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摘要：【目的】林窗是森林中树木死亡倒伏后形成的空隙，可以改变森林的空间结构与林下植被生物多样性的组

成，林窗的形成对森林群落生物多样性的动态变化及保护具有重要意义。【方法】以庐山国家级自然保护区的日

本柳杉（Cryptomeria japonica）与日本扁柏（Chamaecyparis obtusa）人工林为研究对象，通过对2种人工林林窗内植

物多样性的采样调查，分别探讨 2种人工林林窗内物种多样性与系统发育多样性，并比较不同人工林下植物多

样性谱系结构的差异。【结果】（1）日本扁柏人工林林窗内共有 48种植物，隶属于 26科 40属；日本柳杉人工林林

窗内共有 114种植物，隶属于 47科 77属，不同面积日本柳杉林林窗的植物种类及多度均高于日本扁柏林林窗；

（2）不同面积林窗下 2种人工林的物种多样性存在差异，但均为中林窗内植物多样性最高；（3）日本柳杉林林窗

下的植物多样性谱系结构在中小林窗面积下趋于聚集；日本扁柏林林窗下的植物多样性谱系结构在中等与大

面积林窗下呈现集聚趋势。【结论】庐山地区不同人工林林窗内植物多样性组成存在明显差异，中等面积林窗有

利于提高日本柳杉与日本扁柏人工林群落物种多样性与系统发育多样性。
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Abstract：［Objective］Forest gaps，formed by the fall of trees in forests，can alter the spatial structure of 
forests and the composition of understory vegetation biodiversity. The formation of forest gaps is of great 
significance for the dynamic changes and protection of biodiversity in forest communities.［Method］This study 
focuses on the Cryptomeria japonica and Chamaecyparis obtusa plantations in Lushan National Nature Reserve.
By sampling and investigating the plant biodiversity within the forest gaps of these two plantations，the species 
diversity and phylogenetic diversity within the forest gaps of both plantations were explored and the differences 
in the phylogenetic structure of plant biodiversity under different plantations were compared.［Result］（1）A 
total of 48 plant species were found in the forest gaps of the Chamaecyparis obtusa plantation，belonging to 26 
families and 40 genera；while in the Cryptomeria japonica plantation，there were 114 plant species，belonging to 
47 families and 77 genera. The species richness and abundance in the Cryptomeria japonica forest gaps were 
higher than those in the Chamaecyparis obtusa forest gaps across different sizes；（2）The species diversity of the 
two plantations varied under different forest gap sizes，but both showed the highest plant diversity in medium-
sized gaps；（3）The phylogenetic structure of plant diversity under the Cryptomeria japonica forest gaps tended 
to cluster in small and medium-sized gaps；the phylogenetic structure of plant diversity under the 
Chamaecyparis obtusa forest gaps showed a clustering trend in medium and large-sized gaps.［Conclusion］
There are significant differences in the composition of plant biodiversity within forest gaps of different 
plantations in the Lushan area. Medium-sized forest gaps are beneficial for both Cryptomeria japonica and 
Chamaecyparis obtusa plantations to enhance community species diversity and phylogenetic diversity.
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【研究意义】森林是陆地生态系统的主体，拥有丰富的生物多样性资源，其在改善生态系统、调节

全球气候等方面发挥着重要作用。依据我国开展的第九次全国森林资源普查结果，2013 年至 2018 年

期间，我国人工林面积增加了 1 021 万 hm2，从 6 933 万 hm2增至 7 954 万 hm2，稳居全球人工林面积之

首[1]。但我国多数人工林是追求短期经济效益的经济速生林，树种结构单一，森林生态系统抗风险能

力差，进而引发土壤退化、森林生产能力降低、生态系统功能丧失、碳储量下降等一系列生态问题[2]。

尽管混交林的经营对策在一定程度上缓解了上述问题，但是多数人工林仍然缺乏长远稳定的发展策

略[3]。为了缓解人工林危机，林窗作为一种改良人工林林分、推进树木自然更新的办法在多个地域得

到推广。林窗（forest gap）是森林中树木死亡倒伏后形成的空隙，它作为生态系统内一种常见的干扰方

式，其动态与林下生物多样性密切相关。林窗的形成改变了林下植物的光、温度、水以及土壤等环境

因子，使得资源环境出现异质性，影响着种子萌发、幼苗生长，进而扩大到影响森林生态系统的物质循

环，导致植物多样性发生改变[4]。同时，林窗具有一系列自身特征，包括林窗的大小、林窗形成年限、林

窗形成原因等，此类特征对林窗内的微环境有着不同程度影响，比如，随着林窗的大小变化，林下植被

的光照强度、温度等随之产生变化[5]。这些特征的改变可能对林窗下植物多样性的形成具有重要影

响，但目前已有研究较少涉及不同人工林林窗下植物多样性的对比。【前人研究进展】林下生物多样性

是决定人工林生态系统稳定性的重要因素之一，不同程度林窗干扰下人工林生物群落中植物多样性

的组成研究，对探究不同人工林的生态系统稳定性及其可持续经营均具有重要意义[6]。目前，人工林

物种多样性的研究多数局限于现存物种的丰富度上，其系统发育多样性包含了该区域物种之间的系

统发育关系与进化信息[7]，是考虑植物进化历史过程中受到生境、物种相互作用等影响而做出评估的

另一层面[8]。因此，为了更加全面掌握人工林植物群落的特征及稳定性，有必要从物种多样性与系统

发育多样性等多个角度来进行研究[9]。近年来，谱系结构在探究维持群落物种多样性机制方面得到大

量关注，除了群落的组成特征以外，谱系结构还可以了解群落进化发育与生态学发展进程，为群落物
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种多样性的研究打开了崭新视角[10]。谱系结构主要关注的是群落系统发育的平均亲缘关系相关性与

最近亲缘关系相关性，亲缘关系相近的物种通常生态位也较为相近，因此此类物种之间的竞争关系激

烈，聚集的谱系多样性即可体现出这一生态过程[11]。

【本研究切入点】日本柳杉（Cryptomeria japonica）与日本扁柏（Chamaecyparis obtusa）原产日本，为柏

科（Cupressaceae）常绿针叶树种，20 世纪初作为重要造林树种引入江西庐山，随后全国十几个省市相

继从庐山引种，至 20世纪 80年代，我国大陆引种栽培日本柳杉的有江西、福建、浙江、江苏等十多个地

区，并成为亚高山地区主要造林树种[12]。调查显示，庐山林窗形成的年限由 2000年至最近 2年不等，且

目前不同林窗特征的日本柳杉与日本扁柏林下植物多样性尚未有学者进行对比研究，其生物多样性

以及系统发育多样性是否受到林窗特征的影响尚不明确。【拟解决的关键问题】本试验以庐山日本柳

杉与日本扁柏人工林为研究对象，量化林窗特征与环境因子，从植物多样性与系统发育多样性、谱系

结构的角度出发探讨以下几个问题：（1）日本柳杉与日本扁柏不同面积林窗下的植物多样性、系统发

育多样性以及谱系结构是否存在差异；（2）日本柳杉与日本扁柏林窗下物种多样性与系统发育多样性

及其相关性如何？

1 材料与方法

1.1　研究区域概况

本试验以庐山为主要研究区域，庐山（29°30′~29°41′N，115°51′~116°07′E）地处于江西省九江市，北

邻长江、东倚鄱阳湖，其中最高海拔 1 474 m的大汉阳峰为庐山最高峰[13]。庐山南北长约 25 km，东西宽

图1　研究区域地理位置图

Fig.1　Geographic location map of the project area
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约 10 km，总面积达到 3.05×104 hm²。庐山地属湿润气候区，全年最高温度 32 ℃，最低气温-16.8 ℃，全年

平均温度 11.4 ℃，全年平均降雨量 1 917 mm，良好的水热条件造就了庐山丰富的物种多样性[14]。日本柳

杉与日本扁柏人工针叶林多生长于庐山海拔 1 000~1 300 m，其中日本柳杉约占庐山造林面积的 6％，成

林面积可达259 hm2，为庐山的主要造林树种[13]。

1.2　林窗样地调查

以庐山地区日本柳杉与日本扁柏人工林为研究对象，于 2022年对庐山地区人工林进行前期实地调

查，根据前期调查结果将林窗划分为大（>500 m2）、中（200~500 m2）、小（<200 m2）3个不同等级，在每个等

级林窗内设置若干样地，共设置 23个样地，根据林窗的不同大小布设最小 5 m×8 m，最大 20 m×20 m的样

地，调查样地内乔木种类并每木检尺胸径、树高、冠幅；每个样地内的 4个顶角和中心共设置 5个 2 m×2 m
的灌木调查样方和1 m×1 m的草本调查样方，记录样地内的所有植物种类和数量，植物种类根据《中国植

物志》进行鉴定。

1.3　多样性指数的计算与分析

植物多样性指数主要选取重要值、物种丰富度指数、香农多样性指数与辛普森优势度指数来测度物

种多样性[15-16]，公式如下：

重要值=（相对多度+相对频度+相对优势度）/3 （1）
香农-威纳多样性指数：H′ = -∑i = 1

s Pi lnPi （2）
辛普森指数：D = 1 - ∑Ni (Ni - 1)

N (N - 1) （3）
物种丰富度指数：R = S （4）

式（1）、式（2）、式（3）和式（4）中：S代表物种数，Pi为种 i的相对多度。N为总个体数，Ni为第 i个种的个体数量。

此外，研究还引入了系统发育多样性指数（phylogenetic distance，PD），它衡量的是群落内所有物种在

系统发育树上分支的总长度。同时，还考虑了系统发育结构指数，该指数由净谱系亲缘关系指数（Net re‐
latedness index，NRI）构成，反映了群落中物种间平均的系统发育距离，以及净最近种间亲缘关系指数

（Nearest taxon index，NTI），它表示的是每个物种与其最接近的亲缘物种之间的遗传距离[17]。NRI与NTI
是基于平均谱系距离（mean phylogenetic distance，MPD）与平均最近谱系距离（mean nearest taxon dis‐
tance，MNTD）进行标准化测度后得到的值，NRI和NTI值反映了谱系的集聚程度，如果NRI和NTI值均大

于0反映了谱系聚类，如果NRI和NTI值小于0，则反映了谱系分散[18]。

其公式如下：

系统发育多样性指数：PD = ∑Lb （5）
净谱系亲缘关系指数：NRI = -1 × MPDs - MPDmds

SD(MPDmds) （6）
净最近种间亲缘关系指数：NTI = -1 × MNTDs - MNTDmds

SD(MNTDmds) （7）
Lb是物种在系统发育树上从其最近共同祖先到树根的分支长度。

多样性指数基于R 4.3.2进行计算，处理后的数据基于 SPSS 26进行分析，采用Pearson相关性分析检

验物种多样性、系统发育多样性和系统发育结构间的相互关系以及环境因子与物种多样性、系统发育多

样性、系统发育结构间的相关性。

2 结果与分析

2.1　不同面积林窗下日本柳杉与日本扁柏人工林内植物物种组成的比较

在 14个中大日本柳杉林窗样地中重要值高的优势物种包括：玉山竹（Yushania niitakayamensis）、日

本柳杉（Cryptomeria japonica）、茶树（Camellia sinensis）、黄山松（Pinus taiwanensis）。中林窗的优势物种包

括：山樱花（Cerasus serrulata）、日本柳杉、栎（Quercus acutissima）、蜡瓣花（Corylopsis sinensis）。小林窗的

优势物种包括：羊柴（Corethrodendron fruticosum）、日本柳杉（Cryptomeria japonica）、小叶白辛树（Pterosty⁃
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rax corymbosus）、白叶莓（Rubus innominatus）（表1）。在9个日本扁柏林窗样地中，不同大小林窗下优势物

种组成存在差异，大林窗下重要值高的优势物种主要包括：山鸡椒（Litsea cubeba）、日本扁柏（Chamaecyp⁃

aris obtusa）、老鼠矢（Symplocos stellaris）、臭蜡（Evodia fargesii）。中林窗的优势物种包括：山鸡椒（Litsea 

cubeba）、日本扁柏（Chamaecyparis obtusa）、檫木（Sassafras tzumu）、中国绣球（Hydrangea chinensis）。小林

窗的优势物种包括：日本扁柏（Chamaecyparis obtusa）、蜡瓣花（Corylopsis sinensis）、中国绣球（Hydrangea 

chinensis）、柃木（Eurya japonica）（表2）。

2.2　不同面积林窗下日本柳杉与日本扁柏人工林内物种多样性与系统发育多样性

不同林窗面积下日本柳杉林的Shannon-Wiener指数为2.20~3.41，且最大值出现在中林窗中；不同林

窗面积下日本扁柏的Shannon-Wiener指数为1.27~2.26，且最大值出现在大林窗中（表3）。

表1　日本柳杉林不同大小林窗内重要值前十的植物

Tab.1　Important values of the top ten plant species in forest gaps of different sizes of Cryptomeria japonica

样地类型 Plot type
大林窗

Large forest gap

中林窗

Medium forest gap

小林窗

Small forest gap

物种名称 Species name
玉山竹

山鸡椒

茶树

黄山松

青榨槭

日本柳杉

蜡瓣花

日本扁柏

栎

凹叶厚朴

山樱花

日本柳杉

栎

蜡瓣花

合欢

凹叶厚朴

腋毛泡花树

青榨槭

悬钩子

中国绣球

羊柴

日本柳杉

小叶白辛

白叶莓

大青

悬钩子

枹栎

黄丹木姜子

蜡瓣花

华空木

隶属的科 Family
禾本科

樟科

山茶科

松科

槭树科

杉科

金缕梅科

柏科

壳斗科

木兰科

蔷薇科

杉科

壳斗科

金缕梅科

含羞草科

木兰科

清风藤科

槭树科

蔷薇科

虎耳草科

豆科

杉科

安息香科

蔷薇科

马鞭草科

蔷薇科

壳斗科

樟科

金缕梅科

蔷薇科

重要值 Importance value
174.00%

92.12%
65.61%
43.94%
40.15%
39.86%
39.58%
37.63%
33.20%
29.82%
70.82%
69.98%
62.10%
60.50%
44.58%
39.28%
29.97%
29.14%
29.00%
27.73%

123.31%
90.47%
63.23%
56.41%
50.02%
48.63%
38.47%
37.07%
34.01%
33.78%
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由图 2中物种多样性与系统发育多样性的相关性热图可知，日本柳杉林林窗系统发育多样性中的

NRI指数与PD、SR指数存在显著负相关关系，Shannon-Wiener指数与 Simpson、SR、PD、PE指数存在显著

正相关关系，SR与PD、PE存在显著正相关关系。日本扁柏林林窗 Shannon-Wiener指数与PD、PE指数存

在显著正相关关系，SR与 Shannon-Wiener、PD、PE指数存在显著正相关关系，NTI、NRI与其他各项指数

之间相关关系不显著。

2.3　日本柳杉与日本扁柏的谱系结构分析

由图 3可知，从NTI来看，日本柳杉林林窗在大林窗中趋于发散。日本扁柏林窗，从NRI来看整体均

趋于发散，而NTI在中等与大面积林窗下呈现集聚趋势，说明日本扁柏人工林林窗下生物多样性在较大

林窗下系统发育关系更近。

表2　扁柏林不同大小林窗内重要值前十的植物

Tab.2　Important values of the top ten plant species in forest gaps of different sizes of Chamaecyparis obtusa

样地类型 Plot type
大林窗

Large forest gap

中林窗

Medium forest gap

小林窗

Small forest gap

物种名称 Species name
山鸡椒

日本扁柏

老鼠矢

臭蜡

杉木

檫木

盐肤木

粉叶柿

牯岭悬钩子

大柄冬青

山鸡椒

日本扁柏

檫木

漆树

中国绣球

羽叶泡花树

老鼠矢

大青

臭蜡

白蜡树

日本扁柏

蜡瓣花

中国绣球

柃木

山樱花

枹栎

野漆树

紫珠

白檀

柃木

隶属的科 Family
樟科

柏科

山矾科

芸香科

杉科

樟科

漆树科

柿科

蔷薇科

冬青科

樟科

柏科

樟科

漆树科

虎耳草科

清风藤科

山矾科

马鞭草科

芸香科

木犀科

柏科

金缕梅科

虎耳草科

山茶科

蔷薇科

壳斗科

漆树科

马鞭草科

山矾科

山茶科

重要值 Importance value
172.73%
123.60%

24.27%
18.07%
17.69%
15.85%
15.31%
15.12%
13.02%
12.79%

161.70%
90.79%
30.55%
28.97%
28.71%
26.78%
24.00%
18.75%
17.85%
15.88%

165.48%
76.27%
60.04%
26.29%
25.53%
24.47%
24.36%
20.69%
20.13%
19.22%
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表3　日本柳杉与日本扁柏林的物种多样性与系统发育多样性

Tab.3　Species diversity and phylogenetic diversity of Cryptomeria japonica 
and Chamaecyparis obtusa forests

人工林类型

Plantation forest type
扁柏林

Chamaecyparis obtusa 
forest

柳杉林

Cryptomeria japonica 
forest

林窗面积/m2

Forest gap area
物种多样性

Species diversity
770
756
349
230
207
133
128
107
85

2 484
1 679
1 376
1 183
669
478
396
340
254
191
156
117
106
47

Shannon-
Wiener

2.20
1.27
1.29
2.19
2.26
1.78
1.53
1.99
1.44
2.28
2.97
3.41
2.97
3.02
3.01
2.73
3.62
2.77
2.65
3.38
2.20
2.84
2.72

Simpson

0.79
0.50
0.51
0.80
0.82
0.77
0.74
0.77
0.70
0.77
0.93
0.95
0.91
0.94
0.93
0.91
0.96
0.92
0.89
0.96
0.84
0.92
0.91

Species 
richness

系统发育多样性

Phylogenetic diversity
24
12
12
17
22
11
6

18
6

35
32
59
45
28
32
21
63
24
27
41
13
23
24

PD

2 592.30
1 647.31
1 680.45
1 937.94
2 301.00
1 553.37
1 129.38
2 143.74
1 108.29
3 593.20
3 735.26
5 448.83
4 659.27
3 514.52
3 664.11
2 835.49
6 038.92
3 142.21
2 953.73
4 569.80
2 491.81
3 000.12
3 202.41

PE

833.79
326.93
297.17
547.08
649.48
427.20
195.44
495.03
213.03
725.79
630.01

1 133.02
912.55
653.82
598.79
310.15

1 614.41
614.14
478.83
889.72
332.15
483.13
491.30

NRI

-1.91
-0.57
-0.67

0.05
0.20

-1.73
-1.41
-1.27
-1.24
-0.42

0.95
-0.06

0.77
0.59

-0.07
-0.05
-0.56

1.31
0.45
0.00
2.49
0.91
0.05

NTI

0.66
1.37
1.38

-3.77
1.23
1.08

-2.92
0.66

-1.23
-1.59
-1.93
-1.07
-1.06
-0.80

1.66
1.20
2.07
0.61

-0.62
1.39
0.10

-0.50
-0.91

图2　日本扁柏（a）与日本柳杉（b）林窗内物种多样性指数与系统发育指数之间的相关分析

Fig.2　Correlation analysis between species diversity indices and phylogenetic indices in Cryptomeria japonica （a）
and Chamaecyparis obtusa（b）forest gaps
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3 讨 论

3.1　日本柳杉林与日本扁柏林林窗下木本植物物种组成

林窗的存在能够增加植物多样性，改变森林群落的物种组成，前人对喀斯特森林林窗的研究表明，

林窗的出现改变了林内光环境特征，其作为主要驱动因子影响了林下灌木层与幼苗的更新发育[19]。本

研究结果显示庐山日本扁柏人工林林窗内共有 48种植物，隶属于 26科 40属，其中樟科与柏科为日本扁

柏人工林内的主要优势科；庐山日本柳杉人工林林窗内共有植物114种，隶属于47科77属，其中蔷薇科、

山茶科、杉科与樟科为日本柳杉人工林内的主要优势科。不同树种人工林林窗下的科属种差距较大，不

同面积林窗下优势种组成以及数量特征也同样有所区别，研究表明，在不同面积日本扁柏人工林林窗中

的优势种均为山鸡椒与日本扁柏，可能是由于山鸡椒作为喜光植物在林窗光环境得到改良的情况下快

速生长，从而占据大量灌木层空间。而在日本柳杉人工林林窗中大林窗与小林窗的优势种均为玉山竹，

中林窗优势种为山樱花。这可能是因为多年来竹类植物凭借着自身克隆整合的生长优势，快速扩张进

入光照温度降水条件良好的林窗内部；同时也有研究表面当群落的物种多样性越低，群落结构越简单

时，竹类植物更容易进行扩张，中林窗中的优势种未出现山竹可能是因为中林窗下的物种多样性高、群

落结构复杂导致的[20]。因此，不同面积林窗的主要种类组成差异反映出林窗的生境差异，大林窗下拥有

更好的光照条件，其物种组成多为喜光落叶植物；而在小林窗下的物种多为常绿植物，为林窗在森林多

样性维护的实际运用提供理论帮助。

3.2　日本柳杉林与日本扁柏林林窗下植物多样性与系统发育多样性

森林物种多样性指数能够作为森林生态功能效应参考标准，林窗的形成增加了森林植物多样性[21]，

在森林恢复的研究中显示，森林的自然恢复相较人工恢复更有利于促进物种多样性的形成，最终在人工

林生态功能效应经营上体现出来[22]。本研究中的日本柳杉林林窗与日本扁柏林林窗的 Shannon-Wiener
指数均随着林窗面积的增大出现了先增大后减小的趋势，这与李艳等[23]和刘少冲等[24]的研究结果一致，

林窗面积的增加能够为林下植物的发育提供更有利的生长环境，从而促进多样性增长，但当林窗面积过

大且接近无树木林地的状况反而对森林群落发展有消极作用。对于庐山日本柳杉与日本扁柏人工林而

言，中林窗（200~500 m2）下物种多样性指数最大，故而在中等面积林窗下森林植物群落能够更好地利用

环境资源，这与杨桦次生林林窗下的物种多样性研究结果一致[24]。物种丰富度指数在 2个不同树种林窗

下都随着林窗面积增大而呈现增大趋势。也有研究指出，随着林窗面积的增加多样性指数表现出线性

增加的变化趋势，另有研究表明大林窗比中小面积的林窗有着更强的光环境异质性，为打破更多的种子

休眠提供了良好的光照环境，使得林窗下的物种丰富度指数提高[25]。但从数值的角度上来说日本柳杉

图3　日本扁柏林（a）林窗与日本柳杉林（b）林窗系统发育结构指数

Fig.3　Phylogenetic structural indices of forest gaps in Cryptomeria japonica（a）and Chamaecyparis obtusa （b）
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林林窗的物种丰富度指数明显大于日本扁柏林林窗，这可能是由于日本扁柏林林窗包含了更多幼年期

林窗，而日本柳杉林林窗更多由中年期林窗组成。林窗在初期形成时植物多样性较低、物种丰富度较

低，优势种较为突出，随着林窗年龄的增长更多植物得以发育生长，植物种间竞争逐渐趋于激烈[26]。随

着林窗步入成熟期，经过剧烈的竞争林窗内部分物种已经淘汰步入稳定阶段，物种丰富度与多样性再度

回落到较低水平[27]。

相较于物种多样性将每一个物种视为独立的生态等价物，系统发育多样性更加注重植物在漫长

的进化历史中对植物间相互作用以及生境的影响[28]，系统发育结构能够补充说明系统发育多样性，可

结合推断群落构建的生态学过程[28]。2种不同树种人工林林窗下的 SR 指数均与 PD、PE 存在显著正相

关关系，即随着物种丰富度指数的增加系统发育多样性指数也随之增加。日本扁柏林林窗植物群落

系统发育结构在中小面积中均趋于发散（NRI<0，NTI<0），有研究指出系统发育结构发散是由于影响该

区域群落构建主要过程为植物的种间竞争[29]。同时日本柳杉林林窗植物群落发育结构在中小林窗面

积下趋于聚集（NRI>0，NTI>0），则可能是受到生境过滤的影响[30]。对于日本扁柏林林窗与日本柳杉林

林窗中 NRI与 NTI正负不一的状况提出 2种猜想，可能是由于植物的种间竞争与生境过滤共同影响了

该地区的植物群落构建过程[31]，也可能是因为 NRI 为群落中所有物种对系统发育距离的平均值，反映

着整个系统发育树的发育模式，而 NTI关注的是群落系统发育树末端的最近亲缘关系相关性，与参数

本身的适用范围有关[32]。

致谢：林业良种良法推广示范项目（2022年）同时对本研究给予了资助，谨致谢意！
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