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黄土高原油松和辽东栎林下植物 β多样性差异及影响因素
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( １. 青海师范大学 生命科学学院ꎬ 高原科学与可持续发展研究院ꎬ 西宁 ８１０００８ꎻ ２. 贵州大学

林学院ꎬ 贵阳 ５５００２５ꎻ ３. 陕西师范大学 生命科学学院ꎬ 西安 ７１０１１９ )

摘　 要: β 多样性是生态学研究的热点论题ꎬ相同的 β 多样性格局可能由不同的生态过程所决定ꎮ 该文通

过构建零假说模型和典范变异分解的方法ꎬ比较了黄土高原油松人工林(Ｆｏｒｍ. Ｐｉｎｕｓ ｔａｂｕｌａｅｆｏｒｍｉｓ)和辽东

栎天然林(Ｆｏｒｍ. Ｑｕｅｒｃｕｓ ｗｕｔａｉｓｈａｎｉｃａ)林下植物群落 β 多样性ꎬ确定了环境过滤和扩散限制在 β 多样性形成

过程中的相对重要性ꎮ 结果表明:(１)油松人工林和辽东栎天然林的林下群落均具有相似的 β 多样性大

小ꎬ均呈现明显的种内聚集过程ꎮ (２)环境和空间共同解释了两种林型林下物种组成的较大变化(草本层

[Ｅ＋Ｓ]为 ３３％ ~４５％ꎻ灌木层[Ｅ＋Ｓ]为 ２１％ ~３５％)ꎬ且主要以环境解释量为主(包括纯环境变量[Ｅ ｜ Ｓ]和
空间化的环境变量[Ｅ ∩ Ｓ])ꎮ (３)油松人工林和辽东栎天然林林下群落 β 多样性形成的不同过程主要体

现在生境异质性差异以及特定的环境因子间ꎬ例如ꎬ海拔梯度、枯落物厚度以及土壤养分(速效氮和速效

钾)是引起两种林型林下物种差异的显著环境因子ꎮ 综上结果认为ꎬ黄土高原的油松人工林和辽东栎天然

林的群落构建均由确定性的环境过滤为主导ꎬ但两种林型的环境过滤过程并不一样ꎬ主要表现为生境异质

性的差异和不同的环境限制因子ꎮ 对于黄土高原区域生态环境建设ꎬ首先应该保证不同群落的生境异质

性ꎬ同时不能忽视扩散限制及其与生境异质性二者交互作用对 β 多样性的影响ꎮ
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ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｐａｒｔｉｔｉｏｎｉｎｇ

　 　 β 多样性连结了物种多样性格局与群落构建

过程ꎬ是生态学研究的热点论题(Ａｎｄｅｒｓｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１１ꎻ 李新辉等ꎬ ２０１６)ꎮ β 多样性是很多陆地生

态系统物种多样性的重要成分ꎬ但其维持机制仍

存在很大的争议( Ｓｏｉｎｉｎｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７)ꎮ 生态位

理论认为ꎬ群落中的物种是确定的ꎬ每个物种都有

各自的适应环境ꎬ不同的环境条件决定了适应特

定环境的物种ꎬ群落内物种要共存就必须有生态

位分化ꎻ表现在 β 多样性方面即为环境差异越大ꎬ
物种组成的差异就越大ꎬ也就是说环境因子能较

好地解释 β 多样性格局ꎬ即环境过滤ꎮ 而扩散限

制理论认为ꎬ由于群落内的物种具有相同的竞争

能力、相同的出生率和死亡率ꎬ群落内的物种是随

机的ꎬ扩散限制是决定群落 β 多样性格局的重要

过程ꎮ 然而ꎬ大量研究表明ꎬ群落的构建并不是由

任何一个过程单独完成ꎬ而可能受环境过滤和扩

散限制共同影响(赵鸣飞等ꎬ ２０１７)ꎬ二者的相对

贡献与群落类型和所研究的尺度有关ꎮ
从 １９６０ 年开始ꎬ油松(Ｐｉｎｕｓ ｔａｂｕｌａｅｆｏｒｍｉｓ)作

为主要造林树种在黄土高原大量种植ꎬ旨在促进

该区 植 被 恢 复ꎬ加 速 生 态 系 统 重 建 (刘 立 品ꎬ
１９９８ꎻ 王世雄等ꎬ ２０１４)ꎮ Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.(２０１４)研究

表明ꎬ 经 过 ５０ 多 年 的 恢 复 演 替ꎬ 油 松 人 工 林

(Ｆｏｒｍ. Ｐｉｎｕｓ ｔａｂｕｌａｅｆｏｒｍｉｓ)已显著改善了其林下层

的物种组成ꎮ 油松人工林和该区的辽东栎天然林

(Ｆｏｒｍ. Ｑｕｅｒｃｕｓ ｗｕｔａｉｓｈａｎｉｃａ)的物种多样性具有相

似的多尺度格局ꎬ都表现为物种丰富度随空间尺

度的增加而增加ꎬ大尺度上的 β 多样性都是两种

林型物种 多 样 性 的 主 要 成 分 ( 王 世 雄ꎬ ２０１３ꎻ
Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎮ 过程决定格局ꎬ格局反映过

程(Ｌｏｒｅａｕꎬ ２０００)ꎬ但相似的物种多样性格局并不

一定表明油松人工林和辽东栎天然林具有相似的

群落构建过程ꎬ而揭示群落构建过程是指导区域

生态环境建设的重要理论基础(王世雄ꎬ ２０１３)ꎮ
王世雄等(２０１３)研究表明ꎬ环境过滤和扩散

限制共同影响着黄土高原森林的群落构建过程ꎮ
但是ꎬ针对特定的群落类型ꎬ扩散限制和环境过滤

的相对贡献仍不得而知ꎮ 尤其是对于具有相似多
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样性格局的群落ꎬ揭示其构建过程是理解多样性

格局形成机制的重要途径ꎮ 该研究旨在度量环境

过滤和扩散限制两种重要的生态过程对物种多样

性格局的相对贡献ꎬ揭示油松人工林和辽东栎天

然林在群落构建过程中的差异ꎬ为黄土高原物种

多样性的恢复与保护提供理论依据和实践指导ꎮ

１　 研究区概况与研究方法

１.１ 研究区概况

研究区域位于黄土高原中部的子午岭ꎬ属暖

温带半湿润气候ꎬ最高海拔约为１ ７００ ｍꎬ最低海拔

约为１ ２００ ｍꎮ 该区光照充足ꎬ湿热同期ꎬ年平气温

为 ７ ℃ꎬ≥０ ℃积温为３ １３４ ℃ꎮ 降水季节分布不

均ꎬ旱涝相间(刘立品ꎬ １９９８)ꎮ 林区土壤为棕色

森林土ꎬ土层厚ꎬ结构疏松ꎬ林下枯枝落叶较厚ꎬ但
腐化不好ꎮ

由于强烈的人类活动导致该区森林植被大面

积减少(王世雄ꎬ ２０１３)ꎬ现存的森林大部分是屡

遭破坏后形成的天然栎类次生林ꎬ占林地总面积

的 ７４％ꎬ 主 要 包 括 辽 东 栎 林 ( Ｆｏｒｍ. Ｑ.
ｗｕｔａｉｓｈａｎｉｃａ)ꎬ 少 量 次 生 白 桦 林 ( Ｆｏｒｍ. Ｂｅｔｕｌａ
ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ)、山杨林(Ｆｏｒｍ. Ｐｏｐｕｌｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ)及二

者与辽东栎的混交林等(王世雄等ꎬ ２０１４)ꎮ 为了

恢复该区植被ꎬ自 ２０ 世纪六七十年代起ꎬ政府实

施了诸如“天然林保护工程”等多项造林措施ꎬ造
林树种依局域生境特征主要有油松、刺槐(Ｒｏｂｉｎｉａ
ｐｓｅｕｄｏａｃａｃｉａ)、侧 柏 ( Ｐｌａｔｙｃｌａｄｕｓ ｏｒｉｅｎｔａｌｉｓ)、 山 杏

(Ａｒｍｅｎｉａｃａ ｓｉｂｉｒｉｃａ)和沙棘(Ｈｉｐｐｏｐｈａｅ ｒｈａｍｎｏｉｄｅｓ)
等ꎮ 其中ꎬ油松通过人工栽植或飞机播种等多种

方式种植成为了黄土高原面积最大的人工林ꎬ截
止到 １９９３ 年底ꎬ油松人工林面积已达到 ４ 百万公

顷ꎬ占黄土高原子午岭林地总面积的 １１％(刘立

品ꎬ １９９８)ꎮ
１.２ 样地设置

依据实地勘察结果ꎬ选择典型的油松人工林

和辽东栎天然林各设置 ３ 个样地ꎬ每个样地设置 ５
个 ２０ ｍ × ２０ ｍ 的样方ꎬ在样方的每个象限设置小

样方进行林下物种调查ꎮ 其中ꎬ灌木层的小样方

为 ４ ｍ × ４ ｍꎬ草本层的小样方为 １ ｍ × １ ｍꎮ 依据

经典植物群落学方法对每个小样方进行群落调

查ꎬ记录每个个体的物种名、高度和盖度等ꎮ 同

时ꎬ记录每个样方的环境因子以及空间位置ꎮ 环

境因子包括林冠郁闭度、海拔、坡度、坡向、坡位、
枯落物和腐殖质厚度等ꎮ 在每个小样方各取 ０ ~
３０ ｃｍ 的土壤样品 ３ 个ꎬ带回实验室风干后测定土

壤速效氮、速效磷、速效钾、有机质以及 ｐＨ 值ꎮ 土

壤 ｐＨ 用电位法测定ꎻ有机质用重铬酸钾容量法测

定ꎻ速效氮用硝态氮和氨态氮的总和表示ꎬ用 ＡＡ３
连续流动化学分析仪测定ꎻ速效磷含量用钼锑抗

比色法测定ꎻ速效钾采用火焰光度法测定(鲍士

旦ꎬ ２０００)ꎮ
１.３ 数据分析

通过构建基于物种个体的完全随机零模型去

除环境过滤和扩散限制的作用ꎬ比较实际观察的 β
多样性和随机群落 β 多样性间的差异来揭示群落

构建过程(Ｍｙｅｒｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ 零模型构建步骤

如下:第一ꎬ将每个林型的所有物种定义为该群落

的区域种库ꎻ第二ꎬ保持每个样方中的个体多度不

变ꎬ从种库中随机抽取物种进行样方重建ꎻ第三ꎬ
重复上面两个步骤 ４９９ 次ꎬ计算实际观察的 β 多

样性和预期 β 多样性间的差异ꎬ记为 β 偏离ꎬ其大

小等于观察值与预期值的差与预期值的标准差的

商ꎮ 其中ꎬβ 多样性用基于物种多度数据的 Ｂｒａｙ￣
Ｃｕｒｔｉｓ 指数来计算ꎮ β 偏离接近于 ０ꎬ意味着群落

的构建过程是完全随机ꎬ不受环境过滤和扩散限

制的作用ꎻ正的 β 偏离表示实际 β 多样性明显高

于随机值ꎬ即实际群落的相似度会低于随机群落ꎬ
表明实际群落中物种呈聚集分布ꎬ可能是环境过

滤或者扩散限制亦或二者共同作用ꎻ而负的 β 偏

离表示实际 β 多样性明显小于随机的 β 多样性ꎬ
表明实际群落是均匀分布的(谭凌照等ꎬ ２０１７)ꎮ
两个林型间的实际观察的 β 多样性、预期 β 多样

性以及 β 偏离通过基于非参数模型的方差分析进

行比较(Ａｎｄｅｒｓｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎮ
环境梯度以及空间梯度上的变异分解方法提

供了研究群落构建过程的重要途径(Ｇｉｌｂｅｒｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００４ꎻ Ｌｅｇｅｎｄｒｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９)ꎮ 如果群落中的物种

组成变异(β 多样性)与样地间的环境紧密相关ꎬ
表明环境过滤起主要作用(Ｖａｌｅｎｃｉａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４)ꎻ
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而如果 β 多样性与空间因子的变化密切相关ꎬ表
明扩散限制起主要作用(Ｈｕｂｂｅｌｌꎬ ２００１)ꎮ 环境过

滤和扩散限制的相对大小通过对环境和空间因子

的典范变异分解方法度量ꎮ 其中ꎬ空间因子使用

主轴 邻 距 法 ( ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｏｒｄｉｎａｔｅｓ ｏｆ ｎｅｉｇｈｂｏｒｉｎｇ
ｍａｔｒｉｃｅｓꎬ ＰＣＮＭ)根据样方的坐标产生(Ｐｅｒｅｓ￣Ｎｅｔｏ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６ )ꎮ 环 境 因 子 进 行 自 然 对 数 转 化

(Ｋｒｉｓｔｉａｎｓｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎬ 物 种 多 度 数 据 进 行

‘Ｈｅｌｌｉｎｇｅｒ’ 转 化 ( Ｌｅｇｅｎｄｒｅ ＆ Ｇａｌｌａｇｈｅｒꎬ ２００１ )ꎮ
环境和空间因子通过前向选择的方法(Ｍｏｎｔｅ Ｃａｒｌｏ
ｐｅｒｍｕｔａｔｉｏｎꎬ ｎ＝ ９９９)筛选出显著因子(Ｐ<０.１)后

再进行典范变异分解(王世雄等ꎬ ２０１４)ꎬ即通过

冗余分析( ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓꎬ ＲＤＡ)及偏冗余分

析(ｐａｒｔｉａｌ ＲＤＡꎬ ｐＲＤＡ)实现(王世雄ꎬ ２０１３)ꎮ 物

种组成变化的解释量分解为如下 ３ 个部分:纯环

境解释量[Ｅ ｜ Ｓ]、纯空间解释量[Ｓ ｜ Ｅ]以及空间

化的环境解释量[Ｅ∩Ｓ](Ｌａｌｉｂｅｒｔé ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９ꎻ 王

世雄ꎬ ２０１３)ꎮ 该研究采用矫正的 Ｒ２来度量每个

解释量的贡献率( Ｐｅｒｅｓ￣Ｎｅｔｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６)ꎮ 所有

分析通过 Ｒ 软件实现(Ｒ Ｃｏｒｅ Ｔｅａｍꎬ ２０１９)ꎮ

２　 结果与分析

油松人工林和辽东栎天然林两种林型共调查

记录到草本层物种 １１１ 种ꎬ灌木层物种 ８６ 种ꎮ 其

中ꎬ油松人工林草本层物种 ７０ 种ꎬ灌木层物种 ６４
种ꎻ辽东栎天然林草本层物种 ７５ 种ꎬ灌木层物种

６６ 种ꎮ 总体上ꎬ辽东栎天然林具有比油松人工林

较高的 α 多样性(物种丰富度)ꎬ即辽东栎天然林

的样方具有比油松人工林较多的物种数ꎮ 对于草

本层ꎬ油松人工林的 α 多样性为 １１.８０±３.１２ꎬ天然

辽东栎的为 １２.７０±５.６５ꎻ对于灌木层ꎬ油松人工林

的 α 多样性为 １８. ００ ± ６. １０ꎬ天 然 辽 东 栎 的 为

２２.５３±５.２４ꎮ
两种林型的物种呈现了明显的分布不均匀

性ꎮ 例如ꎬ对于草本层ꎬ油松人工林稀有种 (频

度≤５％小样方)达 ５２ 种ꎬ常见种(频度≥２５％小

样方)４ 种ꎻ辽东栎林稀有种 ４８ 种ꎬ常见种 ２ 种ꎮ
其中ꎬ很多稀有种仅出现在单个样方中ꎬ且多度较

小ꎬ而常见种的多度相对较大ꎬ如草本层的细叶薹

草(Ｃａｒｅｘ ｄｕｒｉｕｓａｔａ)在两种林型中均占有绝对的优

势地位ꎮ 同样的ꎬ灌木层的物种多度在稀有种和

常见种间也呈现了明显的两极分化ꎮ
油松人工林和辽东栎天然林的林下群落均具

有相似的 β 多样性大小ꎬ且没有显著性差异(图 １ꎻ
草本层:Ｆ ＝ ０. ９３ꎬＰ ＝ ０. ３４ꎻ灌木层:Ｆ ＝ ０. ４１ꎬＰ ＝
０.５２)ꎮ 但是ꎬ两种林型的预期 β 多样性以及 β 偏

离均具有显著性差异(Ｐ<０.０５)ꎬ油松人工林具有

显著高于辽东栎天然林的预期 β 多样性ꎮ 重要的

是ꎬ两种林型的 β 偏离均呈现了明显的正相关关

系ꎬ即实际 β 多样性明显大于预期 β 多样性ꎬ这反

映了两种林型中的绝大多数物种呈现了很强的种

内聚集过程(图 ２)ꎮ
为揭示种内聚集形成的原因ꎬ本研究利用典

范变异分解方法进行了分析ꎮ 结果表明ꎬ环境和

空间因子共同解释了两种林型林下物种组成的较

大变异(草本层:[Ｅ ＋ Ｓ] ＝ ３３％ ~ ４５％ꎻ灌木层:
[Ｅ ＋ Ｓ] ＝ ２１％ ~３５％)ꎮ 其中ꎬ环境变量(包括纯

环境变量[Ｅ ｜ Ｓ]和空间化的环境变量[Ｅ ∩ Ｓ])
的解释率占总解释量的 ５０％以上(图 ３)ꎮ 空间因

子、环境以及二者的交互作用对油松人工林林下

群落物种组成变化的解释量高于辽东栎天然林ꎬ
且以环境解释量[Ｅ]为主ꎮ 同时ꎬ两种林型具有相

似的(草本层 １６％ ~１８％ꎻ灌木层 ４％ ~５％)纯空间

解释量[Ｓ ｜ Ｅ]ꎬ这反映了两种林型相似的扩散限

制过程ꎮ
ＲＤＡ 分析的结果表明ꎬ尽管两种林型均呈现了

相似的环境解释率ꎬ但是ꎬ引起两种林型林下物种

组成变异的环境因子并不相同 ( 图 ４ )ꎮ 海拔

(ａｌｔｉｔｕｄｅ)以及枯落物厚度( ｌｉｔｔｅｒ ｄｅｐｔｈ)是引起两种

林型草本层物种差异的显著环境因子ꎬ而海拔、土
壤速效氮(Ｎ)和速效钾(Ｋ)以及枯落物厚度是引起

两种林型灌木层物种差异的显著环境因子(图 ４:
Ａ－Ｂ)ꎮ 对于特定的林型ꎬ不同层次的林下群落也呈

现了明显不同的环境依赖性ꎮ 影响辽东栎林草本

层的显著环境因子为海拔、土壤 ｐＨ 值以及林冠郁

闭度(ｃａｎｏｐｙ ｏｐｅｎｎｅｓｓ)ꎬ而土壤 ｐＨ 值和土壤湿度

(ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ)是影响其灌木层的显著环境因子(图
４:Ｃ－Ｄ)ꎻ影响油松人工林草本层的显著环境因子为

土壤腐殖质厚度( ｈｕｍｕｓ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ)和坡度 ( ｓｌｏｐｅ
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Ａ. 基于观察值的实际 β 多样性ꎻ Ｂ. 基于种库随机获得的预期 β 多样性ꎻ Ｃ. 基于实际观察值与预期值计算的 β 多样性偏离ꎻ 箱

线图表示中位数和第 １０ / ９０ 百分位数ꎮ
Ａ. Ｏｂｓｅｒｖｅｄ β ｄｉｖｅｒｓｉｔｙꎻ Ｂ. Ｅｘｐｅｃｔｅｄ β ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｆｒｏｍ ａ ｎｕｌｌ ｍｏｄｅｌ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｒａｎｄｏｍ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｒｅｇｉｏｎａｌ ｓｐｅｃｉｅｓ ｐｏｏｌꎻ Ｃ. β ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ
ｄｅｖｉａｔｉｏｎ ｃａｌｃｕｌａｔｅｄ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｏｂｓｅｒｖｅｄ ａｎｄ ｅｘｐｅｃｔｅｄ ｖａｌｕｅｓ. Ｂｏｘｅｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｔｈｅ ｍｅｄｉａｎ ａｎｄ ｔｈｅ １０ｔｈ / ９０ｔｈ ｐｅｒｃｅｎｔｉｌｅ.

图 １　 油松人工林(ＰＰ)和辽东栎天然林(ＮＷ)β 多样性
Ｆｉｇ. １　 β ｄｉｖｅｒｓｉｔｉｅｓ ｉｎ Ｐｉｎｕｓ ｔａｂｕｌａｅｆｏｒｍｉｓ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎ (ＰＰ) ａｎｄ ｎａｔｕｒａｌ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｗｕｔａｉｓｈａｎｉｃａ ｆｏｒｅｓｔ (ＮＷ)

ｄｅｇｒｅｅ)ꎬ而土壤速效氮(Ｎ)和枯落物厚度是影响

其灌木层的主要环境因子(图 ４:Ｅ－Ｆ)ꎮ

３　 讨论

β 多样性作为群落物种多样性的重要成分ꎬ能
够将多样性格局与群落构建过程联系起来ꎮ 研究

表明ꎬ油松人工林和辽东栎天然林两种林型具有

相似的 β 多样性大小以及显著大于 ０ 的 β 偏离ꎬ
并且呈现了明显的种内聚集过程ꎬ这与施晶晶等

(２０１９)的研究结果相似ꎬ即环境过滤和扩散限制

二者相互作用ꎬ共同影响各自 β 多样性的形成过

程ꎮ 本研究中ꎬ无论是黄土高原的油松人工林还

是辽东栎天然林都属于典型的温带森林ꎬ 二者均

存在一定的环境条件限制ꎬ环境变量(包括纯环境

因子和空间化的环境因子的贡献)解释了两种林
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ＡꎬＢ. 油松人工林ꎻ ＣꎬＤ. 辽东栎天然林ꎮ
ＡꎬＢ. Ｐｉｎｕｓ ｔａｂｕｌａｅｆｏｒｍｉｓ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎ (ＰＰ)ꎻ ＣꎬＤ. Ｎａｔｕｒａｌ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｗｕｔａｉｓｈａｎｉｃａ ｆｏｒｅｓｔ (ＮＷ).

图 ２　 两种林型的种内聚集
Ｆｉｇ. ２　 Ｉｎｔｒａｓｐｅｃｉｆｉｃ ａｇｇｒｅｇａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｗｏ ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｆｏｒｅｓｔｓ

型林下群落物种组成的较大变化ꎬ且以空间化的

环境因子([Ｅ ∩ Ｓ])为主ꎬ印证了环境过滤的确

是温带森林群落构建的重要过程 (Ｍｙｅｒｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１３ꎻ 王世雄等ꎬ ２０１３)ꎮ

但是ꎬ相似的 β 多样性以及相似的环境解释

量并不能说明相似的群落构建过程ꎮ 研究表明ꎬ
尽管温带森林和热带森林具有相似的 β 多样性格

局(Ｋｒａｆｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎬ但却显示了截然不同的群

落构建过程(Ｍｙｅｒｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ 群落 β 多样性

主要受物种聚集程度的影响ꎬ生境过滤和扩散限

制都能增加同种聚集程度ꎮ 由于温带森林环境较

热带森林严酷ꎬ其较高的种内聚集是由于环境过

滤所致ꎬ主要表现为较低的物种多样性以及较高

的环境过滤过程ꎬ而热带森林较高的种内聚集是

由于扩散限制所致ꎬ主要表现为较高的空间依赖

性ꎬ即较强的扩散限制(Ｍｙｅｒｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ 本研

究中ꎬ无论是油松人工林还是辽东栎天然林均呈

现了较高的种内聚集过程ꎬ导致了实际 β 多样性

明显大于预期 β 多样性ꎬ环境过滤是解释两种林

型种内聚集的重要过程ꎮ
环境过滤对 β 多样性的影响ꎬ可能更依赖于

生境的异质性(Ｍｙｅｒｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ 从 ＲＤＡ 排序

图可以看出ꎬ辽东栎天然林的样方散布相对均匀ꎬ
而油松人工林的部分样方间具有明显的聚集现

象ꎬ这说明辽东栎天然林样方间的 β 多样性都比

较高ꎬ而油松人工林较高的 β 多样性主要由部分

７６３３ 期 王世雄等: 黄土高原油松和辽东栎林下植物 β 多样性差异及影响因素



图 ３　 环境和空间因子对油松人工林(ＰＰ)和辽东栎天然林(ＮＷ)物种组成变异的解释率
Ｆｉｇ. ３　 Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｅｘｐｌａｉｎｅｄ ｂｙ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ａｎｄ ｓｐａｔｉａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎ

Ｐｉｎｕｓ ｔａｂｕｌａｅｆｏｒｍｉｓ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎ (ＰＰ) ａｎｄ ｎａｔｕｒａｌ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｗｕｔａｉｓｈａｎｉｃａ ｆｏｒｅｓｔ (ＮＷ)

样方间的生境异质性所致ꎮ 同时ꎬ生境异质性可

以通过种间相互作用增强物种聚集格局ꎬ进而影

响 β 多样性格局ꎮ 种间竞争使某些竞争能力弱的

物种往往被优势种排挤ꎬ这对于林下物种更是如

此ꎬ从而提高了优势种在优越环境中的聚集程度

(Ｌａｎｃａｓｔｅｒꎬ ２００６ꎻ 谭凌照等ꎬ ２０１７)ꎮ 与热带森林

相比ꎬ温带森林的物种少ꎬ且比较常见( Ｐｉｔｍａｎ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００１ꎻ Ｇｉｌｂｅｒｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ 该研究中ꎬ生境

异质性对两种林型物种聚集的影响主要表现在常

见种和稀有种种类数量间的较大差异以及特定样

方中常见种和稀有种多度间的较大差异ꎬ这在两

种林型的草本层更明显ꎮ
同时ꎬ环境过滤对 β 多样性的影响还表现为

特定的环境因子方面ꎮ 例如ꎬ海拔作为一个综合

环境因子ꎬ反映了物种的扩散和定居的综合结果ꎬ
是两种林型林下物种差异的重要环境因子ꎮ 同

时ꎬ油松人工林林下较厚的松针厚度及其较慢的

分解速率都明显不利于其林下物种的定居(Ｂａｒｌｏｗ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７ꎻ 王世雄ꎬ ２０１３)ꎮ 另外ꎬ林冠郁闭度、
土壤养分等都是影响林下物种定居的重要环境因

子ꎬ决定了林下的物种多样性大小ꎮ 本研究结果

表明ꎬ即使是相同的环境过滤过程ꎬ也应该进一步

分析引起环境过滤的具体环境因子ꎬ特别是对于

不同的群落类型ꎬ应针对不同的环境限制因子采

取不同的恢复措施ꎮ
尽管环境过滤是主导油松人工林(王世雄等ꎬ

２０１４)和辽东栎天然林群落构建的重要过程ꎬ但两

种林型显著的纯空间因子的解释量([ Ｓ ｜ Ｅ])说

明ꎬ扩散限制也是两种林型群落构建过程中不可忽

视的重要过程ꎮ 前人研究表明ꎬ林下绝大多数物种

的 扩 散 距 离 十 分 有 限 ( Ｂｉｅｒｚｙｃｈｕｄｅｋꎬ １９８２ꎻ
Ｗｈｉｇｈａｍꎬ ２００４)ꎬ常被限制在一个生境或者单个样

地中ꎬ即稀有种(王世雄ꎬ ２０１３)ꎬ而稀有种主要在较

大尺度上影响群落的物种多样性格局(王世雄等ꎬ
２０１８)ꎮ 扩散限制使得稀有种很难拓殖到区域内所

有适宜的环境中ꎬ从而加剧了同种间的聚集程度ꎬ
增强了扩散限制对群落 β 多样性的影响(谭凌照

等ꎬ ２０１７)ꎮ 同时ꎬ扩散限制也依赖于生境的连接程

度(王世雄ꎬ ２０１３)ꎮ 黄土高原地区沟壑纵横ꎬ加上

人类活动的影响ꎬ使得黄土高原的生境破碎化十分

明显ꎮ 同时由于受到栽种条件限制ꎬ油松人工林镶

嵌于不同天然次生林的周围而呈斑块状分布ꎮ 生

境的不连续造成隔离效应ꎬ改变了种群的迁移能力

和迁入模式、种群遗传和变异等ꎬ影响了物种的繁

殖和扩散ꎬ从而显著地降低局域上的物种多样性

(Ｆｒａｌｉｓｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９１ꎻ王世雄ꎬ ２０１３)ꎮ
无论是油松人工林还是辽东栎天然林ꎬβ 多样

性均是两种林型物种多样性的重要支撑成分(王

世雄ꎬ ２０１３)ꎮ 因此ꎬ保护好 β 多样性是保护黄土

高原的物种多样性的首要任务ꎮ β 多样性是物种

种类对生境异质性的反映ꎬ要保护好 β 多样性ꎬ需
要注意以下两个问题: 第一ꎬ生境异质性对黄土高
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Ａꎬ Ｃꎬ Ｅ. 草本层 ＲＤＡ 排序结果ꎻ Ｂꎬ Ｄꎬ Ｆ. 灌木层 ＲＤＡ 排序结果ꎮ １－１５. 油松人工林样方ꎻ １６－３０. 辽东栎天然林样方ꎮ
Ａꎬ Ｃꎬ Ｅ. Ｂｉｐｌｏｔｓ ｏｆ ＲＤＡ ｉｎ ｈｅｒｂ ｌａｙｅｒｓꎻ Ｂꎬ Ｄꎬ Ｆ. Ｂｉｐｌｏｔｓ ｏｆ ＲＤＡ ｉｎ ｓｈｒｕｂ ｌａｙｅｒｓ. １－１５. Ｓａｍｐｌｅ ｐｌｏｔｓ ｏｆ Ｐｉｎｕｓ ｔａｂｕｌａｅｆｏｒｍｉｓ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎｓꎻ １６－
３０. Ｓａｍｐｌｅ ｐｌｏｔｓ ｏｆ ｎａｔｕｒａｌ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｗｕｔａｉｓｈａｎｉｃａ ｆｏｒｅｓｔｓ.

图 ４　 辽东栎天然林和油松人工林的 ＲＤＡ 排序
Ｆｉｇ. ４　 Ｂｉｐｌｏｔｓ ｏｆ ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓ (ＲＤＡ) ｉｎ ｈｅｒｂ ｌａｙｅｒｓ ａｎｄ ｓｈｒｕｂ ｌａｙｅｒｓ ｏｆ

Ｐｉｎｕｓ ｔａｂｕｌａｅｆｏｒｍｉｓ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｎａｔｕｒａｌ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｗｕｔａｉｓｈａｎｉｃａ ｆｏｒｅｓｔｓ
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原物种多样性恢复的重要性ꎬ特别要有针对性地

创造每个林型限制性环境因子的异质性生境可能

是维持两种林型 β 多样性的重要前提ꎮ 例如ꎬ对
于油松人工林物种多样性的保护ꎬ可以重点创造

林下枯落物和腐殖质的异质性ꎻ而对于辽东栎天

然林ꎬ可以考虑创造土壤养分以及林冠郁闭度的

异质性等ꎮ 第二ꎬ不能忽视由于地理距离引起的

扩散限制及其与生境异质性二者交互作用对 β 多

样性的影响ꎮ 例如ꎬ在不同天然林周围植树造林

是一个很好维持人工林群落异质性的重要措施ꎬ
不同的天然林由于扩散限制而决定了不同的人工

林种源ꎬ加之有效的生境异质性ꎬ这将会在很大程

度上有助于维持人工林林下物种多样性ꎮ

４　 结论

油松人工林和辽东栎天然林的林下群落均具

有相似的 β 多样性大小ꎬ且两种林型均呈现了明

显的种内聚集过程ꎮ 与很多研究结果一致ꎬ黄土

高原的油松人工林和辽东栎天然林的群落构建由

确定性的环境过滤决定ꎬ且以空间化的环境为主

导ꎮ 但是ꎬ两种林型的环境过滤过程并不一样ꎬ主
要表现为不同的生境异质性和不同的环境因子ꎮ
因此ꎬ即使是相似的环境过滤过程ꎬ也应该比较区

域环境异质性的差异ꎬ并进一步分析引起环境过

滤的特定环境因子ꎮ 所以ꎬ对于黄土高原区域生

态环境建设ꎬ应该针对不同群落类型采取差异化

的恢复措施:第一ꎬ生境异质性对黄土高原物种多

样性恢复的重要性ꎬ特别要有针对性地创造每个

林型限制性环境因子的异质性生境可能是维持两

种林型 β 多样性的重要前提ꎮ 第二ꎬ不能忽视由

于地理距离引起的扩散限制及其与生境异质性二

者交互作用对 β 多样性的影响ꎮ
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