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西双版纳热带季节雨林优势树种叶片干旱耐受和

机械抗性的协同关系 
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摘要：全球气候变化导致的区域性干旱对植物的生存构成了严峻挑战，植物抗旱性和机械抗性是其生长存活的关键影响因素。

热带森林作为地球上生物多样性和生产力最高的陆地生态系统，但其优势树种叶片干旱耐受性与机械抗性之间的关系尚不清

楚。本研究以西双版纳热带季节雨林优势树种为研究对象，通过测定叶片压力-容积曲线、叶片机械抗性(LMR)、单位叶面

积干重(LMA)和干物质含量(LDMC)等关键形态、结构和水力性状指标，结合系统发育分析，探讨了叶片干旱耐受性和机械

抗性之间的关系及其驱动机制。结果表明，热带季节雨林树种叶片的形态、水力性状和机械抗性具有较大的变异，且不受显

著系统发育约束；叶片抗旱能力和机械抗性与 LMA 和 LDMC 均呈显著正相关；叶片干旱耐受能力和机械抗性间也呈显著

正相关，且这一共变关系受到叶片结构投资的调控。这揭示了热带季节雨林优势树种叶片抗旱性和机械抗性间存在协同关系，

为理解该地区植物生态适应策略、预测气候变化下森林群落动态提供了科学依据。 

关键词：西双版纳；热带季节雨林；膨压丧失点；叶片抗旱性；叶片机械抗性 

doi: 10.11926/jtsb.5041    CSTR:32235.14.jtsb.5041 

 

Coordination Relationship Between Drought Tolerance and Mechanical 
Resistance of Leaves of Dominant Tree Species, in Xishuangbanna Tropical 
Seasonal Rainforest, Southwest China 
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Abstract: Regional droughts caused by global climate change pose a severe challenge to plant survival. Plant 

drought resistance and mechanical resistance are key factors determining their growth and survival. Tropical 

forests, as the terrestrial ecosystems with the highest biodiversity and productivity on Earth, however, the 

relationship between drought tolerance and mechanical resistance of their dominant tree species leaves remains 

unclear. This study took the dominant tree species in the tropical seasonal rainforest of Xishuangbanna as the 

research object. By measuring key morphological and hydraulic traits such as the pressure-volume curve of leaves, 
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leaf mechanical resistance (LMR), leaf dry matter content (LDMC), and leaf mass per area (LMA), and 

combining phylogenetic analysis to explore evolutionary relationships, the relationship between leaf drought 

tolerance and mechanical resistance and its driving mechanism were further analyzed. The results showed that the 

morphological, hydraulic traits and mechanical resistance of leaves of tropical seasonal rainforest tree species 

varied greatly and were not significantly constrained by phylogeny; leaf drought resistance and mechanical 

resistance were significantly positively correlated with LMA and LDMC; leaf drought tolerance and mechanical 

resistance were also significantly positively correlated, and this co-variation relationship was regulated by leaf 

structural investment. This reveals a synergistic relationship between leaf drought resistance and mechanical 

resistance in dominant tree species of tropical seasonal rainforests, providing a scientific basis for understanding 

the ecological adaptation strategies of plants in this region and predicting the dynamics of forest communities 

under climate change. 

Key words: Xishuangbanna; Tropical seasonal rainforest; Turgor loss point; Leaf drought resistance; Leaf 

mechanical resistance 

 

在全球气候变化背景下，极端高温和区域性干

旱频发[1]，已致使全球范围内的森林树木出现大规

模死亡[2]。干旱不仅直接影响叶片光合作用和水分

运输功能，还通过改变碳水权衡策略深刻影响植物

生长和分布格局[3–4]。叶片作为植物个体功能实现

的核心器官，具有 2 个关键功能：一方面，它是植

物光合作用的主要场所，通过光合作用合成有机

物，为植物生长发育提供能量和物质基础，是植物

维持生命活动的根本保障。同时，叶片是植物进行

碳水耦合权衡的重要场所，其干旱耐受性直接关系

到植物的存活能力[5]；另一方面，叶片作为植物响

应干旱胁迫的关键器官，它既是水分运输的潜在瓶

颈，也是应对水力失调的安全阀门，能在干旱条件

下调节水分平衡[6–7]。此外，生物胁迫(如病虫害)

和非生物胁迫(如极端天气)共同作用下，叶片结构

的完整性受到严峻挑战。叶片韧性(即抵御机械损伤

的能力)是植物力学性能的重要指标，直接影响植物

的抗逆性[8]。因此，深入研究叶片干旱耐受机制及

力学特性，对于理解植物在环境变化中的生存策略

具有重要意义。 

叶片的干旱耐受性通常以膨压丧失点水势(Ψtlp)

来表示，它指植物在受到干旱胁迫时细胞失水至膨

压消失时的叶渗透势。通常，更耐旱的植物具有更

负的 Ψtlp 值，意味着它们可以在更低的叶片水势下

维持细胞膨胀以及光合、蒸腾等关键生理功能[9]。

而 Ψtlp 的变异并非孤立存在，以往的研究表明，Ψtlp

与叶片经济型谱(LES)密切相关。LES 是植物叶片

在资源获取与保守的权衡策略下形成的功能性状

集合，其核心性状包括单位叶面积干重(LMA)、光

合速率、叶片寿命等[10]。其中，资源保守型物种倾

向于通过高 LMA、长叶片寿命提升资源利用效率；

相反资源获取型物种则以低 LMA、高光合速率快

速获取资源[10]。随着 LMA 增加，叶片倾向于投资

更多资源产生更多结构物质(如纤维素、半纤维素和

木质素)，这些物质通过增强细胞壁的机械抗性，使

细胞在失水时更难收缩变形，需更低水势才能导致

膨压丧失[11–12]，因此高 LMA 物种通常具有更负的

Ψtlp、更强干旱耐受性。同时，LMA 的升高也影响

着叶片的构建成本与机械抗性，叶片干物质的积累

需要消耗更多能量与养分，因此 LMA 与叶片构建

成本呈正相关；而高构建成本(高 LMA)的叶片提升

了叶片机械抗性，使其具有更厚的角质层、高致密

的纤维组织等结构。叶片机械抗性常通过穿刺力或

单位厚度穿刺力来量化，这类叶片通常具有更强的

抗穿刺能力，在面对机械损伤和虫害时具有更强的

直接防御能力[8]。因此，高 LMA 调控的构建成本与

机械抗性和以Ψtlp为介导的核心耐旱策略为物种适

应干旱提供资源获取与结构保护的功能体系，其

中，Ψtlp 是决定干旱耐受性的关键水力性状指标。

已有研究表明，叶片的机械力学性状与水力性状(如

导水率、抗栓塞能力)存在共变关系，植物增强叶片

生物力学抗性可能需要消耗更多的资源，导致水力

效率的降低[13]，这种关联又可能受到叶片密度的调

节，高密度的叶片往往具有高的机械抗性但是低的

水力导度[14]，然而，叶片干旱耐受性状与机械抗性

之间的协同关系如何形成，以及这种协同模式是否

受叶片经济型谱等关键性状调控，目前尚不清楚。 

植物在干旱环境选择压力下形成的表型适应
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与生态策略，不仅受到当前环境筛选，还受到物种

进化历史(即系统发育关系)的影响，后者同样是塑

造植物功能性状格局的关键驱动因子[15]。系统发育

是指生物类群(如物种或属)之间的进化关系，通过

追溯共同祖先的分化历程，揭示不同类群在演化时

间尺度上的亲缘关系和分化模式，以系统发育树的

形式呈现物种间的分支关系与进化距离。基于全球

892 种种子植物的系统发育与水力性状数据研究表

明：15 种叶片干旱耐受性状与木质部干旱耐受性状

均呈中至高水平显著系统发育信号，且木质部性状

进化保守性更强，表现出显著的系统发育信号，这

意味着这些性状的变异模式与物种的进化历史密

切相关，亲缘关系较近的物种在水力性状上更相似, 

而亲缘关系较远的物种则差异更显著[16]。近年来, 

探讨功能性状的关联进化成为生态学研究的热点

之一，而系统发育独立比较方法充分考虑了物种的

进化历史和系统发育在时间序列上存在自相关，常

常被用于探讨植物功能性状的关联进化研究[17]。然

而，目前尚缺乏从系统发育角度探讨叶片干旱耐受

性状和机械力学特性的关联进化的研究。 

热带森林作为地球上生物多样性最丰富、生产

力最高的生态系统之一，储存着全球约 56%的植物

生物量[18–19]，其生态功能对全球碳循环与气候稳定

至关重要[20]。热带季节雨林是热带森林的重要组成

部分，往往面临着双重胁迫压力：季节性干旱导致

土壤水分剧烈波动，强对流天气引发的机械损伤(如

暴雨、狂风)与高强度的虫食进一步威胁树木的生

存。以往研究表明，热带森林树木的生长不仅需要

有效的水分运输系统，也需要强大的机械力学支

撑。比如，木质部的水力传导效率与断裂模量和弹

性模量之间存在权衡关系[21]。然而，中国西南部的

西双版纳地处热带北缘，是我国唯一发育完整的热

带季节雨林区域，拥有占全国 1/4 的高等植物种类，

被国际公认为全球生物多样性保护的关键热点区

域[22–23]。然而，目前对该植被优势树种叶片干旱耐

受性与机械抗性的关联研究仍属空白，尤其是两者

在适应策略中的协同进化或权衡关系亟待揭示。 

本研究以云南西双版纳热带季节雨林的 12种优

势树种作为研究对象，通过测定叶片的水力性状、

叶片机械抗性，以及形态结构性状，拟解决以下科

学问题：(1) 西双版纳热带季节雨林优势树种叶片

的干旱耐受性与机械抗性之间的关系及其驱动机

制是什么？(2) 西双版纳热带季节雨林优势树种叶

片结构投资、水力性状以及叶片机械抗性三者之间

的变异程度如何，这些性状的变异是否受系统发育

历史的显著约束？本研究旨在揭示热带季节雨林

树种机械防御与干旱耐受的生态策略，为深入解析

热带季节雨林植物叶片的干旱耐受与机械强度的

相互关系，并为了预测气候变化下的森林群落动态

提供关键科学依据。 

 

1 材料和方法 
 

1.1 研究区概况 

研究地点位于云南省西双版纳州勐腊县勐仑

镇(21°55′ N, 101°16′ E)，该地区属于热带季风气候，

有明显的干湿两季，年均气温 21.4 ℃，年均降雨

量达 1 539 mm，全年可分为干热季、湿热季和雾凉

季，每年的 5 月—10 月为雨季，集中了全年降水的

85%，11 月到翌年 4 月为旱季。土壤类型为砖红壤，

母岩为白垩系砂岩。由于该地独特的地理位置、地

形及气候条件，使这里形成了多样的森林植被类

型，成为我国生物多样性最丰富的地区之一。热带

季节雨林成为该地区典型的植被类型，群落高度在

30~50 m，优势树种为望天树(Parashorea chinensis)

和番龙眼(Pometia pinnata)等。 

1.2 材料 

根据兰国玉等[22]和胡跃华等[24]对西双版纳热

带季节雨林的树种组成的调查，选取了 12 种优势树

种(表 1)作为研究材料，试验物种涵盖了热带季节雨

林顶层优势树种望天树和番龙眼，也包括热带季节

雨林的先锋树种中平树(Macaranga denticulata)。每

树种选择 3 株成熟个体，每个个体采集 2 个顶层带

有成熟健康叶片的阳生枝条用于性状测定。 

1.3 压力-容积曲线测定 

叶片压力-容积曲线的测定于 2024 年的雨季中

期(7 月—8 月)进行。傍晚时，从每个植株上各采集

2 根阳生枝条，切口处用湿润纸巾包裹后装入黑色

采样袋，迅速运回实验室。随后用黑色塑料袋覆盖

枝条并复水过夜。次日取出枝条，用便携式压力室

水势仪(PMS Instrument Company, Oregon, USA)测

定水分饱和状态下对应的叶水势和饱和鲜重。之

后，在缓慢干燥过程中，以 0.3~0.5 MPa 的周期间

隔反复测量叶片水势和饱和鲜重(SW)，直至叶水势不

再下降或出现回升趋势时停止测定(测定 12~15 次)。

测定结束后，利用扫描仪(Epson Perfection V850 pro) 
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表 1 物种信息 

Table1 Species information 

植物 Species 科 Family 习性 Habit 生活型 Life form 

破布叶 Microcos paniculata 锦葵科 Malvaceae 常绿 小乔木 

香花木姜子 Litsea panamanja 樟科 Lauraceae 常绿 乔木 

思茅白崖豆 Imbralyx leptobotrya 豆科 Fabaceae 常绿 小乔木 

披针叶楠 Phoebe lanceolata 樟科 Lauraceae 常绿 乔木 

印度锥 Castanopsis indica 壳斗科 Fagaceae 常绿 乔木 

簇花蒲桃 Syzygium fruticosum 桃金娘科 Myrtaceae 常绿 乔木 

番龙眼 Pometia pinnata 无患子科 Sapindaceae 常绿 乔木 

洋紫荆 Bauhinia variegata 豆科 Fabaceae 落叶 乔木 

铁力木 Mesua ferrea 红厚壳科 Calophyllaceae 常绿 乔木 

望天树 Parashorea chinensis 龙脑香科 Dipterocarpaceae 常绿 乔木 

南酸枣 Choerospondias axillaris 漆树科 Anacardiaceae 落叶 乔木 

中平树 Macaranga denticulata 大戟科 Euphorbiaceae 落叶 乔木 

 

表 2 本研究测定的叶片性状、缩写及其单位 

Table 2 Functional traits, abbreviations and units in this study 

性状 Trait 缩写 Abbreviation 单位 Unit 

叶片面积 Leaf area LA cm2 

叶片厚度 Leaf thickness LT mm 

单位叶面积干物质量 Leaf mass per area LMA g/m2 

叶片干物质含量 Leaf dry matters content LDMC % 

饱和含水量 Saturated water content SWC g/g 

饱和渗透势 Osmotic potential at full turgor ΨO –MPa 

膨压丧失点 Turgor loss point Ψtlp –MPa 

膨压丧失点的相对含水量 Relative water content at the turgor loss RWCTLP % 

细胞壁弹性模量 Elasticity of cell wall ε MPa 

叶片机械抗性 Leaf mechanical resistance LMR MN/m2 

 

和图像分析软件(ImageJ)计算叶面积，然后在 75 ℃

温度下烘干 48 h，记录干重(DW)。参照 Bartlett 等[9]

的标准方法，计算得到叶片的饱和渗透势(Ψo)、膨

压丧失点时的水势(Ψtlp)、膨压丧失点时的相对含水

量(RWCtlp)、弹性模量(ε)、饱和含水量(SWC)等水

力性状参数，其中饱和含水量计算为 SWC=(SW- 

DW)/DW。 

1.4 叶片形态性状测定 

从每个枝条的相同位置采集 6 片叶子，用分析

天平称取叶片的鲜重(FW)，并用扫描仪扫描叶片的

面积(LA)，再把叶片放入蒸馏水中复水 30 min 之

后，测量饱和鲜重(SW)。之后将样品置于 70 ℃烘

箱中烘干至少 72 h，并记录干重(DW)。计算单位叶

面积干重(LMA)和叶片干物质含量(LDMC)，LMA= 

DW/LA 和 LDMC= DW/FW×100%。 

1.5 叶片机械抗性测定 

利用以上测定水力性状和形态结构性状的叶

片，用千分尺分别在同一叶片的上中下不同位置测

量叶片厚度，划取 2 cm×2 cm 叶片(避开主脉和次

脉)，使用小型拉力测验机(精度为 0.001N, ZQ-990，

乐清，中国)测定叶片的穿刺力。将叶片在万能拉力

试验机压盘上，用直径 2.0 mm 的平头针穿透叶片，

记录穿透叶片所需的最大力(Fmax)。利用叶片的厚度

进行标准化，计算单位叶片的穿刺强度，表征叶片

的机械抗性(LMR)[25]。 

1.6 系统发育树 

用 R 语言中的“V.Phylomaker2”软件包构建物

种水平的系统发育树[26]。该软件包实现了更新的

GBOTB.extended mega-tree 中的超系统发育树，涵

盖了 482 科 10 597 属 74 529 种维管束植物[27]。利

用该软件包很好地构建了本研究的 12 种热带季节

雨林树种的系统发育树(图 1)。 

1.7 数据的统计分析 

首先用 Microsoft Excel 2016 对数据进行初步

整理，饱和渗透势和膨压丧失点的原始值为负值, 为

了便于比较，本研究取其绝对值表示。对不满足正 
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图 1 本研究植物的系统发育树 

Fig. 1 Phylogeny tree of species in this study 

 

态分布的性状进行对数转化，以改进数据的正态性。

为了检测性状之间的多元关系，对所有功能性状进

行主成分分析(PCA)。叶片功能性状之间的关系采用

Pearson 相关分析，相关性的显著水平设为 0.05。 

另外，为了检测性状的变异是否受到系统发育的

影响，利用R软件包PICANTE计算性状的Blomberg’s 

K 统计量，并通过 1 000 次随机置换检验检测每个性

状系统发育信号的显著性[28]。当 K>1 表示性状进化

保守性更强，信号强度高，表明其变异受系统发育显

著调控；当 K 接近 0 表示无显著的系统发育信号。另

外，为了检测性状间的关联进化关系，采用系统发育

独立对比方法(PICs)检测性状间的相关关系。 

 

2 结果和分析 
 

2.1 性状值及其系统发育信号 

12 种热带季节雨林树种叶片的形态性状、水力

性状和叶片机械抗性存在较大的变异(表 3)，其中叶

片面积(LA)的变异系数最大(51.2%)，膨压丧失点的

相对含水量(RWCtlp)变异系数最小(5.0%)。膨压丧失

点(Ψtlp)为–2.21 MPa [披针叶楠(Phoebe lanceolata)]~ 

–1.58 MPa [香花木姜子(Litsea panamanja)]，平均为

–1.92 MPa；叶片机械抗性(LMR)为 1.15 (香花木姜

子)~3.14 MN/m2 [印度锥(Castanopsis indica)]，平均

为 2.10 MN/m2。另外，从系统发育信号来看，所有

功能性状的 Blomberg’s K 统计量均小于 1，且相应

的 P 值均大于 0.05，叶片功能性状均没有显著的系

统发育信号，这表明性状变异主要受环境选择压力

驱动，而非物种的进化历史的影响。 

2.2 叶片性状的主成分分析 

从图 2 可见，主成分分析的第一和第二主成分

共计解释了 77.6%的性状变异，其中，第一主成分

轴解释了总变异的 62.9%，第一轴正轴方向主要与

叶片 SWC 和 LA 相关，而第一轴负值方向与叶片

的结构投资性状(LDMC 和 LMA)、干旱耐受(Ψtlp和 
 

表 3 植物的性状和变异系数(CV)以及系统发育信号检测 

Table 3 Plant traits, coefficient of variance (CV), and phylogeny signal of species 

植物 Species LA LT LMA LDMC SWC Ψo Ψtlp RWCtlp ε LMR 

破布叶 Microcos paniculata 46.3 0.12 56.2 41.1 1.47 1.85 2.03 90.4 18.6 2.07 

香花木姜子 Litsea panamanja 90.4 0.25 65.3 28.3 2.64 1.36 1.58 80.7 8.2 1.15 

思茅白崖豆 Imbralyx leptobotrya 33.0 0.12 53.1 40.9 1.46 1.63 1.87 92.7 23.3 2.10 

披针叶楠 Phoebe lanceolata 39.2 0.16 89.7 48.8 1.06 1.72 2.21 95.8 43.8 2.30 

印度锥 Castanopsis indica 39.5 0.17 110.1 49.6 1.03 1.74 2.19 91.3 20.6 3.14 

簇花蒲桃 Syzygium fruticosum 35.6 0.20 77.1 40.8 1.47 1.29 1.69 92.9 17.0 1.69 

番龙眼 Pometia pinnata 44.0 0.12 93.2 47.8 1.12 1.73 2.05 87.2 12.9 2.56 

洋紫荆 Bauhinia variegata 102.2 0.17 45.9 35.2 1.91 1.42 1.72 87.6 14.0 1.88 

铁力木 Mesua ferrea 29.2 0.19 102.8 52.5 0.92 1.71 2.06 89.9 17.8 2.95 

望天树 Parashorea chinensis 50.0 0.15 76.7 43.1 1.35 1.65 1.96 90.4 18.7 2.22 

南酸枣 Choerospondias axillaris 17.6 0.16 80.0 36.5 1.77 1.51 1.83 93.1 20.4 1.53 

中平树 Macaranga denticulata 75.9 0.19 78.6 38.8 1.67 1.40 1.81 82.2 8.6 1.57 

均值 Mean 50.3 0.17 77.4 42.0 1.49 1.58 1.92 89.5 18.7 2.10 

CV /% 51.2 23.3 25.5 16.5 31.8 11.5 10.4 5.0 49.2 28.0 

K 0.562 0.527 0.797 0.39 0.347 0.57 0.368 0.332 0.285 0.581 

P 0.785 0.907 0.435 0.968 0.967 0.822 0.987 0.994 0.996 0.828 

性状缩略词和单位见表 2。下同 

Trait abbreviations and their units see Table 2. The same below 
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图 2 植物叶片性状的主成分分析 

Fig. 2 Principal component analysis of leaf traits 

ΨO)以及叶片机械抗性(LMR)相关。第二主成分轴解

释了 14.7%的性状变异，没有性状明显沿第二轴分布。 

2.3 叶片膨压丧失点和叶片结构性状的分析 

Pearson 相关分析结果表明，LMA 与 Ψtlp 呈显

著正相关(图 3: A)，这意味着 LMA 越高，抗旱性越

强。LDMC 与 Ψtlp 呈极显著强正相关(图 3: B)，即

LDMC 越高，叶片干旱耐受能力越强。利用系统发

育对比分析方法(PICs)的相关关系表明 Ψtlp与 LMA

和 LDMC 均呈现正相关关系(图 3: C, D, P<0.05)。 

2.4 叶片机械抗性和叶片结构性状的分析 

Pearson 相关分析结果表明叶片机械抗性(LMR)

与 LMA 呈显著正相关(图 4: A)，意味着 LMA 越高，

叶片机械抗性越强。同时，LDMC 与 LMR 呈极显

著强正相关(图 4: B)，即 LDMC 越高，LMR 越强。 

 

 
图 3 叶片膨压丧失点和叶片结构性状的 Pearson 相关(A, B)和系统发育独立对比方法(C, D) 

Fig. 3 Pearson correlations (A, B) and phylogenetically independent contrast (PICs) (C, D) between turgor loss point (Ψtlp) and leaf structural traits 

 

利用系统发育对比分析方法(PICs)相关关系表明, 

LMR 与 LMA 和 LDMC 均呈现极显著的正相关关

系(图 4: C, D)。 

2.5 叶片膨压丧失点和机械抗性的关系 

Pearson 相关分析结果表明LMR与Ψtlp呈显著

正相关(图 5: A)；经系统发育独立对比校正后，LMR

与 Ψtlp 仍呈显著正相关(图 5: B)。 

 

3 讨论和结论 
 

本研究结果表明，叶片的结构投资性状(LMA

和 LDMC)与干旱耐受能力显著正相关，反映了植 
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图 4 叶片机械抗性和结构性状 Pearson 相关(A, B)和系统发育独立对比相关(C, D) 

Fig. 4 Pearson correlations (A, B) and phylogenetically independent contrast (PICs) (C, D) between mechanical resistance (LMR) and structural traits of leaf 

 

 
图 5 叶片膨压丧失点(Ψtlp)和机械抗性(LMR)的 Pearson 相关(A)和系统发育独立对比方法(B) 

Fig. 5 Pearson correlations (A) and phylogenetically independent contrast (PICs) (B) between turgor loss point (Ψtlp) and mechanical resistance (LMR) of leaf  

 

物在资源分配与干旱适应之间的功能权衡。从生理

机制上看，高 LMA 和 LDMC 通常对应叶片的形态解

剖特征，如较厚的细胞壁和较高的细胞密度[29–30]。

Zhu 等[12]对热带森林物种的研究表明，Ψtlp与 LMA、

LDMC 呈显著正相关，即结构投资更高的叶片往往

具有更负的 Ψtlp，表明其能在更低水势下维持细胞

膨压，这与细胞壁的机械支撑和细胞内溶质积累能

力密切相关。从功能生态学角度看，高 LMA 和

LDMC 的叶片通过 2 种途径增强抗旱性：一方面, 

厚壁细胞和致密的组织架构可减少水分丧失速率。

Han 等[31]认为泰国热带森林乔木的 LD 显著高于藤

本植物，干季条件下，乔木的叶片干重损失率也显

著低于藤本，表明乔木叶片在干旱胁迫下能更持久

维持高含水量、减少干物质损伤，水分丧失速率显
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著低于藤本，与其更强的抗旱性匹配，这可能归因

于树木叶片中更高的木质素和纤维素含量，这些成

分通过增强细胞壁刚性减少细胞失水时的损伤[9]。

另一方面，叶片干物质的积累能提升组织的机械抗

性，降低叶片在干旱胁迫下的萎蔫风险。在热带森

林树种叶片功能适应研究中，Brodribb 等[32]认为叶

片结构投资的增加可维持干旱条件下的气孔开放, 

从而在干旱时持续进行光合作用，这与高 LMA 叶

片中更发达的维管束系统有关，其能通过提升水分

运输效率维持蒸腾，形成叶片结构和功能的协同适

应。Choong 等[33]对 42 种热带森林树种的分析表明，

叶片断裂韧性与硬叶化指数显著正相关，且叶脉密

度高、维管束鞘纤维束延伸发达的树种叶片韧性更

强，直接表明叶片结构对干旱耐受与机械抗性的调

控作用；Kenzo 等[34]针对 103 种热带雨林树种的研

究，则揭示维管束鞘延伸与高 LMA 可共同优化叶

片水力安全与机械支撑能力，使其在高光强及潜在

干旱胁迫下兼顾抗旱性与抗风折能力，明确了热带

树种水力与叶片韧性的耦合适应策略。 

叶片机械抗性与结构性状的关联，反映了植物

机械防御策略在形态结构上的具体表达，通常通过

增加细胞壁厚度、叶片厚度及 LMA 等实现[8]。具

体而言，叶片通过增加木质素、纤维素积累及细胞

致密排列提升其机械抗性，LMA 每增加 10%，可使

叶片断裂力提升 12%~15%，这与厚壁细胞形成的支

撑网络直接相关[8,35]。此外，叶片构建成本的增

加也能显著增强其机械抗性，能有效抵御生物与

非生物胁迫[36–38]，而脉网分布、表皮结构及角质

层等解剖特征也通过影响组织致密性调节生物力

学强度[30,40]。尽管上述结构投资会增加碳构建成

本，但通过延长叶片寿命、降低逆境损伤风险，植

物在资源受限的生境中形成了一种适应性权衡[35]。 

同时，本研究结果还表明 Ψtlp 与 LMR 之间存

在显著的共变协作关系，进一步分析表明 Ψtlp、LMR

均与叶片结构性状(LMA、LDMC)紧密关联，揭示

叶片的结构投资是驱动两者共变的核心因素。这与

Wright 等[10]提出的“叶片经济型谱”理论一致，高

LMA 的叶片通过增加细胞壁木质素积累同步增强

抗旱性与机械抗性。Méndez-Alonzo 等[40]对地中海

灌木的研究亦证实，叶片密度同时调控叶片的干旱

耐受和机械抗性[14]。细胞壁厚度与主脉密度通过优

化水力安全与机械支撑实现功能耦合。综上，叶片

结构特性通过调控细胞壁刚性与细胞渗透压，成为

协调干旱耐受与机械抗性共变的关键枢纽。 

本研究中，Ψtlp、ΨO和 LMR 均无显著系统发育

信号。植物通过增加 LMA 来提升干旱耐受能力与

机械抗性，体现了环境压力下的功能趋同, 在环境

压力相似的情况下，不同树种仍呈现性状与策略分

异，主要源于遗传背景、微生境异质性及生物互作

的综合作用，即使在系统发育信号较弱时，这些因

素仍可驱动趋异进化[41–42]。值得注意的是，叶片结

构性状与干旱耐受、机械抗性的显著关联不受系统

发育信号影响，进一步佐证了环境选择的主导作

用。西双版纳热带季节雨林地处热带北缘，每年有

长达半年以上的干季，季节性干旱成为该地区热带

季节雨林树种生态策略最重要的选择压力[43]。叶片

的干旱耐受和机械抗性的趋同适应可能源于“生态

适应优先于系统发育保守”的模式[44–45]，表现出热

带季节雨林树种应对干旱与机械损伤双重胁迫的

适应性策略，以达到碳收益与抗逆需求的平衡。在

林业管理指导方面，对于易发生干旱等环境胁迫和

生态退化的区域，在生态恢复树种选择方面，应优

先挑选那些叶片干旱耐受性状和机械抗性表现良

好的树种。在森林规划时，可以充分考量不同树种

在干旱耐受和机械抗性上的差异，进行合理布局, 

将耐旱性强且机械抗性高的树种种植在干旱风险

较大的区域，如山顶、山脊等易缺水地段；而对于

水分条件相对较好的区域，则可适当配置对水分需

求稍高、但其他生态价值突出的树种，以此提高森

林生态系统的整体稳定性与抗干扰能力。同时，在

森林抚育过程中，可针对不同树种的特性采取相应

措施。对于通过增加 LMA 来提升抗性的树种，要

注重保护其叶片生长环境，避免过度干扰导致叶片

结构受损，进而影响其干旱耐受和机械抗性性能。

此外，该研究也为森林树种的引种提供了关键理论

依据。在从其他地区引入树种时，需对比当地与引

入地的环境压力，分析拟引入树种的叶片干旱耐受

和机械抗性性状，判断其是否能适应西双版纳的季

节性干旱环境，防止因盲目引种导致树种难以存活

或生长不良。未来还可深入探讨树木在不同生境中

的性状进化轨迹，进一步揭示系统发育与生态适应

的交互作用在植物干旱耐受和机械支撑方面的贡

献，从而为林业管理的长期规划与科学决策持续提

供坚实的理论支撑。 

本研究测定了西双版纳热带季节雨林优势树

种叶片的形态结构、水力性状与机械抗性，并分析
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了这些性状的系统发育信号及其关联进化。结果表

明，叶片功能性状的变异主要受季节性干旱的选择

压力驱动，未表现出显著的系统发育保守性。同时，

叶片的干旱耐受性和机械抗性之间存在显著的协

同关系，且这种协同关系受到叶片结构投资性状的

调控。本研究揭示了热带季节雨林树种叶片抗旱性

与机械抗性之间的协同进化机制及其内在驱动因

素，不仅为理解该地区植物的生态适应性策略提供

了重要的理论依据，也为预测气候变化背景下该地

区森林群落的动态变化提供了关键科学支撑。 
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