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林冠结构和地形对亚热带常绿落叶阔叶林林下幼苗
物种多样性和功能多样性的影响
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摘 要: 森林结构和地形是森林生态系统最明显的特点，也是影响林下幼苗存活和物种多样性的关键因子。该研
究采用半球面摄影方法提取八大公山生长监测样地 ( 共 1.2 hm2 ) 林冠结构参数，通过调查地表层木本植物幼苗

的组成和多度，获取常见植物幼苗叶片功能性状，结合详细的地形信息，利用空间同步自回归模型探究林冠结

构变量及地形因子对幼苗物种多样性及功能多样性的影响。结果表明: ( 1) 八大公山亚热带山地常绿落叶阔叶林
林冠结构复杂度较高，最大林冠高的平均值达到 19.94 m，叶面积指数、平均叶倾角和林冠覆盖度分别为 2.94、
30.88°和 0.87; ( 2) 林冠结构变量和地形因子能够解释 32.6% ～ 48.4%的林下幼苗物种多样性指数变异和
28.5% ～ 70.2%的功能多样性变异，但地形因子对幼苗物种多样性的影响很小; ( 3) 预测在亚热带常绿落叶阔
叶林高海拔的山坡上，有较低的叶面积指数和平均叶倾角群落有较高的幼苗物种多样性; 而在低海拔山脊上，

较低的叶面积指数和平均叶倾角群落林下幼苗层有较高的功能多样性。此结果对科研人员和林业工作者开展野
外森林更新情况评估和样方调查将有所帮助。
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Abstract: Forest canopy structure and topography are the most obvious characteristics of forest
ecosystems and directly affect forest regeneration，seedling survival，and diversity． To reveal
the mechanisms of canopy structure，topography，and spatial variables on understory species



diversity and functional diversity，we performed semi-spherical photography and extracted
indices of canopy structure in 1.2 hm2 seedling monitoring plot in the 25 hm2 Badagongshan
forest plot，then investigated species composition and abundance of seedling communities in
each 20 m × 20 m quadrat in the seedling monitoring plot． We also sampled leaves of common
species close to the reserve and measured leaf functional traits． We applied the spatial
simultaneous autoregressive error model ( SARs ) to test the effects of canopy structure，
topography，and spatial factors on seedling species diversity and functional diversity． Results
showed that: ( 1) canopy structure of adult tree communities in the 1.2 hm2 plot was relatively
complex and the mean maximum canopy height，mean leaf area index ( LAI) ，mean leaf angle
( MLA) ，and Gndcover were 19.94 m，2.94，30.88°，and 0.87，respectively; ( 2) Canopy
structure and topographical variables explained 32.6% － 48.4% and 28.5% － 70.2% of
variation in the species and functional diversity indices，respectively，but not all topographical
variables were entered in the best-fitting model of species diversity indices; ( 3 ) Seedling
species diversity was higher in habitats with a high altitude and slope and where canopy
structure had a lower LAI and MLA，whereas，seedling functional diversity was higher in
habitats with a low altitude and slope and where canopy structure had a lower LAI and MLA．
These results provide suggestions and guidance for forest regeneration evaluation and
vegetation inventory．
Key words: Leaf area index; Mean leaf angle; Functional traits; Spatial simultaneous autore-
gressive model; Badagongshan

群落结构和地形是森林生态系统最明显的特

征，也是影响林下物种多样性、幼苗更新的关键性
驱动因子［1，2］。林冠指森林地上直立植物所有的组
分( 树干、枝和叶) 的综合体［3，4］，以及植物组分在
时间、空间上的组成和动态变化［5，6］。林冠结构一
般用叶面积指数( Leaf area index，LAI) 、冠层覆
盖率 ( Ground covered by canopy，GndCover ) 、
平均叶倾角 ( Mean leaf angle，MLA) 以及林冠高
度( Canopy height，CanoH) 等参数来表示［7］。地
形因子也是影响物种分布和多样性最强的生态因子

之一，在局域尺度上，地形因子主要通过影响其他

环境因子来影响物种多样性，例如影响光照条

件［8，9］和土壤水分过程以及营养循环［10，11］。如果能
从地形和林冠结构两个最直观可获得的变量直接预

测林下物种多样性和更新状况，将有利于快速评估

森林生物多样性和健康状况，同时探究森林结构与

物种多样性的关系也有利于从群落结构层面促进植

被生态恢复。
在森林垂直梯度上，林冠能够通过对光照的吸

收、反射、透射和散射，直接或间接影响林冠中的
光照强度与分布［12，13］，在森林演替后期，致密的

林冠仅能使不到 1%的光到达地表层［3］。在水平方

向上，树倒伏或者枯立木形成的林窗可以增加光的

输入，有利于先锋物种更新和幼苗存活［14，15］。林
下物种能够通过生态位分化和耐荫性来调整生活史

策略，促进光合产物的优化分配。林下光照越稀
少，物种之间的光竞争越强，有利于生态位分化，

增加物种多样性和功能多样性［16，17］。另一方面，
光照是木本植物幼苗个体生长和存活的关键因素之

一［8，9］，林下光照分布异质性越强，容纳的物种多

样性和功能多样性越高［18］。然而，有关林下光的
多寡和分布异质性对林下物种多样性的影响机制尚

不清楚。
目前对林冠结构影响物种多样性的研究多集中

于林窗等特殊生境对林下更新的影响［19，20］，或者

利用模型预测各种生物、非生物因子对幼苗存活的
影响［21－24］，然而甚少考虑林冠结构对林下物种多

样性和功能多样性的影响。其次，对于亚热带常绿
落叶阔叶原生林，垂直结构分层明显，结构复杂性

较高，目前对林冠结构的描述仅限于叶面积指数和

林冠开阔度等少数指标，难以准确定量林冠结构及

其对生态学过程的影响［6，25］。因此，在亚热带常绿
落叶阔叶原生林开展林冠和地形对林下物种多样性

和功能多样性影响机制的研究将有助于理解森林生
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态系统演替、更新以及生物多样性维持机制。
本研究以湖南八大公山常绿落叶阔叶混交林

25 hm2( 500 m × 500 m) 大样地为对象，将其中
1.2 hm2 生长监测样地作为目标样地，通过测量其

冠层结构特征、调查地表层木本植物幼苗群落物种
组成和测量幼苗功能性状，研究亚热带常绿落叶阔

叶混交林林冠结构特征的空间变异特征; 林冠结构

及地形因子对幼苗物种多样性和功能多样性的预测

能力; 基于地形和林冠结构特征预测物种多样性和

功能多样性的分布。以期揭示林冠结构变量以及地
形和空间因子对地表层幼苗物种多样性和功能多样

性的影响，为科研人员和林业工作者开展野外森林

更新情况评估和样方调查提供帮助。

1 材料与方法

1. 1 研究区域概况
湖南八大公山 25 hm2( 500 m × 500 m) 森林

动态监测样地位于湖南省桑植县八大公山国家级自

然保护区核心区，样地的群落类型为亚热带常绿落

叶阔叶林。该区域属北亚热带山地湿润季风气候，
年均温 11.5℃，年均降水 2100 mm，全年湿度
90%以上，属于较湿润地区［26］。该保护区地形属
侵蚀溶蚀山原，岭高谷深、坡陡顶平是最明显的
特点［26］。
八大公山 25 hm2( 500 m × 500 m) 森林动态

监测样地由中国科学院武汉植物园 2011 年建立，
样地中心坐标为 26°46.041'N、110°5.248'E。样
地按 CTFS( Centre for tropical forest science) 样
地建设方法 ( http : //www． ctfs． si． edu / ) ［27］，样地
内所有胸径( DBH) ≥1 cm 的木本植物均鉴定到
种，测量其胸径、坐标等，且挂牌标记。八大公
山样地地形最高海拔 1470.86 m，最低海拔
1369.61 m，高差为 100.25 m。样地坡度为 4.34° ～
72.20°。根据 2011 年调查结果，样地中木本植物
有 232个物种，隶属于 53科 114属，共有 186 556
个个体。样地物种的平均胸径为 5.41 cm，最大
胸径为 117 cm［26］。样地的优势物种为: 亮叶水
青冈 ( Fagus lucida Rehd． et Wils．) 、多脉青冈
( Cyclobalanopsis multinervis W． C． Cheng ＆ T．
Hong ) 、长蕊杜鹃 ( Rhododendron stamineum
Franch．) 、黄丹木姜子( Litsea elongata ( Wall． ex
Nees) Benth． et Hook． f．) 、短柱柃( Eurya brevi-

styla Kobuski) ［26］。
1. 2 幼苗调查与半球面照片获取

2017年 7月，在八大公山大样地中间部分选
择一块面积为 1.2 hm2( 100 m × 120 m) 的幼苗监
测样地，共 30个样方( 20 m × 20 m) 。在每个样
方的中心及 4个角布设 5个 2 m × 2 m的幼苗样方
( 图 1) ，在幼苗样方 4个角用 PVC 管作永久标记，
调查样方中株高≥ 5.0 cm 的幼苗物种名称、数
量、高度、基径、盖度。
在幼苗样方中心，使用 Cannon EOS 60D 搭

配 Sigma EX-DC4.5 mm的鱼眼镜头拍摄林冠冠层
照片。相机架设在自平衡支架上，高度为 1.5 m，
为减少太阳直射造成光斑影响照片质量，拍摄时间

选择在阴天或接近日落的时间。为了得到最佳对比
度的照片，同时拍摄 10 张不同曝光度的照片，幼
苗监测样地共计拍摄 1500张照片。

图 1 幼苗调查与鱼眼镜头取样示意图
Fig. 1 Schematic of seedling monitoring plots and

locations of taking hemispherical photographs

1. 3 幼苗功能性状取样与计算
在保护区外毗邻大样地区域，选择与样地类似

的生境，根据幼苗样方调查结果，每个幼苗物种选

取 10株健康个体，每个个体选取 5 ～ 10片完全展
开的健康叶片，测定其叶片功能性状［28］。共采集
68个物种，共 762个个体，每个物种平均 11.2个
个体。采集的新鲜叶片先去除表层杂质及灰尘，再
用扫描仪扫描测定叶片面积( Leaf area，LA) 。然
后用游标卡尺( 精度 0.02 mm) 沿着叶片主脉方向
均匀选取 6 个点，测量主脉一侧约 0.25 cm 处的
厚度，计算叶平均厚度 ( Leaf thickness，LT) 。用
叶绿素计 ( SPAD-502Plus ) 在每个叶片随机选取
12个点，测量叶绿素含量 ( Chlorophyll content，
CC) ，并用电子天平测量鲜重。然后剪下叶柄，用
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游标卡尺测量其平均长度作为叶柄长度 ( Petiole
length，PL) 。测量完成后，将新鲜叶片和叶柄用
信封装好并标记，放置 60℃烘箱中烘 72 h 直至重
量不再发生变化，取出叶片快速测量干重，并计算

叶片干物质含量( Leaf dry matter content，LDMC)
和比叶面积( Specific leaf area，SLA) 。
1. 4 林冠结构变量参数提取及地形因子
将半球面照片导入图像处理软件 Hemiview 进

行分析，设置样地经纬度中心坐标、海拔、坡度、
坡向、月份等参数，设定图片阈值使之能够准确区
分冠层与天空，然后利用 Hemiview 计算提取 6 个
林冠参数，包括: LAI、叶面积指数标准差 ( Leaf
area index deviation，LAIDev) 、MLA、椭球体叶
倾角分布参数( Overall ellipsoidal leaf angle distri-
bution parameter，ELADP ) 、总间隙率 ( Visible
sky，VisSky) 、GndCover［29］。随后在每个 20 m ×
20 m样方中选择最高的 3 ～ 5 棵树，测量胸径并
利用该样地已经建立的基于物种水平的胸径－树高
异速生长模型计算树高［30］，选择最大树高作为林

冠高度。地形因子的计算基于每个 20 m × 20 m
样方，选用的变量有: 坡度 ( Slope ) 、凹凸度
( Convexity，Convex ) 、平均海拔 ( Mean eleva-
tion，Mnelev) 、坡向正弦( sin( Aspect) ，sinAsp )
和余弦( cosAsp ) 值，计算方式参见 Xu等［30］。
1. 5 幼苗物种多样性和功能多样性计算
为保证数据取样尺度的一致性，对每个样方

( 20 m × 20 m) 幼苗物种丰富度指数( Richness) 、
Shannon 多样性指数、Simpson 优势度指数、
Pielou均匀度指数进行计算。计算公式如下:
( 1) 物种丰富度 ( S) : 群落中所包含的物种

数;

( 2) Shannon多样性指数: H'= －∑
S

i=1
Pi lnPi ;

( 3) Simpson指数(优势度指数) : P = 1－∑
S

i=1
P2
i ;

( 4) Pielou指数( 均匀度指数) : E = H' / lnS。
式中，Pi = Ni / N，Pi 为第 i 个物种的个体数( Ni )

占群落中总个体数( N) 的比例。
对于物种功能多样性，目前主要从功能丰富

度、功能均匀度和功能离散度 3方面来描述功能多
样性。功能丰富度指数主要用来量化现有群落中物
种占有的生态位空间，本研究主要采取基于功能

体积的多维功能丰富度指数 ( FRic ) ［31］。功能均

匀度指数主要用来量化群落中物种性状在占有空

间的分布均匀性，这里选用多维功能均匀度指数

( FEve) ［31］。功能离散度指数主要用来定量化群落
中功能性状的多度分布在性状空间中的离散程度，

这里选用功能离散指数 ( FDiv ) 、功能分散指数
( FDis) 和 Rao’s 二次熵指数( FDQ ) 来表征

［31，32］。
对于功能多样性的计算，本研究选择叶片干物质含

量( LDMC) 、比叶面积( SLA) 、叶平均厚度( LT) 、
叶绿素含量( CC) 、叶柄长度 ( PL) 、叶面积( LA)
6个叶片性状来代表植物功能特征。
1. 6 数据分析
采用空间同步自回归模型 ( Spatial simulta-

neous autoregressive error model，SARs) 来定量
化林冠结构与地形因子对幼苗物种多样性和功能多

样性的影响。为避免多重共线性，利用修正的 t 检
验( modified t-test) ［33］检测变量之间的相关性，剔
除相关性较大的变量( 相关系数 ＞ 0.7) 。空间同步
自回归模型包含 3 种型式: SAR error model，
SAR lagged model 和 SAR mixed model［34］。本
研究选择 SAR error model 作为拟合模型，SAR
error model也称为空间自相关模型，可以避免样
方数据之间的空间自相关带来的影响，其表达式

为: Y = Xβ + λWu + e。式中，X表示最初的预
测变量，β 表示最小二乘法( OLS) 的斜率，λ 表示
空间自回归系数，W表示空间权重矩阵，u表示空
间回归误差项，e表示与空间独立的误差项。
对于 6 个林冠结构变量 ( LAI、LAIDev、MLA、

ELADP、VisSky、GndCover ) ，由于 VisSky 和
GndCover 有较高的相关性，保留 GndCover。
与 5个地形结构变量 ( Slope、Convex、Mnelev、
sinAsp、cosAsp ) 一起，共有 10 个林冠结构和地
形因子作为模型的预测变量。对于所有候选模型，
用 AIC值( Akaike information criterion) 遴选模型，
进而用逐步回归剔除不显著的变量，获得最优模

型，最后计算偏回归系数用来表征预测变量的解

释量。
以上所有分析均用 R软件 R 3.5.1 版本［35］计

算完成，其中用“vegan”分别计算 4个物种多样性
参数［36］。用“FD”包计算 4个功能多样性参数［37］，
用“SpatialPack”包计算去除空间自相关后的 Pear-
son相关系数［38］，利用“spdep”包进行空间同步
自回归模型模拟［39］。
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2 结果与分析

2. 1 八大公山常绿落叶阔叶混交林林冠结构基本特征
八大公山的幼苗监测样地中，VisSky 为 0.07 ±

0.03 ( mean ± SD) ，变化幅度为［0.04，0.12］。
LAI 为 2.94 ± 0.62，变化幅度为［2.18，5.20］。
MLA为 30.88° ± 13.41°，变化幅度为［6.61°，
62.5°］。GndCover 为 0.87 ± 0.04，变化幅度为
［0.75，0.93］。LAIDev为 1.78 ± 0.77，变化幅度
为［0.91，3.70］。CanoH 为 19.94 m ± 2.45 m，
变化幅度为［16.10 m，24.11 m］( 表 1) 。
2. 2 亚热带常绿落叶阔叶林林下幼苗组成和多样
性分布

在 1.2 hm2 的 150个 2 m × 2 m 幼苗样方中，
共调查到幼苗 3101个个体，隶属于 28科、43属、
68种( 附表 11) ) 。多度排名前 5的物种分别是: 小
花木荷 ( Schima parviflora Cheng et Chang ex
Chang ) 、铁山矾 ( Symplocos pseudobarberina
Gontsch．) 、黄 丹 木 姜 子、短 柱 柃 和 宜 昌 楠
( Machilus ichangensis Rehd． et Wils．) 。幼苗多
度排名前 5的科分别是: 山矾科( Symplocaceae) 、
樟科( Lauraceae) 、山茶科 ( Theaceae) 、壳斗科
( Fagaceae) 、冬青科 ( Aquifoliaceae ) 。在这 68
个物种中，常绿植物 37种、落叶物种 31种，分别
占总物种数的 54.41%和 45.59%; 其中乔木层物

种 9种，占所有物种数的 13.2%; 亚乔木层物种
16种，占总物种数的 23.5%; 灌木层 43种，占总
物种数的 63.2%。
在 20 m × 20 m 尺度上，物种丰富度为 23.33

［15，34］( mean［min，max］，下同) ; Shannon
多样性指数为 2.71［2.15，3.06］; Simpson 多样
性指数为 0.9［0.78，0.95］; Pielou 均匀度为 0.87
［0.74，0.94］( 附表 21) ) 。从幼苗功能多样性来
看: 功能丰富度 FRic 为 2.89［0.58，9.03］，但标
准差为 2.66，波动较大; 功能离散度 FDiv 为 0.69
［0.53，0.80］; 功能均匀度 FEve 为 0.67［0.52，
0.82］; Rao’s 二次熵指数 FDQ 为 3.64［2.33，
6.32］( 附表 21) ) 。在空间分布上，物种多样性指数
和功能多样性指数均表现出较强的空间异质性( 图

2) 。整体上，南边样方物种丰富度指数要高于北边
样方，而 Shannon多样性指数、Simpson多样性指
数和 Pielou均匀度的峰值均出现在同一样方( 图 2:
A) 。在功能多样性上，幼苗功能多样性指数表现出
最强的空间异质性，而样方间的功能离散度、功能
均匀度和 Rao’s二次熵指数的差异较小( 图 2: B) 。
2. 3 林冠结构和地形因子对幼苗物种多样性和功
能多样性的预测能力

林冠结构、地形因子对 4个物种多样性指数的
解释度达到 32.6%和 48.4%，但 5 个地形变量均
没有出现在最优拟合模型中 ( 表 2) 。平均叶倾角

表 1 八大公山常绿落叶阔叶混交林幼苗监测样地地形与林冠结构参数统计
Table 1 Summary of topography and canopy structure characteristics in the subtropical evergreen and deciduous

broad-leaved forest in Badagongshan

变量
Variable

单位
Unit

简写
Abbreviation

均值
Mean

标准差
SD

最小值
Min

最大值
Max

平均海拔 Mean elevation m Mnelev 1445．85 7．55 1429．87 1455．09
坡度 Slope ° Slope 36．33 12．07 13．16 54．08
凹凸度 Convexity － Convex 0．97 4．45 －9．31 7．45
坡向正弦 sin( Aspect) － sinAsp －0．03 0．71 －1 1
坡向余弦 cos( Aspect) － cosAsp －0．12 0．72 －1 1
林冠间隙率 Visible Sky － VisSky 0．07 0．03 0．04 0．12
叶面积指数 Leaf area index － LAI 2．94 0．62 2．18 5．20
平均叶倾角 Overall mean leaf angle ° MLA 30．88 13．42 6．61 62．53
林冠覆盖度 Ground covered by canopy － GndCover 0．87 0．04 0．75 0．93

整幅图像 LAI 标准差 Uniformity of canopy across
image

－ LAIDev 1．78 0．77 0．91 3．70

整体椭球体叶倾角分布参数 Overall ellipsoidal leaf
angle distribution parameter

－ ELADP 4．94 5．54 0．87 26．32

林冠高度 Canopy height m CanoH 19．94 2．45 16．10 24．11

1) 如需查阅附表内容请登录《植物科学学报》网站( http : //www．plantscience．cn) 查看本期文章附表。
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图 2 八大公山幼苗监测样地幼苗物种多样性( A)和功能多样性( B)的空间分布图
Fig. 2 Spatial distributions of seedling species diversity ( A) and functional diversity ( B) in seedling monitoring plots

表 2 林冠结构和地形对物种多样性的影响
Table 2 Effects of canopy structure and topographic variables on species diversity indices

模型变量
Variable

丰富度
Richness

香浓多样性
Shannon

辛普森多样性
Simpson

均匀度
Pielou

平均海拔 Mean elevation － － － －
坡度 Slope － － － －
凹凸度 Convexity － － － －
坡向正弦 sin( Aspect) － － － －
坡向余弦 cos( Aspect) － － － －
叶面积指数 LAI － －0．120* －0．025* －0．082＊＊

平均叶倾角 MLA －0．103 － － －
林冠覆盖度 GndCover － 1．457 0．203 －
整幅图像 LAI标准差 LAIDev － － － 0．056*

叶倾角分布参数 ELADP 0．077* － － －0．0005
林冠高度 CanoH － － － －
截距 Intercept － 1．789 0．797 －
Pseudo R 2 0．326 0．332 0．413 0．484

注: ＊＊，0．001 ≤ P ＜ 0．01; * ，0．01 ≤ P ＜ 0．05。“－”为该变量没有进入到最优模型。部分名称缩写详见表 1。
Notes: ＊＊，0．001 ≤ P ＜ 0．01; * ，0．01 ≤ P ＜ 0．05． “_”means variable was not included in best-fitting model． For abbreviations，

please see Table 1．

和整体椭球体叶倾角分布参数能够解释物种丰富度

32.6%的变异，前者与物种丰富度呈负相关，而后
者呈正相关; 叶面积指数和林冠覆盖度可以解释

Shannon多样性指数 33.2%的变异，前者与 Shan-
non多样性指数呈负相关，而后者呈正相关; 叶面
积指数和林冠覆盖度可以解释 Simpson 多样性指
数 41.3%的变异，前者与 Shannon 多样性指数呈
负相关，而后者呈正相关; 林冠结构和地形因子对

Pielou均匀度指数的解释度最高，达到 48.4%，叶
面积指数和整体椭球体叶倾角分布参数与 Pielou
均匀度呈负相关，而叶面积指数标准差与 Pielou
均匀度呈正相关( 表 2) 。

林冠结构和地形因子对 5个功能多样性指数的
解释度达到 28.5% ～ 70.2%，地形因子和林冠因
子均进入到最优拟合模型( 表 3) 。预测变量能够解
释功能丰富度 37.6% 的变异，其中坡度和平均叶
倾角与功能丰富度呈负相关，林冠高度对物种丰富

度呈正相关; 功能均匀度指数的解释度为 53.6%，
凹凸度和平均叶倾角与功能均匀度指数呈负相关，

叶面积指数标准差和林冠高度与功能均匀度指数呈

正相关; 功能离散度指数的解释度为 28.5%，平
均海拔、林冠高度和 LAI与功能离散度指数呈负相
关，而凹凸度与功能离散度指数呈正相关; 功能分

散度的解释度为 70.2%，平均海拔、坡度与功能分
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表 3 林冠结构和地形对幼苗功能多样性的影响
Table 3 Effects of canopy structure and topographic variables on functional diversity indices

模型变量
Variable

功能丰富度
FRic

功能均匀度
FEve

功能离散度
FDiv

功能分散度
FDis

Rao’s二次熵指数
FDQ

平均海拔 Mean elevation － － －0．010＊＊ －0．036＊＊＊ －0．063*

坡度 Slope －0．060 － － －0．008＊＊ －0．052＊＊＊

凹凸度 Convexity － －0．008* 0．011＊＊ 0．042＊＊ 0．158＊＊

坡向正弦 sin( Aspect) 1．835＊＊ － － 0．117＊＊ 0．934＊＊＊

坡向余弦 cos( Aspect) － － － － －
叶面积指数 LAI － － －0．047* － －
平均叶倾角 MLA －0．074* －0．003＊＊ － － 0．028＊＊

林冠覆盖度 GndCover － － － 1．373* 12．70＊＊

整幅图像 LAI标准差 LAIDev － 0．048* － － －
叶倾角分布参数 ELADP － － － － －
林冠高度 CanoH － 0．001 －0．011* － 0．087
截距 Intercept 7．372 0．526 18．868 53．295 83．438
Pseudo R 2 0．376 0．536 0．285 0．702 0．630

注: ＊＊＊，P ＜ 0．001; ＊＊，0．001 ≤ P ＜ 0．01; * ，0．01 ≤ P ＜ 0．05。“－”为该变量没有进入到最优模型。部分名称缩写详见表 1。
Notes: ＊＊＊，P ＜ 0．001; ＊＊，0．001 ≤ P ＜ 0．01; * ，0．01 ≤ P ＜ 0．05． “－”means variable was not included in best-fitting model．

For abbreviations，see Table 1．

散度指数呈负相关，而凹凸度、坡向正弦值和林冠
覆盖度与功能离散度指数呈正相关; Rao’s 二次熵
指数的解释度达到 63%，平均海拔、坡度与 Rao’s
二次熵指数呈负相关，而凹凸度、坡向正弦值、平
均叶倾角和林冠覆盖度与 Rao’s 二次熵指数呈正
相关( 表 3) 。

3 讨论

3. 1 亚热带常绿落叶阔叶混交林林冠结构基本特征
八大公山大样地的植被类型为常绿落叶阔叶混

交林，林冠高度较高，结构复杂，垂直分层明

显［26］。本研究的林冠冠层照片拍摄和幼苗调查均
在 7月份，所有物种处于完全展叶期，且大部分物
种幼苗均已萌发，因而本研究能够较好地体现该植

被类型的林冠结构对幼苗物种多样性的影响。在八
大公山的幼苗监测样地中，叶面积指数为 2.1 ～
5.2，均值接近 3，且平均林冠覆盖度为 0.87 ±
0.04，表明八大公山常绿落叶阔叶混交林郁闭度较
高，叶面积指数较高，这与同处于亚热带常绿阔叶

林的古田山样地和天童山样地叶面积指数相

似［40，41］，比较符合典型亚热带森林林冠的特

征［25，42］。其次，幼苗监测样地成树群落的最大林
冠高度均为 16 m以上，也说明该样地有较高的林
冠结构复杂性。从数据稳健性来看，在本研究 6个
林冠结构变量中，LAI、VisSky、GndCover和 Ca-
noH标准差均较小，将来可以作为评价林冠结构

的指标。然而，平均叶倾角极差达到 10 倍，而整
体椭球体叶倾角分布参数极差达到 30 倍，基于这
两个变量变异过大，在表征林冠结构时需谨慎

使用。
3. 2 林冠结构、地形对幼苗物种多样性的影响
从整体上来看，八大公山幼苗监测样地地形对

物种多样性的影响较小，没有地形变量进入到最优

模型中，而林冠结构变量可以解释 32% ～ 48%物
种多样性指数的变异( 表 2) ，说明林冠结构变量可
以较好地解释物种多样性的变异。LAI 与 Shannon
和 Simpson多样性指数均表现出负相关，说明较
低的 LAI能够促进物种的多样性。LAI 较低，能够
使较多的光照穿过林冠到达地表，让耐荫能力不强

的物种存活，以促进物种多样性。LAIDev 代表叶
面积指数的变异，与 3 个物种多样性指数( 物种丰
富度、Shannon 和 Simpson) 没有表现出相关性，
但与均匀度指数呈正相关，说明在林下，光的异质

性并没有提高物种多样性，但可以使林下不同物种

的多度接近。MLA 越大，林冠叶片的截获光的能
力越强，林下光照越少，因而不利于林下物种多样

性。林冠覆盖率与 Shannon 和 Simpson 多样性指
数呈正相关，暗示较高的林冠覆盖度下有较高的林

下物种多样性。这可能是由于原生林致密的林冠结
构造成的，八大公山幼苗监测样地林冠覆盖度值达

到 0.87［0.75，0.93］，几无较大林窗出现。因而
林冠覆盖度可能受到林冠叶片叶倾角的影响，在八
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大公山幼苗监测样地，两者呈现负相关 ( Pearson
correlation = －0.66，P ＜ 0.001) ，即较大的叶倾
角有较小的林冠覆盖度，这也解释了八大公山林冠

覆盖度促进物种多样性的现象。然而，地形对幼苗
物种多样性的影响与在八大公山整个样地尺度上的

研究结果不一致［22，24］，Lu 等［22］和徐等［24］研究发
现地形因子中海拔和凹凸度对幼苗物种组成和多度

有明显的调控作用，且这两个因素是八大公山

25 hm2 大样地生境分类的关键划分变量，而本研

究中海拔和凹凸度的梯度不大，削弱了整个地形因

子对幼苗物种多样性的影响，这也可能与幼苗监测

样地的地形复杂度不高有关。
3. 3 林冠结构、地形对幼苗功能多样性的影响
在八大公山，林冠结构和地形因子对功能多样

性的解释率要高于物种多样性，与每个功能多样性

显著相关的变量也多于物种多样性，例如: 功能离

散度和 Rao’s 二次熵指数分别有 5 个和 6 个显著
相关的变量( 表 3) 。研究结果可知，较高的功能多
样性出现在海拔较低、坡度较小的地形且 LAI 和
MLA较低的群落。其中，影响功能多样性的林冠
结构变量与影响物种多样性的变量一致，说明物种

多样性和功能多样性均受类似的资源限制。因此，
如果资源限制得到缓解，则物种多样性和功能多样

性就会提高。林冠高度几乎出现在所有物种多样性
和功能多样性的候选模型中，但仅与功能离散度呈

微弱负相关，说明林冠高度可能会促进物种多样性

与功能多样性，但是其具体机制尚待进一步研

究［2］。幼苗监测样地对应的地形一般为较低海拔
和较低坡度的低海拔山脊，在这种生境条件下，光

资源比山坡和山谷相对要高，有利于树种更充分地

利用光资源［43］。
从八大公山幼苗更新的结果来看，林下幼苗的

物种多样性与大样地林下层小树的物种组成和物种

优势度基本类似［44］。高海拔的山坡或者沟谷有较
高的物种多样性，而低海拔山脊则有较高的功能多

样性。对于林冠结构指标的选择，推荐使用 LAI、
MLA和林冠高度来评估林冠结构的复杂性。本研
究结果对科研人员和林业工作者开展野外森林更新

评估和野外样方调查选址将有所帮助; 对于需要保

护的高物种多样性森林，可以采取开辟林窗等人工

辅助措施来增加林下光的输入，达到物种多样性保

护的目的。
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