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摘要  植被动态可能导致全球碳循环和水循环的改变, 并反馈于气候变化. 本文以森林植被

动态为重点, 基于古生态学研究的成果论述了冰后期以来气候变化影响下植被动态的特点以

及植被响应气候变化的模式, 区分了气候对植被的胁迫作用、非气候因子对植被动态的缓冲

作用以及干扰事件对植被分布改变的驱动作用. 对过去研究的回顾表明, 由于植被系统的开

放性以及气候因子和非气候因子的共同作用, 使得植被-气候关系远离平衡态, 植被分布对气

候变化的响应不是线性的, 这也使得当前的植被分布与气候之间的关系难以量化. 过去类比

法、空间代替时间和动态全球植被模型是目前预测未来植被动态的 3 种主要途径, 但都是建

立在植被-气候关系平衡态的基础之上. 提出动态全球植被模型较传统的经验性生物地理学

模型更全面地考虑了植被动态的主要过程、火的干扰以及不同植物功能类群对气候变化响应

方式的差异性, 是未来的发展方向, 但需要结合古生态学的相关成果, 将时空尺度、气候变化

本身的复杂性、非气候因子的作用、森林分布对气候变化的反馈以及人类活动对干扰的调控

作用纳入模型中.  
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森林和草原是陆地表面最占优势的两大类植被, 

其中森林面积占陆地表面积的 1/3. 地球植被处于不

断的变化之中 , 植被动态不仅强烈影响地球的碳平

衡[1,2]和水循环过程[3], 而且还反馈于气候变化[4]. 未

来全球变暖的情景下森林会扩展还是会衰退? 人类

应对气候变化的措施 , 如在边际生境的林草交错带

造林 , 是成功扩大森林的分布还是会产生负面的效

果? 以上科学与实践方面的问题引起了科学界的广

泛关注 [5]. 以中国为例, 为了应对气候变化, 中国计

划将森林覆盖的面积由目前的 20%增加到 2020 年的

23%. 但在湿润区, 由于物理空间的限制而缺少宜林

地, 当前的林草交错带是未来造林的优先区[6]. 在未

来气候变化的前提下, 这一地区是否适合造林? 哪种

森林类型适合在这一地区生长? 回答这些问题需要对

未来气候变化背景下的植被动态做出准确的预测.  

过去植被动态是预测未来植被动态的钥匙 , 而

当前的植被格局是预测未来植被动态的前提[7]. 本文

在总结过去植被动态研究最新进展的基础上 , 分析

气候变化影响植被动态的规律 , 总结植被响应气候

变化的模式 , 探讨如何准确预测未来气候变化可能

导致的植被变化.  

1  不同时空尺度的植被动态及其研究手段 

植被动态研究属于生物地理学这一跨学科的研

究领域. 在过去 100 多年的发展历程中, 生物地理学

也从“研究生物有机体分布的学科”[8]发展成为“研究

各个尺度上生物有机体的分布、随时间的变化及其机

理”的学科[9].  
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在不同的时空尺度上 , 植被动态的驱动因子不

同, 植被系统内部的响应方式也不同. 在年内时间尺

度上, 风、侵蚀、滑坡、洪水、地震、干旱等事件能

改变群落的组成和结构, 从而对群落内部过程(如生

产力)产生影响; 火和病虫害则主要在年-十年的尺度

上发生, 直接影响种间竞争和林窗动态; 百年尺度上

的人类活动能引发群落的次生演替过程 ; 而千年尺

度的气候变化/波动极可能引起物种的迁移; 冰期-间

冰期的气候旋回则是在万年的时间尺度上引发生态

系统的演化(图 1(a), (b)).  

相应地, 在不同的时空尺度上, 对于植被动态研

究采用的研究手段也不同: 研究短时间尺度(1~10 a)

的植被动态过程主要依赖长期定位观测和控制实

验 [12,13], 以及航空相片和卫星相片等各类遥感数

据[14]; 研究中等时间尺度(100~1000 a)的植被动态过

程主要依赖树木年轮和历史文献等手段 [15]; 而研究

长时间尺度(1000~10000 a)的植被动态过程, 则主要

依赖动植物残体和孢粉学证据[16](图 1(c)).  

不管是驱动因子还是植被的响应 , 其时间尺度

和空间尺度都涵盖一定的范围 . 由于植被分布变化

属于大空间尺度的生物地理学过程 , 本文侧重从大

的空间尺度进行总结. 

2  森林分布对过去气候变化的响应 

2.1  植被响应过去气候变化的模式 

作为过去植被的代用指标 , 孢粉证据在过去的

研究中常常被直接用来复原古气候. 然而, 如果在此

基础上得出植被响应气候变化的模式 , 则难免陷入

循环论证. 近年来, 越来越多的高分辨率的独立的气

候变化证据(如冰芯、石笋)不断出现, 全球及区域性

温度曲线不断得到修改 [17]. 这些独立证据的出现为

准确复原植被响应气候变化的模式提供了依据.  

在传统的孢粉学基础上发展起来的第四纪生态

学(又称第四纪古生态学)主要研究植被响应过去气

候变化的生态机理[10,16]. 近年来, 在植被响应气候变

化的模式方面主要取得了以下新的进展.  

(ⅰ) 高纬度地区山地成为冰期植物避难所.  中

低纬度地区山地一般认为是植物在冰期的避难所 . 

过去的研究一直认为 , 北半球高纬度地区的森林在

冰后期的变化是由低纬度地区的避难所逐渐扩散而

形成的 . 由此推算的物种扩散的速率一般在每年几

十米到几百米[18,19]. 近年来, 越来越多的研究认为这

一速率在自然状态下是难以实现的 [20]. 最近的研究

表明 , 即使在末次冰盛期 , 在北欧和北美北部地区

(如阿拉斯加)等地仍然存在森林的避难所[20,21], 说明

在局地地形条件下 , 森林能够在末次冰盛期(LGM)

分布在高纬度地区[22]. 中国北方的山地, 如太行山、

大兴安岭、长白山等, 在冰期的时候由于地形条件的

作用, 也很可能是树木的避难所[23].  

古生态学与遗传学的结合为复原冰期植物的避

难所提供了依据 [21]. 由于花粉能够长距离传播 , 不

能反映不同种群之间的演化关系 . 而来自于母系遗

传的线粒体 DNA, 只能通过种子在短距离内扩散 , 

通过线粒体 DNA 可以反映过去某一时期植物的准确

分布, 并区分现代不同种群之间的遗传关系, 进而推

断物种推移的路径[21].  

(ⅱ) 中纬度地区的植被循环演化.  在欧洲和北 
 
 

 

图 1  不同时空尺度植被动态的驱动因子(a)、响应方式(b)和研究途径(c) 
修改自文献[10,11] 
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美中纬度落叶阔叶林区, 最早提出了气候变化、土壤

演化和植被动态的循环演化模式 , 具体内容为 :   

① 从冰期到间冰期的峰值期温度首先升高, 尔后又

逐渐降低; ② 冰川退缩后的新鲜土壤由于长期的营

养盐淋溶而由碱性变为酸性; ③ 植被由不耐荫的种

类变为耐荫的种类 , 具体表现为桦属-栎属-松属-草

原分别占优势的 4 阶段模式. 虽然具体的动植物群落

存在差异, 但是整个演化过程是类似的[24,25].  

这一循环演化的模式在全球不同地区不同年龄

的沙丘土壤的植被演化中得到了验证 . 研究结果表

明 , 磷的淋失限制了森林在沙丘土壤上的发育 [26]. 

与作为生物体组分而可再生的氮不同, 磷不能再生, 

会从土壤中逐渐流失 , 进而导致土壤中细菌和真菌

比例的变化 , 养分的有效性下降 [26]. 养分有效性的

下降是阔叶林被针叶林取代 , 进而被草原取代的主

要驱动因子[25].  

然而 , 上述模式仅仅适合具有明显温度变化的

湿润气候区. 地处内陆地区的中国北方林草交错带全

新世以来的植被演替格局虽然也表现为桦属-栎属- 

松属-草原分别占优势的 4 个阶段[27], 但演化的机制

并不完全相同 . 季风强度控制的水热变化是影响中

国植被演化的关键因子 [28~30]. 中全新世之后 , 植被

对降水变化的敏感性增加 , 对温度变化的敏感性降

低, 表明干旱胁迫逐渐加剧; 随干旱程度的加剧, 栎

属逐渐被更加耐旱的松属所取代 , 并最终被草原植

被类群所取代 [27]. 这一时期植被演化与同样受干旱

驱动区域的植被变化特点较为相似 , 如地中海 [31]和

非洲萨赫勒区域[32].  

(ⅲ) 不同植物类群的个性化响应.  基于孢粉学

研究, Davis[33]很早就提出了植物对过去气候变化的

个性化响应(individualistic response)模式 . 同样 , 由

于植物生态习性的不同 , 生态种组或者植物功能类

群对气候变化也存在不同的响应模式 [22]. 树木和草

本植物是具有显著差别的两大植物功能类群, 同样, 

它们对气候变化的响应也存在显著的差异 . 草原植

被响应较快, 而森林成分时滞较长, 表现出比草原更

强的稳定性和滞后性 , 这可能是由于不同植被类型

以及不同物种的生态差异造成的 . 森林植被对气候

变化的响应受树木生命周期的影响 , 其迁移和扩展

速度不可能非常快; 而草原植被存在大量一、二年生

植物 , 物种更新的频率相对较高 , 周期相对较

短[10,22,33].  

不同植物类群的个性化响应主要发生在气候明

显变化的转折期. 对北美晚第四纪植被历史的综述发

现不同的植物物种对千年尺度的气候变化存在个性化

的响应 . 植被的分布与组成在末次冰盛期 (21000~ 

17000 a BP)以及中晚全新世(7000~500 a BP)变化不

明显, 但在晚冰期和早全新世(16000~8000 a BP)以

及近 500 年来变化最为明显. 种类分布的变化表现为

种群多度以及分布范围的个性化改变 , 除了主要种

类北移以外 , 还包括受干旱影响的东西迁移 [34]. 对

中国全新世植被演化的综述表明 , 植被组成和分布

的变化主要发生在早全新世气候由冷转暖的时期以

及 4500 a BP 前后气候由湿变干的时期[30].  

植物生态种组或者功能类群的个性化响应可能

使得在某历史时期存在的植被类型现在已经不复存在

了 . 这种群落称为“无现代相似体的群落”(no-analog

或 no modern analog). 这类无现代相似体的群落主要

出现在气候转折期 , 可能的原因是气候变化速度太

快, 部分植物种类的扩散速度不及气候变化的速度, 

由于不同的种类相对于气候变化有不同的时滞 , 使

得群落发生重组 [35]. 如北美地区早全新世出现的

Fagus-Tsuga 和 Picea-Alnus-Betula 现在依然存在, 而

晚冰期出现的一些森林类型 (如 Picea-Cyperaceae- 

Fraxinus-Ostrya/Carpinus)则不复存在了[34].  

(ⅳ ) 气候变化的累积效应与植被的滞后响应 .  

植被对气候变化表现出较强的抵抗性 , 对于短时期

的气候波动, 森林植被可能表现为生长减缓、郁闭度

下降、森林斑块收缩等, 并且由于避难所和种库的存

在, 原来的植被类型有较强的弹性和恢复能力, 并不

直接导致植被类型的变化 ; 只有在较长时期的气候

过程累积影响下, 森林类型才会最终改变[36,37].  

由于植被响应气候变化的累积效应 , 植被的响

应往往出现时滞(time lag). 时滞的长度在一些地区

可能达到数百年, 甚至千年. 先锋物种和顶极物种在

全新世初期进入群落的时间可以相差 4000 年甚至更

长, 全新世初期不稳定的气候导致先锋物种进入, 而

顶极物种只有等到气候条件稳定时才进入 [38]. 在非

洲萨赫勒地区, 虽然气候的干旱化在近 6000 年以来

是渐变的, 但森林被草原所取代是在过去 4300 年以

来才发生的 [32]. 然而 , 低密度或小面积的森林片段

可能很难被孢粉证据检测出来 , 时滞也可能被夸

大 [38]. 在气候的长期胁迫下 , 森林的分布可能呈现

相对稳定的状况 , 而森林的大范围扩散和收缩可能
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与强的干扰(如火、病虫害)有关 . 从某种意义上讲 , 

由于累积效应导致的植被滞后响应可能是由于气候

变化累积作用导致了干扰事件的增加[40].  

植被对气候变化的时滞表明 , 植被与气候之间

并非完全处于平衡态 , 植被对气候变化的响应可能

不是线性的 , 而可能是气候变化累积到某一阈值之

后发生的改变 . 如果考虑其他生物和非生物因子的

共同作用 , 植被对气候变化的长期响应可能有一定

的惯性和不可逆性[40].   

2.2  环境因子在植被响应气候变化中的作用 

(ⅰ) 气候因子的胁迫作用.  气候变化对植被的

影响主要表现为长期胁迫. 在气候比较稳定的时期, 

如末次冰盛期和中全新世 , 植被虽然也受气候的胁

迫, 但相对于气候转折期, 植被比较稳定[29].  

有观点认为当前全球的植被格局并不是由当前

的气候格局支配 , 而是由全新世以来的气候变化幅

度决定的 [41,42], 说明了气候变化幅度对物种分布的

影响. 以中国北方林草交错带为例, 降水量较大的年

际波动提供了较不稳定的生境条件 , 使得先锋群落

长期存在 , 并且比顶极稳定群落具有更大的竞争优

势 , 这也是作为先锋群落的桦林自全新世开始以来

一直在这一地区存在的原因 [43]. 这些对环境波动适

应能力较强、对气候和局地环境变化响应迅速的先锋

群落的长期存在 , 也在一定程度上增加了区域植被

适应快速气候变化的能力. 当气候发生快速改变时, 

速生先锋群落可以以较小的迁移距离快速扩张 , 因

此区域植被总体格局表现为不同森林类型的消长变

化, 而森林分布界限不一定出现明显的推移[38].  

(ⅱ) 气候以外因子的缓冲作用.  在全球或区域

尺度上, 气候变化是植被动态的决定性因子. 但在区

域尺度上, 影响植被的环境因子除气候以外, 还包括

土壤、地形、生物和人类活动等诸多因子, 是植被非

线性响应气候变化的原因.  

植物生长主要依赖土壤提供水分和养分 . 在全

球不同地区 , 土壤水分和养分通过不同方式影响植

被的动态 , 土壤的发育过程也受千年时间尺度上植

被动态的影响 [44]. 在土壤水分波动明显的地区 , 如

北方冻土区、内陆干旱区和高山带, 植被的动态最容

易受到土壤水分的影响 . 北方带广泛分布的冻土湿

地生态系统对小气候具有控制作用 , 能避免气候变

暖时冻土的融化 , 从而使得冻土的融化与气候变暖

之间的关系变得十分复杂 [45]. 受复杂的冻土融化时

空格局的影响 , 北美大平原北部的林草交错带经历

了频繁的变化 , 特别是局地林草比例的变化 [44]. 在

干旱区, 植被的退化会加速土壤的侵蚀, 而土壤中细

颗粒物质的流失又会改变土壤的渗透率和保水性能, 

并降低土壤中养分的有效性 [46]. 在中国北方林草交

错带 , 土壤的沙化与植被覆盖度的下降常常出现协

同变化 [47]. 高山带的土壤发育通常非常微弱 , 土壤

的保水能力差. 虽然气候变暖有助于林线的上移, 但

土壤有效水分的不足可能导致植被响应气候变化出

现时滞. 如在瑞士东部, 挪威云杉的定居落后于适宜

气候条件的出现达 3000 年, 而在瑞士西部, 这一时

滞可以达到 6000 年[48].  

复杂多样的地形条件对降水、辐射、风力活动、

水汽传输、土壤性状等进行重新分配和组合, 创造多

样化的局地小环境 [49]; 在区域尺度上各种生境类型

镶嵌存在的情况下, 即便气候发生快速变化, 某些生

境条件依然能够成为特定植被类型的避难所 , 使其

度过极端气候时期, 并在气候复原时, 以较小的种子

传播距离, 快速复原, 因此地形条件创造的斑块镶嵌

植被格局对气候变化的抗性和稳定性较强.  

生物之间的相互作用主要通过影响植物繁殖体

的传播、植物的定居以及种间竞争和群落演替进而对

植被动态产生影响 . 动物是植物繁殖体传播的主要

载体 , 也通过摄食对植物物种进行选择 [50]. 一些坚

果类木本植物如栎属(Quercus)和榛属(Corylus)主要

依赖动物传播 . 过去一般认为极其偶然的事件可能

导致了坚果类木本植物由南向北迁移 , 如北美水青

冈 (Fagus sylvatica)的坚果由鸟类携带穿过五大湖

区 [10]. 气候变化是动物迁移的重要原因 , 而动物迁

移带来了它们喜食的植物种子的传播 , 然而这种观

点仍然存在争议 . 有研究认为冰期时植物的繁殖体

在冰川覆盖的地区仍然保存下来了 , 在冰后期由于

气温升高导致冰川融化 , 这些植物的繁殖体能够很

快萌发出新的个体 . 而孢粉证据反映的冰后期植物

由南向北传播实际上更多的是由于冰川退缩后当地

植物的繁殖体逐渐萌发和定居的结果 [40]. 动物种群

在维持植被结构中也起着重要的作用 , 如栖息在森

林中的动物种群数量的减少可能影响了欧洲栎林向

水青冈林的转变[51].  

总之 , 在区域尺度上非气候因子的缓冲作用是

不可忽视的 , 森林在一些地区形成残遗植物群落就
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是一个很好的例子 [27]. 需要强调的是不同因子的作

用是不同的: 地形因子通常是不变的, 对植被动态的

影响是单向的; 而土壤与植被之间、动物与植物之间

相互影响、相互作用, 处于不断的变动之中.  

(ⅲ) 干扰事件.  相对于气候的长期胁迫, 干扰

事件是导致植被分布快速变化的直接原因 . 影响森

林分布的干扰事件主要有火和病虫害等.  

在气候条件恶化的情况下, 病虫害容易发生, 从

而导致森林植被的退化以致消失 [52]. 大量的实例说

明病虫害是森林大规模衰退的直接原因, 如 5000 年

前欧洲榆树的衰退 [53]. 另一方面 , 真菌和昆虫对植

被动态也可能产生正面的影响 . 物种繁殖体到达冰

川退缩后的裸地以后 , 依靠先期到达的共生真菌吸

收贫瘠土壤上的养分 , 进而存活下来 [54]. 物种迁移

与共生真菌之间的关系也得到了现代生态学证据的

证实 [55]. 此外 , 气候变化导致的物候变化对昆虫传

粉可能会产生重要的影响[56].  

火是气候干旱化的产物 , 但火的发生同时也取

决于植被能否提供足够的可燃物 . 大量的实例表明

火是导致林草植被进退的直接原因. 气候-燃料-火的

循环模型决定了全新世北美大平原区北部的植被长

期维持在林草过渡的状态 , 林草更替的周期维持在

160 年左右, 在气候干燥时, 植被以草原为主, 可燃

物充足, 火频率增加, 被火清除的草原有助于森林的

扩散[57].  

总之, 由于气候、气候以外的环境因子以及干扰

事件的不同作用 , 森林分布不能完全随着气候的波

动而发生变化, 而表现为非线性模式: 当气候发生变

化时 , 植被组成也不可能迅速到达和气候条件的平

衡状态. 受气候以外因素的影响, 植被响应气候变化

可能表现为与时空尺度相关的阶段式的变化 . 虽然

极端事件可能导致植物生长减缓甚至死亡 , 但是由

于区域性地形和土壤缓冲作用而残余的森林斑块的

存在、原来留存的种子萌发等各种生物因子的作用, 

区域性的森林动态可能表现为更长时间尺度的斑块

动态 , 而更大尺度上森林界限的推移则需要更大规

模和更频繁的干扰事件 , 只有在长期气候趋势下才

能发生.  

2.3  当前气候变化是否正在改变森林的分布 

过渡性的植被类型或者不同植被类型的过渡地

带对气候变化最为敏感 , 当前气候变化引起的森林

的扩张与收缩主要集中在生态过渡带.  

尽管有大量的关于极地和高山地区的森林或灌

丛植被在向高纬度和高海拔地区扩展的报道 [58], 但

对极地和高山地区的林线动态的研究一直不能回避

取样方法的影响 . 基于林线附近全样地树木年轮分

布的研究表明, 100 多年以来, 西藏色季拉山高山林

线并没有往上爬升 [59]. 基于北美森林调查数据的分

析也发现 , 北美地区主要树种并没有随气候变暖而

出现北移 [13]. 相对于以往的选择性取样 [60], 以上研

究基于全样地取样的年龄结构分析 , 这样能更加准

确地认识森林分布的变化.  

在北美等地的草原带出现了木本植物入侵 [61]. 

但对全球森林死亡的综述则表明 , 在全球各地的林

草交错带普遍出现树木死亡和森林衰退 [62]. 木本植

物入侵草原主要与人类过度放牧有关 . 而干旱林线

附近树木死亡主要是由于气候干旱化 [63]. 总体上 , 

当前的气候变化对森林的影响更多地表现为极端事

件(如极端干旱事件)对森林衰退的影响, 而没有证据

表明气温升高引起的胁迫直接导致了森林分布的大

规模变化[64,65].  

3  未来森林分布的动态预测 

3.1  未来森林分布预测的主要途径 

传统的植被地理研究主要开展了潜在自然植被

(potential natural vegetation, PNV)的预测, 依据现在

的气候、土壤、地貌和植被特点以及植被的演替规律

来推断未来植被的发展[66,67]. 近年来, 随着对未来气

候变化认识的深入, 围绕不同的未来气候变化情景, 

对未来植被动态的预测逐渐转向以气候变化为主要

驱动力的植被动态预测.  

基于过去类比未来是预测未来森林分布的途径

之一 . 随着工业革命以来全球变暖问题的提出以及

对未来全球变暖的预测逐渐被接受 , 越来越多的研

究将中全新世和中世纪等高温时期的森林分布作为

预测未来气候变暖情景下森林分布的依据[68].  

空间代替时间 (space-for-time-substitution)是最

常使用的一种途径 . 这种途径以对应于未来气候的

现状植被作为未来潜在的植被, 相当于在植被-气候

关系图中做位移 , 把现在气候梯度上不同地点的植

被作为未来气候变化情景下的植被状况 [69]. 传统的

生物地理学模型实际上是空间代替时间途径的一种
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量化[70,71].  

近年来, 机理模型的途径逐渐受到重视, 如动态

全球植被模型 (dynamic global vegetation models, 

DGVMs)整合了生物地理模型、生物地球化学模型以

及反映群落演替的林窗模型 , 以植物功能类群表达

区域植被组成 , 通过模拟气候限制引起的植物功能

类群比例的变化来反映植被动态. 目前的 DGVMs 中

开展植被分布变化预测以 LPJ(Lund-Potsdam-Jena)模

型为主[72,73].  

在全球和大区域尺度上 , 无论是对过去森林分

布的复原还是对未来森林分布的预测 , 目前的工作

仍然很少 . Prentice 等人 [74]最早基于生物群区模型

(BIOME)复原了全球和大区域尺度上过去森林的分布, 

但限于数据, 这一复原仅限于末次冰盛期(18 ka BP)

和中全新世大暖期(6 ka BP; 图 2(a)). 这一途径的前

提是当前孢粉组合与植被类型的统计关系 , 因此本

质上这一方法采用了基于现代类比过去的方法 . 与

当前的森林分布相比 , 中全新世大暖期的森林在北

半球高纬度地区、北美中西部地区以及北非等地的分

布比现在要广. Lucht 等人[75]运用动态全球植被模型

LPJ 预测了未来森林分布的变化, 主要表现为在高纬

度地区向北扩展, 在中低纬度地区则变化不明显(图

2(b)), 对区域尺度上森林分布则有大量不同的预测

结果.  

3.2  基于过去类比未来的局限性 

虽然过去的气候变化与未来的气候变化在幅度

和过程上可能一致, 然而, 基于过去类比未来仍然存

在着不足. 首先, 温室气体浓度升高引起的气候变化

速率比冰后期以来任何一段时间内可能都要剧烈得

多 [78]. 此外 , 现代的人类活动带来环境污染和景观

的碎裂化等新的干扰进一步增加了植被响应未来气

候变化的不确定性[16].  

简单地以相似的温度条件进行森林分布的类比

忽视了温度以外的因子在植被动态中的作用 . 以北

美大平原内陆区植被对气候变化的响应为例 , 由于 
 
 

 

图 2  过去、现在与未来的温度变化及森林分布 
(a) 基于沉积物孢粉组合重建的中全新世大暖期全球森林的分布 [74]. 红色线条表示森林分布的范围 , 南半球由于数据较少没有标出 .  

(b) 过去、现在和未来北半球森林的分布. 过去植被界限与(a)中相同; 现代森林分布来自遥感数据[76,77], 不同颜色指示不同的森林覆盖

率; 未来森林分布范围来自 LPJ 模型的预测结果[75]. (c) 全新世以来全球和中国区域温度距平(以 1961~1990 年为基准)及基于模型预测

的未来气候变化[78], 蓝色阴影区为全球平均状况[17], 黑色线条为复原的中国区域全新世温度变化[79]. 气候变化可以看出预测的 2100 年 

的温度可能比全新世任何时期都要高[17] 
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全新世夏季和冬季太阳辐射的季节差较现在更明显, 

加上当时 Laurentide 冰盖的影响以及 Agassiz 湖变干

促使北美内陆地区干旱化 , 当时的环境变化与现在

完全不同 [80]. 在全新世期间 , 局地尺度的因素强烈

影响了具体地点植被响应气候干旱化的起始时间和

速率, 只有 1/3 的样点表现出对气候干旱化的即时响

应[81]. 因此可以认为, 由于环境因子的组合不同, 植

被响应未来的气候变化不一定可以从过去植被对气

候变化的响应中找到类似点.   

古生态学证据表明 , 干扰事件往往直接决定了

森林分布变化. 然而, 过去存在的干扰事件可能随气

候格局(如季节差异性)以及人类活动的变化而改变, 

从而使得不能用过去的变化来类比未来的变化 . 在

美 国 中 北 部 的 Minnesota 地 区 , 全 新 世 中 期

(8000~4000 a BP)经历了明显的气候干旱化, 但植被

对气候变化的响应与气候干旱化之间并不同步 . 在

中全新世后期, 尽管土壤湿度回升, 草原植被依旧是

主要的景观类型 , 原因是高的火频率限制了森林的

扩张 [82]. 植被对气候变化响应的非同步性说明 , 由

于当前火频率的下降甚至火的缺失 , 用全新世中期

植被状况来说明植被对未来气候变暖的响应可能会

出现很大的偏差[82].  

“非现代相似体群落”表明 , 未来的植被动态可

能不会是森林植被的进退 , 而更多地会出现与现代

的森林植被完全不相同的植被类型 . 也可能发生森

林覆盖的变化, 如森林的萨瓦纳(稀树草原)化[83].  

3.3  空间代替时间的局限性 

空间代替时间是基于当前植被-气候关系的简单

外推 , 其核心是用当前的水热条件描述植被分布的

现状 , 然后给予未来水热条件预测植被的变化 [84]. 

传统的生物地理经验模型通常建立在 4 个假设的基

础之上. 首先, 植被和物种在现在和将来都与气候处

于平衡状态. 其次, 气候变化以后, 植被和气候的关

系不会发生改变. 第三, 被选择的气候变量对植被起

着至关重要的作用 , 其他的次要相互关系没有考虑

进去. 第四, 物种的实现生态位不变. Box[70]最早开

发了全球尺度陆地植被分布定量模型 , 它将全球植

被划分成 41 个生活型, 选择了 8 个可预测的气候变

量(最热月均温、最冷月均温、年均温、年降水量、

年湿度指数、最高月平均降水量、最低月平均降水量

和最热月平均降水量), 在 65 个地点进行单点预测并

进行检验 . 后人进一步改进了模型并通过大量的单

点预测来反映植被分布的变化, 如 Emanuel 等人[71]根

据全球 8000 个台站的气候数据划分了 Holdridge 生命

带[85], 预测在未来气候变暖的情况下, 针叶林面积将

减少 37%, 冻原面积将减少 32%, 草地面积则将增

加[71].  

虽然基于水热条件描述植被分布并预测其变化

具有简洁性 , 但这一方法存在明显的局限性 . 首先 , 

仅用少量的指标(温度、年降水量等)难以描述复杂的

区域植被格局形成过程 , 特别是气候极端事件和气

候波动与植被格局的关系仍然不是十分清楚 [86]. 其

次, 从植被演化的过程来看, 由于非气候因子的缓冲

作用, 水热条件不能完全描述植被的分布格局, 尤其

是在干旱限制区域 [87]. 对于大多数的植被类型来说, 

它们利用的水分直接来自于土壤 [88]. 土壤水分含量

除了受制于降水外 , 还受土壤质地和地形等因素的

影响 [89]. 同时 , 不同的植物类群存在不同的水分利

用模式. 热带稀树草地(萨瓦纳)的树草共存格局是一

个非常典型的例子 , 一般认为树木主要吸收下层的

土壤水分, 而草本植物吸收上层的土壤水分, 即所谓

的土壤水分利用的“两层模型”[90,91]. 第三, 植物的生

长和繁殖以及植被的演替在一定程度上遵循生物学

和生态学规律而非仅受气候因子控制 . 由于森林的

寿命长达数百年 , 没有合适的指标用于表达这种复

杂的动态过程 . 植被之间的演替关系也不能用水热

条件来表达 , 如先锋种和顶极种占优势的群落可能

分布在同一地区 , 并不能用气候因子来表示二者之

间的关系 . 在中国北方 , 白桦(Betula platyphylla)林

和栎(Quercus spp.)林通常占据非常接近的气候生态

位 [92]. 同样 , 对于过去植物群落的残遗 , 植被-气候

关系的表达也可能出现异常值 , 如内蒙古草原带沙

地上残遗的油松林 [43]. 最后 , 全新世以来物种的实

现生态位一直在变化之中 , 不变的是物种的基础生

态位[84].  

过去的研究中经常把不同植被类型的界限和气

候界限联系起来 , 试图用特定的气候阈值来反映植

被分布的界限, 如通常认为年降水量 400 mm 是我国

湿润气候和干旱气候的界限 , 也是森林和草原分布

的界限. 由于极地林线和高山林线都受温度限制, 一

些热量指标用来表示林线位置与气候条件的关系 , 

如最热月月均温 10, 11 或 12℃的等温线、最热月日

平均最高气温 15℃的等温线、无霜期 90 d 的界线
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等 [93]. 无论是对于林草交错带还是高山林线或极地

林线 , 这些指标只能作为粗略描述林线位置的指示

体, 而不能作为林线格局的气候阈值. 主要原因在于

受地形、土壤和不同植物类群之间竞争的影响, 以及

植被对局地小气候的反馈作用 , 林线通常表现为或

宽或窄的生态过渡带 [94]. 此外 , 林线所在地区气象

台站稀少 , 林线附近的气候指标均依赖于温度递减

率进行推算 , 地形条件引起的复杂的小气候格局在

指标计算时无法得到体现[95].  

3.4  动态植被模型的问题与挑战 

20 世纪末发展起来的动态全球植被模型综合考

虑了植被动态的主要过程、火的干扰以及不同植物功

能类群对气候响应方式的差异性 [72,73]. 基于动态全

球植被模型 LPJ的模拟结果表明, 在未来气候变化的

情景下, 森林不会大范围地消失或扩展分布, 而更多

地表现在生长的变化(如生物量的增加)以及树种的

替换(如落叶树种被常绿树种所取代)等方面[75]. 虽然

动态全球植被模型的预测较经验性的生物地理学模

型更可靠, 但仍然存在以下的局限性.  

首先, 动态全球植被模型仍然基于植被-气候平

衡态的前提[72]. 而事实上植被-气候平衡态要求植被

变化的速率与气候变化的速率匹配 [96]. 对北方针叶

林的预测表明, 如果植被和气候处于平衡态, 针叶林

往北扩散的速率应该在每 10 年 17~50 km, 远远高于

全新世期间每 10 年 1~4.5 km 的平均速率[97,96]. 过去

的预测没有考虑植被对气候变化响应的时滞或者设

定固定的时滞 , 但对不同类群的植物而言其时滞是

不同的[96].  

其次 , 动态全球植被模型中将植物划分成对环

境条件(特别是气候条件)具有一致的适应方式的功

能类群, 在全球尺度上, 通常被划分为落叶针叶树、

常绿针叶树、落叶阔叶树、常绿阔叶树、C3 草本植

物、C4 草本植物等[98]. 然而, 功能类群的划分主要考

虑植物的气候适应性, 没有考虑其演替关系, 如同样

属于落叶阔叶树的桦属和落叶栎属植物 , 前者出现

在演替的初期, 后者出现在演替的后期.  

第三, 动态全球植被模型虽然属于机理模型, 但

在植被动态方面仅仅设置了几个气候阈值. 如 LPJ模

型没有考虑地形条件 , 对于土壤水分过程也进行了

简化, 仅仅将各地的土壤分为两层, 将全球划分为 9

种土壤类型 , 每种土壤类型的上层和下层设置不同

的渗透速率和根系分布比例 [72]. 无论哪种预测途径, 

都没有充分考虑植被的演替. 实际上, 现在快速入侵

新生境的物种或者类群未必能够长期存在 , 顶极物

种进入新的生境往往需要更长的时间[38].  

总之 , 目前对于植被响应未来气候变化的预测

对植被系统的开放性以及植被-气候关系的复杂性考

虑得远远不够 . 机理模型无疑是预测未来植被动态

的有效途径 . 基于森林响应过去气候变化的研究成

果以及当前植被-气候关系的复杂性, 机理模型应该

朝以下方向发展, 也是未来研究的重点.  

(ⅰ) 综合不同的时空尺度.  在不同的时空尺度

上 , 植被动态的驱动力和响应模式不同 [10]. 目前全

球尺度的植被动态机理模型很少而区域或局地尺度

的模型很多 . 将单一尺度的模型拓展到多尺度的模

型 , 同时在模型中体现不同时空尺度上驱动力和响

应模式的差异性是未来的发展方向[99].  

(ⅱ) 考虑气候变化本身的复杂性.  在未来的预

测中, 气候变化的复杂性, 如气候的季节性变化, 还

远远没有考虑到, 植被响应的气候阈值过于简化, 需

要在未来的模型预测中加以完善[80].  

(ⅲ) 考虑非气候因子的作用.  地形、土壤和生

物因素等对气候变化的缓冲作用是植被响应气候变

化出现时滞的因素之一 , 而这种缓冲作用仅仅体现

在局地尺度的模型中 , 需要进一步在区域或全球尺

度的模型中得到体现[100].  

(ⅳ) 考虑森林分布对气候变化的反馈.  植被分

布格局 , 特别是森林分布的变化能够反馈气候变

化[101], 然而目前对这一反馈的机制及格局仍然处于

探索之中[102], 在将来的模型中需要得到体现.  

(ⅴ) 考虑人类活动对当前植被的改造.  在预测

未来植被动态的过程中 , 必须认识到当前的植被大

都受到了人类活动的强烈影响 . 人类活动不仅能够

改造植被的结构 , 更重要的是调控了决定植被动态

的干扰 , 如人类过去有意或无意地用火或者防火已

经造成了当前植被组成和结构的变化 . 这种强烈人

工干预下的植被对气候变化具有何种适应能力仍然

值得研究.  

4  结论 

对植被响应过去气候变化的回顾表明, 植被(尤

其是森林植被)是以一种非线性的方式响应气候变化. 

由于植被系统的开放性 , 生物因素和非生物因素的



 
 
 

 

  3509 

评 述 

共同作用使得植被-气候关系远离平衡态. 而目前对

于未来植被分布预测的 3 种主要途径都建立在植被-

气候关系平衡态的基础之上 . 动态全球植被模型较

传统的经验性生物地理学模型更好地考虑了植被动

态的主要过程、火的干扰以及不同植物功能类群对气

候响应方式的差异性 , 但需要结合古生态学以及当

前植被-气候关系的相关成果, 将时空尺度、气候变

化本身的复杂性、非气候因子的作用、森林分布对气

候变化的反馈以及人类活动对干扰的调控作用纳入

到模型中.  
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