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不同区域针叶年龄对红松叶性状及相关关系的影响 
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摘  要  叶龄是植株个体发育过程中性状变异的重要影响因素, 不同叶龄下的性状变异可以体现植物针对环境变化做出的

响应。该研究以东北地区4个不同区域阔叶红松(Pinus koraiensis)林中的成年红松为研究对象, 测定了4个区域红松的叶寿命

和不同针叶年龄叶片的比叶面积(SLA)、叶片干物质含量(LDMC)、针叶密度(ND)以及针叶体积(NV), 探讨了红松叶形态性状

间的相关性, 并检验了纬度和针叶年龄对这些相关关系的影响。结果显示: (1)不同纬度下红松叶寿命存在显著差异, 随纬度

增加呈单峰模式。(2)针叶年龄在性状变异解释中占比最大(34.2%–80.1%), 对4个叶形态性状均存在显著影响。SLA、LDMC

和ND在当年生叶片中均表现了比所有龄级下更大的可塑性, 仅NV在所有龄级下的可塑性大于当年生叶片。(3) 4个性状间的

二元相关性显著, 且在不同纬度下多有体现, 但性状间的回归斜率随纬度变化趋势存在差异。(4)不同针叶年龄性状间的相关

关系依然显著但变异规律不同, 如SLA与ND的回归斜率随针叶年龄增加而减小, ND与NV则相反。研究结果表明红松叶形态性

状的变异和性状间的相关关系受纬度和针叶年龄的显著影响, 性状协同应对不同纬度梯度导致的环境变化以及不同针叶年

龄下叶片的资源利用策略存在差异。 
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Effects of needle age on leaf traits and their correlations of Pinus koraiensis across different 
regions 
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Abstract 

Aims  Leaf age is an important factor affecting trait variation during ontogenetic development of plants. The 
variation of traits across a gradient of leaf ages can reflect the response of plants to environmental changes. Our 
aim was to investigate the variation of needle morphological traits of Pinus koraiensis at different needle ages and 
the influence of latitude and needle age on the correlation of morphological traits. 
Methods  In this study, adult Korean pine (Pinus koraiensis) of four mixed broadleaved-Korean pine forests in 
northeast China was selected as the research object. We measured the leaf lifespan, as well as specific leaf area 
(SLA), leaf dry matter content (LDMC), needle density (ND) and needle volume (NV) of needles at different ages. 
The correlation between morphological traits of pine leaves was discussed and the effects of latitude and needle 
age on these correlations were examined. 
Important findings  (1) Leaf lifespan of P. koraiensis significantly varied with latitudes, and showed a unimodal 
pattern with increasing latitude. (2) Needle age accounted for the largest proportion (34.2%–80.1%) in trait varia-
tions, and had a significant influence on all the four leaf morphological traits. SLA, LDMC and ND of the current 
year leaves showed higher plasticity than other age classes, while NV showed high plasticity at all age classes. (3) 
Most of these trait-trait correlations were significant at different latitudes, while the patterns of slopes of the re-
gression lines among traits did vary across the latitudinal gradient. (4) The correlations among traits within dif-
ferent needle ages classes were all significant, but showing different patterns across needle ages. For example, the 
regression slope of SLA and ND decreased with the increase of needle age, while the regression slope of ND and 
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NV was opposite. The results showed that the variation and correlation of morphological traits were significantly 
influenced by latitude and needle age, the collaboration among these traits responded to the environmental 
changes at different latitudes, and the resource utilization strategies of needles were different in different ages. 
Key words  Pinus koraiensis; needle age; latitude; specific leaf area; plasticity 

Zhang ZY, Jin GZ, Liu ZL (2021). Effects of needle age on leaf traits and their correlations of Pinus koraiensis across different re-
gions. Chinese Journal of Plant Ecology, 45, 00-00. DOI: 10.17521/cjpe.2020.0352 

近年来, 探究区域尺度上植物功能性状的种内

变异模式备受关注(Fajardo & Piper, 2011; Martin et 

al., 2017; Thomas et al., 2020)。植株个体在发育过程

中, 其性状变化的不同可能源于遗传差异(固定个

体发生)、引起表型变化的环境差异(可塑性)或两者

组合(Carlson & Holsinger, 2012)。为了响应产生表型

变异的进化机制, 性状在不同生态尺度上通常存在

差异, 因此, 性状对不同变异驱动因素(如遗传变

异、环境差异或个体发育 )的敏感性差异较大

(Messier et al., 2017)。表型可塑性作为一种由局部

环境条件所触发的特性, 是各个组织和器官感知环

境信号并对其做出反应的综合体现(De Kroon et al., 

2005)。在小的分类尺度上叶片性状之间广泛的进化

联系可能被可塑性模糊或逆转 (Anderegg et al., 

2018), 所以探究区域尺度植物叶片性状的变异规

律及可塑性有助于深入了解区域范围内植物对环境

的响应模式。 

Dong和Liu (2017)的研究结果表明红松(Pinus 

koraiensis)的多个功能性状受纬度不同所导致的环

境差异的影响。多个叶片性状与纬度变化密切相关, 

如叶片氮磷比随纬度升高而减小, 比叶面积(SLA)

和叶寿命随纬度升高而增大(张林和罗天祥, 2004; 

De et al., 2013)。叶寿命与叶片性状的显著相关性也

多有论述, 如单位质量叶氮含量与叶寿命通常呈负

相关关系(张林和罗天祥, 2004; Mediavilla et al., 

2014; Osada et al., 2015), SLA随叶寿命的增大而减

小(Kikuzawa & Lechowicz, 2011; de la Riva et al., 

2016)。He和Yan (2018)认为常绿树种性状的二元关

系强度并不高, 但已有多个研究证实在广泛的植物

类型和生物群落之间叶性状存在普遍相关性(Reich 

et al., 1999; Wright et al., 2004; Niinemets, 2015)。红

松针叶的SLA与叶片厚度呈显著的正线性相关关系, 

但与叶干物质含量(LDMC)呈显著的负线性相关关

系(Dong & Liu, 2017)。叶片的SLA与体积也表现为

显著负相关, 且SLA较小而叶片体积大的植物资源

利用性更高(王晓洁等, 2015)。叶片性状之间的关系

往往反映了植物对不同环境下养分资源的适应

(Chen et al., 2012), 因此, 揭示种内叶片性状的共

变模式, 对于确定叶片是如何调整资源利用策略来

适应环境变化是至关重要的, 但这种共变策略是否

受纬度梯度的影响仍不清晰。 

针叶年龄是影响性状变异及其相关关系的主要

因素(Reich et al., 1999; Gratani & Bombelli, 2000)。

许多物种会表现出一种被称为异胚性的发育变化

(Zotz et al., 2011; Kuusk et al., 2018b), 即使是同一

株植物但不同年龄的叶片形态也会存在明显差异

(Grotkopp et al., 2002)。然而, 以往关于常绿树种叶

性状的研究通常以完全展开的当年生叶片为研究对

象, 而忽略了叶片衰老对性状的影响(Han et al., 

2008)。黄海侠等(2013)通过对常绿树种当年生和多

年生叶片的研究认为其SLA和LDMC因老龄叶片密

度和厚度变大会发生较大变异。Kuusk等(2018a)对

地中海3种松树的研究发现不同针叶年龄的针叶体

积(NV)存在显著差异, 而海岸松(Pinus pinaster)的

针叶密度 (ND) 也受到针叶年龄的显著影响

(Eimil-Fraga et al., 2015)。这种不同针叶年龄之间叶

片形态的差异受年际间温度和降水等环境因素的影

响(曾瑞琪等, 2018), 也有可能是由发育阶段不同导

致叶片生活史策略发生转变造成的(黄海侠等, 2013; 

Robakowski & Bielinis, 2017)。但目前在区域尺度上

探究针叶年龄是如何影响红松叶性状及其相关性的

研究较少。 

本研究以中国东北4个原始阔叶红松林分布区

的成年红松为研究对象, 测定各分布区红松针叶的

叶寿命以及不同针叶年龄的SLA、LDMC、ND和NV

共4个叶形态性状, SLA可指示叶片投资中的生物量

和叶片捕获光的效率(Marshall & Monserud et al., 

2003), LDMC对种内变异敏感, 适合用于检测个体

对微环境梯度的可塑性响应(Messier et al., 2017), 

ND和NV为叶片自身的重要属性。本文主要验证以

下假设: (1)红松叶寿命随纬度增大而增加, SLA随针

叶年龄增加而减小, LDMC、ND和NV随针叶年龄增



张自琰等: 不同区域针叶年龄对红松叶性状及相关关系的影响   3

 

DOI: 10.17521/cjpe.2020.0352 

加而增大; (2)红松当年生针叶性状的可塑性强于其

他年龄针叶; (3)红松叶形态性状间存在相关性, 且

受纬度和针叶年龄的调控。 

1  材料和方法 

1.1  研究地点 

野外调查在我国东北的南北纬度梯度上的4个

原始阔叶红松林实验样地中进行, 实验样地从南到

北依次位于吉林长白山国家级自然保护区、黑龙江

穆棱东北红豆杉(Taxus cuspidata)国家级自然保护

区、丰林国家级自然保护区以及胜山国家级自然保

护区(表1)。 

1.2  样本采集 

2017年的7月到8月间, 在每个实验样地坡向相

同、坡度相近处随机选取3株成年(胸径>45 cm)红松

作为样本树, 共12株, 且样树之间保证一定的距离

(>10 m), 以免因空间自相关对实验结果产生影响。

对每株样树测定胸径和树高, 并在冠层的上部南向

随机获取10个具有完整多年生龄级的样枝, 根据枝

条上芽鳞痕形成的节环辨别不同年龄枝段。本研究

中将当年生即2017年生枝段作为1年生枝, 以此类

推, 而针叶年龄则与其所在枝段年龄相对应(Li et 

al., 2006)。随后将叶片按年龄分装在塑料袋中密封, 

及时带回实验室进行形态性状的测定。 

1.3  性状测量 

记录每个龄级样枝上的叶痕及针叶数量, 红松

为5针一束且每束1个叶痕, 因此将叶痕数乘以5可

得总针叶数量, 然后用现存的针叶数量除以总针叶

数量得到针叶在该龄级的存活率(Kayama et al., 

2002), 再根据存活率加权得到叶寿命(LL), 公式(刘

志理等, 2014)如下:  

1

n

i
i

LL R i


 
 

iR 为 i 年生针叶的存活率。 
 

表1  样地概况 
Table 1  Details of the sample sites 

地点 
Sites 

纬度 
Latitude 
( N) 

经度 
Longitude 
(E) 

海拔 
Elevation 
(m) 

年平均气温
MAT 
(℃) 

年降水量
MAP  
(mm) 

长白山  
Changbai Mountain 

42.38° 128.08° 852 3.6 700.0 

穆棱 Muling 43.48° 130.24° 611 2.8 513.5 

丰林 Fenglin 48.06° 129.12° 351 –0.5 640.5 

胜山 Shengshan 49.30° 126.48° 510 –2.0 519.9 

MAP, mean annual precipitation; MAT, mean annual temperature. 

利用排水法(Hughes, 2005)测定NV (cm3), NV代

表每个龄级样枝上针叶的总体积。利用直尺(精度为

0.1 cm)测定针叶平均长度(l), 用电子天平(精度为

0.0001 g)测定叶鲜质量, 以上测量结束后将样叶放

入70 ℃烘箱中烘干至恒质量再测量其叶干质量。

ND (g·cm–3)为叶干质量与NV的比值, LDMC (g·g–1)

为叶干质量与叶鲜质量之比。 

红松针叶的形状近似为三棱柱, 因此针叶的横

截面为等边三角形, 由此可得每片样叶总针叶面积 

一半(A)的公式: 2.28A l NV  , 基于此公式可 

以进一步得到各个龄级针叶总面积(Ai )的一半 :  

2.28i i iA n l NV   ( n 为针叶总数目, il 为 i 年生 

针叶平均长度, iNV 为 i 年生针叶总体积)。将针叶

面积的一半除以叶干质量(Liu et al., 2020), 即得到

SLA (cm2·g–1)。表型可塑性有多种不同的计算方式, 

本研究采用公式 ( ) / 100%MAX MIN MAX  来表

征可塑性, 其中 MAX 和 MIN 分别表示一定环境下

性状的最大值和最小值(曾瑞琪等, 2018)。 

1.4  数据分析 

采用嵌套方差分析法解析针叶性状变异, 即采

用R语言‘nlme’包中的‘lme’函数针对每个性状构建

线性混合模型, 嵌套水平为: 针叶年龄>个体>样点

(Paradis et al., 2004)。利用单因素方差分析(α = 0.05)

对不同样点的叶寿命和不同针叶年龄的叶性状进行

差异性显著分析。为了使数据符合正态分布, 对每

个性状值进行lg变换, 并对不同样点和针叶年龄下

的叶性状进行线性回归分析。为检验纬度和针叶年

龄对性状之间相关关系是否存在显著影响, 先对其

进行偏相关分析, 并利用标准化主轴估计法(SMA)

检验斜率的差异显著性, 若斜率差异显著则说明纬

度或针叶年龄对性状间相关关系的影响显著。本研

究采用SPSS 16.0和R 3.4.2 (R Core Team, 2017)对实

验数据进行处理分析, 利用SigmaPlot 12.5和Excel

软件进行绘图。 

2  结果 

2.1  红松叶寿命的纬度差异 

纬度对红松叶寿命存在显著影响, 随纬度增高

叶寿命呈单峰模式, 丰林和穆棱的叶寿命显著高于

胜山和长白山(图1)。 

2.2  针叶年龄对叶形态性状的影响 

4个性状对针叶年龄、样点和个体等变异驱动因
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素表现出不同的相对敏感性。针叶年龄解释了SLA

与LDMC的最大变异以及ND与NV的大部分变异

(SLA = 52.3%, LDMC = 80.1%, ND = 46.7%, NV = 

34.2%)。样点解释了NV的最大变异(51.3%), ND的最

大变异程度未得到解释(48.4%, 图2)。 
 

 
 

图1  不同区域样点间红松叶寿命的比较。CBS, 长白山; 
ML, 穆棱; FL, 丰林; SS, 胜山。不同小写字母表示不同样

点间叶寿命存在显著差异(p < 0.05)。 
Fig. 1  Comparison of leaf lifespan of Pinus koraiensis 
among sites across different regions. CBS, Changbai Moun-
tain; ML, Muling; FL, Fenglin; SS, Shengshan. Different 
lowercase letters indicate that there were significant differ-
ences in leaf lifespan among sites (p < 0.05). 

 

针叶年龄对红松叶性状存在显著影响(图3)。

SLA随针叶年龄的增加而下降, LDMC和ND随针叶

年龄的增加而增加, NV则随针叶年龄的增加呈先增

后减趋势。随针叶年龄变化可塑性最大的性状为NV, 

其余依次为SLA、ND、LDMC (图3)。 

SLA、LDMC和ND在当年生叶片中表现出比所 
 

 
 

图2  红松叶性状变异的方差分解。LDMC, 叶干物质含量; 
ND, 针叶密度; NV, 针叶体积; SLA, 比叶面积。 
Fig. 2  Variance decomposition of leaf trait variation of 
Pinus koraiensis. LDMC, leaf dry matter content; ND, needle 
density; NV, needle volume; SLA, specific leaf area. 

 

 
 

图3  红松叶形态性状随针叶年龄的变化及其可塑性(平均值±标准差)。LDMC, 叶干物质含量; ND, 针叶密度; NV, 针叶体积; 
SLA, 比叶面积。不同小写字母表示性状在不同针叶年龄间有显著差异(p < 0.05)。 
Fig. 3  Variation and plasticity of leaf morphological traits of Pinus koraiensis along the gradient of needle ages (mean ± SD). 
LDMC, leaf dry matter content; ND, needle density; NV, needle volume; SLA, specific leaf area. Different lowercase letters indi-
cate that the traits were significantly different at different needle ages (p < 0.05).  
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有龄级下更大的可塑性, 仅NV在所有龄级下的可

塑性更大。同一地点4个叶形态性状的当年生数值与

所有龄级均值之间存在显著差异, 4个样点的当年生

叶片SLA值均大于所有龄级均值, LDMC、ND的所有

龄级均值则均大于当年生叶片, NV在不同样点龄级

间的差异不同。4个叶形态性状的当年生数值和所有

龄级均值在不同样点之间均有差异, LDMC和NV的

性状值在纬度最小的长白山最小, ND在纬度最大的

胜山最大, SLA未表现出明显规律性(表2)。 

2.3  纬度和针叶年龄对叶性状之间相关关系的影响 

红松针叶形态性状两两之间均表现出显著的线

性关系(p < 0.01)。在不同样点处SLA与LDMC、ND、

NV之间呈现显著负相关, 但斜率间存在显著差异, 

其中SLA随LDMC的变异速率顺序为穆棱>丰林>胜

山>长白山, SLA随ND的变异速率顺序为胜山>长白

山>丰林>穆棱, SLA随NV的变异速率顺序为丰林>

穆棱>胜山>长白山; 在4个样点LDMC与ND呈正相

关关系, 回归斜率顺序为长白山>胜山>丰林>穆棱, 

而LDMC与NV仅在长白山和胜山两个样点处呈现

显著正相关关系; ND与NV在穆棱为显著负相关关

系, 而在长白山表现为显著正相关关系(p = 0.001, 

图4)。 

不同针叶年龄下SLA与LDMC及SLA与ND之间

也呈显著负相关关系, 斜率间存在显著差异, 且

SLA随LDMC的变异速率顺序为3年生>2年生>1年

生>4年生, SLA随ND的变异速率顺序为1年生>2年

生>3年生>4年生; SLA与NV的负相关关系在1、2、3

年生叶片有体现, 回归斜率绝对值顺序为3年生>2

年生>1年生 , 两者在4年生叶片表现为正相关 ; 

LDMC与ND在1、2、3年生叶片表现为正相关, 回归

斜率顺序为1年生>2年生>3年生, 而4年生时呈负相

关关系; LDMC与NV的显著正相关关系仅在1年生

叶片呈现, ND与NV的负相关关系在不同年龄针叶

均有体现, ND随NV变异速率顺序为4年生>3年生>2

年生>1年生(p = 0.001, 图5)。 

3  讨论 

3.1  纬度对叶形态性状的影响 

在资源有限的环境中植物叶片需要在足够长

的时间内通过自身光合生产所形成的有机碳来补偿

初始的建成消耗, 并持续提供维持自身生存所需的

物质消耗, 导致叶寿命会随环境条件的变化增加或

减小(张林和罗天祥, 2004; Kikuzawa & Lechowicz, 

2011)。由于植物对养分的利用效率存在差异, 随着

纬度的增高, 养分循环周期会随之变长(张林和罗

天祥, 2004), 高纬度环境可能不利于养分快速吸收, 

造成养分循环的时间变长, 从而叶寿命延长。在一

定环境下叶寿命协同各性状共同确保有效的光合作

用来供应植物的生存所需(Kikuzawa & Lechowicz, 

2011)。在高纬度区域植物接受光的时间和能力由于

生存环境较差而减少, 叶寿命更长可弥补较弱的生

产力(Suzuki & Takahashi, 2020), 但本研究中叶寿命

随纬度的增高呈单峰变异模式(图1)。这可能是因为

在纬度最初增高时为了促进新叶生长通过增加叶寿 
 
表2  不同区域红松叶形态性状的当年生值和所有龄级平均值(标准差)的差异 
Table 2  Differences in leaf morphological traits of Pinus koraiensis across different regions between the mean values of the current year and those of overall 
age classes (standard deviation) 

样点 Site 龄级 Age classes 比叶面积 SLA (cm2·g–1) 叶干物质含量 LDMC (g·g–1) 针叶密度 ND (g·cm–3) 针叶体积 NV (cm3)

当年生 Current year 105.6 (8.06)Ab 0.29 (0.01)Bc 0.32 (0.03)Ba 0.05 (0.01)Ac 长白山 
Changbai Mountain 

所有龄级 Overall age 89.7 (4.29)Ba 0.36 (0.0)Ac 0.37 (0.02)Aa 0.04 (0.00)Bd 

当年生 Current year 88.0 (7.37)Ac 0.34 (0.02)Ba 0.29 (0.01)Bb 0.10 (0.02)Aa 穆棱 
Muling 

所有龄级 Overall age 72.3 (5.24)Bc 0.40 (0.0)Aa 0.36 (0.03)Aab 0.11 (0.02)Aa 

当年生 Current year 113.7 (9.06)Aa 0.34 (0.02)Bc 0.26 (0.01)Bc 0.07 (0.01)Bb 丰林 
Fenglin 

所有龄级 Overall age 85.3 (8.17)Ba 0.38 (0.01)Ab 0.34 (0.02)Ab 0.08 (0.01)Ab 

当年生 Current year 104.2 (7.26)Ab 0.31 (0.01)Bb 0.32 (0.03)Ba 0.07 (0.01)Ab 胜山 
Shengshan 

所有龄级 Overall age 78.1 (5.27)Bb 0.37 (0.02)Abc 0.36 (0.03)Aab 0.06 (0.01)Bc 

当年生 Current year 22.6 16.4 19.4 51.5 可塑性 
Plasticity (%) 

所有龄级 Overall age 19.4 9.5 8.9 64.5 

LDMC, 叶干物质含量; ND, 针叶密度; NV, 针叶体积; SLA, 比叶面积。所有龄级包括当年生。不同大写字母表示同一地点性状的当年生值和所有龄级

均值差异显著, 不同小写字母表示性状的当年生值或所有龄级均值在4个样点间差异显著(p < 0.05)。 
LDMC, leaf dry matter content; ND, needle density; NV, needle volume; SLA, specific leaf area. Overall years includes current year. Different capital letters 
indicate that there are significant differences between the mean values of the current year and those of overall age classes in the same site. Different lower-
case letters indicate that the mean values of the current year and those of overall age classes differ significantly between the four sites (p < 0.05).  
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图4  纬度对红松叶形态性状相关关系的影响。不同小写字母代表不同样点斜率之间有显著差异, 且实线代表回归显著, 
显著性水平均为0.05。CBS, 长白山; FL, 丰林; ML, 穆棱; SS, 胜山。LDMC, 叶干物质含量; ND, 针叶密度; NV, 针叶体积; 
SLA, 比叶面积。 
Fig. 4  Effects of latitude on correlations between leaf morphological traits of Pinus koraiensis. Different lowercase letters indi-
cate that there were significant differences between the slopes of different sites, and the solid lines indicate that the regressions 
were significant (p < 0.05). CBS, Changbai Mountain; FL, Fenglin; ML, Muling; SS, Shengshan. LDMC, leaf dry matter content; 
ND, needle density; NV, needle volume; SLA, specific leaf area. 

 
命来增加碳储量(Suzuki & Takahashi, 2020), 而纬度

更高时各种胁迫因子下的光合时间较短从而导致叶

寿命较短, 光合和呼吸速率更高以保证叶片构建过

程中所需投入的营养物质。常绿针叶树种的叶寿命

由于在不同水热条件下反映不同的适应策略, 表现

为生活在高海拔地区叶寿命更长(张林和罗天祥, 

2004), 但本研究中叶寿命最长和最短的丰林和长

白山分别对应了最低(351 m)和最高(852 m)的海拔 
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图5  针叶年龄对红松叶形态性状相关关系的影响。不同小写字母表示不同针叶年龄斜率之间有显著差异, 且实线代表回

归显著, 显著性水平均为0.05。LDMC, 叶干物质含量; ND, 针叶密度; NV, 针叶体积; SLA, 比叶面积。  
Fig. 5  Effects of needle age on correlations between leaf morphological traits of Pinus koraiensis. Different lowercase letters 
indicate that there were significant differences between the slopes of different needle ages. The solid lines indicate that the regres-
sions were significant (p < 0.05). LDMC, leaf dry matter content; ND, needle density; NV, needle volume; SLA, specific leaf area. 
 
高度(表1), 这与Reich等(1996)对欧洲赤松(Pinus 

sylvestris)和挪威云杉(Picea abies)的研究结果相一

致, 即未发现叶片性状与海拔高度显著相关, 可能

是由于海拔对叶性状在物种间的变异影响更大, 而

种内变异与地形、土壤水分利用率等微生境差异关

联性更强(Hulshof & Swenson, 2010)。 

王瑞丽等(2015)对中国东部南北样带的多种植

物调查分析后发现SLA和LDMC存在明显的纬度格

局, 而在本研究中红松4个叶形态性状在不同纬度

梯度虽大多有显著差异, 但并未表现出规律性(表2), 

可能是前者研究区域范围的纬度跨度更大、气候条

件差异显著导致的结果。本研究中穆棱样点的叶寿
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命在4个样点中相对较长, 但SLA值最小且与其他样

点存在显著差异(表2), 这与SLA值低则叶寿命长的

普遍结论(Gratani & Bombelli, 2000; de la Riva et al., 

2016; Onoda et al., 2017)相符合。Withington等(2006)

基于全球数据也得到相似的结论, 即具有厚叶、低

SLA、低单位质量氮浓度和低光合速率的物种通常

表现出较长的叶寿命。叶片具有较高的SLA通常单

位叶面积所需的碳投资很少, 生理上更活跃, 所以

低SLA的叶片具有较长的叶寿命可以在防御结构中

每单位叶面积投入更多的碳, 使它们更能抵御物理

胁迫和食草动物啃食(Sakschewski et al., 2015)。纬

度最高的胜山样点红松的NV最小ND最大(表2), 这

可能是资源的生产能力和存储量受低温环境限制而

不足, 因此NV变小, 红松叶片投资策略转向防御并

选择了更保守的叶片性状来缓冲低温对生长的影响

(Buzzard et al., 2019), 且NV的变异速率大于叶干质

量增加的速率导致ND变大。 

3.2  针叶年龄对叶形态性状的影响 

针叶年龄对针长、针厚以及针叶总投影面积等

性状有显著影响(Eimil-Fraga et al., 2015), 本研究结

果强调了针叶年龄在解释红松叶形态性状变异中的

重要地位(图2)。红松针叶的SLA随针叶年龄增加而

减小(图3), 这与以往研究结果(Anderegg et al., 2018; 

Liu et al., 2020)相符。植物通过合成不同化合物从而

以不同化学成分和结构来分配能量(Villar & Merino, 

2001), 韧皮部的二次生长、薄壁组织细胞酚类衍生

物的增加和碳汇减少(Kuusk et al., 2018b; Gilmore 

et al., 1995)都是导致SLA随针叶年龄增加而减小的

重要原因。另外, 叶片年龄尚小时维管束的体积较

大进而叶片密度增大 , 也会导致 SLA 的变化

(Grotkopp et al., 2002)。LDMC和ND均随针叶年龄增

加而增大(图3), 与Eimil-Fraga等(2015)和Kuusk等

(2018a)对海岸松和意大利松(Pinus pinea)等树种的

研究结果相符。LDMC可以指示结构细胞含量与液

体细胞含量(Kikuzawa & Lechowicz, 2011), 对细胞

壁投入更多以及老叶的代谢物沉积是LDMC随针叶

年龄增加而增大的主要原因(黄海侠等, 2013; Kuusk 

et al., 2018b)。而叶片在年龄增加的过程中为了增加

叶片韧性, 空气占据的空间逐渐减小而木质化组织

大量增加(Evans & Poorter, 2001; Kuusk et al., 2018a; 

Poorter et al., 2009), 这可能是导致ND随针叶年龄

增加而增大的重要原因。Kuusk等(2018b)的研究结

果表明幼年针叶的NV更小, 本研究结果与之相符, 

但增加到一定程度后NV又有所下降, 这可能是因

为老叶不仅是常绿乔木的同化器官还是同化产物的

贮藏器官(Suzuki & Takahashi, 2020), 叶片年龄越大

可利用资源存储越多, 而叶片体积作为反映植物本

身对资源利用能力的综合指标(王晓洁等, 2015), 表

现出随年龄增加而减小的趋势, 说明了红松老叶对

资源有效利用的能力下降。 

叶经济谱性状很大程度上保留了各自独立响应

表型变异驱动因素的能力, 驱动因素的影响因尺度

而异(Martin et al., 2017)。作为叶经济谱的一个重要

性状, 很多研究已证明SLA对种内变异和环境普遍

敏感(Messier et al., 2017; Adler et al., 2014)。SLA可

塑性相对较大, LDMC的可塑性低于SLA(表2), 这与

de la Riva等(2016)的研究结论相符。当年生叶片与

所有龄级表现的可塑性大小不同, 这可能是不同年

龄针叶之间的光适应能力差异导致的, 尤其是当年

生针叶容易受日照强度影响做出适应性调整(Wyka 

et al., 2007)。不同针叶年龄下响应策略不同也可能

是叶片可塑性大小存在较大差异的原因, De Kroon

等(2005)曾提出, 在生长发育阶段植物做出的可塑

性响应分别包括决定分生组织的营养或生殖去向以

及对植物各部分尺寸和形状的调整, 而在成熟阶段

表达为诱导防御等。 

当年生叶片与所有龄级叶片间的性状存在显著

差异(表2), 这与以往研究结论相符。Mediavilla和

Escudero (2003)曾在叶片寿命与光合特性的线性关

系中发现, 用所有龄级平均值计算比当年生叶片数

据得到的斜率更陡。黄海侠等(2013)也确定了当年

生叶片的性状值较为发散, 往年生叶片的性状值更

为聚拢和稳定。导致这种差异的主要原因可能是叶

片发育阶段的不同致使投资策略不同(Climent et al., 

2009), 幼年叶片倾向于通过增大光合效率积累生

物量, 而成年叶片以支撑结构的投资为主, 投资策

略的调整可能是受叶片发育期间生长条件的影响

(Gilmore et al., 1995)而形成的响应机制。 

3.3  纬度和针叶年龄对叶性状之间相关关系的影响 

样点对叶性状变异及相关关系有一定的影响, 

尤其对由叶片构建期间的环境波动所决定的形态性

状影响很大(Reich et al., 1999; Martin et al., 2017), 

而王瑞丽等(2015)的研究显示来源于样地间环境差

异的叶功能属性的变异不到1/3。Anderegg等(2018)
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对美国西北地区进行调查后发现, 地块级别的环境

特征并不是种间、种内或性状间变异的强预测因子。

本研究结果证明样点(纬度)是叶片种内性状变异的

原因之一, 但对除NV以外其他3个性状变异的解释

占比很小(图2)。 

4个红松叶形态性状间均存在显著的二元相关

关系(表3)。性状间的相关关系在长白山样点均强于

其他3个样点(图4), 说明红松的叶形态性状在低纬

度地区联系更紧密。SLA与LDMC在4个样点均表现

出了显著负相关关系, 且在纬度最小的长白山样点

处LDMC也最小而SLA较大(图4)。对于纬度不同的

样点, 叶片为了适应生境的变化会截获更多的光以

维持生存必需的生产, 叶片捕获光的效率越高SLA

越大(Marshall & Monserud et al., 2003), 而纬度越

高需要应对低温环境增加的防御投资越多(Dong & 

Liu, 2017), 叶片在高纬度地区受养分匮乏和水分胁

迫的影响, 低温条件下更易诱发叶片衰老从而细胞

结构降解或解体(王厚领等, 2020), 营养物质转移以

循环利用, 叶片的形态性状能够较好地反映这种植

物适应环境变化所形成的生存对策。LDMC需要逐

渐积累用来维持较长的叶寿命, 这可能是低纬度地

区SLA较大而LDMC较小的原因。在不同纬度下NV

与ND、LDMC并没有完全表现出普遍相关性, LDMC

随ND的变异在纬度梯度上没有规律性但斜率大小

差异显著(图4), 这体现了纬度对性状间相关性的重

要影响。而性状间二元关系的差异可能受温度和降

水共同影响或由不同区域的光照条件驱动, 多项研

究证明光照条件对叶性状的影响很大甚至逆转普遍

相关关系(Fajardo & Piper, 2011; Kikuzawa & 

Lechowicz, 2011; Wyka & Oleksyn, 2014)。SLA随

NV、ND的变异速率在不同纬度差异较小(图4), 可

能是由于SLA与叶肉细胞的密度和大小紧密相关通

常协同应对温度变化(杨冬梅等, 2012), 自然选择在

这个区域范围内权衡性状成本和收益选定了对当前 

 
表3  红松叶性状间的相关关系 
Table 3  Correlation among leaf traits of Pinus koraiensis (**p < 0.01) 

叶性状 Leaf traits lg SLA lg LDMC lg ND 

lg LDMC –0.84**   

lg ND –0.76** 0.69**  

lg NV –0.45** 0.43** –0.14** 

LDMC, 叶干物质含量; ND, 针叶密度; NV, 针叶体积; SLA, 比叶面积。  
LDMC, leaf dry matter content; ND, needle density; NV, needle volume; 
SLA, specific leaf area. 

环境的适应组合(Westoby & Wright, 2006)。本研究

中的4个形态性状的共同变异不存在纬度格局, 体

现了种内性状变异的复杂性。气候驱动一致的种内

性状组合往往受到的是多种影响因素的共同胁迫, 

未来对植物性状变异的研究需要更多关注各种生态

因子的综合作用。 

针叶年龄对形态性状相关性的变异速率存在显

著影响(图5)。SLA与LDMC的负相关关系在针叶各

个年龄均有体现, 且前3年变异速率持续增加, 这可

能是由于LDMC不断积累的同时叶片含水率下降, 

为了提高水分的利用效率叶片面积减小从而SLA下

降(王晓洁等, 2015)。SLA、LDMC随ND的变异斜率

均随针叶年龄的增加而减小(图5), Genet等(2010)研

究认为这种？随年龄增加而下降的生理机制主要原

因是碳同化的减少, 碳水化合物作为维持生长早期

储备和生存的关键物质, 在生长发育后期主要调用

其前期储备导致碳同化逐渐减少。叶片的生化能力

与针叶年龄的变化密切相关(Kuusk et al., 2018b), 

随叶片年龄增加叶肉扩散电导率会降低, 进而对叶

片的光合作用产生消极影响, 这在一些常绿植物中

已经得到验证(Niinemets et al., 2005)。Wang等(2019)

曾通过对5种不同松树的针叶进行解剖, 研究发现

ND的变化是由叶肉和维管组织密度的变化及体积

分数来驱动, 本研究中ND随NV的变异斜率大小与

针叶年龄呈正相关关系(图5), 说明针叶年龄的增加

推动了这种驱动。性状间的二元关系在4年生时会发

生变化或者变异速率有差异, 这可能是由于叶片趋

于成熟时对环境变化的响应能力越来越差(黄海侠

等, 2013), 从而叶片的生长发育受到抑制, 倾向于

向更稳定的状态发展。 

4  结论 

本研究重点分析了红松叶形态性状对针叶年龄

的依赖性以及性状共变如何受纬度梯度和针叶年龄

的调控。结果显示, 区域范围内红松的叶寿命存在

显著差异, 体现了不同纬度下植物生长机制对资源

有限的环境做出的响应。红松叶形态性状SLA、

LDMC、ND和NV均随针叶年龄的变化而变化, 强调

了针叶年龄是红松叶性状变异的主要来源。性状间

二元相关关系显著, 纬度对性状间的相关性产生了

显著影响, 反映了红松叶性状为适应环境变化而使

其生态策略做出调整。性状间的相关性随针叶年龄
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变化表现出了不同的变异规律, 说明红松叶性状的

资源利用策略存在年龄间的差异。因此, 通过分析

纬度和针叶年龄对性状种内变异的影响有利于更好

地预测植物对资源和环境变化的响应机制。 
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