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藏东南色季拉山急尖长苞冷杉林线地带地上

生物量随海拔的变化特征
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2．中国科学院研究生院，北京100049)

摘要：从亚高山森林到高山林线，逐渐严酷的生长环境影响了生物量的积累和分配。本研究采用相对生长法和

样方收获法估算了藏东南色季拉山急尖长苞冷杉林在不同海拔(4 190 m，4 270 m和4 326 m)的地上生物量，分析

了群落中不同层次地上生物量、各器官生物量及其分配比例随海拔的变化格局。结果表明：1．急尖长苞冷杉群落

地上生物量在181～284 t／hm2之间，其中，乔木层在117—248 t／hm2，灌木层为35—62 t／hm2，草本层为0．9一1．5∥

hm2；2．群落地上生物量随海拔升高急剧降低，降低的平均幅度为73．1 t／(hm2·100 m)；3．随海拔升高，群落地上

生物量分配到非光合器官(树干和枝条)的比例显著降低，分配到叶的比例呈增加趋势。随海拔的增加，急尖长苞

冷杉群落通过增加叶生物量所占比例(高叶寿命)以延长养分在植物体内的存留时间，提高生态系统的养分利用效

率，从而适应高海拔地区的低温胁迫环境。
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高山林线是森林(树高>3 m)和高山冻原带之

间包括树岛和矮曲林的过渡带，其极端的低温环境

条件接近树木生存的界限。高山林线是最为明显的

植被过渡带，其形成的最初原因主要是受到了低温

胁迫¨。J，然而低温胁迫导致高山林线形成的生理

生态学机制目前仍存在较大的争议，尤其是围绕

“碳饥饿”与“碳饱和”假说的争论是当前相关研究

的热点【2’4I。在过去的100 a里，全球平均地表温度

上升了O．74±0．18℃，并且未来将会持续地升

高"J。近年来，来自全球不同地区的报道显示，一

些地区高山或北方林线在最近几十年里呈现上升的

趋势哺“1I，表明高山林线对气候变化非常敏感，可

以捕捉气候变化的早期信号【12q3l，相关变化过程及

其测定指标可用来解释全球变化的影响和响应(如

自然植被带位移及其对区域气候系统的反馈)，是

当今全球变化研究的重要内容之一。

林线地区的树木由于生长在极端环境条件下，

无论是个体的发育、生长，还是整个群落的结构特征

都与低海拔的亚高山森林存在较大差异，必然导致

生物量蓄积的差异。国内已发表的关于林线地区植

被的论文也多集中于种群结构【14-16]、生物多样

性ⅢJ、林线分布与气候指标的关系018]、以及林线物

种非结构性碳水化合物含量随海拔的变化¨¨驯等，

关于林线地区生物量数据的报道很少【21I。因此，开

展林线地区群落生物量的调查工作，尤其是与较低

海拔的亚高山森林的对比研究，将为进一步解释高

山林线的形成机理提供有效的基础数据。

青藏高原是一个独特的地理单元，其东南部分

布有全球海拔最高的高山林线，具有较为丰富的以

冷杉、云杉和柏木等为主的林线树种mJ。由于山地
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的阻隔和交通不便，藏东南林线受人为干扰较少，为

开展高山林线的相关研究提供了良好的野外研究平

台。本研究沿海拔梯度选择了具有相似林龄(150

—200 a)EZ3]的急尖长苞冷杉林线和两个较低海拔

的亚高山森林设置调查样地，采用相对生长法进行

生物量的估算，试图探讨群落和各层次地上生物量

及其在各器官中的分配沿海拔梯度的变化特征。

1研究区域和研究方法

1．1研究区域概况

研究区域位于西藏东南部林芝地区八一公路段

113道班附近的色季拉山口林线地带(N29036’，

E94。36’)，海拔超过4 100 m，在公路的南侧(阴坡)

分布着以(Abies georgei vat．smithii)为主的原始林，

而北侧(阳坡)则是以方枝柏(Sabina saltuaria)为主

的原始林，形成两树种林分相对分布的森林景观。

在阴坡的急尖长苞冷杉林下，灌木主要为常绿的薄

毛海绵杜鹃(Rhododendron aganniphum var．schizo—

peplum)、黄毛海绵杜鹃(Rhododendron aganniphum

vat．flnvorufu,n)，以及少量的落叶灌木山生柳(Salix

oritrepha)、西南华楸(Sorbus rehderiana)和冰川茶蔗

子(Ribes glaciale)，林下的草本层以多年生草本岩

白菜(Bergenia purpurascens)和粉枝莓(Rubus b／flo-

船)为主。根据中国科学院藏东南高山环境综合观
测研究站林线观测场的气象观测资料，阴坡林外

(4 390 m)年平均气温为0．7 oC，7月平均温度为

8．4℃，1月平均温度为一6．9℃，年平均降水量为

926．6 mill，降水集中在6q月(约占年总降水量的
85％)。土壤为酸性棕壤(pH 5．5)，生长季土壤体

积含水量为20％一40％。

1．2研究方法

1．2．1样地调查

2007—08，我们沿海拔梯度在4 190 m、4 270 m

(亚高山急尖长苞冷杉林)和4 326 111(林线)分别设

置3个20 m×20 111样地，测量乔木层立木(胸径≥

3 am)的胸径和树高。对于灌木层，在每个20 m×

20 Ill样方里沿对角线设置3个4 m×4 m样方，测

量灌木的基径和高度；再在每个灌木样方中设置

0．5×0．5 m2的小样方，利用收获法测定草本层地

上生物量。

1．2．2乔木及灌木层地上生物量的推算

根据罗天祥等Ⅲ1前期在青藏高原植被样带调

查中建立的冷杉相对生长方程以及我们实测的样地

每木检尺资料，推算了乔木层地上各器官的生物量。

经典的生物量相对生长方程主要包括基于胸径(D)

或胸径平方乘树高(D2日)的幂指数模型，我们分别

采用这两组方程对实测的样地每木检尺资料进行生

物量推算，发现前者估算结果明显高于后者30％一

92％，林线地区甚至达到85％。在林线地区，树木

高生长急剧降低Ⅲ一簟1，使得其树木高度明显低于亚

高山森林(图1)，因此选取以∥日为自变量的方程

来估算乔木层生物量更能体现地上各器官生物量随

海拔变化的真实情况。林下灌木以薄毛海绵杜鹃和

黄毛海绵杜鹃为主，其植株多呈小乔木状，主干较为

明显，因此我们按径级(1 em)选取19株灌木伐倒，

分别干、枝、叶称重并取样测定含水率以推算单株生

物量，然后建立各器官生物量与基径、树高之间的相

对生长方程(表1)，据此推算灌木层地上各器官生

物量。

毒
犍
客

图1 不同海拔急尖长苞冷杉胸径和树高的关系

Fig．1 Relationship between diameter at breast height(DBH)and

tree height(日)of Abies georgei vs．r．shush／／acro$8 d近emnt al痂ud∞

表1 杜鹃地上各器官的相对生长方程

Tablei Alome试c regressions used for estimating abovegmund biomass of Rhododendron spp．shrubs

注：各变量的单位，阢，干重(kg)；D，基径(cm)；日，树商(m)；n，样株数；R2，相关系数；·显著水平(p<0．001)。
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1．3数据分析方法

本文采用SPSS 15．0统计软件进行统计分析。

利用单因素方差分析(One—way ANOVA)并结合邓

肯(Duncan)检验法比较不同海拔数据组的差异性

(P<0．05)。

2结果与分析

2．1 群落结构主要特征随海拔的变化

随海拔升高，林分郁闭度、林木密度和胸高断

面积均呈降低趋势，但在统计上尚未达到显著(表

2)。其中，林线(4 326 111)处的林木密度和胸高断

面积较4 190 m的亚高山森林分别减少了180彬
hm2和15．8 m2／hm2。平均树高随海拔升高表现为

先增加后减少(见表2)，由于最低海拔(4 190 m)的

冷杉森林受到一定的人为干扰，这可能是导致其平

均树高低于4 270 m冷杉森林的主要原因。最小胸

径和平均胸径不存在明显的海拔趋势，但与最低海

拔相比，两个高海拔森林中冷杉最大胸径均出现明

显的降低，即4 270 m的亚高山森林和林线(4 326

m)的冷杉最大胸径分别较4 190 m的亚高山森林

显著地减少了20．8和18．5 cm(P<0．05，见表2)。

2．2地上生物量沿海拔的变化

对急尖长苞冷杉群落不同层次地上生物量的分

配进行了比较(表3)，表明乔木层地上生物量为

117．0～247．9 t／hm2，占整个群落地上生物量的

64．8％～87．2％；灌木层为35．4～62．0 t／hm2，占

12．5％一34．3％；草本层地上生物量为0．9～1．5 L／

hm2，仅占0．3％一0．8％。

群落地上生物量随海拔升高而急剧降低，降低

的平均幅度为73．1 t／(hm2·100 m)。其中，林线

(4 326 m)地上生物量比4 190 m显著地减少了

103．7 t／hm2(P<0．05，见表3)。对急尖长苞冷杉

群落同一层次地上生物量沿海拔的变化进行比较，

表明乔木层地上生物量随海拔的升高而降低，其中

林线(4 326 m)乔木层地上生物量比4 190 m显著

地减少了52．8％(P<0．05，见表3)。由于乔木层

占整个群落地上生物量的比例最高，乔木层地上生

物量的降低是导致群落地上生物量随海拔升高而急

剧降低的主要原因。此外，在林线地区树木呈现非

均一化分布，森林结构存在较大的异质性，导致林线

乔木层地上生物量在3个样地中存在较大差异。相

反，随海拔升高，灌木层和草本层地上生物量均呈逐

渐升高的趋势，但未达到显著水平(见表3)。其中，

林线灌木层地上生物量较4 190 m增加了26．6 t／

hm2，明娃高于相应草本层的增加量(o．6 t／hm2)。

2．3地上各器官生物量及分配比例沿海拔的变化

整个群落、乔木层与灌木层地上各器官生物量

随海拔的变化存在不同的趋势。随海拔的升高，群

落和乔木层非光合器官(树干和枝条)生物量均出

现明显下降，光合器官(叶)生物鼍则先增加而后减

少。其中，林线(4 326 m)群落非光合器官和叶的生

表2林分结构特征沿海拔梯度的变化

Table 2 Altitudinal changes in stand variables

注：表中的数据为平均值±标准偏差，n=3。不同小写字母表爪差异显著(p<0．05)。

表3急尖长苞冷杉群落不同层次地上生物量随海拔的变化

Table 3 Altitudinal changes in aboveground biomasses for trees．shrubs and herbs

注：表中的数据为平均值±标准偏差，群落和乔术层，n=3；灌木层，n=9；草本层，n=9。不同小写字母表示差异显著(P<o．05)。
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表4乔木层、灌木层和整个群落地上各器官生物量及其分配比例沿海拔的变化

Table 4 Altitudinal variations in biomasses of noH·photosynthesis and photosynthesis organg and their

percentages of total biomass for trees，shrubs and the whole community

注：表中的数据为平均值±标准偏差，括号里的数据为各器官占地上总生物量比例。群落和乔木层，n=3；灌木层，n--9．不同大写或小写字母

表示差异显著(p<0．05)。

物量分别较4 190 m减少103．8 t／hm2(P<0．05)和

增加0．1 t／hm2(表4)。同样，林线乔木层非光合器

官和叶的生物量分别较4 190 m减少128．6 t／hm2

(P<0．05)和2．3 t／hm2。相反，随海拔的升高，灌

木层中非光合器官和叶生物量均呈增加趋势，但未

达到显著水平。林线灌木层非光合器官和叶生物量

分别较4 190 m增加6．1 t／hm2和0．4 t／hm2。

随海拔升高，整个群落、乔木层与灌木层地上生

物量在各器官中的分配比例同样存在明显差异。林

线(4 326 in)及4 270 m的群落地上生物量在非光

合器官中的分配比例分别较4 190 m显著地降低

3．11％和2．79％，叶生物量比例则相应地显著增加

3．11％和2．79％(P<0．05)。同样，4 326 m和

4 270 m的乔木层生物量在非光合器官中的分配比

例分别较4 190 m显著地降低3．57％和3．32％，叶

生物量比例相应地显著增加3．57％和3．32％(P<

0．05)。与整个群落和乔木层不同，随海拔升高，灌

木层地上生物量分配到非光合器官的比例先增加后

减少，分配到叶中的比例则先减少后增加(表4)。

3讨论

从亚高山森林到林线，逐渐严酷的环境条件直

接影响到急尖长苞冷杉个体的生长发育乃至整个群

落的结构，导致地上生物量及其在各器官中的分配

在不同海拔间出现明显差异。本研究中，随海拔升

高，急尖长苞冷杉群落地上生物量呈现下降趋势，且

其降低的平均幅度为73．1 t／(hm2·100 m)。相对

于亚高山森林，林线地区森林郁闭度较低，呈孤立状

分布的树木在其生长过程中受局地的微环境影响较

大，树木的高生长明显低于较低海拔的亚高山森林，

导致树木生物量随海拔升高而降低旧5|。此外，与低

海拔森林相比，林线地区普遍存在较低的温度。本

研究区域急尖长苞冷杉林线生长季平均气温和土壤

温度(20 cm)分别为6．4和6．0℃旧川。K0rner及

shi et a1．基于植物生理学原理认为H瑚。加j，高海拔

植物普遍存在“碳饱和”(<7℃低温限制细胞分裂

而无法利用过多的光合产物)而不是“碳饥饿”(低

温及其导致的土壤水分和养分变化对光合作用没有

直接影响)，因为随着海拔增加，叶氮含量及最大光

合速率一般不变甚至增加，非结构性碳水化合物含

量(表征光合产物的源一汇平衡)呈增加趋势。基

于这种低温一生长受限生理假说，Ktirner及Ktimer

&Paulsen进一步提出旧'31|，生长季的土壤低温阈值

6．7±0．8℃是解释全球林线分布的界限因子，因为

多数植物顶芽及根尖细胞分裂一般在<7 oC时停止

活动，接近这一土壤低温阈值。但是，在海拔>

2 500 m的山地，如南美的安第斯山及藏东南的横

断山，Cabrera et a1．和Zhang et a1．发现同一物种的

叶氮含量及最大光合速率随海拔增加而降低¨卜引。

在青藏高原东部的贡嘎山峨眉冷杉林线，Li et a1．的

测定数据不完全支持“碳饱和”观点ⅢJ，指出冬季

可能出现碳水化合物短缺。Sveinbjomsson认为植

物体内非结构性碳水化合物含量的变化是植物抵御

胁迫生境(如低温或干旱)的一种风险投资策

略旧5|，不能反映光合作用是否受限。Wieser&
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Tausz进一步指出∞6。，光合产物的源与汇是一个相

互促进或制约的连通体，环境胁迫对两者均有影响。

这是少有的研究工作对Ktimer的理论提出质疑，表

明高海拔植物是否具有某种特化的生理生态适应机

制仍有待进一步检验。另外一方面，随海拔的升高，

乔木层地上生物量降低，而灌木层和草本层则增加。

林线地区，森林郁闭度的降低显著改善了林下灌木

和草本层植物的光照条件，从而促进了其生长。同

时，伴随着乔木层地上生物量随海拔的降低，整个群

落的高度和盖度(如叶面积指数)也明显的降低，这

些都会显著的改善林线地区的土壤温度，进而促进

林线地区植物对水分和养分的吸收[37-39]。

植物在不同器官中生物量分配比例的变化是植

物应对环境变化的一种适应策略。本研究中，随海

拔升高，急尖长苞冷杉群落趋向于减少生物量在非

光合器官中的分配比例，并增加叶所占的比例，这与

邓坤枚等心¨对长白山落叶松和岳桦林线的研究结

果一致。在高海拔的林线地区，极端的低温环境已

经接近树木生长的极限，低温不仅影响到植物的光

合，也严重制约了根系对土壤养分和水分的吸

收ⅢJ。叶作为植物养分的主要地上储存器官，提高

长寿命的叶生物量比例在一定程度上降低了对根系

吸收养分／水分的依赖性，从而适应高海拔地区的低

温胁迫环境H1-42]。同时，叶生物量比例的增加将有

利于增大光合叶面积，从而提高树木的碳收获能力、

增加有机物质的积累[43-44]。然而，随海拔升高，灌

木层地上生物量分配到非光合器官的比例先增加后

减少，分配到叶中的比例则先减少后增加。在林线

地区，冬季大风和雪盖所带来的机械损伤会造成树

木的树于和枝条出现折断或磨损⋯，从而造成灌木

非光合器官生物量的损失。另外，有研究表明，林线

地区的树岛会显著地降低风速，造成雪盖厚度在空

间上分布不均，树岛的背风处存在更厚的雪盖mj。

因此，与急尖长苞冷杉相比，林线地区低矮的杜鹃灌

丛可能更易受大风和雪盖的影响，杜鹃可能通过增

加非光合器官生物量分配比例的方式来应对这一不

利的环境条件。
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Altitudinal Variation in Aboveground Biomass of Abies georgei var．

smithii at Timberline of the Sergyemla Mountains，Southeast Tibet

LIU Xinshen91”，ZHANG Linl，KONG Gaoqian91”，LUO Tianxian91

(1．研Laboratory of Tibetan Environment Changes and Land Surface Processes(TEL)，Institute of Tibetan Plateau Research，Chinese

Academy ofSciences。Beijing 100085，China；2．Graduate UniversityofChineseAcademy ofSciences，Beijing 100049，China)

Abstract：Environment becomes harsh with increasing altitude，which has major effects on forest biomass accumu-

lation and its allocation to woody and foliage components．In this study，we compared aboveground biomass and its

allocation pattern of Abies georgei[Var．smithii along a transect from sub—alpine forest to alpine timberline in the

Sergyemla Mountain，southeast Tibet．We estimated different components of aboveground biomass for Abies trees

and undergrowth Rhododendron shrubs by using allometfie regressions．The aboveground biomass of undergrowth

herbs was measured by harvesting in 0．5 m x0．5 m quadrats．Aboveground biomasses were 181-284 t／hm2，1 17

—248 t／hm2，35～62 t／hm2 and 0．9～1．5 t／hm2 for whole community，trees，undergrowth shrubs and herbs，re-

spectively．Aboveground biomass of the whole community decreased significantly with increasing elevation，and the

decreasing rate was 73．1 t／hm2 per 100 m．Furthermore，the Abies forest stand at higher elevation tended to re-

duce biomass allocation to non—photosynthesis organs(stem and branch)，and to increase the allocation to long—

lived needles．The increased biomass allocation to long．1ived needles at higher elevations may extend the mean resi．

dence time of nutrients in plants，and then enhance nutrient use efficiency of dry mass production to adapt to the low

temperature environment at alpine timberlines．

Key words：Abies georgei var．smithii；elevation；aboveground biomass；biomass allocation；alpine timberline
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