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龙脑香热带雨林附生苔藓沿宿主垂直梯度的
微生境偏好及其指示作用
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摘　 要: 该研究首次借助林冠塔吊调查了西双版纳国家级自然保护区龙脑香热带雨林样地内 ６９ 棵树 １３ 个

垂直高度上的附生苔藓植物ꎬ结果表明:目标样树上共记录到隶属于 ２５ 科 ６０ 属的 ９０ 种附生苔藓ꎬ其中细

鳞苔科物种数最多ꎬ占比达 ２５.６％ꎮ １３ 个垂直高度上共划分出三种生态类型:喜阳苔藓(散生巨树上>４５ ｍ

的区域)ꎬ喜阴苔藓(乔木树干上<１５ ｍ 的区域)ꎬ广布苔藓(广泛分布于宿主各个垂直高度上ꎬ生态位宽)ꎬ

并筛选出对微生境有特殊偏好的 １７ 种苔藓指示种(ＩｎｄＶａｌ≥０.７ꎬＰ<０.０５)ꎮ 随宿主垂直高度的升高ꎬ扇型和

交织型的苔藓占比降低ꎬ悬垂型苔藓占比先升高后降低ꎬ细平铺型和粗平铺型的苔藓占比升高ꎮ 大气湿度、

水汽压、胸径以及树皮粗糙度对附生苔藓生活型的分布偏好具有显著影响ꎮ 总之ꎬ沿宿主垂直高度上的附

生苔藓对微环境变化在生活型和形态结构上有着不同的响应方式ꎬ而同一种生态型的苔藓群落有相似的适

应机制ꎮ 因此ꎬ在森林林冠生境变化的监测和管理中ꎬ对微生境具有明显偏好的附生苔藓物种可作为有效

的指示材料ꎮ
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ｕｓｕａｌｌｙ ｈａｖｅ ｓｉｍｉｌａｒ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ. Ｔｈｅ ｅｐｉｐｈｙｔｉｃ ｓｐｅｃｉｅｓ ｗｉｔｈ ｏｂｖｉｏｕｓ ｐｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ ｆｏｒ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｍｉｃｒｏｈａｂｉｔａｔｓ ｃａｎ
ｂｅ ｕｓｅｄ ａｓ ｉｎｄｉｃａｔｏｒｓ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｍｏｎｉｔｏｒｉｎｇ ａｎｄ ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ ｏｆ ｈａｂｉｔａｔ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｆｏｒｅｓｔ ｃａｎｏｐｙ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: ｃａｎｏｐｙꎬ ｅｐｉｐｈｙｔｉｃ ｂｒｙｏｐｈｙｔｅｓꎬ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｒａｉｎ ｆｏｒｅｓｔꎬ ｖｅｒｔｉｃａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎꎬ ｈａｂｉｔａｔ ｐｒｅｆｅｒｅｎｃｅꎬ ｉｎｄｉｃａｔｏｒ ｓｐｅｃｉｅｓ

　 　 热带森林林冠是生物圈物种丰富度最高的生

境之一( Ｓｔｏｒｋꎬ ２００７)ꎬ其独特的环境条件孕育了

极其丰富的附生植物ꎬ特别是附生苔藓ꎮ 附生苔

藓(ｅｐｉｐｈｙｔｉｃ ｂｒｙｏｐｈｙｔｅｓ)是指生长在树木或灌木树

皮上的苔藓植物(Ｓｍｉｔｈꎬ １９８２)ꎮ 附生苔藓在维持

森林生态系统水分和养分循环中发挥着重要的生

态作用(Ａｈ￣Ｐｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７ꎻ Ｓｈｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎬ
并对林冠生物及生境多样性的形成和维持有巨大

贡献ꎬ因而具有很高的生态保护价值ꎮ 苔藓植物

特别是附生苔藓由于体态微小、没有角质层ꎬ且直

接暴露在空气中ꎬ对生境变化极其敏感ꎬ可作为森

林生态系统健康状况的生物指示种(Ｇｌｅｎｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
１９８８ꎻ 吴玉环等ꎬ２００２)ꎮ

热带林冠的复杂性和微生境的多样化孕育了

丰富的附生苔藓ꎬ使得热带林冠上附着有全世界

２５％ ~３０％的苔藓物种(Ｇｒａｄｓｔｅｉｎ ＆ Ｐóｃｓꎬ １９８９)ꎮ

目前ꎬ对于热带区域附生苔藓的研究主要集中在

热带美洲和热带非洲 ( Ｇｒａｄｓｔｅｉｎ ＆ Ｐóｃｓꎬ １９８９ꎻ
Ｆｒａｈｍ ＆ Ｇｒａｄｓｔｅｉｎꎬ １９９１ꎻ Ｗｏｌｆꎬ １９９３ꎻ Ｋüｒｓｃｈｎｅｒ
＆ Ｐａｒｏｌｌｙꎬ １９９８ꎻ Ｈｏｌｚ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２)ꎬ而在热带亚洲

开展的研究较少 ( Ｋüｒｓｃｈｎｅｒꎬ １９９０ꎻ Ｆｒｅｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ
１９９０ꎻ Ａｒｉｙａｎｔｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８ꎻ Ｓｐｏｒｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９ꎬ
２０１０)ꎮ 亚洲热带雨林不仅孕育了不同于热带美

洲和热带非洲雨林的苔藓植物ꎬ而且还占据了最

多科 和 属 ( Ｂｕｃｋ ＆ Ｔｈｉｅｒｓꎬ １８９８ꎻ Ｇｒａｄｓｔｅｉｎ ＆
Ｐóｃｓꎬ １９８９)ꎮ 其中ꎬ龙脑香热带雨林是世界上植

物群落最高的热带森林(Ｒａｅｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎮ 西双

版纳的龙脑香热带雨林直到 １９７５ 年才被发现ꎬ受
到植物学界高度重视(朱华ꎬ ２０００)ꎬ该森林以国

家一级保护植物望天树(Ｐａｒａｓｈｏｒｅａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ)为优

势物种ꎮ 散生巨树的望天树ꎬ高为 ４０ ~ ７０ ｍ(唐建

维等ꎬ２００８)ꎬ其高度几乎是热带美洲低地雨林的

７７７６ 期 沈婷等: 龙脑香热带雨林附生苔藓沿宿主垂直梯度的微生境偏好及其指示作用



两倍(Ｄｉｓｌｉｃｈ ＆ Ｍａｎｔｏｖａｎｉꎬ ２０１６)ꎬ为附生植物提

供了充足的附生基质和生存空间 ( Ｅｎｇｅｍａｎｎ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 此外ꎬ林内光照、温度与水分可用性

在垂直梯度上发生剧烈变化( Ｓｚａｒｚｙｎｓｋｉ ＆ Ａｎｈｕｆꎬ
２００１)ꎬ为附生植物提供了异质的小生境(Ｗｏｏｄｓ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎮ 苔藓植物的生长型和生活型可以通

过减少空气阻力ꎬ增加叶边缘细胞的厚度ꎬ形成毛

细管空隙及相互保护等方式来帮助保持水分

(Ｇｌｉｍｅꎬ ２０１３)ꎬ进而适应宿主从树基到林冠顶层

梯度性变化的微生境ꎮ 然而ꎬ附生苔藓对于宿主

垂直高度上的偏好及其对林冠生境指示作用的研

究鲜见报道ꎮ
由于林冠访问技术限制ꎬ人们对林冠上附生

苔藓多样性及其分布格局的研究还很欠缺ꎮ 附生

苔藓植物调查多局限于树干 ２ ｍ 以下的区域

( Ｓｌａｃｋꎬ １９７６ꎻ Ｓｏｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻ Ｌｏｗｍａｎ ＆
Ｓｃｈｏｗａｌｔｅｒꎬ ２０１２ )ꎮ 近 年 来ꎬ 林 冠 塔 吊 ( ｃａｎｏｐｙ
ｃｒａｎｅ)的应用ꎬ突破了林冠研究瓶颈(Ｍｉｔｃｈｅｌｌ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００２)ꎬ极大地推动了人们对林冠生境及其生

物多样性的认识ꎮ 截止 ２０１６ 年底ꎬ国外共有 １１
座林冠塔吊ꎬ覆盖森林总面积约 １１.７ ｈｍ２ꎬ其中 ５
座位于热带森林(吴毅等ꎬ２０１６)ꎮ 在中国生物多

样性监测与研究网络( Ｓｉｎｏ ＢＯＮ) “林冠生物多样

性监测专项网”的推动下(马克平ꎬ ２０１５ꎬ ２０１６)ꎬ
中国科学院在东北、华南、华中、西南等地的代表

性森林类型中拟建立 ８ 座林冠塔吊(已建成 ６ 座ꎬ
２ 座在建)(Ｎａｋａｍｕｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ 其中ꎬ在西双

版纳龙脑香热带雨林建成有世界最高的林冠塔

吊ꎬ这为开展林冠附生植物多样性研究提供了坚

实的硬件条件(吴毅等ꎬ２０１６)ꎮ 虽然林冠塔吊已

覆盖全球的温带、亚热带、热带森林ꎬ但仅有美国

Ｗｉｎｄ Ｒｉｖｅｒ 一座塔吊曾被用于非维管植物多样性

和空间分布的研究(吴毅等ꎬ２０１６)ꎮ
本研究首次运用西双版纳龙脑香热带雨林已

建成的林冠塔吊平台ꎬ系统调查塔吊样地内附生

苔藓植物的组成和分布格局ꎬ探讨附生苔藓植物

沿宿主垂直梯度的偏好性及其潜在影响因子ꎬ揭
示附生苔藓对微环境变化的响应与适应机理ꎬ筛
选出指示特殊微生境的指示种ꎬ为苔藓植物的保

护和森林资源的管理提供科学依据ꎮ

１　 研究区域概况

位于东南亚热带雨林北缘的西双版纳国家级

自然保护区(１０１°３５′ Ｅꎬ ２１°３６′ Ｎ)ꎬ拥有我国面

积最大、最集中分布的热带雨林ꎬ属于中缅生物多

样性热点地区(Ｍｉｔｔｅｒｍｅｉｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４)ꎮ 在该区

域内ꎬ中国科学院牵头于 ２０１４ 年在西双版纳傣族

自治州勐腊县补蚌村斑马山脚建立了一座能覆盖

森林面积约为 １ ｈｍ２的林冠塔吊ꎮ 该林冠塔吊塔

身高 ８１ ｍꎬ臂长约为 ６０ ｍꎬ中心坐标为 １０１° ３４′
５６.１５４″ Ｅꎬ２１°３７′４.４６７″ Ｎꎬ占据了以 ５６.４ ｍ 为半

径的圆形森林样地ꎮ 该区域属于北热带季风气候

区ꎬ主要受控于西南季风ꎬ年均温为 ２１ ℃左右ꎬ全
年高温无霜ꎬ年降雨量约为 １ ５００ ｍｍꎬ年平均空气

相对湿度为 ８６％ꎬ且有明显的干湿季之分(Ｃａｏ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００６ꎻ Ｚｈｕ ＆ Ｃａｏꎬ ２００６)ꎮ

热带望天树林层可分为上、中、下三层(朱华ꎬ
２０００)ꎮ 该 热 带 样 地 内ꎬ 上 层 乔 木 ( 树 高 大 于

３０ ｍ) 所 受 光 照 条 件 最 强ꎬ 主 要 有 望 天 树

(Ｐａｒａｓｈｏｒｅａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ)、毛猴欢喜( Ｓｌｏａｎｅａ ｔｏｍｅｎｔｏ￣
ｓａ)、橄榄(Ｃａｎａｒｉｕｍ ａｌｂｕｍ)、绒毛番龙眼(Ｐｏｍｅｔｉａ
ｔｏｍｅｎｔｏｓａ)ꎬ高度在 ４０ ~ ６０ ｍ 之间的高位芽植物称

为散生巨树(朱华ꎬ２０００)ꎻ中层乔木(１６ ~ ３０ ｍ)属
于群落的郁闭层ꎬ受中等强度的光照条件ꎬ主要由

黑 毛 柿 ( Ｄｉｏｓｐｙｒｏｓ ａｔｒｏｔｒｉｃｈａ )、 青 藤 公 ( Ｆｉｃｕｓ
ｌａｎｇｋｏｋｅｎｓｉｓ )、 五 桠 果 叶 木 姜 子 ( Ｌｉｔｓｅａ
ｄｉｌｌｅｎｉｉｆｏｌｉａ)、梭果玉蕊 (Ｂａｒｒｉｎｇｔｏｎｉａ ｆｕｓｉｃａｒｐａ) 组

成ꎻ下层乔木(６ ~ １６ ｍ)所受光线强度最弱ꎬ主要

为假海桐(Ｐｉｔｔｏｓｐｏｒｏｐｓｉｓ ｋｅｒｒｉｉ)、木奶果(Ｂａｃｃａｕｒｅａ
ｒａｍｉｆｌｏｒａ)、版纳柿(Ｄｉｏｓｐｙｒｏｓ ｘｉｓｈｕａｎｇｂａｎｎａｅｎｓｉｓ)、
棒柄花(Ｃｌｅｉｄｉｏｎ ｂｒｅｖｉｐｅｔｉｏｌａｔｕｍ)ꎮ

２　 材料与方法

２.１ 研究方法

附生苔藓植物的野外调查于 ２０１７ 年 ４—５ 月

展开ꎮ 共调查了样地内 ６９ 棵树ꎬ包括 ２０ 棵上层乔

木、２５ 棵中层乔木、２４ 棵来自下层乔木ꎬ宿主特征

如表 １ꎮ 本研究主要利用龙脑香热带雨林样地内

８７７ 广　 西　 植　 物 ３９ 卷



的林冠塔吊且借助特制的伸缩工具采集高度大于

１０ ｍ 的中、上层乔木上的苔藓ꎬ通过长梯辅助采集

１０ ｍ 以下的树干上的苔藓ꎮ 每个样地内ꎬ随机选

取每个乔木层里没有严重损伤的树种ꎮ 被选取的

每棵下层(Ｕ１－Ｕ４)和中层( Ｓ１－Ｓ４)乔木ꎬ从树基

到林冠顶端被划分为 ４ 个垂直区域:Ｕ１(Ｓ１)ꎬ为树

干基部即树干 ２ ｍ 以下ꎻＵ２( Ｓ２)ꎬ树干下部ꎻＵ３
(Ｓ３)ꎬ树干上部ꎻＵ４(Ｓ４)ꎬ为整个树冠即从第一处

主分叉到林冠顶部( Ｓｐｏｒｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ 上层乔

木由于树冠分枝多、结构复杂ꎬ将其分为 ６ 个垂直

区域:Ｃ１ꎬ为树干基部即树干 ２ ｍ 以下ꎻＣ２ꎬ树干下

部ꎻＣ３ꎬ树干上部ꎻＣ４ꎬ内部林冠ꎻＣ５ꎬ中部林冠ꎻ
Ｃ６ꎬ外部林冠 ( Ｊｏｈａｎｓｓｏｎꎬ １９７４)ꎮ 对于树基和树

干区域ꎬ用 ２０ ｃｍ×２０ ｃｍ 的取样框分别在每个垂

直区域的迎风面(西南)和背风面(东北)方向取

样( Ｇｏｎｚáｌｅｚ￣Ｍａｎｃｅｂｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４ꎻ Ｈｏｌｚ ＆ Ｇｒａｄ￣
ｓｔｅｉｎꎬ ２００５)ꎬ上下各取 ２ 份ꎬ每个树干上的垂直区

域共取 ４ 份 (每个垂直区域采样面积为 １ ６００
ｃｍ２)ꎮ 林冠上的每个区域根据树枝径级用不同大

小的取样框采样 ４ ~ ６ 份ꎬ尽可能选取每个方位上

面和侧面的枝干 (每个区域采样总 面 积 都 为

１ ６００ ｃｍ２)ꎮ
宿主胸径数据由西双版纳森林生态系统国家

野外科学观测研究站提供ꎮ 用长为 １００ ｍ 的皮尺

测得树高(ＨＴ)和林冠高度(ＨＣ)数据ꎮ 每个树上

垂直区域的高度是指从地面到每个垂直区域中间

位置的距离ꎬ分别由以下公式计算 ( Ｈ树基 ＝ ２ꎬ
Ｈ树干 ＝ＨＴ －ＨＣ － ２ꎬ Ｈ树干下部 ＝ １ / ４ (ＨＴ －ＨＣ － ２) ＋ ２ꎬ
Ｈ树干上部 ＝ ３ / ４(ＨＴ－ＨＣ－２) ＋２ꎬ Ｈ树冠内部 ＝ (ＨＴ－ＨＣ) ×
１ / ３×１ / ２ ꎬ Ｈ树冠中部 ＝(ＨＴ－ＨＣ)×１ / ２ꎬ Ｈ树冠外部 ＝ (ＨＴ－
ＨＣ) ×５ / ６)ꎮ 为了比较和量化树的区域高度ꎬ我们

将垂直区域的高度值转化为 １３ 个垂直高度( Ｈ１ ＝
１~ ５ ｍꎬ Ｈ２ ＝ ６ ~ １０ ｍꎬ Ｈ３ ＝ １１ ~ １５ ｍꎬ Ｈ４ ＝ １６ ~
２０ ｍꎬ Ｈ５ ＝ ２１ ~ ２５ ｍꎬ Ｈ６ ＝ ２６ ~ ３０ ｍꎬ Ｈ７ ＝ ３１ ~ ３５
ｍꎬ Ｈ８ ＝ ３６ ~ ４０ ｍꎬ Ｈ９ ＝ ４１ ~ ４５ ｍꎬ Ｈ１０ ＝ ４６ ~ ５０
ｍꎬ Ｈ１１ ＝ ５１ ~ ５５ ｍꎬ Ｈ１２ ＝ ５６ ~ ６０ ｍꎬ Ｈ１３ ＝ ６１ ~ ６５
ｍ)ꎮ 树皮的粗糙度等级ꎬ我们采用 Ｍａｌｅ ＆ Ｒｏｂｅｒｔｓ
(２００５)的 １ ~ ９ 个等级划分方式(如图 ４ꎬ１ ＝ 非常

光滑ꎻ ３ ＝光滑但有裂纹ꎻ ５ ＝ 浅褶皱ꎻ ７ ＝ 裂纹较

深ꎻ ９ ＝表面充斥着大量起伏不平的裂痕ꎻ 然而 ２ꎬ

４ꎬ ６ꎬ ８ 粗糙度是介于相邻两个等级之间的)ꎮ 样

地内ꎬ空气温度(℃ꎬ 型号 ＨＭＰ１５５Ａ)、相对湿度

(％ＲＨꎬ 型号 ＨＭＰ１５５Ａ)、光合有效辐射(μｍｏｌ
ｍ ￣２ ｓ￣１ꎬ 型 号 ＳＱ￣３１１ )、 风 速 ( ｍ  ｓ￣１ꎬ 型 号

ＣＳＡＴ３)和空气压力(ｋＰａꎬ 型号 ＣＳ１０６) 数据被位

于塔吊垂直梯度上的 ８ 套小气候系统实时监控并

每小时记录一次ꎮ 由于实验期间部分数据存在异

常ꎬ我们仅使用了 ２０１７ 年 ６ 月、７ 月分别位于补蚌

塔吊 １.４、２３.６、４７.２、５５.２、６２.１ ｍ 高度上的小气候

数据ꎮ 其中ꎬ由于水汽压对于解释苔藓群落的分

布更有意义ꎬ因而空气压力通过戈夫－格雷奇公式

转化为水汽压ꎮ
该区域苔藓的生活型可划分为 ７ 种ꎬ即扇型

( ｆａｎ)、细平铺型 ( ｓｍｏｏｔｈ ｍａｔ)、粗平铺型 ( ｒｏｕｇｈ
ｍａｔ)、悬垂型( ｐｅｎｄａｎｔ)、矮丛集型( ｓｈｏｒｔ ｔｕｒｆ)、高
丛集型 ( ｔａｌｌ ｔｕｒｆ) 和交 织 型 ( ｗｅｆｔ) ( Ｍäｇｄｅｆｒａｕꎬ
１９８２)ꎮ 本研究苔藓除少数难以鉴定的标本由专

家帮鉴定外ꎬ其余样品均由作者自行鉴定ꎮ 凭证

标本存放于中国科学院西双版纳热带植物园生物

多样性研究组实验室ꎮ
２.２ 数据处理

本研究涉及到的统计分析均由开源统计平台

３.４. ３ 版本的 Ｒ ( ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ. ｒ￣ｐｒｏｊｅｃｔ. ｏｒｇ) 以及

Ｏｒｉｇｉｎ ｐｒｏ ９.０ 完成ꎮ 统计各个垂直区域内ꎬ每个物

种出现的频数ꎮ 为使结果更可靠ꎬ排除了低频的

偶见种(排除 ４１ 种)ꎬ即 １３ 个垂直高度中每个垂

直高度的频数仅出现 １ 次或 ２ 次的苔藓物种未参

与统计ꎮ 数据集由垂直区域－苔藓数据(每行代表

一个垂直区域ꎬ每列代表一种苔藓或者生活型)和
垂直区域－环境因子数据(每行代表一个垂直区

域ꎬ每列代表一个环境因子)组成ꎬ其中环境因子

包括气候因子(空气温度、相对湿度、光合有效辐

射、风速和水汽压)和宿主特征因子(胸径、区域高

度和树皮粗糙度)ꎮ 根据 ｓｐｅａｒｍａｎ 做环境因子间

的相关性比较分析(表 ２)ꎬ大气湿度与空气温度、
光合有效辐射、风速、树高都显著相关(相关系数

大于 ０.６ꎬＰ<０.０５)ꎮ 大气湿度与苔藓生理关系最

为密切ꎬ所以将其保留ꎬ其余相关的因子均舍去ꎮ
因此ꎬ大气湿度、水汽压、胸径与树皮粗糙度选为

排序分析的环境因子ꎮ 利用 ｖｅｇａｎ 包 (Ｏｋｓａｎｅｎ ｅｔ

９７７６ 期 沈婷等: 龙脑香热带雨林附生苔藓沿宿主垂直梯度的微生境偏好及其指示作用



表 １　 宿主性状特征
Ｔａｂｌｅ １　 Ｄｅｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｏｆ ｈｏｓｔ ｔｒａｉｔｓ

宿主类型
Ｈｏｓｔ ｔｙｐｅ

数量
Ｎｕｍｂｅｒ
(ｐｌａｎｔ)

胸径 ＤＢＨ (ｃｍ)

最小值
Ｍｉｎ
ｖａｌｕｅ

最大值
Ｍａｘ
ｖａｌｕｅ

均值
Ｍｅａｎ
ｖａｌｕｅ

变异
系数
ＣＶ

树高 Ｔｒｅｅ ｈｅｉｇｈｔ (ｍ)

最小值
Ｍｉｎ
ｖａｌｕｅ

最大值
Ｍａｘ
ｖａｌｕｅ

均值
Ｍｅａｎ
ｖａｌｕｅ

变异
系数
ＣＶ

树皮粗糙度 Ｂａｒｋ ｒｏｕｇｈｎｅｓｓ

最小值
Ｍｉｎ
ｖａｌｕｅ

最大值
Ｍａｘ
ｖａｌｕｅ

均值
Ｍｅａｎ
ｖａｌｕｅ

变异
系数
ＣＶ

上层乔木 Ｕｐｐｅｒ ｔｒｅｅｓ ２０ ２５.７ １１３.１ ７６.３ ０.４４ ２６.４ ６９.０ ５０.２ ０.３３ ２ ８ ５.４５ ０.４１

中层乔木 Ｍｉｄｄｌｅ ｔｒｅｅｓ ２５ １６.１ ３８.４ ２５.０ ０.２０ １１.６ ２４.６ １９.３ ０.１５ ２ ５ ３.０８ ０.２３

下层乔木 Ｌｏｗｅｒ ｔｒｅｅｓ ２４ ７.６ １４.３ １１.１ ０.１９ ６.８ １６.０ １２.３ ０.２２ ２ ５ ２.６７ ０.３３

表 ２　 八个环境因子间 Ｓｐｅａｒｍａｎ 相关矩阵
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｐｅａｒｍａｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｍａｔｒｉｘ ａｍｏｎｇ ｔｈｅ ｅｉｇｈｔ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

相对
湿度

Ｒｅｌａｔｉｖｅ
ｈｕｍｉｌｉｔｙ

空气
温度
Ａｉｒ

ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

光合
有效辐射
Ｐｈｏｔｏ￣

ｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｌｌｙ
ａｃｔｉｖｅ

ｒａｄｉａｔｉｏｎ

风速
Ｗｉｎｄ
ｓｐｅｅｄ

水汽压
Ｖａｐｏｕｒ
ｐｒｅｓｓｕｒｅ

树皮粗糙度
Ｂａｒｋ

Ｒｏｕｇｈｎｅｓｓ

胸径
ＤＢＨ

树高
Ｔｒｅｅ
ｈｅｉｇｈｔ

相对湿度 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｈｕｍｉｌｉｔｙ

大气温度 Ａｉｒ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ －０.９９７

光合有效辐射
Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｌｌｙ ａｃｔｉｖｅ ｒａｄｉａｔｉｏｎ －０.９９７ １

风速 Ｗｉｎｄ ｓｐｅｅｄ －０.９９７ １ １

水汽压 Ｖａｐｏｕｒ ｐｒｅｓｓｕｒｅ －０.００３ ０.００８ ０.００７ ０.００７

树皮粗糙度 Ｂａｒｋ ｒｏｕｇｈｎｅｓｓ －０.３５２ ０.３４８ ０.３４７ ０.３４７ －０.２８１

胸径 ＤＢＨ －０.５３５ ０.５３４ ０.５３４ ０.５３４ －０.３０１ ０.５９１

高度 Ｔｒｅｅ ｈｅｉｇｈｔ －０.９９７ １ １ １ ０.００７ ０.３４７ ０.５３４

　 注: 显著水平 Ｐ < ０.０１ 的相关系数加粗ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｉｎｄｅｘ ｗａｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ (Ｐ<０.０１) . Ｔｈｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｎｕｍｂｅｒ ｗａｓ ｂｏｌｄ.

ａｌ.ꎬ ２０１７)里的典范对应分析( ＣＣＡ)方法来分析

附生苔藓及其生活型与潜在驱动因子之间的关

系ꎮ 其中ꎬ唯一一种分布于 Ｈ６、Ｈ７ 的高丛集型苔

藓ꎬ由于该类生活型频度过低未能显示于 ＣＣＡ 图

中ꎮ 根据 ＣＣＡ 图苔藓群落在垂直区域上的偏好类

型(Ｈ１－Ｈ３ 区域ꎬＨ４－Ｈ８ 区域和 Ｈ９－Ｈ１３ 区域)ꎬ
我们利用 Ｒ 语言中的 Ｌａｂｄｓｖ 软件包 ( Ｒｏｂｅｒｔｓꎬ
２０１６) 中 的 ＩｎｄＶａｌ 函 数 计 算 各 个 附 生 苔 藓 的

ＩｎｄＶａｌ 值(Ｄｕｆｒêｎｅ ＆ Ｌｅｇｅｎｄｒｅꎬ １９９７) 以筛选出指

示特殊生境的指示种ꎬ并且以 ＩｎｄＶａｌ 值大于 ０.７ 作

为标准确定指示物种(李巧ꎬ２００１)ꎮ

３　 结果与分析

３.１ 附生苔藓的科、属、种的分布

样地内共记录到 ６９ 棵树 １３ 个垂直高度上 ３１６
个垂直区域的附生苔藓植物 ９０ 种ꎬ隶属于 ６０ 属 ２５
科ꎮ 其中ꎬ苔类 ３７ 种 １９ 属 ６ 科ꎬ藓类 ５３ 种 ４１ 属 １９
科ꎮ 细鳞苔科(Ｌｅｊｅｕｎｅａｃｅａｅ)是优势大科ꎬ该科所包

含的苔藓物种数占所有苔藓总数的 ２５.６％ꎬ其次是

蔓藓科(Ｍｅｔｅｏｒｉａｃｅａｅ)、耳叶苔科(Ｆｒｕｌｌａｎｉａｃｅａｅ)ꎬ其
物种数各占总苔藓数的 ８.９％和 ６.７％ꎮ

０８７ 广　 西　 植　 物 ３９ 卷



表 ３　 西双版纳龙脑香热带雨林附生苔藓物种名、生活型、垂直高度偏好及其指示值
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｅｐｉｐｈｙｔｉｃ ｂｒｙｏｐｈｙｔｅｓ ｔａｘａꎬ ｌｉｆｅ￣ｆｏｒｍꎬ ｖｅｒｔｉｃａｌ ｓｅｇｍｅｎｔ ｐｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ａｎｄ ｉｎｄｉｃａｔｏｒ ｖａｌｕｅ ( ＩｎｄＶａｌ)

ｉｎ ａ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｄｉｐｔｅｒｏｃａｒｐ ｒａｉｎ ｆｏｒｅｓｔ ｏｆ Ｘｉｓｈｕａｎｇｂａｎａ

中文名
Ｔａｘａ

拉丁名
Ｌａｔｉｎ ｎａｍｅ

生活型
Ｌｉｆｅ￣ｆｏｒｍ Ｈ１ Ｈ２ Ｈ３ Ｈ４ Ｈ５ Ｈ６ Ｈ７ Ｈ８ Ｈ９ Ｈ１０ Ｈ１１ Ｈ１２ Ｈ１３ ＩｎｄＶａｌ Ｐ

齿叶麻羽藓 Ｃｌａｏｐｏｄｉｕｍ ｐｒｉｏｎｏｐｈｙｌｌｕｍ 扇型
Ｆａｎ

√ √ √ １.０００ ０.００５

多疣细羽藓 Ｃｙｒｔｏ￣ｈｙｐｎｕｍ ｐｙｇｍａｅｕｍ 交织型
Ｗｅｆｔ

√ ０.３３３ ０.２４６

钝叶树平藓 Ｈｏｍａｌｉｏｄｅｎｄｒｏｎ ｍｉｃｒｏｄｅｎｄｒｏｎ 扇型
Ｆａｎ

√ √ √ １.０００ ０.００３

斜枝长喙藓 Ｒｈｙｎｃｈｏｓｅｇｉｕｍ ｉｎｃｌｉｎａｔｕｍ 交织型
Ｗｅｆｔ

√ √ ０.６６７ ０.０３８

双齿叶齿藓 Ｐｈｙｌｌｏｄｏｎ ｂｉｌｏｂａｔｕｓ 粗平铺型
Ｒｏｕｇｈ ｍａｔ

√ ０.３３３ ０.２４０

纤枝同叶藓 Ｉｓｏｐｔｅｒｙｇｉｕｍ ｍｉｎｕｔｉｒａｍｅｕｍ 粗平铺型
Ｒｏｕｇｈ ｍａｔ

√ √ ０.６６７ ０.０５５

爪哇扁萼苔 Ｒａｄｕｌａ ｊａｖａｎｉｃａ 细平铺型
Ｓｍｏｏｔｈ ｍａｔ

√ √ √ １.０００ ０.００７

暗绿多枝藓 Ｈａｐｌｏｈｙｍｅｎｉｕｍ ｔｒｉｓｔｅ 交织型
Ｗｅｆｔ

√ √ √ １.０００ ０.００５

细鳞苔属一种 Ｌｅｊｅｕｎｅａ ｓｐ. １ 细平铺型
Ｓｍｏｏｔｈ ｍａｔ

√ ０.３３３ ０.２４９

狭叶羽苔 Ｐｌａｇｉｏｃｈｉｌａ ｔｒａｂｅｃｕｌａｔａ 扇型
Ｆａｎ

√ √ √ １.０００ ０.００５

卵叶麻锦藓 Ｔａｘｉｔｈｅｌｉｕｍ ｏｂｌｏｎｇｉｆｏｌｉｕｍ 粗平铺型
Ｒｏｕｇｈ ｍａｔ

√ √ ０.６６７ ０.０３４

明叶羽苔 Ｐｌａｇｉｏｃｈｉｌａ ｎｉｔｅｎｓ 扇型
Ｆａｎ

√ √ √ １.０００ ０.００４

长喙刺疣藓 Ｔｒｉｃｈｏｓｔｅｌｅｕｍ ｓｉｔｇｍｏｓｕｍ 粗平铺型
Ｒｏｕｇｈ ｍａｔ

√ √ √ １.０００ ０.００７

糙柄凤尾藓 Ｆｉｓｓｉｄｅｎｓ ｈｏｌｌｉａｎｕｓ 扇型
Ｆａｎ

√ ０.３３３ ０.２３８

平叉苔 Ｍｅｔｚｇｅｒｉａ ｃｏｎｊｕｇａｔａ 细平铺型
Ｓｍｏｏｔｈ ｍａｔ

√ ０.３３３ ０.２４２

拟外网藓 Ｅｘｏｓｔｒａｔｕｍ ｂｌｕｍｉｉ 矮丛集型
Ｓｈｏｒｔ ｔｕｒｆ

√ ０.３３３ ０.２０４

鳞叶藓 Ｔａｘｉｐｈｙｌｌｕｍ ｔａｘｉｒａｍｅｕｍ 粗平铺型
Ｒｏｕｇｈ ｍａｔ

√ ０.３３３ ０.２２７

多齿光萼苔
舌叶变种

Ｐｏｒｅｌｌａ ｃａｍｐｙｌｏｐｈｙｌｌａ
ｖａｒ. ｌｉｇｕｌｉｆｅｒａ

扇型
Ｆａｎ

√ ０.３３３ ０.２２９

绳藓 Ｇａｒｏｖａｇｌｉａ ｐｌｉｃａｔａ 悬垂型
Ｐｅｎｄａｎｔ

√ ０.３３３ ０.２１１

瓦氏毛扭藓 Ａｅｒｏｂｒｙｉｄｉｕｍ ｗａｌｌｉｃｈｉｉ 悬垂型
Ｐｅｎｄａｎｔ

√ ０.３３３ ０.２４６

白睫藓 Ｌｅｕｃｏｐｈａｎｅｓ ｏｃｔｏｂｌｅｐｈａｒｉｏｉｄｅｓ 矮丛集型
Ｓｈｏｒｔ ｔｕｒｆ

√ √ √ √ ０.８７０ ０.００７

黄匍网藓 Ｍｉｔｔｈｙｒｉｄｉｕｍ ｆｌａｖｕｍ 矮丛集型
Ｓｈｏｒｔ ｔｕｒｆ

√ √ √ √ ０.８０６ ０.０１４

暖地网藓 Ｓｃｒｒｈｏｐｏｄｏｎ ｔｊｉｂｏｄｅｎｓｉｓ 矮丛集型
Ｓｈｏｒｔ ｔｕｒｆ

√ √ ０.４００ ０.２９４

裂叶羽苔 Ｐｌａｇｉｏｃｈｉｌａ ｆｕｒｃｉｆｏｌｉａ 扇型
Ｆａｎ

√ √ √ √ √ ０.７３８ ０.０２１

灰果藓 Ｃｈａｅｔｏｍｉｔｒｉｏｐｓｉｓ ｇｌａｕｃｏｃａｒｐａ 粗平铺型
Ｒｏｕｇｈ ｍａｔ

√ √ ０.１８５ ０.６７８

尾枝藓 Ｃａｄｕｃｉｅｌｌａ ｍａｒｉｅｉ 扇型
Ｆａｎ

√ √ √ √ √ ０.９４７ ０.００１

鞭枝藓 Ｉｓｏｃｌａｄｉｅｌｌａ ｓｕｒｃｕｌａｒｉｓ 扇型
Ｆａｎ

√ √ √ √ √ ０.８４９ ０.００７

粗茎唇鳞苔 Ｃｈｅｉｌｏｌｅｊｅｕｎｅａ ｔｒａｐｅｚｉａ 细平铺型
Ｓｍｏｏｔｈ ｍａｔ

√ √ √ √ ０.９０９ ０.０１２

盔瓣耳叶苔 Ｆｒｕｌｌａｎｉａ ｍｕｓｃｉｏｌａ 细平铺型
Ｓｍｏｏｔｈ ｍａｔ

√ √ √ √ ０.５４３ ０.０９２

褐冠鳞苔 Ｌｏｐｈｏｌｅｊｅｕｎｅａ ｓｕｂｆｕｓｃａｔａ 细平铺型
Ｓｍｏｏｔｈ ｍａｔ

√ √ √ √ ０.４５０ ０.２０８

变异多褶苔 Ｓｐｒｕｃｅａｎｔｈｕｓ ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｕｓ 细平铺型
Ｓｍｏｏｔｈ ｍａｔ

√ ０.２００ １.０００

粗齿疣鳞苔 Ｃｏｌｏｌｅｊｅｕｎｅａ ｐｌａｎｉｓｓｉｍａ 细平铺型
Ｓｍｏｏｔｈ ｍａｔ

√ ０.２００ １.０００

尖叶薄鳞苔 Ｌｅｐｔｏｌｅｊｅｕｎｅａ ｅｌｌｉｐｔｉｃａ 细平铺型
Ｓｍｏｏｔｈ ｍａｔ

√ ０.２００ １.０００
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续表 ３
中文名
Ｔａｘａ

拉丁名
Ｌａｔｉｎ ｎａｍｅ

生活型
Ｌｉｆｅ￣ｆｏｒｍ Ｈ１ Ｈ２ Ｈ３ Ｈ４ Ｈ５ Ｈ６ Ｈ７ Ｈ８ Ｈ９ Ｈ１０ Ｈ１１ Ｈ１２ Ｈ１３ ＩｎｄＶａｌ Ｐ

穗枝赤枝藓 Ｅｒｙｔｈｒｏｄｏｎｔｉｕｍ ｊｕｌａｃｅｕｍ 细平铺型
Ｓｍｏｏｔｈ ｍａｔ

√ ０.２００ １.０００

羊角藓 Ｈｅｒｐｅｔｉｎｅｕｒｏｎ ｔｏｃｃｏａｅ 高丛集型
Ｔａｌｌ ｔｕｒｆ

√ √ ０.４００ ０.２７０

裸帽藓 Ｇｒｏｕｔｉｅｌｌａ ｔｏｍｅｎｔｏｓａ 粗平铺型
Ｒｏｕｇｈ ｍａｔ

√ √ √ √ √ １.０００ ０.００４

阔齿唇鳞苔 Ｃｈｅｉｌｏｌｅｊｅｕｎｅａ ｅｘｉｍｉａ 细平铺型
Ｓｍｏｏｔｈ ｍａｔ

√ √ √ ０.２５０ ０.４６０

暗绿耳叶苔 Ｆｒｕｌｌａｎｉａ ｆｕｓｃｏｖｉｒｅｎｓ 细平铺型
Ｓｍｏｏｔｈ ｍａｔ

√ ０.４８ １.０００

皱叶耳叶苔 Ｆｒｕｌｌａｎｉａ ｅｒｉｃｏｉｄｅｓ 细平铺型
Ｓｍｏｏｔｈ ｍａｔ

√ √ √ √ √ √ ０.４８ ０.１８

黄叶毛鳞苔 Ｔｈｙｓａｎａｎｔｈｕｓ ｆｌａｖｅｓｃｅｎｓ 细平铺型
Ｓｍｏｏｔｈ ｍａｔ

√ √ √ ０.２６７ ０.５１１

肾瓣尾鳞苔 Ｃａｕｄａｌｅｊｅｕｎｅａ ｒｅｃｕｒｖｉｓｔｉｐｕｌａ 细平铺型
Ｓｍｏｏｔｈ ｍａｔ

√ √ √ √ ０.８００ ０.０２３

琉球唇鳞苔 Ｃｈｅｉｌｏｌｅｊｅｕｎｅａ ｒｙｕｋｙｕｅｎｓｉｓ 细平铺型
Ｓｍｏｏｔｈ ｍａｔ

√ √ ０.４００ ０.２９７

侠瓣细鳞苔 Ｌｅｊｅｕｎｅａ ａｎｉｓｏｐｈｙｌｌａ 细平铺型
Ｓｍｏｏｔｈ ｍａｔ

√ √ √ √ √ ０.３６１ ０.３９４

南亚顶鳞苔 Ａｃｒｏｌｅｊｅｕｎｅａ ｓａｎｄｖｉｃｅｎｓｉｓ 细平铺型
Ｓｍｏｏｔｈ ｍａｔ

√ √ √ √ ０.２４６ ０.５１６

圆头羽苔 Ｐｌａｇｉｏｃｈｉｌａ ｐａｒｖｉｒａｍｉｆｅｒａ 扇型
Ｆａｎ

√ √ √ √ √ √ √ ０.８３３ ０.００９

次尖耳平藓 Ｃａｌｙｐｔｏｔｈｅｃｉｕｍ ｗｉｇｈｔｉｉ 悬垂型
Ｐｅｎｄａｎｔ

√ √ √ √ √ √ √ √ √ √ √ ０.５５６ ０.０３２

舌叶羽枝藓 Ｐｉｎｎａｔｅｌｌａ ａｍｂｉｇｕａ 扇型
Ｆａｎ

√ √ √ √ √ ０.９０５ ０.０１１

耳叶鞭鳞苔 Ｍａｓｔｉｇｏｌｅｊｅｕｎｅａ ａｕｒｉｃｕｌａｔａ 细平铺型
Ｓｍｏｏｔｈ ｍａｔ

√ √ √ √ √ ０.３１６ ０.４６８

皱萼苔 Ｐｔｙｃｈａｎｔｈｕｓ ｓｔｒｉａｔｕｓ 扇型
Ｆａｎ

√ √ √ √ √ √ ０.５６７ ０.１２１

　 注: Ｈ１－Ｈ１３ 代表 １３ 个垂直区域的高度ꎻ当物种的 ＩｎｄＶａｌ 值≥０.７ 选为指示种ꎻＰ<０.０５ 表示 ＩｎｄＶａｌ 值具有显著性ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ｈ１－Ｈ１３ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ｈｅｉｇｈｔ ｏｆ ｔｈｉｒｔｅｅｎ ｖｅｒｔｉｃａｌ ｓｅｇｍｅｎｔｓꎻ ｗｈｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ＩｎｄＶａｌ ｗａｓ ｍｏｒｅ ｔｈａｎ ０.７ꎬ ｉｔ ｒｅｇａｒｄｓ ａｓ ｉｎｄｉｃａｔｏｒ ｓｐｅｃｉｅｓꎻ ｗｈｅｎ Ｐ
ｖａｌｕｅ ｗａｓ ｌｅｓｓ ｔｈａｎ ０.０５ꎬ ｉｔ ｓｈｏｗｓ ｓｐｅｃｉｅｓ ＩｎｄＶａｌ ｗａｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ.

图 １　 １３ 个垂直高度区域苔类、藓类百分比
Ｆｉｇ. １　 Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｌｉｖｅｒｗｏｒｔｓ ａｎｄ ｍｏｓｓｅｓ

ｉｎ ｔｈｉｒｔｅｅｎ ｖｅｒｔｉｃａｌ ｓｅｇｍｅｎｔｓ

３.２ 附生苔类、藓类组成和苔藓的生活型组成

随着垂直高度区域的升高ꎬ苔类占比呈现出

先增多(Ｈ１－Ｈ５)后降低(Ｈ５－ １０)再升高(Ｈ１１－
Ｈ１３)的趋势(图 １)ꎮ 该森林样地内ꎬ我们共记录

注: ＲＭ. 粗平铺型ꎻ ＳＴ. 矮丛集型ꎻ
ＴＴ. 高丛集型ꎻ ＳＭ. 细平铺型ꎮ

Ｎｏｔｅ: ＲＭ. Ｒｏｕｇｈ ｍａｔꎻ ＳＴ. Ｓｈｏｒｔ ｔｕｒｆꎻ
ＴＴ. Ｔａｌｌ ｔｕｒｆꎻ ＳＭ. Ｓｍｏｏｔｈ ｍａｔ.

图 ２　 １３ 个垂直高度区域内生活型百分比
Ｆｉｇ. ２　 Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｌｉｆｅ￣ｆｏｒｍｓ ｉｎ ｔｈｉｒｔｅｅｎ ｖｅｒｔｉｃａｌ ｓｅｇｍｅｎｔｓ

到七种生活型的附生苔藓(图 ２)ꎬ随宿主垂直高

度升高ꎬ扇型苔藓(Ｈ１－Ｈ３ 区域之间均>０.５)逐渐

２８７ 广　 西　 植　 物 ３９ 卷



图 ３　 环境因子对垂直高度上附生苔藓偏好影响的典范分析排序图
Ｆｉｇ. ３　 Ｇｒａｐｈ ｏｆ ｃａｎｏｎｉｃａｌ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｅｐｉｐｈｙｔｉｃ ｂｒｙｏｐｈｙｔｅｓ ａｎｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

图 ４　 环境因子对垂直高度上生活型偏好影响的
典范对应分析排序图

Ｆｉｇ. ４　 Ｇｒａｐｈ ｏｆ ｃａｎｏｎｉｃａｌ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ
ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｉｆｅ￣ｆｏｒｍｓ ａｎｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

减少ꎬ悬垂型苔藓先增多(Ｈ１－Ｈ８ꎬＨ８ 区域达最大

值)后减少(Ｈ９－Ｈ１３)ꎬ而以平铺型为生活型的苔

藓呈现出逐渐增多(Ｈ１－Ｈ６)后减少(Ｈ７－Ｈ８)再

增多(Ｈ９－Ｈ１３)的趋势ꎮ
３.３ 附生苔藓对不同宿主垂直高度的偏好

从环境因子与苔藓物种的 ＣＣＡ 分析(图 ３)可
以看出ꎬ附生苔藓群落可分为三个聚集的群体:
Ｈ１－Ｈ３ 区域苔藓群落ꎬＨ４ －Ｈ８ 区域苔藓群落ꎬ
Ｈ９－Ｈ１３ 区域苔藓群落ꎮ 树干 Ｈ１－Ｈ３ 所在区域与

大气湿度高度相关ꎬ主要由斜枝长喙藓(Ｒｈｙｎｃｈｏ￣
ｓｅｇｉｕｍ ｉｎｃｌｉｎａｔｕｍ)、齿叶麻羽藓(Ｃｌａｏｐｏｄｉｕｍ ｐｒｉｏｎｏ￣
ｐｈｙｌｌｕｍ )、 纤 枝 同 叶 藓 ( Ｉｓｏｐｔｅｒｙｇｉｕｍ
ｍｉｎｕｔｉｒａｍｅｕｍ)、舌叶羽枝藓(Ｐｉｎｎａｔｅｌｌａ ａｍｂｉｇｕａ)、
糙柄凤尾藓(Ｆｉｓｓｉｄｅｎｓ ｈｏｌｌｉａｎｕｓ)、钝叶树平藓(Ｈｏ￣
ｍａｌｉｏｄｅｎｄｒｏｎ ｍｉｃｒｏｄｅｎｄｒｏｎ)、拟外网藓(Ｅｘｏｓｔｒａｔｕｍ
ｂｌｕｍｉｉ)等 ２０ 种附生苔藓组成(表 ３)ꎬ高度大于 ４５
ｍ(>Ｈ９)垂直区域与大气湿度呈负相关ꎬ该区域主

要由耳叶苔科的皱叶耳叶苔 (Ｆｒｕｌｌａｎｉａ ｅｒｉｃｏｉｄｅｓ)
和暗绿耳叶苔(Ｆ. ｆｕｓｃｏｖｉｒｅｎｓ)ꎬ细鳞苔科的南亚顶
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鳞苔(Ａｃｒｏｌｅｊｅｕｎｅａ ｓａｎｄｖｉｃｅｎｓｉｓ)和耳叶鞭鳞苔(Ｍａｓ￣
ｔｉｇｏｌｅｊｅｕｎｅａ ａｕｒｉｃｕｌａｔａ )ꎬ 木 灵 藓 科 的 裸 帽 藓

( Ｇｒｏｕｔｉｅｌｌａ ｔｏｍｅｎｔｏｓａ ) 和 穗 枝 赤 齿 藓

(Ｅｒｙｔｈｒｏｄｏｎｔｉｕｍ ｊｕｌａｃｅｕｍ) ６ 个苔藓物种组成 (表

３)ꎻ而处于 Ｈ４－Ｈ８ 区域的 ２４ 种附生苔藓群落则

对大气湿度没有明显偏好ꎮ 由表 ３ 可得ꎬ１７ 种附

生苔藓可以作为不同垂直区域的指示苔藓ꎮ 其

中ꎬ１５ 种的指示物种在 Ｈ１－Ｈ３ 区域发现ꎬ它们分

别是齿叶麻羽藓、钝叶树平藓(Ｈｏｍａｌｉｏｄｅｎｄｒｏｎ ｍｉ￣
ｃｒｏｄｅｎｄｒｏｎ)、 狭 叶 羽 苔、 明 叶 羽 苔 ( Ｐｌａｇｉｏｃｈｉｌａ
ｎｉｔｅｎｓ)、暗绿多枝藓(Ｈａｐｌｏｈｙｍｅｎｉｕｍ ｔｒｉｓｔｅ)、爪哇扁

萼 苔 ( Ｒａｄｕｌａ ｊａｖａｎｉｃａ )、 尾 枝 藓 ( Ｃａｄｕｃｉｅｌｌａ
ｍａｒｉｅｉ)、 长喙刺疣藓(Ｔｒｉｃｈｏｓｔｅｌｅｕｍ ｓｉｔｇｍｏｓｕｍ)、舌
叶羽枝藓、鞭枝藓( Ｉｓｏｃｌａｄｉｅｌｌａ ｓｕｒｃｕｌａｒｉｓ)、白睫藓

( Ｌｅｕｃｏｐｈａｎｅｓ ｏｃｔｏｂｌｅｐｈａｒｉｏｉｄｅｓ )、 粗 茎 唇 鳞 苔

(Ｃｈｅｉｌｏｌｅｊｅｕｎｅａ ｔｒａｐｅｚｉａ)、圆头羽苔(Ｐｌａｇｉｏｃｈｉｌａ ｐａｒ￣
ｖｉｒａｍｉｆｅｒａ)、黄匍网藓(Ｍｉｔｔｈｙｒｉｄｉｕｍ ｆｌａｖｕｍ)、裂叶

羽苔(Ｐｌａｇｉｏｃｈｉｌａ ｆｕｒｃｉｆｏｌｉａ)ꎻ肾瓣尾藓苔(Ｃａｕｄａｌｅ￣
ｊｅｕｎｅａ ｒｅｃｕｒｖｉｓｔｉｐｕｌａ) 和裸帽藓分别为 Ｈ４ －Ｈ７ 和

Ｈ９－Ｈ１３ 区域唯一的指示物种ꎮ
３.４ 影响附生苔藓沿垂直高度上偏好的主要驱动

因子

典范对应分析(ＣＣＡ)方法的结果表明ꎬ４ 个环

境因子对于 ７ 种苔藓生活型的分布格局共解释了

１６.９８％ꎮ 蒙特卡罗置换检验结果表明 ４ 个环境因

子对于苔藓生活型的分布格局的影响具有显著性

(Ｐ ＝ ０.０１１)ꎬ因而 ＣＣＡ 的结果具有可信性ꎮ 大气

湿度、水汽压、胸径及树皮粗糙度对苔藓生活型的

分布均具有显著影响(Ｐ ＝ ０.００１)ꎮ 由 ＣＣＡ 排序结

果(图 ４)可知ꎬ交织型、扇型和矮丛集型与大气湿

度、水汽压呈高度正相关ꎬ且该类生活型主要分布

在 Ｈ１－Ｈ３ 区ꎮ 粗平铺型苔藓与胸径、树皮粗糙度

呈正相关ꎬ主要集中分布在高度大于 Ｈ９ 的区域ꎮ
悬垂型的苔藓主要分布在 Ｈ６－Ｈ８ 区域之间ꎬ而细

平铺型的苔藓却广泛分布于高于 Ｈ４ 的区域ꎮ

４　 讨论与结论

与 Ｇｒａｄｓｔｅｉｎ ＆ Ｐóｃｓ(１９８９)早期的研究相似ꎬ
我们所调查到的细鳞苔科、耳叶苔科、羽苔科、扁

萼苔科、蔓藓科、蕨藓科、平藓科、木灵藓科、凤尾

藓科、花叶藓科、灰藓科、锦藓科占据了绝大多数

热带雨林典型的科ꎮ 细鳞苔科占有绝对的优势ꎬ
是该热带森林样地内含物种数最多的科ꎬ这与其

他热带区域的调查结果一致(Ｃｏｒｎｅｌｉｓｓｅｎ ＆ Ｓｔｒｅｅｇｅꎬ
１９８９ꎻ Ｓｐｏｒｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０ꎻ Ｏｌｉｖｅｉｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ

沿垂直高度升高ꎬ苔类所占比例呈现出先升

高后降低又升高的趋势ꎮ 这表明苔类在树干上部

和林冠外部分布较多ꎬ即苔类可能更倾向于分布

于光照更强的区域ꎮ 一些苔类具小裂片的腹瓣用

于储藏水分(Ｋｅｌｌｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４)ꎬ紧密覆瓦状排列

的侧叶在强光下也可减少水分的蒸发ꎮ 而一些分

布于林冠树枝上喜阳的藓类如木灵藓科物种ꎬ在
高温、强光的环境下ꎬ倾向于呈覆瓦状排列ꎬ以减

缓水 分 散 失ꎬ 还 能 保 护 茎 部 不 受 伤 害 ( Ｓｃｏｔｔꎬ
１９８２)ꎮ 分布高度大于 Ｈ９ 区域的苔藓植物与湿度

呈负相关ꎬ而光合有效辐射和湿度高度相关ꎬ即该

类苔藓植物与 ＰＡＲ 显著地呈正相关ꎮ 分布于该区

域的绝大多数苔藓的叶片呈现出红色或红褐色ꎬ
这些有色色素可通过光化学途径来保护植物体

(Ｋｒｉｎｓｋｙꎬ １９６８)ꎬ如主要分布于上层树冠上 ( >
Ｈ９)的耳叶苔科的皱叶耳叶苔(Ｆｒｕｌｌａｎｉａ ｅｒｉｃｏｉｄｅｓ)
呈现出红棕色的ꎬ而盔瓣耳叶苔(Ｆ. ｍｕｓｃｉｏｌａ)呈现

出红褐色ꎮ 此外ꎬ有色苔藓所在的垂直高度越高

所呈 现 出 的 颜 色 越 深 ( Ｃｏｒｎｅｌｉｓｓｅｎ ＆ Ｓｔｒｅｅｇｅꎬ
１９８９)ꎬ如分布在 Ｈ１２ 和 Ｈ１３ 垂直区域的皱叶耳

叶苔的红棕色比分布在 Ｈ６ 或 Ｈ４ 垂直区域的该种

苔藓颜色更暗ꎮ
在热带雨林ꎬ隐花附生植物作为生态指示种

是极其重要的 ( Ｇｒａｄｓｔｅｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００１)ꎮ Ｈｏｌｚ ＆
Ｇｒａｄｓｔｅｉｎ(２００５)指出ꎬ它们在森林中的分布格局

反映了微生境中光温湿和基质条件的差异ꎮ 这与

我们的研究结果一致ꎬ齿叶麻羽藓、钝叶树平藓、
狭叶羽苔等附生苔藓多出现在树基和较低的树干

区域ꎬ对阴暗潮湿的林下生境具有指示作用ꎬ而裸

帽藓偏好于散生巨树的树冠上ꎬ是高光干燥的林

冠生境的最优指示种ꎮ 之前的研究(Ｈｏｌｚ ＆ Ｇｒａｄ￣
ｓｔｅｉｎꎬ２００５)将苔藓指示种用于指示三种不同的森

林类型ꎬ我们首次尝试将物种指示法引入附生植

物对宿主垂直高度的生境偏好中ꎬ这更符合统计

４８７ 广　 西　 植　 物 ３９ 卷



学意义ꎬ同时也反映了附生苔藓指示种对特殊微

生境的指示作用ꎮ
基于以上附生苔藓在宿主垂直高度上的生态

适应性特征ꎬ我们将附生苔藓群落划分为三种生

态型:喜阳苔藓、喜阴苔藓和广布苔藓ꎮ 喜阳苔藓

(主要分布于高于 Ｈ９ 区域ꎬ即散生巨树>４５ ｍ 上

的区域)在上层林冠上占优势ꎬ适应于较强的阳

光ꎻ喜阴苔藓(限制于高度低于 Ｈ３ 区域ꎬ即<１５ ｍ
的下层乔木树上)分布于较低的树干区域和下层

乔木ꎬ偏爱湿润、凉爽的生境ꎻ广布苔藓(通常可分

布于 ０ ~ ７０ ｍ 间的区域ꎬ即三个以上的间断高度区

域)则在垂直树干上具有较宽的生态位ꎮ 这与之

前附生苔藓在 Ｊｏｈａｎｓｓｏｎ 区域出现频度划分的结果

相似( Ｃｏｒｎｅｌｉｓｓｅｎ ＆ Ｓｔｒｅｅｇｅꎬ １９８９ꎻ Ａｃｅｂｅｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００３)ꎬ本研究用量化的高度数据进一步为龙脑香

热带林上的附生苔藓植物生态型的划分提供了更

为直接的证据ꎮ
随着宿主垂直高度的升高ꎬ交织型和扇型苔

藓频度降低ꎬ而细平铺型和粗平铺型增多ꎬ这反映

了垂直梯度上光照和水分条件的梯度性变化ꎮ 植

株矮小、紧密平铺的细平铺型苔藓的形态结构有

利于减少水分的散失ꎬ以应对干旱、强光的微环

境ꎮ 因而ꎬ该类型的苔藓主要分布在垂直高度大

于 ２０ ｍ(>Ｈ４)的树干上ꎬ扇型和交织型则主要分

布在湿润的较低区域 (Ｈ１ －Ｈ３) ( Ｂａｔｅｓꎬ １９９８)ꎮ
其中ꎬ高、矮丛集型的苔藓对宿主微生境具有不同

偏好ꎮ 矮丛集型苔藓主要是主要分布于 Ｈ２、Ｈ３
区域的树干上ꎻ而高丛集型主要分布于 Ｈ６、Ｈ７ 区

域的水平或分杈的树冠上( Ｓｐｏｒｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ
悬垂型苔藓主要分布于 Ｈ７、Ｈ８ 区域树干上ꎬ这可

能是由于该区域所在的中层林冠有风有雾水ꎬ更
有利于直接吸收雨水和雾气中的水分 ( Ｇｌｉｍｅꎬ
２０１３)ꎬ同时中层乔木茂密的树叶阻挡了一部分阳

光ꎬ可以避免强光照的直接损伤ꎮ 此外ꎬ悬垂型苔

藓的细胞壁上通常都有疣状突起结构ꎬ这有利于

反射强烈的阳光以减少水分散失(杨武ꎬ２００８)ꎮ
粗平铺苔藓与胸径、树皮粗糙度呈正相关ꎬ这可能

是由于该类型的苔藓群落倾向于在表面积较大、
树皮较为粗糙的树干上形成紧密的垫状ꎬ这样可

有效地减少水分的蒸发和提高其持水能力以适应

干热的微生境(吴鹏程ꎬ１９９８)ꎮ 苔藓生活型组成

沿宿主垂直梯度的变化与之前 Ｓｐｏｒｎ ｅｔ ａｌ.(２０１０)
在印度尼西亚热带森林内的调查结果是一致的ꎬ
体现了苔藓植物对水热条件的响应与适应策略ꎮ

综上所述ꎬ沿宿主垂直梯度微环境的变化ꎬ附
生苔藓生活型和形态结构有着不同的响应方式

(如喜阳物种和喜阴物种在生活型上分别以平铺

型和扇型为主ꎻ而形态上喜阳物种比喜阴物种植

株更小ꎬ颜色更深)ꎬ而聚集在同一微生境的苔藓

植物则有着相似的适应机制(如不同喜阳物种的

保水力和抵抗强光的适应机制相似)ꎮ 附生苔藓

沿垂直梯度的分布格局及其对微生境的偏好可能

是其对林冠异质生境长期适应与自身进化的结

果ꎮ 今后ꎬ在森林林冠生境变化的监测和管理中ꎬ
对微生境具有明显偏好的附生苔藓物种可作为有

效的指示材料ꎮ
致谢　 感谢云南西双版纳森林生态系统国家

野外科学观测研究站提供塔吊平台和小气候监测
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