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(一 )计 算 方 法

消费者亚系统摸型是由一组非线性带微分方程混合代数方程来描述的解释性 模型 .

所考虑的 6种消费者的密度、体重及全部消费者的死亡物质、粪便生物景是通过求解相

应生态量的 Id维常微分方程组的初值问题来获得的.尔后;再利用代数方程求得作为状

态变量的各消费者种群的炜物量,囚此,模型模拟的关键计算方法是常微分方程组初值

问题的数值积分方法.者采用向犀形式,该微分方程组初值问题可以简结地写为

等 =∫ (y,P,D· n
y(‘ 0)=yo

其中:

7:部分状态向量
P:参数向冕
D:外界驱动向量
r:函数向黾

`:时
间变量

`Q:模
型模拟的初始时问

冫。:部分状态向量 7在
`。

时的值,即部分状态向童 7的初始值
y:系统的状态向量,冫 是由 y的部分分量组成的

在这组常微分方程中,时间
`是
唯一的独立变量.状态变量 y地时间

`的
函数,确定系

统的每时每刻的状态,是可以实际测址的`E态最;它的分量包括各消费者r(J数量、个体
平均体重及全部消费者的死亡物质、粪便生物量 (这些变量构成 1· 部分状态 向量 7),

(1)
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还有各消费者的生物量,各初级牡产者的生物量和时间标志 .参数向量
P是描述 消 费

者的特定环境和特定消费者种样 r(J-ˉ纰输人参数
·个llil的 值代表不 [ul的 环境和 不|。l的消

费者种群,一般说来,它也是时问 `的
函数,D的 分 |击是气温,0— 20毫米地温,闩 照

时间等描述气候条件的量,作为输人参数是模型的边界筻
·它是处于系统绿外围的系统

驱动量 .在 本模型中只是利用这些量的历史记录值,许 不研究产生这些虽
(J过程和机制

规律 ,函数向量∫表示部分状态向量V随时间 `的变化
率,它的分量是依赖于蘩多 因

素的多变量函数·其非线性可以仃机制公式中发现
.lll丁 状态向量V实质上还是P,D

的函数,增加 r函数关系的复杂性,甚至无法用一个明显的解析式把 ∫表示 l‖ 来
,求

解初值问题 〈1),无论使用什么样的计算方法,必须计算函数向量 r.为
^r得
到 ∫的一

个向量值,1+要进行繁琐、冗长”=按一定的逻辑颅序地对机制公式进行计算
.这使得定

性分析十分 I1g班 ,解析解几乎不‘f能得到,囚此,我们只能借助于电子计饰帆 II·算其离

散数值解,仁此堪咄上进行某些定性和定量的分析·从达个意义来说
,消 费抒9⒓ 系统摸

型票一个】
-1ˉ帘栅榄型 ,

由于只知道初值 7o,而其他时刻的V值难以61i计 .故采用昆式单步数Wi积分方法 ,

即只用前一时闸节点的 7值 ,推算当前时闸节点 Lˇ IL1.为了减小数 ll′[解的误 差, 要

求截断误差足南阶的.为保证精度和尽可能地减少计算匙,所采用的数值积分方法应该

有局部误在估计表达式,并以此粮掂精度控制变步长·使得仃解的
′F滑 rκ 域 L有较大的

步长.综合|】 I1号 虑,我们选用四阶 Rungc-Kutta方 法 的变形 Rungc Kuua-Mcrson

四阶单步显太杵精度件制变步长效字积分方法求解初{良问题
(1).

已知初值 7(`l)=氵 0,计算 (1)nb解 饣 (r)rl∶ `=`n+伤
田刻的近似ri, Rungeˉ

Kuua-Mcrson方 的推算公式为:

KI=:`ar(vO,P〈 fu),D“。).`)
】'1=△
′
D+K】

K2=:″ (yl,P(fO+号 ),D`+:)· `+告 )

V,=y.+:Kl+~;K2

K3=:〃 (v`· P(rc+告
)·

D(JO+分
`i+告 )

v3=y)+:K】 +号Ka         (2)
K4=:〃 (vⅡ P(`0+钅

)·

D(`0+台
)· `r+会 )

74=V∶ +号 Kl一号rfs+6K‘

K5=告 方rrv‘ ,P(f。 +乃), D(`。 +乃).`n十 方、
b     ′                                              

′

v5=yO+;K】 +2K4+;K5

1厂 (`0+乃)≈ Vs

·145·



其中.方 是计算数值解的时问步长 (时间间隔),Kl,K2.K‘ ,K4.K5,Vl,y2,
y3,y4是

过渡向丛,ˇ 5是 (1)式的解ˇ (‘ )住时刻
`=`0+乃 的近似 值,若 冫

(`)

充分光滑,则有 :
ys=y(`0+乃 )+()(`,5)               (3)

0(胪 )表示截断误差为步长 为的 5阶同阶量 ,

重复地执行这样一组计算公式, 可以推算出7(`)在任何节点
`=`t+力
汤 (″ =1,

2,···)上的近似值 .
Rungc-Ku“ a-Merson方法有如下的绝对误差估计:

(4)

引人相对误差向量 ER

城 =话  (闸 9⒉ ⋯9仍)     (5)

其中 :

鸟 :I句 量 E的第 |个分量
y5j:向量 y5的第 r个分量
m:初 值问题 (1)的维数 (这里午干 14)
E及 ER是 步长力的函数 ,步长变化是这样由椅度控制:对于事先给定的数值解精 度 ε,
当

||ER||m′ )ε                (6)
时 (||· ||n表示向量m模 ),则将时间步长 汤细小一半,重新按 Runge-Ku“ a-Mcrson方
法计算 (1)在

`=`e+刀 2点 的数值解.由 (4),(5)式得到的误差向襄 ER如 仍 不 满
足精度要求,即 (6)式成立,将

钅
再缩小——平重新计算,直到某一步长

争
时 (`是某一

正整数 )

||ERi|m<ε                (7)
则说明 (1)在

`=,。
+汤 /2氵 点的数值解的精度满足要求.在此基础上重复上述过程再去

计算在下一时刻 :=(`0+乃 /2′ )+乃 /2′ 的解的近似值, 此时仍需用精度控制步长 .若 当
步长为 历时

||ER‖ m(ε/32              (8)
则说明步长 为过小,采用二倍步长计算下一时刻 `=`0+乃

+2乃 的近似值, 以减少 运 算
时间,此时仍要求精度ε控制步长 .
在用 (2)式求解 (1)的过程中,步长随着解的平滑程度在变化,但数值解的误差

始终满足精度 ε要求 .

由常微分方程的数值积分理论 (Gear,1971)pF知 ,Rungc-Kutta-Mcrson方 法
是一个收敛的数值方法,其截断误差为 0(`75),即 当为90,(1)的 数值解收敛 于 解 析
解,因此,随着步长按对分的办法缩小,总能使误差满足精度要求E(7)式成立。]
注意 (2)式 ,用Runge-Kutta-Mcrs°n方法术 (1)的解在时刻 `=`0+力 的近似

值时,即使步长方使得 1E似值满足精度要求,也要 5次计算右端函数向最 r(V,P,D,
:)的值,当 历不满足解的精度要求时,计算右端函数向量的次数就要成倍增加.函 数
· I46 ·
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向量 r(V,P,D,`)没 有一个明显直观的解析表达式,而是一系列生物学机制 公 式

的组合,必须从参数 (包括驱动变量参数)和状态向量出发,按一定的汪序逐个计算机钔

公式,才能得到其在一点的值 ,这就意味着模型的模拟必然伴随着庞大的计算量,而且

随着对数值解的精确程度的提高,计算量将成倍的增加 ~

在本模型的计算机筷拟过程中,为了减小计算量而又不损失太多的数值解精度,我

们选取精度控制 ε=0.01,初始时间步长 方=0.5天 .由于宏观的生物学测试手 段 的 限

制,输人参数和初始值的误差比较大,这种误差对初值问题 (1)的解的扰动是显著的,

因此,即使精度姹制 ε取的很小,也未必能获得更准确的数值解.为 了提高运算速度 ,

在编制程序时,还限制步长 乃的对分次数 J≤ 10,即积分的最小步 长为 ″ 21° =0.5天
`

210=42,16秒 ,一般说来,只有在解的个别不光滑点,精度不能满足才达到该 最 小 步

κ,大多数情况下,满足精度的步长远大于该最小步长,也就是说,牺牲的只是个别点

的精度而换取的走当遍的运算速度的提高 .

鉴于 r(V,P,D、 彡)的复杂性,特列出它的计算顺序表,该表列 出 了 各 消 费

者机制公式主要计算顺序 :

1,估 计第 J种消费者的个体每日能量需要 METi=基础代谢·(温度效应
·热增 量 )·运动

系数

2.计算各种町利用食物在第 J种消费者食物组成中所占百分比
'Κ "

3.计 劳第
`种
消费者的食物同化率 EFFi

1.计劳第 氵种消费 你在性位而积上的理想日食欲
'rf'i

5.计算第
`种
消费扦的患食性指标 0及在喜食性影响之下在单位面积上对每种食物的

日食量 CFD″

6.计算由于食物资源限制及高原鼠免、高原鼢鼠、藏羊对食物的竞争之下,在单位面积

上第 i种消费者对第 j种食物的实际日食量 CFo

7.计算在单位|面积11第 |种消费者对各种食物的实际总日食量
'Fj=Σ
]CF"
Jˉ l

8.计算第 j种消费者个体饥饿量
Frt`Ⅳ j=(单位 lfli积理想日食主 /Ff出 一单位 l旬积实际日食童

'F,÷
密度 P″ ,

rfσⅣj=o;当上式箅出 rfεⅣj(o时

9.计算第 氵种食物的收获率 ff孔

10.计算第 f种消费者的出生率 Bi,死 亡率 Dj

11.计算第 ;种消费者的迁人率 XJMj和迁出率 EM.

12.计 算第 |种消费者个体的运动代谢和繁殖代谢 M'i

13.逦过能鞋平仞,计算第 i种消费者个体的食物结余 /DsBi和 合成组织代谢

1d.计算笫 J种消费者个体全部代谢之和 RE,          (
REi=静 止代谢 +运动代谢 -r繁殖代谢 +组织代谢

15.计算 ∫(V,P,D,`)

由于在消费者业系统模型中没有构造与其紧密相连的初级生产者 F模型,{乍为初级

消费者食物资氵隐的各卧植物的生物量, 色以输人参数的形式愉 /`到本模型,各种植物的

(L物量密度用伍丿J一次的野外观测值以离故形式给出,并通过二次多项式插值获得瞬时
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生物量密度 .

日照时间相对稳定,每 5天给出一个观测值作为输人参数,冉通过二次多项式插值
得到各大的日照时问 .

采用 Lagrange二 次插值多项式进行插值,对于插值点
`,在时间节点中选取最 靠

近 9的三个相邻节点
`i~1,`|,h+I,设 该

三个节点的函数值分别为 yi~l,y” ”+1,构造
多项式 :

(`-h)(`ˉ
`‘

.1) ·yi~I+

” +

·yi,1

(`‘ !̄-`i)(`‘ ~l-″‘。1)

(`一 9‘ ~】 )(`ˉ △+】 )
(`‘ -`‘ ~l)(`i-″ ‘。1)

(`-`,~1)(B-,‘ )

(9)

(`,。 !-`‘ ~!)(`,+!ˉ
`:)

计算在插值点
`处
的y值 .

(二 )程序设计

根据模型结构的特点及采用的计算方法,采
用结构式程序设计方法.程序文件由若干模块连
结而成,首先把机制公式按着生物学含意分成若
干组,每组的计算由一个子程序实现 ,随后编制
计算部分状态向量变化率 r(7,P,D,,)的带参
数子程 序 DER, 它按着计算的顺序依次调用机

I9ER

-rsc^LE
Is`·

—— CHV

co`su卜 1
——·REsp

— ˉBIRIR

——̄ 】)EAFli

—— M̄ICIt

—— MAF

图 1 生子程序 0ER调用其他于程宇流图
Fig, 1 A f1。 7c1.aft of llasic subfoutine

DER calling other subrouti1,es.

No

图 2 主程序流留
Fig. 2 A fI。 w chart of nlain program..

__D1rr
△__~~1 EE

△——·TuE
△—̄ ËFrlC
l-suM

 ̄-Ⅱ-IIARVC

stnrt

paranl

ReatI o“ ltni valuOs
BLOC·K DATA

can INIT
ˉ ˉ

匚

TsCALE
ALGY

^IAXK

T=t!~TDEL

I=9

1o N· r

stop

T=T+TDEL

Prilt output

Call Kti△ TA
———Call DER
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Y
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制公式子程序及其他服务性子程序,这个子程序称为主子程序。由于 Runge-Kuttaˉ

Merson数值积分方法要多次调用该主子程序,并且在每次调用时状态变量和时间变量

的值均不相同,所以安排该主子程序是带参数的子程序.带参数的主子程序 DER调 用

其他子程序的流程图见图 1.各子程序功能说明见表 1.此后再织制 Rungeˉ Ku“8-

表 1 各子程序功t说明
Table l  lD· escfiption ol s】 bfoutines.

子 程 序 名
stlbroutine na】 lle

的
P1:rpose

KVTTA

INIT

lsV

lsECDA V

sECDAY

DER

ALG r

TsCALE

MAXK

CONSUM

DlE1·

HARVC

sUM

EFFIC

RESP

BIRTH

DEATH

MIGR

DEBV

BLODA.r

CHV

TEE

`‘

AF

四阶单步 Runge-Kott8-Merson数 tt积分
4-order single-0ep Runge-Kotta-Mefson 0lCthod of Ⅱ·1Incfical integFation

模型程序例始化并打印模型参数
Inilialize the In.odel and priilt parameters

计算中间系统交里的值
Calcu131e values of intef:ncdiate vafiables

计算以秒为单位的时间自处童的整数天使
Calc,llate integcf days fro】 o. ti:lle as unit as stcond

将一天转换成秒
Transiate day into seconds

哉恿F量。腐 胫i手
量传递,并计算各状态变垦的一阶导Ⅱ

滤寿照孺醑皆尧饵羿曩a艚 detefIn ed bV algeb法 ic eqt,at1ons
将以秒为单位的时间自变量转换为年、 '弘 日
Translatc ti!n.e as onit as second inlo cBieildaf

寻找数组中最大数的下标
search the subscript of nlaxitn】 ●. value ill an affBy

计算状态△虽的一阶导数
C81c:1【 ate fifst-order defivatives of state variables

计算各消费者的食物摄入
CaIculate the intake of consulners

计算各消费者对初级生产者的收获率
Calc111ate narvested fates oF prinlary pfoducefs by consuiners

求一个数组各元素之和
Calc】 1ate the s1!m.of elenlents in an afray

计算各消麸者的同化率
Calc】 :8te assim.ilatioil fates of cons(ln.ers

计算各消费者的呼吸率
Calculate respifation rates of consunleFs

计算各消费者的出生率
Caiculate birth rates of consonefs

计算各消费者的死亡率
Calculate de8th rates of consunlers

计算各消费者的迁入和迁出率
Calculate inunigritioil and en“ gra0on r3ies ior eons“ 皿e“

调试程序
Debuggio,g subroulinc

数据块乎程序
t′ he s1】 bfoutine oF data block

插值子程序
In.terpolation subrou.tille

计算天平均气温
C81culate average dai1| aif te】 ‘peratufe

计算各消费者的运动代谢
Calc1‘ late the inctabolis〗 n.rates of aCtivity for consum.crs

计算地表层 (0-⒛厘米)平均地温
C。 lculdte soil a、 erage teInperatufe in top 20 c13

一
1
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Merson数值积分子程序,这个子程序带有诸如步长、积分区间、状态变量、精度要求
等积分参数,并且要多次调用外部过程 DER,故 该子程序也编制成带参数子程序.主
程序的主要任务是每天调用一次数值积分子程序,获得状态变量的值。框图绘于图 2,
其中子程序 DEBU是调试子程序,打印非状态变里或过渡变量的值,以便在调试阶 段
与实际观测值相比较,校准模型,模型正式运行时可不调用 DEBU,只输出状态变量。子
程序 INIT用来对模型初始化。

模型程序的输人项目中有数值积分参数,驱动变量值,备种植物生物量的离散值 ,
状态向量的初始值.除数值积分参数和状态向量初始值采用 DATA语句在主程 序赋值
外,其余各项输人统一在公共数据块中饿值.生态学输人量主要取自中国科学院海北高
寒草甸生态系统定位站的野外调查和试验,限于篇幅,省略所有这些输人量的定义表及
在公式和 FORTRAN程序中的符号对照表 .
摸型的输出有:标志模拟时间的天、月,各种植物的生物量,各个消费者种群的生

物量、密度、平均体重和全部消费者总的死亡物质的生物虽、总的粪便生物量。愉出预

序及符号定义见表2.

鉴 J∶模型中变量和参数繁多,并且多次重复运算,为了便于安排变量和加快运算速
度,选用 IBM∶微型计算机 FORTRAN77语 言编写程序.源程序共有 1000余条语句 (程
序行),限 于篇幅,省略源程序清单及程序变量定义表和计算公式表。

摸型程序 在 IBM PC/XT

微型计算机上运行,源程序的
编译、链结大约需要 40分钟,

目标程序约占 71K字节 (bytc)

存贮空间,计算一天的模拟结
果,平均需要 2分钟机器运行
时间.逐 日模拟输出结果,由于

篇幅过大,在此省略。
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模拟结果

图3 高原鼠兔生物工、密度和体重动态模拟曲线
(图 4-7图例同于图 3)

Fig. 3 siinulated cnfves for bio111ass, density

and average bodv veight oF pIBteg。  pikas,
(T11e 1呕 ends of Fig,4-Rg.t afe sanle as
the lege:ld of Fig.3,

消费者亚系统模型是针对

有观测或试验数据的第 115天
(4月 25日 )-289天 (10月
16日 )草生长期设计的,在动
态摸拟时,进行部分外推,从第

115天模拟 到 315天 (11月 11

日),以考察模型的预测能力 .

将模拟数字筘果分别按各

消费者种群绘制数量、平均体

重和生物量动态曲线于图 3至

图 7.青海高原海拔高,寒 冷

”5 I9|i ls5 1 i5 I95=ls e35 255 875 3o钅
3‘0

”闸 t天 J
a ilnc(day9
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表2 轴出变In记表
Table 2  List of outp“ ts.

符  号
synabol

单  位
unit

说  明
Descriptioil

V(1)

V(2)

V(3)i

V“)r
V(5)∫

V(6)

V(7)

V(8)

V(9)

V(10)

V(11)

V(12)

V(13)

V(m)
V(15)

V(16)

V(17)

日(d87)

月(Mo:lth)

克/厘米2(g/c!i12)

克/厘米z(g/cri1 2)

克/厘米2(g/cm2)

克/厘米2(g/cm2)

克/厘米2(g/c皿 2)

克/厘米2(g/cn2)

克/厘米2(g/c〖 12)

克/厘米2(g/cm2)

克/厘米2(g/cm2)

克/厘米 :(g/cl〖la)

克/厘米2(g/c:ll么 )

克/厘米2(g/cm2)

克/厘米2(g/ci〖 la)

只/厘米2(ind./c】 ll a)

只/匣米2(ind./c∶ Il1 2)

只/匣米2(ind./c il12)

只/匣米2(ind./cin 2)

只/厘米2(ind,/cln2)

保  留

禾草生物工

莎草生物n
杂草生物工

漯丛生物I
地下根系生物量

立枯生物工

枯佼落叶生物蔓

高原鼠兔生物量

葳系绵羊生物氮

香鼬生物工

角百灵生物蠢

草原毛虫生物量

高原鼢鼠生物量

高原鼠兔密度

戏系绵羊密度

香鼬密度

角百灵密度

草原毛虫密度

高原鼢鼠密度

高原鼠兔平均体簋

菽系绵羊平均体重

香鼬平均体重

角百灵平均体重

草原毛虫平均体重

高原鼢鼠平均体重

动物死亡物质生物盐

动物粪便生物量

间

间

时

时

(utrle)

(ti:【 le)

(〖etai:ling)

(retaining)

(retBioi:lg)

(bio且 ass of grasses)

(bioillass of sedges)

(bionlass of forbs)

(bion】 sss of shrubs)

(biomass of roots)

(bionlass of standi:lg dead)

(bio:〖lass oF litter)

(bi° !llass of plateau pikas)

(bionass of Tibeten sheeps)

(bioIilass of alpine平 easeIs)

(bion△ ass of horned laiks)

(bionlass of C)`guJo o“
`ol‘

j河0`cand C!v"· gp乃 crc
cfp】 grc西“)

(bioillass of piateau zokofs)

(density of plateau pikas)

(deilsity of 
·
ribeteIl sheeps)

(density of alpine平 easeIs)

(density of horned 13rks)

(den∶

iz兢船帅
(】 :r。 I“田0fc and Cv,:。 cphcrC

(density of plaleau zokofs)

(avefage body veight of plateao pikas)

(average body weight of Tibeten sheeps)

(average body v· eight of alpine weasels)

(aver3ge body veight of horiled larks)

(average body v.eight of or。 vic c‘‘rojj;:】6|c and
C吵 n。 c9乃纟rc cJ夕乃crc肛 J)

(average body weight of plaleau zokors)

(total bio:〖 lass of death Incterials fro:〖 l ani:lals)

(total biomass of ani皿 al feCes)

V(18)

V(19)

V(20)

V(21)

V(22)

V(23)

V(2奎 )

V(25)

V(26)

V(27)

V(28)

V(29)

只/厘米2(ind,/c!Ⅱ 么)

克 (g)

克 (g)

克 (g)

克 (g)

克 (g)

V(30)

V(31)

V(32)

克 (g)

克/厘米
·2(〃 c皿 2)

克/厘米2(√c且 2)

期长,隈季短,牧革的生长期亦短.我们按着牧草的生长节律, 将每年划分 为 3个 物
候期:草 返 青期 (第 115天 -162天 ,即 4月 25日 一6月 11日 )、 草盛期 〈第 163天
-223天,即 6月 12n-8月 11日 )和草枯黄期 (第 224天厂 次年的第 11姓 天, 即 8月
12日 一次年的姓月 2近 日).环境条件,尤其是食物条件对消费者的影响很大,因此, 下
面结合三个物候期来叙述各消费者的模拟结果 .

模拟结果表明,4月下 旬至 7i月 下旬 (第 115天一205天),跨越整个草返青期和
草盛期的大部分,走高原鼠免的繁殖 期,其数量沿着逻辑斯蒂曲线 (Logi“ ic curve)

的 F弯段增长 (图 3).南 原 鼠兔的数量在 7月 下旬达到高峰值(108.34个 体 /公顷),
为 .1月下旬开始 繁殖时 的数量 (23.75个 体/公顷〉的⒋56倍,亦即相当于 4月 下旬

· 151 ·

一
一
一

|



的每只成体平均 繁殖 3.56只 成活的幼仔。若考虑到二级消费者对高原鼠免的捕食,这
个繁殖数字还要高些.经过漫长严寒的冬季,越冬后的高原鼠兔都是成体,到繁殖季节
时,其平均体重为 151.‘6克 .进人繁殖期以后,新生的幼体不断加人种群,使种群的平
均体重不断下降。种群平均体重下降的速度,不但与繁殖速度有关,而且与新生幼体的
平均体重、原来种群的平均体重和密度、以及食物的摄人有关.在数量高峰的 7月下旬
(第 205天 ),种群平均体 重降到最低值 58克 .虽然在繁殖期种 群的平均体重不 断下
降,但从局部来看,每个幼体 的体重却在一天天上升,而且种群的密度也一直在增加 ,
因此,种群的生物量也一直在增大,进人 8月份以后 (草盛期后期以后),高原鼠免的繁
殖基本结束。由于种群的固有死亡率的影响,有部分鼠兔死亡;加之香鼬的捕食,种群的
数量缓慢下降.10月 中旬 (第 285天〉高原鼠免的密度 〈79汪 3个 体 /公顷)降为繁殖
开始时 (第 115天 )密度 的3.34倍,11月 中旬 (第 315天)降为 2.9望 倍.由于没有新
的幼体出生,原来的幼体逐渐长大,种群的平均体重开始回升.草盛期后期,青海高原
气温适宜,牧草充足且质地优良,食物摄人增多,种群平均体重快速增长,种群生物量

‘,斡

亦快速增长.草枯黄期前期 (9

月中旬以前),气温虽然有所
降低,但仍较适宜,牧草尚未
全部枯黄,牧草丰富且质量下
降不多,高原鼠免的食物摄人
仍较多,类似于草盛期后期 ,
高原鼠免种群平均体重仍增长

较快。到 9月中旬 (第 255天 ),

种群平均体重已从 7月 下旬的

58克上升为 98克。但严酷 的

冬季即将来 临, 9月 中旬 以

后,高原鼠免进行越冬谁备,
活动增多,又加之换毛,能量
消耗较大,种群平均体重增长
缓慢.到 10月 中 旬 (第 285

天),平均体重为 110克 .10
月中旬以后的延展模拟表明∫

高原鼠免的平 均体重狂 10月

中旬至 11月 中旬,仍以较快
的速度增长,11月 中旬 (第
315天)的种群平均体重达178

。 灯钧县 (B的 mso
:招夜(DCnsity)
。
体哑 (Bod)“ cigl“ ,
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图4 藏系绵羊生物量、密度和体亟动态模拟曲线
Fig. 4  siin.uiated c1】 rves 】or bioIo.ass, deilsity alld

a、 erage body veight of ′ribetail sheep.

克,高 F越冬后:1月下旬的平均体重约 27克 .草盛期后期以后,由于数量变化不大,种
群生物量变化趋势类似于平均体重的变化趋势。
在 4月 下旬到 11月 中旬的整个模拟时间内,高原鼠免的种群平均体重曲线呈 “U”
字型,密度曲线近似倒 “V” 字型,生物量曲线呈横 “s’ 型 (图 3),
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高原鼢鼠是一种地下鼠,模型的模拟结某表明 (图 7),它的种群数量 (密 度 )· ,
平均体重和生物量的变化趋势完全类似于高原鼠兔.其差别在于,高原鼢鼠活 动于地
下,外界环境条件相对比地面稳定,出生率、被捕食率和死亡率均小于地面上的高原鼠
兔,因而,其数量变化的倒“V” 字型曲线波动幅度较小,由于繁殖期较短,数量的高烽
时间较高原鼠兔提前约 30天 .高原鼢鼠在 6月下旬 (第 175天)达到数量高峰 (19,94

个体
`公

顷)约为 4月下旬 (第 115天 )繁殖开始时的数量 (11.20个体
`公

顷)的 1,8

倍,可见共繁殖力远低于高原鼠兔。此外,高原鼢鼠有贮食越冬的习性,严寒冬季到来
之前,挖堀洞穴,贮备食物的活动量很大,囚而其种群平均体重在 9月 中旬至 10月 中
旬约一个月的时间内基本没有增加。
·
藏系绵羊是青梅高原的本地品种,体质坚实,抵抗力强,适于高寒地带生长.藏系

绵羊的数量、平均体重和生物量的动态摸拟曲线见图 4.在模拟开始时 (4月 下旬),藏

系绵羊的繁殖已结束,但由于幼仔加人种群,种群的平均体重较低 (22.7公斤).藏 羊
是在人工管理下的经济动物,因此可以认为种群数量即密度在模拟时间内不变.藏羊在

青海天然草场上实行传统的冬季草场和夏季草场轮牧制度,中国科学院海北定位站地区

的门源马场可利用草场的总面

积为 4⒋ 91万亩,总 载 畜量
(羊 )为 41309只左右,故平均

约 10亩草场放牧一只羊.但
由于实行轮牧,实际冬季或夏
季草场在放牧期间的放牧密度

为平均密度 的 2倍, 即 2只

`10亩 =0.2只 /亩 =3只
`公

顷 .

在草返青期的初期,天气
尚冷,青草刚刚破土而出,还
达不到羊的采食高度,藏羊只
能以粗纤维多、蛋白质和脂肪

少又不喜食的立枯草和落叶为

主要食物,因此藏羊处于饥饿

状态.为了寻找喜食的青草,

藏羊的运动量和活动范围都增             属晶面备
大 ,身 体消 耗 增 多 ,平 均 体 重     团5香铀生物I、 密度和体圭动态模拟曲线
以较大的幅度持续下降.从摸    Fig.5细 ¨1B“d cmes for“ om“s,delsity
拟开始 的 4月 下旬 (第 115      3·

°3veoge body o“ 0me t∞ sels.

天)到 5月 中旬 (第 135天),达 20天里种群的平均体重从 22,7公斤 下降 到 17,2公
斤,平均每天体重下降 0.275公斤.随着天气变暖,青草逐渐长高,藏羊可以采食部分
喜食的青草,饥饿状况有所缓解,但青草的生物量尚小,加之高原鼠兔亦喜食青草 (生

物龛部分重叠)且数量较多,在食物竞争中癞羊处于劣势,藏羊仍有一定程度的饥饿。
此时摄人的食物能量除去维持正常的生命活动外,还略有剩余,囚此,藏半的平均体重
从 5月 中旬开始缓慢地回升,进人草盛期后,气侯条件较好,· 牧草的生物量大幅 度 增

0.‘ !
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加,基本解除了饥饿状态。但由于气温增高且觅食容易,藏羊的活动量减少,食物需 要
量相对减少.加之牧草含水量

较高,虽然饱食但实际的干物

质摄人量也较 少, 因此, 藏

羊的平均体重上升较缓慢.草

枯黄初期,气温适宜,牧草繁

茂,藏羊平均体重增长较快 .

草枯黄期藏羊的平均体重增长

曲线呈逻辑斯蒂曲线,其中以

8,9月份体重增长 最快 ..10

月中旬以后,牧草逐渐全部枯

黄,质量和适口性均降低,体

重增长速度明显减慢.10月

中旬 (第 285天)藏羊的平均

体重为 40.4公斤,11月 中旬
(第 315天)的平 均体 重为

狃.4公斤,因数量保持不变,

藏羊的生物量曲线与平均体重

曲线形状一样,也呈
“
s” 形 .

香鼬是海北高寒草句生态

。生物I(B0m否sy
3 gt号 lt(r)ensity)
。传E(Body we呕 ho

~~0~ˉ
J°ˉ ~·~-ˉ

。_— o

系统中的二级消费者.以高原鼠兔、高原鼢鼠为主要食物,同时捕食部分鸟类,食物充足

又极少可能被其他动物捕食 .

香鼬的繁殖期是从 每月下 旬

第 115天 )到 6月 下 旬 (第

175天),历时 2个月的时间 ,

在繁殖期间,香鼬的数量沿逻
辑斯蒂曲线增长,6月 下旬 (第

175天 )达到数量高烽,高 烽
数量约为繁殖前的 1.24倍 ,6
月下旬以后,数量缓慢地减少
(图 5),在繁殖期间,新生的
幼体不断加人种群,使种群的
平均体重下降,但由于出生率
较低,平均体重的下降幅度不
大;在达到数量高峰的 6月下
旬的平均体重,下 降为 221
克,较繁殖开始时 (第 115天 )
下降了 29克 .繁殖期·过后,
平均体重逐渐回升, 10月 中
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●

句 (第 285天)达到252克, 11月 中句 (第 815天〉达到 275克。香鼬的生物量曲线的

特点是两端上升快,中间平如 .

角百灵是高寒草甸鸟类中的优势种,分布很广,是杂食性留鸟,以草籽和昆虫为主

要食物.每年繁殖两次,从 4月下旬至8月底,繁殖期长达姓个月.干繁殖期间,雏鸟

不断孵出,随着时间的推移逐渐发育成幼鸟、亚成鸟,使种群数量不断增加,种群数量

在 8月下旬达到高峰,其值为⒋96只
`公

顷,是繁殖开始时种群密度 (2.48只
`公

顷)

的 2倍。在高寒草甸鸟类群落能流模拟摸型 (周立,1986)的研究中,构造 了与本摸

型机制不同的随机繁殖过程数量子模型,对各鸟类种群数量模拟的结果表明:角百灵种

群的高峰数量为⒋75只 /公顷,约为繁殖前密度的1.96倍 ,二者在时间和数量上基本相

吻合。繁殖期过后,种群数量缓慢降低,10月 中旬的数量约为繁殖前的1,83倍 ,11月

中旬约为 1,70倍 .角百灵种群的平均体重,在雏鸟和幼鸟相对数量较多的6月 初降 到

最低值 32.9克 ,此后由于亚成鸟数量相对增多,平均体重缓慢上升.9月
:份 以后,雏

鸟和幼鸟基本上全部发育成亚成鸟,种群的平均体重达到了稳定值一成乌
(或亚成鸟)

体重,其值为 36.95克 ,角百灵种群的生物量曲线,于繁殖期间一直上升,繁殖期后,

缓慢下降 (图 6),

三、讨  论

消费者亚系统是高寒草甸生态系统的一个组成部分,它是与初级生产者、分解者、

非生命环境等亚系统互相联系、相互影响的复杂系统,从消费者亚系统内部来看,它的

诸因素又互相依赖,互相制约。在本模型中,只考虑牧草食物链,地位次要的碎屑食物

链被忽略 .

为了把高寒草甸生态系统多年来各个侧面的研究有机地联系起来,从系统的观点得

到一个对消费者的概括和全面认识,构造了本消费者亚系统模型.我们的目的是通过这

一模型,定量地解释高寒草甸生境中的各消费者的变化规律,诸如体重的增长,数
量的

波动,进而探讨生物量或能量的流动,消费者的生产力,生态效率等机理及当其他
亚系统,

外界环境因素对消费者亚系统干扰时的系统响应.模型只考虑了初级生产者对消费者
的

作用,由于构造本摸型时尚未构造初级生产者亚系统模型,没有考虑消费者对初级生产

者的反作用。

1.楼型的驻讧

模型的输出与实测数据的逼近程度以及对环境因素变化所引起的响应的真实性,表

明了模型作为消费者亚系统理论抽象的有效性.而模型的验证,一投说来是很因难的,

需要积累多年的可靠数据.本模型在有实浏数据的‘-10月期间进行验证 ,

(1)高原鼠免的数量  在海北高寒草甸生态系统定位站地区,对高原鼠免进行标志

流放 (标志重捕),将标志抗放获得的数据加以统计处理,得到高原鼠免的每月平均密度 .

为了便于比较模拟值和观测值,选取每月中旬一天的模拟值代表该月的密度平均 值, 4

月份以初始值代替.4-10月 份模拟值的采样时间分别为 115天、135天、165天、 195

天、225天、255天和 285天 .实测值和模拟值的比较见表 3,密度的模拟值均较实测值

· ∶ls5 ·



夜‘ 高原R兔峦皮实洒值与设拟伍的比较
·
「able  3  (∶

·
onlparison of observed and sinlulated va1‘ es for densities in P1ateau IJikas.

/单位:只 /公顷 \

`【

1nit:ind./ha′

月
b1onth

4
bIay

6
Jun

7
Jul

8
A△ g

9

sept
lo
octApr

p80年实测值
‘9ata in 198o

1981年实测值
Data in 1981|

模拟值  i
si:〖lulated  ∶

田lues |

24.96

22.55

23.75

45.2G

在3.30

37,7o

90.34

152.72

70.04

lO1,54

121.57

100.02

107.18

126.16

100.姓 0

115.07

133.91

89.25

109.99

119.53

78.68

稍低 .为 了更清楚地看出二者的近似程度,将 1980和 1981年的实测值按月平均,然后
计算相对误差

月相对误差 = 1月平均实测值一月模拟值 |

月平均实测值
计算结果列于表 姐。除 6月 相对误差达 d2%外,其余各月的相对误差均在 31%以 下 ,
模拟值与实测值比较接近 .

表4 茁原鼠兔密度实曰值与换拟位的相对误差
Table 4  Relative errors of observed and si:nuIated

densities lor P1ateat pikas.

/单位:只 /公顷
`

`Unit:ind./ha`月
1】0nth Apr

4
h.iay

6
Jun

8 9
Aug sept

lo
oct

7
JIll

— I-
1980、 1981生F平
均实测值
‘!Verage valu-
es oI D‘‘tIt in
1980&1981

23.75

23.75

J

4d,28

37,70

15

121.53 111,56

70.04 lO0.02

42 lo

124.49

100.众 0 89.25

28

模拟值
sim“ 1“cd
7:‘ 1Bes

相莎误差(%)
Ke1Eltive

111.76

78,68

31

(2)高原鼠免的平均体重  高原鼠免的个体平均体重实测值,是根据野外标志流
放被捕获者的体重数,并考虑到年龄结构和样本数加以统计学处理得到的。代表每月的个
体平均体重模拟值的选取方法,同于高原鼠兔密度.平均体重实测值与模拟值的比较,列
于表 5.高原鼠免的平均体重模拟值普遍低于实测值,其主要原因是尚未独立活动的幼
仔在标志流放中不可能被捕获,使得平均体重的标志流放统计数据比实际种群的平均体
重要高,而在模型的模拟中,只要幼仔一出生就参加种群体重的平均.就这点而论,模
拟值可能更接近种群的实际平均体重.高原鼠兔两年实测平均体重的平均值与摸拟值的
相对误差列于表 6.

(3)高原鼢鼠的数量  高原鼢鼠穴居地下,洞道繁多,很难捕获,囚此其密度实测
值误差较大.由于 4月 份在海北定位站地区只是地表解冻,地表以下尚未解冻,所以缺少
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t5 △原巳兔平均休0央△值与溪拟伍
Table  5  C;o:〖 lparison of observed and sin△△1ated val‘es

For body `卩
.eight ill plaleau pikas.

(
单位:克

Un“ :g. )

月
λioilth

1980年实测值
Data in 198o

1981年实测值
Data in 1981

模拟值
simulated
values

99,07

101,50

100.72

132.28

125.85

110.36

4 5 6
lun

7
Jul

119.68

Aug
8 lo

octApr b‘ ay sept

154.60

141.31

151.46

89,70

96.5.4

66.91

128.(X)

120.51

70,05 97.67

ˉ
8
 
 

绷

表6 “原鼠兔平均体E平均实而心与读拟值的相对误接
·
rable  6  Relative errors of observed and si红 !t:lated

body ·甲·eight fof platea1】 pikas.

单位:克

Ulllt:g
(

)

月
如io!lth

1

Apr b.iay

10
oct

】28.0了

110.36

14

12,40

13.62

10

四80、 1981年   |
平均实测值
Average v‘ ;【t:一
es of Data i‘ l

1980 & 1981

模拟值
si:〖lulated

values

相对误差 (%〉
Re1ative error

月
1r。nth

4
Apr

5
b‘ay

6
Ion

100.29 93.12

lO0.02 66.91

0 28

12d~25

众4

26,40 2么 .80 18.40

18.54 16.81

7
Jts1

8
AI:g

9
sept

10
oct

119.91

59.26

51

97,61

4月 份的数据.在模型的模拟过程中,以 5月 份的密度实测值作为模拟开始时间的密 度

初值·模拟值,实测值和相对误差列于表 7,各月的相对误差均在 32%以下,若考虑到

初值误差的影响,可以认为实测值和模拟值是较接近的 .
(4)高原鼢鼠的平均体重  高原鼢鼠的平均体重实测值,模拟值及相对误差列于

表8· 除 5,6月份相对误差稍大,其余各月的相对误差均在 θ%以下。而 5,6月 份高原

鼢鼠正处于繁殖期间,不断有新生幼体加人种群,原有成体的平均体重相对 稳 定, 因

此,5,6月 份种群的平均体重应低于 在月份的平均体重,但实测数据 5,6月份值 高于

表7 “尿鼢鼠啥皮实曰止与设拟伍比较       /单 位1只/公顷、
Comparison of observed and si:n】 1ated va1ues for densities in zokors, \Unit:ind./ha′Table t

19″8年实测值
D31a i:11978

摸拟值
si:no18ted vIIIues

相对误差(%)
Relative error

11.20

13.75  |11,20

23

20.00

18.27

9 30 32

151.46

151.46

6  | t  | 8  | 9
Ion   |  I‘ l   |  A‘ g  |  sept
—— — I— l— l—

— ——

|         |         |
l      l      l

|

|



08 高原的曰平均体●实△0与扶拟0比较
Tahle  8  C。 n:parison of observed and sinlu1ated va1ues

for body 、卩·eight in zokors,

4
)̄

sel)t

曰

hI。 !lth
5 8Apr b‘ay A.ug

10
oct

p78年实测值
】,at‘‘in 1978

^  摸拟值
bin.ulated values

~相对误差
Kelative error

夕
 
 
陇

263.22

221.12

16

269.44

183.78

32

193.97

1

243.8么

252,90

姓

214.50 231,86  1

●

4月份的值,可能是由于取样少的随机误差引起的 ,
(5)消费者日食量  高原鼠免,高原鼢鼠和藏系绵羊的日食量实测值是按三个物

候期测定的.为了与实测值进行比较,分别取各物候期中间时间的模拟值, 即 135天 ,195天,255天的模拟值作为相应物侯期的日食量代表值.日 食量的实测值与模拟值 的
比较见表 9.表 9中单位体重日食量模拟值稍高于实测值,这是由于实测值是针对 个别
成体获得的,而模拟值是整个种群平均个体日食量对平均体重的平均值,其 中包括个体
体重较小的非成体.体重小的非成体单位体重日食量相对较大,非成体在种群中所占的
比例越大,种群的平均单位体重日食量越高,囚此,可以认为日食量的模拟值 是合理
的 ,

表 9 主要食担消n者单位体工日△】实两值与技拟值比较
Table  9  C。 :llparison of observed and sinlulated va1ues

for daily intake rates,

(单位:克干篮/克体重/日 )
(Unit;g.dry wt./g.body wt.

/day)
草 返 宵
Gree:1。p

船 草~ 盛  期
‘X“bef8nCe~物 候 期

Phenolo。 i-
cal pha盂 s

享 枯 费

`Vithefihg

期

^模拟值
bi:Ilulated

va1ues

~实测值
observed
va1ues

~模拟值
si!∶ lu【sted
values

实测值
observed
、̀a11‘ es

-模拟值
si:llulaled

v81ues

^寒测值(~)bsefved

values
高原鼠兔
Pika

高原胎鼠
zokor

孩不绵羊
oneep

0.27

0.21

0,055

o.24

0.17

0.05.3

o.27

0.18

0.048

o,19

0.12

0.026

0.26

0.20

0.055

o.2么

o.18

0.033

2.能量收支

这部分通过模型的中问输出结果,即非状态变量的输出,定量地分析能量从初级生产者流经消费者各营养层次的情况,以及消费者亚系统内部各消费者的能且分配 .(1)食草消费者的摄人率  食草消费者的摄人率是指各消费者种群在单位面积草地上每日摄人的牧草量。各食草消费者的摄人率见表 1o.仍取各物候期中间时间第 135
天、195天、255天的模拟值代表各物候期的平均值.表 10显示,藏系绵羊的摄人率最
· 【J8 ·

'单
位:克 、
l unit:g′

| 6  | 7
|   Jun    |   Jal
l—  — |— —
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高,高原鼠免次之,藏系绵羊摄人率在草返青期是高原鼠免的 2.0攻 倍,在草盛期是 1.87
倍,在草枯黄期是 2,31倍 ,平均三期为 2.07倍 。高原鼠免和藏系绵羊的食物组成近似相

表 10 食革消n者的受入率
T8ble lO Dailr int31e rates oF cons】 ērs in unit Brea.

(
单位:克干重/(公顷·日)
unit:‘ .dry,7I./(ha.day) )

物 侯 期
PhenologicBl phBses

草 这 青 期
(ireen op

草 盛 期
Exuberance

亩原鼠兔
Pika

高原跆鼠
zokor

△系缔半
boeep

~多百灵
Horned l‘ lrk

1∶ 03⒎ 1

660.5

2111.o

22.d

1647.5

637.o

3077,1

29.3

2281.3

162.2

5268,9

36,o

同,· 喜食的品种也基本相同,亦即二者的生态龛重叠较大,因此,二者之间存在着食物
竞争,尤其对喜食品种的竞争,藏羊在人工放牧管理下啃食牧草,而高原鼠免穴 居草
地,随时可以就地采食喜食的牧草,所以在二者的食物竞争中,高原鼠兔处于优 势地
位 ,在模型中,高原鼠免在食物竞争中的优势地位反映在其采食顺序优先于藏羊,即高
原鼠兔采食剩下的牧草再由藏羊采食,如果牧草生物量不足,首先饥饿的是藏羊.模拟结
果表明,高原鼠兔采食了藏羊啃食牧草量一半左右的牧草。高原鼠免不但抢食优良牧草,

而且挖土掘洞,严重地破坏草场植被,是加速草场退化的原因之一·因此,消灭鼠害,保
护草场,并把流人害鼠的能量节省下来,可以把藏羊的载畜量提高 0.5倍 ,即把我羊的载
畜量从模型初值 3只 /公顷提高到 4.5只 /公顷,其生长状况和对草场的作 用与 3只

`公顷时一样,而藏羊的生产量亦提高 0.5倍 .达对合理地利用草场,提高畜牧业产值有重
要意义.高原鼢鼠的采食率,三个物候期平均约为高原鼠免的一半.高原鼢鼠生活于地
下,以杂类草的根茎为主要食物,与藏羊、高原鼠免的生态龛重叠甚小,因此通过食物
竞争看对藏羊影响不大。但高原鼢鼠的巢穴洞道复杂,平均每只亚成鼠或成鼠每年在地
表约形成 120个土丘,严重地破坏地面的植被和地下的根系,致使草场大面积退化·在
模型中,高原鼢鼠对草场的破坏程度通过破坏系数来计算的,破坏系数指被破坏的植被
面积与植被总面积之比。通过模型摸拟, 草返青期高原鼢鼠的破坏系数为 0.12, 随着
高原鼢鼠的繁殖和幼体长成亚成体,其破坏力增强,草盛期和草枯黄期破坏系数为0.18.
植被破坏后,需要多年的植被演替才能恢复,若将这些年来被破坏而尚未恢复的植被面
积累起来,数量相当可观 ,在本模型的模拟中,高原鼢鼠繁殖前的初始密度为 11,2只

`公顷,如果高原鼢鼠的密度有较大幅度的增加,草场的很大一部分将被破坏且多年不能恢
复,因此,消灭鼢鼠,对保护草场,发展畜牧业也有重要意义 ,

(2)消费者对食物的利用  各消费者除摄人维持正常生命活动的食物量外,还有
部分食物以咀嚼碎屑,贮存变质,遗弃,食草消费者的践踏等形式被浪费·根据调查,估
计藏羊的浪费比例约为 20%,其他几种动物的浪费比例很难做出恰当的估计,故在模型
中,无论食草动物或食肉动物、杂食动物,统一粗略估计其浪费系数为 20%, 表 11给
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出各种可利用植物性食物和动物性食物 (对二级消费者而言)的现存量、被消费量 (包

括浪费)以及消耗比的模拟值 ,这里取三个物候期中间时间第 135天 , 195天, 255天

的相应模拟值分别代表三个物候期的现存量、被消耗量和消耗比的平均值 .值得特别指

表11 各种0钩琨存Ⅱ与消耗n的比较
Table 11  C∶ onlparison of food bion1Elss atld Consunlption.

两霈
=~~项 口

Item
食物现存工(干克/公顷)
Food bio:nass(k‘ /ha)

食物消耗量(干克/公顷)
ConsumptionCkg/ha)

Ex“

o, 0, 0,

|L
C)ons::!I1ption foteˉ·(∶)onso:【 lotion/
food biomass

草枯黄期
VV.ithef-
!!lg

草返青期
Creen
0p

草盛期
Ex山 er‘‘̄

0.394

0.077

0,561

0

4.2× 10ˉ 4

0

0.064

0,001

0.001

0,002

Exu
草枯
黄期

`Vilher-Ing

草枯
黄期
Withing

草返
青期
草盛期物候期

Phenological
phases

草返宵
期
Green up

禾草
Grssses 4.954

18.359

1.065
|

|o

o01.09

l   o

l

|  4.000
l

|  3,771

1  3,042

lO,097

莎 草
sedges

杂 草
Forhs

湛 从
shfubs

地下部分
【.9nde‘  ground

立 枯
stand.i:lg de‘ ld

枯枝落叶
Littef

高原鼠免
Pikas

高原鼢鼠
zokors

角百灵
Larks

46.733

46.76姓

51,486

1,315

757.80

0

0

5.94Ja

3.641

0.143

11.5

0

0

8.762

3.883

0.178

1.952

】,428

o,597

0

0,382

0

0.257

0.004

o,003

2.625

1.89奎

0.697

0.868

0.355

0

0

0.003

0.003

5.927

1.330

0.752

0,701

1.289

0

0

0.003

0.003

0.056 0.03姓

0.041 0,0do

0.01在 0.006

0.119 0.058

4.7× lO^‘
·
0.001

0 0

0 ()

5.0× lO^‘ 3,4× lO~‘

o,001 7.7× lOˉ‘

0.001 0.001

出的是,第225天只是模拟草枯黄期的时间范围(223-289天)的中点,而不是整个草枯
黄期的时间中点.第 255天处于草枯黄期的前期, 牧草尚未枯黄, 所以表 11中 立枯的
生物量为0.由于本模型是针对草生长期设计和进行模拟的,自 然不能反映立枯草在整个
草枯黄期的利用情况,因为缺少 10月 份以后的实测数据,因此 10月 以后的模拟值很难
验证其可信性,故不能引用讨论.表 11说 明, 除地下部分根系食物外, 备种食物的消
耗比以草返育期最高,藏羊和高原鼠兔喜食的禾草消耗比达 39.4%.草返青期由于喜食
的食物数量不足,杂草的消耗高达 56.1%。 草枯黄期备种食物丰富,尽管消耗量较大,
消耗比是最小的.而草盛期的消耗比,介于前后两个物候期之间,二级消费者香鼬,对
其主要食物高原鼠免,高原鼢鼠及角百灵的捕食消耗比均在千分之二以下,可以说微乎
其微,除非香鼬的数量有成百倍的增加,依靠鼠害的天敌香鼬灭鼠是不现实的 .

5.性型的缺点和改进方向

本模型存在以下不足

(1)初级生产者的现存量 (生物量)只是作为参数输人模型,控制消费者的食物条
件;它只能体现初级生产者对消费者的单向正反馈,而不能反映消费者对生产者的逆向
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反馈.一般说来,这个逆反馈是负的.于是,当消费者的生物量增大时,初级生产者的生
物量不是相应地减少,而是仍然按原来的规律独立地变化,必然不能真实地反映消费者
的食物条件,从而消费者的模拟结果有一定的误差,对于真实的生态系统,初级生产者
和消费者之闸的反馈是双向的,并且是瞬时起作用的 ,
(2)模型中没有考虑各消费者种群的年龄结构,只是研究种群的平均效应 ,囚此,某

些模拟结果和结论是粗糙的,难以在应用方面提供精确的指导,例如,草场的合理利用
方案,及合理的、最大效益的家畜种群结构等 .
(3)模型中假设同化率只与食物组成有关,或者说,每一种食物的同化率对备种消

费者是相同的,而且与时间无关 (不随时间变化),也不尽合理 .事实上,不同物侯期的

同一种牧草,其纤维和其他营养成分也不相同,同化率自然也不相同。此外,消费者对
食物的同化效应,也同消费者的年龄,运动等因素有关.摸型忽略了这些细节。
(4)模型中利用摄人和呼吸的能量平衡,将多余的摄人转化为组织生长的模式也不

够合理。任何动物的身体本身和身体各部位的生长,都是有一定规律的,而模型中没有
考虑这种规律,无约束地将多余的摄人沉积为组织能量 .
(5)由于本模型是季节性模型,无法获得关于各消费者种群的全年性结果,囚而在

时间上不能完整地概括和抽象高寒草甸生态系统的消费者亚系统,使消费者亚系统模拟

模型在理论和实际应用意义上都受到局限·

(6)模拟的验证数据不十分充足,某种程度上削弱了本模型可靠性的说服力和建造

摸型的坚实基础 ,

针对以上不足,要继续积累数据,特别是完整的冬季数据,在完善本模型的基础上

构造年度的消费者亚系统模型.尽快地构造出高寒草甸初级生产者亚系统模型,并与消

费者亚系统有机联系起来,真实地反映两者间互相联系,互相制约,互相反愤的关系 .

模型的改进要在不断验证的基础上进行,尤其象海北高寒草甸这种脆弱多变的自然

生态系统,要在今后几年内继续搜集大量有代表性的数据,来调整和修改模型,特别是

模型的内部机制 ,
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sTUDY ON THE BIOMAss DYNAMIC iMODEL OF CONSUMER
SUBSYSTEM IN THE ALPINE IMEADOW ECOSYSTEM
III. THE sIMULATING PROCEss, sIMULATED REsuLTs AND
DIsCUssION OF THE BlOMAss DYNAMIC MODEL OF

CONSUMER SUBsYSTEM

zhou Li, `V.ang zuw.ang, lW· ci shanwu, pi Nanlin, I.iang Jierong,

Liu Jikc, zhc【l shenwu and zhang X· iaoai

(~Ⅳ
·
or`乃田csI PIo`cO"rnsfifoJe or BJol。 口u. 'ccdc研 J。 si"ico)

The simulating Proccss

1. The colilputation.mctbod

Thc mathcmatical structurc of the mode1 (c311ed QHB)consists of a sct of

‘lon.1inear ordinary diffcrential cquations and alg.ebrBical cquations, The  key  to

solve nu】Ilcrica11y thc model is to integ.rate 11umeriCally the initia1 |problem of th.e

nonliIlcar ordinary diffcrcntial equations

'7/'`=r(y,P,D,`)7(`0)=Vo

where

V:=th.c state  vcctor of th.e consurllcr subsystem which consists of all  statc

variablcs: bioI△ 1ass, d.cnsities, body wcig· ht of every con.su nler, total d.cath inateˉ

rials, fcccs,biomass of every plan.t and time, wh.icll determine states of the con-

suiner subsysten1 at cvery simulatcd time.

7=thc part statc vcCtor WhiCh consists of the Part of state variables: deˉ

sitics, body wcight, total dcatl1.nlatcrials and feces, the valucs of which arc dc-

tcrii.incd.by ordinary differential cqations.

P=thc paranlcter vector dctcr1mlined by the specific cnvironrnent and spccific

population of con.su mcrs.

D:=the extcrnal drive vcctor Which.represents climatc conditi° ns.

r=thc function vcctor which represcnts the varying ratc (dcrivative) of

V.with timc.

`=thc ti:nc indcpcndcnt variablc in the subsystem,

`0=thc¨
time at which the modcl begins to simulatc.

70=thc value of thc part statc veCtor ato0,i.c.,thc initial valuc of

7.
·
1· o dccreasc thc crror of numerical solutions and  to  incrcasc  coinputation

spced, we sclcct thc姓 一order single-step Rungcˉ Kutta△M|e邛 on Inethod wlth cont-

ro1 of prccision and varyirlg· 1eI1gth of integration steps to solVe the initial prob-
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lem.(1).Calculatlng form.ulae of the lmethod w· hich calculatc thc valuc of thc

solution’ (t) 。f (1) at JO 十多 (多 is step length of tim.c) according to the

i!litial valuc 7。  at'O arc Written in(2),Thc cut off crror of the:ncthod is

C)(h.5), estimates of both absolute and relative error  respectively  are  given b· y

(压 ) and (5). The  procedure  and  ord.er in ca1。 ulating valu.es of th.e  ft1n.ction

VCCtor y(y,P,D,T) is sbown in the text.

2. The Program.dcsign

According to charactcristics irl both the olat|hc1Ilatical structurc of thc modcl

QHB and used numeriCal integration method,we have selccted the method of

struCturcd program1ning. 1·
·
he source program consists of nlany inodulcs that arc

subroutincs. First, Ⅱl0dulCs completing ca1culations of bio1ogical mcchanis1m.for-

mulac arc dcsigned. second, the basic subroutinc DIER., that ca1culatcs valucs of

thc· function vcctor F(7,P,I冫 ,】
·
) according to the calculation ordcr,is constructCd,

Thcn, thc subroutinc ICuTTA is c。 nstructCd With formulac (2).And finally,

thc main prograIn (also called QHB) is designed.DER and KUTTA arc subrou-

tincs 、vith paralncter Variables bccause they are ca11Cd V`ith  different  values of

thc paramcter variables frequently. A.diagram~of DER, w· hich calls othcr subro-

uincs, is draswn up in Fig. l and a flow.chart of Inain program is draw.n up in

Fig2. The sourcc program.has writtcn with IBM FORTRAN.77 and has I△ oren

than 1000 program lines.

1· hc simulatcd rcsults and discussion

Dynamic curvcs of biomass, dcnsity, body weight (Figs. 3-7) in 5 major

consu n】 cr population: platcau pikas (or乃 口氵o″ 口 r″
'zo刀

J夕 e), 
·
I· ibctCn sheep, alpine

wcascls (ir`‘ f`、 J口 口′
`口

氵ε口), horncd larks (E'纟 ″,o`乃 |Jc 口JPcc彦
'if e`″

e‘ i) and platcau

zokors (lry(,‘ P口 J‘:石 莎c|`'yi)in the I·】aibci A1pine Meado$` iEco1ogy rcscarch station,

AcadcInia sinica, arc draw· n witb thc  oomputcr output during  the  pcriod froin

April to Novcmbcr.

TIlc subsystcn1 1△ odel has bcen varified for the dcnsity arld body  小`cight  in

botll platcau pika and plateau zokor Population arld for thc daily body food intakc

of platcau pikas, Plateau zokors a1【 d 
·
ribcten.sllcep pcr unit body wcight (△

·
ablcs

3-9), 1′ hat  thc si:nulatcd va1ucs of thcn) by the cOInputcr output aln】 ost app-

roach thc obscrvcd valucs in I· iaibci lR.escarc11 station indicatcs that thc mathcma-

tical nlodcl of consumcr subsystcnn.is valid as abstract theoritica1 rcprescntation of

Consumcr subsystcm in thc alpinc Ⅱlcadow ecosystcms.

tJsing the nlodcl, 、vc can obtain !nany usCful rcsults, for cxarnplc, tbc daily

intakc ratc of major herbivorous consulncr population:  Platcau  pikas,  plateau

zokors and Tibctcn shccp, and major omnivorous consumer population likc ho-

rncd larks for plant or plarlt seeds in unit area· in each phcnology period is obta-

i11cd(tablc 10).· rable 1o indicatcs that the food in.take oF platcau pika population
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is m.ore than在 79‘
·
of food intake of Tibetan shcep population.Thetwo anim~a1s not only

have a110ost tllc samc p.rcfcren.ce for food so tllcre is the cornpetition of food bet、 veen

pikas and shecp, but also pikas (and zokors) damagc to  grassland. As a  rcsult,

it is necessary to Wipc Out plateau pikas and plateau zokors 。r to dccrcasc nuInbers

of thena for dcvc1oping livcstock husbandry, Anothcr cxaillple is that  tllc  cxtcnt

biomass, con.su.n)ed biomass by the consu1ncrs and consu1ned ratc of cvcry plan.t or

animals food in.each lPhenology pcrio(l (1· ′ablc 11) indicate that thc corlsurncd ratc

of cacll I。 od exccp.t roots′ s food in.Grcen up pcriod is highest and in `Vith.cring

pcriod is 1owest among 3 pheno1ogy pcriods. spccia11y, that thc cOnsuincd rate of

gromincOe prcfcrrcd by shccp and pikcs in G· rccn up pcriod is  highcst  (39.姓
9.‘ )

indicates thc sheep are hungry in diffcrcnt dcgrccs in (;· rccn up pcriod.

In.sumlnary, t1i)c 1nod.cl iprovidcs us witl1.a lot of infornlation about consulncrs

and thcir cffcct o1】  variations in food a11d cnvironincnt condition.s. B.ut thc modcl

is dcficicnt in somc aspects, c.g.,consumers can 11ot  affcct  pri11】 ary  p·roduccrs
(i, e, consulncrs do ilot fccd back to primary produccrs)  bccau.sc  a  n1odel  of

p△ imary p· roduccr subsystcm has 11ot complcted, th.c agc structurc in all consu1】 1cr

population has not becn considcrcd so that sornc rcsults arc rough, ctc.

Thc modcl will bc.improvcd with co11ccting data, constantly vcrifyiIlg, m.。 ˉ

difyi:lg, and constructing tlle lnodc1 0￡ Primary producer subsystcm.
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