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暖湿化气候情景下喀斯特木本植物群落构建机制
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１ 福州大学环境与安全工程学院， 福州　 ３５０１１６

２ 北京大学城市与环境学院， 北京　 １００８７１

３ 中国科学院城市环境研究所 城市环境与健康重点实验室， 厦门　 ３６１０２１

４ 厦门大学环境与生态学院， 厦门　 ３６１１０２
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摘要：云南喀斯特区域是滇桂黔岩溶石漠化重点治理区之一，探讨气候暖湿化下植物群落演替阶段的构建特征是生态恢复和森

林管理可持续的关键。 以气候暖湿化为背景，将喀斯特天坑作为天然“开顶式气室”，天坑南坡地下森林为群落演替顶极。 联

合系统发育和功能性状探讨演替序列（坑外针阔混交林，坑外常绿阔叶林，坑内常绿阔叶林）的群落构建机制。 结果发现：

（１）演替前期植物性状的系统发育信号较弱，叶长宽比、叶面积、叶厚度和比叶面积的系统发育信号显著，但功能性状的保守性

较弱；演替后期植物性状转为趋同进化，系统发育信号均不显著。 （２）演替阶段植物群落的系统发育多样性逐渐降低，并与物

种丰富度显著正相关。 （３）系统发育指数 ＮＲＩ（净亲缘指数）和 ＮＴＩ（最近种间亲缘指数）由小于 ０ 转为大于 ０，功能性状结构指

数 ＴｒａｉｔＳＥＳＭＰＤ（标准化平均配对性状距离指数）和 ＴｒａｉｔＳＥＳＭＮＴＤ（标准化平均最近相邻性状距离指数）均大于 ０。 演替阶段的

群落构建过程由生境过滤和物种间相互作用所主导。 （４）系统发育和功能性状结构指数主要与土壤含水量、全磷和速效钾含

量显著负相关。 演替阶段下土壤水分和养分受限时群落趋于聚集，群落构建过程支持生态位假说。 研究可为喀斯特植物群落

构建机制提供新思路，可为群落结构优化提供科学参考。
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全球变暖如何影响植被生长是全球领域的前沿科学问题，在预测群落在未来的结构、功能和动态方面受

到广泛关注，早在 ２０ 世纪初便有相关研究进行了系统探讨［１—２］。 长期观测、控制实验和模型模拟发现，气候

变暖对植物物候、植被生长、碳循环和植物群落结构特征等方面产生较大影响［３—５］。 例如，在大兴安岭发现气

候变暖影响了蒙古栎种群的进展趋势［６］。 北半球高纬度地区发现气温升高会使俄罗斯北部森林植被北

移［７］、东北阔叶红松林在二氧化碳倍增下出现明显暖干气候变化［８］。 阔叶红松林的树种结构会发生改变［９］。
此外，暖干化趋势会影响植物演替初期的开花性状［１０］。 在喀斯特生态脆弱区的研究中，植物群落的乔木种群

和耐阴种群逐渐增加，优势种的更替具有一定的连续性［１１］。 即气候变化显著影响了木本植物群落多样性、功
能性状和系统发育结构。

喀斯特天坑是岩溶作用形成的一种规模最大的个体形态。 相关研究揭示天坑具有物种保护库和地表乡

土物种避难所的价值，对地表植物群落恢复具有重要意义［１２—１４］。 天坑坑内地下森林植物类型丰富，坑外喀斯

特地表区域则表现出植物群落退化、干旱缺水、土地退化等生态问题［１５—１６］。 实时气候监测发现天坑内温度变

化趋势较地表更平稳，坑内温度与坑外相差约 ２℃，湿度差约 ７％，具有“保温”和“增湿”的小气候效应［１７］，坑
内的小气候生境对其植物群落具有重要作用，这为探讨气候情景下的群落演替特征提供了绝佳场所。 前人研

究将其称为天然的开顶式气室（Ｏｐｅｎ Ｔｏｐ Ｃｈａｍｂｅｒ， ＯＴＣ） ［１８］。 木本植物群落在其生态恢复扮演了重要角色，
是多数陆地生物多样性赖以生存的基础。 目前仍缺乏将天坑作为模拟未来气候变化的实验室，结合暖湿化演

替情景探讨其群落构建机制的研究。
群落构建机制的研究中，谱系发育和功能性状是评价植物群落结构、功能复杂性的重要指标和揭示群落

演替特征的重要研究方向［１９］。 早期的研究发现群落生态相似性并不总与亲缘关系相关［２０—２３］。 对于喀斯特

生态脆弱区来说，确定植物群落的构建过程对于保持水土、涵养水源、防止植被退化等极为重要。 因此，基于

全球气候趋于暖湿化的情景，本文以云南天坑群中的深陷塘、巴家陷塘和邵家陷塘天坑（“模式坑”）坑内南坡

植物群落为例，采用“空间分布代替时间特征”的方法，在野外踏查的基础上试图构建以天坑内地下森林为顶

极群落的演替序列，联合系统发育和功能性状探讨生态位过程和中性过程在群落构建中的作用大小，为脆弱

喀斯生态恢复和森林管理实践提供科学参考。
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１　 研究区与研究方法

１．１　 研究区概况

云南喀斯特位于沾益区的曲靖市中部（２５°３５′—２５°５７′ Ｎ 和 １０３°２９′—１０３°３９′ Ｅ），群落调查范围约

１８．２２ ｋｍ２（图 １）。 研究区靠近珠江源，属于国家级自然保护区———海峰湿地的保护范围，是滇黔桂岩溶石漠

化国家级水土流失重点治理区。 地形特征在岩溶作用机制下发育了多种喀斯特负地形。 年均温 １４．５℃，年均

降雨量约 １０００ ｍｍ，存在季节性干旱缺水现象，总体属于亚热带高原季风气候类型区域。 在退耕还林措施下

森林覆盖率不断提高，目前达到 ４７．４％。
喀斯特植物群落调查范围内的负地形包括深陷塘、巴家陷塘、邵家陷塘等。 群落以常绿林为主，部分区域

以松科（Ｐｉｎａｃｅａｅ）、壳斗科（Ｆａｇａｃｅａｅ）植物群落为主，次生演替明显。 部分喀斯特天坑内地下森林林层结构

完整，与地表的植物群落在多样性特征上差异较大，但群落类型与坑外类似。 负地形的圈闭作用使坑内具有

水热条件充足、温度恒定的小生境特征，小气候实时监测发现，坑内温度与坑外相差约 ２ ℃，湿度差约 ７％。
具体而言，白天坑内温度较坑外低，而夜晚坑内温度较坑外更高；白天和夜间的坑内湿度较坑外更高，类似于

“开顶式气室”的增温效应，是探讨植物群落特征的理想场所。

图 １　 研究区概况

Ｆｉｇ．１　 Ｏｖｅｒｖｉｅｗ ｏｆ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ａｒｅａ

１．２　 演替情景的样方设计

群落调查采用“空间代替时间”的方法，即在同一时间内，根据暖湿化演替的自然情景，调查处于不同演

替阶段的植物群落。 植物群落调查和土壤调查的时间跨度为 ２０１８—２０２１ 年。 调查记录包括样方内乔灌的物

种组成、数量、胸径和株高、经纬度和高程等（表 １）。
当地名为深陷塘天坑、巴家陷塘天坑和邵家陷塘天坑范围较大，开敞程度较高，坑内森林茂密，植物物种

多样性较高。 前人的研究发现实地监测的天坑地下森林具有显著的小气候效应，与天坑外的地表相比具有暖

湿化的气候特征［１７］。 此外，天坑内南坡的植物群落以青冈（Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｇｌａｕｃａ）、爆杖花（Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ
ｓｐｉｎｕｌｉｆｅｒｕｍ）等壳斗科、杜鹃花科为主，较符合常绿阔叶林的形态。 坑外地表以云南松（Ｐｉｎｕｓ ｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓ）、云
南油杉（Ｋｅｔｅｌｅｅｒｉａ ｅｖｅｌｙｎｉａｎａ）、球花石楠（Ｐｈｏｔｉｎｉａ ｇｌｏｍｅｒａｔａ）和头状四照花（Ｃｏｒｎｕｓ ｏｂｌｏｎｇａ）等针阔混交林和
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球花石楠、清香木（Ｐｉｓｔａｃｉａ ｗｅｉｎｍａｎｎｉｉｆｏｌｉａ）、栓皮栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ）、帽斗栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｇｕｙａｖｉｆｏｌｉａ）等常绿阔

叶林。 故构建“针阔混交林（天坑外地表植物群落的普遍分布模式）⁃常绿阔叶林（天坑外在气候暖湿化过渡

环境的群落分布模式）⁃常绿阔叶林（天坑内在暖湿化环境下植物群落的演替顶极模式）”的演替序列，代表气

候暖湿化下植物群落演替的一般情景。 选取的各个演替阶段均处于大气候条件控制的地段，生境条件相似。

表 １　 模式天坑群的基本信息

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｕｒｖｅｙ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｐａｔｔｅｒｎ ｔｉａｎｋｅｎｇ ｇｒｏｕｐ

名称 Ｎａｍｅ 纬度
Ｌａｔｉｔｕｄｅ

经度
Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ

长径 ／ ｍ
Ｌｏｎｇ ｄｉａｍｅｔｅｒ

短径 ／ ｍ
Ｓｈｏｒｔ ｄｉａｍｅｔｅｒ

平均深度 ／ ｍ
Ａｖｅｒａｇｅ ｄｅｐｔｈ

样方数量
Ｓａｍｐｌｅ ｎｕｍｂｅｒ

巴家陷塘 Ｂａｊｉａｘｉａｎｔａｎｇ ２５°４７′６．４″ １０３°３３′４０．７″ ２４０ １９８ ７０ ３

深陷塘 Ｓｈｅｎｘｉａｎｔａｎｇ ２５°４８′１１．２″ １０３°３４′４５．８″ ４２２ ３４９ １４９ ３

邵家陷塘 Ｓｈａｏｊｉａｘｉａｎｔａｎｇ ２５°４７′３７．５″ １０３°３４′３５．５″ ２７７ ２４８ １２２ １

每个演替阶段的样方选取 ５ 个以上重复。 其中，叶功能性状是通过 ２０ ｍ×２０ ｍ 乔木样方内按“梅花五点

法”布设 ５ 个 ５ ｍ×５ ｍ 的灌木样方，并将其合并为一个灌木样方。 土壤样方是在乔木样方内采集 ３ 份 ０—２０
ｃｍ 深的土样并混合为 １ 份。 演替第一阶段针阔混交林共 ６ 个样方。 演替第二阶段地表的常绿阔叶林共 ６ 个

样方。 演替第三阶段以深陷塘天坑、邵家陷塘天坑和巴家陷塘天坑坑内的常绿阔叶林为研究对象，坑内样方

分别在深陷塘天坑南坡选取 ３ 个样方、巴家陷塘天坑南坡选取 ３ 个样方和邵家陷塘天坑南坡选取 １ 个样方以

满足典型性和代表性，总共为 ７ 个乔灌木混合样方（图 ２）。

图 ２　 暖湿化情景下木本植物群落的演替阶段

Ｆｉｇ．２　 Ｓａｍｐｌｉｎｇ ｏｆ ｗｏｏｄｙ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｉｎ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎａｌ ｓｔａｇｅｓ ｕｎｄｅｒ ｃｌｉｍａｔｅ ｗａｒｍｉｎｇ ａｎｄ ｈｕｍｉｄｉｆｉｃａｔｉｏｎ

１．３　 性状与土壤样品的采集测定

１．３．１　 植物功能性状

主要采用叶片的结构性状（相对稳定且能较好表征植物为获取最大化资源而采取的生态策略）。 测定的

性状包括叶长宽比（Ｌｅａｆ ａｓｐｅｃｔ ｒａｔｉｏ， ＬＡＲ， ｍｍ）、叶面积（Ｌｅａｆ ａｒｅａ， ＬＡ， ｃｍ２ ／ ｇ）、叶厚度（Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ， ＬＴ，
ｍｍ）、比叶面积（Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ， ＳＬＡ， ｃｍ２ ／ ｇ）、叶干物质含量（Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ， ＬＤＭＣ， ｇ ／ ｇ）等指标。
对于生长较高物种使用高枝剪采集叶片性状，在样方内选取目标物种长势良好的 １０ 株（个体数少的均匀采

摘），在每株个体的中冠位置采摘 ５ 片完整、健康的成熟叶片，使用精度为 ０．００１ ｇ 的电子天枰和叶面积仪分别

测量叶鲜重、叶长、叶宽和叶片面积。 叶厚度使用 ０．０２ ｍｍ 精度的游标卡尺测量叶片主脉处，重复测量三次取
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均值。 最后，将测量后的叶片置入 ８０℃的烘箱，烘干 ４８ ｈ 至恒重后称重其叶干重。 比叶面积和叶干物质含量

根据叶面积、叶干重和叶鲜重计算。
１．３．２　 土壤因子

使用环刀在每个样地按梅花五点取样法采集深度为 ０—２０ ｃｍ、直径 ４ ｃｍ 的土壤样品，用于测定土壤含水

量（ＳＷＣ）和土壤容重（ＳＢＤ）。 剩余土壤样品自然风干，用于测量土壤化学性质。 其中，土壤有机碳（ＳＯＣ）采
用重铬酸钾⁃硫酸加热氧化方法测定；土壤全氮（ＳＴＮ）经浓硫酸消煮的土壤样品采用硼酸吸收获取；土壤速效

氮（ＳＡＮ）利用凯氏碱解蒸馏法测定；土壤全钾（ＳＴＫ）和土壤速效钾（ＳＡＫ）利用火焰光度计法测定；土壤全磷

（ＳＴＰ）和土壤有效磷（ＳＡＰ）采用钼锑抗比色法测定。 土壤性状由福建省农业科学院土壤肥料研究所委托

测定。
１．４　 谱系发育和功能性状树构建

谱系发育树是根据调查物种的科属种信息得到。 并在网页版的中国植物志查询植物种名的拉丁名整理

为文本文件导入 Ｒ 语言，利用“ｐｌａｎｔｌｉｓｔ”函数获得物种科属信息。 随后根据“ｐｈｙｌｏｍａｔｉｃ”函数包得到 Ｎｅｗｉｃｋ
文件，即以被子植物分类系统Ⅲ（ＡＰＧⅢ）为基础构建的谱系发育树文件［２４］。 利用“ｐｉｃａｎｔｅ”函数可视化和后

续实验数据处理。 功能性状数据经过通过欧式距离计算标准化处理后得到功能性状树，随即使用聚类法进行

层次聚类得到功能性状聚类树。
１．５　 植物功能性状的系统发育信号

采用 Ｋ 值检验法是根据 Ｂｌｏｍｂｅｒｇ［２５］等提出系统发育信号检验方法。 通过实际的性状值与布朗运动模型

的预测值进行比较，如果结果相近，即数值上表现为 Ｋ＝ １，则说明该研究群落性状的进化接近布朗运动，具有

一定的系统发育保守性；Ｋ＞１，说明该群落的功能性状进化保守；Ｋ＜１，说明该群落的功能性状保守性较弱，Ｋ
值越是趋近于 ０，功能性状的进化越趋近于随机［２６］。 通过比较群落的实际 Ｋ 值与随机置换 ９９９ 次系统发育树

分支末端物种得到的零模型 Ｋ 值，可检验功能性状系统发育信号是否具有显著性。 如果零模型 Ｋ 值小于实

际 Ｋ 值（Ｐ＜０．０５），则认为该群落的功能性状的系统发育信号显著，否则为不显著［２７］。 以上分析过程基于 Ｒ
语言的“Ｋｃａｌｃ”和“ｍｕｌｔｉＰｈｙｌｏｓｉｇｎａｌ”函数包计算 Ｋ 值及 Ｐ 值。
１．６　 系统发育多样性指数

系统发育多样性（Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ Ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ， ＰＤ）指一个区域内所有物种的系统发育分支长度之和，反映了物

种演化的历史。 指数越大，进化差异越大，多样性越大，对生物多样性保护和群落管理实践有重要意义。 选用

Ｆａｉｔｈ 系统发育多样性指数研究演替阶段下的系统发育多样性特征［２８］。 计算公式如下：

ＰＤ ＝ ∑
｛ｃ∈Ｃ｝

Ｌｃ （１）

式中，Ｃ 表示系统发育树上物种最短路径上的所有分支之和，ｃ 代表连接节点的一段分支，Ｌｃ 为 ｃ 的分支长度。
１．７　 系统发育和功能性状结构指数

系统发育指数包括净亲缘关系指数（ＮＲＩ）和最近亲缘关系指数（ＮＴＩ）。 在调查的植物群落样方时，得到

物种对的初始平均系统发育距离（ＭＰＤ）和初始平均最近相邻谱系距离（ＭＮＴＤ），将该物种对与零模型随机比

较 ９９９ 次之后，得到需要的 ＭＰＤ 和 ＭＮＴＤ。 ＮＲＩ 即 ＭＰＤ 的标准效应值，ＮＴＩ 即 ＭＮＴＤ 的标准效应值［２２］。
功能性状结构指数包括标准化平均配对性状距离（ ＴｒａｉｔＳＥＳＭＰＤ） 和标准化平均最近相邻性状距离

（ＴｒａｉｔＳＥＳＭＮＴＤ） ［２９—３０］。 基于功能性状聚类树，分别通过平均配对性状距离（ＴｒａｉｔＭＰＤ）和平均最近相邻性状

距离（ＴｒａｉｔＭＮＴＤ）计算求得。 计算公式如下：

ＮＲＩ＝ －１×
（ＭＰＤｏｂｓ－ｍｅａｎ（ＭＰＤｒａｎｄ））

ｓｄ（ＭＰＤｒａｎｄ）
　 　 　 　 　 　 　 （２）

ＮＴＩ＝ －１×
（ＭＮＴＤｏｂｓ－ｍｅａｎ（ＭＮＴＤｒａｎｄ））

ｓｄ（ＭＮＴＤｒａｎｄ）
（３）
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ＴｒａｉｔＳＥＳＭＰＤ＝－１×
（ｔｒａｉｔＭＰＤｏｂｓ－ｍｅａｎ（ｔｒａｉｔＭＰＤｒａｎｄ））

ｓｄ（ｔｒａｉｔＭＰＤｒａｎｄ）
（４）

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

ｓｄ（ｔｒａｉｔＭＮＴＤｒａｎｄ）
（５）

式中，ＭＰＤｏｂｓ、ＭＮＴＤｏｂｓ、ｔｒａｉｔＭＰＤｏｂｓ、ｔｒａｉｔＭＮＴＤｏｂｓ是实际观测值；ＭＰＤｒａｎｄ、ＭＮＴＤｒａｎｄ、ｔｒａｉｔＭＰＤｒａｎｄ、ｔｒａｉｔＭＮＴＤｒａｎｄ是

零模 型 生 成 随 机 零 群 落 ＭＰＤ、 ＭＮＴＤ、 ｔｒａｉｔＭＰＤ、 ｔｒａｉｔＭＮＴＤ 的 值； ｍｅａｎ （ ＭＰＤｒａｎｄ ）、 ｍｅａｎ （ ＭＮＴＤｒａｎｄ ）、
ｍｅａｎ（ｔｒａｉｔＭＰＤｒａｎｄ）、ｍｅａｎ （ ｔｒａｉｔＭＮＴＤｒａｎｄ ） 是 零 模 型 中 计 算 的 平 均 值； ｓｄ （ ＭＰＤｒａｎｄ ）、 ｓｄ （ ＭＮＴＤｒａｎｄ ）、
ｓｄ（ｔｒａｉｔＭＰＤｒａｎｄ）、ｓｄ（ｔｒａｉｔＭＮＴＤｒａｎｄ）是在零模型中生成随机群落指数的标准差。

谱系发育指数和功能性状结构指数均等于 ０ 时，表示谱系结构和功能性状结构自由扩散。 谱系发育指数

和功能性状结构指数大于 ０，即谱系结构和功能性状结构聚集。 谱系发育指数和功能性状结构指数小于 ０，代
表谱系结构和功能性状结构发散。
１．８　 数据处理

演替阶段的系统发育多样性指数的可视化采用 ａｎｏｖａ 进行组间比较，运用方差分析时，对于不符合正态

分布，方差不齐的因子使用置换检验获取 Ｐ 值，随后用“ｇｇｐｌｅｒｔ”包进行数据可视化。 系统发育多样性指数和

物种丰富度的相关性分析使用线性模型拟合。 依赖于 Ｒ 中“ａｐｅ”包、“ｖｅｇａｎ”包、“ｐｉｃａｎｔｅ”包和“ｐｌａｎｔｌｉｓｔ”包得

到性状的系统发育信号 Ｋ 值和 Ｐ 值、系统多样性 ＰＤ、系统发育指数 ＮＲＩ 和 ＮＴＩ、功能性状结构指数

ＴｒａｉｔＳＥＳＭＰＤ 和 ＴｒａｉｔＳＥＳＭＮＴＤ。 并采用高斯核密度估计方法分析亲缘关系指数的正负趋势特征，从而探究群

落亲缘关系指数和功能性状结构指数趋于聚集、发散或者随机分布（直接、有效避免群落构建机制中假中性

现象的产生） ［３１］。 为探讨系统发育指数和功能性状结构指数与环境因子的关系，使用 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关检验彼此

之间的相关性特征。

２　 结果与分析

２．１　 性状的系统发育信号

演替第一阶段的叶长宽比的 Ｋ 值大于 １（Ｐ＜０．０５），即叶长宽比具有较显著的系统发育保守性；此外，叶面

积、叶厚度和比叶面积的系统发育信号显著，但 Ｋ 小于 １，说明该演替阶段性状的系统发育保守性不强；而叶

干物质含量的 Ｋ 值均小于 １，Ｐ＞０．０５；总体上，性状表现出系统发育反信号（Ｋ＜１，Ｐ＜０．０５），即功能性状的系统

发育保守性弱。 演替第二阶段的叶长宽比的系统发育保守性显著；叶面积性状具有显著的系统发育信号，但
Ｋ 小于 １；其余性状均无显著的系统发育信号；总体上，性状的系统发育信号不显著。 演替第三阶段，性状的

系统发育信号均不显著。 表明在暖湿化演替阶段下，植物群落的系统发育保守性较弱，植物功能性状趋同进

化（表 ２）。

表 ２　 演替阶段下植物功能性状的系统发育信号

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｓｉｇｎａｌｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｔ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎａｌ ｓｔａｇｅｓ

性状 Ｔｒａｉｔ
演替第一阶段 Ｓｔａｇｅ １ 演替第二阶段 Ｓｔａｇｅ ２ 演替第三阶段 Ｓｔａｇｅ ３

Ｋ Ｐ Ｋ Ｐ Ｋ Ｐ

叶长宽比 ＬＡＲ １．５４９ ０．００１∗∗ ２．４ ０．００１∗∗ ０．６５ ０．６９７

叶面积 ＬＡ ０．３ ０．０３８∗ ０．８９４ ０．００１∗∗ ０．５１９ ０．０８２

叶厚度 ＬＴ ０．３１４ ０．０２∗ ０．２４８ ０．３０２ ０．１９ ０．７７８

叶干物质含量 ＬＤＭＣ ０．１４３ ０．１７９ ０．０４３ ０．９９５ ０．１６９ ０．６３６

比叶面积 ＳＬＡ ０．３９２ ０．００９∗∗ ０．２２５ ０．３３６ ０．２９４ ０．５６５

　 　 Ｓｔａｇｅ １： 演替第一阶段 Ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｓｔａｇｅ １； Ｓｔａｇｅ ２： 演替第二阶段 Ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｓｔａｇｅ ２； Ｓｔａｇｅ ３： 演替第三阶段 Ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｓｔａｇｅ ３； ＬＡＲ： 叶长宽

比 Ｌｅａｆ ａｓｐｅｃｔ ｒａｔｉｏ； ＬＡ： 叶面积 Ｌｅａｆ ａｒｅａ； ＬＴ： 叶厚度 Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ； ＬＤＭＣ： 叶干物质含量 Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ； ＳＬＡ： 比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ

ａｒｅａ；∗Ｐ＜０．０５，∗∗Ｐ＜０．０１，∗∗∗Ｐ＜０．００１；
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２．２　 植物群落的系统发育多样性特征

演替阶段的系统发育多样性逐渐降低，但没有显著差异；植物物种产生的分支进化较少，物种趋同进化的

种类较多。 此外，植物物种的系统发育多样性与物种丰富度为显著正相关（相关系数为 ０．７７，Ｐ＜０．００１），线性

拟合关系的调整决定系数为 ０．５７。 表明植物物种越丰富，系统发育多样性越高（图 ３）。

图 ３　 演替阶段的系统发育多样性及其与物种丰富度的关系特征

Ｆｉｇ．３　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｓｔａｇｅｓ ａｎｄ ｉｔｓ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｗｉｔｈ ｓｐｅｃｉｅｓ ｒｉｃｈｎｅｓｓ

２．３　 植物群落的系统发育和功能性状结构特征

由高斯核密度估计结果可知，在暖湿化演替阶段下，系统发育指数总体的 ＮＲＩ 和 ＮＴＩ 由小于 ０ 转为大于

０（图 ４）。 在演替第一阶段，ＮＲＩ 小于 ０ 的部分占总体的 ８８．４％，ＮＴＩ 指数小于 ０ 占据总体的 ５３％，谱系发育结

构发散。 演替第二阶段，ＮＲＩ 大于 ０ 占总体的 ４８．３％，而 ＮＴＩ 指数小于 ０ 占据总体的 ９５．１％，谱系发育结构仍

以发散为主。 演替第三阶段，ＮＲＩ 大于 ０ 占总体的 ７８．２％，ＮＴＩ 指数大于 ０ 占总体 ５８．１％，群落谱系发育结构

聚集。 表明暖湿化情景下植物群落演替初期谱系发育结构以发散为主，演替后期以聚集为主。 演替阶段上的

系统发育结构逐渐增大，但差异不显著。
功能性状结构指数 ＴｒａｉｔＳＥＳＭＰＤ 和 ＴｒａｉｔＳＥＳＭＮＴＤ 均大于 ０，即功能性状结构趋于聚集（图 ５）。 具体而

言，演替初期的 ＴｒａｉｔＳＥＳＭＰＤ 以大于 ０ 为主，功能性状结构聚集，演替中后期的植物群落功能性状结构的聚集

特征更显著，但在演替阶段之间并无显著差异。
２．４　 系统发育和功能性状结构与土壤环境的关系

系统发育指数和功能性状结构指数之间、土壤因子之间以及二者之间具有较显著的相关性（图 ６）。 具体

而言，系统发育指数 ＮＲＩ 和功能性状结构指数 ＴｒａｉｔＳＥＳＭＰＤ 之间显著正相关（ ｒ ＝ ０．８５，Ｐ ＜ ０．００１），而功能性

状结构指数 ＴｒａｉｔＳＥＳＭＰＤ 和 ＴｒａｉｔＳＥＳＭＮＴＤ 之间也显著正相关（ ｒ＝ ０．５５，Ｐ＜０．０５）。 土壤因子之间也具有较显

著的相关性，ＳＷＣ 与 ＳＴＮ（ ｒ＝ ０．５０，Ｐ＜０．０５）、ＳＴＰ（ ｒ＝ ０．４８，Ｐ＜０．０５）和 ＳＡＫ（ ｒ＝ ０．６３，Ｐ＜０．０１）之间显著正相关；
ＳＢＤ 与 ＳＴＮ（ ｒ＝ －０．５８，Ｐ＜０．０１）、ＳＴＰ（ ｒ ＝ －０．５６，Ｐ＜０．０５）和 ＳＡＮ（ ｒ ＝ －０．６７，Ｐ＜０．０１）间显著负相关，而与 ＳＡＰ
（ ｒ＝ ０．４６，Ｐ＜０．０５）显著正相关；ＳＯＣ 与 ＳＴＮ（ ｒ ＝ ０．６０，Ｐ＜０．０１）和 ＳＡＮ（ ｒ ＝ ０．７３，Ｐ＜０．００１）显著正相关；ＳＴＰ 与

ＳＴＫ（ ｒ＝ ０．５１，Ｐ＜０．０５）、ＳＡＫ（ ｒ＝ ０．７８，Ｐ＜０．００１）和 ＳＡＮ（ ｒ＝ ０．７２，Ｐ＜０．００１）显著正相关，而与 ＳＡＰ（ ｒ＝ －０．５６，Ｐ＜
０．０５）显著负相关；ＳＴＫ 与 ＳＡＫ（ ｒ＝ ０．６６，Ｐ＜０．０１）显著正相关，而与 ＳＡＰ（ ｒ＝ －０．７５，Ｐ＜０．００１）显著负相关；ＳＡＫ
与 ＳＡＰ（ ｒ＝ －０．４７，Ｐ＜０．０５）显著负相关，而与 ＳＡＮ（ ｒ＝ ０．５９，Ｐ＜０．０１）显著正相关。

系统发育指数、功能性状结构指数与土壤因子间仍具有显著的相关性特征。 具体而言，ＮＲＩ 与 ＳＷＣ（ ｒ ＝
－０．６３，Ｐ＜０．０１）、ＳＴＰ（ ｒ＝ －０．４８，Ｐ＜０．０５）和 ＳＡＫ（ ｒ ＝ －０．４８，Ｐ＜０．０５）显著负相关；ＮＴＩ 与 ＳＷＣ（ ｒ ＝ －０．４８，Ｐ＜
０．０５）、ＳＴＰ（ ｒ＝ －０．５２，Ｐ＜０．０５）和 ＳＡＮ（ ｒ ＝ －０．４９，Ｐ＜０．０５）显著负相关，而与 ＳＢＤ（ ｒ ＝ ０．５８，Ｐ＜０．０１）显著正相

关；ＴｒａｉｔＳＥＳＭＰＤ 与 ＳＷＣ（ ｒ＝ －０．５，Ｐ＜０．０５）、ＳＴＫ（ ｒ＝ －０．５，Ｐ＜０．０５）、ＳＡＫ（ ｒ ＝ －０．５０，Ｐ＜０．０５）显著负相关；而
ＴｒａｉｔＳＥＳＭＮＴＤ 与土壤因子之间的负相关性较强，但无显著相关性特征。 总体上，系统发育指数、功能性状结
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图 ４　 植物群落在演替阶段的系统发育结构特征

Ｆｉｇ．４　 Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｆｏｒ ｐｌａｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｉｎ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｓｔａｇｅｓ

构指数与土壤含水量、土壤全磷和土壤速效钾之间具有较强的相关性，表明演替阶段的群落系统发育和功能

性状极易受到土壤含水量、土壤磷和钾含量的限制。

３　 讨论

３．１　 演替阶段功能性状和系统发育的不一致性

喀斯特木本植物群落的演替第一阶段植物叶片性状的系统发育信号显著但 Ｋ 值小于 １（叶长宽比除外）。
说明叶片性状在演替初期受系统发育历史的作用不强，亲缘关系较近的物种未表现出更加相似的叶性状特

征，这种相似性可以通过系统发育信息体现，系统发育信号既能揭示物种进化对性状的影响，也能体现环境因

素对植物功能性状的作用［３２］。 到演替后期，性状的系统发育信号均不显著。 表明进化历史对其植物群落影
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图 ５　 植物群落在演替阶段的功能性状结构特征

Ｆｉｇ．５　 Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｆｏｒ ｐｌａｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｉｎ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｓｔａｇｅｓ

响程度较小，可能是因为演替阶段的植物群落的生境异质性较小，天坑内外植物群落采取类似的生态策略适

应不同演替阶段的生境，从而导致环境筛选对物种扩散的影响不大。 结合部分性状具有显著的系统发育信号

来看，植物群落可能同时受到进化历史和生境作用的影响［３３］。 例如，叶长宽比则表现出显著的系统发育信

号，表明亲缘关系较近的物种在叶长宽比的性状上表现出更加相似的特征，在环境筛选和生物间的相互作用

上来看，环境筛在叶长宽比的性状上产生较大影响。
在整个演替阶段上，性状从保守进化转为性状趋同进化。 然而，整个演替阶段的植物性状 Ｋ 值小于 １（仅

叶长宽比除外），可能是因为在气候暖湿化的生境中植物群落对环境产生了适应特征，使得性状的变化与系

统发育关系不大，系统发育与性状格局不能完全对应。 艾比湖典型植物群落的研究也发现，植物功能性状中

仅叶宽、叶厚度和叶干物质含量的系统发育信号显著，而其余性状的系统发育信号均不显著［２６］。 中山湿性常
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图 ６　 植物群落的系统发育指数、功能性状结构指数与土壤因子的 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关系数

Ｆｉｇ．６　 Ｐｅａｒｓｏｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｉｎｄｅｘ， ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔ ｉｎｄｅｘ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｆａｃｔｏｒｓ

ＳＷＣ： 土壤含水量 Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ； ＳＢＤ： 土壤容重 Ｓｏｉｌ ｂｕｌｋ ｄｅｎｓｉｔｙ； ＳＯＣ： 土壤有机碳 Ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ； ＳＴＮ： 土壤全氮 Ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ

ｎｉｔｒｏｇｅｎ； ＳＴＰ： 土壤全磷 Ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ； ＳＴＫ： 土壤全钾 Ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ； ＳＡＫ： 土壤速效钾 Ｓｏｉｌ ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ； ＳＡＰ： 土壤有效

磷 Ｓｏｉｌ ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ； ＳＡＮ： 土壤速效氮 Ｓｏｉｌ ａｖａｉｌａｂｌｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ

绿阔叶林［２７］的研究发现 ８ 类功能性状的系统发育信号显著，但低于布朗模型的预期值。 可能是因为一些植

物性状难以检测出显著的系统发育信号，进化遗传和环境因素同时影响了植物功能性状［３４—３５］。 也有研究表

明这可能与选取研究区的生态系统有关，环境条件比较贫瘠时，生境比较脆弱而敏感，植物采取性状趋同的进

化方式才能在特定的环境中生存。 天坑内环境在小气候的作用下比较适合物种生存，但在喀斯特的大气候环

境中，坑内植物群落产生的变化较小。 此外，由于选取的退化天坑坑壁的圈闭作用较小，对坑内植物物种仅具

有一定的保护作用，物种在坑内外相似的环境中长期适应，造成亲缘关系较远的物种在性状上产生趋同效应，
导致功能性状有时不表现出显著的系统发育信号。 然而，当物种过于相似时，受限于资源获取可能会在物种

间产生限制相似性的作用。

１６４２　 ６ 期 　 　 　 刘橼锰　 等：暖湿化气候情景下喀斯特木本植物群落构建机制 　
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３．２　 暖湿化演替阶段下生态位作用主导的群落构建特征

联合系统发育和功能性状结构指数比物种多样性能反映出更多群落信息，在研究生物多样性格局中具有

举足轻重的地位［３６—３７］。 通过与零模型的比较，系统发育结构指数表明暖湿化情景下喀斯特木本植物群落的

系统发育结果由发散转为聚集。 可能是因为在演替前期，喀斯特区植物群落的物种受到较强的扩散限制作

用，整个演替阶段上生境过滤因素主导了植物群落保持着较远的亲缘关系呈现发散结构，这与热带云雾林群

落的研究类似［３８］。 到演替后期，物种间的生态位分化明显，种间竞争排斥主导了群落构建过程，可能是因为

坑内的小气候与地表存在一定差异，虽然温度与湿度较适合物种生存，但光资源有限，这加剧了物种对资源的

掠夺，种间相互排斥作用成为群落构建的主导。 在功能性状格局下，喀斯特木本植物群落的功能性状结构趋

于聚集，符合之前性状系统发育信号的检测结果。 与前人的研究结果一致［３１］，表明喀斯特植物群落构建过程

由生境过滤和竞争排斥共同主导。 在演替前期，通过环境筛选进入群落的物种基本为先锋物种，此时的生境

中能够获取的资源比较充足，群落结构发散。 随着演替的进行，天坑中的植物群落生存环境的开敞度较小，能
够获取的资源受限，种间的生态位分化明显，部分先锋树种被筛选掉，剩余物种对光、水分、养分等资源的竞争

较强，占据不同生态位形成较为稳定的群落格局。
暖湿化演替阶段下的系统发育和功能性状均表现出非随机结构，观测到的演替阶段群落系统发育结构指

数 ＮＴＩ 和功能性状结构指数 ＴｒａｉｔＳＥＳＭＮＴＤ 均比随机分布的高。 因此，本研究结果支持生态位作用在喀斯特

木本植物群落构建中更重要。 然而，由于系统发育和功能性状格局不完全一致，生境过滤影响群落构建这个

因素不能得到总体一致的证明。 一些研究认为使用单一物种库会割裂环境过滤和限制相似性作用，过分夸大

或忽略某些作用机制，可能需要进一步开发和利用新的分析手段［２２］。 最近的一项研究则认为，基于观测的数

据较难剥离其他干扰因素，但通过同时检验多个生境过滤的期望有助于降低这种情况［３９］。

４　 结论

从植物群落的系统发育信号、系统发育多样性特征、群落的系统发育和功能性状结构探讨暖湿化情景下

植物群落构建机制，进一步探讨植物系统发育结构、功能性状结构与土壤环境的关系。 结果发现演替阶段上

植物功能性状的系统发育信号保守性转为性状趋同进化。 演替阶段上的系统发育多样性逐渐降低，并与物种

丰富度显著正相关。 系统发育结构特征由发散转为聚集，而功能性状结构特征均聚集，群落聚集由生物间的

竞争排斥作用主导。 Ｐｅａｒｓｏｎ 分析显示演替阶段上的群落构建过程主要与土壤含水量、磷和钾含量显著负相

关。 暖湿化演替阶段下的群落构建过程支持生态位理论假说，未来还需对暖湿化演替情景的假设进行定量化

表征，结合气象监测仪器对局部区域的光照、温度、湿度作长时间序列监测或者控制性实验更利于对喀斯特植

物群落构建过程作更为科学合理的解释。
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