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研究報告

地形與樹冠開闊度對於亞熱帶樹木群落 

死亡、新增、生長之空間變異的影響

張楊家豪1) 蘇聲欣2,6,7) 王相華3) 林則桐4) 謝長富5)

摘 要

森林樹木群落的動態受到許多因子的影響，其中地形和樹冠開闊度為兩個非常重要的因子，地形

因子可以反映森林內土壤及微氣候的變化，樹冠開闊度則與林下光量有關。然而，在經常受到颱風擾

動的地區，森林樹冠層較為破碎，林下光量也較高，我們尚不清楚樹冠開闊度對於森林樹木群落的影

響是否一如其他地區。本研究藉由分析位於台灣東北部福山森林動態樣區內樹木的死亡、新增與生長

情形，希望了解地形因子與樹冠開闊度對於樹木群落動態的影響。研究結果顯示地形因子與樹木的死

亡率、新增率、相對生長率均有顯著相關，樹冠開闊度則僅與新增率顯著相關，而且其影響效應與其

他地形因子相比明顯較小。這代表在經常受到颱風擾動的區域，其他因子(如地形)對於森林動態的影
響可能比樹冠開闊度所造成的光度變化更為重要。

關鍵詞：林隙指數、樹冠開闊度、地形、森林動態、亞熱帶森林。
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Research paper

Topography and Canopy Openness Influence  
Spatial Variations in Mortality, Recruitment, and Growth  

of a Subtropical Tree Community

Chia-Hao Chang-Yang,1)     Sheng-Hsin Su,2,6,7)     Hsiang-Hua Wang,3) 
Tzer-Tong Lin,4)     Chang-Fu Hsieh5)

【Summary】

Spatial variations in demographics of tree communities are influenced by multiple factors, 
among which topography and canopy openness are important elements. Topographic factors can 
serve as proxies that represent variations in the micro-climatic and edaphic factors in a forest. 
Canopy openness is closely associated with the light regime in the understory. However, in forests 
frequently disturbed by typhoons, canopy openness and understory light levels tend to be higher 
than in those without disturbances. It is not clear whether the effect of canopy openness remains 
the same in typhoon-disturbed forests as in other regions. In this study, we analyzed spatial varia-
tions in tree demographics of a subtropical rain forest to investigate the effects of topographic 
factors and canopy openness on forest dynamics. Our results showed that there were significant 
effects of topographic factors on tree mortality, recruitment, and relative growth rates. In contrast, 
canopy openness was only significantly correlated with tree recruitment, and its effect was weaker 
than the effects of topographic factors. These results imply that in frequently typhoon-disturbed 
forests, other factors such as topography may be more important in driving forest dynamics than 
light variations caused by canopy openness.
Key words: gap phase index, canopy openness, topography, forest dynamics, subtropical forests.
Chang-Yang CH, Su SH, Wang HH, Lin TT, Hsieh CF. 2015. Topography and canopy openness 

influence spatial variations in mortality, recruitment, and growth of a subtropical tree com-
munity. Taiwan J For Sci 30(4):259-69.

緒言

森林內樹木的動態變化，包括死亡、新

增、生長等，受到許多因子的影響，諸如地

形、土壤養分、個體間的相互作用 (競爭或促
進)、氣候變化與擾動事件等(Bellingham and 
Tanner 2000, Yasuhiro et al. 2004, de Toledo et al. 
2011)。如能了解這些因子如何影響森林動態，
將可以讓我們更有效地進行森林經營與保育。

森林樹木群落的物種組成、生物量空間

分布、樹木的成活率的空間變化都受到地形異

質性的影響(Whittaker 1956, Chen et al. 1997, 
Yasuhiro et al. 2004, Tsujino et al. 2006, Su et 
al. 2010, de Toledo et al. 2011, McEwan et al. 
2011)。一般而言，在較小的空間尺度上(如林
分、樣區 )，地形因子之效應經常綜合反應出
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來自於其他環境因子之影響，如微氣候、土

壤養分與水分等因子的變化(Grubb and Tanner 
1976)，比方說在稜線上，土壤養分一般較溪
谷區域貧乏，土壤水分較少，而且承受的風力

影響較強(Su 1987, Chen et al. 1997, Chen and 
Ho 2001)。除了間接反應其他因子的影響，地
形因子對於森林的組成與動態也有直接的影

響，例如樹木在坡度較陡處其死亡率可能會提

高，因為在陡坡其樹冠發育較不對稱 (Young 
and Perkocha 1994)，或是因為土壤深度較淺與
承受較強的雨水沖刷作用(Ferry et al. 2010)，
進而導致樹木傾倒的機率增加(Bellingham and 
Tanner 2000, Tsujino et al. 2006, de Toledo et al. 
2011)。

不論是在熱帶或是溫帶地區，森林樹冠層

的開闊程度(或者以「林隙」表示)均為影響森
林物種組成與動態的重要因子(Denslow 1987, 
Yamamoto 1992, Feeley et al. 2007, Gray et al. 
2012)。在發育完整的森林中，大樹死亡或是
斷枝所造成的林隙，會讓森林冠層疏開、林下

光量增加，林下幼樹的生長與新增因而隨之提

升，不同樹種的死亡率也會隨著林隙形成所帶

來的其他微環境變化(如土壤水分減少)而有所改
變。然而過往有關樹冠開闊度對於森林動態的

研究多集中在熱帶與溫帶森林(例如Feeley et al. 
2007, Gray et al. 2012)，這些區域由於較少受到
颱風擾動，森林冠層多半較為完整且連續。相

較之下，在頻繁受到颱風擾動的森林，如福山

地區，森林冠層則較為破碎，林下光量也較高

(Lin et al. 2011)，在這樣的環境下，樹冠開闊
度對於森林動態的影響是否與少有颱風擾動的

區域相同，值得我們進一步探究。

本研究將藉由分析台灣東北部福山地區森

林樹木之死亡、新增與生長等群落變化情形，

探討地形因子與樹冠開闊度對於森林動態的影

響。由於福山森林的樹木群落組成與地形因子

有顯著相關(Su et al. 2010)，所以我們認為福
山樹木的動態變化也會明顯受到地形因子的影

響；而由於福山森林經常受到颱風擾動，林下

光量較高，所以我們預期樹冠開闊度對於樹木

動態變化的影響可能較不明顯。

材料與方法

一、研究地區

本研究之實施地點是在福山森林動態樣區

(Fushan Forest Dynamics Plot)，此樣區為面積
25 ha的永久樣區，在2003年建立於台灣東北部
山區(24°45’40”N, 121°33’28”E)，海拔高度變化
範圍為600~733 m。當地植被屬於楠櫧林帶之天
然闊葉老熟林，優勢樹種包括樹冠層的烏來柯

(Limlia uraiana)、長尾栲(Castanopsis cuspidata 
var. carlesii)、紅楠(Machilus thunbergii)，與
林下層的山龍眼(Helicia formosana)、柏拉木
(Blastus cochinchinensis)。本地氣候特性為溫暖
恆溼，年平均溫度為18.2℃，年平均總雨量高
達4271 mm，夏、秋季經常受到颱風侵襲，而
冬季則受到東北季風影響。本地森林由於經常

性地受到颱風擾動影響(平均每年約1.4次)，已
發展出適應性的森林結構與生態系動態(Mabry 
et al. 1998, Lin et al. 2011)。有關本樣區的詳
細說明與環境介紹，可參見Su et al. (2007)。

二、森林動態監測

(一) 每木調查與複查方法
福山森林動態樣區調查團隊在2002~2003

年進行地形測量並完成樣區建置，2003~2004
年完成第一次每木調查，將區內所有胸高直徑

(diameter at breast height, DBH)達1 cm以上的
樹木(藤本及蔓性灌木除外)予以編號、鑑定樹
種、測量DBH並繪製相對位置圖。與第一次調
查間隔五年之後，調查團隊在2008~2009年進
行每木複查工作，調查原有樹木的存活狀態、

測量存活樹的DBH生長，並調查新增的DBH ≥ 
1 cm植株。樣區設置與調查方法均比照美國史
密斯森熱帶森林科學中心(Center for Tropical 
Forest Science)所整合的森林動態樣區研究網之
標準規範，並配合福山森林特性做適地的調整

(Condit 1998, Su et al. 2007)。

(二) 樹冠調查方法
在福山森林動態樣區內最高山丘的所在區
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域，我們選取面積6 ha的範圍(300×200 m)，
在2007年的颱風季節前、後分別調查一次森林
冠層高度。我們依系統取樣原理於水平距離間

隔5 m的每一個樁點(共計2501個)，以樹高測桿
(15 m SK逆目盛檢測桿)搭配雷射測距儀(Leica 
Disto A5, MDL Laser Ace 300)，測量森林冠
層頂端的垂直高度。之後在本研究的資料分析

中，每個20×20 m樣方的平均冠層高度是先取
樣方內25個樁點的平均值，之後再將颱風前、
後兩次的測量結果平均後做為代表值(Fig. 1)。

三、資料處理

(一) 死亡率、新增率、相對生長率的計算
本研究以分析樹木死亡(mortality)、新增

(recruitment)、相對生長(relative growth)三個層
面來探討樹木群落的短期動態，計算公式如下

(Phillips et al. 1994, Condit et al. 2006):

1. 死亡率(mortality rate) = [ln (N1) - ln (S)]/T;
2. 新增率(recruitment rate) = [ln (N2) - ln (S)]/T;
3. 相對生長率(relative growth rate, RGR) = [ln 

(DBH2) - ln (DBH1)]/T.
其中的N1, N2, S分別代表該樣方在第一次調

查時的樹木總株數，以及第二次調查時的總株

數與其中的存活樹株數；DBH1與DBH 2代表每

一株存活樹在前、後兩次調查時的胸高直徑測

量值(死樹與新增樹並不會有兩次測量)；T代表
兩次測量的時間間隔(單位為年)。要特別說明的
是，RGR的計算是以每一株樹木為計算單位，
因此樣方的RGR是將樣方內所有存活樹的RGR
取平均值。

(二) 地形因子
福山樣區的樹木群落組成受到微地形因

子影響甚大(Su et al. 2010)，因此我們計算4項
微地形因子來了解地形變化對於樹木群落動態

Fig. 1. Relief map of the Fushan plot. The 6-ha canopy survey area (300×200 m) is 
demarcated with bold lines and is colored according to the average canopy height of each 
20×20 m quadrat. The units of coordinates, contour lines, and canopy heights are in meters. 
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的影響，分別是海拔高度(elevation)、凹凸度
(convexity)、坡度(slope)與坡向(aspect)。其中
海拔高度是取20×20 m樣方的4個角落點海拔高
度之平均值；凹凸度是樣方與其周圍8個鄰接樣
方之海拔高度差，若目標樣方的地勢高於周圍

樣方的平均地勢，則凹凸度為正值，反之則為

負值。坡度則是從樣方的4個角任取其中3個角
計算出坡度，再將所得的4個坡度值取平均。關
於坡向因子，先前的研究顯示此地群落組成主

要是沿著東南―西北方向呈現出梯度變化(Su et 
al. 2010)，因此我們將坡向角度轉換計算成東南
坡向指數(SE) = sin (θ- 45°)，其中θ為樣方內
最陡坡之方位角。SE數值介於-1與1之間，代表
坡向從正西北向變化到正東南向。

(三) 樹冠開闊度之量化
我們使用第一次每木調查資料(2003~2004

年)來計算福山樣區內625個樣方的林隙指數(gap 
phase index, GPI)，用以量化樹冠開闊度並進
一步分析其對於樹木群落動態的影響。GPI為
該樣方內大樹底面積除以小樹底面積後取自然

對數，即ln [(BAb + 1) / (BAs + 1)]，其中BAb為

樣方內大樹之底面積總和，BA s為小樹之底面

積總和，底面積加1是為了避免當樣方內完全
沒有大樹或小樹時無法計算此一指數(Feeley et 
al. 2007)。當GPI數值愈小，表示該樣方大樹較
少、小樹較多，因此樹冠層愈接近林隙狀態。

Feeley et al. (2007)在計算熱帶森林之GPI時，
將大樹與小樹分別定義為DBH ≥ 30 cm與< 10 
cm的樹木，然而由於福山森林與熱帶森林在
組成與結構上有諸多不同，因此我們將重新評

估大樹、小樹的切分方法，我們選取多種不同

DBH切分點來計算GPI，並將之與各樣方之平
均冠層高度進行比較，而後選取與冠層高度有

最高相關性者進行後續分析。

四、統計分析

本研究使用廣義最小平方法 (general ized 
least  squares,  GLS)模式來量化地形與樹冠開
闊度對於樹木群落動態的影響，其中的反應

變數為各樣方內樹木之死亡率、新增率或相

對生長率，解釋變數則為4項地形因子 (平均
海拔、凹凸度、坡度與坡向 )和G P I。為了能
比較各因子對於樹木成活率影響之相對重要

性，所有解釋變數在分析前均先進行標準化

(standardization)，即將各因子減去其平均後再
除以其標準偏差。為了使反應變數接近常態分

布，死亡率、新增率與生長率都進行自然對數

轉換(natural log transformation)。此外，因為
反應變數在各樣方間有明顯的空間相關(spatial 
correlation)存在，我們使用指數空間相關函數
(exponential spatial correlation function)來擬合
樣本間之空間相關性。

倘若各解釋因子間有共線性(collinearity)，
將會導致模式參數的估算偏差與檢驗失敗，因

此我們在進行GLS分析前，先計算各因子之皮
爾森相關係數(Pearson’s correlation coefficient)
與VIF (variation inflation factor)，以檢查因子
間是否有共線性。若解釋因子間的相關係數大

於0.7或是該因子的VIF大於10，則認為該因子
與其他因子有很強的共線性存在(Dormann et al. 
2013)。分析結果顯示我們使用的5個解釋因子
VIF均小於2，相關係數也都低於0.5，表示解釋
因子間並沒有共線性問題。

本研究所有的資料處理與統計分析均使用

R 3.2.0統計語言(R Core Team 2015)來執行，其
中GLS使用nlme套件(Pinheiro et al. 2014)，VIF
之計算使用faraway套件(Faraway 2014)。

結果

一、林隙指數GPI之計算

我們計算了多種不同D B H切分方式之
GPI，結果發現當大樹的DBH切分點為20 cm以
上的樹木時，GPI與樣方之平均冠層高度有較
高之相關性(Table 1)，而小樹的DBH切分點對
於GPI與平均冠層高度的相關性影響較小(Table 
1)。整體而言，福山樣區GPI之計算方式，以
DBH ≥ 20 cm樹木之底面積減去DBH < 20 cm
樹木之底面積所得結果，與平均冠層高度有最

高之相關性。此外，由於福山樣區有1個樣方
完全沒有大樹 (最大樹之DBH為18.8 cm)，以
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Table 1. Pearson correlation coefficients 
between quadrat averaged canopy height 
and gap phase indices (GPIs) computed by 
different diameter at breast height (DBH) 
cutoffs. The highest correlation coefficient 
is indicated in bold
 DBH cutoff (cm) Correlation with 
Index Large Small canopy height trees trees
GPI1 ≥ 30 < 10 0.592 
GPI2 ≥ 20 < 10 0.774 
GPI3 ≥ 10 < 10 0.693 
GPI4 ≥ 30 < 30 0.580 
GPI5 ≥ 20 < 20 0.792 
GPI6 ≥ 30 < 5 0.567 
GPI7 ≥ 20 < 5 0.719 
GPI8 ≥ 10 < 5 0.558 

死亡、新增與生長情形分別受到不同地形因子

的影響。地形凹凸度是影響樹木死亡率的唯一

因子，它同時也影響樹木新增率，這與先前我

們研究福山樹木群落組成時發現凹凸度是最重

要影響因子的結果一致(Su et al. 2010)。因此，
相同的地形重要因子除了形塑出群落組成的空

間變異與樹種的生育地分化之外，同時也影響

著樹木群落的消長動態。

凹凸度與樹木死亡率、新增率兩者均呈現

負相關，顯示地勢較凸起地區的樹木死亡率與

新增率均較低，森林呈現出較緩慢而穩定的林

分動態，而地勢較低凹地區的死亡率與新增率

則較高，林分會呈現較快速的動態變化。就不

同地形凹凸度所形成的環境條件來看，一般在

地勢凸起區域(如山頂、稜線、上坡)的土壤水分
較少、土壤養分相對貧瘠，也承受較強的風力

影響(Bellingham 1991, Noguchi 1992, Chen and 
Ho 2001)。先前也有研究指出在這樣的迎風環
境下，雖然生存壓力較大，但樹木反而會呈現

較低的死亡率與新增率(Wu 1998, Yeh 2006)。
這可能是因為在山頂、稜線、上坡等區域，生

長於此種生育地的樹種可能已在強大的環境壓

力下發展出適應機制，例如較為低矮的樹型、

小而厚的葉片形態與高木材密度等功能性狀

(functional trait)，因此能維持較低的死亡率(Wu 
1998, Chao et al. 2008, Lasky et al. 2013)。另一
方面，此種迎風環境下的森林常因受到強風影

響而形成林木密度極高的低矮林相，林內可供

新樹建立的空間與資源往往不足，再加上森林

原有樹木的死亡率較低，以致更加不易釋出空

間讓新樹建立，造成樹木的新增率同樣偏低。

此外，在福山地區，不同地形環境之下的

樹種組成與數量有很大的分化，不同樹種各有

其適應、偏好的地形生育地，因此，地勢凸起

與低凹地區的樹種組成有相當大的差異(Su et 
al. 2010)。而各個樹種的功能性狀、環境適應
性上的差別，會決定它們的族群消長表現，進

而影響整體樹木群落的動態。因此，不同地勢

下的樹木死亡率差異主要是反映出當地適生指

標樹種的存活表現，例如在地勢凸起地區，小

葉赤楠(Syzygium buxifolium)、大明橘(Myrsine 

致GPI數值遠小於其他624個樣方，形成離群值
(outlier)，因此在後續的分析中將會把此樣方排
除(Fig. 2)。

二、死亡率、新增率、生長率之空間變異

在福山地區，地形因子與森林樹木之死亡

率、新增率、相對生長率三者均具有顯著的相

關性，而GPI則只和新增率有顯著相關性(Fig. 
3)。福山森林樹木之死亡率與地形凹凸度有顯
著負相關，顯示樣區內地勢較凸起處有較低的

死亡率，例如山頂、稜線、上坡區域(Fig. 2a)。
樹木新增率同樣與凹凸度呈顯著負相關，而和

坡度和GPI呈顯著正相關，顯示在地勢較凹陷處
(如溪谷、乾溝)、坡度較陡、樹冠層較為鬱閉的
環境下，樹木有較高的新增率(Fig. 2b)。至於樹
木的相對生長率，則只與SE坡向指數有顯著負
相關，顯示生長在越偏向西北坡向的樹木會有

較高的相對生長率(Fig. 2c)。

討論

一、地形對樹木群落動態的影響

本研究的分析結果顯示，福山森林樹木的
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Fig. 2. Spatial variations in tree mortality (a), recruitment (b), and relative growth rates 
(c) and the gap phase index (d) of each 20×20 m quadrat in the Fushan plot. Note that the 
3 demographic rates were natural-log transformed and that the cross-marked quadrat is 
the one excluded from the GLS analysis due to its extreme value of the gap phase index (see 
“Results”). 

Fig. 3. GLS parameter estimates (±2 standard errors) of the 4 topographic factors and the 
gap phase index (GPI) on tree mortality, recruitment, and relative growth rates (RGR) in 
the Fushan plot. Filled circles indicate significant effects (p < 0.05). 
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seguini i )、綠樟 (Meliosma squamulata )、香
桂 (Cinnamomum subavenium )等指標種的死
亡率是所有樹種中極低者(< 1%  yr-1)，而地勢
低凹地區的指標種如柏拉木、香楠 (Machi lus 
zuihoensis)、江某(Schefflera octophylla)的死
亡率則極高(> 3% yr-1) (S. H. Su, unpublished 
data)。

相較於地形凹凸度的廣泛影響力，坡度因

子則僅與樹木新增率呈現顯著正相關。在坡度

較大的陡峭地形，通常會伴隨著較多的地表雨

水逕流與土壤侵蝕，土壤深度也比較淺薄，因

此容易造成較多的樹木倒伏、死亡(Ferry et al. 
2010)，從而釋放出較多空間讓幼苗與幼樹成
長、取代原先的樹木。此外，一般而言陡坡地

形較能從側邊方向接收到更多的光照，因此林

下光量也較高(Clark et al. 1996)，同樣有利於幼
苗、幼樹的增長。

SE坡向指數僅與樹木的相對生長率呈顯著
負相關，顯示愈處於偏向東南坡向上的樹木，

相對生長得較緩慢，而處於相反坡向的樹木則

生長較快速。坡向因子除了代表樣方受光照角

度的差異，與林分接受光量有關之外，同樣也

決定了樣方位置接受外在風力影響的程度。植

物處在逆風的壓力環境下，為了減少水分喪

失，其氣孔常處在關閉狀態，以致光合作用效

率下降，因而降低植物的生長效率(Kuo et al. 
2011)。福山森林在冬季時會受到東北季風的
影響，而夏、秋兩季亦經常遭遇颱風擾動，Su 
et al. (2010)曾指出福山樣區的周遭山岳地形很
可能與大氣環流交互作用、改變當地的盛行風

向，以致森林植被在長期的風力效應下，形成

明顯的「東南―西北」梯度變化。因此，處於

東南迎風坡向的樹木可能承受到較大的風力影

響，導致生長效率較為低落。

二、樹冠開闊度的效應

和地形因子相比，樹冠開闊度對於福山森

林樹木動態的影響相對較小，研究結果顯示林

隙指數 (GPI)僅與樹木新增率呈現顯著相關，
而且其係數絕對值較坡度與凹凸度為小。這可

能是因為福山森林經常受到颱風擾動，其樹冠

層破碎而不連續、林下光度也較高，因此光量

並非決定樹木生長、存活的限制因子(Lin et al. 
2011)。此外，GPI與新增率呈顯著正相關，代
表在福山地區樹冠較為鬱閉處會有較多新增幼

樹，這與一般認為樹冠開闊處會有較多樹木更

新的概念相左。這樣的現象很可能是因為在福

山的林隙區域有很高的地被蕨類植物覆蓋度(以
大型蕨類為主；T. T. Lin, unpublished data)，
濃密的蕨類遮蔭會不利於樹木種子與幼苗的

萌發、生存與生長(George and Bazzaz 1999a, 
1999b)，而在樹冠較為鬱閉的區域，地被植物
覆蓋度則相對較低，因而得以有較佳的樹木新

增情形。

結論

我們的研究顯示福山森林樹木群落的動態

變化與凹凸度、坡度及坡向等地形因子顯著相

關，而樹冠開闊度雖然也會影響樹木的新增情

形，但其效應較弱。這代表在經常受到颱風擾

動的區域，其他因子(如地形)可能比樹冠開闊度
造成的光度變化對於森林動態的影響力更為重

要。福山森林經常受到颱風擾動，導致林下光

量較高，再加上福山地區地勢陡峭，有很高的

地形異質性，這些因素皆會影響此地森林的樹

木群落動態，進而形塑了樹種組成上的變化。

未來我們除了需要進一步分析各個樹種的族群

動態與生態特性之外，仍須持續進行長期且定

期的森林動態監測，以利吾人以科學資料為基

礎，有效地經營並保育天然闊葉林。
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