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基于叶性状的蕨类植物生理生态策略分析 
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(1. 广西大学林学院，广西森林生态与保育重点实验室，南宁 530004；2. 山东省生态环境规划研究院，陆海统筹生态治理与系统调控重点实验室,

济南 250101；3. 广西大明山国家级自然保护区管理局，南宁 530115) 

 

摘要：为阐明蕨类植物对环境变化的适应性，该研究选择热带、亚热带 30 种典型地生蕨类植物，测定叶(羽片)形态结构、

机械抗性和水分关系性状，并以同区域 54 种木本被子植物的相关性状为参照，结合系统发育和性状网络分析蕨类植物叶性

状的相关关系。结果表明，与木本被子植物相比，蕨类植物穿刺力(Fp)较小，抗栓塞能力(P50leaf)较弱，膨压丧失点(Ψtlp)较高，

说明蕨类植物对机械伤害和水分胁迫的抵御能力较低。蕨类植物叶片饱和含水量(SWC)与 Ψtlp和 P50leaf显著正相关，说明蕨

类植物通过提高叶贮水能力权衡其较弱的耐旱能力；被子植物 SWC 与 P50leaf 不相关。被子植物叶片 Fp 与比叶质量、叶厚

度以及最大导水率均显著正相关；蕨类植物 Fp 仅与叶厚度显著正相关，且两者协同进化。因此，不同植物类群对环境适应

策略具有多样性。 

关键词：蕨类；形态解剖；水力学；机械阻力 

doi: 10.11926/jtsb.4937        CSTR:32235.14.jtsb.4937 

 

Analysis of Eco-physiological Strategies of Fern Species Based on Leaf Traits 
 

WANG Yangyan1, ZENG Wenhao1, XIANG Wei2, WU Xiao3, ZHU Shidan1* 
(1. Guangxi Key Laboratory of Forest Ecology and Conservation, College of Forestry, Guangxi University, Nanning 530004, China; 2. Key Laboratory of Land 

and Sea Ecological Governance and Systematic Regulation, Shandong Academy for Environmental Planning, Jinan 250101, China; 3. Administration Bureau 

of Daming Mountain National Nature Reserve in Guangxi, Nanning 530115, China) 

 

Abstract: To clarify the adaptability of ferns to environmental changes, thirty typical terrestrial fern species were 

selected from tropical and subtropical regions, measured their leaf (pinna) morphological structure, mechanical 

resistance and water relationship traits, and used the corresponding traits of 54 woody angiosperms in the same 

region as a reference. Combined with phylogenetic and trait network analysis, the correlations of leaf traits in ferns 

were analyzed. The results showed that compared with woody angiosperms, ferns had lower puncture force (Fp), 

weaker embolism resistance (P50leaf), and higher turgor loss point (Ψtlp), indicating that ferns had lower resistance to 

mechanical damage and water stress. The saturated water content (SWC) of fern leaves was significantly positively 

correlated with Ψtlp and P50leaf, suggesting that ferns balanced their relatively weak drought tolerance by increasing 

leaf water storage capacity; the SWC of angiosperm leaves was not correlated with P50leaf. The Fp of angiosperm 

leaves was significantly positively correlated with leaf mass per area, leaf thickness and maximum leaf hydraulic 

conductance; the Fp of ferns was only significantly positively correlated with leaf thickness, and the two evolved in 

concert. Therefore, different plant groups have diverse strategies for adapting to the environment.  

Key words: Fern; Morphology and anatomy; Hydraulics; Mechanical resistance
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叶片性状是植物对资源的获取和利用能力的

重要表征，包括叶片的结构性状和生理性状，性状

间的相互关系反映植物的生态适应策略[1–2]。Wright

等[3]提出“叶片经济学谱”的概念，反映植物偿还叶

片养分和干物质投资时间的快慢，被广泛用于分析

植物的生态适应策略[4–6]。植物在对所处环境的长

期适应过程中，逐渐形成了多样的性状组合，不同

类型叶性状之间的关联性是植物功能性状研究的

热点问题，有利于拓展植物性状型谱[7–9]。例如, 经

济性状与水分关系性状[10–11]以及机械抗性[12–13]之

间的相关性。但前期研究表明叶片经济学-水分关

系-机械抗性之间并不具有一致的相关关系，在不

同的植物类群或者不同生境下呈现显著的差异

性[11,14–16]，体现了不同植物类群对环境适应策略的

多样性。 

蕨类植物广泛分布于热带亚热带地区，大部分

以草本的形式生长在林下[17]，在森林演替以及生态

系统的结构和功能中发挥重要作用[18–19]。部分蕨类

植物因其对生态环境反应敏感具有指示作用，很多

蕨类植物具有药用或食用价值，在园林中也有广泛

应用[18,20]。目前对蕨类植物的叶性状研究集中在碳

经济学性状[5,21–22]和形态解剖特征[23–24]。前期结

果表明，蕨类植物具有与种子植物相似的叶经济

谱[21]，但比叶质量(LMA)较低，意味着其生长策略

可能与被子植物不同[4,25]。 

尽管热带亚热带地区雨水相对丰沛，但在以季

节性干旱和极端高温加剧的气候变化背景下，开展

植物如何响应和适应干旱的研究是必要的。蕨类植

物对干旱较为敏感[26–27]，环境水分状况显著影响蕨

类的形态和生长[28]，尤其孢子繁殖过程对水因子具

有强烈的依赖性[29]。另外，蕨类植物还经常面临着

生物因素(动物的咀嚼和践踏)的胁迫和干扰[30–31]。

叶片机械阻力对于保护叶片免受物理和生物伤害

至关重要，机械阻力大的叶片往往更厚且坚硬，对

逆境的抵御能力高[12,32]。与被子植物相比，目前对

蕨类植物水分关系[10,33–35]和机械抗性的相关研究

仍较少。 

该研究以 30 种典型北热带-南亚热带蕨类植物

为研究对象，测定其叶形态解剖结构、机械抗性以

及水力学等性状。同时，收集同区域木本被子植物

的相关数据作为参照。结合系统发育和性状网络分

析蕨类植物叶片形态结构、水分关系性状及机械抗

性指标的相关关系，揭示其叶片适应性策略。 

1 材料和方法 
 

1.1 研究区概况 

本研究从以下 4 种森林类型下进行取样：(1) 广西

大明山国家级自然保护区(23.17°~23.63° N, 108.30°~ 

108.75° E)的山地常绿阔叶林(海拔 1 200 m)，处于南

亚热带季风气候区，年平均气温 15 ℃，年降水量

2 630 mm，土壤为黄壤[36]。(2) 广西高峰林场界牌

分场(22.93°~24.00° N; 108.35°~108.40° E)的人工林

(海拔 70~600 m)，处于南亚热带季风气候区，年平

均温度为 21.6 ℃，年均降水量约 1 300 mm，土壤

为赤红壤[37]。(3) 中国林业科学研究院热带林业

实验中心伏波试验场(22.03°~22.07° N, 106.85°~ 

106.88° E)的人工林(海拔 600 m)，处于南亚热带季

风气候区，具有南亚热带和北热带气候特点，年平

均气温 21 ℃，年降水量 1 500 mm，土壤以红壤为

主[38]。(4) 广西十万大山国家级自然保护区(21.67°~ 

22.07° N, 107.48°~108.22° E)的北热带季节性雨林

(海拔 560 m)，处于北热带季风气候区，年平均气温

21.6 ℃，年降水量 2 200 mm，土壤为砖红壤[39]。 

1.2 材料 

本研究共选取 30种地生蕨类植物作为研究对象

(表 1，植物智 http://www.iplant.cn/frps)。每种选取

5 株以上健康成熟个体，于凌晨从每个植株的叶柄

基部剪下一片健康成熟羽片，尽量选择无孢子的羽

片，将叶柄的剪切口立即插入水桶中，在水下剪取

5 cm 的叶柄，并保持切口一直在水下，用黑色塑料

袋遮光后带回实验室。 

1.3 方法 

形态解剖结构    从每片羽片中部选取 3 片

小叶，用于测量叶片厚度和叶脉密度，测量时避开

主脉和叶片边缘。取小叶片中上部位约 1 cm2 的样

品，徒手切片并制作成叶片横切的临时装片。使用

光学显微镜在 20倍镜或 40倍镜下随机拍摄 5个清

晰的视野(每种 25 个视野)。叶脉密度的测定需要

配备过氧化氢(体积分数为 30%)与冰乙酸体积比

为 1:1 的离析液。取小叶中部约 2 cm2 的 3 片浸泡

在装有离析液的试管中，放入 70 ℃恒温水浴锅中

2~5 h。待叶片变白，可观察到明显的叶脉结构时，

任意选取 1 片表皮未分离的小叶块，经清水漂洗后

直接放在载玻片上，盖上盖玻片。在光学显微镜 5

倍镜下随机拍摄 5 个视野。对于叶片较小且叶脉较

少的物种则拼接成 5 张完整的小叶片。叶脉长度和 
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表 1 热带亚热带 30 种蕨类植物 

Table 1 Thirty tropical and subtropical fern species 

植物 Species 科 Family 地点 Site 株高 Height (m) 

背囊复叶耳蕨 Arachniodes cavalerii 鳞毛蕨科 Dryopteridaceae 大明山 Damingshan 0.45~1 

渐尖毛蕨 Cyclosorus acuminatus 金星蕨科 Thelypteridaceae 大明山 Damingshan 0.7~0.8 

里白 Diplopterygium glaucum 里白科 Gleicheniaceae 大明山 Damingshan 1.5 

双扇蕨 Dipteris conjugata 双扇蕨科 Dipteridaceae 大明山 Damingshan <2 

蓝色鳞毛蕨 Dryopteris polita 鳞毛蕨科 Dryopteridaceae 大明山 Damingshan 0.75 

栗蕨 Histiopteris incisa 碗蕨科 Dennstaedtiaceae 大明山 Damingshan <2 

华南鳞盖蕨 Microlepia hancei 碗蕨科 Dennstaedtiaceae 大明山 Damingshan 1.2 

紫萁 Osmunda japonica 紫萁科 Osmundaceae 大明山 Damingshan 0.5~0.8 

华中瘤足蕨 Plagiogyria euphlebia 瘤足蕨科 Plagiogyriaceae 大明山 Damingshan 0.45~1.25 

镰羽瘤足蕨 P. falcata 瘤足蕨科 Plagiogyriaceae 大明山 Damingshan 0.25 

蕨 Pteridium aquilinum 碗蕨科 Dennstaedtiaceae 大明山 Damingshan 1 

井栏边草 Pteris multifida 凤尾蕨科 Pteridaceae 大明山 Damingshan 0.2~0.45 

狗脊 Woodwardia japonica 乌毛蕨科 Blechnaceae 大明山 Damingshan 0.5~1.2 

毛柄短肠蕨 Diplazium dilatatum 蹄盖蕨科 Athyriaceae 高峰 Gaofeng 1~1.5 

乌蕨 Odontosoria chinensis 鳞始蕨科 Lindsaeaceae 高峰 Gaofeng 0.65 

半边旗 Pteris semipinnata 凤尾蕨科 Pteridaceae 高峰 Gaofeng 0.3~0.8 

蜈蚣凤尾蕨 P. vittata 凤尾蕨科 Pteridaceae 高峰 Gaofeng 0.2~1.5 

中华桫椤 Alsophila costularis 桫椤科 Cyatheaceae 伏波 Fubo 5 

云南观音座莲 Angiopteris yunnanensis 合囊蕨科 Marattiaceae 伏波 Fubo 2 

乌毛蕨 Blechnopsis orientalis 乌毛蕨科 Blechnaceae 伏波 Fubo 1~2 

金毛狗 Cibotium barometz 金毛狗科 Cibotiaceae 伏波 Fubo 1.5~3 

长叶实蕨 Bolbitis heteroclita 鳞毛蕨科 Dryopteridaceae 十万大山 Shiwandashan 0.25~0.3 

芒萁 Dicranopteris pedata 里白科 Gleicheniaceae 十万大山 Shiwandashan 0.45~1.2 

厚叶双盖蕨 Diplazium crassiusculum 蹄盖蕨科 Athyriaceae 十万大山 Shiwandashan 0.6~1.0 

中华里白 Diplopterygium chinense 里白科 Gleicheniaceae 十万大山 Shiwandashan 3 

黑桫椤 Gymnosphaera podophylla 桫椤科 Cyatheaceae 十万大山 Shiwandashan 1~3 

肾蕨 Nephrolepis cordifolia 肾蕨科 Nephrolepidaceae 十万大山 Shiwandashan 0.3~0.7 

华南羽节紫萁 Plenasium vachellii 紫萁科 Osmundaceae 十万大山 Shiwandashan 0.8~1 

红色新月蕨 Pronephrium lakhimpurense 金星蕨科 Thelypteridaceae 十万大山 Shiwandashan 1.5 

条裂三叉蕨 Tectaria phaeocaulis 叉蕨科 Tectariaceae 十万大山 Shiwandashan 0.6~1.4 

 

叶片厚度(LT, μm)均用 ImageJ 软件测量。叶脉密度

(VD, mm/mm2)为视野内总的叶脉长度与视野面积

的比值。 

水力学性状    通过自然干燥法测定压力容

积曲线[40]。待叶片复水至饱和后(大于–0.3 Mpa), 剪

下羽片中部的小叶片，测定不同水势下的叶片重

量。将数据迅速录入 Excel 表并绘制水势与叶片重

量的散点图，观察到散点图出现明显拐点后，再测

5 次水势和叶片重量则结束测定。将测定完成的叶

片扫描后测量叶片面积，最后将叶片放入 75 ℃的

烘箱中 72 h 后测定叶片干质量。每物种至少测定 5

片小叶片(来自不同个体)。通过叶片压力-容积曲线

分析程序[41]可得到压力-容积曲线参数，并计算得

到膨压丧失点水势(Ψtlp, MPa)、水势为零时的叶饱

和鲜重以及叶片膨压丧失点前、后的标准化水容[C, 

mmol/(m2ꞏMPa)]。叶饱和含水量(SWC, g/g)为水势

为零时的水分含量与叶片干质量的比值。比叶质量

(LMA, g/m2)为叶片干质量与叶片面积的比值。叶片

密度(LD, g/cm3)为比叶质量与叶片厚度的比值。利用

复水法测定叶片的导水率[Kleaf, mmol/(m2ꞏsꞏMPa)]和

脆弱性曲线[42]。羽片复水至饱和后，将叶柄切口密

封，羽片放在实验室自然干燥，以获取不同的叶片

水势，随后将羽叶置于黑色塑料袋内避光平衡 1 h。

对于叶片失水较快的物种，羽片直接在实验室黑色

塑料袋内缓慢自然干燥。以 2 片相邻小叶片水势的

平均值(差值小于 0.1 MPa)为初始叶片水势(Ψ0)。在
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蒸馏水中剪下相邻叶片进行复水，复水时间(t)为

10~120 s。把复水后的叶片迅速用纸巾擦干叶片表

面的水分(纸巾不与切口接触)，并放入有湿纸巾(不

与叶片直接接触)的自封袋避光平衡 5~30 min，初始

水势越低，复水和平衡的时间越长，最后测定复水

后的水势(Ψf)。Kleaf=C×ln(Ψ0/Ψf)/t。重复以上过程，

获得不同 Ψ0 下的 Kleaf，直至 Kleaf 接近 0 则完成测

定。使用 SigmaPlot 12.5 中的 Sigmoid 方程或线性

方程拟合 Ψ0和 Kleaf的相关关系，即为叶片脆弱性曲

线。使用拟合方程的系数计算水势为零的叶片导水

率即为叶片最大导水率(Kleaf_max)，并计算 Kleaf_max降

低至 50%的叶片水势(P50leaf, MPa)，用于表征叶片

抗栓塞能力。 

机械抗性    从每片羽片中间部位选取 3 片新

鲜成熟健康的小叶片，使用电动拉力试验机(ZQ- 

990A-9, 东莞，中国)测定蕨类植物叶片机械抗性[1]。

设置力的方向向下，测试速度为 80 mm/min，精度

为 0.001 N。使用直径为 0.5 mm 的平端金属棒刺穿

小叶片中上部，并记录力(F)。测定时避开主脉和叶

片边缘的位置，每片小叶片测定 3 次，每种测定来

自不同个体的 3~5 片羽叶。计算 F 与金属棒周长的

比值即为叶片穿刺力(Fp; kN/m)。 

1.4 数据统计和分析 

本文收集了我国热带亚热带森林 54 种典型的

冠层、亚冠层木本被子植物的叶性状数据(不包含喀

斯特森林样本)[16,43]，这些木本被子植物与本研究蕨

类植物分布于同一气候区域，测定方法一致。 

利用 SPSS 27.0.1进行独立样本 t检验比较蕨类

植物与木本被子植物叶性状的差异，显著性水平为

0.05 (双尾检验)；通过协方差分析检测两类群叶性

状相关性的差异性。系统发育分析和性状网络构建

在 R 4.4.1 中完成。利用 V.PhyloMake 包，基于 mega- 

tree GBOTB.extended 生成蕨类植物和木本被子植物

的系统发育树[44]。使用 ape 包中的 phylosig 公式计

算 Blomberg’s K 值，对叶性状进行系统发育信号检

测[45]。使用 ape 包中的 pic 公式进行系统发育独立

比较，去除系统发育关系对叶性状的显著影响[46]。

将所有叶性状设置为性状网络的节点，性状之间达

显著水平(P<0.05)的相关关系设置为边 [47]，使用

igraph 包完成叶性状网络的可视化和节点特征的计

算。分别对蕨类植物和木本被子植物物种进行 9999

次随机重抽样，为每个抽样建立性状网络并计算网

络的整体特征，最后使用 multcomp 包的 Tukey 检

验[48]对所有整体特征进行多重比较。 

 

2 结果和分析 
 

2.1 热带、亚热带蕨类植物与木本被子植物叶性状

的比较 

比较蕨类植物和木本被子植物叶性状的平均

值(表 2)，表明蕨类植物具有较高的 SWC、Ψtlp 和

P50leaf，较低的 LT、VD、LMA、LD、Fp 和 Kleaf_max。

表明与木本被子植物相比，蕨类植物叶片对机械损

伤的抵御能力较低，水分运输能力和耐旱性较弱,

但具有较高的储水能力。 

2.2 叶性状的系统发育分析 

系统发育信号和显著性检验结果表明，蕨类植

物和木本被子植物叶性状受系统发育的影响程度

不同(表 3)。蕨类植物LT的K值为 0.75 (P=0.006), Fp

的 K 值为 1.20 (P=0.001)，表明性状 LT 和 Fp受演

化因素的影响。蕨类植物其他叶状均未表现出显著

的系统发育信号(P>0.05)。木本被子植物叶性状除 

 

表 2 蕨类植物与木本被子植物叶性状的差异 

Table 2 Difference in leaf traits between fern and woody angiosperms 

性状 
Trait 

蕨类植物 
Fern 

被子植物 
Angiosperm 

P 

叶片厚度 Leaf thickness (LT, µm) 183.88±12.93 255.22±14.02 0.001 

叶脉密度 Vein density (VD, mm/mm2) 1.44±0.15 7.71±0.37 0.000 

比叶质量 Leaf mass per area (LMA, g/m2) 50.06±2.33 106.48±5.41 0.000 

叶饱和含水量 Saturated water content (SWC, g/g) 2.87±0.17 1.72±0.08 0.000 

叶片密度 Leaf density (LD, g/cm3) 0.30±0.03 0.43±0.02 0.000 

膨压丧失点 Leaf turgor loss point (Ψtlp,, MPa) –1.53±0.05 –1.71±0.05 0.020 

叶片最大导水率 Maximum leaf hydraulic conductance [Kleaf_max, mmol/(m2ꞏsꞏMPa)] 8.92±1.14 15.14±1.12 0.000 

抗栓塞能力 Leaf cavitation resistance (P50leaf, MPa) –0.85±0.04 –1.74±0.08 0.000 

穿刺力 Leaf force to punch (Fp, kN/m) 0.22±0.01 0.74±0.06 0.000 
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表 3 蕨类植物和木本被子植物叶性状的系统发育信号 

Table 3 Phylogenetic signal of leaf traits of fern species and woody angiosperms 

性状 
Trait 

蕨类植物 Fern 被子植物 Angiosperm 

Blomberg’s K P Blomberg’s K P 

LT 0.75 0.006 0.32 0.382 

VD 0.24 0.728 0.14 0.968 

LMA 0.29 0.523 0.28 0.478 

SWC 0.49 0.058 0.33 0.392 

LD 0.30 0.460 0.45 0.040 

Ψtlp 0.28 0.583 0.34 0.291 

Kleaf_max 0.30 0.405 0.33 0.319 

P50leaf 0.29 0.525 0.39 0.127 

Fp 1.20 0.001 0.37 0.210 

性状缩写见表 2。下同 

Trait abbreviations are shown in Table 2. The same below 

 
LD 具有显著的系统发育信号(K=0.45, P=0.040)外,

其他叶性状均表现出弱的系统发育保守性。 

2.3 叶片性状的相关关系 

在蕨类植物叶性状网络中，LMA、SWC 和 LD

表现出较高的度，是网络的“中心性状”。Kleaf_max

仅与 SWC 连接，度较小(图 1: A, 附录 2)。蕨类植

物和木本被子植物的 P50leaf 与 Kleaf_max 的相关性均

不显著(图 1)，即无水力权衡关系。蕨类植物 Ψtlp和

P50leaf 均与 LMA 显著负相关；Kleaf_max 与 LMA 和

VD 不相关(图 1: A)。木本被子植物 Ψtlp 与 LMA 和

LD 显著负相关；P50leaf与其他性状均不相关; Kleaf_max

分别与 LT、LMA 和 Fp 显著正相关，与 VD 显著负

相关(图 1: B)。 

蕨类植物的SWC分别与Ψtlp (P<0.001)、Kleaf_max 

(P<0.05)和 P50leaf (P<0.05)显著正相关；木本被子植

物 SWC 与 Ψtlp (P<0.001)显著正相关，与 P50leaf (P> 

0.05)和 Kleaf_max (P>0.05)均不相关(图 2)。说明蕨类

植物通过提高叶贮水能力权衡其较弱的耐旱能力。

协方差分析表明蕨类植物与木本被子植物的 SWC

与Ψtlp直线回归方程的斜率具有显著差异(P<0.05, 

图 2)。采用 pic 方法去除系统发育影响后，蕨类植

物 SWC 与水力性状的相关性仍然显著。 

蕨类植物的机械抗性(Fp)仅与 LT显著正相关,

与 LD 显著负相关，与水力性状相关性不显著；木

本被子植物的 Fp 与 Kleaf_max、LT 和 LMA 显著正相

关，Fp 与 VD 和 SWC 显著负相关(图 1)。斜方差分 

 

 
图 1 蕨类植物和木本被子植物的叶性状网络。A: 蕨类植物；B: 木本被子植物; 红色: 正相关关系; 绿色: 负相关关系(P<0.05); 线条越粗代表相关性

越强;节点越大表示连接度越高。Pearson 相关性见附录 1，叶性状网络的整体特征和节点特征见附录 2。 

Fig. 1 Leaf trait networks of fern species and woody angiosperms. A: Fern; B: Woody angiosperms. Red: Positive correlation; Green: Negative correlation 

(P<0.05). The thicker the lines, the stronger the correlation. The larger the node, the higher the connectivity. Pearson correlation, overall traits and node traits of 

leaf trait network see Supplement 1 and 2, respectively. 
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析表明蕨类植物与木本被子植物的 Fp 与 LT 直线回

归方程的斜率具有显著差异(P<0.05, 图 3)。去除系

统发育影响后，蕨类植物 LT 与 Fp仍然显著正相关

(图 3)。 

 

 
图 2 蕨类植物(●)和木本被子植物(●)的叶水力性状与饱和含水量(SWC)

的相关性。Ψtlp: 膨压丧失点水势; Kleaf_max: 叶最大导水率; P50leaf: 叶导

水率损失 50%的水势; ns: P>0.05; *: P<0.05; **: P<0.01; ***: P<0.001; 

rpic: 通过系统发育独立差分析的 Pearson 相关性。下同 

Fig. 2 Correlations of leaf hydraulic traits with saturated water content (SWC) 

in fern (●) and woody angiosperms (●). Ψtlp: Leaf water potential at turgor 

loss point; Kleaf_max: Maximum leaf hydraulic conductance; P50leaf: Leaf 

water potential at 50% loss of hydraulic conductance; ns: P>0.05; *: P<0.05; 

**: P<0.01; ***: P<0.001; rpic: Pearson correlation of phylogenetic indepen- 

dent contrast. The same below 

3 讨论和结论 
 

3.1 蕨类植物具有较低的叶导水率、机械抗性和较

弱的耐旱性 

与木本被子植物相比，蕨类植物的 Kleaf_max较低, 

这与 Brodribb 等[33]对热带干性森林蕨类和被子植物

水力性状的比较结果一致。蕨类植物的 Ψtlp较高, 表

明蕨类植物叶片耐失水能力较低，可能与大部分蕨

类植物叶片的角质层和皮层较薄有关[43,49–50]。蕨类植

物的 P50leaf低于被子植物，说明热带亚热带蕨类植

物的叶片抗栓塞能力较弱，这与前期报道美国加州

地中海气候区蕨类植物叶柄具有较强的抗栓塞能

力(P50=–5.74 MPa)的结果不一致[51]，但与对哥斯

达黎加热带湿润森林下蕨类植物的研究结果(–2~ 

–1 MPa)[34]接近，说明蕨类植物抗栓塞能力显著受

环境影响(弱的系统发育信号)。全球变化导致热带

亚热带地区极端干旱加剧，生长在较湿润环境的蕨

类植物也可能会受到严重的干旱胁迫。最近的研究

表明，蕨类植物会通过牺牲叶片的水力功能从而避

免多年生的地下茎发生严重栓塞[35,52]，这是其适应

严重干旱的重要水力策略。研究还表明蕨类植物的

Fp 平均值较低，与其叶片薄、LMA 低的特点一致，

说明蕨类植物对防御投资较少，更容易受到虫食和

踩踏等机械损伤。林下蕨类植物与草本被子植物具

有相似的生态位，下一步可开展这 2 个类群叶片策

略的比较研究。 

3.2 蕨类植物叶水分关系指标的相关性 

蕨类植物的 Ψtlp 与 SWC 正相关，与 LMA 负相

关。这与前人[11,14]的研究结果一致，在蕨类植物中

验证了叶片碳经济性状与Ψtlp的关系。SWC 与Ψtlp的

相关性最强，支持 Nadal 等[11]提出的 LMA 影响 Ψtlp

来源于 SWC，而不是 LMA 直接影响 Ψtlp，SWC 可

以作为预测蕨类植物碳投资与水力性状关系的关

键性状。蕨类植物 Kleaf_max和 P50leaf也与 SWC 正相

关，说明蕨类植物耐旱性和导水率均与叶贮水能力

相关。蕨类植物高的 SWC 可能是其应对输水和保水

短板的策略之一。肾蕨(Nephrolepis cordifolia)的耐

失水能力较低(Ψtlp=–0.94 MPa)，但是 SWC (5.31 g/g)

最高，有助于其广泛分布在开阔地带、林缘等高光

环境以及喀斯特等水分相对缺乏的生境[5,53]。 

本研究蕨类植物和木本被子植物 Kleaf_max 和

P50leaf均不权衡，可能是因为 Kleaf_max和 P50leaf受不

同的性状影响。Watkins 等[34]对蕨类植物叶柄的研
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图 3 蕨类植物(●)和木本被子植物(●)的叶厚度(LT)和叶最大导水率(Kleaf_max)与机械抗性(Fp)的相关性 

Fig. 3 Correlations of leaf thickness (LT) and maximum leaf hydraulic conductance (Kleaf_max) with leaf force to punch (Fp) in ferns (●) and woody angiosperms (●) 

 

究也表明导水率和抗栓塞能力不权衡。Wang 等[15]对

亚热带季风林的研究表明 Kleaf_max 和 P50leaf 存在弱

权衡关系，而相同气候区更大样本量(热带季节性雨

林和亚热带季风林)的Kleaf_max和P50leaf不权衡[16], 与

本研究结果一致。可能是因为本研究所选物种来自

热带亚热带湿润森林，研究地点整体并不干旱，低

的水分胁迫可能弱化了水力学的权衡关系。此外, 

蕨类植物的 Kleaf_max 与 VD 解耦，可能是因为羽叶

水分运输在一定程度上依靠木质部外途径的运输

方式[54]，与其较低的 VD 适应。 

3.3 蕨类植物机械抗性与结构和水力学性状的相

关性 

木本被子植物 Fp 与 Kleaf_max显著相关，可能是

因为 Fp 和 Kleaf_max均受叶结构性状(LT 和 VD)和碳

经济性状(LMA)的影响，增加碳构建成本的同时也

增加了水分运输能力和机械阻力[55]。蕨类植物 Fp

与 Kleaf_max不相关，可能是因为两者与 VD 和 LMA

不相关。蕨类植物 Fp 与 Ψtlp 和 P50leaf不相关，可能

是因为Ψtlp和P50leaf均与LMA负相关，但Fp与LMA

相关性不显著，表明蕨类植物增加叶片碳投资并不

能同时提高机械抗性和耐旱性。以上结果说明蕨类

植物的机械抗性和耐旱性状不协同可能是由叶结

构决定的。 

蕨类植物叶水力学性状和大部分结构性状未

表现出系统发育保守性，这与 Zhang 等[56]对蕨类叶

性状的研究结果相似，反映了异质生境的选择结

果。但是，蕨类植物 LT 和 Fp 则均具有显著的系统

发育信号，说明这 2 个性状受环境的影响较小。相

关性分析发现蕨类植物叶片越厚，机械阻力越强, 

这是因为厚叶细胞层数更多，细胞壁更为发达，增

加了叶片的强度和刚性。去除系统发育影响后，蕨

类植物 LT 与 Fp 仍然显著正相关，表明两者协同进

化。另外，由于蕨类植物叶片细脉少或无细脉，导

致 VD 与 Fp的相关关系不显著[57–58]。 

综上，本研究基于叶性状进一步揭示了热带亚

热带蕨类植物的生态策略。对比木本被子植物，蕨

类植物对机械伤害的抵御能力较低，抗栓塞能力较

弱，水分运输效率较低；但叶贮水能力较高，补偿

了其较弱的耐旱能力。蕨类植物叶机械抗性与水力

学性状不相关，水力效率性和安全性之间也无权衡

关系。蕨类植物叶性状表现出对热带亚热带森林林

下阴湿环境的适应。植物的生态适应策略是多器官

的协作，下一步可结合地下性状从整株水平上阐明

蕨类植物的生态适应。 
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