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茂兰国家自然保护区喀斯特森林系统发育结构

王雷宏ａ，杨俊仙ｂ，曹翠萍ａ


（安徽农业大学 ａ．林学与园林学院；ｂ．理学院，合肥 ２３００３６）

摘　要：为了揭示茂兰喀斯特森林群落构建的主导力量，检测了 １１个典型喀斯特群落的系统发育结构以及与生

境的关系。结果表明：喀斯特森林群落的系统发育多样性与香农威纳指数、物种丰富度的变化趋势基本是一致的，

各群落在物种系统进化上累积的信息相近。黄梨木（Ｂｏｎｉｏｄｅｎｄｒｏｎｍｉｎｕｓ）—飞蛾槭（Ａｃｅｒｏｂｌｏｎｇｕｍ）、荚
!

（Ｖｉｂｕｒｎｕｍ

ｄｉｌａｔａｔｕｍ）—鹅掌柴（Ｓｃｈｅｆｆｌｅｒａｈｅｐｔａｐｈｙｌｌａ）、青冈（Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓｇｌａｕｃａ）—圆果化香（Ｐｌａｔｙｃａｒｙａｌｏｎｇｉｐｅｓ）、圆果化

香—黄皮（Ｃｌａｕｓｅｎａｌａｎｓｉｕｍ）、圆果化香—荚
!

、掌叶木（Ｈａｎｄｅｌｉｏｄｅｎｄｒｏｎｂｏｄｉｎｉｅｒｉ）—光叶槭（Ａｃｅｒｌａｅｖｉｇａｔｕｍ）、栲

（Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓｆａｒｇｅｓｉｉ）—杜英（Ｅｌａｅｏｃａｒｐｕｓｄｅｃｉｐｉｅｎｓ）、紫树（Ｎｙｓｓａｓｉｎｅｎｓｉｓ）—山胡椒（Ｌｉｎｄｅｒａｇｌａｕｃａ）林系统发育结构

聚集。短叶 黄 杉 （Ｐｓｅｕｄｏｔｓｕｇａｂｒｅｖｉｆｏｌｉａ）—广 东 松 （Ｐｉｎｕｓｋｗａｎｇｔｕｎｇｅｎｓｉｓ）、短 叶 黄 杉—化 香、梧 桐 （Ｆｉｒｍｉａｎａ

ｓｉｍｐｌｅｘ）—青冈林系统发育结构均匀。群落系统发育结构分布格局表现为，系统发育结构聚集的群落位于山体的

漏斗、沟谷、中坡、下坡、山垭口的部位，而系统发育结构均匀的群落位于山体的上坡、山脊的部位。以地形部位上

坡为界划分两种生境，学生氏 ｔ检验表明两种生境下群落的系统发育结构差异显著，说明茂兰喀斯特地区山体的地

形部位是构建和维持喀斯特森林类型的主导力量。
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　　茂兰喀斯特森林是石灰岩山地常绿、落叶阔叶

混交林。其与本地区中亚热带常绿阔叶林相比，群

落的树种组成更为复杂，优势种不明显，群落类型更

多，在空间上的重复表现也不明显
［１－２］

。传统生态

学观点认为喀斯特森林中小生境的多样性、高异质

性、分布的随机性，决定了群落中物种的组成是随机

的
［３－４］

。然而从群落系统发育的角度来看，小生境

的随机性也不能决定喀斯特特定生境上各种群落类

型的构建和维持，生境具有一定的选择或过滤作用，

而物种的生态学特性常是系统发育保守的，群落系

统发育过程中，相对亲缘的物种聚集在一起，即群落

系统发育结构聚集。生境资源有限时，群落中物种

间的竞争作用加强，那么群落中物种间会表现出相

对较远的系统发育关系，即群落系统发育结构均匀

或者发散。如果生境是随机的，对物种的选择也是

随机的，群落的物种组成就是完全随机的，即群落没

有系统发育结构
［５－７］

。现有研究表明，大尺度下，地

带性植被或者气候顶极群落系统发育结构，常表现

为系统发育结构聚集，小尺度下的局域群落表现为

系统发育发散
［８－１０］

。演替系列的群落，表现出一定



的动态变化，如在热带森林中，小径级的群落系统发

育结构随机，中径级的群落系统发育结构聚集，而大

径级的系统发育结构趋向于发散
［１１－１２］

。

喀斯特森林与亚热带常绿阔叶林相比较，它

是典型的土壤顶极群落，生境选择物种是非常明

显的。以往研究其群落的物种组成时，只是比较

不同群落中科、属、种的相似比，未考虑群落中种

间的系统发育关系以及与习性的对应关系，如龙

翠玲研究茂兰喀斯特森林不同林隙生境下群落物

种组成时，发现在科、属、种三个分类等级上均表

现为随林隙相似而相似
［１３］
。然而群落系统发育结

构分析，不仅利用物种间的系统发育关系揭示群

落的物种组成，而且结合生境因子能揭示群落构

建和维持的主导力量。

茂兰喀斯特地貌上各种森林类型的构建、维持

机制仍然是未知的。从群落系统发育的角度来看，

各生境的树种来自于整个区域的木本植物种库，特

定生境会选择具有相似习性的树种，而树种的习性

具有系统发育保守性，即习性相近的树种亲缘关系

相对亲近
［７，１４］

。由此推测各种喀斯特森林类型，其

系统发育结构应主要表现为系统发育聚集，并且与

特定的生境因子对应，形成一定的分布格局。本研

究目的是探明茂兰国家自然保护区喀斯特森林系统

发育结构，探索群落系统发育结构与生境因子的关

系，以期阐明群落构建和维持的可能动力。

１　材料与方法

#"#

　研究地区概况

茂兰国家级自然保护区（２５°０９′２０″～２５°２０′５０″

Ｎ，１０７°５２′１０″～１０８°４５′４０″Ｅ）位于贵州省荔波县，与

广西 河 池 市 接 壤 （图 １）。区 内 海 拔 ４３０～

１０７８．６ｍ，主要是典型的喀斯特峰丛地貌。成土母

岩以白云岩和石灰岩为主。地面岩石裸露，土层浅

薄，以黑色石灰土为主。中亚热带季风温润气候，年

平均气温１５．３℃，１月平均气温为５．２℃，７月平均

气温为２３．５℃，全年≥１０℃活动积温 ４５９８．６℃，

全年降水量 １７５２．５ｍｍ，年平均相对湿度 ８３％，生

长期２３７ｄ。

#"!

　材料

样地数据由《喀斯特森林生态研究（Ｉ）》提供，

原数据有４２个样地，样地面积６００～９００ｍ２，每个样

图 １　茂兰国家级自然保护区位置示意图

Ｆｉｇ．１　ＬｏｃａｔｉｏｎｉｌｌｕｓｔｒａｔｉｏｎｏｆＭａｏｌａｎＮａｔｉｏｎａｌＮａｔｕｒｅＲｅｓｅｒｖｅ

地生境主要记录了海拔、坡位或者地形部位、总盖

度。每个样地等分成四个小样方，分别记录了树木

的种类、数量，乔木测定了胸径，灌木测定了地径，计

算了各物种的相对数量、相对显著度（乔木用胸径，

灌木用地径）、相对频度，三者相加计算了重要值，

以样地（群落）作为分类实体，用样地中各属植物的

重要值（同属的物种重要值相加）作为属性，经聚类

法和极点排序法分类后，把 ４２个样地划分成 １１个
森林类型

［４］
。本研究从这１１个森林类型中，分别选

择一个最具代表性的群落类型，其样地代表一种群

落，作为群落系统发育多样性分析的研究对象，这样

可以减少一些不稳定群落的干扰（见表１）。

#"$

　分析方法

利用物种的相对重要值计算了各群落的辛普森

指数，香农威纳指数，均匀度指数。评估群落的系统

发育结构时，使用软件包 Ｖ．ＰｈｙｌｏＭａｋｅｒ构建了区

域物种系统树（Ｐｈｙｌｏｇｅｎｙ，Ｐｈｙｌｏ），计算了各进化枝

的分化年龄，单位是百万年 ＭＹ（Ｍｉｌｌｉｏｎｙｅａｒｓ，

ＭＹ），后面的系统发育距离，单位也是百万年，参数
设置选第三种方案

［１５－１７］
。用生成的区域系统树，与

群落数据相配，计算了各群落系统发育多样性

（Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ， ＰＤ）、标 准 效 应 值

（Ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄｅｆｆｅｃｔｓｉｚｅ，ＳＥＳ）。以上运算在 Ｒ语言
平台上，用 Ｐｉｃａｎｔｅ软件包实现，零模型选择每次随

机化零群落与观测群落物种数相等
［１８］
。比较群落

系统发育多样性与传统多样性指数的变化趋势，观

测各群落的标准效应值与其相应海拔、各地形部位

的对应关系，分析可能的分布格局。本次采用标准

效应值 ＳＥＳＭＰＤ，说明如下：
ＳＥＳＭＰＤ＝（ＭＰＤｓａｍｐｌｅ－ＭＰＤｎｕｌｌ）／ｓｄ（ＭＰＤｎｕｌｌ）
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表 １　１１个样地的基本概况

Ｔａｂ．１　Ｂａｓｉｃｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎｏｆ１１ｓａｍｐｌｅｐｌｏｔｓ

样地编号 群落类型（林） 面积／ｍ２ 海拔／ｍ 生境及坡位 地点 盖度／％

２５ 青冈、圆果化香 ６００ ７３０ 中坡 莫干 ０．９４

３２ 圆果化香、黄皮 ６００ ７７０ 中坡 花达 ０．９０

１６ 圆果化香、荚
!

６００ ７５０ 下坡 莫干 ０．９５

３３ 掌叶木、光叶槭 ６００ ７５０ 下坡 花达 ０．９０

３１ 栲、杜英 ６００ ８５５ 山垭口 花达 ０．９０

２ 荚
!

、鹅掌柴 ９００ ８１５ 漏斗底部 瑶兰 ０．９８

４０ 圆果化香、梧桐 ６００ ７８０ 上坡 高望 ０．９０

５ 紫树、山胡椒 ９００ ８６０ 下坡 瑶兰 ０．９０

３８ 短叶黄杉、圆果化香 ６００ ８００ 山脊 高望 ０．８５

３７ 黄梨木、飞蛾槭 ６００ ６５０ 沟谷底 高望 ０．７０

４ 短叶黄杉、广东松 ９００ ９６５ 山脊 瑶兰 ０．８０

注：群落类型中优势种包括青冈（Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓｇｌａｕｃａ）、圆果化香（Ｐｌａｔｙｃａｒｙａｌｏｎｇｉｐｅｓ）、黄皮（Ｃｌａｕｓｅｎａｌａｎｓｉｕｍ）、荚
!

（Ｖｉｂｕｒｎｕｍｄｉｌａｔａｔｕｍ）、掌

叶木（Ｈａｎｄｅｌｉｏｄｅｎｄｒｏｎｂｏｄｉｎｉｅｒｉ）、光叶槭（Ａｃｅｒｌａｅｖｉｇａｔｕｍ）、栲（Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓｆａｒｇｅｓｉｉ）、杜英（Ｅｌａｅｏｃａｒｐｕｓｄｅｃｉｐｉｅｎｓ）、鹅掌柴（Ｓｃｈｅｆｆｌｅｒａｈｅｐｔａｐｈｙｌｌａ）、

梧桐（Ｆｉｒｍｉａｎａｓｉｍｐｌｅｘ）、紫树（Ｎｙｓｓａｓｉｎｅｎｓｉｓ）、山胡椒（Ｌｉｎｄｅｒａｇｌａｕｃａ）、短叶黄杉（Ｐｓｅｕｄｏｔｓｕｇａｂｒｅｖｉｆｏｌｉａ）、黄梨木（Ｂｏｎｉｏｄｅｎｄｒｏｎｍｉｎｕｓ）、飞蛾槭

（Ａｃｅｒｏｂｌｏｎｇｕｍ）、广东松（Ｐｉｎｕｓｋｗａｎｇｔｕｎｇｅｎｓｉｓ）。

式中，ＭＰＤ（ＭｅａｎｓＰｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃＤｉｓｔａｎｃｅ，ＭＰＤ）为每

个群落的分类单元的平均系统发育距离；ＭＰＤｓａｍｐｌｅ
为实际观测群落的平均系统发育距离；ＭＰＤｎｕｌｌ为零
群落的平均系统发育距离；ｓｄ（ＭＰＤｎｕｌｌ）为零群落平
均系统发育距离的标准差。

ｍｐｄ．ｏｂｓ．ｐ（Ｐ－ｖａｌｕｅｏｆｏｂｓｅｒｖｅｄｍｐｄｖｓ．ｎｕｌｌ

ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ）是观测群落的平均系统发育距离与零
群落 相 比 的 显 著 程 度。如 果 ＳＥＳＭＰＤ ＞０，且
ｍｐｄ．ｏｂｓ．ｐ＞０．９５时，表示与零群落相比，系统发育

结构均匀或发散显著，若 ０＜ｍｐｄ．ｏｂｓ．ｐ＜０．９５，群

落系统发育结构均匀或发散，但不显著。如果

ＳＥＳＭＰＤ＜０，且ｍｐｄ．ｏｂｓ．ｐ＜０．０５时，表明与零群落相

比，系统发育结构聚集显著，若 ｍｐｄ．ｏｂｓ．ｐ＞０．０５，
系统发育结构聚集，但不显著。若 ＳＥＳＭＰＤ值等于

零，群落系统发育结构随机
［１９］
。

２　结果与分析

!"#

　系统树构建

１１个样地中共有２０２种树种（包括变种），其中
裸子植物６种，被子植物１９６种，共１０１属，４９科，２５

目。物种的学名及系统学位置主要以 ＴｈｅＰｌａｎｔＬｉｓｔ

（网址：ｈｔｔｐ：／／ｗｗｗ．ｔｈｅｐｌａｎｔｌｉｓｔ．ｏｒｇ）的接受为准，如

ＴｈｅＰｌａｎｔＬｉｓｔ接受梧桐（Ｆｉｒｍｉａｎａｓｉｍｐｌｅｘ）为锦葵科

（Ｍａｌｖａｃｅａｅ），四照花属（Ｄｅｎｄｒｏｂｅｎｔｈａｍｉａ）并入
"

木

属（Ｃｏｒｎｕｓ），乌桕属的学名为 Ｔｒｉａｄｉｃａ。但个别物种
系统学地位仍有争议，如在喀斯特地区普遍分布的

圆果化香，ＴｈｅＰｌａｎｔＬｉｓｔ认为是一个未解析的学名，
ＦｌｏｒａｏｆＣｈｉｎａ认为是化香（Ｐｌａｔｙｃａｒｙａｓｔｒｏｂｉｌａｃｅａ）在

喀斯特地区的基因型，均未给出物种学名。我们坚

持了 中 国 植 物 志 的 处 理，其 学 名 为 Ｐｌａｔｙｃａｒｙａ
ｌｏｎｇｉｐｅｓ，再 如 ＦｌｏｒａｏｆＣｈｉｎａ接 受 小 叶 青 冈 是
Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓｍｙｒｓｉｎｉｆｏｌｉａ，而 ＴｈｅＰｌａｎｔＬｉｓｔ接受它
是 Ｑｕｅｒｃｕｓｍｙｒｓｉｎｉｆｏｌｉａ，我们坚持了ＦｌｏｒａｏｆＣｈｉｎａ的

观点，把小叶青冈归入青冈属（Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ），系
统树分析结果表明，其分化时间是 －２０．１２ＭＹ。青
冈属与栎属（Ｑｕｅｒｃｕｓ）、锥属（Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ）、石栎属
（Ｌｉｔｈｏｃａｒｐｕｓ）同归于壳斗科（Ｆａｇａｃｅａｅ），分化时间是
－４０．２３ＭＹ。壳斗科与桦木科（Ｂｅｔｕｌａｃｅａｅ）、杨梅

科（Ｍｙｒｉｃａｃｅａｅ）、胡桃科（Ｊｕｇｌａｎｄａｃｅａｅ）归属于壳斗
目（Ｆａｇａｌｅｓ），分化时间是 －９７．８８ＭＹ。其它各阶分
类群的分化时间标注方法与壳斗目是类似的

（图２）。

!"!

　群落系统发育多样性与传统多样性指数变化

趋势的一致性

　　各多样性指数随样地变化的折线图显示辛普森

３０２第２期 茂兰国家自然保护区喀斯特森林系统发育结构



图 ２　１１个样地共 ２０２个物种的系统树

Ｆｉｇ．２　Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃｔｒｅｅｇｅｎｅｒａｔｅｄｂｙ２０２ｓｐｅｃｉｅｓｏｆ１１ｓａｍｐｌｅｐｌｏｔｓ

指数（Ｄ）、均匀度指数（Ｊ）变化趋势一致，且变化比

较平缓。对数系统发育多样性（ｌｏｇ１０ＰＤ）与香农威

纳指数（Ｈ′）、对数物种丰富度（ｌｎＳ）的变化趋势基

本是一致的，但对数系统发育多样性的变化相对平

缓，各群落在物种系统进化上累积的信息相近（表

２，图３）。

Ｄ与 Ｊ、ｌｏｇ１０ＰＤ与 Ｈ′、ｌｎＳ在折线图上有个别样

地交叉，但学生氏 ｔ检验表明，Ｄ与 Ｊ差异显著

（ｔ＝９．４３３，ｄｆ＝１０，ｐ－ｖａｌｕｅ＝２７０８ｅ－０６＜

００５０）；ｌｏｇ１０ＰＤ与香农威纳指数 Ｈ′差异显著（ｔ＝

４６９８，ｄｆ＝１０，ｐ－ｖａｌｕｅ＝８．４３９ｅ－０４＜０．０５０），与

ｌｎＳ差异不显著（ｔ＝－１．８７７，ｄｆ＝１０，ｐ－ｖａｌｕｅ＝

００９０＞０．０５０）。

!"!

　群落系统发育结构及分布格局

４号群落（ｍｐｄ．ｏｂｓ．ｚ＝３．２６６＞０，ｍｐｄ．ｏｂｓ．ｐ＝

１＞０．９５０）系统发育结构均匀是显著的，４０号、３８号

４０２ 山　地　学　报 ３８卷



表 ２　１１个群落多样性指数比较

Ｔａｂ．２　Ｄｉｖｅｒｓｉｔｙｉｎｄｅｘｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｏｆ１１ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ

样地编号
物种丰富度

Ｓ

辛普森指数

Ｄ

香农威纳指数

Ｈ′

均匀度指数

Ｊ

系统发育多样性

ＰＤ

系统发育多样性

取 ｌｏｇ１０ＰＤ

物种丰富度

取 ｌｎＳ

２５ ５２ ０．９６３ ３．６１５ ０．９１５ ３５８２．４４５ ３．５５４ ３．９５１

３２ ２９ ０．８９６ ２．７４１ ０．８１４ ２１８８．５１６ ３．３４０ ３．３６７

１６ ３６ ０．９３１ ３．０６３ ０．８５５ ２６４５．１１８ ３．４２２ ３．５８４

３３ ３７ ０．９４９ ３．２４５ ０．８９９ ２８３５．７７８ ３．４５３ ３．６１１

３１ ４３ ０．９３９ ３．２３０ ０．８５９ ３１３８．４０７ ３．４９７ ３．７６１

２ ４８ ０．９４０ ３．３２２ ０．８５８ ２９８２．５２１ ３．４７５ ３．８７１

４０ ２４ ０．９１６ ２．７５０ ０．８６５ １８２４．６５７ ３．２６１ ３．１７８

５ ６０ ０．９４３ ３．４０３ ０．８３１ ３７７８．８０７ ３．５７７ ４．０９４

３８ ２４ ０．８７６ ２．４９６ ０．７８６ ２３６２．５４３ ３．３７３ ３．１７８

３７ ２０ ０．９００ ２．６１２ ０．８７２ １７９７．１１９ ３．２５５ ２．９９６

４ ３８ ０．９３５ ３．０２６ ０．８３２ ２９１９．８４１ ３．４６５ ３．６３８

表 ３　１１个样地的标准效应指数

Ｔａｂ．３　Ｓｔａｎｄａｒｄｅｆｆｅｃｔｉｎｄｅｘｆｏｒ１１ｓａｍｐｌｅｓｉｔｅｓ

样地
物种丰富度

Ｓ

群落 ｍｐｄ值

ｍｐｄ．ｏｂｓ

零群落 ｍｐｄ值

ｍｐｄ．ｒａｎｄ．ｍｅａｎ

零群落 ｍｐｄ标准差

ｍｐｄ．ｒａｎｄ．ｓｄ

ｍｐｄ在零群落的秩

ｍｐｄ．ｏｂｓ．ｒａｎｋ

标准效应值

ｍｐｄ．ｏｂｓ．ｚ

显著度

ｍｐｄ．ｏｂｓ．ｐ

随机化次数

ｒｕｎｓ

２５ ５２ ２４１．２３３ ２６２．６５８ １６．０４６ １５１ －１．３３５ ０．１５１ ９９９

３２ ２９ ２３９．０９８ ２６０．９００ ２２．３３３ ２１４ －０．９７６ ０．２１４ ９９９

１６ ３６ ２３８．４３０ ２６１．７８９ １９．０１５ １１８ －１．２２９ ０．１１８ ９９９

３３ ３７ ２４１．９２３ ２６２．３７２ ２０．２２５ ２６３ －１．０１１ ０．２６３ ９９９

３１ ４３ ２３８．８０９ ２６２．０１０ １７．９５０ １１４ －１．２９３ ０．１１４ ９９９

２ ４８ ２３５．９７４ ２６２．５４０ １６．５８９ ２７ －１．６０１ ０．０２７ ９９９

４０ ２４ ２６８．４２８ ２６０．５９５ ２５．４１６ ５４９ ０．３０８ ０．５４９ ９９９

５ ６０ ２３９．６５３ ２６１．６００ １４．４２６ ８３ －１．５２１ ０．０８３ ９９９

３８ ２４ ２９９．３８９ ２６２．８２７ ２６．４３５ ８４９ １．３８３ ０．８４９ ９９９

３７ ２０ ２２６．５８３ ２６３．４５５ ２８．１１３ ８ －１．３１２ ０．００８ ９９９

４ ３８ ３３０．１６５ ２６４．７１６ ２０．０３８ １０００ ３．２６６ １．０００ ９９９

（ｍｐｄ．ｏｂｓ．ｚ＿４０＝０．３０８＞０，ｍｐｄ．ｏｂｓ．ｐ＿４０＝０．５４９

＜０．９５０；ｍｐｄ．ｏｂｓ．ｐ＿３８＝１．３８３＞０，ｍｐｄ．ｏｂｓ．ｐ＿３８

＝０．８４９＜０．９５０）群落系统发育结构均匀，但不显

著；３７号群落（ｍｐｄ．ｏｂｓ．ｚ＝－１．３１２＜０，ｍｐｄ．ｏｂｓ．ｐ

＝０．８００ｅ－０２＜０．０５０）、２号群落（ｍｐｄ．ｏｂｓ．ｚ＝

－１６０１＜０，ｍｐｄ．ｏｂｓ．ｐ＝０．０２７＜０．０５０）系统发育

结构聚集是显著的，其余 ２５号、３２号、１６号、３３号、

３１号、５号（ｍｐｄ．ｏｂｓ．ｚ＜０，但 ｍｐｄ．ｏｂｓ．ｐ＞０．０５０）群

落系统发育结构聚集，但不显著（表３）。

标准效应值与各生境因子的变化对应关系表

明，海拔高度的变化与标准效应值变化不一致，但

地形部位从沟谷底、漏斗底部经山坡到山脊顶部，

体现出与标准效应值有对应变化的关系，发现沟

谷底、漏斗底、中下坡、山垭口部位的群落系统发

育结构聚集，上坡、山脊的群落系统发育结构均匀

（图 ４）。

对上坡、山脊生境与山垭口、下坡、沟谷底、漏斗

底生境群落的标准效应值 ＳＥＳＭＰＤ进行 ｔ检验，表明
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图 ３　１１个样地多样性指数变化趋势的比较

Ｆｉｇ．３　Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｏｆｖａｒｉａｔｉｏｎｔｒｅｎｄｏｆｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

ｉｎｄｅｘｅｓｉｎ１１ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ

图 ４　群落系统发育结构与海拔、不同生境的关系

Ｆｉｇ．４　Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｂｅｔｗｅｅｎｃｏｍｍｕｎｉｔｙｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ

ｓｔｒｕｃｔｕｒｅａｎｄｄｉｆｆｅｒｅｎｔｈａｂｉｔａｔｓ

二种生境的群落系统发育结构差异显著 （ｔ＝

－４４１７，ｄｆ＝２．０４３，ｐ－ｖａｌｕｅ＝０．０４６＜０．０５０）。

３　讨论

茂兰喀斯特森林群落的标准效应值与海拔梯度

的变化不一致，其与地形部位的变化趋势是一致的。

沟谷底、漏斗底部、中下坡、山垭口的群落系统发育

结构聚集，这些群落中主要是被子植物，且常绿树种

较多。上坡、山脊的群落系统发育结构均匀，山脊的

群落主要是针、阔叶混交林（短叶黄杉、广东松；短

叶黄杉、圆果化香），上坡地形的群落是圆果化香、

梧桐林，但群落中有一定量的黄枝油杉（Ｋｅｔｅｌｅｅｒｉａ

ｄａｖｉｄｉａｎａｖａｒ．ｃａｌｃａｒｅａ），从物种的系统发育关系来

看，上坡、山脊的群落中，裸子、被子植物之间的亲缘

关系本身就较远，而其它部位的群落中拥有大量的

被子植物常绿树种，依据系统发育保守的观点学说，

被子植物常绿树种比落叶树种起源较早，在目、科、

属阶层均亲缘关系较近
［２０－２１］

，而 ＳＥＳＭＰＤ主要就是
体现目、科、属阶层的亲缘关系，所以最终显示出茂

兰喀斯特地区，阔叶林群落是系统发育结构聚集，而

针、阔叶林群落是系统发育结构均匀。

ｌｏｇ１０ＰＤ与 Ｈ′、ｌｎＳ在各样地上的变化趋势基本
是一致的。ＰＤ取对数后，只是为了方便其与 Ｈ′、
ｌｎＳ在相同数量级水平上进行比较，实际各样地的

ＰＤ值是远大于 Ｈ′、ｌｎＳ，不会出现交叉。各群落的
系统发育多样性变化较为平缓，在数量级上差距很

小，反映的是各群落构建的最大可能累积时间是相

近的。ＰＤ值是群落系统树上每个物种枝长的和
（所有物种分化时间的和），系统树上的节点越多，

分化时间越早，其值越大，虽然裸子植物的分化时间

较早，其枝长比被子植物长，但本次研究表明针、阔

混交林并没有表现出最高的系统发育多样性，系统

发育多样性最高的群落是紫树、山胡椒林（５号群

落）（表３）。
不同地形部位的生境间接影响了光、热、水的变

化，形成一种综合的生态梯度，漏斗底部（负地形）、

沟谷底、中下坡地段全年日照数少、水汽不易扩散、

温度变幅小，而上坡、山脊的开阔部位接受太阳辐射

多、温度变幅大、风速大、蒸发强、相对湿度较小，由

漏斗向山脊的这种生境梯度作用下，群落系统发育

结构由聚集向均匀变化，位于山脊的４号群落，系统
发育结构均匀显著，２号群落位于漏斗地形，系统发
育结构聚集显著，山坡上坡位的群落均趋向于系统

发育结构发散，山坡下坡位的群落均趋向于系统发

育聚集。４号群落是一种针、阔混交林，在海拔

９６５ｍ的山脊和山顶，坡度 ０°～２０°，树体全部表现
为矮小粗壮，林分密度较大，树种间表现出明显的竞

争性。２号群落在典型的漏斗底部，海拔 ８１５ｍ，坡
度０°～３０°，林内土壤少，只见于局部的石沟、石缝
中，岩石多裸露，林内较阴湿，主要是一些灌木类植

物生长，乔木种类相对较少，密度较小，种间竞争表

现不明显
［４］
。这是两种完全不同的群落，分别处于

生境梯度的两个极端，表现出完全不同的群落系统

发育结构。

地带性生物群落在高海拔处一般表现为群落系

６０２ 山　地　学　报 ３８卷



统发育聚集，在低海拔处群落系统发育结构发

散
［１５，２２］

，但古田山亚热带常绿阔叶林大样地，在相

对高差只有２６８ｍ的地形上，表现出高海拔处群落
系统发育结构发散，低海拔处群落系统发育结构聚

集
［６］
。与它们相比，茂兰喀斯特森林表现较为独

特，海拔高度的变化与群落系统发育结构的变化没

有表现出对应的关系，如 ３１号、２号群落海拔分别

是８５５ｍ、８１５ｍ，对应生境是山垭口、漏斗底，表现

出系统发育聚集，５号群落海拔虽上升到 ８６０ｍ，对

应生境是下坡，仍然表现为系统发育聚集，而 ４０号
群落海拔虽然下降到７８０ｍ，但是生境是上坡，系统

发育结构表现为均匀，３８号群落海拔 ８００ｍ，比 ３１

号、２号群落位置要低，但它也表现出系统发育结构

均匀，明显其与所在的山脊生境有对应关系。３８
号、４号样地中，主要是以喜光、耐干旱的树种为主，

如短叶黄杉、广东松、圆果化香、金江槭 （Ａｃｅｒ

ｐａｘｉｉ），且种间竞争作用强烈［４］
。可见茂兰喀斯特

森林群落类型的树种组成主要是由不同地形部位决

定的，阔叶林主要分布在山体的山垭口、中下坡、漏

斗、沟谷地形中，且系统发育结构表现为聚集；针、阔

混交林主要分布在山体的上坡、山脊处，其系统发育

结构表现为均匀。

ＳＥＳＭＰＤ是测度群落系统发育结构的一个重要指

标，它对群落系统树的深层、浅层节点都有考虑，但

主要是强调了系统树上目、科、属的系统发育关系，

它与群落构建中的某种生境梯度或某种主导因子有

一定的相关性，当群落间的物种组成差别较大时，这

个值的大小以及它的显著度可直接发映群落间系统

发育结构的差异性。若有大量群落样本，并能对应

一系列生境梯度时，这个值的大小与生境梯度或者

因子能直接表现出强的线性相关性
［２３］
。本研究虽

然样本量较少，但观测到 ＳＥＳＭＰＤ与地形部位之间的
基本变化规律或者对应关系，而且 ｔ检验也揭示了

两种生境下群落系统发育结构显著不同。

４　结论

茂兰喀斯特森林群落的系统发育多样性与香农

威纳指数、物种丰富度指数的变化趋势基本是一致

的，可以用于比较各群落的多样性大小。各样地系

统发育多样性变化相对平缓，数量级差距较小，反映

出喀斯特森林群落构建在最大时间尺度上是相近

的，针、阔叶林群落并不早于阔叶林群落。

茂兰喀斯特森林中，表现为系统发育结构聚集

的阔叶林群落，分布在山谷沟底、漏斗底部、山坡的

中下部、山垭口；针叶、阔叶林群落表现为系统发育

结构发散，分布在山体的上坡、山脊处。

不同地形部位就是一种生境梯度，它构建和维

持了茂兰喀斯特森林的各种类型。喀斯特森林的系

统发育结构与海拔梯度没有直接对应关系，体现出

喀斯特森林群落的构建和维持与一般的亚热带山地

森林不相同。
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