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摘要：灌木全株生物量估算模型的构建仍存在一定困难，对灌木生物量在器官分配上所体现的适应性研究也不够充分。 本文以

天山林区六种常见灌木为研究对象，在天山的东段、中段、西段林区分别设置样地进行群落调查，由此以全株收获法取得六种常

见灌木若干标准株的全株、根、枝、叶及各径级根的生物量，将 Ｄ２Ｈ（地径平方与高度的乘积）与 Ｖ（冠幅面积与高度的乘积）分别

选为估测模型的自变量，通过回归分析法建立了各种灌木全株生物量的最优估算模型，然后比较了此六种灌木全株生物量在营

养器官上分配差异以及根系生物量在径级上的分配差异。 结果表明：（１）天山林区六种常见灌木中，小檗（Ｂｅｒｂｅｒｉｓ ｈｅｔｅｒｏｐｏｄａ
Ｓｃｈｒｅｎｋ）、忍冬（Ｌｏｎｉｃｅｒａ ｈｉｓｐｉｄａ Ｐａｌｌ． ｅｘ Ｒｏｅｍ． ｅｔ Ｓｃｈｕｅｔ．）、栒子（Ｃｏｔｏｎｅａｓｔｅｒ ｍｅｌａｎｏｃａｒｐｕｓ Ｌｏｄｄ．）的全株生物量约为 ８．４８—９．０１
ｋｇ，蔷薇（Ｒｏｓａ ｓｐｉｎｏｓｉｓｓｉｍａ Ｌ．）、绣线菊（Ｓｐｉｒａｅａ ｈｙｐｅｒｉｃｉｆｏｌｉａ Ｌ．）、方枝柏（Ｊｕｎｉｐｅｒｕｓ ｐｓｅｕｄｏｓａｂｉｎａ Ｆｉｓｃｈ． ｅｔ Ｍｅｙ．）的全株生物量约为

２．７１—３．２０ ｋｇ；（２）蔷薇、绣线菊、栒子的全株生物量最优估测模型是以 Ｖ 为自变量的函数，小檗、忍冬、方枝柏的全株生物量最

优估测模型是以 Ｄ２Ｈ 为自变量的函数，各模型 Ｒ２值均在 ０．８５０ 以上，且在 Ｐ＜０．０５ 水平上达到显著，模型模拟结果达到了较高的

准确度；（３）六种灌木全株生物量在根、枝上的分配比重差异不显著，仅在叶上的分配比重有差异（Ｐ＜０．０５）；根系生物量在径级

上的分配均呈现随根系径级下降而减少的规律，六种灌木在径级大于 ２ ｍｍ 根上的分配比重存在差异（Ｐ＜０．０５，径级大于 ２０
ｍｍ 根为 Ｐ＜０．０１ 水平）；（４）六种灌木全株生物量在营养器官上的分配差异以及根系生物量在径级上的分配差异均体现了各物

种对其生境选择的适应策略。
关键词：生物量建模；根系分级；适应策略；灌木；天山
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ｇｒｅａｔｅｒ ｔｈａｎ ２０ ｍｍ）． Ｆｏｒ ａｌｌ ｅｘａｍｉｎｅｄ ｓｈｒｕｂ ｓｐｅｃｉｅｓ， ｗｅ ｃｏｎｃｌｕｄｅ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｔｏｔａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｔｏ
ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ ｏｒｇａｎｓ ａｎｄ ｉｎ ｂｉｏｍａｓｓ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｔｏ ｔｈｅ ｒｏｏｔｓ ｏｆ ｅａｃｈ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｃｌａｓｓ ｒｅｆｌｅｃｔ ａｄａｐｔｉｖｅ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ｔｏ ｔｈｅｉｒ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅ
ｈａｂｉｔａｔｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｂｉｏｍａｓｓ ｍｏｄｅｌｉｎｇ； ｒｏｏｔ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ； ａｄａｐｔｉｖｅ ｓｔｒａｔｅｇｙ； ｓｈｒｕｂ； Ｔｉａｎｓｈａｎ Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ

灌木层是森林中的重要片层，灌木生物量是群落的重要数量特征之一［１⁃３］，对灌木生物量的关注有助于

群落的物质循环、消耗、分配、转化、积累等研究工作的深入开展［４⁃５］。 在林业传统上，对乔木生物量和蓄积量

的研究较为普遍，但对灌木生物量的关注较为欠缺。 目前，测定灌木生物量的方法仍然主要是全株收获

法［６⁃７］，但该法费时耗力且取样数量又很难满足统计学大样本的要求，存在较大的不确定性。 因此，采用易测

因子来估算灌木生物量更为可行，成为当前学界较为主流的工作思路。
早期进行的灌木生物量研究方法主要有样方法、平均木法、相对生长法等，随着人们对各种灌木生物量研

究的深入，多数研究人员倾向于使用回归模型和数量化的方法［８⁃１０］。 以易测因子作为自变量，以生物量为因

变量，通过数理统计的回归分析方法，建立起这些因子之间的相对生长方程，以此来推算、预测整体的生物

量［４］。 对灌木生物量进行建模能够在非破坏性、减小工作量基础上提供较为简单且准确的估算方法［１１］，使得

对林区灌木生物量的连续清查成为可能。
植株生物量在各器官中的分配策略是植物生活史理论研究的主要内容［１２⁃１３］。 植物在生长发育的过程

中，通过不断优化自身的资源分配来提高其适应环境变化的能力［１４］，故生物量在根、枝、叶之间的分配是植物

对环境长期适应的结果［１２，１５］，在很大程度上反映了植物的生态适应对策。 当前，对生物量在植株各器官上分

配的研究多集中在对不同径级根系的生物量及生理功能的比较上［１６⁃２０］，对其分配策略的生态适应性研究尚

不充分，对灌木生物量的器官分配及其反映出的生态适应性问题更是鲜有报道。
本研究以天山林区六种常见灌木为研究对象，为排除水热空间分布梯度因素的影响，在天山东部、中部、

西部分别设置灌木样地进行群落调查，在群落调查基础上取该六种灌木的标准株若干，以全株收获法求算全

株生物量和各器官生物量，以实测数据构建天山林区六种灌木的单株生物量估算模型，并深入分析该六种灌

木单株生物量在营养器官上的分配规律，探讨各物种在全株生物量的营养器官分配方面以及根系生物量的径

级分配方面所体现出的生态适应性，对于更深入了解天山林区灌木的生物学特性具有一定意义。

１　 材料与方法
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１．１　 研究区概况

天山林区以天山云杉（Ｐｉｃｅａ ｓｃｈｒｅｎｋｉａｎａ Ｆｉｓｃｈ． ｅｔ Ｍｅｙ．）纯林为主，林缘、林窗及林下的灌木主要有栒子

（Ｃｏｔｏｎｅａｓｔｅｒ ｍｅｌａｎｏｃａｒｐｕｓ Ｌｏｄｄ．）、 小檗 （ Ｂｅｒｂｅｒｉｓ ｈｅｔｅｒｏｐｏｄａ Ｓｃｈｒｅｎｋ 及 Ｂ． ｎｕｍｍｕｌａｒｉａ Ｂｇｅ．）、 蔷薇 （ Ｒｏｓａ
ｓｐｉｎｏｓｉｓｓｉｍａ Ｌ．）、绣线菊 （ Ｓｐｉｒａｅａ ｈｙｐｅｒｉｃｉｆｏｌｉａ Ｌ．）、方枝柏 （ Ｊｕｎｉｐｅｒｕｓ ｐｓｅｕｄｏｓａｂｉｎａ Ｆｉｓｃｈ． ｅｔ Ｍｅｙ．）、锦鸡儿

（Ｃａｒａｇａｎａ ｌｅｕｃｏｐｈｌｏｅａ Ｐｏｊａｒｋ．）、忍冬（Ｌｏｎｉｃｅｒａ ｈｉｓｐｉｄａ Ｐａｌｌ． ｅｘ Ｒｏｅｍ． ｅｔ Ｓｃｈｕｅｔ．）等，林下草本植物主要有老鹳

草（Ｇｅｒａｎｉｕｍ ｒｏｔｕｎｄｉｆｏｌｉｕｍ Ｌ．）、羽衣草（Ａｌｃｈｅｍｉｌｌａ ｔｉａｎｓｃｈａｎｉｃａ Ｊｕｚ．）、羊角芹（Ａｅｇｏｐｏｄｉｕｍ ｐｏｄａｇｒａｒｉａ Ｌ．）等。 林

下土壤均为山地灰褐色森林土［２１］。
根据云杉森林长势、地形地貌、气候等条件的不同，把整个天山北坡从东到西分为东天山，中天山和西天

山三段分别进行群落调查和采样。
天山东段以哈密林场为调查采样区，主要依托巴里坤县白石头景区（Ｅ９３°３７＇—９３°４１＇，Ｎ４３°９＇—４３°１３＇）

开展工作，该地属温带大陆性干旱半干旱气候，夏季炎热、冬季寒冷、四季分明、干燥少雨，年平均气温为 ４．７
℃，１ 月份极端最低气温为－４２．６ ℃，７ 月份极端最高气温 ４３ ℃；年平均降水量为 １７６ ｍｍ，蒸发量 ２１４１ ｍｍ，无
霜期平均 １５６ ｄ，年日照时数 ２２８０－３２３０ ｈ。

天山中段以乌鲁木齐县板房沟林场为调查采样区，主要依托中国森林生态系统研究网络（ＣＦＥＲＮ）天山

森林生态系统定位站研究站（Ｅ８７°０７＇—８７°２８＇，Ｎ４３°１４＇—４３°２６＇）开展工作，该地属温带大陆性气候，年总辐

射量达 ５．８５×１０５ Ｊ ／ （ｃｍ２·ａ），年均气温约为 ２—３ ℃，历年极端最高温为 ３０．５ ℃，极端最低温为－３０．２ ℃；年降

水量 ４００—６００ ｍｍ，最大积雪深度为 ６５ ｃｍ。
天山西段以昭苏林场为调查采样区，主要依托昭苏县阿克苏乡（Ｅ８０°４８＇—８０°５７＇，Ｎ４２°４１—４２°４４＇）开展

工作，该地属温带大陆性气候，年平均温度 ５—７ ℃，１ 月平均气温为－１０ ℃，７ 月平均气温为 ２２．６ ℃；年平均

降水量为 ６００—８００ ｍｍ，全年 ６０％的降水量集中在 ５—８ 月，年平均蒸发量 １１００—１２００ ｍｍ，年平均相对湿度

７０％以上，无霜期 １２０ ｄ。
从东至西，天山林区呈现出较为明显的水分增多趋势和较不明显的热量减少趋势。

１．２　 群落调查与全株生物量收获

２０１３ 年 ７—８ 月，在天山东段哈密林场、中段板房沟林场、西段昭苏林场分别设置栒子、小檗、蔷薇、绣线

菊、方枝柏、忍冬等 ６ 种代表性灌木的样地，每种灌木在每个调查采样区至少做 １ 个 １０ ｍ×１０ ｍ 的调查样方。
在样方调查数据的基础上，以地径（Ｄ， Ｄｉａｍｅｔｅｒ， ｃｍ）、株高（Ｈ， Ｈｅｉｇｈｔ， ｍ）、冠幅（ＣＡ， Ｔｈｅ ａｒｅａ ｏｆ ｃｒｏｗｎ， ｍ２）
为指标，分别对应选取 ６ 种灌木的标准株。 每个物种在三个调查采样区各全株采样 １—２ 个标准株，共 ５—６
株。 样方设置与标准株采样情况见表 １。

表 １　 样方调查与标准株取样统计表

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｓａｍｐｌｅ ｐｌｏｔｓ ｓｕｒｖｅｙ

树种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

缩略词
Ａｂｂｒ．

样方数 ／ 个
Ｎｕｍｂｅｒ
ｏｆ ｐｌｏｔｓ ／ ｎ

取样株数 ／ 株
Ｓａｍｐｌｅ

ｃｏｎｔｅｎｔ ／ ｎ

各参数实测区间
Ｍｅａｓｕｒｅｄ ｉｎｔｅｒｖａｌ ｏｆ ｔｈｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

地径（Ｄ） ／ ｃｍ
Ｄｉａｍｅｔｅｒ ／ ｃｍ

株高（Ｈ） ／ ｍ
Ｈｅｉｇｈｔ ／ ｍ

冠 幅 面 积

（ＣＡ） ／ ｍ２

Ｔｈｅ ａｒｅａ ｏｆ
ｃｒｏｗｎ ／ ｍ２

全株 生 物 量
（Ｗ） ／ ｋｇ
Ｔｏｔａｌ
ｂｉｏｍａｓｓ ／ ｋｇ

蔷薇 Ｒ． ｓｐｉｎｏｓｉｓｓｉｍａ Ｒｓ ３ ５ ０．７９—１．１６ １．２２—２．１５ １．０４—７．１６ ０．６３—８．４０
小檗 Ｂ． ｈｅｔｅｒｏｐｏｄａ Ｂｈ ３ ５ １．０７—２．２７ １．８０—３．５０ ３．２５—９．６１ ２．１８—１９．６６
忍冬 Ｌ． ｈｉｓｐｉｄａ Ｌｈ ３ ６ ２．１１—３．３４ １．９０—２．７０ １．３２—７．３０ ０．９６—２３．１０
绣线菊 Ｓ． ｈｙｐｅｒｉｃｉｆｏｌｉａ Ｓｈ ３ ６ ０．５４—１．３２ １．１０—１．８０ １．１２—３．３４ ０．９１—７．６６
方枝柏 Ｊ． ｐｓｅｕｄｏｓａｂｉｎａ Ｊｐ ３ ５ １．１４—１．７３ ０．３５—０．７５ ５．７２—１０．３９ １．５２—５．４３
栒子 Ｃ． ｍｅｌａｎｏｃａｒｐｕｓ Ｃｍ ３ ５ １．７５—２．４５ ２．２０—４．１０ ３．５８—１２．４１ ４．２１—２１．８３

　 　 　 用全收获法将各标准株整株挖出，深度为根系分布所达范围。 全株分为根、枝、叶三个营养器官，其中

又按径级将根分为根桩（＞２０ ｍｍ）、粗根（１０—２０ ｍｍ）、中根（５—１０ ｍｍ）、小根（２—５ ｍｍ）和细根（＜２ ｍｍ）等
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５ 个层级。 分别称取每个采样株各营养器官以及各径级根的鲜质量，再按比例称取各组份样品带回实验室，
于 １０５ ℃条件下烘干至恒重称重。 通过各采样株各器官的鲜重、干重、含水率，计算各采样株灌木全株生物量

以及各器官的干物质量。
１．３　 生物量建模方法

根据前人的研究，本研究先选取变量地径（Ｄ，ｃｍ）、株高（Ｈ，ｃｍ）、冠幅面积（ＣＡ ＝π×Ｃ１×Ｃｗ ／ ４，ｍ２）、地径

平方与高度的乘积（Ｄ２Ｈ，ｃｍ３）、植株体积（Ｖ＝ＣＡ×Ｈ，ｍ３）、全株生物量（Ｗ，ｋｇ）等六个因素进行相关分析，筛选

出与全株生物量相关性较好的状态因子，再以相关性较好的几个状态因子（地径（Ｄ）、高度（Ｈ）、冠幅面积

（ＣＡ＝π×Ｃ１×Ｃｗ ／ ４）、植株体积（Ｖ ＝ＣＡ×Ｈ）、Ｄ２Ｈ）为自变量，全株生物量（Ｗ）为因变量进行回归分析，最后选

用以下几种生物量研究中常用的回归模型（见式 １ 至式 ７）建立预测林下灌木生物量的回归模型。
ｙ ＝ ｂ０ ＋ ｂ１ｘ （１）

ｙ ＝ ｂ０ ＋ ｂ１ｘ ＋ ｂ２ｘ２ （２）
ｙ ＝ ｂ０（ｂ１） ｘ （３）

ｙ ＝ ｂ０ ＋ ｂ１ ｌｎｘ （４）
ｙ ＝ ｂ０ ＋ ｂ１ｘ ＋ ｂ２ｘ２ ＋ ｂ３ｘ３ （５）

ｙ ＝ ｂ０ｅ（ ｂ１ｘ） （６）
ｙ ＝ ｂ０ｘｂ１ （７）

　 　 通过判定系数（Ｒ２）和标准误（ＳＥＥ）的大小及回归检验显著水平来评价每个物种的各方程的优劣，从中

选出拟合度最好、相关最密切的数学模型作为该种灌木全株生物量的估算模型。
１．４　 数据分析方法

本研究中的数据采用 Ｅｘｃｅｌ 进行数据统计，并用 ＳＰＳＳ１７．０ 统计软件进行相关分析、回归分析和多重比较

（ＬＳＤ）。

２　 结果与分析

２．１　 六种灌木的生物量模型构建

２．１．１　 生物量回归方程自变量的选择

对样地内选取的各灌木全株生物量（Ｗ）与其地径（Ｄ）、高度（Ｈ）、冠幅面积（ＣＡ）等因子之间进行相关分

析，见表 ２。

表 ２　 六种灌木重要变量间的相关分析

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ａｍｏｎｇ ｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｖａｒｉａｂｌｅｓ ｆｏｒ ｓｉｘ ｓｈｒｕｂｓ

自变量
Ｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｖａｒｉａｂｌｅｓ

全株生物量
Ｔｏｔａｌ ｂｉｏｍａｓｓ

地径
Ｄ

株高
Ｈ

冠幅面积
ＣＡ Ｄ２Ｈ Ｖ

全株生物量 Ｔｏｔａｌ ｂｉｏｍａｓｓ １

地径 Ｄ ０．５５９∗∗ １

株高 Ｈ ０．５１９∗∗ ０．５８１∗∗∗ １

冠幅面积 ＣＡ ０．４３２∗ ０．３２１ ０．１１９ １

Ｄ２Ｈ ０．６０３∗∗∗ ０．９１６∗∗∗ ０．７５５∗∗∗ ０．２５３ １

Ｖ ０．６４０∗∗∗ ０．５０７∗∗ ０．７３３∗∗∗ ０．６９０∗∗∗ ０．６２１∗∗∗ １

　 Ｄ：地径 Ｄｉａｍｅｔｅｒ；Ｈ：株高 Ｈｅｉｇｈｔ；ＣＡ：冠幅面积 Ｔｈｅ ａｒｅａ ｏｆ ｃｒｏｗｎ（ＣＡ＝π∗Ｃ１∗Ｃｗ ／ ４）Ｃ１：ｃｒｏｗｎ ｍａｊｏｒ ａｘｉｓ

Ｃｗ：ｃｒｏｗｎ ｍｉｎｏｒ ａｘｉｓ；Ｄ２Ｈ：地径平方与高度的乘积 Ｓｑｕａｒｅ ｏｆ ｄｉａｍｅｔｅｒ（Ｄ２） ｍｕｌｔｉｐｌｉｅｄ ｂｙ ｈｅｉｇｈｔ（Ｈ）；Ｖ：植株体积 Ｔｈｅ ｖｏｌｕｍｅ ｏｆ ｓｈｒｕｂ（Ｖ＝ＣＡ∗Ｈ）
∗为 Ｐ＜０．０５；∗∗为 Ｐ＜０．０１；∗∗∗为 Ｐ＜０．００１
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　 　 表 ２ 可知，各个变量与全株生物量之间都有较强的相关关系，其中，包含地径平方与高度的乘积（Ｄ２Ｈ）、
植株体积（Ｖ＝ＣＡ×Ｈ）与全株生物量的相关系数最大，相关性在 Ｐ＜０．００１ 水平上达到显著。 因此，建立天山林

区六种灌木生物量回归模型时，分别选用 Ｄ２Ｈ、Ｖ 作为自变量。
２．１．２　 生物量模型的确立

为了提高建立的回归方程的准确度，分别用 Ｖ 和 Ｄ２Ｈ 两个自变量与几个常用的生物量回归方程进行拟

合，通过筛选判定系数（Ｒ２）较高、标准误（ＳＥＥ）较小以及通过回归检验的方程，找到拟合度最好的方程，结果

见表 ３。

表 ３　 六种灌木全株生物量的最优估算模型

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｈｅ ｏｐｔｉｍａｌ ｅｓｔｉｍａｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌｓ ｆｏｒ ｔｏｔａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ ｓｉｘ ｓｈｒｕｂ ｓｐｅｃｉｅｓ

物种 ／ 缩略词
Ｓｐｅｃｉｅｓ ／ Ａｂｂｒ．

最优模型
Ｔｈｅ ｏｐｔｉｍａｌ ｅｓｔｉｍａｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌｓ

参数 Ｅｑｕａｔｉｏｎ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ
ｂ０ ｂ１ ｂ２ ｂ３

Ｒ２ Ｆ ＳＥＥ Ｐ

蔷薇 ／ Ｒｓ Ｗ＝ ｂ０＋ｂ１Ｖ＋ｂ２Ｖ２＋ｂ３Ｖ３ －２．５３５ ２．３２５ ０ －０．００７ ０．９９８ ４１５．９３８ ０．２３５ ０．００２

小檗 ／ Ｂｈ Ｗ＝ ｂ０＋ｂ１（Ｄ２Ｈ）＋ｂ２（Ｄ２Ｈ） ２ －８．４６４ ０．０５１ －２．４０３×１０ －５ ／ ０．９６４ ２７．００５ １．９１０ ０．０３６

忍冬 ／ Ｌｈ Ｗ＝ ｂ０（Ｄ２Ｈ） ｂ１ ７．４４８×１０ －９ ２．７５３ ／ ／ ０．８９０ ３２．３１４ ０．５１４ ０．００５

绣线菊 ／ Ｓｈ Ｗ＝ ｂ０＋ｂ１Ｖ＋ｂ２Ｖ２＋ｂ３Ｖ３ －５．６０２ ８．９３８ －３．４３４ ０．４３５ ０．９７９ ３１．４４８ ０．５６４ ０．０３１

方枝柏 ／ Ｊｐ Ｗ＝ ｂ０＋ｂ１（Ｄ２Ｈ） ０．８８１ ０．０２１ ／ ／ ０．８５０ １６．９６４ ０．６３３ ０．０２６

栒子 ／ Ｃｍ Ｗ＝ ｂ０＋ｂ１Ｖ＋ｂ２Ｖ２＋ｂ３Ｖ３ ５．６５４ ０ －０．０１１ ０．００１ ０．９９２ １２３．９４６ ０．９４８ ０．００８

　 蔷薇 ／ Ｒｓ：Ｒ． ｓｐｉｎｏｓｉｓｓｉｍａ；小檗 ／ Ｂｈ：Ｂ． ｈｅｔｅｒｏｐｏｄａ；忍冬 ／ Ｌｈ： Ｌ． ｈｉｓｐｉｄａ；绣线菊 ／ Ｓｈ： Ｓ． ｈｙｐｅｒｉｃｉｆｏｌｉａ；方枝柏 ／ Ｊｐ： Ｊ． ｐｓｅｕｄｏｓａｂｉｎａ；栒子 ／ Ｃｍ：Ｃ．

ｍｅｌａｎｏｃａｒｐｕｓ，以下图表同。 Ｒ２为判别系数；Ｆ 为方差分析的 Ｆ 值；ＳＥＥ 为估计值的标准误差；Ｐ 为显著性水平。 Ｒ２ ｉｓ ｔｈｅ ｄｉｓｃｒｉｍｉｎａｎｔ ｆａｃｔｏｒ； Ｆ ｉｓ

ｔｈｅ ｖａｌｕｅ ｏｆ ＡＮＯＶＡ； ＳＥＥ ｉｓ ｔｈｅ ｓｔａｎｄａｒｄ ｅｒｒｏｒ ｏｆ ｅｓｔｉｍａｔｅ； Ｐ ｉｓ ｔｈｅ ｌｅｖｅｌ ｏｆ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ．

蔷薇、绣线菊和栒子的全株生物量与 Ｖ 相关性最好，最优模型为 ｙ ＝ ｂ０ ＋ ｂ１Ｖ ＋ ｂ２Ｖ２ ＋ ｂ３Ｖ３，Ｒ２分别为

０．９９８、０．９７９ 和 ０．９９２。 小檗、忍冬和方枝柏与 Ｄ２Ｈ 相关性最好，小檗的最优模型为 ｙ ＝ ｂ０ ＋ ｂ１（Ｄ２Ｈ） ＋

ｂ２（Ｄ２Ｈ） ２，Ｒ２为 ０． ９６４。 忍冬的最优模型为 ｙ ＝ ｂ０（Ｄ２Ｈ） ｂ１ ，Ｒ２ 为 ０． ８９０。 方枝柏的最优模型为 ｙ ＝ ｂ０ ＋

ｂ１（Ｄ２Ｈ） ，Ｒ２为 ０．８５０。 蔷薇、忍冬和栒子在 Ｐ＜０．０１ 水平上达到显著，小檗、绣线菊和方枝柏在 Ｐ＜０．０５ 水平上

达到显著。 天山林区六个灌木物种的全株生物量估算模型结果见式 ８ 至式 １３。
蔷薇 Ｒｓ：Ｗ ＝－ ２．５３５ ＋ ２．３２５Ｖ － ０．００７Ｖ３ （８）

绣线菊 Ｓｈ：Ｗ ＝－ ５．６０２ ＋ ８．９３８Ｖ － ３．４３４Ｖ２ ＋ ０．４３５Ｖ３ （９）
栒子 Ｃｍ：Ｗ ＝ ５．６５４ － ０．０１１Ｖ２ ＋ ０．００１Ｖ３ （１０）

小檗 Ｂｈ：Ｗ ＝－ ８．４６４ ＋ ０．０５１（Ｄ２Ｈ） － （２．４０３ × １０ － ５）（Ｄ２Ｈ） ２ （１１）
忍衅 Ｌｈ：Ｗ ＝ （７．４４８Ｅ － ９）（Ｄ２Ｈ） ２．７５３ （１２）
方枝柏 Ｊｐ：Ｗ ＝ ０．８８１ ＋ ０．０２１（Ｄ２Ｈ） （１３）

２．２　 六种灌木全株生物量的基本情况

对六种灌木标准木的全株生物量和根、枝、叶生物量分别在多个重复中求均值进行比较分析，结果见图

１。 图 １ 表明，六种灌木中，小檗、忍冬、栒子的全株生物量较大，在 ８．４８—９．０１ ｋｇ 之间；蔷薇、绣线菊、方枝柏

全株生物量较小，在 ２．７１—３．２０ ｋｇ 之间。 六种灌木的根生物量在 １．３８—４．２０ ｋｇ 之间；枝生物量在 ０．７０—５．３７
ｋｇ 之间，其中小檗、忍冬的略大为 ５．００ ｋｇ 和 ５．３７ ｋｇ，蔷薇、绣线菊、方枝柏、栒子略小，在 ０．７０—３．７３ ｋｇ 之间；
叶生物量均在 ０．７０ ｋｇ 以内。
２．３　 六种灌木全株生物量在营养器官上的分配

对六种灌木生物量在营养器官根、枝、叶间的分配进行比较分析，进行物种间的差异比较，得到图 ２。 图 ２
表明，六种灌木在营养器官根、枝、叶间的生物量分配呈现出大体相同的趋势，但同一器官在不同灌木全株生

物量中所占比例不同。
图 ２ 可见，各营养器官生物量分配总体上表现为根生物量＞枝生物量＞叶生物量。 六种灌木根、枝、叶生
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图 １　 六种灌木全株及营养器官的生物量

　 Ｆｉｇ． １　 Ｔｈｅ ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ ｌｅａｆ， ｂｒａｎｃｈ， ｒｏｏｔ ａｎｄ ｔｏｔａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ
ｓｉｘ ｓｈｒｕｂｓ
蔷薇 ／ Ｒｓ： Ｒ． ｓｐｉｎｏｓｉｓｓｉｍａ； 小 檗 ／ Ｂｈ： Ｂ． ｈｅｔｅｒｏｐｏｄａ； 忍 冬 ／ Ｌｈ： Ｌ．
ｈｉｓｐｉｄａ；绣线菊 ／ Ｓｈ：Ｓ． ｈｙｐｅｒｉｃｉｆｏｌｉａ；方枝柏 ／ Ｊｐ：Ｊ． ｐｓｅｕｄｏｓａｂｉｎａ；栒
子 ／ Ｃｍ：Ｃ． ｍｅｌａｎｏｃａｒｐｕｓ

物量占全株生物量的比例各不相同，根生物量所占比例

在 ４７．８％—７２．９％之间，物种间差异不显著；枝条生物量

所占比例在 ２０．６％—４６．５％之间，物种间差异也不显著；
而叶生物量所占比例在 ２．４％—１０．１％之间，其中方枝柏

为 １０．１％、栒子为 ３．５％、绣线菊为 ２．４％，仅呈现出方枝

柏与绣线菊、栒子有显著性差异（Ｐ＜０．０５），而其他物种

间差异不显著。 即，六种灌木间生物量在根、枝上的分

配差异不显著，仅在叶上的分配有差异。
２．４　 六种灌木根系生物量在径级上的分配

对六种灌木生物量在根系不同径级间的分配进行

比较分析，进行物种间的差异比较，得到图 ３。 图 ３ 表

明，六种灌木在根系不同径级间的生物量分配呈现出大

体相同的趋势，但同一径级的根在不同灌木总根系中生

物量所占比例不同。

图 ２　 六种灌木全株生物量在各营养器官中的分配

Ｆｉｇ． ２　 Ｔｈｅ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｉｘ ｓｈｒｕｂｓ｀ｔｏｔａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｉｎ ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ ｏｒｇａｎｓ
图 ３　 六种灌木根系生物量在径级上的分配

Ｆｉｇ． ３　 Ｔｈｅ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｉｘ ｓｈｒｕｂｓ｀ｕｎｄｅｒｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ｉｎ ｏｒｇａｎｓ
小写字母 ａ、ｂ 表示统计量的差异在 Ｐ＜０．０５ 水平上；大写字母 Ａ、Ｂ
表示统计量的差异在 Ｐ ＜０．０１ 的水平上

图 ３ 可见，灌木根系各不同径级生物量分配大小均表现为根桩（＞２０ ｍｍ）＞粗根（１０—２０ ｍｍ）＞中根（５—
１０ ｍｍ）＞小根（２—５ ｍｍ）＞细根（＜２ ｍｍ）。 通过方差分析和 ＬＳＤ 多重比较可以得出，六种灌木间根系生物量

在各径级根上的分配有所区别。
在根桩（＞２０ ｍｍ）生物量的分配上，方枝柏最大为 ７１．６％、绣线菊最小为 ４４．９％，方枝柏、小檗与绣线菊有

极显著性差异（Ｐ＜０．０１），而其他物种间均无显著性差异。
在粗根（１０—２０ ｍｍ）生物量的分配上，绣线菊最大为 ３１．２％、方枝柏最小为 １３．１％，绣线菊与小檗、方枝

柏间差异显著（Ｐ＜０．０５），而其他物种间均无显著性差异。
在中根（５—１０ ｍｍ）生物量的分配上，蔷薇和绣线菊最大均为 １４．９％、忍冬最小为 ８．０％，蔷薇、绣线菊与

其他四种灌木间均有显著差异（Ｐ＜０．０５）。
在小根（２—５ ｍｍ）生物量的分配上，蔷薇最大为 ８．９％、小檗最小为 ２．５％，蔷薇与小檗间有显著差异（Ｐ＜

０．０５），其他物种间均无显著性差异。
在细根（＜２ ｍｍ）生物量的分配上，六种灌木均不超过 ３．３％，且六种灌木间无显著性差异。
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３　 结论与讨论

３．１　 关于灌木生物量模型构建的探讨

　 　 本研究分别在天山东段、中段和西段各自设立林下灌木样地，对天山云杉森林林区常见的六种林下灌木

进行全株生物量的取样，利用回归分析的方法建立了这六种灌木全株生物量的最优估测模型。
在生物量估算建模中，回归模型自变量的选取是难点所在 ［１，５⁃６，２２⁃２６］。 本研究通过对地径（Ｄ）、株高（Ｈ）、

冠幅面积（ＣＡ）、Ｄ２Ｈ、Ｖ 等易测因子与全株生物量进行相关分析发现，Ｄ２Ｈ、Ｖ 与全株生物量相关性最大，均在

Ｐ＜０．００１ 水平上达到显著，与前人同类的研究较为一致［６］。 这表明利用二因子复合变量比单因子变量进行模

型拟合的效果要好，故本文分别用 Ｄ２Ｈ 和 Ｖ 对六种灌木进行回归模型的拟合，从中筛选出每种灌木的最优

模型。
从模型模拟的结果来看，每种灌木选取的自变量和最优方程并不完全相同，这是因为不同种灌木的形态

是不同的，而生物量估测参数的选择与灌木形态关系密切相关［２７］，因此本文不能用同一种变量对六种不同灌

木去构建形式上相对统一的方程。
有些灌木的生长形态类似于圆柱型或圆锥形，以 Ｄ２Ｈ 为自变量进行模型的模拟有较高的准确性。 而有

些较为矮小的多分枝丛生灌木，以横向发展冠幅来增加光合作用面积［２８］，故以 Ｖ 为自变量来估算生物量具有

较高的精度［２４］。 本研究中灌木生物量最优模型形式多数为三次方程 Ｗ ＝ ｂ０ ＋ ｂ１ｘ ＋ ｂ２ｘ２ ＋ ｂ３ｘ３，这与前人同类

工作较为一致［６］。 另外，有些前人同类工作也采用 Ｗ ＝ ｂ０（Ｘ） ｂ１ 模型对生物量进行描述［２２⁃２３，２９⁃３２］，本研究中只

有忍冬的生物量最优模型为 Ｗ ＝ ｂ０（Ｄ２Ｈ） ｂ１ 。
虽然本研究限于条件对每种灌木的取样仍然偏少，但在实测数据的基础上，六种灌木模型模拟的 Ｒ２值均

在 ０．８５０ 以上，在 Ｐ＜０．０５ 水平上达到显著。 因此，仍然可以认为模拟结果达到了较高的准确度。
林下灌木的生长状况会因林分、土壤等立地条件存在一定的差异，可能会出现同物种在不同立地条件下

估算模型不同的情况。 虽然天山林区从东至西呈现出较为明显的水分增多和较不明显的热量减少趋势，且本

研究在天山东、中、西段分别得到了六种灌木的全株生物量，各有 ５—６ 个重复，但若在东、中、西三段天山间进

行六种灌木单株生物量及其各自估算模型的比较的话，则在每段研究区的取样重复数都是不足的，见表 １。
若开展此分析，工作量将继续成倍增加。 因此，本文是将每种灌木在三段天山的取样均作为重复，分别构建了

六种灌木在整个天山林区统一的生物量估测模型。 在天山林区以外，应用本文的六种灌木生物量估算模型

时，需进行进一步验证，当存在冠幅、植株高度变量等的外推时也需做进一步的验证。
３．２　 天山林区灌木全株生物量在营养器官上分配策略的适应性分析

在植物的整个生长发育过程中，可利用的光合固定产物是有限的，因此植物必需对有限的资源进行分配，
在获取光合固定产物的地上部分的器官和吸收土壤中水分和养分的地下部分的器官之间进行权衡［３３］。

单株生物量在营养器官上分配格局的不同，反映了不同物种的对其生境的适应策略。 最优分配理论认

为，植物通过调节生物量在各器官中的分配来适应外界的环境条件，更多的生物量总是分配给那些获取最受

限制资源的器官［１２，３４］。 当光照资源成为最主要的限制因子时，植物将更多的生物量分配给地上器官（枝、叶）
以尽可能多的获取光照；当水分或养分成为最主要的限制因子时，植物将更多的生物量分配给地下器官（根
系）以尽可能多的获取土壤水分或养分［３５］。

从总体来看，天山林区六种代表性灌木全株生物量均呈现出根＞枝＞叶的规律，与前人研究结果一

致［３６⁃３７］，但这六种灌木全株生物量在营养器官的分配上又可以分为三类较有差异的生境适应类型，见图 ４。
类型一包括绣线菊、方枝柏。 该类型的两个物种主要分布在阳坡半阳坡、土层浅、砾石含量高的生境，它

们的株形普遍矮小，全株生物量较低（见图 １），根占全株生物量的大部分（７０％左右），枝占全株生物量的超过

２０％，见图 ４。 此种类型表明，从土壤中获取水分和养分是这两个物种最严峻的生态压力，对根系生物量的大

投入体现了它们对较干旱和贫瘠生境的适应。
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图 ４　 六种灌木全株生物量在营养器官分配上的适应性
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类型二包括蔷薇、栒子。 该类型的两个物种主要分布在半阳坡、阴坡的林缘和林窗，它们株形较为高大，
植株密度较高，全株生物量较高（见图 １），根占全株生物量的略超过 ５０％，枝占全株生物量的 ４０％左右，叶生

物量占全株生物量比例波动较大，见图 ４。 此种类型表明，种内和种间对光照的竞争在一定程度上是这两个

物种较主要的生存压力，对营养器官生物量的分配体现了它们对水分养分条件较好、光照相对充足生境的适

应特点。
类型三包括小檗、忍冬。 该类型的两个物种主要分布在林下、阴坡半阴坡的林缘或林窗，它们的株形相对

较为纤细，全株生物量较高（见图 １），根占全株生物量的略低于 ５０％，地上部分的枝、叶生物量占全株生物量

的 ５０％以上，且叶生物量占全株生物量比例较为稳定，见图 ４。 此种类型表明，对光照的竞争是这两个物种最

主要的生态压力，对营养器官生物量的分配体现了它们对光照条件稀缺生境的适应特点。
３．３　 天山林区灌木根系生物量在径级上分配策略的适应性分析

植物根系起着固定植株、摄取运输和贮存水分与营养等重要作用［２６］。 不同径级的根的功能是有一定区

别的［３８⁃３９］，其中，粗根通常在根系生物量中占主要组分，是主要的贮藏器官并起着固定植株的作用，但在水分

和养分吸收、根土相互作用等方面的功能较小［２６］；而细根通常在根系生物量中占比较小［４０］，但细根是植物根

系获得水分和养分的最重要的途径［１９］。 因此，植物对特定生境的适应不仅通过调节根系生物量占全株生物

量比例来体现，也往往通过各径级根系生物量占根系整体生物量比例来体现［４１］。
从总体来看，天山林区六种代表性灌木均呈现出各径级根系生物量随径级减小而占比减小的规律，这符

合乔灌木物种通常的根系构型。 但这六种灌木的各径级根系生物量占比分配上又可以分为两类较有差异的

生境适应类型，见图 ５。
类型一包括蔷薇、绣线菊。 该类型的两个物种中，起固定植株作用的根桩（ ＞２０ ｍｍ）占根系总生物量的

５０％左右，起延展根系空间作用的粗根（１０—２０ ｍｍ）占有 ２０％以上的比重，而在水分、养分的吸收方面发挥重

要作用的中根（５—１０ ｍｍ）、小根（２—５ ｍｍ）、细根（＜２ ｍｍ）占 ２５％左右的较大比重，见图 ５。 此种类型表明，
这两个物种在各自的生境中要么存在较强的种内或种间的竞争压力（例如蔷薇），要么面对较为贫瘠干旱的

土壤环境（例如绣线菊），因此需要大量更富有活性的径级在 １０ ｍｍ 以下的根系来满足植株旺盛生长对营养

和水分的需求。 因此，此类型属于在竞争生境（蔷薇）或胁迫生境（绣线菊）中适应的较强者。
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图 ５　 六种灌木根系生物量在径级上分配的适应性
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类型二包括小檗、方枝柏、忍冬、栒子。 该类型的四个物种中，起固定植株作用的根桩（ ＞２０ ｍｍ）占根系

生物量的 ７０％左右，起延展根系空间作用的粗根（１０—２０ ｍｍ）占有 １５％—２０％的较稳定比重，而在水分、养分

的吸收方面发挥重要作用的中根（５—１０ ｍｍ）、小根（２—５ ｍｍ）、细根（＜２ ｍｍ）仅占 １５％左右的比重，见图 ５。
此种类型表明，这四个物种在各自的生境中要么处在光照条件稀缺的生境中（例如小檗、忍冬），要么面对较

为贫瘠干旱的群落演替早期的土壤环境（例如方枝柏），要么面对较强的种内或种间竞争压力的抑制（例如栒

子），从而导致了它们的生长速率相对低下，其正常生长过程对营养和水分的需求相对较低，使得富有活性的

径级小于 １０ ｍｍ 的根系在根系总生物量中的占比较小。 因此，此类型属于适应胁迫生境（小檗、忍冬）、先锋

生境（方枝柏）或竞争生境（栒子）中适应的较弱者。
３．４　 结论

（１）将 Ｄ２Ｈ 与 Ｖ 选为天山林区六种常见灌木全株生物量估测模型的自变量，得到各物种的全株生物量估

测模型，各模型 Ｒ２值均在 ０．８５０ 以上，且在 Ｐ＜０．０５ 水平上达到显著，表明模型模拟结果达到了较高的准确度。
（２）天山林区六种灌木的全株生物量在营养器官根、枝、叶上的分配均呈现出根＞枝＞叶的现象，且在根、

枝上的分配比重差异不显著，仅在叶上的分配比重有差异（Ｐ＜０．０５）。 根系生物量在不同径级上的分配均呈

现为根桩（＞２０ ｍｍ）＞粗根（１０—２０ ｍｍ）＞中根（５—１０ ｍｍ）＞小根（２—５ ｍｍ）＞细根（＜２ ｍｍ），六种灌木间仅

在细根上的分配差异不显著（Ｐ＜０．０５），在其他径级根上的分配均有差异（Ｐ＜０．０５，其中根桩为 Ｐ＜０．０１）。
（３）天山林区六种常见灌木全株生物量在营养器官上分配差异体现出各物种对生境差异的适应性，类型

一为绣线菊、方枝柏，它们对较干旱和贫瘠生境较为适应；类型二为蔷薇、栒子，它们对水分养分条件较好、光
照相对充足生境较为适应；类型三为小檗、忍冬，它们对光照条件稀缺的生境较为适应。

（４）天山林区六种常见灌木根系生物量在径级上的分配差异也体现出各物种对生境选择的适应策略，类
型一为蔷薇、绣线菊，它们属于在竞争生境（蔷薇）或胁迫生境（绣线菊）中适应的较强者；类型二为小檗、方枝

柏、忍冬、栒子，它们属于适应胁迫生境（小檗、忍冬）、先锋生境（方枝柏）或竞争生境（栒子）中适应的较

弱者。
本工作构建了天山林区常见的六种灌木单株生物量，并深入分析了它们在营养器官上的分配规律及其所

体现出的生态适应性，为天山林区灌木生物量的估算与清查提供了有价值的案例。
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