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干旱半干旱区斑块状植被格局形成模拟研究进展
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中国科学院地理科学与资源研究所，资源与环境信息系统国家重点实验室， 北京　 １００１０１

摘要：斑块状植被格局是世界上干旱半干旱区常见的景观类型，它们的形成、组成结构和演替过程研究，对于揭示区域生态系统

变化的关键过程具有重要意义。 鉴于基于地面调查和遥感技术的方法难以全面刻画斑块状植被格局的形成过程及机制，借助

于模型模拟成为解决这一问题的有效方法。 自 ２０ 世纪 ９０ 年代初至今，斑块状植被格局形成的连续和离散模拟研究不断涌现，
然而，连续模拟侧重于植被格局形成的一般机理，缺乏与现实格局的对比和验证，离散模拟单元选择与规则制定等仍需不断研

究。 在简要回顾斑块状格局形成的反馈机制基础上，重点综述了斑块状植被格局形成的连续和离散模拟的最新研究进展，并指

出了现有研究的不足。 干旱半干旱区小尺度上植物和水的反馈作用决定了大尺度的斑块状植被格局，充分揭示植被－土壤水

分相互作用机理是模型模拟研究的关键，放牧强度和降水格局等外部环境对干旱半干旱区斑块状植被格局特征具有重要影响。
在未来研究中，应加强模型模拟结果与实际观测的植被格局比较和验证，重视局域环境条件、生态系统功能在模型中的表达，构
建综合连续和离散模型各自优点的混合模型，注重斑块状植被格局形成过程中的标准子模型及模型开发和集成平台的研发，同
时强调面向格局模拟和构建空间显式的斑块状植被格局形成模型。
关键词：斑块状植被；格局形成；干旱半干旱区；连续模型；离散模型
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斑块状植被格局是世界上干旱半干旱区常见的景观类型，美丽而神秘，一般形成于年降雨量 ５０ ｍｍ 到

７５０ ｍｍ 的区域，其发育的土壤可为砂质、粉砂、黏土，构成的植被可为林、灌、草，受区域降水、地质地形、土壤

和植被的空间异质性及人类活动干扰的影响，常呈条带状、环状、斑点状等结构。 单个斑块大小可从 ０．５ ｍ２到

１２００ ｍ２不等，具有生物多样性强、生物量高等特征，能减缓地表径流侵蚀、防风固沙及防止土壤养分流失等，
因而受到广泛关注［１⁃４］。 斑块状植被格局综合反映了干旱半干旱区生态系统的生态水文过程，研究它们的形

成、组成结构和演替过程，对于揭示干旱半干旱区生态系统变化的关键过程具有重要意义，且有助于制定适宜

的干旱半干旱区退化生态系统修复策略，以及预测气候变化对干旱半干旱区生态系统的影响［５⁃１４］。
斑块状植被格局研究始于 ２０ 世纪 ４０ 年代基于航空影像对非洲之角的调查研究，之后吸引了越来越多科

学家的关注［１４］，提出了许多形成理论和假说［１５］，然而直到现在它们的起源和控制因素仍是未解之谜［１６］。 研

究的热点包括不同尺度斑块状植被格局的精细识别、斑块状植被格局形成过程和机制的模拟，以及降水等自

然因素和放牧等人为因素对斑块状植被格局的影响等。 研究方法主要包括基于地面调查和遥感技术的定性、
定量斑块状植被格局分析，以及基于个体、过程的植被格局形成数学模拟两种［１７⁃１８］。 前一种方法所涉及的研

究区域和对象有限，尽管当今高分辨率卫星和低空无人机遥感技术能获得较大范围的斑块状植被格局数据，
但对于斑块状植被格局研究所需的植被个体数量和生活史、土壤养分、水分等环境信息获取还能力有限，且获

取的时间序列数据与植被格局演化时间相比相去甚远，因此利用数学模拟的方法来研究斑块状植被格局形成

机制受到了越来越多的重视［１９⁃２２］。 已有文献较为详细地综述了基于地面调查和遥感技术的斑块状植被格局

定性、定量分析［１４，１７，２３⁃２４］，讨论了斑块状植被格局形成机制及理论（基于对称破缺不稳定性理论的格局形成确

定性机制，包括似 Ｔｕｒｉｎｇ 不稳机制、基于核的短距离合作与长距离抑制相互作用机制和差分流动不稳定性机

制；噪声诱导格局形成的随机机制，包括非平衡相变机制和动力学随机切换诱导机制） ［１４，１７，２５⁃２６］，论述了综合

多种形成机理进行斑块状植被格局形成研究的必要性［１５］，本文不再赘述，将主要侧重于综述斑块状植被格局

形成模拟研究进展，以期为推动干旱半干旱区斑块状植被格局形成机制研究提供科学参考和技术支撑。
当前植被格局模拟方法主要有两种，一为连续模拟，二为离散模拟［１８，２５，２７］。 前者利用的是求解偏微分方

程的方法，并不针对植被或种群个体，而是用连续生物量面密度来刻画植被种群，更侧重于小尺度确定性的过

程，所构建的多为时空连续模型。 后者是一种随机计算模拟的方法，多侧重于斑块状植被格局中的植被个体

或种群，所构建的多为时空离散模型［１８，２５，２７］。 相对来说，偏微分方程的方法是一种更适合于格局形成理论的

强有力方法［１８，２５，２７］。

１　 斑块状植被格局形成的连续模拟

１．１　 斑块状格局形成的反馈机制

植被群落构建机制一直是生态学研究的核心问题，前人已对其研究进展进行了系统评述［２８⁃２９］。 尽管有
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研究表明社会昆虫生态系统工程师群体之间的区域干扰竞争可造成六边形巢址和相关植被的规则离散格局

分布［１５］，但对于干旱半干旱区斑块状植被格局的形成来说，一般地认为是小尺度上植物和水反馈作用的结

果［１８，２０，２５，２７，３０］。 为了揭示其形成机制，所构建的基于偏微分方程的模型必须能反映植物和水之间的反馈作

用［２５］。 一般地，存在五种反馈作用［２０，３１］：一是渗透反馈，这是植物生物量与水之间的一种正向反馈，其增加

了植被斑块区地表水渗入土壤的速率，加大了植被斑块区与周围裸土区的渗透率差异，进而促使地表水向植

被斑块区流动，进一步促进植被生物量的增加；二是根扩展反馈，这是植物地上生物量与地下根之间的正向反

馈，其增加了植物可利用水量，从而促使植物生物量的进一步增加；三是抽吸反馈，这是植物生物量与水之间

的一种负向反馈，是由于植物根系抽吸水分而引起的。 植物生长消耗水分，水分的消耗限制了植被生长；四是

土壤水扩散反馈，是一种由于植物抽吸反馈引起的水分消耗促使植被斑块周边土壤水向植被斑块扩散移动的

作用，其与植物的根茎比属性有关，间接反映了植物根系吸水能力；五是遮荫反馈，这是植物生物量与土壤水

之间的一种正向反馈，其减少了植被斑块区的蒸发，促进了植物生长，但并未引起土壤水分的运移。 五种反馈

作用促进了植被斑块区植物生物量的增加，抑制了植被斑块区周围植物的生长，从而造就了干旱半干旱区斑

块状植被格局。 当然，放牧、气候变化、土壤异质性、降雨脉动、有毒化合物、动物和人类干扰等外部因素也能

造就斑块状植被格局［１４，３２］，特别是能改变斑块状植被的形态和格局，但其并非是必要因素［８，３３⁃３４］，对这些因素

的研究模拟，一般是在反馈机制模拟的基础上，增加特定项来进行。
１．２　 斑块状格局形成的经典连续模型

最早的、现在依然经典的整合了格局形成理论的连续模型是 Ｌｅｆｅｖｅｒ 和 Ｌｅｊｅｕｎｅ［３３］仅考虑了单一生物量动

态变量构建的偏微分方程模型［１４，２５，３１，３５］，其描述了植物之间交互作用引起的连续生物量动态变化，揭示了植

被斑块群落内存在的近距离激励和远距离竞争的机制，模拟了干旱半干旱区常见的条带状（虎斑）格局的形

成。 该模型并没有清晰地分析土壤水分的动态变化，只是模糊地进行了环境假设。 因此，难以用该模型研究

环境对格局形成的影响［１３］。 其最基本的模型方程如下，详细内涵及进一步分解推导［１４，２５，３１，３３］。
∂Ｂ（Ｘ，Ｔ）

∂ｔ
＝ ＦＧ ＦＩ － ＦＭ （１）

式中， Ｂ（Ｘ，Ｔ） 为 Ｔ 时刻 Ｘ 位置的单位面积生物量， ＦＧ 反映植物繁殖和生长， ＦＩ 代表植物之间的竞争和交互

作用， ＦＭ 反映植物的死亡或损失率。
随后，Ｋｌａｕｓｍｅｉｅｒ ［３６］构建了一个简单的包含两个动态变量（分别代表生物量和水）的连续模型，清晰地描

述了植被和土壤水分的动态变化及其相互作用，模拟了均匀山坡上条带状植被格局的形成。 与 Ｌｅｆｅｖｅｒ 和

Ｌｅｊｅｕｎｅ［３３］的模型相比，该模型考虑了与生态水文过程相联的土壤水分动态变化，有助于理解地形、降水、放牧

等对植被格局的影响。 然而，该模型对土壤水分动态的模拟只是反映综合的跨时间尺度的水文过程，没有区

分地表水和土壤水，这样其模拟结果与实际观测结果在许多方面并不一致。 其基本的无量纲的模型方程如

下，详细内涵及进一步推导［１４，３６］：
∂Ｂ
∂ｔ

＝ ｎ
∂２

∂ ｘ２
＋ ∂２

∂ ｙ２
æ

è
ç

ö

ø
÷ ＋ Ｗ Ｂ２ － ｍＢ （２）

∂Ｗ
∂ｔ

＝ ｖ ∂Ｗ
∂ｘ

＋ ａ － Ｗ － Ｗ Ｂ２ （３）

式中， Ｂ 、 Ｗ 为二维空间（ ｘ ， ｙ ）的植被生物量和水， ｍ 测量植物的损失， ｖ 控制水向山下流动的比率， ａ 控制

水的输入。 ｎ
∂２

∂ ｘ２
＋ ∂２

∂ ｙ２
æ

è
ç

ö

ø
÷ 表示植物的扩散、 Ｗ Ｂ２ 表示植物的生长， ｍＢ 表示植物的死亡。 ｖ ∂Ｗ

∂ｘ
代表水沿 ｘ 方

向的运移， ａ代表降水，Ｗ代表蒸发、ＷＢ２ 代表蒸腾。 Ｓｈｅｒｒａｔｔ（２０１０） ［３７］首次详细给出了 Ｋｌａｕｓｍｅｉｅｒ（１９９９） ［３６］

模型（公式（２）和公式（３））的模式解，为进一步开展该模型的扩展分析和模拟研究奠定了基础。
２００１ 年，Ｖｏｎ Ｈａｒｄｅｎｂｅｒｇ 等［３８］构建了一个包含两个动态变量（生物量和水）的连续模型，其新的特征是引

入了模拟由于植物根系抽吸水导致的植被斑块对于水分的竞争。 该模型能模拟水分受限区域的多种植被格
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局形成，包括从低降雨条件下裸土到中等降雨条件下条带状、迷宫和斑点状植被格局，一直到高降雨条件下均

匀植被。 然而，其与 Ｋｌａｕｓｍｅｉｅｒ ［３６］的模型一样，也未区分地表水和土壤水。 其基本的模型方程如下，详细内

涵及进一步推导［３８］：
∂Ｂ
∂ｔ

＝ Ｂ γＷ
１ ＋ σＷ

＋ Ñ
２Ｂ － Ｂ２ － μＢ 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 （４）

∂Ｗ
∂ｔ

＝ ａ － １ － ρＢ( ) Ｗ － Ｗ２Ｂ ＋ δ Ñ
２ Ｗ － βＢ( ) － ｖ ∂（Ｗ

－ αＢ）
∂ｘ

（５）

式中， Ｂ 、 Ｗ 为植被生物量和水， Ｂ γＷ
１ ＋ σＷ

描述了植物的生长速率，在干燥土壤中与水分成线性增长关系，

Ñ
２Ｂ 表示植物的扩散和繁殖造成的植物传播， Ｂ２ 表示因有限的养分而产生的植物饱和， μＢ 表示植物的自然

死亡和因食草动物啃食引起的死亡和损失。 ａ 代表降水， １ － ρＢ( ) Ｗ 代表因蒸发引起的水分散失， Ｗ２Ｂ 表示

植物蒸腾， δ Ñ
２ Ｗ － βＢ( ) 代表植物根系抽吸水， ｖ ∂（Ｗ

－ αＢ）
∂ｘ

代表地表径流。

为了更好地反映土壤水动态相关的水文过程，ＨｉｌｌｅＲｉｓＬａｍｂｅｒｓ 等［３９］，Ｒｉｅｔｋｅｒｋ 等［４０］提出了包含三个动态

变量（生物量、地表水、土壤水）的连续模型，模拟植被扩散及其与周边地表水和土壤水的净交换。 该模型适

合于研究植被斑块区植被－水的交互作用，但也增加了模型计算的复杂性。 这里仅给出 Ｒｉｅｔｋｅｒｋ 等［４０］的模型

方程，其他详细内涵及进一步推导［１４，３９⁃４０］：
∂Ｂ
∂ｔ

＝ ｃ ｇｍａｘ
Ｗ

Ｗ ＋ Ｋ１
Ｂ － ｄＢ ＋ ＤＢΔＢ 　 　 　 　 　 　 （６）

∂Ｗ
∂ｔ

＝ ａＳ
Ｂ ＋ ｋ２ Ｗ０

Ｂ ＋ ｋ２

－ ｇｍａｘ
Ｗ

Ｗ ＋ ｋ１
Ｂ － ｒｗＷ ＋ ＤｗΔＷ （７）

∂Ｓ
∂ｔ

＝ Ｐ － ａＳ
Ｂ ＋ ｋ２ Ｗ０

Ｂ ＋ ｋ２

＋ ＤＳΔＳ （８）

式中， Ｂ 、 Ｗ 、 Ｓ 为植被生物量、土壤水和地表水。 ｃ 为植物吸水转化为植物生长的量， ｇｍａｘ 是最大抽吸水， Ｋ１

是特定植物生长和吸水的半饱和常数， ｄ 是死亡引起的植物密度损失率， ＤＢ 代表植物扩散， ａ 是最大渗透率，
ｋ２ 是入渗饱和常数， Ｗ０ 是无植物条件下的水分入渗速率， ｒｗ 是蒸发引起的土壤水损失系数， Ｄｗ 是土壤水分

扩散系数， Ｐ 是降水， ＤＳ 是地表水扩散系数。 ｃｇｍａｘ
Ｗ

Ｗ ＋ Ｋ１
Ｂ 代表植物生长， ｄＢ 代表植物死亡， ＤＢΔＢ 代表种子

扩散。 ａＳ
Ｂ ＋ ｋ２ Ｗ０

Ｂ ＋ ｋ２
代表渗透， ｇｍａｘ

Ｗ
Ｗ ＋ ｋ１

Ｂ 代表植物抽吸水， ｒｗＷ 代表蒸发和渗漏， ＤｗΔＷ 代表土壤水扩散。

Ｐ 代表降水， ａＳ
Ｂ ＋ ｋ２ Ｗ０

Ｂ ＋ ｋ２
代表渗透， ＤＳΔＳ 代表地表水运移。

１．３　 经典连续模型的改进和扩展

当前，斑块状植被格局形成的连续模拟逐渐向能更好地解释斑块状植被格局形成过程中起关键作用的多

种生态水文过程的连续模型构建发展。 Ｇｉｌａｄ ［３５］构建了更为复杂的包含三个动态变量（生物量、地表水、土壤

水）的连续模型，能更好地反映水分受限系统中植被格局形成过程中影响植物生物量⁃水相互关系的渗透反

馈、抽吸反馈和遮荫反馈机制。 Ｓａｃｏ 等［４１］在 Ｒｉｅｔｋｅｒｋ 等［４０］模型基础上，耦合了地表水路径，增加了地貌演化

方程，解释了地表径流和沉积物分布引起的种子扩散，不仅模拟了植被格局，而且也模拟了区域径流和侵蚀格

局。 Ｚｅｎｇ 等［４２］研究了干旱半干旱草地生态系统植被格局的多样性和转换特征，构建了包含三个动态变量的

连续模型，与前述模型不同的是，该模型的三个变量分别为植物鲜叶质量密度、土壤有效湿度、凋落和死叶的

质量密度，模拟了随着湿度减少从均一草地到规则和不规则植被格局，最后到纯沙漠的转换，指出过渡区可能

存在无穷多个平衡态。 Ｌｉｕ 等［４３］ 在 Ｋｌａｕｓｍｅｉｅｒ ［３６］模型基础上，引入了一个反映由于植物根系抽吸导致的水
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资源再分布的正向反馈机制项到公式（３）中，模拟了植被格局形成，认为树比草对该正向反馈机制更敏感。
Ｔｈｏｍｐｓｏｎ 等［４４］在 Ｒｉｅｔｋｅｒｋ 等［４０］模型基础上，考虑了植物种子的变距离扩散，模拟结果表明种子扩散行为能

改变植被的空间结构，修订后模型的模拟结果与实际观测更吻合。 Ｂａｒｂｉｅｒ 等［４５］构建了单一植被生物量动态

变量的积分微分方程，成功模拟了尼日尔西南部空斑植被格局的形成，认为植物之间相互促进和竞争可以诱

导景观尺度植被格局，并形成环境和植被之间的双向反馈循环。 Ｖａｎ ｄｅｒ Ｓｔｅｌｔ 等［４６］通过增加地表水的可能非

线性扩散项，修订了 Ｋｌａｕｓｍｅｉｅｒ ［３６］模型，使之也可用于平坦地形区植被格局形成的模拟。 Ｅｓｃａｆｆ 等［４７］考虑了

强非局部耦合和均匀植被态与裸土态之间的双稳态特性，构建了单一植被生物量动态变量的变程非局部纳古

莫型方程（Ｎａｇｕｍｏ－ｔｙｐｅ ｅｑｕａｔｉｏｎ），模拟了仙女环和斑点状植被格局的形成，结果表明仙女环的宽度随着干旱

程度的增强而强烈增加，相反地，斑点状植被斑块的宽度随着干旱程度的增加而减小。 Ｂｏｒｄｅｕ 等［２］ 提出一种

利用具有非局部项的逻辑斯蒂（ｌｏｇｉｓｔｉｃ）方程来描述归一化生物量的时空演化的特殊方法，其考虑到了植物间

的激励和竞争及种子扩散反馈机制，模拟结果表明干旱程度减少引起的植物自我复制和竞争性相互作用引起

的植物分布共同促成了干旱区生态系统植被的空间组织格局。 Ｋｉｎｓｔ 等［４８］ 提出了一个耦合植被⁃结皮的模

型，包含了植被生物量、结皮生物量、土壤水和地表水四个动态变量，模拟了沿降雨梯度，不同植被⁃结皮状态

下干旱区斑块状植被从空间均匀到周期性景观格局的条件，认为结皮动态的加入使得植被格局的出现需更高

的降水量，同时增加了生物量的变化幅度。 Ｔｌｉｄｉ 等［４９］ 给出了 Ｂｏｒｄｅｕ 等［２］ 模型的积分微分方程，考虑了非局

域植物间激励和竞争相互作用，模拟了各向同性环境条件下平地上单一植物种格局的形成，结果很好地解释

了赞比亚和莫桑比克斑点状植被格局源于植被的自我复制机制。 Ｗａｎｇ 等［３２］构造了包含两个动态变量（生物

量和水）的连续模型，考虑了扩散和交叉扩散来模拟植被和水之间的相互作用。 Ｔｌｉｄｉ 等［５０］ 考虑了资源积累

和周边植被引起的蒸散减少产生的植物生长、种子繁殖和扩散等造成的生物量增加、资源竞争造成的生物量

减少和由于干旱增加造成的植物生存比降低等，构建了单一植被生物量的通用交互再分配方程，模拟了干旱

景观中各向同性环境条件下螺旋形和弧状植被格局的形成。 Ｅｉｇｅｎｔｌｅｒ 等［５１］ 构建了一个非局域的

Ｋｌａｕｓｍｅｉｅｒ［３６］模型，其增加了一个描述植被扩散的非局域卷积积分项，解释了植物种子长程扩散的可能性，更
好地模拟了半干旱区条带状植被格局的形成。 Ｈｕａｎｇ 等［５２］ 考虑了土壤层对植被格局形成的影响，对
Ｋｌａｕｓｍｅｉｅｒ ［３６］模型进行修订，模拟了沉积层中水资源对植物格局的改变，模拟结果为严重侵蚀区自然植被恢

复提供了理论支撑。
１．４　 连续模型的优势与局限性

斑块状植被格局的连续模拟依据自然界的格局形成理论，基于植被斑块中植物之间激励与竞争机制、植
物与水之间的相互作用机制来构建模型，模型多用偏微分方程、常微分方程、积分微分方程等数学函数来表

述。 现在大多数的连续模型可以或者至少部分用计算机数值技术来解决，适合于解析描述，一旦确定了描述

模型各种状态的解，就可以更好地理解各种过程及参数对植被格局形成的影响以及对外部环境的响应机

制［１７，２５］。 依据考虑变量的多少和对关键过程描述的详细程度，模型各有不同。 一般地，所构建的连续模型越

详细，对斑块状植被格局的形成解释地越好，同时复杂性也增加，需要更多的数学分析和数值模拟工作。 空间

上考虑一维的研究较多，二维的较少；考虑一种植被类型的较多，两种以上的较少，很少考虑植物个体的生命

周期及行为对格局的影响，往往把植被看作一个整体，用植被生物量来代替［５３］；从均匀植被退化到裸土的正

向模拟较多，而从退化土地恢复植被的反向模拟较少［５２］。 纵观文献，目前连续模型仍然是斑块状植被格局形

成模拟的主体，相关研究层出不穷。 值得注意的是，已有的许多连续模型均能模拟出合理的植被格局，模型简

化太注重普遍性，而可能忽视了植被格局形成的真正原因，而这正是应对气候变化和人类活动的影响所需要

的。 模型模拟结果大多是与其他模型模拟结果相比，与实际观测的植被格局比较和验证较少［１６］，今后应注重

这方面的研究。

２　 斑块状植被格局形成的离散模拟

２．１　 离散模拟的主要方法

　 　 与连续模型相比，斑块状植被格局形成的离散模拟出现地更早。 第一批植被格局形成的离散模拟出现在
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２０ 世纪 ９０ 年代初期到中期［１４，１７］。 Ｓａｔｏ 和 Ｉｗａｓａ［５４］构建了以一排树的高度为单一变量的离散集群模型，从树

的随机分布开始，模拟亚高山冷杉锯齿状空间格局的形成，结果表明该格局以不变的形态按固定速率向下风

向移动，与一维模型相比，二维模型趋向于产生更为规则的波浪再生格局。 Ｍａｕｃｈａｍｐ 等［５５］基于斑块内动态、
交错带动态，以及斑块与资源流之间的交互作用等规则构建了一个简单的时空离散元胞自动机模型，通过对

每个元胞的水和碳收支功能、植物的补充和生存过程的模拟，实现了干旱区双斑块系统（植被镶嵌格局）的格

局动态与功能模拟。 Ｔｈｉｅｒｙ 等［５６］考虑了单元的四种状态（无树或死树、幼树或衰老的树、小树或受胁迫的成

年树、生长好的成年树），以及临近位置树的状态对当前位置的树的影响，构建了尼日尔西南部树的不规则条

带状格局形成的时空离散元胞自动机模型，结果表明模拟结果与初始树的密度无关，树的结构和格局变化仅

与反映上坡向资源竞争、横向协同作用的参数和模型迭代次数有关。 Ｗｉｅｇａｎｄ 等［５７］ 基于五种主要植物详细

的生活史数据，构建了南非干燥台地高原灌丛群落时空动态的基于个体的离散模型，揭示了降水对灌丛组成

及格局的影响。
研究所采用的集群模型、元胞自动机模型和基于个体的模型是斑块状植被格局形成离散模拟的三种主要

方法，它们的共同点是将空间和时间划分为一定数量的离散单元，每个单元代表植被个体或植被群，每个单元

被赋予一定的模型过程。 集群模型基于非常简化的框架来模拟复杂系统的动态，其每个单元代表植被群，每
个单元有其自身的动态变化，与其它单元的动态变化无关，单元间植被短距离合作－长距离竞争的相互作用

导致植被格局的形成。 元胞自动机模型基于一组表征系统动态过程的规则来模拟系统动态，植被种群的行为

表征为每个单元的状态特征，每个单元的状态仅与上一时刻该单元及其相邻单元的状态有关，上一时刻每个

单元状态变量根据确定的规则发生改变，每个单元一个时刻只能拥有一个特定状态的，模型中的单元根据局

部规则同步更新，每个单元与其相邻单元之间的相互作用强弱导致了不同植被格局的形成。 基于个体的模型

中每个单元代表成熟植物个体的平均尺寸或最大尺寸，对于仅包含植物个体的单元考虑个体的行为，对于其

它单元考虑单元的内部功能，单元的状态及其变化对相邻单元的响应用一组规则来表示，每个单元中植物个

体的行为以及每个单元与其相邻单元植物个体之间的相互作用导致植被格局的形成。 离散模型假设离散单

元内的空间变化和过程可以忽略，注重离散单元间的空间变化和动态过程，这样大大简化了模型，特别是对离

散单元间相互作用关系的模拟和计算上，由此也具有计算模拟上的优势［１９］。 离散模拟大多是空间显式的，这
也促进了随后其在斑块状植被格局形成模拟中的广泛应用。
２．２　 基于植被⁃土壤水内在反馈机制的离散模拟

Ｄｕｎｋｅｒｌｅｙ ［５８］构建了一个简单的离散元胞自动机模型，每个单元依据水的分配和植物生存规则来确定其

植被覆盖率和土壤湿度，通过多次迭代模拟了一致降雨条件下条带状植被格局的形成。 Ｋｅｙｍｅｒ 等［５９］ 构建了

一个简单的离散集群模型，每个单元的状态（植被、非植被）由该单元及其相邻单元的状态的局部转换规则来

确定，结果表明：尽管环境在空间上是均匀的，但由于局部的相互作用和特定的定殖和灭绝参数，自组织时空

模式呈现出分形聚类。 Ｒｉｅｔｋｅｒｋ 等［５］基于修订的 Ｔｈｉｅｒｙ 等［５６］ 简单元胞自动机模型，论述了利用尺度依赖反

馈机制如何解释生态系统中的格局多样性，结果表明不同强度和尺度的反馈作用产生了不同结构和尺度的自

组织斑块状空间格局。 Ｆｅａｇｉｎ 等［６０］构建了美国德克萨斯州加尔维斯顿岛沙丘植被群落格局形成的元胞自动

机模型，每个单元的状态（裸地、定殖植物、土壤粘合剂植物、竞争性植物）由相邻植物的促进作用和先前演替

阶段对环境约束的改善确定的十个规则来决定，结果表明植物个体尺度和群落尺度的过程共同决定了沙丘植

被群落格局。 Ｓｈｏｓｈａｎｙ 等［６１］利用元胞自动机模型和概率转换规则模拟了裸坡上植被的恢复，认为土壤和植

被格局特征（斑块数、密度、破碎度、优势度和形状分布参数） 的协同变化是植被格局形成的关键过程。
Ｓｃａｎｌｏｎ 等［６２］考虑了相邻树密度的局部作用和总体植被覆盖率的全局作用对于单元两种状态（树冠、非树冠）
间可能转换的影响，构建了元胞自动机模型，发现观测到的树冠丛大小的幂律分布可能是由于全球尺度的资

源约束（即水的有效性）和局部尺度的激励机制相互作用的结果。 Ｃｉｐｒｉｏｔｔｉ 等［２１，６３］ 构建了一个空间显式的基

于个体的模型，模拟了三种优势草和优势灌木的时空动态，考虑了植被地上生物量、六个 ０．１ ｍ 厚的土壤层剖
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面（包含各层的植被根和土壤水），以及土壤种子库。 对于每个植被单元，模拟植被个体的种子生成、种子扩

散、植物生长和死亡过程，对于非植被单元考虑出苗和补充过程，对于所有单元模拟土壤种子库的动态，结果

表明植物的出苗和补充是半干旱区草－灌草原长期植被格局动态的关键过程，内部水分动态导致灌木与邻近

草的竞争减少足以产生灌木被草环绕形成的环形斑块结构，灌⁃草共生机制对干旱草原格局至关重要，火和草

食并不是它们形成的关键驱动力。
２．３　 降水、放牧等外部环境对植被格局形成的影响离散模拟

Ｄｕｎｋｅｒｌｅｙ ［６４］构建了一个简单的离散元胞自动机模型，包含了干旱对土壤含水量的影响和放牧压力对植

被生物量的影响规则，结果表明：除非极度放牧，否则放牧对条带状植被格局的生存影响很小，干旱与极端干

旱位置处植物的系统损失会导致大范围条带状植被格局的破碎化。 Ｐｕｉｇｄｅｆａｂｒｅｇａｓ 等［６５］ 构建了一个离散元

胞自动机模型，模拟了风和树生长之间的相互作用，认为条带状植被格局是由树的生长率和风致死率共同决

定的，树木生长速度的增加会导致条带状植被格局的波长变长和波的传播速度变快，相反，风致死率的增加会

导致条带状植被格局的波长变短和波的传播速度变慢。 Ｙｏｋｏｚａｗａ 等［６６］ 利用耦合映像格子模型（时空离散，
状态变量连续）模拟了单个树木之间的竞争模式和外部干扰强度对亚高山林分波浪再生空间格局动态的影

响，结果表明：与不对称竞争模式相比，波浪状空间格局更容易在对称竞争模式下出现。 Ａｄｌｅｒ 和 Ｒａｆｆ［６７］ 构建

了一个离散元胞自动机模型探究放牧如何持续地抑制竞争植物物种的精细尺度空间格局，结果表明：与放牧

影响或其他环境异质性性比，植物个体尺度相邻单元之间的相互作用是导致斑块状植被格局的主要原因。
Ｐｅｔｅｒｓ ［６８］为了探讨草地⁃灌丛过渡区植物生活史性状、优势格局和植被组成之间的关系，以预测随着气候变化

优势格局的转变，构建了一个混合植物生活史的基于个体的空斑动态离散模型，模拟了多个优势种之间在多

尺度空间的相互作用，结果表明：在年温度和夏季降雨增加的气候情景下，植被格局将向单一草地控制的格局

转变，土壤水的时空分配对于草⁃灌之间的相互作用至关重要，基于个体的模型能够很好地模拟草本⁃灌木植

物种之间复杂的相互作用。 Ｅｓｔｅｂａｎ 和 Ｆａｉｒｅéｎ［６９］构建了离散元胞自动机模拟半干旱区异质性缓坡条带状植

被格局的自组织形成，模拟结果表明，在降雨较少的条件下，植被条带会变窄，但其生产力高，在降雨增加的条

件下，植被条带会变宽，但其生产力会降低。 与前人条带状植被格局的研究结果一致，总体上看，条带状植被

格局会向上坡迁移。 皱梅 ［７０］构建了黄土高原半干旱丘陵区羊道斑状植被格局形成的元胞自动机模型，假设

羊道路径的形成主要受微地形坡度、多年生植物、土壤紧实度、位置偏离、采食搜索范围等因素影响，模拟了羊

道景观格局的形成，结果发现羊的采食宽度小会形成密集的羊道格局，采食宽度大则形成稀疏的羊道格局。
Ｆｒａｎｚ 等［７１］基于三类典型的裸土、草和树斑块的水平衡，构建了空间显式的元胞自动机模型，通过改变激励⁃
竞争的范围，模型展示了一系列最有效的山坡水利用模式（从随机到高度组织的静态植被模式）。 Ｋｉｎｇ 和

Ｆｒａｎｚ［７２］在 Ｆｒａｎｚ 等［７１］模型基础上耦合了一个基于元胞自动机构建的动态植被模型，基于随机降雨，模拟了

旱季⁃生长季循环过程中每日土壤湿度，进而模拟了不同放牧强度下植被格局动态。 结果表明：在生长季结束

时，依据生长季平均土壤有效湿度，在旱季末，依据放牧强度和前期生长季土壤湿度，斑块植被类型可发生两

次转换。
２．４　 离散模拟的优势和局限性

离散模型没有明确的数学理论，大多基于制定的规则来进行数值模拟［１８］，因此对于植被格局的野外观测

要求较高，需要从中获得大量数据支撑，并由此制定出单元状态转换的规则。 离散的时间和空间，计算相对简

单，可操作性强，有利于提高计算机模拟的效率，便于模拟结果的空间显式表达，可同时模拟多种植被，每个单

元可以有多个状态特征，因其是以规则的形式来模拟过程而不是数学公式，对于某些复杂的植被格局过程来

说，可直接利用专家知识，而不受到所需数据的限制，在斑块状植被格局形成模拟中具有一定的优势［７３］。 斑

块状植被格局的离散模拟以元胞自动机模型为主，集群模型、耦合映像格子模型和基于个体的模型相对较少，
但随着对植物个体尺度相互作用机制在植被格局形成中的作用的重视，以及基于个体的模型建模方法等方面

的逐渐提高，基于个体模型模拟斑块状植被格局的形成研究将逐渐增多。 总体上看，与之前 Ｔｉｅｔｊｅｎ 和
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Ｊｅｓｔｓｃｈ［７４］对 １９９５—２００５ 年半干旱区放牧系统和气候变化模拟模型的研究综述结果相似，即呈现离散模拟下

降⁃连续模拟研究增长的态势。

３　 结语与展望

３．１　 结语

斑块状植被格局综合反映了干旱半干旱区生态系统的生态水文过程，它们的形成、组成结构和演替机理

研究，对于揭示干旱半干旱区生态系统变化的关键过程具有重要意义。 从 ２０ 世纪 ９０ 年代初期发展至今，斑
块状植被格局形成的模拟研究层出不穷，然而，我们必须清醒地认识到，斑块状植被格局的形成理论永远不可

能简化为简单的数学方程，也不可能获得离散模型所需的植被格局的全部参数信息，而更可能是一组过程机

制的简化规则和知识；不要试着将所有过程整合到一个模型中，不仅是因为各种过程依据的理论不同，而且其

研究的尺度等也很难统一［５３］，至今，还没有一个模型能完美地解决斑块状植被格局形成模拟中的所有问题，
斑块状植被格局形成的模拟研究仍将是一个长期而艰巨的任务。 当前，无论是连续模拟还是离散模拟，模型

共享有待加强，一方面可以吸引更多的斑块状植被格局形成模拟的研究者加入，另一方面可促进已有模型在

更多区域的应用和验证，由此进一步推进斑块状植被格局形成模拟的深入研究。
３．２　 展望

综合已有研究成果，将来应着重注意和加强以下几个方面的研究：
（１）斑块状植被格局的连续模拟今后应加强与实际观测的植被格局比较和验证［１６］。 无论是连续模型还

是离散模型，应将降水等气候条件、土壤异质性等外部因素加入到模型中，使得模型能更好地刻画和揭示植被

格局动态，应进一步把植被格局和功能联系起来，以应对气候变化对干旱半干旱区生态系统的影响［７５⁃７８］。
（２）研究连续模型和离散模型之间的关系，考虑连续模型的离散化。 相关研究表明，离散化的经典

Ｋｌａｕｓｍｅｉｅｒ 模型在定量描述半干旱区多样性植被格局方面更有优势，能更好地预测降雨和植被类型变化引发

的植被格局转换，离散后模型的非线性机制能更好地揭示半干旱区植被格局形成的复杂性［７９］。
（３）综合连续和离散模型各自的优点，构建混合模型。 连续模型能成功模拟植物新陈代谢和土壤水文等

连续过程，离散模型对植物个体异质性和离散时空相互作用概念能很好地模拟。 结合两者的优点，混合模型

能更好地模拟斑块状植被格局的形成。 目前已出现耦合系统动力学与基于个体模型的混合模型研究植被自

组织空间结构对气候胁迫的响应［５３］，以及整合 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 模型和元胞自动机进行群落动态与规则植被格局之间

的相互关系的研究［８０］，是今后值得重视的研究方向之一。
（４）应采用面向格局的模拟方法建模。 面向格局模拟聚焦复杂系统的内部结构和过程的最基本信息，避

免模拟模型结构和机制过于简单或过于复杂而增加的不确定性。 利用植被格局去测试和对比植被个体或群

落的行为或小尺度过程是对现实植被格局系统如何形成以及它们对外部因素影响如何响应研究更为聪明的

办法［８１⁃８２］。
（５）应构建空间显式斑块状植被格局形成模拟模型。 尽管非空间显式模型仍然是连续模拟的主流，但空

间显式模型能解决特殊情况下植物种群或群落过程由于空间异质性、植被个体行为和其他偶然因素产生的无

法融入非空间显式模型的情形［８３］。
（６）应注重引入新的方法对模型中的状态和参数进行更为精确地预测。 深度神经网络已被成功用于预

测植被状态的转换概率以及对变化环境条件的响应［８４］。
（７）应注重研发斑块状植被格局形成过程中的标准子模型及模型开发和集成平台。 将来的离散模拟应

采用标准开发协议基于已有模型来研发，以此促进模型的交流、共享、应用和验证。 基于个体的模型在该方面

已提供了很好的示例［１９，８５］，值得借鉴。
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