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摘要: 群落幼苗的更新过程是维持群落物种共存的关键环节, 其中幼苗成功定居后的发展阶段是群落幼苗更新过

程的重要组成部分, 对群落可繁殖个体补充格局的形成起着十分重要的作用。然而, 相比于新生幼苗, 群落内定居

幼苗短期死亡率相对较低, 需要较长时间的监测才能完整地了解其存活格局, 所以相关的研究还相对较少。本研

究假设群落内已经成功定居的幼苗的生长状况能够较好地预测其存活情况, 通过分析影响其生长的外在因素, 尝

试间接地估计定居幼苗可能的存活格局, 从而了解定居幼苗的存活和生长过程。为验证该假设, 本文选取浙江天

童20 ha森林动态监测样地内的定居幼苗作为研究对象, 利用广义线性混合模型分析其相对生长速率, 以及生物邻

体因子(同种/异种成树邻体指数, 同种/异种幼苗邻体密度, 同种/异种成树邻体的凋落叶产量)和微生境因子(冠层

开度、草本覆盖率、海拔、坡度、坡向、土壤pH、全氮和全磷含量)对定居幼苗短期存活概率的影响, 并利用线性

混合模型分析生物邻体因子和微生境因子对定居幼苗相对生长速率的影响。结果显示, 群落内定居幼苗的相对生

长速率对其本身的短期存活概率有显著正影响, 且其影响程度最高; 冠层开度对群落幼苗相对生长速率有显著正

影响, 且是唯一有显著影响的因子。上述结果说明, 在群落幼苗成功定居后, 其生长状况能够较好地预测其存活情

况, 加之林下较好的光照条件能够促进幼苗的生长, 这可能间接导致在林下光照较好的生境条件下定居幼苗长期

存活的可能性相对较高。 
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Abstract: Community seedling regeneration is a crucial process for maintaining species coexistence. The 
stage from which an established seedling becomes a new reproductive individual is one of the most important 
components of community regeneration, and influences the community recruitment pattern. However, the 
short-term mortality of established seedlings is lower than newly germinated seedlings, and previous studies 
have not been able to analyze the effect of biotic neighborhoods and abiotic micro-habitat factors on estab-
lished seedling survival perfectly. Therefore, we suggest that the growth status of established seedlings could 
predict established seedling survival during development, and analyze the effects of these biotic and abiotic 
factors on established seedling growth, in order to indirectly estimate their effects on established seedling 
survival. To test this hypothesis, we selected established seedlings in the 20 ha forest dynamics plot in 
Tiantong as samples. Then, we used generalized linear mixed models to assess the effects of relative growth 
rate, biotic neighborhood factors (conspecific/heterospecific adult neighborhood indices, density of conspe-
cific/heterospecific seedling neighbors, the amount of conspecific/heterospecific leaf litter from neighbors) 
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and abiotic micro-habitat factors (canopy openness, herbaceous coverage, elevation, slope, aspect, pH value, 
total nitrogen and total phosphorus in the soil) on short-term established seedling survival rates. We used lin-
ear mixed models to assess the effects of biotic neighborhood factors and abiotic micro-habitat factors on rel-
ative growth rates of established seedlings. Results showed that relative growth rates have a significant, posi-
tive effect on established seedling survival, and this factor is the most important factor among potential in-
fluencing factors. In addition, canopy openness, as only one significant influencing factor, has a positive ef-
fect on relative growth rates of established seedlings. These results suggest that the growth status of seedlings 
could predict established seedling survival during development. Meanwhile, established seedlings prefer to 
grow in habitat with better light. Therefore, the established seedling survival rate would be higher in the hab-
itat with better light through higher relative growth rates. 
Key words: survival rate; relative growth rate; generalized linear mixed models; canopy openness; forest 
dynamics plot 

 

群落定居幼苗(established seedling)向可繁殖径

级的发展是幼苗更新的最后一步 (Grubb, 1977; 

Kitajima & Fenner, 2000)。定居幼苗的存活格局将最

终决定整个群落新的可繁殖个体的补充格局。然而, 

该阶段的时间跨度较幼苗定居阶段相对较长, 短期

死亡率相对较低, 并且群落内不同物种经历此阶段

所需要的时间差异较大(De-Steven, 1991; Alvarez- 

Buylla & Martinez-Ramos, 1992; Tanouchi et al, 

1994), 因而无法在较短的时间跨度内监测到群落

内大部分物种定居幼苗的最终存活情况。所以需要

通过分析影响群落定居幼苗短期存活的关键因素,

间接地预测定居幼苗可能的存活格局。 

许多研究发现, 在群落幼苗定居阶段, 新生幼

苗的高度是决定其能否成功定居的关键因素

(Gerhardt, 1996; Comita & Hubbell, 2009; Chanthorn 

et al, 2013; Lu et al, 2015), 而新生幼苗的高度能够

较好地代表幼苗定居前的生长状况, 因此, 新生幼

苗能否成功定居主要受制于其生长状况。由于群落

幼苗定居后需要获取更多资源(von Arnim & Deng, 

1996; Boudell & Stromberg, 2015; Zahawi et al, 

2015), 以便在群落内的个体竞争中占据优势, 所以

生长状况对其存活的影响更加突出。然而, 鲜有研

究将定居幼苗的生长情况与存活状况进行关联。另

外, 生长作为定居幼苗发展的重要特征, 了解其外

部影响因素也很必要。 

在群落定居幼苗生长过程中, 由于不同生境的

资源配比可能具有一定差异, 所以在不同生境下, 

幼苗间的生长速率可能也会出现差异(Bazzaz, 1991; 

Wright & Westoby, 1999; Castro et al, 2004), 表现出

一定的生境偏好。已有研究表明, 群落内幼苗的生

长主要受制于光照条件(Kitajima, 1992; Kobe et al, 

1995; von Arnim & Deng, 1996)。在光照充足的条件

下, 幼苗的生长速率较高(Gerhardt, 1996), 而且当

幼苗高度明显超过周围邻体时, 其在光资源竞争中

会明显占据优势, 从而更有可能存活下来(Hubbell 

et al, 2001)。另外, 土壤养分含量的空间变化也可能

导致不同幼苗个体所获得的营养不同, 从而出现生

长速率的差异(祝燕等, 2009)。除此之外, 在不同微

地形条件下, 地表径流结构会有较大差异, 导致不

同区域的土壤湿度不同(Wright, 2002), 也可能会影

响幼苗的生长。 

除了生境偏好外, 生物邻体也可能会影响幼苗

生长速率(Kitajima & Fenner, 2000)。当周围的资源

不足以供给所有幼苗的生长时, 幼苗间会产生十分

剧烈的资源竞争, 以致部分幼苗在竞争中占据优势, 

而另一部分幼苗的生长受到抑制, 在一段时间后可

能会死亡(祝燕等, 2009)。另外, 根据Janzen-Connell

效应假说(以下简称J-C效应), 同种成树邻体也可能

通过传播专一性病原菌和吸引食草动物捕食

(Janzen, 1970; Connell, 1971), 从而抑制目标幼苗的

生长, 甚至导致其死亡(McCarthy-Neumann & Kobe, 

2010)。然而, 部分研究显示, 由于定居幼苗的各个

器官发育相对完善, 其抵御专一性病原菌和食草动

物侵害的能力也有所加强(Connell, 1971; Condit et 

al, 2000), 所以J-C效应的影响可能会变弱。此外, 

由于受J-C效应影响显著(Comita & Hubbell, 2009; 

Kobe & Vriesendorp, 2011; Bai et al, 2012; Lin et al, 

2014), 大部分幼苗可能会在远离母株的低密度区

域定居, 导致定居后的幼苗与母株间的距离相对较

远, 其周围大部分为异种成树邻体。而异种成树邻
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体的聚集可能会阻碍专一性天敌发现和侵害定居

幼苗, 形成明显的异群保护现象(Wills, 1996; Peters, 

2003)。 

综上所述, 在群落幼苗成功定居后, 由于其短

期死亡率相比于未定居前时明显偏低, 难以在较短

的时间尺度内充分了解影响其存活的外在因素。因

此我们需要先判断其存活是否主要受生长状况的

影响, 然后分析外在因素对生长的影响, 间接地了

解可能影响其存活的因素。为此, 我们选取浙江天

童20 ha森林动态监测样地内的定居幼苗作为监测

对象, 连续3年记录其存活和生长情况, 并收集和

整理其周围的生物邻体和微生境因子, 拟探讨以下

科学问题: (1)在群落幼苗定居后, 其生长速率是否

为影响其短期存活的关键因素？生物邻体或微生

境因子的影响程度如何？(2)如果定居幼苗的生长

速率是影响其存活的主要因子, 那么哪些生物邻体

或微生境因子会对其生长速率产生影响, 从而间接

影响定居幼苗的存活？ 

1  材料与方法 

1.1  研究区概况 

研究区域位于浙江省宁波市鄞州区天童国家

森林公园内。该森林公园地处29°48' N, 121°47' E 

附近, 属于中亚热带季风气候, 四季分明, 年均温

16.2℃, 其中7月平均气温28.1℃(全年最热), 1月平

均气温4.2℃(全年最冷)。另外, 该区域东临东海, 全

年温和多雨, 年平均降水量1,374.7 mm, 大多集中

于夏季6–8月, 冬季降水量相对较少, 雨热同期。土

壤类型为山地黄红壤, 母质主体为中生代沉积岩

(宋永昌和王祥荣, 1995)。常绿阔叶林为公园内主要

植被类型, 沟谷附近也常聚集生长部分落叶阔叶树

种(宋永昌和王祥荣, 1995; Yan et al, 2006), 斑块状

镶嵌于成熟群落内, 形成常绿落叶共存的植物群落

类型(谢玉彬等, 2012)。 

天童20 ha森林动态监测样地(以下简称天童样

地)毗邻天童禅寺, 位于公园核心保护区内, 该区域

植被作为寺院的风水林长期保存, 群落结构完整, 

植物种类丰富(杨庆松等, 2011)。样地东西长500 m, 

南北宽400 m, 海拔范围304.26–602.89 m, 落差

298.63 m, 其间包含两条贯穿南北的山脊。样地整

体地形复杂多变, 环境异质性较高(图1)。2009年对

样地内所有胸径(DBH) ≥ 1 cm的木本植物进行了每

木调查, 包括鉴定种名、测量胸径以及记录空间坐

标等(杨庆松等, 2011)。 

1.2  幼苗监测样点的设置 

为了了解群落幼苗的更新过程, 在天童样地全

面建成后, 我们于2011年8月在样地内设置了187个

幼苗监测样点。监测样点均匀分布于每个20 m × 20 

m样格的对角点(图1), 但为了避免边缘效应, 并未

在样地边缘40 m范围内设置监测样点。监测样点内

 
图1  天童20 ha森林动态监测样地地形图及幼苗监测样点分布图 
Fig. 1  Topography of 20 ha forest dynamics plot in Tiantong and the distribution of seedling census stations 
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包含1个0.5 m2的凋落物收集框(中心位置)和距离其

2 m的3个1 m × 1 m的幼苗监测样方(方向随机) (图

1), 共计187个凋落物收集框和561个幼苗监测样

方。此种设置方式能够全面监测天童样地内不同地

形条件下幼苗的更新过程, 并通过监测样点中心点

的凋落物收集框, 在不影响幼苗样方地表凋落物层

的情况下, 收集幼苗周围的凋落叶并估计其产量。 

1.3  监测内容及定居幼苗样本的筛选 

2011年10月, 我们首先对561个幼苗样方内的

已有木本植物幼苗(胸径DBH ≤ 1 cm)进行了本底调

查, 包括挂牌、物种鉴定、株高测量、辨别木质部

是否形成(对形成木质部的幼苗进行基径测量)、空

间位置和草本覆盖度记录。2012–2014年, 每年10

月复查株高和存活情况。本研究选择的定居幼苗为

2011年10月本底调查期间, 木质部已基本形成(基

径BD ≥ 1 mm)并具有多层明显叶痕的幼苗个体(附

录1)。考虑到需要分析同种成树邻体对定居幼苗存

活和生长的影响, 我们首先去除了未能进行物种鉴

定的定居幼苗样本10株, 以及在20 ha动态监测样

地每木调查过程中未出现(无成年个体)的3个物种

(浙皖虎刺(Damnacanthus macrophyllus)、花椒簕

(Zanthoxylum scandens)和虎刺(Damnacanthus indi-

cus))的定居幼苗样本共22株, 这些定居幼苗占所有

定居幼苗样本数的2.58% (附录2)。 

1.4  定居幼苗相对生长速率 

本研究利用定居幼苗的相对生长速率(relative 

growth rate, RGR)代表其生长情况, 以尽量避免由

于苗龄原因造成的绝对生长量的差异。计算公式 

如下:  

1 1[ln( ) ln( )] / ( )i i i i iRGR Height Height t t     (1) 

式中, i为调查年份, Height为幼苗株高, ti – ti–1为两

次调查的间隔时间, 均为1年。 

在筛选影响定居幼苗短期存活的关键因素时,

需要分析幼苗相对生长速率(生长状况)对存活的影

响。但幼苗在调查过程中会出现死亡的现象, 导致

无法获取当年的相对生长速率, 因此, 我们选择其

前一年的相对生长速率代替当年的相对生长速率

作为影响幼苗存活的生长速率因子。其中2011年10

月至2012年10月死亡的幼苗个体, 其前一年的相对

生长速率无法计算(研究期间以外), 所以本研究并

未分析该时间段内定居幼苗短期存活的影响因素。

在分析影响幼苗生长的因素时, 我们筛选的是一直

存活的定居幼苗个体, 可以计算每株幼苗当年的相

对生长速率, 因此我们选择当年的相对生长速率代

表定居幼苗的生长情况。 

1.5  生物邻体因子 

1.5.1  目标幼苗周围同种/异种成树邻体指数和幼

苗邻体密度 

为了辨别幼苗周围成树邻体是否通过J-C效应

影响定居幼苗的存活和生长, 本研究参考相关的研

究, 将成树邻体定义为幼苗所在幼苗样方中心点周

围10 m范围内胸径 ≥ 1 cm的个体(Comita & Hub-

bell, 2009; Lin L et al, 2012; Lin F et al, 2014), 并将

其分为同种成树邻体和异种成树邻体, 分别计算其

成树邻体指数。由于其距离幼苗越近、胸径越大, 对

幼苗存活和生长的影响越大(Canham et al, 2004), 

所以成树邻体指数为考虑距离权重的成树邻体胸

高断面积和。计算公式如下:  

          

(2) 

式中, N为成树邻体数量, BA为成树邻体的胸高断面

积, DISTANCE为成树邻体到目标幼苗所在幼苗样

方中心点的距离, 当成树邻体生长在幼苗样方内, A

会异常增大, 所以此时我们将DISTANCE调整为0.5 

m (假设成树邻体在1 m × 1 m的幼苗样方边缘)。 

同种/异种幼苗邻体密度作为衡量密度制约格

局的重要指标(Comita & Hubbell, 2009; Kobe & 

Vriesendorp, 2011; Bai et al, 2012; Lu et al, 2015), 也

可能是影响定居幼苗生长的重要因子。为此我们调

查了与其处于同一幼苗样方内的同种和异种幼苗

密度(包括非定居幼苗), 作为同种和异种幼苗邻体

密度因子。 

1.5.2  同种/异种叶凋落量因子 

同种成树邻体产生的凋落叶可能携带专一性

的病原菌和昆虫, 抑制其周围同种定居幼苗的存活

和生长(Xiong & Nilsson, 1997; García-Guzmán & 

Benítez-Malvido, 2003); 而大量的其他异种凋落叶

有可能通过改变微生境而间接影响其周围定居幼

苗的存活和生长(Xiong & Nilsson, 1997)。为此, 我

们需要估计幼苗周围同种和异种凋落叶的产量, 从

而分析其对定居幼苗存活和生长的影响。我们利用

1

/
N

j j
j

A BA DISTANCE


 
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2011年10月至2014年10月期间, 187个凋落物框每

两个星期收集一次的凋落叶分种称量
①②③④, 计算幼

苗存活或生长时段内其所对应的凋落叶框收集到

的同种/异种凋落叶总量(干重), 作为同种/异种叶

凋落量因子。 

1.6  微生境因子 

由于群落幼苗生长过程对于微生境十分敏感, 

所以本研究仔细测量了定居幼苗周围的微生境因

子, 包括幼苗样方上部的冠层开度(光环境), 所处

的海拔、坡向和坡度, 样方内的草本覆盖度, 以及

周围土壤的pH值、全氮含量和全磷含量, 力求获得

较为完整的微生境信息。其中, 幼苗样方内精确的

坡度和坡向数据是在幼苗调查期间(2014年1–5月), 

利用具有两向刻度调节的三脚架(A650F, BENRO, 

中国)和地质罗盘仪(DQL-11), 通过计算每个幼苗

样方中心位置与水平面的二面角(坡度), 以及坡面

法线在水平面的投影方向(坡向)获得的⑤
。另外, 在

三脚架上安装配有鱼眼镜头(AF DX 10.5mm F2.8G 

ED, Nikon, 日本)的单反相机(D70, Nikon, 日本), 

拍摄幼苗样方中心点0.5 m高度以上的180度全景冠

层照片。然后利用冠层开度分析软件(Regent In-

struments, WinSCANOPY2013a, 加拿大)分析冠层

照片, 计算出幼苗样方上部的冠层开度⑤
。除此之外, 

2008–2011年天童样地建设期间, 已对每个20 m × 

20 m样方顶点的海拔(全站仪)、土壤pH值(土水比例

1:5混合后, 利用电极法测定)、全磷(SAN++, Skalar, 

荷兰)和全氮(vario MICRO cube, Elementar, 德国) 

(详见张娜等, 2012)进行测量和取样分析。由于本研

究的幼苗样方设置于部分20 m × 20 m样方顶点附

近(图1), 因此, 幼苗样方的海拔和土壤理化性质

(土壤pH值、全氮和全磷含量), 均采用对应顶点的

数据。草本覆盖度是在幼苗调查过程中进行实地记

录的。基本情况如表1。 

                                                        
① 王樟华 (2013) 浙江天童常绿阔叶林凋落物量的时空分布特征. 硕
士学位论文, 华东师范大学, 上海. 
② 赵青青 (2014) 浙江天童常绿阔叶林凋落物动态及凋落叶空间扩散
模型研究. 硕士学位论文, 华东师范大学, 上海. 
③ 董舒 (2016) 天童常绿阔叶林 6 个优势种凋落量及养分特征研究. 
硕士学位论文, 华东师范大学, 上海. 
④ 袁铭姣 (2016) 极端天气对天童常绿阔叶林凋落物量的影响. 硕士
学位论文, 华东师范大学, 上海. 
⑤ 邢九州 (2015) 林内光环境的精确测量方法及时空异质性. 硕士学
位论文, 华东师范大学, 上海. 

1.7  统计分析 

1.7.1  短期存活影响因素模型 

由于需要分析幼苗相对生长速率以及生物邻

体和微生境因子对群落定居幼苗短期存活情况(二

项分布数据)的影响, 加之群落幼苗是由群落内不

同空间、不同调查时间, 以及不同物种的幼苗共同

组成的, 为此我们需要构建能够综合各分组变量并

转换为二项分布概率的回归模型。本研究选择二项

分布族(binomial distribution)的广义线性混合模型

(generalized linear mixed models), 用以分析幼苗相

对生长速率、生物邻体和微生境因子对群落定居幼

苗短期存活情况的影响。其中, 因变量被定义为不

同物种(层次五)的幼苗, 在不同调查年份间(层次

四), 其在不同监测样点内(层次三)的幼苗样方中

(层次二)的个体(层次一)存活情况(存活为1, 死亡为

0), 该数据类型属于五层巣式数据。自变量为可能影

响其存活的因子, 包括幼苗前一年的相对生长速率, 

生物邻体因子如同种和异种成树邻体指数、同种和异

种幼苗邻体密度、同种和异种凋落叶产量, 及微生境

因子如冠层开度、草本覆盖度、海拔、坡度、坡向、

土壤pH值、土壤全氮含量、土壤全磷含量。综上所

述, 广义线性混合模型应设计为:  

                                                 (3) 

                    (4) 

式中, Yijpqk为物种k在q调查年份, 其监测样点p内的

幼苗样方j中的幼苗个体i的存活情况(存活为1，死亡

为0), πijpqk为定居幼苗i的存活概率。公式(4)中随机

项为物种k(µk), 调查年份q(µq|k), 幼苗监测样点

p(µp|q|k)和幼苗样方j(µj|p|q|k)。其中, 幼苗样方j包含于

监测样点p内, 幼苗监测样点p包含于调查年份q内, 

调查年份q包含于物种k内(Zuur et al, 2009)。固定项

包括截距α和潜在解释变量 x的系数β。 

1.7.2  生长影响因素模型 

由于需要了解生物邻体和微生境因子对群落

定居幼苗生长情况的影响, 而群落幼苗的生长状况

(相对生长速率)是正态分布数据, 为此, 本研究选

择了线性混合模型(linear mixed models)。其中, 因

变量为幼苗当年的相对生长速率, 分组类型与短期

存活影响因素模型相同, 也为五层巣式数据。自变 

 binomial~ 1,πijpqk ijpqkY

  | | | | | |fixed.part random.part
logit(π )ijpqk j p q k p q k q k kx             
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表1  幼苗样方微生境因子 
Table 1  Micro-habitat factors of seedling plots 
微生境因子 
Micro-habitat factors 

最大值 
Maximum value 

最小值 
Minimum value 

平均值 
Mean 

标准差 
Standard deviation 

冠层开度 Canopy openness (%) 35.31 2.58 9.09 3.86 

海拔 Elevation (m) 572.28 321.89 441.87 53.9 

坡度 Slope (°) 82.65 4.00 35.08 11.98 

坡向 Aspect (°) 318.92 30.00 185.93 54.86 

草本覆盖度 Herbaceous coverage (%) 100.00 0.00 20.76 24.94 

全氮 Total nitrogen (g/kg) 10.04 0.95 3.15 1.27 

全磷 Total phosphorus (g/kg) 0.79 0.02 0.26 0.13 

pH值 pH value 5.26 3.50 4.14 0.25 

坡向为以北方向为起点的顺时针旋转角度。 
Aspect is the clockwise rotation from the north. 

 

 

量也是可能影响其生长的生物邻体和微生境因子。

综上所述, 线性混合模型应设计为:  

(5)            

式中, RGRijpqk为物种k在调查年份q间, 其幼苗监测

样点p内的幼苗样方j中的幼苗个体i的相对生长速

率, 而随机项和固定项与短期存活影响因素模型 

相同。  

1.7.3  模型筛选和分析 

由于群落幼苗成功定居后, 影响其存活和生长

的潜在影响因子数量都相对较多, 可能存在多重共

线性的问题。为此, 本文采用全子集回归的方法

(Burnham & Anderson, 2002), 筛选所有子集模型中

的一个或多个最优模型, 组成最优模型组(去除具

有共线性或无关的潜在影响因子), 综合分析最优

模型组中解释变量的平均估计量(model-averaged 

estimators) 或 二 阶 平 均 估 计 量 (second model-    

averaged estimator), 用以筛选主要影响因子(显著

影响)。然后根据平均估计量的正负了解其影响的方

式(显著正影响或负影响)。另外, 根据所有潜在因子

的AICc权重确定其影响程度。 

全子集回归模型即将所有潜在影响因子进行

不重复的随机组合(附录3公式1)。然后依次对组合

形成的回归模型进行分析 , 获得每个模型的AIC 

(Akaike information criterion)值。由于本研究中部分

物种尺度的模型的样本量较小(样本数/潜在影响因

子的个数 ≤ 30), 所以需要将AIC转换成二阶即AICc 

(附录3公式2) (Blau & Neely, 1975)进行模型筛选和

相关运算(AICc用法与AIC完全一样) (Burnham & 

Anderson, 2002)。另外, 根据附录3公式3和4计算所

有模型的∆AICc值和权重wi, 用以筛选最优模型和

分析潜在影响因子。 

根据全子集中每个回归模型的AICc权重wi计算

每个潜在影响因子的相对权重w+(j) (附录3公式5和

6) (Burnham & Anderson, 2002), 用以表示各潜在影

响因子对于定居幼苗存活和生长(因变量变化)的影

响程度, 如果相对权重w+(j)的值相同, 则比较平均

估计量或二阶平均估计量。 

筛选所有子集模型中∆AICc ≤ 2的模型组成最

优模型组(∆AICc值相差2的模型间没有显著性差异) 

(Burnham & Anderson, 2002), 分析最优模型组内各

个潜在影响因子对于定居幼苗存活和生长(因变量

变化)的影响方式, 即分析各因子回归系数的显著

程度及其正负。由于本研究采用的是全子集回归的

方法, 所以最优模型可能是一个或者多个, 需要利 

用平均估计量
^

j (附录3公式7, 8和9), 或二阶平均 

估计量
~

j (附录3公式10) (Burnham & Anderson,  

2002), 综合考虑各潜在影响因子在最优模型组内

全部的回归系数, 用以分析其对于定居幼苗存活和

生长(因变量变化)的影响方式。当
^

j 或
~

j ≠ 0时, 说

明该潜在影响因子对定居幼苗的存活和生长(因变

量变化)有显著影响, 即为主要影响因子; 其中, 当 
^

j 或
~

j > 0时, 为显著正影响; 如果小于0, 则为 

显著负影响。如果等于0, 则无显著影响。 

所有统计分析均采用R软件完成, 其中广义线

性混合模型和线性混合模型分析分别采用R软件的

  | | | | | |fixed.part random.partijpqk j p q k p q k q k kRGR x             
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lme4软件包中的glmer()和lmer()命令完成(Bates et 

al, 2013), 统计检验的显著性水平为α = 0.05。 

2  结果 

2.1  群落内定居幼苗的年际存活和生长动态 

2011年10月本底调查时, 共调查已经成功定居

的实生木本幼苗1,239株(图2A) (其中10株个体未能

鉴定), 分别属于30科53属77种。从本底调查至2014

年10月最后一次复查, 3年间共死亡344株(图2A), 

年均死亡率为10.2 ± 0.2%。另外, 年均相对生长速

率为6.6 ± 1.4 cm·m–1·yr–1, 且3年间无显著差异(图

2B)。 

2.2  各因子对定居幼苗短期存活的影响 

群落定居幼苗的短期存活率主要受其相对生

长速率的显著正影响, 即幼苗相对生长速率的升高

会提高其存活率。另外, 异种成树邻体指数的升高

也会显著提高定居幼苗的短期存活率, 但影响程度

低于相对生长速率。其他潜在影响因子对定居幼苗

短期存活率无显著影响(图3)。 

2.3  各因子对定居幼苗生长的影响 

在群落尺度上, 定居幼苗的相对生长速率会随

着冠层开度的增加而显著增加, 且是唯一对定居幼 

 

 
图2  定居幼苗多度(A)和相对生长速率(B)随时间的动态 
变化 
Fig. 2  Temporal dynamic changes of abundance (A) and rela-
tive growth rate (B) of the established seedlings 

 
 
图3  各因子对群落内定居幼苗短期存活概率的影响。AICc的相对权重为该因子的影响程度(按影响程度降序排列)。RGR: 前
一年相对生长速率; Icon: 同种成树邻体指数; Ihet: 异种成树邻体指数; Scon: 同种幼苗邻体密度; Shet: 异种幼苗邻体指
数; Lcon: 同种凋落叶产量; Lhet: 异种凋落叶产量; Coverage: 幼苗样方内的草本覆盖度; Openness: 冠层开度; Slope: 坡
度; Aspect: 坡向(经cos(α)+1.1转换); Elevation: 幼苗监测样点周围的海拔; pH: 土壤pH值; TN: 土壤全氮含量; TP: 土壤全
磷含量。 
Fig. 3  Effects of factors on established seedlings survival in the community. The AICc weight indicates the relative importance of 
each factor. The ranking of potential factors in the X axis is ordered by the AICc weight. RGR, Relative growth rate in the previous 
year; Icon, Conspecific adult neighborhood indices; Ihet, Heterospecific adult neighborhood indices; Scon, Density of conspecific 
seedling neighbors; Shet, Density of heterospecific seedling neighbors; Lcon, Amount of conspecific leaf litter; Lhet, Amount of 
heterospecific leaf litter; Coverage, Coverage of herb in the focal seedling plot; Openness, Canopy openness; Aspect, Transformed by 
cos(α)+1.1; pH, pH value in the soil; TN, Total nitrogen in the soil; TP, Total phosphorus in the soil. 
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图4  生物邻体和微生境因子对群落内定居幼苗相对生长速率的影响。AICc的相对权重为该因子的影响程度(按影响程度降序
排列)。Icon: 同种成树的邻体指数; Ihet: 异种成树的邻体指数; Scon: 同种幼苗邻体密度; Shet: 异种幼苗邻体指数; Lcon: 
同种凋落叶产量; Lhet: 异种凋落叶产量; Coverage: 幼苗样方内的草本覆盖度; Openness: 冠层开度; Slope: 坡度; Aspect: 
坡向(经cos(α)+1.1转换); Elevation: 幼苗监测样点周围的海拔; pH: 土壤pH值; TN: 土壤全氮含量; TP: 土壤全磷含量。  
Fig. 4  Effects of biotic neighborhood and micro-habitat factors on the relative growth rate of established seedlings in the communi-
ty. The AICc weight indicates the relative importance of each factor. The ranking of potential factors in the X axis is ordered by the 
AICc weight. Icon, Conspecific adult neighborhood indices; Ihet, Heterospecific adult neighborhood indices; Scon, Density of con-
specific seedling neighbors; Shet, Density of heterospecific seedling neighbors; Lcon, Amount of conspecific leaf litter; Lhet, 
Amount of heterospecific leaf litter; Coverage, Coverage of herb in the focal seedling plot; Openness, Canopy openness; Aspect, 
Transformed by cos(α)+1.1; pH, pH value in the soil; TN, Total nitrogen in the soil; TP, Total phosphorus in the soil. 
 
 

苗相对生长速率有显著性影响的因子, 其他因子都

没有显著影响(图4)。 

3  讨论 

通过分析发现, 定居幼苗的相对生长速率是影

响其短期存活最重要的因素, 随着相对生长速率的

增加, 其存活率也显著提高。这说明即使在较短的

时间尺度内(较低的死亡率), 群落定居幼苗的存活

仍然受其生长状况的显著影响。在分析影响群落定

居幼苗生长的外在因素时我们发现, 在群落尺度上, 

冠层开度是影响群落定居幼苗相对生长速率的唯

一因子, 在林下冠层开度大的位置, 群落定居幼苗

的相对生长速率显著提高。 

在分析影响群落定居幼苗短期存活的因素时, 

我们发现微生境因子并未对群落定居幼苗的短期

存活产生显著影响。可能的原因是幼苗定居后, 其

短期死亡率会大幅下降 (De-Steven, 1991; Alva-

rez-Buylla & Martinez-Ramos, 1992; Kitajima & 

Fenner, 2000)。由于死亡率低(本研究中定居幼苗的

年均死亡率仅为10.2 ± 0.2%), 所以微生境因子对

群落定居幼苗存活的影响难以在较短的时间尺度

内表现出来, 需要进行较长时间的监测。 

另外, J-C效应导致的密度制约和距离制约格局 

在定居幼苗的短期存活格局中并未体现。密度制约

格局未形成的主要原因可能是群落定居幼苗的多

度与频度(附录2)呈现极显著正相关(r = 0.97, P < 

0.001), 多度大、频度小的聚集格局较少出现

(ЯрошенкоПД, 1966), 加之定居幼苗相比于未定居

的幼苗, 其植株抵抗天敌侵害的能力更强(Kit- aji-

ma& Fenner, 2000), 从而导致专一性天敌难以集中

侵害定居幼苗个体并造成其大量死亡, 形成密度制

约格局; 而距离制约格局未形成的主要原因可能是

由于群落幼苗在定居前的阶段已经远离母株

(Comita & Hubbell, 2009; Kobe & Vriesendorp, 2011; 

Bai et al, 2012; Lin F et al, 2014), 使专一性天敌难

以侵害。然而, 由于定居幼苗远离母株, 造成异种

成树成为围绕在其周围的重要成树类型。在分析影

响定居幼苗短期存活的因素时, 我们发现异种成树

邻体指数上升, 会显著提高定居幼苗的短期存活

率。可能的原因是异种成树个体的聚集能够有利地

阻隔专一性天敌的侵害, 形成明显的异群保护现象

(Hubbell & Foster, 1986; Kochummen et al, 1990)。然
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而, 异种成树邻体对定居幼苗短期存活的影响程度

要小于相对生长速率, 相对生长速率能够更好地解

释定居幼苗的短期存活情况。 

由于定居幼苗已经成功定植, 所以在较短的时

间尺度上, 我们并未观测到大部分生物邻体和微生

境因子对定居幼苗存活的明显影响。然而, 幼苗自

身的相对生长速率却在较短的时间尺度上对定居

幼苗存活产生了十分显著的正影响(当幼苗的相对

生长速率明显高于周围同种同阶段个体时, 其存活

率也会上升)。说明定居幼苗的相对生长速率是影响

幼苗存活的关键因素, 加之幼苗相对生长速率对外

部生物邻体和微生境因子影响的敏感性较高

(Turner, 1990; Berkowitz et al, 1995), 所以本研究通

过分析不同因子对定居幼苗相对生长速率的影响, 

从而间接推测定居幼苗的存活格局是可行的。 

通过分析发现, 在群落尺度上冠层开度是唯一

显著影响定居幼苗相对生长速率的因素。随着冠层

开度的增加, 幼苗的相对生长速率也会增加, 说明

较好的光照条件能够促进群落内定居幼苗的生长。

虽然本群落内存在较多的耐阴种(刘何铭等, 2015), 

根据以往的研究, 在高光环境下耐阴种幼苗的生长

会受到抑制 (Walters et al, 1993; Kitajima, 1994; 

Walters & Reich, 1996), 但由于幼苗样方顶部的冠

层开度最大仅为35.31% (表1), 未达到仅适宜阳生

种存活和生长的高光或全光环境(冠层开度> 40%) 

(Ellenberg, 1974)。而在非高光环境下, 适量增加的

光照也会促进耐阴种幼苗的生长(Canham, 1988)。

所以光照成为影响该区域群落定居幼苗生长重要

的外在因素。另外, 不同物种间定居幼苗相对生长

速率的差异是影响群落定居幼苗生长的重要内在

因素(附录4), 但这并未干扰冠层开度作为重要的外

在因素对于其相对生长速率的影响程度和方式。 

许多研究显示, 当光资源成为植物生长的限制

因素时, 植物体通常会选择快速生长以获取更多的

光资源存活下来, 形成生长率高、存活率也高的现

象(Walters & Reich, 1996; Hubbell et al, 2001; Lin F 

et al, 2014; Ley-López et al, 2016)。本研究中光照是

限制天童群落定居幼苗生长的唯一因素。通过分析

我们也发现, 在群落水平上, 定居幼苗的相对生长

速率与存活率呈现极显著的正相关(附录5), 说明天

童群落大部分物种的定居幼苗会选择快速生长, 从

而获取更多的光资源。 

综上所述, 群落内定居幼苗的存活主要受生长

状况的影响。相对生长速率较高的定居幼苗, 其存

活的可能性也相对较大, 而林下光环境较好的区域,

幼苗的相对生长速率也较高, 因此光环境可能会间

接地影响定居幼苗的存活格局。另外, 由于光环境

是通过促进定居幼苗生长, 从而逐渐提升幼苗存活

的可能性, 该过程需要在较长的时间尺度上才能检

验, 所以在本研究中我们并未发现光环境对于定居

幼苗短期存活产生显著的直接影响。除此之外, 本

研究所考虑的生物邻体和环境因子并不全面, 其对

定居幼苗短期存活率和相对生长速率变化的解释

程度也都相对较小(附录6)。许多未考虑的外界因素

也可能通过影响定居幼苗的生长从而间接地影响

其存活, 光环境也同样可能通过影响其他外界因素

间接影响定居幼苗的存活。为此, 在以后的研究中

应该尝试考虑更多的生物邻体和环境因子, 寻找其

他可能的影响因素。 

致谢: 十分感谢邢九州同学为本研究提供的冠层开
度数据, 以及王樟华、赵青青、董舒和袁铭皎同学
为本研究提供的凋落物数据。 
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附录  Supplementary Material 

 
附录1  天童20 ha样地内定居幼苗的照片 
Appendix 1  The photo of established seedling in 20 ha forest dynamics plot in Tiantong 
http://www.biodiversity-science.net/fileup/PDF/2016290-1.pdf 
 
附录2  天童20 ha样地内定居幼苗的物种组成 
Appendix 2  Species composition of established seedlings in 20 ha forest dynamics plot in Tiantong 
http://www.biodiversity-science.net/fileup/PDF/2016290-2.pdf 
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附录3  公式 

Appendix 3  Equations  
http://www.biodiversity-science.net/fileup/PDF/2016290-3.pdf 
 
附录4  物种平均相对生长速率与潜在影响因子组合后作为生长影响因素模型固定项时的pseudo-R-squared和估计参数 

Appendix 4  The pseudo-R-squared and estimator of combined fixed factors including species’ average relative growth rate factor 
and each potential impact factor in seedling growth mechanism model 
http://www.biodiversity-science.net/fileup/PDF/2016290-4.pdf 
 
附录5  天童20 ha样地内定居幼苗存活率与相对生长速率的相关关系。(a)为定居幼苗多度大于50, 频度大于40的8个优势物
种在不同幼苗样方内的年存活率与平均相对生长速率间的关系; (b)为所有物种在不同幼苗样方内的年存活率与平均生长速
率间的关系。 
Appedix 5  Relationship between survival rate and relative growth rate of established seedlings in 20 ha forest dynamics plot in 
Tiantong. (a) represents the relationship between annual survival rate and mean relative growth rate of established seedlings of dom-
inant species (abundance is more than 50 and frequency is more than 40) in seedling plots; (b) represents the relationship between 
annual survival rate and mean relative growth rate of established seedlings of the whole species in seedling plots. 
http://www.biodiversity-science.net/fileup/PDF/2016290-5.pdf 
 
附录6 潜在影响因子的pseudo-R-squared 

Appendix 6  The pseudo-R-squared of potential impact factors 
http://www.biodiversity-science.net/fileup/PDF/2016290-6.pdf 
 
 
 


