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摘要:【目的】青藏高原是对全球气候变化响应最敏感的区域之一，青海省东北部是整个青藏高原乔木林的重要分布区域，

探讨青海省东北部森林林下物种多样性的驱动机制，可以为气候变化条件下的物种多样性保护和森林经营管理提供科

学依据。【方法】以青海省东北部森林为研究对象，基于 29个乔木样方、116个灌木样方和 116个草本样方林下物种多样

性的野外调查数据，利用广义最小二乘法（GLS）分析林下物种多样性和生物（林分结构）、非生物因素（包括气候、地形和

土壤等）之间的关系。【结果】（1）青海省东北部森林群落树种组成单一，多以纯林为主，物种多样性主要由林下植被贡

献。29个乔木样方共调查到维管植物 108种，隶属 44科 89属，物种组成以蔷薇科、忍冬科和小檗科植物为主。林下层

中，草本物种多样性显著高于灌木物种多样性（P < 0.001）。（2）气候和林分结构是影响林下物种多样性最重要的驱动因

素，相对影响分别占 34.9% 和 26.2%。（3）灌木层和草本层物种多样性的关键驱动因素不同，灌木层物种多样性主要受林

分结构影响（44.0%），而草本层物种多样性主要受到土壤（28.8%）和气候（28.2%）等非生物因素的影响。【结论】青海省东

北部森林群落林下灌木层植被和草本层植被物种多样性的驱动机制存在差异，因此，在生物多样性保护和森林经营管理

过程中应当充分考虑不同层次物种的反馈机制。
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Abstract: [Objective] The  Qinghai-Tibet  Plateau  in  the  northwestern  China  is  one  of  the  most  sensitive
regions to global climate change. The northeastern part of Qinghai Province is an important distribution area
of  forests  on  the  Qinghai-Tibet  Plateau.  Exploring  the  biotic  and  abiotic  driving  factors  of  the  understory
species  diversity  on  the  northeast  of  Qinghai  Province  can  provide  a  scientific  basis  for  species  diversity
protection  and  forest  management  under  climate  change.  [Method]  Based  on  the  field  survey  data  of
understory species diversity of 29 tree quadrats, 116 shrub quadrats and 116 herb quadrats in the northeast of
the Qinghai-Tibet Plateau, the relationships between understory diversity and biotic (stand structure), abiotic
factors  (including  climate,  topography  and  soil)  were  analyzed  by  the  generalized  linear  model  (GLS).
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[Result]  The  main  results  showed  that:  (1)  the  species  composition  of  forest  community  in  northeastern
Qinghai  Province  was  single,  mostly  pure  forest,  and  the  species  diversity  was  mainly  contributed  by
understory vegetation. A total of 108 species of vascular plants belonging to 89 genera and 44 families were
found in 29 quadrats.  Rosaceae,  Caprifoliaceae and Berberidaceae were the main species.  The diversity of
herbaceous  species  was  significantly  higher  than  that  of  shrub  species  (P <  0.001).  (2)  Climate  and  stand
structure  were  the  most  important  driving  factors,  accounting  for  34.9%  and  26.2%,  respectively.  (3)  The
key driving factors of species diversity of shrub layer and herb layer were different. The species diversity of
shrub  layer  was  mainly  affected  by  stand  structure  (44.0%),  and  the  species  diversity  of  herb  layer  was
mainly  affected  by  abiotic  factors  such  as  edaphic  (28.8%)  and  climate  (28.2%). [Conclusion] There  are
differences  in  the  driving  mechanisms  of  species  diversity  between  understory  shrub  layer  vegetation  and
herbaceous  layer  vegetation  in  northeastern  Qinghai  Province.  The  feedback  mechanisms  of  species  at
different levels should be fully considered in the process of biodiversity conservation and forest management
of forest vegetation community in this region.
Key  words: Qinghai-Tibet  Plateau;  forest  ecology;  species  diversity;  stand  structure;  topography  factor;
climate factor; edaphic factor

物种多样性是反映生态系统功能复杂性和稳定

性的重要指标[1−2]。生态位互补假说认为，高物种多

样性使得群落内各物种相互促进，对生态系统功能

具有积极作用[3]。在森林群落，特别是乔木树种组成

相对单一的森林群落中，林下灌木和草本是物种多

样性的重要组成部分[4]，在提高森林生态系统的整体

功能中至关重要[5−7]。

在森林群落中灌木和草本植物的物种多样性受

到多种因素共同影响。有研究认为林分结构复杂程

度是影响林下植被物种多样性的主要因素[8−9]，也有

研究认为水热条件和地形差异才是林下植被物种多

样性的关键驱动因素[10−12]。最新研究表明，林下植

被物种多样性受到生物因素（如林分结构等）和非生

物因素（包括地形条件、气候因素和土壤理化性质）

的综合影响[6,13−14]，但在不同的地区处于主导地位的

驱动因素可能不同。综合考虑生物和非生物因素对

林下植被物种多样性的影响可以更好地评估气候变

化和森林经营管理对林下物种多样性的潜在影响。

近年来，全球气候变暖对生态环境的影响日益

加剧。青藏高原作为全球气候变化的敏感区，其升

温幅度是全球平均升温幅度的两倍[15]。正因为这一

特点，青藏高原成为了研究物种多样性对气候变化

响应的重要区域[16]。青海省东北部是青藏高原的北

部主体，同时也是整个青藏高原乔木林的重要分布

区域。由于该地区高寒贫瘠，生态环境恶劣，森林树

种组成普遍简单，生态结构不稳定，使得现阶段林分

生长状况不佳，大量中龄林和成过熟林生长量小，严

重制约了森林生态效益的发挥。此外长期的气象观

测显示青海省的增温速率远超青藏高原其他地区。

快速增温加速冰川融化，伴随的暖干化导致植被退

化、沙漠扩张，使该地区成为整个青藏高原生态系统

最脆弱的地区[17]。因此，应尽快探究青海省森林群

落生物多样性的维持机制，为青海省森林生态系统

的保护和可持续利用提供理论依据，为青海省森林

生态功能的评估及制定合理的区域生态系统适应性

管理措施提供数据支撑。

以青海省东北部典型森林为研究对象，依托第

二次青藏高原综合科学考察项目，根据《中华人民共

和国 1∶100万植被图》和 2020年全球 30 m地表覆

盖精细分类数据[18]记录的森林群落分布情况，在整

个青海省东北部森林群落内进行踏查采样，最终共

布设了 29个森林乔木样方、116个灌木样方和 116
个草本样方，涵盖了青海省东北部全部的森林群落

植被类型。重点研究：（1）生物因素和非生物因素对

青海省东北部森林的林下植被物种多样性的影响程

度；（2）灌木层植被与草本层植被物种多样性对生物

和非生物驱动因素的响应异同。旨在通过此研究为

青海省东北部森林的生物多样性保护和经营管理提

供理论依据。 

1   研究区概况和研究方法
 

1.1    研究区概况

研究区位于青海省东北部森林分布区域，属于

青藏高原的核心地带，是气候变化的敏感区和植被

脆弱区。该区域属于典型的大陆性高原气候，气候

垂直变化明显，冷暖干湿随海拔高度的变化差异悬

殊[19]。年均气温为 1.0 ℃，最暖月均温为 11.1 ℃，最
冷月均温为−10.1 ℃。年均降水量为 443.0 mm。土
壤类型为栗钙土[20−21]。研究区地处青藏高原和黄土

高原的交汇地带，最低海拔为 2 210 m，最高海拔为
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3 113 m[22]。自然植被与青藏高原上的高寒植被和黄

土高原上的植被类型均有一定联系，该地区主要乔

木树种有青海云杉（Picea crassifolia）、白桦（Betula
platyphylla）、青扦（Picea  wilsonii）等，灌草种类包

括沙棘 （Hippophae  rhamnoides）、峨眉蔷薇 （Rosa
omeiensis）、金露梅（Potentilla fruticosa）、膨囊薹草

（Carex lehmannii）、东方草莓（Fragaria orientalis）等。 

1.2    样地调查

2020年 7—9月，依托中国第二次青藏高原综

合科学考察项目，根据《中华人民共和国 1∶100万植

被图》记录的森林群落分布情况，在青海省东北部区

域内进行踏查采样。最终共布设了 29个森林群落植

被类型的森林乔木样方（30 m × 30 m）、116个灌木

样方（5 m × 5 m）和 116个草本样方（1 m × 1 m），覆
盖了该区域全部森林群落植被类型 （35°44 ′  ~
37°17′N、101°23′ ~ 102°42′E）。样方位置的选择对于

生物多样性野外科学考察至关重要，影响样方对研

究地段的代表性和科学性。本研究中所有样方均是

在宏观观察和分析的基础上进行选择，远离村庄、道

路、牧道等，杜绝林缘。选取的乔木样方林分类型包

括青海云杉林（5个）、白桦林（4个）、红桦（Betula
albosinensis）林（4个）、青扦林（4个）、油松（Pinus
tabuliformis）林（3个）、青杨（Populus  cathayana）林
（2个 ）、山 杨 （P.  davidiana）林 （2个 ）祁 连 圆 柏

（Sabina  przewalskii）林 （2个 ）、华北落叶松 （Larix
principis-rupprechtii）林 （2个 ）和 小 叶 杨 （Populus
simonii）林（1个）。

对乔木样地内所有胸径（DBH） ≥ 3 cm的木本

植物进行调查，记录其物种名、胸径、树高等数据。

将乔木样地切分为 4个 15 m × 15 m的乔木层样格，

T1 ~ T4为乔木样格编码。在乔木层 4个样格的西

南角各设置 1个 5 m × 5 m的灌木层样方以及 1个
1 m × 1 m的草本样方，S1 ~ S4为灌木层样方编码，

H1 ~ H4为草本样方编码（图 1）。灌木层、草本层样

方各 116个。记录灌木及草本物种名称、数量、高度

和盖度。从乔木样方中的草本样方中心取 1个 0 ~
20 cm的土样，各土样混合后取约 200 g装入自封袋

或布口袋，带回实验室进行理化性质分析。 

1.3    数据处理 

1.3.1    林分结构及物种多样性指标计算

选取株数密度、胸径基尼指数和胸高断面积这

3个指标作为生物因子来评价林分结构对林下物种

多样性的影响[6]（表 1）。其中胸径基尼系数表示胸径

分布偏离绝对均匀状况的程度，其值越大表明不同

径级间个体分配越不均匀[23]。株数密度反映了样地

单位面积内的林木株数。胸高断面积则为样地内所

有乔木 1.3 m处的横断面积之和。同时，计算灌木草

本物种的重要值。物种丰富度（richness）、Shannon-
Wiener指数（Shannon-Wiener index）、Simpson指数

（Simpson index）和 Pielou指数（Pielou index）的计算

使用 R软件 vegan程序包中的 diversity函数计算。

使用 Tukey多重比较检验灌丛群落总体、灌木层植

物和草本层植物之间在物种多样性指数上是否有显

著差异。各指标计算公式见表 1。Jost[24]认为，多样

性应该以直观的物种单位来衡量，物种多样性应表

示为群落中物种的有效数量。因此本研究采用物种

丰富度作为物种多样性的表示方法。 

1.3.2    非生物因素调查与获取

研究涉及气候、土壤、地形 3大类的非生物因

素，其中地形数据的调查包括：经纬度、海拔、坡向、

坡度，均在样方调查时记录。气候数据则从国家青

藏高原科学数据中心（http://data.tpdc.ac.cn）下载温

度和降水信息，空间分辨率为 1 km2。使用 ArcGIS
10.8，根据 29 个样地的经纬度坐标，利用空间分析

中的最邻近采样法提取每个样地对应的气候数据。

调查的土壤因子包括全氮、有机质、速效钾、有效

磷、铵态氮、硝态氮、可溶态有机氮、含水率和土壤

pH值。室内土壤样品分析方法依据《森林土壤分析

方法》的操作步骤进行。采用凯氏定氮法测定土壤全

氮，重铬酸钾容量法测定有机质，火焰光度法测定速

效钾，用浸提−钼锑抗比色法测定有效磷，用 AA3连
续流动分析仪测定铵态氮和硝态氮，用紫外分光光

度法测定可溶态有机氮，用 pH计测定土壤 pH值。

样地内基础变量信息如表 2所示。

为了减少土壤因素的数量，避免各因素之间的

强相关性，进行了基于土壤指标的主成分分析。前

 

30 m

5 m
1 m

S1 S2

S4S3

H3 H4

H2H1

S1~S4为灌木样方；H1~H4为草本样方。S1−S4 are shrub quadrats;
H1−H4 are herbaceous quadrats.

图 1    样方布设图

Fig. 1    Quadrat layout drawing
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表 1    林分结构和物种多样性计算公式

Tab. 1    Calculation formulas of stand structure and species diversity

项目 Item 指数 Index 计算公式 Calculation formula

林分结构 Stand structure

密度 Density SN =
N
S

胸径基尼指数 DBH Gini index GiniD =

∑N

k=2
(2k−N −1)Ak∑N

k=2
(N −1)Ak

胸高断面积 Basal area
S BAI =

N∑
k=Ni

Ai

S

物种多样性 Species diversity

灌木层、草本层重要值
Important value of shrub layer and herb layer IV =

α+β+ γ
3

物种丰富度 Species richness S = Ns

Shannon-Wiener指数 Shannon-Wiener index Hs = −
Ns∑
i=1

ni

N
ln

ni

N

Simpson指数 Simpson index Ds = 1−
Ns∑
i=1

( ni

N

)2
Pielou指数 Pielou index Jsw = −

Ds

ln S

注：引自参考文献[6]。N是样方内总个体数；S是样方面积；Ai是样方内第i个个体的胸高断面积；Ak是样方内按大小升序第k个个体的胸高断面积；
Ns是样方内物种总数；ni是第i个物种的个体数；α是相对密度；β是相对盖度；γ是相对频度。Notes: cited from reference [6]. N is the total number of
individuals in the quadrat; S is quadrat area; Ai is the breast height area of the ith individual in the quadrat. Ak is the breast height area of the kth individual
in ascending order of size in the quadrat; Ns is the total number of species in the quadrat; ni is the number of individuals of the ith species; α is relative
density; β is relative coverage; γ is the relative frequency.
 

表 2    样地内基础变量信息统计

Tab. 2    Statistical information of basic variables in the sampling plot

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

株密度/（株·hm−2） Plant density/（tree·ha−1） 444.00 ~ 2 989.00 1 094.41 643.39

胸径 DBH/cm 1.20 ~ 95.00 15.43 9.56

树高 Tree height/m 0.70 ~ 34.00 10.95 5.65

灌木物种丰富度 Shrub species richness 0.00 ~ 10.00 4.83 2.85

草本物种丰富度 Herb species richness 5.00 ~ 17.00 10.28 3.08

土壤全氮 Soil total nitrogen/（g·kg−1） 2.75 ~ 23.54 8.44 4.93

土壤有机质 Soil organic matter/（g·kg−1） 50.39 ~ 433.83 168.14 96.93

土壤速效钾 Soil available potassium/（mg·kg−1） 88.00 ~ 690.00 240.24 148.37

土壤有效磷 Soil available phosphorus/（mg·kg−1） 2.28 ~ 26.35 8.38 5.01

土壤铵态氮 Soil ammonium nitrogen/（mg·kg−1） 1.38 ~ 7.13 2.91 1.53

土壤硝态氮 Soil nitrate nitrogen/（mg·kg−1） 7.59 ~ 161.18 62.04 42.80

土壤可溶性有机氮 Soil soluble organic nitrogen/（mg·kg−1） 2.12 ~ 43.15 10.52 7.59

土壤可溶性全氮 Soil soluble total nitrogen/（mg·kg−1） 9.89 ~ 175.16 67.90 41.57

土壤含水率 Soil moisture content/% 12.38 ~ 205.66 61.63 43.86

土壤pH值 Soil pH value 5.79 ~ 8.34 7.23 0.57

海拔 Elevation/m 2 210.00 ~ 3 113.00 2 598.62 221.66

坡度 Slope/（°） 1.00 ~ 40.00 20.86 11.10

坡向 Aspect/（°） 0.00 ~ 357.00 168.24 129.70

年降水量 Annual precipitation/mm 341.00 ~ 505.00 421.31 51.25

年均气温 Annual mean temperature/℃ −0.27 ~ 4.12 2.25 1.25
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两个主成分的累计方差贡献率达到 81%，另外 8个
主成分可以舍弃，达到降维目的（表 3）。通过载荷矩

阵可以看出，主成分 1中土壤全氮、土壤有机质、土

壤速效钾、土壤有效磷、土壤铵态氮、土壤硝态氮、

土壤可溶性有机氮、土壤可溶性全氮、土壤含水率的

载荷值高，因此主成分 1可视为土壤养分含量。主

成分 2中土壤 pH值的载荷值高，因此主成分 2可视

为土壤 pH值（表 4）。
  

表 3    主成分分析

Tab. 3    Principal component analysis

主成分
Principle
component

特征值
Eigenvalue

方差贡献率
Contribution rate
of variance/%

累计方差贡献率
Accumulative
contribution rate
of variance/%

1 2.67 71 71

2 0.98 10 81
 
  

表 4    主成分中因子载荷

Tab. 4    Factor loadings in principal components

指标
Index

主成分1
Principal

component 1

主成分2
Principal

component 2

土壤全氮 Soil total nitrogen 0.355 0.111

土壤有机质 Soil organic matter 0.357

土壤速效钾 Soil available potassium 0.299

土壤有效磷 Soil available phosphorus 0.311 0.389

土壤铵态氮 Soil ammonium nitrogen 0.320 −0.106

土壤硝态氮 Soil nitrate nitrogen 0.320
土壤可溶性有机氮
Soil soluble organic nitrogen 0.294 −0.102

土壤可溶性全氮 Soil soluble total nitrogen 0.348 −0.119

土壤含水率 Soil moisture content 0.349

土壤pH值 Soil pH value −0.160 0.885
 

1.3.3    数据处理与分析

为了考虑各样方之间空间自相关的影响，使用

R语言“nlme”包中的广义最小二乘法（GLS），以检验

青海省东北部森林林下物种多样性对生物和非生物

因素的响应。在构建模型前，用 Z-score方法对数据

进行标准化处理。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，使用方差膨胀因子（VIF）
检验各变量之间的多重共线性，当 VIF < 10时认为

变量间没有多重共线性[25]。验证结果表明，本研究

解释变量 VIF均小于 10，不存在多重共线性。基于

多重共线性的检验结果，进行模型的构建，选择

AIC（Akaike information criterion）最小的模型作为最

优模型，数据处理和分析均在 R 4.0.3 中进行。 

2   结果与分析
 

2.1    林下物种组成

统计分析 116个灌木和 116个草本样方调查

数据得出，共记录到维管植物 108种，隶属于 44科
89属。以蔷薇科（Rosaceae）、忍冬科（Caprifoliaceae）、
小 檗 科 （Berberidaceae）、 莎 草 科 （Cyperaceae）、
禾 本 科 （Poaceae）、 菊 科 （Asteraceae）、 毛 茛 科

（Ranunculaceae）为主。其中，灌木层有 31种，占物种

总数的 28.7%，隶属于 12科 19属，优势种主要有唐古

特忍冬（Lonicera tangutica，0.174）、银露梅（Potentilla
glabra，0.169）、峨眉蔷薇（Rosa omeiensis，0.113）等。
草本层有 77种，占物种总数的 71.3%，隶属于 36科
65属 ，优势种主要有膨囊薹草 （Carex  lehmanii，
0.242）、高原早熟禾（Poa alpigena，0.116）、东方草莓

（Fragaria orientalis，0.115）（表 5）。灌木物种丰富度

范围为 0 ~ 10，平均值为 4.83，草本物种丰富度为 5 ~
17，平均值为 10.28（表 2）。
  

表 5    灌丛群落各层次重要值排序前 5 名物种

Tab. 5    Top 5 species in the importance ranking of shrub
communities at different levels

层次
Layer

物种
Species

重要值
Important value

灌木 Shrub

唐古特忍冬 Lonicera tangutica 0.174

银露梅 Potentilla glabra 0.169

峨眉蔷薇 Rosa omeiensis 0.113

细枝栒子 Cotoneaster tenuipes 0.104

直穗小檗 Berberis dasystachya 0.102

草本 Herb

膨囊薹草 Carex lehmanii 0.242

高原早熟禾 Poa alpigena 0.116

东方草莓 Fragaria orientalis 0.115

首阳变豆菜 Sanicula giraldii 0.036

林生风毛菊 Saussurea sylvatica 0.035
 

研究结果表明，灌木层与草本层植物 4个物种

多样性指数均有显著差异（P < 0.001）。草本层植物

物种丰富度、Shannon-Wiener 指数、Simpson 指数和

Pielou指数均显著高于灌木层植物（图 2）。这与物

种组成的描述一致，研究共记录物种 108种，草本植物

有77种，占比超过70%，灌木植物31种，占比低于30%。 

2.2    林下物种多样性的驱动因素

通过 GLS分析确定了生物因素（林分结构）和

非生物因素（气候，土壤和地形）对林下植被物种多

样性的贡献。在总的林下植被物种多样性中，气候

因素是最强的驱动力，相对影响为 34.92%。其次是

林分结构、土壤因素和地形因素，相对影响分别为

26.20%、22.50% 和 16.38%。进一步分析了对林下植

被物种多样性具有显著影响的 6个驱动因子，年均

气温、坡向、胸径基尼系数和林下植被物种多样性之

间呈显著正相关关系，相对影响为 23.76%、14.77%
和 9.62%。土壤 pH值、胸高断面积、年降水量和林
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下植被物种多样性之间呈显著负相关关系，相对影

响为 14.54%、11.45% 和 11.16%（图 3）。 

2.2.1    灌木层物种多样性的驱动因素

在灌木层物种多样性中，林分结构指标对灌木

层的影响最强，为 43.96%；气候因素、土壤因素和地

形因素对灌木层的影响次之，分别为 22.44%、17.82%
和 15.78%。进一步分析了对灌木物种多样性具有显

著影响的 5个驱动因子。灌木物种多样性随着胸径

基尼指数和年均气温的增加而增加，但随着胸高断

面积、株数密度和土壤 pH值增加而降低（图 4）。 

2.2.2    草本层物种多样性的驱动因素

在草本层物种多样性中，土壤因素对草本层的

影响最强，为 28.82%；气候因素、地形因素和林分结

构对草本层的影响次之，分别为 28.18%、25.34% 和

17.67%。进一步分析了对草本物种多样性相对影响

较大的 5个驱动因子。草本层物种多样性随着土壤
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不同小写字母代表有极显著性差异（P < 0.001）。Different lowercase letters represent extremely significant differences (P < 0.001).

图 2    灌木层和草本层的物种多样性指数

Fig. 2    Species diversity indices of shrub and herb layers
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坡度 Slope

株密度 Plant  density

26.20%

22.50%

16.38%
34.92%

气候因素

相对影响
Relative influence/%

 Climatic factor

土壤因素 Edaphic factor

林分结构 Stand structure

地形因素 Topographic factor

年均气温 Annual mean temperature**

坡向 Aspect**

土壤 pH 值 Soil pH value*

胸高断面积 Basal area*

年降水量 Annual precipitation*

胸径基尼指数 DBH Gini index*

土壤养分浓度 Soil nutrient concentration

*表示在 P < 0.05水平显著相关；**表示在 P < 0.01水平显著相关。下同。* indicates significant correlation at P < 0.05 level; ** indicates
significant correlation at P < 0.01 level. The same below.

图 3    生物和非生物因素对林下物种多样性的相对影响

Fig. 3    Relative influence of biotic and abiotic factors on understory species diversity
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养分浓度和年均气温的升高有增加的趋势，而随着

土壤 pH值以及胸径基尼系数增加而降低，随着坡向

正弦值的增加，即坡向越朝东，草本层物种多样性呈

增加趋势。草本层物种多样性在阴坡显著高于阳坡

以及半阳坡（图 5）。 

3   讨　　论
 

3.1    生物和非生物因素共同影响林下物种多样性

研究结果表明，青海省东北部森林群落林下物

种多样性受到生物因素以及非生物因素的共同影

响。其中气候因素是最主要的驱动力，而林分结构、

土壤和地形因素也对林下物种多样性产生显著影

响。这些发现与多数先前研究一致 [6,26−27]。本研究

中，气候因素的相对贡献高于地形因素和土壤因素，

因为气候是区域生境差异的决定性因素，直接决定

了该地区的水热状况。地形和土壤条件则通过影响

太阳辐射、水和养分的空间再分布，间接改变区域生

境[28−29]，进而影响林下植被的生存和生长[30]。Wang
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图 4    生物和非生物因素对灌木物种多样性的相对影响

Fig. 4    Relative influence of biotic and abiotic factors on shrub species diversity
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图 5    生物和非生物因素对草本物种多样性的相对影响

Fig. 5    Relative influence of biotic and abiotic factors on herb species diversity
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等[31]在华北寒温带针叶林的研究也指出，水热条件

直接决定了林下植被的生长和发育，是林下物种多

样性的直接影响因素。地形因素引起区域生境差

异，间接改变区域水热条件，从而对林下物种多样性

产生影响。此外，林分结构也是重要的驱动因素，这

一点在 Hart等[7]的研究中得到了证实。在林分结构

或者林分类型有差异的情况下，林下微生境也表现

出显著差异。林分结构差异性是影响林内光环境异

质性的主要因素，而光环境异质性直接影响林下植

物的物种组成和多样性 [6,32−33]。然而 ，Ali等 [34]

在亚热带森林的研究发现，林分结构因素（如胸径变

异系数）对林下物种多样性没有显著影响，这与本研

究的结果不一致。这种差异可能源于森林类型或林

分密度不同。 

3.2    灌木层与草本层植被驱动机制存在差异

对生物因素的响应可以看出，林分结构是灌木

层植被物种多样性的第一驱动力，而草本层则与之

不同。具体来说，林分结构指标中的胸径基尼系数

与灌木层植被物种多样性呈正相关。这是因为胸径

基尼系数越高，表明个体林木胸径的差异越大，增加

了林分的异质性，进而在水平和垂直空间上促进了

光和其他资源的多样化分配[32−33]。在资源充足的环

境中，乔木层和灌木层之间更可能形成互利共生的

关系，而非竞争，这与生境异质性假说[35]相符，并可

能归因于植物层之间的生态位互补性[36]。然而，胸

高断面积、株数密度与灌木层植被物种多样性呈负

相关，这与大多数人的研究结果保持一致[37−38]。这

可能是因为高密度的林分会通过减少光照和水分的

可用性，直接抑制灌木层的生长[9,39]。草本层物种多

样性对林分结构变化的响应不明显，这可能与灌木

层的屏障作用有关，减弱了冠层结构变化对微生境

的影响32]。林分结构指标中仅有胸径基尼系数与草

本物种多样性呈显著负相关。这种差异可能源于灌

木和草本物种在胁迫耐受性和资源需求上的差异[40−41]。

胸径基尼系数与草本物种多样性的负相关关系可能

是因为草本层物种多样性主要受到环境因素的影

响，较高的林分异质性虽然有利于灌木层的生长发

育，但这些灌木反过来会对草本层的生境产生显著

影响，进而影响草本层物种多样性[41]。

通过探究非生物因素对林下植被物种多样性的

影响机制，发现灌木层植被物种多样性主要受到气

候和土壤因素的影响，而地形因素影响不显著。草

本层植被物种多样性则显著受到气候、土壤和地形

3类非生物因素的驱动。在草本层植被物种多样性

的驱动机制中，土壤因素是最强的驱动力。土壤养

分浓度和 pH值均对草本层物种多样性有较高解释

率。研究表明，在青藏高原地区，土壤氮素对高寒草

甸植被物种多样性有显著影响[42]。土壤中的可溶性

有机氮可以通过矿化作用转化成无机氮，为植物提

供氮源，促进植物生长发育，因此土壤养分含量与草

本层物种多样性成正相关。土壤 pH值与灌木层和

草本层植被物种多样性均成负相关关系。研究区的

土壤整体偏碱性，林下物种多样性随着土壤 pH值的

增加而降低，这符合中性土壤更适合大多数物种生

长的一般规律[43]。气候因素中的年均气温与草本层

和灌木层植被物种多样性均为显著正相关关系。年

均气温高的地区生长季较长，有利于林下植被生长发

育[44−45]。此外，草本层物种多样性在阴坡显著高于

阳坡以及半阳坡。这也在南笑宁[46]的研究中得到证

实，由于阳坡的立地条件较为恶劣，土壤风化严重，

使得土壤养分难以富集。虽然光照强度足够，但土

壤水分蒸发较快，不利于草本植物生长。阴坡相较

于阳坡，土壤养分与含水量增加，优化了植物的生长

环境，更有利于植物生长，从而增加了物种多样性[46]。

这与张荣等[43]在夹金山的研究结果不同，可能是由

于研究地区之间存在气候和物种组成的差异。张荣

等[43]的研究区域位于亚热带向暖温带过渡的湿润季

风气候带，阳坡与阴坡的立地条件均适宜林下植被

生长，林下植物多样性丰富，这可能是导致结果不一

致的原因。 

4   结　　论

本研究以青海省东北部森林为研究对象，通过

广义最小二乘法（GLS）探讨了林下物种多样性的驱

动机制。结果表明，青海省东北部森林林下物种多

样性主要受到气候因素和林分结构的影响。灌木层

与草本层植被物种多样性对生物及非生物因素的响

应存在差异，影响灌木层植被物种多样性的主要是

乔木层个体差异和林分密度，因此，在该地区的灌木

层植被物种多样性保护过程中要合理的开展森林经

营管理改善林分结构和生境状况。草本层植被物种

多样性更易受到土壤和气候等非生物因素的影响，

因此，在开展林下草本植物多样性保护的过程中，应

当着眼于改善森林群落的水热条件和小气候状况。
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