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林窗对岷江冷杉更新幼苗根系生物量积累与分配的
影响

陈国鹏１，∗，鲜骏仁２，俞筱押３

１ 甘肃农业大学林学院， 兰州　 ７３００７０

２ 四川农业大学环境学院， 成都　 ６１１１３０

３ 黔南民族师范学院旅游与资源环境学院， 都匀　 ５５８０００

摘要：林窗对更新幼苗生物量积累和分配的影响在种群恢复中具有重要作用，尤其是暗针叶林更为突出。 以川西亚高山岷江冷

杉原始林林窗、林下的岷江冷杉更新幼苗为对象，研究其粗根和细根生物量的积累与分配过程及其异速生长关系。 结果表明：
随着岷江冷杉幼苗的生长，粗根、细根生物量均不断积累，但根系生物量中分配到粗根的比例逐渐增加、分配到细根的比例逐渐

减少，粗根⁃细根间生物量的异速生长指数由等速生长转变为异速生长。 林窗幼苗的细根生物量、粗根生物量和总根生物量中

位数均小于林下幼苗，细根生物量分配比例大于林下幼苗；林窗还显著影响细根、粗根生物量随基径增粗的积累与分配过程，细
根生物量分配比例随基径增粗的降幅大于林下幼苗；但林窗对粗根⁃细根生物量间的异速生长指数影响不显著。 说明林窗干扰

改变了岷江冷杉更新幼苗地下资源的分配方式，优化了资源配置。
关键词：岷江冷杉幼苗；细根；粗根；生物量分配；林窗；异速生长
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根系是植物的重要器官，在生态系统的养分循环、地力维持和有机碳贮存等方面发挥着重要作用［１］。 通

常情况下，将直径（ｄ）小于 ２ ｍｍ 的根称为细根，它具有巨大的吸收表面积，负责水分和养分的吸收，是根系中

最活跃和最敏感的部分［２⁃４］；ｄ ≥２ ｍｍ 的称为粗根，在碳和其他营养物质的运输与储存、锚定树木地上部分等

方面发挥着重要作用［１，５］。 粗根和细根是地下生物量的主要组成部分，资源在粗根和细根间的分配权衡是植

物生活史策略的一个重要维度［５⁃７］，体现着植物对环境变化的适应能力。
作为森林自然更新的重要驱动力，林窗将对林分环境产生重要影响，如增大光合有效辐射量子通量密度、

升高地表温度、增湿地表空气、改变土壤有效养分状况等［８⁃１０］，从而对更新幼苗的形态建成产生重要影

响［１１⁃１３］。 更新幼苗通过调整生物量分配策略来适应冠层环境变化，已有研究表明，岷江冷杉 （ Ａｂｉｅｓ
ｆａｘｏｎｉａｎａ） ［１１］、栲（Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｆａｒｇｅｓｉｉ） ［１３］和木荷（Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ） ［１４］等林窗内幼苗会将更多的生物量分配到

地上部分，从而表现出比林下更低的根冠比和更高的叶质量比。 林窗幼苗根系分配到有限的生物量资源后，
既要为地上部分吸收更多的水分和养分，又要运输更多的物质并支撑更多的地上生物量，这就要求林窗幼苗

必须权衡好地下资源的分配，实现有限资源的最优利用，才能发挥好细根和粗根的各项功能，保障更新物种的

适应与存活。
岷江冷杉自然分布于我国甘肃南部、四川西北部和青海东南部，是长江、黄河上游水源涵养林的旗舰物种

之一，其自然更新一直是西南亚高山生态恢复迫切需要解决的问题。 相关研究已证实林窗更新是岷江冷杉林

分更新的主要方式，林窗出现改变了岷江冷杉林分的局部环境［１０］，增加了岷江冷杉幼苗数量［１１］，提高幼苗种

群抵御外界环境随机干扰的能力［１５］，增强种群优势度增长的环境容纳量和内禀增长率［１６］，使幼苗具有更强

的增长优势和相对稳定的生长环境。 在林窗更新过程中，岷江冷杉幼苗将优化资源分配，权衡和协调地下资

源在粗根和细根间的分配，才能使其具有更强的种群增长优势。
本研究以川西亚高山岷江冷杉原始林自然更新的幼苗为对象，通过测定林窗和林下幼苗粗根、细根生物

量，以期揭示幼苗生长过程中优化地下资源分配、协调粗根和细根的生长机制，旨在回答：林窗是否影响岷江

冷杉更新幼苗根系生物量的积累和分配过程？ 粗根和细根间的异速生长关系是否会随林分环境或个体大小

发生调整？

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

研究区位于四川省平武县内的王朗国家级自然保护区（３２°４９′—３３°０２′Ｎ，１０３°５５′—１０４°１０′Ｅ，海拔

２３００—４９８０ ｍ），保护区年平均气温 ２．９ ℃、年积温（≥１０ ℃）１０５６．５ ℃、最高和最低气温分别为 ２６．２ ℃和

－１７．８ ℃，多年平均降水量 ８５９．９ ｍｍ；主要森林植被包括原始云杉（Ｐｉｃｅａ ｓｐｐ．）冷杉（Ａ． ｓｐｐ．）林、针阔混交林、
桦木（Ｂｅｔｕｌａ ｓｐｐ．）林和人工针叶林。 主要土壤类型为山地棕壤、山地暗棕壤、亚高山草甸土、高山草甸土和高

山流石滩荒漠土。 原始岷江冷杉林主要分布区介于海拔 ２６００—３５００ ｍ［１０］。
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１．２　 样地调查

调查样地设置在王朗国家级自然保护区大窝凼的岷江冷杉⁃缺苞箭竹 （Ｆａｒｇｅｓｉａ ｄｅｎｕｄａｔｅ）⁃苔藓林

（３３°００′１１．１７″Ｎ，１０４°０１′３４．４３″Ｅ，海拔 ２９１０ ｍ），郁闭度 ０．５、平均胸径 ４５ ｃｍ，岷江冷杉密度 １５３３ 株 ／ ｈｍ２。 伴

生树种有紫果云杉（Ｐ． ｐｕｒｐｕｒｅａ）、大翅色木槭（Ａｃｅｒ ｍｏｎｏ ｖａｒ． ｍａｃｒｏｐｔｅｒｕｍ）和方枝圆柏（Ｓａｂｉｎａ ｓａｌｔｕａｒｉａ）等。
林下植物有缺苞箭竹、苦糖果 （ Ｌｏｎｉｃｅｒａ ｓｔａｎｉｓｈｉｉ）、悬钩子 （Ｒｕｂｕｓ ｃｏｒｃｈｏｒｉｆｏｌｉｕｓ）、紫花碎米荠 （Ｃａｒｄａｍｉｎｅ
ｔａｎｇｕｔｏｒｕｍ）、鹿药（Ｓｍｉｌａｃｉｎａ ｊａｐｏｎｉｃａ）、铁线蕨（Ａｄｉａｎｔｕｍ ｃａｐｉｌｌｕｓ⁃ｖｅｎｅｒｉｓ）、山羽藓（Ａｂｉｅｔｉｎｅｌｌａ ａｂｉｅｔｉｎａ）和塔藓

（Ｈｙｌｏｃｏｍｉｕｍ ｓｐｌｅｎｄｅｎｓ）等［１１，１５］。
沿垂直于等高线的方向设置 ３ 条长 ３００ ｍ、宽 ２ ｍ 的样带，间隔 ５０ ｍ 以上。 分林窗和林下分别测量冷杉

幼苗（规定高度小于 １００ ｃｍ）的基径、苗高，将每株幼苗全部挖出并做好标记后带回相距约 ８ ｋｍ 处的保护区

管理局实验室，将幼苗从基部切下，取出根系后轻轻抖去粘在根系上的土壤，并用流动水冲去黏附在根表面的

土壤，用干净的滤纸吸去多余水分后分粗根（ｄ≥２ ｍｍ）和细根（ｄ＜２ ｍｍ）在万分之一电子天平上分别称量鲜

质量，然后部分取样后装入信封袋在通风干燥箱中 １０５ ℃杀青 １５ ｍｉｎ 后于 ８０ ℃烘至恒量，再将鲜质量换算

成干质量（文中的生物量均为干质量）。 共采集林下幼苗 ２８８ 株、林窗幼苗 ４８０ 株［１１］。
１．３　 数据分析

根据全部幼苗的基径范围（１．１４—１３．６９ ｍｍ），以 ２．０ ｍｍ 的间隔将幼苗划分为 ６ 个径级（ Ｉ—Ⅵ），大于

１３．０ ｍｍ的个别样本并入Ⅵ径级。 鉴于部分径级根系生物量分布的非正态性（图 １），用各径级中位数反映其

平均状况，并用中位数计算根系的绝对生长速率（ａｂｓｏｌｕｔｅ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅ， ＡＧＲ）和相对生长速率（ｒｅｌａｔｉｖｅ ｇｒｏｗｔｈ
ｒａｔｅ， ＲＧＲ） ［１７］。

ＡＧＲ ＝ ｄＭ
ｄＤ

（１）

ＲＧＲ ＝

ｄＭ
ｄＤ
Ｍ

（２）

式中，ｄＭ 表示两径级间幼苗根系生物量的变化，ｄＤ 表示幼苗径级的变化，Ｍ 表示低径级幼苗根系生物量。
在 ＳＰＳＳ ２０．０ 中用独立样本 ｔ 检验比较不同生境间各径级根系生物量和分配比例的差异，ｔ 检验过程中要

先进行方差齐次性检验。 在 ＯｒｉｇｉｎＰｒｏ ２０１８ 中用幂函数 ｙ ＝ ａｘｂ分别拟合林窗、林下根系生物量与分配比例随

径级增大的变化规律，不同生境间拟合方程差异的比较在 ＦｉｔＣｍｐＤａｔａ 下进行 Ｆ 检验。
粗根和细根生物量间异速生长关系采用 ｌｏｇＦＲＢ ＝ β＋αｌｏｇＣＲＢ 函数拟合，式中： ＦＲＢ 为细根生物量，ＣＲＢ

为粗根生物量，α 为异速生长指数，β 为异速生长常数。 在 ＳＭＡＲＴ ２．０ 中用标准化主轴回归（ＳＭＡ）的方法拟

合，若 α 与 １ 差异显著，则表明两变量间为异速生长关系；若差异不显著，则为等速生长关系；分别检验不同生

境和不同径级间 α 是否存在异质性，当 α 异质时，进行多重比较；当 α 同质时，进一步采用 Ｗａｌｄ 显著性检验

分析组间是否存在截距上的变化，并进行多重比较［１８］。 所有检验的差异显著均设为 Ｐ＜０．０５。

２　 结果分析

２．１　 生物量的积累

林窗幼苗细根生物量、粗根生物量和总根生物量明显小于林下幼苗（表 １），林窗显著影响Ⅱ—Ⅴ径级幼

苗粗根生物量、Ⅱ和Ⅴ径级幼苗总根生物量（表 ２）。 林窗、林下幼苗的粗根、细根和总根生物量随基径增粗的

变化显著（图 １）。 幂函数可以较好地拟合根系生物量随径级的变化（表 ３），拟合结果的 Ｆ 检验表明：生境极

显著影响岷江冷杉幼苗细根、粗根生物量与径级的关系（Ｐ＜０．０１），显著影响总根生物量与径级间的关系（Ｐ＜
０．０５）。
２．２　 生物量的分配

全部幼苗根系生物量分配到细根和粗根的比例分别为 ４９．６５％和 ５０．５６％；林窗幼苗分配到细根和粗根的
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比例分别为 ５２．１７％和 ４７．８５％，而林下幼苗分配到的比例分别为 ４５．７９％和 ５４．２６％（表 １），林窗对Ⅱ、Ⅲ径级

幼苗根系生物量的分配比例影响显著（表 ２，Ｐ＜０．０５）。 随着岷江冷杉幼苗基径增粗，林窗幼苗分配到细根中

生物量比例从Ⅰ径级的 ５９．２０％下降到Ⅵ径级的 ３９．８７％、而粗根生物量则从 ４１．２９％增加到 ６０．１３％；林下幼苗

细根生物量分配比例从Ⅰ径级的 ４７．５３％下降到Ⅵ径级的 ３９．０９％，粗根生物量分配比例从 ５１．９２％增长到

６１．６９％；其变化趋势均可以用幂函数较好地拟合（图 ２、表 ４），Ｆ 检验表明：生境极显著影响岷江冷杉幼苗根

系生物量分配比例随径级变化的关系（Ｐ＜０．０１）。

表 １　 根系生物量及分配比例的中位数（第一、第三四分位数）

Ｔａｂｌｅ １　 Ｍｅｄｉａｎ （ ｆｉｒｓｔ ｔｏ ｔｈｉｒｄ ｑｕａｒｔｉｌｅ） ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ

项目 Ｉｔｅｍｓ 林窗 Ｇａｐ 林下 Ｃａｎｏｐｙ 总体 Ａｌｌ

细根生物量 Ｆｉｎｅ ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ ／ ｇ ０．５４（０．２５， １．２０） ０．７５（０．３１， ２．００） ０．６０（０．２７， １．４７）

粗根生物量 Ｃｏａｒｓｅ ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ ／ ｇ ０．５０（０．２４， １．０７） ０．８９（０．３７， ２．２４） ０．６２（０．２８， １．４４）

总根生物量 Ｔｏｔａｌ ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ ／ ｇ ５．６３（２．６１， １３．７９） ８．５８（３．４７， ２０．５３） ６．３８（２．７３， １５．５７）

细根分配比例 Ｔｈｅ ｆｒａｃｔｉｏｎａｌ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｔｏ ｆｉｎｅ ｒｏｏｔｓ ／ ％ ５２．１７（４１．８５， ６１．７８） ４５．７９（３７．０３， ５５．３８） ４９．６５（４０．０６， ５９．８７）

粗根分配比例 Ｔｈｅ ｆｒａｃｔｉｏｎａｌ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｔｏ ｃｏａｒｓｅ ｒｏｏｔｓ ／ ％ ４７．８５（３８．４５， ５８．１５） ５４．２６（４４．９３， ６３．０９） ５０．５６（４０．２８， ６０．１４）

表 ２　 生境对不同径级幼苗根系生物量影响的 ｔ 检验

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｔ⁃ｔｅｓｔ ｆｏｒ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｈａｂｉｔａｔ ｏｎ ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｂａｓａｌ ｄｉａｍｅｔｅｒｓ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ

项目 Ｉｔｅｍｓ
径级 Ｃｌａｓｓｅｓ ｏｆ ｄｉａｍｅｔｅｒ

Ⅰ Ⅱ Ⅲ Ⅳ Ⅴ Ⅵ

细根生物量 Ｆｉｎｅ ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ ／ ｇ ｎｓ ｎｓ ｎｓ ｎｓ ｎｓ ｎｓ

粗根生物量 Ｃｏａｒｓｅ ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ ／ ｇ ｎｓ ∗∗ ∗∗ ∗ ∗ ｎｓ

总根生物量 Ｔｏｔａｌ ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ ／ ｇ ｎｓ ∗ ｎｓ ｎｓ ∗ ｎｓ

细根分配比例 Ｔｈｅ ｆｒａｃｔｉｏｎａｌ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｔｏ ｆｉｎｅ ｒｏｏｔｓ ／ ％ ｎｓ ∗ ∗∗ ｎｓ ｎｓ ｎｓ

粗根分配比例 Ｔｈｅ ｆｒａｃｔｉｏｎａｌ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｔｏ ｃｏａｒｓｅ ｒｏｏｔｓ ／ ％ ｎｓ ∗ ∗∗ ｎｓ ｎｓ ｎｓ

　 　 ∗∗， Ｐ＜０．０１； ∗， Ｐ＜０．０５； ｎｓ， Ｐ＞０．０５

表 ３　 根系生物量随径级变化的拟合参数

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ ｆｉｔｔｅｄ ｗｉｔｈ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｃｌａｓｓｅｓ ｂｙ ｔｈｅ ｐｏｗｅｒ ｆｕｎｃｔｉｏｎ （ｙ＝ａｘｂ）

项目
Ｉｔｅｍｓ

生境
Ｈａｂｉｔａｔｓ

参数 Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

ａ ｂ
Ｒ２ Ｆ Ｐ

细根生物量 林窗 ０．１０１±０．０１５ ２．０５７±０．０９０ ０．９９６
１６．６４８ ＜０．０１

Ｆｉｎｅ ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ ／ ｇ 林下 ０．０７１±０．０２２ ２．３９３±０．１８５ ０．９９０

粗根生物量 林窗 ０．０３５±０．００４ ２．８６９±０．０６４ ０．９９９
５５．４８７ ＜０．０１

Ｃｏａｒｓｅ ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ ／ ｇ 林下 ０．０２７±０．００７ ３．１５７±０．１４９ ０．９９６

总根生物量 林窗 ０．１２３±０．００７ ２．４６７±０．０３４ ０．９９９
４．６５２ ＜０．０５

Ｔｏｔａｌ ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ ／ ｇ 林下 ０．１７５±０．０６５ ２．３３０±０．２１９ ０．９８５

表 ４　 根系生物量分配比例随径级变化的拟合参数

Ｔａｂｅｌ ４　 Ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｆｉｔｔｅｄ ｗｉｔｈ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｃｌａｓｓｅｓ ｂｙ ｔｈｅ ｐｏｗｅｒ ｆｕｎｃｔｉｏｎ （ｙ＝ａｘｂ）

项目 Ｉｔｅｍｓ 生境 Ｈａｂｉｔａｔｓ
参数 Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

ａ ｂ
Ｒ２ Ｆ Ｐ

细根分配比例 林窗 ６０．３２９±２．１０３ －０．１８９±０．０３０ ０．８７９
１１．０６ ＜０．０１

Ｔｈｅ ｆｒａｃｔｉｏｎａｌ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｔｏ ｆｉｎｅ ｒｏｏｔｓ ／ ％ 林下 ４９．１４５±１．８４４ －０．１００±０．０３１ ０．６４７

细根分配比例 林窗 ４０．２９１±１．４８４ ０．２０４±０．０２７ ０．９２２
１３．３８７ ＜０．０１

Ｔｈｅ ｆｒａｃｔｉｏｎａｌ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｔｏ ｆｉｎｅ ｒｏｏｔｓ ／ ％ 林下 ５０．２８０±１．６９９ ０．０９６±０．０２６ ０．７２０

２．３　 生长速率

各径级幼苗根系的生长速率如图 ３ 所示。 随基径的增粗，绝对生长速率多呈增加趋势，相对生长速率呈
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图 １　 根系生物量随径级增粗的变化

Ｆｉｇ．１　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ ｗｉｔｈ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｏｆ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｃｌａｓｓｅｓ

图中 ｎ 为样本量，穿过各箱体的“———”为生物量变化的拟合线，箱体外的“∗”、箱体中“□”和“—”分别为最大和最小值、平均值和中位数

图 ２　 根系生物量分配比例随径级增加的变化

Ｆｉｇ．２　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｗｉｔｈ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｏｆ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｃｌａｓｓｅｓ

下降趋势，细根生长速率小于粗根生长速率。 细根绝对生长速率增加至Ⅳ径级后下降，Ⅲ—Ⅴ径级林下幼苗

细根绝对生长速率明显大于林窗幼苗。 Ⅱ径级林窗幼苗细根相对生长速率略有上升；Ⅴ径级时林下幼苗粗根
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绝对生长速率明显大于林窗幼苗。

图 ３　 根系生物量的绝对生长速率和相对生长速率

Ｆｉｇ．３　 Ａｂｓｏｌｕｔｅ ａｎｄ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅ ｏｆ ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ

图 ４　 生境对幼苗粗根和细根生物量间异速生长关系的影响

　 Ｆｉｇ．４　 Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ ｂｉｏｍａｓｓ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｆｉｎｅ ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ

ａｎｄ ｃｏａｒｓｅ ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｈａｂｉｔａｔｓ

２．４　 粗根⁃细根生物量间的异速生长关系

林窗、林下幼苗粗根和细根生物量间存在极显著的

异速生长关系（图 ４），异速生长指数分别为 ０．９６９ 和

０．９８５，均与 １．０ 无显著差异（Ｐ ＝ ０．１８６、０．５６４）。 这表明

岷江冷杉幼苗粗根和细根生物量间为近等速生长关系；
林窗环境对异速生长指数无显著影响（Ｐ＝ ０．１７２），在共

有斜率 ０．９７５ 下，林窗的异速生长常数 ０．０２８ 显著大于

林下的－０．０７８，说明在同样大小的粗根生物量情况下林

窗幼苗具有更高的细根生物量分配比例。
不同径级岷江冷杉幼苗粗根和细根生物量异速生

长关系如图 ５ 和表 ５ 所示：除Ⅵ径级的异速生长关系不

显著（Ｐ＝ ０．０７３）、Ⅰ径级的异速生长指数与 １．０ 无显著

差异外（Ｐ＝ ０．１３７），其余 ４ 个径级的异速生长指数均显

著大于 １．０（Ｐ＜０．０１）。 随着径级的增粗，异速生长指数

呈增大趋势，多重比较发现，Ⅴ径级的异速生长指数显著大于Ⅰ—Ⅲ径级。 从各径级异速生长关系拟合线与

１：１ 线的位置看（图 ４）：小个体岷江冷杉幼苗细根的生物量大于粗根生物量；此后随着幼苗的生长，分配给粗
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根的生物量相对多于分配给细根的生物量，这种趋势在大径级幼苗上更为突出。

表 ５　 不同径级幼苗粗根⁃细根生物量间异速生长关系

Ｔａｂｌｅ ５　 Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｃｏａｒｓｅ ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ ｆｉｎｅ ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ ｉｎ ｓｉｘ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｃｌａｓｓｅｓ （ｉｎ ｌｏｇ⁃ｌｏｇ ｓｃａｌｅ）

径级
Ｄｉａｍｅｔｅｒ ｃｌａｓｓｅｓ Ｎ Ｒ２ 指数

Ｅｘｐｏｎｅｎｔ

斜率多重检验
Ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｓｌｏｐｅｓ

Ⅰ Ⅱ Ⅲ Ⅳ Ⅴ

截距
Ｉｎｔｅｒｃｅｐｔｓ

Ⅰ ９２ ０．０９８∗∗ １．１６１ｎｓ（０．９５３，１．４１５） １ ０．２５４

Ⅱ ２６５ ０．３２７∗∗ １．２３２∗∗（１．１１６，１．３６１） ｎｓ １ ０．１３１

Ⅲ １９４ ０．２３６∗∗ １．４０４∗∗（１．２４０，１．５９０） ｎｓ ｎｓ １ ０．０１０

Ⅳ ９９ ０．１２４∗∗ １．３４９∗∗（１．１１９，１．６２７） ｎｓ ｎｓ ｎｓ １ －０．１８２

Ⅴ ５２ ０．１６４∗∗ １．８６４∗∗（１．４４１，２．４１０） ∗∗ ∗∗ ∗∗ ｎｓ １ －０．６０７

Ⅵ １８ ０．１８７ｎｓ －０．９５３

　 　 Ｒ２列表示回归关系的显著性，指数列表示指数与理论值的差异显著性，截距漂移检验列表示截距漂移量的差异显著性

图 ５　 不同径级幼苗粗根细根生物量异速生长关系

Ｆｉｇ．５　 Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｆｉｎｅ ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ ｃｏａｒｓｅ ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ ｉｎ ｓｉｘ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｃｌａｓｓｅｓ

３　 讨论

３．１　 生物量的积累与分配过程

粗根和细根是地下净初级生产力的重要贡献者，在森林生态系统的生物地球化学循环中发挥着重要作

用［１］。 但根系取样的困难一直制约着根系生态学的研究，偏远山区森林的根系生态学研究尤其滞后。 本研

究采用许多学者倾向的全根系挖掘法［１９］，测定了川西亚高山岷江冷杉原始林 ７６８ 株更新幼苗的粗根和细根

生物量，并根据基径大小划分成不同径级以反映幼苗的生长过程。 结果发现：岷江冷杉幼苗粗根、细根和总根

生物量随基径增粗积累明显（图 １），根系生物量中分配到细根的比例逐渐减少、分配到粗根的比例逐渐增加（图
２），其现象与黄荆（Ｖｉｔｅｘ ｎｅｇｕｎｄｏ） ［２０］、红松（Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ） ［２１］、思茅松（Ｐｉｎｕｓ． ｋｅｓｉｙａ ｖａｒ． ｌａｎｇｂｉａｎｅｎｓｉｓ） ［２２］及东

北天然次生林下多个树种［２３］的一致，但不同于南川木波罗（Ａｒｔｏｃａｒｐｕｓ ｎａｎｃｈｕａｎｅｎｓｉｓ）幼苗［２４］。 最优分配理论
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认为，植物倾向于将资源优先分配到能获得限制性资源的器官，以帮助植物获取更多的受限资源，从而维持最

大生长速率［２５⁃２６］，在树木个体增大的过程中，粗根生物量分配比例的增加是为了支撑地上部分高生长的需

要，当地上部分的纵向生长基本稳定后，粗根所占的比例下降、细根比例增加［２２，２７］。 本研究中岷江冷杉尚处

于幼苗阶段，纵向生长正在进行中，细根生物量分配比例只是单调减少。 而功能均衡理论认为细根和粗根的

结构差异是影响其生物量分配策略调整的关键［２３， ２８］，细根是连接根尖的组织，具有分生能力强、生产速度快、
周转周期短的特点［１⁃３］；而粗根比细根生产成本高、是次生分生组织的不断积累［１， ５， ２９］，小径级的岷江冷杉幼

苗根系发育不完全，尤其粗根还没有发育完成，故细根生物量所占比重较高；而随着幼苗的生长，尽管细根和

粗根的生物量均在不断增加，但细根是不断的死亡和更新，而粗根却在持续积累，就呈现出细根分配比例逐渐

下降、粗根的比例逐渐升高的趋势。
异速生长分配理论根据异速生长方程来检验生物量分配与个体大小的关系，能够较好地解释物种和个体

大小对生物量分配的影响，对生物量分配理论的发展有重要意义［２５， ３０⁃３１］。 本研究中Ⅰ—Ⅴ径级岷江冷杉幼

苗粗根⁃细根生物量标准化主轴估计的 Ｒ２均较低。 鉴于生态学研究中，尤其是在野外实验条件下，回归分析

中 Ｒ２均很低的实际［３２］，可明确岷江冷杉不同径级更新幼苗的粗根生物量和细根生物量间极显著的回归关系

反映着粗根和细根间权衡协变的异速生长关系。 这些异速生长指数或等于 １ 或显著大于 １（图 ４、５），与东北

天然次生林下树木细根生物量生长速率显著小于粗根生物量生长速率的异速生长关系显著不同（乔木型灌

木、典型灌木以及混合树种粗根生物量和细根生物量间的异速生长指数分别为 ０．６８３、０．５８８ 和 ０．７０４） ［２３］。 本

研究中细根生物量与粗根生物量的异速生长指数显著大于 １（表 ５），似乎与生物量分配比例（图 ２）和根系绝

对生长速率（图 ３） 的结果不一致，但拟合线与 １∶１ 线的交点位置反映着异速生长关系随个体大小的调整［３３］，
同径级小个体岷江冷杉幼苗细根的生物量大于粗根，随着幼苗的生长，分配到粗根的生物量相对多于分配给

细根的生物量，且这种趋势随着幼苗的增大更为明显（图 ５），这也表明异速生长法与百分比分配法均可用于

解释岷江冷杉幼苗根系生物量的分配［２５］。
植物器官生物量间异速生长关系受个体大小影响明显［３４⁃３５］，异速生长指数随个体发育发生漂变反映了

有机体在整个发育过程中各种功能的权衡［３４］，本研究发现岷江冷杉幼苗粗根生物量和细根生物量间的异速

生长关系会随径级增粗由等速生长调整为显著大于 １ 的异速生长（图 ５、表 ５），这种变化说明随着幼苗个体的

增长，单位粗根的生长需要增加更多的细根［１， ５， ３３］。
３．２　 林窗的影响

冠层结构是影响根系生物量的重要因素［１， ３６⁃３８］，许多研究已证实林窗的出现将导致林分尺度上的“根窗

效应” ［３６，３８］，即林窗内的根系生物量小于林下根系生物量。 本研究以更新幼苗为对象，试图揭示林窗对幼苗

个体根系生物量的影响，结果发现林窗干扰不仅影响着岷江冷杉更新幼苗粗根和细根的平均生物量，如林窗

内幼苗的平均细根生物量、粗根生物量和总根生物量均小于林下幼苗，细根生物量分配比例大于林下（表 １），
还显著影响着细根、粗根生物量随基径的积累与分配过程（表 ３、４），林窗幼苗细根生物量分配比例的减幅大

于林下幼苗（图 ２）。 这是由于形成林窗后光的有效性明显增加［１０］，草本和灌木等下层植物带来的竞争可能

会加剧［１１］，这将削弱更新幼苗的生长［９， ３９］，而高密度的岷江冷杉更新幼苗导致的种内竞争［１６］ 也可能会制约

到幼苗根系的生长［１１］，从而导致林窗幼苗根系生物量分配比例的变幅大于林下幼苗。 同时，由于林冠层的截

留作用减少了林下的土壤水分输入［４０］，林窗内相对湿润的土壤可能与低的根系生物量有关［３６，３８］，林窗内外

生物量积累的差异反映着植物的最优分配策略［２５，３１］。 另外，温度是根分生组织活动的驱动因素［３６，３８］，本样地

前期的研究表明，林窗内 ５ ｃｍ 和 １５ ｃｍ 层土壤的日平均温度比林冠下相应深度分别高 ２．１℃和 ２．７℃ ［１０］，进
而促进了根系生物量资源向最活跃的细根部分分配；而亚高山地区林冠下的融雪引起的霜冻和较薄的雪被可

能导致土壤的温度更低［３８］，这将制约根系生物量向细根的分配。
林窗对不同个体大小岷江冷杉幼苗根系生物量及分配比例的影响具有阶段差异性，这些差异表现在Ⅱ—

Ⅴ径级幼苗粗根生物量、Ⅱ与Ⅴ径级的细根生物量、Ⅱ与Ⅲ径级的根系生物量分配比例（表 ２）。 造成这种差
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异的主要原因可能是不同径级幼苗个体密度的变化［２１，４１⁃４２］，本研究中林窗幼苗密度约为林下幼苗的 ６．４５
倍［１５］，高密度个体导致的竞争压力和资源约束使林窗内更新幼苗相对弱小［１５⁃１６］，粗根生物量显著小于林下幼

苗。 Ⅱ、Ⅲ径级也是 ６ 个径级中密度最高和次高的两个径级，个体间的竞争作用不仅影响着粗根生物量的积

累也影响着根系生物量的分配比例。
从异速生长分析来看，林窗对岷江冷杉幼苗粗根和细根生物量间的异速生长指数无显著影响（图 ４），异

速生长指数与 １．０ 无显著差异则表明林窗和林下岷江冷杉幼苗粗根和细根的生物量呈近等速生长关系。 当

两器官生物量间为等速生长关系时，异速生长常数 β 可反映两器官生物量间的比例关系［３１，４３］，在林窗和林下

岷江冷杉幼苗粗根和细根生物量共有斜率与 １．０ 无显著差异的情况下，林窗内幼苗异速生长常数显著大于林

下幼苗也预示着林窗幼苗具有更高的细根生物量分配比例。
在研究一些树木的生长过程时，很难追踪到从苗木出土到植株死亡的真实过程，不可能获得全生命周期

的资料，所以依靠特定时间断面上树木的各个径级组来反映其生长过程，这种获取资料的方法称为空间替代

时间的方法［４４］。 本研究考虑到冷杉生长缓慢、寿命长的特点，同时鉴于林窗环境对岷江冷杉幼苗（３—２０ ａ，
１ ａ 定株监测）基径生长没有显著影响［１０］，因此用基径增粗来表示幼苗的生长过程。 这种替代方法或许不能

反映出岷江冷杉幼苗最真实的完整生长过程，如在个体生长过程中经历的环境筛较为复杂，大小和基径关系

可能一般为曲线关系，使得个体生长过程的研究更为复杂［４４］。 故在未来的研究中，探讨大小与径级间的关系

及影响因素也应得到考虑。
植物生物量分配随环境可利用性资源、植株个体大小等变化而变化，生物量分配格局的差异是植物生理

和形态因素共同作用的结果［２３， ２５， ３１］。 因此，本研究可得出：随着岷江冷杉幼苗的生长，粗根、细根生物量不断

积累，但根系生物量中分配到粗根的比例逐渐增加、分配到细根的比例逐渐减少，粗根⁃细根生物量间的异速

生长指数由等速生长调整为异速生长；林窗显著影响细根、粗根生物量随基径增粗的积累与分配过程，细根生

物量分配比例随基径增粗的减幅大于林下幼苗。
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