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摘要! 物种多样性是描述群落组成结构的重要指标! 其空间格局及成因是物种多样性研究的基础和重要内容% 利

用陕西省黄龙山林区油松
6-%#3 4&7#'&+("$8-@

针阔混交林
& 6-

!样地数据! 对物种多样性随尺度的变化趋势! 不同

尺度下各功能层物种多样性特征! 乔木层结构与林下植被物种多样性的关系进行了研究! 得到以下结论$

!

丰富度

指数&

E/-F@74

指数及
E6.4474!</343G

指数均随尺度增大先快速增大后趋于平缓! 丰富度指数空间变异呈现为不规

则变化!

E/-F@74

指数及
E6.4474!</343G

指数空间变异则随尺度增大先减小后趋于稳定!

H/307I

均匀度指数随尺度

增大先急剧减小后趋于稳定! 其空间变异则随尺度增大而逐步减小%

"

各功能层物种多样性的关系在
( %%% -

!及更

大尺度上保持一致! 灌木层具有最高的物种多样性! 草本层物种丰富度较乔木层低! 其物种分布均匀度则比乔木

层高%

#

通过对乔木层密度及混交度与灌草层多样性各指数进行灰色关联度分析! 得出乔木层结构与灌草层物种多

样性具有明显的关联% 图
!
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物种多样性是群落结构的重要特征
3

其空间格局及其成因是研究物种多样性的基础和重要内容 !

#

"

#

国内外关于物种多样性的研究主要集中于环境梯度对物种多样性的影响$ 不同演替阶段物种多样性的变

化$ 不同群落类型物种多样性的差异$ 以及人为干扰% 放牧与外来入侵等对物种多样性的影响及其响

应# 生态学模式和生态学过程与取样尺度都密切相关!

!

"

& 尺度对于物种的空间分布具有一定的影响 !

5

"

&

而物种多样性各指数对尺度亦均有一定程度的依赖性' 取样尺度的变化对
C'&<.,>

指数%

C26>>,>!

D')>)-

指数及
E')9,A

指数均具有明显的影响# 具体表现为( 随尺度增大& 各指数表现出不连续变化&

其变异系数随尺度的增加而逐渐减小!

#

&

F"$

"

) 在不同尺度下物种多样性呈现出较大的差异& 单一尺度下的

物种多样性难以全面客观地描述整个群落的组成结构特征!

G

"

# 物种多样性空间格局在不同尺度下也同样

呈现出一定差异& 物理环境因子与物种多样性的关系在不同尺度下也不尽相同!

H

"

# 因此& 在研究物种多

样性时& 不应忽略取样尺度与物种多样性的关系& 也不能以单一尺度下的物种多样性测度结果代表整个

区域的物种多样性特征# 群落组成树种的数量和空间配置不同
3

形成了不同的结构格局
3

其物种多样性

也会有一定差别!

I

"

# 乔木层的植被结构在某种程度上可以控制草本层的出现和生长!

J

"

& 林分密度对林下

植被的种类和组成影响显著!

K"

"

& 不同的林分类型& 其林下植被物种多样性也有一定差异& 混交林的物种

多样性要明显高于纯林!

KK

"

# 李利平等 !

K!

"通过对北京山区不同区域油松
'()*& +,-*.,/0"#1(&

林植物多样性

的影响因子进行主成分分析& 也表明林分密度是影响植物多样性的主要因素# 目前& 基于大样地数据的

黄土高原地区物种多样性及其尺度效应的研究尚未见报道& 关于乔木层结构与林下植被物种多样性关系

的探讨也少见涉及# 本研究利用黄龙山林区油松针阔混交林
K 2&

!大样地数据& 对不同取样尺度下物种

多样性的变化进行了研究& 分析了物种多样性随取样尺度的变化趋势& 并引入空间结构参数混交度& 探

讨了乔木层结构与林下植被物种多样性的关系#

K

研究区概况

研究样地位于陕西延安市黄龙山林业局虎沟门林场& 地处陕北黄土高原南部& 位于延安市黄龙% 宜

川两县交界处# 地理坐标为
5$#5H$FG0G%L

&

K"J&$I$5J0G%M

& 平均海拔
K F$" &

# 样地所在区域气候类型为

中纬度暖温带大陆性季风气候区& 年平均气温为
I0G '

& 极端最高温度
5G0H '

& 极端最低温度
"!H0! '

&

无霜期
KH$ *

左右& 年平均降水量
G"!0H &&

# 土壤类型主要为褐土& 地带性植被为暖温带落叶阔叶林

带& 主要成林树种为油松& 辽东栎
2*/#3*& 4*+,(&5,)(3,

& 白桦
6/+*., 7.,+8758..,

& 山杨
'"7*.*& 9,:(9(!

,),

& 茶条槭
;3/# <()),.,

& 山桃
=#*)*& 9,:(9(,),

等& 以这些树种为主形成的纯林或混交林呈镶嵌性分

布& 形成当地主要的森林植被#

!

研究方法

*+,

样地设置及调查

于
!"K5

年
I

月在黄龙山林区虎沟门林场设置
K"" & ( K"" &

大样地& 林分类型为天然油松针阔混

交林& 树木平均年龄
5! 6

& 主要树种为油松% 辽东栎% 白桦& 伴生有小叶杨
="7*.*& &(1")((

和茶条槭

等# 样地平均海拔为
K F$" &

& 平均坡度
!$&

& 总体郁闭度
"0H

左右# 以
!" &

为间隔将其划分为
!$

个

!" & ( !" &

小样地作为调查单元# 对各个
!" & ( !" &

小样地内胸径大于等于
5 8&

的乔木进行每木检

尺& 分别记录树高% 胸径% 冠幅% 枝下高& 并用铝牌进行编号# 以东西方向边界为
>

轴& 南北方向边界

为
8

轴& 分别测量每一乔木到
>

轴和
8

轴的垂直距离& 记录坐标& 作为尺度划分的依据# 在每一样地中

心位置用罗盘仪测定坡向和坡度& 用手持全球定位系统*

NEC

+测定海拔及地理坐标) 各个
!% & ( !% &

小样地内随机设置
F

个
$ & ( $ &

的灌木样方&

F

个
K & ( K &

的草本样方& 分别记录种名, 高度% 多

度% 冠*丛+径及盖度& 并记录样方中心坐标)

GI



第
!"

卷第
#

期

!"!

研究方法

"$"$#

尺度划分及分析方法 根据乔木坐标数据! 将样地划分为不同的尺度"尺度划分及划分后样地数

见表
#

#! 分别计算
%&&'( &&& )

"各尺度的物种多样性均值和变异系数及
* %&&'#& &&& )

"各尺度物种多

样性均值! 绘出均值$尺度曲线! 以描述物种多样性随尺度的变化趋势! 绘出变异系数$尺度曲线! 以

描述尺度内划分后样地间空间变异程度% 灌草层则根据灌草样方中心坐标进行尺度划分% 用公式&

#

#和

公式&

"

#计算均值及变异系数% 均值'

!

"

+

#

$ + #

!

!

"$

#

% &

#

#

式&

#

#中'

!

"

为第
"

尺度下的物种多样性各指数均值!

!

"$

为第
"

尺度下第
$

样方内物种多样性各指数值!

#

为第
"

尺度下样方数% 变异系数'

%

,

+

&

'

!

!#&&-

% &

"

#

式&

"

#中'

&

'

为标准差!

!

为平均值%

表
#

尺度划分及划分后样地数

./012 # 34/12 5676869: /:5 ;<2 :=)02> 9? @19;8 /?;2> 5676869:

尺度
A

&

)!)

# 样方数
A

个 尺度
A

&

)!)

# 样方数
A

个 尺度
A

&

)!)

# 样方数
A

个

"& ! "& "( %& ! (& ( B( ! B( #

"( ! "( #* (& ! (& % C& ! C& #

"& ! (& #& (& ! #&& " C( ! C( #

"( ! (& B B& ! B& # #&& ! #&& #

"$"$"

重要值测定 利用重要值作为多度指标能够比较准确的测定多样性各指数% 乔木层将相对密度(

相对优势度及相对高度的平均值作为其重要值! 灌草层由于个体间差异较大! 存在较多的丛生及簇生个

体! 因此利用相对盖度和相对高度的平均值作为其重要值! 公式如下)

##

*

'

乔木重要值"

-

+

(

D;>

+

"相对濒度
E

相对优势度
F

相对高度+

A!

% "

!

+

灌草重要值"

-

+

(

D8<GH>

+

"相对高度
F

相对盖度+

A"

% "

%

+

"$"$!

树种混交度测定 树种混交度"

!

+被定义为参照树
"

的
%

株最近相邻木与参照树不属同种的个体

所占的比例! 其公式如下)

#!

*

'

!

"

+

#

%

#

"

!

(

"$

% "

(

+

式"

(

+中'

(

"$

+

#

"当参照树
"

与第
$

株相邻木非同种时+

&

"非上述情况时
"

+

%

"$"$%

多样性指数测定 本研究多样性测度采用物种丰富度指数"

)

+! 多样性指数"

36)@869:

指数!

3</::9:"I62:2>

指数+及
J6219=

均匀度指数! 公式分别如下)

#%K#*

*

'

物种丰富度指数'

)+*

, &

*

+

36)@89:

指数'

++#K

!

,

"

"

, &

L

+

3</::9:"I62:2>

指数'

-#+K

!

,

"

-

1:,

"

, "

B

+

J6219=

均匀度指数'

,+-$A1:

"

*

+% "

C

+

式"

*

+

'

式"

C

+中'

*

为一定样方内的物种数!

,

"

+.

"

A.G

其中
.

"

为第
"

个物种的重要值!

.

为所有物种的

重要值之和%

"$"$(

邓氏灰色关联分析及其计算方法 灰色关联分析是灰色理论中的一种分析方法! 用来分析系统中

母因素与子因素的关系密切程度! 从而判断引起该系统发展的主要和次要因素)

#L

*

% 邓氏关联度分析理论

邓宏兼等' 基于不同取样尺度的油松针阔混交林物种多样性
*C
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由中国学者邓聚龙创立! 该理论提出了灰色关联空间" 并在此空间建立非函数型的序模型" 以克服一般

统计方法追求大样本" 渴望典型分布" 计算工作量大" 有时与定性分析大相径庭的弱点#

&'

$

! 下面介绍其

计算步骤#

&(

$

!

!

无量纲化! 对子因素进行无量纲化" 其公式为%

!!

"

&

#

'

)

!

"

&

$

'

!

%

&

#

'

* ")#* !

" ("

&+ $)#* !*

)

*

'

!

"

求差序列* 最大差和最小差! 据
!

%%

&

$

'

)"

&

(!

%

&

#

'

,!!

%

&

#

'

"* %)&* !*

)

* '

计算母因素序列与各子因素序

列的绝对差值
*

形成如下绝对差值矩阵
-

&

!

%&

"

!

%!

" )"

!

%&

'! 同时找出差值矩阵中的最大数&最大差'与

最小数&最小差'" 并分别表示为
!

./0

与
!

.12

!

#

计算关联系数
$

"%

&

#

'

)

!

.12

3"!

./0

!

%1

&

#

'

3"!

./0

! 其中%

"

为分辨系数"

在#

%*#

$内取值" 一般取
%4$

" 得关联矩阵
-

&

#

%&

"

$

%!

" )"

$

%&

'!

%

计算关联度!

%

%%

)

&

'

'

# ) &

!

$

%%

&

#

'!

!"#

数据处理

采用
5655 #(4%

和
7089: !"";

进行统计分析和制图" 利用空间格局分析软件进行混交度计算" 用灰

色关联度分析软件进行邓氏灰色关联度计算及分析!

;

结果与分析

#"$

取样尺度对物种多样性的影响

为探索研究区域物种多样性各指数对于尺度变化的敏感程度" 本研究划分出
&!

个不同的取样尺度

分别对多样性各指数及其变异系数进行了测度" 其结果如图
&

所示! 由图
&

可以看出%

!

丰富度指数随

取样尺度的增大先均匀增大后趋于平缓" 其空间变异随尺度的变化趋势较不规则" 其原因可能是本研究

选取的研究样地为混交林" 物种数较多且分布不十分均匀!

"51.<=>2

指数及
5?/22>2#@1929A

指数随取样

尺度的增大均表现为先快速增大后较为平缓" 其空间变异则均随尺度增大先减小后趋于稳定!

#619:>B

指数随尺度增大呈现出先减小后保持稳定趋势" 其空间变异随尺度的增大而逐步减小!

根据尺度分析结果" 丰富度指数和
619:>B

均匀度指数在
$ %%% .

!后趋于稳定"

51.<=>2

多样性指数

和
5?/22>2#@1929A

多样性指数则从
! %%% .

!后就逐步趋于稳定! 综合而言" 研究区域物种多样性在取

样尺度达到
$ %%% .

!后稳定性较好!

#%!

物种多样性层间关系

各功能层由于其生态学过程* 生活史对策各不相同" 其群落组成及群落结构也存在较大差异! 为了

探讨各层间物种多样性的关系" 分别对乔木层及灌草层的物种多样性进行了测度" 其结果如图
!

所示
4

由图
!

可以看出% 在
$ %%% .

!及更大尺度上" 各功能层物种多样性关系保持一致" 但不同指数的测定结

果不尽相同! 丰富度指数与
51.<=>2

指数表现为灌木＞乔木＞草本" 而
5?/22>2#@1929A

指数及
619:>B

指数则表现为灌木＞草本＞乔木!

51.<=>2

指数以一定区域内出现不同种的概率" 即物种丰度作为测度依据" 而
5?/22>2#@1929A

指数

则综合考虑种的丰度及各物种分布的均匀度! 根据
!

种多样性指数测定结果出现的差异可以得出% 乔木

层物种丰富度要高于草本层" 但草本层物种分布均匀度较乔木层高!

#"#

乔木层结构对林下植被物种多样性的影响

本研究选取了乔木层密度及混交度
!

项指标" 以探讨乔木层结构与灌草层物种多样性的关系! 密度

主要影响林内光照" 而混交度则主要影响种群竞争" 进而影响土壤养分! 较小的环境跨度对物种多样性

不会产生明显的影响#

!%

$

! 由于研究样地海拔跨度较小" 坡度* 坡向* 水分等环境因子相对均匀" 差异不

大" 因此" 可以忽略环境因子的影响而单独考虑乔木层结构与灌草层物种多样性的关系! 由于涉及到空

间结构参数混交度的测定" 而空间结构的研究需要在大尺度条件下进行" 一般要求最小取样面积为

! $%% .

!

#

!#

$

" 因此" 对于乔木层结构与灌草层物种多样性关系的研究在
! $%% .

!及
$ %%% .

!尺度下进

行! 在
!

种不同尺度下分别对乔木层密度* 混交度及灌草层物种多样性各指数进行了测定" 其结果如表

!

所示! 由表
!

可以看出%

!

种不同尺度下" 各物种多样性指数随密度及混交度的变化略有差异" 但大

体呈现相同规律!

为了量化乔木层结构与灌草层物种多样性间的关联程度" 本研究采用邓氏灰色关联分析法" 选取分

辨系数
")%4$

" 利用灰色关联度分析软件分别计算了乔木层密度及混交度与灌草层物种多样性的关联度"

C%
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图
#

取样尺度对物种多样性的影响

$%&'() # *++),- .+ /0123%4& /%5) .4 /2),%)/ 6%7)(/%-8

表
!

乔木层密度及混交度与灌草层物种多样性关系

90:3) " ;)30-%.4/<%2 :)-=))4 -<) 6)4/%-8 .+ -()) 308)( 046 -<) 1%4&3%4& .+ /<(':!&(0// 308)(

取样面积
> 1

" 样地号 密度
>

!株"
<1

""

# 混交度
?%12/.4

指数
?<044.4!@%)4)(

指数
A%)3.'

指数

灌木 草本 灌木 草本 灌木 草本

" BCD

# "EF E DGEB" ! CGH!I F CGFJH H "G#HJ F #GH!E # CGFJ" C #G""# C

" "BH H CGEEI E CGH"" # CGFII H "G#"H # "GCIB H CGFB# # #GC#B #

! "BC C CGEB" # CGH#F ! CGF"J C "GCJE F #GFII B CGF!H " #G"BE B

J "#" C CGBFF # CGH!E F CGFCF B "G#!# " #GBHF ! CGHCF E #GFJFH

" "!J H CGEEC H CGHJB H CGFE" F "G!CF E "GCFC H CGFJE B CGF#E J

# "BH C CGE!F I CGH"E ! CGFBJ B "G#F# C #GIJ# E CGFC" ! CGEBI J

B CCC
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其结果如表
&

所示! 由表
&

可以看出" 乔木层密度及混交度与灌草层各物种多样性指数的关联度均大于

%'$

# 说明乔木层密度及混交度与灌草层物种多样性均有较明显的关联$ 即乔木层结构会对灌草层物种

多样性造成影响% 灌草层
()*+,-.

指数与混交度的关联度均大于其与密度的关联度$

(/0..-.!1)2.23

指

数与
4)25-6

指数则在灌草层表现出不同的规律$ 灌木层
(/0..-.!1)2.23

指数与密度的关联度大于其与混

交度的关联度$ 草本层则相反$ 灌木层
4)25-6

指数与密度的关联度小于其与混交度的关联度$ 而草本层

亦表现出相反的规律!

各物种多样性指数与密度的关联度大小关系为
(/0..-.!12).23

指数 &灌木'＞4)25-6

指数 &灌木'＞

()*+,-.

指数&灌木'＞4)25-6

指数&草本'＞(/0..-.!1)2.23

指数&草本'＞()*+,-.

指数&草本'( 各指数与

混交度的关联度则表现为
4)25-6

指数)灌木'＞()*+,-.

指数&灌木'＞()*+,-.

指数&草本'＞(/0..-.!

1)2.23

指数&草本'＞(/0..-.!1)2.23

指数&灌木'＞4)25-6

指数&草本'% 相对于草本层$ 灌木层物种多样

性与乔木层结构的关系更加密切%

表
!

乔木层密度及混交度与灌草物种多样性关联度

70852 & 9-33250:)-. ;2<322 -= ;2.,):> 0.; *).<5).< -= :322 50>23 ?):/ ,+2@)2, ;)A23,):> -= ,/368!<30,, 50>23

指标
()*+,-.

指数
(/0..-.!1)2.23

指数
4)25-6

指数

灌木 草本 灌木 草本 灌木 草本

密度
"'B"C D "'$B$ & "'B!E F %'FE$ % %'B%F & %'F!F F

混交度
%'D%B $ %'B$G B %'BE% B %'B&% % %'DCF G %'F!F %

C

结论与讨论

"#$

物种多样性的尺度效应

植物群落在空间上的分布并不是均一不变的$ 环境梯度和生境异质性的存在$ 使得群落的分布会发

生一定程度的空间变异*

!!

+

$ 对其物种多样性的空间分布和动态也必然会造成一定的影响, 而由于物种多

图
!

各功能层物种多样性对比

H)<632 ! 9-*+03),-. -= ,+2@)2, ;)A23,):> 82:?22. 50>23,

B!
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样性的空间异质性! 不同尺度下的物种多样性测度结果也必然存在一定的差异"

$

#

$ 小取样尺度下! 由于

样地面积较小! 所容纳的样本量有限! 因此! 其物种空间分布差异性较小! 从而导致物种多样性较低!

而当取样尺度增大时! 由于样本量的增加! 其物种多样性也会随之增加! 研究物种多样性的尺度效应是

了解物种多样性空间分布动态的基础$ 黄忠良等"

"!

#及王志高等"

#

#先后对鼎湖山地区群落多样性及物种多

样性进行了研究! 表明物种多样性的空间变异随尺度增大有减小的趋势! 且在尺度达到一定阀值后趋于

稳定$ 叶万辉等"

$

#对北京雾灵山植物群落多样性的研究也表明% 在一定尺度范围内! 尺度对
!

多样性具

有强烈影响!

!

多样性的空间变异随尺度的增大逐渐减弱!

%&'(()(!*+,(,-

指数随尺度增大呈现出先急

剧增大后趋于平缓的规律$ 本研究对黄龙山林区油松针阔混交林物种多样性尺度效应的研究结果表明%

丰富度指数随尺度增大先均匀增大后趋于平缓! 其空间变异随尺度的变化趋势较不规则&

%+./0)(

及

%&'(()(!*+,(,-

多样性指数随尺度增大均表现出先快速增大后趋于平稳的趋势! 其空间变异随尺度增大

先逐步减小后趋于平稳&

1+,2)3

指数则随尺度增大先减小后保持稳定! 其空间变异随尺度增大先逐步减

小后趋于稳定$ 本研究中物种多样性达到稳定的尺度阀值要大于以往其他区域相关研究的尺度阀值! 说

明物种多样性达到稳定的尺度阀值在不同区域及不同林分类型中存在一定差异$

在物种多样性的早期研究中! 其尺度效应并没有引起太多的关注! 调查数据质量及空间设置方法的

局限性也对相关研究造成了一定的制约"

4

#

$ 只有极少数的生态学家对此进行过研究! 如
1'2.,-

等"

"$

#于

#55$

年对不同尺度下物种多样性空间格局的探讨! 尔后! 陆续有一些关于物种多样性尺度效应的研究

结果发表$ 虽然物种多样性存在尺度效应已经具备了有力的科学支撑! 但在大部分的物种多样性研究

中! 考虑到尺度效应的仍然较少! 且基本在单一尺度下进行! 其研究结果也无法排除尺度的影响$ 随着

群落结构及空间动态研究的深入! 作为其重要内容之一! 物种多样性的尺度效应也应受到重视$ 因此!

在今后的物种多样性研究中! 应将物种多样性的尺度效应分析作为研究的基础! 并尽量避免在单一尺度

下探讨物种多样性特征! 以排除尺度效应对研究结果的影响$

!"#

各功能层物种多样性比较

地理区域是影响物种多样性的重要因素之一$ 在不同的区域! 由于其环境条件的差异! 物种多样性

也存在较大差别"

"6

#

$ 在本研究中! 灌木层表现出最高的物种多样性! 草本层虽然物种丰度较乔木层低!

但其物种分布的均匀度要比乔木层高! 这与之前该区域单一尺度下油松群落物种多样性的研究结果略有

差异"

"7

#

! 与以往其他地区关于物种多样性层间关系的研究结果也不尽相同 "

##8"4""5

#

$ 这说明功能层间物种

多样性的关系也受到取样尺度及研究区域的影响$

!"$

乔木层结构对林下指被物种多样性的影响

乔木层与灌草层作为一定空间内共存的植物群体! 其生态学过程并非独立进行! 而是存在一定的相

互影响及相互制约$ 乔木层密度与林内光照具有密切的关系! 林内光照条件随乔木层密度增大而变差!

而光照条件的改变相应的会影响林下植被的生长$ 混交度同样会对林内生境条件造成影响! 混交度越

高! 表示物种分布越均匀! 对于资源的需求亦更加分散$ 由于同种树木对光照' 水分和营养需求相同
8

理论上相互间对这些生长要素的竞争也最为激烈! 因此! 随着混交度的增大! 林木竞争压力会逐渐减

小! 空间分布特征也更加优化"

!9

#

$ 而竞争程度的变化相应的会改变土壤' 水分及营养条件! 进而影响林

下植被的生长发育$ 在本研究中! 乔木层密度及混交度与灌草物种多样性表现出较为明显的关联! 恰恰

说明了乔木层结构与灌草层物种多样性具有明显的关系$ 因此! 在森林经营管理过程中! 应营造适度混

交林! 优化林分结构! 以提高林下植被总体物种多样性$

由于本研究数据量有限! 无法进行基于大量样本的相关性分析! 要揭示乔木层结构与灌草层物种多

样性是否具有显著的线性关系! 仍有待进一步研究$

6
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