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摘要：【目的】研究塞罕坝不同林龄华北落叶松 Larix gmelinii var. principis-rupprechtii 人工林下植被物种组成与多样性

指数，探讨不同林龄人工林下植被物种与功能多样性的变化特征及主要影响因素，以期为高寒沙地人工林生物多样性保

育提供理论依据。【方法】以塞罕坝长期林龄序列 (12~83 a) 华北落叶松人工林为研究对象，调查林下植被物种组成与叶

功能性状，并测定土壤理化性质 (有机氮、全氮、全磷、碱解氮、有效磷、pH、容重、含水量及土壤颗粒组成)，计算物

种多样性 (物种丰富度、Shannon-Wiener 指数)、叶功能性状的群落加权平均值 (叶干物质质量分数、比叶面积、叶片厚

度、叶组织密度) 及功能多样性指数 (功能丰富度、功能离散度、Rao 二次熵指数)，分析林龄对林下植被多样性的影响。

【结果】①不同林龄人工林共记录灌草植物 103 种，分属 37 科，优势种以菊科 Asteraceae、禾本科 Gramineae、毛茛科

Ranunculaceae、蔷薇科 Rosaceae 为主。②随林龄增加，林下植被物种丰富度、Shannon-Wiener 指数、功能丰富度、功能

离散度和 Rao 二次熵指数均极显著增加 (P＜0.01)。林龄极显著增加叶干物质质量分数、叶组织密度、叶片厚度的群落加

权平均值，但降低比叶面积的群落加权平均值 (P＜0.01)。③多元回归分析表明：土壤有机碳是物种丰富度、功能离散度

和叶干物质质量分数的群落加权平均值的主要影响因素，单独解释率分别为 34.00%、14.15% 和 47.83%；土壤全氮、全

磷、有效磷则分别为功能丰富度、Rao 二次熵指数、叶组织密度的群落加权平均值的主要影响因素，单独解释率为

22.78%、34.04% 和 12.01%。对于比叶面积和叶片厚度的群落加权平均值，土壤碱解氮为主要因素，单独解释率分别为

38.59%、44.26%。【结论】随华北落叶松人工林林龄增加，林下植被物种及功能多样性显著增加，功能策略从资源获取

型转向资源保守型；林龄通过改善土壤养分影响林下植被多样性变化。塞罕坝人工林管理实践应注重土壤养分的维持，

以促进林下植被多样性的保育。图 3 表 2 参 43
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vegetation in Larix gmelinii var. principis-rupprechtii plantations at different ages in Saihanba, and explore the

variation  patterns  and  influencing  factors  of  species  and  functional  diversity  of  understory  vegetation  in

plantations at  different  ages,  so as to provide theoretical  support  for biodiversity conservation in alpine sandy

land plantations. [Method] Taking the long-term forest age sequence (12−83 a) of L. gmelinii var. principis-
rupprechtii plantations in Saihanba as the research object, the species composition and leaf functional traits of

understory  vegetation  were  investigated,  and  soil  physicochemical  properties  (soil  organic  carbon,  total

nitrogen, total phosphorus, alkali-hydrolyzable nitrogen, available phosphorus, pH, bulk density, water content,

and soil particle composition) were measured. The species diversity (species richness, Shannon-Wiener index),

community-weighted  mean  (CWM)  of  leaf  functional  traits  (leaf  dry  matter  content,  specific  leaf  area,  leaf

thickness,  and  leaf  tissue  density),  and  functional  diversity  index  (functional  richness,  functional  divergence,

and  Rao’ s  quadratic  entropy)  were  calculated  to  analyze  the  impact  of  forest  age  on  understory  vegetation

diversity. [Result] (1) A total of 103 species of shrubs and herbs were recorded, belonging to 37 families. The

dominant  species  mainly  belonged  to  Asteraceae,  Poaceae,  Ranunculaceae  and  Rosaceae.  (2)  The  species

richness,  Shannon-Wiener  index,  functional  richness,  functional  divergence  and  Rao’ s  quadratic  entropy  of

understory vegetation all increased significantly with increasing stand age (P＜ 0.01). The stand age significantly

increased  CWM  of  leaf  dry  matter  content,  leaf  tissue  density  and  leaf  thickness,  but  decreased  CWM  of

specific  leaf  area  (P＜ 0.01).  (3)  Multiple  regression  analysis  indicated  that  soil  organic  carbon  was  the

dominant  factor  affecting  species  richness,  functional  divergence  and  CWM  of  leaf  dry  matter  content,  with

individual explanatory rates of 34.00%, 14.15%, and 47.83%, respectively. Soil total nitrogen, total phosphorus,

and available phosphorus were the main influencing factors on functional richness, Rao’s quadratic entropy and

CWM of leaf tissue density, with individual explanatory rates of 22.78%, 34.04% and 12.01%, respectively. For

CWM  of  specific  leaf  area  and  leaf  thickness,  soil  alkali-hydrolyzable  nitrogen  was  the  main  factor,  with

individual  explanatory rates of  38.59%,  and 44.26%,  respectively. [Conclusion] With increasing stand ages,

the species and functional diversity of understory vegetation in L. gmelinii var. principis-rupprechtii plantations

increase  significantly,  and  the  functional  strategy  shifts  from  resource  acquisition  type  to  conservative  type.

Stand  ages  influence  variations  in  understory  vegetation  diversity  by  improving  soil  nutrient.  Therefore,

management practices for plantations in Saihanba should focus on the maintenance of soil nutrients to promote

the biodiversity conservation of understory vegetation. [Ch, 3 fig. 2 tab. 43 ref.]

Key words: Larix gmelinii var. principis-rupprechtii; stand age; species diversity; functional traits; functional

diversity; Saihanba

森林是陆地生态系统的重要组成部分，森林生物多样性在维持生态系统功能、参与物质循环与能量

流动等方面发挥着关键作用[1−3]。然而，受气候变化与人类活动影响，森林生物多样性不断丧失，其中，

人工林对两者的响应更为敏感。人工林树种结构单一，生物多样性下降，多功能效益难以充分发挥[4]。

林下灌草植物作为人工林的重要组成部分，不仅有助于植物群落健康稳定，还承担着维持生物多样性、

促进土壤养分循环等重要功能[5]。当前，有关人工林下植被的研究主要聚焦以下几个方面：人工林下植

被的物种组成、物种多样性及其与环境的关系。然而，生物多样性包括物种、功能和谱系多样性等多个

维度[6]。功能多样性主要包括功能多样性指数和群落加权平均值[7]，可弥补物种分类水平研究的局限。

功能多样性指数反映植物间功能性状的差异，而群落加权平均值代表了优势物种的功能性状，两者共同

揭示物种如何响应环境变化[8]。因此，综合考虑人工林下植被物种和功能多样性、功能性状群落加权平

均值有助于深入揭示驱动林下植被群落构建的关键机制[9−10]。

当前，已对不同林龄人工林下植被组成和物种多样性开展了大量研究。研究结果表明，随林龄增
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加，林下植被物种多样性通常逐渐增加，在中后期达到最大值。石慧等[11] 基于华北山地人工林序列研究

发现，林下植被 Shannon-Wiener 多样性随林龄增加呈显著上升趋势；柴宗政等[12] 研究表明，随林龄增

加，群落物种组成由先锋物种主导逐渐向地带性物种过渡。林下植被物种多样性随林龄的动态变化本质

上是对多重环境因子综合作用的反映，包括林分特征、土壤因素和地形因素等。林龄能够通过影响郁闭

度、土壤养分和林下微环境调控灌草植物组成[13−14]。林下植物还能通过调整功能性状适应环境变化，促

使不同物种共存，进而改变物种组成，引起功能多样性改变。然而，现有研究缺乏林龄如何通过改变多

重环境因素调控林下植被功能多样性的认识，不同林龄林下植被功能多样性如何变化及其受到哪些环境

因素的综合调控仍不明确。

塞罕坝是中国高寒沙地造林的典范，区域人工林在防风固沙、水源涵养、生物多样性保育等方面发

挥着不可替代的作用[15−16]。前期研究对塞罕坝华北落叶松 Larix gmelinii var. principis-rupprechtii 人工林下

植被物种多样性的空间分布格局进行了初步探索[17]，但缺乏时间尺度上林下植被物种和功能多样性动态

变化的同步研究。基于植物分类信息及叶片功能性状，研究林下植被多样性沿林龄序列的变化规律，探

究沿林龄序列林下植被物种与功能多样性的环境影响因素，对于保护和管理区域人工林尤为重要[18]。本

研究以塞罕坝不同林龄 (12~83 a) 华北落叶松人工林为研究对象，分析林下植被组成、物种与功能多样

性的动态变化，揭示林下植被多样性演变的环境驱动机制，主要回答以下 2 个科学问题：①林下植被物

种、功能多样性沿林龄序列分别存在怎样的演变规律？②林龄通过改变何种环境因素来影响林下植被多

样性的演变？ 

1    材料与方法
 

1.1    研究区概况

研究区位于河北省承德市塞罕坝机械林场，42°02′~42°36′N，116°51′~117°39′E，地处冀北山地与蒙

古高原交汇地带，是京津冀的重要生态屏障。研究区海拔 1 000~1 940 m。气候类型为温带大陆性季风气

候，年平均气温为−1.4 ℃，年降水量为 405.0~503.0 mm，年潜在蒸散量为 1 230.0 mm，水热条件呈现典

型的半湿润-半干旱过渡特征。土壤以灰色森林土、棕壤土、风沙土为主。依据林场造林历史资料，有

林地面积为 7.5 万 hm2，华北落叶松为区域乡土树种与核心造林树种，占人工林总面积的 76.2%，是支

撑区域生态防护功能与碳汇效益的关键树种[19−21]。 

1.2    调查与采样

在立地条件相似、无经营措施的区域，依据 LY/T 2 908—2017《主要树种龄级与龄组划分》中华北落

叶松人工林龄组划分标准，选取林龄为 12~83 a (幼龄林≤20 a，中龄林 21~30 a，近熟林 31~40 a，成熟

林 41~60 a，过熟林≥61 a) 的人工林设置调查点，共计 14 个调查点 (表 1)。调查发现，乔木层以华北落

叶松为优势树种，灌木层物种组成主要包括稠李 Prunus padus、花楸树 Sorbus pohuashanensis、山荆子

Malus baccata、山刺玫 Rosa davurica、土庄绣线菊 Spiraea ouensanensis 等。
 
 

表 1    塞罕坝华北落叶松人工林调查点概况
Table 1    General situation of L. gmelinii var. principis-rupprechtii plantations plot in Saihanba

龄组 林龄/a 海拔/m 坡向 坡度/(°) 平均胸径/cm 平均树高/m
胸高断

面积/cm2

林分密度/
(株·hm−2)

郁闭度

幼龄林 12、15、18 1 603±46 东、西、西 9.3±1.3 9.9±3.4 7.7±2.3 87.0±48.1 1 872±654 0.81±0.03

中龄林 21、25、28 1 624±35 西、南、东北 7.6±2.5 18.7±4.5 9.2±1.9 297.6±107.7 1 519±478 0.69±0.04

近熟林 32、35、38 1 586±33 北、南、南 9.5±4.7 20.2±5.6 10.8±1.9 401.6±172.3 1 067±318 0.48±0.07

成熟林 45、50、55 1 593±39 东、东北、南 7.3±3.6 25.9±6.0 11.6±2.0 604.0±81.8 696±197 0.32±0.02

过熟林 63、83 1 808±26 东南、西北 11.8±3.6 27.0±9.8 11.7±3.0 857.2±789.6 428±65 0.37±0.08
 

在各调查点随机布设 3 块 20 m×30 m 的样地，共 42 块。参照方精云等[22] 调查规范开展林下植被物

种 (灌木、草本) 调查。沿样地对角线设置 2 个 10 m×10 m 的灌木样方，对样方内所有灌木分种进行株数

统计；采用五点取样法设置 5 个 1 m×1 m 的草本样方，记录草本种名、多度；记录各样地的地理坐标、
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海拔、地形 (坡度、坡向)。
对于林分特征调查，记录 20 m×30 m 样地内胸径大于 3 cm 的乔木物种名称、数量、胸径及树高，计

算胸高断面积，记录林分特征 (郁闭度、林分密度)；在 2 个灌木样方，分种测量灌木基径、高度与冠幅；

在 5 个草本样方内，所有草本植物按地上、地下部分分割后采集。由于直接收获法对植被破坏性较强，

且耗时费力，本研究采用生物量异速生长方程对木本植物生物量进行估算。乔木生物量以胸径和树高

为测算指标，灌木生物量以基径、冠幅和高度为测算指标。草本植物生物量样品经烘干至恒量，分别得

到地上与地下部分生物量。植被总生物量为乔木、灌木、草本生物量之和。沿样地对角线设置 3 个 1 m×
1 m 的凋落物样方，测定凋落物层现存量。

在每个样地内，以“品”字形布设 3 个土壤采样点，采集 0~15 cm 土壤样品，混匀后保存于 4 ℃ 保

温盒中，用于土壤化学性质 (包括土壤有机碳、全氮、全磷、碱解氮、有效磷、pH) 分析；同时采用环

刀法采集土样 (3 次重复)，测定土壤物理性质 (包括土壤容重、土壤含水量)。采用激光粒度仪分别测定

土壤粒度组成：砂粒、粉粒和黏粒百分比 (%)。 

1.3    植物功能性状测定

针对每个林下植物物种，随机选择至少 5 个个体，每个个体采集 5~10 片成熟健康且受阳光直射的

叶片，称取鲜质量 (g)。采用精度 0.01 mm 的游标卡尺测定叶片厚度 (mm)。采用 ImageJ 软件对扫描图像

进行分析，测定叶面积 (cm2)。叶片样品于 60 ℃ 烘干至恒量，称取干质量 (g)。计算比叶面积 (叶面积与

叶干质量之比，cm2·g−1)、叶干物质质量分数 (叶干质量与鲜质量之比，%)、叶组织密度 (叶片干质量与

叶体积之比，kg·m−3)。 

1.4    数据分析

参照文献 [11]，计算林下植被物种丰富度、Shannon-Wiener 指数。基于叶干物质质量分数、比叶面

积、叶片厚度、叶组织密度 4 个功能性状，结合物种相对多度数据，参照文献 [23] 计算林下植被功能性

状的群落加权平均值 (community weighted mean，CWM)。参照文献 [24−25]，使用 R 语言的 FD 软件

包，计算功能多样性，包括 Rao 二次熵指数、功能丰富度 (FRic) 与功能离散度 (FDiv)。
对多样性指标和环境数据进行对数 (log) 转换处理，以确保数据呈正态分布。运用一元线性回归或

多项式回归分析探究林下植被多样性与林龄、地形、林分因子、土壤理化性质的关系，同时利用赤池信

息准则 (AIC) 确定一元线性回归与多项式回归模型的适合度 [26]。进一步采用模型选择和多模型推断

(model selection and multimodel inference，MuMIn) 分析影响林下植被多样性的最优因素组合[6, 27]。具体而

言，首先剔除与林下植被多样性无显著相关性的指标；基于方差膨胀系数 (variance inflation factor，
VIF) 剔除高度共线性的因素 (VIF＜3)，以避免多重共线性的影响；基于保留的因素构建全模型，利用

MuMIn 包 dredge() 函数生成所有模型子集，依据校正赤池信息准则 (AICc)(ΔAICc＜2) 筛选出最优模

型，采用 model.avg() 函数计算每个因素的效应估计值。当最优模型保留多个因素时，采用 glmm.hp 包

评估各因素的相对重要性[28]。 

2    结果与分析
 

2.1    不同林龄华北落叶松人工林下植被物种组成

12~83 a 华北落叶松人工林下共记录灌草植物 103 种，其中，草本植物 34 科 85 属 94 种，灌木 3 科 9
属 9 种。主要为菊科 Asteraceae (28.16%)、禾本科 Gramineae (8.74%)、毛茛科 Ranunculaceae (7.77%)、蔷薇

科 Rosaceae (7.77%)、十字花科 Brassicaceae (5.83%) 等，其他如忍冬科 Caprifoliaceae、唇形科 Lamiaceae、
虎耳草科 Saxifragaceae、大麻科 Cannabaceae 等植物为单属单种。 

2.2    不同林龄林下植被物种和功能多样性

随林龄增加，林下植被物种丰富度、Shannon-Wiener 指数、功能丰富度、功能离散度和 Rao 二次熵

指数显著增加 (P＜0.01，图 1)。对于功能性状群落加权平均值，比叶面积随林龄增加而降低，叶干物质

质量分数、叶组织密度、叶片厚度随林龄增加而增加 (P＜0.01，图 2)。 

2.3    不同环境因素与林下植被多样性的关系

相关性分析结果显示 (表 2)：林下植被物种丰富度、功能丰富度与土壤砂粒百分比、林分密度、郁
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闭度呈显著负相关，与海拔、土壤粉粒百分比、土壤黏粒百分比、土壤有机碳、土壤全氮、凋落物层现

存量呈显著正相关 (P＜0.05)。物种丰富度与土壤容重、土壤 pH 呈显著负相关，与土壤含水量、土壤碱

解氮、植被地上生物量、胸高断面积呈显著正相关 (P＜0.05)。功能丰富度土壤全磷、土壤有效磷呈显著
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图 1    沿林龄序列华北落叶松人工林林下植被物种与功能多样性的变化
Figure 1    Changes in the species and functional diversity of understory vegetation across a chronosequence of L. gmelinii var. principis-rupprechtii
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图 2    沿林龄序列华北落叶松人工林下植物叶功能性状群落加权平均值的变化
Figure 2    Changes  in  the  community-weighted  mean  of  leaf  traits  in  understory  vegetation  across  a  chronosequence  of L.  gmelinii var. principis-

rupprechtii plantations
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负相关 (P＜0.05)。功能离散度、Rao 二次熵指数与海拔、土壤有机碳、土壤全氮呈显著的正相关，与土

壤全磷呈显著负相关 (P ＜ 0.05)。Rao 二次熵指数与土壤黏粒百分比呈显著正相关，与郁闭度呈显著的

负相关 (P＜0.05)。
 
 

表 2    人工林下植被多样性与环境因素的相关性分析
Table 2    Relationships between environmental factors and diversity of understory vegetation

因素
物种

丰富度

功能

丰富度

功能

离散度
Rao二次熵指数

功能性状群落加权平均值

叶干物质质量分数 比叶面积 叶片厚度 叶组织密度

土壤容重 −0.33* −0.30 0.04 −0.01 −0.50** 0.50** −0.48** −0.40**

土壤pH −0.50** −0.27 0.05 0.06 −0.48** 0.49** −0.17 −0.45**

土壤砂粒百分比 −0.73*** −0.38* −0.24 −0.29 −0.82*** 0.84*** −0.79*** −0.32*

土壤粉粒百分比 0.67*** 0.34* 0.18 0.24 0.75*** −0.84*** 0.80*** 0.27

土壤黏粒百分比 0.69*** 0.38* 0.30 0.33* 0.76*** −0.67*** 0.60*** 0.35*

土壤含水量 0.36* 0.17 0.14 0.18 0.57** −0.56*** 0.68*** 0.01

土壤有机碳 0.74*** 0.48** 0.38* 0.37* 0.75*** −0.57*** 0.66*** 0.31*

土壤全氮 0.62*** 0.48** 0.34* 0.34* 0.67*** −0.50** 0.46** 0.32*

土壤全磷 −0.29 −0.35* −0.35* −0.58*** −0.42** 0.14 −0.37* −0.25

土壤碱解氮 0.49** 0.19 0.03 0.08 0.48** −0.70*** 0.78*** −0.04

土壤有效磷 −0.23 −0.48** −0.09 −0.18 −0.34* 0.18 −0.11 −0.41**

林分密度 −0.56*** −0.41** −0.21 −0.27 −0.66*** 0.76*** −0.59*** −0.33*

郁闭度 −0.73*** −0.36* −0.28 −0.32* −0.84*** 0.81*** −0.79*** −0.30

凋落物层现存量 0.47** 0.34* 0.30 0.29 0.49** −0.52*** 0.32* 0.29

植被地上生物量 0.40** 0.27 0.16 0.17 0.47** −0.31* 0.26 −0.01

植被地下生物量 0.01 0.16 0.15 0.13 0.22 0.05 −0.14 0.11

胸高断面积 0.39** 0.07 0.06 0.08 0.51** −0.54*** 0.60*** −0.03

海拔 0.48** 0.44** 0.37* 0.37* 0.54*** −0.26 0.27 0.44**

坡度 0.08 0.29 0.07 0.11 0.18 −0.15 0.01 0.30

　　说明：表格中数值为相关系数；*. P＜0.05；**. P＜0.01；***. P＜0.001。
 

对于功能性状群落加权平均值，叶干物质质量分数、叶组织密度与土壤容重、土壤砂粒百分比、土

壤全磷、林分密度、郁闭度呈显著负相关，与土壤粉粒百分比、土壤黏粒百分比、土壤含水量、土壤有

机碳、土壤全氮、土壤碱解氮、凋落物层现存量、胸高断面积呈显著正相关 (P＜0.05)；比叶面积与上述

因子的关系呈相反的规律。叶干物质质量分数还与土壤 pH、土壤有效磷呈显著负相关，与植被地上生

物量、海拔呈显著正相关 (P＜0.05)；比叶面积则与土壤 pH 呈显著的正相关，与植被地上生物量呈显著

负相关 (P＜0.05)。叶片厚度与土壤容重、土壤砂粒百分比、土壤有效磷、林分密度呈显著的负相关，与

土壤黏粒百分比、土壤有机碳、土壤全氮呈显著正相关 (P＜0.05)。
最优多元回归模型分别解释林下植被物种丰富度、功能丰富度、功能离散度、Rao 二次熵指数变化

的 60.82%、22.78%、14.15% 和 34.04%。其中土壤有机碳、土壤黏粒百分比对物种丰富度的单独解释率

分别为 34.00%、26.82%；土壤全氮、土壤有机碳、土壤全磷分别对功能丰富度、功能离散度、Rao 二次

熵指数的单独解释率为 22.78%、14.15%、34.04%。对于功能性状群落加权平均值，最优多元回归模型

分别解释叶干物质质量分数、比叶面积、叶片厚度、叶组织密度变化的 63.28%、65.67%、71.51% 和

23.65%(图 3)。土壤有机碳、土壤有效磷分别对叶干物质质量分数、叶组织密度的单独解释率为

47.83% 和 12.01%。土壤碱解氮对比叶面积和叶片厚度的单独解释率分别为 38.59%、44.26%。 

3    讨论
 

3.1    不同林龄人工林下植被物种多样性与组成变化

本次调查在塞罕坝华北落叶松人工林下共记录灌草植物 103 种，分属 37 科 94 属，其中菊科、禾本
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科、毛茛科和蔷薇科是主要优势科。这一结果与前人在该区域研究基本一致[29]。本研究进一步聚焦人工

林沿林龄序列物种组成的定向演替过程，揭示林下植物群落组成由先锋物种向地带性物种的演替规律。

具体而言，中幼龄林阶段 (12~25 a)，林下植被以蒌蒿 Artemisia selengensis、草问荆 Equisetum pratense 等

1、 2 年生先锋草本为主；成熟林阶段 (＞ 45  a)，大披针薹草 Carex  lanceolata、地榆 Sanguisorba
officinalis、唐松草 Thalictrum aquilegiifolium var. sibiricum 等多年生杂类草，以及稠李、花楸树等灌木逐

渐成为优势种，群落由单一草本阶段向灌草复合阶段演替。群落内现有物种组成是环境筛选与种间竞争

共同作用的结果[30]。在幼龄林阶段，华北落叶松人工林林分密度较高，达 (1 872±654) 株·hm−2，林冠快

速郁闭导致林下光照匮乏，并且土壤有机碳质量分数低，养分贫瘠，仅有耐受性强、繁殖迅速的 1、
2 年生植物能够凭借其优势率先定居[31]。这类植物生命周期短、资源获取能力强，能在资源匮乏的生境

中快速完成生活史，符合典型的“杂草策略”[32]。随林龄增加，如成熟林阶段，林分自然稀疏，密度降

至 (696±197) 株·hm−2，林下透光率显著提升；在这一阶段，乔木凋落物逐年积累并分解，土壤养分与水

分状况得到改善[33]。生境条件的好转使得支持物种多样性的生态位大幅增加，导致竞争能力强的多年生

植物逐步取代先锋物种。此外，前期研究表明，生物多样性与林龄呈显著正相关[34]，与本研究结果一

致，即随林龄增加，华北落叶松人工林下植被物种丰富度与 Shannon-Wiener 指数整体上呈不断升高的变

化趋势。 

3.2    不同林龄人工林下植被功能性状与功能多样性动态变化

本研究发现，功能丰富度、功能离散度和 Rao 二次熵指数均随林龄增加显著上升。功能丰富度通过

量化物种在功能性状空间中所占据的范围，反映植物群落对各类资源的利用效率。幼龄林阶段功能丰富

度较低，表明功能空间受到压缩，高郁闭度、低养分等强烈的环境过滤作用限制了功能性状的可变范

围，使群落物种性状分布于相对有限的空间。与此同时，该阶段功能离散度较低，表明林下植被功能性

状呈现明显的“优势化”格局。少量优势度极高的植物物种，其功能性状在林下植被中占据主导地位，

致使其他物种的功能性状分布不均匀且分化程度低[35]。幼龄林阶段 Rao 二次熵指数较小，同样反映出植

物为适应光照和养分限制，在功能性状上趋同，对资源利用的互补性较弱[36]。进入成熟林阶段后，较高

的功能丰富度和功能离散度表明，物种功能性状空间更大且在空间中的分布更加分散，具有不同资源获

取策略的植物物种能够占据多维生态位空间。

植物群落功能性状能够在群落尺度体现其环境适应性。本研究发现：对于功能性状的群落加权平均

值，随林龄增加，比叶面积显著降低，而叶干物质质量分数、叶组织密度和叶片厚度则显著增加。这一

性状组合的变化表明，林下植被的生存策略由资源获取型向资源保守型的转变。在中幼龄林阶段，郁闭
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图 3    环境因素对林下植被多样性的解释
Figure 3    Relative contribution of environmental factors for understory vegetation diversity
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度处于较高水平，光照匮乏成为林下植被生长的主要限制因子。林下植物表现为高比叶面积、低叶干物

质质量分数和叶片厚度，能够在资源有限的环境中快速生长，属“杂草策略”。随着林龄增加，郁闭度

下降，水分与养分环境条件好转，低比叶面积、高叶干物质质量分数和叶片厚度的林下植物获得优势，

植物表现出保守策略。这可能是因为区域人工林优势种华北落叶松根系发达，消耗大量土壤养分，导致

林下植被可利用资源不足。林下草本植物较木本植物竞争能力弱，因而表现为保守的资源利用策略，通

过降低生长速率以维持基本的代谢活动[37−38]。 

3.3    环境因素对林下植被物种与功能多样性的影响

本研究结果证实人工造林可显著改善土壤属性[39−40]。随着林龄增长，土壤含水量、粉粒百分比、黏

粒百分比、有机碳、全氮、碱解氮显著增加，而全磷、有效磷、砂粒百分比显著降低；胸高断面积、植

被地上生物量、植被地下生物量、凋落物层现存量随林龄增长显著增加，林分密度显著降低。林下植被

生物多样性与环境因素的相关分析表明：物种丰富度、功能丰富度与海拔、凋落物层现存量、土壤粉粒

百分比、土壤黏粒百分比、土壤有机碳、土壤全氮均呈显著正相关，与土壤砂粒百分比、郁闭度呈显著

负相关。物种丰富度与土壤容重、土壤 pH、林分密度呈显著负相关，与土壤水分、土壤碱解氮、植被

地上生物量、胸高断面积呈显著正相关。功能丰富度与土壤全磷、土壤有效磷呈显著负相关。由此可

见，林下植被生物多样性的形成与维持受多种环境因素的综合调控。

本研究多元回归结果显示：土壤全氮、土壤有机碳、土壤全磷分别是功能丰富度、功能离散度和

Rao 二次熵指数的主要影响因素，物种丰富度则受到土壤有机碳和土壤黏粒百分比的共同影响。就功能

性状群落加权平均值而言，土壤有机碳、土壤有效磷分别是叶干物质质量分数、叶组织密度的主要影响

因素；土壤碱解氮决定着比叶面积和叶片厚度的变化。这些结果一致表明，随林龄变化的土壤养分是林

下植被性状及多样性的重要影响因素。土壤碳、氮是植物生长需求最大的养分元素，其有效性的提升对

植物生长具有显著的促进作用[41]。随着林龄增长，凋落物和根系分泌物增加，为林地释放更多的养分，

提高土壤水源涵养能力与基质稳定性[42]，为更多物种的定居、生长发育创造良好条件，促进林下植被演

替的顺利进行与物种多样化。此外，土壤养分对功能性状的影响也体现在幼龄林阶段，养分限制可能通

过筛选具有特定功能性状的植物，导致物种多样性和功能多样性[43] 较低。

本研究存在部分局限性。在影响因素选取方面，多元模型中林分特征、地形与土壤因素对林下植被

多样性的解释比例仍有部分空白。未来应综合考虑气候、土壤、生物等因素的作用，深入揭示林下植被

多样性的形成与演变机制。此外，本研究使用郁闭度作为林下光环境的替代指标，未直接测定林冠开度

或光照强度等指标。未来应结合林下光环境监测，进一步验证研究结论。 

4    结论

不同林龄华北落叶松人工林下植被优势种以菊科、禾本科、毛茛科、蔷薇科为主，呈现优势种集中

于少数科，稀有种分散于多科的分布特征，多年生杂类草在成熟林和过熟林阶段占优。随林龄增加，林

下植被逐渐多样化；功能性状呈现资源获取型向资源保守型的转变。林龄通过改善林下微生境来影响林

下植被多样性与功能性状。
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