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摘 要：【有关概念】 GreenLab是器官尺度的植物功能结构模型（Functional-Structural Plant Model， FSPM），采用

离散动态系统的形式来描述植物的生长和发育过程，包括植物生物量产生和分配，以及结构形成等，是融

合植物学、数学、农业、计算机、自动化领域学科知识的通用模型。【目前研究现状】自1998年以来，基于

中法合作，围绕GreenLab模型发展了包括双尺度自动机理论、分枝结构植物的参数反求方法、随机的植物

功能结构模型以及理论计算、植物快速建模与可视化算法，开发了 SciLab以及MatLab环境下的作物生长模

拟与拟合软件，以及基于 c++的面向复杂植物计算的软件。目前，GreenLab模型已应用于玉米、小麦、黄

瓜、番茄、油菜、菊花、松树、枫树等具有不同特点的几十种植物，涵盖的植物类型从草本作物到复杂的

树木。模型特色在于可通过观测植物的器官生物量和数量等数据，反求影响生物量产生和分配的模型内部

源库参数；对于单枝或分枝结构、确定性或随机性结构，均能采用通用的器官尺度的数据进行模型校准。

【本文的内容概括】本文回顾GreenLab模型的发展历程及其最新进展，介绍模型的基本概念和主要方法，包

括双尺度自动机、器官序列，以及通用的植物拟合目标。详细介绍了GreenLab模型中所包含的结构模型

（器官数量的计算、器官产生的随机性模拟等）、功能模型（植物和器官需求、生物量产生和分配、器官生

长等），以及二者相结合进行参数反求的计算方法。【展望】随着植物表型技术的成熟和普及，GreenLab模
型可用于平行农业种植系统的构建，服务植物与环境关系的深入理解，以及生产管理与控制中的智能决策

支持。
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Abstract: The GreenLab model is an organ-level Functional-Structural Plant Model (FSPM), which simulates plant growth

and development processes with the discrete dynamic system, including biomass production, partitioning, and

structure formation. It is a generic FSPM that integrates multi-disciplinary knowledge from botany, mathematics,

agronomy, computer science, and automation science. Sino-French cooperation around GreenLab since 1998 has

led to the development of new methods, algorithms, and software. These include a dual-scale automaton, parame‐

ter inversion for plants with branching structure, stochastic FSPM with theoretical computation, plant fast model‐

ling and visualization, a plant growth modelling and fitting tool in Scilab and Matlab, and a simulator for com‐

plex structure in c++. The GreenLab model has been applied on dozens of plants with their own features, includ‐

ing maize, wheat, cucumber, tomato, rapeseed, pine tree, and maple tree, covering plants ranging from herba‐

ceous crops to complex trees. The model is characterized by the fact that its source-sink parameters affecting the

biomass production and partitioning can be inversely estimated through the measured organ biomass and quantity.

It is applicable for single stem or branching structures, deterministic or stochastic cases, with common organ-lev‐

el target data for parameter identification and model calibration. This paper reviews the development history and

recent advances of the GreenLab model and presents the basic concepts and key methods. These include dual-

scale automaton, organ series, the generic plant fitting. It gives some details on the structural model (the computa‐

tion on organ quantities and the stochastic simulation on organ production) and the functional model (demand of

organ and plant, biomass production and allocation, and organ growth). With the availability of plant phenotype

technologies, GreenLab can be used for building parallel agricultural system, supporting the deep understanding

of the plant-environment interaction, and the intelligent decision support for management and control of produc‐

tion management.

Keywords: GreenLab; Functional-Structural Model; discrete dynamic model; parameter calibration; agriculture parallel sys‐

tem

1 引言

20世纪 90年代起，随着计算机技术的迅猛发展，

为了更好地表达作物内在的生长发育规律及在不同

环境条件下的植物可塑性，模拟植物的生长和发育这

两个基本过程的植物功能结构模型（Functional-

Structural Plant Model, FSPM）[1]应运而生。在过去的

20多年间，产生了ALMIS[2]，LIGNUM[3]，L-Peach[4]等

多种 FSPM，以及一些开放模拟平台，如 OpenAlea[5]，

GroIMP[6]等。作为FSPM中的一员，GreenLab模型起

源于法国AMAP模型，后者可追溯到 20世纪 70年代

对咖啡树的模拟[7]。之后成功用于植物形态的构

建[8]，并形成了包含数百种植物的商用虚拟植物库。

与着重于计算机图形学的其他虚拟植物库如 Speed‐

tree和OnyxTree等相比，AMAP植物库的特色是基于

植物学家对植物结构的分类即构造模型（Architectur‐

al Model）[9]而设计，使得虚拟植物的发育过程忠于植

物学原理[8]。这一特点为模型在农学中的应用奠定

了基础。

由于对生长过程模型的需求，AMAP模型在结构

模拟基础上引入了对植物物质产生和分配过程的模

拟，提出了以水作为生长驱动因子的 AMAPHy‐

dro[10]。1998 年起，随着中法联合实验室成立，在
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AMAP系列模型基础上发展了器官尺度的 GreenLab

功能结构模型，建模对象涵盖从草本作物到复杂树木

的几十种植物类型。历经 20多年发表了 200多篇论

文，联合培养了数十名研究生。本文总结 GreenLab

模型的基本概念、主要理论及特色内容，并对 Green‐

Lab模型的未来发展进行展望。

2 GreenLab模型概述

GreenLab 模型与基于过程的作物模型类似，采

用离散动态系统的形式来描述植物的生长和发育过

程[11]，如式（1）：

[ X (t) , Y (t) ] = greenlab (E (t) ,X (t - 1) ,Y (t - 1) ,ψ ) (1)

其中，ψ为模型参数集；t为生长年龄；X(t) 为描述植物

结构的变量，包括各种器官（叶子、节间、果等）的数

量，由发育子模型计算；Y(t)为描述植物生长的变量，

包括产生的生物量、器官总重以及单个器官重等，由

生长子模型计算；E(t)为环境因子，包括各个周期的

光强、温度、CO2浓度等。其中，发育子模型与生长子

模型相互作用：前者为后者提供参与光合和物质分配

的各类器官的数量，而后者为前者提供器官大小，从

而可计算植物的三维形态。

GreenLab模型具有如下特点：

（一）模型具有通用性，涵盖的植物类型包括草本

作物和复杂的树木。原因在于：（1）其中的发育模型

涵盖了植物学家提炼出的各种构造模型，（2）其中的

生长模型采用了作物生长和发育的基本生态生理机

理和假设，例如积温（Thermal time）、资源利用效率

（Resource use efficiency）、公共生物量池（Common

biomass pool）等。最终得以通过一组数量相对较少

的参数描述植物的生长和发育过程。

（二）模型求参方法具有通用性。对于不同类型

的植物，不论是确定性还是随机性生长的植物，均可

基于通用的拟合数据进行模型参数的逆向估计。由

于部分模型参数难以直接测量（如器官库强参数），尤

其是对于随机生长的植物，需要解决如何对植物的结

构进行采样从而获取拟合数据的问题。在面向不同

植物应用的过程中，形成了一套可以面向不同类型植

物的拟合目标数据标准和参数反求方法。

（三）理论计算与模拟软件并重。对于随机模型，

固然可以通过蒙特卡洛方法模拟不同的随机植物个

体，但更重要的且非常具有挑战性的是模型统计量的

理论计算，例如平均意义上的植物结构、平均生物量、

平均器官大小等。GreenLab模型统计量的理论计算

一方面用于检查模拟软件正确与否，一方面用于参数

逆向估计时的迭代计算。

此外，GreenLab 模型还提出了颇具特色的树木

年轮生长子模型[12]，以及草本植物花序生长子模

型[13, 14]。子模型的选择往往取决于模拟对象是否具

有代表性，涵盖了一类植物的共性特征。

3 结构模型

结构模型（Structural model），或发育模型（Devel‐

opment model），指基于植物学，采用计算机语言对植

物结构进行抽象表达，动态地模拟植物的结构形成和

器官发生过程的模型。

3.1 基本概念

GreenLab模型沿用了AMAP模型中的植物学概

念，包括叶元（Phytomer）、生长单元（Growth unit）、生

长 轴（Bearing axis）和 分 枝 系 统（Branching sys‐

tem）等[15]。

叶元叶元包括一个节间、节以及附生的器官（叶子、果

和腋生分生组织等）[16]。

生长单元生长单元由连续的叶元产生，常见于树木。

生长轴生长轴由连续生长的叶元（作物）或生长单元（树

木）形成。

分枝系统分枝系统由生长轴及其附着的分枝构成。

植物学家 Francis Hallé 等对自然界的植物的结

构和发育类型进行了定性描述，从而归纳出了 23 种

构造模型[9]，每种构造模型代表着一类植物的发育特

点。因此，通过对这 23种构造模型进行模拟，可以测

试所提出的结构模型的通用性。

基于上述归纳的 23 种构造模型，GreenLab 模型

提出了生理年龄（Physiological Age, PA）和生长年龄

（Chronological Age, CA）的概念，可以对植物结构和

发育进行空间和时间离散化。

生理年龄生理年龄用于表征不同的分枝类别。例如咖啡

树中，主茎直立生长，而分枝斜向生长。模型用整数

(p=1,…, maxp) 表示生理年龄：主茎的生理年龄为 1，

分枝的生理年龄可能与主茎相同（重复生长的情况，

可产生分形结构），或者大于主茎（普通分枝的情况）。

一般植物的最大生理年龄 maxp 不超过 5。对于作

5
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物，生理年龄一般与分枝级别对应：一级分枝的生理

年龄为 2，二级分枝的为 3。对于树木，附着于同一生

长单元的同一级别的分枝可对应不同的生理年龄，例

如生长旺盛的长枝具有较小生理年龄，而短小的果枝

则具有较大的生理年龄。

生长年龄生长年龄用于表征植物或器官产生以来的发育

周期，对应于离散化的时间。模型中，植物主茎末端

产生一个新叶元所需的平均持续时间（积温）称为发

育周期（Development Cycle，DC），以度日 (Degree

day)表示。对于节律性生长的树木，还存在另一种对

应于生长单元的时间周期，称为生长周期 (Growth

Cycle, GC)[17] ，可以由多个 DC构成。植物的生长年

龄用发育周期 t表示。基于发育周期划分的生长年龄

建立了植物的发育和生长之间的时空联系，便于在同

一时间尺度下模拟植物的器官建成和器官扩展。

3.2 双尺度自动机发育模型

GreenLab采用双尺度自动机（Dual-scale automa‐

ton）[16]模拟植物的发育过程，其中不同状态跳转关系

可以通过图直观表示[18]。如图 1 所示，每个微状态

（Micro-state）对应于叶元，多个微状态跳转形成宏状

态（Macro-state），对应于生长单元。多个宏状态的跳

转即可模拟生长轴的发育，不同状态的跳转用箭头表

示。侧芽的生理年龄用不同的颜色区分。随着轴的

发育，侧芽同步发育，形成分枝系统。由于侧枝的生

理年龄大于或等于母枝，因此参数可以用上三角矩阵

形式表示，设置生长单元中叶元的种类、个数、侧枝的

生理年龄和个数等[19]。该自动机与植物结构模拟领

域的另一种常用方法L系统可以相互转换，不同之处

在于L系统需要基于观察对象写出字符串替换规则，

而自动机的重点在于如何区分分枝的类别和数量，据

此设置自动机参数。自动机的结构可以是单尺度或

双尺度，取决于分生组织为连续性或节律性的发育，

前者主要面向作物，后者主要是面向以年为周期产生

一个或多个生长单元的树木。

3.3 植物发育中的随机性模拟

大多数植物的发育受到影响分生组织活动的复

杂因素的影响，导致植物个体结构之间存在差异，例

如小麦植株的分蘖个数以及分蘖中的叶元数各不相

同。为描述这些现象，GreenLab 在自动机中引入了

影响发育的主要事件的概率，包括分生组织的发育概

率（Development probability）、存 活 概 率（Viability

probability）和分枝概率（Branching probability）[17]。

这些概率值可随时间变化。

发育概率发育概率 bp用于描述在相同时间内同类生长轴

产生的生长单元个数不同的现象，表示生理年龄为 p

的生长轴在每个生长周期的生长单元实际产生的概

率。t个生长周期内产生的生长单元数服从二项分布

B(t,bp)。
存活概率存活概率 cp用于描述由于营养、病虫害等原因，

生长轴顶端分生组织停止活动即死亡的现象，表示生

理年龄为 p 的生长轴在每个生长周期能够继续产生

生长单元的概率。分生组织存活的时间服从几何分

布G(cp)。存活概率对植物结构的影响较为明显。

分枝概率分枝概率 ap用于描述腋生分生组织（芽）有的产

图1 基于自动机的植物发育模型

Fig.1 Plant development model based on automaton

6
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生分枝，有的休眠的现象，表示生理年龄为 p 的芽能

够发育成子结构的概率。

3.4 潜在结构

由于各种概率的存在，使得每个生长单元具有一

个存在（发生）概率，由三种概率之积计算得到，表示

该生长单元实际产生的数学期望，可以与模拟的结果

进行比较，从而验证模拟结果的正确性。如通过颜色

梯度表示潜在结构，可看出生长单元的存在概率随着

植物的发育逐渐降低。

3.5 植物器官数量的计算

根据生理年龄及其跳转关系，GreenLab 模型可

以递归地用子结构（sub-structure）算法计算给定的周

期内产生的叶元的数量，而无需逐个遍历[20]。基于

结构分解，可以通过矩阵运算快速地计算和模拟植物

的结构，包括随机结构[21]。此特征对于包含大量器

官的树木模型非常重要。下文以双尺度自动机为例

进行计算方式的说明，单尺度的情况在此基础上

简化。

首先约定模型参数的命名：

np,q:生理年龄为 p的叶元上包含的生理年龄为 q

的侧芽个数（p⩽ q）。

nMp,q: 生理年龄为p的生长单元中包含的侧芽生理

年龄为 q的叶元个数（p⩽ q）。nMp,0表示没有侧芽的叶

元个数。

mo
p,q:单个叶元中包含的器官个数，o 表示节间

（I）、叶子（L）、果或花（F）。一般m Ip,q=1，mLp,q=1或2。

up: 生理年龄为 p 的生长单元中包含的叶元总

数，up = nMp,0 +∑q = p
maxpnMp,q。

uop: 生理年龄为 p 的生长单元中包含的器官 o 的

总数，uop = nMp,0∙mo
p,0 +∑q = p

maxpnMp,q∙mo
p,q。

Np: 生理年龄为 p的生长轴中包含的最大生长单

元数。

Jp: 生理年龄为 p的生长轴达到最大生长单元数

后新的生长单元的生理年龄。

其次约定子结构中叶元个数的变量名：

Sp (t): 在生长年龄 t时出现的、生理年龄为 p的子

结构（分枝系统）中包含的叶元个数。

Sop (t): 在生长年龄 t时出现的、生理年龄为 p的子

结构（分枝系统）中包含的器官o的个数。

Up (t): 在生长年龄 t时出现的、生理年龄为 p的子

结构的生长轴中包含的叶元个数。

U o
p (t): 在生长年龄 t 时出现的、生理年龄为 p 的

子结构的生长轴中包含的器官o的个数。

由于生理年龄为 p 的子结构中包含生理年龄不

小于 p的叶元，因此，Sp (t)可以表示为包含maxp的元

素的行矩阵，每个元素为 sp,q ( t ) (q=1,2,…,maxp)，表示

其中所包含的生理年龄为 q的叶元的个数。对于 q<p

的情况，sp,q (t) = 0。同理将Up (t)表示为行矩阵，其中

仅第 p 个为非零元素。基于结构分解的计算公式

如下。
Sp (t) =

{Up ( )t +∑q = p
maxp∑k = 1

t - 1 aq∙np,q∙nMp,q∙Sq ( )k t ≤ Np
Up ( )t +∑q = p

maxp∑k = t - Np
t - 1 aq∙np,q∙nMp,q∙Sq ( )k + SJp ( )t - Np t > Np

(2)

其中，在生长年龄 t出现的、生理年龄为 p的子结

构的生长轴中包含的叶元个数为：

Up (t) = {[ ]0 ⋯ bp∙ctp∙up ⋯ 0 t ≤ Np
[ ]0 ⋯ 0 ⋯ 0 t > Np (3)

如将上述公式中的up换成uop，则得到了各个周期

产生的器官数量。生理年龄为 1的结构即植株本身：

So1 (t) = [ so1,1 ( t ) so1,2 ( t ) ⋯ so1,p ( t ) ]。为了简化，下文

中 so1,p (t)记为 sop (t)。对于面向作物的单尺度自动机的

情况，则 up = 1。对于一年多次抽条发育的树木，如

图2 随机发育情况下的潜在结构

Fig.2 Potential structures in the case of stochastic de⁃
velopment

7
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杨树、枫树，则 up本身就是一个随机变量，其期望另

行计算。以杨树为例，单个生长单元内的叶元个数包

含两部分：预先完成发育（preformation）直接扩展的

叶元，以及在生长单元中新形成的（neoformation）叶

元，需分别定义对应概率进行描述，限于篇幅不详述。

4 功能模型

功 能 模 型（Functional model），或 生 长 模 型

（Growth model），用于计算生物量的产生及其在植物

内各器官间的分配，以及器官的大小。GreenLab 模

型基于叶面积计算生物量的生产，并按生长周期进行

迭代计算。模型框架与基于过程的作物模型（Pro‐

cess-Based Model）例如 TomSim[22]具有共性，共用一

些模型概念。差别主要在于模型的时空尺度和细节。

4.1 基本概念

与基于过程的作物模型相同，GreenLab 也使用

公共生物量池的假设[23]，即认为光合作用产生的生

物量存储在公共池中，并分配到各类器官。这个假设

隐含了物质传输与路径无关的假设，这对建模是非常

重要的简化。生长模型的初始生物量来源于种子，而

后由叶子作为源器官提供后期所需的生物量。参与

生物量分配的器官包括叶子、节间、果、根等。叶既是

源器官又是库器官。植物从公共池中根据每个器官

的库强按比例分配生物量。

传统的基于过程的作物模型将公共池中的生物

量按器官类别进行分配，例如叶子、节间、果等。大多

数功能结构模型中生物量则按单个器官进行分配，因

此计算复杂度高。GreenLab模型中生物量根据器官

的生长年龄、生理年龄和器官类别进行分配。同类器

官簇中的器官分配相同的生物量，是一种介于完全按

单个器官分配和按器官类别分配的中间方式，是计算

效率和精细度之间的平衡。

4.2 植物需求

模型中植物的总需求是所有单个库器官的需求

总和。不同生长年龄的需求与自动机产生的叶元及

器官个数有关，由此可以建立生长模型与结构模型之

间的联系。植物在年龄为 t 时的总需求 D(t)通过式

（4）计算。

D (t) =∑o, p∑i = 1
t sop ( )t - i + 1 ∙f op (i) =

∑o, p∑i = 1
t sop ( )t - i + 1 ∙Pop∙Fo ( itx ) (4)

其中，sop (t - i + 1)为植物生长年龄为 t 时，生长年龄

为 i，生理年龄为 p的器官 o的个数；f op (i)为生长年龄

为 i的器官的库强，表示为一个器官的库强值Pop与库

强随时间变化的函数Fo的乘积。由于器官的潜在库

强（在无胁迫环境下的器官大小）仍是一个与环境有

关的量，因此 GreenLab 模型通常采用相对库强而不

是绝对库强来描述器官之间的竞争关系，以主茎的叶

子作为参考，即PL1 = 1。同类器官的库强变化采用相

同形式的函数 Fo来模拟，定义为一个离散的贝塔函

数[24]，其参数可通过反求确定，其中 tx为器官的扩展

时间。

4.3 光合产量

GreenLab模型认为生物量的生产与所截获的光

成正比。与很多作物模型类似，作物的光截获采用比

尔-罗伯特定律(Beer Lambert's law)进行计算。而其

中的叶面积指数（LAI）进一步根据单株植物的叶面

积S(t)以及植株的投影面积SP计算，如式（5）：

Q (t) = E ( t )∙RUE∙SP∙(1 - exp ( -k∙S ( t )SP ) ) (5)

其中，E(t)为环境因子，RUE 为资源利用效率。为了

突出反映主要环境因素的作用，可选择主要胁迫因

子。例如对于温室作物，光为主要的胁迫因子，E(t)

可选择为冠层上方的有效光合辐射，对应的 RUE 为

“光利用效率（Light Use Efficiency，LUE）”。对于大

田作物，水为主要的胁迫因子，E(t)可选择为潜在蒸

散，对应的 RUE 为“水分利用效率（Water Use Effi‐

ciency，WUE）”。Q(t)为植物在周期 t 时产生的生物

量，S(t)为植物的总叶面积，可由式（9）计算获得。在

高种植密度时，SP与种植密度的倒数，即单株植物的

平均面积接近。但是在低种植密度或者冠层尚未闭

合时，SP 表示的是植物占有的特征面积。在 Green‐

Lab模型中，SP可作为模型的隐含参数计算得到。

4.4 器官生长

器官簇中生长年龄为 i、生理年龄为 p、类别为 o

的器官的生长取决于其自身的库强 f op (i)、当前植物

8



第 3 期 康孟珍等：GreenLab模型20多年研究回顾与展望

的需求 D(t)以及上个周期供给的生物量 Q(t - 1)，

如式（6）：

∆qop (i,t) = f op (i)∙Q ( )t - 1
D ( )t

(6)

其中，Q/D 常简称为源库比。但由于 D 无量纲，因此

Q/D 是有量纲的值，可理解为单位需求下的可用生

物量。

将这类器官从出现以来的增量进行累加，即得到

植物年龄 t 时生理年龄为 p 的器官 o 的（平均）总重

qop (i,t)，可用列矩阵表示并通过矩阵形式计算，

如式（7）：
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Q ( )t - 1
D ( t )
⋮
Q ( )1
D (2)
Q0
D (1)

(7)

基于器官个数 sop (t - i + 1)和单个器官重 qop (i, t)，
可以得到每个器官簇中的该类器官的重。进而可以

对所有这类器官进行汇总得到整个植株的该类器官

的总重，如式（8）。

Qo (t) =∑p∑i = 1
t qop ( )i, t ∙sop ( )t - i + 1 (8)

因此，GreenLab 模型可以根据需求输出单个器

官的重或某类器官的总重，而后者是大多数基于过程

的作物模型的输出结果。在拟合时，一般会同时拟合

器官序列和器官总重。

植物的各个器官的大小可以基于各个器官的重，

通过异速生长关系进行计算。特别地，对于叶子，通

过引入比叶重（e, 单位面积的叶片重），可建立叶子的

重和其面积的关系。对所有功能叶面积（叶子年龄小

于最大功能时间 tb）求和得到植物的总叶面积，

如式（9）：

S (t) = 1
e
QL (t) (9)

4.5 递归计算

通过将叶面积的计算（式（9））表示为植物的生物

量生产（Q）和需求（D）的函数，可得到GreenLab模型

的生物量的递归计算。由此可见，植物当前周期的产

量取决于历史的产量和需求，如式（10）：

Q (t) = E ( t )∙RUE∙SP∙(1 - exp ( -
k
SP∙e∙∑p∑i = 1

t sLp ( t - i + 1)∑j = 1
i f Lp ( j)∙Q ( )t - i + j - 1

D ( )t - i + j ) )

(10)

植物生长过程最终以离散的递归的动力学系统

的形式表示，可以应用各种优化和控制方法，从而为

GreenLab模型在农学上的应用提供了数学基础。

5 参数反求

模型中的部分参数如式（5）中的 SP和RUE，以及

器官的库强参数Po等，不易通过直接测量得到，因此

通过拟合模型输出与直接可测的结果进行逆向反求。

通常作物模型拟合的目标数据为器官总重。而作为

器官水平的模型，GreenLab 还拟合单个器官水平的

数据（器官序列），以反求器官的库强参数。

器官序列器官序列（Organ series）[17]定义为“在轴发育过

程中，由同一初级分生组织产生的具有相同形态性质

的所有器官（叶子、节间、果）”[24]。测量实际植物时，

指将同类（相同生理年龄和生理年龄）的生长轴顶端

或底端对齐后，取相同节位器官生物量的平均值即可

得到拟合的目标数据。由于发育的随机性，同类生长

轴往往包含不同的叶元个数。当拟合实际植物的数

据时，通过最小化所采样植物的平均器官序列（观测

值）以及根据潜在结构计算的平均器官序列（理论值）

的差异来反求模型参数。

需要注意的是，式（7）所计算的为不同生长年龄

的潜在器官序列。由于随机发育，有的生长单元未出

现。如一个仍存活的生长轴的最大生长单元数为

10，实际观测到8个生长单元，则位于轴顶部第3个生

长单元的可能年龄为3到10之间的值。因此，在计算

平均器官序列的理论值时，需结合潜在结构中的概率

值进行计算[17]。假定实际测量的生长轴为顶端对齐

求平均，由于每个生长单元的出现概率为 b，则位于

第K个位置的生长单元的生长年龄为 i的概率PrK (i)

服从截尾负二项分布NB(K, b)，可由式（11）计算：

PrK (i) = { Cit∙bi - K∙(1 - b)K K ≤ i < t
1 -∑j = K

t Cjt∙bj - K∙(1 - b)K i = t (11)

自上而下第 K 个位置的生长单元的年龄取值范

围为[K, t]，基于此，自上而下第K个位置的生长单元

的器官生物量的期望为：

9
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gop (K,t) =∑i = K
t PrK (i )∙qop (i,t )∑i = K

t PrK (i ) (12)

器官序列中包含了比植物总重更丰富的器官发

育的信息。基于公共生物量池的假设，GreenLab 模

型假设不同位置上的具有相同的生理年龄和生长年

龄的器官具有相同的生物量，因此在构建实测的器官

序列时，无需详细记录植物的拓扑结构信息。可测量

的器官序列的重量中包含了历史的生长发育信息，因

此模型能够基于单次测量的数据反求模型参数，即单

阶段拟合（Single-fitting），重现植物的生长过程。在

拟合时，通常按生理年龄、器官类别将植物分解为器

官序列。不论植物分枝多少，器官序列的个数是有限

的。以最大生理年龄为 2、仅包含叶和节的咖啡树为

例，拟合数据为四个序列：
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(13)

图 3 所示为对 14 棵同龄（2 年）的咖啡树的拟合

结果。主茎的生理年龄为 p=1，分枝的生理年龄为 p=

2。基于测量的数据反求了 12个模型的源库参数，基

于这些参数模拟的咖啡树的结构如图3e。

为提高参数的拟合精度，可以汇总多个生长阶段

的数据进行拟合，即多阶段拟合（Multi-fitting）。图 4

为 4个发育阶段的拟南芥的多阶段拟合结果，基于测

量的数据反求了 6 个模型的源库参数。此例子中只

有一种器官（叶子）但包含 4个器官序列，对应 4个阶

段。可发现参数的变异系数减小。基于这些参数模

拟的拟南芥的结构如图4c。

6 总结与展望

本文回顾了 GreenLab 模型的关键概念，特别是

近年来提出的通用拟合目标器官序列。GreenLab模

型一直以来所追求的目标，是能够基于植物观测和测

量的数据进行参数反求和模型校准。模型的逻辑和

结果建立于相关的概念和假设的基础之上，这些基本

概念决定了如何对植物进行观察和采样，从而避免了

无效数据的采集，节省人力和时间。对随机结构的植

物进行采样测量，并通过最小二乘法获取模型的源库

参数的方法，是一个非常具有挑战性的工作。器官序

列提供了一种对于随机的植物结构进行采样、数据处

理和拟合的方式，使得结构差异很大的植物都可采用

共性的、与分枝数量无关的拟合数据来计算模型的参

数。这点对于单株植物模型的应用是个突破。

随机模型的校准，第一步，通过冠顶分析方法，计

算控制植物发育的概率（发育概率、存活概率、分枝概

率），本文未作介绍。第二步，拟合基于潜在结构计算

的理论器官序列值与基于植物枝条采样的实测器官

序列值，从而通过优化方法计算控制植物生长的源库

参数值。与之相对应的模拟软件也进行了迭代发展，

图3 通过GreenLab模型拟合的发育周期为16时的咖啡树的单阶段拟合（Gloups 软件）。‘○’代表观测

值，‘─’代表理论值。a：茎的叶重；b：茎的节重；c：分枝的叶重；d：分枝的节重；e：咖啡树的三维

形态展示

Fig.3 Single-fitting of coffee tree with 16 DCs using GreenLab.‘○’ represents observed values,‘-’ repre⁃
sents computed values. a: leaf weight of stem; b: internode weight of stem; c: leaf weight of branch; d: internode weight

of branch; e: 3D structure of coffee tree (Digiplante software)
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包括 Digiplante，GreenScilab，Qingyuan 等。最新的

Gloups软件可采用数组和遍历两种方式对各种植物

进行模拟和校准[25]。其中，涉及不同植物结构的模

拟、模拟结果和理论结果的对比、理论结果与实测数

据的比较等，从模型理论和工程实现的角度都是很大

的挑战，经历了长期的测试和研究。

基于器官序列的通用的参数反求方法为 Green‐

Lab 模型在农学上的应用打下了基础。由于单株植

物可能包含几十个或上百个器官，早期的模型应用需

要进行大量的植物器官的大小和生物量的破坏性测

量，费时费力。器官序列这个概念的提出为多分枝植

物的采样提供了简化的方法。然而目前，虽然面向不

同植物构建了模型，但仍限于给定环境下的作物生

长，植物库的种类也比较有限。

植物表型技术[26]的迅猛发展，使得非破坏性地

乃至自动地获取植物的结构和器官大小信息成为可

能。同时物联网和传感器技术的发展，环境数据的获

取也更便捷。通过数据和知识共同驱动的方式，可以

更好地利用温光等环境数据和模型本身所包含的生

态生理知识，深入理解植物与环境的关系，从而更好

地预测植物的生长和产量[27, 28]。植物的重建将不限

于三维，还能加上时间维度，延伸到过去和未来。通

过在线的植物本体和环境的监测、实际和虚拟植物的

相互反馈，可以构建植物乃至生产系统的平行系

统[29]，服务于精细的生产规划[30]以及植物工厂环境

的自主控制[31]，空间生态保障系统模拟[32]以及未来

气候变化的研究[33]等。
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