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北 京 松 山 森 林 动 态 模 拟 研 究
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（1北京师范大学生命科学学院　2中国科学院植物研究所　3松山国家级自然保护区管理处）

摘要：运用改进的林隙模型 ZELIG�对北京松山自然保护区的森林动态进行模拟和验证．结果如下：①模型能够合理
地模拟华北暖温带阔叶林区森林的演替过程；群落先锋树种以山杨、白桦为主�100年后可达到相对稳定；建群种包
括蒙古栎和油松�这两个种互为消长�栎类优势更显著．②模型较准确地量化模拟出树种组成和生物量�其中�建群
种的模拟结果与观测值基本一致；先锋种模拟结果总体优于单个树种的模拟．③对松山自然保护区的森林演替趋
势进行预测：不同的初始状态对森林组成和生物量有较大影响�但系统都有回复到同一状态的趋势�且起始于蒙古
栎林比起始于油松林回复速度快；有林地中的伴生种受压状态明显；起始于蒙古栎林时生物量均值最大�而起始于
油松林时最稳定．
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Using modified gap model ZELIG�the forest dynamics was simulated at Songshan Mountain National
Nature Reserve．And the results were showed as the followings：1） the model can reasonably describe the
long-term forest succession in a warm temperate zone of north China． Populus davidiana and Betula
platyphylla are the pioneer tree species in the succession process．The forests would come to be comparative
stable and dominated by Quercus mongolica and Pinus tabulaeformis after 100years．The two species are
mutual increase and decrease�however Q．mongolica is predominating；2） the model can well quantify the
composition and biomass of tree species．The simulated results of model were consistent with the observed
data．Pioneer species as whole were modeled more exactly than as concrete species．The simulated dynamic
trends of forests at Songshan Mountain were showed as the followings：1） different initial status strongly
affected the species composition and biomass�although systems would restore the identical status．Succession
from Q．mongolica stand restored faster than that from P．tabulaeformis；2） the associated tree species in
forest land was stressed evidently；3） the stands which were developed from Q．mongolica stands owned the
highest mean of biomass�and those developed from P．tabulaeformis were most stable．Some opinions about
how to reserve and restore the forests were derived from the results．
Key words　 forest dynamics�forest gap model�warm temperate deciduous forests�Songshan Mountain
National Nature Reserve
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　　北京地区由于开发时间早�人类活动强度大�自
然环境和植被状况已发生了巨大变化�残存下来的
天然次生植被和新建的人工植被多呈零星分布�自
然性和完整性差�并且仍处于激烈的变化之中�而这
些植被是首都“绿色生态屏障”的重要组成部分�在
涵养水源、防治风沙等方面起着关键作用�具有很高
的生态价值．

由于森林生态系统的复杂性、演替过程的长期
性、地域范围的广阔性�使得对其动态过程的了解非
常有限�而采用模型模拟则成为重要的研究手段之
一［1--2］ ．Porte 等［3］将现有的森林动态模拟方法大致
分为距离依赖的林分模型、分布模型、平均树木模
型、距离依赖的树木模型、距离独立的树木模型以及
林隙模型�大多类似于单物种林分模拟方法�只有林
隙模型能够很好地对多物种异质性森林进行模拟．
林隙模型是以森林循环理论为基础［4］ �根据林隙动
态过程建立的机理型模型�基于树木个体�强调将生
物学过程、环境变量及干扰状况相结合［5--6］ ．自从
Botkin等［1］提出最早的林隙模型 JABOWA 以来�这
类模型有了很大发展�考虑了树木空间结构及其相
互作用关系［7--10］ �细化了树木生长及生理学过
程［11--14］ ．随着模型的日益成熟�它们被更广泛地运用
于森林组成与结构、生物量、生物多样性、森林演替
规律、全球变化以及森林经营管理模式的研究［15--19］ �
既是理论研究手段亦为管理应用工具［2�20］ ．国内很
多学者也就此类模型进行过一些应用性研究�从长
白山阔叶红松林到暖温带落叶阔叶林均得到较好的

模拟结果［21--25］ ．
北京松山国家级自然保护区位于北京市西北延

庆县境内�以留存有大片天然油松林著称�保护对象
即天然油松林和华北地区的地带性植被［26］ �是研究
华北地区生物演替变化规律的适宜场所．

本研究选用国内外研究较成熟的ZELIG模型对
松山自然保护区森林进行模拟研究�以便从较长的
时间尺度上认识华北暖温带森林动态�了解其当前
的演替阶段以及未来的发展趋势�从而为制定保护
措施提供科学依据．
1　研究方法
1∙1　研究区概况

北京松山国家级自然保护区位于北京市境内�
延庆县西北角�燕山山脉的军都山中�属海坨山的一
部分．山地海拔在627∙6～2199∙6m之间�保护区处
于温带大陆性季风气候区�形成典型的山地气候．年
平均气温 8∙5℃�最 高 气 温 39℃�最 低 气 温
－27∙3℃；年平均日照2836∙3 h；≤10℃的积温

3398∙1℃；年降水量493mm ［26］ ．
松山植物区系具有一定的过渡性�成为欧洲西

伯利亚成份和东北成份的分布南界�也是华南、西南
植物分布的北界�气候顶级群落应为暖温带落叶阔
叶林．具体地说�本地区应属于暖温带落叶阔叶林区
北部落叶栎林地带�地带性植被以蒙古栎（Quercus
mongolica）为主［26］ ．区内有野生维管束植物106科、
380属、713种及变种．代表北温带广泛分布的乔木
树种杨（ Populus sp．）、桦（ Betula sp．）、栎（ Quercus
sp．）、椴（Tilia sp．）、榆（Ulmus sp．）是该区森林群落
的主要建群种．在松山植物群落中�分布于海拔
1000～1500m的油松次生针叶林与针阔混交林亚
群丛是其最具特色的群落类型．该区近500年来森
林遭受过很大的破坏�于20世纪50年代末成立松
山林场及1986年成立国家级自然保护区后�残存的
森林植被得到保护和恢复．

综合考虑该区建群种和主要伴生种�选取蒙古
栎、油 松 （ Pinus tabulaeformis ）、白 桦 （ Betula
platyphylla）、核桃楸 （ Juglans mandshurica）、山杨
（Populus davidiana）、色木槭（Acer mono）及大叶白蜡
（Fraxinus rhynchophylla）为模拟对象．
1∙2　模型结构与改进

ZELIG属于第2代林隙模型�它继承了父代模
型 JABOWA和 FORET 中的基本定律和逻辑关系�由
5个模块构成：①气象子模块�用于产生气温、降水�
计算积温、生长季长度、土壤含水量以及各斑块光照
状况等�作为森林生长的外部驱动因子；②更新子模
块�根据环境条件随机产生幼苗定植及老树萌生等
事件；③生长子模块�通过模拟最优生长量及环境限
制因子计算树木实际生长量；④死亡子模块�通过内
禀死亡率及环境条件随机生成树木死亡．其基本原
理与具体方法参见 ZELIG 指导手册［27］ 及相关研
究［8�17�22--23�28］ ．

与 JABOWA和 FORET 相比�ZELIG 的特点在于
考虑了树木个体间的空间相对位置［8］ �并用较为简
单的方法模拟了相互遮荫效果．模型通过计算树木
冠层不同高度的叶面积�根据树木个体间的空间相
对位置�考虑太阳高度角和样地面积�模拟出各个高
度层实际可用的光照强度�从而体现树木个体对于
光资源的相互竞争关系及其反馈机制．同时�与强调
空间关系的 SPACE ［7］等模型比较�ZELIG 处理方式
更为简洁．

随着研究的深入�传统林隙模型的一些缺陷逐
渐显露�Bugmann等［2�29］认为原模型中采用的抛物线
积温响应方程并不适合描述温度响应方式．抛物线
方程通常根据物种现实分布区的最大、最小积温获
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得�而物种的现实分布区并不仅是温度因素决定的�
还与物种的抗旱能力和竞争有密切关系．有实验证
据表明�在物种分布的南界�其生长速率并不一定会
降低�部分的下降也主要是水分条件造成的�因此采
用渐进线方程更适合［30］ ．本研究即改用此渐近线
方程：

Fdd ＝ max ［1－e（DDmin－DD）×a�0］ （1）
式中�Fdd为积温影响因子值（0～1之间�无量纲）；
DDmin为物种分布区年积温最小值（℃）；DD为实际
积温（℃）；a是描述曲线斜率的参数�当 DD＝DDmin
＋1000时�物种生长速率比其最优生长速率低
25％�据此可确定 a的值．

ZALIG模型最初是在北美开发使用的�为与本
研究区实际情况结合�采用冯宗炜等［31］研究�修改
生物量方程为：

lnWt ＝0∙9324＋0∙6075ln（D2H） （2）
式中�Wt 为生物量（t/hm2）�D 为胸径（cm）�H 为树
高（m）．
1∙3　主要数据来源及参数估计

2002－2005年对该区进行了多次调查采样�涉
及群落、土壤、生物量等方面．在天然油松林设立15

m×15m 样方4块�平均树龄69年；人工油松林设
立15m×15m样方2块�平均树龄36年；蒙古栎林
设立15m×15m样方3块�平均树龄40年；白桦林
设立15m×15m样方2块�平均树龄30年；针阔混
交林设立15m×15m样方3块�平均树龄30年．在
样方内测定每木树高、胸径�油松林平均树龄为取每
木树芯计算所得�其余为取代表树木树芯估算而得．
气温、降水数据来自国家气象局气象资料室．林相数
据来自2004年森林资源二类调查�显示松山自然保
护区以中龄林为主�平均树龄在41∙2年．地点参数
通过野外调查获得�气象参数利用1954－2000年日
平均气温、平均降水数据得到多年月平均气温、月降
水和标准差．部分模型内部参数直接在模型内部进
行了修改：生物学零度修改为5℃�胸高修改为
130cm�土壤肥力改为3t/（hm2·a） ［31］ ．

对于树种参数�采用已有研究成果进行参数化
（表1）．对于未见类似研究的树种�如油松�参考相
关文献报道�确定其最大年龄、最大胸径、最大树高；
根据文献记载其生长规律�利用非线性拟合得到最
佳生长系数 G；按照其分布区北界计算年积温最小
值．

表1　模型参数表
TABLE1　Model parameters

树种 Amax/a Dmax/cm Hmax/m G DDmin/℃ 参考文献

蒙古栎 360 100 30 73 700 ［25］
油松 380 180 30 58 2300 ［26�32--33］
白桦 140 60 25 157 700 ［25］
核桃楸 225 70 30 116 1100 ［25］
山杨 200 60 32 142 850 ［25］
色木槭 200 60 22 98 900 ［25］
大叶白蜡 150 40 15 160 900 ［24］

注：Amax为最大年龄�Dmax为最大胸径�Hmax为最大树高�G为最佳生长系数（cm3/（cm2·a））�DDmin为≥5℃的年积温最小值．

2　研究结果
2∙1　模型验证

由于森林演替过程历时较长�对森林演替模型
的验证比较困难．一般先对其假设与结构的合理性
进行验证�然后�在过程水平上确定模型的真实性．
由于国内外学者已就该模型的假设与结构进行了大

量的研究工作�本文主要侧重于后者�从森林组成的
长期动态和现实森林状态两方面进行验证．
从起始于裸地的模拟结果看（图1）�演替初期�

山杨、白桦在20年内迅速占据优势�随后急剧衰退�
至50年左右重要值已低于5�此后一直保持较低水
平．在以上两个树种衰退的同时�其他树种重要值上
升�其中油松和蒙古栎在50年以后逐渐成为群落的
优势树种�至100年时其重要值达到一个相对稳定
的高值．蒙古栎达到稳定的时间略早于油松�此后油

Am．色木槭；Bp．白桦；Fr．大叶白蜡；Jm．核桃楸；
Pt．油松；Pd．山杨；Qm．蒙古栎

图1　裸地起始树种重要值600年演替动态
FIGURE1　Succession dynamics of the improtance values

of tree species during600years from bare land
松超过蒙古栎�但随后又逐渐下降�自200年后蒙古
栎占据优势的地位�重要值均保持在35以上．在达
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到相对稳定以后�蒙古栎和油松均有一定波动�两树
种呈现出此消彼长的态势�共同占据着群落主要树
种的地位�但蒙古栎的优势更为明显．群落中主要伴
生种为色木槭�其次为核桃楸．大叶白蜡在群落中的
重要性最小�其重要值自始至终保持很低的水平．由
此可知�山杨和白桦为研究区森林次生演替中的先
锋种�演替向蒙古栎林及蒙古栎--油松混交林方向
发展�林内主要伴生有色木槭和核桃楸�大约需要
100年左右可从次生裸地演替至相对稳定状态．前
人对于河北森林的演替动态曾提出这样的模式：原
生顶级群落为单纯栎林或混交林�混生有油松、槭�

破坏后的次一级演替系列群落为松栎疏林或松树纯

林［34］ ．模拟结果与这一规律相符�说明模型对于森
林的长期动态模拟是准确的．

从现实状态考虑�该区解放前森林植被破坏殆
尽�20世纪50年代末成立松山林场后采取了封山
育林等保护措施�距今40余年．2004年森林资源二
类调查亦显示该区以中龄林为主�平均树龄为41∙2
年�说明研究区现有林分主要是在次生裸地上经过
40年左右时间演替形成的．故将现实观测数据与起
始于次生裸地演替时间为40年的模拟结果进行对
比（表2）．

表2　松山森林40年时观测与模拟的物种组成与生物量比较
TABLE2　Comparison of tree composition and biomass between the observed and modeled values of 40years forests at Songshan Mountain

树种组成/％
油松 蒙古栎 白桦 山杨 其他

生物量/
（t·hm－2）

观测∗ 18∙3 18∙0 17∙4 1∙0 45∙3 83∙91
模拟 19∙8 23∙8 8∙1 10∙6 37∙7 91∙94

注：∗实测树种组成来自森林二类调查数据�生物量根据野外实测每木树高和胸径加以计算．
　　通过比较可以看出�模拟值与观测值基本一致．
在树种组成方面�白桦的模拟值较观测值小�而山杨
的模拟值较观测值大�但两树种之和却非常相近（观
测为18∙4％、模拟值为18∙7％）．考虑到白桦和山杨
都属于强阳性先锋树种�因此可以认为模型对先锋
种的生态型模拟是准确的．究其原因是研究区内山
杨分布量少、分布集中�从整个区域来看可用于更新
的种子资源有限�而模型却假设所有树种都拥有无限
多的种子可供更新．模型模拟的演替初期�白桦和山
杨均为占据优势的先锋树种�彼此相互竞争、相互制
约．而现实情况下�却只有白桦作为主要先锋树种�没
有山杨与之竞争�即白桦独占先锋种的生态位．对于
其他树种�尤其是作为主要树种的油松和蒙古栎�模
型的模拟值与观测值非常接近．生物量的模拟值也与
观测值相差不大．由此可见�模型能够较准确地模拟
主要树种油松、蒙古栎以及所有先锋种在森林中所占
比例�对森林生物量的定量模拟基本准确．
2∙2　模型预测

森林是空间上处于不同演替阶段的斑块镶嵌

体［4］ �各个林分在树种组成及林龄上都不尽相同．就
组成结构看�现实林分中各树种多为聚集分布�严格
按树种组成结构均匀分布的状况并不常见．而就年
龄分布来说�尽管研究区以林龄为40年的中林龄为
主�但实际林分却包含从幼龄林到过熟林的各个阶
段．作为重点保护的天然油松林�平均树龄更在百年
以上�树种组成也近于油松纯林．若要更好地了解研
究区森林演替状况�除从总体上把握平均趋势外�还
需要针对不同林分进行模拟．在此�考虑到研究区的
主要树种和保护对象�以两种极端初始状况进行模

拟－－－起始于油松过熟纯林和起始于蒙古栎过熟纯
林�并以起始于次生裸地的结果作为参照．根据模型
验证结果�选取主要树种重要值（表3、图2）及总体
生物量（表3、图3）作为预测指标．

可以看出�不同的初始状态在至少400年的时
间内将对森林组成造成很大影响�但最终都会回复
到同一状态－－－蒙古栎重要值约为40�油松重要值
约为30．当演替过程起始于油松过熟纯林时�蒙古
栎需要近600年的时间�其重要值会升至起始于次
生裸地的水平�而起始于蒙古栎过熟纯林时�400年
后即可降至起始于次生裸地的水平．油松在起始于
油松过熟纯林的情况下�经过600年才会降至起始
于次生裸地的水平�而起始于蒙古栎纯林时�400年
后就可与起始于次生裸地的水平相当�但该状况下
油松重要值最大仅为33∙38�在群落中始终处于伴
生地位．比较起始于裸地和起始于油松林的蒙古栎�
初始重要值均为0�600年后相差无几 （39∙77、
39∙93）�但前者均值比后者高12个点 （38∙42、
25∙93）�方差较后者小（5∙96、10∙12）．同样�比较起
始于裸地和起始于蒙古栎林的油松�有类似规律�前
者均值比后者高11个点�方差比后者小．综上所述�
两种林分起始状态比较�初始状态为油松纯林时�系
统将用更长的时间达到从次生裸地起始的水平�油
松能在更长的时间保持相对优势；而当初始状态为
蒙古栎林时�系统相对更容易地回复到起始于次生
裸地的水平．不论蒙古栎还是油松�从裸地和有林地
的比较可以看出�在有林地作为伴生种时该物种平
均优势度下降�变异性增大�明显表现出受压状态�
这主要是与林内优势种竞争造成的．
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表3　林分生物量和蒙古栎、油松重要值在不同初始状态下模拟600年的比较
TABLE3　Comparison in the biomass of stand as well as the improtance values of Q．mongolica

and P．tabulaeformis after600years succession from different initial status
重要值 生物量/（t·hm－2）

0年 600年 平均值±标准差 最小值∗ 最大值∗ 平均值±标准差
裸地起始

蒙古栎 0 39∙77 38∙42±5．96 0 172∙61 145∙88±26∙72
油松 0 31∙39 28∙04±6．58 （0） （210）

油松林起始
蒙古栎 0 39∙93 25∙93±10．12 135∙24 166∙21 150∙17±6．52
油松 100 31∙65 47∙82±16．02 （282） （11）

蒙古栎林起始
蒙古栎 100 38∙08 57∙20±17．02 140∙51 193∙55 162∙33±13．53
油松 0 32∙12 17∙40±9．20 （422） （2）

注：括号内为极值出现的时间．

图2　蒙古栎、油松不同起始状态600年演替动态模拟
FIGURE2　Simulation in succession dynamics of
Q．mongolica and P．tabulaeformis after600years

succession from different initial status

图3　不同初始状态600年生物量动态模拟
FIGURE3　Simulation of biomass dynamics after
600years succession from different initial status

　　林分总体生物量的模拟也显示出最终向同一状

态回复的趋势�同样�起始于蒙古栎林比起始于油松
林更接近起始于次生裸地状态．具体来看�次生裸地
前200年均在增长�其速率大致可以按每50年分为
4个阶段�最初的50年增长最快�以其他3个阶段
增长率逐渐下降．至210年生物量达最高值（172∙61
t/hm2）．此后生物量缓慢下降�至400年基本稳定在
（150t/hm2）左右．蒙古栎过熟纯林的生物量起始即
接近最高值（193∙55t/hm2）�随着其他树种的出现�
生物量逐渐降低�约200年左右与起始于次生裸地
的状况相当．起始于油松纯林的生物量比蒙古栎林
低�模拟第11年时达其最大值（166∙21t/hm2）�以后
缓慢下降�从129年开始由于裸地起始生物量的升
高�起始于油松的成为最低�直至400年时才与裸地
和蒙古栎起始水平相当．比较生物量均值�裸地起始
＜油松林起始＜蒙古栎林起始�但波动程度则为油
松林起始＜蒙古栎林起始＜裸地起始．
3　结论与讨论

通过ZELIG模型对松山自然保护区主要树种进
行模拟�主要结论如下：

1）模型能够较真实地模拟华北暖温带落叶阔叶
林区森林的长期演替趋势�山杨、白桦为主要先锋树
种�经过100年左右可达到相对稳定的顶级群落．顶
级群落以栎类（如蒙古栎）和油松为主要建群种�栎
类和油松此消彼长�但栎类更具优势．

2）模型量化模拟出的树种组成和生物量与实际
观测值较接近．主要树种的模拟结果与观测值基本
一致�演替先锋种整体模拟结果优于对具体树种的
模拟．

3）不同的初始状态对森林组成和生物量均有较
大影响�但系统都有回复到同一状态的趋势�起始于
蒙古栎林比起始于油松林回复速度快．

4）无论是油松还是蒙古栎�当在有林地中作为
伴生种时�由于物种竞争�都表现出明显的受压状
态�其平均优势程度均不如裸地．

5） 从生物量来看�起始于蒙古栎林的平均值最
大�而起始于油松林的最稳定．
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生态演替的原理同人与自然之间的关系密切相

关�是解决当代人类环境危机的基础［35］ �然而关于
群落变化的规律和方向性又一直是生态学家争论的

焦点．在运用 ZELIG 林隙模型对华北森林演替规律
进行模拟和预测时�发现以下问题：

1）林隙模型最重要的结果是能够呈现一种演替
趋势［6］ ．其模拟的时间尺度不能简单理解为从当前
开始的现实时间�而应从林分年龄及演替阶段去把
握�或者说�模型呈现的是当前不同演替阶段林分的
现状及其发展方向．事实上�模型是基于现实状态进
行模拟的�可以说其现实意义要大于其对几个世纪
后的预测能力．

2）模型假设所有树种都有一个无限大的种子
库�作为简化模型的一种重要假设�它是必不可少
的［2］ ．但是实际情况往往并不符合这一假设�在本研
究中�山杨的模拟即因此出现了较大偏差�导致模型
对功能型整体模拟准确�但对具体树种的模拟存在
偏差．在今后的研究中可以通过分小区模拟或者加
入表征异质性的模块等方法进行处理．

3）不同的林分状态会对其后续演替造成长期影
响�因此在制定保护措施时应从具体目的出发选取
适当的保护对象．若以保护油松及天然油松林为目
的�那么重点保护油松占绝对优势的林分比保护松
栎混交林效率更高、效果更持久．但若以保护华北地
区暖温带自然景观为目的�则应重点保护蒙古栎--
油松混交及蒙古栎林．从生物量水平看�若要追求高
生物量�则应注重对蒙古栎林的保护�但若追求相对
稳定的生物量�则应注意保护油松林．

4）无论系统起始于什么状态�在不受干扰的情
况下�最终都会回复到同一相对稳定状态．这一状态
是由华北地区当前气候、土壤、地形及物种组成等多
种生物--非生物因素决定的�在进行植被恢复时�以
该状态为参照才能使恢复结果得以长期续存．
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北京林业大学2007年博士招生新增多个方向
北京林业大学2007年博士生招生的专业和专业方向又有增加�以满足社会飞速发展的需要．
据悉�我校明年计划招生专业将达到26个�招生人数将突破200名．我校新增了土壤学专业�进一步完

善了学科体制．
除此之外�我校还瞄准学科前沿�紧密结合生产需要�新增了一批专业方向�以期为林业、生态、环境事

业培养急需的高级人才．
树木年轮生态学、城市生态用水管理是我校今年新增的专业研究方向．这是我国农林高校首次开设的

研究方向�在全国范围内目前只有北京师范大学设立．首次招收博士生的林业可视化方向�是计算机技术与
传统林业有机结合的新兴学科研究方向．

据介绍�林业可视化方向包含了对植物外观的模拟和对植物生命过程的模拟两个层次的内容．该方向
的有关专家指出�通过可视化技术研究可以更有效地观察与解释植物生长过程中结构与功能的变化�发育
与分布的规律�方便相关领域进一步的研究．目前�我国只有中国农业大学和中国科学院部分院所开设了与
可视化相关的方向．
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