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封面图说: 内地多呈灌木状的沙棘,在青藏高原就表现为高大的乔木,在拉萨河以及雅鲁藏布江沿岸常常可以看到高大的沙棘

林和沼泽塔头湿地相映成趣的美丽景观。
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臭冷杉生物量分配格局及异速生长模型

汪金松,张春雨,范秀华*,赵亚洲
(北京林业大学省部共建森林培育与保护教育部重点实验室,北京摇 100083)

摘要:臭冷杉是长白山阔叶红松林中重要针叶树种,采用整株收获法分析 21 株臭冷杉地上地下生物量分配格局。 在枝条水平

上采用样枝直径(BD)、样枝长度(BL)、样枝所在轮生枝位置(WP)建立活枝、针叶生物量异速生长模型,在植株水平上采用胸

径(DBH)、树高(H)、年龄(Age)、树冠长度(CL)、树冠比率(CR)、南北向冠幅(CW1)、东西向冠幅(CW2)等变量建立树干木质、
树皮、活枝、针叶、粗根及整株生物量模型。 并利用逐步线性回归法获得不同器官生物量最优模型。 结果表明:(1)活枝生物量

主要集中在树冠中下层,针叶生物量集中在树冠中层。 树冠中层和下层枝叶生物量无显著差异(P>0. 05);(2)21 株臭冷杉地

上生物量和地下生物量变动范围分别为 1. 026—506. 047 kg /株和 0. 241—112. 000 kg /株。 粗根、活枝、针叶、树干木质、树皮及

枯枝生物量占整株生物量的相对比例分别为 18. 68% 、18. 39% 、12. 02% 、39. 29% 、8. 70% 和 2. 92% ;(3)地上生物量与地下生

物量呈显著线性相关(P<0. 001),拟合线性方程斜率为 0. 23;(4)枝条水平上,活枝生物量模型解释量超过 95% ,平均预测误差

小于 30% 。 与单变量(BD)活枝生物量模型相比,2 变量(BD、BL)和 3 变量(BD、BL、WP)模型解释量分别提高 1郾 2%和 2郾 0% ,
平均预测误差分别下降 6. 26%和 9. 27% 。 针叶生物量相对较难预测,模型解释量仅为 82. 7% ,平均预测误差接近 50% ,模型

中增加 BL 和 WP 变量并未提高针叶生物量的预测精度。 活枝生物量与 BD、BL、WP 正相关,针叶生物量与 BD 正相关,与 BL、
WP 负相关;(5)植株水平上,基于胸径的单变量模型可解释量大于 90% ,增加树高变量未能显著提高生物量模型的预测精度。
年龄决定了臭冷杉的树干生物量,忽视年龄变量将会产生生物量预测误差。 树冠特征是影响枝叶生物量预测精度的重要变量。
综合考虑模型的可解释量及回归系数显著性可知,胸径是预测臭冷杉不同器官生物量的可靠变量。
关键词:生物量分配格局;枝水平;株水平;异速生长模型

Biomass allocation patterns and allometric models of Abies nephrolepis Maxim
WANG Jinsong, ZHANG Chunyu, FAN Xiuhua*, ZHAO Yazhou
The Key Laboratory for Silviculture and Conservation of Ministry of Education, Beijing Forestry University, Beijing 100083, China

Abstract: Abies nephrolepis (Maxim) is an important coniferous tree species in the mixed broadleaved鄄Korean pine forests
in the Changbai Mountain. In this study, the above鄄 and belowground biomass allocation patterns of A. nephrolepis were
analyzed using 21 harvested trees with different diameters at the breast height (DBH). At the branch level, allometric
models for live branch and needle biomass were developed based on independent variables of branch diameter (BD),
branch length (BL), and whorl position (WP). At the whole tree level, independent variables including DBH, tree height
(H), tree age (Age), crown length (CL), crown ratio (CR), south鄄north crown width (CW1), and east鄄west crown
width (CW2) were used to develop allometric models for biomass components of stem wood, bark, live branches, needle,
coarse roots, and the whole tree. The best fitting models were identified by stepwise regression method. Results show that
majority live branch biomass occurred in the middle and lower canopy layers, while the needle biomass was mostly allocated
in the middle layer of the tree crown, with no significant difference between the middle and lower layers in the combined
biomass of live branches and needle (P>0. 05). The aboveground biomass and belowground biomass were 1. 026—506. 047
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kg / tree and 0. 241—112. 000 kg / tree, respectively. Relative proportions of coarse roots, live branches, needle, stem
wood, bark, and dead branches to total tree biomass were 18. 68% , 18. 39% , 12. 02% , 39. 29% , 8. 70% , and 2. 92% ,
respectively. There was a significant linear relationship between the aboveground biomass and belowground biomass (P<
0郾 001). Slope of the fitted linear model was 0. 23. At the branch level, allometric models of the live branch biomass
explained more than 95% of the variations in data and the mean prediction error was less than 30% . Models based on two
( i. e. BD and BL) or three variables ( i. e. BD, BL, and WP) were better than the single鄄variable ( i. e. BD) model, with
the variability explainable increasing by 1. 2% and 2. 0% and the mean prediction error decreasing by 6. 26% and 9郾 27% ,
respectively. Needle biomass was more difficult to estimate than the biomass of live branches. Allometric models of needle
biomass explained only 82. 7% of the data variability, with the mean prediction error reaching 50% . Compared with the
allometric model based on a single variable, prediction accuracy improved little when including BL and WP variables for the
needle biomass. The live branch biomass was positively related with BD, BL, and WP; whereas needle biomass was
positively related with BD and negatively with BL and WP. At the tree level, the biomass allometric models based on DBH
explained more than 90% of the data variability. Inclusion of tree height did not always improve biomass estimation. Stem
biomass was age鄄related and biomass estimation without considering tree age could be slightly biased. Crown variables were
very important to accurately estimate the biomass of live branches and needle. Considering the variability explainable and
the significance of regression coefficient in allometric models, it can be concluded that DBH is a reliable predictor for
estimating above鄄 and belowground biomass in A. nephrolepis.

Key Words: biomass allocation patterns; branch level; tree level; allometric models

全球气候变化已经引起人们对碳储量和碳平衡的广泛关注[1]。 作为陆地生态系统重要碳库,森林生态

系统占有整个陆地生态系统地上碳库的 80% [2]和地下碳库的 40% [3鄄4]。 因此在当前气候变化条件下掌握植

物生物量分配特征有助于了解森林碳储量和碳平衡的动态变化。
通常用于测定树木生物量的方法有皆伐法、平均标准木法、径级标准木法和异速生长模型法等[5鄄6]。 直

接称取树木生物量的方法尽管准确,但是费时、费力且具有巨大的破坏性[7]。 生物量异速生长模型,将简单、
易得的预测变量与树木生物量结合起来,为森林生态系统生物量和净生产力的估测提供了一种普遍且可靠的

方法[8]。 采用异速生长模型预测树木地上部分生物量已有不少报道[9鄄10]。 但针对地下部分生物量异速生长

模型的研究却比较少[11鄄12]。
作为长白山林区主要针叶树种,关于臭冷杉(Abies nephrolepis Maxim)针叶化学成分及药用价值已有不少

报道[13鄄14],但针对臭冷杉生物量分配及异速生长模型研究还未见报道。 本文通过整株收获法研究臭冷杉地

上地下生物量分配规律并分别在枝水平和株水平上建立不同器官生物量异速生长模型,旨在为生物量估测及

异速生长模型优化提供理论依据,为森林乔木层生物量及碳储量估算提供有效的研究方法。
1摇 材料与方法

1. 1摇 研究区概况

研究区位于吉林省白河林业局光明林场 5 号林班内(42毅20. 907忆 N,128毅07. 988忆 E,海拔为 748m)。 该区

域属于受季风影响的温带大陆性山地气候,年平均气温为 3. 3 益,最热月 8 月份平均温度 20. 5 益,最冷月 1
月份平均温度-16. 5 益,极端最高温度 32. 3 益,极端最低气温-37. 6 益。 年降水量为 600—900 mm。 土壤为

山地暗棕色森林土,土层平均厚度为 20—40 cm。 该区原始植被为阔叶红松林,经采伐破坏后形成针叶树种、
阔叶树种混交林,乔木树种主要包括红松 ( Pinus koraiensis)、臭冷杉 ( Abies nephrolepis)、鱼鳞松 ( Picea
jezoensis)、紫椴 ( Tilia amurensis)、白桦 (Betula platyphylla)、蒙古栎 (Quercus mongolica)、水曲柳 (Fraxinus
mandshurica)、大青杨(Populus ussuriensis)、春榆(Ulmus japonica)和怀槐(Maackia amurensis)等[15]。

9193摇 14 期 摇 摇 摇 汪金松摇 等:臭冷杉生物量分配格局及异速生长模型 摇
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1. 2摇 研究方法

于 2008 年 8 月共选择 21 株不同胸径大小的臭冷杉作为对象木,进行整株挖掘。 对象木胸径及树高范围

分别为 3. 4—35. 6 cm 和 2. 7—22. 1m。 对象木被伐倒前,首先测量其胸径(DBH)、南北向冠幅(CW1)及东西

向冠幅(CW2)。 距离地面 5 cm 处将其伐倒,将所有枯枝收集起来,测量每株对象木的树高(H)及树冠长度

(CL)并计算出树冠比率(CR),树冠比率定义为 CR = CL / H。 采用 Xiao 和 Ceulemans 的方法[16],记录对象木

中每个轮生枝的位置。 即从树冠顶部向下第一个轮生枝位置记为 WP1,第二个记为 WP2,往下以此类推,直至

离地面最近轮生枝(WPn)。 根据对象木径级差异将对象木划分为 3 个径级。 各径级对象木的基本特征如表

1 所示 。

表 1摇 21 株对象木基本特征

Table 1摇 Basic characteristics of 21 sample trees

径级
DBH
classes

株数 / 株
Numbers

胸径 / cm
Diameter

树高 / m
Tree
height

年龄 / a
Tree age

树冠长度 / m
Crown
length

南北向冠幅 / m
South鄄north
crown width

东西向冠幅 / m
East鄄west

crown width

1臆DBH<10cm 9 3. 4—9. 9 2. 7—9. 7 18—31 1. 6—7. 5 2. 3—3. 7 2. 3—3. 0

10臆DBH<20cm 6 10. 9—19. 9 10. 3—17. 2 43—65 6. 3—11. 6 3. 6—5. 5 2. 6—4. 1

DBH逸20cm 6 21. 0—35. 6 18. 9—22. 1 82—125 12. 7—14. 0 5. 6—7. 5 4. 3—6. 5

图 1摇 树冠某层中样枝取样示意图

Fig. 1摇 The map of sample branches in a special layer of the crown

采用 Peichl 和 Arain 的方法[17],将整个树冠划分为

上、中、下 3 层,在野外用台秤称量各层鲜重,并选取部

分鲜样带回实验室烘干称重,根据鲜样干重 /湿重比及

针叶与活枝的比例推算各层活枝、针叶干重。 每层各取

2 个不同直径大小的样枝,取样方法为:若该层有 n 个

轮生枝,第 1 个样枝在第 r 个轮生枝中任意取,第 2 个

样枝则取自第(n+1-r)轮,保证两个样枝分别位于相反

方向且距离该层中心距离相等(图 1) [18]。 取样的同时

记录样枝所在轮生枝位置(WP)。 最后共收集 126 个样

枝,带回实验室用游标卡尺及卷尺测量每个样枝的直径

(BD)和长度(BL)。 将样枝针叶和活枝分离后于85 益
下分别烘干至恒重,称重。

待枝叶与树干分离后,将整个树干分成等长的 10 部分并称量各部分鲜重,各部分分别于上部和底部各取

一个圆盘作为鲜样带回实验室分析以计算鲜样干重 /湿重比,将每个圆盘的树皮与树干木质分离开以计算树

皮 /树干木质比,然后将二者于 85 益下分别烘至恒重,称重。 根据鲜样干重 /湿重比及树皮 /树干木质比推算

出整株对象木树皮及树干木质的干重。
由于细根(<5 mm) [19]对根系总生物量的影响不大且挖掘出来非常不现实,所以只对每株对象木的粗根

(>5 mm)进行挖掘。 每株对象木分别取 500—1000 g 粗根鲜样装入保鲜袋中带回实验室,用流动水浸泡、漂
洗,于 85 益烘至恒重,称重。 根据鲜样干重 /湿重比推算整株对象木粗根干重。 在每株对象木基部分别截取

一个 5 cm 厚圆盘,带回实验室利用 Lintab5 年轮分析仪测定其年轮宽度并进行定年。
1. 3摇 数据分析

采用非线性方程建立臭冷杉各器官生物量异速生长模型[20]:
Y = aoXp1

1 Xp2
2 Xp3

3 …Xpn
n 兹 (1)

式中, Y为生物量, X 为独立变量, a0—pn 为方程参数, 兹为倍增误差项。 为消除异方差性,将方程进行对

数转换:
lnY = p0 + p1 lnX1 + p2 lnX2 + p3 lnX3 + … + pn lnXn + 着 (2)
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式中, p0 = lna0, 着 = ln兹 。 利用最小二乘法估计回归系数。 为减小对数转换产生的偏差影响[21鄄23],采用校

正系数 姿 校正后获得生物量无偏估计值[24]:

姿 =
移

n

i = 1
Yi

移
n

i = 1
elnŶ i

(3)

式中, n 为对象木个数; Yi 、 Ŷi 分别为生物量观测值和预测值。 引进校正系数 姿 后,生物量无偏估计

值为:

Ŷ = 姿 伊 exp p0 + p1 lnX1 + p2 lnX2 + p3 lnX3 + … + pn lnX( )
n (4)

在枝水平上,采用样枝直径(BD)、样枝长度(BL)及样枝所在轮生枝位置(WP)建立活枝生物量、针叶生

物量异速生长模型;在株水平上,采用胸径(DBH)、树高(H)、年龄(Age)、树冠长度(CL)、树冠比率(CR)、南
北向冠幅(CW1)及东西向冠幅(CW2)建立不同器官生物量异速生长模型并利用逐步线性回归法得出最优模

型。 利用调整决定系数 R2
adj和平均预测误差 MPE(% ) 估计模型拟合优度[25]。 平均预测误差 MPE 计算公

式为:

MPE = 100
n 移

n

i = 1
Yi - Ŷi / Yi (5)

2摇 结果与分析

图 2摇 活枝及针叶生物量在整个树冠中的垂直分布

摇 Fig. 2 摇 Vertical distribution of live branch biomass, of needle

biomass and of their total amount in different layers of the crown

生物量相对百分比(% )表示为不同器官生物量占整个树冠生物

量的百分比,误差项为标准误且不同字母表示差异显著(P<0郾 05)

2. 1摇 生物量分配格局

臭冷杉活枝生物量、针叶生物量在整个树冠的垂直

分布如图 2 所示。 活枝生物量主要集中于树冠中下层。
Wilcoxon 非参数检验显示:树冠上层活枝生物量显著低

于中下层(P<0. 05),而树冠中层和下层的活枝生物量

分布无显著差异(P>0. 05);针叶生物量主要集中于树

冠中层。 Wilcoxon 非参数检验显示:树冠上层和下层针

叶生物量显著低于中层(P<0. 05),而树冠上层和下层

的针叶生物量分布无显著差异(P>0. 05);总体上,臭冷

杉枝叶生物量集中于树冠中下层,且树冠中层和下层分

布无显著差异(P>0. 05)。
本文所选 21 株臭冷杉地上生物量及地下生物量大

小范 围 分 别 为 1. 026—506. 047 kg /株 和 0. 241—
112郾 000 kg /株。 臭冷杉不同器官生物量相对分配比例

如图 3 所示。 粗根生物量、活枝生物量、针叶生物量、树
干木质生物量、树皮生物量及枯枝生物量占整株生物量

的相对比例分别为(18. 68依0. 69)% 、(18. 39依0. 89)% 、(12. 02依0. 92)% 、(39. 29依1. 49)% 、(8. 70依0. 37)%
和(2. 92依0. 38)% 。 臭冷杉地上生物量与地下生物量之间的 Person 相关系数高达 0. 984(P<0. 001),二者呈

显著线性相关且拟合方程的斜率为 0. 23(图 4)。
2. 2摇 枝水平上生物量异速生长模型

根据方程(4),建立枝水平上生物量异速生长模型: Ŷ = 姿 伊 exp(p0 + p1 ln BD + p2 ln BL + p3 ln WP) 。 分

别采用单变量(BD)、2 个变量(BD、BL)及 3 个变量(BD、BL、WP)建立活枝生物量、针叶生物量异速生长模

型。 如表 2 所示,所有模型总体回归 F 检验均显著(P<0. 001)。 活枝生物量所有模型可解释量均超过了
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95%且平均预测误差不超过 30% 。 2 变量和 3 变量模型的拟合效果均优于单变量,模型可解释量分别提高

1郾 2%和 2郾 0% ,平均预测误差则分别下降 6. 26%和 9. 27% 。 针叶生物量模型的预测效果相对较差,模型可解

释量均为 82. 7%且平均预测误差接近 50% 。 与单变量相比,2 变量及 3 变量模型的可解释量并未提高且平均

预测误差下降也不明显。 另外活枝生物量与 3 个预测变量均呈正相关;针叶生物量与样枝直径呈正相关,而
与样枝长度及样枝所在轮生枝位置均呈负相关(表 2)。

图 3摇 臭冷杉不同器官生物量相对分配比例

摇 Fig. 3 摇 Relative biomass allocation of the different components

(mean and SE bar)

图 4摇 地上生物量与地下生物量的关系

摇 Fig. 4 摇 The relationship between aboveground biomass and

belowground biomass

表 2摇 枝水平上活枝生物量、针叶生物量异速生长模型

Table 2摇 Allometric models for live branch and needle biomass at the branch level

生物量 / kg
Biomass

系数 Coefficients
p0 p1 p2 p3

R2
adj

显著性
Sig. 姿 MPE

活枝 Live branch 3. 398*** 2. 733*** 0. 951 P<0. 001 1. 018 29. 29

3. 470*** 2. 164*** 0. 588*** 0. 963 P<0. 001 1. 027 23. 03

2. 860*** 2. 290*** 0. 249* 0. 278*** 0. 971 P<0. 001 1. 014 20. 02

针叶 Needle 3. 298*** 2. 041*** 0. 827 P<0. 001 1. 035 47. 30

3. 282*** 2. 167*** -0. 131ns 0. 827 P<0. 001 1. 032 46. 90

3. 480*** 2. 126*** -0. 021ns -0. 090ns 0. 827 P<0. 001 1. 032 46. 70

摇 摇 *在 0. 05 水平上差异显著; **在 0. 01 水平上差异显著; ***在 0. 001 水平上差异显著;ns 在 0. 05 水平上差异不显著

2. 3摇 株水平上生物量异速生长模型

臭冷杉不同器官生物量与胸径、树高、年龄、树冠长度、南北向冠幅及东西向冠幅的关系如图 5 所示。 不

同器官生物量与不同变量均呈显著指数相关(P<0. 01)。 模型的调整决定系数如表 3 所示,除利用南北向冠

幅拟合活枝生物量所得到的调整决定系数大于利用胸径拟合外,胸径对不同器官生物量拟合效果均优于其他

变量。

根据方程(4),建立株水平上生物量异速生长模型: Ŷ = 姿 伊 exp(p0 + p1 ln DBH + p2 ln H + p3 lnAge + p4 ln
CL + p5 lnCR + p6 lnCW1 + p7 ln CW2) 。 分别采用单变量(DBH)、2 个变量(DBH、H)建立生物量模型及利用逐

步线性回归法采用多个变量(DBH、H、Age、CL、CR、CW1、CW2)建立臭冷杉不同器官生物量最优模型。 如表 4
所示,所有模型 F 检验均显著(P<0. 001)。 基于胸径的单变量模型可解释量均超过了 90% 。 其中树干木质

生物量、树皮生物量、粗根生物量及整株生物量所有模型可解释量均超过了 98% ,平均预测误差不超过 20% 。
活枝生物量所有模型可解释量范围为 97%—98% ,平均预测误差范围为 18%—22% 。 针叶生物量所有模型
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可解释量范围为 94%—97% ,平均预测误差介于 22%—31%之间。

表 3摇 利用不同变量拟合各器官生物量的调整决定系数

Table 3摇 Adjusted coefficients of determination in models (Y = a X b) for each component biomass Y (Stem wood + Bark, Live branch, Needle

and Coarse root) with six different variables X

生物量 / kg
Biomass

变量 Variables

胸径 / cm
Diameter

树高 / m
Tree height

年龄 / a
Tree age

树冠长度 / m
Crown
length

南北向冠幅 / m
South鄄north
crown width

东西向冠幅 / m
East鄄west

crown width

树干 Stem wood + Bark 0. 952*** 0. 924*** 0. 744*** 0. 776*** 0. 806*** 0. 731***

活枝 Live branch 0. 925*** 0. 679*** 0. 708*** 0. 687*** 0. 945*** 0. 854***

针叶 Needle 0. 846*** 0. 689*** 0. 373** 0. 726*** 0. 802*** 0. 711***

粗根 Coarse root 0. 993*** 0. 781*** 0. 754*** 0. 752*** 0. 917*** 0. 853***

图 5 摇 各器官生物量与胸径、树高、年龄、树冠长度、南北向冠幅及东西向冠幅的关系

Fig. 5摇 Relationships between each component biomass with diameter, tree height, tree age, crown length, south鄄north crown width and

east鄄west crown width

胸径基础上,引进树高作为第 2 个变量对不同器官生物量模型预测效果的提高并不理想。 其中树干木质

生物量、树皮生物量及整株生物量模型可解释量有所提高,平均预测误差也有所下降且引进树高对树干木质

生物量预测精度的提高相对较明显。 而引进树高对活枝生物量、针叶生物量及粗根生物量预测精度的提高并

不明显,模型可解释量没有提高反而有所下降且平均预测误差下降也不明显。
如表 4 所示,采用逐步线性回归法根据多个变量建立了不同器官生物量最优模型。 利用胸径、树高及年

龄可获得树干木质生物量及树皮生物量最优模型,而树冠特征变量对活枝生物量、针叶生物量的准确预测较

重要。
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表 4摇 株水平上各器官生物量异速生长模型

Table 4摇 Allometric models for each component biomass at the tree level

生物量 / kg
Biomass

p0 p1 p2 p3 p4 p5 p6 p7 R2
adj P 姿 MPE

树干木质 -3. 950*** 2. 694*** 0. 980 P<0. 001 0. 966 19. 53

Stem wood -4. 063*** 1. 377*** 1. 504*** 0. 995 P<0. 001 1. 017 9. 94

-4. 778*** 1. 294*** 1. 546*** 0. 207* 0. 996 P<0. 001 0. 993 8. 17

树皮 -5. 204*** 2. 591*** 0. 981 P<0. 001 1. 069 18. 33

Bark -5. 269*** 1. 840*** 0. 858* 0. 986 P<0. 001 1. 104 16. 02

-6. 842*** 1. 658*** 0. 952** 0. 457*** 0. 992 P<0. 001 1. 020 11. 04

活枝 -4. 238*** 2. 501*** 0. 974 P<0. 001 0. 993 21. 76

Live branch -4. 235*** 2. 540***-0. 044ns 0. 972 P<0. 001 0. 990 21. 64

-3. 984*** 1. 755* 0. 374ns 0. 503ns 0. 674* 0. 975 P<0. 001 1. 022 18. 41

针叶 -4. 245*** 2. 322*** 0. 946 P<0. 001 0. 906 30. 61

Needle -4. 260*** 2. 155*** 0. 191ns 0. 943 P<0. 001 0. 912 30. 75

-1. 786* 3. 569** -0. 794ns -0. 741* 1. 329* -2. 111ns 0. 963 P<0. 001 0. 981 22. 50

粗根 -4. 460*** 2. 601*** 0. 992 P<0. 001 0. 963 12. 40

Coarse root -4. 468*** 2. 507*** 0. 108ns 0. 991 P<0. 001 0. 966 12. 04

-4. 306*** 2. 409*** 0. 182ns 0. 212ns 0. 991 P<0. 001 0. 978 11. 51

整株 -2. 739*** 2. 589*** 0. 993 P<0. 001 0. 955 11. 34

Total tree -2. 792*** 1. 970*** 0. 707** 0. 997 P<0. 001 0. 981 8. 20

-2. 766*** 2. 275*** 0. 526* 0. 292ns 0. 997 P<0. 001 0. 983 7. 51

3摇 讨论

3. 1摇 生物量分配格局

生物量是植物积累能量的主要体现,其分配方式受外界环境、植株年龄及植株大小限制[26鄄27]。 树木在生

长发育过程中,与相邻植株进行光照、水分及养分竞争[28]。 臭冷杉针叶的垂直分布状况直接影响其自身的光

合作用以及生长过程。 而树冠所截取的太阳辐射量及太阳辐射量在树冠中分配状况又会反过来影响枝叶的

垂直分布。 通常高达 70%的光照被森林林冠上层截获,仅 3%—10% 的光照能够到达森林地被层,并且树冠

从上层到下层所获得的光照逐渐减小[29]。 针叶生长受光照影响较大,针叶分布则与枝条着生位置、树高和树

冠疏密程度相关。 树冠下层的活枝虽然直径较大,但由于获得光照较少,导致着生于枝条上的针叶量也相应

减少。 因此臭冷杉针叶生物量主要集中在树冠中层,而上层和下层分布则无显著差异。 活枝受光照影响不

大,而且越靠近树冠下层的活枝生物量累计时间越长[16]。 所以,活枝生物量主要集中于树冠中下层,而树冠

上层生物量分布相对较少。 已有研究表明,火炬松最大活枝生物量主要集中在树冠基部向上 20%长度处[30],
并且火炬松幼树针叶在整个树冠中的垂直分布服从韦布尔分布[31]。 本文得到了类似的结果。

植株不同部位的生物量分配也是不均匀的。 通常死体生物量占总生物量的 9% ,地下生物量占 21% ,而
地上活生物量高达 70%左右[32]。 本研究中,臭冷杉树干木质生物量、树皮生物量占整株生物量的比例分别为

39. 29%和 8. 70% ,二者合计达 47. 99% ,而其他针叶树种研究结果表明,树干生物量占整株生物量的比例范

围为 25%—76% [16鄄17],本文研究结果与之相符。 同时臭冷杉地上生物量占整株生物量比例为 81. 32% ,也与

Vanninen 等研究结果相近(67%—89% ) [33]。 树木地下生物量与地上生物量在单木水平和林分水平上均存在

线性关系[34]。 Kurz 利用 260 个温带和北方针叶林样地生物量数据,研究粗根生物量与地上生物量关系,拟合

得到斜率为 0. 23 的线性方程[35]。 本文臭冷杉地上生物量与地下生物量线性方程斜率亦为 0. 23,研究结果与

之惊人一致。 徐振邦等推算了长白山阔叶红松林中红松、色木槭、紫椴、水曲柳、蒙古栎地上地下生物量

比[36]。 本研究推算臭冷杉地上生物量与地下生物量比为 43. 5 颐10,该比值对于估计臭冷杉地下生物量具有重

要参考价值。
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3. 2摇 枝水平上生物量异速生长模型

枝水平上,通常利用样枝直径、样枝长度及样枝所在轮生枝位置作为主要变量预测针叶树种枝叶生物

量[37],进而预测整个树冠生物量。 已有研究表明,样枝直径、样枝长度及样枝在树冠中的相对高度可作为火

炬松[38]、北美黄杉[39]和苏格兰松[40]枝叶生物量预测的重要因子。 本文结果显示,3 变量模型为预测臭冷杉

活枝生物量的最优模型,而考虑模型可解释量及平均预测误差时,基于样枝直径的单变量模型即可较好地预

测臭冷杉针叶生物量。 与活枝生物量相比,臭冷杉针叶生物量相对较难预测,可能与针叶受光照、水分、营养

及土壤条件影响较大有关[41]。 另外,由于越靠近树冠下层,所取样枝长度逐渐增大,但针叶所获取的光照逐

渐减少,每个样枝上着生的针叶也逐渐减少,导致采用 3 变量模型预测针叶生物量时,针叶生物量与样枝长

度、样枝所在轮生枝位置均呈负相关。
3. 3摇 株水平上生物量异速生长模型

由于根系挖掘工作量大且挖掘整个地下根系存在巨大的困难,异速生长模型研究主要集中于地上生物

量[42鄄44],而根桩、粗根等地下生物量研究则较少。 研究显示,与其他预测变量相比,胸径对臭冷杉不同器官生

物量的预测效果最好,这与前人研究结果一致[8,36,45鄄46]。
许多异速生长模型在胸径基础上引进树高作为第 2 个变量预测树木各器官生物量[47鄄48]。 本文引进树高

使臭冷杉树干木质生物量、树皮生物量异速生长模型的可解释量有所提高,但效果不明显。 而对其他器官生

物量的预测效果并不理想,这与 Jenkins 等[49] 对美国主要树种生物量模型和 Cienciala 等[42] 对欧洲中部苏格

兰松生物量模型的研究结论一致。 而 Wagner 和 Ter鄄Mikaelian 研究发现,引进树高作为第二个变量使美国五

针松树干生物量预测效果有所提高,而对根系生物量影响不大[47]。 本文得到了类似结果。 引进树高对模型

预测精度的提高并不理想,这可能与胸径和树高之间的共线性系数较高有关[50]。 另外,在实际工作中也很少

应用树高作为预测因子[41,51],因为与胸径相比,树高数据获得费时费力且准确性不高,由于测量树高时存在

误差,增加变量树高将使模型增加新的变异[52鄄53]。
增加变量年龄可获得臭冷杉树干木质及树皮生物量最优模型。 该结果表明,树木年龄决定着臭冷杉树干

生物量,原因可能是不同生长阶段臭冷杉地上地下生物量分配存在差异。 因此在建立臭冷杉树干生物量异速

生长模型时,如忽视树木年龄可能会导致一定的预测误差。 而增加树冠特征变量可较准确地预测臭冷杉活枝

生物量和针叶生物量。 苏格兰松及火炬松研究结果表明,树冠特征变量对其活枝生物量、针叶生物量预测非

常重要[16,54],本文得到了相同结果。
最优生物量模型的获取取决于实际应用和不同变量的可获得性[42]。 模型中引进较多变量可一定程度上

提高异速生长模型预测精度,但过多变量往往会增加实际调查难度,降低模型的实用性[55]。 因此建立生物量

异速生长模型时,需要在统计学上与实际应用之间找到平衡点。 综合考虑异速生长模型的可解释量及回归系

数的显著性,我们认为利用胸径即可较好地预测臭冷杉各器官生物量。 另外,由于胸径信息获取简单,基于胸

径的单变量预测模型更易于应用在生产实践中。
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