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摘要!为估算树木在不同生长环境下的生长量及评价树木与环境之间的相互关系!本文以幼龄杉木为对象!从个体

尺度上!根据形态结构生长发育规律!定义了幼龄杉木生长的基本单元!耦合用于表达树木形态发育的
,

系统和生

理生态模型!形成了
,

系统的杉木结构
M

功能模型'在
,43NKK

软件基础上!集成光合作用(生物量分配等模型!扩

展了冠层光合有效辐射%

O+)

&的空间分布模拟!计算每个叶片上分布的
O+)

值!为光合作用模型提供核心参数'

以福州
@ "

年生杉木的生长盛期为例!计算不同时刻净光合速率!从而计算各生长阶段的生物量!再把生物量分配

到各器官'在生物量驱动下!树木形态结构发生变化!通过迭代!实现生物量驱动下的树木动态生长模拟'净光合

速率估算结果与已有相关研究对比!比较合理'这种方法可定量分析(解释植物与环境之间关系'

关键词!虚拟地理环境"虚拟植物"杉木"

,M

系统"生长模拟
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引言

森林生态系统是一个复杂的巨系统!从组成对

象上可分为几个层次!如个体(种群(群落和生态系

统'森林与环境因子存在互反馈作用'森林的生

长周期长!造成田间实验成本高!费时又费力'采

用虚拟地理环境分析植物与环境间相互关系是一

种新途径+

!

,

'光是植物光合作用的基础!有些学者

已采用虚拟植物模拟冠层内的光分布+

!$

,

!为定量

分析冠层光合作用提供新方法'随着计算机软硬

件技术的发展及其在农林信息化领域的不断交叉(

渗透!虚拟植物生长模拟已把植物的结构与功能模

型耦合起来'这样有利于研究植物与环境之间的

交互作用'比较成熟的结构 功能模型有
.NKKE0

,CP

(

,1.*(2

(

,0O/+5Q

等'

.NKKE,CP

模型是

基于双尺度自动机的一个较为完整的虚拟植物结

构 功能模型!实现植物生长的可视化模拟+

@

,

'该

模型已应用于小麦+

"

,

(油松+

#

,等模拟研究'

,

O/+5Q

模型+

<

,是基于
,

系统的结构
M

功能模型'

其定义了芽产生新的枝段(叶子(果等!而器官形态

变化是根据植物生长量驱动的'

,1.*(2

模型重

点强调了整个树体内的碳循环过程'碳循环的核

心过程是光合作用对碳的同化!呼吸作用对碳的分

解+

A

,

'结构 功能模型中基本生长单元定义的合理

性是很重要的!目前大部分基本生长单元假定为
!

年+

#

!

A

,

'结构 功能模型研究主要集中在农作物方

面!林木结构 功能模型的研究还不多见'

本文以植物个体为对象!根据幼龄杉木枝条轮

生的形态结构生长发育规律!定义生长的基本单

元!采用虚拟植物方法估算生长量!并模拟其生长'

$

!

基于
,

系统的树木结构 功能模型

,

系统是以植物形态结构自相似性定义的!通

过字符重写(规则的海龟几何解译%

3JN;8K1E;KN0

R

NK;C;D7E

&!形成三维模型'只要找出自相似性的基

本单元与生长的基本单元的映射关系!就容易实现

植物生长的动态模拟'

$%&

!

基于
'

系统的树木结构模型

,

系统是一个并行模型!有利于模拟植物的生

长发育过程'它能较准确地表达植物形态建成!比



如规则中拓扑结构信息表明树木的分枝规律'下

面为
,

系统字符规则)
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此规则表示主轴
+

的顶点在每一步推导中产

生一个向上主干节间
-

和
"

个侧枝顶点
U

'

,

系统字符规则使用海龟几何解译理论!通过

迭代生成三维模型'在迭代过程即生长发育过程

中!分枝角度和枝干长度(枝干半径都可随迭代次

数发生变化!能比较逼真地表达树木形态结构'确

定性上下无关
,

系统!可以充分表达树木的分枝

结构和器官的三维模型!但未充分表达树木生理生

态特性'

$%$

!

树木的功能模型

功能模型主要包括光合作用(呼吸作用!以及

生物量运转(分配等生理生态过程模型'为了使功

能与结构模型相耦合!将
,

系统规则中的迭代步

长间隔时间同实际生长周期时间相关联'

$9$9!

!

生物量估算

树木生物量累积量多少直接影响树木的长势'

光合有效辐射%

O+)

&是影响植物产量的重要因子'

本文采用光线跟踪算法模拟太阳直射
O+)

在树木

冠层的空间分布!采用龟形算法%

3JN;8K+8

F

70

ND;VBW

&模拟天空散射
O+)

在冠层的分布"计算每

个叶子获得
O+)

值+

$

,

'结合单叶光合作用模型!

计算某时刻冠层总光合速率'从而可以估算一定

周期一定环境下单株木生物量累积量'

为了估算一段时间冠层生物量积累量!将时间

分为日尺度和周期尺度'在日尺度内!可以设置时

间间隔长度!每隔多长时间%如
!

小时&计算一次"

同理!周期尺度内!也可以设置周期时间间隔长度!

每隔几日计算一次'根据环境因子和树木光合作

用生理生态参数!计算多个离散时刻点的虚拟冠层

O+)

值!再计算各离散时刻点虚拟冠层光合作用速

率!通过积分计算一周期内的生物量'光合作用模

型采用非直角双曲线数学模型+

?

,

)

!

!
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式中!

$

#

为量子速率!

!

BCX

为最大光合速率!

!

为曲线凸度'

!

BCX

受
)JPDW:7

限制!其大小为)

!

BCX
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式中!

&

B%

为一定温度条件下!单位面积上

)JPDW:7

的最大催化能力!

(

:

为
)JPDW:7

反应中的

5'

$

米氏常数!

(

7

为
)JPDW:7

反应中的
+

$

米氏常

数!

'

#

为叶内
5'

$

分压!

'

@

植物一般取值为
@"

!

"

为
5'

$

补偿点%

OC

&!

O'

$

为冠层空气
'

$

分压'各

参数计算使用文献+

=

,公式'

$9$9$

!

生物量分配

生物量的分配过程是植物生长的关键环节'

源汇模型是最具有机理性!可以模拟任何器官的同

化物分配!已得到较为广泛应用的生物量分配模

型!如
.NKKE,CP

+

@

,

(

,0O/+5Q

+

<

,模型等'

本文以源汇模型为基础!把整个树体累积的生

物量分配到树体不同部位'生物量分配量直接同

树体内各种类型器官的生长强度和汇强相关联'

分配模型做了以下假设)%

!

&先在
,

系统规则
-

字

符表示的基本单元中分配!再在这个基本单元中不

同器官间分配"%

$

&不考虑果实和花!假定叶片数量

同叶片所在枝干的长度呈比例关系"%

@

&分配模型

中的器官类型为)根部(叶(枝干%忽略了花(果实&!

这三种器官类型相互影响'根系与叶片对生物量

的需求存在一定比例关系'

本模型中不同生长年龄器官的扩展率采用整

数型
UK;C

分布概率密度函数+

!%

,

'汇强为植物体内

各器官获得植物体内生物量能力的大小'在

.NKKE,CP

中!其被表达为一个无量纲!如幼龄油松

生理年龄为
!

时!其第
#

个生长周期新梢上针叶的

汇强为
!

!则节间汇强为
%9<#

+

#

,

'在本模型中!器

官的汇强根据它们干物质的质量比'

某一生长周期内各类型器官生物分配量按以

下两种方式分配)

"

生长周期内!若树体内生物量供给量
,

大于

树体的需求量
-

!则各器官的生物分配量即为其潜

在需求量'

#

生长周期内!若树体内生物量供给量
,

小于

树体的需求量
-

!则每个节点单元的生物量分配量

为)

,

%

#

!

.

&

%

%

/

%

#

!

.

&*

-

%

#

&

0

,

%

#

& %

@

&

!!

式中!

,

%

#

!

.

&为第
#

个生长周期第
.

个节点的

生物分配量!

/

%

#

!

.

&为该节点单元的生物量潜在需

求量'

-

%

#

&为第
#

个生长周期全部潜在需求量!

,

%

#

&为该生长周期内生物量的供应量'

生物量分配至节点之后!再在节点单元中按器

官类型分配!分配方法与公式%

@

&类似'

%A#
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器官形态几何参数变化

在生物量驱动下!树木形态结构不断生长变

化'可由生物量(密度推算器官几何参数'

%

!

&叶片几何变化模型

假设叶片密度为
#

!叶片厚度为
/

!叶片最大扩

展面积为
1

'若第
(

个生长周期内!树体上某一叶

片获得的生物分配量为
,

!则叶片变化的比例系数

2

为)

2

%

,

#

0

/

0

1

%

"

&

!!

%

$

&节间几何变化模型

采用圆柱体表达节间模型!假设当前节点表达

的圆柱体半径为
3

!长度为
4

'该生长周期结束之

后!节点半径变为%

3$5

&!若生长周期内!该节点生

物量分配量为
6

!节间干物质密度为
#

!该生长周期

结束时节间长度增加值为)

$$%

%

3

$

4

#

$

6

%

#

%

3

$

5

&

$

"

4

%

#

&

$%(

!

基本生长单元

定义合理的基本生长单元是建立结构 功能模

型的核心问题!是联接结构与功能的桥梁和纽带'

4DKYZEKE

等+

!!

,提出了理想化基本单元%

1LKC8DIKL

/8KBKE;CN

G

(ED;

!

1/(

&的概念!认为
1/(

既能表

达三维形态结构!又能表达生理生态过程'一个成

功的
1/(

定义应是现实生理生态过程的简化和抽

象!同时能满足树木形态结构建模需求'

本文以
,

系统规则字符
-

所代表的枝条节间

为基本生长单元'在
,

系统字符规则中!定义了

两种基本结构单元!即芽(节间两种类型!芽发育成

节间和叶片!节间可包括带叶和不带叶的'节间的

信息包括)

"

节间直径!

#

节间长度!

&

生理年龄!

'

叶片大小(分布密度'经过几何图形解译!生成

单个节间的几何三维图形如图
!

所示'

当迭代步长为
@

时生成图
$

的模型!其
,M

系

统规则如下)
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图
!

!

单个节间几何三维图形%叶片附着于枝干之上&
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树木三维模型的各部分生长年龄和生理年龄

如图
$

所示'

图
$

!

,

系统生成树木模型几何与生理特征%迭代周期)

@

&
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结构 功能模型的耦合

本文将树木的主要生理生态过程同树木的结构

模型相结合'这两者之间结合的思路如图
@

所示'

L-系统构建的树木
结构模型

树木功能模型
结构信息传入

更新L-系统规则

图
@

!

虚拟树木结构与功能模型耦合示意图

-D

F

9@

!

4:VKBC;D:NK

R

NKWKE;C;D7E7H8DE]DE

F

;NKK

W;NJ:;JNKCELHJE:;D7E

一方面!由树木的功能模型计算出生物累积

量(树木各类型器官的数量(几何参数等信息!用于

更新
,

系统规则!生成具有几何信息的树木模型!

!A#

#

期 唐丽玉 等)基于虚拟植物的幼龄杉木生长模拟
!!!



实现生物量驱动下形态结构的变化"另一方面!树

木形态结构影响冠层内微环境变化!特别是光环

境!从而影响着功能模型'这样!形成一个结构与

功能模型互反馈的框架模型'

此框架模型有几个假定条件)%

!

&树木主要的

生理生态过程以树体内碳循环为核心!包括光合作

用(物质分配等"%

$

&树体结构更新变化的时间间隔

为生长周期时长"%

@

&光合作用的生物量先聚为一

处!再按各器官的汇强进行分配'

,

系统是一个过程式语言!规则中某一迭代步

长下的字符规则集可解析生成某一生长周期下的

植物结构模型'迭代步长的增大能表达实际生长

过程中树木形态结构变化'将
,M

系统规则迭代步

长间的时间间隔同实际时间相映射!步长间的时间

间隔即为生长周期时长!迭代步长数即生长周期

数'器官生长年龄对应于其所经历的生长周期个

数与每个周期时间的乘积'以每一个迭代步长作

为结构
M

功能模型耦合的一个离散区间!即生长周

期'在每个离散区间内进行一次结构信息获取与
,

M

系统字符串参数更新'耦合过程中!规则中的
-

为树木结构模型的基本生长单元'结构参数信息

的获取与反馈都以字符
-

所代表的结构作为基本

操作对象'

@

!

幼龄杉木生长的模拟

在
,43NKK

单树建模工具软件+

!$!@

,基础上!采

用
65[[

和
'

R

KE.,

图形标准!开发集成冠顶

O+)

计算模块(生物累积量计算和生物量在不同器

官中分配模块!实现树木在结构 功能互反馈作用

下的动态生长模拟'下面以幼龄杉木为例!模拟其

生长'

(%&

!

幼龄杉木生长特征

杉木个体生长过程规律为)苗木定植后
! $

年!地下部生长快!地上部生长较慢"

@ !%

年株高

生长迅速!处于速生期'幼龄速生阶段杉木!其树

冠形成许多层次明显的枝盘!年生长
# ?

轮侧枝或

更多+

!"

,

'杉木一级分枝角位于
#%̂ ?%̂

的分枝个数

最多!二级分枝角位于
#%̂ !%%̂

最多+

!#

,

'本文以此

为基础!不同幼龄杉木分枝角度用随机变量控制!

使模型更自然'从物候现象看!杉木在生长盛期的

生长量约占全年的
?%_

'福州杉木生长盛期为
#

!%

月+

!"

,

'杉木叶片在开始展叶后一个月左右长

成!以后叶面积不再增加!而且!针叶在枝条上按一

定距离排列!此距离随枝条年龄增加和直径增粗变

化很小!不同年龄枝条相同长度枝条的叶量基本接

近!如
A:B

长枝条!叶片数大致
#%

片左右!总叶面

积
#!:B

$左右+

!<

,

'本文选择福州%

!!=̂!?̀

!

$<̂#̀

&

@ "

年生的杉木!模拟其生长盛期的动态生长'

(%$

!

幼龄杉木生物量估算

根据幼龄杉木的生长发育特征!模拟虚拟冠层

每个叶片截获的
O+)

值!再根据环境条件!利用单

叶光合作用模型!估算每个阶段的生物量'

%

!

&幼龄杉木的形态结构建模

根据
@ "

年生的杉木形态结构发育特征和野

外实地调查!

@

年生的杉木高一般为
@B

'本模拟假

设
@M"

年生杉木生长盛期生长
#

盘侧枝'采用

,43NKK

单树建模工具软件+

!$!@

,

!建立
@

年生
#

月

份杉木三维形态结构模型'该模型株高
@9##B

!冠

幅
@9@$B

!冠层叶面积
!@9?"B

$

!叶子的数量总计

为
!!@=A"

片!单叶面积为
!9$$:B

$

'

%

$

&环境因子的确定

天气既影响冠顶太阳辐射强度!又影响植物光

合作用'本文以福州
$%!%

年
# !%

月的气温参数

为例%

V;;

R

)

%

SSS9:E8W

a

B9:7B

*

R

7W;

*

A$A9V;B8

&'

日出和日落时间由中国科学院国家授时中心日出

日没时刻网站%

V;;

R

)

%

SSS9;DBK9C:9:E

*

WKNYK

*

WJENDWKWK;

*&获取'

%

@

&幼龄杉木单叶光合作用参数确定

"

根据文献+

!A

,对不同叶龄针叶光响应曲线

的描述!将
(

值设为
%9@

'

#

杉木不同部位和叶龄针叶光响应曲线拟合

的参数表观量子效率取值范围为
%9%$?$

至

%9%"#?

+

!?

,

'根据其分布特征!将幼龄杉木叶片内禀

量子效率的值假设为
%9%@#

'

&

根据文献+

!"

,对不同种源杉木光合特性的

比较中得出的
5'

$

补偿点的描述!将幼龄杉木的

5'

$

补偿点假定为
!#%J8

*

,

'

'

根据文献+

=

,!当温度为
$#b

时!

)JPDW:7

酶

的最大羧化能力
&

B%

值为
!%%

)

B78

.

B

M$

.

W

M!

'根

据文献+

=

,!计算
(

:

和
(

7

'

%

"

&虚拟冠层单叶
O+)

计算

单叶
O+)

计算是为了获取每个叶片上分布的

O+)

的值!这利于与单叶光合作用模型结合'日尺

$A#

地 球 信 息 科 学 学 报
!!!!!!!!!!!!!!!!!!!

$%!$

年



度内每隔
$

小时!在中间正点时刻设置一个辐射

点!以
Ac%%

开始!

!Ac%%

结束"以半月为周期尺度!

将每月的第
!#

(

@%

日设置为该月的一个辐射模拟

日期!假设天气均为晴朗'首先!根据天文计算公

式计算各时刻冠顶辐射强度!然后!采用光线跟踪

算法和龟形算法模拟各时刻虚拟冠层的
O+)

空间

分布!计算每个叶片上分布的
O+)

值+

$

,

'图
"

为

虚拟冠层光分布效果图!不同颜色代表不同辐射强

度'

图
"

!

幼龄杉木虚拟冠层太阳直射三维分布效果图

%

$%!%

年
<

月
@%

日
!!

时&

-D

F

9"

!

4:NKKEWV7;7HLDNK:;W78CNNCLDC;D7ELDW;NDPJ;D7EDE

YDN;JC8

G

7JE

F

5VDEKWKHDN:CE7

RG

%

!!

)

%%

R

B

!

&JEK@%

!

$%!%

&

%

#

&生物量计算

根据模拟周期内各时刻虚拟冠层太阳
O+)

(环

境因子和杉木光合作用参数!计算冠层净光合作用

生产率!再乘以时间长度!得出生物量累积量'

图
#

!

@ "

年生幼龄杉木生长模型序列图%%

C

&)

!!

盘轮枝"%

P

&)

!$

盘轮枝"%

:

&)

!@

盘轮枝"%

L

&)

!"

盘轮枝"%

K

&)

!#

盘轮枝&

-D

F

9#

!

4KNDC8WDBJ8C;D7E7H@ ;7"0

G

KCN078L5VDEKWKHDN

%%

C

&)

!!N7JELPNCE:VKW

"%

P

&)

!$N7JELPNCE:VKW

"%

:

&)

!@N7JELPNCE:VKW

"%

L

&)

!"N7JELPNCE:VKW

"

CEL

%

K

&)

!#N7JELPNCE:VKW

&

#

月
!#

日!冠层净光合率从早到晚依次为)

!9=?A"5'

$

)

B78

.

B

M$

.

W

M!

!

@9#"$@5'

$

)

B78

.

B

M$

.

W

M!

!

@9=!A@5'

$

)

B78

.

B

M$

.

W

M!

!

@9=$@<

5'

$

)

B78

.

B

M$

.

W

M!

!

@9##$"5'

$

)

B78

.

B

M$

.

W

M!

!

!9=##?5'

$

)

B78

.

B

M$

.

W

M!

!一天中的平均净

光合速率为
@9!"@=5'

$

)

B78

.

B

M$

.

W

M!

'文献

+

!=

,对浙江横贩公社林场
<

年生杉光木合作用强

度测定!

1

级(

*

级(

+

级的杉木光合作用强度!分别

为
$9=$=@5'

$

)

B78

.

B

M$

.

W

M!

(

$9<%!%5'

$

)

B78

.

B

M$

.

W

M!

(

!9=%<<5'

$

)

B78

.

B

M$

.

W

M!

!在

<!?

)

B78

.

B

M$

.

W

M!固定光照下!幼龄
@ "

年生

的光合作用强度为
@9AA#@5'

$

)

B78

.

B

M$

.

W

M!

'

从平均值可以看出!这个估算值比较合理!具

有一定的可信度'

(%(

!

生物量分配及形态参数计算

若估测的生物量大于潜在需求量!则模型按潜

在生长速率生长!即模型随迭代步长增大而生长"

若估测的生物量小于潜在需求量!则将
,

系统规

则链表节点中的几何参数%长度&按比例缩小'杉

木器官的密度采用油松测定参数!叶比重设为

%9%?

F

*

:B

$

!枝干干重密度为
%9"A#

F

*

:B

@

+

#

,

'

(%)

!

幼龄杉木动态生长的模拟

将几何大小比例作为修正值!在下步迭代的
,

系统规则解析链表节点中!逐一将新生节点长度

值乘以修正值!完成模型修正'修正后的结果即为

已考虑生物积累量之后的杉木生长发育模型'每

个生长周期模拟完成之后!用新的冠层模拟
O+)

分布(计算每个叶片上分布的
O+)

值(估算下一生

长周期的生物量并分配到各器官!最后计算形态结

构的几何尺度变化!更新模型!如此循环!完成幼龄

杉木的动态生长模拟'图
#

为
@ "

年生的杉木生

长盛期的生长过程的序列图!即为
$%!%

年
#

(

<

(

A

(

?

(

=

(

!%

各月中旬的形态结构大致生长状况'

"

!

结论

根据幼龄杉木生长发育规律!不考虑地下部

@A#

#

期 唐丽玉 等)基于虚拟植物的幼龄杉木生长模拟
!!!



分!把杉木基本生长单元定义为
!

轮生'基本生单

元分为节间和芽
$

种'节间分带叶的和不带叶的'

芽发育成节间或叶'以基本生长单元为连接树木

结构与功能的桥梁纽带!在
,

系统基础上!耦合生

理生态模型!形成了基于
,

系统的杉木结构
M

功

能模型!模拟了幼龄杉木生长盛期的动态生长过

程'在
,43NKK

单株木三维建模工具软件的基础

上!扩展了虚拟冠层
O+)

三维空间模拟!计算每个

叶片上分布的
O+)

值并作为单叶光合作用模型的

核心参数!估算植物生长量"集成了植物光合作用(

物质分配等生理生态模型'以福州
@ "

年生幼龄

杉木为模拟对象!估算了不同时刻杉木的净光合速

率!与相关文献研究相比!估算结果比较合理'本

方法可为估算不同生长环境下的人工林生长量提

供一种新方法!同时可模拟植物与环境之间互反馈

过程!从机理上解释植物与环境之间的相互关系'

,43NKK

系统具有较好的扩展性!根据不同植物形

态结构发育特征(生理生态学参数(生境特征和地

理位置!调整这些参数!可估算不同环境下植物生

长量和动态模拟生长过程'
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