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南亚热带不同演替阶段森林优势树种叶片构建成

本与机械抗性的协同关系 
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(1. 中国科学院华南植物园, 退化生态系统植被恢复与管理重点实验室，广东省应用植物学重点实验室，广州 510650; 2. 中国科学院大学，北京 

100049) 

 

摘要：为探究不同演替阶段森林优势种叶片资源获取策略的差异以及叶片构建成本与机械抗性的关系，对我国南亚热带不同

演替阶段森林 14 优势种的叶片构建成本、机械抗性、角质层厚度和比叶重等结构性状进行测定。结果表明，与演替早期相

比，演替晚期优势种具有更高的单位面积叶片构建成本、叶片撕裂力以及穿透力，但其叶片 大光合速率较低；同时，单位

面积叶片构建成本与机械抗性呈显著正相关关系，而叶片角质层厚度、比叶重等结构性状也与叶片构建成本、机械抗性均呈

显著正相关。因此，从叶片能量投资策略上反映了南亚热带森林演替进程中叶片构建成本与机械抗性的协同关系。 

关键词：叶片撕裂力；叶片穿透力；能量投资；叶片寿命；光合速率 

doi: 10.11926/jtsb.4502 

 

Coordination between Leaf Construction Cost and Mechanical Resistance 
of Dominant Woody Species in Subtropical Forests at Different Successional 
Stages 
 

WEI Yi1,2, LIU Hui1, HE Pengcheng1, LIU Xiaorong1, YE Qing1* 
(1. Key Laboratory of Vegetation Restoration and Management of Degraded Ecosystem, Guangdong Provincial Key Laboratory of Applied Botany, South China 

Botanical Garden, Chinese Academy of Sciences, Guangzhou 510650, China; 2. University of Chinese Academy of Sciences, Beijing 100049, China) 

 

Abstract: In order to reveal the leaf energy investment strategy of subtropical forest trees at different successional 

stages and the correlations between leaf construction cost and mechanical resistance, the suits of leaf traits, 

including force to tear (Ft), force to punch (Fp), leaf mass per area (LMA), leaf lifespan (LLS), leaf construction 

cost per area (CCarea), leaf cuticle thickness (Tc), and leaf maximum photosynthesis per area (Aarea), for 14 

dominant woody species from subtropical forests at different successional stages were measured, and the 

correlations between leaf construction cost and mechanical resistance were analyzed. The results showed that the 

dominant species from late successional forest had higher CCarea, Ft and Fp, but lower Aarea than those in early 

successional forest. In addition, CCarea was positively correlated with both Ft and Fp. Moreover, the structural traits, 

such as Tc and LMA, were positively correlated with CCarea and mechanical resistance. Therefore, it was 

illustrated the coordination between CCarea and mechanical resistance, along with the changes in structural traits 

might be responsible (at least partially) for this shift of leaf energy investment strategy for trees occurred at 

different successional subtropical forests. 
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叶片构建成本是指植物合成叶片生物量所需

的碳骨架、葡萄糖量和生物合成所需的化学能，表

征植物叶片水平上的能量投资策略[1]，同时也是研

究叶片碳经济投资的重要指标[2]。通过将叶片构建

成本与叶片光合速率、叶片氮、磷含量等叶片经济

性状相结合，能够揭示不同生境下叶片资源获取与

结构投资间的成本效益策略[3–5]。故叶片构建成本

被广泛应用于探究不同生境下植物环境适应性、物

种生存策略以及生物地理分布格局[6–8]。有研究表

明，与本土物种相比，入侵种具有更低的叶片构建

成本，更高的比叶面积和光合能力，在开阔生境中

具有竞争优势，有利于其快速繁殖[9–11]。叶片构建

成本在不同光照条件下也存在差异，低光照条件

下，叶片通过降低防御成本来获取 大光合碳增

益，其叶片构建成本较低且成本回报时间较短[4,12–13]。

此外，叶片构建成本还能用来评估植物对环境胁迫

的抵抗力[14–15]，以及植物响应干旱胁迫时的恢复能

力[16]。 

叶片机械抗性是衡量叶片保护光合组织免受

非生物伤害(风、雨等)和生物伤害(虫食)等机械损伤

而产生的相对碳投资的关键指标[17]，包括叶片撕裂

力、穿透力以及剪切力。叶片机械抗性的强弱取决

于叶片结构的差异[18]，如叶片密度[19–21]、角质层[22]、

干物质含量[23]和细胞壁厚度[24]等。同时，叶片生长

环境也会影响叶片机械抗性[25]，He 等[26]的研究表

明耐阴树种的叶片机械抗性显著强于喜光树种。理

论上，叶片机械抗性较高的植物，往往具有较高的

叶片撕裂力和穿透力，同时光合碳增益较低。这可

能与叶片氮元素在结构构建-光合作用中的分配机

制有关，叶片向叶肉细胞壁分配的氮比例越大，可

作用于光合作用的氮越少，从而导致光合氮利用效

率和光合作用降低[27–28]。 

同一森林不同演替阶段的植物可能表现出不

同的生理生态特性[29–31]，了解演替过程中的植物特

性不仅有助于解释物种更替的形成机制，而且也可

为森林管理和恢复重建提供指导[32]。随着森林演替

的发展，优势树种叶片构建成本碳投资策略可能从

叶片经济学谱的“快速偿还”端向“慢速偿还”端转

变。即“快速偿还”端的资源获取型植物，具有较高

的叶片光合速率、叶片氮、磷含量以及较低的叶片构

建成本；而“慢速偿还”端的资源保守型植物则将更多

资源投入到自身防御结构中，以提高叶片防御性能和

延长叶片寿命[33–34]。另一方面，叶片机械抗性也与叶

片经济学谱相耦合，叶片机械抗性越强，抵御外界物

理胁迫能力越强，从而叶片寿命有所提高[35]。但在以

往研究中，关于森林不同演替阶段优势树种叶片构建

成本与机械抗性间直接联系的研究仍然有限，探究不

同演替阶段优势树种叶片构建成本与机械抗性之间

的联系，不仅能够揭示森林演替变化机制，还有助于

了解优势树种生存策略。 

本研究假设鼎湖山南亚热带森林中，演替晚期

优势树种叶片比演替早期植物叶片更倾向于“慢速

偿还”端的资源保守和更强的防御策略，叶片构建

成本与机械抗性较高，而光合速率较低；同时，叶

片构建成本与机械抗性存在协同关系。本研究选取

中国南方鼎湖山亚热带常绿林中处于演替早期和

晚期共 14 种优势树树种，测定叶片构建成本、叶

片机械抗性(如叶片撕裂力和穿透力)、结构性状(叶

片角质层厚度、比叶重和叶片密度等)和叶片光合速

率、气孔导度等性状，探讨叶片构建成本与机械抗

性的关系，为阐明不同森林演替阶段优势树种生存

策略提供参考。 

 

1 材料和方法 
 

1.1 研究地点和植物材料 

本研究在广东省肇庆市中国科学院鼎湖山森

林生态系统定位研究站 (23°09′21″~23°11′30″ N, 

112°30′39″~112°33′41″ E)中进行。鼎湖山属于南亚

热带湿润季风气候，水热条件丰富，年均温 20.9 ℃，

热月为 7 月(28.1 ℃)； 冷月为 1 月(12.0 ℃), 年

均降雨量为 1 900 mm，年均蒸发量为 1 115 mm, 年

均相对湿度为 81.5%。 

演替早期阶段的森林(海拔 200~300 m)受到人

类长期干扰。优势树种为对光照要求较高的灌木、

小乔木，如白楸(Mallotus paniculatus)等，冠层高度

约 2 m。土壤(0~10 cm) pH为 4.29，有机质 31.50 g/kg,

氮含量 1.10 g/kg，磷含量 0.40 g/kg，年均储水量(0~ 

75 cm)为 254.36 mm。 

演替晚期阶段的森林(海拔 200~300 m)为中国

南方的顶级群落，主要优势树种为锥(Cryptocarya 

chinensis)和华润楠(Machilus chinensis)等，冠层高度
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15 m，盖度 95%。土壤(0~10 cm) pH 为 3.89，有机

质 48.69 g/kg，氮含量 1.76 g/kg，磷含量 0.29 g/kg，

年均储水量(0~75 cm)为 381.03 mm。 

根据前人[7]和鼎湖山长期群落调查结果[36]，本

研究从每个演替阶段森林中各选取 7 种常见和典型

的优势树种(表 1)，选取完全展开、健康成熟叶片进

行相关性状的测定(表 2)，记录树种个体的生活型、

冠层和采样高度。  

 

表 1 南亚热带森林不同演替阶段优势树种的基本特征 

Table 1 Characteristics of dominant species in subtropical forest at different successional stages 

植物 
Species 

科 
Family 

缩写 
Abbreviation

生活型  
Life form 

冠层(采样)高度 Canopy 
(sampling) height (m) 

演替早期 Early-successional stage  

白楸 Mallotus paniculatus 大戟科 Euphorbiaceae Mp 乔木 Tree 2 (2) 

毛稔 Melastoma sanguineum 野牡丹科 Melastomataceae Ms 灌木 Shrub 2 (2) 

三桠苦 Melicope pteleifolia 芸香科 Rutaceae Mep 乔木 Tree 2 (2) 

山鸡椒 Litsea cubeba 樟科 Lauraceae Lc 乔木 Tree 2 (2) 

黄牛木 Cratoxylum cochinchinense 金丝桃科 Hypericaceae Crac 乔木 Tree 4 (4) 

水东哥 Saurauia tristyla 猕猴桃科 Actinidiaceae St 乔木 Tree 3 (3) 

毛果算盘子 Glochidion eriocarpum 叶下珠科 Phyllanthaceae Ge 灌木 Shrub 2 (2) 

演替晚期 Late-successional stage  

锥 Castanopsis chinensis 壳斗科 Fagaceae Cac 乔木 Tree 9 ~ 10 (6 ~ 7) 

黄杞 Engelhardia roxburghiana 胡桃科 Juglandaceae Er 乔木 Tree 10 ~ 12 (6 ~ 7) 

红枝蒲桃 Syzygium rehderianum 桃金娘科 Myrtaceae Sr 乔木 Tree 6 ~ 7 (5) 

广东金叶子 Craibiodendron scleranthum var. kwangtungense 杜鹃花科 Ericaceae Cs 乔木 Tree 6 ~ 8 (6 ~ 7) 

厚壳桂 Cryptocarya chinensis 樟科 Lauraceae Crc 乔木 Tree 9 ~ 11 (6 ~7) 

黄果厚壳桂 C. concinna 樟科 Lauraceae Cc 乔木 Tree 9 ~ 11 (6 ~ 7) 

华润楠 Machilus chinensis 樟科 Lauraceae Mc 乔木 Tree 9 ~ 11 (6 ~ 7) 

 

表 2 优势树种的叶片性状 

Table 2 Leaf traits of dominant species 

性状 
Trait 

缩写 
Abbreviation

单位 
Unit 

演替早期 Early 
successional stage 

演替晚期 Late 
successional stage 

叶片撕裂力 Leaf force to tear Ft kN/m 0.30 ± 0.03 0.57 ± 0.06** 

叶片穿透力 Leaf force to punch Fp kN/m2 0.27 ± 0.03 0.38 ± 0.02* 

叶片密度 Leaf density LD g/m3 0.33 ± 0.05 0.48 ± 0.05* 

叶片厚度 Leaf thickness LT µm 148.74 ± 14.24 202.48 ± 23.82ns 

单位质量叶片氮含量 Leaf N concentration per mass Nmass Mg/g 25.99 ± 3.11 17.31 ± 1.99* 

单位质量叶片磷含量 Leaf P concentration per mass Pmass Mg/g 1.17 ± 0.11 0.70 ± 0.06** 

单位面积气孔导度 Leaf stomatal conductance per area gsarea Mol/(m2ˑs) 0.37 ± 0.04 0.13 ± 0.02*** 

叶片比叶重 Leaf mass per area LMA g/cm2 57.55 ± 4.80 99.81 ± 2.96*** 

叶片寿命 Leaf lifespan LLS wk 20.29 ± 1.85 91.29 ± 9.84*** 

单位面积叶片构建成本 Leaf construction cost per area CCarea g Glu/m2 83.95 ± 7.07 143.51 ± 5.60*** 

叶片角质层厚度 Leaf cuticle thickness Tc µm 1.34 ± 0.36 4.44 ± 0.51*** 

叶片 大光合速率 Leaf maximum photosynthetic rate per area Aarea µmol/(m2ˑs) 11.85 ± 1.11 8.35 ± 1.07* 

ns: P > 0.05; *: P < 0.05; **: P < 0.01; ***: P < 0.001. 

 

1.2 叶片比叶重和叶片密度  

每树种选取 3~5 株生长良好的植株，每株取

20~30 片完全展开的成熟叶片，去除叶柄用 Li-Cor 

3000A 便携式叶面积仪测定叶片面积，并称叶片鲜

质量，然后放置于 70 ℃烘箱中烘 72 h，再称干质量。

叶片比叶重(leaf mass per area, LMA, g/cm2)为叶片

干质量与面积的比值，叶片密度(leaf density, LD, 

g/cm3)=LMA/LT。 

 

1.3 叶片构建成本和叶片 N、P 含量 

烘干保存的叶片经磨碎、过筛后，用于叶片 N

含量(Nmass, mg/g)、P 含量(Pmass, mg/g)和叶片构建成
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本(leaf construction cost per area, CCarea, g Glu/m2)的

测定。Nmass 利用凯氏定氮法测定，Pmass 利用原子吸

收光谱法测定[37]。 

叶片灰分含量根据样品在马弗炉中 550 ℃完全

燃烧 4 h 后测定，样品在全自动氧弹热量仪(Model 

6400, Parr, IL, USA)完全燃烧后计算叶片去灰分热

值，为干质量热值(CV)与单位质量去灰分含量的比

值，即 Hc=CV/(1-Ash)。叶片构建成本被定义为构

建 1 g 叶片干物质所需的葡萄糖量，根据 Williams

等 [1]提出的公式计算：CCmass=[(0.06968Hc–0.065) 

(1–Ash)+7.5(KN/14.0067)]/0.89, 式中，Hc 为除去

灰分的燃烧热值(kJ/g)，Ash 为灰分含量(g/g)，N 为

全氮含量(g/g)，K表示 N的氧化还原状态(硝态N: +5; 

氨态 N: –3)。鼎湖山地区土壤的主要氮源是氨态氮
[36]，因此 K 取值–3。单位面积叶片构建成本为单位

质量叶片构建成本(CCmass)与比叶重(LMA)的乘积，

即 CCarea=CCmass×LMA。 

 

1.4 叶片机械抗性 

每物种选择 3~5 株成熟且健康植株，分别采集

1~2 根向阳枝条上 10~20 片成熟健康叶片，置于潮

湿的密封塑料袋中保存。叶片撕裂力(force to tear, Ft, 

kN/m)为撕裂单位宽度的叶片所需要的 大的力[19], 

取叶片中脉两侧长 25 mm，宽 5 mm 的矩形样品[38]，

用数码测力计(±0.001 N, HA+DPI, 乐清, 中国)测定

叶片撕裂力。叶片穿透力(force to punch, Fp, kN/m2)

为穿透单位周长的叶片所需要的 大的力[19], 用测

力计记录直径为 0.6 mm 的金属棒穿透叶片(避过中

脉)所需的 大的力。 

 

1.5 叶片厚度与角质层厚度 

每种植物选取 3 株成熟个体的 3 片成熟叶片,

进行叶片解剖结构分析。用 0.1 mol/L 磷酸缓冲液

(pH=7.2)配制终浓度为 2.5%戊二醛和 2%多聚甲醛

的固定液固定叶片，并制成宽约 1 mm、长约 2 mm

的矩形样品，保存于 4 ℃冰箱直至完全固定，再用

树脂包埋，常温保存，用超薄切片机(UC6; Leica, 

Germany)制备厚度为 0.5~1 µm 的半薄切片和厚度

为 70~100 nm 的超薄切片。对半薄切片和超薄切片

分别使用甲基蓝和铅盐染色，在超景深数码体视镜

(DVM6 a; Leica, Germany)和透射电子显微镜(Tecnai 

G2 Spirit BioTWIN; FEI, Czech)下观察并拍摄， 后

用图片测量软件 Image J 测定半薄切片的叶片厚度

(leaf thickness, LT, µm)和超薄切片的角质层厚度

(cuticle thickness, Tc, µm)。 

 

1.6 叶片寿命 

叶片寿命(leaf lifespan, LLS, wk)是通过长期实

地观测来确定的。2013 年生长季开始时(4 月)，每

物种选取 5 棵健康成熟植株的 50 片新叶并标记, 每

周记录叶片的生长和死亡情况直到 2016 年底。以

叶片出现到凋落时间差的平均值为 LLS[13]。 

 

1.7 叶片光合速率和气孔导度 

每物种从 3~5 株成熟个体中选取 9~15 片成熟、

向阳、健康叶片，用便携式光合仪(Li-6400, Li-Cor, 

Lincoln, NE, USA)测定叶片的 大光合速率[maxi- 

mum photosynthesis per area, Aarea, µmol/(m2ꞏs)]和气孔

导度[stomatal conductance per area, gsarea, mol/(m2ꞏs)], 

于晴天的上午 9:00—11:00 时进行，测定时光合有

效辐射为 1 500 µmol/(m2ꞏs)，CO2浓度为 400 µmol/mol, 

叶片温度设置为 25 ℃，空气湿度为 50%~75%，经

过 15 min 的光诱导后开始测定。 

 

1.8 数据分析  

单因素方差分析(One-Way Anova)用于检验不

同演替阶段优势树种叶片性状间的差异；线性回归

(linear regression)用于检验叶片性状间的相关性；主

成分分析(PCA)用于检验叶片性状与不同演替阶段

优势树种的更替机制的关联性。所有数据分析均在

R 统计软件(version 4.0.3)中进行。 

 

2 结果和分析 
 

2.1 叶片性状的差异 

与演替早期相比，演替晚期优势树种叶片的

CCarea极显著升高(P<0.001, 图 1: A)，演替早期和晚

期分别为 83.95 和 143.51 g Glu/m2，演替晚期优势树

种叶片的平均 Ft和 Fp分别为 0.57 kN/m、0.38 kN/m2, 

显著高于演替早期的 0.30 kN/m 和 0.27 kN/m2 (图 1: 

B, C)。此外，演替晚期优势树种叶片的 LLS (91.29

周)极显著高于演替早期(20.29 周)(P<0.001, 图 1: 

D)。从演替早期到演替晚期，优势树种叶片的 LMA、

LD 和 Tc均呈现增长趋势(图 1: E; 表 2)，分别增加

了 1.73、1.45 和 3.13 倍。 

优势树种叶片的 Aarea 从演替早期到演替晚期 
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图 1 南亚热带森林不同演替阶段优势树种叶片性状差异。*: P < 0.05；**: P < 0.01; ***: P< 0.001; CCarea、Ft、Fp、LLS、LMA 和 Aarea 见表 2。 

Fig. 1 Differences in leaf trait of dominant species from different successional stages of subtropical forests. *: P <0.05；**: P <0.01; ***: P < 0.001; CCarea, Ft, 

Fp, LLS, LMA and Aarea see Table 2. 

 

呈显著下降趋势(P<0.05, 图 1: F)，分别为 11.85 和

8.35 μmol/(m2ꞏs)，且演替早期叶片的 gsarea极显著高于

晚期(P<0.001)，分别为0.37 和0.13 mol/(m2ꞏs), 优势树

种叶片的Nmass和Pmass也呈现同样的下降趋势(表2)。 

 

2.2 不同演替阶段叶片性状间关系 

相关分析结果表明(表 3)，CCarea与 Ft、Fp 均呈

显著正相关(P<0.05)，LLS 与 CCarea、Ft 均呈显著正

相关，Tc与 CCarea和 Ft 也呈显著正相关，同时，LMA

与 CCarea和 Fp 呈显著正相关关系。此外，CCarea与 

gsarea、Pmass 均呈显著负相关，而 Aarea与 gsarea、Nmass

和 Pmass 均呈显著正相关，但与 Fp 呈显著负相关。 

主成分分析结果表明，第一主轴的解释率为

61.6%，演替早晚期优势树种主要沿第一主轴分布

(图 3: A)。第一主轴与 Aarea、gsarea、Nmass 以及 Pmass

呈正相关，而与 CCarea、Ft、LLS 等性状呈负相关(图

3: B)，与演替早期相比，演替晚期优势树种具有较

高 CCarea、Ft、Fp 和较长 LLS，而 Aarea、gsarea和养

分含量较低。 

3 结论和讨论 
 

本研究分析了南亚热带森林演替早、晚期 14 种

优势树种的叶片构建成本和机械抗性等相关性状的

差异及其相关性，结果表明，演替晚期优势树种倾向

于“慢速偿还”端的资源保守策略，具有较高 CCarea、

机械抗性(Ft和 Fp)、LLS 和 LMA，Aarea、Nmass和 Pmass

较低，而演替早期的则相反。此外, 本研究结果还表

明，CCarea与机械抗性存在协同关系，而 Tc和 LMA

是其协同关系的重要生理结构基础, 高 CCarea和高

机械抗性的物种往往具有较厚细胞壁、高度发达的

角质层以及厚壁组织，有利于延长 LLS[28,39]。 

 

3.1 优势树种的叶片构建成本和机械抗性 

本研究结果表明，与演替早期相比，演替晚期

植物叶片的碳获取策略倾向于“慢速偿还”端的资源

保守策略。演替晚期植物无法快速获取资源，但叶

片机械抗性较强且寿命较长，以长期的、低效的方

式偿还叶片碳投资成本，表现为 CCarea、LMA 和 LLS 
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表 3 优势树种叶片性状间的相关分析 

Table 3 Correlation of leaf traits of dominant species 

性状 Trait Ft Fp LMA LLS CCarea Tc Aarea Nmass Pmass gsarea LT 

Fp 0.39*           

LMA 0.46** 0.54**          

LLS 0.79*** 0.36* 0.61***         

CCarea 0.37* 0.41* 0.92*** 0.54**        

Tc 0.52** 0.17 0.45** 0.83*** 0.47**       

Aarea 0.25 0.69*** 0.30* 0.19 0.24 0.12      

Nmass 0.22 0.48** 0.34* 0.20 0.27 0.03 0.36*     

Pmass 0.20 0.46** 0.52** 0.39* 0.48** 0.38* 0.43* 0.29*    

gsarea 0.61*** 0.49** 0.50** 0.61*** 0.45** 0.46** 0.66*** 0.48** 0.52**   

LT 0.32* 0.38* 0.25 0.28 0.16 0.23 0.46** 0.26 0.28 0.46**  

LD 0.05 0.07 0.36* 0.14 0.37* 0.08 0.0002 0.02 0.09 0.02 0.13 

*: P < 0.05；**: P< 0.01；***: P < 0.001.  

 

 
图 2 不同演替阶段优势树种叶片性状的主成分分析。A: 优势树种分布; B: 叶片性状分布。缩写见表 1。 

Fig. 2 Principal component analysis of leaf traits of dominant species at different succession stages. A: Dominant species; B: Leaf traits. Abbreviation see Table 1. 

 

较高，但 Aarea、Nmass 和 Pmass 较低。随着森林演替

进程，演替晚期优势树种 CCarea、LMA 和机械抗性

(Ft 和 Fp)均显著高于演替早期，表明演替晚期优势

树种对于叶片结构构建投入的碳成本增加，从而有

利于叶片韧性的提高。这与 Mason 等[40]的研究结果

一致，即叶片对于防御结构的高投资会推动叶片能

量投资策略向资源保守型转变。同时，高 CCarea的

物种往往需要用更长的时间来偿还构建叶片所投

入的成本[15,41]，故演替晚期优势树种表现出更长的

LLS。相反，演替晚期优势树种具有较低的 Aarea, 这

是由于演替晚期优势树种具有较低的 Nmass 和 Pmass, 

且其 LMA 较高，不利于氮磷养分累积[42]，从而无法

为光合作用提供充足的养分支撑。此外, 与演替早期

相比，演替晚期优势树种 gsarea较低，通过叶片的水

分和二氧化碳含量减少，从而导致 Aarea下降[43]。 

而演替早期优势树种倾向于“快速偿还”端的资

源获取策略，能够快速进行碳同化并投资于新叶组

织构建中，有利于快速获取光资源和养分，但对于

单位面积叶片的碳投入较小，从而降低叶片机械抗

性，使叶片易受到虫食和病原体等外界胁迫。这与

Zhu等[7]对南亚热带森林不同演替阶段中优势树种

叶片光合性状研究结论一致，即演替早期阶段优势

树种拥有更高光合速率以及生长速率[6,44]。这是在

森林演替背景下，植物对于环境资源竞争加剧的结

果，由于不同演替阶段的环境干扰程度以及养分资

源显著不同[7,45]，优势植物采取了不同的适应性策

略。演替晚期森林土壤的储水量和养分含量会增

加，但随森林郁闭度的提高，林下植被对于光资源
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的竞争日益激烈，演替晚期优势树种通过改变优势

树种的群落组成，并积极调整叶片投资，以平衡成

本效益[8,30]，故其 CCarea 较高，但叶片资源利用效

率和光合速率较低。而在开阔的演替早期森林中, 

优势树种叶片光合速率较高，可在较短时间内吸收

更多能量，为植物生长和群落构建提供机会[39,46]。 

 

3.2 叶片构建成本与机械抗性协同性 

本研究结果印证了CCarea与Ft、Fp的协同关系，

进一步说明叶片防御能力越强，所需要投入的成本

就越多[18]。随着森林演替进程，土壤养分和光辐照

等环境资源的供应与植被生长养分需求间的不平

衡逐渐扩大，在资源竞争激烈的条件下，演替晚期

优势树种倾向于采取“慢速偿还”策略。虽然演替晚

期优势树种叶片光能利用率较低，无法快速获取和

积累大量环境资源[7]，但通过增加对叶片骨架的能

量投资来提高物理抗性，以满足持续获取资源完成

自身长期生存和繁殖的需要[22]。而叶片机械抗性的

提高不仅影响着叶片投入成本的多少，还能够间接

影响叶片维护成本以及成本偿还时间的快慢，本研

究发现 LLS 分别与 CCarea和机械抗性(Ft和 Fp)呈显

著正相关关系，进一步证实了优势树种叶片在演替

进程中对于自身防御能力的能量投资逐渐增多，有

利于获取更长的生命周期。 

同时，本研究结果表明，随着 Tc的增加，CCarea

和 Ft 也随之提高。由于叶片角质层作为叶片屏障作

用的主要支撑，富含高能量的角质和蜡质，角质层

越厚，所需要的构建成本越高[47]。Onoda 等[22]的研

究表明随高密度角质层的加厚，在增加叶片投资成

本的基础上还能提高叶片抗撕裂性，有利于延长叶

片寿命。另一方面，本研究中 LMA 与 CCarea 和叶

片 Ft、Fp 呈显著正相关，这与前人的研究结果一致，

LMA 越高，叶肉细胞壁和叶片角质层所占叶片体

积比例越大[48–49]，植物对于构建叶片保卫结构或叶

肉组织投入也越多，由此能够更好抵御虫食压力或

失水胁迫[50]。这表明随着森林演替的进行，叶片对

防御结构投入的能量逐渐增多，面对环境巨变或自

然灾害时拥有更大的生存优势，能更好地抵御虫食

或强风干扰。 

主成分分析表明叶片构建成本与机械抗性共

同作用于演替早晚期优势树种的叶片碳投资策略。

第一主轴揭示了叶片碳投资在防御结构和光合结

构上的权衡作用，演替晚期优势树种除了表现较低

的 Aarea、Nmass 和 Pmass 以外，还表现出较高的 CCarea、

机械抗性(Ft和 Fp)、LMA 和 LLS 等典型的慢速偿还

策略特征[33]。相比较而言，演替早期优势树种更倾

向于快速积累资源提高竞争力的“快速偿还”策略。 

本研究结果表明，随植物对环境资源的竞争愈

发激烈，对叶片结构构建投资越多的植物，即拥有

较高 CCarea 和叶片机械抗性(Ft 和 Fp)的植物，在森

林演替进程中拥有更大的生存优势。本研究从叶片

能量投资策略的角度出发，揭示了叶片构建成本与

机械抗性的协同性，有助于进一步理解南亚热带森

林群落的演替和物种适应环境的生理生态机制，为

预测森林群落动态变化提供科学支撑。然而，由于

演替晚期森林物种比较丰富，包括需光树种与耐阴

树种，而本研究选取的 14 种森林优势树种均为耐

阴树种，在代表性方面有一定的局限性。但本研究

主要围绕不同森林演替阶段优势树种叶片构建成

本与机械抗性间的协同性关系进行探究，需光树种

如白楸，在演替晚期森林中多出现于开放的林窗和

路边等光照条件较好的地方；而耐阴树种能够更好

地适应演替晚期森林荫蔽的环境，故演替晚期森林

的优势树种多为耐阴树种。因此，未来须在更多优

势树种的基础上对森林演替阶段叶片构建成本与

机械抗性的协同关系进行探究。 
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