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摘要    生物量的地上-地下分配反映了植物的生长策略, 并且生物量地上-地下分配会影

响土壤碳输入进而影响陆地生态系统碳循环. 然而, 根系采样的困难使得作为陆地生态系

统碳循环模型中重要参数的地下-地上生物量比(R/S)存在很大不确定性. 2006~2007 年, 分

别对内蒙温带草地 19 个样地中的 42 个优势物种, 以及青藏高寒草地 16 个样地中 53 个优

势物种的地上生物量与地下生物量进行了调查, 试图揭示个体水平上草地生物量的地上-

地下分配格局及其与环境因素的关系, 同时与群落水平的观测结果进行比较. 总体上, 中

国草地物种的地下-地上生物量比的中值为 0.78, 其中青藏高寒草地植物个体的 R/S 低于内

蒙温带草地, 青藏高寒草地植物个体地上生物量与地下生物量相关生长关系的斜率显著低

于内蒙温带草地植物. 中国草地植物个体水平的地下-地上生物分配并不支持等速生长假

说. 中国草地植物个体水平的地下-地上生物量比随年均温和年降水没有明显变化趋势. 群

落水平与个体水平的 R/S 存在很大差异, 可能的原因是个体水平根系采样不全而低估了

R/S, 而群落采样低估了地上生物量同时高估了地下生物量致使 R/S 被高估. 结果表明, 如

果用之前报道的 R/S 可能会高估草地地下生物量. 
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植物生物量的地上-地下分配反映了植物的生长

策略, 属于植物生活史对策理论的核心论题之一[1~3]. 

West, Brown 和 Enquist 提出的分形分配网络模型

(WBE 模型)从养分和水分高效输导的角度解释了生

物的各种相关生长(异速生长)关系[4~6], 随后, Enquist

和 Niklas[7]又发展了相关生长理论. 他们认为, 如果

维管植物满足 3 个假设: (1) 植物根和茎的密度在个

体发育过程中基本恒定; (2) 根和茎的有效水力截面

积相同; (3) 植物茎的长度与根长度大致按比例增长, 

那么地上(叶片与茎)和地下(根)的生物量大致等速生

长. 但是许多草本植物并不具备木本植物那样的分

形结构, 并且根、茎长度的增加并非总是按比例变化. 

虽然这一理论得到了大量实测数据的支持, 但是这

些实测数据中的草本植物多来自室内控制实验和部

分野外试验[7~10], 尚缺乏沿环境梯度大尺度范围内统

一方法的观测数据. 因此, 有必要沿环境梯度大尺度

范围内统一方法观测数据来检验草本植物是否符合

等速生长假说.  
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植物地上-地下生物量分配方式不仅影响植物个

体的生长, 还会影响植被结构及其生物量分配, 进而

影响到生态系统土壤中碳输入和整个陆地生态系统

碳循环[11~13]. 然而地下-地上生物量比(R/S)是许多陆

地生态系统碳循环模型的重要参数[14], 但是由于根

系采样等诸多困难使地下-地上生物量比还存在很大

不确定性[10,15~17]. Mokany 等人[18]评估了以往文献中

报道的 R/S 数据, 指出在全球不同生态系统中获取的

786 个 R/S 数据中有 62%的数据不可靠, 从而导致地

下生物量被严重高估. 为了更准确地估算草地生态

系统的根生物量, 就必须更准确地估计草地植物的

地下-地上生物量比[18]. 目前, 中国主要草地生态系

统类型中的地上、地下生物量在群落水平上已经有了

较为系统的研究[19~21], 结果显示, 总体上无论是内

蒙温带草原还是青藏高寒草地的R/S都要大于全球草

地[10,15,22]. 同时发现, 群落水平上青藏草地生物量地

上-地下分配符合等速生长假说[15], 但是并未观察到

R/S 随年均温或者年降水呈显著变化趋势[10,17,22]. 然

而, 过去的研究主要集中在群落水平, 但是由于群落

方法在区分死根与活根等诸多困难, R/S 还是存在一

定的不确定性. 因此有必要从个体角度来研究地上

地下生物量比, 特别是有助于对群落和个体两种方

法进行比较. 从而为更准确地计算地下生物量碳储 

量提供有效的 R/S 实测值. 并从个体水平验证已有的

结论, 以期对该重要问题有更全面地认识. 目前还没

有研究从个体水平上揭示中国草地生物量分配的大

尺度分配格局, 也不清楚个体水平和群落水平之间

生物量分配格局是否存在差异.  

2006~2007 年, 对中国主要草地内蒙温带草地和

青藏高寒草地进行了大范围的调查取样, 以调查内

蒙古温带草地植物与青藏高原高寒草地植物个体的

地上-地下生物量分配格局及其与环境因素的关系, 

并且与群落水平观察到的结果进行比较. 试图揭示: 

(1) 个体水平上中国北方不同草地类型的地下-地上

生物量比, 并与群落水平的结果进行比较; (2) 个体

水平上中国北方草地生物量的地上-地下分配关系; 

(3) 个体水平上草地生物量地下-地上比与气候因素

的关系.  

1  材料与方法 

1.1  研究区域概况 

研究区域横跨内蒙古地区的 3 种草地类型(草 

甸草原、典型草原和荒漠草原)和青藏高原的 2 种典

型草地(高寒草原和高寒草甸)(图 1)[23]. 其中, 内蒙

古地区的研究范围为 112.82°~120.12°(E), 41.76°~ 

49.89°(N), 海拔为 669~1435 m, 生长季温度 8.7~ 

14.8℃, 生长季降水为 133~448 mm; 青藏高原地区

 

   

 

图 1  样点分布示意图[23] 
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的研究范围为 92.35°~102.31°(E), 30.47°~37.78°(N), 

海拔为 3196~4964 m, 生长季温度 3.2~8.5℃, 生长

季降水 184~361 mm. 采样点的地理位置如图 1 所

示.  

1.2  样品采集 

在研究区内, 按温度、降水及海拔梯度选取受人

类活动影响相对较小的典型草地类型为样地. 其中, 

在内蒙温带草地区选择了 19 个样地(草甸草原: 6 个, 

典型草原: 7 个, 荒漠草原: 6 个). 在这些样地中取样

调查了 42 个种, 隶属于 13 个科, 27 个属; 在青藏高

原的 7 个地区(海北、天峻、风火山、五道梁、沱沱

河、那曲及当雄)选择了 16 个样地(高寒草原: 6 个, 高

寒草甸: 10 个), 取样调查了 53 个种, 隶属于 12 个科, 

30 个属.  

在每处样地, 选取盖度较大的优势物种, 每个物

种选取 5~10 株成熟且完整的个体[24](植株个体非常

小的物种, 选择 20 株左右然后合并为 5 份样品), 根

据植物根系的生长方向、深度用铁锹挖取包含植物全

部或绝大多数根系的土块(通常在每个植株的基部

10~20 cm的范围内挖取 20~30 cm深的土块), 仔细地

去除附着在目标植物根系上的土壤及其他植物的根

等杂质, 同时去除已经处于半分解状态的死根. 取样

过程中保证地上部分和地下部分连在一起, 并尽量

保证所取根系的完整性. 将植株分为地上和地下两

部分, 地下部分装入封口袋然后放入车载冰箱或者

冷藏箱中带回实验室; 地上部分分为茎、叶及繁殖部

分, 分别装入信封, 并在一天之内将其烘干以防腐烂. 

在实验室中根系样品用冷水(<5℃)清洗干净后与地

上部分样品一样, 在 65℃条件下烘干至恒重.  

1.3  气候数据 

气候数据来自世界气候数据网站 (http://www. 
worldclim.org/), 空间分辨率为 0.0083°(在赤道附近

约为 1 km2)[25,26]. 该数据使用了 1950~2000 年全球已

有的气候站点数据进行插值. 然后利用经度、纬度及

海拔信息来提取样地的月均温、月降水数据从而计算

得到各个样地的年均温(MAT)和年降水数据(MAP)

来研究气候因子对地上-地下生物量比的影响. 

1.4  数据处理 

计算同一样地、同一物种的不同个体的地上生物

量和地下生物量计算的平均值, 在此基础上得到各

物种在样地水平的地下-地上生物量比. 分别用普通

线性回归(OLS)和Ⅱ类线性回归(reduced major axis 

regression)建立经过对数变换后的地上生物量 (log 

shoot), 地下生物量(log root)之间的关系[8,9]. 此处, 利

用 Falster 等人[27]开发的软件包 SMATR(standardized 

major axis tests and routines)计算得到方程的斜率(α)

和截距(logβ). 利用其对不同地区的植物进行方差分

析, 比较各植物类群的斜率(α)是否一致. 当 P<0.05

时, 认为斜率(α)或截距(logβ)在不同植物类群中存在

差别[9,15], 检验斜率与 1 是否存在显著性差异来验证

地下地上生物量是否符合等速生长关系 (isometric 

relationship)[28].  

2  结果 

2.1  地下-地上生物量比 

图 2 给出了本研究的个体植物的地上生物量、地

下生物量及 R/S 的频度分布图, 由图可知, 植物个体

水平的 R/S 在不同的样地和物种间, 表现出非常大的

变异, 处于 0.2~17.7. 相应地, 在群落水平上地下-地

上生物量比变异也很大 , 从最小值 0.4 到最大值

32.2(表 1). 总体来说, 个体水平的温带草地植物的

R/S 大于高寒草地(中值分别为 0.84 和 0.65); 由已发

表的中国内蒙温带草地、青藏高寒草地群落水平数据

可知, 温带草地植物的 R/S 同样大于高寒草地(中值

分别为 6.3 和 5.8).  

2.2  地上、地下生物量相关生长关系 

个体水平上, 中国草地植物的地上、地下生物量

关系可以用指数方程表示: S=1.1465R0.5302(r²=0.47, 

P<0.001, S代表地上生物量, R代表地下生物量, 利用

普通线性回归得到). 中国草地植物的相关生长关系

斜率为 0.78, 95%置信区间为 0.70~0.86(Ⅱ类线性回

归)(表 2). 其中, 青藏高寒草地与内蒙温带草地的相

关生长关系的斜率分别为 0.71 和 0.84(表 2, 图 3(D)), 

两者之间存在显著差异(P<0.05). 中国草地植物相关

生长关系斜率小于全球草地植物相关生长关系斜率

(Enquist 数据库中所有植物类). 此外, 青藏高寒草地

的相关生长关系斜率与全球草地植物相关生长关系

斜率(Enquist 的数据库中地上生物量在 0.18~15.64 g 
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图 2  中国草地植物个体地上生物量、地下生物量与地下-
地上生物量比频度分布图 

的被子植物)存在显著差异(P<0.05). 但是没有观察

到内蒙温带草地相关生长关系的斜率与全球草地植 

物相关生长关系斜率(Enquist 的数据库中地上生物量

在 0.18~15.64 g 的被子植物)差异显著(P<0.05).  

2.3  R/S与气候因子的关系 

如图 4 所示, 总体上未发现植物个体 R/S 与年均

温有相关关系, 但是发现植物个体 R/S 与年降水有弱

的负相关关系(MAT: r2=0.02, P>0.05; MAP: r2=0.03, 

P<0.05). 其中, 内蒙温带草地植物 R/S 与年均温、年

降水均未发现相关关系(MAT: r2=0.02, P>0.05; MAP: 

r2=0.02, P>0.05); 青藏高寒草地植物 R/S 与年均温未

发现有相关关系 : 但与年降水成弱的负相关关系

(MAT: r2=0.03, P>0.05; MAP: r2=0.06, P<0.05). 

3  讨论 

3.1  中国草地植物的地下-地上生物量比 

个体水平上, 内蒙温带草地植物的 R/S 高于青藏

高寒草地植物的 R/S, 该结果与群落调查得到的 R/S

结果一致[15,22]. 但因为新疆温带草地的 R/S 较内蒙温

带草地低, 总体上中国温带草地 R/S 与高寒草地差别

没有显著差别[10]. 个体水平上, 中国内蒙温带草地植

物与青藏高寒草地植物的R/S总体上都高于所选取的

Enquist 全球数据中与本研究中植物个体大小范围相

近(地上生物量 0.18~15.64 g)的被子植物的R/S. 同样, 

群落水平的研究显示, 中国内蒙的温带草地和高寒

草地的 R/S 也显著高于全球草地, 这可能与中国草地

的温度较低, 降水较少有关, 同时地上生物量、土  

壤质地等其他原因也可能会对 R/S 产生影响[10]. 由 

于 Enquist 数据并不能提供多数数据的具体植物、样

地、气候等信息, 所以还不清楚造成本研究 R/S 高于

全球数据的确切原因, 还需进一步分析.  

虽然基于植物个体和群落的地上地下生物量分 

表 1  不同草地类型个体水平和群落水平的 R/Sa) 

个体 R/S  群落 R/S 
草地类型 

样本数 中值 最小值 最大值  样本数 中值 最小值 最大值 

温带草地 106 0.84 0.25 12.48  101 6.3 0.4 32.2 

荒漠草原 25 1.40 0.25 12.48  44 6.7 2 32.2 

典型草原 47 0.67 0.29  8.16  54 5.3 0.4 19.9 

草甸草原 34 1.11 0.30  5.36  18 5.2 1.9 14.7 

高寒草地 101 0.65 0.21 17.72  112 5.8 0.8 13 

高寒草甸 65 0.47 0.21 17.72  73 5.2 0.8 13 

高寒草原 36 1.68 0.26 10.23  39 6.8 1.4 12.7 

全球 324 0.59 0.05  7.33  46 4.5 0.8 26 

a) 个体水平全球数据来自文献[7]中地上生物量在 0.18~15.64 g 的被子植物, 群落水平全球数据来自文献[18]中的数据库, 群落水平上, 

温带草地数据来自马文红、方精云[22]所发表的数据, 高寒草地数据来自 Yang 等人[15]所发表的数据 
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配格局有很多相似之处, 而且无论个体水平的地下-

地上生物量比, 还是群落水平的地下-地上生物量比

都与各自方法得到的全球数据具有可比性, 但个体

水平 R/S 的绝对值却远小于群落 R/S.  

本研究的个体数据采样点和群落水平采样点都

是内蒙古温带草地及青藏高寒草地的典型植被类型

的典型样地. 尽管具体地理位置和采样时间并不完

全一致, 可能会有小环境的差别, 但是总体上不会对

R/S 产生太大的影响. 从 R/S 的平均方式来看, 群落

方法可以理解为对各个物种的加权平均值. 而个体

采样方法得到的样地水平 R/S 并没有考虑各物种的权

重, 同时忽略了许多非优势种. 这也是误差的一个重

要来源. 但是考虑到个体水平与群落水平 R/S 的巨大

差异, 认为最重要的误差来自采样. 然而任何单方面 

表 2  不同地区草地植物地上生物量与地下生物量分配关系 a) 

草地类型 样本量 r2 斜率(95%置信区间) 截距 P(斜率 H0=1.0) 

温带草地 106 0.50 0.84(0.74-0.97) 0.00 0.016 

高寒草地 101 0.43 0.71(0.61-0.83) 0.09 0.000 

中国草地 207 0.46 0.78(0.70-0.86) 0.04 0.000 

全球 324 0.55 0.90(0.83-0.96) 0.26 0.003 

总体 531 0.50 0.89(0.84-0.95) 0.17 0.000 

a) 斜率和截距分别由Ⅱ类线性回归直线得到. P 值为检验斜率与 1.0 是否有显著差别的统计量. 全球数据来自文献[7]中地上生物量在

0.18~15.64 g 的被子植物 

 

图 3  不同植被类型植物地上-地下生物量相关生长关系 
(A)和(B) 本研究与全球生物量相近植物(Global selected)比较; (C) 本研究与全球数据各类植物比较; (D) 是内蒙温带草地植物与青藏高寒草

地植物比较. Log Shoot 为地上生物量对数, Log Root 为地下生物量对数. (A) 普通最小二乘法(OLS)回归; (B)~(D) Ⅱ类线性回归 
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图 4  气候因子与 R/S 的关系 
(A) 对数变换后的地下-地上生物量比与年均温(MAT)的关系; (B) 

地下-地上生物量比与年降水(MAP)的关系. 实心圆点为内蒙温带

草地植物(Temp), 空心圆点为青藏高寒草地植物(Alpine) 

采样方法都无法解释个体和群落水平 R/S 的差别. 一

方面, 个体水平 R/S 被低估: 采样过程中虽然尽量保

持根系完整, 但是不可避免会损失一部分根, 由于采

样时选择成熟且完整的植物, 因而地上部分则较准

确. 关于个体根系采样的损失, 由于采样方法的限 

制, 很难给出确切的数字, 但是与其他个体水平研 

究[29~32]比较后并未发现本研究采样损失量有明显差

异; 另一方面, 群落水平 R/S 被高估. 主要原因可能

有两方面: 其一, 牛羊等食草动物的采食造成地上生

物量被低估, 同时齐地面刈割获取也会损失少部分

地上生物量; 其二, 虽然通过颜色等方法区分了死根

和活根[33], 但由于草地群落中植物的种类众多, 根的

颜色、形态多样, 使区分死根和活根的难度很大, 地

下部分可能被高估.  

但不同类型的草地 R/S, 被高估或者低估的比例

可能会有不同, 还需进一步在同一个地点、相同的草

地类型中, 同时进行个体水平和群落水平调查, 从而

明确从个体-群落到生态系统的 R/S 的差异及其原因.  

3.2  生物量的地上-地下分配关系 

个体水平上, 中国草地生物量的地上-地下分配

斜率与 1.0存在显著差异, 这与Enquist等人在全球尺

度上观察到的结果不一致(图 3(C)), 表明中国草地生

物量的地上地下分配并不支持等速生长假说. 出现

上述现象的原因可能有两点: (1) 本研究所采植物的

生物量变化范围较窄. 选取的地上生物量范围与本

研究相近的这段全球数据地上-地下生物量关系的 r2 

只能达到 0.55(远低于总体的 0.97), 同时发现无论是

Enquist 数据库中与本研究生物量相近的植物还是青

藏及内蒙的植物地上-地下相关生长关系的斜率都与

1有显著差别; (2) 本研究的对象是草本植物, 尤其是

青藏高寒草地植物, 其分形结构并不像木本植物那

样清楚. 许多多年生草本物种为莲座状叶基生的植

物, 其茎主要是繁殖器官的支持结构, 而非起到向叶

运输营养的通道作用; 而地下部分也不都是吸收营

养和水分的器官, 它们常常异化出具有储藏或者其

他功能的结构, 如块茎、块根、地下茎等. 即可能很

多草地植物不能够完全满足 Enquist等人的理论假设, 

特别是关于植物茎的长度与根长度大致按比例增长

的假设.  

青藏高寒草地植物的相关生长关系显著地区别

于内蒙及全球草地植物的相关生长关系(P<0.01). 进

一步分析发现, 青藏高原的禾草相关生长关系较弱, 

数据表明青藏禾草植物的相关生长斜率为 0.63(95%

置信区间为 0.50~0.80, r2=0.393, n=46), 远低于青藏

杂草的 0.89(95%置信区间为  0.78~1.028, r2=0.75, 

n=55). 尽管通常认为相关生长关系与群落组成或环

境条件等关系不大[7,34], 但是本实验数据似乎并不支

持该观点. 一种可能性是与在极端环境下某些禾草

的生活策略改变有关(如地上部分每年的枯死, 根、茎

结构和功能的多样性等), 但也可能是由于在青藏高

原所采的禾草数量不足造成, 具体原因有待进一步

研究证实.  

3.3  生物量分配与气候因素的关系 

通常认为, 不同生态系统的地上-地下生物量分

配格局主要受气候因素的影响[35], 而且植物通过改

变对不同器官的生物量分配来达到在变化的环境中

最大限度地提高获取各种资源的能力, 而增加生长
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速率[36]. 但是这些结果多基于短期观察, 多反映植物

短期的可塑性. 而区域尺度的调查得到的植物地上-

地下生物量分配则更多地反映了植物长期适应 . 

Mokany 等人[18]利用全球 R/S 数据分析得到, 草地生

态系统的 R/S 与年均温、年降水显著负相关. 但是, 

中国草地(内蒙温带草地和青藏高寒草地)植物个体

水平上未发现R/S随年均温或年降水量呈明显变化趋

势, 可能是因为中国北方年均温和年降水的共变使

R/S 随年均温或年降水的变化更加复杂[10]. 还有可能

是研究区域的年均温、年降水的范围较窄, 或因 R/S

变化范围较小所引起[10]. 以上原因也可能同样使中国

草地群落水平 R/S 与年均温或者年降水关系不显著.  

致谢 感谢北京大学杨阔、德国 Tuebingen 大学 Frank Baumann 共同参加 2007 年青藏野外调查, 内蒙古大学梁存柱
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