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喀斯特退化天坑不同坡向植物群落系统发育与功能性
状结构

税 　 伟１ꎬ２ꎬ∗ꎬ 冯 　 洁１ꎬ２ꎬ 李 　 慧１ꎬ２ꎬ 江 　 聪３ꎬ 孙 　 祥１ꎬ２ꎬ 刘 橼 锰１ꎬ２ꎬ 张 永 永１ꎬ２ꎬ
孙晓瑞１ꎬ２

１ 福州大学环境与安全工程学院ꎬ 福州　 ３５０１１６

２ 福州大学空间数据挖掘与信息共享教育部重点实验室ꎬ 福州　 ３５０１１６

３ 北京大学城市与环境学院ꎬ 北京　 １００８７１

摘要:喀斯特退化天坑地下森林主要分布在不同坡向的倒石坡上ꎬ探究环境过滤、竞争排斥和随机过程在天坑地下森林群落构

建中的作用ꎬ有助于揭示天坑物种避难所价值ꎬ为天坑植物多样性的保护及坑外地表生态恢复提供科学的参考ꎮ 以云南沾益深

陷塘退化天坑为例ꎬ综合运用功能性状生态学和系统发育方法ꎬ研究不同坡向植物群落的土壤环境特征、功能性状变异、系统发

育信号及系统发育多样性ꎮ 研究表明:(１) 不同坡向土壤环境差异较大ꎬ相对于南坡和北坡而言ꎬ东坡的土壤环境变异程度最

大ꎮ (２) 各坡向具有不同的优势种群ꎬ其中壳斗科植物种群多度较大ꎬ在北坡和东坡的黄背栎(Ｑｕｅｒｃｕｓ ｐａｎｎｏｓａ)种群数量较

大ꎬ在南坡则是青冈(Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｇｌａｕｃａ)多度最大ꎮ 各优势物种功能性状在不同坡向存在差异ꎬ整体上变异程度中等ꎬ但南

坡优势物种变异程度最大ꎮ (３) 叶宽、长宽比、叶厚度、比叶面积具有较强且显著的系统发育信号(Ｋ>１ꎬＰ<０.０５)ꎬ性状进化过

程中受遗传因素影响较大ꎻ而叶长、叶面积、叶干重、叶干物质含量、最大树高系统发育信号弱(Ｋ<１)ꎬ性状进化过程中受生境因

素影响较大ꎮ (４) 各坡向植物群落构建过程由生态位理论的环境过滤和竞争排斥作用主导ꎬ坡向从北坡—东坡—南坡的转变

过程中ꎬ植物群落构建中环境过滤作用逐渐减小ꎬ竞争排斥作用逐渐增大ꎮ 北坡可能较长时间内都是以旱生型植物为主要建群

种ꎬ而南坡则可能最终演替成亚热带湿润气候型的顶极群落ꎮ
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ｓｌｏｐｅ ｍａｙ ｅｖｅｎｔｕａｌｌｙ ｓｕｃｃｅｅｄ ｔｏ ａ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｈｕｍｉｄ ｃｌｉｍａｔｉｃ ｔｏｐ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｉｎ ｔｈｅ ｆｕｔｕｒｅ.

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ: ｔｉａｎｋｅｎｇꎻ ｐｈｙｌｏｇｅｎｙꎻ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓꎻ ｓｌｏｐｅ ａｓｐｅｃｔｓ

喀斯特天坑是一种具有垂直峭壁的圈闭化“负地形”ꎬ坑内形成异于地表的局域小生境ꎬ为某些植物的生

长繁殖提供了“避难所”ꎬ坑内形成的独特地下森林ꎬ是一座天然的物种保护库[１—２]ꎮ 由于天坑不同区域受垂

直峭壁影响的程度不同ꎬ内部局域环境差异大ꎬ植物群落分异明显ꎮ 在原生天坑坑壁梯度上存在明显的生态

交错带[３]ꎬ在退化天坑底部的草地群落呈圈层分布ꎬ群落物种丰富度和多样性呈“逆洼地效应” [４]ꎬ其倒石坡

乔灌植物物种多样性高于坑外[５]ꎬ不同坡向植物群落类型分异明显ꎬ阳坡以壳斗科等耐旱型植物群落为主要

建群种ꎬ而阴坡随着演替的进行ꎬ壳斗科等耐旱型植物优势逐渐减弱[６]ꎮ 目前天坑植物群落的研究多集中在

物种多样性特征、植物群落的空间特征、不同环境梯度下植物功能性状特征等ꎬ而结合系统发育和功能性状研

究天坑植物群落构建的则鲜有ꎮ
群落构建机制受多种条件影响[７]ꎬ不同群落受地方生物因素和非生物因素影响ꎬ导致群落类型和演替速

度的不同ꎬ其系统发育结构也发生改变[８]ꎮ 新几内亚低地雨林的次生林系统发育结构聚集ꎬ原始林系统发育

结构发散ꎬ表明随着演替的进行群落构建的主导因素由生境过滤转向生物间的相互作用[９]ꎬ然而哥斯达黎加

东北部演替早期的热带低地潮湿雨林群落的系统发育结构发散ꎬ竞争排斥影响较大[１０]ꎮ 可见群落的系统发

育结构受研究区域的环境因素影响而不同ꎮ 植物群落构建在小尺度上的研究ꎬ地形和土壤因子是非常重要的

影响因素ꎬ坡向是小尺度研究中的一个典型梯度ꎬ对植物群落构建有重要意义[１１—１２]ꎮ 不同坡向其光照强度、
土壤温湿度、土壤营养物质含量差异大[１３—１４]ꎬ会影响植物群落的物种组成、物种多样性、功能性状多样性

等[１５]ꎬ导致其群落构建机制可能会发生变化ꎮ 随着 Ｂｌｏｍｂｅｒｇ 等[１６] 提出系统发育信号检验的发展ꎬ系统发育

在群落构建中的研究日渐增多ꎮ 系统发育的方法可以很好地构建微域的物种库ꎬ揭示某地区的物种进化历

史、过去物种的生态位进化以及当代物种的共存机制[１７]ꎮ 在天坑圈闭化生境中ꎬ发育了多个坡向的倒石坡ꎬ
具有独特生境的天坑内部又形成了异质性的坡向小生境ꎬ因此对坡向植物多样性维持机制的研究ꎬ探讨环境

作用和生物作用对不同坡向植物群落构建的影响ꎬ有助于揭示天坑生物多样性保护库价值ꎬ为喀斯特地区植

１５０８　 １９ 期 　 　 　 税伟　 等:喀斯特退化天坑不同坡向植物群落系统发育与功能性状结构 　
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被恢复提供依据ꎮ
功能性状是植物与环境之间长期相互影响的结果[６]ꎬ能够指示环境变化ꎬ反映植物生态策略ꎬ对揭示植

物群落构建机制有重要作用[１８—１９]ꎬ本文以云南沾益深陷塘天坑为例ꎬ结合植物功能性状和系统发育的方法研

究植物群落构建ꎬ分析天坑坡向植物群落的功能性状是否具有显著的系统发育信号ꎬ通过不同坡向的植物群

落系统发育结构和功能性状结构ꎬ量化环境过滤、竞争排斥和随机过程在天坑坡向植物群落构建中的作用ꎬ为
天坑植物多样性的保护提供科学的参考ꎮ

１　 材料和方法

图 １　 天坑区位图及样方布设示意图

Ｆｉｇ.１　 Ｌｏｃａｔｉｏｎ ｍａｐ ｏｆ Ｔｉａｎｋｅｎｇ ａｎｄ ｓｃｈｅｍａｔｉｃ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｐｌｏｔ ｌａｙｏｕｔ

Ｎ: 北 Ｎｏｒｔｈꎻ Ｅ: 东 Ｅａｓｔꎻ ＳＳＥ: 东南偏南 ｓｏｕｔｈ￣ｓｏｕｔｈｅａｓｔ.ꎻ Ｓ: 南 Ｓｏｕｔｈꎻ ＷＳ: 西南 ｓｏｕｔｈｗｅｓｔꎻ Ⅰ: 天坑上部边界 Ｕｐｐｅｒ ｂｏｕｎｄａｒｙ ｏｆ ｔｉａｎｋｅｎｇꎻ

Ⅱ: 坑坡下部边界 Ｌｏｗｅｒ ｂｏｕｎｄａｒｙ ｏｆ ｔｉａｎｋｅｎｇ ｓｌｏｐｅꎻ Ⅲ: 天坑乔木样方 Ａｒｂｏｒ ｑｕａｄｒａｔ ｉｎ ｔｉａｎｋｅｎｇ

１.１　 区域概况和样方设置

沾益天坑群位于云南省曲靖市(图 １)ꎬ地理坐标在 ２５°３５′—２５°５７′Ｎꎬ １０３°２９′—１０３°３９′Ｅ 之间ꎬ其中包含

原生天坑和退化天坑ꎬ具有丰富的物种多样性[２０]ꎮ 该地区属于亚热带高原季风气候ꎬ昼夜温差较大ꎬ年均温

在 １３.８—１４℃ꎬ太阳辐射能年总量为 ５１８.２ ｋＪ / ｃｍ２ꎬ天坑群内土壤主要有红壤、黄棕壤、紫色土及石灰土等ꎮ
经过对云南喀斯特天坑群的调查ꎬ本研究以典型的中度退化天坑———深陷塘天坑为研究对象ꎮ 深陷塘坑底海

２５０８ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　
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拔 ２０２８—２０３１ ｍꎬ坑口长径 ４２１.９ ｍꎬ短径 ３４８.７ ｍꎬ坑深 １４８.７ ｍ[５]ꎮ 西侧为垂直峭壁ꎬ北侧为陡峭退化坑壁ꎬ
是天坑的入口ꎬ植被以稀疏耐旱的灌木为主ꎻ东侧上部为垂直峭壁ꎬ下部为倒石坡ꎬ倒石坡上分布着乔灌相间

的植被ꎻ南侧是坑内最大的倒石坡ꎬ植被以乔木为主ꎮ 南侧倒石坡是坑内阴坡ꎬ生境条件较好ꎬ东坡次之ꎬ北坡

作为阳坡ꎬ生境条件最差ꎮ 根据坑内坡长和植物生长分布的实际情况ꎬ在南侧、西南侧、南南东侧、东侧和北侧

共布设 １３ 个 ２０ ｍ×２０ ｍ 的乔木样方ꎬ在每个乔木样方内按照“梅花型”设置 ５ 个 ５ ｍ×５ ｍ 的灌木样方ꎬ共计

６５ 个灌木样方ꎬ分别调查记录每个样方内植物的物种名、株高、胸径、多度ꎬ利用 ＧＰＳ 记录经纬度和海拔数据ꎮ
物种多样性对植物群落有重要影响[２１]ꎬ通过计算分析可得不同坡向植物群落 α 多样性ꎬ其中 Ｍａｒｇａｌｅｆ 丰富度

为南坡>东坡>北坡ꎬ且差异显著ꎬ而不同坡向植物群落的物种多样性和均匀度差异不显著ꎮ
１.２　 功能性状的采集和测定

根据全球植物功能性状标准化测量手册[２２]ꎬ在样方内使用高枝剪采摘每个物种不同植株不同方向的长

势良好的 ３—５ 片叶子ꎮ 使用精度为 ０.０２ ｍｍ 的电子数显卡尺测叶子主脉一侧 ０.２５ ｃｍ 处ꎬ记录三组数据求

平均值ꎻ使用叶面积仪记录每一片叶子的叶长(ＬＬ)、叶宽(ＬＷ)、长宽比(ＬＷＲ)和叶面积(ＬＡ)ꎻ鲜叶采用精

度为 ０.００１ ｇ 电子天平称量鲜重ꎬ叶片带回实验室后放入设置为 ８０℃的烘干箱 ４８ 小时至恒重ꎬ然后称量其干

重ꎮ 比叶面积(ＳＬＡ)为叶面积与叶干重的比值ꎻ叶干物质含量(ＬＤＭＣ)为叶干重与叶鲜重的比值ꎮ
１.３　 土壤因子的测定

土壤理化性质指标依托于福建省农科院土壤肥料研究所测定ꎮ 土壤含水量(ＳＷＣꎬ ％)采用烘干法ꎬ用环

刀采集深度为 ０—２０ ｃｍ 土壤样品ꎬ称量其湿重 Ｍꎬ在温度设置为 １０５℃的烘箱中 ６—８ ｈꎬ烘干至恒重 Ｍｓꎬ计算

土壤含水量 ＳＷＣ＝(Ｍ－Ｍｓ) / Ｍꎻ用土壤酸度计测定 ｐＨꎬ用重铬钾氧化法测定土壤有机质(ＳＯＭ)ꎬ碱解扩散法

测定土壤碱解氮(ＡＮ)ꎬ土壤全氮(Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎꎬ ＴＮ)的测定采用半微量开氏法ꎬ用钼锑抗比色法测定全磷

(ＴＰ)和有效磷(ＡＰ)ꎬ用火焰光度计法测定全钾(ＴＫ)和速效钾(ＡＫ)ꎮ
１.４　 功能性状的系统发育信号检测

本文根据 Ｂｌｏｍｂｅｒｇ 等[１６]提出的 Ｋ 值检验法分析系统发育信号ꎮ Ｋ ＝ １ 定义为 Ｂｒｏｗｎｉａｎ ｍｏｔｉｏｎ 的进化模

型ꎻＫ>１ꎬ表明功能性状具有比 Ｂｒｏｗｎｉａｎ ｍｏｔｉｏｎ 模型进化更强的系统发育信号ꎻ反之ꎬＫ<１ꎬ表明功能性状的系

统发育信号较弱ꎮ 通过实际 Ｋ 值与零模型的比较ꎬ进而判断功能性状系统发育信号的显著性ꎮ 当系统发育

树分支末端物种随机置换 ９９９ 次生成的零模型 Ｋ 值小于实际 Ｋ 值(Ｐ<０.０５)ꎬ功能性状具有显著的系统发育

信号ꎬ否则说明系统发育信号不显著[１５]ꎮ
１.５　 群落系统发育和功能性状结构

系统发育树的构建是采用物种的科属信息经过 Ｒ 语言的“ｐｌａｎｔｌｉｓｔ”程序包处理ꎬ输入网页版 ｐｈｙｌｏｍａｔｉｃ
软件中ꎬ得到物种的系统发育的拓扑结构ꎬ该结构是以被子植物分类系统Ⅲ(ＡＰＧⅢꎬ Ａｎｇｉｏｓｐｅｒｍ Ｐｈｙｌｏｇｅｎｙ
Ｇｒｕｐ Ⅲ)为基础构建ꎮ 然后经过 ｐｈｙｌｏｃｏｍ 软件的 ＢＬＡＤＪ 算法ꎬ结合分子及化石定年数据拟合系统发育拓扑

结构的分支结构ꎬ采用 Ｒ 语言“ｐｉｃａｎｔｅ”程序包计算得到系统发育树ꎮ 本文研究中的净亲缘关系指数(Ｎｅｔ
ｒｅｌａｔｅｄｎｅｓｓ ｉｎｄｅｘꎬ ＮＲＩ)是群落中所有物种的平均系统发育距离(Ｍｅａｎ ｐａｉｒｗｉｓｅ ｄｉｓｔａｎｃｅꎬ ＭＰＤ)的标准效应值ꎬ
最近亲缘关系指数(Ｎｅａｒｅｓｔ ｔａｘｏｎ ｉｎｄｅｘꎬ ＮＴＩ)是平均最近相邻谱系距离(Ｍｅａｎ ｎｅａｒｅｓｔ ｔａｘｏｎ ｄｉｓｔａｎｃｅꎬ ＭＮＴＤ)
的标准效应值ꎮ 根据调查样方群落得到实际的 ＭＰＤ 或 ＭＮＴＤꎬ把物种随机置换 ９９９ 次构建零模型ꎬ得到随机

状态下的 ＭＰＤ 或 ＭＮＴＤꎬ经过标准化得到 ＮＲＩ 或 ＮＴＩ[２３—２４]ꎮ
采用平均配对性状距离(Ｍｅａｎ ｐａｉｒｗｉｓｅ ｔｒａｉｔ ｄｉｓｔａｎｃｅꎬ ｔｒａｉｔＭＰＤ)和平均最近相邻性状距离(Ｍｅａｎ ｎｅａｒｅｓｔ

ｔａｘｏｎ ｔｒａｉｔ ｄｉｓｔａｎｃｅꎬ ｔｒａｉｔＭＮＴＤ)计算功能性状结构ꎮ ＴｒａｉｔＳＥＳＭＰＤ(Ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｍｅａｎ ｐａｉｒｗｉｓｅ ｔｒａｉｔ ｄｉｓｔａｎｃｅ)和
ｔｒａｉｔＳＥＳＭＮＴ(Ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｍｅａｎ ｎｅａｒｅｓｔ ｔａｘｏｎ ｔｒａｉｔ ｄｉｓｔａｎｃｅ)是基于功能性状聚类树计算求得ꎮ

系统发育指数(ＮＲＩ 和 ＮＴＩ)和功能性状结构指数( ｔｒａｉｔＳＥＳＭＰＤ 和 ｔｒａｉｔＳＥＳＭＮＴＤ)等于 ０ 时ꎬ表示谱系结

构和功能性状结构自由扩散ꎻ指数大于 ０ 时ꎬ表示谱系结构和功能性状结构聚集ꎻ指数小于 ０ 时ꎬ表示谱系结

构和功能性状结构发散ꎮ
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ＮＲＩ＝ －１×
(ＭＰＤｏｂｓ－ｍｅａｎ(ＭＰＤｒａｎｄ))

ｓｄ(ＭＰＤｒａｎｄ)

ＮＴＩ＝ －１×
(ＭＮＴＤｏｂｓ－ｍｅａｎ(ＭＮＴＤｒａｎｄ))

ｓｄ(ＭＮＴＤｒａｎｄ)

ｔｒａｉｔＳＥＳＭＰＤ＝－１×
(ｔｒａｉｔＭＰＤｏｂｓ－ｍｅａｎ(ｔｒａｉｔＭＰＤｒａｎｄ))

ｓｄ(ｔｒａｉｔＭＰＤｒａｎｄ)

ｔｒａｉｔＳＥＳＭＮＴＤ＝－１×
(ｔｒａｉｔＭＮＴＤｏｂｓ－ｍｅａｎ(ｔｒａｉｔＭＮＴＤｒａｎｄ))

ｓｄ(ｔｒａｉｔＭＮＴＤｒａｎｄ)
式中ꎬＭＰＤｏｂｓ、ＭＮＴＤｏｂｓ、ｔｒａｉｔＭＰＤｏｂｓ、ｔｒａｉｔＭＮＴＤｏｂｓ是实际观测值ꎻＭＰＤｒａｎｄ、ＭＮＴＤｒａｎｄ、ｔｒａｉｔＭＰＤｒａｎｄ、ｔｒａｉｔＭＮＴＤｒａｎｄ是

零模型下随机零群落 ＭＰＤ、 ＭＮＴＤ、 ｔｒａｉｔＭＰＤ、 ｔｒａｉｔＭＮＴＤ 的值ꎻ ｍｅａｎ ( ＭＰＤｒａｎｄ )、 ｍｅａｎ ( ＭＮＴＤｒａｎｄ )、 ｍｅａｎ
(ｔｒａｉｔＭＰＤｒａｎｄ)、 ｍｅａｎ ( ｔｒａｉｔＭＮＴＤｒａｎｄ ) 是 通 过 零 模 型 计 算 的 平 均 值ꎻ ｓｄ ( ＭＰＤｒａｎｄ )、 ｓｄ ( ＭＮＴＤｒａｎｄ )、 ｓｄ
(ｔｒａｉｔＭＰＤｒａｎｄ)、ｓｄ(ｔｒａｉｔＭＮＴＤｒａｎｄ)是零模型下随机零群落的各指数的标准差ꎮ
１.６　 数据处理

植物功能性状的种内变异是物种性状的标准差与平均值的比值ꎮ 重要值是用综合性数量指标来反映植

物物种在群落中的相对重要性[２５]ꎬ本文以重要值的大小作为群落主要优势物种的测度指标[２６—２７]ꎮ 乔木层重

要值＝(相对密度＋相对频度＋相对显著度) / ３ꎬ灌木层重要值 ＝ (相对密度＋相对频度＋相对显著度) / ３ꎮ 根据

单因素方差分析判断不同坡向的系统发育指数、功能性状结构指数的显著性差异ꎮ 数据整理和多样性指数计

算在 Ｅｘｃｅｌ ２０１６ 中进行ꎬ系统发育和功能性状结构指数的计算在 Ｒ ４.０.２ 中实现ꎬ相关制图均在 Ｒ ４.０.２ 和

Ｏｒｉｇｉｎ ２０１８ 中绘制ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 不同坡向土壤环境差异

深陷塘天坑的土壤有机质、有效磷和土壤含水量从北坡到南坡逐渐增大ꎬ土壤 ｐＨ 从北坡到南坡逐渐减

小ꎮ 全氮含量在北坡(２.０３ ｇ / ｋｇ)最低ꎬ而东坡和南坡差异不大ꎻ土壤碱解氮含量东坡(１８５.２ ｍｇ / ｋｇ)最高ꎬ北
坡(１０５.３ ｍｇ / ｋｇ)最低ꎻ土壤全磷在北坡含量(０.６７ ｇ / ｋｇ)最高ꎬ东坡和南坡相差不大ꎻ土壤全钾在南坡含量

(１４.３３ ｇ / ｋｇ)最高ꎬ东坡含量(５.１０ ｇ / ｋｇ)最低ꎻ土壤速效钾在北坡含量(１３９.５０ ｍｇ / ｋｇ)最高ꎬ东坡含量(８７.９３
ｍｇ / ｋｇ)最低(表 １)ꎮ 从北坡—东坡—南坡ꎬ土壤含水量及土壤营养物质含量有逐渐增大的趋势ꎬ东坡土壤含

水量和土壤营养物质介于北坡和南坡之间ꎬ且变异系数较大ꎬ可能是因为东坡处于阴坡和阳坡的交界处ꎬ造成

不同坡位样方的土壤环境差异较大ꎮ

表 １　 深陷塘不同坡向土壤环境因子

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｏｉｌ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｌｏｐｅｓ ａｓｐｅｃｔｓ ｏｆ Ｓｈｅｎｘｉａｎｔａｎｇ

坡向
Ｓｌｏｐｅ
ａｓｐｅｃｔ

项目
Ｉｔｅｍ

土壤含水量
ＳＷＣ / ％

土壤
ｐＨ

土壤有机质
ＳＯＭ /
(ｇ / ｋｇ)

全氮
ＴＮ /

(ｇ / ｋｇ)

全磷
ＴＰ /

(ｇ / ｋｇ)

全钾
ＴＫ /

(ｇ / ｋｇ)

碱解氮
ＡＮ /

(ｍｇ / ｋｇ)

有效磷
ＡＰ /

(ｍｇ / ｋｇ)

速效钾
ＡＫ /

(ｍｇ / ｋｇ)

北坡 均值 ３１.６３ ７.４９ ５５.３０ ２.０３ ０.６７ １１.７５ １０５.３ ４.７５ １３９.５０
Ｎｏｒｔｈ ｓｌｏｐｅ 变异系数 / ％ ４４.７４ ２.１７ ６９.３０ ５５.５２ １９.４５ ４８.７５ ２５.６５ ４.４７ ２８.８９
东坡 均值 ３９.５０ ７.１６ ６４.４０ ２.６６ ０.５０ ５.１０ １８５.２０ ５.１４ ８７.９３
Ｅａｓｔ ｓｌｏｐｅ 变异系数 / ％ ２３.５７ １９.２１ ９８.８１ ９４.４９ ２１.９９ ３０.５０ ７１.２２ ８６.６１ ７８.８３
南坡 均值 ４２.０６ ６.５５ ６８.８０ ２.６５ ０.５５ １４.３３ １６４.６７ ７.７１ １１３.９３
Ｓｏｕｔｈ ｓｌｏｐｅ 变异系数 / ％ １３.９８ １０.７４ ３５.３７ ３８.８５ １９.９３ ４１.０８ ３９.８４ ４３.７４ ４３.３５

　 　 ＳＷＣ:土壤含水率 Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔꎻ ＳＯＭ: 土壤有机质 Ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒꎻ ＴＮ: 全氮 Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎꎻ ＴＰ: 全磷 Ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓꎻ ＴＫ: 全钾 Ｔｏｔａｌ ｐｏｔａｓｓｉｕｍꎻ ＡＮ:

碱解氮 Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎꎻ ＡＰ: 有效磷 Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓꎻ ＡＫ: 速效钾 Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ

２.２　 不同坡向植物群落组成

本研究共调查 ２６ 科 ４０ 属 ４７ 种物种(图 ２)ꎬ其中北坡 １５ 种ꎬ东坡 ２０ 种ꎬ南坡 ４５ 种ꎮ 本文取各个坡向重

４５０８ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　
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要值最大的前三个物种来表征该坡向的优势种ꎬ因此北坡优势种有黄背栎、长圆叶梾木(Ｓｗｉｄａ ｏｂｌｏｎｇａ)、球核

荚蒾 ( Ｖｉｂｕｒｎｕｍ ｐｒｏｐｉｎｑｕｕｍ )ꎬ 东 坡 优 势 种 有 黄 背 栎、 栓 皮 栎 ( Ｑｕｅｒｃｕｓ ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ )、 清 香 木 ( Ｐｉｓｔａｃｉａ
ｗｅｉｎｍａｎｎｉｆｏｌｉａ)ꎬ南坡优势种有头状四照花 (Ｄｅｎｄｒｏｂｅｎｔｈａｍｉａ ｃａｐｉｔａｔａ)、青冈、构树(Ｂｒｏｕｓｓｏｎｅｔｉａ ｐａｐｙｒｉｆｅｒａ)
(表 ２)ꎮ

图 ２　 系统发育树

Ｆｉｇ.２　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ

Ｂｅｒｂｅｒｉｓ ｐｒｕｉｎｏｓａ: 粉叶小檗ꎻ Ｔｏｘｉｃｏｄｅｎｄｒｏｎ ｓｕｃｃｅｄａｎｅｕｍ: 野漆ꎻ Ｒｈｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ: 盐肤木ꎻ Ｐｉｓｔａｃｉａ ｗｅｉｎｍａｎｎｉｉｆｏｌｉａ: 清香木ꎻ Ｚａｎｔｈｏｘｙｌｕｍ

ｂｕｎｇｅａｎｕｍ: 花椒ꎻ Ｈｙｐｅｒｉｃｕｍ ａｃｍｏｓｅｐａｌｕｍ: 尖萼金丝桃ꎻ Ｐｏｐｕｌｕｓ ｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓ: 滇杨ꎻ Ｘｙｌｏｓｍａ ｒａｃｅｍｏｓｕｍ: 柞木ꎻ Ｄａｌｂｅｒｇｉａ ｍｉｍｏｓｏｉｄｅｓ: 象鼻藤ꎻ

Ａｃａｃｉａ ｆａｒｎｅｓｉａｎａ: 金合欢ꎻ Ｂａｕｈｉｎｉａ ｂｒａｃｈｙｃａｒｐａ: 鞍叶羊蹄甲ꎻ Ｃｏｒｉａｒｉａ ｎｅｐａｌｅｎｓｉｓ: 马桑ꎻ Ｃａｒｐｉｎｕｓ ｍｏｎｂｅｉｇｉａｎａ: 云南鹅耳枥ꎻ Ｑｕｅｒｃｕｓ ａｌｉｅｎａ:

槲栎ꎻ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ: 栓皮栎ꎻ Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｇｌａｕｃａ: 青冈ꎻ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｐａｎｎｏｓａ: 黄背栎ꎻ Ｒｈａｍｎｅｌｌａ ｆｒａｎｇｕｌｏｉｄｅｓ: 猫乳ꎻ Ｃｅｌｔｉｓ ｔｅｔｒａｎｄｒａ: 四蕊

朴ꎻ Ｍｏｒｕｓ ｍｏｎｇｏｌｉｃａ: 蒙桑ꎻ Ｂｒｏｕｓｓｏｎｅｔｉａ ｐａｐｙｒｉｆｅｒａ: 构树ꎻ Ｄｅｂｒｅｇｅａｓｉａ ｏｒｉｅｎｔａｌｉｓ: 水麻ꎻ Ｐｈｏｔｉｎｉａ ｌｏｒｉｆｏｒｍｉｓ: 带叶石楠ꎻ Ｐｙｒａｃａｎｔｈａ ｆｏｒｔｕｎｅａｎａ:

火棘ꎻ Ｃｏｔｏｎｅａｓｔｅｒ ｆｒａｎｃｈｅｔｉｉ: 西南栒子ꎻ Ａｒｍｅｎｉａｃａ ｍｕｍｅ: 梅ꎻ Ｐｈｏｔｉｎｉａ ｇｌｏｍｅｒａｔａ: 球花石楠ꎻ Ｃｅｒａｓｕｓ ｓｃｏｐｕｌｏｒｕｍ: 崖樱桃ꎻ Ｆｒａｘｉｎｕｓ ｇｒｉｆｆｉｔｈｉｉ: 光

蜡树ꎻ Ｃｈｉｏｎａｎｔｈｕｓ ｒｅｔｕｓｕｓ: 流苏树ꎻ Ｔｙｌｏｐｈｏｒａ ｏｖａｔａ: 娃儿藤ꎻＲｕｂｕｓ ｒｏｓａｅｆｏｌｉｕｓ: 空心泡ꎻ Ｖｉｂｕｒｎｕｍ ｐｒｏｐｉｎｑｕｕｍ: 球核荚蒾ꎻ Ｖｉｂｕｒｎｕｍ ｃｏｎｇｅｓｔｕｍ:

密花荚蒾ꎻ Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｓｐｉｎｕｌｉｆｅｒｕｍ: 爆杖花ꎻ Ｃａｍｅｌｌｉａ ｐｉｔａｒｄｉｉ: 西南红山茶ꎻ Ｔｅｒｎｓｔｒｏｅｍｉａ ｇｙｍｎａｎｔｈｅｒａ: 厚皮香ꎻ Ｄｉｏｓｐｙｒｏｓ ｋａｋｉ: 野柿ꎻ

Ｄｉｏｓｐｙｒｏｓ ｌｏｔｕｓ: 君迁子ꎻ Ｍｙｒｓｉｎｅ ａｆｒｉｃａｎａ: 铁仔ꎻ Ｍａｅｓａ ｊａｐｏｎｉｃａ: 杜茎山ꎻ Ａｌａｎｇｉｕｍ ｃｈｉｎｅｎｓｅ: 八角枫ꎻ Ｓｗｉｄａ ｏｂｌｏｎｇａ: 长圆叶梾木ꎻ

Ｄｅｎｄｒｏｂｅｎｔｈａｍｉａ ｃａｐｉｔａｔａ: 头状四照花ꎻ Ｐｉｎｕｓ ｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓ: 云南松ꎻ Ｐｉｎｕｓ ａｒｍａｎｄｉｉ: 华山松ꎻ Ｋｅｔｅｌｅｅｒｉａ ｅｖｅｌｙｎｉａｎａ: 云南油杉

５５０８　 １９ 期 　 　 　 税伟　 等:喀斯特退化天坑不同坡向植物群落系统发育与功能性状结构 　
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表 ２　 不同坡向重要值前 ５ 的物种

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｔｏｐ ｆｉｖｅ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｖａｌｕｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｌｏｐｅｓ

坡向
Ｓｌｏｐｅ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

重要值
Ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ
ｖａｌｕｅ / ％

物种占比
Ｒａｔｉｏ ｏｆ
ｄｏｍｉｎａｎｔ
ｓｐｅｃｉｅｓ / ％

坡向
Ｓｌｏｐｅ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

重要值
Ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ
ｖａｌｕｅ / ％

物种占比
Ｒａｔｉｏ ｏｆ
ｄｏｍｉｎａｎｔ
ｓｐｅｃｉｅｓ / ％

北坡 黄背栎 ３６.２９ ６５.００ 球核荚蒾 ９.９０ １５.１１

Ｎｏｒｔｈ ｓｌｏｐｅ 长圆叶梾木 １８.１５ １５.２５ 头状四照花 ８.１８ ０.２０

球核荚蒾 ８.６８ ４.００ 南坡 头状四照花 ３０.３０ ７.８８

马桑 ８.３７ ０.２５ Ｓｏｕｔｈ ｓｌｏｐｅ 青冈 １３.９９ ３３.８１

栓皮栎 ８.０３ ３.００ 构树 ７.４０ １４.１９

东坡 黄背栎 ２４.０４ ３２.４１ 长圆叶梾木 ５.８８ ７.２３

Ｅａｓｔ ｓｌｏｐｅ 栓皮栎 ２０.１２ １５.１１ 栓皮栎 ５.６０ ５.８１

清香木 １０.４０ １７.３

　 　 物种占比为各物种数量占各坡向所有物种数量的比例

２.３　 退化天坑不同坡向优势种功能性状变异特征

深陷塘各坡向优势种性状总体变异程度中等ꎬ不同性状之间存在差异ꎮ 从表 ３ 来看ꎬ在北坡ꎬ黄背栎功能

性状变异程度最大的是叶面积ꎬ最小是长宽比ꎬ而长圆叶梾木叶厚度变异程度最大ꎬ比叶面积变异程度最小ꎬ
球核荚蒾也是叶面积变异程度最大ꎬ但叶宽变异程度最小ꎻ东坡黄背栎和栓皮栎都是叶面积变异程度最大ꎬ叶
长最小ꎬ清香木比叶面积变异程度最大ꎬ叶宽最小ꎻ南坡头照四状花和构树都是叶干重变异程度最大ꎬ叶长最

小ꎬ而青冈叶干物质含量变异程度最大ꎬ叶宽最小ꎮ 三个坡向的优势种中ꎬ东坡清香木叶面积变异程度最大

(５４.２６％)ꎬ而变异程度最小(８.６６％)的则是南坡青冈的叶宽ꎮ 整体上ꎬ南坡优势物种变异程度最大ꎬ东坡次

之ꎬ北坡优势物种变异程度最小ꎮ

表 ３　 深陷塘不同坡向优势物种功能性状变异特征

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｌｏｐｅ ｄｉｒｅｃｔｉｏｎｓ ｏｆ Ｓｈｅｎｘｉａｎｔａｎｇ

坡向
Ｓｌｏｐｅ

物种名称
Ｓｐｅｃｉｅｓ
ｎａｍｅ

项目
Ｉｔｅｍ

叶长
ＬＬ / ｍｍ

叶宽
ＬＷ / ｍｍ

长宽比
ＬＷＲ

叶面积

ＬＡ / ｍｍ２
叶厚度
ＬＴ / ｍｍ

叶干重
ＬＤＷ / ｇ

叶干物
质含量

ＬＤＭＣ / (ｇ / ｇ)

比叶面积
ＳＬＡ /

(ｃｍ２ / ｇ)

北坡 黄背栎 均值 ５８.２９ ５３.０３ １.１ ２６１８.６９ ０.５１ ０.５ ０.６７ ５１.４

Ｎｏｒｔｈ ｓｌｏｐｅ 标准差 １２.５４ １１.２１ ０.１２ ９８４.０６ ０.１５ ０.１５ ０.２１ ７.６１

变异系数 / ％ ２１.５１ ２１.１３ １０.８２ ３７.５８ ２９.２ ２９.３３ ３１.１７ １４.８

长圆叶梾木 均值 ４９.８７ ３４.９９ １.４３ １４.７１ ０.４６ ０.３５ ０.５９ ４１.４６

标准差 １０.４４ ４.３４ ０.２８ ４.０９ ０.１４ ０.０７ ０.１５ ４.６８

变异系数 / ％ ２０.９３ １２.４０ １９.３８ ２７.７９ ２９.６０ ２０.４５ ２４.８８ １１.２９

球核荚蒾 均值 ３８.４６ ２３.９１ １.６２ ７２６.５３ ０.３８ ０.１４ ０.７ ５３.０８

标准差 １３.９９ ２.６４ ０.５７ ２８３.４８ ０.０９ ０.０４ ０.１３ １９.１１

变异系数 / ％ ３６.３７ １１.０４ ３５.１２ ３９.０２ ２４.８３ ２６.００ １７.８２ ３６.００

东坡 黄背栎 均值 ５４.１０ ５９.７７ ０.９９ ２６.５０ ０.５５ ０.４９ ０.６０ ５３.９６

Ｅａｓｔ ｓｌｏｐｅ 标准差 ８.５０ ２７.１７ ０.２２ １２.２９ ０.１９ ０.１６ ０.１７ １２.３５

变异系数 / ％ １５.７２ ４５.４６ ２２.３０ ４６.３７ ３４.９５ ３２.７９ ２８.９５ ２２.８９

栓皮栎 均值 １０７.２２ ５４.２２ ２.０４ ４７６６.３６ ０.２８ ０.６ ０.５９ ７９.１３

标准差 １３.２２ １０.７２ ０.４１ １３９０.６１ ０.０８ ０.１５ ０.１６ １０.４１

变异系数 / ％ １２.３３ １９.７８ ２０.２３ ２９.１８ ２８.４１ ２５.６４ ２７.８７ １３.１６

清香木 均值 １９.９３ １４.７８ １.３５ ２３４.９１ ０.１７ ０.０４ ０.７２ ６４.３３

标准差 ７.５４ １.３４ ０.５ ８８.９９ ０.０６ ０.０１ ０.０８ ３４.９０

变异系数 / ％ ３７.８４ ９.０４ ３７.３６ ３７.８８ ３８.５４ ２９.４１ １１.１３ ５４.２６

南坡 头状四照花 均值 ７４.６４ ４０.１４ １.９１ ２３.７７ ０.２９ ０.２３ ０.４２ １０７.７７
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续表

坡向
Ｓｌｏｐｅ

物种名称
Ｓｐｅｃｉｅｓ
ｎａｍｅ

项目
Ｉｔｅｍ

叶长
ＬＬ / ｍｍ

叶宽
ＬＷ / ｍｍ

长宽比
ＬＷＲ

叶面积

ＬＡ / ｍｍ２
叶厚度
ＬＴ / ｍｍ

叶干重
ＬＤＷ / ｇ

叶干物
质含量

ＬＤＭＣ / (ｇ / ｇ)

比叶面积
ＳＬＡ /

(ｃｍ２ / ｇ)

Ｓｏｕｔｈ ｓｌｏｐｅ 标准差 １２.２７ １０.２３ ０.３２ ６.０９ ０.０７ ０.０８ ０.１３ ３２.４５

变异系数 / ％ １６.４３ ２５.４９ １６.７９ ２５.６３ ２３.７０ ３２.１８ ３１.１８ ３０.１１

青冈 均值 ７８.８３ ４９.７７ １.５８ ２９.１６ ０.２８ ０.３０ ０.５２ ９８.２０

标准差 １３.７８ ４.３１ ０.２５ ５.６２ ０.０８ ０.０５ ０.１５ １７.７６

变异系数 / ％ １７.４８ ８.６６ １５.５４ １９.２９ ２７.８８ １７.４４ ２８.９７ １８.０９

构树 均值 ５４.１４ ６５.５５ ０.９５ ２９.３９ ０.３０ ０.２２ ０.６０ １５７.１１

标准差 １０.２５ ３０.２７ ０.３６ １３.６５ ０.１３ ０.１２ ０.２３ ５５.５９

变异系数 / ％ １８.９３ ４６.１８ ３７.３１ ４６.４５ ４５.１６ ５４.１２ ３８.５２ ３５.３８

　 　 ＬＬ: 叶长 Ｌｅａｆ ｌｅｎｇｔｈꎻ ＬＷ: 叶宽 Ｌｅａｆ ｗｉｄｔｈꎻ ＬＷＲ: 长宽比 Ｌｅｎｇｔｈ－ｗｉｄｔｈ ｒａｔｉｏꎻ ＬＡ: 叶面积 Ｌｅａｆ ａｒｅａꎻ ＬＴ: 叶厚度 Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓꎻ ＬＤＷ: 叶干重 Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｗｅｉｇｈｔꎻ

ＬＤＭＣ: 叶干物质含量 Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔꎻ ＳＬＡ: 比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ

２.４　 退化天坑不同坡向植物功能性状的系统发育信号检验

植物群落构建过程中聚集是环境过滤占主导作用ꎬ而发散主要由竞争排斥作用主导ꎮ 喀斯特天坑深陷塘

坡向植物群落的叶长、叶面积、叶干重、叶干物质含量、最大树高的 Ｋ 值小于 １ꎬ说明功能性状表现出的系统发

育信号强度弱ꎬ这 ５ 种功能性状都没有较强的系统发育保守性ꎬ性状在进化过程中受生境影响更大ꎻ而叶宽、
比叶面积、长宽比、叶厚度的 Ｋ 值大于 １ꎬ说明功能性状表现出的系统发育信号强ꎬ受遗传因素影响显著(Ｐ<
０.０５)(表 ４)ꎬ表明谱系距离近的物种ꎬ功能性状的相似度高ꎮ

表 ４　 深陷塘坡向植物功能性状系统发育信号检验

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｓｉｇｎａｌ ｔｅｓｔ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｓｐｅｃｔｓ ｏｆ Ｓｈｅｎｘｉａｎｔａｎｇ

功能性状
Ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ Ｋ Ｐ 功能性状

Ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ Ｋ Ｐ

叶长 ＬＬ / ｍｍ ０.２６７７ ０.４１４ 叶干重 ＬＤＷ / ｇ ０.３１１２ ０.５０２

叶宽 ＬＷ / ｍｍ １.４３１０ ０.０１２ 叶干物质含量 ＬＤＭＣ / (ｇ / ｇ) ０.２４５１ ０.４２６

长宽比 ＬＷＲ ６.０５８４ ０.００１ 比叶面积 ＳＬＡ / (ｃｍ２ / ｇ) １.１６３９ ０.００４

叶面积 ＬＡ / ｍｍ２ ０.４７４６ ０.４２７ 最大树高 Ｈ / ｍ ０.７６８０ ０.００８

叶厚度 ＬＴ / ｍｍ １.０４０８ ０.００１

　 　 Ｈ: 最大树高 Ｍａｘｉｍｕｍ ｔｒｅｅ ｈｅｉｇｈｔ

２.５　 退化天坑不同坡向群落的系统发育和功能性状结构的差异

喀斯特天坑深陷塘北坡植物群落 ＮＲＩ、ＮＴＩ 和 ｔｒａｉｔＳＥＳＭＰＤ、ｔｒａｉｔＳＥＳＭＮＴＤ 均大于 ０ꎬ表明系统发育结构和

功能性状结构均聚集ꎮ 而南坡植物群落的 ＮＲＩ、ＮＴＩ 指数和 ｔｒａｉｔＳＥＳＭＰＤ、ｔｒａｉｔＳＥＳＭＮＴＤ 指数均小于 ０ꎬ表明功

能性状结构和功能性状结构均发散ꎮ 东坡植物群落系统发育两指数结果不一致ꎬＮＲＩ 指数小于 ０ꎬ说明系统

发育结构发散ꎻＮＴＩ 指数大于 ０ꎬ表明系统发育结构聚集ꎻ功能性状结构指数 ｔｒａｉｔＳＥＳＭＰＤ 和 ｔｒａｉｔＳＥＳＭＮＴＤ 均

是大于 ０ꎬ说明功能性状结构聚集ꎮ ＮＲＩ、ＮＴＩ 和 ｔｒａｉｔＳＥＳＭＰＤ、ｔｒａｉｔＳＥＳＭＮＴＤ 沿着坡向变化(北坡￣东坡￣南坡)
存在相同的变化趋势ꎬ即随着坡向的变化系统发育结构和功能性状结构都是从集聚逐渐转变为发散(图 ３)ꎮ

３　 讨论

３.１　 天坑植物群落系统发育与功能性状结构指数随坡向的变化特征

深陷塘天坑受西面垂直峭壁的遮挡影响ꎬ不同方位日辐射量不同ꎬ坑内湿热环境异于地表ꎬ坑内不同坡向

生境中植物群落类型不同ꎬ其群落构建机制过程存在差异ꎮ 江聪等[２８] 在研究紫茎泽兰 ( Ｅｕｐａｔｏｒｉｕｍ
ａｄｅｎｏｐｈｏｒｕｍ)入侵巴家陷塘天坑时发现ꎬ紫茎泽兰在坑坡灌草地较为集中ꎬ主要分布在西南坡ꎬ而东北坡基本

没有分布ꎬ从西南坡到东北坡ꎬ植物群落由阳生植物演替为阴生植物ꎮ 本研究表明ꎬ深陷塘各坡向系统发育指

７５０８　 １９ 期 　 　 　 税伟　 等:喀斯特退化天坑不同坡向植物群落系统发育与功能性状结构 　
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图 ３　 不同坡向的谱系结构和功能性状结构

　 Ｆｉｇ.３　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ ｏｆ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｌｏｐｅ　

ＮＲＩ: 净种间亲缘关系指数 Ｎｅｔ ｒｅｌａｔｅｄｎｅｓｓ ｉｎｄｅｘꎻ ＮＴＩ: 最近种间

亲缘关系指数 Ｎｅａｒｅｓｔ ｔａｘｏｎ ｉｎｄｅｘꎻ ｔｒａｉｔ ＳＥＳＭＰＤ: 标准化种间平

均配对性状距离 Ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｍｅａｎ ｐａｉｒｗｉｓｅ ｔｒａｉｔ ｄｉｓｔａｎｃｅꎻ ｔｒａｉｔ

ＳＥＳＭＮＴＤ: 标准化种间平均最近相邻性状距离 Ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｍｅａｎ

ｎｅａｒｅｓｔ ｔａｘｏｎ ｔｒａｉｔ ｄｉｓｔａｎｃｅ

数和功能性状结构指数有相同的变化趋势ꎬ即从北坡到

南坡ꎬ系统发育指数减小ꎬ功能性状结构指数也减小ꎮ
由图 ３ 可知ꎬ北坡的植物群落的系统发育结构和功能性

状结构均为聚集ꎬ而南坡植物群落的系统发育结构和功

能性状结构均为发散ꎬ且从北坡到南坡发散程度逐渐上

升ꎮ 在东坡ꎬ两种功能性状结构指数均为聚集ꎬ而两种

系统发育指数结果不同ꎬＮＲＩ 指数表明东坡系统发育结

构发散ꎬＮＴＩ 指数表明东坡系统发育结构聚集ꎮ 车应弟

等[２９]在分析亚高寒草甸群落构建时发现西坡两种系统

发育指数也不一致ꎮ 东坡两种系统发育指数结果不同ꎬ
可能有两种解释:一是两种系统发育指数侧重点不同ꎬ
ＮＲＩ 亲缘指数是基于群落整体水平的ꎬ反映的是整个系

统发育树的发育模式ꎬ而 ＮＴＩ 亲缘关系是基于系统进化

树末端的最近的系统发育关系[３０]ꎻ二是由于深陷塘西

面是垂直峭壁ꎬ东坡属于北坡和南坡的坡向过渡地带ꎬ
环境条件和种间竞争共同影响了该坡的群落构建ꎮ 受

垂直峭壁的遮挡影响ꎬ阴坡和阳坡生境分异明显ꎬ深陷

塘北坡为阳坡ꎬ土壤含水量低ꎬ土壤养分含量少ꎬ植被主

要以耐旱的黄背栎等灌木为主ꎬ环境对物种的生长影响

较大ꎬ这与刘旻霞等[３１]的研究结果一致ꎬ即环境过滤是

阳坡群落构建的主要作用ꎻ而深陷塘南坡为阴坡ꎬ土层

深ꎬ土壤含水量高ꎬ养分丰富ꎬ总生态位宽ꎬ植被以头状四照花和构树等阔叶乔木为主ꎬ物种多样性高ꎬ加剧了

一些功能性状相似的物种因生态位重叠范围较大而引起的竞争ꎬ这与朱云云等[３２]的研究结果一致ꎬ即竞争排

斥是阴坡群落构建的主要作用ꎻ东坡作为北坡和南坡的过渡地带ꎬ乔灌混杂ꎬ受环境过滤和竞争排斥的共同作

用ꎮ 从北坡到东坡ꎬ再到南坡的植物群落构建过程中ꎬ环境过滤作用逐渐减小ꎬ竞争排斥作用逐渐增大ꎬ植被

群落由耐旱性的灌木ꎬ逐渐演替为高大的乔木ꎬ这三个坡向植物组成构成了一个群落演替系列ꎮ
３.２　 天坑坡向植物群落构建中的生物过滤机制

群落构建在生物过滤和环境过滤的长期影响下ꎬ物种逐渐趋于局域环境物种库的过程[３３]ꎬ其中种间竞争

和种内性状变异是生物过滤的主要生态学过程[３４]ꎮ 种间竞争是群落结构和植物形态的重要影响因素之一ꎬ
导致物种间形成生态排序ꎬ竞争能力弱的物种逐渐从群落中淘汰ꎬ最后形成的共存物种有均等的适合

度[３５—３６]ꎬ植物群落逐渐趋于稳定ꎮ 种内变异多是因为植物功能性状的生态适应性策略ꎬ植物功能性状的变异

受环境因子(气候、地形、土壤因子等)的影响ꎬ但功能性状之间的相互作用也是重要因素[３４]ꎮ Ａｃｋｅｒｌｙ 等[３７]

的研究表明由于南北坡光照、湿度等存在差异ꎬ导致不同坡向植物的种内功能性状出现变异ꎮ 本研究中ꎬ北坡

是阳坡ꎬ光照强度大ꎬ土壤水分含量低ꎬ营养物质相对贫瘠ꎬ恶劣的环境使得北坡植物群落的谱系结构聚集ꎬ促
进了植物功能性状趋同进化ꎮ 而南坡是阴坡ꎬ土壤水分含量高ꎬ营养物质丰富ꎬ植物群落复杂ꎬ属于针阔混交

林ꎮ 林下灌丛茂密ꎬ植物群落间竞争排斥占主导作用ꎬ导致植物功能性状趋异进化ꎮ 南坡优势种通过增大种

内变异程度来缓冲物种间的竞争作用ꎬ提高南坡植物群落的稳定性ꎮ 这与刘旻霞等[３８] 和盘远方等[３９] 的研究

结果一致ꎬ表明由于阴坡和阳坡的生境差异ꎬ导致坡向变化是植物功能性状结构存在差异的主要原因ꎮ 东坡

是连接北坡与南坡的生态交错带[４０]ꎬ生境条件次于南坡ꎬ却高于北坡ꎻ东坡植物的叶长、叶宽、长宽比、叶面积

和叶干重有较小的种内变异ꎬ可能是因为东坡以黄背栎和栓皮栎为主要优势建群种ꎬ其多度较大ꎬ种内变异程

度与物种的多度有负相关关系[３４]ꎬ因为常见种在资源获取的能力方面差异不大ꎬ所以种内变异程度较小ꎮ

８５０８ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　
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４　 结论

本文通过对深陷塘退化天坑不同坡向植物功能性状和系统发育的研究发现:深陷塘天坑不同坡向的系统

发育和功能性状结构具有不一致性ꎬ但总体是受生态位过程主导ꎮ 环境过滤是北坡物种共存的主要机制ꎬ竞
争排斥是南坡物种共存的主要机制ꎬ对于东坡这种生境过渡区域ꎬ受到环境过滤和竞争排斥的共同作用ꎮ 坑

内植物功能性状受遗传因子和生境的共同作用ꎬ在不同的坡向梯度生境中ꎬ采取不同的生存策略ꎬ揭示了坡向

生境对植物群落功能性状的影响ꎮ 未来可以结合土壤、光照、水分等环境因子ꎬ进一步量化环境因子在不同坡

向植物群落构建中的作用ꎬ为云南喀斯特天坑植物资源保护和繁育、天坑群生态保护和恢复工作提供理论

支撑ꎮ
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