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杉木人工林林分叶面积动态变化规律
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２ 南京林业大学南方现代林业协同创新中心，南京　 ２１００３７

摘要：叶面积与树木生长密切相关，是量化树木潜在生产能力的重要因子，其动态变化直接驱动林木生长的变化，但目前学者们

对于林分叶面积动态变化规律却持有不同的观点。 以亚热带不同气候区杉木人工林为研究对象，基于 ５４ 个样地，共 １４４ 株解

析木的数据，采用 ６ 种生长方程通过非线性混合效应模型分别构建杉木单木叶面积模型和林分密度模型，将二者相乘得到林分

叶面积动态变化模型，进而探究其动态变化规律。 结果表明，以样地作为随机效应因子，考虑 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 方程 ａ 参数上的随机效

应，同时不考虑异方差结构的混合模型（样地水平）作为单木叶面积的最优模型；以地区作为随机效应因子，考虑 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 方程 ａ
参数上的随机效应，同时不考虑异方差结构的混合模型（总体平均水平）作为林分密度的最优模型；林分叶面积动态变化呈单

峰形式，幼龄阶段增长较快，达到峰值后迅速下降，之后下降幅度减少。 本研究在考虑林分自然稀疏的前提下从生长模型的角

度证明了杉木林分叶面积动态变化呈单峰型，而非达到顶峰后保持不变，同时也表明林分叶面积达到顶峰后下降是由于林分密

度的降低引起的。 研究结果对于合理经营不同气候梯度的杉木人工林具有重要意义。
关键词：杉木；林分叶面积；动态变化；单峰；自然稀疏
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叶是植物体进行光合作用的主要器官，又是凋落物及林分养分归还的主要来源，叶量的任何改变都会直

接影响林木生长的进程［１］，同时对于森林碳循环也具有重要作用［２］。 前人的研究发现叶面积的动态变化直

接驱动林木生长的变化［３—５］，表明林分叶面积（叶生物量）与平均木材积生长量［６］、林分蓄积生长量［７］、森林

生产力［８］之间存在较强的线性关系。 因此，探究林分叶面积动态变化规律有助于更好地理解森林碳循环和

森林生产过程［９］，然而目前关于林分叶面积动态变化的研究却鲜有报道。

图 １　 林分中与年龄相关的叶面积变化的假设趋势

　 Ｆｉｇ．１　 Ｈｙｐｏｔｈｅｔｉｃａｌ ｔｒｅｎｄｓ ｏｆ ａｇｅ⁃ｒｅｌａｔｅｄ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｌｅａｆ ａｒｅａ ｉｎ ａ

ｆｏｒｅｓｔ ｓｔａｎｄ

ｔ∗代表林冠关闭的时间；ａ 表示林冠关闭后叶面积保持不变；ｂ 表

示林冠关闭后叶面积开始下降

目前针对林分叶面积（叶生物量）动态变化趋势主

要有两种假设。 一些学者认为，在同龄纯林中林分叶面

积在林冠郁闭时达到最大，之后短时间内保持稳定水

平［１０—１１］，或者在很长时间内保持相当稳定水平［６］。 然

而另一些学者则认为林分叶面积在林分整个发展过程

中只出现一次顶峰后下降［１２—１３］（图 １）。 之后多数学者

模拟了林分叶面积与林龄的关系，发现林分叶面积（叶
生物量） 达到顶峰后随着林龄的增加而呈下降的

趋势［１４—１６］。
然而，无论是叶面积恒定假说还是叶面积最大值假

说，都没有明确说明为什么冠层关闭后叶面积会保持恒

定或下降。 生长模型的建立对于预测森林对气候变化

的响应以及理解森林的生产力和可持续性都非常重

要［１２］。 另外，根据 Ｆｏｒｒｅｓｔｅｒ 等［１７］ 的研究，随着林分密

度的增加，林分叶生物量呈现下降趋势。 Ｏ′Ｈａｒａ［１８］ 在

对美国黄松（Ｐｉｎｕｓ ｐｏｎｄｅｒｏｓａ）的研究中也表明，林分叶面积与林分密度指数之间存在很强的线性关系。
Ｔｕｒｎｅｒ 等［１９］同样认为，林分密度会影响叶面积，因为密度较高的林分到达其指定最大叶面积所需的时间较

短。 由于自然稀疏是森林发展过程中的普遍现象［２０—２２］，那么在自然稀疏规律下，通过构建生长模型并考虑不

同气候区、不同林分密度对林分叶面积时间趋势的影响，对于准确分析林分叶面积在森林整个发展过程中的

动态变化很有必要。
杉木（Ｃｕｎｎｉｎｇｈａｍｉａ ｌａｎｃｅｏｌａｔａ （Ｌａｍｂ．） Ｈｏｏｋ．）是我国最重要的速生丰产用材树种之一，也是我国亚热带

地区最重要的乡土栽培树种［２３］。 第九次全国森林资源清查结果表明，杉木人工林面积达 １０ 万 ｋｍ２，占全国

人工林总造林面积的 ２７．２３％，蓄积占 ３２．５７％，均居各大人工林树种之首。 鉴于杉木在我国森林资源中的重

要地位，探究杉木林分叶面积的动态变化规律就显得尤为重要。 本研究以亚热带不同气候区杉木人工林为研

究对象，分别构建杉木单木叶面积模型和林分密度模型，林分叶面积即为二者的乘积，分析杉木林分叶面积的
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动态变化规律，以期为合理经营不同气候梯度杉木人工林提供理论依据。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

试验地分别位于江西省分宜县山下林场（１１４°３９′Ｅ，２７°４４′Ｎ），湖北省京山县虎爪山林场（１１２°５３′Ｅ，
３１°４０′Ｎ），以及湖南省浏阳市浏阳湖国有林场（１１３°５５′Ｅ，２８°２３′Ｎ）。 江西和湖南的研究地点属于中亚热带气

候，年平均气温分别为 １７．２℃和 １７．４℃，年平均降水量分别为 １６００ ｍｍ 和 １６８０ ｍｍ，土壤类型为黄壤；湖北的

研究地点属于北亚热带气候，年平均气温 １６．３℃，年平均降水量 １１７９ ｍｍ，土壤类型为黄棕壤。
１．２　 样地设置

通过空间代替时间法，分别在江西、湖北和湖南选择立地一致或者相似的不同林龄阶段的杉木人工林样

地。 在江西，分别于 １９６９ 年、１９８６ 年、１９９３ 年、２０００ 年、２００６ 年、２０１２ 年和 ２０１５ 年造林，于 ２０１７ 年在每块样

地中伐倒 ３ 株平均木作为解析木（２０１５ 年造林样地未取解析木）；在湖北，分别于 １９７３ 年、１９８６ 年、１９９６ 年、
２００４ 年、２００８ 年和 ２０１３ 年造林，于 ２０２１ 年在每块样地中伐倒 ３ 株平均木作为解析木（１９７３ 年造林样地未取

解析木）；在湖南，分别于 １９８７ 年、１９９８ 年、２００６ 年、２００９ 年和 ２０１６ 年造林，并于 ２０２２ 年在每块样地中伐倒

３ 株平均木作为解析木。 每个年龄段设 ３ 个重复，共 ５４ 块样地，每个样地大小为 ２０ ｍ×３０ ｍ。 单木叶面积未

用江西 ２０１５ 年和湖北 １９７３ 年造林数据，林分密度变化模型分析考虑了所有数据。
１．３　 叶面积计算

单木（平均木）叶面积是通过“分层标准枝法” ［２４］将树冠平均分成上、中、下三层，然后分别称取各层带叶

活枝的总鲜重。 从每一层枝条中选取大小和长度居中、生长良好、叶量中等的 ３ 个标准枝并分别称量鲜重，将
标准枝摘叶后，分别称其叶重。 然后将每层 ３ 个标准枝的叶片混合，称重后带回实验室。 在 ８５℃恒温烘 ２４ｈ，
测定标准枝叶鲜重与干重的关系。 随后根据树冠每层的叶鲜重，可以计算出每层的叶干重，３ 层叶干重之和

即为平均木总叶干重。
目前，许多叶面积测量是基于冠层透射率［２５］和反射率［２６—２８］。 但是基于这些方法得到的投影叶面积没有

考虑重叠的叶片，重叠的叶片也会进行光合作用。 因此，本研究中考虑了整个树冠的叶面积。 将每株平均木

树冠上、中、下三层各取一部分烘干后的叶样品混合，测量混合样品叶面积后称重，进而得到样品叶干重与叶

面积之间的比例关系。 根据平均木的叶干重，将样品叶干重与叶面积的关系外推到全树范围，就可以计算得

到平均木的叶面积。 各龄组单木和林分因子统计指标见表 １。
１．４　 非线性混合效应模型

１．４．１　 随机效应参数

本研究考虑不同参数的随机效应组合方式，根据模型评价指标选择最好的模型。
１．４．２　 误差项方差协方差结构

用公式（１）来消除数据间的自相关性和异方差性［２９—３０］。 在本研究中，由于数据间不存在时间序列的自

相关性，故只需考虑异方差性，以指数函数（公式 ２）、幂函数（公式 ３）和常数加幂函数（公式 ４）３ 种结构形式

消除数据间的异方差性［３１］。
Ｒ ｉ ＝ σ２ Ｇ０．５

ｉ Γ ｉ Ｇ０．５
ｉ 　 　 　 　 （１）

ＶａｒＥｘｐ εｉｊ( ) ＝ σ２ｅｘｐ （２λｘｉｊ） （２）
ＶａｒＰｏｗｅｒ εｉｊ( ) ＝ σ２ｘ２λ

ｉｊ （３）
ＶａｒＣｏｎｓｔＰｏｗｅｒ εｉｊ( ) ＝ σ２（λ１ ＋ ｘλ２

ｉｊ ） （４）
式中，Ｒ ｉ为误差项方差协方差结构；σ２为模型误差方差值；Ｇ ｉ为反映随机效应异方差性的对角矩阵；Γ ｉ为描述

随机效应自相关性的方差矩阵，本研究中简化为单位矩阵 Ｉｎｉ；ｘｉｊ为被选择的预测变量（Ａｇｅ）；λ、λ１和 λ２为待估

参数。
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表 １　 各龄组单木（平均木）因子和林分因子统计指标

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｕｍｍａｒｙ ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｔｒｅｅ （ａｖｅｒａｇｅ ｔｒｅｅ） ａｎｄ ｓｔａｎｄ ｆａｃｔｏｒｓ ｆｏｒ ｅａｃｈ ａｇｅ ｇｒｏｕｐ

地点
Ｓｉｔｅ

造林时间
Ｐｌａｎｔａｔｉｏｎ ｔｉｍｅ ／ ａ

林分年龄
Ｓｔａｎｄ ａｇｅ ／ ａ

树高
Ｔｒｅｅ ｈｅｉｇｈｔ ／ ｍ

胸径
Ｄｉａｍｅｔｅｒ ａｔ ｂｒｅａｓｔ

ｈｅｉｇｈｔ ／ ｃｍ

单木叶面积
Ｔｒｅｅ ｌｅａｆ
ａｒｅａ ／ ｍ２

每公顷株数
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｔｒｅｅｓ

ｐｅｒ ｈａ ／ （株 ／ ｈｍ２）
均值 Ｍｅａｎ 标准差 ＳＤ 均值 Ｍｅａｎ 标准差 ＳＤ 均值 Ｍｅａｎ 标准差 ＳＤ 均值 Ｍｅａｎ 标准差 ＳＤ

江西 １９６９ ４８ １８．５６ １．７６ ２３．５３ １．６７ １０１．７０ ２９．１３ ５７２．００ ３４．８３

１９８６ ３１ １５．５６ １．０６ １９．０４ １．１９ ７７．４２ ３７．１０ ８２７．６７ １７８．００

１９９３ ２４ １４．５３ １．９７ １８．１２ ２．６６ ５４．０５ ２０．８２ １０６７．００ ２６４．５８

２０００ １７ １５．３０ ０．９８ １７．２２ １．３６ ５１．９８ １３．１６ ７６７．００ １００．００

２００６ １１ １３．２６ １．１２ １２．２８ ０．４３ ２６．１２ １０．１２ ２６５５．３３ ２３６．００

２０１２ ５ ７．３６ ０．６３ ８．８６ ０．４４ ２３．５４ ２．９６ ３０２２．３３ ４３４．７２

２０１５ ２ ― ― ― ― ― ― ３２１１．３３ ３１８．８２

湖北 １９７３ ４８ ― ― ― ― ― ― １６６６．６７ ５３６．２１

１９８６ ３５ １５．８６ ２．０５ ２０．１７ ３．６８ ３７．３３ １８．７７ １３３３．３３ ４２８．５７

１９９６ ２５ １３．２１ １．４２ １６．７４ ０．９３ ３３．３４ １０．６７ １４３３．３３ １１６．９３

２００４ １７ ９．２５ １．８５ １１．３８ １．３２ １９．４６ ８．５７ ２８０５．６７ ５２６．１６

２００８ １３ １０．１１ １．１８ １１．６６ ０．５２ １６．６８ ７．４８ ２９７７．６７ ４１９．７４

２０１３ ８ ７．４５ ０．５９ ９．８２ ０．５３ １８．６８ ５．７２ ３３３９．００ ４２２．４４

湖南 １９８７ ３５ １８．５７ １．７９ １８．５３ １．８３ ４８．４７ ７．９３ １４５５．６７ １９８．４６

１９９８ ２４ １０．３７ ０．８６ １４．４３ １．００ ４５．８９ ９．８１ １０００．００ １０９．４９

２００６ １６ １４．０６ １．１８ １５．８８ ０．８２ ３８．１８ １３．６７ １５８８．６７ １０８．６１

２００９ １３ ９．５４ １．７８ １１．２０ １．９５ ２２．１６ １６．８６ ２６１６．６７ ５９２．４７

２０１６ ６ ７．７４ ０．６０ ８．６３ ０．７６ １５．２７ ３．６２ ２６２２．００ １５１．０４

　 　 ＰＴ：造林时间 Ｐｌａｎｔａｔｉｏｎ ｔｉｍｅ；Ａ：林分年龄 Ｓｔａｎｄ ａｇｅ；Ｈ：树高 Ｔｒｅｅ ｈｅｉｇｈｔ；ＤＢＨ：胸径 Ｄｉａｍｅｔｅｒ ａｔ ｂｒｅａｓｔ ｈｅｉｇｈｔ；ＬＡ：单木叶面积 Ｔｒｅｅ ｌｅａｆ ａｒｅａ；

Ｎ：每公顷株数 Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｔｒｅｅｓ ｐｅｒ ｈａ；ＳＤ：标准差 Ｓｔａｎｄａｒｄ ｄｅｖｉａｔｉｏｎ

１．４．３　 随机效应方差协方差结构

以广义正定矩阵（Ｇｅｎｅｒａｌ ｐｏｓｉｔｉｖｅ⁃ｄｅｆｉｎｉｔｅ ｍａｔｒｉｘ）作为随机效应方差协方差结构。 以包括 ３ 个随机效应参

数（ｂ１， ｂ２， ｂ３）的方差协方差结构为例，矩阵形式如下所示：

Ｄ ＝

σ２
ｂ１ σｂ１ｂ２ σｂ１ｂ３

σｂ１ｂ２ σ２
ｂ２ σｂ２ｂ３

σｂ１ｂ３ σｂ２ｂ３ σ２
ｂ３

é

ë

ê
ê
ê
êê

ù

û

ú
ú
ú
úú

（５）

式中，Ｄ 为随机效应方差协方差结构。
１．５　 单木叶面积模型

由于树木的生长速度随树木年龄的增加而变化，即缓慢－旺盛－缓慢－停止，因此反映生长过程的曲线是

一个呈“Ｓ”形曲线的生长方程。 所以在本研究中我们基于 ５ 种常用的理论生长方程（Ｒｉｃｈａｒｄｓ， Ｌｏｇｉｓｔｉｃ，
Ｇｏｍｐｅｒｔｚ， Ｍｉｔｓｃｈｅｒｌｉｃｈ， Ｋｏｒｆ）和 １ 种经验方程（Ｗｅｉｂｕｌｌ） ［２４］，以样地作为随机效应构建的非线性混合效应模型

来模拟单木叶面积随林龄的变化趋势，６ 种生长方程形式如下：
Ｒｉｃｈａｒｄｓ： ｙ（ ｔ） ＝ ａ （１ － ｅ －ｃｔ） ｂ （６）

Ｌｏｇｉｓｔｉｃ： ｙ（ ｔ） ＝ ａ
１ ＋ ｂｅ －ｃｔ （７）

Ｇｏｍｐｅｒｔｚ： ｙ（ ｔ） ＝ ａｅ －ｂｅ －ｃｔ （８）
Ｍｉｔｓｃｈｅｒｌｉｃｈ： ｙ（ ｔ） ＝ ａ（１ － ｂｅ －ｃｔ） （９）
Ｋｏｒｆ： ｙ（ ｔ） ＝ ａｅ －ｂｔ －ｃ （１０）
Ｗｅｉｂｕｌｌ： ｙ（ ｔ） ＝ ａ（１ － ｅ －ｂｔｃ） （１１）
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式中，ｙ（ ｔ）为 ｔ 年时的单木叶面积；ｔ 为林分年龄；ｅ 为自然常数；ａ、ｂ 和 ｃ 为待估参数。
１．６　 林分密度模型

林分的叶面积可能受到林分密度变化的影响，因为自疏是森林发育过程中的一种常见现象［２０—２２］。 在经

历自然稀疏的森林中，林分密度随林龄的变化一般用基于 Ｓｈｉｎｏｚａｋｉ［３２］ 植物生长理论的 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 方程（公式

１２）来表示。 此外，为了评估不同亚热带气候区之间的差异对杉木林分密度的影响，以地区（江西、湖北和湖

南）作为随机效应构建的非线性混合效应模型来模拟林分密度随林龄的变化趋势。

Ｌｏｇｉｓｔｉｃ： Ｎ（ ｔ） ＝ ａ
１ ＋ ｂｅ －ｃｔ （１２）

式中，Ｎ（ ｔ）为 ｔ 年时的每公顷株数；ｔ 为林分年龄。
１．７　 模型评价与检验指标

分别对单木叶面积模型和林分密度模型进行评价。 采用决定系数（Ｒ２）、赤池信息准则（ＡＩＣ）和对数似然

值（Ｌｏｇ Ｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄ）３ 个指标对模型的拟合优度进行评价比较，选择模型收敛且拟合精度最高的作为最优混合

模型，即比较 Ｒ２、Ｌｏｇｌｉｋ 和 ＡＩＣ，前两者越大越好，后者越小越好。 另外需对不同参数的混合模型进行似然比

检验（ＬＲＴ），选择差异显著（Ｐ＜０．０５）的模型，避免模型的过参数化问题。 同时采用 Ｒ２、总相对误差（ＴＲＥ）和
平均绝对误差（ＭＡＥ）３ 个指标对模型的预测能力进行检验，Ｒ２越接近于 １、ＴＲＥ 和 ＭＡＥ 越接近于 ０，则模型的

预测精度越高。 具体计算公式如下［３３—３４］：

Ｒ２ ＝ １ －
∑
ｍ

ｉ ＝ １
∑
ｎｉ

ｊ ＝ １
（ｙｉｊ － ｙ^ｉｊ） ２

∑
ｍ

ｉ ＝ １
∑
ｎｉ

ｊ ＝ １
（ｙｉｊ － 􀭰ｙ） ２

（１３）

ＴＲＥ ＝
∑
ｍ

ｉ ＝ １
∑
ｎｉ

ｊ ＝ １
（ｙｉｊ － ｙ^ｉｊ）

∑
ｍ

ｉ ＝ １
∑
ｎｉ

ｊ ＝ １
ｙ^ｉｊ

× １００％ （１４）

ＭＡＥ ＝ ∑
ｍ

ｉ ＝ １
∑
ｎｉ

ｊ ＝ １

ｙｉｊ － ｙ^ｉｊ

ｎ
（１５）

式中，ｙｉｊ为第 ｉ 个样地中第 ｊ 株树的观测值； ｙ^ｉｊ 为第 ｉ 个样地中第 ｊ 株树的预测值； 􀭰ｙ 为观测值 ｙ 的平均值；ｍ
为样地数量；ｎｉ为第 ｉ 个样地中的林木株树；ｎ 为总株树。

１．８　 模型检验

采用留一交叉验证（Ｌｅａｖｅ⁃ｏｎｅ⁃ｏｕｔ ｃｒｏｓｓ⁃ｖａｌｉｄａｔｉｏｎ， ＬＯＯＣＶ）分别对单木叶面积模型和林分密度模型进行

检验［３５—３６］。 在单木叶面积模型检验过程中，从全部的 ４８ 块样地中依次取出 １ 个样地，用剩余 ４７ 个样地的数

据对模型进行拟合，然后使用估计出来的参数预测取出样地每株树的叶面积，最后使用 １４４ 株树的观测值与

预测值来计算模型检验指标（Ｒ２、ＴＲＥ 和 ＭＡＥ）。 林分密度模型检验方式与单木叶面积模型检验相似，区别在

于林分密度模型是以地区作为随机效应，因此留一交叉验证中是抽地区而不是样地，即从全部的 ３ 个地区中

依次取出 １ 个地区，用剩余 ２ 个地区的数据对模型进行拟合，然后使用估计出来的参数预测取出地区每个样

地的林分密度，最后使用 ５４ 个样地的观测值与预测值来计算模型检验指标（Ｒ２、ＴＲＥ 和 ＭＡＥ）。
此外，模型检验过程中需根据公式（１６） 采取经验最优线性无偏估计（ Ｅｍｐｉｒｉｃａｌ ｂｅｓｔ ｌｉｎｅａｒ ｕｎｂｉａｓｅｄ

ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ， ＥＢＬＵＰ）来计算随机效应参数［３７—３９］。

ｂ^ｋ ≈ Ｄ^ Ｚ^Ｔ
ｋ （ Ｚ^ｋ Ｄ^ Ｚ^Ｔ

ｋ ＋ Ｒ^ｋ）
－１ ｅ^ｋ （１６）

式中， ｂ^ｋ 为随机效应向量的最优无偏估计值； Ｄ^ 为随机效应方差协方差矩阵的估计值； Ｚ^ｋ 为设计矩阵； Ｚ^Ｔ
ｋ 为
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Ｚ^ｋ 的转置矩阵； Ｒ^ｋ 为误差项方差协方差矩阵的估计值； ｅ^ｋ 为观测值减去用固定效应参数计算的预测值。
１．９　 林分叶面积动态变化规律

在自然稀疏法则下，林分叶面积即为单木叶面积与林分密度的乘积：
Ｙ（ ｔ） ＝ ｙ（ ｔ）Ｎ（ ｔ） （１７）

式中，Ｙ（ ｔ）为 ｔ 年时的林分叶面积。
本研究中所有的建模和参数计算过程均在 Ｒ 软件中实现，主要使用“ｎｌｍｅ”包。

２　 结果与分析

２．１　 单木叶面积模型

在 ６ 种生长方程中分别考虑不同参数的随机效应组合方式，每个生长方程有 ７ 种组合方式（ａ、ｂ、ｃ、ａｂ、
ａｃ、ｂｃ 和 ａｂｃ），共有 ４２ 种，其中 １１ 种收敛。 根据模型评价指标选择最好的模型，拟合结果见表 ２（表中只展示

了收敛的模型）。 可以看出，Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 生长方程中将随机效应加在参数 ａ 上拟合效果最好（Ｒ２和 Ｌｏｇｌｉｋ 最大，
ＡＩＣ 最小）。

表 ２　 基于各生长方程考虑不同随机效应参数的单木叶面积模型拟合结果比较

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｔｒｅｅ ｌｅａｆ ａｒｅａ ｍｏｄｅｌ ｒｅｓｕｌｔｓ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｒａｎｄｏｍ ｅｆｆｅｃｔ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｅａｃｈ ｇｒｏｗｔｈ ｅｑｕａｔｉｏｎ

生长方程
Ｇｒｏｗｔｈ ｅｑｕａｔｉｏｎ

随机参数
Ｒａｎｄｏｍ ｐａｒａｍｅｔｅｒ ｄｆ Ｒ２ ＡＩＣ Ｌｏｇｌｉｋ

Ｒｉｃｈａｒｄｓ 不收敛

Ｌｏｇｉｓｔｉｃ ａ ５ ０．８１ １２５０．７８ －６２０．３９

ａ， ｃ ７ ０．５３ １２６９．３５ －６２７．６７

ａ， ｂ， ｃ １０ ０．８１ １２６０．７８ －６２０．３９

Ｇｏｍｐｅｒｔｚ ａ ５ ０．８１ １２５４．５１ －６２２．２６

ａ， ｂ ７ ０．８１ １２５８．５１ －６２２．２５

ａ， ｃ ７ ０．８１ １２５８．４９ －６２２．２４

Ｍｉｔｓｃｈｅｒｌｉｃｈ ａ ５ ０．８１ １２６０．２７ －６２５．１３

ｂ ５ ０．３５ １２７８．０１ －６３４．００

Ｋｏｒｆ ａ ５ ０．８１ １２７２．４６ －６３１．２３

ａ， ｂ ７ ０．８１ １２７６．４９ －６３１．２４

Ｗｅｉｂｕｌｌ ａ ５ ０．８１ １２５７．７７ －６２３．８９

　 　 Ｒ２：决定系数 Ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ｄｅｔｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ；ＡＩＣ：赤池信息准则 Ａｋａｉｋｅ Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｃｒｉｔｅｒｉｏｎ；Ｌｏｇｌｉｋ：对数似然值 Ｌｏｇ Ｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄ

随后比较基于预测变量（Ａｇｅ）考虑以指数函数、幂函数和常数加幂函数 ３ 种结构消除数据间的异方差，
拟合结果见表 ３。 ３ 种异方差结构中常数加幂函数的 ＡＩＣ 值最小，Ｌｏｇｌｉｋ 最大，但是不考虑异方差（未加权）时
Ｒ２比考虑（常数加幂函数）时大 ０．１１。 因此本研究中对考虑（常数加幂函数）（模型 １８）和不考虑异方差（模型

１８ 中 Ｇｉ为单位矩阵）的两种情况分别进行检验，以检验精度较高的作为单木叶面积的最终模型。

ＬＡｔｒｅｅ（ ｔ） ＝ （ａ ＋ ｕ）
１ ＋ ｂｅ －ｃｔ

＋ εｉｊ

εｉｊ ＝ （εｉ１，…，εｉｎｉ）
Ｔ ～ Ｎ（０，Ｒ ｉ ＝ σ２ Ｇ０．５

ｉ Γ ｉ Ｇ０．５
ｉ ）

Ｇ ｉ ＝ ｄｉａｇ（λ１ ＋ ｘλ２
ｉ１ ，…，λ１ ＋ ｘλ２

ｉｎｉ）

Γ ｉ ～ Ｉｎｉ

ì

î

í

ï
ï
ïï

ï
ï
ïï

（１８）

式中，ＬＡｔｒｅｅ（ ｔ）为 ｔ 年时的单木叶面积；ｕ 为随机效应参数。
２．２　 林分密度模型

在 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 方程中考虑不同参数的随机效应组合方式，共有 ７ 种组合方式（ａ、ｂ、ｃ、ａｂ、ａｃ、ｂｃ 和 ａｂｃ），全部
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收敛。 根据模型评价指标选择最好的模型，拟合结果见表 ４。 可以看出，将随机效应加在 ａ、ｂ 或 ｃ 上拟合效果

一致，表现最好（Ｒ２和 Ｌｏｇｌｉｋ 最大，ＡＩＣ 最小），本研究中选择将随机效应加在 ａ 上的模型。

表 ３　 基于 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 的单木叶面积方程考虑异方差结构的模型拟合结果比较

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｍｏｄｅｌ ｒｅｓｕｌｔｓ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｖａｒｉａｎｃｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ Ｌｏｇｉｓｔｉｃ ｔｒｅｅ ｌｅａｆ ａｒｅａ ｅｑｕａｔｉｏｎ

异方差结构
Ｈｅｔｅｒｏｓｃｅｄａｓｔｉｃｉｔｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｄｆ

林龄 Ａｇｅ

Ｒ２ ＡＩＣ Ｌｏｇｌｉｋ ＬＲＴ Ｐ

无 Ｎｏｎｅ ５ ０．８１ １２５０．７８ －６２０．３９

指数函数 Ｅｘｐｏｎｅｎｔｉａｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ６ ０．６２ １２１６．７４ －６０２．３７ ３６．０４ ＜０．０００１

幂函数 Ｐｏｗｅｒ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ６ ０．４９ １２１８．８３ －６０３．４２

常数加幂函数 Ｃｏｎｓｔａｎｔ ｐｌｕｓ ｐｏｗｅｒ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ７ ０．７０ １２１１．１６ －５９８．５８ ７．５７ ０．００５９

　 　 ＬＲＴ：似然比检验 Ｌｉｋｅｈｏｏｄ Ｒａｔｉｏ Ｔｅｓｔ

表 ４　 基于 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 方程考虑不同随机效应参数的林分密度模型拟合结果比较

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｓｔａｎｄ ｄｅｎｓｉｔｙ ｍｏｄｅｌ ｒｅｓｕｌｔｓ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｒａｎｄｏｍ ｅｆｆｅｃｔ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ Ｌｏｇｉｓｔｉｃ

生长方程
Ｇｒｏｗｔｈ ｅｑｕａｔｉｏｎ

随机参数
Ｒａｎｄｏｍ ｐａｒａｍｅｔｅｒ ｄｆ Ｒ２ ＡＩＣ Ｌｏｇｌｉｋ

Ｌｏｇｉｓｔｉｃ ａ ５ ０．６０ ８５５．５９ －４２２．８０

ｂ ５ ０．６０ ８５５．５９ －４２２．８０

ｃ ５ ０．６０ ８５５．５９ －４２２．８０

ａ， ｂ ７ ０．６０ ８５９．５９ －４２２．８０

ａ， ｃ ７ ０．６０ ８５９．５９ －４２２．８０

ｂ， ｃ ７ ０．６０ ８５９．５９ －４２２．８０

ａ， ｂ， ｃ １０ ０．６０ ８６５．５９ －４２２．８０

随后比较基于预测变量（Ａｇｅ）考虑以指数函数、幂函数和常数加幂函数 ３ 种结构消除数据间的异方差，
拟合结果见表 ５。 以不考虑异方差（未加权）的林分密度模型效果最佳（Ｒ２最大，ＡＩＣ 最小），同时 ＬＲＴ 检验表

明，以幂函数作为异方差结构和不考虑异方差结构没有显著差异（Ｐ ＝ ０．３５５２）。 因此选择以地区作为随机效

应因子，将随机效应加在 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 方程的 ａ 参数上，且不考虑异方差结构的模型（１９）作为林分密度模型的最

优模型。 另外，图 ２ 表明，林分密度随着林龄的增长而降低。

Ｎ（ ｔ） ＝ （ａ ＋ ｕ）
１ ＋ ｂｅ －ｃｔ

＋ εｉｊ

εｉｊ ＝ （εｉ１，…，εｉｎｉ）
Ｔ ～ Ｎ（０，Ｒ ｉ ＝ σ２ Ｇ０．５

ｉ Γ ｉ Ｇ０．５
ｉ ）

Ｇ ｉ ～ Ｉｎｉ
Γ ｉ ～ Ｉｎｉ

ì

î

í

ï
ï
ïï

ï
ï
ïï

（１９）

表 ５　 基于 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 的林分密度方程考虑异方差结构的模型拟合结果比较

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｍｏｄｅｌ ｒｅｓｕｌｔｓ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｖａｒｉａｎｃｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ Ｌｏｇｉｓｔｉｃ ｓｔａｎｄ ｄｅｎｓｉｔｙ ｅｑｕａｔｉｏｎ

异方差结构
Ｈｅｔｅｒｏｓｃｅｄａｓｔｉｃｉｔｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｄｆ

林龄 Ａｇｅ

Ｒ２ ＡＩＣ Ｌｏｇｌｉｋ ＬＲＴ Ｐ

无 Ｎｏｎｅ ５ ０．６０ ８５５．５９ －４２２．８０

指数函数 Ｅｘｐｏｎｅｎｔｉａｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ６ ０．６０ ８５７．５９ －４２２．７９

幂函数 Ｐｏｗｅｒ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ６ ０．５９ ８５６．７４ －４２２．３７ ０．８５ ０．３５５２

常数加幂函数 Ｃｏｎｓｔａｎｔ ｐｌｕｓ ｐｏｗｅｒ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ７ ０．５９ ８５８．７４ －４２２．３７

２．３　 模型评价

表 ６ 分别给出了单木叶面积混合模型（考虑和不考虑异方差）和林分密度混合模型（不考虑异方差）的固
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图 ２　 林分密度随林龄的变化趋势

Ｆｉｇ．２　 Ｔｒｅｎｄ ｉｎ ｓｔａｎｄ ｄｅｎｓｉｔｙ ｗｉｔｈ ｓｔａｎｄ ａｇｅ

定参数估计值、随机效应方差和误差方差值、异方差的

参数估计值，以及各模型的评价指标。
２．４　 模型检验

本研究用留一交叉验证法对模型进行检验，利用观

测值与预测值计算各项检验指标并进行比较。 从表 ７
可以看出：在单木叶面积模型中，不管是否考虑异方差，
样地水平都比总体平均水平（Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ａｖｅｒａｇｅｄ ｌｅｖｅｌ，
ＰＡ）（是指模型中形式参数只含固定效应部分，所有随

机效应参数值默认为 ０）预测精度高，不考虑异方差的

模型样地水平预测精度更高，另外从残差图（图 ３）也可

以看出以常数加幂函数作为异方差结构时模型中的异

方差仍然存在，消除异方差并不明显。 因此在不影响精

度的情况下，为了使模型更加简单，最终以不考虑异方

差结构（未加权，模型 １８ 中 Ｇ ｉ为单位矩阵）的混合模型

（样地水平）作为单木叶面积的最终模型。 在林分密度模型中，从残差图（图 ４）可以看出以幂函数作为异方

差结构和不考虑异方差结构残差图效果相似，均未见很明显的异方差现象。 另外在不考虑异方差时地区水平

与总体平均水平预测精度一致，因此最终以不考虑异方差结构的混合模型（总体平均水平，模型 １９ 中 ｕ 为 ０）
作为林分密度的最终模型。

表 ６　 单木叶面积模型和林分密度模型参数估计值和评价指标

Ｔａｂｌｅ ６　 Ｐａｒａｍｅｔｅｒ ｅｓｔｉｍａｔｅｓ ａｎｄ ｅｖａｌｕａｔｉｏｎ ｉｎｄｅｘｅｓ ｆｏｒ ｔｒｅｅ ｌｅａｆ ａｒｅａ ｍｏｄｅｌ ａｎｄ ｓｔａｎｄ ｄｅｎｓｉｔｙ ｍｏｄｅｌ

项目
Ｉｔｅｍ

参数
Ｐａｒａｍｅｔｅｒ

单木叶面积 Ｔｒｅｅ ｌｅａｆ ａｒｅａ 林分密度 Ｓｔａｎｄ ｄｅｎｓｉｔｙ

不考虑异方差
Ｎｏ ｈｅｔｅｒｏｓｃｅｄａｓｔｉｃｉｔｙ

考虑异方差
Ｈｅｔｅｒｏｓｃｅｄａｓｔｉｃｉｔｙ

不考虑异方差
Ｎｏ ｈｅｔｅｒｏｓｃｅｄａｓｔｉｃｉｔｙ

固定效应参数 ａ ５４．０５３２ ４６．０７７７ －１８８２．１０２８
Ｆｉｘｅｄ ｅｆｆｅｃｔ ｐａｒａｍｅｔｅｒ ｂ ５．２０５５ ３．４４２１ －１．４９２１

ｃ ０．１５５０ ０．１６２４ －０．０１６１
随机效应方差
Ｒａｎｄｏｍ ｅｆｆｅｃｔ ｖａｒｉａｎｃｅ

σ２
ａ ４６０．３７０１ ２８４．０１９２ ４．７８×１０－４

误差方差 Ｅｒｒｏｒ ｖａｒｉａｎｃｅ σ２ １９７．３９８１ ０．４３６７ ３．７０×１０５

异方差 Ｈｅｔｅｒｏｓｃｅｄａｓｔｉｃｉｔｙ λ１ — ２．１２×１０－７ —
λ２ — １．０１９９ —

评价指标 Ｅｖａｌｕａｔｉｏｎ ｉｎｄｅｘ Ｒ２ ０．８１ ０．７０ ０．６０

ＡＩＣ １２５０．７８ １２１１．１６ ８５５．５９

Ｌｏｇｌｉｋ －６２０．３９ －５９８．５８ －４２２．８０

表 ７　 单木叶面积模型和林分密度模型检验

Ｔａｂｌｅ ７　 Ｖａｌｉｄａｔｉｏｎ ｆｏｒ ｔｒｅｅ ｌｅａｆ ａｒｅａ ｍｏｄｅｌ ａｎｄ ｓｔａｎｄ ｄｅｎｓｉｔｙ ｍｏｄｅｌ

模型
Ｍｏｄｅｌ

异方差
Ｈｅｔｅｒｏｓｃｅｄａｓｔｉｃｉｔｙ

水平
Ｌｅｖｅｌ

留一交叉验证 Ｌｅａｖｅ⁃ｏｎｅ⁃ｏｕｔ ｃｒｏｓｓ⁃ｖａｌｉｄａｔｉｏｎ

Ｒ２ ＴＲＥ ／ ％ ＭＡＥ

单木叶面积 不考虑 总体平均水平 ０．３２ ０．３１ １５．６２

Ｔｒｅｅ ｌｅａｆ ａｒｅａ 样地水平 ０．６２ ０．１４ １１．８５

考虑 总体平均水平 ０．２４ ０．４２ １５．７６

样地水平 ０．５２ ０．２３ １１．６９

林分密度 不考虑 总体平均水平 ０．５７ ０．０９ ５２２．６１

Ｓｔａｎｄ ｄｅｎｓｉｔｙ 地区水平 ０．５７ ０．０９ ５２２．６１

　 　 ＴＲＥ：总相对误差 Ｔｏｔａｌ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｒｒｏｒ；ＭＡＥ：平均绝对误差 Ｍｅａｎ ａｂｓｏｌｕｔｅ ｅｒｒｏｒ

６１６５ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

图 ３　 基于单木叶面积混合模型加权与未加权模型的残差分布

Ｆｉｇ．３　 Ｒｅｓｉｄｕａｌ ｐｌｏｔｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｔｒｅｅ ｌｅａｆ ａｒｅａ ｍｉｘｅｄ ｍｏｄｅｌ ｏｆ ｗｅｉｇｈｔｅｄ ａｎｄ ｕｎｗｅｉｇｈｔｅｄ

图 ４　 基于林分密度混合模型加权与未加权模型的残差分布

Ｆｉｇ．４　 Ｒｅｓｉｄｕａｌ ｐｌｏｔｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｓｔａｎｄ ｄｅｎｓｉｔｙ ｍｉｘｅｄ ｍｏｄｅｌ ｏｆ ｗｅｉｇｈｔｅｄ ａｎｄ ｕｎｗｅｉｇｈｔｅｄ

图 ５　 林分叶面积随林龄变化趋势

Ｆｉｇ．５　 Ｔｒｅｎｄ ｉｎ ｓｔａｎｄ ｌｅａｆ ａｒｅａ ｗｉｔｈ ｓｔａｎｄ ａｇｅ

２．５　 林分叶面积动态变化规律

将单木叶面积生长模型与林分密度模型相乘得到林分叶面积动态变化模型（２０）。 结果表明，林分叶面

积动态变化呈单峰形式，幼龄阶段增长较快，达到峰值

后迅速下降，之后下降幅度减少（图 ５）。 在 １９ 年时林

分叶面积达到峰值，最大值为 ８１３１９．６８ ｍ２ ／ ｈｍ２。
ＬＡｓｔａｎｄ（ ｔ） ＝ ＬＡｔｒｅｅ（ ｔ） × Ｎ（ ｔ） （２０）

式中，ＬＡｓｔａｎｄ（ｔ）为 ｔ 年时的林分叶面积（ｍ２ ／ ｈｍ２）。

３　 讨论

目前对叶面积的研究很多，但是多数研究主要集中

在构建叶面积的预测模型，例如通过叶长、叶宽和叶厚

等指标来估算单叶的叶面积［４０］，或者基于一系列测树

因子构建异速生长方程来预测单木或整个林分的叶面

积［４１］，很少有研究关注叶面积的动态变化过程。 另外，
已有的研究主要关注了叶面积指数的季节动态变
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化［４２—４３］，对树木或林分整个生长周期叶面积动态变化研究较少。 Ｊａｇｏｄｚｉｎｓｋｉ 和 Ｋａｌｕｃｋａ［４４］ 基于 ６ 个樟子松

（Ｐｉｎｕｓ ｓｙｌｖｅｓｔｒｉｓ ｖａｒ． ｍｏｎｇｈｏｌｉｃａ Ｌｉｔｖ．）林分的时序数据来探究叶面积指数与林龄的关系。 Ｃｌｏｕｇｈ 等［４５］的研究

结果表明，叶面积指数随着林龄的增长而减小，从幼龄林的 ４．９ 到老龄林的 ３．３ 不等。 Ｚｈｅｎｇ 等［４６］ 认为，幼龄

林的叶面积指数高于成熟林。 虽然上述研究都表明林龄对叶面积指数有影响，但都没有模拟叶面积（叶面积

指数）随林龄的动态变化过程。
另外，近年来由于光学仪器的普及以及测量省时省力等优点，研究者普遍用植物冠层分析仪（如 ＬＡＩ⁃

２０００）测量得到的数据来研究植物叶面积（叶面积指数）。 但是有研究表明，诸如 ＬＡＩ⁃ ２０００ 测量的叶面积指

数值小于实际叶面积指数，并且可能通过生物量分配随林分发展的变化而影响被低估的程度［４４］。 本研究通

过对杉木人工林样地中取解析木的方式直接测量叶面积，虽然测量难度较大，成本较高，但是测量结果比用光

学仪器间接测量叶面积要更加精确。 研究基于最优单木叶面积动态变化模型，并结合最优林分密度模型，最
终模拟出杉木林分叶面积动态变化过程，进而探究林分叶面积的动态变化规律。

根据 Ｏｇａｗａ 等［６］的研究，林分密度将在树木生长后期由于自疏而降低，随着自疏化的发生，产生了未被

占用的空间，那么保留下来的树木就可以伸展更多的枝条，长出更多的叶子，这就意味着林分叶面积（叶生物

量）随着林冠郁闭而到达顶峰后，林分内株树开始减少，但保留木的平均单株叶面积（叶生物量）随着林分的

发育而增加，那么就有理由认为林分叶面积（叶生物量）大致保持不变。 而在另一个趋势中，由于养分吸收减

少［４７］，树冠受损面积增加［４８—４９］，树木死亡率增加［１２］，林分叶面积（叶生物量）在林分整个发展过程中只出现

一次顶峰后下降［１２—１３］。

图 ６　 单木叶面积随林龄的变化趋势

Ｆｉｇ．６　 Ｔｒｅｎｄ ｉｎ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｔｒｅｅ ｌｅａｆ ａｒｅａ ｗｉｔｈ ｓｔａｎｄ ａｇｅ

但是两种假设都缺乏数学或理论基础。 由于木本植物物种寿命较长，需要林分生长模型来阐明驱动森林

系统动态的机制。 此外，在不同气候条件、不同林分密度下，林分叶面积（叶生物量）也是不同的［４７，５０—５１］。
Ｏｇａｗａ［２２］利用柳杉（Ｃｒｙｐｔｏｍｅｒｉａ ｊａｐｏｎｉｃａ Ｄ． Ｄｏｎ （ ｓｕｇｉ））的一个样地数据和日本扁柏（Ｃｈａｍａｅｃｙｐａｒｉｓ ｏｂｔｕｓａ
（Ｚｉｅｂ． ｅｔ Ｚｕｃｃ．） Ｅｎｄｌ．）的两个样地数据，在考虑自然稀疏的前提下，从数学分析的角度得出结论，认为林分叶

生物量达到顶峰后保持不变的可能性比较小，而是更倾向于减少。 之后 Ｏｇａｗａ［５２］ 对模型进行了修正，发现林

分叶生物量达到峰值后先保持不变，随后出现两种情况，增加后再减少或者在林分完全郁闭后单调递减。 然

而以上这两个研究的数据量较小，而且仅限于单个研究区域，研究所得的结论有待商榷。
本研究在考虑自然稀疏的前提下，基于 ３ 个研究地区，从理论模型的角度得出与第二种假设趋势一致的

结论，即杉木林分叶面积呈单峰型。 造成叶面积（叶面积指数）不同动态变化趋势以及达到峰值的时间或峰

值大小与很多因素有关，例如树种、林龄、林分密度和气候条件等都会对此造成影响。 Ｊａｇｏｄｚｉｎｓｋｉ 和

Ｋａｌｕｃｋａ［４４］研究表明，叶面积指数的大小和动态变化趋

势与林龄和林分密度密切相关 （ Ｐ ＜ ０． ０００１）。 Ｖｏｓｅ
等［５３］指出，较快的生长速度和温暖的气候条件将导致

冠层更早关闭，而缺氮和干旱环境中的水分亏缺会限制

叶面积的生长，同时不同树种的叶面积指数随时间的变

化差异较大。 本研究结果表明杉木人工林林分叶面积

在 １９ 年时达到峰值（冠层闭合），与杉木人工林的成熟

年龄基本一致。 由于林分叶面积为单木叶面积与林分

密度的乘积，在林分叶面积达到峰值时，单木叶面积还

在持续增加（图 ６），因此林分叶面积下降可能是由于林

分密度下降引起的。

４　 结论

本研究在考虑林分自然稀疏的前提下从林分生长
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模型的角度证明了杉木林分叶面积动态变化呈单峰型，而非达到顶峰后保持不变，同时也表明林分叶面积达

到顶峰后下降是由于林分密度的降低引起的。 由于林分叶面积与林分蓄积生长量之间存在较强的线性相关

关系，林分叶面积减少，使得光吸收量减少进而导致光合作用减弱，最终导致林分生长量的减少。 因此，在森

林经营管理中可以考虑通过一系列经营措施（如疏伐）使林分叶面积下降时间推迟或延缓，使林分在较长的

一段时间内保持较高的生产量，从而获得更大的生态和经济效益。
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Ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎｓ， ２０１４， ５： ４９６７．
［ ５ ］ 　 Ｆａｎ Ｈ Ｂ， Ｗｕ Ｊ Ｐ， Ｌｉｕ Ｗ Ｆ， Ｙｕａｎ Ｙ Ｈ， Ｈｕ Ｌ， Ｃａｉ Ｑ Ｋ． Ｌｉｎｋａｇｅｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ａｎｄ ｓｏｉｌ Ｃ： Ｎ： Ｐ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｔｏ ｆｏｒｅｓｔ ｇｒｏｗｔｈ

ｉｎ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎｓ． Ｐｌａｎｔ ａｎｄ Ｓｏｉｌ， ２０１５， ３９２（１）： １２７⁃１３８．
［ ６ ］ 　 Ｏｇａｗａ Ｋ， Ａｄｕ⁃Ｂｒｅｄｕ Ｓ， Ｙｏｋｏｔａ Ｔ， Ｈａｇｉｈａｒａ Ａ． Ｌｅａｆ ｂｉｏｍａｓｓ ｃｈａｎｇｅｓ ｗｉｔｈ ｓｔａｎｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｉｎ ｈｉｎｏｋｉ ｃｙｐｒｅｓｓ （Ｃｈａｍａｅｃｙｐａｒｉｓ ｏｂｔｕｓａ［Ｓｉｅｂ． ｅｔ

Ｚｕｃｃ．］Ｅｎｄｌ．） ． Ｐｌａｎｔ Ｅｃｏｌｏｇｙ， ２０１０， ２１１（１）： ７９⁃８８．
［ ７ ］ 　 Ｉｎｎｅｓ Ｊ Ｃ， Ｄｕｃｅｙ Ｍ Ｊ， Ｇｏｖｅ Ｊ Ｈ， Ｌｅａｋ Ｗ Ｂ， Ｂａｒｒｅｔｔ Ｊ Ｐ． Ｓｉｚｅ ｄｅｎｓｉｔｙ ｍｅｔｒｉｃｓ， ｌｅａｆ ａｒｅａ， ａｎｄ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ ｅａｓｔｅｒｎ ｗｈｉｔｅ ｐｉｎｅ． Ｃａｎａｄｉａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ

ｏｆ Ｆｏｒｅｓｔ Ｒｅｓｅａｒｃｈ， ２００５， ３５（１０）： ２４６９⁃２４７８．
［ ８ ］ 　 Ｃｏｋｅｒ Ｇ Ｗ Ｒ． Ｌｅａｆ Ａｒｅａ Ｉｎｄｅｘ ｉｎ Ｃｌｏｓｅｄ Ｃａｎｏｐｉｅｓ： ａｎ ｉｎｄｉｃａｔｏｒ ｏｆ ｓｉｔｅ ｑｕａｌｉｔｙ． Ｃｈｒｉｓｔｃｈｕｒｃｈ： Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｃａｎｔｅｒｂｕｒｙ ｓｃｈｏｏｌ ｏｆ ｆｏｒｅｓｔｒｙ， ２００６．
［ ９ ］ 　 Ｓｈｉ Ｋ， Ｃａｏ Ｑ Ｖ． Ｐｒｅｄｉｃｔｅｄ ｌｅａｆ ａｒｅａ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｆｏｌｉａｇｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ ｌｏｂｌｏｌｌｙ ｐｉｎｅ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎｓ． Ｆｏｒｅｓｔ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ， １９９７， ９５（２）： １０９⁃
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Ｅｃｏｌｏｇｙ， １９６７， １７： ７０⁃８７．
［１１］ 　 Ｏｄｕｍ Ｅ Ｐ． Ｔｈｅ Ｓｔｒａｔｅｇｙ ｏｆ Ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ： Ａｎ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ｏｆ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｐｒｏｖｉｄｅｓ ａ ｂａｓｉｓ ｆｏｒ ｒｅｓｏｌｖｉｎｇ ｍａｎ′ｓ ｃｏｎｆｌｉｃｔ ｗｉｔｈ

ｎａｔｕｒｅ． Ｓｃｉｅｎｃｅ， １９６９， １６４（３８７７）： ２６２⁃２７０．
［１２］ 　 Ｒｙａｎ Ｍ Ｇ， Ｂｉｎｋｌｅｙ Ｄ， Ｆｏｗｎｅｓ Ｊ Ｈ． Ａｇｅ⁃ｒｅｌａｔｅｄ ｄｅｃｌｉｎｅ ｉｎ ｆｏｒｅｓｔ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ： ｐａｔｔｅｒｎ ａｎｄ ｐｒｏｃｅｓｓ． Ａｄｖａｎｃｅｓ ｉｎ Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ Ｒｅｓｅａｒｃｈ， １９９７， ２７：

２１３⁃２６２．
［１３］ 　 Ｒｙａｎ Ｍ Ｇ， Ｂｉｎｋｌｅｙ Ｄ， Ｆｏｗｎｅｓ Ｊ Ｈ， Ｇｉａｒｄｉｎａ Ｃ Ｐ， Ｓｅｎｏｃｋ Ｒ Ｓ． Ａｎ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｔｅｓｔ ｏｆ ｔｈｅ ｃａｕｓｅｓ ｏｆ ｆｏｒｅｓｔ ｇｒｏｗｔｈ ｄｅｃｌｉｎｅ ｗｉｔｈ ｓｔａｎｄ ａｇｅ．

Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ Ｍｏｎｏｇｒａｐｈｓ， ２００４， ７４（３）： ３９３⁃４１４．
［１４］ 　 Ｓａｉｎｔ⁃Ａｎｄｒｅ Ｌ， Ｍｂｏｕ Ａ， Ｍａｂｉａｌａ Ａ， Ｍｏｕｖｏｎｄｙ Ｗ， Ｊｏｕｒｄａｎ Ｃ， Ｒｏｕｐｓａｒｄ Ｏ， Ｄｅｌｅｐｏｒｔｅ Ｐ， Ｈａｍｅｌ Ｏ， Ｎｏｕｖｅｌｌｏｎ Ｙ． Ａｇｅ⁃ｒｅｌａｔｅｄ ｅｑｕａｔｉｏｎｓ ｆｏｒ

ａｂｏｖｅ⁃ ａｎｄ ｂｅｌｏｗ⁃ｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ ａ Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｈｙｂｒｉｄ ｉｎ Ｃｏｎｇｏ． Ｆｏｒｅｓｔ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ， ２００５， ２０５（１ ／ ２ ／ ３）： １９９⁃２１４．
［１５］ 　 Ｗｕｔｚｌｅｒ Ｔ， Ｗｉｒｔｈ Ｃ， Ｓｃｈｕｍａｃｈｅｒ Ｊ． Ｇｅｎｅｒｉｃ ｂｉｏｍａｓｓ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ｆｏｒ Ｃｏｍｍｏｎ ｂｅｅｃｈ （ Ｆａｇｕｓ ｓｙｌｖａｔｉｃａ） ｉｎ Ｃｅｎｔｒａｌ Ｅｕｒｏｐｅ： ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎｓ ａｎｄ

ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ ｏｆ ｕｎｃｅｒｔａｉｎｔｙ． Ｃａｎａｄｉａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｆｏｒｅｓｔ Ｒｅｓｅａｒｃｈ， ２００８， ３８（６）： １６６１⁃１６７５．
［１６］ 　 Ｇｅｎｅｔ Ａ， Ｗｅｒｎｓｄöｒｆｅｒ Ｈ， Ｊｏｎａｒｄ Ｍ， Ｐｒｅｔｚｓｃｈ Ｈ， Ｒａｕｃｈ Ｍ， Ｐｏｎｅｔｔｅ Ｑ， Ｎｙｓ Ｃ， Ｌｅｇｏｕｔ Ａ， Ｒａｎｇｅｒ Ｊ， Ｖａｌｌｅｔ Ｐ， Ｓａｉｎｔ⁃Ａｎｄｒé Ｌ． Ｏｎｔｏｇｅｎｙ ｐａｒｔｌｙ
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２６１（７）： １１８８⁃１２０２．

［１７］ 　 Ｆｏｒｒｅｓｔｅｒ Ｄ Ｉ， Ｔａｃｈａｕｅｒ Ｉ Ｈ Ｈ， Ａｎｎｉｇｈｏｅｆｅｒ Ｐ， Ｂａｒｂｅｉｔｏ Ｉ， Ｐｒｅｔｚｓｃｈ Ｈ， Ｒｕｉｚ⁃Ｐｅｉｎａｄｏ Ｒ， Ｓｔａｒｋ Ｈ， Ｖａｃｃｈｉａｎｏ Ｇ， Ｚｌａｔａｎｏｖ Ｔ， Ｃｈａｋｒａｂｏｒｔｙ Ｔ，
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ｃｌｉｍａｔｅ． Ｆｏｒｅｓｔ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ， ２０１７， ３９６： １６０⁃１７５．

［１８］ 　 Ｏ′Ｈａｒａ Ｋ Ｌ． Ｄｙｎａｍｉｃｓ ａｎｄ ｓｔｏｃｋｉｎｇ⁃ｌｅｖｅｌ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｏｆ ｍｕｌｔｉ⁃ａｇｅｄ ｐｏｎｄｅｒｏｓａ ｐｉｎｅ ｓｔａｎｄｓ． Ｆｏｒｅｓｔ Ｓｃｉｅｎｃｅ， １９９６， ４２（ｓｕｐｐｌ＿２）： ａ０００１⁃３４．
［１９］ 　 Ｔｕｒｎｅｒ Ｄ Ｐ， Ａｃｋｅｒ Ｓ Ａ， Ｍｅａｎｓ Ｊ Ｅ， Ｇａｒｍａｎ Ｓ Ｌ． Ａｓｓｅｓｓｉｎｇ ａｌｔｅｒｎａｔｉｖｅ ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ ａｌｇｏｒｉｔｈｍｓ ｆｏｒ ｅｓｔｉｍａｔｉｎｇ ｌｅａｆ ａｒｅａ ｏｆ Ｄｏｕｇｌａｓ⁃ｆｉｒ ｔｒｅｅｓ ａｎｄ ｓｔａｎｄｓ．

Ｆｏｒｅｓｔ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ， ２０００， １２６（１）： ６１⁃７６．
［２０］ 　 Ｐｅｒｒｙ Ｄ Ａ， Ｏｒｅｎ Ｒ， Ｈａｒｔ Ｓ Ｃ． Ｆｏｒｅｓｔ Ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ． Ｂａｌｔｉｍｏｒｅ， Ｍａｒｙｌａｎｄ： Ｔｈｅ Ｊｏｈｎｓ Ｈｏｐｋｉｎｓ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ Ｐｒｅｓｓ， ２００８．
［２１］ 　 Ｚｈａｎｇ Ｘ Ｑ， Ｃａｏ Ｑ Ｖ， Ｄｕａｎ Ａ Ｇ， Ｚｈａｎｇ Ｊ Ｇ． Ｓｅｌｆ⁃ｔｈｉｎｎｉｎｇ ｔｒａｊｅｃｔｏｒｉｅｓ ｏｆ Ｃｈｉｎｅｓｅ ｆｉｒ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｓｏｕｔｈｅｒｎ Ｃｈｉｎａ． Ｆｏｒｅｓｔ Ｓｃｉｅｎｃｅ， ２０１６， ６２（６）：

５９４⁃５９９．
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