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温带森林乔木生物量估算：Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型优于 Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ
模型　
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摘要：作为研究森林生态系统结构与功能的基础要素，准确估算植被生物量关乎温室气体减排政策制定，以及区域气候稳定性

评估，具有显著的科学意义和社会需求。 Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ 模型提供了量化生物量与个体体型关系的简洁数学形式，但其幂函数结构

描述了生物量持续加速且无限增长，与随植株增大而不断加剧的种内种间竞争和资源限制相悖。 然而，当前严重缺失大体型植

株的不合理样本结构部分掩盖了模型缺陷，是造成该模型获得重复验证的重要潜在原因。 相较而言，通过引入限制因子，
Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型同时具备描述高速增长和后期渐趋收敛的模型特征，却鲜被用于植被生物量估算。 因此，本研究搜集了典型植被

类型———温带森林乔木生物量相关的 １９７ 篇已发表文献（１９４５—２０１６ 年），基于 １９８ 种针阔叶乔木物种总计 ２６４０２ 个叶、茎和地

上部分生物量数据，采用 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型分析了生物量随胸径增长的变化规律。 结果表明，较之 Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ 模型（Ｒ２∗ ０．７６、ＲＭＳＥ
０．４４ ｇ、ＡＩＣ ７１８９．９），Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型呈现更好的拟合优度（Ｒ２∗ ０．８１、ＲＭＳＥ ０．３９ ｇ、ＡＩＣ ５８０９．１）。 此外，Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型计算了平衡生

物量与平衡生长率，以反映与生境资源相适应的植株生物量及其累积速率，通过识别生物量渐趋稳定的胸径阈值，发现超过该

拐点的大体型样本占比不足 ０．７１％，呈现显著的生态学意义。 综上，Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型估算温带森林乔木生物量具备统计效力和理

论优势。 研究显著改进了植被生物量估算模型，有助于揭示植物碳蓄积策略，了解森林能流规律和碳库动态，为制定气候变化

应对政策提供依据。
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ｍｏｄｅｌｓ ｗｅｒｅ ｏｆ ｇｒｅａｔｅｒ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ｂｙ ｐｒｏｖｉｄｉｎｇ ｔｈｅ ｅｑｕｉｌｉｂｒｉｕｍ ｂｉｏｍａｓｓ， ｅｑｕｉｌｉｂｒｉｕｍ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅ， ａｎｄ ｐｏｉｎｔｓ ｏｆ
ｉｎｆｌｅｃｔｉｏｎ （ＰＯＩｓ） ｔｈａｔ ｄｅｓｃｒｉｂｅｄ ｔｈｅ ｔｈｒｅｓｈｏｌｄ ｔｒｅｅ ｓｉｚｅｓ ｓｔａｒｔｉｎｇ ａｐｐｒｏａｃｈｉｎｇ ｅｑｕｉｌｉｂｒｉｕｍ ｂｉｏｍａｓｓ． Ｗｅ ｆｕｒｔｈｅｒ ｃａｔｅｇｏｒｉｚｅｄ
ｔｈｅ ｔｒｅｅｓ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｂｉｇｇｅｒ⁃ｔｈａｎ⁃ＰＯＩ ｓｉｚｅ ａｓ ｔｈｅ ｌａｒｇｅ⁃ｓｉｚｅｄ ｓａｍｐｌｅｓ， ｗｈｉｃｈ ｍｅｒｅｌｙ ｔｏｏｋ ｔｈｅ ≤０．７１％ ｓｈａｒｅ ｉｎ ｏｕｒ ｄａｔａｓｅｔ．
Ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ａｄｄｒｅｓｓｅｓ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｌｏｇｉｓｔｉｃ ｍｏｄｅｌ ｏｕｔｐｅｒｆｏｒｍｓ ｔｈｅ ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ ｍｏｄｅｌ ｉｎ ｐｒｅｄｉｃｔｉｎｇ ｔｒｅｅ ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｆｏｒｅｓｔｓ
ｉｎ ｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌ ｐｅｒｆｏｒｍａｎｃｅｓ ａｎｄ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ． Ｔｈｉｓ ｂｅｎｅｆｉｔｓ ｃｌｅａｒｌｙ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ｔｈｅ ｓｉｚｅ⁃ｒｅｌａｔｅｄ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ｏｆ
ｃａｒｂｏｎ ｓｅｑｕｅｓｔｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ， ｐｒｅｃｉｓｅｌｙ ｐｒｅｄｉｃｔｉｎｇ ｔｈｅ ｄｙｎａｍｉｃｓ ａｎｄ ｓｐａｔｉａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｆｏｒｅｓｔ ｃａｒｂｏｎ ｓｔｏｒａｇｅ， ａｎｄ
ｍｉｔｉｇａｔｉｎｇ ｆｕｔｕｒｅ ｃｌｉｍａｔｅ ｃｈａｎｇｅ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｅｑｕｉｌｉｂｒｉｕｍ ｂｉｏｍａｓｓ； ｅｑｕｉｌｉｂｒｉｕｍ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｉｏ； ｐｏｉｎｔ ｏｆ ｉｎｆｌｅｃｔｉｏｎ； ｇｏｏｄｎｅｓｓ ｏｆ ｆｉｔ； ｓａｍｐｌｉｎｇ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔａｔｉｖｅｎｅｓｓ

森林是陆地生态系统重要组成部分，每年吸收约 ３３％的人为碳排放量［１］，在减缓温室气体浓度上升、调
节区域乃至全球碳平衡中发挥关键作用［２—３］。 作为研究森林生态系统结构和功能的基础要素，生物量不仅量

化了生产者转化太阳能所生成的物质总和，而且与提供木材产品、维持气候系统稳定等生态系统服务紧密相

关［４—６］。 鉴于森林生物量的重要意义，德国早在 １９ 世纪就开始测量森林枝干重量［７］，２０ 世纪中期逐渐在英

国、日本、前苏联等国系统开展［８］，我国则于 ２０ 世纪 ７０ 年代后期开始进行森林主要树种的生物量估算［２，９］。
此外，生物量估算由单株、样地、国家尺度，逐渐发展至全球。 至 ２０２０ 年，全球乔灌植被生物量达 ９００×１０９

ｔ［１０］。 尽管技术进步促进了森林生物量的准确估算，但气候变暖和人类活动干扰加剧使得生物量估算的不确

定性愈加突出［２］。 因此，在当前全球气候变化和城市化快速发展背景下，亟待准确估算森林生物量，以揭示

森林生态系统能量流动规律，评估人类活动以及气候变化综合影响，因而具有显著的科学意义和迫切的社会

需求［１１］。
森林生物量通常借助直接测量法和间接估算法获得［１２］。 前者即收获法，是一种费时费力且具有破坏性

的测量方法［１３—１４］，但其相对精确的特点使其仍被广泛应用于热带［１５］ 和亚热带［１６］ 森林、人工林［１７］、灌木［１８］、
草本植物［１９］生物量实测和估算。 后者基于植株形态学变量（如胸径、株高等）与生物量之间的相对生长关

３４３９　 ２２ 期 　 　 　 周佳玉　 等：温带森林乔木生物量估算：Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型优于 Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ 模型 　
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系［２０］、生物量与蓄积量关系［２１］ 等，主要通过建立模型［１３，２２］，可由样地尺度扩展至区域乃至全球生物量估

算［２３—２４］。 尽管较之实测，模型法牺牲了部分准确性，却显著提高了估算效率，因而获得广泛应用［２５—２７］。 比

如，我国现已构建涉及 ２００ 多种乔木包括叶、茎、枝，以及地上部分生物量估算的 ５９００ 多个生物量模型［２８］。
其中，Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ 模型应用最为广泛，占模型总量的 ６６．７％。 其幂函数形式提供了量化生物量与个体体型关系

的简洁数学形式，并良好描述了植株生物量随体型增大的加速增长规律［２９］。 然而，由于种间种内竞争与生境

资源限制，特定生态系统中个体生物量的持续加速且无限增长在理论上显然无法成立［３０］。 野外观测结果也

证实，处顶级演替阶段的原始森林光合作用和呼吸作用相平衡，净生产力接近于零，与 Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ 模型描述的

生物量无限加速增长相悖［３１—３２］。 因此，亟需探讨 Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ 模型尽管存在理论局限性却仍被重复验证的原

因，并建立预测效果良好且兼具生态学意义的模型准确估算植被生物量。
Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型引入承载力参数作为个体数量增长上限，常用于预测种群增长速率和规模［３３］，并逐渐在包

括估算动物［３４］、植物［３５］和微生物［３６］的空间分布、总初级生产力［３７］、土壤侵蚀［３８］ 等诸多领域获得广泛应用。
较之 Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ 模型描述的 Ｊ 型增长，Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型描述了与之相似的生物量前期增长模式。 但与之持续增长

不同，呈典型 Ｓ 型增长的 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型阐述了随体型增长而渐趋平稳的生物量后期增长模式。 作为生态学领

域的经典模型，Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型有效考虑了资源限制，具有良好的生态学意义。 然而，鉴于 Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ 模型在生物

量估算中的长期广泛应用，鲜有研究将 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型应用于植物（尤其是乔木）生物量估算，及其与个体体型

相关的异速生长关系探讨。
马杰敏等［３９］首次采用 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型估算了黄土高原半干旱区多枝灌木（柠条、沙柳和荆条）的枝干生物

量，探讨了生物量与基径的关系，并验证了该模型的良好统计学效力以及显著的生态学意义。 较之旱区灌木，
以乔木为优势生活型的森林分布更为广泛，约占陆地生态系统碳储量的 ８０％［４０］，准确估算森林生物量尤为重

要。 其中，温带森林约占全球森林总面积的 １６％［４１］。 尽管面积（６６５８０．３ 万 ｈｍ２）小于热带森林（１８３４１３．６ 万

ｈｍ２）和北方森林（１１０９８７．１ 万 ｈｍ２），但作为全球木材和木制品的主要来源地，温带森林在吸收、存储与转化

二氧化碳，以及维持全球碳平衡等方面具有重要作用［４２］。 此外，温带森林同样是我国森林资源的重要组成部

分，在减缓气候变化，特别对区域碳平衡的作用不容忽视［４３—４４］。 由此可见，准确估算温带森林乔木生物量，对
厘清森林生态系统碳分配格局及其全球碳循环动态具有重要意义［４５］。

本研究将 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型进一步应用于乔木生物量估算，并假设该模型是相较于 Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ 模型估算温带森

林乔木生物量的更优模型。 基于已发表文献中温带森林典型乔木物种不同器官生物量数据（包括叶、茎和地

上部分）以及植株个体体型数据（即胸径），分别构建 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型和 Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ 模型，计算拟合优度（Ｒ２∗、
ＡＩＣ、ＲＭＳＥ、Ｐ 值），并对比模型统计效力以及生态学意义，尝试提供具体数据支持，以探讨 Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ 模型尽

管存在理论局限性却仍被重复验证的原因。 本研究可为温带森林乔木生物量估算提供一种精度较高、操作便

捷、理论意义显著的模型模拟手段，不仅有助于精确计算陆地生态系统碳储量，也可服务于准确评估气候变化

和人类活动对森林生态系统能量流动的影响。

１　 材料和方法

１．１　 数据收集与整理

分析数据来自两项已发表的公开生物量数据库，分别是 Ｔｈｅ ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ ａｌｌｏｍｅｔｒｙ ｄａｔａｂａｓｅ ｆｏｒ ｗｏｏｄｙ ｐｌａｎｔｓ
（ＢＡＡＤ） （ ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｇｉｔｈｕｂ． ｃｏｍ ／ ｄｆａｌｓｔｅｒ ／ ｂａａｄ ／ ｒｅｌｅａｓｅｓ ） ［４６］ 和 Ｄａｔａｓｅｔ ｏｆ ｆｏｒｅｓｔ ｂｉｏｍａｓｓ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｆｏｒ Ｅｕｒａｓｉａ
（ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｄｏｉ．ｐａｎｇａｅａ．ｄｅ ／ １０．１５９４ ／ ＰＡＮＧＡＥＡ．８７１４９１） ［４７］。 基于以上数据，本研究根据植被类型描述，筛选并

编制温带森林乔木生物量全球数据库。 若无直接描述，则根据经纬度、物种名等信息，查阅植物志间接判断。
数据库所收集数据应满足以下标准：（１）文献数据包括胸径（Ｄｉａｍｅｔｅｒ ａｔ ｂｒｅａｓｔ ｈｅｉｇｈｔ，ＤＢＨ）、叶生物量

（Ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ，ＢＭＬ）和茎生物量（Ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ ｓｔｅｍｓ，ＢＭＳ），或地上部分生物量（Ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ，
ＡＧＢ）；其中，茎（Ｓｔｅｍ）生物量包括主干（Ｔｒｕｎｋ）和细枝（Ｔｗｉｇ）生物量，而地上部分生物量则表示叶和茎生物
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量之和；（２）为避免测量误差干扰，植株胸径大于 １ ｃｍ［４８］。 据此标准，于前者数据库共整理 １９５３—２０１３ 年间

８７ 项研究中的 １５１ 种乔木物种 ２９８５ 株共计 ８５０５ 次生物量实测数据；于后者数据库，共整理 １９４５—２０１６ 年间

欧亚大陆 １１０ 项研究中 ７９ 种乔木物种 ５９７４ 株共 １７８９７ 次乔木生物量实测数据。
综上，本研究编制的温带森林乔木生物量全球数据库共收录 １９４５—２０１６ 年间，包含除南极洲之外的六大

洲 ２６ 个国家共 １９８ 种乔木物种的 １９７ 篇已发表文献（附表 １），并整理了包括国别、坐标等地理信息，以及胸

径、生物量等植被特征。 本研究所搜集数据集中在北半球，覆盖范围主要包括 ２６．７５°Ｎ—５９．４７°Ｎ，１．８８°Ｅ—
１４０．１３°Ｅ。 其中，叶、茎和地上部分生物量样本分别为 ８９０８ 个、８７７１ 个和 ８７２３ 个。
１．２　 模型构建与验证

本研究使用 Ｒ ４．２．１（Ｒ Ｃｏｒｅ Ｔｅａｍ，２０２２）中的“ｃａｒｅｔ” ［４９］ 包，基于交叉验证法分割生物量数据。 其中，约
７０％数据用于建立生物量模型［５０］，即 Ａ 组建模组，分别包含叶、茎和地上部分生物量样本数据 ６２３８ 个、６１４１
个和 ６１０６ 个；剩余 ３０％数据则用于模型验证，即 Ｂ 组验证组，分别包含叶、茎和地上部分生物量样本数据

２６７０ 个、２６３０ 个和 ２６１７ 个，保证模型构建数据与验证数据相对独立［５１］。 采用随机分组法［５２］，将生物量数据

等概率随机分配至 Ａ 组和 Ｂ 组，避免选择偏差和偶然偏差。 随后，进一步采用对数转换消除数据异方差

性［５３］，弱化原始数据变异性，减小极值对拟合结果的影响［５４］。 最后，分别以对数转换后（Ｌｏｇ１０，即 ｌｇ）的胸径

和生物量数据为自变量和因变量，构建 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型（公式 １）与 Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ 模型（公式 ２），估算温带森林乔木

物种叶、茎和地上部分生物量。
ｌｇ（ＢＭ） ＝ ｋ ／ （１ ＋ ｅｘｐ ｍ － ｎ × ｌｇ ＤＢＨ( )( ) ） （１）

ｌｇ（ＢＭ） ＝ ａ × （ｌｇ ＤＢＨ( ) ） ｂ （２）
式中，ＤＢＨ 为胸径；ＢＭ 为叶、茎和地上部分生物量；ａ、ｂ、ｋ、ｍ、ｎ 为常数。
１．３　 模型拟合优度评估

本研究基于拟合优度指标，对比 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型和 Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ 模型的拟合优度。 指标包括校正后决定系数

（Ａｄｊｕｓｔｅｄ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ｄｅｔｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ，Ｒ２∗）（公式 ３ 和 ４）、显著性水平（Ｌｅｖｅｌ ｏｆ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ，Ｐ）、均方根差（Ｒｏｏｔ
ｍｅａｎ ｓｑｕａｒｅ ｄｅｖｉａｔｉｏｎ，ＲＭＳＥ）（公式 ５），和赤池信息准则（Ａｋａｉｋｅ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｃｒｉｔｅｒｉｏｎ，ＡＩＣ）（公式 ６ 和 ７）。 其

中，Ｒ２∗反映了模型自变量对因变量变异性的解释程度，ＲＭＳＥ 量化了模型预测值距实测值的偏离程度，ＡＩＣ
基于预测值和模型参数信息量化了模型拟合优度综合值［５５］。 此外，通过构建预测值与实测值之间的线性回

归方程，本研究进一步对比了 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型和 Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ 模型对温带森林乔木生物量的预测效力。

Ｒ２ ＝ １ － ∑
ｎ

ｉ ＝ １
ｙｉ － ｙ^ｉ( ) ２ ／ ∑

ｎ

ｉ ＝ １
ｙｉ － 􀭰ｙ( ) ２ （３）

Ｒ２∗ ＝ １ － ｎ － １
ｎ － ｐ

１ － Ｒ２( ) （４）

ＲＭＳＥ ＝
　

∑
ｎ

ｉ ＝ １
ｙｉ － ｙ^ｉ( ) ２ ／ ｎ （５）

ＡＩＣ ＝ － ２ｌｎ（Ｌ） ＋ ２ｑ （６）

Ｌ ＝ － ｎ ／ ２ｌｎ （ＲＳＳ ／ ｎ） （７）

式中， ｙｉ 、 ｙ^ｉ 、 􀭰ｙ 分别为生物量实测值、估算值、平均值；Ｌ 为似然值（Ｔｈｅ ｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄ）；ＲＳＳ 为残差平方和；ｎ 和 ｑ
分别为观测值和模型变量个数。
１．４　 模型参数释义

Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ 模型遵循幂律分布［５６］ （公式 ２）。 参数 ａ 表示归一化常数。 参数 ｂ 为尺度指数 （ Ｓｃａｌｉｎｇ
ｅｘｐｏｎｅｎｔ），可部分反映植物生命活动与环境因子之间的权衡关系（比如协调性生长（ Ｉｓｏｍｅｔｒｉｃ ｇｒｏｗｔｈ）或稳定

增长（Ｃｏｎｓｔａｎｔ ｇｒｏｗｔｈ）），以及与体型相关的个体生存策略等［５７—５８］。
Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型常用于预测种群增长速度和规模。 参数 ｍ 为常数，参数 ｋ 和 ｎ 具有特殊的生态学意义。

５４３９　 ２２ 期 　 　 　 周佳玉　 等：温带森林乔木生物量估算：Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型优于 Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ 模型 　
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ｋ：即平衡生物量（Ｅｑｕｉｌｉｂｒｉｕｍ ｂｉｏｍａｓｓ），指随个体体型增长而增加、当且仅当生物量累积与生境资源供给

平衡时的植株生物量。 尽管该值并非最大生物量，却代表了一定时空范围内与外界资源相平衡时的平均生物

量。 该值随资源水平波动而处于动态平衡。
ｎ：即平衡生长率（Ｅｑｕｉｌｉｂｒｉｕｍ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅ），表示相对于平衡生物量的生长速率。 成熟植株通常被认为较

之幼枝更适应于生境条件，其生物量更接近平衡生物量。 基于此假设，具有更大 ｎ 值的植株，同等条件下可更

加快速积累生物量，到达成熟阶段。
此外，ＰＯＩ（Ｐｏｉｎｔ ｏｆ ｉｎｆｌｅｃｔｉｏｎ）为胸径拐点。 其中，ＰＯＩ１和 ＰＯＩ２分别表示生物量由前期缓慢增长到高速增

加，以及开始逐渐接近平衡生物量的胸径阈值。
１．５　 数据分析

本研究基于公开生物量数据库（Ｔｈｅ ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ ａｌｌｏｍｅｔｒｙ ｄａｔａｂａｓｅ 和 Ｄａｔａｓｅｔ ｏｆ ｆｏｒｅｓｔ ｂｉｏｍａｓｓ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｆｏｒ
Ｅｕｒａｓｉａ），编制温带森林乔木生物量全球数据库，并将植株样本的胸径、林龄，以及叶、茎和地上生物量等数据

的变异程度进行描述统计，包括样本量、最小值、最大值、均值、标准差等。 为消除数据异方差性并减小数据变

异性，采用以 １０ 为底的对数转换对生物量和胸径数据进行预处理，随后分别构建 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型和 Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ 模

型。 其中，采用 Ｒ（Ｒ Ｃｏｒｅ Ｔｅａｍ，２０２２）中的“ｃａｒｅｔ” ［４９］ 包分割数据以保证建模和验证数据相对独立，并采用

“ｓｅｇｍｅｎｔｅｄ” ［５９］包识别 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型描述的生物量不同增长阶段所对应的胸径拐点值。 此外，本研究基于 Ｒ
４．２．１ 计算 Ｒ２∗、Ｐ、ＲＭＳＥ 和 ＡＩＣ，以综合评估模型拟合优度，并采用生物量预测值和实测值的线性回归法进一

步判定模型预测效力。 以上数据分析均借助 ＳＰＳＳ ２３．０ 和 Ｒ ４．２．１ 完成，文中所有图均由 Ｏｒｉｇｉｎ ９．０ 绘制。

２　 结果

２．１　 数据分布特征

本研究共统计温带森林乔木 １９８ 种，其中以阔叶物种（１３４ 种）为主，占物种总数的 ６７．７％，其余为针叶物

种（６４ 种）。 主要分布于欧洲（４５．３％）和亚洲（４３．８％），其次为北美洲（７．０％）、非洲（２．０％）、南美洲（１．０％）
和大洋洲（１．０％）。 平均林龄为（４７．７ ± ５０．４） ａ，最小和最大林龄分别为 ３ａ 和 １８４７ａ（表 １）。 平均胸径为

（１６．３±２０．８） ｃｍ，介于 １．０—６４８．０ ｃｍ 之间。 叶、茎和地上部分生物量均值分别为（８．４±２７．６） ｋｇ，（３６８．１±
５５９２．６） ｋｇ 和（３７７．９±５６２８．３） ｋｇ。

表 １　 温带森林乔木物种植被特征统计

Ｔａｂｌｅ １　 Ｂｉｏｍａｓｓ， ｓｉｚｅ ａｎｄ ａｇｅ ｏｆ ｇｌｏｂａｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｆｏｒｅｓｔ

植被特征
Ｐｌａｎｔ ｔｒａｉｔｓ

最小值
Ｍｉｎ

最大值
Ｍａｘ

均值
Ｍｅａｎ

标准差
Ｓｔａｎｄａｒｄ ｄｅｖｉａｔｉｏｎ

林龄 Ａｇｅ ／ ａ ３．０ １８４７．０ ４７．７ ５０．４

胸径 Ｄｉａｍｅｔｅｒ ａｔ ｂｒｅａｓｔ ｈｅｉｇｈｔ ／ ｃｍ １．０ ６４８．０ １６．３ ２０．８

叶生物量 Ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ ／ ｋｇ ０．００２ ９９２．０ ８．４ ２７．６

茎生物量 Ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ ｓｔｅｍｓ ／ ｋｇ ０．００９ ３２２５６６．０ ３６８．１ ５５９２．６

地上部分生物量 Ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ／ ｋｇ ０．０１７ ３２３２００．０ ３７７．９ ５６２８．３

２．２　 模型拟合优度对比

较之 Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ 模型，Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型具备更好的模型拟合优度。 尽管二者在温带森林乔木生物量估算中均

达极显著水平（Ｐ＜０．００１），但采用 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型估算叶生物量、茎生物量，和地上部分生物量时均具有相对较

高 Ｒ２∗（分别为 ０．８０、０．７８ 和 ０．８４）、较低 ＲＭＳＥ（分别为 ０．３５ ｇ、０．４５ ｇ 和 ０．３６ ｇ），和较低 ＡＩＣ（分别为 ４７４６．７、
７７４５．７ 和 ４９３４．９），所呈现的统计学效力均优于采用 Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ 模型时的表现（Ｒ２∗：叶 ０．７７、茎 ０．７３、地上部分

０．７８；ＲＭＳＥ：叶 ０．３８ ｇ、茎 ０．５０ ｇ、地上部分 ０．４３ ｇ；ＡＩＣ：叶 ５６２２．４、茎 ９０２１．０、地上部分 ６９２６．４）（表 ２）。

６４３９ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　
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表 ２　 温带森林乔木生物量估算拟合优度的模型间对比

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｇｏｏｄ⁃ｏｆ⁃ｆｉｔ ｆｏｒ ｔｒｅｅ ｂｉｏｍａｓｓ ｅｓｔｉｍａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｆｏｒｅｓｔ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｏｇｉｓｔｉｃ ｍｏｄｅｌｓ ａｎｄ ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ ｍｏｄｅｌｓ

生物量指标
Ｂｉｏｍａｓｓ

模型
Ｍｏｄｅｌｓ

参数 Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ 拟合优度 Ｇｏｏｄｎｅｓｓ⁃ｏｆ⁃ｆｉｔ

ｍ（ａ） ｎ（ｂ） ｋ Ｒ２∗ Ｐ ＡＩＣ ＲＭＳＥ ／ ｇ

叶生物量 ｌｇ（ＢＭＬ）＝ ｋ ／ （１＋ｅｘｐ（ｍ－ｎ×ｌｇ（ＤＢＨ））） １．３２ １．１０ ７．１４ ０．８０ ＜０．００１ ４７４６．７ ０．３５

Ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ（ＢＭＬ） ／ ｇ ｌｇ（ＢＭＬ）＝ ａ×（ｌｇ（ＤＢＨ）） ｂ ３．２６ ０．５４ ＮＡ ０．７７ ＜０．００１ ５６２２．４ ０．３８

茎生物量 ｌｇ（ＢＭＳ）＝ ｋ ／ （１＋ｅｘｐ（ｍ－ｎ×ｌｇ（ＤＢＨ））） １．４８ ０．８７ １１．７８ ０．７８ ＜０．００１ ７７４５．７ ０．４５

Ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ ｓｔｅｍｓ（ＢＭＳ） ／ ｇ ｌｇ（ＢＭＳ）＝ ａ×（ｌｇ（ＤＢＨ）） ｂ ４．２９ ０．５０ ＮＡ ０．７３ ＜０．００１ ９０２１．０ ０．５０

地上部分生物量 ｌｇ（ＡＧＢ）＝ ｋ ／ （１＋ｅｘｐ（ｍ－ｎ×ｌｇ（ＤＢＨ））） １．４４ ０．８３ １２．０４ ０．８４ ＜０．００１ ４９３４．９ ０．３６

Ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ（ＡＧＢ） ／ ｇ ｌｇ（ＡＧＢ）＝ ａ×（ｌｇ（ＤＢＨ）） ｂ ４．３８ ０．４７ ＮＡ ０．７８ ＜０．００１ ６９２６．４ ０．４３

　 　 ＤＢＨ： 胸径 Ｄｉａｍｅｔｅｒ ａｔ ｂｒｅａｓｔ ｈｅｉｇｈｔ； Ｒ２∗： 矫正后的决定系数 Ａｄｊｕｓｔｅｄ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ｄｅｔｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ； ＡＩＣ： 赤池信息准则 Ａｋａｉｋｅ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｃｒｉｔｅｒｉｏｎ； ＲＭＳＥ： 均方

根差 Ｒｏｏｔ ｍｅａｎ ｓｑｕａｒｅ ｄｅｖｉａｔｉｏｎ； ＮＡ： 表示不适用 Ｎｏｔ ａｐｐｌｉｃａｂｌｅ； ａ： 归一化常数 Ｎｏｒｍａｌｉｚｅｄ ｃｏｎｓｔａｎｔ； ｂ： 尺度指数 Ｓｃａｌｉｎｇ ｅｘｐｏｎｅｎｔ； ｍ： 常数 Ｃｏｎｓｔａｎｔ； ｎ： 平衡生长率

Ｅｑｕｉｌｉｂｒｉｕｍ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅ； ｋ： 平衡生物量 Ｅｑｕｉｌｉｂｒｉｕｍ ｂｉｏｍａｓｓ

Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型较之 Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ 模型具备更好预测效力。 如图 １ 所示，二者生物量预测值与实测值的线性回

归线均接近 １∶１ 参考线，线性回归方程斜率和截距也较为接近，当估算叶生物量、茎生物量和地上部分生物量

时，斜率和截距的模型间差异仅 ０．０１ 和 ０．０６、０．０２ 和 ０．１０，以及 ０ 和 ０．０２。 然而，基于 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型计算的生

物量预测值与实测值更加吻合，其散点较之 Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ 模型分布更为收敛，且更加均匀分布在 １：１ 参考线周围

（图 １）。
２．３　 模型参数以及生态学意义对比

较之 Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ 模型，Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型可计算平衡生物量和平衡生长率。 鉴于模型输入数据经过对数转换预

处理，模拟结果与基于原始数据的模型输出值存在较大差异［６０］。 因此，本研究仅对比模拟结果数值规律，不
分析具体数值。 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型输出结果显示，温带森林乔木具有明显的平衡生物量（如图 ２ 中绿色虚线所示），
其中叶最小（７．１４）、茎居中（１１．７８）、植株地上部分最大（１２．０４）。 然而，不同器官平衡生长率却呈现相反的数

值特征，表现为叶最大（１．１０）、茎居中（０．８７）、植株地上部分最小（０．８３）的规律，说明较之茎和植株地上部分，
叶片以相对较快速度达到平衡生物量水平。

较之 Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ 模型，Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型量化了植株生物量随体型增长的拐点胸径值。 基于对数转换数据，采
用 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型估算的温带森林乔木叶、茎和地上部分生物量，随胸径增大由相对缓慢增长转向快速增长的拐

点胸径值（ＰＯＩ１）（如图 ２ 紫色虚线所示），以及渐趋稳定的拐点胸径值（ＰＯＩ２）（如图 ２ 黄色虚线所示），均呈

现叶（０．３６ 和 １．８７）小于茎（０．６５ 和 １．８９）的总体规律。
通过对比植株胸径与以上拐点值，本研究将温带森林乔木全球数据库样本分为小体型样本（ＤＢＨ＜

ＰＯＩ１）、中等体型样本（ＰＯＩ１＜ＤＢＨ ≤ＰＯＩ２），和大体型样本（ＤＢＨ ＞ＰＯＩ２）。 各体型样本数量和占比差异显著。
其中，叶生物量数据小、中、大体型样本数量为 ３５０、５８４４ 和 ４４，分别占总样本量的 ５．６１％、９３．７０％和 ０．７１％
（图 ３）。 茎生物量数据内三者数量（比例）分别为 ８９９（１４．６４％）、５２０４（８４．７３％）和 ３９（０．６３％），地上部分生物

量数据内三者数量（比例）分别为 ６７６（１１．０７％）、５３８９（８８．２４％）和 ４２（０．６９％）（图 ３）。
２．４　 基于具体物种的模型对比

为进一步探讨样本分布结构对模型拟合结果的影响，本研究选择大体型样本占比相对较高的温带森林代

表性针阔叶乔木物种为例。 其中，针叶乔木物种包括大冷杉 （ Ａｂｉｅｓ ｇｒａｎｄｉｓ） 和日本柳杉 （ Ｃｒｙｐｔｏｍｅｒｉａ
ｊａｐｏｎｉｃａ），阔叶乔木物种包括垂枝桦（Ｂｅｔｕｌａ ｐｅｎｄｕｌａ）和白桦（Ｂｅｔｕｌａ ａｌｂａ）。 鉴于种内数据变异性相对较小，
本研究直接以未经对数转换的叶、茎和地上部分生物量以及胸径数据，建立并对比 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型和 Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ
模型的生态学意义和拟合优度。 如图 ４ 和图 ５ 所示，与温带森林乔木全球数据规律相同，Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型估算的

针阔叶乔木具体物种叶、茎和地上部分生物量均随植株体型增大，呈现明显的胸径拐点和平衡生物量。 其中，
叶片生物量较之茎和植株地上部分在更小植株上由缓慢增长开始高速增长（表现为物种间 ＰＯＩ１均值分别为

１２．８５ ｃｍ、１９．１０ ｃｍ 和 １８．７４ ｃｍ），也在更小植株上开始趋于稳定增长（表现为 ＰＯＩ２均值分别为 ３３．５５ ｃｍ、
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图 １　 生物量预测效力的模型间对比

Ｆｉｇ．１　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｓ ｏｆ ｂｉｏｍａｓｓ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｏｇｉｓｔｉｃ ｍｏｄｅｌｓ ａｎｄ ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ ｍｏｄｅｌｓ

ＢＭＬ： 叶生物量 Ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ；ＢＭＳ： 茎生物量 Ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ ｓｔｅｍｓ；ＡＧＢ： 地上部分生物量 Ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ

３７．７６ ｃｍ和 ３７．６０ ｃｍ）。
当大体型样本（ＤＢＨ ＞ＰＯＩ２）占比提高时，Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型拟合优度优于 Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ 模型。 其中，温带针叶乔

木具体物种（大冷杉和日本柳杉）的大体型植株叶、茎和地上部分样本量平均占总样本量的 ６．４％、５．６％和

５．６％，分别为温带森林乔木全球数据相应比值的 ９．０ 倍、８．９ 倍和 ８．１ 倍。 此时，Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型估算叶、茎和地上
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图 ２　 温带森林乔木叶、茎、地上部分生物量模拟结果的模型间对比

Ｆｉｇ．２　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｅｓｔｉｍａｔｉｎｇ ｌｅａｖｅｓ， ｓｔｅｍｓ ａｎｄ ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ｉｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｆｏｒｅｓｔ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｏｇｉｓｔｉｃ ｍｏｄｅｌｓ ａｎｄ ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ ｍｏｄｅｌｓ

ＰＯＩ１和 ＰＯＩ２： 分别表示生物量由前期缓慢增长到高速增加，以及开始逐渐接近平衡生物量的胸径拐点

部分生物量的 Ｒ２∗（叶：０．８１ ｖｓ． ０．７８，茎：０．９１ ｖｓ． ０．８９，地上部分：０．９０ ｖｓ． ０．８８）、ＲＭＳＥ（叶：６．３１ ｖｓ． ６．９０ ｋｇ，
茎：５６．０６ ｖｓ． ５９．７２ ｋｇ，地上部分：５７．６８ ｖｓ． ６１．７９ ｋｇ）、ＡＩＣ（叶：８２６．２９ ｖｓ． ８４９．３７，茎：１３４７．１２ ｖｓ． １３６５．０８，地上

部分：１３８３．３０ ｖｓ． １４００．３９）均优于 Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ 模型相应指标（图 ４）。 基于温带阔叶乔木具体物种的生物量模

拟呈现相似结果。 垂枝桦和白桦的大体型植株叶、茎和地上部分样本量平均为温带森林乔木全球数据相应比

值的 ７．５ 倍（５．４％）、６．４ 倍（４．０％）和 ５．８ 倍（４．０％），采用 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型估算相应生物量估算的 Ｒ２∗（叶：０．８６
ｖｓ． ０．８３、茎：０．９７ ｖｓ． ０．９６，地上部分：０．９７ ｖｓ． ０．９６）、ＲＭＳＥ（叶：１．０３ ｖｓ． １．１３ ｋｇ，茎：２２．０６ ｖｓ． ２３．８７ ｋｇ，地上部

分：２２．３２ ｖｓ． ２４．３２ ｋｇ）、ＡＩＣ（叶：１２５９．７４ ｖｓ． １２９５．１２，茎：３８２９．６５ ｖｓ． ３８４９．３５，地上部分：３８３６．２８ ｖｓ． ３８５７．４６）
同样优于 Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ 模型（图 ５）。

３　 讨论

３．１　 引入限制因子以增强模型解释力

Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型通过引入限制因子 ｋ（公式 １），计算平衡生物量和平衡生长率，较好地考虑了植株生长受到

的种间种内竞争和生境资源限制［３９］。 平衡生物量有助于解释植物在不同器官间的能量分配策略。 经对数转

换后的模拟结果显示（图 ２），温带森林乔木叶、茎平衡生物量分别为 ７．１４ 和 １１．７８，二者分别占地上部分平衡

生物量的 ３７．７％和 ６２．３％。 该比例与叶（４３．３％）和茎（５６．７％）实测生物量占比略有不同。 其中，实测叶生物

量比例（４３．３％）较之平衡生物量比例（３７．７％）更高，表明温带森林乔木物种倾向于将光合作用所累积能量过

度投资于叶片用于光合作用产物的扩大再生产，而非投资于茎干以提供更加坚实的机械支撑。 该生物量分配
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图 ３　 温带森林乔木叶、茎和地上部分生物量数据的不同体型样本量对比

Ｆｉｇ．３　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｓａｍｐｌｅ ｓｉｚｅ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ， ｓｔｅｍｓ， ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ｉｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｆｏｒｅｓｔ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｓｉｚｅｓ

策略或许有助于温带森林乔木通过单位生物量投资，获取最大化的能量边际效益。 马杰敏等也报导了干旱生

态系统典型多枝灌木（荆条和沙柳）具有类似过度投资叶片的生物量分配策略［３９］。
平衡生长率有助于深刻认识植物的物候特征。 温带森林乔木叶片平衡生长率（１．１０）较之茎（０．８７）和地

上部分（０．８３）相对更大（图 ２），说明叶片以更快生长速度接近平衡生物量。 鉴于平衡生物量描述了植被生长

与生境资源平衡时生长渐趋平稳时的生物量，而成熟个体被认为较之幼体更易与生境资源相平衡［３９］，因此更

大的平衡生长率或许意味着叶片较之茎干更早达到成熟阶段。 加之植株对叶片的过度投资倾向，以上所述叶

生物量投资策略，即相对更高的能量投资比例和更快的成熟速率，有利于温带森林乔木通过光合作用获取更

多能量收益，同时通过缩短成熟周期减小叶片生长过程中因为环境胁迫（如取食昆虫、干旱、高温等）造成的

能量损耗［６１—６２］。 作为我国旱区典型灌木，柠条和沙柳采取类似生物量投资策略，二者叶片（０．４６ 和 ０．３０）平
衡生长速率同样高于茎干（０．４０ 和 ０．２７），有助于适应水分亏缺环境［３９］。

综上所述，通过引入限制因子，Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型可计算平衡生物量和平衡生长速率，有助于从生物量分配策

略和植物物候特征维度，深入理解温带森林乔木所受种间种内竞争、外界资源限制以及相应生存策略。
３．２　 识别拐点以刻画生物量变化趋势

拐点量化了植物开启下一阶段生物量增长模式时所对应的个体体型阈值。 其中，拐点 ＰＯＩ１刻画了随体

型增长，生物量由缓慢增长向高速增长的变化趋势。 对数转换结果显示，温带森林乔木叶生物量 ｌｇ（ＰＯＩ１）值
（０．３６）最小，小于地上部分和茎生物量 ｌｇ（ＰＯＩ１）值（０．５８ 和 ０．６５）（图 ２）。 未经对数转换的原始数据分析结

果也同样显示，温带森林典型针叶（大冷杉、日本柳杉）和阔叶乔木物种（垂枝桦和白桦）的叶生物量 ＰＯＩ１最
小（平均为 １２．８５ ｃｍ），小于地上部分和茎生物量 ＰＯＩ１值（平均为 １８．７４ ｃｍ 和 １９．１０ ｃｍ）（图 ４ 和图 ５）。 以上

结果说明，温带乔木叶片比茎干更早进入到生物量快速生长阶段。
拐点 ＰＯＩ２刻画了生物量随体型增长，由高速增长逐渐趋于稳定并最终接近平衡生物量的变化趋势。 对

数转换结果显示，温带乔木叶生物量 ｌｇ（ＰＯＩ２）值（１．８７）小于茎生物量 ｌｇ（ＰＯＩ２）值（１．８９），与地上部分生物量

ｌｇ（ＰＯＩ２）值（１．８６）相近（图 ２）。 未经对数处理的原始数据分析结果同样显示，四种针阔叶乔木物种的叶生物
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图 ４　 温带森林针叶乔木具体物种叶、茎、地上部分生物量拟合的模型间对比

Ｆｉｇ．４ 　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ ｍｏｄｅｌｓ ａｎｄ ｌｏｇｉｓｔｉｃ ｍｏｄｅｌｓ ｆｏｒ ｅｓｔｉｍａｔｉｎｇ ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔａｔｉｖｅ ｎｅｅｄｌｅ⁃ｌｅａｖｅｄ ｔｒｅｅｓ ｉｎ

ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｆｏｒｅｓｔｓ

量 ＰＯＩ２（均值为 ３３．５５ ｃｍ）都小于茎和地上部分生物量 ＰＯＩ２（均值为 ３７．７６ ｃｍ 和 ３７．６０ ｃｍ）（图 ４ 和图 ５）。 由

此可见，叶生物量 ＰＯＩ１和 ＰＯＩ２均小于茎生物量相应值，说明温带乔木叶片较之茎干更早开始高速生长，同时

更早开始趋于稳定增长。 以上结论有助于理解温带乔木物种生物量分配相关的生活史策略，即在生长前期优

先投资叶生物量，促进叶片高速生长，进而快速占据冠层生态位，通过光合作用转换更多太阳能为化学能，实
现能量收益最大化；在生长后期可能受不断加剧的种间种内竞争影响和生境资源限制，以及加强机械支撑的

需求提升，叶生物量较之茎干更快结束高速增长、更早趋于稳定。
综上所述，通过计算拐点，Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型识别了随植株体型增长，温带森林乔木物种的叶片、茎干以及地上

部分生物量由缓慢增长向高速增长、以及最终渐趋稳定的不同生长阶段，所分别对应的胸径阈值，进而有助于

深入理解植物生物量投资相关的生活史策略。
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图 ５　 温带森林阔叶乔木具体物种叶、茎、地上部分生物量拟合的模型间对比

Ｆｉｇ．５ 　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ ｍｏｄｅｌｓ ａｎｄ ｌｏｇｉｓｔｉｃ ｍｏｄｅｌｓ ｆｏｒ ｅｓｔｉｍａｔｉｎｇ ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔａｔｉｖｅ ｂｒｏａｄ⁃ｌｅａｖｅｄ ｔｒｅｅｓ ｉｎ

ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｆｏｒｅｓｔｓ

３．３　 样本结构影响模型模拟结果

通过引入限制因子，识别不同生物量增长阶段对应拐点胸径，Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型良好反映了种间种内竞争和生

境资源限制对植物生物量分配策略的影响，较之 Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ 模型呈现更加显著的生态学意义。 此外，通过拟

合优度分析（Ｒ２∗、Ｐ 值、ＲＭＳＥ 和 ＡＩＣ），对比预测值与实测值的吻合程度，并结合马杰敏等基于柠条、沙柳和

荆条生物量模拟结果［３９］，本研究进一步验证了 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型适用于估算温带森林乔木和旱区多枝灌木生物

量，估算结果较之 Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ 模型具有更优统计效力。 然而，Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ 模型却被广泛应用于植被生物量拟合，
并重复获得数据验证。 马杰敏等认为可能与生物量采样代表性不足有关［３９］。 部分客观原因在于大体型植株

通常受古树名木法律法规保护，不允许被收获；部分主观原因在于野外工作耗时耗力，容易倾向收获相对便于

采集的中小体型植株，最终导致生物量样本呈现偏中小植株、严重缺乏大体型植株的分布结构。
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基于 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型所识别的拐点胸径，本研究首次界定了不同体型样本，并探讨了样本结构对生物量模拟

结果的影响。 植株胸径小于 ＰＯＩ１归于小体型样本，介于 ＰＯＩ１和 ＰＯＩ２之间归为中等体型样本，大于 ＰＯＩ２则属

于大体型样本。 温带森林乔木生物量全球数据分析结果显示，大体型样本极其有限，其中植株叶、茎和地上部

分生物量样本仅 ４４ 个、３９ 个和 ４２ 个（如图 ２ 中黄色圆点所示），约占样本总量的 ０．７１％、０．６３％和 ０．６９％
（图 ３）。 尽管较之 Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ 模型（均值 Ｒ２∗ ０．７６、ＲＭＳＥ ０．４４ ｇ、ＡＩＣ ７１８９．９），Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型具有更大 Ｒ２∗（均值

０．８１）、更小 ＲＭＳＥ（均值 ０．３９ ｇ）和 ＡＩＣ（均值 ５８０９．１）（表 ２），呈现更好的拟合优度，预测效力更好，即更接近

于 １∶１ 参考线的预测值和实测值散点分布（图 １），但极度缺失大体型样本，使得生物量随植株体型增长而逐

渐稳定的趋势无法充分展现，严重限制了 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型的拟合优度和生态学意义。
为验证大体型样本缺失损害 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型的拟合优度，本研究提取出温带森林乔木大体型植株样本数据，

单独进行 ＲＭＳＥ 模型间对比。 结果显示，采用 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型估算温带乔木叶、茎和地上部分生物量的 ＲＭＳＥ
（分别为 ０．２８ ｇ、０．２７ ｇ 和 ０．３１ ｇ）显著小于 Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ 模型 ＲＭＳＥ 值（分别为 ０．３６ ｇ，１．１４ ｇ 和 ０．９７ ｇ），即基于

Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型的生物量估算值显著更接近于实测值。 此外，本研究筛选了大体型样本占比相对较高的温带森

林典型针叶（大冷杉和日本柳杉）和阔叶（垂枝桦和白桦）乔木物种各两例，进一步分析样本结构对生物量模

拟结果的影响。 其中，针叶乔木具体物种叶、茎和植株地上部分大体型样本平均占样本总量的 ５．９％，８．７ 倍于

温带森林乔木全球数据。 此时，采用 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型估算生物量时 Ｒ２∗、ＲＭＳＥ 和 ＡＣＩ 均值分别为 ０．８７、４０．０ ｋｇ
和 １１８５．６，较之 Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ 方程（相应值平均分别为 ０．７７、４２．８ ｋｇ 和 １２０４．９）呈现统计效力优势。 此外，阔叶乔

木具体物种叶、茎和植株地上部分的大体型样本占比平均为 ４．５％，６．６ 倍于温带森林乔木全球数据。 较之

Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ 模型（均值 Ｒ２∗ ０．９２、ＲＭＳＥ １６．４ ｋｇ、ＡＩＣ ３０００．６），采用 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型估算生物量同样呈现更大 Ｒ２∗

（均值 ０．９３）、更小 ＲＭＳＥ（均值 １５．１ ｋｇ）和 ＡＩＣ（均值 ２９７５．２）。 尽管大体型样本占比较之温带森林乔木全球

数据提升数倍，但 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型较之 Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ 模型，估算生物量的统计效力虽然更优却提升不显著。 这可能

与大体型样本绝对数量依旧偏少有关。 其中，针叶乔木具体物种的叶、茎和植株地上部分大体型样本平均仅

７ 个、５ 个和 ５ 个，而阔叶乔木具体物种对应的大体型样本也仅 １５ 个、５ 个和 ５ 个。
综上所述，大体型样本量不足，片面突出了 Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ 模型对中小体型植株生物量与胸径关系的良好拟

合，掩盖了无法描述大体型植株生物量随胸径增长而渐趋稳定的缺陷。 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型通过引入限制因子描述

了收敛的生物量增长模式，通过识别随个体体型增长植株生物量出现不同增长阶段的拐点胸径阈值，并通过

量化大体型样本占比为解释尽管 Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ 模型存在缺陷但持续通过验证提供了有效的数据支撑，均展示了

Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型显著的生态学意义优势。 然而，本研究尽管样本量充足（共 １９８ 个物种 ２６４０２ 个生物量样本），足
以确保数据分析的有效性，但在样本区域代表性和生活型代表性上仍有待提高。 主要表现在样本主要分布于

欧亚大陆（８９．１％），未充分涵盖北美洲、南美洲、非洲和大洋洲的温带森林乔木物种；样本以阔叶物种为主

（６７．７％），对温带森林针叶乔木物种（３２．３％）代表性相对较弱。 此外，本研究主要集中在地上部分生物量估

算，未考虑具有同样重要生态学意义的根系生物量模型验证。 因此，建议未来研究，在保证不同体型样本分布

相对均匀的合理结构前提下，进一步验证 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型在其余不同气候带（如热带、亚热带和寒带）和不同降

水梯度（湿润区、半湿润区、半干旱区、干旱区），估算其余不同生活型（灌木和草本）植被地上和地下部分生物

量的模型拟合优度和生态学意义。

４　 结论

Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型是估算温带森林乔木生物量的更优模型。 较之广泛用于生物量估算的 Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ 模型，
Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型具有更大 Ｒ２∗、更小 ＲＭＳＥ 和 ＡＩＣ，以及更紧密围绕 １：１ 参考线的预测值与实测值散点分布，呈现

更优统计效力。 此外，Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型通过计算平衡生物量、平衡生长速率，识别开始不同生物量增长模式时所

对应的植株胸径阈值，更好地反映了种内种间竞争以及外界资源限制，显著提升了生物量模型的生态学意义。
尽管足以验证 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型相对优势，但大体型样本的极度缺失（仅不到样本总量的 ０．７２％），不仅无法充分

３５３９　 ２２ 期 　 　 　 周佳玉　 等：温带森林乔木生物量估算：Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型优于 Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ 模型 　
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体现 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型具有良好拟合优度和显著生态学意义的模型优势，也掩盖了 Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ 模型无法反映大体型

植株生物量随胸径增长而渐趋稳定的缺陷。 不合理的样本结构是造成 Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ 模型被重复验证并广泛应

用的重要潜在原因。 建议未来研究，在确保不同体型样本分布相对均匀的前提下，继续验证 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型对不

同气候带、物候特征、生活型植物生物量的模拟效力，进而有助于深入认识森林生态系统结构和功能，准确估

算碳储量，为减缓全球气候变化提供可靠的科学依据。
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