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摘要: 对中国科学院海北高寒草甸生态系统定位站地区的矮嵩草草甸植物群落进行了函数生长分析研究。叶面积和地上

生物量采用三次多项式的指数方程拟合。研究结果表明,L A I 的增长过程呈 S 形, 可分为 3 个时期, 与群落中莎草类植物

的物候划分相一致; 6 月至 8 月上旬L A I 的增长速率较高, 约持续 70d, 最大L A I 为 315 左右; UL R 与L A I 的变化趋势

相反, 受两者的共同影响, CGR 在 6 月下旬最大; 地上净初级生产量的增加在 6 月下旬左右最大, 从 5 月中旬至 7 月下旬

的 80 余天时间内, 矮嵩草草甸可生产的地上净生物量约占年地上总生物量的 9215% ; 生长季节内具有相对丰富的降雨

和适宜的温度, 是保证植物完成生长发育过程的有利因素。

关键词: 青藏高原; 矮嵩草草甸; 生长分析

Plan t growth ana lys is of Kobres ia hum ilis m eadow comm un ity in

Qingzang pla teau reg ion s
SH I Sheng2Bo,BEN Gu i2Y ing, HAN Fa,L I Y ing2N ian, SH EN Zhen2X i　 (N orthw est P la teau In2

stitu te of B iology , the Ch inese A cad emy of S ciences, X in ing 810001, Ch ina)

Abstract: T he experim ent of p lan t grow th analysis of K obresia hum ilis m eadow comm unity w as conducted

in the region of H aibeiA lp ineM eadow Eco system R esearch Stat ion (37°29′～ 37°45′N. , 101°12′～ 101°33′E;

EL. 3200m ). T he series of data w ere fit ted w ith cub ic po lynom ial exponen tia l grow th curves. T he resu lts

indicated (1) : T he change of L A I w as S type, the grow th course can be divided in to th ree periods, w h ich

w as co rresponded to the pheno logical periods of p lan ts of sedges in K. hum ilis m eadow. F rom June to the

first ten days of A ugust, the increasing of L A I w as very qu ick. T he h ighest L A I w as abou t 3. 50; (2) T he

CGR w as influenced by bo th UL R and L A I ,w h ich had differen t trend during the p lan t grow ing season, so

that the CGR w as h igher in last ten days of June; (3) T he W w as also h igher in last ten days of June. F rom

second ten days of M ay to the last ten days of Ju ly, the yield of aboveground w as accum ulated very qu ick2
ly, and that cou ld occupy to 92. 5% of the to ta l annual yield; (4)D uring the p lan t grow ing season, there is

m uch mo re p recip ita t ion than o ther month s and the temperatu re is also su ltab le fo r p lan t grow th so these

condit ion ensure the p lan ts to go th rongh their life cycle.
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　　青藏高原草地是我国重要的天然牧场之一。矮嵩草草甸系该地区广泛分布, 并适应于青藏高原独特自

然环境条件的植被类型。在长期的自然选择过程中, 矮嵩草草甸植物不仅形成了许多特异的生理生态适应

机制[1, 2 ] , 而且受高原独特地理环境因素的制约, 其种群和群落的生长特性与一般适宜环境下生长的种群



和植物群落有所不同[3, 4 ]。本文根据植物函数生长分析的方法, 对矮嵩草草甸植物群落的生长参数进行了

模拟研究。

1　样地概况与研究方法

111　样地概况

中国科学院海北高寒草甸生态系统定位研究站 (简称, 海北站) 位于青藏高原的东北隅, 地处祁连山主

脉冷龙岭东段南麓, 北纬 37°29′～ 37°45′、东经 101°12′～ 101°33′; 海拔 3200m。定位站地区年平均温度为

- 117℃, 无明显四季, 只有冷暖季节之别。属高原大陆性气候。

矮嵩草草甸主要由多年生草本植物组成, 优势种为矮嵩草 (K obresia hum ilis) , 次优势种有羊茅 (F estu2
ca ov ina)、异针茅 (S tip a a liena)和垂穗披碱草 (E lym us nu tans) 等。植物群落的地上部分可分为两层, 上层

以禾草为主, 下层为莎草和杂类草。根系生物量约为地上生物量的 3 倍, 主要分布在 0～ 10cm 的土层中[5 ]。

因地下生物量的年变化很小, 在本项研究中作为常数。

矮嵩草草甸土壤类型为亚高山草甸土 (Subalp ine m eadow so ils) , 呈微碱性, 土壤成土过程简单, 发育

年轻, 土层浅薄。土壤有机质含量丰富, 但分解缓慢, 有明显积累现象 [6 ]。

112　实验方法

本项研究属中国生态网络长期监测项目的一部分工作。实验样地位于海北站矮嵩草草甸半封育草场

综合实验场。在多年每月观测 1 次的基础上, 根据高寒矮嵩草草甸植物生长期较短的特点, 以及植物函数

生长分析方法的要求, 于 1996 年植物生长季节 (5 月初至 9 月上旬) , 每 7～ 10d 进行 1 次采样测定。样方面

积为 1ö16m 2, 取样时间为早晨 10: 00～ 11: 00, 每次重复 4～ 5 个样方, 剔除上年度残留枯黄部分, 测定植物

地上生物量和绿色部分的面积。植物绿色部分的面积以美国L i2COR 公司生产的L i23000 叶面积仪测定,

包括叶片投影面积和茎投影面积, 由于茎的投影面积所占比例很小, 可泛称为叶面积。

气象资料由海北站气象站提供。气象站位于综合实验场内。

113　模拟方法

植物地上生物量 Y 和绿色部分的投影面积 Z , 采用三次多项式的指数方程拟合 [7, 8 ]:

L nY = y (T ) = a′+ b′T + c′T 2 + d′T 3 (1)

L nZ = z (T ) = a + bT + cT 2 + d T 3 (2)

T 为从生长季节开始 (本文以 5 月 1 日为起始日, 表示为 1) 的天数。拟合结果如图 1 所示, 单位样方 (1ö

16m 2) 面积上植物绿色部分的投影面积、鲜重和干重的回归指数 R 2 分别为 019924、019860 和 019855 (n=

15; P < 01001)。

　　拟合方程的斜率, 或对时间 (T )的导数代表植物的相对生长速率 (R ) :

R = y′(T ) = d (L nY ) ödT = (1öY ) × (dY ödT ) (3)

植物绿色部分的投影面积 Z 也具有同样方程。

在植物生长分析中, 单位叶面积速率 (UL R )代表植物绿色部分的功能效率[9 ] , 表示为:

UL R = (1öZ ) × (dY ödT ) = y′(T ) öexp [z (T ) - yd (T ) ] (4)

其中 exp [z (T ) - y d (T ) ]表示单位干重叶片表现出的同化功能面积, 称为叶面积比:

F = exp [z (T ) - y d (T ) ] (5)

　　由 F 可细分出另外两个常用比率, 即: 叶片鲜干重的比值和叶面积与鲜重的比率, 分别为:

exp [y f (T ) - y d (T ) ] (6)

exp [z (T ) - y f (T ) ] (7)

　　植物群落的生长速率 (CGR )为单位土地面积上的绝对生长速率, 定义为:

CGR = (1öS ) × (dY ödT ) = UL R ×L A I (8)

S 为土地面积, 即样方面积: L A I 为群落叶面积系数, 定义为:

L A I = Z öS (9)

　　根据某一段时间内 (T 1, T 2)群落的叶面积持续时间 (D ) , 可以估算此段时间内植物地上部分的净初级
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　图 1　1996 年矮嵩草草甸植物群落地上生物量的干

重 (W d )、鲜重 (W f )和绿色部分投影面积 (L A )的变化

　F ig. 1　T he variations of aboveground m ass of W d ,

W f and L A in K. hum ilis m eadow (1996)

5 月 1 日为起始日,D ays after 1,M ay

生产量 (W ) :

W = D × E (10)

E 为此段时间内的平均单位叶面积速率, D 由下式确

定:

D =∫
T 2

T 1

L A I × d (T ) (11)

2　结果与分析

211　矮嵩草草甸植物群落叶面积系数的变化规律

叶面积系数 (L A I )为植物群落多叶性的一种度量,

可以定量表示某一群落地段内植物叶片的密度, 是决

定太阳辐射强度在群落内削减程度的一个主要因素。

图 2 表明, 矮嵩草草甸L A I 的拟合曲线呈 S 形。即L A I

的增长过程可分为; 展叶初期、快速增长期和缓慢衰老

期 3 个时期。3 个生长期的分界期分别在自 5 月 1 日后

的第 30 天和第 100 天左右。当时间为 T = (- c+ SQ R

(c2- 3bd ) ) ö3d 时, 即在 5 月 1 日后第 115 天左右L A I

最大。

图 2　矮嵩草草甸植物群落的单位叶面积速率 (UL R )、

群落生长速率 (CGR )和叶面积系数 (L A I )的变化规律

F ig. 2　T he variations of UL R , CGR and LA I in K. hu2

m ilis m eadow comm unity

5 月 1 日起始日,D ays after 1,M ay

由LA I 增长的时间进程, 可以粗略认为 5 月份为

矮嵩草草甸植物的展叶初期; 6 月至 8 月上旬为叶面积

的快速增长期 (约 70d) ; 8 月中旬以后L A I 的增长速率

减缓, 植物生长进入缓慢衰老期。L A I 增长的减缓以至

开始降低并不意味着植物停止了生长, 而是表明在逐

渐变劣的环境条件的影响下, 植物枯黄死亡的速率开

始相对增大, 导致了植物群落中绿色部分投影面积的

相对降低[3 ]。

多年的观测研究表明, 生长季内矮嵩草草甸的最

大L A I 为 3150 左右, 与拟和结果相同。

212　单位叶面积速率和群落生长速率的变化规律

单位叶面积速率 (UL R ) 为植物绿色部分功能效率

的一种指标, 在一定程度上可以认为代表植物的净同

化率。群落生长速率 (CGR ) 为单位土地面积上植物体

干物质生产的绝对速率。

研究结果 (图 2)表明, 在矮嵩草草甸的植物生长季内, UL R 随时间进程不断降低。瞬时UL R 在 5 月初

为 1010göm 2 ( leaf) öd, 6 月底降为 310göm 2 ( leaf) öd, 到 8 月底时接近 0110göm 2 ( leaf) öd。CGR 的变化呈正态

曲线型。6 月下旬CGR 最大, 在此以前, 由于L A I 较低, 限制了植物的干物质生产。但CGR 增加的很快, 从

5 月初的 215göm 2 (so il) öd, 经 50d 后可达到 1017göm 2 (so il) öd; 7 月份以后, 尽管L A I 继续增加, 但受较低

UL R 的制约, CGR 开始降低。在第 110 天左右CGR 降为负值, 表明此时矮嵩草草甸植物已进入了衰老枯

黄期。

213　群落叶面积比、鲜干重比值和叶面积与鲜重的比率

图 3 为群落叶面积比 (F )、鲜干重比值和叶面积与鲜重的比率的模拟结果。 F 代表每单位植物干材料

所能表现的同化功能面积的量, 鲜干重比值反映了植物生长过程中绝对含水量的变化。结果表明, F 在 5

月底 (第 30 天)最低, 为 73164cm 2ög。到生长季末 (第 125 天)增大至 94124cm 2ög。群落绿色部分鲜干重比

值的变化与群落叶面积比相同, 在第 25 天最小, 为 2138; 到第 105 天时, 增至 3156。叶面积与鲜重比率的变
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化趋势与上述两比率相反。

图 3　矮嵩草草甸植物群落的叶面积比 (F )、鲜干重比

值 (W f öW d )和叶面积与鲜重比率 (L A öW f )的变化

F ig. 3　T he variations of leaf area ratio (F ) and the ra2

t io of fresh to dry w eigh t (W f öW d ) and leaf area to

fresh w eigth (L A öW f ) in K. hum ilis m eadow comm unity

图 3 是根据方程 (5)、(6) 和 (7) 式计算的结果, 与

用原始数据先计算再拟合的结果完全一致 (结果未

列)。

214　矮嵩草草甸群落净初级生产量的变化

图 4 表示根据叶面积持续时间 (D ) 计算的生长季

节内每旬的净初级生产量 (W )。研究结果表明, 6 月中

下旬矮嵩草草甸的净初级生产量最大, 可达 53gö旬。

与 CGR 的变化趋势相同,W 在 6 月下旬最大, 两

最大值的出现时间基本一致。6 月下旬以后,W 的降低

速率明显大于 6 月下旬以前的增长速率; 在 8 月下旬

以后W 为负值, 表明此时矮嵩草草甸植物的枯黄死亡

速率大于了生长速率, 群落处于负增长时间。

215　环境因子的变化及对群落生长分析参数的影响

海北站地区, 当日平均气温稳定≥0℃时, 植物即

开始萌动发芽。多年的观测研究表明, 草萌动期一般从

4 月 25 日左右开始[4 ] , 5 月上旬, 日平均气温稳定≥3℃

图 4　矮嵩草草甸植物群落的地上生物量和每旬的净

初级生产量 (W )的模拟

F ig. 4　T he estim ated aboveground p roductivity of each

ten days and annual variation of yield in K. hum ilis

m eadow comm unity

时植物返青。干物质从植物返青开始积累, 并随植物生

长长发育节律和温度升高、降水量增加而逐渐增大。

图 5 和图 6 为 1996 年植物生长季内稳定≥0℃气

温的活动积温、降雨量和 0、5、10、20cm 不同深度土壤

温度的变化规律。

当年的气象观测资料表明, 海北站地区从 4 月至 8

月 31 日, 日平均气温稳定≥3℃、≥5℃、≥10℃时的活

动积温分别为 93319℃、92114℃和 25417℃, 分别占年

活 动 积 温 的 8615%、9015% 和 100%。 降 水 量 为

38611mm , 占年降水量的 7614%。环境因素的变化影响

着矮嵩草草甸植物的生长发育过程。6、7、8 三个月, 降

雨和温度都较适宜, 植物处于旺盛生长时期; 9 月份以

后随气候因素的逐渐变劣, 草甸植物停止生长并很快

进入衰老枯黄期。

3　讨论

生长是自然界生物具有的普遍现象。一般认为生长是生物体在生命活动过程中所发生的大小、形状和

数量的改变。测定自然生态系统的生物生产力, 主要关注的组分是净初级生产量或总产量。光合作用的气

体交换分析可以用来分析环境变化对碳同化过程的影响, 最后也能用来估计产量, 但对于干物质在植物体

各个组分的分配比例, 及这种分配过程对生产的影响却难以估计。1919 年, B lackm an 采用复利定律描述了

植物体的生长规律, 从而奠定了植物生长分析方法的基础。目前, 植物生长分析已成为介于气体交换测定

方法和净初级生产测定方法之间的实验手段 [12 ]。

群落生长分析的主要内容包括叶面积系数 (L A I )、单位叶面积比值 (UL R ) 和群落生长速率 (CGR ) , 这

三者之间的关系为:

CGR = UL R ×L A I

　　矮嵩草草甸L A I 增长的 3 个时期与过去沿用的根据群落外貌划分的 3 个物候期 (草返青期、草盛期和

草枯黄期)并不完全一致。矮嵩草草甸的建群种为莎草科植物矮嵩草, 以莎草类植物为主的矮草草甸的整
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图 5　1996 年生长季节内海北高寒草甸地区日平均气

温稳定≥0℃的活动积温和降雨量的变化

F ig. 5　T he changes of accum ulated active temperatu re

(≥0℃) and p recip itation in H aibei alp ine m eadow re2

gions during p lan t grow ing season (1996)

体物候应是莎草类植物的物候 [10 ]。矮嵩草草甸L A I 增

长的 3 个时期与莎草类植物的物候划分基本一致。展

叶初期、快速生长期和缓慢衰老期 3 个时期分别与莎

草类植物的萌发和展叶初期、展叶盛期至果实或种子

成熟期、衰老和立枯前期[10 ]相一致。

矮嵩草草甸生长季节的不同时期, L A I 和UL R 对

CGR 的贡献不同。6 月下旬以前L A I 较低, 是CGR 的

制约因素; 6 月下旬以后很快降低的UL R 又成为 CGR

的限制因素。CGR 可表示为L A I 和UL R 的乘积 (式

8) , 随时间的推移, CGR 的大小和方向依L A I 和UL R

的相对量而定。W atson (1952) 讨论了L A I 和UL R 的

变化在决定 CGR 时的相对重要性, 并继定在绝大多数

情况下, L A I 是 CGR 的主要决定因素[9 ]。在青藏高原

地区, 植物的生长季节相对较短, L A I 和UL R 的变化

程度都很大, 因此矮嵩草草甸 CGR 的变化反映了生长

季节L A I 和UL R 相对重要性的变化。

图 6　1996 年生长季内海北高寒草甸地区不同深度土

壤温度的变化动态

F ig. 6　T he changes of m ean so il temperatu re at differ2

en t dep th of each month in H aibei alp ine m eadow re2

gions during p lan t grow ing season (1996)

W 为每旬中草甸植物地上净初级生产量的模拟

值, 由平均UL R 和同期D 相乘所得。在矮嵩草草甸植

物的展叶初期, L A I 较低, D 也相对较低, 尽管此时群

落UL R 较大, 受较低D 的制约,W 也相对较低; 同样,

在缓慢衰老期, 尽管L A I 较大, D 也较高, 但UL R 已经

降到很低, 因此所能生产的W 也相对较少; 只有在生

长季节的 6 月下旬左右, D 和UL R 都较适宜, 故这一

时期是植物干物质积累的旺盛期。矮嵩草草甸地上生

物量的变化 (图 4) 与实测生物量的拟合结果 (图 1) 一

致。从 5 月中旬至 7 月下旬的短短 80 余天时间内, 矮嵩

草草甸所能生产的地上生物量占年地上总生物量的

9215%。

矮嵩草草甸群落结构简单, 最大L A I 为 315 左右。

在研究群落有关性质时可将其视为大叶, 并根据大叶

原理进行简化处理[11 ]。叶面积比 (F )、鲜干重比值与叶

面积与鲜重的比率, 原为个体植物生长分析的参

数[9, 12, 13 ]。在研究矮嵩草草甸群落生长时, 借用此概念, 并略加改动。F 以单位样方面积上植物绿色部分的

投影面积与干重之比表示, 反映单位植物干材料中所含有的同化物质的比值, 也可表示植物体内光合部分

占呼吸物质的比率。F 可以分解为鲜干重比值与叶面积与鲜重的比率, 它们的关系为:

　　　　　　　　　　F = exp [z (T ) - y d (T ) ]

= exp [y f (T ) - y d (T ) ] × exp [z (T ) - y f (T ) ]

　　矮嵩草草甸主要分布于青藏高原及其周围山地, 是在长期适应高原独特气候环境中形成的特殊植被

类型。由于生产方式单一, 净初级生产量大小受气候因素的影响较大。多年观测资料表明, 海北站地区年平

均降雨量为 580mm 左右, 多数集中在植物生长季节, 占年降雨量的 78% 以上。而日平均温度稳定≥0℃、≥

3℃、≥5℃的时间则分别与植物开始萌动发芽、草返青和草盛期的开始时间基本一致。因此, 生长季节内相

对丰富的降雨和适宜的温度是植物完成生长发育的有利因素, 也是促进植物进行干物质积累的重要条件。

相反, 生长季节末逐渐变劣的气候因素也是加速植物完成生长期的关键 [14 ]。
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