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地形对阔叶红松林物种多样性的影响

温佩颖，金光泽∗
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摘要：为了更好地了解阔叶红松林（Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ）物种多样性的维持机制，对不同地形下的阔叶红松林乔木和灌木种，进行了

物种多样性指数比较、物种多度分布模型拟合及物种多样性指数与环境因子的排序分析。 结果表明，乔木在阴坡、半阴坡的丰

富度显著高于半阳坡；灌木在坡度＞２５°处的均匀度显著高于坡度＜６°处，在谷地处的 ４ 个多样性指数显著低于其他坡位，在阴

坡、半阴坡处的 ４ 个多样性指数显著高于平地。 统计模型、生态位模型、中性模型在不同地形下均能够通过拟合优度检验，物种

多度分布在不同地形间差异不明显；地形对乔木的多样性指数的影响：海拔＞凹凸度＞坡度＞坡向＞坡位，对灌木的多样性指数的

影响：坡位＞海拔＞坡向＞坡度＞凹凸度，土壤对乔木的物种多样性指数的影响：土壤 ｐＨ＞土壤容重＞土壤有效 Ｎ 含量＞土壤速效 Ｋ
含量，对灌木的物种多样性指数的影响：土壤 ｐＨ＞土壤有机质含量＞土壤速效 Ｐ 含量＞土壤全 Ｎ 含量＞土壤全 Ｐ 含量。 总体而

言，物种多样性随着坡度的增加而增加，阴坡处最高，谷地处最低。
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地形是间接的环境因子［１］，地形的改变，往往会引起光照、温度、湿度等环境因子的改变，这些环境因子

的改变又将对物种组成产生重要的影响［２］。 坡度主要影响太阳投射角进而对其他环境因子产生影响［３］，坡
度较缓的地区通常土层比较深厚、水分含量较高、无机盐淋失不严重、土壤酸性较弱；坡向主要影响太阳辐射

强度和日照时数进而对其他环境因子产生影响，对于北半球，阳坡的辐射强度和日照时数均高于阴坡，因此阳

坡较阴坡而言，温度高、蒸发量大、湿度小、土壤风化比较强、土壤有机质少、较干旱贫瘠［４］；坡位的变化影响

着土壤含水量，从谷地到山脊，土壤含水量逐渐变低；除此之外，随着海拔升高，温度逐渐降低，并且在一定范

围内，海拔升高，降雨量增加，空气湿度增加。 山地条件下，地形变化较大，环境条件复杂，物种组成也存在

差异［５］。
物种多样性是生物多样性在物种层次的表现形式［６］，物种多样性的维持机制一直是生态学家的研究重

点［７］。 近年来，生态学家提出了众多多样性指数，其中 Ｓｉｍｐｓｏｎ 优势度指数和 Ｓｈａｎｎｏｎ—Ｗｉｅｎｅｒ 多样性指数可

以综合地反映物种的丰富度和均匀程度，是目前应用普遍的测度指标［８⁃１０］。 除了多样性指数之外，物种多度

分布模型也逐渐发展起来，包括基于统计学的模型如对数级数分布［１１］，基于生态位的模型如优势度优先模

型［１２］，基于非生态位的模型如动态模型［１３］，以及中性模型［１４］等，通过对物种多度图进行不同模型的拟合，研
究者可以从拟合结果更加客观地总结出不同群落集聚状态。 在森林群落中，生态学家越来越关注物种多样性

在时空尺度上的变化规律［１５］，并提出解释物种多样性维持机制的理论，比较著名的有生态位理论和中性

理论［１６］。
地形对森林物种多样性的影响方面，Ｂｒｉａｎ 等［１７］对阿拉斯加内陆北方森林多样性的研究发现人为因素与

地形因素的结合对多样性的预测具有很大的影响，Ｅｒｉｃ 等［１８］对新几内亚的森林结构，植物多样性和当地特有

种群的研究发现地形通过影响微气候以及土壤属性进而影响物种多样性，Ｃｕｒｒｉｅ 等［１９］ 通过对北美树木的研

究发现物种丰富度有着明显的地理差异性，Ｌｏｍｏｌｉｎｏ［２０］通过研究发现山脉较多的国家比山脉较少的国家拥有

更丰富的植物，Ｒａｍｉｎ 等［２１］通过对木本植物物种多样性及其在中央扎格罗斯森林地形因子的关系的研究发

现坡度低于 １５°，坡向为阴坡，无坡位区分，海拔 ２１００—２２００ ｍ 处物种多样性最高。 在国内，区余端等［２２］对粤

北山地森林物种分布的研究发现坡向、坡度和坡位的综合作用对不同生长型的植物的物种分布格局具有显著

影响；黄金燕等［２３］对卧龙自然保护区物种多样性的研究发现坡度对该地区的物种多样性没有显著影响，而坡

向对物种丰富度有显著影响，且物种多样性表现为灌木＞乔木＞草本。 保持不同地形上的多样性是保护和改

善区域生物多样性的良好方法［２４］。
阔叶红松（Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ）林主要分布于我国东北的东部山区，是该地区典型的地带性植被。 与全球同

纬度地区的森林相比，阔叶红松林具有独特的建群种，丰富的物种多样性以及较多的亚热带成分，在保持水

土、环境保护以及维护生物多样性稳定方面具有重要的作用。 但因过度采伐，导致阔叶红松林的资源急剧下

降，如小兴安岭地区以红松为主的针阔混交林仅分布于 ３ 个保护区，其他则为各林业局的零星的红松母树林，
阔叶红松林生态系统处于资源和生态危机的阶段［２５］。

近年来，地形对阔叶红松林的影响主要集中在幼苗和灌木更新［２６⁃２７］，树木的分布、生长和存活［２８⁃３０］ 以及

粗木质残体分布［３１］的影响。 本研究将探讨地形对阔叶红松林物种多样性的影响，主要包括探讨不同地形条

件下物种多样性的差异，构建不同地形条件下物种等级多度图并选择适合的物种多度分布模型进行拟合、解
释，同时结合排序的方法探讨地形以及土壤的理化性质对物种多样性的解释量，为理解阔叶红松林的物种多

样性的维持机制提供科学依据。

１　 研究方法

１．１　 研究地区概况

本研究在黑龙江凉水国家级自然保护区（４７°１０′５０″，１２８°５３′２０″）进行，该保护区位于黑龙江省伊春市带

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３９ 卷　
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岭区，地处小兴安岭南部达里带岭支脉东部，海拔位于 ２８０—７０７ ｍ，属于典型的低山丘陵地貌，地形复杂，地
带性土壤为暗棕壤。 研究区属于大陆性季风气候，年平均气温为－０．３℃，年平均降水量为 ６７６ ｍｍ。 区内森林

茂盛，地带性顶极植被为阔叶红松林，以红松做为优势种，以冷杉 （ Ａｂｉｅｓ ｎｅｐｈｒｏｌｅｐｉｓ）、红皮云杉 （ Ｐｉｃｅａ
ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ）、色木槭 （ Ａｃｅｒ ｍｏｎｏ）、花楷槭 （ Ａｃｅｒ ｕｋｕｒｕｎｄｕｅｎｓｅ）、青楷槭 （ Ａｃｅｒ ｔｅｇｍｅｎｔｏｓｕｍ）、裂叶榆 （Ｕｌｍｕｓ
ｌａｃｉｎｉａｔａ）、紫椴（Ｔｉｌｉａ ａｍｕｒｅｎｓｉｓ）、枫桦（Ｂｅｔｕｌａ ｃｏｓｔａｔａ）等为主要伴生树种，以毛榛子（Ｃｏｒｙｌｕｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ）、刺
五加（Ａｃａｎｔｈｏｐａｎａｘ ｓｅｎｔｉｃｏｓｕｓ）、瘤枝卫矛（Ｅｕｏｎｙｍｕｓ ｐａｕｃｉｆｌｏｒｕｓ）、东北山梅花（Ｐｈｉｌａｄｅｌｐｈｕｓ ｓｃｈｒｅｎｋｉｉ）等为主要

伴生灌木。
１．２　 样地调查与概况

２００５ 年，参照 ＢＣＩ（Ｂａｒｒｏ Ｃｏｌｏｒａｄｏ Ｉｓｌａｎｄ）５０ ｈｍ２样地的操作技术规范，作者于黑龙江凉水国家级自然保

护区内建立了 ９ ｈｍ２ 的固定监测样地。 将整个样地划分成 ９００ 个 １０ ｍ×１０ ｍ 的样方，对每个样方进行调查，
精确测量所有胸径≥１ ｃｍ 的木本植物，记录每株树木的种名、胸径、树高、坐标和生活状态（存活、倒伏、枯立）
并挂牌。 于 ２０１０ 年、２０１５ 年完成样地复查。 本研究采用 ２０１５ 年的样地复查数据。 样地海拔位于 ４２５—５０９
ｍ，样地内乔木主要以青楷槭、花楷槭、色木槭、红松、裂叶榆、紫椴等为主；灌木主要以毛榛子、刺五加、瘤枝卫

矛、东北山梅花等为主。
将每个 １０ ｍ×１０ ｍ 的样方划分成 ４ 个 ５ ｍ×５ ｍ 的小样方，共计 ３６００ 个小样方，野外实地调查每个小样

方的坡位、坡向、坡度、海拔及凹凸度 ５ 个地形因子。 其中，坡位分为谷地、下坡、上坡和山脊四个等级；坡向分

为阴坡（３３７．５—２２．５°，２２．５—６７．５°）、半阴坡（６７．５—１１２．５°，２９２．５—３３７．５°）、平地、半阳坡（１１２．５—１５７．５°，
２４７．５—２９２．５°）和阳坡（１５７．５—２４７．５°）５ 个等级；坡度分为：＜６°，６—１５°，１６—２５°和＞２５°共 ４ 个等级［３１］。

整个样地划分为 ２０ ｍ×２０ ｍ 样方，选择 ２５６ 个样方交叉点作为采样基点，每个基点的北、东北、东、东南、
南、西南、西或西北 ８ 个方向中随机选择一个方向，在选择的方向上距离基点 ２ ｍ、５ ｍ 或 ８ ｍ 处随机选择两点

作为采样点，用土钻在 ０—１０ ｃｍ 深度处采集 ３ 份土样混匀放入密封袋，带回实验室后除去土样中的植物根系

及动植物残体，取部分土壤用烘干法测定土壤含水率，剩下的土样自然风干后磨细并过筛，测定其余的土壤指

标。 本研究中测定了 １０ 项土壤指标，分别为土壤容重（ＢＤ）、土壤 ｐＨ 值（ｐＨ）、土壤速效 Ｋ 含量（ＳＡＫ）、土壤

速效 Ｐ 含量（ＳＡＰ）、土壤有效 Ｎ 含量（ＳＨＮ）、质量含水率（ＳＭＭ）、土壤有机质含量（ＳＯＣ）、土壤全 Ｎ 含量

（ＳＴＮ）、土壤全 Ｐ 含量（ＳＴＰ）、体积含水率（ＳＶＭ） ［３２］。 其中 ＳＯＣ 采用碳氮分析仪 ｍｕｌｔｉ Ｎ ／ Ｃ ２１００ 测定，ＳＴＮ
采用凯氏定氮仪 Ｋｊｅｌｔｅｃ ８４００ 测定，其余指标采用土壤分析技术规范的方法测定［３３］。
１．３　 数据处理

１．３．１　 物种多样性指数

采用样方数—平均数曲线法［３４］，对所有 ５ ｍ×５ ｍ 的小样方进行随机取样，当样方数为 ４８ 个时，样方物种

平均数趋于稳定，因此在坡度、坡位、坡向的各等级均随机抽取 ４８ 个样方进行了分析。
利用相对盖度分别计算乔木和灌木的 Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数、Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数、Ｐｉｅｌｏｕ 指数以及 Ｐａｔｒｉｃｋ 指数 ４

个物种多样性指标，采用最小显著差数法（ＬＳＤ）检验不同地形条件下物种多样性指数的差异。

Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 多样性指数（Ｈ′）： Ｈ′ ＝ － ∑ Ｐ ｉ ｌｎ Ｐ ｉ

其中 Ｐ ｉ表示 ｉ 物种的盖度占群落中总盖度的比例

Ｓｉｍｐｓｏｎ 优势度指数（Ｄ）： Ｄ ＝ １ － ∑ Ｐ２
ｉ

Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数（Ｅ）： Ｅ ＝ Ｄ ／ ｌｎＳ
其中 Ｓ 是样地内物种数

Ｐａｔｒｉｃｋ 丰富度指数（Ｓ）： Ｓ ＝ Ｓ
１．３．２　 物种多度分布模型的拟合

分别绘制乔木和灌木在不同地形条件下的物种等级多度图，采用 ６ 种模型对物种等级多度图进行拟合，
并采用 Ｋｏｌｍｏｇｏｒｏｖ⁃Ｓｍｉｒｎｏｖ 检验法对拟合的模型进行优度检验。 ６ 种模型分别为基于统计学的对数级数模型

３　 ３ 期 　 　 　 温佩颖　 等：地形对阔叶红松林物种多样性的影响 　
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（Ｌｏｇ ｓｅｒｉｅｓ ｍｏｄｅｌ） ［３５］和对数正态模型（Ｌｏｇ ｎｏｒｍａｌ ｍｏｄｅｌ） ［３６］，基于生态位理论的分割线段模型（Ｂｒｏｋｅｎ ｓｔｉｃｋ
ｍｏｄｅｌ）和生态位优先占领模型（Ｎｉｃｈｅ ｐｒｅｅｍｐｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌ） ［３４］，基于中性理论的复合群落零和多项式模型

（Ｍｅｔａｃｏｍｍｉｎｉｔｙ ｚｅｒｏ⁃ｓｕｍ ｍｕｌｔｉｎｏｍｉａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌ） ［３７］ 和 Ｖｏｌｋｏｖ 模型 （ Ｖｏｌｋｏｖ ｍｏｄｅｌ） ［３８］。 利用 ＡＩＣ
（Ａｋａｉｋｅ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｃｒｉｔｅｒｉｏｎ）值判断模型拟合的优良性，ＡＩＣ 值越小，模型拟合程度越好［３９］。
１．３．３　 冗余分析（Ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ Ａｎａｌｙｓｉｓ ， ＲＤＡ）

采用冗余分析（ＲＤＡ），分别对乔木和灌木的 ４ 个物种多样性指数数据集与 １５ 个环境因子（地形和土壤

理化性质）数据集进行排序，解释物种多样性指数与环境因子之间的关系。 排序图中，环境因子的箭头长度

表示其与物种多样性指数的关系强弱，箭头连线与排序轴的夹角表示其与排序轴的相关性，夹角越小，该环境

因子与排序轴相关性越高。
本研究的数据分析采用 Ｒ—３．３．３ 软件，其中物种多度分布模型拟合采用 ｓａｄｓ 包［４０］，Ｋｏｌｍｏｇｏｒｏｖ⁃Ｓｍｉｒｎｏｖ

检验采用 Ｍａｔｃｈｉｎｇ 包［４１］，冗余分析采用 ｖｅｇａｎ 包［４２］。

２　 结果

２．１　 地形对阔叶红松林物种多样性指数的影响

对于乔木，阴坡和半阴坡的 Ｐａｔｒｉｃｋ 丰富度显著高于半阳坡，而其他地形的物种多样性指数均没有显著差

异。 对于灌木，坡度 ＞２５°处的 Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数显著高于坡度 ＜６°处；谷地处 ４ 个多样性指数均显著低于其

他坡位；坡向对 ４ 个多样性指数也均影响显著，４ 个多样性指数均在阴坡处最高，在平地处最低（表 １）。

表 １　 不同地形条件下的阔叶红松林物种多样性指数

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘ ｉｎ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｏｐｏｇｒａｐｈｉｅｓ ｏｆ ａ ｍｉｘｅｄ ｂｒｏａｄｌｅａｖｅｄ⁃Ｋｏｒｅａｎ ｐｉｎｅ ｆｏｒｅｓｔ

地形
Ｔｏｐｏｇｒａｐｈｙ

乔木 Ａｒｂｏｒ 灌木 Ｓｈｒｕｂ
丰富度指数
Ｐａｔｒｉｃｋ′ｓ

ｒｉｃｈｎｅｓｓ ｉｎｄｅｘ

优势度指数
Ｓｉｍｐｓｏｎ′ｓ

ｉｎｄｅｘ

多样性指数
Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ

ｆｕｎｃｔｉｏｎ

均匀度指数
Ｐｉｅｌｏｕ′ｓ

ｅｖｅｎｎｅｓｓ ｉｎｄｅｘ

丰富度指数
Ｐａｔｒｉｃｋ′ｓ

ｒｉｃｈｎｅｓｓ ｉｎｄｅｘ

优势度指数
Ｓｉｍｐｓｏｎ′ｓ

ｉｎｄｅｘ

多样性指数
Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ

ｆｕｎｃｔｉｏｎ

均匀度指数
Ｐｉｅｌｏｕ′ｓ

ｅｖｅｎｎｅｓｓ ｉｎｄｅｘ

坡度 Ｓｌｏｐｅ

＜６° ２．５４±１．１４８ ０．１９６±０．２１５ ０．３４８±０．３５５ ０．１８９±０．２１３ １．９８±１．２６３ ０．２２８±０．２６２ ０．３９０±０．４６３ ０．２２９±０．２６５ｂ

６°—１５° ２．４４±１．４８６ ０．１５９±０．２０７ ０．２８８±０．３６８ ０．１５３±０．１９５ １．９８±０．８６３ ０．２４７±０．２２１ ０．４０４±０．３５３ ０．２８６±０．２５０ａｂ

１６°—２５° ２．２９±１．０９１ ０．１３２±０．１８４ ０．２４３±０．３１９ ０．１３２±０．１６５ ２．０２±１．０６２ ０．２６５±０．２４４ ０．４４０±０．４１８ ０．２８８±０．２６０ａｂ

＞２５° ２．４０±１．１７３ ０．１３３±０．１８８ ０．２４９±０．３１９ ０．１２３±０．１６１ ２．１３±１．１７８ ０．３１４±０．２５８ ０．５１２±０．４４８ ０．３４４±０．２７８ａ

坡位 Ｐｏｓｉｔｉｏｎ

谷地 Ｖａｌｌｅｙ ２．３３±１．４７８ ０．２０７±０．２０３ ０．３４７±０．３２７ ０．２２９±０．２３４ １．６９±０．８５４ｂ ０．１７８±０．２１１ｂ ０．２９４±０．３５１ｂ ０．２１６±０．２４３ｂ

下坡 Ｌｏｗｅｒ ｓｌｏｐｅ ２．２９±１．３２０ ０．１７６±０．２１１ ０．３１４±０．３６５ ０．１７２±０．１９８ ２．３８±１．１６０ａ ０．３３２±０．２６５ａ ０．５６５±０．４５７ａ ０．３２９±０．２５２ａ

上坡 Ｕｐｐｅｒ ｓｌｏｐｅ ２．４８±１．１８５ ０．２１２±０．２０９ ０．３５２±０．３２７ ０．２１４±０．２１８ ２．２３±０．９０５ａ ０．３０８±０．２２５ａ ０．５０３±０．３６７ａ ０．３４９±０．２５０ａ

山脊 Ｒｉｄｇｅ ２．４８±１．３２１ ０．２１８±０．２１３ ０．３７２±０．３４９ ０．２２１±０．２１７ ２．２３±１．０５７ａ ０．３３５±０．２３５ａ ０．５４２±０．４００ａ ０．３８１±０．２６５ａ

坡向 Ａｓｐｅｃｔ

阴坡 Ｓｈａｄｙ ｓｌｏｐｅ ２．６９±１．１１４ａ ０．２３２±０．２１４ ０．４０２±０．３４２ ０．２２０±０．２１３ ２．０６±１．０４０ａ ０．３１０±０．２６０ａ ０．５０３±０．４３８ａ ０．３４２±０．２７７ａ

半阴坡 Ｓｅｍｉ⁃ｓｈａｄｙ ｓｌｏｐｅ ２．６５±１．４３６ａ ０．１４９±０．１８１ ０．２６７±０．２９５ ０．１３９±０．１６９ ２．２３±１．１３４ａ ０．２７４±０．２５５ａ ０．４７０±０．４３４ａ ０．２７５±０．２５３ａｂ

平地 Ｆｌａｔ ２．５４±１．３２０ａｂ ０．２１４±０．２３５ ０．３７３±０．３９７ ０．１９６±０．２１７ １．６０±０．８１８ｂ ０．１６７±０．２２６ｂ ０．２７０±０．３６６ｂ ０．１９３±０．２５７ｂ

半阳坡 Ｓｅｍｉ⁃ｓｕｎｎｙ ｓｌｏｐｅ ２．１０±０．９２８ｂ ０．１８３±０．２２４ ０．３１２±０．３６３ ０．１９４±０．２３５ ２．０４±１．０９１ａ ０．２４９±０．２３９ａｂ ０．４１７±０．４０７ａｂ ０．２７１±０．２６０ａｂ

阳坡 Ｓｕｎｎｙ ｓｌｏｐｅ ２．３３±１．２９４ａｂ ０．１８０±０．２００ ０．３３２±０．３３０ ０．１９５±０．２３４ １．９６±１．０９１ａｂ ０．２３８±０．２５０ａｂ ０．４００±０．４３５ａｂ ０．２６４±０．２５７ａｂ

２．２　 地形对阔叶红松林物种多度分布的影响

对于乔木，６ 个模型均通过了拟合优度检验（表 ２），通过 ＡＩＣ 值可以判断，在斜坡处对数级数分布模型拟

合效果要优于其他模型，而在其他坡度处生态位分割模型拟合较好；在下坡处复合群落零和多样式模型拟合

效果要优于其他模型，而在其他坡位处生态位分割模型拟合较好；在平地和阳坡处生态位分割模型拟合较好，
在其他坡向处，复合群落零和多项式模型拟合较好（图 １）。
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表
２　

不
同
地
形
条
件
下
阔
叶
红
松
林
乔
木
的
物
种
等
级
多
度
与

６
个
模
型
的
拟
合
优
度
检
验

Ｔａ
ｂｌ
ｅ
２　

Ｇ
ｏｏ

ｄｎ
ｅｓ
ｓ⁃
ｏｆ
⁃ｆｉ
ｔｔ

ｅｓ
ｔｏ

ｆｓ
ｉｘ

ｍ
ｏｄ

ｅｌ
ｓ
ｆｏ
ｒ
ｔｈ
ｅ
ｓｐ
ｅｃ
ｉｅ
ｓ⁃
ａｂ

ｕｎ
ｄａ

ｎｃ
ｅ
ｄｉ
ｓｔ
ｒｉ
ｂｕ

ｔｉｏ
ｎ
ｆｏ
ｒ
ａｒ
ｂｏ

ｒ
ｏｆ

ａ
ｍ
ｉｘ
ｅｄ

ｂｒ
ｏａ

ｄｌ
ｅａ
ｖｅ
ｄ⁃
Ｋ
ｏｒ
ｅａ
ｎ
ｐｉ
ｎｅ

ｆｏ
ｒｅ
ｓ

模
型

Ｍ
ｏｄ

ｅｌ
＜６

°
６—

１５
°

１６
—

２５
°

＞２
５°

谷
地

Ｖａ
ｌｌｅ

ｙ
下

坡
Ｌｏ

ｗｅ
ｒｓ

ｌｏ
ｐｅ

ＡＩ
Ｃ

Ｄ
Ｐ

ＡＩ
Ｃ

Ｄ
Ｐ

ＡＩ
Ｃ

Ｄ
Ｐ

ＡＩ
Ｃ

Ｄ
Ｐ

ＡＩ
Ｃ

Ｄ
Ｐ

ＡＩ
Ｃ

Ｄ
Ｐ

对
数

级
数

分
布

模
型

Ｌｏ
ｇ
ｓｅ
ｒｉｅ

ｓ
ｍ
ｏｄ

ｅｌ
１２

８．
３

０．
２８

０．
４９

１０
９．
９

０．
３３

０．
３８

１１
３．
１

０．
２０

０．
８２

１１
２．
６

０．
２７

０．
６６

１１
４．
０

０．
２５

０．
７０

１２
３．
４

０．
１６

０．
９７

对
数

正
态

分
布

模
型

Ｌｏ
ｇ
ｎｏ

ｒｍ
ａｌ

ｍ
ｏｄ

ｅｌ
１３

０．
３

０．
２２

０．
７６

１１
１．
７

０．
２０

０．
９３

１１
７．
５

０．
２０

０．
８２

１０
９．
０

０．
０７

１．
００

１１
４．
８

０．
１９

０．
９４

１２
６．
３

０．
１６

０．
９７

分
割

线
段

模
型

Ｂｒ
ｏｋ

ｅｎ
ｓｔｉ

ｃｋ
ｍ
ｏｄ

ｅｌ
１２

５．
２

０．
１７

０．
９３

１０
７．
２

０．
１３

０．
９９

１２
０．
８

０．
２５

０．
５６

１０
６．
０

０．
１３

０．
９９

１１
２．
３

０．
１３

１．
００

１２
４．
２

０．
１６

０．
９７

生
态

位
优

先
占

领
模

型
Ｎｉ

ｃｈ
ｅ
ｐｒ
ｅｅ
ｍ
ｐｔ
ｉｏ
ｎ
ｍ
ｏｄ

ｅｌ
１２

５．
９

０．
１７

０．
９６

１０
８．
１

０．
１３

０．
９９

１１
９．
８

０．
２５

０．
５６

１０
６．
８

０．
１３

０．
９９

１１
２．
５

０．
１３

１．
００

１２
４．
０

０．
１６

０．
９７

复
合

群
落

零
和

多
项

式
模

型
Ｍ
ｅｔ
ａｃ
ｏｍ

ｍ
ｕｎ

ｉｔｙ
ｚｅ
ｒｏ
⁃ｓ
ｕｍ

ｍ
ｕｌ
ｔｉｎ

ｏｍ
ｉｎ
ａｌ

ｍ
ｏｄ

ｅｌ
１２

７．
７

０．
２８

０．
４９

１０
９．
３

０．
３３

０．
３８

１１
２．
７

０．
２０

０．
８２

１１
２．
１

０．
２７

０．
６６

１１
３．
６

０．
２５

０．
７０

１２
３．
０

０．
１６

０．
９７

Ｖｏ
ｌｋ
ｏｖ

模
型

Ｖｏ
ｌｋ
ｏｖ

ｍ
ｏｄ

ｅｌ
１２

７．
２

０．
２２

０．
７６

１０
９．
３

０．
２７

０．
６６

１１
５．
１

０．
２０

０．
８２

１１
０．
７

０．
１３

０．
９９

１１
３．
６

０．
１９

０．
９４

１２
３．
７

０．
１１

１．
００

上
坡

Ｕｐ
ｐｅ

ｒｓ
ｌｏ
ｐｅ

山
脊

Ｒｉ
ｄｇ

ｅ
阴

坡
Ｓｈ

ａｄ
ｙ
ｓｌｏ

ｐｅ
半

阴
坡

Ｓｅ
ｍ
ｉ⁃ｓ

ｈａ
ｄｙ

ｓｌｏ
ｐｅ

平
地

Ｆｌ
ａｔ

半
阳

坡
Ｓｅ

ｍ
ｉ⁃ｓ

ｕｎ
ｎｙ

ｓｌｏ
ｐｅ

阳
坡

Ｓｕ
ｎｎ

ｙ
ｓｌｏ

ｐｅ

ＡＩ
Ｃ

Ｄ
Ｐ

ＡＩ
Ｃ

Ｄ
Ｐ

ＡＩ
Ｃ

Ｄ
Ｐ

ＡＩ
Ｃ

Ｄ
Ｐ

ＡＩ
Ｃ

Ｄ
Ｐ

ＡＩ
Ｃ

Ｄ
Ｐ

ＡＩ
Ｃ

Ｄ
Ｐ

８７
．３

０．
２７

０．
８１

１２
２．
４

０．
２２

０．
７７

１０
７．
６

０．
１３

１．
００

１１
２．
３

０．
１１

１．
００

１２
４．
４

０．
１８

０．
９５

１１
９．
６

０．
１９

０．
８４

１０
７．
８

０．
２０

０．
９３

８６
．４

０．
１８

１．
００

１２
５．
０

０．
１７

０．
９６

１１
０．
８

０．
１３

１．
００

１１
６．
７

０．
１７

０．
９６

１２
３．
４

０．
０６

１．
００

１２
４．
４

０．
１９

０．
８４

１０
９．
４

０．
２０

０．
９３

８０
．５

０．
１８

１．
００

１２
０．
９

０．
１７

０．
９６

１１
１．
０

０．
３１

０．
４２

１１
９．
６

０．
３３

０．
２７

１２
０．
７

０．
１２

１．
００

１２
７．
０

０．
２４

０．
５９

１０
５．
９

０．
２０

０．
９３

８２
．３

０．
１８

１．
００

１２
１．
３

０．
１７

０．
９６

１１
１．
１

０．
２５

０．
７０

１１
９．
４

０．
２８

０．
４９

１２
１．
２

０．
１２

１．
００

１２
５．
８

０．
２４

０．
５９

１０
６．
６

０．
２０

０．
９３

８６
．５

０．
２７

０．
８１

１２
１．
８

０．
２２

０．
７７

１０
７．
１

０．
１３

１．
００

１１
１．
８

０．
１１

１．
００

１２
３．
９

０．
１８

０．
９５

１１
９．
２

０．
１９

０．
８４

１０
７．
２

０．
２０

０．
９３

８５
．８

０．
１８

１．
００

１２
１．
９

０．
１７

０．
９６

１０
９．
４

０．
１３

１．
００

１１
４．
３

０．
１１

１．
００

１２
３．
２

０．
１２

１．
００

１２
１．
６

０．
１９

０．
８４

１０
７．
５

０．
２０

０．
９３

　
　

ＡＩ
Ｃ：

赤
池

信
息

准
则

，Ａ
ｋａ

ｉｋ
ｅ
ｉｎ
ｆｏ
ｒｍ

ａｔ
ｉｏ
ｎ
ｃｒ
ｉｔｅ

ｒｉｏ
ｎ；

Ｄ：
Ｋ⁃

Ｓ
检

验
统

计
值

，Ｓ
ｔａ
ｔｉｓ

ｔｉｃ
ｏｆ

Ｋ⁃
Ｓ
ｔｅ
ｓｔ
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ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

表
３　

不
同
地
形
条
件
下
阔
叶
红
松
林
灌
木
的
物
种
等
级
多
度
与

６
个
模
型
的
拟
合
优
度
检
验

Ｔａ
ｂｌ
ｅ
３　

Ｇ
ｏｏ

ｄｎ
ｅｓ
ｓ⁃
ｏｆ
⁃ｆｉ
ｔｔ

ｅｓ
ｔｏ

ｆｓ
ｉｘ

ｍ
ｏｄ

ｅｌ
ｓ
ｆｏ
ｒ
ｔｈ
ｅ
ｓｐ
ｅｃ
ｉｅ
ｓ⁃
ａｂ

ｕｎ
ｄａ

ｎｃ
ｅ
ｄｉ
ｓｔ
ｒｉ
ｂｕ

ｔｉｏ
ｎ
ｆｏ
ｒ
ｓｈ
ｒｕ
ｂ
ｏｆ

ａ
ｍ
ｉｘ
ｅｄ

ｂｒ
ｏａ

ｄｌ
ｅａ
ｖｅ
ｄ⁃
Ｋ
ｏｒ
ｅａ
ｎ
ｐｉ
ｎｅ

ｆｏ
ｒｅ
ｓｔ

模
型

Ｍ
ｏｄ

ｅｌ
＜６

°
６—

１５
°

１６
—

２５
°

＞２
５°

谷
地

Ｖａ
ｌｌｅ

ｙ
下

坡
Ｌｏ

ｗｅ
ｒｓ

ｌｏ
ｐｅ

ＡＩ
Ｃ

Ｄ
Ｐ

ＡＩ
Ｃ

Ｄ
Ｐ

ＡＩ
Ｃ

Ｄ
Ｐ

ＡＩ
Ｃ

Ｄ
Ｐ

ＡＩ
Ｃ

Ｄ
Ｐ

ＡＩ
Ｃ

Ｄ
Ｐ

对
数

级
数

分
布

模
型

Ｌｏ
ｇ
ｓｅ
ｒｉｅ

ｓ
ｍ
ｏｄ

ｅｌ
９７

．２
０．
０７

１．
００

７７
．８

０．
２２

０．
９８

９２
．７

０．
１５

１．
００

９０
．８

０．
１７

１．
００

８３
．６

０．
１８

１．
００

８７
．１

０．
３０

０．
７６

对
数

正
态

分
布

模
型

Ｌｏ
ｇ
ｎｏ

ｒｍ
ａｌ

ｍ
ｏｄ

ｅｌ
９９

．３
０．
０７

１．
００

７８
．８

０．
１１

１．
００

９６
．２

０．
２３

０．
８８

９３
．４

０．
０８

１．
００

８６
．８

０．
１８

１．
００

８９
．６

０．
２０

０．
９９

分
割

线
段

模
型

Ｂｒ
ｏｋ

ｅｎ
ｓｔｉ

ｃｋ
ｍ
ｏｄ

ｅｌ
１０

５．
２

０．
３６

０．
３３

７８
．５

０．
２２

０．
９９

１０
６．
１

０．
３８

０．
２９

９９
．６

０．
３３

０．
５２

８９
．５

０．
２７

０．
８１

８６
．４

０．
３０

０．
７６

生
态

位
优

先
占

领
模

型
Ｎｉ

ｃｈ
ｅ
ｐｒ
ｅｅ
ｍ
ｐｔ
ｉｏ
ｎ
ｍ
ｏｄ

ｅｌ
１０

４．
５

０．
３６

０．
３３

７８
．６

０．
２２

０．
９９

１０
５．
４

０．
３８

０．
２９

９８
．７

０．
３３

０．
５２

８９
．２

０．
２７

０．
８１

８７
．８

０．
２０

０．
９９

复
合

群
落

零
和

多
项

式
模

型
Ｍ
ｅｔ
ａｃ
ｏｍ

ｍ
ｕｎ

ｉｔｙ
ｚｅ
ｒｏ
⁃ｓ
ｕｍ

ｍ
ｕｌ
ｔｉｎ

ｏｍ
ｉｎ
ａｌ

ｍ
ｏｄ

ｅｌ
９７

．０
０．
０７

１．
００

７７
．３

０．
２２

０．
９８

９２
．４

０．
１５

１．
００

９０
．５

０．
１７

１．
００

８３
．２

０．
０９

１．
００

８６
．４

０．
２０

０．
９９

Ｖｏ
ｌｋ
ｏｖ

模
型

Ｖｏ
ｌｋ
ｏｖ

ｍ
ｏｄ

ｅｌ
９８

．９
０．
１４

１．
００

７８
．４

０．
１１

１．
００

９４
．６

０．
１５

１．
００

９２
．７

０．
１７

１．
００

８５
．４

０．
１８

１．
００

８７
．３

０．
１０

１．
００

上
坡

Ｕｐ
ｐｅ

ｒｓ
ｌｏ
ｐｅ

山
脊

Ｒｉ
ｄｇ

ｅ
阴

坡
Ｓｈ

ａｄ
ｙ
ｓｌｏ

ｐｅ
半

阴
坡

Ｓｅ
ｍ
ｉ⁃ｓ

ｈａ
ｄｙ

ｓｌｏ
ｐｅ

平
地

Ｆｌ
ａｔ

半
阳

坡
Ｓｅ

ｍ
ｉ⁃ｓ

ｕｎ
ｎｙ

ｓｌｏ
ｐｅ

阳
坡

Ｓｕ
ｎｎ

ｙ
ｓｌｏ

ｐｅ

ＡＩ
Ｃ

Ｄ
Ｐ

ＡＩ
Ｃ

Ｄ
Ｐ

ＡＩ
Ｃ

Ｄ
Ｐ

ＡＩ
Ｃ

Ｄ
Ｐ

ＡＩ
Ｃ

Ｄ
Ｐ

ＡＩ
Ｃ

Ｄ
Ｐ

ＡＩ
Ｃ

Ｄ
Ｐ

９５
．６

０．
２７

０．
８１

１０
２．
６

０．
２５

０．
８５

９８
．６

０．
２５

０．
８５

９６
．２

０．
１７

１．
００

７８
．２

０．
３０

０．
７６

８９
．４

０．
３０

０．
７６

９４
．３

０．
３６

０．
４６

９５
．３

０．
１０

１．
００

１０
１．
７

０．
１７

１．
００

９５
．８

０．
１７

１．
００

９９
．４

０．
１７

１．
００

７９
．２

０．
２０

０．
９９

８７
．９

０．
１０

１．
００

８９
．８

０．
０９

１．
００

９３
．４

０．
２７

０．
８１

１０
６．
１

０．
３３

０．
５２

９６
．８

０．
２５

０．
８５

１０
１．
４

０．
３３

０．
５２

７７
．５

０．
２０

０．
９９

８６
．９

０．
２０

０．
９９

８８
．５

０．
１８

１．
００

９４
．５

０．
２７

０．
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　 　 对于灌木，６ 个模型均通过了拟合优度检验（表 ３），通过 ＡＩＣ 值可以判断，在各坡度条件下复合群落零和

多项式模型拟合效果较好；在山脊处对数正态分布模型拟合效果较好，而其他坡位处复合群落零和多样式模

型拟合效果较好；在阴坡处对数正态分布模型拟合效果较好，在半阴坡处对数级数分布模型拟合效果较好，在
其余坡向处生态位分割模型拟合效果（图 ２）。
２．３　 物种多样性指数与环境因子的排序分析

地形对乔木和灌木的物种多样性指数均显著影响（表 ４）。 对于乔木，其影响力为：海拔＞凹凸度＞坡度＞
坡向＞坡位；对于灌木，影响力为：坡位＞海拔＞坡向＞坡度＞凹凸度。 部分土壤因子对物种多样性指数具有显著

影响，对于乔木，其影响力为：土壤 ｐＨ 值＞土壤容重＞土壤有效 Ｎ 含量＞土壤速效 Ｋ 含量＞质量含水率＞土壤速

效 Ｐ 含量＞土壤全 Ｐ 含量＞体积含水率；对于灌木，其影响力为：土壤 ｐＨ＞土壤有机质含量＞土壤速效 Ｐ 含量＞
土壤全 Ｎ 含量＞土壤全 Ｐ 含量；而其余土壤因子没有显著影响。 从排序图可以明显看出，对于乔木，土壤容重

与其物种多样性指数显著正相关，ｐＨ 值则与其显著负相关（图 ３）；对于灌木，坡位与其物种多样性指数显著

正相关（图 ４）。

表 ４　 乔木和灌木的 ＲＤＡ 排序中环境因子与排序轴间的显著性检验

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｔｈｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ｔｅｓｔ ｂｅｔｗｅｅｎ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ａｎｄ ｏｒｄｉｎａｔｉｏｎ ａｘｉｓ ｆｏｒ ＲＤＡ ｂｉｐｌｏｔ ｏｆ ａｒｂｏｒ ａｎｄ ｓｈｒｕｂ

环境因子
Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

乔木 Ａｒｂｏｒ 灌木 Ｓｈｒｕｂ

ＲＤＡ１ ＲＤＡ２ ｒ２ Ｐｒ（＞ｒ） Ｓｉｇ． ＲＤＡ１ ＲＤＡ２ ｒ２ Ｐｒ（＞ｒ） Ｓｉｇ．

海拔 Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ０．４９４ ０．８６９ ０．０１３ ０．００１ ∗∗∗ ０．９９９ ０．００９ ０．０２７ ０．００１ ∗∗∗

坡度 Ｓｌｏｐｅ －０．４６２ ０．８８７ ０．００５ ０．００２ ∗∗ ０．９９８ ０．０５５ ０．０１３ ０．００１ ∗∗∗

坡向 Ａｓｐｅｃｔ －０．３３９ ０．９４１ ０．００３ ０．０１２ ∗ ０．９９９ －０．００４ ０．０１６ ０．００１ ∗∗∗

凹凸度 Ｃｏｎｖｅｘｉｔｙ －０．７６９ ０．６３９ ０．００６ ０．００１ ∗∗∗ ０．９８９ －０．１４７ ０．００４ ０．００６ ∗∗

坡位 Ｐｏｓｉｔｉｏｎ －０．３４７ ０．９３８ ０．００３ ０．０１６ ∗ ０．９９９ －０．０４２ ０．０１８ ０．００１ ∗∗∗

土壤容重 ＢＤ －０．８８２ －０．４７２ ０．００６ ０．００１ ∗∗∗ －０．９９９ ０．００８ ０．００２ ０．０５１

土壤 ｐＨ 值 ｐＨ ０．９７３ ０．２２９ ０．０１８ ０．００１ ∗∗∗ ０．９９９ －０．００４ ０．０２０ ０．００１ ∗∗∗

土壤速效 Ｋ 含量 ＳＡＫ ０．９７１ －０．２４９ ０．００４ ０．００５ ∗∗ ０．９０９ －０．４１５ ０．００２ ０．０８８

土壤速效 Ｐ 含量 ＳＡＰ ０．３４４ －０．９３９ ０．００３ ０．０１２ ∗ －０．９９３ ０．１１５ ０．０１４ ０．００１ ∗∗∗

土壤有效 Ｎ 含量 ＳＨＮ ０．９９１ ０．１３１ ０．００５ ０．００１ ∗∗∗ －０．９９０ －０．１４０ ０．００１ ０．３３３

土壤质量含水率 ＳＭＭ ０．９９９ ０．０２２ ０．００３ ０．０１５ ∗ －０．９５７ ０．２９１ ０．０００ ０．７７１

土壤有机质含量 ＳＯＣ －０．１４７ －０．９８９ ０．００１ ０．２２２ －０．９９９ ０．０２０ ０．０１８ ０．００１ ∗∗∗

土壤全 Ｎ 含量 ＳＴＮ ０．７６７ －０．６４２ ０．０００ ０．６１３ －０．９９９ －０．０１２ ０．００７ ０．００１ ∗∗∗

土壤全 Ｐ 含量 ＳＴＰ ０．６１７ －０．７８７ ０．００２ ０．０３０ ∗ －０．９９６ ０．０８１ ０．００５ ０．００１ ∗∗∗

土壤体积含水率 ＳＶＭ ０．９３７ －０．３４９ ０．００２ ０．０４３ ∗ －０．９９０ ０．１４１ ０．００２ ０．０５１

　 　 ∗∗∗， Ｐ＜０．００１； ∗∗，Ｐ＜０．０１；∗，Ｐ＜０．０５；ＢＤ：土壤容重，Ｓｏｉｌ ｂｕｌｋ ｄｅｎｓｉｔｙ；ｐＨ：土壤 ｐＨ 值，Ｓｏｉｌ ｐＨ；ＳＡＫ：土壤速效 Ｋ 含量，Ｓｏｉｌ ａｖａｉｌａｂｌｅ

ｐｏｔａｓｓｉｕｍ；ＳＡＰ：土壤速效 Ｐ 含量，Ｓｏｉｌ ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ；ＳＨＮ：土壤有效 Ｎ 含量，Ｓｏｉｌ ａｖａｉｌａｂｌｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；ＳＭＭ：质量含水率，Ｍａｓｓ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｃｏｎｔｅｎｔ；

ＳＯＣ：土壤有机质含量，ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒ；ＳＴＮ：土壤全 Ｎ 含量，Ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；ＳＴＰ：土壤全 Ｐ 含量，Ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ；ＳＶＭ：体积含水率，

Ｖｏｌｕｍｅｔｒｉｃ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｃｏｎｔｅｎｔ

３　 讨论

地形作为间接的环境因子［１］，是能够反映温度、湿度、光照等的综合指标，对物种组成有着重要的影

响［２］。 保持不同地形间物种多样性差异有助于维持和保护区域的生物多样性［２４］。 坡度较缓的地区通常土层

比较深厚、水分含量较高、无机盐淋失不严重、土壤酸性较弱。 坡度＞２５°处，灌木的物种均匀度最高，说明灌

木多分布在排水良好的土壤中，且对稳固坡体和土壤有着重要作用，但这并不代表坡度较大处灌木种类多，因
此坡度对灌木的其他 ３ 个物种多样性指数并没有显著影响。 坡度对乔木的 ４ 个物种多样性均没有显著影响，
表明乔木可以在不同坡度上生长。 红松做为建群种，其幼树耐荫，成年树喜光，分布较广且均匀；主要伴生树

种，如紫椴、色木槭等也在极端生境（干旱、潮湿）以外的大范围内分布［２５］。 坡向主要影响太阳辐射强度和日
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图 １　 不同地形条件下阔叶红松林乔木的物种等级多度图及模型拟合结果

Ｆｉｇ．１　 Ｒｅｓｕｌｔ ｏｆ ｍｏｄｅｌｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｓｐｅｃｉｅｓ⁃ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ａｒｂｏｒ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｏｐｏｇｒａｐｈｙ ｏｆ ａ ｍｉｘｅｄ ｂｒｏａｄｌｅａｖｅｄ⁃Ｋｏｒｅａｎ ｐｉｎｅ ｆｏｒｅｓｔ

照时数［４］。 从阴坡到阳坡，光照增强，温度上升、蒸发量增大、湿度减小。 阴坡、半阴坡处灌木的 ４ 个物种多样
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图 ２　 不同地形条件下阔叶红松林灌木的物种等级多度图及模型拟合结果

Ｆｉｇ．２　 Ｒｅｓｕｌｔ ｏｆ ｍｏｄｅｌｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｓｐｅｃｉｅｓ－ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｓｈｒｕｂ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｏｐｏｇｒａｐｈｙ ｏｆ ａ ｍｉｘｅｄ ｂｒｏａｄｌｅａｖｅｄ⁃Ｋｏｒｅａｎ ｐｉｎｅ ｆｏｒｅｓｔ
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图 ３　 阔叶红松林乔木冗余分析 ＲＤＡ 排序图

Ｆｉｇ．３　 Ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ Ａｎａｌｙｓｉｓ （ＲＤＡ） ｂｉｐｌｏｔ ｏｆ ａｒｂｏｒ ｆｏｒ ａ ｍｉｘｅｄ ｂｒｏａｄｌｅａｖｅｄ⁃Ｋｏｒｅａｎ ｐｉｎｅ ｆｏｒｅｓｔ

Ｐａｔｒｉｃｋ：丰富度指数，Ｐａｔｒｉｃｋ′ｓ ｒｉｃｈｎｅｓｓ ｉｎｄｅｘ；Ｓｉｍｐｓｏｎ：优势度指数，Ｓｉｍｐｓｏｎ′ｓ ｉｎｄｅｘ；Ｓｈａｎｎｏｎ：多样性指数，Ｓｈａｎｎｏｎ—Ｗｉｅｎｅｒ ｆｕｎｃｔｉｏｎ；Ｐｉｅｌｏｕ：均

匀度指数，Ｐｉｅｌｏｕ′ｓ ｅｖｅｎｎｅｓｓ ｉｎｄｅｘ；ＢＤ：土壤容重，Ｓｏｉｌ ｂｕｌｋ ｄｅｎｓｉｔｙ；ｐＨ：土壤 ｐＨ 值，Ｓｏｉｌ ｐＨ；ＳＡＫ：土壤速效 Ｋ 含量，Ｓｏｉｌ ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ；

ＳＡＰ：土壤速效 Ｐ 含量，Ｓｏｉｌ ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ；ＳＨＮ：土壤有效 Ｎ 含量，Ｓｏｉｌ ａｖａｉｌａｂｌｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；ＳＭＭ：质量含水率，Ｍａｓｓ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＳＯＣ：

土壤有机质含量，Ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒ；ＳＴＮ：土壤全 Ｎ 含量，Ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；ＳＴＰ：土壤全 Ｐ 含量，Ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ；ＳＶＭ：体积含水率，

Ｖｏｌｕｍｅｔｒｉｃ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｃｏｎｔｅｎｔ；Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ：海拔；Ｃｏｎｖｅｘｉｔｙ：凹凸度； Ｓｌｏｐｅ：坡度；Ｐｏｓｉｔｉｏｎ：坡位；Ａｓｐｅｃｔ：坡向

图 ４　 阔叶红松林灌木冗余分析 ＲＤＡ 排序图

Ｆｉｇ．４　 Ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ Ａｎａｌｙｓｉｓ （ＲＤＡ） ｂｉｐｌｏｔ ｏｆ ｓｈｒｕｂ ｆｏｒ ａ ｍｉｘｅｄ ｂｒｏａｄｌｅａｖｅｄ⁃Ｋｏｒｅａｎ ｐｉｎｅ ｆｏｒｅｓｔ

性指数显著高于平地，说明阔叶红松林中耐荫植物占大部分。 主要的灌木物种耐荫性较强，由于上层乔木的

作用，受坡向影响较少，如刺五加、东北山梅花、光萼溲疏（Ｄｅｕｔｚｉａ ｇｌａｄａｔａ）、黄花忍冬（Ｌｏｎｉｃｅｒａ ｃｈｒｙｓａｎｔｈａ）、早
花忍冬 （ Ｌｏｎｉｃｅｒａ ｐｒａｅｆｌｏｒｅｎｓ ） 等； 较 耐 荫 的 灌 木 则 主 要 分 布 在 阴 坡、 半 阴 坡， 如 东 北 茶 藨 子 （ Ｒｉｂｅｓ
ｍａｎｄｓｃｈｕｒｉｃｕｍ）；平地处珍珠梅（Ｓｏｒｂａｒｉａ ｓｏｒｂｉｆｏｌｉａ）大量分布［２７］，因此灌木的物种多样性在平地处显著偏低。
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红松等主要树种在极端生境以外的大范围内分布均匀，但冷杉等耐荫种则需分布在阴坡、半阴坡［２５］，这导致

了阴坡、半阴坡处乔木的丰富度高但均匀度低。 谷地处排水较差，不适合大部分灌木的生长，物种多样性显著

偏低。 坡位对乔木的物种多样性影响不显著，该研究样地海拔范围为 ４２５—５０９ ｍ，坡位还不足以影响乔木的

物种多样性。
物种多度分布模型可以反映群落的集聚状态［１１］。 统计模型能很好地反应物种个体数目的分布情况，但

无法用生态学理论进行详细解释［４３］，只能从一定程度说明乔木在斜坡处、灌木在山脊、阴坡、半阴坡处丰富度

和均匀度较高［１１，４４］。 生态位分割模型与复合群落零和多项式模型结果在大部分地形下拟合较好，说明在阔

叶红松林中，生态位分化作用与中性过程的随机扩散作用共同维持着物种多样性。 不同地形间温度、湿度和

光照的差异使物种组成受到了生态位分化的作用。 该样地海拔范围为 ４２５—５０９ ｍ，地形间差异相对较小，当
生态位分化不明显时，随机扩散发挥主要作用。 二者的相对贡献率需要进一步研究。

土壤 ｐＨ 值对土壤中营养元素、有机质、微生物等均有重要影响，是土壤化学性质的综合反映；土壤容重

对土壤的通气透水性、有机质有着重要的影响；本研究中土壤 ｐＨ 值、土壤容重是影响乔木物种多样性的主要

因素。 Ｎ、Ｐ、Ｋ 等大量元素是植物生长所必须的矿质元素，比例适当有利于植物生长；土壤有机质与土壤肥力

有关，但其对本研究中乔木的物种多样性没有显著影响。 土壤对植物的影响不是独立的，各因子之间存在相

互关系，应综合考虑其对物种多样性的影响。
物种在地形上的分布部分是通过选择与资源利用和生长策略相关的功能性状形成的［５，４５］。 遗传分化较

高的物种也会占据不同的地形［４６］。 本文着重分析了地形对阔叶红松林物种多样性的影响，进一步的研究可

以考虑生物多样性的多个层次，为更好地理解物种多样性的维持机制提供依据。
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