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马尾松林向香樟林改造林下植物功能多样性研究
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摘要：在生物多样性研究中，功能多样性比物种多样性可以更直接地反映生态系统的结构和功能，从而在群落生态学研究中受

到越来越多的推崇。 马尾松次生纯林是一种亟待改造的森林类型，而在亚热带地区香樟是马尾松林改造的理想树种之一。 为

了完善马尾松林向香樟林改造的研究，以更好地指导马尾松林改造的实践，本文用空间代替时间的方法，选取马尾松林向香樟

林改造过程中 ４ 种不同阶段群落为研究对象，对林下灌木层和草本层植物的功能性状及其多样性展开了研究。 结果表明：（１）
随着森林改造的进行，林下植物的物种数目、功能性状多样性均表现为先上升后下降的变化趋势，其中功能丰富度和功能均匀

度在改造前期达到峰值，而物种数目和功能离散度则在改造中期表现最高。 （２）比较森林改造的 ４ 个时期，林下植物功能多样

性的综合表现大致为：改造前期＞改造中期＞改造后期＞未改造时期。 （３）森林改造过程中，林下植物“光响应性状”和“繁殖性

状”的功能多样性变化趋势相似，但前者比后者对改造的响应更敏感。 （４）在森林改造过程中，林下植物的生长、发育和扩散受

到林下光照资源的影响，并在长时间的生物竞争中逐渐表现为物种种类、多度和空间分布格局的变化，最终影响生态系统功能。
（５）马尾松林向香樟林的改造加速了群落的演替进程，提升了群落的功能，但仍存在林下植物功能多样性下降等问题。 在对马

尾松次生纯林改造过程中，应选择合适的造林密度和混交林的改造模式。
关键词：马尾松林；森林改造；林下植物；植物功能性状；功能多样性

Ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｙ ｐｌａｎｔｓ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｆｒｏｍ
Ｐｉｎｕｓ ｍａｓｓｏｎｉａｎａ ｔｏ Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｃａｍｐｈｏｒａ ｆｏｒｅｓｔ
ＨＵＡＮＧ Ｃｈａｏ， ＷＥＩ Ｈｏｎｇ， ＷＵ Ｋｅｊｕｎ， ＨＥ Ｘｉｎｒｕｉ， ＷＡＮＧ Ｐｅｎｇ， ＱＩ Ｙｕａｎｃａｉ， ＱＩ Ｄａｉｈｕａ∗

Ｋｅｙ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ ｏｆ Ｅｃｏ⁃ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ ｉｎ Ｔｈｒｅｅ Ｇｏｒｇｅｓ Ｒｅｓｅｒｖｏｉｒ Ｒｅｇｉｏｎ （Ｍｉｎｉｓｔｒｙ ｏｆ Ｅｄｕｃａｔｉｏｎ），Ｃｈｏｎｇｑｉｎｇ Ｋｅｙ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ

Ｒｅｓｅａｒｃｈ ｉｎ Ｔｈｒｅｅ Ｇｏｒｇｅｓ Ｒｅｓｅｒｖｏｉｒ Ｒｅｇｉｏｎ，Ｓｃｈｏｏｌ ｏｆ Ｌｉｆｅ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ，Ｓｏｕｔｈｗｅｓｔ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ，Ｃｈｏｎｇｑｉｎｇ ４００７１５， Ｃｈｉｎａ

Ａｂｓｔｒａｃｔ： Ｉｎ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ｏｆ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ， ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｃａｎ ｒｅｆｌｅｃｔ ｔｈｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ
ｂｅｔｔｅｒ ｔｈａｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ． Ｔｈｅｒｅｆｏｒｅ， ｍｏｒｅ ａｎｄ ｍｏｒｅ ｓｃｈｏｌａｒｓ ａｄｖｏｃａｔｅ ｒｅｐｌａｃｉｎｇ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｗｉｔｈ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ
ｉｎ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ｏｆ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｅｃｏｌｏｇｙ． Ａｔ ｐｒｅｓｅｎｔ， ｔｈｅ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｐｕｒｅ Ｐｉｎｕｓ ｍａｓｓｏｎｉａｎａ ｆｏｒｅｓｔ ｉｓ ａ ｔｙｐｅ ｏｆ ｆｏｒｅｓｔ ｔｈａｔ ｕｒｇｅｎｔｌｙ
ｎｅｅｄｓ ｔｏ ｂｅ ｔｒａｎｓｆｏｒｍｅｄ， ａｎｄ Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｃａｍｐｈｏｒａ ｉｓ ｏｎｅ ｏｆ ｔｈｅ ｉｄｅａｌ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｆｏｒ Ｐ． ｍａｓｓｏｎｉａｎａ ｆｏｒｅｓｔ ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ
ｉｎ ｓｕｂ⁃ｔｒｏｐｉｃａｌ ｒｅｇｉｏｎｓ． Ｉｎ ｏｒｄｅｒ ｔｏ ｉｍｐｒｏｖｅ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ｏｎ ｔｈｅ ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ Ｐ． ｍａｓｓｏｎｉａｎａ ｆｏｒｅｓｔ ｔｏ Ｃ． ｃａｍｐｈｏｒａ ｆｏｒｅｓｔ ａｎｄ
ｇｕｉｄｅ ｔｈｅ ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ Ｐ． ｍａｓｓｏｎｉａｎａ ｆｏｒｅｓｔ ｉｎ ｐｒａｃｔｉｃｅ， ｆｏｕｒ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｔａｇｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ
Ｐ． ｍａｓｓｏｎｉａｎａ ｆｏｒｅｓｔ ｔｏ Ｃ． ｃａｍｐｈｏｒａ ｆｏｒｅｓｔ ｗｅｒｅ ｓｅｌｅｃｔｅｄ ｔｏ ｓｔｕｄｙ ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｓ ａｎｄ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｔｈｅ ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｙ
ｓｈｒｕｂ ｌａｙｅｒ ａｎｄ ｈｅｒｂ ｌａｙｅｒ． Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ： （１） Ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｐｒｏｇｒｅｓｓ ｏｆ ｆｏｒｅｓｔ ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ， ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ
ａｎｄ ｔｈｅ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｙ ｐｌａｎｔｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ａ ｔｒｅｎｄ ｏｆ ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇ ｆｉｒｓｔ ａｎｄ ｔｈｅｎ ｄｅｃｒｅａｓｉｎｇ， ａｍｏｎｇ
ｗｈｉｃｈ ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｒｉｃｈｎｅｓｓ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｅｖｅｎｎｅｓｓ ｐｅａｋｅｄ ａｔ ｔｈｅ ｅａｒｌｙ ｓｔａｇｅ ｏｆ ｔｈｅ ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ， ｗｈｉｌｅ ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｇｅｎｃｅ ｐｅａｋｅｄ ａｔ ｔｈｅ ｍｉｄｄｌｅ ｓｔａｇｅ ｏｆ ｔｈｅ ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ． （２） Ｃｏｍｐａｒｅｄ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｆｏｕｒ ｓｔａｇｅｓ ｏｆ



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

ｆｏｒｅｓｔ ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ， ｔｈｅ ｃｏｍｐｒｅｈｅｎｓｉｖｅ ｐｅｒｆｏｒｍａｎｃｅ ｏｆ ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｙ ｐｌａｎｔｓ ｗａｓ ｒａｎｋｅｄ ａｓ ｆｏｌｌｏｗｓ：
ｅａｒｌｙ ｓｔａｇｅ ｏｆ ｔｒａｎｓｆｏｒｍｅｄ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ＞ ｍｉｄｄｌｅ ｓｔａｇｅ ｏｆ ｔｒａｎｓｆｏｒｍｅｄ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ＞ ｌａｔｅ ｓｔａｇｅ ｏｆ ｔｒａｎｓｆｏｒｍｅｄ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ＞
ｕｎｔｒａｎｓｆｏｒｍｅｄ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ． （３） Ｉｎ ｔｈｅ ｐｒｏｃｅｓｓ ｏｆ ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ， ｔｈｅ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｔｒｅｎｄ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ
“ ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｒａｉｔｓ” ａｎｄ “ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｔｒａｉｔｓ” ｏｆ ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｙ ｐｌａｎｔｓ ｗａｓ ｓｉｍｉｌａｒ， ｂｕｔ ｔｈｅ ｆｏｒｍｅｒ ｗａｓ ｍｏｒｅ ｓｅｎｓｉｔｉｖｅ ｔｏ ｔｈｅ
ｆｏｒｅｓｔ ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｔｈａｎ ｔｈｅ ｌａｔｔｅｒ． （４） Ｉｎ ｔｈｅ ｐｒｏｃｅｓｓ ｏｆ ｆｏｒｅｓｔ ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ， ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ， ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ａｎｄ ｄｉｆｆｕｓｉｏｎ ｏｆ
ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｙ ｐｌａｎｔｓ ｗｅｒｅ ａｆｆｅｃｔｅｄ ｂｙ ｕｎｄｅｒｇｒｏｗｔｈ ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ． Ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ， ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ， ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ａｎｄ
ｄｉｆｆｕｓｉｏｎ ｏｆ ｕｎｄｅｒｇｒｏｗｔｈ ｐｌａｎｔｓ ｗｅｒｅ ｇｒａｄｕａｌｌｙ ｍａｎｉｆｅｓｔｅｄ ａｓ ｔｈｅ ｃｈａｎｇｅ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｓｐａｔｉａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎ，
ｗｈｉｃｈ ｕｌｔｉｍａｔｅｌｙ ａｆｆｅｃｔｅｄ ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ． （５） Ｔｈｅ ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｆｒｏｍ Ｐ． ｍａｓｓｏｎｉａｎａ ｔｏ Ｃ． ｃａｍｐｈｏｒａ ｆｏｒｅｓｔ
ａｃｃｅｌｅｒａｔｅｄ ｔｈｅ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｐｒｏｃｅｓｓ ｏｆ ｔｈｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｎｄ ｉｍｐｒｏｖｅｄ ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ． Ｈｏｗｅｖｅｒ， ｔｈｅｒｅ ｗｅｒｅ ｓｔｉｌｌ
ｐｒｏｂｌｅｍｓ ｓｕｃｈ ａｓ ｕｎｅｖｅｎ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ ａｎｄ ｄｅｃｒｅａｓｅ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ ｄｕｅ ｔｏ ｔｈｅ ｓｅｒｉｏｕｓ
ｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅ ｏｆ ｔｒｅｅｓ ｏｎ ｔｈｅ ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ ｏｆ ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｙ ｉｎ ｔｈｅ ｌａｔｅ ｓｔａｇｅ ｏｆ ｔｈｅ ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ． Ｉｎ ｔｈｅ ｒｅｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎ ｏｆ
ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｐｕｒｅ ｆｏｒｅｓｔ ｏｆ Ｐ． ｍａｓｓｏｎｉａｎａ， ｓｕｉｔａｂｌｅ ｒｅｆｏｒｅｓｔａｔｉｏｎ ｄｅｎｓｉｔｙ ａｎｄ ｔｈｅ ｍｏｄｅｌ ｏｆ ｍｉｘｅｄ ｆｏｒｅｓｔ ｓｈｏｕｌｄ ｂｅ ｓｅｌｅｃｔｅｄ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ｐｉｎｕｓ ｍａｓｓｏｎｉａｎａ ｆｏｒｅｓｔ；ｆｏｒｅｓｔ ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ；ｕｎｄｅｒｇｒｏｗｔｈ；ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔ；ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

植物功能多样性是近年来生态学研究的重要内容。 所谓功能多样性，是指特定生态系统中物种功能特征

的数值和范围，强调群落中物种功能性状的差异［１⁃３］。 生态系统功能不仅依赖于物种的数目，更依赖于物种

所具有的功能性状［４⁃５］。 相比物种多样性，功能多样性对于生态系统功能的贡献更大，两个具有相同物种数

目的群落，因其物种性状的不同，很可能会在功能多样性上表现出较大差异［５⁃６］。 因此，在面对和解决与群落

相关的生态学问题时，越来越多学者提倡用功能性状的多样性来代替物种多样进行研究［７⁃９］。
马尾松（Ｐｉｎｕｓ ｍａｓｓｏｎｉａｎａ）是我国特有的乡土树种，用途广泛，经济价值高，马尾松林也是我国分布最为

广泛的针叶林。 目前，我国近 ７０％马尾松林为次生纯林，普遍存在多代更新、林分密度大和水平分布不匀等

问题，造成局部立木间竞争、分化强烈，加之立地条件较差、容易招致病虫害等缺点，使得林分生产力水平和生

态效益均不高，迫切需要对马尾松林进行改造［１０］。 在我国亚热带地区，马尾松林属于常绿阔叶林的一个演替

过渡类型。 有学者认为在对马尾松林进行改造时应优先选择适生的接近演替顶级的优势乔木树种，以加快该

森林生态系统的演替进程［１１⁃１２］。 香樟（Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｃａｍｐｈｏｒａ）为樟科的常绿大乔木，主要分布于我国南方及

西南各省区，是我国着力培育、并广泛用于医药、油料工业、用材和绿化造林等领域的一种珍贵树种。 同时，香
樟也属于当地一种演替顶级的乔木树种。 因而，在亚热带地区，香樟常被考虑为马尾松林改造的目标树种

之一。
目前，在森林改造研究中，已有许多有关马尾松和香樟林群落的报导。 然而由于条件的限制，其中大多数

研究要么只涉及到了其中一种群落，要么研究不够深入，缺乏比较深入的对马尾松林改造成香樟林的完整研

究。 林下植物是森林生态系统中丰富度最大的群体，作为森林生态系统中不可缺少的部分，在森林群落多样

性、生态功能稳定性和持续立地生产力等方面都具有特殊的功能和作用［１３⁃１４］。 因而，在森林改造过程中，有
必要对林下植物进行深入的研究和探讨。

光是光合作用的主导因子，对于林下植物而言更是生长和发育的主要限制因素［１３］。 而植物的繁殖性状

则比其他性状更能深刻反映植物群落空间分布格局及生态过程［１５⁃１６］。 因此，本文以马尾松林向香樟林改造

过程中 ４ 种不同阶段群落为研究对象，选取与林下植物对光照响应和繁殖相关的功能性状特征，进行功能多

样性研究，以期探讨马尾松林改造对林下植被部分功能性状和功能多样性的影响；并尝试从植物功能多样性

角度，分析不同改造阶段中林下植物群落的动态构建过程，以期为马尾松林改造、林下植物多样性保护、森林

经营和管理等各方面提供理论参考。

１　 研究区域与方法
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１．１　 研究区域概况

研究区域位于重庆市北碚区观音峡林场孔雀谷景区，地理位置 ２９°４５′２８″Ｎ，１０６°２６′３３″Ｅ。 该区雨量充

沛，年均降雨量 １０５０ ｍｍ，年均气温 １８℃，温暖湿润，海拔 ５００ ｍ 左右，属中亚热带东部偏湿性季风气候。 微酸

性黄壤。
区域内森林植被类型以马尾松天然次生纯林为主，生态效益低下，自 ２０ 世纪 ８０ 年代起陆续对其进行了

改造。 对乔木层马尾松进行 ５０％强度的间伐后，替代性地植入 ２ 年龄香樟幼苗，种植密度为 ２５００ 株 ／ ｈｍ２，并
对其周边林下干扰树种进行清理；间隔 ８ 年后对乔木层的马尾松再进行一次 ５０％强度的间伐，同时补植了相

同密度的香樟幼苗，之后停止干预，由其自然生长。 从而，在研究区域内分布有成片的马尾松天然次生林以及

不同造林阶段的香樟经济林，为研究马尾松天然次生林改造过程中的林下植物功能多样性提供了理想场所。
１．２　 研究方法

１．２．１　 样地设置

本研究采用空间代替时间的方法，在研究区域内，选取马尾松天然次生林（ＣＫ）和改造过程中不同阶段：
改造前期（Ｓ１）、改造中期（Ｓ２）和改造后期（Ｓ３）的群落为研究对象，以尽量遵循立地条件相近为原则，于每种

群落类型中各设置了 １ 个样地，各样地林分分布面积为 ２．２—３．０ ｈｍ２。 其中样地 Ｓ１ 是在间伐后的马尾松林

中补植了香樟幼苗并生长至 ５ 年龄后的改造初期马尾松林⁃香樟样地，样地 Ｓ２ 和 Ｓ３ 为第一批植入香樟幼苗

生长至 １５ 年和 ３５ 年左右的改造中期和后期的香樟林群落样地。 表 １ 为 ４ 个样地基本情况。

表 １　 不同改造阶段样地基本情况

Ｔａｂｌｅ １　 Ｍａｉｎ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｆｏｕｒ ｆｏｒｅｓｔ ｔｙｐｅｓ

群落类型
Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

ｔｙｐｅ

林分面积
Ｆｏｒｅｓｔ

ｓｉｚｅ ／ ｈｍ２

海拔
Ａｌｔｉｔｕｄｅ ／ ｍ

坡度
Ｓｌｏｐｅ ／ （°）

坡向
Ａｓｐｅｃｔ

乔木层树
种（重要值）
Ｔｒｅｅ ｌａｙｅｒ
ｓｐｅｃｉｅｓ（ Ｉｖ）

平均树高
Ａｖｅｒａｇｅ
ｈｅｉｇｈｔ ／ ｍ

平均胸径
Ａｖｅｒａｇｅ
ＤＢＨ ／ ｃｍ

郁闭度
Ｃａｎｏｐｙ
ｄｅｎｓｉｔｙ

林分密度
Ｓｔａｎｄ ｄｅｎｓｉｔｙ ／
（株 ／ ｈｍ２）

ＣＫ ３．０ ５００ ２５ 西北坡
马尾松 Ｐｉｎｕｓ ｍａｓｓｏｎｉａｎａ
（９４．４６） １０．２３±２．９６ １２．９２±２．８３ ０．６ １２００

Ｓ１ ２．３ ５０４ ２０ 西坡 马尾松 Ｐ． ｍａｓｓｏｎｉａｎａ（８９．３２） ９．４８±２．７１ １０．７３±２．１３ ０．５ ８００

Ｓ２ ２．２ ４９５ １５ 西北坡
香 樟 Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｃａｍｐｈｏｒａ
（６２．５１）、马尾松 Ｐ． ｍａｓｓｏｎｉａｎａ
（２６．７９）

１０．４７±２．４８ １１．２０±１．９８ ０．７ １３００

Ｓ３ ２．５ ４９７ ２２ 西坡
香樟 Ｃ． ｃａｍｐｈｏｒａ（７０．３５）、木荷
Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ（１２．５３）、马尾松
Ｐ． ｍａｓｓｏｎｉａｎａ（１０．７９）

１５．０３±２．９９ １８．９２±２．５４ ０．７ １１００

　 　 ＣＫ：马尾松林（对照），Ｓ１：改造前期群落，Ｓ２：改造中期群落，Ｓ３：改造后期群落；Ｉｖ：重要值 Ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｖａｌｕｅ；ＤＢＨ：胸径 Ｄｉａｍｅｔｅｒ ａｔ ｂｒｅａｓｔ ｈｅｉｇｈｔ。 平均树高与平均

胸径均为林冠层树木数据

１．２．２　 数据获取

（１） 样方数据获取

２０１９ 年 ６ 月，于每种样地中随机设置 ６ 个 ２５ ｍ２（５ ｍ×５ ｍ）的灌木样方，共 ２４ 个灌木样方，于每个灌木样

方的对角设置 ２ 个 １ ｍ２（１ ｍ×１ ｍ）的草丛样方，共 ４８ 个草本样方，样地调查总面积为 ６００ ｍ２，并进行群落学

野外调查。 群落样方调查记录各样地的海拔高度、地理位置、坡形、坡度、坡向、群落的名称和群落的外貌特

征。 群落的灌木层由高度小于 ５ ｍ 的木本植物构成，草本层则由草本植物组成。 灌木层记录植株的序号、种
名、高度、基径 ／胸径、冠幅；草本层记录植物的种名、数量、高度、盖度。

（２） 功能特征类型的选取

功能性状的选取是功能多样性研究的基础。 在对功能性状进行选择时应结合具体的研究目的与背景，重
点考虑与生态系统过程和功能相关的生物特征，以提升功能多样性研究的准确性［１７⁃１８］。 由于目前对植物功

能性状与生态系统过程与功能关系的认知有限，因而，如何选择合适的功能性状成了功能多样性研究中非常

５７５４　 １３ 期 　 　 　 黄超　 等：马尾松林向香樟林改造林下植物功能多样性研究 　
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棘手却又很重要的问题［１８⁃１９］。 有学者根据与生态系统的关系，将功能性状分为响应性状和影响性状。 响应

性状反映植物对环境因子的响应，影响性状决定植物对生态系统功能的影响，这两类性状在一定程度上相互

重叠［２０⁃２１］。 本文在对功能性状进行选取时主要参考了该分类方法，同时考虑到环境因子中光照对林下植物

的影响［５，７，２２］以及繁殖在维持生态系统功能中的重要作用［２１⁃２３］，最终选取了 １３ 种功能性状类型。 根据各功

能性状的特征及其相关信息［１９，２２⁃２６］，将“光照习性”、“生活型”、“叶型”、“叶质”和“叶物候”等特征归类于“光
响应性状”，“生活史”、“种子扩散方式”、“传粉方式”、“开花期”与“花期时长”划分为“繁殖性状”，而“株
高”、“多度”和“盖度”作为通用性状（表 ２）。

植物的“株高”、“多度”和“盖度”这 ３ 个功能特征数据通过野外数据调查获得，其余 １０ 个功能特征主要

通过查阅《中国植物志》获得［２７］。

表 ２　 林下植物功能特征类型

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｕｎｄｅｒｇｒｏｗｔｈ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ

性状分类
Ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ
ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ

功能性状
Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔ

量化方式
Ａｓｓｉｇｎｍｅｎｔ

获取方式
Ａｃｑｕｉｓｉｔｉｏｎ ｍｅｔｈｏｄ

数据类型
Ｄａｔａ ｔｙｐｅ

响应性状 光照习性 １．阴性；２ 半阴；３ 阳性； 查阅资料 名称数据

Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｒａｉｔｓ 生活型 １．木本；２．藤本；３．草本； 查阅资料 名称数据

叶型 １．长形；２．卵形；３．近圆形； 查阅资料 名称数据

叶质 １．膜质；２．纸质；３．革质； 查阅资料 名称数据

叶物候 １．落叶；２．常绿； 查阅资料 名称数据

影响性状 生活史 １．一年生；２．二年生；３．多年生； 查阅资料 名称数据

Ｅｆｆｅｃｔ ｔｒａｉｔｓ 种子扩散方式 １．自动传播；２．重力传播；３．风力传播；４．动物传播； 查阅资料 名称数据

传粉方式 １．风媒；２．虫媒； 查阅资料 名称数据

开花期 １．１—３ 月；２．４—６ 月；３．７—９ 月；４．１０—１２ 月； 查阅资料 数值数据

花期时长 １．１—３ 月；２．４—６ 月；３．７—９ 月；４．１０—１２ 月； 查阅资料 数值数据

通用性状 株高 实测数据标准化 实地测量 数值数据

Ｃｏｍｍｏｎ ｔｒａｉｔｓ 多度 实测数据标准化 实地测量 数值数据

盖度 实测数据标准化 实地测量 数值数据

１．２．３　 数据处理与分析

功能多样性由功能丰富度、功能均匀度和功能离散度 ３ 个部分组成［２８］。 对林下植物各功能性状数据赋

值后（表 ２），分别计算功能树状图指数（Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｄｅｎｄｒｏｇｒａｍｓ，ＦＤ）、二维功能均匀度指数

（Ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｅｖｅｎｎｅｓｓ，ＦＥｖｅ）和二次熵指数（Ｑｕａｄｒａｔｉｃ ｅｎｔｒｏｐｙ，Ｒａｏ），分别作为功能丰富度、功能均匀度和功能离

散度的代表［２９］。 采用 Ｒ３．５．１ 软件中的 ＦＤ 软件包计算功能多样性指数，使用 ＳＰＳＳ．２２．０ 软件单因素方差分析

和 Ｔｕｋｅｙ 多重比较对 ４ 个群落功能多样性差异进行统计分析，用 Ｏｒｉｇｉｎ 软件作图。
ＦＤ 通过获得各功能性状矩阵，将性状矩阵转化为距离矩阵后，聚类生成树状分类图，计算树状分类图的

分枝总长度等步骤完成［４，３０］。
ＦＥｖｅ 和 Ｒａｏ 计算公式如下：

ＥＷｂ ＝
ｄｉｊ

Ｗｉ ＋ Ｗ ｊ

ＰＥＷｂ ＝
ＥＷｂ

∑
Ｓ－１

ｂ ＝ １
ＥＷｂ
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ＦＥｖｅ ＝
∑ Ｓ－１

ｂ ＝ １
ｍｉｎ ＰＥＷｂ′

１
Ｓ － １

æ

è
ç

ö

ø
÷ － １

Ｓ － １

１ － １
Ｓ － １

Ｒａｏ ＝ ∑
Ｓ

ｔ ＝ １
∑

Ｓ

ｊ ＞ １
ｄｉｊ Ｗｉ Ｗ ｊ

式中， ＥＷｂ 为加权平均的均匀度， ｄｉｊ 为物种 ｉ 与物种 ｊ 之间的欧氏距离， ＰＥＷｂ 为局部加权平均均匀度， ｗ ｉ 为

物种 ｉ 的相对多度， ｗ ｊ 为物种 ｊ 的相对多度，Ｓ 为物种数。

２　 结果与分析

２．１　 林下植物物种和功能性状组成动态

２．１．１　 物种组成变化

根据野外调查数据，在马尾松林不同的改造阶段中，所有样方中林下植物种类共计 ４７ 科 ７３ 属 ８７ 种。 其

中，木本植物 ２７ 科 ３６ 属 ４５ 种，优势种主要有：菝葜（Ｓｍｉｌａｘ ｃｈｉｎａ Ｌ．）、香樟（Ｃ． ｃａｍｐｈｏｒａ）、矩叶鼠刺（ Ｉｔｅａ
ｏｂｌｏｎｇａ）、白栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｆａｂｒｉ）、山莓（Ｒｕｂｕｓ ｃｏｒｃｈｏｒｉｆｏｌｉｕｓ）、银毛叶山黄麻（Ｔｒｅｍａ ｎｉｔｉｄａ）、木荷（Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ）
等；草本植物 ２５ 科 ３７ 属 ４２ 种，优势种有：芒萁（Ｄｉｃｒａｎｏｐｔｅｒｉｓ ｄｉｃｈｏｔｏｍａ）、淡竹叶（ Ｌｏｐｈａｔｈｅｒｕｍ ｇｒａｃｉｌｅ）、蕨
（Ｐｔｅｒｉｄｉｕｍ ａｑｕｉｌｉｎｕｍ）、狗脊（Ｗｏｏｄｗａｒｄｉａ ｊａｐｏｎｉｃａ）、芒（Ｍｉｓｃａｎｔｈｕｓ ｓｉｎｅｎｓｉｓ）、石香薷（Ｍｏｓｌａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）。

不同阶段林下物种数量分布情况见图 １。 马尾松林改造后，３ 个阶段林下灌木层和草本层的物种数目均

高于对照组。 其中，改造中期林下物种数目最高，其次为改造前期。 林下物种数目的增加主要体现在草本层，
灌木层的物种数目相对稳定。

图 １　 马尾松林改造不同阶段林下物种组成动态

Ｆｉｇ．１　 Ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｕｎｄｅｒｇｒｏｗｔｈ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｔａｇｅｓ ｏｆ Ｐ． ｍａｓｓｏｎｉａｎａ ｆｏｒｅｓｔ ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ

ＣＫ： 马尾松林（对照），Ｓ１：改造前期群落，Ｓ２：改造中期群落，Ｓ３：改造后期群落

２．１．２　 功能性状组成变化

马尾松林改造成香樟林过程中，林下植物不同功能性状的组成变化存在差异，体现了植物功能性状特征

的多样性（表 ３）。

７７５４　 １３ 期 　 　 　 黄超　 等：马尾松林向香樟林改造林下植物功能多样性研究 　
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　 　 从林下植物组成看，“光响应性状”的改变较为显著。 阳生植物在改造过程中占据的物种比例一直较高，
但随着改造的推进，阳生植物的多度比例表现出下降的趋势，阴生植物比例逐渐增加。 叶候特征中，落叶和常

绿的物种比例组成变化较小，而常绿物种的多度比例在改造后期大幅增加。 林下植物叶片形状的变化主要体

现在改造前期，叶片长条形特征的植物多度比例增加并超过了叶片卵形植物。 随着森林改造进程的推进，林
下植物生活型与叶质的性状组成变化相对较小，未形成明显比例变化的趋势。

“繁殖性状”功能特征组成中，种子扩散方式为重力传播的物种比例在改造中期增加。 通过风媒传粉的

植物多度比例在改造后期超过了虫媒植物。 开花期为 ４—６ 月的植物的多度比例在改造前期增加，花期时长

在 １—３ 月内的植物的多度比例则从改造中期起便超过了花期时长在 ４—６ 月的植物。
２．２　 林下植物功能多样性的动态变化

２．２．１　 综合功能多样性

在马尾松林向香樟林的改造过程中，林下植物综合功能多样性指数的动态变化见图 ２。 功能丰富度指数

ＦＤ 和功能均匀度指数 ＦＥｖｅ 的变化趋势相近，在未改造时期（ＣＫ），林下植物整体功能丰富度指数最低，在改

造前期（Ｓ１）突增，在改造中期（Ｓ２）和后期（Ｓ３）则缓慢下降。 林下植物的功能离散度指数 Ｒａｏ 在改造后的表

现为持续上升，于改造中期（Ｓ２）达到了峰值，但在后期（Ｓ３）出现了明显下降。

图 ２　 综合功能多样性指数动态

Ｆｉｇ．２　 Ｔｈｅ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｔｈｅ ｃｏｍｐｒｅｈｅｎｓｉｖｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘ

图中不同小写字母表示不同时期该功能多样性指数有显著差异（Ｐ＜０．０５）

２．２．２　 “光响应性状”的分类功能多样性

图 ３ 为林下植物“光响应性状”的功能多样性指数变化动态。 随着森林改造的进行，功能丰富度指数 ＦＤ
的变化特征与林下植物综合功能多样性指数大体相同，均表现为在改造前期突增，在改造中期和后期则逐渐

９７５４　 １３ 期 　 　 　 黄超　 等：马尾松林向香樟林改造林下植物功能多样性研究 　
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下降。 随着森林改造的推进，“光响应性状”的功能均匀度指数 ＦＥｖｅ 在改造初期不显著地高于其他 ３ 个阶

段。 “光响应性状”功能离散度指数 Ｒａｏ 在改造前期出现较大的增势，改造中期增势减缓，改造后期则显著

降低。

图 ３　 “光响应性状”功能多样性指数的动态

Ｆｉｇ．３　 Ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘ ｏｆ “ ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｒａｉｔｓ”

图中不同小写字母表示不同时期该功能多样性指数有显著差异（Ｐ＜０．０５）

２．２．３　 “繁殖性状”的分类功能多样性

林下植物群落“繁殖性状”的功能丰富度指数 ＦＤ 的变化特征与林下植物 “光响应性状”功能多样性指数

表现出相似的变化规律，在改造前期和中期维持在较高的水平，改造后期出现下降趋势。 林下植物“繁殖性

状”的功能均匀度指数 ＦＥｖｅ 较为平稳，在 ４ 个改造阶段没有表现出显著的差异。 “繁殖性状”的功能离散度

指数 Ｒａｏ 在改造中期达到峰值，显著增加，但在改造后期急剧降低。

３　 讨论

３．１　 马尾松林改造对林下物种与功能性状组成的影响

森林群落中，乔木层因其处于垂直结构的优势地位，是影响林下植物光照资源及其分布的最明显因素，这
种影响主要通过乔木层的优势树种及其丰富度来实现［３１⁃３３］。 在对原马尾松林的改造过程中，随着乔木层植

物格局的演变，林下植物物种和功能性状组成的相应变化也反映了乔木层的这种影响。

０８５４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４０ 卷　
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图 ４　 “繁殖性状”功能多样性指数动态

Ｆｉｇ．４　 Ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘ ｏｆ “ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｒａｉｔｓ”

图中不同小写字母表示不同时期该功能多样性指数有显著差异（Ｐ＜０．０５）

在改造前期，由于之前对乔木层马尾松持续的疏伐以及林下灌木层香樟幼苗的替代性抚育，导致了乔木

层树木的不断减少，而短期内多数香樟幼苗来不及长大成林，乔木层对林下植物的影响较小，林下植物群落获

得了较多的光照资源。 这种优越的光照条件一方面促进了喜光的先锋植物和随机种的侵入，另一方面促进了

灌木层植物的生长，但同时给草本层植物创造了阴生的生长环境，导致草本层阴生植物的增加，所以改造前期

林下植物的种数和多度均大幅增加［３４⁃３５］。 在改造前期，林下植物“光响应性状”中，除草本层阴生植物物种和

多度比例增加外，叶片形状为长条型的植物多度比例也大幅增加，这是林下植物群落对光照环境变化的一种

响应［３６］。 在改造的影响下，“繁殖性状”也表现了相应的变化特征，其中林下植物开花期在 ４—６ 月的植物多

度比例增加，而 ７—９ 月的开花植物多度比例下降，可能是因为林下较好的光照质量和强度促进了林下植物整

体开花时间的提前［３７］。 此外，传粉方式中，风媒植物的多度比例减小，虫媒植物的多度比例增加，一般在进化

上虫媒是比风媒更先进的一种传粉方式，相比风媒，虫媒更有利于促进种群分布的扩散［３８］。 在改造前期，林
下植物性状组成的变化更多地体现在各功能性状的多度比例上，而各功能性状的物种组成比例变化不明显。

改造中期，森林群落所受干扰较小，各层次的植物处于自然生长状态，之前植入的香樟幼苗逐渐长大成

林，森林群落类型由以前的马尾松针叶林转变为香樟占优势的针阔混交林，乔木层的这种转变可能导致林冠

层的开度减小和林下光照环境的复杂，林下光照资源逐渐减小［３９］。 光照资源减小又会导致环境容纳的植物

１８５４　 １３ 期 　 　 　 黄超　 等：马尾松林向香樟林改造林下植物功能多样性研究 　
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数量少，如即便是习惯阴生的植物其多度比例也大幅下降。 同时林下部分复杂的光照环境，给半阴植物提供

了合适的生存条件，林下半阴植物的多度比例也比改造前期增加了一倍，半阴植物的增加和随机种的入侵促

进了改造中期物种数量的增加［３５］。 长条形叶片植物的多度比例相比前期显著降低，卵形叶片植物数量占据

了多数，以及常绿植物多度比例的增加，可能都是对林下光照环境的一种响应，以便于更好的利用光照资

源［３６］。 “繁殖性状”中，种子扩散方式和传粉方式各性状的植物多度比例也发生了较大变化，这可能是林下

植物群落扩散策略的一种调整，以提高对林下资源利用效率［３８］。 林下植物的开花时期表现出了滞后，花期时

长增加，这种生殖发育时间的延长可能与林下光照质量下降有关［４０］。
改造后期，群落已基本更替为成熟的香樟林，乔木层树木相对更为高大和密集，冠层结构变复杂，透光性

进一步降低，经过一段时间的物种竞争后，部分物种被淘汰，此阶段林下植物种类和数量下降，但也相对提升

了林下植物群落对环境的适应能力［３４，４１］。 “光响应性状”中，阴生植物多度比例增多，阳生植物多度比例减

小，常绿植物多度比例增加，落叶植物多度比例减小，这些变化都体现了对光照资源减少的响应，因常绿植物

的叶片大多为革质，所以叶片为革质的植物多度比例也随着增加。 “繁殖性状”中，种子扩散方式和传粉方式

等功能性状组成的变化，体现为林下植物群落扩散范围减小的特征，可能是林下资源分布不均引起［２３，３８］。 开

花期和花期时长的变化则显示了生殖发育时间延长的趋势，也是对光照资源减小的一种响应表现。
因而，马尾松林改造对林下植物的影响机制可能是，乔木层的演变格局导致林下光照资源分布变化，进而

影响林下植物的生长、发育和扩散。 在经过林下植物对环境的响应变化和生物竞争等共同作用下，林下植物

群落物种种类、多度和空间分布格局发生改变，并最终影响生态系统功能。
３．２　 马尾松林改造对林下植物功能多样性的影响

功能多样性被认为可能是生物多样性影响生态系统功能的主要机制，其可以指示生态系统或群落的生产

力大小、资源动态和稳定性等变化特征［３，１８⁃１９］。 基于目前还没有一个完善的测定植物功能多样性的指标，现
有的每一种指数反应的生态系统过程其侧重点也不一样，因此在进行功能多样性研究中，选用多种指数，从不

同角度进行研究可以起到比较好的互补作用［１７，４２］。
功能丰富度反映生态位空间被现有物种占据情况，丰富度越高，生态位空间越被充分占据，群落生产力越

强，生态系统功能也越稳定［３２］。 功能丰富度一般与物种丰富程度成正比，当性状随机分布时，物种越多，它们

所占据的性状空间也越大［２，３３］。 林下植物综合功能丰富度指数和“光响应性状”与“繁殖性状”两种分类功能

丰富度指数 ＦＤ 的大小在改造不同时期的排序均为：Ｓ１＞Ｓ２＞Ｓ３＞ＣＫ，这与林下光照资源优势情况大致吻合。
两种分类功能丰富度变化的差异主要体现在改造中期，此时“光响应性状”的功能丰富度指数 ＦＤ 减小的比例

较大，可能是此时林下光照资源下降引起，而“繁殖性状”的功能丰富度指数变化较小，可能与此时物种数目

的增加有关，也可能反映光照的变化对“光响应性状”功能丰富度的影响先于“繁殖性状”。 同时，马尾松林经

改造后的各个时期林下植物功能丰富度指数均高于对照组，整体上反映了改造后林下植物占据了更多的生态

位空间，群落生产力增加，生态系统功能更稳定［１０，１３］。
功能均匀度衡量物种性状在已占据的性状空间内的分布情况，指示群落对资源的利用程度。 功能均匀度

高时，群落性状的分布较规律和均匀，群落对资源的利用也较充分；低则说明群落中物种及其多度在性状空间

内呈分散集群状态，同时说明某些资源利用过度，而其他资源利用较少或没被利用［４，３０］。 改造过程中，林下植

物综合功能均匀度指数的变化趋势与综合功能丰富度相同，一定程度上反映了功能均匀度的与功能丰富度相

同的响应机制，主要受到了林下光照环境的影响。 而从“光响应性状”的功能均匀度 ＦＥｖｅ 的表现中，可以推

断其受到了光照资源分布的一定影响。 改造前期，林下光照资源相对最丰富，因而群落物种扩散较为均匀，功
能均匀度最大，资源的利用效率高；改造中、后期，乔木层群落开始由针叶林转变为阔叶林，林下光照资源大幅

减小，光照环境发生变化，林下植物倾向于依不同生境集群生长，如群落边缘地带物种较丰富，而群落内部分

阴生环境物种较少等，造成功能性状分布不均，功能均匀度降低。 “繁殖性状”的功能均匀度变化幅度较小，
可能说明其对林下光照资源变化的响应相对滞后［３８］。

２８５４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４０ 卷　
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功能离散度描述植物性状在群落性状空间的离散程度，功能离散度高时物种簇分布在性状空间的边缘。
功能离散度在一定程度上反映了群落植物形态和生存策略［４，３０］。 林下植物综合功能离散指数和“光响应性

状”与“繁殖性状”两种分类功能丰富度指数 Ｒａｏ 的大小在改造不同时期的排序均为：Ｓ２＞Ｓ１＞ＣＫ＞Ｓ３。 林下植

物整体功能离散度较高的 Ｓ２ 和 Ｓ１ 时期，物种的种类和数量相对较多，而功能离散度小的 ＣＫ 和 Ｓ３ 阶段物种

的种类和数量较少，这反映了功能离散度和物种的种类以及数量具有一定的关联性。 改造中期林下植物群落

功能离散度最大，可能是由林下光照资源分布不均导致的生境分化和物种数量的增加而引起，使物种簇在性

状空间的离散程度增加；而在改造前期“光响应性状”和“繁殖性状”的功能离散指数变化趋势差异最大。 结

合两者之后的变化趋势，说明了林下植物“光响应性状”对林下光照资源变化的响应比“繁殖性状”更为敏感，
在森林改造的更早阶段即发生响应。 而改造后期的功能离散度最小，除了林下物种的种类和数量较小的原因

外，可能还受种间竞争的影响，最后剩下来的物种相似程度高，所以功能离散度较小，这样的变化可能更有利

于生态系统功能的稳定［４２］。
从以上研究中可以发现，改造过程中林下植物“光响应性状”和“繁殖性状”的功能性状及其多样性变化

趋势相似，但前者比后者对改造的响应更敏感。 将各个时期进行比较，林下植物功能多样性的综合表现大致

为：改造前期（Ｓ１）＞改造中期（Ｓ２）＞改造后期（Ｓ３） ＞未改造时期（ＣＫ）。 次生马尾松纯林在经改造后，林下植

物的功能多样性大小的动态变化过程，也与前人的报导中，间伐改造对林下植物的影响呈先增大后减小的趋

势契合［１３］。
从功能多样性的角度来看，马尾松向香樟林的改造加速了森林群落演替的进程，提升了群落的整体功能。

在森林改造过程中，对乔木层马尾松的间伐，香樟树种的植入，以及随机树种的入侵，均相对改善了乔木层的

林分，实现了由针叶林向阔叶林的转变。 随着森林改造时间的推移，乔木层物种数目的增多使群落更加复杂

和稳定，提升了群落功能［１０］。 同时，林下植物的组成、种内种间关系对乔木层的这种变化及其环境影响产生

积极响应，其结构和功能趋于新的稳定［１３，４３］。 但研究结果显示，在森林改造的后期出现了林下植物功能多样

性降低等问题，这些迹象可能反映改造后期乔木层树木对林下植物存在较为严重的干扰作用。 本研究中，改
造时在林下种植的香樟密度为 ２５００ 株 ／ ｈｍ２，大于前人研究所认为的合理的香樟种植密度 １１１１—１６６７ 株 ／
ｈｍ２ ［４４］，较高的种植密度可能会增加后期阶段乔木层对林下植物的干扰，这可能是改造后期林下植物功能多

样性下降的一个重要原因，应适当调整造林密度。 此外，在改造模式的选择上，纯林化改造一般是比混交林改

造低效的一种方式［４５］。 相比纯林，在乔木层选择合适的树种混交改造可以更好利用环境，有利于提升群落整

体功能［４６⁃４７］。 而本文中出现的林下植物的功能多样性在改造后期阶段出现降低等问题则可能是香樟纯林化

改造的一种缺陷。 在对马尾松次生纯林进行改造时，应提倡选用混交林的改造模式。

４　 结论

马尾松次生纯林改造成香樟林过程中，林下植物的功能多样性总体上表现为先增加后减小的趋势，反映

了林下植物功能性状对乔木层物种的变化所引起的林下环境变化的积极响应。 其中，林下植物“光响应性

状”对改造的响应变化比“繁殖性状”更为敏感。 马尾松次生纯林向香樟林的改造加速了群落的演替进程，提
升了群落功能，但仍存在后期林下植物功能多样性降低等问题，在改造时应尽量选择合适的造林密度和混交

林的改造模式。
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