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摘　 要　 草地生物量动态是群落结构和功能的综合体现，也是生态学的重要研究方向。 本
文就影响草地生物量动态的主要干扰因素进行了阐述。 从定性论述和定量证明两方面论
证了个体动态与种群动态的关系。 就生物量的测定指标与估算方法提出了复合生物量与
复合生长动态的新概念，并阐述了复合生物量动态对群落生产力及稳定性的影响机制，指
出应加强环境因子干扰对生物量动态及植被稳定性影响的研究，针对具体群落面临的主要
限制因子或干扰形式，研究层面应深入到对群落内部生物学生态学过程变化的认识上，而
研究的状态变量应涉及到生物量和高度等多个变量的综合作用，即以复合生物量为状态变
量，从个体水平上认识和揭示种群、群落生物量的动态变化及其与环境因子的关系，有助于
深入了解环境干扰对植物群落动态及其稳定性的影响机制，为草地生产力的维持提供理论
依据。
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　 　 草地是中国分布最广的陆地生态系统类型之

一，草地面积 ３．５５×１０８ ｈｍ２，占国土面积的 ４１．７％，
占世界草地面积的 ６％ ～ ８％ （李博，１９９２），其中

２１ １％分布在内蒙古自治区境内（朴世龙等，２００４）。
草地在水土保持、荒漠化防治、维持生物多样和畜牧

业可持续发展诸多方面发挥着重大作用，其功能与

结构的变化会直接或间接影响到人类赖以生存的生

态环境和社会环境。 自 ２０ 世纪 ６０ 年代国际生物学

计划（ＩＢＰ）实施以来，有关生态系统生物量和生产

力的研究始终是生态学的重要研究方向（Ｆｌａｎａｇａｎ
ｅｔ ａｌ．，２００５；Ｋａｍｍａｎｎ ｅｔ ａｌ．，２００５），围绕该方面的研

究已成为各国草原生态专家研究的焦点问题。 其中

作为群落结构和功能的综合反映，围绕生物量的研

究内容也更加丰富，特别是随着全球温室效应的加

剧，又将其与碳循环紧密结合，生物量研究被赋予了

更广泛的意义。 草地生物量作为表征群落结构和功

能的综合信息载体，因而可以通过研究其在环境因

子影响下的动态变化，来揭示草地结构和功能的变

化规律，为草地管理和可持续利用提供理论依据。
有关生物量动态相关问题的讨论，因不同类型

的草原群落或生态系统的具体情况，采用不同视角

和方法研究群落的生物量动态，甚至与之相联系的

群落生产力、结构、功能和稳定性等。 国内诸多学者

对几种不同草地类型的生物量变化进行了相关研究

（王义凤，１９８９；邢福等，１９９２；多立安等，１９９５；肖向

明等，１９９６；白永飞，１９９７；蔡学彩等，２００５）。 其中

生物量估算在较大尺度上的研究较多（朴世龙等，
２００４），区域尺度生物量变化与环境因子关系的研

究相对较少（肖向明等，１９９６）。 综合生物量动态的

研究文献，可以归纳为以下 ５ 个代表层面：①基于生

态系统层面的研究，②基于群落动态的研究，③基于

种群动态的研究，④基于个体动态的研究，⑤基于组

织、细胞、植化等层面的研究。 其中基于种群或群落

方面的研究文献最为丰富和相对成熟，在理论和方

法上均取得了显著的成果：就草地生态系统而言，在
空间尺度上，降水被认为是影响生物量变化的主要

因素（李育中等，１９９１；李镇清等，２００３；刘正恩等，
２００４；袁文平等，２００５）。 但是，在时间尺度上，有关

植物群落生物量的年际变化与降水变化二者之间有

否显著的相关性，目前仍因不同结论存有争议。
Ｋｎａｐｐ 等（２００１）根据北美 １１ 个生态观测地点 １２ ａ
的观测数据分析证实，在大陆尺度上，植物群落地上

净初级生产力的年际波动与降水年际变化之间没有

显著的相关性。 上述诸多研究取得的共识及某些差

异，均以种群或群落动态为研究视角，以不同时空尺

度为研究模式的相对宏观层面上的结果。 事实上，
仅从种群或群落角度的研究还难以揭示这些现象结

果产生的根源及其内在联系，特别是要弄清这些不

同结果对群落生产力及结构的稳定性将产生何种影

响，还需从微观层面上进一步探究。 其中对同一群

落类型，基于不同植物种个体动态视角研究是一种

可能途径，特别是通过建立数学模型，从个体水平

上，认识并揭示种群和群落生物量的动态变化及其

与环境因子的相互关系，模拟不同植物种对有限资

源的利用能力，从植物个体角度揭示群落生物量动

态尚未被认识的内在规律性问题，揭示生物量动态

对群落生产力及稳定性的影响机制。 本文对影响草

地生物量动态的主要干扰因素进行了阐述，从定性

论述和定量证明两方面论证了个体动态与种群和群

落动态的关系，就生物量的测定指标与估算方法提

出了复合生物量与复合生长动态的新概念，阐述了

复合生物量动态对群落生产力及稳定性的影响机

制，并就草地生物量动态今后的研究重点和方向趋

势提出了建议。

１　 环境干扰对草地生物量动态的影响

１ １　 环境因素

就草地植被类型而言，植物生长离不开其内部

环境和气候环境。 其中，内部环境是植物生长和繁

殖的直接影响因素，气候环境是影响群落结构与动

态的重要外部因素。 可以认为，群落内部的小环境

和区域尺度的气候环境等因素，构成了影响草地植

物个体生长繁殖、种群生存和群落形成以及持续存

在的内外统一体。 对陆地植被影响最大的环境条件

是水热组合和土壤环境（王伯荪等，１９９７）。 环境变

化必然引起群落结构和功能的变化，直接影响群落

动态和稳定性（张继义等，２００３）。 对草原群落这一

代表性陆地植被类型，土壤有效水分的含水量是影

响植物生长和产量形成的直接因素，它主要是由降

水量的分配、气温、相对湿度及蒸发量等相关气候因

素决定的。 Ｆａｎｇ 等（２００１）根据有关遥感数据和气

象资料分析指出，在中国陆地生态系统，生产力与降

水的年际波动间存在密切关系，一定程度上，群落初

级生产力随着年降水的增多也相应愈高。 Ｏｅｓｔｅｒ⁃
ｈｅｌｄ 等（２００１）利用科罗拉多草原 ５２ ａ 的资料，指出

生物量除与降水之间具有正相关关系外，还与前一
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年的生产力变化有关。 有研究表明，内蒙古典型草

原大针茅群落类型，其生物量的年际变化与年降水、
月降水、生长季内关键时期的降水变化不存在显著

的相关性；甚至在年降水量接近的年份，群落的地上

生物量之间存在显著差异等现象 （蔡学彩等，
２００５）。 可见，降水是否为草原群落生产力波动的

主要影响因子还有待从不同角度作深入研究。 但诸

多研究结果证实，在干旱和半干旱地区，水分是群落

和植物种群地上生物量年度波动的限制因子（白永

飞等，１９９４，１９９７；袁文平等，２００５）。 植物群落的初

级生产力通常表现为随着降水量的增加而增加，但
是二者的变化并不总是同步的，其中种群地上生物

量的形成很大程度上还取决于降水量的季节分配

（李德新等，１９９６）。 另有资料证实，降水、温度均对

内蒙古典型草原植物生长产生重要影响，其中，植物

单株生物量积累与降水量积累和≥０ ℃积温累积均

呈显著正相关，而尤其与降水量呈极显著相关关系

（张彩琴等，２００７）。 针对内蒙古羊草群落类型，其
功能群、物种变化及其与气候的关系研究表明，羊草

群落生物量变化与当年主要生长季的降水、上年秋

冬至当年生长季末累积降水和均温的共同影响有密

切关系，不同时段的水热因子协同作用更大（谭丽

萍等，２０１３），表明羊草群落生物量变化更具有气候

累积效应。 内蒙古大针茅草原地上生物量形成的规

律与特点表明，每一年度的地上生物量的季节变化，
不仅与当年的气温和降水的变化呈明显的正相关，
而且与土壤贮水量的变化呈明显的正相关（王义

凤，１９８９）。 返青期土壤含水量的多少，对植物生物

量的影响也是至关重要的（杨持等，１９８５）。 事实

上，牧草返青初期，土壤逐渐解冻，随着融冻作用，土
壤会有一个较短的返润期，这对于牧草返青十分有

利，但由于这一时期含水量状况主要取决于前一年

秋冬季节雨雪情况，研究起来相当复杂。 由此看来，
研究植被生物量动态与环境因子的关系因研究视角

和方法而异会有不同结论，如上述结论分别是针对

不同的草地类型、不同时空尺度、特定的环境梯度等

的研究结果。 但有一个共识是确定无疑的：环境因

子的波动直接影响草地生物量的变化，并且多数情

况下，对生物量的影响并不只取决于某单一因子的

作用，而是表现为多种环境因子综合作用的结果，其
中水热因子组合和土壤环境起着至关重要的作用

（Ｌｉ，１９９０；郑晓翾等，２００７；张彩琴等，２００９；谭丽萍

等，２０１３）。

１ ２　 人为因素

随着人类活动范围的加大以及对资源的不合理

利用，陆地植被不断受到干扰和破坏，物种多样性减

少，栖息地破碎化，生态系统功能下降。 人类活动已

成为影响植被生物量及其稳定性最重要的外部因素

（任海等，２００１）。 草地退化是构成陆地植被和生态

系统功能下降的主要表现之一，草原退化则是因人

为过度扰动下，使其物质与能量流动平衡失调、系统

由自我调控的相对稳态走向更低一级状态致使草原

生产力下降乃至丧失的群落类型。
其中主要的干扰形式有放牧、采食、土地开垦和

火烧等（傅伯杰等，１９９８）。 过度的人为干扰不仅改

变群落的物理环境，还会造成群落的物种组成及结

构发生改变，从而使生物量、群落生产力和稳定性受

到威胁（Ｐｉｃｋｅｔｔ ｅｔ ａｌ．，１９８９）。 人为活动使得草地生

物量受到直接或间接性影响，这对过度利用的草场

尤其如此。 其中，刈割减少了牧草间的竞争，对草地

凋落物积累的影响显著（Ｂｏｘ，１９９５）。 特别是早期

刈割通过阻止种子形成降低了生育力，对生物量的

形成产生直接影响。 人为干扰对于植被的作用和影

响还与干扰的形式和强度有关。 比如森林皆伐可使

林地环境发生显著变化，水分及土壤养分循环功能

丧失 １ ／ ２，群落生物量丧失 ８０％ ～ ９０％ （李景文，
１９９５），而择伐的影响则小得多。 火烧会导致温带

森林和草原植被的生物量损失 ７０％ ～ ８０％ （Ｋｉｍ⁃
ｍｉｎｓ，１９８７），土壤有机质下降 １ ／ ３～１ ／ ２，微生物数量

减少 ２ ／ ３，群落的结构和功能基本丧失。
地上生物量是判断初级生产潜力的主要指标，

其大小可用于评价草地生态环境状况。 放牧对草原

植物生产力有重要影响，一般认为，放牧不但能改变

草地的土壤环境（王仁忠，１９９７），还使植物光合作

用面积减少，导致植被营养物质生产和积累缺失，降
低了草地生产力，从而影响地上生物量的形成（Ｐａｒ⁃
ｓｏｎｓ ｅｔ ａｌ．，１９８３）。 但也有学者认为，放牧能促进草

地植物的生长（韩国栋等，１９９９；汪诗平等，２００１；李
金花等，２００２；刘颖等，２００２），并且提出适度放牧可

改善植物未被采食部分的光照、水分等条件，增加单

位植物量的光合速率，有助于繁殖性能的提高，使植

物具有超补偿性生长。 轻牧、中牧使群落的物种组

成和生产力基本维持稳定，适度的人为干扰对某些

植被类型的稳定有积极作用。 张新时（１９９４）对毛

乌素沙地灌木群落的研究表明，适度放牧对油蒿

（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ）群落生产力和稳定性的维持是
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有利的。 多数学者的研究支持这一观点，从机制上

讲，放牧对草地植物的促进和抑制作用与放牧强度

有关（汪诗平等，１９９８；王静等，２００５），其中促进与

抑制间的净效果对草地生物量的影响起决定作用。
初级生产力的衰退是草原退化的基本特征，究其原

因主要是过度利用，过度放牧其结果首先导致优质

牧草的更新再生受到抑制，使高大禾草趋于衰退，而
劣质牧草得以增长，植物生物量和生产力下降，从而

造成草原退化。 生产力下降包含植物生物量下降和

植物饲用品质劣化。 高大草本植物的减少使群落中

可利用资源空间缩小，相反低矮植物的相对繁盛，不
能充分扩大资源利用空间，这是导致草原初级生产

力衰退的重要机制。 重牧则可使群落物种组成减

少，优势种下降，甚至被劣质杂草替代，从而使草地

生产力下降（张继义等，２００３）。 王炜等（２０００）研究

表明，草原过度放牧条件下，个体植株高度普遍下

降，节间缩短，叶片变窄，变稀疏，甚至呈现根系分布

变浅等诸多性状，这些都是植物个体小型化的特征。
个体小型化集中表现在单株生物量的大幅度下降，
目前尚缺少足够揭示个体小型化的机理证据，但是

研究表明，牧压是个体小型化的导因，这也是导致退

化草原群落生产力下降的重要因素之一。 随着放牧

程度加剧，使内蒙古羊草原生群落中丛生禾草等优

势种大幅度下降，在很大程度上被冷篙等地上芽植

物替代 （李永宏等，１９９９）。 在群落由中度退化向重

度退化的过程中，冷篙等小半灌木的生物量迅速上

升，成为群落中生物量最高的生活型 （王静等，
２００５）。 退化群落中使得一些植株矮小，生产能力

较低，难以形成较大生物量的种群演替为主要优势

植物种，这些种群不能充分占据和利用原有的资源

空间，使得生物生产能力受到了一定限制。 因此，群
落中植物组分的改变，优势种的演替，特别是优势种

的下降，某种程度上可以认为是导致群落生产力下

降的主要原因之一。 总之，人类对草原的利用必须

限制在生态系统生产效率的低限之内，任何超越草

原气候与环境的限制因素的过度利用，都是违背草

原生态规律的盲目行动，有悖于草原的科学管理及

可持续利用。

２　 个体动态与种群和群落动态的关系

由于草原群落中植物个体在空间分布上的异质

性，加之种群生物学及生态适应特性的差异，一般来

说，某些植物种群的个体生物量动态未必能构成光

滑曲线，因此，在描述状态变量的选取上，对于一个

生长季中，有时根据研究具体情况，需要区分最大个

体生物量和一个达到最大种群生物量时的个体生物

量。 事实上，这 ２ 个状态变量值不完全对等。 杨持

等（１９８５）对草原植物群落野外实地调查的研究结

果已证实了这点。 不同植物种对相同影响因子的响

应程度有所不同，甚至有的差异很大。 即使在同一

群落类型中，由于其生长发育节律不同，同期测定的

最大个体生物量未必是达到最大种群生物量时的个

体生物量，这种“一刀切”的做法，无法准确反映所

测群落的年最大收获量，进而会直接影响到整体植

被生物量的预测。 白永飞等（１９９４）对内蒙古典型

草原 ９ 种牧草生长规律的研究表明，植物种的发育

节律主要受温度和水分条件的影响，就平均高度增

长而言，主要与降水量积累、土壤含水量和≥０ ℃积

温积累有显著相关关系。 但植物对温度和水分的需

求因种而异，内蒙古草原上生长有数百种植物，每种

植物从萌发生长到开花结耔都有其各自的生长发育

规律。 不同植物的物候期和生长速度各有不同，这
就决定了草地生物量的变化始终处在一个动态过程

中。 张彩琴等（２００７）选取内蒙古典型草原羊草＋大
针茅退化恢复样地，就不同生活型的 ４ 种代表性植

物羊草（Ｌｅｙｍｕ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）、大针茅（Ｓｔｉｐａ ｇｒａｎｄｉｓ）、米
氏冰草 （ Ａｇｒｏｐｙｒｏ ｍｉｃｈｎｏｉ） 和冷蒿 （ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｆｒｉｇｉ⁃
ｄａ），从植物个体视角，模拟不同植物在一个生长季

内的生长动态差异。 结果表明，绝对生长率 ＡＧＲ、
相对生长率 ＲＧＲ 的最大值一致表现为冷蒿＞大针

茅＞羊草＞米氏冰草，说明冷蒿具有较大的产量潜

力；不同的生活型，其生长曲线、生长速率都存在较

大差异，但相同生活型的植物生长动态却明显相似；
就生活型方面，与高贤明等（１９９８）的研究结果基本

一致。 一定程度上说明，同一生活型的植物不但体

态相似，而且适应特点上也是相似的。 通过建立含

有降水和积温因子的植物个体生长动态模型（张彩

琴等，２００９），进一步模拟表明，降水和积温因子是 ４
种植物生物量形成的重要因素，但降水较积温因子

的影响更大，植物单株生物量随降水量变化、积温变

化以及水热因子共同变化的潜在最大值一致表现为

冷蒿＞大针茅＞羊草＞米氏冰草。 由此看来，对比植

物生物量动态研究方法，只从群落或种群动态角度

研究还不够深入，容易忽视不同植物的物候及个体

生长速度差异以及对不同环境因子的响应差异给整

个群落动态变化带来的影响，从而直接影响草地植
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被动态的准确预测。 这些尚未被定量分析的植物种

个体生长动态及其差异等薄弱层面，可能正是导致

出现如前述文献中取得的研究共识及某些差异的因

素之一，这种现象的内因及由此对群落生产力和稳

定性产生的影响，还需要通过研究不同植物个体生

长动态与环境因子的关系、植物种对有限资源利用

的具体差异以及植物种间相互作用下的生长动态来

揭示。 而这些方面直接涉及到植物个体动态与群落

动态的关系及其影响等相关问题的探讨。
２ １　 定性理论

有研究表明，群落动态变化过程体现在各个层

面上，伴随着大到种群的此消彼长，小至个体大小甚

至组织、细胞、植化等微观层次的变化，植物个体以

下的微观研究层次与群落动态及稳定性的变化关

系，是近年来生态学研究中更深层次的问题（王炜，
２０００）。 事实上，就种群生态学而言，植物个体（单
株）和群体（种群）水平上的生长是密不可分的。 这

是由于细胞数量与种群中个体数量的变化相似，个
体生长虽然主要表现为体积和重量上的增长，但是

从微观层次看，也可以借助个体模型来模拟植物生

长，进而描述种群或群落动态（常杰等，２００５），并且

这一理论得到了如下文的数学证明。 采用数学模型

研究植被动态，是现代生态学研究的重要手段之一，
不但可以定量地描述植物的生长、发育、产量形成的

过程及其对环境的反应，模拟生长动态，而且可以预

测生物量，并对这一过程做更精确的分析描述，揭示

不同植物生物量形成的内在规律及其与环境因子的

关系，因而从植物个体生长动态的视角进一步探究

植物种群和群落生物量动态机理，可以更客观、更精

确地描述其内在规律，在理论和实践中均有重要意

义（张彩琴等，２００６）。 由此可见，探讨群落动态不

再是生态学单一学科能解决的问题，而是涉及到集

统计学、生理生态、数学、计算机等多学科为一体的

问题，因此研究起来还相当复杂艰巨。 从这个意义

上说，群落动态也是一种复杂、深刻的生命活动。 而

根据现有的认识，结合系统分析原理、计算机模拟手

段及生态学理论，构建集多学科知识为一体的植物

生长动态数学模型，从个体动态视角进一步探求植

物种群和群落的生物量动态规律，也是一条可行的

重要研究途径。
２ ２　 模型描述

Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 方程作为一个经典的生态学模型，可以

描述资源种群变化这种非线性阻滞增长过程。 根据

种群生态学理论，在无放牧并忽略其它人为干扰的

天然草原，一般认为，草地植物在整个生长过程中基

本是按 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 曲线生长的（Ｍａｙ，１９７６；Ｌａｕｅｎｒｏｔｈ ｅｔ
ａｌ．，１９９２；马知恩，１９９６）。

以下从数学上可以说明个体的平均生长（无论

是生物量还是高度）水平仍符合 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 规律，这点

与种群生长规律是一致的。
个体生长规律的数学依据如下：
设某种群增长方程为：
ｄＷ
ｄｔ

＝ＲＷ １－Ｗ
Ｋ

æ

è
ç

ö

ø
÷ （１）

其通解为：Ｗ＝ Ｋ
１＋ｅａ－Ｒｔ

式中，Ｗ 为种群生物量（或高度），Ｒ 为种群内禀增

长率，Ｋ 为环境容纳量（最大种群生物量（或最大高

度）），假设该种群中的个体数目为 ｎ，若此处忽略其

他因素影响，则有：

植物个体生物量（或植物个体高度）ｗ＝ Ｗ
ｎ
；

分配到个体上的环境容纳量（最大个体生物量

或最大个体高度）ｋ＝ Ｋ
ｎ
；

此处，可近似认为个体与种群增殖水平是一致

的，即个体内禀增长率 ｒ＝Ｒ，
于是由（１）得：
１
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（２）式即为种群动态模型在个体中的表现形

式，说明种群增长分配到个体的平均生长水平仍符

合 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 规律。
以上从数学理论证明，研究群落动态不仅可以

从种群动态出发，还可从个体动态视角进行研究。
而该推导结果相当于是对上述 ２．１ 定性理论从数学

上的一个诠释与验证。

３　 生物量的测定指标与估算方法

植被生物量研究中最基本的问题之一就是生物

量的测定、估算与预测，包括不同时空尺度下对植物

个体、种群、群落的生物量测定与估算，如某一时刻、
某一个生长季、某一环境梯度、某一草地类型等。 地

上生物量测定多用传统的采集收割法，地下生物量
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多用挖掘法采集。 近年来，幂乘方法则解析法与二

值出现次数调查法相结合，在日本草地植被的调查

研究中被广泛使用，因为二值出现次数调查法克服

了传统的刈割法测生物量对植被带来的直接破坏，
降低了野外植被调查的难度，省时省力，与幂乘方法

则解析法相结合，可定量地计算草地植被群落及其

组成群落的各植物种群的空间异质性 （ Ｓｈｉｙｏｍｉ，
２００３；Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ．，２００６），然而，目前这种方法在草原

面积辽阔的中国尚未得到推广。 在涉及生长动态问

题上，多数学者的研究结果仍以单一的地上生物量

干重做判定指标，或单独研究高度动态、盖度、密度

变化等，但综合考虑生物量和高度的耦合作用表示

生长动态的研究尚未见报道。 地上生物量固然是植

物诸多性状的集中表现，无疑是表征地上生长动态

的最主要状态变量，但与生物量动态变化相比，植株

高度动态所反映的却是植株、节间叶片、枝丛枝叶、
根系分布等多个性状的变化表现，这些单方面看似

相对细微，但综合起来，也在一定程度上反映出植物

生长的地上动态，这点也不容忽视。 事实上，生物量

测定中，由于主观或某种客观原因总是难以避免的

带来某些不精确或取样代表性不足，对于高度的测

定也同样会有类似的问题，这就会直接影响植被生

物量的预测和估算。 而这也许正是多数模型的描述

因仅选择了单一的生物量干重作为状态变量，而对

于一定程度上反映植物生长状况的高度和物候等因

素尚未涉猎，使得模型预测和使用还有一定的偏差

和局限性产生的原因。 鉴于此方面考虑，笔者认为，
为使建立相关的数学模型能够比较准确地模拟和预

测群落动态，仅仅取其中单独哪一种状态变量都不

能很客观的代表地上动态变化，应增加在一定程度

上也能反映生长动态的更多辅助作用的高度这一状

态变量，这不失为一个值得探讨的有效办法。 当然，
增加状态变量的个数，这会使参数个数也随之增加，
一定程度上可能会给模型构建与模拟预测带来很多

困难。
为此，可以尝试考虑把生物量和高度共同合并

为一个建模用的综合参数或复合参数，用一个状态

变量表示，这是一种技术处理的需要，也是构建模型

需解决的关键问题。 这样即可使建模方便，同时又

能避免单纯以生物量或高度为状态变量的模型讨论

可能带来的信息缺失。 因此，基于上述两方面考虑，
此处笔者提出 ２ 个新概念：一个是包含生物量和高

度在内的所谓复合生物量，此处记为 Ｗ，即期望通过

建立模型将两者的共同作用整合成一个大变量即

Ｗ＝ ｆ（ｗ，ｈ），它是包含生物量和高度这两个变量综

合因素的状态变量，而另一个则是包含生物量和高

度动态的所谓复合生长动态，即复合生物量的动态

变化。 通过该模型模拟的生长动态包含了生物量和

高度两方面综合作用因素的结果，能够更客观更全

面地反映地上生长动态，便于揭示生物量和高度在

同一时间段（或同一生长季）内对地上生长动态的

“贡献”，也便于分析二者的相互作用和耦合关联程

度，因此，复合生物量较传统意义的生物量更具客观

性和代表性，同时，笔者在另文中具体讨论并给出了

复合生物量 Ｗ ＝ ｆ（ｗ，ｈ）模型的构建方法和理论依

据，Ｗ＝ ｆ（ｗ，ｈ）是某一个拟线性模型（可以线性化的

模型），并指出该模型的优点在于，可以克服由单纯

基于生物量动态模型或高度动态模型模拟结果的片

面和易丢失的信息缺陷及不足，某种程度上起着一

种“修正偏差”的作用，而且复合生物量是一个整合

了生物量和高度的无单位无量纲的综合变量，对不

同植物生长动态易于模拟和比较，在此基础上建立

的具有微分方程形式的植物生长动态模型，也便于

某种控制方面的运算、分析和预测。 因此，需要考虑

更多的状态变量甚至是这些变量的综合作用对模型

的影响，及建立综合状态变量与环境因子关系的数

学模型进行相关的估算与预测等，将是今后要研究

的重点任务，因而后续研究中，对已往建立的模型尚

有待于进一步修正和完善，而这方面还需做更细致

的研究和大量的工作。

４　 生物量动态对群落生产力及稳定性的影响机制

植被稳定性研究中，对于稳定性的判定，采用何

种评价指标要看具体研究方法和视角而定。 种群生

态学家常用种群数量或大小变动作为评估种群稳定

性的指标（Ｇｒｉｍｍ ｅｔ ａｌ．，１９９２）。 群落生态学家（Ｔｉｌ⁃
ｍａｎ ｅｔ ａｌ．，１９９４；ＭｃＮａｕｇｈｔｏｎ，１９９７）则从相对多度、
优势种的数量及物种组成、结构等方面评估群落生

产力的大小和植被的稳定性。 Ｇｏｄｒｏｎ （１９７２）以群

落内各种植物的相对频度及种间数量变化关系作为

稳定性的测度方法和判定依据。 特别是与之相联系

的诸如多样性（复杂性）与稳定性关系的研究中，多
半以生物量变化作为植被稳定性的测度指标（Ｆｒａｎｋ
ｅｔ ａｌ．，１９９１；Ｔｉｌｍａｎ，１９９６），并且生物量变化越小说

明植被的稳定性越高，生物量变化越大说明植被的

稳定性越差。 近年来，众多学者还用数学模型方法
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建立群落演替模型、微分方程模型、食物网模型等

（Ｇａｒｄｎｅｒ ｅｔ ａｌ．，１９７０；Ｍａｙ，１９７２；阳含熙等，１９８８），
旨在通过求解方程的平衡点来判定群落的稳定性。
郑元润（２０００）则把改进的 Ｇｏｄｒｏｎ 法与群落演替预

测方法结合起来通过比较分析来判定群落的稳定

性。 可见，稳定性的判定指标、判定方法和认识水平

因植被类型和研究视角而不同。 其中以生物量和种

类组成作为稳定性的测度指标具有代表性。 当植被

处于自我平衡的相对稳态时，生物量、物种组成、结
构与功能也相对稳定，反之结构和功能发生较大变

化时，在生物量与种类组成等方面必然有所反映

（阳含熙等，１９８８；郑元润，２０００）。 稳定性总是与其

性质、结构和功能相联系的，生态系统的物种组成、
物种之间及其与环境因子之间的相互作用发生改变

直接影响其结构和功能的改变，进而影响系统的稳

定性（韩国栋等，２００７）。
在内蒙古典型草原羊草群落围封样地中，通过

分析羊草与大针茅植物绝对生物量变化的相关性表

明，两者之间存在显著的生物量补偿作用（谭丽萍

等，２０１３），植物功能群组成对群落稳定性的影响表

现在功能群间的这种补偿作用（白永飞等，２０００），
优势种之间的补偿性很好地维持了羊草群落地上生

物量的稳定性。 补偿作用可以看成是优势种对环境

变化和干扰的一种正向反馈机制。 总之，资源和环

境的改变伴随着植物种间发生竞争等相互作用，植
物对资源改变后产生的反应将会影响个体形态、种
群数量和群落结构等，进而影响群落的稳定性。 刘

钟龄等（１９９８）长期监测结果表明，退化的内蒙古典

型草原围封后可以恢复。 针对经历退化、演替、恢复

２８ 年的羊草＋大针茅群落，其优势种经历了“冷蒿＋
糙隐子草＋变蒿，冷蒿＋冰草＋变蒿，冰草＋冷蒿＋大针

茅，冰草＋羊草＋大针茅，羊草＋大针茅＋冰草”的演替

过程，目前与原生群落无明显差异。 长期围封的原

生群落则处于稳定状态，其结构和生产力在时间尺

度上无剧烈变化，但表现出群落种群生产力受环境

因子胁迫而波动，干旱的年份大针茅占第 １ 位，羊草

占第 ２ 位，湿润的年份则换位。 任继洲等（２０００）提
出群落组织力的概念并以此描述草原植物群落中物

种间的这种竞争⁃互补现象。 究其内因和由此可能

对群落生产力及稳定性产生的影响，还需要通过研

究多种植物的个体生长动态与环境因子的关系、不
同植物种对有限资源利用的具体差异以及共生环境

下的植物生长动态来揭示。 综上看来，不同植物生

长动态差异及其对环境干扰的响应差异直接关系到

种群及群落生产力的动态变化、从而潜在影响物种

间的相互作用，影响生态系统的结构、功能与稳定

性。 因此，在确定的时空尺度下，研究群落中不同植

物生长动态差异及其对环境因子干扰的响应差异，
也正是认识群落生物量动态变化规律的根本所在。
特别是对内蒙古典型草原具有代表性的退化恢复群

落类型，研究其不同生活型之间、同一生活型不同植

物种对环境干扰的响应差异及其表现形式、生长动

态与植物生活型的关系、植物种间相互作用以及与

群落稳定性的关系，可以定量预测植被动态，探明群

落的结构、功能与稳定性，有助于深入了解环境干扰

对植物群落的影响机制，对草地生态系统可持续利

用具有重要意义。

５　 展　 望

生物量动态是草地群落结构与功能的综合体

现。 群落或种群动态与个体变异总是密不可分的。
生态系统的物种组成、种间相互作用及其对环境因

子的反应将会影响植物个体生物量动态、高度动态、
种群数量和群落结构等，进而影响群落的稳定性。
加强环境因子干扰对植被生物量动态的影响研究，
针对具体群落的主要限制因子，研究层面既要从生

态系统、群落、种群到个体及以下，又要深入到群落

内部生物学生态学过程变化的认识上，将不同植物

生长动态差异及相互作用对群落稳定性的影响联系

起来，研究群落生物量动态与群落生产力和稳定性

的关系及其在干扰下的变化程度和恢复进程，研究

深度由定性描述上升到定量分析层面上，而研究的

状态变量应涉及到生物量和高度的综合作用，即以

复合生物量为状态变量，从个体水平上认识和揭示

种群和群落生物量的动态变化及其与环境因子的关

系，有助于深入了解环境干扰对植物群落的影响机

制，对草地生态系统可持续利用具有重要意义，为草

地生产力的维持提供理论依据，并对人工草地结构

的优化配置也有借鉴作用。
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