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摘　要　植物间互利作用的研究与探索有助于加强林业生产中的混交林建设，从而提高林分生产力。为了快速地模

拟植物间互利作用下的生长情况，提出了一种利用植物间互利生长模型进行森林场景快速可视化的方法。该方法通

过植物间互利指数、植物自身的生长率、植物当前生物量、环境条件等参数将Ｌｏｔｋａ－Ｖｏｌｔｅｒｒａ种间互利模型与植物个

体生长模型进行融合，并采用像素化方法进行快速计算，以模拟互利植物的生长情况。通过水曲柳和落叶松混交林在

不同的环境资源条件、分布密度、生长时间等条件下的可视化仿真，验证了基于植物间互利作用的森林生长模型快速

计算方法的有效性和实用性。
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１　前言

植物是整个生态系统的生产者，与人类的生存发展息息
相关。利用计算机技术模拟植物群落的生长已经成为一个热
门且极具挑战性的课题。植物个体之间产生的竞争和互利作
用是维持植物群落稳定的重要因素，尤其是互利作用对于农
林作物有着十分重要的意义［１］。产生互利作用的主要原因是
不同植物之间存在生态位差异，使它们在空间、时间和资源的
利用上相互补充，从而促进生长［２］。植物间互利作用和竞争
作用的程度取决于植物自身及其相邻植物的大小、数量、可利
用资源特性和空间区域等。人工混交林是植物互利作用的一
个实际应用，多年的生产实践证明人工混交林较纯林有着显
著的生长优势和改善环境条件的能力。因此，掌握植物间的
互利作用对加强林业生产中的混交林建设、提高林分生产力
有着十分重要的指导意义。

互利植物生长的可视化研究成果对农业、林业和城市规
划等方面的发展有重要的推动作用［３－５］。在农林业方面，利用
基于植物间互利作用的森林生长模拟技术可以模拟特定实验

条件下的植物生长情况。可视化仿真结果将对物种混栽、种
植密度和产量预测等起到指导作用，并达到缩短实验周期、降
低人力物力成本、节省土地资源的目的。在城市规划方面，利
用本系统的仿真结果可以为城市选择最适宜生长的植物物

种，及时对城市园林及城市街道中的植物实施人工调控，减少
植物间可能存在的竞争互斥现象，使其能够稳定共存并提高
植物成活率。描述种群的生态模型中最著名的是Ｌｏｔｋａ－Ｖｏｌ－
ｔｅｒｒａ模型，由Ｌｏｔｋａ和 Ｖｏｌｔｅｒｒａ在Ｌｏｇｉｓｔｉｃ模型的基础上提
出，用于研究种群密度和有限资源之间的关系［６－８］。Ｌｏｔｋａ－
Ｖｏｌｔｅｒｒａ种间模型一般分为３种类型，即捕食－诱饵模型、竞争
模型和互利模型，该模型以竞争共存理论为基础，强调有差别
的资源利用，即许多物种生活在同一环境下而利用不同资源。

目前，在植物群落生长和演替的研究中主要使用Ｌｏｔｋａ－Ｖｏｌ－
ｔｅｒｒａ竞争模型。然而，随着生态学理论的发展，许多学者提出
竞争排斥规则不是绝对的，在一定条件下不能共存的竞争者
也可以实现共存。如２００５年，曲颖［９］对竞争模型和互利进行
比较分析，并以湿地植物为背景，首次将Ｌｏｔｋａ－Ｖｏｌｔｅｒｒａ互利
模型应用于植物生长模型。从应用结果来看，其改进模型的
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模拟值比较贴近实际观测结果。另外，从改进模型的参数分
析中看到，合作更有利于系统的稳定，提高种群生物量水平。

但是，这些植物相互作用模型对互利作用的表达和模拟都比
较复杂，其计算过程十分耗时。

鉴于此，本文提出了一种基于互利作用的森林生长模型
快速计算方法，并将其应用到森林场景的生长可视化仿真中。

该方法以Ｌｏｔｋａ－Ｖｏｌｔｅｒｒａ种间互利模型为基础，采用像素化
方法进行种间互利系数的快速求解。实验结果表明，该方法
加快了森林生长模型的计算过程，可以在森林场景可视化仿
真中得到较好的应用。

２　基于互利作用的植物生长模型

植物在生长过程中受到各种环境因素的影响，包括植物
与植物间的相互作用及植物与环境间的交互，这种影响导致
植物在形态结构和生态生理上具有多样性［１０，１１］。因此，森林
生长仿真过程中需要考虑影响植物生长的各种因素，把这些
因素融入到虚拟植物生长的数学模型中，可以更真实地仿真
植物生长过程中的各种生命现象。

２．１　植物互利作用模型的表达
植物间的相互作用关系较为复杂，在其生长的不同阶段

表现为互利、竞争或相互独立，而且不同的植物具有不同的形
态结构和生理特性。因此，单从植物群落水平分析植物生长
状况，就会忽略植物个体的特性和局部交互性，掩盖个体水平
上的相互作用［６－８］。另外，目前描述植物生长的模型都着重强
调植物对资源的竞争，却忽略了他们之间的互利作用。在

Ｌｏｔｋａ－Ｖｏｌｔｅｒｒａ种间互利模型［９］的基础上，结合植物学知识分
析植物个体特性，通过植物间互利指数、植物自身的生长率、

植物当前生物量、环境条件等参数将Ｌｏｔｋａ－Ｖｏｌｔｅｒｒａ种间互
利模型与植物个体生长建立联系。这样不但可以较好地兼顾
全局与个体的关系，又能为植物个体的生长过程添加互利因
素。本文采用Ｂｅｒｇｅｒ提出的ＦＯＮ模型来描述植物的资源需
求，把植物的资源需求定义为一个影响圈，通过判断影响圈是
否相交来确定植物的邻体［１２，１３］。

计算植物间的互利指数是构建互利植物生长模型的关

键。本文以邻体干扰模型［１４］为基础计算相应的互利指数，综
合考虑了植物胸径、植物自身资源大小、共享资源大小、空间
位置信息，将多种影响植物生长的因素融入生长模型中，使计
算结果更具真实性。

本文采用的植物生长模型以Ｌｏｔｋａ－Ｖｏｌｔｅｒｒａ模型［９］为核
心。该模型又依赖于ＦＯＮ模型和邻体干扰模型，ＦＯＮ模型
用于确定群落中每棵植物的邻体，邻体干扰模型用于计算每
棵植物的互利指数，图１描述了三者之间的关系。

图１　Ｌｏｔｋａ－Ｖｏｌｔｅｒｒａ模型、ＦＯＮ模型、邻体干扰模型三者之间的关系

在植物群落中，单株植物的生长受到资源的限制，有最大
生物量，最大生长速率，并与其相邻植物相互影响，这些特性
都符合应用种间互利模型的条件。因此，可以运用描述种间
互利关系的Ｌｏｔｋａ－Ｖｏｌｔｅｒｒａ模型来研究植物个体间的相互作
用。Ｌｏｔｋａ－Ｖｏｌｔｅｒｒａ种间互利模型的研究对象可以从种群转
变为植物个体，从而反映植物间互利的生长情况，模型如式
（１）所示：

ｄ　Ｎｉ
ｄｔ＝ｒｉＮｉ

（１－ＮｉＫｉ＋
∑
ｍ

ｊ＝１
ａｉｊＮｊ
Ｋｉ

） （１）

式（１）描述了植物ｉ的生长情况，其中 Ｎｉ 表示植物ｉ的
当前生物量；ｉ＝１，２，…，ｎ，表示ｎ棵种植在一起的植物；ｊ＝
１，２，…，ｍ（ｎ＞ｍ），表示影响植物ｉ生长的ｍ 株植物；Ｋｉ 表示
植物ｉ的最大生物量；ｒｉ 表示植物ｉ的在没有外界影响下的
生长率；ａｉｊ表示植物ｊ对植物ｉ的互利指数。

２．２　确定互利影响圈和邻体
要计算植物Ａ受其相邻植物的影响程度，首先要确定植

物Ａ的相邻植物。本文把研究的对象植物Ａ称为基株，其周
围所有对植物Ａ生长有影响的植物个体被称为邻体。由于
植物与植物之间会存在差异，确定植物的影响圈通常比较困
难［１２，１５］。Ｂｅｒｇｅｒ提出的ＦＯＮ模型定义了如何确定植物影响
圈的范围，以及如何判断植物的相邻植物。该模型描述了一
个围绕植物的影响圈，影响圈大小代表了植物的可利用资源
量［１３］。ＦＯＮ模型在考虑环境因素和植物自身条件的基础上
对植物间的相互作用做了定量的分析，能够较为准确地描述
影响圈范围［１１］。影响圈相交的植物被定义为相邻植物，相邻
植物发生交互作用。

ＦＯＮ模型包含了植物自身大小信息和周围资源信息，因
此影响圈范围会随着植物生长以及环境状况的改变而改变，

符合实际植物的生长规律，能解决以往林业研究中影响圈大
小不可改变的缺点。根据ＦＯＮ模型的定义，判断植物影响圈
是否相交即可确定其是否为相邻植物。

根据ＦＯＮ模型定义，影响圈相交的植物存在交互作用，

属于相关植物。因此，通过判断植物影响圈是否相交，可以确
定哪些植物为基株的邻体。如图２所示，假设植物Ａ 为基
株，其影响圈半径为ＲＡ，植物Ｂ和植物Ｃ的影响圈半径为ＲＢ
和ＲＣ，ＤＡＢ为植物Ａ 和植物Ｂ 之间的距离，ＤＡＣ为植物Ａ 和
植物Ｃ之间的距离。由于ＤＡＢ＜ＲＡ＋ＲＢ，说明影响圈相交，

植物Ｂ是基株Ａ 的邻体；当ＤＡＣ＞ＲＡ＋ＲＣ，说明Ａ和Ｃ的影
响圈不相交，植物Ｃ不是基株Ａ 的邻体。

图２　植物邻体确定示意图

种间互利作用模型的计算主要包括：影响圈的计算、互利
植物的确定、互利指数的计算和模型的计算４部分，其中互利
指数的计算对植物互利生长结果具有至关重要的作用。目
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前，关于邻体干扰指数的研究有很多，传统的邻体干扰指数模
型是 Ｗｅｉｎｅｒ在１９８２年提出的并在１９８４年改进的模型［１４］：

Ｉ＝∑
ｎ

ｉ＝１
Ｄｉｄ－２

ｉ （２）

其中，ｄｉ为基株到第ｉ个邻体的距离，Ｄｉ为邻体ｉ的大小。
於娇红等人结合Ｊａｎ　Ｌｅｐｓ和Ｐａｖｅｌ　Ｋｉｎｄｌｍａｎｎ的模型思

想［１６］以及张大勇的模型［１７］，更加全面地考虑了影响植物生
长的条件，提出了包含环境因素、植物自身遗传因素、空间位
置等方面的模型［１８］：

ａｉ＝
∑
ｍ

ｊ＝１
Ｓｓｈａｒｅｉｊ×

Ｄｊ
Ｄｉ

ＳＦｏｎｉ
（３）

其中，ａｉ表示第ｉ棵基株受到影响圈内所有邻体植物对它的
影响指数，Ｓｓｈａｒｅｉｊ表示第ｉ棵基株和第ｊ棵邻体的影响圈相交
面积，ＳＦｏｎｉ表示第ｉ棵基株的影响圈积，Ｄｉ 和Ｄｊ 分别表示植
物ｉ和ｊ的胸径大小。

３　像素化的种间互利系数快速计算方法研究

３．１　像素化的影响圈计算方法
在混交林中，每棵基株可能有多个相邻植物，它们之间进

行对光、水、空间等资源的争夺，也就是说在同一块区域内，可
能有多棵邻体与基株发生对资源的竞争，这时邻体对基株的
影响不再是单纯的两两相互影响。在计算邻体植物对基株产
生的互利指数时，对于基株与多棵邻体的影响圈有同时重叠
部分，如果分别将这部分区域对基株的影响力多次重复计算，

当这种重叠次数无限时，邻体对基株的影响强度为无限大，这
与同一空间邻体对基株的影响强度是有限的不符，如图３（ａ）

所示。本文将基株与多棵邻体的影响圈相交区域分开考虑，

如图３（ｂ）所示，将重叠区域邻体对基株的影响强度根据邻体
个数和邻体的自身遗传特性作为竞争指标的度量因素。

（ａ）重复计算影响区域面积的互利指数

（ｂ）考虑影响强度的互利指数

图３　重叠区域对互利指数的影响

本文根据植物各自的影响圈的重叠面积来度量互利指

数，即基株与各个邻体的影响圈重叠面积与基株本身的影响
圈面积之比，并加权求和作为互利指标。基株ｉ受到在它影
响圈范围内邻体的互利指数为：

ａｉ＝
∑
ｍ

＝ａ
Ｓ·

Ｄ·Ｒ
Ｄ｜｜ｉ

ＳＦｏｎｉ
（４）

其中，ａ，ｂ，…，ｍ表示基株影响圈与它相关植物影响圈的各个
相交区域，它的值为该区域被包含的所有邻体集合，例如ａ＝
｛１，３，５｝表示基株与邻体１、３、５影响圈的共同重叠部分；Ｄφ 表
示邻体集φ内所有邻体元素ｊ的胸径之积，如Ｄ｛１，３，５｝＝Ｄ１＊
Ｄ２＊Ｄ３。Ｒφ 表示邻体集φ内所有邻体元素ｊ的资源剩余率
之积，如Ｒ｛１，３，５｝＝Ｒ１＊Ｒ２＊Ｒ３；｜φ｜表示邻体集的元素个数；

Ｄｉ表示基株ｉ的胸径；ＳＦｏｎｉ表示基株的影响圈面积；

模型包含了植物遗传因素、空间位置、影响圈范围、基株
和邻体的胸径４个因素，因此，该模型更加全面地考虑了基株
受到邻体的干扰强度。其引入了植物对资源吸收的剩余率，

即邻体利用了一部分资源之后所剩余的资源允许给基株，考
虑到基株与邻体的影响圈重叠处由于资源的多方竞争，邻体
剩余给基株的资源更少了，因此基株在这部分重叠面积受到
各个邻体的互利强度也就更小了。

３．２　基株与多个邻体相交面积快速计算
本文在计算互利指数模型中，需要计算基株与所有邻体

植物之间的相交面积，类似于计算一个圆与多个圆圈的各自
相交面积和重叠面积。各个影响圈的重叠部分都是一个封闭
区域，可以看作是由很多个像素点构成的，那么区域的面积可
以通过内部像素点的个数来表示。本文采用像素遍历法计算
这些面积，如图４所示。

（ａ）

（ｂ）

图４　像素遍历法实现原理

利用像素遍历法求基株影响圈和邻体影响圈的相交面积

的过程为：

Ｓｔｅｐ１　以基株的影响圈为中心圆，记录与该圆相交的所
有邻体的影响圈，称为邻体圆；

Ｓｔｅｐ２　作中心圆的外切正方形，使得这个圆上的每个像
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素都包括在这个正方形内；

Ｓｔｅｐ３　取这个正方形的左上角的第一个像素；

Ｓｔｅｐ４　然后判断这个像素是否属于中心圆，如果属于则

转Ｓｔｅｐ５，否则直接转Ｓｔｅｐ６；

Ｓｔｅｐ５　对于属于中心圆的像素，继续判断其是否还属于

其它邻体圆，如果属于则记录它包含在哪几个邻体圆内，并用

哈希表记录这些邻体及在内的像素个数＋１；否则直接转

Ｓｔｅｐ６；

Ｓｔｅｐ６　遍历正方形中的下一个元素，转Ｓｔｅｐ４；

Ｓｔｅｐ７　哈希表中存储了所有与中心圆相交的邻体，及其

各相交部分的像素数即面积。

本文采用上述的像素遍历法计算基株植物与它的邻体植

物的相交面积，并采用种间互利指数模型计算基株受到邻体

的互利指数，像素遍历和相交面积统计的具体流程分别如图

５（ａ）和图５（ｂ）所示。

图５　像素遍历法实现流程图

利用像素遍历法计算基株植物与它的邻体植物的相交面

积是一个非常耗时的过程，其实现的核心伪代码如下所示：

ｆｏｒ（ｉｎｔ　ｉ＝－Ｒ；ｉ＜＝ Ｒ；ｉ＋＋）

ｆｏｒ（ｉｎｔ　ｊ＝－Ｒ；ｊ＜＝ Ｒ；ｊ＋＋）｛

　　ｋ＝１；／／次数（２Ｒ＋１）２

　　ｉｆ（ＩｎｓｉｄｅｒＣｉｒｃｌｅ（ｉ，ｊ，ｇｌ＿ｃｉｒｃｌｅｓ［０］）＝＝１）｛

　　　　ｂｃ＝“０”；

　　　　ｗｈｉｌｅ（ｋ＜ｇｌ＿ｃｉｒｃｌｅｓ．ｌｅｎｇｔｈ）｛

　　　　　　ｉｆ（ＩｎｓｉｄｅｒＣｉｒｃｌｅ（ｉ，ｊ，ｇｌ＿ｃｉｒｃｌｅｓ［ｋ］）＝＝１）｛

　　　　　　　　ｂｃ＋＝“＿”＋ｋ；

　　　　　　｝

　　　　　　ｋ＋＋；／／次数（２Ｒ＋１）２＊ｆ（ｎ）

　　　　｝

　　　ｉｆ（ｍａｐ．ｃｏｎｔａｉｎｓＫｅｙ（ｂｃ））｛／＊判断 ｍａｐ是否存在ｋｅｙ为ｂｃ

的键值对＊／

　　　　　ｃｏｕｎｔ＝ｍａｐ．ｇｅｔ（ｂｃ）；／＊如果有，在ｋｅｙ为ｂｃ的ｖａｌｕｅ上

加１＊／

　　　　　ｍａｐ．ｐｕｔ（ｂｃ，＋＋ｃｏｕｎｔ）；

　　　｝ｅｌｓｅ｛

　　　　　ｍａｐ．ｐｕｔ（ｂｃ，ｎｅｗ　Ｉｎｔｅｇｅｒ（１））；／＊没有，新加入一个ｋｅｙ＝ｃ，

ｖａｌｕｅ＝１的映射关系＊／

　　　｝

｝

｝

其中，计算过程的时间复杂度为执行频度最大的语句：Ｔ（ｎ）＝
（２Ｒ＋１）２＊ｆ（ｎ）。

由于ｆ（ｎ）＜ｇｌ＿ｃｉｒｃｌｅｓ．ｌｅｎｇｔｈ，取最大值ｆ（ｎ）＝ｇｌ＿ｃｉｒ－

ｃｌｅｓ．ｌｅｎｇｔｈ－１。则时间复杂度Ｔ（ｎ）＝ （２Ｒ＋１）２＊（ｃｏｕｎｔ－

１），其中，Ｒ表示基株的影响圈半径，ｃｏｕｎｔ表示基株的邻体个

数。

４　应用

本文选择两种典型的互利植物水曲柳和落叶松作为测试

树木。水曲柳是中性树种，有一定的耐遮蔽性，而落叶松是阳

性树种，二者对光资源的需求特性不同。图６为水曲柳和落

叶松混交林的树木分布图，不同的颜色代表不同的树种，浅色

代表水曲柳，深色代表落叶松，两者规则分布且隔行种植。水

曲柳和落叶松各５０００棵，每排种植１００棵。

图６　水曲柳落叶松混交林的树木分布情况

实验中选择１年生的水曲柳和落叶松作为初始苗木，其初

始高度设为０．５ｍ，初始生物量Ｎ水曲柳＝０．００１（ｋｇ）、Ｎ落叶松＝

０．０１（ｋｇ）。由于本文采用的是人工林种植方式，所以同种树

种植物高度一致，之间没有遮挡关系，因此这时的种内竞争比

较弱，主要体现为植物间的互利作用。根据仿真实验的数据

统计，则有：

基株周围有１棵邻体木时，用像素遍历法计算出各部分

相交面积耗时０ｍｓ；

基株周围有２棵邻体木时，用像素遍历法计算出各部分

相交面积耗时０ｍｓ；

基株周围有６棵邻体木时，用像素遍历法计算出各部分

相交面积耗时０ｍｓ；

基株周围有１０棵邻体木时，用像素遍历法计算出各部分

相交面积耗时０．０３１ｓ；

基株周围有２６棵邻体木时，用像素遍历法计算出各部分

相交面积耗时０．０４７ｓ。

一般情况下，基株不可能有太多的邻体树木，因此其互利

指数可以在较短的时间内完成。像素遍历法相对传统的计算
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方法不再是单纯的两两计算，不仅提高了计算效率，对多个圆

重叠部分的面积也能快速准确地计算出来。像素遍历法在计

算植物间互利指数过程中避免了重叠部分面积的多次重复计

算，而且系数计算更加精确，因此植物生长准确性更高。

从仿真结果看来，随着树龄的增长，树木胸径也随之增

大，根据ＦＯＮ模型，基株与邻体影响圈相交面积也逐渐增大，

由于同一块区域的资源有限，因此分配给基株的资源就越少。

根据本文改进的互利指数模型，随着胸径的增大，基株与邻体

之间影响圈重叠得越多，基株得到邻体剩余的资源就越少，即

基株受到邻体的互利指数越小。

图７描述了树龄为１０年的水落混交林的生长状态，图８
描述了树龄为２０年的水落混交林的生长状态，图９描述树龄

为３０年的水落混交林的生长状态。从可视化仿真结果发现，

随着生长年份的推移，植物在形态上有明显的差异和变化。

图７　树龄为１０年的水落混栽林的生长状态

图８　树龄为２０年的水落混栽林的生长状态

图９　树年龄为３０年的水落混栽林的生长状态

结束语　本文在Ｌｏｔｋａ－Ｖｏｌｔｅｒｒａ种间互利模型的基础上

提出了一种基于植物间互利生长模型的森林场景快速仿真方

法。该方法首先考虑了植物间互利指数、植物自身的生长率、

植物当前生物量和环境条件等参数，并将Ｌｏｔｋａ－Ｖｏｌｔｅｒｒａ种

间互利模型与植物个体生长模型进行融合；然后，该方法采用

像素化方法进行互利指数的快速计算，从而实现互利植物生

长情况的快速仿真；最后，本文通过水曲柳和落叶松混交林的

仿真实验，在不同的环境资源条件、分布密度、生长时间等条

件下进行树木生长可视化，验证了基于植物间互利作用的森

林生长模型快速计算方法的有效性和实用性。
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