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摘 要:利用 NMS 排序和主成分分析方法,分离乔木层变量成林分结构和林冠物种组成 2 个主成分, 并以其作为林下

植被的环境因子,检查了上层乔木对林下植被多样性、物种组成和集群格局的影响. 结果显示林冠的物种组成与林下植被的

Shannon 多样性显著相关,而林分结构跟多样性没有直接的联系;林分结构和林冠组成均显著地影响了林下植被的物种分

布,像杜英、千年桐、胡颓子、青冈、野柿、黄樟的分布跟林分结构紧密相关,半朔苣苔、华东安蕨、三叶木通、紫楠、香港四照花

跟林冠组成紧密相关,然而林冠组成相对于林分结构解释了更多的物种分布; 集群格局的零模拟分析还显示林冠组成显著

地影响了林下植被的群落格局.本研究结果支持林冠组成是生态系统过程的主要驱动, 也表明林冠组成是林下层群落格局

形成的原因.
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土壤和气候是林下植被发育的 2个重要因子[ 1- 2] .然而在土壤和气候相似的立地条件下, 下层植被仍

然具有不同的物种分布和群落格局,乔木层的树种可能扮演了重要的作用.许多的实验重复表明更高的林

冠盖度表现出更低的林下植被生物量
[ 3]
, 在一片云杉的混交林里云杉的基面积占 50%附近出现物种多样

性的高峰[ 4] .可见上层乔木对下层植被施加了影响.然而乔木层的测量指标众多,显得异常繁杂,如何用简

单的梯度来描述林冠与林下植被的关系, 目前的文献报道并不十分清楚. 笔者利用排序的手段分析了

50 km尺度范围内多个森林类型的上层乔木与林下植被的关系,旨在检测乔木的树种组成和林分结构变量

如何影响林下植被的多样性和群落格局.

1 材料与方法
1. 1 样地概况

试验地取材于中国科学院会同森林生态实验站实验林场以及相邻鹰嘴界自然保护区( 109 ~ 110 E,

26 ~ 27 N)的杉木人工林和地带性植被亚热带常绿阔叶林, 共24块相互独立的样地( 10 m 10 m) ,要求

各样地尽量散开.取材的杉木人工林林分均于 1983年建造, 2003 年有轻度间伐, 调查时的郁闭度约 0. 45

~ 0. 65.次生林类型有一个比较大的变化范围.包括幼龄的次生林,由杉木采伐迹地经自然撂荒而成, 林龄

10~ 15 a, 郁闭度 0. 60左右;中龄次生林,在 1960 1965年之间有比较轻的采伐干扰, 郁闭度约 0. 85;老

龄次生林,人为干扰较少,部分靠近鹰嘴界自然保护区的核心区,郁闭度约 0. 85. 所有样地海拔介于 300~
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500 m之间, 所在区域属于亚热带湿润气候,年平均气温约16 ,年均降雨量约1 200 mm .土壤为红壤,土

壤 pH 值为 4~ 6.

1. 2 调查方法

每块样地( 10 m 10 m)不划分小样方,记载海拔、坡度、坡向、林分郁闭度、每物种种类与数量、灌木

总盖度、草本总盖度等指标.凡高度大于 1. 3 m, 胸径大于 2. 0 cm 的乔木树种计入乔木层, 其余乔木树种

以及灌木、草本作林下植被处理.对高度大于 1. 3 m 的乔木进行每木检尺,记载其树种、胸径并目测树高.

该工作于 2005年秋季完成.

1. 3 数据分析

1. 3. 1乔木层变量的提取 乔木层物种数据的处理是基于一个行列矩阵. 矩阵行为样地,列为某一乔木种

在各样地的分布频次(多度) . 乔木层的部分参数参见表 1.

表 1 24 块取样地中林冠层的基本参数

项目 最小值 最大值 平均值 标准差

样地的基本参数 fundament al parameter

胸高断面积和 DBH Area ( m2 / 100 m2 ) 0. 31 48. 88 6. 98 10. 96

样地多样性 Richness o f sampling plo t 1 22 8. 08 6. 38

样地个体数量 Abundance of canopy individuals 3 92 23. 75 21. 12

每种个体数 Abundances of a tr ee species 0 20 0. 37 1. 11

优势树种出现的多度 Abundance of dominant trees

杉木 Cunninghamia lanceo lata ( L amb. ) H ook. 0 15 4. 58 4. 61

青冈 Cy clobalanop s is glauca ( Thunb. ) Oer st 0 20 1. 88 4. 76

栲树 Cas tano p sis talw aniana H ayata 0 13 1. 33 3. 14

狭叶润楠 M achilus r ehder i Allen 0 7 1. 21 2. 21

虎皮楠 D ap hnip hy llum oldhami ( Hemsl. ) Ro senth 0 19 1. 17 3. 92

刨花楠 M achilus p auhoi Kanehir a 0 13 1. 17 2. 85

油茶 Camellia oleos a ( L our . ) Rehd. 0 16 0. 92 3. 28

笔罗子 M eliosma r ig ida Sieb. et Zucc. 0 11 0. 83 2. 46

紫楠 Phoebe shear er i ( Hemsl. ) Gamble 0 14 0. 75 2. 94

枫香 L iquidambar f or mosana H ance 0 9 0. 71 1. 85

褐毛杜英 Elaeocarp us duclo ux ii Gagn. 0 7 0. 71 1. 85

变量的提取是先用 NMS排序看是否可以提取低维坐标(本文的距离测量使用了 Jaccard 系数) , 匹配

标准是最后应力不变为止, 显著性用 Monte car lo 检验. 本文 PC-ORD 4的运算结果显示乔木层的 NMS

排序存在明显的二维轴 NSM1与 NSM2( Str ess= 16. 147, P= 0. 019 6) .由于NSM 1与NSM 2综合了个乔

木树种的变异信息, 因此是群落或样地水平上的测量. 于是 NSM 1与 NSM 2跟乔木层的所有测量的样地

水平的基本参数构成新的矩阵,然后对这些参数用PCA进行合并,获得 2个主成分 PC1和PC2.对应特征

根分别为 2. 65和 1. 06;对应解释量分别为 53. 17%, 21. 30%. 2个主成分的生物学含义参见表 2.

表 2 乔木层树种胸高断面积、物种丰富度、多度、NSM轴跟主成分之间的回归模型

模型 n r 2 P 标准差

胸高断面积和 DBH Area = 6. 985 + ( 8. 710 PC1) 24 0. 631 < 0. 001 6. 808

总的多度 T otal tree abundance = 23. 75 + ( 19. 96 PC1) 24 0. 893 < 0. 001 7. 070

多样性 T ree richness = 8. 08 + ( 5. 85 PC1) 24 0. 841 < 0. 001 2. 598

NSM1 = 5. 06 10- 7+ ( 0. 607 PC2) 24 0. 570 < 0. 001 0. 540

NSM2 = - 1. 58 10- 6- ( 0. 401 PC2) 24 0. 476 < 0. 001 0. 430

PC2 = - 2. 22 10- 6+ ( 0. 888 NSM1) - ( 1. 111 NSM2) 24 0. 985 < 0. 001 0. 128

由于 PC1跟树的大小、树干的茂密程度、盖度等紧密相关,反映了群落的外貌特征或树的生长状况,

是乔木层结构变量的综合;而 PC2跟 N SM 1与 NSM2紧密相关, 反映的是本地乔木物种库在各样地的分
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布情况,也间接反映了物种迁入成功的几率, 是乔木层树种组成的抽象, 本文也称树种成分(表 2) .最后

PC1和 PC2对林下植被组成的影响使用 DCCA( Canoco 4)进行定性描述.

1. 3. 2共现格局的分析 共现格局的分析是基于一个 0- 1型矩阵, 行代表物种, 列代表群落或样地. 0值

表示物种不存在, 1值表示物种存在. C分( C-scor e,以棋盘单位表示的物种共存指数)的分组计算调用 Es-

osim 7的功能团模块完成[ 5- 7] .

2 结果分析
2. 1 林下植被的基本情况

所有样地共记载个体数 12 208个,出现物种 230属, 318种, 基本情况参见表 3.

表 3 林下植被每 100 m2 出现的物种多度、物种数、属数以及所有样地出现的物种数和属数

类别 个体 物种 属 总的物种 总的属

草本 236. 52( 239. 21) 14. 52( 9. 03) 14. 22( 8. 65) 95 84

灌木 230. 67( 112. 77) 29. 79( 12. 14) 25. 71( 10. 24) 170 108

藤本 51. 29( 43. 58) 9. 63( 5. 37) 8. 75( 4. 91) 53 38

从100 m2 的取样面积看来,属和种的比例接近于1 1. 其中草本类的求米草和淡竹叶、灌木类的杜茎

山、竹类的箬叶竹、蕨类的单叶双盖蕨和日本金星蕨、藤本类的黄毛猕猴桃是数量上的优势种.

2. 2 多样性与物种组成分析

样地水平的 Shannon 多样性值有一个大的变化范围,从 0. 43上升到 3. 56. 为了检查乔木树种的分布

和生长情况对林下植被多样性的影响, 笔者应用了回归分析来检验 2 个主成分是否影响了林下植被的多

样性.由于每块取样地有不相同的多度强度, 先用稀释法对 Shannon多样性值进行标准化, 类似的处理参

看文献[ 8] ,结果如图 1所示.

图 1 主成分 PC1 和 PC2 跟 Shannon多样性关系的散点图

由图 1可知:多样性在 PC1上的变化斜率趋向于 0,表现了互不相关的趋势, 而 PC2跟 Shannon 多样

性存在明显的线性关系. 这一结果暗示了乔木树种强烈地影响了林下植被的多样性,而跟林分的结构没有

直接的联系.为了进一步确认 PC2是否影响了物种的分布,并描述 PC2和物种组成的关系, 笔者以PC1和

PC2作为环境变量,对所有样地和物种进行了排序( DCCA, Canoco ) [ 9] , 结果如图 2 所示. 图 2 中: 箭头代

表环境变量,三角形代表物种,圆代表取样位置;水平方向为第 1排序轴, 垂直方向为第 2排序轴; 右边环

标注的物种是半朔苣苔( H emiboea henr y i Clarke)、东南葡萄( V it is chung unensi s Hu)、蝴蝶花( I r i s j a-

p onica Thunb. )、华东安蕨( A nisocamp ium shear eri ( Bak. ) Ching )、冷水花( Pilea notata C. H . Wright)、

络石( T rachelosp ermum j asminoides ( L indl. ) Lem. )、三叶木通( A kebia tr i f ollata ( Thunb. ) Loidz. )、石

南藤 ( Pip er w al li chi i ( M iq. ) Hand.-M azz. )、穗序鹅掌柴 ( Schef f l er a delav ay i ( Franch ) Harms ex

Diels)、香港四照花 ( D endr obenthamia hong hong ensi s ( Hemsl. ) Hutch. )、紫楠 ( P hoebe shear er i

( Hemsl. ) Gambl) ;左上环标注的物种是杜英( Elaeocarp us decip iens H emsl. )、千年桐( A leuri tes mon-
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图 2 DCCA排序

tana ( Lour. ) Wils. )、胡颓子 E laeagnus p ung ens

Thub. )、青冈 ( Cy clobalanop si s g lauca ( T hunb. )

Oerst. )、野柿( D iosp y r os kaki Thunb. v ar . sy lves-

tuis Makino )、黄樟 ( Cinnamomum p ar thenox y lon

( Jacks) Nees. ) .

提取的前 2轴的特征根分别为 0. 691, 0. 109, 总

的惯量为 5. 602, 因此第 1轴的解释量为 12. 33% .

Monte car lo变换显示了 DCCA 第 1轴的显著性( F

= 2. 956, P = 0. 002; 所有典范轴 F = 2. 889, P =

0. 002) ,另外环境变量 PC2 强烈影响了第 1 根排序

轴.由于 PC2跟 DCCA 提取的第一物种轴有很强的

线性关系( R= 0. 938 2) , 可以认为 DCCA 第 1 轴近

似反映了乔木树种的分布梯度( PC2) .大约 30%的物种没有或很少受到乔木层树中的影响,停泊在林冠变

量的交点附近; 大约 70%的物种沿着 PC1和 PC2的远端有一定的伸展,显示存在乔木层变量的效应. PC1

对杜英、千年桐、胡颓子、青冈、野柿、黄樟, PC2对半朔苣苔、东南葡萄、蝴蝶花、华东安蕨、冷水花、络石、三

叶木通、石南藤、穗序鹅掌柴、香港四照花、紫楠等的分布可能产生了积极的影响.尽管 PC1跟提取的第二

物种轴的相关系数为 0. 5772,但由于第 2轴的特征根仅占总惯量的 2%, 因此 PC2 相对于 PC1解释了更

多物种组成的变化.

2. 3 物种共存分析

C分( C-score)测量的是一组群落里面所有可能配对物种中棋盘单位的平均数, 棋盘单位是任何

0 1

1 0
或

1 0

0 1
形式的矩阵[ 10] . 其生态学含义是: 更大的 C分意味着某一群落共存了更少的物种, 检验

显著性的参照标准是随机的 0群落.例如在一个竞争构建的群落里面, C 分相对于随机出现的集群要大.

由于笔者调查的所有群落在森林区域的尺度上共享了同一物种库,各群落物种交流地理隔离的强度很弱,

并且应用的群落分组是根据乔木层梯度因子确定的,因此 C分反映的是不同群落组之间局部过程的差异.

应用 C 分来检验群落的局部过程(物种共存)是否沿着 PC1和 PC2的梯度发生变化, 结果如图 3所示.

图 3 林冠组成和林分结构对群落结构的影响

具体做法是首先把 PC1和 PC2划分为3个区间段,于是PC1和 PC2分成 3类,按 PC1或 PC2从大到

小的顺序排列所有样地, 每一样地将落入各自所在的区间,然后用 2 种分组方法来对群落进行分组.第 1

种方法(图 3a 和图 3c)是让每一组的样本数相等,即每组群落个数为 8. 这种方法在 PC1和 PC2上,区间的

大小是不相等的.第 2种方法(图 3b)是让 PC2具有均匀相等的 3 个区间,落入每一区间的群落个数不一

定相等.这种分组因为落入 PC1第 3 个区间的群落个数少于 4, 仅对 PC2进行处理. 检验过程是先用

Monte car lo检验数据集是否随机,即平均值差异是否显著, 然后看方差的变化是否相等. 即每一区间段

上,群落 C分的差异是否显著.结果是在 PC2上2种方法 C 分均显示了不同区间上的差异( P a= 0. 017; P b
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= 0. 006) ,并且 PC2对 C分影响是非线性的. 在 PC1 上, C 分的变化取决于数据集的随机组合( Pc= 0.

187) .这一结果显示了林下植被的局部过程容易受到树种成分的影响.

3 讨论
Pausas[ 11]于 1994年发现林分的结构变量,像树的基面积或者树的密度相对于立地质量在林下植被

多样性的影响上并不重要.之后,钱宏[ 12]补充了这一结果,认为通常情况下林冠的盖度主要影响林下植被

的盖度,而不是 多样性. 图1显示林分的结构变量( PC1)对林下植被 多样性的变化影响不大,但乔木层

树种的组成( PC2)解释了林下植被 多样性变化的 36. 9% ,对 多样性存在显著的影响. Robert
[ 4]
曾观察

到云杉的相对基面积与 多样性之间存在一个二次项的关系.但是 Robert的相对基面积并不是一个普通

的结构变量,本身包含了树种的组成要素,很难断定 PC1对多样性有显著作用.综合以往的报道[ 2, 13] 和本

文的结果,笔者认为当立地质量一定时,树种成分对林下植被的多样性起主要作用.

群落物种的组成主要处决于环境条件,例如 U. europaeus 在英格兰和新西兰跟高水平的有机质和氮

的浓度紧密关联 [ 14- 15] .图 3的结果显示除了 PC1和 PC2 外, 还存在其余的环境梯度,即使局部地形和土

壤条件完全一致,林冠变量也不能完全决定林下植被的物种分布. 事实上从解释量看来, 乔木层变量对林

下植被组成的影响是虚弱的.

在一个群落里面,棋盘格局的存在是 Diamond确定性集群规则存在的证据[ 16] . 由于 C 分相对于关联

物种数、方差比率有更少的 I 类和 II 类错误 [ 7] , 许多文献使用该指标去描述群落构建规则 (例如种间关

系) .根据 0模拟的结果, 尽管 C 分显示在 PC2的不同梯度上存在不同的群落格局(图 3) ,然而由于在实际

的调查中一些 C分较高的群落里面观测到一个大的实生苗的比例, 很难确定 C 分的差别主要来源乔木树

种种子库,还是种间关系起作用.但 C分的差异进一步显示了乔木层的物种组成是驱动林下植被发育的重

要原因.
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Abstract: Non-metric mult idimensional scaling ( NM S) analysis w as used to g et tw o direct g radients in

canopy t ree species-site relat ionships f rom canopy data set, then principal components analysis w as used

to ex t ract tw o pr incipal components ( PC1 and PC2) f rom canopy variables including the tw o direct g rad-i

ents and other canopy parameters as the environment variables of understo ry vegetation, and how the tw o

principal components af fect under story vegetat ion w as studied, no t only in species diversity and compos-i

t ion but also w ith reference to species assemblages. No significant ef fect of forest st ructure ( represented

by PC1 scores) on diversity of understory vegetat ion w as found, how ever canopy composit ion ( repr esen-

ted by PC2 scores) has a st rong influence, explaining 36. 9% variation in understory species div ersity .

DCCA ( det rended canonical correspondence analy sis) o rdinat ion to w as used to explo re the changes in

understo ry species composit ion-canopy relationships, and canopy variables was found to signif icant ly in-

f luence the dist ribut ion o f the understory species. For example, Elaeocar p us decip iens, A leur it es Montan-

a, Elaeagnus p ungens , Cy clobalanop si s glauca, Diosp y ros kaki . var. sy lvestuis and Cinnamomum p ar-

thenox y lon ar e st rong ly associated w ith forest st ructure, and H em iboea henr y i , A nisocamp ium sheareri ,

A k ebia tr i f ollata, Dendr obenthamia honghongensis and Phoebe shear er i are st rong ly associated w ith can-

opy composit ion. How ever forest str ucture is much w eaker than canopy species composit ion in explaining

understo ry composit ion. Nul-l model w as also used to test the understor y species co-occurrence patterns a-

long three different fo rest st ructure and canopy composit ion scales. Only canopy composit ion significant ly

inf luences Stone and Roberts's C-scor e. The results suggest that canopy composit ion is among the most

inf luent ial forces in ecosystem process, and imply that canopy composit ion m ight have play ed a majo r role

in creating observed understory community pat ter ns.

Key words: canopy composit ion; fo rest st ructure; o rdinat ion; evergreen br oad- leaved fo rest
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