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摘要：山地次生林在生物多样性保护中发挥着重要作用。 次生林发育过程中林下植被物种多样性的变化会直接影响生态系统

稳定性。 因此，揭示不同发育阶段次生林林下植被物种多样性变化及其影响因素和适用的多样性指数，对物种多样性的保护和

评估具有重要意义。 以冀北山地建群阶段（Ｉ）⁃竞争生长阶段（ＩＩ）⁃质量选择阶段（ＩＩＩ）⁃近自然阶段（ ＩＶ）构成的四个发育序列次

生林群落为研究对象，选取 ７ 个 α 多样性指数和 ２ 个 β 多样性指数，旨在为该地区物种多样性保护和评估提供理论依据。 结果

表明：（１）在次生林发育过程中灌木层 α 多样性指数大体呈下降⁃上升⁃下降的变化趋势；草本层物种多样性指数和物种均匀度

指数呈先下降后上升的变化趋势，而物种丰富度指数呈下降⁃上升⁃下降的变化趋势。 （２）随着次生林的发育，物种组成的差异

在减少，而共有物种相对多度的差异在增加，Ｊａｃｃａｒｄ 指数和 Ｃｈａｏ 指数均先降低后升高。 （３）土壤 ｐＨ 值、混交度、土壤有机质和

土壤含水率对灌木层物种多样性有显著影响；平均树高、平均胸径和土壤全磷含量对草本层物种多样性有显著影响。 （４）物种

均匀度对群落物种多样性指数的贡献高于物种丰富度。 （５）最适用于评估不同发育阶段次生林林下植被的物种丰富度指数为

Ｍａｒｇａｌｅｆ 指数，物种多样性指数为 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数，物种均匀度指数为 Ｐｉｅｌｏｕ 指数。 以上研究结果表明土壤理化因子对冀

北山地不同发育次生林林下灌木层物种多样性具有主导作用，而林分结构因子对草本层物种多样性具有主导作用。 本研究为

该地区生物多样性保护和评估提供理论支持。
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ｄｏｍｉｎａｎｔ ｒｏｌｅ ｉｎ ｔｈｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｔｈｅ ｈｅｒｂ ｌａｙｅｒ． Ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ｐｒｏｖｉｄｅｄ ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｓｕｐｐｏｒｔ ｆｏｒ ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎ
ａｎｄ ａｓｓｅｓｓｍｅｎｔ ｉｎ ｔｈｉｓ ｒｅｇｉｏｎ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘ； ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｓｔａｇｅ； ｓｏｉｌ ｐｈｙｓｉｃａｌ ａｎｄ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ； ｓｔａｎｄ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ； ｈｉｅｒａｒｃｈｉｃａｌ
ｐａｒｔｉｔｉｏｎｉｎｇ　

气候变化和生物多样性丧失是当前面临的最紧迫的两大环境挑战，物种丰富的生态系统往往具有更高的

生产力，对气候变化的适应能力强，这凸显了生物多样性与气候稳定性之间的协同作用［１—２］。 森林是地球上

最重要的陆地生态系统，拥有丰富的多样性，山地次生林在华北地区生物多样性保护中发挥着重要作用［３—４］。
次生林发育演替是自然因素和人为干扰共同作用下的时空动态演替序列，不同发育阶段的森林有着不同的群

落特征；次生林群落的发育过程在时间和空间上均具有复杂性，随着发育进程的进行，群落物种多样性也随之

变化［５—６］。 林下植被是森林生态系统的重要组成部分，在维持森林多样性、生态系统功能和稳定性方面发挥

着至关重要的作用［７］。 林下植被的物种多样性反映了群落结构的组成和发展阶段，同时揭示了其对环境的

动态适应性［８］。
诸多研究表明，林下植被物种多样性主要受土壤（非生物因素）和林分结构（生物因素）的影响［９—１０］。 土

壤为植物提供水分、养分和生存空间，影响着植物的繁殖和群落的形成；林分结构影响着林内光照、空气温度

和湿度等环境条件，进而影响林下物种多样性［１１—１２］。 不同影响因子间存在耦合关系，仅分析单一因子的单独

影响，难以全面反映林下植被物种多样性影响机理［１３］。 因此探究不同发育阶段次生林林下植被物种多样性

主要影响因子，为次生林多样性保护、优化和调控群落结构配置提供理论依据。
物种多样性可以通过丰富度和均匀度来体现；也可以通过 α 多样性（地方层面的变异性）、β 多样性（生

物栖息地之间的互补性）和 γ 多样性（景观之间的变异性）来体现［１４］。 过去几十年来，关于不同多样性指数

优缺点的争论一直存在，构建数学函数是量化物种多样性的方法，不同指数对丰富度（类别、类型、物种或等

级的数量）和分布（每个类别、类型、物种或等级的观测数量）的权重都不同［１５—１６］。 不同群落的特征各异，因
此不同的多样性指数必须灵活应用于不同群落［１７］。

冀北山地位于河北北部燕山山脉，是华北平原向蒙古高原的过渡地带，华北落叶松、山杨、白桦和云杉是

该地区的主要树种，在自然和人为干扰下发育演替形成了大面积次生林。 目前对于该地区物种多样性相关研

究较少，本研究选用陆元昌［１８］发育阶段划分方法将该地区次生林划分为建群阶段（Ｉ）、竞争生长阶段（ＩＩ）、质
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量选择阶段（ＩＩＩ）和近自然阶段（ＩＶ）。 以 ４ 个发育阶段次生林为研究对象，提出以下 ３ 个科学问题：（１）冀北

山地次生林在发育过程中林下植被物种多样性发生何种变化？ （２）土壤理化性质和林分结构对不同发育阶

段次生林林下植被物种多样性影响如何？ （３）选取的 ７ 个 α 多样性指数（物种均匀度、丰富度和多样性）哪个

是评估该地区多样性最合适的指数？ 以期为冀北山地不同发育次生林生物多样性的保护和评估提供科学

依据。

１　 材料和方法

１．１　 研究区概况

本研究区位于河北省承德市围场满族蒙古族自治县北部塞罕坝机械林场（４２°２６′—４２°５４′ Ｎ，１１６°３５′—
１１７°５０′ Ｅ、海拔 １５００—１９３９．６ ｍ）和木兰围场国有林场（１１６°５１′—１１７°４５′ Ｎ，４１°４７′—４２°０６′ Ｅ、海拔 ７５０—
１８２９ ｍ）。 该地区气候属于温带大陆性季风气候，年平均气温－１．４—４．７ ℃；冬季从十一月持续到翌年三月，
漫长而寒冷；夏季温度不高，光照强烈；无霜期在 ６７—１２８ ｄ；全年降水量在 ３８０—５６０ ｍｍ 之间。 主要树种有：
白桦（Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ）、山杨（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ）、华北落叶松（Ｌａｒｉｘ ｇｍｅｌｉｎｉｉ ｖａｒ． ｐｒｉｎｃｉｐｉｓ⁃ｒｕｐｐｒｅｃｈｔｉｉ．）和云杉

（Ｐｉｃｅａ ａｓｐｅｒａｔａ）等。 林下植被主要包括：毛榛（Ｃｏｒｙｌｕｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ）、稠李（Ｐｒｕｎｕｓ ｐａｄｕｓ）、金花忍冬（Ｌｏｎｉｃｅｒａ
ｃｈｒｙｓａｎｔｈａ）和唐松草（Ｔｈａｌｉｃｔｒｕｍ ａｑｕｉｌｅｇｉｉｆｏｌｉｕｍ ｖａｒ． ｓｉｂｉｒｉｃｕｍ）等。 该地区土壤类型主要为山地棕壤、灰色森林

土以及风沙土。
１．２　 样地设置和群落调查

２０２４ 年 ７—８ 月，经前期踏查，将本研究区次生林划分为 ４ 个发育阶段，即建群阶段（ Ｉ）、竞争生长阶段

（ＩＩ）、质量选择阶段（ＩＩＩ）和近自然阶段（ ＩＶ），在每一阶段分别设置 ５ 块样地，共设置 ２０ 块样地，对每个样地

内胸径（ＤＢＨ）≥３ ｃｍ 的乔木进行检尺， 记录其物种名、胸径、树高和位置坐标等数据。 在每个样地四角分别

设置 １ 个 ５ ｍ×５ ｍ 灌木样方，以中心点为中点设置 ４ 个 ５ ｍ×５ ｍ 灌木样方；在四角灌木样方中分别以样地顶

点为一个顶点两条边与样地边重合，设置 １ 个 １ ｍ×１ ｍ 草本样方，在样地中心设置 １ 个 １ ｍ×１ ｍ 草本样方，
共计 １６０ 个灌木样方、１００ 个草本样方，对样方进行调查，记录灌木和草本样方内的植物种名、多度、盖度和高

度等。 样地具体情况详见表 １。
１．３　 土壤采集和测定

在每个样地内沿对角线按五点取样法采集 １ ｍ×１ ｍ 小样方中的 ０—２０ ｃｍ 土层的土壤样本，以 １０ ｃｍ 为

一层收集土样，分层（０—１０ ｃｍ、１０—２０ ｃｍ）环刀取样，用铝盒采集土壤样品，测其鲜重，再置于烘箱 １０５ ℃烘

至恒重测量其干重，并测定物理性质：土壤含水率（ＳＷＣ），同时将分层采集土壤样品去除枯枝落叶、树根以及

石砾等杂物后风干，经 １００ 目的筛子研磨过筛后，将各样点的土样分层充分混合为一个样本装入自封袋中并

编号用于测定化学性质。 土壤酸碱度（ｐＨ）采用电位法测定；土壤有机质（ＳＯＭ）、全氮（ＴＮ）、全磷（ＴＰ）、全钾

（ＴＫ）分别采用重铬酸钾容量法、重铬酸钾⁃硫酸消化法、高氯酸消解⁃钼锑抗比色法、氢氧化钠熔融⁃火焰光度

法测定［１３］。
１．４　 林分空间结构参数

本研究选取大小比（Ｕｉ）、角尺度（Ｗｉ）和混交度（Ｍｉ）３ 个林分空间结构指标，采用四株相邻木法计算，为

消除边缘效应，样地内边缘木不设为标准木。 大小比数值表明单木生长的优劣程度和林木大小分化程度；角
尺度数值表明林木在水平地面上的空间分布格局；混交度数值表明林分内树种的空间隔离程度［１９］。 计算公

式如下：

大小比： Ｕｉ ＝
１
４ ∑

４

ｊ ＝ １
ｋｉｊ （１）

角尺度： Ｗｉ ＝
１
４ ∑

４

ｊ ＝ １
ｚｉｊ （２）
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表 １　 样地基本概况

Ｔａｂｌｅ １　 Ｂａｓｉｃ ｏｖｅｒｖｉｅｗ ｏｆ ｔｈｅ ｓａｍｐｌｅ ｐｌｏｔｓ

发育阶段
Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ
ｓｔａｇｅ

面积 ／ ｍ２

Ａｒｅａ

树种组成
Ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ
ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ

海拔 ／ ｍ
Ａｌｔｉｔｕｄｅ

林龄 ／ ａ
Ａｇｅ ｏｆ ｓｔａｎｄ

郁闭度 ／ ％
Ｃｒｏｗｎ ｄｅｎｓｉｔｙ

坡度 ／ （ °）
Ｇｒａｄｉｅｎｔ

坡向
Ｓｌｏｐｅ ａｓｐｅｃｔ

Ｉ ２５００ ７ 白 ２ 黑 １ 杂 １２９３ ２１ ０．９ ３６ 阴坡

Ｉ ２５００ １０ 白 １６０８ ５６ ０．８ ２５ 半阴坡

Ｉ ２５００ ９ 白 １ 杂 １５４０ ５６ ０．８ ２４ 半阴坡

Ｉ ６００ ７ 杨 ３ 枫 １３９２ ６０ ０．７ １３ 半阴坡

Ｉ ６００ ９ 杨 １ 枫 １２３３ ６０ ０．７ １３ 半阴坡

ＩＩ ２５００ ５ 杨 ４ 白 １ 杂 １５３０ ３０ ０．６ １５ 阴坡

ＩＩ ２５００ ５ 白 ５ 杨 １４９５ ５０ ０．６ ５ 半阴坡

ＩＩ ２５００ ６ 白 ３ 杨 １ 杂 １４９５ ４７ ０．５ ５ 半阴坡

ＩＩ ２５００ １０ 白 １５２９ ５７ ０．５ ２５ 阴坡

ＩＩ ９００ ９ 白 １ 枫 １５００ ４９ ０．７ １６ 半阴坡

ＩＩＩ ２５００ ６ 落 ２ 白 １ 杨 １ 杂 １３２０ ３２ ０．６ １１ 阴坡

ＩＩＩ ２５００ ５ 白 ４ 落 １ 杂 １３６６ ３４ ０．７ １２ 阴坡

ＩＩＩ ２５００ ６ 白 ４ 落 １４８１ ２６ ０．７ １８ 阴坡

ＩＩＩ ２５００ ７ 落 ３ 白 １５７０ ３６ ０．６ １４ 半阴坡

ＩＩＩ ９００ ５ 落 ５ 白 １３４５ ４０ ０．５ １０ 阴坡

ＩＶ ２５００ ６ 落 ４ 白 １５２７ ６３ ０．７ １８ 阴坡

ＩＶ ２５００ ７ 白 ３ 落 １５１８ ６０ ０．７ １６ 半阴坡

ＩＶ ２５００ ４ 白 ２ 云 ２ 杨 ２ 落 １７２０ ７０ ０．６ １８ 阴坡

ＩＶ ２５００ ６ 云 ３ 落 １ 白 １７０３ ７０ ０．７ ２０ 阴坡

ＩＶ ９００ ９ 云 １ 落 １６９９ ５５ ０．７ ８ 阴坡

　 　 Ｉ：建群阶段 Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｅｓｔａｂｌｉｓｈｍｅｎｔ ｓｔａｇｅ；ＩＩ：竞争生长阶段 Ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｖｅ ｇｒｏｗｔｈ ｓｔａｇｅ ；ＩＩＩ：质量选择阶段 Ｑｕａｌｉｔａｔｉｖｅ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｓｔａｇｅ；ＩＶ：近自然阶

段 Ｎｅａｒ⁃ｎａｔｕｒａｌ ｓｔａｇｅ；树种组成用数字简化表示各树种蓄积量的十分比（总和为 １０），每个数字对应 １０％的比例；例如“３ 白 ２ 黑 １ 枫 １ 杨 １ 云 １ 落

１ 杂”即白桦 ３０％、黑桦 ２０％、五角槭 １０％、山杨 １０％、云杉 １０％、华北落叶松 １０％、混杂 １０％

混交度： Ｍｉ ＝
１
４ ∑

４

ｊ ＝ １
ｖｉｊ （３）

式中，ｉ 参照树； ｊ 为相邻木； Ｋ ｉｊ为离散变量，当相邻木 ｊ 的胸径比参照树 ｉ 小时，Ｋ ｉｊ ＝ ０，反之，Ｋ ｉｊ ＝ １；任意两个

邻接最近相邻木的夹角中的小角为 α，Ｚ ｉｊ为离散变量，当第 ｊ 个相邻木夹角 α 角小于标准角 α０（α０ ＝ ７２°）时，
Ｚ ｉｊ ＝ １；反之，Ｚ ｉｊ ＝ ０；Ｖｉｊ为离散变量， 当相邻木 ｊ 与参照树 ｉ 非同种时，Ｖｉｊ ＝ １，反之，Ｖｉｊ ＝ ０。
１．５　 重要值和多样性指数

重要值（ ＩＶ）是用来表征某个种在群落中的地位和作用的综合数量指标，计算公式如下：
ＩＶ＝（相对多度＋相对盖度＋相对频度） ／ ３ ×１００％ （４）

选取 ７ 个 α 多样性指数和 ２ 个 β 多样性指数，将 ７ 个 α 多样性指数分为物种多样性指数、物种均匀度指

数和物种丰富度指数三类［２０—２１］。 具体详见表 ２。
１．６　 数据处理

在 Ｅｘｃｅｌ ２０２１ 中整理数据并计算各发育阶段灌木和草本的重要值，在 Ｒ ４．４１ 中进行各多样性指数计算

和统计分析，采用 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性性系数进行相关性分析；运用 ｖｅｇａｎ 包中 ｒｄａ 函数分别对灌草层 α 多样性指

数与环境因子进行冗余分析（ＲＤＡ），发现平均胸径因子的方差膨胀因子（ＶＩＦ）大于 １０，说明与其他因子的共

线性较高，为确保模型的稳定性，将平均胸径因子剔除后再进行冗余分析；置换检验的结果会随着各因子的排

列顺序的变化而改变，且去除共线性因子造成了变量损失，为克服这些缺陷，使用 ｒｄａｃｃａａ．ｈｐ 包中 ｒｄａｃｃａ．ｈｐ
函数进行层次分割分析［２４］，该分析可以分解每个因子驱动响应变量变化的百分比且不会因变量排列顺序的

改变而变化，可以对所有变量子集进行全局分解，并通过计算每个变量在不同子集组合中的独立贡献和共享
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表 ２　 多样性指数信息

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ

指数空间维度
Ｉｎｄｅｘ ｓｐａｃｅ
ｄｉｍｅｎｓｉｏｎ

指数类别
Ｉｎｄｅｘ ｃａｔｅｇｏｒｙ

多样性指数
Ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘ

公式
Ｅｑｕａｔｉｏｎ

数学原理
Ｐｒｉｎｃｉｐｌｅｓ ｏｆ ｍａｔｈｅｍａｔｉｃｓ

意义和特点
Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ａｎｄ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ

α 多样性指数
α ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘ

物种多样性
指数

Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ
指数

Ｈ ＝ － ∑
ｓ

ｉ ＝ １
ｐ ｉ ｌｎｐ ｉ （５）

与香农熵有关，是信息论中用
来量化随机变量的一种量度；
该指数通过计算群落中物种
相对丰度的加权熵来度量群
落的多样性。

反映了群落内物种丰富度和均匀度的总体
状况更重视物种丰富度，但其混淆了丰富
度和均匀度，较其他物种多样性指数对稀
有物种的敏感性高；该指数数值越高，表明
物种越丰富， 均匀度越高， 群落多样性

越高［１４］。

Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数 λ ＝ １ － ∑
ｓ

ｉ ＝ １
ｐ２ｉ （６）

从给定群落中随机抽取的两
个个体属于不同物种的概率。

该指数衡量优势物种在群落中的突出地位
和作用， 受调查单元中物种均匀度的影响
较大，而对物种丰富度的敏感度最低，对优
势物种敏感性高；数值越高，物种分布越均

匀，种间差异小，多样性高［１４］。

ＰＩＥ 种间相遇
机率指数

Ｐ ＝ Ｎ（Ｎ － １）

∑
Ｓ

ｉ ＝ １
ｎ ｉ（ｎ ｉ － １）

（７）
基于对不同物种个体相遇概
率的计算，通过求和得到群落
中任意两个个体属于不同物
种的总概率。

该指数反映了群落中物种的多样性和均匀
度，受调查群落大小影响较大；当群落中物
种数量多且分布均匀时，不同物种个体相
遇的概率较高，指数值也相应较高。 反之，
当群落中物种数量少或分布不均匀时，指
数值则较低［１４］。

物种丰富度
指数

Ｍｅｎｈｉｎｉｃｋ 指数
ＤＭｎ＝

Ｓ
　 Ｎ

（８）

物种丰富度 Ｓ 除以群落中所
有物种个体的总和 Ｎ 的平方
根，这可以避免个体数过多对
结果的影响，计算时使用 Ｓ 个
物种。

该指数考虑物种丰富度与样本大小之间的
关系。 根据群落大小对物种丰富度进行归
一化处理，减少不同群落间样本大小差异
造成的潜在偏差，但该指数没有考虑物种
均匀度或群落中不同物种的相对丰度，对
稀有种敏感性较低；数值越大，表明群落的

物种丰富度越高［２２］。

Ｍａｒｇａｌｅｆ 指数 ＤＭｇ＝
（Ｓ－１）
ｌｎＮ

（９）

物种丰富度 Ｓ 除以群落中所
有物种个体的总和 Ｎ 的自然
对数，可以平衡个体总数对指
数的影响，避免个体数的影响
被过度放大，计算时使用 Ｓ－１
个物种。

该指数考虑了样本大小对物种丰富度的影
响，对样本大小的影响进行了矫正，减少了
因不同群落或数据集的样本大小不同而可
能造成的偏差；更重视物种数相对于个体
数的变化，对稀有种敏感性高；但该指数没
有考虑物种均匀度或群落中不同物种的相
对丰度；数值越高，表明群落的物种丰富度

越高［２２］。

物种均匀度
指数

Ｐｉｅｌｏｕ 指数 Ｊ ＝ Ｈ
ｌｎＳ

（１０）

Ｈ 指数用物种相对丰度的加
权熵来衡量物种多样性，该指
数通过将 Ｈ 指数除以物种种
数 Ｓ 的自然对数（最大可能
的熵，即当所有物种具有相同
丰度时的熵），来标准化指
数， 反 映 物 种 分 布 的 均 匀
程度。

该指数反映了群落内物种分布的均匀性；
基于 Ｈ 指数计算得出，便于计算，该指数在
很大程度上取决于物种丰富度，对稀有物
种敏感性高，从而使其对均匀度的估算能
力较 弱； 数 值 越 高， 表 明 物 种 分 布 越

均匀［２１］。

Ａｌａｔａｌｏ 指数
Ｅ ＝

（∑
Ｓ

ｉ ＝ １
ｐ２ｉ ）

－１ － １

ｅｘｐ － ∑
Ｓ

ｉ ＝ １
ｐ ｉ ｌｎｐ ｉ( ) － １

（１１）

分子为所有物种相对丰度的
平方和的倒数减 １，这样可以
构造一个从 ０ 到接近无限的
值域，当所有物种均匀分布
时，该值接近 ０，不均匀时则
远离 ０；分子为将 Ｈ 指数（即
相对丰度的信息熵）进行以 ｅ
为底的指数运算后减 １，有助
于准确反映物种相对丰度的
分布情况。

该指数反映了群落内物种分布的均匀性；
与物种丰富度的关系较弱，受物种总数的
干扰较少；但因该指数主要关注物种相对
丰度情况，可能对稀有物种的敏感性不足，
同时该指数受数据精度和样本量的影响较

大；数值越高，表明物种分布越均匀［２１］。

５　 ２２ 期 　 　 　 乔润鑫　 等：冀北山地不同发育阶段次生林林下植被物种多样性影响因素及指数比较 　
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续表

指数空间维度
Ｉｎｄｅｘ ｓｐａｃｅ
ｄｉｍｅｎｓｉｏｎ

指数类别
Ｉｎｄｅｘ ｃａｔｅｇｏｒｙ

多样性指数
Ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘ

公式
Ｅｑｕａｔｉｏｎ

数学原理
Ｐｒｉｎｃｉｐｌｅｓ ｏｆ ｍａｔｈｅｍａｔｉｃｓ

意义和特点
Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ａｎｄ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ

β 多样性指数
β ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘ — Ｊａｃｃａｒｄ 指数 Ｃ ｊ＝

ａ
ａ＋ｂ＋ｃ

（１２）

两个群落共有的物种数除以
群落 Ａ 特有的物种数、群落 Ｂ
特有的物种数、两个群落（Ａ
和 Ｂ） 共有的物种数之和。

该指数用来衡量两个群落间的相似性的指
标，其计算基于物种的出现率，计算简单；
但其没有考虑物种的丰度，导致物种的权
重都是相同的，对稀有物种敏感性不足；取
值范围是为在 ０ 到 １ 之间，数值越接近 １
表明两个群落有更多相同的物种，相似

性高［２３］。

— Ｃｈａｏ 指数 ＣＣ＝
Ｕ＋Ｖ－２ＵＶ

Ｕ＋Ｖ
（１３）

基于 Ｃｈａｏ２ 指数对物种丰富
度的估计，结合群落间共有物
种的数量，来评估群落的差异
性，分子为两个群落各自独有
的物种种数减去共有的物种
数，分母为两群落共有种相对
各自群落的相对多度之和。

该指数用来衡量两个群落间的物种多样性
差异，其计算基于物种的多度，综合考虑群
落内部和之间的物种多样性，通过标准化
使结果易于解读，对稀有物种敏感；数值在
０ 到 １ 之间，数值接近 ０ 表示群落非常相

似，接近 １ 表示群落之间差异显著［２３］。

　 　 公式（５）—（１１）中 ｐ ｉ为物种 ｉ 的个体数量占群落中全部个体的比例；Ｓ 为物种种数；Ｎ 为所有物种的个体总数；ｎ ｉ为第 ｉ 个物种的个体数。 公式（１２）中 ａ 为两个

群落共有的物种数；ｂ 为群落 Ａ 特有的物种数；ｃ 为群落 Ｂ 特有的物种数。 公式（１３）中 Ｕ 和 Ｖ 分别为群落 Ａ 和群落 Ｂ 共有物种相对各自群落的相对多度

贡献来量化其重要性；运用 ＭｕＭＩｎ 包和 ｒｄａｃｃａａ．ｈｐ 包中 ｌｍ 函数和 ｒｄａｃｃａ．ｈｐ 函数进行多元线性回归分析和层

次分割；运用 ｓｔａｔｓ 包中 ｐｒｃｏｍｐ 函数进行主成分分析对 α 多样性指数进行排序。 绘图在 Ｒ ４．４１ 和 Ｏｒｉｇｉｎ ２０２４
中进行。

图 １　 不同发育次生林林下植被科属种组成

Ｆｉｇ．１　 Ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｙ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｉｎ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｆｏｒｅｓｔｓ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｓｔａｇｅｓ

２　 结果与分析

２．１　 不同发育阶段次生林林下植被物种组成和重要值

该地区共发现林下植被共 １７７ 种，隶属于 ５３ 科，１２２ 属。 其中灌木层共 ５０ 种，隶属于 ２２ 科，３５ 属；草本

层共 １２７ 种，隶属于 ３８ 科，８９ 属。 如图 １ 所示，发育 ＩＩＩ 期林下草本层的科属种组成最丰富，发育 Ｉ 期林下灌

６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４５ 卷　
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木层的科属种组成最丰富，发育 ＩＶ 期林下灌木层和草本层的科属种组成最简单。 各发育阶段次生林林下草

本层植物科属种组成均比灌木层丰富。
由表 ３ 可知，灌木层植物主要为松科、蔷薇科、桦木科、忍冬科和无患子科植物；发育 Ｉ、ＩＩ 和 ＩＩＩ 期灌木层

优势种均为毛榛，发育 ＩＶ 期灌木层优势种为云杉。 草本层植物主要为莎草科、毛茛科、茜草科、禾本科和蔷薇

科植物；发育 ＩＩ、ＩＩＩ 和 ＩＶ 期草本层的优势种均为乌苏里薹草，发育 Ｉ 期草本层优势种为扁秆薹草。

表 ３　 不同发育阶段次生林林下植被优势种重要值

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｙ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｉｎ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｆｏｒｅｓｔｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｓｔａｇｅｓ

植被层次
Ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ ｌａｙｅｒ

发育阶段
Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ
ｓｔａｇｅ

优势物种
Ｐｒｅｄｏｍｉｎａｎｔ
ｓｐｅｃｉｅｓ

重要值 ／ ％
Ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｖａｌｕｅ

灌木层
Ｓｈｒｕｂ ｌａｙｅｒ Ｉ

毛榛（Ｃｏｒｙｌｕｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ）＋五角槭（Ａｃｅｒ ｐｉｃｔｕｍ ｓｕｂｓｐ． ｍｏｎｏ） ＋山刺
玫（Ｒｏｓａ ｄａｖｕｒｉｃａ） ＋平榛（Ｃｏｒｙｌｕｓ ｈｅｔｅｒｏｐｈｙｌｌａ） ＋金花忍冬（ Ｌｏｎｉｃｅｒａ
ｃｈｒｙｓａｎｔｈａ）

２６．２６＋９．１０＋９．７４＋５．４５＋５．１２

ＩＩ 毛榛 （ Ｃｏｒｙｌｕｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ） ＋稠李 （ Ｐｒｕｎｕｓ ｐａｄｕｓ） ＋山杨 （ Ｐｏｐｕｌｕｓ
ｄａｖｉｄｉａｎａ）＋蒙古栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｍｏｎｇｏｌｉｃａ）＋鼠李（Ｒｈａｍｎｕｓ ｄａｖｕｒｉｃａ） ３０．４４＋１０．７４＋８．６７＋６．１６＋６．１４

ＩＩＩ
毛榛（Ｃｏｒｙｌｕｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ） ＋平榛（Ｃｏｒｙｌｕｓ ｈｅｔｅｒｏｐｈｙｌｌａ） ＋华北忍冬
（Ｌｏｎｉｃｅｒａ ｔａｔａｒｉｎｏｗｉｉ）＋大叶小檗（Ｂｅｒｂｅｒｉｓ ｆｅｒｄｉｎａｎｄｉ－ｃｏｂｕｒｇｉｉ） ＋五角
槭（Ａｃｅｒ ｐｉｃｔｕｍ ｓｕｂｓｐ． ｍｏｎｏ）

２８．４５＋１８．０４＋８．３８＋５．７１＋５．０８

ＩＶ
云杉（Ｐｉｃｅａ ａｓｐｅｒａｔａ）＋ 山刺玫（Ｒｏｓａ ｄａｖｕｒｉｃａ）＋蓝靛果忍冬（Ｌｏｎｉｃｅｒａ
ｃａｅｒｕｌｅａ） ＋ 花 楸 （ Ｓｏｒｂｕｓ ｐｏｈｕａｓｈａｎｅｎｓｉｓ ） ＋ 金 花 忍 冬 （ Ｌｏｎｉｃｅｒａ
ｃｈｒｙｓａｎｔｈａ）

４０．５１＋２０．９７＋９．６５＋７．４８＋７．２７

草本层
Ｈｅｒｂａｃｅｏｕｓ ｌａｙｅｒ Ｉ

扁秆薹草（Ｃａｒｅｘ ｐｌａｎｉｃｕｌｍｉｓ） ＋乌苏里薹草（Ｃａｒｅｘ ｕｓｓｕｒｉｅｎｓｉｓ） ＋草问
荆 （ Ｅｑｕｉｓｅｔｕｍ ｐｒａｔｅｎｓｅ ） ＋ 唐 松 草 （ Ｔｈａｌｉｃｔｒｕｍ ａｑｕｉｌｅｇｉｉｆｏｌｉｕｍ ｖａｒ．
ｓｉｂｉｒｉｃｕｍ）＋大叶糙苏（Ｐｈｌｏｍｏｉｄｅｓ ｍａｘｉｍｏｗｉｃｚｉｉ）

７．７７＋７．３８＋５．３５＋５＋４．７

ＩＩ
乌苏里薹草 （Ｃａｒｅｘ ｕｓｓｕｒｉｅｎｓｉｓ） ＋唐松草（ Ｔｈａｌｉｃｔｒｕｍ ａｑｕｉｌｅｇｉｉｆｏｌｉｕｍ
ｖａｒ． ｓｉｂｉｒｉｃｕｍ） ＋北方拉拉藤 （ Ｇａｌｉｕｍ ｂｏｒｅａｌｅ） ＋林地早熟禾 （ Ｐｏａ
ｎｅｍｏｒａｌｉｓ）＋蚊子草（Ｆｉｌｉｐｅｎｄｕｌａ ｄｉｇｉｔａｔａ）

１１．４６＋１０．６４＋６．０１＋５．４５＋５．２４

ＩＩＩ
乌苏里薹草（Ｃａｒｅｘ ｕｓｓｕｒｉｅｎｓｉｓ） ＋北方拉拉藤（Ｇａｌｉｕｍ ｂｏｒｅａｌｅ） ＋白屈
菜（ Ｃｈｅｌｉｄｏｎｉｕｍ ｍａｊｕｓ ） ＋ 披 针 薹 草 （ Ｃａｒｅｘ ｌａｎｃｉｆｏｌｉａ ） ＋ 唐 松 草
（Ｔｈａｌｉｃｔｒｕｍ ａｑｕｉｌｅｇｉｉｆｏｌｉｕｍ ｖａｒ． ｓｉｂｉｒｉｃｕｍ）

８．７５＋７．３３＋６．９５＋６．５７＋５．１７

ＩＶ
乌苏里薹草（Ｃａｒｅｘ ｕｓｓｕｒｉｅｎｓｉｓ） ＋蚊子草（Ｆｉｌｉｐｅｎｄｕｌａ ｄｉｇｉｔａｔａ） ＋北方
拉拉藤 （ Ｇａｌｉｕｍ ｂｏｒｅａｌｅ） ＋林地早熟禾 （ Ｐｏａ ｎｅｍｏｒａｌｉｓ） ＋ 草问荆
（Ｅｑｕｉｓｅｔｕｍ ｐｒａｔｅｎｓｅ）

１５．０４＋８．２７＋５．４７＋４．９２＋４．８７

２．２　 不同发育阶段次生林林下植被 α 多样性变化特征

由表 ４ 可看出 α 多样性指数均值的变化，随着次生林的发育，在灌木层中 Ｈ 指数呈递减趋势，而 λ 和 Ｐ
指数呈下降⁃上升⁃下降的变化趋势；ＤＭｎ指数呈递减趋势，ＤＭｇ指数同样呈下降⁃上升⁃下降的变化趋势；Ｊ 和 Ｅ
指数也呈下降⁃上升⁃下降趋势。 在草本层中 Ｈ、λ 和 Ｐ 指数均呈先下降后上升的变化趋势；ＤＭｎ和 ＤＭｇ指数均

呈下降⁃上升⁃下降的变化趋势；Ｊ 和 Ｅ 指数也均呈先下降后上升的变化趋势。 灌木层 α 多样性指数随发育的

进行整体上呈下降⁃上升⁃下降的变化趋势，而草本层物种多样性指数和物种均匀度指数与物种丰富度指数间

变化趋势存在差异。
２．３　 不同发育阶段次生林林下植被 β 多样性变化特征

由表 ５ 可知，Ｊａｃｃａｒｄ 指数大小变化为 ＩＩＩ— ＩＶ＞ Ｉ— ＩＶ＞ Ｉ— ＩＩＩ＞ Ｉ— ＩＩ＞ ＩＩ— ＩＶ＞ ＩＩ— ＩＩＩ，发育 ＩＩＩ 期—发

育 ＩＶ 期的指数最大，说明两阶段物种组成高度相似，表明发育后期物种组成趋于稳定；发育 ＩＩ 期—发育 ＩＩＩ 期
数值最小，说明两个阶段物种组成差异最大，相似度低。 Ｃｈａｏ 指数大小变化为 ＩＩ— ＩＩＩ＜ Ｉ—ＩＩ＜ Ｉ— ＩＩＩ＜ ＩＩ—
ＩＶ＜ Ｉ— ＩＶ＜ ＩＩＩ— ＩＶ，发育 ＩＩ 期—发育 ＩＩＩ 期数值最小说明两个阶段共有物种相对多度相似性高；发育 ＩＩＩ
期—发育 ＩＶ 期数值最大说明两个阶段共有物种相对多度相似性低。 整体上看共有物种的相对多度的相似性

结果与物种组成的相似性结果基本相反。 随着次生林的发育 Ｊａｃｃａｒｄ 指数先降低后升高，说明物种组成的差

７　 ２２ 期 　 　 　 乔润鑫　 等：冀北山地不同发育阶段次生林林下植被物种多样性影响因素及指数比较 　
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异性在减少；Ｃｈａｏ 指数为先降低后升高，说明共有物种相对多度的差异性在增加。 表明了随着次生林的发育

林下植被经历了物种重组与共有种相对多度振荡的双重过程。

表 ４　 不同发育阶段次生林林下植被 α多样性指数（平均值±标准差）

Ｔａｂｌｅ ４　 α⁃ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｉｃｅｓ ｏｆ ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｙ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｉｎ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｆｏｒｅｓｔｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｔａｇｅｓ ｏｆ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ （ｍｅａｎ±ｓｔａｎｄａｒｄ ｄｅｖｉａｔｉｏｎ）

植被层次
Ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ ｌａｙｅｒ

α 多样性指数
α ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘ

发育阶段 Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｓｔａｇｅ

Ｉ ＩＩ ＩＩＩ ＩＶ
灌木层 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数 １．７６±０．６３ａ １．６８±０．５９ａ １．６７±０．４７ａ １．１７±０．６０ａ
Ｓｈｒｕｂ ｌａｙｅｒ Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数 ０．７１±０．１９ａ ０．６８±０．２２ａ ０．６９±０．１１ａ ０．５１±０．２６ａ

ＰＩＥ 种间相遇机率指数 ０．７１±０．２０ａ ０．６９±０．２３ａ ０．７０±０．１２ａ ０．５２±０．２６ａ
Ｍｅｎｈｉｎｉｃｋ 指数 １．１１±０．４９ａ ０．９５±０．３３ａｂ ０．９１±０．３０ａｂ ０．５５±０．２８ｂ
Ｍａｒｇａｌｅｆ 指数 ２．５１±１．０１ａ ２．３４±０．８２ａ ２．３９±１．００ａ １．３７±０．６６ａ
Ｐｉｅｌｏｕ 指数 ０．６８±０．１５ａ ０．６１±０．２９ａ ０．６５±０．０９ａ ０．５５±０．２０ａ
Ａｌａｔａｌｏ 指数 ０．６１±０．１４ａ ０．５７±０．２０ａ ０．６０±０．１３ａ ０．５８±０．１８ａ

草本层 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数 ２．６２±０．３０ａ ２．５６±０．１９ａ ２．５２±０．２８ａ ２．６３±０．２０ａ
Ｈｅｒｂａｃｅｏｕｓ ｌａｙｅｒ Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数 ０．９０±０．０３ａ ０．８８±０．０３ａ ０．８７±０．０４ａ ０．８９±０．０３ａ

ＰＩＥ 种间相遇机率指数 ０．９１±０．０２ａ ０．８９±０．０３ａ ０．８８±０．０４ａ ０．９０±０．０３ａ
Ｍｅｎｈｉｎｉｃｋ 指数 １．９０±０．４８ａ １．４６±０．３５ａｂ １．６７±０．３３ａｂ １．３４±０．３１ｂ
Ｍａｒｇａｌｅｆ 指数 ４．５４±１．０２ａ ４．２７±１．２０ａ ４．８３±１．１１ａ ４．０５±０．７３ａ
Ｐｉｅｌｏｕ 指数 ０．８４±０．０２ａ ０．８０±０．０３ａｂ ０．７６±０．０７ｂ ０．８２±０．０４ａ
Ａｌａｔａｌｏ 指数 ０．７１±０．０６ａ ０．６６±０．０６ａ ０．６４±０．０９ａ ０．６９±０．０９ａ

　 　 不同小写字母表示差异显著性（Ｐ＜０．０５）

表 ５　 不同发育阶段次生林林下植被 β多样性指数（平均值±标准差）

Ｔａｂｌｅ ５　 β⁃ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘ ｏｆ ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｙ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｉｎ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｆｏｒｅｓｔｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｔａｇｅｓ ｏｆ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ （ｍｅａｎ±ｓｔａｎｄａｒｄ ｄｅｖｉａｔｉｏｎ）

发育阶段
Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｓｔａｇｅ

Ｊａｃｃａｒｄ 指数 Ｊａｃｃａｒｄ Ｉｎｄｅｘ Ｃｈａｏ 指数 Ｃｈａｏ ｉｎｄｅｘ

ＩＩ ＩＩＩ ＩＶ ＩＩ ＩＩＩ ＩＶ
Ｉ ０．７９±０．０６ａｂｃ ０．８０３±０．０９ａｂ ０．８０５±０．１１ａｂ ０．５４±０．１６ｂｃ ０．５５±０．２３ａｂｃ ０．６８±０．２３ａｂｃ
ＩＩ — ０．７６±０．０６ｃ ０．７７±０．０５ｂｃ — ０．４６±０．１４ｃ ０．５８±０．０９ａｂｃ
ＩＩＩ — — ０．８２±０．０６ａ — — ０．７１±０．１１ａ

　 　 不同小写字母表示差异显著性（Ｐ＜０．０５）

２．４　 不同发育阶段次生林土壤理化性质变化特征

由图 ２ 可知，各发育阶段不同土壤因子的变化趋势并不相同。 其中土壤含水率、土壤有机质含量和土壤

全钾含量随着次生林的发育呈先下降后上升的变化趋势；土壤全氮含量和土壤全磷含量随着次生林的发育呈

下降⁃上升⁃下降的变化趋势；土壤 ｐＨ 值随着次生林的发育呈先上升后下降的变化趋势。
２．５　 不同发育阶段次生林林分结构变化特征

由表 ６ 可知，在非空间结构中，林分密度随着次生林的发育呈下降⁃上升⁃下降的变化趋势；平均胸径和平

均树高随着次生林的发育呈上升⁃下降⁃上升的变化趋势。 在空间结构中，角尺度和大小比均随着次生林的发

育呈先下降后上升的变化趋势；混交度随着次生林的发育呈先上升后下降的变化趋势。

表 ６　 不同发育阶段次生林林分结构（平均值±标准差）

Ｔａｂｌｅ ６　 Ｓｔａｎｄ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｆｏｒｅｓｔｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｓｔａｇｅｓ （ｍｅａｎ ± ｓｔａｎｄａｒｄ ｄｅｖｉａｔｉｏｎ）

林分结构类型
Ｔｙｐｅ ｏｆ ｆｏｒｅｓｔ ｓｔａｎｄ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ

林分结构因子
Ｓｔａｎｄ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｆａｃｔｏｒ

发育阶段 Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｓｔａｇｅ

Ｉ ＩＩ ＩＩＩ ＩＶ

非空间结构 林分密度 ／ （株 ／ ｈｍ２） １７３１±７７１．７８ａ ４８３±２４１．２６ｄ ８８８±４１８．０４ｂｃｄ ８８２±６４６．３４ｃｄ

Ｎｏｎ⁃ｓｐａｔｉａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ 平均胸径 ／ ｃｍ １４．１４±３．６０ｃ １９．１０±０．９９ａｂ １５．４８±４．００ｂｃ ２１．０５±４．６７ａ

平均树高 ／ ｍ １２．７６±２．４１ａ １４．７２±１．３９ａ １３．５２±３．６２ａ １５．２９±２．８４ａ

空间结构 角尺度 ０．５１±０．７ａ ０．４９±０．０６ａ ０．４７±０．０４ａ ０．５３±０．０９ａ

Ｓｐａｔｉａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ 大小比 ０．５１±０．０１ａ ０．４９±０．０２ｂｃ ０．４７±０．０２ｃ ０．５０±０．０３ａｂｃ

混交度 ０．２３±０．２１ａ ０．２９±０．１８ａ ０．４５±０．１３ａ ０．３６±０．１９ａ

　 　 不同小写字母表示差异显著性（Ｐ＜０．０５）

８ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４５ 卷　
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图 ２　 不同发育阶段次生林土壤理化性质

Ｆｉｇ．２　 Ｐｈｙｓｉｃｏ⁃ｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｆｏｒｅｓｔ ｓｏｉｌｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｓｔａｇｅｓ

不同小写字母表示差异显著性（Ｐ＜０．０５）

２．６　 不同发育阶段次生林林下植被物种多样性驱动因子分析

分别以各发育阶段灌木层和草本层的 ７ 个 α 多样性指数作为响应变量，以 １１ 个环境因子作为解释变量

分别进行 ＲＤＡ 分析。 多样性指数用红色实心箭头表示，环境因子用黑色空心箭头表示。 在 ＲＤＡ 分析排序图

中，箭头间夹角的余弦值表示相关系数［１３］。
灌木层 ＲＤＡ 排序图（图 ３）表明，前两轴累计解释率为 ９７．７６％，能较好反映排序的大部分信息。 层次分

割结果（图 ４）表明，各环境因子对林下灌木层物种多样性单独效应解释率由高到低且显著因子为：土壤 ｐＨ
值（１４．７８％）、混交度（１３．８２％）、土壤含水率（１１．１９％）和土壤有机质（９．８４％）。 由排序图可知土壤 ｐＨ 值和混

交度与 ７ 个灌木层 α 多样性指数呈正相关关系；土壤含水率和土壤有机质与 ７ 个灌木层 α 多样性指数呈负相

关关系。
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草本层 ＲＤＡ 排序图（图 ５）表明，前两轴累计解释率为 ８２．０６％，能良好反映排序的大部分信息。 层次分

割结果（图 ６）表明，各环境因子对林下草本层物种多样性单独效应解释率由高到低且显著因子为：平均树高

（１２．３１％）、平均胸径（５．９５％）和土壤全磷含量（５．９３％）。 由排序图可知平均树高与草本层 Ｅ 指数呈正相关

关系，与其他 ６ 个草本层 α 指数呈负相关关系；土壤全磷与 ７ 个草本层 α 多样性指数呈负相关关系。

图 ３　 灌木层物种多样性与环境因子 ＲＤＡ 排序图

Ｆｉｇ．３　 ＲＤＡ ｏｒｄｉｎａｔｉｏｎ ｐｌｏｔ ｏｆ ｓｈｒｕｂ ｌａｙｅｒ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ
Ｈ： Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ ｉｎｄｅｘ；λ：Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数 Ｓｉｍｐｓｏｎ ｉｎｄｅｘ；Ｐ：ＰＩＥ 种间相遇机率指数 ＰＩＥ ｉｎｔｅｒｓｐｅｃｉｆｉｃ ｅｎｃｏｕｎｔｅｒ ｉｎｄｅｘ；
ＤＭｎ： Ｍｅｎｈｉｎｉｃｋ 指数 Ｍｅｎｈｉｎｉｃｋ ｉｎｄｅｘ；ＤＭｇ： Ｍａｒｇａｌｅｆ 指数 Ｍａｒｇａｌｅｆ ｉｎｄｅｘ；Ｊ： Ｐｉｅｌｏｕ 指数 Ｐｉｅｌｏｕ ｉｎｄｅｘ；Ｅ：Ａｌａｔａｌｏ 指数 Ａｌａｔａｌｏ ｉｎｄｅｘ；ＳＤ：林分密

度 Ｔｒｅｅ ｄｅｎｓｉｔｙ；ＭＴＨ：平均树高 Ａｖｅｒａｇｅ ｔｒｅｅ ｈｅｉｇｈｔ；Ｗ：角尺度 Ｕｎｉｆｏｒｍ ａｎｇｌｅ ｉｎｄｅｘ；Ｕ：大小比 Ｄｏｍｉｎａｎｃｅ；Ｍ：混交度 Ｍｉｎｇｌｉｎｇ；ＳＯＭ：土壤有机

质 Ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒ；ＴＮ：土壤全氮含量 Ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＴＰ：土壤全磷含量 Ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＴＫ：土壤全钾含量 Ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ
ｐｏｔａｓｓｉｕｍ ｃｏｎｔｅｎｔ；ｐＨ：土壤酸碱度 Ｓｏｉｌ ｐＨ；ＳＷＣ：土壤含水率 Ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｃｏｎｔｅｎｔ

２．７　 不同发育阶段次生林林下植被 α 多样性指数比较

２．７．１　 不同发育阶段次生林林下植被 α 多样性指数相关性

由表 ７ 可知，物种多样性指数（Ｈ、λ 和 Ｐ）之间相关性均达到了极其显著（Ｐ＜０．００１）。 同样，物种丰富度

指数（ＤＭｎ和 ＤＭｇ）和物种均匀度指数（Ｊ 和 Ｅ）之间的相关性也均达到了极显著水平（Ｐ＜０．００１）。 说明尽管同

类型的多样性指数表达的形式有所不同，但它们所表征的多样性内涵却高度一致。

表 ７　 不同发育阶段次生林林下植被 α多样性指数相关性分析

Ｔａｂｌｅ ７　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ α⁃ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｉｃｅｓ ｏｆ ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｙ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｉｎ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｆｏｒｅｓｔｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｓｔａｇｅｓ

指数 Ｉｎｄｅｘ Ｈ λ Ｐ ＤＭｎ ＤＭｇ Ｊ Ｅ

Ｈ １ ０．９６∗∗∗ ０．９５∗∗∗ ０．８０∗∗∗ ０．８９∗∗∗ ０．８７∗∗∗ ０．５３∗∗∗

λ — １ ０．９９∗∗∗ ０．７２∗∗∗ ０．７６∗∗∗ ０．９４∗∗∗ ０．６６∗∗∗

Ｐ — — １ ０．７３∗∗∗ ０．７６∗∗∗ ０．９５∗∗∗ ０．６６∗∗∗

ＤＭｎ — — — １ ０．８８∗∗∗ ０．６４∗∗∗ ０．２８
ＤＭｇ — — — — １ ０．６０∗∗∗ ０．２０

Ｊ — — — — — １ ０．８０∗∗∗

Ｅ — — — — — — １
　 　 ∗：Ｐ＜０．０５；∗∗：Ｐ＜０．０１；∗∗∗：Ｐ＜０．００１
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图 ４　 灌木层物种多样性与环境因子层次分割结果

Ｆｉｇ．４　 Ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｈｉｅｒａｒｃｈｉｃａｌ ｓｅｇｍｅｎｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎ ｓｈｒｕｂ ｌａｙｅｒ

∗：Ｐ＜０．０５

图 ５　 草本层物种多样性与环境因子 ＲＤＡ 排序图

Ｆｉｇ．５　 ＲＤＡ ｏｒｄｉｎａｔｉｏｎ ｐｌｏｔ ｏｆ ｈｅｒｂａｃｅｏｕｓ ｌａｙｅｒ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

１１　 ２２ 期 　 　 　 乔润鑫　 等：冀北山地不同发育阶段次生林林下植被物种多样性影响因素及指数比较 　
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图 ６　 灌木层物种多样性与环境因子层次分割结果

Ｆｉｇ．６　 Ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｈｉｅｒａｒｃｈｉｃａｌ ｓｅｇｍｅｎｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎ ｈｅｒｂａｃｅｏｕｓ ｌａｙｅｒ

∗：Ｐ＜０．０５；∗∗：Ｐ＜０．０１

２．７．２　 不同发育阶段次生林林下植被 α 多样性指数多元线性回归分析

分别以物种多样性指数（Ｈ、λ 和 Ｐ）为响应变量，物种丰富度指数（ＤＭｎ和 ＤＭｇ）和物种均匀度指数（Ｊ 和

Ｅ）为解释变量构建多元线性回归模型。
由表 ８ 可知，３ 个多元线性回归模型 Ｒａｄｊ

２值接近 １，表明模型的拟合效果较好。 以 Ｈ 指数为响应变量构建

的模型中层次分割结果表明物种丰富度指数贡献率为 ５５．４２％，物种均匀度指数贡献率为 ４１．７１％。 以 λ 指数

为响应变量构建的模型中层次分割结果表明物种丰富度指数贡献率为 ３７．３９％，物种均匀度指数贡献率为

５７．９９％。 以 Ｐ 指数为响应变量构建的模型中层次分割结果表明物种丰富度指数贡献率为 ３７．０１％，物种均匀

度指数贡献率为 ５８．３７％。 综合来看，物种均匀度对物种多样性指数的贡献高于物种丰富度。

表 ８　 不同发育阶段次生林林下植被 α多样性指数多元线性回归

Ｔａｂｌｅ ８　 Ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｌｉｎｅａｒ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ α⁃ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｉｃｅｓ ｏｆ ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｙ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｉｎ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｆｏｒｅｓｔｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｓｔａｇｅｓ

回归方程
Ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｅｑｕａｔｉｏｎ

Ｒａｄｊ
２ Ｐ

层次分割贡献率
Ｈｉｅｒａｒｃｈｉｃａｌ ｓｅｇｍｅｎｔａｔｉｏｎ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ／ ％

ＤＭｎ ＤＭｇ Ｊ Ｅ

Ｈ＝ －３．５０×１０－１６－０．１９ ＤＭｎ＋０．７１ ＤＭｇ＋０．５７ Ｊ－０．０２ Ｅ ０．９７ Ｐ＜０．００１∗∗∗ ２１．１９ ３４．２３ ３０．９５ １０．７６

λ＝－４．３２×１０－１６－０．１３ ＤＭｎ＋０．３９ ＤＭ ｇ＋０．８２ Ｊ－０．０４ Ｅ ０．９５ Ｐ＜０．００１∗∗∗ １６．２５ ２１．１４ ４０．６２ １７．３７

Ｐ＝－７．２４×１０－１７－０．０９ ＤＭｎ＋０．３５ ＤＭｇ＋０．８３ Ｊ－０．０４ Ｅ ０．９５ Ｐ＜０．００１∗∗∗ １６．５５ ２０．４６ ４０．８９ １７．４８

２．７．３　 不同发育阶段次生林林下植被 α 多样性指数比较

通过主成分分析来比较各 α 多样性指数的敏感性，由图 ７ 中可知第 １ 主成分的贡献率为 ７９％，主要反映

了群落的均匀度；第 ２ 主成分的贡献率为 １５．５５％，主要反映了群落的丰富度。 二者的累计贡献率为 ９４．５５％，
能较好反映 ７ 个 α 多样性指数的信息。 物种丰富度指数（ＤＭｎ和 ＤＭｇ）受丰富度的影响大于均匀度的影响，ＤＭｇ

指数相对于 ＤＭｎ指数对丰富度的变化更敏感；物种多样性指数（Ｈ、λ 和 Ｐ）受均匀度的影响大于丰富度的影
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图 ７　 ７ 个 α多样性指数主成分分析二维排序图

　 Ｆｉｇ．７　 Ｔｗｏ⁃ｄｉｍｅｎｓｉｏｎａｌ ｒａｎｋｉｎｇ ｐｌｏｔ ｆｏｒ ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ

ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ７ α⁃ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｉｃｅｓ

响，Ｈ 指数受丰富度影响最大，其次是 Ｐ 指数，λ 指数受

丰富度的影响最小，说明 Ｈ 指数对稀有物种相对敏感，
而 λ 指数对优势物种敏感；物种均匀度指数（Ｊ 和 Ｅ）除
受均匀度影响外还受丰富度的影响，Ｊ 指数受均匀度的

影响最大，受丰富度的影响最小，Ｅ 指数的结果与 Ｊ 指

数相反。
综上所述，通过对 α 多样性指数进行比较，分别选

取 ＤＭｇ指数作为物种丰富度指数、选取 Ｈ 指数作为物种

多样性指数和 Ｊ 指数作为物种均匀度指数最合适。

３　 讨论

３．１　 冀北山地次生林发育过程中林下植被物种多样性

变化特征

本研究中灌草层 α 多样性指数随次生林发育的进

行变化各异，灌木层的 α 多样性指数和草本层的物种

丰富度指数变化趋势为下降⁃上升⁃下降， 草本层的物种

多样性指数和物种均匀度指数呈先下降后上升的变化趋势，邓逸飞等［２５］ 研究发现灌草层 α 多样性指数随演

替的进行均呈先上升后下降的单峰分布，而牛一迪等［２６］ 发现随着演替的进行多样性指数和丰富度指数呈逐

渐上升趋势，均匀度指数呈逐渐下降趋势。 变化趋势间的差异可能是由于研究区域不同，各地区的气候、地
形、林分特征等因素存在差异，生境的异质性导致各森林群落物种多样性不同［３，２７］。 各发育阶段物种多样性

存在差异的原因可能为在发育早期群落中环境资源丰富，生态位分化不明显，生态位互补作用不显著，随着发

育的进行原生优势物种及其伴生种构成的群落受环境胁迫、种间竞争等因素驱动，生态位宽度逐渐收缩，优势

地位逐渐下降；新优势物种及其伴生种凭借对环境变化的高适应性、生态位不断扩展，在群落中的优势地位逐

渐上升［２８—２９］。 还有研究表明林分密度和树种组成会随着森林的发育而变化，二者的变化会对林下土壤理化

性质产生影响进而影响林下物种多样性［３０—３１］。 气候因素和土壤养分含量的变化会对 β 多样性产生影响［３２］，
在本研究中 Ｊａｃｃａｒｄ 指数和 Ｃｈａｏ 指数沿发育顺序呈先下降后升高，这与陈胜群等［３３］ 的研究结果相似。 冀北

山地次生林发育过程中土壤理化性质和林分结构的改变，导致不同发育阶段的林下植被对资源的利用产生差

异，明显或潜在地影响了各阶段林下植被的物种组成。
３．２　 林下植被物种多样性与土壤理化性质的关系

本研究结果表明土壤 ｐＨ、土壤含水率和土壤有机质是对灌木层物种多样性产生显著影响的主导因子，研
究结果与崔倩［３４］和牛一迪［２６］等相同；土壤全磷含量是对草本层物种多样性产生显著影响的主导因子，研究

结果与李睿等［３５］相同。 土壤养分和水分是植物生长和新陈代谢的物质基础，土壤有机质是土壤养分的重要

载体，不仅促进了其他土壤因子的改善，还缓解了植物生长与土壤水分和养分供应间的矛盾［３６］。 土壤 ｐＨ 值

对土壤微生物群落结构和功能有显著影响，土壤微生物驱动着土壤养分的循环和转化，不仅能促进植物对土

壤养分的有效利用，还能直接调动养分并将其转移到植物体内，促进植物生长发育［３７—３８］；该结论可以进一步

说明为何土壤 ｐＨ 值与各土壤养分因子间存在较强的交互作用，林下植被大多为浅根系植物，不同长度的根

系提高了土壤的渗透性和疏松性，对土壤微生物活动有促进作用，加速了土壤养分的循环和转化［３９］。 氮、磷
元素在植物营养中起着基础作用，是组成植物蛋白质的主要元素，通常被认为是限制植物生长的重要因

素［４０］。 杨学亭等［４１］研究发现磷元素比氮元素对草本物种多样的影响更显著，这与本研究结论相同。 此外，
有研究表明随着森林发育，植物种类变化与土壤理化性质变化存在密切的关系［４２］。 土壤理化性质对草本层

物种多样性产生影响较少，这与凤紫棋等［４３］的研究结论相近；但有研究表明温带森林林下草本物种多样性驱

３１　 ２２ 期 　 　 　 乔润鑫　 等：冀北山地不同发育阶段次生林林下植被物种多样性影响因素及指数比较 　
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动机制随季节变化存在显著差异［４４］，本研究数据采集集中在夏季，未来可以对其他季节的情况进行探究。
３．３　 林下植被物种多样性与林分结构的关系

在本研究中对灌木层产生显著影响的主导因子为混交度，这与张亚昊等［４５］ 研究结论相同。 对草本层产

生显著影响的主导因子为平均树高和平均胸径，这与欧阳田甜等［４６］ 和罗也等［４７］ 的研究结论相同。 研究表明

混交度对林下物种多样性的影响反映在树木之间的竞争上，导致树木间的生态位相互抑制和影响林下植被营

养空间的释放，混交度的增加提高了森林环境的异质性［４８］。 在发育 ＩＩＩ 期混交度最大且灌木层物种多样性和

土壤理化性质较发育 ＩＩ 期有显著提升，原因可能为：多树种的森林结构会导致森林中光照的异质性，导致不

耐荫和耐荫物种共存，从而增加林下植被物种多样性［４９］；还会通过对降水进行再分配调整和不同根系特征及

根系分泌物来影响土壤湿度和养分［５０］。
本研究中草本层物种多样性与平均树高变化趋势相反，原因可能是：草本相较于灌木对光照更加敏感，平

均树高的增加往往会使冠幅也增大，减少林下光照可用性，进而影响草本层物种的分布和多样性［１２］。 树高结

构在调节草本植物的光照可用性方面起着至关重要的作用，有学者研究发现因平均树高升高所造成的光照可

用性的降低，对草本层物种多样性产生的负面影响可能无法被其他环境因子异质性的正面影响所抵消［５１］。
此外，平均胸径变化趋势与草本层物种多样性也相反，可能是因为平均胸径与草本层物种多样性呈负相关，树
高随胸径的增加而增加，胸径增长到中径级时树高的增长开始放缓，逐渐趋于稳定，树高增加使林内透光率减

少，使喜阳草本植物减少，物种多样性变低［５２—５３］。

图 ８　 不同发育阶段次生林林下植被物种丰度等级曲线

　 Ｆｉｇ．８　 Ｓｐｅｃｉｅｓ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｒａｎｋ ｃｕｒｖｅｓ ｏｆ ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｙ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｉｎ

ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｆｏｒｅｓｔｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｓｔａｇｅｓ

３．４　 丰富度和均匀度对不同多样性指数的影响

多样性指数选取结果与邹卓颖等［５４］对喀纳斯泰加

林火演替群落的研究结果相似。 在冀北山地不同发育

阶段次生林林下植被群落中物种均匀度对群落物种多

样性指数的贡献要大于丰富度，这与吴昊［５５］ 的研究结

果一致。 有研究表明物种丰度等级曲线梯度陡峭说明

排名靠前的物种丰度远高于排名靠后的物种，进而表明

均匀度低；梯度较浅说明不同物种的丰度相近，均匀度

高［５６］，从图 ８ 可以看出曲线的梯度变化不陡峭，进一步

佐证了本研究结论。
多样性指数往往与物种数量和个体数量之一或二

者都相关，两者间的差异导致了不同指数间的差异［１６］。
该观点可以证实本研究中 ７ 个 α 多样性指数数值为何

各不相同，不同指数对均匀度和丰富度衡量的侧重点有

所不同（表 ２）。 有研究表明 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数因较

其他物种多样性指数对稀有物种和生境差异反映比较

敏感，更适用于衡量森林群落的多样性［１５，５５］；均匀度指数均存在缺陷，对稀有物种敏感性过高，无法在样本量

无限大的情况下接近恒定值，且 Ａｌａｔａｌｏ 指数实际上衡量的是数据偏离正态分布的偏斜度［５７］。
在本研究中 Ｍａｒｇａｌｅｆ 指数数值的变动程度比 Ｍｅｎｈｉｎｉｃｋ 指数高，这与 Ｍａｇｕｒｒａｎ 等［５２］的研究结果一致。 这

可能是因为 Ｍｅｎｈｉｎｉｃｋ 指数往往被低估，该指数对稀有种的敏感性低；而 Ｍａｒｇａｌｅｆ 指数对稀有物种的敏感性

高［５８—５９］。 本研究区稀有物种数量较多（图 ８），Ｍｅｎｈｉｎｉｃｋ 指数分母为个体总数的平方根，平方根的变化较小，
因此该指数值不易发生剧烈变动［１５］。

４　 结论

冀北山地不同发育阶段次生林林下灌木层 α 多样性指数随着发育过程的进行整体呈下降⁃上升⁃下降的
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趋势，草本层物种多样性指数和物种均匀度指数与物种丰富度指数间变化趋势存在差异；β 多样性指数的变

化表明，物种组成的差异性在减少，但共有物种相对多度的差异性在增加。 土壤理化因子和林分结构因子都

会对林下植被物种多样性产生显著影响，影响灌木层的显著因子为土壤 ｐＨ 值、土壤含水率、土壤有机质和混

交度，影响草本层的显著因子为土壤全磷、平均树高和平均胸径。 在对该地区次生林林下植被多样性进行评

估时，选取 Ｍａｒｇａｌｅｆ 指数为物种丰富度指数、Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数为物种多样性指数和 Ｐｉｅｌｏｕ 指数为物种均

匀度指数。 本研究为该地区生物多样性保护和评估提供了科学的依据。
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