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摘要:森林碳库作为全球碳库的重要组成部分,在区域以及全球碳循环中发挥重要作用。 森林生态系统有机碳库主要由 3 部分

组成:活植物碳库、土壤有机质碳库和死植物体碳库。 各碳库时空差异很大,使研究森林碳储存机制存在很大的不确定性。 在

全球或者区域尺度上,森林生物量(与森林碳储量密切相关)呈现出清晰的分布格局,但对于这些格局的驱动因子与地上生物

量的相关关系和尺度外推程度尚有很大的争议。 分别讨论了气候、土壤、地形和生物因子对地上生物量的影响;而后,从各生态

因子与地上生物量之间的直接或者间接关系入手,分析了各因子与生物量之间的交互作用,认为目前运用相同的处理方式来研

究环境因子和生物因子对森林生物量的影响是不合适的。 文章最后介绍两种新的研究方法:层次模型和生境分类,以期用来重

新评估生态因子对森林生物量的影响,有助于更准确的了解森林碳储存机制。
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Abstract: Forest carbon stock is an important proportion of the carbon in terrestrial ecosystems, playingan important role in
global carbon cycle. Forest ecosystems fix carbon through photosynthesis and mainly allocate to three organic carbon pools:
live plant carbon pool, soil organic carbon pool and dead plant carbon pool. However, the threepools show great spatial-
temporalvariationsand cause a lot of uncertainty in understanding of the mechanisms of forest carbon storage. Forest biomass
closely related to forest carbon stocks, despite some clear global and regional patterns, little agreement has been reached
regarding the ecological drivers for these patterns and the extent to which they can be extrapolated to large scale. Therefore,
how ecological factors influenceforest carbon storage and the relationships between these factorsare two critical questions. In
this paper, (1) we discussedthe effects of climate,soil, topography andbiotic onabove鄄ground biomass, respectively. (2)
Thenwe analyzedthe direct or indirect relationship between climates, soil, topographic and stand factorswhen AGB was
considered. (3)We introduced two new methods,hierarchical model and habitat classification, to evaluatethe relationships
between AGB and ecological factors. The aim of this paper is toenhance our understanding of how ecological factors
influencing forest carbon storage.
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摇 摇 森林生态系统作为一个重要的碳库在区域以及全球碳循环中起到重要的作用[1],是陆地生态系统最大

的碳库。 据报道,森林中储存的碳占到总量的 45%左右[2],年固碳量约占陆地生态系统固碳总量的三分之

二[3]。 并且森林生态系统对人为因素和自然干扰比较敏感,当森林遭受破坏和退化时变成一个碳源,储存的

碳以二氧化碳的方式迅速释放到大气中,而当森林在保护和恢复演替过程中则成为一个碳汇[4]。 在 1990 到

2007 期间,由于森林砍伐以及土地利用方式改变导致热带地区每年(1.3依0.5) Pg C 净释放到大气中,成为一

个巨大的碳源,而全球森林生态系统每年的净碳汇为(2.4依0.4)Pg C[5]。 随着人类意识到森林作为一个巨大

的碳汇以及在转移大气二氧化碳方面的作用,森林保护和管理活动逐渐增强[6],但是对自然和人为因素如何

影响森林碳储存过程和机理,以及森林碳储量表现出的空间异质性和时间尺度上的复杂性,使得森林碳储量

和储存机制研究存在很大的不确定性[7]。
目前,森林碳储量研究成为气候变化科学研究领域和国际社会关注的热点,研究的时空尺度也逐渐增

大[5,8],可以模拟和估算长时间、大尺度上的碳储量的动态变化,但是目前的研究尚集中在单一生态因子对森

林碳储量的影响,而对于多个因子综合影响考虑较少。 通过研究大量文献,本文阐述了气候、土壤、地形和生

物因子对森林碳储量的影响,分析了生态因子之间的相互作用关系,厘清生态因子对森林碳储量的影响过程

和机理,以期解决以往研究中出现的单一和混乱的局面,并提出有效的解决方法,为森林碳储存机制的研究提

供新的思路和途径。

1摇 森林碳库特征

森林生态系统通过光合作用将固定的二氧化碳主要储存到 3 个有机碳库:活植物碳库、土壤有机质碳库

和死植物体碳库。 森林生态系统中还有一些小并且难以测定碳库,例如动物和挥发有机质碳库,在研究中通

常忽略。 碳库容量在不同森林类型以及不同林龄中所占的比例也不尽相同,在成熟森林中,活有机体和粗木

质残体中储存的碳约占森林碳总量的 60%,土壤和凋落物中的碳约占 40%[6]。
1.1摇 森林活植物碳库特征

森林生态系统的碳主要储存在植被和土壤中,而森林活生物量,主要包括植物各器官(枝、干、叶和根),
其中地上生物量(AGB)占有很大的比重。 AGB 可以通过构建异速生长方程进行比较准确的估算,其时空变

化也可以通过建立永久森林样地进行重复观测来获得,而估算其它碳库的大小和变化比较困难,因此 AGB 的

变化常作为测定森林碳动态的指标。 AGB 对人类活动和自然干扰比较敏感,例如:火灾、砍伐、土地利用类型

改变、风暴以及病虫害,因此 AGB 在森林生态系统碳储存短期变化中起主要作用。 AGB 虽然不是唯一的碳

库,但是 AGB 是森林生态系统中最具有动态的碳库,因此森林 AGB 的动态是森林碳库研究的热点区域[8]。
森林地下生物量由于估算比较困难,常通过与 AGB 的比值进行换算[9],也有树干、皮、枝生物量估算方法的

报道[10]。
1.2摇 森林土壤碳库特征

土壤有机碳库是森林生态系统最为重要的碳库之一,也是陆地生态系统容量最大但是周转周期最慢的一

个碳库。 土壤有机碳库的组分主要有:腐殖质、微生物、代谢产物以及未完全分解的动植物残体,土壤表层的

有机碳含量最高,随土壤深度增加而递减,一般认为 100 cm 以下,有机质的含量已经很少[11]。 土壤有机质影

响着土壤肥力以及生态系统的生产力和稳定性,土壤碳循环也是土壤氮、磷、硫循环的驱动因子。 储藏在土壤

中的碳由于其物理化学性质不容易被氧化,因而相对于植被碳库较稳定[12鄄13],但是土壤碳库呈现出很高的空

间变异性,很难预测土壤碳库大小的变化规律,尤其在土地利用方式发生改变时,例如森林砍伐和造林,Guo
和 Gifford[14]认为土壤碳库变化的大小和方向依赖于地上植被、土壤性质和气候。

然而最近的一项研究发现土壤中固定的碳 70%来自于树根和周围生长的真菌,并认为根和真菌固定的

碳要比凋落物对土壤的贡献度更大。 共生真菌通过与树根的共生作用,增强了宿主植物对大气二氧化碳的吸

存能力,促进植物生长并且直接将植物的光合作用产物转运并且储藏到土壤中,用于自身繁殖,死亡后个体可
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被土壤微生物迅速分解或者长时间储藏在土壤中。 这个结果强调了北方森林中菌根真菌在土壤碳封存中的

核心作用[15鄄16]。 而在热带森林中,也有发现固氮植物根瘤可以提高森林固碳能力的报道[17],因而有必要更深

层次的研究其在森林固碳中的作用。
1.3摇 森林死植物碳库

相比于活植被碳库和土壤碳库,森林死植被碳库比较小,在成熟林中,粗木质残体以及凋落碳库占总碳库

的 10%—20%[18]。 森林凋落物碳库在植被碳库和土壤碳库之间起纽带的作用,促进森林植被鄄凋落物鄄土壤系

统的养分循环[19]。 森林凋落物通过微生物分解以有机物的形式归还土壤中,森林凋落物分解速度的快慢,直
接影响着森林生态系统碳循环的速率,进而影响二氧化碳的净吸收量。 相对于植被和土壤碳库,凋落物碳库

表现出更大的变异性,例如在火灾或者森林砍伐下,凋落物碳库表现出快速的氧化分解或者积累。 而粗木质

残体碳库也类似于凋落物碳库,表现出很强的空间异质性,由于这类碳库与 AGB 和森林年龄没有很强的相关

性,因此缺少有效的方法对这类碳库进行计量,从而也会造成了较大的估测误差[20]。

2摇 森林碳储量影响因子分析

森林生态系统主要通过光合作用、呼吸作用来获得和散失碳,森林是否净获得或者净丢失碳依赖于这些

过程的平衡,而森林碳储存能力则取决于这些生态过程对环境变化的敏感性和受影响程度[20]。 森林生物量

在区域和全球尺度上表现出一些清晰的分布格局[21],然而,在影响这些格局的生态因子以及从尺度向外推的

程度的问题上尚存在争议[22鄄23]。 此文中选取气候、土壤、地形和生物 4 类因子对森林生物量的影响进行分析

(表 1)。

摇 表 1摇 气候、土壤、地形和生物因子对 AGB 的空间变异的影响

Table 1摇 A summary of climate, soil and stand factors observed to

explain spatial variation in forest above鄄ground biomass

类型
Type

因素
Factor

效应
Effect

参考文献
References

气候 Climate 降雨量 + [24鄄25]

干季长度 — [24,26]

温度 * [27鄄28]

土壤 Soil 质地 * [29鄄30]

可交换阳离子 * [30鄄31]

有效 P * [29鄄30]

类型 * [32]

地形 Topography 海拔 * [33鄄34]

凹凸度 * [34鄄36]

坡度 * [34鄄36]

生物 Biotic 断面积 + [24.29,37]

大树密度 + [8,2938]

平均树高 + [39]

平均胸径 + [39]

木材密度 * [32,37,40]

摇 摇 +正相关,-负相关,*两种关系都存在

从表 1 可以看出,这 4 类生态因子均可以解释部分

的 AGB 空间变异,但是在因子与 AGB 相关关系上尚未

得出一致的结论。 AGB 与降雨量、断面积、大树密度、
平均树高以及平均胸径呈正相关,而与旱季长度呈现负

相关,说明 AGB 的最大值应该出现在降雨量丰富、气候

比较稳定(短暂或者没有旱季)并且大树比较多的区

域,因此生物量最大值出现在热带[24鄄25] 以及部分亚热

带地区[34,41]。
2.1摇 气候因子对森林生物量的影响

在全球尺度上,森林生物量分布随纬度梯度呈现一

定的地带性规律,可见森林生物量空间分布的确受到温

度、降雨量等气候因子的影响,但是温度和降雨量等气

候因子与 AGB 是否呈现正相关关系呢? 这对很多生物

量以及生产力模型的校正有重要的意义。
水分调节群落和生态系统对全球变化的响应,尤其

是在干旱和半干旱地区[42]。 在热带地区,成熟林的生

物量随着降雨梯度增大而增大[24,43鄄44],降雨量也被认为

是森林生物量上限的最重要的因子[43],这可能是因为

更多的降雨量延长了生长季长度从而使群落每年积累

更多的生物量[26],而在比较干旱的森林中,过少的降雨

量影响土壤营养的淋溶以及长时间的干旱使植物缺少水从而限制生长[45]。 另外降雨的季节性也对森林生物

量也有影响,研究发现 AGB 和胸高断面积随着降雨的季节性和旱季长度增加而降低[24,28],造成此现象的原

因可能是由于水分资源缺少加剧了根部对于水分的竞争导致地上部分获取水分减少从而限制了树的顶端生
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长,导致了生物量比较低[46]。
总体上,AGB 呈现随温度增加而逐渐增加的趋势,但并不明显,并且预计最高生物量在亚热带湿润的常

绿森林中[34,47],而 Stegen 等[40]认为在湿润的热带森林中 AGB 随年均温升高而降低,热带云雾林则相反,另一

项研究也得出 AGB 在温带区域内会随温度的升高而降低的结论[27]。 因此在区域和全球尺度上,AGB 均没有

很明显的随温度的增加而增大,反而与降雨梯度上比较一致[48],Larjavaara 和 Muller鄄Landau[27]从方法论的角

度认为可能是由于取样的面积过小或有过干扰历史造成的。
2.2摇 土壤对森林生物量的影响

在景观尺度上研究土壤与 AGB 的关系时发现,土壤因子对 AGB 空间变异的解释度达到三分之一[29,32]。
由此可见,土壤的物理化学性质在一定程度上决定着森林 AGB 的空间分布。 从表 1 可以看出几类土壤成分

指标与 AGB 并没有得出一致性的结论,正相关、负相关,以及相关关系不明显的报道均有。 肥沃的土壤可以

增加树的密度和个体大小,因而积累更多的生物量;但是也有研究发现在肥沃的土壤上生物量更小的情

况[22],因为肥沃的土壤可能会提高森林周转率,导致了较低的生物量[29];同时也存在土壤营养与 AGB 相关

性不明显的情况[32,49]。 在不同的研究中,对 AGB 空间变异有明显相关的指标发生也很大的变化,甚至相同

指标在不同的森林类型中也表现出很大的差异。 例如在 Laurance 等[31] 的研究中,粘土中的营养梯度是唯一

显著的预测因子,但在 Paoli 等[29]的研究中则是沙土含量和有效磷影响显著。
土壤主要通过两个方式影响森林生物量:一是土壤影响群落物种组成和结构,间接的影响生物量;二是不

考虑物种组成因素,森林是否在肥沃的土壤条件下获得更多的生物量,或者大树趋向于生长在更肥沃的土壤

上[31]。 然而,Vitousek 和 Sanford[50]认为土壤肥力影响物种组成、结构以及生物量只在一些极端的情况下才

能出现,也有假说认为土壤营养与 AGB 之间存在一种单峰曲线的关系,但是到目前为止,这个假说还没有很

好的被证实[22]。
2.3摇 地形因素对森林生物量的影响

在局域尺度上,地形通过多种方式影响森林的物种组成、结构和生物量[8]。 地形因子通过影响其他变量

的变化来影响 AGB,例如土壤类型[4]、土壤含水量[51]和土壤营养循环[52],以及光照条件,山谷地形常会出现

沟谷河流和大石等异常情况[8]。 地形也会影响森林动态[53鄄54]。 尽管如此,地形因子在决定森林活生物量中

起到重要作用[34,41],也相对比较容易获得,借助地形因子有助于理解 AGB 的空间分布特点,以及环境因子之

间的相互作用。
地形因子主要包括海拔、坡度、坡位、坡向和凹凸度,由表 1 可以看出,地形因子在不同地区与 AGB 的关

系表现出很大的差异。 研究发现,AGB 最大值出现在地形比较平坦和低海拔区域,同时海拔和凹凸度是 AGB
最强的预测因子[34]。 而 Lin 等[8]研究中发现亚热带低海拔山脊拥有最大的生物量,其次是低海拔和高海拔

山谷。 Mascaro 等[36]在热带森林中研究发现坡度是最强的驱动因子并且 AGB 在陡峭的坡上拥有最大值。
Marshall 等[33]认为最大 AGB 出现在坡度小的中海拔区域,在高海拔地区,植物生长可能受到环境胁迫。 可

见,地形因子在不同的森林类型中起到的作用并不相同,有可能是在不同森林类型中地形因子影响着不同的

环境因子,从而造成地形因子对 AGB 的影响存在较大的争议。
2.4摇 生物因子对森林碳储量的影响

影响 AGB 的生物因子主要包括物种组成和森林结构,由于胸径、树高和木材密度常被作为生物量方程的

参数,所以这些生物因子与 AGB 有着很强的正相关性[39]。 另外,树密度和胸高断面积也与 AGB 有很强的相

关性[24],从 AGB 与胸径断面积和大树密度的强烈相关关系可以看出,更高的 AGB 值出现在大树密度比较大

的森林[28鄄29]。
表 1 中,木材密度是唯一有争议的生物因子。 木材密度是一个重要的估测变量,也是一个常见的生物量

方程参数,尤其是在物种丰富木材密度范围比较大的森林中,木材密度在森林碳储存方面起到的作用更为明

显[28,39]。 植物在不同的生长速率以及生活史策略情况下,木材密度表现出很大的差异[55],另外,木材密度在
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不同演替阶段的森林生物量差异中起着重要作用[56]。 因此研究木材密度与 AGB 的关系有着重要意义。
Baker 等[37]认为如果忽略木材密度作为方程参数,AGB 的估测质量将会很差,文章研究发现木材密度可以解

释很大部分的 AGB 从东到西的变异,但 Stegen 等[40]发现木材密度与 AGB 之间没有一致性的关系,可以是正

相关的、负相关的,还可以是无关联。 从这些研究结果可以看出,木材密度对森林碳储存的确起到了一定的作

用,但是影响的程度可能与不同的地区不同的森林类型有关。

3摇 误差分析和研究新方向

3.1摇 误差分析

在研究中,选用不同样地和物种,以及实验方法的差异都可以忽略或屏蔽某一因子的作用,或者过分夸大

对某一因子的依赖,导致不能得出广泛有效的结论[21]。 本文对选取的文献的研究方法和主要结论进行分析

和总结,认为主要有三方面因素限制了对生态因子与 AGB 相互关系的理解:数据质量、取样方法以及生态因

子的处理方法。
首先,很少有对样地的森林类型、干扰情况以及各类环境因子进行完整的描述;另外,物种鉴定以及构建

生物量方程的解析木以及木材密度样本过少也能形成较大误差。 其次,研究的样地常常很难形成一个较大的

环境梯度,利用较小的梯度分析时通常会得出不同甚至相反的结果;取样时应考虑地形因素以及森林类型和

干扰情况;取样的尺度也应该考虑,样方过小没有代表性,过大缺乏重复并且大尺度常会忽略一些生态过程。

图 1摇 生物、土壤和生物因子与 AGB 的空间变异关系的分解图

摇 Fig. 1 摇 Venn diagram illustrating the decomposition of spatial
variation in AGB between stand, soil and climate variables

最后,对于气候、土壤等环境因子,采取和生物因子

相同的方法进行处理是不合适的(图 1 和图 2),图 1 中

各因子解释度的加和(A鄄F)很可能大于 1,图 2 描述的

是各类环境因子与 AGB 的关系,可以看出气候、土壤因

子并不是直接的影响 AGB,而是直接或者间接影响构

建生物量方程的参数,进而影响 AGB,将环境因子和生

物因子放在同一层次来研究对森林生物量的影响是不

恰当的[22],后文会提出两种有效的方法去区别和控制

环境因子之间的交互作用。
3.2摇 层次模型

以前的研究未曾考虑过不同因素之间的层次关系,
而是利用同一模型或方法研究不同环境因子对 AGB 的

影响,得出的研究结果难免有差异。 Baraloto 等[22] 建立

了一个层次模型将生物因素和气候、土壤因子放在不同

层次上来研究与 AGB 的关系:

AGBp =a0+a1伊BA

(

p+a2伊DBP

æè ç

p+a3伊WSG

æè ç

p+着ap (1)
气候、土壤和生物因子对 AGB 空间变异的解释度从没用层次模型之前的 33%、18%和 90%变成用之后的

3%、2%和 60%,通过结果可以看到层次模型显著地提高了各因素对 AGB 的预测的准确度。
3.3摇 利用多元回归树进行生境分类

环境因子和生物因子共同驱动着森林的碳储存,如何对生态因子进行有效的控制是一个挑战。 Lin 等[8]

利用多元回归树将古田山 25 hm2样地分成高、低海拔山谷和山脊 4 种生境,4 类生境中,AGB 的极差达到最大

值的四分之一,并且物种在不同的生境对 AGB 的贡献不同,表现出明显的生境偏好[8]。 因此基于多元回归树

的方法可以很好的研究生物因子对 AGB 空间变异的影响,为研究森林碳储存提供了一种新的思路。
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摇 图 2摇 森林生物量与环境因子和生物因子之间的关系框架图,仿

Baraloto 等[22]

Fig.2 摇 A conceptual framework for studying the relationships
between forest above鄄ground biomass and stand environmental

descriptors[22] 摇

4摇 总结和展望

现在对理解森林碳储存过程和机制以及最终对森

林碳储量进行有效的管理的需求日益增长[34]。 虽然在

不同地区均做过一些相关研究,然而气候、土壤、地形和

生物因子与 AGB 的相关关系仍然存在较大的争议,相
同的因子在不同地区对 AGB 的空间变异的解释度表现

出极大的差异,甚至同一因子的不同指标在解释局部

AGB 的空间变异时也大相径庭,让研究者认为在不同

地区不同森林类型可能存在着不同碳储存机制。 在目

前的研究中,常常将生物因子和环境因子放在同等地位

上研究与 AGB 的关系,而在实际情况下,气候土壤等环

境因子并不是直接影响 AGB,而是通过影响生物量方

程的参数来间接的影响 AGB,这也可能是造成了不同

的生态因子对 AGB 的空间变异影响出现混淆的原因,也让森林碳储存机制的研究止步于研究单一生态因子

与 AGB 的相关关系。 因此,以后的研究中,应该尽可能的考虑多个生态因子在不同的层次上对森林生物量的

影响。 另外取样方法、研究的时空尺度等因素都在都在限制着对这种关系的理解,目前这方面的研究还很少,
有待于今后更多的较大时空尺度研究来进一步探究森林碳储存机制。
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