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气孔导度模型在北方农牧交错带的适用性评价
———以马铃薯和油葵为例
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摘 要 基于北方农牧交错带主要作物马铃薯和油葵的叶片气孔导度、净光合速率和气象因
子的平行观测数据，对常用气孔导度模型( Jarvis 模型、Ball-Berry 模型、Leuning 模型和 Medlyn
模型) 进行了适用性评价．结果表明: 马铃薯的气孔导度与净光合速率呈现较强的线性关系，

而油葵气孔导度与净光合速率的线性关系较弱．对于马铃薯气孔导度，Ball-Berry 模型模拟效
果最佳，Leuning 模型和 Medlyn 模型次之，Jarvis 模型模拟效果最差; 各模型的模拟值与观测
值的均方根误差( ＲMSE) 分别为 0．0331、0．0371、0．0456 和 0．0794 mol·m－2·s－1，归一化均方
根误差( NＲMSE) 分别为 26．8%、30．0%、36．9%和 64．3%，拟合度( Ｒ2 ) 分别为 0．96、0．61、0．91
和 0．88．对于油葵的气孔导度，Jarvis 模型模拟效果略好于 Ball-Berry 模型、Medlyn 模型和 Le-
uning 模型，其 ＲMSE 分别为 0．2221、0．2534、0．2547 和 0．2758 mol·m－2·s－1，NＲMSE 分别为
40．3%、46．0%、46．2%和 50．1%，Ｒ2分别为 0．38、0．22、0．23 和 0．20．气象因子对气孔导度作用的
通径分析表明，北方农牧交错带马铃薯和油葵气孔导度日变化主要受饱和水汽压差影响．模
型评价结果表明用于油葵的气孔导度模型需要进一步改进．
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Abstract: The suitability of four popular empirical and semi-empirical stomatal conductance models
( Jarvis model，Ball-Berry model，Leuning model and Medlyn model) was evaluated based on para-
llel observation data of leaf stomatal conductance，leaf net photosynthetic rate and meteorological
factors during the vigorous growing period of potato and oil sunflower at Wuchuan experimental sta-
tion in agro-pastoral ecotone in North China． It was found that there was a significant linear relation-
ship between leaf stomatal conductance and leaf net photosynthetic rate for potato，whereas the line-
ar relationship appeared weaker for oil sunflower． The results of model evaluation showed that Ball－
Berry model performed best in simulating leaf stomatal conductance of potato，followed by Leuning
model and Medlyn model，while Jarvis model was the last in the performance rating． The root －
mean-square error ( ＲMSE) was 0．0331，0．0371，0．0456 and 0．0794 mol·m－2·s－1，the normal-
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ized root-mean-square error ( NＲMSE) was 26．8%，30．0%，36．9% and 64．3%，and Ｒ-squared
( Ｒ2 ) was 0．96，0．61，0．91 and 0．88 between simulated and observed leaf stomatal conductance of
potato for Ball －Berry model，Leuning model，Medlyn model and Jarvis model，respectively． For
leaf stomatal conductance of oil sunflower，Jarvis model performed slightly better than Leuning mod-
el，Ball-Berry model and Medlyn model． ＲMSE was 0．2221，0．2534，0．2547 and 0．2758 mol·m－2

·s－1，NＲMSE was 40．3%，46．0%，46．2% and 50．1%，and Ｒ2 was 0．38，0．22，0．23 and 0．20
between simulated and observed leaf stomatal conductance of oil sunflower for Jarvis model，Leuning
model，Ball-Berry model and Medlyn model，respectively． The path analysis was conducted to iden-
tify effects of specific meteorological factors on leaf stomatal conductance． The diurnal variation of
leaf stomatal conductance was principally affected by vapour pressure saturation deficit for both pota-
to and oil sunflower． The model evaluation suggested that the stomatal conductance models for oil
sunflower are to be improved in further research．

Key words: Jarvis model; Ball-Berry model; Leuning model; Medlyn model; leaf net photosyn-
thetic rate; Li-6400 portable photosynthesis system．

北方农牧交错带是位于我国北方农耕区和草原

牧区相交界的半干旱生态过渡带，是我国面积最大、
空间跨度最长的农牧交错带．受东亚季风的影响，北

方农牧交错带的降水量低且年际变率大，水分不足

是限制该地区农业发展的主要因素［1］．如何提高作

物水分利用效率是保证农牧交错带高产和稳产的主

要科学问题，提高作物水分利用效率的核心是降低

作物的无效耗水而增加作物的蒸腾效率．气孔是植

物体内水分循环的主要通道，植物通过调节气孔的

开闭来控制水分损失和 CO2吸收，理解控制作物气

孔导度大小的生理物理机制对提高作物水分利用效

率有重要意义［2］．自 1976 年以来，气孔导度模型得

到了不断的发展，Jarvis 模型是最早提出的气孔导度

模型，直 接 根 据 气 象 因 子 来 模 拟 气 孔 导 度 的 变

化［3］，由于其形式简单和易用，大量学者对该模型

的形式和参数进行了不断丰富［4－6］．由于气孔导度和

净光合速率间存在反馈机制，Ball 等［7］依据净光合

速率与气孔导度间的线性关系，结合对气象因子的

统计分析，提出了模拟气孔导度的半经验模型． Le-
uning［8］针对胞间 CO2浓度处于补偿点( τ) 时净光合

速率为 0，将 Ball-Berry 模型的大气 CO2浓度( Ca ) 订

正为 Ca －τ，并根据气孔对大气饱和水汽压差( VPD)

比对相对湿度( ＲH) 反应更灵敏的特征，将 ＲH 修改

为 VPD［9］．Medlyn 模型［10］由协调 Farquhar 的最优气

孔导度［11］和经验模型而得，其在算法上与 Ball-Ber-
ry 模型类似，但基于气孔导度最优理论对气孔开闭

过程进行了解释．近年来，大量研究基于这 4 种模型

对冬小麦［12］、烟草［13］、水稻［14］等作物在不同自然环

境中的气孔导度进行了模拟，发现不同模型在不同

环境下以及模拟不同作物的表现存在很大差异．马

铃薯和油葵分别是北方农牧交错带的主要粮食作物

和油料作物，近年来其种植面积在不断增加，提高其

水分利用效率对农牧交错带稳产和增产有重要意

义．气孔导度是影响作物蒸腾耗水的关键，但鲜有研

究揭示其气孔导度的控制机制．本研究拟基于试验

观测资料，对 4 种主要气孔导度模型用于农牧交错

带马铃薯和油葵气孔导度模拟的适应性进行评价，

并比较马铃薯和油葵气孔导度与净光合速率及气象

因子间关系的差异，为改进气孔导度模型提供参考．

1 研究地区与研究方法

1. 1 试验地点概况

试验于 2013 年 7 月和 2015 年 7—8 月在农业

部武 川 农 业 环 境 科 学 观 测 试 验 站 ( 41° 26' N，

118°28' E，海拔 1756 m) 进行．试验站位于北方农牧

交错带中部，属干旱和半干旱大陆性气候，年平均气

温 2．7 ℃，0 ℃以上多年平均积温 2579 ℃·d，多年

平均降水 354 mm，主要集中在 7—8 月，年蒸发量约

为降水量的 5 倍，无霜期 105 d，年平均日照时数

2955 h．土壤以栗钙土为主．
1. 2 试验材料和测定方法

2013 年试验观测对象为油葵，2015 年试验观测

对象为马铃薯和油葵，马铃薯供试品种为‘克新一

号’，2 年试验油葵供试品种均为‘内葵杂 3 号’．
2013 年油葵播种时间为 5 月 16 日，2015 年马铃薯

和油葵播种时间为 5 月 8 日，两年施肥措施均为播

前一次性施入尿素 37．5 kg·hm－2、磷酸二铵 75．0
kg·hm－2和氯化钾 37．5 kg·hm－2，其余时间不再追

肥．2013 年油葵整个生长季处于雨养条件，不进行补

水处理．2015 年马铃薯和油葵播种后( 5 月 9 日) 一
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次性补水 30 mm，以保证正常出苗，生长季内其余时

间处于雨养条件．2013 年于油葵现蕾阶段 ( 7 月 24
日、7 月 27—28 日) 进行测定，2015 年于马铃薯和油

葵生长旺盛的苗期后期( 7 月 6—7 日) 和现蕾期( 马

铃薯 8 月 12—13 日，油葵 8 月 4—5 日) 的典型晴

天，选择长势一致的植株中上部叶片，采用 Li-6400
便 携 式 光 合 测 定 系 统 测 定 叶 片 的 净 光 合 速 率

( Pn，μmol·m－2·s－1)、气孔导度( gs，mol·m－2·s－1 ) ，

同时平行观测叶室中光合有效辐射 ( PAＲ，μmol·
m－2·s－1 ) 、相对湿度 ( ＲH，%) 、气温 ( T，℃ ) 、叶温

( Tl，℃ ) 和 CO2浓度( Ca，μmol·mol－1 ) ． Li－6400 在

观测时始终处于开路状态，因此叶室中的相对湿度、
气温、叶温和 CO2浓度与大田环境中的数值相同．测
定时段为8: 00—18: 00，每小时观测一次．测量时保持

叶片完全受光，各观测值达到稳定时记录数据．
1. 3 气孔导度模型

1. 3. 1 Jarvis 模型 Jarvis［3］在综合各环境因子对 gs

的影响下提出气孔导度阶乘模型:

gs = f( PAＲ) f( VPDl ) f( Tl ) f( Ca ) ( 1)

式中: VPDl 为叶面饱和水汽压差 ( kPa ) ; f ( PAＲ ) 、
f( VPDl ) 、f( Tl ) 和 f( Ca ) 分别为光合有效辐射、叶面

饱和水汽压差、叶温和大气 CO2浓度对气孔导度影

响的函数，其值均在 0～1 之间变化．
各环境因子的影响函数分别采用以下表达式:

f( PAＲ) = PAＲ / ( a+PAＲ) ( 2)

f( VPD1 ) = 1 / ( b+VPD1 ) ( 3)

f( T1 ) = cT2
1+dT1+e ( 4)

f( Ca ) =

1 ( Ca ＜100)

1－n1Ca ( 100≤Ca≤1000)

n2 ( Ca ＞1000){ ( 5)

在大田条件下，Ca在 100～1000 μmol·mol－1，因

此 f( Ca ) 可简化表达为:

f( Ca ) = 1－n1Ca ( 6)

式中: a、b、c、d、e、n1和 n2为系数．
将式( 2) ～ ( 6) 代入式( 1) 整理得:

gs =
PAＲ( cT2

1+dT1+e) ( 1－n1Ca )

( a+PAＲ) ( b+VPD1 )
( 7)

1. 3. 2 Ball-Berry 模型 Ball-Berry 模型假设叶表面

湿度和 CO2浓度不变时，气孔导度与净光合速率呈

线性关系［7］:

gs =m1

PnＲH
Ca

+g0 ( 8)

式中: m1为无量纲经验系数; g0为叶片残存导度［15］，

表示 Pn为 0 时的气孔导度．
1. 3. 3 Leuning 模型 Leuning［8－9］通过研究 CO2补偿

点和饱和水汽压差与气孔导度的关系对 Ball-Berry
模型进行修正:

gs =m2

Pn

( Ca －τ) ( 1+VPD /VPD0 )
+g0 ( 9)

式中: VPD 为大气饱和水汽压差( kPa) ; τ 为 CO2 补

偿点，对于 C3 植物可以认为是常数［16］，本文取 40
μmol·mol－1 ; m2、VPD0为经验系数．
1. 3. 4 Medlyn 模型 Medlyn 模型是基于 Farquhar
等［11］的最优气孔表现，认为气孔开合受最大的碳获

取和最小的水分损失之间平衡的调节，结合经验算

法得到［10］:

gs = ( 1+
m3

VPD槡 1

)
Pn

Ca

+g0 ( 10)

m3∝槡τλ ( 11)

式中: m3为经验系数，要求 m3＞0; λ 为单位碳获取的

水分消耗．
1. 4 模型评价

为保证调参和验证数据的独立性，试验观测数

据随机分为两组，马铃薯采用 2015 年 7 月 6 日和 8
月 12—13 日的 126 个数据作为调参数据，7 月 7 日

的 120 个数据作为验证数据; 油葵采用 2015 年 7 月

6 日和 8 月 4—5 日的 126 个数据作为调参数据，

2013 年 7 月 25、27—28 日和 2015 年 7 月 7 日的 417
个数据作为验证数据．其中，马铃薯调参组和验证组

数据测定期间 0 ～ 60 cm 平均土壤体积含水量分别

为 0．163 和 0．162 mm3·mm－3，向日葵调参组和验证

组数据测定期间 0 ～ 60 cm 平均土壤体积含水量分

别为 0．148 和 0．163 mm3·mm－3．调参先用 1Stopt 软

件基于参数生理范围约束进行全局优化拟合，确定

模型参数．最后以均方根误差( ＲMSE) 、归一化均方

根误差 ( NＲMSE ) 、拟 合 度 ( Ｒ2 ) 和 AIC 信 息 准 则

( Akaike information criterion) 评价各模型模拟效果，

以估计模型的复杂度和模型拟合效果的优良性作为

模型优良的判断标准． ＲMSE、NＲMSE、Ｒ2 和 AIC 的

计算方法如下:

ＲMSE =
∑

n

i = 1
( Xi － Yi )

2

n槡 ( 12)

NＲMSE =

1
n∑

n

i = 1
( Xi － Yi )槡

2

珔X
× 100% ( 13)
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Ｒ2 =∑
n

i = 1
( Yi － 珔X) 2 /∑

n

i = 1
( Xi － 珔X) 2 ( 14)

AIC = nln
∑

n

i = 1
( Xi － Yi )

2

n
+ 2( k + 1) ( 15)

式中: Xi为实测值; Yi为模拟值; !X 为实测值的平均

值; n 为样本数; k 为模型中参数的个数．Ｒ2越接近 1，

表明模型模拟的稳定性越好，ＲMSE 和 NＲMSE 反映

模拟值与实测值之间的相对误差和绝对误差，其值

越小，说明模拟值与实测值之间偏差越小，模拟效果

越好．AIC 信息可以估计模型的复杂度和模型拟合

效果 的 优 良 性，其 值 越 小，表 示 模 型 的 模 拟 效 果

越好．

2 结果与分析

2. 1 马铃薯、油葵气孔导度和净光合速率的关系

由图 1 可以看出，尽管马铃薯和油葵的气孔导

度( gs ) 和净光合速率( Pn ) 的线性相关均通过了显

著性检验( P＜0．01) ，但马铃薯气 gs 与 Pn 的线性相

关更强，Ｒ2达到了 0．61，而油葵 gs 与 Pn 的线性关系

较弱，Ｒ2仅为 0．11．这可能与两种作物光合特性的差

异有关，马铃薯 Pn 与 gs 大小密切相关，而油葵 Pn

的大小不完全取决于气 gs 的大小．

图 1 马铃薯( a) 和油葵( b) 叶片气孔导度和净光合速率的

关系
Fig．1 Ｒelationship between leaf stomatal conductance and net
photosynthetic rate of potato ( a) and oil sunflower ( b) ．
＊＊ P＜0．01． 下同 The same below．

2. 2 马铃薯和油葵气孔导度模型的适用性评价

对 gs 模型进行调参和验证后获得的参数见表

1．Ball－Berry 模型和 Leuning 模型的 m1和 m2值可体

现土壤水分胁迫对 gs 的影响［17］，在水分充足时其

值为( 10±0．2) ［18］; 当植物受到水分胁迫时，m1和 m2

值将会随胁迫程度而变化［19－21］． Medlyn 模型的 m3

值与 CO2补偿点( τ) 和单位碳获取的水分消耗( λ)

呈正比．τ 对于 C3植物可认为是常数［16］，λ 主要与不

同植物对水分利用特性和土壤含水量有关，因而 m3

在不同植物和不同土壤类型间存在差异．本研究的

油葵水分利用效率高于马铃薯，因此油葵的 m3值高

于马铃薯．
马铃薯和油葵 gs 模型的调参统计结果见表 2

和图 2．综合考虑模拟值和观测值的 ＲMSE、NＲMSE、
Ｒ2 和AIC可得，Ball-Berry模型对马铃薯gs 的模拟

表 1 马铃薯和油葵气孔导度模型参数
Table 1 Parameters of leaf stomatal conductance models
for potato and oil sunflower

模型
Model

参数
Parameter

马铃薯
Potato

油葵
Oil sunflower

Jarvis a 93．35 79．28

b －0．40 －0．40

c －0．0062 －0．0066

d 0．41 0．43

e －6．15 －6．27
n1 0．0016 0．0002

Ball-Berry m1 9．16 12．52
g0 0．03 0．07

Leuning m2 23．07 27．30
VPD0 0．34 0．50
g0 0．029 0．013

Medlyn m3 5．76 9．55
g0 0．18 0．01

表 2 马铃薯和油葵叶片气孔导度模型调参的统计结果
Table 2 Statistical results of simulated and observed leaf
stomatal conductance of potato and oil sunflower for model
calibration ( n=126)

作物
Crop

模型
Model

Ｒ2 ＲMSE
( mol·

m－2·s－1)

NＲMSE
( %)

AIC

马铃薯 Jarvis 0．46 0．0363 36．1 －822
Potato Ball-Berry 0．71 0．0259 25．8 －914

Leuning 0．71 0．0263 26．2 －909
Medlyn 0．67 0．0279 27．7 －896

向日葵 Jarvis 0．70 0．1285 25．1 －503
Oil Ball-Berry 0．74 0．1154 22．5 －538
sunflower Leuning 0．85 0．0886 17．3 －603

Medlyn 0．76 0．1120 21．9 －546
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图 2 马铃薯( a) 和油葵( b) 叶片气孔导度模型调参结果
Fig．2 Comparison between simulated and observed leaf stoma-
tal conductance of potato ( a) and oil sunflower ( b) for model
calibration．
图中虚线为 1 ∶ 1 线 Dashed line showed 1: 1 line between simulated and
measured values． 下同 The same below．

在 4 个模型中最好，Leuning 模型的模拟效果稍差于

Ball-Berry 模型，Jarvis 模型的模拟效果最差．对油葵

gs 的模拟中，Leuning 模型效果最好，Ball-Berry 模型

和 Medlyn 模型的模拟效果差于 Leuning 模型，Jarvis
模型的模拟效果略差于其他 3 个模型．

马铃薯和油葵 gs 模型的验证结果见表 3 和图

3，Ball-Berry 模 型 对 马 铃 薯 gs 模 拟 效 果 最 好，其

ＲMSE、NＲMSE 和 AIC 最小，Ｒ2 达到 0．96．但在马铃

薯 gs 高值区，模拟值较实测值偏低，在 gs 低值区，

模 拟值较实测值偏高 ． Leuning和Medlyn模型模拟

表 3 马铃薯和油葵叶片气孔导度模型验证的统计结果
Table 3 Statistical results of simulated and observed leaf
stomatal conductance of potato and oil sunflower for model
validation

作物
Crop

n 模型

Model

Ｒ2 ＲMSE
( mol·

m－2·s－1)

NＲMSE
( %)

AIC

马铃薯 120 Jarvis 0．88 0．0794 64．3 －594
Potato Ball-Berry 0．96 0．0331 26．8 －812

Leuning 0．61 0．0371 30．0 －783
Medlyn 0．91 0．0456 36．9 －735

向日葵 417 Jarvis 0．38 0．2221 40．3 －1241
Oil Ball-Berry 0．22 0．2534 46．0 －1139
sunflower Leuning 0．20 0．2758 50．1 －1066

Medlyn 0．23 0．2547 46．2 －1135

图 3 马铃薯( a) 和油葵( b) 叶片气孔导度验证结果
Fig．3 Comparison between simulated and observed leaf stoma-
tal conductance of potato ( a) and oil sunflower ( b) for model
validation．

效果次于 Ball-Berry 模型，且 Leuning 模型的 Ｒ2 较

小，说明对部分 gs 值模拟效果较差．而 Jarvis 模型对

马铃薯 gs 的模拟效果最差，其显著低估了马铃薯 gs

( 图 3a) ．对于油葵 gs，综合考虑 ＲMSE、NＲMSE 和

Ｒ2，Jarvis 模型的模拟效果要略好于其他 3 个模型，

但相对于马铃薯，各种 gs 模型的整体模拟效果均较

差( 图 3b) ．
2. 3 气象因子对马铃薯和油葵气孔导度的影响

气象因子对 gs 影响的通径分析表明( 表 4) ，马

铃薯的 gs与空气饱和水汽压差( VPD) 和气温( T) 显

著相关，且 VPD 对 gs 的直接作用远大于间接作用，

表示在农牧交错带马铃薯 gs 的日变化受 VPD 的影

响最显著．T 对 gs 的直接作用为正，但其通过影响

VPD 而最终表现为随温度升高马铃薯 gs 降低．马铃

薯的 gs 与光合有效辐射 ( PAＲ ) 和 叶 室 CO2 浓 度

( Ca ) 的相关系数较低，反映出 PAＲ 和 Ca对 gs 的日

变化影响较小．
由表 5 可以看出，与马铃薯不同的是，油葵的 gs

与 PAＲ、VPD、T 和 Ca均显著相关，其中 gs与 VPD 的

相关系数最高，且直接作用较大．油葵的 gs 与 PAＲ
呈显著正相关，表明油葵对 PAＲ 的利用效率高于马

铃薯．油葵 gs与温度的关系与马铃薯类似，但油葵 gs

与 Ca 呈显著负相关，随着 Ca 的增加，油葵 gs降低，

这与气 gs 模型表达的 gs与 Ca的关系一致．
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表 4 气象因子对马铃薯气孔导度影响的通径分析
Table 4 Path analysis for the effects of meteorological factors on leaf stomatal conductance of potato

相关系数
Correlation
coefficient

直接作用
Direct
effect

间接作用 Indirect effect

合计 Total PAＲ VPD T Ca

PAＲ 0．052 0．098 －0．018 －0．2617 0．2219 0．0229
VPD －0．592＊＊ －1．392 0．826 0．0184 0．7992 0．0088
T －0．358＊＊ 0．891 －1．216 0．0244 －1．2486 0．0074
Ca －0．093 －0．135 0．025 －0．0167 0．0905 －0．0490

表 5 气象因子对油葵气孔导度影响的通径分析
Table 5 Path analysis for the effects of meteorological factors on leaf stomatal conductance of oil sunflower

相关系数
Correlation
coefficient

直接作用
Direct
effect

间接作用 Indirect effect

合计 Total PAＲ VPD T Ca

PAＲ 0．471＊＊ 0．027 0．464 －0．0439 0．5104 －0．0029
VPD －0．675＊＊ －1．568 0．897 0．0008 0．8930 0．0036
T －0．189＊＊ 1．093 －1．269 0．0126 －1．2811 0．0004
Ca －0．390＊＊ 0．013 －0．389 0．0126 －0．4375 0．0361

3 讨 论

本研究结果表明，马铃薯的气孔导度与净光合

速率间存在显著的线性关系，而油葵的气孔导度与

净光合速率间线性关系较弱．气孔导度模型的适用

性评价结果表明，半经验模型 Ball-Berry 和 Leuning
以及气孔导度最优化模型 Medlyn 模拟马铃薯气孔

导度的效果比经验模型 Jarvis 好，而 Jarvis 模型模拟

油葵气孔导度的效果比 Ball-Berry、Leuning 和 Med-
lyn 模型好．气象因子对气孔导度影响的通径分析表

明，对马铃薯和油葵气孔导度日变化影响最大的气

象因子均为饱和水汽压差．
本研究结果表明，半经验模型对马铃薯的气孔

导度模拟效果比经验模型好，这与前人对冬小麦［12］

和烟草［13］的研究结果一致，而经验模型对油葵气孔

导度的模拟效果比半经验模型好，这与对水稻［14］的

研究结果一致．Ball－Berry、Leuning 和 Medlyn 模型对

马铃薯气孔导度模拟的效果整体上优于对油葵气孔

导度的模拟．这可能是由于马铃薯较油葵气孔导度

与净光合速率有较强的线性关系( 图 1) ，而前两种

气孔导度模型是以植物净光合速率与气孔导度呈线

性关系的［5］机理而建立的半经验模型，Medlyn 模型

的形式类似于 Ball-Berry 模型，因此模拟结果也呈

现同样的特征．经验模型 Jarvis 则没有这种差别，且

通径分析表明，油葵的气孔导度与光合有效辐射相

关性较马 铃 薯 高，4 种 模 型 中 仅 Jarvis 模 型 包 含

PAＲ，因此，相对于半经验模型，Jarvis 模型的模拟效

果更好一些． Leuning 模型是在 Ball-Berry 模型基础

上修正的，一方面将 Ca订正为 Ca －τ
［8］，针对本文的

马铃 薯 研 究 结 果，在 大 田 条 件 下 Ca 达 到 390
μmol·mol－1，而 τ 对 所 有 C3 作 物 可 以 认 为 是 常

数［16］，因此尽管改进后的模型有效地解释了大气
CO2为补偿点时净光合速率为 0 的情况，但对气孔

导度模拟精度的提高作用不大．另一方面将相对湿

度( ＲH) 订正为饱和水汽压差 ( VPD) ［9］，但由 ＲH
和 VPD 的计算公式 ＲH = e0 /es、VPD = es －e0( es 表示

饱和水汽压，e0表示实际水汽压) 可以看出，它们都

是反映大气水汽含量的因子，且订正后模型增加了

一个参数 VPD0，反而降低了参数拟合的精度．关于

饱和水汽压差的选取，Leuning 模型采用了大气饱和

水汽压差 ( VPD) ，而 Jarvis、Ball-Berry 和 Medlyn 模

型采用了叶面饱和水汽压差( VPDl ) ．VPDl是根据叶

温计算的叶面饱和水汽压差，能够更准确反映相同

环境下不同植物光合作用对温度和湿度的响应，因

而可以更精准模拟气孔导度．但 VPDl的计算需要叶

温，叶温相对于气温更难获取，因此，当植物叶温和

气温差别较小时可以用 VPD 代替 VPDl．本研究得

到马铃薯和油葵气孔导度日变化受饱和水汽压差影

响最大，这与对春小麦［22］、羊草［23］和马占相思林［24］

的研究结果一致．
本研究是对模型在同等环境条件下进行的评

价，而在特定情况下需要做恰当选择．例如，Ball-Ber-
ry 模型的参数个数较其他模型少，参数拟合简便，

因而对气孔导度模型改进用于极端环境条件时，采

用较广泛［25－26］． Jarvis 模型是经验模型，拟合效果对

数据依赖性强，不同学者采用了不同的环境因子作

0953 应 用 生 态 学 报 27 卷



用阶乘函数［4－6］，因而在不同作物和不同环境条件

下模拟效果差别很大．但 Jarvis 模型仅以气象因子作

为输入，无需考虑气孔导度和净光合速率的耦合关

系，便于计算．同时 Jarvis 模型的输入变量间彼此独

立，可直接比较环境因子的变化对气孔导度的影响，

而其他 模 型 存 在 环 境 因 子 与 光 合 速 率 的 交 互 影

响［27－31］．也有学者将经验模型和半经验模型结合，

得到了 基 于 气 孔 导 度 机 理 的 Jarvis 类 型 模 型［32］．
Medlyn 模型的形式类似于 Ball-Berry 模型，但它基

于气孔导度是调节 CO2最大吸收和蒸腾最小的最优

化假设而建立，Medlyn 在研究时全面解释了各参数

的生理意义，且通过参数分析了模型中没有的相关

环境因子变化给气孔导度带来的影响［33－35］．因此，

可以根据不同需要选择不同模型．
当前，大部分气孔导度模型的应用都没有考虑

叶 水 势 或 土 壤 水 分 变 化 对 叶 片 气 孔 导 度 的 影

响［36－38］．主要原因是目前对土壤水分影响叶片气孔

导度的机理认识仍然不够清楚，土壤水分对气孔导

度的影响常采用经验性较强的函数［39－40］．另一方

面，土壤水分的日变化小，直接应用土壤水分不能提

高气孔导度的日变化模拟精度．而考虑叶水势日变

化的模型，参数众多且计算复杂［41］，限制了模型的

应用．因此本研究没有采用考虑土壤含水量变化对

气孔导度影响的模型．进一步研究需深入开展水分

处理试验来分析土壤水分或叶水势变化对叶片气孔

导度的影响．
本研究结果表明，油葵的气孔导度模型需要进

一步改进．其次，本文主要测定了作物旺盛生长期气

孔导度的变化，由于不同作物在不同的生育阶段和

不同环境下气孔导度表现存在差异，因此，未来研究

应考虑测定更多数据来评价气孔导度模型在不同生

育阶段的表现．
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