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摘  要  目前对植物生物量分布格局和分配的研究多集中在森林和草地生态系统, 对灌丛的相关研究较少。灌丛是中国北方

广泛分布的植被。研究灌丛生物量分布格局及其分配是对估算我国陆地生态系统碳库的重要补充。该文通过对中国北方温带

灌丛的大范围野外调查和采样, 计算中国北方433个典型灌丛样地的生物量及其在各器官间的分配, 并研究它们与气候和土

壤营养等环境因子的关系。结果表明: 中国北方温带灌丛平均生物量为12.5 t·hm–2, 其中灌木层地上、地下生物量分别为4.5
和5.4 t·hm–2, 草本层地上、地下生物量分别为0.8和1.8 t·hm–2; 凋落物量为2.5 t·hm–2。不同类型中, 温带落叶灌丛、亚高山落

叶阔叶灌丛、荒漠灌丛平均生物量分别为14.4、28.8和5.0 t·hm–2。东西部生物量分布差异较大, 东部温带落叶灌丛总生物量

高于西部的荒漠灌丛。东部温带落叶灌丛中, 东北地区的灌丛生物量稍低于华北地区。灌木的地下-地上生物量比不随水分

和土壤养分变化, 而叶-枝生物量比受水分影响, 在干旱区域叶-枝生物量比较低。 
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Abstract 

Aims  Shrubland is one of the most widely distributed vegetation types in northern China. Previous studies on 
pattern and dynamics of plant biomass have been focused on forest and grassland ecosystems, while relevant 
knowledge on shrubland ecosystems is lacking. It is important to include shrublands in northern China to improve 
the accuracy in estimating the terrestrial ecosystem biomass in China.  
Methods  Based on investigations and samplings from 433 shrubland sites, we explored the distribution and 
allocation patterns of biomass in relation to climatic and soil nutrient factors of shrublands of temperate China.  
Important findings  The average shrubland biomass density in northern China is 12.5 t·hm–2. It decreases 
significantly from temperate deciduous shrubland in northeast to desert shrubland in northwest. The average 
biomass density of temperate deciduous shrubland, alpine shrubland, and desert shrubland is 14.4, 28.8, and 5.0 
t·hm–2, respectively. Within temperate deciduous shrublands, plant biomass is lower in North China than in 
Northeast China. The average aboveground and belowground biomass density of shrub layer is 4.5 and 5.4 t·hm–2, 
respectively; while that of grass layer is 0.8 and 1.8 t·hm–2, respectively. Environmental factors affect biomass 
allocation across different plant organs. The belowground-aboveground biomass ratio of shrub exhibits no 
significant changes with environmental variables. The leaf-stem ratio increases with annual precipitation, and leaf 
biomass is low in arid region. 
Key words  shrubland biome; biomass density; belowground-aboveground biomass ratio; leaf-stem biomass ratio 
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灌丛生态系统是我国重要的植被碳库(胡会峰

等, 2006)。研究灌丛的生物量分布格局和分配是对

我国估算整个陆地生态系统生物量的重要补充。然

而, 由于研究数据的缺乏, 开展大尺度的灌丛生物

量研究面临着巨大的困难。相对于森林和草地的生

物量研究来说, 对我国灌丛的相应研究较少。国内

对灌丛生物量的研究开始于20世纪80年代(姜凤岐

和卢凤勇, 1982), 后来的一系列研究估算了不同类

型灌丛的生物量密度(贺金生等, 1997; 罗天祥等, 
1999; 陈遐林等, 2002; 刘国华等, 2003a, 2003b)。现
有的灌丛生物量研究往往着眼于特定地区或特定类

型的灌丛, 难以从区域尺度上反映灌丛生物量的分

布格局。 
植物为了适应不同的环境条件, 可能将资源分

配到不同的器官, 植物各器官的生物量比值, 如地

下-地上生物量比或根冠比反映了植物生物量在不

同器官中的分配策略。根据植物生长的类经济学模

型及平衡生长假说, 植物将资源分配到各个器官以

使得生物量生产最大化, 当某一资源最为限制植物

生长时, 植物将倾向于把更多生物量分配给获取该

资源的器官(Bloom et al., 1985; Chapin et al., 1987)。
例如在干旱或养分贫瘠的土壤中, 植物会增加根系

的生长来加强对水和氮磷的吸收, 从而导致更高的

地下-地上生物量比(Subbarao et al., 1995; Turner & 
Haygarth, 2001)。随着植物密度的增加, 植物对光的

竞争增强会使得叶生物量减少而茎生物量增加, 即
叶-枝比减小, 这可能是因为茎的生长可以使得叶

处于群落上层, 从而获得更多的光(Poorter et al., 
2012)。Markesteijn和Poorter (2009)发现, 降水对热

带森林生态系统地下-地上生物量比具有重要的影

响, 一般而言, 干旱地区的森林具有较大的地下生

物量, 而湿润地区的森林地下生物量较小, 因此其

地下-地上生物量比随着降水增加而减小。王娓等

(2008)认为中国北方草地地下-地上生物量比随温度

变化不明显, 随降水增加而降低; 但Yang等(2010)
认为中国草地的地下-地上生物量比与温度降水都

没有显著关系。与之相比, 对灌丛生物量分配的研

究依旧主要关注特定地区和特定类型的灌丛(王勇

军等, 2010; 雷蕾等, 2011; 高巧等, 2014; 钟泽兵

等, 2014), 缺乏大尺度研究。 
灌丛广泛分布于我国北方地区, 占据了大量森

林和草地无法发育的生境。研究北方灌丛的生物量

分布格局和分配策略能够加深对环境胁迫下的植物

群落状况的认识。中国北方灌丛中的灌木植物基本

为落叶灌木, 将其作为研究对象能排除常绿和落叶

生活型差异造成的误差; 另一方面, 干旱是中国北

方植物生长的主要限制因子(Bai et al., 2008), 将中

国北方作为研究区域有助于深入理解水分对灌丛植

被生物量极其分配策略的影响。因此, 我们以中国

北方所有的灌丛作为研究对象, 估算了灌丛生物量

在中国北方的分布格局以及气候和土壤因子对灌丛

生物量分配的影响。 

1  材料和方法 

1.1  调查和采样 
研究区域包括了中国北方14个省级行政区, 即

北京、天津、河北、山西、内蒙古、辽宁、吉林、

黑龙江、山东、河南、陕西、甘肃、宁夏、新疆。

在研究区域内, 我们共调查了433个典型灌丛样地, 
包括321个落叶阔叶灌丛样地、4个亚高山灌丛样地

及108个荒漠灌丛样地(图1)。样地跨越了19.8°纬度

(32.6°–52.4° N)和57.2°经度(75.6°–132.8° E), 年平

均气温范围为 –2.7–15.2 ℃ , 年降水量为 8.1– 
1 049.9 mm。 

每个样地设置了3个5 m × 5 m的重复样方, 记
录样方的各环境因子(包括经纬度、海拔、坡度、坡

向等)和群落概况(包括群落类型、优势种、盖度等)。 
为准确测量样地灌木生物量, 在群落调查时按照优

势物种的外貌将灌丛分为3个类型: 散生型灌丛、密

枝型灌丛、匍匐型灌丛。散生型灌丛由分支明确、

枝干可数的灌木组成, 如山杏(Armeniaca sibirica)
灌丛; 密枝型灌丛由分支不明确、枝干不可数的灌

木组成, 如荆条(Vitex negundo var. heterophylla)灌
丛; 匍匐型灌丛由丛状或贴地生长的灌木组成, 如
小蓬(Nanophyton erinaceum)灌丛。采用不同方式调

查不同类型灌丛的生物量。散生型灌丛的生物量通

过标准株法获得, 在调查中记录样方内每株灌木的

基径和株高, 并在样方附近选择几株优势物种的标

准株, 测量其基径和株高, 分器官(根、茎、叶)收获、

称质量并取样, 样品称鲜质量后装入布袋带回实验

室。密枝型灌丛的生物量通过收获法获得, 在每个

样方内选择有代表性的2 m × 2 m小样方, 对每个物

种分器官(根、茎、叶)收获、称质量并取样, 样品称

鲜质量后装入布袋带回实验室。匍匐型灌丛生物量
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也通过标准株法获得, 在调查中记录样方内每丛灌

木的冠幅长短轴长度和高度, 并在样方附近选择几

丛优势物种的标准株, 测量其冠幅长短轴长度和高

度, 对每个物种分器官(根、茎、叶)收获、称量并取

样, 样品称鲜质量后装入布袋带回实验室。 
草本层和凋落物层生物量采用收获法获得, 在

每个样方选择1 m × 1 m的小样方, 依次收获草本地

上部分、凋落物和草本地下部分, 称鲜质量并取样, 
样品称鲜质量后装入布袋带回实验室。 

为测定土壤元素含量, 在每个样方沿对角线用

土钻在0–10、10–20、20–30、30–50、50–70、70–100 
cm处采集土样并带回用于实验测定。 
1.2  生物量测定 

将野外采集的灌木、草本和凋落物样品放入烘

箱, 在65 ℃下烘干至恒质量, 称其干质量。对于所

有样方的草本层和凋落物, 以及密枝灌丛类型的灌

木层, 其干质量生物量由公式(1)算得:  
生物量=(总鲜质量×样品干质量)/样品鲜质量 (1)               

散生和匍匐灌丛类型的灌木层生物量采用标准

株法计算。首先分种建立标准株地上生物量和测量

因子之间的相关生长关系(公式(2)、(3)):  
logAGBA′ = a + blog (D2 × H)              (2) 
logAGBC′ = a + blog (d1 × d2 × H)         (3) 

其中, AGB为地上生物量, A′和C′分别代表散生型和

匍匐型灌丛标准株, D为基径, d1和d2分别为冠幅长

短轴长度, H为株高, a和b为参数。 
利用标准株地上生物量和测量因子之间的相关

生长关系, 计算样方内所有植株的地上生物量, 求
和得到样方内灌木层地上总生物量。 

茎和叶的生物量按照地上生物量和样品或标准

株的茎叶干质量比计算得到。灌木地下生物量通过

建立每个物种标准株的地上、地下生物量相关生长

关系计算(公式(4)):  
logBGBi = a + blog (AGBi)                (4) 

其中, AGBi和BGBi分别为物种i标准株的地上、地下

生物量, a和b为参数。 
利用标准株地上、地下生物量的相关生长关系, 

计算样方内所有植株地下生物量, 求和得到样方内

灌木层地下总生物量。 
1.3  土壤元素含量测定 

野外采集的土壤样品经风干后带回实验室, 挑
选出砾石和粗根, 研磨过2 mm筛, 并采用静电吸附

法去除细根。各层土壤样品的全碳和全氮含量用

C/N元素分析仪(2400II CHNS/O, PerkinElmer, Bos-
ton, USA)测定。土壤全磷含量采用酸溶-钼锑抗比色

法测定, 即用硫酸-高氯酸溶解土壤中的磷, 用钼锑

抗比色法测定。由于各层土壤的元素含量具有很强

的相关性, 本研究数据分析中仅使用0–10 cm土壤

的元素含量。 
1.4  其他数据来源 

各样点年平均气温(MAT)和年降水量(AP)数据

来自于WorldClim数据库(http://www.worldclim.org/, 
空间分辨率1 km × 1 km)(Hijmans et al., 2005)。 

各灌丛群系的空间分布来自于1:100万中国植

被图(中国科学院中国植被图编辑委员会, 2007)。 
1.5  数据分析 

每种植被型的灌木层地上、地下平均生物量, 
草本层地上、地下平均生物量, 以及平均凋落物量

用调查样地相应生物量的平均值代表。每种植被类

型灌木层和草本层总生物量分别用其地上、地下平

均生物量加和计算, 地上和地下总生物量分别用对

应的灌木层和草本层平均生物量加和计算。 
以各省的群系为基础, 计算同一省份同一群系

的所有样地平均生物量密度, 根据1:100万中国植

被图(中国科学院中国植被图编辑委员会, 2007), 计
算中国北方灌丛植被的生物量密度。将面积较小的

群系, 合并到同一省份物种组成相似的较大群系中。

由于亚热带灌丛在研究区域中所占面积很小, 而且

在野外调查中没有包括, 分析中用同省份优势种亲

缘关系相近或者形态相似的落叶阔叶灌丛样地的结

果进行估算, 因此并入了落叶阔叶灌丛进行分析。空

间数据的处理、计算和绘图在ArcGIS 10.3中完成。 
调查样地的生物量与环境因子的关系采用一般

线性回归分析 , 使用R软件完成 (R Core Team, 
2015)。 

2  结果 

2.1  中国北方温带灌丛生态系统植被生物量密度 
中国北方灌丛植被平均生物量为12.5 t·hm–2, 

其中灌木层地上、地下平均生物量分别为(4.5 ± 0.3)
和(5.4 ± 0.4) t·hm–2, 草本层地上、地下平均生物量

分别为(0.8 ± 0.0)和(1.8 ± 0.1) t·hm–2。不同区域生物

量变异较大, 东部温带落叶灌丛生物量高于西部的

荒漠灌丛, 东部温带落叶灌丛生物量一般高于10 
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t·hm–2, 而西部荒漠区低于5.0 t·hm–2 (图2)。其中温

带落叶灌丛、亚高山落叶阔叶灌丛、荒漠灌丛3种植

被型平均生物量分别为14.4、28.8和5.0 t·hm–2, 其中

平均地上生物量分别为6.0、13.0和2.5 t·hm–2; 平均

生物量分别为8.4、15.8和2.5 t·hm–2。3种灌丛类型

平均凋落物量分别为(2.6 ± 0.2)、(2.2 ± 0.5)和(1.4
 

 
 
图1  样地分布图。 
Fig. 1  Distribution of sampling sites. 

 

 

 
 
图2  中国北方温带灌丛植被总生物量空间分布格局。 
Fig. 2  Spatial distribution of vegetation biomass in shrubland of the northern China. 
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± 0.2) t·hm–2 (表1)。 
灌木层和草本层植物地下生物量(图3B、3D、

3F)均高于地上生物量(图3A、3C、3E)。东部温带

落叶灌丛灌木层植物地上(>5.2 vs. <2.0 t·hm–2)和地

下生物量(>6.5 vs. <2.0 t·hm–2)均略高于西部荒漠区

(图3A、3B)。草本层生物量在东西部差异较大, 草
本层地上和地下生物量都小于0.2 t·hm–2的灌丛大

部分出现在西部荒漠地区, 而草本层地上生物量超

过0.9 t·hm–2、地下生物量超过1.0 t·hm–2的灌丛大部

分出现在东部(图3C、3D)。草本层生物量远低于灌

木植物, 但草本层在空间分布上的差异加大了东西

部地上、地下总生物量的差异(图3E、3F)。 
2.2  中国北方灌丛地下-地上及叶-枝生物量分配格局 

由于亚高山落叶阔叶灌丛调查样地数量少, 因
此只对温带落叶灌丛和荒漠灌丛灌木的地下-地上

生物量比及叶-枝生物量比进行了分析。温带落叶灌 
 

 
 
图3  中国北方灌丛不同组分生物量分布。A, 灌木层地上生物量。B, 灌木层地下生物量。C, 草本层地上生物量。D, 草
本层地下生物量。E, 总地上生物量。F, 总地下生物量。 
Fig. 3  Spatial distributions of above and belowground biomass in shrubland of the northern China. A, Aboveground biomass of 
shrub layer. B, Belowground biomass of shrub layer. C, Aboveground biomass of herb layer. D, Belowground biomass of herb 
layer. E, Total aboveground biomass. F, Total belowground biomass. 
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表1  中国北方主要灌丛植被型的生物量密度 
Table 1  Biomass density of major shrubland types of Northern China 
灌丛类型 
Shrubland type 

温带落叶灌丛 
Temperate deciduous shrublands 
(mean ± SE) 

亚高山落叶灌丛 
Alpine shrublands 
(mean ± SE) 

荒漠灌丛 
Desert shrublands 
(mean ± SE) 

所有 
Overall 
(mean ± SE)

样地数 No. of study site 321 4 108 433 

生物量 Biomass (t·hm–2) 14.4 28.8 5.0 12.5 

地上生物量 Aboveground biomass 6.0 13.0 2.5 5.3 

灌木层 Shrub layer 5.2 ± 0.3 12.2 ± 4.3 2.0 ± 0.3 4.5 ± 0.3 

草本层 Herb layer 0.8 ± 0.0 0.8 ± 0.2 0.4 ± 0.1 0.8 ± 0.0 

地下生物量 Belowground biomass 8.4 15.8 2.5 7.2 

灌木层 Shrub layer 6.5 ± 0.4 13.2 ± 6.4 2.0 ± 0.5 5.4 ± 0.4 

草本层 Herb layer 1.9 ± 0.1 2.6 ± 0.3 0.5 ± 0.1 1.8 ± 0.1 

凋落物量 Litterfall (t·hm–2) 2.6 ± 0.2 2.2 ± 0.5 1.4 ± 0.2 2.5 ± 0.2 

SE, 标准误差。 
SE, standard error. 
 

 
图4  中国北方温带落叶灌丛和荒漠灌丛灌木地下-地上生物量比和叶-枝生物量比频度分布, A, 温带落叶灌丛地下-地上生

物量比。B, 温带落叶灌丛叶-枝生物量比。C, 荒漠灌丛地下-地上生物量比。D, 荒漠灌丛叶-枝生物量比。 
Fig. 4  Frequency distributions of belowground:aboveground biomass ratio (BGB:AGB) and leaf:stem biomass ratio of shrubs in 
the temperate deciduous shrubland and dessert shrubland of the northern China. A, Belowground:aboveground biomass ratio in 
the temperate deciduous shrubland. B, Leaf:stem biomass ratio in the temperate deciduous shrubland. C, Belowground: above-
ground biomass ratio in the dessert shrubland. D, Leaf:stem biomass ratio in the dessert shrubland.  
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图5  中国北方灌丛地下-地上生物量比(A–D)和叶-枝生物量比(E–H)与环境的关系。点线: p > 0.01; 短划线: 0.001< p < 
0.01; 实线: p < 0.001。 
Fig. 5  Distribution of belowground:aboveground biomass ratio (A–D) and leaf:stem biomass ratio (E–H) in shrubland of the 
northern China in relation to environmental variables. Fitted lines show significant relationships (dotted line: p > 0.01; dashed 
line: 0.001< p < 0.01; solid line: p < 0.001). AGB, aboveground biomass; BGB, belowground biomass. MAT, mean annual tem-
perature; AP, annual precipitation; STN, soil total nitrogen concentration; STP, soil total phosphorus concentration. 
 
丛灌木的地下-地上和叶-枝生物量比变异比荒漠灌

丛大。温带落叶灌丛灌木的平均地下-地上生物量比

为(1.33 ± 0.06), 平均叶-枝生物量比为(0.47 ± 0.02), 
荒漠灌丛的平均地下-地上生物量比为(1.22 ± 0.07), 
平均叶-枝生物量比为(0.47 ± 0.04)(图4)。 

中国北方灌丛灌木地上-地下生物量比随年平

均气温、年降水量增加而显著减少(年平均气温: p < 
0.001, 年降水量: p = 0.002), 但随土壤氮和磷含量

的变化无显著变化规律(p > 0.05)。灌木层叶-枝生物

量比随年平均气温和土壤磷增加而显著降低(p < 
0.001), 但随年降水的增加趋势较弱(p = 0.024), 随
土壤磷无显著的变化趋势(p > 0.05)(图5)。 

3  讨论 

研究区域内, 灌丛植被生物量变异较大, 这种

差异在不同层次均有所体现, 但其地上-地下生物

量分配较为一致。灌木地下-地上生物量比受土壤营

养的影响不显著(p > 0.05), 受水分影响的显著性也

较低(p = 0.002)。这一结果与Yang等(2009)对青藏高

原高寒草地地上-地下生物量比的研究结果一致。根

据平衡生长假说(Bloom et al., 1985; Chapin et al., 
1987), 植物会权衡生物量在各个器官间的分配来

适应不同的水分、光照或养分条件, 使其生长速率

达到最大值。比如, 在水分、养分缺乏的条件下, 植
物的生物量将更多分配到地下部分。本研究对地下-
地上生物量比的研究结果不能支持这一假说。

McCarthy和Enquist (2007)利用全球森林的生物量

数据对平衡生长假说进行了验证, 认为该假说只适

用于种内生物量分配, 而不适用于种间生物量分配

的比较。在种间, 不同植物可能通过其他方式来适

应环境, 例如改变各器官间元素分配(Yang et al., 
2014)。灌木叶-枝生物量比随年平均气温升高而显

著降低, 却随年降水量增加而增加, 可能是由于随

着温度增加蒸腾作用增强, 植物为了减少水分的丧

失, 通过调整生长分配模式来减少叶生物量来适应

干旱(Marke- teijn & Poorter, 2009)。另外, 还有很多

旱生灌木的叶片退化, 利用绿色的同化枝或叶轴进

行光合作用。因此, 随着降水的减少, 植物叶-枝生

物量比降低。 
通过对中国北方温带灌丛分布区的大范围野外

调查, 本文计算了中国北方灌丛植物的生物量及植

物各器官生物量的分配比例, 并结合植被分布, 研
究了灌丛生态系统生物量密度分布格局, 为估算灌

丛生态系统的碳储量奠定了基础。结果表明, 中国
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北方温带灌丛平均生物量为12.5 t·hm–2, 其中灌木

层地上、地下平均生物量分别为4.5和5.4 t·hm–2, 草
本层地上、地下平均生物量分别为0.8和1.8 t·hm–2, 
凋落物量为2.5 t·hm–2。不同类型中, 温带落叶灌丛、

亚高山落叶阔叶灌丛、荒漠灌丛平均生物量分别为

14.4、28.8和5.0 t·hm–2。东西部生物量分布差异较

大。环境对生物量在各器官的分配有一定影响, 灌
木的地下-地上生物量比不随水分和土壤养分变化

而变化, 而叶-枝生物量比受水分影响, 在干旱区域

叶-枝生物量比较低。本研究的估算中也存在一定的

不确定性, 主要原因是一些分布面积较小的灌丛类

型的生物量采用优势种亲缘关系相近或者形态相似

的样地平均值代替, 一些数量较少或采集困难的物

种的相关生长方程利用近缘物种的标准株建立, 这
可能会造成对某些物种和灌丛类型生物量估算的误

差。随着调查数据的补充, 此类误差将会减小。 
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