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长白山温带森林生态系统关键要素耦合及演替过程动
态模拟
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１ 中央民族大学生命与环境科学学院，北京　 １０００８１

２ 中国科学院生态环境研究中心，北京　 １０００８５
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摘要：认识生态系统内和生态系统间耦合机制，揭示复合生态系统功能规律，对促进我国山水林田湖草沙项目一体化修复和保

护实践具有重要的意义。 针对目前修复和保护工程中出现的缺乏系统性、连续性等问题，以拥有丰富生态资源的长白山温带森

林生态系统为研究区域，对其关键要素“水土气生”进行耦合建模。 通过分析模型的运行机理，探究重要子模块之间的相互作

用以及子模块内部生态关键要素的耦合机制，并以长白山温带落叶阔叶林的组成树种和环境因素为对象构建模型参数，通过运

行林窗模型 １０００ 次，得出长白山温带森林的动态演替过程。 结果表明：在森林生态系统的演替过程中，“水土气生”体现为模

型中有效积温、干旱天数（低于土壤凋萎点的天数）、土壤可利用氮以及可利用光，这些关键要素之间相互影响，综合决定着每

棵树木的更新、生长、死亡过程。 模拟结果显示在长白山温带针阔混交林的动态演替过程中 ０—７０ ａ，７０—１７０ ａ，１７０—２８０ ａ，
２８０—４００ ａ 四个阶段分别有不同的树种组成特征，与真实演替过程比较发现模拟林具有明显的阶段性。 白桦、山杨为演替先锋

树种，０—７０ ａ 期间生物量共占比为 ５５％，７０ ａ 后生物量减少最后消失；紫椴、蒙古栎、水曲柳等为过渡树种，这些树种进一步改

变了生长环境。 红松在 １７０ ａ 前生物量占比仅为 ３％左右，随演替的发展生物量持续增加，１７０—２８０ ａ 期间生物量占比 １５％，
２８０ ａ 之后红松生物量占总林分的 ５０％。 该结果模拟森林动态过程符合演替规律，充分说明多关键要素“水土气生”耦合机制

的合理性，对于促进生态系统尺度上多生态要素耦合的相关研究提供了科学理论基础以及方法技术。
关键词：生命共同体；长白山温带森林生态系统；关键要素耦合；耦合机制分析；林窗模型
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ｓｔａｎｄ． Ａｆｔｅｒ ２８０ ｙｅａｒｓ， Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｂｉｏｍａｓｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｅｄ ５０％ ｏｆ ｔｈｅ ｔｏｔａｌ． Ｔｈｅｓｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｓｉｍｕｌａｔｅｄ
ｆｏｒｅｓｔ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｃｏｎｆｏｒｍ ｔｏ ｔｈｅ ｌａｗｓ ｏｆ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ， ｗｈｉｃｈ ｆｕｌｌｙ ｄｅｍｏｎｓｔｒａｔｉｎｇ ｔｈｅ ｒａｔｉｏｎａｌｉｔｙ ｏｆ ｔｈｅ ｃｏｕｐｌｉｎｇ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ
ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｋｅｙ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ＂ ｗａｔｅｒ， ｓｏｉｌ， ａｉｒ ａｎｄ ｐｌａｎｔ ＂ ， ｗｈｉｃｈ ｐｒｏｖｉｄｅｓ ａ ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｂａｓｉｓ ａｎｄ ｍｅｔｈｏｄｏｌｏｇｉｃａｌ
ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ ｆｏｒ ｐｒｏｍｏｔｉｎｇ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｏｎ ｔｈｅ ｃｏｕｐｌｉｎｇ ｏｆ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ａｔ ｔｈｅ ｓｃａｌｅ ｏｆ ｔｈｅ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｌｉｆｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ； ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｆｏｒｅｓｔ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｉｎ Ｃｈａｎｇｂａｉ Ｍｏｕｎｔａｉｎ； ｋｅｙ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｃｏｕｐｌｉｎｇ； ｃｏｕｐｌｉｎｇ
ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ａｎａｌｙｓｉｓ； ｆｏｒｅｓｔ ｇａｐ ｍｏｄｅｌ

面对生态修复和恢复中缺乏系统性、连续性、持续性等问题，我国正在开展的“山水林田湖草沙一体化修

复和保护”工程，采用统筹、综合、整体的方法进行［１—２］。 但是由于生态系统内和系统间耦合机制不清、理论基

础缺乏等限制一体化保护和修复的推进，迫切需要开展生态系统耦合理论、方法和技术的研究，这对我国山水

项目的实施和促进一体化修复和保护实践具有非常重要的意义［３］。 目前在生态系统尺度上，生态要素间耦

合机制不清楚，生态要素间的关系认识不深［４］，开展生态系统尺度上生态要素耦合研究显得尤其重要。
长白山温带森林生态系统是我国北方生态屏障带的重要组成部分［５—６］。 探究森林生态系统动态过程要

素的耦合机制，以便揭示演替过程中组分与结构的变化，对于了解生态系统功能至关重要［７］。 森林生态系统

的演替过程较复杂，受到环境要素：太阳辐射、降水、风速、温度、土壤类型、土壤有机质含量，和生物要素：树种

本身的生理特性、树种与树种的相互作用以及土壤微生物的活动影响，所有这些关键要素在演替的长时间尺

度上也会发生变化［８］。 可见，森林生态系统的演替动态过程复杂，所涉及的要素较多，将森林生态系统演替

过程中的多关键要素耦合，体现“生命共同体”理念，模拟森林生态系统的演替过程，对于认识生态系统的生

命一体化具有重要的科学意义。
在生态系统空间尺度，以及百年以上的时间尺度上，动态地考虑多关键要素的耦合较为复杂。 研究从斑

块的概念出发将关键生态系统因素进行耦合，以一定时间段为步长，探究在“水土气生”等多关键要素的耦合

影响下，斑块内单个树种更新、生长、死亡等主要过程的动态变化，从而实现对整个森林生态系统百年以上的

动态模拟［９—１０］。 ＬＩＮＫＡＧＥＳ 系列是综合考虑生态关键要素最多林窗模型之一，与其他林窗模型相比，最大特
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征是充分考虑地下的生物地球循环过程，充分体现了“生命共同体”的理念［１１］。 ＬＩＮＫＡＧＥＳ ３．０ 是最新的版

本，纠正了以往出现的问题，并更新了过时的水文等模块，从整体、综合、统筹的角度出发，充分考虑了林分动

态、碳氮循环、和水文过程之间的相互作用［１２］，将森林生态系统的多要素进行耦合，揭示了森林演替过程中树

种组成和结构随时间的变化，并量化了林分主要特征（蓄积量、生物量等指标）的变化过程，使森林的动态过

程得到了定量的预测［１３］。
本研究旨在从生命共同体的理念出发，以“统筹、综合、整体”角度聚焦于生态系统尺度，运用 ＬＩＮＫＡＧＥＳ

３．０ 模型探究森林生态系统动态演替过程中关键要素“水土气生”的耦合机制，并模拟长白山森林生态系统的

动态演替过程，用系统性、交互性、动态性的模拟实例，为我国“山水林田湖草”生态修复工程提供理论支撑以

及科学工具。 本研究将围绕以下两个科学问题进行开展：（１）ＬＩＮＫＡＧＥＳ ３．０ 模型中各子模型间是如何耦合

的？ 森林生态系统关键生态要素间的耦合机制？ （２）长白山温带针阔混交林树种组成与结构以及总生物量

在演替过程中的变化？

１　 研究地区与研究方法

１．１　 研究区

研究区位于我国东北部的长白山自然保护区的北坡（４２°２３′ Ｎ，１２８°５′ Ｅ），平均海拔 ８０１．５ ｍ，最高海拔

８０９．５ ｍ，最低海拔 ７９１．８ ｍ，主要建群种为红松（Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ）、紫椴（Ｔｉｌｉａ ａｍｕｒｅｎｓｉｓ）、蒙古栎（Ｆｒａｘｉｎｕｓ
ｍａｎｓｈｕｒｉｃａ）、水曲柳（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｍｏｎｇｏｌｉｃａ）、色木槭（Ａｃｅｒ ｍｏｎｏ）等［１４—１５］。 夏季短暂且温暖，冬季漫长且寒冷，年
平均气温仅在 ３ ℃左右。 年降水量约为 ７００—８００ ｍ。 太阳辐射为 １２４—１２５ ｋｃａｌ ｃｍ－２ ａ－１。 年平均风速小于

３．９ ｍ ／ ｓ［１６］。 该区的地带性土壤为暗棕壤，透水性好、氧化作用强，表层腐殖质含量高，具有高的土壤肥力［１７］。
１．２　 数据收集与整理

气候数据来源于中国气象数据网（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｄａｔａ．ｃｍａ．ｃｎ ／ ）的 ３．０ 中国地面气象站日值数据集 １９８０—２０１０
年的气候资料日值数据集（日最高温、日最低温、日降水量、日均风速）以及青藏高原科学数据中心共享的中

国 ７１６ 个气象站太阳辐射日均值数据集 １９８０—２０１０ 年的日均辐射数据［１８］。 利用 Ｍａｔｌａｂ 软件，提取气象站点

数据，并运用线性内插法对缺失值和错误值进行处理。 运用 ＡｒｃＧＩＳ １０．８ 的克里金插值法将以上 ５ 种日值数

据集进行空间插值。
土壤数据来源于寒区旱区科学数据中心共享的面向陆面模拟的中国土壤数据集［１９］，运用 ＡｒｃＧＩＳ １０．８ 分

层提取土壤剖面深度、土层厚度、砂粒、粉粒、粘粒、砾石百分比、容重、根密度、有机质和氮等数据，同时参考了

中国土壤数据库（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｖｄｂ３．ｓｏｉｌ．ｃｓｄｂ．ｃｎ ／ ）对土壤颗粒组成和有效土层厚度进行调整。 利用基于陆地生态

系统生物地球化学循环的 Ｃｅｎｔｕｒｙ 模型中的土壤计算器 （ Ｓｏｉｌ Ｃａｌｃｕｌａｔｏｒ， ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｗｗｗ． ｎｒｅｌ． ｃｏｌｏｓｔａｔｅ． ｅｄｕ ／
ｐｒｏｊｅｃｔｓ ／ ｃｅｎｔｕｒｙ ／ ｓｏｉｌＣａｌｃｕｌａｔｏｒ．ｈｔｍｌ）推算出各个土层的萎蔫系数和田间持水量，其他土壤参数是通过查阅

Ｂｒｏｏｋ ９０ 水文模型（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｓｈｉｆｔ．ｎｅｔ ／ ｂｒｏｏｋ ／ ｂ９０ｄｏｃ．ｈｔｍｌ）的相关文件进行计算获得的。
树种的最大积温和最小积温依据树种分布南界和北界的有效积温值，并参考了中国植物志（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｆｒｐｓ．

ｉｐｌａｎｔ．ｃｎ ／ ）和前人在东北林区的研究成果［２０—２３］。 树种的耐阴系数分为耐阴 １ 和不耐阴 ２ 两个等级，根冠比取

值为 ０．５ ／ ０．８ ／ １；滞叶周期分别取值为 １ ／ ２ ／ ３，耐氮系数也是在三个耐氮系数等级中取值，最大寿命、耐旱系数、
最低耐受温度、冠面积参数、树种的根冠比等来源于前人在中国东北地区温带森林的研究成果［２４—２６］。
Ｒｉｃｈａｒｄ 方程参数 Ｂ２、Ｂ３ 以及树木生长参数 Ｇ 的计算参考 Ｂｏｔｋｉｎ 等人的相关研究［２７］。

Ｂ２ ＝
２ × （Ｈｍａｘ － １３７）

Ｄｍａｘ
（１）

Ｂ３ ＝
（Ｈｍａｘ － １３７）

Ｄ２
ｍａｘ

（２）

式中，Ｂ２ 和 Ｂ３ 分别是 Ｒｉｃｈａｒｄ 方程中的相关参数，Ｈｍａｘ是树种的最大高度，Ｄｍａｘ是树种的最大胸径。
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式中，Ｇ 是树木生长参数，ａ＝ １－１３７ ／ Ｈｍａｘ，Ｈｍａｘ是树种的最大高度，Ｄｍａｘ是树种的最大胸径，ＡＧＥＭＸ 是最大寿

命。 公式中的 Ｄｍａｘ和 Ｈｍａｘ单位为 ｃｍ，ＡＧＥＭＸ 单位为 ａ。

表 １　 ＬＩＮＫＡＧＥＳ３．０ 模型主要树种的部分参数

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｅｌｅｃｔｅｄ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｔｈｅ ｍａｉｎ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ＬＩＮＫＡＧＥＳ ３．０ ｍｏｄｅｌ

树种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

最大积温
Ｍａｘｉｍｕｍ
ｄｅｇｒｅｅ
ｄａｙ ／ ℃

最小积温
Ｍｉｎｉｍｕｍ
ｄｅｇｒｅｅ
ｄａｙ ／ ℃

单位树冠
面积叶重
Ｌｅａｆ ｗｅｉｇｈｔ
ｐｅｒ ｕｎｉｔ

ｃｒｏｗｎ ａｒｅａ ／
（１００ｇ ／ ｍ２）

最大寿命
Ｍａｘｉｍｕｍ
ａｇｅ ／ ａ

树木生
长参数

Ｔｒｅｅ ｇｒｏｗｔｈ
ｐａｒａｍｅｔｅｒ ／ ｃｍ

耐旱系数
Ｓｈａｄｅ

ｔｏｌｅｒａｎｃｅ

最低耐
受温度

Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ
ｔｏｌｅｒａｔｅｄ ／ ℃

凋落物类型
Ｔｙｐｅｓ ｏｆ
ｌｅａｆ ｌｉｔｔｅｒ

叶片存
留周期
Ｆｏｌｉａｇｅ
ｒｅｔｅｎｔｉｏｎ
ｔｉｍｅ ／ ａ

红松 Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ２６００ ８００ ４４０ ４００ １１８．９３ ０．２７６ －３５ １２ ２
水曲柳 Ｆｒａｘｉｎｕｓ ｍａｎｓｈｕｒｉｃａ ２７００ ９００ ４４０ ２５０ １１９．５９ ０．１８９ －３１ ２ １
蒙古栎 Ｑｕｅｒｃｕｓ ｍｏｎｇｏｌｉｃａ ３２００ １１００ ４４０ ３００ ９０．９２ ０．５１４ －３４ ９ １
春榆 Ｕｌｍｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ ２８００ １０００ ４４０ ２５０ １０５．３５ ０．１７６ －３３ ５ １
色木槭 Ａｃｅｒ ｍｏｎｏ ３１００ １０００ ４４０ ２００ １０９．１５ ０．２３３ －３３ ２ １
紫椴 Ｔｉｌｉａ ａｍｕｒｅｎｓｉｓ ２６００ １０００ ４４０ ３００ ８８．６４７ ０．２３１ －３２ ２ １
白桦 Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ ３２００ １１００ ２５０ １４０ １７３．０４ ０．４１２ －３７ ４ １
山杨 Ｐｏｐｕｌｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ ３１００ １０００ ２５０ １４０ １４８．０２ ０．３３３ －３５ ７ １

１．３　 研究方法

图 １　 ＬＩＮＫＡＧＥＳ３．０ 模型模拟基本流程图

Ｆｉｇ．１　 Ｂａｓｉｃ ｆｌｏｗ ｃｈａｒｔ ｏｆ ＬＩＮＫＡＧＥＳ ３．０ ｍｏｄｅｌ ｓｉｍｕｌａｔｉｏｎ

１．３．１　 ＬＩＮＡＫＧＥＳ ３．０ 基本原理

图 １ 为 ＬＩＮＫＡＧＥＳ ３．０ 模型基本流程图，这是一个受气候和土壤条件限制的森林生态系统动态演替以及

碳氮循环的一般模型。 以面积为 ０．０８３ ｈｍ２的斑块为基本单元，将演替过程中的关键要素进行耦合作为林分
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动态变化的驱动因素，以年为模拟时间步长，探究树种更新、生长、死亡动态变化，循环累加到设定的时间尺

度，并输出每年斑块内树种组成和结构、斑块内总株树、树种生物量和蓄积量以及净初级生产力等，进而实现

对整个森林生态系统的动态模拟［１１］。
图 １ 体现了该模型的设计原理，树木与土壤可利用氮、干旱天数、有效积温以及可利用光的相互作用均取

决于土壤条件和气候条件。 模型的主要过程是树木的更新、生长和死亡，这些过程受到立地条件的综合影响，
并且将会反作用于立地条件。 总的来说，ＬＩＮＫＡＧＥＳ ３．０ 模型主要包括了四个大过程：决定单木生长的生理学

过程，决定林木种群动态的种群统计学过程，决定氮有效性的微生物过程以及决定水分有效性的环境过程四

种生物学过程的交互作用，是一个综合考虑树木种群动态、水分养分循环以及气候之间的相互作用的模型。
１．３．２　 ＬＩＮＡＫＧＥＳ ３．０ 基本结构

ＬＩＮＫＡＧＥＳ ３．０ 模型将 ＦＯＲＥＮＡ 林分动态模块、 Ｂｒｏｏｋ ９０ 土壤水文模块、 ＳＵＣＳＩＭ 土壤养分模块和

ＦＯＲＴＮＩＴＥ 凋落物分解模块等进行耦合以实现模拟立地水平上种群动态、养分循环和水文过程之间的相互作

用。 ＬＩＮＫＡＧＥＳ ３．０ 模型包含以下七个子模块：温度子模块、湿度子模块、土壤分解子模块、累积子模块以及更

新子模块、生长子模块、死亡子模块。 其中温度子模块、湿度子模块、土壤分解子模块用于确定立地条件，更新

子模块、生长子模块、死亡子模块用于计算树木生长和群落动态，两个部分通过累积子模块进行联结。 温度子

模块计算得出有效积温，湿度子模块计算得出的干旱天数（低于土壤凋萎点的天数），土壤分解子模块计算得

出土壤可利用氮，累积子模块将有效积温、干旱天数以及土壤可利用氮转化为相应的生长乘数。 可利用的光

根据个体树木的冠层结构计算得到。
１．３．３　 模型中关键要素耦合的基本机理

本研究通过图 ２ 先介绍立地环境条件如何确定，再说明模型的核心过程（更新、生长以及死亡）的模拟方

法，以探讨关键生态要素的耦合机制。

图 ２　 森林生态系统生态关键要素耦合框架图

Ｆｉｇ．２　 Ｆｒａｍｅ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｃｏｕｐｌｉｎｇ ｔｈｅ ｋｅｙ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｏｆ ｆｏｒｅｓｔ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ

ＤＥＧＤＦ：有效积温生长乘数；ＳＭＧＦ：土壤水分生长乘数；ＳＮＧＦ：可利用氮生长乘数；ＡＬＧＦ：可用光乘数；Ｇ：树木生长参数；Ｂ２、Ｂ３：Ｒｉｃｈａｒｄ 生

长方程的相关系数
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立地环境条件由温度子模块、湿度子模块以及土壤子模块决定。 其中温度子模块根据月均温度和指定的

标准差计算得到有效积温。 在湿度子模块中计算得出 ＡＥＴ （实际蒸散量） 以及干旱天数。 ＡＥＴ 根据

Ｔｈｏｒｎｔｈｗａｉｔｅ 和 Ｍａｔｈｅｒ 水分估算模型［２８］得出，该要素受到月均温度、月均降水、土壤理化性质以及树冠开闭程

度的影响，并影响着土壤理化性质以及腐殖质分解速率；干旱天数是指树木生长时土壤水分不足的天数，在累

积子模块转化为土壤可利用水分生长乘数，该要素受到月降水、月均温、生长季开始日和结束日以及土壤理化

性质（田间持水力和萎蔫系数等）等多生态要素的影响。 月均温度，月均降水由子模块 ＬＩＮＩＮＴ 在不同气候年

份之间进行线性插值。 土壤子模块模拟土壤生物地球化学循环过程中的碳氮流动，计算土壤可利用氮。 该模

块由两个主要部分组成：第一部分计算凋落物的氮固定和二氧化碳损失；第二部分计算腐殖质的氮矿化。 凋

落物的分解以及腐殖质的矿化受到实际蒸散量、凋落物化学成分和冠层覆盖度程度的影响。 凋落物来自死亡

子模块，根据凋落物木质素和氮比例分为 １２ 种类型，并匹配相应的分解和矿化速率；当凋落物的氮浓度达到

该组的临界氮浓度时，该组的有机物和氮含量会转移到土壤腐殖质池中。 临界氮浓度是一个阈值，低于该阈

值被认为是氮限制，高于则视为碳限制。 ＡＥＴ、月均温以及树冠封闭程度均会影响氮矿化速率。
更新子模块模拟树种进入林分的过程。 根据五个逻辑是非问题，筛选出该年度适合种植的树种，树种实

际更新的量是最大更新值随着可用光、土壤湿度、有效积温低于树种最适条件而减少后的量。 生长子模块通

过生长乘数减少最大直径增量来计算得出每棵树实际直径增长量。 每棵树的最大直径增量是根据树种参数

Ｇ、Ｂ２ 和 Ｂ３ 计算得到，这三个参数均与树种最大高度以及直径有关。 接着，通过累积子模块将有效积温、干
旱天数、土壤可利用氮以及可用光转化为有效积温生长乘数、土壤可利用水分生长乘数以及土壤可利用氮生

长乘数。 最后，树种的最大直径增量会根据相对最不充足部分的生长乘数而减少，从而得到实际的直径增量。
死亡子模块显示树木有两种死亡方式，一是与年龄有关的死亡率，树种只有大约 １％的个体能够存活到最大

年龄；二是自然死亡率，随着年龄的增长或生长速率放缓而增加。 每年结束时，叶、根系和木质凋落物会返回

到土壤分解子中，在下一年进行分解。
模型中的重要的双向耦合过程：（１）冠层的叶重量和叶面积决定了每棵树的光可用性，进而影响树木的

更新和生长；（２）土壤可利用氮影响树木生长，进而通过凋落物的数量和类型影响分解。

２　 结果

２．１　 树种生物量随时间的变化

随机布设 １００ 个点为模拟的林分斑块，模拟总样地面积为 ８．３ ｈｍ２，每个斑块从裸地开始模拟独立运行 １０
次。 由各树种生物量随演替时间的变化的图 ３ 可知，白桦、山杨在演替初期处于竞争优势地位，随着演替的进

行其生物量先增大后减少，在 ７０ ａ 左右达到最大生物量，在 １７０ ａ 左右完全消失；紫椴生物量随着演替的进行

先增加后下降，最后保持相对稳定的较高生物量；蒙古栎在演替的前 ６０ ａ 生物量增长的较慢，在 ６０—１４０ ａ 左

右，蒙古栎生物量增加的较快，之后生物量开始逐渐减少；水曲柳在前 ８０ ａ，生物量增速较大，随后逐渐降低，
２６０ ａ 之后维持较低且稳定的生物量；色木槭、春榆生物量先增后减少；红松在演替初期存在，但生物量最少，
在 ８０ ａ 左右，红松生物量才有存在感，并随着演替的发生其生物量增速持续增大，在 ２８０ ａ 左右成为了生物量

最高的优势树种。
在长白山森林生态系统的演替过程中，各树种生物量的变化呈现较为明显的阶段性。 白桦、山杨在演替

前 ６０ ａ 左右占据优势，生物量增长最快，随演替的进行生物量先增大后减少，在 １６０—１８０ ａ 左右完全消失。
紫椴、蒙古栎水曲柳等在演替前期较少，中期生物量较多，最后逐渐减少甚至消失，这些树种进一步的改变了

生长环境，为红松的迅速增长提供了合适的环境。 顶级树种红松最开始处于劣势，但随演替的发展生物量持

续增加，成为演替后期的主要树种。
２．２　 代表性演替阶段的树木组成

根据树种生物量变化明显的年份划分为四个阶段：０—７０ ａ，７０—１７０ ａ；１７０—２８０ ａ；２８０—４００ ａ。 图 ４ 以

２８３５ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

图 ３　 树种生物量随时间的变化

Ｆｉｇ．３　 Ｔｈｅ ｃｈａｎｇｅ ｏｆ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｂｉｏｍａｓｓ ｗｉｔｈ ｔｉｍｅ

四个阶段为横坐标，以树种在该时间段的生物量累积为纵坐标。 根据图 ４ 可知，白桦、山杨，在 ０—７０ ａ，生物

量所占比例最大，白桦比山杨生物量比例更大；在 ７０—１７０ ａ，白桦和山杨生物量比例降低，此时两个树种的生

物量相接近；在 １７０ ａ 之后，两个树种没有生物量的存在；紫椴在 ７０—１７０ ａ 生物量占比最多，随后所占比例逐

渐减少，但仍然占据第二大生物量；水曲柳在 ０—７０ ａ 生物量仅次于紫椴，７０—１７０ ａ 生物量有所增加，但在林

分中所占比例下降，随后生物量所占比例不断减少，趋向于消失；蒙古栎在 ０—７０ ａ 生物量非常少，所占比例

最低，７０—１７０ ａ，生物量迅速增多，成为拥有第二大生物量所占比的树种，１７０—２８０ ａ，生物量有所降低，但仍

然是林分中第二大生物量的树种，２８０ ａ 后，蒙古栎在林分中生物量占比继续降低；色木槭、春榆生物量在整个

演替期间存在较少，变化如倒 Ｕ 形；红松 ０—１７０ ａ 生物量所占比例最小，在 １７０—２８０ ａ 期间，具有一定的生物

量，次于第二大生物量树种蒙古栎，２８０ ａ 之后，生物量所占比例在所有树种中最大。

图 ４　 各阶段树种累积的生物量

Ｆｉｇ．４　 Ａｃｃｕｍｕｌａｔｅｄ Ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ Ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｅｒｉｏｄｓ

由图 ５ 可知，树种生物量所占比例从大到小排序，在 ０—７０ ａ，白桦 ３３％、山杨 ２２％、紫椴 １６％、水曲柳

１４％、春榆 ６％、色木槭 ６％，蒙古栎 ３％，红松 ３％；在 ７０—１７０ ａ，紫椴 ３１％、蒙古栎 １９％、水曲柳 １３％、白桦

１１％、山杨 １０％、色木槭 ８％、春榆 ４％、红松 ４％；在 １７０—２８０ ａ，紫椴 ３６％、蒙古栎 ２８％、红松 １５％、水曲柳

１０％、色木槭 ７％、春榆 ４％；在 ２８０ ａ 之后，红松 ５０％、紫椴 ２９％、蒙古栎 １１％，水曲柳 ４％、色木槭 ３％、春榆 ３％。
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图 ５　 各阶段树种生物量比例

Ｆｉｇ．５　 Ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｂｉｏｍａｓｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｅｒｉｏｄｓ

２．３　 地上树木总生物量、地上净初级生产力的变化

由图 ６ 可知，地上树木总生物量的变化趋势为“先增加，后减少，最后趋于平缓”。 在森林动态演替的 ０—
７０ ａ 期间，地上树木总生物量逐渐上升，在末期增长到最大值 １８１．２５ ｍｇ ／ ｈｍ２；在 ７０—２５０ ａ 期间，地上树木生

物量逐渐减少至 ５０ ｍｇ ／ ｈｍ２左右；在之后的演替期间，地上总生物量在 ５３ ｍｇ ／ ｈｍ２左右浮动。 由图 ７ 可知，地
上净初级生产力随演替时间的变化，在 ０—３０ ａ，地上总净初级生产力迅速增加至 １１．４２ ｋｇ ／ ｈｍ２，在 ４０—１２０ ａ
期间，地上净初级生产力的值不规则下降，在之后的演替阶段，地上净初级生产力值较为稳定，在３０ ｋｇ ／ ｈｍ２左

右浮动。

图 ６　 地上总生物量的变化

Ｆｉｇ．６　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ

图 ７　 地上净初级生产力的变化

Ｆｉｇ．７　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｎｅｔ ｐｒｉｍａｒｙ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ
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３　 讨论与分析

３．１　 关键要素耦合

生命共同体中“水土气生”在生态系统尺度上体现为水分条件、土壤条件、气候条件（温度与光照）以及树

木，即本研究的有效积温、干旱天数、土壤可利用氮，树木可利用光以及树木，这些多关键要素是通过 ７ 个子模

块以及各子模块内部相关方程耦合联系起来。 有效积温、干旱天数和实际年蒸散量是根据月降水量、月均温

度以及土壤的田间持水力和萎蔫系数来计算的，土壤可利用氮是根据土壤有机质含量、碳化学成分、实际蒸散

量和树冠层封闭度来计算的。 每棵树的可利用光取决于所有更高树木的叶片生物量。 有效积温、干旱天数、
土壤可利用氮、可利用光以及树木相互作用、相互影响，共同决定着每棵树木更新、生长、死亡过程。 有效积温

影响树木的更新，并通过累积子模块生成的有效积温生长乘数影响树木直径生长量；干旱天数受到温度、降
水、物候以及土壤质地类型等的影响，同时也反作用于土壤的理化性质，进而影响着树木动态过程；ＡＥＴ 受到

上述要素以及冠层的开闭程度的影响，并且直接影响土壤分解模块中凋落物分解以及腐殖质矿化速率；土壤

可利用氮的计算涉及土壤有机质含量、碳化学成分、实际蒸散量和树冠层封闭度，对树木的生长、更新产生影

响；每棵树的可利用光取决于树冠层所有更高树木的叶片生物量，同样影响生长和更新过程。 此外，冠层结构

决定着 ＡＥＴ、土壤理化性质、分解速率以及矿化速率。 树木死亡的概率随着年龄增加和生长缓慢而增加。 每

年结束时，叶、根系和木质凋落物会返回到土壤（凋落物）中，在下一年进行分解。 树木的死亡分为自然死亡

和年龄死亡两种。
整个模型的设计原理以及运行机制高度契合“生命共同体”的核心特征———“系统性、交互性、动态性、空

间性”，是一个高效、统筹、系统、综合的科学模型，其设计原理以及运行机制在生态系统尺度对于“生命共同

体”提供着理论支撑。
３．２　 模型结果验证

林窗模型结果的验证方法通常集中在两个方面：模型假设与结构的合理性验证以及模拟结果的真实性验

证。 模型假设与结构的合理性的方面在 ＬＩＮＫＡＧＥＳ 模型建立以来已经在北美以及中国东北林区等地得到了

充分验证。 最新版本 ＬＩＮＡＫＧＥＳ ３．０ 在中国东北已有的林分基础上进行模拟，得到了可靠的结果，但该模型

目前没有对针阔混交林的原生演替进行模拟［２５—２６］。 因此本研究应用 ＬＩＮＡＫＧＥＳ ３．０ 对长白山北坡平均海拔

为 ８００ ｍ 的红松针阔混交林进行模拟，并通过与真实演替过程进行比较以及与其他林窗模型预测结果进行比

较来验证其模拟结果的真实性。
与真实演替过程进行比较验证。 已有的研究表明，由裸地开始的真实演替过程通常呈现出一定的阶段

性。 我国学者将针阔混交林的演替过程总结为 ３ 个阶段：前期山杨白桦林阶段、中期阔叶红松林阶段和后期

针阔混交林阶段［２９］。 本研究以现有真实气候作为气候情景输入，对长白山北坡平均海拔为 ８００ ｍ 的 ８ 个主

要树种进行了由裸地开始的模拟。 预测结果将总的演替动态概括为：阳性先锋树种阶段（０—７０ ａ）；软阔叶林

阶段（７０—１７０ ａ）；硬混叶林阶段（１７０—２８０ ａ）；针阔混交林阶段（２８０ ａ 以后）。 其结果与经典的演替理论以

及经验性的观测规律基本相符。
与其他林窗模型预测结果的比较验证。 国内已有许多关于红松针阔混交林动态过程模拟的研究成果，这

些成果可以为本研究提供模型结果的验证依据。 但由于本研究的重点为关键要素耦合机制的探索，因此只选

择与本文研究地最为贴切的模型进行比较验证。 邵国凡开发的 ＫＯＰＩＤＥ 模型对长白山北坡海拔 ６５０—８５０ ｍ
的针阔阔叶混交林进行了动态演替模拟［３０］。 图 ８ 研究结果显示，在演替开始的前 ５０ ａ 内，山杨成为优势树

种。 随着山杨的地位趋于稳定或下降，在 ５０ ａ 至约 ２００ ａ 间，其他硬阔树种和红松在林分中的比例逐渐增加。
这一时期的林分可以称为硬阔林。 在 ２００ ａ 之后，林分以红松为主，标志着阔叶红松林的开始。 演替过程与

描述的红松林演替过程基本一致，模拟与实际有较好地相符。
与以上的模型进行对比可以发现，尽管在一些具体输出指标上存在差异，例如林分总生物量峰值的出现

５８３５　 １２ 期 　 　 　 杨岚　 等：长白山温带森林生态系统关键要素耦合及演替过程动态模拟 　
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　 图 ８　 ＫＯＰＩＤＥ 模型对长白山北坡 ６５０—８００ｍ 阔叶红松林树种蓄

积量动态变化的模拟［２９］

Ｆｉｇ．８　 Ｕｓｉｎｇ ｔｈｅ ＫＯＰＩＤＥ ｍｏｄｅｌ ｔｏ ｓｉｍｕｌａｔｅ ｓｐｅｃｉｅｓ′ ｖｏｌｕｍｅ ｉｎ ａ

ｂｒｏａｄ⁃ｌｅａｖｅｄ Ｋｏｒｅａｎ ｐｉｎｅ ｆｏｒｅｓｔ ｏｎ ｔｈｅ ｎｏｒｔｈｅｒｎ ｓｌｏｐｅ ｏｆ

Ｃｈａｎｇｂａｉ Ｍｏｕｎｔａｉｎ （６５０—８００ｍ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ）

时间、先锋树种的衰退时间等，但模拟结果基本相似。
因此，可以确认本研究采用的 ＬＩＮＫＡＧＥＳ３．０ 模型能够

较好地模拟长白山针阔混交林的实际演替情况。
３．３　 森林生态系统动态的模拟

在掌握了真实演替过程规律的基础上，应用林窗斑

块分析了森林生态系统中的关键生态因素“水土气生”
耦合机制，以现有真实气候作为气候情景输入，对长白

山的主要 ８ 个树种进行了由裸地开始的模拟。 预测结

果表明，在现实气候条件下，以裸地为起点预测的森林

演替过程与经典的演替理论以及经验性的观测规律基

本相符［３１］。 总的演替动态可概括为：阳性先锋树种阶

段（０—７０ ａ）；软阔叶林阶段（７０—１７０ ａ）；硬混叶林阶

段（１７０—２８０ ａ）；针阔混交林阶段（２８０ ａ 以后）。 长白

山针阔混交林初生演替模拟的结果在一定程度上体现

树种的特性：白桦和山杨为阳性树种，在演替初期占据优势，随着演替的进行，林分郁闭程度变高，而不耐阴的

阳性树种白桦山杨逐渐衰退，直至消失了；紫椴、水曲柳、蒙古栎均属于较为耐阴的阔叶树种，所以在白桦山杨

先锋树种创造了一定的荫蔽条件后，开始从林下层不断生长；耐阴阔叶树种之间由于生理特性其生长速率也

不同，紫椴、水曲柳为软木，而蒙古栎为硬木，软木紫椴、水曲柳生长速率会高于硬木蒙古栎［３２］。
在模型中将原先版本设定的 ５ 个耐阴性等级改为了 １（不耐阴），２（耐阴）两个等级，这样的设定使得红松

与其他阔叶树种的耐阴性在模型中相当，但红松依旧能在后期占据优势地位，主要是红松的最大寿命最高，耐
氮性、耐旱性等性能均强于其他树种。 与其他的林窗模型比较，该模型充分考虑了地下的生物地球化学循环，
对于生态要素考虑的更加统筹、综合。 鉴于上述优点，该模型应更多地被用于研究气候因素、土壤理化性质以

及土壤碳氮循环对森林生态系统动态演替的影响。
３．４　 不足与展望

与输入月度或年度气候数据的林窗模型相比，本研究采用的模型输入日值气候数据，对极端降水和干旱

更敏感。 此外，将水文模块更新到 Ｂｒｏｏｋ ９０ 水文软件的最新版本（４．７ 版本） ［３３］，考虑土层厚度以及每层土壤

的理化性质，对土壤的理化性质更加敏感。
但是，本研究的林窗模型存在固有的局限，它是一个理论经验的模型，其设计基于一定的生态理论假设。

应根据研究目的和研究对象，考虑不同方法的可能性以及限制，做出合适的假设，有针对性地改进模型。 本研

究建议：学习 ＦＯＲＣＥＥＰ 模型将树冠模拟为“倒圆锥形”，更加逼真地模拟树木对光的获取以及树木之间的竞

争［３４］；将 ＬＩＮＫＡＧＳＥ ３．０ 与森林景观模拟模型 ＬＡＮＤＩＳ ＲＲＯ 耦合［３５］，从不同尺度研究生态关键要素之间耦合

机制以及森林动态；对土壤可利用氮、土壤可利用水和土壤有机物分解的过程模拟更加详细，例如

ＨＹＢＲＩＤ［３６］和 ＦＩＲＥ－ＢＧＣ［３７］；将“人”的活动考虑进去等，例如动态植被模型（ＤＶＭ）是探究人为驱动因素对

森林动态影响的有价值的工具［３８］。

４　 结论

以“生命共同体”的理念为指导思想，本研究聚焦于生态系统尺度，运用林窗模型将森林生态系统的关键

要素“水土气生”进行耦合，分析关键要素之间的耦合机制，并探讨长白山针阔混交林树种组成和结构的动态

变化。 森林生态系统中的生态要素之间相互作用和相互影响：冠层特征决定树木可利用光，并影响树木动态

以及微生物分解速率等；土壤可利用氮由复合氮类型以及气候和土壤条件决定，影响树木生长过程，并通过凋

落物的数量和类型影响微生物分解；气候条件不仅直接对森林动态演替过程产生影响，也间接影响地下的营

６８３５ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　
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养循环。 在 ４００ ａ 的初生演替期间，白桦、山杨为演替的先锋树种，最先侵入生境，随演替的进行生物量先增

大后减少，最后消失；紫椴、蒙古栎、水曲柳等为过渡树种，这些树种进一步改变了生长环境。 顶级树种红松最

开始处于劣势地位，但随演替的发展，其生物量持续增加，成为演替后期的优势树种。 经验证，本研究对长白

山森林生态系统动态的模拟可靠，说明了关键要素“水土气生”在生态系统尺度耦合机制设定的合理性，也将

生命共同体“系统、统筹，综合”的核心观念落于实处。 为今后在生态系统尺度，对“水土气生”多生态要素之

间的耦合研究提供了科学依据。
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