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科尔沁沙质草地生物量积累过程对降水变化的响应
模拟

王明明１，２，刘新平１，３，∗，何玉惠４，魏　 静５，车力木格１，２，孙姗姗１，２

１ 中国科学院西北生态环境资源研究院奈曼沙漠化研究站， 兰州　 ７３００００

２ 中国科学院大学，北京　 １０００４９

３ 中国科学院西北生态环境资源研究院乌拉特荒漠草原研究站， 兰州　 ７３００００

４ 中国科学院西北生态环境资源研究院皋兰生态与农业综合研究站， 兰州　 ７３００００

５ 北京大学深圳研究生院人居环境科学与技术重点实验室， 深圳　 ５１８０００

摘要：科尔沁沙地是中国北方严重的沙漠化区域之一，理解其沙质草地生物量积累对降水变化的响应有利于该区域的生态恢复

和后续经营管理。 在植被⁃土壤水分耦合模型的基础上结合植被阈值⁃迟滞响应模式（Ｔ⁃Ｄ），在点尺度上模拟科尔沁沙质草地生

长季植被生物量积累过程对降水变化的响应。 结果表明（１） 植被生物量积累对降水量变化表现出明显的非线性响应。 降水量

增加，促进植被生物量积累，反之则抑制生物量积累，但在同等程度的降水量变化下生物量积累对降水增加的响应远大于对降

水量减少的响应。 （２） 生物量积累对降水频率变化的响应与单次有效降水量变化在干旱年和湿润年都显著正相关，但与累计

有效降水量相关性微弱，而与有效降水间隔变化只在干旱年显著相关，表明在不同年份间降水频率变化实际上通过改变单次有

效降水量和有效降水间隔来影响生物量的积累。 （３） 生物量积累过程对降水频率变化存在明显的响应阈值，但该阈值在不同

的降水量和降水特征下并不相同。 科尔沁沙质草地植被生物量积累过程对降水变化有明显的响应，植被⁃土壤水分耦合模拟与

Ｔ⁃Ｄ 模型的结合能有效地在日尺度上识别这种响应，这为探究植被和降水关系提供了新工具。
关键词：半干旱沙质草地；生物量积累；降水变化；响应；模型模拟
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（２） Ｔｈｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｂｉｏｍａｓｓ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｔｏ ｃｈａｎｇｅ ｉｎ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｗａｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ
ｔｈｅ ｃｈａｎｇｅ ｏｆ ｓｉｎｇｌｅ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｉｎ ｂｏｔｈ ｄｒｙ ｙｅａｒ ａｎｄ ｗｅｔ ｙｅａｒ， ｗｅａｋｌｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｃｈａｎｇｅ ｏｆ ｃｕｍｕｌａｔｉｖｅ
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Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｓｅｍｉ⁃ａｒｉｄ ｓａｎｄｙ ｇｒａｓｓｌａｎｄ； ｂｉｏｍａｓｓ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ； ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｃｈａｎｇｅ； ｒｅｓｐｏｎｓｅ； ｓｉｍｕｌａｔｉｏｎ

全球气候模式预测未来降水格局将会发生显著变化，极端降水和极端干旱发生频率增加，极端干旱和湿

润年份比例上升，降水量、降水发生频率、降水季节分配模式以及大小雨比例等都会有不同幅度的变化［１⁃４］。
降水格局的变化对陆地生态系统有很强的影响，从次降水事件特征的变化到年际间的降水的波动都会改变生

态系统水分可利用性以及养分周转，从而对生态系统的结构和功能产生影响［４⁃５］。
科尔沁沙地作为中国北方最严重的沙漠化区域之一［６⁃７］，在沙漠化过程中沙地原生植被退化严重，生态

环境脆弱，极易受到气候变化和人类活动的影响［８］。 科尔沁沙地气候为半干旱陆地季风气候，降水主要以小

降水（＜５ ｍｍ）事件为主，且降水变异性强［９］，近 ５０ 年来的气象资料统计分析发现科尔沁地区气候有暖干化

趋势，这为该区域的沙漠化防治带来了更大的挑战［１０⁃１１］。 水分是干旱生态系统最主要的限制性因子，其中许

多关键的生态过程受水分变化的影响强烈［１２⁃１５］，尤其是植被生物量积累与降水变化密切相关，因此理解植被

生物量积累过程对降水变化的响应对科尔沁沙地沙漠化防治及生态恢复具有重要意义。 目前在科尔沁沙地

植被生物量与降水变化之间关系的研究主要集中在较大空间尺度上降水特征变化对生态系统生产力的影

响［１６⁃１８］，尽管在一些典型区域也开展了一些野外观测实验，主要研究植被与土壤水分以及地下水之间的关

系［１９］，但对年内植被生物量积累过程对降水变化的响应机制仍不清楚。 另外，关于科尔沁沙地植被与降水变

化关系的研究大多数只关注降水量和植被特征之间的关系，但在实际的生态系统中降水首先要转化为土壤水

分才能被植物所利用，因此将植被、降水以及土壤水分结合起来是研究植被对降水变化响应的关键。 另外，这
方面的研究目前大多关注较大空间尺度上植被生物量的年、季节或月的变化及其与降水之间的关系［２０⁃２４］，而
对点尺度下土壤水分和植被生长的相互作用研究匮乏。 本研究中基于植被⁃土壤水相互作用的耦合方程，结
合植被对降水事件的延迟⁃阈值响应模式，构建模型来研究植被生物量积累对降水变化的响应。 利用本模型

可以在点尺度上实现植被生物量积累过程的日尺度模拟，这有助于在更加精细的时空尺度上理解植被与降水

之间的关系，这对沙漠化土地生态恢复以及后续经营管理具有重要的意义。

１　 研究方法

１．１　 建立模型

１．１．１　 植被生长和土壤水分动态耦合模型

　 　 在半干旱沙质草地中水分是影响植被生长最主要的环境因子，土壤水分变化在一定程度上决定着植被的
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存活、生长及演替，而植被的生长也对土壤水分动态以及水分可利用有重要影响，二者相互作用，耦合变化。
在本研究区降水是土壤水分最主要的补给源，而蒸散和渗漏是两个主要的土壤水分消耗过程，因此，土壤水分

的动态变化主要由这 ３ 个过程的综合作用决定。 对植被生长而言，光合作用是生物量积累途径，植物自身呼

吸、茎叶脱落以及根系死亡分解是生物量消耗的过程，这些过程的综合作用导致植被生物量的生长季动态变

化。 基于上述变化过程，生长季土壤水分变化和植被生物量积累过程可用 １ 式表示［２５］：
ｄＢ
ｄｔ

∝ Ｂ（Ａ － Ｒ － Ｑ）

ｄｓ
ｄｔ

∝ Ｉ － Ｅ － Ｄ （１）

式中，Ｂ 和 ｓ 分别表示 ｔ 时刻的植被生物量和土壤水分相对含量，Ａ 为植物光合同化速率，Ｒ 为植物自身呼吸

速率，Ｑ 为植物叶片脱落及细根分解速率，Ｉ 为降水量，Ｅ 为蒸散量，Ｄ 为渗漏量。
在受水分的限制的生态系统中土壤水分是影响植被光合速率以蒸散发的主要的因子，因此可以假设当 ｓ

＞ｓｗ（ ｓｗ为植被凋萎时的土壤相对含水率）时叶片气孔完全开放，当 ｓ＜ｓｗ时气孔关闭，植被蒸腾 ＥＤ ＝ ０，所以日同

化量（ＡＤ）可以表示为日潜在同化量（Ｅｍ）和相对土壤水分含量（ ｓ）的函数：

ＡＤ（ ｓ） ＝
Ａｍ［ ｓ － ｓｗ］

ｋａ ＋ ［ ｓ － ｓｗ］
ｓ ≥ ｓｗ

０ ｓ ＜ ｓｗ

ì

î

í

ï
ï

ïï

（２）

式中，Ａｍ是日潜在同化量。 同样地，日蒸散量可以由潜在蒸散量（Ｅｍ）和土壤水分（ ｓ）表示：

ＥＤ（ ｓ） ＝
Ｅｍ［ ｓ － ｓｗ］
ｋｅ ＋ ［ ｓ － ｓｗ］

ｓ ≥ ｓｗ

０ ｓ ＜ ｓｗ

ì

î

í

ï
ï

ïï

（３）

式中，Ｅｍ为日潜在蒸散量，ｋａ和 ｋｅ是当 ＥＤ为 Ｅｍ一半时的 ｓ－ｓｗ的值，因为 ＡＤ和 ＥＤ的都随着气孔的开闭而变化，
所以认为 ｋａ ＝ ｋｅ，统一为“半饱和”系数 ｋ。

将 ２ 式和 ３ 式带入 １ 式，再将生物量和土壤水分的变化统一到单位面积的样方上，引入植被功能性状参

数和土壤水力参数后可以得到如下方程：

ｄＢ
ｄｔ

＝ Ｂ［ρｆＬＹｇ（
Ａｍ［ ｓ － ｓｗ］
ｋ ＋ ［ ｓ － ｓｗ］

） － （１ － ｆＬ）Ｒｒ － ｑ］

ｎＺｒ
ｄｓ
ｄｔ

＝ Ｉ － ＢρｆＬＹｇ（
Ｅｍ［ ｓ － ｓｗ］
ｋ ＋ ［ ｓ － ｓｗ］

） － ＫＳｓｃ

（４）

式中，ρ 为比叶面积，ｆＬ为叶干物质含量，Ｙｇ为同化效率，Ｒｒ为根呼吸系数，ｑ 为机械损耗速率（茎叶脱落和细根

死亡等），ｎ 是土壤孔隙度，Ｚｒ为植被根系深度，Ｋｓ为土壤饱和导水率，ｃ 为关于土壤类型的常数，ＫｓＳｃ代表深层

渗漏。 将方程中 ｎＺｒ除到右边，并设 γ＝ ρｆＬＥｍ ／ ｎＺｒ，α＝ＡｍρｆＬＹｇ，β＝Ｒｒ（１－ｆＬ）＋ｑ，变换后得到 ５ 式，其中 γ 的实际

意义为单位生物量的最大蒸腾速率，α 为最大同化速率，即为相对生长速率，β 为由根系呼吸、细根枝叶死亡

脱落造成的损失速率。

ｄＢ
ｄｔ

＝ Ｂ［（
α［ ｓ － ｓｗ］

ｋ ＋ ［ ｓ － ｓｗ］
） － β］

ｄｓ
ｄｔ

＝ Ｉ′ － Ｂ（
λ［ ｓ － ｓｗ］

ｋ ＋ ［ ｓ － ｓｗ］
） － ＫＳｓｃ′

（５）

１．１．２　 关键参数计算

化简后模型中存在三个关键参数 α、β 和 γ，这三个参数实际上反应了潜在的蒸散发速率、光合同化速率

以及植被生物量损耗速率。 有研究表明在水分匮缺的生态系统中植物光合速率的变化对降水脉冲极为敏感，
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一次有效降水事件的发生会引起植被光合速率的脉冲式响应［２６⁃２８］。 对此 Ｒｅｙｎｏｌｄ 等在重新评估“水分分割理

论”和“脉冲贮存理论”后，综合这两种理论建立了植被对降水脉冲的阈值⁃迟滞响应模型（Ｔｈｒｅｓｈｏｌｄ⁃Ｄｅｌａｙ， Ｔ⁃
Ｄ），主要解决单次有效降水事件如何转化为植被响应的问题。 该模型中设定植被对降水事件的响应存在最

高（ＲＵ）和最低（ＲＬ）的降水阈值，在此范围内的降水为有效降水。 当前的响应变量可由上一时刻的响应变量

和当前的增量表示［２９］，即：
αｔ ＝ ｋｍ × αｔ －１ ＋ δｔ （６）

式中，αｔ为 ｔ 时刻的植被某一过程的相对变化速率，ｋｍ为降水脉冲过后 αｔ的衰减系数，δｔ为 αｔ在 ｔ 时刻的响应

增长，计算如下：

δｔ ＝ Ｍｉｎ αｍａｘ × （１ － ｋ），δ∗
ｔ （１ －

αｔ －１

αｍａｘ
）

é

ë
ê
ê

ù

û
ú
ú （７）

δ∗
ｔ ＝

δｍａｘ

ＲＵ － ＲＬ
× （Ｒ ｔ －τ － ＲＬ） 　 　 ＲＬ ＜ Ｒ ｔ －τ ＜ ＲＵ

０ Ｒ ｔ －τ ＜ ＲＬ

δｍａｘ Ｒ ｔ －τ ＞ ＲＵ

ì

î

í

ï
ï
ï

ï
ïï

（８）

式中，αｍａｘ为 α 的最大值，δ∗为 δ 的最大潜在增加量，δｍａｘ为最大响应增长，τ 为响应时滞。 植被光合同化速率

受降水脉冲的响应显著，因此用 Ｔ⁃Ｄ 模型进行计算，而 β 和 γ 受降水脉冲的影响不是很大，因此在模型中设定

为常数进行计算。
生物量对降水变化的响应计算如下：

Ｒｅ ＝
Ｂｃｈａｎｇｅ － Ｂｕｎｃｈａｎｇｅ

Ｂｕｎｃｈａｎｇｅ
（９）

式中，Ｂｃｈａｎｇｅ为降水变化下模拟的最大生物量，Ｂｕｎｃｈａｎｇｅ为实际降水条件下模拟的最大生物量。
１．１．３　 模型参数厘定

科尔沁沙地位于半干旱区，其沙质草地生态系统在很大程度上受水分的限制，因此适合于该模型假设条

件。 模型实测参数均在位于科尔沁沙地的中国科学院奈曼沙漠化研究站周边的典型的沙质草地测定。 模型

参数如表 １ 所示，其中导水指数 ｑ 是一个经验常数，根据土壤类型设定［３０］。 根区土壤孔隙度 ｎ 和饱和导水率

Ｋｓ使用环刀分层（０—１０ ｃｍ，１０—２０ ｃｍ 以及 ２０—４０ ｃｍ）取样，在实验室每个深度进行 ３ 次重复测定，最终取

平均值。 最大日蒸散量（Ｅｍ）和根系呼吸速率（Ｒｒ）参考已有文献［３１］，蒸散和同化速率半饱和系数（ｋ）参考文

献［３２］。 群落平均比叶面积（ρ）和叶干物质含量（ ｆＬ）参考文献［３３⁃３４］。 Ｔ⁃Ｄ 模型参数 ＲＵ和 ＲＬ通过查阅文献获

取［３５⁃３６］，ｙｍａｘ、δｍａｘ、τ 参考 Ｒｅｙｎｏｌｄ 等测定结果，ｋｍ由实测数据拟合得到。
１．２　 研究区概况及数据处理

１．２．１　 研究区概况

研究区位于内蒙古自治区科尔沁沙地（４２．９２°Ｎ， １２０．７０°Ｅ），属于半干旱陆地季风气候，夏季高温，冬季

寒冷。 年均温为 ６．４ ℃，大于 １０ ℃的年积温在 ３０００ ℃以上，无霜期约 １５０ ｄ。 年降水量 ３６０ ｍｍ，７５％的降水

发生在 ６—９ 月，年蒸发量在 １６００—４００ ｍｍ 之间，４—９ 月蒸发量占全年蒸发量的 ７８％左右。 土壤类型主要有

风沙土、草甸土、沙质栗钙土和沼泽土［３７］。 地貌以固定沙丘、半固定沙丘、流动沙丘和面积不等的平缓沙地和

低洼地交错分布为特征。 根据奈曼沙漠化研究站 ２００５—２０１８ 年间未发表的观测数据，该区域地下水平均埋

深 １２—１５ ｍ。 植被斑块化分布和空间异质性较强，植被盖度较小的流动沙丘上一年生先锋物种沙蓬为优势

种，半固定和固定沙丘上差不嘎蒿（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｈａｌｏｄｅｎｄｒｏｎ）和小叶锦鸡儿（Ｃａｒａｇａｎａ ｍｉｃｒｏ－ｐｈｙｌｌａ）等灌木为优

势种。 盖度较高的沙质草地以菊科一二年生物种黄蒿 （ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｓｃｏｐａｒｉａ） 以及多年的芦苇 （Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ
ａｕｓｔｒａｌｉｓ）和白草（Ｐｅｎｎｉｓｅｔｕｍ ｆｌａｃｃｉｄｕｍ）为优势物种［３８］。
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表 １　 模型参数及其取值

Ｔａｂｌｅ １　 Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｍｏｄｅｌ ａｎｄ ｖａｌｕｅ

参数 Ｐａｒａｍｅｔｅｒ 值 Ｖａｌｕｅ 参数 Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ 值 Ｖａｌｕｅ

土壤孔隙度
Ｓｏｉｌ ｐｏｒｏｓｉｔｙ （ｎ） ０．４５ ｃｍ

生长效率
Ｇｒｏｗｔｈ ｙｉｅｌｄ （Ｙｇ）

０．９ ｇ０

凋萎点
Ｗｉｌｔｉｎｇ ｓａｔｕｒａｔｉｏｎ （ ｓｗ）

０．０３８ ｃｍ
根呼吸系数
Ｒｏｏｔ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ （Ｒｒ）

０．０１

饱和土壤导水率
Ｓａｔｕｒａｔｉｏｎ ｓｏｉｌ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ （Ｋｓ）

３１２．７７ ｃｍ ／ ｄ 生物量衰减速率
Ｓｅｎｅｓｃｅｎｃｅ ｒａｔｉｏ （ｑ） ０．００１ ／ ｄ

土壤导水指数
Ｓｏｉｌ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ｅｘｐｏｎｅｎｔ （ｃ） １０

降水最大响应阈值

Ｒａｉｎ ｕｐｐｅｒ ｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ｔｈｒｅｓｈｏｌｄｓ （Ｒｕ）
２ ｃｍ

土壤深度
Ｓｏｉｌ ｄｅｐｔｈ （Ｚｒ）

４０ ｃｍ
降水最小响应阈值

Ｒａｉｎ ｌｏｗｅｒ ｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ｔｈｒｅｓｈｏｌｄｓ （ＲＬ）
０．５ ｃｍ

日最大蒸散量
Ｍａｘｉｍｕｍ ｄａｉｌｙ ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ （Ｅｍ）

０．１６ ｃｍ
响应衰减系数
Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ａｔｔｅｎｕａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ （ｋｍ）

０．８５

半饱和系数
Ｈａｌｆ ｓａｔｕｒａｔｉｏｎ （ｋ） ０．３８ ｃｍ

最大潜在值
Ｍａｘｉｍｕｍ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｖａｌｕｅ （ｙｍａｘ）

１．１ ｇ ｇ－１ ｄ－１

比叶面积
Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ （ρ） ０．０２２ ｍ２ ／ ｇ

最大潜在增加
Ｍａｘｉｍｕｍ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｉｎｃｒｅａｓｅ （δｍａｘ）

０．１０９ ｇ ｇ－１ ｄ－１

叶干物质含量
Ｌｅａｆ ｍａｓｓ ｒａｔｉｏｎ （ ｆＬ）

０．２０ ｇ ／ ｇ 响应时滞
Ｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ｌａｇ （τ） １ ｄ

１．２．２　 数据获取及处理

气象和降水数据采集于中国科学院奈曼沙漠化研究站自动气象站。 沙质草地样方生物量数据采集于

２０１３ 年、２０１５ 年和 ２０１７ 年的 ４—９ 月中旬，其中地上生物量采用收割法，随机选择 ６ 个 ５０ ｃｍ×５０ ｃｍ 的样方，
剪下活体生物量，带回实验室烘干测定生物量干重；地下生物量用直径 １０ ｃｍ 的根钻按 ０—１０ ｃｍ、１０—２０ ｃｍ
和 ２０—３０ ｃｍ 的深度分层取样，每个样方 ３ 个重复，同一深度组成混合样，装入 ０．５ ｍｍ 的网袋中用流水冲洗

后剔除死根，将活根在 ８０ ℃的恒温下烘至 ４８ ｈ 后称量，计算样方内地下生物量。 总生物量为地上、地下部分

之和，单位取 ｇ ／ ｍ２。 模型求解和绘图均在 ＭＡＴＬＡＢ ２０１６ 完成。

２　 结果分析

２．１　 植被生物量积累过模拟

科尔沁沙质草地一般从每年的 ４ 月中下旬开始返青，生物量积累开始，９ 月份生长停止，植被枯黄，生物

量开始降低。 沙质草地 ３ 年的生物量实际监测结果如图 １ 所示，生物量的增长整体上呈现单峰模式，即在生

长季第 １５０（设定 ４ 月 １ 日为第 １ 天）天左右达到最大，之后逐渐下降。 模型模拟的生物量积累过程与实测的

植被生物量积累趋势基本一致，也呈现出单峰模式，满足本研究分析降水变化下植被生物量积累响应的需求。
生长季初期植被生物量积累缓慢，随着降水的逐渐增多，生物量积累出现明显的跃增。 土壤水分模拟结果显

示土壤水分变化对降水事件的发生存在明显的响应，随着降水事件的发生，土壤水分出现明显的脉冲式增长，
降水过后开始下降，但这种响应随着植被生物量的积累而逐渐减弱，反应出了植被对土壤水分动态的调控

作用。
２．２　 降水量变化对植被积累过程的影响

降水量变化直接影响半干旱草地初级生产力，在 ２０１６ 年的降水基础上通过改变单次降水量，保持降水发

生频率、时间以及季节分配不变，模拟降水量变化对植被生物量积累过程的影响。 结果如图 ２ 所示，降水量增

加，促进植被生物量累积，降水量减少，抑制植被生物量累积。 根系层土壤水受降水增加的影响不大，这主要

与沙地高的饱和导水率有关；降水量减少，土壤水分也相应地降低减少。 为了进一步量化生物量积累对降水

量变化的响应大小，在 ２０１３ 至 ２０１７ 年 ５ 生长季的降水基础上进行改变，保持其他降水特征不变，分别改变增

减降水量 ０％、１０％、２０％、４０％，每个变化幅度下分别随机计算 １０００ 次，计算生物量的响应，发现生物量对降
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图 １　 生物量积累过程以及土壤水分模拟结果

Ｆｉｇ．１　 Ｓｉｍｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｂｉｏｍａｓｓ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ

实线为模拟生物量积累结果，黑圆点为实测结果生物量

水量增加和减少的响应存在显著差异，生物量对降水增加的响应远大于对降水量减少的响应，整体上表现出

明显的非对称响应，这与野外原位控制实验的观测结果相一致［３９， ４０］。

图 ２　 不同降雨量下的植被生物量积累过程、土壤水分变化及响应 （－表示降水量减少，＋表示降水量增加）

Ｆｉｇ．２　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｖｅｇｅｔａｂｌｅ ｂｉｏｍａｓｓ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｆｏｒ ｔｈｅ ｃｈａｎｇｅ ｏｆ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ａｍｏｕｎｔ （－， Ｔｈｅ ｄｅｃｒｅａｓｅ ｏｆ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ； ＋， Ｔｈｅ ｉｎｃｒｅａｓｅ

ｏｆ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ）

２．３　 植被生物量积累对降水频率变化的响应

降水频率的变化直接改变土壤湿润模式，进而影响土壤水分的可利用性。 不同降水量下降水频率的改变

可能会对植被生物量积累过程产生不同的影响，这里选择 １ 个典型的湿润年份（２０１６ 年）和 １ 个干旱年份

（２００９ 年），在这两年的基础上保持降水总量不变（图 ３），通过随机减少降水次数来模拟不同降水量基础下的

降水频率变化对植被生物量积累过程的影响。 经过 １０００ 个生长季的随机模拟后计算不同降水频率下植被生

物量的响应，结果如图 ３ 所示。 可以发现湿润年和干旱年生物量积累对降水频率变化的响应存在很大的差

异，干旱年降水频率的增加对植被生物量积累有明显的负效应，随着降水频率增加幅度越大，这种负效应逐渐

加强；而在湿润年降水频率增加对植被生物量的积累存在正效应，当降水频率增加幅度为 ４０％时正效应达到

最强。 生物量积累对降水频率减少的响应在干旱年和湿润年基本相同，一定变化幅度内，降水频率降低抑制

生物量的积累，但是当超过某一阈值后促进生物量积累，这个阈值在干旱年位于 ４０％—６０％的减少幅度之间，
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而在湿润年位于 ２０％—４０％的之间；当降水频率降低幅度达到 ６０％时生物量对频率变化的响应突然变大。

图 ３　 湿润年和干旱年生物量积累对降水频率变化的响应

Ｆｉｇ．３　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｂｉｏｍａｓｓ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｆｏｒ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｎ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｉｎ ｗｅｔ ａｎｄ ｄｒｙ ｙｅａｒ

３　 讨论

３．１　 模型有效性

植被⁃土壤水分耦合模型是基于植被生物量积累速率方程和土壤水分平衡方程来描述植被与土壤水分之

间的耦合关系，模型中降水作为植被生物量和土壤水分变化的驱动因子，其变化直接引起植被生物量积累和

土壤水量平衡的变化。 该模型虽然形式简单，但可以直观地反应植被和土壤水分的关系，并且通过改变降水

特征，可以模拟的生物量和土壤水分对降水变化的响应。 Ｚｅａ－Ｃａｂｒｅｒａ 等应用该模型研究了不同植物间水分

竞争的“公地悲剧”现象，Ｎｏｒｄｂｏｔｔｅｎ 等在该模型的基础上引入降水的随机特征，推导出了植被生物量的随机

概率分布，阐述稳条件下的植被和土壤水分之间的动态关系［２５， ４１］，但在上述研究中都设定植被相对生长速率

α 恒定。 然而，许多研究已经发现植被相对生长速率受许多因素的影响，尤其在受水分限制的生态系统中其

与降水脉冲密切相关［４２⁃４４］。 Ｔ⁃Ｄ 模型基于植被对降水脉冲的阈值迟滞响应模式，引入植被功能类型参数和生

理参数，实现了对受水分限制的植被在脉冲降水下相对生长速率的模拟，从理论上完善了植被对降水脉冲的

响应模式。 引入 Ｔ⁃Ｄ 模型来计算降水波动下的模型参数 α，实现了土壤－植被耦合模型中相对生长速率的时

变模拟，使得该模型更加接近植被实际的生长过程。
３．２　 生物量积累对降水量变化的非线性响应

模拟结果表明降水量增加显著促进植被生物量积累，降水减少抑制植被生物量积累，但是植被对降水量

变化的响应存在明显的非对称性。 我们的研究中降水是土壤水分唯一的补给源，通过改变单次降水量来模拟

降水量的变化，这种变化下单次降水量的减少会使更高比例的降水成为无效降水，而单次降水的增加会使更

高比例的降水成为有效降水，有效降水量不成比例的变化使植被生物量积累对降水量变化也表现出非线性响

应。 在实际观测中也发现植被生物量对降水变化存在明显的非对称响应［４５］，这表明我们的模拟结果能较好

的反映植被生物量积累对降水量变化的响应。 植被生物量对降水量变化的非对称性响应与植物在不同水分

条件下物质分配规律以及群落稳定性有关。 一般而言，湿润条件下植物会分配更多的光合产物到地上部分去

捕获更多的光，从而提高生产力，而在干旱环境中分配更多的光合产物到地下部分去获取更多的水分和养分，
提高自身的竞争力。 不同的水分条件下植被地上和地下比例的变化在一定程度上会导致了生物量积累对降

水量变化的非线性响应［３９］。 另外，植物群落对环境变化具有一定的抵抗力，如植物群落中不同功能型的物种

在降水量发生变化时会产生互补效应，进而维持群落生物量稳定性［４６⁃４７］。 植物特殊的功能性状和生理特性

也是引起这种非线性响应的主要的原因，降水量发生变化时这些植物会通过调节自身的植被功能性状以及生
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理过程来适应降水的变化，如科尔沁沙地一年生草本猪毛菜（Ｓａｌｓｏｌａ ｃｏｌｌｉｎａ）会根据降水变化调整物候来适应

降水的变化，完成生命周期［３９］。 根系层土壤水分在降水量减少时显著降低，而在降水增加时变化不大，这主

要是因为当降水量增加后根系层土壤水分大多时候处于盈余状态，使得更多的土壤水分向深层转移，根系层

土壤水分含量实际上变化不大，相反降水量减少时土壤水分亏缺，受降水量变化的影响较大。
３．３　 生物量积累对降水频率变化的响应

保持降水总量不变，改变降水频率会使单次降水量、降水间隔以及有效降水量都发生变化，进而使得土壤

水分可利用性发生改变，导致植被生物量积累过程产生不同的响应［４８］。 将 １０００ 次随机改变降水频率后的植

被生物量响应平均后发现，有效累积降水量变化率与生物量响应在干旱年和湿润年相关性都很微弱；而单次

有效降水（＞５ ｍｍ 的降水事件）与生物量响应在干旱年和湿润年都呈显著正相关因此单次有效降水量的大小

是影响植被生物量对降水频率变化响应的关键因素；有效降水间隔（相邻两次有效降水的时间差）在干旱年

与生物量响应呈显著正相关，在湿润年与生物量响应无关；累计有效降水量在干旱年和湿润年都与生物量响

应不存在显著关系（图 ４）。 根据等级响应理论［４９］，在响应阈值范围内植物对降水脉冲事件的响应存在等级

效应，Ｔ⁃Ｄ 模型设定植物对降水脉冲的响应也遵循等级响应理论，在响应范围内植物的相对生长速率对降水

事件的大小有很强的依赖性，因此单次有效降水量的大小是影响植被对降水变化响应首要因素。 虽然累计有

效降水是许多单次有效降水事件的加和，但降水频率变化引起的降水间隔的变化会抵消生物量地累计有效降

水的影响，因此其整体上对生物量的影响不大。 Ｈｅｉｓｌｅｒ［４４］等发现也发现增加单次降水的大小，有利于地上生

物量的积累，这与本研究的模拟结果基本一致。

图 ４　 有效累积降水量变化率和累计有效降水间隔与植被生物量响应之间的关系

Ｆｉｇ．４　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｃｕｍｕｌａｔｉｖｅ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｃｈａｎｇｅ ｒａｔｅ ａｎｄ ｃｕｍｕｌａｔｉｖｅ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｉｎｔｅｒｖａｌ ｗｉｔｈ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ

ｂｉｏｍａｓｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅ

上排为干旱年，下排为湿润年，ａ、ｄ 单次有效降水量变化，ｂ、ｅ 有效降水间隔变化率，ｃ、ｆ 为有效累积降水总量变化率

模拟结果还显示生物量对降水频率变化的响应存在一定的阈值，且响应阈值在湿润年和干旱年并不一

致，这主要与干旱年和湿润年降水特征有关。 干旱年降水量和降水次数都少于湿润年，降水频率增加使单次

有效降水量减少，而在湿润年有效降水次数较多，单次有效降水量较大，降水频率增加使得单次有效降水量降

低的同时缩短了有效降水间隔，有效降水间隔的缩短抵消了单次有效降水减少的效应，二者之间的这种相互

抵消在增加幅度为 ４０％的时候达到最强，因此在湿润年降水频率增加促进生物量积累，而在干旱年抑制生物

量积累。 类似地，降水频率减少会增加单次有效降水，但同时也延长了有效降水间隔，因此存在对降水频率变

化的响应阈值，且该阈值在因降水量和降水特征的不同而不同。 相比于 ２００９ 年，２０１６ 有许多大于 ２０ ｍｍ 的

降水，因此随着降水频率的增加，会使超过 ２０ ｍｍ 的部分无效降水转化为有效降水，但同时也会使部分降水
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变成小于 ５ ｍｍ 的无效降水，当这两种变化的正效应最强时达到响应的阈值；２００９ 年超过 ２０ ｍｍ 的降水较少，
降水频率增加引起的大降水转化为有效降水的部分不足于抵消有些降水变成小于 ５ ｍｍ 降水的损失，因此降

水频率增加抑制生物量积累。 总的而言，降水频率的变化通过改变植被单次有效降水量和有效降水间隔来影

响生物量的响应。

４　 结论

植被生物量积累过程对降水变化存在很强的响应，且在不同的降水变化下存在不同的响应模式。 （１） 植

被⁃土壤水分耦合模型和 Ｔ⁃Ｄ 模型结合能准确模拟半干旱沙质草地点尺度植被生物量累积过程，模型模拟结

果与实测生物量累积趋势基本一致。 （２） 植被生物量对降水量变化表现出明显的非线性响应。 模拟结果显

示降水量增加，促进植被生物量积累，反之，抑制植被生物量积累，但生物量积累对降水量增加的响应程度远

大于降水量减少，整体上，生物量积累对降水变化的响应表现出很强的非线性。 （３） 生物量对降水频率变化

在不同的降水特征下表现出不同的响应模式，干旱年降水频率增加抑制生物量积累，湿润年则促进生物量积

累，且增加 ４０％左右时促进效应最强；降水频率在一定减少幅度内抑制生物量积累，当超过一定阈值后反而

促进，但该阈值在干旱年位于 ４０％—６０％的减少幅度之间，而在湿润年位于 ２０％—４０％的减少幅度之间。 降

水频率变化引起的单次有效降水量变化是引起生物量积累响应的关键因素，有效降水间隔的变化在干旱年也

对生物量积累的响应有很大的影响。
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