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摘要 

树木在光环境下的生长模拟一直是研究的热点。一方面光照环境的改变可以影响叶片的

光合产量最终影响树木结构的变化，另一方面不同品系的不同结构也会造成局部光环境的变

化。对于如何模拟这种现象并且进行量化分析，植物功能结构模型的出现成为了一种有效的

工具。作为功能结构模型之一，GreenLab可以从器官尺度上对植物生长过程进行模拟，并且

与外界环境条件存在相互联系。本文的目标是通过基于植物功能结构模型GreenLab的虚拟植

物生长平台，开展以真实杨树为参考的虚拟计算实验。从而在模型化认知或刻画植物生长规

律的同时，实现省时、省力、节省资源等计算实验的优点。虚拟实验结果表明，不同品系杨

树的冠层结构不同，导致了光截获不同，最终影响了光合产量。此外，本文量化分析了结构

参数与光合产量之间的关系，为杨树的培育提供指导。 
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Abstract 

Simulation of trees growing under light environment has been a research focus. On the one 

hand, the light environment change can affect the production of leaf photosynthesis and 

ultimately affect change in the structure of trees; on the other hand, different structures of 

different breed can also cause changes in the local light environment. The Functional Structure 

Plant Models (FSPMs) appears to become an effective tool to simulate and quantitative 

analyze this phenomenon. GreenLab, one of FSPMs, could simulate the process of plant 

growth from the organ level and there is interaction with the external environmental conditions. 

This paper aims to carry out computational experiments based on botanical knowledge of 

Poplar tree by applying the virtual plant platform of GreenLab. Model-based cognition for 

plant growth regulation has many advantages such as time-saving, labor-saving, low cost, 

energy conservation and so on. Virtual experiment results showed that different breed of poplar 

canopy structure, resulting in a different light interception, and ultimately affect the 

photosynthetic production. In addition, this paper analyzes the relationship between the 

structural parameter and photosynthesis to provide guidance for poplar cultivation. 
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1 引言 

植物体内干物质的 90%-95%直接或间接

来自光合作用，叶子作为光合作用的主要器

官直接影响光能利用率及植物的生产力
[1]
。

因此研究植物冠层光分布、植物的最佳受光

结构与最大光截获量的关系以及通过观测

测得的数据建立光分布模型从而反推、预测

植物的生物学参数，一直是农学家、农业气

象学家关注的焦点。 

植物功能结构模型
[2]
为植物生长研究提

供了一种直观、迅捷的科学研究方法，它可

以根据植物的生长机理重建植物的三维结

构以及模拟植物内在生理活动，帮助研究者

更有效地观察与解释植物生长中的结构与

功能、生长发育、进化、分布等各种规律，

对问题进行量化分析，同时可以进行模型验

证工作以更好的符合植物的实际生长。而

GreenLab 历经十几年的发展已经成为重要

的功能结构模型之一，其有效性通过树木

（如松树
[3]
，杨树

[4]
，山毛榉树

[5]
）的实际

测量数据得到了验证。 

本文以不同的品系在光照环境下会产生

生物量的差异这个问题入手，根据杨树的测

量数据重建植物的结构模型，同时结合叶片

的光合作用模型拟从植物对光截获的不同

所导致生物量的不同来分析不同品系之间

存在的树冠结构性的差异，提取与生物量累

积相关的树冠结构特征参数。 

2 植物生长功能结构模型

GreenLab 

GreenLab 模型起源于 AMAP 模型方法，

继承了生理年龄、生长年龄的植物学概念，

                                                             

 

在此基础上发展出了双尺度自动机
[6]
、子结

构
[7]
等一系列方法，成为通用的植物功能结

构模型。 

GreenLab 中的结构模型和功能模型是

通过“交替计算”的迭代方式得到的
[8]
，生

长周期可以被看作是离散的。某一时刻的结

构是由上一时刻的结构和功能模型所决定

的；而某一时刻的功能作用是由这一时刻的

结构模型和上一时刻的功能模型所决定。由

此形成了一个动态离散系统。在每个生长周

期，植物通过光合作用产生生物量，并将生

物量进行分配，用于器官生发和扩展，接着

进行下一次迭代。 

2.1 生物量产生 

在 GreenLab的功能模型中，采用类似于

Beer-Lambert 法则的方法来描述生物量的

产生
[9]
： 

( )
( ) ( ) 1 exp

(0)

B p

p

B seed

S n
Q n E n S k

S

Q Q


   
          




(1) 

其中 E(n)表示外界环境因素的影响；η

表示光利用效率；𝑆𝑝为该植物的地面投影面

积；𝑆(𝑛)为在第 n个生长周期植物的总叶面

积，k为植物冠层的消光系数，它是用来量

化光线进入冠层的衰减指标。𝑄seed是初始

种子的生物量。 

2.2 生物量需求 

GreenLab 模型的物质分配基于公共生

物量池的假设，即假设所有产生的生物量对

所有器官可见，所有器官根据自身的库强大

小，按比例进行分配，不考虑物质运输成本

的因素。作为单个器官库强的总和，植物在

第 n个生长周期总的需求可以表示为： 
min( , )
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其中𝑃𝑝
𝑜(j)是在第 j个扩展周期时，生理
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年龄为 p的器官 o的库强值。这里的器官 o

可以是叶片、节间、花等器官；𝑡𝑜表示器官

o的扩展时间。 

对于树木这种具有年轮的植物来说，它

对生物量的需求不仅表现在用于枝条伸长、

叶片扩展等初生生长，同时还表现在用于节

间径向生长的次生生长。层状年轮的次生生

长的需求𝐷𝑠ec
𝑙𝑎𝑦𝑒𝑟

与叶片的个数呈正比例关系: 
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其 中 𝑆𝑙𝑎𝑦𝑒𝑟 为 年 轮 的 库 强 参 数 ；

𝑁𝑝
𝑙(n − 1)为第 n-1 个周期内生理年龄从 1

至𝑃𝑚的存活的叶片总数。 

因此，植物对生物量的总需求量𝐷(𝑛)可

以通过将对初生生长的需求与对年轮的需

求加和得到: 

sec( ) ( ) ( )o layer

priD n D n D n   

2.3 生物量分配 

在 GreenLab模型中，生物量主要是基于

源库规则
[10]

来进行分配的。主要包含两个部

分：初生生长和次生生长（主要针对树木的

年轮）。 

在第 n 个生长周期中，生理年龄为 p 的

器官o分得的用于初生生长的生物量与植物

的源库比成正比： 
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其中𝑞𝑝𝑟𝑖
𝑜 (n)为生理年龄为 p的器官 o的

初生生长库强参数；𝐷(𝑛)是第 n个周期的植

物的总需求。 

在 GreenLab模型中，用于次生生长的生

物量的分配通过两步来模拟得到
[11]

。首先从

整个植株水平的角度，计算第 n个生长周期

分配给次生生长的总的生物量，然后根据

Pressler rule
[12]

和 Pipe model
[13]

，用于次

生生长的总生物量被分配给各个节间，分配

的量与节间所处的位置有关。 

3 基于冠层光分布模拟的光

合产量 

   目前 Greenlab采用辐射传输的基本定律

—BeerLambert消光定律来模拟光辐射在冠

层中的传输。其将随机分布介质中的比尔光

传播定律应用到植物冠层内的光传输研究，

假设作物冠层同质均一，内部叶片随机分布，

光强度随着光线穿过冠层内深度的增加呈

指数递减。但是这是以植物冠层组分的随机

分布为大前提，不能反映群体冠层结构的细

节变化对光分布的影响，特点在于重“功能”

而轻“结构”。基于植物三维结构的光分布

计算则可以潜在地克服这些问题。这种方法

主要是计算植物的各个器官对光的截取量，

结合光合作用模型，将叶子的光合产量汇总

得到植株总的光合产量。 

3.1 光分布模拟 

光环境的模拟采用光子映射（Photon 

Mapping）的方法进行
[14]

。在计算机图形学

中，光环境的模拟计算分为两步： 

1）模拟光源向设定场景发射光子，然后再

追踪光子碰到物体（这里主要是叶子、节间

等器官）后的运动并形成光子图（Photon 

Map）； 

2）统计光子图中所有点入射通量及反射辐

射能，计算得到场景中任意叶片的光照强度。 

 相比较于光子映射方法用于计算场景

中某个叶片处的相对光强𝐸𝐿而言，本文对算

法进行了改进，使得该算法能够根据实际测

量中林分冠层上方的光强值τmax来确定某

叶片的绝对光强值𝐸𝐵： 

 min max

max1 /B L L LE E E E     
 

 

光源的模拟可分为直射光和散射光来

分别模拟。直射光更多的是方向性光源，其



强弱主要与太阳的位置相关，可根据当地经

纬度和时间，计算得到当时当地的太阳天顶

角和方位角
[15]

。散射光主要是模拟来自天空

各个方向的漫反射光，可根据 Turtle 模型

来模拟得到
[16]

。光合有效辐射 PAR 波段中，

天空散射辐射和太阳直接辐射与总辐射的

关系的确定有多种方法，可以参考中国农业

大学的研究
[17]

，通过 AccuPAR 冠层分析仪

测得的数据建立冠层外 PAR 太阳直接辐射

(𝑃𝐴𝑅𝑑𝑖𝑟)与总 PAR(𝑃𝐴𝑅𝑡)的关系，呈明显的

线性关系： 

0.0336 26.69dir
t

t

PAR
PAR

PAR
  

 

3.2 叶片光合作用模型 

绿色植物的光合作用对光的响应可以

通过光响应曲线来表示。叶片的光合作用模

型有很多种，本文采用叶子飘的光合作用模

型
[18]

，该模型在考虑光呼吸的基础上可以合

理地描述植物叶片的光抑制，具有普遍性。

其计算公式如下： 
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式中 a, b, c是 3个系数; 𝐼𝑐为植物的

光补偿点。通过该式，可以根据叶片截获的

光合有效辐射来计算瞬时光合同化速率𝐼

（μmol 𝐶𝑂2 ∙ 𝑚−2 ∙ 𝑠−1）。 

3.3 植株光合产量 

在树木的每个生长周期中，叶子是主要

的生物量制造者。在第 n个生长周期中，可

将每片存活叶子的光合产量相加，最终得到

整棵树木的光合产量𝑄𝐿，如公式所示： 
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其中γ（单位：g ∙ μmol−1 𝐶𝑂2）表示将

同化物转换为干物质量的系数；𝛿𝑡（单位: h）

为两个测量时间点之间的时间间隔；N(𝑛)表

示树上存活的总叶片数； 𝐼𝑖(𝑛)（单位：

μmol−1 𝐶𝑂2 ∙ 𝑚−2 ∙ 𝑠−1）和𝑠𝑖(𝑛)（单位：𝑚2）

分别表示第𝑖片叶子的光合同化速率和叶面

积。为了与实测的树冠总叶面积（用符号S表

示）保持一致，这里𝑠𝑖(𝑛) = 𝑆/𝑁(𝑛)，忽略

了叶片大小的差异性。 

4 材料与方法 

4.1 实验材料 

选取 5 个品系的杨树（品种代号分别为

6、14、97、111、171）。 

4.2 试验地点 

试验林地位于中国辽宁省锦州凌海市原

种场（41
o
17’N，121

o
36’E），海拔 17 米。

测量时间为 2012年 8月中旬。 

4.3 试验设计 

每个品系杨树选取高密度进行种植，密

植株间距为 2m╳3m（东西向间距为 3米）。 

在每个测量时间段，每个品系取三个重

复株进行光分布数据的测量，然后做平均值

作为该品系的光分布数据。 

4.4 试验方法 

4.4.1 不同品系树冠结构参数的测量 

实验测量了不同品系的早发枝起点分

枝角、早发枝枝长、早发枝起点分枝角、早

发枝末端分枝角、早发枝曲率、同期枝数量、

冠长及树冠叶面积参数。可以根据这些数据

赋予 GreenLab 模型参数，利于进行三维冠

层的重建。 

4.4.2 太阳辐射测量 

AccuPAR 冠层分析仪（美国 Decagon 仪

器公司）主要由探棒、控制终端组成，80 cm

的探棒上等距分布着 80个 PAR（400-700 nm

波段）光敏二极管小探头，用以测定沿探棒

不同位置的光量子通量 (PPFD)。 



利用 AccuPAR 测量树冠上方五个时间点

（6：00，8：30，11：00，13：30，16：00）

的光照辐射数据，如表 1所示。 

表 1 不同时间点林分上方的光照强度 

时间点 光强 PPFD（μmol   o on ∙ 𝑚−2 ∙ 𝑠−1） 

6:30 1504.9 

8:30 1815.6 

11:00 1841.7 

13:30 1719.1 

16:00 1307.8 

4.4.3光合作用模型参数 

 对于每个品系而言，不同的叶片其光合

作用模型的参数是不一样的。在实际测量中

针对某个品系的杨树，根据杨树冠幅的大小，

从上、中、下三个部分随机抽取叶片，测量

其光照强度数据并根据这些数据拟合得到

光响应曲线，从而得到该处的光合作用模型

参数。当计算叶片光合产量时，根据叶片所

在的位置，从该范围内随机抽取一组光合作

用模型参数进行赋值。 

5 结果与分析 

5.1 不同品系的冠型重建 

根据测量得到的冠型结构数据，利用

Greenlab对杨树进行模拟，得到不同品系的

冠型结构，如图 1所示。从左到右依次为品

系 6、14、97、111、171。 

 

图 1 不同品系的冠型结构 

5.2 不同品系的光截获 

为了消除边际效应，本实验针对每个品系的

杨树，随机生成了 25棵树木，按照 5╳5的

方式进行排列，种植密度与实际一致。取位

于中间的杨树为参考树。 

在林分水平光照环境下，某一时刻参考

树冠层内各个叶片所截获的光强如图2所示，

用不同的颜色表示光强。可以看出树冠内的

光照符合 BeerLambert消光定律，即随着树

冠高度的降低以及树冠从外到内，光强值逐

渐减小。 

 

图 2 杨树冠层内的光强图 

将杨树的整个冠层分为 10 个片层，对

各个片层的叶片光强值做平均值得到各个

片层内的平均光强值。图 3(a)-(e)为不同品

系片层的平均光强。可以看出，树冠内的光

照符合 BeerLambert消光定律，不同时间段

的光照辐射不一样，导致了冠层内部的光照

强度也发生了改变。此外，不同品系由于冠

层结构的各向异性，导致了光在冠层中的分

布的差异性。可以明显的看出，在太阳高度

角较大时（如图 3(d)），品系 171的透光性

较好,冠层底部得到了较高的光照辐射（约

为 1000μmol   o on ∙ 𝑚−2 ∙ 𝑠−1）。 



 

图 3(a) 6:30 时刻，不同品系片层的平均光强 

 

图 3(b) 8:30 时刻，不同品系片层的平均光强 

 

图 3(c) 11:00 时刻，不同品系片层的平均光强 

 

图 3(d) 13:30 时刻，不同品系片层的平均光强 

 

图 3(e) 16:00 时刻，不同品系片层的平均光强 

5.3 不同品系的光合产量 

不同品系杨树在光合作用下日均所产

生的单株生物量大小如图4所示。可以看出，

从单株植物而言，品系 97 的日均生物量最

大，这与实际观察的相一致。尽管从图 3中

看出，品系 97 对光的截获并不是最大的，

但由于该品系的冠幅叶面积最大，导致了日

均生物量值最大，这印证了生物量与叶面积

呈正相关关系的观点
[19]

。 

 

图 4 不同品系杨树单株日均生物量比较 

5.4 结构参数优化 

 从 5.2节分析得到，品系 171的结构透

光性好。在实际测量中发现，尽管品系 171

的单株产量不高，但是由于它的单株成活率

高，所以其群体的单位面积蓄积量较大，这

与其较好的透光性相关。取品系 171为结构

参数优化的对象，测试结构参数的变化对光

截获以至于最终的光合产量的影响。主要考

虑的结构参数有一级分枝的长度（𝐿1）、二



级分枝的分枝概率（𝑃2）、一级分枝的终端

角度（𝜃）,这些参数的改变都会导致冠层结

构的变化，影响最终的光合产量（𝑄𝐿）。参

数与光合产量的关系如图 5所示，其中将𝐿1

与𝑃2的数据作归一化处理。 

 

图 5(a) 𝐿1与𝑄𝐿之间的关系 

 

图 5(b) 𝑃2与𝑄𝐿之间的关系 

 

图 5(c) 𝜃与𝑄𝐿之间的关系 

可以看出𝐿1、𝜃与𝑄𝐿呈负相关关系，而𝑃2

与𝑄𝐿呈正相关关系。这与实际观察相一致，

一级分枝长度越长，树枝、叶片之间相互遮

挡越严重，杨树之间对光的竞争作用越明显，

导致了光合产量的降低。但是由于空间结构

的各项异性导致了光分布的复杂性，所以得

到的结果会有波动性。同样在实际中，一级

分枝的终端角度𝜃一般取负值（指指向主干

的方向），这减小了与其它杨树之间的光竞

争。对于二级分枝的分枝概率𝑃2，𝑃2越大表

明小枝条生出分枝的可能性越大，造成短枝

上叶片数量的增多。这使得总叶面积增大，

从而导致光合产量的增加。此外，也可以从

图 5(b)看出，当短枝数量增加到一定程度的

时候，光合产量反而下降。这主要是由于短

枝数量足够多时，相互之间也有光竞争的作

用，单片叶子上的光强下降了，因此并不是

短枝数量越多越好。 

6 结论 

 本文以杨树为例，分析了林分水平下树

木冠层对光的截获，同时结合光合作用模型

计算了不同品系的光合产量。另外，以某一

品系的杨树结构为对象，分析了结构参数的

变化对最终生物量结果的影响。 

在杨树培育过程中，光合作用强度、叶

面积大小和生长期长短，是决定树木生产力

高低的 3 个重要因素。由于杨树非常喜光，

如若侧方或上方遮阴，它的生长和发育就要

受压抑，在设计栽植密度和确定间伐强度时，

要注意满足杨树对光照条件的需求。利用本

文采用的虚拟的实验可以对种植密度等设

计进行很好的验证，对杨树的结构与光截获

的关系进行定量分析，与传统的培育方法相

比较，可以减少成本，缩短实验周期，对于

农林业具有重要的意义。 
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