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摘要：热带雨林林冠层具有丰富的物种、功能和系统发育(谱系)多样性，能够显著影响生态系统生物地球化学循环，调节大气

水热平衡。缓解气候变化与人为干扰的负面作用。因此热带雨林林冠层功能和谱系生态学研究是目前群落生态学研究的热点

之一。选取海南尖峰岭热带山地雨林3个1 hm2样地的林冠层为研究对象，利用样地林冠树种清查数据基于APG Ill系统发育

结构重建样地林冠层系统发育树。利用Blomber’s K对和Pagel’s A指标结合系统发育独立性比较法对组成林冠层乔木树种的

结构、化学计量和水力学功能性状(1 1个性状)的系统发育信号、关联性和演化模式进行研究，以探讨物种亲缘关系对尖峰岭热

带山地雨林林冠层多维功能性状关联性及其动态演化的影响。结果表明，有8个功能性状(叶面积、叶厚度和潜在最大高度除

外)具有显著的系统发育信号(通过P<O．05的显著性检验)，Blomber 7s K值和Pagel 7s A值分别介于0．202—0．392和0．277—0．

847之问．表明尖峰岭热带山地雨林林冠层功能性状普遍存在系统发育保守性。在系统发育背景下，林冠层乔木树种结构、化

学和水力学功能性状在物种水平普遍存在显著关联性(P<0．05)，表现出趋同或趋异进化；而且林冠层乔木随物种分化其功能

性状分化模式大致呈水平“漏斗”状，姐妹类群功能性状间差异性在物种分化早期(大约1亿2千万年前至6000万年前)明显

小于其在中后期(大约6000万年前至今)的差异性，导致了林冠层性状空间在中后期迅速膨大。然而林冠层主要功能性状在

系统发育树内部每一节点上姊妹类群分化产生的系统发育独立性比较值绝大部分与零模型随机模拟值并无显著性差异。了解

系统发育背景下林冠层功能性状的权衡关系及其随物种演化的分化模式与时间动态为进一步探究热带雨林林冠生态系统功能

发挥奠定基础。
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Abstract：The tropical rainforest canopy has enormous diversity of species，function，and phylogeny．It
can significantly

affect biogeochemical cycles of ecosystem，which can regulate the atmospheric water—heat balance，as well as relieve the

negative effect brought by climate change and human disturbance．Thus，functional
and phylogenetic ecology of tropical

rainforest canopy aye among the most burning topics of research in community ecology．The present study was
conducted in

the forest canopy of three 1 hm2plots located in Jianfengling tropical montane rainforest on Hainan Island．We used inventory

data set of canopy trees to construct a phylogenetic tree of forest canopy in these plots based on APG III phylogenetic

structure．Indices of Blomber’s K and Pagel’s A．combined with phylogenetic independent contrasts method，were
used to

study the phylogenetic signals，correlations，and evolved patterns of eleven structural，stoichiometric，and hydraulic traits

(i．e．1eaf area，leaf thickness，leaf dry matter content，specific leaf area，leaf total organism content，leaf nitrogen content，

leaf phosphorus content，leaf potassium content，vein density，leaf water content，potential maximum height)of the canopy

trees．Our goal was to explore the effect of phylogenetic relatedness between species on the correlations of multi—dimensional

functional traits and their dynamic evolutionary patterns at the canopy layer in Jianfengling tropical montane rainforest．The

results showed that eight out of the eleven functional traits evolved with significant phylogenetic signals(P<O．05)，except

for leaf area，leaf thickness，and potential maximum height；and their Blomber 7s K and Pagel’s A values ranged from 0．202

to 0．392 and from 0．277 to 0．847．respectively．This indicated that phylogenetic conservatism commonly existed in these

canopy functional traits in Jianfengling tropical montane rainforest．Furthermore，structural，stoichiometrie，and hydraulic

traits of canopy trees were universally associated with each other at the species level(P<O．05)after considering species’

phylogenetic relatedness，which demonstrated convergent or divergent evolution．The differentiated patterns of these

functional traits displayed generally like a funnel—shape along with divergence of species．In addition，the variation of

functional traits for sister nodes，occurring in the preliminary evolved phase(c．120 to 60 million years ago)，was weaker

than that in the middle and latest phases(since about 60 million years ago)，which indicated the rapid expansion of trait·

space for the forest canopy in the latter ones．However，a majority of phylogenetic independent contrast values obtained from

the divergence of sister taxa on each of the phylogenetic intemal node，given of evolution of each trait，were non-

significantly different against the randomly simulated values generated by a null model．In summary，understanding the

trade-off relationship of functional traits and their divergent patterns and temporal dynamics with evolution is a foundation for

further exploration of the ecosystem functioning for tropical rainforest canopy．

Key Words：functional traits；phylogenetic signal；trait divergence；forest canopy；tropical montane rainforest；

Jianfengling

植物功能性状常用于表征植物生态位及其生存策略，是植物体获取资源、分配光合产物及应对气候变化

的直观体现[1。]。植物功能性状种间差异及其权衡对维持生态系统结构、功能和动态具有重要意义[4]。森林

生态学家沿环境梯度(海拔、养分、气候)和演替过程在不同植被类型中对与结构、化学和水力学等密切关联

的功能性状进行广泛采样，试图揭示森林生态系统的生理生态过程、物种共存机制、对气候变化的响应机制、

植被演替动态特征等[3’5一]。但是，以往的功能生态学研究多将物种视为彼此相互独立，忽略了物种间的系统

发育关系的差异性"。10|。

近20年，随着系统发育群落生态学的快速发展，局域群落尺度、区域尺度和全球尺度植物物种系统发育

关系逐渐得到确认【11。13]。有越来越多的功能性状研究在物种问系统发育背景(进化历史)下分析性状间的协

同或耦合关系及其环境适应性[3，14。6|。有学者提出功能性状系统发育生态位保守性假说，认为近缘种应该比

亲缘相疏物种在功能性状上具有更高的相似性，其生态位更加相似[17|。因此在分析局域群落或者更大尺度
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植物区系功能性状关联性时往往需要提前检验功能性状的系统发育信号E18]，若功能性状具有系统发育保守

性，则应在考虑物种间系统发育信息的背景下分析功能性状间的耦合关系[1 9I。

光是影响热带雨林植物生长、发育和演化的最重要环境因子[20]。垂直方向上的光梯度常导致雨林植物

功能性状表现出明显的种间和种内差异性(表型可塑性)，甚至是个体不同部位同一功能性状的变异性。接

受全光照的植物比长期遮荫的植物具有更高的光合能力和单位面积叶氮含量，同时将更多的生物量分配到根

系[21。，而遮荫植物将更多的光合产物分配到叶绿体和其他参与光捕获器官，将更多的生物量分配到叶片和枝

干，以实现更高的养分利用效率[22|。然而，至今仍然只有较少的研究回答充分光照条件下，在考虑群落组成

物种系统发育结构时，林冠层与植物结构、化学和水分传导相关的功能性状的耦合关系在种间是否具有普遍

性和一致性‘23|。

热带雨林林冠层生物多样性丰富，群落结构复杂，对于生态系统生物地球化学循环、应对干扰以及调节局

域小气候具有重要作用，其功能生态学研究是目前群落生态学研究的热点问题之一[2引。国外对于热带雨林

林冠功能生态学研究已经开展有近十年的历史[23，25I．例如Asner和Martin对林冠乔木和藤本化学性状研究发

现乔木在叶片寿命和抵御干扰上投人更多。而藤本植物在光照和生长上的投人多于乔木[26]。但是国内针对

热带森林林冠层的生态学研究才刚起步E驯。基于此，本文结合海南岛尖峰岭热带山地雨林本底资料，对林冠

层组成乔木树种与养分获取及分配、水分运输以及抵御干扰密切相关的功能性状进行采样，结合林冠组成树

种系统发育结构检验这些重要功能性状的系统发育信号，利用系统发育独立性比较法分析林冠层物种水平功

能性状间权衡耦合关系及其生物学意义．探讨各功能性状在系统发育树上的内部节点的分化模式及其时间动

态．以期为尖峰岭热带山地雨林林冠系统发育结构及其物种共存机制研究奠定基础。

1研究地概况

尖峰岭林区(18020’--18。57’N，108041 7--109012’E)是海南岛主要林区之一，是我国现存面积较大、保存

完整的热带原始森林之一．具有非常高的植物多样性。尖峰岭林区现存的热带原始雨林主要分布在海拔

650—1100 m的热带山地雨林中，年均温19．8℃，年均降水量约2651．3 mm，最冷月和最热月平均温度为

10．8℃和27．5℃．土壤类型主要为砖黄壤和潜黄壤[2 8|。

尖峰岭生物多样性动态监测样地(简称为“尖峰岭大样地”)位于尖峰岭热带山地雨林区的五分区原始林

内，样地东西长1000 m，南北宽为600 m，总面积为60 hm2。尖峰岭大样地原点(西南角)坐标为18。43’41．0”

N。108。53’59．6”，海拔为870 m E2引。样地内植物调查于2013年初完成，共记录木本、藤本胸径DBH≥1 cm的

植物484427株(包括萌生、分支、枯立木、倒木)，其中存活植株439676株，存活藤本植株32183株，枯立木和

倒木植株12568株。存活植株除极少数未确定种名的植株外(61株)，其他植株分属62科155属290种，主

要以樟科、壳斗科、茜草科和棕榈科为最具优势科，同时榆科的白颜树和山矾科山矾属物种在大样地中也经常

分布‘30|。

2研究方法

2．1样地选择

根据尖峰岭大样地的地形地貌特征结合研究目的和生物学统计要求，在尖峰岭大样地西南一东北对角线

上沿海拔梯度选取相距距离最远的3个1 hm2样地。3块样地中具有明显的海拔、坡度、凹凸度差异，局域生

境异质性相对明显。将3块1 hm2样地划分为75个20 mX20 m的样方。3块样地中共计存活的胸径DBH≥1

cm的木本植株22561株(不含萌生、分支)，分属56科128属236种，分别占尖峰岭大样地胸径(DBH)≥1 cm

木本和藤本植物科属种的91．8％、83．1％和81．4％，林冠优势种见重要值列表(表1)。
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表1尖峰岭热带山地雨林研究样地林冠优势木本植物种类(重要值t>2．0)组成

Table 1 Composition of dominant woody species with important value lager than 2．0 of canopy layer for studied plots in Jianfengling

tropical rainforest

2．2样品采集

2014年7—10月份进行采样。根据Swenson等在热带雨林的研究．将DBH≥15 cm的乔木构成的子群落

定义为林冠层”1。。参考P6rez．Harguindeguy等功能手册指南及结合林冠层的特点，最终选择1 1个结构、化学

和水力学功能性状[32I。这些功能性状分别为叶面积(LA)、叶厚度(LT)、叶干物质含量(LDMC)、比叶面积

(SIA)、叶脉密度(VD)、叶含水量(LWC)、叶总有机碳含量(Toe)、叶氮含量(LNC)、叶磷含量(LPC)、叶钾

含量(LKC)和潜在最大树高(H。。，)。

选取生长到冠层并能接受全光照的乔木植株，在其树冠中上层向阳面采集能够被阳光直接照射到的15

片以上(15—150片)成熟、无病虫害叶片，并快速装袋带回实验室。3个1 hm2样地共采集林冠物种个体样品

637份，分属41科77属131种，占3块被研究样地所有林冠群落乔木树种(145种)的90．3％。对于林冠群落

常见树种，每个树种采集5个以上个体(5—14个)；对于样地内树高普遍超过25m的树种，例如红锥

(Castanopsis hystrix)、海南槽裂木(Pertusadina metcalfii)和臀果木(Pygeum topengii)等，则至少采集1个以上个

体；对于林冠偶见种或稀有种则尽量采集所有个体(2—5个)。

2．3功能性状测定

将带回实验室的鲜叶洗净擦干后用百分之一天平称量鲜重(g)；利用数显游标卡尺测量叶片厚度，每次

测量选取5片叶片叠加、避开主脉和侧脉在叶片中心位置处进行测量，每个个体至少对10张(10一25)叶片进

行测量，利用测量总和除以被测叶片数量得到单叶厚度(mm)。将叶片平展利用Epson 10000x扫描仪(Seiko

Epson Co．，Nagano，Japan)扫描叶片电子图像，通过ImageJ软件(https：／／imagej．nih．gov／)计算叶面积(cm2)。

随后，将扫描后的样品装入信封并在65。C的条件下烘干72 h直至恒重。样品烘干后取出称量干重(mg)，以

计算叶干物质含量(mg／g)和比叶面积(em2／g)。

另外，选取5片鲜叶避开主脉和侧脉在叶片基部、中部和顶端各裁剪直径约为6 mm的叶盘(圆盘)。随

机选取8个叶盘在5％浓度的NaOH溶液里进行水煮腐蚀直至透明．利用2％浓度的次氯酸钠进行漂白。并转

移到50％的乙醇和100％的无水乙醇里进行脱水，之后转移到番红精．乙醇溶液里进行充分染色，取出后转移

到二甲苯溶液中漂色，这样叶脉完成染色。从中选取3个处理效果最好的叶盘用加拿大树脂制作永久切片。

在显微镜(Leica S8APO，Leica Microsystems Ltd．，Wetzlar，Germany)下对切片放大20倍选取叶脉一背景对比

最明显的区域进行拍照，利用Leaf GUI软件[33]处理叶脉照片并计算叶脉密度(mm／mm2)。

将烘干叶片磨碎、过筛以备化学功能性状测定所用。利用大约0．15 g叶片粉末样品通过高温外热重络酸

钾氧化一容量法测量叶全碳含量(ms／g)；利用o．3 g左右样品通过凯氏定氮法(Kjehec 2200，FOSS，Sweden)
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测定叶氮含量(mg／g)；利用大约0．3 g叶片粉末样品通过钼锑抗比色法(Mo—Sb colorimetric method，uV．

755B，上海精密科学仪器有限公司，上海)测定叶磷含量(mg／g)；再取约0．3 g样品利用原子吸收分光光度

法(atomic absorption spectrophotometry，z一2300，Hitachi Ltd．，Tokyo，Japan)测定叶钾含量(mg／g)。

叶水分含量(g H：O／cm2)根据叶鲜重、干重和叶面积计算而得，计算公式为：LWC=(鲜重×1000一干重)／

叶面积。潜在最大树高(m)来源于Flora of China(http：／／foe．eflora．cn／)和海南植物志检索。

2．4系统发育树构建

将3块1 hm2样地中胸径DBH≥15 cm包含所有乔木物种的物种名录信息输人到Phylomatic平台

(http：／／phylodiversity．net／phylomatic／)，基于APG 111分类系统发育框架(phylomatic tree version：

zanne2014)‘12]获得林冠群落科水平的系统发育结构。在科水平下出现的属多分枝以及在属水平下的种多分

枝问题利用R语言ape包里multi2di函数对系统发育树多分枝(polytomies)进行随机分解[34|，最终生成二分

枝结构的系统发育树。基于Congruification算法[35]估算林冠群落系统发育树的枝长，利用Phylocom软件

(version 4．2)中的BLADJ模块将这些进化枝长添加到进化树上，生成具有进化枝长的系统发育树(ultrametric

tree)㈨。

2．5数据处理与分析

尖峰岭热带山地雨林林冠功能性状进化受种间亲缘关系影响程度可用功能性状系统发育信号及其显著

性检验进行量度，其中Blomberg’s K(以下简称为K值)旧]和Pagel’s A(以下简称为A值)∞81是目前广为采用

的两个系统发育信号量度指标。当K>1，表示观测到的群落物种功能性状进化比预期布朗运动(Brownian

Motion)随机进化结果具有更强的系统发育信号，即功能性状比预期更易变；当K<1表示物种功能性状进化比

预期的随机进化具有更弱的系统发育信号，即功能性状更不容易发生变化(系统发育保守性)。功能性状的

系统发育信号检验是通过将观测得到的K值与系统发育树物种进行999次随机置换产生的模拟K值进行由

小到大排序，排序值小于等于25或大于等于975则表明功能性状在给定系统发育结构下具有显著的系统发

育信号(显著性水平O／=o．05)。A值通常介于0跟1之间，A值越接近于0表明姊妹类群(sister taxa)性状分

化时间越长，其性状进化比随机布朗运动下的功能性状进化产生更大变异性，具有更弱的系统发育信号；较大

的A值表示物种间功能性状进化与预期布朗运动性状随机进化更加相似，即功能性状具有相对更强的系统

发育信号(系统发育保守性，功能性状更加相似)。功能性状A值的显著性通过似然比检验(1ikelihood ratio

test)比较伴随A值产生的对数似然值(109—likelihood values)与A值等于0时产生的对数似然值来实现[3 9I。

系统发育独立性比较(phylogenetic independent contrasts，PICs)是在考虑物种间系统发育关系的基础上

量度功能性状间的相互关系的有效方法，最早由Felsenstein提出[加]，直到今天仍然广泛应用于功能生态学的

研究当中141]。PICs通过生成每个功能性状的系统发育树内部节点(internal nodes)的比较值(contrast values)

来实现【42]。对于群落中的Ⅳ个物种，则可生成(N．1)个系统发育节点(phylogenetic nodes)比较值。这些比较

值是由任意两个系统发育节点下的姐妹类群(末端节点就是2个物种)的功能性状差异性及其共有枝长权重

而得。因此，可以从系统发育树末梢(terminal)通过逐层递推，计算系统发育树上每个节点的比较值。利用每

个节点比较值结合系统发育树枝长信息。分析功能性状分化与物种进化时间的关系。与某一功能性状群落整

体系统发育信号计算及显著性检验相似，利用每个节点计算得到的比较值与随机999次模拟生成的比较值进

行排序可检验每个节点上功能性状的分化产生的差异性比预期随机产生的值显著的大或小。

对林冠群落乔木树种功能性状值进行对数转换，林冠主要功能性状系统发育信号计算及其显著性检验通

过R语言中的phytools包[43]来实现，利用ape包[34]计算功能性状的独立性比较值。将各个功能性状两两之

间对应的节点比较值(统计学上相互独立)分别进行Pearson相关性分析，正相关则表明某两个功能性状趋同

进化，反之则是趋异进化。对系统发育树上各个节点功能性状比较值与其相应的枝长信息进行回归分析，若

具有更长进化历史(系统发育枝长更长)的物种性状节点比较值更大而末端节点比较值更小，则表明群落性

状空间(trait space)在早期迅速被物种填充，且随着时间推移逐渐被填满，同时对每个节点姊妹类群功能性状

http：／／www．ecologica．cn
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差异性进行显著性检验‘驯。

所有的数据处理和图形绘制均在R里完成‘川。

3结果与分析

3．1物种系统发育关系及其功能性状差异

从系统发育树可以明确林冠群落组成乔木树种的亲缘关系，物种在系统发育树上枝长越长则表示该物种

的进化历史更长(图1)。从图中可以看出尖峰岭热带山地雨林林冠群落主要以真双子叶植物为主，其中冬青

科冬青属的几个种分化时间最短；同时拥有原始的基部被子植物木兰科和樟科。此外，这些乔木树种的冠层

功能性状种间差异量级具有差异性，其中LA、LPC、LKC和VD种间差异明显，这些功能性状物种水平最大值

Castanopsis ledong

Castanopsisjianfenglingens

导
言
g
暑
毒
占
套

蕤
l若

lex nuculicava

lex s“断coidea
lex kobuskiana

ocarpus neriifolius

图1海南尖峰岭热带山地雨林研究样地林冠群落基于APGⅢ系统发育树

Fig．1 Phylogeny of canopy communities based on APGⅢsystem in the studied plots of Jianfengling tropical montane rainforest on Hainan
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分别是最小值的大约38、33、11、10倍；LT、SLA、LNC、H。娃、LDMC以及LWC种间差异较明显，最大值大致为

物种最小值的3—4倍；TOC种间差异相对较小，在植物体中相对稳定(表2)。

各功能性状系统发育信号及其显著性检验发现不同功能性状受物种间亲缘关系的影响程度不同。

Blomber 7S K法和Pagel’S A法对功能性状系统发育信号显著性的检验结果相似，表明林冠主要功能性状种间

分化比预期随机分化还要保守，表明亲缘相近物种较亲缘相疏物种具有更高的功能性状相似性(表2)。因

此，在分析功能性状间的关联性时有必要考虑物种间进化关系的影响。

表2海南尖峰岭热带山地雨林林冠乔木主要功能性状的系统发育信号

Table 2 Phyiogenetic signals of major functional traits of canopy trees of Jianfengling tropical montane rainforest on Hainan Island

LA：leaf area；LT：leaf thickness；LDMC：leaf dry matter content；SLA：specific leaf area：TOC：leaf total organism content；LNC：leaf nitrogen

content；LPC：leaf phosphorus content；LKC：leaf potassium content；VD：leaf vein density；LWC：leafwater content；Hm。：potential maximum height

3．2林冠功能性状系统发育独立性比较及其关联性

综合姊妹类群功能性状值及其进化枝长信息计算系统发育节点比较值，发现尖峰岭热带山地雨林林冠群

落物种水平功能性状间大多表现为或者趋同进化或者趋异进化，且功能性状间关联程度不同。其中，LA与

LT、LPC、LKC、LWC显著正相关(LA与LKC相关性最强，相关系数为O．60)，物种间功能性状表现为趋同进

化．同时与LDMC、SIA和LNC存在显著负相关关系，表现为趋异进化。LT还表现为与LDMC、sLA、LNC和

VD趋异进化(LT与SLA负相关关系最强，相关系数为一0．72)，而与LWC趋同进化(相关系数为0．82)。

LDMC表现出与SLA、LPC、LKC、VD和LWC趋异进化(LDMC与LKC和LWC密切相关)，而与TOC和VD趋

同进化(但相关性较弱)；SLA除了与LA、LT和LDMC存在趋异进化外，还与TOC和LWC存在趋异进化，同

时与养分元素LNC、LPC和LKC趋同进化；TOC除了与LA、LDMC和sLA存在进化上的较弱关联外，与其他

功能性状不存在显著的进化关联。LNC还与LPC、VD和Hmax存在显著的趋同进化关系，但与LWC存在显

著的趋异进化关系。LPC还与LKC存在极显著的趋同进化关系，VD还与LWC存在显著的趋异进化关系(表

3)。其余未表现出显著相关性的功能性状意味着在考虑物种间系统发育非独立性后功能性状间不存在关

联性。

3．3林冠树种功能性状分化模式及其时间动态

尖峰岭热带山地雨林林冠群落组成乔木树种不同功能性状在系统发育树上随物种分化(各内部节点)发

生分化的模式相似但量级明显不同。该地区林冠群落树种功能性状分化模式随物种的分化大致呈现水平

“漏斗”状，绝大多数物种功能性状分化发生在大约l亿2千万年前(-120 Ma)至3000万年前(一30 Ma)。在

该阶段，物种分化后功能性状种间差异较小(系统发育独立性比较值较小)，性状空间相对较小。而自一30 Ma

以来发生的物种分化，其功能性状分化导致的性状种间差异明显，性状空间迅速扩大，这在所有研究性状均得

http：／／www．ecologica．cn
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到体现。此外，不同功能性状随物种分化其性状差异量级不同(所有功能性状均经对数转换)，其中以LA随

物种分化差异量级最大，TOC差异量级最小，前者是后者的33倍以上。LDMC、SLA和LNC量级相似，比LA

差异约小一个量级。其他功能性状系统发育节点差异性与IA节点差异同一量级(图2)。

表3海南尖峰岭热带山地雨林林冠乔木主要功能性状系统发育独立性比较值Pearson相关性

Table 3 Pearson correlation among PICs values for major functional traits of canopy trees of Jianfengling tropical montane ralnforest on

Hainan Island

大写字母代表的功能性状见表2；}$}P<0．001；女¨P<0．01；$P<0．05

但是，针对各功能性状系统发育节点差异性的显著性检验发现除了LA、LPC、LKC和H。。在个别节点上

表现为具有显著性外，其他功能性状在系统发育节点上的分化模式中与零模型预期的性状随机差异无显著不

同，表明系统发育树上每个节点姊妹类群分化时功能性状的分化在统计学上并未表现出显著的保守性

(图3)。

4结论

本文针对生物多样性极其丰富的海南岛尖峰岭热带山地雨林林冠层树种某些与植物生理生态过程密切

相关的功能性状的系统发育保守性，功能性状间物种水平权衡(trade—off)关系以及功能性状随物种演化的分

化模式及其时间动态进行研究，为进一步探究群落物种共存机制奠定基础。本研究主要结论如下：

(1)热带山地雨林林冠层组成树种叶片功能性状普遍具有系统发育保守性，即亲缘相近物种比亲缘相疏

物种其功能性状具有更高的相似性。

(2)林冠层叶片功能性状在物种水平大多表现出协同进化模式，存在普遍的权衡关系。

(3)林冠层组成树种随着物种的演化其功能性状分化呈水平“漏斗”状。在物种演化初期(大约1亿2千

万年前至6000万年前)功能性状种间差异较小，性状空间相对较小；在物种演化中后期(大约6000万年前至

今)功能性状种问差异逐渐增大，性状空间逐渐扩展，并在演化后期随着生物竞争加剧性状空间迅速膨大。

5讨论

海南尖峰岭热带山地雨林林冠层在结构、化学和水力学性状上的投人与其在资源获取上存在权衡。遗传

特性、非生物过滤或随机过程共同导致林冠某些功能性状随物种进化其分化模式表现出一定的相似性，这表

现在功能性状彼此之间在物种水平上普遍具有趋同或趋异现象。林冠层树种对于叶片养分含量的投入越多．

植物光合能力越强(更高的SLA)，有利于获取更多的资源产生更多的光合产物。有研究发现更低的SIA叶

片具有更长的寿命[45I，因此植物在叶片器官上的投入可能更多，这与本研究中发现林冠乔木树种LT与SLA

显著负相关一致。而林冠树种随着对VD投入的增加，叶片对于昆虫等食草动物的适口性变差，且叶片不容

易受蒸发引起的水分丧失的胁迫，表现为植物叶片倾向于更薄且含水量更低[8]。表征植物光合作用能力的

http：／／www．ecologica．ca
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图2海南尖峰岭热带山地雨林林冠乔木主要功能性状分化模式及其时间动态

Fig．2 Patterns and temporal dynamics of major traits divergence for canopy trees in Jianfengling tropical montane rainforest On

Hainan Island

LA：leaf area；LT：leaf thickness；LDMC：leaf dry matter content；SIA：specific leaf area；TOC：leaf total organism content；LNC：leaf nitrogen

content；LPC：leaf phosphorus content；LKC：leaf potassium content；VD：leaf vein density；LWC：leaf water content；Hmax：potential

maximum height

叶片经济性状(例如sLA、LNC和I．PC)与水力学性状(例如VD和LWC)之间不存在或存在微弱的关联性，这

支持了“等提出的叶片经济学和水力学相关性状“模块化”效应或不同功能群性状存在相对独立轴向的假

说‘蚓。林冠层主要树种叶片功能性状与树高几乎不存在任何关联，这可能是由于林冠层树种普遍能够捕获

充足的光照．导致树高不是有效的表征种间及种内个体差异性的性状。

利用植物功能性状解释群落物种共存机制时普遍需要考虑物种的系统发育背景。在物种水平，简单的对
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图3海南尖峰岭热带山地雨林林冠乔木主要功能性状姐妹类群节点分化差异性检验

Fig．3 Test of variation generated by sister taxa divergence of major functional trais for canopy trees in Jianfengling tropical montane

rainforest on Hahmn Island

各图中散点代表各功能性状在系统发育树各内部节点的系统发育独立性比较值；虚线和短划线分别代表具有系统发育信号和“反信号”的

临界值，分别低于或高于这两个临界值表明功能性状分化差异性概率比预期随机分化概率高或低

研究功能性状进行相关或回归分析必然会丧失物种重要的进化信息，结果在一定(或很大)程度上会与客观

功能性状间的关系产生偏差。这种人为误差在物种多样性极高的热带森林功能性状研究中更应被纳入考虑
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范围¨’7 J。本研究发现尖峰岭热带山地雨林林冠层11个功能性状普遍表现出显著的系统发育信号(B10mbe，，s

K值和Pagel’s A值分别介于0．101—0．392和0．103—0．847)，功能性状随物种分化而分化的过程具有系统发

育保守性，表明亲缘相近物种较亲缘相疏物种具有更高的性状相似性。这与Yang等在云南西双版纳和哀牢

山热带雨林的研究结论相同[1 5。。然而，系统发育生态位保守性假说近年来受到一些生态学家的挑战‘4748]，经

常可以在群落中找到亲缘相近但某些功能性状差异显著的植物类群，这些学者认为环境过滤引起的植物表型

可塑性以及随机过程的影响可能超过了物种自身的遗传作用对功能性状的影响，进而导致近亲物种产生性状

相异的现象[49]。许格希等研究发现尖峰岭热带山地雨林林冠层某些功能性状在土壤相对肥沃的生境条件下

由于树种竞争作用常导致功能性状具有更高的多样性：相反在相对贫瘠的生境下环境过滤对功能性状的塑造

作用更强，导致功能性状具有更高的相似性[501。

海南岛尖峰岭热带山地雨林林冠层物种水平功能性状的分化随物种分化大致呈现出水平“漏斗”状，林

冠层性状空间是动态变化的多面体，在物种演化初期(1亿2千万年前一6000万年前)生物竞争相对较弱，种

间性状差异较小，因此性状空间相对亦较小。而在物种演化中后期(6000万年前一至今)，性状空间随种问竞

争增强而逐渐膨胀。Swenson等认为群落的性状空间会在物种分化初期被迅速填充，而物种分化较晚的物种

只能在原有性状空间的基础上去占据剩余的空间，性状空间似乎是个静态的“容器”[42|。本文的研究结果不

认为群落物种演化初期性状空间会迅速被填充，反而因为资源的相对丰富且群落组成物种较少，物种倾向于

具有更加相似的功能性状。在物种分化的中期(6000万年前--3000万年前)，随着物种功能性状的多元化，

群落的性状空间才会被迅速填充；在物种分化后期(3000万年前至今)，由于林冠层物种竞争排除作用激烈，

导致后来的物种只能占据性状空间的剩余部分或者利用性状空问的边缘部分并逐渐扩展群落的性状空间以

实现在群落中生存。
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