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中国温带典型森林植物比叶面积的空间格局及其影响
因素

刘可佳１，何念鹏２，侯继华１，∗
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２ 中国科学院地理科学与资源研究所生态系统网络观测与模拟重点实验室，北京　 １００１０１

摘要：比叶面积（ＳＬＡ）能够反映植物自身生长对策、对光能的捕获能力、对外界环境变化的适应和对可利用资源的分配策略，对
植物的生境适应状况和群落的自然演替程度也起到重要的指示作用。 为了深入了解温带森林植物 ＳＬＡ 随空间变化的变异特

征及其影响因素，跨越 １２００ ｋｍ 选取中国东北部 １２ 个典型温带森林（寒温带兴安落叶松林、温带红松针阔混交林和暖温带落叶

阔叶栎林），通过对样地内物种进行系统性的调查，分析了植物 ＳＬＡ 在空间上的变化规律及环境因素的影响效应。 结果显示：
中国温带森林植物 ＳＬＡ 范围为 ２．０２—９９．６５ ｍ２ ／ ｋｇ（均值为 ３４．１８ ｍ２ ／ ｋｇ），其中乔木 ＳＬＡ 范围为 ２．０２—５８．７４ ｍ２ ／ ｋｇ（均值为

２１．３２ ｍ２ ／ ｋｇ），灌木 ＳＬＡ 范围为 ２．８８—９９．６５ ｍ２ ／ ｋｇ（均值为 ３１．６０ ｍ２ ／ ｋｇ），草本 ＳＬＡ 范围为 ４．６６—９８．５３ ｍ２ ／ ｋｇ（均值为 ３８．７５
ｍ２ ／ ｋｇ）。 ＳＬＡ 在不同森林类型之间差异显著，具体表现为：温带红松针阔混交林＞暖温带落叶阔叶栎林＞寒温带兴安落叶松林。
ＳＬＡ 受到气候因素和土壤因素的影响，其中随着年均降水、土壤碳氮含量的增加显著增加；随着年均温度、紫外辐射、光合有效

辐射，呈先增加后降低的趋势；随着土壤碳氮比的增加显著降低。 以上结果揭示了温带森林 ＳＬＡ 的空间变异规律，可以为将来

区域乃至全球尺度下植物功能性状研究提供理论支撑。
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植物功能性状（Ｐｌａｎｔ Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ Ｔｒａｉｔ，ＰＦＴ）是能够揭示植物响应变化环境的生态策略且易于测量的植物

特征［１—２］。 叶片是植物直接接触大气环境的器官，是植物进行光合作用和气体交换的基本功能单位，是维持

生态系统运转的枢纽［３］。 而叶功能性状作为主要的植物功能性状之一，与植物的生长、存活和对光的需求密

切相关［４］，能够反映植物对现有资源的利用分配能力和对环境变化的适应对策［５—６］。
比叶面积（Ｓｐｅｃｉｆｉｃ Ｌｅａｆ Ａｒｅａ， ＳＬＡ）是关键的叶功能性状指标之一，被定义为叶面积与其自身干重之

比［７］，不仅可以表征植物对生长前期捕获光、养分等资源的预期回报，而且能够反映植物在不同资源环境下

的碳获取策略、生长策略和适应策略的权衡［８］。 生态学者针对 ＳＬＡ 这一指标从不同角度开展了大量的研究

工作，包括 ＳＬＡ 的空间变异［９—１１］、种内种间变异［１２］、ＳＬＡ 与其他植物性状的关联［１１， １３］ 和环境变化对 ＳＬＡ 的

影响［１４—１５］等多个方面。 研究结果表明，在全球尺度上，随着空间的变化，不同区域植物 ＳＬＡ 存在显著差

异［９］；ＳＬＡ 随纬度的增加逐渐增加［１１］，而随着海拔的升高，ＳＬＡ 显著下降［１０］。 不同树种 ＳＬＡ 也存在显著差

异，落叶树种的 ＳＬＡ 显著大于常绿树种，阔叶树种的 ＳＬＡ 显著大于针叶树种［１１—１２］，各功能性状间也存在明显

联系，ＳＬＡ 大的植物，往往具有较低的叶干物质含量和叶氮含量，它们之间相互协作以适应环境［１３， １６］。 环境

因子是影响植物 ＳＬＡ 变异的极为重要因素，通常情况下，ＳＬＡ 随着温度的升高而增加；生长在湿润和低辐射

条件下的植物具有较大的 ＳＬＡ［１４—１５］。 这些研究极大地提升了人们对植物生理活动、养分利用策略及植物对

全球变化的响应与适应策略的理解。 需要关注的是，当前已有的大多数植物功能性状研究仍是以少数优势物

种为主要研究对象［１７—１８］，并未考虑天然森林群落物种组成的复杂性和区域差异性。 仅仅关注优势种会弱化

对生态系统整体性的认识，而生态系统的功能和服务最终取决于组成生态群落的物种的特征，因此对植物群

落所有物种 ＳＬＡ 进行系统性的调查对探究 ＳＬＡ 的空间变异及其影响因素至关重要。
中国东北部的温带森林是中国森林资源的重要组成部分，也是东北大平原农业发展的重要屏障， 对区域

气候环境的维护和调节起着重要的生态作用［１９—２０］。 这一地区典型的地带性植被为寒温带兴安落叶松林、温
带红松针阔混交林和暖温带落叶阔叶栎林。 本研究以我国东北地区三种典型的森林作为研究对象，设置覆盖

我国东北地区约 １２００ ｋｍ 的野外调查样带，并向南扩展到北京东灵山，共设置 １２ 个调查样点，通过详细的群

落调查及群落内所有物种比叶面积的系统性调查与测定，重点探究如下科学问题：温带森林 ＳＬＡ 在空间格局

上的变化规律，东北地区 ３ 种典型森林类型植物 ＳＬＡ 的差异以及 ＳＬＡ 空间变异的影响因素。 以期为未来深

３７８　 ３ 期 　 　 　 刘可佳　 等：中国温带典型森林植物比叶面积的空间格局及其影响因素 　
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入研究植物对环境变化的适应对策及机制提供理论支撑。

１　 研究地区及其概况

１．１　 研究区概况

研究地区位于经度 １１５°—１２９°Ｅ，纬度 ３９°—５４°Ｎ，跨暖温带、中温带、寒温带 ３ 个温度带，海拔范围在

３１６—９７２ ｍ，年平均温为－５．４７—６．５５℃，年均降水范围在 ３８３．５３—８３６．２３ ｍｍ。 根据三个温度带的典型地带

性森林的空间分布特征和代表性，调查主要选择在远离村落、人为干扰少的国家级自然保护区或林场内进行，
主要选择保存较好、区域代表性强的成熟林。 共布设 １２ 个采样点（图 １）。 具体包括：北京市门头沟区东灵

山，河北省兴隆县雾灵山自然保护区、辽宁省清原满族自治县、吉林省安图县长白山自然保护区、吉林省辉南

县龙湾国家森林公园、吉林省蛟河市、黑龙江省尚志市帽儿山国家森林公园、黑龙江伊春市凉水自然保护区、
内蒙古自治区根河市、内蒙古自治区莫尔道嘎国家森林公园、黑龙江省呼玛县呼中自然保护区、黑龙江省漠河

市。 各研究区基本信息详情见表 １。

图 １　 典型温带森林采样点分布图

Ｆｉｇ．１　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｓｉｔｅｓ ｉｎ ｔｙｐｉｃａｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｆｏｒｅｓｔｓ

ＤＬＳ：东灵山；ＷＬＳ：雾灵山；ＱＹ：清原；ＣＢＳ：长白山；ＬＷ：龙湾；ＪＨ：蛟河；ＭＥＳ：帽儿山；ＬＳ：凉水；ＧＨ：根河；ＭＥＤＧ：莫尔道嘎；ＨＺ：呼中；ＭＨ：

漠河

１．２　 研究方法

１．２．１　 野外采集

本研究于 ２０１９ 年植物生长旺盛的 ７—８ 月进行野外调查与取样。 按照纬度从南到北的顺序依次对不同

样点进行野外调查与取样。 在每个取样点设置 ４ 个 ３０ ｍ×４０ ｍ 调查样地，进一步划分为次一级样方。 为了便

于区分，将原样地称为一级样方（３０ ｍ×４０ ｍ），用于乔木层的调查； 在每个一级样方内设置 ２ 个 ５ ｍ×５ ｍ 的

二级样方，用于灌木层的调查；设置 ４ 个 １ ｍ×１ ｍ 的三级样方，用于草本层的调查。 群落结构调查方法参见

《中国生态系统研究网络（ＣＥＲＮ）监测规范》。 调查后采集样地中出现的所有植物的叶片样品。 乔木叶片样

品采集：每个树种选择样地内胸径、树高最大、长势良好的个体 ３—４ 株。 每株个体根据不同层次和方位，用高

枝剪或人工爬树的方法采集树冠中上部东南西北４个不同方向的小枝４个，手工摘取无病虫害的、完全展开

４７８ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　
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的健康成熟叶片，并且把不同方位的叶片样品按比例均匀混合，获取叶片的混合样品。 红松和油松仅对多年

生叶进行取样。 灌木叶片样品采集：选取样地中每个灌木物种冠幅、株高最大的个体 ３—４ 株。 每株个体采集

灌木中部偏上、无病虫害、完全展开的健康成熟叶片。 草本植物叶片样品采集：选取样地中常见物种基径、冠
幅最大的 ５—１０ 株个体。 每个个体采集无病虫害、完全展开的健康成熟叶片。 野外采集叶片后，立刻将采集

到的叶片放入内置冰块的保温箱（或冷藏箱）（０—４℃）中保存。 共采集物种数 １０８６ 种，其中乔木 １７４ 种，灌
木 ２６９ 种，草本 ６４３ 种。 具体采样方法参照何念鹏等［２１］。

同时，在每个样方中收集一份土壤样品。 取样时，先除去表面的凋落物，然后用土钻法钻取 ０—１０ ｃｍ 表

层土壤，手动挑除其中可见的根系和凋落物。 为减少土壤异质性，将每个调查点 ４ 个样方中钻取的土壤样品

混合得到一个混合土样。 之后将混合土样自然风干并通过直径 ２ ｍｍ 的土壤筛，用于土壤理化性质的测定。
１．２．２　 室内测定

阔叶树种用扫描仪（Ｃａｎｏ Ｓｃａｎ ＬＩＤＥ ２２０， Ｊａｐａｎ）扫描获得叶片图像，利用 Ｉｍａｇｅ Ｊ 软件（Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｉｎｓｔｉｔｕｔｅｓ
ｏｆ Ｈｅａｌｔｈ，Ｂｅｔｈｅｓｄａ，ＵＳＡ）计算叶片的面积，然后放入 ７５℃的烘箱中烘干至恒重，用万分之一天平测量其干重。
落叶松、云杉等可近似看作长方形，随机挑选 ３０ 片叶子测量其长和宽，计算总叶面积；红松单针横截面可近似

看作三角形，测量每根针叶长和横截面外边长，得到单叶面积，共取 ３０ 片针叶计算其总面积，烘干后得到总干

重。 根据公式 ＳＬＡ＝叶面积 ／叶干重，得到比叶面积。 用元素分析仪（Ｖａｒｉｏ ＥＬ Ш， Ｅｌｅｍｅｎｔａｒ， Ｇｅｒｍａｎｙ）测定

土壤碳、氮的含量，用钼锑抗比色法测定土壤磷含量，用 ＦＰ ６４１０ 火焰光度计（上海仪电分析仪器有限公司）
测定土壤钾含量，土壤酸碱度用 ｐＨ 计（Ｍｙｒｏｎ Ｌ． Ｃｏｍｐａｎｙ， Ｃａｒｌｓｂａｄ， ＣＡ， ＵＳＡ）测定。
１．２．３　 环境要素的获取

１２ 个调查点的气象数据来自 １９６１—２０１０ 年中国气象站数据插值结果，包括年均温度（ＭＡＴ）和年均降水

量（ＭＡＰ）；通过 Ｓｃｉｅｎｃｅ Ｄａｔａ Ｂａｎｋ 网站（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｄｘ．ｄｏｉ．ｏｒｇ ／ １０．１１９２２ ／ ｓｃｉｅｎｃｅｄｂ．３３２）提取连续 １５ 年的辐

射数据，包括年均紫外辐射（ＵＶ）和光合有效辐射（ＰＡＲ）；土壤理化性质数据由实验室测得。
１．２．４　 数据分析方法

根据生活型将森林植物划分为乔木、灌木和草本植物，根据叶片形态特征和脱落特征将树种分别分为阔

叶树种和针叶树种、常绿树种和落叶树种［２２—２３］。 首先探讨温带森林不同生活型植物 ＳＬＡ 的分布规律，之后

采用回归分析探讨不同生活型的植物 ＳＬＡ 随空间格局的变化规律，采用单因素方差分析（ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）
和多重比较（Ｄｕｎｃａｎ 法）探讨植物 ＳＬＡ 在不同森林类型间的差异，采用回归分析探讨环境要素对植物 ＳＬＡ 的

影响，并进一步利用结构方程模型评估气候、辐射、土壤因子对植物 ＳＬＡ 空间变异的解释程度。 由于结构方

程模型要求解释变量与被解释变量之间满足线性相关关系，因此对具有二次项相关关系的变量进行开方处

理，以满足模型要求。 此外，为避免环境因子之间因相关性高而在模型建立时产生共线性问题，对其进行降维

处理或选择其中一个因子进入主效应。 最终，通过逐步回归选择具有显著作用的因子作为最终模型的参数。
数据统计分析采用 ＳＰＳＳ ２５．０ 完成，图的绘制采用 Ｒ ４．０．０、Ｏｒｉｇｉｎ ２０１８ 和 ＡＭＯＳ ２４ 软件进行。 显著性水平为

Ｐ＝ ０．０５。

２　 结果

２．１　 温带典型森林植物 ＳＬＡ 的整体分布特征

中国温带典型森林的植物 ＳＬＡ 总体上呈现正态分布趋势（图 ２）。 比叶面积整体变化范围为 ２．０２—９９．６５
ｍ２ ／ ｋｇ，平均值及其标准差为（３４．１８±１６．０３） ｍ２ ／ ｋｇ，峰值为 １．０７ ｍ２ ／ ｋｇ，变异系数为 ０．４７。 乔木、灌木和草本

ＳＬＡ 的分布特征与温带森林所有物种 ＳＬＡ 的分布趋势一致。 其中，乔木 ＳＬＡ 变化范围为 ２．０２—５８．７４ ｍ２ ／ ｋｇ，
均值及其标准差为（２１．３２±１０．２４）ｍ２ ／ ｋｇ；灌木 ＳＬＡ 变化范围为 ２．８９—９９．６５ ｍ２ ／ ｋｇ，均值及其标准差为（３１．６０±
１４．２１）ｍ２ ／ ｋｇ；草本植物 ＳＬＡ 变化范围为 ４．６６—９８．５３ ｍ２ ／ ｋｇ，均值及其标准差为（３８．７５±１５．９１）ｍ２ ／ ｋｇ。 不同生活

型的植物 ＳＬＡ 表现为草本＞灌木＞乔木，这说明乔木比灌木和草本更能适应贫瘠环境。 ＳＬＡ 的变异系数在不
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同生活型中表现为乔木（０．４８）＞灌木（０．４５） ＞草本（０．４１），说明乔木比灌木和草本植物对区域间的环境变化

更加敏感，而草本植物比乔木和灌木具有更好的生态适应性。

图 ２　 温带森林植物比叶面积频数分析

Ｆｉｇ．２　 Ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ ｉｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｆｏｒｅｓｔｓ

２．２　 温带典型森林的植物 ＳＬＡ 的纬度格局

中国温带森林的植物 ＳＬＡ 表现出显著的纬度变化格局（图 ３）。 温带森林所有物种的 ＳＬＡ 随纬度升高呈

现显著的二次项回归关系，即表现为先升高后降低的变化趋势，其中，龙湾、蛟河地区植物 ＳＬＡ 最大。 乔木

ＳＬＡ、灌木 ＳＬＡ 和草本植物 ＳＬＡ 随纬度变化趋势与所有物种 ＳＬＡ 表现出一致的规律性，且与纬度格局均具有

显著相关性。 乔木 ＳＬＡ 在龙湾、清原地区较大，在蛟河地区较低；灌木和草本 ＳＬＡ 均在龙湾、蛟河具有最

大值。
２．３　 三种典型森林的植物 ＳＬＡ 差异分析

三种典型森林的植物 ＳＬＡ 具有明显的差异（图 ４），表现为温带红松针阔混交林＞暖温带落叶阔叶栎林＞
寒温带兴安落叶松林。 对于阔叶树种和针叶树种、常绿树种和落叶树种而言，其 ＳＬＡ 也存在显著差异，但在

不同森林类型中均一致表现为阔叶树种 ＳＬＡ＞针叶树种 ＳＬＡ；落叶树种 ＳＬＡ＞常绿树种 ＳＬＡ。 阔叶树种与落叶

树种 ＳＬＡ 在不同森林类型间具有一致的变化趋势，即温带红松针阔混交林＞暖温带落叶阔叶栎林＞寒温带兴

安落叶松林。 不同森林的针叶树种 ＳＬＡ 表现为寒温带兴安落叶松林＞温带红松针阔混交林＞暖温带落叶阔叶

栎林；常绿树种 ＳＬＡ 表现为温带红松针阔混交林＞寒温带兴安落叶松林＞暖温带落叶阔叶栎林，但两个树种的

ＳＬＡ 在不同森林中均差异不明显。
２．４　 环境因子与植物 ＳＬＡ 的关系

温带森林植物 ＳＬＡ 与年均降水量（ＭＡＰ）呈极显著正相关关系（图 ５），但随年平均温度（ＭＡＴ）、紫外辐射

（ＵＶ）和光合有效辐射（ＰＡＲ）的增加，均表现为先增加后降低的变化趋势，且植物 ＳＬＡ 与 ＭＡＴ、ＵＶ 和 ＰＡＲ 之

间均具有显著相关性。 温带森林植物 ＳＬＡ 也受土壤理化性质的影响（图 ５），植物 ＳＬＡ 随着土壤碳、氮含量的
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图 ３　 植物比叶面积纬度空间格局

Ｆｉｇ．３　 Ｌａｔｉｔｕｄｉｎａｌ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ

图中箱型所代表的地区按纬度从低到高依次为东灵山、雾灵山、清原、长白山、龙湾、蛟河、帽儿山、凉水、根河、莫尔道嘎、呼中、漠河。

箱线图中黑色长方形代表各分组比叶面积中值，黑色空心圆代表各分组比叶面积平均值；黑色曲线为比叶面积与纬度格局的拟合曲

线

图 ４　 不同森林类型植物比叶面积比较

Ｆｉｇ．４　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｏｒｅｓｔ ｔｙｐｅｓ

ＷＦ：暖温带落叶阔叶栎林 Ｗａｒｍ⁃ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｂｒｏａｄ⁃ｌｅａｖｅｄ Ｏａｋ ｆｏｒｅｓｔ；ＴＦ：温带红松针阔叶混交林 Ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｂｒｏａｄ⁃ｌｅａｖｅｄ Ｋｏｒｅａｎ

ｐｉｎｅ ｍｉｘｅｄ ｆｏｒｅｓｔ；ＣＦ：寒温带兴安落叶松林 Ｃｏｌｄ⁃ｔｅｍｐｅｒａｔｅ Ｌａｒｉｘ ｇｍｅｌｉｎｉｉ ｆｏｒｅｓｔ；不同小写字母表示组内差异性显著（Ｐ＜０．０５）
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增加呈线性增加趋势，随土壤碳氮比的升高表现为线性减少趋势，但与土壤钾、磷元素含量和土壤酸碱度无显

著相关关系。 说明土壤碳含量、土壤氮含量是影响植物 ＳＬＡ 的主要土壤因子。

图 ５　 环境要素与植物比叶面积的关系

Ｆｉｇ．５　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ａｎｄ ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ

黑色线条为温带森林比叶面积与环境要素的拟合曲线，无显著相关性则不在图中显示
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２．５　 环境因子对植物 ＳＬＡ 的整体影响

植物比叶面积与气候和土壤理化性质间存在显著相关性，结构方程模型结果表明气候因素（ＭＡＴ 和

ＭＡＰ）是影响植物 ＳＬＡ 的最重要因素，能够解释植物比叶面积 ７８％的变异（图 ６）。 辐射、气候和土壤养分均

可以直接影响植物 ＳＬＡ。 在整个构建的模型中，气候对 ＳＬＡ 的总效应最大（０．７７），辐射次之（－０．５２），土壤养

分最小（０．５１），三者对 ＳＬＡ 的解释率为 ０．８１。

图 ６　 环境因素对植物比叶面积的影响结构模型和效应

Ｆｉｇ．６　 Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｅｑｕａｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌｉｎｇ ｅｘｐｌｏｒｉｎｇ ｔｈｅ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｎ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ （ＳＬＡ） ｏｆ ｐｌａｎｔ

ＭＡＰ：年均降水量 Ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ；ＭＡＴ：年均温度 Ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ；ＴＣ：土壤碳含量 Ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ Ｃ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＴＮ：土壤氮含量 Ｓｏｉｌ

ｔｏｔａｌ Ｎ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＰＡＲ：光合有效辐射 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｌｌｙ ａｃｔｉｖｅ ｒａｄｉａｔｉｏｎ；ＵＶ：紫外辐射 Ｕｌｔｒａｖｉｏｌｅｔ ｒａｄｉａｔｉｏｎ；深灰色实线和浅灰色虚线分别表示正

负效应；线体粗细表示标准化通径系数的大小；模型拟合参数为 χ２ ＝ １．９６，Ｄｆ ＝ １，Ｐ ＝ ０．１６，ＮＦＩ ＝ ０．９５，ＩＦＩ ＝ ０．９７，ＡＩＣ ＝ ２７．９６；∗和∗∗分别

表示变量间关系在 Ｐ ＝ ０．０５ 和 Ｐ＝ ０．０１ 水平上显著

３　 讨论

３．１　 温带森林植物 ＳＬＡ 的空间变异

本研究通过对中国东北部 １２ 个典型温带森林的植物 ＳＬＡ 进行分析研究，发现中国东北部区域尺度下植

物 ＳＬＡ 变化范围为 ２．０２—９９．６５ ｍ２ ／ ｋｇ，平均值为 ３４．１８ ｍ２ ／ ｋｇ，ＳＬＡ 总体上呈正态分布。 我们对温带森林 ＳＬＡ
变异范围的研究结果与 Ｗａｎｇ 等［２４］对中国东部南北样带 ８４７ 个物种叶片 ＳＬＡ 的调查结果（１．８９—９４．９９ ｍ２ ／
ｋｇ）相似，与全球区域植物 ＳＬＡ 数值的变化范围（２．３—２２．８ ｍ２ ／ ｋｇ）也一致［２５］。 这说明我们的调查具有系统

性，真实的反映了温带地区植物 ＳＬＡ 的变异特征。 植物 ＳＬＡ 在不同生活型间表现为草本＞灌木＞乔木。 草本

植物和灌木处于整个群落的中下层，受上部叶片的遮光影响［２６］，为适应这种弱光环境，增加对光能、ＣＯ２的吸

收，植物增大自身 ＳＬＡ［２７］。 而处于顶层的乔木，受到强光的辐射，水分蒸发变强，为了减少光合辐射的伤害，
往往采取减小 ＳＬＡ 的方法来降低光合速率，而把更多的物质投入到增强叶片细胞壁和维管组织等结构建设

上来［２８—３０］，使自身得到保护，延长叶寿命［３１］。
温带森林中所有物种、乔木、灌木和草本植物 ＳＬＡ 沿纬度梯度的变化格局一致表现为：随纬度的升高，

ＳＬＡ 呈现二项式的变化趋势。 这与已有的物种水平上关于叶片 ＳＬＡ 纬度格局的研究结论有所差异［２４， ３２］。 这

可能是因为本研究对研究区域内的物种进行了系统性的调查，所得结果更能准确表征该生态系统内植物 ＳＬＡ
的特征，对植物 ＳＬＡ 的纬度格局有更高的解释度。 同时说明了少数优势种或常见种个体水平的性状值并不

能代表该性状在整个森林内植物 ＳＬＡ 的真实值。 随纬度梯度升高，由暖温带到中温带，大气温度逐渐降低、
降水量和土壤碳、氮元素含量明显增加（表 １），良好的环境条件促使中高纬度地区倾向于选择较高 ＳＬＡ 的植

物。 随纬度继续升高，由中温带向寒温带过渡，针叶林逐渐成为当地的优势树种，而针叶树种通常叶面积较
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小，ＳＬＡ 变小。 大气温度和降水量明显降低，土壤元素含量下降，植物被迫减小叶片面积以降低体内水分的散

失，同时通过自身调节将更多的物质分配到叶片中，增加叶片厚度，抵御寒冷，同时植物细胞体积变小，ＳＬＡ 相

对减小［３３］。
３．２　 不同森林类型生活型植物 ＳＬＡ 的差异

对于中国温带典型森林，不同森林类型间植物 ＳＬＡ 差异显著（图 ４）。 本研究结果显示，温带森林植物

ＳＬＡ 在不同森林类型间表现为温带红松针阔混交林＞暖温带落叶阔叶栎林＞寒温带兴安落叶松林，这与纬度

格局变化所伴随的环境、资源的改变密切相关。 暖温带落叶阔叶栎林地区，生物多样性丰富，物种间对于资源

的竞争激烈，物种都偏向相对保守的生存策略，因此 ＳＬＡ 较小。 温带红松针阔叶混交林区域，种内竞争激烈，
淘汰率高，使其林下树种隔离程度高，生态位重叠低，林内资源得到充分利用，竞争压力小，ＳＬＡ 相对较高［３４］。
位于高纬度地区的寒温带兴安落叶松林，其所处环境资源贫瘠，温湿度低，植物在恶劣环境下，往往将叶片内

大部分物质用于储存和防御或增加叶肉细胞密度，常形成厚度大而面积小的叶片，因而 ＳＬＡ 较小。
不同森林类型间不同树种的植物 ＳＬＡ 表现为落叶＞常绿、阔叶＞针叶。 这与前人的研究结论基本一致，例

如 Ｗａｎｇ 等［２４］对中国东部南北样带的研究结果表明，不同类型的植物 ＳＬＡ 值表现为：阔叶＞针叶；落叶＞常绿，
Ｗｒｉｇｈｔ 等［１３］ 的结论也与本研究结论一致。 常绿树种往往比落叶树种叶厚度大，这是因为叶肉细胞密度大的

缘故［３５］，进而影响 ＣＯ２在叶肉细胞中的扩散，导致 ＣＯ２同化速率降低，光合作用变弱［３６］，产生较小的 ＳＬＡ。 在

物质分配方面，常绿树种通常将物质一部分用于根、茎、枝等器官以及保卫细胞的构建，另一部分用于增加叶

片硬度和厚度，以抵御寒冷干燥的环境和防御虫食，而落叶树种通常将干物质更多地投入到植物本身和叶面

积的增长，因此落叶树种 ＳＬＡ 较常绿树种高［１２］。 针叶树种生长在纬度较高的高寒地区，需要通过降低 ＳＬＡ
来抵御不良环境，其自身叶面积也远小于阔叶树种，因而 ＳＬＡ 很低。
３．３　 不同环境条件植物 ＳＬＡ 的适应对策

降水、温度、辐射和土壤养分等环境要素都会对植物 ＳＬＡ 的大小产生影响（图 ６），Ｐｏｏｒｔｅｒ 等［１５］ 和 Ｗｒｉｇｈｔ
等［１３］都证明了这一点。 本研究显示植物 ＳＬＡ 随着降水的增加呈线性增加的趋势，可能是因为在降水较少时，
植物受到水分胁迫，为减少水分的散失，它们会通过关闭气孔、减小 ＳＬＡ、增加表皮细胞特别是栅栏组织的厚

度使细胞变得紧凑，以减少水分向外扩散［３７—３８］。 而降雨量充沛的地区，生长条件适宜，环境的选择倾向于具

有较高的 ＳＬＡ 的植物出现。 ＳＬＡ 随温度升高先增加后降低，在低温条件下，由于物种自身的适应性差异会导

致适应能力弱的植物体内碳循环失调［３９］，使得环境不再适宜其生存；而适应能力强的植物通过自身调节增加

体内可溶性糖含量，提高抗冻能力以适应高寒环境，同时由于需要碳水化合物维持其基本生命活动［４０—４１］，植
物将碳更多的用于提升防御和生存能力，叶干物质量增加，ＳＬＡ 降低。 在高温强辐射条件下，植物会通过关闭

气孔、减小 ＳＬＡ 来降低光合速率和水分的蒸散［２９］。 在低光能条件下，植物可能会为了避免食草动物的取食，
增加叶片表皮毛密度、叶肉细胞密度和细胞壁的厚度，以达到增强叶片硬度的目的［４２］，叶干重增加，ＳＬＡ 降

低。 温度、辐射适宜的条件，适合植物生长，ＳＬＡ 相对较大。 因此，植物 ＳＬＡ 随光照强度同样表现为先增加后

降低。 土壤养分高的地方，植物 ＳＬＡ 较高［２５， ４３］，而养分限制会影响植物叶面积，造成 ＳＬＡ 过小［１５］。 研究表

明，ＳＬＡ 与土壤总氮含量呈正相关关系［４３］，这与本研究的结论一致。 土壤养分会直接影响植物体内养分含

量，叶碳含量和叶氮含量的提高促使植物的物质生产和光合作用加强［４４—４５］，ＳＬＡ 变大。 以往研究表明，ＳＬＡ
与土壤磷元素含量呈正相关关系［４６］，与土壤酸碱性之间表现为负相关。 这在本研究中并未体现。 这可能是

因为本研究中研究地点所处地区土壤磷含量和土壤酸碱性差异并不是很明显，所以并未显示出很强的相

关性。

４　 结论

本研究探讨了温带森林植物 ＳＬＡ 的特点。 经分析发现，植物 ＳＬＡ 随空间格局的变化呈二项式变化规律，
植物 ＳＬＡ 在三种典型森林间具有明显的差异，表现为温带红松针阔混交林＞暖温带落叶阔叶栎林＞寒温带兴
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安落叶松林。 对于 ＳＬＡ 的影响因素而言，气候是调控植物 ＳＬＡ 的主要因素，特别是随着年均温度和年均降水

量的变化，植物 ＳＬＡ 会产生极显著变化。 本研究揭示了中国温带森林 ＳＬＡ 的空间变异格局及其主要影响因

素，可以为将来全球尺度下 ＳＬＡ 的研究提供数据支撑，为预测全球气候变化背景下植物性状变异提供理论基

础，但对于 ＳＬＡ 在群落水平上的概况、不同植被类型、不同植物功能群中的变异大小以及其与生态系统功能

的关系的研究尚有所欠缺，未来应对此方面有所加强。
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