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摘要: 森林生态系统地上生物量的分布格局是物种分布格局的重要内容。局域尺度内因地形差异引起的生境异质

性是地上生物量分布格局形成的环境基础。本文以弄岗北热带喀斯特季节性雨林15 ha动态监测样地2011年第一次

普查数据中每木个体为研究对象, 尝试以每20 m × 20 m样方内所有个体及不同径级类群的胸高断面积之和为木

本植物地上生物量的衡量指标, 利用广义可加模型对喀斯特季节性雨林中胸高断面积之和的空间分布格局进行研

究, 定量分析了其对7个地形因子的响应。结果表明, 洼地、山坡和山脊3种生境类型中, 所有个体的胸高断面积之

和山坡最高、山脊最低, 且山脊与山坡、洼地的差异均显著; 广义可加模型结果显示, 不同地形因子对胸高断面积

之和的解释偏差差异明显, 其中海拔、坡向、凹凸度、岩石裸露率对胸高断面积之和的解释偏差依次降低, 而干

旱度指数、坡度和地形湿润指数解释偏差相对较小。喀斯特季节性雨林木本植物胸高断面积之和空间分布的异质

性及其与地形因子之间的关系, 反映了胸高断面积之和在地形因子对土壤、水分和光照等条件重分配影响下的多

重响应机制及生长策略。 
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Abstract: Spatial patterns of aboveground biomass are important aspect of species distribution patterns, 
whereas the environmental heterogeneity caused by the topographical differences in the scope of local scales 
is the environmental basis for the formation and evolution of this pattern in natural forest systems. In this 
study, we examined the spatial patterns of total basal area of woody plants, to quantitatively analyze the re-
sponse mechanisms of the spatial patterns of total basal area to the seven topographic factors using a gener-
alized additive model in a fully mapped 15 ha permanent plot in a northern tropical seasonal rainforest in a 
karst landscape in southern China. We used the total basal area of all the individuals and each DBH class in 
each 20 m × 20 m quadrat as a standard to measure the value of aboveground biomass of woody plants. Re-
sults showed that the hillside had the highest total basal area but the lowest was found at the ridge of the three 
habitat types. The total basal area of the ridge was significantly different between the hillside and the depres-
sion. Topographic factors had definite effects on the total basal area of woody plants, with the following se-
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quence: elevation > aspect > convexity > rock-bareness rate (RBR) > altitude above channel (ACH) > slope 
> topographic wetness index (TWI). All topographical factors were statistically significant with the exception 
of the TWI and slope showing marginally significant. The relationships between the spatial variation of total 
basal area of woody plants and topographic factors reflected the response mechanisms and growth strategies 
of woody plants in a tropical seasonal rainforest under the effects of the redistribution of soil, water and light 
conditions. 
Key words: pattern; basal area; topographic factors; contribution rate; Nonggang Dynamics Forest Plot; 
tropical karst seasonal rainforest 

 
地上生物量是在一定的气候、水文、生态等条

件下植物个体生长发育的结果。水热条件的组合状

况对植物地上生物量的生产具有重要影响。区域尺

度上, 气候是影响植物地上生物量的重要因子; 局
域尺度上, 地形可以通过形成微气候等影响植物地

上生物量的分布格局。地形作为环境条件的一种综

合指示, 通过控制太阳辐射和大气降水的空间再分

配格局 , 往往能营造局部微气候 (Cantón et al, 
2004), 进而通过影响其他非生物变量如土壤类型、

土壤含水量、土壤营养循环和光照条件等的变化来

影响植物地上生物量的分布格局(Chauvel et al, 
1987; Luizão et al, 2004)。地形因子在决定森林生态

系统地上生物量中起重要作用(McEwan & Muller, 
2006; McEwan et al, 2011), 如山谷地形条件下, 常
会出现沟谷河流和大石等异常情况(Lin et al, 2012), 
从而减小植物地上生物量分布。然而, 不同地区地

形因子对地上生物量的影响并不相同(Takyu et al, 
2003; Alves et al, 2010)。地形因子主要包括海拔、

坡度、坡位、坡向和凹凸度等, 而且这些因子也容

易获得。这些地形因子的获得将有助于理解森林生

态系统植物地上生物量的空间分布特点及其与环

境因子之间的相互作用等。 
分布于我国西南部的云南、贵州、广西等省份

的中国西南喀斯特区是世界3大喀斯特集中分布区

之一(李阳兵等, 2002), 其喀斯特山地地质、地貌形

态丰富(蒋忠诚和袁道先, 1999), 主要由锥状峰丛和

圆形或多边形洼地组成, 发育着独特且类型多样的

热带和亚热带喀斯特植被生态系统 (李先琨等 , 
2003)。其中, 在热带气候条件下发展起来的喀斯特

季节性雨林是全球最为独特的森林生态系统, 被认

为是隐地带性的土壤演替顶极群落(孙鸿烈, 2005)。
这一群落类型虽历经人类干扰和环境变化影响, 但
目前仍保存着众多特有种类(Clements et al, 2006)。

这些种类适应了喀斯特生态系统中强碱性和极干

旱土壤的严酷环境(Sutherland et al, 2012)。 
广义可加模型 (generalized additive models, 

GAM)能有效处理生态学中自变量的非线性问题, 
是研究物种资源–环境变量关系的有效模型之一

(Guisan et al, 2002)。本研究在弄岗北热带喀斯特季

节性雨林15 ha森林动态监测样地第一次全面普查

的基础上, 以单位面积内所有个体的胸高断面积之

和为木本植物地上生物量的衡量指标, 利用GAM
分析了胸高断面积之和的空间分布格局及其对不

同地形因子的响应。主要探讨: (1)喀斯特季节性雨

林中胸高断面积之和在不同生境中的分布格局; (2)
地形因子影响木本植物胸高断面积之和分布格局

的规律性及其相对贡献率等。 

1  方法 

1.1  研究区域概况 
广西弄岗国家级自然保护区位于广西壮族自

治区龙州县和宁明县交界处, 呈东南–西北长条状, 
由弄岗、陇呼和陇瑞3个片区组成, 总面积10,077 
ha。该保护区保存有我国目前面积最大、最原始、

最独特的热带喀斯特季节性雨林。区内地层主要分

布有下石炭统至下二叠统, 岩性为灰岩、白云质灰

岩和白云岩等, 属北热带湿润气候、裸露型岩溶地

貌(邓自强, 1988)。有关该样地的地貌、土壤、气候

等特征详见王斌等(2014)。 
按照国际通用的CTFS (Center for Tropical For-

est Science)样地建设规范(Condit, 1998), 于2011年
由广西壮族自治区中国科学院广西植物研究所在

保护区的弄岗片区建立了一个15 ha的永久森林动

态监测样地。该样地是中国森林生物多样性监测网

络(CForBio, www.cfbiodiv.org)中唯一的典型热带喀

斯特森林监测样地, 也是目前全球喀斯特地区最大
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的一块固定森林动态监测样地(王斌等, 2014)。样地

东西长500 m, 南北长300 m, 海拔范围180–370 m, 
包括了从山脊、山坡到洼地等一系列喀斯特区典型

的“峰丛–洼地”生境类型, 具有很强的生境异质性。 
1.2  数据收集 

根据喀斯特季节性雨林地质、地貌特征, 使用

全站仪将样地划分为1,500个10 m × 10 m的样方, 
并记录每个10 m点的海拔。标记并调查样方内所有

胸径(DBH)≥ 1 cm的木本植物个体, 记录其种名、

DBH、坐标及生长状况等。2011年第一次调查结果

显示: 样地内DBH≥ 1 cm的木本植物独立个体共

68,010株, 包括分枝、萌枝在内的活体个数为95,471
株, 隶属于56科157属223种, 其中国家重点保护植

物8种, 广西特有植物30种(黄甫昭等, 2014; 王斌

等, 2014)。根据CTFS样地建设标准, 本次调查未将

木质藤本植物纳入调查范围。 
为使后续研究结果能和其他样地进行比较, 本

文在进行数据分析时采用CTFS统一的20 m × 20 m
样方。研究以2011年样地第一次调查数据为基础, 
以包括根萌、枝萌、枯立木等在内的所有个体为研

究对象, 以每20 m × 20 m样方内所有个体的胸高断

面积之和(total basal area)作为衡量地上生物量的指

标, 单位m2。为分析样方(20 m × 20 m)内不同径级

个体的胸高断面积之和对地形因子响应的差异性, 
将所有个体划分为DBH < 2.5 cm、2.5–7.5 cm、

7.5–22.5 cm和 ≥ 22.5 cm等4个径级类群进行分析

比较, 并用GAM进行地形因子解释(表1)。 
依据全站仪定位得到的海拔数据计算每个20 

m × 20 m样方的平均海拔、坡度、坡向和凹凸度

等(Harms et al, 2001; Valencia et al, 2004)。其中平均

海拔为样方4个顶点海拔的平均值; 凹凸度是样方

的平均海拔减去与该样方相邻的8个样方平均海拔

的平均值, 处于边缘的样方的凹凸度为样方中心的

海拔值减去4个顶点海拔的平均值; 坡度是从样方4
个顶点任取3个顶点组成一个平面, 4个顶点可以组

合成4个不同的平面, 这4个平面与样方投影面的夹

角的平均值就是样方的坡度值。由于缺少样地土壤

水分数据, 采用地形湿润指数(topographic wetness 
index, TWI)和干旱度指数(altitude above channel, 
ACH)来反映土壤湿度状况。TWI被定义为每个样方

的上坡的面积和样方局域坡度的比值, 在计算时使

用Tarboton (1997)的无限流向演算法, 相关介绍和

计算方法参见Kanagaraj等(2011)和Punchi-Manage
等(2013)。应用踏查法对样地内岩石裸露情况进行

评估: 由全程参与样地第一次普查工作的两位工作

人员分别对样地内每个10 m × 10 m样格内的4个5 
m × 5 m小样格依次进行调查评估, 取其二人平均

值 计 为 该  5 m × 5 m 小 样 格 岩 石 裸 露 率

(rock-bareness rate, RBR), 再按平均值进行转化得

到20 m × 20 m样方内的岩石裸露率。综上, 共设置7
个地形因子。依据黄甫昭等(2014)运用多元回归树

法(multivariate regression tree, MRT)划分的生境类

型, 将弄岗样地合并为洼地、山坡和山脊等3类(郭
屹立等, 2015a)。 
1.3  数据处理 

广义可加模型是广义线性模型(generalized lin-
ear model, GLM)的半参数扩展(semi-parametric ex-
tensions), 其假设函数是相加的, 函数的组成成分

是 光 滑 函 数 (Hastie & Tibshiran, 1990; Wood, 
2006a)。GAM可用于响应变量与解释变量之间的关

系是非线性或非单调的数据分析, 常用来直接处理

响应变量与多个解释变量之间的非线性关系

(Guisan et al, 2002)。GAM通过连接函数来建立响应

变量的数学期望值与预测变量的光滑函数间的关

系, 其数学公式为(Wood, 2006b):  
G[E(Y)] = β0 + f1(x1) + … + fn(xn)        (1) 

式中, E(Y)为响应变量的数学期望值; G[ ]为连接函

数, 它的选择依赖于响应变量的分布形式; β0为常

数截距项; f1,…, fn为n个环境变量X的平滑函数, 通
常使用光滑样条函数 (smoothing spline function)  
拟合。 

在GAM参数选择时, 首先确定样地内每20 m × 
20 m样方内胸高断面积之和的概率密度分布呈现

近正态分布, 因此连接函数选择identity函数(Wood, 
2006a)。为检验每一模型的适合程度, 对其偏差系

数(D2)进行估算(Swartzman et al, 1992):  
D2 = (ND - RD)/ND                    (2) 

式中, ND为空模型偏差, RD为剩余偏差。D2值越接

近1, 说明模型剩余偏差越小, 模型拟合度越好。 
利用赤池信息准则(Akaike Information Crite-

rion, AIC)检验逐步加入地形因子后的模型拟合程

度, 其值越小说明模型的拟合效果越好(Burnham & 
Anderson, 2002)。利用F检验和卡方检验分别评估地

形因子的显著性及其对非参数效果的非线性贡献
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率。AIC的计算公式 (Hastie & Tibshirani, 1990)    
如下:  

AIC = D + 2dfφ                        (3) 
式中, D为偏差(参差平方和); df为有效自由度; φ为
离差参数(方差)。 

由于个别地形因子数据分布不具备正态性, 如
地形湿润指数和干旱度指数等, 故使用Spearman秩
相关检验法检验不同地形因子间的相关性。GAM拟

合基于R软件mgcv包中的gam函数(Wood, 2006b)进
行, 所有数据分析和绘图均在R 3.1.1 (R Core Team, 
2014)中实现。 

2  结果 

2.1  胸高断面积的空间分布格局 
总体上, 喀斯特季节性雨林的胸高断面积之和

在样地内分布差异明显, 呈现出山坡生境中胸高断

面积之和略高, 而山脊最低的梯度格局(图1)。依据

海拔将样地划分为洼地 (180–224.6 m) 、山坡

(224.6–315.3 m)和山脊(315.3–370 m) 3种生境类型, 
不同生境每样方内胸高断面积之和的平均值分别

为0.945 m2 (± 0.015)、0.950 m2 (± 0.021)和0.763 m2 

(± 0.027), 且洼地(t = 5.824, P < 0.001)和山坡(t = 
5.441, P < 0.001)均与山脊间差异极显著, 而洼地与

山坡间无显著差异(t = 0.188, P = 0.851)。 
根据选取的喀斯特季节性雨林胸高断面积之

和数据建立的响应地形变量的GAM预测结果表明: 
在海拔上, 210–280 m范围内每样方胸高断面积之

和较为稳定, 且明显高于180–210 m和280–370 m两

个海拔段, 其中315–370 m范围内每样方胸高断面

积之和最低, 基本符合上述分布格局(图2)。在坡向

上, 每样方内胸高断面积之和呈现多峰状, 大体为

南坡和北坡较低、西南坡和西北坡较高; 在坡度上, 
总体表现为随坡度增大而胸高断面积之和逐渐变

小的趋势; 在岩石裸露率上, 随着其升高胸高断面

积之和呈逐渐增大的趋势, 当它超过80%后胸高断

面积之和逐渐降低; 在凹凸度、地形湿润指数和干

旱度指数上, 因为数据存在较多极端值, 其规律性

并不具有实质性意义, 但地形湿润指数和干旱度指

数的平滑函数分别在右端和左端的95%置信区间都

较大, 这是因为在此范围内样本量较少, 数据存在

极端值的缘故。 

 
 
图1  弄岗喀斯特季节性雨林胸高断面积之和(m2)的分布格

局 
Fig. 1  Spatial patterns of total basal area of karst seasonal 
rainforest in Nonggang, Guangxi 
 
 
2.2  GAM模拟结果 

为了检验模型中每个地形因子的重要性, 本研

究采用逐步法获得GAM模拟结果。该模型对胸高断

面积之和的总偏差解释率为39.4%, 其中贡献最大

的为海拔, 解释偏差为16.1%; 其次为坡向和凹凸

度, 其解释偏差分别为12.3%和4.7%; 影响程度最

低的为地形湿润指数, 对偏差的解释率仅为0.4%。

卡方检验表明, 海拔、坡向、凹凸度和岩石裸露率

等对非参数效果的非线性贡献率均具有显著性, 而
地形湿润指数、坡度和干旱度指数则为边际显著, 
其非参数平滑效果明显低于前4个地形因子(图2), 
但加入3种地形因子后模型的AIC值略微继续变小, 
表明模型的拟合程度有所提高。 

不同径级类群的GAM拟合结果存在一定差异, 
但总体上海拔对胸高断面积之和的解释偏差最高, 
尤其是2.5–7.5 cm径级类群, 其单因子解释偏差高

达42.1%; 小径级类群(DBH < 2.5 cm)的累积解释偏

差低于所有个体和其他径级类群; 相反, 中等径级

类群(2.5–7.5 cm)的累积解释偏差明显高于所有个

体和其他径级类群; 其他两个较大径级类群的累积

解释偏差则大致相当。此外, 不同径级类群中不同

地形因子的贡献拟合值差异明显, 总体表现为凹凸

度、坡向和海拔的拟合值较高, 而坡度、地形湿润

指数和干旱度指数较低(表1)。 
2.3  胸高断面积之和与地形因子相关性 

Spearman秩相关检验表明, 喀斯特季节性雨林

中胸高断面积之和与海拔呈显著负相关, 与坡向呈

显著正相关, 而与坡度、凹凸度、地形湿润指数和 
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干旱度指数等相关性并不显著。不同地形因子间多

存在显著相关性, 如海拔与坡度、坡向、凹凸度和

干旱度指数等4个地形因子均存在显著正相关性, 
与地形湿润指数存在显著负相关性; 地形湿润指数 

图2  广义可加模型(GAM)所揭示的不同地形因子对

弄岗喀斯特季节性雨林胸高断面积之和分布格局的

影响。S(地形因子)为光滑样条函数的拟合值, 表示其

对胸高断面积之和的影响。实线表示胸高断面积之和

的期望值, 上下两侧虚线表示方程的95%置信区间。
Fig. 2  Results of generalized additive models (GAM) 
regression between different topographic factors and 
total basal area of the karst seasonal rainforest in Nong-
gang, Guangxi. S(topographic factor) is the fitted value 
of smoothing spline functions, which represent their 
impacts on the total basal area. The solid lines represent 
the expected values of total basal area; the dotted lines 
represent the 95% confidence intervals of equations. 
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表1  喀斯特季节性雨林胸高断面积之和与地形因子的广义可加模型(GAM)检验 
Table 1  Tests of generalized additive models (GAM) for modeling total basal area in the Nonggang karst seasonal rainforest and 
topographic factors 

径级 DBH  
Class (cm) 

环境参数 
Environmental parameters 

r2
adj 累计解释偏差 

Cumulative explained deviation (%) 
赤池信息准则
Akaike Information 
Criterion (AIC)  

海拔 Elevation 0.148 16.1  –88.071 

坡向 Aspect 0.256 28.4 –130.984 
所有个体 
All individuals 

凹凸度 Convexity 0.291 33.1 –142.770 
 岩石裸露率 Rock-bareness rate 0.313 36.0 –148.860 
 地形湿润指数Topographic wetness index 0.314 36.4 –149.909 
 坡度 Slope 0.322 37.4 –152.044 
 干旱度指数 Altitude above channel 0.336 39.4   –156.461 

海拔 Elevation 0.113 12.6 –2,416.026 

坡向 Aspect 0.153 18.4 –2,425.371 
DBH < 2.5  

凹凸度 Convexity 0.193 22.8 –2,441.038 
 岩石裸露率 Rock-bareness rate 0.266 29.7 –2,477.055 
 地形湿润指数Topographic wetness index 0.303 34.0 –2,492.105 
 坡度 Slope 0.311 34.9 –2,495.940 
 干旱度指数 Altitude above channel 0.328 36.3 –2,506.965 

海拔 Elevation 0.412 42.1 –1,340.583 

坡向 Aspect 0.432 44.7 –1,348.138 
2.5 ≤ DBH < 7.5  

凹凸度 Convexity 0.462 48.9 –1,360.737 
 岩石裸露率 Rock-bareness rate 0.481 51.1 –1,371.831 
 地形湿润指数Topographic wetness index 0.505 53.1 –1,390.343 
 坡度 Slope 0.540 57.6 –1,407.893 
 干旱度指数 Altitude above channel 0.540 57.8 –1,410.145 

海拔 Elevation 0.194 21.0  –448.036 

坡向 Aspect 0.267 29.5  –476.660 
7.5 ≤ DBH < 22.5  

凹凸度 Convexity 0.305 34.4  –490.249 
 岩石裸露率 Rock-bareness rate 0.316 36.2  –492.008 
 地形湿润指数Topographic wetness index 0.334 38.0 –498.367 
 坡度 Slope 0.339 38.5 –507.223 
 干旱度指数 Altitude above channel 0.381 43.6 –522.046 

海拔 Elevation 0.263 27.4 –193.325 

坡向 Aspect 0.321 34.7 –216.574 
22.5 ≤ DBH 

凹凸度 Convexity 0.326 35.4 –216.982 
 岩石裸露率 Rock-bareness rate 0.335 36.5 –220.844 
 地形湿润指数Topographic wetness index 0.345 37.8 –225.257 
 坡度 Slope 0.392 42.8 –250.109 
 干旱度指数 Altitude above channel 0.398 43.7 –251.184 

 
 
与除坡向外的其他5个地形因子均存在显著负相关

(表2)。这表明7个地形因子间存在明显的共线性  
问题。 

3  讨论 

地形因子与植物地上生物量的非线性关系源

自于地形对植物生长环境的影响, 在一定程度上印

证了地形因子将对局域尺度内的水热资源进行再

分配(Wood, 2001)。地形通过直接或间接地影响光

照、水分、土壤营养等对植物的生长和分布产生重

要影响(Lai et al, 2009; Punchi-Manage et al, 2013)。
本文利用GAM对喀斯特季节性雨林木本植物胸高

断面积之和与地形因子的关系进行定量研究, 初步

揭示了地形因子对地上生物量的影响。结果表明,
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表2  不同地形因子间的Spearman秩相关性分析 
Table 2  The Spearman correlations (rho values) between different topographic factors  

 坡度 
Slope 
(SLO) 

凹凸度 
Convexity 
(CON) 

坡向 
Aspect 
(ASP) 

地形湿润指数
Topographic wet-
ness index (TWI) 

干旱度指数 
Altitude above 
channel (ACH) 

岩石裸露率 
Rock-bareness 
rate (RBR) 

胸高断面积之和 
Total basal area 

海拔 Elevation (ELE) 0.578** 0.466** 0.052 –0.701** 0.289** 0.450** –0.147* 
SLO  0.336** 0.205* –0.631** 0.220** 0.509** –0.080 
CON   0.025 –0.564** 0.518** 0.300** 0.051 
ASP    –0.098 –0.159* 0.140* 0.134* 
TWI     –0.629** –0.326** 0.035 
ACH      –0.016 0.083 
RBR       0.044 

*表示显著相关(P < 0.05, 双尾检验); **表示极显著相关(P < 0.01, 双尾检验)。 
*, Significant correlation (P < 0.05, double-tailed test); **, Very significant correlation (P < 0.01, double-tailed test). 
 
 
不同生境间胸高断面积之和差异显著, 总体表现出

山脊最低、山坡最高的格局; 不同地形因子对胸高

断面积之和的贡献率达到39.4%, 其中海拔的贡献

率最大, 而地形湿润指数的贡献率最低。但地处暖

温带的东灵山森林动态监测样地中地形因子对胸

高断面积之和的广义线性模型(GLM)拟合的决定系

数仅为7.2% (刘海丰等, 2012)。 
已有研究发现, 植物地上生物量最大值出现在

地形比较平坦和低海拔的区域, 同时海拔和凹凸度

是植物地上生物量最强的预测因子(McEwan et al, 
2011)。Lin等(2012)研究发现, 亚热带古田山样地中

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。Marshall等(2012)认为植物最大地上生物

量出现在坡度小的中海拔区域, 而在高海拔地区植

物生长可能受到环境胁迫。Mascaro等(2011)在巴拿

马热带雨林中的研究发现, 坡度是最强的驱动因

子, 并且在陡峭的坡上拥有最大的地上生物量。暖

温带东灵山样地中胸高断面积之和随海拔的升高

而增大, 但海拔对其变异的解释率较低(刘海丰等, 
2012)。在本研究中, 坡度较缓的中、低坡位(海拔

220–280 m)拥有最大的地上生物量。可见, 在不同

的森林类型中地形因子对植物地上生物量分布格

局的影响并不相同, 这可能是由于不同森林类型或

地质背景中地形因子差异形成了不同的水、热、光、

土壤等环境因子组合而造成的。此外, 全球尺度下, 
纬度地带性气候类型的差异也是造成地形因子对

植物地上生物量的影响存在较大差异的原因之一。 
特殊的富钙、偏碱的地球化学背景以及丰富多

样的生境类型是喀斯特季节性雨林的典型特征之

一。独特的峰丛–洼地地质、地貌特征使得从山脊

到洼地的环境条件差异明显, 所受自然干扰的方式

和强度也各不相同。尽管喀斯特山地相对海拔并不

高(300–600 m), 但由于受到长时间的太阳直射、雨

水冲刷等作用, 在山脊形成了陡峭、干旱、贫瘠、

缺土、高温、高岩石裸露率等极端环境条件, 从生

理上限制了树木的生长量; 而谷底洼地则由于周围

山峰的遮挡和藤本植物在乔木中上层的缠绕对光

线的遮挡, 导致林内日照时间较短, 且常伴有季节

性水淹等, 因此在谷底形成了庇荫、潮湿的环境条

件(黄甫昭等, 2014; 郭屹立等, 2015b)。此外, 低坡

位与洼地交界地区还会受到山崩形成的滚石干扰。

土壤是喀斯特季节性雨林植物生长的重要限制因

子, 在喀斯特独特的地质、地貌特征下雨水的冲刷

使得山脊土壤稀少, 而在洼地得以富集。 
坡向与环境中的光照条件关系密切(John et al, 

2007), 而光照条件对植物地上生物量有着极其重

要的影响。此外, 地上生物量还可能受季风气候影

响, 如东灵山样地中东坡的胸高断面积之和显著高

于西坡(刘海丰等, 2012)。喀斯特季节性雨林中坡向

虽然对地上生物量的贡献拟合值最大, 但是二者总

体呈现出多波峰趋势, 且并未在阳坡(90°左右)而是

在西北坡(210°左右)表现出最大胸高断面积之和, 
近阳坡(80°左右)附近表现最低。一方面, 这可能受

基于喀斯特独特的峰丛–洼地的地质、地貌等特征

形成的周围连续随机分布的锥状峰丛的遮阴作用

影响; 另一方面, 也可能是在热带地区由于光照条

件普遍较好, 不同坡向接收光照强度的差异性并不

明显, 而水热条件组合起更重要的作用。 
凹凸度是影响水分存留时间的重要因子, 其与

土壤湿度有一定的关联性: 凹凸度越小越有利于水
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分的存留 , 生境愈潮湿 (Engelbrecht et al, 2005; 
McEwan et al, 2011; 郭屹立等, 2015a)。凹凸度负值

多出现在喀斯特季节性雨林的洼地, 这里土层较

厚, 但常伴有季节性水淹; 而凹凸度正值多出现在

高坡位和山脊, 这里岩石裸露率较高, 土壤多位于

随机、零星、不规则分布的石沟、石缝等, 土层薄、

养分贫瘠、土壤干旱等。剔除部分极端值后, 在一

定范围内随着凹凸度值的增大, 胸高断面积之和也

表现出增加的趋势。这可能是因为在凹凸度为负值

时由于土壤湿度大、土壤透气性差等抑制了植物生

长; 也可能是因为在洼地及其周围低坡位有大量的

藤本植物覆盖在乔木中上层, 抑制了木质非藤本植

物的个体生长, 而在胸高断面积之和统计过程中并

未将藤本植物纳入。 
海拔是温度、光照、水分等多因子的综合体。

喀斯特季节性雨林中胸高断面积之和在不同生境

中表现出山坡最大、洼地次之、山脊最低的格局。

一般而言, 植物群落地上生物量随海拔的升高而下

降(刘兴良等, 2005)。本研究中, 海拔与除坡向外的

其他5个地形因子均有显著相关性, 表明海拔在喀

斯特季节性雨林中对地上生物量的形成具有重要

的作用, 也是光、水、温、土壤等形成梯度的重要

原因。在海拔较低的洼地生境中, 土层深厚且土壤

肥沃、潮湿, 岩石裸露率较低; 随着海拔的升高, 岩
石裸露率逐渐升高, 在山脊生境中常形成成片裸露

的岩石, 仅在石沟、石缝中分布有少量贫瘠、干旱

的土壤。此外, 由于喀斯特峰丛–洼地的独特性, 坡
度也表现出随着海拔升高而逐渐变大的趋势。 

此外, 胸高断面积之和与地形因子的相关性还

与径级大小有关, 这可能是因为不同径级植物个体

所经历的生态学过程不同。比如, 小径级个体(DBH 
< 2.5 cm)的累积解释偏差低于所有个体和其他径级

个体, 表明群落中种群更新受地形因子的影响较

小, 这可能与种群更新的随机性有关。此外也可能

与该阶段受较强的密度制约引起的个体死亡率较

高有关。相反, 中等径级个体(DBH为2.5–7.5 cm)的
累积解释偏差明显高于所有个体和其他径级个体, 
这表明种群能否有效更新受地形因子影响较大。该

阶段可能受生境过滤、种间竞争等生态学过程影响

导致死亡率维持在较高水平, 而生长于适宜生境中

的个体则具有较高的存活率, 故表现出较高的累积

解释偏差。随着个体的生长, 密度制约和生境过滤

等过程引起的个体死亡率逐渐降低, 此时个体死亡

多由其他随机过程引起, 故其累积解释偏差略有回

落。这些过程体现了地形因子对胸高断面积之和以

及植物群落结构影响的复杂性和多样性。 
在GAM的实际运用过程中, 共曲线性是一个

普遍却又不可忽视的问题, 而共曲线性是共线性的

非参数表现。当模型中有共曲线性时, 被估计的参

数可能变得不稳定, 受起始函数的影响较大(邓建

明等, 2015)。在实际应用中常使用方差膨胀因子来

分析预测变量的共线性(郭福涛等, 2010), 可利用

AIC法则选择最优模型(Wood, 2004; Dong et al, 
2012)。研究发现, 喀斯特季节性雨林不同地形因子

间多存在显著相关性, 表现出明显的共线性问题。

但本研究使用GAM的目的在于探索不同地形因子

对喀斯特季节性雨林地上生物量分布格局形成的

贡献率的相对大小, 不在于选取最优拟合模型。此

外, 经检验本研究根据GAM拟合的方程具有显著

性, 且各变量均具有显著性或边际显著性, 符合统

计学意义。 
本研究仅以单位面积内的胸高断面积之和作

为衡量喀斯特季节性雨林中植物地上生物量的唯

一指标, 忽略了物种水平和个体水平在材质密度、

个体大小等方面的特征差异, 因而在方法上存在一

定不足。研究仅能粗略估计喀斯特季节性雨林中植

物地上生物量的分布格局及其随地形变量的变化

趋势。目前, 关于我国西南喀斯特森林生态系统中

森林碳储量的精细化研究尚处于空白阶段, 而基于

喀斯特特有物种或广布种的异速生长方程亦是如

此。喀斯特季节性雨林生态系统的脆弱性使得常规

的破坏性解析木取样和地下根系取样存在一定困

难, 因此碳储量研究在该区存在较大难度。通过建

立固定监测样地对不同物种和不同生境布设生长

环等长期动态监测是解决这一难题的重要途径, 亦
是弄岗北热带喀斯特季节性雨林今后研究的重要

方向之一。 
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