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阔叶红松林下 ６ 种早夏草本不同生长期生物量分配及
模型构建

孙　 越１，何怀江２，李　 良１，宋彩民３，王峰洁３，夏富才１，∗

１ 北华大学林学院，吉林　 １３２０１３

２ 北京林业大学森林资源与生态系统过程北京市重点实验室，北京　 １０００８３

３ 吉林省蛟河林业实验区管理局，吉林　 １３２５１７

摘要：早夏草本植物作为阔叶红松林林下的一类优势物种，对整个生长季林下草本物种多样性和生物量具有重要影响，对其不

同生长阶段生物量分配特征及生物量模型的研究有助于了解该类植物生存策略和碳汇储量。 以吉林省蛟河地区阔叶红松林林

下的白花碎米荠 （Ｃａｒｄａｍｉｎｅ ｌｅｕｃａｎｔｈａ）、北重楼（Ｐａｒｉｓ ｖｅｒｔｉｃｉｌｌａｔａ）、鹿药（Ｓｍｉｌａｃｉｎａ ｊａｐｏｎｉｃａ）、美汉草（Ｍｅｅｈａｎｉａ ｆａｒｇｅｓｉｉ）、山茄子

（Ａｎｉｓｏｄｕｓ ａｃｕｔａｎｇｕｌｕｓ）和紫花变豆菜（Ｓａｎｉｃｕｌａ ｒｕｂｒｉｆｌｏｒａ）６ 种早夏草本植物为研究对象，从 ４ 月初到 ８ 月底对其物候期进行观察

记录，定期取样，从而对 ６ 种植物不同生长时期各组分生物量分配特征，地上与地下生物量相对生长关系进行分析研究，并以株

高级为自变量建立 ５ 种形式（一元线性模型、一元二次模型、指数模型、幂函数模型、对数模型）的单种和混种生物量模型，选取

最优模型进行验证。 结果表明，６ 种早夏草本植物花期一般开始于 ４ 月底结束于 ６ 月中旬，果期开始于 ５ 月底结束于 ８ 月中旬，
不同植物的花、果期持续时间差异较大。 生长期内，随着植物生长，株高、生物量和根冠比（Ｒ ／ Ｓ）变化明显，但变化趋势不一致。
不同物种各组分生物量分配存在差异，用于繁殖的生物量分配比例较小，通常不超过 ５％。 所有物种 ＡＧＢ 和 ＢＧＢ 间均具有明

显的相对生长关系（Ｐ＜０．０００１），且均表现为异速生长（相关生长指数 ａ≠１）。 根据 Ｒ２和 ＳＥＥ 选取最优生物量模型，其中幂函数

模型形式最常用，其次是一元二次和指数模型。 所有最优模型的 Ｒ２均较高且 ＳＥＥ 较低，拟合效果较好，其中 ＡＧＢ 和 ＴＢ 的最优

模型要优于 ＢＧＢ，单种模型优于混种模型；通过验证，除混合模型 ＢＧＢ 的 ＲＭＡ（３０．６７９％）稍大于 ３０％外，所有模型的 ＲＳ、ＥＥ 和

ＲＭＡ 均小于 ３０％，Ｐ 值均大于 ８０％，说明所建立的最优模型能够用来对该地区阔叶红松林林下早夏草本植物生物量进行估算。
关键词：早夏草本植物；生物量分配；根冠比（Ｒ ／ Ｓ）；生物量模型；相对生长关系
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ｆａｒｇｅｓｉｉ， Ａｎｉｓｏｄｕｓ ａｃｕｔａｎｇｕｌｕｓ ａｎｄ Ｓａｎｉｃｕｌａ ｒｕｂｒｉｆｌｏｒａ ｗｅｒｅ ｓｅｌｅｃｔｅｄ ｆｏｒ ｐｈｅｎｏｌｏｇｉｃａｌ ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎ ａｎｄ ｐｅｒｉｏｄｉｃａｌ ｓａｍｐｌｉｎｇ
ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｂｅｇｉｎｎｉｎｇ ｏｆ Ａｐｒｉｌ ｔｏ ｔｈｅ ｅｎｄ ｏｆ Ａｕｇｕｓｔ． Ｂｉｏｍａｓｓ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ａｂｏｖｅ⁃
ｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ （ＡＧＢ） ａｎｄ ｂｅｌｏｗ⁃ｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ （ＢＧＢ） ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｓｔａｇｅｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｓｉｘ ｅａｒｌｙ⁃ｓｕｍｍｅｒ ｈｅｒｂｓ ｗｅｒｅ
ａｎａｌｙｚｅｄ． Ｗｉｔｈ ｈｅｉｇｈｔ ｃｌａｓｓｅｓ ａｓ ｔｈｅ ｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｖａｒｉａｂｌｅ， ｔｈｅ ｓｉｎｇｌｅ⁃ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｍｉｘ⁃ｓｐｅｃｉｅｓ ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ ｍｏｄｅｌｓ ｗｅｒｅ
ｅｓｔａｂｌｉｓｈｅｄ ｗｉｔｈ ｆｉｖｅ ｍｏｄｅｌ ｆｏｒｍｓ （ ｌｉｎｅａｒ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｏｎｅ⁃ｖａｒｉａｂｌｅ， ｑｕａｄｒａｔｉｃ ｍｏｄｅｌ， ｅｘｐｏｎｅｎｔｉａｌ ｍｏｄｅｌ， ｐｏｗｅｒ ｍｏｄｅｌ，
ａｎｄ ｌｏｇａｒｉｔｈｍｉｃ ｍｏｄｅｌ） ． Ｔｈｅｎ ｔｈｅ ｏｐｔｉｍｉｚａｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌｓ ｗｅｒｅ ｃｈｏｓｅｎ ａｎｄ ｖａｌｉｄａｔｅｄ． Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔ ｓｈｏｗｓ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｆｌｏｒｅｓｃｅｎｃｅ
ｇｅｎｅｒａｌｌｙ ｂｅｇａｎ ｉｎ ｌａｔｅ Ａｐｒｉｌ ａｎｄ ｅｎｄｅｄ ｉｎ ｍｉｄ Ｊｕｎｅ， ａｎｄ ｔｈｅ ｆｒｕｉｔ ｐｅｒｉｏｄ ｂｅｇａｎ ｉｎ ｌａｔｅ Ｍａｙ ａｎｄ ｅｎｄｅｄ ｉｎ ｍｉｄ Ａｕｇｕｓｔ ｆｏｒ ｔｈｅ
ｓｉｘ ｈｅｒｂｓ． Ｔｈｅ ｄｕｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｆｌｏｗｅｒ ａｎｄ ｆｒｕｉｔ ｐｅｒｉｏｄ ｗａｓ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ． Ｔｈｅ ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔ， ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ ｒｏｏｔ ｓｈｏｏｔ
ｒａｔｉｏ （Ｒ ／ Ｓ） ｗｅｒｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｖａｒｉｏｕｓ ｗｉｔｈ ｐｌａｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｉｎ ｔｈｅ ｗｈｏｌｅ ｇｒｏｗｔｈ ｐｅｒｉｏｄｓ， ｂｕｔ ｔｈｅ ｃｈａｎｇｉｎｇ ｔｅｎｄｅｎｃｙ ｗａｓ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ．
Ｔｈｅ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｗａｓ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｎｄ ｔｈｅ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ ｂｉｏｍａｓｓ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｆｏｒ
ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｗａｓ ｕｓｕａｌｌｙ ｌｅｓｓ ｔｈａｎ ５％． Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ａｂｏｖｅ⁃ ａｎｄ ｂｅｌｏｗ⁃ｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ｗｅｒｅ ｂｏｔｈ ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ
ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ （ｔｈｅ Ｐ⁃ｖａｌｕｅ ｌｅｓｓ ｔｈａｎ ０．０００１ ａｎｄ ｔｈｅ ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ ｅｘｐｏｎｅｎｔ ａ≠１）． Ｔｈｅ ｐｏｗｅｒ ｍｏｄｅｌ ｗａｓ ｔｈｅ ｍｏｓｔ ｆｒｅｑｕｅｎｔｌｙ
ｃｈｏｓｅｎ ａｓ ｔｈｅ ｏｐｔｉｍｉｚａｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌ ｂａｓｅ ｏｎ ｔｈｅ Ｒ２（ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ｄｅｔｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ） ａｎｄ ＳＥＥ （ ｓｔａｎｄａｒｄ ｅｒｒｏｒ ｏｆ ｅｓｔｉｍａｔｅ），
ｆｏｌｌｏｗｅｄ ｂｙ ｑｕａｄｒａｔｉｃ ｍｏｄｅｌ ａｎｄ ｅｘｐｏｎｅｎｔｉａｌ ｍｏｄｅｌ． Ｔｈｅ ｈｉｇｈｅｒ Ｒ２ ｖａｌｕｅ ａｎｄ ｌｏｗｅｒ ＳＥＥ ｖａｌｕｅ ｏｆ ａｌｌ ｏｐｔｉｍｉｚａｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌｓ
ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｍｏｄｅｌ ｗａｓ ｔｈｅ ｂｅｔｔｅｒ ｕｓａｂｉｌｉｔｙ． Ａｎｄ ｔｈｅ ｍｏｄｅｌｓ ａｂｏｕｔ ＡＧＢ ａｎｄ ＴＢ ｗｅｒｅ ｂｅｔｔｅｒ ｔｈａｎ ＢＧＢ， ｔｈｅ ｓｉｎｇｌｅ⁃
ｓｐｅｃｉｅｓ ｍｏｄｅｌｓ ｗｅｒｅ ｂｅｔｔｅｒ ｔｈａｎ ｔｈｅ ｍｉｘ⁃ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｎｅｓ． Ｔｈｅ ＲＳ， ＥＥ ａｎｄ ＲＭＡ ｖａｌｕｅ ｏｆ ａｌｌ ｏｐｔｉｍｉｚａｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌｓ ｗｅｒｅ ｌｅｓｓ ｔｈａｎ
３０％ ｅｘｃｅｐｔｉｎｇ ｔｈｅ ｍｏｄｅｌ ｏｆ ｍｉｘ⁃ｓｐｅｃｉｅｓ ｍｏｄｅｌ ａｂｏｕｔ ＢＧＢ （ＲＭＡ＝ ３０．６７９％） ａｎｄ ｔｈｅ Ｐ⁃ｖａｌｕｅ ｗｅｒｅ ｍｏｒｅ ｔｈａｎ ８０％ ｂｙ ｄａｔａ
ｖｅｒｉｆｉｃａｔｉｏｎ． Ｗｅ ｃｏｎｃｌｕｄｅ ｔｈａｔ ｔｈｅｓｅ ｏｐｔｉｍｉｚａｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌｓ ｗｅｒｅ ａｂｌｅ ｔｏ ｃａｌｃｕｌａｔｅ ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ ｅａｒｌｙ⁃ｓｕｍｍｅｒ ｈｅｒｂｓ ｕｎｄｅｒ ｃａｎｏｐｙ
ｏｆ ｂｒｏａｄ⁃ｌｅａｖｅｓ Ｋｏｒｅａｎ ｐｉｎｅ ｉｎ ｔｈｉｓ ｒｅｇｉｏｎ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｅａｒｌｙ⁃ｓｕｍｍｅｒ ｈｅｒｂｓ； ｂｉｏｍａｓｓ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ； ｒｏｏｔ ｔｏ ｓｈｏｏｔ ｒａｔｉｏｎ （ Ｒ ／ Ｓ ）； ｂｉｏｍａｓｓ ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ ｍｏｄｅｌ；
ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ

生物量是度量个体、种群在群落中的地位和功能的重要指标， 同时也是反映群落和生态系统功能强弱的

重要指标［１］。 植物由根、茎、叶、花、果实、种子等器官组成，植物个体正常的生长发育依赖于各器官间的协调

生长，各器官生物量在个体生物量中所占的比率代表着同化产物向不同器官的分配比例和生长过程中各器官

的协调关系［２⁃３］。 生物量测定可以为植物的生物量积累动态过程、生态系统的物质和能量流动过程提供基础

资料［４］，在森林生态系统研究中具有十分重要的意义。
阔叶红松林是东北林区常见的森林类型之一［５］。 许多学者对其生物量［６⁃７］、碳储量［８⁃１０］、群落结构［１１⁃１３］、

空间格局［１４⁃１５］、幼苗更新［１６⁃１７］等方面进行过大量研究，但由于林下层草本植物对森林的群落结构无显著影

响，且其生物量相对较小，因而在以往的研究中往往被忽略。 林下草本植物作为森林生态系统的一个特殊层

片，具有增加物种多样性、保持水土、固碳增汇和促进生态系统养分循环和能量流动等重要作用，有必要对其

进行全面详细的研究。 当前对林下草本植物的研究主要集中于多样性［１８⁃１９］、分布格局［２０］、群落特征［２１］ 等方

面，而对林下草本植物生物量和生物量模型方面的研究较少［２２⁃２４］。
根据林下草本植物花期差异，可以将林下草本植物划分为早春植物、早夏植物和晚夏植物 ３ 种类型［２５］。

早夏植物是指在早春开始萌芽、生长并完成开花，林分郁闭前后开始结果，林分郁闭后继续生长的一类植

物［２２］。 国内学者对阔叶红松林林下草本植物的研究主要集中在早春植物，对其物种多样性、数量特征和群落

特征进行了详细的研究［２６⁃２９］，而常将早夏植物归纳在林下草本层中而未单独进行研究。 在国外，对早夏植物

的研究主要集中在传粉和授粉方面，而对生物量的研究则局限在根、茎和叶等器官的单独分析［３０⁃３２］，缺少对

早夏植物整株生物量的系统研究。 阔叶红松林林下光照条件在落叶树种展叶前后有显著变化，早夏植物作为

林下的优势草本物种，对整个生长季林下草本物种多样性和生物量具有重要影响。 本文通过对张广才岭地区

阔叶红松林林下 ６ 种常见早夏草本植物物候特征、不同时期生物量分配特征进行研究，并构建株高级与各组

分生物量模型，旨在了解早夏草本植物的繁殖策略和生长发育特点，为进一步评价其在森林生态系统中功能

地位和碳汇潜力以及生物多样性保护等方面提供理论依据。

４２５６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３７ 卷　
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１　 研究区概况与研究方法

１．１　 研究区概况

研究区位于吉林省蛟河林业实验区管理局（地理位置：１２７°３５′—１２７°５１′Ｅ，４３°５１′—４４°０５′Ｎ）内，辖区森

林面积 ３１８２０ｈｍ２，保留有大量阔叶红松林。 该区属长白山系张广才岭支脉断块中心地貌，海拔 ４５９—５１７ ｍ。
气候属受季风影响的温带大陆性山地气候，年平均气温为 ３．８ ℃，最冷月 １ 月份平均气温为－１８． ６ ℃，最热月

７ 月份平均气温为 ２１．７ ℃。 年降水量为 ７００—８００ ｍｍ，主要集中在 ６—８ 月份。 土壤为森林暗棕壤，平均土层

厚度 ２０—１００ ｃｍ，富含有机质［１３］。
该区植被类型属长白山植物区系，以温带分布型为主，植物种类分布复杂。 群落内垂直成层现象明显，乔

木树种主要包括红松 （ Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ）、春榆 （Ｕｌｍｕｓ ｊａｐｏｎｉｃａ）、色木槭 （ Ａｃｅｒ ｍｏｎｏ）、胡桃楸 （ Ｊｕｇｌａｎｓ
ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ）、水曲柳（Ｆｒａｘｉｎｕｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ）、紫椴（Ｔｉｌｉａ ａｍｕｒｅｎｓｉｓ）、白牛槭（Ａｃｅｒ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃｕｍ）、蒙古栎

（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｍｏｎｇｏｌｉｃａ）、大青杨（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｕｓｓｕｒｉｅｎｓｉｓ）、裂叶榆（Ｕｌｍｕｓ ｌａｃｉｎｉａｔａ）、怀槐（Ｍａａｃｋｉａ ａｍｕｒｅｎｓｉｓ）等。 灌

木主要包括簇毛槭（Ａｃｅｒ ｂａｒｂｉｎｅｒｖｅ）、暴马丁香（ Ｓｙｒｉｎｇａ ｒｅｔｉｃｕｌａｔａ）、 毛榛（Ｃｏｒｙｌｕｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ）、瘤枝卫矛

（Ｅｕｏｎｙｍｕｓ ｐａｕｃｉｆｌｏｒｕｓ）、东北鼠李（Ｒｈａｍｎｕｓ ｄａｖｕｒｉｃａ）、金银忍冬（Ｌｏｎｉｃｅｒａ ｍａａｃｋｉｉ）等［３３］。 林下草本植物丰

富，在不同季节表现出不同的林下景观，常见的草本植物有黑水银莲花（Ａｎｅｍｏｎｅ ａｍｕｒｅｎｓｉｓ）、多被银莲花

（Ａｎｅｍｏｎｅ ｒａｄｄｅａｎａ）、朝鲜顶冰花（Ｇａｇｅａ ｌｕｔｅａ ｖａｒ．ｎａｋａｉａｎａ）、荷青花（Ｈｙｌｏｍｅｃｏｎ ｊａｐｏｎｉｃｕｍ）、侧金盏（Ａｄｏｎｉｓ
ａｍｕｒｅｎｓｉｓ）、美汉草（Ｍｅｅｈａｎｉａ ｆａｒｇｅｓｉｉ）、北重楼（Ｐａｒｉｓ ｖｅｒｔｉｃｉｌｌａｔａ）、轮叶百合（ Ｌｉｌｉｕｍ ｄｉｓｔｉｃｈｕｍ）、白花碎米荠

（Ｃａｒｄａｍｉｎｅ ｌｅｕｃａｎｔｈａ）、山茄子 （ Ａｎｉｓｏｄｕｓ ａｃｕｔａｎｇｕｌｕｓ）、鹿药 （ Ｓｍｉｌａｃｉｎａ ｊａｐｏｎｉｃａ）、紫花变豆菜 （ Ｓａｎｉｃｕｌａ
ｒｕｂｒｉｆｌｏｒａ）、东北羊角芹（Ａｅｇｏｐｏｄｉｕｍ ａｌｐｅｓｔｒｅ）、荨麻（Ｕｒｔｉｃａ ｆｉｓｓａ）、宽叶苔草（Ｃａｒｅｘ ｓｉｄｅｒｏｓｔｉｃｔａ）等。
１．２　 研究方法

１．２．１　 样品采集和处理

以蛟河天然阔叶红松林林下自然生长的白花碎米荠、北重楼、山茄子、美汉草、鹿药、紫花变豆菜 ６ 种早夏

草本植物为研究对象。 每种选取 １０ 株长势良好，具有代表性的植株做好标记，从 ２０１５ 年 ４ 月 １ 日开始直到

生长期结束，对其进行物候观测并记录，当 １０ 株被观察样本中有 ３ 株出现开花时记为花期开始期，当剩余不

超过 ３ 株样本花未凋落时记为花期结束期，按照相同的方法记录果实开始期和果实结束期；生物量调查采用

整株收获法，特别注意的是对多年生草本植物根进行取样时宿根也应全部取出。 从 ４ 月 ２０ 日开始到 ５ 月 ３０
日，每隔 １０ｄ 采样 １ 次，从 ６ 月初到 ８ 月底，每隔 １５ｄ 采样 １ 次，每次每种采样 ２０ 株，由于不同物种生长期不

同，具体的采样次数及样本量见表 １。 样株采集后洗净根部泥土，用钢尺测量其株高（从植物根部到顶部最

表 １　 ６ 种早夏草本植物样本和各组分生物量基本情况

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｂａｓｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃ ｏｆ ｓａｍｐｌｅｓ ａｎｄ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ ｓｉｘ ｅａｒｌｙ－ｓｕｍｍｅｒ ｈｅｒｂｓ ｓｐｅｃｉｅｓ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

采样次数
Ｓａｍｐｌｅ ｔｉｍｅｓ

采样株数
Ｎｕｍｂｅｒ
ｏｆ Ｓａｍｐｌｅ

株高
Ｈｅｉｇｈｔ ／ ｃｍ

地上生物量ａ

Ａｂｏｖｅ⁃ｇｒｏｕｎｄ
ｂｉｏｍａｓｓ ／ ｇ

地下生物量ｂ

Ｂｅｌｏｗ⁃ｇｒｏｕｎｄ
ｂｉｏｍａｓｓ ／ ｇ

生殖部分

生物量ｃ

Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ
ｐａｒｔｓ

ｂｉｏｍａｓｓ ／ ｇ

总生物量
Ｔｏｔａｌ

ｂｉｏｍａｓｓ ／ ｇ

根冠比
Ｒｏｏｔ ／ ｓｈｏｏｔ

白花碎米荠 Ｃａｒｄａｍｉｎｅ ｌｅｕｃａｎｔｈａ １１ ２２０ ６．６—７０．６ ０．０８１５—６．０４４５ ０．０５６—１．６１９５ ０．００８３—０．６５５１ ０．１４９０—６．６５００ ０．１０—５．２９

北重楼 Ｐａｒｉｓ ｅｒｔｉｃｉｌｌａｔａ ８ １６０ ６．４—５１．１ ０．０２４０—２．２２３４ ０．１０４—４．３５９８ ０．０１０８—０．０５４９ ０．１４０４—６．５８３２ ０．３１—５．３２

鹿药 Ｓｍｉｌａｃｉｎａ ｊａｐｏｎｉｃａ １１ ２２０ ４．６—４６．５ ０．０１９６—２．４２２８ ０．０７４３—５．７０３１ ０．０１５３—０．９９８６ ０．１１２１—７．８０６９ １．１７—１２．６０

美汉草 Ｍｅｅｈａｎｉａ ｆａｒｇｅｓｉｉ １１ ２２０ ６．５—６８．３ ０．０６７８—６．０５２６ ０．０７０９—２．１７１９ ０．０１５１—０．２２６１ ０．１７７３—８．２２４５ ０．１２—４．７１

山茄子 Ａｎｉｓｏｄｕｓ ａｃｕｔａｎｇｕｌｕｓ １０ ２００ ８．２—５８．３ ０．０３６０—３．７８４６ ０．０５６５—３．０３６６ ０．００９３—０．１２６７ ０．０９２５—６．８２１２ ０．１８—３．１９

紫花变豆菜 Ｓａｎｉｃｕｌａ ｒｕｂｒｉｆｌｏｒａ １０ ２００ ７．２—８７．６ ０．０８３６—５．５７６４ ０．１５３４—７．５８７９ ０．００３８—０．３６７８ ０．２４９４—１３．６１４３ ０．０６—３．２１

　 　 ａ： 包括茎、叶、花、果实生物量 ｉｎｃｌｕｄｉｎｇ ｓｔｅｍｓ、ｌｅａｖｅｓ、ｆｌｏｗｅｒｓ ａｎｄ ｆｒｕｉｔｓ ｂｉｏｍａｓｓ；ｂ： 包括地下茎和根生物量 ｉｎｃｌｕｄｉｎｇ ｒｈｉｚｏｍｅ ａｎｄ ｒｏｏｔｓ ｂｉｏｍａｓｓ；ｃ： 包括花和果实生

物量 ｉｎｃｌｕｄｉｎｇ ｆｌｏｗｅｒｓ ａｎｄ ｆｒｕｉｔｓ ｂｉｏｍａｓｓ

５２５６　 １９ 期 　 　 　 孙越　 等：阔叶红松林下 ６ 种早夏草本不同生长期生物量分配及模型构建 　
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高点，精度为 ０．１ｃｍ），将其划分为根、根状茎、茎叶、花、果实等组分，用烘箱在 ８０℃下分别烘干至恒重，利用电

子天平（精度 ０．０００１ｇ）称取各组分生物量干重，各组分相加得到整株生物量（ＴＢ）。
１．２．２　 数据处理与分析

利用相对生长关系模型对 ６ 种植物生长期内地上生物量（ＡＧＢ）与地下生物量（ＢＧＢ）进行相关生长分

析［３４］，模型形式为：
Ｙ ＝ βＸα （１）

经对数转化后变为：
ｌｇＹ ＝ ｌｇβ ＋ αｌｇＸ （２）

式中，Ｙ 为 ＢＧＢ，Ｘ 为 ＡＧＢ，β 为常数，α 为相关生长指数。 当 α＝ １ 时，ＢＧＢ 和 ＡＧＢ 为等速生长；当 α≠１ 时，为
异速生长［３５］。 判断 α 是否等于 １，利用 α 的 ９５％置信区间是否包含 １ 来确定。

考虑到同等株高的植株样本因年龄、光照、温湿度以及物候等因素引起的生物量差异，研究采用 ４ ｃｍ 步

长（±２ ｃｍ）（白花碎米荠、北重楼、美汉草和紫花变豆菜）或 ２ｃｍ 步长（±１ｃｍ）（鹿药和山茄子）株高分级的平

均生物量来构建模型。 每种植物选取 ５０ 株（按照每个株高级内个体数量比例均分分布）作为模型检验样本，
剩余个体作为建模样本。 以株高级为自变量，选取以下五个方程形式构建早夏植物各组分生物量的估测模

型，方程形式为：
ｙ ＝ ａｘ ＋ ｂ （３）

ｙ ＝ ａｘ２ ＋ ｂｘ ＋ ｃ （４）
ｙ ＝ ａｘｂ （５）
ｙ ＝ ａｅｂｘ （６）

ｙ ＝ ａ ＋ ｂｌｎｘ （７）
式中，ｙ 表示各组分生物量（包括 ＴＢ、ＡＧＢ 和 ＢＧＢ ／ ｇ），ｘ 为株高级（ｃｍ），ａ、ｂ、ｃ 为模型参数。

模型建立后，利用每种剩余的 ５０ 株作为检验数据对模型精度进行验证，模型的预估精度利用相对误差

（ＲＳ）、平均相对误差（ＥＥ）、平均相对误差绝对值（ＲＭＡ）和预估精度（Ｐ）进行验证［３６］，各估测精度公式为：

ＲＳ ＝ ∑
ｎ

ｉ ＝ １
（ｙｉ － ｙ^ｉ） ／∑

ｎ

ｉ ＝ １
ｙ^ｉ × １００％ （８）

ＥＥ ＝ １
ｎ∑

ｎ

ｉ ＝ １
（
ｙｉ － ｙ^ｉ

ｙ^ｉ

） × １００％ （９）

ＲＭＡ ＝ １
ｎ∑

ｎ

ｉ ＝ １

ｙｉ － ｙ^ｉ

ｙ^ｉ

× １００％ （１０）

Ｐ ＝ １ －
ｔａ（ｎ） ∑

ｎ

ｉ ＝ １
（ｙｉ － ｙ^ｉ） ２

ｙ^ｉ ｎ（ｎ － Ｔ）

é

ë

ê
ê
ê
ê

ù

û

ú
ú
ú
ú

× １００％ （１１）

式中， ｙｉ 和 ｙ^ｉ 为第 ｉ 株植物样本生物量的实测值和估测值；ｎ 为每种植物株高级个数；ｔａ（ｎ）表示样本数量为 ｎ

时，在 ａ 置信水平下的 ｔ 分布值，在本研究中 ａ 取 ０．００１ 水平； ｙ^ｉ 表示植物各组分生物量平均预测值。
本文采用 Ｅｘｃｅｌ ２０１３ 进行数据处理和制表，采用 Ｒ⁃３．２．３ 进行统计分析，采用 ＳｉｇｍａＰｌｏｔ １０．０ 进行制图。

２　 结果与分析

２．１　 ６ 种早夏植物花、果实物候期

由图 １ 可知，从 ６ 种早夏植物可以看出，在阔叶红松林下早夏植物花期一般开始于 ４ 月底，结束于 ６ 月中

旬，其中紫花变豆菜开花时间最早（４ 月 ２４ 日），北重楼开花时间最晚（５ 月 １４ 日），紫花变豆菜开花持续时间

最长（４９ ｄ），美汉草和山茄子开花持续时间最短（２２ ｄ）。 ６ 种早夏植物果期开始时间差异明显，山茄子结果
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图 １　 ６ 种早夏植物的开花时间，开花持续时间和结果持续时间

　 Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ Ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｔｉｍｅ， Ｆｌｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ａｎｄ Ｆｒｕｉｔ ｐｅｒｉｏｄ ｆｏｒ ｓｉｘ

ｅａｒｌｙ ｓｕｍｍｅｒ ｈｅｒｂａｃｅｏｕｓ ｐｌａｎｔｓ

时间最早（５ 月 ２６ 日），其次是美汉草（５ 月 ２８ 日）和鹿

药（６ 月 ６ 日），北重楼结果时间最晚（６ 月 ２０ 日），结果

开始时间相较于花期开始时间差异较大；从果期持续时

间长短来看，鹿药果期持续时间最长，长达 ７３ｄ，美汉草

果期最短仅 １５ ｄ。 从整个繁殖期来看，鹿药的花果期时

间最长（１０４ ｄ），美汉草的花果期最短（３７ ｄ），６ 种早夏

植物在 ８ 月中下旬（８ 月 ２０ 日）全部完成生殖过程。
２．２　 不同生长时期 ６ 种早夏草本植物生物量及各生长

指标变化

表 １ 列出了 ６ 种早夏草本植物整个生长期的采样

状况、株高的分布范围、各组分生物量范围及地下 ／地上

生物量（Ｒ ／ Ｓ）。 从表中可知，整个生长期内植株高度、生物量以及根冠比变化较大，６ 个物种株高最大时是株

高最小时的 ７—１０ 倍；生长末期植株生物量可达生长初期的 １００ 倍以上；根冠比最大时也可达到最小时的 ５０
倍左右，且同一物种不同生长期根冠比差异也较大。

６ 种早夏植物株高随生长期逐渐增加，随后均出现降低的趋势，但不同物种降低趋势不同（图 ２）。 ６ 种早

夏植物除紫花变豆菜在 ７ 月 １５ 日达到株高最大值后出现显著的下降趋势外，其它 ５ 种均在 ６ 月 ３０ 日达到株

高的最大值，随后株高均有轻微的降低趋势；６ 种植物在生长初期株高无明显差异，随着生长期增长物种间株

高差异增大，其中紫花变豆菜和白花碎米荠株高最大，其次是山茄子和美汉草，最小的是北重楼和鹿药。 ６ 种

植物在 ５ 月 ３０ 日之前，株高增长率达到最大后逐渐下降，说明在林分内落叶树种未展叶前，林下光照资源充

足，早夏植物会快速进行高生长，在此期间主要进行营养生长和完成开花过程；林分内所有树种完全展叶后

（６ 月 ３０ 日前后）后，光照成为最主要的限制因子，此时植物的高生长停止，在此过程中地上部分会完成结实

并逐渐枯萎死亡。
６ 种植物的总生物量与株高随生长期的变化表现出大致相同的变化趋势（图 ２），但不同的是总生物量在

达到最大值后会随着生长期的增加呈现显著的降低趋势。 在整个生长阶段，紫花变豆菜具有最高的单株总生

物量，显著高于其它 ５ 种；其它 ５ 种差异相对较小，在生长早期阶段（６ 月 １５ 日之前）北重楼总生物量最小，后
期（６ 月 １５ 日之后）鹿药总生物量最小。

６ 种植物繁殖器官（花、果实）生物量在整个生长阶段均表现出不同的趋势（图 ２），说明 ６ 种植物具有不

同的繁殖策略，这些繁殖策略是植物对环境的长期适应的结果。 具体来看，紫花变豆菜最早（４ 月 ３０ 日）出现

繁殖器官生物量的积累随后生物量逐渐增大，在 ６ 月 １５ 日出现显著的增大趋势，在 ６ 月 ３０ 日达到最大随后

显著降低，７ 月 １５ 日后凋落，说明紫花变豆菜在 ６ 月 １５ 日后花逐渐转变为果实，６ 月 ３０ 日果实基本成熟随后

开始凋落，这与其花、果实的物候期是相对应的。 山茄子、白花碎米荠、美汉草和鹿药 ４ 种在 ５ 月 １０ 日出现

花，其中山茄子在整个期间繁殖器官生物量无明显变化趋势；白花碎米荠与紫花变豆菜表现出相似趋势；美汉

草在整个繁殖过程中繁殖器官生物量逐渐增大，５ 月 ３０ 日后即不再出现，说明白花碎米荠果实在很短时间内

就能够成熟并凋落；而鹿药的繁殖器官持续时间最长，其生物量在 ７ 月 １５ 日之前表现为缓慢增长趋势，７ 月

１５ 日后显著增加直到 ８ 月 １５ 日后凋落。 北重楼出现繁殖器官生物量积累时间最晚，在 ６ 月 １５ 日时才开始出

现，并且凋落的时间最早，在 ６ 月 ３０ 日后即凋落，说明北重楼会在极短时间内完成整个生殖过程，这种繁殖策

略可能是为了避免较长时间的生殖过程带来的外界干扰，而在极短时间内完成整个生殖过程会大大降低外界

对其造成伤害的几率。
６ 种植物 Ｒ ／ Ｓ 随着不同的生长时期表现出不同的变化趋势（图 ２），其中白花碎米荠、美汉草、山茄子和紫

花变豆菜表现为生长初期最大，随着生长时间逐渐降低，到 ５ 月 ３０ 日后基本保持不变；北重楼的 Ｒ ／ Ｓ 生长初

期和生长末期基本保持不变，整个生长期表现为偏“Ｖ”字型，且地下生物量高于地上生物量（Ｒ ／ Ｓ＞１）；鹿药
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图 ２　 不同生长时期 ６ 种早夏草本植物株高、根冠比及生物量变化

Ｆｉｇ．２　 Ｔｈｅ ｈｅｉｇｈｔ， Ｒ ／ Ｓ ａｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｉｘ ｅａｒｌｙ⁃ｓｕｍｍｅｒ ｈｅｒｂｓ ｗｉｔｈ ｇｒｏｗｔｈ ｐｅｒｉｏｄｓ

Ｒ ／ Ｓ 表现为生长末期显著高于生长初期，虽然在整个生长阶段会出现忽高忽低的现象，但整体是逐渐增高的

趋势，这主要是由于鹿药具有明显的根状茎，林分郁闭后植株地上生物量生长速率降低而根状茎会继续生长，
从而造成生长末期 Ｒ ／ Ｓ 较大。
２．３　 不同时期 ６ 种早夏草本植物生物量分配及地上、地下部分相关生长关系

从 ６ 种草本植物各组分生物量分配比例来看（图 ３），营养部分和地下部分所占比例远远大于繁殖部分，
繁殖部分生物量分配比例在整个生长期内维持较低水平；不同物种各组分生物量分配比例存在一定差异，且
同一物种在不同生长期生物量分配比例有所不同。 所有物种不同生长期内繁殖部分生物量比例均较小（不
超过 ５％），说明在整个生长期内早夏草本植物用于开花、结实的生物量是极少的。 除鹿药和北重楼营养部分

生物量分配比例较低外（不超过 ４０％），其它 ４ 种均较高，特别是在繁殖期营养部分生物量比例大都超过

６０％，随后会保持不变或稍有降低。 从同一物种不同生长期来看，大都表现为生长初期营养生长部分较低随

后增大到繁殖期后又稍降低或保持不变的趋势。 而地下部分生物量分配比例与营养部分成相反的规律。
从表 ２ 可知，６ 种早夏草本植物地下、地上生物量之间均具有明显的相关生长关系（Ｐ＜０．０００１），且均表现

为异速生长关系。 从相关生长指数 α 和其 ９５％的置信区间来看，白花碎米荠、美汉草、山茄子和紫花变豆菜

的相关生长指数 α 均小于 １，同时其 ９５％置信区间上限也均小于 １，说明这 ４ 种植物地下部分生长速率小于地

上部分；而北重楼和鹿药相关生长指数 α 和 ９５％置信区间下限均大于 １，说明这两种植物地下生长速率要高

于地上部分，这可能是由于北重楼和鹿药均具有根状茎存在，根状茎和根的共同生长速率超过了地上部分的
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图 ３　 ６ 种早夏草本植物不同生长期各组分生物量分配比例

Ｆｉｇ．３　 Ｔｈｅ ｂｉｏｍａｓｓ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ ｓｉｘ ｅａｒｌｙ⁃ｓｕｍｍｅｒ ｈｅｒｂｓ ｐｌａｎｔ ｗｉｔｈ ｇｒｏｗｔｈ ｐｅｒｉｏｄｓ

营养部分包括茎和叶；繁殖部分包括花和果实；地下部分包括地下茎和根

增长速率，特别是在生长后期，地上生物量的增加量降低而地下根状茎为下一年无性繁殖会快速储存营养物

质和能量，从而导致地下部分增长速率较高。

表 ２　 ６ 种早夏草本植物地下、地上生物量相对生长（ｌｇＢＧＢ＝ ｌｇβ＋αｌｇＡＧＢ）

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ａｌｌｏｍｏｔｅｒｉｃ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ａｎｄ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ （α ａｎｄ β） ｂｙ ｌｇＢＧＢ＝ｌｇβ＋αｌｇＡＧＢ ｆｏｒ ｓｉｘ ｅａｒｌｙ ｓｕｍｍｅｒ ｈｅｒｂｓ ｐｌａｎｔ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

样本量
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ｓａｍｐｌｅｓ

相关生长指数
Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ ｓｃａｌｉｎｇ ｅｘｐｏｎｅｎｔ α 截距 Ｉｎｔｅｒｃｅｐｔ ｌｇβ

平均值±
标准误差
Ｍｅａｎ±ＳＤ

９５％置信区间
９５％ ｃｏｎｆｉｄｅｎｃｅ

ｉｎｔｅｒｖａｌ

平均值±
标准误差
ｍｅａｎ±ＳＤ

９５％置信区间
９５％ ｃｏｎｆｉｄｅｎｃｅ

ｉｎｔｅｒｖａｌ

Ｒ２ Ｐ Ｆ
生长关系
Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ
ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ

白花碎米荠 ２２０ ０．１７５５±０．０１４８ ０．１４６３—０．２０４７ ０．２５３９±０．０２６０ ０．２０２７—０．３０５１ ０．３９２ ＜０．０００１ １４０．５ 异速生长

北重楼 １６０ １．９１２７±０．０７３１ １．７６８３—２．０５７１ ０．０８６８±０．０５３６ －０．０１９０—０．１９２７ ０．８１２４ ＜０．０００１ ６８４．４ 异速生长

鹿药 ２２０ ２．４１８７±０．１１０８ ２．２００４—２．６３７０ ０．４８００±０．０８４５ ０．３１３５—０．６４６６ ０．６８６２ ＜０．０００１ ４７６．６ 异速生长

美汉草 ２２０ ０．２６３８±０．０１７１ ０．２３０１—０．２９７４ ０．２５７２±０．０２６４ ０．２０５２—０．３０９２ ０．５２２５ ＜０．０００１ ２３８．６ 异速生长

山茄子 ２００ ０．５９１５±０．０２８６ ０．５３５１—０．６４８０ ０．００５８±０．０４６２ －０．０８５２—０．０９６７ ０．６８３５ ＜０．０００１ ４２７．７ 异速生长

紫花变豆菜 ２００ ０．４７５４±０．０２４５ ０．４２６１—０．５２４７ ０．５９０６±０．０７１８ ０．４４８９—０．７３２２ ０．６４６３ ＜０．０００１ ３６１．７ 异速生长

２．４　 生物量模型的构建和最优模型的检验

以株高级为自变量，利用方程（３）—（７）构建了 ＡＧＢ、ＢＧＢ 和 ＴＢ 的估测模型，并根据模型的 ＳＥＥ 和 Ｒ２选

择最佳模型（选择标准为 ＳＥＥ 较小，且 Ｒ２较大）。 模型形式及其参数见表 ３。

９２５６　 １９ 期 　 　 　 孙越　 等：阔叶红松林下 ６ 种早夏草本不同生长期生物量分配及模型构建 　
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表 ３　 ６ 种草本植物地上、地下和总生物量的最佳估测模型

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｈｅ ｏｐｔｉｍａｌ ｍｏｄｅｌ ａｂｏｕｔ ａｂｏｖｅ⁃ ａｎｄ ｂｅｌｏｗ⁃ｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ ｔｏｔａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ ｓｉｘ ｅａｒｌｙ⁃ｓｕｍｍｅｒ ｈｅｒｂｓ ｐｌａｎｔ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

组分
Ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ

最佳模型
Ｏｐｔｉｍａｌ ｍｏｄｅｌ

模型参数 Ｍｏｄｅｌ ｐａｒａｍｅｔｅｒ

ａ∗∗ ｂ∗∗ ｃ∗∗
Ｒ２ ＳＥＥ Ｐ ＣＦ∗

白花碎米荠 ＡＧＢ ｙ＝ａｘ２＋ｂｘ＋ｃ ０．００１４ －０．０４５ ０．６６６ ０．９８６ ０．１７６ ＜０．００１ —

Ｃ． ｌｅｕｃａｎｔｈａ ＢＧＢ ｙ＝ａｘ２＋ｂｘ＋ｃ ０．０００５ －０．０１９ ０．４４７ ０．９０６ ０．１２８ ＜０．００１ —

ＴＢ ｙ＝ａｘ２＋ｂｘ＋ｃ ０．００１８ －０．０６４ １．１１２ ０．９８１ ０．２６６ ＜０．００１ —

北重楼 ＡＧＢ ｙ＝ａｘｂ ０．００２９ １．６３７ — ０．９８２ ０．１３５ ＜０．００１ １．００９

Ｐ． ｖｅｒｔｉｃｉｌｌａｔａ ＢＧＢ ｙ＝ａｘｂ ０．００５７ １．６４７ — ０．９７７ ０．１５４ ＜０．００１ １．０１２

ＴＢ ｙ＝ａｘｂ ０．００８７ １．６４３ — ０．９８４ ０．１３０ ＜０．００１ １．００８

鹿药 ＡＧＢ ｙ＝ａｘｂ ０．００１４ １．９１８ — ０．９９３ ０．１１４ ＜０．００１ １．００６

Ｓ． ｊａｐｏｎｉｃａ ＢＧＢ ｙ＝ａｘｂ ０．００６７ １．７６５ — ０．９６８ ０．２２５ ＜０．００１ １．０２６

ＴＢ ｙ＝ａｘｂ ０．００８０ １．８０５ — ０．９８５ ０．１５７ ＜０．００１ １．０１２

美汉草 ＡＧＢ ｙ＝ａｘｂ ０．０１３３ １．２８６ — ０．９４９ ０．１９５ ＜０．００１ １．０１９

Ｍ． ｕｒｔｉｃｉｆｏｌｉａ ＢＧＢ ｙ＝ａｅｂｘ ０．２７８３ ０．０２０ — ０．７３７ ０．２３３ ＜０．００１ １．０２８

ＴＢ ｙ＝ａｘｂ ０．０５３６ １．００９ — ０．９０５ ０．２１４ ＜０．００１ １．０２３

山茄子 ＡＧＢ ｙ＝ａｘｂ ０．００１５ １．９０７ — ０．９１７ ０．３２１ ＜０．００１ １．０５３

Ｂ． ｐａｒｉｄｉｆｏｒｍｉｓ ＢＧＢ ｙ＝ａｘｂ ０．００５４ １．４０２ — ０．８５１ ０．３２９ ＜０．００１ １．０５６

ＴＢ ｙ＝ａｘｂ ０．００５７ １．６６０ — ０．９１７ ０．２８０ ＜０．００１ １．０４０

紫花变豆菜 ＡＧＢ ｙ＝ａｅｂｘ ０．４５２３ ０．０３４ — ０．９５２ ０．１８７ ＜０．００１ １．０１８

Ｓ． ｒｕｂｒｉｆｌｏｒａ ＢＧＢ ｙ＝ａｅｂｘ ０．６５８０ ０．０２０ — ０．７００ ０．３２１ ＜０．００１ １．０５３

ＴＢ ｙ＝ａｘｂ ０．１３７３ ０．９１３ — ０．７６８ ０．３４６ ＜０．００１ １．０６２

混合物种 ＡＧＢ ｙ＝ａｘｂ ０．００３５ １．６５６ — ０．９０１ ０．３５９ ＜０．００１ １．０６７

ａｌｌ ｓｐｅｃｉｅｓ ＢＧＢ ｙ＝ａｘｂ ０．０３１４ ０．９８１ — ０．４４３ ０．７２１ ＜０．００１ １．２９７

ＴＢ ｙ＝ａｘｂ ０．０２２２ １．３２４ — ０．７８０ ０．４６１ ＜０．００１ １．１１２

　 　 ＡＧＢ：地上生物量 ａｂｏｖｅ⁃ｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ； ＢＧＢ：地下生物量 ｂｅｌｏｗ⁃ｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ；ＴＢ：整株生物量 ｔｏｔａｌ ｂｉｏｍａｓｓ；ＳＥＥ：估计标准误 ｓｔａｎｄａｒｄ ｅｒｒｏｒ

ｅｓｔｉｍａｔｅ；ＣＦ： 校正因子 ｃｏｒｒｅｃｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ；∗为校正系数，计算公式为：ＣＦ＝ｅｘｐ（ＳＥＥ２ ／ ２）；∗∗在 Ｐ＜０．００１ 水平下均差异显著；—表示无数据

从表 ３ 可知，５ 种模型中有幂函数方程、一元二次方程和指数方程 ３ 种模型被选用，其中以幂函数形式使

用次数最多，其次是指数方程形式和一元二次方程。 除混合物种 ＢＧＢ 方程 Ｒ２较低外（０．４４３），其它方程 Ｒ２均

大于 ０．７０ 且 ＳＥＥ 均较低，说明模型拟合效果较好，株高级可以很好的表征 ６ 种草本植物生物量。 从 ６ 个物种

不同组分生物量来看，ＡＧＢ 方程的拟合效果最好 Ｒ２均大于 ０．９００；ＴＢ 方程的拟合效果也较好 Ｒ２介于 ０．７６８—
０．９８５ 之间，两者均要好于 ＢＧＢ（Ｒ２介于 ０．４４３—０．９７７），这可能是由于地下生物量在获取过程中会有损失存在

较大的不确定性造成的。 从单种模型和混合物种模型来看，混合物种模型效果相对较差（特别是 ＢＧＢ），说明

６ 个物种不同种间株高（株高级）与生物量间存在较大差异，在估测物种生物量时尽量利用单种生物量方程进

行计算。

表 ４　 生物量最优模型验证

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｖｅｒｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｏｐｔｉｍａｌ ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ ｂｉｏｍａｓｓ ｍｏｄｅｌｓ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

组分
Ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ

最佳模型
Ｏｐｔｉｍａｌ ｍｏｄｅｌｓ ＲＳ ／ ％ ＥＥ ／ ％ ＲＭＡ ／ ％ Ｐ ／ ％

白花碎米荠 ＡＧＢ ｙ＝ １．４×１０－３ｘ２－０．０４５ｘ＋０．６６６ －７．３７０ －３．２５２ １９．８６４ ８９．９９５

Ｃ． ｌｅｕｃａｎｔｈａ ＢＧＢ ｙ＝ ４．５×１０－４ｘ２－０．０１９ｘ＋０．４４７ －８．８９６ －５．０９６ １０．４７０ ９１．０３２

ＴＢ ｙ＝ １．８×１０－３ｘ２－０．０６４ｘ＋１．１１２ ３．４０５ ４．０７１ １４．７２０ ９１．８６９

北重楼 Ｐ．ｖｅｒｔｉｃｉｌｌａｔａ ＡＧＢ ｙ＝ ２．９×１０－３ｘ１．６３７ ０．８７７ －５．９０９ １４．４７２ ８９．７８９

ＢＧＢ ｙ＝ ５．８×１０－３ｘ１．６４７ －１．３９５ －３．５４８ １３．６４４ ９０．３４５

ＴＢ ｙ＝ ８．７×１０－３ｘ１．６４３ －１．５６２ －５．２３８ １１．２８６ ９２．４１８

鹿药 Ｓ． ｊａｐｏｎｉｃａ ＡＧＢ ｙ＝ １．４×１０－３ｘ１．９１８ １．６１１ ４．１７３ １４．０７４ ９１．７７９

０３５６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３７ 卷　
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续表

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

组分
Ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ

最佳模型
Ｏｐｔｉｍａｌ ｍｏｄｅｌｓ ＲＳ ／ ％ ＥＥ ／ ％ ＲＭＡ ／ ％ Ｐ ／ ％

ＢＧＢ ｙ＝ ６．８×１０－３ｘ１．７６５ １．２９７ －１．１９１ １８．５７８ ９０．１９６

ＴＢ ｙ＝ ８．１×１０－３ｘ１．８０５ ０．５３４ －１．１５８ １５．４３５ ９０．６６９

美汉草 Ｍ． ｕｒｔｉｃｉｆｏｌｉａ ＡＧＢ ｙ＝ １．４×１０－３ｘ１．２８６ －９．４６５ －９．９２２ １６．５１９ ８７．３７３

ＢＧＢ ｙ＝ ０．２８６×ｅ０．０２０ｘ ２．５９７ １．５１８ １０．９４３ ９１．３０６

ＴＢ ｙ＝ ５．５×１０－２ｘ１．００９ －５．５６３ －５．３２４ １３．５９１ ９１．２５３

山茄子 ＡＧＢ ｙ＝ １．５×１０－３ｘ１．９０７ －８．０８３ －１２．４５９ １４．１４７ ８９．６８３

Ｂ． ｐａｒｉｄｉｆｏｒｍｉｓ ＢＧＢ ｙ＝ ５．７×１０－３ｘ１．４０２ －３．５５９ －４．１０１ １４．０５５ ９０．４９８

ＴＢ ｙ＝ ５．９×１０－３ｘ１．６６０ －４．５０８ －７．６３４ １２．７６６ ９１．２７８

紫花变豆菜 ＡＧＢ ｙ＝ ０．４６０×ｅ０．０３４ｘ －３．７７６ －０．７６８ ２４．２４２ ８８．８３４

Ｓ． ｒｕｂｒｉｆｌｏｒａ ＢＧＢ ｙ＝ ０．６９３×ｅ０．０２０ｘ －０．１２１ １．６５０ １４．２７３ ９０．６９０

ＴＢ ｙ＝ ０．１４６×ｅ０．９１３ｘ －２．９２１ －０．８９５ ２４．７７８ ８３．４０６

混合物种 ＡＧＢ ｙ＝ ３．７×１０－３ｘ１．６５６ １．９６３ ６．１８０ ２８．１６０ ９３．７８２

Ａｌｌ ｓｐｅｃｉｅｓ ＢＧＢ ｙ＝ ４．１×１０－２ｘ０．９８１ －０．９９１ ０．２７２ ３０．６９７ ９１．３３９

ＴＢ ｙ＝ ２．５×１０－２ｘ１．３２４ －４．１９８ －２．１９４ ２５．０２９ ９３．７７５

　 　 ＲＳ：相对误差 ｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｒｒｏｒ；ＥＥ：平均相对误差 ｍｅａｎ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｒｒｏｒ；ＲＭＡ：平均相对误差绝对值 ｍｅａｎ ａｂｓｏｌｕｔｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｒｒｏｒ； Ｐ： 预估精度

ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｐｒｅｃｉｓｉｏｎ

将预留的每种 ５０ 株样本株高的实测数据转化为株高级带入到各自最佳模型中（混种模型把 ６ 种 ３００ 株

样本株高转化为株高级后带入），得出各组分生物量的预测值，根据公式（６）—（９）计算得出各拟合方程的总

相对误差（ＲＳ）、平均相对误差（ＥＥ）、平均相对误差绝对值（ＲＭＡ）、预估精度（Ｐ），结果见表 ４．从检验结果来

看，所有方程的 ＲＳ、ＥＥ 和 ＲＭＡ 分别介于－９．４６５％—３．４０５％、－１２．４５９％—６．１８０％和 １０．４７０％—３０．６９７％之间，
各模型相对误差均较小，所有方程的预估精度 Ｐ 值均大于 ８０％。

３　 结论与讨论

３．１　 生物量分配及相对生长关系

植物体不同器官生物量分配策略是植物对环境条件长期自然选择的结果，植物通过调节自身资源配置以

适应复杂的环境变化，在不同的环境条件下表现出不同的生长特性和生物量分配规律［３７⁃３８］。 生物量分配策

略使植物对环境条件的利用达到最大化，但不同类型物种生物量分配模式存在较大差异［３９］，东北阔叶红松林

林下早夏草本植物为了获得更多的光照资源一般表现为具有更高的地上生物量（图 ３），但在不同的生长阶

段，植物各器官生物量的分配规律不同，如何调整各器官生物量分配规律的变化是研究植物生存策略的重要

内容［３７］。 从本研究可知，６ 种植物中 ４ 种（白花碎米荠、美汉草、山茄子和紫花变豆菜）表现为生长初期 Ｒ ／ Ｓ
最大（Ｒ ／ Ｓ 大于 １），并随着植物生长 Ｒ ／ Ｓ 逐渐降低并在中后期趋于稳定（Ｒ ／ Ｓ 小于 １），从各组分生物量分配

比例也可知，这 ４ 种植物生长早期营养部分比例较地下部分低，随着植物的生长，营养部分逐渐增大到整株植

物的 ６０％—８０％。 这是由于 ４ 种植物均属于多年生草本，生长初期地下部分存在上一年保留的老根而地上部

分刚开始萌发生长，地上生物量相对较低，同时也是植物为了获取更多的水分、养分等地下资源，把更多的生

物量分配到地下部分，以便释放随之而来的生存压力［３７］；随着落叶树种展叶林冠闭合，林下空间和光照资源

缺乏，植物把更多的生物量分配到地上部分争夺空间和光照资源，以满足自身生长和繁殖需要。 北重楼和鹿

药两种植物的分配规律与其它 ４ 种不同，在整个生长季的 Ｒ ／ Ｓ 均大于 １，北重楼呈“Ｖ”型分布，鹿药呈随生长

时期逐渐升高的趋势。 这可能是由于这两种植物有明显的根状茎，随着植株生长根状茎同时生长，根状茎在

储存能量的同时可以进行无性繁殖，为了维持生长和繁殖会把更多的生物量分配在地下部分，同时在林冠闭

合后，地上生长停止而地下根状茎会继续增加为下一年植物的生长和繁殖作准备［２３］。
根据代谢理论［４０］和维管网络模型［３５］植物器官生物量间存在相对生长关系（幂指数关系），相对生长关系

１３５６　 １９ 期 　 　 　 孙越　 等：阔叶红松林下 ６ 种早夏草本不同生长期生物量分配及模型构建 　
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与个体大小（尺度）无关， 可以揭示不同物种间生物量分配的基本速率问题［３４⁃３５］。 对全球植物 ＡＧＢ 和 ＢＧＢ
数据库（包括不同生境条件下的草本与木本植物）的研究表明， 自然条件下种内和种间个体水平的 ＡＧＢ 和

ＢＧＢ 分配速率是等速的（即幂指数 ａ 为 １．０， 为等速生长关系） ［３４⁃３５］。 但本研究的 ６ 种植物 ＡＧＢ 和 ＢＧＢ 之间

的生长关系均是异速的（所有幂函数指数 ａ 均不等于 １），可能是由于研究对象所处的生长阶段不同造成的，
本研究是对植物从幼苗到成熟整个生长阶段进行的，表征的是整个生长期内 ＡＧＢ 和 ＢＧＢ 的平均水平，而
Ｎｎｑｕｉｓｔ＆Ｎｉｋｌａｓ［３５］和 Ｎｉｋｌａｓ［３４］的研究对象是成熟植株。 肖遥等［３７］对 ４ 种荒漠草本植物不同生长期的生物量

分配进行研究，得出不同生长期 ４ 种植物相关生长指数是动态变化的， 且变化趋势均不同，说明在不同的生

长阶段 ＡＧＢ 和 ＢＧＢ 表现出不同的生长关系（等速和异速交替出现）。 所以为了解释整个生长阶段植物的相

对生长关系，应进一步对每个物种不同生长阶段的 ＡＧＢ 和 ＢＧＢ 的生长速率进行分析研究。
３．２　 生物量模型的建立和检验

生物量模型方法是基于易测变量评价生物量的较准确方法［４１］，对草本植物而言，株高是较为易测的因子

之一，可以利用株高（或转化为株高级）作为变量建立草本植物生物量方程。 有研究利用地径和冠幅作为自

变量进行拟合生物量方程［４１］，但本研究中 ６ 种草本植物地径较小且在整个生长期变化不明显，用地径来拟合

方程效果不好，而冠幅测量相对麻烦且同一生长期冠幅变化差异较大也不适宜用来拟合方程，所以本研究选

用株高（株高级）作为唯一变量进行生物量模型的拟合。 从研究结果可知，利用株高级建立单种地上生物量、
地下生物量和总生物量方程的 Ｒ２均较高且 ＳＥＥ 较低，说明株高（或株高级）可以很好的表征草本植物各组分

生物量。 以往许多研究也常会利用株高或株高级作为变量建立草本植物生物量方程［２３⁃２４，４２］。 利用不同模型

形式建立生物量模型，不同物种所选择的最优模型形式不同。 本研究中以幂函数模型被选用次数最多，不管

是对乔木、灌木植物还是对草本植物进行生物量模型构建时［４３⁃４４］，这种模型形式经常被用到。 相比于单种生

物量模型，混种模型拟合效果相对较差，这是因为 ６ 种草本植物自身属性差异较大（属于不同的科属），造成

株高生长速率存在差异，按照单一变量（株高级）建立生物量方程势必会增大预测误差，拟合效果相对较差。
相比于地上生物量和总生物量，地下生物量拟合效果较差，可能是因为地下生物量在挖取和清洗过程中会造

成细根的损失，存在较大的不确定性。 对乔木和灌木建立地下生物量模型时，也经常会遇到这一问题［４３⁃４４］。
有研究表明，当模型验证的 ＲＳ，ＥＥ 和 ＲＭＡ＜３０％，Ｐ＞８０％时，模型拟合结果比较符合实际值［３６，４５］。 从本

研究结果来看，除混合物种 ＢＧＢ 方程的 ＲＭＡ（３０．６７９％）稍大于 ３０％外，其它所有方程的 ＲＳ、ＥＥ 和 ＲＭＡ 均小

于 ３０％，且所有 Ｐ 值均大于 ８０％，说明所选择的最优模型符合建模的标准可以用来估测当地各物种的生物

量。 混种模型对 ＢＧＢ 的估测误差相对较大但基本符合建模要求，在无单种生物量方程的情况下，可以选用混

种模型估测草本物种生物量。 本研究 ６ 种早夏植物单种生物量模型和混种模型是在阔叶红松林林下进行取

样建立的，是否适用于其它林分或者非林地还有待进一步验证。 使用本研究中生物量方程进行生物量估算

前，应进行验证符合标准后再使用，否则要对模型进行校正后再使用。
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