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绿色植物及收太阳光能、同化二氧化碳和水、合成的有机物质和固定的太阳光能,是

高寒草甸生态系统的物质和能量的基本来源 ,因而,初级生产在很大程度上决定着生态

系统各营养层次之问物质迁移和能量转换的速率和方向,亦即在很大程度上决定着生态

系统的结构和功能.所以,在现代′L态学领域内关于各类生态系统的研究中,初级生产

者的结构、功能和生产力的研究一直占有显著地位 (Hcskcth和 Joncs,1980a;1980b;

Innis, 1978; Frcnch, 1979;Brcymcycr和 Van Dvnc, 1980: Goodall禾 1 Perry,

1981)。

生态系统是一个矛后运动的统一功能 r本 .初级′L产者亚系统 弓其他亚系统乏间的结

合方式,和既相互矛后又相互协调的关系决定它的结构和功能 ,其结构和功能的变化是

它 与各12系统相互作用的结果 ,因此,对初级生产者的研究不能脱离其赖以存在的系统 ,

特别是非生命环境亚系统 ,在当今 坠界人类活动极大地破坏人类生存环境 (生态系统 )

的情况下,从整体上认识生态系统 ,进而合理地开发、利用、改造和保护生态系统资源

以获取最 人的、协调统一的生态、环境、经济和社会效益是至关重要的研究课题 .现代

控制论、系统论和系统生态学为我们提供了研究生态系统行为的理论和方法:构造系统

数学模型,模拟和分析系统的动态 .

本文研究的模l1,是高寒草甸生态系统全系统模拟模型的一个基本组成部分、一个

子模犁!.

为了在联结消费者亚系统模’T‘ 之前能够验证初级生产者亚系统模型,我们在试验和

模型化过程中,人为地移去影响初级生产的大型消费者,即构造封育状态下 自然生态系

统初级生产者亚系统模拟模型 .许 依据模拟结果研究其结构、功能和生产力,待改造和

完善消费者亚系统 模 型 (王祖望竿‘1989,魏 善武等,1989,周 立等,198611989c)

并与初级生产者亚系统模型相联结时 , |刂干初级′L产部分附加消费者的生命活动对初级

生产者的反馈机制 .至于灌溉、施肥及割草等十理措施对初级生产者的影响,我们将在

此模型之后另文再做深人探讨。

封育状态下 l高寒 肀旬 自然的初级生产者的状态和行为,颇大程度上受起驱动作用的

环境因素一 气候 (小气候),以及 L壤水、热和土壤肥力等土壤状况的制约 .除上壤肥

力 (主要是N、 P、 K竿旷质元素)外,其余驱动本模型的环境变量由非生命亚系统模型
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产生 (周寸,本集).囚此,本模型的模拟程序必须与非生命亚系统模拟程序有机组 合

后才能在计算机上运行.囚尚未构造营养物质循环子模型,故本模型中只考虑各种旷质

元素在整个植物生长期的平均效应,即取土壤中的矿质营养元素对植物生长的效应是常

数.待完成营养物质子模型之后,以动态的矿质元素驱动本模型,本模型方能反映矿质

营养物质对初级生产者的动态效应 .

自 然 概 况

中国科学院海北高寒草甸生态系统定位站位于青藏高原的东北隅,欧亚大陆腹地 ,

北纬 37° 29′ -37° 奶′
、东经 101° 12′ -101° 33′ ,地处祁连 lll东段冷龙岭南麓.冷龙岭由

西北向东南方向绵延,长约 300公 里,宽约 30公 里,山 脊海拔 硅600米 以上,主峰终年

积雪,海拔 5076米 .定位站地区南侧有与冷龙岭平行走向的大板山 , 海拔 4000米左

右.两山之间河谷纵深,高低悬殊,地形复杂,定位站地区海拔 3200-3姓 00米 , 周围

又被低山环绕,lu势 平缓,起伏不大 .

气象观测点位于其中心 (北纬 37° 37′ ,东经 101° 19′ ),海拔 3250米 ,定位站特定

的地理位置和特殊的地理条件决定了共气候特征.年平均气温为一2°C, 四季不分明,

只有暖半年和冷半年之分,年平均降水量 近98毫米,季节分配不均匀,88%的降水量集

中于暖半年.全年多风 (年平均风速 2,6米 /秒),太 阳辐射强烈 E151.6干 卡/(厘米
2·

年)], 日照时问长 (2629小时/年 ),气温 R较差大 (14.4° C)、 年较差小 (24.2° C),属于

高原大陆性气候 (周立,本集),

土壤以高山草甸 L̄、 高山灌丛草甸士和沼泽上为t,其中以高山草甸士分布最广.△
壤成一L过程年轻,土层较薄,淋溶作用弱,大 多为盐甚饱和;有机质分解缓慢,积累明

显 .

定位站地区的植被是高寒草甸和高寒灌丛;由适应高寒气候的耐寒中生多年生草本

植物和灌木组成,建群种和优势种约 20余种,植物的生理、生态、形态具有明显地适应

高原气候的特征 .

主要植被类开J有金露梅灌丛 (D“ |夕切
'口

r7″
`ir。

cc shrub),矮嵩草草甸 ∝ o3″ fFc

汤″″″Js mcadow)和 华扁穗草、青藏苔草沼泽化草甸 (B氵 、‘
`,,″

s sJ刀 0ro″pre“″f and C口 。

r″ ″oorr`o∫
`访

swamp mcadow),其 中以矮嵩草草甸分布最广.对于矮嵩草草甸,其
组成种类为 20-25种 /米

2,主
要是多年生草本植物;优势种是矮嵩草 “ o沙r“ J'乃留

`″

ˉ

Jh),次优势种以异针茅 (s″

`口

召J‘ e″口)、 羊茅 (F“彻″ @访″c)和 垂穗披碱草 (E`y″″,

″″幻
`7s)为t.地上垂育分布一般为 2个层次,上层以禾草为主,下层是莎草和杂草 .根

系生物量的 90%以上分布在 0-10匣米的上层内.土壤是高山草甸土,呈微碱性 (pH>
7)。 土壤有机质含量革富,但 由于分解作用缓慢,矿质营养元素有效率低。由于鼠、虫
害及家畜放牧等原因,原生植被保留不多,大部分处于次生演替阶段.矮嵩草草甸地上
站立部分干物质收获量在 190.3—如3.2克 /(米 2·

年)之间,随着气候条件、恃别是降水
和温度的变化而波动 (夏武平.1982),高 寒草旬以 C3植物占绝对优 势 ,C4植物主要
分布在禾本科中.王启基等 (1985)对 高寒草甸 51种主要植物进行了研究,发现只有 7

种是 C‘ 植物臣均属禾本科,占 被研究的禾本科种数的 53.8%.
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二、膜型的生物一数学结构

初级生产者的生长发育过程包含着许多复杂的生物化学和生物物理过程,限于从生

态系统的高度认识这些过程的

深度及获取过程参卜数 的 困难

性,本模型不模拟这些微观过

程,而是从宏观生理生态的角

度解释,并从数量关系上模型

化各初级生产者组分在整个生

命过程中的各个主要过程,诸

如返青 (萌发)、 光合作用、光

合产物的运输分配、呼吸、死

亡、凋落和分解等过程.各过

程的模型化主要侧重于过程机

制和生态效应。模型的分解水

平 是 中 等 .                图 1物 候模型结构框图

生物学过程总是伴随着能    F烁 1 The diagmm of phenological s】 b皿 ode1.
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量可以采用上述工者中的任何

一个.本模型中以物质 (生物量)代谢贯穿于各个过程,故 采用生物景作为基本度董单

位,只有在需要时才将其转换成寓于其中的能量或碳量,

各过程的数量关系及生态

因子对其影响尽量选用国内外

通用机制关系模式,力 图避免

数量经验回归,而通过参数的

变化体现其特殊性,以便 J=模

型各过程的生物学解释和将模

型推广应用到其他植物群落 ,

组成高寒草甸的植物种类

有 350余 种,分属 50科 , 70

属.共 中以禾本科、菊科、龙

胆科和毛莨科的种类最多,其
次为莎草科、蔷薇科和豆科植

物 .但组成植物群落建群种和
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优势种较少,约 20余种,以耐寒中生灌木和多年生草本植物为主。对高寒草 甸 结构和

生产力的研究,到 日前为IL上要集中于 3个草本植物类群:禾本科草类、莎草科草类和杂

类草 (除去前二类草余下的各种草).而灌木只有少量的嫩叶供动物采食,即使在灌丛植

被中,草本植物也是食草动物的主要食物。因此,以这 8个草本植物类群作为高寒草甸

初级生产者的基本组分,构造其生活史模型.但在模型和模拟程序的设计中,仍保留了

灌木作为一个植物类群的位置,需要时可通过输人参数指定其为 ^个组分 ,

模型包含两个主要 子模型:物候子模型和初级生产过程模型.图 1和 图 2分别是该

两子模型的结构示意图,为简明清晰起见,图中没有画出信息控制流 .

(一)物 候 模 'fJ

一般说来,较嫩叶子比成熟或衰老叶子的光合速率高,营养生长期光合速率较生殖

生长期高,亦即在植物的各个生长发育阶段中,植物各器官的生理功能有所差异.通过

物候模型模拟植物的各个生长发育阶段,以达到物候作为一个生态因了调节植物生理功

能的目的。环境条件的周期性变化是引起动、植物生命周期变化的根本原因.由于大气

物理过程是一个服从一定统计规律的随机过程,植物的生长发育也随气候的年问波动而

不同,囚此,对不同的年份各个生长发育阶段的起止日期和时间长度也不尽相同.植物

返青 (发芽)、 展叶、开花、果实或种 F成熟、衰老和休眠各生育阶段的起止 日期不仅与

地温、气温、日照、太阳辐射强度、降水、土壤含水量和土壤营养物质的瞬时值有关,

而且与它们的累计值密切相关.物候学中常常采用某些温度界限以 -L的有效积温,有时

还辅以其他气候因手的累计值,例如降水量累计值、辐射、日照累计值为指标估计物候

现象顺序出现的日期.受植物内在遗传因素的制约,物候现象在气候影响下提前或滞后

日数一般距平均出现日期偏差不大,所以在较粗略的地区性自然季节划分中,往往以各

物候现象顺序出现的平均日期为准。

由于对海北定位站地区,主要植物物候现象周期顺序出现的准确 日期及相应的气候、

士壤因子资料积累较少9难 以采用这些因子及其累计值作为物候指标去动态定量地确定

每一个时刻植物所处的物候阶段,故我们仍采用比较粗略的、按历年来植物主要生长发

育阶段顺序出现的平均 日期来划分物候期,这种划分方法只能表示植物的平均物候期 (静

态),而不能反映年间气候变动引起的各物候期提前或滞后的动态,继续积累物候观测数

据,进而构造动态物候数学模型是补救这一不足的唯一途径 ,

在高寒草甸生态系统初始研究阶段,曾沿用三个物候期:草返青期 (‘ 月25日 一6月

11日 ,即第 115-162天 )、 草生长盛期 (6月 12日 一8月 11日 ,即第 163-223天)和

草枯黄期 (8月 12日 一次年 4月 24日 ,即第 22逐 天一次年第 11逐 天)的划分法 〈夏武

平,1982).该 三个物候期的划分主要着眼于植物群落的外貌 , 只能很粗糙地反映物候

现象,但无论是植物生长发育进程的阶段数,还是相应阶段的时问准确性均难以适应初

级生产过程乃至全系统模型化的需要,因此有将该物候划分细致化和精确化的必要,从
而更准确地反映物候因子对植物形态、结构和生理功能的作用。此外,不同物候期的牧

草化学成分及其营养价值、可消化性和适口性均不相同,因此,物候划分的精细化必可

更准确地反映物候因子对消费者的行为和状态的影啊 ,
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本物候模型以环境因素综合驱动下植物的各生长发育进程,作为划分高寒草甸生态

系统物候阶段的基谁,严格说来是一个植物物候摸型.植物是动物食物的根本来源,诸
多环境因子的作用及伴随的植物物候进程将决定动物物候现象的有序交替,因此在一定

意义之下植物物候表示了动物物候,故亦可称本模型为高寒草甸生态系统物候模型 .

在自然群落中,各种植物的物候期不尽相同.甚至同种植物不同的个体由于遗传基

因、年龄和微气候的差异,同一时间其所处的物候阶段也可能不同.显然,高寒草甸 3

个草本植物类群内的各种植物和各类群的物候期也不可能完全相同,如果按每一个主要

种划分物侯并模拟其生产过程,势必增加输人参数量和模型的复杂程度;况且到目前为

止大多是类群水平上的研究,故 眼下只能以类群作为基本组分。在宏观上构造高寒草句

的物候摸型时,我们忽略各类群内种之间的物候差异,只针对每一个植物类群构造其物

候模型。在具体构造各植物类群的物候模型时,考虑到类群内种及个体之间的差异性,以

组成植物类群的主要种群的多数个体所处的生长发育阶段来划分该植物类群的物候期 ,

高寒草甸物候划分为 9个物候期,以表达草本植物主要生命进程 (图 1).各物候期

的物候现象描述如下 :

1.萌动期

多年生牧草和种子萌发.多年生牧草的萌发主要受地温控制.当地温稳定通过 3°C

时,根系组织存贮的碳水化合物向地面芽或地下芽输送,促其生长发育,在 中国科学院

海北高寒草甸生态系统定位站地区,植物根系分布于 0-20厘米土层中,该上层日平均

地温稳定通过 3°C的历年平均日期为 4月 25日 (第 115天 ),即 逐月 25日 牧草开始 萌

动.当 日平均气温稳定通过 3°C时,地下芽出土,地面芽变绿,萌动期结束。海北站日

平均气温稳定通过 3°C的历年平均日期为 5月 12日 (第 132天),种子萌发时间同于多

年生牧草 .

2.展叶初期

由芽组织细胞分化长出叶子,进行光合作用的缴叶逐渐增多.此时同化作用大于异

化作用,根系不再向茎叶输送碳水化合物.该期的叶子均为幼叶 .

5.展叶盛期

叶面积扩展迅速,长 出大量新叶,叶子逐渐成熟,茎叶繁茂 ,此时光合作用率最高 ,

快速积累的营养物质为植物进人生殖生长阶段准备了条件 .

第 1-3物候期为营养生长期 ,

4.花期

出现花蕾或花序,始花,盛花,末花 ,

5.果实或种子成熟期

花败结出浅色的种子,种子开始成熟,浅色种子的颜色变深,种子完全成熟

第 4-5物候期为植物生殖生长期 .
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6,玻老期

种子或果实成熟脱落,种子飘洒.n照变短、辐射减弱、气温降低,恶劣气候即将

来临,植物茎叶逐渐枯黄,直到完全枯黄 ,

立枯前期

立枯中期

立枯后期

第 7-9物候期是植物渡过不利气候条件的休眠期 .由 于风蚀雨淋,在长达 7-8个月

漫长的休眠期中立枯牧草的质量逐渐降低, 例如, 在 9月 枯 黄牧 草的 粗蛋白 含 量 为

7.581%,到 第 2年 1月 草返青前为 5.581%,^F降 了 2o,38%.而 枯黄牧草的品质下降

茸接影响消费者的采食行为和对牧草的利用,将休眠期细分为 3个物候期是为了反映牧

草的质量变化阶段性,是 为消费者亚系统的模型服务的,显然, 划分咳 3个物候期的物

候指标是牧草主要营养物质的含量 ,

通常午份高寒草甸 3类草本植物 9个物候期周期出现的顺序为 :

9体眠期 (7-8->9)今 肯养生长期 (1今2-3)一

→生殖生长期 (d05)9衰老期〈6)今忄

特殊的灾年或人类的某些活动可能改变物候期出现顺序.各物候期的具体时间界限为 :

1.萌动期

7
·

 
R
ˇ

 
0
ˇ

姓月 25日 一5月 12日

(第 115——132天 )

·⋯⋯18天

2.展叶初期

莎草类

杂草类

禾草类

弓.展叶盛期

莎草类

杂草类

5月 13日 一5月 27日

(第 133-1遮 7天 )

5月 13日 一6月 6日

(第 133-157天 )

5月 13日 一6月 16日

(第 133-167天 )

5月 28日 一6月 11日

(第 1近 8-162天 )

6月 7日 一7月 1日

(第 158-182天 )

6月 17日 一7月 21日

(第 168-202天 )

⋯⋯ ⋯ ⋯ ⋯ ·15天

·⋯⋯·⋯⋯⋯25天

⋯⋯⋯⋯·⋯35天

⋯⋯⋯⋯ ⋯·25天

9 sO·

禾草类
””⋯●⋯⋯●35天

⋯⋯·⋯·⋯·15天



4.· 花期

杂草类

禾草类

5,果实或种子成艹期

莎草类

杂草类

禾草炎

6.案老期

莎草类

杂草类

禾草类

7.立枯前期

莎草类

杂草类

禾草类

8,立枯中期

莎草类

6月 12日 一7月 11日

(第 163-192天 )

7月 2日 一7月 31日

(第 183-212天 )

7月 22日 一8月 21日

(第 203-233天 )

7月 12日 一8月 11日

(第 193-223天 )

8月 1△ -8月 25日

(第 213-237天 )

8月 22H-9月 10日

(第 234-253天 )

8月 12H-9月 10H
(第 22姓 一253天 )

8月 26H-9月 17H
(第 238-260天 )

9月 11月 一9月 25 IJ

(第 254-268天 )

9月 11日 一△1月 2避 H

(第|2M-328天 )

9月 18H-11月 29日

(第 261-333天 )

9月 26日 一12月 5日

(第 269-339天 )

11月 25日 一次年 2月 8日

(第 329一次年 39天 )

11月 30日 一次年 2月 10日

(第 33避一次年 41天 )

·⋯⋯·⋯⋯·31天 ·

Ⅱ●“Ⅱ●●⋯⋯30天

⋯⋯·⋯⋯⋯30天

·⋯⋯·⋯⋯·31天

⋯⋯⋯⋯⋯·26天

⋯⋯⋯⋯⋯⋯20天

·⋯⋯·⋯⋯·30天

⋯⋯⋯·⋯⋯̈ 23天

⋯⋯⋯⋯⋯··15天

⋯⋯·⋯⋯⋯ 75大

··73天

⋯⋯⋯⋯⋯·71天

·̈·⋯·⋯·⋯76天

·⋯⋯⋯”⋯73天

· 5】  ·

杂草类

莎草类



12月 6日 一次年 2月 1硅 日

(第 3么 0一次年 在5天 )

●●●●●●●0● ●●●●●●7.1冫
^:

9.立枯后期

莎草类    2月 9日 一4月 24日

(第 姓0-114天 )                'ˉ
杂草类    2月 11日 一4月 24日          ~^~

(第 42-114天 )             
·̄

'ˉ

禾草类    2月 15日 一座月 2姓 日

(第 丛6-114天 )              
ˇ̄ '~

将上述物候划分与过去沿用的 3个物候期划分相比较,可以发现对于莎草类植物而

言,两个物候划分基本一致,前者较后者分划加细,二者关系如下 :

草返青期
4月 25日

|

6月 11日

草盛期

6月 12日 一8∶月 11日

第 163-223天

在月 25日 一6月 11日

第 115-162天

草枯黄期

<— ˉ — — -—ˉ ˉ ,·

)

“— — — — —̄——>

萌 动 期

展叶初期

展叶盛期

花  期

\果实或种子成熟期

衰 老 期

立枯前期

立枯中期

立枯后期

6月 12日
l

8月 11日

8月 12日

|

次年 4月 24日

(

(

/
︱

︱

︱

'
`
l
l
`

/8月 12日 一次年 座月 24日 、
′ 第 22碴一次年 11遮 天  ′

后者着眼于植被外观,而前者注重植物的生长发育进程。

对于某种植被类型的高寒草甸,如果需要笼统地就这种植被类型整体划分物候期,

则以在该植被类型中占优势的某类植物的物候为准。例如,以莎草类群植物为主的矮嵩

草草甸的整体物候就是莎草类植物的物候。

高寒草甸气温低,植物生长期短促 (150天 左右),休眠期长,因而各类植 物 的 生

长发育进程迅速。以分布最广的矮嵩草草甸为例,在萌动期刚刚结束的 5月 中旬,牧草

破土萌发,远看地表一片绿色.至 6月 中旬,主要的莎草类植物 如 矮 嵩 草 (Ko‘
''‘

j口

加″而‘)、 二柱头蔗草 (sr|r夕 ″‘J打访g仍″彷z‘ )、 小嵩草〈Ko沙″ic`绍饧@勿)和黑褐

苔草 (C口″
`臼

″口彻‘勿),及早花的部分杂草类植物如高山唐松草 (r切 JJr`'″ ″ oJP|刀 ˉ

″
``‘

)、 高原马蔺 (r/打

`Ⅱ

口历历r)和矮火绒草 (L印历o`o历勿幼 ″幽″叨)相继开花: 到 7月

中,大部分杂草类植物如雪白委陵菜 (Pore`″

`|JJ口
痂″印)、 雅毛莨(R幽留″c″ J‘ P留Jc加 JJ-

″‘)、 兰石草(L幽 c幽
`J拓 ``″

)、 蒲公英 (r″c仞r″彻 ″御goJ|c″饧)、 二裂委陵菜 (P@″ -

绝
`|JJ口

历f″
`印

)和鹅绒委陵莱 (Po″
`,``JJc c朗

″f饰 )等进人盛花.7月 底,主要的禾草类植

物如垂穗披碱草 (EJy勿″‘绍
`‘
幽f)、 异针茅 (sojpo cJ拓仍)、 羊茅 (F`”″犯 。″扬口)、 早熟禾

(P四 sp,),及 晚花的部分杂草类植物如美丽风毛菊 (sc″“″″ ‘彳P″阮)、 麻花艽(C″

乃
`汤

刀口‘″σ历刀印)、 甘肃棘豆 (o秽″o`打 足幽‘″纟
`9s打

)和甘肃马先蒿〈Pez访″z口

`打
天口侈~
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s″″‘“)进人花期.9月 中旬,大部分植物已经枯黄,生长季节结束,进人漫长的冬眠

期 ,

(二 )初级生产过程的模型化

高等自养植物的生产过程,是以光合作用为主要特征的一系列植物生理过程。植物

进行复杂的光化学反应固定大气中的碳素贮存太阳能,生产含有较高能量的有机分子,

这些有机物通常是碳水化合物。尔后,这些有机物被光合器官利用或被运输分配到其他

部位,或被分解而释放能量或转换为其他有机物质。我们将在初级生产者亚系统水平上

模型化各类群植物的这些基本生理生态过程及其整个生命史 .

1.萌发

多年生植物春天萌发生长的幼芽、嫩茎叶,其物质和能量主要来源于活根系 (包括

根颈)存贮的碳水化合物。萌发时间主要由环境温度决定·高寒草甸各类植物基本上是

地下芽或地面芽植物,因此其萌发主要由地温控制 .根据多年的观测,当 根系所在上层

(0-20厘米)的地温稳定通过 3°C左右时,植物结束冬眠状态开始返青,进人萌动 物 候

期.伴随幼芽的生长新的根也在生长·萌发的速率主要决定于活的根系存贮向幼茅或茎

叶输送物质流速率的大小·该物质流除了受地温控制外,主要还受可利用土壤水和根系

碳水化合物存贮量的限制·温度升高可使生化反应速度加快,水分使凝胶状态的原生质

转变为溶胶状态,皆有促进其运输的作用·地温和可利用土壤水对活根系向幼芽或茎叶

输送物质流速率的限制方式,通常是非线性饱和曲线,即 在某一上限值以上,它们的大

小对该物质流速率基本没有影响,而在该上限值以下,其影响是沿曲线变化的,为了简

化起见,将其分段线性化 ,对于地温,估计其上限值为 13°C,于是地温效应(PsrE)为
:

0,当 sr≤ 3°c时

0,1(sT-3),

当 3°C(sr≤ 13°c时

1,当 sr)13。c时

/
︱

︱

︱

︱

'
︱

、

〓ETsP
1,9

-L咬 含水璧(s°Ⅱ water eontcin)

图 :; 上壤含水量对萌发和光合作用的效应

rig,.; The effect of so∶ l wa· er coptcnt on gcrminaˉ

〖ion and gross photosynthesis,

一c
ω

一￠
。.
“

Φ.
0
△

一〓°
∞
一。

~
°

。:
口

c
亩

`
.
t
●

如
●
:
秦

芒
安
△

“ w o.7.r” , 9|‘
0

(1)

这里 sr表示 0-20厘米土层的 日

平均地温 ·对于土壤水,田 间持水

量是上限值·在田间持水量以下 ,

土壤水势呈线性减小,当 土壤含水

量在田间持水量的 70%以下时,由

于土壤的吸水特性,土壤水势剧减

(绝对值剧增),土壤水对上述物质

流的限制明显加强 ·因此,土壤水

效应 (ps″ E) (图 3)为 :
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1,    当 s四≥ /″ 时

s″ /△ ; 当 0.7/″≤s″ </″时

oi/r;:± 【/了
一(s″ -【

^/″
);当 l讠

/″≤s″ <0.7九 时

0,当 s″ <″″时

(2)

式中

s″:  0-3o厘 米土层含水量 (毫米水层厚度 )

九:  该上层的田间持水量 (毫米 )

″″:  该土层的萎蔫点含水量 (毫米)

通常活根系碳水化合物存贮量越大,春季萌发时可能向幼芽输送的营养物质浣越大,垓
物质流与根系碳水化合物存贮量成正比.我们用活根系 (包括根颈)的生物量表示碳水
化合物的存贮量,用萌发根系输送系数表示每 日可能最大输送物质流与根系生物量之比 ,

由限制因 了定律,地温和土壤水二个限制因子巾较小者是主要限制因子,因此,萌发时
各植物类群恬根系输送的营养物质流为 :

PFLC)I/li=PR oori.cliolnin(PsTE,Ps仍 /E)(J=1,2,· ··,山r)       (3)
式中

PFLo″ Ⅱ:第 |个植物类群萌发时活根系向地上输送的物质流速率 E克 /(米
z· 日)〕

PRoori:第 J个植物类群话根系 (包括根颈)生物量 (克 /米
2)

Cr:第 |个植物类群萌发根系输送系数 (1/日 )

M:组 成群落的植物类群数

萌发阶段幼芽和嫩茎叶的生长,主要依靠根系存贮营养物质流,其 自身的少量光合

产物也促其生长,用下面的常微分方程初值问题描述幼芽和嫩茎叶的生长动态 :

l吐e.旦旦

=立
=PFL。″ 1j+Pc″ Fj+PsEEDi-PsI’ BFi

tPsHTj|=PsHTi。
‘̄ ‘;

(i=1,2,···,?1r)

此处

九 时间 (天 )

PsHri:第 氵个植物类群地上绿色生物量 (克 /米
2)

Ps Fir ri。 :初始时刻
`0时

PsffrJ的 初值
PG7Fj:第 氵个植物类群分配到地上部分的每 日净光合产物E苋 /(米 z· 日)〕

PsεEDJ:种 子萌发地上生物量〔克/(米 2· 日)〕

PsDBF.:茎叶每 日死亡生物量(克 /(米 2· 日)〕 (计算见后)

saucr(1978)指 出,植物的幼芽茎叶在超过它的活重的 2-5%以前,光合作用能
力弱且光合产物数量少,不足以维持呼吸和生长发育的能量需要,仍须依赖于活根系存贮
的营养物质.位于 2-5%之问的茎叶重 /活重的具体数值,是由植物特定的种或类群决
定的.该数值也恰恰表示了活根系碳水化合物存贮中可用于初始萌发生长的大致比例 .

当某个植物类群的茎叶重/活重比超过该数值时,表明叶子的光合产物可以保证其呼吸和
上长发育的需要,活根系存贮的营养物质不再向地上茎叶输送,宜告萌动过程结束·此

· 5.‘  ·

Ps”'E=

I
I
日

〈4)

I
一



一
△

Ⅱ
■

外,物候期也是活根系存贮向茅茎叶输送的限制因素·当植物进入衰老物候期而到达一

个生命周期的尾声时,地上部分停止生长,营养物质主要用于积累根系存贮,以备维持

冬眠期消耗和下一年萌发需要,即使茎叶生物量比小于上述比值,根系也不会再向地上

部分输送它的营养存贮·因此,(3)式 的完整形式为:

/PRoori· C“ ·min〈 Psrε,Ps【/E); 当 Psrfr‘ /(PsFfri

PFLo″ 】j=【             +PRoori)≤ c2‘ 且.″ <Pri ll寸 (3)′

|0;其他
(J=1,2,···,10r)

这里

Cb:第 I个植物类群的地下一地上传输阀限 (比值,百分数 )

Pri:第 氵个植物类群衰老物候期初始天 (日 历天 )

除异针茅、羊茅、紫羊茅和草熟禾等禾本科植物依靠种子繁殖外,高寒草甸多年生

植物大部分以营养繁殖为主.种 了萌发也少量地增加地上和地下生物量。因为缺少这方

面的细致工作,只能做一粗略的估计·禾本科植物类群依掌种 了繁殖的种类较多,估计

其种 r生物量是其最大绿色生物量的 1/10;杂草及莎草类群主要依靠营养繁殖,估计其

种子生物量分别是其绿色最大生物量的 1/30· 按高寒草甸植物地上、地下生物量的通常

比例 (3饣〉,于 萌动期 30%的种子生物量分配到地上 部 分 (PsEEDJ),余 下的 70%分

配到地下根系 (PsED民 ).

根系 (包括根颈)的生长方程为 :

J(PRoor‘ )

=-PFLo″ l;+PsRFi+PsEz9RJ-PRrDFi·   ‘

``PRoori =PRoori。
〈5)

(J=1,2,···, ar)

一
二

式巾

PRoorⅡ:初始时刻
`。

时 PRoor;的初值

PSEDRJ:种子萌发根系生物量〔克/(米 z· 日)〕

PsRF.第 i个植物类群分配到根系的每日净光合产物(克 /〈米
2· 日))

PRrDFj:第 j个植物类群根系死亡率(克 /(米 2· 日))(计算见后)

2· 租光合作用

植物光合作用包含着复杂的生物化学和生物物理过程,甚至某些生理过程到目前为

止还不太清楚。模拟叶绿素吸收太阳能,电磁能转变为活跃的化学能,再通过暗反应转变

为稳定化学能的光生物化学反应过程不是本文的主题,本文主要从生理一生态的角度模拟

环境因素对光合作用的影响,从而获得在变化的环境条件下各植物类群的粗光合作用率 .

影响植物类群光合作用的生态因素很多,主要的非生物因素有温度、土壤水分、二

氧化碳浓度、光辐射强度、光质及土壤矿质营养元素,主要的生物因素有形态、生产结

构、竞争、碳同化的生化途径 (C:、 C4或 CAM)及物候等。这些因素既相互协调又相

互制约,某些生物因素又影响非生物因素的再分配,例如,生产结构及类群间竞争直接

影响截断辐射,C‘ 植物的维管束鞘结构起一个 “二氧化碳泵
”的作用,增大光合部位的
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二氧化碳浓度.因此,在模拟这些因素对光合作用的影响时,将生物因素结合到直接影

响光合作用的非生物因素之中·

1)土壤水效应  土壤水势影响植物对土壤水的利用·当土壤水势下降时,土壤微

粒对土壤水的吸附力增大,植物根系水分渗透率降低,气孔收缩,随之光合作用率减小 .

光合作用的土壤水效应 (PE〃F)近似与土壤水势成比例变化,而土壤水势随土壤含 水

量呈非线性变化.将上壤水效应与土壤含水量之间的函数关系分段线性化并标准化,共
表达式同于 (2)式 (图 3),即 :

PEl/i=PsⅡ /E                             
〈6)

(氵 =1,2,···
,几r)

2)温度效应  温度直接影响光合作用过程中催化酶的活性,进而影响光合速率 ,

当温度降低时,酶促反应

速度下降,光合速率也随

之下降。当温度逐渐升高

到最适温度时,粗光合作

用速率也随之增大到最大

值 .若温度超 过 最 适 温

度,由 于酶的钝化,粗光

合速率不再增加.当温度

过高而超过光合作用温度
~~ 

上限时,高温破坏了酶和

^e
0氵 理
冬 &
t9日
宜 ’
督∷̈
面 °

垂总
口

1.0

o,5

?)`″
`″

T`。p` 1)``Jr‘v`

冠l甘血生(1“n)           光合器官,光合作用停止 ,

(Cmlopy欲 r tcnpcntu△ c)        出现高温死亡 ,粗光合作

图在 粗光合作用的温度效应         用率随温度变化 曲线类似

rig.d The effect of te匝 pen“fe on gro,s photownthesis,   抛物类 (黄策 ,王天铎 ,

】
·
rmm扌 :温度下限(Ⅲ inim“皿temperature);%op。 最适温度(opomum  in0公、 -皇 :壬汩 由· L ^《
tei lperatufe):rr″ c的 :温 度 上 限 (‘nax血 】皿 tCmperatufe)      

·uo°′·取
^g【

吼 夕1, ~L、  Iˉ

限温度由植物类群或种决

定,但生活在不同生境中的同一种植物,由 于长期适应和遗传的结果,这些温度参数也

不尽相同,例如生长在高温地区的植物有较高的最适温度,而生长在低温地区的植物有

较低的最适温度 (singh,198o),于是各植物类群的光合作用温度效应 (PEri)可 表示

为 (图 还):

当 rc侈

`(rr″
刀j时

〈垩σ′9`rr。、‘) ;当
rr`″ ″i≤ rc”、≤r阳

`时`''opi-`'勿
%`。

当 r'。 pj<rc锡、≤Tr励口所时

当 rr仍四j(rc″、时

(J=1,2,···, ar)

这里

rr`,、:冠层温度 (sC)

Tr彬″i:第 |个植物类胖光合作用温度下限 (°C)

PE ri=

0,

1-

1~;

0;

(7)
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hop;:第 j个植物类群光合作用蕞适温度 (°()〉

rr″四” 第 f个植物类群光合作用温度上限 (°C)

植物进行光合作用的微气候温度是冠层温度,而光合作用只有在光的照射下才能进

行,因此,只须考虑白天的冠层温度·本模型中以天为时间单位计算粗光合作用率,各
因素对光合作用的效应都是白天的平均效应 .用以计算温度效应的冠层温度 rr`,`就 是

白天的冠层平均温度.下面来讨论 rmp的计算方法。

太阳是地球表层热量的来源.白天地球表层吸收太阳短波辐射能,积累热量,地温

升高,经过热传导气温升高.夜间地球表层通过长波辐射向大气释放热量,地温、气温

逐渐降低,而且释放热量时间越长,地、气温下降幅度越大,显然于夜间与白天的交界

点一 日出时刻地、气温最低,中午太阳高度角最大,辐射最为强烈,在地一气热量平衡

下,最高气温出现时间一般滞后 2小时左右。冠层温度除受气温影响外,还受到达冠层

的太阳辐射能影响。日出时刻太阳辐射为 0, 冠层温度降至最低且等于最低气温.冠层

最高温度出现时间与最高气温相同,但冠层截断部分太阳辐射能,冠层最高温度要大于

最高气温,Parton(1978)根 据 ocd(1969)的 观测结果提出一个计算冠层最高温度的

公式为:

,r。 +(s'~30o)· o.035,当 sz≥ 300时
¨ tr:,  当 s彳 <300时

s'=sr(1-o,53· C.D)                             (9)

式中

Cm:冠层最高温度 〈
°
C)

r‘:最高气温 〈
°C)

s':到达地面日总辐射量〔卡/(厘米
2· 日))

s‘:晴朗无云时到达地面日总辐射量〔卡/(厘米
2· 日))

CL: 日平均云量百分数

基于冠层最高、最低温度及其出现的时刻,可以模拟任一时刻的冠层温度.用 D表示

自天的长度 (小时),″ 表示从日出时刻算起的白天时刻 (小时),设白天瞬时冠层温度按

正弦曲线变化:

` ~r府 =(cm-r^)sin(十 ·2衫 `

丿+r夕
(10)

式中

T″:白 天第勿时刻的冠层温度 (°C)

T“:最低气温 〈
°C)

`:待
定参数 (小时)

前已述及,在 私=0时刻 (日 出)瞬间冠层温度等于最低气温 r体 ,在 当地时间下午 2点

即 协=争 +2时刻瞬时冠层温度等于最高冠层温度 C″ ,据此二插值条件,易得:

J=2(D+4)
将 J代人 〈10)

了印=(C御 一 T,)sin(一
箔 T)+T”

     〈11)
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即是计算白天瞬时冠层温度的截断正弦曲线。将其在整个白天内积分并按白天长度平均 ,

可获得白天冠层平均温度 rr″

`:
rc″、=~击、1∶ T.mz`″

=%L(2≠ )(1-cos万等 )+r方
  (12)

在非生命亚系统模型 (见本集)中 ,海北定位站地区可照时间 (白 天长度)D、 到达地面

太阳辐射 s犭 及日平均气温均是输出变量,(8)式 中的 T:及 r” 用下式获得:

ZTR
2

'·

r
△″=I、 ~~7ˉ

(13)

这里

r、 : 日平均气温 (°C)

zTR:气 温 日较差 (°C)

这里附带说明,非生命亚系统模型输出变量中,降水可选择为随机降水,但 日平均

气温是非随机的,不能反映热量指标的年间随机波动性及其对初级生产的影响,故现将

日平均气温随机化.通常 日平均气温 (T、)以正态分布 N(″ ,σ )围绕历年平均值 (7、 )

随机波动,若波动幅度为 zr度 ,则 :

∫·∶∶Ξ
p(讪 ≈1     (“ )

注意

r:=r、 +

∫
`j●

8σ

P(彦 )幽 ≈ 1

于是近似有

此 处

〓
 
 
 

〓

″
·
 
 
σ

`
 

刁
一

F

T (15)

(‘ ~`‘ )2
D(″ )=—±_—¨‘ ·̄·

 /̌2πσ

已知r、 和 ZT,利用(15)求 得N(″ ,σ )。 再设ri、 r2分别是由非生命亚系统模型 提 供 的

(0,1)上均匀分布随机数,山

rl=F(T” )=∫∶
户p(泐

',=F(r、
z)=fr.2p(汕

J o

2o2=N(″,σ )

得
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Tr=“ -21nrl)sin畅

'2)+″
=苄 (-21nr)sin(27rr2)+T/ (16)

︱

ˉ
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用 (16)式产生带随机偏才的日平均气温 .

3)太阳辐射效应  到达植株冠层的直接辐射及搜射 (岛),一部分被反射网空中,

有可能被植物利用均辐射能是净太阳辐射(s:).绿 色茎叶和立枯构成冠层;冠层截断 净

辐射的多少依赖植物的覆盖度、叶面积指数、叶片相互蔽程度、站立姿态及叶片排列角

度等冠层几何结构,而光合作用中的辐射效应由叶片截断光通量与特定植物类群的饱和

光通量决定。

A,覆盖度  于植物能够生长的面积范围内考虑,如果植物分布较均匀,那 么,植

物的覆盖度在达到 1以 前与地上茎叶生物量成正比。对于笫 氵个类群,设这个比例常数

为 C” ,于是第 氵个类群的覆盖度为:

~^  r(ps Ffrt+PsD风 )/Cat; 当 Psrfr.十 PsDB(C3`口 寸       .~ˉ .

1· 当 Ps Fr⒎ +PsDB;)C3氵 时

(J=1,2,···,ar)

此处

PCi:第
`类

群的覆盖度

PsFrr。 第氵类群的地上绿色生物量 (克 /米
2)

PsDB氵 :第丿类群的立枯生物量 (克 /米
2)

C“ :第 讠类群覆盖度为 1时在1米 2地面 L茎叶 (活 的 +死 的)生物量 (克 /米
2)

(17)式下半支等式隐含着当地上生物量在 C3;以 上时,类群植株高度提高而覆盖度仍

保持为 1,

当植物群落的总覆盖度小于 1时,各类群相互遮盖不多,忠覆盖度可取为各类群覆

盖度之和

r

PCT· =ˉ

|

∑PC” 当∑PC;≤ 1时

(18)

当 ∑Pc.)1时

这里PCT是群落的总覆盖度 .

B,叶而积指数  各类群植物的叶面积 (单而)也基本上与其地上茎叶生物量成正

比.为 了简化计算,这里没有探讨叶片生长扩展过程,而是通过地上生物量的线性函数

来估计叶面积指数

PL'Ti=(PsFrTi+PsDBi)/C4J              (19)
(氵 =1,2,⋯ ,M)

式巾

PL'Tj:第 氵类群的总叶而积指数

C4i:第 氵类群植物叶面积指数为 1时在 1米 2地 面 -L茎 叶生物量 (克 /米
2)

群落的总叶面积指数 (PL'Tr)是 构成群落的各类群叶面积指数之和

PL'TT=Σ]PL/rl                      (2o)

群落成类群的总叶面积指数不但包括活叶,而且包括死叶的叶面积指数,活叶的叶面积
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指数估计方法同于总叶而积指数:

PL/Ij氵 =Psfrri/C4”  (i=1,2,。 ··,△r)

PL'IT=Σ E PI^/L;                   (21)

PL/Li是第 J类群活叶的叶面积指数,PL'Lr是群落的活叶叶面积指数.总叶面积指
数与活叶面积指数之差即为死叶的叶面积指数 .

C.冠层净辐射截断  人射的短波净辐射被植物冠层截断的比例是叶面积指数 的

指数饱和函数 (A nd crson和 Dcnmcad,1969)

'=∫
(口)=1-F^z°

r1.25,当 口<0.5时
z=·i1.1; 当 0.5(c(1日寸             (22)

0,9: 当 口)1时
式中

':植
物冠层截断净辐射的比例

口:叶面积指数

名:指数阶跃系数

D.叶子净辐射截断  当植株分布较稀疏或叶面积较小时,各植物类群之间 对光
的遮挡很少,基本上不存在类群河的光竞争,此时按 (22)式计算各类群冠层净辐射截
断比例 .我们用各类群覆盖度之和来度量植株疏密和叶片繁茂程度,于是有 :

s△ =r(PL'⒎ ), 当ΣE PG≤ 1日·l            (23)

(f=1,2,···
,△f)

这里 srj是第 氵个类群冠层截断净辐射比例,函数关系 r是由 (22)式 定义的,PL'Ti
是第 氵类群的叶面积指数,PCi是 第 氵类群覆盖度 .

当值物群落生长茂盛,各类群冠层之闸竞争阳光、相互影响截断辐射时,已不适于
用 (22)式直接计算各类群的冠层截断辐射 .这时首先用 (22)式计算整个群落的冠层
截断辐射,如果群落冠层的垂直结构只有一层,群落冠层截断的净辐射应按叶面积指数
平均分配给各植物类胖9画层 (saucr,1978)

s′ “PIj/rr).钅
告簏转△ 当

窑
PC>1时   (2d)

(J=1,2,· ,̈ar)

式 中, PL/rr是 整个群落的总叶面积指数 ,

在高寒草甸如果不放牧家畜或割草,禾草植株高度超过莎革和杂草株高一倍以上 ,

高寒草甸形成二层地上垂直结构, L层为禾草,下层为几乎处于同一水平高度的莎草和
杂草.在光竞争中,禾草的叶片由于它的有利垂直分布位置而处于优势地位.当上层的
禾草较稀疏时,上层对下层的光阻断影响可以忽略,反之,较密集的禾草首先阻断一部
分净辐射,余下的才可能被下层叶片截断.禾革的疏密程度仍用其覆盖度表示,根据对
高寒草甸七要植被类型矮嵩节中旬的观测,当 不草的覆度 (PC1)超过 0.15时,上层禾
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草已明显影响下层莎草和杂草的光截断,当 PC】 <0.15时 ,稀疏的上层可以忽略,群落垂

直结构看作一层.考虑到群落的垂直结构的变化,(24)式被修改为;

,当 ΣE PCi)1且 PC1<0.15时

(J=】 ,2,· 。·,ar)

sr1=r(PL'T】 )
(25)

I)r z·r
s`ˉ E“PL明 )-sr1彐

PL彳了严 ;劫币
;J1∑ PG)1

且 PC【 >0.15时
(f=2,···,△r)

显然,各植物类群截断诤辐射比例之和不能超过 1.若其超过 1,则将各类群截光

比例标准化 ,

;当 ∑s`;>1时

sr1j= (26)

I,r ''r
sI=∫ (PL'rT).岢

芳枵

s';

∑ sr;

sri ,当ΣE sri≤ 1时

(氵 =1,2,· ··
,1·f)

sJ1j足 际准化处理后第 J类群冠层截断净辐射比例。

只有绿色叶子截断的净辐射才可能用于光合作用.将冠层截断辐射按叶面积分别平

均分配给话叶和死叶,那 么,活叶截断净辐射比例为 ;

Psr1=sr1·姑舞      (27)
(`=1,2,···,如f)

显然,活叶截断的辐射比例不会超过活叶的叶面积指数,为 了校正前述估计,尤其在叶

面积较小时可能带来的过估计,取
Ps`‘ =min(PL'L” Ps/li)                  〈28)

(J=1,2,···
,1·f)

作为 Psr1;的校正值 .

如果某一植物类群的叶片水平排列 臣互不遮挡,那么,活叶的叶面积指数就是活叶

截断辐射的比例,也是在各种叶片排列分布方式下活叶截断辐射比例的最大值 ,令

PEs=下耢了      (29)
(i=1,2,···,△r)

则 1-PEsj刻 划了植物类群内部叶面倾斜及叶片间遮挡程度 ,我们称 PEs|为 截光效应 .

E.太阳辐射效应  植株单叶的光合作用随辐射强度的变化呈一饱和曲线 , 光饱

和点是由植物生理特性和叶片结构决定 ,下而依据该曲线研究群体叶片的辐射效应.由

于群体的形态及生产结构不同于单叶,在同样的太阳辐射强度之下,叶片的实际辐射强

度不同,网而群体的光合作用曲线 与单叶有所不同。 在 1米 2的
地面上考虑,叶面积捐
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数在数值 上等手叶面积,为了方便就用叶而积指数表示叶而积 (来 2).设第 |个类群平

均单叶光饱和强度为 sRs.E卡 /(厘米
··H)L则 :

sRSFj=sRs;· PL彳 L扌                 (30)

表示在 1米 2地面上该类群植株全部叶片达到饱和的饱和辐射通量E卡 /(米 2· 日)彐 。在 1

米2地面上净太阳辐射通量为:

sRF1=s召 ·1米 2

植物类群活叶截断的净辐射通量为 :

sRFj=sRF1· ps`j                      (31)

(氵 =1,2,···,△f)

这里 s:是睁太阳辐射E卡 /(厘米
2· 日)彐 ,s尺Fi的 啦位是E卡 /(米

2· 日)彐 .若植物类群活

叶截断的净辐射通量超过饱和辐射通量,按平均分配各叶片光饱和,光合作用率不再增

高,故取活叶截断净辐射通量与饱和辐射通量之间的最小值作为光合辐射通量,它与饱

和辐射通量之比

PER.=一旦△n(sRF” sRSF.)
sRsFi

(sr1米 2 ·Psri,sRsj· PL'L.)mln

sRsi· PL'二 ,

(32)

~inin(sa· PEsi,sRs.)
sRsi

(f=1,2,···,△f)

表示光合辐射通量达到饱和辐射通量的程度,称为光合作用的太阳辐射效应 .

4)二 氧化碳效应  二氧化碳是光合作用的原料,二氧化碳的浓度直接影响其沿气

孔一细胞间隙一叶绿体的扩散速度,从而影响光合速率 ,高寒草甸全年多风,冠层结构简

单,冠层内外二氧化碳浓度相差不多,加乏植株低矮,土壤呼出的二氧化碳可直接进人

冠层,因此假设冠层内二氧化碳浓度恒定为大气二氧化碳浓度.与限制高寒草甸植物光

合速率的主要因素相比,工氧化碳是比较充足的,故取二氟化碳效应 (PECoj)恒 为1.

5)矿质营养元素效应  矿质营养元素 自接或间接地参加光合作用。共中以氮、磷、

钾元素对光合作用影响最大 .高寒草句的土壤为高山草甸土,发育该土壤的母质含钾丰

富,表上钾贮量很高且多以离 了状态存在,容 易释放 (乐炎舟等,1982),因此,取 K
对光合作用的效应 (PE民 )为 1。 高山草甸上有机质含量高达 6-12%,N、 P多以有机态存

在,土壤潜在肥力高,植物的摄取相对库存量微不足道 (乐炎舟等,1982).但在半干

早季风性高原气候影响下,土壤微生物活性弱,矿化过程和生物化学过程缓慢,矿质养

分释放慢,速效比例低 .加之长期过牧和鼠、虫宫,草地处于不同程度的退化状态,破
坏了 N、 P循环的平衡,呈 现出季节性速效成分供不应求。因尚未构成分解者及矿质营养

元素循环子模型,无法获得矿质元素的动态,根据高寒草句的施肥试验 (张 松林 等 ,

1985),估 计 N、 P在生长季节对光合作用的平均效应 (PE′

`7j、

PEPi)均为 0.85。 待完成

上述子模型之后,再赋于其动态值 .

6)物候效应  植物于不同的物候期各器官的生理功能有所差异,光合速率 也 不

同.营养生长期叶片光个速率较高,进人生殖
`L长期后叶片逐渐衰老,光合速率下降 ,

直至叶片枯黄,光合功能丧失.不仅随右物候进程 单株植物的生理功能发生变化,还伴
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随着类群和群落季相和结构特征的变化.后一变化对光合作用的影响已在辐射效应中考

虑,此处的物候效应只表现前一变化对光合作用的影响.假定各类群植物进人生殖生长

期以后 (第 4、 5、 6物候期)叶片的光合速率线性减小,直至衰考期 (第6物候期)结束

时减小为0,那么,物候效应为:

1,当
`≤

PⅣE3;时

1

l^ P^`E6j-PIN7E3j

0,当 ‘)FⅣ E6j肛「

(该 。PⅣε3.)1当 PⅣF3i<`≤ PⅣ E6氵时   (33)

(f=1,2,· (· ,lr)

这里

PEPM:第 j植物类群关于光合作用的物候效应

PⅣF3.:第 氵植物类群第3个 物候期 (展叶盛期)终止 日期 (日 历天 )

PNE6j:第氵植物类群第6个物候期 (衰老期)的结束 日期 (日 历天 )

`:时
间 (日 历天)

7)粗光合作用  上述8个 囚子不但同时单独地限制光合作用,而且它们之问瓦相影

响.这些因子的独立限制作用表现为限制因子定律,即最低量因子是关键限制囚了.事

实上,它们之间及其与生物因子之问的相瓦作用也影响着光合作用速率,例如,太阳辐

射 :l曾 强,引 起温度升高,二氧化碳扩散速度增大;辐射、土壤水及气温等气候变量控制

植物物候的进程,植物类群和群落的结构又影响冠层的小气候 .关于这种相互作用对光

合、呼吸生理,乃至初级生产力的影响,到 目前为 I0还不很清楚 (singh等 ,1980),为

了体现对光合作用此二类影响,我们用备因子光合效应的乘积形式计算粗光合作用率 :

Psi=P山r'Xj· PETj· PI;T7.· PECoi· PERi·

PEPⅣ j· PEⅣ j· PEPi· PFKi· Psrfrj            (34)
(J=1,z,···,M)

式中

Psi:第氵个植物类群的粗光合作用率E克光合产物

`(米

2· 日)彐

PM/Xi:第 J个植物类群在最佳条件下 (即各因子效应皆为1)单位绿色植物生物黾

最大每 日租光合作用率E克光合产物 /(克生物量·日)1

5.呼吸

植物的呼吸过程是植物体内物质的氧化分解过程,它为植物的生命活动提供能量以

带动各种生理过程,因此是新陈代谢的异化方面.同时,呼吸的中问产物为植物体内有

机物的转化提供原料,所 以呼吸是植物的代谢中心。

影响植物呼吸的诸多因素中,温度是最主要的因素之一,其他的主要因子包括光个

作用率、物候、二氧化碳和氧气浓度及组织机械损伤,我们把宽广多风草原上的二氧化

碳和氧气浓度视为恒定不变因子,如果植物不被消费者啃食,而物候及土壤水等囚子通

过对光合作用率的限制来影响呼吸,那么,呼吸就是温度和粗光合作用率的函数.至于

植物组织机械损伤引起的呼吸增加,将在食草消费者,特别是大型家畜放牧部分予以考

虑 .
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白天在太阳辐射下冠层温度高,呼吸代谢强烈,夜间温度降低,呼吸相对减弱 ,为

了简化呼吸的估计,将夜间呼吸合并到白天,以白天的呼吸作为 日呼吸率,也不再细分

为光呼吸、暗呼吸及地下、地上部分呼吸.Dye等 (1972)估 计,若 白天冠层温度从净

光合作用的最低温度上升到最适温度, 日呼吸率占粗光合作用率的比例从 0线性地上升

到0.3,若从最适温度上升到最高温度,这个比例线性地从 0.3上升到 1.0.当冠层温度

在粗光合作用最低温度附近时,植物的呼吸很微弱,因此净光合作用的最低温度近似等

于粗光合作用的最低温度.呼吸的最适温度通常高于粗光合作用的最适温度,于是净光

合作用的最适温度等于粗光合作用的最适温度。当温度达到粗光合作用最高温度以上时 ,

植物体内各种酶和光合器官遭到破坏,光合作用停止,呼吸也基本停止,所以净光合作

用最高温度与粗光合作用最高温度基本一致 .为了减少输人参数,把净光合作用的温度

三点取成相近的粗光合作用温度三点,那么,日 呼吸率可以表为 :

REsj=Psi· PREPj                        (35)
(J=1,2,···,ar)

其中

;当 r。刃

`≤

T/御刀j时

0-R

了石万
了了石漏 了

(rc刀 P~r/,,,刀 .〉 , 当 rr勿 ″J<rr刀 、≤ rrDP;时

PREP;=
0· 3+石苈i△砀厂(Tr`ap-Tro`);

当 rr。pj<rr″、≤rr膨口方氵 时

;当 T口″

`>rr私
弼 ;

(f=1,2,···,ar)

式 中

REs.:第 J植物类群呼吸率E卡 /(米
2· 日)彐

PREP” 第扌植物类群呼吸率占粗光合作用率的比例,是温度的函数

4.净光合作用

净光合作用率 EPⅣPsj,克光合产物 /(米 2·
日)彐 等于粗光合作用率与呼吸率之差

PⅣPsi=Psi-REs;                        (37)
(氵 =1,2,···,lr)

5.运输分配

植物体是具有自我调节功能的矛盾统一体.有机物生产器官 (叶子)合成的有机物
除被自身利用外,还运输分配到消费和存贮器官,为正常生长发育和维持生命活动提供
物质和能量.本文不模拟植物各器官的详细分化生长过程,而粗略地把植株分为地上部
分 (茎、叶、花、果)和地下根系 (包括根颈)二部分,因此只须考虑叶子的光合产物
用于地上茎叶乃至生殖器官生长发育所占的比例及运输分配到根系的比例 .

植物于不同生长发育期中各有明显地生长巾心,这个中心就是光合产物分配中心占
春天返青时,消耗根系存贮的碳水化合物生长幼芽和嫩叶.当嫩叶长大共光合产物足以
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维持自身需要后,光合产物主要用于叶片扩展、新叶和茎的生长,同时有一部分光合产

物运输到地下用于根系的生长。在整个营养生长期中光合产物向地下根系运输分配较少,

根系的生 κ滞后于茎叶的生长 (Ares,1976).随 着植物体的成熟,流向地下的光合产物

逐渐增多,促使根系快速生长及补充养分存贮,在原来的冠/根比被恢复以前,地上部

分不可能更快速地增长 (Br。 uwcr和 dc Wit,1968,Diumer,1973)。 在生殖生长期中,

地上茎叶除了维持呼吸和少量更新外,分配给地上部分的光合产物主要用于生殖器官的

`t长
发育,运输分配到地下的有机物也较营养生长期为多.到衰老期除了维持地上部分

呼吸外,几乎全部光合产物都流向地下增加根系存贮·准备进人不良气候条件下的冬眠

期,为冬天呼吸消耗和春天返青提供碳水化合物.这些事实说明,光合产物的运输分配

与植物的物候进程密切相关.此外,运输分配还可能与士壤中旷质元素、水的供应状况

和温度等有关,因影响机制尚不很清楚,故暂臣忽略这些影响.放牧或割草也可能影响

运输分配,我们将在消费者部分了以考虑.根据以上分析,假设光合产物运输分配到地

下根系的比例在营养生长期为最小,进人生殖生长期后线性增加,到衰老期达到最大分

配比
PSR私氵″j; 斯 r≤ PⅣE3.卩忄

PsR″氵″i+
PsR″ ,口 方;-PsR私氵″j

(`-PⅣ E3i)!
PsRRi= P^`E6i-PⅣ E3; (38)

当 PⅣ E3j(,≤ PⅣ E6氵 时

PSR励 cri; 当 `)PⅣ
ε6;时·

(J=1,2,···,lr)

这里

PsRRJ:第 J植物类群光合产物流向根系的运输分配比

PsR″拓 :PsRRi的 最小值

PsR`,,″
`:PsRRJ的

最 大 值

PⅣ E 3j和 PⅣ￡Gi分别是第氵植物类群第 3和第 6物候期的终止 日期 (日 历天 )

运输分配到根系的光合产物流为 :

PsRFj=PNPsi· PsRRi                       (39)
(f=1,2,···

,△r)

地上部分利用的光合产物流为 :

PGT·7Fi=PFV· Psj· (1-PsRR,)                     (40)
(F=1,2,···,ar)

此处

PsRFi:第 J植物类群流向根系的净光合产物流 E克光合产物/(米 2· 日)彐

PC″ Fj:第 J植物类群留于地上部分的净光合产物流E克光合产物/(米 2· 日)彐

PⅣPsi:第 扌植物类群的海光合 作用率E克光合产物∫(米 2· 日)]

6.活的地上部分和地下部分生物Ⅱ动态方程

流向地上绿色部分的生物量流有根系输送流 (PELO【 /li)、 净光合产物流 (PG7Fi)

和种子萌发流 (PSEEDi),流 出地上绿色部分的生物量流是死亡流 (psDBR),因 此

活的地上部分 (茎、叶、花、果实) (PsrrTi)生 物量动杏方程仍为 (d)式
.
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流向活根系 (包 括根颈)的生物量流有净光 合产 物 流 (PsRFi)和 种 子 萌 发 流

(PsED民 ),流出是根系输送流 (PFLo〃 1i)和 死亡流 (PRTDF氵 ),所以活根系的生物

量动态方程仍为 (5)式
,

7.地上绿色部分死亡

随着植物的生命进程,各器官的生理功能逐渐衰退,组织细胞衰老死亡。处于生长

旺盛期的植物几乎没有枯叶,而成熟阶段的植物枯叶较生长旺盛阶段多,但就整个植株

而言还是少量的.败花、成熟的果实或种子没有光合能力,并将漂洒到地面,因此将它

们也并人茎叶死亡,统称为地上绿色部分死亡。进人衰老期后,由于不利气候条件即将

来临 ,地上绿色部分相继全部死亡.假定营养生长期没有物候因素引起的死亡,此后物

候引起的死亡线性增加,生殖生长后期只有10%的物候死亡,大部分物候死亡出现在衰

老期,那么,地上绿色部分死亡的物候效应可表示为:

0; 当
`≤

PⅣE3j时

PDPⅣ氵=

n 1

刁环而瓦IvΛ`E3 (′

^PⅣE3i), 当 P)VE3i(`≤ PⅣE5.时
(41)

0.1+
0.9

0,当 rc勿 p≤ Tr。、j+1o时

(`-PⅣ E5.); 当 PⅣ E5;<`≤ |PⅣE6.时Pa`E6i~PⅣ E5;

1, 当 彦)PⅣ￡6氵 时

(f=1,2,···,ar)

式中

PDPM:第氵植物类群地上绿色部分死亡的物候效应

PⅣEMi:第
`植物类群第M(l1r=1,2,· ··,9)物候期的终止时间 (日 历天)

” 时间 (日 历天)

除了与环境周期变化相谐调的生命进程决定在生长发育后期植株地上部分必然衰老

死亡外,外界环境的异常恶化,例如低温、高温和涝旱,于植物生长发育的各个阶段都

可能引起伤害死亡.生长季节接近半湿润气候的高寒草甸,难得发生涝灾,故只考虑低、

高气温和干早灾害 ,

高寒草甸植物多为耐寒中生植物,耐热性较差,竹计当冠层白天平均温度超过粗光

合作用最适温度 10°C处开始出现高温死亡,死亡比例随温度线性增加,达到粗光合作

用最高温度后热损伤死亡比例达到最大,因此高温死亡效应为:

(近 2)

当 T/o`j+lO<Tr″

`≤

Tr励 召幻 |时

·1:当 r砌
`氵

>r/私“ i时
(f=1,2,···

,△f)

若冠层白天平均温度低于粗光合作用最低温度,对于昼夜温差大的高寒草甸,夜间

气温更低,植物地上部分开始出现低温饥饿和冻伤死亡.当 日平均气温在冻死临界温度
以上时,低温引起的死亡量较少,以 0°C为界将该过程线性化,通过低温死亡效应
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PDTL‘ = (43)

1,当 rc″

`<ooc时(j=1,2,···,lr)

计算低温死亡生物量.当 日平均气温降至冻死临界温度以下时,地上部分将大量组织损

伤死亡,此时另儆处理E(45)式彐.

估计当土壤含水量降至田间持水量的一半左右植物开始出现干旱枯叶,降到永久萎

蔫点以下时,地上部分缺水死亡比例达到最大,地上部分干旱死亡效应为:

,当 s钞 ≥0.55九 时

0;当 rcmp>Tr″ ″氵时

·
·
田

箦 ;云差
±丝纟-; .当 0° C≤≤To刀P<Tr仍″I时

o.:.5严 ;≡
∶
;伊亏

, 当T/u≤ s钞 <0,55九时 (44)

,当 s砂 <″矽时

C=1,2,· ··,M)

这里

PD″‘:第 |植物类群地上部分干旱死亡效应

s四:0-80厘 米土层含水量 (毫来水层厚)

九:0-30厘米土层田间持水量 (毫米水层厚)

〃v:0-80厘米上层萎蔫点含水量 (毫米水层厚)

放牧家畜的践踏也引起地上部分死亡,我们将在消费者的家畜部分予以考虑 .

上述地上部分三个死亡效应之和即为自然灾害引起的地上部分死亡总效应.设地上

绿色部分每天最大死亡率为D勿“;(百分比),那么:死亡生物量流为 :

PSDBF‘ =

Ps.Hri· D``,口
`j·

(PDPⅣ氵+PDrFr氵 +PDrLJ+

PDi″‘), 当 rr≥ r/∫ 洗 廿】
ˉ

PsHri/4; 当 r/<r/y战时

(j=1,2,···,ar)

(45)

式中

PsDBFi:第 j植物类群地上绿色部分死亡生物量流E克 /(米 2· 日)彐

r`: 日平均气温 (°C)

r/r喊:第 j植物类群冻死临界温度 (° C)
1

(娃 5)式下半支表示,当 日平均气温降至冻死临界温度以下时,由于组织损伤每天约有云

的地上绿色部分死亡 (saucr,1978),

地上绿色部分死亡物质流人立枯生物量,立枯又输出凋落物质流 (计算见后),因

此立枯生物量动态方程为:

PD″

`n

i=`上
|

|1

{

{

J纟

讠号
·旦工 =PsD:Fj~DsF‘

PsDB;I‘ ~Ⅱ =Ps.DB切

(J=1,2,···,^r)

(46)

式中
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psDB“ 第 J植物类群立枯生物虽 (克 /米
2)

PsDB访 :PSDBi的 初 值 (克 /米
2)

`。

:模拟的初始时刻 〈日历天)

DsFJ:第 J类群的调落生物量流E克 /(米 2· 日)1

8.根系死亡

高寒草甸草本植物基本上都是多年生植物,当地上部分死亡之后,根系 (包括根颈)

并不全部死亡,作为延存器官埋藏于地下渡过无法抵御的不良气候时期·但具体每一支根

都有其生理功能衰退、衰老死亡、为新生根所代替的过程·新旧根的交错使得我们难以

采用类似物候的因子来摸拟根的衰老死亡过程,因而借助于根系周转期近似估计其平均

死亡率,模拟在环境条件制约下死亡率的波动.环境条件的变化,主要是土壤供水状况

的变化引起根系死亡率在其平均值附近波动 (saucr,1978).假设在田间持水量时根系

死亡率只有平均死亡率的 75%,在萎蔫点时为平均死亡率的 150%,于其间根系死亡率

随土壤水效应线性变化,那么,根系死亡率及死亡生物量可表示为:

J1=1-PsⅡ 'E
o2=0,75+0.75口】

r`9、
口3=Drd· 口2                  ′’:‘ ′

PRrDFj=PRoorj· 口3

(J=1,2,···,ir)

式 中

PRrDFi:第 J植物类群根系死亡生物量流E克 /(来’·日)彐

Dr‘:第 ;植物类群每天平均根系死亡百分率

Ps″E:土壤水效应E计算见 (2)武 ]

口s:每天根系死亡百分率

PRoor石:第 J类群活根系生物量 (克 /米
2)

g,立枯扭蒋

立枯的调落主要由于降水 (降 雨、冰雹和降雪)的拍打、附着水的压力,枯黄茎叶
含量的增高以及强劲的风吹,还有将在家畜放牧部分考虑的牧畜的践踏和磕碰引起 的,

因此我们把自然凋落率看作降水量和风速的线性函数·高寒草甸植物从 8月 份起开始陆

续枯黄,枯黄时间较短的立枯仍含有较多水分,风对凋落的相对作用比较大.枯黄时间
较长的立枯 (从第 2年元月算起),含水量较少,降水使得立枯含水量增加较多,机械强
度明显下降,当温度较高时微生物的分解作用也加强,降水对调落的相对作用比较大 .

如果我们用加权的办法表现这种相对作用的强弱变化,立枯的调落流可表示为:

PsDBi· DLM;· (o.3,/D+0.7日 );当 MoⅣ ≥ 8时
PsDBi· DLMi(o.1〃 D+o.9g), 当 MoⅣ ≤ 7时     (4:)

(i=1,2,· ··
,山f)

式中
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DsFi:第 扌类群立枯的调落流E克 /(米 2· 日)1

P9岛:第 ;类群立枯生物量 (克 /米 2)

DLMi:第 |类群当降水量为 1毫米/日 ,风速为 1米 /秒时立枯自然凋落百分率

″D:日风速 (米 /秒 )

g: 日降水量 (毫米)

:乙roⅣ :时间 〈月)

10,稠落物和死根的分解

调落的茎叶及死亡的根系在土壤表面或表层被微生物分解,为植物提供无机矿质营

养的同时 , 也为微生物的生命活动提供了能量来源 ·这些有机物中可溶性或易分解成

分 (糖、蛋白质、氨基酸等)首先被微生物分解利用,并且分解速率较高,余下的难分

解部分分解率大减。为了区分死根分解的难易程度,将死根分为新近死根 (当年死亡根

系)和陈旧死根 (前一年死亡根系),当年和前一年的死根虽然有一部分被分解,但尚能

保持根的结构和形状,已记人死根系的观测数据之中·二年以前的死根大多已失去原来

的结构成为土壤有机质的一部分,因难以分辨计人观测数据的可能性不大,为了模拟结

果能与死根观测数据相比较,模型中把二年以前的死根也不再记人陈旧死根生物量之中,

其分解状况我们将在分解者亚系统予以研究。本文建立的分解部分是为了模拟凋落物和

死根的生物量动态,因此只局限于与初级生产者调落物和死根生物量有关的状态 变 量 ,

是大大减化了的分解作用模型·按类群区分死根和调落物很困难,因而缺少这方面的观

测数据,故只模拟植物群落的新、1日 总死根生物量,凋落物没有细分为新近和陈旧部分 ,

只笼统地模拟累积生物量 ,

死根或枯败茎叶的分解率除依赖于被分解有机物的分解难易程度外,还依赖于微生

物的活性·而影响微生物活性的主要环境因子是土壤温度和土壤水 (李家藻等,198d),根

据调查观测结果分析,估计当土壤温度在 3°C以下或土壤含水量在萎蔫点以下时,微生

物的分解率近似为 0;当土壤温度在 10°C以上并且土壤含水量达到田间持水量的 80%
以上时分解率最高,将分解率随土壤温度和土壤含水量变化的函数关系线性化,得到关

于微生物分解作用的土壤温度效应和土壤水效应

Dcr=

o,当 sr≤ 3°c时

号
(sr~3); 当 3°C(sr≤ 10·c时

1,当 sr)1o。c时

0,当 s哕≤″刀时

(49)

DCⅡ'=
s″ -【〃刀

o.:r″ -ˉ”′″
,当 ″叼(s″≤0.8。r时 (50)

1,当 s″ )0,8/″ 时

DCr:土壤温度关于分解率的效应

DC″:土壤含水量关于分解率的效应

sT:0-20厘米土层的平均温度 (°C)

式 中
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s″ :0-30厘米土层的含水量 (毫米厚度 )

″矽:o-3o厘米土层萎蔫点含水量 (毫米厚度 )

/″:0-30厘米土层田间持水量 (毫米厚度 )

于是,调落茎叶的分解流

DCLFi=PLrri· z,c^,Fi· (z9Cr十 DC乃
')

(J=1,2, ···,ar)

式巾

DCLF.:第 i植物类群凋落物的分解流E克 /(米 2· 日)□

PLrri:第 氵类群调落物生物量 (克 /米
2)

DCM.箝 氵类群凋落物最大百分比分解率,它 由分解的难易程度决定

新近死根和陈旧死根的分解流分别为 :

DCRⅣF=PRrDⅣ·DcM·RΛ′·(DCr+Dc”
')

DCROF=PRTDo· DC砌rRo· (DcT+I9C△f)

式中

DCRⅣF:新近死根分解流E克 /(米
2· 日)3

DCROF:陈 旧死根分解流E克 /(米
2· 日)1

PRTDM群 落新近死根生物量 (克 /米
2)

PRTDo:群落陈旧死根生物量 (克

`米

2)

DCMRⅣ:新近死根最大百分比分解率

DCMRo:陈 旧死根最大百分比分解率

μ

一
ˉ
J

●
I
I

(52)

(53)

(51)

(54)

(55)

11.凋落物、死根生物且动态方程

调落物的输人是立枯凋落流 (DSFi),输 出是其分解流 (DCLFi),因此其生物量动

态方程为:

'P∠苔F1—
—=D.sFi~DCI.Fi

PL`ri|” ‘。=PLITi。

(J=1,2,···, lr)

新近死根的输人是各类群根系的死亡流 (PRTDFi),输 出是其分解流,于是新近死

根的生物量动态方程为:

'P号斋
·22r=苎

:|】

PRrDFi-D.cRⅣ F

PRTDⅣ |`=‘ 。=PRTDⅣ 。

上一年年终时将上一年新近死根生物量赋给陈旧死根状态变量,即获得当年陈旧死

根生物量·陈旧死根在-一年中无输人,,只有分解输出 (DCROF),其 生物量动态方程为
JE罕

;;22=-E)cR。 F

〓

一

〈56)

PRTI90|`~,。 =PRTDo。

式中
'。

是模拟初始时刻,PL`Ti。 、PRTDⅣ。、PRTDo。 分别是相应状态变量在
`。

时的初

始值 ,
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模 型 参 数

本模型从生理生态机制的角度出发,描述各植物类群以固定太阳能合成有机物质为

主要特征的整个生命过程,采用的机制关系大多是通用机制,必然需要很多生理参数 ,

中国科学院海北高寒草甸生态系统定位站十余年来就初级生产者的研究,主要限于植被、

群落结构、收获量及初级生产力估计等宏观课题,关于植物生理,尤其是光合、运输分

配等机理的研究,还没有系统的实验数据和结果。因此,多数参数是从宏观观测数据估

计出来的,有待于系统的植物生理研究精确化这些参数.还有少量参数借用国外类似植

被和环境条件的定位站的相应参数。从这个意义上来讲,本模型还是初步的工作 ,

各类群植物的参数定义及其值、 单位见表 1,表 2.春天返春时节, 地下根系存贮

△10】 定 义
Table l Definition of paran.eters used.

定
De

义
finition

符 号
synlbol

根系向茎叶传输系数
Roots (in.clllding cfo△ 7ns) to shoot transfer coefficient

传筘阀限 (活 的茎叶对活的茎叶和根系的鼓大比率)

M·axi△.uIIl transfcr ratio (I】 laxim.u:Il fatio of iive shoots to

绿色茎叶冻伤致死临界温度
Maxi:Ilu:〖 l teinpefature for Ffost damage to live shoots

光合作用最低温度
biininlIIoB. te:nperature fof pllotosy.n.tih.esis

光合作用最适温度
C〉 pti:nu.in. tenpera.tI】 re For phot(os,'nthesis

光合作用最高温度
Mlaxinlu:〖 l ten.perature for photosynthesis

长家r里曾毖笺智瞽 ph。 t。 s” thesis

u盖度为1时茎叶璧
shoot weight when covefdegree is I

叶面积 (单面)为 1米 2时茎叶麾       ..-
shoot ·weight whm leaf a‘ 臼 (one side) is I 米’

准l

Ci
光合作用率
foss photosynthesis rale

根系最小光合产物分配比
如.lini:lltlna.fraction.of plhotos,.n· thate Ic8.v.ing shoots

根系最大光合产物分配比
Max.i::lu.In. ffactio:l of photosyntha.te leavi〗 ag shoots

地上绿色部分最大死亡率
Mia xi:〖 luI〖 !death coefFicient fof live slloots

活根系最大死亡率
M.ax iin。 n death cocfficient fof livO roots

立枯最大凋落率
MaxinluⅡl falling coefficieut of standi。 g dead to llttef

凋落物鼓大分解率
Maxin.un deco:lloositioil coefficient for liuer

live shoots, :oots)

向地上部分输送音齐物质流的传输阀限 (C2i)位 l12-5%之
"l(saucr,1978),3个

草

本植物类群中莎草返肯R1地上生物鲑增长鼓怏、
`1∶

K发 f↑ 鼓艹,根 系存贮向地 L部输送

的比例毁人,因此取涉革的传输阀限 (C2s)为 5%,余 l(2失 华的传输阀限取为莎革的
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表2 海北定位站仅四◆致止
Table 2 Paran.eter va1】 es iil the o.odel for Haibei Research station.

生 产 者
ParaⅡeter

FORTRAN
syolbol

禾  草
Grasses

莎  草
sedges

杂  草
Forbs

华 位
Unit

Cl

Cz

rrrd

rrn、

rr。 p

r'mcy
sRs
Cs

C‘

P″
·
彳X

ps刀闲in

PsPm“ 氵

I.)n。 ‘

Dr

DI nr

DC″·

PRRTs
PPSR

TRFD
TRMN
TROP
TRMAX
sLI

RW
RL`V

PMAX
PMNSR
PMAsR
I)MAX

PI'VRT

I’ FDLM
PDECI)

0,0060

0,02姓

0.o

lO.0

25,0

.10.0

双50.0

337,o

120.o

0.51

0,65

0,90

0,05

0.0170

0.u50

0,0

10.0

25.0

40.0

dO0.o

181.0

120.0

0,59

0,6;

0.90

().05

().0019

0.002

0.005

0.0047

0.022

0.0

10.o

25.o

40,0

450.0

200.o

120.0

0.72

0.65

0.90

~ 0.05

0.0019

().002

0.005

】/day

●C
●C
●C
●C

cal/(cj!1:· dBy)

g/】nz

g/· 】2

g ps/(g· day)

1/day

!/day

l/day

1/day

一半左右 .再结合萌动物候期末地上生物量的观测数据,即可确定传输系数 C!;.Cs和
C‘ 植物的光饱和强度不同,Cs植物的光饱和强度较 C‘ 植物低 (Ludlow和 Wilson,
1971),saucr(1978)估 计 C‘ 植物白天的光饱和强度为450卡 /(厘米

z· 日),而 Cg植物
为 避00卡 /(厘米 2· 日).高寒草甸禾草类群约有53.8%的种属于C‘ 植物,共余 2类群植
物基本上都是Cs植物 (王启基等,1985)。 再考虑到这些植物对高原强辐射的长期适应
和遗传因素,其形态和结构上均耐强辐射,应有稍高的光饱和点,还有莎草类植物较杂
草类耐阴的生态一生物学习性,故取禾草和杂草类群植物的光饱和强度为 450卡 /(厘米

’
·日),莎草类植物为 400卡 /(厘米 z· 日)'高寒草甸植物多属耐寒种类,故其光合最适
温度 (25° C)、 最低温度 (10°C)及最高温度 (40° C)稍低 ,叶 面积指数为1时每米

2地
面

上植物生物量的典型值是 60-12o克 /米
2(Knight,1972,Brown,1974),考

虑到高寒
草甸植物大都是密丛植物,叶丛生于基部,叶片小而原,故 C‘ .均取为120克 /米

2.覆
盖

度为 1时每平方米地上生物量 (c“ )参致,取 自野外观测调查 (周兴民等,1986).杨 福
国等 (1985)用 收获量粗略估计,矮嵩草草甸地上、地下年净生产比例为 1:2,2,也 就是
说到生长季节结束时,各植物类群净光合产物累计分配

′
给根系的比例达 70%左 右,一

股根系的最大光合产物分配比 (PsR勿口h)为 0.90(sa。er,1978),据此估计根系的最
小光合产物分配比 (PsR″ |n)为 0.65.根 系的最大死亡率 (Dri)是根据高寒草旬植
物根系周转期的研究 (杨福回,1985)作 出的估计.r1J地上部授大死亡率 ⑴″“i)、 立
枯最大凋落率 (DEMi)、 凋落物最大分解率 0C″i)及最大光合作用率 (PM'灼 )是
根据相应的生物量动态观测结果得出的估计值.为 了减少输人参数,死根的鼓大分解率(DCMRⅣ、DCMRo)在模型内用凋落物最大分解率的带数倍表示,共估计办法同上 .

植物冻伤致死的临界 日平均气温 (r亻4)取为0° C.

表 2中 共有16个参数。温度、辐射、叶面积及覆盖度参数容易通过实验或观测得到 .

而对于余下的比较困难的 9个参数:返青传输参数 (C”、Czi)、 最大光合作用率饔数
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tpM'托 )、 净光合产物分配参数(psR″机 、PsR″“;)、 最大死亡、凋落参数 (D勿 oh、

D/;、 DL lari)及调落物最大分解率参数 (DCM;)(还 有在参数表中未出现的死根最大分

解率参数),如果机制关系被确认的话,也可以用相应的宏观生物量动态数据通过模型予

以估计 .

四、模拟结果分析

为了掌握各初级生产者在全年内的动态和年累计值,以下的模拟均从 1980年 1月 1

日开始,时问步长取为1天 ,模拟终止时间根据分析或预测的需要选定 .

本模型在非生 命亚系统模型提供的驱动变量的驱动下运行 .因模拟起始时刻植物尚

处于休眠期,故其初始值只需要各植物类群的根系、立枯和凋落物生物量 .由 于观测样地

是半封育的,即牧草枯黄以后有大量家畜采食,使得立枯和凋落物所剩无几,因此下面

的各次模拟均假设各植物类群立枯和调落物生物量的初始值为 0.根系生物量依据杨福

囤等 (1985)1980年 在高寒草 甸典型植被矮嵩草草甸上的测定结果 .以草返青期群落的根

系生物量 (12姓 3克 /米
2)作

为 1980年 1月 1日 的根系生物量,此时活根的比例为 7压 %,
即群落话根生物量为 920克 /米

2,死
根生物量为 323克 /米

2,该
死根量是上一年死根的

累积结果,即是群落的陈旧死根生物量,显然在元月1日 群落的当年 (新近)死根生物童

为 0,模型所需的各植物类群活报生物量初值,由 于分离测定上的困难,我们假定它们分

别与上一年地上站立生物量达到峰值时各 自站立生物量成正比 .囚缺少 1979年地上站立

生物量达到峰值时各类群站立生物量百分比组成数据, 以 1980年 的数据: 禾草 :沙草 :

杂草 =17.26%:30.71%:52.03%代 之, 于是, 得到 1980年 1月 1日 活根生物初始值 :

禾草为 159克 /米
2,沙

草为 282克 /米
2,杂

草为 过79克 /米
2.

年初活根系生物量及其组成大致表明了各类群碳水化合物存贮和分布状况,它们在

一定程度上影响着返青后地上部分的生物量及组成,因此,各类群活根系生物量初始值

是很重要的.遗憾的是难以获得它们的准确值,必然会对模型预测值的准确性有所影响 ,

下面的各植物类群生长观测数据赤取 自矮嵩草草甸 .

(-)模 型 的 验 证

驱动本模型的非生命亚系统 (周立,本集),以三种方式为系统内的生物群落产生气

候驱动变量:0产生每一天的历年平均气候变童.②降水和气温按其历年统计规律随机

产生,其余气候变量仍按历年平均产生。◎依据输人的气象记录产生每天的气候变量.因

1980年气象记录资料不全,采用①方式驱动模型.1981-1984年我们选择③方式,利用

海北定位站连续4年的气象观测记录来驱动本模型.通过在实际气候条件下模拟值与观测

值的比较、模拟植物生长与实际生长的一致程度来验证摸型.由 于缺少 1981-1984年太

阳辐射、云量等气候变量系统准确的观测数值,且其历年变化不大,故在⑨方式下仍沿

用历史平均值,而象降水、气温等相对波动幅度较大并且对植物的生长发育影响也较为

深刻的气候变量,均采用实际观测值 .

5年的口平均气温和;琶层白天平均气温变化见图 5,年累计降水量和0-30厘米土层
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永含量动态见图
^6.到

达地面太阳辐射和净辐射见图 7,风速动态见图 8.由于日辐射和

日风速采用历年在该 日的平均值,每年相同,故只绘出一年的变化曲线 ,
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图 7 到达地面太阳辐射和净辐射
Fig.7  I)ally fad.1ation.()n groulld and. da∶ ly. net radiatioil in a year.

1:到达地面辐射[卡 /(室米2· 天)](iadiao。 n on gr♀ und[ca1.′ (cm2,dav)]):

2:净辐叶[卡 /(匣米 2· 天)](net fad“ “on[c“ /(c n12· day)2)

1ˉ
.IⅡ

10

网 8 I0平均风速 (来 /秒 )

Fig.8 Alerage daily wind spced(:n/s).

在此气候条件驱动下,棋型输出的 5年禾卓、莎草和杂草类群地 L现存生物量 (诉

的 +立枯)动 态曲线与观测值比较分别见图 9至图11,地 上部活的植物′:物量和现存生物

量的模拟峰值及共的 日期与观测数据比较见表 3.供观测的样地是半封育的,为 了模拟

半封育条件下牧 啦的生长,该 5年 的每年年初 (1月 1日 )均置立枯和凋落物为 0.山
于样地的限制, 个能获得 自然凋落的数据,故不对凋落物进行验证 ,由图 9至图 11可
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图 9 禾草现存生物量模拟值与观测值比较

Fig.9  Com.parison of siInulated standing biolnass Ⅱith

observed stand.111g bionlass for grasses.

1:埃拟值 (克 /米
2)[simulated△alues(g′ 皿2)]; △:观测值 (克 /米 2)
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图 10 莎草现存生物量供拟值与观测值比较

Fig.1o  C.oInparison of sinlulated standing bio】 nass m· ith observed

sta:ldi:1g t)iornass ior sed.ges.

1:模拟值 (克 /米
2)[simulated va1oes(g/:nl)]:△ :观 il值 (克 /米

2)

[obseb· ed values(g/皿 2)]

对于有观测数据的 1980-1982年 ,三类草模拟生长动态曲线与实际生长曲线基本

一致 ,f△ 1982年 莎草现 仁′:物 较峰值的实测出现时闸较模拟值提前 1月 余 (来 3,图 10.)
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图 11 杂类草现存生物显模拟值与观测值比较
Fig. 11 C。【〖lpafison of sin1】 】Iated standing bionlass witl∶ observed

standi】 1g bioinass for fo.rbs,

1:模拟值 (克/米 2)[sir△ dated vJIues(g/ll1 2)];△ :观测值 (克 /米 z)[observed values(g/i12)]

这可能是由于 1982年 5、 6月 份降水远低于中等年景,加之全年气温较低,冷季来得早 ,

莎革的物候进程加快,而本模型中的物候子模型是静态的,不能反映气候条件变化对物
候的影响所造成的.从图 9至图 11和表 3还可以看出,除 1982年 加草站立生物呈峰侦
的实测值 L,摸 拟值误差较大 (相对误差达 2姓 %)外 , 其余各年模拟 值与实测值都比较
接近。除 1982年 的莎草外,各 午现存生物量峰值出现时间的模拟值 与实测值 也较接近 ,

就整个群蒋的现存生物量峰值及其出现时间来看 (表 3),各年的模拟值和实测值 -一 致
程度更好 .表 3还显示,绿色生物量的峰值较现存生物量的峰值要低,共出现时闸要提
前半个月左右 ,令人遗憾的是缺少数据,不能对绿色生物量峰值进行验证 ,

模型输出n05年群落根系 (活根 +死根)生物量和群落活根生物量 与观测值的比较
见图 12.群落全部根系生物量及话根生物员模拟曲线与相应观测值的变化趋 势 基 本一

致,但除 198o年外,数量相差很多.观测数据年间波动大大,1981和 1982年 的根系生

物量较 1980年 高出很多,一致性左.例如,在 观测数据中,1981年 5月 刚刚返青时全 部
根系及活根生物量竞远高于 198o年生长期结束时的数值,这显然是不可能的,因 为 处
于休眠期的根系仍在不断地消耗、分解和死亡,还有 1981年 6月 初和 1982年 7月 初高

寒革甸植物大部分处于营养生长期,此时无论是活根或全部根系生物量达到全年最高峰

似乎也不可能 .这种不一致性可能是测量方法的差异和测量的困难性造成的。我们认为
1980年观测的根系生物量消长曲线较接近实际,其余年份观测值偏高,这一定程度上 说
明根系的模拟曲线是合理的 .

根系年净生产量模拟值与观测值的比较见表 4.测定值是根系最大生物量与最小 生
物量的关值,死亡根系的分解损失没有计人在内,囚此,实际根系年净生产量应高于表
厶中测定值,也就是说,模拟的年净生产量也应略高于观测值才是合理 的,198o、 1982
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表 ‘ 各谊物类群地上 生物Ⅱ△值挨拟值 与现洒 比较

Table 3  CoInpariso△  of observed and sinlulated aboveground bioInass peaks for

each plant group.

生 产 者

Pfoducers

禾  草

Grasses

s   D

89.69

tX∶/5

98.02

1X/13

全 部

Totai

s  D

15d.32

IX/1

296.60

IX/1

308.l10

IX/在

莎 草

sedges

s  D

杂 草

Forbs

s  D

PBL
Date

1980 PsDB
Date

50.51

IX/4

55.49

IX/13

51.20

【X/1

77.姓 2

V1I/26

90.31

VlII/16

13姓 .75

VII1/13

152.80

vm`27

247.53

Vlll/8

29.1.30

VIII/3o

91.08

IX/1

70.16

VII/27

80.08

VIII/12

138.22

VIII/12

153.46

VlII/25

1·11.20

V11I/15

266.66

V【 II/13

323.30

VIII/31

87.20

VII/1红

PBL
Date

1982 Psr)B

I)ate

187.15

V111/30

203.33

【X/13

82.68

1X/】 6

33.33

VIII/G

d5.87

VIII/24

83.39     -

VIII/17   -

98.86   130.32

1X/1 VIII/16

178.39

VIII/18

220~87

lX/2

230.68

Vll1/16′

在3.00

VII/16

69.60

VII/22

75.83

VII1/9

126.39

VIII/6

137.78

VlII/22

349.53

VIII/1攻

d09.76

IX/2

PBL
Date

1984 PSDR
D·ate

236.42

VIII/24

253.68

lX/11

PLB∶ 活植物生物Ⅱ峰值 (克 /米
2)      PSDB:现存生物量峰值 (克 /米 2)

Living bioInass peuk (g/in 2);             standing bi。 inass peak

(Liviil幺 +dead)(g/II】 2);

s:模 拟 俏      D∶ 观 (Π 值     Date:日 期 (月 /日 )

simulated valuesi         observed v31ues;          Date (inonth/day).

年的模拟值符合这一规律,只是 1980年 模拟值高出观测值的幅度小了一些,而 1981年

的模拟值低于观测值,这 出许是 1981年观测值偏高引起的.总的看来,根 系净生 产 量

的模拟也是较合理的。

每年新近死根的年分解率见表5.1981年 的观测数据取自李家藻 (1984)5月 23-10月

12日 共 1厶 2天的死根埋放试验,这段时问恰是微生物活跃时期,全年余下的时间因温度

低分解能力弱,故 该段时间的分解率只稍低于一次埋放一年的分解率,以其代表新近死

根的年分解率,新近死根的模拟值是当年陆续死亡根系的累计值,因其死亡时间不 同 ,

到年终被分解的时问长度出不相同;但刚死亡的根系含有较多的易分解物质,因而在水热

条件较好时节第 1个月的分解率远远高 于其后各月的分解率 (李家藻,1984),而在埋放试

验中没有增加新鲜的死根,就平均效果而言,陆续死亡根系的高分解率应足以补偿其分

解时间缩短对分解率的影响,所以模拟分解率应略高于观测值 .据此说明 1981年 的 模

拟分解率是合适的,从而也 叮以大致看出模型中分解部分的合理性 .没有供验证的陈旧死

。 78·

85.20

VII/17

91.96

vII/27

1f)2.67

VI1/29

109,26

VIII/19

394.02

VIII/9

4众9.23

lX/1

犭t)3.20

PBL
Date

1981 PSDB
Date

PBL
Date

1983 PSDB
Date

一

一

101.20

IX/1在

70.82

VIII/30

77.05

IX/8
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目 12 群落狼系和活稂生物屉模拟值 s观 iil值 比较

Fig. 12  C()inpafisOJ of simulated total root 3nd iiving ro()t bion1ass

wi山^obscf△ed biomass for t1】 e comnnnity.

1:全部根 (活 的 +死的)生物量突拟值 〔“Inulakd iotal foot(living+dcad)biomass` 2:活 根生物

量模拟值 (sitn111时 ed iiving foot 1” omass): △: 上部根生物景观测值 (obscfvetl total r00t liomass);

□ :活根生物量观测值 (obsefved living root bioinass)

表 4 地下根系年净生产摸拟值与观测值的比较

Table 4  ()oInparison of observed and si:nuiated net production for underground roots.

单位(Unit):克 ′*2(g.·
′
n12)

钰

Yeaf 1980 1981 1982 1983

859.96

1981

模拟值
siIn111ated va1ues

观测值
observcd va!ucs l

783.96

948.00

538.15

386,20

670.11

654.00

889.40

表 5 当年新近死根的分解率

Table 5  Decom.poEltioi. ratcs of 二ew· dcad roots in tlle saine year.

1980 1981 1982 1983 198·1年
Year

模拟值
simnlated values(%)

观测值
observed values(%)

红6.o 52.8

·】2.9

d8.9 47.0 38.1

根分解率 .

为了模拟半封育的验证环境,每 午开始均王立枯和调蒋物′忆物量为 0,凋落物生物

童是′卜长曰期到年终陆续调蒋的累计值,数量较少,被分解时问 k短不一,但普遍时间

较短 .i亥 段时问温度低微生物活性差,凋落物到年终的分解率很低.因此,动态模拟的

凋落物年分解率无法与静态的生长季节开始埋放固定数量凋落物的试验数据相比较而进
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行验证 .

土壤含水量的变化,是非生物因素和生物因素相互作用的结果,同 时也是两者相互

反馈的焦点.土壤含水量,而不是降水,是决定植物生长发育水状况的直 接 指 标; 而
植物的生长状况反过来直接影响土壤含水量,应该说土壤含水量的验证,能说明由初级

生产者亚系统模型和非生命亚系统摸型有机组合起来的整体符合实际的程度.为 了清晰

起见,将 图 6中 土壤含水量模拟曲线放大,0-30厘米土层含水量的模拟曲线与观测 值

一并绘于图 13.1980-1982年 生长季节分别有 5-6个观测数据,其变化趋势与模拟 曲

线基本吻合,只是在幅度上略有偏差,实测值的波动幅度,尤其是最大值的幅度小于模拟

值.这可能有多种原因,例如,采样时间并不恰好在最大值出现时间,最大持水量参数

差异较大,草皮层密实,渗水过程缓慢,而模型中降水的土壤效应是立即的,还有模型

中把尚未渗人土层的地表积水也计人土壤含水量,而实测值并不包括,当地面有自由水

时,模拟值显然要高于测定值,等等 ,

^
E
E
Y
出

阝
许

志
一
※

l?0,0

lO0,n

92,l

↑R‘ .

64.r)

500
5· 18.2   730.0   013●   1(195,1  127iX  14● 0.2  I042.C  1825,o

1981           】992           1983           1p84

1() 】83.4   3658

!0·0

时向 (天 )

Tin;c(Ian

囡 13 0-30匣米土层合水量性拟值与观测值的比较
F· ig. 13  C;。nlpafison of siIIlt11ated and observed soi1 ·7ater content in the top 30 c,B..

1:模拟值 (sinulated values); △ :观测值.(obsefyed values)

综上所述,模型对植物地上、地下部分生长发育、土壤含水量动态和死根分解的模

拟基本上与已有观测数据相符,对于不相符的数据也说明了原因和模拟值的合理性 ,这
表明本模型可以作为高寒草甸初级生产者亚系统的一个初步牡象代表,同 时也说明非生

命亚系统模型与本模型的匹配基本上是合适的 ,

〉结 果 与 讨 论

在验证部分对 1980-198逐 年的部分模拟输出值与观测值进行了比较,下面仍 利 用

这 5年 的模拟输出,来分析高寒草甸的典型植被 一 矮嵩草草甸初级生产过程的某些特

征 ,矮嵩草草甸植物群落初级生产过程的年累计值列于表 6.
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生 产 过 程
Prod1,cer proCesses

伞辐射
A~、·ailab1e total radi-
ation

净辐射
Net fadiation

截断辐射
Jlltefcepted radiation

绿色植物哉阡辐 ,l

llltercepted radialio】 1

bv living ptant

降水
Preeipitau。 n

年平均气温
A`'erage veartv air
temperatufe

粗光合作用
Cross photosyJ11hesis

可吸
Respiration

睁光合作用
卜Ict p1·1otos1· nt11esis

分配茎叶和种子的
生物量流
Biomass f1ow to s11o-
ots and see(】 s

分配粮系 (包 括 恨犷 )

的生物量流
Bionlass fl。 w to fo0-
ts(inc1△ ding ofoWns)

种了流向茎叶生物量流
seed-to-shoot flo△·

种子流向根系生物量流
sced-to-foot flo、 f

根 系流向半叶生物量 :亢

Root-to-slloot F1oin

凋落物生物量流
rl。 wt。 litter

地上部分净生产
Aboveground llet

prod11ction

地下部分诤生产
tllldergrcund net

production

净初级生产
Nct priinary

prodtlction

茎叶死亡
s11oot deatll

根系死亡
了00t dCatll

调落物分解
Deccinpositicn of

litter

死根分解
Decoa.position of

dead foots

1980 1981

|112.5〔;

l18.11

(a3.62

·-197.70

-2.01

11奎3..41

175,2· l

9C8.18 i116.24

283.79 321.3t

151.59 151.59

112.5Ci

32.60

29.I)6

53(1,39

-0.73

389.79

2t1.54

t。)1.8t

3.6】

8..12

19,33

76.3()

341.3()

78(1.9G

1128.26

(34d.30

| 654.70

|

|cm
l

| 4.;8.3在

68.1.准 0

3.56

8.28

22.5t

72.59

309.91

670.11

9sO.02

309.91

62().21

4.01

1982

151.59

112.56

3G.38

21.(;2

4(;;.14

-2.58

010,80

1.46.1|8

16^.d2

203.23

561.19

4.7-;

11.()7

34.11

66.19

212.09

5|18,15

780.24

212,09

666.()8

6.17

表 6 初级生产过程摸拟的年累计

Table 6 veaflv sum of producer processes for simulations at Haibei

Alpine kieadow Ecosystem.

1983

151.59

112.56

11.43

37.t9

5·38.88

-1.85

57,;,.△
.1

239.li8

313.86

`104.7(;

909.11· )

3.26

1.6.1

20.78

8·;.89

428,80

895,9连

132d.7`1

128 80

710.00

5.09

1984

151.59

112.56

46,17

43,b7

506.21

-0.90

1593.02

26· 1.92

1328,to

l

| 及I;3.10

「|f)4..11

7.|55

17.08

22.09

82.05

463.△ |

889..Jo

1352.71

】63,34

865.7· i

2.∶19

407.0姓

均值
Nean

101,59

112.56

38.9· 1

31.i|9

5D7,26

-1,61

1322.09

220 ()3

1098,16

329.3t

7(;8,T8

准.55

10.50

23.78

76,28

3·;7.88

755,5,

1113,20

357.88

| 703.35

|   在.77

标准许
SD“

0.00

0.00

4,61

5.79

26.7∶
·
;

0.70

261.63

r2.53

213.5近

83.21

131.· 13

1.:.8

3.Po

i.29

6.31

8().05

】3G.38

214,92

8().05

86.13

1.`19

27,75

单位
Unit

=卡
/厘米2

kea1/cm2

+卡 /亘米 2

kca】 /cm2

千—△/厦米 2

kca1/c n12

羊卡/嚯米2

kca1/rm2

=*

C

克干秉/*2
F dry `· t/1112

克T=/米 2

gtlrv wt/m2

竞干屯/米 2

g if1·  v.· t′n12

克干重/米 2

gdrv πt′nP

克羊干/来 2

仔cl”
-w|′ nr

克干重r∵
g dfy wt/皿 :

克干煎/*2
drv wt.′ m2

克于重/米
2

g dfy wt/m2

△干玉 ,′ 米 2

「dry wtyin2

克干章/米 2

.d“·wt/=n2

克干重 /米 2

g dry vt/m’

克于审/米 2

dry wt/m2

克干重/米 2

g dry Ⅲt/m2

克干重/米 2

g dfy wt/in

克干重/米 ”

g dry wt/m2

变异系数
CV△△

0.00

0.On

0.12

0.17

(J.05

0̄.每3

().20

().23

0,19

0.25

0,1t

0.35

0.33

0.22

0.08

0.22

0.1s

o.19

0.22

0.12

0.31

0.0t399.0ˉ  . 43′ i.2亻 407.73
克干重·米

2

drv平 t/m2
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续表

~生 产 过 程
|

rroducer processes  |

光能利用率
(Jtilization rate of

radiation

地上部分光能利用率
Utilizatioll rate of

radiation for
abovetfotll’ d

绿色植物截 |奸光能
利用率

19tilization rate of
rad.iati。了1 intefcepted

by living plant

生 长 天 数
Days oF gr0平 tIl

1[|30    1981 1982 1983  |  198姓

0.26;  0.30 i  O.21 0.35 .   0.37

l

o,092   0.102.

161 1|26 151 151

均 值

| Nean

1·18

异系数
CV年 年

唯位
Unit |变

%
 
 
%

天 山 y

0.20

0.19

o.11

1).06

%

1.降 水对初级生产的影响

从表 6可以看出,初级生产力与年降水量关系密切,基本 L呈正相关.例如,1982
年降水量比中等年 景的 198o年减少 34.56毫米,其地上净生 产 减 少 67.82克 /米

2(干

重,下同);共余 3年降水量均古于 80年,相应的地上净生产至少增加 3还克 /米
2.但

年
降水量的多少只能 大致决定初级净生产的趋势,难以定量地决定其变化,例如,198o年
与 198还 年、1981年 与 1983年 ,年降水量同样增加不足 10毫 米,但地上初级净生产 分
别增加 153.43克 /来

2和 84.5o克 /米 .其主要原囚是降水分配的影响 .高寒草句气候 具
有典型季风性,冷半年(11月 至次 年 1月 )气候寒冷,降水量稀少 (平均占全年的12%),
但因地表层结冻而蒸发量大为减少,因此土壤底墒较好,可是 压月底季风交替、冷暖季
交替,随着地表上层的解冻、强烈的太阳辐射、低空气相对湿度和强劲的风吹使土壤蒸
发量剧增,如不及时补充降水,将会影响植物萌发和展叶期营养生长.若暖季前期降水
分配低于历年平均降水分配,特别是 5、 6月 降水 l氐 T中 等午景降水分配时,即会 呈 现
明显的泰早现象,势 必抑制植物的前期哇长,减少全年的初级生产,因此 5、 6月 降 水 对
初级生产影响很大,商寒草甸暖季从水分上区划 (干燥度 =1,6)(周 立,1989b),接 近半
湿润地带,历年来 7、 8、 9二个月降水比较充足,降水量波动对初级生产的 影 响 没 有
象 5、 6月 那样显著,但 5、 6月 降水量变化较大,土壤含水量变化亦 较 大 .如 1980年
(中 等乍景)5、 6月 降水量分别为 57和 71毫 米,土壤含水 帚为 69-73毫米,而 1984年

5、 6月 降水量分别为 109和 73毫米,土壤含水量达 73-76毫米,1981年 5、 6月 降水
量分别为 12和 105毫 米,土壤含水量为 59-77毫米,而 1983年 5、 6月 降水量分别为
30和 98毫米,加之 吐月降水较多,土壤含水量达 73-75毫米 .1980和 1981年 因 5、

6月 降水蚩分别少于 1984和 1983年 ,尤其 1981年 5月 降水只有 12毫 米,虽然对 应 年
份年降水量相近,但 5、 6月 土壤合水量相差较多,对植物的前期生长和全年生产 量 影
响程度不同,有时降水分配对初级生产力的影响甚于年降水量,例如,198近 年 降 水 量
低于 1981年 24毫 米,但 198丛 年地上净初级生产反而增加 119克 /米 2,色

是 与 198逐 年 5、

6月 降水远高于 1981年有直接关系,尤其 198政 年 5月 降水为 109毫 米,而 1981年 5月
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仅有 12毫米。生长后期的湿涧气候只能部分地补偿生长前期干旱造成的损失,几 乎 不

能挽回全部损失 .

由上面的分析可以得出这样的结论:降水分配,尤其是 5、 6月 降水分配,对 高 寒

草甸初级生产力而言起码是与年降水量同等重要的因素.一般说来,年降水量增加初级

生产力也随之增加,但忽略降水分布而只从年降水量出发采用经验统计模型预报初级生

产力可能会带来很大的误差,甚致相反的结果。例如,198在 年比 1980年 降水量仅增 加

2%,地上净初级生产力却增加 50%,1981年 比 1984年降水量增加 5%,地上 净 初 级

生产反而降低 26%.土壤含水量是确切反映植物生长水状况的变量,因此以其预报初 级

生产力更为合适 .

从 5年的降水资料来看,高寒草甸年降水量距历年平 均 值 497,70毫米的标准偏差

不超过 30毫米,变异系数只有 5%(表 6),年降水量比较稳定,而降水月分配,尤其是

5、 6月 降水分配变异较大,因此,降水月分布,尤其 5、 6月降水分配是影响高寒 草甸

初级生产力的突出因素 .

2.气温对初级生产的影响

高寒草甸终年气温低,历年平均年均气温仅一2°C,达决定了高寒草甸的各植 物类

群均具有耐低温的特性.但年均气温波动幅度不大,标准差仅 0.7度 (表 6).高原空气

千洁稀薄,生长季节强烈的太阳辐射使得冠层气温有较大幅度的提高,如 7月上、中旬

白天平均冠层气温可达 20°C左右 (图 5).这一方面补偿了光合温度的不足,另一方面

又缩小了气温波动引起的冠层气温相对波动的幅度,因此年间气温变化对初级生产的影

响并不象降水那样显著。例如,1983年比 1981年 降水量高 8.姓 9毫米,1983年生 长 早

期降水也较 1981年 同期多,虽然年均气温低 1.12°C,生长天数减少 10天,但 1983年

地上净初级生产比 1981∶年高出 8⒋ 50克 /米
2(表

6)。 与波动幅度较小的气温相比,显然

降水是影响初级生产更主要的因子.当然,在水分条件较好时气温又有适当地提高,会
促进初级生产力的提高,1984年 的情况就是如此。

5.水分利用

备年的水分输人输出及水分利用效率列于表 7.地表径流及向 30厘 米以下 土 层 的

渗漏量 (or)约为降水量的 10%,余下的 90%(R-or)为植物生长可利用水 .以 大气

降水和可利用水按净初级生产、地上净生产分别计算高寒草甸矮嵩草草甸植物群落的水

分利用效率。(R-or)/PⅣ 就是通常的水利用效率,5年的均值为 422克水 /克千物质,

而地上部的水利用效率 ((R-or)/P/)的 均值为 1328克水 /克干物质.从表 7可以 看

出,无论是 R/PⅣ、R/P',还是 (R-or)/PⅣ 、 (R-or)/P/,群落生长发育的越

好,水分利用效率越高,生产每克干物质消耗的水越少.这是因为覆盖度的增大减少了

地表层水分的蒸发,提高了土壤含水量;发育较好的根系能较充分地吸收土壤水分,反

过来又促进了植物生长.反之,如 1982年植物群落发育差,地面蒸发量最】,蒸 腾 量

最低 (表 7),土壤含水量也降低,进一步限制了植物的生长发育 .

rsiP'表示生产每克地上部于物质实际蒸腾水的克数,其值 198在 年最小,1982年

次之,1981年最高 (表 7).198‘ 年降水分布较均匀,整个生长期上 壤 含 水 量 较 稳 定
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表 7 年度水分利用

Tal)le7 Yearly water,Ise at Haibei Alpine Meadow Ecosystc皿

过  程
Processes

1980 1981 1932 1983 】984 均值

`1ean

标准差
sot

异系
CV午

数

降  水  (毫米)

Prccipitatio且 (R)(mill)

径流和渗漏 (毫米)

Runoff and infiItration(oI)(ill【 【1)

可利用水 (毫 米)

Available watef(R-oI)(Inill)

寨  发 (毫米)

Evaporat】 0n(111I1△ )

蒸. 渣 (毫米)

Tfanspifation(Ts) (nn)

蒸发蒸腾 (毫米 )

Evapotfanspifat‘ 。n(il△皿)

净初级生产 克千重/米 9

Net ofimarv。 foduction(PN)
(g dry wt/I[12)

地上净生产 克下重/米 z

Aboveground net production
(PA) (g dry wt/m2)

R/PN(g Hzo/g dry wt)
(R-0I)/PN(gIˉI20/g dry wt)

R/PA(g H20/g dry wt)
(R-oI)/PA(g H20,g dry wt)|

197.t0

49.73

及生了,97

229.21;

218.‘6

饪'17.72

980.02

b38,88

53.89

.185.00

204.23

302.18

506,12

132d.7遮

530.39

62.50

'167.89

201,10

265.05

‘66.45

128.26

463.1之

‘16.32

416.83

250,87

162.65

413.52

780.21

506.21

50.63

455.59

201.d2

251.1()

·.152.51

351`.71

507.26

52,61

454.66

217.1甚

239.93

及57,32

1113,20

26.73

5.50

22.68

49.73

46.97

30.09

21·1.92

0.05

0.10

0.05

0.09

0.20

0.07

0.19

309,91 3·奎4.30 2`12.09 近28.80 163,3.1 357.88 80.05 t)‘ 22

Ts/PA(g H20`′ b dfy vI)

508

457

1606

1445

705

·170

415

1540

594

53d

913

`】
07

366

257

9

tt0

17’2

672

1131

705

374

337

093

983

542

471

连22

482

328

678

77.46

69.54

285.11

256.02

75.43

0.16

0.16

(〕 .19

0.19

0.11

珞:标准差 (stondald devnti。 n);

":i异系数 (Coefficient°￡vafiau。n).

(图 13),尤 其生长早期的湿润气候使群落早期生 欠唆育较其他年份好,光合面积及覆盖

度均高△其他年份的同期,水分利用效率高,后期土壤含水量虽不算高,但稳定,蒸腾水

利用经济 ,1981和 1982年生 长早期均较干早 (图 13),植 物 长势差,不利于对水的利用 ,

1981年生长后期很温润,然而早期的生长发育不良限制了后期群落对蒸腾水的 有 效 利

用,虽然后期湿润条件可以部分地促进植物生长,但受物候等因素的制约,光合速率降

低,尽管蒸腾量增加,光合产物并不多,蒸腾水使用很不经济,甚至不如后期是中等年

景、光合产物较少的 1982年 ,这就是 1981年 rs/P'值大-f1982年 的原因,由 此看

来,实 际蒸腾水有效利用的程度,不仅与植物样落的发育有关,而且与降水分布有关,

发育差的群落也可能有较高的实际燕腾水利用效率 .蒸腾系数平均值为 678克 水 /克干物

质。

表 7还显示 出,除 1983年外每年的可利用水都稍有结余存贮在土壤之中,由于 1983

年生长中、后期的高土壤含水虽,使得 1983年 1】11蒸发蒸腾水超过了当年可利用 水 量 ,

相应地,初级生产力也有较大幅度提高.总的看来,降水和水消耗基本平衡,土壤含水

量是这个平衡的主要调节者 ,

4.光 能利用

青诚高原太阳打i jJ强 烈,居全国之 首
·,但按到达地面全光谱午辐射 冕

·
计算,净初级

生产的光能利用率仅 0.30%左右,地上部为 0.106%左右,光能利用率较低 ,若按整个生
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长期绿色植物实际截断的全辐射量计算,净初级生产的实际截断光能利用率可达 1.29%
左右 (表 6),并不为低.假如考虑到全光谱太阳辐射中,只有 400-70o纳米波 段 的 光
能是光合作用的有效光能,该波段能量约占全辐射的 45%,者按光 合 作 用的有效光能
计算,上述各光能利用率数值均可提高 2.22倍 .高寒草甸光能资源丰富,但因气 温 低
植物生长天数少〈平均 148天),是限制植物充分利用光能的根本原因 .

诚如上述,只有极少量的太阳辐射能被植物固定合成有机物质,大部分光 能转化为
热能提高微气候温度.高寒草甸历年平均 )10°C积温不超过 800°C,时间不超过 30天

,

1980-1984年 中 1981年 气温最高,>1o° C积温仅 554°C,天数为 50天 ,若以 本 模 型
10°C作为光合作用的起始温度,如果没有强烈的太阳辐射,植物能进行光合作用的天数
不多.正是由于高密度的太阳辐射转变成热能,才大幅度地提高了白天冠层气温,提高
了光合速率并延长了生长时间,使得冠层白天平均气温 >10°C的 日数 (生长 天 数)达
148天左右 .

概括地说,低气温、强辐射、较高的白天冠层温度、短生长期和低光能利用率是高寒
草甸生态系统的一个特点。

5,光合作用、呼吸和分己

1980-198d年平均粗光合作用为 1322.09克 /(米 2·
年),净光合作用为 1098.16克 /

(来 2·
年),呼吸为 223.93克 /(米 2·

年)(表 6).呼吸仅占粗光合作用的 17%、 净 光 合
作用的 20%,同其他温带草原生态系统相比,高寒草甸初级生产者的呼吸消耗 是 很 低
的,这里由高寒草甸独特的气候条件决定的。高寒草甸全年气温均低,并且英气候具有
典型大陆性:昼夜温差大 (年平均气温 日较差 1⒋ 厶°C).白天气温较高,加之太阳 辐 射

240,0

、

91●.V  !09‘ .1  】217.8  14CO,2  ‘o42,6 1825,o

的82      】083      1984

时间 (天 )

tilne(da、 ·9

图 1厶 禾草地上生物且动态

Fig. 1d t)ynanics of aboveground biolllass for gfasses.

1:活的生物且 (Living bioillass); 2:∶ 立枯生物量 (s妇nding dead biomass);

3:全部现存生物量 (standing bioinass(living+dead)

I.O   183.4   ‘10,8
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|

2r

`
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图 15 莎草地上生物量动态

F· ig. 15  r)ynanlics of aboveground bio】 Ilass for scdges.

1:活的生物最 (Living bioInass); 2:立枯生物置 (st3nding dead bio:〖lass);

3:全部现存生物最 (standing biomass(living+dead))
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图 1C 杂草地上生物基动态

1|is. 16  1)yilanliCs ()f ab()vegro】 1∶nd. bionla.ss for fofbs.

1;活的生物量 (Living bionlass);2:立 祜生物茧 (s1anding dcad bio【 【】3ss);

3:工部现 (,生物量 (standing biomass(living△ dmd))

效应,冠层气温大幅度升商,夜问气温和冠层温度急剧下降,夜闸呼吸强度也骤减。与

温带草地相比白天的冠层气温本来就较低,夜问更低,因而受温度制约的 日呼吸率也很
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低 ,I氐呼吸消耗,高物质积累比例,客观 L提高 了初级净生产力, 这也是高寒草甸初级

生产的一个特征 .

1980-1984年平均计算, 净光合产物 分配到地上部分的比例为30%,地下部 分 为
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图 18 矮嵩草草甸地上现存生物量结构动态

Fig.18  stf“ ct】:re (dyna∶ IlliCs oF ab。veground stailding

bioi】lBss iIl Ko白
`esic 

乃“m|jis m.eadow.

(GFasses); 2:莎 草 (sedges): 3:杂 草 (Forbs): 4:全部
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图 19 矮苗草草甸根系 (包括狠颈)生物虽结构动态
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CrOwns)in K· obrgs|ch"mili:oeadov.
草活根 (Living roots of gmsses): 2:莎 草活根 (Living foo‘ of sedges):

草活根.(Living roots of rorbs); 4:全 部活根 (Total living roots);

5:当 年全都死根 (Total death:∞ ts in the same year)
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图20 矮商草草甸地上调落物生物工结构动态
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in Kobrcsio nomijis m.eadow.

1:禾草涸落物 (Litter of grasses); 2:莎 草凋落物 (Liuer ol sedges);

3:杂草凋落物 (⒈“ier of forbs);  4:全 邯词蒋物 (To“】InteF)



70%,如果营养生长期水热条件较好,植物生长发育的快,年平均地上部分分配比例还

会稍有提高.例如,1983和 1984年 的地上部分配比分别为 31%和 33%(表 6).

6,群 落生物I结构动恋

禾草、莎草和杂草类群的地上生物量动态分别见图 14至图 16.群落地上生物量结

构动态见图 17至 图 18,地下根系生物量结构动态见图 19,群落地上调落物生物量结 构

动态见图 20.连续 5年生长期的封育使矮嵩草草甸的地上群落结构发生明显的变化 (图

17至图 18),以 群落现存生物量达到峰值时各类群现存生物量组成为例,封育的第 一 年

〈1980年 )群落中杂草比例最高 (51%),莎草次之 (30%),禾草最少 (19%),此 后几

年中禾草比例逐渐增大,莎草和杂草比例均下降,以杂草下降幅度最大,到 1984年 杂草

生物量仅占群落的 24%,莎草占 20%,而禾草占 56%.相对应的地下粮系 生物量和调

落物生物量结构也显示了类似的变化趋势 (图 19至图 20).为什么在封育条件下群落结

构发生这样的演替变化:禾草类群植物植株高,位于群落垂直分布的最上层,且其草质优

良、适口性好,是家畜喜食的牧草,因而首先被啃食,在长期较重的放牧条件下,地上

部分不断被啃食和践踏,禾草的正常生长发育受到抑制,植株矮小,群落的垂直几何结构

变为一层。过分的啃食使得光合器官面积过多减少,随之光合产物减少,引起根系发育不

良和存贮补给不足,不利于次年春天禾草的萌发 (速度和生物量),降低了当年和次年的禾

草生产力。此外,禾草的发育不良影响其种子的成熟并减少种子的产量,进而减少了次

年萌发生物量,也降低了次年禾草的生产力.在过度放牧地段,这种恶性循环加剧,禾草

几乎荡然无存,更谈不上完成生殖过程.耐践踏的莎草及牲畜喜食程度差的杂草受到的

放牧压力较禾草小,而且在相同条件下它们 (尤其是杂草)还有光合速率较 高 的 优 势

(表 2),禾草减少后的一层空间结构有利于它们的生长,迅速占领禾草减少所 留 下 的

空间,因此,放牧草地的桑、莎草比例大.一旦在生长期进行封育,解除了沉重的放牧

压力,禾草能不受压抑地生长发育,逐渐形成群落垂直结构的上层。禾草的垂直分布位置

决定其在光竞争中处于优势地位,而莎草和杂草类群植物位于群落垂直结构的下层,越

是繁茂的禾草层越减少它们的采光,抑制其生长,尤其对喜光的杂草影响最大,对于多

年生植物这种群落组成变化通过根系存贮在次年又被促进,因此禾草比例逐年增大,莎

草和杂草比例逐年减少,直到达到平衡为止.莎草类植物在光强较弱的环境中也能正常

生长,故其所占比例下降福度没有杂草类植物大,稍加注意还可以发现,尽管莎草在群

落生物量结构中的比例逐年下降,除年景差的 1982年外,莎草类植物的地上生物 量 净

值变化不大,稳定在80克

`米

z左
右 (图 17-18)。

总之,封育状态下群落结构的格局是由各植物类群的生理一生态特性和它们之 间 相

互竞争影响共同决定的 ,

7.消长动奋

下面以初级生产者各项与生产有关指标的月平均值,来研究其年度和年间的消长规

律 .

1980-1θ 81年各类群和群落叶面积指数月平均值之峰值及其出现的月份列于表 8.5

年中群落绿色植物 8月 份的叶面积指数均为最大,其数值在 1.38-3.16之问,群 落 全
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都站立植物 (话的和死的)的叶面积指数均于 9月 达到最大,范国为 1.80-8.70.各 植
物类群叶面积指数达到峰值的时间并不完全重合,物侯较早莎草类植物一般 7月 (活的)、

8月 (站立的)叶面积指数平均值最大,而杂草和禾草通常退后一个月。但也受水、热

条件的调节,例如,前期比较干旱、长势较差的 1982年 ,绿色莎草叶面积指效推迟到 8月

△8 各扭伤交口时面积指t月平均自的△值
Tsble 8  

·
rhc peaks anlong average naonth1y va1】 es of leBf areB ind.cx.es
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sdb〉 Fbc〉 TotB” )| Gr Fb |T。 talFb |Total   cf l sd
—        — |   —
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9
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().62
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8
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9

1.91

8
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9
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7
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7
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8
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8
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曰
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8)Cr:禾草类群 (Cfasses);

b)sd:莎草类群 (sedgcs);

c)Fb:杂 草类群 (Forbs),

d)To131:群 落 (Co。lm‘ oity).

才达到最大值,生长期最长、最暖和的 1981年,绿色禾草的叶面积指数也推迟一 个 月
出现最大值.当然,其数值也受年间水、热条件变化的影响.各植物类群之间的竞争、
群落结构的变化也控制最大叶面积指数和出现时间,例如 1984年杂草类绿色最大 叶 面
积指效提前一个月出现,且其数值小于 1980、 1981和 1983年 数值,系茂盛的上层禾草
抑制了杂类草后期的生长所致。事实上叶面积指数的消长节律基本上是与相应的地上生
物量一致的,受到相同的各种非生物的、生物的囚素制约。

表 9列出了初级生产过程中粗、净光合作用率,呼吸率,地上、地下部分生长率以及净
初级生产率月平均值的峰值 (以下简称月平均蜂值)、 出现的月份及群落在整个生长期按
实际生长天数的日平均值,为 了表格清晰,没有列出各类群的生长期日平均值.表中的
数据皆进行了四合五人,有合人误差,故累计和并不恰好重合 .

从 5年的结果来看,矮嵩草草甸植物群落粗光合速 率 的 月 平 均 峰 值 的 范 围 为
1⒋ 88-2⒋ 97克 /(米 2· 日)(于重,下同),该烽值除 1984年出现 在 6月 外, 其 余 4

年皆在 7月 ,生长期平均每天的粗光合速率在 6,70-lO.55克 /(米 2· 日)乏间,群落呼
· 90 ·
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Table 9

表 9 各腹物类群生产过程月平均值的峥饭

TI1c peak.s an△ o】1g average in()ntllly· v̄alu.cs of pfod“.ction processes for eacll piallt grou【
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吸率月平均峰值于 2.6d-5.dO克 /(米 :· 日)范围内,峰值出现在平均气温最高的 7月

份.生长期平均每日呼吸率位于 1,08-1.75克 /(米 2· 日)之间.群落净光 合 速 率 月

平均峰值为 12.2压 一20.丛 6克 /(米 2· 日),出现时间同于粗光合作用。生长期平均每 日

净光合速率在 5.62-8.80克 /(米 2· 日)之间.群落地上部分生长速率的月平均峰值位

于 3.58-6.57克 /(米 2· 日)之间,达到峰值时间同于净光合作用.在整个生长期地上

部分日平均生长率为 1.78-3,07克 /(米
2· 日).若以 1980年 作为中等年景,干旱年景

(1982年 )的地上部分日平均生长速率仅为中间年景的 81%,湿润年 景 (198近 年)为中

等年景的 1压0%。 群落地下部分生长速率的月平均峰值为 8.66-13.90克

`(米

z· 日),达到

时间亦同于净光合作用.于整个生长期群落地下部分 日平均生长速率为 3.96-5.93克 /

(米 2· 日)。 整个生长期群落的日平均净初级生产率范围是 5.73-8.96苋 /(米
2· 日)

(表 9)。 显然,这些速率峰值或平均值的大小及峰值出现的月份不但受水、热等气 候

条件的控制,而且还受群落组成、结构和物候的影响.通常高寒草甸 7月 份水、热等气候

条件都比较好,植物正处于营养生长后期或生殖生长早期,初级生产速率最高.但1984

年生长前期气温回升快,6月 份水、热条件均已很好,虽然气温稍低于 7月 ,可是降水 量

胜于 7月 ,加之 6月 份各类群植物几乎都处于营养生长期,叶片成熟且尚未老化,光合

功能最佳,还有垂直结构的影响,因此 6、 7月 的初级生产速率相差很少,6月 比 7月 稍

高,故生产高峰出现在 6月 .也正是由于水、热配合协调,6月份生产 速 率 大 增, 才

为 198么 年的高初级生产量打下了基础,这再次说明早期群落的生长发育状况对全 年 的

初级生产提高是十分重要的.从物候进程来看,莎草最早,杂草次之,禾草最晚,禾草

利用水、热条件的时间最长,如果生长后期气候条件较好,也能提高禾草生产力,从两

提高群落的生产力。例如,与 1980年相比,1981年生长前期干旱,后期水、热条件 均

好,1981年禾草的地上部分生长率和生产力比 1980年 高出近一倍 (表 g,表 3),在达

里群落的演替也起了部分作用.据此推测,假若植物群落以禾草为主,禾草对水热等条

件的长利用期可以部分地补偿生长期中某一阶段不良气候 (主要是干旱)所造成的损失 ,

亦即群落的抗灾能力将增强,从群落垂直结构来看,群落如果前期生长发育较好,并且

禾草在组成比例中较大,稳定的禾草上层将抑制中、后期莎草和杂草的生长,而后者的

光合能力较强,这一方面可能将群落的生产高峰时间前移,另一方面如果群落处于演替

阶段将加速群落的演替进程,1984年 的数据 (表 9)就说明了这一点。

生长期进行封育的矮嵩草草甸植物群落,因其摆脱了长期的放牧压力正处于自然演

替过程之中,群落组成年间变化较大 (图 17一 图18,表 3),因而各植物类群的绝对生长

速率和对群落生长速率的贡献也在变化之中.总的趋势是禾草对群落生产速率的贡献逐

渐增大,而杂类草和莎草的贡献逐渐减少 .表 9还显示出,影响群落生产速率及峰值出现

时间的前述诸因素同样也影响着各植物类群.例如,早期的干旱使 1981、 1982年 禾 草

生产高峰推迟一个月,年降水量的减少使 1982年各植物类群的生产速率均下降 .

者对 1980-1984年 的生长天数和生产速率进行平均,矮嵩草草甸植物的生长 天 数

是 1姓8天,于生长期中地上部分生长速率为 2.41克

`(米

2· 日),地下部 分 为 5,08克 /

(米 2· 日),净初级生产速率为 7.48克 /·
(米 2· 日).

绿色植物死亡、凋落、分解及根系死亡、分解的年累计值已列于表 6,其速率 的 季

节和年度变化主要受环境气候条件和物候的控制,为了清晰起见,我们只画出 1980年 立
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图21 矮蒿草草甸1980年立枯生物且动态

Fig, 21 r)yo:!〖 lics oF st(lnding dead bion.Bss in KobresJB 】出口JIfs m.eBdov.i:l 1980.
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图22 矮嵩草草甸1980年词落物生物盘动态

Fi‘ . 22 Dyna∶ !lics of littef biom.ass in K。 Dr侈s|c ml‘ milic in 1980.

1:禾草 (Gr‘‘sses); 2:莎 草 (sedges); 3:杂 草 (Forbs): 4:全部 (T。“I)

枯、凋落物动态曲线 (图 21、 图 22),调 落物分解动态曲线 (图 28),以及死根 和 分

解动态曲线 (图 24).为便于对照分析,也绘出当年的群落地上生物量结构图 (图 25至

图 27).立枯及调落物出现的起始时间颅序, 大体上与它们的物展进程快慢预序一致 ,

但也受环境条件恶化程度的调节 (图 21、 图 22、 图 25).受备植物类群物侯差异的 影

响,群落立枯生物虽峰值略高于绿色生物量诤值 (图 21、 图 25、 图 27).现存生物 量

消到峰值时当年调落物嘹量俱少, 现每生物且哗值很接近于地上净初级生产力 (图 22、

P90·

●



,r1.o

C
E
`
8
∞

留
E
●

n
 
^
~
采

`
以

ˇ
臼

秦
创

F
F
●

乡
‘E

s
羔

^
〓

※
`
枳

ˇ
衣
骨
翎

o
·

 
 
 
 
 

●
 
 
 
 
 

⒑

m
 
 
 
 
 

″
 
 
 
 
 
m

r
r

`
`
`
`

网 23 矮嵩草草甸 1980午 凋落物累计分解功态

Fi8.23 Dynanlies of accum.utat“ e decon.posed litler in

K· obrgsic 而
"″

JIfs nleado平  in 1980.

1:群落调落物生物量 (Total litter biomass); 2:累 计被分解的闪落轸

生物蛋 (Accu:nula“ ve deconlposed li“ er biomass)
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图 24 矮嵩草草甸 1980年死根及死根累计分解动态
F· ig.2d  l)ynanlics of dead roots aild acc1!:】 lulative deco:nposed

dead roots in `ζ oOrcsfc 而:‘ imjijs n.eadow in 1980,

1:当年死根 (Deatll roots in 1980); 2:陈旧死根 (old death roots before 198o):

3:全部死根 (Total dead:oots); 4:累 计技分解的死根
(.A.ccon1。 13】 ive decOInPosed dead foots)

图 26、 图 27),因此,对 -F各植物类群乃至群落以前者作为后者的估计是合适的。立枯

生物量曲线在绿色植物衰老死亡阶段呈
“
s” 型曲线增长,以 9月 增长速度最 快,达 到

最大值后因凋落而没有补充是一缓慢下降曲线 (图 21),调落物生物 量 也 呈
“
s” 型
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图 25 矮嵩草草甸 1980年绿色生物蠹动态
F′ ig.25  1)ynanlics of abovegrotsnd liviIlg bioInass in

lCoOr召sic n“ moI;s nleadoW in 198o.

1:禾 草 (Gmsses); 2:莎 草 (sedges); 3:杂 草 〈Fo而s); 4:全部 (To|al)
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曲线增长,也于立枯增加最快的9月 凋落速率最高 (图 22).这些 “s” 型曲线的变化 幅

度基本上与各植物类群最大绿色生物量,更准确地说与地上净初级生产量成正比 (与图

25至 图26比较)。 关于各种生物和非生物因素对这些动态的影响分析,为 了节省篇幅达

里略去.根系的死亡主要集中于环境条件严酷的冷半年,而死根的分解则集中于水热条

件较好的暖半年,累计分解生物 量沿 “
s” 型曲线变化,以水、热条件均好的 7月 分 解

速率最高 (图 24),1980年 根系净生产 (670克 /米
2)略

高于根系死亡 (620克 /米
2),
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图 26 ∶矮嵩草草甸 1980年现存生物量动态

Fig,26  【)ynanlics of aboveground standing bionlass in

Ko0`召 sic h:J,,:‘ Ⅰjs n.eadow in 1980.

1:禾革 (Grasses): 2:莎 草 (sedges); 3:杂 草 (Forbs): 4:全部 (Total)
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图 27 矮嵩草草甸 1980年地上绿色和立枯生物童结构动态
Fig.27  structlure dyila.lriCs of al)ovegrotl1· 1d liv· illg ail(1 stalld.iilg

dead bionlass in lifobrcsic `:v,,:JIfs in 198o.

1;活的 (Lmng)t2:立 格 (standing dead); 3:现 存的 (活的+立枯)

(standing(living1-standiIlg dead))

约为活根最大生物量的一半,即每年生长的活根替换原有活根的一半,矮嵩草草甸根系

周转率为一
;-,月转期为 2年 .死根生物量受气候、分解及陈旧死根生物量的 影 响,就

19810年 的环境条件死根生物量有两个高峰:一个出现在返青期,一个出现在由暖季进人冷

季以后.死根的分解包括当年死根和陈 |日 死根的分解,不 但受气候、前一年死根生物量的

影响,而且与组成化学成分有关,1980年死根分解生物量相当于当年死亡根系生物量的一

半多 (表 6).当 年凋落物数量较少而且是逐渐累积的,大部分调落物 出 现 之 时 气 候

已变坏,微生物活性差,只有少量被分解,其低幅度的累计分解曲线 (图 23)类似于死

根累计分解曲线 (图 21).因 为这里只附带一个简化的分解模型,关于分解我们将在分

解者亚系统中予以精确化并详细讨论

8.光合作用中的生态效应

下面以代表历年平均气候条件 (中等年景)的 1980年 为例,研究光合作用过程中主

要因子的生态效应 .

前已述及,限制各植物类群光合作用的因子有 8个 ,其中矿质营养 元 素 氮、磷 和

钾,还有二氧化碳的光合生态效应在整个生长期已取为常数,故不予讨论,余下的是温

度、土壤水、物候和太阳辐射效应,以及与辐射效应密切联系的截光效应.对于组成群落

的 3个植物类群,达 5个光合生态效应于整个生长期内的动态见图28至 图30.生长期以外

对这些效应的探讨是没有意义的,因此令其值均为 0,因光合作用只有白天才能进 行 ,

故图中各效应的数值皆表示自天的平均效应.引起光合温度效应的温度变量 是 冠 层 气

温,温度效应是一个抛物线型饱和曲线 (图 4).高寒草甸冠层白天平均气温通常达 不

到光合最佳温度 (25° C)(图 5)· ,尤其 1980年是一个中等温瀵年景,最高自天冠层平均每

`99·



温尚达不到 20°C(图 31),所以温度效应沿非饱和的抛物线变化.~比 较 图 28一 图 30

和图31可以看出,温度效应随冠层气温的升降同一趋势变化,只不过由于温度效应的非线

性使其曲线变得更加尖锐,位于时间轴上方的温度效应曲线的起始、终止点,恰是冠层
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图28 生长期内控制禾草光合作用的生态因子效应

F.ig. 28  Effect of ecological f8otors contfo11ing photosynthesis

rate ill grOw.i!!‘  period for ‘rssses.

1:温度效应 (Effect of tempemt“ e): 2:土坡水效应 (Effect of soil vatef):

3:截光效应 (Effect of intercepting Fadiation): 4:辐 射效应 (Effect of fadiation);

5:物候效应 (Effect oI phenology)
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图 29 生长期内控制莎草光合作用的生态囚子效应

Fig. 29  Effect of ecol()gica.l factofs controlling. I)hc)tosynt11esis

rate iil grOw.ing pefiod fof sedges.

1;温度效应 (E“ect of tei〖 lperntufe): 2:土 坡水效应 (Effect of

soi1~平 ater); 3: 我光效.应 (Effect of interceptitlg radiation):

4:辐射效应 (Emect。 f radiauon); 5:物候效应 (Elfccl of phenology)
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网 30 生长期内控制杂草光合作用的生态因子效应
Iriε . 30  n∶ ffect 。l ecological factors colltrolling phot()synthesis

rate ill gro、 'ing period for forbs.

温度效应 (E“ect ol te:npemhre); 2:土 壤水效应 (Effe(t of soil vate了 );

战光效应 〈E“ect of intercepting fadiation); 4:辐 射效应 (Emct。 f rad~

ia“ on); 5:物候效应 (Effect of phenology)
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图 31 1980午月平均气温和白天平均冠F气温
Fig.31  Average (Jaily air tenlperat11re ard. avefage dayligllt

aif tenlpcfat11re i|n.the piallt cam()py. i11 19.80.

1:气温 (A ir temperatufe): 2:冠 层气温 (Canopy aif ten1pefature)

白天平均气汛刚刚高于光合作用最低温度 (10°C)的时间,这个时问区间的 K度就足群
落的生长期.l∶壤水效应曲线 L9生长期内土壤含水量曲线 (图 32)的 形状基本一致.截光
效应反映叶片乏闸相可不遮挡的程度。

`L长早期叶面积指数小,垂直结构只有 一层,叶
· 98 ·
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图 32 1980年土壤含水蠢
Fig. 32  Colllent of soil △ater iIl the top 30c:ll iI1 1980.

片相互之间基本没有遮挡,各植物类群的截光效应均为 1(图 28一 图30).随着植物的

生长发育,各类群植物变得茂盛起来,叶片之间遮蔽采光,从 6月 底或 7月 初开始截光效

应逐渐减少 .其减少程度和起始时间取决于各植物类群 自身及整个群落的生长发育程度

和垂直结构的变化。禾草返青、生长较莎草和杂类草慢,其 自身叶片明显相互遮挡的起

始时间较迟,因此其截光效应减小的起始时间较莎草和杂草迟.7月上、中旬各类群 植

物生长迅速,遮蔽越来越显著,截光效应急剧下降;此后生长速度逐渐降低,遮挡程度

的增加速率减慢,截光效应降低速度亦减小。与莎草、杂草类群植物不同,禾草类群在

生长后期截光效应升高 (图 28).这是由于此时群落的垂直结构由一层变为二 层, 达 到

一定盖度的禾草形成了群落的上层,叶片相互遮蔽格局重新分布,使得禾草的截光效应

大幅度增加,随之莎草和杂草的截光效应大幅度减小 (图 29一图30).辐射效 应 表 示

各类群植物叶片的辐射强度接近光饱和的程度,它的动态由太阳辐射强度、截光效应的逐

日变化以及各植物类群的光饱和点共同决定的 .7月 以前群落的覆盖度较小,相互遮挡 很

少,影响辐射效应的主要因素是太阳辐射强度的逐 日变化,所以该段辐射效应曲线类似于

净太阳辐射曲线 (图 7),7月 及 7月 之后影响辐射效应的主要因素是截光效应,故该段曲

线形状类似于截光效应曲线 .生长期群落截断太阳辐射能的累计曲线见图 33,虽 然 7月

叶片辐射效应降低,但以 7月 获取辐射能最多,此后因太阳辐射减弱二者均减少.各植物

类群物候阶段在时间上并不完全重叠,因此对于光合作用的物候效应曲线也于生长期内

不重合。为了便于比较,将该3条 曲线绘于图 34。 莎草的物候进程最快,衰老的最 早 ,它

的物候效应曲线下降最早,杂草次之,禾草最慢,也就是说禾草类群利用水、热光等条

件的时间最长 ,

比较图 28-30绘 出的 5个限制光合作用因子的效应曲线,可以看出 5月 中旬 以 前

限制光合作用的最低量因 r是冠层气温,5月 中句至 7月 中旬最低量限制因子是土壤 含

水量,7月 中旬以后群落生长茂盛,叶片的太阳辐射强度首先成为最低量因子,之后随着
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图 34 控制光合作用的各植物类群物候效应

Fig.34  E.ffect of phellology· contfolling photosyilthesis

Fate for each p18nt grottp.

1:禾草 (Gmsses):2:莎 草 (sedges):3:杂 草 (Forbs)

进人生长来期,物候成为最低量限制因子.当然,这些最低量限制因子的时间界限是根

据 1980年特定的气候和群落结构得出的,其他年份可能不同程度地提前或滞 后.按 目

前管理自然生态系统的技术手段来看,这些最低量限制因子中冠层气温和太阳辐射强度
难以调整,但土壤含水量可以通过灌溉加以提高,适 当地放牧可改善截光效应以及叶片
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的辐射强度,从而提高初级生产力.而各植物类群的物候,则是在自然选择下长期适应

进化的结果,更难调整,即使调整植物群落也可能产生难以预料的变化,由前面的分析

并参照图 13、 图 32、 图 28一 图 30可 以看出,大多数年份 5月 中旬一7月 中旬限制光 合

作用的主要因子是土壤可利用水,而且其限制程度是时间越靠前越严重,因此,若采用

灌溉方法改良自然草场时,其灌溉时间应在 5月 和 6月 ,

本文没有研究矿质营养元素的动态效应,也不可能探讨它们成为主要限制因子的时

间,但是,我们从矮嵩草草甸的部分调查结果猜测:在生长旺盛时期 N、 P速效营养可

能供应不足,甚致成为主要限制囚子.只有继续对旷质营养循环进行细致地研究,给出

定量的结论,才能弥补本文这一不足 .

附带于图 35一图36绘出在上述因子制约下的光合作用率、呼吸率,以及净光合产物

的分配,以示其动态.7月 光合速率最高,最高日粗光合作用达 25克
`(米

2· 日)左右 ,

最高净光合作用达 20克 /(米
2· 日)左右.净光合产物大部分分配到地下部分, 但生 长

前期分酉己到地上部分的比例较后期大.流向地下的净光合产物流峰值为14克

`(米

2· 日),

保留地上的峰值为 6克 /(米
z· 日).
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图35 矮嵩草革甸 1980年光合作用率和呼吸率动态

F·ig.35 r)ynsnlics of photosy:lthesis and resplFstion fate in KoOres|c h","ifis in.endo△
· in

1:粗光合作用率 (Cross photosynthesis fate)| 2:呼 吸率 (Resplration f“ e);

3:净光合作用率 (Wet photosyntho“ s rBte)

1980.

9.植物群落的自然”苷

利用本模型在历年平均气候 (1980年 气候,见 图 5一图 8)条件下和随机气候 下,

分别模拟矮嵩草草甸植物群落的全封育自然演替过程,继而探讨其演替 规 律。模 拟 从

1980年开始,初始值不变。

在平均气候条件下群落 20年的自然演替过程如图 37,经过 10年 的演替达到 顶 极

群落,在顶极群落中,以高大的禾草类群为三⒈,矮小的莎草和杂书为辅,群落组成种类不

变 ,1页极群落的稳定生物鼓结构为:在群落绿色生物量达到峰值时,禾单的绿色生物量
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曰36 矮击草草甸 198o年净光合产物分配动态
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图37 矮嵩草草甸在历年平均气候条件下 20年自然演替
F·ig.37 1Watural succession of Kobr召

si。  `:‘‘,″ iJjs n1.eado·田· for 2o
years II:ld.er tlhe coild.ition.s of average clinlate ()ver tlle years,

1:活的禾草值峰 (Peak of living grasses); 2:活
的莎草路值 (Peak of

living sedges); 3:活 的杂草峰值 (Pesk of living forbs); 4:全
部活

的植物峰·皮 (Peak of total living plant)

约占群落的 57%,莎草约占 2攻 %,杂草约占 19%,因此,顶极群落为二层垂直结构: 高
30-50厘米的茂密禾草上层和高 10-3o厘 米的莎草及杂草混合下层。顶极群落的地上
净初级生产力为 325克 /(米 2·

年)左右,绿色最大生物量为 260克 /米
2左

右,现 存 最
大生物虽为 327克 /米 2左

右,波动很微小。,与初始的 198o年比较,地上净初级电产力仅
提高15克 /米
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-
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矮嵩草草甸在演转过fo中 之所以三类申得以共存,在竞争中禾草不能排斥掉矮小的

莎草和杂草,其基本原因是它们的物候期在时闸上不完全重叠,峰伍Ji现时 闸 不 同 和

形态上的不同.莎 中〃L长发育最早,主要 n勹 杂革次之,禾草最迟,莎 中和杂草出现峰值

的时间早于禾草,当禾革生长茂盛形成群落的上层时,莎草和杂草较早的生长发育和较

快的生长使它们已经占领了一定空间,因此,亻 I∶ 克争中禾草只能在生长期稍后的时间抑

制莎草和杂草的生长,三者都能完成生活用期.此外,在 固定的气候条件下,矮嵩草草

句摆脱放牧压力后经过20年 的封育演替,尽管 1F淋结构发生了变化,但地上净初级生产力

较开始封育时提 r言a幅 度甚微,证 明群落的生产力地与气候模式相适应的,亦即是与物理环

境的能量供应相平衡的。如果不输人辅助能蚩,在固定气候模式下初级生产力变化微小,

因此初级生产力可以看作物理环境的函数.在封白
′
演替过程中土壤含水量提高,并且最

后达到稳定分布,恰是植物群落对物理环境加强控制、为植物群落提供免受环境扰动的鼓

大保护力的演替对策.从图 37还可看出, J寸 育墩初儿年的过渡时期初级生产力有所下

降,这是F^l为封育的第1年初 (初 始值)没有立枯,从第 2年起前:1年未立枯的存在减慢

了春天返育速度,进 |而降低了初级生产童,反过来看、立枯的存在叉减少了土壤水的散

失,上壤有效水的增加促睫初级生产力的恢复和提高.I乍 为抑制和提由化产力因素的平

衡结果,最终达到一个略高于第1年 的稳定生产力.顶极群落稳定组成和结构的形成过程

炎似于初级生产力.i止替的过渡阶段恰是群济在各种因素作用下的自我 调 控 过 程.总

之,群落的演替足非生物因素与生物囚素共IIil作 用的结果,ˉ群落自身的调节控制在演替

中起着主导作用。群落在演替过程中既存在正反馈,叉有负反馈,负反馈是使群落达到

与环境相平衡的上要调控机制.

在随机气候条件下模拟 ||钟 r落 10年 自然演替 (图 38)类 似于平均气候条件 下 的 演
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四 38 矮蒿草草甸在随机气候条件下 10年 自然演替

Fig.38 NaFural su吵 ession of K· obresic乃““j:js:【 leadoW for lO ycBrs

oIlder the coilditions of stochastic cliInate.

1:活的禾草峰值 (Peak or ti“ n“ grdsses); 2:活 的莎草峰值 (Peak of living

sedg6); 1):活 的杂草峰值 (Peak of llvins forb‘ ): 4:全部活的植物

峰值 (Peak of total living mafll)



替过程,顶极群落的组成、结构都是一样的,只 不过演替过程中在气候的扰 动 下,受环

境供应能量的制约,初级生产力随之波动。显然,群落到达顶极过渡时期的长短决定于

随机气候序列。

综合以上分析,海北高寒草甸的主要植被类型一 矮嵩草草甸的气候顶极群落是以

禾草类为主、高草和低草混合、以高草为主的混合型草甸.由此推测其原生植被也应是该

类型草甸.目 前的以矮小的矮嵩草为主的矮嵩草草甸,是在长期的放牧压力下植被后退

演替的变动顶极群落,这就是说,该草甸仍处于演替之中,其演替方向取决于人们的管

理策略.如果放牧适度有可能维持现状,甚至发展到气候顶极群落,改善畜牧业生产的

环境,并为之提供一个长期稳定的资源环境,获得最大的以经济效益、生态效益和社会

效益协调统一起来的经济生态效益。若只着眼于短期经济利益而进行掠夺式的过度放牧,

则可能继续后退演替,鼠、虫害猖獗,出现大面积的次生裸露地 〈黑土滩),甚至土壤

被侵蚀、沙化变成不毛之地,完全破坏畜牧业生产环境 .

(三 )`卜   结

以矮嵩草草甸为代表的高寒草甸初级生产有以下特点 :

(1)受季风影响,降水分配不均匀且变化较大.年降水量为 500毫 米左右,相对波

动幅度较小∷冷暖季交替的 5月 空气干燥,土壤水损失大,降水补给少,通常有不同程度

的春旱现象。若 5、 6月 降水过少,旱象加重,明 显地降低初级生产力,通常 7-9月 降 水

较充沛,对初级生产影响不大.因此,降水分配,尤其是 5、 6月 的降水分 配,是 与 年

降水量同样重要的影响初级生产的因素 .由于年降水相对波动较小,在水分条件中降水

分配是引起高寒草甸初级生产年问变化的突出因素。

(2)海拔高,年平均气温低 (-2°C)且波动幅度不大,气温只是初级生产者的 主

要限制因素,而不是初级生产力年间变化的主要影响因素 ,高原空气千洁稀薄,太阳辐

射强烈,直接辐射的增温效应大幅度地提高了‘1天冠层气温,最高白天冠层平均气温可

达 20°C左右,一方面补偿了光合温度不足,另一方面延长了光合作用大数 (生长 天 数

达 148天 ).

(3)与气温相比,降水是引起高寒草甸初级生产力变化的主要因素 .i刂 通过 5、 6月

的降水量 (更 确切的是上壤含水量)简 单粗略地预测初级生产力 ,

(d)群落的生长发育程度决定了可用水的利用效率.高寒草甸初级生产的平均水利

用效率为 近22克水 /克
^r物

质,地上部生产的平均水利用效率为 1328克水 /克
rl=物

质 .蒸

腾系数为 678克 水/克干物质 .

(5)生 长期短促,限制了植物对全年丰富光能的利用.按全光谱光能计算,初级生

产年光能 利 用 率 仅 .0,30%,地 上 部 仅0.106%,而 植物实际截断光能利用率并不低
(1.29%),

(6)全年气温低1昼夜温差大,呼吸消耗少.平均计算呼吸仅占扭光合作用的17%、

净光合作用的 20%左右.年平均地上、地下光合产物分配比为 3:7.

(7)封育 F矮 嵩草草甸的净初级生产力平均为 1113克 /(米 2·
年)(I=重 ,^F同 ),

其中地上部为 358克 /(水
2·

年),干早和湿润午焦分别可能降低和提高 33%左右.按生

· 104 ·



长期天数平均计算,净初级生产速率为 7.48克 /(米 2· 日),地上部生长速率为 2.41克 /

(米 2· 日),地下部为 5,08克 /(米 z· 日)。 生长高峰通常出现在水、热条件都较好的7月 ,

最高净光合速率达 20克 /(米
2· 日)左右,根系累计死亡生物量为 703克 /(米

2·
年)左 右 ,

活根系周转期约为 2年 .

(8)分布于世界各地、年降水量为 500毫米左右的温带草地上,共地上净初级生产

均在 300克 /(米 2·
年)左右 (Laucnroth,1979〉 ,与之相比,高寒草甸地上净初级生产力 并

不低 ,

(9)限锏植物光合速率的最低量因子,在生长早期是温度和土壤可利用水,中 期是

叶片太阳辐射强度 (或许还有矿质营养元素),末期是物候 .

(10)在 封育条件下自然演替,植物群落将达到以禾草为主的气候顶极群落: 组 成

类群不变,以禾草为主的生物量结构,上层为高 30-50厘米茂密禾草、下层为高10-30

厘米的莎草和杂草的二层垂直几何结构,以高草为主的混合型草甸.由此推测其原生植

被也应是该类型草甸 ,

(11)目 前以矮嵩草为主的矮嵩草草甸,是在长期放牧压力下植被后退演替 的 变动

顶极群落.该草甸仍处于演替之中,如果放牧适度有可能维持现状,甚至发展到气候顶

极群落,若长期过度放牧,则可能继续后退演替,恶化畜牧业生产的环境 .

五、模型的改进方向

初级生产过程的观测数据和试验数据,无论在数量上或质量上均显得不是,是本摸

型的最大弱点,这使得既难以验证每一个经典机制关系在高寒草甸的适用性,也难以获

得更多的体现高寒草甸特殊性的机制关系。尽管通过对模型的验证从整体上说明了模型

采用的机制关系的基本适用性,但通用性偏强、突出高寒草甸特色不够。由于植物生理生

态方面过去积累的工作不多,有些几乎是刚刚开展,采用的生理参数大部分是从宏观数据

推导出来的,有必要通过试验予以订正和精确化 ,因此,本模型只是一个初步的摸型,有

待于在有计划的、系统的试验和观测的基础上进行改进和精确化.限于篇幅,模型的灵

敏度分析拟另文报道。

六、应用程序简介

,本程序是非生命亚系统摸拟程序的扩充.在非生命亚系统部分中,对作为全生态系

统模拟模型骨架的主程序的结构、主要子程序、流编码解码、输人输出、绘图、程序运

行的软硬件环境及程序使用已做 了简要地说明,这些说明继续适用,此处不再赘述 .主

程序是针对全生态系统模型设计的,其结构设计得便于陆续填充各亚系统模块和程序段 ,

而已有程序基本不必改动。因各亚系统是耗散结构,每增加一个亚系统除增加相应的功

能模块外,还须补充流计算程序段和流编码 .

初级生产者亚系统功能模块作为一个二级子程序 (PRODUCER)组 织在一级子 程

序 LooP1之 F,同一级别的非生命亚系统功能模块 ABI0T1C之后 .初 级生产者内 部

及其与非生命亚系统之间的物质 (能 量)交换流计算,在集中全系统流计算的一级子程序
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kFLOW中 以程序段描述,并将这些流以状态变量之间的流编码形式补充到流 编 码 表

之中,标识流的源和日的状态变量.初级生产者业系统是由非生命亚系统驱动的,故二

者在主程序的调度下紧密有序地结合一起。从主程序结构来看,· 除增加一个二级子模块

外无显著变动,因此这里不再重绘主程序结构框图 (参见非生命亚系统主程序框图),只

以框图形式简要地介绍初级生产者功能模块的结构和流计算程序段 .

初级生产者功能模块 (图 39)模拟光合作用过程,计算粗、净光合作用和呼吸,而

位于子程序 XFLOW中 初级生产者流计算程序段 (图 丛0),则 用于计算与初级生产有关

的各状态变量之间的物质 (能量)流 ,根据这些流通过求解常微分方程组可获得下一时
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图39 初级生产者子程序框图

Fig.39 F· lo环` diagfam.of tlle prilllary producer subroutine.
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间步长状态变量的数值 .

因程序清单篇幅过大难以载出,新增加的各级子程序以及输人输出、中间变童的描

述说明意义不大,故 省略之 ,计划将这些描述说明收集在专门为使用本应用程序用户服

务的软件手册乏中.

子科片:  XF△0`V
subroutine XFI,o△

·

子樱序 X「LOW
sobrOllt狙o XF10W

图 10 初级生产者流计算程序段框图

Fig. 10 Flow diagra皿 oF the prograIIl seg田 ~ent eaicutat111g

flows for primafy prod】 !cer.
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A SIMULATION MODEL FOR PRIM ARY PRODUCER

SUBSYSTEM IN THE ALPINE MEADOⅥr ccOSYSTEM:

VERSION 1.0

zhou Li and Wang Qiji

(a,。 rr乃 :”esf PIc`卩 c〃 rms|i‘ “fF or Biolog口 , '。cdPmic simicc)

The sitnulation m.odel in this paper inCludes two pri1△ ary produccr subimod¨

cls: plant· phcnology and.bio:nass (carbon) dynarnics, bCing components  of  tlhe

ccosystem lcvcl modcl furthcr dcvcloping in tllc alpinc Fncado、 v.1′ hcsc subInodcls

rcprcsent our  currcnt  undcrstand.ing  of  primary  production  procCssCs.  1· he

obiCctives of thcse subinodcls arc to siInulate bio1ogically phcnology and growth

rcsponscs to environrnental varying conditions.

F· or modeling· purposc, total plant spccics in thc Haibci station  arc  divided

into four ecological groups as follows::(a) grasses, (b) scdgcs, (c)forbs, and

(d) shrubs.

Tllc phcnologv submodcl is to simu1atc plant dcvcloprncnt through a conlp1ctc

g ro、vtll cycle in cach produccr group.|plant dcvcloprnent  is  dividcd  into  ninc

phcnophascs (F.ig.3), In phcnopllase l, initiation oF gcrnaination is dcteri11incd by

soil tcinperature. Initiation of rcgrowth occurs Ⅵ
`hCn tlle averagc of soil tcnlperaˉ

turc in thc top 20 cm is more than a critical rlini1num (3° C). Phen‘)phasc 2 and

3 rcPrcscnt progressivc lcaf cxpansion, I’ hcnophasc 4 is  a flo、 vering  phcnophasc

w9ith  】n uch  numerous  flowcrs. Phenophasc  5 rcprcscnts a fruiting phcnophase

having 【nuch numerous grccn and.ripc fruits, I)h.cnophasc 6 describes  scnesCcnce

环̀ith shoot dcath of  perennials.  
ˉ
Becausc  iPalatability  and nutrient  va1ues  of

standingˉ dead continually decrcascs through tllc  cold half  vcar,  standing-dead

phenophascs (7-9) is uscd to indicate tlle extcnt  of  changc  of  standing-d∞ d

forage quality from rcccntly dcad Incterial for requircment of consumcr sections

Phcnopllase 1, 2 and 3 rcprcsent vagctativc pcriod;phcnophasc 近 and s  rcpresent

reproductivc pcriod,phcnophase 7, 8 and.9 rcprcscnt u`intcr quicsccncc 1)Criod.

F)henology subtnodcl basically is static d.uc to inadcquate  obscrvcd  dat3. A

dynarnic phcnology submodcl 、vill furthcr be  dcvclopcd  aftcr  thc  rclationship

betv`ccn indicator of plant developrncnt and a coinbination of vvcatllcr factors arc

carcfully studicd.

1′he biornass submodel (F.ig· 3) sinlulates tl、c dynarnics of  livc  s|lloots,  liVC

。 】09 ·



roots(including crowils),standing dCad shoots ·nl(l littcr for cach prod11ccr group,

and of rcccntly and~。 ld dcad roots f。 r all pro(luccrs. T11c proccsscs modclcd  for

cach produccr group arc gross  photosvnthcsis, respifation, nct photosynthcsis,

translocation, the gFo、vth and dcath of shoots and roots, thc fa11 of standing

dcad slloots, and gcrimination. ·
rhc dcco:△ positi° n processcs of dcad roots and littcr

dor all producers also arc sin1ply simulatcd in thc submodel for achieving rcalistic

fynarnics of dead.roots and littcr.

shoot grolvth of pcrcnrlials in gcrnlinating· pcriod is supportcd by carbohydratc

trarlslocatcd from live roots (including crowns) to young· shoots. 
·
rllis proccss for

cach produccr group is regulatcd by both soil temperature and availablc soil、 vat-

cr. 
·
rhc gr。 ss photosynthcsis ratc for cach produccr  group is controllcd by soi1

Watcr potcntial,photopcriod canopy air tcmpcraturc,mincra1 nutricnt,intCrceptcd

radiation, shading.bctwcen lcavcs, ligllt saturation lcve1, maxinlun】
 g.ross ratc of

photosynthcsis, and pllcnology. A Inaximu11】
 g· ross ratc of photosynthesis is cxhi-

bited undcr optimal cnvironn1cntal conditions. Rcspiration rate is a tempcraturc

depcndent function of gross ratc of ph。 tosynthcsis. 
·
rhe fractiorl of nct photosy-

nthatc transfcrrcd.to roots (including cro`.`ns), about 玩̀hich thcrc 、vas little inf~

or1oation,is mainly rcglilatcd by phcnology,shoot dcath is sinlulatcd ns a function

of soil 、vatcr potcn.tial, phcnology and tcn1.pcraturc,`V.llilc root  dcath for pcrcn-

nials is controllcd by available soil 、̀atcr.

Thc priinary produccr modcl 、vas vcrificd using climatc rccords in 198o-19

8姓  as input to drivc tltc model and to cOInpare silllulatcd valucs 
、vith obscrvcd

produccr data,Most output from thc modcl comparc 、vcll x^`ith obscrvations,  and

thc responsc of thc inodcl to cnvir。 nrncntal variablcs is rcasonablc. Iinp· rovcnlcnts
will bcen incorporatcd in latcr vcrsions of the modcl for scctions of significant

diffcrence bct砜
`een observcd and sinlulated valucs.

The nlodcl was run undcr c。 nditions 。f thc avcrag· c and stoch.astic svcathcr,

rcspectivcly, through 2o ycars, simulated rcsults indicatc that primary production

in alpine nlcadow has many charactcristcs dcterinined by spccia1 geography and

c1imatc as follo、 vs:

(1)  Annual prccipitati。 n is about 5oo inin, but the distribution of rainfall

in a year is not uniform. .Approxinlatcly 88。‘ of annual prccipitation occurs in
thc warm half ycar from May through october, cspccia11y,  tllc distribution of

rainfall in the 、varm half ycar sonlctilncs significantly varics bctwecn ycars,

thcrcforc, distribution of rainfall apd annual prccipitation arc thc samc important

to |primary production,

(2)  Comparing with air tcinpcraturc, rainfall (amount and distribution) is

of grcat import⒓ ncc to the Variancc of prinlary production bct、 vccn.ycars.
(3)  1′ hc 、vatcr-usc cfficicncy is dctcrtllincd by tilc dcvcloprncnt dcgrcc of
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c oin 11)unitics, 
·
rhc traspiration cocfficient in Ko3r纟 ‘9口 方″

`″

J`|F n)cado砜 ` is 678 g
H2C)/g dry 、vt. for abovcgr。 und nct prinlary producti。 n.

(近 )  I·tadiation utilization is iinlitcd by short gro、 vth pcriod (on thc avcragc,

1在 8 days). C)n thc basis of all solar spectrutn,thc avcrag.c utilization ratc of solar

radiation cncrgy is only o,3o%for nct primary production,and O.1o6%for abo-

vcground !lct prinlary production in a ycar, but the utilization ratc of radiation

intcrccptcd by plant is hig· h (1.299'。 ),

(5)  Rcspiration cost is low.. It is only 17。
'。 of gross photosynthatc, 209· 。 of

nc1 photosynthatc in a ycar bccausc of 10w air tcmpcraturc throughout the year

an(l thc significant diffcrcncc of air tcmperaturc betn`ccn the daytin1e and night.

1·

′
hc avcragc translocation ratio to abovcground and undcrground part is 3:7

for nct prill)ary photosynthatc in a ycar.

(6)  Avcragc nct primary p.roductivity urldcr ungrazcd condition in i<·
o3resig

乃″
`JJ氵

``‘

mcadow is 1 113 g/〈 m2· ycar) (dry wt.,the same bclow), in whicll abov~

cground part is 358 g/(n】 2· ycar).Thc productivity i11ay incrcasc Or decrcase about

35P·.···i。 in a WCt or drought ycar, rcspcctivcly. Thc avcragc daily ratc of nct prim.一

ary producti。 n in thc growing pcriod is 7.48 g/(in 2· day) in which abovcground
part is 2.近 1 g/(ln 2。 day). Growing Pcak occurs in July in whic11 watcr and hcat

arc sin1ultanously favourablc to photosynthcsis, 1· hc n1axinlum ratc of net photo-

sy!lthcsis is about 2o g/n12/day.

Dcath bioinass for roots in thc wholc ycar is about 7o3 g/in 2, approxim~atc a

lhalf of total livc roots,so thc t】 △rnover pcriod of livc ro。 ts is about 2 ycars.

(7) Co1nparing with tcmpcratc z。 nc grassland in thc world whcrc prccipitaˉ

tion is about 5()o mIrl, nbovcground nct priinary productivity in thc alpinc nleadow

is not low.

(8)  ·
I·hc snlallest Factor linaiting photosyntI】 csis is tcmpcraturc,and availablc

soil 、vatcr aftcr it in carly growing pcriod, thc radiation intcnsity intcrccptcd by

lcavcs in iniddlc growing pcriod' and phcnology in latc gro、 ving pcriod, rcspccˉ
tivcly,

(9) Thc plant comm.unitics in K汤 r“ f口 历″″氵

``F mcadow under natural succ-cssion 、vill achicvc a clinlax for ab。 ut 1o years, in 、vhich thc conlponents are thc

s a11△ c, but grasses arc n△ ain produccr group in bionlass structurc, so thc clinlax is

grassland 111ixcd by tallgrass aFld sihortgrass.

(10) Current K· oar'‘丿c汤″私;`Js nacadow in which scdges and forbs arc lIlain

is rcsult of dcgencration succcssion undcr grazcd.strcss for n l。 ng timci


