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封面图说: 金灿灿的小麦熟了———小麦是世界上最早栽培的农作物之一,是一种在世界各地广泛种植的禾本科植物,起源于中

东地区。 全世界大概有 43 个国家,近 35%—40%的人口以小麦为主要粮食。 小麦是禾谷类作物中抗寒能力较强的

越冬作物,具有一定的耐旱和耐盐碱能力。 中国的小麦分布于全国各地,主要集中于东北平原、华北平原和长江中

下游一带。 小麦秋季播种、冬季生长、春季开花、夏季结实。 子粒含有丰富的淀粉、较多的蛋白质、少量的脂肪,还有

多种矿物质元素和维生素 B,是一种营养丰富、经济价值较高的粮食。

彩图及图说提供: 陈建伟教授摇 北京林业大学摇 E鄄mail: cites. chenjw@ 163. com
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基于叶面积指数改进的直角双曲线模型
在玉米农田生态系统中的应用

孙敬松1,3,周广胜2,1,*

(1. 中国科学院植物研究所植被与环境变化国家重点实验室,北京摇 100093;

2. 中国气象科学研究院,北京 100081;3. 中国科学院研究生院,北京摇 100049)

摘要:一般认为,生态系统的总初级生产力(GPP)对光合有效辐射(LAI)的响应曲线可以用直角双曲线来描述。 研究表明,在
不同的生长季进行模拟,模拟的直角双曲线的两个参数 Amax 和 琢 值不同。 为消除模型参数季节变化对模拟结果的影响,直角

双曲线模型通常应用于较短的时间尺度(如半月、10d 或 5d),然而,这种在较短的时间尺度上进行模拟的方法过于繁琐,并且

当通量数据缺失过多时,在短的时间模拟窗口上,少量的数据不足以拟合直角双曲线模型。 在这种情况下,无法利用直角双曲

线模型对生态系统的 GPP 进行准确的模拟,或者对缺失的碳通量数据进行插补。 以玉米农田生态系统为例,旨在阐明生态系

统的环境因子和生物因子在不同生长季对直角双曲线模型中两个参数 Amax 和 琢 值的影响。 结果表明,Amax 与 LAI 具有显著的

直线关系: Amax = a LAI + b (a = 0. 64, b = 0. 15, R= 0. 74, P = 0. 002)。 据此我们对直角双曲线模型进行了改进,用以预测

半小时尺度的玉米农田生态系统 GPP。 与未改进的直角双曲线模型进行比较,在整个生长季进行模拟,改进的直角双曲线模型

明显提高了模拟的精度;当在较短的时间窗口上进行模拟(半月时间尺度),改进的直角双曲线模型与之有着相似的精度。 利

用改进的双曲线模型不仅可以非常简捷地对生态系统 GPP 进行模拟,而且可以解释直角双曲线模型参数 Amax 值的连续变化,
尤其是,当涡相关观测数据大量缺失时,可以很方便并且较为准确地插补缺失数据。
关键词:玉米;直角双曲线改进模型;叶面积指数;GPP

LAI鄄based photosynthetic light response model and its application in a rainfed
maize ecosystem
SUN Jingsong1, 3, ZHOU Guangsheng2,1,*

1 State Key Laboratory of Vegetation and Environmental Change, Institute of Botany, Chinese Academy of Sciences, Beijing 100093, China

2 Chinese Academy of Meteorological Sciences, China Meteorological Administration, Beijing 100081, China

3 Graduate University of Chinese Academy of Sciences, Beijing 100049, China

Abstract: Photosynthetic light response could be expressed as a rectangular hyperbola curve with the fixed parameters Amax

and 琢. Seasonal variations of Amax and 琢 were observed among different ecosystems. In order to eliminate the effects of
seasonal variations of Amax and 琢 on simulated result, rectangular hyperbola model was usually fitted at shorter time intervals
(e. g. half鄄month, 10鄄days, and 5鄄days) . However, this method is tedious and non鄄mechanism, especially at a shorter
time intervals, small amounts of carbon flux or climate data are not enough for simulating accurately rectangular hyperbola
model. In this study we tried to elaborate the effects of biotic and abiotic factors on the parameters (Amax and 琢) as an
example of rainfed maize ecosystem. Biotic and abiotic factors may affect the seasonal dynamics of parameters 琢 and Amax .



http: / / www. ecologica. cn

In order to understand mechanism for the influence of these factors on parameters of model, Multiple regression between
seasonal variations of parameters ( 琢 and Amax ) and abiotic factors ( e. g. air temperature, soil temperature, relative
humidity, soil water content, solar radiation, air vapor pressure deficits(VPD)) and biotic factor (LAI) were evaluated by
stepwise regression analysis. The results showed that there was a significant linear relationship between Amax and LAI, and
LAI is a main factor affecting seasonal variations of Amax . The relationship between Amax and LAI could be expressed as Amax =

a LAI + b ( a = 0. 64, b = 0. 15, R = 0. 74, P = 0. 002). Thus, a modified model GPP = 琢PAR(aLAI+b)
琢PAR+(aLAI+b)

was

developed to estimate half鄄hourly canopy gross primary production (GPP) in maize ecosystem. LAI changed rapidly in a
rapid growth phase, but its observed frequency in our experiments was low ( at 15—20 days interval) . Therefore, we
introduced a logistic model to interpolate daily LAI by limited observations. After that, we tested the calculated GPP against
all the available observed measurements based on three different simulation methods ( the original model with the fixed
parameters of 琢 and Amax, respectively, at half鄄month intervals and throughout the entire growing season; the improved
rectangular hyperbola model) . Compared with the original model which was fitted throughout the entire growing season,
both the original model which was fitted at half鄄month intervals and our new model are better than the original model
throughout the entire growing season. Compared with the original model which was fitted at half鄄month intervals, our new
model has the similar accuracy. The new model introduced the relationship between LAI and Amax, improved accuracy in
simulating GPP throughout the growing season, elaborated the mechanism of different accuracy for simulation in GPP at
different time scales. The improved model is not only simple, but also easy to explain the continuous variations of parameter
Amax . Especially when the amount of missing flux data is large, and the original model is not able to be fitted at short time
intervals, it is suitable for using the new model to interpolate.

Evaluation of carbon dynamics in ecosystem is a key issue in global climate change research, the improved hyperbola
model could assess ecosystem GPP expediently and accurately. Then, we could evaluate ecosystem carbon budget at
regional and global scales expediently by the LAI from remote sensing observations. However, abiotic factors such as
temperature, soil moisture, and VPD did not affect the variations of parameters of model in our studies, and these factors
may affect GPP by other means. Further coupling the new model with these factors is the next logical step in understanding
ecosystem carbon budget.

Key Words: Amax; LAI; GPP; photosynthetic light response; rectangular hyperbola model

陆地植被的总初级生产力(GPP)(光合 CO2 的同化与光呼吸平衡)导致每年 90—130 Tg 的碳被同化,每
年 15%的大气碳被陆地植被光合作用固定[1]。 太阳辐射是植物光合的主要驱动因子,是影响陆地生态系统

生产力与碳收支的重要环境因子。 通常,能被植物光合作用直接吸收利用的那部分太阳辐射,波长在 0. 4—
0. 7 滋m 范围内,称为光合有效辐射(PAR) [2鄄3]。 PAR 常被用作植被净初级生产量模型、气候模型、水文模型、
生物地球化学模型等的关键变量[4],弄清 GPP 与 PAR 之间的关系是准确评估陆地生态系统的生产力及其碳

收支的关键。 研究表明,植被的光合作用与光合有效辐射之间的关系可以用直角双曲线 Michaelis鄄Menten 模

型很好地描述(式 3) [5鄄6]。
以往研究中,利用直角双曲线模型对生态系统 GPP 进行模拟或插补时,模型的两个参数 Amax 和 琢 值是不

变的[5鄄6]。 然而,有研究表明在不同的生长季进行模拟,这两个参数值是不同的[7鄄8]。 为了消除模型参数季节

性波动对模型模拟结果的影响,许多研究通常是在较短的时间尺度上利用直角双曲线模型进行模拟(如半个

月,10d 或 5d) [7鄄9]。 尽管如此,这种方法过于繁琐而且缺乏机理性,尤其是在短的时间尺度上进行模拟,当涡

相关数据量缺失过多时,少量的数据不足以准确拟合直角双曲线模型。
农田生态系统碳吸收大于或等于自然生态系统[6,10],对全球碳循环有着极为重要的作用。 因此,以玉米

3812摇 7 期 摇 摇 摇 孙敬松摇 等:基于叶面积指数改进的直角双曲线模型在玉米农田生态系统中的应用 摇
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(Zea mays L. )农田生态系统为例,探讨态系统的环境因子和生物因子在不同生长季对直角双曲线模型中两

个参数 Amax 和 琢 值的影响。
本研究基于中国气象局沈阳大气环境研究所锦州农田生态系统野外观测站连续 5a 的观测资料(2004—

2008 年),分析了反映 GPP 与 PAR 关系的 Michaelis鄄Menten 直角双曲线模型参数 Amax 和 琢 值的季节变化,进
而阐明环境因子和生物因子(温度、水分、VPD、辐射、叶面积指数(LAI))对模型参数季节变动的影响。 在此

基础上,本研究找出影响模型参数季节变化的主导因子及其过程,并将影响过程整合到直角双曲线模型中改

进模型,并对玉米农田生态系统 GPP 进行模拟和比较。
1摇 材料和方法

1. 1摇 研究地点

研究地点位于辽宁省锦州市中国气象局锦州农田生态系统野外观测站(41毅49忆N,121毅12忆E,海拔 17. 0
m),属温带大陆性季风气候,年极端最高气温 35 益,极端最低气温-29. 9 益,全年平均气温为 7. 8—11. 0 益,
年平均降雨量 550—630 mm[11]。

玉米农田观测场内安装有涡度相关系统与微气象梯度仪,可以对水热、碳通量及其太阳辐射、温度、湿度

等环境因子进行连续观测,涡相关和微气象梯度仪安装于一个 25 m伊25 m 的围栏内。 围栏内以及周围地势

平坦开阔,无任何高大建筑物遮蔽,试验田的土壤为典型棕壤,生长季种植作物均为春玉米(中晚熟、稀植品

种, 华单 4 号和新科 10 号),植株平均密度为 4. 3 株 / m2,经实地观测,植株高度最高可达 3 m 左右。 大范围

均一的下垫面满足试验要求盛行风向的风浪区长度。 在非生长季农田下垫面无作物,地表为裸土覆盖;涡度

相关仪安装于距地 3. 5 m 处,不再随作物生长调节安装高度。 自 2004 年 6 月开始自动观测至今。
1. 2摇 观测系统

1. 2. 1摇 涡度相关通量观测与数据处理

通量观测采用开路涡度相关通量观测系统。 该系统由 CR5000 数据采集器、 CSAT3 超声风速仪

(Campbell 公司)、Li鄄7500 CO2 / H2O 分析仪(Li鄄Cor 公司)和 1 个 1 G 的 PC 卡组成。 CR5000 数据采集器主要

是控制测量、运算及数据存储;CSAT3 超声风速仪用以测量三维风速和超声虚温;Li鄄 7500 测量 CO2 绝对密

度、H2O 绝对密度和大气压力。 整个系统安装于距地面 3. 5 m 高度处。 仪器采样频率为 10 Hz,由数据采集

器自动存储 10 Hz 原始数据。
CR5000 数据采集器有 2 M 内存,可以保存一段时间的观测数据。 系统工作时由涡度相关原理计算在线

通量,并存储 30 min 的 CO2 通量(Fc)、潜热通量 (LE)与显热通量(Hs)和时间系列数据,系统同时对在线通

量自动进行虚温订正与空气密度变化订正。 观测数据由于受到天气因素、地形条件以及仪器本身故障等影

响,需要先进行数据质量分析与控制,才能用于研究分析。 数据质量控制以涡度相关法通量观测原理以及涡

度相关仪器本身局限性为依据,对 30 min 数据进行剔除[12]。
在通量观测研究中, 通常将 CO2 进入生态系统标记为负值, 反之为正值, 因此当 NEE 为负值时, 表示

生态系统吸收 CO2, 反之为释放 CO2。
1. 2. 2摇 太阳辐射与土壤温度测定

观测样地安装有微气象梯度观测塔,太阳辐射来自气象梯度观测塔 3. 5 m 高度的 CNR1 净辐射仪和

LI190SB 光量子传感器,土壤温度来自观测塔 107 热敏电阻温度探头观测的 5 cm 土壤温度。 根据太阳辐射

量区分白天和夜间(太阳总辐射<20 wm-2) [12]。
1. 2. 3摇 叶面积指数测定

每隔 20 d 左右一次性采集完整的 5 株标准株玉米鲜样,量取每株叶片的叶面积,叶面积指数(LAI)为单

位面积上所有叶片表面积的总和与相应土地面积之比。
1. 3摇 涡相关通量数据的拆分和总初级生产力(GPP)的估算

生态系统碳交换(NEE)受光合与呼吸作用调控,由于涡度相关系统直接测量的 NEE 需要利用公式(1)
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进行组分拆分以估算 GPP [13鄄14]:
GPP =Reco-NEE (1)

本研究利用夜间数据通过 Lloyd鄄Taylor 模型建立 Re 与土壤 5 cm 温度的关系(式 2) [15] 估算白天生态系

统呼吸(自养呼吸和异养呼吸)Reco:

Reco(T) = Reco,ref 伊 eE0
1

Tref-T0
- 1
T-T( )

0 (2)
式中,T0为常数,一般设为 -46. 02 益,E0 为活化能参数 决定了呼吸的温度敏感性,通过模型的拟合得出,
Reco,ref 为参考温度下的呼吸值,通过模型拟合得出,Tref为参考温度,一般设为 10 益,T 为 5 cm 土壤温度。
1. 4摇 数据分析

玉米一般在 4 月下旬至 5 月上旬播种,5 月下旬至 6 月初进入三叶期,9 月中旬成熟。 为方便分析直角双

曲线模型在不同季节的模拟情况,选取 5 年(2004—2008)同一时段的(6 月 1 日—9 月 15 日)的观测资料和

直角双曲线模型(式 3)进行分析:

GPP = 琢PAR Amax

琢PAR+Amax
(3)

式中,GPP(mg CO2 m-2 s-1)为生态系统总初级生产力,琢 是当 PAR 接近于 0 时的生态系统光能利用率[16],称

为生态系统的表观初始光能利用率,PAR 为入射到冠层上的光合有效辐射(滋mol photon m-2 s-1),Amax 为生态

系统光合作用最大时的碳交换(mg CO2 m-2 s-1)。 统计分析软件和函数绘图分析软件则主要利用 SPSS 15. 0
(SPSS,Chicago,IL,USA)和 Origin8. 0(Microca, OriginLab, USA)。
2摇 结果分析

2. 1摇 数据分析

2. 1. 1摇 模型参数的季节动态

传统的光合作用模拟一般是利用直角双曲线模型(式 3)在整个生长季或 15d 的时间尺度上进行,在模拟

的时间窗口中,直角双曲线的参数通常设为常数[5, 13鄄14, 17]。 为此,首先对玉米农田生态系统的 GPP 进行整个

生长季和每隔半月的直角双曲线模拟(表 1)。

表 1摇 直角双曲线模型的参数表观初始光能利用率(琢)和生态系统光合作用最大时的碳交换(Amax)、相关系数(R2 )、样本数(n)和均方根误差

分析(RMSE)

Table 1摇 Simulated results of the rectangular hyperbola model, includes parameters of the apparent quantum yield (琢) and the value of NEE at

light saturation (Amax), coefficient of determination (R2) and root鄄mean鄄square error (RMSE)

每隔半月的模拟
Half鄄month windows 琢 Amax R2 RMSE n

06鄄01—06鄄15 0. 001 0. 772 0. 397** 0. 025 1174

06鄄16—06鄄30 0. 002 2. 107 0. 647** 0. 059 1115

07鄄01—07鄄15 0. 004 2. 676 0. 622** 0. 160 746

07鄄16—07鄄31 0. 003 2. 837 0. 441** 0. 249 886

08鄄01—08鄄15 0. 003 3. 398 0. 508** 0. 199 1209

08鄄16—08鄄30 0. 003 1. 920 0. 357** 0. 152 1045

09鄄01—09鄄15 0. 005 0. 812 0. 157** 0. 090 932

整个生长季的模拟 The entire growing season 0. 003 1. 562 0. 272** 0. 234 7095

摇 摇 *代表相关关系显著,**代表相关关系极为显著

不同生长阶段的玉米农田生态系统 GPP 模拟中,直角双曲线模型参数 琢 和 Amax 的值发生了波动,其中 琢
值的波动较小(变异系数=28. 85% ),说明 Amax 除了受 PAR 的影响以外还可能受生物量、温度、水分等因子季

节变化的影响,而 琢 值较为稳定。 这种影响也使得直角双曲线模型在整个生长季对玉米农田生态系统 GPP
的模拟结果较差(表 1)。
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2. 1. 2摇 模型参数 琢 和 Amax 季节动态的影响因子分析

图 1摇 Amax 与 LAI线性回归分析

Fig. 1摇 The linear regression betweenAmax and LAI

为了弄清影响玉米农田生态系统 GPP鄄PAR 之间

直角双曲线关系的主导因子,假定直角双曲线模型中的

参数 琢 和 Amax 分别受不同环境或生物因子的影响而产

生波动。 为了验证这个假设,选取有叶面积指数观测的

5d 之内的数据(有叶面积观测的和前后 2d 共 5d 的数

据),首先对双曲线模型中的参数 琢、Amax 与气温、土壤

温度、空气湿度、土壤水分、太阳辐射、饱和水汽压差

(VPD)、LAI 等因子的均值进行 pearson 相关分析发现,
Amax 和 LAI 具有显著的相关关系(P = 0. 002) (图 1),
而 琢 与其它因子的相关关系均不显著,这进一步说明 琢
值的保守性。
2. 1. 3摇 考虑叶面积指数的直角双曲线模型

Amax 与 LAI 的线性关系表明,直角双曲线模型的参

数 Amax 季节动态可能由 LAI 引起。 因此,可以利用它们

的线性关系来预测模型的参数变化,以准确地估算生态系统的 GPP。 基于这一假设,利用 Amax 与 LAI 的线性

关系改进直角双曲线模型(式 4):

GPP = 琢PAR(aLAI+b)
琢PAR+(aLAI+b)

(4)

式中,GPP(mgCO2m
-2s-1)为生态系统的总初级生产力,PAR 为入射到冠层上的光合有效辐射(滋molphoton

m-2s-1),LAI 为叶面积指数,其中,生态系统的表观初始光能利用率 琢,Amax = aLAI+b 为生态系统光合作用最

大时的碳交换,a、b 为方程的参数。

模型的变量 PAR 可以通过常规气象观测得到半小时、小时、天尺度的值,而 LAI 在每个生长季的观测次

数有限,会在一定程度上限制了模型的准确度。 所以,引入一个 Logistic 模型(式 5) [18],将整个生长季 LAI 的
观测频度拓展到天的时间尺度。

LAI = K
1 + exp(a1 + a2 t + a3 t2)

(5)

式中,LAI 为每天的叶面积指数,t 为玉米播种后天数

利用玉米农田 5a 的 LAI 观测资料对方程进行拟合。 结果表明,Logistic 模型对 LAI 的模拟具有较高的准

确性(图 2)。
利用 PAR(半小时尺度的数据)和由 Logistic 模型获得的 LAI(时间尺度为天)等数据,对改进的直角双曲

线模型(式 5)进行拟合分析,详见表 2。

表 2摇 改进直角双曲线模型的参数 a、b、琢、相关系数(R2))和均方根误差分析(RMSE)

Table 2摇 Simulated results of the improved rectangular hyperbola model, includes parameters of model (琢, a, b), coefficient of determination

(R2)and root鄄mean鄄square error (RMSE)

模型参数 a 模型参数 b 模型参数 琢 相关系数 R2 均方根误差(RMSE)

0. 642 0. 153 0. 002 0. 55 0. 134

在整个生长季上进行模拟,未改进的直角双曲线模型仅能解释玉米农田生态系统 27% 的 GPP 波动(表
1),而改进的直角双曲线模型对玉米农田生态系统 GPP 的模拟结果可以解释玉米农田生态系统 55%的 GPP
波动(表 2),并能反映模型参数随 LAI 变化的过程与机理。
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图 2摇 玉米农田生态系统 LAI的生长曲线模拟

Fig. 2摇 The simulation of daily LAI

3摇 讨论

利用模型模拟以外的数据,也就是没有相应的叶面

积指数观测的那一时段的碳通量数据,对改进的直角双

曲线模型和未改进的直角双曲线模型模拟结果进行了

比较。 生长季的叶面积指数变化引起了玉米农田生态

系统冠层光合作用对 PAR 响应的变化,从而影响直角

双曲线模型的参数 Amax 值。 因此,将直角双曲线模型

的 Amax 参数作为常数模拟玉米农田生态系统总初级生

产力将产生较大误差(表 1)。 虽然通过减小模型模拟

的时间尺度(例如半个月),可以提高直角双曲线模型

模拟的准确度(图 3C),但这种模拟方法不仅比较繁琐,
而且缺乏机理性,难以说明相邻的两个时间段内模型参

数的突变。 改进的直角双曲线模型耦合了动态的 LAI
对玉米农田生态系统光合作用的影响过程,阐明了直角双曲线模型的重要参数 Amax 对生物因子的响应,使得

玉米农田生态系统光合速率对 PAR 的响应曲线在日时间尺度产生变异。 通过线性回归模型比较发现,改进

的直角双曲线模型(图 3C)和半月时间尺度的模拟结果(图 3B)较接近,均好于直角双曲线模型在整个生长季

尺度的模拟(图 3A)。

图 3摇 观测值和模型模拟结果的比较

Fig. 3摇 Relationship between measured and simulated GPP

A 是直角双曲线模型在整个生长季尺度上的模拟结果与观测值的比较;B 是直角双曲线模型在每半个月时间尺度上的模拟结果与观测值

的比较;C 是改进的直角双曲线模型在整个生长季尺度上的模拟结果与观测值的比较

尽管本研究中,改进的直角双曲线模型与半个月时间尺度上未改进的直角双曲线模型模拟的准确性相

近,但是改进的直角双曲线模型不仅简捷,而且可解释参数 Amax 的连续变化,尤其是当缺失的通量数据过多

时,直角双曲线模型不能在半个月或更短的时间尺度上进行拟合时,改进的直角双曲线模型可以较为准确地

对缺失数据进行插补。
4摇 结论

为了消除直角双曲线模型参数季节波动对模型模拟结果的影响,通常在较短的时间尺度上对 GPP 进行

模拟和插补[7鄄9]。 然而,这种方法过于繁琐缺乏机理性,尤其是在短的时间尺度上,利用少量的碳通量数据难

以准确拟合直角双曲线模型。
LAI 是控制 GPP鄄PAR 关系的关键因子,它的变化可以解释 Amax 值的变化。 改进的模型引入了 LAI 和参

数 Amax 的关系,提高了模型在整个生长季尺度上对 GPP 模拟的准确度,从机理上阐明了直角双曲线模型在不

同的时间尺度上模拟的准确度问题,为准确评估陆地生态系统碳循环提供了借鉴。
生态系统碳收支动态评估是全球变化研究的关键之一[18],改进的直角双曲线模型可以方便、准确地评估
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生态系统的 GPP。 同时,结合卫星遥感获得的植被指数数据,通过与叶面积指数的关系,可以较方便地进行

区域或全球尺度上陆地生态系统的碳收支评估。 本研究中,环境因子如土壤、湿度和 VPD 等没有影响模型参

数的变化,这些因子可能是通过其它机理影响生态系统的碳收支,因此,将来的研究将着重考虑这些因子对生

态系统碳收支的影响过程和机理。
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