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不同桉树密度下桉树-阔叶树复层林物种多样性研究*
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摘要�　采用多响应置换检验、指示种分析等多元统计方法，分析桉树 - 阔叶树复层林中不同林分的物

种多样性、物种组成和指示植物，揭示不同林分的物种多样性变化规律。结果表明：低桉树密度林的物

种多样性和个体数稍微高于中、高桉树密度林，中等桉树密度林的均匀度高于其他两者；3 种林分的个体

数主要组成均为优势种，但物种主要组成为常见种和偶见种；在种面积曲线拟合的结果中，同等面积下，

不同桉树密度林分拟合的物种数大小主要为低 > 中 > 高；在单因素方差分析中，物种多样性、均匀度、

优势度、个体数等指标在不同桉树密度林分间均无显著差异，在多响应置换检验分析中，物种组成与分

布在不同桉树密度间有极显著差异；所有林分共有 7 种指示植物，其中低、高桉树密度林分的指示植物

分别有 5 种、2 种，而中等桉树密度林分没有指示值和 p 值达到标准的指示植物。当桉树密度处于一定范

围内时，桉树 - 阔叶树复层林可维持较高的物种多样性水平。
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Species Diversity of Eucalyptus-Broadleaved Compound Forest with 
different Eucalyptus Densities
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Abstract�　This study used multivariate statistical methods such as multi-response permutation procedures 
and indicator species analysis to analyze the species diversity, species composition and indicator plants of different 
stands in the eucalyptus-broadleaved compound forest, revealing the changes of species diversity in different 
stands. The results showed that the species diversity and number of individuals in the low eucalyptus density 
forest was slightly higher than that of the medium and high eucalyptus density forest, while the evenness of the 
medium eucalyptus density forest was higher than the other two. The main plant components of the three stands 
were dominant species, but the main species components were common species and occasional species. In the 
species area curve fitting, the number of species fitting of different eucalyptus densities were mainly as follows: 
low>medium>high. In one-way ANOVA, species diversity, evenness, dominance and number of individuals were 
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桉树具有生长快、干型通直、适应性强、应

用性广等特点，它用不到 3% 的林地面积解决了

18% 的工业用材需求，是最重要的商业用材树种

之一 [1-3]。但目前国内大多数桉树林分的轮伐期为

6 a 上下，属于高度集约经营的森林，在连续经营

中，对林地的人为干扰变得十分频繁，导致了物

种多样性的下降 [4]。经过多年的经济发展，人们

对森林生态效益的追求渐渐超越了森林提供的木

材经济效益，形成新的以生态保护为主，兼顾经

济效益的森林经营格局。营造桉树—阔叶树复层

林是新时代重要的森林经营模式 [5-6]。大片连栽的

桉树纯林模式存在较大的生态风险，营造桉树—

阔叶树复层林可以有效减少病虫害的发生，更好

的发挥森林稳定性 [7]。我国南方地区以山地为主，

如果科学利用好这些山地资源，在保证发挥森林

生态效益的前提下开发其经济效益，对山区的经

济发展和林农的收入提高将有明显的作用。有研

究表明，桉树—阔叶树复层林可更好的发挥森林

碳汇效益 [8-10]、改善土壤理化性状 [10-11]、减少病虫

害发生 [7] 等。桉树 - 阔叶树复层林既兼顾了桉树

的短期经济效益，也发挥了阔叶树的长期生态和

经济效益 [12]。

目前，对桉树 - 阔叶树复层林的研究主要集中

在林分生长效果、生产力、生物量、经营模式 [13-16] 

等。桉树混交林的研究相对较多，但集中点主要

在生长效应 [17-18]、生物量 [16, 19]、土壤 [20-22]、林下

植物 [23] 等方面，对林分物种多样性的研究相对较

少。已有的研究表明，桉树混交林能明显提高林

分的物种多样性 [24-25]，但研究地的气候 [26]、林分

配置 [27-28] 等均对林分的物种多样性有较大影响，

在粤西山地营建桉树—阔叶树复层林的物种多样

性如何尚鲜见报道，需要进行相关研究，为广东

的桉树经营和改造工作提供数据支撑和理论指导。

本研究样地坡度较陡，平均坡度达 32°，土壤

石砾含量高，立地条件较差。在此地营造桉树—

阔叶树复层林并探索其物种多样性变化情况，可

为困难立地的桉树—阔叶树复层林森林经营提供

有力的数据支撑和理论指导。本研究旨在回答以

下问题：（1）不同桉树密度的桉树—阔叶树复层

林的物种多样性特征如何？（2）不同桉树密度的

桉树—阔叶树复层林的物种多样性、物种组成和

分布的差异。（3）不同桉树密度林分的指示植物。

1　材料与方法

1.1　研究地概况

研究样地位于广东省德庆林场的富石管护

片区，广东省德庆林场位于肇庆市德庆县和封开

县，紧邻北回归线，经度 111°22′~112°06′ ，纬度

23°07′~23°25′ ，总面积 8 753.65 hm2。林场处于南亚

热带季风气候区，春季潮湿雾气笼罩，夏季酷热，

秋季干燥凉爽，冬季少有冰霜。年均温 19~22 ℃， 
最热月均温 28.8 ℃，极端最高温 38 ℃，最冷月均

温 13.7 ℃，极端低温 -2.2 ℃，积温 6 825~8 168 ℃。 
年光照充足，时长 2 200 h 以上。雨量充沛，年

降雨量 1 513 mm，蒸发量 1 343.4 mm，降雨多集

中于 4—9 月，春季阴雨绵绵，夏秋常有强台风

降雨，秋末及冬季较干旱，无霜期 330 d。地形

属低山高丘，山势连绵起伏，沟壑交错，海拔多

在 200~600 m，最高海拔为象牙顶 947 m。大部分

林地地势较陡，坡度在 25°~ 40°。土壤成土母岩

有泥质页岩、黑色页岩、红色粉砂岩、砂岩、石

英岩和花岗岩等。土壤有赤红壤、山地红壤和山

地黄壤。赤红壤分布在海拔 350 m 以下，母岩分

别为泥质页岩、黑色页岩和红色粉砂岩，土壤酸

性，表土层多为中壤至重壤，下层为重壤至轻粘。

森林植被属南亚热带季风常绿阔叶林区，林场主

not significantly different among different eucalyptus densities. In the multi-response permutation procedures 
analysis, species composition and distribution were significantly different among different eucalyptus densities. 
There were 7 indicator plants in all stands, of which there were 5 and 2 indicator plants in low and high eucalyptus 
density stands, respectively, while there were no indicator plants in medium eucalyptus density stands with both 
indicator values and p values above the standard. When the eucalyptus density was within a certain range, the 
eucalyptus-broadleaved compound forest could maintain a high level of species diversity.

Key�words�　eucalyptus density; eucalyptus-broadleaved compound forest; species diversity; species 
composition; species distribution
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要森林植被为马尾松、杉木和桉树人工林，以及

红锥、火力楠、降香黄檀等珍贵阔叶林 [29]。研究

区在 2004 年栽植了 26.64 hm2 的阔叶混交林，主

要树种有樟树、木荷 Schima superba、阴香 Cin-
namomum burmanii、 枫 香 Liquidambar formosana
等，在 2005 年补植了尾巨桉，营造桉树 - 阔叶树

复层林。2004—2005 年每年进行两次除草割灌抚

育。在 2012、2013、2014、2015 和 2019 年进行

了修枝。

1.2　样地设置

样地调查以 20 m×20 m 样方为基本单位进

行，按照每个样方的桉树密度（Eucalyptus density, 
ED）进行划分，划分为低、中、高桉树密度，分

别为 ED ≤ 10、11< ED ≤ 20、20< ED ≤ 35。低、

中、高桉树密度分别调查 9、14、11 个样方。在

样地调查过程中，每个 20 m× 20 m 样方分成 4 个

10 m×10 m 小样方，调查方向以西北角的小样方

为起点，逆时针调查。

1.3　植被调查

植物调查时间为 2020 年 7—9 月。样地每木

检尺起测胸径（Diameter at breast height, DBH）为

1 cm，每木检尺调查的指标有种名、胸径、树高、

枝下高、冠幅等。对活立木进行测定和记录，主

干 1.3 m 以下有分枝的植株，每个分枝均按单株立

木进行调查，并标记分枝。

每公顷个体数不多于 1 株的物种定义为稀有种，

1~10 株的为偶见种，10~100 株的为常见种 [30-31]，多

于 100 株的为优势种 [32]。

1.4　数据分析

1.4.1　物种多样性指标 　物种多样性指数 [33] 采

用物种丰富度 S（Species richness）、辛普森指数

D（Simpson index）、香浓—维纳指数 H′（Shan-
non-Wiener index）、均匀度指数 E（Pielou index）、
优势种指数 D（B-P）（Berger-Parker dominance）：
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式中：S 为物种数；Pi 为样方中属于 i 种的所

有个体在全部个体中的比例。Nmax 为样方内多度

最高的物种的个体数，N 为样方内个体总数。优

势度指数可用来表征物种水平的多度分布均匀情

况，即生态优势度。

1.4.2　多响应置换检验和指示种分析 　采用多

响应置换检验（multi-response permutation proce-
dures，MRPP）来分析不同桉树密度林分间的物种

分布差异。MRPP 是一种非参数统计方法，广泛

用于生态学数据分析，检验两个或者更多群落之

间物种分布的差异 [34-35]，T（Test statistic）绝对值

越大，则组间分离越大，A（Agreement statistic）
值为描述组内数据同质性的统计量，A 值越大，组

内同质性越高 [36-37]。

采用指示种分析（indicator species analysis，
ISA）来研究不同桉树密度林分间指示植物、指

示值（IV, indicator value）的差异，应用蒙特卡罗

（Monte Carlo）检验来分析检验每种植物指示值的

显著性 [34, 38]，设定指示值 IV ≥ 20 且 p< 0.05 的植

物为不同林分的指示植物 [36, 39]。

1.4.3　数据统计软件 　物种多样性指标、种面积

曲线在软件 Excel 2013 和 PC-ORD 7.0（MjM Soft-
ware, Gleneden Beach, OR, USA）中进行计算。

多样性特征统计描述、物种序位曲线图、物

种组成、种面积曲线图、物种多样性差异箱型

图（单因素方差分析）、物种多样性差异的 Krus-
kal-Wallis 非参数检验、MRPP 分析、指示种分析

等在 Excel 2013 中进行数据整理，在 Statistica 8.0
（Statsoft, Inc. Tulsa, OK, USA）统计分析和做图。

2　结果与分析

2.1　桉树 -阔叶树复层林的多样性特征

不同桉树密度林分的多样性特征如表 1 所示，

物种丰富度、辛普森指数、香浓—维纳指数常作

为衡量物种多样性大小的指标 [40-41]，由这 3 个指

标可以看出，低桉树密度的林分物种多样性稍微

高于中、高桉树密度的林分。个体数的大小排序

则为低 > 高 > 中。在均匀度指数、优势度指数方

面，中等桉树密度林分优势度较低，均匀度较高，

低桉树密度林分居中，高桉树密度林分则是优势

度相对较高，均匀度较低。从变异系数来看，随

着桉树密度增大，物种多样性指标的变异系数变

小。总的看来，物种多样性指标在不同桉树密度

林分间的差异较小。
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2.2　桉树 -阔叶树复层林的物种组成

不同桉树密度林分的物种多度序位曲线如图

1 所示，中等桉树密度林分的曲线较缓，低桉树

密度林分居中，高桉树密度林分较陡，随着曲线

由缓变陡，林分各物种多度差异增大，物种优势

度增大，均匀度减少。由表 2 可知，在偶见种中，

低桉树密度林在个体数、物种数上均最少，中等

桉树密度林则最多。在优势种中，低桉树密度林

在个体数、物种数上均最多，中等桉树密度林则

在个体数百分比和物种数百分比上均最少。3 种林

分的个体数主要组成均为优势种，但物种主要组

成为常见种和偶见种。

种面积曲线如图 2 所示，3 种林分的曲线由上

到下大致分别为低、中、高，说明在同等面积下，

拟合的物种数大小主要为低 > 中 > 高。当样方数

量在 2 个或以下时，曲线处于快速上升期，样方

数量在 2 个时，拟合的物种数大小为低（19.12）
> 高（17.67）> 中（17.18），拟合的物种占比为

51.68%（低）、42.95%（中）、57%（高）；当样

方数量在 3~5 个时，曲线处于较快上升期，样方

数量在 5 个时，拟合的物种数大小为低（26.92）
> 中（25.93）> 高（23.37），拟合的物种占比为

72.76%（低）、64.83%（中）、75.39%（高）；当样

方数量在 6~9 个时，曲线处于缓慢上升期。

2.3　物种多样性在不同桉树密度林分的差异

不同桉树密度林分的物种多样性差异如图 3
所示，6 个指标在不同桉树密度林分间均无显著差

异。个体数的大小变化为低 > 高 > 中；物种丰富

度、辛普森指数和香浓—维纳指数这 3 个衡量物

种多样性的指数变化不一致，但低桉树密度林分

表�1 不同桉树密度林分多样性特征

Table�1�The�diversity�characteristics�of�stands�with�different�eucalyptus�densities

桉树密度
Eucalyptus 

density

多样性指标
Diversity index

统计指标 Statistical index

平均值
Mean

最小值
Minimum

最大值
Maximum

变异系数 /%
Coefficient of variation

低
Low

S 13.91 11.00 16.00 11.79

N 94.09 55.00 164.00 39.84

D 0.81 0.61 0.90 10.79

H 2.10 1.45 2.48 14.17

E 0.80 0.61 0.91 13.15

D（B-P） 0.33 0.14 0.60 42.33

中
Medium

S 12.29 9.00 18.00 21.52

N 77.07 41.00 143.00 36.58

D 0.82 0.64 0.90 8.10

H 2.01 1.50 2.57 13.61

E 0.81 0.65 0.92 9.31

D(B-P) 0.30 0.19 0.57 33.98

高
High

S 13.33 10.00 16.00 13.52

N 79.33 55.00 114.00 23.47

D 0.80 0.77 0.85 3.55

H 1.99 1.85 2.20 5.59

E 0.77 0.72 0.84 5.18

D（B-P） 0.36 0.24 0.44 16.12

注：低、中、高分别表示桉树密度为 0~10 株 · (400 m2)-1、11~20 株 · (400 m2)-1、21~35 株 · (400 m2)-1。
Note: low, medium and high respectively indicate that eucalyptus densities are 0-10 plants · (400 m2)-1, 11-20 plants · (400 m2)-1 and 

21-35 plant · (400 m2)-1.
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总体较其他两种林分高；均匀度指数和优势度指

数这两个衡量物种分布均匀度的指数的变化可以

看出中等桉树密度林分的物种分布比较均匀，低

桉树密度林分居中，高桉树密度林分的优势度比

较突出。

用多响应置换检验分析不同桉树密度林分间

物种组成和分布的差异（表 3），除了低、中这两

种桉树密度林分，物种组成与分布在其他不同桉

树密度两两间均有极显著差异。低、高这两种桉

树密度林分的组间分离最大（|T| = 6.062），低、

中这两种桉树密度林分的组间分离最小（|T| = 
1.363），随着桉树密度差距增大，组间分离变大，

物种的组成与分布的差异随着变大。

2.4　不同桉树密度林分的指示植物

不同桉树密度林分的指示植物如表 4 所示，

各林分共有 7 种指示植物，其中低、高桉树密度

林分的指示植物分别有 5 种、2 种，而中等桉树

密度林分没有指示值和 p 值达到标准的指示植物。

图�1 不同桉树密度林分的物种多度序位曲线

Figure�1�Rank-abundance�curves�of�the�species�of�stands�with�different�eucalyptus�densities

表�2不同桉树密度林分的物种组成

Table�2�Species�composition�of�stands�with�different�eucalyptus�densities

物种
Species

桉树密度
Eucalyptus density

个体数
Number of 
individuals

物种数
Number of Species

个体数百分比 /%
Percentage of

individuals

物种数百分比 /%
Percentage of

species

偶见种
Occasional species

低 18 11 1.74 29.73

中 40 17 3.71 42.50

高 20 13 2.80 41.94

常见种
Common species

低 167 18 16.14 48.65

中 330 18 30.58 45.00

高 152 12 21.29 38.71

优势种
Dominant species

低 850 8 82.13 21.62

中 709 5 65.71 12.50

高 542 6 75.91 19.35
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图 2不同桉树密度林分的种面积曲线

Figure�2�Species-area�curves�of�stands�with�different�eucalyptus�densities

图 3 不同桉树密度林分的物种多样性差异

Figure�3�The�difference�of�species�diversity�of�stands�with�different�eucalyptus�densities

由于低桉树密度保留的桉树较少，主要优势种为

天然更新的黄牛木、土蜜树 Bridelia tomentosa 等，

处于森林演替的早中期，林下阳光资源相对更充

足，更适合一些喜阳的先锋树种生长，因此，像

野漆树、黄牛木、雀梅藤、盐肤木等喜阳先锋树

种成为低桉树密度林的指示植物。在高桉树密度

林分中，尾巨桉数量多优势大，成为指示植物。

在中桉树密度林分中，以栽植的尾巨桉、樟树、
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天然起源的黄牛木、土蜜树共同作为优势种，各

优势种的优势地位不明显，也没有数量较多的特

有的物种，没有达标的指示植物。

3　结论与讨论

本研究中低、中、高桉树密度林分的香浓维

纳指数分别为 2.1、2.01、1.99，比陈传国等 [42] 对

广东典型植被研究中的人工阔叶林（0.91）、暖性

针叶林（1.36）和热性针叶林高（0.97），与其研

究中的暖性针阔混交林（2.00）、热性针阔混交林

（1.85）和常绿落叶阔叶混交林（2.11）数值接近，

比常绿阔叶林（2.21）稍低。这说明桉树 - 阔叶树

复层林分中的物种多样性在广东典型林分的物种

多样性中处于中上游位置。但与练琚愉等 [43] 对鼎

湖山南亚热带常绿阔叶林计算的香浓维纳指数值

（2.63）相比，仍相对较低，说明桉树 - 阔叶树复

层林的物种多样性仍有较大的上升空间。

低桉树密度的林分物种多样性高于中、高桉

树密度林分，这是因为低桉树密度林分中桉树数

量较少，需要的土壤、光照资源随之减少，其他

树种获得了更多的资源，有利于其他树种的繁殖

和生长 [44-45]。虽然平均每个样方个体数中低桉树

密度林分的个体数最多，但如果只统计林冠层的

大树（8 ≤ DBH），则平均每个样方个体数排序

为 高（47.77）> 中（38.21）> 低（24.27）。 而 小

树（1 ≤ DBH < 8）是样地物种的主要组成，占比

达 94.5%。高桉树密度林分中大树数量多，其生长

所需的资源量大，挤占了小树、幼树的生长空间。

随着桉树密度的增加，小树占样地个体数比例

不断减少，分别为 74.20%（低）、50.42%（中）、

39.78%（高），这也说明了在本研究范围内，桉树

等大乔木数量增加导致了林下层植物数量和种类

的减少。

中等桉树密度林分的物种序位曲线较缓，说

明其各个物种数量分布较为均匀，个体数最多的

种为尾巨桉，有 201 株，占比 18.6%。低桉树密

度林分的曲线居中，其个体数最多的种为黄牛木，

有 316 株，占比 30.5%。高桉树密度林分的曲线

相对最陡，个体数最多的种为尾巨桉，有 234 株，

占比 32.7%。不同林分物种序位曲线的变化趋势

反映了林分中物种数量的差异。另外也可以看出，

大多数物种的个体数量较少，说明林分中的物种

表�3 多响应置换检验分析不同桉树密度林分间物种组成和分布差异

Table�3�Multi-response�permutation�procedures�(MRPP)�to�test�for�significance�of�variation�in�plant�species�composition�
of�stand�with�different�eucalyptus�densities

项目 Item 组间比较 Groups compared T A P

总体比较 
Overall comparison

低∶中∶高 Low vs. Medium vs. High -4.591 0.083 0.002

低∶中   Low vs. Medium -1.363 0.028 0.092

成对比较 
Pairwise comparison

低∶高   Low vs. High -6.062 0.139 0.000

中∶高   Medium vs. High -3.587 0.044 0.004

表�4 不同桉树密度林分的指示植物

Table�4�Plant�species�with�a�significant�indicator�value�(IV) ≥ 20�for�different�eucalyptus�densities

指示植物
Indicator specie

桉树密度
Eucalyptus density

指示值
Indicator value

p 值
p value

野漆树 Toxicodendron succedaneum 低 Low 76.1 0.000 4

对叶榕 Ficus hispida 低 Low 66.0 0.001 0

黄牛木 Cratoxylum ligustrinum 低 Low 56.6 0.031 0

雀梅藤 Sageretia thea 低 Low 46.0 0.0146

盐肤木 Rhus chinensis 低 Low 45.5 0.003 6

尾巨桉 Eucalyptus urophylla×E.grandi 高 High 56.9 0.000 2

银柴 Aporosa dioica 高 High 41.1 0.021 8



林 业 与 环 境 科 学　2022 年 4 月第 38 卷第 2 期40

主要组成为偶见种和常见种，但个体数的主要组

成为优势种，这与他人的研究结果一致 [46-47]。

种 - 面积曲线可以描述物种数随抽样面积的

增大而增加的趋势情况 [48]，可用于确定调查样地

的最小取样面积 [49]，有利于森林群落物种多样性

的监测与维持 [47]。本研究中，低、中、高这 3 种

林分的曲线趋势均是先快速上升，然后趋向缓慢

上升的变化情况。并且低桉树密度林分的拟合物

种数多于高桉树密度林分，这可能因为低桉树密

度林分的天然更新程度更高，物种更丰富，而高

桉树密度林分中的人工种植树木占据了很多资源，

一定程度抑制了天然更新物种的生存生长，而人

工种植树种一般比较单一。

桉树的密度差异越大，物种组成与分布的差

异越大。这可能是因为，随着桉树密度的降低，

有更多的其他物种代替了桉树的生态位，获得了

桉树减少后剩下的资源，从高桉树密度林分中人

工种植树种占据优势逐渐转化为低桉树密度林分

中天然更新物种占据优势。低桉树密度林分的指

示植物有野漆树、黄牛木、盐肤木等，主要都是

喜光的先锋树种，反映了低桉树密度林分中的光

照较为充足，正处于天然更新演替初期。高桉树

密度林分的指示植物有尾巨桉和银柴，银柴适应

于有一定荫蔽程度的林分，说明高桉树密度林分

中林冠层比较郁闭。从演替时期来看，高桉树密

度林分中除了桉树外，其他优势种如樟树、木荷

为本地顶级群落的优势树种，群落更快达到演替

顶级，而低桉树密度林分中的优势种如黄牛木，

是先锋树种，后期会被其他更顶级的优势种所取

代，群落还处于演替初期。从经营角度看，高桉

树密度林分中平均胸径更大，蓄积量更高，更符

合经营目标。因此，从生态保护和经济效益平衡

来考虑，本研究中的高桉树密度林更适合作为经

营模式来进行森林经营。
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