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摘摇 要摇 气孔导度(g)是控制冠层与大气之间能量和水分交换的重要因素。 空气湿度是控
制植物叶片气孔导度的一个关键环境因子。 在过去的十几年中,普遍得到应用的是 Ball鄄
Woodrow鄄Berry(BWB)模型和 Leuning 模型中气孔导度与湿度的关系。 本研究使用一个诊
断变量 f(H),基于农田叶片水平的光合鄄气孔导度观测数据,对 BWB 模型、Leuning 模型以
及新发展的 power鄄h 模型和 power鄄D 模型进行了气孔导度模拟效果的比较和评价。 结果表
明:BWB 模型描述的是 g 和相对湿度(hs)之间的一种线性关系,当空气较为湿润时,模拟
结果存在较大的低估;Leuning 模型中反映的是 g 与饱和水汽压差(Ds)的非线性函数,降低
了模拟结果的误差,但仍然不能很好地描述 g 在较湿状况下的显著升高;相比之下,两个新
的模型,即 Ds 的指数函数和(1-hs)的指数函数形式模型能提高模拟结果的精度。 这个研
究结果也表明基于 Ds 的模型模拟效果要好于基于 hs 的模型。
关键词摇 气孔导度; 空气湿度; 模型比较; 农田生态系统

中图分类号摇 Q945摇 文献标识码摇 A摇 文章编号摇 1000-4890(2011)2-0389-06
Evaluation of stomatal conductance models based on leaf鄄level measurements. MI Na,
ZHANG Yu鄄shu**, JI Rui鄄peng, CAI Fu, ZHAO Xian鄄li, ZHANG Shu鄄jie, WANG Hong鄄bo
( Institute of Atmosphere Environment, Shenyang, China Meteorologica Administration Shenyang
110016, China) . Chinese Journal of Ecology, 2011, 30(2): 389-394.
Abstract: Plant leaf stomatal conductance (g) is an important factor controlling the energy and
water exchanges between canopy and atmosphere, while air humidity is a key environmental vari鄄
able controlling the g. In last decade, the stomatal conductance 鄄 humidity relationships in Ball鄄
Woodrow鄄Berry (BWB) and Leuning models were widely used. In this study, a new diagnostic
parameter f(H) was adopted to assess the response of g to air humidity. Based on the leaf鄄level
measurements in a cropland ecosystem, the performance of the BWB, Leuning, and newly devel鄄
oped power鄄h and power鄄D models was examined. The results showed that the BWB model which
employs a linear relationship between g and relative humidity (hs) led to a larger underestimate
of g when the air was wet, while the Leuning model which employs a nonlinear function of water
vapor pressure deficit (Ds) decreased this bias but still not adequately captured the significant
increase of g under the wet condition. Compared with BWB and Leuning models, the newly de鄄
veloped power鄄h and power鄄D models that employ a power function of Ds and a power function of
relative humidity deficit (1-hs), respectively, showed better performance. The results also indi鄄
cated that the models based on Ds generally performed better, compared with those based on hs .
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摇 摇 气孔导度(g)控制着植物叶片与大气之间的

CO2 和水汽交换,这两个通量在植被覆盖率较高的

生态系统中很大程度上决定了该生态系统的碳水循

环状况(Maruyama & Kuwagata,2008;Wang,2008)。
因此,对气孔导度及其控制机制的研究是生态学和

气候学研究中的一个关键领域。 气孔导度的大小依

植物的种类和环境条件而有所差异,其数值介于 0
(气孔关闭)到几百 mmol CO2·m-2·s-1(气孔开到
最大时)之间(Larcher,1995)。 植物叶片上气孔的

开闭对许多环境因子都会有所响应,有一个较为公
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认的原则是气孔的调节总是有利于最大程度的获取

碳同时最小程度的消耗水,这就是由 Cowan 和 Far鄄
quhar(1977)最初提出的最优理论。 在过去的十几

年中,普遍得到应用的是 Ball鄄Woodrow鄄Berry(BWB)
模型和 Leuning 模型中气孔导度与湿度的关系。 但

目前,对 BWB 模型和 Leuning 模型的评价结果并不

一致。 一些研究者认为 Leuning 模型对气孔导度的

模拟效果更好一些(van Wijk et al. ,2000;Mo & Liu,
2001),还有一些研究认为 Leuning 模型的模拟精度

没有表现出显著的提高,有时 Leuning 模型的模拟

效果甚至没有 BWB 模型好(Cox et al. ,1998;Betts
et al. , 1999; Gutschick & Simonneau, 2002; Guts鄄
chick,2007;Wang et al. ,2007),气孔导度 g 和哪个

相关性更好,至今仍无定论。 基于森林生态系统碳

水通量观测数据,Wang 等(2009a,2009b)对 BWB
模型和 Leuning 模型进行了模拟效果的比较,同时

提出了分别以相对湿度(hs)和饱和水汽压差(Ds)
为自变量的新的气孔导度模型,模拟效果较 BWB
和 Leuning 模型均有所提高。 但至今没有应用森林

生态系统以外的数据对 4 个模型同时进行验证,为
了给模型的进一步应用提供依据,本研究试图应用

基于农田站点叶片尺度的观测数据检验 4 个模型,
并对模型的进一步验证与应用进行了讨论。

1摇 研究地区与研究方法

1郾 1摇 研究区概况

田间试验地点位于辽宁省锦州生态与农业气象

试验站(121毅12忆E,41毅49忆N),该研究区属温带季风

型大陆性气候,四季分明,常年温差较大,最高气温

35 益,最低气温-29郾 9 益,全年平均气温 7郾 8 益 ~
11郾 0 益,年降水量为 550 ~ 630 mm。 该地区主要作

物为玉米,多年平均播种日期和成熟日期分别为 4
月 27 日和 9 月 16 日。 在 2008 和 2009 年试验期

间,试验地块种植的玉米品种均为“丹玉 39冶,玉米

冠层最大高度可达 2郾 5 m。 试验区的土壤为典型棕

壤,有机质 6 ~ 9 g·kg-1,全氮 0郾 69 g·kg-1。
1郾 2摇 试验设计

2008 年和 2009 年 4—9 月在锦州农田试验站

进行了田间小区玉米干旱胁迫试验。 试验地块平

坦,用水泥隔层分隔为 15 个面积相等的矩形小区,
每个小区面积为 3 m伊5 m= 15 m2。 高 200 cm 的水

泥隔层垂直伸入地下 190 cm,露出地表 10 cm,小区

之间互不串水。 每个小区内各埋入 1 根 PR1 型分

层测水仪探管,试验期间,每 3 d 进行一次土壤体积

含水量观测,测量 0 ~ 180 cm 每 20 cm 为一层的土

壤体积含水量,取 3 次测量平均值。 播种前每株施

底肥 50 ~ 100 g,底肥为复合肥料,N、P2O5、K2O 的

含量分别为 120 g·kg-1、180 g·kg-1、150 g·kg-1。
2008 年 4 月 28 日播种玉米,从三叶期开始通过遮

雨棚防雨和人工控制灌水,结合土壤含水量的测定

进行土壤干旱胁迫控制试验。 设置两个干旱时段:
苗期(三叶—拔节)、灌浆期(孕穗—乳熟),每个干

旱时段设 3 个干旱胁迫处理,即土壤相对湿度分别

为 50% ~ 60% (轻旱)、40% ~ 50% (中旱)和 70%
~80% (对照),每个处理重复 3 次,生育期结束后

复水至适宜土壤湿度。 2009 年 4 月 29 日播种玉

米,拔节普遍期前土壤水分相对湿度控制在 75% 依
5% ,拔节普遍期开始,用遮雨棚控制自然降水,使 3
排试验小区的土壤水分相对湿度分别下降至 55% 依
5% 、45% 依5% 和 35% 依5% ,之后复水至适宜土壤

湿度。
1郾 3摇 光合作用测定

光合作用的测定时间分别为 2008 年和 2009 年

的 6—9 月,在每个小区干旱胁迫控制复水前与复水

后用 Li鄄6400(Li鄄Cor)便携式光合作用测定仪测定

玉米顶层叶(拔节前)和穗位叶(拔节后)的光合性

能。 光合作用的日变化观测选择在晴朗天气进行,
6:00—18:00 每 2 h 观测一次。 光响应曲线的测定

选择在无雨天气的 8:00—12:00 进行。 2008 年测

定项目包括光合作用的光曲线和日变化,2009 年测

定项目仅包括光合作用的光曲线。 本研究主要使用

测定结果中的光合速率、气孔导度、相对湿度、饱和

水汽压差以及 CO2 浓度数据。
1郾 4摇 模型介绍

对气孔导度的模拟开始于 19 世纪 70 年代,最
初的模型是将各环境变量如辐射、气温、相对湿度、
土壤水分含量等的变化以阶乘的形式作用在一个参

考值上。 可以表达成:

g = gmax仪
i
f i(X i) (1)

式中,符号的含义参见表 1,f i(X i)代表环境变量 X i

对 g 的影响,是介于 0 到 1 之间的数。 Jarvis(1976)
模型是这种模型的典型代表,假设各环境因子独立

地作用于植物气孔,忽视各环境因素间的相互作用

对气孔导度的影响(牛海山等,2005)。 此类模型不

能描述气孔导度、蒸腾、胞间 CO2 浓度以及叶片水
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势之间的相互作用机制,而且各环境因子对 g 的综

合影响是复杂的,仅用乘积表达是不完全准确的。
此外,模型中有许多系数作用在 gmax上,为了模拟出

合理的碳水通量值则需要做大量的参数调整和模型

校准工作。
随着生理生态学理论的发展,Ball 等(1987)将

叶片的净光合速率 A 与 g 建立了联系,提出了 Ball鄄
Woodrow鄄Berry(BWB)模型,即

g=mhsA / Cs+g0 (2)
该模型在很大程度上描述了气孔开闭的机理,

所需参数较少(当 A 值较大时,g0 可以忽略不计,则
模型中只有一个参数 m),而且大量的研究证明,在
植物不受水分匮缺影响时,m 基本为一个固定值,即
C3 植物为 9,C4 植物为 4,这为 BWB 模型的应用提

供了极大的便利(Leuning,1990;Collatz et al. ,1991;
Harley & Tenhunen,1991;Sellers et al. ,1997;Wang
et al. ,2002)。

之后的一些研究对 BWB 模型提出了一些质

疑,认为气孔导度与饱和水汽压差(Ds)的关系比相

对湿度(hs)更为密切,因为 Ds 直接驱动叶片水分的

散失,且与植物水压一同控制着叶片的水势和叶片

膨压(Aphalo & Jarvis,1991;Mott & Parkhurst,1991;
Leuning,1995;Monteith,1995;Meinzer et al. ,1997;
Addington et al. ,2004)。 Leuning (1995)将 Ds 替代

hs 对 BWB 模型进行了改进,改进后的模型如下:
g = a1A / [(Cs - 祝)(1 + Ds / D0)] + g0 (3)
Leuning 模型中包含两个主要的参数 ( a1 和

D0),这就增加了模型参数化的复杂性。

Wang(2009a)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,提出了 2 个

新的模型,即 power鄄h 模型,表达式如下:
g = 琢(1 - hs) 茁A / (Cs - 祝) + g0 (4)
和 power鄄D 模型:
g = 琢Ds

茁A / (Cs - 祝) + g0 (5)
应用森林生态系统冠层尺度上的数据检验表

明,power鄄h 模型和 power鄄D 模型的模拟效果优于

BWB 模型和 Leuning 模型 ( Wang et al. , 2009a;
2009b)。
1郾 5摇 模型比较

BWB 模型和 Leuning 模型均可以写成如下形

式:
f(H)= (Cs-祝)(g-g0) / A (6)

式中,f(H)代表了 g 对叶片表面空气湿度响应的无

量纲函数。 在 BWB 模型中 f(H)为 mhs,Leuning 模

型中 f(H)为 a1 / (1+Ds / D0)。 祝 为 CO2 补偿点,C3

植物一般为 40 ~ 60 滋mol·mol-1,C4 植物为 10 滋mol
·mol-1以下,本研究中研究对象玉米为 C4 作物,取
祝=10 滋mol·mol-1。

power鄄h 模型和 power鄄D 模型中的 f(H)则分别

可以表达为:
f(H)= 琢(1-hs) 茁 (7)
f(H)= 琢Ds

茁 (8)
由于叶片表面的变量不容易获得,因此用空气

中的 CO2 浓度代替叶片表面的值,即将式(6)简化

为式(9),可以得到较为一致的模型评价结果(Wang
et al. ,2009b):

表 1摇 模型中使用的参数
Table 1摇 Parameters in the model
符号 描述 单位 符号 描述 单位

hs 叶片表面的相对湿度 % a1 Leuning 模型参数
ha 空气相对湿度 %
Cs 叶片表面的 CO2 浓度 滋mol·mol-1 D0 Leuning 模型参数
Ca 大气中的 CO2 浓度 滋mol·mol-1 琢,茁 模型参数
gmax 最大气孔导度 mmol CO2·m-2·s-1 m BWB 模型参数

g0 光合速率 A 趋于 0 时叶片的最
小导度

mmol CO2·m-2·s-1 祝 CO2 补偿点 滋mol·mol-1

g 气孔导度 mmol CO2·m-2·s-1 Ds 叶片表面饱和水汽压差 Pa
A 光合速率 滋mol·m-2·s-1 Da 空气饱和水汽压差 Pa
LEcan 冠层潜热通量 W·m-2 v 气体的摩尔体积

啄 气孔对水的导度与对 CO2 导度
的比值

L 水的汽化潜热 J·kg-1

籽s 叶片表面的空气密度 kg·m-3 qs 叶片表面的空气比湿 kg·kg-1

FLE 生态系统潜热通量 W·m-2 R 生态系统呼吸 滋mol·m-2·s-1

FCO2
生态系统 CO2 通量 滋mol·m-2·s-1 着 土壤潜热通量占生态系统潜热

通量的比重
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摇 摇 f(H)= (Ca-祝)(g-g0) / A (9)
相应的,在 BWB 模型中 f(H)为 mha,Leuning

模型中 f(H)为 a1 / (1+Da / D0),power鄄h 模型和 pow鄄
er鄄D 模型也做相应的改变,表达式略。 为表达方

便,与式(7)和式(8)统一,把 mha 写作 琢ha,把 a1(1
+Da / D0)写作 琢 / (1+Da / 茁)。 使用光合作用测量结

果中的参比室内的 CO2 浓度(当作环境 CO2 浓度)、
叶片气孔导度和光合作用速率数据,代入式(9),即
可求得f(H)。

2摇 结果与分析

2郾 1摇 BWB 模型和 power鄄h 模型的模拟效果检验

基于由叶片尺度观测到的光合速率、气孔导度、
大气 CO2 浓度、空气相对湿度和空气饱和水汽压差

数据,以 f(H)为诊断变量,对四个气孔导度模型即

BWB、Leuning、power鄄h 和 power鄄D 模型进行了检验。
在空气相对湿度<0郾 7 时,BWB 和 power鄄h 模型的模

拟效果基本一致(图 1),当空气相对湿度>0郾 7 时,
BWB 模型存在明显的低估现象,而 power鄄h 模型的

模拟效果则优于 BWB 模型。 由于在叶片尺度光合

作用的观测中,高湿(ha>0郾 8)环境下的观测样本非

常少,不到总样本量的 4% (图 2),因此,对 BWB 模

型和 power鄄h 模型的检验结果存在一定的局限性。
2郾 2摇 Leuning 模型和 power鄄D 模型的模拟效果检验

与空气相对湿度相比,空气饱和水汽压差能更

好的反映气孔导度与空气湿度间的关系(表 1)。 在

高湿环境下(Da<500 Pa),Leuning 模型的模拟效果

不如 power鄄D 模型,power鄄D 模型的模拟值更接近实

测值(图3)。较湿(Da<500 Pa)环境下的样本同样

图 1摇 叶片气孔导度对空气相对湿度的响应
Fig. 1摇 Response of canopy stomatal conductance to the rel鄄
ative humidity of ambient air
数据点是叶片尺度上的观测值,虚线代表 BWB 模型,实线代表 pow鄄
er鄄h 模型。

图 2摇 光合作用测定期间相对湿度的分布频率
Fig. 2摇 Frequency distributions of relative humidity during
the period of photosynthesis measurement

较少,不到总样本量的 2% (图 4),因此对 Leuning
模型和 power鄄D 模型的检验也存在一定的局限性。
摇 摇 总的来看,本研究比较的四个模型中,f(H)观

测值与模型计算值之间相关系数 power鄄D>Leuning>
power鄄h>BWB(表 2),相对均方差 power鄄D<Leuning

图 3摇 叶片气孔导度对水汽压差的响应
Fig. 3摇 Response of canopy stomatal conductance to water
vapor pressure deficit of the ambient air
数据点是叶片尺度上的观测值,虚线代表 Leuning 模型,实线代表
power鄄D 模型。

图 4摇 光合作用测定期间饱和水汽压差的分布频率
Fig. 4 摇 Frequency distributions of water vapor pressure
deficit during the period of photosynthesis measurement
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表 2摇 模型参数及检验结果
Table 2摇 Model test results
模型 参摇 数

琢 茁 n
f (Ha)

r* RRMSE**

琢ha(BWB) 6郾 5067 - 4155 0郾 22 0郾 50
琢 / (1+Da / 茁)(Leuning) 20郾 6 350 4155 0郾 57 0郾 42
琢(1-ha) 茁(Power鄄h) 1郾 5 -1郾 0 4155 0郾 47 0郾 45
琢Da

茁(Power鄄D) 325 -0郾 6 4155 0郾 60 0郾 41

* 相关系数;**相对均方差;用来衡量残差的相对大小,该值越小表明模型计算结果越好。 RRMSE =
移n

i = 1
(Oi - Pi) 2)

n
1
軍O2 ,Oi 代表第 i

个观测值,Pi 代表第 i 个模拟或估算值,n 代表样本数,軍O 代表观测平均值。

<power鄄h<BWB(表 2),由此可以看出,以空气饱和

水汽差为因变量能更好地建立空气湿度与气孔导度

之间的关系,power鄄D 模型在模拟气孔导度中显示

出优势。

3摇 讨摇 论

BWB 模型与 Leuning 模型的主要区别在于湿度

响应函数 f(H)不同。 BWB 模型中,f(H)是叶片表

面相对湿度的线性函数,而在 Leuning 模型中,f(H)
变成了叶片表面饱和水汽压差的非线性函数。 近年

来的研究对这两个模型的评价并不一致,对于两个

模型哪个更好仍没有统一的结论。 本研究结果表

明,Leuning 模型在模拟气孔导度对空气湿度的响应

方面效果更好一些,相关系数高,相对均方差小。 但

BWB 模型和 Leunging 模型在高湿环境下对 g 模拟

的偏差较大,因此 Wang(2009a)提出了以 hs 和 Ds

为变量的函数,即式(4)和(5),从本研究的农田实

测数据分析,这两个模型的模拟精度得到了提高。
但由于观测数据有限,模型检验结果可能有一定的

局限性,还需要在其他生态系统做进一步验证。
本研究使用了一个新的诊断参数 f(H)来表征

气孔导度对湿度的响应。 Wang(2009a)研究指出,
当式(6)与冠层潜热通量交换 LEcan(w·m-2) (式
10)联立时,可以推导出式(11)

LEcan = L籽s[qsat(Tc) - qs]gH2O (10)

f(H) =
(Cs - 祝)LEcan

v啄L籽s[qsat(Tc) - qs]A
-

(Cs - 祝)g0

A

(11)
式(11) 是一个不含 g 的等式,式中第二项的数值在

白天通量较高时很小,可以忽略不计。 进一步可以

简化式(11):

f(Ha) =
(Ca - 祝)(1 - 着)FLE

v啄L籽a[qsat(Ta) - qa](FCO2
+ R) (12)

通过上述转换,就可以在不测定气孔导度的情

况下利用式(12)和通量塔的观测数据对气孔导度

模型进行评价。 以往很多研究都是基于气孔导度的

观测数据来验证模型 (王建林,2009;彭世彰等,
2010),上述方法的应用,将可以大大降低因测量气

孔导度而带来的工作量,同时也可实现在冠层尺度

上验证气孔导度模型。 利用式(12)可以基于冠层

尺度对 g 与湿度的关系进行评价。 此方法评价气孔

导度模型是基于冠层潜热通量与 CO2 通量的比值

而不是他们的真实值,从而减少了由于观测准确性

和能量闭合等观测中遇到的问题所带来的误差,在
今后的研究中,可以尝试用该方法对气孔导度模型

进行评价。
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