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不同火烈度下山西太岳山油松林灌木层物种

多样性和叶功能性状

冯浩育      陈思帆      索奥丽      龚俊伟      陈    锋      刘晓东
（北京林业大学森林资源生态系统过程北京市重点实验室，北京 100083）

摘要:【目的】林火是森林生态系统重要的干扰因子，灌木作为森林群落重要的组成部分，研究火后灌木物种多样性以及叶

功能性状的变化，可为火后林下灌木层植被的恢复提供科学依据。【方法】以山西太岳山油松林灌木优势种为研究对象，

对不同火烈度（对照、轻、中、重度火烧）样地进行物种多样性调查及样品采集。计算 4种多样性指数（Shannon指数、

Simpson指数、Pielou指数、Margalef指数），测定优势灌木叶片的 8个叶功能性状指标（叶磷含量、氮磷比、叶钾含量、叶

氮含量、叶有机碳含量、叶干物质含量、叶厚度、比叶面积）。运用方差分析、多元回归分析研究物种多样性与叶功能性

状在不同火烈度之间的差异显著性、变化及变异情况，采用相关性分析探究物种多样性间、叶功能性状间及其两者间的

关系。【结果】（1）Pielou指数在重度火烧时具有最大值 0.90，其大小按顺序为重度 > 中度 > 对照 > 轻度，而 Shannon指

数、Simpson指数、Margalef指数均在中度火烧时出现最大值 1.65、0.74、1.43，且均有中度 > 重度 > 对照 > 轻度的规律。

不同火烈度间的物种多样性指数具有不同的差异显著性（P < 0.05）。（2）叶有机碳含量（5.00%）变异系数最小，比叶面积

（20.30%）变异系数最大。（3）除叶钾含量之外，其余叶功能性状在不同火烈度间均差异显著。随着火烈度的增加，叶干物

质含量、叶磷含量、叶厚度逐渐增大，而叶有机碳含量先减小后增大。（4）叶功能性状之间、物种多样性指数之间、叶功能

性状与物种多样性指数间均具有较强的相关性。【结论】火烈度对灌木层物种多样性、叶功能性状均具有显著影响，叶功

能性状与物种多样性间存在较强的耦合关系。
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Species diversity and leaf functional traits of shrub layer in Pinus tabuliformis
forest under different fire intensities in Taiyue Mountain,

Shanxi Province of northern China

Feng Haoyu　Chen Sifan　Suo Aoli　Gong Junwei　Chen Feng　Liu Xiaodong
(Key Laboratory for Forest Resources and Ecosystem Processes, Beijing Forestry University, Beijing 100083, China)

Abstract: [Objective]  Forest  fire  is  the  important  disturbance  factor  of  forest  ecosystem.  Shrub  is  an
important  part  of  the  forest  community.  Studying the  change of  species  diversity  and leaf  functional  traits
can provide scientific basis for the recovery of shrub layer plants after fire. [Method] Taking the understory
shrub layer plants of Pinus tabuliformis forest in the fire-burned land of Taiyue Mountain in Shanxi Province
as the research object, for different fire severities (control, mild, moderate, and severe fire), species diversity
investigations  and  sample  collection  were  performed,  and  4  diversity  indexes  (Shannon  index,  Simpson
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index,  Pielou  index,  Margalef  index)  were  calculated.  Eight  functional  trait  indicators  (leaf  phosphorus
content, nitrogen-phosphorus ratio, leaf potasslum content, leaf nitrogen content, leaf organic carbon content,
leaf  dry  matter  content,  leaf  thickness,  specific  leaf  area)  of  dominant  shrub leaves  were  measured.  Using
one-way ANOVA and multiple regression analysis, we analyzed the diversity index and leaf functional trait
values  and studied the  significance,  variation patterns,  and variation characteristics  of  differences  between
varied  fire  severities,  and  analyzed  the  correlations  between  species  diversity  and  leaf  functional  traits.
[Result]  (1)  The  Pielou  index  had  a  maximum  value  of  0.90  in  severe  burning,  and  its  magnitude  was
severe  >  moderate  >  control  >  mild,  while  Shannon  index,  Simpson  index  and  Margalef  index  all  had
maximum values of 1.65, 0.74 and 1.43 during moderate burning, with moderate > severe > control > light.
Four diversity indexes between different fire severities had varied significant differences (P < 0.05). (2) The
coefficient  of  variation  of  leaf  organic  carbon  content  (5.00%)  was  the  smallest,  and  the  coefficient  of
variation of specific leaf area (20.30%) was the largest. (3) Except for leaf potassium content, the other leaf
functional traits were significantly different among varied fire severities. As the fire severities increased, the
overall trend of changes in leaf thickness, leaf phosphorus content, and leaf dry matter content was gradually
increasing.  The  overall  trend  of  organic  carbon  content  in  leaves  decreased  first  and  then  increased.
(4) There were strong correlations among species diversity, leaf functional traits, species diversity with leaf
functional  traits.  [Conclusion]  Fire  severity  has  a  significant  impact  on  plant  species  diversity  and  leaf
functional  traits  in  the  shrub  layer,  and  has  a  complex  interrelationship  between  leaf  functional  traits  and
species diversity.
Key words: fire severity; shrub; species diversity; leaf functional trait; correlation analysis

林火作为森林生态系统中独特的、重要的自然

因子，具有两种属性，即生态性与破坏性[1]。生态性

表现在适度的林火能够促进森林生态系统的物质循

环和物种更新[2]，而破坏性表现在烧毁植被，对森林

生态系统所具有的独特稳定结构和生态功能造成破

坏，影响森林生态系统的整体性和稳定性[3]。林火烈

度是指森林火灾对森林生物群落与无机环境的破坏

程度，森林生态系统的各项生态过程都受其直接影

响[4]。灌木是林下活可燃物负荷量的主要成分[5]，也

是森林群落的重要组成部分，具有种类多、分布广、

适应性强等特点[6]，并在森林生态系统进行群落演替

与物种更新的过程中，起到涵养水源、促进养分循

环[7]、保护生物多样性等作用[8]。火烧对高大乔木的

冠层造成不同程度的破坏，增加了灌木植物的光照

强度，促进了灌木植物的生长，使得灌木植物能够对

过火后的环境做出响应。因此，研究不同火烈度对

林下灌木的影响具有十分重要的意义。

物种多样性可用于衡量火烧迹地群落的恢复[9]，

能够反映物种的数量、组成结构以及分布状况[10]，体

现火后森林群落类型、生境条件及其稳定性差异[11]。

近年来有学者[12]研究过火后群落物种多样性的变化

趋势与规律，并运用数学模型研究群落的稳定性[13]。

栗马玲等 [9]研究了兴安落叶松（Larix gmelinii）群落

过火后 12年的物种多样性，发现森林群落在经过

轻、中度火烧后出现较高的物种多样性，且物种多样

性指数在中度火烧样地出现最大值。有学者[12]发现

随着火烈度的逐渐增加，植被的物种多样性降低。

赵蔓等 [13]通过对过火后 10个月的油松 （Pinus
tabuliformis）针叶次生林的研究，发现中度火烧样地

的群落稳定性最高，重度火烧样地的多样性指数与

对照样地相比具有显著的提升。陈小雪等[14]分析麻

栎（Quercus  acutissima）与黑松（Pinus  thunbergii）的
混交林火烧后灌木层物种多样性变化，认为火烧促

进了灌木层植物的更新，增加了灌木层的物种多样

性。因此，可以通过研究过火后群落物种多样性的

变化，为过火后森林群落的恢复提供理论依据。

植物功能性状是指植物个体的形态、生理、生化

等特征，它能够响应生物与非生物环境的变化，也能

影响生态系统进程[15]。植物的功能性状与外界环境

能够相互适应并且共同进化[16]。当环境和资源受到

干扰时，植物个体会通过改变其外部形态结构、内部

生理结构和生理活动，达到适应外部环境的目的，从

而维持种群或群落的稳定，因此植物功能性状对生

存环境的响应是植物适应环境的生存策略[17]。

叶片是叶最重要的组成部分，是蒸腾作用和光

合作用的场所，影响植物有机物质的合成，对植物的

生长和发育起着重要作用。同时叶片对于环境的变

化较为敏感，能够形成适应环境变化的植物生长对

策 [18]。有研究表明，白桦（Betula  platyphylla）叶的

碳、氮含量以及碳氮比随着火烧强度的增加而升高，

而白桦叶的氮含量、碳磷比和氮磷比随着火烧强度

的增加而减少[19]。也有学者[12]发现，火烧会增大植
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物的比叶面积。顾泽等[20]以油松为研究对象，发现

叶功能性状在不同火烈度间差异显著，且叶面积的

变异系数最大具有较强的可塑性。Kaewsong等[21]发

现在经历不同烈度火烧后，功能性状的分布会发生

明显变化，与轻度火烧相比，重度火烧使得植物具有

较低的叶干物质含量以及较高的叶氮含量和叶磷含

量。Song等[22]以大兴安岭地区兴安落叶松群落为研

究对象，证明了具有较强氮和磷内稳性的物种，对于

过火后群落物种多样性恢复至关重要。Wang等[23]

认为，火烧可能通过改变凋落叶的养分状况和化学

计量比来改变凋落物的质量，从而间接影响生态系

统的凋落物分解和养分循环。

综上所述，目前关于林火对植被影响的研究多

集中在油松[13,20]、兴安落叶松[9,22]等乔木层群落，而

结合物种多样性与叶功能性状探讨灌木层植被在火

烧迹地内变化的研究较少[12]。本研究以山西太岳山

火烧迹地内油松林灌木植物为研究对象，探究不同

火烈度对灌木层植物物种多样性、叶功能性状的影

响，分析火烧迹地内物种多样性与叶功能性状的内

在联系。旨在为火烧迹地内物种多样性的维持以及

火后植被恢复提供科学依据。 

1   研究区概况与研究方法
 

1.1    研究区概况

研究区域处于我国山西省沁源县太岳山北麓

（36°69′ ~ 36°84′ N，112°28′ ~ 112°37′ E），平均海拔

1 296 m，该研究地区为暖温带半湿润大陆性季风气

候，土壤以淡褐土为主，降雨时间主要集中在每

年 7—9月，年降水量 400 ~ 500 mm，年平均气温

8.9 ℃，平均无霜冻期为 90 ~ 170 d。乔木以辽东栎

（Quercus wutaishanica）和油松为主，灌木以绣线菊

（Spiraea salicifolia）、胡枝子（Lespedeza bicolor）、山
杨（Populus davidiana）、虎榛子（Ostryopsis davidiana）
为主，草本以小红菊（Chrysanthemum chanetii）、细叶

薹草（Carex duriuscula subsp. stenophylloides）、地榆

（Sanguisorba  officinalis）为 主 [24]。在 2019年 3月
29日，山西省沁源县王陶乡王陶村发生了过火面积

达 667 hm2 的森林火灾[20]，油松林过火后只存在枯

立木，其余植物的地上部分及林下的腐殖质全部被

烧毁[24]。 

1.2    样地设置

火烈度常用火烧后林木死亡率来表示 [4]。在

2023年 6月中旬对太岳山火烧迹地进行全面踏查，

并在 6月底至 7月初开展野外调查，以火烈度差异

以及是否发生森林火灾为依据，在火烧迹地内设置

轻度、中度、重度火烧样地，在未过火、立地条件相

同的区域设置对照样地，不同火烈度各设置 3块样

地，总共设置 12块样地，每个样地的大小均为 20 m ×
20 m。火烈度以树木平均熏黑高度与树高的比值、

树木死亡比例（烧死木数量与树木总量之比）来确

定，其划分标准如下：树木平均熏黑高度与树高的比

值小于 1/3，树木死亡率小于 30% 为轻度火烧；树木

平均熏黑高度与树高的比值在 1/3至 2/3之间，树木

死亡率为 30% 至 70% 为中度火烧；树木平均熏黑高

度与树高的比值大于 2/3，树木死亡率大于 70% 为

重度火烧[25]。记录样地的基本信息包括郁闭度、经

纬度、海拔、坡度、坡位、坡向，调查样地内树木熏黑

高度、整株高度以及树木的死亡数量，计算树木的死

亡率（表 1）。 

1.3    野外调查与样品采集

在每个标准样地的中央和四角距边缘 1 m处各

设置 1个灌木样方，大小为 2 m × 2 m，总计 60个灌

 

表 1    样地基本信息

Tab. 1    Basic information of sample plots

火烈度
Fire severity

样地
Sample
plot

经度
Latitude

纬度
Longitude

平均树高
Mean tree
height/m

平均熏黑高度
Mean scorch
height/m

树木死亡率
Tree mortality/%

郁闭度
Crown
density

海拔
Altitude/m

坡度
Slope/（°）

坡位
Slope
position

轻度
Mild

1 36°42′42″N 112°20′57″E 7.64 0.76 0.00 0.55 1 241 25 上 Up

2 36°42′43″N 112°20′55″E 8.74 1.43 8.70 0.60 1 239 32 中 Middle

3 36°42′39″N 112°20′59″E 6.62 0.90 0.00 0.55 1 258 30 中 Middle

中度
Moderate

1 36°49′49″N 112°16′53″E 9.13 3.11 30.95 0.30 1 349 25 中 Middle

2 36°49′49″N 112°16′54″E 8.82 3.74 30.00 0.30 1 380 32 上 Up

3 36°49′48″N 112°16′53″E 8.15 2.84 31.48 0.35 1 384 30 上 Up

重度
Severe

1 36°42′37″N 112°20′50″E 5.22 5.22 81.48 0.10 1 324 36 上 Up

2 36°42′37″N 112°20′52″E 5.10 5.10 100.00 0.10 1 322 36 中 Middle

3 36°42′38″N 112°20′50″E 4.93 4.90 88.00 0.15 1 314 35 中 Middle

对照
Control

1 36°41′30″N 112°21′59″E 7.93 0.00 0.00 0.70 1 240 30 上 Up

2 36°41′29″N 112°21′58″E 9.10 0.00 0.00 0.65 1 250 30 上 Up
3 36°41′29″N 112°22′00″E 9.35 0.00 0.00 0.63 1 250 37 上 Up

注：坡向均为东北向。Note: slope direction is all northeast.
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木样方[26]。调查每个样方内所有灌木（包括未达起测

直径 5.0 cm的幼树）的数量、种类、频度及盖度[26]。

以 5个灌木样方内所有灌木的数据代替样地的灌木

数据，通过灌木的重要值计算公式，计算样地内灌木

植物的重要值，并将重要值大于 0.1的灌木植物定

为样地内的优势灌木植物[9]。针对优势灌木植物需

要进行叶片的采集，选取 5 ~ 10株发育成熟、长势良

好的植株，采集东南西北 4个方向、完全展开、无病

虫害干扰的叶片，先将采集到的叶片放在两片清水

浸泡过的滤纸之间进行保护，再放入塑封袋，做好样

地信息的标注及分类，最后放入恒温箱进行低温保

存，延长保存时间，便于后期进行观察和研究。对照

样地优势种为虎榛子、绣线菊、胡枝子；轻度火烧样

地优势种为虎榛子、绣线菊；中度火烧样地优势种为

辽东栎、虎榛子、绣线菊、胡枝子；重度火烧样地优

势种为虎榛子、绣线菊、山杨。 

1.4    植物叶功能性状的测定

依据功能性状测量手册[27]，选取包括叶干物质

含量、叶厚度、比叶面积、叶钾含量、叶氮含量、叶磷

含量、氮磷比、叶有机碳含量等叶片功能性状指标进

行研究。

将叶片放于水中进行低温（5 ℃）遮光处理 12 h
后，使用滤纸吸干叶片表面的水分，并使用千分之一

天平测量饱和鲜质量。使用精度为 0.01 mm的数显

游标卡尺测量叶片厚度，将测量完厚度的叶片放于

Epson  Perfection  V39扫描仪中进行扫描，并使用

Image J 1.54f软件对扫描完成的叶子图片进行计算

得到叶面积。将扫描后的叶片放于烘箱内，烘干 48 h
至质量恒定不变，天平测量其叶干质量。叶片干质

量与叶片饱和鲜质量之比为叶干物质含量；而叶面

积与叶干质量之比为比叶面积。将测完叶干质量的

叶片，放入行星式球磨仪研磨成粉并过筛。叶有机

碳含量用重铬酸钾外加热法进行测定[9]，叶钾含量用

火焰原子吸收光谱法测定[28]，叶氮含量用凯式定氮

法进行测定，叶磷含量用钼锑抗比色法进行测定[18−19]，

而叶氮含量与叶磷含量的比值得到氮磷比[27]。 

1.5    重要值与物种多样性指数计算

不同火烈度样地内灌木层各物种重要值的大小

在一定程度上能够反映过火后灌木群落中各种灌木

植物的重要性及适应能力，计算公式[25]为灌木重要

值 = （相对密度 + 相对盖度 + 相对频度）/3。
不同的物种多样性指数中，Shannon指数侧重

于物种丰富度，反映植物群落在物种水平上的多样

性与异质性；Simpson指数侧重于反映群落物种的

优势度；Pielou指数反映群落中物种个体数目分配

的均匀度；Margalef指数能够反映群落内植物种数，

体现群落物种丰富度[14]。计算不同火烈度样地内灌

木层的物种多样性指数公式[13,26]如下：

H′Shannon-Wiener指数（ ）：

H′ = −
S∑

i=1

PilnPi

Simpson指数（D）：

D = 1−
S∑

i=1

P2
i

Pielou指数（E）：

E=H′/ lnS

Margalef指数（Dmg）：

Dmg=（S−1）/lnN

式中：N 为物种总个体数；S 为物种数目；Pi 为物种

i 个体占全部个体的比例。 

1.6    数据处理

本文每个样地群落水平的叶片功能性状值是试

验所测定的每个样地优势灌木植物的叶片功能性状

数据与对应样地内物种相对多度的加权和[29]。对数

据进行初步的整理并计算叶功能性状的变异系数；

使用 R4.3.0中的“vegan”包计算 4种多样性指数；使

用 IBM SPSS Statistics 27对数据进行以下分析：通

过单因素方差分析与最小显著性差异法比较不同火

烈度间物种多样性指数、叶功能性状的差异显著性，

通过 Pearson法结合多元逐步回归分析，探究物种多

样性间、叶功能性状间以及物种多样性与叶功能性

状间的关系；绘图采用 Origin 2021软件。图表内的

数据全部采用平均值 ± 标准误。 

2   结果与分析
 

2.1    不同火烈度间灌木层物种多样性

基于多样性指数的计算公式及不同火烈度样地

的群落调查得到的物种多度、种类等数据，进行整理

和计算，得到各样地 4种多样性指数，将多样性指数

作为因变量进行单因素方差分析，结果见表 2。
由表 2可知，灌木层的物种多样性受到了林火

的影响，且中度火烧有利于灌木层物种多样性的增

加。各个火烈度间，多样性指数存在不同差异（P <
0.05），在 Shannon指数中，中度、重度火烧显著高于

轻度火烧，中度火烧显著高于对照；在 Simpson指
数、Pielou指数中轻度火烧显著低于中度、重度火烧

和对照；在 Margalef指数中，中度、重度火烧显著

高于轻度火烧和对照。随着火烈度的增加，4种多

样性指数呈现出一定的变化规律，Simpson指数、

Margalef指数、Shannon指数的变化趋势均为中度 >
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重度 > 对照 > 轻度，且均在中度火烧时出现最大值，

Pielou指数呈现出重度 > 中度 > 对照 > 轻度的趋

势，在重度火烧时出现最大值。 

2.2    不同火烈度间灌木层叶功能性状

对外业采集的优势灌木叶片进行室内测定获取

叶功能性状值，并按物种相对多度进行加权获得群

落水平的叶功能性状值。基于叶功能性状值及变异

系数计算公式（变异系数 = 标准差/平均值 × 100%）
进行计算，得到每个性状的变异系数，结果见表 3，
对不同火烈度间群落水平的叶功能性状值进行单因

素方差分析和多重比较，结果见图 1。
变异系数划分 [20,30]：弱变异为变异系数小于

20%；中变异为变异系数在 20% 至 50% 之间；强变

异为变异系数大于 50%。由表 3可知，除比叶面积

为变异系数 20.30% > 20% 为中变异外，其余功能性

状的变异系数均小于 20% 为弱变异，其中，叶有机

碳含量变异系数最小，仅为 5.00%，按照变异系数的

大小排列，顺序为比叶面积 > 氮磷比（18.00%） > 叶
氮含量（16.60%） > 叶厚度  = 叶磷含量（15.00%） >
叶钾含量（13.60%） > 叶干物质含量（6.50%） > 叶有

机碳含量。

由图 1可知，不同火烈度对大部分灌木层植物

叶功能性状存在显著影响，随着火烈度的逐渐增加，

叶干物质含量、叶磷含量、叶厚度呈现逐步增大的变

化趋势。在叶干物质含量中，重度火烧相比轻度火

烧和对照显著增加 11%、17%，中度火烧与对照相比

显著增加 12%；在叶磷含量中，重度火烧相比其他火

烈度显著增大 21% ~ 39%；叶厚度在重度火烧时与

其他火烈度相比差异显著，中度火烧相比轻度火烧、

对照差异显著。比叶面积、叶氮含量、氮磷比随着火

烈度的增加，变化趋势均为先减小后增大再减小，其

中比叶面积在重度火烧时显著低于中度火烧 30%
和对照 38%，轻度火烧仅显著低于对照 21%；氮磷

比在轻度火烧时相较于中度火烧及对照显著下降

22%、23%，而重度火烧相较于中度火烧及对照则显

著下降 30%、31%；中度火烧的叶氮含量是各火烈度

中最多的，与轻度火烧相比显著提高 43%。随着火

烈度增加，叶有机碳含量呈现先减小后增大的变化

趋势，在中度火烧时比重度火烧低 9%，比对照低

8%。火烈度对叶钾含量影响不显著。 

2.3    叶功能性状与物种多样性的相关性分析

基于 Pearson相关性分析对每个样地计算得到

的物种多样性指数与叶功能性状值等数据进行分

析，结果见图 2。
物种多样性间、叶功能性状间及物种多样性与

叶功能性状间存在较强的相关性。Shannon指数、

Simpson指数、Pielou指数三者之间极显著正相关；

Margalef指数与 Pielou指数显著正相关 ，而与

Simpson指数、Shannon指数极显著正相关；叶干物

质含量与叶厚度间呈极显著正相关；比叶面积与叶

厚度、叶干物质含量显著负相关；叶厚度与物种多样

性指数间均显著正相关，叶干物质含量与 Margalef
指数显著正相关，叶厚度、叶干物质含量均与叶磷含

量极显著正相关；叶氮含量与 Shannon指数极显著

正相关，与 Simpson指数、Margalef指数显著正相

关；叶磷含量与 Margalef指数极显著正相关；氮磷

比与比叶面积极显著正相关，与叶氮含量显著正相

关，与叶钾含量显著负相关。 

 

表 2    火烈度对不同灌木层物种多样性的影响

Tab. 2    Effects of fire severity on species diversity in different shrub layers

火烈度
Fire severity

Shannon-Wiener指数
Shannon-Wiener index

Simpson指数
Simpson index

Pielou指数
Pielou index

Margalef指数
Margalef index

轻度 Mild 0.64 ± 0.07c 0.40 ± 0.07b 0.59 ± 0.07b 0.52 ± 0.05b

中度 Moderate 1.65 ± 0.13a 0.74 ± 0.04a 0.82 ± 0.02a 1.43 ± 0.21a

重度 Severe 1.44 ± 0.08ab 0.73 ± 0.03a 0.90 ± 0.05a 1.36 ± 0.10a

对照 Control 1.12 ± 0.05b 0.64 ± 0.02a 0.81 ± 0.03a 0.74 ± 0.01b

注：同列不同字母表示不同火烈度间差异显著（P < 0.05）。下同。Notes: different letters in the same column mean significant differences between
varied fire severities at 0.05 level. The same below.

 

表 3    灌木层叶功能性状的变异系数

Tab. 3    Variation coefficients of leaf functional traits of shrub layer

性状 Trait 叶厚度
Leaf thickness

叶干物质含量
Leaf dry matter

content

比叶面积
Specific leaf

area

叶有机碳含量
Leaf organic
carbon content

叶氮含量
Leaf nitrogen

content

叶磷含量
Leaf

phosphorus
content

叶钾含量
Leaf

potassium
content

氮磷比
N/P

变异系数 CV/% 15.00 6.50 20.30 5.00 16.60 15.00 13.60 18.00
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2.4    叶功能性状与物种多样性的多元逐步回归分析

基于叶功能性状值与多样性指数等数据，利用

多元逐步回归分析，建立线性回归模型，结果见

表 4，其中，偏回归系数的大小表示指标的影响程度。

由多元逐步回归分析（表 4）可知，不同叶功能

性状对物种多样性的影响不同。其中 Shannon指
数、Simpson指数都主要受到叶氮含量、叶厚度的影

响，叶氮含量在逐步回归方程中的偏回归系数分别

为 0.086、0.28；叶厚度在逐步回归方程中的偏回归

系数分别为 5.728、2.355；Pielou指数主要受到叶厚

度的影响，其偏回归系数为 2.74；Margalef指数主要

受到叶磷含量、氮磷比、叶干物质含量的影响，叶磷

含量的偏回归系数为 1.612，氮磷比的偏回归系数

为 0.112，叶干物质含量的偏回归系数为 7.428。 

3   讨　　论
 

3.1    火烈度对灌木层物种多样性的影响

灌木层物种多样性的变化可以体现不同火烈度

对灌木层的影响。本研究发现，在轻度火烧时物种

多样性指数相比对照均有一定程度的降低，这与栗

马玲等 [9]、孙家宝等 [31]、陈思帆等 [32]的研究结果一

致，造成这一现象的原因可能是轻度火烧会对径阶

小的乔木造成破坏，使得林分郁闭度有所下降，增加

林下灌木层植被的光照，利于灌木层植被的生长，但
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L.轻度火烧；M.中度火烧；H.重度火烧；CK.对照。不同小写字母表示不同火烈度间差异显著（P < 0.05）。L, mild burning; M, moderate burning;
H, severe burning; CK, control. Different lowercase letters mean significant differences among varied fire severities at P < 0.05 level．

图 1    不同火烈度下灌木层叶功能性状值

Fig. 1    Leaf functional trait values of shrub layer under different fire severities
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较为高大的灌木会与矮小灌木形成竞争关系，限制

矮小灌木的生长，且受到地表火的影响，矮小灌木被

破坏，使得灌木层植物的多样性有所下降[31]。在本

研究中，Shannon指数、Simpson指数与 Margalef指
数在中度火烧时出现最大值 [9,32]，符合中度干扰假

说，因为中度火烧会对乔木层造成一定程度的破坏，

林分密度、郁闭度明显减小，光照增加，林下灌木层

植被的生长空间得到释放，有利于种子的萌发以及

外来物种的入侵，增加了物种多样性，而 Shannon指
数、Simpson指数、Margalef指数在重度火烧迹地呈

现下降趋势，可能是重度火烧烧毁了大量植物，林分

冠层遭到破坏，改变了群落原有的结构，虽然重度火

烧迹地内阳光充足，为喜光植物的入侵提供了有利

条件，但无法在短时间内恢复到过往的物种水平，因

而物种多样性指数会降低[14]。Pielou指数在重度火

烧时达到最大，与郑大柽等[29]的研究结果不一致，造

成这一结果可能是重度火烧将地表枯枝落叶等凋落

物烧光，使得土地大面积裸露，有利于提高种子的传

播效率，燃烧后土壤表面的高温，促进休眠种子的萌

发，使得火烧迹地在植被恢复过程中，群落呈现单优

物种，均匀分布[33]，从而提高均匀度指数。 

3.2    火烈度对叶功能性状的影响

林火会改变森林的生态环境，植物由于环境的

变化会选择不同的响应策略表现出不同的适应性
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图 2    叶功能性状与物种多样性的相关性分析

Fig. 2    Correlation analysis of leaf functional traits and species diversity
 

表 4    叶功能性状与物种多样性的多元逐步回归分析

Tab. 4    Multiple stepwise regression analysis of leaf functional traits and species diversity

逐步回归方程
Stepwise regression equation

决定系数
Determination coefficient (R2)

检验统计量
Test statistic (F)

显著性
Significance (P)

H′ = 0.086N + 5.728T − 1.474 0.726 11.903 0.003

D = 0.28N + 2.355T − 0.347 0.805 8.297 0.009

E = 2.74T + 0.239 0.424 7.367 0.022

Dmg = 1.612S + 0.112B + 7.428M − 6.032 0.868 17.530 < 0.001

注：N.叶氮含量；T.叶厚度；S.叶磷含量；B.氮磷比；M.叶干物质含量 。Notes: N, leaf nitrogen content; T, leaf thickness; S, leaf phosphorus content; B.
N and P ratio; M, leaf dry matter content.
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状[34]。比叶面积和叶干物质含量影响植物的生长和

发育、养分的保存和资源的利用效率[35]；叶厚度反映

了植物储存和利用养分的能力。在本研究中，比叶

面积的变异系数最大达到 20.30% 属于中变异，叶干

物质含量、叶厚度仅 6.50%、15.00% 为弱变异，可能

是重度火烧后喜光的灌木占据主要生态位，而对照

样地的郁闭度较高，喜光的灌木数量减少，所以比叶

面积的变异系数最大。叶干物质含量与叶厚度对资

源的获取上较为稳定，所以变异较弱，与顾泽等[20]研

究结论相似。在重度火烧后叶干物质含量、叶厚度

显著高于对照，随着火烈度的增大，叶干物质含量、

叶厚度逐渐增加，而比叶面积显著小于对照，这是由

于重度火烧迹地生境脆弱、资源匮乏，灌木植物为优

先提高成活率而采取资源保守型策略，需要减小比

叶面积来提升热交换能力、降低灌木植物的蒸腾作

用，达到减少灌木体内水分流失的目的，通过增大叶

干物质含量、叶厚度提升灌木叶片的防御能力，如提

高叶肉细胞密度、强化叶片防御结构等。因此，灌木

采取减小比叶面积、增大叶干物质含量、叶厚度的策

略，增强自身抵御外界恶劣、复杂多变的环境。与栗

马玲等[9]、郑大柽等[29]的研究结果一致。

碳、氮、磷、钾作为植物所必需的元素，对植物

的生长、发育和繁殖等过程具有重要影响，对群落的

构建和生态系统的维持具有重要作用[29,36]。在本文

的研究中，叶有机碳含量的变异系数最小仅有 5.0%，
这与顾泽等[20]、余林兰等[37]的研究结果相似，分析得

出碳是构成植物骨架的基础，其本身便具有一定的

稳定性[37]。中度火烧后林分稀疏，透光率变大，给了

林下喜光的灌木更大的生长空间，而生长速率假说

认为碳氮比越大，植物的生长速率越低，反之生长速

率越高[38]。中度火烧时的叶有机碳含量显著低于对

照，而叶氮含量在中度火烧时高于对照，因此对照的

碳氮比大于中度火烧的碳氮比，证明灌木在中度火

烧迹地的生长速率高于对照。随着火烈度的不断增

大，叶磷含量也在逐渐增加，并在重度火烧达到最

大，同时，重度火烧时的叶磷含量显著高于其他火烈

度。这可能是由于重度火烧后，灌木维持自身的生

理活动，需要磷元素参与并合成有机物，使得叶片磷

含量增加[29]，且外来喜光灌木在入侵后会通过增大

磷元素的比例[36]，强化自身的繁殖能力，抢占原有植

被的生态位，成为优势灌木。叶片的氮磷比常被用

来表示叶片受氮与磷元素限制的状况，研究表明，当

植物叶片的氮含量与磷含量的比值小于 14时，植物

的生长受到氮元素的限制；当植物叶片的氮含量与

磷含量之比处于 14至 16之间时，氮元素和磷元素

会同时限制植物的生长；当植物叶片的氮含量与磷

含量的比值大于 16时，植物的生长受到磷元素的限

制[39]。在本文的研究结果中，重度火烧后氮磷比显

著低于对照，且氮磷比为 12.26 < 14，证明样地内的

灌木受到氮元素的限制，在一定程度上也能够表示

重度火烧后迹地内的灌木正处于恢复阶段[19]，未来

在重度火烧的区域可以考虑通过增加氮的输入，促

进植被的恢复。在本次的研究中，虽然叶钾含量在

不同烈度间没有显著的差异，但火烈度在总体上增

加了钾的含量，有研究表明，钾元素有助于植物抵御

干旱[36]，猜测火烧后，由于冠层的稀疏，林内环境温

度上升，湿度下降，而导致钾含量的上升。 

3.3    物种多样性与叶功能性状的关系

植物功能性状间的关系，能够反映植物对多变

环境的适应性；物种多样性间的关系能够反映物种

的丰富度和分布状况[35,40]。对于功能性状、物种多样

性及其两者之间相关关系的研究，有助于了解火烧

后引起的环境变化对群落组成和群落构建的影响。

本研究发现，物种多样性指数之间的相关性较强，基

本呈现极显著正相关关系，可能是植物与环境变化

相互影响的结果[40]，火烧增加了环境异质性，导致火

烧迹地出现适应不同环境条件的植物，增加了植物

的种类。随着植物种类的增加，种间竞争加剧，出现

优势物种。叶功能性状之间存在一定的关联性，本

研究中，比叶面积与氮磷比呈显著正相关，与叶干物

质含量呈显著负相关，与顾泽等 [20]研究结果一致。

叶干物质含量、叶厚度与叶磷含量呈极显著正相关，

可能是火烧后植物采取资源保守型策略，形成又小

又厚的叶片增强对环境的抵抗性，过程需要更多的

磷元素参与到机械结构的构建，加深了叶磷含量与

叶干物质含量、叶厚度的联系。前文提到叶钾含量

可能会增强植物的抵抗性，当植物更倾向于资源的

储存而非其本身的快速生长时，会提高其叶钾含量，

抑制氮磷比，由此可解释叶钾含量与氮磷比呈现显

著负相关。曹嘉瑜等[8]认为灌木性状主要由物种和

环境交叉作用，因此，多样性指数与叶功能性状有较

强的相关性。本研究的物种多样性指数主要受叶氮

含量、叶厚度、叶干物质含量、叶磷含量及氮磷比的

影响，贡献率最高为 0.868，可能是物种应对环境的

变化会选择一套最佳的功能性状组合，转换生态策

略，影响物种多样性。 

4   结　　论

火烈度对灌木层植物的物种多样性具有显著影

响，中度火烧相较于对照提高了灌木群落的优势度、

丰富度，有利于维持物种的多样性；火烈度对灌木层

植物的叶功能性状具有显著影响，中度火烧相较于
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对照显著提高了叶厚度、叶干物质含量、叶有机碳含

量、叶磷含量、叶氮含量，降低了比叶面积、氮磷比，

通过改变灌木层植物的叶功能性状进而调整其生存

策略，有助于灌木植物的恢复；物种多样性与叶功能

性状之间存在较强的耦合关系，其中，物种多样性主

要会受到叶干物质含量、叶厚度、叶氮含量、叶磷含

量及氮磷比的影响，不同物种通过不同性状组合适

应火后环境，造成物种多样性的变化。
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