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模拟中国东部毛竹林分生物量 

周潇 1,  官凤英 1* 

（1. 国际竹藤中心  北京 100020） 

 
摘  要：【目的】林分生物量模型可作为森林经营管理的基本决策工具。毛竹林是热带和亚热带地区的主要森林系统，

代表着一个巨大的碳汇，减缓了气候变暖。竹林生物量模型对于评估碳对陆地生态系统的贡献非常重要。【方法】我们使用

来自中国江苏省宜兴市国有林场的 45 个样地调查数据构建了一个毛竹林生物量模型。【结果】在林分生物量模型中用作预测

因子的几个林分变量中，竹子的平均胸（MDBH）、平均高度（MH）和郁闭度（CD）对模型的贡献显著。为了提高模型的

精度，我们通过混合效应建模，将竹林区组作为随机效应引入模型中。混合效应模型描述了林分生物量的大部分变化（R2=
0.6987），显著高于普通最小二乘回归模型（R2=0.5748）。【结论】随着 MH 和 CD 的增加，竹林生物量增加，证实了我们模

型的生物学逻辑。所提出的林分生物量模型可能具有重要的管理意义，例如，它可以与其他竹子模型相结合，估计不同生长

阶段的竹子冠层生物量、固碳量和竹子生物量。 
关键词：地上生物量；地下生物量；随机效应；异质性；毛竹 

Modeling stand biomass for moso bamboo forests in eastern China 

Abstract:【Objective】Stand biomass models can be used as basic decision-making tools in forest management plannin

g. The moso bamboo (Phyllostachys pubescens) forest, a major forest system in tropical and subtropical regions, represents

 a substantial carbon sink, slowing down the rise of greenhouse gas concentration in the earth’s atmosphere. Bamboo stan

d biomass models are important for assessment of the contribution of carbon to the terrestrial ecosystem. 【Method】We c

onstructed a stand biomass model for moso bamboo using destructively sampled data from 45 sample plots that were locat

ed across the Yixing state-owned Farm, Jiangsu Province, China. 【Result】Among several bamboo stand variables used as

 predictors in the stand biomass models, mean diameter at breast height (MDBH), mean height (MH) and canopy density 

(CD) of bamboo contributed significantly highly to the model. To increase the model’s accuracy, we introduced the effects 

of bamboo forest block as a random effect into the model through the mixed-effects modeling. The mixed-effects model d

escribed a large part of stand biomass variation (R2 = 0.6987), significantly higher than that of the ordinary least square r

egression model (R2: 0.5748). Our results show an increased bamboo stand biomass with increasing MH and CD, confirmi

ng our model’s biological logics. 【Conclusion】The proposed stand biomass model may have important management impli

cations, for example it can be combined with other bamboo models to estimate bamboo canopy biomass, carbon sequestrat

ion and bamboo biomass at different growth stages.  

Keywords: Aboveground biomass; Belowground biomass; Random effect; Heteroscedasticity  

森林通过光合作用从大气中吸收大量二氧化碳，在茎、枝、叶和根中积累生物量，并增加土壤中的有

机碳 （Yen and Lee，2011；Yen，2016；Yuen et al.，2017）。森林在陆地碳循环中发挥着重要作用，在

维持全球气候系统和减缓大气温室气体浓度上升方面发挥着不可替代的作用（Chen et al.，2009；Jyoti N
ath et al.，2009；Zachariah et al.，2016）。因此，世界上许多国家都非常重视森林生物量的监测和评估。 

竹林主要分布在亚热带和热带地区（Scurlock et al.，2000；Cao et al.，2011；Song et al.， 2011；Song 
et al.，2017）。根据《中国第九次森林清查》，竹林面积 641 万公顷（约占森林总覆盖率的 3.57%），约

占全球森林覆盖率的四分之一（FAO，2010）。毛竹林是我国重要的经济树种之一。相对于其他木本植物，
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毛竹具有生长快、产量高、用途多等优点（Scurlock et al.，2000；Lu 2001）。此外，毛竹林具有在短生长

期内积累大量生物量的能力（Jyoti Nath et al.，2009；Yen and Lee，2011；Yen，2016；Yang 2016；Zhou 
et al.，2022a），有助于减缓地球大气中温室气体浓度的上升，因此量化竹林生物量可以作为评估碳循环对

陆地生态系统贡献的基本依据（Zheng et al.，1998 Zhou et al.，2022b）。目前，许多地区正遭受木材短缺

的困扰，竹林可以成为木材的替代来源。本研究试图对中国竹林生物量和碳固存进行量化和建模。 
生物量测量是一项耗时耗力的任务，因为要砍伐整个竹茎需、挖根、干燥和称重才能进行生物量量化，

这在实践中很难做到（Willebrand et al.，1993； 周国模 2006a；Zeng， 2015；Fu et al.，2016；Zhou et al.，
2022a）。生物量模型是根据从感兴趣的样本中获得的样本数据构建的，经常出现在森林生产力、营养循环

和森林生态系统固碳的建模中。与此同时，构建生物量模型的方法已经从简单的最小二乘回归发展到复杂

的非线性混合效应建模和哑变量建模（Zeng et al.，2011；Fu et al.，2012；Zeng，2015；Zhou et al.，2021，
2022a，b， c）。目前，生物量模型的应用越来越多地用于估计植物群落的生物量。 

生物量模型基于异速函数（Chen et al.，2009；Zeng et al.，2011；Fu et al.，2012，2016； Zeng，2015；
Lin et al.，2017）。近年来，对植物生物量的研究可能包括：（1）建立基于个体的生物量模型或应用于区

域生物量估计（如林分、森林、地区、省和国家的生物量）（周国模 2006 a，b； Chen et al.，2009；Zeng 
et al.，2011，2017；Fu et al.，2012；Zeng， 2015；Lin et al.，2017）；（2）通过考虑个体植物不同成分

的不同生长条件，构建相容的个体生物量模型系统（杨星华 2016；Fu et al.，2016；Zhou et al.，2022a）；

（3）研究采用不同措施、不同森林类型、不同立地类型和不同林分密度管理的森林的生物量或碳储量 （周

国模 2006b；Yen and Lee，2011；Mensah et al.，2016；Qin et al.，2017；Castillo et al.， 2018）；以及（4）
通过提取重要林分变量（如树高、郁闭度、冠幅宽度等），利用遥感数据研究林分生物量积累（Gonzalez 
de Tanago et al.，2017；Graves et al.，2018）。毛竹属植物的地下成分（根）通常很大，很难区分，因为根

茎广泛分布，这是单轴散生竹种的典型特征，而地上成分可以被视为单一植物。竹子的繁殖和再生主要取

决于根茎的扩展和生长，通常称为鞭状茎和芽（秆）的出现。地上的竹竿与树木相似，而地下的组成部分

并不代表单个植物。因此，基于个体的总生物量模型（地上+地下）不能以与树木相同的方式构建。然而，

尽管生物量模型在精确估计毛竹林生物量方面具有潜在价值，但目前还没有模型。 
林分生物量因林分结构、林分发育阶段等特点而异。对于生物量建模，在不同立地条件下的竹林中进

行了测量，以模拟林分生物量与影响生物量变化的变量之间的关系。生物量数据通常是分层结构的（同一

区组内的多个样地），因此数据可能具有空间相关性（Calama and Montero，2004；Fu et al.，2017；Zhang 
et al.，2017；Yang et al.，2020）。当使用传统的建模方法，如普通最小二乘（OLS）回归来从这种分层结

构的数据集中估计模型参数时，可能会导致假设检验无效（West et al.，1984；Yang et al.，2020）。混合

效应建模是解决同一主题（区组或样方）内观测值之间相关性问题的一种方法。混合效应建模考虑了数据

中的随机性和随机性，从而大大提高了所得模型的预测精度（Fu et al.，2017；Pan et al.，2020； Yang et 
al.，2020；Zhou et al.，2021，2022c）。林分水平的混合效应生物量模型对于精确估计毛竹林生物量和固

碳是必要的。 
为了克服由于层次数据结构和缺乏林分生物量估算模型所带来的问题，本研究旨在（1）利用混合效应

模型构建毛竹林分生物量模型；（2）评估影响毛竹林生物量的重要因素。所提出的模型将用于估算毛竹林

生物量，并有可能成为碳核算和支持竹林管理的可靠工具。 

1 材料和方法 
1.1 研究区域 

本研究使用了中国江苏省无锡市宜兴国有林场的数据（图 1）。该地区属中亚热带海洋性季风气候，年

平均最高气温 20-24°C，年平均最低气温 12-14°C。林场总面积 3273 公顷，其中森林 3191 公顷。据估计，

江苏省有 4200 万公顷的毛竹林，占总森林面积的三分之一（Huang，2021）。 
江苏省毛竹林的传统管理实践包括收获成熟的竹秆、冬春笋、灌木和草以及旅游活动。宜兴林场不给
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毛竹林施肥，但也有人为干扰。据报道，毛竹的林分密度为 2000–4000 株/hm2，平均 DBH 约为 9.8 cm，

年龄结构以 du 表示，I du、II du 和 III du 分别为 3:4:3（I 年生竹秆被称为 1 du，2–3 年被称为 2 du，4–
5 年被指为 3 du）。 

 

图 1 研究区域位置（左上）：中国东部宜兴国有林场（右上），5 个区块和 45 个样地的空间分布（底部） 

Fig. 1 Location （upper left）of study area: Yixing state-owned forest farm （upper right） in east China and 
spatial distribution of 5 blocks and 45 sample plots （bottom）. 

1.2 数据收集 

使用了 2022 年在毛竹林建立的 45 个临时样地的数据（图 1）。样地大小为 20×20m，嵌套在竹林区组

内，共有 45 个样地嵌套在五个区组内。区组是基于不同的坡度，坡向和坡位的竹林。样方被随机选择，以

代表具有不同立地条件的竹林。在没有因疾病、害虫和其他因素而遭受相当大损害的林分中建立了样地。

选定的样地为林分结构和密度、竹林高度和年龄以及场地生产力的变化提供了有代表性的信息。国际竹藤

研究中心进行了破坏性采样和数据收集。在每个样地内，测量所有胸径（DBH）>5cm 的活着毛竹的胸径、

高度（H）和枝下高（HCB）。由于毛竹林独特的生长特征，涉及两年（大小年）的营养周期，林分年龄被

表示为“du” （Tang et al.，2016）。一个“du”（I）表示 1-2 年，2 个和 3 个“du（II 和 III）分别对应 3-4 年和

5-6 年（Tang et al.，2016）。用鱼眼镜头的数码相机在上午 8:00 至 10:00 之间对竹林的郁闭度（CD）进行

了测定，共在离地 1.5 米处进行了 10 次观测。使用图像分析获得样方的 CD（Zhou et al.，2022b，c）。 

1.3 估计地上生物量 

毛竹的收集主要通过年龄（I du、II du 和 III du）。测量每个区组（5 个）的 DBH 和年龄（du），并确

定每个年龄的平均 DBH。在地面水平上砍伐每个区组中每个年龄具有平均 DBH 的四个竹杆（5 个区组*4
个竹杆*3 个 du 组）。总共收获了 60 根竹杆。 

对每根杆进行取样，并测定每节的重量。以 2m 为区分段，从每段竹子的上部、中部和下部取子样本，

根据直径，混合后取样 500–1000 g。采用标准枝条评价方法测定竹枝生物量（Zhou，2006a，b；Yang，2
016）。将竹杆分为 2m 段后，根据每个段的平均基部直径和长度选择三个标准枝条，取每个枝条的鲜重，

得到平均重量。使用每个竹枝中的活枝条数量来获得枝条的总鲜重。混合后，收集 500–1000 g 竹枝样品



第十五届中国林业青年学术年会                                                               S17 竹子分会场 

397 

并干燥以估计干物质。为了测量叶片生物量，移除选定标准枝条的叶片，获得新鲜重量，并取 100-200 g
的子样本进行干燥。在 85°C 下进行干燥，直到达到恒定重量。茎样品的干燥需要 3-4 天，枝条的干燥需要

2-3 天，叶片的干燥需要 1-2 天。我们使用以下公式来确定每个样品的干重： 

1
( , , )

n

i
f

=

=∑ 选择湿重
干重

总湿重

器官
竿 枝 叶 器官

器官
              （1） 

其中，n 是杆或标准枝条的数量。 
通过对每个器官的生物量求和，获得了单个竹竿的地上生物量 
地上竹生物量数据是为了校准周（2006a）提出的模型，该模型结合 DBH 和年龄等其他变量来估计每

个竹秆的地上生物量。个体的地上生物量（AGB）使用等式（2）进行估计（周国模，2006a）。样方中几乎

没有凋落物，也没有灌木丛，因此两者都不包括在研究中。 

5

2 3
1

4
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ij ij

ij

A
AGB DBH
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β β
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β
 
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                   （2） 

其中 ijAGB
是第 i 个样方第 j 株毛竹的地上生物量， ijDBH

是第 i 个样方第 j 株毛竹的胸径， ijA
是

第 i 个样方第 j 株毛竹的年龄. 

1.4 估计地下生物量 

2022 年 11 月，从每个样地的中心挖出一立方米的土壤，并提取、清洁和称重根系。每个样地重复三

次。取根系子样本进行干燥和干物质估算。使用以下公式获得每个样品地块的地下生物量（BGB）。 

3

1

25
3ij ijn

n
BGB A

=

= ∑                         （3） 

其中， ijnA
代表第 i 个区块第 j 个样地第 n 个土方中地下生物量的干重， ijBGB

代表第 j 个区块第 i 个
样地的干重。 

林分生物量计算公式如下 

1
25*

n

ij ij ij
k

SB AGB BGB
=

= +∑                       （4） 

其中 k 是每个样地中的毛竹秆数， ijSB
是第 i 个区组的第 j 个样地中毛竹的林分生物量。 

表 1.测得的毛竹变量汇总统计数据（MDBH：林分平均直径；MH：林分平均总高度；MHCB：林分平均枝下高；C
D：郁闭度；MA：平均年龄；MAG：地上平均生物量；AGB：地上生物量；BGB：地下生物量） 

Tab. 1 Summary statistics of moso bamboo variables measured (min: minimum; max: maximum; SD: standard deviati
on; MDBH: mean diameter at breast height; MH: mean total height; MHCB: mean height to crown base; CD: canopy den

sity; MA: mean age; MAG: mean aboveground biomass; AGB: Aboveground biomass; BGB:  Belowground biomass) 
 

Variables 最小值 最大值 平均值 标准差 

N (individuals h

1) 

1500 4500 2762.7778 668.3857 

MDBH (cm) 5.9892 11.7517 9.7836 1.0686 

MH (m) 7.0405 13.0567 10.9323 1.1106 

MHCB (m) 3.1676 8.5550 6.3057 1.0106 



第十五届中国林业青年学术年会                                                               S17 竹子分会场 

398 

CD 0.3 0.8 0.5436 0.1310 

MA (du) 1.4918 2.5 1.7921 0.1829 

MAG (kg) 9.4112 39.9894 22.9000 5.2069 

AGB (kg ha-1) 348.2150 5502.5574 2449.8198 1489.8548 

BGB (kg ha-1) 150.3734 3568 1524.6638 758.5164 

SB (t ha-1) 5.2832 22.6764 10.2648 3.1749 

 
 
 

 
图 2:林分生物量（SB）、地上生物量（AGB）和地下生物量（BGB）与五个林分变量的关系：林分平均胸径

（MDBH）、平均树高（MH）、平均枝下高（MHCB）、平均年龄（A）和郁闭度（CD） 

Fig. 2. Relationship of stand biomass (SB), total aboveground biomass (AGB), and total belowground biomass (BGB) 
with each of the five stand variables: mean diameter at breast height (MDBH), mean total tree height (MH), mean height 

to crown base (MHCB), mean age (A) and canopy density (CD). 
 

1.5 模型方法 

1.5.1 选择基本模型 我们从文献中选择了三个代表不同形式（线性、经验和指数）的生物量模型（表

2）（Zeng et al.，2011；Fu et al.，2012；Zeng，2015；Zhou et al.，2022a；Fu et al.，2016），并将其用作基

础模型。胸径便于测量，并且与生物量密切相关，因此我们在模型中使用 MDBH 作为预测变量（X=MDBH）

来确定性能最佳的模型。每个模型独立地拟合到整个数据集，并使用标准统计指标进行比较（等式 5-8）。 

   
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
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
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RMSE SB SB
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= −∑                        （7） 

  

1 1

n n

ij ijij
i i

TRE SB SB SB
= =

= −∑ ∑                        （8） 

其中， ijSB 是第 i 个区组中第 j 个样地的林分生物量，n 是样地的数量。MD：平均偏差（残差），RM

SE：均方根误差，TRE：总相对误差，R2：决定系数。 
 

表 2.考虑的 SB候选林分模型（ ijSB
是嵌套在第 i个区组中第 j个样方的林分生物量； x 林分变量的向量； 0β ，

β
，α ， 0α  和 1α 是参数向量） 

Tab.2 SB candidate stand models considered ( ijSB  is the stand biomass jth sample plot nested in the ith block； x :
 vector of stand variables； 0β ， β ，α ， 0α  and 1α are parameters vectors) 

编号. 模型 模型形式 

I.1 0ijSB xβ β= +  Linear 

I.2 ijSB xαβ=  Empirical 

I.3 exp( )ijSB xα β= −  Exponential 

1.5.2添加预测变量 除MDBH外，毛竹林生物量还可能在很大程度上受到林分或竹子的大小和活力、

立地质量和林分密度或竞争的影响（Rijal et al.， 2012； Fu et al.， 2013， 2017）。共有 13 个变量，包

括 7 个林分水平和个体水平变量，以及 6 个描述立地质量的变量（表 3），使用最佳模型评估了它们对 SB

变化的潜在贡献。模型中加入了区组的随机效应，以反映场地质量。 

表 3.林分生物量模型评估的林分水平变量 

Tab 3. Stand-level variables evaluated for stand biomass models. 
 变量 

林分或单木活力 Stand density (N), canopy density (CD), sample plot arithmetic mean diameter (AMD), sample

 plot quadratic mean diameter (QMD), sample plot dominant bamboo diameter (DD), sample plot 

arithmetic mean height (AMH), mean age, mean height to crown (MHCB) 

立地质量  sample plot dominant bamboo height (DH), latitude (LE), longitude (LG), aspect (AT), slope 

(SE), elevation (EN) 

我们使用图形分析并考虑分析中包含的变量的相关性统计，选择了 SB 模型中包含的预测变量（Uzoh
 and Oliver，2008）。此外，基于 RMSE 和 Akaike 信息准则（AIC）对林分变量的不同组合及其转换进行

了评估。然后使用性能最好的扩展基模型来构建非线性混合效应林分生物量模型。 
1.5.3 非线性混合效应林分生物量模型 在扩展基模型中引入块级随机效应，建立了非线性混合效应

林分生物量模型。将具有固定效应参数和随机效应的所有可能扩展组合的 NLME 模型备选方案拟合到数

据中，并选择具有最小 AIC 和最大对数似然（LL）的模型变量进行进一步分析。为了避免过度参数化带

来的问题，我们进行了似然比检验（LRT）（Fang 和 Bailey，2001）。 
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我们的初步分析表明，空间相关性对 SB 模型的影响很小，但存在显著的异方差。然后，我们引入了

方差-协方差矩阵（Eq.9）来减少异方差（Davidian and Giltinan， 2003）。 

2 0.5 0.5
i i i iσ=R G Γ G                            （9） 

其中， iR 是区组 i 的方差-协方差矩阵，
2σ 是误差分散的比例因子，其等于估计模型的残差方差（G

régoire et al.， 1995）， iG 是描述区组的异方差的对角矩阵，并且 iΓ 是描述区组观测值的自相关的矩阵，

其不显著。因此，被假定为一个单位矩阵。 
我们评估了三种常用的方差函数（方程 10-12）在降低异方差方面的有效性（Fu et al.， 2020； Yan

g et al.， 2020），一种指数函数、一种幂函数和一种常加幂函数。我们将每个函数添加到如上所选的最优

模型中，并使用 AIC 和 Log liklihood（LL）来评估每个函数的有效性。 

  2( ) exp(2 )ij ijVar MDBHξ σ γ=                  （10） 

2 2( )
ijijVar MDBH γξ σ=                    （11） 

222 2
1( ) ( )

ijijVar MDBH γξ σ γ= +                 （12） 

其中， ijMDBH 是第 i 个区组中第 j 个样方的平均胸径， 1 2, ,γ γ γ
表示要估计的参数。 

1.5.4 非线性林分生物量模型估计 在 R 软件（版本 4.1.0）nlme 函数中实现的 Lindstrom 和 Bates 算法

的最大似然（Fu et al.，2013；Yang et al.，2020；Zhou et al.，2021）用于估计所有 nlme 模型。 
1.5.5 模型评估 NLME SB 模型的有效性可以使用独立数据进行评估。然而，额外的数据采集成本高

昂且有限，因此，我们使用了留一交叉验证（LOOCV）方法，因为它提供了无偏的误差估计（Fu et al.，
2020；Yang et al.，2020；Zhou et al.，2021）。常用的统计标准（方程 5-8）用于评估本研究中开发的林分

生物量模型的预测性能。 

2 结果 
2.1 基本模型 

使用四个统计标准选择了最佳基本林分生物量模型（方程 5-8）。模型 I.2 的拟合统计数据显示 RMSE
和 TRE 最小，R2 最大（表 4），这最终被用作构建毛竹林 NLME 林分生物量模型的基础。 

表 4.基本模型的评估统计 

Tab. 4. Evaluation statistics of base models (MD: mean residual， RMSE: root mean square error， TRE: tota
l relative error and R2: coefficient of determination) 

模型 

参数估计 

MD RMSE TRE R2 
0β  1β  

I.1 
-5.5239 

（3.7444） 

1.6138*** 

（0.3805） 

-4.3027e-1

5 
2.6960 6.5596 0.2949 

I.2 
0.2429 

（0.2390） 

1.6386*** 

（0.4257） 
0.00284 2.6891 6.5239 0.2986 

I.3 
1.9277* 

（0.8443） 

-0.1694*** 

（0.0432） 
-0.0035 2.6922 6.5401 0.2969 

*** p < 0.0001； ** p < 0.001； * p < 0.05 

2.2 引入林分协变量 
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我们只使用了那些没有共线并且对模型有显著贡献的林分变量。除了 MDBH，其他选择的变量是 MH
和 CD，它们被认为分别描述林分发育阶段和林分活力。包含 MDBH 和 MH 作为协变量的模型 I.2 显示出

最小的 RMSE 和 TRE，以及最大的 R2。最终扩展的基础模型（等式 13）最终扩展为 NLME SB 模型。 

31 2
0 (1 )ij ij ij ij ijSB CD MDBH MH ββ ββ ξ= +                   （13） 

2.3 非线性混合效应林分生物量模型 

扩展基础模型（方程 13）的四个固定参数（ 0 4β β− ）的随机效应有十五个组合。所有的 NLME 模型

组合都收敛于有意义的参数估计（表 5）。LRT 测试表明，具有与随机效应相关的参数的林分生物量模型提

供了更好的性能。因此，最终的 NLME SB 模型是： 

31 2 1( )
0 (1 )ij ij ij ij ijSB CD MDBH MH ββ β µβ ξ+= +              （14） 

表 5.与扩展基础模型的固定参数相关的随机效应（方程 13）和每个混合效应模型变体的拟合统计量（方程 4-7） 

Tab. 5. Random effect associated with fixed parameter of the expanded base model (Eq. 13) and fit statistics 
(Eq. 4 – 7) of each mixed-effects model variant. MD: mean residual, RMSE: root mean square error, TRE: total re

lative error and R2: coefficient of determination 
与随机效应相关的固定参数 MD RMSE TRE R2 

0β  0.0182 1.8969 3.1816 0.5748 

1β  0.0213 1.5970 2.2344 0.6987 

2β  -0.0213 1.6379 2.3532 0.6830 

3β  -0.0215 1.6370 2.3506 0.6834 

0β 1β  -0.0213 1.5969 2.2342 0.6987 

0β 2β  0.0184 1.8969 3.1818 0.5748 

0β 3β  0.0184 1.8969 3.1818 0.5748 

1β 2β  -0.0212 1.5970 2.2345 0.6987 

1β 3β  -0.0213 1.5970 2.2344 0.6987 

2β 3β  -0.0215 1.6370 2.3506 0.6834 

0β 1β 2β  -0.0213 1.5969 2.2342 0.6987 

0β 1β 3β  -0.0213 1.5969 2.2342 0.6987 

0β 2β 3β  0.0184 1.8969 3.1818 0.5748 

1β 2β 3β  -0.0213 1.5969 2.2342 0.6987 
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0β 1β 2β 3β  -0.0213 1.5969 2.2342 0.6987 

 

表 6.包含随机效应的所有参数组合的对数似然比检验（L-ratio）（LL，对数似然；AIC，Akaike 信息准则；L-ratio，对

数似然比） 

Tab. 6. Log-likelihood ratio test (L-Ratio) for all the parameter combinations containing random effects (LL, lo
g-likelihood; AIC, Akaike Information Criterion; and L-Ratio, log-likelihood ratio) 

与随机效应相关的固定

参数 
AIC LL L-Ratio p-value 

1β  
193.5683 -90.78417   

0β 1β  
195.5684 -90.7842 5.5104e-05 0.9941 

1β 2β  
195.5683 -90.78416 1.0082e-05 0.9975 

1β 3β  
195.5683 -90.78417 2.1984e-06 0.9988 

0β 1β 2β  
197.5684 -90.7842 5.5097e-05 1 

0β 1β 3β  
197.5684 -90.7842 5.5875e-05 1 

1β 2β 3β  
197.5683 -90.78417 1.7601e-06 1 

0β 1β 2β 3β  
199.5684 -90.7842 5.6052e-05 1 

在评估的三个方差函数中（方程 10-12），应用于 MDBH 的幂指数形式（方程 10）最有效地解释了方

差异方差（表 7，图 3（右））。 

表 7. NLME SB 模型的三个方差函数（指数函数、幂函数和常数加幂函数，分别为方程 10 11、12）之间的比较（AI

C，Akaike 信息准则，LL，对数似然；LRT，似然比检验）。 
Table 7. Comparisons among three variance functions (exponential function, power function, and constant plus 

power function, Eq. 10, 11,12, respectively) for the NLME SB model (AIC, Akaike Information Criterion, LL, log-li
kelihood; LRT, likelihood ratio test). 

方差函数  AIC LL LRT p-value 

None  193.5683 -90.78417   

Eq. 9  187.0951 -86.54754 8.473256 0.0036 

Eq. 10  187.544 -86.77198 8.024384 0.0046 

Eq. 11  189.5439 -86.77196 8.024412 0.0181 
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图 3. NLME SB 模型的残差分布（左：不含方差函数；右：含方差函数）。 
Fig. 3. Residuals distribution of the NLME SB model （left: without variance function； right: variance function incl

uded）. 
OLS 回归模型（方程 13）和 NLME 模型（方程 14）获得的所有参数估计值均与零显著不同（p＜0.0

5）。在代入方程 14 中的估计参数值后，模型变为： 

0.3558 1.2123 0.60830.1863 (1 )ij ij ij ij ijSB CD MDBH MH ξ= +  

其中 

~ (0,1.965)ij Nξ  

Eq. （14） becomes: 

1(1.0456 )0.1666 0.89020.1271 (1 )ij ij ij ij ijSB CD MDBH MHµ ξ+= +  

其中 

[ ] 

1 ~ 0,  0.0382i Nµ µ ψ = =   

   

0.5 0.5
~ (0, 2.7338G G )ijij ijij ijN Rξ = Γ  



1G [0.0555exp(0.7043 ),...,0.0555exp(0.7043 ))ij i indiag MDBH MDBH=  

ij ijIΓ =  
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图 4. CD 和 MH 对林分生物量的影响。使用扩展的 OLS 模型生成曲线（等式 13）。观测数据的平均值用于其他变量。 
Fig. 4. Effects of CD and MH on the stand biomass. The curves were produced using the expanded OLS Model （E

q. 13）. The mean values of the observed data were used for other variables. 
我们检查了预测变量对 SB 的模拟影响（图 4）。该分析表明，每个协变量对 SB 变化都有显著贡献。

SB 随 MH 和 CD 的增加而增加，表明 MH 和 CD 对 SB 有显著影响。 

2.4 模型评估 

  
图 5. 每个样本图通过留一交叉验证（LOOCV）预测的残差（左：OLS SB模型（Eq.13）；右图：NLME SB（等式 1

4），包括方差（等式 10） 

Fig. 5. The residuals predicted by leave one out cross validation （LOOCV） for each sample plot （Left: OLS SB 
model （Eq. 13）； Right: NLME SB （Eq. 14） with variance （Eq. 10） included.  

我们使用 LOOCV 方法评估了扩展的基础模型。当将区组随机效应添加到扩展的基础模型中时，预测

改进是显著的（图 5）。模型验证表明，OLS SB 模型（Eq.13）和 NLME SB 模型（Eq.14）都描述了林分

生物量的很大一部分变化，预测误差没有明显趋势（图 5）。 

3 讨论 
最近，人们越来越关注竹林，因为它比其他木本植物具有许多优势。毛竹在全球碳循环中发挥着重要
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作用，包括限制大气中二氧化碳浓度的碳的积累和储存（Zachariah et al.，2016； Lin et al.，2017；Xu 

et al.，2018）。目前还缺乏我们在本研究中提出的获取竹林生物量和碳储量的方法和模型，即用于估算毛

竹林生物量的非线性混合效应林分生物量模型。在评估的几个预测变量中，我们的模型表现最好，使用三

个变量（MDBH、MH 和 CD）作为预测变量，并添加一个随机分量来描述竹林生物量的区组变化。我们的

模型中包含的随机块效应描述了立地质量和林分竞争，有效地提高了模型的预测精度。 

我们的模型表明，林分生物量与 MDBH 和 MH 显著相关，前者与竹林生物量呈正相关，表明 MDBH

对林分生物量的促进作用。DBH 是用于生物量估算的一个不可或缺的变量，它清楚地反映了林分活力（Z

eng et al.，2011；Fu et al.，2012；Zeng，2015；Zhou et al.，2022a； Fu et al.，2016）。对于确定的竹

林密度，MDBH 越大，林分的生物量就越大。一些研究表明，平均竹高可能是评价竹子生命力和品质的关

键指标（Zhang et al.，2014；Zeng，2015；Fu et al.，2016，2017；Pan et al.， 2020）。MH 越大，表明

生物量相对较高的森林具有更大的竞争力和活力。 

我们的研究还揭示了 CD 对林分生物量的显著影响（图 4），因为这清楚地反映了竹林的立地质量和活

力。然而，尽管它很重要，但在之前的任何林分生物量建模研究中都没有考虑到这一点。这项研究的结果

表明，这种方法将引起其他研究竹林的研究人员的兴趣。CD 与林分生物量之间的正相关关系反映了更高

的光截获、更高的光合作用、蒸腾作用和其他生理功能（Lawlor，2009）。太阳辐射的拦截是林分内树冠宽

度和 DBH 生长的主要驱动因素（Essery et al.，2008）。更好地生长和存活的竹竿将增加林分生物量。 

我们还考虑了可能影响毛竹生物量的立地变量，包括坡度、坡向和坡位。竹子在向阳面上的生长可能

比在阴面上的要好（Che et al.，2022；Wang et al.，2022）。较低的坡度也能促进植物生长，增加生物量

的积累。然而，在纳入这些变量后，我们的模型的精度并没有显著提高。这可能是由于模型中包含的块效

应作为随机效应，这在很大程度上解释了立地质量的影响。 

林分密度（茎/公顷）会显著影响林分生物量（Zheng et al.，1998；Zhou et al.，2022b）。然而，我们

在本研究中没有考虑林分密度，假设 CD 将充分反映林分拥挤的程度（Fu et al.， 2013；Zhou et al.，20

22c）。我们的分析表明，CD 和 SB 之间的相关性大于 CD 和 N 之间的相关性。 

尽管在模型中添加更多的变量可能会在一定程度上提高准确性，但这可能导致过度参数化导致的参数

估计不收敛和有偏差（Fu et al.，2013，2017；Zhou et al.，2021），在调查中会增加库存成本。因此，具

有适当数量变量的预测模型是森林管理者关注的主要问题（Calama and Montero，2005；Adame et al.，2

008）。为了解决这一问题，我们在最终林分生物量模型中保留了三个变量。 

NLME SB 模型适用的立地条件，包括每公顷 1500-4500 株的林分密度、相对平缓的斜坡（0-20o）和

6.0–11.8 cm 的 DBH。虽然该模型具有重要的管理和研究意义，有助于确保毛竹林可持续性经营，它需要

在具有类似场地条件的其他林分中进行验证。 

我们的模型可以通过估计竹林的生物量来帮助管理者，并帮助做出选择性砍伐的决定，以移除较大的

竹子并保留可行的较小竹子。只有在进一步研究后，才建议在不同立地条件的林分中使用它。利用遥感可

能是可行的（Garcıá et al.，2010；Fu et al.，2018；Yang et al.， 2020），在降低研究成本的同时，协助

竹林生物量建模研究（Askne et al.，2017；Fu et al.， 2018）。 

4 结论 
将三个与林分生物量强相关的林分变量初步纳入预测毛竹林生物量的最小二乘回归模型中。将区组水

平随机效应纳入混合效应模型进一步提高了林分生物量的可预测性。林分生物量随 CD 和 MH 的增加而增
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加，表明该模型的生物学合理性。该林分生物量模型能够准确估计不同生长阶段的竹冠层生物量、固碳量

和生物量，并经过进一步的开发和验证，可能成为竹林管理者的一个潜在有用的决策辅助工具。 
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