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摘　 要: 基于功能性状探讨物种共存机制ꎬ已成为近年来群落生态学研究的热点内容ꎮ 为探讨群落垂直结

构构建的成因ꎬ该研究以昆明筇竹寺地区的半湿润常绿阔叶林为对象ꎬ调查乔木层、灌木层及草本层不同层

次间植物叶片的功能性状ꎮ 结果表明:(１)植物各功能性状均存在不同程度的随层次变化的趋势ꎮ (２)按

照植物的生活型将元江锥群落分为乔木、灌木以及草本 ３ 层ꎬ与功能性状的聚类结果基本一致ꎮ (３)乔木、
灌木和草本 ３ 个层次的 Ｓ.Ｅ.Ｓ ＰＷ 值均小于 ０ꎬ可知群落内物种的功能性状结构均呈现显著的发散ꎮ 综上结

果认为ꎬ植物群落不同物种的叶片功能特征对群落垂直方向上不同光照和水分条件组合的适应是群落垂直

结构构成的主要影响因素ꎬ支持生境过滤是群落垂直结构构建的主要生态过程ꎻ在不同层次内的物种具有

不同的功能性状ꎬ同一层次内通过竞争排斥加大物种多样性ꎻ群落垂直结构的形成是群落内垂直方向上环

境因子发生变化的结果ꎬ对资源有不同需求的物种分布在不同空间高度上ꎬ群落垂直结构则是对资源的有

效利用ꎬ增加了群落内物种多样性ꎮ
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　 　 生物多样性形成和维持机制即群落构建一直

是生态学研究的热点ꎮ 近年来ꎬ由于生物多样性

丧失不断加剧ꎬ因此群落构建和维持机制的问题

愈发重要ꎮ 对植物群落而言ꎬ物种的空间分布是

极为重要的结构要素ꎮ 空间分布格局反映了群落

中不同种群的不同个体及同一种群个体在空间中

的相互关系ꎬ是种内、种间及环境条件相互作用的

结果ꎮ 然而ꎬ现有群落空间分布的研究多在群落

的水平结构上进行(Ｗｏｒｔｈｙ ＆ Ｓｗｅｎｓｏｎꎬ ２０１９)ꎬ而
对于群落垂直结构的构建机制了解不多ꎮ 群落垂

直结构是群落重要特征ꎬ群落结构的复杂性影响

着群落生物多样性的高低(桂旭君等ꎬ２０１９)ꎮ 在

森林中ꎬ高大乔木处于上层可以优先利用光能资

源ꎬ而灌木层和草本层的植物只能有效地利用弱

光或提高耐荫性ꎮ 因此ꎬ不同高度的植物引起的

分层现象直接影响群落的垂直结构特征ꎬ进而决

定了群落内可容纳物种的种类和数量(Ｓｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００９)ꎮ 同时ꎬ有研究表明森林群落垂直分层数与

物种多样性指数相关(郑景明等ꎬ ２００７)ꎬ随高度

增加物种多样性逐渐降低 (张蔷等ꎬ ２０２０)ꎮ 因

此ꎬ研究群落的垂直结构特征对于理解群落物种

多样性及物种共存具有重要意义ꎮ
植物功能性状通常被用来衡量物种是否具有

繁殖能力和获取资源能力的指标(ＭｃＧｉｌｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００６)ꎬ一个物种的功能特征可反映物种在群落中

真实的生态位ꎬ从而推断物种的生态策略ꎮ 然而ꎬ
物种水平上的生态策略差异会影响群落的垂直结

构ꎬ造成不同的空间格局ꎮ 对性状多样性的理解

有助于理解物种多样性的形成和维持机制ꎬ对理

解生态系统过程具有重要意义(Ｍｉｔｔｅｌｂａｃｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００１ꎻ Ｈｏｏｐｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５)ꎮ 功能性状的变化趋势

与生态学理论上的生境过滤和竞争排斥两个主要

的群落构建过程相一致(Ｄｉｍｉｃｈｅｌｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)ꎮ

生境过滤表示物种能够共存在一个群落中ꎬ因为

它们能耐受相同的非生物条件ꎬ所以群落内的物

种具 有 相 似 的 性 状 和 生 态 位 ( Ｆｕｋａｍｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００５)ꎮ 其中ꎬ物种性状值的限制范围可被视作生

境过滤的证明( Ｐａｕｓａｓ ＆ Ｖｅｒｄｕꎬ ２００８)ꎮ 相反ꎬ由
于竞争排斥可导致共存物种具有不同性状ꎬ因此

物种之间具有不同的生态位(Ｗｅｂｂ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２)ꎮ
通过比较群落中共存物种分布模式与零模型的差

异ꎬ可以了解影响群落构建的主要驱动力ꎮ 如果

共存物种性状的分布模式相对于零模型表现为聚

集性状ꎬ那么生境过滤是群落构建的主要驱动力ꎻ
相反ꎬ如果表现为发散性状ꎬ那么种间竞争起主导

作用(Ｗｅｂｂ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２)ꎮ 目前ꎬ大多数基于物种

功能性状的研究证明在大尺度空间上生境过滤在

植物群落中起主导作用ꎬ在小尺度空间内竞争排

斥起主导作用(Ｃｏｒｎｗｅｌｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６ꎻ Ｋｒａｆｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００８ꎻＣｏｒｎｗｅｌｌ ＆ Ａｃｋｅｒｌｙꎬ ２００９)ꎮ

常绿阔叶林是世界主要植被类型之一(祝燕

等ꎬ２００８)ꎬ半湿润常绿阔叶林是滇中高原地区的

基本植被类型ꎬ上层优势种或共优树种主要是壳

斗科ꎬ其中以滇青冈(Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｇｌａｕｃｏｉｄｅｓ)、
黄毛 青 冈 ( Ｃ. ｄｅｌａｖａｙｉ ) 和 元 江 锥 ( Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ
ｏｒｔｈａｃａｎｔｈａ)等为主要优势种(吴征镒和朱彦承ꎬ
１９８７)ꎮ 关于常绿阔叶林的群落构建和物种共存

过程与机制研究者已开展了大量的研究(曹科等ꎬ
２０１３ꎻ饶米德等ꎬ２０１３ꎻ杨洁等ꎬ２０１４)ꎮ 然而ꎬ这些

研究大都忽视了群落内垂直结构对群落构建和物

种共存机制的可能影响ꎮ 为了全面和深入地理解

这一问题ꎬ本研究以昆明地区半湿润常绿阔叶林

的典型群落类型—元江锥群落为对象ꎬ通过分析

群落的功能性状结构在不同高度中的变化ꎬ旨在

探讨半湿润常绿阔叶林群落的垂直结构特征、构
建机制及其对群落物种共存的影响ꎮ
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１　 材料与方法

１.１ 研究区域概况

研究区域位于云南省昆明市西北郊昆明筇竹

寺(１００°６６′ Ｅ ꎬ ２２°１６′ Ｎ)ꎬ海拔为 ２ ０００ ~ ２ ３２０
ｍꎬ是昆明盆地周围的低山区ꎮ 该地区气候属于亚

热带高原季风气候ꎬ年平均气温为 １４.５ ℃ ꎮ 年平

均降水量为 １ ０３５.３ ｍｍꎬ降水分配不均匀ꎬ干湿季

分明ꎬ５—１０ 月为雨季ꎬ占全年降水量的 ８５％ꎮ 山

体起伏较大ꎬ坡面以西北坡为主ꎬ坡度为 ２０° ~
４０°ꎮ 主要岩层为砂岩页岩ꎬ土壤为红壤ꎬ随海拔

及坡向坡度的变化ꎬ土层厚薄和土壤肥力均有较

大变化ꎮ 地带性植被元江锥为优势种的半湿润常

绿阔叶林ꎮ
１.２ 研究方法

１.２.１ 叶片的采集 　 ２０１５ 年 １０ 月ꎬ在筇竹寺附近

的元江锥林中选择 ４ 块样地(２０ ｍ × ２０ ｍ)进行群

落学调查ꎬ样方间距离≥ １００ ｍꎬ分乔木层、灌木层

和草本层ꎬ并按物种属性进行分层采样ꎬ调查样地

内所有胸径(ＤＢＨ) ≥ ２.５ ｃｍ 的木本植物ꎬ草本层

全部取样ꎬ每层每个物种选 １５ 株ꎬ个体少于 １５ 株

的全部采集ꎮ 乔木层的个体选择向阳面的枝条ꎬ
灌木层的个体采集顶部枝条ꎮ 每枝条取 １０ 片完

好的成熟叶片用于测定叶片性状ꎬ另取 ５ 片用于

测定叶片电导流失率ꎮ 采集的叶片装入塑料自封

袋带回实验室进行性状测定ꎮ
１.２.２ 叶片性状测定 　 为了能更好地反映植物生

长阶段对环境因子的适应ꎬ本研究选择测定叶厚

度、叶面积、叶干物质含量、叶组织密度、叶片含

水量、比叶面积、叶片电导流失率 ７ 个功能性状

(Ｃｏｒｎｅｌｉｓｓｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３) (表 １) ꎮ 采样当天用

０.００１ ｇ的电子秤测定叶片鲜重ꎻ使用 ０. ００１ ｍｍ
的 电 子 千 分 尺 测 定 叶 片 厚 度 ( ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓꎬ
ＬＴ) ꎬ测量时避开主叶脉及两侧次级叶脉ꎬ测量 ３
次取平均值ꎻ使用叶面积仪测定叶片面积 ( ｌｅａｆ
ａｒｅａꎬ ＬＡ) ꎻ待所有测量完成后ꎬ将叶片在 ７０ ℃下

烘至恒重ꎬ称量干重ꎮ 计算比叶面积( ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ
ａｒｅａꎬ ＳＬＡ ) 、 叶 组 织 密 度 ( ｌｅａｆ ｔｉｓｓｕｅ ｄｅｎｓｉｔｙꎬ
ＬＴＤ) 、 叶 干 物 质 含 量 ( ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔꎬ
ＬＤＭＣ)、叶片含水量( ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔꎬ ＬＷＣ)ꎮ
叶片电导流失率是测量叶片在去离子水中的电

导率 ＥＣ１ꎬ将叶片在－ ８ ℃ 处理 １４ ｈ 后测量其电

导 率 ＥＣ２ꎬ 计 算 其 电 导 流 失 率 ( ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ
ｅｌｅｃｔｒｏｌｙｔｅ ｌｅａｋａｇｅꎬ ＰＥＬ) ꎮ
１.２.３ 功能性状树构建 　 采用以 ｗａｒｄ ｌｉｎｋａｇｅ 计算

距离的层次聚类(Ｗａｒｄ)构建功能性状树ꎬ并与划

分聚类(ＰＡＭ)、模糊聚类( ｆａｎｎｙ)和基于高斯混合

模型的聚类(ＧＭＭ)结果进行对比ꎮ
采用霍普金斯统计量 ( Ｈｏｐｋｉｎｓ ＆ Ｓｋｅｌｌａｍꎬ

１９５４)判断数据的聚类性能ꎮ 霍普金斯统计量趋

近于 １ꎬ数据的聚类趋势明显ꎻ趋近于 ０.５ꎬ数据呈

现随机分布ꎻ趋近于 ０ꎬ数据呈现均匀分布ꎮ 采用

轮廓系数与聚类结合生态学意义相结合的方式选

择聚类簇数目ꎮ
１.２.４ 群落功能性状结构 　 采用平均成对性状距

离指数的标准化效应指数( ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｅｆｆｅｃｔ ｓｉｚｅ
ｆｏｒ ｍｅａｎ ｐａｉｒｗｉｓｅ ｔｒａｉｔ ｄｉｓｔａｎｃｅꎬ Ｓ.Ｅ. Ｓ ＰＷ)和最近

性状距离的标准化效应指数 ( ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｅｆｆｅｃｔ
ｓｉｚｅ ｆｏｒ ｍｅａｎ ｎｅａｒｅｓｔ ｎｅｉｇｈｂｏｒｓ ｔｒａｉｔ ｄｉｓｔａｎｃｅꎬ Ｓ. Ｅ. Ｓ
ＮＮ)(Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎬ分别计算群落在林冠、林
下和地被 ４ 层的功能性状结构ꎮ

Ｓ.Ｅ.Ｓ ＮＮ ＝ － １ ×
[ＮＮｓａｍｐｌｅ － ｍｅａｎ (ＮＮｒａｎｄｏｍ)]

ｓｄ (ＮＮｒａｎｄｏｍ)

Ｓ.Ｅ.Ｓ ＰＷ ＝ －１×
[ＰＷｓａｍｐｌｅ－ｍｅａｎ (ＰＷ ｒａｎｄｏｍ)]

ｓｄ (ＰＷ ｒａｎｄｏｍ)
式中:ＮＮ 表示平均邻近性状距离ꎻＰＷ 表示平

均成对性状距离ꎻＮＮｓａｍｐｌｅ、ＰＷｓａｍｐｌｅ代表实际观察的

ＮＮ 值和 ＰＷ 值ꎻＮＮ ｒａｎｄｏｍ、ＰＷ ｒａｎｄｏｍ代表随机产生的

９９９ 个零群落的 ＮＮ 值和 ＰＷ 值ꎻ ｓｄ(ＮＮ ｒａｎｄｏｍ)、ｓｄ
(ＰＷ ｒａｎｄｏｍ ) 为零群落的标准差ꎻ ｍｅａｎ ( ＮＮ ｒａｎｄｏｍ )、
ｍｅａｎ(ＰＷ ｒａｎｄｏｍ)代表平均值ꎮ Ｓ.Ｅ.Ｓ ＰＷ>０ 或 Ｓ.Ｅ.Ｓ
ＮＮ>０ 表示样方物种的功能性状结构聚集ꎻＳ.Ｅ. Ｓ
ＰＷ<０ 或 Ｓ.Ｅ.Ｓ ＮＮ<０ 表示物种的功能性状结构发

散ꎻＳ.Ｅ.Ｓ ＰＷ ＝ ０ 或 Ｓ.Ｅ.Ｓ ＮＮ ＝ ０ 表示物种的功能

性状结构随机ꎮ
本研究中ꎬＳ.Ｅ. Ｓ ＰＷ 值和 Ｓ.Ｅ. Ｓ ＮＮ 值ꎬ均使

用 Ｒ ３. ６. １ 进行分析ꎬ主要由 ｐｉｃａｎｔｅ 包 ( ｖｅｒｓｉｏｎ
１.８.２)的 ｓｅｓ.ｍｐｄ 和 ｓｅｓ.ｍｎｔｄ 函数计算得到(Ｌｉｕ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 不同层次间植物功能性状

本研究共调查了 ３４ 个物种ꎬ隶属于 ２０ 科 ３０
属(表 ２)ꎮ 从图 １ 可以看出ꎬ元江锥群落中所测量

２４０１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



表 １　 相关功能性状的信息
Ｔａｂｌｅ １　 Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｒｅｌａｔｅｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ

功能性状
Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔ

生态策略
Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔｒａｔｅｇｙ

叶厚度
ＬＴ (ｍｍ)

与叶片寿命长短、投入多少、抗干扰能力以及光合作用相关
Ｉｔ’ ｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｌｅａｆ ｌｉｆｅ￣ｓｐａｎꎬ ｉｎｐｕｔ ａｍｏｕｎｔꎬ ａｎｔｉ￣ｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅ ａｂｉｌｉｔｙ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ (Ｃｏｒｎｅｌｉｓｓｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３)

叶面积
ＬＡ (ｃｍ２)

反映了植物抗干扰能力ꎬ与植物的捕获光的能力以及叶片的水热平衡有关
Ｉｔｒｅｆｌｅｃｔｓ ｔｈｅ ａｎｔｉ￣ｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅ ａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｐｌａｎｔｓꎬ ｗｈｉｃｈ ｉｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｔｈｅ ａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｔｈｅ ｐｌａｎｔ ｔｏ ｃａｐｔｕｒｅ ｌｉｇｈｔ ａｎｄ ｔｈｅ ｂａｌａｎｃｅ
ｂｅｔｗｅｅｎ ｗａｔ ａｎｄ ｈｅａｔ ｏｆ ｔｈｅ ｌｅａｖｅｓ (Ｃｏｒｎｅｌｉｓｓｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３)

叶干物质含量
ＬＤＭＣ (ｍｇ􀅰ｇ ￣１)

反映植物分配于生长与分配于抵御环境变化以及病虫害的权衡
Ｉｔ ｒｅｆｌｅｃｔｓ ｔｈｅ ｔｒａｄｅ￣ｏｆｆ ｂｅｔｗｅｅｎ ｐｌａｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｃｈａｎｇｅ ａｎｄ ｐｅｓｔｓ (Ｃｏｒｎｅｌｉｓｓｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３)

叶组织密度
ＬＴＤ (ｋｇ􀅰ｍ￣３)

反映了植物生长和生存能力ꎬ生物量快速生产与资源有效保护之间的权衡
Ｉｔ ｒｅｆｌｅｃｔｓ ｔｈｅ ｔｒａｄｅ￣ｏｆｆ ｂｅｔｗｅｅｎ ｐｌａｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｖｉａｂｉｌｉｔｙꎬ ｒａｐｉｄ ｂｉｏｍａｓｓ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ａｎｄｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎ
(Ｇａｒｎｉｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００１)

叶片含水量
ＬＷＣ (％)

衡量水分的重要指标ꎬ反应植物的实际发展水平与植物生存状况
Ｉｔ ｉｓ ａｎ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｉｎｄｉｃａｔｏｒ ｆｏｒ ｍｅａｓｕｒｉｎｇ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔꎬ ｒｅｆｌｅｃｔｉｎｇ ｔｈｅ ａｃｔｕａｌ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｌｅｖｅｌ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｌｉｖｉｎｇ
ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ (Ｎｏｖｒｉｙａｎｔｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)

比叶面积
ＳＬＡ (ｃｍ２􀅰ｇ ￣１)

反映了植物资源捕获能力ꎬ与物种的生长速率、养分利用率、光合速率、防御投入以及叶片寿命相关
Ｉｔ ｒｅｆｌｅｃｔｓ ｔｈｅ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｃａｐｔｕｒｅ ｃａｐａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｔｈｅ ｐｌａｎｔꎬ ａｎｄ ｉｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅꎬ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｒａｔｅꎬ
ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅꎬ ｄｅｆｅｎｓｅ ｉｎｐｕｔ ａｎｄ ｌｅａｆ ｌｉｆｅ￣ｓｐａｎ ｏｆ ｔｈｅ ｓｐｅｃｉｅｓ (Ｗｒｉｇｈｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４ꎻ Ｃｏｒｎｅｌｉｓｓｅｎꎬ ２００３)

电导流失率
ＰＥＬ (％)

反映了植物的低温敏感性
Ｉｔ ｒｅｆｌｅｃｔｓ ｔｈｅ ｌｏｗ￣ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ｔｈｅ ｐｌａｎｔ (Ｃｏｒｎｅｌｉｓｓｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３)

的 ７ 个功能性状均存在变化趋势ꎮ 叶厚度在乔木

层和灌木层分别为 ( ０. ２３ ± ０. ０６) ｍｍ、( ０. ２１ ±
０.０６) ｍｍꎬ显著高于草本层 [(０.１４ ± ０.０６) ｍｍ]
(Ｐ < ０.０５)ꎮ 乔木层的叶面积(２５.６２ ± ６.４０) ｃｍ２

显著 高 于 草 本 层 [( ７. ９４ ± ３. ２０ ) ｃｍ２ ] ( Ｐ <
０.０５)ꎬ灌木层(１７.５５ ± １２.８７) ｃｍ２与其余两层之

间无显著差异ꎮ 乔木层和灌木层的叶干物质含量

分别为 ( ４２３. ５６ ± ６２. ００ ) ｍｇ􀅰 ｇ￣１、 ( ３７３. ６０ ±
７２.９３) ｍｇ􀅰 ｇ￣１ꎬ显著高于草本层 [( １９５. ８１ ±
５１.１８) ｍｇ􀅰ｇ￣１] (Ｐ < ０.０５)ꎮ 乔木层和灌木层的

叶组织密度分别为 ( ４１７. ９６ ± ８８. ８０) ｋｇ􀅰ｍ ￣３、
(３６０. ３１ ± ９１. ４６) ｋｇ 􀅰 ｍ ￣３ꎬ 显 著 高 于 草 本 层

[(２０４.８７ ± ５４.０９) ｋｇ􀅰ｍ ￣３] (Ｐ < ０.０５)ꎮ 灌木

层和草本层的叶片含水量分别为 ( ６２. ６７％ ±
７.２８％)、( ８０. ４２％ ± ５. １２％)ꎬ显著高于乔木层

[(５７.７４％ ± ６.２０％)] (Ｐ < ０.０５)ꎮ 灌木层和草

本层的比叶面积分别为(１６０.０７ ± ６４.７３) ｃｍ２􀅰
ｇ￣１、(４８１.３７ ± １６１.１５) ｃｍ２􀅰ｇ￣１ꎬ显著高于乔木层

[(１１８.７６ ± ４６.４８) ｃｍ２􀅰ｇ￣１] (Ｐ < ０.０５)ꎮ 乔木

层和灌木层的电导流失率分别为 ( ３８. ９３％ ±
１０. ６１％)、 ( ３８. ３２％ ± ９.９５％)ꎬ 高 于 草 本 层

(４４.２３％± ６.８９％)ꎬ但无显著差异ꎮ
２.２ 功能性状树的构建

元江锥群落内功能形状的霍普金斯统计量为

(０.７０６ ± ０.０１８)ꎬ介于 ０.５ 和 １ 之间ꎬ具有一定的

聚类趋势ꎮ 由平均轮廓宽度值ꎬ聚类簇的最佳数

目为 ２ꎻ考虑到植物生活型ꎬ选择聚类簇数目为 ３ꎮ
进行层次聚类后ꎬ得到功能性状聚类树(图 ２)ꎮ
ＰＡＭ、ｆａｎｎｙ、ＧＭＭ 与 Ｗａｒｄ 的结果高度吻合ꎬ相似

度分别为 ９１.１８％、１００％、９７.０６％ꎮ
３４ 个物种在聚类分析时与其分层基本一致ꎬ

其中 ７ 个物种在聚类分析时与其所在层次不符ꎬ
分 别 是 胡 颓 子 ( Ｅｌａｅａｇｎｕｓ ｐｕｎｇｅｎｓ )、 南 烛

(Ｖａｃｃｉｎｉｕｍ ｂｒａｃｔｅａｔｕｍ)、昆明山海棠( Ｔｒｉｐｔｅｒｙｇｉｕｍ
ｈｙｐｏｇｌａｕｃｕｍ)、 山 茶 ( Ｃａｍｅｌｌｉａ ｊａｐｏｎｉｃａ )、 菝 葜

(Ｓｍｉｌａｘ ｃｈｉｎａ)、银木荷(Ｓｃｈｉｍａ ａｒｇｅｎｔｅａ)及薄叶鼠

李(Ｒｈａｍｎｕｓ ｌｅｐｔｏｐｈｙｌｌａ)ꎮ 灌木层内物种大部分在

聚类簇 ２ 内ꎬ少数分布于聚类簇 １ 内ꎬ仅薄叶鼠李

分布于聚类簇 ３ꎮ
２.３ 群落功能性状结构

乔木、灌木和草本 ３ 个层次的 Ｓ.Ｅ. Ｓ ＮＮ 值均

小于 ０ꎬ可见样方内物种的功能性状结构乔木和灌

木层次上均呈不显著的发散(Ｐ > ０.０５)ꎬ在草本层

次上呈极显著(Ｐ < ０.００１)的发散ꎮ 经置换检验ꎬ
各层之间 Ｓ.Ｅ.Ｓ ＮＮ 值无显著差异(图 ３)ꎮ

乔木、灌木和草本 ３ 个层次的 Ｓ.Ｅ.Ｓ ＰＷ 值均

小于 ０ꎬ可见样方内物种的功能性状结构在 ３ 个层

次上均呈非常显著(Ｐ<０.０１)或极显著(Ｐ<０.００１)
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表 ２　 元江锥群落内不同层次 ３４ 种植物信息
Ｔａｂｌｅ ２　 ３４ ｓｐｅｃｉｅｓ ｆｒｏｍ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌａｙｅｒｓ ｉｎ Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｏｒｔｈａｃａｎｔｈａ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

层次
Ｌａｙｅｒ

　 　 种名
　 　 Ｓｐｅｃｉｅｓ

　 　 科
　 　 Ｆａｍｉｌｙ

　 　 属
　 　 Ｇｅｎｕｓ

个体数
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ

乔木层
Ｔｒｅｅ ｌａｙｅｒ

元江锥 Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｏｒｔｈａｃａｎｔｈａ 壳斗科 Ｆａｇａｃｅａｅ 锥属 Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ２１

白柯 Ｌｉｔｈｏｃａｒｐｕｓ ｄｅａｌｂａｔｕｓ 壳斗科 Ｆａｇａｃｅａｅ 柯属 Ｌｉｔｈｏｃａｒｐｕｓ ２１

石楠 Ｐｈｏｔｉｎｉａ ｓｅｒｒｕｌａｔａ 蔷薇科 Ｒｏｓａｃｅａｅ 石楠属 Ｐｈｏｔｉｎｉａ １８

银木荷 Ｓｃｈｉｍａ ａｒｇｅｎｔｅａ 山茶科 Ｔｈｅａｃｅａｅ 木荷属 Ｓｃｈｉｍａ ９

华中樱桃 Ｃｅｒａｓｕｓ ｃｏｎｒａｄｉｎａｅ 蔷薇科 Ｒｏｓａｃｅａｅ 樱属 Ｃｅｒａｓｕｓ ２

珍珠花 Ｌｙｏｎｉａ ｏｖａｌｉｆｏｌｉａ 杜鹃花科 Ｅｒｉｃａｃｅａｅ 珍珠花属 Ｌｙｏｎｉａ ４

红梗润楠 Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｒｕｆｉｐｅｓ 樟科 Ｌａｕｒａｃｅａｅ 润楠属 Ｍａｃｈｉｌｕｓ ２

头状四照花 Ｄｅｎｄｒｏｂｅｎｔｈａｍｉａ ｃａｐｉｔａｔａ 山茱萸科 Ｃｏｒｎａｃｅａｅ 四照花属 Ｄｅｎｄｒｏｂｅｎｔｈａｍｉａ ２

灌木层
Ｓｈｒｕｂ ｌａｙｅｒ

米饭花 Ｖａｃｃｉｎｉｕｍ ｓｐｒｅｎｇｅｌｉｉ 杜鹃花科 Ｅｒｉｃａｃｅａｅ 越橘属 Ｖａｃｃｉｎｉｕｍ ９

厚皮香 Ｔｅｒｎｓｔｒｏｅｍｉａ ｇｙｍｎａｎｔｈｅｒａ 五列木科 Ｐｅｎｔａｐｈｙｌａｃａｃｅａｅ 厚皮香属 Ｔｅｒｎｓｔｒｏｅｍｉａ １３

山茶 Ｃａｍｅｌｌｉａ ｊａｐｏｎｉｃａ 山茶科 Ｔｈｅａｃｅａｅ 山茶属 Ｃａｍｅｌｌｉａ ９

香叶树 Ｌｉｎｄｅｒａ ｃｏｍｍｕｎｉｓ 樟科 Ｌａｕｒａｃｅａｅ 山胡椒属 Ｌｉｎｄｅｒａ １１

细齿叶柃 Ｅｕｒｙａ ｎｉｔｉｄａ 五列木科 Ｐｅｎｔａｐｈｙｌａｃａｃｅａｅ 柃属 Ｅｕｒｙａ ２

柃木 Ｅ. ｊａｐｏｎｉｃａ 五列木科 Ｐｅｎｔａｐｈｙｌａｃａｃｅａｅ 柃属 Ｅｕｒｙａ １３

绣叶杜鹃 Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｓｉｄｅｒｏｐｈｙｌｌｕｍ 杜鹃花科 Ｅｒｉｃａｃｅａｅ 杜鹃花属 Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ １３

牛筋条 Ｄｉｃｈｏｔｏｍａｎｔｈｅｓ ｔｒｉｓｔａｎｉｉｃａｒｐａ 蔷薇科 Ｒｏｓａｃｅａｅ 牛筋条属 Ｄｉｃｈｏｔｏｍａｎｔｈｅｓ ９

马醉木 Ｐｉｅｒｉｓ ｊａｐｏｎｉｃａ 杜鹃花科 Ｅｒｉｃａｃｅａｅ 马醉木属 Ｐｉｅｒｉｓ ７

昆明山海棠 Ｔｒｉｐｔｅｒｙｇｉｕｍ ｈｙｐｏｇｌａｕｃｕｍ 卫矛科 Ｃｅｌａｓｔｒａｃｅａｅ 雷公藤属 Ｔｒｉｐｔｅｒｙｇｉｕｍ ２

胡颓子 Ｅｌａｅａｇｎｕｓ ｐｕｎｇｅｎｓ 胡颓子科 Ｅｌａｅａｇｎａｃｅａｅ 胡颓子属 Ｅｌａｅａｇｎｕｓ ２

南烛 Ｖａｃｃｉｎｉｕｍ ｂｒａｃｔｅａｔｕｍ 杜鹃花科 Ｅｒｉｃａｃｅａｅ 越橘属 Ｖａｃｃｉｎｉｕｍ ２

云南金叶子 Ｃｒａｉｂｉｏｄｅｎｄｒｏｎ ｙｕｎｎａｎｅｎｓｅ 杜鹃花科 Ｅｒｉｃａｃｅａｅ 金叶子属 Ｃｒａｉｂｉｏｄｅｎｄｒｏｎ ９

亮毛杜鹃 Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｍｉｃｒｏｐｈｙｔｏｎ 杜鹃花科 Ｅｒｉｃａｃｅａｅ 杜鹃花属 Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ７

光叶铁仔 Ｍｙｒｓｉｎｅ ｓｔｏｌｏｎｉｆｅｒａ 报春花科 Ｐｒｉｍｕｌａｃｅａｅ 铁仔属 Ｍｙｒｓｉｎｅ ９

云南含笑 Ｍｉｃｈｅｌｉａ ｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓ 木兰科 Ｍａｇｎｏｌｉａｃｅａｅ 含笑属 Ｍｉｃｈｅｌｉａ １１

云南杨梅 Ｍｙｒｉｃａ ｎａｎａ 杨梅科 Ｍｙｒｉｃａｃｅａｅ 香杨梅属 Ｍｙｒｉｃａ ２

薄叶鼠李 Ｒｈａｍｎｕｓ ｌｅｐｔｏｐｈｙｌｌａ 鼠李科 Ｒｈａｍｎａｃｅａｅ 鼠李属 Ｒｈａｍｎｕｓ ２

菝葜 Ｓｍｉｌａｘ ｃｈｉｎａ 菝葜科 Ｓｍｉｌａｃａｃｅａｅ 菝葜属 Ｓｍｉｌａｘ １０

草本层
Ｈｅｒｂ ｌａｙｅｒ

白薇 Ｃｙｎａｎｃｈｕｍ ａｔｒａｔｕｍ 夹竹桃科 Ａｐｏｃｙｎａｃｅａｅ 鹅绒藤属 Ｃｙｎａｎｃｈｕｍ ４

白花地丁 Ｖｉｏｌａ ｐａｔｒｉｎｉｉ 堇菜科 Ｖｉｏｌａｃｅａｅ 堇菜属 Ｖｉｏｌａ ７

紫花地丁 Ｖ. ｐｈｉｌｉｐｐｉｃａ 堇菜科 Ｖｉｏｌａｃｅａｅ 堇菜属 Ｖｉｏｌａ ９

宽穗兔儿风 Ａｉｎｓｌｉａｅａ ｌａｔｉｆｏｌｉａ ｖａｒ. ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ 菊科 Ａｓｔｅｒａｃｅａｅ 兔儿风属 Ａｉｎｓｌｉａｅａ ９

荩草 Ａｒｔｈｒａｘｏｎ ｈｉｓｐｉｄｕｓ 禾本科 Ｐｏａｃｅａｅ 荩草属 Ａｒｔｈｒａｘｏｎ ２

宿苞豆 Ｓｈｕｔｅｒｉａ ｉｎｖｏｌｕｃｒａｔａ 豆科 Ｆａｂａｃｅａ 宿包豆属 Ｓｈｕｔｅｒｉａ ２

玉竹 Ｐｏｌｙｇｏｎａｔｕｍ ｏｄｏｒａｔｕｍ 天门冬科 Ａｓｐａｒａｇａｃｅａｅ 黄精属 Ｐｏｌｙｇｏｎａｔｕｍ ２

的发散ꎮ 经置换检验ꎬ各层之间 Ｓ. Ｅ. Ｓ ＰＷ 值存

在显著(Ｐ < ０.０５)差异ꎻ进行 Ｓｃｈｅｆｆｅ 多重比较后

发现ꎬ乔木的 Ｓ. Ｅ. Ｓ ＰＷ 值显著( Ｐ < ０. ０５)高于

草本ꎬ灌木与乔木、草本无显著差异( Ｐ > ０. ０５)
(图 ３) ꎮ

３　 讨论与结论

３.１ 群落内层次的构建

根据不同分层方法可将群落分成不同层次ꎬ

４４０１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



不同字母表示生活型间有显著性差异(Ｐ < ０.０５)ꎮ 下同ꎮ
Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｉｆｅ ｆｏｒｍｓ (Ｐ < ０.０５). Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 １　 元江锥群落不同层次物种间功能性状箱点图
Ｆｉｇ. １　 Ｂｏｘ￣ｐｌｏｔｓ ｉｌｌｕｓｔｒａｔｉｎｇ ｓｐｅｃｉｅｓ’ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌａｙｅｒｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｏｒｔｈａｃａｎｔｈａ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

如利用塔吊及测高杆精准测量ꎬ将鼎湖山南亚热

带常绿阔叶林分为林冠上层、林冠中层、林冠下

层、亚冠层和灌木层(桂旭君等ꎬ２０１９)ꎻ通过最大

受光面法ꎬ将格氏栲单优群落划分为受光层和非

受光层(马志波等ꎬ２０２０)ꎮ 本研究最初按照植物

的生活型将元江锥群落分为乔木、灌木以及草本 ３
层ꎬ该层次划分与功能性状的聚类结果基本一致ꎬ
表明群落垂直结构分层与生境分异的功能群有关

(Ｊｉａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 然而ꎬ聚类结果与分层不符的

主要是高大灌木或木质藤本ꎬ可能是高大灌木利

用了乔木的资源、叶片功能性状与乔木相似导致

的ꎮ 这也符合高大灌木作为层间植物的生态生物

学特征ꎮ
林内环境因子的异质性导致了森林群落垂直

方向上的成层现象ꎮ 不同功能性状反映植物生长

环境因子的不同(Ｃｏｒｎｅｌｉｓｓｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３)ꎮ 植物

群落在各层之间ꎬ除电导流失率无显著差异外ꎬ其
余性状均存在显著差异(Ｐ < ０.０５)ꎮ 叶厚度与叶

片寿命长短、投入多少、抗干扰能力以及光合作用

相关(Ｃｏｒｎｅｌｉｓｓｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３)ꎬ本研究表明阳光充

足、长寿的叶片更厚ꎬ乔木层和灌木层相较于草本

层而言拥有更多的光照资源ꎮ 然而ꎬ随着植物高

度不断增加其所需资源越来越多ꎬ在资源有限的

情况下ꎬ叶片也更倾向于投入更多的资源使叶片

更长寿以适应资源匮乏的环境ꎮ 叶面积反应植物

抗干扰能力ꎬ与植物的捕获光的能力以及叶片的

水热平衡有关(Ｃｏｒｎｅｌｉｓｓｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３)ꎬ是植物高

光捕获能力、低叶温与低光捕获能力、高叶温之间

的权衡ꎬ乔木层光照充足ꎬ植物叶片温度较高通过

低光捕获能力进行自我保护ꎮ 本研究中ꎬ叶干物

质含量反映植物资源分配于生长与分配于抵御环

境变化以及病虫害的权衡ꎬ叶干物质含量较高的

物种往往具有较高的叶片硬度ꎬ对于物理危害(虫
害、风、冰雹等)有着较高的抵御能力ꎬ乔木层位于

群落上层ꎬ面对物理危害具有更高的风险ꎬ增加叶

片的投入有利于在物理危害中保护自己ꎮ 叶组织

密度与植物的生长和生存状态有重要联系ꎬ反映

了植物资源利用对策(Ｇａｒｎｉｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００１)ꎬ低的
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图 ２　 元江锥群落的功能性状聚类树
Ｆｉｇ. ２　 Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｃｌｕｓｔｅｒｉｎｇ ｔｒｅｅ ｏｆ Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｏｒｔｈａｃａｎｔｈａ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

图 ３　 元江锥群落 Ｓ.Ｅ.Ｓ ＮＮ (Ａ)和 Ｓ.Ｅ.Ｓ ＰＷ (Ｂ)指数
Ｆｉｇ. ３　 Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｏｒｔｈａｃａｎｔｈａ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ’ｓ Ｓ.Ｅ.Ｓ ＮＮ (Ａ) ａｎｄ Ｓ.Ｅ.Ｓ ＰＷ (Ｂ)

叶组织密度和含量代表生物量快速生产对策ꎬ而
高的叶组织密度则是资源有效保护对策(Ｒｙｓｅｒ ＆
Ｕｒｂａｓꎬ ２０００)ꎮ 本研究中ꎬ元江锥群落内垂直结构

靠下的物种叶组织密度积较小ꎬ乔木层叶组织密

度较高植株更偏向于资源有效保护对策ꎻ而草本

层的叶组织密度较低ꎬ植株更偏向于生物量快速

生长对策ꎮ 叶片含水量反映了植物的实际发展水

平与植物生存状况(Ｎｏｖｒｉｙａｎｔｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎬ群落

垂直结构内层次越低其含水量越高也反映不同高

度的植物对水分利用情况不同ꎬ草本层叶片含水

量最高也说明其生境内水资源更充足ꎮ 比叶面积

在一定程度上反映了叶片截获光的能力和强光下

的自我保护能力(Ｃｏｒｎｅｌｉｓｓｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３)ꎮ 乔木

层作为林冠上层ꎬ较小的比叶面积有助于其在强
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光下进行自我保护(Ｅｌｌｓｗｏｒｔｈ ＆ Ｒｅｉｃｈꎬ １９９３)ꎮ 本

研究中ꎬ灌木层和草本层有较大的比叶面积ꎬ是作

为林冠下层获取更多光能而产生的适应性特征ꎬ
但这一特征在灌木层与草本层之间没有显著差

异ꎬ说明两者对光能的利用程度相似ꎮ 电导流失

率反映了植物对低温的敏感度(Ｃｏｒｎｅｌｉｓｓｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００３)ꎬ该性状不存在显著差异说明其群落内垂直

方向上温度变化无显著差异ꎮ 本研究中ꎬ光照和

水分的不同是导致群落垂直结构的重要因素ꎮ 垂

直空间上环境因子的变化ꎬ使需求不同的物种得

以生长在群落的不同高度ꎮ 可以说ꎬ生境过滤是

导致群落垂直结构构建的主要生态过程ꎮ
３.２ 群落内同一层次内物种组成构建机制

本研究元江锥群落乔木、灌木和草本层内物

种的功能性状结构发散ꎬ说明在层次内物种组成

种间竞争排斥作用为主要生态过程ꎮ 不同层次发

散程度的不同ꎬ表明各层内种间竞争强度的不同ꎬ
发散程度随高度的降低而增加ꎬ反映了竞争强度

的逐步增大ꎮ 桂旭君等(２０１９)的研究表明随林层

向上ꎬ物种丰富度、多度和 Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ 指数均

下降ꎬＰｉｅｌｏｕ 均匀度指数在林冠下层最大ꎮ 本研究

草本层相较于乔木层拥有更加发散的结构ꎬ说明

该层竞争排斥更加强烈、植物性状更加多样化、物
种多样性也更高ꎬ这是群落内林冠下层的物种多

样性更高的原因ꎮ 在小尺度的空间上ꎬ功能特性

相差较大的物种因资源利用的不同ꎬ得以共存并

导致群落结构的发散(房帅等ꎬ２０１４)ꎬ通过竞争排

斥增加同一层次内的物种多样性ꎮ 不同物种的特

征会影响物种利用共享的有限资源或产生后代的

能力ꎬ由此产生的平均适合度差异有利于竞争排

斥( Ｔｉｌｍａｎꎬ １９８２ꎻ ｖａｎ Ｋｌｅｕｎｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ 物

种的功能性状表现出越多的分化ꎬ说明生态位越

稳定(Ｋｒａｆｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎮ 本研究群落下层内性状

比乔木层更加发散ꎬ说明群落下层内性状分化更

多、生态位更稳定ꎮ
过去研究认为ꎬ不同水平空间尺度上ꎬ生境过

滤、竞争排斥作用大小不同ꎮ 大尺度上以生境过

滤为主ꎬ小尺度上以竞争排斥为主(Ｃｏｒｎｗｅｌｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００６ꎻ Ｋｒａｆｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８ꎻ Ｃｏｒｎｗｅｌｌ ＆ Ａｃｋｅｒｌｙꎬ
２００９)ꎮ 本研究通过对元江锥群落垂直结构构建

机制的探索发现ꎬ垂直空间上的层次间和层次内

控制物种组成的主要作用存在类似的变化规律ꎬ
层间对应水平空间的大尺度ꎬ以生境过滤为主ꎻ各

个层次对应水平空间的小尺度ꎬ以竞争排斥为主ꎮ
本研究结合植物功能性状和群落功能性状结

构揭示了元江锥群落垂直结构构建机制ꎬ结果显

示ꎬ光照和水分条件组合的适应是群落垂直结构

构成的主要影响因素ꎬ生境过滤是群落垂直结构

构建的主要机制ꎬ在同一层次内物种通过竞争排

斥加大的物种多样性ꎮ 本研究是通过物种属性进

行分层采样对垂直结构及其构建机制的初探ꎬ在
今后的研究中应进一步结合多种方式量化物种层

次及其构建过程ꎬ从多角度分析植物群落垂直结

构构建机制ꎮ
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