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一 个描述多种产量一密度关系的经验模型 

刘德立 I．R．Johnson J．V．Lovett 
(澳太莉亚新英格兰大学) 

摘 要 

本 文提 出一个 新 的关 于产 量一密度关 系的经验模 型 ．恢模 型具 有眺下主 要特点。 (1) 慌 描述低 密度 

下不 存在 种内干扰 的产量一密度 的直线羌 系，(2) 能描述 从直线 型、渐 近无 极限 型、渐 j丘极 傩 型到变型 

弛物 型等多 种产量 密度类 型，(3) 参数具 有显著 的生杰学意 卫。 

对温室和田间试验中种内干抗与产量密度羌系 的实倒研究结果表明 ．谊模型能很好地描述在不同程 

度 的种 内干扰下 所产 生 的多种类型 的产 量一密度 关系。 

美■调，燕验模型，产量密度关系． 

一

、 前 言 

通过对产量一密度关系的研究，可以确定在一定的生产条件下的最适密度和最高产量，从 

而为生产实践确定最佳播种密度。团此，研究产量密度关系对生产实践县有重要的指导作用。 

早在6O年代初，美国学者Hollida ⋯ 从曲线型态上将产量密度关系分为两类：渐近极限 

型Cas mptotic)和变型抛物型 (pa,abelie)。近三十年来，一些学者又提出了几个新的经验模 

型，但仍可归于这两类曲线型。 

在许多情况下，以作物营养生长量作产量指标的产量 一密度关系表现为渐近极限型，而以 

生殖生产量作产量指标的产量一密度关 系则表现为变型抛物型 。这样，人们在研究同一生 

长过程的不同收获指标的产量一密度关 系时，需选择不同的经验模型。这除使用上不方便外， 

更大的缺点是对不同模型中的参数难以作出具有生物学意义的比较。因此，有必要研究能描 

述多种产量一密度关 系的模型。 

引起产量与密度之间的关系变化的重要 原 因 之 一 是 植 株 同 相 互 影 响。 英 国 学 者 

Harper̈ “ 目}用‘干扰’(interference)--词泉描述这种影响，并定义干扰为描述植物由于邻近 

植物的存在而引起生存环境的改变所产生的反应。人们通常称发生在 同～ 品种 内 的干 扰 

为种内干扰 (intra—specific interference)。 

本文从研究作物种内干扰出发，提出一个能描述多种产量一密度关系的经验模型，并讨论 

模型中的参数所表示的以种 内干扰为基础 的生态学意义 

二、模 型 

1．种内干扰在产量密度关系中的作用 

在单一种植的植物群体中，当密度低于一定值时，植株问不发生种内干扰，单株产量不 
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随密度变化 ； 密度大于一定值时，由于种内干扰的作用，单株产量随密度增加而减少。 

-

2．o为密度，p 为这种发生种内干扰的临界密度。园此， 当p≤p 时，单标产量等子一恒定常 

量，记为w '当P>p 时，单棵产量小于w⋯ 上述可用数学式表示为： 

= w p< p 

w (I) 

≤=w p≥ P 

式中w为单株产量。 

单位面积产量Y可定义为： 

Y =w ·P (2 ) 

将式(I)代入式(2)得到： 

f w p p<p 
Y = f (3) 

1 wD p≥p 

式(3)表明，当p<p 时，单位面积产量随密度增加呈直线型增加|当P>p 时，由于受种 内 

干扰的影响，w<w ，因而Y总是小于w P。 

由于植物种类型态特征不同，生态位的宽窄以及土壤、气候条件的差异，在不同情况下 

种内干扰对单株产量的影响必然表现出很大的差异，因而导致单位面积产量与密度之『H]的关 

系呈小于直线w p的多种 曲线型。 

2．产量与密度之间的关系 

通过分析种内干扰在产量一密度关系中的作用，不难看出，下式可用来描述在种内干扰的 

制约下可能出现的多种产量一密度关系： 

， W p< p 

一 {w 器 御 ‘̈ 
式(4)中K、a和w 为待定参数}p 为预先给定值。 

将式(4)代入式(2)，得到单位面积产量与密度的关系式： 

y 

由式(4)所确定的单株产量和 

图 I所示 。 

3．跌型中参数的生态学 意义 

P< D 

p≥ +
0 ’ ’ 

(5) 

确定的单位面积产量与密度之间的关系的变化范围如 

(i)w 和P (w 和p 的生态学意义如前所述)。 

p 的选取值得注意。在多数情况下，只要试验中的密度设置恰 当， 

密度作P 。 

(2) 和 a 

① 当d=0时，式(4)，式(5)分别变成： 

W = W _ 

丫 =w P 

可以取试验中的最小 

‘lT 一 

6  

{  
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臣 1 式(4)所示的单株产量{w)和式(5)所示的单位面积产量( )与密度的黑系p*：l，wm=2．k=3， 

a如 图所示 。 

Fig．1 Illustrition of the ranges of the responses of the indtv[duaI yield plPaats．w by~!uatioa 

{4)鼻丑d crop yield m， ．by eqn~tion(5)to deas[ty where p =1．0-W：2．0，k=3．0 and_s shown 

表明单株产量在群体中不受邻株的影响，即不发生种内干扰 比如，在植株出土后的短时期 

内，植株个体小，彼此不争光、争肥或争水，这时的 ‘产量’与密度之问的关系 表 现 为 直 

线 型。 

②当0<a< i时，式(5)中y(p≥ )随密度的增加而增加，当 p一∞ 时，Y一∞。因 

此，Y无极值。但随着密度的增加，Y总是低于w P，且 与w p的差值亦越来越大：当 p一。。 

时，w p—Y一。。。故称这类产 量一密 度关系为渐近无极限型。这种类型代表种内干 扰 小的 
一 类产量一密度关系，属于弱型种内干扰。在这类种内干扰下，即使 密度相当高，植物群体内 

也不会发生白行稀疏(sel[thinning)。 

⑤当a=1时，式(4)和式(5)分别成为： 

r w P<P 

～ {w 等 嘞 

f W p P<P { 等  ： 
对式(8)中的p≥p 部分作适当变换得到 

一 = + p +Bp
．  

(10) 
w w ( +p ) w ( +p ) ’ 。． ⋯  

其中I A=K／w (k+p )，日=llw (k+p )。式(1O)与美国学者 ttollida：⋯ 、日本 学 者 

Shinozaki and Kira⋯ 和荷兰学者 de Wit 分别推导出的渐近极限型一样，说明人们通常 

使用的渐近极限型是式(4)在 n：】的～个特例。即，当 a：1时，式(4)代表渐近极限型 

令w：{ 一W ，并代^式(8)得到； 

蛐 锄 

荤̂，J J_ 手一 也蛙辞 
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P=K +2P f11) 

即，当密度在K+2p 时，单株产量受种内干扰的作用减少了一半。因此，j(值反映了这种减 

半产量的密度。 

④当a>l时，式(5)代表变型抛物型。对武(5)(p≥p )取一阶导数，并夸{ =o求 
解得最诘密度，记为P：。 ，即； 

p √ _『 (12) 
当植物群体达到最适密度时，单位面积产量取得最大值，记为 Y 。将式(12)代入式 (5) 

(p≥p )得到： 

Ym= __w 墨 = 2 !± ：： 
j(a r <13) 

最适鬻厦是植物群体对种rN干扰所能容忍的极限密度。超过该密度，种内干扰会对群体 

的生长产生质的影响，表现在导致单位面积产量随密度的再增加而下降，或者导致植物群体 

内发生自行稀疏。因此，最适密度的大小反映了植物群体内种内干扰的强弱趋势；P。， 大， 

种内干扰相对较小}反之亦然。 

从式(12)中可知，p。，t完全由j(和a的函数√击 决定。函数 击 具有如下 
性质： 

I)当l<Ⅱ<2时， √击 取(∞，1)，p。 t>j(。这类产量密度关系出现较大的最 
适密度。在这种情况下，种 内干扰导致密度大于p。 。的产量呈缓慢下降趋势，属于较强型种 

内干扰。 

’～  

Ⅱ)当 =2时，√ r 1，从而p。-t=j(，即j(代表最适密度a 
， 一 

Ⅲ)当2<a<4．6时，之／击 取值(1，÷)。 ，j(>p。 t>÷K，即K基本上 
表示最适密度 这类产量密度关系出现较小的最适密度。茬这种情况下，种内干扰导致密度 

大于P。 t的产量呈迅速下降趋势，属于强型种内干扰。 

Ⅳ)当a 4．6时，√击 取得极小值约{。。。因此，p。 t=÷j(。 
a ． 一  

V)当a一。。时，之／ iH—l。因此，当u>4．6之后，、，i r取值({．一，1)。这 
o

一  

时，随着a增大，√击 将出现回升趋势，但这种回升的速度十分缓慢，如 =!o时， 

．1- 
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8，而在实际应用中，很难观察到a超 因此畎 于4．6的p0 基本上稳定 

在0．77x左右 在这类产量一密度关系中，种内干扰十分强烈，导致密度大于 P。 t的产量出现 

急剧下降趋势，故属于极强型种内干扰。 

由此可见，a值的大小反映了种内干扰的强弱趋势。0越大种内干扰越强。 

三、模型的应用实例 

1．资料来蠢豆试验方法 

(1>温室试验 本试验为温室盆栽试验，盆钵直径15厘米。以大麦和 子作单一种植试 

验材料。试验中，每周浇A．100--~200毫升H0aghnd全营养液，每日补充自来水j 自然日照 

试验设计为四重复随机区组试验， 5十单一种植密度和 3次收获 期。 密 度 为 1、 4、 

8、16和24株／盆。播后40天和63天 (当大部分植株开花时)收获地上部分，烘干称重为两次 

收获的营养生长量，播后151天收获种子，烘干称重为生殖生长量。 

(2)田间试验 本文以英国学：~Bleasdale and Thompson⋯ 韵五重复随机区组田间试验 

资料，作产量一密度关系的回归分析，测试该模型对不同来源资料的可信度。该试验以欧洲萝 

h(parsnip)的Avonresister和 Offenham两品种作单一种植试验材料。收获块根，按块根直径 

分级为> 0厘米(即总块根)，>3．81厘米和>5．08厘米，称取鲜重。 

(3)p+的确定回归分析 温室试验：由于该试验是盆栽试验，播种4 O天之后，植株的生 

长已受到盆体空问的限制，既使在单株条件下，再增加密度也会导致种内干扰 的 发 生。 因 

此取p+：1。田间试验；对田间试验资料 作初步分折表明：确定该试验中的最小密度(6．45 

株／米 )为p 是比较台遣的。因此取p =6．45。 

利用新英格兰大学计算机中心的DEC一20计算机中现有的SttAZAM~线性回归程序，对 

上述资料作式(5)的回归分析，并对参数的显著性作t’测验。 

2．结果 

回归分析结果列于表 1和表 2|观察值和回归曲线绘于图 2和图 3。 

寰 1 量土试验费辩的目扫僵 m，础阳 的假设蔫验爰量适密度与量太产量髓禹擅 
Table 1 Hypothetical test of th e fitted valoes of w ，X，and for th e f,lu shouse experiment 

and the calculated optimum plan／densities and maximum yields 

太 麦 芥 子 

候 设 参 

营养生长 种 子 营养 生 长 种子 数 

Hn Hl 40无 6a天 15l无 40无 63无 l 151夭 

So >o W S．2ẗ  e．8 ● 2．45特 4·6。 懵 ¨·54̈  J 2-56̈  

So >o X 1．15． o．83̈  9．16" 1．15̈ 0．5 7̈  1 0
．
0 3- 

S o > o a o．0B．- o．00●H l 60t- 1．0l 0．04̈ ● 1．1S̈ ● 

玉l >i 0．06NS O．90NS i．60● i．olNS o．自4NS 1
．
1 

最适密度(株／盆) l2．6】 』 4．84 
而 五 一 ⋯ 一 ⋯一__I 。̈。 

- 着为差 异显著 ， -号越 多表 示显著 程度趣 强a 
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结果表明，不同品种、不同生长环境以及不同的收获量与密度之间的关系都能很好地用 

式(5)来描述。对参数的假设测验表明，回归参数都与零有显著的差异(表 1和表 2)。这说 

明该模型拟台效果比较理想。对a作a≤l的无效假设测验表明，大麦和芥子的丽次营养生长 

量与密度的关系渐近极限型j大麦和芥子 的种子产量以及两种欧洲萝 的各级块根鲜重与密 

度的关系都表现为变型抛物型。 

从表 1和表 2中 Ⅱ值的大小可以得出，种内于扰对大麦和芥子的营养生长小于 生 殖 生 

长，对欧洲萝 h的小块根的形成小于大块根。 

襄 2 田问试验资料⋯的回归幢 w ，芷和a的慑设 噎曩■适密度与量失产■的囊舅幢 
Table 2 Hypoth efl~l test of the fitted values of w4，J(，end 口 for the field ezperimentt 

and the calculated optimum plant densities end mtxim~ yields 

AT0丑resister 品种 Offalh‘m # 
假 设 参 

块 报直 径抒毂 块 {匣直 径抒毂 数 

H· HI > 5．Oecm > 3
．
81cm > o．00cm > 5．08cm > 3．elcm > 0．00cm 

S 0 > 0 W 0．24● 0．28 0．31 ● 0．30 0．4lⅢ 0．55 

S 0 > 0 五 25．口口 26．5 15．2 ●̈  00．口o． ● 1T．28̈ * 4．7 

S 0 > 0 口 3．O ● I． 2● 1．1口● S．4T 1．6 1．1 ¨  

l 

S 1 > 1 3．03 ● 1·T2*̈  1·l9 2．4 1．5T 1．1 
_  

量进密度(株／米 ) 19．7口 32．05 61．08 1T．S8 24．82 36．76 

最f-jr量(酱斤／米 ) 3．30 3．82 4．20 4．33 4．45 4．55 

·者为差异置著 ，·号越当表示显著程度越强． 

5o 

一  

0 

要 ∞ 
搁 

2D 

昧 

艇 

密度c槔／盏) 密囊(株 盆1 

阻 2 温室试验的产量与密度关系的回归曲线租瓢察值 

A， 营 养生长，B 生殖生 长。阻 中嘘线表示 p< 的产量 Y 

Fig．2 Regression results。c gl h0use experiment，regre~ion carves。f 
yield-denSity relationships and observed d B are shbwn 

A：ve~elatlve yield~ B：reproductive yields．The broken Iines for Y here 

四、讨 论 

温室和田问试验资料的回归分析表明本文所讨论的模型能很好地描述由不同程度的种内 

6 口 ，  _1． 基一 ～ 
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8．0 

6．0 

《 

4 

盐 
鲢  

蒜 2·O 

密班I椿，沫 碴蛊髀 腓 ’) 

。  匿 3 欧湖萝 块枢置 l 9 与密度关系的回归 曲鲤和观察值 

A：Avonresister品种，B-offenhsm品种。圈中虚线表示p< 的产量Y 

Fig．3 Regression results of field expO．riment，regression curves of two pars．ip 

soecIes a,ud obseP,r~d dat~．‘re shown 

A r．avottresi~er B}¨ r．ofre,him．The broken litte* for where p< 

干扰作用下所反映的产量一密度关系。利用式(5．)来描述多种型态的产量密度关系，不仅回归 

曲线能给观察值以最佳的拟合，而且参数所反映的生态学意义与实际情况～致。 

有三条基本原则可以作为评价一个生物学模型的基本标准。首先，数学关系符合生物学 

规律。在生态学研究中，～类最常见的问题是研究环境因素与生物之间的关系。在许多情况 

下，生物在所研究的环境因素变化的禾阿区间的反映规律完全不同。在建立这类问题的数学 

模型时，一个最有效的方法是分段函数，根据生物对不同的环境因素区间的反映规律，建立 

不同的数学分析式，这样的数学模型就能更准确地反映所研究的问题。其次，数学模型中的 

参数具有一定的生物学意义。应用数学方法研究生物学现象的目的是为了提炼生物学问题， 

从而定量解释生物学现象。因此，只有当数学模型中的参数有了田确的生物学意义，这一目 

的才有可能实现。最后一点是，数学模型能够普遍地适用于所研究的～类生物学问题。经验 

模型与机制模型相比，缺点之～是只能适用于较窄的实际问题。因此，一个较完善的经验模 

型应该是同时包含较多的描述该类问题的特殊经验模型。这样的经验模型才具有更广泛的实 

用范围。- 

l本文虚用分段函数方法，建立的产量一密度关系，能区别开不存在种内干扰的低密度下的 

产量一密度的直线型与高密度下发生种内干扰的非直线型。现有的产量一密度关系无法解决这 
～ 同题。因此，这些模型所反映的低密度下的产量一密度关系往往是不可靠的 ⋯ 。 

种内干扰在产量一密度关系中的作甩是具有～定实践意义的理论问题。许多学者已提出不 

少描述这类问题的经验，但很少有人建立一个模型去同时描述不同类型的产量一密度关系 。 

本文所提出的模型不仅能描述多种产量一密度关系，而且参数能直接反映出这些关系的生态学 

意义。温室和田间试验资料 的实例应用表明该模型所描述的产量一密度关系具有很高的可 

信度。因此，用来研究受种内干扰制约的产量一密度关系，具有普遍的适用性 

一 一， 蛐 蛐 

【．警 一翟盏 

施 ～ 

●馨尹 。 
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AN EMPIRICAL MODEL TO DEScRI】日哐 YIELD--DENSITY 

．RELAⅡ oNSHIPS 

Lju Deli，I．R．Johnso~ and J．V． Lovett 

(Department of Agronomy and S f Bcienee， Univers／ty oy New Engl~d，ArmidaZ e 

NSW  Z551，AasCraU．a~, 

An empirical mode1 of yield—density zelationships is discussed． The model has 

three main [eatures：1) i t can provide a satisfactory theoretical description ‘f the 

vield．density curve at lOW densities where there is no inlta-specific interference，2)it 

can describe a ide range 0f yield-density types．including linear， non—asymptotic， 

asymptotic and parabolic relationships。and 3) the parameters in the model are ec0一 

logically meaningfu1．The model is app~ed to analyse the intra—specific interference 

stress and the yield—density relationships of glasshouse and field experiments． The 

results show that the model can pzovide a good fit t。 the yzeld．density relationships 

under di[[erent degrees o￡intZa—speci[ic intetfelencc． 

Key wo rds：empirical modd，yield—density relationship． 
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