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吉林蛟河阔叶红松林木本植物物种多样性及群落

结构与生产力的关系 
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摘  要  该研究以吉林蛟河阔叶红松林为分析对象, 比较了物种多样性和群落结构对生产力的影响, 试图为解释多样性-生

产力关系、指导森林经营管理提供科学依据。研究利用11.76 hm2大样地中10 973株木本植物数据, 通过线性回归模型分析了

7个物种多样性和群落结构指标与生产力的相关性, 进而利用结构方程模型比较了物种多样性和群落结构对生产力的影响。

结果显示: (1)在线性回归模型中, 物种多样性和群落结构均对生产力有显著作用, 其中物种多样性均匀度指数与生产力显著

负相关, 群落结构的香农指数与生产力显著正相关, 基尼系数与生产力显著负相关。(2)在结构方程模型中, 群落结构对生产

力的影响比物种多样性更强。研究认为群落结构对生产力的作用比物种多样性更大, 在森林经营管理中, 提高群落结构复杂

性对促进生产力具有重要的意义。 
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Abstract 

Aims  Based on the dataset of a broad-leaved Korean pine forest in Jiaohe, Jilin Province, this research compared 
the influences of species diversity and community structure on productivity. We aim to explain the relationship 
between diversity and productivity for better forest management. 
Methods  We used the data of 10 973 woody-plants in a 11.76 hm2 large sample plot and analyzed the correla-
tions between 7 different indices of species diversity or community structure and productivity. Structural equation 
model was used to compare the effects of species diversity and community structure on productivity. 
Important findings  The results showed that: (1) Both species diversity and community structure had significant 
effects on productivity when they were considered separately in linear regression analysis, i.e. species evenness 
was negatively correlated with productivity, the Shannon index of community structure was positively correlated 
with productivity and the Gini index was negatively correlated with productivity. (2) In the structural equation 
model, when simultaneously considered, community structure had stronger influence on productivity than species 
diversity. Our research suggests that, the effects of community structure on productivity are greater than species 
diversity and it is important to increase community structure complexity to improve forest productivity during 
forest management. 
Key words  community structure; species diversity; forest productivity; large sample plot; structural equation 
model 
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多样性-生产力关系是森林可持续经营的重要

论题(贺金生等, 2003; Naeem et al., 2009)。大量研究

表明混交林比纯林有更高的生产力(Zhang et al., 

2012; Maire et al., 2013; Pretzsch, 2014; Forrester & 

Bauhus, 2016), 增加物种多样性能提高生产力水平

(Tilman et al., 1996, 2006; Loreau & Hector, 2001; 

Hooper et al., 2005; Ruijven & Berendse, 2005)。对于

这样的结果 , 生态位互补效应是一个主要解释

(Loreau & Hector, 2001)。生态位互补效应理论认为

不同物种在资源利用上存在差异 (Tilman et al., 

1997), 或者物种之间具有相互促进作用(Bertness & 

Leonard, 1997), 因此增加物种多样性可以优化生态

系统功能。然而在实际调查中, 物种多样性并不能

直接反映不同物种在生态位利用上的差异, 并且生

态位互补效应成因复杂, 不仅与种间差异有关, 而

且受到多种生物因素(种间作用、种内作用)和非生

物因素(土壤、光照等)的影响, 因而导致验证生态位

互补效应的证据不足(Chesson, 2000; Clark, 2010)。 

近年来, 群落结构对生产力的影响逐渐成为研

究热点(Lei et al., 2008; Zhang & Chen, 2015; Dăn-

escu et al., 2016)。群落结构变异反映了研究区内个

体的大小组成变化, 其可能来自于不同物种间的固

有差异, 也可能由同种或异种个体间的不对称竞争

产生(Coomes et al., 2009; Clark, 2010; Morin et al., 

2011; Zhang et al., 2012)。在群落水平, 复杂的结构

组成使得树木在空间中形成多元配置, 从而提高了

资源利用效率(Yachi & Loreau, 2007)。因此, 可以认

为群落结构变异在一定程度上反映了物种在资源利

用上的生态位互补, 这是促进生产力的一个重要 

机制。 

在目前探讨群落结构与生产力关系的研究中, 

大多研究表明二者之间呈正相关关系(Lei et al., 

2008; Zhang & Chen, 2015; Dănescu et al., 2016), 但

也有结果表现出不相关或负相关(Liang et al., 2007; 

Long & Shaw, 2010; Ryan et al., 2010; Bourdier et al., 

2016): Lei等(2008)发现在以云杉(Picea sp.)为主的

森林中, 群落结构变异和树木生长存在正相关关

系。Dănescu等(2016)验证了群落结构变异对德国西

南部异龄混交林的生长有促进作用。Liang等(2007)

发现在以Pseudotsuga menziesii和Tsuga heterophylla

为主的群落中, 结构变异大的样方呈现出与生产力

的负相关关系。Long和Shaw (2010)发现在Pinus 

ponderosa林中, 群落结构与生产力并没有显著的相

关关系。甚至有研究直接指出群落结构对生产力的

影响比物种多样性更强(Dănescu et al., 2016)。综上

来看, 群落结构与生产力的关系仍需进一步讨论, 

且物种多样性和群落结构对生产力影响的相对大小

究竟如何, 亟待阐明。 

阔叶红松林作为东北地区典型的森林植被类型, 

对维持东北地区生态系统功能具有重要价值。其中

丰富的物种和结构组成, 对研究生产力维持机制具

有重要意义。本研究以吉林蛟河阔叶红松林大样地

为研究对象, 试图分析物种多样性和群落结构变异

对阔叶红松林生产力的影响, 为东北地区天然林经

营指导提供科学依据。研究主要关注以下两个问题: 

1)物种多样性和群落结构二者是否均与生产力存在

相关关系? 其影响是否显著? 2)物种多样性和群落

结构哪个对生产力的作用更大? 

为解决上述两个问题, 首先构建了线性回归模

型, 以生产力作为响应变量, 以物种多样性和群落

结构变异分别作为解释变量, 单独分析物种多样性

和群落结构对生产力的影响。进一步利用线性回归

模型筛选出与生产力相关性最强的物种多样性和群

落结构变异指标, 由此构建结构方程模型, 从而比

较物种多样性和群落结构对生产力的作用路径, 验

证二者对生产力的相对作用大小。 

1  材料和方法 

1.1  研究样地概况 

研究样地建于2010年, 面积11.76 hm2 (420 m × 

280 m), 地属吉林省蛟河市林业实验管理局辖区

(43.85–44.08 N, 127.58–127.85 E), 位于长白山

系张广才岭西南坡余脉, 属于受季风影响的温带大

陆性气候区。研究区年平均气温3.8 ℃, 最热月7月

平均气温21.7 ℃, 最冷月1月平均气温–18.6 ℃。年

降水量约696 mm, 主要集中在夏季。样地中土壤类

型单一, 为暗棕色森林土。样地地形平坦, 海拔变化

范围在495.4–504.1 m之间, 最大高差不超过10 m。植

被类型属长白山植物区系, 为典型的天然针阔混交

林。研究样地中共调查到16 373棵木本植株, 隶属于

19科25属36种。主要乔木树种包括红松 (Pinus 

koraiensis)、紫椴(Tilia amurensis)、胡桃楸(Juglans 

mandshurica)、水曲柳(Fraxinus mandshurica)、千金

榆(Carpinus cordata)、色木槭(Acer pictum subsp. 
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mono)等 ; 主要灌木树种包括髭脉槭 (Acer barb-

inerve)、暴马丁香(Syringa reticulata subsp. amuren-

sis)、毛榛(Corylus mandshurica)等。 

1.2  数据调查与计算 

以20 m × 20 m连续小样方为取样单元, 于2010

年对样地中所有胸径≥1 cm的木本植物的物种、胸

径、树高、冠幅和相对位置进行记录并挂牌监测。

2015年进行第一次复测调查。本研究以样地内胸径

≥4 cm的活立木为研究对象, 共10 973株, 隶属于

14科20属31种, 2010年平均胸径为15.31 cm, 2015年

平均胸径为16.27 cm。 

计算两次调查间样方内胸高断面积年均增长量

作为样方生产力。考虑到树木生长遵循幂次定律, 

树木越大胸高断面积增长越多, 为改善数据正态性

(Dănescu et al., 2016), 在R软件中对胸高断面积增

长量作Box-Cox转换(Box & Cox, 1964)。 

2012年用冠层分析仪(WinSCANOPY, Quebec, 

Canada)在每个小样方中心距离地面1.5 m处拍摄一

张半球状照片 , 用对应的WinSCANOPY和XLSc-

anopy软件对照片进行处理, 得到林冠开阔度, 表示

小样方的光照环境。同年在每个小样方中心20–   

50 cm处采集500 g土壤样品, 于实验室内测定全氮、

全磷、全钾、速效氮、速效磷、速效钾、有机碳含

量和pH值共8个变量代表每个样方的土壤环境。考

虑到群落生产力与林分密度密切相关, 计算胸高断

面积密度。样地较为平坦, 地形差异对生产力的影

响在此不作考虑。各样方数据统计如表1。 

1.3  物种多样性和群落结构变异计算 

计算物种丰富度、香农指数和均匀度指数代表

样地的物种多样性情况。群落结构变异的计算采用

胸径香农指数和均匀度指数, 具体方法如下: 将初

测胸径以1 cm为间隔划分等级, 统计每个样方内出

现的胸径等级数以及每个等级内的个体数, 按照香

农指数和均匀度指数的计算公式, 用胸径等级数替

换物种数即可计算相应的群落结构变异, 其意义表

示不同大小的树木间个体分配的均匀性(Dănescu et 

al., 2016)。另外, 计算胸径变异系数、胸径基尼系

数表示群落结构变化。变异系数度量了胸径大小的

离散程度, 其值越大离散程度越大。基尼系数表示

胸径分布偏离绝对均匀状况的程度, 其值越大不同

径级间个体分配越不均匀。各指标计算公式及结果

见表2。 

1.4  回归模型构建 

进行回归分析前, 用Z-score方法对解释变量进

行标准化处理。利用转换后的响应变量和解释变量

构建线性回归模型, 步骤如下:  

1.4.1  多重共线性检验 

多重共线性会影响解释变量对响应变量的解释

和预测能力。利用方差膨胀因子(VIF)检验变量间的

多重共线性, 根据以往经验, VIF < 10时认为变量间

没有多重共线性(Fox & Monette, 1992; Fox, 2008)。

验证结果显示, 本研究解释变量VIF均小于10, 没

有多重共线性。 

1.4.2  模型构建   

构建回归模型基本形式如下:  

0 1 2 3ABAI b b ENV b BAD b Diversity ε         
式中ABAI为样方生产力, ENV为9个环境变量, 包括

林冠开阔度, 土壤全氮、全磷、全钾、速效氮、速 

 
表1  样地内基础变量信息统计表 
Table 1  The statistical information of basic variables in the sampling plot 

变量 Variables 范围 Range 平均值 Mean 标准偏差 Standard deviation 

胸高断面积年均增长量 Annual growth of basal area (cm2·a–1) 76.53–543.60 272.22 83.62 

林冠开阔度 Canopy openness 1.12–3.99 1.87 0.38 

土壤全氮 Soil total nitrogen (g·kg−1) 0.65–1.60 0.95 0.16 

土壤全磷 Soil total phosphorus (g·kg−1) 0.33–1.09 0.79 0.12 

土壤全钾 Soil total potassium (g·kg−1) 20.40–20.90 20.70 0.01 

土壤速效氮 Soil available nitrogen (mg·kg−1) 29.93–68.81 53.65 8.48 

土壤速效磷 Soil available phosphorus (mg·kg−1) 0.09–22.01 11.94 5.59 

土壤速效钾 Soil available potassium (mg·kg−1) 206.80–236.20 226.30 5.74 

土壤有机碳 Soil organic carbon (%) 5.51–13.33 9.64 1.60 

土壤pH值 Soil pH value 4.38–5.32 4.88 0.25 

胸高断面积密度 Basal area density (cm2·m–2) 9.73–46.31 27.97 5.96 
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表2  物种多样性和群落结构变异计算公式及结果 
Table 2  The formulas and results of species diversity and community structure of woody plants in the studied forest 

 指数 Index 计算公式 Formula 平均值 Mean value 范围 Range 

物种丰富度 Species richness S Ns  8.34 4–15 

物种香农指数 
Species Shannon index 

1

ln
Ns

i i

i

n n
Hs

N N

     
 

  
1.81 1.18–2.55 

物种多样性 
Species diversity 

物种均匀度 Species evenness  lnEs Hs Ns  0.87 0.65–0.97 

胸径香农指数 
DBH Shannon index 

1

ln
Nd

j j

j

n n
Hd

N N

 
    

 
  

2.77 2.24–3.11 

胸径均匀度 DBH evenness  lnEs Hd Nd  0.94 0.70–1.11 

胸径变异系数 
Coefficient of DBH variation  21

100%
kDBH μ

NVarD
μ


   

77.36 44.14–112.70 

群落结构变异 
Variation of  
community structure 

胸径基尼系数 
DBH Gini index  

 
2

2

2 1

1

N

k
k

N

k
k

k N ba
GiniD

N ba





   


 




 

0.39 0.24–0.51 

bak,样方内按大小升序第k个个体的胸高断面积; DBHk, 样方内第k个个体的胸径值; ni, 样方中第i个物种的个体数; N, 样方中总个体数; Ns, 样方内物

种总数; nj, 样方内第j个胸径等级中的个体数; Nd, 样方内胸径等级总数; μ, 样方中所有个体胸径平均值。  
bak is the basal area of the kth individual which was ranked according to the ascending order of diameter values; DBHk is the diameter at breast height (DBH) of 
the kth individual; ni is the individual number of the ith species; N is the total number of individuals in a subplot; Ns is the total number of species in a subplot; nj 
is the individual number of the jth diameter class; Nd is the total number of the diameter class; μ is the mean value of all diameters in a subplot.  

 
效磷、速效钾、有机碳、pH值, BAD为胸高断面积

密度, Diversity为物种多样性或群落结构指数, b0表

示截距项, b1、b2、b3为相应解释变量系数, ԑ表示随

机误差。基于7个物种多样性和群落结构变异指数分

别构建模型, 计算其与生产力的相关性。 

1.4.3  模型评价 

对于包含不同指数的7个模型, 均利用逐步回

归法确定显著变量作为解释变量。计算调整决定系

数(adjusted R2)和AIC信息量准则(Akaike informa-

tion criterion)判断模型优度, 观察和比较物种多样

性和群落结构与生产力的相关性。同时, 筛选与生

产力最为相关的物种多样性和群落结构变异指数, 

用来构建结构方程模型。 

1.5  结构方程模型构建 

为比较物种多样性和群落结构对生产力的相对

作用大小, 研究构建物种多样性和群落结构变异同

时影响生产力的结构方程模型。根据线性回归的结

果, 结构方程模型中不仅考虑了物种多样性和群落

结构变异的作用, 而且考虑了环境变量和胸高断面

积密度对生产力的作用路径, 以及其对物种多样性

和群落结构变异的影响。由于研究中环境变量较多, 

通过比较模型整体优度保留最为相关的环境因子。

利用模型中各路径标准化系数, 定量表示不同因素

对生产力的相对作用大小, 从而比较物种多样性和

群落结构与生产力的关系。 

2  结果 

通过构建物种多样性和群落结构与生产力之间

的多元回归模型(包含了环境因子和BAD作为解释

变量), 比较了不同指数对生产力的作用。结果发现, 

物种多样性和群落结构均对生产力有显著影响

(表3)。7个多样性指标中, 物种均匀度、胸径香农指

数和胸径基尼系数在模型中与生产力相关性显著

(表3), 而物种丰富度、物种香农指数、胸径均匀度

和胸径变异系数对生产力没有显著解释力(模型未

列出)。 

物种均匀度与生产力具有显著的负相关关系 

(r = –0.211, p = 0.028), 即物种间个体分配越不均匀

生产力越高。胸径香农指数与生产力具有显著的正

相关关系(r = 0.400, p = 0.001), 胸径基尼系数与生

产力具有显著负相关关系(r = –0.337, p < 0.001), 均

表明个体在不同径级间分配越均匀时生产力水平 

越高。 

物种多样性的3个指标中, 只有均匀度指数与

生产力具有显著的相关性, 因此选用均匀度指数代

表物种多样性。群落结构变异指标中, 胸径基尼系

数和香农指数与生产力具有显著相关性。比较发现, 

此二者回归模型的调整决定系数香农指数(adjusted 
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表3  与生产力显著相关的多样性线性回归结果 
Table 3  The correlation coefficient between the examined variables and 
forest productivity using different models 

估计值 Estimate 

群落结构变异模型 
Community structural 
variation model 

解释变量 
Explanatory variables 物种多样性模型 

Species diversity model 

A B 

物种均匀度 
Species evenness 

–0.211* – – 

胸径香农指数 
DBH Shannon index 

– 0.400*** – 

胸径基尼系数 
DBH Gini index 

– – –0.337***

胸高断面积密度 
Basal area density 

0.914*** 0.756*** 0.964***

林冠开阔度 
Canopy openness 

0.289*** 0.275** 0.298***

有机碳 
Soil organic carbon 

0.517*** 0.221* 0.293***

速效钾 
Available potassium 

0.991*** 0.193* 0.241**

速效氮 
Available nitrogen 

0.413*** – – 

pH –0.520*** – – 

速效磷 
Available phosphorus 

– 0.413*** – 

全磷 
Total phosphorus 

– –0.244* – 

调整决定系数 
Adjusted R2 

34.67% 35.95% 31.93% 

AIC值 AIC value 1 080.385 1 074.56 1 090.52

群落结构变异模型包括A、B两个独立模型。A模型中胸径香农指数与生

产力显著相关; B模型中胸径基尼系数与生产力显著相关。AIC表示赤池

信息量准则; DBH表示树木胸径值。***, p < 0.001; **, 0.001< p < 0.01; *, 
0.01< p < 0.05; ns, p > 0.05。 
Community structural variation model includes two independent models, A 
and B, in model A, the DBH Shannon index is significantly correlated with 
productivity, in model B, the DBH Gini index is significantly correlated with 
productivity. AIC represents the Akaike information criterion; DBH repre-
sents the tree diameter at breast height. ***, p < 0.001; **, 0.001< p < 0.01; 
*, 0.01< p < 0.05; ns, p > 0.05. 

 
R2 = 35.95%)高于基尼系数(adjusted R2 = 31.93%), 

而AIC值香农指数(AIC = 1 074.56)显著低于基尼系

数(AIC = 1 090.52), 因此选用香农指数代表群落结

构变异。 

以均匀度指数代表物种多样性, 以胸径香农指

数代表群落结构变异, 构建结构方程模型。变量较

多时, 结构方程模型不易收敛, 故逐个加入环境变

量构建结构方程模型, 最优结果(图1)如下:   

群落结构变异对生产力有显著影响, 路径系数

(反映作用大小)为0.329, 而物种多样性对生产力的

影响不显著(路径系数为–0.158)。同时, 生产力还受

到环境(主要包括速效磷、速效钾、有机碳以及光照)

和林分密度的显著影响, 作用大小分别为0.694和

0.773。研究结果表明, 在同时考虑物种多样性和群

落结构变异对生产力的影响时, 群落结构变异的作

用要大于物种多样性。 

3  讨论 

研究首先通过构建物种多样性及群落结构变异

与生产力之间的回归模型, 分析了7个不同指标对

生产力的影响, 并筛选了与生产力密切相关的物种

多样性和群落结构变异指标, 进而通过结构方程模

型, 验证了物种多样性和群落结构对生产力的相对

作用大小。结果表明: 1)分别考虑物种多样性和群落

结构作用时, 二者均对生产力具有显著影响; 2)同

时考虑物种多样性和群落结构的影响时, 群落结构

对生产力的作用更强。 

与以往主要讨论物种多样性作用的研究有所不

同, 本研究重点关注了群落结构的影响, 发现群落

结构对生产力的作用更强。研究认为, 群落结构变

异主要是通过加强光能互补利用促进生产力提高, 

其能够直接反映个体大小在水平结构上的变化, 同

时间接反映在垂直结构(即树高)上的变化, 群落中

个体处在不同径级、不同林层, 增加了冠层结构复

杂性(Fahey et al., 2015)。在最近的研究中, 复杂冠

层结构促进光吸收利用的重要性越发凸显(Parker et 

al., 2004; Christopherm et al., 2010; Hardiman et al., 

2013)。具体而言, 群落结构复杂时, 在相同的叶面

积条件下, 植物可以通过冠层间隙吸收更多的光能, 

相比于结构单一的群落具有更高的光利用效率。在

总叶面积和生产力关系达到一个相对稳定的状态后, 

生产力会随冠层间隙的增多而增加(Hardiman et al., 

2011, 2013)。同时, 结构复杂的群落更容易产生异

质性光环境, 使得耐阴性物种存活率较高且枝叶更

浓密(Valladares & Niinemets, 2008), 促进了下林层

对生产力的贡献(Parker et al., 2002)。对于我们的研

究对象而言, 针阔混交林具有更复杂的冠层结构, 

红松圆锥形的树冠周围易形成 “光通道” (Pretzsch, 

2014), 在以红松为优势种的群落中“光通道”广布, 

相邻个体由此获得更多的光资源而生长较快, 促进

对生产力的贡献。总之, 不同大小的个体具有特定

的环境需求, 维持和增加群落结构变异有助于满足

不同个体的特殊需求, 相反, 结构单一的群落中个

体大小相近, 竞争相对激烈, 降低了生态位互补作

用, 无法有效地促进生产力。  

在其他群落结构与生产力关系的研究中, Liang

等(2007)发现群落结构(胸径香农指数)与个体生长 
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图1  物种多样性和群落结构对生产力的作用路径图。图中实线表示作用路径显著, 虚线表示作用路径不显著。***, p < 0.001。 
Fig. 1  The impact paths of species diversity and community structure on productivity. Solid line indicates significant path, while 
dashed line indicates insignificant path. ***, p < 0.001.  

 
以及群落更新呈负相关关系, 而死亡率与群落结构

呈正相关关系, 但此项研究针对的是10年的生长变

化, 因此10年内的短期更新没有被监测到或死亡率

被高估。Kuehne等(2015)通过不同强度的采伐使群

落具有不同梯度的结构异质性(11个胸径结构变异

指标), 发现群落结构对生产力的影响十分微弱。此

外, Ryan等(2010)也发现结构异质性高(胸径分布不

均匀)的群落相比结构均匀的群落生产力平均降低

了约14%。造成以上结果与本研究不一致的原因, 

有可能是方法上的差异, 包括多样性计算方法(比

如选用不同的多样性指数结果不同)或者是样地监

测方法(比如样地监测周期不同)(Dănescu et al., 

2016), 也有可能是森林系统本身的差异造成: 一方

面, 群落结构与发展阶段有关, 随着群落年龄增加, 

群落结构更复杂, 在光资源利用上的互补更强, 对

生产力的促进作用更强, 遵循生态位互补效应随群

落发展阶段增强的规律(Reich et al., 2012; Zhang et 

al., 2012; Zhang & Chen, 2015); 另一方面, 群落结

构与生产力的关系可能还与物种组成有关, 当群落

中绝大多数都是不耐阴物种时, 透过冠层进入林下

的光能并不能被当作生长所需的资源而吸收, 只有

当群落中具有一定数量的耐阴性物种时, 由冠层结

构差异造成的光异质环境才能被充分有效利用从而

促进生产力(Parker et al., 2002; Valladares & Ni-

inemets, 2008)。 

关于物种多样性与生产力的关系, 虽然本研究

得到了与大多数观点(即物种多样性促进生产力) 

(贺金生等, 2003; Forrester & Bauhus, 2016)不一致

的结果, 但是长期以来关于物种多样性和生产力关

系的激烈争论也证明物种多样性不能完美统一地解

释现实世界中所有的多样性-生产力关系。本研究认

为, 植物的生长受到所处环境及群落格局的影响, 

而群落结构反映了群落在水平结构和垂直结构上的

变化, 可以在一定程度上表示群落个体资源利用效

率的差异, 因而更准确地反映了多物种多径级天然

林中生态位互补效应对生产力的作用。 

4  结论 

在吉林蛟河阔叶红松林中, 物种多样性与生产

力显著负相关, 群落结构与生产力显著正相关, 且

对生产力的作用比物种多样性更强, 这主要是由于

增加了冠层结构的复杂性影响群落对光能的捕获和

利用从而影响了生产力。因此, 在森林经营管理中, 

增加森林群落结构变异对有效增加生产力具有重要 
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