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摘  要  构建一个普适性的植物叶片气孔导度(gs)对CO2浓度响应(gs-Ca)的模型, 对定量研究植物叶片gs对CO2浓度的响应变

化尤为必要。该研究运用便携式光合仪(LI-6400)测量了大豆(Glycine max)和小麦(Triticum aestivum)光合作用对CO2的响应曲

线(An-Ca), 在比较传统的Michaelis-Menten模型(M-M模型)和叶子飘构建的CO2响应模型拟合大豆和小麦An-Ca效果的基础上, 

构建了gs-Ca响应新模型。然后用新构建的模型拟合大豆和小麦的gs-Ca曲线, 并将拟合结果与传统模型的拟合结果, 以及与其

对应的观测数据进行比较, 以判断所构建模型是否合理。结果显示: 叶子飘构建的An-Ca模型可较好地拟合大豆和小麦的An-Ca

曲线, 确定系数(R2)均高达0.999。M-M模型拟合大豆和小麦的An-Ca曲线时的R2值虽然也较高, 但在较高CO2浓度时的拟合曲

线偏离观测曲线。因此, 基于叶子飘的An-Ca模型构建gs-Ca模型更为可行。新构建的gs-Ca模型可较好地拟合大豆和小麦的gs-Ca

曲线, R2分别为0.995和0.994, 而且还可以直接给出最大气孔导度(gs-max)、最小气孔导度(gs-min), 以及与gs-min相对应的CO2浓度

值(Cs-min)。拟合得到大豆和小麦的gs-max分别为0.686和0.481 mol·m−2·s−1, 与其对应的观测值(分别为0.666和0.471 mol·m−2·s−1)

之间均不存在显著差异; 同样, 拟合得到的大豆和小麦的gs-min分别为0.271和0.297 mol·m−2·s−1, 与其对应的观测值(分别为

0.279和0.293 mol·m−2·s−1)之间也均不存在显著差异; 此外, 新构建的gs-Ca模型给出大豆和小麦的Cs-min值分别为741.45和

1 112.43 μmol·mol−1, 与其对应的观测值(732.78和1 200.34 μmol·mol−1)也不存在显著差异。由此可见, 该研究新构建的gs-Ca

模型可作为定量研究植物叶片气孔导度对CO2浓度变化的有效数学工具。 
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Abstract 

Aims  To quantify the responses of stomatal conductance (gs) to CO2 concentration (gs-Ca) under current and 
future climate conditions, it is necessary to build a generally applicable model suitable for simulating this process 
at plant leaf levels. 
Methods  The response curves (An-Ca) of photosynthesis of soybean (Glycine max) and wheat (Triticum aesti-
vum) to CO2 were fitted using data collected from a portable photosynthetic apparatus (LI-6400). Based on the 
comparison between the traditional Michaelis-Menten model (M-M model) and the CO2 response model devel-
oped by Ye, a new gs-Ca response model was proposed. Then, the measured gs-Ca curves of soybean and wheat 
were fitted with the new model. The model results were compared with those of the traditional model and the cor-
responding observation data to judge the rationality of the model. 
Important findings  The An-Ca model developed by Ye could fit well the An-Ca curve of soybean and wheat, and 
the coefficient of determination (R2) is as high as 0.999. Although the R2 values of M-M model fitting the An-Ca 
curves of soybean and wheat were also high, the fitting curves deviated from the observation at higher CO2 con-
centrations. Meanwhile, M-M model greatly overestimated the maximum photosynthetic rate and could not esti-
mate the saturation CO2 concentrations. Therefore, it was more feasible to develop gs-Ca model based on the An-Ca 
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model of Ye. The new model of gs-Ca could fit well the gs-Ca curves of soybean and wheat, and the R2 were 0.995 
and 0.994, respectively. Moreover, the maximum stomatal conductance (gs-max), the minimum stomatal conduc-
tance (gs-min) and the CO2 concentration corresponding to gs-min (Cs-min) could also be generated directly. gs-max of 
soybean and wheat fitted by the gs-Ca model was 0.686 and 0.481 mol·m−2·s−1, respectively, and there was no sig-
nificant difference between the fitted values and corresponding observation values (0.666 and 0.471 mol·m−2·s−1, 
respectively). The new model of gs-Ca could also obtain the minimum gs (gs-min) of soybean and wheat (0.271 and 
0.297 mol·m−2·s−1, respectively), and there was also no significant difference between the fitted values and corre-
sponding observation values (0.279 and 0.293 mol·m−2·s−1, respectively). In addition, the new model of gs-Ca 
generated the Cs-min values of 741.45 and 1 112.43 μmol·mol−1 for soybean and wheat, respectively, and also 
showed no significant difference from the observed value (732.78 and 1 200.34 μmol·mol−1, respectively). Con-
sequently, the gs-Ca model developed in this paper can be used as an effective mathematical tool to quantitatively 
study the effect of stomatal conductance on CO2 concentration. 
Key words  stomatal conductance; CO2 response model; CO2 concentration; photosynthesis 
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未来大气CO2浓度上升、温度升高与水资源短

缺将威胁着人类的生存环境并极大地影响着全球的

粮食安全(Drakea et al., 2017; 刘英等, 2018)。提高

作物的水分利用效率是减少单位水量的消耗以产生

更多碳同化量的重要途径。气孔作为高等植物与外

界环境进行水汽和CO2气体交换的主要通道(王建

林等, 2012), 它在调节植物的碳同化、蒸腾作用, 以

及调控土壤、植物和大气连续体系统中水循环与碳

循环等方面具有重要的作用, 直接决定生态系统的

水热平衡过程(Bonan, 2008)。 

多年来, 构建气孔导度(gs)与环境因子间的响

应关系模型一直被国内外学者关注, 并围绕气孔运

动的机理开展了大量研究。目前建立了一系列经验

或半经验模型, 主要有Jarvis (1976)建立的经验型阶

乘模型(Jarvis模型)、Ball等(1987)建立的半经验模型

(BWB模型 )、Ball-Berry-Leuning模型 (BBL模型 ) 

(Leuning, 1990, 1995)、Tuzet-Perrier-Leuning模型

(Tuzet模型)(Tuzet et al., 2003)、Medlyn等(2011)的优

化模型以及叶子飘和于强(2009a)构建的机理模型

等, 其中国内学者主要用Jarvis模型和BWB模型或

BBL模型研究植物的gs对环境因素的响应(成雪峰

等, 2010; 李永秀等, 2011; 郭冰寒等, 2018; 王秋玲

和周广胜, 2018; 高冠龙等, 2020); 国外学者则主要

是用Medlyn的优化模型和Tuzet模型研究植物的gs

对环境因素的响应(Buckley & Mott, 2013; Flexas 

et al., 2016; Miner & Bauerle, 2017)。此外, 当CO2浓

度确定时, 除Jarvis模型外, 其他模型主要研究gs与

净光合速率(An)或光强、叶面大气相对湿度、大气

CO2浓度(Ca)、水汽压亏缺和叶水势函数等环境因子

中的一个或多个因子之间的关系(Jarvis, 1976; Ball 

et al., 1987; Leuning, 1990, 1995; Tuzet et al., 2003; 

叶子飘和于强, 2009a; Medlyn et al., 2011; 钟楚和

朱勇, 2013; 王海珍等, 2015)。 

大气CO2浓度对植物的光合来说是极为重要的

环境因子。已有的气孔导度模型往往仅将Ca作为常

量讨论gs与An和其他环境因子之间的关系(Jarvis, 

1976; Ball et al., 1987; Leuning, 1990, 1995; Tuzet 

et al., 2003; 叶子飘和于强, 2009a; Medlyn et al., 

2011)。但这些模型不能用于研究植物叶片gs对Ca的

响应规律。为了探究gs对Ca的响应关系, 国内学者王

建林(2009)、王建林和温学发(2010)利用Farquhar等

(1980)生化模型中描述核酮糖-1,5-双磷酸羧化酶/加

氧酶(Rubisco)活性限制子模型得到gs与变量Ca之间

存在非线性下降的关系, 该模型可以较好地拟合gs

随Ca增加而下降的趋势。然而, 也有实验数据表明

植物叶片的gs随CO2浓度的增加先下降到达最小值, 

之后又随CO2浓度的增加而上升(Yu et al., 2004; 李

菲等, 2018)。gs这种变化趋势与王建林(2009)、王建

林和温学发(2010)所给出的模型所描述的响应曲线

存在较大的差异。由此可见, 迄今为止尚无一个普

适性的气孔导度模型能够准确地描述植物叶片gs对

Ca或胞间CO2浓度(Ci)响应曲线的文献报道。这对深

入研究未来CO2浓度升高对植物叶片气孔导度的影

响极为不利。而未来干旱和CO2浓度升高等全球气

候变化正在通过影响气孔导度进而影响着植物的光

合作用和气体交换(Tao et al., 2008; Guo et al., 2010; 
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Allen et al., 2011; Köhler et al., 2016)。因此, 构建一

个合理的植物叶片气孔导度对CO2响应模型, 对定

量研究植物叶片的气孔导度对CO2浓度响应的变化

规律尤为必要。 

本文的研究目的主要为: (1)基于叶子飘(2010)

构建的光合作用对CO2响应模型构建gs对CO2的响

应模型; (2)测量大豆(Glycine max)和小麦(Triticum aesti-

vum)在光合有效辐射强度(PAR)为2 000 μmol·m–2·s–1时的

气体交换数据 , 即光合作用对CO2的响应曲线

(An-Ca), 然后用传统的Michaelis-Menten模型(M-M

模型)(Harley et al., 1992)和近年来叶子飘(2010)构

建的CO2的响应模型(简称叶模型)拟合这些An-Ca曲

线, 比较两种模型的拟合效果; (3)用构建的gs对Ca

的响应模型拟合测量曲线, 并将拟合结果与王建林

(2009)构建模型的拟合结果以及观测数据进行比较, 

以判断所构建模型是否合理。 

1  模型简介 

1.1  气孔导度对CO2响应模型的构建 

1.1.1  新模型的构建 

叶子飘(2010)构建的植物叶片An对CO2的响应

曲线(An-C)模型为:  

n p
1

1

C
A C R

C





 


  (1) 

式中, α为An-C曲线的初始斜率; C为CO2浓度, 它既

可以表示大气CO2浓度(Ca), 也可以表示为胞间CO2

浓度(Ci); β和γ分别称为加氧和羧化系数; Rp是CO2

浓度为0 μmol·mol–1时植物叶片的光下呼吸速率。因

此, 公式(1)既可以描述植物叶片光合作用对大气

CO2浓度的响应曲线(An-Ca), 也可以用于描述光合

作用对胞间CO2浓度的响应曲线(An-Ci)。并由此可

以得到植物叶片的最大羧化速率(Anmax)、饱和CO2

浓度(Ci,TPU)、CO2补偿点(Γ)和Rp等光合参数。该模

型发表后获得广泛引用和应用, 且拟合得到的光合

参数与观测值均较为接近(李丽霞等, 2017; 任博等, 

2018; 丁林凯等, 2019; 郭芳芸等, 2019; 邢换丽等, 

2020)。公式(1)称为叶子飘模型(叶模型)。 

Farquhar等(1980)根据Rubisco酶动力学反应和

核酮糖-1,5-双磷酸(RuBP)再生反应化学计量学而提

出的C3植物的光合生化模型认为, 光合作用的关键

酶是核酮糖-1,5-双磷酸羧化酶/加氧酶(Rubisco), 其

活性受叶肉细胞Ci和氧气浓度(Oi)决定, 而植物的

光合作用又可改变叶肉细胞的CO2浓度并最终驱动

气孔运动。由此分析并结合CO2浓度为0 μmol·mol–1

时植物叶片gs为最大值的实验事实, 同时基于公式

(1)可以较好地描述植物叶片An对CO2的响应曲线, 

我们推测植物叶片gs对CO2的响应模型的表达式可

以表示为, 

s s-max
1

1
i

i
i

C
g g C

C







 


  (2) 

式中, αi为gs对CO2的响应(gs-C)曲线的初始斜率; βi

和γi为系数; gs-max为最大气孔导度。由公式(2)可知, 

当CO2浓度等于0 μmol·mol-1时, gs就等于gs-max。同样, 

公式(2)既可以描述植物叶片的gs对大气CO2浓度的

响应曲线(gs-Ca), 也可以用于描述gs对胞间CO2浓度

的响应曲线(gs-Ci)。公式(2)简称为气孔导度对CO2

响应新模型(新模型)。 

由于公式(2)是一个有极点的函数, 因此, 可以

由式(2)得到与最小gs (gs-min)相对应的CO2浓度(Cm), 

即 

 i i i
m

i

/ 1
C

  


 
   (3) 

把公式(3)代入公式(2), 那么gs-min可以由下式

得到, 即 
2

1 i 1
s-mim s-max i

i

g g
  




  
    

 
 (4) 

1.1.2  现有模型介绍 

王建林 (2009)、王建林和温学发 (2010)利用

Farquhar等生化模型中描述Rubisco酶活性限制的子

模型得到气孔导度与变量Ca之间的关系为:  

s-max
s

s01

g
g

C C



   (5) 

式中, gs-max称为最大气孔导度; Cs0为常数。同样地, 

公式(5)既可以描述植物叶片的gs对大气CO2浓度的

响应曲线(gs-Ca), 也可以用于研究gs对胞间CO2浓度

的响应曲线(gs-Ci)。此外, 从公式(5)可知, gs随CO2

浓度的增加而非线性下降。公式(5)简称为气孔导度

对CO2响应的经验模型(经验模型)。 

1.2  材料培养及数据测量 

以大豆和小麦为供试材料。小麦播种于2012年

10月, 大豆种植于2013年6月17日, 大田常规管理。

小麦和大豆的气体交换数据分别于2013年5月2–3日

和2013年8月1–2日的晴天进行。小麦处于盛花期, 
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大豆处于旺盛营养生长期。随机选长势较为一致的

健壮植株, 小麦以其旗叶作为测量对象, 大豆则以

自上而下第4复叶的顶叶作为测量对象。此时所选叶

片已完全展开, 叶色深绿, 叶形饱满。利用便携式光

合仪 (LI-6400-40, LI-COR, Lincoln, USA)于9:00– 

11:30进行数据测量。数据测量前进行开机预热及各

项检查。采用开放式气路, 流速为400 μmol·s–1。测

量期间外界温度较为稳定, 小麦和大豆的叶室温度

分别稳定在29.33和37.12 ℃左右。空气相对湿度控

制在45%–70%, 光合有效辐射强度 (PAR)设置为

2 000 μmol·m–2·s–1, 应用CO2注入系统提供不同的

外界CO2浓度: 1 600 (大豆测量未设置该梯度)、1 

400、1 200、1 000、800、600、380、200、150、100、

80、50和0 μmol·mol–1。应用自动测量程序(Flr An-Ca 

curve)进行数据测量。每次程序记录最小等待时间

为2 min, 最大等待时间为3 min, 数据记录前仪器

均自动进行参比室和样品室之间的匹配。 

1.3  数据处理 

CO2补偿点的观测值是用内插法得到。其他光

合参数则是利用  “光合模型拟合软件 (PMSS)” 

http://photosynthetic.sinaapp.com/calc.html (井冈山

大学数理学院)中有关模型对An-Ca和gs-Ca曲线进行

拟合, 并获得相应的光合参数。数据分析均取5个重

复(平均值±标准误, n = 5), 用SPSS 18.5软件(SPSS, 

Chicago, IL, United States)对拟合结果与观测值之间

进行方差分析。用Origin 8.5软件作图 , 最后用

Adobe Illustrator CS 5进行图形处理。此外, 文中用

确定系数(R2 =1 – SSE/SST, 其中SST和SSE分别为平

方总和与误差平方和)表示模型拟合与观测点的符

合程度。 

2  结果和分析 

2.1  光合作用对CO2的响应 

图1为大豆和小麦的An-Ca曲线。由图1可知, 在

低CO2浓度(≤400 μmol·mol–1)时, 大豆和小麦的An

随Ca的增加而快速上升, 之后An随Ca的增加而缓慢

递增直到饱和, 出现磷酸丙糖利用(TPU)的限制阶

段。由图1还可知, 叶模型可较好地拟合大豆和小麦

的An-Ca曲线, R2分别高达0.999 8和0.999 9。此外, 从

图1也可知 , 虽然用M-M模型拟合大豆和小麦的

An-Ca曲线时的R2也较高, 但在较高CO2浓度时的拟

合曲线偏离观测曲线。 

表1给出了用公式(1)和M-M模型分别拟合大豆

和小麦的An-Ca曲线得到的主要光合参数。由表1数

据可知, 公式(1)可较好地拟合大豆和小麦的An-Ca

曲线, 确定系数分别为0.999 8和0.999 9。由公式(1)

拟合大豆的An-Ca曲线得到的各个光合参数与其对

应的观测值之间均不存在显著差异(p > 0.05)(表1)。

而由M-M模型拟合大豆和小麦的An-Ca曲线得到的

Anmax和Rp与其对应的观测值之间均存在显著差异

(p < 0.05)。由M-M模型拟合大豆和小麦得到的Anmax

值甚至比其观测值分别高估了91.25%和86.75%。由

此可知, 基于公式(1), 即由叶模型构建gs对Ca的响

应模型是可行的。 

 

 
 

图1  大豆(A)和小麦(B)光合作用对大气CO2浓度的响应曲线 (平均值±标准误, n = 5)。 
Fig. 1  CO2-response curves of photosynthesis for air CO2 concentrations for soybean (A) and wheat (B)(mean ± SE, n = 5). An, net 
photosynthetic rate; Ca, air CO2 concentration. 
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2.2  气孔导度对大气CO2浓度响应 

用新模型和经验模型拟合大豆和小麦的gs-Ca曲

线(图2), 对于大豆的gs-Ca曲线(图2A)而言, gs先随

CO2浓度升高而下降, 当CO2浓度为800 μmol·mol–1

时gs最小, 之后gs随CO2浓度的升高而增加; 对于小

麦的gs-Ca曲线(图2B)而言, gs随CO2浓度升高而下降, 

当CO2浓度大于1 000 μmol·mol–1后gs基本保持稳

定。由此可知, 新构建的gs-Ca模型，即新模型可以

很好地拟合大豆和小麦的gs-Ca曲线 , R2分别为

0.995 1和0.994 1。而经验模型只可较好地拟合小麦

的gs-Ca曲线 (图2B), R2为0.984 2, 但拟合大豆的

gs-Ca曲线的效果较差, 不能真实地反映大豆的gs对

Ca的变化趋势, R2仅为0.727 3 (图2A)。 

表2给出了用新模型和经验模型分别拟合大豆

和小麦的gs-Ca曲线得到的主要参数。由表2可知, 由

新模型和经验模型拟合大豆gs-Ca曲线得到的gs-max

分别为0.686和0.615 mol·m−2·s−1; 拟合小麦gs-Ca曲

线得到的gs-max, 分别为0.481和0.438 mol·m−2·s−1, 

与其对应的观测值 (大豆和小麦分别为0.666和

0.471 mol·m−2·s−1)之间均不存在显著差异(p > 0.05)。 

此外, 由新模型拟合大豆和小麦的gs-Ca曲线还可

以得到它们的gs-min (分别为0.271和0.297 mol·m−2·s−1)

以及其相对应的最低CO2浓度(Cs-min) (分别为741.45

和1 112.43 μmol·mol−1), 且Cs-min与其对应的观测值

之间同样也无显著差异(p > 0.05)(表2)。而由经验模型

拟合大豆和小麦的 gs-Ca曲线得到的Cs0分别为

6 725.12和2 781.66 μmol·mol−1, 该值远超过所设置

的CO2浓度, 目前尚不清楚该参数的生物学意义。 

3  讨论和结论 

气孔导度的开放程度直接影响植物的蒸腾速率

和光合作用(苏文华和张光飞, 2002; Bonan, 2008; 
 
表1  用叶模型和M-M模型拟合大豆和小麦叶片的An-Ca曲线得到光合参数及与其对应的观测数据(平均值±标准误, n = 5) 
Table 1  Observed data and results fitted by Ye model and M-M model for An-Ca curves of soybean and wheat (mean ± SE, n = 5) 

物种 Species 

大豆 Soybean 小麦 Wheat 

参数 
Parameter 

叶模型 
Ye model 

M-M模型 
M-M model 

观测值 
Observed data

叶模型 
Ye model 

M-M模型 
M-M model 

观测值 
Observed data

初始斜率 α 0.101 ± 0.019b 0.128 ± 0.014a – 0.101 ± 0.001b 0.132 ± 0.001a – 

最大羧化速率 Anmax (mol·m−2·s−1) 48.61 ± 5.52b 93.71 ± 17.67a 49.00 ± 4.33b 68.13 ± 1.62b 127.03 ± 4.42a 68.02 ± 1.45b

饱和CO2浓度 Ci,TPU (μmol·mol−1) 1 328.28 ± 79.07a – 1 332.72 ± 66.52a 1 596.73 ± 31.88a – 1 599.46 ± 0.25a

CO2补偿点 Γ (μmol·mol−1) 66.32 ± 4.04a 66.02 ± 4.48a 70.32 ± 2.33a 63.82 ± 1.59b 64.91 ± 1.26a 65.18 ± 1.13ab

光下呼吸速率 Rp (μmol·m−2·s−1) 6.22 ± 0.62b 7.58 ± 0.19a 5.39 ± 0.32b 6.29 ± 0.22b 8.06 ± 0.15a 6.22 ± 0.26b

确定系数 R2 0.999 8 0.996 3 – 0.999 9 0.995 3 – 

数值右上角的不同小写字母表示为每个作物两个模型估算值与观测值之间差异显著(p < 0.05)。 
Values followed by the different lowercase letters are significantly different among fitted values by two model for Pn-Ca curves and observed values for each 
species at 0.05 level. α, initial slope; Anmax, the maximum rate of carboxylation; Ci,TPU , saturation CO2 concentration; Γ, CO2 compensation point; Rp, photores-
piratory rate; R2, determination coefficient. 

 

 
 

图2  大豆(A)和小麦(B)叶片的气孔导度对大气CO2浓度的响应曲线 (平均值±标准误, n = 5)。 
Fig. 2  CO2-response curves of stomatal conductance for air CO2 concentrations for soybean (A) and wheat (B) (mean ± SE, n = 5). 
Ca, air CO2 concentration; gs, stomatal conductance. 
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表2  由新模型和经验模型拟合大豆和小麦叶片的gs-Ca曲线得到参数及与它们对应的观测数据(平均值±标准误, n = 5) 
Table 2  Observed data and results fitted by new model and empirical model for gs-Ca curves of soybean and wheat (mean ± SE, n = 5) 

物种 Species 

大豆 Soybean 小麦 Wheat 

参数 
Parameter 

新模型  
New model 

经验模型  
Empirical model

观测值  
Observed data

新模型  
New model 

经验模型  
Empirical model 

观测值  
Observed data

初始斜率 αi (1.42 ± 0.68) × 10–3 – – (7.22 ± 1.43) × 10–4 – – 

系数 βi (mol·mol−1) (6.14 ± 0.33) × 10–4 – – (2.34 ± 0.73) × 10–4 – – 

系数 γi (mol·mol−1) (7.02 ± 0.68) × 10–4 – – (2.08 ± 0.35) × 10–3 – – 

最大气孔导度gs-max (mol·m−2·s−1) 0.686 ± 0.154a 0.615 ± 0.161a 0.666 ± 0.151a 0.481 ± 0.023a 0.438 ± 0.013a 0.471 ± 0.023a

常数 Cs0 (mol·mol−1) – 6 725.12 ± 3 765.30 – – 2 781.66 ± 792.63 – 

最小气孔导度 gs-min (mol·m−2·s−1) 0.271 ± 0.062a – 0.279 ± 0.066a 0.297 ± 0.018a – 0.293 ± 0.020a

CO2浓度 Cs-min (μmol·mol−1) 741.45 ± 143.22a – 732.78 ± 133.14a 1 112.43 ± 149.31a – 1 200.34 ± 200.38a

确定系数 R2 0.995 1 0.727 3 – 0.994 1 0.984 2 – 

数值右上角的不同小写字母表示为每个作物两个模型估算值与观测值之间差异显著(p < 0.05)。 
Values followed by the different lowercase letters are significantly different among fitted values by two model for gs-Ca curves and observed values for each 
species at 0.05 level. αi, initial slope; βi, coefficient; γi ,coefficient; gs-max, the maximum stomatal condunctance; Cs0 , constant; gs-min, the minimum stomatal 
condunctance; Cs-min, CO2 concentration corresponding to gs-min; R

2, determination coefficient. 

 

Drakea et al., 2017), 且在控制水分平衡中起关键作

用(Flexas et al., 2016)。当前, 被学术界广泛用于估

算气孔导度对环境因子响应的模型只有两类: 即

Jarvis模型(Jarvis, 1976)和BWB模型(Ball et al., 1987)

以及BWB的修正模型 (BBL模型 )(Leuning, 1990, 

1995)。Jarvis模型是一个连乘型的经验模型, 被认为

仅仅是数学上的拟合, 且拟合程度不高(高冠龙等, 

2020), 同时具有较大的不确定性(王建林和温学发, 

2010)。BWB模型则是在实验数据的基础构建的半

机理模型, 给出了气孔导度与净光合速率、相对湿

度以及叶表面CO2浓度之间的关系 (Ball et al., 

1987)。然而, 高冠龙等(2020)用3个模型(Jarvis模型、

BWB模型和BBL模型)拟合2015年和2016年柽柳

(Tamarix ramosissima)叶片的气孔导度时发现, 拟

合曲线与观测点之间差异较大, 如用BBL模型拟合

其响应曲线则给出的确定系数仅有0.603和0.400。此

外, 由该模型的数学表达式可知, 该模型无法直接

拟合气孔导度对光的响应曲线(gs-I)。要获得植物叶

片的gs-max以及与gs-max相对应的饱和光强就必须把

模型耦合到其他光响应模型。Ye和Yu (2008)把该模

型耦合到由Ye (2007)构建的光合作用对光响应新

模型后可较好地拟合冬小麦的gs-I曲线, 且可以得

到冬小麦的gs-max、饱和光强与其对应的观测值非常

接近。钟楚和朱勇(2013)以及王海珍等(2015)利用该

耦合模型分别拟合了烟草(Nicotiana tabacum)和灰

胡杨(Populus pruinosa)叶片的gs-I曲线, 也得到类似

的结果。叶子飘(2010)构建的植物叶片An对CO2的响

应模型, 可较好地拟合大豆和小麦的An-Ca曲线, 拟

合得到的主要光合参数与其对应的观测值高度一致

(表1)。鉴于此, 为了构建gs-Ca模型, 本文借鉴了

Farquhar的生化模型中的思路, 在叶子飘(2010)构

建的光合作用对CO2响应模型基础上构建了植物叶

片的气孔导度对CO2浓度的响应模型。 

大量的研究结果表明, 较低浓度CO2促使气孔

张开, 而较高浓度的则能诱导气孔关闭, 即高CO2

浓度可降低植物叶片的gs, 但gs对高CO2浓度的响应

同光合作用一样随植物种类的不同和环境条件的不

同而变化(郑凤英和彭少麟, 2003)。在本研究中, 大

豆和小麦的gs随CO2浓度的升高而下降, 大豆的gs到

最小值之后大豆的气孔导度随CO2浓度的升高有较

大的上升(图2A), 而小麦在气孔导度出现最小值之

后略有增加(图2B)。而王建林(2009)用其构建的模型

拟合燕麦(Avena sativa)的gs-Ca曲线, 其拟合结果表

明, CO2浓度越高, 气孔导度越小, 且其气孔导度随

CO2浓度的升高而一直下降, 但其模型拟合得到的

最大气孔导度是观测值的57.33%。同时, 王建林和

温学发(2010)利用Farquhar等(1980)生化模型中描述

的Rubisco酶活性限制子模型得到气孔导度与变量

Ca之间的关系, 并用此模型研究了9种植物叶片的

气孔导度对CO2浓度的响应。但在CO2浓度大于500 

μmol·mol–1 左右时 , 由该模型拟合羊草 (Leymus 

chinensis)、玉米(Zea mays)和柑橘(Citrus reticulata) 

3种植物叶片的气孔导度与观测点偏差较大(王建林

和温学发, 2010), 不能真实反映这3种植物gs-Ca曲
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线的变化趋势。同时, 该模型给出的9种植物Cs0值

从最小的182 μmol·mol−1到最大的985 μmol·mol−1, 

为何Cs0有这么大的差异则尚不清楚。因此, 该模型

存在一定的局限性。其原因是Farquhar等(1980)生化

模型认为Rubisco酶活性满足M-M模型, 而已有的

实验结果表明, M-M模型远远高估植物的最大光合

能力(Yu et al., 2004 ; 叶子飘和于强, 2009b; 唐星

林等, 2017; 丁林凯等, 2019), 本实验结果(表1)也

验证了这个结论。 

此外, 还有学者发现, 植物叶片的气孔导度对

Ca的响应并非单纯的非线性下降, 还存在其他的变

化趋势(Yu et al., 2004; 李菲等, 2018; Batke et al., 

2020)。比如, Batke等(2020)研究了Sambucus rac-

emosa、Populus tremula和Populus tremuloides 3种植

物气孔导度对CO2浓度的响应问题, 发现这些植物

既存在气孔导度随CO2浓度的增加而下降的情况, 

也存在气孔导度随CO2浓度的增加先下降后上升的

情况。对于后者, 尚不能用经验模型描述其气孔对

CO2浓度响应的变化趋势。与经验模型相比较, 新模

型不仅可以很好地拟合大豆和小麦的气孔导度对

CO2浓度的变化趋势, 而且还可以估算其最大气孔

导度、最小气孔导度以及相对应的CO2浓度等参数。

同时, 模型中各个参数具有明确的生物学意义。因

此, 新模型可以真实地反应大豆和小麦的气孔导度

对CO2的响应变化趋势。 

总之, 新构建的气孔导度对CO2浓度响应的模

型不仅可以很好地拟合大豆和小麦叶片的气孔导度

对CO2浓度的响应曲线, 而且还可以直接准确地得

到大豆和小麦的最大气孔导度、最小气孔导度以及

与最小气孔导度相对应的CO2浓度, 且得到的这些

参数与观测值非常接近。因此, 本研究新构建的

gs-Ca模型可作为定量研究植物叶片气孔导度对CO2

浓度变化的有效数学工具。 
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