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基于改进的 Ｌｏｔｋａ⁃Ｖｏｌｔｅｒｒａ 种间竞争模型预测退化高
寒草地人工恢复演替结果

吴晓慧１，单熙凯２，董世魁１，∗，高晓霞１，许驭丹１，张 　 曦１，武胜男３，胡 　 樱４，
温　 璐３，刘世梁１，董全民５，王文颖４

１ 北京师范大学环境学院， 北京　 １００８７５

２ 北京师范大学天文系， 北京　 １００８７５

３ 内蒙古大学生态与环境学院， 呼和浩特　 ０１００２１

４ 青海师范大学生命科学学院， 西宁　 ８１０００８

５ 青海大学畜牧兽医科学院， 西宁　 ８１００１６

摘要：结合青藏高原地区黑土滩型退化高寒草甸改建成人工草地后恢复过程中植物群落组分的数量特征变化，基于中心差分

法、相对误差热图、ＯＤＥ 算法等研究方法进行计算机模拟，对 Ｌｏｔｋａ⁃Ｖｏｌｔｅｒｒａ 种间竞争模型进行非线性化改进，建立了适于高寒

草地人工恢复演替过程中的竞争效应预测模型，与经典的 Ｌｏｔｋａ⁃Ｖｏｌｔｅｒｒａ 种间竞争模型进行对比验证，实证了改进模型的可解

性和准确性。 并分析了改进的 Ｌｏｔｋａ⁃Ｖｏｌｔｅｒｒａ 模型的系统动力学行为，预测人工恢复植物群落各组分的竞争结局，判断人工草

地恢复演替状况。 结果表明：（１）随着恢复年限的增加，栽培植物（垂穗披碱草或草地早熟禾）与原生植物在经历一个激烈的竞

争阶段后逐渐趋于动态平衡，表明人工种植的垂穗披碱草、草地早熟禾等本土植物，可以促进青藏高原地区“黑土滩”型退化高

寒草甸的有效恢复；（２）综合各分组的恢复演替阶段特征，可食牧草、栽培植物和顶极植物均从第 ７ 年开始竞争力呈现明显下

降的趋势，因此建议在对人工草地的恢复管理中，７—１０ 年间进行适度的人为干预，如施肥、灭鼠害以及适当去除有毒有害杂草

等；（３）综合各类植物的竞争演替预测情况，均从第 ２０ 年左右开始逐渐趋于动态平衡。 因此，根据该模型分析，从生态恢复的

角度来看，“黑土滩”型退化草地进行人工恢复至少需要 ２０ 年以上，才能获得较为稳定的植物群落。
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Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ａｌｐｉｎｅ ａｒｔｉｆｉｃｉａｌ ｇｒａｓｓｌａｎｄ； ｉｎｔｅｒｓｐｅｃｉｆｉｃ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌ； ｃｏｍｐｕｔｅｒ ｓｉｍｕｌａｔｉｏｎｓ； ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ

青藏高原的草地面积约占全国草地总面积的 １ ／ ３［１］，提供了牧业生产基地和生态屏障等生态服务功能。
但是，由于受到气候条件的变化和人类活动的影响，该区 ５０％—７０％的天然草地已经退化［２］。 为了有效遏制

天然草地退化、提高草地生产能力，行之有效的办法之一，就是在失去牧用价值，难以自我恢复的极度退化草

地上建植和培育高产、优质、稳定的人工草地［２］，降低天然草地放牧压力，并通过人工草地植被逐渐恢复退化

的天然草地。 自 ２０ 世纪 ８０ 年代以来大面积的“黑土型”次生裸地的出现［３］，人为干预下的高寒草甸恢复演

替过程成为生态学家研究的热点问题，目前的研究主要集中在人工恢复与其他恢复措施间的差异性［４］、播种

牧草的优化组合［５］及混播机理［６］、水肥调控［７］、群落生产力及稳定性变化［８］ 等，但对人工草地植物群落种间

竞争关系及其生态效应的研究较为少见。 在人工草地的演替过程中，竞争是塑造植被群落结构和动态特征的

动力［９］。 尤其是在青藏高原的人工草地植物群落中，由于各组分生态位高度重叠，种间竞争尤为激烈，植物

群落稳定性难以维持，植物群落演替何时趋于稳定难以预测，各组分之间的竞争成为控制群落演替的主导因

子［２］。 因此，对人工草地各植物组分的竞争效应进行研究，将有助于我们厘清植被恢复过程、预测植物群落

演替的方向，可以为退化高寒草地的人工恢复管理提供科学依据。
目前，利用生态数学方法构建的诸多数学模型在草地植被研究中的应用越来越广泛。 其中，反应竞争⁃密

度效应的数学表达模型以 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型较为常见，但是该模型仅适用于实验室控制条件的竞争试验结果预测，
对自然环境中的种间竞争关系预测较为困难。 因此出现了许多改进模型，如 Ｈａｌｌａｍ 模型［１０］、Ｓｍｉｔｈ 模型［１１］

等。 从多物种竞争的角度出发，Ｌｏｔｋａ⁃Ｖｏｌｔｅｒｒａ 种间竞争模型（简称 ＬＶＭ）是 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型的一种延伸，其应用

较为广泛。 例如，王慧忠［１２］等利用 ＬＶＭ 求解牧草种群与放牧家畜种群的变化规律，林慧龙［２］ 等建立了适合

高寒地区 ３ 组分禾草混播种间竞争机制的 ＬＶＭ 模型。 但是，由于青藏高原高寒地区植物群落演替的长期追

踪监测较为困难，长时间序列的植物群落演替过程中的种间竞争关系鲜有报道。 对于植物群落中种间关系的

预测，也需要对传统的 ＬＶＭ 模型进行修正，才能应用于自然条件下植物群落演替过程中的种间竞争关系
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预测。
本研究旨在通过野外调查和模型模拟，建立适合黑土滩型高寒人工草地植物竞争效应的 ＬＶＭ 修正模型，

从牧业生产和生态功能两个角度出发，将高寒草地植物群落的组分植物进行归类，结合不同恢复年限人工草

地的实测组分植物的数量特征，通过计算机模拟研究改进后 Ｌｏｔｋａ⁃Ｖｏｌｔｅｒｒａ 系统的动力学行为，刻画不同恢复

年限高寒草地植物群落各组分的时间演替特征，分析高寒草地不同组分植物的竞争结局，预测退化高寒草地

人工恢复所需的时间限值，从而为退化高寒草地的人工恢复管理提供科学依据。

１　 研究方法

１．１　 研究区域概况

研究区域位于青海省果洛藏族自治州玛沁县大武镇，属于典型的高原山地类型。 地理位置为 ３４°２１′—
３４°２９′Ｎ，１００°１２′—１００°２９′Ｅ，平均海拔 ３８００ ｍ。 气候类型为高原大陆性气候，春季干旱多风，冬季寒冷漫长，
年均温约－３．９℃，年均降水量 ４２３—５６５ ｍｍ，降水多集中在 ６ 月—９ 月份，占年降水量 ６０．０％。 牧草生长季约

１５６ ｄ，无绝对霜期［１３］。 全年日照时间 ２３１３—２６０７ ｈ，太阳辐射强，昼夜温差大。
土壤类型为高山草甸土，８５％的草地为高寒草甸，植被多样性程度高，为发展畜牧业提供了重要资源。 但

受到人类活动诸如超载放牧、过度开垦等影响，加之气候变化带来的影响，大部分天然草地出现不同程度的退

化，黑土滩问题突出［３］。 黑土滩退化草地给区域生态、生产、社会经济等带来负面效应［１４］。 已有研究结果表

明，黑土滩退化草地使用围栏封育自然恢复方法难以达到恢复标准，且最终会形成越来越稳定的毒杂草群

落［１５］，而人工草地措施在一定程度上促进了黑土滩退化草地植物群落的恢复演替［１６］。 为了解决草地退化问

题，该地区建植了大片人工草地，目前已有不同建植年限的人工草地。
１．２　 数据来源

于 ２０１７ 年 ７—８ 月进行野外采样工作。 在选取的研究区域内，选择 １３ 块不同建植年限的研究样地，均为

冬春草场。 这 １３ 块样地均为禾本科———垂穗披碱草（Ｅｌｙｍｕｓ ｎｕｔａｎｓ）或草地早熟禾（Ｐｏａ ｐｒａｔｅｎｓｉｓ）单播的人

工草地，建植期分别为 １７ａ、１５ａ、１３ａ、１２ａ、１１ａ、１０ａ、９ａ、８ａ、７ａ、５ａ、３ａ、２ａ、０ａ（春季新翻撒播地）。 我们采用空间

分布代替时间演替［１７］的方法研究人工草地恢复演替过程中各组分的动态竞争。 样地信息见表 １。

表 １　 样地基本信息

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｂａｓｉｃ ｓｉｔｕａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｌｏｔｓ

样地编号
Ｓｅｒｉａｌ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｐｌｏｔｓ

恢复年限
Ｒｅｃｏｖｅｒｙ ｐｅｒｉｏｄ ／ ａ

海拔高度
Ａｌｔｉｔｕｄｅ ／ ｍ

经度
Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ

纬度
Ｌａｔｉｔｕｄｅ

Ｙ１ ０ ３９１４—３９２０ １００°２９′４６．３″Ｅ ３４°２１′３４．４″Ｎ

Ｙ２ ２ ３９１１—３９５９ １００°２９′３７．３″Ｅ ３４°２１′２２．１″Ｎ

Ｙ３ ３ ３９０９—３９１８ １００°２９′３８．３″Ｅ ３４°２１′２２．９″Ｎ

Ｙ４ ５ ３７６０—３７６９ １００°１６′０７．５″Ｅ ３４°２８′１７．９″Ｎ

Ｙ５ ７ ３７３９—３７５０ １００°１２′３６．１″Ｅ ３４°２８′２１．４″Ｎ

Ｙ６ ８ ３６９８—３７０７ １００°１４′２２．３″Ｅ ３４°２６′３５．２″Ｎ

Ｙ７ ９ ３７５９—３７７９ １００°１６′４６．９″Ｅ ３４°２７′４５．６″Ｎ

Ｙ８ １０ ３７７６—３７８０ １００°１６′５２．７″Ｅ ３４°２７′４７．８″Ｎ

Ｙ９ １１ ３４７７—３７５７ １００°１２′２９．３″Ｅ ３４°２７′３７．４″Ｎ

Ｙ１０ １２ ３７４３—３７４７ １００°１２′３９．４″Ｅ ３４°２６′４８．５″Ｎ

Ｙ１１ １３ ３７１４—３７３３ １００°１２′４８．９″Ｅ ３４°２８′０５．９″Ｎ

Ｙ１２ １５ ３８２２—３９６１ １００°２９′５１．３″Ｅ ３４°２１′３８．８″Ｎ

Ｙ１３ １７ ３７２５—３７３８ １００°１２′５９．２″Ｅ ３４°２８′０５．３″Ｎ

在上述 １３ 个样地中，分别随机选取 ５ 个 １ ｍ×１ ｍ 的样方，统计各样方中每一个物种的物种数量（多度）。
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１．３　 数据处理

本文选取物种的种群数量来表征物种竞争力。 将样地上的所有物种按不同的目的进行分组，基于统计的

各样方中每一个物种的种群数量，利用 Ｐｙｔｈｏｎ 计算出每一组分的种群数量之和。 采用 ３σ 准则对每个样地上

的五个样方的数据进行综合，将数据取平均值作为该样地上各组分的种群数量之和。

２　 模型的建立

ＬＶＭ 是研究种群对某些公共资源的竞争动态的简单模型，是经典的单种群增长的 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 方程在种间竞

争上的直接推广，因此又被称为种间竞争的 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 方程［１８］。 已知 ＬＶＭ 如下：

ＬＶＭ ＝

ｄＮ１

ｄｔ
＝ ｒ１Ｎ１ １ － １

Ｋ１
Ｎ１ － α

Ｋ１
Ｎ２

æ

è
ç

ö

ø
÷

ｄＮ２

ｄｔ
＝ ｒ２ Ｎ２ １ － １

Ｋ２
Ｎ２ － β

Ｋ２
Ｎ１

æ

è
ç

ö

ø
÷

ì

î

í

ï
ïï

ï
ïï

（１）

式中，Ｎ１、Ｎ２分别为两个物种的种群数量；Ｋ１、Ｋ２分别为两个物种的环境容纳量；ｒ１、ｒ２分别为两个物种的种群

增长率；α 为物种 ２ 对物种 １ 的竞争系数，即每个 Ｎ２个体所占用的空间相当于 α 个 Ｎ１个体所占用空间；β 为物

种 １ 对物种 ２ 的竞争系数，即每个 Ｎ１个体所占用的空间相当于 β 个 Ｎ２个体所占用空间。 并且，Ｎ２种群中每个

个体对 Ｎ１种群的影响为 α ／ Ｋ１，Ｎ１种群中每个个体对 Ｎ２种群的影响为 β ／ Ｋ２。
然而，ＬＶＭ 存在一定的局限性。 模型中种群数量的改变与环境资源之间呈线性关系，不一定符合自然条

件下的逻辑关系［１９］。 且实际情况中种群增长速度分布形式众多，一般不对称，与模型的预期存在较大的差

别。 只有当环境资源与种群所需要的资源供应数量相差很大时，才会出现方程中所描述的种群增长率随种群

密度的增加呈线性递减的趋势［１９］。 为了使模型对于种群竞争规律具有更大的包容性，借鉴张大勇［２０］、李新

运［２１］等人对 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 方程提出的改进，我们对 ＬＶＭ 进行非线性化，提出以下改进：
ｄＮ１

ｄｔ
＝ ｒ１Ｎ１ １ － １

Ｋ１
Ｎｉ

１ － α
Ｋ１

Ｎ ｊ
２

æ

è
ç

ö

ø
÷

ｄＮ２

ｄｔ
＝ ｒ２ Ｎ２ １ － １

Ｋ２
Ｎｉ

２ － β
Ｋ２

Ｎ ｊ
１

æ

è
ç

ö

ø
÷

ì

î

í

ï
ïï

ï
ïï

（２）

式中，ｉ、ｊ 均为密度制约参数，取值范围为 ０＜ｉ、ｊ＜＋∞ 。
２．１　 模型解的存在唯一性

模型改进后，为求得微分方程组的数值解，首先需要证明该方程解的存在唯一性。 为此，我们给出以下证

明过程：
将方程（２）写成矩阵形式即：

ｄ Ｎ⇀

ｄｔ
＝ ｆ（Ｎ⇀）

在［０，Ｑ）（Ｑ 存在上确界）上任取两组数据：
ｘ１

ｘ２

æ

è
ç

ö

ø
÷ 和

ｙ１

ｙ２

æ

è
ç

ö

ø
÷ ，其中

ｘ１

ｘ２

æ

è
ç

ö

ø
÷ 为 ｔ１时刻

Ｎ１

Ｎ２

æ

è
ç

ö

ø
÷ 的值，

ｙ１

ｙ２

æ

è
ç

ö

ø
÷ 为 ｔ２时

刻
Ｎ１

Ｎ２

æ

è
ç

ö

ø
÷ 的值。

利用 Ｌｉｐｓｃｈｉｔｚ 条件，得到以下证明：
因为

ｆ ｘ⇀( ) － ｆ ｙ⇀( ) ２ ＝
ｒ１ ｘ１ １ － １

Ｋ１
ｘｉ
１ － α

Ｋ１
ｘ ｊ
２

æ

è
ç

ö

ø
÷

ｒ２ ｘ２ １ － １
Ｋ２

ｘｉ
２ － β

Ｋ２
ｘ ｊ
１

æ

è
ç

ö

ø
÷

æ

è

ç
ç
ç
ç

ö

ø

÷
÷
÷
÷

－
ｒ１ ｙ１ １ － １

Ｋ１
ｙｉ
１ － α

Ｋ１
ｙ ｊ
２

æ

è
ç

ö

ø
÷

ｒ２ ｙ２ １ － １
Ｋ２

ｙｉ
２ － β

Ｋ２
ｙ ｊ
１

æ

è
ç

ö

ø
÷

æ

è

ç
ç
ç
ç

ö

ø

÷
÷
÷
÷

２
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＝
ｒ１（ｘ１ － ｙ１）
ｒ２（ｘ２ － ｙ２）

æ

è
ç

ö

ø
÷ ＋

ｒ１
Ｋ１

（ － ｘｉ ＋１
１ ＋ ｙｉ ＋１

１ ）

ｒ２
Ｋ２

（ － ｘｉ ＋１
２ ＋ ｙｉ ＋１

２ ）

æ

è

ç
ç
ç
ç

ö

ø

÷
÷
÷
÷

＋

αｒ１
Ｋ１

（ － ｘ１ ｘ ｊ
２ ＋ ｙ１ ｙ ｊ

２）

βｒ２
Ｋ２

（ － ｘ２ ｘ ｊ
１ ＋ ｙ２ ｙ ｊ

１）

æ

è

ç
ç
ç
ç

ö

ø

÷
÷
÷
÷

２

≤
ｒ１０
０ｒ２

æ

è
ç

ö

ø
÷

ｘ１ － ｙ１

ｘ２ － ｙ２

æ

è
ç

ö

ø
÷

２

＋

ｒ１
Ｋ１

０

０
ｒ２
Ｋ２

æ

è

ç
ç
ç
ç

ö

ø

÷
÷
÷
÷

ｙｉ ＋１
１ － ｘｉ ＋１

１

ｙｉ ＋１
２ － ｘｉ ＋１

２

æ

è
ç

ö

ø
÷

２

＋

αｒ１
Ｋ１

０

０
βｒ２
Ｋ２

æ

è

ç
ç
ç
ç

ö

ø

÷
÷
÷
÷

ｙ１ ｙ ｊ
２ － ｘ１ ｘ ｊ

２

ｙ２ ｙ ｊ
１ － ｘ２ ｘ ｊ

１

æ

è
ç

ö

ø
÷

２

令

Ｍ１ ＝ ｍａｘ ｒ１，ｒ２，
ｒ１
Ｋ１

，
ｒ２
Ｋ２

，
αｒ１
Ｋ１

，
βｒ２
Ｋ２

{ }
所以

ｆ ｘ⇀( ) － ｆ ｙ⇀( ) ２ ≤
Ｍ１０
０ Ｍ１

æ

è
ç

ö

ø
÷ ｘ⇀ － ｙ⇀( ) ２ ＋

ｙｉ ＋１
１ － ｘｉ ＋１

１

ｙｉ ＋１
２ － ｘｉ ＋１
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因为
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同理可证
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所以上式满足 Ｌｉｐｓｃｈｉｔｚ 条件，因此微分方程（２）存在唯一解，故改进后的模型在数学理论上可行。
２．２　 模型的求解

在实际应用中，密度制约参数 ｉ、ｊ 的确定方法如下：
第一步：令 ｉ＝ ０．５，１，１．５…４，ｊ ＝ ０．５，１，１．５…４，采用中心差分法拟合出在不同 ｉ 和 ｊ 的组合下所对应的系
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数：ｒ１、ｒ２、
１
Ｋ１

、 １
Ｋ２

、 α
Ｋ１

、 β
Ｋ２

；

第二步：根据 ＯＤＥ 算法求得微分方程（２）在不同 ｉ、ｊ 下的数值解；

第三步：求出实测数据与 ＯＤＥ 数值解的相对误差： １
２ｍ ∑ｍ

ｎ ＝ １

Ｎ′
１ｎ － Ｎ１ｎ ｜
Ｎ１ｎ

＋ ∑ｍ

ｎ ＝ １

Ｎ′
２ｎ － Ｎ２ｎ ｜
Ｎ２ｎ

æ

è
ç

ö

ø
÷ ；

第四步：循环 Ｓｔｅｐ １—Ｓｔｅｐ ３ 直至取遍所给定的所有 ｉ、ｊ 的组合；
第五步：画出不同 ｉ 和 ｊ 的组合对应的相对误差热图；
第六步：找出相对误差最小的情况下所对应的 ｉ、ｊ 组合，并画出此组合下的模型数值解 Ｎ１（ ｔ），Ｎ２（ ｔ）趋

势图。

３　 模型的验证

为了全面反映人工恢复草地植物的竞争格局，将人工草地植物物种组分分为以下几组：（１）可食牧草与

毒杂草；（２）栽培植物（垂穗披碱草、草地早熟禾）与原生植物；（３）先锋植物与顶极植物［２２］。 基于 １３ 块不同

恢复年限人工草地的样地实测数据，用 Ｐｙｔｈｏｎ 进行样条插值扩充数据量以保证拟合微分方程式系数时的稳

定性，并得到建植 １７ 年内的实际恢复演替图。 通过循环 Ｓｔｅｐ １—Ｓｔｅｐ ３ 得到确定的密度制约参数后，对以上

改进的模型和 ＬＶＭ 分别进行数值求解，得到改进的模型和 ＬＶＭ 模拟的建植 １７ 年内的竞争演替图。 分别与

实际恢复演替图对比，得出改进模型对减小模型误差的贡献及其合理性。
需要注意的是，为了使相对误差热图中误差最小的部分（颜色最深处）得以突出体现，本文将该部分的误

差数值进行了适当调整。 因此，相对误差热图仅作对比参考以确定密度制约参数，具体的相对误差数值在文

中各个具体验证部分展示。
３．１　 可食牧草与毒杂草的竞争关系

对比图 １ 可食牧草与毒杂草模型的相对误差热图中不同密度制约参数 ｉ 和 ｊ 下的误差大小可以看出，在
该分组中，ｉ＝ ０．５，ｊ＝ １．５ 时，模型模拟值的平均相对误差最小。 利用 Ｐｙｔｈｏｎ 求得计算机实验模拟模型：
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图 １　 可食牧草与毒杂草模型相对误差热图

　 Ｆｉｇ． １ 　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｒｒｏｒ ｔｈｅｒｍｏｇｒａｐｈｙ ｏｆ ｅｄｉｂｌｅ ｆｏｒａｇｅ ａｎｄ
ｐｏｉｓｏｎｏｕｓ ｗｅｅｄ ｍｏｄｅｌ

利用 ＯＤＥ 算法求解微分方程（３），模拟建植 １７ 年

内可食牧草与毒杂草的竞争情况并与实际恢复演替图

进行对比（图 ２ 第一行）。 同时对 ＬＶＭ 进行求解，与实

际恢复演替图进行对比（图 ２ 第二行），可以看出，改进

后的模型模拟的结果比 ＬＶＭ 模拟的结果更接近于实际

恢复演替的情况。 ＬＶＭ 模拟数值的平均相对误差为

３０．９８％，改进后模型模拟值的平均相对误差为 ２９．４０％。
其中，改进后模型对毒杂草的模拟值误差仅为 ２５．３１％，
优于对可食牧草的模拟。 模型改进后将平均相对误差

降低了 ５．１０％。 由此可见，对 ＬＶＭ 进行非线性化的改

进，可以实现可食牧草与毒杂草的竞争及演替结局的有

效预测。
３．２　 栽培植物与原生植物的竞争关系

对比图 ３ 栽培植物与原生植物模型的相对误差热图中不同密度制约参数 ｉ 和 ｊ 下的误差大小，在该分组

６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３９ 卷　
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图 ２　 建植 １７ 年内可食牧草与毒杂草的模型预测与实际恢复演替对比图

Ｆｉｇ．２　 Ａ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｍｏｄｅｌ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎｓ ａｎｄ ａｃｔｕａｌ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｓｕｃｃｅｓｓｅｓ ｏｆ ｅｄｉｂｌｅ ｆｏｒａｇｅ ａｎｄ ｐｏｉｓｏｎｏｕｓ ｗｅｅｄ ｗｉｔｈｉｎ １７ ｙｅａｒｓ

上下两行分别为改进后的模型和 ＬＶＭ 的对比结果。 图中带有数据点的趋势线为实际恢复演替图，光滑的趋势线为模型模拟的结果。 Ｘ 轴

为恢复时间（年），Ｙ 轴为种群数量（株）

中，ｉ＝ ２．０，ｊ＝ ２．５ 时，模型模拟值相对误差最小。 利用 Ｐｙｔｈｏｎ 求得计算机实验模拟模型：
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图 ３　 栽培植物与原生植物模型相对误差热图

　 Ｆｉｇ．３　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｒｒｏｒ ｔｈｅｒｍｏｇｒａｐｈｙ ｏｆ ｃｕｌｔｉｖａｔｅｄ ｐｌａｎｔｓ ａｎｄ

ｎａｔｉｖｅ ｐｌａｎｔｓ

同样的，利用 ＯＤＥ 算法求解微分方程（４），模拟建植

１７ 年内栽培植物与原生植物的竞争情况并与实际恢复演

替图进行对比（图 ４ 第一行）。 同时对 ＬＶＭ 进行求解，与
实际恢复演替图进行对比（图 ４ 第二行），结果表明，改进

后的模型模拟的结果比 ＬＶＭ 模拟的结果更接近于实际恢

复演替，尤其是在第 ８ 年后的效果十分明显。 ＬＶＭ 模拟值

的平均相对误差为 ６５．２７％，改进后模型模拟值的平均相对

误差为 ５５．２４％。 其中，改进后的模型对于原生植物的模拟

误差为 ３０．３３％，效果优于栽培植物。 模型改进后将相对误

差降低了 １５．３７％。 由此可见，对 ＬＶＭ 进行非线性化的改

进以预测栽培植物与原生植物未来的竞争结局并分析演

替规律优于 ＬＶＭ，对于较长时间尺度的预测是可行的，但
仍需结合实际恢复演替图综合分析。
３．３　 先锋植物与顶极植物竞争关系

由图 ５ 先锋植物与顶极植物模型的相对误差热图得出，在该分组中，密度制约参数 ｉ ＝ ０．５，ｊ ＝ １．０ 时，模型

模拟值相对误差最小。 同样利用 Ｐｙｔｈｏｎ 求得计算机实验模拟模型：
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图 ４　 建植 １７ 年内栽培植物与原生植物的模型预测与实际恢复演替对比图

Ｆｉｇ．４　 Ａ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｍｏｄｅｌ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎｓ ａｎｄ ａｃｔｕａｌ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｓｕｃｃｅｓｓｅｓ ｏｆ ｃｕｌｔｉｖａｔｅｄ ｐｌａｎｔｓ ａｎｄ ｎａｔｉｖｅ ｐｌａｎｔｓ ｗｉｔｈｉｎ １７ ｙｅａｒｓ

上下两行分别为改进后的模型和 ＬＶＭ 的对比结果。 图中带有数据点的趋势线为实际恢复演替图，光滑的趋势线为模型模拟的结果。 Ｘ 轴

为恢复时间（年），Ｙ 轴为种群数量（株）
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图 ５　 先锋植物与顶极植物模型相对误差热图

　 Ｆｉｇ． ５ 　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｒｒｏｒ ｔｈｅｒｍｏｇｒａｐｈｙ ｏｆ ｐｉｏｎｅｅｒ ｐｌａｎｔｓ ａｎｄ

ｃｌｉｍａｘ ｐｌａｎｔｓ

求解微分方程（５），模拟建植 １７ 年内先锋植物与

顶极植物的竞争情况并与实际恢复演替图进行对比

（图 ６ 第一行）。 同时对 ＬＶＭ 进行求解，与实际恢复演

替图进行对比（图 ６ 第二行）。 结果表明，改进后的模

型模拟的结果比 ＬＶＭ 模拟的结果更接近于实际恢复演

替。 ＬＶＭ 模拟值的平均相对误差为 ６０．９８％，改进后模

型模拟值的平均相对误差为 ５２．８８％。 其中，对于顶极

植物的模拟误差为 ２３．７４％，效果优于先锋植物。 模型

改进后将相对误差降低了 １３．２８％。 由此可见，对 ＬＶＭ
进行非线性化的改进以预测先锋植物与顶极植物未来

的竞争结局并分析演替规律优于 ＬＶＭ，对于较长时间

尺度的趋势预测是可行的。

４　 竞争结果预测

４．１　 可食牧草与毒杂草竞争结果

将模型模拟的预测年限延长至 ５０ 年，得到自建植栽培植物后 ５０ 年内可食牧草和毒杂草的竞争演替预测

图 ７。 图 ８ 为实际恢复演替图。 结合图 ７、８ 可以看出，可食牧草在建植前 ７ 年内竞争力较强，呈直线上升，而
７—１０ 年急剧下降，在第 １０ 年达到最低，１０ 年后呈现波动式上升；毒杂草在建植 ５ 年内种群数量不断上升，
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图 ６　 建植 １７ 年内先锋植物与顶极植物的模型预测与实际恢复演替对比图

Ｆｉｇ．６　 Ａ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｍｏｄｅｌ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎｓ ａｎｄ ａｃｔｕａｌ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｓｕｃｃｅｓｓｅｓ ｏｆ ｐｉｏｎｅｅｒ ｐｌａｎｔｓ ａｎｄ ｃｌｉｍａｘ ｐｌａｎｔｓ ｗｉｔｈｉｎ １７ ｙｅａｒｓ

上下两行分别为改进后的模型和 ＬＶＭ 的对比结果。 图中带有数据点的趋势线为实际恢复演替图，光滑的趋势线为模型模拟的结果。 Ｘ 轴

为恢复时间（年），Ｙ 轴为种群数量（株）

５ 年后下降，后期呈小幅度波动式上升，总体竞争力弱于可食牧草。 从畜牧生产的角度出发，我们建议在建植

７ 年后进行一定的人为干预，如施肥、灭鼠害以及适当去除杂草［２３］ 等，以保证可食牧草持久的竞争力。 从模

型模拟预测图 ７ 来看，建植第 ２０ 年可食牧草与毒杂草的竞争开始逐渐趋于平衡，可恢复放牧生产，进行适度

放牧。 此外，通过 Ｍａｔｈｅｍａｔｉｃａ 求解模型平衡点有：（０，０），（５４０．１５，１６３．５８），（０，８１６．３３）。 其中，满足实际条

件的稳态平衡点为（５４０．１５，１６３．５８）。 通过该平衡点对应预测演替数据得知在人工草地建植后第 ２８ 年，可食

牧草与毒杂草的竞争达到平衡。

图 ７　 可食牧草与毒杂草竞争演替预测图

　 Ｆｉｇ．７　 Ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ｅｄｉｂｌｅ ｆｏｒａｇｅ ａｎｄ

ｐｏｉｓｏｎｏｕｓ ｗｅｅｄ

图 ８　 可食牧草与毒杂草实际恢复演替图

Ｆｉｇ．８ 　 Ａｃｔｕａｌ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｅｄｉｂｌｅ ｆｏｒａｇｅ ａｎｄ ｐｏｉｓｏｎｏｕｓ

ｗｅｅｄ

４．２　 栽培植物与原生植物竞争结果

人工恢复草地中的栽培植物与原生植物的竞争结果预测如图 ９ 所示。 从实际恢复演替图 １０ 可以看出，
起初栽培植物的竞争力较弱，呈现一定的下降趋势，但在第 ５ 年开始上升并与自然植物发生激烈的竞争，且二

者之间的竞争比可食牧草与毒杂草之间的竞争更为激烈，尤其是在建植后 ５－８ 年之间栽培植物竞争力明显

９　 ９ 期 　 　 　 吴晓慧　 等：基于改进的 Ｌｏｔｋａ⁃Ｖｏｌｔｅｒｒａ 种间竞争模型预测退化高寒草地人工恢复演替结果 　
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强于原生植物。 人工草地建植 ８ 年后，栽培植物的竞争力下降，原生植物的竞争力上升；人工草地建植 １０ 年

后二者协同生长。 人工草地建植 ２０ 年后，二者之间的竞争逐渐趋于动态平衡。 因此，人工草地建植最初 ２—
４ａ，要进行施肥、除杂草等人工辅助措施。

模型预测平衡点有（０，０）、（０，±７１０．７０）、（ －２６２．６０±１２８．０２ｉ，－ ３９０．３９±２４７．５０ｉ）、（ －２１１．６５±２２４．４６ｉ，
－３７１．２２±３１６．８６ｉ）、（２９７．５５±４７．９１ｉ，－３５２．４３±２７２．２２ｉ）、（±６８８．４３，０）、（２４５．８３，４５６．４６）、（ －１８９．４８±１４７．０１ｉ，
４７７．０３±２３．０３ｉ）。 其中满足实际条件的稳态平衡点为（２４５．８３，４５６．４６）。 通过该平衡点对应预测演替数据得

知，在人工草地建植第 ４１ 年时，栽培植物和原生植物的竞争可以达到平衡。

图 ９　 栽培植物与原生植物竞争演替预测图

　 Ｆｉｇ．９　 Ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ｃｕｌｔｉｖａｔｅｄ ｐｌａｎｔｓ ａｎｄ

ｎａｔｉｖｅ ｐｌａｎｔｓ

图 １０　 栽培植物与原生植物实际恢复演替图

　 Ｆｉｇ．１０　 Ａｃｔｕａｌ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｃｕｌｔｉｖａｔｅｄ ｐｌａｎｔｓ ａｎｄ

ｎａｔｉｖｅ ｐｌａｎｔｓ

４．３　 先锋植物与顶极植物的竞争结果

先锋植物与顶极植物的竞争结果预测如图 １１ 所示。 竞争预测图 １１ 和实际恢复演替图 １２ 可以看出，在
种植人工草种后 ５ 年内，先锋植物和顶极植物协同增长，但在第 ５ 年后，顶极植物呈现出强烈的竞争优势，先
锋植物竞争力直线下降甚至于第 ８ 年接近于 ０，先锋植物几乎被完全替代。 因此，在高寒草甸种植栽培植物

对先锋植物的生长抑制起到了一定的作用。 然而第 ８ 年后，先锋植物呈现小幅度的波动式上升。 相应的，顶
极植物竞争力呈现下降趋势，第 １０ 年后继而呈现波动式上升。 从模型预测演替图来看，自第 ２０ 年起，二者之

间的竞争逐渐趋于动态平衡，这一点与前文提及的可食牧草与毒杂草、栽培植物与原生植物的演替趋势基本

保持一致。

图 １１　 先锋植物与顶极植物竞争演替预测图

　 Ｆｉｇ．１１　 Ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ｐｉｏｎｅｅｒ ｐｌａｎｔｓ ａｎｄ

ｃｌｉｍａｘ ｐｌａｎｔｓ

图 １２　 先锋植物与顶极植物实际恢复演替图

　 Ｆｉｇ．１２ 　 Ａｃｔｕａｌ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｐｉｏｎｅｅｒ ｐｌａｎｔｓ ａｎｄ

ｃｌｉｍａｘ ｐｌａｎｔｓ
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　 　 模型预测平衡点有（０，０）、（５９７．９５，５９．４４）、（０，２０８５．０３）。 其中，符合实际条件的稳态平衡点为（５９７．９５，
５９．４４），通过该平衡点对应预测演替数据得知在建植 ４５ 年时，先锋植物与顶极植物的竞争达到平衡。 在人工

草地建植、辅助恢复的状态下，顶级植物的竞争力明显高于先锋植物。 但预测结果显示，先锋植物在演替过程

中保持一定微弱的竞争力，并未完全被顶极植物替代。

５　 结论与讨论

退化草地人工措施恢复的实践和研究起步相对较晚，人工措施下草地恢复过程中的牧草群落演替规律尚

未被完全探明［４］。 考虑到人工草地的恢复过程较长，因此，构建模型模拟各组分之间的竞争效应成为预测人

工恢复结局的有效方法。 目前，非线性动力学方法已经成为分析生态系统演变的主要工具［２４］。 基于前人对

Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型的改进，我们对 ＬＶＭ 模型进行了非线性化，并利用 Ｌｉｐｓｃｈｉｔｚ 条件证明得到其数学数值解的存在

唯一性。
本文利用改进的 ＬＶＭ 模型对青藏高原退化高寒草地人工恢复过程中对植物竞争和演替的结果预测，可

以得出以下结论：（１）随着恢复年限的增加，栽培植物（垂穗披碱草和草地早熟禾）与原生植物在经历一个激

烈的竞争阶段后逐渐趋于动态平衡后趋于稳定，说明人工种植垂穗披碱草、草地早熟禾等本土植物，可以促进

青藏高原地区“黑土滩”型退化高寒草甸的有效恢复。 这与冯瑞章［２５］、杨慧茹［２６］ 等人的研究结果相一致，人
工草地的群落组成、多样性、结构特征变化以及植物量动态指标变化基本上趋于稳定，土壤理化性质和种子性

状的变化与群落演替相适应，是趋于稳定的动态变化，总体上趋于良性的方向发展［２６］；（２）在“黑土滩”型退

化草地上， 通过多年生人工草地建设， 短期内可以恢复草地植被［２７］。 但是，王长庭等人研究发现，杂类草（尤
其是甘肃马先蒿）在建植 ４ 年的人工草地群落中开始局部入侵，在 ５—６ 年时入侵速度、入侵面积达到高峰

期［２４］。 周华坤等人的研究也表明人工草地在建成后 ４ 年内植物群落由“生产稳定性”急剧向“生态稳定性”
转化，呈现出明显的退化态势［２８］。 本文研究则发现可食牧草、栽培植物和顶极植物均从第 ７ 年开始竞争力出

现明显下降的趋势。 并且，王启兰等人表明人工草地建植后第 ７ 年，原群落优势种的丰富度明显下降， 主要

以杂类草为主， 群落处于退化阶段［２９］。 因此，人工草地的恢复管理中，建议建植后第 ４ 年及 ７—１０ 年间进行

适度的人为干预，如施肥、灭鼠害以及适当去除有毒有害杂草等［３０］；（３）高寒地区“黑土滩”型退化草地的恢

复需要较长的时间，王启兰等人在研究中发现，至少在建植后第 １４ 年，群落呈相对稳定的状态［２９］。 本文各植

物组分的竞争预测结果则表明，“黑土滩”型退化草地进行人工恢复至少需要 ２０ 年以上，才会获得较为稳定

的植物群落。 同时，有大量研究表明，放牧干扰对混播人工草地的稳定性［３１］、土壤理化性质［３２］、草地群落特

征［３３］和牧草营养［３４］等方面具有显著影响。 因此，从畜牧生产和草地恢复的角度出发，应在恢复 ２０ 年时进行

适度放牧。
通过对青藏高原退化高寒草地人工恢复过程中植物竞争及演替预测来看，改进后的 ＬＶＭ 模型存在以下

优点：（１）将模型非线性化使之成为了具有自适应性的非线性制约种群竞争模型，对于种群的增长、竞争模式

具有更强的包容性；（２）从误差热图可以看出，改进后的竞争模型相对误差降低了 １０％以上，更接近于实际恢

复演替的情况；（３）对模型的动力学行为的研究有助于预测人工草地各组分间的竞争结果，从而判断其恢复

演替状况。 但是，改进的模型也具有一定的缺点：（１）与实际演替图相比，模型对短期竞争效应的模拟能力较

弱，因此在实际应用中，需将模型预测与实际监测结果相结合综合分析；（２）对于密度制约参数 ｉ 和 ｊ 的确定，
由于受到计算机运行速度和算法优化等因素的制约，对 ｉ 和 ｊ 的取值间隔不够密集，应采用更多、更密集的 ｉ
和 ｊ 进行循环模拟以寻求更小的相对误差。 在未来的研究中需要进一步发展和完善 ＬＶＭ 模型，使其更加准

确、合理地预测高寒草地人工恢复演替的结果。

参考文献（Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ）：

［ １ ］　 丁明军， 张镱锂， 刘林山， 王兆锋． １９８２—２００９ 年青藏高原草地覆盖度时空变化特征． 自然资源学报， ２０１０， ２５（１２）： ２１１４⁃２１２２．

［ ２ ］ 　 林慧龙， 董世魁． 高寒地区多年生禾草混播草地种间竞争效应分析． 草业学报， ２００３， １２（３）： ７９⁃８２．

１１　 ９ 期 　 　 　 吴晓慧　 等：基于改进的 Ｌｏｔｋａ⁃Ｖｏｌｔｅｒｒａ 种间竞争模型预测退化高寒草地人工恢复演替结果 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

［ ３ ］　 曹广民， 杜岩功， 梁东营， 王启兰， 王长庭． 高寒嵩草草甸的被动与主动退化分异特征及其发生机理． 山地学报， ２００７， ２５（６）： ６４１⁃６４８．

［ ４ ］ 　 郭军乐， 郑建宗， 李春宁． 不同退化状态高寒草甸人工恢复与自然恢复比较． 陕西林业科技， ２００８， （４）： １⁃５， ６８⁃６８．

［ ５ ］ 　 刘敏， 龚吉蕊， 王忆慧， 张梓榆， 徐沙， 罗亲普． 豆禾混播建植人工草地对牧草产量和草质的影响． 干旱区研究， ２０１６， ３３（１）： １７９⁃１８５．

［ ６ ］ 　 Ｍａｎｄｉｍｂａ Ｇ Ｒ． Ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｎｏｄｕｌａｔｅｄ ｌｅｇｕｍｅｓ ｏｎ ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ Ｚｅａ ｍａｙｓ Ｌ． ｕｎｄｅｒ ｖａｒｉｏｕｓ ｃｒｏｐｐｉｎｇ ｓｙｓｔｅｍｓ． Ｓｙｍｂｉｏｓｉｓ， １９９５， １９（２ ／ ３）：

２１３⁃２２２．

［ ７ ］ 　 Ｗｉｌｓｏｎ Ｆ Ｅ Ａ， Ｈａｒｖｅｙ Ｂ Ｍ Ｒ， ＭｃＡｄａｍ Ｊ Ｈ， Ｗａｌｔｏｎ Ｄ Ｗ Ｈ． Ｔｈｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ Ｗｈｉｔｅｇｒａｓｓ ［ Ｃｏｒｔａｄｅｒｉａ ｐｉｌｏｓａ （Ｄ′Ｕｒｖ．） Ｈａｃｋ．］ ｔｏ ｎｉｔｒｏｇｅｎ

ｎｕｔｒｉｔｉｏｎ． Ｇｒａｓｓ ａｎｄ Ｆｏｒａｇｅ Ｓｃｉｅｎｃｅ， ２００１， ５６（１）： ８４⁃９１．

［ ８ ］ 　 李里， 刘伟． 退化草地植物功能群和物种丰富度与群落生产力关系的研究． 草地学报， ２０１１， １９（６）： ９１７⁃９２１， ９９９⁃９９９．

［ ９ ］ 　 樊江文， 钟华平， 杜占池， 韩彬， 梁飚． 草地植物竞争的研究． 草业学报， ２００４， １３（３）： １⁃８．

［１０］ 　 Ｈａｌｌａｍ Ｔ Ｇ， Ｃｌａｒｋ Ｃ Ｅ， Ｊｏｒｄａｎ Ｇ Ｓ． Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｔｏｘｉｃａｎｔｓ ｏｎ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ： ａ ｑｕａｌｉｔａｔｉｖｅ ａｐｐｒｏａｃｈ ＩＩ． Ｆｉｒｓｔ ｏｒｄｅｒ ｋｉｎｅｔｉｃｓ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｍａｔｈｅｍａｔｉｃａｌ

Ｂｉｏｌｏｇｙ， １９８３， １８（１）： ２５⁃３７．

［１１］ 　 Ｓｍｉｔｈ Ｆ Ｅ． Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｉｎ ｄａｐｈｎｉａ ｍａｇｎａ ａｎｄ ａ ｎｅｗ ｍｏｄｅｌ ｆｏｒ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｇｒｏｗｔｈ． Ｅｃｏｌｏｇｙ， １９６３， ４４（４）： ６５１⁃６６３．

［１２］ 　 王慧忠， 张新全． Ｌｏｔｋａ—Ｖｏｌｔｅｒｒａ 数学模型在草地管理中的应用． 草业学报， ２００６， １５（１）： ５４⁃５７．

［１３］ 　 孙飞达， 龙瑞军， 蒋文兰， 郭正刚， 聂学敏． 三江源区不同鼠洞密度下高寒草甸植物群落生物量和土壤容重特性研究． 草业学报， ２００８，

１７（５）： １１１⁃１１６．

［１４］ 　 尚占环， 董全民， 施建军， 周华坤， 董世魁， 邵新庆， 李世雄， 王彦龙， 马玉寿， 丁路明， 曹广民， 龙瑞军． 青藏高原“黑土滩”退化草地

及其生态恢复近 １０ 年研究进展———兼论三江源生态恢复问题． 草地学报， ２０１８， ２６（１）： １⁃２１．

［１５］ 　 马玉寿． 三江源区“黑土型”退化草地形成机理与恢复模式研究［Ｄ］． 兰州： 甘肃农业大学， ２００６．

［１６］ 　 张蕊， 王媛， 马丽娜， 桑潮， 王力， 郭瑞英， 汪海波， 尚占环． 三江源区退化人工草地、“黑土滩”和天然草地植物群落物种多样性． 草地

学报， ２０１４， ２２（６）： １１７１⁃１１７８．

［１７］ 　 江小雷， 张卫国， 杨振宇，杜国祯． 不同演替阶段鼢鼠土丘群落植物多样性变化研究［Ｊ］ ． 应用生态学报， ２００４， １５（５）：８１４⁃８１８．

［１８］ 　 Ｓｕｎ Ｇ Ｗ， Ｃｕｉ Ｑ Ｗ， Ｂｏ Ｓ． Ａ ｎｅｗ ｍａｔｈｅｍａｔｉｃａｌ ｍｏｄｅｌ ｏｆ ｉｎｔｅｒｓｐｅｃｉｆｉｃ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ——— ａｎ ｅｘｐａｎｓｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｃｌａｓｓｉｃａｌ Ｌｏｔｋａ⁃Ｖｏｌｔｅｒｒａ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ

ｅｑｕａｔｉｏｎｓ． Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ Ｍｏｄｅｌｌｉｎｇ， １９９０， ５８（１ ／ ４）： ２７３⁃２８４．

［１９］ 　 Ｌａｗ Ｒ， Ｍｕｒｒｅｌｌ Ｄ Ｊ， Ｄｉｅｃｋｍａｎｎ Ｕ． Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｇｒｏｗｔｈ ｉｎ ｓｐａｃｅ ａｎｄ ｔｉｍｅ： ｓｐａｔｉａｌ ｌｏｇｉｓｔｉｃ ｅｑｕａｔｉｏｎｓ． Ｅｃｏｌｏｇｙ， ２００３， ８４（１）： ２５２⁃２６２．

［２０］ 　 张大勇， 赵松岭． 森林自疏过程中密度变化规律的研究． 林业科学， １９８５， ２１（４）： ３６９⁃３７４．

［２１］ 　 李新运， 赵善伦， 尤作亮， 余锦． 一种自适应的种群增长模型及参数估计． 生态学报， １９９７， １７（３）： ３１１⁃３１６．

［２２］ 　 马玉寿， 尚占环， 施建军， 董全民， 王彦龙， 杨时海． 黄河源区＂黑土滩＂退化草地群落类型多样性及其群落结构研究． 草业科学， ２００６，

２３（１２）： ６⁃１１．

［２３］ 　 王长庭， 龙瑞军， 王启兰， 刘伟， 景增春， 张莉． 三江源区不同建植年代人工草地群落演替与土壤养分变化． 应用与环境生物学报，

２００９， １５（６）： ７３７⁃７４４．

［２４］ 　 Ａｆｒａｉｍｏｖｉｃｈ Ｖ， Ｔｒｉｓｔａｎ Ｉ， Ｈｕｅｒｔａ Ｒ， Ｒａｂｉｎｏｖｉｃｈ Ｍ Ｉ． Ｗｉｎｎｅｒｌｅｓｓ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｐｒｉｎｃｉｐｌｅ ａｎｄ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｔｒａｎｓｉｅｎｔ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｉｎ ａ Ｌｏｔｋａ⁃Ｖｏｌｔｅｒｒａ

ｍｏｄｅｌ． Ｃｈａｏｓ： Ａｎ Ｉｎｔｅｒｄｉｓｃｉｐｌｉｎａｒｙ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｎｏｎｌｉｎｅａｒ Ｓｃｉｅｎｃｅ， ２００８， １８（４）： ０４３１０３．

［２５］ 　 冯瑞章． 人为扰动对高寒草地土壤有机碳及微生物学特征的影响［Ｄ］． 西宁： 中国科学院西北高原生物研究所， ２００９．

［２６］ 　 杨慧茹． 青海草地早熟禾人工草地演替规律及群落稳定性研究［Ｄ］． 西宁： 青海大学， ２０１２．

［２７］ 　 曹广民， 龙瑞军． 三江源区＂黑土滩＂型退化草地自然恢复的瓶颈及解决途径． 草地学报， ２００９， １７（１）： ４⁃９．

［２８］ 　 周华坤， 赵新全， 赵亮， 韩发， 古松． 高山草甸垂穗披碱草人工草地群落特征及稳定性研究． 中国草地学报， ２００７， ２９（２）： １３⁃２５．

［２９］ 　 王启兰， 王长庭， 刘伟， 曹广民， 龙瑞军． 三江源区不同建植年限人工草地植物群落与土壤微生物生理类群的变化． 应用生态学报，

２００９， ２０（１１）： ２６４６⁃２６５１．

［３０］ 　 马玉寿， 施建军， 董全民， 王彦龙， 盛丽． 人工调控措施对“黑土型”退化草地垂穗披碱草人工植被的影响． 青海畜牧兽医杂志， ２００６， ３６

（２）： １⁃３．

［３１］ 　 王元素， 蒋文兰， 洪绂曾， 王堃． 人工混播草地群落稳定性研究进展． 中国草地， ２００５， ２７（４）： ５８⁃６３， ７３⁃７３．

［３２］ 　 张成霞， 南志标． 放牧对草地土壤理化特性影响的研究进展． 草业学报， ２０１０， １９（４）： ２０４⁃２１１．

［３３］ 　 李春刚． 放牧干扰对高寒草甸群落特征的影响． 贵州农业科学， ２０１０， ３８（５）： １２８⁃１３２．

［３４］ 　 董世魁， 丁路明， 徐敏云， 龙瑞军， 胡自治． 放牧强度对高寒地区多年生混播禾草叶片特征及草地初级生产力的影响． 中国农业科学，

２００４， ３７（１）： １３６⁃１４２．

２１ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３９ 卷　


