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♦植物科学♦

生境面积大小对JanzenConnell效应中密度和距离制约的
影响*

杨景竣1,韦海航1,覃 杰1,田红灯1,李进华1,陈金磊2,周晓果2**

(1.广西壮族自治区林业科学研究院,广西南宁 530002;2.广西科学院生态环境研究所,广西南宁 530007)

摘要:为探究生境面积大小对JanzenConnell
 

(JC)效应中密度和距离制约的影响以及驱动机制,为生境破碎化

背景下植物多样性的维持机制提供科学依据,本研究在 Web
 

of
 

Science数据库中收集并筛选出1970-2019年

全球50个森林地点作为数据基础,采用荟萃分析法分析密度和距离制约实验中不同类型驱动者的效应值大

小,并采用分段回归和非分段回归分别模拟分析密度和距离制约效应值与生境面积的关系。结果表明,在67
项研究的161项实验中,病原菌和无脊椎动物的效应值大小在距离制约实验中显著小于0(存在JC效应),而
在密度制约实验中不显著。相反地,脊椎动物的效应值大小仅在密度制约实验中显著小于0。虽然只有距离

制约效应值随生境面积的减少呈先增大后减小的趋势,但密度制约趋势线的拟合转折点在距离制约之前,表明

生境面积减少会先影响密度制约。本研究阐明了密度和距离制约的主要驱动者分别是密度型驱动者(脊椎动

物)和距离型驱动者(病原菌和无脊椎动物),而密度制约比距离制约对生境面积的减少有更为敏感的表现,可
能是这两种驱动者对生境面积的需求不同所导致的。因此,在不同生境面积的片段中关注不同类型的驱动者

有利于生物多样性的维持。
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  物种共存(Species
 

coexistence)机制即在一个小

的面积或空间尺度中如何维持植物较高的物种多样

性[13],一直以来困扰着生态学家。例如,在亚马逊森

林中,一公顷面积内就有超过280种植物。为了解决

这个问题,生态学家提出很多理论假说去解释,其中

一个核心的机制就是JanzenConnell
 

(JC)假说或JC
效应,它指的是同种植物的繁殖体(包括种子、幼苗)
在同种成株附近(即距离制约,Distancedependence)
或在繁殖体密度较高的地区(即密度制约,Density
dependence)更容易遭受特异性天敌的攻击而导致高
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死亡率,从而为其他物种的生存腾出空间[46]。JC假

说一经提出就得到了广泛关注,越来越多的学者通过

观察或者控制实验来检验假说的正确性。

  目前为止,JC效应在不同地区[713]和不同树

种[1417]中维持植物物种多样性的作用上得到了认可,
但也有研究认为这种效应的强度在群落中很弱甚至

检测不到[1820],这可能是之前的研究者并未关注导致

JC效应的天敌及其作用过程[21,22]。Janzen[4]早在

1970年提出JC假说时,就强调这种效应的驱动因素

主要有两种,并提出了两种驱动者的概念,即密度型

和距离型驱动者(Density
 

and
 

distance
 

responsive
 

agents)[23],而非密度和距离制约。密度型驱动者主

要包括食草性动物和杂食性动物,如啮齿动物等植食

性脊椎动物,它们通常喜欢攻击高密度植物的繁殖

体。距离型驱动者主要包括寄主专一性植食性昆虫

和病原菌,它们通常生活在宿主附近并喜欢攻击离宿

主较近的繁殖体[2,4]。因此,笔者提出第一个假设:
密度型驱动者是密度制约的主要驱动因素,而距离制

约的主要驱动因素是距离型驱动者,如果研究者混淆

密度和距离制约的主要驱动者,那么将会人为减弱

JC效应。但目前缺乏相关研究验证这一推论,仅在

Packer等[24]的研究中有所提及,该假设的验证有助

于提高JC效应的检验精度,为植物多样性的维持机

制提供参考依据。
  

  密度和距离制约是高营养级(捕食者)对低营养

级(植物)的一种级联效应,是一个自上而下的过程。
捕食者的生存需要一定面积的生境才能维持[2527],而
生境大小发生变化会直接影响群落营养结构,继而影

响级联效应,最终改变植物群落的结构[2730]。例如,
在无食肉动物的岛屿上进行的一项实验表明,食草动

物和杂食动物(如啮齿动物)的密度是相邻大陆的

10-100倍,导致当地群落植物更新 数 量 严 重 减

少[31]。然而,许多研究表明JC效应主要由病原菌驱

动[3235],由于其体型小、所需生存空间小,所以人们往

往认为生境面积大小的变化不会影响它们,但事实并

非如此[36]。当生境面积大小改变时,密度和距离制

约的响应可能不同,因为密度型驱动者个体比距离型

驱动者大,需要的生存空间和资源更多[25,26]。此外,
密度型驱动者种群的大小取决于对生境面积大小更

为敏感的顶级捕食者[37,38],所以一旦生境面积大小

发生变化就会影响到食物链的结构,而密度型驱动者

的响应会先于距离型驱动者表现出来。因此,笔者提

出第二个假设:密度和距离制约的效应均随着生境面

积的缩减而呈先增强后减弱趋势,但密度制约趋势线

的转折点发生在距离制约之前(图1)。该假设的验

证可为维持生境破碎化下植物的多样性提供科学参

考依据。

图1 本研究有关密度和距离制约假说

  Fig.1 Hypothesis
 

of
 

density
 

and
 

distance
 

dependence
 

in
 

this
 

study

  在人为干扰导致生境破碎化日益严重的背景

下[39],研究生境面积大小对群落生物多样性维持的

影响尤为重要。因此,本研究以已发表论文中67项

研究收集的161个独立实验数据集为基础数据,采用

荟萃分析的方法研究JC效应的驱动者和生境大小

对物种共存过程的影响,旨在验证两个问题:(1)密度

型和距离型驱动者是否分别是密度和距离制约的主

要驱动因素;(2)密度和距离制约的效应大小在不同

生境面积大小中变化如何。

1 材料和方法

1.1 文献检索和数据提取

1.1.1 文献检索

  在美国科学信息研究所(Institute
 

for
 

Scientific
 

Informatio,ISI)(http://apps.webofknowledge.
com)网站上检索1970-2019年发表的文献,搜索关

键词如下:[TS
 

OR
 

TI
 

OR
 

SU=(Janzen
 

or
 

Janzen
Connell)

 

AND
 

(experiment*)]
 

(搜索1);[TS
 

OR
 

TI
 

OR
 

SU=(density
 

dependent*
 

OR
 

densityde-
pendent*

 

OR
 

distance
 

dependent*
 

OR
 

distance
dependent*)

 

AND
 

(seed*
 

OR
 

seedling*
 

OR
 

sap-
ling*)

 

AND
 

(herbivore*
 

OR
 

pathogen*)
 

AND
 

(experiment*)]
 

(搜索2)。综合两次文献检索结

果,搜索1和搜索2分别有725篇和534篇,去掉102
篇重复文献后,共检索到1

 

157篇相关研究。

1.1.2 文献筛选

  从上述检索到的1
 

157篇文献中筛选出符合本

研究荟萃分析的相关文献。具体筛选方法如下:首先

检查每篇论文的实验设计是否包含对密度制约或距
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离制约的预测;其次,提取相关研究区域的生境面积

大小数据,只选择在田间开展实验的研究,但必须要

明确样地大小或面积不等于生境大小;最后,排除没

有通过文字、图片或表格体现个体存活和死亡数量的

研究。除了以上数据外,为了确保研究结果更具有科

学性,本研究还结合了Comita等[3]
 

2014年的部分荟

萃分析研究数据。经过筛选,最终符合本研究所有标

准的文章有67篇,其中包含161个密度或距离制约

实验,这些实验分布在全球50个地点(图2),其中大

部分集中在美洲,特别是赤道附近。这些站点的生境

面积跨度较大,面积为0.9-1
 

716
 

295.0
 

ha,平均值

为248
 

588.0
 

ha。

Circle
 

size
 

represents
 

the
 

number
 

of
 

experiments.
图2 本研究验证密度和距离制约实验地点的全球分布情况

  Fig.2 Global
 

distribution
 

of
 

testing
 

density
 

and
 

dis-

tancedependence
 

experimental
 

sites
 

in
 

this
 

study

1.1.3 数据提取

  从上述筛选出的文献中提取生境大小、天敌类型

(即个体死亡的主要驱动者)、作者、年份、研究地点信

息(如名称、纬度)等数据。如果文献未提及生境大

小,则通过查阅相关文献或网站获取;如果文章没有

描述天敌的类型,则将其归为“未知”类型。实验预测

分为密度制约预测或距离制约预测两类,如果文章中

的实验存在多因素处理水平时,只将其划分为远和近

(距离)、高和低(密度)两组,并使用平均存活数和死

亡数进行统计分析,这样可以有效避免在计算效应值

时出现0值。当文献中相关数据用图表显示而无法

得知具体数据时,使用Plot
 

Digitizer软件(http://

plotdigitizer.sourceforge.net)提取图片中的数据。
如果一项研究中设计了多个物种、不同生命阶段或不

同检测类型(密度和距离),则将它们视为多个独立的

实验。

1.2 数据处理

  将自然对数优势比(Odds
 

Ratio,OR)作为效应

大小的衡量指标。在荟萃分析中,OR是常用的统计

量,lgOR的正负和大小能够直观地反映两种对立事

件发生的概率。使用R语言的 metafor
 

2.10软件

包来计算lgOR及其方差[40]。其中,OR值通过2×2
关联表计算而得,当关联表中某个单元格为0时,OR
就会出现极值(如0或∞)[18]。通常的解决方法是添

加一个很小的常数(默认为0.5)来替换0,但当关联

表中有两个或多个单元格出现0值时,就会有问题或

效应大小计算不出来[41]。因此,在数据分析过程中,
删除了存在两个或两个以上单元格为0的实验数据

(N=4)。由于异质性检验结果显示I2(总异质性/
总变异性)=99.98%,因此,通过 metafor软件包的

随机效应模型(REM)并使用极大似然法(Maximum
 

likelihood
 

estimation)来估算所有效应值及其95%
置信区间(CI),分析效应值与生境大小之间的关系。
具体计算方法如下。

  (1)发表偏倚可能存在于荟萃分析的相关文章

中,因为出版机构可能偏好出版那些结果好的研

究[42]。效应值的加权直方图[43]和漏斗图[44,45]普遍

用于检验是否存在发表偏倚,即出版机构是否更倾向

于发表有显著性的研究结果,本研究通过秩相关检验

来 判 断 标 准 化 效 应 值 和 各 研 究 样 本 量 之 间 的

关系[46]。

  (2)为了检验本研究的假设1,使用Dunn's多重

比较法(方差非齐次性)对比不同天敌类型(病原体,

N=31;无脊椎动物,N=23;脊椎动物,N=81;未
知,N=22)的效应大小是否存在显著差异。在同种

天敌中,如果其中一种制约(密度或距离)效应值的

CI不包含0值,则认为该天敌是这种制约效应的主

要驱动因素,相反则不然。由于所有分组之间不存在

显著差异(P>0.05),故多重比较的检验结果在后面

不再展示。

  (3)为了检验本研究的假设2,采用REM进行非

分段回归和分段回归估计不同制约类型的效应值与

生境面积大小之间的关系,通过比较不同模型的P
值和赤池信息准则(AIC)来确定哪种回归方法更适

合。分段回归和断点用segmented
 

1.10软件包分

析和估计。在不同实验中,研究者可能关注的天敌类

型不同,如果研究者偏好某一类天敌的研究就会影响

估计不同制约类型的效应值与生境面积大小之间关

系的准确性。因此,采用卡方检验(Chisquare
 

test)
来判断不同制约类型实验是否偏重关注某一类天敌。
所有统计分析均在 R语言软件(R3.5.1,https://
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www.Rproject.org/)中完成。
 

2 结果与分析

2.1 不同制约类型和天敌的效应值大小

  不同制约类型的效应值见图3(a)。近距离或高

密度对个体死亡存在显著的正效应,总体效应平均值

为-0.510(CI为-0.711至-0.309)。当把密度制

约和距离制约效应值分开计算时,二者得到相似的结

果,即密度制约lgOR=-0.440,CI为-0.684至

-0.197;距离制约lgOR=-0.550,CI为-0.823至

-0.277,这表明JC效应在自然生态系统中普遍

存在。

  不同天敌类型的效应值见图3(b)。不同天敌类

型的总体效应值均显著小于0,且在不同预测中有所

差异,病原菌和无脊椎动物的效应值大小仅在距离制

约实验中显著(lgOR=-1.219,CI为-2.028至

-0.409 和 lgOR= -0.403,CI 为 -0.799 至

-0.006),而 在 密 度 制 约 实 验 中 不 显 著(lgOR=
-0.467,CI为-0.945至0.011和lgOR=-0.177,

CI为-0.572至0.219);脊椎动物则与之相反,其效

应值大小在密度制约实验中显著(lgOR=-0.553,

CI为-0.919至-0.187),而在距离制约实验中不显

著(lgOR=-0.383,CI为-0.820至0.054)。这些

结果与本研究的假设一致,即密度型驱动者(脊椎动

物)和距离型驱动者(病原菌和无脊椎动物)分别是密

度和距离制约的主要驱动者。

图3 不同制约类型(a)和不同天敌类型(b)的效应值

  Fig.3 Effect
  

size
 

of
 

different
 

predictions
 

(a)
 

and
 

differ-
ent

 

natural
 

enemies
 

(b)

2.2 不同制约效应值与生境面积大小的关系

  不同制约类型效应值与生境面积大小之间的关

系如图4和表1所示。非分段回归分析结果表明,密
度制约和距离制约效应值与生境面积大小之间无显

著关系[图4(a)];分段回归分析结果表明,不同制约

效 应 值 与 生 境 面 积 大 小 之 间 的 关 系 差 异 较 大

[图4(b)]。距离制约效应值与生境面积大小在左、
右回归中均显著相关;而密度制约效应值与生境面积

大小之间的相关性在左右回归中均不显著,虽然当生

境面积减少时其趋势线的断点出现得比距离制约效

应早。由于该预测模型受到天敌类型的影响,且不同

实验中研究的天敌类型不同,因此为了验证不同的制

约类型实验是否与不同天敌类型有关,本研究采用加

权与未加权的卡方检验来验证,结果均表明二者之间

存在相关性,主要的天敌类型对生境面积大小的响应

不同是导致不同制约效应变化的重要原因(加权:
χ2=11.33,df=1,P=0.001;未加权:χ2=6.57,

df=1,P=0.010。图5)。分析上述结果的原因可

能是研究人员关注的天敌类型不同,且大多数距离制

约效应实验的主要驱动者都是杂食性脊椎动物,此
外,还可能是因为缺乏小生境尺度下有关距离型驱动

者的相关实验数据。

图4 不同制约类型效应值与生境面积大小之间的关系

  Fig.4 Relationship
 

between
 

effect
  

size
 

of
 

different
 

pre-
dictions

 

and
 

habitat
 

sizes

2.3 发表偏倚

  从加权直方图来看,效应值大小在0附近无下降

趋势,表明密度和距离制约效应预测实验没有发表偏

倚[图6(a)]。目前关于距离或密度对繁殖体存活率

的影响是完全正或负效应的研究较少。此外,漏斗图

无倾斜 现 象 且 其 不 对 称 的 秩 相 关 检 验 呈 不 显 著

(Kendall's
 

τ=0.002,P=0.975),这也表明本研究

的数据无发表偏倚[图6(b)]。
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表1 不同制约类型效应值与生境面积大小的关系

Table
 

1 Relationship
 

between
 

effect
 

size
 

of
 

different
 

predictions
 

and
 

habitat
 

sizes

制约类型
Prediction

模型
Model

断点
Breakpoint

统计量
QM

斜率
Slope

标准差
SE

P 值
P

 

value
赤池信息准则

AIC

Density Nonpiecewise 1.716 -0.119 0.091 0.190 117.296

Piecewiseleft 104.112 0.038 -0.032 0.166 0.846 97.818

Piecewiseright 2.816 -0.501 0.298 0.093 18.465

Distance Nonpiecewise 1.126 0.113 0.107 0.289 349.690

Piecewiseleft 10 4.295 -4.085 1.971 0.038 33.119

Piecewiseright 9.250 0.336 0.111 0.002 323.979

  ns
 

indicates
 

no
 

significant
 

difference
 

(P≥0.05);***
 

indicates
 

extremely
 

significant
 

difference
 

(P<0.01).
图5 不同制约类型实验中不同天敌的卡方检验

  Fig.5 Chisquare
 

test
 

for
 

different
 

natural
 

enemies
 

in
 

experiments
 

with
 

different
 

predictions

图6 发表偏倚检验

Fig.6 Checks
 

for
 

publication
 

bias

3 讨论

  天敌在调控物种共存从而提高和维持森林树种

多样性方面具有重要作用。近年来有很多关于JC
效应的研究,但关于其驱动因素方面的研究却较少。
本研究采用荟萃分析法分析不同天敌类型是否分别

是密度和距离制约的主要驱动者,即由Janzen[23]提
出的密度型驱动者和距离型驱动者。此外,由于密度

型驱动者和距离型驱动者对食物网结构变化的响应

不同,从而可能导致在不同生境中它们对植物群落结

构的影响也不同。长期以来,JC效应的主要驱动因

素一直存在争议,且许多研究的结果也不一致。例

如,许多研究表明,在不同的植物群落中,食草性脊椎

动物对植物繁殖体的影响大于昆虫和病原菌[29,4749],
而 距 离 驱 动 者 对 距 离 制 约 的 驱 动 比 密 度 制 约

强[3,2,50]。Packer等[24]研究表明,幼苗能避免宿主特

异性真菌病原体的攻击与两者之间的距离密切相关,
而非幼苗密度。因此,如果密度和距离制约实验仅研

究单一因素所造成的影响(如在密度制约实验中把距

离型驱动者作为主要驱动因素),将很难发现存在JC
效应[20,21],这可能是 Hyatt等[18]认为距离制约在植

物群落中并不普遍的原因。在今后的研究中应注意

这一点,以便得到更加科学合理的解释JC效应的实

验结果。同时还需要注意的是,病原菌的整体效应值

在不同天敌类型中是最大的,这可能是研究者认为病

原菌是维持物种共存的主要驱动因素的原因[7,3235]。

  本研究中密度制约趋势线的转折点(生境面积为

104.112
 

ha)发生在距离制约趋势线(生境面积为10
 

ha)之前,即当生境面积减小时密度制约比距离制约

先响应,与本研究的第二个假设一致。虽然距离制约

的效应值呈先增大后减小的趋势(P<0.05),但是密

度制约与生境面积大小无显著关系(P>0.05),变化

趋势与假设不一致。导致这个结果的原因可能有两

个:第一,距离制约的样本量远大于密度制约;第二,
密度制约在小面积生境的研究数量太少,特别是100

 

ha以下的。此外,天敌类型对不同生境面积大小的

响应不同可能是导致距离和密度制约效应变化不同

的重要原因。距离型驱动者的种群变化更依赖于它

们的宿主,其原因是它们本身机动性不高,一直在宿

主周围活动;而密度型驱动者更容易被集中的资源所

吸引,活跃于整个森林中,其种群数量主要取决于顶
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级捕食者的数量[2,9,51]。高营养级的捕食者对生境面

积大小会更敏感[38,52]。因此,当生境面积减少时,密
度型驱动者的响应会比距离型驱动者早,这是因为高

营养级捕食者的减少会导致密度型驱动者缺少天敌

而种群密度快速增加,从而增强JC效应。相反地,
只要距离型驱动者的宿主仍然存在,生境面积缩小就

不会立即对其产生影响,而且它们的捕食者也不在食

物链的顶端。近几十年来,仅发现有两项研究分别以

密度型驱动者和距离型驱动者为研究对象,探讨了不

同生境面积大小下JC效应的强度变化。其中一项

研究表明捕食者对小面积生境(面积<4
 

ha)的种子

存活没有影响或有正向影响(与JC假说相反);但当

生境面积变大时,捕食者不利于种子存活,这与本研

究的结果相似[53]。另一项研究发现,真菌诱导的繁

殖体死亡率随着生境面积的减少而降低,但不同物种

之间存在差异,甚至某些物种的死亡率随着生境面积

的减少而增加[36],这与本研究的结果有所差异,原因

可能是本研究中小面积生境的实验数据较少,特别是

距离型驱动者。

  近年来,由于人为干扰的日益加剧,生境破碎化

导致栖息地面积减少或消失的问题日益严重[39],并
严重威胁着生物多样性[54,55]。由于大多数密度型驱

动者都是广食性动物,在生境破碎化过程中会因为顶

级捕食者的缺失使其种群密度增加而增加取食强度,
对稀有物种的生存与植物多样性构成威胁。有研究

表明,生境破碎化对专食性物种产生的负面影响大于

广食性物种[56],主要是因为边缘地带的稀有物种较

多,其天敌通常是专食性的物种[55],这些天敌容易受

到边缘效应的影响[57]。而验证JC效应的实验通常

在相对稳定的环境(如森林内部)进行,且以常见物种

为研究对象,所以关于边缘地带和内部区域如何保持

植物多样性的机制,特别是在小生境或碎片区,还需

要更多的研究来揭示。

4 结论

  本研究采用荟萃分析法在全球尺度下探讨生境

面积大小对密度和距离制约效应强度的影响,结果表

明密度型驱动者和距离型驱动者分别是密度和距离

制约的主要驱动因素,但在实验中仅考虑非主要驱动

因素可能会低估JC效应强度;生境面积的减少导致

营养级结构发生变化进而改变密度和距离制约效应

的强度,虽然密度制约随生境面积大小变化趋势线的

转折点在距离制约之前,但由于其统计检验不显著,

因此密度制约可能比距离制约对生境面积的减少更

敏感。
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杨景竣等.生境面积大小对JanzenConnell效应中密度和距离制约的影响

Influences
 

of
 

Habitat
 

Area
 

Size
 

on
 

Density
 

and
 

Distance
dependence

 

of
 

JanzenConnell
 

Effects

YANG
 

Jingjun1,WEI
 

Haihang1,QIN
 

Jie1,TIAN
 

Hongdeng1,LI
 

Jinhua1,CHEN
 

Jinlei2,
ZHOU

 

Xiaoguo2**
(1.Guangxi

 

Zhuang
 

Autonomous
 

Region
 

Forestry
 

Science
 

Research
 

Institute,Nanning,Guangxi,530002,China;2.Institute
 

of
 

EcoEnvironment
 

Research,Guangxi
 

Academy
 

of
 

Sciences,Nanning,Guangxi,530007,China)

Abstract:In
 

order
 

to
 

explore
 

the
 

effects
 

of
 

habitat
 

area
 

size
 

on
 

density
 

and
 

distance
 

dependence
 

of
 

the
 

JanzenConnell
 

(JC)
 

effect
 

and
 

its
 

driving
 

mechanism,and
 

to
 

provide
 

a
 

scientific
 

reference
 

for
 

the
 

mainte-
nance

 

mechanism
 

of
 

plant
 

diversity
 

under
 

the
 

background
 

of
 

habitat
 

fragmentation,this
 

study
 

collected
 

and
 

screened
 

50
 

forest
 

sites
 

around
 

the
 

world
 

from
 

1970
 

to
 

2019
 

in
 

the
 

Web
 

of
 

Science
 

database
 

as
 

the
 

data
 

basis,

and
 

the
 

metaanalysis
 

was
 

used
 

to
 

analyze
 

the
 

effect
 

values
 

of
 

different
 

types
 

of
 

drivers
 

in
 

density
 

and
 

dis-
tance

 

dependent
 

experiments.Piecewise
 

regression
 

and
 

nonpiecewise
 

regression
 

were
 

used
 

to
 

simulate
 

and
 

analyze
 

the
 

relationship
 

between
 

the
 

size
 

of
 

density
 

and
 

distance
 

dependent
 

effect
 

and
 

the
 

size
 

of
 

habitat
 

are-
a.The

 

results
 

showed
 

that
 

in
 

161
 

experiments
 

of
 

67
 

studies,the
 

effect
 

size
 

of
 

pathogens
 

and
 

invertebrates
 

was
 

significantly
 

less
 

than
 

0
 

in
 

distancedependent
 

experiments
 

(with
 

JC
 

effect),but
 

not
 

significant
 

in
 

densityde-
pendent

 

experiments.On
 

the
 

contrary,the
 

effect
 

size
 

of
 

vertebrates
 

was
 

significantly
 

less
 

than
 

0
 

only
 

in
 

densi-
tydependent

 

experiments.Although
 

only
 

the
 

distancedependence
 

effect
 

value
 

increased
 

first
 

and
 

then
 

de-
creased

 

with
 

the
 

decrease
 

of
 

habitat
 

area,the
 

fitting
 

turning
 

point
 

of
 

the
 

densitydependence
 

trend
 

line
 

was
 

before
 

the
 

distancedependence,indicating
 

that
 

the
 

decrease
 

of
 

habitat
 

area
 

would
 

first
 

affect
 

the
 

densityde-
pendence.This

 

study
 

clarified
 

that
 

the
 

main
 

drivers
 

of
 

density
 

and
 

distance
 

dependence
 

are
 

density
 

drivers
 

(vertebrates)
 

and
 

distance
 

drivers
 

(pathogens
 

and
 

invertebrates),respectively,and
 

the
 

densitydependence
 

are
 

more
 

sensitive
 

to
 

habitat
 

area
 

reduction
 

than
 

the
 

distancedependence,which
 

may
 

be
 

caused
 

by
 

the
 

differ-
ent

 

needs
 

of
 

these
 

two
 

drivers
 

for
 

habitat
 

area.Therefore,focusing
 

on
 

different
 

types
 

of
 

drivers
 

in
 

fragments
 

of
 

different
 

habitat
 

areas
 

is
 

conducive
 

to
 

the
 

maintenance
 

of
 

biodiversity.
Key

 

words:JanzenConnell
 

effect;densitydependence;distancedependence;habitat
 

fragmentation;biodiversity
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