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植物气孔导度与表面温度的环境
n向应模型研究综述

石培华
’

(中国农科院气象所

冷石林

北京 1 0 0 0 8 1 )

摘 要 本文主要综述60 年代以来国内外有关气孔导度和植物表面 温度研究的各类环境响应模

型
,

其中包括气孔导度的多因子阶乘模型和组合因子模型
,

表面温度的植被表面温度模拟的微气象

模型
;

并讨论了摸拟模型中存在的问题
,

做了简单展望
。
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前 言

除植物因素外
,

当今认为较好的植物气孔导度
、

冠层温度等干旱诊断指标受土壤水分状况和天

气条件两方面因子的综合影响
,

只有将其区分开
,

才能准确判断作物的水分亏缺程度
,

更好的指导

灌溉
,

从而提高旱地农业水分利用效率
; 目前

,

建立水分不受限制条件下的环境响应模型是解决该

问题较为有效的方法
。

此外
,

气孔是植物叶片与环境进 行物质交换的重要通道
,

植物表面温度由土

壤一植物一大气连续体 (S PA C )内的能量流所决定
;
气孔导度和表面温度的模拟研究是 SPA C 研

究中一个很重要的方面
,

同时也为不同学科背景领域的研究提供一个有力的连接手段
。

本文介绍国内外该项研究的成果 以及存在的问题
,

并进行 简要的评述和展望
,

为 S P AC 和旱
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地农业相关领域研究提供参考
。

1 气孔导度环境响应模型

气孔对环境响应和各类模型中最常见的是多因子阶层模型
,

即由各个环境因子对最大气孔导

度逐步进行订正
;
而近年来部分学者依据光合作用与气孔调节之间的偶联关系

,

以光合速率做中间

变量
,

与叶表面空气相对湿度和 CO
Z

浓度构成组合因子
,

构造了气孔导度的组合因子模型
,

该类模

型考虑 了因子的交互作用及气孔调控中的反馈机制
。

本文介绍这两类模型
。

1
.

1 因子阶乘模型

土壤水分充足条件下影响小麦气孔导度的主要因素有光强
、

空气饱和差
、

风速
、

C O
:

浓度和作

物内部因素
。

假定各环境变量对气孔导度的作用是相互独立的
,

通常可以采用如下的一般形式 [lj
:

g
,

~ g
,

+ g 二

f (Q , )g (D
。

)h (T
,
) i(几 )

式 中
,

乡 为叶片气孔导度
,

g
, 、

g 二

分别是最小和最大气孔导度
,

f (QP )
、

g (Dv )
、

h (T
l
)

、

t’( Q )均介于

。
,

l之间
,

分别是对应各个环境因子的修正函数
。

最小气孔导度一般出现在夜间
,

通常接近于零
;
最

大气孔导度 G
二

与最大光合速率 A
二

几乎无一例外地呈线性关系
。

1
.

1
.

1 气孔导度对光强的响应 光是气孔开张的启动因子
,

正常情况下气孔随光强的增加而

开张
,

当光强增加到一定程度后
,

气孔随光强增加而开张的程度变小
,

最后达到最大值
,

其响应模型

通常用双 曲线和直角双曲线描述
〔2一 ‘〕

,

也有认为用负指数曲线模拟的〔卜
6〕(表 1 )

。

表l 气孔的光响应模型

模模型类型型 通 式式 参 数数

双双曲线型型 g (Q )
= a IQ (a Z + Q ))) Q 是光 强

,

g( Q )

是 Q 决定的气孔导 度
, a l是最 大气孔 导导

度度度度
,

a2 是 g 对 Q 的敏感度度

直直角双线型型 g (Q )
= g d十

a
Q / (b + Q ))) gd 为暗中的气孔导度

,
a

为l分 二时
,

g :

一 gd 的极限值
,

bbb

为为为为当 g 。

一 g d 一 a / 2时的光强强

负负指数型型 g (Q ) = l 一e x P (一 a ,
一 a ZQ ))) 同双曲线型型

1
.

1
.

2 气孔 导度对空气饱 和差(气孔 下腔一 叶面 空 气水汽压差 )的响应 其模型种类很多
,

反

映了气孔运动 中人们对湿度调控机制认识过程的深化
,

从最简单的线性模型到包括前馈机制的控

制模型(表 2 )
。

表2 气孔导度对空气饱和差的响应模型

线性模型 ¹ I 了J

g (气 ) 一 l一 b ‘D 。

曲线模型º 14 1 控制模型» [8l

g ( D 。 ) 一 1 / ( l+ b’’D 。 ) 君( 工h , ) 一 ( l一 b 一D 。 ) / ( 1+ b 一D 。 )

模型» 认为
,

气孔导度除了对空气湿度有间接响应外
,

还存在直接响应的前馈机制
,

以避免水

汽压差增大时叶片水分的过分散失
。

1
.

1
.

3 气孔导度对温度的响应 温度对气孔导度的影响相当复杂
,

一方面与植物种类有关
,

另一方面
,

温度与湿度往往共同作用于水汽压差
,

环境或叶片温度的改变往往使相对湿度和水汽压

发生改变
,

目前普遍采用 Ja vi s
模型描述

:
[1]

, (二 1) 一 藻二军华
) z蕉吞二华 ) (了、一 了。) / (。

一二 · )

1 0
一

义 刀 J Z
-

一
1 0

式中
,

T n ~ 3℃
,

T x 一 45 C
,

T 。
一 26 ℃

,

分别是气孔调节功能发挥作用的最低
、

最高和最适温

度
,

T ,

是叶片温度
。
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此外
,

因为 CO
Z

对气孔的调节机 制并不完全清楚
,

而白天 C O
Z

变化是十分有限的
,

阶层模型中

一般不单独考虑 C O
Z

的影响
;
根据风速的作用是增强气孔湿度的响应的观点

,

一般把风速看作湿度

响应函数的订正因素
。

1
.

2 组合因子模型

气孔导度阶乘模型中没有考虑因子间的交互影响
,

另外
,

C O
:

同化速率的大小会反过来影响气

孔开闭
,

这种反馈机制在阶乘模型中也未有体现
,

因此近年来部分学者构造了气孔导度的综合因子

模型 [ ”z
。

A
.

R
, ,

一 m 一六‘
二

+ b
L

, 口

式 中
,

R,
, ,

c
。

分别为叶表层空气相对湿度和 C O
Z

浓度
,

A
。

为净同化率
,

m
、

b 为参数
。

该模型把

影响气孔导度的环境因子分 为两大类
,

一类直接表达在模型中
,

另一类如光
、

温等因子的影响隐含

在 A
。

中
。

模型中 A
,

可表达为 Q
, ,

T
:

和 N 的函数形式
。

据李临颖等闭
。

1 尸 , ‘

~ , ~
、 , , , ,

~ , , 、 、 。 , 尸 ~
, , , _

,
、

~
、 , 、 ‘

,
、 , , 。 ,

A
.

= 六 [ (A
,

+ a Q
,

一 夕R
J
) 一 {(A

,

+ a Q
。

一 妞
J
)
“
一 4 8 ra Q

。

(A
,

一 (l 一 0 )R
、
) 一 R ,

A
,

1 }
‘/ 2 1

2 0
L 、

“
工 ’ ‘~ p 一 ‘ 、d

“
、

“
工 ’ 一飞户

“
‘d 产 , ‘ L ‘飞户 “

“
,

式中
, “
是初始光合速率

,

Q 是表征 C O
Z

物理扩阻力与梭化反应阻力相对大小的无量级参数
。

A
二

是特定条件下的光 合能力
,

R J

是暗呼吸速率
,

该模型依据光 合作用与气孔调节之间的偶联关

系
,

以光 合速率作为中间变量
。

考虑了因子的交互作用及气孔调节 中的反馈机制
,

其导出有 明确 的

生理学意义
。

A
二

随环境 中 C O
Z

的不同而变化
。

可表达成 [91 A
二
一

rC a A o

成边 十 A 。 其中
, r 为表征光 合对 C O

Z

浓度

变化敏感程度的参数
,

A
。

是光强
、

C O
Z

浓度均处于饱和状态下的光合强度
,

取决于叶片温度界和含

氮量 N
,

R J

取决于 T
, ,

一般取 R J
一 凡Q

黯
,

其中 R 。

是 T
。

时的呼吸速率、
1。
一 2

。

1
.

3 评述与展望

(1) 两类模型经过适当的参数估计
,

对实验数据的拟合效果基本相同
,

能在相 当大的环境变化

幅度内描述气孔行为的特征
。

(2) 阶乘模型在机理上有很大的缺陷
,

但方便于模拟于单个或综 合环境因子与气孔导度之间的

关系
,

很实用
,

在气孔运动机理并非十分清楚的目前
,

是最常用的
。

(3) 组合因子考虑了因子的交互作用及气孔调控中的反馈机制
,

利于进一步揭示气孔运动的机

理
,

也有更高的精度
,

因而有广阔的发展前景
。

特别是研究大气中 CO
Z

浓度升高及其温室效应引起

的气候变化所产生的生态效应时
,

必须考虑 C O
Z

浓度升高对光合及蒸腾直接影响
,

建立不同 C O
Z

浓

度水平下气孔导度对光
、

温
、

湿等环境因子的综合响应模型
,

是整个模拟工作的核心和基础
。

(4) 最大气孔导度模型中引入叶片含氮量有利于将施肥量
、

叶龄和生育期进程等因素的影响考

虑进去
,

因为叶片氮素水平与这些因素之间可通过数学模型建立联系
。

(5) 我国的该项工 作主 要起 步 于近 10 年
,

主要 是利 用 国外的相关模型进 行试 验研 究及 改

进 〔, 一 ‘, , 。

有待进一步的多学科协作研究
。

2 表面温度的环境响应模型

表面温度的模拟 目前主要有经验模型和微气象学模型两大类
。

2
.

1 经验模型

经验模型可用一个或几个环境因子统计估算植物表面温度
,

也可以进一步分析和揭示植物生
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理生态的某些关系 [1 ’一 ’。〕。

但这些模型忽略 了叶位和遮 蔽效应
,

多数是在假设植物表面温度与环境

因子具有线性关系的基础上求 出的
,

仅适用于特定条件
,

缺乏普遍意义
。

因此
,

本文主要介绍微气象

模型
。

2
.

2 微气象模型

微气象模型由热量平衡原理推导出
,

有强的物理基础
。

分单叶[z1 一 2 , 〕和叶冠层两类模型
。

但单叶

的微气象学模型 尚处在理论和实验结合的水平
,

叶位
,

遮蔽和 风摇动效应方面的研究是其薄弱环

节
,

实践中缺乏实用性
。

本文介绍植被表面的模拟模型
。

植被表面即为植物群落的叶冠面
,

亦即植物活动面
,

M
.

H
.

布德科最早根据热量平衡原理推出

植被表面温度 T S 计算模型
。

[l3 〕

Ta 一 Ta +
R

。

一 LE 一 G

PC ,
D + 4 。 (T

d

+ 2 7 3 )
3

式中
,

G 是土壤热通量 (W m 一 2 )
,

D 是扩散系数 (m s 一 ‘’)
,

求法见文献 [l a 〕,

R
,

为净辐射 (w m 一 ’)
,

L E 为蒸腾潜热 (w m
一 2

)
,

C , 是空气的定压 比热 (~ 1 ol ZJk g ’ ‘k 一 ‘
)

, : 是叶面的 比辐射率
, 。是斯蒂

芬一波尔兹曼常数 (一 5
.

6 70 3 义 1 0 一 吕w m 一 Z
k
一 ‘

)
,

该模型用气象站常规资料即可近似估算各区域植

被表面温度
。

但模型直接挪用湿润地面的 R
” 、

L E
、

D 和 G 项来代替植被表面的或其下地面的相应

项
,

而二者有一定差异
。

80 年代初
.

卫林
、

江爱 良等 人发展了布得科方法
,

导出了与之相类似的模型
。‘二:

T
。

~ T
。

+
群Q 一 L E

2从
、

P /
r a + 8 : J (T

。

+ 2 7 3户

式中
,

刀 是植被表 面对短波辐射的平均吸收系数
;
Q 是射入的短波辐射 (w m

一 2 )
,

该模型克服了

布德科模型的不足之处
.

在生态领域内常 见应用
「‘5」 ,

但仍然存在下列有待改进的间题
:
(l) 吸收系

数因植被类型
、

发育阶段
、

季节和地区的不同而有差异
。

因此
,

加强吸收系数研究有助于提高模型精

度 ; (2 )假设植被表面层向下的热通量与其下方总蒸散潜热通量相等
.

可能不具普遍意义
,

从而可能

引起计算误差
;
(3) 模型中有关扩散阻抗

,

使用的是单叶值
,

而实际应用时应使用植被表面边界层空

气动力阻抗和冠面 (总气孔 )阻抗
。

植被表面温度模拟研究中一个较为棘手的问题是确定空气阻抗和总气孔的水汽扩散阻抗
。

最

近
.

这方面的研究有所进展 , ‘一 ‘’〕
。

为了避开该问题
,

翁笃鸣等人 (1 98 1) 〔’8 〕根据局地辐射状况变化规

律
·

推导出如 }: 模型
。

T 比

‘, ‘T 广
,
一 R :

+ R ,
一 R

, , 2
+ 尺

。 , 1 “‘

式中
.

R 是反射辐射 (w m
一 : )

,

其它符号同前
.

温度单位以 x 表示
。

该式只要求在裸地和植被表

面进行同步的辐射平衡和反辐射观测
,

以及裸地表面温度观测即可
,

测项少且简便
,

方法可行
。

2
.

3 评述与展望

(l) 以往的研究通常是针对水平
、

均一和连续植被表面
,

如何将这些模型推广到非水平
、

非均匀

郁闭覆盖的植被群落则少有研究
;

(2) 为了简化模型所需数据
.

有必要建立子模型
.

用标准气象站观测的气象条件来模拟植被表

面上某高度的气象条件
。

这对估算大区域植被表面热状况尤为重要
;

(3) 尚须对植被表面某些特征参量 (比如辐射率和对长
、

短波吸收系数 )做区域和季节变化研

究
,

找出它们与植物物理参数之间的关系
。

而边界层的显热
、

潜热等动力阻抗参量的确定
,

更需进一

步研究
,

使之符 合任意 自然条件
。

(下转第40 页)
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3
.

5 波涌灌条件下
,

不同的灌水时间
、

停水时间和循环率对土壤的粒度组成没有明显的影响
。

3
.

6 此项研究证明
,

波涌灌节水并不是 由灌水过程 中水分的入渗将土壤的细颗粒洗入大孔隙

(下移 )以减少孔隙来完成的
。

更大的可能性是耕后土壤在灌溉水流的作 用下
,

地表的团
、

块土壤崩

塌
、

分散
,

一方面地表干容重增大而导 水率减小
,

另一方面地表变得光滑
,

有利于水流的通过造成

的
。

3
.

7 事实上
,

灌水对农田土壤粒度组成的时空分布的影响是个长期的效应
,

只要灌水流量合理
,

粒度组成的时空分布几乎不发生很大的改变
。
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