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元江干热河谷常见木本植物叶功能性状及其 
系统发育信号

秦科超 1，陈芳芳 1，和澳祥 1，陈    超 2，3，赵雪利 1

（1. 西南林业大学  a. 云南省森林灾害预警与控制重点实验室；b. 西南山地森林资源保育与利用教育部重点实验

室，云南  昆明  650224；2. 中国科学院西双版纳热带植物园元江干热河谷生态站，云南  玉溪  653300； 
3. 云南省森林生态系统稳定性与全球变化响应重点实验室，云南  勐腊  666303）

摘    要：【目的】探究元江干热河谷常见木本植物叶功能性状特征之间的相关关系及其系统发育信号，为该区

域植物保护提供数据支撑。【方法】采集该区域 32 种常见不同生活型的木本植物叶片，测定叶面积（LA）、

叶干物质含量（LDMC）和比叶面积（SLA）等 8 个叶功能性状，用 t 检验分析性状差异，用 Pearson 相关性分

析叶性状的相关性，并检测叶功能性状的系统发育信号。【结果】不同生活型间性状差异显著：常绿树种 LA、

LCC、LPC 低于落叶树种（P ＜ 0.05），但 LDMC 和 N∶P 较高；乔木 LA、LT、LCC、LPC 高于灌木（P ＜ 0.05），

而 LDMC、SLA 和 N∶P 较低。不同生活型植物的部分叶功能性状相关性显著：常绿树种中，LNC 和 LPC、

LDMC 和 SLA 呈正相关（P ＜ 0.05），LT 和 LNC、N∶P 则呈负相关（P ＜ 0.05）；落叶树种中，LT 与 LA、

LNC 与 N∶P 呈正相关（P ＜ 0.05），LT 与 LDMC、SLA 呈负相关（P ＜ 0.05）；乔木树种的 LCC 和 LNC、

N∶P 正相关（P ＜ 0.05）；灌木树种的 LT 与 LDMC、LNC 和 LCC 呈正相关（P ＜ 0.05）。PCA 结果显示，

LA、LT、LCC 是重要的叶功能性状指标；基于性状组合可将 32 种植物划分为 4 个功能组，即高 LNC、N∶P、

SLA 组，高 LA、LCC、LPC 组，高 LT 组和高 LDMC 组。所有叶功能性状均能检测到系统发育信号（0 ＜ K ＜ 

1, P=0.01），但系统发育对性状演化的影响较弱；相较于遗传历史，环境选择对叶功能性状的影响更显著。 

【结论】常绿和灌木植物通过高 LDMC 和高 LT 的组合适应干热环境，表现出保守的资源利用策略；落叶和乔

木植物则通过大 LA、高 C、N、P 和 SLA 的组合实现快速资源获取。LA、LT、LCC 可作为其适应策略的指示

性状。遗传历史对叶功能性状演化的影响较弱，本研究结果可以为解析干热河谷植物的环境适应机制提供功能

性状层面的证据。

关键词：木本植物；叶功能性状；不同生活型；系统发育；元江干热河谷

中图分类号：S718.43                                   文献标志码：A                             文章编号：1673-923X(2026)10-0082-10

Leaf functional traits and their phylogenetic signals in common woody 
species of Yuanjiang dry-hot valley

Qin Kechao1, Chen Fangfang1, He Aoxiang1, Chen Chao2,3, Zhao Xueli1

(1. a.Key Laboratory of Forest Disaster Warning and Control in Yunnan Province; b. Key Laboratory for Forest Resources Conservation and 
Utilization in the Southwest Mountains of China, Ministry of Education, Southwest Forestry University, Kunming 650224, Yunnan, China; 

2. Yuanjiang Savanna Ecosystem Research Station, Xishuangbanna Tropical Botanical Garden, Chinese Academy of Sciences, Yuxi 653300, 
Yunnan, China; 3.Yunnan Key Laboratory of Forest Ecosystem Stability and Global Change, Mengla 666303, Yunnan, China)

Abstract:【Objective】To investigate the correlations among leaf functional traits and their phylogenetic signals in common woody 
species of Yuanjiang dry-hot valley, and to provide a scientific basis for regional vegetation conservation.【Method】Leaves from 32 
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随着全球气候变化日益显著，植被与环境互

作机制解析逐渐成为林学和生态科学领域研究的

核心问题之一 [1]。植物通过可量化的表型特征响

应环境变化，这类特征统称为植物功能性状 [2]。

植物功能性状的形成源于长期环境选择压力下的

适应性进化，能够有效表征植被对气候变化的响

应策略和生态适应机制。在众多植物功能性状中，

叶功能性状是植物适应环境的关键表征，直接反

映其资源获取能力与生存策略，是植物功能性状

研究的核心内容之一 [3]。叶片作为连接植物与环

境的桥梁，是植物进行光合作用和水分交换的核

心器官，其形态结构、生理特征及化学性状的变

异直接影响植物的资源获取效率和生存策略 [4]。 
植物叶功能性状指标中的叶面积（Leaf area， 
LA）与叶碳含量（Leaf carbon content，LCC）、叶 
氮含量（Leaf nitrogen content，LNC）、叶磷含量（Leaf 
phosphorus content，LPC）是植物功能性状的重要

表征指标 [5]，N∶P 可以指示植物的 N、P 限制 [6-7]，

而比叶面积（Specific leaf area，SLA）和叶干物质

含量（Leaf dry-matter content，LDMC）能够综合

反映植物利用资源的能力 [8]。

生活型是植物为适应环境所形成的稳定形态

特征，体现了物种在环境压力下的进化响应策略 [9]。

不同生活型植物往往具有不同的叶功能性状组合，

以应对特定的环境压力。一般情况下乔木具有较

大的叶面积和叶厚（Leaf thickness，LT），以获

取更多的光照和储存更多水分；灌木则具有较小

的叶面积和较薄的叶片，以减少水分蒸发从而适

应干旱环境 [10-11]。在干旱区植被研究中，落叶树

种的叶面积和比叶面积较常绿树种大，但 LDMC

较小 [12]。乔木具有显著的 N、P 等养分富集与存

储优势，且 LNC 和 SLA 存在显著差异，通常乔木

的 LNC、SLA 均高于灌木，但也有研究发现灌木

的 SLA 大于乔木 [13]。在干热河谷等极端生境中，

高温、干旱和强辐射等环境胁迫会显著影响植物

的生存和分布，而叶功能性状的变异则是植物适

应这些胁迫的重要生态策略之一 [14]。

植物系统发育解析了物种的进化历史及其亲

缘关系网络，反映不同植物类群之间的进化关系

及其在系统发育树上的位置。通过构建系统发育

树，能够追溯植物的起源与分化过程，并揭示不

同分类单元之间的进化关系。通过分析系统发育

关系，可以预测不同物种间功能性状的相关性，

从而检验功能性状的系统发育信号 [15]。高林浩等 [8]

对长白山乔灌木的研究中发现，SLA 受到系统发

育的影响，亲缘关系较近的物种 SLA 表现出较强

的系统发育信号；在欧洲植物研究中发现叶片化

学计量特征表现出系统发育保守性。李文君等 [16]

的研究中也发现乔木植物的 LNC 和 C∶N，灌木

的 LCC 表现出较强的系统发育信号。因此，研究

植物功能性状与系统发育关系，不仅能够揭示植

物性状变异背后的进化历史约束，还有助于区分

环境选择与遗传因素对性状变异的相对贡献。

元江干热河谷作为红河流域极具代表性的极

端生境类型，具有高温、干旱和土壤贫瘠等显著

特征 [17]。独特的地理环境和气候条件造就了元江

干热河谷独特的植被类型和丰富的生物多样性，

使其成为研究植物适应极端环境的天然实验室 [18]。

本研究以元江干热河谷不同生活型木本植物为对

woody species representing different life forms were collected, and eight leaf functional traits were measured, including leaf area (LA), 
leaf dry matter content (LDMC), and specific leaf area (SLA). Trait differences were analyzed using t-tests, Pearson correlation was 
employed to assess trait relationships, and phylogenetic signals were quantified using Blomberg’s K.【Result】Significant interspecific 
trait variations were observed across life forms. Evergreen species exhibited lower LA, leaf carbon content (LCC), and leaf phosphorus 
content (LPC) but higher LDMC and N ∶ P ratios compared to deciduous species (P ＜ 0.05). Trees showed higher LA, leaf thickness 
(LT), LCC, and LPC, but lower LDMC, SLA, and N ∶ P than shrubs (P ＜ 0.05). Trait correlations varied by life form: In evergreens, 
LNC and LPC, as well as LDMC and SLA, were positively correlated (P ＜ 0.05), while LT and LNC, and N ∶ P were negatively 
correlated (P ＜ 0.05). In deciduous species, LT and LA, and LNC and N ∶ P showed positive correlations (P ＜ 0.05), whereas LT and 
LDMC, and SLA were negatively correlated (P ＜ 0.05). Trees displayed positive correlations between LCC and LNC, and N ∶ P (P ＜

0.05), while shrubs showed positive correlations between LT and LDMC, and LNC and LCC (P ＜ 0.05). Principal component analysis 
(PCA) identified LA, LT, and LCC as key trait indicators, classifying the 32 species into four functional groups: high LNC, N ∶ P, SLA; 
high LA, LCC, LPC; high LT, and high LDMC. All traits exhibited detectable but weak phylogenetic signals (0 ＜ K ＜ 1, P=0.01), 
suggesting environmental selection outweighs phylogenetic constraints in trait evolution.【Conclusion】Evergreen and shrub species 
adapt to the dry-hot environment through high LDMC and LT, reflecting conservative resource-use strategies, while deciduous and tree 
species employ large LA, high C, N, P, and SLA for rapid resource acquisition. LA, LT, and LCC serve as diagnostic traits for these 
adaptive strategies. Phylogenetic history weakly influences trait variation, these findings provide functional evidence for understanding 
plant adaptation mechanisms in dry-hot valleys.
Keywords: woody species; leaf functional traits; different life forms; phylogeny; Yuanjiang dry-hot valley
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象，分析不同生活型木本植物叶功能性状的特征，

并探讨叶功能性状的相关性及系统发育关系，以

期为该区域植被保护策略的制定提供数据支撑。

1 材料与方法

1.1 研究区概况

元江干热河谷国家自然保护区位于云南省 
中南部（101°21′24″ ～ 102°21′12″E，23°19′12″ ～ 
23°46′12″N），年平均气温为 23.7 ℃。年蒸发量

是降水量的 3.4 倍，属于云南少雨区之一，焚风效

应显著。主要植被类型为稀树灌草丛（半萨王纳

植被）、肉质多刺灌丛和季雨林植被，有着“中

国的萨王纳”之称 [19]。主要植物有心叶木 Haldina 
cordifolia、余甘子 Phyllanthus emblica、清香木

Pistacia weinmannifolia 等。土壤主要为紫色砂壤

土和燥红土，土层薄，保水保肥能力低。元江干

热河谷以其独特的气候条件、典型的植被类型和

特殊的土壤特征，成为生态学研究的重要基地。

1.2 材料采集和处理

以云南元江干热河谷主要常见植物为研究对

象（表 1），将其分为不同生活型（常绿、落叶、

乔木、灌木）。每种植物选择 3 棵大小一致的植株，

在每棵树上从树冠外围中上层东南西北 4 个方向

采集 10 ～ 20 片发育完全、无病虫害的当年生成

熟叶片。将采集好的叶片装入塑料自封袋内，并

对其编号，然后放入便携式冷藏箱中避免叶片失

水卷缩，带回实验室内进行叶片功能性状的测定。

表 1    植物名录及生活型
Table 1    Plant list and life forms

序号 No. 种名 Species 科 Family 属 Genus 生活型 Life form

1 余甘子 Phyllanthus emblica 大戟科 Euphorbiaceae 叶下珠属 Phyllanthus 常绿灌木

2 鞍叶羊蹄甲 Bauhinia brachycarpa 豆科 Leguminosae 羊蹄甲属 Bauhinia 常绿灌木

3 石山羊蹄甲 Bauhinia comosa 豆科 Leguminosae 羊蹄甲属 Bauhinia 常绿灌木

4 假虎刺 Carissa spinarum 夹竹桃科 Apocynaceae 假虎刺属 Carissa 常绿灌木

5 假杜鹃 Barleria cristata 爵床科 Acanthaceae 假杜鹃属 Barleria 常绿灌木

6 野迎春 Jasminum mesnyi 木犀科 Oleaceae 素馨属 Jasminum 常绿灌木

7 虾子花 Woodfordia fruticosa 千屈菜科 Lythraceae 虾子花属 Woodfordia 常绿灌木

8 白皮乌口树 Tarenna depauperata 茜草科 Rubiaceae 乌口树属 Tarenna 常绿灌木

9 圆叶美登木 Maytenus orbiculatus 卫矛科 Celastraceae 牛杞木属 Maytenus 常绿灌木

10 车桑子 Dodonaea viscosa 无患子科 Sapindaceae 车桑子属 Dodonaea 常绿灌木

11 九里香 Murraya exotica 芸香科 Rutaceae 九里香属 Murraya 常绿灌木

12 细基丸 Huberantha cerasoides 番荔枝科 Annonaceae 暗罗属 Polyalthia 常绿乔木

13 清香木 Pistacia weinmannifolia 漆树科 Anacardiaceae 黄连木属 Pistacia 常绿乔木

14 皱枣 Ziziphus rugosa 鼠李科 Rhamnaceae 枣属 Ziziphus 常绿乔木

15 疏序黄荆 Vitex negundo 唇形科 Lamiaceae 牡荆属 Vitex 落叶灌木

16 心叶宿萼木 Strophioblachia glandulosa 大戟科 Euphorbiaceae 宿萼木属 Strophioblachia 落叶灌木

17 阔叶笐子梢 Campylotropis latifolia 豆科 Leguminosae 笐子梢属 Campylotropis 落叶灌木

18 白虫豆 Cajanus niveus 豆科 Leguminosae 木豆属 Cajanus 落叶灌木

19 椭圆叶木蓝 Indigofera cassioides 豆科 Leguminosae 木蓝属 Indigofera 落叶灌木

20 蒙自木蓝 Indigofera mengtzeana 豆科 Leguminosae 木蓝属 Indigofera 落叶灌木

21 蛇婆子 Waltheria indica 锦葵科 Malvaceae 蛇婆子属 Waltheria 落叶灌木

22 华西小石积 Osteomeles schweriniae 蔷薇科 Rosaceae 小石积属 Osteomeles 落叶灌木

23 麻疯树 Jatropha curcas 大戟科 Euphorbiaceae 麻疯树属 Jatropha 落叶乔木

24 四蕊朴 Celtis tetrandra 大麻科 Cannabaceae 朴属 Celtis 落叶乔木

25 山槐 Albizia kalkora 豆科 Leguminosae 合欢属 Albizia 落叶乔木

26 白菊木 Leucomeris decora 菊科 Asteraceae 白菊木属 Leucomeris 落叶乔木

27 白枪杆 Fraxinus malacophylla 木犀科 Oleaceae 梣属 Fraxinus 落叶乔木

28 三叶漆 Searsia paniculata 漆树科 Anacardiaceae 三叶漆属 Terminthia 落叶乔木

29 豆腐果 Buchanania latifolia 漆树科 Anacardiaceae 山檨子属 Buchanania 落叶乔木

30 厚皮树 Lannea coromandelica 漆树科 Anacardiaceae 厚皮树属 Lannea 落叶乔木

31 心叶木 Haldina cordifolia 茜草科 Rubiaceae 心叶木属 Haldina 落叶乔木

32 滇榄仁 Terminalia franchetii 使君子科 Combretaceae 榄仁属 Terminalia 落叶乔木
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1.3 叶功能性状的测定

将采集的叶片用剪刀去除叶柄后，用扫描仪

（CanoScan LiDE 400）扫描叶片得到图片，将图

片导入 ImageJ 中，提取叶边缘，输入比例尺后即

可得到 LA。用精密电子天平（YP1002-20002，
精度 0.001 g）称量新鲜叶片得到叶鲜质量（Leaf 
fresh weight，LFW）。用千分尺测厚仪（JC-YHD-1）
避开叶片主脉，测量 3 个不同部位求其平均值作

为整片叶的 LT。将叶片装入信封内，并在信封上

编号后放入 105 ℃的烘箱中杀青 30 min，将烘箱

温度降至 80 ℃继续烘 48 h 至恒质量。取出信封中

的叶片用精密电子天平称量得到叶干质量（Leaf 
dry weight，LDW）。用小型磨粉机将烘干叶片磨

碎后过 0.172 mm 孔径筛，用于 C、N、P 含量的

测定。LCC 采用重铬酸钾 - 外加热法测定，LNC
通过奈氏比色法测定，LPC 通过钼锑抗比色法测

定。SLA 为 LA 与 LDW 的比值，LDMC 为 LDW
与 LFW 的比值。

1.4 数据处理分析

使用 SPSS 27.0 软件进行数据的正态分布检

验，若数据不符合正态分布则对其转换，之后采

用独立样本 t 检验比较不同生活型木本植物叶功

能性状的差异显著性。使用 Origin 2024 软件进

行相关性和主成分分析。绘图在 Origin 2024 和

GraphPad Prism 软件中完成。

从 NCBI 网站下载研究对象 19 科 32 种的 ITS

序列，利用 MAFFT v7.505[20] 进行比对，参数为

默认。通过 BioEdit v7.0.9[21] 进行人工校对和调

整。将处理后的序列在 IQ-TREE v2.2.0[22] 中进行

系统发育树构建，最佳模型为 TIM3e+G4，使用

ModelFinder[23] 并基于贝叶斯信息量准则（Bayesian 
information criterion，BIC）进行推导。基于物种

叶功能性状指标的平均值，使用 R 语言中 phytools
工具包进行 8 个叶功能性状特征的系统发育信号

（Blomberg’s K）分析。

2 结果与分析

2.1 不同生活型木本植物叶功能性状特征

不同生活型木本植物叶功能性状指标分析结

果如图 1 所示，常绿树种的 LA、LCC、LPC 显著

低于落叶树种（P ＜ 0.05），LDMC、N ∶ P 则

显著高于落叶树种（P ＜ 0.05），而 SLA、LT 和

LNC 无明显差异；但落叶树种相较于常绿树种具

有更大的 LA 和较高的 LCC、LPC，而 LDMC 和

N ∶ P 较低。乔木树种的 LA、LT、LCC 和 LPC
显著高于灌木树种（P ＜ 0.05），LDMC、SLA 和

N ∶ P 显著低于灌木树种（P ＜ 0.05），乔木树种

和灌木树种的 LNC 无明显差异。相较于灌木树种，

乔木树种具有较大的 LA 以及较高的 LT、LCC 和

LPC，但 LDMC、N ∶ P 和 SLA 较低。所有植物中，

厚皮树的 LA（168.361 cm2）最大，华西小石积的

LA（4.022 cm2）最小；LT 最大和最小的分别是豆

腐果（0.558 mm）和椭圆叶木蓝（0.216 mm）；

不同小写字母表示差异显著（P ＜ 0.05），E 代表常绿，D 代表落叶，T 代表乔木，S 代表灌木。 
Different lowercase letters indicate significant differences (P ＜ 0.05), E: Evergreen, D: Deciduous, T: Arbor, S: Shrub.

图 1    不同生活型植物叶功能性状差异比较 
Fig. 1    Comparison of leaf functional traits among different plant life forms
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LDMC 最大和最小的分别是九里香（0.601）和白

菊木（0.313）；SLA 最大和最小的分别是华西小

石积（143.625 cm2/g）和山槐（82.367 cm2/g）；

LCC、LNC、LPC、N ∶ P 最高的分别是厚皮树

（503.025 g/kg）、白虫豆（27.985 g/kg）、四蕊朴 
（1.980 g/kg）和阔叶笐子梢（22.947），最低的分别

是假杜鹃（392.861 g/kg）、麻疯树（13.669 g/kg）、 
假虎刺（0.972 g/kg）和麻疯树（9.544）。

2.2 不同生活型木本植物叶功能性状的相关性

不同生活型木本植物叶功能性状 Pearman 相

关性分析结果如图 2 所示，可以看出，常绿树

种 的 LNC 和 LPC、N∶P，LA 和 LPC，LDMC
和 SLA 呈显著正相关关系（P ＜ 0.05），LT 和

LNC、N∶P 呈显著负相关关系（P ＜ 0.05），落

叶树种的 LT 与 LA、LCC，LNC 与 N∶P 呈显著

正相关关系（P＜ 0.05），LT与LDMC、SLA、N∶P，
SLA 与 LCC 呈显著负相关关系（P ＜ 0.05）；乔

木树种的 LA 和 SLA、LCC 和 LNC、N∶P 呈显著

正相关（P ＜ 0.05）。灌木树种的 LT 与 LDMC，

LNC 和 LCC、LA 呈显著正相关（P ＜ 0.05）；乔

木树种和灌木树种的 LNC 均与 LPC 和 N∶P 呈显

著正相关（P ＜ 0.05）。

2.3 不同生活型木本植物叶功能性状的主成分 
分析

主成分分析（PCA）结果如图 3 所示，2 个主

成分累计方差贡献率为 74.8%。说明这 2 个主成分

可以作为叶功能性状的关键指标。第 1 主成分的

方差贡献率为 52.5%，其中贡献率最高的是 LA，

其次是 LT 和 LCC；第 2 主成分的方差贡献率为

22.3%，其中贡献率最高的是 LNC，其次是 N∶P。
将 32 种植物划分为 4 个功能组。第 1 功能组植物

具有较高的 LNC、N∶P 和 SLA；第 2 功能组植物

具有较大的 LA、较高的 LCC 和 LPC；第 1 和第 2
功能组植物具有较强的资源获取和生产能力，主要

通过提高光合作用和 N 利用效率来适应环境。第 3
功能组植物具有较高的 LT；第 4 功能组植物具有

较高的 LDMC。第 3 和第 4 功能组植物通过增加

叶片结构投资来增强抗逆性，将更多的物质储存在

* 表示 P ＜ 0.05，** 表示 P ＜ 0.01. * indicates P ＜ 0.05, ** indicates P ＜ 0.01.

图 2    不同生活型植物叶功能性状相关性热图
Fig. 2    Correlation heatmap of leaf functional traits across plant life forms
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叶片内，从而增强对干热环境的适应，体现其保守

的资源利用策略。这些功能组的划分清晰地揭示了

干热河谷植物在资源获取与抗逆性之间的差异，不

同功能组植物通过特定的性状组合形成了对干热河

谷特殊生境的适应对策。

2.4 叶功能性状的系统发育信号分析

对植物的叶功能性状进行系统发育信号分析，

结果显示8个叶功能性状的系统发育信号0＜K＜1 

（表 2），表明叶功能性状的进化受系统发育历史

的影响整体较弱，即近缘物种的叶功能性状并未

表现出强烈的相似性。这一结果表明，在干热河

谷木本植物的叶性状演化过程中，环境选择比物

种间的系统发育关系发挥了更重要的作用，即相

较于遗传因素，环境对植物叶功能性状变异产生

的影响更大。相对于其他科，漆树科的 LA、LCC
较大、豆科的 LNC 较高，其他科物种的叶功能性

状无明显变异（图 4）。

图 3    不同生活型植物叶功能性状主成分分析
Fig. 3    Principal components analysis of leaf functional traits across plant life forms

表 2    叶功能性状的系统发育信号
Table 2    Phylogenetic signals in leaf functional traits

叶功能性状
Leaf functional traits LA LT LDMC SLA LCC LNC LPC N∶P

K 0.47 0.43 0.58 0.77 0.49 0.82 0.34 0.38

P 0.01 0.01 0.01 0.01 0.01 0.01 0.01 0.01

3 讨    论

3.1 不同生活型木本植物叶功能性状差异及适应

策略

不同生活型植物在叶片结构、生理特性上呈现

显著差异，植物会通过不同的功能性状组合适应不

同的生境，这是植物与环境相互选择的结果 [24-25]。 
本研究发现，元江干热河谷不同生活型木本植物

叶功能性状之间呈现显著差异，其中落叶树种具

有较高的 LA、LCC、LPC，但 LDMC 和 N∶P 显

著低于常绿树种。这表明落叶树种通过高 LCC、
LPC 和较大 LA 的策略快速从环境中获取资源以

支持自身快速生长的资源需求。而常绿树种通过

高 LDMC、N∶P 实现叶片的长寿命和抗逆性，从

而适应生长地的土壤贫瘠和干热胁迫环境。这与

前人关于常绿植物采取“慢速”资源利用策略的

研究结果一致 [26]。这种性状组合使其能够在贫瘠

土壤和干热胁迫环境中维持较长的叶片寿命，提

高资源利用效率 [27]。常绿和落叶两类树种的 SLA
和 LNC 无显著差异，这可能是由于两类植物在氮

利用效率方面存在趋同进化或环境选择压力强于
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生活型差异。乔木树种具有较大的 LA 和较高的

LCC、LPC，而灌木树种的 LDMC 和 N∶P 却较高。

这一差异与植物生长策略有关，较大的 LA 和较高

的LCC、LPC可以支持乔木树种快速生长的需求，

在有限寿命内尽可能合成更多有机物质 [28]。而灌

木具有更高的 LDMC 和 N∶P，体现了其通过提高

叶片组织密度和养分利用效率增强抗逆性，以更

好地适应干热和贫瘠的环境 [29-30]。

3.2 不同生活型木本植物叶功能性状的相关性

植物的功能表达并不是单一的，大部分植物

通过性状组合来适应环境变化 [31]。本研究发现常

绿树种的 LNC 与 LPC、N ∶ P 呈显著正相关，表

明其 N、P 代谢存在协同作用，这与植物在贫瘠环

境中维持养分平衡的适应策略一致。LT 与 LNC、
N ∶ P 的负相关关系进一步揭示了常绿植物在结

构防御与养分利用间的协调，较厚的叶片可能会

通过增加机械组织减少氮的分配 [32]。落叶树种 LT
与 LA、LCC 呈正相关，反映其可以通过更大更厚

的叶片来增强光合能力，而 LT 与 LDMC 的负相

关则暗示其通过降低组织密度来促进快速生长。

本研究还发现，落叶树种有较高的 N∶P，可能指

示其生长受到 P 的限制，这与前人关于落叶植物

在快速生长时对 P 需求增加的结论相符 [33]。乔木

和灌木树种中 N 与 P 呈正相关，说明 N、P 在乔

灌木中表现出协同利用。灌木的 LT 与 LDMC 呈

正相关，说明其通过增加叶片组织密度来增强抗

逆性的策略 [34]。这种差异反映了不同生活型植物

对环境胁迫的适应性进化。

3.3 叶功能性状的系统发育信号特征

ITS 序列是种子植物中应用广泛的 DNA 条形

码 [35]。ITS 序列在同一物种的不同个体间高度保

守，种内变异远小于种间变异，两侧保守的编码

区使其具有通用性 [36]。随着测序技术的普及与分

子系统学研究的积累，NCBI 数据库已有大量物种

的 ITS 序列，其覆盖度与可靠性为宏观进化生态

学的研究提供了强有力的基础，同时也节约了研

究成本。现有研究表明，基于 NCBI 数据库的序

列构建的系统发育树能准确应用于解决宏观进化

生态学的问题 [8,37]。本研究构建的系统发育关系，

在科水平上的支持率均高于 95%，属水平上均高

于 85%，种水平上均高于 80%，且与现有的分子

系统学研究结果一致 [38]，这为本研究中叶功能性

状系统发育信号分析的准确性奠定了基础。K 值

（Blomberg’s K）是用于量化系统发育信号的统计

指标，通过比较观测性状变异与布朗运动模型的

预期差异，量化系统发育信号的强度 [39]。K ＞ 1
表明性状受强烈系统发育保守性驱动，近缘物种

性状相似性高于随机预期；K=1 符合中性进化假 
设，性状变异完全由谱系关系决定；0 ＜ K ＜ 1 则

反映环境筛选或适应性进化导致的性状趋异，系

统发育约束较弱 [40]。本研究中，植物的 8 个叶功

能性状 K 值均小于 1，表明叶功能性状在进化过程

中受系统发育的影响较小；研究结果与 Yang 等 [41] 

对干热河谷 75 种植物根毛性状与系统发育关系的

研究结果一致，也与李文君等 [16] 对桂林会仙不同

生长型植物化学计量特征与系统发育关系研究的

图 4    系统发育树和叶功能性状
Fig. 4    Phylogenetic tree and leaf functional traits
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结果一致。从类群上看，漆树科的 LCC 较高可能

与其叶结构防御策略有关，LA 偏大可能受光资源

捕获因素影响，豆科的 LNC 较高可能是因为高效

的固氮作用使 LNC 显著增加。其他物种的叶功能

性状无明显变化，规律与 Yang 等 [41] 的研究结果

一致。

4 结    论

元江干热河谷不同生活型木本植物叶功能性

状间存在显著差异，在叶功能性状组合上，常绿

树种具有较高的 LDMC 和 N∶P，表现出典型的保

守型资源利用策略，该性状组合有利于在贫瘠环

境中维持长期生存。而落叶树种则表现出较大的

LA 和较高的 LCC、LPC，体现其快速获取资源的

生长策略。相较于灌木树种，乔木树种具有较高

的 LA、LT、LCC 和 LPC，以及较低的 LDMC、
SLA 和 N∶P。乔木和灌木在 N、P 利用上均存在

协同效应，灌木植物通过增加 LT 和 LDMC 增加

叶片结构稳定性，以适应干热、贫瘠环境；落叶

植物通过构建较大较厚的叶片来提升光合面积和

效率，从而促进生长。LA、LT、LCC 是重要的叶

功能性状指标。系统发育信号分析结果表明，元

江干热河谷常见木本植物叶功能性状的系统发育

信号 K 值均大于 0 小于 1，系统发育历史对叶功

能性状特征的影响较弱，环境选择在叶功能性状

演化过程中发挥着更关键的作用。上述研究结果

为理解干热河谷植物的环境适应机制提供了参考，

也可为该区域植被恢复与保护提供科学依据。
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