲柳、色木槭、紫椴、

东北枫、红松是重要值排名前五的树种(表2)。调查

期间累计调查到幼苗4 245株, 其中新生苗1 906株。

2016和2017年分别监测到幼苗2 852和1 672株, 其

中 2016 到 2017 年存活的有 1 159 株 , 死亡率达

59.4%。水曲柳幼苗数量最多, 2016和2017年分别调

查到1 769和796株, 各包括新生苗873和213株; 其

次是色木槭、紫椴、东北枫和红松, 幼苗数量均超

过100株, 而杉松、千金榆等幼苗数量不超过10株。

幼苗死亡数量最多的是水曲柳和紫椴, 分别达到

1 186和271株, 死亡率分别是67.0%和88.6% (表2)。

2016和2017年在样地内209个样站几乎都出现过幼

苗分布。物种数为2或3的样站数最多, 约占总样站

数的1/4。 2016和2017年分别有5和21个样站中没有

出现任何幼苗, 没有出现新生苗的样站数分别是32

和90个, 新生幼苗物种的样站分布呈现出明显的偏

峰现象(图3)。 

2.2  幼苗密度的影响因素 

2.2.1  群落水平 

幼苗密度模型中用到的参数见表3。在3种模型

中, 群落水平上拟合效果最优的是生物模型, 且全

模型与其具同等优度的拟合效果(表4), 幼苗密度与

同种成年邻体胸高断面积之和、土壤养分的第一、

二主成分显著正相关(图4), 表明群落水平上幼苗密 
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表2  幼苗物种数量组成 
Table 2  Quantitative composition of seedling species 

幼苗数量 
No. of  

seedlings 

新生幼苗数量(新生率)
No. of recruitment  

(Recruitment rate (%))

死亡幼苗数量(死亡率)
No. of mortality 

(Mortality rate (%)) 

幼苗密度 
Seedling  

density (Ind.·m–2) 

分布的样方数 
No. of stations 

occupied 

重要值 
Important 

value 

树种 Species 

2016 2017 2016 2017 2016–2017 2016 2017 2016 2017 2016 2017

水曲柳 Fraxinus mandschurica 1 769 796 871 (49.2) 213 (26.8) 1 186 (67.0) 2.116 0.952 498 317 52.28 42.11

色木槭 Acer mono 199 177 7 (3.5) 16 (9.0) 38 (19.1) 0.238 0.212 143 124 9.59 12.45

紫椴 Tilia amurensis 306 124 274 (89.5) 89 (71.8) 271 (88.6) 0.366 0.148 169 81 12.58 8.38

东北枫 Acer mandshuricum 127 159 12 (9.4) 44 (27.7) 12 (9.4) 0.152 0.19 100 120 6.5 11.68

红松 Pinus koraiensis 192 121 156 (81.3) 35 (28.9) 106 (55.2) 0.230 0.145 94 60 7.38 7.08

簇毛枫 Acer barbinerve 101 107 17 (16.8) 14 (13.1) 8 (7.9) 0.121 0.128 34 31 3.22 4.99

胡桃楸 Juglans mandshurica 43 29 20 (46.5) 14 (48.3) 28 (65.1) 0.051 0.035 40 25 2.46 2.31

杉松 Abies holophylla 35 29 13 (37.1) 5 (17.2) 11 (31.4) 0.042 0.035 28 24 1.81 2.25

蒙古栎 Quercus mongolica 1 62 0 (0) 62 (100) 1 (100) 0.001 0.074 1 27 0.06 3.41

千金榆 Carpinus cordata 30 21 14 (46.7) 6 (28.6) 15 (50) 0.036 0.025 26 19 1.64 1.72

裂叶榆 Ulmus laciniata 24 21 0 (0) 0 (0) 3 (12.5) 0.029 0.025 16 17 1.10 1.61

糠椴 Tilia mandshurica 10 6 4 (40.0) 1 (16.7) 5 (50) 0.012 0.007 8 5 0.52 0.47

春榆 Ulmus davidiana var. japonica 9 5 3 (33.3) 1 (20.0) 5 (55.6) 0.011 0.006 8 4 0.50 0.38

三花枫 Acer triflorum 2 4 1 (50) 2 (50) 0 0.002 0.005 2 4 0.12 0.35

黄檗 Phellodendron amurense  2 3 1 (50.0) 3 (100) 2 (100) 0.002 0.004 2 3 0.12 0.26

青楷枫 Acer tegmentosum 2 3 0 (0) 3 (100) 2 (100) 0.002 0.004 2 2 0.12 0.21

毛榛 Corylus mandshurica 0 4 0 4 (100) 0 0 0.005 0 2 0 0.24

水榆花楸 Sorbus alnifolia 0 1 0 1 (100) 0 0 0.001 0 1 0 0.09

共计 Total 2 852 1 672 1 393 (48.8) 513 (30.7) 1 693 (59.4) 3.411 2.001     

 

 
 

图3  幼苗样站物种数的频度分布。 
Fig. 3  The frequency distributions of the species number in 
seedling stations. 

 
度同时受生物邻体和生境因子的显著影响。 

2.2.2  龄级水平 

当年生幼苗的最优模型是全模型, 生物模型具

有同等优度的拟合效果, 也是最优模型(表4), 当年

生幼苗密度与同种成年邻体和土壤养分PC3正相关,  

而与土壤水分呈显著负相关; 多年生幼苗的生境模

型是最优模型, 多年生幼苗密度与同种成年邻体和

生境因素中的土壤养分PC1、PC2显著正相关(图5)。 

2.2.3  物种水平 

我们分别对重要值排名前5的物种分析发现生

物邻体和生境异质性的相对重要性在物种间有明显

差异(表4)。在物种水平上, 5个树种中有2个物种的

最优模型是生物模型, 它们分别是水曲柳和色木槭, 

红松的生境模型是最优模型, 而东北枫和紫椴的零

模型拟合度最优(表4)。 

水曲柳的生物模型AIC值最小, 且和全模型具

同等优度的拟合效果, 该模型中幼苗密度与同种成

年邻体, 土壤养分PC1、PC2呈显著正相关关系; 色

木槭的最优模型是生物模型, 但零模型具有同等的

拟合效果, 其幼苗密度与异种成年邻体表现出显著

负相关关系, 与生境因素没有显著相关性; 红松的

生境模型的拟合效果最优, 且全模型与其有同等优

度的拟合效果, 其幼苗密度与生物邻体没有显著相

关性, 与土壤水分呈显著负相关关系, 与土壤养分

PC3呈显著正相关关系(图6)。 
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表3  幼苗密度模型中使用的参数 
Table 3  Parameters used in models of seedling density 

数据 Data 变量 Variables 

最小值 Min. 最大值 Max. 平均值 Mean 

生物邻体变量 Biotic neighbors variables  

同种成体胸高断面积 Conspecific adult basal area (ConBa) 0 2.466 1 0.407 2 

异种成体胸高断面积 Heterospecific adult basal area (HetBa) 1.233 8.151 3.56 

生境变量 Habitat variables    

林冠开阔度 Canopy openness 0.989 3.982 2.148 

土壤含水量 Moisture (%) 13 76.4 26.74 

土壤pH值 Soil pH value 3.96 5.44 4.603 

第一主成分 The first principal component (PC1)  –3.140 6 4.209 1 0.188 2 

第二主成分 The second principal component (PC2) –6.833 9 3.225 3 0.312 3 

第三主成分 The third principal component (PC3) –4.091 0 2.157 4 0.176 6 

 
表4  个体水平幼苗密度模型的赤池信息量准则(AIC)和ΔAIC值 
Table 4  Akaike’s information criteria (AIC) and ΔAIC values of the models for individual-level seedling density 

零模型Null 生物模型Biotic 非生物模型Habitat 全模型 Biotic + Habitat水平 Level 

AIC ΔAIC AIC ΔAIC AIC ΔAIC AIC ΔAIC 

群落 Community 3 758.3 19.5 3 738.8 0.0 3 760.8 22.0 3 740.3 1.5 

龄级 Age class         

当年生 One year old 1 152.7 6.5 1 147.1 0.9 1 153.6 7.4 1 146.2 0.0 

多年生 Over one year old 2 503.5 13.0 2 507.2 14.7 2 492.5 0.0 2 500.1 7.6 

物种 Tree species         

水曲柳 Fraxinus mandschurica 1 330.2 9.2 1 321.0 0.0 1 328.9 7.9 1 321.8 0.8 

色木槭 Acer mono 425.6 1.5 424.1 0.0 433.5 9.4 431.5 7.4 

紫椴 Tilia amurensis 533.6 0.0 539.6 6.0 543.0 9.4 542.0 8.4 

东北枫 Acer mandshuricum 329.8 0.0 333.3 3.5 333.9 4.1 333.4 3.6 

红松 Pinus koraiensis 337.9 10.1 340.3 12.5 327.8 0.0 328.8 1.0 

 

 
 

图4  群落水平上乔木幼苗密度最优模型各参数估计值(± 2 
×标准误差)。 显著的参数估计值用实心圆表示, 不显著的用

空心圆表示, 参数缩写见表3。 
Fig. 4  Estimates of the coefficients (± 2 × SE) of the best 
models for seedling density over two years at the community 
level. Solid symbols indicate parameters significantly different 
from zero (p < 0.05), and hollow symbols indicate no signifi-
cant difference from zero (p > 0.05). See Table 3 for variable 
abbreviations. 

 
 

图5  不同年龄级乔木幼苗密度最优模型各参数估计值(± 2 
×标准误差)。 显著的参数估计值用实心圆表示, 不显著的用

空心圆表示, 参数缩写见表3。 
Fig. 5  Estimates of the coefficients (± 2 × SE) of the best 
models for seedling density at different age classes. Solid sym-
bols indicate parameters significantly different from zero (p < 
0.05), and hollow symbols indicate no significant difference 
from zero (p > 0.05). See Table 3 for variable abbreviations. 
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图6   不同物种乔木幼苗密度最优模型各参数估计值(± 2 ×
标准误差)。显著的参数估计值用实心圆表示, 不显著的用空

心圆表示, 参数缩写见表3。 

Fig. 6  Estimates of the coefficients (± 2 × SE) of the best 
models for the seedling density of different species. Solid sym-
bols indicate parameters significantly different from zero (p < 
0.05), and hollow symbols indicate no significant difference 
from zero (p > 0.05). See Table 3 for variable abbreviations. 

 

3  讨论 

3.1  乔木幼苗物种数量组成 

通过2016和2017年对吉林蛟河42 hm2次生针阔

混交林样地内209个样站的幼苗调查分析可以发现, 

两次分别调查到了16和18个物种, 这些物种都是群

落乔木层的主要优势物种, 幼苗物种与样地乔木大

树物种组成保持一定的一致性(张健等, 2009; 姚杰

等, 2015; 闫琰等, 2016), 但仍有许多树种幼苗并未

在样站中出现。宾粤等(2011)认为这可能是由于样

站周围许多树种个体胸径较小尚未繁殖, 而有些树

种个体虽胸径较大, 由于强烈的扩散限制, 种子聚

集在母树周围而没有到达样站。此外, 有些幼苗易

受自然天敌(病原体和植食性动物等)的影响生存能

力较弱导致幼苗缺失 (Makana & Thomas, 2004; 

Paine & Harms, 2009; Yan et al., 2015)。 

不同年份幼苗的物种组成差异不大, 但幼苗数

量变化较大且在各调查样方之间表现出一定的变异, 

这可能是乔木幼苗的大量发生和死亡造成的

(Kitajima & Augspurger, 1989; 张健等, 2009)。另外, 

值得关注的是新生幼苗的数量在物种和调查年份间

有明显差异, 水曲柳、紫椴和红松的新生苗数量从

2016到2017年大幅度减少, 而东北枫和蒙古栎的新

生苗数量却大幅度增加。这种差异可能与植物的自

身结实特点有关, 刘双和金光泽(2008)发现乔木树

种的种子雨强度在不同的年份间存在差异, 水曲柳

会在某一年份结实很少或几乎不结实, 而红松受人

为干扰较大。另外, 有研究发现蒙古栎种子结实丰

歉年波动明显(樊后保等, 1996)。除受种源限制的影

响外, 植物种子及幼苗由于生物和环境因素波动而

引起的大量死亡可能更加重要(张健等, 2009; Li et 

al., 2010; 尹华军等, 2011), 相关原因仍需对种子雨

动态和植物幼苗更新动态的影响因素做进一步的调

查研究。 

3.2  群落水平的幼苗密度格局的影响因素 

扩散限制和生境过滤共同影响幼苗密度格局。

本研究中, 群落水平上的幼苗密度与同种成年邻体

和土壤PC1、PC2呈显著正相关, 生物邻体与生境异

质性对幼苗密度都有显著影响 , Bai等 (2012)和

Oshima等(2015)得到了一致的结论。适宜大树生长

的局域环境同样适宜幼苗的更新(Comita & Hubbell, 

2009; Comita et al., 2014), 局域同种成体密度越高, 

群落的幼苗密度越高, 这与闫琰等(2016)对吉林蛟

河针阔叶混交林幼苗更新的研究结果一致, 一定程

度上证明了种子的扩散限制是决定树木幼苗种群大

小的一个重要因素(Makana & Thomas, 2004; Nor-

den et al., 2009)。 

Qian (2009)发现扩散限制和生境过滤并非互斥, 

植物幼苗首先要克服种源扩散限制, 然后经过生境

条件的筛选得以存活定植。本研究发现幼苗密度与

土壤养分中的全磷、有效钾等含量呈显著正相关, 

植物幼苗由于脆弱的根系和茎干不能储存充足的化

学元素, 从而对土壤中可利用元素的依赖性增强

(刘帅等, 2016), 与土壤养分条件相联系的生境偏好

有助于幼苗的建立, 这与许多相关研究结果是一致

的(Chen et al., 2010; Pasquini & Santiago, 2012; Yan 

et al., 2015)。很多研究表明相对较好的光照条件显

著有利于幼苗更新(Montgomery & Chazdon, 2002; 

闫兴富和曹敏, 2007; 施璐璐等, 2014)。Montgomery

和Chazdon (2002)研究发现林下光异质性显著影响

幼苗更新, 幼苗对林下光照高度敏感且其响应强度

存在种间差异。然而本研究发现幼苗密度与林冠开

阔度无显著相关关系, 与Record等(2016)得到的结
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论相似, 其给出的可能性解释是林下光照水平较低

且光照差异较小, 而对于本研究中次生针阔混交林

的大多数物种来说, 林下的光照条件基本能够满足

幼苗的生长, 光照条件可能并非制约幼苗密度格局

的主导因素。 

3.3  龄级水平的幼苗密度格局的影响因素 

影响幼苗密度格局的主导因素在年龄级上有差

异, 邻体作用对当年生幼苗密度影响更加显著, 对

于多年生幼苗的密度格局, 生境因素是主导因素。

不管是当年生还是多年生幼苗, 幼苗密度与同种成

体都呈显著正相关, 这与群落水平的结果一致。幼

苗的资源需求随年龄变化, 驱动幼苗存活的主导因

素发生变化从而影响幼苗密度格局(Bai et al., 2012, 

刘帅等, 2016)。对于当年生幼苗, 其幼苗密度与水

分呈显著负相关, 当年生幼苗相对于多年生幼苗更

加脆弱敏感, 对生物邻体和环境变化都比较依赖, 

幼苗随年龄增加自身枝干木质化, 对病原体、捕食

者或非生物胁迫作用的耐受能力增强(Masaki & 

Nakashizuka, 2002)。 

3.4  物种水平的幼苗密度格局的影响因素 

影响幼苗密度格局的生物和生境因素的相对重

要性存在明显的种间差异。物种水平上, 水曲柳的

幼苗密度与同种成体胸高断面积之和存在显著的正

相关关系, 这与姚杰等(2015)和闫琰等(2016)的研

究结果一致, 表明水曲柳幼苗密度随周围母树多度

的增加而增加; 除了受同种大树邻体的影响, 水曲

柳的幼苗密度还与土壤养分PC1和PC2呈显著正相

关, 表明生物和生境因素对水曲柳的存活均有重要

作用。色木槭的幼苗密度与异种成体胸高断面积之

和呈显著负相关关系, 可能是由于聚集在幼苗周围

的大量异种成体占据了同种成体的生长空间, 母树

多度减小从而导致幼苗密度降低。红松的幼苗密度

与生物邻体无显著相关关系, 而对生境因子的变化

更敏感(Wright, 2002), 其幼苗密度与土壤水分呈显

著负相关关系。与水曲柳、色木槭等依靠风力传播

的物种相比, 红松种子主要靠动物传播, 种子扩散

能力较低, 当其生境较为潮湿时, 各种土壤微生物

迅速生长, 病原体侵害加剧导致种子失去活力无法

萌发成苗, 从而降低了幼苗密度。东北枫和紫椴幼

苗的最优模型是零模型, 幼苗密度与模型中的生物

与生境因子均无显著相关性, 这2个物种都是样地

中的优势种, 其大树分布范围较广, 野外观测发现

这2个物种的幼苗萌发率较高, 所以这可能是造成

幼苗密度受光照和土壤环境因子影响较小的原因。 

4  小结 

通过对吉林蛟河次生针阔混交林木本植物幼苗

2016和2017连续两年的幼苗调查发现, 新生幼苗的

数量在物种和调查年份间有明显差异, 扩散限制和

生境过滤共同影响幼苗更新密度格局, 生物邻体和

生境异质性的相对重要性随幼苗物种和年龄变化。

由扩散限制导致的局域幼苗密度随其周围母树多度

的增加而增加在本研究中得到了验证, 与生境过滤

相联系的土壤养分异质性对幼苗密度格局有显著影

响, 相对于多年生幼苗, 生物邻体的作用对当年生

幼苗更加重要, 随幼苗年龄的增加, 生境因素逐渐

成为主导因素。  
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