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耦合叶肉导度的陆面过程模型最大叶肉导度参数的敏
感性分析

陈美玲１，３，４，袁国富１，３，∗，陈报章２，３

１ 中国科学院地理科学与资源研究所生态网络观测与模拟重点实验室，北京　 １００１０１

２ 中国科学院地理科学与资源研究所资源与环境信息系统国家重点实验室，北京　 １００１０１

３ 中国科学院大学资源与环境学院，北京　 １０００４９

４ 气象防灾减灾湖南省重点实验室，长沙　 ４１０１１８

摘要：陆面过程模型添加叶肉导度能有效改善模型模拟的 ＣＯ２施肥效应精度，但叶肉导度模拟受最大叶肉导度参数取值的影

响，优化模型中最大叶肉导度参数是改进陆面过程模型叶肉导度和 ＣＯ２ 施肥效应模拟的重要途径。 以 ＥＡＬＣＯ（Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ
Ａｓｓｉｍｉｌａｔｉｏｎ ｏｆ Ｌａｎｄ ａｎｄ Ｃｌｉｍａｔｅ Ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎｓ）模型为例添加叶肉导度，通过人为改变最大叶肉导度值的取值，分析模型输出结果

对最大叶肉导度的响应，揭示最大叶肉导度参数在模型中的敏感性，并与已有研究结果或观测数据比较，探讨耦合叶肉导度的

陆面过程模型最大叶肉导度参数优化的途径。 模拟试验以美国哈佛森林典型温带落叶阔叶林生态监测站（ＵＳ⁃Ｈａ１ ｓｉｔｅ，Ｈａｒｖａｒｄ

Ｆｏｒｅｓｔ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ Ｍｏｎｉｔｏｒｉｎｇ ｓｉｔｅ）数据为驱动。 结果显示：（１）随最大叶肉导度增加，总初级生产力（ＧＰＰ， Ｇｒｏｓｓ Ｐｒｉｍａｒｙ

Ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ）模拟精度增加，但最大叶肉导度取值大于 １．０ ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１后模拟精度改善有限，最大叶肉导度小于 １．０ ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１时

ＧＰＰ 模拟精度对最大叶肉导度变化响应敏感；（２）证实了叶肉导度与气孔导度之间存在明显线性关系，最大叶肉导度取值的变

化能明显影响这种线性关系的斜率。 当最大叶肉导度取值从 ０．５ ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１增加到 １．２ ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１时，气孔导度与叶肉导度的

比值从 ０．７５ 左右降至 ０．３６，这个结果表明，通过明确某一植被功能型叶肉导度与气孔导度比值，可以间接确定模型最大叶肉导

度的合理取值范围；（３）证实了陆面过程模型添加叶肉导度能改进 ＣＯ２施肥效应模拟精度，最大叶肉导度值能影响施肥效应模

拟结果，当最大叶肉导度高于 ０．５７ ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１后，随最大叶肉导度增加，模拟 ＧＰＰ 随大气 ＣＯ２浓度增加的增长率呈下降趋势；

（４）在月尺度上叶肉导度模拟对最大叶肉导度值的敏感性随不同生长季而不同，在生长盛期的 ７、８ 月份最大叶肉导度对叶肉

导度模拟结果影响最大，其次是 ５、６、９ 月份等生长次盛期，其他月份的影响较小。

关键词：陆面过程模型；最大叶肉导度；ＧＰＰ 增长率；叶肉导度；ＥＡＬＣＯ 模型
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ｄｅｔｅｒｍｉｎｅｄ ｉｎｄｉｒｅｃｔｌｙ． Ｏｕｒ ｒｅｓｕｌｔｓ ａｌｓｏ ｃｏｎｆｉｒｍｅｄ ｔｈａｔ ａｄｄｉｎｇ ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｔｏ ｔｈｅ ＥＡＬＣＯ ｍｏｄｅｌ ｃｏｕｌｄ ｉｍｐｒｏｖｅ ｔｈｅ
ｓｉｍｕｌａｔｉｏｎ ａｃｃｕｒａｃｙ ｏｆ ＣＯ２ ｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｅｆｆｅｃｔ， ａｎｄ ｔｈｅ ｍａｘｉｍｕｍ ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｃｏｕｌｄ ａｆｆｅｃｔ ｔｈｅ ｓｉｍｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ＣＯ２

ｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｅｆｆｅｃｔ． Ｗｈｅｎ ｔｈｅ ｍａｘｉｍｕｍ ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｖａｌｕｅ ｗａｓ ｇｒｅａｔｅｒ ｔｈａｎ ０．５７ ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１， ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅ ｏｆ
ＧＰＰ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｏｆ ａｔｍｏｓｐｈｅｒｉｃ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｓｈｏｗｅｄ ａ ｄｏｗｎｗａｒｄ ｔｒｅｎｄ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｍａｘｉｍｕｍ ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ
ｖａｌｕｅ ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇ． Ｗｅ ｆｏｕｎｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｓｉｍｕｌａｔｉｏｎ ｔｏ ｔｈｅ ｍａｘｉｍｕｍ ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ
ｃｈａｎｇｅｓ ｗａｓ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｗｉｎｇ ｓｅａｓｏｎｓ． Ｔｈｅ ｍａｘｉｍｕｍ ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｉｎ ｔｈｅ ｐｅａｋ ｇｒｏｗｔｈ ｓｅａｓｏｎ （ Ｊｕｌｙ
ａｎｄ Ａｕｇｕｓｔ） ｈａｓ ｔｈｅ ｇｒｅａｔｅｓｔ ｉｍｐａｃｔ ｏｎ ｔｈｅ ｓｉｍｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ， ｌｅｓｓ ｉｍｐａｃｔ ｉｎ ｔｈｅ ｓｕｂ⁃ｐｅａｋ ｇｒｏｗｔｈ ｓｅａｓｏｎ
（Ｍａｙ， Ｊｕｎｅ， ａｎｄ Ｓｅｐｔｅｍｂｅｒ）， ａｎｄ ｌｉｔｔｌｅ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｉｎ ｏｔｈｅｒ ｍｏｎｔｈｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｌａｎｄ ｓｕｒｆａｃｅ ｍｏｄｅｌ； ｍａｘｉｍｕｍ ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ； ＧＰＰ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅｓ； ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ；
ＥＡＬＣＯ ｍｏｄｅｌ

陆面过程模型一般采用 ＦｖＣＢ 模型生物化学光合模型［１—３］（Ｆａｒｑｕｈａｒ⁃ｖｏｎ Ｃａｅｍｍｅｒｅｒ⁃Ｂｅｒｒｙ Ｍｏｄｅｌ）和气孔

导度模型模拟碳同化过程，通常考虑从叶片表面到胞间的气孔导度［４］。 已有研究表明，在陆面过程模型光合

模块中添加从胞间到羧化位点的叶肉导度，能有效改善陆面过程模型模拟总初级生产力（ＧＰＰ，Ｇｒｏｓｓ Ｐｒｉｍａｒｙ
Ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ）对大气 ＣＯ２增加的响应（ＣＯ２施肥效应）的精度［５—７］。 当前陆面过程模型中添加叶肉导度的方法最

常用的是连乘模式［５—６， ８—１０］，由影响叶肉导度的不同环境因子影响函数的乘积再乘以最大叶肉导度参数计算

获得。 除不同环境因子影响外，最大叶肉导度参数的取值也会显著影响叶肉导度模拟结果，从而影响陆面过

程模型模拟 ＣＯ２施肥效应的精度。 目前的陆面过程模型叶肉导度模拟相关研究还较少探讨最大叶肉导度参

数取值变化对叶肉导度和 ＣＯ２施肥效应模拟结果的影响。
最大叶肉导度代表了基因或者遗传对叶肉导度的影响［５—６， １１］，是叶肉导度计算方法中的重要参数。 一般

将 ２５ ℃、饱和光条件下完全展开的成熟叶片中叶肉导度最大值定义为植物叶片最大叶肉导度（ ｇｍｍａｘ２５，
Ｍａｘｉｍｕｍ Ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ Ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ）。 为了对模型中 ｇｍｍａｘ２５进行参数化，不同研究人员对 ｇｍｍａｘ２５的取值有不同的

２７２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　
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选择。 部分研究认为 ｇｍｍａｘ２５与叶片结构有关，是植被功能型特征之一，ｇｍｍａｘ２５的极限由叶片结构决定［１２］，决定

ｇｍｍａｘ２５最典型的叶片结构为比叶面积（叶片面积 ／叶片干重，ＳＬＡ），Ｓｕｎ 等［５］将其用于 ＣＬＭ４．５ 模型中 ｇｍｍａｘ２５的

计算。 然而有研究认为 ＳＬＡ 并不能完全解释 ｇｍｍａｘ２５的重要变化［１３—１４］，因为 ＳＬＡ 集成了可能对ｇｍ产生影响的

几个不同叶子特性［１１， １５］。 Ｓｕｉｔｓ 等［１０］使用最大羧化速率（Ｍａｘｉｍｕｍ Ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｉｏｎ Ｒａｔｅ，Ｖｃｍａｘ）来表现 ｇｍｍａｘ２５的

参数特征，Ｋｎａｕｅｒ 等［６］利用叶水平测量来对 ＪＳＢＡＴＣＨ 模型中 ｇｍｍａｘ２５进行参数化，相对来说避开了使用植被特

征参数的不合理性。 Ｋｎａｕｅｒ 等［７］认为 ｇｍｍａｘ２５不太可能由单一植被特征来解释其变化，目前并未有一个公认且

合理的对 ｇｍｍａｘ２５参数化的方法。 对于决定 ｇｍｍａｘ２５取值的影响因素也存在争议，叶水平的测量结果表明，ｇｍｍａｘ２５

不仅在各植被功能型之间存在较大差异，在同一种植被功能型中也存在较大误差［６］，甚至在同一种植物中叶

肉导度存在差异如阴叶的最大 ｇｍｍａｘ２５低于阳叶。 ｇｍｍａｘ２５值会因为测量方法的不同产生不确定性［１２］，导致在实

际应用中同一植被功能型的取值存在较大差异［５—６］。 由于 ｇｍｍａｘ２５取值的不确定性，对陆面过程模型叶肉导度

模块的 ｇｍｍａｘ２５进行参数优化讨论很有必要。
本文以国际上重要陆面过程模型之一———ＥＡＬＣＯ 模型为例，通过人为设定不同 ｇｍｍａｘ２５值，模拟叶肉导度

和 ＧＰＰ，分析和揭示叶肉导度和 ＧＰＰ 模拟对 ｇｍｍａｘ２５的敏感性。 并与已有研究相关结果比较，以期探讨陆面过

程模型中 ｇｍｍａｘ２５参数优化途径，为陆面过程模型改进叶肉导度模拟提供重要参考。

１　 材料与方法

１．１　 观测和驱动数据

本研究以美国哈佛森林生态监测站（Ｈａｒｖａｒｄ Ｆｏｒｅｓｔ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ Ｍｏｎｉｔｏｒｉｎｇ Ｓｉｔｅ，ＵＳ⁃Ｈａ１ 站）（４２．５３８°Ｎ，
７２．１７１°Ｗ）典型温带落叶阔叶林为研究对象，位于美国麻省（Ｍａｓｓａｃｈｕｓｅｔｔｓ）哈佛森林地区，海拔 ３４０ ｍ。 植被

类型以红橡树（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｒｕｂｒａ）和红枫树（Ａｃｅｒ ｐａｌｍａｔｕｍ ‘Ａｔｒｏｐｕｒｐｕｒｅｕｍ’）为优势种的落叶阔叶林为主［１６］，冠
层高度 ３０ ｍ，树龄 ８０—１１０ 年［１７］。 土壤类型以多石的沙质土壤为主。 ２００２—２０１２ 年 １ 月平均气温为－４．３１
℃，７ 月平均气温为 １９．８０ ℃。

ＥＡＬＣＯ 模型驱动数据和验证数据来自 ＦＬＵＸＮＥＴ２０１５ 小时步长数据，线性插值成半小时。 土壤数据来自

国家青藏高原科学数据中心全球土壤数据［１８］（ＧＳＤＥ，Ｔｈｅ ｇｌｏｂａｌ ｓｏｉｌ ｄａｔａｓｅｔ ｆｏｒ ｅａｒｔｈ ｓｙｓｔｅｍ ｍｏｄｅｌｉｎｇ），共 ８ 个

垂直分层，最深为 ２．３ ｍ，原始数据为 ０．１°×０．１°空间分辨率（约 １０ ｋｍ），提取信息包括沙土、陶土、土壤有机质

含量、土壤容重、１５ ｃｍ 土壤碳含量、土壤总碳含量。 坡度数据来自地理空间数据云［１９］，ＡＳＴＥＲ ＧＤＥＭ ３０ ｍ 分

辨率数字高程数据，通过 ＡｒｃＧＩＳ 软件工具进行坡度提取。 ＬＡＩ 数据来源于国家地球系统科学数据中心［２０］，
２０１１—２０１２ 年 ＧＬＡＳＳ 产品叶面积指数 ＬＡＩ ＭＯＤＩＳ，数据集分辨率为 １ ｋｍ。 地下水位数据来自 ＵＳＧＳ 国际水

系统站点实测数据［２１］。 根分布数据来自 Ｊａｃｋｓｏｎ 等［２２］，根分 ６ 层，随土壤深度变化。 叶片碳氮比来自 Ｚｈｏｕ
等［２３］。 以上模型参数本地化数据见表 １。
１．２　 ＥＡＬＣＯ 模型介绍

ＥＡＬＣＯ 模型，全名为 Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ Ａｓｓｉｍｉｌａｔｉｏｎ ｏｆ Ｌａｎｄ ａｎｄ Ｃｌｉｍａｔｅ Ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎｓ，由加拿大遥感中心 Ｓｈｕｓｅｎ
Ｗａｎｇ 开发［２４］，其前身是加拿大气候中心 Ｄｉａｎａ Ｌ Ｖｅｒｓｅｇｈｙ 开发的 ＣＬＡＳＳ （Ｃａｎａｄｉａｎ Ｌａｎｄ Ｓｕｒｆａｃｅ Ｓｃｈｅｍｅ）模
型［２５—２６］。 该模型包含 ５ 种地表覆盖类型：（１）有植被，地表无雪覆盖；（２）有植被，地表有雪覆盖；（３）无植被，
地表无雪覆盖；（４）无植被，地表有雪覆盖；（５）水体［２７］。 模型全面模拟了地表水碳循环的各个过程，包括蒸

散发（冠层蒸腾、冠层蒸发和地表蒸发）、冠层雨雪的截留、水分在土壤以及雪层中的传输过程（包括冻融过

程）、地表径流、雪覆盖动态变化、水分在根—茎—叶—大气中的传输过程以及土壤水分下渗与地下水的补给

水循环过程［２７］；在碳循环过程中计算了植物光合作用、自养呼吸、根系氮吸收、凋落物、植物碳氮分配和生长、
土壤异养呼吸等，模拟植物、土壤和生态系统 ＣＯ２交换。 在碳分配过程中，将碳分配给叶、茎杆粗根和细根，分
为基质碳和结构碳；在植被模块，实现胞间 ＣＯ２浓度、大气 ＣＯ２浓度以及叶片表面 ＣＯ２浓度动态平衡模拟。

３７２　 １ 期 　 　 　 陈美玲　 等：耦合叶肉导度的陆面过程模型最大叶肉导度参数的敏感性分析 　
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表 １　 模型参数本地化数据

Ｔａｂｌｅ １　 Ｍｏｄｅｌ ｐａｒａｍｅｔｅｒ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ ｄａｔａ

变量名 Ｖａｒｉａｂｌｅ 值 Ｖａｌｕｅ 单位 Ｕｎｉｔ 数据来源 Ｄａｔａ ｓｏｕｒｃｅ

经度 Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ ７２．１７１ Ｗ 张廷龙［１６］

纬度 Ｌａｔｉｔｕｄｅ ４２．５３８ Ｎ

海拔 Ｈｅｉｇｈｔ ３４０ ｍ

树龄 Ｔｒｅｅ ａｇｅ ８０ ａ

植被功能型 Ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｙｐｅ 落叶阔叶林 ／

最大叶面积指数 Ｍａｘｉｍｕｍ ｌｅａｆ ａｒｅａ ｉｎｄｅｘ ５．５ ／

沙土 Ｓｏｉｌ ｓａｎｄ ｆｒａｃｔｉｏｎ ６７ ％ Ｓｈａｎｇｇｕａｎ 等［１８］

陶土 Ｓｏｉｌ ｃｌａｙ ｆｒａｃｔｉｏｎ ６ ％

土壤有机质含量 Ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ４．５４ ％ ｂｙ ｗｅｉｇｈｔ

土壤容重 Ｓｏｉｌ ｂｕｌｋ ｄｅｎｓｉｔｙ １１００ ｋｇ ／ ｍ３

１５ｃｍ 土壤碳含量 Ｓｏｉｌ ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｔｏｐ １５ｃｍ ２．９６ ｋｇ ／ ｍ２

土壤总碳 Ｔｏｔａｌ ｓｏｉｌ ｃａｒｂｏｎ ５．４５５ ｋｇ ／ ｍ２

坡度 Ｔｅｒｒａｉｎ ｓｌｏｐｅ ２．４６ ° ＡＳＴＥＲ ＧＤＥＭ［１９］

水位 Ｗａｔｅｒ ｔａｂｌｅ ｄｅｐｔｈ ３．２７ ｍ ＵＳＧＳ［２１］

根分布 Ｒｏｏｔ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｆｒａｃｔｉｏｎ ４ ｃｍ ３４ ％ Ｊａｃｋｓｏｎ 等［２２］

８ ｃｍ ２２ ％

１２ ｃｍ １５ ％

２８ ｃｍ ２３ ％

５２ ｃｍ ６ ％

１０８ ｃｍ ０ ％

叶片碳氮比 Ｆｏｌｉａｇｅ ｃａｒｂｏｎ ｔｏ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｒａｔｉｏ ３５．７５ ％ Ｚｈｏｕ 等［２３］

１．３　 ＥＡＬＣＯ 模型叶肉导度耦合方法

１．３．１　 叶肉导度模型

　 　 本文中采用的叶肉导度算法主要参考 Ｓｕｎ 等［５］和 Ｋｎａｕｅｒ 等［６］，组合四个影响因子进入 ＥＡＬＣＯ 模型中，
分别为：氮分布影响函数ｆ１（Ｎ）、温度响应函数ｆ２（Ｔｌ）、水分胁迫函数ｆ３（φｃ）和光照影响函数ｆ４（Ｑａ）。 其公式如

下所示：
ｇｍ ＝ ｇｍｍａｘ２５ ｆ１（Ｎ） ｆ２（Ｔｌ） ｆ３（φｃ） ｆ４（Ｑａ） （１）

式中， ｇｍ 为叶肉导度（Ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ Ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ）（ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）；ｇｍｍａｘ２５为最大叶肉导度（ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１），是叶肉导度

模拟的主要参数之一。 氮分布影响函数 ｆ１（Ｎ） 选自 Ｋｎａｕｅｒ 等［６］中的冠层氮分布廓线，分为阴叶 ｆ１（ＮＢ） 和阳

叶 ｆ１（ＮＤ） 。 公式如下：

ｆ１ ＮＤ( ) ＝ｅｘｐ（－０．１１∗ｓｕｎＬＡＩ） （２）

ｆ１ ＮＢ( ) ＝ｅｘｐ（－０．１１∗ｓｈａＬＡＩ） （３）

式中，ｓｕｎＬＡＩ 表示为阳叶的叶面积指数（ｍ２ ／ ｍ２）；ｓｈａＬＡＩ 表示为阴叶的叶面积指数（ｍ２ ／ ｍ２）。
温度响应函数 ｆ２（Ｔｌ） 和水分胁迫函数 ｆ３（φｃ） 均取自 ＥＡＬＣＯ 模型［２８］：

ｆ２（Ｔｌ） ＝ ｅｘｐ Ａ－
Ｈａ
ＲＴｌ

( ) ／ （１ ＋ ｅｘｐ
Ｈｄｌ－ＳＴｌ

ＲＴｌ ＋ ｅｘｐ
ＳＴｌ－Ｈｄｈ

ＲＴｌ ） （４）

式中， Ｔｌ 是叶片温度（Ｋ）；Ａ 为经过参数本地化后的值，无量纲量；Ｒ 是理想气体常数（Ｊ ｍｏｌ－１ Ｋ－１）；Ｓ 是熵变

（Ｊ ｍｏｌ－１ Ｋ－１）； Ｈａ 是活化能（Ｊ ／ ｍｏｌ）； Ｈｄｌ 是低温下的失活能（Ｊ ／ ｍｏｌ）； Ｈｄｈ 是高温下的失活能（Ｊ ／ ｍｏｌ）。

ｆ３ φｃ( ) ＝ ｛０．０ ｜ φｃ ≤ φｃ，ｍｉｎ；
φｃ － φｃ，ｍｉｎ

φｃ，ｍａｘ － φｃ，ｍｉｎ
｜ φｃ，ｍｉｎ ≤ φｃ ≤ φｃ，ｍａｘ；１．０ ｜ φｃ ≥ φｃ，ｍａｘ｝ （５）

式中， φｃ 是植被叶水势（ＭＰａ）； φｃ，ｍｉｎ 和 φｃ，ｍａｘ 代表光合作用冠层水势的零点和阈值点。 方程（４）和（５）中参数
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ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

取值参见文献［２９］。
光照影响因素 ｆ４（Ｑａ） 取自 Ｋｎａｕｅｒ 等［６］：

ｆ４ Ｑａ( ) ＝ １ － １ － ｆｍｉｎ( ) ｅ －０．００３Ｑａ （６）
式中， Ｑａ 是光量子通量（Ｗ ／ ｍ２），需要对光合有效辐射（ＰＡＲ，Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｌｌｙ Ａｃｔｉｖｅ Ｒａｄｉａｔｉｏｎ）（Ｗ ／ ｍ２）进行

转换［３０］得到。 ｆｍｉｎ 是经过大量数据拟合获得的参数，取值为 ０．１５［３１—３３］。
１．３．２　 顾及叶肉导度的光合作用模型

ＥＡＬＣＯ 模型中光合作用模拟采用 ＦｖＣＢ 模型，仅考虑气孔导度，未考虑叶肉导度［２４］。 ＦｖＣＢ 模型考虑叶

肉导度计算光合速率一般须将光合模型中的胞间 ＣＯ２浓度 （Ｃ ｉ ，Ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ Ｃａｒｂｏｎ Ｄｉｏｘｉｄｅ Ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ）替
换成羧化位点 ＣＯ２浓度 （Ｃｃ ，Ｃａｒｂｏｎ Ｄｉｏｘｉｄｅ Ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ａｔ ｔｈｅ ｓｉｔｅ ｏｆ Ｃａｒｂｏｎｘｙｌａｔｉｏｎ），在此基础上对光合模型

参数进行重新优化调整。
加入叶肉导度后的暗反应光合速率计算公式更改成为［６］：

Ｖｄ，ｃ ＝ Ｖｃｃ，ｍａｘ Ｃｃ － τｃ( ) ／ Ｃｃ ＋ ｋｃ，ｃ １ ＋ Ｏｃ，ｃ ／ ｋｏ，ｃ( )[ ] （７）
式中， Ｖｄ，ｃ 为考虑叶肉导度的暗反应阶段光合速率（mｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）； Ｃｃ 为羧化位点 ＣＯ２浓度（Ｐａ）；其余符号为

考虑叶肉导度后重新调整的光合参数，其中 Ｖｃｃ，ｍａｘ 为羧化速率（mｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）； τｃ 为光合补偿点（Ｐａ）； ｋｃ，ｃ 为

１，５ 二磷酸核酮糖羧化酶（Ｒｕｂｉｓｃｏ，Ｒｉｂｕｓｃｏ⁃ １，５⁃Ｂｉｓｐｈｏｓｐｈａｔｅ Ｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅ ／ Ｏｘｙｇｅｎａｓｅ）羧化的米氏常数（Ｐａ）；
ｋｏ，ｃ 为 Ｒｕｂｉｓｃｏ 氧化的米氏常数（ｋＰａ）； Ｏｃ，ｃ 为叶绿体部位 Ｏ２浓度或分压（ｋＰａ）。

加入叶肉导度后的光反应光合速率计算公式更改为［６］：
Ｖｌ，ｃ ＝ Ｊ Ｃｃ － τｃ( ) ／ ε Ｃｃ ＋ １０．５ τｃ( ) （８）

式中， Ｖｌ，ｃ 为考虑叶肉导度的光反应阶段光合速率（mｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１），Ｊ 和 ε 分别是电子传输速率和 ＣＯ２固定所需

的电子，取值依照 ＥＡＬＣＯ 模型［２９］。
１．３．３　 基于 Ｃｃ 的光合模型参数优化方法

添加叶肉导度后的光合模型参数优化调整，采用 Ｓｕｎ 的方法［３４］，利用净光合速率 （Ａｎ ，Ｎｅｔ Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ
Ｒａｔｅ） ／胞间 ＣＯ２浓度曲线 （Ａｎ ／ Ｃ ｉ 曲线）进行拟合估计。 具体方法是选取一组米氏常数 （Ｋｃ 、 Ｋｏ ）值，采用最

小二乘法对原模型与添加叶肉导度后新模型进行拟合，通过演化算法［３５］ 求得 Ｖｃｍａｘ 和最大电子传输速率

（Ｊｃｍａｘ ，Ｍａｘｉｍｕｍ Ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｒａｔｅ ｏｆ Ｅｌｅｃｔｒｏｎ Ｔｒａｎｓｐｏｒｔ）的全局最优解。 包括三步：第一步，根据原 ＦｖＣＢ 模型模拟

一条在适宜温度（２５ ℃）、饱和光（１２００ mｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）、无胁迫下 Ａｎ ／ Ｃ ｉ 曲线， Ｃ ｉ 取值范围为 １—１５０ ｐａ。 第二

步，将 ｇｍｍａｘ２５取一固定值， Ｃ ｉ 和 Ａｎ 取自第一步中的结果，根据 Ｆｉｃｋ 第一定律 Ｃｃ ＝ Ｃ ｉ － Ａｎ ／ ｇｍ ，将 Ｃｃ 代入 ＦｖＣＢ
模型中，求新模型的光合速率，拟合出一条新的在适宜温度（２５ ℃）、饱和光（１２００ mｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）、无胁迫下

Ａｎ ／ Ｃ ｉ 曲线（即 Ａｎ ／ Ｃｃ 曲线）。 第三步，将第一步和第二步生成的两条光合响应曲线进行拟合，手动调整 Ｋｃ 和

Ｋｏ ，进行非线性规划（最小二乘法）最优求解，获得新的考虑叶肉导度的光合模型参数 Ｖｃｍａｘ 和 Ｊｍａｘ 。
１．３．４　 ＥＡＬＣＯ 模型中叶肉导度的模拟实现

ＥＡＬＣＯ 模型中叶肉导度的模拟实现过程见图 １ 所示，分为三步：第一步，给 Ｃｃ 设定一个初值， Ｃｃ ＝ Ｃ ｉ ，采
用优化后的光合参数 （Ｋｃ 、 Ｋｏ 、 Ｖｃｍａｘ 和 Ｊｍａｘ ）参与 ＦｖＣＢ 光合模型过程。 第二步，计算气孔导度和叶肉导度

（公式（１））。 第三步，将计算好的 ｇｍ ，与前两步计算的光合速率、气孔导度带入 Ｆｉｃｋ 第一定律中 Ｃｃ ＝ Ｃ ｉ －

Ａｎ ｇｍ ，求得羧化位点 ＣＯ２浓度。 通过循环控制条件［２９］：

Ａｃ － ＲＣＯ２
－
Ｃａ － Ｃ ｉ

ｒａ ＋ ｒｌ
＝ εｃ （９）

根据判断函数 εｃ ＜ εＣ 是否应跳出循环。
１．４　 敏感性分析方法

本研究主要通过在模型中人为设置不同的 ｇｍｍａｘ２５值，分析模型输出叶肉导度和 ＧＰＰ 的变化，以模拟试验

５７２　 １ 期 　 　 　 陈美玲　 等：耦合叶肉导度的陆面过程模型最大叶肉导度参数的敏感性分析 　
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图 １　 ＥＡＬＣＯ 模型中叶肉导度的嵌入过程

　 Ｆｉｇ．１　 Ｅｍｂｅｄｄｉｎｇ ｐｒｏｃｅｓｓ ｏｆ ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｉｎ ＥＡＬＣＯ
ｍｏｄｅｌ　
Ｃｃ ：羧化位点 ＣＯ２浓度； Ａｃ ：ＥＡＬＣＯ 模型中的光合作用速率； ｇｃ ：
气孔导度； ｇｍ ：叶肉导度；ｇｍｍａｘ２５：最大叶肉导度； Ｃｉ ：胞间 ＣＯ２浓

度； Ａｎ ：净光合作用速率；ＲＣＯ２
：呼吸作用速率； Ｃａ ：大气中 ＣＯ２浓

度； εＣ ：ＣＯ２的循环控制条件判断项，约为 １０ －２ Ａｎ ； ｒａ ：边界层阻

力； ｒｌ ：气孔阻力 （１ ／ ｇｃ ）

的方法，探讨模型叶肉导度和 ＧＰＰ 模拟对最大叶肉导

度取值的敏感性。 由于 ｇｍｍａｘ２５、叶肉导度的实际观测值

大多集中在实验室条件，自然状况下的参考数据较少，
而模型模拟以自然环境为驱动，模拟结果很难通过对应

的实际观测数据加以检验和分析。 因此本研究与现有

相关研究结果进行比较，从以下四个方面对模型模拟叶

肉导度和 ＧＰＰ 对 ｇｍｍａｘ２５取值变化的敏感性加以分析：
首先，与实际观测 ＧＰＰ 比较，分析实际观测值与添

加叶肉导度后的模拟值之间拟合统计参数决定系数

（Ｒ２， Ｔｈｅ Ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ Ｄｅｔｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ） 和均方根误差

（ＲＭＳＥ，Ｒｏｏｔ Ｍｅａｎ Ｓｑｕａｒｅｄ Ｅｒｒｏｒ） 的变化，揭示不同

ｇｍｍａｘ２５取值下模型模拟 ＧＰＰ 精度变化，并基于此探讨最

大叶肉导度可能取值范围；
其次，研究表明叶肉导度与气孔导度之间存在一定

的线性比例关系［３６—３８］，通过拟合不同 ｇｍｍａｘ２５取值下叶

肉导度与气孔导度的线性关系，分析线性斜率变化特

征，并与相关研究结果比较，探讨最大叶肉导度的可能

取值范围；
再次，本研究分析不同 ｇｍｍａｘ２５ 取值下模型模拟的

ＣＯ２施肥效应，与相关研究比较，探讨最大叶肉导度的

可能取值范围；
最后，根据公式（１）可知，当环境要素相对稳定时，

叶肉导度随 ｇｍｍａｘ２５取值线性增加，斜率意味着叶肉导度

模拟对最大叶肉导度取值的敏感性。 本研究分析了月

尺度上的 ｇｍｍａｘ２５与模型模拟叶肉导度的线性关系，从模型分析的角度揭示最大叶肉导度取值的时间（季节）敏
感性。

　 图 ２　 ＥＡＬＣＯ 模型中默认条件下添加叶肉导度后 ＧＰＰ 模拟与

通量估算拟合优度

Ｆｉｇ．２　 Ｇｏｏｄｎｅｓｓ ｏｆ ｆｉｔ ｍｅｔｒｉｃｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ＧＰＰ ｓｉｍｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ
ＥＡＬＣＯ ｕｎｄｅｒ ｄｅｆａｕｌｔ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎ ｗｉｔｈ ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ａｎｄ
ｆｌｕｘ ｅｓｔｉｍａｔｉｏｎ
Ｒ２：决定系数；ＲＭＳＥ：均方根误差

研究的最终目的是希望为模型最大叶肉导度参数取值提供优化路径和思路，为陆面过程模型添加叶肉导

度提供重要参考。

２　 结果

２．１　 最大叶肉导度不同取值对 ＧＰＰ 模拟精度的影响

本研究参考了 Ｋｎｕａｅｒ 等［６］ 文中 ｇｍｍａｘ２５ 在 ０． ０４—
１．２１ ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１取值和 Ｓｕｎ 等人［５］ 文中 ｇｍｍａｘ２５在 ０．１—
０．２４７ ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１取值，针对 ＵＳ⁃Ｈａ１ 站点落叶阔叶林，
考虑最终模拟结果特征，最大范围的选取了 ｇｍｍａｘ２５值，
分别为 ０．１７５、０．３５、０．５、０．７５、０．８、１、３．５ ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１。

模型模拟的默认条件是未进行基于 Ｃｃ 的光合参数

优化方法这一步骤，以 ２０１１ 年观测数据为例加以分析。
对半小时 ＧＰＰ 模拟值与观测值进行线性拟合，图 ２ 显

示了随 ｇｍｍａｘ２５取值不同，添加叶肉导度后的半小时输出

ＧＰＰ 模拟结果与通量观测值之间的决定系数 Ｒ２和均方

６７２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　
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根误差 ＲＭＳＥ 的变化，可以看出 ｇｍｍａｘ２５从 ０．１７５、０．３５、０．５、０．７５、０．８、１．０ 到 ３．５ 变化，Ｒ２逐渐增大趋近 １，ＲＭＳＥ
逐渐减小。 总体上，当 ｇｍｍａｘ２５小于 ０．５ ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１时，相关性较差，ＲＭＳＥ 较大，且决定系数变化率较大；当
ｇｍｍａｘ２５从 １．０ ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１到 ３．５ ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１时，相关性较好，ＲＭＳＥ 较小，且 ＲＭＳＥ 和相关性变化率较小。 这个结

果表明 ｇｍｍａｘ２５取值越大，ＧＰＰ 模拟整体精度越高，但 ｇｍｍａｘ２５达到一定值后，模拟精度的改善空间有限；同时

ｇｍｍａｘ２５值越低，ＧＰＰ 模拟整体精度会快速降低。
植物叶片 ｇｍｍａｘ２５反映了植物的生理和结构特征，存在合理的取值范围，不能为提高 ＧＰＰ 模拟整体精度随

意提高 ｇｍｍａｘ２５值。 综合考虑本研究结果体现出的模拟精度需要，以及 ｇｍｍａｘ２５可能的合理取值范围，在后续处理

ｇｍｍａｘ２５取值时，本研究将 ｇｍｍａｘ２５取值分别设置为 ０．５、 ０．５７、 ０．７、０．８、１．０、１．２ ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１进行分析。
２．２　 不同最大叶肉导度取值下叶肉导度与气孔导度关系

以 ２０１１ 年全年数据为例，模拟了阳叶叶肉导度与气孔导度，并分析了二者之间的关系。 图 ３ 是 ｇｍｍａｘ２５分

别取值 ０．５、０．５７、 ０．７、 ０．８、１．０、１．２ ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１时，ＥＡＬＣＯ 模型模拟的半小时阳叶叶肉导度和阳叶气孔导度的

散点图，线性拟合关系及相应的统计数据。

图 ３　 不同 ｇｍｍａｘ２５取值下模拟叶肉导度与气孔导度的线性关系

Ｆｉｇ．３　 Ｔｈｅ ｌｉｎｅａｒ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｉｍｕｌａｔｅｄ ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ａｎｄ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｍｍａｘ２５ ｖａｌｕｅｓ

模拟结果显示如下特征：（１）气孔导度模拟值的变化范围不受 ｇｍｍａｘ２５值变化影响，基本维持在 ０—０．５ ｍｏｌ
ｍ－２ ｓ－１范围内，叶肉导度模拟值随 ｇｍｍａｘ２５值增大而扩大，从 ０—０．４５ ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１（对应 ｇｍｍａｘ２５取值 ０．５ ｍｏｌ ｍ－２

ｓ－１）到 ０—０．９ ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１（对应 ｇｍｍａｘ２５取值 １．２ ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）。 这个结果说明 ＥＡＬＣＯ 模型模拟气孔导度基本独

立于叶肉导度过程，不受叶肉导度变化的影响。 （２）气孔导度与叶肉导度呈现很好的线性关系（Ｒ２均大于

０．９）。 考虑到气孔导度模拟与叶肉导度模拟可以近似看成两个独立过程，这种拟合的线性关系印证了二者之

间的线性关系。 由于拟合出的线性函数的截距值均较小（在 ０．０１—０．０２ 之间），线性关系曲线的斜率表明气

孔导度与叶肉导度之间存在固定的比例关系。 这一模拟结果与前人文献中实验观测结果相似［３６， ３９—４０］，即植
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物叶片的叶肉导度和气孔导度之间整体存在固定比例关系。 （３）气孔导度与叶肉导度的固定比例关系随

ｇｍｍａｘ２５取值变化而变化。 ｇｍｍａｘ２５分别取值 ０．５、０．５７、０．７、０．８、１．０ 、１．２ ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１时，对应的气孔导度与叶肉导度

的比值（即拟合曲线的斜率）分别是 ０．７４７２，０．６７０８，０．５７４４，０．５０７３，０．４２０９ 和 ０．４１７７。 ｇｍｍａｘ２５取值越高，气孔导

度与叶肉导度比值越小。 比值一直小于 １ 也表明气孔导度值小于叶肉导度值。
２．３　 不同 ｇｍｍａｘ２５取值下模拟 ＧＰＰ 对 ＣＯ２浓度升高的响应

本研究分别模拟了大气 ＣＯ２初始浓度为 ３００、３５０、４００、４５０ mｍｏｌ ／ ｍｏｌ 时，升高 １００ mｍｏｌ ／ ｍｏｌ 后，模型模拟

ＧＰＰ 增长率的差异。 其中 ＧＰＰ 模拟以 ＵＳ⁃Ｈａ１ 站点落叶阔叶林树种 ２００２—２０１２ 年共 １１ 年数据进行模拟获

得多年平均 ＧＰＰ，ＧＰＰ 增长率通过大气 ＣＯ２增加 １００ mｍｏｌ ／ ｍｏｌ 后的多年平均 ＧＰＰ 减去初始大气 ＣＯ２浓度下

的多年平均 ＧＰＰ 再除以初始大气 ＣＯ２浓度下的多年平均 ＧＰＰ 获得。
表 ２ 展示了 ｇｍｍａｘ２５分别取值 ０．５、０．５７、０．７、０．８、１．０、１．２ ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１时的 ＧＰＰ 增长率变化与未添加叶肉导

度下 ＧＰＰ 增长率变化的比较。

表 ２　 不同 ｇｍｍａｘ２５取值下 ＥＡＬＣＯ 模型模拟不同 ＣＯ２浓度增幅范围的 ＧＰＰ 平均增长率（２００２—２０１２ 年平均值）和标准差

Ｔａｂｌｅ ２　 Ａｖｅｒａｇｅ ＧＰＰ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅ ａｎｄ Ｅｒｒｏｒｓ ｉｎ ＥＡＬＣＯ ｍｏｄｅｌ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｍｍａｘ２５ ｖａｌｕｅｓ ｆｒｏｍ ２００２ ｔｏ ２０１２ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｒａｎｇｅｓ ｏｆ ＣＯ２

ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｉｎｃｒｅｍｅｎｔ

最大叶肉导度
ｇｍｍａｘ２５ ／

（ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

总初级生产力平均增长率±标准差
Ａｖｅｒａｇｅ ＧＰＰ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅ±ＳＤ ／ ％

Ｔ３００ Ｔ３５０ Ｔ４００ Ｔ４５０

— １３．２９±０．８７ ９．６７±０．５７ ６．９９±０．３５ ５．０１±０．２４

０．５ １８．６４±０．９４ １３．５３±０．８０ ９．９９±０．５５ ７．５８±０．４５

０．５７ ２０．４０±１．１７ １５．２６±０．７０ １１．４１±０．７３ ８．６８±０．６４

０．７ １９．２７±０．９８ １４．４１±０．６５ １０．７７±０．６７ ８．０９±０．４６

０．８ １８．８３±０．８４ １４．１８±０．７２ １０．６６±０．７２ ８．００±０．５２

１．０ １８．０６±０．９４ １３．５７±０．７２ １０．１２±０．５５ ７．４７±０．４９

１．２ １７．５６±１．０２ １３．１９±０．７５ ９．９０±０．６１ ７．２４±０．５０
　 　 ｇｍｍａｘ２５：Ｍａｘｉｍｕｍ ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ；ＳＤ：标准差 ｓｔａｎｄａｒｄ ｄｅｖｉａｔｉｏｎ；Ｔ３００：初始浓度为 ３００ mｍｏｌ ／ ｍｏｌ 时 ＣＯ２浓度升高 １００ mｍｏｌ ／ ｍｏｌ 的模拟；

Ｔ３５０：初始浓度为 ３５０ mｍｏｌ ／ ｍｏｌ 时 ＣＯ２浓度升高 １００ mｍｏｌ ／ ｍｏｌ 的模拟；Ｔ４００：初始浓度为 ４００ mｍｏｌ ／ ｍｏｌ 时 ＣＯ２浓度升高 １００ mｍｏｌ ／ ｍｏｌ 的模拟；

Ｔ４５０：初始浓度为 ４５０ mｍｏｌ ／ ｍｏｌ 时 ＣＯ２浓度升高 １００ mｍｏｌ ／ ｍｏｌ 的模拟；—：表示未添加叶肉导度

结果显示模型添加叶肉导度后，模拟 ＧＰＰ 对大气 ＣＯ２浓度上升的响应呈现如下特征：（１）同未添加叶肉

导度相比，添加叶肉导度后模型模拟 ＧＰＰ 对大气 ＣＯ２升高的增长率普遍增加；（２）随着初始 ＣＯ２浓度升高，
ＧＰＰ 随 ＣＯ２增加的增长率下降，这一趋势不管是否添加叶肉导度均存在；（３）随着 ｇｍｍａｘ２５值的增加，ＧＰＰ 增长

率没有呈现单一的变化趋势。 当 ｇｍｍａｘ２５取值为 ０．５７ ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１时 ＧＰＰ 增长率普遍高于其他最大叶肉导度取

值时的 ＧＰＰ 增长率；ｇｍｍａｘ２５取值高于 ０．５７ ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１后，随 ｇｍｍａｘ２５取值增加，ＧＰＰ 增长率呈下降趋势；（４）不同

ｇｍｍａｘ２５取值下 ＧＰＰ 增长率的变化幅度差异（最大 ＧＰＰ 增长率与最小 ＧＰＰ 增长率之差）不大。 在 Ｔ３００ 范围

时，最大变化幅度差异为 ２．３４％；Ｔ３５０ 范围时，最大变幅差为 １．７３％；Ｔ４００ 范围时，最大变幅差为 １．４２％；Ｔ４５０
范围时，最大变幅差为 １．２１％。 上述变幅差仅比 ＧＰＰ 增长率的标准差略高，显示 ｇｍｍａｘ２５的不同取值对 ＧＰＰ 增

长率的模拟结果影响有限。
２．４　 叶肉导度模拟对 ｇｍｍａｘ２５取值的季节敏感性

在月尺度上，环境因子的影响相对稳定，叶肉导度对 ｇｍｍａｘ２５取值更为敏感。 本文计算了生长季月平均叶

肉导度，以 ２０１１ 年生长季（３—１１ 月）为例（图 ４），可以发现如下特征：（１）在月尺度上叶肉导度随最大叶肉导

度的增加而线性增加，与 ｇｍｍａｘ２５显著线性相关（Ｒ２＞０．９８），这个现象也表明在月尺度上光照、温度、水分和氮含

量等环境因子对叶肉导度的综合影响相对稳定。 （２）考虑叶肉导度与 ｇｍｍａｘ２５线性关系曲线方程的截距均较

小，方程的斜率体现了 ｇｍｍａｘ２５取值对叶肉导度模拟值的影响程度，斜率越大意味着 ｇｍｍａｘ２５取值变化对叶肉导度

模拟结果影响越大，或叶肉导度模拟对 ｇｍｍａｘ２５取值越敏感。 可以发现不同月份的曲线斜率不同，表明叶肉导
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图 ４　 月平均叶肉导度随 ｇｍｍａｘ２５的变化特征（以 ２０１１ 年为例）

Ｆｉｇ．４　 Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｍｏｎｔｈｌｙ ｍｅａｎ ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｃｈａｎｇｅｄ ｂｙ ｇｍｍａｘ２５（ｓｕｃｈ ａｓ ｉｎ ２０１１）

度模拟对 ｇｍｍａｘ２５取值敏感度在不同月份存在差异。 叶肉导度与 ｇｍｍａｘ２５线性关系的曲线方程斜率变化特征是：
从 ３ 月份的 ０．０７４２ 逐月增加到 ７ 月份，最大为 ０．４４７９，之后逐月下降，至 １１ 月为 ０．１８５９，生长季内逐月变化趋

势呈单峰状。 其中 ７、８ 月份的斜率大于 ０．４，５、６、９ 月份的斜率在 ０．３—０．４ 之间，４、１０ 月份的斜率在 ０．２—０．３
之间，１１ 月份斜率在 ０．１—０．２ 之间，３ 月份斜率小于 ０．１。 这个结果表明生长盛期的 ７、８ 月份 ｇｍｍａｘ２５取值对叶

肉导度模拟结果影响最大，或者说生长盛期叶肉导度模拟对 ｇｍｍａｘ２５取值最为敏感，其次是 ５、６、９ 月份等生长

次盛期，其他月份的影响较小。

３　 讨论

３．１　 陆面过程模型添加叶肉导度模拟的权衡

目前的陆面过程模型模拟 ＧＰＰ 对大气 ＣＯ２浓度升高的响应明显偏低，大部分模型模拟 ＧＰＰ 对 ＣＯ２浓度

每升高 １００ mｍｏｌ ／ ｍｏｌ，ＧＰＰ 增长率一般在 ５％左右，远远低于 ＦＡＣＥ（Ｆｒｅｅ⁃Ａｉｒ ＣＯ２ Ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ）实验观测的

１５．５％的增长率［４１］。 在 ＥＡＬＣＯ 模型中添加叶肉导度后，ＧＰＰ 对 ＣＯ２升高 １００ mｍｏｌ ／ ｍｏｌ 的响应与实验观测结

果更接近，证实了模型添加叶肉导度能提高 ＣＯ２施肥效应的模拟精度。
另一方面，图 ２ 的结果表明叶肉导度越大（或叶肉阻力越小），模型模拟 ＧＰＰ 整体精度越高，意味着模型

只要考虑叶肉导度就会影响 ＧＰＰ 模拟整体精度。 在不改变模型其他参数的情形下，在陆面过程模型中添加
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叶肉导度对 ＧＰＰ 模拟的影响是相反的，一方面添加叶肉导度会降低 ＧＰＰ 模拟的整体精度。 另一方面添加叶

肉导度会提高模型模拟 ＣＯ２施肥效应的精度。 由于本研究向 ＥＡＬＣＯ 模型中添加叶肉导度时除调整了光合模

块的参数外，并未进一步考虑模型其他模块参数的调整。 模型的碳、氮、水循环过程模拟是相互耦合的，在调

整了光合参数后其他参数如果不加以调整，势必会影响 ＧＰＰ 模拟的结果和精度。 从本研究的模拟结果看，的
确降低了 ＧＰＰ 模拟整体精度。 叶肉导度的添加意味着叶片碳交换过程增加了叶肉阻力项，导致 ＧＰＰ 模拟比

未添加叶肉导度时低是可以预期的。 尽管添加叶肉导度提高了模型模拟 ＧＰＰ 应对 ＣＯ２升高的响应精度，但
ＧＰＰ 绝对值模拟结果的降低仍然是不可接受的。 我们认为，陆面过程模型添加叶肉导度模拟在调整光合模

型参数的同时，应该调整和优化其他模拟过程的参数值，以尽量维持 ＧＰＰ 模拟的整体精度。 如何同时调整和

优化模型其他参数是陆面过程模型考虑叶肉导度模拟需进一步关注的环节。
３．２　 本案例中最大叶肉导度的合理取值范围

不同植被功能型的最大叶肉导度作为模拟叶肉导度的关键参数，它的合理取值没有明确的实验数据支

撑，目前的相关应用中对 ｇｍｍａｘ２５的取值也存在差异［５， ６］，但陆面过程模型中不同植被功能型 ｇｍｍａｘ２５的合理取值

对于叶肉导度模拟至关重要。 在本研究中，分别分析了不同 ｇｍｍａｘ２５取值对叶肉导度、ＧＰＰ 模拟结果的影响，以
及在不同 ｇｍｍａｘ２５取值下模拟的叶肉导度与气孔导度之间的关系、ＧＰＰ 对大气 ＣＯ２浓度升高的响应差异等。 将

这些结果与过往的相关研究或实验观测结果对比，可以大致推测出本案例（即针对 ＵＳ⁃Ｈａ１ 台站落叶阔叶林

在 ＥＡＬＣＯ 模型）中的 ｇｍｍａｘ２５合理取值范围。
李勇等［３８］归纳的有关叶肉导度观测实验数据表明叶肉导度值整体在 ０—０．６ ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１范围内变化。 从

图 ４ 可以看出，当 ｇｍｍａｘ２５取值达到 ０．８ 以后，部分叶肉导度模拟值超出了 ０—０．６ ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１这一范围。 依据李

勇等［３８］的归纳结果，为确保叶肉导度值在 ０—０．６ ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１之内，ｇｍｍａｘ２５取值小于 ０．８ ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１较为合理。
气孔导度与叶肉导度的关系多与内部水分利用效率存在联系［３７， ３９］，大量研究表明气孔导度与叶肉导度

之间存在明显的线性关系。 有研究认为气孔导度与叶肉导度保持在 ０．７９ 的稳定比例［３９］，也有统计研究表

明，气孔导度与叶肉导度之间存在 １：１ 的比例［３８］。 本试验模拟结果证实了气孔导度与叶肉导度之间的线性

关系，其比值受最大叶肉导度的影响，随 ｇｍｍａｘ２５取值增加而下降。 当 ｇｍｍａｘ２５取 ０．５—０．７ ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１之间时，气
孔导度与阳叶叶肉导度的比例大于 ０．５７，超过 ０．８ 以后比值已低于 ０．５，与已有研究总结的比值相差较大。

当 ｇｍｍａｘ２５取值越低时，模拟 ＧＰＰ 精度显著下降（图 ２），暗示 ｇｍｍａｘ２５取值的最低值不能过低。 综上所述，在
本案例中，当 ｇｍｍａｘ２５取值范围在 ０．５—０．７ ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１之间时，既能获得较合理的 ＧＰＰ 模拟精度，又能使得模拟

的叶肉导度值范围在合理范围之内，使得气孔导度与叶肉导度之间的比值更为合理。 我们据此推断 ０．５—０．７
ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１是本案例 ｇｍｍａｘ２５参数的合理取值范围。
３．３　 陆面过程模型最大叶肉导度参数优化途径

鉴于最大叶肉导度取值对陆面过程模型叶肉导度和 ＧＰＰ 模拟的显著影响，陆面过程模型中添加叶肉导

度需要对该参数进行优化，以确保更合理的模拟结果。 根据本研究的分析，提出陆面过程模型最大叶肉导度

参数优化的途径：
首先分析和判断模型模拟获得的叶肉导度值是否在合理范围之内。 目前已经有大量的实验观测数据给

出了不同植被功能型叶肉导度的变化范围，当所选 ｇｍｍａｘ２５值模拟获得的叶肉导度变化范围超出实验观测叶肉

导度值时，那么可认为选择的 ｇｍｍａｘ２５值是不合理的。
其次可将模拟的气孔导度与叶肉导度比值与既有研究进行比较。 目前的文献中气孔导度与叶肉导度比

值在 ０．７—１．０ 之间，当二者比值小于这一范围时，需谨慎调整 ｇｍｍａｘ２５值大小。
另外还应分析 ＧＰＰ 模拟精度对 ｇｍｍａｘ２５取值的敏感性，ｇｍｍａｘ２５取值范围应降低 ｇｍｍａｘ２５对 ＧＰＰ 模拟精度的

影响。

４　 结论

（１）ｇｍｍａｘ２５直接影响叶肉导度模拟值，在月尺度上呈显著线性关系，ｇｍｍａｘ２５值越大，叶肉导度模拟值越大。
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这种影响在生长季不同生长期不一样，在 ７、８ 月份的生长盛期，叶肉导度模拟对 ｇｍｍａｘ２５值最敏感，其次是 ５、６
和 ９ 月的次生长盛期，４、１０ 月的敏感度继续降低，在 ３ 月和 １１ 月叶肉导度模拟对 ｇｍｍａｘ２５值的敏感度最低。

（２）模拟试验结果证实：陆面过程模型添加叶肉导度有助于改善 ＣＯ２施肥效应精度，但 ｇｍｍａｘ２５的不同取值

对施肥效应模拟精度并不随取值差异一致性变化。 在本案例中，ｇｍｍａｘ２５取值在 ０．５—０．５７ 之间时，施肥效应响

应敏感度（ＧＰＰ 增长率）随 ｇｍｍａｘ２５值增加而增加，但大于 ０．５７ 后，敏感度随 ｇｍｍａｘ２５值增加而下降。 这一规律是

否在其他植被功能型存在，或者在其他陆面过程模型中存在，还需要进一步研究，其内在机理也需要进一步

探讨。
（３）通过将模型模拟的叶肉导度的变化范围与实验观测到的叶肉导度变化范围进行比较，将模型模拟的

气孔导度与叶肉导度比值与实际观测比较，可以初步判断最大叶肉导度合理取值范围，是陆面过程模型最大

叶肉导度参数优化的重要途径。
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