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摘要:【目的】南方雪灾后亚热带原始常绿阔叶林群落长期恢复动态研究相对匮乏。本研究旨在揭示雪灾干扰后，亚热带

常绿阔叶林的时间 β多样性特征、组分格局及其影响因素，为森林生态系统灾后恢复与管理提供科学依据。【方法】基于

2008年雪灾后在江西省龙南市九连山建立的 4 hm2 固定样地，于 2022年对样地内的树种名称、胸径、树高等进行复查，

分别计算不同林层（主林层、次林层和林下层）和空间尺度（20 m × 20 m和 40 m × 40 m）在两次调查期间的时间 β多样性

及其物种周转和嵌套组分。结合样方地形数据和土壤理化性质数据，采用双因素方差分析（ANOVA）和基于混合效应的

层次分割方法，解析非生物因素（地形因子、土壤物理因子和化学因子）对不同林层和尺度的时间 β多样性的影响机制。

【结果】（1）林层对所有 β多样性指标均具有显著影响，尺度对物种周转和嵌套组分影响显著，二者交互作用仅对物种周

转组分具有显著影响。在 20 m和 40 m尺度下，物种周转对所有林层的时间 β多样性的贡献均占主导地位，嵌套组分贡

献较小。在 20 m尺度下，主林层、次林层和林下层的时间 β多样性和物种周转组分依次升高，嵌套组分依次降低。（2）在
地形因子中，海拔对 40 m尺度主林层时间 β多样性影响显著；在土壤物理因子中，土壤容重对 20 m尺度下各林层时间

β多样性影响显著；在土壤化学因子中，磷、钾对 20 m尺度主林层时间 β多样性影响显著。（3）在 20 m尺度下，土壤化

学因子对主林层时间 β多样性的贡献较大，土壤物理因子对次林层的时间 β多样性贡献较大；在 40 m尺度下，地形因子

对各林层时间 β多样性和物种周转的贡献均高于 20 m尺度；土壤物理因子在两个尺度下对林下层时间 β多样性的贡献

均较大。【结论】重大雪灾干扰后，九连山原始常绿阔叶林各林层群落的物种组成变化主要源于次林层和林下层在时间上

的物种替换，而非物种嵌套过程。土壤化学和物理因子分别对小尺度主林层和次林层时间 β多样性影响较大，地形因子

对大尺度下植物群落时间 β多样性的影响更显著，而土壤物理因子对林下层时间 β多样性具有持续性的重要影响。本研

究可为亚热带原始常绿阔叶林灾后恢复与生态系统管理提供科学依据。
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中图分类号：S718.5       文献标志码：A       文章编号：1000−1522(2026)04−0103−13

引文格式：曾施绮，陈敏萱，张当胜，等. 九连山不同林层 β多样性尺度效应及其影响因素 [J]. 北京林业大学学报，2026，

48(4)：103−115.  Zeng  Shiqi,  Chen  Minxuan,  Zhang  Dangsheng,  et  al.  Scale  effect  of  temporal  β-diversity  and  its  influencing

factors in different forest layers in Jiulian Mountain[J]. Journal of Beijing Forestry University, 2026, 48(4): 103−115.

Scale effect of temporal β-diversity and its influencing factors in
different forest layers in Jiulian Mountain

Zeng Shiqi1,2　Chen Minxuan1　Zhang Dangsheng1　Huang Qinxiu1　Wang Jiajun1　
Zhang Tong1　Zhang Cancan1,2　Bu Wensheng1,2,3

(1. College of Forestry, Jiangxi Agricultural University, Nanchang 330045, Jiangxi, China;

2. Key Laboratory of National Forestry and Grassland Administration on Forest Ecosystem Protection and

Restoration of Poyang Lake Watershed, Nanchang 330045, Jiangxi, China;

3. Jiulianshan National Observation and Research Station of Chinese Forest Ecosystem, Nanchang 330045, Jiangxi, China)

 
 

收稿日期: 2025−01−19   修回日期: 2026−01−26

基金项目: 国家自然科学基金项目 (32360382)，江西省教育厅项目（GJJ2500308）。

第一作者: 曾施绮。主要研究方向：群落结构和动态。Email：zsq12262024@163.com　地址：330045江西省南昌市经济技术开发区志敏大道

1101号江西农业大学林学院。

责任作者: 卜文圣，副研究员。主要研究方向：群落结构和动态。Email：bws2007@163.com　地址：同上。张参参，实验师。主要研究方向：植

被恢复。Email：brightzcc@163.com　地址：同上。

本刊网址: https://j.bjfu.edu.cn；https://journal.bjfu.edu.cn

第 48 卷 第 4 期 北    京    林    业    大    学    学    报 Vol. 48，No. 4
2026 年 4 月 JOURNAL  OF  BEIJING  FORESTRY  UNIVERSITY Apr.，2026

https://doi.org/10.12171/j.1000-1522.20250019
https://doi.org/10.12171/j.1000-1522.20250019
https://doi.org/10.12171/j.1000-1522.20250019
mailto:zsq12262024@163.com
mailto:bws2007@163.com
https://j.bjfu.edu.cn
https://journal.bjfu.edu.cn


Abstract: [Objective] Long-term research on the impact of snow disasters in southern China on temporal β-
diversity  in  subtropical  primary  evergreen  broad-leaved  forests  remains  limited.  This  study  aimed  to
investigate the effects of snow disasters on the characteristics, compositional patterns, and underlying drivers
of temporal β-diversity in subtropical evergreen broad-leaved forests, thereby providing a scientific basis for
post-disaster forest recovery and ecosystem management. [Method] A 4-ha permanent plot was established
in Jiulian Mountain, Longnan City, Jiangxi Province, following the 2008 snow disaster. A re-survey of tree
species composition, diameter at breast height (DBH), and tree height was conducted in 2022. Temporal β-
diversity (including species turnover and species nestedness components) was calculated for different forest
layers (dominant, sub-dominant, and understory) and spatial scales (20 m × 20 m and 40 m × 40 m) between
the  two surveys.  Combined  with  topographic  data  and  soil  physicochemical  properties,  two-way ANOVA
and  mixed-effects-based  hierarchical  partitioning  were  employed  to  analyze  the  mechanisms  by  which
abiotic  factors  (topography,  soil  physical  properties  and  soil  chemical  properties)  influence  temporal  β-
diversity  across  forest  layers  and  spatial  scales.  [Result]  (1)  Forest  layer  significantly  affected  all  β-
diversity  indices,  while  spatial  scale  significantly  influenced  both  species  turnover  and  nestedness
components. Only the interaction between layer and scale significantly affected species turnover. At both 20
m  and  40  m  scales,  species  turnover  dominated  temporal  β-diversity  across  all  layers,  with  minimal
contributions from nestedness.  At the 20 m scale,  temporal β-diversity and turnover increased sequentially
from the dominant to the understory layer, whereas the nestedness component showed a successive decrease.
(2)  Among  topographic  factors,  altitude  significantly  influenced  the  temporal  β-diversity  of  the  dominant
layer at the 40 m scale. Among soil physical factors, bulk density significantly affected temporal β-diversity
across all  forest  layers at  the 20 m scale.  Among soil  chemical  factors,  phosphorus (P) and potassium (K)
significantly impacted on the temporal β-diversity of the dominant layer at the 20 m scale. (3) At the 20 m
scale,  soil  chemical  factors  contributed  more  to  the  temporal  β-diversity  of  the  dominant  layer,  while  soil
physical factors contributed more to that of the sub-dominant layer. At the 40 m scale, topographic factors
contributed more to the temporal β-diversity and turnover across all layers compared to the 20 m scale. Soil
physical  factors  significantly  influenced  the  temporal  β-diversity  of  the  understory  layer  at  both  scales.
[Conclusion]  Following  the  severe  snow  disaster,  temporal  changes  in  species  composition  in  Jiulian
Mountain’s  primary  evergreen  broad-leaved  forest  were  primarily  driven  by  species  turnover  in  the  sub-
dominant  and  understory  layers,  rather  than  by  nestedness.  Soil  chemical  and  physical  factors  impacts
respectively  on  the  temporal  β-diversity  of  the  dominant  and  sub-dominant  layers,  respectively,  while
topographic  factors  played a  more  critical  role  at  larger  scales.  Soil  physical  factors  consistently  impacted
the temporal β-diversity of the understory layer. This study provides critical insights for post-disaster forest
conservation and ecosystem management in subtropical primary evergreen broad-leaved forests.
Key words: temporal β-diversity; forest layer; scale; primary evergreen broad-leaved forest; snow disaster

β多样性是群落生态学的核心研究内容，对于

理解物种共存、群落构建机制以及生物多样性维持

至关重要，它表征了物种在时间或空间尺度上的变

化规律[1]。其中，在同一地点物种组成随时间发生的

变化称为时间 β多样性[2−3]。近年来，大量研究表明，

即使在局域尺度的 α多样性保持稳定、增加或减少

的情况下，物种组成也可能持续发生变化[3−4]，因此

时间 β多样性可以作为生物多样性动态的关键互补

性指标。时间 β多样性揭示了同一地点物种组成随

时间更替的速率与模式，能够更直观地反映生物多

样性的时间动态[1]。通过量化时间 β多样性，并将其

与具体的生态问题及合适的空间尺度相结合，可更

可靠地揭示群落动态规律，从而为森林保护实践提

供科学依据[5]。

将时间 β多样性分解为物种周转（turnover）与
嵌套（nestedness）两个组分，有助于深入解析其内在

机制。物种周转指物种被替代的过程，通常与环境

变化或历史扩散限制有关；而物种嵌套反映了物种

丰富度较低位点的物种组成是丰富度较高位点的子

集[6]。这两个组分分别与不同的群落构建理论相关：

生态位理论强调环境过滤对物种周转的作用，而中

性理论则更多地与扩散限制相关的嵌套过程相联
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系[7]。例如 Jiang等[8]在中国亚热带森林中发现，环

境过滤在较大尺度上主导了群落构建，驱动了物种

周转的上升。这些生态学过程的相对重要性往往与

研究尺度密切相关，环境过滤常在较大空间尺度上

起主导作用，而竞争排斥等限制性作用则在较小尺

度上更为显著[7, 9]。因此，有效区分 β多样性中的周

转和嵌套两个组分的贡献，对于准确解读多样性格

局背后的驱动机制至关重要[10]。

在森林生态系统中，垂直分层是森林群落结构

的基本特征之一。生态位分化塑造了垂直分层多样

性特征，并促进了森林群落的物种共存[11−12]。已有

研究表明，分层结构改变了林层内部的光照、温度和

湿度等微环境，从而影响下层植物的种类、数量和分

布[13]。这种垂直分层结构不仅受微环境驱动，其本

身也通过凋落物输入、根系空间分异等途径反作用

于土壤环境，形成了“林层−环境因子”的双向反馈。

因此，探究群落动态必须将垂直分层这一核心结构

特征纳入考量。

环境因素是驱动群落 β多样性格局的重要外力。

目前，关于土壤因素影响的研究多集中于土壤养分。

例如，有研究发现土壤养分是长白山阔叶红松（Pinus
koraiensis）林植物 β多样性重要的驱动因子[14]；土壤

理化性质（全钾、全氮和速效氮）会影响针阔混交林

物种多样性[15]。相比之下，土壤物理因素（如容重、

孔隙度）对植物 β多样性的研究较少。然而，土壤孔

隙网络结构调节着水、空气和生物的运移，直接影响

根系发育和养分循环[16−17]，进而可能对群落 β多样

性产生重要影响。地形因素（如海拔、坡度、坡向等）

通过塑造光照、小气候和土壤养分的空间异质性，影

响植物生长、生存和分布[18]，从而驱动 β多样性格局。

例如，在长白山北坡，草本 β多样性及其周转组分随

海拔的升高而增大[19]，这与海拔梯度上的水热条件

变化密切相关[20]。然而，这些环境因子如何通过影

响物种周转与嵌套过程，进而驱动不同林层的时间

β多样性，以及它们的相对重要性，仍是当前研究的

知识空白。

2008年，中国南方遭遇了历史上罕见的特大冰

雪灾害。此次灾害对森林生态系统产生了严重的干

扰，对树冠宽阔、四季常绿的亚热带常绿阔叶林可能

造成严重的长期损伤[21−22]。主要表现为林木的物理

性损伤、林分密度下降、群落结构改变。特别是大量

冠层树木断梢形成了众多林隙，为喜光树种和林冠

下层树种创造了生长空间[23]。尽管有研究表明，冰

灾后大多数树种具有一定的自然恢复能力[24]，但关

于灾后十余年间，从时间 β多样性及其组分角度来

解析群落构建过程的响应，以及不同尺度下不同林

层在此过程中的分异规律，尚缺乏基于长期定位监

测的系统证据。

本研究以位于中亚热带与南亚热带过渡地带的

江西九连山国家级自然保护区的原始常绿阔叶林为

研究对象。该区域保存有典型的原始阔叶林，生物

多样性极为丰富。本研究利用 2008年雪灾后建立

的 4 hm2 固定监测样地和 2022年的复查数据，试图

回答以下几个问题：（1）雪灾恢复期后，不同空间尺

度下各林层时间 β多样性及其周转与嵌套组分的格

局与差异；（2）影响不同尺度、不同林层时间 β多样

性及其组分的关键土壤与地形驱动因子；（3）环境因

素对不同尺度、不同林层时间 β多样性及其组分格

局的相对贡献。本研究旨在深化对干扰后森林群落

恢复机制的理解，并为亚热带原始阔叶林的保护与

生态系统管理提供科学依据。

 1   研究区概况与研究方法

 1.1    研究区域

研究区位于江西省龙南市九连山国家级自然

保护区内（24°29 ′18″  ~  24°38 ′55″N，  114°22 ′50″  ~
114°31′32″E）。保护区总面积约 13 411.6 hm2，属中

亚热带湿润季风气候，年平均气温 16.4 ℃，年降水

量约 2 156 mm，年平均蒸发量约 790 mm。研究区属

于中亚热带湿润常绿阔叶林与南亚热带季风常绿阔

叶林的过渡地带，地带性植被为常绿阔叶林，生物多

样性丰富。土壤类型以山地黄壤、山地黄红壤、山地

红壤及山地草甸土为主。样地内优势树种主要有

罗浮柿 （Diospyros  morrisiana）、米槠 （Castanopsis
carlesii）、细枝柃（Eurya loquaiana）、鸭公树（Neolitsea
chuii）、罗浮锥 （Castanopsis  faberi）和黄丹木姜子

（Litsea elongata）等[25]。

 1.2    调查样方布设与植被调查

于 2008年雪灾后，在九连山保护区内典型的亚

热带常绿阔叶林区域，参照 ForestGEO监测样地的

建设标准，建立了 1块 4 hm2（200 m × 200 m）的永久

固定样地（图 1）。利用全站仪将样地分为 100个连

续的 20 m × 20 m样方（即 20 m尺度），每个样方的

4角用 PVC管作标记[25]。在设置过程中，记录各样

方块 4角高程和地形因素。根据 Harms等 [26]以及

Valencia等[27]的方法计算海拔；坡度是通过相邻点

的高程差和水平距离估算平均坡度；根据 Yamakura
等[28]的方法计算凹凸度（表 1）。

为进一步分析更大空间尺度上的格局，后将整

个 4 hm2 样地划分为 25个 40 m × 40 m（即 40 m尺度）

的连续样方，计算方法同上。对样地内所有 DBH ≥
1 cm的木本植物个体进行挂牌、调查和记录，调查
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内容包括树种名、胸径、树高、枝下高、冠幅、坐标、

生存状态等。于 2022年进行复查，并对原有和新增

的 DBH ≥1 cm个体记录树种名称、胸径、树高、枝

下高、冠幅、坐标、生活状况等。

 1.3    土壤样品采集

在每个 20 m × 20 m样方取 3份重复样品，每

个 40 m × 40 m样方取 12份重复样品。取样方法为：

在每个 20 m × 20 m样方内，采用土钻法获取 3份
0 ~ 20 cm深度的土壤样品，采样布局采用“固定中

心 + 两方向随机”策略，即第 1份样品位于样地中心

点，第 2份样品位于中心点东南西北 4个方向中随

机选取的一个方向、距离 2 m处，第 3份样品位于中

心点东南西北某一方向、距离 5 m处[29]。对所获取

的土壤样品进行编号（如 Aa-1-20 m），并标注采样样

方、采样深度和采样时间。

 1.4    土壤样品测定

对所有采集的土壤样品进行系统的理化性质分

析。测定指标包括土壤容重、含水量、最大持水量、

田间持水量、非毛管孔隙度、毛管孔隙度、pH值、有

机碳（SOC）、全氮（TN）、全磷（TP）、全钾（TK）、速
效磷（AP）、速效钾（AK）和碱解氮（表 1）。具体测定

方法如下：土壤水分和物理性质采用环刀法；pH值

采用电位法（土壤与去离子水混合震荡后使用 pH计

测定）；SOC采用重铬酸钾氧化−外加热法（即重铬

酸钾氧化土壤有机碳−外部加热（180 ℃）−硫酸亚铁

滴定）；TN采用浓硫酸−催化剂消解后用苯酚− 次氯

酸比色法测定；TP采用钼锑抗比色法（经浓硫酸−催
化剂消解后，使用钼锑抗比色法测定）；TK采用氢氧

化钠熔融−火焰光度法；AP采用碳酸氢钠提取−钼锑

抗显色剂比色法；AK采用乙酸铵提取−火焰光度法；

碱解氮采用碱解扩散法。所有测定指标均遵循国内

通行的标准方法[30]。

 1.5    数据统计与分析

本研究采用基于物种有无数据的 Sørensen相异

性指数来表征植物群落的时间 β多样性，并利用

“betapart”包 [6, 31]将时间 β多样性（βsor）分解为物种

周转组分（βsim）与嵌套组分（βnes）。分解公式[6]如下

所示。

βsor = (b+ c)/(2a+b+ c) (1)

βsim =min(b, c)/(a+min(b, c)) (2)

βnes = βsor−βsim (3)
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图 1    九连山 4 hm2 样地植物分布散点图

Fig. 1    Scatter plots of plants distribution in the 4 ha sample plot in Jiulian Mountain
 

表 1    九连山 4 hm2 样地环境变量描述性统计

Tab. 1    Descriptive statistics of environmental variables in
the 4 ha sample plot of Jiulian Mountain

变量 范围 平均值 标准差

海拔/m 668.900 ~ 728.725 697.762 16.595

坡度/（°） 7.627 ~ 53.085 22.192 10.378

凹凸度/m −9.109 ~ 10.763 0.181 3.455

土壤容重/（g·cm−3） 0.460 ~ 1.597 0.934 0.185

土壤含水量/% 0.075 ~ 0.659 0.346 0.094

最大持水量/% 0.257 ~ 1.314 0.675 0.186

田间持水量/% 0.178 ~ 1.101 0.553 0.150

土壤非毛管孔隙度/% 0.003 ~ 0.232 0.051 0.037

土壤毛管孔隙度/% 0.255 ~ 0.794 0.548 0.069

土壤全氮/（mg·g−1） 0.579 ~ 6.537 2.969 1.022

土壤全磷/（mg·g−1） 0.415 ~ 0.990 0.689 0.133

土壤全钾/（mg·g−1） 1.118 ~ 6.360 3.488 0.968

土壤pH值 3.800 ~ 5.880 4.391 0.324

土壤有机碳/（mg·g−1） 14.850 ~ 118.800 62.029 19.703

碱解氮/（μg·g−1） 79.800 ~ 509.461 335.892 79.645

速效钾/（μg·g−1） 3.000 ~ 186.000 63.033 36.184

速效磷/（μg·g−1） 0.350 ~ 14.200 4.553 2.607
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式中：a 为 2008年和 2022年两次调查中的共有物种

数，b 和 c 分别为 2008年和 2022年两次调查中的独

有物种数。

为探究不同林层时间 β多样性的尺度效应，首

先依据树高（h）将群落划分为 3个垂直林分：林下层

（0.5 m≤h < 4 m）、次林层（4 m≤h < 9 m）、主林层（h≥
9 m）[32]。然后，分别计算 20 m和 40 m两个尺度下

各林层的时间 β多样性及其组分。采用双因素方差

分析（因子为林层和尺度）检验各指标差异的显著

性，并利用 LSD法进行事后多重比较[33]。上述分析

在 R4.3.3软件中完成，主要使用 betapart、vegan、
agricolae等程序包[6, 31]，柱状图绘制采用 Origin2024
完成。

为解析环境因子对各林层时间 β多样性及其组

分的影响，采用基于混合效应模型的层次分割分

析[34−35]。以各林层（主林层、次林层和林下层）的时

间 β多样性、周转组分以及嵌套组分为因变量，以地

形因子（如海拔、坡度和凹凸度）和土壤理化性质（分

为物理和化学两组）作为固定效应，以样方空间位置

作为随机效应，构建线性混合模型。在对所有数据

标准化处理后，通过层次分割量化每个固定因子对

因变量变异的独立解释贡献率。同时，估算模型的

边际决定系数（Rm
2，仅固定效应解释的方差）和条件

决定系数（Rc
2，固定与随机效应共同解释的方差）[36]。

分 析 在 R4.3.3软 件 中 的 lme4、 vegan、 lmerTest、
glmm.hp包完成。

 2   结果与分析

 2.1    不同林层时间 β 多样性的尺度效应

双因素方差分析（ANOVA）结果表明（表 2），林
层对时间 β多样性及其组分（周转和嵌套）均具有显

著影响（P < 0.05），尺度对周转组分和嵌套组分亦有

显著影响（P < 0.05），而林层与尺度的交互作用仅对

周转组分具有显著影响（P < 0.05）。如图 2所示，在

 

表 2    林层和尺度对时间 β多样性及组分的影响

Tab. 2    Effects of forest layer and scale on temporal β-
diversity and its components

项目 因素 F值 P值

时间β多样性

林层 17.362 ＜0.05

尺度 0.001 ≥0.05

林层 × 尺度 1.621 ≥0.05

周转组分

林层 35.169 ＜0.05

尺度 3.787 ＜0.05

林层 × 尺度 3.362 ＜0.05

嵌套组分

林层 16.428 ＜0.05

尺度 13.351 ＜0.05

林层 × 尺度 1.702 ≥0.05
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图 2    不同尺度下不同林层的时间 β多样性及其组分差异

Fig. 2    The difference of temporal β-diversity and its components in different forest layers at different scales
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两个尺度下，所有林层（主林层、次林层和林下层）的

物种周转组分均高于嵌套组分，表明物种周转是驱

动该森林群落时间 β多样性变化的主导过程。随着

林层自上而下（从主林层至林下层），物种周转组分

呈递增趋势，而嵌套组分则呈递减趋势。具体而言，

在 20 m尺度下，林下层的时间 β多样性和周转组分

均显著高于次林层和主林层（图 2A、B），且主林层

的嵌套组分显著大于次林层和林下层（图 2C）。此外，

主林层的周转组分在 40 m尺度下显著高于 20 m尺

度（图 2B），而主林层和次林层的嵌套组分在 20 m

尺度下显著大于 40 m尺度（图 2C）。
 2.2    不同尺度下环境因素对主林层时间 β 多样性的

影响

环境因子对不同尺度下主林层时间 β多样性及

其组分的影响存在差异（图 3）。层次分割分析表明，

土壤化学因子是驱动主林层时间 β多样性及其组分

（周转和嵌套）在 20 m和 40 m尺度上变化的主要环

境因子。然而，环境因子的相对重要性存在显著的

尺度效应，其中地形因子的影响力在 40 m尺度上显

著增强。具体来看，在 20 m尺度下，土壤全磷（TP）
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图 3    20 m尺度和 40 m尺度下环境因素对主林层时间 β多样性及其组分的影响

Fig. 3    Effect of environmental factors to temporal β-diversity and its components in the dominant forest layer at 20 m and 40 m scales
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与主林层时间 β多样性呈显著正相关，土壤全钾

（TK）则与其显著负相关（图 3A）；土壤容重与主林层

时间 β多样性及其周转组分均呈显著正相关（图 3A、
C）；而土壤有机碳（SOC）对主林层嵌套组分呈显著

负相关（图 3E）。在 40 m尺度下，海拔与主林层时

间 β多样性呈显著正相关（图 3B），成为该尺度下的

关键驱动因子。

 2.3    不同尺度下环境因素对次林层时间 β 多样性的

影响

环境因子对次林层时间 β多样性及其组分的影

响同样表现出明显的尺度依赖性（图 4）。在 20 m尺

度下，土壤物理因子是驱动次林层时间 β多样性及

周转组分变化的主要因素（图 4A、C）。其中，土壤容

重和最大持水量对 20 m尺度下次林层周转组分呈

显著正相关（图 4C）。同时，地形因子（海拔）和土壤

物理因子（土壤容重）共同驱动嵌套组分的变化，两

者均与其呈显著负相关（图 4E）。在 40 m尺度下，地

形因子取代土壤物理因子，成为影响次林层时间 β
多样性及周转组分的主要因子（图 4B、D），而土壤化

学因子则对次林层嵌套组分的贡献更为突出（图 4F）。
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图 4    20 m和 40 m尺度下环境因素对次林层时间 β多样性及其组分的影响

Fig. 4    Effect of environmental factors to temporal β-diversity and its components in the sub-dominant forest layer at 20 m and 40 m scales
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 2.4    不同尺度下环境因素对林下层时间 β 多样性的

影响

对于林下层，土壤物理因子在 20 m和 40 m尺

度下均对其时间 β多样性及其组分（周转和嵌套组

分）有重要影响（图 5）。在 20 m尺度下，土壤容重、

最大持水量和碱解氮含量与时间 β多样性呈显著正

相关，而非毛管孔隙度与其呈显著负相关（图 5A）。
最大持水量与周转组分有显著正相关，而非毛管孔

隙度和速效钾（AK）与其呈显著负相关（图 5C）。非
毛管孔隙度与嵌套组分呈显著正相关（图 5E）。在

40 m尺度下，土壤化学因子对周转组分的影响更为

突出（图 5D），而凹凸度与嵌套组分呈显著正相关

（图 5F）。

 3   讨　　论

 3.1    不同林层时间 β 多样性的尺度效应

林层对时间 β多样性、周转组分和嵌套组分均

具有显著影响，表明在灾后 14年的恢复过程中，森

林垂直结构的完整性促进了时间 β多样性的多模式

分化。这种分化既包含以物种周转为主的替换型变
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图 5    20 m和 40 m尺度下环境因素对林下层时间 β多样性及其组分的影响

Fig. 5    Effect of environmental factors to temporal β-diversity and its components in the understory layer at 20 m and 40 m scales
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化，也包含以物种嵌套为主的丰富度波动型变化，体

现了森林生态系统抵抗外界干扰、维持长期稳定性

的复杂机制。尺度对周转和嵌套组分具有显著影响，

且林层和尺度的交互作用显著影响周转组分，说明

森林群落物种更替与嵌套模式的表达具有明确的尺

度依赖性，同时反映了林层对群落动态的调控作用

随观测尺度的变化而改变。

在 20 m和 40 m尺度下，所有林层的时间 β多
样性均以物种周转组分为主导，嵌套组分的贡献较

小。这一结果表明，2008年雪灾干扰后，九连山森林

群落物种组成随时间的动态变化主要源于物种更替，

而嵌套化过程对群落组成变化的贡献则相对有限。

该发现与Wang等[37]在温带森林中的研究结论相似，

共同验证了森林群落的 β多样性构建以物种周转过

程为主导的普遍性规律。从主林层到林下层，物种

周转组分呈逐级递增趋势，而物种嵌套组分则表现

出逐级递减的特征。这一垂直格局表明，在灾后恢

复期，次林层与林下层物种更替进程更为活跃；相比

之下，主林层的嵌套化过程对群落组成变化的贡献

占比显著高于次林层与林下层。这可能归因于不同

林层物种生物学特性及其干扰响应机制的分化：主

林层由高大的乔木（h≥9 m）组成，此类树种生命周

期长、抗干扰能力强，在 14年的研究周期内被其他

物种替代的概率相对较低，因此其群落组成变化更

多表现为由物种丰富度差异驱动的嵌套化过程；而

次林层与林下层的中小树木受雪灾直接冲击更大，

且在恢复过程中，原处于林下层的树种不断向次林

层乃至主林层生长填充空间，加之该类树种多为幼

龄个体，具有更强的种间竞争与更替潜力，从而驱动

了物种周转[38]。例如，小树在资源有限的环境中，随

着时间的推移，可通过高竞争能力（如光竞争与垂直

分层）或者资源分配策略，实现物种的替代[39−40]。在

20 m尺度下，林下层的时间 β多样性显著高于次林

层和主林层，表明该尺度下林下层在 2008—2022年
的 14年演替周期内，物种组成的时间动态变化幅度

显著大于其他两个林层。这种变化可能是因为，首

先乔木（尤其是主林层）恢复周期长，群落重组速度

慢，存在“恢复滞后性”[41]；其次，林下层微生境（光

照、温湿度、土壤）异质性高，且受上层结构调控强

烈[42]，易导致不同样方在小尺度上经历差异化的演

替路径（如先锋种定殖、竞争排斥、耐阴种入侵），从

而增大了物种组成在时间维度上的分异[41]；此外，林下

小树间强烈的竞争排斥作用也可能加剧物种周转[38]。

在 40 m尺度下，主林层的物种周转组分高于

20 m尺度，而 20 m尺度下主林层和次林层的嵌套

组分显著高于 40 m尺度。这揭示了一种尺度转换

效应：在小尺度下，局部微环境的细微变化即可驱动

群落呈现嵌套式演变；而在大尺度下，宏观生态过程

（如扩散限制、环境过滤）的主导作用增强，促使群落

发生物种替换[43]。这与 Jiang等[8]在戴云山的研究发

现一致，即环境过滤在大尺度下驱动物种周转组分

上升。

 3.2    环境因素对时间 β 多样性的影响机制

就主林层而言，本研究发现，土壤化学因子是驱

动主林层时间 β多样性及其组分（周转和嵌套）在

20 m和 40 m尺度上变化的主要环境因子，而地形

因子在 40 m尺度上的影响力显著增强。这说明主

林层时间 β多样性变化更多受局部土壤异质性的驱

动，而地形因子对大尺度下群落多样性变化的影响

逐渐增强。例如，古田山样地研究显示，小尺度的群

落相似性更易受局部环境的影响，但随尺度增大，海

拔和凹凸度等地形因素对 β多样性的解释力逐渐凸

显[44]。具体而言，土壤全磷（TP）对 20 m尺度下的主

林层时间 β多样性有显著正相关。南方酸性红壤区

土壤 P极易矿化，有效性富集程度低[45]，土壤中全磷

质量分数在各土层变化复杂[46]；恢复过程中，土壤 P
动态变化与微生物群落相互作用[47]，间接调控主林

层物种更新。土壤全钾（TK）对主林层时间 β多样性

有显著负相关，钾的长期富集可导致土壤养分均质

化，抑制生态位分化；有研究发现，在高 TK区域，因

钾对氮、磷吸收的竞争抑制，导致群落内生态功能趋

于相似，周转组分下降[48]。也可能与土壤和地形交

互作用有关，有研究发现小尺度平坦区域土壤全钾

的均匀分布可能与坡向或海拔的微小变化产生协同

作用，导致局部生境过滤效应增强，从而抑制物种周

转[49]。有机碳（SOC）对 20 m尺度下主林层嵌套组分

有显著负相关，与周转组分有正相关。可能原因是

SOC分布的微异质性会通过微生物活动的差异（如

真菌与细菌比例变化）形成局部养分热点与冷点，进

而影响其嵌套组分。例如，在亚热带森林中，SOC含

量高的区域，外生菌根真菌与腐生真菌的竞争加剧，

导致不同斑块间植物可利用磷的差异扩大，促进物

种替换[50]。海拔与 40 m尺度下主林层时间 β多样

性呈显著正相关；在大尺度下，不同海拔带的群落在

雪灾后可能呈现差异化的恢复轨迹[51]，且不同海拔

带的植物的生态位存在显著分化，其生存策略的差

异会加剧各海拔带主林层时间 β多样性的变化[42]。

就次林层而言，土壤物理因子是驱动 20 m尺度

下次林层时间 β多样性及周转组分变化的主要因素，

而地形因子在 40 m尺度下取代土壤物理因子成为

影响次林层时间 β多样性及周转组分的主要因子。

在小尺度下，土壤物理因子通过水分、质地等维度，
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直接作用于次林层植物的生长、分布和竞争[52]；而在

大尺度下，地形因子通过塑造宏观环境异质性主导

群落变化[18]。具体而言，最大持水量与 20 m尺度下

次林层周转组分呈显著正相关。最大持水量反映土

壤对水分的保持能力，其受植被恢复模式调控[53]，且

其空间异质性可形成稳定的微生境梯度，促进功能

型植物的共存与替代。例如，长白山暗针叶林苔藓

（Bryophyta）枯落物层的持水量可达 4.8 mm，其季节

性的水分调节能力增强了地表微气候的稳定性，从

而减缓短期干扰（如雪灾）对种子库的异质化影响[54]。

土壤容重与 20 m尺度下次林层周转组分呈显著正

相关，而与嵌套组分呈显著负相关。高土壤容重会

降低孔隙度，导致水分和气体分布不均，形成局部干

旱或厌氧微生境[55]，促进耐旱与避旱物种的替换，加

剧群落物种更替过程[17]；而土壤容重升高引发的生

境胁迫会导致部分物种因生存阈值不达标而退出群

落，难以形成由物种丰富度差异驱动的嵌套化分布

模式。地形因子（海拔）与嵌套组分呈显著负相关。

高海拔区域地形起伏较大，微环境异质性增强，使得

物种分布更加分散，难以形成明显的嵌套格局，群落

间的物种差异更多表现为物种替换[56]。

就林下层而言，土壤物理因子在两个尺度下均

对其时间 β多样性及其组分（周转和嵌套组分）具有

重要影响。林下层多为幼年树种，土壤物理因子（如

水分、孔隙度）直接影响其生存和分布，且其与土壤

微生物群落的相互作用可间接影响林下层植物多样

性[57]，可能在不同尺度上的作用机制不同。具体而

言，非毛管孔隙度与 20 m尺度下林下层时间 β多样

性和周转组分呈显著负相关，而与嵌套组分呈显著

正相关。非毛管孔隙度与土壤水分关系密切；非毛

管孔隙度越大，其储存水分的能力越小，可能创造一

些特殊的微环境，对某些广布种具有较高的适应性，

而对环境要求更严格的物种则可能局限于特定的微

生境[58]，在此情况下可能降低物种更替，形成嵌套结

构。速效钾（AK）与物种周转组分呈显著负相关；若

速效钾含量过高或过低，可能形成特定的环境筛选

条件，使适应该钾含量的物种占据优势，减少物种间

的替代（即周转）[59]。凹凸度与 40 m尺度下嵌套组

分呈显著正相关，凹凸度可改变微环境，形成多样化

的微生境斑块[60]，不同生境差异可为具有相似生存

策略的植物提供适宜的生存空间，促使该类物种在

相应微生境中集中分布，进而增强林下层群落的嵌

套化特征。碱解氮与 20 m尺度下林下层时间 β多
样性呈显著正相关；碱解氮短期富集可提升群落生

产力，但长期过量可能引发竞争排斥，导致群落中植

物组合在时间维度上随机性更高[61]，赵蔓等[62]的研

究亦表明碱解氮显著影响灌木物种多样性，与本研

究结果一致。

 4   结　　论

本研究探讨了重大雪灾后历经 14年恢复的南

方原始常绿阔叶林主林层、次林层和林下层的时间

β多样性及其组分（周转和嵌套）的尺度效应及其影

响因素。研究结果表明，重大雪灾干扰后的九连山

原始常绿阔叶林各林层的群落物种组成变化主要源

于次林层和林下层在时间上的物种更替，而非物种

嵌套过程。土壤化学和物理因子分别对小尺度下主

林层和次林层时间 β多样性影响较大，地形因子对

大尺度下植物群落时间 β多样性的影响更显著，而

土壤物理因子对林下层时间 β多样性具有持续重要

影响。在全球气候变化背景下，极端气候事件频发，

未来南方原始常绿阔叶林在重大雪灾后的长期恢复

状况仍值得持续跟踪研究，以期为森林可持续经营

和生态系统管理提供数据支撑与实践指导。
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