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长白山阔叶红松林不同林层物种与结构

多样性对群落生长的影响

刘    健      刘琪璟      董淳超      石    宽      钱尼澎      孙    震      孟德琛      李港墩
（北京林业大学林学院，北京 100083）

摘要:【目的】探究长白山阔叶红松林群落物种多样性与结构多样性对林木生长的调控机制，阐明两者对群落结构和动态

的影响规律。【方法】以 2023年长白山阔叶红松林样地调查数据为基础，划分林层结构，采用相关分析和通径分析，研究

群落物种多样性、结构多样性及其与群落生长指标（地上生物量、叶面积、胸高断面积、林分密度）的关系。【结果】（1）样

地各物种胸径结构主要呈倒“J”型、单峰型和双峰型。（2）次林层具有最优的多样性特征（物种 Shannon指数 1.30，和均

匀度指数 0.90）。物种多样性与地上生物量、叶面积和胸高断面积呈显著正相关（P < 0.01），在次林层效果最为显著。

（3）通径分析结果表明，物种多样性通过直接效应显著促进群落生长，而结构多样性在不同林层中对生长指标的影响存

在显著的异质性。【结论】长白山阔叶红松林中不同林层的物种及结构多样性显著影响群落的生长和生态功能。高物种

多样性和适宜的结构多样性有助于提升地上生物量、叶面积和胸高断面积，提高森林群落的生产力和生态稳定性。研究

结果为森林的分层经营和阔叶红松林生态保护提供了科学依据，有助于提升森林生态系统的稳定性与可持续性。
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Effects of species and structural diversity in different forest layers on
community growth in broadleaved Korean pine forests in

Changbai Mountain, northeastern China

Liu Jian　Liu Qijing　Dong Chunchao　Shi Kuan　Qian Nipeng　Sun Zhen　
Meng Dechen　Li Gangdun

(School of Forestry, Beijing Forestry University, Beijing 100083, China)

Abstract: [Objective]  This  study  aims  to  reveal  the  regulatory  mechanisms  of  species  diversity  and
structural  diversity  on  tree  growth  in  the  broadleaved  Korean  pine  forest  of  Changbai  Mountain  of
northeastern  China  and  to  explore  the  effects  of  species  diversity  and  structural  diversity  on  community
structure  and  growth.  [Method]  Based  on  the  field  survey  data  of  broadleaved  Korean  pine  forest  in
Changbai  Mountain  in  2023,  the  forest  was  divided  into  different  canopy  layers.  Correlation  analysis  and
path analysis were used to study the relationship between community species diversity, structural diversity,
and community growth indicators, including aboveground biomass, leaf area, basal area at breast height, and
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stand  density. [Result]  (1)  The  diameter  structure  of  species  in  the  sample  plots  mainly  presented  three
patterns: inverse-J shape, unimodal shape, and bimodal shape. (2) The understory layer exhibited the highest
species diversity (Shannon index = 1.30) and species evenness (Evenness index = 0.90). Correlation analysis
showed that  species  diversity  was  significantly  positively  correlated  with  aboveground  biomass,  leaf  area,
and basal area at breast height (P < 0.01), with the most pronounced effect observed in the midstory layer.
(3)  Path  analysis  indicated  that  species  diversity  significantly  promoted  community  growth  through  direct
effects,  whereas  the  influence  of  structural  diversity  on  growth  indicators  varied  significantly  among
different canopy layers. [Conclusion] Species diversity and structural diversity in different canopy layers of
the  broadleaved  Korean  pine  forest  in  Changbai  Mountain  significantly  affect  community  growth  and
ecological  functions.  Higher  species  diversity  and  an  appropriate  level  of  structural  diversity  contribute  to
the  enhancement  of  aboveground  biomass,  leaf  area,  and  basal  area  at  breast  height,  improving  forest
productivity and ecological stability. The findings provide a scientific basis for stratified forest management
and  the  ecological  conservation  of  broadleaved  Korean  pine  forests,  helping  to  enhance  the  stability  and
sustainability of forest ecosystems.
Key words: broadleaved Korean pine forest; species diversity; structural diversity; forest layers

近年来，物种多样性和结构多样性对森林生产

力及其作用机制的研究已成为森林生态学的重要课

题[1]。物种多样性与森林生态功能之间的关系较为

复杂，受空间尺度、环境条件以及结构多样性等多因

素的综合影响。多数研究认为，物种丰富度增加有

利于提升森林生产力和碳储量[2−3]。但也有研究发现，

物种多样性与地上生物量（aboveground  biomass，
AGB）可能呈负相关或无显著关系。例如，对巴拿马

Barro Colorado岛的研究[4]表明，随着空间尺度的扩

大，物种多样性对 AGB的影响由不显著转为负相关，

且强度逐渐增加，这种影响可能被结构多样性和非

生物环境因素所干扰或抵消。

森林结构多样性通常指树木大小（如高度和直

径）及其空间分布的多样性，反映林分结构的复杂

性[5]。研究[6−7]表明，树木大小多样性是 AGB和森林

生产力的可靠指标。在亚热带天然林中，结构多样

性被确定为地上碳储量的重要预测因子，对碳储量

有积极影响[8]。结构多样性包括树高和直径等特征，

显著影响生物多样性和 AGB[9−10]。树木大小和树龄

结构更丰富的森林通常生产力更高，结构多样化有

助于高效利用资源（如光照），提升地上生物量 [11]。

森林结构多样性与叶面积指数（leaf area index，LAI）
显著相关，较高的结构多样性会促进复杂冠层的形

成及提高 LAI，研究 LAI与结构多样性的关系，对于

理解森林生态系统的功能和生产力具有重要意

义[12]。天目山常绿阔叶林的研究[13]发现，胸径结构

多样性与胸高断面积呈显著相关，结构多样性增加

可促进胸高断面积增长，进而提升森林生产力和生

态功能。林分密度与结构多样性密切相关。川北白

云山亮叶桦（Betula albosinensis var. luminifera）人工

林研究显示，不同密度下群落结构和物种多样性存

在差异，林分密度变化影响林下光环境，进而影响植

物生长和多样性[14]。此外，结构多样性还能减轻气

候干扰，增强森林生态系统的恢复力[15]。

当前研究多聚焦于物种多样性以及结构多样性

与森林生产力之间的关系探讨[16−17]，但对两者与地

上生物量、叶面积、胸高断面积、林分密度等群落生

长指标的相互关系研究较少。在全球气候变化背景

下，长白山森林生态系统面临物种多样性下降以及

生态系统功能退化的严峻挑战[18]。深入探讨物种多

样性和结构多样性与生长指标的相关性，对于揭示

森林生态系统功能的维持和恢复机制具有重要意义。

阔叶红松（Pinus koraiensis）林在气候调节、维护生物

多样性及固碳功能等生态服务方面具有关键作用[19]，

本研究基于长白山阔叶红松林样地数据，分析乔木

群落的物种组成及其多样性、结构多样性与森林生

长指标（地上生物量、叶面积、胸高断面积、林分密

度）的相关性，旨在科学评估乔木层的物种组成并分

析其多样性特征；分析物种多样性和结构多样性与

群落生长指标之间的关系；为制定合理的森林管理

策略，增强森林韧性提供理论支持。 

1   研究区概况与研究方法
 

1.1    研究区概况

研究区位于我国东北吉林省东南部长白山国家

级自然保护区（41°41′ ~ 42°25′N，127°42′ ~ 128°16′E）
的北部阔叶红松林，海拔约 750 m。该地区属于温带

大陆性季风气候，冬季寒冷漫长、夏季温暖多雨且短

暂[20]。年平均气温约为 3.6 ℃，年均降水量为 736 mm。
地带性土壤为暗棕壤。主要乔木树种有红松、紫椴
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（Tilia  amurensis）、蒙古栎（Quercus  mongolica）、水
曲柳（Fraxinus mandshurica）、色木槭（Acer mono）和
假色槭（Acer pseudosieboldianum）等。 

1.2    样地设置

大样地于 2023年设立在长白山北坡原始阔叶红

松林，样地中心地理坐标为 42°23′53″N，127°54′24″E，
海拔约 750 m，地势平坦。样地大小为 500 m × 480 m，
总面积 24 hm2，划分为 600个 20 m × 20 m的样方。

对样地内胸径≥5 cm的林木进行每木检尺，记录树

种、胸径、坐标、生长状况等（表 1）。 

1.3    研究方法 

1.3.1    种群组成

依据《东北植物检索表》（第二版）[21]确定树种名

称，采用重要值（importance value，IV）[1]表征树种优

势度。

利用物种 Shannon指数（H1）、Simpson指数（D1）

和 Pielou指数（J1）量化物种多样性[22]。

H1 = −
∑S

i=1
Pi ln Pi (1)

D1 = 1−
∑S

i=1
P2

i (2)

J1 = H1/ lnS (3)

式中：S 为乔木层的种类数量；Pi 为第 i 个树种的个

体数占群落总个体数的比值。 

1.3.2    结构多样性

（1）利用胸径 Shannon指数（HD）和胸径 Pielou
指数（JD）衡量林分内森林结构多样性[23]。

HD = −
∑T

i=1
Qi ln Qi (4)

JD = HD/ lnT (5)

式中：将样方内树木的胸径以 1 cm 为 1个等级进行

划分（例如，5 ~ 6 cm 划为 1个等级），统计样方内划

分出的胸径等级数量，记为 T。其中，Qi 表示第 i 个
胸径级中的树木数目占样方内总树木数目的比例。

 

表 1    样地各树种基本信息统计

Tab. 1    Basic information statistics of tree species in sample plots

树种 胸径范围/cm 平均胸径/cm 总胸高断面积/m2 断面积/（m2·hm−2）

红松 Pinus koraiensis 5.1 ~ 103.2 39.8 300.621 6 12.525 9

紫椴 Tilia amurensis 5.0 ~ 107.0 35.7 208.933 5 8.705 6

假色槭 Acer pseudosieboldianum 5.0 ~ 50.5 9.1 21.107 0 0.879 5

色木槭Acer pictum 5.0 ~ 66.2 16.6 55.561 9 2.315 1

蒙古栎 Quercus mongolica 5.2 ~ 118.0 52.3 159.438 8 6.643 3

水曲柳 Fraxinus mandshurica 5.5 ~ 96.0 57.1 142.638 2 5.943 3

糠椴 Tilia mandshurica 5.0 ~ 94.4 19.3 44.580 2 1.857 5

春榆 Ulmus japonica 5.0 ~ 97.8 24.0 41.505 5 1.729 4

青楷槭 Acer tegmentosum 5.1 ~ 49.0 10.5 4.950 0 0.206 3

拧筋槭 Acer triflorum 5.4 ~ 55.6 16.6 6.339 2 0.264 1

白牛槭 Acer mandshuricum 5.0 ~ 49.5 16.4 6.073 8 0.253 1

懷槐 Maackia amurensis 5.3 ~ 39.8 15.7 3.072 4 0.128 0

裂叶榆 Ulmus laciniata 5.0 ~ 45.7 12.4 2.280 1 0.095 0

簇毛槭 Acer barbinerve 5.0 ~ 12.0 6.2 0.468 7 0.019 5

黄檗 Phellodendron amurense 7.9 ~ 52.0 28.3 6.221 8 0.259 2

大青杨 Populus ussuriensis 16.2 ~ 122.2 65.8 13.745 0 0.572 7

黑樱桃 Cerasus maximowiczii 5.2 ~ 22.8 10.2 0.675 8 0.028 2

白桦 Betula platyphylla 11.3 ~ 53.0 29.0 4.129 3 0.172 1

水榆花楸 Sorbus alnifolia 5.3 ~ 19.7 9.7 0.363 9 0.015 2

山杨 Populus davidiana 5.0 ~ 46.0 9.7 0.498 0 0.020 7

山荆子 Malus baccata 5.1 ~ 40.9 13.8 0.645 0 0.026 9

暴马丁香 Syringa reticulata 5.0 ~ 11.1 7.2 0.136 3 0.005 7

胡桃楸 Juglans mandshurica 7.7 ~ 53.1 29.9 1.243 0 0.051 8

鼠李 Rhamnus davurica 6.2 ~ 17.3 10.1 0.030 2 0.001 3

辽东檧木 Aralia elata 6.5 6.5 0.003 3 0.000 1

总计 5.0 ~ 122.2 22.1 1 025.262 5 42.719 3

 66 北    京    林    业    大    学    学    报 第 47 卷    



（2）样地或样方的胸径结构离散程度用用胸径

变异系数（VD）和胸径基尼系数（GD）描述。

VD =
σ
µ

(6)

GD =

∑N

k=2
(2k−N −1)×bk∑N

k=2
(N −1)×bk

(7)

式中：σ 为胸径标准差；μ 为胸径平均值；N 为样地或

样方内乔木个体数；bk 表示按升序第 k 个个体的胸

高断面积。 

1.3.3    林层划分及叶面积、生物量的计算

树木胸径与树高存在显著的正相关关系[24]，参

照 Shao等[25]和肖欢等[22]方法，将红松阔叶林分为林

下层（DBH < 10 cm）、次林层（10 cm≤DBH < 30 cm）、
主林层（DBH≥30 cm）3个不同的林层。

生物量及叶面积的计算参考徐振招 [26]、孟盛

旺[27]、孙雪[28]、秦立厚[29]的研究方法。其中部分树种

没有对应的方程，采用展叶物候及树体形态近似树

种的方程代替（水榆花楸 Sorbus alnifolia 替代黑樱

桃 Cerasus maximowiczii 和山荆子 Malus baccata，毛
榛 Corylus mandshurica 替代辽东檧木 Aralia elata）。
利用滑动窗口法计算各样方总叶面积。 

1.3.4    数据分析与统计检验

本 研 究 采 用 单 因 素 方 差 分 析 （analysis  of
variance，ANOVA）检验不同林层在物种多样性、结

构多样性及生长指标上的差异。若 ANOVA结果显

示显著差异（α = 0.05），则进一步进行 Tukey检验以

确定具体差异组。此外，利用 Pearson相关性分析探

讨物种多样性、结构多样性与生长指标之间的关系。

在相关系数（|r| < 0.8）与方差膨胀因子（VIF < 10）的
约束下，筛选物种 Shannon指数代表物种多样性，胸

径基尼系数代表结构多样性，并进行通径分析。所

有数据分析与可视化均在 Origin 2024、R 4.2.1 及
SPSS 21 中完成。 

2   结果与分析
 

2.1    各林层乔木树种组成

主林层总株数为 4 165株（表 2），占样地总株数

的 32.94%。该层主要由红松、紫椴、蒙古栎和水曲

柳等优势树种组成。红松株数最多（1 531株），占比

36.76%，其相对断面积（31.14%）和重要值（30.76%）
显示出其在资源获取和生态位占据上的优势。紫椴

次之（944株，占比 22.67%），蒙古栎和水曲柳株数分

别占 12.94% 和 10.59%。其他树种如色木槭、糠椴

和春榆的株数和重要值较低，主要分布于次林层和

林下层，适应较低光照和资源受限的环境。

次林层的总株数为 4 545株（表 3），占样地总株

数的 35.95%，略高于主林层。该层乔木种类最为丰

富，主要包括色木槭、红松、假色槭、糠椴和紫椴等。

色木槭为次林层中最多的树种（885株，19.47%），
相对断面积为 21.62%。红松在次林层中虽株数减少

（590株，12.98%），但重要值（15.11%）仅次于色木槭，

显示出其在次林层中的竞争力。假色槭和糠椴株数

分别占 16.72% 和 13.44%，表明其在中等光照下的

适应能力较强。紫椴（477株，10.50%）同样具备较强

竞争力。其他树种如青楷槭、拧筋槭和春榆等在次

林层中占比较低。

林下层总株数为 3 933株（表 4），占样地总株数

的 31.11%。该层主要由假色槭、色木槭、青楷槭和

糠椴组成。假色槭在林下层中占据主导地位（1 865
株，47.42%），其相对断面积为 45.52%，重要值为

40.03%。色木槭在林下层中占据重要位置，其株数

达 696株，占比 17.70%。青楷槭和糠椴株数分别占

6.15% 和 6.41%，显示出对低光照的良好适应性。紫

椴、春榆和簇毛槭等树种的相对密度（< 5%）和重要

值（< 6%）较低。 

2.2    各林层物种多样性

次林层的 Shannon多样性指数（均值 1.30）高于

主林层（均值 1.11）和林下层（均值 0.89）（表 5），表
明次林层具有更高的物种丰富度和种间差异。次林

层的 Simpson多样性指数（均值 0.68）亦高于主林层

（均值 0.61）和林下层（均值 0.50），反映出次林层物

种分布更加均匀，种间竞争更平衡。林下层的 Simpson
多样性低值表明该层物种分布较为集中，优势种较

为明显。Pielou均匀度指数在次林层（均值 0.90）略
高于主林层（均值 0.88），而林下层（均值 0.74）显著

低于次林层和主林层。由此可见，林下层物种分布

相对集中，种群间均匀度较低。次林层在物种多样

性和均匀度方面均表现最佳，说明该层能够支持更

多物种的共存和均匀分布。 

2.3    结构多样性 

2.3.1    样地胸径结构多样性

样地乔木的径级分布多呈现倒“J”形（图 1）。在
所有胸径类别中，胸径为 5 ~ 9 cm的个体数量最多，

共计 3 353株，占总个体数的 26.52%。林下层乔木

个体数为 4 004株，占样地总个体数的 31.67%；次林

层 4 486株，占 35.48%；主林层 4 153株，占 32.85%。
根据树种的径级结构特征，可将其归纳为 3种

类型[30]（图 1）。（1）倒“J”型分布，包括假色槭、色木

槭、糠椴、春榆、青楷槭和白牛槭。这些树种大多分

布在次林层，适应资源丰富的环境，能够持续生产大

量幼龄个体。（2）单峰型（正态型）分布，包括主林层
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表 2    主林层乔木树种组成

Tab. 2    Composition of tree species in main forest layer

树种 株数 相对密度/% 相对断面积/% 重要值/%

红松 Pinus koraiensis 1 531 36.76 31.14 30.76

紫椴 Tilia amurensis 944 22.67 21.95 21.73

蒙古栎 Quercus mongolica 539 12.94 17.76 15.31

水曲柳 Fraxinus mandshurica 441 10.59 15.90 13.49

色木槭Acer pictum 245 5.88 2.95 5.85

糠椴 Tilia mandshurica 182 4.37 3.15 4.55

春榆 Ulmus japonica 121 2.91 4.01 3.90

黄檗 Phellodendron amurense 41 0.98 0.49 1.09

大青杨 Populus ussuriensis 34 0.82 1.55 1.03

白桦 Betula platyphylla 26 0.62 0.32 0.61

白牛槭 Acer mandshuricum 14 0.34 0.16 0.38

裂叶榆 Ulmus laciniata 11 0.26 0.14 0.29

假色槭 Acer pseudosieboldianum 9 0.22 0.15 0.26

懷槐 Maackia amurensi 9 0.22 0.09 0.24

胡桃楸 Juglans mandshurica 8 0.19 0.12 0.23

拧筋槭 Acer triflorum 4 0.10 0.07 0.12

青楷槭 Acer tegmentosum 2 0.05 0.03 0.06

山杨 Populus davidiana 2 0.05 0.03 0.06

山荆子 Malus baccata 2 0.05 0.02 0.05

总计 4 165 100 100 100

 

表 3    次林层乔木树种组成

Tab. 3    Tree species composition in subcanopy layer

树种 株数 相对密度/% 相对断面积/% 重要值/%

色木槭Acer pictum 885 19.47 21.62 19.33

红松 Pinus koraiensis 590 12.98 20.07 15.11

假色槭 Acer pseudosieboldianum 760 16.72 10.11 13.82

糠椴 Tilia mandshurica 611 13.44 12.58 12.13

紫椴 Tilia amurensis 477 10.50 11.09 11.03

青楷槭 Acer tegmentosum 249 5.48 2.91 5.09

拧筋槭 Acer triflorum 212 4.66 4.45 5.06

春榆 Ulmus japonica 195 4.29 4.26 4.44

白牛槭 Acer mandshuricum 161 3.54 3.60 3.72

懷槐 Maackia amurensi 96 2.11 1.73 2.17

蒙古栎 Quercus mongolica 67 1.47 1.68 1.74

水曲柳 Fraxinus mandshurica 54 1.19 1.49 1.37

黄檗 Phellodendron amurense 45 0.99 1.50 1.36

裂叶榆 Ulmus laciniata 37 0.81 0.63 0.88

白桦 Betula platyphylla 31 0.68 1.04 0.83

黑樱桃 Cerasus maximowiczii 26 0.57 0.39 0.65

山荆子 Malus baccata 14 0.31 0.30 0.37

水榆花楸 Sorbus alnifolia 15 0.33 0.18 0.36

胡桃楸 Juglans mandshurica 6 0.13 0.18 0.18

山杨 Populus davidiana 5 0.11 0.11 0.14

暴马丁香 Syringa reticulata 4 0.09 0.03 0.09

簇毛槭 Acer barbinerve 3 0.07 0.02 0.07

鼠李 Rhamnus davurica 1 0.02 0.02 0.03

大青杨 Populus ussuriensis 1 0.02 0.02 0.03

总计 4 545 100 100 100
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的优势树种红松和水曲柳。拧筋槭主要分布在次林

层，其径级结构呈正态分布或偏正态分布，显示出稳

定的生长和资源占据能力。（3）双峰型分布，包括紫

椴和蒙古栎。这些树种的径级结构在林下层和次林

层各有一个峰值，呈现双峰分布特征，表明在不同林

层中采取不同的生长策略，以适应多样化的资源条件。

 

表 4    林下层乔木树种组成

Tab. 4    Tree species composition in understory layer

树种 株数 相对密度/% 相对断面积/% 重要值/%

假色槭 Acer pseudosieboldianum 1 865 47.42 45.52 40.03

色木槭 Acer pictum 696 17.70 16.91 17.36

青楷槭 Acer tegmentosum 242 6.15 6.78 7.39

糠椴 Tilia mandshurica 252 6.41 7.10 7.31

紫椴 Tilia amurensis 174 4.42 5.13 5.62

春榆 Ulmus japonica 177 4.50 4.59 5.43

簇毛槭 Acer barbinerve 122 3.10 2.75 3.47

裂叶榆 Ulmus laciniata 74 1.88 1.91 2.22

白牛槭 Acer mandshuricum 57 1.45 1.43 1.82

黑樱桃 Cerasus maximowiczii 44 1.12 1.24 1.45

拧筋槭 Acer triflorum 37 0.94 1.29 1.38

蒙古栎 Quercus mongolica 33 0.84 0.89 1.15

懷槐 Maackia amurensi 27 0.69 0.90 1.00

水榆花楸 Sorbus alnifolia 29 0.74 0.87 1.00

山杨 Populus davidiana 32 0.81 0.74 0.96

暴马丁香 Syringa reticulata 28 0.71 0.63 0.87

山荆子 Malus baccata 15 0.38 0.39 0.51

红松 Pinus koraiensis 14 0.36 0.43 0.48

水曲柳 Fraxinus mandshurica 8 0.20 0.28 0.29

黄檗 Phellodendron amurense 3 0.08 0.12 0.12

鼠李 Rhamnus davurica 2 0.05 0.04 0.07

胡桃楸 Juglans mandshurica 1 0.03 0.03 0.04

辽东檧木 Aralia elata 1 0.03 0.02 0.03

总计 3 933 100 100 100

 

表 5    不同林层物种和结构多样性及群落生长指标参数统计

Tab. 5    Parameter statistics of species, structural diversity and community growth index in different forest layers

项目
主林层 次林层 林下层

范围 均值 范围 均值 范围 均值

群落生长指标

地上生物量 /kg 709.02 ~ 32 492.40 9 556.95 26.57 ~ 3 430.21 1 053.30 2.15 ~ 901.16 145.21

叶面积 /m2 2 481.10 ~ 4 978.39 3 704.01 4 16.90 ~ 1 465.39 798.27 68.91 ~ 249.62 145.76

胸高断面积 /m2 0.15 ~ 3.30 1.46 0.01 ~ 0.65 0.21 0 ~ 0.08 0.03

林分密度 /（株·hm−2） 25 ~ 400 173 25 ~ 575 193 25 ~ 550 170

物种多样性

物种 Shannon 指数 0 ~ 1.91 1.11 0 ~ 2.2 1.30 0 ~ 2.03 0.89

物种 Simpson 指数 0 ~ 0.84 0.61 0 ~ 0.88 0.68 0 ~ 0.86 0.50

物种 Pielou 指数 0 ~ 1.00 0.88 0 ~ 1 0.90 0 ~ 1.00 0.74

结构多样性

胸径变异系数 0.02 ~ 0.54 0.27 0.04 ~ 0.56 0.31 0.01 ~ 0.39 0.19

胸径基尼系数 0 ~ 0.59 0.30 0 ~ 0.69 0.34 0 ~ 0.51 0.21

胸径 Shannon 指数 0 ~ 2.51 1.75 0 ~ 2.77 1.69 0 ~ 1.61 1.07

胸径 Pielou 指数 0 ~ 0.61 0.41 0 ~ 0.82 0.51 0 ~ 0.70 0.48
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不同树种的胸径基尼系数范围为 0.28 ~ 0.73，
变异系数范围为 0.25 ~ 0.93（图 2）。其中，春榆的变

异系数（0.93）和基尼系数（0.73）较高，且其径级结构

呈现倒“J”型；暴马丁香的变异系数（0.25）和基尼系

数（0.28）均为最低。红松、蒙古栎和水曲柳的胸径分

布较为均匀，主要集中在 20 cm以上，且其变异系数

和基尼系数较低，表明这些树种的胸径分布一致性

较高。 

2.3.2    各林层胸径结构多样性

主林层、次林层和林下层胸径变异系数分别为

0.27、0.31和 0.19，胸径基尼系数分别为 0.30、0.34
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图 1    阔叶红松林大样地及乔木树种径级结构

Fig. 1    Large scale sample plots of broadleaved Korean pine forest and diameter class structure of tree species
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图 2    大样地各树种胸径变异系数和基尼系数

Fig. 2    Coefficient of variation and Gini coefficient of DBH of various
tree species in large scale sample plots
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和 0.21（表 5）。次林层的变异程度和不均匀性均最

高，主林层次之，林下层最低。这表明次林层中胸径

分布的差异较大，而林下层则表现出较为均匀的胸

径分布。胸径 Shannon指数在主林层（均值 1.75）和
次林层（均值 1.69）较高，林下层（均值 1.07）显著较

低（表 5）。高 Shannon指数值表明主林层和次林层

中胸径多样性较高，有利于资源的高效利用和生态

位的分化。林下层的低 Shannon指数值反映出胸径

分布较为单一。次林层胸径 Pielou均匀度指数（均

值 0.51）高于主林层 （均值 0.41）和林下层 （均值

0.48），表明次林层胸径分布更为均衡。主林层和林

下层的 Pielou均匀度指数较低，表明少数大径木对

资源的集中利用，导致胸径分布不均。 

2.4    方差分析及多重比较

不同林层在物种多样性指数以及结构多样性指

数上存在显著差异（P < 0.05，表 6）。其他变量（AGB、
LA、BA、SD、VD、GD）在不同林层之间差异不显著。

进一步进行 Tukey多重比较（表 7），不同林层在物

种多样性指数（H1、D1、J1）以及结构多样性指数（HD、

JD）上存在显著差异，尤其是次林层在物种多样性方

面表现出更高的多样性和均匀度。 

2.5    不同林层物种多样性、结构多样性与群落生长

特征的相关性

地上生物量（AGB）在所有林层中与叶面积

（LA）、胸高断面积（BA）、林分密度（SD）、物种多样

性指数（Shannon指数 H1、Simpson指数 D1）、胸径

多样性指数（HD、JD）均呈显著正相关（P < 0.01）。其

中，AGB与 BA的相关性在主林层、次林层和林下

层逐渐递减。AGB与 LA、SD和胸径均匀度（JD）在

次林层的相关性最强，主林层次之，林下层最低。物

种多样性指数（H1、D1）对 AGB的影响在次林层最

大，主林层最小。AGB与胸径变异系数及胸径基尼

系数在主林层呈显著正相关（P < 0.001），而在次林

层和林下层则无显著相关性。此外，AGB与物种均

匀度指数（J1）在主林层呈负相关，但在次林层和林下

 

表 6    各林层物种和结构多样性及生长指标方差分析

Tab. 6    Analysis of variance in species, structural diversity
and growth indicators of various forest layers

变量 自由度 方差 平均方差 F P

AGB 2 0.58 0.29 1.38 0.253

LA 2 1.05 0.53 1.56 0.211

BA 2 0.07 0.04 0.15 0.862

SD 2 0.16 0.08 0.32 0.728

VD 2 0.05 0.02 0.08 0.922

GD 2 0.46 0.23 0.84 0.431

H1 2 20.63 10.32 49.63 0.001

D1 2 27.54 13.77 102.36 0.001

J1 2 24.44 12.22 226.63 0.001

HD 2 2.23 1.12 4.59 0.010

JD 2 2.82 1.41 5.69 0.004

注：AGB. 总地上生物量；LA. 总叶面积；SD. 林分密度；BA. 总胸高断
面积；VD. 胸径变异系数；GD. 胸径基尼系数；H1. 物种Shannon指数；
D1. 物种Simpson指数；J1. 物种Pielou指数；HD. 胸径Shannon指数；JD.
胸径Pielou指数。下同。

 

表 7    不同林层间差异显著变量的多重比较结果

Tab. 7    Multiple comparison results of variables with significant differences among varied forest layers

变量 比较组 差异 下限 上限 P

H1

林下层−次林层 0.005 8 −0.073 6 0.085 1 0.984

主林层−次林层 0.285 7 0.209 2 0.362 2 0.001

主林层−林下层 0.279 9 0.201 2 0.358 6 0.001

D1

林下层−次林层 0.006 1 −0.057 7 0.069 9 0.972

主林层−次林层 0.329 8 0.268 3 0.391 4 0.001

主林层−林下层 0.323 7 0.260 4 0.387 0.001

J1

林下层−次林层 0.006 4 −0.03 4 0.046 8 0.926

主林层−次林层 0.311 0.272 1 0.35 0.001

主林层−林下层 0.304 6 0.264 5 0.344 7 0.001

HD

林下层−次林层 0.002 2 −0.083 6 0.088 1 0.998

主林层−次林层 0.094 1 0.016 5 0.171 8 0.022

主林层−林下层 0.091 9 0.015 4 0.168 5 0.028

JD

林下层−次林层 0.000 3 −0.089 7 0.090 3 1.000

主林层−次林层 0.106 7 0.030 7 0.182 7 0.006

主林层−林下层 0.103 5 0.018 8 0.188 1 0.017
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层转为正相关，其中林下层的相关性显著（P < 0.001）。
LA与物种多样性指数（H1、D1）在次林层和林

下层中呈显著正相关（P < 0.001）。LA与胸径多样性

指数（HD、JD）在所有林层显著正相关（P < 0.001）。
然而，LA与胸径均匀度指数（J1）在主林层和次林层

无显著相关性，但在林下层呈显著正相关（P < 0.05）。
此外，LA与胸高断面积（BA）在所有林层均呈显著

正相关（P < 0.001），且在次林层的相关性最强，其次

为林下层，主林层最低。LA与胸径基尼系数（GD）在

次林层呈显著负相关（P < 0.05）。
BA与 SD、物种多样性指数（H1、D1）以及胸径

多样性指数（HD、JD）在各个林层中均呈显著正相关

（P < 0.001）。BA与物种均匀度指数（J1）在主林层呈

显著负相关（r = −0.12，P < 0.001），在次林层无显著

相关性，而在林下层则呈显著正相关（r = 0.11，P <
0.05）。林分密度（SD）与物种多样性和结构多样性

指数在各林层中均存在显著相关性（P < 0.001），与
胸径多样性指数（HD）的相关性在主林层、次林层和

林下层依次递减（图 3）。 

2.6    物种多样性和结构多样性与群落生长指标的通

径分析

H1 对 AGB、BA和 SD直接效应和总效应均在

次林层最高，林下层次之，主林层最低，表明物种多

样性的提升对这些生长指标均具有显著的促进作用。

在次林层，AGB（总效应 0.670 4）、BA（总效应 0.579 2）
和 SD（总效应 0.689 4）受到 H1 的直接作用占比分

别高达 99.58%、99.22% 和 99.43%，间接效应贡献极

小，表明 H1 的促进作用主要通过直接效应实现。在

主林层和林下层，H1 的间接效应在 AGB、BA和 SD
中占比均低于 13%，说明物种多样性通过结构多样

性（GD）对这些指标的间接影响较小。同时，H1 和

GD 对 LA的总效应均小于 0.2，表明物种多样性和

结构多样性对叶面积的促进作用相对较小，其中 H1

的总效应在次林层最高（0.188 0），但直接效应占比

达 99.04%，间接效应可以忽略不计；而 GD 在主林层

和林下层对 LA的促进作用主要通过 H1 的间接效

应实现（间接效应占比分别为 54.69% 和 60.11%），
但总体效应较低。GD 对各生长指标的作用呈现显著

的林层异质性：在次林层，GD 对 AGB（−0.265 3）、
BA（−0.407 3）和 SD（−0.356 8）均表现为负向直接效

应，直接效应占比分别为 95.74%、97.62% 和 96.75%，
表明在次林层，过高的结构多样性可能加剧资源分

配不均和种间竞争，从而抑制生长；在主林层，GD

对 AGB（0.174 8）表现为正向促进作用，但对 SD的

直接效应为负（−0.091 5），通过 H1 的间接效应对

SD的正向调节（0.037 9）部分缓解了直接负效应；

在林下层，GD 对 AGB（0.332 8）、BA（0.269 2）和 SD
（0.199 7）的总效应均为正，其中通过 H1 的间接效应

占比分别达到 45.28%、39.45% 和 50.13%，表明在林

下层结构多样性通过提升物种多样性显著促进群落

发育（表 8）。 

3   讨　　论
 

3.1    阔叶红松林乔木树种组成及其结构特征 

3.1.1    垂直分布与光照适应

阔叶红松林中树种的垂直分布反映了其对光照

条件的适应。主林层中，红松因较高的光合作用效

率和较低的光抑制特性[18]占据主导地位，其单峰型

胸径结构显示在强光下的稳定生长。相比之下，紫

椴和色木槭展现出较强的耐阴性，紫椴在弱光下保

持较高的叶片呼吸率[31]，并通过独特的叶片形态和

生理结构高效碳同化[32]，适应次林层和林下层的低

光环境。次林层物种多样性较高，色木槭和假色槭

通过生态位分化和资源互补减少直接竞争，促进群

 

AGB 0.26 0.86 0.58 0.31 0.25 0.17 0.12 −0.064 0.58 0.48

*** LA 0.26 0.23 −0.0035 −0.0051 0.085 0.078 0.0068 0.21 0.19

*** *** BA 0.83 0.18 0.12 0.23 0.15 −0.12 0.79 0.70

*** *** *** SD −0.0085 −0.065 0.30 0.20 −0.13 0.89 0.89

*** *** VD 0.99 0.15 0.16 0.14 0.079 −0.050

*** ** *** GD 0.14 0.15 0.16 0.029 −0.098

*** *** *** *** ** H1 0.96 0.60 0.33 0.32

** *** *** *** *** *** D1 0.77 0.24 0.23

** ** ** *** *** *** J1 −0.060 −0.065

*** *** *** *** *** *** HD 0.98

*** *** *** *** * *** *** *** J D

AGB 0.42 0.77 0.65 0.040 −0.044 0.44 0.37 0.062 0.58 0.54

*** LA 0.53 0.56 −0.037 −0.092 0.37 0.30 0.067 0.44 0.43

*** *** BA 0.85 0.017 −0.095 0.47 0.37 −0.0058 0.77 0.71

*** *** *** SD 0.0059 −0.080 0.57 0.44 −0.017 0.81 0.80

VD 0.97 0.17 0.22 0.24 0.091 9.0E−4

* * *** GD 0.11 0.17 0.23 0.011 −0.072

*** *** *** *** *** * H1 0.95 0.49 0.54 0.53

*** *** *** *** *** *** *** D1 0.71 0.45 0.44

*** *** *** *** J 1 0.036 0.019

*** *** *** *** * *** *** HD 0.98

*** *** *** *** *** *** *** J D

AGB 0.24 0.51 0.46 0.080 0.031 0.37 0.32 0.20 0.31 0.30

*** LA 0.44 0.44 0.013 −0.018 0.21 0.17 0.088 0.30 0.30

*** *** BA 0.95 0.17 0.080 0.43 0.32 0.11 0.65 0.63

*** *** *** SD 0.15 0.058 0.40 0.28 0.074 0.59 0.58

*** ** VD 0.98 0.15 0.13 0.060 0.40 0.36

*** GD 0.090 0.070 0.026 0.36 0.33

*** *** *** *** *** H1 0.97 0.76 0.38 0.37

*** *** *** *** ** *** D1 0.89 0.30 0.29

*** * *** *** J 1 0.14 0.13

*** *** *** *** *** *** *** *** ** HD 0.99

*** *** *** *** *** *** *** *** ** *** J D

−1.0−0.8−0.6−0.4−0.2 0 0.2 0.4 0.6 0.8 1.0
相关系数

主林层 次林层 林下层
AGB

LA
BA
SD
VD

GD

H1

D1
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BA
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AGB LA BA SD V D G D H 1 D 1 J 1 H D J D
AGB LA BA SD V D G D H 1 D 1 J 1 H D J D

AGB LA BA SD V D G D H 1 D 1 J 1 H D J D

*、**和***分别表示 P < 0.05、P < 0.01和 P < 0.001。

图 3    不同林层生物量、叶面积、胸高断面积、群落结构多样性和物种多样性的相关性

Fig. 3    Correlations between biomass, leaf area, basal area, community structure diversity and species diversity in different forest layers
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落稳定性和生产力。色木槭的高相对断面积显示其

在资源获取和空间占据上的优势，假色槭在林下层

占比 47.42%，其倒“J”型胸径结构持续产生幼树，适

应资源有限环境，维持群落动态平衡。

这种垂直分层优化了资源利用，减少物种间竞

争，提升森林生态系统的稳定性和抗干扰能力。主

林层以红松和紫椴为主，次林层和林下层分别由色

木槭和假色槭主导，促进多样性和功能协同[33]，通过

树种分工和资源共享增强可持续性[34]。 

3.1.2    胸径结构与生态意义

红松等优势树种的胸径结构呈单峰型，表明在

群落中地位稳定[33]，有较强的适应性。有研究[35−36]

指出红松在高竞争环境中的更新能力有限，但其近

似正态分布的径级结构却显示出种群的长期稳定

性[37]。紫椴和蒙古栎的径级结构呈双峰型，反映其

在不同发育阶段的竞争差异，这可能与资源利用模

式和种间竞争压力密切相关[38]。各物种通过不同的

资源利用策略和竞争机制维持了群落的生态平衡，

为种群更新和竞争研究提供了新视角。 

3.2    林层间物种多样性和结构多样性与生长指标的

关系 

3.2.1    不同林层地上生物量与多样性关系

主林层中，大径木的大胸高断面积驱动 AGB。
研究显示，在优势林层中，大树对 AGB的贡献显著，

胸高断面积是成熟林地上生物量的主要预测因子[39]。

森林结构的复杂性，如胸径多样性化可增强生产力，

尤其是在竞争性较强的林层[40−41]。高胸径变异（VD）

或基尼系数（GD）增强大径木的资源利用优势，提升

整体生物量。但物种均匀度（J1）与 AGB负相关，表

明在大树为主林层中，均匀度提高可能意味削弱大

径木数量和尺寸优势，不利于 AGB的积累。而在中

下层，适度均匀的物种分布促进光能和养分利用协

调，促进生物量的增长[42]。通径分析显示，物种多样

性在次林层对 AGB的直接促进效应最强，而在主林

层和林下层较低。结构多样性（GD）在次林层对

AGB的直接效应为负，表明过高的胸径不均匀加剧

 

表 8    各林层物种多样性和结构多样性对生长指标的通径分析

Tab. 8    Path analysis of species diversity and structural diversity on growth indicators across different forest layers

因变量 自变量 林层 直接效应 通过GD的间接效应 通过H1的间接效应 总效应

AGB

H1

主林层 0.168 1 0.023 0 0 0.191 0

次林层 0.667 6 0.002 9 0 0.670 4

林下层 0.551 9 0.030 7 0 0.582 5

GD

主林层 0.149 2 0 0.025 7 0.174 8

次林层 −0.254 0 0 −0.011 3 −0.265 3

林下层 0.182 1 0 0.150 7 0.332 8

LA

H1

主林层 0.075 7 0.002 5 0 0.078 3

次林层 0.186 2 0.001 8 0 0.188 0

林下层 0.078 5 0.003 2 0 0.081 8

GD

主林层 0.008 7 0 0.010 5 0.019 2

次林层 −0.158 6 0 −0.003 2 −0.161 8

林下层 0.013 9 0 0.021 1 0.035 1

BA

H1

主林层 0.218 2 0.009 1 0 0.227 4

次林层 0.574 7 0.004 4 0 0.579 2

林下层 0.385 9 0.024 8 0 0.410 6

GD

主林层 0.038 6 0 0.030 5 0.069 1

次林层 −0.397 6 0 −0.009 8 −0.407 3

林下层 0.163 0 0 0.106 2 0.269 2

SD

H1

主林层 0.295 1 −0.011 9 0 0.283 2

次林层 0.685 5 0.003 9 0 0.689 4

林下层 0.368 5 0.018 4 0 0.386 9

GD

主林层 −0.129 5 0 0.037 9 −0.091 5

次林层 −0.345 2 0 −0.011 6 −0.356 8

林下层 0.099 6 0 0.100 1 0.199 7
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竞争，抑制中层树种生长。但在主林层，GD 则对

AGB呈显著正向促进，支持胸径差异在竞争性林层

中增强生产力[41]；林下层 GD 通过提升 H1 间接促进

AGB，与资源高效利用和生态位分化相符[33]。 

3.2.2    叶面积与群落多样性的耦合

叶面积（LA）总体上与物种多样性（H1、D1）以及

胸径多样性（HD、JD）正相关。符合“多样性增强资源

利用效率，促进光合作用与叶面积扩张”的观点[43]。

在主林层与次林层中，LA与物种均匀度（J1）无显著

相关性，表明大树或中层树种在光资源充足时对均

匀度变化并不敏感；林下层树种对光资源的敏感性较

高[44]，均匀度的提升通常有利于次级植被的光能获

取[45]。次林层 H1 对 LA的直接促进效应最高，主林

层与林下层更多依赖于 GD 通过 H1 产生的间接作用。

光照充足的上层林分中，结构多样性较难直接扩大

叶面积；资源受限的下层环境中，结构与物种多样性

协同缓解竞争，促进叶面积累积。 

3.2.3    胸高断面积和林分密度与多样性关系

胸高断面积与林分密度是群落生长的重要指

标[46]，与物种多样性（H1、D1）及结构多样性（HD、JD）
均呈显著正相关，表明多样性通过生态位分化和资

源互补提升群落胸高断面积与林分密度。均匀度较

高的群落在资源丰富时表现出更高的生产力[47]，均

匀的物种分布促进资源的均衡利用，如林下层。但

不一定适用于资源有限或竞争激烈的环境[48]，如主

林层，资源往往集中在优势大径木，从而导致物种均

匀度下降[49−50]。通径分析印证了这一规律：次林层

H1 对胸高断面积与林分密度直接促进最强，而 GD

呈负效应，表明过大胸径差异加剧中层竞争。相反，

在主林层，GD 对林分密度的直接效应为负，但通过

H1 间接正向调节；林下层 GD 通过 H1 间接促进胸高

断面积与林分密度的增长。这表明结构分化与多样

性协同避免过度竞争，促进群落生长。

综上所述，不同林层对物种和结构多样性的响

应各异：主林层由大径木主导生产力，次林层对多样

性敏感需控制结构差异，林下层依赖均匀度和多样

性协同。管理上，主林层应适度保留大径木提升生

物量，但避免资源垄断降低多样性；次林层保持物种

丰富度和适度结构差异，避免竞争失衡；林下层通过

间伐或补植优化均匀度和多样性，最大化资源利用

效率。通过调控多样性与结构特征，可提升森林生

产力和生态系统稳定性。 

4   结　　论

本研究揭示了长白山阔叶红松林不同林层乔木

树种的组成及其分布特征。物种多样性分析表明，

次林层的物种多样性和均匀度最高，支持更多物种

的共存与资源的高效利用。胸径结构呈现倒“J”型、
单峰型和双峰型 3种类型，反映出不同树种在资源

获取和竞争策略上的差异。物种多样性显著促进地

上生物量、叶面积和胸高断面积的增长，在次林层效

果最为显著。胸径基尼系数在次林层对生物量呈负

向影响，提示过高的结构不均可能加剧竞争压力，抑

制生长指标的提升。而在主林层和林下层，结构多

样性通过不同机制对生长指标产生正向促进作用，

增强了群落的生产力和生态稳定性。

总体而言，不同林层的物种及结构多样性对森

林群落的生长和生态功能具有重要影响。研究结果

为森林的分层管理和生态保护提供了科学依据，有

助于提升森林生态系统的稳定性与可持续性。

致谢　北京林业大学森林培育与保护教育部重点实验室为本研究

提供实验条件，吉林省长白山国家级自然保护区管理局为本研究开

展野外工作提供方便。
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