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摘要：亚热带次生常绿阔叶林普遍存在生长滞缓、固碳功能和经济价值低下等问题，迫切需要通过人工抚育提高其生态系统功

能。 对植物功能性状及其多样性的深入研究，能够找寻植物共存与群落稳定发展的内在机制，为提升森林生态系统功能的实践

提供基础。 为了探究人工抚育对亚热带次生常绿阔叶林质量提升的影响，以杭州午潮山国家森林公园内的次生常绿阔叶林为

研究对象，实施了不同强度的抚育措施，通过群落植被复查，分析群落植物功能性状以及功能多样性对不同强度人工抚育的响

应。 结果发现：抚育 ２ 年后，群落最大潜在树高与叶片氮、磷、钾含量显著上升，而叶片干物质含量和叶片叶绿素含量均有显著

下降，比叶面积有下降趋势，两种强度的抚育之间差异不显著；叶片干物质含量、叶绿素含量与叶片氮含量间的相关性由不显著

变为了显著负相关，而叶片干物质含量与叶片叶绿素含量，叶片磷、钾含量与叶片氮含量，叶片磷含量与叶片钾含量间的相关性

由不显著变为显著正相关；在 ２０％强度抚育下，功能丰富度指数均值从对照的 ０．５２ 显著下降为 ０．１６，功能均匀度指数与功能分

离度指数的均值则分别上升到 ０．６１ 和 ０．６７，显著高于对照组的 ０．５１ 和 ０．５６；在 １０％强度抚育下，功能丰富度有所下降，功能均

匀度与功能分离度均有所上升，但差异不显著。 研究表明，人工抚育在一定程度上改变了群落水平的植物功能性状与功能多样

性，提高了群落植物利用资源的能力和效率；而适度的抚育强度更能解放资源空间，对群落产生的影响更加明显。 该结果为亚

热带次生常绿阔叶林的经营与管理提供依据与参考。
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ｉｎ ａ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ⁃ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ． Ｃｏｍｐａｒｅｄ ｗｉｔｈ １０％ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ， ｔｈｅｒｅ ｗａｓ ａ ｓｔｒｏｎｇｅｒ ａｂｉｌｉｔｙ ｉｎ ２０％
ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ｔｅｎｄｉｎｇ ｔｏ ｌｉｂｅｒａｔｅ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｓｐａｃｅ， ｔｈｕｓ ａ ｍｏｄｅｒａｔｅ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ｏｆ ｔｅｎｄｉｎｇ ｃａｎ ｍａｋｅ ａｎ ｍｏｒｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ
ｉｍｐａｃｔ ｏｎ ｔｈｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ． Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔ ｐｒｏｖｉｄｅｄ ａ ｂａｓｉｓ ａｎｄ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｆｏｒ ｔｈｅ ｏｐｅｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ ｏｆ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ
ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ⁃ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ａｒｔｉｆｉｃｉａｌ ｔｅｎｄｉｎｇ； ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ； ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ； ｆｏｒｅｓｔ ｒｅｃｏｖｅｒｙ

植物的功能性状是指那些对于植物的生存、生长和繁殖具有适应性和效应特征的特征［１—２］，这些特征可

以根据环境因素的变化做出响应，并且直接参与生态系统的过程，从而对生态系统的服务产生影响［３—４］。 其

中的环境因素包括气候［５］、地形［６］ 和土壤［７］ 等自然环境和火灾［８］、人为干扰［９］ 和土地利用［１０］ 等干扰环境。
植物的不同功能性状之间也存在着紧密的内在联系与权衡关系，显著影响着生物群落的功能特征［１１—１２］。 研

究群落功能性状之间的权衡关系，可以揭示植物的生长策略和分配资源的模式，探索植物生长生理生态过程

的内在机制，并为生态系统的能量与物质动态的研究提供依据，有助于更加准确地预测植物群落对气候变化

的响应［１２—１３］。 植物功能性状多样性是生物多样性的重要组成，是生态系统功能或过程的主要决定者［１４—１６］。
Ｃａｄｏｔｔｅ 等［１７］在美国明尼苏达州的长期实验研究显示，植物的功能性状多样性对环境胁迫或扰动更具敏感

性，它相较于物种多样性可以更好地指示生态系统功能的变化。 同时，它们也能够更清楚地解释群落中物种

多样性与生态系统功能之间的关系。 因此，对植物功能性状进行深入研究，能够找寻植物共存与群落稳定发

展的内在机制，为提升森林生态系统功能的实践提供基础。
森林自然演替需要的时间十分漫长，若能在更新过程中采取合理正确的人工抚育，便能加快次生林向顶

级森林群落演替的进程［１８］。 刘佳佳［１９］在西双版纳的研究表明，包括抚育在内的环境因素是驱动片段化生境

内功能性状组成和功能多样性指数分布格局的主要因素；Ｃａｒｒｅñｏ⁃Ｒｏｃａｂａｄｏ 等［２０］在玻利维亚热带低地的研究

发现，植物功能性状变化沿土地利用强度梯度呈驼峰状变化；而另一在热带雨林中的研究也得出了干扰强度

会影响群落水平功能性状值的结论［２１］。 因此，开展不同强度的抚育措施对天然次生林群落植被功能性状影

响的研究，能够有助于理解抚育后森林群落演替的机理和过程，从而为制订合理的森林管理制度提供科学依

４３７４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　
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据。 路兴慧等［２２］按照不同功能群的生态适应性及其演替的变化规律，划分不同目标树种类别，对海南岛热带

天然林进行抚育后的结果显示，抚育措施能够促使植物的生态策略向老龄林方向转化，提高物种的资源利用

效率，同时增强生态系统服务功能。 这种在植物功能群的基础上进行的抚育方式为森林抚育途径提供良好参

考，但其是否能够对具有复杂干扰历史、植被较复杂的亚热带次生常绿阔叶林产生同样的积极影响尚不明确。
亚热带常绿阔叶林是世界主要森林植被类型之一，在涵养水源、维持生物多样性、固碳释氧等方面具有较

大的优势［２３—２４］，但中国的绝大部分亚热带常绿阔叶林都由于人类长期的干扰而退化为次生林，其在演替过程

中稳定性差，并且普遍存在生长滞缓、固碳功能和经济价值低下等问题［２５—２６］。 因此，为了探究人工抚育对亚

热带次生常绿阔叶林质量提升的影响，本实验前期对亚热带次生常绿阔叶林样地实施了不同强度的人工抚

育，通过群落植被复查，分析群落植物功能性状以及功能多样性对不同强度人工抚育的响应，旨在探讨不同抚

育强度会如何影响亚热带次生常绿阔叶林群落的功能性状组成和功能多样性指数，从而为亚热带次生常绿阔

叶林的经营与管理提供依据与参考。

１　 研究区概况

午潮山国家森林公园位于杭州西郊（３３°４１′Ｎ，１２０°００′Ｅ），为天目山余脉，平均海拔 ２５４ｍ，主峰海拔

５０４ｍ。 属中亚热带季风气候，年降雨量 １４００．７ｍｍ，年平均相对湿度为 ７６％。 年均气温 １６．１℃，极端最高气温

３９．０℃，极端最低气温－９．４℃，其中温度 ７ 月最高，１ 月最低，达到 ３．６℃，年平均日照时数为 １８００—２１００ｈ，年无

霜期为 ２４０ｄ。 土壤类型为红壤［２７—２８］。
午潮山林区内的森林植被为亚热带常绿次生阔叶林，其森林覆盖率达到 ９８．２％。 从近代开始，在林区内

的人工开发对区域内原始植被造成了严重破坏。 自 １９６０ 年起，浙江省林业科学研究院将该地视为科研基地，
并采取措施进行保护。 经过长期的封山育林，人工种植了大量的经济树种以保护和恢复森林。 至今该地的森

林已逐渐演变为常绿次生阔叶林［２９］。 研究区森林群落乔木层的主要树种包括青冈（Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｇｌａｕｃａ）、
木荷（Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ）和麻栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ａｃｕｔｉｓｓｉｍａ）等，灌木层的主要树种为马银花（Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｏｖａｔｕｍ）、毛
花连蕊茶（Ｃａｍｅｌｌｉａ ｆｒａｔｅｒｎａ）、窄基红褐柃（Ｅｕｒｙａ ｒｕｂｉｇｉｎｏｓａ ｖａｒ． ａｔｔｅｎｕａｔａ）和薄叶山矾（Ｓｙｍｐｌｏｃｏｓ ａｎｏｍａｌａ）等。

２　 方法

２．１　 样地设置及调查

本研究按照热带森林科学研究中心的原则，于 ２０２０ 年在浙江省林业科学研究院实验林场午潮山林区的

次生常绿阔叶林内，利用全站仪设置了海拔、坡度、坡向等生境特征和林分结构均较为相似的 ３０ 个 ２０ｍ×２０ｍ
的样地，对样地内胸径≥１ｃｍ 的存活木本树种进行标定并挂牌，并对树种名称、胸径、树高和空间坐标等信息

进行记录。 同年 ８ 月对 ２０ 个样地进行 ２ 种强度的抚育，剩余 １０ 个样地作为对照。 后于 ２０２２ 年 ８ 月对所有

样地进行植物群落复查。
２．２　 抚育方法

本实验前期对午潮山次生常绿阔叶林内 ４５ 种主要木本植物进行功能性状收集和测量，将群落内主要物

种按照演替进程划分为 ４ 个功能群：早期先锋树种、中期中性树种、中后期树种和后期耐阴树种［３０］。 ２０２０ 年

８ 月，在已划分的植物功能群的基础上，对树种的生态特性和木材价值进行考量，最后将研究区树种划分为目

的树种、辅助树种和清除树种［２２］（表 １）进行抚育实验。 对目的树种原则上保留，仅对萌芽丛伐除萌芽条保留

１ 株最有生长前途的主干；对清除树种进行整株伐除；对辅助树种依据生长状况以及是否阻碍目的树种生长

等酌情进行伐除或保留；为了避免造成过大的林窗，仅对胸径 ２０ｃｍ 以下的个体进行抚育，保留超过该径级的

所有树木。 根据抚育前后样地内单位面积的胸高断面积比变化计算得出抚育强度，其中 １０ 个样地为 １０％—
１５％、１０ 个样地为 ２０％—２５％、１０ 个样地未抚育作为对照（表 ２）。 抚育前后样地内主要树种的重要值变化详

见表 ３。

５３７４　 １１ 期 　 　 　 刘子琪　 等：亚热带次生常绿阔叶林植物功能性状及多样性对人工抚育的响应 　
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表 １　 目的树种、辅助树种和清除树种的划分

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｔａｒｇｅｔ ｓｐｅｃｉｅｓ， ａｕｘｉｌｉａｒｙ ｓｐｅｃｉｅｓ， ａｎｄ ｃｌｅａｒｅｄ ｓｐｅｃｉｅｓ

类别
Ｃａｔｅｇｏｒｉｅｓ

树种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

特征描述
Ｆｅａｔｕｒｅ ｄｅｓｃｒｉｐｔｉｏｎ

目的树种
Ｔａｒｇｅｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

木荷、麻栎、青冈、檫木、石栎、冬青、湿地松、苦槠、短梗冬青、朴树、
山矾、黄檀、化香、光叶山矾、光叶石楠、盐肤木、红楠、小叶青冈、油
桐、短柄枹栎、刺楸、小蜡等

处于演替中期的生态关键种
经济价值、观赏价值和生态价值高
的树种

辅助树种
Ａｕｘｉｌｉａｒｙ ｓｐｅｃｉｅｓ

毛花连蕊茶、薄叶山矾、大青、马银花、窄基红褐柃、白栎、老鼠矢、宁
波木樨、檵木、格药柃、江南越桔、宜昌荚迷、红淡比、四川山矾、微毛
柃、铁冬青等

与目的树种成正联结的树种
能帮助恢复森林林窗的树种

清除树种
Ｃｌｅａｒｅｄ ｓｐｅｃｉｅｓ

小叶石楠、柃木、老鸦糊、白檀、毛漆树、宜昌荚蒾、毛八角枫、豆腐
柴、映山红、山胡椒、乌饭、乌药、木蜡树、红果山胡椒、荚蒾、垂丝海
棠等

与目的树种成负联结的树种
对目的树种生长有较大干扰的
树种

表 ２　 次生常绿阔叶林不同强度人工抚育样地概况

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｏｖｅｒｖｉｅｗ ｏｆ ｓａｍｐｌｅ ｐｌｏｔｓ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｉｎｔｅｎｓｉｔｉｅｓ ｏｆ ｔｅｎｄｉｎｇ ｉｎ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ⁃ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔｓ

组别
Ｇｒｏｕｐｓ

处理强度
Ｔｅｎｄｉｎｇ

ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ／ ％

胸高断面积

Ｂａｓａｌ ａｒｅａ ／ （ｍ２ ／ ｈｍ２）
密度

Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ ／ （株 ／ ｈｍ２）
２０２０ 年

抚育前 抚育后
２０２２ 年

２０２０ 年

抚育前 抚育后
２０２２ 年

年均生长率
Ａｖｅｒａｇｅ ａｎｎｕａｌ

ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｒａｔｅ ／ ％

对照 Ｃｏｎｔｒｏｌ ｇｒｏｕｐ ０ ３６．５６ — ３７．９０ ６４６５ — ５８８０ １．８４

处理 １ Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｇｒｏｕｐ １ １０—１５ ３７．０７ ３２．０３ ３５．５０ ６７３８ ３８９６ ３９７８ ５．４２

处理 ２ Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｇｒｏｕｐ ２ ２０—２５ ３５．８１ ２８．２２ ３０．４６ ７００８ ３７１３ ３８５１ ３．９７

表 ３　 两种抚育强度下样地内主要树种重要值变化情况

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｓａｍｐｌｅ ｐｌｏｔｓ ａｆｔｅｒ ｔｗｏ ｉｎｔｅｎｓｉｔｉｅｓ ｏｆ ｔｅｎｄｉｎｇ

树种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

２０％抚育强度重要值
Ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｖａｌｕｅ ｐｒｅ⁃ ａｎｄ ｐｏｓｔ⁃ ２０％

ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ｔｅｎｄｉｎｇ ／ ％

１０％抚育强度重要值
Ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｖａｌｕｅ ｐｒｅ⁃ ａｎｄ ｐｏｓｔ⁃ １０％

ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ｔｅｎｄｉｎｇ ／ ％

抚育前
Ｐｒｅ⁃ｔｅｎｄｉｎｇ

抚育后
Ｐｏｓｔ⁃ｔｅｎｄｉｎｇ

抚育前
Ｐｒｅ⁃ｔｅｎｄｉｎｇ

抚育后
Ｐｏｓｔ⁃ｔｅｎｄｉｎｇ

木荷 Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ １０．１９ １０．４６ １０．３４ １１．３２
麻栎 Ｑｕｅｒｃｕｓ ａｃｕｔｉｓｓｉｍａ ９．５２ ９．７８ １１．３７ １１．５６
毛花连蕊茶 Ｃａｍｅｌｌｉａ ｆｒａｔｅｒｎａ ８．２６ ９．２６ ８．４１ ８．５３
湿地松 Ｐｉｎｕｓ ｅｌｌｉｏｔｔｉｉ ８．０８ ９．９１ ８．２５ １０．１３
杉木 Ｃｕｎｎｉｎｇｈａｍｉａ ｌａｎｃｅｏｌａｔａ ５．６９ ４．６２ ３．９３ ２．６６
格药柃 Ｅｕｒｙａ ｍｕｒｉｃａｔａ ３．００ ３．５６ ３．１４ ３．２７
马银花 Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｏｖａｔｕｍ ２．９７ ２．３５ ４．３８ ３．０７
苦槠 Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｓｃｌｅｒｏｐｈｙｌｌａ ２．４４ ３．３４ ２．６７ ３．４１
薄叶山矾 Ｓｙｍｐｌｏｃｏｓ ａｎｏｍａｌａ ２．３２ １．５７ ３．９６ ２．９４
山胡椒 Ｌｉｎｄｅｒａ ｇｌａｕｃａ ０．９０ ０．３７ ０．８２ ０．６９

２．３　 功能性状指标的测量

植物功能性状主要针对样地内胸径超过 １ｃｍ 的全部木本植物个体进行取样，主要包括枝条密度（ ｇ ／
ｃｍ３）、潜在最大树高（ｍ）、比叶面积（ｃｍ２ ／ ｇ）、叶片干物质含量（ｇ ／ ｇ）、叶片叶绿素含量（ＳＰＡＤ）、叶片氮含量

（ｍｇ ／ ｇ）、叶片磷含量（ｍｇ ／ ｇ）、叶片钾含量（ｍｇ ／ ｇ）等。 这些功能性状均直接反映了自然条件下的树木生长速

度、竞争能力、资源利用策略等［３１］。
在 ３０ 个 ２０ｍ×２０ｍ 样方内，采集每株木本植物个体的 ５ 枚阳性成熟叶，对所有叶片进行形态和养分含量

分析。 利用扫描仪测定植物叶片面积参数，利用叶绿素仪测定叶片叶绿素含量，利用电子天平测定叶片鲜重，
置于 ８０℃烘箱内至恒重后利用电子天平测定叶片的干重，并将干燥后的叶片带回实验室做叶片养分含量分

析。 采用凯氏定氮仪法测定全氮含量；采用钒钼黄吸光光度法测定全磷含量；采用火焰原子吸收分光光度法

测定全钾含量［３２］。 其中比叶面积（单位：ｃｍ２ ／ ｇ）＝ 叶片面积 ／叶片干重，干物质含量（单位：ｇ ／ ｇ）＝ 叶片干重 ／
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叶片鲜重。 每株木本植物个体依据芽鳞痕数目及其木质化程度取非一年生枝条 ３—５ｃｍ，去皮后利用电子天

平及其密度组件通过排水法测定枝干样品密度及鲜重，然后置于 ８０℃烘箱烘干至少 ７２ｈ 至恒重，称取干重。
２．４　 数据计算及分析

表 ４ 展示了功能性状及功能多样性各指数的计算公式，其中数据分析及制图均在 Ｒ ４．１．１ 中完成，其中功

能性状及功能多样性指数使用 Ｒ 语言 ＦＤ 包中的 ｄｂＦＤ 函数计算，不同抚育强度之间功能性状及功能多样性

的差异使用 Ｏｎｅ⁃Ｗａｙ ＡＮＯＶＡ 检验，功能性状之间相关性利用简单线性回归模型进行拟合。

表 ４　 功能多样性指数与群落功能性状计算公式

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｆｏｒｍｕｌａｓ ｆｏｒ ｃａｌｃｕｌａｔｉｎｇ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

指数
Ｉｎｄｅｘ

计算公式
Ｃａｌｃｕｌａｔｉｏｎ ｆｏｒｍｕｌａ

解释
Ｉｎｔｅｒｐｒｅｔａｔｉｏｎ

群落水平功能性状（ＣＷＭ）
Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ⁃ｌｅｖｅｌ ｗｅｉｇｈｔｅｄ ｍｅａｎｓ［３３］

ＣＷＭ ＝ ∑
ｎ

ｉ ＝ １
Ｐｉ × ｔｒａｉｔｉ

物种水平的功能性状数值以物种多度加权平
均。 ｎ 为物种数；ｔｒａｉｔｉ为物种 ｉ 的特征值。

功能丰富度（ＦＲｉｃ）
Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｒｉｃｈｎｅｓｓ［３３］

ＦＲｉｃ ＝
ＳＦｃｉ

Ｒｃ

群落中物种占的以 ｎ 维功能性状为基础的凹凸
包量。 ＳＦｃｉ为群落 ｉ 内物种所占据的生态位空

间；Ｒｃ为特征 ｃ 的绝对值范围。

功能均匀度（ＦＥｖｅ）
Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｅｖｅｎｎｅｓｓ［３４］ ＦＥｖｅ ＝

∑
Ｓ－１

ｉ ＝ １
ｍｉｎ ＰＥＷｉ

１
Ｓ － １( ) － １

Ｓ － １

１ － １
Ｓ － １

群落中物种功能性状数值在凹凸包量中排列
的规则性。 Ｓ 为物种丰富度；ＰＥＷｉ为物种 ｉ 的
局部加权均匀度。

功能分离度（ＦＤｉｖ）
Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｇｅｎｃｅ［３３］ ＦＤｉｖ ＝ ２

π
ａｒｃｔａｎ ５ × ∑

Ｎ

ｉ ＝ １
ｌｎ Ｃｉ － ｌｎＸ( ) ２ × Ａｉ[ ][ ]

群落中物种功能性状数值在凹凸包量中排列
的分散性。 Ｃｉ为第 ｉ 项功能特征值；Ａｉ为第 ｉ 项

功能特征的相对丰富度； ｌｎＸ 为物种特征值自
然对数的加权平均。

功能离散度（ＦＤｉｓ）
Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｓｐｅｒｓｉｏｎ［３５］ ＦＤｉｓ ＝

∑ ａ ｊ ｚｊ

∑ ａ ｊ

群落中每个物种的 ｎ 维功能性状到所有功能性
状空间重心的平均距离。 ａ ｊ为物种 ｊ 的多度；ｚｊ
为物种 ｊ 到加权质心的距离。

３　 结果

３．１　 群落水平植物功能性状对不同强度抚育的响应

两种强度的抚育对群落水平功能性状都有显著影响。 抚育 ２ 年后，枝条密度在 ２０％强度显著下降，１０％
强度有下降趋势；最大潜在树高与叶片的氮、磷、钾含量均显著提高；叶片干物质含量和叶片叶绿素含量均显

著下降；比叶面积均有下降趋势。 两种强度的抚育之间差异不显著，但随着抚育强度的增加，群落水平枝条密

度指数逐渐降低，而群落水平潜在最大树高逐渐升高（图 １）。
３．２　 植物功能性状相关性对不同强度抚育的响应

表 ５ 展示了群落水平叶片功能性状间相关性的变化，抚育 ２ 年后，功能性状相关性有所变化，叶片干物质

含量、叶绿素含量与叶片氮含量间的相关性由不显著变为了显著负相关，而叶片干物质含量与叶片叶绿素含

量，叶片磷、钾含量与叶片氮含量，叶片磷含量与叶片钾含量间的相关性由不显著变为显著正相关；另外，叶片

叶绿素含量与枝条密度呈正相关，而与叶片磷含量与最大潜在树高呈负相关，并且之间相关性的斜率发生了

变化；而在对照样地中比叶面积与叶片叶绿素含量和枝条密度呈正相关，与叶片磷含量呈负相关，但在经过抚

育的样地中这些相关关系与前者相反（图 ２）。
３．３　 群落水平植物功能多样性对不同强度抚育的响应

抚育 ２ 年后，群落的功能均匀度与功能分离度在 ２０％强度显著提高，１０％强度有提高趋势；功能丰富度在

２０％强度显著下降，１０％强度有下降趋势；功能离散度均有下降趋势，两种强度的抚育之间差异不显著。 随着

抚育强度的增加，群落功能丰富度和功能离散度指数逐渐降低，而群落功能均匀度和功能分离度指数逐渐升

高（图 ３）。
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图 １　 午潮山样地抚育 ２ 年后功能性状的变化（平均值±标准差）

Ｆｉｇ．１　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ⁃ｌｅｖｅｌ ｗｅｉｇｈｔ ｍｅａｎ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ （Ｍｅａｎ±ＳＤ） ａｆｔｅｒ ２ ｙｅａｒｓ ｏｆ ｔｅｎｄｉｎｇ ｉｎ Ｗｕｃｈａｏ Ｍｏｕｎｔａｉｎ

ｓａｍｐｌｅ ｐｌｏｔｓ

字母不同表示差异显著（Ｐ＜０．０５）

表 ５　 午潮山样地抚育 ２ 年后叶片功能性状相关性的变化

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｆｔｅｒ ２ ｙｅａｒｓ ｏｆ ｔｅｎｄｉｎｇ ｉｎ Ｗｕｃｈａｏ Ｍｏｕｎｔａｉｎ ｓａｍｐｌｅ ｐｌｏｔｓ

叶片功能性状
Ｌｅａｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ

比叶面积
Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ

叶片干物质含量
Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ
ｃｏｎｔｅｎｔ

叶片叶绿素含量
Ｌｅａｆ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ
ｃｏｎｔｅｎｔ

叶片氮含量
Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ
ｃｏｎｔｅｎｔ

叶片磷含量
Ｌｅａｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ
ｃｏｎｔｅｎｔ

叶片干物质含量
Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ －０．５２ ／ －０．８２∗∗ ／ －０．５３

叶片叶绿素含量
Ｌｅａｆ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ ０．７７∗∗ ／ －０．７０∗ ／ －０．８５∗∗ －０．５０ ／ ０．５１ ／ ０．７８∗∗

叶片氮含量
Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ －０．３１ ／ ０．９３∗∗ ／ ０．９７∗∗ ０．６０ ／ －０．６６∗ ／ －０．５１ ０．０９ ／ －０．７２∗ ／ －０．７６∗

叶片磷含量
Ｌｅａｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ －０．６８∗ ／ ０．８６∗∗ ／ ０．９５∗∗ ０．８４∗∗ ／ －０．６０ ／ －０．５５ －０．７８∗∗ ／ －０．８２∗∗ ／ －０．８０∗∗ ０．４７ ／ ０．９３∗∗ ／ ０．９８∗∗

叶片钾含量
Ｌｅａｆ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ ｃｏｎｔｅｎｔ －０．５８ ／ ０．２０ ／ ０．６６∗ ０．３９ ／ －０．４７ ／ －０．１０ －０．２５ ／ ０．３２ ／ －０．２４ ０．２５ ／ －０．０１ ／ ０．８０∗∗ ０．２８ ／ －０．１５ ／ ０．７６∗

　 　 “ ／ ”左、中、右侧分别是对照组、１０％和 ２０％强度抚育后的相关性指数；∗表示相关性显著（Ｐ＜０．０５）；∗∗表示相关性极显著（Ｐ＜０．０１）
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图 ２　 午潮山样地抚育 ２ 年后功能性状相关性的变化

Ｆｉｇ．２　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｓｔａｎｄｓ ａｆｔｅｒ ２ ｙｅａｒｓ ｏｆ ｔｅｎｄｉｎｇ ｉｎ Ｗｕｃｈａｏ Ｍｏｕｎｔａｉｎ ｓａｍｐｌｅ ｐｌｏｔｓ

４　 讨论

４．１　 抚育措施与群落功能性状组成

群落加权平均性状值可以很好地反映由于环境对某些功能性状的选择而导致的群落内平均性状值的变

化［３６］。 植物叶片的功能性状与其利用资源的方式密切相关［３１］，也是调节植物生态系统功能的关键特征之

一［３５］。 在受到环境条件的长期影响下，植物会逐渐形成适应自身资源获取方式的叶片特征构建机制［３７］。
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图 ３　 午潮山样地抚育 ２ 年后功能多样性的变化（平均值±标准差）

Ｆｉｇ．３　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ （Ｍｅａｎ±ＳＤ） ａｆｔｅｒ ２ ｙｅａｒｓ ｏｆ ｔｅｎｄｉｎｇ ｉｎ Ｗｕｃｈａｏ Ｍｏｕｎｔａｉｎ ｓａｍｐｌｅ ｐｌｏｔｓ

字母不同表示差异显著（Ｐ＜０．０５）

Ｗｒｉｇｈｔ 等［１２］提出的叶片经济谱指出，随着演替的进行，叶片性状将从开放性的生长策略即比叶面积大、光合

速率高但寿命短的策略，而向保守性的生长策略即比叶面积小、光合速率低但寿命长的策略转变。 本研究的

结果显示，经过抚育后的群落叶片的比叶面积、叶片干物质含量和叶片叶绿素含量都显著下降。 这可能是由

于抚育解放了目的树种的生存空间，减小了种间竞争，叶片中很大一部分物质可以用于构建保卫构造（防虫

食、防止过度失水等）或者增加叶肉细胞密度所致，同时群落水平比叶面积指数的降低意味着植物的生存策

略在从开放性向保守性转变，说明抚育后群落中常绿阔叶树种的优势度有所增加，人工抚育加快了次生常绿

阔叶林的恢复，加速了阔叶林群落的演替进程。
植物养分含量（氮、磷、钾含量等）是反映植物光合能力和养分状况的生理功能指标［３７］。 抚育使森林群

落及森林冠层结构得到改善，为森林群落内树木的生长提供了充足的阳光及营养。 本研究观察到抚育后的群

落叶片氮含量有所增加，有研究［３８］表明叶片氮含量的增加可以通过调节光合酶的数量与活性，提高 ＣＯ２的同

化率，进而促进植物的光合作用效率。 同时抚育后叶片养分含量的增加，说明植物磷钾等养分供给充足，这可

能是由于抚育释放出了森林群落内的空间，一定程度提高了保存下来的树木利用资源的能力和效率。 叶经济

谱的变化同样说明抚育后群落的生态策略正在从开放性向保守性策略转变。
植物的枝干功能性状反映了植株的稳定性、抗逆性和固碳能力等［３９］。 木质部密度较低的植物个体，由于

在导管运输组织上的低经济投入，其生长速度相对较快［４０］。 反之，密度较高的植物个体，其生长速率和死亡

率相对较低，这是由于它们在单位体积的生物量投入大，更能够抵抗环境变化［４１］，因此木质部密度是反映植

物在生长速率与耐受性之间权衡的重要指标。 而我们的研究结果显示，经过抚育后群落枝条密度有所降低，
这可能是抚育后样地采取的枝条样品包含大量两年生新枝所致。 群落水平最大潜在高度能够反映群落垂直

结构，并与植物的竞争、恢复能力及生产力密切相关［３９］。 有研究表明在植被恢复过程中，演替后期物种比先

锋种的最大潜在高度高［４２］。 在本研究中，演替后期种的数量在抚育后的群落中增加，群落光竞争能力增强，
因此观察到群落水平最大潜在高度显著上升。

功能性状之间通常具有协同作用，因此不能将其隔离开看待和分析［４３］。 植物受到环境的影响后，经过长

０４７４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　
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时间的适应，会逐步形成其特有的功能性状组合，如植株的潜在最大株高和叶片氮含量与植物的光合效率和

资源竞争力密切相关［４４］；叶面积、比叶面积和叶片干物质含量等功能性状与同化效率有关［４５］。 功能性状之

间的权衡关系反映了生物在适应环境变化过程中所采取策略的趋同性与趋异性［３３，４２］。 Ｒｏｄｒíｇｕｅｚ⁃Ｇａｌｌｅｇｏ
等［４６］的研究发现，沿海沙丘植物的叶片氮、磷含量与比叶面积呈显著正相关，也有研究发现草原群落中氮浓

度与叶绿素浓度呈显著正相关［４７］，本研究的结果也符合这些规律。 实验结果还显示，在两种强度的干扰下，
功能性状间的关系发生了变化，其中在干扰下比叶面积与叶片磷含量、枝条密度、叶片叶绿素含量的相关关系

与对照组相关性相反，这可能是由于人工抚育砍伐了部分林分下层的耐阴树种所致，另外本实验中观察到，经
过干扰的样地相较于对照组群落间的叶片氮含量与叶片磷含量和叶绿素含量、枝条密度、比叶面积之间，以及

叶片磷含量与枝条密度之间的相关关系都由不显著变为了显著，叶片叶绿素含量与最大潜在树高之间的相关

性系数也有所升高，这说明植物的生存策略发生了变化。 植物功能性状相互关系的影响因素是复杂的，需要

结合具体环境因子，全面揭示植物功能性状之间的适应及响应机制。
综上所述，对亚热带次生常绿阔叶林实施抚育后，与对照组相比群落水平的植物功能性状发生了显著变

化，这些变化说明保留的树种能够更加充分地利用资源，并且群落的生存策略在由开放性向保守性转变，促进

了群落的演替进程。
４．２　 抚育措施与群落功能多样性

植物的功能多样性能够很好地反映植物在群落中的空间分布特征和生态系统功能之间的相互关系，从而

为维持生态系统的稳定性提供重要的科学依据［３３］。 其中功能丰富度反映的是群落中存在的物种占据总性状

空间的体积，当环境过滤主导时，部分性状被筛掉，功能丰富度减小；反之相似性限制主导时，功能丰富度增

加［４８］。 有研究发现经过择伐后群落功能丰富度指数将呈现出先降低后升高的趋势［４９］。 本研究在抚育过程

中砍伐了一些与目的树种呈负联结的树种及部分演替前期树种，而 ２ 年内增加的更新树种相对较少，导致功

能丰富度在 １０％抚育强度下呈下降趋势，在 ２０％抚育强度下显著下降。
功能均匀度反映了植物的功能性状在群落中的分布一致性［５０］。 群落的功能均匀度高表明物种对资源的

利用较为充分，反之较低则表明不同的物种之间在一些资源上产生了竞争，或者一些资源没有得到充分的利

用［５１］。 在对高寒草甸的研究中发现，更适宜生存的中海拔群落功能均匀度较高，而高海拔地区的群落为了能

够有效地保存资源，功能均匀度较低［５２］。 本研究中，群落的功能均匀度在 １０％抚育强度下有升高趋势，在
２０％抚育强度下显著增高，说明抚育措施解放了森林群落内部分功能性状空间，使保留的树种对资源的利用

更为全面、均一，从而提高了各个种群对资源的利用效率与能力。
功能分离度反映了群落内各物种之间的生态位互补性［３４］。 功能分离程度越高，则代表着不同物种之间

的功能生态位重叠程度越小，在同一资源上的竞争也越小［５３］。 已有研究发现，功能分离度在不同大小的斑块

中存在差异，小斑块往往具有较高的功能分离度［５４］。 本实验的结果显示，２０％强度的人为干扰后，群落的功

能分离度显著增高，这说明 ２０％强度的抚育措施降低了群落内树种对资源的竞争，增强了森林资源间的互补

性，进而提高了资源的使用效率，改善生态系统的功能。
功能离散度指功能性状聚集在一起的物种组合的空间分布格局，高的功能离散度表明森林群落受到相似

影响的限制［３５］。 前人的研究表明竞争往往会导致性状的发散［５５］。 性状的发散模式说明物种间竞争的排除

对群落构建过程有所贡献。 赵家乐［５６］的研究也证明环境过滤和相似性限制能够通过不同功能性状从而驱动

本地群落构建过程。 本实验中，群落功能离散度变化并不显著，但两种干扰强度后都呈降低趋势，且 ２０％干

扰强度较 １０％干扰强度功能离散度降度更高，说明干扰在一定程度上对群落中竞争强度起到降低作用，群落

的资源利用程度、群落生产力、稳定性及物种适应对策发生了变化。
综上所述，人工抚育下的亚热带次生常绿阔叶林群落相比自然恢复群落的生态系统功能有显著提高，并

且 ２０％强度较 １０％强度更能解放资源空间，使树种可以更加充分且均匀地利用资源，提高亚热带次生常绿阔

叶林种群利用资源的效率和能力，提高生态系统功能。

１４７４　 １１ 期 　 　 　 刘子琪　 等：亚热带次生常绿阔叶林植物功能性状及多样性对人工抚育的响应 　
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５　 总结与展望

本研究基于 １０％和 ２０％抚育强度下的亚热带次生常绿阔叶林群落分析了群落植物功能性状和功能多样

性对抚育强度的响应，结果显示人工抚育一定程度改变了群落水平的植物功能性状与功能多样性，提高了群

落植物利用资源的能力和效率；而 ２０％强度的抚育对群落产生的影响则更加明显。 根据《浙江省公益林管理

办法》规定，公益林采伐强度不得超过伐前林分蓄积的 １５％。 亚热带次生常绿阔叶林作为浙江省公益林的重

要组成部分，该研究结果对于进一步完善公益林的经营管理提供了科学的依据。 同时，鉴于本研究跨度时间

和研究内容有限，有必要持续跟踪，进一步探讨抚育经营措施下地上和地下不同生物类群对亚热带次生常绿

阔叶林碳储量及其组成稳定性的影响机制和驱动机理等。
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