
第 ４０ 卷第 ２４ 期

２０２０ 年 １２ 月

生 态 学 报

ＡＣＴＡ ＥＣＯＬＯＧＩＣＡ ＳＩＮＩＣＡ
Ｖｏｌ．４０，Ｎｏ．２４
Ｄｅｃ．，２０２０

ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

基金项目：国家自然科学基金项目（４１７３０８５４）

收稿日期：２０２０⁃０１⁃０７； 　 　 网络出版日期：２０２０⁃１１⁃０５

∗通讯作者 Ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ａｕｔｈｏｒ．Ｅ⁃ｍａｉｌ： ｙｍｈｕａｎｇ＠ ｂｎｕ．ｅｄｕ．ｃｎ

ＤＯＩ： １０．５８４６ ／ ｓｔｘｂ２０２００１０７００５４

李泽卿，黄永梅，潘莹萍， 陈慧颖， 胡广荣， 杨崇曜．高山嵩草气孔导度对环境因子的响应模拟．生态学报，２０２０，４０（２４）：９０９４⁃９１０７．
Ｌｉ Ｚ Ｑ， Ｈｕａｎｇ Ｙ Ｍ， Ｐａｎ Ｙ Ｐ， Ｃｈｅｎ Ｈ Ｙ， Ｈｕ Ｇ Ｒ， Ｙａｎｇ Ｃ Ｙ．Ｓｉｍｕｌａｔｉｎｇ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｔｈｅ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｏｆ Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｐｙｇｍａｅａ ｔｏ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ
ｆａｃｔｏｒｓ．Ａｃｔａ Ｅｃｏｌｏｇｉｃａ Ｓｉｎｉｃａ，２０２０，４０（２４）：９０９４⁃９１０７．

高山嵩草气孔导度对环境因子的响应模拟

李泽卿，黄永梅∗，潘莹萍， 陈慧颖， 胡广荣， 杨崇曜
北京师范大学地理科学学部，地表过程与资源生态国家重点实验室， 北京　 １００８７５

摘要：以青藏高原地区高寒草甸常见建群种高山嵩草（Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｐｙｇｍａｅａ）为研究对象，利用光合测定仪于 ２０１８ 年 ７—９ 月测定高

山嵩草气体交换参数与环境因子的日变化值，利用土壤水分测量仪及环刀法、透膜法测得 ０—１０ ｃｍ 土壤水分数据作为模型变

量。 首先，采用 ３ 种气孔导度模型对高山嵩草气孔导度进行拟合和检验，其次，用 Ｊａｒｖｉｓ 模型、Ｌｅｕｎｉｎｇ 模型和 Ｇａｏ 模型对高山嵩

草气孔导度在不同月份（７，８，９ 月）日变化的模拟结果进行分析，最后，总结并讨论了气孔导度对 ３ 个主要环境因子（光合有效

辐射（Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｌｌｙ ａｃｔｉｖｅ ｒａｄｉａｔｉｏｎ， ＰＡＲ）、气温（Ｔａｉｒ）、饱和水汽压差（Ｖａｐｏｒ ｐｒｅｓｓｕｒｅ ｄｅｆｉｃｉｔ， ＶＰＤ））的响应特征。 主要研究

结果：（１）３ 个气孔导度模型都可以较好地模拟高山嵩草的气孔导度变化，Ｌｅｕｎｉｎｇ 模型表现最好（Ｒ２ ＝ ０．７２６），Ｊａｒｖｉｓ 模型次之

（Ｒ２ ＝ ０．６５９），Ｇａｏ 模型准确度最低（Ｒ２ ＝ ０．６２４）。 （２）高山嵩草叶片气孔导度对 ３ 个环境因子的响应敏感度为 ＰＡＲ＞ＶＰＤ＞Ｔａｉｒ。
在 ５—３５℃气温范围内气孔导度呈现“钟形”响应，在 Ｔａｉｒ为 ２４．８３℃时达到最高值；气孔导度随着光合有效辐射强度 ＰＡＲ 的增

加（３００—２１００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）而增加，在高 ＰＡＲ 时 Ｇｓ增速变慢，随后出现下降趋势；气孔导度随着 ＶＰＤ 增加（０．１２—３．４８ ｋＰａ）而

降低。 （３）三个模型均可以较好地模拟高山嵩草气孔导度对环境因子的响应特征，其中最敏感的环境因子均是 ＶＰＤ。 Ｌｅｕｎｉｎｇ
模型对 Ｔａｉｒ和 ＶＰＤ 最敏感，而 Ｇａｏ 模型对 ＰＡＲ 最敏感，对 Ｔａｉｒ不敏感。 以上结果以期为气候变化背景下青藏高原地区植物叶片

气孔导度的响应变化以及更大尺度的陆面模式中气孔导度模型的应用提供参考。
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气孔是土壤⁃植被⁃大气连续体（ＳＰＡＣ）中物质、能量交换的主要通道［１］，对植物本身的水分、气体交换以

及维持陆地表面过程的碳水循环和平衡中发挥着关键作用。 气孔导度即气孔张开的程度，它是影响植物光合

作用、呼吸作用及蒸腾作用的主要因素［２］。 最具代表性的气孔导度模型有两类，即以 Ｊａｒｖｉｓ 模型为代表的环

境因子阶乘经验模型与以 Ｂａｌｌ 建立、Ｌｅｕｎｉｎｇ 修正的表明气孔导度与净光合速率呈线性关系的半经验模型。
除了常依赖于野外、实地调查的经验、半经验模型之外，也有许多基于过程和机理的模型被提出，包括针对外

界水力控制、内源激素变化、保卫细胞膨压变化等。 气孔导度模型在全球变化生态学中的应用广泛，常作为参

数化模型应用在陆地生态系统模型及陆面模式中，例如 Ｊａｒｖｉｓ 模型被应用在 Ｎｏａｈ 陆面模式中计算气孔与冠

层阻抗（使用叶面积指数作为比例因子）参数；Ｂａｌｌ 气孔导度模型常与 Ｆａｒｑｕｈａｒ 光合作用模型结合为 ＦｖＣＢ 模

型，广泛应用到大量陆地生态系统模型中， 结合气候模式来预测全球变化对植被和大气之间碳、水循环的影

响等［２］。
青藏高原作为全球气候变化敏感区，青藏高原地区植物对环境因子变化的响应也成为研究热点，近 ２０ 年

来，国内学者基于定位观测、样带调查、控制实验、室内培养、模型模拟等多种手段，围绕全球变化背景下的高

寒生态系统响应开展了大量工作，取得了重要进展［３］。 高寒草甸是青藏高原分布最广、面积最大的草地类

型，嵩草属植物常成为高寒草甸的建群种。 嵩草属植物对 ＵＶ⁃Ｂ 辐射、增温、土壤干旱的生理生态学响应特征

已有了一定的研究与认识［４⁃６］；与木本植物及温带草本植物相比，相同的是，嵩草属植物的光合速率的主要决

定因子同样为光合有效辐射、气孔导度、胞间 ＣＯ２浓度、蒸腾速率等，限制因子有空气相对湿度、土壤水分等；

与其不同的是，温度常成为嵩草属植物光合速率的主要限制因子之一［７］。 高山嵩草（Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｐｙｇｍａｅａ）是青

藏高原高寒草甸的主要建群种之一，多生长在海拔 ３８００—４５００ ｍ 的地带。 本文基于野外观测实验数据，应用

三类气孔导度模型模拟高山嵩草气孔导度对环境因子的响应特征，同时评估三类气孔导度模型对高山嵩草的

模拟精度，为青藏高原生态系统对全球变化响应的模拟研究中气孔导度的应用提供科学依据。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

本研究区位于青海湖流域的沙柳河子流域，隶属青海省刚察县三角城种羊场，属高原大陆性气候，年平均

气温－０．３℃左右，年平均降水量 ３８１ ｍｍ 左右，蒸发量 １４５４ ｍｍ 左右，日照时长 ３２８５ ｈ［８］，日辐射强烈，气温日

差较大，观测样地（１００°１４′５″Ｅ，３７°１４′２１″Ｎ，海拔 ３３００ｍ）位于高寒草甸，群落盖度约为 ８５％，植物优势种为高

山嵩草、弱小火绒草（Ｌｅｏｎｔｏｐｏｄｉｕｍ ｐｕｓｉｌｌｕｍ）、羊茅（Ｆｅｓｔｕｃａ ｏｖｉｎａ）等，高山嵩草的分盖度可达 ７４％左右。 土壤

类型为高山草甸土，实验样地土壤厚度约为 ２．０ ｍ，０—１０ ｃｍ 土层的土壤黏粒（ ＜２ μｍ）含量为 ７．２３％，粉粒

（２—２０ μｍ）含量为 ８０．８５％，沙粒（２０ μｍ—２ ｍｍ）含量为 ９．８９％。 ０—１０ ｃｍ 土层的土壤容重约为 ０．６ ｇ ／ ｃｍ３。
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０—１０ ｃｍ 土层的有机碳含量为 １０２．４１ ｇ ／ ｋｇ。 ２０１８ 年生长季（７—９ 月）土壤体积含水量平均为 １６．８８％，在 ４—
２７％范围内波动，７ 月 １３ 日—７ 月 ２６ 日、８ 月 １７ 日—９ 月 ３０ 日，土壤含水量大于 １５％，７ 月上中旬和 ８ 月上旬

土壤含水量低于 １５％。 实验样地基岩多为花岗闪长岩和二长花岗岩。
１．２　 野外实验测定方法

２０１８ 年 ７ 月—９ 月，天气晴好时，在观测样地随机挑选叶子完整、生长状况良好的高山嵩草植株，利用便

携式光合作用测定仪（ＬＩ⁃６４００，ＬＩ⁃ＣＯＲ Ｉｎｃ．，Ｌｉｎｃｏｌｎ，ＮＥ，ＵＳＡ）测定植物气体交换过程中光合参数、ＣＯ２响应

曲线和 ＶＰＤ 响应特征。 光合参数的测定时间为 ９：００—１８：００，选择长势良好高山嵩草丛株，每次测量重复 ３
次，样品室气体流速为 ５００—６００ μｍｏｌ ／ ｓ。 每组测定的光照强度分别在自然光强和饱和光强 ２１００μｍｏｌ ｍ－２

ｓ－１ ［７］（光源采用 ＬＩ—６４００ ＬＥＤ 红蓝光源）下测定。 测定结束后将所测叶片剪下测定其叶面积，输入 Ｌｉ⁃ ６４００
光合作用测定仪中重计算。 ＣＯ２响应曲线的测量方法：使用配套液化 ＣＯ２钢瓶控制 ＣＯ２浓度，具体梯度设置为

１８００、１６００、１４００、１２００、１０００、８００、６００、４００、２００、１００、５０、０ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ，测定光合有效辐射（ＰＡＲ）为 １８００ μｍｏｌ
ｍ－２ ｓ－１（光源采用 ＬＩ⁃６４００ ＬＥＤ 红蓝光源）时高山嵩草叶片的 ＣＯ２响应曲线，测量叶片在每个 ＣＯ２浓度下适应

３ｍｉｎ 后测定其光合速率，每次测量重复 ３ 次。 调节叶室内饱和水汽压差 ＶＰＤ 的变化的方式为：调节光合仪

通气旋钮，控制进入仪器内的空气含水量［９］，取 ＶＰＤ 初始值约为 ０．３６ ｋＰａ（清晨时 ＶＰＤ 数值），等待数据稳定

后记录初始的气孔导度 Ｇｓ，逐渐旋紧按钮，ＶＰＤ 值增加，待 ＶＰＤ 值以及各项光合指标稳定后（约 ５ｍｉｎ）再次记

录，之后重复上述步骤。 在以上测定方法下，对各环境因子与光合参数进行测定。
环境数据中，光合有效辐射（ＰＡＲ）、饱和水汽压差（ＶＰＤ）、空气温度（Ｔａｉｒ）为 ＬＩ⁃６４００ 直接测得，土壤体积

含水量由土壤水分温度电导率测量仪（ＥＭ５０，Ｄｅｃａｇｏｎ Ｄｅｖｉｃｅ，ＵＳＡ）测得，使用环刀法取 ０—１０ ｃｍ 土样，通过

透膜法测得土壤的水分特征曲线，拟合得到土壤水势。
１．３　 气孔导度模型

本文选取了 Ｊａｒｖｉｓ 模型、Ｌｅｕｎｉｎｇ 模型、Ｇａｏ 模型进行高山嵩草气孔导度模拟。 Ｊａｒｖｉｓ 模型与 Ｌｅｕｎｉｎｇ 模型

分别是气孔导度经验模型、半经验模型的典型代表，应用广泛。 Ｇａｏ 模型基于保卫细胞膨压对环境因子的响

应机理提出，具有代表性与可行性。
１．３．１　 Ｊａｒｖｉｓ 模型

Ｊａｒｖｉｓ 模型是气孔导度 Ｇｓ的阶乘型经验模型，假设 Ｇｓ对每一个环境因素的响应是独立的，将 Ｇｓ表示为多

个环境因子函数的乘合，表示这些因子对叶片气孔导度的综合影响，模型具体形式为：
Ｇｓ ＝ ｆ（ＰＡＲ） ｆ ＶＰＤ( ) ｆ Ｔ( ) ｆ Ｃａ( ) （１）

式中，Ｇｓ为气孔导度（ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）；ｆ（ＰＡＲ）、ｆ（ＶＰＤ）、ｆ（Ｔ）、ｆ（Ｃａ）分别为光合有效辐射强度 ＰＡＲ（μｍｏｌ ｍ－２

ｓ－１）、饱和水气压差 ＶＰＤ（ｋＰａ）、气温 Ｔａｉｒ（℃）和大气中 ＣＯ２浓度 Ｃａ（ｍｇ ／ Ｌ）对气孔导度的影响函数，其函数值

均在 ０— １［１］。 本研究中主要考虑了 ＰＡＲ、Ｔａｉｒ和 ＶＰＤ 对气孔导度的影响，采用常用的经验公式如下［１０］：

Ｇｓ ＝
ａ１ＰＡＲ（ａ２ ＋ ａ３Ｔ ＋ ａ４ Ｔ２）（１ － ａ５ＶＰＤ）

（ａ６ ＋ ＰＡＲ）（１ ＋ ａ７ＶＰＤ）
（２）

式中，ａ１，ａ２，ａ３，ａ４，ａ５，ａ６，ａ７均为待定参数。
Ｊａｒｖｉｓ 模型在每个环境因子均独立影响气孔导度的假设下，表现出气孔导度与环境因子之间的非线性关

系，不同研究者根据自己实验对象和试验地情况的不同，在所应用的 Ｊａｒｖｉｓ 模型中所考虑的环境变量，以及环

境变量的响应函数也有所不同［１０⁃１１］，因其形式简单灵活，该模型在叶片尺度、冠层尺度、景观尺度以及全球气

候模式中均有广泛应用：常被应用于作物叶片气孔导度模拟，如玉米［１２⁃１３］、水稻［１４］、冬小麦［１５］等；在冠层尺度

常与蒸腾模型结合来计算冠层导度或蒸腾速率［１６⁃１８］；Ｊａｒｖｉｓ 模型也常被应用在更大尺度的研究中，如 Ｊａｒｖｉｓ 模

型被应用在 Ｎｏａｈ 陆面模式中作为参数化模型利用四个环境胁迫计算植物气孔阻抗，同时也被纳入全球或区

域植被⁃气候模型，用来计算全球空气质量模型中气体沉积（如 Ｏ３等）的气孔组分等［１９⁃２２］。
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１．３．２　 Ｌｅｕｎｉｎｇ 模型

本研究采用了目前广泛应用的 Ｌｅｕｎｉｎｇ 模型［２３］：

Ｇｓ ＝
ｂ１ Ａｎ ｈｓ

（Ｃ ｌ － Γ）（１ ＋ ＶＰＤ
ＶＰＤ０

）
＋ ｇ０ （３）

式中，Ａｎ为净光合速率（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）；ｈｓ为叶表面处空气的相对湿度（％）；Ｃ ｌ为叶表面 ＣＯ２浓度（ｍｇ ／ Ｌ）；ｂ１、
ＶＰＤ０、ｇ０（理论上为光合速率趋于 ０ 时叶片最小气孔导度）为待定参数。 Г 为 ＣＯ２补偿点（ｍｍｏｌ ／ ｍｏｌ），利用实

测 ＣＯ２响应曲线计算得到。 本研究采用直角双曲线模型来描述高山嵩草净光合速率随 ＣＯ２ 浓度的变化

规律［１］。

Ａｎ ＝
η Ｃ ｉ Ａｎｍａｘ

η Ｃ ｉ ＋ Ａｎｍａｘ

－ Ｒｐ （４）

式中，η 为表观羧化效率，即 ＣＯ２响应曲线的初始斜率；Ｃ ｉ为胞间 ＣＯ２浓度（μｍｏｌ ／ ｍｏｌ）；Ａｎｍａｘ为 ＣＯ２饱和时光合

速率（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１），Ｒｐ为光呼吸速率（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）。 计算出方程参数后，令 Ａｎ ＝ ０ 即得到 ＣＯ２补偿点 Г。
在考虑 ＰＡＲ 与 Ｔａｉｒ因子对模型影响时，将式（３）中 Ａｎ使用常用叶片光合速率公式［２３］表示：

Ａｎ ＝
α × Ｉｐ × Ａｍａｘ

α × Ｉｐ ＋ Ａｍａｘ
（５）

式中，α 为叶片光合量子效率；Ｉｐ为叶片所获光合有效辐射［２４⁃２６］：
Ａｍａｘ ＝ Ａｍａｘ Ｔｏｐｔ( ) × ｆ（Ｔｌｅａｆ） 　 　 　 　 　 　 （６）

ｆ Ｔｌｅａｆ( ) ＝
Ｔｍａｘ － Ｔ
Ｔｍａｘ － Ｔｏｐｔ

æ

è
ç

ö

ø
÷

Ｔ － Ｔｍｉｎ

Ｔｏｐｔ － Ｔｍｉｎ

æ

è
ç

ö

ø
÷

Ｔｏｐｔ－Ｔｍｉｎ
Ｔｍａｘ－Ｔｏｐｔ

( )é

ë
ê
ê

ù

û
ú
ú

（Ｃ）

（７）

式中，Ａｍａｘ（Ｔｏｐｔ），最适温度下某一 ＣＯ２浓度以及光饱和条件下的最大光合速率，选取实测数据中，饱和光强

２１００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１下，ＣＯ２浓度为 ３６０ ｍｇ ／ Ｌ 左右时的数据。 式（７）为叶温对 Ａｍａｘ的调节函数，Ｔ、Ｔｍｉｎ、Ｔｏｐｔ、Ｔｍａｘ

为高山嵩草观测汇中的环境温度（Ｔａｉｒ）、最低温度、最适温度和最高温度；Ｃ 为温度修正系数：

Ｃ ＝
Ｔｏｐｔ

Ｔ
（８）

ＢＷＢ⁃Ｌｅｕｎｉｎｇ 模型（ＢＷＢ，Ｂａｌｌ⁃Ｗｏｏｄｒｏｗ⁃Ｂｅｒｒｙ）是目前应用最为广泛的半经验模型，Ｌｅｕｎｉｎｇ 模型为针对

ＢＷＢ 模型的修正模型，将叶片表面 ＣＯ２浓度 Ｃｓ修正为 Ｃｓ－Г；使用饱和水汽压差 ＶＰＤ 替代空气相对湿度。 该

类模型假设在在叶片表层 ＣＯ２、空气湿度和土壤水分均处于稳态时，气孔导度与净光合速率之间为线性关

系［２７］。 Ｌｅｕｎｉｎｇ 模型能够较好描述环境因子影响气孔的基本机理，并且易参数化、对实验样本的数量要求较

低，在不同实验条件下均可较为准确地预测气孔导度随环境条件的变化［２８］。 叶片尺度的应用包括农业与温

室作物等［２９⁃３０］，且 ＢＷＢ⁃Ｌｅｕｎｉｎｇ 模型经常与光合模型耦合（如 Ｃ３ 植物与 Ｆａｒｑｕｈａｒ 光合模型［３１］、Ｃ４ 植物与

Ｃｏｌｌａｔｚ 光合模型［２０］等）来探究植物光合速率等光合特征与环境因子的关系；冠层尺度的应用中，ＢＷＢ⁃Ｌｅｕｎｉｎｇ
模型常与能量平衡模型及多层模型耦合，上升至冠层尺度后计算森林碳水通量等［３２］。 全球模式的应用中，
ＢＷＢ⁃Ｌｅｕｎｉｎｇ 模型常与气候模式结合来预测全球变化对植被和大气之间碳水循环的影响［３３］。
１．３．３　 Ｇａｏ 模型

本文选取了 Ｇａｏ 模型作为基于过程的气孔导度模型的代表，Ｇａｏ 模型是基于气孔保卫细胞结构的力学性

质和保卫细胞水分关系建立的机理性气孔导度模型，模型基于以下假设建立：（１）气孔导度与保卫细胞膨压

成正比关系；（２）土壤与叶片的水势差驱动水分运输；（３）饱和水汽压差 ＶＰＤ 驱动水分蒸散发；（４）光合有效

辐射强度引起保卫细胞中离子浓度变化从而影响渗透势［３４］。 具体公式如下：

Ｇｓ ＝
ｇ０ｍ ＋ ｋψ ψｓ ＋ ｋαβ Ｉｐ

１ ＋ ｋβｇ ｄｖｐ
（９）
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式中，Ｇｓ为气孔导度（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）；Ψｓ为土壤水势（ｂａｒ）；Ｉｐ为光合有效辐射（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１），ｇｏｍ为最大可能的

黑暗条件下的气孔导度，ｋΨ为保卫细胞结构的弹性屈服系数（ｍｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１ ｋＰａ－１），ｋαβ为气孔导度对光合行为

的敏感性参数（Ｄｉｍｅｎｓｉｏｎｌｅｓｓ），ｋβｇ为气孔导度对水汽压差的敏感性参数，ｄｖｐ为大气水汽压相对差（饱和水汽

压差 ＶＰＤ 与大气压 Ｐａ之比）。
在考虑 Ｔａｉｒ因子对模型影响时，因温度影响 ＶＰＤ，故将 ＶＰＤ 表达为［３５］：

ＶＰＤ ＝ ０．６１１ × ｅ
１７．２７×Ｔａｉｒ
Ｔａｉｒ＋２３７．３ × １ － ＲＨ

１００
æ

è
ç

ö

ø
÷ （１０）

式中，ＲＨ 为相对湿度（％），Ｔａｉｒ为气温（℃）。
Ｇａｏ 机理模型比起经验模型与半经验模型更具有机理性，且使用土壤到叶片的水力导度近似表示植物内

水分变化引起的保卫细胞的膨压变化，更易计算，可行性更高。 因其对于水分条件影响气孔导度的模拟更为

准确，因此 Ｇａｏ 模型目前常被应用于干旱半干旱地区植物的光合特征、蒸腾作用研究及抗旱性分析等［３６⁃３９］。
１．４　 数据分析

应用 Ｅｘｃｅｌ ２０１０ 对试验数据进行汇总统计。 使用 ＭＡＴＬＡＢ Ｒ２０１４ａ 对模型参数进行率定，且进一步进行

模拟值与实测值的验证比较，通过决定系数（Ｒ２）和均方根误差（Ｒｏｏｔ ｍｅａｎ ｓｇｕａｒｅ ｅｒｒｏｒ， ＲＭＳＥ）以及 ＡＩＣ
（Ａｋａｉｋｅ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｃｒｉｔｅｒｉｏｎ）判定模型模拟效果，使用 Ｆ 检验与 Ｐ 值来检验显著性。

探究三个环境因子逐步发生单位改变时，气孔导度的响应情况，以确定不同环境因子对气孔导度影响程

度及各个模型对环境因子的响应是否敏感。 对于图 ４ 中每个子图，除横坐标表示特定变量逐步发生单位变

化，其余环境变量都保持恒定，且等于参考状态（ＰＡＲ ＝ １６００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，Ｔａｉｒ ＝ ２５℃，ＶＰＤ ＝ １．５ ｋＰａ 或 ＲＨ ＝
６５％），散点为满足环境变量条件的实测数据。 使用加权平均数法得到各环境因子单位变化下气孔导度实测

值与三个模型模拟值的相对变化率，以其作为表示响应敏感性的指标：

Δ Ｇｓ ＝
ΔＸ × Δ Ｇｓ１ ＋ ２ΔＸ × Δ Ｇｓ２ ＋ … ＋ ｎΔＸ Δ Ｇｓｎ

１ ＋ ２ ＋ … ＋ ｎ
（１１）

式中， Δ Ｇｓ 为相对变化率；ΔＸ 为环境因子单位改变量；ΔＧｓｉ为 ｉ 个单位的环境因子单位改变量引起的气孔导度

改变量。

２　 结果与分析

图 １　 高山嵩草 ＣＯ２响应曲线

Ｆｉｇ．１　 ＣＯ２ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅ ｏｆ Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｐｙｇｍａｅａ

每个数据点为多次测量的平均值

２．１　 气孔导度模型参数率定和检验

直角双曲线模型对高山嵩草 ＣＯ２响应曲线如图 １

所示，使用直角双曲线模型对 ＣＯ２响应曲线进行拟合，
参数见表 １，令 Ａｎ ＝ ０ 即得到 ＣＯ２补偿点 Γ。

将野外测定数据代入方程（２）—（５）中，可得到方

程参数及模拟效果如表 ２ 与图 ２ 所示。 本文选用决定

系数 Ｒ２、均方根误差 ＲＭＳＥ 以及 Ａｋａｉｋｅ 信息准则

（ＡＩＣ）来表示模型模拟效果。 如图 ２ 及表 ３，将 Ｊａｒｖｉｓ
模型，Ｌｅｕｎｉｎｇ 模型和 Ｇａｏ 模型的模拟值与实测值的决

定系数 Ｒ２进行比较，Ｌｅｕｎｉｎｇ 模型＞ Ｊａｒｖｉｓ 模型＞Ｇａｏ 模

型；均方根误差（ＲＭＳＥ）则为，Ｌｅｕｎｉｎｇ 模型＜ Ｊａｒｖｉｓ 模

型＜Ｇａｏ 模型，ＡＩＣ 值关系为，Ｌｅｕｎｉｎｇ 模型＜ Ｊａｒｖｉｓ 模型

＜Ｇａｏ 模型。 综上，三个模型都较好地模拟了高山嵩草

的气孔导度变化，其中 Ｌｅｕｎｉｎｇ 模型拟合效果优于其他二者。
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表 １　 ＣＯ２响应曲线⁃直角双曲线模型参数

Ｔａｂｌｅ １　 ＣＯ２ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅ⁃ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒ ｈｙｐｅｒｂｏｌｉｃ ｍｏｄｅｌ

参数
Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

表观羧化效率 η
Ａｐｐａｒｅｎｔ ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｉｏｎ

ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ／
（ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

最大净光合速率 Ａｎｍａｘ

Ｍａｘｉｍｕｍ ｎｅｔ
ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ ／
（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

光呼吸速率 Ｒｐ

Ｐｈｏｔｏｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ／
（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

ＣＯ２补偿点 Γ
ＣＯ２ ｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎ
ｐｏｉｎｔ ／ （μｍｏｌ ／ ｍｏｌ）

Ｒ２

率定值 Ｖａｌｕｅ ０．００３７±０．００２８ ９．８３±２．９８ ３．１４±０．６５ ２９．１２±２．６９ ０．９７８

　 　 数据为平均值±标准误（Ｍｅａｎ±ＳＥ）

表 ２　 气孔导度模型参数

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｍｏｄｅｌｓ

模型 Ｍｏｄｅｌ 参数 Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ Ｒ２ Ｆ Ｐ

Ｊａｒｖｉｓ
ａ１ ａ２ ａ３ ａ４ ａ５ ａ６ ａ７

０．９８９ ０．４３１ ０．００４７８ ０．０００１８ １ ２００．００３ －０．１９９
０．６５９ ３９．６４ ＜０．０１

Ｌｅｕｎｉｎｇ
ｂ１ ＶＰＤ０ ｇ０

６．３６５ ０．００３５４ ０．２２１
０．７２６ １４３．７５ ＜０．０１

Ｇａｏ
ｇ０ｍ ｋψ ｋαβ ｋβｇ

０．３７１３ １．３２４ ０．０００２７４ ５８３．６４
０．６２４ ９８．４３ ＜０．０１

　 　 ｇｏｍ：黑暗条件下最大可能气孔导度 Ｍａｘｉｍｕｍ ｐｏｓｓｉｂｌｅ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｕｎｄｅｒ ｄａｒｋ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ；ｋΨ：保卫细胞结构弹性屈服系数（ｍｍｏｌ ｍ－２

ｓ－１ ｋＰａ－１） Ｅｌａｓｔｉｃ ｙｉｅｌｄ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ｇｕａｒｄ ｃｅｌｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ； ｋαβ：气孔导度对光合行为敏感性参数（ Ｄｉｍｅｎｓｉｏｎｌｅｓｓ） Ｓｅｎｓｉｔｉｖｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａｌ

ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｔｏ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｂｅｈａｖｉｏｒ；ｋβｇ：气孔导度对水汽压差敏感性参数 Ｓｅｎｓｉｔｉｖｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｔｏ ｖａｐｏｒ ｐｒｅｓｓｕｒｅ ｄｅｆｉｃｉｔ；ａ１、

ａ２、ａ３、ａ４、ａ５、ａ６、ａ７、ｂ１、ＶＰＤ０、ｇ０为待定参数

图 ２　 Ｊａｒｖｉｓ气孔导度模型、Ｌｅｕｎｉｎｇ 气孔导度模型与 Ｇａｏ 气孔导度模型的验证比较

Ｆｉｇ．２　 Ｖａｌｉｄａｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ Ｊａｒｖｉｓ ｍｏｄｅｌ， Ｌｅｕｎｉｎｇ ｍｏｄｅｌ ａｎｄ Ｇａｏ ｍｏｄｅｌ

表 ３　 气孔导度模拟值验证效果比较

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｓｉｍｕｌａｔｉｏｎ ｒｅｓｕｌｔｓ

模型 Ｍｏｄｅｌ Ｒ２ ＲＭＳＥ ＡＩＣ

Ｊａｒｖｉｓ ０．６５９ ０．０６６９ －７１１

Ｌｅｕｎｉｎｇ ０．７２６ ０．０５０３ －７９５

Ｇａｏ ０．６２４ ０．０７３２ －６９３

　 　 ＲＭＳＥ： 均方根差 Ｒｏｏｔ ｍｅａｎ ｓｑｕａｒｅｄ ｅｒｒｏｒ； ＡＩＣ： 赤池信息量准则 Ａｋａｉｋｅ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｃｎｔｅｒｉｏｎ

２．２　 高山嵩草气孔导度日变化模拟

使用 Ｊａｒｖｉｓ 经验模型、Ｌｅｕｎｉｎｇ 半经验模型、Ｇａｏ 机理模型，分别对高山嵩草气孔导度生长季日变化进行模

拟。 如图 ３ 所示，对于观测值，７—９ 月的每个月日变化曲线基本呈双峰趋势，７ 月峰值出现在 １２：００、１４：００ 左

９９０９　 ２４ 期 　 　 　 李泽卿　 等：高山嵩草气孔导度对环境因子的响应模拟 　
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右；８ 月峰值出现在 １４：００、１６：００ 左右；９ 月峰值出现在 １２：００、１５：００ 左右。 一天中，午间气孔导度下降幅度

为 ８ 月最小，７ 月最大；９ 月的气孔导度值整体较 ７、８ 月有明显降低。 基于模拟，高山嵩草瞬时气孔导度最大

值出现在 ８ 月（０．３９８ｍｏｌ ｍ－２ｓ－１），最小值出现在 ９ 月（０．０３１ ｍｏｌ ｍ－２ｓ－１），８ 月极差最大（０．３２１ ｍｏｌ ｍ－２ｓ－１），日
均值依次为 ７ 月（０．２８７ ｍｏｌ ｍ－２ｓ－１）＞８ 月（０．２５１ｍｏｌ ｍ－２ｓ－１）＞９ 月（０．１７２ ｍｏｌ ｍ－２ｓ－１）。

图 ３　 ２０１８ 年 ７ 月、８ 月和 ９ 月高山嵩草气孔导度日变化过程模型模拟

Ｆｉｇ．３　 Ｓｉｍｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｄｉｕｒｎａｌ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｐｙｇｍａｅａ′ｓ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｉｎ Ｊｕｌｙ， Ａｕｇｕｓｔ ａｎｄ Ｓｅｐｔｅｍｂｅｒ ２０１８

２０１８ 年生长季中，使用 ３ 个模型模拟高山嵩草生长季（７—９ 月）气孔导度的日变化过程结果如图 ３ 所示。
从模拟曲线趋势及峰值来看，Ｊａｒｖｉｓ 模型模拟曲线呈现双峰变化，７ 月峰值出现在 １１：００、１５：００ 左右，８ 月峰值

出现在 １４：００、１６：００ 左右，９ 月峰值出现在 １２：００、１５：００ 左右。 Ｊａｒｖｉｓ 模型 ７、８ 月峰值均比实测值低；Ｌｅｕｎｉｎｇ
模型模拟曲线 ７、８ 月呈现双峰变化，９ 月模拟趋势先增大后减小。 ７ 月峰值出现在 １２：００、１５：００ 左右，８ 月峰

值出现在 １３：３０、１６：００ 左右，９ 月最大值出现在 １２：００ 左右。 Ｌｅｕｎｉｎｇ 模型模拟峰值均与实测值相近；Ｇａｏ 模

型模拟曲线 ７ 月、９ 月呈现双峰变化，８ 月为单峰曲线。 ７ 月峰值出现在 １２：００、１６：００ 左右，８ 月峰值出现在

１５：００ 左右，９ 月峰值出现在 １２：００、１４：３０ 左右。 Ｇａｏ 模型模拟峰值均比实测值低。 Ｌｅｕｎｉｎｇ 模型对于 ３ 个月

份的高山嵩草气孔导度 Ｇｓ日变化模拟曲线的变化趋势、峰值出现时间均与实际观测值较为接近；Ｊａｒｖｉｓ 模型

７、８ 月模拟曲线趋势正确，模拟值总体比实际值偏小；Ｇａｏ 模型的日变化模拟趋势基本正确，但模拟值总体比

实际值偏小，８ 月为单峰曲线，与实测趋势不符，三个月份的峰值出现时间、峰值大小与模拟精度不如 Ｊａｒｖｉｓ 和

Ｌｅｕｎｉｎｇ 模型，但 ９ 月模拟效果在三个模型中最好。 从各模型的决定系数 Ｒ２（图 ３）可看出，针对 ７ 月与 ８ 月的
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气孔导度日变化过程，Ｊａｒｖｉｓ 模型模拟效果最好，Ｊａｒｖｉｓ 模型优于 Ｇａｏ 模型；９ 月的气孔导度日变化过程，则为

Ｇａｏ 模型模拟效果最好，Ｌｅｕｎｉｎｇ 模型优于 Ｊａｒｖｉｓ 模型。

图 ４　 高山嵩草气孔导度对主要环境因子的响应模拟

Ｆｉｇ．４　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｓｉｍｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｐｙｇｍａｅａ′ｓ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｔｏ ｍａｉｎ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

２．３　 高山嵩草气孔导度对不同环境因子的响应模拟

在本次实验观测中，在生长季（７—９ 月）期间，高山嵩草的瞬时气孔导度测定的最高值为 ０．４２９ ｍｏｌ ｍ－２

ｓ－１，最低值为 ０．１０２ ｍｏｌ ｍ－２ｓ－１。 假设其他因素对气孔导度 Ｇｓ的影响不变的情况下，根据观测值及三个模型的

模拟值，探究高山嵩草气孔导度对三个环境变量（Ｔａｉｒ， ＰＡＲ， ＶＰＤ）的响应。 如图 ４ 所示，高山嵩草气孔导度

对 ３ 个环境因子的响应特征为：（１）气孔导度 Ｇｓ在 ５—３５℃气温范围内呈现“钟形”（ｂｅｌｌ⁃ｓｈａｐｅｄ）响应，在 Ｔａｉｒ

为 ２４．８３℃ 时达到最高值，模型模拟的高山嵩草气孔开放的最适温度，为 ２２． ９２℃ （ Ｊａｒｖｉｓ 模型）、２４． １４℃
（Ｌｅｕｎｉｎｇ 模型）；（２）气孔导度 Ｇｓ随着光合有效辐射强度 ＰＡＲ 的增加（３０５—２１００μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）而增加，在高

ＰＡＲ 时气孔导度 Ｇｓ增速缓慢后，出现下降趋势；（３）气孔导度 Ｇｓ随着饱和水汽压差 ＶＰＤ 增加（０．１２—３．４８

ｋＰａ）而降低。 将各模型模拟曲线变化趋势与实测数据比较，及模型的决定系数 Ｒ２（图 ４）可看出，对于 Ｔａｉｒ，
Ｌｅｕｎｉｎｇ 模型的模拟效果最好，Ｊａｒｖｉｓ 模型次之，模拟也较为准确，Ｇａｏ 模型对 Ｔａｉｒ因子变化的响应效果较差；对
于 ＰＡＲ，Ｌｅｕｎｉｎｇ 模型的模拟效果最好，Ｇａｏ 模型优于 Ｊａｒｖｉｓ 模型，在 ＰＡＲ 较高阶段，Ｊａｒｖｉｓ 模型模拟曲线始终

保持较为稳定的状态，较早出现光饱合现象；对于 ＶＰＤ，Ｇａｏ 模型的模拟效果最好，Ｌｅｕｎｉｎｇ 模型优于 Ｊａｒｖｉｓ 模

型。 Ｇａｏ 模型与 Ｌｅｕｎｉｎｇ 模型模拟曲线在 ＶＰＤ 为 １．５—２．５ｋＰａ 之间的变化趋势有所不同，Ｇａｏ 模型更接近实
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测值变化趋势。

　 图 ５　 三个环境因子（Ｔａｉｒ， ＰＡＲ， ＶＰＤ）单位变化下实测值与模型

模拟值变化特征

Ｆｉｇ． ５ 　 Ｃｈａｎｇｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｍｅａｓｕｒｅｄ ｖａｌｕｅｓ ａｎｄ ｍｏｄｅｌ

ｓｉｍｕｌａｔｅｄ ｖａｌｕｅｓ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

（Ｔａｉｒ， ＰＡＲ， ＶＰＤ）

观测值与 ３ 个气孔导度模型的模拟值在不同环境

因子发生单位变化时的离散分布情况见图 ５，气孔导度

观测值的离散程度为：ＶＰＤ＞ＰＡＲ＞Ｔａｉｒ，即 ＶＰＤ 的变化

对气孔导度的影响较大，数值差异较大。 Ｊａｒｖｉｓ 模型与

Ｌｅｕｎｉｎｇ 模型模拟值的离散程度为：ＶＰＤ＞Ｔａｉｒ＞ＰＡＲ，Ｇａｏ
模型模拟值的离散程度为：ＶＰＤ＞ＰＡＲ＞Ｔａｉｒ。 从数值分

布角度，根据各个盒长及在象限内分布位置，对于 ＶＰＤ
与 Ｔａｉｒ因子，Ｌｅｕｎｉｎｇ 模型与实测值更为接近；对于 ＰＡＲ
因子，三个模型均与实测值有较大不同，Ｇａｏ 模型更为

接近。
３ 个环境因子（Ｔａｉｒ、ＰＡＲ、ＶＰＤ） 逐步变化的影响

下，实测值与 ３ 个模型模拟值的相对变化率，即敏感度

见表 ４。 从表 ４ 可知，实测值在 ３ 个环境因子的单位变

化下的相对变化率：ＰＡＲ＞ＶＰＤ＞Ｔａｉｒ，３ 个模型模拟值对

不同环境因子响应下的相对变化率均小于实测值，其
中，Ｊａｒｖｉｓ 模型与 Ｌｅｕｎｉｎｇ 模型的敏感度：ＶＰＤ ＞ Ｔａｉｒ ＞
ＰＡＲ，Ｇａｏ 模型模拟值敏感度：ＶＰＤ＞ＰＡＲ＞Ｔａｉｒ。 对于气温 Ｔａｉｒ与饱和水汽压差 ＶＰＤ，Ｌｅｕｎｉｎｇ 模型响应最为敏

感，且敏感度与实测值更为接近，对于光合有效辐射强度 ＰＡＲ，Ｇａｏ 模型最为敏感，但与实测值仍有差距。 综

上，相对变化率作为表征指标可用来表示气孔导度对环境因子的响应敏感度，且可以通过对于实际观测值与

３ 个模型模拟值在环境因子变化下的数据分布情况与气孔导度 Ｇｓ相对变化率，来进一步比较 ３ 个模型模拟的

准确性。

表 ４　 三个环境因子（Ｔａｉｒ， ＰＡＲ， ＶＰＤ）单位变化下实测值与 ３ 个模型模拟值相对变化率

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｃｈａｎｇｅ ｒａｔｅｓ ｏｆ ｍｅａｓｕｒｅｄ ｖａｌｕｅｓ ａｎｄ ｓｉｍｕｌａｔｅｄ ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｍｏｄｅｌｓ ｕｎｄｅｒ ｕｎｉｔ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ （Ｔａｉｒ，

ＰＡＲ， ＶＰＤ）

环境因子单位变化
Ｕｎｉｔ ｃｈａｎｇｅ ｏｆ
ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

气孔导度相对变化率 ／ ％
Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｃｈａｎｇｅ ｒａｔｅ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ

气孔导度实测值
Ｍｅａｓｕｒｅｄ ｖａｌｕｅ

Ｊａｒｖｉｓ 模型模拟值
Ｓｉｍｕｌａｔｅｄ ｖａｌｕｅ

Ｌｅｕｎｉｎｇ 模型模拟值
Ｓｉｍｕｌａｔｅｄ ｖａｌｕｅ

Ｇａｏ 模型模拟值
Ｓｉｍｕｌａｔｅｄ ｖａｌｕｅ

ΔＴａｉｒ ８．２１ ７．２１ ７．９１ ２．１５

ΔＰＡＲ ９．２９ ５．５１ ６．１１ ７．１９

ΔＶＰＤ －８．７３ －７．４５ －８．４６ －８．１７

　 　 ΔＴａｉｒ： 气温 Ｔａｉｒ单位变化 Ｕｎｉｔ ｃｈａｎｇｅ ｏｆ ａｉｒ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ；ΔＰＡＲ： 光合有效辐射强度单位变化 Ｕｎｉｔ ｃｈａｎｇｅ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｌｌｙ ａｃｔｉｖｅ ｒａｄｉａｔｉｏｎ

（ＰＡＲ）；ΔＶＰＤ： 饱和水汽压差单位变化 Ｕｎｉｔ ｃｈａｎｇｅ ｏｆ ｖａｐｏｒ ｐｒｅｓｓｕｒｅ ｄｅｆｉｃｉｔ （ＶＰＤ）

３　 讨论

３．１　 高山嵩草气孔导度对环境因子的响应特征

在高寒草甸中高山嵩草气孔导度季节变化呈现出明显的单峰趋势，最大值基本出现在 ７ 月，最小值出现

在生长季尾端的 ９ 月，这与宋成刚等对青海海北高寒草甸研究结果类似［４０］。 本研究发现高山嵩草气孔导度

日变化在 ７ 月、８ 月和 ９ 月均呈现出明显的双峰趋势。 这与高丽楠等［４１］对于同属高寒草甸常见植物的窄叶鲜

卑花、高山绣线菊、木里苔草和四川嵩草的研究不同：窄叶鲜卑花和木里苔草气孔导度日变化为典型双峰曲

线，峰值出现在 ９：００ 与 １５：００，与光合速率日变化表现为相同趋势；高山绣线菊气孔导度第一个峰值出现在

１１：００，１３：００ 降至最低后在 １５：００—１７：００ 之间变化不大。 而四川嵩草气孔导度日变化呈单峰曲线，峰值出
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现在 １１：００ 左右。
本研究中高山嵩草气孔导度 Ｇｓ在 ７ 月、８ 月和 ９ 月的 １２：００—１４：００ 时间段内，均出现了降低，说明高山

嵩草在正午附近，存在“光抑制”现象，关闭气孔，降低气孔导度，减少蒸腾耗水［４２］。 本研究中高山嵩草气孔

导度对光合有效辐射 ＰＡＲ 的响应也表现出，当 ＰＡＲ 大于 １８００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１时，气孔导度呈明显下降的趋势

（图 ４）。 青藏高原地区太阳光照强烈，中午尤甚，光强可达到 ２０００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１以上，远比一般植物光合作用

饱和光强高，因此高寒草甸植物的光合作用及与其有关的生理生态活动经常遭受“光抑制”现象［４３］，曾有学

者对海北高寒草甸植物的光合作用光抑制问题进行研究，作为光抑制发生的最初部位，光系统 Ｉ 的光化学效

率（Ｆｖ ／ Ｆｍ）往往被用作判断光抑制发生的指标［４３］，研究发现，海北牧草的 Ｆｖ ／ Ｆｍ在中午明显比早晨低，且降低

幅度随着日光照射的时间延长而不断增加，由此学者认为高寒草甸植物叶片经常发生光合作用光抑制［４３］。
与本研究相同的是，在针对青藏高原东缘，四川省西北部的窄叶鲜卑花、高山绣线菊、木里苔草，以及青藏高原

东北部的麻花艽（Ｇｅｎｔｉａｎａｓｔ ｒａｍｉｎｅａ）、美丽风毛菊（Ｓａｕｓｓｕｒｅａ ｓｕｐｅｒｂａ） ［４４］ 和矮嵩草（Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｈｕｍｉｌｉｓ） ［４５］ 的研

究中，上述植物均出现光合“午休”的光抑制现象，与本研究不同的是，青藏高原东缘的四川嵩草以及青海海

北地区高寒草甸的垂穗披碱草（Ｅｌｙｍ ｕｓｎｕｔａｎｓ） ［４６］ 均无光抑制现象。 在探究植物发生光抑制的原因时，一方

面，有学者发现，在强光照射后，随着 Ｆｖ ／ Ｆｍ逐渐降低，观测到叶片初始荧光显著增加，且观测荧光时叶片已经

暗适应半小时以上，说明强光可能已对叶片的光合机构造成破坏［４３］。 而另一方面，也有不少学者认为，自然

条件下的光抑制是植物光合机构为避免光破坏而采取的光合作用下调（Ｄｏｗｎ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ
ｃａｐａｃｉｔｙ）的措施，不涉及蛋白的破坏［４４］。 另外也有研究者提出，正午时高光强可能通过影响空气温度和叶细

胞间隙与冠层间的饱和水汽压差 ＶＰＤ 间接引起光抑制现象以及气孔导度下降等相关生理活动［１８］。 同时，叶
片形态也被认为与“光抑制”有一定关系［４７］，如四川嵩草叶片较厚，叶面积较小，应对强光环境有更好适应

性［４８］，故比起其他高寒草甸植物，没有出现光抑制现象。
本研究中高山嵩草气孔导度 Ｇｓ对气温呈现“钟形”（ｂｅｌｌ⁃ｓｈａｐｅｄ）响应，气孔导度观测值随着气温升高，峰

值出现在 ２４．８３℃，后在高温区段降低；Ｊａｒｖｉｓ 模型与 Ｌｅｕｎｉｎｇ 模型气孔导度模拟值达到最大的最适温度分别

为 ２２．９２℃（Ｊａｒｖｉｓ 模型）、２４．１４℃（Ｌｅｕｎｉｎｇ 模型）。 植物光合作用与气体交换活动关系密切，本研究所得上述

最适温度也处于高山植物净光合作用的最适温度范围内（１５—２５℃） ［４９］。 温度对植物叶片气孔导度的影响，
是通过影响植物光合能力达到的，随温度增加，植物表观初始量子效率增加，光补偿点减小，植物吸收与转换

光能的色素蛋白复合体较多，光抑制减少，气体交换能力越强，气孔开闭不受限制，气孔导度增大［５］。 也有许

多学者认为，温度因子与其他环境因子共同影响气孔导度。 如温度升高会导致 ＶＰＤ 升高，造成气孔导度减

小［５０］；温度变化也会影响植物茎流，使得水势梯度发生变化，影响气孔开闭［５１］ 等。 与本研究结果类似的是，
师生波等［４４］针对青藏高原东北隅高寒草甸主要伴生种麻花艽（Ｇｅｎｔｉａｎａ ｓｔｒａｍｉｎｅａ）和美丽风毛菊（Ｓａｕｓｓｕｒｅａ
ｓｕｐｅｒｂａ）研究发现，随着温度逐步升高并稳定到一定水平，麻花艽与美丽风毛菊的气孔导度均表现为先升高后

降低的趋势。 王一峰和李怡颖［５２］ 针对青藏高原东北部沙生风毛菊（Ｓａｕｓｓｕｒｅａ Ａｒｅｎａｒｉａ Ｍａｘｉｍ）研究发现，在
５—３０℃范围中，随着温度上升，沙生风毛菊叶片的气孔导度显著上升后下降。 郭亚奇等针对藏北高寒草地建

群种紫花针茅（Ｓｔｉｐａ ｐｕｒｐｕｒｅａ）的研究发现，气孔导度对不同温度的响应不同，在不同温度下的气孔导度数值

大小表现为 ２０℃＞１５℃＞２５℃，且温度的升高会导致气孔导度 Ｇｓ对于 ＣＯ２浓度变化的响应更为敏感（通过气孔

导度的变化率体现） ［５３］。
本研究中高山嵩草气孔导度 Ｇｓ随着 ＶＰＤ 增加而降低，Ｇｓ与 ＶＰＤ 呈负相关。 植物叶片气孔导度对 ＶＰＤ

增加的响应涉及到叶肉细胞或者保卫细胞自身中的水分状态，且有可能由脱落酸（ＡＢＡ）等激素信号介导，而
叶水势和导水率则决定了细胞表皮水势和保卫细胞膨压对 ＶＰＤ 变化的响应，具体而言，ＶＰＤ 升高导致水分

蒸散增强，引起并加剧了植物叶细胞及茎干中的水势下降，气孔关闭，气孔导度减小；同时 ＶＰＤ 驱动的环境中

水分的蒸发作用增强，导致的土壤水分流失会使得干旱胁迫更为剧烈，从而加剧气孔导度的减小。 同时需要

注意的是，ＶＰＤ 升高期间的气孔导度降低会引起光合作用的降低，影响植物的碳水化合物合成与植物生长，
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时间过长则会引起植物“碳饥饿” ［５４］。 相关研究中，气孔导度对于上升的 ＶＰＤ 的响应机制，在不同的气孔导

度模型中往往均采用气孔导度 Ｇｓ随着 ＶＰＤ 增加而单调下降的方程形式［５４⁃５６］，且均在 ＶＰＤ 较低时出现气孔导

度 Ｇｓ最大值［５４］。 在针对其他高寒植物的研究中，也有相似结果，如师生波等［４４］研究发现，高寒矮嵩草草甸植

物群落环境的 ＶＰＤ 逐步升高时，麻花艽和美丽风毛菊叶片气孔导度降低并较长时间处于低水平。 在针对木

里苔草、四川嵩草和垂穗披碱草的研究中，在 ＶＰＤ 上升阶段时，３ 个物种的气孔导度均出现下降趋势，且气孔

导度日均值为木里苔草（沼泽湿地） ＞四川嵩草（湿草甸） ＞垂穗披碱草（干草甸） ［５７］。 与此同时，许多相关研

究表明，不同生境、不同物种的气孔导度 Ｇｓ对 ＶＰＤ 的响应有不同模式。 一般认为叶片气孔导度 Ｇｓ普遍随着

ＶＰＤ 增加而逐渐下降，如作物（如冬小麦［５８］、菊芋 （Ｈｅｌｉａｎｔｈｕｓ ｔｕｂｅｒｏｓｕｓ） ［５９］ 等）、乔木 （如梭梭 （Ｈａｌｏｘｙｌｏｎ
ａｍｍｏｄｅｎｄｒｏｎ） ［６０］、灰胡杨［６１］等）研究结果均与本文类似。 然而在针对其他生境生长植物的研究中有着与本

文不同的结果，例如，针对干旱半干旱地区的油蒿［６２］、白蜡树（Ｆｒａｘｉｎｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ Ｒｏｘｂ．），新疆杨（Ｐｏｐｕｌｕｓ ａｌｂａ
Ｌ． ｖａｒ． ｐｙｒａｍｉｄａｌｉｓ Ｂｇｅ．）以及毛白杨（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｔｏｍｅｎｔｏｓａ Ｃａｒｒ．） ［６３］ 的研究，以及热带亚热带地区稀树草原的优

势木本植物（该地区草本植物的气孔导度 Ｇｓ随着 ＶＰＤ 增加而降低） ［６４］、天然马尾松（Ｐｉｎｕｓ ｍａｓｓｏｎｉａｎａ Ｌａｍｂ．）
和外来湿地松（Ｐｉｎｕｓ ｅｌｌｉｏｔｔｉｉ Ｅｎｇｅｌｍ．） ［６５］的研究发现，以上植物物种的叶片气孔导度 Ｇｓ先随着 ＶＰＤ 增加达到

峰值后，又随 ＶＰＤ 增加而减少。 上述研究与本文结果不同的原因，在于气孔反应取决于生长条件，植物长期

生长在低 ＶＰＤ 环境中（即水分条件较好的环境中），叶片气孔对关闭刺激（如 ＡＢＡ 等）的反应会不够敏

感［６６⁃６７］，而在高 ＶＰＤ（即水分胁迫较大时）情况下气孔关闭，则是气孔对高 ＶＰＤ 引起的叶片保卫细胞膨压变

化的被动水力响应［６８⁃６９］。 有学者也指出，生态系统水平的不等水性（Ａｎｉｓｏｈｙｄｒｉｃｉｔｙ）用于表示植物在干旱条件

下调节气孔和植物含水量的能力［６９⁃７１］，青藏高原高寒草甸的不等水性较高［７２］，高不等水性的生态系统通常对

ＶＰＤ 变化更敏感［６９⁃７１，７３］。 有学者指出，高 ＶＰＤ 引起的气孔导度降低［７２⁃７４］，光合作用降低，进而会使得高寒草

甸 ＮＥＥ（生态系统 ＣＯ２净交换量）、高寒草甸生产力也随 ＶＰＤ 升高而降低［７５⁃７６］。
３．２　 气孔导度模型对高山嵩草气孔导度模拟的可行性

本研究对高山嵩草气孔导度 Ｇｓ进行模拟和检验，从图 ２ 及表 ３ 结果，根据决定系数（Ｒ２）、均方根误差

（ＲＭＳＥ）以及赤池信息量准则（ＡＩＣ）判定模型模拟效果，三个气孔导度模型均可以较好地模拟高山嵩草的气

孔导度，其中 Ｌｅｕｎｉｎｇ 模型最好，Ｊａｒｖｉｓ 模型次之，Ｇａｏ 模型较差。 但 ３ 个模型对主要环境因子的敏感性不同：
Ｌｅｕｎｉｎｇ 模型对温度因子的响应模拟效果最好，Ｊａｒｖｉｓ 模型也有较好的响应效果，Ｇａｏ 模型模拟结果最差。 这

是因为 Ｌｅｕｎｉｎｇ 模型中气孔导度的模拟耦合了净光合速率的模拟过程，而净光合速率的模拟考虑了温度三基

点的影响（见式 ７） ［２６］，Ｊａｒｖｉｓ 模型中用多项式拟合了温度对气孔导度的影响，没有机理意义［５６，７７］，而 Ｇａｏ 是基

于气孔导度与土壤水势关系提出的，更适用应用于各种水分条件下的模拟［３４］，模型受温度影响较小，温度因

子只能通过影响 ＶＰＤ 来影响气孔导度 Ｇｓ。 对于饱和水汽压差 ＶＰＤ 的响应，三个模型模拟曲线趋势均良好，
Ｇａｏ 模型的响应效果最好，Ｌｅｕｎｉｎｇ 模型优于 Ｊａｒｖｉｓ 模型，且前两者在 １．５—２．５ｋＰａ 期间模拟值下降速率有较明

显差异。 对于光照辐射强度 ＰＡＲ 的响应，Ｌｅｕｎｉｎｇ 模型模拟效果最好，Ｇａｏ 机理模型优于 Ｊａｒｖｉｓ 模型。 因为高

寒草甸植被生长主要受温度调控，而与土壤水分关系较小［７８］，所以对高山嵩草的气孔导度模拟 Ｌｅｕｎｉｎｇ 模型

的精度和敏感性都最好。
与前人研究方法不同［６２⁃６３］，本文对于模型对环境因子的响应敏感性，提出一种新的表示方法，即使用不

同环境因子变化下的气孔导度相对变化率来表示，更为直观。 根据表 ４，Ｌｅｕｎｉｎｇ 模型对气温 Ｔａｉｒ变化的敏感

度高于 Ｊａｒｖｉｓ 模型，Ｇａｏ 模型对于温度因子的敏感度较差。 Ｌｅｕｎｉｎｇ 模型对 ＶＰＤ 变化的敏感度最高，Ｇａｏ 模型

比 Ｊａｒｖｉｓ 模型好。 与本研究结果类似的是，王海珍等［６１］研究发现，Ｌｅｕｎｉｎｇ 模型对于灰胡杨叶片气孔导度受水

分条件影响较大的时段拟合效果好于 Ｊａｒｖｉｓ 模型，即 Ｌｅｕｎｉｎｇ 模型对于水分条件的响应更好。 Ｇａｏ 模型对

ＰＡＲ 的敏感度最高，且 Ｌｅｕｎｉｎｇ 模型敏感度高于 Ｊａｒｖｉｓ 模型，该结果可对应图 ４ 中，Ｌｅｕｎｉｎｇ 模型与 Ｇａｏ 模型在

后期 ＰＡＲ 较高阶段，气孔导度 Ｇｓ模拟值均出现下降，而 Ｊａｒｖｉｓ 模型模拟曲线则较早出现稳定“平台期”。 这是

因为，Ｇａｏ 模型中，光合有效辐射 ＰＡＲ 作为直接输入参数，且比起 Ｊａｒｖｉｓ 假设各个因子独立作用于植物气孔，
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Ｇａｏ 模型中 ｋαβ参数可直接反映气孔导度对光合有效辐射的敏感性，与保卫细胞渗透压及弹性模量有关［３４］；
Ｌｅｕｎｉｎｇ 模型中 ＰＡＲ 因子与 Ａｍａｘ（其中含有温度修正函数）结合，Ｇａｏ 模型与 Ｌｅｕｎｉｎｇ 模型都考虑了各因子之

间的相互作用，故模拟效果更好。
由于野外自然条件下，各种环境因子之间互相影响，因而对气孔导度影响存在交互作用，故气孔对环境因

子响应机制复杂。 试图模拟或研究高山嵩草叶片气孔导度对单个环境因子的响应规律，无法消除其群落和环

境因子相互作用的复杂性所带来的影响。 在进一步的研究工作中，可基于高山嵩草气孔导度对不同环境因子

响应特点，对模型进行机理性探索与改进，以得到更适用青藏高原地区高寒草甸建群种高山嵩草的气孔导度

模型，为青藏高原地区植物叶片、群落、生态系统、景观尺度以及未来全球尺度的碳水耦合过程和气候模型提

供参考。

４　 结论

国际上常用的 Ｊａｒｖｉｓ 模型、Ｌｅｕｎｉｎｇ 模型及机理模型 Ｇａｏ 模型均可以较好地模拟高山嵩草气孔导度对环

境因子的响应特征。 总体来说， Ｌｅｕｎｉｎｇ 模型准确度最高，Ｊａｒｖｉｓ 模型次之，Ｇａｏ 模型准确度最低。 高山嵩草气

孔导度对各环境因子的敏感性排序为：ＰＡＲ＞ＶＰＤ＞Ｔａｉｒ；３ 个模型中，Ｌｅｕｎｉｎｇ 模型对光合有效辐射强度 ＰＡＲ 和

气温 Ｔａｉｒ最敏感，模拟准确度最高；Ｇａｏ 模型对饱和水汽压差 ＶＰＤ 最敏感。 高山嵩草气孔开放的最适温度，分
别为 ２４．８３℃（实测值）、２２．９２℃（Ｊａｒｖｉｓ 模型）、２４．１４℃ （Ｌｅｕｎｉｎｇ 模型），总体处于 ２２—２５℃范围内，可为高山

嵩草光合作用及气体交换的三基温中的最适温度提供参考。
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