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摘要 资源竞争是形成不同尺度生态结构最重要的驱动因素. 植物生态系统资源竞争的自组织过程具有3个显著

特点, 即群体具有中等数目的个体数、个体差异巨大、个体间仅具有复杂的近程相互作用. 本文从生态系统资源

竞争与群体结构的一般性问题出发, 建立可显式描述植物个体间资源竞争的生态动力学模型, 并依据资源竞争的

数学特性, 按照完全非对称性竞争和完全对称性竞争两种极端形式,分别设计数值模拟试验, 并与无竞争试验对比,
分析不同竞争形式、不同群体竞争度下个体资源分配及群体结构特征的共性和差异. 结果表明, 随着竞争度上升,
两种竞争形式下的生态系统结构特征(不同高度的顶层冠层覆盖度)均偏离无竞争情况对应的分布, 表现为高大冠

层比重减少, 而低矮冠层比重增加, 顶层冠层平均高度下降, 不同于经典竞争模型的结论. 在完全非对称性竞争情

况下, 个体差异明显上升, 如中等高度个体的平均竞争度以及低矮个体的平均死亡率迅速增加, 植被覆盖区域顶层

冠层覆盖度曲线半高宽逐渐增大, 顶层冠层高度标准差增加, 但高大冠层占模拟区域的覆盖度逐渐趋于稳定. 而在

完全对称性竞争情况下, 个体差异明显低于完全非对称性竞争情况, 所有高度的平均竞争度和平均死亡率均上升,
顶层冠层覆盖度曲线逐渐向低高度方向偏移, 高大冠层占模拟区域的覆盖度也逐渐降低. 本文提出了一个研究群

体结构随竞争度变化的理论框架, 可为生态系统复杂资源竞争研究提供重要的数学理论基础, 并应用于地球系统

模式的陆表过程模式及植被动力学模式的多尺度建模框架设计.
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生态系统不同时空尺度的结构特征一直是生态学

研究的核心问题之一[1,2]. 一方面, 个体一直处在生长变

化中, 具有各自的形态及生长经历(生老病死等不同阶

段)特性. 另一方面, 群体一般具有稳定的结构特征, 既
包括共存的多物种丰富度, 也包括物种内的个体特征

分布(如年龄分布、高度分布、林冠分层结构等), 即生

态系统是一个复杂的动态平衡系统. 如何准确刻画生

态系统不同尺度的结构特征及其演变是目前生态理论

模型乃至地球系统模式建模的难点问题之一.

生态学理论认为, 外界资源供给以及内部个体资

源竞争是形成不同尺度生态结构最重要的驱动因

素[3~6]. 众所周知, 生态系统是由数目巨大且具有复杂

相互作用的个体组成. 例如, 研究表明全球森林约有

3.04×1012株树(胸径大于10 cm), 其中典型森林中的树

密度约为5~20万株/km2[7]. 生态系统广泛存在种群之间

或个体之间对资源的竞争[8]. 当系统对生长必需资源

(如光、土壤水分、养分等)的总需求大于总供给时, 部
分群体或个体因无法获取其最大可利用资源而在生长
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上受到不同程度的限制, 进而形成与之相应的各种结

构. 由于植物不可移动, 因此它们仅在近邻个体之间存

在资源竞争. 由于个体的近邻个体分布(数目及相对位

置)通常很不相同, 具有随机性, 因此竞争又表现出明

显的空间差异. 特别是, 由于同一物种的个体具有相同

的资源需求, 所以种内竞争常大于种间竞争[9]. 此外, 不
同个体(特别是多年生物种)在大小、生长与竞争特性

等方面常表现出很大的差异. 一方面, 小个体的生产器

官(叶)占生物量的比重通常较高, 因而具有较高的相对

生长率. 另一方面, 大个体的支撑器官(茎、根等)占生

物量的比重较高, 在资源竞争中占有优势[10,11], 并影响

小个体生长成为大个体的几率. 因此, 自然资源竞争形

成的生态系统群体结构与无竞争的生态系统(如一些

人工管理的生态系统)具有很大差异.
由此可见, 植物生态系统资源竞争的自组织过程

具有以下3个显著特点: (1) 具有中等数目的个体数(群
体一般包含104~105个个体); (2) 个体差异巨大, 且个体

动力学过程十分复杂; (3) 个体间仅具有复杂的近程相

互作用(即系统没有长程相互作用, 仅为部分联结), 因

而显著不同于经典的物理学、化学自组织过程.
生态竞争理论主要研究了种间竞争对生态系统群

体结构的重要影响[12~14], 发展了Monod模型和Lotka-
Vol te r ra模型等被广泛应用的经典生态竞争模型 .
Monod模型[15~17]综合考虑了资源可利用率对多物种状

态演变的影响以及资源的积聚与消耗, 适合于研究生

态系统群体-资源演变过程; 但模型假设所有物种获得

同样的可利用资源, 忽略了不同物种在资源竞争能力

上的差异. 而Lotka-Volterra模型[16,18,19]则采用logistic模
型(阻滞增长模型)形式描述了多个群体的种内及种间

竞争过程, 但未直接考虑资源的获取与影响过程, 而是

隐式体现在方程的关键系数(与物种相关的常数)中. 这
些理论模型方程形式简单, 易于使用经典数学方法分

析, 可以解释生态系统的一些重要特性, 如平衡态、稳

定性、物种优势与共存等. 但是, 模型通常采用平均个

体、平均资源、平均相互作用等概念, 无法体现植物

生态系统资源竞争过程的上述根本特点, 因而无法描

述生态系统内个体和群体不同尺度的结构特性. 因此

有必要基于经典生态竞争理论, 建立包含足够数量的

个体并可显式描述植物个体间资源竞争的生态动力学

模型, 模拟生态系统从个体到群体的动态平衡过程,
给出描述资源竞争过程中个体差异特性及群体结构

的统计表达, 使得生态理论模型及地球系统模式能更

好地准确刻画生态系统不同尺度的结构特征及其

演变.

1 植物个体资源竞争与群体结构问题的数学
描述

不失一般性, 小区域内植物个体特征的演变方程

可表示为

m
t G m r D m r Ud

d = ( , , ) ( , , ) + ( ), (1)i
i i i i i i

其中, t为时间; i为个体编号, mi表示个体状态变量, 如

生物量(或其分量即叶、茎和根质量等); ri为影响个体

生长的重要资源(如光、土壤水分、养分等); G和D分

别表示状态变量的积聚和消耗过程; εi和U则分别表示

不确定因素及过程, 一般为小量, 为简单起见, 在后文

中不再考虑. 注意上述各量(除i和t外)均为矢量, 且维度

可能各不相同, 在后文中为简洁起见将略去矢量符号.
此外, 个体还有一些重要的形态特征, 如树高、冠层面

积等, 一般认为, 可由状态变量值计算(如附录A), 而不

用动力学方程表示.
在一些人工生态系统(如人工造林早期)中, 个体的

生长空间不重叠, 故可忽略资源竞争, 即ri=ri0(ri0表示个

体i的最大可利用资源), 则由式(1)可得到无竞争的群体

结构(详见附录B). 自然生态系统中ri主要受近邻个体

的影响, 可表示为

r r c r= (1 ) = 1 ( ) , (2)i i i i j
n

ji ji0 0 =1
i

其中, ci表示由于个体间竞争导致可利用资源的减少比

例; 求和项中j=1, ···, ni是i的近邻个体编号(ni是i的近邻

个体数), δji为i、j在资源获取途径上的“重叠度”(重叠

面积占i可获取资源面积的比例), 如在光传播方向上重

叠的(不同高度)冠层或土壤层中某个小区域中的根系

分布等, 相当于竞争出现的概率, 而σji则表示假设i、j
在资源获取上完全重叠时j对i的影响程度(也可称为

“竞争强度”).
考虑到植物对资源(如光、土壤水分、养分等)的

获取方式不同, 所对应σji及δji的分布特征可能有很大不

同. 忽略资源竞争具体形式差异, 而从σji的数学表达特

性出发, 仿照Schwinning和Weiner[20], 给出σji的两种极

端形式, 如下所述.
(1) 完全非对称性竞争(completely asymmetric

competition), 即竞争中最强个体获得全部待分配资源:
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j= 1, ,
0, .

(3)ji

(2) 完全对称性竞争(completely symmetric compe-
tition), 即资源在参与竞争的个体间平均分配:

n= 1 . (4)ji i

实际情况则介于这两种极端情况之间[19,21,22]. 例

如, 植物接收的太阳光一般可分成直射光(direct radia-
tion)和散射光(diffuse radiation)两部分, 其中直射光沿

入射方向传播, 下层冠层只能吸收上层冠层空隙间透

射的部分, 因此接近于完全非对称性竞争; 而散射光可

沿各个方向传播, 所有冠层均可吸收, 是下层冠层接收

光能的主要形式, 因此更接近对称性竞争特征. 水竞争

则比较复杂, 土壤水的供给来源包括大气降水、地下

水、河流等, 而土壤水分可以储存及扩散, 因而兼具对

称性与非对称性竞争特征.
一般情况下, 不同个体的可利用资源并不完全重

叠, 即δji<1. 显然, 不同资源对应的δji分布特性可能很

不相同. 例如, 热带雨林中光是限制植物生长的主要资

源, 高大个体对下层遮阴明显, 其冠层下出现不耐遮阴

物种小个体的概率显著低于其他区域. 此外, δji也依赖

于系统的整体状态, 如植被覆盖度高的生态系统中出

现资源竞争的概率远高于植被覆盖度低的系统. 考虑

到平均资源假设不适用于描述植物的资源竞争过程,
在一些模型中假设群体内个体空间位置是完全随机的,
但个体特征具有一定的分布(如不同高度的冠层覆盖

度分布), 从而得到不同高度冠层的平均重叠度δji正比

于这两个高度冠层覆盖度的乘积[19,21], 或该乘积的函

数. 但显然该方案过于简单, 无法体现不同资源竞争形

式下个体相互作用的基本特性.
由σji和δji组合得到ci(及个体可利用资源ri), 就可以

确定个体状态变量的变化以及个体死亡率, 进而得到

群体结构, 如森林中不同树高的个体数, 或者不同高度

的冠层总面积等. 显然, 不同资源竞争形式下ci的分布

不同, 对应的群体结构也不同. 由δji分布的复杂性可知,
ci的分布形式也比较复杂, 不会出现类似竞争强度σji的
完全非对称性或完全对称性情况.

根据以上分析,本研究将从竞争强度σji的两种极端

形式出发, 分析其对应个体及群体特征的共性与差异,
并与无竞争情况对比, 以期揭示资源竞争与群体结构

自组织的总体特性.

2 模型试验设计与数据分析方法

2.1 显式考虑个体间相互作用的高分辨率植物个体
动力学模型

考虑热带雨林地区由单一树种(或生长特性相似的

多物种)组成的小群体, 其中个体生长发育过程包括光

合作用与呼吸作用、光合产物分配、冠层发育、个体

死亡、新苗萌发等(详见附录A).
热带雨林水热条件充分, 树木茂密且品种繁杂, 形

成了庞大的层状结构[23,24], 而光竞争是限制个体生长

的主要因素. 为刻画不同个体之间的光竞争过程, 设置

模型的空间分辨率(如25 cm)远小于成年个体冠层的半

径(最大可达5~8 m). 模拟空间由L×L个网格点构成(本
研究中L=2048, 并采取循环边界条件). 设每个网格点

最多被一棵树的树干占据, 但可被不同高度的多个冠

层覆盖(图1), 重叠的冠层间存在光竞争.
鉴于光在植物冠层间的分配十分复杂[25~28], 本研

究依据第1节叙述的完全非对称性竞争与完全对称性

竞争形式, 分别建立直射光和散射光分配方案(详见附

录C), 进行个体资源竞争与群体结构特征的理论和模

拟研究. 由于网格点面积并非无穷小(即可能出现网格

点内某个冠层并没有完全覆盖该网格点, 仅参与网格

点部分光能分配的情况), 所以还需要对网格点内不同

冠层分布(或叶分布)作假设和近似计算, 在网格点尺度

计算冠层重叠度, 并整合得到各个个体冠层的光能

吸收.

2.2 试验设计

为了研究不同资源分配方式对群体结构的影响,
共设计了3组试验. 其中一组为无竞争对照组, 记为“无
竞争组”(control experiments), 即不考虑个体相互作用

(所有个体均获得最大可利用资源), 直接使用个体生长

发育模型进行模拟. 给定新萌发个体(年龄记为1)的状

态特征及个体数密度(依赖于萌发率), 连续迭代, 得到

各年龄的个体状态特征及个体数密度{Na}(详见附录

B), 并转换为群体高度结构{Nz}. 当光强给定时, 不同

萌发率对应的群体结构之间只相差一个比例系数.
另外两组试验采用2.1节所叙述的模型, 但分别仅

考虑直射光和散射光, 分别记为“直射光组”(Group
DIR)和“散射光组”(Group DIF), 对应完全非对称性竞

争与完全对称性竞争情况. 试验假设入射太阳光不随

空间及时间变化. 模拟开始时全区域均设为裸土. 在每
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个迭代时步, 未被树干占据的网格点有一定概率可萌

发出新个体. 根据冠层重叠情况计算每个个体的光能

分配, 进而计算个体的生长发育, 更新其状态变量, 并

判定该个体存活或死亡, 其中死亡个体的树干及冠层

将在下一时步被移除. 每个试验迭代1800步, 每一步记

为1个模式年. 模拟时分别统计系统的平均特征以及高

度结构特征.
如前文所述, 当群体中个体数越多、总覆盖度越

高时, 不同个体冠层重叠的几率越大, 重叠度也越大,
竞争越强. 反之, 当个体数越少、总覆盖度越低时, 个

体冠层间重叠度也越小, 竞争越弱; 特别是, 当个体数

趋近于0时, 竞争趋于0, 即两组试验都应一致趋于无竞

争情况. 试验中通过改变萌发率控制个体数的多少. 因
此, 本研究中两组试验均包括7个模拟, 分别取相对萌

发率er=0.01, 0.03, 0.1, 0.3, 1.0, 3.0和10.0(其中基准值

er=1.0对应于绝对萌发率e0=0.01株每平方米每年), 从

而实现群体竞争程度从低到高的变化.
为了更好地比较不同资源竞争形式对群体结构的

影响, 3个试验组取相同的光强.

2.3 数据分析方法

群体的冠层面积及其高度分布是本文重点研究的

统计量. 定义个体冠层中在垂直方向未被其他冠层遮

挡的部分为顶层冠层, 被遮挡部分则为下层冠层. 顶层

冠层下面可能有多个(其他个体的)下层冠层, 也可能没

有下层冠层(图1). 群体中所有冠层面积总和与模拟区

域面积的比值定义为全冠层面积指数(记为CAI), 而顶

层冠层面积总和与模拟区域面积的比值则定义为顶层

冠层面积指数(记为CAItop), 也称为植被覆盖度. 这两个

量分别刻画了群体的光能总需求及总供给(上限). 相应

地, 将1减顶层冠层面积与所有冠层面积的比值定义为

“群体竞争度”, 即

C
CAI

CAI= 1 , (5)top

可大致对应于式(2)中ci按个体冠层面积Ai的加权平均

值. C=0时, 群体顶层冠层总面积等于群体冠层总面积,
即所有冠层均不重叠, 对应群体无竞争; C越接近1表示

群体竞争越强.
定义群体的冠层平均高度与顶层冠层平均高度(分

别记为Hm和Htop,m)及其标准差(即二阶距, 分别记为Hv

和Htop,v), 计算公式分别为

H
A H
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其中, Hi为个体i的高度. 竞争度和死亡率的平均值及标

准差的计算与之类似. 注意, 这里不是简单地按个体数

进行平均, 而是以个体的冠层面积Ai或顶层冠层面积

Ai,top为加权系数, 以尽可能减少小树的影响, 更好地体

图 1 模型网格及个体设置示意图. 模型的格点分辨率(如25 cm)远
小于植物冠层的半径(最大可达5~8 m). 每个网格单元最多只能被一

个个体的茎占据, 但可有多个植物的冠层覆盖(如网格单元A), 其中

在垂直方向上未被遮挡的称为顶层冠层(如A中个体1的冠层及个体2
未被个体1遮挡的冠层), 被遮挡的则称为下层冠层(如个体2被个体1
遮挡的部分及个体3的冠层)
Figure 1 Schematic diagram of the spatially-explicit individual model.
Model resolution is set to 25 cm, which is much less than plant canopy
radius (up to 5–8 m). Each grid cell can be occupied by at most one
individual stem, but may be covered by multiple canopies from different
trees (e.g., grid cell A). The canopy layer is called the top canopy layer if
is not covered by other layers in the vertical direction (e.g., the canopy of
individual 1 and the non-covered part of individual 2 in A), otherwise the
lower canopy layer (e.g., the part of canopy of individual 2 which is
covered by individual 1, as well as the canopy of individual 3)
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现群体的整体特征.
进一步统计不同高度的顶层冠层、下层冠层的面

积分别占模拟区域及植被覆盖区域的比值(分别记为

CAItop和CAItop,veg), 作为群体冠层结构表征. 为消除模拟

时空尺度的影响, 上述各统计量均为试验中最后1200
年的平均结果. 模型分析的主要特征量详见表1.

3 模拟结果

3.1 群体特征随时间的演变

图2给出了直射光组和散射光组中萌发率er=1.0时
群体特征随时间的演变(前600年). 可见两个试验在群

体演化初期均表现为各统计量(如个体数密度、覆盖

度、平均高度等)迅速增加. 随着群体竞争度逐渐增加,
各统计量先后达到极大值(峰值), 然后下降 , 并在

300~400年后趋于稳定. 其中个体数密度到达极大值的

时间最早, 变化幅度也最大, 稳定时均值仅约为峰值的

一半. 相对而言, 覆盖度和冠层平均高度的变化幅度则

较小; 而个体高度标准差到达峰值的时间较晚, 大致与

覆盖度到达峰值后的极小值时间相对应.
两个试验相比较, 可见直射光试验中各统计量到

达极大值的时间均早于散射光试验. 就稳态时各统计

量的平均值而言, 直射光试验的个体数密度(0.09株/
m2)和群体竞争度(0.25)均明显低于散射光试验(分别为

0.12株/m2和0.39), 而覆盖度差异不大(分别为0.84和
0.89). 直射光试验的顶层冠层平均高度高于散射光试

验(分别为23.7和22.6 m)(该模拟结果与热带雨林高度

(一般在30 m以上)有一定差异, 主要原因是模型关键生

态参数基本采用植被动力学模式对应数值(附录A), 该

偏差可通过参数优化或数学变换消除, 不影响本文理

论研究的基本结论), 且个体高度标准差之间差异更明

显(分别为6.1和4.9 m), 表明二者的群体结构及其自组

织过程具有不同的特征. 两组试验的顶层冠层空间分

布及其随时间的演变(图S1)更直观地体现出这一特征,
即直射光试验具有相对较多的大个体, 且个体间高度

差异较大, 而散射光试验中个体间高度差异相对较小,
但冠层重叠度更大.

3.2 不同萌发率下群体特征比较

图3显示了系统统计量(模拟后1200年的平均值)的
差异. 3组试验的覆盖度均随萌发率增加而增加(图3(a)).
相同萌发率下, 无竞争组的覆盖度最大, 而直射光组最

小. 最低萌发率情况下, 3组试验的个体数密度均约为

0.01株/m2. 直射光组和散射光组的个体数密度随萌发

率增加而迅速增加(图3(b)), 后者大于前者, 在最大萌

发率试验中分别可达0.19株/m2(直射光组)和0.35株/m2

(散射光组). 而无竞争组的个体数密度则低得多, 在最

大萌发率试验中仅为0.03株/m2. 图3(c)显示, 群体竞争

度C随植被覆盖度的增加而呈非线性增加关系, 其中散

射光组在覆盖度大于0.8时增加显著, 且在相同覆盖度

下, 散射光组的竞争度大于直射光组. 另一方面, 每组7
个试验的竞争度标准差随植被覆盖度近似呈线性关系,

表 1 模型分析中用到的主要特征量
Table 1 Main characteristic variables

特征量 定义 物理含义

顶层冠层 个体冠层中在垂直方向未被其他冠层遮挡的部分

下层冠层 个体冠层中在垂直方向被其他冠层遮挡的部分

全冠层面积指数(CAI) 所有冠层面积总和与模拟区域面积的比值 群体的光能总需求

顶层冠层面积指数(CAItop) 所有顶冠层面积之和与模拟区域面积的比值 群体的光能总供给(等于植被覆盖度)

冠层平均高度(Hm) 冠层高度的面积加权平均值(式(6))

顶层冠层平均高度(Htop,m) 顶层冠层高度的面积加权平均值(式(6)) 群体的空间占有程度

冠层高度标准差(Hv) 冠层高度按其面积加权的标准差(式(7)) 群体非均匀度

顶层冠层高度标准差(Htop,v) 顶层冠层高度按其面积加权的标准差(式(7)) 群体非均匀度

群体竞争度(C) 1−顶冠层面积与全冠层面积的比值(式(5)) 0表示无竞争, 越接近1表示竞争越强

个体竞争度(ci) 由于竞争导致个体i可利用资源的减少比例(式(2)) 0表示无竞争, 1表示个体因竞争无法获取资源

个体死亡率(μi) 个体i在一个迭代步长内死亡的概率
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即植被覆盖度越大, 组内竞争度的差异越大, 且直射光

组的值要大于散射光组(图3(d)).
无竞争组顶层冠层的平均高度为常数(26.4 m), 不

随覆盖度变化. 直射光组和散射光组植被覆盖区域顶

层冠层平均高度均随覆盖度的增加而降低(图3(e)), 但

两组试验结果比较接近. 在最大萌发率条件下, 直射光

组的顶层冠层平均高度为22.6 m, 而散射光组只有

20.8 m, 远低于无竞争组. 另外, 直射光组的顶层冠层

高度标准差随植被覆盖度增加而增加(图3(f)), 最大可

达6.5 m以上; 而散射光组的值则甚至略低于无竞争组

(4.4 m), 其原因尚待进一步分析.
值得指出的是, 在许多生态模型中, 萌发率常具有

较大的不确定性, 是模拟误差的主要来源之一. 而图3
表明, 当萌发率超过一定数值时, 虽然两组试验的个体

数密度可能仍有较大变化, 但系统特征(如覆盖度)变化

较小, 表明考虑自组织结构对刻画群体特征的重要性.

3.3 群体竞争度及死亡率随高度的变化

为了揭示资源竞争对个体状态的不同影响, 本研

究进一步分析了不同高度个体对应的平均竞争度及平

均死亡率分布(图4).

直射光组中平均竞争度随高度呈现凸分布(图4(a)),
即中等高度个体的平均竞争度较高, 而矮个体和高个

体的竞争度较低. 这主要是因为冠层高度在30 m以上

的高大个体基本不会被遮挡, 所以它们的竞争度接近

于0; 而幼苗在空地萌发的概率大于被遮阴的区域, 因

此当萌发率比较低时, 小个体的竞争度也较低. 但随着

萌发率增加, 幼苗被遮挡的概率明显增加, 导致新萌发

个体的竞争度开始增大, 小个体间的差异也迅速上升

(图S2(a)). 同时由于空地萌发的幼苗在随后的生长发

育过程中冠层不断增大, 而近邻的高大个体冠层也在

不断扩展, 因此中等高度冠层被遮阴的比例最高, 竞争

度也最大, 且不同个体间的差异也较大. 由于竞争度表

示因竞争导致个体可利用资源的减少比例, 因此从竞

争效果而言, 低矮至中等高度个体的资源分配与个体

高度之间表现出反相关的非对称性, 即与该试验组的

竞争设置相反(否则若根据完全非对称性竞争设置, 中

等高度个体对低矮个体具有竞争优势, 本应具有更高

的资源分配比例).
直射光组萌发率为0时(对应于无竞争情况), 中低

高度个体的死亡率都很低; 而高大个体的死亡率随高

度增加迅速上升(图4(c)红线). 这是由于其木质部生物

图 2 群体特征随模拟时间的变化. (a) 个体数密度N(单位: 株/m2); (b) 群体竞争度C; (c) 顶层冠层面积指数CAItop; (d) 顶层冠层平均高度Htop,m;
(e) 个体高度的标准差Hv. 实线和虚线分别为直射光组和散射光组萌发率er=1.0的结果
Figure 2 Changes of population characteristics with simulation time. (a) Population density N (individuals/m2); (b) degree of population competition
C; (c) top canopy area index CAItop; (d) averaged top canopy height Htop,m; (e) standard deviation of individual height Hv. The simulation results are from
Group DIR (solid line) and Group DIF (dashed line) as establishment rate er=1.0
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量较大, 相对生长率降低(参见附录公式(A16)). 随着萌

发率上升, 群体竞争度增大, 低矮个体的平均死亡率迅

速增加(图4(c)), 而中等个体的死亡率仅略有增加, 显著

低于低矮个体. 这体现了死亡率与资源获取率(竞争度)
之间的强非线性关系, 即中低高度个体仅在资源获取

率很低(竞争度接近于1)时, 死亡率才明显大于0. 由于

低矮个体冠层面积较小, 故重叠度δji主要取极值0(不被

遮阴)或1(完全被遮阴), 其中后者死亡率较高; 而中等

个体冠层面积相对较大, 一般有部分冠层未被遮挡, 因
此虽然平均竞争度高于低矮个体, 但其死亡率反而较

低. 此外, 高大个体的死亡率几乎不随萌发率的增加而

改变(与图4(a)中高大个体竞争度接近于0相对应).
散射光组则呈现出不同的变化特征(图4(b), (d)).

中低高度个体竞争度差异不大, 体现了对称性竞争的

图 3 群体特征的统计分析. 顶层冠层面积指数(覆盖度)(a)、个体数密度(b)随萌发率(对数坐标)的变化; 群体竞争度(c)及其标准差(d)随覆盖度

的变化; 顶层冠层平均高度(e)及其标准差(f)随覆盖度的变化. 黑色实线和虚线分别为直射光组和散射光组, 灰色虚线为无竞争组. 统计量均为

多年平均值
Figure 3 Statistical analysis of population characteristics. Changes in top canopy area index (i.e., vegetation fractional coverage) (a) and population
density (b) with establishment rate (in logarithmic coordinate); changes in degree of population competition (c) and its standard deviation (d) with
fractional coverage; changes in averaged top canopy height (e) and its standard deviation (f) with fractional coverage. The black solid and dashed lines
are Group DIR and DIF respectively, while the gray dashed line is the control experiments (without competition). In addition, all the variables are
averaged over multiple years
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特性; 但高大个体竞争度随高度增加而逐渐降低, 特别

是在高萌发率情况下尤为显著(以维持大个体生存所

需相对较高的资源强度). 另一方面, 随着萌发率增加,
所有高度的竞争度都增加, 平均死亡率也增加, 其中高

大个体死亡率的增加量相对更大. 此外, 竞争度标准差

在低高度均较大, 且随高度的增加都表现出下降的变

化趋势(图S2(b)); 而死亡率的标准差则比直射光组要

小1个数量级(图S2(d)). 这些变化都体现了完全非对称

性竞争与完全对称性竞争的本质差异.

3.4 群体冠层分布随高度的变化

图5是3组试验顶层冠层及下层冠层占模拟区域的

覆盖度随高度的分布. 由于无竞争组中的冠层均为顶

层冠层, 因此不同萌发率的结果仅相差一个比例系数

(图5(a)). 对于直射光组(图5(b)), 随着萌发率增加, 所

有高度的冠层覆盖度基本都增加, 但高大冠层的覆盖

度分布逐渐趋于稳定, 植被总覆盖度(即图中各曲线的

面积)的增加则主要表现为低矮冠层增加. 另外, 峰值

对应高度逐渐降低, 但差异不大. 对散射光组而言(图5(c)),
随着萌发率的增加, 曲线逐渐增高并向低高度方向偏

移, 即高大冠层减少, 低矮冠层增加, 同时峰值对应高

度也逐渐降低, 但其差异远大于直射光组中的差异.

图5(d)显示, 3组试验得到的冠层结构在极低萌发率条

件下近似相同(虚线), 但在高萌发率条件下有显著差异

(实线), 其中无竞争组(红线)曲线峰值对应的高度最高,
覆盖度也最大; 直射光组(蓝线)的峰值对应高度略低于

无竞争组, 但峰值对应的覆盖度低得多, 且曲线半高宽

最宽; 散射光组(黑线)峰值对应的高度远低于另外两组

试验, 而峰值对应覆盖度及曲线半高宽则均介于另外

两组试验之间.
对下层冠层覆盖度而言, 直射光组随高度的分布

(图5(e))与图5(b)类似, 即随着萌发率增加, 高大冠层的

覆盖度分布趋于稳定, 但峰值覆盖度明显低于图5(b),
且对应高度随萌发率增加逐渐降低, 低于顶层冠层的

峰值高度. 值得注意的是, 散射光组的分布(图5(f))特
征与顶层冠层分布(图5(c))明显不同, 反而与图5(e)相
似, 但曲线半高宽相对较窄, 覆盖度则高得多.

图6(a), (b)显示了植被覆盖区域中顶层冠层覆盖度

的高度分布, 即模拟区域中各高度的顶层冠层覆盖度

除以植被覆盖度(所有顶层冠层面积之和), 因此各曲线

面积相同(均为100%). 该统计量可以很好地反映顶层

冠层结构随植被覆盖度及群体竞争度的演变过程. 其

中红色实线是无竞争组的结果, 可理解为直射光组和

散射光组中萌发率为0时的冠层分布, 是两组试验的共

图 4 竞争度C随高度的变化(a, b)和死亡率μ随高度的变化(c, d). (a)、(c)和(b)、(d)分别对应直射光组和散射光组. 不同曲线分别对应不同萌发

率. 红线为无竞争试验的结果, 对应于相应试验组萌发率为0的情况; 黑色实线为最大萌发率试验
Figure 4 Changes in the degree of population competition C (a, b) and mortality rate μ with canopy height (c, d). (a) and (c) are from Group DIR,
while (b) and (d) are from Group DIF. Different lines denote cases with different establishment rates. The red line is the control experiments (without
competition), corresponding to the case er=0 in Group DIR and DIF, while the black solid line is the case with the maximum establishment rate
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同出发点. 随着萌发率增加, 直射光组表现为高大冠层

减少而低矮冠层增加, 且曲线半高宽逐渐增大, 与图3(f)
顶层冠层高度标准差增加相对应. 此外, 各曲线之间的

交点均大致位于24~25 m, 表明该高度可能是直射光试

验(在该光强下)的特征高度之一. 另一方面, 散射光组

主要表现为曲线逐渐向低高度方向偏移并接近正态,
但曲线宽度变化不明显; 各曲线与红线的交点由红线

峰值(约28 m)逐渐降低, 在最大萌发率试验时约降至

24 m.

3.5 讨论

本研究综合考虑了两类经典生态竞争模型的特性.
式(1)可视为Monod模型的推广形式, 不仅生长项G对资

源的依赖性更为复杂(附录A), 同时消耗项D也依赖于

相对生长率, 即间接依赖于资源获取. 而式(2)并未考

虑Lotka-Volterra模型中的自抑制(种内竞争)项. 其实,
个体尺度的自抑制已在式(1)中考虑, 而群体尺度的自

抑制则可由个体相互作用统计得到, 因而无需显式

描述.
不同于经典竞争模型, 本研究显式考虑了每个个

体的特性及相互作用, 并统计得到群体的结构特征. 结
果表明, 顶层冠层平均高度随着群体竞争度的增加而

下降(图3(e)), 这与经典竞争理论的自疏机制(self-thin-
ning)[29,30]相一致. 但本研究所揭示的群体结构特征则

不同于经典竞争理论. 经典生态竞争理论中不同物种

(或个体)间不发生转换, 认为竞争将加剧群体或个体间

的差异, 甚至导致单一物种(或个体)优势(竞争排除原

理). 与之不同, 本研究关注单一物种(或生长特性相似

的多物种)内个体竞争形成的群体结构, 其个体竞争特

性会随生长过程(从小到大)而发生变化.
在完全非对称性竞争情况下, 大个体具有竞争优

势. 一方面, 虽然大个体的死亡率受竞争影响较小, 但

由于小个体死亡率上升, 即小个体生长成大个体的几

率降低, 最终导致稳定结构中大个体比重下降, 而小个

体比重反而上升(图6(a)). 这与经典竞争理论中优势个

体(群体)比重上升而劣势个体(群体)比重下降截然不

同. 另一方面, 从生态系统角度出发, 随着群体中个体

数的增加(覆盖度上升), 小个体总数上升与存活率下降

相平衡,大个体覆盖度分布趋于稳定(图5(b)),其生态学

意义尚待进一步研究. 而在完全对称性竞争情况下, 个

图 5 冠层覆盖度随高度的变化. (a~c)分别为无竞争组、直射光组和散射光组顶层冠层分布, 不同曲线分别对应不同萌发率; (d) 不同试验组最

低(虚线)及最高萌发率(实线)结果的对比, 其中红色、蓝色、黑色分别对应无竞争组、直射光组和散射光组; 直射光组(e)和散射光组(f)下层冠

层分布
Figure 5 Changes in canopy fractional coverage (percent) with canopy height. (a–c) are the top canopy distributions from the control experiments,
Group DIR and DIF, and different lines denote different establishment rates; (d) comparison among cases with the minimum (dashed lines) and
maximum (solid lines) establishment rates from different experiments (red: Control experiments, blue: Group DIR, black: Group DIF); distribution of
the lower canopy layers from Group DIR (e) and DIF (f)
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体间没有明显的竞争差异, 不同高度的个体死亡率均

上升, 从萌发到长成大个体的存活率受竞争影响降低

的幅度大于小个体, 因此群体结构中大个体比重下降

(图6(b)). 与完全非对称性竞争不同的是, 随着个体数

上升, 群体竞争度加大, 个体资源供给率继续下降, 导

致在高覆盖度情况下大个体无法生存, 其总数反而低

于低覆盖度情况(图5(c)), 最终生态系统以小个体为主.
这也与经典竞争理论关于完全对称性竞争的结论有所

不同.
本研究涉及两个空间尺度, 即个体尺度(最大为

10~15 m)和群体尺度(约几百米到几千米), 两个尺度具

有截然不同的动力学特征. 一方面, 小尺度上可视为初

值问题, 由个体生长发育模型描述, 每个个体以及模型

格点的状态各不相同, 且在不断变化. 另一方面, 大量

个体组成的群体结构可视为统计动力学问题, 生态学

研究中常用结构化群体动力学模型描述[31~33]. 表2给出

了直射光组和散射光组各试验的最大单年个体数、总

个体数以及总个体年(各年个体数的总和), 可见除了极

低萌发率试验(er<0.1)外, 单年个体数均在1万以上, 总

个体年则大于1千万. 如何得到个体和群体之间的临界

空间尺度? 这也是生态系统自组织研究有待回答的关

键问题. 这对于地球系统模式多尺度建模有重要意义.
目前 , 地球系统模式中陆地格点的尺度大约为

10~100 km, 至少跨越了从植物个体-群体-生态系统3个
空间尺度, 但模式一般仅对个体大小的尺度有明确定

义. 本研究可为选取适用于描述模式中群体结构的特

征空间尺度(及个体数)提供参考.

4 总结

本文以森林生态系统光竞争为例, 研究了资源竞

争两种极端形式(即完全非对称性竞争和完全对称性

竞争)下不同的资源分配及群体结构特征(即冠层高度

分布), 主要结论如下.
(1) 随着群体覆盖度(个体数)增加, 竞争度增加, 两

种竞争形式下的顶层冠层平均高度均下降; 植被覆盖

区域中顶层冠层覆盖度的高度分布逐渐偏离无竞争情

况对应的分布, 高大冠层减少而低矮冠层增加.
(2) 随着竞争度增加, 完全非对称性竞争情况下顶

层冠层高度标准差(非均匀度)明显上升; 中等高度个体

的平均竞争度以及低矮个体的平均死亡率迅速增加,
而高大个体基本没有变化; 植被覆盖区域顶层冠层覆

盖度曲线半高宽逐渐增大, 峰值对应高度略有降低; 高
大冠层占模拟区域的覆盖度逐渐趋于稳定. 而完全对

称性竞争情况下的顶层冠层高度标准差则略低于无竞

争情况; 所有高度的平均竞争度和平均死亡率均上升,
中低个体竞争度和高大个体死亡率的上升更为显著;
顶层冠层覆盖度曲线逐渐向低高度方向偏移, 峰值对

应高度也显著降低, 高大冠层占模拟区域的覆盖度也

逐渐降低.
本文旨在探讨植物资源竞争与群体结构特性的一

般性规律, 而不是具体个例特征. 群体竞争度(式(5))可
以进一步推广为1减去群体资源总供给与总需求(即所

有个体处于无竞争状态下可获得的总资源)的比值, 即

群体资源总需求未满足的程度, 从而可应用于水资

源、营养物质等其他资源的竞争形式. 本研究建立的

图 6 植被覆盖区域的顶层冠层覆盖度随高度的变化. (a)和(b)分别对应直射光组和散射光组. 红色曲线为无竞争组的结果, 分别对应于试验组

DIR和DIF萌发率为0的情况; 黑色实线则对应于最大萌发率试验
Figure 6 Changes in top canopy fractional coverage with canopy height over vegetated areas. (a) and (b) are from Group DIR and Group DIF,
respectively. The red lines denote control experiments without competition, corresponding to the cases er=0 in Experiment Group DIR and DIF, and the
black solid lines denote the cases with the maximum establishment rate
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个体生长发育模型基本采用生态学常用方案, 但数值

模拟试验采用了一些非常规的设计. 一方面, 依据资源

竞争的数学特性(而非其物理或生物学具体形式), 设计

了两种极端形式试验, 可以更好地揭示资源竞争的共

性特征和本质差异. 其中完全非对称性竞争适用于描

述直射光竞争等大个体具有竞争优势的情况, 而完全

对称性竞争则描述资源在个体间相对均匀分配(本研

究中是按个体大小均匀分配)的情况, 可适用于散射光

以及水和营养物质等资源竞争. 而模型显式考虑群体

内大量个体相互作用的过程, 表明群体结构是不同资

源竞争形式自组织的结果, 不同于经典竞争模型的结

论. 我们进一步对直射光-散射光混合情况进行模拟研

究(可视为两种极端形式之间的情况, 或多资源复合竞

争), 发现不同比例试验得到的结果可近似表示为两种

极端情况对应群体结构的线性组合, 表明本文得到的

生态系统个体相互作用与群体结构特性具有一定的普

适意义. 另一方面, 引入无竞争试验作为群体竞争度趋

近于0的极限情况(该结果无法直接用竞争试验组模拟

得到), 并在两个试验组考虑了从超低萌发率到超高萌

发率多个试验. 由此给出了生态系统群体结构随群体

竞争度变化的完整数学图像(图6), 即以无竞争情况及

资源竞争两种极端形式在最大覆盖度情况下对应的3
个群体结构为基底, 可以在很大程度上给出一般竞争

形式、任意覆盖度群体结构的主要特征. 未来工作将

分别针对资源供给量随时间变化、多资源复合竞争、

不同生长特性的多物种竞争等开展建模与模拟研究,
以期对自然生态系统资源竞争复杂情况有更深入的认

识, 并应用于地球系统模式的多尺度建模框架设计.

致谢 感谢国家重大科技基础设施项目“地球系统数值模拟装置”的支持.
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Summary for “植物个体资源竞争与群体结构特性分析”

A general model for plant resource competition and population
structures
Xiaodong Zeng1,2*, Xiang Song1 & Xiaofei Gao1,2
1 International Center for Climate and Environment Sciences, Institute of Atmospheric Physics, Chinese Academy of Sciences, Beijing 100029, China;
2 University of Chinese Academy of Sciences, Beijing 100049, China
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Resource competition is one of the major driving forces shaping ecological patterns at various scales. Competition exists as
the total supply of essential resources is less than the total demand of different individuals in an ecosystem; thus, the growth
of some or all individuals is reduced due to the limitation of these resources, and hence, various ecological patterns form.
The self-organization processes of ecosystem resource competition show three distinct characteristics; i.e., a population has
a moderate number of individuals, with each being different, and there are only local interactions among individuals within
the system. A dynamic ecological model with an explicit description of competitive interactions among neighboring
individual trees is constructed in this work to investigate the general features of resource competition and population
structures. Despite the complex characteristics of the process through which plant size impacts competition for various
resources, two simple mathematical schemes are developed to represent the two extreme cases, i.e., a completely
asymmetric competition case in which the most competitive individuals obtain all the resources and a completely
symmetric competition case in which resources are equally allocated among all individuals. Numerical simulations
applying these two schemes are performed and compared with the control experiments in which competition is ignored and
all individuals can acquire the maximum available resources. The properties of individual and population variables, such as
the degree of competition and mortality rates among individuals and the distribution of the top canopy at different heights,
are analyzed. The similarities and differences are compared among different competition modes and different degrees of
population competition. The set of completely asymmetric competition simulations shows larger variances among
individuals, such as the rapid increase in the degrees of competition for individuals with moderate heights and mortality
rates for small individuals, and the standard deviations of the top canopy height are larger than those of the control group. In
addition, the fractional coverage of the top canopy of tall individuals tends to be stable, indicating an invariant structure
under asymmetric competition. In contrast, much smaller variances among individuals are shown in the set of completely
symmetric competition simulations; the average values of both the degrees of competition and mortality rates increase at all
heights, with the curves of fractional coverage of the top canopy shifting toward the lower end, and the fractional coverage
of tall individuals gradually decreases. In both sets of simulations, the population structures differ from the control
experiments as the degree of competition increases in that the proportion of high canopies decreases and that of low
canopies increases, and the average height of the top canopies decreases. This result demonstrates the uniqueness of
intraspecies competition; i.e., the influences of competition on small individuals always lead to a decrease in the possibility
of small individuals growing into larger ones. This mechanism is generally ignored in classical competition theory, in
which competition further intensifies differences among various species or individuals and even leads to single-species
dominance (competition exclusion principle). This research provides a fundamental framework of resource competition
and population structure, which can be the mathematical guideline for further studies of comprehensive problems, e.g.,
with multiple resources and multiple species.

resource competition, population structure, individual difference, self-organization, dynamic ecosystem modelling
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