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植物气孔导度的环境响应模拟及其尺度扩展
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摘要：气孔导度是衡量植物和大气间水分、能量及 ＣＯ２平衡和循环的重要指标，探讨气孔导度与环境因子的关系及其模拟，以及

气孔导度在叶片、冠层及区域尺度间的尺度转换及累积效应，对更好地认识植被与大气间的水热运移过程，合理评价植被在陆

面过程中的地位和作用都具有重要意义。 本文主要从植物气孔导度与环境因子的关系、气孔导度模拟以及尺度扩展三个方面，
对前人的研究成果进行了概括总结。 从叶片和冠层两个尺度出发，归纳总结了前人对于不同植物气孔导度与环境因子关系的

研究成果，发现由于不同植物的遗传特性、测定时的环境、时间尺度的不同，以及未考虑各个环境因子的相互作用对气孔导度的

影响，由此得到的气孔导度与环境因子之间的关系也不尽一致。 对各单一环境因子与气孔导度的关系，本文给出了生理学解

释，从根本上说明了环境因子变化对气孔导度的影响，而研究环境因子对气孔导度的综合影响时，应对各环境因子进行系统控

制与同步观测。 目前，模拟计算植物气孔导度的模型主要有 Ｊａｒｖｉｓ 模型和 ＢＷＢ 模型两类，这些模型的模拟能力随着研究对象、
试验区域、环境条件的改变而存在一定的差异，在具体使用时应结合实际情况选择最优模型进行模拟。 除上述常用模型外，本
文还总结了其他学者分别从不同角度提出的新的模型，对现有气孔导度模型进行了全面的总结。 从叶片－冠层、冠层－区域两

个方面归纳总结了前人关于气孔导度尺度扩展的研究成果，发现叶片－冠层的尺度扩展研究较成熟而冠层－区域的尺度扩展在

模拟精度的验证方面存在困难。 最后，针对以下几个方面提出了今后气孔导度的研究重点：（１）结合研究对象所在的区域及环

境条件，选择最优模型进行模拟；（２）综合考虑环境因子之间的相互作用及其对气孔导度的累积影响；（３）ＢＷＢ 模型与光合模

型的耦合；（４）提高大尺度范围内的气孔导度模拟精度。
关键词：气孔导度；环境响应模拟；环境因子；尺度扩展
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气孔是植物与大气间进行碳水交换的通道［１］，气孔行为及其模拟对于分析生态过程、陆面过程或水循环

过程等都具有非常重要的意义［２］。 气孔影响着蒸腾和光合等生理机能［３］，随所处的环境状况而时刻发生着

变化，在植物中起平衡调节作用［４］。 气孔的运动状况一定程度就反应了植物体内的代谢情况，气孔的灵敏度

也是植物的一个重要抗旱特征［５］。 随着陆⁃气相互作用中植被的作用逐步被认识，关于气孔导度的研究成为

一个新的热点。 笔者归纳总结发现，目前国内外学者关于气孔导度的研究主要集中于气孔导度与环境因子的

关系、气孔导度的模拟以及气孔导度的尺度扩展等方面。 本文将重点从这几个方面展开讨论，在总结前人研

究成果的同时分析相关研究中的不足之处，以期为气孔导度的进一步研究提供科学依据。

１　 气孔导度与环境因子的关系研究

１．１　 叶片气孔导度与环境因子的关系

气孔在植物中起着平衡调节的作用，它是调控土壤⁃植被⁃大气这个连续体之间物质和能量交换的关键环

节，弄清叶片气孔导度与环境因子之间的相互关系是探讨植物的能量和水分交换动态的基础［６］。 迄今为止，
我国已有大量学者研究了植物叶片气孔导度与环境因子之间的关系。
１．１．１　 叶片气孔导度与单一环境因子的关系

关于大气 ＣＯ２浓度对植物叶片气孔导度的影响，许多学者认为高浓度 ＣＯ２可降低植物叶片气孔导度，但

气孔导度对高浓度 ＣＯ２的响应随植物种的不同和环境条件的不同而变化。 郑凤英［７］等总结发现，在 ＣＯ２倍增

时，大豆气孔导度下降 ２５％［８］，白桦气孔导度下降 ２１％［９］，春小麦在 ５５０ｍｇ ／ ｋｇ 时的气孔导度比 ３７０ ｍｇ ／ ｋｇ 时

下降 ３６％［１０］，而海棠、刺叶栎、红槲斗栎几乎没有变化。 银白槭在温度＞３３℃时才下降［１１］，红栎在土壤水分良

好和亏缺时下降均明显［１２］，纸桦、美洲落叶松、黑云杉、美洲短叶松在温度范围为 １８ ／ １２℃ （日 ／夜） －３０ ／ ２４℃
（日 ／夜）时的降低幅度为 １０％—２５％［１３］，但挪威云杉几乎无影响［１４］。 王建林［１５］等针对 ９ 种植物的叶片气孔

导度对 ＣＯ２浓度变化响应进行了模拟，结果表明随着 ＣＯ２浓度的升高，气孔导度会逐渐降低，且下降的幅度会

随着 ＣＯ２浓度的升高而逐渐减弱。
光照强度对叶片气孔导度的影响表现为正相关关系，即在一定范围内气孔导度随着光照强度的增加而增

大。 陶汉之［１６］等针对茶树叶片的研究发现，气孔导度随光强度增加而增大，反之减小。 气孔导度与光量子通
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量密度之间呈显著和极显著正相关。 申双和［１７］等对棉花阴、阳叶的研究发现，气孔导度因叶片受光强度的不

同而不同，阴叶的气孔导度总是小于阳叶。
水分对叶片气孔导度的影响表现为水分的降低会对气孔导度产生抑制作用。 柯世省［１８］等研究了云锦杜

鹃叶片气孔导度对水分的响应，结果表明随着干旱胁迫程度的增强，云锦杜鹃叶片气孔导度明显降低。
单一环境因子对植物叶片气孔导度的影响以及生理学解释见表 １。

表 １　 植物气孔导度与环境因子的关系及生理学解释

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｅｘｐｌａｎａｔｉｏｎ ａｎｄ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ａｎｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

环境因子
Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

气孔导度与环境因子的关系
Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ａｎｄ ｔｈｅ
ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

生理学解释
Ｅｘｐｌａｎａｔｉｏｎ ｏｆ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ

气温
Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

随着气温的升高，气孔导度有增大的趋势，但是高温对
植物气孔导度有抑制作用。

高温会导致蒸腾作用过强，保卫细胞失水而气孔关闭，对
气孔导度有抑制作用。

相对湿度
Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｈｕｍｉｄｉｔｙ

空气湿度增加，气孔导度也随着增加，当相对湿度增大
到一定值后出现一定程度的动荡和降低。

较大湿度多对应于阴云的天气情况，这种天气湿度大，空
气饱和差较小，光照较弱，气孔导度与湿度较小的晴朗天
气相比较小。

ＣＯ２浓度

Ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｏｆ
ｃａｒｂｏｎ ｄｉｏｘｉｄｅ

当 ＣＯ２浓度较小时，植物气孔导度随 ＣＯ２浓度的增加而

增加，当 ＣＯ２浓度达到一定值之后气孔导度不再增加。
若浓度继续升高，气孔导度会随着 ＣＯ２浓度的增加而大

幅度地降低。

气孔是植物中主要的气体交换通路，植物需要 ＣＯ２ 作为

光合反应的原料，但气孔过大同时会导致叶片蒸发过多
的水分，所以植物自身会维持这个平衡。 当 ＣＯ２ 浓度很

高时，水分维持倾向于减少气孔的密度。
光合有效辐射
ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ
ａｃｔｉｖｅ ｒａｄｉａｔｉｏｎ

气孔导度随着光合有效辐射的增大而增大，到达一定阈
值后随其增大而减小。

强光照导致气温升高，蒸腾加快，植物体内出现水分亏
缺，叶水势降低导致气孔导度减小。

１．１．２　 叶片气孔导度与综合环境因子的关系

由于不同植物的遗传特性、测定时的环境、时间尺度的不同，以及未考虑各个环境因子的相互作用对气孔

导度的影响，由此得到的气孔导度与环境因子之间的关系也不尽一致［１９⁃２０］。 单一环境因子对气孔导度的影

响国内外学者已经进行了大量研究，然而多个环境因子对气孔导度的综合影响及主导因子的确定却鲜有

研究。
左应梅［２１］等分析了土壤相对含水量、光合有效辐射和空气相对湿度对华南 ８ 号木薯的综合影响，结果发

现当土壤相对含水量较低时，土壤相对含水量是影响气孔导度的主导因子，随着土壤相对含水量的增加，影响

气孔导度的主导因子由土壤相对含水量转变为光合有效辐射，存在过渡临界值，而空气湿度受其他环境因子

的干预相对较小。 卢振明［２２］等通过对冬小麦气孔导度与土壤含水量、光照强度、气温及空气相对湿度的综合

影响关系的研究，得出了相反的结论，认为土壤水分含量较低时，光照强度、气温及空气相对湿度对气孔导度

的影响显著，随着土壤含水量升高，土壤相对含水量是影响气孔导度的主导因子。 以上学者得出相反结论的

原因可能是研究方法和条件的不同，在研究环境因子对气孔导度的综合影响时，应对各环境因子进行系统控

制与同步观测，而不能简单采用测定当日的平均值。 因此，确定不同条件下影响气孔导度的主导因子以及探

讨环境因子对气孔导度的综合影响机理将成为下一步研究的重点。
１．２　 冠层气孔导度与环境因子的关系

冠层气孔导度是森林生态系统响应环境变化的敏感性指标，可被用来监测水分胁迫的变化及其对森林生

态功能的影响，是进行生态、气象和空气质量监测模拟时使用的重要参数［２３⁃２４］。 冠层气孔导度在研究和模拟

冠层尺度或更大尺度的冠层与大气间的相互作用方面也是一个极其重要的参数［２５］。 对较小的时间尺度而

言，光辐射和水汽压亏缺是驱动冠层气孔导度变化的主要因子，气温、土壤水分条件也是影响冠层气孔导度变

化的重要因素［２３］。
朱丽薇［２６］等研究了荷木人工林的冠层气孔导度对环境因子的响应，结果表明气孔导度与光合有效辐射

呈线性正相关；当光合有效辐射＞１０００μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１且水汽压亏缺＞２ＫＰａ 时，气孔导度与水汽压亏缺呈线性负

相关；气孔导度与土壤含水量没有显著的相关性。 赵平［２７， ２８］等利用树干液流值，以边材面积为转换因子计算
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了马占相思林的蒸腾量和单位叶面积蒸腾速率等参数值，然后根据其他学者提出的经验公式计算了森林冠层

的气孔导度，进而分析了冠层气孔导度对环境因子的响应，结果表明冠层气孔导度最大值随水汽压亏缺的上

升呈对数函数下降的趋势，对光合有效辐射的响应则呈双曲线函数增加的趋势。 李仙岳［２９］ 等研究了樱桃冠

层导度对环境因子的响应，结果表明太阳辐射增大总体上会导致樱桃冠层导度变大，特别是不同辐射条件下

冠层导度的最低值明显是随着辐射强度变大而变大，当太阳辐射升到 ３００Ｗ ｍ２后，太阳辐射对冠层导度的影

响明显降低；当温度在 ２０—３０℃时，樱桃冠层导度较大，升高或降低温度都会导致冠层导度下降；冠层导度也

随着水汽压亏缺呈下降趋势。

２　 气孔导度模型介绍及应用研究

２．１　 常用气孔导度模型及应用

目前，被学术界广泛用于估算气孔导度对环境因子响应的模型分为 Ｊａｒｖｉｓ 模型［３０］ 和 ＢＷＢ 模型［３１］ 两类，
随后，Ｌｅｕｎｉｎｇ 等对 ＢＷＢ 模型进行了改进，提出了 ＢＢＬ 模型［３２］，其实质仍是 ＢＷＢ 模型。 Ｊａｒｖｉｓ 模型是经验模

型，而 ＢＷＢ 模型和 ＢＢＬ 模型是考虑了植物生理活动影响的半经验模型。
２．１．１　 Ｊａｒｖｉｓ 模型

Ｊａｒｖｉｓ 模型在模拟叶片气孔导度时因时间尺度和环境条件的不同而表现出明显差异，环境变量的变化会

对模型模拟结果产生影响。 齐华［３３］等在 Ｊａｒｖｉｓ 模型基础上构建了柑橘叶片气孔导度对主要环境因子的响应

模型，结果表明月份尺度和全年尺度上用 Ｊａｒｖｉｓ 模型模拟柑橘叶片气孔导度时，环境变量必须包括光合有效

辐射在内的 ２ 个及其以上环境变量。 温度较适宜的生长季，为使模型模拟具有较高精确度，除光合有效辐射

外，环境变量还应包含饱和水汽压差或叶片温度；温度、大气中 ＣＯ２浓度变化较大的季节，环境变量对 Ｊａｒｖｉｓ
模型精确度的影响较为复杂，除光合有效辐射外，至少需包含饱和水汽压差、叶片温度、大气中 ＣＯ２浓度 ３ 个

环境变量中的某个变量。 Ｊａｒｖｉｓ 模型不仅可以模拟叶片尺度的气孔导度，也可以模拟冠层尺度的气孔导度。
朱仲元［３４］等基于 Ｊａｒｖｉｓ 模型研究了杨树种群气孔导度与环境因子之间的响应关系，在此基础上用 Ｓ⁃Ｗ 双涌

源模型以小时为时段模拟计算了浑善达克沙地天然杨树种群的蒸散量，取得了较好的结果。 Ｇｒａｎｉｅｒ［３５］ 等基

于 Ｊａｒｖｉｓ 模型，构建了冠层平均气孔导度模型，孙林［３６］等运用这一模型对华北落叶松冠层平均气孔导度进行

了模拟，取得了良好的结果。 韩磊［３７］基于 Ｊａｒｖｉｓ 模型模拟计算了黄土半干旱区主要造林树种（侧柏、油松和

白榆）的冠层气孔导度，其模拟结果比 Ｏｇｕｎｔｕｎｄｅ［３８］等描述的线性模型和 Ｌｕ［３９］等描述的负指数关系模型的模

拟结果要好得多。 许文滔［４０］等基于 Ｊａｒｖｉｓ 模型模拟计算了华南地区马占相思林的冠层气孔导度，取得了良好

的结果。
２．１．２　 ＢＷＢ 模型

苏永红［４１］等基于 ＢＷＢ 模型模拟计算了额济纳荒漠河岸胡杨林叶片的气孔导度，并与实测的气孔导度进

行了比较，结果表明二者之间呈密切线性关系，说明胡杨叶片的气孔导度与光合速率的关系符合 ＢＷＢ 模型

的理论基础。 李红生［４２］等基于 ＢＷＢ 模型模拟计算了黄土丘陵沟壑区沙棘叶片的气孔导度，利用沙棘旱区的

气象资料及未参与模型参数拟合的沙棘叶片气孔导度实测资料对所建模型进行了验证，结果表明该模型能较

好地模拟沙棘叶片气孔导度的变化。 周莉［４３］等基于 ＢＷＢ 模型和非直角双曲线光合模型模拟计算了盘锦湿

地芦苇叶片的气孔导度，该模型考虑了气孔导度与光合之间的相互作用，利用实验数据对气孔导度模型进行

了验证，取得了良好的效果。
２．１．３　 ＢＢＬ 模型

袁国富［２］等基于 ＢＢＬ 模型，确定了适合于冬小麦气孔导度模拟的空气湿度、土壤湿度和植物水势响应函

数参数，为各类气孔导度模型的使用提供了参考。
２．２　 常用气孔导度模型及扩展模型应用

以上模型虽已被广泛应用于不同尺度的气孔导度模拟中，但是学者们研究发现，这些模型的模拟能力随
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着研究对象、试验区域、环境条件的改变而表现出一定的差异［４４］。
２．２．１　 常用气孔导度模型应用比较

魏征［４５］等对华北地区冬小麦叶片气孔导度进行了模拟，结果表明 ＢＢＬ 模型较 Ｊａｒｖｉｓ 模型能更好地解释

华北地区冬小麦叶片气孔导度对环境因子的响应变化。 郑怀舟［４６］ 等基于 Ｊａｒｖｉｓ 模型和 ＢＷＢ 模型，对长汀水

土流失区马尾松与木荷的气孔导度进行了模拟，经实测数据验证后结果表明这两个树种的气孔导度最优模拟

模型均为 ＢＷＢ 模型。 ＢＷＢ 模型构建的前提是气孔导度与净光合速率之间呈线性关系，因此这两位学者基于

这一前提进行的实验其结论均表明 ＢＷＢ 模型的模拟结果较好。 而在干旱半干旱或者典型高海拔山地气候

条件下，土壤含水量和气温决定了植物气孔的开闭，进而限制了 ＣＯ２的同化速率，这与 ＢＷＢ 模型的构建前提

不一致。 因此，ＢＷＢ 模型在这些区域没有 Ｊａｒｖｉｓ 模型的模拟效果好。 王玉辉［４７］ 等对松嫩平原草地的羊草叶

片气孔导度进行了模拟，结果表明 Ｊａｒｖｉｓ 模型比 ＢＢＬ 模型具有更好的模拟效果。 唐凤德［４８］等基于 Ｊａｒｖｉｓ 模型

和 ＢＷＢ 模型，对长白山阔叶红松林叶片的气孔导度进行了模拟，并用实测数据进行验证，结果表明 Ｊａｒｖｉｓ 模

型比 ＢＷＢ 模型更适于阔叶红松林叶片的气孔导度模拟。 另外，鱼腾飞［４９］等研究了极端干旱区多枝柽柳叶片

气孔导度对空气湿度的响应，结果表明 ＢＷＢ 模型拟合效果较好，ＢＢＬ 模型结果显著但效果较差。
２．２．２　 常用气孔导度模型与扩展模型应用比较

很多学者在 Ｊａｒｖｉｓ 模型和 ＢＷＢ 模型的基础上推导了新的模型，还有部分学者从数学方程和生物机理角

度出发提出了新的模型，对植物气孔导度进行了模拟。 李永秀［５０］等对扬麦 １３ 的气孔导度及相关生理生态指

标进行了观测，分别从 Ｊａｒｖｉｓ 模型和 ＢＷＢ 模型中各选用两组不同的响应函数表达式进行模拟，结果表明

Ｊａｒｖｉｓ 模型 １ 模拟效果最好。 王治海［５１］等利用 Ｊａｒｖｉｓ 模型和 ＢＷＢ 模型对冬小麦品种鲁麦 ２３ 进行了气孔导度

模拟比较，结果表明 ＢＷＢ 模型 ２ 预测精度最高，而 ＢＷＢ 模型 １ 预测效果最差。 气孔导度模型在不同地区的

适应性差异通过作物品种直接表现，但不同小麦品种适应于不同地区，因此，模型的适应性差异应当归结为品

种和地域差异的综合表现，至于这种差异的最主导因素究竟是品种还是地域则有待进一步研究。 杨再强［５２］

等基于 ＢＷＢ 模型模拟计算了温室番茄气孔导度，与用单隐层的 ＢＰ 神经网络模型模拟的结果进行比较，结果

表明 ＢＰ 神经网络模型对番茄品种“大红”、“苏粉 ８ 号”的叶片气孔导度的模拟值与实际观测值基于 １∶１ 线的

决定系数高于 ＢＷＢ 模型，说明所建立的 ＢＰ 神经网络模型模拟叶片气孔导度的精度明显高于 ＢＷＢ 模型。 米

娜［５３］等基于 ＢＷＢ 模型、ＢＢＬ 模型以及 Ｗａｎｇ［５４］等利用生态系统通量观测数据在检验 ＢＷＢ 模型和 Ｌｅｕｎｉｎｇ 模

型的基础上提出的两个新模型：ｐｏｗｅｒ⁃ｈ 模型和 ｐｏｗｅｒ⁃Ｄ 模型，对玉米的气孔导度进行了模拟，结果表明 ＢＷＢ
模型在空气较为湿润的环境条件下，模拟结果存在较大的低估；ＢＢＬ 模型降低了模拟结果的误差，但仍然不能

很好地描述气孔导度在较湿润状况下的显著升高；ｐｏｗｅｒ⁃ｈ 模型和 ｐｏｗｅｒ⁃Ｄ 模型的模拟精度较高。 石建红［５５］

等组合了 １４ 种气孔导度模型，对鄱阳湖流域的典型树种（杉木、湿地松、马尾松、沉水樟、柑橘）夏季的气孔导

度进行了模拟，结果表明杉木、湿地松、马尾松的最优模拟模型均为 ＢＢＬ⁃Ｂ２ 模型；沉水樟的最优模拟模型为

ＢＢＬ⁃Ｂ１ 模型；柑橘的最优模拟模型为 Ｊａｒｖｉｓ⁃Ｊ１２ 模型。 叶子飘［５６］ 等从 ＣＯ２分子在叶片气孔中扩散这个最基

本的物理过程出发，应用物理学中的分子扩散和碰撞理论、流体力学与植物生理学等知识，推导出叶片气孔导

度的机理模型，基于此模型以及 ＢＷＢ 模型对冬小麦气孔导度进行了模拟，结果表明推导的气孔导度机理模

型与 ＢＷＢ 模型相比能更好地描述冬小麦的气孔导度与净光合速率之间的关系。
以往学者大多没有考虑各模型的适用条件及优缺点，因而模拟结果会产生显著差异。 表 ２ 对各模型的表

达式、参数意义、适用条件及优缺点进行了总结，在今后运用气孔导度模型进行模拟时，应结合试验设计方案

及环境条件选择合适的模型进行模拟。
２．３　 其他气孔导度模型

在理论研究中，除学者们普遍认可的 Ｊａｒｖｉｓ、ＢＷＢ 和 ＢＢＬ 模型之外，部分学者还从不同的角度出发提出了

一些新的气孔导度模型。 Ｙｕ［５７］等在 ＢＷＢ 模型的基础上，引入了新的参数（总同化率 Ａｇ ），提出了一个新的

气孔导度模型。 该模型与 Ｊａｒｖｉｓ 模型和 ＢＷＢ 模型相比，从模拟效果与模型结构上均得到了提升。 与 ＢＷＢ 模
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型相比，通过对原始模型中部分参数的修正，使得模拟效果更好；与 Ｊａｒｖｉｓ 模型相比，在同样考虑了多个环境

因子对气孔导度影响的同时，模型结构更加简单。 Ｂｅｌｉｎｄａ Ｅ． Ｍｅｄｌｙｎ［５８］等耦合了气孔导度经验模型与最优气

孔控制模型，提出了一个新的气孔导度模型，该模型既具有与经验模型相似的表达式，也拥有与最优模型相同

的推导过程。 通过模拟验证，结果显示该模型可以很好的解释不同环境条件下的气孔行为，提高了模拟精度。
另外，傅伟和王天铎［５９］基于气孔运动的机理模型，建立了模拟 ＶＰＤ、ＣＯ２、土壤水势、光照和温度对气孔影响

的数学模型。 该模型的优势在于可以在不同组合的环境因子下模拟气孔导度，也可作为研究气孔整体行为的

理论框架。 表 ３ 列出了上述几个新的气孔导度模型的表达式及各参数的意义。

表 ２　 Ｊａｒｖｉｓ模型、ＢＷＢ（Ｂａｌｌ⁃Ｗｏｏｄｒｏｗ⁃Ｂｅｒｒｙ）模型及 ＢＢＬ（Ｂａｌｌ⁃Ｂｅｒｒｙ⁃Ｌｅｕｎｉｎｇ）模型介绍

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｉｎｔｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｏｆ Ｊａｒｖｉｓ ｍｏｄｅｌ， ＢＷＢ ｍｏｄｅｌ ａｎｄ ＢＢＬ ｍｏｄｅｌ

模型名称
Ｍｏｄｅｌｓ

模型表达式
Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｓ

参数意义
Ｍｅａｎｉｎｇｓ
ｏｆ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

适用条件
Ａｐｐｌｉｃａｂｌｅ
ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

优点
Ａｄｖａｎｔａｇｅｓ

缺点
Ｄｉｓａｄｖａｎｔａｇｅｓ

Ｊａｒｖｉｓ 模型
Ｊａｒｖｉｓ ｍｏｄｅｌ

ｇｓ ＝ｇｐ（ＰＡＲ） ｇｖ（ ＶＰＤ） ｇｌ（ Ｔｌ） ｇｃ

（Ｃ）

ｇｐ （ ＰＡＲ ）、 ｇｖ

（ＶＰＤ）、 ｇｌ （ Ｔｌ）、 ｇｃ

（Ｃ）分别表示光合
有效辐射、叶片与
冠层内空气之间的
饱和水汽压差、叶
片 温 度、 大 气 中
ＣＯ２ 浓度对气孔导

度的响应函数。

假设 各 环 境
因子 独 立 地
作用 于 植 物
气孔。

形式简单、灵活，无论
考虑多少环境因子，
均可以建立多元非线
性函数关系，被广泛
应用于农田蒸散、陆
面过程和生物地球化
学循环中。

假设各环境因子独立地作用
于植物气孔，忽视了各环境
因素间的相互作用，模型中
的参数没有明确的生理学意
义。 随着品种和地域的变
化，确定各参数值的复杂性
随着参数数目的增加而增
加，且随着模拟时段的延长，
模型的估算精度会降低。

ＢＷＢ 模型
ＢＷＢ ｍｏｄｅｌ

ｇｓ ＝ｍ
ｐｎ ｈｓ

ｃｓ
＋ ｇ０

ｇｓ 为气孔导度， Ｐｎ

为净光合速率， ｈｓ

为叶面空气相对湿
度，ｃｓ为叶表面 ＣＯ２

浓度，ｍ 和 ｇ０ 为待

定参数。

ＢＢＬ 模型
ＢＢＬ ｍｏｄｅｌ

ｇｓ ＝
ａ１ｐｎ

（ｃｓ －） １ ＋
Ｄｓ

Ｄ０
( )

＋ ｇ０
G为 ＣＯ２补偿点，ａ１

和 Ｄ０ 为待定参数，
其他 参 数 含 义 同
ＢＷＢ 模型。

假设 气 孔 导
度和 净 光 合
速率 之 间 呈
线性关系，稳
定状 态 下 叶
片 表 层 ＣＯ２

浓度 和 大 气
湿度不变。

在很大程度上描述了
气孔的开闭机理，形
式简单，对样本的数
量要求较低。 基于植
物生理学特征，可以
给出环境 ＣＯ２ 浓度和

叶片相对湿度对气孔
导度的影响，也能描
述气孔运动所导致的
光合作用变化对气孔
产生的生理反馈。

旨在描述气孔导度与光合速
率的关系，模型中环境因子
单一，没有表达多个环境因
子与气孔导度的关系。 在叶
面 ＣＯ２ 浓度不变时，ＢＷＢ 模

型只给出了植物的气孔导度
与净光合速率之间的线性关
系，而要描述植物的气孔导
度对光强的响应曲线并计算
最大气孔导度与对应的饱和
光强，就必须耦合植物光合
作用光响应模型。

表 ３　 其他气孔导度模型的表达式及参数意义

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｓ ａｎｄ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｍｏｄｅｌｓ ｆｒｏｍ ｏｔｈｅｒ ｒｅｓｅａｒｃｈｅｒｓ
模型来源
Ｓｏｕｒｃｅｓ

模型表达式
Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｓ

参数意义
Ｍｅａｎｉｎｇｓ ｏｆ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

Ｙｕ ｅｔ ａｌ． （２００４） ｇｓ ＝ ａ
Ａｇ

Ｃｓ（１ ＋ Ｄ ／ Ｄ０）
Ａｇ ：总同化率； Ｃｓ ：叶表面 ＣＯ２浓度； Ｄ ：水汽压差； ａ 和 Ｄ０ 为待定

参数。

Ｍｅｄｌｙｎ ｅｔ ａｌ （２０１１） ｇｓ ≈ ｇ０ ＋ １ ＋
ｇｌ

Ｄ
æ

è
ç

ö

ø
÷

Ａ
Ｃａ

ｇｓ ：最优气孔导度；Ａ：净同化率； Ｃａ ：大气中 ＣＯ２浓度； Ｄ ：水汽压差；
ｇ０ 和 ｇｌ 为待定参数。

３　 气孔导度尺度扩展研究

叶片气孔导度模拟及其向冠层导度的尺度提升是实现蒸散发尺度转换的基础。 探讨气孔导度在叶片、冠
层及区域尺度间的转换及累积效应，对更好地认识植被与大气间的水热运移过程、合理评价植被在陆面过程

中的地位和作用具有重要意义［６０］。
３．１　 叶片⁃冠层气孔导度扩展

３．１．１　 基于气体交换特性的尺度扩展

迄今，冠层导度的模拟研究大多基于叶片尺度的气孔导度对环境响应的乘合模型或气孔导度与光合的耦
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合模型［６１］。 许多学者基于 Ｐｅｎｍａｎ⁃Ｍｏｎｔｅｉｔｈ（Ｐ⁃Ｍ）模型，引入了叶面积指数、光合有效辐射等参数，对冠层导

度进行了模拟计算。 Ｐ⁃Ｍ 模型假定植被是由单层的大叶片构成的，并且蒸发面是水分的单涌源。 黄辉［６２］ 等

通过引入叶面积指数，基于 Ｙｕ［６３］等提出的 Ｊａｒｖｉｓ 模型的优化模型，提出了由潜在气孔导度和相对气孔开度乘

积形式表达的组合模型，模拟了华北平原冬小麦农田生态系统的冠层导度，并用 Ｐ⁃Ｍ 方程估算的表面导度进

行了验证，结果表明二者具有较好的一致性。 曹庆平［６４］等基于 Ｊａｒｖｉｓ 和 Ｍｃｎａｕｇｈｔｏｎ［６５］提出的 Ｐ⁃Ｍ 方程的改

进形式，模拟计算了华南荷木林冠层导度，通过叶面积指数转换求出了冠层气孔导度，结果表明与气孔气体交

换方法获得的叶片气孔导度有较好的一致性。 刘薇［６６］ 等引用 Ｓｅｌｌｅｒｓ 推导的冠层导度计算公式，模拟计算了

褒河流域不同植被的冠层导度，引入基于叶面积指数的 Ｐ⁃Ｍ 方程，模拟了褒河流域蒸散发能力的时空分布，
分析比较了不同植被覆盖下蒸散发能力的变化规律，取得了良好的结果。 张宝忠［６７］ 等以光合有效辐射作为

尺度转换因子，基于 Ｐ⁃Ｍ 方程，在假定下垫面均匀分布且忽略土壤蒸发影响以及冠层内水汽压亏缺变化状况

下，构建了冠层导度估算模型，结果表明基于光合有效辐射和饱和水汽压差构建的冠层导度估算模型可较好

地实现从叶片气孔导度向冠层导度的尺度转换提升，但是模拟值与实测值之间存在一定误差，且冠层导度越

大误差越显著，这或许是由于利用 Ｐ⁃Ｍ 方程反推冠层导度的过程中含有来自地表阻力的影响，而采用尺度提

升方法模拟的冠层导度中却并未考虑土壤蒸发所致。 除 Ｐ⁃Ｍ 模型外，任传友［６８］等对叶片尺度上的气孔导度⁃
光合⁃蒸腾耦合模型（ＳＭＰＴ⁃ＳＢ）在冠层尺度上进行了扩展，探讨了模型的参数化方法，建立了冠层尺度上的生

态系统光合⁃蒸腾耦合模型，并用涡度相关观测数据对模型进行了验证，取得了良好的结果。
３．１．２　 基于冠层蒸腾量的尺度扩展

基于液流测定值，以边材面积为转换因子计算得到的冠层蒸腾量，或者通过波文比⁃能量平衡法和涡度相

关技术直接测算得到的冠层蒸腾量，利用经验公式或梯度原理便可间接算出冠层导度。 由于目前还没有直接

测定冠层导度的仪器和方法，因此，基于冠层蒸腾量计算得到的冠层导度值可以用来对基于气体交换方法所

得冠层导度模拟结果进行验证。
３．２　 冠层⁃区域气孔导度扩展

冠层⁃区域的尺度转换是大尺度大气环流模式对陆面下边界条件进行空间平均时重点需要解决的问

题［６９］，遥感结合地面观测资料可以较为准确地估测诸如气孔导度等植被陆面过程参数。 遥感的优势在于频

繁和持久地提供地表特征的面状信息，这对于传统的以稀疏离散点为基础的对地观测手段是一场革命性的变

化［７０］，同时也为冠层⁃区域导度的尺度转换提供了良好的技术平台［７１⁃７５］。 张佳华［７６］等利用 ＮＯＡＡ⁃ＡＶＨＲＲ 数

据并结合遥感，根据计算气孔导度的半理论半经验公式，估算了冬小麦各生育期的平均气孔导度，并将计算结

果扩展为区域尺度范围内的研究。 结果表明冬小麦返青－拨节期气孔导度较低，长势较好的南部气孔导度高

于长势较差的西北部。 在气候干旱的季节，华北部分地区气孔导度下降；随着降雨量增多，华北北部地区气孔

导度上升。 中南部处于收获期，气孔导度呈下降趋势。 然而，基于遥感反演所得到的结果与真实值之间本身

存在一定的差距［７７］，由此通过公式计算得到气孔导度值其不确定性将增大。

４　 结论与展望

目前，国内外学者关于植物气孔导度的研究主要集中于气孔导度与环境因子的关系、气孔导度的模拟以

及尺度扩展等方面。 随着越来越多的学者对模型进行了修正，各气孔导度模型的模拟精度也越来越高。 但

是，以往的研究中仍然存在一些不足之处：
（１）气孔导度模型的使用。 无论是经验模型还是半经验模型，在对气孔导度进行模拟时，应综合考虑研

究对象所在的区域及环境条件，选择最优模型进行模拟。
（２）气孔导度的环境响应。 在分析植物气孔导度与环境因子的关系时，大多学者对单一环境因子与气孔

导度的关系进行了分析，未来的研究应综合考虑环境因子之间的相互作用及其对气孔导度的累积影响。
（３）ＢＷＢ 模型与光合模型的耦合。 运用 ＢＷＢ 模型进行模拟时，需要输入净光合速率值，而实际应用中，

７　 ６ 期 　 　 　 高冠龙　 等：植物气孔导度的环境响应模拟及其尺度扩展 　
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光合速率的长期测量和气孔导度一样不便。 现有的各种尺度模型预测中，光合速率通常由模型计算得到，导
致 ＢＷＢ 模型在应用时必然要涉及到光合作用模型，后者的参数数量和预测精度必然会影响到前者。 因此，
ＢＷＢ 模型与光合模型的耦合问题将成为后续研究的重点。

（４）模拟结果验证。 目前，关于叶片尺度的气孔导度模拟结果的验证较为成熟，基于实测数据的验证精

度也较高，而关于冠层或者更大尺度的气孔导度模拟结果由于实测数据较难获取，对其模拟精度的验证也较

为困难，如何提高大尺度范围内的气孔导度模拟精度将是下一步研究的重要方向。
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