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研究報告

人工林垂直結構對鳥類多樣性及功能群的影響

洪美珠1)　謝漢欽2)　葛兆年3,4)

摘 要

在全球原始森林的過度砍伐下，人工林越來越普遍並取代了天然林，以提供木材生產或其他商品

服務。目前已知人工林對生物多樣性會產生衝擊，但人工林的種植及管理方式不同，可能對生物多樣

性有不同的影響。本研究利用地面光達(terrestrial laser scanning, TLS) 在大農大富人工林內建構20條
穿越線的3維空間(3D)垂直植被結構，來評估並確立影響鳥類多樣性與鳥類功能群的主要結構特徵。本
研究呈現了透過地面光達所建構的人工林垂直植被結構，可以幫助評估其對鳥類多樣性及功能群的影

響。我們發現大農大富人工林的垂直植被結構會影響鳥類的多樣性，例如鳥種豐度以及鳥種數隨枝葉

高度多樣性而增加，鳥種數及辛農多樣性指數隨樹冠層和灌木層覆蓋度而增加。另外根據森林依賴、

覓食層、食性等功能對鳥種進行分群，發現有部分的鳥類功能群也受人工林垂直結構的影響。在樹冠

高度變異程度較大或者樹冠覆蓋度較高的地點，吸引較多高度或中度依賴森林的鳥種，對於半數的冠

層活動鳥種亦有同樣影響。大多數不太依賴森林的鳥種或是林下層鳥種，與較不鬱閉的垂直植被結構

有關，表明大農大富人工林有一些開闊環境讓這些廣泛分布的鳥種利用。本研究亦對人工林維護鳥類

生物多樣性提出建議。

關鍵詞：地面光達、樹冠層高度變異、樹冠層覆蓋度、灌木層覆蓋度、功能群。
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Research paper

Effects of the Vertical Structure of a Plantation on Bird  
Diversity and Functional Groups

Mei-Jhu Hong,1)  Han-Ching Hsieh,2)   Chao-Nien Koh3,4)

【Summary】

Primary forests around the world are being excessively deforested, and planted forests are 
becoming increasingly common, which are replacing natural forests for timber production or other 
commodity services. Plantations are known to have impacts on biodiversity. However, plantations 
planted and managed differently may have different impacts on biodiversity. This study utilized 
terrestrial laser scanning (TLS) to construct three-dimensional (3D) vertical vegetation structures 
in 20 transects in the Danongdafu plantation, to identify key vertical structural features affecting 
avian diversity and their functional traits. This study showed that TLS can help construct the verti-
cal vegetation structure of a plantation and evaluate its impacts on bird diversity and functional 
groups. We found that the vertical vegetation structure of the plantation affected the diversity of 
birds; for example, bird abundances and species richness increased with foliage height diversity 
(FHD), and bird species richness and the Shannon diversity index increased with canopy and shrub 
coverage. In addition, bird species were classified according to functions such as forest depen-
dence, foraging stratum, and diet. Distributions of some functional groups of bird species were also 
affected by the vertical structure of the plantation. Sites with greater canopy height variations or 
higher canopy coverage attracted more highly or intermediately forest-dependent bird species, and 
had the same effect on half of the canopy species. Most of the low forest-dependent or understory 
bird species were associated with less-closed vertical structures, suggesting that the Danongdafu 
plantation has some open environments which these generalists can exploit. This study also pro-
vides recommendations for maintaining bird biodiversity in plantations.
Key words:  terrestrial laser scanning (TLS), canopy height variation, canopy coverage, shrub cover-

age, functional group.
 Hong MJ, Hsieh HC, Koh CN. 2023. Effects of the vertical structure of a plantation on bird diver-

sity and functional groups. Taiwan J For Sci 38(1): 43-61.

前言

全球原始森林因為人類活動的擴張，木材

需求以及農業、畜牧業或城市等利用而被大量砍

伐，導致全球生物多樣性嚴重降低(Giam 2017)，
森林生態系已知是涵養生物的重要生態系，而且

提供許多重要的生態服務，例如碳儲存(Sun and 

Liu 2020)、氣候調節(Seidl et al. 2019)。生物多樣
性的恢復、乃至生態系統的以及生態服務系統的

回復是現今管理者的重要目標之一，人工林因應

保護森林生態系統以及兼顧經濟收益上的平衡而

產生，但人工林可能對生物多樣性及生態服務系
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統有不利影響(Stephens and Wagner 2007, Castaño-
Villa et al. 2019)。人工林結構複雜性低以及可利
用的資源少(Castaño-Villa et al. 2019)，可能只支持
天然棲地中的一部分干擾耐受性較高的動物群，

或者是廣布性的物種(Felton et al. 2016)。雖然人
工林在增加生物多樣多性上仍有爭議，但也有研

究指出，透過適當的管理來增加棲息地類型，可

能可以讓人工林維持一定生物多樣性(Onyekwelu 
and Olabiwonnu 2016)，並最大限度地減少森林
性物種的損失(Albert et al. 2021)。與草原或草
生地相比，森林性物種在人工林中更能找到合

適的棲息地，人工林或許能成為牠們的避難所

(Brockerhoff et al. 2008, Onyekwelu and Olabiwonnu 
2016)。

鳥類具有高度多樣性、有完整的分類系

統、對環境變化可快速反應(Lindell et al. 2012)，
且生活或覓食與森林結構息息相關(Ferger et al. 
2014)，並與生態系統功能密切相關，如授粉、
種子傳播和對害蟲的捕食(Medellin and Gaona 
1999, Şekercioğlu et al. 2004, Morrison and Lindell 
2012)。鳥類多樣性同時也可以用來反映其他生
物的棲息地品質(Gregory et al. 2003, Roberge and 
Angelstam 2006)，因此，鳥類可成為用來評估一
個地方生物多樣性的重要類群(Gregory et al. 2003, 
Peck et al. 2014)。

在探討鳥類選擇棲息地上，許多研究將棲地

的異質性視為重要因素，棲地異質性假說是廣泛

用來解釋動物多樣性的重要假說之一(Simonson 
et al. 2014)，空間上的異質性提供更多的不同的
生態棲位，從而使可被利用的資源多樣化而導致

更高的物種多樣性(Tews et al. 2004, Cramer and 
Willig 2005)，除了平面棲地特徵，垂直結構同樣
能增加生態棲位並促進鳥類多樣性(MacArthur and 
MacArthur 1961, Gumede et al. 2022 )。Simonson
等人(2014)回顧1960~2013年的文獻，指出最常
用來描述棲地結構並與物種多樣性建模的15種類
型中，有8種是側重植被結構的垂直維度，最常
用的垂直測量是不同高度的植被(樹木、灌木和
草本植物)覆蓋值(佔26%的研究)，枝葉高度多樣
性(佔12%)，以及平均或最大植被高度(佔8%)，

其他許多研究也表明鳥類物種組成、豐度或存在

與否，與這些景觀中的垂直結構指數(包括枝葉
高度多樣性、平均高度、灌木層或樹冠層覆蓋

度)有關(MacArthur and MacArthur 1961, Lee and 
Rotenberry 2005, Melin et al. 2018)。

植被結構的實地調查通常費時費力、且易產

生人為誤差和缺乏一致性(Godínez-Alvarez et al. 
2009, Anderson et al. 2021)，大範圍的調查更難
以達成( Anderson et al. 2021)，而近年來光達技
術(LiDAR)的發展，不僅能夠提供大範圍且精細
連續空間訊息，也提高對植被垂直維度測繪的能

力。光達以高速率發射高密度(每秒數萬或數十
萬脈衝)的雷射光脈衝，並紀錄反射回的雷射光
去計算距離並獲得點雲的空間資訊，它所獲得的

3D結構數據也越來越多地用於生態研究和棲地建
模(Goetz et al. 2007, Vierling et al. 2008)或被當作
直接測量的森林參數(如樹高或胸徑)(Rowell et al. 
2020, Yépez-Rincón et al. 2021)。許多研究也藉由
光達繪製鳥類、哺乳類或無脊椎動物的3D棲息地
(Goetz et al. 2007, Clawges et al. 2008, Lesak et al. 
2011, Li et al. 2022)，而光達衍生所得到資料也
已多方應用在探討植被結構與鳥類多樣性的關係

(Simonson et al. 2014)，惟就我們所知，其運用於
鳥類功能群的研究則相當缺乏。功能群是指在群

聚中功能相似所有物種的集合，根據物種使用作

為覓食、築巢、棲息或當做庇護所等的棲地特徵

來定義(French and Picozzi 2002)，在探討鳥類對於
植被結構特徵的需求也是相當重要(Batisteli et al. 
2018)。而地面光達(terrestrial laser scanning, TLS)
對於樹冠下層植被結構的測繪，相較空載光達

(ALS)更為理想(Campbell et al. 2018)，地面光達可
生成高分辨率(cm或mm) 3D植被圖，對微觀植被
結構能到非常精細(cm或mm)的測量(Maguire et al. 
2019, Rowell et al. 2020, Anderson et al. 2021)。在
能夠精細的量化森林下層植被結構的情況下，則

可能可以大大的提高對於野生動物棲息地的了解

(Campbell et al. 2018)。
花蓮縣光復鄉大農大富平地森林園區占地

1250公頃，人工造林已有20年歷史，森林性鳥類
亦已逐漸進入大農大富造林地(Koh et al. 2019)。
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我們利用地面光達建立精細的3D植被結構，由
其衍生垂直結構指標評估：(1)哪些人工林的垂直
植被結構對鳥類多樣性具有影響，以及(2)垂直植
被結構如何影響鳥類功能群組成與分布。從人工

林中確定垂直結構特徵在保護生物多樣性上的意

義，為人工林管理政策提供訊息與建議。

材料與方法

一、研究樣區

研究地點位於花蓮縣光復鄉花東縱谷上的大

農大富平地森林，共1250公頃，早年為台灣糖業
公司的甘蔗田，自2002年林務局與台糖合作進行
人工區塊式造林。造林地內約有30%區塊為單一
樹種種植，約70%區塊為混淆林採用帶狀栽植(由
2~5種樹種組成)(Koh et al. 2019)。主要種植的樹
種有光蠟樹(Fraxinus griffithii)、台灣櫸(Zelkova 

serrata)、台灣赤楊(Alnus formosana)、楓香
(Liquidambar formosana)、台灣欒樹(Koelreuteria 
henryi)、杜英(Elaeocarpus sylvestris)、茄
苳(Bischofia javanica )、水黃皮(Pongamia 
pinnata)、陰香(Cinnamomum burmannii) 、樟樹
(Cinnamomum camphora)等。林下常見的草本有
小毛蕨(Acuminate cyclosorus)、腎蕨(Nephrolepis 
auriculata)、淡竹葉(Lophatherum gracile)等矮
草植被，以及五節芒(Miscanthus floridulus)、姑
婆芋(Alocasia macrorrhiza)、野牡丹(Melastoma 
candidum)、月桃(Alpinia zerumbet)和杜虹花
(Callicarpa formosana)等高草或灌木。每年全區
會進行一次林下除草。

二、樣區設置、鳥類調查及功能特徵

在大農大富平地森林樣區內共設置20條100 
m長穿越線，穿越線皆垂直於造林樹種的帶狀栽

Fig. 1. Study location and sampling sites. In total, 20 Lidar transect lines were set in the 
Danongdafu plantation. Birds were surveyed at the center of each line. 
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植，若樣線在混淆林的造林區塊，穿越線會橫跨

造林樹種。每條穿越線中心點為鳥類調查樣點，

總共有20個樣點(Fig. 1)。鳥類調查在樣點停留10 
min並紀錄半徑50 m的圓圈內聽到或看到的鳥種
及數量，高空飛過不納入分析。樣點距離道路50 
m以上、河川100 m以上，樣點與樣點間至少200 
m，以降低道路、河川的影響，及樣點間的共域
效應。調查時間分別為2021年6月中，6月底，7月
中，共3次，加總3次的調查紀錄且調查皆於鳥類
繁殖結束前完成，如此可增加所有在地物種的偵

測率(Swift et al. 2017)。
不同鳥類對森林有不同程度的依賴(Seaman 

and Schulze 2010)，食物資源也直接與森林結構
相關，不同棲地結構的類型會被不同的功能群利

用(Batisteli et al. 2018)，所以本研究利用3種鳥種
功能特徵：森林依賴性、覓食活動層、食性，呈

現鳥類功能群對垂直植被結構的偏好。3種鳥種
功能特徵的分類，依據台灣鳥類誌(Severinghaus 
et al. 2012)的定義與描述，分別為：(1)森林依賴
性：高、中、低，高森林依賴性鳥種指的是棲息

於森林內，對鬱閉的森林要求高，中度森林依賴

性鳥種指居住在森林內，有時候會在森林邊緣或

疏林的區域活動，低度森林依賴性鳥種活動於較

開闊地區，對鬱閉森林棲地類型需求不高。(2)覓
食活動層：樹冠(canopy)、林下(understory)、地面
(ground)及混合(mixed)(活動於森林上中層)。(3)食
性：果食者、蟲食者、肉食者、種食者以及雜食

者。

三、地面光達(TLS)數據收集

20條穿越線之光達資料的收集，是在未落
葉的季節前及未進行地面砍草之前完成。於2020
年7月29日至30日，在白天天氣狀況良好(無下雨
且無強風)，使用LiBackpack DGC5背負式雙掃
描儀地面光達(TLS, terrestrial LiDar scanner)進行
樣區內植被結構掃描。利用背包式地面光達在平

坦的人工林內行走會相較於鬱閉且路面崎嶇的原

始林中容易，但為了使樹冠層能夠有完整3D的
掃瞄，沿著設置的100 m穿越線，仍需以Z字形
行走(寬12 m)，並以均勻速度前進，達到林帶內

較多的角度被掃瞄，盡量減少因為上層茂密植被

的遮擋導致數據的不準確性，並控制每條樣帶

約15 min時間內完成，在穿越地面較茂密草叢亦
須維持均勻速度。LiBackpack DGC5掃描時同搭
配儀器所掛載的全景照相機，錄取影片與彩色

影像。LiBackpack DGC5的雷射光光源為近紅外
光(905 mm)，雙掃描儀具有垂直180度與水平360
度的掃描視野(field of view (FOV))，每秒共可掃
描600,000點(解析度)，相對精度可達3 cm，絕對
精度可達5 cm。掃描後的資料利用GreenValley 
L i F u s e r - B P軟體進行S L A M  ( s i m u l t a n e o u s 
localization and mapping)技術解算；經由與雷射掃
描儀同步移動時，能及時同步解算出3D點雲的空
間位置，並將連續掃描點雲拼接結合，獲取穿越

帶上植被的3D空間點雲資料。
以下分述11項森林垂直結構因子(Table 1)產

製方式。首先利用Lidar360光達點雲資料處理與
分析軟體，從3D點雲自動每木分割(segmentation)
及量測，計算獲得光達樹冠層最大高度(Hmax)、
平均高度(Hmean)及高度變異(Hsd)。

枝葉高度多樣性(FHD)反映垂直結構的層次
數以及在其中的植物分布的均勻度，值越高代表

結構複雜性越大(Schneider et al. 2017)，枝葉高
度多樣性是依據MacArthur and MacArthur (1961)
提出的Shannon entropy公式: FHD =∑PilogePi去

計算，Pi代表第i層的植被覆蓋率，各層枝葉量
(植被覆蓋率)以各層回傳的光達點雲數量為值，
帶入公式(Melin et al. 2018)。FHD依垂直高度
分成7層：0~0.7, >0.7~1.5, >1.5~4, > 4~8, >8~12, 
>12~16, >16~20 m。本研究進一步將高度4 m以下
的點雲資料更細分成4層0~0.7, >0.7~1.5, >1.5~2, 
>2~4 m去計算下層枝葉高度多樣性(UHD)，以及
高度4 m以上的各層去計算樹冠層枝葉高度多樣性
(CHD)。

草本層(HerbC)、灌木層(ShrubC)、幼樹層
(TreeletC)、樹冠層(CanopyC)和林下層(UnderC)
等覆蓋度，以各層的葉面積指數(leaf area index 
(LAI))來代表(Fig. 2)，葉面積指數(LAI)為每單位
地面表面積的葉面積總和，與樹冠層覆蓋度(或鬱
閉度)有線性或曲線相關(Hsieh et al. 2017)。LAI值
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在Lidar360分析軟體中計算獲得，此軟體LAI的算
法依據Li等(2016)開發。

四、統計分析

多元回歸模型用於測試森林結構是否影響鳥

種的多樣性，利用廣義線性模型(generalized linear 
model (GLM))檢驗各個森林垂直結構因子對3種
鳥類多樣性指數(豐度、鳥種數、辛農多樣性指
數)建模的影響。各森林結構因子先進行Pearson

相關性檢定，移除高度相關因子(r > 0.7)，由於
各森林結構因子的測量單位皆不同，避免數值差

距太大，進行自然對數轉換。豐度、鳥種數、辛

農多樣性指數進行檢驗符合常態分布與殘差分析

(檢驗各殘差符合常態性、獨立性與同質性)。選
擇Gaussian distribution (normal link function)。模
型選擇(model selection)使用針對小樣本 corrected 
Akaike information criterion (AICc)值選取最佳模
型，以MuMIn套件1.46.0版本分析(Bartoń 2022)。

Table 1. Vegetation vertical profile variables derived from LiDAR in each transect (100 × 
12 m)
Variable Description

FHD
枝葉高度多樣性

Foliage height diversity 
FHD = - ∑PilogePi

Pi is the proportional abundance of LiDAR returns in the ith layer
Layers: 0~0.7, > 0.7~1.5, > 1.5~4, > 4~8, > 8~12, > 12~16, and > 16~20 m

UHD 
下層枝葉高度多樣性

Understory foliage height diversity
UHD = - ∑PilogePi

Pi is the proportional abundance of LiDAR returns in the ith layer
Layers: 0~0.7, > 0.7~1.5, > 1.5~2, and > 2~4 m 

CHD 
樹冠層枝葉高度多樣性

Canopy foliage height diversity
CHD = - ∑PilogePi 
Pi is the proportional abundance of LiDAR returns in the ith layer
Layers: > 4~8, > 8~12, > 12~16, and > 16~20 m

Hmax 
樹冠層最大高度

Maxima vegetation height (m)

Hmean
樹冠層平均高度

Average vegetation height (m)

Hsd
樹冠層高度變異

Standard deviation of tree height

HerbC
草本層覆蓋度

Herb coverage
Mean of the leaf area index (LAI) (m2/m2) between 0 and 0.7 m representing 
cover values for low herbs. (per grid-cell at 2 × 2 m)

ShrubC
灌木層覆蓋度

Shrub coverage
Mean of the LAI (m2/m2) between 0.7 and 1.5 m representing cover values for 
low shrubs or high herbs. (per grid-cell at 2 × 2 m)

TreeletC
幼樹層覆蓋度

Treelet coverage
Mean of the LAI (m2/m2) between 1.5 and 4 m representing cover values of 
treelets. (per grid-cell at 2 × 2 m)

UnderC
林下層覆蓋度

Understory coverage
Mean of the LAI (m2/m2) between 0 and 4 m representing cover values of the 
understory. (per grid-cell at 2 × 2 m)

CanopyC
樹冠層覆蓋度

Canopy coverage
Mean of the LAI (m2/m2) above 4 m representing cover values of the canopy. 
 (per grid-cell at 2 × 2 m)
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評估森林結構是否影響鳥類功能群的組成，

則利用冗餘分析(transformation-based canonical 
redundancy analysis (tb-RDA))。分析之前，先刪
除只出現過一地點的鳥種，物種矩陣以海寧格轉

換(Hellinger transformation)，以減少雙零(double-
zero)問題。11項結構因子會先進行變異數膨脹因
子（variance inflation factor (VIF)）分析，檢驗
並刪除具有多重共線性的因子(Craney and Surles 
2002)，篩選出VIF < 10的結構因子。留下的因子
進行置換檢驗(permutation test)檢驗整體效應是否
具有顯著影響。再利用前進篩選法分析(forward 
selection)，篩檢出其中顯著影響的重要因子。

以Vegan套件 2.5~7版本(Oksanen et al. 2020)以及
adespatial套件0.3~16版本(Dray et al. 2022)分析。

以上統計均在R統計軟體4.1.1版本執行(R 
Core Team 2021)。

結果

一、鳥種組成

3次調查合計鳥種共30種，1175隻次數。紀
錄到數量最多的鳥種依序為紅嘴黑鵯(Hypsipetes 
leucocephalus, 221隻次)、烏頭翁(Pycnonotus 
taivanus, 135隻次、斯氏繡眼(Zosterops simplex, 

Fig. 2. Normalized TLS point clouds from plot 1 (100 × 12-m transect) colored by 5 types of 
layers (ground, herb layer (0~0.7 m), shrub layer (0.7~1.5 m), treelet layer (1.5~4 m), and 
canopy layer (above 4 m)). The mean of the leaf area index (LAI) (m2/m2) represents the 
cover value of each layer: (A) canopy layer, (B) treelet layer, (C) shrub layer, and (D) herb 
layer (each grid-cell was 2 × 2 m). 

(A)  Canopy coverage (LAI) 

(B) Treelet coverage (LAI)

(C)  Shrub coverage (LAI)

(D)  Herb coverage (LAI)
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108隻次)。留鳥共29種，夏候鳥1種即北方中杜鵑
(Cuculus optatus)，II級保育類物種4種，III級保
育類物種1種。

二、森林垂直結構對鳥類多樣性的影響

11個結構因子中，枝葉高度多樣性(FHD)與
樹冠層枝葉高度多樣性(CHD)、樹冠層平均高度
(Hmean)、樹冠層最大高度(Hmax)、樹冠層高度
變異(Hsd)具有顯著高度相關 (r = 0.88, p < 0.05; r = 
0.91, p < 0.05; r = 0.86, p < 0.05; r = 0.79, p < 0.05, 
Table 2 )，林下層覆蓋度(UnderC)與草本層覆蓋
度(HerbC)也高度相關(r = 0.77, p < 0.05) 。因此，
留下枝葉高度多樣性(FHD)、下層枝葉高度多樣
性(UHD)、草本層覆蓋度(HerbC)、灌木層覆蓋度
(ShrubC)、幼樹層覆蓋度(TreeletC)、樹冠層覆蓋
度(CanopyC)等6個結構因子進行廣義線性模型分
析(GLM)。從最佳模型來看，影響鳥種豐度(Table 

3A)的垂直結構因子，有枝葉高度多樣性(FHD)和
下層枝葉高度多樣性(UHD)，但僅整體的枝葉高
度多樣性(FHD)具有顯著影響，鳥種豐度隨其增
加。另外，鳥種數(Table 3B)受枝葉高度多樣性
(FHD)、灌木層覆蓋度(ShrubC)及樹冠層覆蓋度
(CanopyC)等3個結構因子影響。而影響辛農多樣
性指數(Table 3C)的是幼樹層覆蓋度(TreeletC)、灌
木層覆蓋度(ShrubC)及樹冠層覆蓋度(CanopyC)。
但幼樹層覆蓋度(TreeletC)不具顯著性，灌木層覆
蓋度(ShrubC)及樹冠層覆蓋度(CanopyC)則會顯著
增加辛農多樣性指數。

三、森林垂直結構對鳥類功能群組成的影響

鳥類功能群如Table 4。高度、中度依賴森
林的鳥種皆佔超過1/3(分別為38.5及37%)，低度
依賴森林的鳥種佔24.5% (Fig. 3A)。大多數鳥
種在樹冠中覓食（68.5%），其次依序為林下

Table 3. The best model of bird abundance, species richness, and diversity in relation to the 
vegetation structure in the Danongdafu plantation

Variable Estimate SE t value p value

(A) Abundance (AICc = 155.5, wi = 0.281)

(Intercept) -95.25 43.65 -2.182 0.04*

FHD 65.14 21.01 3.1 0.007*

UHD 53.35 26.1 2.044 0.06

(B) Species richness (AICc = 92.8, wi = 0.17)

(Intercept) -5.7655 5.9878 -0.963 0.35

FHD 9.0135 4.0811 2.209 0.04*

ShrubC 3.2763 1.2081 2.712 0.02*

CanopyC 0.7629 0.3134 2.434 0.03*

(C) Shannon diversity index (AICc = -4.1, wi = 0.142)

(Intercept) 1.61016 0.16008 10.059 <0.01*

TreeletC 0.1093 0.05569 1.962 0.07

ShrubC 0.26949 0.09138 2.949 0.01*

CanopyC 0.05974 0.02353 2.539 0.02*

Parameters are defined in Table 1. SE, standard error; AICc, corrected Akaike information criterion; wi, 
Akaike weight.
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覓食(19.5%)，地面覓食(11.1%)，混合各層覓食
(0.85%) (Fig. 3B)。鳥種多數是雜食性(49.8%)，果
食者占24.1，11.8%完全依賴蟲，肉食者占11%，
取食種籽占3.3% (Fig. 3C)。

變異數膨脹因子分析，依序刪除VIF > 10且
值最高的因子，至各因子的VIF皆 < 10後，最後
留下下層枝葉高度多樣性(UHD)、樹冠層最大高
度(Hmax)、樹冠層高度變異(Hsd)、草本層覆蓋
度(HerbC)、灌木層覆蓋度(ShrubC)、幼樹層覆蓋
度(TreeletC)及樹冠層覆蓋度(CanopyC)等7項因
子放入冗餘分析模型，然後利用置換檢驗檢測，

其整體效應具有顯著性(F = 1.29, p = 0.05)。再以
前進篩選法篩選出2重要因子，分別為灌木層覆
蓋度(ShrubC) (F = 1.79, p = 0.028)以及樹冠層覆
蓋度(CanopyC) (F = 1.81, p = 0.036)。樹冠高度變
異(Hsd)也是常用來描述三維植被結構或樹冠結
構的變數之一，亦有一些文獻使用來探討棲地結

構與物種多樣性關係(Simonson et al. 2014)，且
在本研究與枝葉高度多樣性(FHD)有高度相關，
故考慮其可能具有的生態意義，而保留且納入冗

餘分析。所以最後放入模型的共有灌木層覆蓋度

(ShrubC)及樹冠層覆蓋度(CanopyC)，以及樹冠層
高度變異(Hsd)等3項因子，而這些結構因子對整
體模型效應亦具顯著性(permutation test; F = 1.48, 

p = 0.034)。冗餘分析結果前兩軸共同解釋鳥類功
能群總變異的19.4% (Fig. 4)。第1軸解釋了鳥類功
能群變異的11.55% (F = 2.36, p = 0.049)，樹冠層
結構因子包括樹冠層高度變異(Hsd)及樹冠層覆蓋

度(CanopyC)與第1軸呈現正相關，而灌木層覆蓋
度(ShrubC)與第1軸呈現負相關，因此冗餘分析第
1軸應與森林垂直結構由鬱閉到開闊的變化相關。
第2軸解釋了鳥類功能群變異的7.84%，但沒有顯
著性(F = 1.60, p = 0.21)。

鳥類功能群在樣區的分布與植被結構因

子的相關性，從鳥類對森林的依賴性來看(Fig. 
4A)，高度或中度森林依賴鳥種總共15種，與樹
冠層高度變異(Hsd)較相關的有6種，分別為斯
氏繡眼(ZS)、綠鳩(Treron sieboldii, TS)、山紅
頭(Cyanoderma ruficeps, CR)、綠畫眉(Erpornis 
zantholeuca, EZ)、黑枕藍鶲(Hypothymis azurea, 
HA)及烏頭翁(PT)，其中前5者為正相關，而後
者為負相關。與樹冠層覆蓋度(CanopyC)較相關
的有4種，分別為台灣畫眉(Garrulax taewanus, 
GT)、台灣竹雞(Bambusicola sonorivox, BS)、樹
鵲(Dendrocitta formosae, DF)及小啄木(Yungipicus 
c a n i c a p i l l u s ,  Y C )。另外 5種中，五色鳥
(Psilopogon nuchalis, PN)及朱鸝(Oriolus traillii, 
OT)與樹冠層高度變異(Hsd)等3項結構因子不
甚相關，而北方中杜鵑、小彎嘴(Pomatorhinus 
musicus, PM)及紅嘴黑鵯(HL)與灌木層覆蓋度
(ShrubC)較相關，其中前兩者為正相關，後者為
負相關。以上這些對森林依賴較高的鳥種，有2/3
較偏向冗餘分析第1軸原點的右側，代表與較鬱
閉的垂直植被結構相關。森林依賴低鳥種共有9
種，與灌木層覆蓋度(ShrubC)較相關的有大卷尾
(Dicrurus macrocercus, DM)和紅鳩(Streptopelia 

Fig. 3. Proportions of bird abundances in 3 different functional groups: (A) forest 
dependence, (B) foraging stratum, and (C) diet. 
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Fig. 4. Distribution of relative abundances 
of bird functional traits: (A) forest 
dependence, (B) foraging stratum, (C) 
diet  in relation to vegetation structure 
(CanopyC, canopy coverage; Hsd, 
standard deviation of tree height; ShrubC, 
shrub coverage).

(A)Forest dependence

(C)Diet

(B)Foraging stratum
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t r a n q u e b a r i c a ,  S T )，而番鵑 ( C e n t ro p u s 
bengalensis, CB)、棕背伯勞(Lanius schach, LS)和
褐頭鷦鶯(Prinia inornata, PI)等與樹冠層覆蓋度
(CanopyC)較相關，灰頭鷦鶯(Prinia flaviventris, 
PF)與樹冠層高度變異(Hsd)較相關，且以上4種都
是負相關，但白尾八哥(Acridotheres javanicus, 
AJ)、黑冠麻鷺(Gorsachius melanolophus, GM)和
粉紅鸚嘴(Sinosuthora webbiana, SW)對3項森林結
構因子沒有任何偏好。以上對森林依賴性低的鳥

種中有一半以上偏向冗餘分析第1軸原點的左側，
與較少鬱閉的森林相關。

從覓食層次(Fig. 4B)來看，樹冠層覓食的鳥
種總共有12種(含上中層覓食的小啄木)，與樹冠
層高度變異(Hsd)較相關的有斯氏繡眼(ZS)、綠鳩
(TS)、綠畫眉(EZ)、黑枕藍鶲(HA)及烏頭翁(PT)
等5種，但烏頭翁(PT)是負相關；與樹冠層覆蓋度
(CanopyC)較相關的為樹鵲(DF)及小啄木(YC)。
與灌木層覆蓋度(ShrubC)較相關的為北方中杜鵑
(CO)、大卷尾(DM)及紅嘴黑鵯(HL)等3種，但後
者是負相關，以上有7種分布於冗餘分析第1軸
的右側。而五色鳥(PN)及朱鸝(OT)對3項結構因
子沒有偏好。林下層覓食鳥種共有8種，其中台
灣畫眉(GT) 與山紅頭(CR)分別與樹冠層覆蓋度
(CanopyC)、樹冠層高度變異(Hsd)有正相關。番
鵑(CB)、棕背伯勞(LS)、褐頭鷦鶯(PI)與樹冠層覆
蓋度(CanopyC)，以及灰頭鷦鶯(PF)與樹冠層高度
變異(Hsd)，都是負向關係，小彎嘴(PM)與灌木層
覆蓋度(ShrubC)有正相關，以上5種皆分布於冗餘
分析第1軸左側。粉紅鸚嘴(SW)則無偏好3項結構
因子。底層覓食鳥種總共4種，紅鳩(ST)與台灣竹
雞(BS)較偏好有冠層覆蓋的環境，白尾八哥(AJ)
與黑冠麻鷺(GM)則未有特別偏好。

從食性(Fig. 4C)來看，雜食者10種，與樹冠
層覆蓋度(CanopyC)較相關的有台灣畫眉(GT)、樹
鵲(DF)及台灣竹雞(BS)，與灌木層覆蓋度(ShrubC)
較相關的有北方中杜鵑(CO)及小彎嘴(PM)，斯氏
繡眼(ZS)及烏頭翁(PT)與樹冠層高度變異(Hsd)分
別有正、負向關係，以上這些鳥種各有偏好或不

偏好較鬱閉的森林結構，似乎沒有明顯趨勢。至

於朱鸝(OT)、白尾八哥(AJ)及粉紅鸚嘴(SW)對3項

結構因子並無特別偏好。蟲食者6種中，黑枕藍鶲
(HA)、綠畫眉(EZ)、山紅頭(CR)、小啄木(YC)及
灰頭鷦鶯(PF)皆和樹冠層高度變異(Hsd)較相關，
但只有灰頭鷦鶯是負向關係，褐頭鷦鶯(PI)則與
樹冠層覆蓋度(CanopyC)有負相關；以上有4種偏
好較鬱閉的森林結構。肉食者4種中番鵑(CB)及
棕背伯勞(LS)與樹冠層覆蓋度(CanopyC)有負向相
關性，大卷尾(DM)與灌木層覆蓋度(ShrubC)較相
關，這些鳥種都較偏好不鬱閉的森林結構，另外

一種黑冠麻鷺(GM)則沒有偏好。果食者3種中綠
鳩(TS)與樹冠層高度變異(Hsd)較相關，紅嘴黑鵯
(HL)與灌木層覆蓋度(ShrubC)有負向關係，兩鳥
種皆顯示偏好較鬱閉的森林結構，另一種五色鳥

(PN)則無偏好。

討論

我們藉由TLS量化的精細植被結構，建立大
農大富人工林森林結構3D的視角以及特徵化的森
林垂直結構(包含精細的森林下層特徵)。我們的
研究顯示，大農大富人工林的鳥類多樣性以及功

能群各受到不同垂直植被結構的影響。

一、鳥類多樣性與植被結構

大農大富人工林內的鳥類豐度和鳥種數顯著

受到整體枝葉高度多樣性(FHD)的影響。FHD值
表示樹木層數以及植被分布均勻度，FHD值越高
代表著多層植被結構的複雜性越高，當植被複雜

性越高時，可產生較多生態棲位，去支持更多物

種(MacArthur and MacArthur 1961, Clawges et al. 
2008)，一些研究也指出了FHD與鳥類的物種多樣
性具正相關(MacArthur and MacArthur 1961, Ding 
et al. 2008, Lesak et al. 2011)。在鳥種豐度方面，
其他研究也看到豐度受FHD的影響，例如在墨西
哥果園的人工景觀內枝葉高度多樣性(FHD)與家
朱雀House Finch (Haemorhous mexicanus)、棕喉
鵖鵐Canyon Towhee (Melozone fusca)等鳥種的數
量是呈現正相關的(Mellink et al. 2017)。樹木越高
越能造就枝葉高度多樣性(FHD)，經營管理者在
種植的樹種時可以考慮生長速度快的樹種，或者
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在人工林撫育的後期能夠保留部分較高大樹木，

亦或者利用不同樹種的種植方式，造就的樹冠層

高度變異也能夠貢獻枝葉高度多樣性。

我們也發現常用來測量垂直結構的兩個指

數，樹冠層覆蓋度(CanopyC)和灌木層覆蓋度
(ShrubC)也顯著影響鳥種數和辛農多樣性指數。
對於日常活動於樹冠層的鳥類來說，較鬱閉的樹

冠能夠提供築巢、食物來源以及躲避捕食者等安

全的環境(Shimazaki et al. 2017, Bai et al. 2021)。
Bai等人(2021)在美國佛羅里達州的研究指出樹
冠覆蓋對於鳥類返回原被捕捉處的速度有正向影

響，當樹冠覆蓋率較高時，鳥類在地景中返回的

速度可以更快，較低的樹冠覆蓋率雖然不會降低

返回的成功率，但返回時間卻較久且路徑較曲

折，如此可能增加了被捕食的風險。另外，其他

研究顯示在樹冠築巢鳥類也會選擇較高且樹葉越

密集的位置築巢，越大的樹冠層覆蓋度，能提供

相對的隱密度也越高，巢位可以因此更好地隱藏

起來(Alonso et al. 1991)。同樣地，林下發達的灌
木層也能提供林下物種的庇護、食物來源以及巢

位(Sweeney et al. 2010)。較鬱閉的灌木層能提供
遮蔽，同時也有較高的無脊椎動物數量，能夠

支持在灌木層活動覓食的食蟲鳥種(Ruttan et al. 
2016)。許多研究也發現有發達的林下層的人工林
相較於林下簡單的人工林，會有較多的物種和個

體數，林下植被的存在是常被用來預測人工林內

物種多樣性的重要因子(Nájera and Simonetti 2010, 
Ramírez and Simonetti 2011)。而且，林下的鳥種
多數遷移能力不佳，以小彎嘴(PM)為例，牠的翅
膀圓短，通常只會做短距離飛行，且多半在灌叢

間以跳躍方式前進(Severinghaus et al. 2012)，這些
林下植被的存在與維持便成了這些林下鳥種賴以

生存的關鍵因子(Dagan and Izhaki 2019)。在大農
大富人工林的管理上通常為了美觀或方便經營，

會定期清除林下植被，但若允許林下結構的存

在，將有助於鳥種數和豐度的維持。

二、鳥類功能群與植被結構

我們的研究顯示森林結構在某些程度上會

影響森林依賴性、食性和覓食層等鳥類功能群的

組成。儘管本研究探討的結構因子對鳥類功能群

的解釋力僅有19.4%，但整體模型效應具有顯著
性，對於解讀不同功能群鳥種的偏好趨勢尚有幫

助。在大農大富人工林內，在樹冠高度變異較大

或者樹冠覆蓋度較高的地點，吸引60% (9/15)較依
賴森林的鳥種。當樹冠層高度變異(Hsd)越大，表
示上層的垂直結構越複雜、垂直涵蓋面越廣，可

能可以對這些專一性的鳥種提供越多的覓食及活

動棲位(Shimazaki et al. 2017, Bai et al. 2021）；樹
冠層覆蓋度(CanopyC)越高，則可以提供更隱蔽的
築巢位置以及更多的果實及昆蟲等食物，因此樹

冠層結構越複雜、覆蓋越多，可能有利這些較依

賴森林活動的鳥類。

活動於樹冠層的鳥種，亦有一半(6/12)偏好樹
冠結構複雜亦即樹冠層高度變異(Hsd)較大或者樹
冠層覆蓋度(CanopyC)較高的環境，然而部分結果
不盡然如此，例如典型的樹冠層鳥種五色鳥(PN)
經常出現在有較大且較連續的樹冠上，但在本研

究中未顯示對樹冠層覆蓋度或高度變異的偏好，

這項結果不符預期。我們猜測目前大農大富人工

林的樹冠層覆蓋度或高度變異可能尚未到達五色

鳥偏好的程度，離五色鳥原生的次生林應該還有

一些差距 (Koh et al. 2019)。不過整體而言，大部
分較依賴森林或者在樹冠層活動的鳥種，對於樹

冠層結構包括樹冠層高度變異(Hsd)或樹冠層覆蓋
度(CanopyC)有其相依性。

對森林依賴性較低的鳥種，在本研究中有

55.6% (5/9)偏向在樹冠較稀疏或單純的環境活
動，這些鳥種出現在大農大富人工林，表示林

內仍有較開闊、垂直結構較單純的區塊，造就

容納這些對棲地需求較寬鬆鳥種生存的空間，但

這可能讓森林專一性鳥種的生存空間變少，建議

未來應盡量維護專一性鳥種偏好的鬱閉樹冠及複

雜垂直結構的森林。活動於森林下層的鳥種中，

有62.5% (5/8)未偏好冠層鬱閉的森林結構，例如
番鵑(CB)等都是經常在較開闊環境活動的鳥種，
那些需要茂密林下層的鳥種較少出現，這意味著

大農大富人工林的林下層仍然相當稀疏。人工林

若有發育良好的林下層，應能提供類似次生林

的多樣化結構，可以吸引更多鳥類(Barlow et al. 
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2007)。不過大農大富人工林一直維持經常性的林
下除草作業，林下很難生長大量的灌木、木本植

物，讓下層、底層的鳥類功能群難以建立。建議

未來就除草作業檢驗其對鳥類群聚的影響，可以

確實驗證上述假說。

不同鳥種維持著生態系統功能的運轉，例

如食蟲性鳥類可控制植食性昆蟲的數量，避免葉

子被過度啃食造成損傷而影響生長(Marquis and 
Whelan 1994)，又或者是食果性鳥種能協助果實
或種子的傳播，可促進森林生物群落動態轉替與

林相更新(Bovo et al. 2018)，而且在各資源有效
利用與生態棲位有專一性鳥種，亦能夠提高對外

來生物入侵的抵抗力(Melo et al. 2020)。不論是棲
地或食性等專一性鳥類，若缺失了部分功能群組

成，則可能影響到生態系統過程(Şekercioğlu et al. 
2004, Schleuning et al. 2011)。

本研究結果反映了大農大富人工林有複雜

植被結構的棲地，能夠進一步聚集食性、覓食層

等多種功能特徵的鳥種，但也有開闊的區塊容納

非專一性的鳥種。可能是因為大農大富人工林屬

於森林發展初期，樹冠層不若成熟森林鬱閉，並

且林下植被發育不好，所以可看到低度和高度依

賴森林鳥種同時存在林內，以及不同專一性鳥種

跟廣布性鳥種利用各個生態棲位。針對專一性鳥

種，建議部分大農大富人工林在垂直結構上進一

步營造植被結構的複雜度，增加樹冠覆蓋度或混

植原生種增加樹冠高度變化的種植方式，或者保

留林下灌木叢增加其覆蓋度等，可增加人工林的

鳥類多樣性，促進生態系統的功能，提高生態系

統的服務價值。

結論

我們運用地面光達技術建立大農大富人工林

的精細植被結構特徵，對於評估其垂直植被結構

對鳥類多樣性及功能群的影響甚有幫助。

大農大富人工林的植被垂直結構對3項鳥類
多樣性指數具有影響。枝葉高度多樣性(FHD)越
高，代表植被垂直結構越複雜，鳥種豐度及鳥種

數越多。鳥種數及辛農多樣性指數也隨樹冠層和

灌木層覆蓋度而增加。

植被垂直結構影響到不同的鳥類功能群，

其中以對森林依賴性較高的鳥種或是在樹冠層

活動的鳥種有比較明顯的趨勢：樹冠層覆蓋度

(CanopyC)或樹冠層高度變異(Hsd)吸引多數的森
林依賴鳥種，對於半數的樹冠層活動鳥種也同樣

具有影響。

大多數不太依賴森林的鳥種或是林下層鳥

種，與較不鬱閉的棲地有關，建議提高大農大富

人工林的垂直結構複雜度，維護專一性鳥種的棲

地。
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