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摘要:以作物生长动力学理论为基础,提出了一种可以考虑土壤水分影响和根、冠相互作用的小麦生长模型。经与实测的小麦

根、冠干物质积累动态相比较,模拟与实测值吻合良好,在 0.01置信水平下达到极显著相关,说明本文所建模型结构是合理的。
将模型应用于土壤水影响冬小麦根、冠关系的动态模拟,模拟结果显示:在分蘖期,无论 1m土体贮水量如何,根、冠之间几乎都

呈直线关系;在孕穗期,无论水量多少,根、冠关系都是先促进后抑制;而在抽穗期,当水量充足时,冠对根起促进作用,当水量不

足时,冠对根先促进后抑制;拔节期是冬小麦的水分临界期,灌水既可促进作物生长,又可提高水分利用效率。模拟结果与试验

所得规律基本一致,表明模型具有一定的实际意义。
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Soilwater-integrateddrymatteraccumulationsinrootsandshootsandtheir
mutualrelations
CHENXiao-Yuan1,GAOZhi-Hong1,LUOYuan-Pei2 (1.YingdongCollegeofBioengineering,ShaoguanUniversity,

Shaoguan512005,China;2.AgrometeorologyInstitute,ChineseAcademyofAgriculturalSciences,Beijing100081,China).ActaEcologica

Sinica,2005,25(8):1921～1927.

Abstract:Onthebasisofthetheoryaboutthekineticsofcropgrowth,thispaperdevelopsamodeltoexpresssoilwater-

integrateddry-matteraccumulationsinrootsandshoots,andtheirmutualrelations.Itcomparesthesimulatedandactually

measuredaccumulationsofdrymatterinrootsandshoots,illustratingthatthesimulatedandactuallymeasuredvaluestally

witheachotherandsignificantlycorrelatewitheachotheratp=0.01,whichprovedthemodelpresentedbythepaper

reasonableandlogical.Thismodelisusedtodynamicallysimulatethewater-integratedrelationbetweentherootsandshoots

ofwinterwheatandthesimulationrevealsthattherelationislinearatthetilleringstage,nomatterhowmuchwaterthereis

in0～1.0msoil;therelationismutuallycontributiveatfirstandthenmutuallyinhibitoryatthebootingstage,nomatterhow

muchwaterthereis;andattheheadingstage,theshootspromotetherootswheresoilwaterissufficientandtheshootsfirst

promoteandtheninhibittherootswheresoilwaterisdeficit.Thesesimulationresultsareconsistentwiththeactually

measuredones,whichdemonstratesthatthemodelhavecertainpracticalsignificance.
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作物的地上部分和地下部分由于功能和所处的环境不同,在水分和营养物质的供求关系上既相互依赖又相互影响[1]。根系

的生长状况与地上部生理代谢和干物质积累密切相关[2],根系过小,其吸收能力必然减弱,难以为地上部提供充足的水分和养

分,根系过大,其消耗的营养物质也多,使输送到生殖器官的光合产物减少,影响地上部生物学产量和经济产量的形成。因此,
根、冠结构与功能之间存在着某种平衡关系[3],这种关系对水分(养分)条件是敏感的,具有通过自组织达到自适应的反应机制
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即资源捕获器官根与物质合成器官冠在水分(养分)条件有利的时候,各自的功能较充分发挥,相互促进;在水分(养分)条件不

利的时候,则相反[4]。
对于作物(小麦)生长及其与土壤水分关系的定量描述,已有大量的数学模型[5],代表性的如 CERES-Wheat、Shoot-Gro和

AFRCWHEAT等。然而,这些模型均只考虑水分对作物冠层生长的影响,而对作物生长过程中根与冠之间的相互作用以及它

们在整体上的定量关系,则未有说明。虽然 Thornley的 TR模型[6]较好地揭示了根、冠生长的共同特征和底物浓度对根、冠活

性的影响,但该模型主要依据碳素和氮素在各器官中的浓度差确定同化物的分配情况,所以也不能反映水分对根、冠整体生长

关系的影响[7]。

Hsiao等[8]指出,根和冠通过既竞争又协作的相互调节,优化利用同化物和其它资源,当根、冠结构与功能在整体上处于均

衡状态时,二者生长比例协调,产量和资源利用效率较高。本模型正是基于以上思路,并依据在中国农业大学科学园温室 11种

不同土壤水分条件下获得的冬小麦从播种到收获的根、冠干重数据而建立的,目的在于探讨水分条件对根、冠整体生长关系的

影响,为获得协调、均衡的根、冠结构,提高水分利用效率提供依据。

1 模型的建立

作物的生长过程是作物与其周围环境不断进行物质与能量交换,从而达到自身干物质积累和增加的过程,干物质增长率是

干物质本身的函数。根系和叶冠共同组成了作物整体,因此它们各自的增长率亦是其本身的函数。这一过程用常微分方程表示

如下:

dR(t)
dt = F(R(t))

dS(t)
dt

<

=

= = F(S(t))
(1)

R(t)、S(t)分别为根和冠干物重。
应用 Taylaor定理,将 F(R(t))和 F(S(t))展成 R(t)和 S(t)的幂级数,因此:

dR(t)
dt = c10+ c11R(t)+ c12R2(t)+ … + c1nRn(t)+ …

dS(t)
dt = c20+ c21S(t)+ c22S2(t)+ … + c2nSn

<

=

= (t)+ …
(2)

c11(t),c12(t);a11(t),a21(t)是随时间而变化的参数。显然,根、冠要增长至少总得有一个个体,所以,R(t)=0,S(t)=0时,增

长速度为 0,于是 c10=0,c20=0。

现在要求 F(R(t)),F(S(t))应当有两个根,即不仅要求在 R(t)=0,S(t)=0时,而且在根、冠生长达到它的最大值时dR(t)
dt

和dS(t)
dt

也应当为 0。满足这个条件的 F(R(t)),F(S(t))的最简单的公式是上述级数止于二次项,即:

dR(t)
dt = c11R(t)+ c12R2(t)

dS(t)
dt = c21S(t)+ c22S2

<

=

= (t)
(3)

以上方程只把根系和叶冠作为两个独立的部分考虑 ,二者没有任何关系。但是,大量事实证明,根、冠生长发育及功能之间

存在着相互依存,互为竞争的关系。当土壤水分充足时,二者主要表现为相互依赖和促进关系,当土壤水分亏缺时,根、冠为生

存,为维持二者间功能平衡,又互相竞争各自所需物质[4,9],此时主要体现的则是竞争关系。据此,考虑根系与叶冠之间竞争与

互惠的关系,则方程(3)变为:

dR(t)
dt = R(t)(c11(t)+ a11(t)R(t)+ a12(t)S(t))

dS(t)
dt = S(t)(c21(t)+ a21(t)S(t)+ a22

<

=

= (t)R(t))
(4)

式 中,a11(t),a21(t)分别为根、冠自身的大小作用因素;a12(t),a22(t)分别为根、冠之间的相互作用因素。当 a12(t)<0,a22(t)<0
时,根、冠间相互竞争;当 a12(t)>0,a22(t)>0时,根、冠间相互促进。

c11(t),c21(t)分别为根、冠自身的增殖率函数:

c11= f1(p) c21= f2(p)

p为除营养物以外的对增殖率的限制因素,主要是气候因素,如水分、温度等[10,11]。本模型中其它因素不成为限制条件,故

只考虑水分因素。因此,
设:c11= f1(p)= a13W(t); c21= f2(p)= a23W(t)
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于是系统(4)变为:

dR(t)
dt = a11(t)R2(t)+ a12(t)R(t)S(t)+ a13(t)R(t)W(t)

dS(t)
dt = a21(t)S2(t)+ a22(t)R(t)S(t)+ a23

<

=

= (t)S(t)W(t)
(5)

式中,aij(t)(i=1,2;j=1,2,3)是未知时变参数,W(t)是 1m土体贮水量。

(5)式就是水分影响下的,反映根与冠制约和互惠关系的冬小麦生长模型。

2 参数辩识

将(5)式按欧拉前向差分公式进行离散化,并令时间步长 Δt= 1d,得到(5)的差分形式:

R(t+ 1)- R(t)= a11(t)R2(t)+ a12(t)R(t)S(t)+ a13(t)R(t)W(t)

S(t+ 1)- S(t)= a21(t)S2(t)+ a22(t)R(t)S(t)+ a23{ (t)S(t)W(t)
(6)

记:

Y(t)=
R(t+ 1)- R(t)
[ ]S(t+ 1)- S(t)

x1(t)= [R2(t) R(t)S(t) R(t)W(t) 0 0 0]

x2(t)= [0 0 0 S2(t) R(t)S(t) S(t)W(t)]

X(t)= [x1(t) x2(t)]

θ= [a11(t) a12(t) a13(t) a21(t) a22(t) a23(t)]T

则(6)式变为:

Y(t)= X(t)·θ (7)
优化参数 θ的指标函数为:

θN = argmin
θ
J(N,θ)

J(N,θN)= min
θ Σ

N

i=1
‖e(t,θ)‖2= min

θ Σ
N

i=1
eT(t,θ)·e(t,θ)

经一系列推导可得:

θN = Σ
N

i=1
XT(t)·X-1( )(t)· Σ

N

i=1
XT( )(t)·Y(t)

使得 θ最小时的参数 θ满足:

Vθ
Vθi= 0

于是得到最小二乘意义下的正规方程组,写成矩阵的形式为:

Sxx·θ= SxW (X)

回归系数:

θ= S-1xx ·SxW (Y)

其中:

Sxx= Σ
N

i=1
XT(t)·X(t)

SxW= Σ
N

i=1
XT

<
=

= (t)·Y(t)

(10)

在求算模型参数时,为了体现出不同水分处理对根和冠生长的影响,须把所有处理的数据全用上,于是有如下变化:

Sxx=Σ
N

i=1
Σ
Z

j=1
XT(t)·X(t)

SxW=Σ
N

i=1
Σ
Z

j=1
XT

<
=

= (t)·Y(t)

(11)

i为采样点数,j为处理序数。
根据上述最小二乘算法,用试验所取得数据进行参数辩识和计算,求出时变参数 aij(t)(i=1,2;j=1,2,3)。

[ 模型验证

32Y1X期 陈晓远 等:考虑土壤水分影响的小麦根\冠干物质积累及其相互关系模型



3.1 试验设计

试验在中国农业大学科学园温室进行,供试土壤为草甸褐土,田间持水量 21.05%。供试冬小麦品种为北农 6号,采用管栽

方法,管子内径 10cm,长度 50cm。每管施磷酸二氢铵 3g,将肥料和土壤混匀后按容重 1.325g·cm-3装管,小麦生长期间不再追

施其它肥料。精选种子,于冰箱内 0～4℃条件下春化 50d。播种前 2d,将管中土壤含水量增加到田间持水量,以保证苗齐苗壮,
长 到 3叶 1心(DAP10,DAP指播种后天数)时定苗,每管定株 4颗,并开始水分胁迫,分蘖期、拔节期、开花期、灌浆期进行复

水,并以全生育期(从 3叶期开始)一直保持恒定水分的处理作为试验的对照。试验共设置 11个水分处理,每个处理重复 3次,
见表 1。表中 A为充分供水(湿润对照),其土壤含水量一直保持在田间持水量(简称田持,下同)的 80%;B为中度缺水(中度水

分 胁 迫 对 照),其 土 壤 含 水 量 一 直 保 持 在 田 持 的 60%;C为 重 度 缺 水(重 度 水 分 胁 迫 对 照),其 土 壤 含 水 量 一 直 保 持 在 田 持 的

40%。B-A1、B-A2、B-A3、B-A4分别为在分蘖期、拔节期、开花期、灌浆期从 B水分复水至 A水分的处理;C-A1、C-A2、C-A3、C-

A4分别为在分蘖期、拔节期、开花期、灌浆期从 C水分复水至 A水分的处理。试验期间用感量为 0.1g的德国产 PE-24型电子

台秤,采用隔日称重法严格控制各处理水量恒定。用烘干法测定小麦的冠重和根重。

表 1 试验各处理全生育期土壤水分动态(%)

Table1 Soilwaterdynamicchangeofthetreatmentsduringthewholegrowthperiod(%)

处理

Treatment

生育期 Growthstage

三叶 3-Leaf 分蘖 Tillering 拔节 Jointing 孕穗 Booting 抽穗 Heading 开花 Flowering 灌浆 Filling

A 80 80 80 80 80 80 80
B 60 60 60 60 60 60 60
C 40 40 40 40 40 40 40
B-A1 60 80 60 60 60 60 60
B-A2 60 60 80 60 60 60 60
B-A3 60 60 60 60 60 80 60
B-A4 60 60 60 60 60 60 80
C-A1 40 80 40 40 40 40 40
C-A2 40 40 80 40 40 40 40
C-A3 40 40 40 40 40 80 40
C-A4 40 40 40 40 40 40 80

3.2 模型验证

根据冬小麦根、冠干物重试验数据,按照参数辩识的具体求参步骤,得到各种不同水分条件下的时变参数(图 1,图 2)。遵循

模型求参与模型模拟应采用不同试验数据的原则,使用处理 B-A1、C-A1,B-A3、C-A3和 C-A2、C-A4等的实测数据对所建立的

根、冠生长模型进行验证,将求得的参数及处理 B-A1、C-A1,B-A3、C-A3和 C-A2、C-A4等的土壤水分资料代入模型,求得这些

处理根、冠生长动态的模拟值。求解过程中,时间步长 Δt取为 1d,整个求解过程以 MATLAB语言编程实现。模拟结果与实际

测值的比较见图 3,图中横坐标为播种后天数,散点为实测数据,连线为模型模拟结果。从图 3可以看到,模拟结果与实测值吻

合较好,相关系数除B-A4的冠重为 0.8860外,其余处理均在 0.9500以上。因此可以认为,本文建立的考虑根、冠相互作用和土

壤水分影响的作物生长模型,推导是正确的,结构是合理的,可以用于研究土壤水分变动对冬小麦根、冠生长的影响。

4 模型对冬小麦根、冠关系的动态模拟

为了进一步考察本文所建模型的通用性,将模型应用于土壤水影响冬小麦根、冠关系的动态模拟。求参时把每个生育期内

时变参数的平均值作为各生育期模型的参数值,将各生育期起始时刻所有处理的根重和冠重的平均值作为初值,设计一定的

1m土体贮水量,运用 3阶龙格库塔积分法,在计算机上对不同土壤水分条件下的根干重和冠干重进行仿真模拟,并以冠重为横

坐 标,根重为纵坐标,绘制冠重和根重关系图。按生育期进行分析。图 4到图 7分别为分蘖期、拔节期、孕穗期和开花期不同贮水

量水平对根、冠干重的影响。图中各线的斜率是根重随冠重的变化率,图例中的数字表示 1m土体贮水量。
模型模拟结果显示,在分蘖期,无论 1m土体贮水量如何,根、冠之间几乎都呈直线关系。即根系发育愈庞大,地上部生长愈

旺盛,根、冠都处于快速生长阶段。当冠重(根重)恒定时,贮水量越大,根重(冠重)越大,说明水分增多,对作物根、冠的促进作用

增大。
随土体贮水量增大,冠层对根系的促进作用增强。当 1m土体贮水量在 100～200mm时,不同水量下冠层对根系的促进作

用差异不大;当 1m土体贮水量超过 200mm时,随水量增多,差 异 越 来 越 明 显,特 别 是 当 贮 水 量 由 280mm增 加 到 300mm时,
根、冠关系曲线的斜率陡增,土壤水分对根、冠的促进作用都显著增大。因此,当冬小麦的发育处于分蘖期时,1m土体贮水量

200mm是水量显著影响根、冠关系的界限。
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图 1 用冬小麦根、冠干物质试验数据求得的处理 B-A1和 C-A1的时变参数

Fig.1 TheparameteroftreatmentB-A1andC-A1computingwiththeexperimentaldataofwinterwheatrootandshootdryweight

图 2 用冬小麦根、冠干物质试验数据求得的处理 B-A3和 C-A3的时变参数

Fig.2 TheparameteroftreatmentB-A3andC-A3computingwiththeexperimentaldataofwinterwheatrootandshootdryweight

图 3 用冬小麦根、冠干重试验数据验证模型

Fig.3 Validationofthemodelwiththeexperimentaldataofwinterwheatrootandshootdryweight
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图 4 分蘖期根、冠关系

Fig.4 Rootandshootrelationsduringtilleringstage

图 5 拔节期根、冠关系

Fig.5 Rootandshootrelationsduringjointingstage

图 6 孕穗期根、冠关系

Fig.6 Rootandshootrelationsduringbootingstage

图 7 开花期根、冠关系

Fig.7 Rootandshootrelationsduringfloweringstage

到拔节期,根和冠都有了相当的发展,根重随冠重的增大而非线性地增加,冠重和根重关系曲线的斜率随贮水量的增加而

增大,各水量之间斜率的增加幅度比较平均,并且小于分蘖期复水。根重增长速度变慢。此期没有明显的贮水量界限,即只要水

量增加,对根、冠的促进作用就增大。
孕穗期时,无论水量多少,根、冠关系都是先促进后抑制。当冠重小于 2.00g时,冠层对根系生长起促进作用,当冠重大于

2.00g,冠层对根系生长起抑制作用。水量越大,促进和抑制作用越大。这是很符合实际情况的,因为孕穗期是根、冠最快生长

期,也是根重达到最大值的时期,所以根、冠关系会表现为先促进后抑制,即当根重达到最大值以前,冠层对根系起促进作用;当

根重达到最大值以后,冠层对根系生长起抑制作用。孕穗期复水不会改变这种关系。
抽穗期根、冠关系表现为:当水量充足时,冠对根起促进作用,分界线是 180mm;当水量不足时,冠对根先促进后抑制。植株

发育愈大,其对根系促进作用随水量增大愈明显。冠重在 2.5g以下时,不同水量之间冠层对根系促进作用差异不大。开花期

根、冠关系和抽穗期基本相似,只是当水量不足时,无论冠重多大,冠层对根系均起抑制作用。水量分界线大约在 220mm。灌浆

期根、冠之间的作用规律与开花期相同。
水分对根、冠关系的影响主要表现在拔节期,因此,拔节期是冬小麦的水分临界期,灌水既可促进作物生长,又可提高水分

利用效率。就某一水量变化过程线而言,尽管高低不同,变动情况各异,由于受自身遗传因素制约,根/冠比(R/S)都随植物的生

育进程而逐渐降低,但水分可影响 R/S的降低幅度。无论何时,水量差距多大,临近成熟时,R/S均趋于一致。大量模拟和试验

结果都为上述结论提供了证据[1,4,9,12,13]。

5 讨论

作物作为整体,根和冠是对其最基本的划分。根、冠关系是在环境因素作用下,经过作物体内许多代谢变化过程及自我适
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应、自我调节后最终表现出的综合指标[9]。根、冠关系对水分变化是敏感的,在特定水分条件和生育期,根、冠的协调生长有利于

水分利用效率的提高[1,3]。
根、冠干物质的积累过程往往由多个环境因子所控制,包括温度、光照、水分和氮素等。定量这些因子的互作方法主要有系

数互作法和多元回归法。本模型采用的是系数互作法,即以系数的形式来分别建立不同因子的作用函数,然后以一定的数学方

法来定量这些系数间的互作。温度对物质积累的影响主要通过影响光合作用和呼吸作用而显示出来。高亮之等认为光合速率与

温度的关系呈单峰型曲线关系,呼吸消耗占光合产物的百分数与温度呈指数关系,温度对于光合速率的影响可以按照饱和或半

饱和光强下光合速率与温度的关系曲线来订正。因此,温度条件虽然不能改变模型的整体结构,但却可以改变干物质积累的速

率。由于本模型主要研究土壤水分对根、冠生长的影响,因此模型是在假设土壤养分和温度能够充分满足作物生长的条件下建

立起来的(本试验的温室环境基本上能够满足上述假设),没有考虑养分亏缺、温度变化及光照强度等的影响,故模型中的环境

因子互作系数仅为单因子的水分影响系数 a13和 a23。
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