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南亚热带不同海拔常绿阔叶林树种叶性状的比较

分析 
 

黄昶吟, 张峰, 朱师丹* 
(广西大学林学院，亚热带农业生物资源保护与利用国家重点实验室，南宁 530004) 

 

摘要：南亚热带地带性植被是季风常绿阔叶林(海拔 300~600 m；简称季风林)，在中山地带则分布为山地常绿阔叶林(海拔

1 000~1 500 m；简称山地林)。山地林的生态价值日益受到重视，但是对其树种的环境适应性仍缺乏足够了解。该研究基于

南亚热带典型山地林(广西大明山)和季风林(广东鼎湖山)的固定样地，共测定 57 种代表性树种的叶形态解剖特征、机械强度

和水力学性状，比较不同海拔常绿阔叶林树种叶性状以及多类性状关联性的差异。结果表明，与季风林树种相比，山地林树

种叶较厚、比叶面积较小、机械强度较高，有利于提高对较高海拔山区冬季冰冻的适应能力。在 2022 年夏季持续高温干旱

时期，季风林树种的叶水势和水力安全边界均低于山地林。但是大部分树种水力安全边界为正值且种间变异较大，表明不同

海拔常绿阔叶林的水力风险较低。不同海拔常绿阔叶林的叶性状网络不同，山地林树种叶水力安全性和效率性无权衡关系，

而季风林树种叶经济学性状(如比叶面积)与其他指标的关联性较弱。基于叶性状的研究揭示了南亚热带不同海拔常绿阔叶林

树种适应策略的差异性和多样性。 

关键词：南亚热带；海拔梯度；常绿阔叶林；功能性状；水力学；性状网络 

doi: 10.11926/jtsb.4730 
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Abstract: The subtropical zonal vegetation is monsoon evergreen broad-leaved forest (altitude 300-600 m, 

monsoon forest), and the mountain evergreen broad-leaved forest (mountain forest) is distributed in the middle 

mountains (1 000-1 500 m). The ecological value of mountain forest has been paid more and more attention, but 

the environmental adaptability of its tree species is still not well understood. Based on fixed plots of typical 

mountain forest (Daming Mountain, Guangxi) and monsoon forest (Dinghu Mountain, Guangdong) in south 

subtropical region, leaf morphological and anatomical characteristics, mechanical strength and hydraulic 

properties of 57 representative tree species were measured, and leaf traits and correlation of various traits of 

evergreen broad-leaved forest species at different elevations were compared. The results showed that compared 

with monsoon forest species, the leaves of mountain forest species were thicker, the specific leaf area was smaller, 

and the mechanical strength was higher, which was conducive to improving the adaptability to winter freezing in 

the mountains at higher altitude. Under extreme hot-dry weather in 2022 summer, leaf water potential and 

hydraulic safety margin were significantly lower in the low-elevation forest than those in the high-elevation forest. 
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However, leaf hydraulic safety margins were positive for most studied tree species and showed large inter-specific 

variations, indicating a low hydraulic risk in subtropical evergreen broadleaved forests. Leaf traits networks 

differed between the two forests. There was no tradeoff relationship between leaf hydraulic security and efficiency 

in mountain forest, while the correlation between leaf economic traits (such as specific leaf area) and other 

indexes was weak in monsoon forest. Based on leaf traits, the differences and diversity of adaptive strategies of 

evergreen broad-leaved forest species at different elevations in south subtropical region were revealed. 

Key words: Lower subtropical; Elevation gradient; Evergreen broad-leaved forest; Functional trait; Leaf 

hydraulics; Trait network 

 

南亚热带东部湿润区是我国重要的生态功能

区，地带性植被为季风常绿阔叶林(以下简称为季风

林)，主要分布在海拔 300~600 m[1–2]。季风林是热

带季节雨林向亚热带常绿阔叶林过渡的一种森林

类型，群落树种组成以壳斗科(Fagaceae)、山茶科

(Theaceae)、樟科(Lauraceae)等常绿阔叶树种为主; 

群落外貌终年常绿，季节变化不明显[3–4]。而在南亚

热带的中山地带(海拔 1 000~1 500 m)则分布为典型

的山地常绿阔叶林(以下简称为山地林)，其植物区系

组成和群落外貌上与季风林相似。但由于该地带的

气候接近于暖温带-温带气候，其群落结构和物种组

成与季风林又有显著差异[3,5–6]。长期人为干扰导致

季风林受到严重破坏，生态问题突出[7–8]，其生态学

相关研究受到广泛重视[9–12]。相反，山地林保存相对

完好，生态价值凸显，但是对其相关研究还较少。 

不同海拔植物的适应策略是植物生态学研究

的重要内容[13–15]。南亚热带山地植被垂直梯度显

著，而温度是影响不同海拔植物分布的关键环境因

子[16]。植物叶片对环境变化敏感，其形态解剖结构

(如叶厚度、比叶面积)会随海拔梯度而产生适应性

的改变[17–18]。与较低海拔的季风林不同，南亚热带

山地林在冬季会经历若干次寒潮天气，植物在寒潮

期间经历“急剧降温-短时间冰冻-急剧升温”的温

度变化过程[19–20]。增加叶片硬度可能是适应短期

冰冻造成的结构和生理损伤的重要途径[21–22]。在

气候变化背景下，南亚热带季节性干旱程度加剧，

常绿阔叶林树种如何响应和适应干旱是重要的科

学问题[6,23–25]。在干旱胁迫下，木质部栓塞的发生

会影响正常的水分运输功能，严重栓塞会导致树木

缺水(水力失败)死亡[26–27]。树木水力学研究水分运

输系统的效率性(导水率)和安全性(抗栓塞能力)，且

两者表现出权衡关系，是探讨树木水分适应和生态

表现的重要内容[15,28–29]。水力安全边界表征植物在

自然最低水势状况下木质部栓塞的程度，与植物的

干旱死亡率显著相关，是评价植物发生干旱致死风

险的重要指标[30]。前期研究表明季风林树种具有较

高的水力安全边界，说明发生水力失败的风险较

低[31]。较高海拔的山地林可能对环境变化更为敏

感，但是目前对其树种水力学研究还未开展。 

本研究基于南亚热带地区典型季风林和山地

林固定监测样地，共测定 57 种树种的叶形态解剖

结构、机械强度、季节最低水势、压力-容积曲线和

脆弱性曲线等，比较不同海拔常绿阔叶林树种叶性

状的差异，由于南亚热带山地降雨丰富、温度较低

且会发生冬季冰冻，假设山地林树种叶组织较厚、

机械强度较高、抗栓塞能力较强且水力安全边界值

比季风林高，同时分析不同海拔树种叶性状网络, 

比较叶性状组合的差异性，以揭示南亚热带山地不

同海拔树种的生态适应策略, 为植物多样性保护和

山地生态修复提供依据。 

 

1 材料和方法 
 

1.1 研究样地概况 

本研究在两个国家级自然保护区的固定监测

样地进行，面积均为 1 hm2 (100 m×100 m)。位于广

西大明山的山地林样地(23º30′11″ N, 108º26′27″ E), 

平均海拔 1  200 m，年降雨量 2  630 mm，年蒸发量

1 045 mm，年均温 14.7 ℃。土壤类型为灰化黄壤，

土层厚约 50 cm，土壤 pH 值为 3.6~4.9，有机质含

量 9%，N 含量 3.9 g/kg，P 含量 0.32 g/kg[32–33]。林

冠层高度 10~15 m，冠层优势树种为银木荷(Schima 

argentea)、水仙柯(Lithocarpus naiadarum)、甜槠

(Castanopsis eyrei)等。位于广东鼎湖山的季风林样

地(23º10′11″ N, 112º32′22″ E)，平均海拔 300 m，年

降雨量1 927 mm，年蒸发量1 115 mm，年均温21.4 ℃。

土壤类型为砖红壤，土层厚 60~90 cm，土壤 pH 值

为 3.79，有机质含量 5.35%，N 含量 0.5 g/kg，P 含
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量 0.15g/kg[34–35]。林冠层高度 20~25 m，冠层优势树

种为木荷(Schima superba)、锥栗(Castanea henryi)、

厚壳桂(Cryptocarya chinensis)等。 

受南亚热带季风气候影响，研究样地 80%以上

的降雨量集中在 5 月—9 月；一年中会经历不同程度

的秋旱、春旱和夏季高温干旱。季风林最冷月(1 月)

和最热月(7月)的平均温度分别为12.6 ℃和28.0 ℃。

由于海拔较高，山地林最冷月(1 月)和最热月(8 月)

的平均气温分别为 5.8 ℃和 21.6 ℃；在 12 月—翌

年 2 月会经历多次寒潮天气，极端最低温度–8 ℃。 

1.2 材料 

本研究选取山地林(28 种)和季风林(29 种)的典

型树种作为研究对象(附录 1)。主要根据样地群落学

调查数据，选择重要值较高的树种，部分树种在

1 hm2 样地中的重要值较小 [如山地林的丝栗栲

(Castanopsis fargesii)]，但其为该森林类型的常见

种，也选择进行测定。参考群落平均胸径，每树种

测定 5 株成熟健康个体。除叶片水势外，其他性状

的测定均在雨季中后期完成。 

1.3 测定方法 

1.3.1 叶片形态性状 

于凌晨从每株个体的冠层采集 2 根健康带叶小

枝，置于湿润的黑色密封塑料袋中，尽快带回实验

室。每枝选取 1 片健康成熟叶片用于解剖结构测定, 

将叶片沿主脉一分为二，一半用于测量叶脉密度, 

另一半用于测量叶片横切。测量叶脉密度时，在叶

片中上部剪取面积约为 1 cm×1 cm 的叶片样品，放

入水浴锅中进行水浴，溶液为 7% NaOH，温度约为

90 ℃。待观察到明显的叶脉结构时，取出样品放入

水中漂洗 30 min，然后转移至 5% NaClO 水溶液中

漂白 5 min 以去除残留的试剂和叶肉组织。制作临

时装片，在光学显微镜 (Leica DM 3000, Leica, 

Wetzlar, Germany)下观察叶脉并随机拍摄 2个视野，

用 ImageJ 软件测量四级以上叶脉总长度。叶脉密度

(vein density, VD)定义为单位叶面积的叶脉长度之

和。取另一半叶片中上部，徒手切片并制成临时装

片, 在光学显微镜下观察叶片横切结构，在 20 倍镜

下随机选取 2 个视野拍照，用 ImageJ 软件测量叶片

厚度(leaf thickness, LT)、上表皮厚度(upper epidermis 

thickness, UET)、上角质层厚度(upper cuticle thick- 

ness, UCT)、下表皮厚度(lower epidermis thickness, 

LET)、下角质层厚度(lower cuticle thickness, LCT)、

栅栏组织厚度(palisade tissue thickness, PT)和海绵组

织厚度(spongy tissue thickness, ST)。 

从每株个体采集 20~40片健康成熟叶片(视叶

片大小而定 )，表面擦拭干净后用叶面积仪 (Li- 

3000A；Li-Cor, Lincoln，NE)测定总面积(LA)。然

后将这些叶片放入信封中，置于 70 ℃烘箱内烘 48 h, 

用万分之一天平 (Toledo XS204, Mettler, Zurich, 

Switzerland)称量叶片干重(DW)。比叶面积(specific 

leaf area, SLA)为 LA 与 DW 的比值。 

1.3.2 叶片机械强度 

叶片样品采集同上，每树种每株个体测定 3 片叶

片。用精度为 0.001 N 的电动拉力试验机(ZQ-990A-9, 

东莞, 中国)测定叶片的机械强度，包括以下 2 个指

标。叶片撕裂力(force to tear, Ft, kN/m)为撕裂单位宽

度的叶片所需要的力[21]，取叶片中脉两侧长 25 mm，

宽 5 mm 的矩形样品[36]，测定叶片撕裂力。叶片穿

刺力(force to punch, Fp, kN/m)为穿透单位周长的叶

片所需要的力[21]，使用直径为 0.5 mm 的金属棒以

80 mm/min 的速度刺穿叶片(避过中脉)，记录所需

要的力(F)，Fp 为 F 与金属棒周长的比值。 

1.3.3 叶片压力-容积曲线和脆弱性曲线 

利用自然干燥法测定压力容积曲线[37]。于雨季

凌晨从 5 株个体上获取健康阳生带叶枝条，枝条末

端置于水下并剪去 5 cm，用黑色塑料袋整体包裹后

迅速带回实验室。由于叶片水势接近饱和，可直接

开始压力-容积曲线的测定。每树种测定 5 个重复。

剪下叶片立即测定饱和鲜重，然后通过自然干燥, 

利用水势仪(PMS, Corvallis, Oregon, USA)和万分之

一天平(Toledo XS204, Mettler, Zurich, Switzerland)测

定不同水势下的叶片重量。完成测量后，用扫描仪

扫描所测叶片的面积，再将叶片放入 70 ℃的烘箱中

烘 72 h 后测定干重。最后通过叶片压力-容积曲线分

析程序可得到压力-容积曲线参数[37–38]，并计算叶片

膨压丧失点前、后的标准化水容[capacitance, C, 

mmol/(m2ꞏMPa)]，C=ΔRWC/ΔΨleaf×(DW/LA)×(WW/ 

DW)/M，式中，ΔRWC/ΔΨleaf表示相对含水量(RWC)

与水势(Ψ)的斜率，从压力-容积曲线获得，WW 为

叶片饱和重，M 为水的摩尔质量(18 g/mol)，DW/LA

为 SLA 的倒数。 

利用复水法(rehydration kinetics method)测

定叶片的导水率[leaf hydraulic conductance, Kleaf, 

mmol/(m2ꞏsꞏMPa)]和脆弱性曲线[37,39]。让带叶枝条

在实验室自然干燥，以获取不同的叶片水势。当达

到目标水势时，将带叶枝条放在黑色塑料袋平衡至
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少 1 h，然后测定枝条两端的叶片水势。若差值小

于 0.1 MPa，则视为水势平衡。测量初始叶片水势(Ψ0)

后，将 2 片相邻叶片在蒸馏水中复水，复水时间(t)

为 10~120 s (初始水势越负，复水时间越长)。然后

把复水后的叶片放入有湿纸巾(不与叶片直接接触)

的自封袋中平衡 10~60 min，最后测量复水后的水

势(Ψf)。Kleaf=C×ln(Ψ0/Ψf)/t，若 Ψ0 大于膨压丧失点

水势，则取膨压丧失点之前的 C 值，反之则取膨压

丧失点之后的 C 值。通过测定一系列 Ψ0 下的 Kleaf 

(直至 Kleaf接近 0)，使用 SigmaPlot 12.5 (Systat Soft- 

ware Inc., San Jose, CA, USA)中的 Sigmoid 方程拟

合两者之间的相关关系，即为叶片脆弱性曲线。计

算水势为零的叶片导水率，即为叶片最大导水率

(maximum leaf hydraulic conductance, Kleaf_max)；计算

Kleaf_max 降低至 50%的叶片水势(P50leaf)，作为叶片

抗栓塞能力的指标。 

1.3.4 叶片水势和水力安全边际 

2022 年 6 月以来，华南地区遭受极端高温干旱

天气。本研究于 8 月中旬分别在两个样地测定中午

(13:00–14:00)叶水势。每种植物选 5 株健康成熟的

个体，每个体测定 3 片健康成熟叶。在森林样地利

用高枝剪获取阳生叶片后，使用便携式压力罐和

PMS 水势仪测定叶片水势。所有树种在本次极端高

温干旱时期的水势值均低于前期研究[40–41]，因而作

为最低叶水势(minimum leaf water potential, Ψmin)。

叶片水力安全边界值(leaf hydraulic safety margin, 

HSMleaf)=Ψmin–P50leaf。该值代表叶片在干旱时期发

生水力失败风险的程度[30]。 

1.4 数据分析 

利用 Microsoft Excel 软件进行数据初步整理及

生成表格。使用 Origin 2018 软件对不同森林树种的

叶性状进行主成分分析；利用独立样本 t 检验比较

不同海拔常绿阔叶林树种叶片性状的差异显著性, 

检验水平为 P=0.05。叶性状网络(leaf trait network)

是由节点(性状)和边(性状与性状之间的相关关系)

构建而成的多维网络，能够识别关键性状和量化多

种性状的相互依存关系，并通过网络参数量化它们

的差异，有助于更好地理解植物的适应策略[42]。首

先使用 SPSS 21 计算叶性状间的 Pearson 相关性，显

著性水平为P<0.05。若性状之间显著相关，用Pearson

相关系数绝对值(|r|)来表示其相关性强弱；若无显著

相关性，则相关关系设置为零，然后将相关系数矩

阵导入 Gephi-0.9.7 软件绘制叶片性状网络图。 

 

2 结果和分析 
 

2.1 叶片性状的比较 

从表 1 可见，除上表皮厚度、叶片最大导水率

和水力安全边界外，季风林和山地林树种的其他 12

个叶片性状均存在显著差异。 

 
表 1 叶性状的比较分析 

Table 1 Comparative analysis of leaf characters  

性状  
Trait 

山地林  
Mountain forest 

季风林  
Monsoon forest 

P 

上角质层厚度 Upper cuticle thickness (UCT, µm) 8.03±0.50 5.05±0.32 0.000

上表皮厚度 Upper epidermis thickness (UET, m) 22.17±1.72 18.07±1.45 0.078

栅栏组织厚度 Palisade tissue thickness (PT, m) 110.63±6.33 58.71±3.79 0.000

海绵组织厚度 Spongy tissue thickness (ST, m) 154.36±8.62 89.32±8.34 0.000

下表皮厚度 Lower epidermis thickness (LET, m) 14.96±0.82 10.65±0.56 0.000

下角质层厚度 Lower cuticle thickness (LCT, m) 7.01±0.94 4.33±0.32 0.010

叶片厚度 Leaf thickness (LT, m) 319.13±14.95 186.06±10.85 0.000

叶脉密度 Vein density (VD, mm/mm2) 6.99±0.48 9.41±0.64 0.005

叶片最大导水率 Maximum leaf hydraulic conductance [Kleaf_max, mmol/(m2ꞏsꞏMPa)] 18.90±1.37 16.63±1.33 0.246

抗栓塞能力 Leaf cavitation resistance (P50leaf, MPa) -1.85±0.13 -1.67±0.10 0.292

水力安全边界 Hydraulic safety margin (HSMleaf, MPa) 0.77±0.14 0.25±0.13 0.011

最低水势 Minimum water potential (Ψmin, MPa) -1.08±0.06 -1.42±0.07 0.001

比叶面积 Specific leaf area (SLA, cm2/g) 82.41±5.19 137.85±5.87 0.000

穿刺力 Leaf force to punch (Fp, kN/m) 0.99±0.07 0.43±0.04 0.000

撕裂力 Leaf force to tear (Ft, kN/m) 1.24±0.07 0.32±0.02 0.000
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2.2 主成分分析 

主成分分析表明(图 1)，第一和第二主成分可以

解释 58.6%的性状变异率。第一主成分轴与叶片解

剖性状(LCT、LET、PT、ST、UCT、LT)和机械强

度(Fp、Ft)正相关，与比叶面积(SLA)和叶脉密度(VD)

负相关；第二主成分轴与叶片水力学性状(Kleaf_max

和 P50leaf)正相关。不同海拔的常绿阔叶林树种沿第

一主成分轴可显著分为 2 个类群(P<0.001，附录 2)。

与季风林树种相比，山地林树种叶片各组织均较

厚，机械强度较高，比叶面积和叶脉密度较小。但

是，季风林与山地林的 Kleaf_max 和 P50leaf无显著差

异(P>0.05)。 

2.3 水力安全边界 

本研究中 57 种常绿阔叶林树种叶片的水力安

全边界(HSMleaf)的种间差异显著(P<0.05)，平均为

0.51 MPa，其中 39 种树种为正值，18 种树种为负

值(图 2)。丝栗栲的最大，为 2.34 MPa，褐叶柄果木

(Mischocarpus pentapetalus)的最低，为-0.94 MPa。

季风林树种的最低水势(Ψmin, 平均-1.42 MPa)显著

低于山地林树种(平均-1.08 MPa, P<0.05, 表 1)，而

前者的 HSMleaf (平均 0.25 MPa)显著低于后者(平均

0.77 MPa) (P<0.05)。 

 

 
图 1 季风林(●)和山地林(○)树种叶性状的主成分分析。性状缩写见表 1。下同 

Fig. 1 Principal component analysis of leaf traits of monsoon forest (●) and mountain forest () species. Trait abbreviations see Table 1. The same below 

 

 
图 2 季风林(灰色柱)和山地林(白色柱)的叶片水力安全边界(HSMleaf)。DHS: 季风林; DMS: 山地林; 物种缩写见附录 1; *: P<0.05。 

Fig. 2 Leaf hydraulic safety margin (HSMleaf) of monsoon forest (grey bars) and mountain forest (white bars). DHS: Monsoon forest; DMS: Mountain forest; 

Species abbreviations see Appendix 1; *: P<0.05. 
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2.4 叶片性状网络 

对 57种常绿阔叶林树种叶片性状网络的分析表

明，叶片性状与机械抗性性状间有显著的关联性, 

其中叶片厚度(LT)的连通性最高(附录 3)。除 P50leaf

外，LT 与其他指标均有显著的相关关系。水力性状

与其他指标的连通性较弱，P50leaf只与 Ψmin、Kleaf_max

有显著正相关关系，与 HSMleaf 呈显著负相关关系

(图 3: A, 附录 3, 4)。不同海拔季风常绿阔叶林树

种叶片性状网络具有差异：山地林 LT 和 SLA 的连

通性最强，P50leaf 和 Ψmin 的连通性最低，P50leaf 和

Kleaf_max 之间不相关(图 3: B), 季风常绿阔叶林树种

VD、UET、SLA 和 PT 的连通性较低，P50leaf 和

Kleaf_max 之间显著正相关(图 3: C)。 

 

3 结论和讨论 
 

3.1 山地林树种叶片较厚、机械强度较高 

季风林和山地林树种叶片形态解剖结构和机

械强度具有显著差异，体现了不同海拔常绿阔叶林

树种对不同温度环境的适应。与高纬度温带森林树

种在冬季经历长期低温的情况不同，南亚热带山地

树种在寒潮期间经历温度的骤降和骤升。急剧冻- 

 

 
图 3 叶性状相关性网络。红色和绿色连接线分别代表显著正相关和负相关关系，线越粗则相关性越强。网络节点参数特征见附录 3，Pearson 相关性

见附录 4。A: 所有树种(n=57); B: 山地林树种(n=28); C: 季风常绿阔叶林树种(n=29)。 

Fig. 3 Leaf trait correlation networks. Red and green lines represent positive and negative correlations, respectively. The thicker the line, the stronger the 

correlation. Network node parameter and Pearson correlation see Supplement 3 and 4, respectively. A: All species (n=57); B: Mountain forest (n=28); C: 

Monsoon forest (n=29). 
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融过程中的机械损伤对细胞伤害较大[43–44]，因此,

山地林树种致密的叶肉组织和较强的机械强度表

明它们可以通过提高结构抗性(例如细胞壁硬度)避

免冻-融过程中的撕裂损伤。另外，厚且硬的叶片还

有利于提高过冷却能力，即在冰点以下保持非冰冻

状态[45]。由于叶片结构和机械强度指标显著相关, 

且较易测定，可作为评价作物和林木抗寒性的参考

指标[46–47]。 

叶脉起支撑和传输水分的功能，对植物叶片水

分平衡具有重要作用[48]。本研究表明山地林树种的

叶脉密度显著低于季风林。同样，对祁连山 3 种被

子植物叶片的研究也发现叶脉密度与海拔高度显著

负相关[49]。一方面原因在于南亚热带山地雨雾较多，

水分充足且蒸腾需求低。另一方面，为提高抗冻性，

山地林树种叶片将更多的生物量用于构建厚的叶肉

组织和表皮组织，导致对输导组织的投资较少。 

3.2 山地林和季风林树种的水力风险均较低 

与其他研究发现叶片抗栓塞能力随海拔升高

逐渐增强的结果相反[13–15]，本研究表明不同海拔常

绿阔叶林树种的 P50leaf 和 Kleaf_max 无显著差异，可

能与它们总体都处于湿润的气候区有关。在 2022

年夏季持续极端高温天气影响下，大部分山地林树

种叶片 HSMleaf 较大，生理受胁迫程度较小。与前

期在正常旱季的研究结果相比[40]，极端高温干旱时

期季风林树种叶片水势显著降低，导致 HSMleaf 较

小，但是优势树种的 HSMleaf仍较高(如荷木)。基于

幼苗盆栽试验证实水力失败是季风林树种干旱死

亡的主要机制，且干旱致死水势低于-3 MPa[50]。与

幼苗相比，森林样地较大径级个体的干旱适应能力

更强，致死水势会更低。目前野外测定的极端干旱

时期的最低水势值还远未达到其致死水势，也说明

了常绿阔叶林树木未遭受严重干旱胁迫。另外，本

研究 57 种树种 HSMleaf种间变异大，说明水力安全

策略的多样性。以上结果说明，在当前气候条件下

南亚热带常绿阔叶林对干旱的抵抗力和恢复力较

高[51]。基于鼎湖山季风林的演替和树种动态监测数

据，结合功能性状的研究发现耐旱性状与树木死亡

率和森林演替无显著的相关性[52–53]，也间接说明了

干旱对该森林类型的影响较小。 

3.3 南亚热带不同海拔常绿阔叶林树种叶片性状的

耦联关系不同 

南亚热带常绿阔叶林树种叶片机械抗性与

SLA 显著负相关，说明叶片提高机械抗性会减少碳

的收益[54]。叶片水力学性状与其他性状的关联性较

弱。前期研究也发现叶片水力学特征与碳经济学性

状之间解耦，可能是因为这些叶片碳主要投资于非

水力学相关结构(如叶片密度)的构建[55]。叶片水力

性状和经济性状之间的独立性使得叶片性状组合

多样化，有利于调整结构和功能以适应当地的复杂

多样的生境，从而促进树种共存[56]。 

不同海拔常绿阔叶林树种叶片性状相关性网

络不同。季风林树种叶片 P50leaf 和 Kleaf_max 具有权

衡关系，即增加叶片抗栓塞能力以降低叶片导水效

率为代价[15]。但是山地林树种叶片无水力学的权衡

关系，可能原因在于其树种叶片 Kleaf_max 显著地受

叶片结构的影响，而 P50leaf与叶片结构无关[57]。山

地林树种叶片 SLA 与解剖结构显著相关，但是季风

林树种叶片 SLA 与解剖结构解耦。以上结果说明不

同海拔常绿阔叶林树种叶片随环境梯度呈现出外

部形态和内部解剖结构不一致的变化趋势[47]，从而

形成不同的性状耦联关系[58–59]。 

综上，本研究基于叶性状的研究揭示了南亚热

带不同海拔常绿阔叶树种生态策略的差异性，山地

林树种主要通过增加叶组织的厚度和机械抗性以

适应高海拔山区低温环境，而季风林树种具有较高

的比叶面积和叶脉密度以提高效率性。本研究还揭

示了在极端高温干旱时期季风林和山地林的水力

安全，尽管季风林树种叶水势和水力安全边界均显

著低于山地林，但是大部分常绿阔叶树种水力安全

边界仍为正值且种间差异大，说明该区域常绿阔叶

林的干旱风险低。下一步研究可将性状与树种生态

表现(生长、死亡)结合，深入分析常绿阔叶树种的

生理生态适应。 
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