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长白山森林景观历史重构的种源区划分及验证
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摘 要 为了研究当前长白山森林植被分布和演替进程坡向差异形成的机理，重构了 800
年前长白山火山大喷发后的森林植被演替动态，强调种子传播在火山灰裸地上森林植被演
替中的作用。火山喷发后，种源区是没有受到破坏的原始森林生态系统，在不考虑外界干
扰的理想情况下，其森林结构和功能长期保持相对稳定状态，并为火山灰裸地上的植被恢
复提供种子。本文综合前人研究结果，划分了长白山火山大喷发后的火山灰裸地的范围，
并把火山灰裸地外围宽 15 km的区域定义为种源区。为了论证种源区是一个稳定的森林
生态系统，同时为火山灰裸地上的森林景观重构奠定基础，本文应用空间直观森林景观模
型 LANDIS PＲO 7．0模拟种源区 800年的森林地上生物量和树种分布面积的动态变化，用
森林调查数据和文献数据对模型结果进行校验和验证。结果表明，种源区的森林地上生物
量在阔叶红松林带和云冷杉林带以及整个景观水平上保持稳定波动状态。阔叶红松林带
和云冷杉林带主要树种的模型初始化生物量以及景观水平上长期模拟的生物量在野外调

查和文献研究的结果范围内。拟合优度检验值珋e( %)、MAE( %)、ＲMSE( %) 和 ME 均小于
10，模型初始化生物量和长期模拟结果与野外调查和文献研究的结果差异较小。合理划分
种源区并对其模拟结果进行校验和验证，对种源区的森林生态系统进行有效的稳定性分
析，有助于提高火山灰裸地上森林植被演替模拟的准确性，对正确解释当前长白山各坡向
森林植被分布规律和演替进程的差异、预测未来长白山森林植被演替动态具有重要意义。
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Abstract: For the sake of studying the formation mechanism of forest distribution and succession
process differences among four terrestrial aspects of Changbai Mountains，the forest succession
dynamics after the volcano super eruption occurred 800 years ago was to be reconstructed． Espe-
cially，the role of seed dispersal in the forest succession on tephra bare land was emphasized．
Provenance zone was an intact and primeval forest ecological system after the volcano eruption，of
which the forest composition，stand structure and succession dynamics can keep stable in long
term regardless of any interference，and it provided sufficient seeds for the vegetation recovery on
tephra bare land． This study defined the distribution range of tephra bare land after Changbai vol-
cano erupted by integrating previous research results and a 15-km extension outside the tephra
bare land as provenance zone． In order to prove that provenance zone is a stable forest ecosystem
and pave the way for the forest landscape reconstruction on tephra bare land，a spatially explicit
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forest landscape model LANDIS PＲO 7．0 was used to simulate the 800 years long dynamic chan-
ges of forest aboveground biomass and species distribution area in provenance zone． Moreover，
the simulation results were calibrated and validated using inventory data and data derived from
published papers． The results showed that forest aboveground biomass in provenance zone kept
relatively stable either in broad-leaved Korean pine forest belt，spruce-fir forest belt or at the
whole landscape scale． Both the initialization biomass of major species in broad-leaved Korean
pine forest belt，spruce-fir forest belt and the long-term results simulated at landscape scale were
in the range of field survey and previous researches． The goodness of fit test value 珋e ( %) ，MAE
( %) ，ＲMSE ( %) and ME were less than 10． Little differences were found between model ini-
tialization biomass，long-term simulation results and field survey or previous researches． A rea-
sonable provenance zone allocation，calibration and validation for the simulation results and an
effective stability analysis for the forest ecosystem in provenance zone were beneficial to enhan-
cing the veracity of forest succession simulation on tephra bare land． It is of significance to
explain the present differences of forest distribution regulations and succession processes among
different aspects of Changbai Mountains as well as to predict its future forest succession dynamics．

Key words: provenance zone; biomass; calibration and validation; Changbai Mountains; LAN-
DIS PＲO 7．0．

长白山天池火山最近一次普林尼式大喷发( 以

下简称长白山火山大喷发) 发生在距今约 800 年前
( 1215 AD 左右) ( 刘若新等，1992，1998; 刘嘉麒，
1999) ，属于全球近 2000 年来最大的爆炸式喷发之
一。此次喷发毁灭了大面积原始森林植被，形成火
山灰原生裸地，迫使森林植被重新演替( Gill et al．，
1992; 刘若新等，1997，1998; 徐文铎等，2004) 。研究
表明，火山灰裸地上的森林植被恢复需要以未受火

山喷发影响的基带为种源区，向山顶方向传播种子，

种子到达不同海拔后在火山灰裸地上着床、建群
( Nakashizuka et al．，1993; Bakker et al．，1996; Corlett
et al．，2000) 。按照森林的自然演替规律，长白山火
山大喷发以后，其森林植被早应完成一个演替周期

( 300～500年) ，各坡向植被分布遵循垂直地带性规
律。然而，野外调查发现，目前长白山大部分森林植
被仍处于演替的早、中期阶段，没有达到演替顶极，
各坡向森林植被分布和演替进程存在差异。为了研
究这种差异的形成机理，拟重构长白山火山大喷发

后的森林植被演替动态，并强调种子传播过程对火

山灰裸地上森林植被演替的制约作用。
长白山火山大喷发距离现在时间久远，森林历

史数据资料缺失; 同时，火山喷发后长白山森林植被

演替跨越了几百年和几十万 hm2的时空尺度，单纯

的样地调查和古生态学方法无法实现，模型模拟成

为研究这类古老火山上植被演替的重要手段。一方
面，在样地数据缺失的条件下，模型可以利用“3S”
技术对多元数据进行整合、统计分析，实现模拟。另

一方面，在开展大尺度研究时，模型具备以下 3方面
优点: 1) 在机理研究方面，能够集成样点、样地上的
研究成果外推( scaling up) 到百万甚至千万公顷景
观或者区域尺度; 2) 在预测研究方面，能够根据已
有的观测数据建立植被与地形、海拔的关系，用此关
系推测非观测区植被的数量与分布; 3) 当生态因子
间错综复杂的相互作用超过了人的分析能力时，模

型是很好的研究工具。如，Thrippleton 等( 2014) 应
用景观模型 LandClim 模拟了陶波火山喷发后长达
1700年的植被演替过程; Bey ( 2003) 应用 Evapocli-
matonomy模型模拟了喀拉喀托火山自 1883 年喷发
后植被演替的 4 个阶段。空间直观森林景观模型
LANDIS PＲO结合已有的生态学原理，将小尺度上
的研究结果空间外推至大尺度的森林景观变化之中

( Mladenoff et al．，1996，2004; He et al．，1996) ，已被
证实能够很好地用于长白山森林植被演替的研究

( He et al．，2002，2005; Liang et al．，2012，2013，2014;
梁宇等，2012) 。与其他模型相比，LANDIS PＲO 模
型不仅能够模拟森林植被的演替动态，还能够模拟

种子传播、幼苗建群、树种生长、死亡等森林植被从
无到有的过程。
本文在综合前人研究的基础上，划分了 800 年

前长白山火山大喷发后火山灰裸地和种源区的分布

范围。然后应用 LANDIS PＲO 模型，结合野外调查
和空间统计，以空间代替时间的方法，模拟长白山火

山大喷发后种源区 800年的森林地上生物量和树种
分布面积的动态变化。最后用森林调查数据和文献
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数据进行模型校验和结果验证。合理划分种源区对
火山灰裸地上的森林植被恢复具有重要意义，因为

种源区的宽度和分布范围直接关系到其能否为火山

灰裸地提供丰富的种子。长白山火山大喷发以后，
种源区是保存完好的原始老龄林，在不考虑外界干

扰的理想情况下，其森林结构和功能能够长期保持

相对稳定状态。因此，模拟种源区的森林植被演替
动态，用森林调查数据对模拟结果进行验证和有效

的稳定性分析，是准确模拟火山灰裸地上森林植被

演替动态的基础，有助于真实再现火山灰裸地上的

森林植被恢复过程，对正确解释当前长白山各坡向

森林植被分布规律和演替进程的差异、预测未来长
白山森林植被演替动态具有重要意义。

1 研究区与研究方法

1. 1 长白山概况
长白山位于我国吉林省东南部安图县、抚松县、

长白县和朝鲜北部咸镜道的交界处，主体天池火山

( 42°00'N，128°03'E) 位于中朝边界，是松花江、图们
江和鸭绿江的源头。该区属于受季风影响的温带大
陆性山地气候，冬季寒冷干燥，夏季温暖湿润。年均
温－7．3～2．8 ℃，年均降水量山下为 600～900 mm，天
池为 1340～1809 mm。长白山 4 个坡向的地形特征
差异明显，北坡较缓，其他 3个坡向较陡。长白山北
坡植被垂直分异特征明显，呈带状分布，自山麓至山

顶形成 4个带谱: 阔叶红松林带分布于海拔1100 m
以下的玄武岩台地，组成树种有红松( Pinus koraien-
sis) 、紫椴( Tilia amurensis) 、色木槭( Acer mono) 、蒙
古栎( Quercus mongolica ) 、水曲柳( Fraxinus mand-
shurica) 、山杨 ( Populus davidiana ) 、白桦 ( Betula
platyphylla) 、春榆( Ulmus propinqua) 、胡桃楸( Jug-
lans mandshurica) 等; 云冷杉林带分布在海拔 1100～
1700 m的玄武岩高原，云冷杉林占优势，立木以鱼
鳞云杉( Picea jezoensis) 、红皮云杉( Picea koraiensis)
为主，混有臭冷杉( Abies nephrolepis ) 、岳桦( Betula
ermanii) 和长白落叶松( Larix olgensis) ; 亚高山岳桦
林带分布在海拔 1700 ～ 2100 m，优势树种为岳桦
( Betula ermanii) ，伴生有少量的长白落叶松; 高山苔
原带位于长白山林线( 2100 m) 以上，主要植物种类
有牛皮杜鹃( Ｒhododendrin aureum) 、笃斯越桔( Vac-
cinium uliginosum) 、松毛翠( Phyllodoce caerulea) 等。
东坡植被斑块特征明显; 西坡和南坡总体上呈现为

带状分布，但带内镶嵌大量斑块，带间存在过渡。

1. 2 火山灰裸地及种源区划分
本研究需要根据已有的关于长白山火山大喷发

后喷发物分布范围的研究划分火山灰裸地的范围，

进而划分种源区的范围，最终确定整个研究区的范

围。Machida等( 1990) 、李春风等( 1999) 和刘祥等
( 2000，2006) 在实地考察的基础上得出了长白山火
山喷发物在我国比较准确的分布范围 ( 图 1 ) 。
Machida等( 1990) 将火山喷发物划分成二道白河火
成碎屑、园池火成碎屑、长白火成碎屑、两江泥石流
堆积、园池空降火山灰、白山火成碎屑流等 6个沉积
相。李春风等( 1999) 、刘祥等( 2000，2006) 研究表
明，火山喷发物以天池火山口为顶点向 SEE 方向呈
扇形分布，在锥体上绕火山口呈圈状分布，在沟谷、
低洼和平缓地带呈席状分布。诸多研究均表明，长
白山火山大喷发后喷发物分布主要受地形控制，沿

河谷低洼地带呈扇形展布。
长白山火山喷发物距离火山口由近到远依次

为: 火山熔岩、浮石、火成碎屑、火山泥流、火山灰
( Julie et al．，2008; Brittany et al．，2014) 。因此，火山
喷发物的最大分布范围即为火山灰裸地的分布范

围。本文综合以上 3个研究结果得出长白山火山喷
发物在我国境内的最大分布范围( 图 1) ，朝鲜境内
的喷发物分布范围通过河谷、山脊的分布特征并结
合文献资料( Machida et al．，1986) 估计得到，从而得
到完整的长白山火山喷发物分布范围，最后对这个

范围进行数字化，得到火山裸地的分布范围。研究
表明，一个狭窄的种源区更有利于基因结构和基因

多样性的保护( Siegfried et al．，2006) 。Siegfried 等
( 2013) 进一步建议将植被待恢复区周围半径 30 km
以内的区域作为种源区。为了得到一个合理的种

图 1 长白山火山大喷发后喷发物分布范围示意图
Fig． 1 Distribution range of eruption materials after
Changbai volcano super eruption
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源区，本研究基于上述理论设置了 4 种种源区划分
方案，分别为火山灰裸地外围宽 5、10、15和20 km的
区域，分别比较种源区阔叶红松林带、云冷杉林带和
景观水平的模型初始化生物量对这 4种种源区宽度
的敏感性，将生物量模拟结果在种源区宽度超过某

一数值不再变化时的宽度作为种源区的宽度。
1. 3 LANDIS PＲO森林景观模型
1. 3. 1 模型介绍 LANDIS PＲO 7．0 是 LANDIS 模
型的最新版本，基于 64 位操作系统，通过综合像元
尺度上的非空间过程和景观尺度上的空间过程实现

空间尺度外推，通过模拟时间序列实现时间尺度外

推，能够综合模拟更大时空尺度( 101 ～ 103年，103 ～
108 hm2 ) 上的森林景观过程。LANDIS PＲO 7．0 把
森林景观看作是由相同大小的像元组成的网格，通

过跟踪每个像元上每一个树种的年龄和株数等信息

来模拟森林动态，分别从树种、林分和景观水平输出
各树种的株数( Density) 、胸高断面积( BA) 、生物量
( BIO) 和碳储量( Carbon) 等，可直接用森林二类调
查数据对结果进行校验和验证，模拟结果将更加

真实。
1. 3. 2 模型参数化 紫椴、红松、蒙古栎、水曲柳、
色木槭、春榆、白桦、山杨是阔叶红松林带的优势树
种，其胸高断面积之和占阔叶红松林大样地总胸高

断面积的 95．29%( 郝占庆等，2008) ; 鱼鳞云杉、臭冷
杉和落叶松是云冷杉林带的优势树种，重要值分别

为 107． 43、98． 26 和 66． 69，位居前列 ( 邵彬等，
2000) ; 岳桦是岳桦林带的优势树种，形成大面积纯
林。因此，本文探讨这 12个乔木树种在长白山火山
大喷发后的自然演替，模拟的空间分辨率为

100 m×100 m，时间步长为 10 年，模拟起始年为
1215 年，模拟到 2015 年，输出结果的第 0 年表示
1215年，第 800 年表示 2015 年。模型参数包括空
间参数和非空间参数。空间参数主要包括研究区土
地类型图和树种组成图; 非空间参数主要包括树种

生活史属性、树种建群概率、树种生长曲线、土地类
型图属性、树种组成图属性等。
( 1) 空间参数: 土地类型图和树种组成图是 GIS

格式文件，通过 EＲDAS 格式转换工具转换而来。
本研究利用数字高程图( DEM) ，以地形、海拔、坡
度、坡向、河流等地理要素为主要分类因子，将整个
景观划分成多块相对比较均质的土地类型。首先，
根据长白山保护区开发区管委会区域图将研究区划

分成东西南北 4 个山体坡向，东坡与北坡以图们江
为界，东坡与南坡以鸭绿江为界，北坡与西坡以松花

江为界。然后，依次叠加海拔分级图层( 4 个: 531 ～
1100、1100～1700、1700～ 2100 和 2100 ～ 2749 m) 、阴
阳坡图层( 2 个: 阴坡: 0° ～ 90°，270° ～ 360°，阳坡:
90° ～270°) 、陡缓坡图层( 2 个: 缓坡: 0° ～ 25°，陡坡:
25° ～90°) 、山脊图层、山谷图层、天池图层、河流图
层，最后划分出 163 种土地类型。根据长白山自然
保护区林相图和遥感影像将研究区的树种组成分成

66类。
( 2) 非空间参数: 树种的生活史属性主要通过

引用前期相似研究区的参考文献( He et al．，2002;
Liang et al．，2013，2014) 及野外调查方式获得( 表
1) 。树种建群概率( SEP ) 是 LANDIS PＲO 7．0 设计
用来反映树种在各个土地类型上能够存活并建群的

能力，取值范围在 0～1，SEP 值越大表示树种在该土

表 1 长白山主要树种生活史属性
Table 1 Life attributes of major species in Changbai Mountains
树种名称 寿命

( a)
成熟年龄
( a)

耐阴性 耐火性 有效传播
距离( m)

最大传播
距离( m)

萌发率 最小萌发
年龄( a)

臭冷杉 200 30 4 5 20 800 0 0
色木槭 200 30 4 3 100 500 0．3 20
岳桦 200 30 1 2 200 1000 0．5 20
白桦 150 20 1 1 200 1500 0．8 15
水曲柳 300 30 5 2 50 500 0．1 30
落叶松 300 30 2 5 100 850 0 0
鱼鳞云杉 300 30 4 4 50 800 0 0
红松 320 30 4 4 50 900 0 0
山杨 150 30 2 1 300 1500 1 10
蒙古栎 320 40 2 3 20 1000 0．9 20
紫椴 300 30 4 2 50 500 0．1 20
春榆 250 30 3 3 300 1200 0．7 20
耐阴性和耐火性分为 1～5 级，1级耐受性最弱，5级耐受性最强; 萌发率表示萌发能力，取值范围为［0，1］，值越大，萌发能力越强。数据来源于
前期相似研究区的参考文献( He et al．，2002; Liang et al．，2013，2014) 以及 2014年 8月的长白山森林样地调查。
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地类型上建群的概率越高。本研究的树种建群概率
通过生态系统过程模型 LINKAGES 集成当前气象
数据、土壤水分养分数据及树种生理生态数据模拟
得到。树种生长曲线以 Gompertz ( 1825) 模型为基
础，结合长白山地区主要树种的异速生长方程( 胡

云云等，2009) 及野外调查数据获得。树种组成属
性根据前人的研究成果( 郝占庆等，2008; 张春雨
等，2009) 和野外调查数据计算获得。
1. 4 模型校验与结果验证
采用标准误差( standard error) 和拟合优度检验

( goodness of fit test) ，用野外调查数据和文献数据对
阔叶红松林带和云冷杉林带主要树种的模型初始化

生物量进行校验，对景观水平上总生物量的长期模

拟结果进行验证。拟合优度检验的指标分别为: 相
对平均误差( 珋e ( %) ) ( 式 1 ) 、相对平均绝对误差
( MAE( %) ) ( 式 2) 、相对均方根误差( ＲMSE ( %) )
( 式 3 ) 和 Nash-Sutcliffe 确定性系数( ME ) ( 式 4 )
( Wang et al．，2014) 。珋e( %) 估计平均偏差和模型模
拟的精度，MAE ( %) 和 ＲMSE ( %) 用绝对误差评价
模型模拟值的精度，ME 用来估计模型模拟值与野
外调查值之间的误差。

珋e( %) = 100 ×

∑
n

i = 1
( Oi － Pi )

n
珚O

( 式 1)

MAE( %) = 100 ×
∑

n

i = 1
| Oi － Pi |

珚O
( 式 2)

ＲMSE( %) = 100 ×

∑
n

i = 1
( Oi － Pi )

2

n槡
珚O

( 式 3)

ME = 1 －
∑

n

i = 1
( Oi － Pi )

2

∑
n

i = 1
( Oi － 珚O)

2

( 式 4)

其中，Oi 为野外调查值，珚O为 i个野外调查值的平均
值，Pi 为模型模拟值，n为验证样点数量。
1. 5 数据处理

LANDIS PＲO 7．0 模拟结果能够直接输出树种
在不同年份不同土地类型上的生物量。LANDIS
PＲO模型在模拟树种生物量时采用的生物量模型
和参数来自 Jenkins等( 2004) 提出的计算北美针叶

树和阔叶树的地上生物量的公式和参数，这些生物

量模型已被证实同样适用于我国长白山林区( He
et al．，2002，2005; Liang et al．，2012，2013，2014; 梁宇
等，2012) 。本研究应用 LANDIS PＲO 7．0 Statistics
统计 LANDIS的模拟结果，将统计结果中的生物量
分别转化成种源区阔叶红松林带、云冷杉林带和景
观水平森林地上生物量( 用每个植被带的总地上生

物量除以相应植被带的总像元数) 。由于 LANDIS
PＲO 6．0 Statistics能够直接统计出每个树种在每个
模拟年每个土地类型上的像元数( LANDIS PＲO 7．0
Statistics不具备此功能) ，因此，本研究应用 LANDIS
PＲO 6．0 Statistics再次对模拟结果进行统计，将统计
结果转化成每个树种在不同土地类型上所占像元的

百分比，即面积百分比。比较模型模拟值与野外调
查值，如果模型模拟值在野外调查结果范围内，则模

拟结果与实际相符。分别计算模型模拟值和野外调
查值的 ē ( %) 、MAE ( %) 、ＲMSE ( %) 和 ME 值，
ē( %) 、MAE( %) 、ＲMSE( %) 3个值越接近于 0，MAE
( %) 与 ＲMSE ( %) 差异越大，同时 ME 值越接近于
1，模型模拟值与野外调查值的差异越小，模型模拟
的精度越高。

2 结果与分析

2. 1 火山灰裸地及种源区
火山灰裸地呈西北-东南向扇形分布，在河谷低

洼地带舌状延伸，西北部主要在长白山自然保护区

内，东南部在朝鲜境内，面积为 38．79 万 hm2，占研

究区总面积的 39．69%。800 年前，长白山火山大喷
发导致火山灰裸地上的森林植被全部被毁灭，其森

林植被的恢复需要通过种子传播过程从火山灰裸地

外围未受火山喷发影响的区域获得种源。4 种种源
区划分方案的研究结果表明，其他模型参数不变，当

种源区宽度为 5 km 时，种源区阔叶红松林带、云冷
杉林带、岳桦林带的模型初始化生物量远低于实际
水平; 当种源区宽度为 10 km时，种源区 3个植被带
的模型初始化生物量增加但仍低于实际水平; 当种

源区宽度为 15 km时，种源区阔叶红松林带、云冷杉
林带、岳桦林带的模型初始化生物量分别为:
340．34、259．29、129．56 t·hm－2，而长白山这 3 个植
被带野外调查的森林地上生物量分别为: ( 328．25±
41．29) 、( 255．08±19．92) 、( 120．12±2．74) t·hm－2，

模型模拟结果与实际情况相符。当种源区宽度为
20 km 时，种源区 3 个植被带的模型初始化生物量
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与种源区宽度为 15 km时的模拟结果相同。由此可
知，当种源区宽度超过 15 km时，模型模拟结果不再
变化。因此，本文把火山灰裸地外围宽 15 km 的扩
展范围定义为种源区。种源区的北部、西部和西南
部位于长白山自然保护区周围 7 个林业局( 龙和林
业局、白河林业局、露水河林业局、阳泉林业局、松江
河林业局、临江林业局及长白县林业局) 内，东南部
在朝鲜境内，面积为 57．71 万 hm2，占研究区总面积

的 60．31%。位于天池火山西南方的望天鹅火山和
东南方朝鲜境内的胞胎山火山均在种源区内( 图

2) 。种源区的森林植被以阔叶红松林为主，占种源
区总面积的 62．70%; 其次为云冷杉林，占种源区总
面积的 34．61%。种源区面积约为火山灰裸地面积
的 1．5倍，且种源区各植被带的模型初始化生物量
代表长白山林区的实际水平，能够为火山灰裸地上

的森林植被恢复提供充足的种子。本研究对种源区
和火山灰裸地均进行了模拟，由于本文旨在为长白

山火山灰裸地上的森林景观历史重构做好前期准

备，进行种源区划分及其森林植被演替动态模拟与

验证，因此本文只对种源区的模拟结果进行分析。
2. 2 种源区森林地上生物量和树种分布面积变化
动态

2. 2. 1 阔叶红松林带森林地上生物量和树种分布
面积变化 阔叶红松林带森林地上总生物量变化总

体上处于稳定的波动状态，但主要树种的生物量和

空间分布面积变化差异较大。模拟前 100年，山杨、
白桦的生物量和面积百分比随着紫椴、红松、水曲柳
的生物量的下降而增加; 100 ～ 400 年，山杨
( 12．43%) 、白桦( 11．96%) 的面积百分比低于紫椴
( 16．01%) 、水曲柳( 15．88%) 、红松( 14．60%) 、色木

图 2 长白山火山大喷发后火山灰裸地及种源区分布示意
图
Fig．2 Distribution map of tephra bare land and prove-
nance zone after Changbai volcano super eruption

槭( 13．63%) 的面积百分比。由于老树死亡、幼苗更
新以及种间竞争的存在，山杨、白桦的生物量在
100～400年呈现波动状态并同时在第 200 年和第
350年出现两次极大值，但山杨、白桦在这一阶段的
生物量贡献率总体上最大，超过了紫椴、水曲柳、红
松、色木槭等 4 个树种( 图 3) 。这可能是因为林分
自稀疏给阳性树种山杨、白桦提供了较多的生长空
间和光照，使其生态位扩大; 由于山杨、白桦是速生
树种，生物量增长速率快，同时树的株数会随着尺寸

的增大而减少，因此会出现生物量和树种分布面积

不同步的情况。模拟中后期，随着林分越来越郁闭，
山杨、白桦因缺乏足够的生长空间和光照而死亡，生
物量和空间分布面积减少，而红松、水曲柳、色木槭
等耐阴树种在郁闭条件下能更好生长，其生物量和

树种分布面积增加。
2. 2. 2 云冷杉林带森林地上生物量和树种分布面
积变化 模拟前 150 年，鱼鳞云杉和臭冷杉的生物
量最多，分别为 140．28 和 80．91 t·hm－2，分别占云

冷杉林带总地上生物量的 54%和 30%，面积百分比
均为 16．27%左右。这是因为云冷杉林带海拔较高，
光照和热量不充足，更适合耐冷湿的云杉冷杉( 耐

阴等级为 4) 生存。模拟中后期( 150～800年) ，臭冷
杉的生物量和面积百分比减少，红松和色木槭的生

物量和面积百分比增加，并保持稳定波动状态。这
可能是因为臭冷杉因达到寿命( 200年) 而死亡引起
林分自稀疏，使红松、色木槭具有一定的生长空间。
鱼鳞云杉由于寿命长( 300年) ，多为大树，其生物量
和面积百分比在整个模拟时长内都保持最高水平，

分别约为 122．32 t·hm－2和 31．13%( 图 3) 。
2. 2. 3 景观水平森林地上生物量和树种分布面积
变化 种源区景观水平上的森林地上生物量处于长

期稳定波动状态( 图 3) 。模拟前 150 年，森林地上
生物量随时间增加而减少，从 248．23 t·hm－2下降到

118．55 t·hm－2。这主要是因为种源区以生物量贡
献率大的阔叶红松老龄林为主，总地上生物量高。
火山喷发后，树木因自身达到寿命或生长空间不足

而死亡，更新幼苗新增的生物量低于损失的生物量，

生物量持续减少。老树死亡( 自稀疏) 使林下生长
空间增多，更多幼树能够建群生长，生物量随之增

加; 同时，激烈的种间竞争也会导致一部分已建群的

树种死亡，生物量随之减少。因此，模拟中期，生物
量在( 183．18±24．97) t·hm－2范围内波动。经过长
期的内部自组织和自我协调，树种组成和林分结构
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图 3 种源区森林地上生物量和树种分布面积变化动态
Fig．3 Dynamic change of forest above-ground biomass and species distribution area in provenance zone

趋于稳定，模拟后 300年，森林地上生物量达到稳定
水平，波动幅度为( 180．34±8．31) t·hm－2。就树种
而言，模拟前 400 年，山杨、白桦对森林地上生物量
的贡献率较大，分别为( 24． 23 ± 14． 79 ) 、( 22． 63 ±
13．05) t· hm－2 ; 模拟后 400 年，红松 ( ( 47． 66 ±
12．81) t · hm－2 ) 、水 曲 柳 ( ( 30． 09 ± 10． 95 )
t·hm－2 ) 、色木槭( ( 27．40±2．76) t·hm－2 ) 的生物量

超过山杨白桦并有序波动，成为种源区景观水平上

森林地上生物量的主要贡献者; 在 800 年模拟时长
内，鱼鳞云杉一直是种源区景观水平上森林地上生

物量的稳定提供者，约为( 42．48±10．48) t·hm－2。
就树种分布面积而言，鱼鳞云杉、臭冷杉、紫椴、

红松、水曲柳、色木槭等耐阴树种在整个模拟时长内
均保持较高且稳定的面积百分比，波动范围分别为

21．18%±4．48%、13．56% ±2．20%、15．09% ±4．21%、
8．39%±1．87%、13．16%±2．67%、7．66%±1．24%。岳
桦、白桦、山杨、落叶松、蒙古栎、春榆等稍不耐阴树
种仅在模拟前 400 年具有一定的分布面积，模拟后

400年分布面积很少( 图 3) 。
2. 3 种源区模型校验与结果验证
2. 3. 1 阔叶红松林带森林地上生物量模型校验
长白山阔叶红松林带当前主要树种的生物量由大到

小依次为: 紫椴( 75．38～101 t·hm－2 ) 、红松( 61．65～
81．54 t·hm－2 ) 、水曲柳( 51．52 ～ 59．26 t·hm－2 ) 、色
木槭( 17．03～59．69 t·hm－2 ) 、蒙古栎( 16．98 ～ 35．35
t·hm－2 ) ( 纯林除外) 、白桦( 17．21 ～ 35．25 t·hm－2 )

( 纯林除外) 、山杨( 7．05 ～ 14．10 t·hm－2 ) 。各树种
的模型初始化生物量从大到小依次为: 紫椴( 95．59
t·hm－2 ) 、红松 ( 73． 77 t· hm－2 ) 、水曲柳 ( 51． 37
t·hm－2 ) 、色木槭( 28．62 t·hm－2 ) 、蒙古栎( 35． 98
t·hm－2 ) 、白桦 ( 16． 32 t · hm－2 ) 、山杨 ( 9． 97
t·hm－2 ) ，均接近或位于野外调查所得的生物量范

围。拟合优度检验值均低于 10，各树种的初始化生
物量反映了实际水平( 图 4) 。
2. 3. 2 云冷杉林带森林地上生物量模型校验 鱼
鳞云杉和臭冷杉是长白山云冷杉林带的主要树种，
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图 4 种源区模型校验与结果验证
Fig．4 Model calibration and result validation of provenance zone
部分数据引用了李文华等( 1981) 、方精云等( 1996) 、罗天祥( 1996) 、姜萍等( 2008) 、李明泽( 2010) 、么鹏等( 2014) 、Zhang 等( 2014) 的研究结
果。

生物量分别为 85． 89 ～ 190． 74 和 50． 92 ～ 96． 16
t·hm－2，二者生物量之和约占云冷杉林带总生物量

的 80%。这两个树种的模型初始化生物量分别为
160．28和 80．91 t·hm－2，与野外调查所得生物量拟

合度较好( ＜10) ，说明模型初始化生物量反映了长
白山生物量分布的实际水平。落叶松是长白山隐域
性森林植被，多分布于沿河低洼沼泽地区，生物量分

布不均匀，落叶松纯林的生物量最高达 227． 90 ～
246．09 t·hm－2( 李文华等，1981; 罗天祥，1996) ，非
纯林的生物量仅为 20 t·hm－2左右( 野外调查) 。因
此，落叶松的模型初始化生物量存在不确定性。岳
桦与色木槭在云冷杉林带有少量分布，模型初始化

生物量分别为 10．21和 4．99 t·hm－2，野外调查生物

量分别为 12．66和 5．21 t·hm－2，差异较小( 图 4) 。
2. 3. 3 景观水平森林地上生物量验证 研究表明，
吉林省乔木层平均生物量为 80 ～ 180 t·hm－2( 罗天

祥，1996; Zhang et al．，2014) 。李明泽( 2010) 研究结

果显示，长白山自然保护区的平均森林生物量高于

160 t· hm－2。模拟后 300 年 的平均生物量介于
170～200 t· hm－2，与前人研究结果吻合。1815、
1915 和 2015 年的模拟生物量 ( 分别为 172． 22、
182．92、181．93 t·hm－2 ) 均在野外调查所得结果范

围( 177．15±5．89 t·hm－2 ) 内; 3 个年份的拟合优度
检验值均低于 6，符合模拟精度要求( 0 ～ 10) 。以上
说明，种源区景观水平森林地上生物量长期模拟结

果与野外调查实际水平相符( 图 4) 。

3 讨 论

研究表明，种源区划分要以基因遗传为基础，同

时确保种源区与植被待恢复区生态环境的一致性

( 王继刚，2001 ) 。本文的种源区是植被待恢复区
( 火山灰裸地) 外围宽 15 km 的区域，符合 Siegfried
等( 2006，2013) 制定的种源区划分标准( ＜30 km) 。
在长白山火山大喷发以前，种源区与火山灰裸地的
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生态环境相似，二者同属长白山植物区系，主要为温

带阔叶林和针阔混交林。同时，通过比较 4 种种源
区划分方案，当种源区的宽度为 15 km时，种源区各
植被带的模型初始化森林地上生物量与长白山实际

情况相当，且当种源区宽度超过 15 km时，种源区各
植被带生物量模拟结果不再变化。综上所述，本文
关于种源区的划分具有合理性，确保了种源区森林

植被初始状态的模拟与真实情况相符，最大化了种

源区与火山灰裸地在植物基因遗传和区域环境上的

一致性，确保种源区能够为火山灰裸地上乔木植物

的恢复提供充足的种子。
稳定性是原始森林生态系统重要特征之一

( MacArthur，1955; Elton，1958; 马风云，2002) 。由于
原始森林生态系统具有抵抗力、恢复力、持久性和变
异性( 王国宏，2002) ，系统在受到外部扰动后能够
保持和恢复其初始状态。长白山是第三纪植物区系
分化发展而来的古老森林，长期以来保持着稳定的

生态系统( 王荣亮，2010) 。800 年前长白山火山大
喷发以后，种源区的森林植被几乎没有受到火山喷

发的影响，仍是原始老龄林，因此，生态系统稳定性

特征在种源区得以继承并延续。经过 800 年的模
拟，种源区的森林地上生物量无论在样带水平还是

在景观水平都保持稳定波动状态，波动幅度由大变

小最后保持稳定。模拟的 0～150 年，火山喷发喷出
的气溶胶、悬浮颗粒、SO2和 HF 等气体使区域气候
异常，导致种源区的森林生态系统暂时失去平衡;

150～500年，森林生态系统开始恢复并趋向一个组
织程度更高的波动状态; 在模拟的最后 300年，种源
区森林生态系统已经从有序波动达到一种更高一级

的有序稳定，并长时间保持着这种稳定状态。研究
表明，衡量森林生态系统稳定性的重要指标包括物

种组成、结构和优势种( 丁惠萍等，2006) 。种源区
阔叶红松林带结构复杂，生物多样性丰富，但优势种

不明显，物种之间共生与竞争并存，如，色木槭是红

松的伴生种，山杨与白桦共生，但是色木槭、红松与
山杨、白桦之间存在竞争关系。在 800 年模拟时长
内，尽管有的树种生物量在不同年份变化较大，但是

由于各树种之间此消彼长、相互制约，阔叶红松林带
的总地上生物量仍处于稳定波动状态。云冷杉林带
的物种虽然没有阔叶红松林带丰富，但是优势种

( 鱼鳞云杉和臭冷杉) 明显，鱼鳞云杉在整个模拟时

长内都保持较高的生物量，维持着该带森林生态系

统的平衡。

本研究考虑了地下环境因子( 如土壤) 对生物

量的影响，是通过树种建群概率( SEP ) 间接实现的，
但是由于研究的对象是发生在 800 年前的火山喷
发，缺少长时间尺度的土壤、气象数据，所以不易得
到地下部分的生物量。同时，本研究在模型模拟时
存在一定的不确定性，主要是指 LANDIS 模型的随
机成分，比如，种子传播和建群。Xu等( 2004，2005)
研究表明，LANDIS 模型的不确定性在模拟初期很
小，随着模拟时间的增加而增加，最后达到一个稳定

状态。达到稳定状态时，模型的输入参数的不确定性
对景观水平的模拟结果影响不大。这说明尽管初始
化的种源信息有一定的不确定性，但是 LANDIS 模型
仍可以可靠地用于预测种源区大时空尺度上的森林

景观变化，对量化种子到达时间对火山灰裸地上森林

植被演替滞后的时间可能有 20～25年的误差。
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