
第 ４０ 卷第 ３ 期

２０２０ 年 ２ 月

生 态 学 报

ＡＣＴＡ ＥＣＯＬＯＧＩＣＡ ＳＩＮＩＣＡ
Ｖｏｌ．４０，Ｎｏ．３
Ｆｅｂ．，２０２０

ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

基金项目：国家自然科学基金重点项目（３１４３００１７）

收稿日期：２０１８⁃１１⁃０２； 　 　 网络出版日期：２０１９⁃１１⁃２０

∗通讯作者 Ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ａｕｔｈｏｒ．Ｅ⁃ｍａｉｌ： ｌａｒｃｈ＿ｒｉｆ＠ １６３．ｃｏｍ

ＤＯＩ： １０．５８４６ ／ ｓｔｘｂ２０１８１１０２２３７２

陈东升，孙晓梅，金英博，张扬，张守攻．林龄和竞争对日本落叶松各组分生物量异速关系的影响．生态学报，２０２０，４０（３）：８４３⁃８５３．
Ｃｈｅｎ Ｄ Ｓ，Ｓｕｎ Ｘ Ｍ，Ｊｉｎ Ｙ Ｂ，Ｚｈａｎｇ Ｙ，Ｚｈａｎｇ Ｓ Ｇ．Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｔａｎｄ ａｇｅ ａｎｄ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｏｎ ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｆｏｒ ｂｉｏｍａｓｓ ｐａｒｔｉｔｉｏｎｉｎｇ ｉｎ Ｌａｒｉｘｋａｅｍｐｆｅｒｉ
ｐｌａｎｔａｔｉｏｎ．Ａｃｔａ Ｅｃｏｌｏｇｉｃａ Ｓｉｎｉｃａ，２０２０，４０（３）：８４３⁃８５３．

林龄和竞争对日本落叶松各组分生物量异速关系的
影响

陈东升１，２，孙晓梅１，２，金英博３，张　 扬３，张守攻１，２，∗

１ 中国林业科学研究院林业研究所， 北京　 １０００９１

２ 国家林业局林木培育重点实验室，北京　 １０００９１
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摘要：基于 ７⁃、１７⁃、３０⁃和 ４０ 年生日本落叶松生物量测定数据，应用方差分析和多重比较分析了林龄和林分内树木竞争类型（优

势木、平均木和被压木）对各组分生物量分配比例和异速关系的影响，构建了含林龄和树木竞争类型作为哑变量的生物量异速

方程，为准确估算日本落叶松人工林生物量和碳储量提供依据。 结果表明：（１）林龄显著影响生物量分配比例的异速关系。 随

林龄增加干生物量比例增大，枝叶生物量比例减小，根生物量逐渐稳定。 加入林龄的干、枝和叶生物量方程显著改善。 年龄效

应在幼龄林阶段作用最显著，需单独构建生物量模型。 （２）树木竞争类型对生物量分配的影响小于林龄。 立地条件一致下，虽
然相同胸径的优势木比劣势木积累更多的枝叶生物量和少的干生物量，但它们分配生物量到不同器官的比例和方式是基本相

同的，林内竞争不会导致生物量分配规律由“异速关系理论”向“环境优先理论”转化。 因此，常规采用平均木法估算各组分生

物量是可行的。 （３）在近成熟林分中不同竞争类型树木的根生物量分配比例均较为稳定，采用根茎比比值来估算根生物量是

可行的。
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生物量在植物器官中的积累和分配规律，是植物生长代谢方式的表征，进而影响植物器官的功能属性，反
映植物对环境的适应性［１⁃３］，也是研究经营措施对植物碳储量和生产力影响的基础［４⁃７］。 由于生物量在植物

器官中分配规律的重要性，许多学者研究了各组分生物量之间的内在关系，认为他们在植物不同器官间的分

配方式符合“异速关系理论” ［８⁃１２］。 该理论指出生物量分配模式主要受植物本身大小调控，可通过一个幂函

数的形式来表征（ ｙ ＝ β ｘα ，式中：ｙ 和 ｘ 是因变量和自变量，β 是常数，α 是异速生长尺度参数），此函数形式被

称作异速生长方程。 异速生长方程由于其以胸径等易测因子为自变量，且结构简单，已被广泛应用于树木生

物量估算中［１０⁃１１， １３⁃１５］。 该方程可通过异速生长尺度参数来表征因变量和自变量之间的关系，并决定植物各器

官生物量分配随植物大小的变化规律。 Ｗｅｓｔ 等［９］的研究认为地上生物量与胸径是 ８ ／ ３ ＝ ２．６７ 的比例关系，并
与树种、年龄和立地不相关；Ｚｉａｎｉｓ 和 Ｍｅｎｃｕｃｃｉｎｉ［１０］对 ２７９ 个生物量异速方程参数分析发现，地上生物量与胸

径的方程尺度参数为 ２．６７ 时，仅可提供一个粗略的生物量估计；Ｐｉｌｌｉ 等［１１］收集了 ４９ 个不同树种生物量和胸

径的数据，得出地上生物量和胸径的异速生物量方程尺度参数约为 ２．３６；也有研究应用异速生长方程理论解

释了植物的生物量分配格局，得到林分的叶生物量和树干（或树根）生物量之间存在着 ４ ／ ３ 的异速关系，而干

生物量和根生物量是等比例的［９，１６⁃１７］；Ｒｏｂｉｎｓｏｎ［１８］通过大量生物量数据获取得到的异速生长模型尺度参数值

来预测森林生态系统的根系生物量时，发现实测值和预测值有较大偏差，认为应用固定尺度系数对地下生物

量估算时并不普遍适用。 所以一些学者认为生物量的积累与分配以及其之间的异速关系并不是严格遵守特

定的比例，可能受到树种的耐阴性、林分年龄、竞争、立地条件以及环境因素等影响［１１⁃１２，１９⁃２２］。 进而开展了许

多关于森林生物量分配格局与生物、非生物因子相关关系的研究，认为树种特性、林分特征、气候与土壤因素

均会影响生物量分配规律，得到生物量分配规律符合“环境优先理论”的假说［２３⁃２９］。 但 Ｖｅｒｏｎｉｃａ 等［１３］ 的研究

认为生物量分配比例应将“异速生长理论”和“环境优先理论”综合考虑，其既受到植物大小的控制，又受到立

地条件、竞争类型和林分年龄等因素的影响，建立不同立地条件、竞争类型和发育阶段的异速生物量方程能显

著提高生物量估算的准确性。 Ｓａｔｏｏ 和 Ｍａｄｇｗｉｃｋ［３０］ 以及 Ｈｅｌｍｉｓａａｒｉ 等［３１］ 也认为各组分生物量分配比例及其

异速关系是随着树木生长周期变化的，采用没有考虑林分年龄的特定异速生长方程参数估算各组分生物量时

可能出现低估或高估现象。 因此，分析林龄、竞争类型等因素对生物量分配规律和其异速性的影响，构建精细

的生物量异速方程来准确估算生物量是必要的［２６⁃２７，３２］。
本研究以辽宁省清原县大孤家林场采集的日本落叶松（Ｌａｒｉｘ ｋａｅｍｐｆｅｒｉ）人工林各组分生物量数据为基

础，分析年龄和树木竞争类型对各组分生物量分配规律异速性的影响，建立各组分准确的生物量异速生长方

程，研究各组分生物量之间的比例关系是否受到年龄和树木竞争类型的影响，从而为准确估算日本落叶松生

物量和制定合理的林分经营措施提供理论依据。
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１　 研究区域与研究方法

１．１　 研究区域

　 　 研究地在辽宁省抚顺市清原满族自治县大孤家林场（１２４°４７′—１２５８°１２′Ｅ，４２°２２′—４４°１６′Ｎ）。 该区地处

北方温带气候区，气候类型为典型的大陆性季风气候，春秋季较短，夏季炎热多雨，冬季寒冷漫长，温差较大。
年平均气温 ５．４—７．２℃，年平均降水量 ４００—８００ｍｍ，无霜期约 １３０ｄ。 土壤类型主要为暗棕壤，植被属长白山

植物区系。
１．２　 研究方法

２０１１ 年在 ７ 年、１７ 年、３０ 年和 ４０ 年的日本落叶松林分中分别设置样地 ９ 块，总计 ３６ 块，样地面积 ０．０８
ｈｍ２（２８．３ｍ×２８．３ｍ）。 上述林分造林前均采用穴状整地，２ 年生日本落叶松人工植苗造林，初植密度为 ３３００
株 ／ ｈｍ２。 设置样地后对样地内树木进行每木检尺，样地基本情况见表 １。 根据样地调查结果，按照等断面积

法分别选取优势木、平均木和被压木木各 １ 株伐倒，每个林龄阶段林分伐倒解析木 １５ 株，共采伐解析木 ６０
株。 样木伐倒后使用油锯在树干 ０、１、１．３、２、３、４ｍ……直到树梢处将树干锯断，称各段鲜重。 在各段锯取圆

盘，分别测量圆盘干材和树皮鲜重，通过树皮和干材的比值，得出各段干材和树皮的鲜重，并将得到的所有圆

盘干材和树皮样品带回实验室烘干处理。 将树冠分上、中、下 ３ 层，分别称量各层枝叶的总鲜重，从每一层枝

条中选取生长良好的 ３ 个标准枝，将标准枝摘叶，称其枝重和叶重。 根据每层标准枝的枝叶比例和各层枝叶

总鲜重，推算枝、叶鲜重。 并将每个标准枝的枝和叶鲜样品各取样 ５０ｇ 带回实验室。 树根采用全根挖掘法，分
别测定根桩、大根（≥２ｃｍ）、中根（０．５—２ｃｍ）和小根（≤０．５ｃｍ）的鲜重，然后分别取样 ２００ｇ 带回实验室。 将树

干、树皮、树枝、树叶和根所取样品在 ８５℃恒温下烘干 ２４ｈ 直至恒重，根据样品鲜质量与干质量的比例关系分

别推算样木各部分干质量。

表 １　 不同年龄阶段日本落叶松样地基本情况

Ｔａｂｌｅ １　 Ｇｅｎｅｒａｌ ｓｉｔｕａｔｉｏｎ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ Ｊａｐａｎｅｓｅ ｌａｒｃｈ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｓｔａｇｅ ｐｌｏｔｓ

林分年龄 ／ ａ
Ｓｔａｎｄ ａｇｅ

样地数
Ｐｌｏｔ ｎｕｍｂｅｒｓ

平均胸径
Ａｖｅｒａｇｅ
ＤＢＨ ／ ｃｍ

平均树高
Ａｖｅｒａｇｅ ｔｒｅｅ
ｈｅｉｇｈｔ ／ ｍ

郁闭度
Ｃｒｏｗｎ

ｄｅｎｓｉｔｙ ／ ％

林分密度
Ｓｔａｎｄ ｄｅｎｓｉｔｙ ／
（株 ／ ｈｍ２）

海拔
Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ／ ｍ

土层厚度
Ｓｏｉｌ ｄｅｐｔｈ ／ ｃｍ

７ ９ ８．９１±０．５１ ８．３９±１．１３ ０．８９±０．１ １７７１±３４１ ３７４±２７ ４７±３

１７ ９ １２．７０±０．４８ １４．７１±０．７７ ０．７９±０．０６ １６４７±３３１ ３２７±２２ ５６±３

３０ ９ ２０．０１±２．０９ ２１．０９±２．３１ ０．８１±０．０９ ７２０±２７４ ４５３±２０ ４６±２

４０ ９ ２４．８４±１．９８ ２３．１８±３．１１ ０．８１±０．０８ ４７９±１２３ ３６７±８１ ５２±６

本研究采用 Ｖｅｒｏｎｉｃａ 等［１３］以胸径作为自变量建立的各组分异速生物量模型（公式 １）。
ｙｉ ＝ ａ ｘ１

ｂ （１）
式中， ｙｉ 是树木各组分（树干、树皮、树枝、树叶、根）的生物量（ｋｇ），ａ、ｂ 是方程参数， ｘ１ 是胸径（ｃｍ）。

由于本文旨在分析林龄和树木竞争类型对各组分生物量异速关系的影响，因此，我们在公式（１）的基础

上，在方程 ｂ 参数上引入林龄和树木竞争类型作为哑变量重新构建了模型，进而分析林龄和树木竞争类型对

异速生长方差参数 ｂ 值的影响。 哑变量模型是对等级性（定性）数据 ｘ，用变量 δ（ｘ， ｉ 或 ｊ）表示成关于定性因

子的（０， １）展开，即关于 δ（ｘ， ｉ 或 ｊ）＝ （δ（ｘ， １）， δ（ｘ， ２）．．．．．．，δ（ｘ， ｍ）），其中一个定性变量（ｍ 个等级）对
应一个向量，一个定性变量就变成可以进行数值运算的数值向量。 因此，以林分年龄和树木竞争类型为哑变

量，利用定性代码 Ｋ ｉ和 ｋ ｊ分别表示不同林分年龄和树木等级类型，将定性数据 Ｋ ｉ、ｋ ｊ转化为（０， １）：

δ ＝ ｘ，ｉ 或 ｊ( ) ＝
１，当 Ｋ 为第 ｉ 个林分年龄或 ｋ 为第 ｊ 个树木等级类型

０，否则{ （２）

式中，ｉ＝ １，２，３，４（分别表示幼龄林、中龄林、近熟林和成熟林）；ｊ＝ １，２，３（分别表示优势木、平均木和被压木）。
然后根据哑变量模型的计算结果应用 ＳＰＳＳ １７．０ 进行方差分析，分别通过 Ｆ 检验判断林分年龄和树木竞
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争类型对参数 ｂ 值的影响。
为了研究不同年龄和树木竞争类型对各组分生物量之间比例关系的影响，进一步应用 ＳＰＳＳ １７．０ 中的方

差分析和多重比较的方法来检验不同年龄阶段和树木竞争类型下树冠生物量与树干生物量（Ｗｃ ／Ｗｓ）、树根

生物量与树干生物量（Ｗｒ ／Ｗｓ）、树冠与树根生物量（Ｗｃ ／Ｗｒ）比值关系，进而分析其是否受到林龄和树木竞争

类型的影响。

２　 结果与分析

２．１　 日本落叶松各组分生物量异速性

在本研究中，树干、树冠和树根生物量均符合异速生长关系，与树木胸径方程的 Ｒ２分别为 ０．８９、０．７８ 和

０．８５，异速生长方程的尺度参数分别为 ２．５３、１．６２ 和 ２．５０（图 １）。 树冠、树干和树根生物量相互之间也符合异

速生长关系。 树冠与树干和树根生物量异速生长方程的 Ｒ２分别为 ０．７０、０．７３，异速生长尺度参数分别为 ０．６３，
０．５５；树根和树干生物量异速生长方程的 Ｒ２为 ０．８９，异速生长尺度参数为 ０．９５（图 ２）。 研究表明：异速生长方

程是适合估算日本落叶松各组分生物量的，当已知胸径或者某一组分的生物量值时，可用其来估计其他组分

的生物量。

图 １　 树干、树冠和树根生物量与树木胸径的异速关系

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｏｆ ｓｔｅｍ， ｃｒｏｗｎ ａｎｄ ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ ｗｉｔｈ ＤＢＨ

２．２　 林龄和竞争类型对各组分生物量与树木大小异速关系的影响

通过在公式 １ 参数 ｂ 中引入林分年龄和树木竞争类型构建的各组分生物量异速生长方程，参数拟合结果

和统计量见表 ２。 虽然仅用胸径作为自变量，各组分生物量的异速生长方程参数也有统计学意义（Ｐ＜０．０１），
但是枝和叶生物量方程 Ｒ２较低（０．６１６ 和 ０．５３３），当模型中增加林分年龄作为哑变量后，树干、树皮、树枝、树
叶和根生物量拟合结果均有改善，与公式 １ 相比，Ｆ 检验显示有显著性差异，其中，尤以枝和叶生物量改善效

果最显著，Ｒ２分别达到 ０．７５７ 和 ０．７７６，提高了 ２２．９％和 ４５．６％。 当模型中增加树木竞争类型作为哑变量后，仅
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图 ２　 树冠、树干和树根生物量相互之间的异速生长关系

Ｆｉｇ．２　 Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ａｍｏｎｇ ｔｒｅｅ ｃｒｏｗｎ， ｓｔｅｍ ａｎｄ ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ

树皮、树枝和树叶拟合结果有改善，Ｆ 检验显示有显著性差异，枝和叶生物量 Ｒ２分别提高了 ２０．３％和 ４６．５％。
这表明在应用异速生长方程预测树冠生物量时，不考虑竞争类型和林分年龄的预测结果是有偏的。

表 ２　 含有林龄和竞争哑变量的日本落叶松林分树木各组分生物量（叶、枝、干、皮、根、地上和总生物量）异速方程

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｂｉｏｍａｓｓ ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ ｅｑｕａｔｉｏｎｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｔｒｅｅ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ （ｎｅｅｄｌｅ， ｂｒａｎｃｈ， ｓｔｅｍ， ｂａｒｋ， ｒｏｏｔ， ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ａｎｄ ｔｏｔａｌ ｂｉｏｍａｓｓ） ｗｉｔｈ ｓｔａｎｄ ａｇｅ

ａｎｄ ｔｒｅｅ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ａｓ ｄｕｍｍｙ ｖａｒｉａｂｌｅｓ

树木组分
Ｔｒｅｅ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ

含林分年龄的哑变量模型参数和拟合统计量
Ｄｕｍｍｙ ｖａｒｉａｂｌｅ ｍｏｄｅｌ ｗｉｔｈ ｓｔａｎｄ ａｇｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ａｎｄ ｆｉｔｔｉｎｇ ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ

ａ （Ｓ．Ｅ．） ｂ１（Ｓ．Ｅ．） ｂ２（Ｓ．Ｅ．） ｂ３（Ｓ．Ｅ．） ｂ４（Ｓ．Ｅ．） Ｒ２ ＲＭＳＥ

树干生物量
Ｓｔｅｍ ｂｉｏｍａｓｓ ０．２９２（０．１８９） １．６０１（０．４０２） １．９３０（０．２４９） ２．０９０（０．２０８） ２．０５５（０．２００） ０．９０８∗ １６．１７

树皮生物量
Ｂａｒｋ ｂｉｏｍａｓｓ ０．０３０（０．０１６） １．９０３（０．２６２） ２．０６０（０．２０７） ２．０９１（０．１７７） ２．０４９（０．１７０） ０．９２０∗ ２．３９

树枝生物量
Ｂｒａｎｃｈ ｂｉｏｍａｓｓ ０．００２（０．００１） ３．５１４（０．６５３） ３．２０９（０．５８０） ３．０３５（０．５０１） ２．９３２（０．４８２） ０．７５８∗∗ ２．９２

树叶生物量
Ｎｅｅｄｌｅ ｂｉｏｍａｓｓ ０．００２（０．００１） ３．２４０（０．３９０） ２．８９８（０．３４８） ２．６７１（０．３０１） ２．５５４（０．２９０） ０．７７６∗∗ １．１６

根生物量
Ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ ０．０９０（０．０４０） １．７３９（０．３３５） １．８６０（０．２５９） １．９３８（０．２１８） ２．０２２（０．２０９） ０．９０３ ３．４８

地上生物量
Ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ０．１７１（０．１００） ２．１４１（０．３０１） ２．２６１（０．２３２） ２．３３５（０．１９７） ２．２８７（０．１８９） ０．９２０ １６．２１

总生物量
Ｔｏｔａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ０．２４６（０．１１２） ２．０６７（０．２７７） ２．１８８（０．２１４） ２．２６３（０．１８１） ２．２３６（０．１７４） ０．９３１ １６．２９
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续表

树木组分
Ｔｒｅｅ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ

含树木竞争类型的哑变量模型参数和拟合统计量
Ｄｕｍｍｙ ｖａｒｉａｂｌｅ ｍｏｄｅｌ ｗｉｔｈ ｔｒｅｅ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ａｎｄ ｆｉｔｔｉｎｇ ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ

ａ （Ｓ．Ｅ．） ｂ１（Ｓ．Ｅ．） ｂ２（Ｓ．Ｅ．） ｂ３（Ｓ．Ｅ．） — Ｒ２ ＲＭＳＥ

树干生物量
Ｓｔｅｍ ｂｉｏｍａｓｓ ０．１０９（０．０７１） ２．３６７（０．２０１） ２．３８１（０．２１１） ２．３７５（０．２２９） — ０．８８８ １８．０２

树皮生物量
Ｂａｒｋ ｂｉｏｍａｓｓ ０．０３０（０．０１４） ２．０７１（０．１４４） ２．０５０（０．１５２） ２．０７７（０．１６４） — ０．９０９∗ ２．５３

树枝生物量
Ｂｒａｎｃｈ ｂｉｏｍａｓｓ ０．１３５（０．１１０） １．７０１（０．２５３） １．５２８（０．２７０） １．２４６（０．３２７） — ０．７４１∗∗ ３．０２

树叶生物量
Ｎｅｅｄｌｅ ｂｉｏｍａｓｓ ０．４８０（０．１８８） ０．８９９（０．１２５） ０．７７７（０．１３５） ０．４６５（０．１６７） — ０．７８１∗∗ １．５５

根生物量
Ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ ０．０１１（０．００６） ２．６３９（０．２１７） ２．７１４（０．２２７） ２．６７５（０．２４７） — ０．８９５ ３．３３

地上生物量
Ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ０．２０５（０．１０２） ２．２４９（０．１６８） ２．２４１（０．１７７） ２．２１４（０．１９２） — ０．９０７ １６．５６

总生物量
Ｔｏｔａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ０．２０４（０．１０１） ２．３０２（０．１５４） ２．３０７（０．１６２） ２．２７７（０．１７６） — ０．９２４ １６．９８

　 　 ａ、ｂ１、ｂ２、ｂ３和 ｂ４是模型参数，Ｓ．Ｅ 为参数标准误，Ｒ２为调整相关系数，ＲＭＳＥ 为均方根误差；∗表示与公式 １ 比较 Ｆ 检验结果，∗Ｐ ＜ ０．０５；

∗∗Ｐ＜ ０．０１

图 ３　 ７、１７、３０ 年和 ４０ 年生林分树干（带皮）、枝、叶、根、地上部分和总生物量与胸径的的异速生长关系

Ｆｉｇ．３　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｏｆ ｓｔｅｍ （ｗｉｔｈ ｂａｒｋ）， ｂｒａｎｃｈ， ｎｅｅｄｌｅ， ｒｏｏｔ， ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ａｎｄ ｔｏｔａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｗｉｔｈ ＤＢＨ ａｔ ｔｈｅ ７⁃， １７⁃， ３０⁃ ａｎｄ ４０⁃ｙｅａｒ⁃

ｏｌｄ ｓｔａｎｄ

年龄对树木各组分生物量异速关系的影响见图 ３，相同直径的树木，随着林龄的增加，树干生物量增多，
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而枝和叶生物量减少，但林龄对地上部分和总生物量作用不显著。 这也解释了在地上部分和总生物量方程中

增加林龄作为哑变量并没有使方程得到明显改善（表 ２）。 图 ４ 分析了竞争对各组分生物量异速关系的影响，
当树木直径相同时，优势木比劣势木积累更多的叶和枝生物量。 但树木其他组分基本不受到树木竞争类型的

影响，在表 ２ 中的模型拟合结果也同样证实了加入树木竞争类型作为哑变量基本没有改善其他组分生物量异

速方程的精度。 总的来看，根生物量相对稳定，仅随着胸径而改变，林龄和树木竞争类型影响不大。

图 ４　 不同竞争类型下树干（带皮）、枝、叶、根、地上部分和总生物量与胸径的的异速生长关系

Ｆｉｇ． ４ 　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｏｆ ｓｔｅｍ （ ｗｉｔｈ ｂａｒｋ ）， ｂｒａｎｃｈ， ｎｅｅｄｌｅ， ｒｏｏｔ， ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ａｎｄ ｔｏｔａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｗｉｔｈ ＤＢＨ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅｅ

ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｓｔａｔｕｓ

２．３　 林龄和竞争对各组分生物量间比例关系的影响

林龄和树木竞争类型对树冠生物量（Ｗｃ）、树干生物量（Ｗｓ）和树根生物量（Ｗｒ）相互之间比例关系的影

响见表 ３。 树冠和树干、树根和树干、树冠和树根生物量比值（Ｗｃ ／Ｗｓ、Ｗｒ ／Ｗｓ 和 Ｗｃ ／Ｗｒ）在林龄间表现出显著

差异。 在 ７ 年、１７ 年、３０ 年和 ４０ 年的林分中，树冠和树干生物量比值分别是 ０．７１，０．２３，０．０９ 和 ０．０９，随林龄

增加先下降然后趋于稳定；树根和树干生物量比值分别为 ０．３５、０．２２、０．１９ 和 ０．２３，表现出随林龄增加先减小

后增大的趋势；树冠和树根生物量比值分别为 ０．５１、０．９９、２．２１ 和 ２．４８，随林龄增大而增大（图 ５）。 但从总体

来看，３０ 年生和 ４０ 年生林分（近成熟阶段）的树冠生物量（Ｗｃ）、树干生物量（Ｗｓ）和树根生物量（Ｗｒ）相互之

间比例关系较为稳定，而幼中龄林阶段（７ 年生和 １７ 年生林分）各组分之间的比例关系变化较大，且与近成熟

阶段差异较大，因此，当应用固定的异速生长方程参数估算幼中龄阶段的各组分生物量时可能会造成较大的

误差。
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树木的竞争类型也显著影响着树冠生物量（Ｗｃ）、树干生物量（Ｗｓ）和树根生物量（Ｗｒ）相互之间的比例

关系（表 ３）。 优势木的树冠和树干、树冠和树根生物量比值（Ｗｃ ／Ｗｓ 和 Ｗｃ ／Ｗｒ）与平均木和被压木木差异显

著，优势木的树冠和树干生物量（Ｗｃ ／Ｗｓ）比值为 ０．３７，而被压木为 ０．２８；树冠和树根生物量（Ｗｃ ／Ｗｒ）比值为

１．０９，而被压木为 １．６９；但树根和树干生物量（Ｗｒ ／Ｗｓ）比值基本稳定，平均为 ０．２５。 这表明不同树木间各组分

之间的比例差异主要体现在树冠生物量上，而树根生物量相对稳定，因此，当使用固定异速参数估算不同树木

间各组分生物量时，会造成树冠生物量估算出现大的误差，而树根生物量估算精度较为稳定。

图 ５　 Ｗｃ ／Ｗｓ （树冠 ／ 树干）、Ｗｒ ／Ｗｓ （树根 ／ 树干） 和 Ｗｃ ／Ｗｒ（树冠 ／ 树根）随林龄的变化趋势

Ｆｉｇ．５　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｏｆ Ｗｃ ／Ｗｓ （ｃｒｏｗｎ ／ ｓｔｅｍ）， Ｗｒ ／Ｗｓ（ｒｏｏｔ ／ ｓｔｅｍ） ａｎｄ Ｗｃ ／Ｗｒ （ｃｒｏｗｎ ／ ｒｏｏｔ） ｗｉｔｈ ｔｒｅｅ ａｇｅ

表 ３　 不同年龄和树木竞争类型对 Ｗｃ ／Ｗｓ（树冠 ／ 树干）、Ｗｒ ／Ｗｓ（树根 ／ 树干）和 Ｗｃ ／Ｗｒ（树冠 ／ 树根）的影响

Ｔａｂｌｅ ３ 　 Ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｏｆ Ｗｃ ／Ｗｓ （ ｃｒｏｗｎ ／ ｓｔｅｍ ）， Ｗｒ ／Ｗｓ （ ｒｏｏｔ ／ ｓｔｅｍ ） ａｎｄ Ｗｃ ／Ｗｒ （ ｃｒｏｗｎ ／ ｒｏｏｔ ） ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅｅ ａｇｅ ｃｌａｓｓｅｓ ａｎｄ

ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｓｔａｔｕｓ

因子 Ｆａｃｔｏｒｓ
树冠生物量 ／ 树干生物量

Ｃｒｏｗｎ ｂｉｏｍａｓｓ ／ Ｓｔｅｍ
ｂｉｏｍａｓｓ Ｗｃ ／Ｗｓ（Ｓ．Ｅ．）

树根生物量 ／ 树干生物量
Ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ ／ Ｓｔｅｍ ｂｉｏｍａｓｓ

Ｗｒ ／Ｗｓ（Ｓ．Ｅ．）

树根生物量 ／ 树冠生物量
Ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ ／ Ｃｒｏｗｎ ｂｉｏｍａｓｓ

Ｗｒ ／Ｗｃ （Ｓ．Ｅ．）

林龄分类 Ｓｔａｎｄ ａｇｅ ｃｌａｓｓｅｓ

７ 年生 ７⁃ｙｅａｒ⁃ｏｌｄ ０．７０８±０．０２３ａ ０．３４７±０．０１５ａ ０．５０８±０．１２０ａ

１７ 年生 １７⁃ｙｅａｒ⁃ｏｌｄ ０．２３３±０．０２３ｂ ０．２２０±０．０１５ｂ ０．９９３±０．１２０ｂ

３０ 年生 ３０⁃ｙｅａｒ⁃ｏｌｄ ０．０９２±０．０２６ｃ ０．１８７±０．０１７ｂ ２．２０９±０．１３７ｃ

４０ 年生 ４０⁃ｙｅａｒ⁃ｏｌｄ ０．０９３±０．０２７ｃ ０．２２５±０．０１７ｂ ２．４７８±０．１４３ｃ

树木分类 Ｔｒｅｅ ｃｌａｓｓｅｓ

优势木 Ｄｏｍｉｎａｎｔ ｔｒｅｅ ０．３７１±０．０２１ａ ０．２４４±０．０１４ａ １．０８６±０．１１４ａ

平均木 Ｉｎｔｅｒｍｅｄｉａｔｅ ｔｒｅｅ ０．２８０±０．０２０ｂ ０．２５１±０．０１３ａ １．４９９±０．１０６ｂ

被压木 Ｓｕｐｐｒｅｓｓｅｄ ｔｒｅｅ ０．２８１±０．０２２ｂ ０．２５６±０．０１４ａ １．６８７±０．１１７ｂ

　 　 同列不同字母表示差异显著（Ｐ＜０．０５）
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３　 讨论

本研究表明日本落叶松各组分生物量分配格局符合“异速关系理论”。 这与异速生长方程广泛应用于各

树种生物量估算中的结论一致［１０⁃１１，１３⁃１５］。 林龄和竞争类型对树木各组分生物量的异速关系影响显著。 当林

龄作为哑变量加入到各组分生物量异速生长方程时，干、枝和叶生物量异速方程 Ｒ２均有改善，尤其是枝和叶

生物量方程改善最为明显。 Ｐｅｉｃｈｌ 和 Ａｒａｉｎ［３３］ 以及 Ｋｉｎｇ 等［３４］ 研究年龄序列下白松（Ｐｉｎｕｓａｒｍａｎｄｉｉ）和红松

（Ｐｉｎｕｓｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ）各组分生物量异速生长方程时也发现年龄效应可改善枝和叶生物量估算结果，但对地上、地
下和总生物量没有影响，与本研究结果一致。 因此建议当预估大区域日本落叶松地上、地下和总生物量时可

以仅用胸径作为变量来估算。 树木在林分中的优势地位对生物量分配比例也有影响，将树木竞争类型作为哑

变量加入到各组分与胸径的生物量方程中对模型有一定改善，但效果不明显。 树木竞争类型主要可以通过树

高和树冠来反映，许多研究也讨论了树高或者树冠作为第二变量对生物量异速生长方程的影响［３５⁃３７］。
Ｗａｇｎｅｒ 和 Ｔｅｒｍｉｋａｅｌｉａｎ［３５］将树高作为第二变量加入模型时，仅改善了白松枝和叶生物量预估精度，对根生物

量预测没有影响；Ｃｉｅｎｃｉａｌａ 等［３７］研究指出树高变量的加入均轻微改善了赤松（Ｐｉｎｕｓ ｓｙｌｖｅｓｔｒｉｓ）各组分的生物

量预测效果，我们的研究结果与此一致。 Ｊｅｎｋｉｎｓ 等［３８］在对美国主要树种异速方程的研究中认为树高并不是

一个有效的变量，仅改变小部分组分的预测效果，且树高数据获取困难，会降低预估效率。 因此，相对于获取

树高因子所消耗的时间和成本来看，考虑树高作为变量加入各组分生物量方程中对模型精度的改善效果并不

理想。
林龄对日本落叶松各组分生物量之间的比例关系影响显著，随林龄增加，Ｗｃ ／Ｗｓ 先下降然后趋于稳定，

Ｗｒ ／Ｗｓ 先减小后增大，Ｗｃ ／Ｗｒ 持续增大。 特别是在幼龄林阶段（７ 年生林分），它与近成熟阶段林分（３０ 年生

和 ４０ 年生）各组分分配比例差异极显著，表明幼龄林阶段是树木生长的快速时期，各组分生物量的异速关系

变化较大，而近成熟阶段生物量分配较为稳定。 以往的研究也证实在成熟林中地下生物量与地上生物量成稳

定的比例关系［３９⁃４０］。 Ｄｉｃｋｓｏｎ［４１］及 Ｔｏｂｉｎ 和 Ｎｉｅｕｗｅｎｈｕｉｓ［４２］发现的前 １０ 年林分构建完成后，根生物量减少然

后稳定在 ２０％左右，本研究中日本落叶松根干生物量比例为 ０．１２—０．４１，平均为 ０．２５，幼龄林阶段可达到

０．３５，到近成熟林也逐渐稳定在 ２０％左右。 在林分早期阶段分配较多的资源到根可能是为了帮助植物构建以

及强化营养物质的吸收能力［４３］。 我们的研究也证实了该观点，在幼林中根生物量占据了较大的比例，而成熟

林中树干生物量占比较大。 在林分生长发育阶段，年龄对生物量分配比例的影响会导致树木和林分水平生理

行为的变化。 例如，在幼林阶段优势的高生长和树冠扩展对树木的早期竞争及生存是至关重要的，而树干和

根生长可能主要集中在后期生长阶段来支撑树木的稳定性。 因此在准确估算生物量和碳储量时，年龄对生物

量分配比例的影响是需要被关注的，特别是在幼林阶段的研究应该更引起我们的重视。 当在中幼林阶段采用

根干生物量的标准比值来推算地下生物量是有偏差的，但是在近成熟林分中应用标准比值来估计地下生物量

是可行的。
日本落叶松树冠生物量（Ｗｃ）、树干生物量（Ｗｓ）和树根生物量（Ｗｒ）相互之间的比例关系也受到树木竞

争类型的影响。 优势木的树冠和树干、树冠和树根生物量比值（Ｗｃ ／Ｗｓ 和 Ｗｃ ／Ｗｒ）与平均木和被压木差异显

著。 各组分之间的比例差异主要体现在树冠生物量上，而树根生物量相对稳定，当使用固定的比例关系来估

算树冠生物量时会产生误差，而树根生物量估算精度较为稳定。 Ｉｌｏｍａｋｉ 等［４４］ 和 Ｎａｉｄｕ 等［４５］ 在研究白桦

（Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ）和火炬松（Ｐｉｎｕｓ ｔａｅｄａ）优势木和被压木对生物量分配比例影响时，被压木分配较多的树

干生物量和较少的叶生物量，本研究中日本落叶松被压木生物量分配方式与其一致。 从上述研究结果来看并

没有因为光是限制被压木生长的主要因子，从而分配较多的叶生物量来获取更多的光照优势，未体现出依据

环境变化生物量分配遵守环境优先原则。 但 Ｖｅｒｏｎｉｃａ 等［１３］分析湿润和干燥土壤条件下不同树木类型山毛榉

的生物量分配比例时，发现在干燥的立地条件下树木会分配更多的生物量到根部，同时研究得出强风环境下

劣势木也会分配更多的地下生物量来抵抗风。 因此，本研究认为当树木在在同一特定环境条件下，林内竞争

１５８　 ３ 期 　 　 　 陈东升　 等：林龄和竞争对日本落叶松各组分生物量异速关系的影响 　
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虽然导致优势木、平均木和被压木在生物量积累上差异较大，但是它们分配生物量到不同器官的方式是相同

的［１３］。 但当环境条件差异较大的情况下，分配生物量到各个器官的比例模式会由于环境的变异出现变化。

４　 结论

本研究中证实日本落叶松各器官生物量分配符合异速生长关系，因此，异速生长方程是准确估算生物量

分配格局的有效方法。 但是，生物量异速方程的尺度函数值受到林分年龄和林木竞争类型的影响。 随着林龄

增加日本落叶松干生物量比例增大，枝叶生物量比例减小，而根生物量逐渐趋于稳定。 将林龄作为哑变量加

入到各组分生物量异速方程中，干、枝和叶生物量方程显著改善。 在幼龄林阶段（７ 年生林分）各组分生物量

分配比例与近成熟阶段林分（３０ 年生和 ４０ 年生）差异极显著，幼龄林有最大的根茎比和根冠比。 因此在准确

估算生物量和碳储量时，年龄对生物量分配比例的影响是需要被关注的，特别是当林分处于幼林阶段时，需单

独构建生物量和碳储量预测模型来提高准确性。 树木竞争类型对生物量分配的影响小于林龄。 当立地条件

差异不大的情况下，林内竞争虽然会导致优势木、被压木各器官生物量积累上产生差异，但是它们分配生物量

到不同器官的方式是基本相同的。 因此在估算各组分生物量时林木等级差异并不会带来太大的偏差，可以不

予考虑。
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