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摘要<对 "种密度进行栽培试验3利用通径分析的方法3研究了水曲柳地下竞争和地上竞争的关系及对总

竞争的影响E结果表明3水曲柳苗木的地下部分生物量w地上部分生物量和总生物量与营养空间有密切关

系E随着苗木空间距离增加3由生物量计算的竞争指数下降E在同一密度条件下3地下竞争指数明显大于地

上竞争指数E由于地下生长与地上生长的相互作用3各竞争指数之间具有明显的相关性E但是地下竞争和

地上竞争对总竞争的影响是不同的3通径分析可以定量的区分地下竞争和地上竞争的相对大小E地下竞争

对总竞争的直接作用范围在 $x889"D$xC9!=之间3明显大于地上竞争对总竞争的直接作用7$x!#86D

$x8!#!;E随着距离的增加3单株苗木的生长空间加大3地上部分的竞争作用增加3地下部分的竞争程度减

弱E但是3地下根系的竞争在水曲柳苗木总的竞争中占有重要地位E
关键词<水曲柳>地下竞争>地上竞争>通径分析
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a0GW0MPBGORWP10IB5b04ORLeGSPL2u4GOaHaGaHMPLa4R‘0OâPS0OabHW4aH0O0QWP10IBGORGW0MPB5b04OR
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林木种内种间关系主要是通过地下根系与土壤之间的物理过程f化学过程和生物过程表现出的竞争

关系gGh5是林木间重要的生态学现象i竞争主要发生在相邻的树木之间5包括地上部分对光资源和地下部

分对土壤资源竞争g=5?h5因此5竞争的结果导致植株 J分配g@h和生物量变化gAh5其实质上是地上竞争和地下

竞争的综合反映gHhi以往的研究主要通过林木地上指标的测定5如胸高直径或断面积等建立竞争指数模

型g?h5分析林木间的竞争关系和特点i但是5有些树种对地上光资源竞争敏感5另一些树种对地下土壤资源

的竞争敏感gAh5同一树种的地下竞争和地上竞争作用又随时间而改变gHh5导致竞争现象的复杂性gFhi目前的

研究表明5地下竞争与地上竞争具有重要的联系gH5Dhi对于森林5地下竞争过程在某种条件下是重要的竞争

过程gFjEh5树木根系吸收养分和水分的能力直接影响 J的地上和地下分配格局gG>h5进而影响森林生态系统

的生产力gGGhi在竞争现象的研究中区别地下竞争和地上竞争作用大小及相对重要性5对了解林木竞争过

程f揭示竞争机理具有重要的理论意义gG5G=hi
鉴于地下竞争的研究有相当大的难度5目前采用地上部分指标的竞争模型忽视了地下根系竞争的作

用5均不能区分地下竞争和地上竞争的影响gFhi在控制栽培试验的基础上5如何定量地分析地下竞争f地上

竞争对总竞争的影响是区分地下竞争和地上竞争的关键gGhi水曲柳MXYZ]\[̂_‘Z]a_b̂Y\cZN是我国东北地

区重要的工业用材树种5水曲柳与落叶松混交可明显地提高水曲柳的生长i本研究的主要目的是通过水曲

柳不同密度的栽培试验5建立地上和地下竞争指数模型5并利用通径系数Mk$%*3’"88&3&"(%)N定量地分析水

曲柳在种内竞争过程中地下竞争和地上竞争的大小f两者之间的关系及对总竞争的贡献i
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! 研究方法

!"! 栽培试验

研究地点设置在东北林业大学帽儿山实验林场尖砬沟森林培育试验站#$%%&年 ’月中旬在沙池(长

)*+,宽 $*+,沙层厚 $+-中,分 .个小区,栽植 $年生的水曲柳苗木#株行距分别为 )*/+0)*/+(.1株-2

3*/+03*/+(3.株-21*/+01*/+()’株-,各重复 )次#栽植经过缓苗期后,每天人工浇水 )次,每 $’4在

苗木茎基部施颗粒状氮磷钾复合营养肥 $次,每个小区 ’**5#$%%%年 %月上旬将每株苗木编号后,测苗高,
将整株苗木全部挖出,分别叶2茎2粗根2细根(6)++-称鲜重#在每一小区中,取出 1株苗木的各部分生物

量烘干,称其叶2茎2粗根2细根的干重#然后,计算含水率,最后得到每一株苗木的各部分生物量及总生

物量#

!"7 确定竞争指数

在林木竞争研究中,用于构造竞争指数的生长指标较多,如胸径2树高2冠面积2生物量等#较大的植株

在竞争中常常占有较多的资源8%9,为了分析地下竞争和地上竞争的关系,本研究采用生物量指标和 :;<=;>
提出的干扰指数8)9计算地下竞争2地上竞争及总竞争#地下竞争指数(?@-2地上竞争指数(?A-和总竞争指

数(?B-分别以竞争木的根系生物量(C@-2地上物量(CA-和总生物量(CB-与竞争木和对象木间的距离

(D-之比表示
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式中,I表示第 I株对象木,H表示第 H株竞争木JDIH表示对象木 I与竞争木 H之间的线性距离JG表示竞争

木个数,实际计算中取 K,即以对象木周围最近 K株木为竞争木,边缘木计算时取 ’,顶点上的边缘木计算时

取 3#要说明的是这 3种竞争指数是相对的,如 ?@计算的地下竞争指数除了地下竞争外,还间接地包含了

地上竞争的部分信息,但是以地下竞争为主#

!"L 通径系数计算

定量研究地下竞争2地上竞争与总竞争的关系,关键是建立其关系模型#但是,根系生长与地上部分的

生长具有重要的相关性,地下竞争过程与地上竞争过程不是独立的8$9,因此,不满足回归分析的假设条件#
在建立生长M竞争模型时要考虑自变量因子间的相关性问题#通径分析是一种充分地考虑了自变量因子间

的相关性问题的分析方法8$39#在通径分析中,通径系数表示自变量对因变量影响大小,可以有效地表示相

关的自变量分别对因变量的直接和间接影响8$19#在本研究中,以计算出的地下竞争指数和地上竞争指数为

自变量,以总竞争指数为因变量,计算它们之间的通径系数#利用通径系数可定量地分析出水曲柳地下竞

争2地上竞争对总竞争的影响程度#

7 研究结果

7"! 水曲柳各部分生物量

林木间的竞争大小与个体间的空间距离(即密度-有关,密度是影响林木生长的重要因子8$’9#沙池栽培

试验表明,随着密度的减小,水曲柳苗木的细根2粗根2茎和叶的生长增加,导致地下和地上生物量增加

(表 $-#在 3种密度的试验中,株行距由 )*/+扩大 *"’倍(3*/+-时,细根2粗根2茎和叶生物量组分平均增

加 )&"%N,其中细根和叶的生物量分别增加 )’"*N和 )K"%N,地上部分生物量增加()%")N-大于地下部

分()."%N-#株行距由 )*/+扩大 $倍(1*/+-时,上述各生物量组分平均增加与株行距扩大 *"’倍时接近

()."*N-,其中细根()K"KN-和叶(1&"$N-增加最明显#说明细根和叶对密度的反应比较敏感,苗木间的

竞争作用影响了植株地下和地上部分生长#而株行距由 3*/+增加到 1*/+时,除叶生物量明显增加外,各

生物量组分平均变化不明显#表明密度在一定的范围内才表现出竞争作用,影响地上部分和地下根系的生
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长!超出一定空间范围"苗木间的竞争作用减弱或不存在!但是在密度降低时#株行距 $%&’("各生物量组

分的变异增大#表 )(!表明苗木间的竞争作用减弱的时候"个体间的生长差异显现出来!在高密度时"影响

生物量分配的主要是外部因素"如养分*水分和生长空间!低密度时"外部因素成为次要因素"而个体的内

部因素"如根系吸收养分和水分的能力*+的分配格局*甚至个体遗传差异等"成为影响生物量分配的主要

因素!
表 , 水曲柳苗木#$年生(不同栽植密度的生物量干重#克-株(统计#括号内数字为标准误(

./012, 32/45/66783/49:;<=/4/6:622>1=4?6#$@ABCDEF(=4>=882<24G>246=G=26=4G:=62HI2<=524G6#JK LM

NBCAMOPAQAQ(
株距

KLQOBM&AQLM
QAAFELMRQ#&’(

总生物量

SDOBE
’BQQ#R(

地上生物量

TUDVAWRCDXMF
’BQQ#R(

地下生物量

YAEDZWRCDXMF
’BQQ#R(

茎生物量

JOA’’BQQ
#R(

叶生物量

[AB\’BQQ
#R(

粗根生物量

+DBCQACDDO
’BQQ#R(

细根生物量

]LMACDDO
’BQQ#R(

样本数

JB’NEA
QL̂A

_% )‘%ab$ cdaee c$ad) f)a‘‘ e$aff f_a$b e_a)_ )_$
#cda)f( #$fadf( #_ca_‘( #_ca_)( #_%a%b( #_)a‘e( #)_ab‘(

e%
__%a‘_ )%$abb ))fa‘e fdae$ $cadf ‘_acb $_ac$ db
#bda)‘( #e‘a$‘( #_ca‘)( #_$ad)( #)‘a)$( #)ba))( #)caee(

$% _$_ac‘ )_$a%_ ))cacf fca‘) dfae) dea‘e ffa)_ $‘
#))_aed( #dea)f( #f$a_c( #e$adf( #e‘ab$( #efafc( #_)afb(

平均 _%_aed )%$a%f bcae) ffad) $$ade d%afd e‘a‘$ _$%
gABM #b_a‘$( #f%af$( #e‘adc( #_baf_( #_dad$( #_facb( #)‘af)(

hih 水曲柳地上*地下和总竞争指数

表 h 水曲柳苗木#$年生(不同栽植密度条件下竞争指

数#括号内数字为标准误(

./012h j75I2G=G=74=4>2H783/49:;<=/4/6:622>1=4?6

#$@ABCDEF(=4>=882<24G>246=G=26=4G:=62HI2<=524G#JK

LMNBCAMOPAQAQ(

株距

#&’(
KLQOBM&AQLM
QAAFELMRQ

地上竞争

指数

kl

地下竞争

指数

km

总竞争

指数

kn

样本

数量

JB’NEA
QL̂A

_% cacc_ )ea‘‘c $$aded )_$
#_ac_( #eae‘( #))a_‘(

e% ‘afce ))ac)d e‘ab$) db
#_ab‘( #$a_$( #)ea_‘(

$% ‘a$ce ca$e) _‘a%cb $‘
#eafc( #eaef( #))a‘f(

平均 gABM ca_fd ))abd‘ eba_‘$ _$%
#ea%f( #$aee( #)eade(

林木间的竞争结果导致生长下降和生物量的减少"通过竞争指数的大小可以反映竞争的强弱o_")dp!根

据竞争指数#公式#)("#_(和#e((计算水曲柳苗木地上*地下和总竞争指数表明"不同密度条件下地上*地

下和总竞争指数具有较大的差异#表 _(!对同一竞争指数指标"随着密度的降低和空间距离的增大"竞争指

数明显减小"其中株距由 _%&’增加到 e%&’"地上竞争指数和地下竞争指数分别减小 )$id_q和 )$i_$q"
株距由 _%&’增加到 $%&’时"分别减小 )fi‘fq和 ecic%q!在同一密度条件下"地下竞争指数明显大于地

上竞争指数"其中株距 _%&’时"地下竞争指数高于地上竞争指数 efafeq"株距 e%&’时高于 efic_q"株

距 $%&’时"两者接近"地下竞争指数平均高出地上竞争指数 e%q左右!但是"简单相关分析表明地下竞争

和地上竞争不是独立的"它们与总竞争之间具有明显的相关性#表 e("显然是由于它们各部分生长#如生物

量(之间相关的缘故o)‘p!

hir 地下竞争*地上竞争对总竞争的通径分析

在总竞争中"通过单变量的线性回归分析"由相

关系数和决定系数的大小确定地下竞争或地上竞争

对总竞争的影响程度"特别是决定系数能够比较准确

地说明哪一部分的竞争在总竞争中所占的比例的大

小!当同时考虑地下竞争和地上竞争对总竞争的共同

影响时"得到的相关系数或决定系数包含地下竞争和

地上竞争共同的作用#表 $(!由表 $可以看出"在水曲

柳苗木的总竞争中"平均 bfq左右的竞争来自于地下

竞争和地上竞争!地下竞争#或地上竞争(对总竞争的

影响"既有直接作用又有间接作用of"dp!但是从回归分

析中的决定系数不能区分地下竞争*地上竞争对总竞

争的影响!
通径分析能够有效地描述变量间的直接作用和

间接作用及相互关系o)cp"而且可以定量的表示水曲柳
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苗木地下竞争!地上竞争对总竞争作用程度"表 #$%通径分析显示&’种不同密度条件&地下竞争对总竞争

的直接作用范围在()##*’+(),*-.之间&明显大于地上竞争对总竞争的直接作用"()-/#0+()#-/-$%这说

明地下根系的竞争在水曲柳苗木总的竞争中占有重要地位%当直接作用较大时&其相对作用较小%由通径

系数的变化可以看出&随着距离的增加&单株苗木的生长空间加大&地上部分直接的竞争作用增加&地下部

分的直接竞争程度减弱%在苗木处于高密度"株距 -(12$生长时&地下竞争的直接作用较大"(),*-.&占

,34$&间接作用相对较小"()03’0&占 -04$&在地上竞争中通过根系的间接竞争作用"()#(’(&占 .*4$明

显高于直接竞争作用"()-/#0&占 ’.4$%低密度"株距 *(12$时&地下竞争的直接"()##*’&占 .’4$和间接

作用"()’’-#&占 ’,4$与地上竞争的直接"()#-/-&占 .04$和间接作用"()’’/#&占 ’34$比较接近%说明

高密度条件下&苗木之间竞争激烈&植株生长下降&低密度条件下竞争减弱&植株生长增加%如果不考虑密

度 因素&从平均角度来看&地下部分直接竞争作用"(),*(#$也是明显大于地上部分直接竞争作用

"()-//’$%通径分析和通径系数的大小&为定量地区分地下竞争和地上竞争的大小及对总竞争的影响程度

提供了重要信息%
表 5 水曲柳苗木"*年生$不同密度条件下竞争指数之间!生物量之间的相关系数

6789:5 ;<==:97>?<@A<:BB?A?:@>C<BD7@AEF=?7@7CE"*GHIJKLM$7N<@OA<NP:>?>?<@?@Q:R&7N<@O8?<N7CC?@Q?BB:=:@>

S
SSSS

Q:@C?>?:C?@>E?C:RP:=?N:@>
竞争指数

TK2UHVWVWKX
WXMHY

总竞争指数

Z[

地上竞争

指数

Z\

地下竞争

指数

Z]

生物量

^I__

总生物量

‘KVIL2I__

地上生物量

abKcHdeJKfXM
2I__

地下生物量

gHLKhdeJKfXM

SS 2I__
总竞争指数 Z[ 0i(((("0$ 总生物量 0i((((SS

"0$

0i(((("-$ ‘KVIL2I__ 0i((((SS

"-$

0i(((("’$ 0i((((SS

"’$

0i(((("*$ 0i((((SS

"*$

地上竞争指数 (i,//0jj 0i(((( 地上生物量 (i3#-3jjSS 0i((((
Z\ (i3,**jj 0i(((( abKcHdeJKfXM (i/-3*jjSS 0i((((

(i/..,jj 0i(((( 2I__ (i3.’(jjSS 0i((((
(i/3(3jj 0i(((( (i/,*-jjSS 0i((((

地下竞争指数 (i3’#,jj (i.,,’jj 0i(((( 地下生物量 (i/,0/jj (i./-0jjSS 0i((((
Z] (i33(3jj (i3’3(jj 0i(((( gHLKhdeJKfXM (i/(//jj (i,##3jjSS 0i((((

(i/,./jj (i.0(.jj 0i(((( 2I__ (i3*3#jj (i/-33jjSS 0i((((
(i3,#0jj (i/0’.jj 0i(((( (i/(-*jj (i,’-,jj 0i((((

注k表中"0$!"-$!"’$!"*$分别表示株行距为 -(12!’(12!*(12和平均条件下的水曲柳苗木各组分的竞争指数和各组分

生 物量间的相关系数 ‘lHUIJHXVlH_W_Xf2bHJ_&"0$!"-$!"’$IXM"*$WX‘IbLH’&IJH1KJJHLIVWKX1KHmmW1WHXV_I2KXeVlH

1K2UHVWVWKXWXMHY&I2KXeVlHbWK2I__1K2UKXHXV_Km̂ IX1lfJWIXI_l_HHMLWXe_WXVlJHHULIXVWXeMW_VIX1H_&-(12!’(12

IXM*(12&IXMVKVIL2HIX_JH_UH1VWcHLGnjj表示差异极显著olKhXVlH1KJJHLIVWKX1KHmmW1WHXV_IJH_WeXWmW1IXVMWmmHJHX1H_

IVpq()(0

表 r 不同密度条件下&水曲柳苗木"*年生$地下竞争指数!地上竞争指数与总竞争指数之间的回归分析
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;<NP:>?>?<@?@Q:R?@Q?BB:=:@>Q:@C?>?:C?@>E?C:RP:=?N:@>C
株行距

wW_VIX1H_WX
_HHMLWXe_"12$

回归方程

xHeJH__WKX2KMHL_
]-

y"zx$值

y"zx$cILfH
y"zT$值

y"zT$cILfH

样本数

oI2ULH_W{H

-( Z[q0)(3-.|-i03.-Z]|0i*3/(Z\ (i3’’# yzx}(i(((( yzT}(i(((( 0-*

’( Z[q0i.’*/|0i3’.3Z]|0i,./#Z\ (i3.(( yzx}(i(((( yzT}(i(((( .3

*( Z[q(i3’,/|-i#/33Z]|(i3(/’Z\ (i3/,0 yzx}(i(((( yzT}(i(((( *,
平均距离

^HIXMW_VIX1H_
Z[q(i#3*,|-i’’.,Z]|0i-3,3Z\ (i3.#0 yzx}(i(((( yzT}(i(((( -*(
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表 ! 不同密度条件下"水曲柳#$年生%地下竞争&地上竞争对总竞争的通径系数

’()*+! ,(-./0+112/2+3-(3(*4525016(37/.892(3(5.#$:;<=>?@%A2-.)0-.()0B+C(37)+*0ACD90837/0EF+-2-203523

7211+9+3-7+352-2+523-.25+GF+92E+3-5
株行距#HI%
JKLM<NH;KNL;;@?KNOL

地上竞争

PQ

地下竞争

PR

总竞争

PS

株行距#HI%
JKLM<NH;KNL;;@?KNOL

地上竞争

PQ

地下竞争

PR

总竞争

PS

TU 地上竞争 PQ UVTWXY UVXUZU UV[WWY $U 地上竞争 PQ UVXTWT UVZZWX UVW\\[
地下竞争 PR UVY]ZY UV[$T\ UV]ZX[ 地下竞争 PR UVZTTX UVXX$Z UVW[\W

ZU 地上竞争 PQ UVZ[Y[ UV\UT[ UV][$$ 平均 地上竞争 PQ UVTWWZ UV\UTX UVW]UU
地下竞争 PR UVZ$]U UV\$Y] UV]]U] ^;<N 地下竞争 PR UVTZ$\ UV[$UX UV][XY

_ 讨论

_V‘ 竞争指数模型 本研究采用生物量指标来计算竞争指数"主要是考虑在苗期个体大小最能反映生长

状态和在竞争环境中的作用a植株各部分的生长具有相关性"尤其是地下部分的生长与地上部分的生长相

关性更明显b$"W"Y[ca用地下根系生物量和 d;KN;=干扰指数bTc模型计算的地下竞争指数"除了主要表示地下

根系间的竞争状态之外"还包括地上部分竞争的影响"计算的地上竞争指数也同样包括地下部分竞争的影

响a总竞争指数包括地下和地上竞争两部分"但由表 T看出"总竞争指数不是地下竞争指数和地上竞争指

数简单相加a总竞争指数往往大于地下竞争指数和地上竞争指数之和"这种现象 e<fK??解释为地下竞争地

上竞争合并的g放大作用hbYc"初步认为是由地下竞争和地上竞争的相互干扰&以及地下竞争的对称性和地

上竞争的非对称性引起的a

_Vi 地下竞争和地上竞争的区分 虽然生态学家早就认识到植物群落中存在着地下竞争和地上竞争问

题bX"Y]c"但是在总的竞争中如何区分地下竞争和地上竞争的作用"始终是植物竞争研究中的难题bY"$ca单独

考虑地下竞争#或地上竞争%对总竞争的影响程度"通过一元线性回归分析很容易得到定量结果a这种方法

得到的地下&地上对总竞争影响不具有可加性a因此"不能区别两者对总竞争的影响有多大"必须同时考虑

地下竞争和地上竞争对总竞争的影响bTUca以总竞争指数#PS%为因变量&地下竞争指数#PR%和地上竞争指

数#PQ%为自变量"建立的二元线性回归模型#表 $%"如果仅从回归系数方面也不能准确地表示地下竞争#或

地上竞争%对总竞争影响的大小a但是通径分析的方法能够有效地估计出地下竞争或地上竞争#PR或 PQ%
对总竞争#PS%的直接影响和间接影响"这样可以比较地下竞争和地上竞争在总竞争的重要性"从而为区分

地下竞争和地上竞争提供了重要参考a

_V_ 通径系数的意义 通径系数的统计意义实质是自变量标准化变换后的偏回归系数"它最重要的意义

是能够描述自变量对因变量影响的大小a通径系数是一个相对数"在竞争研究中表示直接竞争作用的大

小bYWca通径系数都小于相关系数"原因是在竞争关系中除了直接竞争关系外"还有间接竞争关系a通径系数

之间的比较"表示两种竞争对总竞争的直接贡献率大小"并证实哪一种竞争在总竞争中占主导地位a通径

系数的变化"反映直接竞争作用的变化a在不同密度竞争试验中"由通径系数变化的分析"可以定量地了解

地下根系竞争和地上部分竞争的状态"因此"通径分析为植物群落的地下竞争和地上竞争提供了一条有效

途径a

j 结论

jV‘ 苗木的生长与空间距离有密切关系a试验表明"水曲柳苗木在高密度条件下"由于竞争的作用"植株

生长下降"导致各部分生物量减少a水曲柳苗木的细根生物量和叶生物量对密度反应比较敏感"表明地下

和地上营养空间的大小对水曲柳苗木生长具有重要意义a

jki 在 Z种密度的试验中"各竞争指数之间具有明显的相关性a由根系生物量计算的地下竞争指数均大

于由地上生物量计算的地上竞争指数"两者相加不等于总的竞争指数a对水曲柳而言"地下根系的竞争在

总竞争中占有重要地位a

jk_ 通径分析表明"该方法可以定量地区分地下竞争和地上竞争的大小a尤其是通径系数"直接地表示地

下竞争或地上竞争对总竞争的作用程度a通径系数在不同密度中的变化能够反映苗木在不同生长环境中
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的竞争状态!为有效地分析植物群落地下根系竞争和地上部分竞争提供了重要信息"
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+t- ’789?||!k;;9(’/<DB/<D78’789y35x07872/91;<@79A77</@;B7C/<D@72;AE8;F<D@1;G/??/22;>/91;<

H/9978<?/<D>;GH79191B7/@1219m5r!JKLKM]c!,OO,!PfRUT*ii,WiiO5
+X- [7A9;<y6/<D3;221==7y’5’@;B7E8;F<DG;DF2/8>;GH;<7<987?H;<?7?9;1<98/?H7>1=1>>;GH79191;<A1901<

D7<?19mC?987??7D@2/>{?H8F>7?9/<D?5)ĉ5d5*Ka5~!‘5!,OOX!gPR,,T*,iXtW,V,Y5
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