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用动态模型研究森林群落中物种间的竞争

桑卫国
砚中国科学院植物研究所 北京 100093)

摘要:研究了以过程为基础的模型在物种竞争试验模拟及实践中的应用。应用森林动态林窗模型模拟了群落内物种竟争

规律 结果表明:同一群落中具有不同生物、生态学特征的物种竞争过程与环境条件有密切关系‘由此确定.竞争是与外

部条什密切相关的.不是一个单独衡量物种特征的指标 具有相似生物和生态学特性的物种，在森林相被发育过程中，存

拍绝对竟争.具有较弱更新与生长能力的物种，始终处于竞争劣势 不宜于在这样的群落巾牛长.而只有较强更新和生长

的树种在群落中处于优势地位

关健词:演替 竟争 模(S4

Simulation competition between trees of two species by using forest

dynamics model
SANGWei-Goo         (l,tiit,teaJlsat�,.ChrnrtrAi,demyaf&二、刃.8ei)eng 100093. ('l,“)Art, Fr,l,giro Sini-
- 2001,21(11):1802-1807

Abstract :Botkin et al developed a individual-tree based model of forest dynamics by using the methods of

forest growth and yield model, depending on gap theory。〔forest dynamics. This type of model called liap

Model was widely used in many different forest types world wide, such as boreal forest, warm tcmpe-ate

deciduous- broad-leaved forest. subtropical forest and tropical forest. Gap Model can be used as tool to

probe into theory of forest dynamics In landscape and regional area on long-term forest developmcm. and

have gained more notable results-. Usually Gap Model was used to research long-term dynamics proce- of

natural forest on constant environment or varied environment conditions. It is rarefied to use this kind of

model to study competition between species. This research will expand the application of Gap mode', to

solve new ecological problems. which is a preny new way to apply it to other ecological theory such as

competition theory etc.

    This: research focused on the process of tree species competitions in northeast China. Heilongjiang

Province. by using Gap Model. I chose two tree species Arer m,no and Betula platphylla as simulated

species in forest community. Acer mono and Betala platphylla arc two common species in mountain area of

northeast China, distribute in warm temperate conifer broad leaved mixed forest in North China an([ de, (d-

cons broad-leaved forest in northeast(hina. Acer mono is middle shade tolerant species and likes to live in

moist fertilized soil. Betala platphylla is shade intolerant species, likes light and cool climate, lives in slow

slope and flat terrain, and can grow the fastest in middle soil water site. As- we observed. it is unusual

that both species occur at the same stand at real forests. The phenomena show that both tree species are

exclusive each other, that I explained from the point of view of competition theory

    Forest dynamics Gap Model consists of two parts, one is tree growth; another environment. In this
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a,udv. we focused on the interaction of tree species in same community.and just used the basic equations of

tree growth part. The model parameters were estimated by deviation from physics-math equation and ex

penment川v statistical aoaly.is fitting methods. Data that was used to estimated parameters and tested the

model come from management practices and field surveys.

    The initial assumption conditions of simulated forest were as follows. There are two species in the for

est comnmnity. both of which could generate to the environment, the site is clear cutting forest land when

plenty of seeds of two species m the stand,and natural resources such as light, temperature. water and

nurturance are suitable for tree to growth and generate. The area of simulated plots is 0]hen'. simulation

was repeated 10 time at each situation, and the total area is 1 hot'. "Dime duration of simulation is 500

.cars. Outputs of simulation results are number of trees of each species, total number of trees. biomas of

each and both species

    The simulation shows both tree species can generate at the same time in clear-cutting forest lands. bu

there is different generation nae between two species at the beginning phase of forest development }i.e

Betula platphhylla has a bigger generation rate than Ace, mono. There is almost the same generation rate

at middle phase of forest development and later Ace, mono has a higher generation rate. As biomass change

of tree species in simulated forest was considered, we found that biomass of Betala platphylla is bigger

than A‘ er mono at beginning phrase. and smaller after that phrase. According to simulated research or,

competition between two species m a forest community. we can concluded that status of competition is not

same in the whole process of forest development. because the environmental condition changed greatly and

capacity of competitor varied dramatically. So there ms no such thing as absolute dominant species m a for-

est community

      The second simulation was initiated at a similar environment rendition with the first one. but the tree

species were dillerent. One is Acer mono, another virtual tree with same biological characteristic as A-

mono except generation capacity. The simulated results show that the species with better generation be-

come dominant in forest,and its biomass percentage is very high. while another species with low genera

tion rate smaller. Therefore Gaus principle has been approved in this model experiment

    丁he research results show; Competition of tree species with different biological and ecological features

has closer relation with immediate environments. Thus we concluded that species competition depended on

environmental factors, and it is not constant character of tree species. There are absolute competitions he

tween tree species with similar biological and ecological features during the development of forest vegeta-

tion. Species with poor regeneration and growth capacity are always- not well in forest development. and

not suitable to such community. Species with stronger generating and growth capacity have advantages in

forest community. Such competition relation among tree species can be used as a guide in restoring degrad

ed forest ecosystem. especially in plantation establishment, management and assessments. We can ratio-

natty design and arrange the composition of tree species m restoring degraded forest ecosystems and reesta

hilshing man-remade forest ecosystems, reduce competition among tree species.and insure the realization of

forest ecological benefits

K"y wordsauccession: comp-iion;forest dynamics gap model
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    演替是植物群落动态变化的最根本反映、是群落过程的集中体现。群落动态变化过程物种的出现与消

亡是由于群落内部的生物机制与外部环境相互作用而产生，在这个动态过程中群落内部的相互作用机制

在制约物种的消亡中扮演了比较重要的角色
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    群体环境中物种的竞争原理及机制历来是理论生态学研究的前沿。在这方曲的研究过程，{，.提出过许

多理论原则，进行过多次试验.但每次新理论的提出和试骑结果的报道都引发了无数争议.产牛厂大量疑

问

    由于考虑到试验对象的不同.试验的难易程度差别很大.过去物种竞争试验均用个体较小.寿命较短

的物种为对象，井且大多数物种是动物。但利用这种试验所获得的结论很难具有普遍的意义.在推]应用

过程中产生了许多相反的结果 在森林生态系统中.乔木树种占据主导位置，森林动态演替的主要表现是

森林中树木的种类和数量发生了变化。所以树木的竞争是研究森林演替机制的最重要部分 但树本既个休

大、寿命长.考虑M)1劳动量和时间 很难用传统的方法对树木进行竞争试验。随着计算机技术的发展和生态

学模型模拟技术的进步，采用模型的方式进行室内试验为许多生态学研究提供了非常好的丁_具.也成为研

究长时间大空间尺度对象提供了一种良好的方法川 木文即利用森林动态模型的方法从理论上研究森林

演特过程中具有相异和相似生物学特性的树种在相同环境条件下种间竞争过程，探讨森林演件动态的生

物学和生态学机制

1 原理与方法

1. 1 竞争排斤原理

    在森林生态系统中树木之间的竞争表现为间接的竞争‘这种竞争主要原因是树木间对养分、水分，光

照等资源和对空间的争夺而产生的 高斯2经过长期的观察和试验证明提出r高斯定理或称为竟争排斤

原理，即“两个种的生话需求越接近，这两个种的竞争也就愈激烈 两个要求完全一致的种不能共存.城中

一个种.经过一定时间必然被徘斥掉”。这条著名的定理，在相当长的时间内成为指导人们了解物种间竞争

的一条准则。但直到目前关干这条定理的争论仍然存在，特别是关于它的普遍适用性需要做进一步的研究

及验证，并且仍然需要人们进行深入研究

1.2 森林动态林窗模型原理

    根据森林林窗动态变化原理 Botkin等3利用生长模型的建模方法.建立了以树木个体为基础的模

型 这种模型已用于许多森林动态演替的研究中 称为林窗模型(Gap modcD " 林窗模型大多用来探讨景

观或区域卜森林长期动态变化‘演替)理论问题，在这方面应用中取得r较为明显效果 林窗模型在解决其

他生态学理论和实践问题上应用口前探讨的较少，本文研究从两个树种竞争方面若手，探讨利用过程模型

研究生态学中的理论问题，期望取得具有一定意义结果

    林窗模型通过模拟某一林窗大小曲积林地上各树种更新 生长和死亡来重现森林变化过程 在模拟牛

长中，首先计算林木的最优生长.最优牛长由于环境资源条件限制而减少，减少的量用取值在1)一1之I)}的

函数表示。更新表示为受光照和微立地影响的随机函数。死亡过程分两种‘一是与树种寿命相关的死亡，e

与种的遗传特性有关，在一定条件下.所有健康的树木都有死亡的可能性，这种可能性表示为呈指数分布

的概率函数;另一种是生长状况不好的树木死亡概率增大.生长状况用直径生长量或生长效率表示

    林窗模w'1中假设树木生长的环境资源条件在模拟林街内均匀分布，林木间通过利用资源间接竞争，个

体的竟争地位决定于自身对林窗环境的适应状况。影响树木生长的环境条件包括两部分 其 一为林地」_的

其他树木对目的树木生长的限制，这部分环境条件如果定量化可表示为植物的密度状况 其_为非牛物因

索 这部分因素由光照、大气降水、土壤水分、温度和养分状况等组成。综合来说林窗模型建模过程包括两

方面 一是森林中各树种本身的生物学特征模型化 二是影响树种生长的环境因素模型化 林窗模型大多

用来探讨原始天然林在环境不变和环境变化条件下的长期动态过程。但在探讨演替过程物种竞争方面的

应用很少 本文的研究将为这种模犁在这方而的应用提供一种思路 寻找一种解决问题的方法。

I3 研究对象和数据获得方法

    本文研究选择两个生态学和生物学特性上具有一定程度差异的树种色木械(Ace, mono)和白桦CB,t,

ht pl,tphpll,)作为模拟森林中乔木树种组成，在森林发育过程中.这两个树种生态位有交错

    模型参数建守所需数据，通过实际调查和历史资料收集而获得。树种参数通过野外调查方法给出

1.4 模型结构和参数估计
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    森林动态林窗模型由生物学和环境两部分组成 这两部分基本方程在不同林窗模型.1,表现形式有

定r异.但基本上可以分为两类一类比较简单，模型基本不考虑树木生长的机制过程 另一类比较完整地

考虑了树术生长的生理过程 尤其是光合作用机理和活非同化器官的呼吸作用 在模型中得到r恰当的

表示 由于木文是从理论上研究物种的相互作用，所以仅仅用到模型的基本过程和方程，模M参数的估计

采用物理学推导和统计分析经验拟合的方法求出，所用到的模型方程见桑卫国[vJ，参数见表1计算参数听

用数据来自过去野外实际调查数据:寻参数计算和求解用经验〔统计)和机理(物理)方法巴

                                            表1 树种及参橄值

                                  Table 1  Tree species and model parameter values

M f+s p',"
树种参数及值 Cree Species parametrrs and caloe

e      C’      !7m 人 ‘ .       A 子r 了 8      7
色木撅A. mars. 〔卜刊

曰桦B. plarphy11n。一21 ::.::_:::::::::

(;      r

5.71  0.041

0    10 0    78.39    0.204 :::::; :::
模型参数Model par:,meters and cal。，

几= 4父 pmol/(m ‘引 K = o. 4 Ar卜n一〔)〔巧 月m了

f幼树叶面积与胸径甲方之比;H,最大树高心幼树的树高直径之比 树种光补偿点;Q树种光字饱和点:6' 'D均史新株

数;‘死亡树木平均葫生株数;7光合作用常数 d活非同化组织呼吸作用常数 9边材向合材年转化率:树木年死亡率

‘’树木受压死六率 1� 林冠上部的光强 人 林分的消光系数;.Area 模拟样地的面积

2 结果分析

21树种竞争模拟
    同一植物群落中不同种之间竞争是植被动态和演替的主要原因，也是研究和了解森林变化机理的大

键问题，以下用林窗动态模型对这个问题进行模拟，并从森林树种变化的角度对这个问题进行探讨。设在

某个森林地段上有两个树种白桦、色木撼可以更新，并设这个森林地段是采伐后的次生裸地.两个树种的

种子充裕，环境条件适宜。模拟样地的面积为0. 1 hm̀,模拟重复10次 总而积为1 hm̀ 模型的输出有小

同时间内树种株数、林木总数、各树种的生物量和森林总生物量 模型模拟愉出结果见图飞和2
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图1 两个树种株致变化

Fig. I  0-1--lo, cbaage of two t[-e sp,,i,,

      图2 两个树种生物最变化

Fig. 2  Change of two sp,, w, biomass

    由图1树种组成变化可见.在次生裸地上，白桦和色木撼两个树种可以同时更新、但电新的速率不同、

显然初始阶段白桦的更新速度要快得多，在大约50 a以后 这两个树种的更新增长速度相差不大。曰桦从

模拟的时问开始到170。左右的时间内从树种株数变化来看.除去死亡的株数，总量是在增加，到180 ;时

白桦个体数最大，达到近900株/h-=，这种株数较高的状况持续到220。左右 开始下降、以后 一直到500 a

时白桦的个体数在持续减少。色木械株数在升始时期到200 a左右时增加的速度较快 超过2(1(1 o后增加

速率开始减少.总量处在一个略有增加但较稳定的时期，有一定波动.但幅度不大，这两种树木的个体数在

210 E,之前、白桦多于色木械.240 tt之后白桦远远少于色术械.
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﹃一一
    从图2两个树种的生物量变化可见，开始阶段白桦的生物量增加虽然人于色木械，但没有显著的差

别 到121) a时白桦的生物量开始减少，随后有一定波动.但总的趋势是减少。色木械的情况与白桦相反，其

生物量一直增加到340。时达到最大值 随后有一次大的减少 但随后又增加 分析产生较大波动的原因，

是由于模型在模拟死亡时用到了树种的寿命.在340 a大树死六较多，牛物量下降.产生了明显的林窗效

r:

2.2 具有相同生物、生态学特性物种的竞争

    根据竞争排斥原理，设在某个地段上的森林林分中包括0个树种色木械和 1个与色木碱的生物与环

境利用特性完全相同 但更新能力要小于色木械的假设树种称为憾树。模T'运行时森林的初始条件与以上

相同为皆伐后的次生裸地 其它假设与上相同_输出与上也相同:模拟的结果见图3
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                          图3 同 群落中生物学和生态学相似物种的竟争过程棋拟

    Ftg. 3  Modeling eo mptition of two -r spec,,, w"h similar biologi,al aad evologreal ,heraoec, in

                    (a)株效变化Change of tnd-dual=; (b)牛物量变化Change of b,omass

    由图3(a)林窗动态模型模拟的具有相同特性树种的株数变化可见，两个种仅仅山于更新卜具有 些

差异，而反映出完全不同的竞争特点，更新状况较好的树种 在林内的个体组成上占据优势.是群落内的优

势种.井且这种状况不随森林小环境变化而改变，这种竟争应该是一种绝对的竞争、这一点从图3(b)}R拟

的生物量组成动态上也可以看出来，甚至更加明显 从生物量组成上色木械的优势是绝对的.另 树种的

生物量组成很低 但由于这个种的更新是存在的，所以始终有这个种的更新，不能通过竞争除去这个假设

树种

3 结论与讨论
    本项研究模拟所用的两个树种色木械和白桦是中国北方山区的常见种 它们在我国暖温带针阔混交

林区和落叶阔叶林区都有分布。色木械的生态习性为中等耐荫树种.常生长在湿润肥沃土壤卜出现在我

国北方针阔混交林或阔叶林内川 白桦是阳性树种，官光、耐寒.生长在平地和缓坡仁，在水分适中地带牛

长最好_这两个树种在实际林分同时存在时两者所占比例都较少，或同时存在可能性较小，从实际L就可

以证明其存在着相互排斥的现象，本文研究主要是从理论上_解释这种现象存在的原因〔

    通过本次用森林动态林窗模型对同一群落中两个树种间竞争的模拟可以认为 物种之间的竞争在森

林生态系统的不同发育阶段 随着环境条件的逐渐变化，其竞争地位也在不断发生变化。当说明物种的竞

争状况和竞争特点时，必须说明物种所在区域的环境条件 由此可以确定，竞争是与外部条件密切相关的

它不是一个独立的衡量指标

    以上的模拟在一定程度上验证了高斯关于竞争的原理，由于竟争头败物种长期在模拟群落中生行 似

乎与竞争排斥的生态学理论不完全相同。但是在现实中‘由于林内无成熟的树本，缺少这个种的种源，竞争

失败的种在样地卜就会消头_所以本文模型的试验与经典生态学的竞争排斥理论并小矛盾。

    竞争排斥原理是生态学上的 个较早理论.在本文模型的设计之初，根本就没有将这一竞争过程加人

的想法.但通过纳入群落中的关系确实在模型的结果中体现了这一原则.说明了模型能够提供一种丁具来

了解生态学的原理 这种模型是探索生态学理论的 个有用的方法:

    通过本文的研究，可以认为，牛物学和牛态学特性差异较大的树种、他们在群落的发育过程中由「生
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长的空间、所利用资源的小足，必然会发生竞争.但这种竞争是与环境条件有密切关系的，克争的有利或无

利完全是环境条件变化结果。因此在森林经营、退化生态系统的恢复、人工生态系统重建的过程中，要充分

利用物种竞争的这种原则 促进植被恢复、保证人工林营造的成功率

    具有相似生物和生态学特性的物种 在森林植被的发育过程中，存在着绝对竞争.具有较弱更新与生

民能力的物种，始终处于竞争的劣势，不宜于在这样的群落中生存。因此在生态学实践中要充分了解物伸

的特性，合理配置人土林或人工群落物种 减少不必要竞争，确保生态公益的实现。
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