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基于叶干质量比的杉木比叶面积估算模型的构建 
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家工程实验室, 长沙 410004 

摘  要  随着叶片功能性状研究的不断深入, 通过简单易测量的叶片指标, 同时探究植物生活史权衡对策和估算林分生产力

的研究需求日益增长, 例如叶干质量比(LDMC)和比叶面积(SLA)的相互转换。杉木(Cunninghamia lanceolata)是亚热带重要的

常绿针叶树种, 基于LDMC对杉木SLA进行估算, 能够为核算SLA提供途径, 为机理解释和生产估算构建连接途径, 为小区域

到大尺度、精算到估算搭建桥梁。该研究在湖南会同和河南信阳两个杉木生长区, 对处于不同小生境(坡向、坡位和冠层深

度)以及不同生活史(林龄和叶龄)的叶片进行抽样和采集, 通过测得不同叶龄的单叶LDMC和SLA, 初步探究在不同因子下两

个性状值的分布差异, 进一步基于LDMC构建SLA估算模型并讨论以叶龄为差分因子对模型的影响。结果表明: 1)杉木SLA平

均值为(103.15 ± 69.54) cm2·g–1, LDMC为0.39 ± 0.11; 2)杉木LDMC和SLA可用非线性模型进行估算, 模型符合估算要求; 3)其

中一年生叶的拟合效果最好, 老叶(大于二年生叶)的拟合优度较低, 老叶较低的SLA (52.28–75.74 cm2·g–1)可能暗示LDMC的

变化保持相对独立性。该研究基于杉木LDMC的SLA估算模型可信且有效, 且不同叶龄对LDMC和SLA的影响可能预示着杉木

叶片的响应敏感性和生活史权衡策略。 
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Specific leaf area estimation model building based on leaf dry matter content of Cunningha-
mia lanceolata 
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Abstract 
Aims  With progresses of leaf functional traits study, there is an increasing demand to explore the life history 
strategy and trade-offs in plants, as well as estimate stand productivity, by employing easy and simple leaf pa-
rameters. For instance, the interconversion between leaf dry matter content (LDMC) and specific leaf area (SLA) 
just fit the bill. Cunninghamia lanceolata serves as one of the most important afforestation evergreen needle spe-
cies in subtropical zone. Building the SLA estimation model based on LDMC could provide a new approach to 
estimate SLA, and establish a connection path between mechanism explanation and productivity evaluation. 
Moreover, it could also build a bridge between individual level and large-scale, as well as between actuarial and 
estimation. 
Methods  Leaf samples were collected from two sampling sites located in C. lanceolata growing region: Huitong 
County of Hunan Province and Xinyang City of Henan Province. The samples covered fundamentally different 
niches (aspect, slope position, and canopy depth), and different life history (stand age and leaf age). SLA and 
LDMC were determined along leaf age gradients, and their value distributions in linkage to different factors were 
discussed. A general model based on LDMC of C. lanceolata was built to estimate SLA, and the impact of leaf age 
on the model was explored. 
Important findings  The SLA of C. lanceolata was (103.15 ± 69.54) cm2·g–1, while LDMC was 0.39 ± 0.11. The 
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LDMC and SLA of C. lanceolata can be estimated by nonlinear model (R2 = 0.718 4, p < 0.001), which meets the 
estimation requirements. One-year-old leaves showed the best fitting model (R2 = 0.889, p < 0.001), while old 
leaves (more than 2-year-old) showed the worst (R2 = 0.100 1, p < 0.001). Old leaves with a lower SLA 
(52.28–75.74 cm2·g–1) might imply the relative independence among the variation of LDMC. The model based on 
LDMC to evaluate SLA is credible and effective. The effects on LDMC and SLA along leaf age gradients indicate 
leaf sensitivity, life history strategies and trade-offs. 
Key words  Cunninghamia lanceolata; specific leaf area; leaf dry matter content; model estimation; leaf func-
tional traits 

Peng X, Yan WD, Wang FQ, Wang GJ, Yu FY, Zhao MF (2018). Specific leaf area estimation model building based on leaf dry 
matter content of Cunninghamia lanceolata. Chinese Journal of Plant Ecology, 42, 209–219. DOI: 10.17521/cjpe.2017.0132 

随着叶片经济谱(LES) (Wright et al., 2004)研究

的不断深入, 叶片功能性状从生产估算到个体的适

应和进化的量化研究、从区域经营到全球生物功能

地理参考和预测的相互转换成为近年来的研究热点

(Lavorel & Garnier, 2002)。其中叶干质量比(LDMC)

和比叶面积(SLA)作为易于测量的两个叶片性状, 

具有一定的样本普适性, 是一对相互关联的重要指

标。LDMC是叶干质量(LDM)和叶鲜质量(LFM)的比

值, SLA是指单位干质量的鲜叶表面积大小。联合两

个指标, 不仅能探索和预测个体行为、群落结构以

及生态系统应对气候和环境变化的协调机制和权衡

策略(Díaz et al., 1998; Wilson et al., 1999; Díaz & 

Cabido, 2009), 而且能用于从单株叶片的光合能力

指示个体净生产能力、冠层光合能力, 从区域生产

经营扩展到全球生产力的变化和验证(Kattge et al., 

2009; Wirth & Lichstein, 2009; Zaehle & Friend, 2010; 

Osnas et al., 2013), 实现从小区域到大尺度、从精算

到估算的转换(Kattge et al., 2011)。 

LDMC指示植物含水状况、养分和物质的储存

能力和分配策略 , 与水分利用效率密切相关

(Cornelissen et al., 2003)。例如在干旱和贫瘠的环境

下, LDMC可能更适用于单独预测个体植物行为和

生活史对策(Garnier et al., 2001a, 2001b; Hodgson et 

al., 2011; Smart et al., 2017), 被认为是鉴别和定位

植物资源分配单元的最佳变量(Wilson et al., 1999)。

SLA预示着叶片光截取和碳获取能力 (Westoby, 

1998), 与光合、呼吸、蒸腾等生理过程密切相关。

SLA作为主导变量(Westoby et al., 2002), 能灵敏地

反映植物在不同环境下的光合过程和适应特征

(Garnier et al., 2001b), 预测冠层光环境变化下的植

物潜在光合固碳能力(Ellsworth & Reich, 1993)。SLA

常被用来估算作物产量、森林生物量(Bertin, 1998)

和生态系统净生产力(Smart et al., 2017), 促进农林

生产经营(Landsberg & Gower, 1997; Bertin, 1998)。

同时, LDMC和SLA是一对相互联系的重要指标, 它

们能共同指示植物在不同生长阶段的生长策略。例

如, 在叶片生长早期, 叶片需要获得较强的光资源

获取能力、充足的含水率支持较强的代谢活动, 会

表现出较高的SLA和较低的LDMC (Field & Mooney, 

1983; Sims & Pearcy, 1992)。 

然而, SLA不仅易受叶片自身大小、厚度、形状

的影响(Witkowski & Lamont, 1991), 而且受限于叶

片干质量和叶面积两个指标。目前对植物SLA的测

定局限性主要表现在两方面: 一是叶面积测量技术

瓶颈, 二是样本的局限性。例如, 叶面积的测定经常

受限于测量技术上的困难(Cornelissen et al., 2003), 

长久以来都不是一项简单的工作, 总是伴随着人

力、物力和时间的高花费(Wilson et al., 1999; Roche 

et al., 2004), 且并不适用于所有样本, 一些针叶甚

至无叶植物的叶面积测定至今很困难(Wilson et al., 

1999)。也有大量研究探讨SLA和LDMC的关联(李玉

霖等, 2005; 张林等, 2008; 任昱等, 2015), 其理解

主要针对SLA和LDMC对环境因子的响应, 常探究

指标与环境因子间的关联而不是关系, 但用特定 

环境下的性状相关性来指导现实问题, 往往收效 

甚微。 

杉木(Cunninghamia lanceolata)作为亚热带最

重要的造林常绿树种, 有速生丰产的优点, 叶形为

介于阔叶和针叶之间的线形披针状, 单叶小而多, 

生活周期长。已有研究表明, 对杉木SLA的仪器实测

值在74–104 cm2·g–1 (李轩然等, 2007; 李凯和项文

化, 2011), 而模型预测值在37–50 cm2·g–1 (Zhao et 

al., 2009)。已有研究中, 杉木SLA值的不确定性大, 

主要由于其测定难度大, 导致其结果不适合用于生

产经营高效性、风险评估有效性及相关科学研究进

展。LDMC的测定相对于SLA更加简便高效, 但对杉
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木LDMC对SLA构建通用估算模型研究鲜有报道。不

同叶龄能反映杉木叶片的生活史不同适应策略

(Reich et al., 1991a, 1991b), 已有假设认为在老叶或

者低SLA (低于90 cm2·g–1)的叶片中, LDMC的变化

可能保持一定的相对独立性(Garnier et al., 2001b), 

因此以叶龄为差分因子探究叶龄对LDMC和SLA关

系的影响很重要。 

基于上述论证, 本研究提出以下假设: 1)杉木

LDMC和SLA的估算模型能够达到SLA的估算要求; 

2)叶片不同叶龄会对LDMC和SLA的关系产生影响, 

这种影响可能体现了杉木叶片在不同生长序列下的

适应策略。为验证以上假说, 本研究以生长在中心

产区湖南会同和非中心产区河南信阳的杉木树种为

研究对象, 对抽样采集的每一片杉木单叶的SLA和

LDMC分别进行测定, 探究以下3个问题: 1) LDMC

与SLA在林龄级、坡向、叶龄、坡位、冠层深度等5

个因子下数据的分布差异; 2)以LDMC为自变量, 构

建SLA通用估算模型; 3)叶龄作为差分因子对通用

模型的影响。 

1  材料和方法 

1.1  研究地概况 

本研究试验地设在中国杉木中心产区的湖南会

同杉木林生态系统国家野外科学观测研究站

(109.75° E, 26.83° N)和非中心产区的河南信阳南湾

实验林场(113.97° E, 31.88° N), 两地海拔高度范围

分别为270–400 m、300–500 m, 均系低山丘陵地貌。

湖南会同与河南信阳同属于亚热带季风气候, 气候

温和, 年平均气温15.1–16.8 ℃, 空气湿润, 年平均

相对湿度均在77%以上, 雨热同期, 年降水量分别

为1 304 mm和1 106 mm, 降水量年内分布不均, 集

中在夏季, 日照充沛, 年日照时间均在1 900 h以上, 

其光照和水热条件均适宜杉木生长。湖南会同林分

密度约为2 400株 ·hm–2, 河南信阳为1 500–1 800

株·hm–2。土壤类型均为山地黄壤。 

1.2  研究方法 

于杉木生长期4月在湖南会同、河南信阳的不同

林龄(幼龄林、中龄林、成熟林、过熟林)各设置2块

样方(10 m × 10 m), 共8块。在每个样方内随机选取

生长状况良好的3株杉木。为保持叶龄序列, 分别在

树冠上层、中层、下层以及冠层以下部位(即临近凋

落但未凋落的枝叶)用高枝剪随机采集生长健康、无

病虫害的杉木整枝作为标准枝; 同时记录其背景信

息如坡位、坡向、海拔等。将采集样品加入湿纸巾

放在自封袋内, 用不透光容器保存并尽快带回实验

室。 

1.3  测量指标和方法 

目前国内外对针叶的叶龄判别尚无统一原则, 

本研究采用“节点法”和“主干法” (王希华等, 2000; 

刘桌明, 2014), 根据枝条上芽鳞痕形成的节环, 以

及叶片颜色相对深浅程度、叶片大小和相对硬度、

舒展程度等, 对杉木不同龄级的叶片综合判断, 并

将杉木叶龄分为新生叶、一年生、二年生以及老叶

(二年以上)。在每个标准枝上分不同龄级随机选取

已完全展开、无病虫害的4片小叶, 对每片小叶(共

计374片)分别进行形态指标测量。先用电子天平(精

确到0.000 1 g)测量小叶鲜质量(LFM, g), 再用游标

卡尺(精确到0.002 cm)和手持叶面积仪(Yaxin-1242, 

北京雅欣理仪科技有限公司)对杉木叶面积(LA, cm2)

进行测定。将测定后的样品放入105 ℃烘箱内杀青

15 min, 再经70 ℃烘干48 h至恒质量, 在干燥器内

冷却至室温后称量叶干质量(LDM, g)。 

通过LA、LDM、LFM互转算分别求得其LDMC

和SLA:  

LDMC = LDM/LFM   (1) 

SLA = LA/LDM  (2) 

1.4  数据分析 

为了了解杉木LDMC和SLA在不同因子下值的

分布差异, 本研究就林龄级、坡向、叶龄、坡位、

冠层深度等5个因子, 通过LDMC和SLA在5个因子

下的基本数据分析和统计分布, 用平均值、标准误

差等统计量描述, 简单探讨LDMC和SLA值的分布

状况。若在不同因子影响下皆有LDMC和SLA值的涉

及, 值的分布范围较广, 则达到模型建立要求。 

本研究以LDMC为自变量, SLA为因变量, 根据

散点图的分布情况, 通过线性模型(y = ax + b)、指数

模型(y = axb和y = a(1 + x)b)、抛物线模型(y = ax2 + 

bx + c)等多个模型进行初步迭代筛选, 最终选择拟

合度较好的非线性模型y = a(1 + x)b对二者拟合, 来

探讨杉木LDMC和SLA的基本通用估算模型。 

为了提高模型的鲁棒性(Robustness), 需要将模

型进行进一步离散化特征分析。已有大量研究专注

探讨叶性状在气候和环境变化下的响应(Reich et al., 

1991b; 侯兆疆等, 2014; 史元春等, 2015), 而从叶
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生活史角度出发, 探索叶性状随着叶自身生长发育

的响应与变化的研究不多。本研究以杉木不同叶龄

级为差分因子, 将得到的通用模型进行进一步的离

散化分析, 探讨叶龄对模型的影响。 

本研究的数据整理用Microsoft Excel 2010; 描

述性统计分析和模型拟合用IBM SPSS Statistics 

19.0完成; 图表用OriginPro 8.0绘制。 

2  结果 

2.1  LDMC和SLA值在不同因子下的分布特征 

综合环境异质性和部分样本采集难度较大(如

冠层最上方叶片较难采集)等因素考虑, 本研究样

本抽样并未在不同背景环境下完全均匀抽样, 但叶

片性状主要受林分的光照和水分等微气象环境的多

重影响(James & Bell, 2000; Nicotra et al., 2011), 本

研究样本总体覆盖不同林龄(幼龄林、中龄林、成熟

林、过熟林), 坡向(平地、南坡、东西坡、北坡, 其

中南坡为阳坡, 北坡为阴坡, 东西坡为半阳坡)、叶

龄(新生叶、一年生叶、二年生叶、老叶)、坡位(左

上坡、右上坡、中坡、左下坡、右下坡)、冠层深度

(上层、中层、下层、冠层以下), 值的覆盖较广, 为

模型构建建立基础。LDMC和SLA在上述不同因子背

景下的总体分布特征(图1)中, LDMC的总体平均值

为0.39 ± 0.11, 范围在0.38– 0.40 (平均值的95%置信

区间); SLA总体平均值为(103.15 ± 69.54) cm2·g–1, 

范围在96.08–110.22 cm2·g–1 (平均值的95%置信区

间)。杉木SLA的偏差相比LDMC的较大, 说明SLA更

易受环境影响而表现出更大的变异性。 

在不同林龄级的影响下,  SLA在中龄林最大

((120.82 ± 81.78) cm2·g–1), 成熟林最小((65.35 ± 

8.02) cm2·g–1), LDMC的变化趋势完全相反。在坡向

的影响下,  SLA从阳坡(南坡)((113.43 ± 73.05) 

cm2·g–1)到阴坡(北坡)((64.01 ± 11.73) cm2·g–1)逐渐

减小, LDMC则反之。随着叶龄的增加, 老叶表现出

最小的SLA ((64.01 ± 11.73) cm2·g–1)和最大的LDMC 

(0.45 ± 0.06), 其他叶龄SLA和LDMC值范围相近。杉

木SLA随冠层深度的升高而降低, 下层最大((122.91 

± 80.65) cm2·g–1), 上层最小((70.98 ± 18.58) cm2·g–1), 

LDMC反之。杉木会不断向上生长捕捉阳光, 并不

断凋落下层枝叶以减小自身消耗, 冠层以下表现出  

 

 
 
图1  杉木叶干质量比(LDMC) (A)、比叶面积(SLA) (B)在不同因子变异梯度下的总体抽样特征及均值离散化程度(n = 374)。 
Fig. 1  Summary characteristics and degree of discretization of leaf dry matter content (LDMC) (A) and specific leaf area (SLA) (B) 
of Cunninghamia lanceolata along different factors gradients (n = 374). 
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最小的SLA ((64.01 ± 11.73) cm2·g–1)和最大的LDMC 

(0.45 ± 0.06)。LDMC和SLA在左上坡、右上坡、中

坡和左下坡的分布差异不大, 集中在0.36–0.38和

98.82–124.41cm2·g–1, 且变化规律不明显。 

2.2  杉木SLA估算模型的构建 

杉木SLA估算模型拟合结果如图2A所示, y = 

477.6576 × ( 1 + x)–4.9841 (R2 = 0.718 4, p < 0.001), p < 

0.001表明LDMC和SLA之间的关系可以用该模型表

明, 其模型建立有效。结合图2B的拟合残差图, 残

差随机分布在[–100, 100], 不呈现任何线性或非线

性相关趋势, 无明显异质性, 且表现出同方差性。个

别极端值存在可能是测量导致的误差, 在可接受范

围内。同时, 该估算模型误差可能出现在LDMC值

较小时(LDMC < 0.15), 会造成SLA估算结果偏低

(LDMC < 0.1时, 残差远小于0)或偏高(0.1 < LDMC 

< 0.15时, 残差远大于0)的情况。除此之外, SLA残差

均合理分布在0左右。结合残差图和R2, 模型的建立

有效且可信度较高。 

2.3  叶龄对模型离散特征的影响 

为了提高模型的鲁棒性, 以叶龄为例, 将叶龄

作为差分因子将模型进行进一步离散化分析。将4

个不同龄级分别进行模型拟合(图3A):  

新生叶: y = 438.8273 × (1 + x)–4.67523 (R2 = 0.693, 

p < 0.001);  

一年生叶: y = 588.93814 × (1 + x)–5.67528 (R2 = 

0.889, p < 0.001);  

二年生叶: y = 477.80289 × (1 + x)–4.77043 (R2 = 

0.639, p < 0.001);  

老叶: y = 116.07319 × (1 + x)–1.60273 (R2 = 0.100, 

p < 0.001);  

4个模型都为p < 0.001, 图3B中所示残差图都

呈随机分布在[–100, 100]间, 无明显异质性, 散点

分布不呈现任何线性或非线性相关趋势, 表现出同

方差性, 说明模型有效。其中拟合效果最好的是一

年生叶(R2 = 0.889)。随着叶龄的增加, 杉木SLA呈下

降趋势, LDMC和SLA之间的拟合曲线斜率逐渐平缓, 

异龄回归模型中的指数b的绝对值为一年生叶   

(5.675 28) >二年生叶(4.770 43) >新生叶(4.675 23) >

老叶 (1.602 76), 老叶的模型拟合效果不佳 (R2 = 

0.100)。 

3  讨论 

3.1  SLA和LDMC的分布差异 

SLA和LDMC暗示着植物快速扩展光截取能力

和高效存储物质用于叶结构建成这两种资源分配策

略的转变(Reich et al., 1992; Grime et al., 1997; 

Shipley et al., 2006; Hodgson et al., 2011)。叶片SLA

和LDMC不仅会对冠层深度(Ellsworth & Reich, 

1993; 张林等, 2008)、坡向(党晶晶等, 2015; 欧晓岚

和刘艳红, 2017)等小生境的环境梯度变化做出响应, 

还会因自身的生长发育(如林龄和叶龄)(Wyka et al., 

2008; Karavin, 2013; 黄海侠等, 2014)而不断调整生

活史策略。本研究中杉木的SLA范围在96.08–110.22 

cm2·g–1, 已有研究中杉木SLA在74–104 cm2·g–1(李

轩然等, 2007; 李凯和项文化, 2011), 本研究的抽样

样本既包含不同产区杉木, 又包含不同林龄级和叶

龄级杉木, 以及不同小生境梯度(冠层、坡向、坡位

等), 而已有研究样本受限于特定的林龄级等(李轩 
 

 
 

图2  杉木基于叶干质量比(LDMC)的比叶面积(SLA)非线性拟合模型(A)和SLA对LDMC的回归残差散点图(B)。模型选择y =   
a(1 + x)b; N, 样本量; R2, 修正的决定系数; p, 差异性显著度。 
Fig. 2  Nonlinear fitting model of specific leaf area (SLA) based on leaf dry matter content (LDMC) (A) and SLA scatter plot the 
regression residuals of LDMC (B) of Cunninghamia lanceolata. Model selection y = a(1 + x)b; N, sampling size; R2, adjusted 
R-squared; p, significant difference degree.  
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图3  不同叶龄梯度下杉木基于叶干质量比(LDMC)的比叶面积(SLA)非线性拟合模型。模型选择y = a(1 + x)b; N, 样本量; R2, 
修正的决定系数; p, 差异性显著度。 
Fig. 3  Nonlinear fitting model of specific leaf area (SLA) based on leaf dry matter content (LDMC) of Cunninghamia lanceolata 
along different leaf age gradients. Model selection y = a(1 + x)b; N, sampling size; R2, adjusted R-squared; p, significant difference 
degree. 
 

 
 

图4  不同叶龄梯度下杉木比叶面积(SLA)对叶干质量比(LDMC)的回归残差散点图。 
Fig. 4  Specific leaf area (SLA) scatter plot the regression residuals of leaf dry matter content (LDMC) of Cunninghamia lanceolata 
along different leaf age gradients. 
 

然等, 2007; 李凯和项文化, 2011)。杉木的SLA较小

(Garnier et al., 1997), 已有研究认为低SLA的物种更

能适应干旱和贫瘠的环境 (Wilson et al., 1999; 

Westoby et al., 2002), 这预示着杉木作为亚热带最

重要的用材树种, 能很好地面对和适应未来可能出

现的降水减少带来干旱胁迫增加的环境变化。 

叶片采取不同的资源配比来适应光照和水分条

件在冠层的垂直变化, 冠层上部的叶片在充分接受

光照的同时, 也会受到强光胁迫, 还要面对水分运

输投资较大而相对缺水的环境, 因此会表现出小的

叶面积和低的含水量来减少蒸腾和过度消耗

(Ellsworth & Reich, 1993; 覃鑫浩, 2015)。对落叶阔
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叶树种的研究表明, 在最隐蔽位置的叶片会出现最

大的SLA (Ellsworth & Reich, 1993), 但杉木叶片的

生长会在冠层最外层萌芽的同时, 将老叶“往里推”, 

并且不断凋落下层的老枝和老叶, 使冠层不断向上

“攀升”, 这使得常绿树种的最隐蔽位置可能是年老

的叶片, 并不一定出现最大的SLA, 如本研究中的

冠层以下叶片表现出最小SLA ((64.01 ± 11.73) 

cm2·g–1)和最大LDMC (0.45 ± 0.06)。与此类似, 坡向

小生境内植物的光、温、水条件进行再分配, 营造

不同的小气候生境(Cantón et al., 2004)。杉木在阳坡

(南坡)表现出最大SLA ((113.43 ± 73.05) cm2·g–1), 这

与已有研究不同。已有研究认为阔叶植物在阴坡倾

向于伸展大叶使光合收益最大化, 而在阳坡注重干

物质的积累(Ellsworth & Reich, 1993; 党晶晶等, 

2015)。杉木作为典型的造林树种, 在阴坡生长较好, 

一旦成林, 林下灌木和草本较少, 竞争不太激烈。但

在阳坡, 物种丰富度较高, 杉木竞争力较弱。本研究

采样时间在4月, 正值气温回暖时期, 温度适宜, 太

阳辐射适中, 此时杉木叶片可能更倾向于分配更大

的SLA和更低的叶建成消耗, 使投资最小化和收益

最大化, 从而有利于竞争(Reich et al., 1991b), 因此

此时杉木倾向于在阳坡表现出高SLA和低LDMC。而

在其他月份, 同一生境不同物种对光与水的竞争相

对缓和, 杉木在阳坡对SLA的分配则可能相应减小。

杉木叶片在10–20年生阶段普遍处于快速扩展自身

规模阶段, 不断扩大其叶面积来提高光截取能力, 

并通过高的含水量满足其自身的生理活动, 且具有

较大的环境可塑性。这与已有研究发现杉木在度过

速生期(5–11年)后, 叶片生物量随林龄的增加而降

低的观点(郑勇平等, 1991; 杨明等, 2010; 俞月凤等, 

2013)一致。随着林龄的增加, SLA ((65.35 ± 8.02) 

cm2·g–1)显著减小, LDMC (0.45 ± 0.03)达到最大, 此

时环境可塑性也最小。这与对其他松柏类或阔叶树

种的研究结果(张林等, 2008; 段媛媛等, 2017)类似, 

SLA呈先增大后减小的变化, 在接近成熟阶段, 达

到最大的SLA和最小的LDMC。也有研究认为树龄或

林龄对SLA的影响不显著(Greenwood et al., 2008; 

Karavin, 2013), 以及通过控制实验, 根据水力限制

假说认为, 叶性状可能与树龄无关, 而与树的大小

或体积有关(Matsuzaki et al., 2004; Mencuccini et al., 

2005)。本研究并不能区分探讨林龄和树大小的影响, 

需要进一步研究。 

3.2  杉木SLA估算模型的分析 

SLA作为叶片重要的结构性状, 不仅能指示叶

片的功能策略及对环境的响应, 而且是重要的生产

力衡量指标(Bertin, 1998; Wright et al., 2004; Smart 

et al., 2017)。但其测量技术仍存在局限性, 例如, 叶

面积测定效率较低、精确度有待提高, 破损鲜叶和

一些针叶甚至无叶的比叶面积测定较难等问题

(Wilson et al., 1999; Cornelissen et al., 2003; Roche et 

al., 2004)。为了解决这一问题, 已有研究认为用干

比叶面积(干叶面积和叶干质量的比值)来对鲜叶

SLA进行模型估算(Torrez et al., 2013), 在一定程度

上规避了鲜叶叶面积测量困难的问题(如鲜叶破损, 

枯萎等), 但依然留下了叶面积测量的技术瓶颈, 无

法有效地解决针叶甚至无叶的物种SLA的测定。其

他研究则常用典型的线性模型(y = ax + b)和非线性

模型(y = axb)对LDMC和SLA进行拟合(李玉霖等, 

2005; 周济源等, 2013; 高君亮等, 2016), 其研究旨

在从特定环境出发, 环境参数与多个叶片性状数值 

可能并非一一对应, 通常仅用相关系数(r)来探讨二

者的相关性和关联, 对其关联程度的高低关注较少, 

因此用这种相关性来指导通用的现实问题时, 时常

会面临由于环境不一或者树种不一而产生的矛盾, 

收效甚微。本研究一方面证实了杉木在非特定环境

下(如无干旱胁迫、光照胁迫等), 随着LDMC的增大, 

SLA呈极显著的负相关, 二者存在明显的权衡这一

通用关联(李玉霖等, 2005; 蒋艾平等, 2016)。另一方

面, 本研究从两个性状自身特点出发, 探讨两个性

状之间数值一一对应的关系, 建立杉木SLA估算的

通用模型。其模型决定系数(R2)达到0.718 4, 且残差

分布合理, 说明模型建立有效, 能够满足基本的杉

木SLA估算要求。  

3.3  叶龄对模型的影响 

杉木叶片生活周期较长, 其LDMC和SLA在不

同叶龄下的分配策略能表现叶片生活史弹性适应策

略(Reich et al., 1991b; Frak et al., 2001; 霍宏和王传

宽, 2007; 黄海侠等, 2014)。老叶往往表现出最小的

SLA ((64.01 ± 11.73) cm2·g–1)和最大的LDMC (0.45 ± 

0.06), 以及最小的变异程度(0.18和0.13), 这是由于

随着叶龄增加, 叶片内次生代谢物积累, 叶片为了

防虫食和提高外界干扰的防御能力, 会减小叶面

积、增加保卫构造组织, 叶片变厚、含水率降低, 以

减少失水(Witkowski & Lamont, 1991; Reich et al., 
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1998; Kayama et al., 2002), 随着光合能力的减弱, 

生长发育受到限制, 老叶的形态可塑性最小(Field 

& Mooney, 1983; Ono et al., 2001)。而新生叶、一年

生叶和二年生叶都呈现出高SLA低LDMC, 以及较

大的形态可塑性(Frak et al., 2001; Wyka et al., 

2008)。 

就单株植物而言 , 已有大量研究探讨叶片

LDMC和SLA随环境梯度变化的空间异质性(Jullien 

et al., 2009; 苗艳明等, 2012; 胡耀升等, 2015)。常绿

树种叶片生活周期长, 生活史策略复杂。研究异龄

下LDMC和SLA的特征, 能了解杉木在结构规模扩

展过程中表现出的时间异质性下养分分配策略和形

态弹性适应机制。将叶龄作为差分因子将通用模型

离散化后, 4个叶龄下LDMC和SLA都表现出极显著

相关性(p < 0.01), 模型拟合程度最好的是一年生叶

(R2 = 0.889), 残差分布也最为平稳, 无明显的异常

值, 可见一年生叶LDCM和SLA的分配策略较为稳

定。而新生叶和二年生叶有个别值处于低LDMC和

高SLA, 超出模型拟合范围, 这种情况可能是由于

新生叶会优先采取快速扩展其光截取能力来满足自

身的快速发展, 而二年生叶被新生叶和一年生叶

“推进”冠层较为隐蔽位置, 但还不到凋落时期, 因

此也会出现低LDMC和SLA来满足自身需求(Atho-

kpam et al., 2013)。随着叶龄的增加, LDMC和SLA之

间的拟合曲线斜率逐渐平缓(b的绝对值降低), 说明

随着生活史的推移 , 杉木叶片干物质逐渐积累

(LDMC增大, SLA减小), 二者之间的响应灵敏度降

低。另一方面也表现为老叶的拟合效果不明显(R2 = 

0.100), 老叶LDMC范围在0.28–0.73间, 但SLA范围

仅集中在(52.28–75.74) cm2·g–1, 老叶保持低SLA来

加大自身叶生产投资, 稳定自身生活状态, 以此延

长寿命 (Gratani & Bombelli, 2000; Sterck et al., 

2006)。老叶的LDMC和SLA模型拟合优度较低, 验

证了低SLA (低于90 cm2·g–1)的叶片, 其LDMC的变

化可能保持一定的相对独立性的假设(Garnier et al., 

2001b)。 

已有的叶面积测定技术瓶颈导致了SLA值的不

确定性大, 本研究通过基于LDMC的SLA估算模型

构建, 补充了杉木单叶SLA的数据空白, 为核算SLA

提供了途径, 提高了杉木SLA估算模型的精度及稳

定性, 为验证和完善其他树种的SLA及相关叶功能

性状的测定提供了借鉴; 为杉木生长模拟, 解释、

探索生态学机理和生产估算提供了连接途径, 为个

体适应机制的精算和大尺度的估算构建了桥梁; 对

今后杉木树种研究、提高杉木人工林经营管理及相

关的连续性科学研究具有现实意义。 
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