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摘  要  萌衍模块是植被生态动力学模式中群体动力学方案的重要组成部分，主要用于描述种子的生产、萌芽以

及最终发展成新个体等一系列过程，对植被群落结构和演替起着至关重要的作用。然而，目前其参数化方案较不

成熟，不同模式的方案差异较大，且存在众多不确定性。因此，为了提出更加合理的萌衍方案，作者首先从观测

角度总结了影响种子生产和传播、种子库以及种子萌发和幼苗存活的各种因素；然后围绕森林林窗模型和全球植

被动力学模式的萌衍方案进行较为全面的介绍和评述，重点关注对幼苗个体数增量的计算方案；最后讨论其中存

在的不确定性和今后的发展方向。 
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Abstract  Establishment submodule is an essential component of the parameterization of population dynamics in 
ecological dynamic models that describe the full cycle of regeneration by neglecting many of the involved processes, such 
as flowering, fertilization, and germination. Observations and models show that these processes critically affect ecosystem 
communities and succession. However, the current parameterizations of establishment are quite different, and have many 
uncertainties. To develop a more reasonable parameterization of establishment, the factors affecting seed production and 
spread, seed pools, as well as seed germination in nature are summarized. Then, the parameterizations in forest gap 
models as well as DGVMs are commented. In addition, the uncertainties introduced by the establishment scheme, and the 
possible ways to improving it, are also discussed. 
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1  引言 

近年来，为了研究陆地生态系统过程以及植被

与大气相互作用的机理，一系列植被生态动力学模

式发展起来，其中主要包括森林林窗模型和全球植

被动力学模式。通常，植被生态动力学模式主要考

虑种子繁殖及萌发、个体生长、资源竞争、死亡以

及外界干扰等主要过程。目前，现有的大多数模式

能够较为准确地模拟出植被的生长过程和分布，并
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大致刻画植被与气候条件之间的对应关系（Shugart 
and Smith，1992；Kucharik et al.，2000；McCloy and 
Lucht，2004；Zeng，2010）。此外，一些植被模型

已与大气模式耦合用于研究植被—大气相互作用

（Foley et al.，1998；Zeng et al.，2004；Crucifix et 
al.，2005；Krinner et al.，2005；Bonan and Levis，
2006；刘少锋等，2009；Zhi et al.，2009）以及植

被—大气相互作用对海温（智海等，2009）等的影

响。植被生态动力学模式的动力学方案大致包括两

个方面：个体动力学和群体动力学。个体生长过程

主要包括物候，根、茎、叶之间的碳分配以及碳   
周转等，而群体动力学过程主要考虑种子萌发生

长、个体死亡、个体状态变化、个体之间的竞争以

及外界干扰等（Lischke et al.，1998）。目前关于模

式改进和发展的研究主要集中在前者，而后者由于

过程相对复杂、周期较长，不易得到观测数据，其

参数化方案较不成熟，不同模式的方案之间也存在

很大差异，尤其是萌衍过程。 
自然界中，植物繁衍和扩张的方式有很多种。

对于大多数树和灌木来说，种子生产、传播、储存

和萌发以及幼苗的生长存活是其唯一有效的繁衍

途径，是形成森林的主要方式，并且植物不同的萌

衍方式也是其特有的竞争生存策略。同时，种子产

量、萌发时间和幼苗死亡率等因素直接影响该木本

植被的生态过程（Grime，2001）和群落形成、演

替等过程。种子从生产、萌发、发育成幼苗，并最

终生长成成树的过程非常复杂，受众多环境因素

（如光照、土壤湿度、温度、积温、地上枯落物等）

（Vázquez-Yanes and Orozco-Segovia，1992；Urbieta 
et al.，2008；González-Rodríguez et al.，2011）和物

种自身特性（如种子活力、质量、大小等）的影响

和限制（Paz et al.，1999；Rey et al.，2004；Baraloto 
et al.，2005；武高林等，2006），很难用数学公式

准确地表述，所以，模式通常会对其进行不同程度

地简化和归并。例如，一些模式将植被按其陆气相

互作用特性分成几种到十几种不同的物种或植物

功能类型（PFTs），每种物种或植物功能类型被赋

予一组物理、化学、生态特征参数。然后，把若干

种气候因子（如年降水量、生长的温度阈值、积温、

光照等）作为判断萌衍的条件。当植物参数落入气

候区间内，即：物种/PFT 特性满足格点气候条件时，

模式假定此物种/PFT 的种子能够在该格点内萌芽

生长，否则，认为该格点内不存在此类物种或 PFT。

此外，大多数模式中植被与气候的对应关系主要是

依据多个物种特性的平均值划定的，存在许多不确

定性。 
因此，为了进一步提出合理的萌衍过程参数化

方案，本文首先总结了关于萌衍方面的已有观测工

作，然后对森林林窗模型和全球植被动力学模式的

萌衍方案进行较为全面的介绍和评述，最后讨论其

中存在的不确定性和今后可能的发展方向。 

2  萌衍过程已有的观测结果 

给定区域内，幼苗个体数通常由种子个数以及

种子发育成幼苗的成活率两个因素决定，其中前者

主要取决于植被当年的种子生产量、种子库以及通

过外界条件传播到此地的种子；而后者则主要包括

萌发率（受众多的因素制约，如：气候条件、环境

条件）及死亡率（包括种子死亡率、秧苗死亡率和

幼苗死亡率）等。接下来，我们将分别从种子生产、

传播、萌发三方面对已有观测工作进行介绍。 
2.1  种子生产和种子库 

    种子生产量与植被的当前状态有密切关系，如

个体大小、树龄、覆盖度或个体密度等。通常，只

有当个体成熟后，才能生产种子，且种子生产量与

个体大小及个体初级生产力成正比。Chambers et al.
（1999）调查表明，剔除各种形式的种子损失后，

在种子生产丰收年，个体较大的松树可以产 1000
以上的球果，每个球果包含 4～16 个具有活力的种

子，个体较小的则产量较低。平均而言，在种子生

产年，每棵树能生产 2000～8000 粒有活力的种子。

当受到外界竞争压力时，植被个体会调整用于繁衍

和自身生长的资源比例，以适应环境。如：当水资

源较为贫乏或光竞争较为激烈时，植被通常会分配

更多的资源用于根或茎的生长，此时种子产量将相

应减少（Holmsgaard，1956；Silvertown，1982）。
唐勇等（1998）研究指出，在 1994 年 11 月至 1995
年 10 月期间，西双版纳的次生林白背桐林的种子

雨年输入量为 745 m–2，且具有较强的季节变化。同

时，杜彦君和马克平（2012）也指出在温带和亚热

带森林，许多树种种子产量的年际变化很强，每隔

几年会出现一次种子生产高峰，而其他年份种子生

产量为零或很低。随着个体逐渐老化，用于维持自

身生存的消耗增加，此时的种子生产量明显下降。 
一般而言，种子一部分当年萌发，还有一部分
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则转入种子库，一部分死亡。种子的萌发率以及种

子库的大小均和森林类型、林龄有关。安树青等

（1996）研究表明，宝华山的落叶/常绿阔叶混交林

和落叶阔叶林的土壤种子密度分别约为 255 m–2 和

145 m–2，萌发率约为 29.4%和 31.0%。曹敏等（1997）
调查发现，西双版纳热带森林的中平树林（9 年林

龄）和山黄麻林（6 年林龄）的种子密度分别高达

29945～31995 m–2 和 24740 m–2，而季雨林（林龄

150 年以上）的种子密度为 4585～5905 m–2。此外，

种子库的作用大小与外界扰动联系紧密，如：

Lamont et al.（1991）认为火灾对木本植物种子库的

释放起着至关重要的作用，它可以把地表的枯落物

烧掉，使土壤中的种子获得充足的阳光，冠层储备

的种子落入泥土中等。Keeley（1991）中所提到的

Pack 和 Keeley 的对照试验（未公开数据）也发现：

经历过火灾的森林土壤更有利于种子的萌发，种子

萌发率为 61%～80%，而相同条件下成熟林的样本

的种子萌发率为 16%～29%。 
2.2  种子传播 

种子传播是影响种子空间分布的主要原因，并

在一定程度上决定着种子的萌发几率（Hughes and 
Fahey，1988；Myster，1993）。通常，种子的传播

距离以及在适宜环境着陆的可能性和种子质量/大
小紧密相关（Westoby et al.，1992；Paz et al.，1999）。
质量较轻的种子通过风和鸟类可传播较远距离；较

重的种子则主要通过脊椎动物（牛、羊、马等）传

播，并出现在演替后期（Myster，1993）。Vieira and 
Scariot（2006）统计得出：热带干旱森林的种子偏

小且水含量较少，通过风传播种子的树种比例在

30% 到 63% 不等，而在较为湿润的热带森林区，

大部分的种子传播是通过脊椎动物完成的，只有

0～16%的树种靠风传播种子。Myster（1993）对哈

奇森纪念森林（Hutcheson Memorial Forest，HMF）
的种子空间分布进行了研究并指出，随着与森林边

缘距离的增加，树的种子密度呈指数下降趋势。 
2.3  种子萌发与幼苗存活 
    然而，并不是所有种子都有机会萌发。在热带

干旱森林区，降水的频繁变化和干旱的间歇出现是

种子死亡的重要原因（Vieira and Scariot，2006）。
此外，在郁闭度较高的森林，许多种子往往落在冠

层或森林下层的枯落物上，无法进入土壤。Enright 
and Lamont（1989）指出，对于胡克班克木（Banksia- 
hookeriana）而言，落入土壤的种子存活率达到 

81%，而裸露在土壤表面的种子存活率只有 2%。如

上所说，动物是种子传播的重要途径之一，但它们

也是种子的破坏者。通常，由动物传播的种子命运

依赖于物种的特性和动物传播者本身（Holl and 
Lullow，1997），其中一些将因动物食用或非生物因

素死亡（Chambers et al.，1999）。一般而言，中等

大小的种子较易被脊椎动物发现和食用，死亡率较

高，偏小的种子主要是被昆虫吃掉（Vieira and 
Scariot，2006）。Keen（1958）指出一些年份中，甲

虫幼虫能吃掉高达 90%的球果，Chambers et al.
（1999）进一步指出在群体水平上，球果的死亡率

在 30%～100%，其中一些树缺乏抵制昆虫的化学物

质，致使每年的种子很快就被昆虫破坏掉。Myster
（1993）表明在 HMF，约 96%～99% 的美国红枫

种子、美国红橡树和北美山茱萸种子被动物捕食，

毡毛山核桃和美国白蜡树的种子损失略小，约占

44%～84%。 
只有当气候（光照、温度、积温等）和环境（土

壤湿度等）满足一定条件时，具有活力的种子才会

顺利萌芽，例如，大多数种子萌发的适宜温度区间

为 10～20 °C（Baskin and Baskin，1998），降水过

多会大大降低种子萌发率，并且土壤水位偏高会延

缓幼苗的生长，从而导致夏季幼苗存活率下降

（Urbieta et al.，2008）。种子的周边环境也对种子

萌发有重大影响。例如，一般而言，部分种子会落

入草丛里或森林和灌木林的遮荫处。Donath and 
Eckstein（2011）表明，草对种子的覆盖能够降低幼

苗的出现率。Vázquez-Yanes and Orozco-Segovia
（1992）的研究也表明，在热带雨林，枯落物层在

不同程度上阻止种子进入泥土，而落入土壤中的种

子也会很快被枯落物遮盖，使对光照有要求的物种

无法萌发等。同时该工作还指出，较大的种子比小

种子更易萌发，冲破枯落物层并最终成活。另一方

面，枯落物的遮盖或遮荫也会对种子起到一定的保

护作用。例如，在热带森林的干旱区，空地的蒸发

量往往很高，土壤较为干旱，而遮荫处的土壤湿度

较大，较为适宜种子萌发，因而遮荫有利于种子萌

芽和早期发育（Vieira and Scariot，2006）。此外，

枯落物的遮盖还可避免种子受到动物的捕食。与此

同时，森林林隙也会影响种子的存活和萌发。研究

表明，由森林林隙处土壤扰动等因素导致的森林地

表的异质性能够为种子的萌发创造适宜的微生境

（Kuuluvainen，1994），从而促进土壤种子库中休
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眠种子的萌发（何永涛等，2003）。需要指出的是，

并不是所有林隙都能形成林窗，如果倒下的树木较

小，所形成的空间也可能较小，从而不能形成有效

更新（延晓冬，2001）。 
    在种子萌发并发育成幼苗的过程中，由于个体

形态较小，易受到气候变化和外界干扰的影响，死

亡率通常很高。例如，降水的年际变化、降水季节、

降水频率的变化不仅影响种子的萌发率，还影响幼

苗的死亡率（Vieira and Scariot，2006；Urbieta et  
al.，2008）。此外，森林林隙的大小（Kuuluvainen，
1994）和外界竞争（包括幼苗之间以及来自成树的

竞争）也是影响幼苗的存活和生长的重要因素。 
    值得指出的是，自然界中植物个体数增长/物 
种扩张的方式，不仅包括依赖于种子的有性繁  
殖，还包括植物自身的无性繁殖，其主要指营养生

殖，即由植物体的根、茎、叶产生出新个体，例如

榕树的气生根压条、杨树的扦插等。与有性繁殖  
相比，无性繁殖的个体可利用母体的部分组织器

官，且不必经过种子萌发等过程，因此生长速度较

快，特别在生态系统演替过程早期具有优势；但无

性生殖而来的个体一般比母体（即由种子萌发生长

的个体）寿命短，且不易发生变异，因此适应外界

环境变化的能力较差（Sadhu，1989）。 

3  植被生态动力学模式的萌衍方案 

从种子产生到幼苗萌发并生长成成树的过程

非常复杂，很难用数学公式准确地表述，所以，植

被生态动力学模式通常会对其进行不同程度地简

化和归并。在模式中，一般把种子生产、扩散和萌

芽以及随后种子发展成幼苗并继续成长为成树等

一系列过程统一用萌衍方案（establishment）描述。

接下来，我们将分别介绍森林林窗模型和全球植被

动力学模式的萌衍方案。 
3.1  森林林窗模型的萌衍方案 

森林林窗模型（forest gap model）主要用于模

拟林窗尺度（面积通常小于 0.1 ha）（Shugart，1984）
上每个物种或每棵树的萌芽、生长、死亡、树种更

替与环境因子的关系，主要代表模式有 JABOWA、

FORCLIM、FORET、KIAMBRAM、LPJ-GUESS、
PICUS、NEWCOP 等。此类模型的模拟空间尺度较

小，模拟对象精确到物种和个体。不同模式对给定

区域内的种子生产和种子传播这两个过程的简化

程度有所不同。例如，大多数森林林窗模型没有描

述种子生产过程，也没有显式地模拟种子传播过

程，而是假定给定的斑块（patch）上存在所有树种

的种子，然后由当地的气候条件（如森林地面的光

照、年实际蒸散量、积温等）决定哪种树种的种子

能够萌发和存活，最后计算幼苗个体的增量

（Bugmann，2001）。接下来，我们将依次介绍几种

典型的萌衍参数化方案。 
森林林窗模型在计算幼苗增量时通常是随机

的。最简单的萌衍方案不考虑现有个体状态（如成

熟个体的数量、大小等）对种子生产量的影响

（Pacala et al.，1993），植被斑块之间也没有种子的

相互传播，每年的幼苗增长个数完全依赖经验数

值。例如，JABOWA 模型（Bugmann，2001）根据

植被的耐荫性把其分为阴性植物、中性植物和阳性

植物，这 3 类物种每年每公顷面积上的幼苗增量分

别在[0，200]、[0，1300]和 [6000，7500] 区间内

随机给出，并规定幼苗的胸径为 0.5＋Δε 厘米，其

中 Δε是随机小量（Botkin et al.，1972）。FORCLIM
模型（Bugmann，1996；Bugmann et al.，1996）在

根据气候和环境条件判断哪些物种的种子可能萌

发且发育成幼苗之后，再计算这一过程发生的可能

性，最后在 [1，kEN·kPS] 区间上随机挑出一个数字

作为当前时间步长上给定物种萌发的幼苗数，其

中，kEN 是最大幼苗萌发率（在 FORCLIM 模型中

设为 0.006 m–2 a–1），kPS是森林斑块的大小。在此模

式中，所有物种的最大幼苗萌发率都是相等的，与

物种特性和当前状态无关。 
在 FORSKA 模型（Prentice et al.，1993）中，任

一物种每年的幼苗增量由期望为 (Δt·Esap/Ap) [mE] Pf

的泊松分布随机决定。其中，Esap 为最佳环境条件

下的幼苗增长率，Δt 是时间步长，Ap 是斑块面   
积，Pf用于描述森林地面的光照，由植被的叶面积

指数 LAI、光合有效辐射 PAR 补偿点和半饱和点以

及物种的耐荫指数共同决定；[mE] 表示其它外部环

境影响的综合因子。此外，该模型规定幼苗的胸径

在 1 cm 左右。该算法考虑了环境因素（如遮荫、

土壤湿度等）对幼苗增量的影响。LPJ-GUESS 模型

（Smith et al.，2001；Wramneby et al.，2008）的萌

衍模块沿用了 FORSKA 模型，但在计算泊松分布

的期望时考虑了当年用于繁衍扩张的碳量，即： 

max reprod repr bgestab
1[ ] ( )exp[ (1 )],E e k C k
F

α= + −   （1） 
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其中，[E]（单位：m–2 a–1）为随机变量（幼苗增量）

的期望值，emax 为最大幼苗增量（单位：m–2 a–1），

与 PFT 相关，kreprod 和 kbgestab 分别表示影响幼苗增

量的常数和幼苗背景增量，Crepr（单位：kgC m–2）

表示该 PFT 用于繁衍的净碳量，α表示由遮荫、低

温或土壤湿度等因素所导致的潜在幼苗增量的下

降率，F 是该 PFT 当前森林底层的生产量与最大潜

在生产量比例。综上所述，LPJ-GUESS 模型的萌  
衍过程不仅考虑了环境和物种特性对幼苗增量的

影响，还进一步考虑了植被的当前状态。 
需要强调的是，上述的几种参数化方案都没有

引入斑块之间的种子传播过程，种子个数主要取决

于本地成熟个体的种子生产。相比之下，PICUS 模

型考虑的过程较为全面，其主要包括了种子生产、

传播、萌发、芽苗（seedling）的建立和生长以及芽

苗最终生长成幼苗（sapling）（树高在 1.5 m 以上）

等一系列过程（Price et al.，2001）。此外，该模型

还规定（Lexer and Hӧnninger，2001）：物种在一个

地区持续生存的前提条件是该地区存在此物种的

成熟个体，且生产种子的年份根据 Rohmeder 
（1972）的数据随机生成，每棵树的种子产量是其

大小、种子生产特性及光照的函数，即： 
  pot 1seed 2seed( , ) ( ) ( , ) ( , ),S i j S j m i j m i j= ⋅ ⋅             (2) 

其中，S(i, j)表示第 j 种物种的第 i 棵树的种子产

量，Spot(j) 表示第  j 种物种的潜在种子产量，  
m1seed  (i, j) 和 m2seed (i, j) 是两个修正参数，其中，

m1seed  (i, j) 主要用于描述树高 H(i) 和冠层高度

Hlc(i) (height to the live crown) 对种子生产的影响，

形式为 

1seed max( , ) 3[ ( , ) ( , )] /(2 ),lcm i j H i j H i j H= −   （3） 

其中，Hmax 是树的最大高度，是与物种相关的常数；

而 m2seed(i, j) 则侧重于光照的获取量作用，表示为 

2seed av OGT( , ) ( , ) ( , ),m i j L i j m i j= ⋅         （4） 
其中，Lav (i, j) 表示在开放空间，具有相同个体大

小的该物种所能得到的光照，mOGT (i, j) 是根据光

照模块计算出的修正因子，形式为 

OGT rel rel( , ) ( , ) ( , ) ( , ),dm i j aH i j bC i j cC i j= + + （5） 

其中，Crel(i, j) 表示相对冠层厚度，a、b、c、d 是

与物种相关的常数。 
在 PICUS 模型（Lexer and Hӧnninger，2001）

中，种子总量由该地区的种子生产和来自外界的种

子传输共同决定。其中，种子传输过程考虑了树高、

种子在 2.5 m/s 风速下的最大传播距离（与物种相

关）、动物对最大传播距离的影响等因素。真正萌发

的种子个数则由种子萌发率调控，而种子萌发率与

空地的大小和土壤的生物物理环境有关。最后，有

多少芽苗能发育成幼苗，则由均一分布随机决定，幼

苗的胸径在 1 cm 左右，且每平方米最多有 1 株幼苗。 
此外，一些森林林窗模型还引入了植物无性生

殖过程，例如 NEWCOP 模型（延晓冬等，2000）
考虑了抽条（sprouting）和扩散（diffuse）。同时，

除了通常的种子扩散外，NEWCOP 模型还考虑了

火灾和其他干扰后不同树种的自我更新能力（Yan 
and Zhao，1996）。 
3.2  全球植被动力学模式的萌衍方案 

全球植被动力学模式（Dynamic Global Vege- 
tation Models，DGVMs）主要用于模拟全球或区域

尺度的主要植被类型的空间分布、不同植被类型的

生长、竞争以及群落结构的变化（McMahon et   
al.，2011）。早期的 DGVMs 只用于模拟潜在自然植

被类型的全球分布及其与大气的相互作用，目前已

有部分 DGVMs 考虑了农田以及森林管理等人类活

动因素（Bondeau et al.，2007；Oleson et al.，2010）。 
与森林林窗模型相比，DGVMs 的模拟对象由

物种改为植物功能型。大多数 DGVMs 的萌衍方案

延续了“滤网”法，即：首先根据一定的气候条件

和 PFTs 的生理特性判断给定区域内符合萌衍条件

的 PFTs，然后根据各种参数化方案计算每种木本

PFTs 的实际新增幼苗数。但不同 DGVMs 的萌衍  
参数化方案存在很大差异。接下来，我们将一一罗

列现有几种 DGVMs 的萌衍方案。 
IBIS 模型的萌衍方案较为简单。在确定满足萌

衍条件的 PFTs 之后，对这些 PFTs 分配同样大小的

叶面积指数（Total Leaf Area Index，TLAI）。另一

些模式假设符合萌衍条件的 PFTs 每年幼苗的个体

增量与剩余空间成正比，并且每种萌衍的木本 PFTs
具有相同的萌衍率，例如，LPJ 模型（Sitch et al.，
2003，2008）、CLM-DGVM 模型（Levis et al.，2004），
每年的幼苗个体数增量表示为： 

woody5(1 )

max woody
est,woody

1 e (1 )iP P
n

Ω

Ω
− −−

Δ = Δ − ，  （6） 

其中，ΔPi 是每年第 i 种 PFT 的幼苗个体数增量，

ΔPmax 是最大萌衍率（对所有 PFTs 都等于 0.24   
m–2

 a–1），Ωwoody 表示该格点上所有木本 PFTs 的总

覆盖度，nest,woody 是当年该格点内可以萌衍的木本

PFTs 的个数，（1－Ωwoody）指该格点内尚未被现有
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木本 PFTs 占据的空间， woody5(1 )e Ω− −
表示遮荫作用

（Sitch et al.，2003）。该萌衍方案假设符合萌衍条

件的所有木本 PFTs 具有相同的萌衍率，忽略了

PFTs 生理特性（如耐荫性、潜在种子产量等）差异，

也没有考虑 PFTs 的当前状态（如覆盖度、净初级

生产力、种子个数等）和环境对萌衍率的影响。此

外，该方案还假定幼苗的叶面积指数（Leaf Area 
Index，LAI）为 1.5 m2 m–2，且心材的直径是边材

的 20%，再由形态学公式计算出其他状态量。值得

一提的是，萌衍后，幼苗的总生物量和个体数都要

加入该 PFT 的总生物量量和总个体数，再得出平均

的个体生物量。ORCHIDEE 模型（Krinner et al.，
2005）沿袭了 LPJ 模型的群体动力学方案，但萌衍

方案与 LPJ 部分不同，当与现有生物量相比，新增

的幼苗生物量可忽略时，只进行个体数的增加，幼

苗的总生物量不参与计算；否则，新增的幼苗总生

物量从大气碳含量中扣除，从而达到大气与生物圈

的总体碳守恒。 
SEIB-DGVM 模型（Sato et al.，2007）吸取了

LPJ 判断 PFTs 能否萌衍的条件外，还对寒带阔叶夏

绿林、热带和温带常绿林分别提出了光合有效辐射

和干旱月数的限制，并考虑了高纬度地区的光照限

制，以及中低纬度地区的水限制。SEIB-DGVM 模

型规定新萌发的幼苗边材直径为 0.01 m，心材直径

为 0，没有分枝（即：树高等于冠层厚度），且有

500 g 的碳作为茎的材料来源，所需的生物量从同

一森林的枯落物库中扣除。SEIB-DGVM 模型不允

许个体重叠，幼苗只能侵占区域内的空地，且每种

PFT 的萌衍率都是相同的。 
TRIFFID 模型（Cox，2001）有些特殊，该模

式没有独立的萌衍子模块，并且没有木本 PFTs 个
体密度的概念。该模式中，PFT 的格点覆盖度和碳

密度（carbon density）由一个包含碳平衡方程和竞

争方程的方程组在年尺度上进行更新，即： 

l
d

(1 ) ,
d
C
t
υ λ Π Λ= − −               （7） 

d (1 ) ,
d ij j

j

C c C
tυ υ υ
υ λΠυ υ γ υ∗ ∗= − −∑   （8） 

其中，Cυ为给定 PFT 的碳密度（即单位植被面积上

的碳含量）；υ为该 PFT 的覆盖度；λ是当前时间步

长上此 PFT 用于向外扩张面积的净初级生产力 П
的比例，是叶面积指数 LAI 的线性函数；Λl 是植被

根、茎、叶的碳周转总量；cij 是竞争系数，是个体

高度的函数；γυ是由自然死亡和干扰导致的覆盖度

减少的比例。值得一提的是，υ* = max{υ，0.01}，它

的作用是使每种 PFT 在所有格点上都具有潜在种子

库，一旦气候条件达到某种 PFT 的生长条件，υ*就

能保证该 PFT 向外扩张，覆盖度增大。与 TRIFFID
模型类似，CTEM 模型（Arora and Boer，2006）利

用一个修正的 Lotka-Volterra 方程组模拟植被群落

结构的演变，并且假设只要气候条件允许，每一种

PFT 都有萌衍的几率，且与它们的繁殖率有关。 
ED 模型（Moorcroft et al.，2001）的群体动力

学过程较为复杂，其核心是个体密度的偏微分方

程，而幼苗个数则由此方程的 Neumann 边界条件描

述。此外，ED 模型还规定若总初级生产力（GPP）
扣除掉叶子和根的生长呼吸及周转（ED 忽略茎的

呼吸和周转消耗）后的剩余量 Prest为正值，则其中

的 30%用于繁衍，繁殖能力 ( , , , )f z x a t 具体表示为 
rest

0
s0 ac0

0.3
( , , , )

P
f z x a t s

z z
⋅

=
+

，              （9） 

其中，s0 表示种子萌发和幼苗成活的几率（假定等

于 0.05），zs0表示幼苗心材的质量，zac0 表示幼苗叶

子、根以及边材的总质量。 
    如上所示，DGVMs 并未考虑无性繁殖。这主

要因为自然界中无性繁殖的植物主要集中在草本

植物（少数几种树），而在模式中，草 PFTs 和木本

PFTs 的萌衍方案是不同的。 

4  讨论及展望 

综上所述，一种植物（或 PFT）的种子能否在

一个地区萌发并生长成幼苗是决定该物种能否生

存的重要条件，而不同物种在个体生长与种子生产

的生物量分配方式决定着种子/幼苗的数目，是植物

间重要的生存/扩张竞争策略之一。相应地，植被生

态动力学模式中的萌衍方案主要包括两部分，即判

定 PFT 是否可以萌发的生物气候条件，以及可萌发

并生长成幼苗的个体数/个体密度的量化计算。由于

萌衍过程较为复杂，且缺乏大范围的详细观测资

料，无论森林林窗模型还是全球植被动力学模式研

究都对后者（即定量化描述）方面有很大差异；特

别是，现有模式基本没有考虑萌衍作为物种竞争生

存策略，由此造成在对生态系统演变过程的模拟存

在很大不确定性。下面我们将针对萌衍参数化过程

的一些重要问题进行讨论。 
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首先，在模式中如何考虑植物个体及物种状态

与种子产量及幼苗成活数等的关系。显然，植物个

体的种子产量依赖于植物的个体大小（生物量或冠

层面积）及生产力（如 NPP），物种的种子总量则

还与个体密度（植株数）相关。而种子萌发成为幼

苗并最终发育为成体的比率，则不仅与个体大小、

个体密度有关，还与气候和环境条件有关。在这些

方面，模式间差异较大。一些模式（如 LPJ、
CLM-DGVM、ED 等）假定每年一定比例（10％～

30％）的 NPP 用于繁衍，但该部分消耗不参与幼苗

增量计算。多数模式忽略不同物种的萌衍能力差

异，或假设萌衍为随机过程，或假设各物种萌衍率

相同。显然，这种方案高估区域内居于支配地位的

物种（或外来物种）的萌衍率，并导致模拟的生态

系统结构对物种分类方案很敏感。例如，CLM- 
DGVM 中若删除当地覆盖度很低的 PFT（即禁止其

萌衍），将显著增加优势物种的覆盖度（宋翔，

2012）。另一方面，如果简单取不同物种间新增幼

苗数与物种 NPP 或覆盖度成正比，模式倾向产生单

一优势 PFT（Price et al.，2001；宋翔，2012）。由

此可见，在如何描述植物状态与萌衍率的关系方面

还需要更深入的研究。 
其次，已有模式大多未考虑不同物种在种子生

产的特性差异及其对萌衍（乃至群体演变）的影响。

不同物种在个体生长与种子生产分配上的策略差

异，是生态系统物种共存的重要机制之一（Fargione 
and Tilman，2002）。例如，在个体竞争中居劣势  
（如生产力低）的物种，可提高 NPP 用于种子生产

的比例，通过萌衍扩张的方式取得竞争的优势，从

而实现与生产力高的物种实现共存（宋翔，2012）。
另一方面，种子的形态特性（如大小/重量）差异   
也很大。事实上，一些物种的种子较重但数量较少，

而另一些物种的种子较轻但数量较多，这是植物重

要的竞争策略，并影响着群落的组成和演变。许多

工作表明，由较大/较重种子萌发出的幼苗在应对外

界干扰或环境变化时通常生存力较强，死亡率较低

（Milberg and Lamont，1997；Rey et al.，2004）。
即使对于同种物种而言，较重的种子也比较轻的种

子具有更高的萌发率（Khurana and Singh，2001；
Rey et al.，2004）。但较重的种子不易于风传播，传

播范围受限，不易找到适宜的着陆点，向外扩张的

速度很慢，由此类种子生成的森林相对较为稳定

（Ganeshaiah and Shaanker，1991；Wunderle，1997）。

相比之下，较轻的种子通常数量较多，且散播较广，

更易找到适宜的着陆点，从而保证一定的幼苗个

数。并且，在种子能够萌发的最低温度差别不大时，

与大种子相比，小种子萌发所需的积温较低，萌发

较快，在群落资源的竞争早期占有优势（刘文等，

2011）。因此，萌衍的参数化方案应进一步考虑植

物在种子形态差异的竞争策略，以便能够更好地模

拟植被群落的组成和演变等生态过程，从而预测植

被对气候/环境变化的响应。 
此外，现有模型通常忽略从种子发育成幼苗的

过程，只是在确定了符合萌衍条件的物种/PFTs 之

后，根据不同方案算出幼苗个数，加入原有群落中。

此时，幼苗的个体形态已被规定好，如：模式规定

幼苗的胸径在 0.5 cm（Botkin et al.，1972）到 1 cm
（Prentice et al.，1993；Lexer and Hӧnninger，2001）
不等。Bugmann（2001）认为，自然界中胸径达到

0.5 cm 的幼苗树龄显然在 1 年以上。观测结果表明，

气候条件（如：夏季或冬季的极端气温、积温或土

壤湿度等）不仅决定种子是否能萌发（即作为萌衍

的判断条件），还可影响对种子和幼苗的存活率/死亡

率，从而使幼苗个数呈现年际变化。另一方面，生

态系统结构/非均一性（如植物个体成簇分布）导致

的生态系统内部环境差异（如冠层遮荫及枯落物遮

盖地表等）也种子和幼苗的存活率有很大影响

（Vieira and Scariot，2006）。通常，植物个体种子传

播距离多小于 100 m，只有极少数的种子能够传播 
到几百米以上（郑景明等，2004）。因此，大多数种

子离母体较近，种子之间和幼苗之间的竞争较为激

烈，来自母体的资源竞争也较强，存活率较低；相

反，少量种子远离母体，并且找到适宜着陆地点的

几率相对较高，存活率较高。但现有的许多模式假

设同一格点内的种子具有相同的萌发几率，因此无

法很好模拟生态系统非均一性对幼苗个体数量及空

间分布的影响极大以及由此产生的群落结构、物种

多样性和物种入侵的时间尺度（Clark and Ji，1995；
Price et al.，2001）的生态系统演变特征。除此之外，

草或灌木的存在对树木的种子存活、萌发和幼苗的

建立等过程有显著影响（Donath and Eckstein，2011），
但现有的 DGVMs 几乎都没有考虑这一点。 
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