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摘要: 附生维管植物对维持森林生态系统的生物多样性、碳储量、生态水文和养分通量有重要贡献。评估附生植物的多样性

格局可以为其群落构建机制以及全球变化背景下附生植物的保护和资源利用提供依据。本文以哀牢山中山湿性常绿阔叶林

1.44 ha塔吊样地中的附生维管植物为研究对象, 综合分析了6种优势乔木宿主植株上附生维管植物的物种丰富度(S)、系统发

育多样性(PD)、系统发育结构及其与宿主胸径、树高和物种的相关性。结果表明: 哀牢山中山湿性常绿阔叶林311株优势乔

木上共调查到26科44属62种附生维管植物。附生植物物种丰富度和系统发育多样性与宿主胸径和树高均呈极显著正相关(P < 

0.001)。标准化的系统发育多样性(SES.PD)与附生植物物种丰富度无显著相关关系, 随宿主胸径的增加而显著增加(P < 0.05), 

随宿主树高的增加而显著减小(P < 0.05)。折柄茶(Stewartia pteropetiolata)上附生植物的物种丰富度与PD极显著低于其他宿主

物种(P < 0.001), 但6种宿主物种上附生植物的SES.PD无显著差异(P > 0.05)。变色锥(Castanopsis wattii)和多花含笑(Michelia 

floribunda)上的附生植物系统发育结构呈发散状态, 木果柯(Lithocarpus xylocarpus)和折柄茶上的附生植物系统发育结构呈聚

集状态, 其余宿主上的附生植物系统发育结构不明显。综上所述, 宿主特征包括宿主大小和物种的差异是维持附生维管植物

多样性格局的关键, 这一结果可为今后从多维度、多角度解析附生维管植物多样性的格局及其维持机制奠定坚实基础。 
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ABSTRACT 
Aims: Vascular epiphytes have a significant contribution to maintaining biodiversity, carbon storage, ecological 
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hydrology and nutrient flux in a forest ecosystem. Assessing the diversity pattern of epiphytes thus can provide a basis 
for community assembly mechanism, conservation and resource utilization of epiphytes in the context of global change. 
In this context, we aimed to analyze the species and phylogenetic diversity including the phylogenetic structure of 
vascular epiphytes, and their correlations with host characteristics in the subtropical evergreen broad-leaved forest in the 
Ailao Mountains, Southwest China.   
Methods: Using a built-in canopy crane, we observed 311 individuals of dominant host trees in the 1.44 ha permanent 
plot and recorded the occurrence of vascular epiphytes including host tree identity, diameter at breast height (DBH) and 
tree height. Afterward, species richness (S), phylogenetic diversity (PD) and phylogenetic structure (net nearest taxa 
index (NTI) and net relatedness index (NRI)) of vascular epiphytes and their correlation with DBH, height and species 
of host trees were evaluated. 
Results: A total of 62 species of vascular epiphytes belonging to 26 families and 44 genera were found. Remarkably, 
significant positive correlations were found between the epiphyte species richness and PD with the host DBH and 
height (P < 0.001). No significant correlations were detected between standard phylogenetic diversity (SES.PD) and 
species richness. The species richness and PD of epiphytes in Stewartia pteropetiolata were significantly lower than in 
other host species (P < 0.001). However, SES.PD significantly increased with the increase in host DBH (P < 0.05) and 
decreased with the increase in host height (P < 0.05). The phylogenetic structures of epiphytes on the Castanopsis wattii 
and Michelia floribunda were divergent, while epiphytes on the Lithocarpus xylocarpus and Stewartia pteropetiolata 
were clustered. Epiphytes on the other host trees did not show any phylogenetic structural pattern. 
Conclusion: Host tree characteristics, including host size and host species differences, are the key factors that maintain 
the diversity pattern of vascular epiphytes. These results can provide a solid foundation for future analysis of the pattern 
and maintenance mechanism of epiphyte diversity from multiple dimensions and perspectives. 
Key words: epiphytes; biodiversity; phylogeny; host size; canopy crane; subtropical forest 

附生维管植物是一种在其他植物上发芽和生

根的非寄生植物(Benzing, 1990)。作为林冠附生物

的典型代表, 附生维管植物物种约占全球所有维管

植物物种的10%, 广泛分布于热带和亚热带森林

(Zotz et al, 2021)。林冠附生植物丰富的物种组成、

较高的生物量、独特的生理和形态特征, 并可通过

提供复杂的结构和小尺度的微气候变化增加森林

的异质性, 使得它们在整个生态系统的生物多样性

维持、水分和养分循环、能量流动等方面具有不可

替代的作用(刘文耀等, 2006; Van Stan II & Pypker, 

2015; Ortega-Solis et al, 2017)。 

生态系统中生物多样性的空间格局及形成机

制是生态学和生物地理学领域的核心问题, 也是区

域及全球生物多样性保护的理论基础 (Gaston, 

2000)。其中, 物种多样性格局是不同时空尺度上生

态和进化过程共同作用的结果(Ricklefs, 1987)。环

境过滤和种间关系确定了物种的现实生态位, 使多

样化的生存环境中能容纳更多物种(Shrestha et al, 

2018; Hu Y et al, 2022)。进化历史(包括生态位保守

和历史气候)也是影响物种扩散和多样性格局的重

要因素(王志恒等, 2009; Wang et al, 2012)。系统发育

多样性(phylogenetic diversity, PD)是指一个区域群

落内所有物种的系统发育分支长度之和, 包含了物

种间的系统发育关系与进化信息, 能较好地解释和

预测区域或局域物种多样性的驱动过程(Faith, 1992; 

Webb et al, 2002; Gastauer et al, 2020; Yao et al, 

2023)。系统发育多样性从进化和生态角度研究物种

的组成、起源和演化, 可以指示当前群落中物种多

样性形成可能的历史过程(Hardy & Senterre, 2007)。

而系统发育结构是系统发育多样性的补充, 群落内

共存物种的系统发育结构通常被用来反映特定的

群落构建过程(陈博等, 2021)。系统发育聚集表明非

生物因素(如环境过滤)可能占主导地位, 相反, 系

统发育过度分散表明生物因素(如竞争)可能占主导

地位(Gerhold et al, 2015)。此外, 物种多样性与系统

发育多样性有明显的相关性, 但这种相关性的强度

变化很大。当两个或两个以上的类群之间存在较大

的进化距离时, 各类群的物种组成与系统发育多样

性之间存在高度的正相关关系; 如果各类群的进化

距离较小 , 则上述相关性将较低 (Pereira et al, 

2021)。尽管系统发育多样性在群落多样性研究中的

应用越来越普遍, 但基于系统发育的附生植物群落

多样性的研究仍十分有限, 其系统发育多样性的决

定因素尚不清楚(Pie et al, 2023)。为了全面了解附生
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植物多样性, 有必要从物种和系统发育两个维度深

入探讨附生植物多样性格局及其驱动因子。 

目前对亚热带地区如中国西南地区附生植物

的研究仍不充分, 附生植物在森林生物多样性保护

和管理中也往往被忽视(Wang et al, 2017)。作为全球

生物多样性保护热点区域的一部分, 哀牢山分布着

目前我国面积最大、保存最完整的亚热带山地湿性

常绿阔叶林(吴征镒, 1983)。同时, 哀牢山地区处于

泛北极植物区和古热带植物区交汇区的南北交错

过渡区和分界地带, 是研究云南植物区系的关键地

区之一(朱华和闫丽春, 2009)。此前对该地区附生植

物的研究主要基于地面调查(李苏等, 2007; 马文章

等, 2008; Song et al, 2011)或少量宿主个体(徐海清

和刘文耀, 2005), 无法对附生植物的多样性及其分

布格局进行更精细、全面的审视。长期以来由于缺

乏有效的设备或技术进入林冠层, 使得人们对森林

冠层的认识还很局限(宋亮和刘文耀, 2013)。近期, 

该地区建成的林冠塔吊为研究当地丰富的附生植

物多样性提供了良好的硬件条件。附生植物对宿主

的依赖是它们生存的基本特征, 如繁殖体通过一些

粘附机制(繁殖体形态和大小、宿主树皮结构的适合

度以及苔藓地衣菌落的持孢子能力)附着, 幼苗通

过根毛附着, 成年植物通过根附着在宿主上(Tay et 

al, 2023)。附生植物的生长受宿主特征的影响, 其中

宿主的大小和种类是最关键的指示性特征。宿主大

小的增加使得附生植物定殖机率增加, 而宿主物种

决定宿主性状 (如树皮特性与冠层结构 )的差异

(Hirata et al, 2009)。因此, 本研究选取哀牢山地区典

型森林塔吊样地中6种优势乔木的所有个体进行附

生维管植物群落调查, 旨在探讨宿主物种、胸径和

高度对附生维管植物群落的物种多样性、系统发育

多样性和系统发育结构的影响, 以此评估宿主特征

对附生植物群落构建的影响。 

 

1.1  研究区域 

哀牢山位于云南省中部, 为云岭向南的延伸, 

是云贵高原和横断山脉的分界线。该地区受到西南

季风的影响, 具有干、湿季分明的特点。哀牢山亚

热带常绿阔叶林塔吊样地位于哀牢山国家级自然

保护区内。根据中国科学院哀牢山森林生态系统国

家野外科学观测研究站(以下简称哀牢山生态站)长

期气象观测结果, 该区年均降水量1,947 mm, 年均

蒸发量1,192 mm, 雨季(5–10月)、旱季(11月至次年4

月)分明, 雨季降水量约占全年降水量的85%; 年均

相对湿度85%, 年均气温11.3 , ℃ 月均最高气温为

15.8 , ℃ 月均最低气温为4.5℃。哀牢山生态站的普

查数据显示, 基于林冠塔吊平台建成的1.44 ha样地

内共有乔木树种62种 , 主要优势树种有变色锥

(Castanopsis wattii)、硬壳柯(Lithocarpus hancei)、

木果柯(Lithocarpus xylocarpus)、南洋木荷(Schima 

noronhae)、多花含笑(Michelia floribunda)、折柄茶

(Stewartia pteropetiolata)等。根据前期调查, 该区森

林生态系统中附生植物物种丰富, 分布有183种附

生地衣、176种附生苔藓植物、117种附生蕨类和113

种附生种子植物(Huang et al, 2019)。 

1.2  野外调查 

本研究中附生维管植物(以下简称附生植物)数

据于2022年7–8月在哀牢山亚热带常绿阔叶林塔吊

样地(101°01′ E, 24° 32′ N)内调查收集, 样地内林冠

塔吊高55 m, 臂长60 m。根据哀牢山生态站提供的

样地内乔木普查数据, 综合考虑样地内各乔木物种

的个体数量、所有个体的胸高断面积之和(附录1)

以及所附载的附生植物丰富度, 选取样地内6种优

势树种变色锥、南洋木荷、木果柯、硬壳柯、多花

含笑和折柄茶的全部个体进行附生维管植物群落

调查。乔木的胸径大小和树高由哀牢山生态站提

供。借助长梯、双筒望远镜、林冠塔吊记录每棵乔

木宿主上附生植物的物种组成(附录2)。野外观察不

能确定种类的附生植物, 取少量全株制作成标本带

回实验室, 请植物分类专家帮助鉴定。植物名称参

照《中国植物志》(https://www.iplant.cn/frps)确定。 

1.3  数据分析 

本研究以附生植物的物种丰富度(S)即群落内

物种数目的多少来表示乔木宿主上的附生植物多

样性。以宿主个体为标准采样单元, 记录不同宿主

上的附生植物丰富度(Mendieta-Leiva & Zotz, 2015), 

统计分析附生植物物种丰富度与宿主胸径、树高及

宿主物种之间的关系。记录不同宿主物种的胸径分

布范围并计算其平均胸径。使用MASS包的glm.nb

函数建立负二项广义线性模型(negative binomial 

generalized linear model), 分析宿主胸径、树高和宿

1  材料与方法 
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主物种对附生植物的物种丰富度的影响。使用stats

包的anova函数对模型结果进行显著性检验。使用

multcomp包的glht函数对不同宿主物种上附生植物

物种丰富度的差异进行多重比较。在上述模型中, 

胸径和树高均进行标准化(均值为0, 标准差为1)。 

采 用 非 度 量 多 维 尺 度 排 序 (non-metric 

multidimensional scaling, NMDS)分析群落结构并可

视化群落组成, 基于Jaccard距离算法, 仅考虑物种

的有无而不考虑物种的丰度, 将数据按照物种矩阵

和宿主特征矩阵(胸径、树高和物种)的组合进行分

析, 选取第1、2维度展示排序结果。采用应力系数

(Stress)来评价NMDS结果的质量, 通常认为Stress < 

0.2时有一定的解释意义; Stress < 0.1时可认为是一

个好的排序; Stress < 0.05时则具有很好的代表性。

使用vegan包中的adonis2函数, 基于Jaccard距离进

行置换多元方差分析 (permutational multivariate 

analysis of variance, PERMANOVA), 进一步分析宿

主物种、胸径和树高对附生植物物种组成的影响。 

使用R软件V. PhyloMaker包来构建系统发育

树。使用picante包计算PD, 它反映了每个群落中所

有物种在系统发育树上的枝长总和(Faith, 1992)。为

了排除附生植物物种丰富度对PD的影响, 我们用

标准化的系统发育多样性(SES.PD)量化PD (Qian et 

al, 2019)。使用净亲缘关系指数(net relatedness index, 

NRI)和最近亲缘关系指数(nearest taxon index, NTI)

量化群落的系统发育结构。计算公式如下:  

PD = ƩLb (1) 

SES.PD = PDobs – mean(PDnull)/SD(PDnull) (2) 

NRI = – (MPDobs – mean(MPDnull)/SD(MPDnull)) 

 (3) 

NTI = – (MNTDobs – mean(MNTDnull)/ 

SD(MNTDnull)) (4) 

式中, Lb表示连接系统发育树上物种的分支长度, 

mean为均值, SD为标准差, MPD和MNTD分别表示

样方中所有物种对的平均系统发育距离与平均最

近种间系统发育距离。PDobs、MPDobs和MNTDobs

为实际观察值, 而PDnull、MPDnull和MNTDnull表示通

过软件从物种库中随机抽取999次后获得的相应的

值。由于同一种附生植物可能多次出现在不同宿主

上, 同时考虑到物种丰富度, 所以我们采用独立置

换作为零模型。NRI或者NTI值大于1.96或者小于

-1.96, 分别表示系统发育呈现显著的聚集或发散

的结构; 当NRI或NTI小于0, 表示群落系统发育结

构呈发散趋势, 群落由亲缘关系较远的物种组成; 

当NRI或NTI大于0, 表示群落系统发育结构呈聚集

趋势, 群落由亲缘关系较近的物种组成; 而两者都

等于0, 则说明物种在系统发育结构上是随机的, 

中性理论起主要作用(Webb et al, 2002)。使用stats

包的lm函数建立线性模型(linear model), 分析不同

宿主物种、胸径和树高对附生植物PD的影响。使用

stats包的anova函数对模型结果进行显著性检验。使

用multcomp包的glht函数对不同宿主物种上附生植

物PD的差异进行多重比较。在上述模型中, 胸径和

树高均已标准化(均值为0, 标准差为1)。 

最后, 对物种丰富度、PD、SES.PD、NRI和NTI

进行Spearman相关性分析, 检验物种多样性、系统

发育多样性和系统发育结构间的相关关系。以上所

有分析均在R 4.1.1中完成(R Core Team, 2021)。 

 

2.1  附生植物物种丰富度和组成 

311棵乔木宿主上共调查到26科44属的附生植

物62种(附生植物科属种信息见附录3, 所有宿主在

样地中的分布情况、胸径和树高等信息见附录4, 附

录5)。变色锥的平均胸径最大, 胸径分布范围最广; 

折柄茶的平均胸径最小, 分布范围最窄(附录1, 附

录6)。负二项广义线性模型分析结果显示, 附生植

物物种丰富度随宿主胸径和树高的增加而增加

(R2 = 0.87; 胸径: 标准化回归系数 = 0.19, z = 4.45, 

P < 0.001; 树高: 标准化回归系数 = 0.44, z = 9.61, 

P < 0.001) (图1a, b)。折柄茶上的附生植物物种丰富

度显著低于其余5个宿主物种(P < 0.001) (图1c)。

NMDS分析呈现了不同宿主物种上附生植物物种

组成的差异度, 即不同宿主个体(图中三角形)的

位点并未重叠, 说明不同宿主上的附生植物物种

组成有差异(图2)。进一步, PERMANOVA结果表

明宿主物种、胸径和树高对附生植物物种组成影

响显著(表1)。 

2.2  附生植物的系统发育多样性 

线性模型结果显示, 附生植物PD随宿主胸径

和树高的增加而增加(R2 = 0.61; 胸径: 标准化回归

系数 = 0.40, t = 6.74, P < 0.001; 树高: 标准化回归 

2  结果 
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图1  附生植物物种丰富度与宿主特征之间的相关关系。(a)负二项广义线性模型预测的附生植物物种丰富度与宿主胸径之间

的相关关系(阴影部分表示95%置信区间); (b)负二项广义线性模型预测的附生植物物种丰富度与宿主树高之间的相关关系

(阴影部分表示95%置信区间); (c) 6种宿主物种上附生植物物种丰富度的差异, 不同小写字母表示差异显著(P < 0.001)。 
Fig. 1  The correlation between epiphytic species richness and host characteristics. (a) The correlation between epiphytic species 
richness and DBH of host tree predicted by the negative binomial generalized linear model (shaded area represents 95% confidence 
intervals for the fitted line); (b) The correlation between epiphytic species richness and height of host tree predicted by the negative 
binomial generalized linear model (shaded area represents 95% confidence intervals for the fitted line); (c) Multiple comparisons of 
the epiphyte species richness on six host tree species, different lower-case letters indicate significant difference (P < 0.001). CW, 
Castanopsis wattii; LH, Lithocarpus hancei; LX, Lithocarpus xylocarpus; MF, Michelia floribunda; SN, Schima noronhae; SP, 
Stewartia pteropetiolata. 

 

 
 
图2  哀牢山林冠吊塔样地附生植物在不同宿主物种上的非

度量多维尺度排序(NMDS)图 
Fig. 2  Non-metric multidimensional scaling (NMDS) 
ordination of vascular epiphyte communities on host tree 
species in canopy crane plot of Ailao Mountains. CW, 
Castanopsis wattii; LH, Lithocarpus hancei; LX, Lithocarpus 
xylocarpus; MF, Michelia floribunda; SN, Schima noronhae; 
SP, Stewartia pteropetiolata. 

 
系数= 0.38, t = 6.57, P < 0.001) (图3a, b)。折柄茶上

的附生植物PD显著低于其余5个宿主物种(P < 0.001) 

(图3c)。SES.PD与物种丰富度无显著相关关系(R2 =  

表1  通过置换多元方差分析方法分析宿主胸径、树高以及

宿主物种对附生维管植物物种组成的影响 
Table 1  Effects of host DBH, height and host tree species on 
vascular epiphyte species composition with permutational 
multivariate analysis of variance  

宿主特征 
Host characteristics 

df 总方差 
Sum of squares 

R2 F P 

胸径 DBH 1 8.088 0.1036 39.681 0.001

树高 Height 1 2.424 0.0311 11.891 0.001

宿主物种 Host tree species 5 5.797 0.0743 5.688 0.001

 
0.0949, P > 0.05) (表2), 但随宿主胸径的增加而增

加(R2 = 0.04; 标准化回归系数 = 0.21, t = 2.23, P < 

0.05) (图3d), 随宿主树高的增加而减小(R2 = 0.04; 

标准化回归系数 = –0.19, t = –2.06, P < 0.05) (图

3e)。各宿主物种之间的SES.PD无显著差异(P > 

0.05) (图3f)。 

附生植物群落系统发育结构与宿主胸径、树高

的相关性分析结果表明, 附生植物群落的NRI和

NTI与宿主胸径和树高无显著相关性(图4a–d), 即

宿主胸径与树高对群落整体系统发育结构分布格

局没有显著影响。木果柯和折柄茶上的附生植物群

落NRI与NTI值均大于0, 表现出系统发育聚集的模

式; 变色锥和多花含笑上的附生植物群落的NRI与 
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图3  附生维管植物系统发育多样性与宿主特征之间的相关关系。(a)和(d)分别预测了附生植物系统发育多样性(PD)、标准化

的系统发育多样性(SES.PD)与宿主胸径之间的相关关系, 阴影部分表示95%置信区间; (b)和(e)分别预测了附生植物PD、 
SES.PD与宿主树高之间的相关关系, 阴影部分表示95%置信区间; (c)和(f)分别指6种宿主上的附生植物PD与SES.PD的多重

比较, 图中不同小写字母表示差异显著(P < 0.001)。 
Fig. 3  The correlation between epiphytic phylogenetic diversity and host characteristics. (a) and (d) Correlations of epiphytic 
phylogenetic diversity index (PD) and standard phylogenetic diversity index (SES.PD) with host tree DBH, respectively; (b) and (e) 
Correlations of epiphytic PD and SES.PD with host tree height; (c) and (f) Comparisons of the epiphyte PD and SES.PD on six host 
species. The shaded area on (a), (b), (d) and (e) represent 95% confidence intervals for the fitted line as predicted by the linear model; 
different lower-case letters on (c) and (f) indicate significant difference (P < 0.001). CW, Castanopsis wattii; LH, Lithocarpus 
hancei; LX, Lithocarpus xylocarpus; MF, Michelia floribunda; SN, Schima noronhae; SP, Stewartia pteropetiolata. 

 
表2  附生维管植物物种多样性指数与系统发育指数之间

Spearman相关性分析 
Table 2  Spearman correlation analysis between taxonomic 
and phylogenetic indices of vascular epiphytes 

  S PD SES.PD NRI 

PD 0.9275***       

SES.PD –0.0949 0.2640***     

NRI –0.0543 –0.2791*** –0.8146***   

NTI 0.0627 –0.1795** –0.7620*** 0.3676*** 

S: 物种丰富度; PD: 系统发育多样性; SES.PD: 标准化的PD; NRI: 
净亲缘关系指数; NTI: 最近亲缘关系指数。S, Species richness; PD, 
Phylogenetic diversity; SES.PD, Standardized PD; NRI, Net 
relatedness index; NTI, Nearest taxon index. * P < 0.05; ** P < 0.01; 
*** P < 0.001. 

NTI值均小于0, 表现为系统发育发散; 南洋木荷

(NRI < 0, NTI > 0)与硬壳柯(NRI < 0, NTI > 0)上的

附生植物群落无法判断系统发育结构(图4e)。 

2.3  物种多样性与系统发育多样性指数间的相关性 

物种多样性与系统发育多样性指数的Spearman

相关性分析结果表明(表2), 除了前文分析的PD与

物种丰富度呈显著正相关之外, NRI和NTI之间也呈

显著正相关。SES.PD、NRI和NTI与物种丰富度之

间均无显著相关性。PD、SES.PD与NRI和NTI之间

有显著的负相关关系。  
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图4  附生植物系统发育结构与宿主特征之间的Spearman相关性分析。(a)附生植物净亲缘关系指数(NRI)与宿主胸径间的

Spearman相关性; (b)附生植物最近亲缘关系指数(NTI)与宿主胸径间的Spearman相关性; (c)附生植物NRI与宿主树高间的

Spearman相关性; (d)附生植物NTI与宿主树高间的Spearman相关性; (e) 6种宿主物种上附生植物的系统发育结构。 
Fig. 4  Spearman correlation between epiphytic phylogenetic structure and host characteristics. (a) Spearman correlation analysis 
between net relatedness index (NRI) of epiphyte and DBH of the host tree; (b) Spearman correlation analysis between nearest taxon 
index (NTI) of epiphyte and DBH of the host tree; (c) Spearman correlation analysis between NRI of epiphyte and height of the host 
tree; (d) Spearman correlation analysis between NTI of epiphyte and height of the host tree; (e) Phylogenetic structure of epiphytes 
on six host tree species. CW, Castanopsis wattii; LH, Lithocarpus hancei; LX, Lithocarpus xylocarpus; MF, Michelia floribunda; 
SN, Schima noronhae; SP, Stewartia pteropetiolata. 

 

 

3.1  附生植物物种丰富度及分布模式 

本研究发现宿主胸径和树高均与附生植物物

种丰富度呈显著正相关, 也显著影响附生植物物种

组成, 这与前人在哀牢山国家级自然保护区林区防

火便道上开展的研究结果一致(徐海清和刘文耀, 

2004)。Zhao等(2015)对云南西双版纳热带山地森林

附生维管植物多样性的研究也发现, 宿主大小是决

定附生植物多样性和物种组成的最重要的宿主特

征。之所以形成这一格局, 一方面是因为宿主个体

越大, 通过树干径流获取的水分和养分越多, 且附

生植物可附生的面积就越大, 其丰富度随之增加

(李静静等, 2017; Rasmussen & Rasmussen, 2018)。

另一方面, 一些附生植物群落的建立需要特殊的微

生境, 附生基质和微生境随着宿主的生长逐渐多样, 

能够支撑更丰富的附生植物建群(Wagner et al, 2015;  

Richards et al, 2020)。 

宿主物种对附生植物物种丰富度和物种组成

也有一定的影响, 主要体现在折柄茶上。我们发现

折柄茶的胸径分布范围最窄(8.2–45.6 cm), 且平均

胸径(27.0 cm)最小(附录1, 附录6)。其他宿主物种的

胸径高于折柄茶, 但其附生植物物种丰富度没有显

著差异。这在一定程度上反映了宿主物种对附生植

3  讨论 
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物物种丰富度的影响可能是通过宿主胸径大小体

现的。此外, 也有研究发现, 附生植物在不同宿主

物种上的丰富度差异可能受到微环境如树枝与树

干部位不同的湿度、光照、树皮的易脱落程度、冠

层腐殖质覆盖百分比等的影响(Callaway et al, 2002; 

Woods et al, 2015; Zarate-García et al, 2020)。正如

Wagner等(2015)对涉及宿主特异性的218篇已发表

文献分析所得, 附生维管植物对宿主的偏好性可能

是由不同的树木特征引起, 进而影响附生植物的多

样性格局。李苏等(2007)和徐成东等(2011)分别对哀

牢山附生地衣和附生蕨类的研究也发现宿主物种

对附生植物物种多样性具有重要影响, 这是因为附

生植物更倾向于附生于树皮粗糙的宿主上, 粗糙的

树皮易于积累环境中的凋落物或腐殖质, 并成为附

生植物重要的养分来源, 同时, 粗糙的树皮也更有

利于附生植物根系的发展, 以获得必需的水分和养

分。Mehltreter等(2005)对不同宿主物种树皮特征的

分析发现, 水分含量越高、持水能力越强的树皮, 

越有利于附生植物的种子萌发和种群建成。此外, 

越厚且有裂缝的树皮具有更高的截留水分能力, 从

而为附生植物提供更阴凉、防风和潮湿的庇护场所

(赵德先等, 2020)。宿主物种对附生植物分布的影响

可能来源于宿主树皮理化性质、冠层盖度、树龄等

(Adhikari et al, 2012; Richards et al, 2020; Richards, 

2021), 很遗憾本研究使用的生态站乔木普查数据

并未包含相关信息。为了更好地解释附生植物的多

样性格局, 需要对更多的宿主特征包括分枝结构、

理化性质等进行更准确细致地测定(Rasmussen & 

Rasmussen, 2018)。 

3.2  附生植物系统发育多样性及分布模式 

系统发育多样性指数随着宿主胸径和树高的

增大而增大(图3a, b), 并均与物种丰富度呈显著正

相关(表2), 大树上的附生植物群落系统发育多样性

更高, 我们推测是因为大树提供了更多有利于附生

植物生长的生境空间和资源, 更容易吸引不同亲缘

关系和系统发育历史的附生植物定殖。对尼加拉瓜

北部咖啡农业生态系统的附生维管植物定殖模式

研究发现, 附生植物的种子或孢子具有在开放、阳

光充足的环境条件下易于扩散、定殖和长期稳定存

在的特性(Richards et al, 2020)。在幼树上定居时, 环

境过滤和扩散限制共同驱动了附生植物多样性

(Richards et al, 2020)。随着树木高度的增加和树冠

的发育, 林内小气候环境得到改善, 促进了更多样

的附生植物定殖(Woods et al, 2015)。树冠上环境条

件如光照和湿度的垂直分层(Murakami et al, 2022)

进一步加大了附生植物对冠层资源的竞争, 使不同

亲缘关系的物种得以共存。此外, 与物种多样性在

不同宿主之间的分布模式相似, 折柄茶上的附生植

物群落系统发育多样性总体上低于其他5个宿主物

种(图3c)。Aguirre等(2010)对墨西哥韦拉克鲁斯州

Sabal mexicana森林中不同结构特征的宿主上附生

维管植物的系统发育多样性研究发现, 不同类型的

宿主结构差异尤其是积累的基质差异是附生植物

群落多样性差异最可能的解释。然而, 哀牢山中山

湿性常绿阔叶林不同宿主上附生植物系统发育多

样性差异的成因仍待进一步的解析。 

标准化的系统发育多样性指数排除了附生植

物物种丰富度差异造成的影响, 从而更能反映附生

植物系统发育的实际变化(Qian et al, 2019)。本研究

中, PD与物种丰富度呈极显著正相关并与SES.PD

显著正相关, 但SES.PD与物种丰富度并无显著的

相关性(表2), 这可能是受该区域附生植物进化历史

的影响。相关研究表明, 美国东部被子植物的PD与

SES.PD正相关且都随物种丰富度的增大而增加 , 

这是因为美国东部的被子植物保存了更多的古老

谱系(分支较长) (Hu HH et al, 2022)。在一项大尺度

(亚洲东部和亚洲东北部)的研究中发现, 较短的进

化历史中形成大量新物种(物种的分布反映在较短

的分支长度上), 使得SES.PD与物种丰富度呈负相

关关系(Lin et al, 2023)。此外, SES.PD与宿主胸径呈

显著正相关(图3d), 说明进化历史差异更大的附生

植物类群更倾向于在胸径更大的宿主上同时定殖。

SES.PD与宿主树高呈显著负相关(图3e), 我们推测

可能是由于较高的宿主拥有更好且同质的光资源, 

能吸引更多的附生植物, 不同附生植物之间存在资

源竞争, 而进化历史差异较小的附生植物可能因为

拥有更为相似的环境适应能力, 更多同时定殖, 并

对进化历史差异较大的附生植物产生竞争排斥, 从

而导致较高的宿主上附生植物的标准化系统发育

多样性受到限制。遗憾的是, 由于缺乏关于附生植

物SES.PD驱动机制的实证研究, 阻碍了我们更准

确地理解SES.PD与宿主大小之间的相关关系。宿主
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物种对SES.PD无显著影响(图3f), 说明宿主物种对

附生植物进化历史影响不大, 这与Pie等(2023)对新

热带地区宿主与附生植物相互作用的系统发育多

样性和结构的研究结果一致。 

3.3  附生植物系统发育结构 

本研究结果显示, 宿主个体上附生植物群落的

NRI与NTI集中分布在–1.96与1.96之间, 且两者之

间呈显著正相关。然而, 一般认为NRI或NTI值大于

1.96或小于–1.96时, 才表明系统发育结构聚集或发

散的程度是具有显著性的, 而大于或小于0的NRI

和NTI更多的是表示系统发育聚集或发散的趋势

(Kembel, 2009; Stegen et al, 2012), 这表明本研究

中宿主个体上附生植物群落的系统发育结构并未

呈现典型的分布模式。此外, NRI、NTI与宿主胸径

和树高的相关性不显著, 说明宿主胸径和树高并

不影响附生植物群落整体的系统发育结构。NRI

和NTI与PD、SES.PD呈显著负相关, 这也说明随着

系统发育多样性的增加, 系统发育结构由聚集到

发散, 附生植物群落内物种的亲缘关系由近到远。

可能的原因是, 随着群落演替的进行, 对近缘种

的竞争排除作用加剧, 会引起相近种的灭绝, 较

老的、演替晚期的群落系统发育结构更趋向于发散

状态(Purschke et al, 2013)。 

对于不同宿主物种而言, 变色锥和多花含笑上

的附生植物群落NRI和NTI共同反映出这两种宿主

物种上的附生植物群落系统发育结构呈发散状态, 

群落由亲缘关系较远的物种组成, 竞争过程可能是

导致现有多样性模式的主要生态过程。也有研究证

实, 群落系统发育结构由聚集到发散的转变并不是

因为竞争排除作用, 而是因为远缘种的不断定殖

(Li et al, 2015)。相反, 木果柯和折柄茶上的附生植

物群落之间亲缘关系较近, 反映出的生态过程可能

以环境过滤为主, 即宿主特征反映了宿主树周围的

环境和基质的表面稳定性, 从而影响附生植物的定

殖(Hirata et al, 2009)。南洋木荷和硬壳柯上的附生

植物群落聚集和发散趋势同时存在, 从一定程度上

也说明了这两种宿主物种上的附生植物群落还在

不断地演化与发展中, 受生境过滤与竞争排斥的综

合作用 , 群落结构还没有达到相对稳定的程度

(Mastrogianni et al, 2019)。然而, 附生植物在不同宿

主物种之间的系统发育结构差异也可能与附生植

物对分类阶元等级的依赖以及物种在不同阶元等

级分布不均有关(Tucker et al, 2017)。蕨类植物在系

统发育中具有独立的进化史, 与附生种子植物相比, 

附生蕨类植物在进化中更为保守。有研究发现, 附

生蕨类植物更常出现在宿主树干基部, 且对低光环

境的适应性更强(Chen et al, 2019)。在小树上发现的

附生植物主要是蕨类植物, 而大树树冠不同部位的

附生植物群落物种组成更为多样 (Woods et al, 

2015)。因此, 在未来分析附生植物系统发育多样性

时, 可分别调查分析附生蕨类植物与附生种子植物

的系统发育多样性, 进一步解析宿主特征对附生植

物系统发育多样性的影响。 

综上, 哀牢山中山湿性常绿阔叶林存在着较为

丰富的附生维管植物种类, 宿主特征包括宿主大小

和宿主物种的差异是维持附生维管植物多样性格

局的关键。本研究仅选择了1.44 ha样地内的6种优

势乔木树种, 样本量的限制可能对统计结果产生一

定影响。在今后的附生植物群落调查中, 可进一步

扩大调查范围, 增加宿主样本量, 使研究结果更具

代表性。此外, 微气候因子(如不同宿主树干和冠层

微气候)与地形因子(不同宿主所在的坡度、坡向等)

的测度较少, 而这些因素已被证明可在不同程度上

影响附生维管植物多样性(Adhikari et al, 2012; Shen 

et al, 2022; Ai et al, 2023)。因此, 对宿主不同垂直高

度的附生植物多样性和群落构建机制的探讨可作

为解析附生植物群落beta多样性与物种共存研究的

重要方向之一(Shen et al, 2022)。此外, 借助新兴的

无人机、激光雷达等技术获取乔木宿主的复杂结构

特征, 同时将附生植物的系统发育特征和宿主的复

杂结构结合起来, 有望从多维度和多角度更全面地

解析附生植物多样性的格局及其维持机制。 
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