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摘要：【目的】明确林分密度对黄土高原油松 Pinus tabuliformis 人工林林下灌草群落组成及多样性格局的分层 (灌木

层、草本层) 影响。【方法】以低密度 (800 株·hm−2)、中低密度 (1 200 株·hm−2)、中密度 (1 600 株·hm−2)、中高密度

(2 000 株·hm−2)、高密度 (2 400 株·hm−2) 等 5 种密度油松人工林为研究对象，调查林下灌木层和草本层物种组成，计算物

种重要值、α 多样性和 β 多样性，并结合主坐标分析 (PCoA)、置换多元方差分析 (PERMANOVA) 等方法，探讨不同密

度林下灌草群落组成的差异特征。【结果】随林分密度升高，林下灌木层和草本层优势种均发生变化，灌木层由低林分

密度下的沙棘 Hippophae rhamnoides、文冠果 Xanthoceras sorbifolium 逐渐转变为中高林分密度下的拧条锦鸡儿 Caragana

korshinskii、蒙古莸 Caryopteris mongholica 和蕤核 Prinsepia uniflora，草本层则由西山委陵菜 Potentilla sischanensis、风

毛菊 Saussurea  japonica 逐渐转变为长芒草 Stipa  bungeana、白莲蒿 Artemisia  sacrorum 和草木樨状黄芪 Astragalus

melilotoides。灌木层 α 多样性整体在中低密度林分下较高，Margalef 丰富度指数、Shannon-Wiener 指数、Simpson 指数

和 Pielou 均匀度指数分别为 1.34、1.63、0.80 和 0.98，之后随林分密度升高而下降；草本层 α 多样性随林分密度增加呈

先升高后降低趋势，并在中密度的林分下达到最高，Margalef 丰富度指数、Shannon-Wiener 指数、Simpson 指数和

Pielou 均匀度指数分别为 2.44、2.51、0.91 和 0.97。不同密度下灌木层和草本层群落组成均发生显著分化，β 多样性差异

主要来源于物种周转组分，灌木层物种替代强度随林分密度升高总体增强，在中高密度和高密度的林分间最明显，草本

层物种替代则主要集中在低密度和中低密度的林分中；物种对 β 多样性的贡献率 (SCBD) 表明，灌木层组成分异主要与

蒙古莸、拧条锦鸡儿、文冠果、蕤核和胡枝子 Lespedeza bicolor 等物种重要值变化有关，草本层组成分异主要与西山委

陵菜、长芒草、毛连菜 Picris hieracioides、甘草 Glycyrrhiza uralensis、委陵菜 Potentilla chinensis、香青兰 Dracocephalum

moldavica、硬质早熟禾 Poa sphondylodes 和草木樨状黄芪等物种重要值变化有关。【结论】中低密度和中密度林分较有

利于维持油松人工林林下灌草群落多样性，其中中低密度林分更有利于灌木层多样性维持，中密度林分更有利于草本层

多样性维持。图 3 表 4 参 32
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Abstract: [Objective] This study aims to clarify the layer-specific effects of stand density on the composition
and  diversity  pattern  of  the  understory  shrub  and  herb  communities  in Pinus  tabuliformis plantations  on  the
Loess  Plateau. [Method] Five P.  tabuliformis plantations  with  different  stand  densities  were  selected:  low
density  (800  plants·hm−2),  medium-low  density  (1  200  plants·hm−2),  medium  density  (1  600  plants·hm−2),
medium-high  density  (2  000  plants·hm−2),  and  high  density  (2  400  plants·hm−2).  Species  composition  of  the
shrub  and  herb  layers  was  investigated,  and  importance  values, α diversity  indices,  and β diversity  were
calculated.  Principal  coordinate  analysis  (PCoA)  and  permutational  multivariate  analysis  of  variance
(PERMANOVA)  were  used  to  examine  differences  in  the  composition  of  the  understory  shrub  and  herb
communities under different densities. [Result] With increasing stand density, the dominant species of shrub
and  herb  layers  both  changed  markedly.  In  the  shrub  layer,  the  dominant  species  gradually  changed  from
Hippophae rhamnoides and Xanthoceras  sorbifolium under  low density  to Caragana korshinskii, Caryopteris
mongholica,  and Prinsepia  uniflora under  medium-high  and  high  densities.  In  the  herb  layer,  the  dominant
species changed from Potentilla sischanensis and Saussurea japonica to Stipa bungeana, Artemisia sacrorum,
and Astragalus melilotoides. The overall α diversity of the shrub layer was generally higher under medium-low
density, with Margalef richness, Shannon-Wiener, Simpson, and Pielou evenness indices being 1.34, 1.63, 0.80,
and  0.98,  respectively,  and  then  decreased  with  increasing  stand  density.  The α diversity  of  the  herb  layer
increased first  and then decreased with  increasing stand density,  and reached the  highest  level  under  medium
density. The Margalef richness index, Shannon-Wiener index, Simpson index and Pielou evenness index were
2.44,  2.51,  0.91,  and  0.97,  respectively.  The  community  composition  of  both  layers  under  different  densities
showed  significant  differentiation.  The β diversity  was  mainly  due  to  the  species  turnover  component.  The
species  turnover  intensity  of  the  shrub  layer  generally  increased  with  stand  density,  with  the  most  significant
difference observed between medium-high and high density stands, while the species turnover of the herb layer
was mainly concentrated in low-density and medium to low density forests. The contribution rate of species to β
diversity (SCBD) showed that the compositional differentiation of the shrub layer was mainly associated with
changes in the importance values of species such as C. mongholica, C. korshinskii, X. sorbifolium, P. uniflora,
and Lespedeza bicolor, while the composition differentiation of the herb layer was mainly related to the changes
in  the  importance  values  of  species  such  as P.  sischanensis, S.  bungeana, Picris  hieracioides, Glycyrrhiza
uralensis, Potentilla  chinensis, Dracocephalum  moldavica, Poa  sphondylodes,  and A.  melilotoides.
[Conclusion] Medium-low  density  and  medium  density  stands  are  more  conducive  to  maintaining  the
diversity of the understory shrub and herb communities in P. tabuliformis plantations. Among them, medium-
low  density  stands  were  more  favorable  for  shrub-layer  diversity,  while  medium  density  stands  are  more
favorable for the diversity of the herb layer. [Ch, 3 fig. 4 tab. 32 ref.]
Key words: Loess Plateau; Pinus tabuliformis plantation; stand density; α diversity; β diversity

随着小流域综合治理、天然林保护、退耕还林 (草) 等生态工程[1] 的持续推进，黄土高原植被覆盖整

体显著上升，生态环境明显好转[2]。但随着植被恢复持续推进，人工林经营的核心问题已逐渐从增加植

被覆盖转向提高群落质量和维持生态稳定性[3]。林分密度是影响人工林结构、资源分配和林下微环境的
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重要因子，其变化可通过改变林冠郁闭度、林下光照、凋落物输入和种间竞争强度，进一步影响林下植

物的定居、生长和物种共存。林下植被作为森林生态系统的重要组成部分，不仅影响物种共存和群落更

新过程，还与养分循环、地表覆盖、土壤保持和生态系统多功能性密切相关[4]。因此，明确林分密度变

化对林下灌草群落组成及多样性格局的影响，对于优化人工林密度调控、维持林下植被多样性和提升人

工林群落稳定性具有重要意义。

油松 Pinus tabuliformis 耐旱性强且根系发达，是黄土高原生态修复与建设中的重要造林树种[5−6]。围

绕油松人工林林下植被响应，已有研究表明适度降低林分密度有利于提高林下植物丰富度并改善群落结

构[7−9]，促进林下植被更新[10−11]；高密度造林可能加剧乔木层与林下植被之间的资源竞争[12−13]。现有研究

已从林分密度、林下植被多样性等方面为油松人工林经营提供了重要基础，但仍存在 2 个方面的不足：

一是部分研究仍将林下植被作为整体分析，较少将其区分为灌木层和草本层[14]；二是已有研究多关注物

种丰富度、Shannon-Wiener 指数等 α 多样性指标的变化，而对不同密度下优势种组成如何替换、群落组

成是否发生分化及其差异来源关注不足[15]。α 多样性可以判断群落内部物种丰富度和均匀度变化，却难

以解释不同密度间群落组成差异的来源；β 多样性能够反映不同样地或处理间物种组成差异，并可进一

步分解为物种周转组分和嵌套组分[16−17]。将 α 多样性与 β 多样性相结合，有助于从样地内多样性水平和

样地间物种组成分异 2 个层面识别林下群落对林分密度变化的响应机制[18]。

因此，本研究聚焦于黄土高原油松人工林，探讨不同林分密度下灌木层和草本层组成及多样性的差

异特征，拟探讨以下问题：(1) 不同林分密度下，油松人工林灌木层和草本层优势种组成及整体群落组

成的差异；(2) 不同林分密度下，灌木层和草本层 α 多样性及 β 多样性的变化规律，群落组成分异的主

要表现，以及对群落组成分异贡献较大的关键物种。本研究可为黄土高原人工造林地密度配置、后续抚

育管理和林下植物多样性维持提供参考。 

1    材料与方法
 

1.1    研究区概况

研究区位于陕西省延安市吴起县 (36°33′~37°24′N，107°38′~108°32′E)，地处黄土高原丘陵沟壑区。

吴起县总面积 3 791.5 km2，海拔为 1 233~1 730 m，年均气温为 8.0~10.0 ℃，年均降水量为 484.0 mm，

6—9 月的降水量最大，约占全年的 65％。土壤类型以黄绵土为主，土层较厚。2005 年，在退耕地基础

上栽植乔木。原土地利用均为旱地，主要种植谷物和豆类。林下灌木层和草本层植物未见人工栽植，主

要为原有植被保留及自然定居更新。乔木层以油松为主[19]，郁闭度约为 40%，平均树高为 7.84 m，平均

胸径为 11.33 cm，灌木层盖度为 37%，常见种有沙棘 Hippophae rhamnoides、拧条锦鸡儿 Caragana
korshinskii 等[20]；草本层盖度为 43%，主要有风毛菊 Saussurea japonica、长芒草 Stipa bungeana、西山委

陵菜 Potentilla sischanensis、草木樨状黄芪 Astragalus melilotoides、白莲蒿 Artemisia sacrorum 等。 

1.2    研究方法 

1.2.1    样地设置与植被调查    于 2025 年 7—8 月通过实地踏勘，确定立地条件相近、林分发育状况较一

致的不同林分密度油松林为研究对象，设置低密度 (800 株·hm−2)、中低密度 (1 200 株·hm−2)、中密度

(1 600 株·hm−2)、中高密度 (2 000 株·hm−2)、高密度 (2 400 株·hm−2) 共 5 个密度水平，每个密度设置

3 块 20 m×20 m 的样地。在每个乔木样方的中心及四角布设 5 个 5 m×5 m 的灌木样方，并在每个灌木样

方中心各设置 1 个 1 m×1 m 的草本样方[21]，进行灌草植被群落调查，记录植物的种类、株高、株数、盖

度等。使用罗盘和全球定位系统 (GPS) 测定样地的坡度和坡向，采用投影法测算郁闭度，使用胸径尺和

测高仪分别测量乔木胸径与树高。样地基本信息见表 1。 

1.2.2    植物多样性及重要值计算    植物群落多样性特征选用 Margalef 丰富度指数 (R)、Simpson 多样性指

数 (D)、Shannon-Wiener 多样性指数 (H) 和 Pielou 均匀度指数 (E)[22]。 

1.2.3    群落组成差异与 β 多样性分解    为分析不同林分密度林下灌木层和草本层群落组成差异，分别构

建灌木层和草本层物种重要值矩阵，采用 Bray-Curtis 距离表征不同样地间灌木层和草本层群落组成差

异，并通过主坐标分析 (PCoA) 对不同林分密度下灌木层和草本层群落组成差异进行排序展示。为进一

步分析不同林分密度间群落组成差异来源，基于物种有无矩阵计算 Jaccard 相异性指数 (βJAC)，并将其分

第 43 卷第 6 期 王晨阳等： 黄土高原不同林分密度油松人工林林下灌木层和草本层组成及多样性差异特征 3



解为物种周转组分 (βJTU) 和嵌套组分 (βJNE)[23]。 

1.3    数据统计分析

采用 SPSS 26 进行单因素方差分析或 Kruskal-Wallis 秩和检验比较不同林分密度下灌草多样性的差

异显著性；基于物种重要值矩阵计算 Bray-Curtis 距离，采用 PCoA 分析群落组成分异，通过置换多元方

差分析 (Permutational Multivariate Analysis of Variance，PERMANOVA) 检验不同林分密度下灌木层和草

本层群落组成差异，并进一步采用置换多元离散度分析 (Permutational  Analysis  of  Multivariate
Dispersions，PERMDISP) 检验不同林分密度组内群落组成离散程度是否存在显著差异，以判断

PERMANOVA 结果是否受组内离散度差异影响；用物种有无矩阵计算相邻密度间的 Jaccard 相异性指

数；基于灌木层和草本层的物种重要值矩阵计算物种对 β 多样性的贡献率 (SCBD)。采用 R 4.3.2 完成

PCoA、PERMANOVA、PERMDISP、β 多样性分解和 β 多样性的贡献率计算；采用 Origin  2022 和

Python 绘图。 

2    研究结果
 

2.1    不同林分密度下灌木层和草本层群落组成差异

不同林分密度油松人工林林下灌木层和草本层优势种组成及重要值均发生变化 (表 2)。灌木层在低

密度林分下以沙棘和文冠果 Xanthoceras sorbifolium 为主要优势种，重要值分别为 40.98% 和 36.41%。当

林分密度升高至中低密度时，拧条锦鸡儿重要值升至 26.56%，成为主要优势种，文冠果和沙棘重要值分

别降至 22.08% 和 18.84%。中密度林分下，沙棘重要值升至 33.50%，拧条锦鸡儿和蕤核 Prinsepia
uniflora 重要值分别为 23.48% 和 22.91%，灌木层优势种以沙棘、拧条锦鸡儿和蕤核为主。中高密度林分

下，拧条锦鸡儿重要值升至 48.34%，成为该密度下最主要的优势灌木。高密度林分下，蒙古莸

Caryopteris mongholica 和蕤核重要值分别达到 56.93% 和 34.31%，成为主要优势种。总体来看，灌木层

优势种随林分密度升高表现为由低密度下沙棘、文冠果占优变化为中高密度下拧条锦鸡儿、蒙古莸和蕤

核占优。

草本层在低密度林分下以西山委陵菜、风毛菊和甘草 Glycyrrhiza uralensis 为主要优势种，重要值分

别为 24.02%、16.64% 和 11.93%。中低密度林分下，西山委陵菜和风毛菊仍保持较高重要值，分别为

18.99% 和 15.00%，长芒草和直立点地梅 Androsace erecta 重要值分别升至 11.16% 和 9.41%，进入主要优

势种组成。中密度林分下，长芒草重要值升至 14.95%，毛连菜 Picris hieracioides 重要值达到 12.62%，

 

表 1    样地基本信息表
Table 1    Basic information table of sample plots

样地编号
林分密度/
(株·hm−2)

林分密

度等级
林龄/a 北纬/(°N) 东经/(°E) 海拔/m 坡度/(°) 坡向 郁闭度/%

平均

树高/m
平均胸

径/cm

1 800 低密度 20 36.805 25 107.832 40 1 610.0 28 半阳坡 18 6.17 9.90

2 800 低密度 20 36.850 75 107.852 39 1 625.0 29 半阳坡 16 6.10 9.86

3 800 低密度 20 36.770 66 107.912 44 1 617.5 28 半阳坡 20 6.24 9.33

4 1 200 中低密度 20 36.821 15 107.874 71 1 595.0 25 半阳坡 22 8.85 11.98

5 1 200 中低密度 20 36.795 05 107.879 70 1 565.0 25 半阳坡 23 8.51 11.99

6 1 200 中低密度 20 36.843 22 107.937 73 1 572.5 24 半阳坡 22 8.58 12.51

7 1 600 中密度 20 36.849 80 107.886 60 1 557.5 21 半阳坡 33 8.91 11.94

8 1 600 中密度 20 36.811 10 107.907 30 1 520.0 21 半阳坡 30 8.98 12.47

9 1 600 中密度 20 36.821 11 107.936 00 1 527.5 20 半阳坡 31 9.05 12.43

10 2 000 中高密度 20 36.840 08 107.756 20 1 535.0 23 半阳坡 32 7.37 12.40

11 2 000 中高密度 20 36.813 56 107.765 18 1 542.5 23 半阳坡 33 8.30 11.90

12 2 000 中高密度 20 36.803 60 107.967 25 1 550.0 22 半阳坡 30 7.44 11.81

13 2 400 高密度 20 36.803 00 107.794 80 1 580.0 26 半阳坡 35 7.78 10.83

14 2 400 高密度 20 36.844 10 107.972 80 1 587.5 26 半阳坡 36 7.71 10.30

15 2 400 高密度 20 36.790 09 107.946 83 1 602.5 27 半阳坡 36 7.64 10.36
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成为该密度下主要优势草本。中高密度林分下，长芒草重要值增加至 20.05%，草木樨状黄芪和白莲蒿重

要值分别为 10.28% 和 9.21%；当林分密度增加到高密度时，白莲蒿和长芒草重要值较高，分别为

17.70% 和 15.70%。总体来看，草本层优势种随林分密度升高表现为由低密度下西山委陵菜、风毛菊和

甘草占优，变化为中高密度下长芒草、白莲蒿和草木樨状黄芪占优。

采用 PCoA 和 PERMANOVA 进一步探讨不同密度样地间群落组成是否发生整体分异。PCoA 排序结

果显示 (图 1)：不同林分密度油松人工林林下灌木层和草本层群落组成均呈现分异特征。灌木层

PCoA 前 2 轴累计解释率为 73.7%，其中高密度油松林与低、中密度油松林分离较明显，表明灌木层群

 

表 2    不同林分密度油松林下灌草植物群落物种组成及其重要值
Table 2    Species composition and importance values of understory shrub and herb communities under different stand densities in P. tabuliformis plantations

林分密度

(株·hm−2)
林下植

被类型
物种组成及重要值

  800

灌木 沙棘(40.98%)、文冠果(36.41%)、胡枝子(17.07%)、蕤核(5.54%)

草本
西山委陵菜(24.02%)、风毛菊(16.64%)、甘草(11.93%)、星毛委陵菜(10.58%)、华北米蒿(8.80%)、薹草(7.89%)、白莲

蒿(6.79%)、硬质早熟禾(6.75%)、野菊(6.61%)

1 200

灌木 拧条锦鸡儿(26.56%)、文冠果(22.08%)、沙棘(18.84%)、河朔荛花(17.35%)、土庄绣线菊(11.36%)、斜茎黄芪(3.81%)

草本
西山委陵菜(18.99%)、风毛菊(15.00%)、长芒草(11.16%)、直立点地梅(9.41%)、草木樨状黄芪(8.38%)、委陵菜

(7.43%)、北柴胡(7.32%)、白莲蒿(7.00%)、薹草(5.87%)、星毛委陵菜(5.50%)、岩败酱(3.95%)

1 600

灌木 沙棘(33.50%)、拧条锦鸡儿(23.48%)、蕤核(22.91%)、截叶铁扫帚(15.13%)、土庄绣线菊(4.98%)

草本

长芒草(14.95%)、毛连菜(12.62%)、风毛菊(9.82%)、鼠尾粟(8.80%)、香青兰(6.95%)、西山委陵菜(6.81%)、草木樨状

黄芪(6.74%)、华北米蒿(6.20%)、白莲蒿(5.95%)、薹草(5.03%)、野菊(4.70%)、硬质早熟禾(4.24%)、星毛委陵菜

(4.08%)、茜草(3.11%)

2 000

灌木 拧条锦鸡儿(48.34%)、胡枝子(22.76%)、河朔荛花(14.49%)、沙棘(14.41%)

草本
长芒草(20.05%)、风毛菊(12.03%)、草木樨状黄芪(10.28%)、白莲蒿(9.21%)、华北米蒿(7.33%)、香青兰(6.89%)、委陵

菜(6.87%)、薹草(6.46%)、百里香(5.91%)、茜草(5.67%)、野菊(5.18%)、星毛委陵菜(4.11%)

2 400

灌木 蒙古莸(56.93%)、蕤核(34.31%)、沙棘(8.76%)

草本
白莲蒿(17.70%)、长芒草(15.70%)、风毛菊(13.36%)、草木樨状黄芪(11.02%)、华北米蒿(8.82%)、硬质早熟禾

(8.80%)、委陵菜(7.17%)、薹草(6.25%)、野菊(5.75%)、百里香(5.43%)

　　说明：括号中的百分数为重要值。灌木层：沙棘 Hippophae  rhamnoides、文冠果 Xanthoceras  sorbifolium、胡枝子 Lespedeza
bicolor、蕤核 Prinsepia  uniflora、拧条锦鸡儿 Caragana  korshinskii、河朔荛花 Wikstroemia  chamaedaphne、土庄绣线菊

Spiraea pubescens、斜茎黄芪 Astragalus adsurgens、截叶铁扫帚 Lespedeza cuneata、蒙古莸 Caryopteris mongholica。草本

层：西山委陵菜 Potentilla  sischanensis、风毛菊 Saussurea  japonica、甘草 Glycyrrhiza  uralensis、星毛委陵菜 Potentilla
acaulis、华北米蒿 Artemisia  giraldii、白莲蒿 Artemisia  sacrorum、硬质早熟禾 Poa  sphondylodes、野菊 Dendranthema
indicum、长芒草 Stipa bungeana、直立点地梅 Androsace erecta、草木樨状黄芪 Astragalus melilotoides、委陵菜 Potentilla
chinensis、北柴胡 Bupleurum chinense、岩败酱 Patrinia rupestris、毛连菜 Picris hieracioides、鼠尾粟 Sporobolus fertilis、香

青兰 Dracocephalum moldavica，茜草 Rubia cordifolia、百里香 Thymus mongolicus、薹草 Carex。
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图 1    不同林分密度油松人工林林下灌木层和草本层群落组成 PCoA 排序
Figure 1    PCoA ordination of understory shrub and herb community composition under different stand densities of P. tabuliformis plantations
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落组成在不同林分密度间存在差异。草本层 PCoA
前 2 轴累计解释率为 71.1%，低密度油松林与中高

密度油松林沿 PCoA1 轴分离较明显，其中中高密度

和高密度林分下样地距离相对较近，说明高林分密

度下草本层群落组成相似性较高。

PERMANOVA 结果表明 (表 3)：不同林分密度样

地间灌木层和草本层群落组成均存在显著差异。灌木

层群落组成的解释率为 87.1% (R2=0.871，P=0.001)，
草本层群落组成的解释率为 95.7% (R2=0.957，P=
0.001)，灌木层在高密度阶段分离更明显，高密度油松林与低、中密度样地距离较远。草本层则表现为

低密度样地与中高密度样地分离明显，而中高密度和高密度油松林组成相对接近，且不同密度组间灌木

层和草本层群落组成离散程度差异均不显著 (灌木层 F4,10=0.254，P=0.906；草本层 F4,10=0.211，
P=0.927)，表明置换多元方差分析结果主要反映不同密度组间群落组成差异，而非组内离散程度差异。 

2.2    灌草植物多样性随林分密度的变化特征

不同林分密度油松人工林林下灌木层和草本层 α 多样性表现出不同变化特征 (图 2)。灌木层多样性

整体随林分密度增加呈先上升再下降的趋势，显著性检验表明，灌木层 Shannon-Wiener 多样性指数和

Simpson 多样性指数在不同林分密度间整体差异达到显著水平 (P＜0.05)。从数值变化看，Margalef 丰富

度指数、Shannon-Wiener 指数、Simpson 指数和 Pielou 均匀度指数均在中低密度林分下较高，分别为

1.34、1.63、0.80 和 0.98，随后随林分密度升高整体下降，并在高密度林分下降至 0.51、0.80、0.53 和 0.96。
  

不同大写字母表示不同密度林分灌木层间差异显著 (P＜0.05)，不同小写字母表示不同密度林分草本层间差异显著 (P＜0.05)。
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图 2    不同林分密度油松林下灌草植物多样性指数变化特征
Figure 2    Changes in diversity indices of understory shrub and herb layers under different stand densities of P. tabuliformis plantations

 

草本层 α 多样性随林分密度增加总体呈先升高后降低的变化趋势，显著性检验表明，草本层 4 个

α 多样性指数在不同林分密度间整体差异均达到显著水平 (P＜0.05)。从数值变化看，Margalef 丰富度指

数、Shannon-Wiener 指数、Simpson 指数和 Pielou 均匀度指数均在中密度林分下达到较高水平，分别为

2.44、2.51、0.91 和 0.97；在高密度林分下分别下降至 1.88、2.22、0.88 和 0.97。总体来看，灌木层 α 多

样性较高值主要出现在中低密度林分，而草本层 α 多样性较高值主要出现在中密度林分，说明灌木层和

 

表 3    不同林分密度林下灌草群落组成差异及组
内离散度检验

Table 3    Composition  difference  and  intra  group  dispersion  test  of
understory  shrub  grass  community  under  different  stand
densities

林下植被类型
PERMANOVA PERMDISP

F R2 P F P
灌木层 16.954 0.871 0.001 0.254 0.906

草本层 55.210 0.957 0.001 0.211 0.927
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草本层 α 多样性对林分密度变化的响应区间并不一致。

在群落组成显著分异的基础上，进一步分解 β 多样性以判断不同密度林分间群落差异主要来源于物

种周转还是嵌套。由图 3 可知：不同林分密度间灌木层和草本层 β 多样性组分表现出不同变化特征。灌

木层相邻林分密度间 βJAC 和 βJTU 总体随林分密度升高而增加，并在中高密度和高密度的林分间达到最

高，分别为 0.963 和 0.956；βJNE 整体较低，且随林分密度升高呈降低趋势，表明在较高林分密度阶段，

灌木层群落组成差异主要表现为物种替换增强。
 
 

A. 低密度和中低密度林分间；B. 中低密度和中密度林分间；C. 中密度和中高密度林分间；D. 中高密度和高密度林分间。
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图 3    不同林分密度间林下灌木层和草本层 β 多样性组分变化
Figure 3    Changes in β-diversity components of understory shrub and herb layers among different stand densities

 

草本层相邻林分密度间 βJAC 和 βJTU 总体随林分密度升高而降低，在低密度和中低密度林分间较

高，分别为 0.650 和 0.592，随后逐渐下降；βJNE 在不同相邻林分密度间变化幅度较小，表明草本层群落

组成差异在低密度油松林至中密度油松林阶段更明显，而高密度油松林间群落组成差异相对减弱。不同

林分密度间灌木层和草本层 β 多样性总体以物种周转组分为主，嵌套组分贡献较低，表明林分密度变化

引起的林下灌草群落组成差异主要来源于物种替代。

为进一步识别不同林分密度间林下灌木层和草本层群落组成分异的主要贡献物种，基于物种重要值

矩阵计算 β 多样性的贡献率 (表 4)。结果表明：灌木层中蒙古莸、拧条锦鸡儿、文冠果、蕤核和胡枝子

对群落组成分异的贡献较高，β 多样性的贡献率分别为 20.04%、18.00%、15.60%、12.75% 和 10.55%。

蒙古莸和蕤核的重要值峰值出现在高密度的林分下，拧条锦鸡儿和胡枝子的重要值峰值出现在中高密度

的林分下，文冠果的重要值峰值出现在低密度的林分下。草本层中，西山委陵菜、长芒草、毛连菜、甘

草、委陵菜、香青兰、硬质早熟禾、草木樨状黄芪的 β 多样性的贡献率较高，分别为 15.26%、9.09%、

7.12%、6.73%、6.06%、5.86%、5.76% 和 5.32%，西山委陵菜和甘草的重要值峰值出现在低密度的林分

下，长芒草的重要值峰值出现在中高密度的林分下，毛连菜和香青兰的重要值峰值出现在中密度的林分下。

综合 α 多样性、PCoA 排序、β 多样性分解和 β 多样性贡献率结果可知：灌木层和草本层对林分密

度变化的响应并非同步升降，而是在多样性峰值、群落组成分化阶段和物种周转变化趋势上的表现。当

处于中低密度林分时，灌木层群落多样性达到较高水平，随后逐渐下降；当油松林林分密度升高至中密
 

表 4    不同林分密度林下灌草群落组成分异的主要贡献物种
Table 4    Main contributing species to compositional differentiation of understory shrub and herb communities under different stand densities

植被类型 物种
β多样性的

贡献率/%
重要值峰值密

度/ (株·hm−2)
最大重

要值/%
植被类型 物种

β多样性的

贡献率/%
重要值峰值密

度/ (株·hm−2)
最大重

要值/%

灌木层

蒙古莸 20.04 2 400 56.93

草本层

毛连菜 7.12 1 600 12.62

拧条锦鸡儿 18.00 2 000 48.34 甘草 6.73 800 11.93

文冠果 15.60 800 36.41 委陵菜 6.06 1 200 7.43

蕤核 12.75 2 400 34.31 香青兰 5.86 1 600 6.95

胡枝子 10.55 2 000 22.76 硬质早熟禾 5.76 2 400 8.80

草本层 西山委陵菜 15.26 800 24.02 草木樨状黄芪 5.32 2 400 11.02

长芒草 9.09 2 000 20.05
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度时，草本层群落多样性达到最高，之后随林分密度继续增加而降低；随着油松林林分密度升高，灌木

层群落组成分化程度总体增强，物种周转组分逐渐增加，并在中高密度和高密度间最为明显；当油松林

林分密度升至高密度时，草本层群落组成分化程度则总体减弱，物种周转组分在林分密度为低密度和中

低密度间较高，之后逐渐降低。 

3    讨论
 

3.1    林分密度变化对林下灌草组成的影响

林分密度变化通常伴随林冠结构、林下光照、凋落物输入、根系竞争和近地表微环境的改变，从而

影响林下植物定居、生长和种间共存[24]。本研究中，低密度林分灌木层主要以沙棘、文冠果等物种占

优，草本层主要以西山委陵菜、风毛菊等占优。随着林分密度升高，灌木层中拧条锦鸡儿、蒙古莸和蕤

核等物种重要值升高，草本层中长芒草、白莲蒿和草木樨状黄芪等物种逐渐占据较大优势，说明林分密

度变化不仅改变了林下植物物种数和多样性水平，也改变了群落优势种组成。这种变化可能与不同物种

对林下资源环境变化的适应差异有关。低密度条件下林冠遮光较弱，林下光照相对充足，有利于部分喜

光或耐旱物种占据优势；随着林分密度增加，林冠郁闭度提高，林下光照减少，对林下植物形成新的环

境筛选。

PCoA 排序和 PERMANOVA 检验结果表明，林分密度对灌木层和草本层群落组成均具有显著影

响，说明密度变化并非只引起少数优势种重要值波动，而是导致不同密度林分间群落组成整体发生分

化。高密度林分油松林灌木层群落与低、中密度林分油松林灌木层群落相似性降低；低密度林分油松林

草本层群落组成则与中、高密度林分油松林草本层群落之间的群落组成差异增大，说明林分密度变化引

起了灌木层和草本层群落组成分化，但两者发生明显分化的密度阶段并不一致。已有研究表明：经营措

施可能同时改变物种丰富度、群落组成、α 多样性和 β 多样性格局[25]。本研究进一步说明，不同密度梯

度油松人工林林下灌木层和草本层的组成变化存在差异。 

3.2    林分密度变化对林下灌木层和草本层多样性的影响

本研究中，灌木层和草本层 α 多样性对林分密度变化表现出不同响应。灌木层 Shannon-Wiener 指数

和 Simpson 指数在不同密度间差异显著，而 Margalef 丰富度指数和 Pielou 均匀度指数差异不显著，说明

密度变化主要影响灌木层综合多样性和优势度结构。已有研究认为：林下植被对林冠结构、林下光照和

资源竞争变化较为敏感[24]，油松人工林林分密度变化也会显著影响林下植物多样性和更新过程[10]。本研

究结果与其基本一致。灌木层 α 多样性整体在中低密度的林分下较高，随林分密度升高而下降，说明过

高林分密度可能不利于灌木层植物共存，其原因可能在于高密度林分下林冠遮光作用增强，林下可利用

光照减少，乔木层根系竞争加剧，限制了灌木层部分物种的生长和更新[7]。

草本层各 α 多样性指数在不同林分密度间均存在显著差异，整体表现为随林分密度增加先升高后降

低，并在中密度林分下达到较高水平。这表明草本层对林分密度变化更为敏感。草本植物植株低矮、生

活周期较短，对林下光照、凋落物覆盖、表层土壤资源和近地表微环境变化响应较快。适宜的林分密度

可能在林冠遮光、地表覆盖和资源竞争之间形成相对平衡，从而有利于草本植物定居和共存；高林分密

度条件下，林冠郁闭程度升高，林下光照不足，乔木层与林下植被之间的资源竞争增强，可能导致部分

林下植物生长受限，从而使草本层多样性下降[11]。灌木层和草本层对林分密度变化的响应并不一致，说

明林下植被并不是作为一个整体同步变化，而是存在明显的层次差异[26]。草本层对林分密度变化响应更

敏感，可能与其植株低矮、生活周期较短，对林下光照和表层资源变化更敏感有关[27−28]。

β 多样性能够反映不同样地或不同生境间群落组成差异，是理解群落分化过程的重要指标[29]。已有

研究表明：即使物种丰富度变化不明显，群落组成仍可能发生显著重组，因此仅依靠 α 多样性指数难以

全面反映林下植物群落变化[29]。β 多样性主要由物种周转组分贡献，说明林分密度梯度下林下群落差异

主要表现为物种替换，而不是简单的物种丧失[30]。灌木层相邻林分密度间 βJAC 和 βJTU 随林分密度升高

而增加，说明高密度阶段灌木层物种替换增强，灌木为多年生木本植物，个体寿命较长，对短期林下环

境变化具有一定滞后性；在低密度至中密度阶段，原有灌木个体仍可维持一定优势，因此群落组成变化

相对缓和。随着密度进一步升高，林冠遮光、空间竞争和水分消耗压力增强，部分低密度优势灌木的重
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要值下降，而拧条锦鸡儿、蒙古莸、蕤核等物种在中高密度或高密度下占据较高优势，导致灌木层物种

替换增强。β 多样性的贡献率结果中，蒙古莸、拧条锦鸡儿、文冠果、蕤核和胡枝子对灌木层组成分异

贡献较高，也进一步说明灌木层分化主要由少数优势物种在不同密度阶段的重要值变化驱动。

草本层 βJAC 和 βJTU 则随林分密度升高总体降低。由于草本植物植株低矮、生活周期短，对林下光照、

凋落物覆盖和近地表微环境变化更敏感，当林分密度由低密度升高至中密度时，林下光照条件和地表微

环境发生明显改变，低密度下占优的西山委陵菜、风毛菊、甘草等物种重要值下降，而长芒草、毛莲

菜、草木樨状黄芪等物种重要值升高，从而形成较强的草本层物种替换；在中高密度和高密度林分下，

草本层 β 多样性组分反而降低，说明高密度条件下草本群落组成趋于接近。高密度林分形成较一致的低

光照、较强根系竞争和较厚凋落物环境，使草本层受到更强的环境筛选，能够维持较高优势的物种类型

减少，群落组成表现出一定趋同。灌木层和草本层的 α 多样性峰值所对应的林分密度不同，而且在群落

组成分化发生的不同林分密度阶段也不同，进一步体现出分层异步响应特征[31]。林分密度变化也会通过

改变冠层结构和林下光环境影响林下草本多样性[32]，这与本研究中草本层对密度变化响应较明显的结果

相吻合。由于缺乏造林初期林下植被组成和土壤种子库资料，尚不能完全排除初始物种库差异对现阶段

灌木层和草本层组成及多样性差异的影响，并未开展长期定位连续监测，因此不能分析林下植物群落的

演替规律或物种变化速率。本研究结果主要反映相似立地条件下不同密度油松人工林林下植被的现阶段

差异。今后需结合长期定位监测和土壤种子库调查进一步验证林分密度对林下植被恢复过程的影响。 

4    结论

不同林分密度下，黄土高原油松人工林灌木层和草本层物种组成及优势种结构均表现出明显差异。

随林分密度升高，灌木层优势种由低密度下的沙棘、文冠果等逐渐变化为中高密度下的拧条锦鸡儿、蒙

古莸和蕤核等；草本层优势种则由西山委陵菜、风毛菊等逐渐变化为长芒草、白莲蒿和草木樨状黄芪

等，表明不同密度油松人工林下植物群落组成发生了明显分化。PCoA、PERMANOVA 和 PERMDISP
结果表明：不同林分密度下灌木层和草本层群落组成均发生显著分异，且这种分异主要反映不同密度组

间的群落组成差异。

灌木层 α 多样性整体在中低密度的林分下较高，草本层 α 多样性在中密度林分下达到较高水平，当

林分密度升高至高密度时，2 层多样性均有所下降，说明过高林分密度不利于林下灌草多样性维持。不

同林分密度间灌木层和草本层群落组成均发生显著分化，且 β 多样性差异主要来源于物种替代。β 多样

性贡献率分析进一步表明，不同密度间群落组成分异主要由少数重要值变化较大的物种贡献，灌木层主

要贡献物种包括蒙古莸、拧条锦鸡儿、文冠果、蕤核和胡枝子，草本层主要贡献物种包括西山委陵菜、

长芒草、毛莲菜、甘草、委陵菜、香青兰、硬质早熟禾和草木樨状黄芪等。综合 α 多样性、β 多样性和

β 多样性贡献率结果，1 200~1 600 株·hm−2 可作为本研究条件下油松人工林兼顾林下灌木层和草本层多

样性维持的参考密度范围。
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