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红提葡萄光合速率和气孔导度的光响应特征
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摘 要：为了比较几种常用的光响应模型和气孔导度模型对红提葡萄的适用性，利用ＬＣｐｒｏ＋便携式光合仪，
测定了大田土壤水分状况良好情况下果粒膨大期和浆果成熟期篱架红提葡萄对光强的响应过程。采用常用的光

响应模型（非直角双曲线模型、直角双曲线修正模型）和气孔导度模型（Ｂａｌｌ－Ｂａｒｒｙ模型、气孔导度机理模型）对光合
速率及气孔导度进行拟合，同时将气孔导度Ｂａｌｌ－Ｂａｒｒｙ模型与光合速率的光响应非直角双曲线模型进行耦合，并
与Ｊａｒｖｉｓ模型进行比较，分析了红提葡萄气孔导度的光响应特征。结果表明：非直角双曲线模型和直角双曲线修正
模型均可较好地拟合红提葡萄光合速率光响应过程，但通过非直角双曲线模型获得的初始量子效率（α）、暗呼吸速

率（Ｒｄ）、光补偿点（ＬＣＰ）与实测值更接近，拟合效果更佳（Ｒ２≥０．９８７）；气孔导度随光合速率的增大而增大，应用Ｂａｌｌ

－Ｂａｒｒｙ模型拟合该过程得到的决定系数较大（Ｒ２≥０．７１５），均方根误差较小（ＲＭＳＥ≤０．０１２７），较气孔导度机理模
型能更好地拟合红提葡萄气孔导度与光合速率的关系；构建的Ｂａｌｌ－Ｂａｒｒｙ模型与非直角双曲线的耦合模型整体上
可以描述气孔导度对光强的响应（Ｒ２≥０．７０３），但拟合高光强下气孔导度精度较低，与耦合模型相比，Ｊａｒｖｉｓ模型模
拟值与实测值更加接近（Ｒ２≥０．８３９），且均方根误差最小（ＲＭＳＥ≤０．０１０６），说明Ｊａｒｖｉｓ模型拟合效果优于耦合模型。
研究结果可为定量分析葡萄叶片气孔调节行为和计算光合生产力提供理论依据。
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光合作用是作物进行物质生产的重要生理过

程，光合速率和气孔导度是描述该过程的主要指

标［１］。光响应模型和气孔导度模型是评价植物光响

应过程光合速率变化和气孔调节的重要工具。目

前，具有代表性的光合速率光响应模型有直角双曲

线模型、非直角双曲线模型和直角双曲线修正模型，

其中以非直角双曲线模型应用较为广泛［２－４］。气孔

导度模型主要有唯象模型和基于气孔调节假设的机

理模型［５］，前者以 Ｊａｒｖｉｓ模型为代表，由于该模型能
够较好地反映气孔导度对单一因子的响应，所以被

广泛使用［６］；后者以Ｂａｌｌ－Ｂａｒｒｙ模型为典型，它考虑
了空气湿度和环境 ＣＯ２浓度对气孔导度的影响，能
够很好地描述稳定条件下气孔导度与光合速率的线

性关系。此外，气孔导度机理模型［７］（ＢＢＹ模型）也
能用来反映气孔导度与光合速率的关系，还有一些

气孔导度模型与光响应模型的耦合模型［８］也被用来

描述气孔导度的光响应过程，并取得了不错的效果。

对于这些模型适用性方面的研究，许多学者在大量

作物上做了比较和讨论，发现不同模型的拟合能力

会因研究对象、区域和环境条件的变化而产生不同

程度差异［９］。

葡萄是新疆主要的经济作物之一，红提葡萄以

其果皮厚实、果肉饱满、口感独特和极耐储存的特点

得到了大面积的种植［１０］。目前有关葡萄光合特性

变化的研究主要集中在光合速率和气孔导度日变化

研究［１１－１２］和部分光响应模型应用方面［１３－１５］，而在

气孔导度模型和气孔导度光响应层面研究较少，所

以有必要研究光响应模型和气孔导度模型对红提葡

萄的适用性。本研究以红提葡萄为试验对象，分析

了果粒膨大期和浆果成熟期的光合作用光响应变化

特征，采用几种常用的光响应模型（非直角双曲线模

型、直角双曲线修正模型）和气孔导度模型（Ｂａｌｌ－
Ｂａｒｒｙ模型和气孔导度机理模型，Ｊａｒｖｉｓ模型和耦合
模型）进行拟合，通过比较各模型之间的差异，旨在

获得土壤水分良好状况下红提葡萄最优的光合速率

和气孔导度的光响应模型，以期为进一步估算光合

生产力提供理论依据。

１ 材料与方法

１．１ 试验区概况

试验地点位于新疆乌鲁木齐市头屯河农场葡萄

园（８７°３０′Ｅ，４３°９０′Ｎ）内，海拔９１８ｍ，该地区光照时
间长，日较差大，属于典型的温带大陆性干旱气候；

年降雨量３０３ｍｍ，年蒸发量达 ２３００ｍｍ，年平均日
照时长２７７５ｈ，年平均气温７．２℃，≥１０℃的有效积
温５３００℃以上，无霜期约１６０ｄ。土壤质地为壤土，
容重１．４４ｇ·ｃｍ－３，土层厚度 ６０～８０ｃｍ，下层为砂
砾。供试材料为 １５年生红提葡萄，篱架栽培，垄沟
南北走向，行株距２．５ｍ×１．２ｍ，篱架高 ２ｍ；灌水
方式为滴灌，田间毛管布置形式为一沟两管；果粒膨

大期灌水定额５０ｍ３·６６７ｍ－２，灌水次数 ５次，灌水
周期约１０ｄ；浆果成熟期灌水定额 ４０ｍ３·６６７ｍ－２，
灌水次数２次，灌水周期约 １５ｄ；试验区内施肥、剪
枝等其他田间管理措施无差异。

１．２ 测定方法

光合作用—光响应曲线测定：分别在红提葡萄

果粒膨大期（２０１５年７月上旬）和浆果成熟期（２０１５
年８月中旬）充分灌水后１～２ｄ内选择晴朗无云天
气于１１∶００—１３∶００测定。选取中上部长势中庸、无
病虫害的 ３片功能型叶片作为测定对象，采用 ＬＣ
ｐｒｏ＋便携式智能光合仪（英国 ＡＤＣ公司）内置红蓝
光源提供０～２０００μｍｏｌ·ｍ

－２·ｓ－１的不同光合有效
辐射（ＰＡＲ），气路开放（大气 ＣＯ２浓度），于每个光强
下最少适应１２０ｓ，待各个参数变化稳定后测定其净
光合速率（Ｐｎ）、气孔导度（Ｇｓ）、胞间 ＣＯ２浓度（Ｃｉ）
等生理参数。

１．３ 光响应模型

１．３．１ 非直角双曲线模型 非直角双曲线模型是

由Ｔｈｏｒｎｌｅｙ［１６］于１９７６年提出，该模型引入了凸度来
反映光响应曲线的弯曲程度，其表达式为：
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Ｐｎ＝α
Ｉ＋Ｐｎｍａｘ－ （αＩ＋Ｐｎｍａｘ）２－４θαＩＰｎ槡 ｍａｘ

２θ －

Ｒｄ （１）
式中，Ｐｎ为净光合速率（μｍｏｌ·ｍ

－２·ｓ－１）；α为初始
量子效率，反映了植物对弱光的利用效率；Ｉ为光合
有效辐射（μｍｏｌ·ｍ

－２·ｓ－１）；Ｐｎｍａｘ为最大净光合速
率（μｍｏｌ·ｍ

－２·ｓ－１），反映了植物对强光的利用能
力；θ为反映光响应曲线的弯曲程度的凸度，取值范

围０≤θ≤１，θ越大，光响应曲线越弯曲；Ｒｄ是暗呼
吸速率（μｍｏｌ·ｍ

－２·ｓ－１），用来反映植物消耗光合产
物的速率。

１．３．２ 直角双曲线修正模型 鉴于传统的光响应

模型不能直接给出最大光合速率和光饱和点的特

点，为克服这个问题，叶子飘等［１７］推导并构建了植

物光响应的直角双曲线修正模型：

Ｐｎ＝α
１－βＩ
１＋γＩ

Ｉ－Ｒｄ （２）

式中，γ是初始量子效率与植物最大光合速率的比

值，即γ ＝α／Ｐｎｍａｘ；β为修正系数，当β ＝０时式
（２）退化为直角双曲线方程；其它参数意义同上。

此外，通过分析光响应曲线还可以得到与植物

光合特性相关的其它生理参数，如能够反映植物对

弱光适应能力的光补偿点（ＬＣＰ）和反映植物对强光
适应能力的光饱和点（ＬＳＰ）等。
１．４ 气孔导度模型

１．４．１ Ｂａｌｌ－Ｂａｒｒｙ模型（ＢＢ模型） Ｂａｌｌ－Ｂａｒｒｙ模
型［１８］是一种基于气孔导度与环境因素和生理因素

关系的半经验气孔导度模型。

Ｇｓ＝ｍ
Ｐｎｈｓ
Ｃｓ
＋Ｇ０ （３）

式中，Ｇｓ为气孔导度（ｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）；ｍ和Ｇ０是经
验系数；ｈｓ为叶面上空气的相对湿度（％）；Ｃｓ为叶
片表面处的ＣＯ２浓度（μｍｏｌ·ｍｏｌ

－１）。

１．４．２ 气孔导度机理模型（ＢＢＹ模型） 叶子飘和

于强［１９］从ＣＯ２分子在叶片气孔中扩散的机理出发，
利用分子扩散和碰撞理论、植物生理学等理论知识，

推导并得到气孔导度的机理模型：

Ｇｓ＝ １４η
Ｐｎ
Ｃ ＋Ｇ０ （４）

式中，η表示单位时间内参与光合作用的 ＣＯ２质量
与进入气孔内的 ＣＯ２质量的比例。η应满足的条件
为０≤η≤１。当η＝０时，表示进入气孔中的ＣＯ２没
有进行光合作用；当η ＝１时，表示进入气孔中的
ＣＯ２全部参与光合作用；当０＜η ＜１时，表示进入
气孔的ＣＯ２只有部分参与光合作用；Ｃ为叶片内外

ＣＯ２浓度差。

１．４．３ Ｊａｒｖｉｓ模型 Ｊａｒｖｉｓ模型［２０］表达了气孔导度
与光强、温度等周围环境因素的关系，但认为各因子

对气孔导度的影响相互独立。该模型具体形式如下：

Ｇｓ＝Ｇｓ（Ｉ）×ｆ１（ＶＰＤ）×ｆ２（Ｔ）×ｆ３（Ｃａ）×ｆ４（Φ）
（５）

式中，Ｇｓ（Ｉ）、ｆ１（ＶＰＤ）、ｆ２（Ｔ）、ｆ３（Ｃａ）、ｆ４（Φ）分别
为光合有效辐射、叶面到大气水汽压差、温度、ＣＯ２
浓度和叶水势对气孔导度的函数。气孔导度与光合

有效辐射和饱和水汽压差的关系用下式表示：

Ｇｓ（Ｉ）＝Ｉ／（ａ１＋Ｉ） （６）

ｆ（ＶＰＤ）＝１／（ａ２＋ＶＰＤ） （７）

式中，ａ１、ａ２为待定系数。本研究由于是短期瞬时测
定，叶室温度和ＣＯ２浓度基本不变，所以 ｆ２（Ｔ）＝１，
ｆ３（Ｃａ）＝１。此外，采用钟楚等［７］的方法用叶气温差
（ΔＴ）代替叶水势对气孔导度的影响，分析并得到两
者间的关系为：ｆ（Φ）＝ｅｘｐ（ａ３×ΔＴ），式中 ａ３为待
定系数。

１．４．４ Ｂａｌｌ－Ｂａｒｒｙ模型 ＋非直角双曲线耦合模型
Ｂａｌｌ－Ｂａｒｒｙ模型反映了气孔导度与光合速率的关

系，为建立气孔导度与光强之间的关系，用 ＢＢ模型
和非直角双曲线模型进行耦合，即联立式（１）和式
（３），具体形式为：

Ｇｓ＝ｍＰｎ（Ｉ）Ｃｓ
ｈｓ＋Ｇ０ （８）

式中，Ｐｎ（Ｉ）是通过非直角双曲线拟合得到的与光
强有关的净光合速率；其他参数意义同上。

１．５ 误差分析

采用ＳＰＳＳ２０．０统计分析软件进行参数拟合，用
ＭｉｃｒｏｓｏｆｔＥｘｃｅｌ２００７软件绘图。拟合值与实测值的关
系用决定系数（Ｒ２）和均方根误差（ＲＭＳＥ）比较。

ＲＭＳＥ＝
∑
ｎ

１
（Ｐｉ－Ｏｉ）２

槡 ｎ （９）

式中，Ｐｉ为预测值，Ｏｉ为实测值，ｎ为样本个数。
ＲＭＳＥ值越小，表明预测值与实测值越接近。

２ 结果与分析

２．１ 红提葡萄叶片净光合速率对光强的响应

图１显示了不同生育期红提葡萄净光合速率对
光合有效辐射的响应。由图可知，土壤水分充足时，

不同生育期（果粒膨大期和浆果成熟期）篱架红提葡

萄的光响应曲线具有相似的变化趋势。全过程大致

可以分为三个阶段：第一阶段为光强较弱（０μｍｏｌ·
ｍ－２·ｓ－１＜ＰＡＲ≤３００μｍｏｌ·ｍ

－２·ｓ－１）时，Ｐｎ随ＰＡＲ
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的增加直线增加；第二阶段（３００μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１＜

ＰＡＲ≤１０００μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１）为 Ｐｎ随着ＰＡＲ的增加

呈曲线上升；第三阶段（ＰＡＲ≥１０００μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１）

为 Ｐｎ随着ＰＡＲ的增加逐渐变缓并趋于稳定阶段。
根据实测数据，利用直角双曲线修正模型和非直角

双曲线模型对果粒膨大期和浆果成熟期的光响应过

程进行拟合，得到不同生育期的最大光合速率

（Ｐｎｍａｘ）、初始量子效率（α）、光补偿点（ＬＣＰ）、光饱

和点（ＬＳＰ）和暗呼吸速率（Ｒｄ）等光响应参数（表１）。
从表１可以看出，直角双曲线修正模型拟合得到的

α、Ｒｄ和 ＬＣＰ均大于实测值，而非直角双曲线拟合
结果更加接近实测值；对于最大光合速率（Ｐｎｍａｘ），
由于非直角双曲线是递增曲线，所以无法得到最大

光合速率和光饱和点，采用 Ｍａｒｑｕａｒｄｔ迭代原理求得
的最大光合速率均大于实测值，而通过直角双曲线

修正模型得到的最大光合速率更接近实测值。

图１ 红提葡萄净光合速率对光合有效辐射的响应

Ｆｉｇ．１ Ｔｈｅｒｅｓｐｏｎｓｅｏｆｎｅｔｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｒａｔｅｏｆｒｅｄｇｌｏｂｅｇｒａｐｅｔｏｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｃｔｉｖｅｒａｄｉａｔｉｏｎ．

表１ 光响应模型拟合红提葡萄光合参数结果与实测数据对比

Ｔａｂｌｅ１ Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｏｆｔｈｅｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｐａｒａｍｅｔｅｒｓｗｉｔｈｔｈｅｍｅａｓｕｒｅｄｄａｔａｏｆｒｅｄｇｌｏｂｅｇｒａｐｅｉｎｔｈｅｌｉｇｈｔｒｅｓｐｏｎｓｅｍｏｄｅｌ

光合作用参数

Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

非直角双曲线模型

Ｎｏｎｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒｈｙｐｅｒｂｏｌｉｃｍｏｄｅｌ

果粒膨大期

Ｆｒｕｉｔｓｗｅｌｌｉｎｇ
ｓｔａｇｅ

浆果成熟期

Ｂｅｒｒｙｒｉｐｅｎｉｎｇ
ｓｔａｇｅ

直角双曲线修正模型

Ｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒｈｙｐｅｒｂｏｌｉｃｍｏｄｅｌ

果粒膨大期

Ｆｒｕｉｔｓｗｅｌｌｉｎｇ
ｓｔａｇｅ

浆果成熟期

Ｂｅｒｒｙｒｉｐｅｎｉｎｇ
ｓｔａｇｅ

实测值

Ｍｅａｓｕｒｅｄｖａｌｕｅ

果粒膨大期

Ｆｒｕｉｔｓｗｅｌｌｉｎｇ
ｓｔａｇｅ

浆果成熟期

Ｂｅｒｒｙｒｉｐｅｎｉｎｇ
ｓｔａｇｅ

最大光合速率（Ｐｎｍａｘ）
Ｍａｘｉｍｕｍｎｅｔｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｒａｔｅ

１７．１４ １４．５０ １６．０９ １３．３７ １６．１４ １３．６０

表观量子效率（α）Ａｐｐａｒｅｎｔｑｕａｎｔｕｍｙｉｅｌｄ ０．０３７ ０．０４６ ０．０５２ ０．０６６ ０．０３４ ０．０４１

光饱和点（ＬＳＰ）Ｌｉｇｈｔｓａｔｕｒａｔｉｏｎｐｏｉｎｔ — — １３６２ １１７９ — —

光补偿点（ＬＣＰ）Ｌｉｇｈｔｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎｐｏｉｎｔ ２４．４８ ２１．８９ ２３．９６ １９．７０ ≈２３ ≈２１

暗呼吸速率（Ｒｄ）Ｄａｒｋｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎｒａｔｅ ０．９０ ０．９９ １．２６ １．２３ ０．３１ ０．２３

决定系数（Ｒ２）Ｄｅｔｅｒｍｉｎａｔｉｏｎｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ０．９９７ ０．９８９ ０．９８７ ０．９７８ — —

此外，两种模型拟合的决定系数（Ｒ２）均达到
０．９７８以上，说明各个模型都能较好地拟合红提葡
萄光响应过程，但非直角双曲线拟合值与实测值更

加接近，决定系数分别为０．９９７和０．９８７。所以综合
来看，非直角双曲线模型拟合结果优于直角双曲线

修正模型，因此非直角双曲线模型更适合用来拟合

红提葡萄的光响应过程。

２．２ 红提葡萄叶片气孔导度模型适用性分析

图２为不同生育期各模型光响应过程气孔导度
与净光合速率的关系。从图 ２可以看出，篱架红提
葡萄在果粒膨大期和浆果成熟期内气孔导度随着光

合速率的增加逐渐上升，且两者之间存在一定的线

性关系。而在果粒膨大期净光合速率达到 １５

μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１左右和浆果成熟期净光合速率达到

１３μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１附近后，气孔导度与净光合速率的

线性关系并不明显。采用被广泛使用的 ＢＢ模型和
气孔导度机理模型（ＢＢＹ模型）对该过程进行拟合，
结果表明：ＢＢ模型整体上可以很好地模拟气孔导度
与光合速率之间的关系，拟合值与实测值较为接近

（Ｒ２≥０．７１５），但该模型在光合速率逐渐趋于稳定时
（气孔导度随净光合速率呈非线性变化阶段）的拟合

效果还有待提高。ＢＢＹ模型拟合值与实测值偏差
较大，拟合效果较差（Ｒ２≤０．４８５）。

此外，计算各个模型的均方根误差并进行比较
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发现（表２），果粒膨大期和浆果成熟期 ＢＢ模型的均
方根误差都很小（ＲＭＳＥ≤０．０１２７），而通过 ＢＢＹ模
型得到的各生育期的均方根误差均大于 ＢＢ模型。

说明与ＢＢＹ模型相比，ＢＢ模型更适合用来拟合红
提葡萄气孔导度随光合速率变化过程。

图２ 不同生育期气孔导度拟合值与净光合速率的关系

Ｆｉｇ．２ Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｂｅｔｗｅｅｎｓｔｏｍａｔａｌｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅａｎｄｎｅｔｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｒａｔｅｉｎｄｉｆｆｅｒｅｎｔｇｒｏｗｔｈｓｔａｇｅｓ

表２ 不同生育期各气孔导度模型表达式及均方根误差（ＲＭＳＥ）比较
Ｔａｂｌｅ２ ＣｏｍｐａｒｉｓｏｎｏｆｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎａｎｄＲＭＳＥｓｏｆｅａｃｈｓｔｏｍａｔａｌｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅｍｏｄｅｌｉｎｄｉｆｆｅｒｅｎｔｇｒｏｗｔｈｓｔａｇｅｓ

生育期

Ｇｒｏｗｔｈｐｅｒｉｏｄ
ＢＢ模型表达式
ＢＢｍｏｄｅｌｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ＲＭＳＥ Ｒ２

ＢＢＹ模型表达式
ＢＢＹｍｏｄｅｌｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ＲＭＳＥ Ｒ２

果粒膨大期

Ｆｒｕｉｔｓｗｅｌｌｉｎｇ Ｇｓ＝４．０７１×０．３３Ｐｎ／３７０＋０．２１ ０．０１２７ ０．７６７ Ｇｓ＝Ｐｎ／（４×０．５８３Ｃ）＋０．２１ ０．０１８９ ０．４８５

浆果成熟期

Ｂｅｒｒｙｒｉｐｅｎｉｎｇ Ｇｓ＝６．２５×０．２０Ｐｎ／３６４＋０．１７ ０．０１０６ ０．７１５ Ｇｓ＝Ｐｎ／（４×０．５９２Ｃ）＋０．１７ ０．０１５５ ０．４７４

２．３ 红提葡萄气孔导度的光响应模型分析

鉴于气孔导度测量的复杂性，为了能够建立气

孔导度与光强之间的关系，需要将气孔导度模型与

光响应模型结合。ＢＢ模型和非直角双曲线可以较
好地反映红提葡萄气孔导度对光合速率、光合速率

对光强的响应过程，建立 ＢＢ模型 ＋非直角双曲线
的耦合模型来描述气孔导度对单一因子光强的响

应。此外Ｊａｒｖｉｓ模型也能反映该过程，因此有必要
探讨两种模型对红提葡萄气孔导度的光响应适用性

进行探讨。根据不同生育期红提葡萄实测 Ｐｎ、Ｇｓ、
Ｒｄ、ＰＡＲ、ｈｓ和 ＣＯ２浓度代入耦合模型和 Ｊａｒｖｉｓ模
型，分别计算气孔导度，并将气孔导度模拟值和实测

值进行比较，结果如图 ３、表 ３所示。由图可知，不
同生育期（果粒膨大期和浆果成熟期）气孔导度的光

响应过程具有相似的变化趋势，均表现为随光合有

效辐射的增加，气孔导度逐渐增加。耦合模型和

Ｊａｒｖｉｓ模型整体上都能较好地拟合红提葡萄各生育
期 Ｇｓ的光响应过程，两种模型 Ｒ２均在０．７０３以上。
进一步分析发现，当果粒膨大期和浆果成熟期光强

大于１５００μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１，耦合模型的气孔导度模

拟值均明显低于实测值，最大达 １０％左右，说明耦
合模型在高光强下的模拟值与实测值偏差较大，精

度较低。而Ｊａｒｖｉｓ模型在所设光强范围内模拟值与
实测值更加接近（Ｒ２≥０．８３９），且均方根误差更小
（ＲＭＳＥ≤０．０１０６），拟合效果更好。综合各项参数分
析，Ｊａｒｖｉｓ模型更适合拟合红提葡萄各生育期气孔导
度的光响应过程。

３ 讨 论

植物光合作用的光响应过程研究和数值模拟在

植物生理学方面得到广泛应用［２１］，而实际使用时，

各模型因地域、品种和环境等情况的不同而产生一

定差异，因此需要结合实际情况对各模型适用性进

行分析。

红提葡萄叶片光合速率对光强的响应过程可以

用非直角双曲线模型和直角双曲线修正模型来描

述，但非直角双曲线模型的拟合值与实测值更接近，

该结果与张保玉［５］在其他品种葡萄得到的结论一

致。这是因为非直角双曲线模型虽然是一条没有极

值点的渐近线，但考虑了光响应曲线的弯曲程度（凸

度），所以能够较好地拟合凸度较大的区域，进而能

很好描述光合速率随光强增加幅度逐渐减弱并趋于

稳定的阶段；直角双曲线修正模型存在极值，即拟合

曲线能够反映光饱和点和光抑制过程，但是本研究
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试验条件下的实测光响应过程却未出现明显的光饱

和点和光抑制现象，所以直角双曲线修正模型对红

提葡萄光响应适用性还有待商榷。

图３ 红提葡萄气孔导度对光合有效辐射的响应

Ｆｉｇ．３ Ｔｈｅｒｅｓｐｏｎｓｅｏｆｓｔｏｍａｔａｌｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅｏｆｒｅｄｇｌｏｂｅｇｒａｐｅｔｏｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｃｔｉｖｅｒａｄｉａｔｉｏｎ

表３ 耦合模型与Ｊａｒｖｉｓ模型表达式及均方根误差（ＲＭＳＥ）比较
Ｔａｂｌｅ３ ＣｏｍｐａｒｉｓｏｎｏｆｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎａｎｄＲＭＳＥｓｏｆｃｏｕｐｌｉｎｇｍｏｄｅｌａｎｄＪａｒｖｉｓｍｏｄｅｌｉｎｄｉｆｆｅｒｅｎｔｇｒｏｗｔｈｓｔａｇｅｓ

生育期

Ｇｒｏｗｔｈｐｅｒｉｏｄ
Ｊａｒｖｉｓ模型
Ｊａｒｖｉｓｍｏｄｅｌ Ｒ２ ＲＭＳＥ

耦合模型

Ｃｏｕｐｌｅｄｍｏｄｅｌ Ｒ２ ＲＭＳＥ

果粒膨大期

Ｆｒｕｉｔｓｗｅｌｌｉｎｇ
Ｇｓ＝ｅｘｐ（０．５８２ΔＴ）Ｉ／［（５．５３＋

Ｉ）（－５．８２＋ＶＰＤ）］ ０．８３９ ０．０１０６ Ｇｓ＝４．０６１×０．３３Ｐｎ（Ｉ）／
３７０＋０．２１ ０．７０３ ０．０１２９

浆果成熟期

Ｂｅｒｒｙｒｉｐｅｎｉｎｇ
Ｇｓ＝ｅｘｐ（０．５１９ΔＴ）Ｉ／［（０．０８６＋

Ｉ）（－４．４５＋ＶＰＤ）］ ０．８７２ ０．００９２ Ｇｓ＝６．２３５×０．２Ｐｎ（Ｉ）／
３６４＋０．１７ ０．７６１ ０．０１２０

Ｂａｌｌ－Ｂａｒｒｙ模型是一个综合考虑大气湿度和
ＣＯ２浓度对气孔导度影响的半经验模型，其模型简
单，对样本数量要求低，拟合情况较好，在不同尺度

研究中得到了广泛应用。本文通过 ＢＢ模型对红提
葡萄气孔导度随光合速率的变化过程拟合结果呈线

性关系，这虽然整体上能够描述该过程，但在光合速

率逐渐趋于稳定时拟合值与实测值之间存在一定差

异，这是由于ＢＢ模型是线性模型，但各生育期的气
孔导度与光合速率变化并非完全线性而造成的，王

海珍等［８］对新疆灰胡杨的研究也得到同样结论。

ＢＢＹ模型用叶片内外ＣＯ２浓度差替代了 ＢＢ模型中
的 Ｃｓ，拟合点较为离散，且模拟精度也未得到提高，
这可能与植物生理特性或者试验与模型假设条件不

完全满足有关。

Ｊａｒｖｉｓ模型和耦合模型都可以很好地拟合红提
葡萄气孔导度的光响应过程，但与耦合模型相比，

Ｊａｒｖｉｓ模型拟合得到的气孔导度值分布与实测值更
加吻合，效果更好，该结果与其他学者在水稻［６］、羊

草［２２］的研究结果一致。这是因为耦合模型受到光

响应模型和气孔导度模型的共同影响，尤其是 ＢＢ
模型的拟合精度；而 Ｊａｒｖｉｓ模型虽然考虑了周围环
境因素的影响，但认为各因素相互独立，而且本试验

中温度和 ＣＯ２浓度相对恒定，所以未考虑温度和

ＣＯ２浓度的影响，因此通过Ｊａｒｖｉｓ模型拟合红提葡萄
气孔导度光响应过程取得了良好效果。

由于葡萄生长具有一定的变异性，而本文结论

是基于一年土壤水分状况良好情况下得到的，其代

表期不够长，这些结果是否适用于描述红提葡萄多

年的光响应特征变化还有待进一步研究。

４ 结 论

１）直角双曲线修正模型和非直角双曲线模型
均可用于红提葡萄光响应过程的拟合，非直角双曲

线模型拟合得到的光合参数与实测值更接近，拟合

效果更好（Ｒ２≥０．９８７）。
２）ＢＢＹ模型拟合红提葡萄气孔导度与光合速

率的关系效果较差（Ｒ２≤０．４８５），而Ｂａｌｌ－Ｂａｒｒｙ模型
拟合效果较好（Ｒ２≥０．７１５），能够很好地描述红提葡
萄气孔导度与光合速率的关系。

３）建立的Ｂａｌｌ－Ｂａｒｒｙ模型与非直角双曲线模型
的耦合模型整体上能够很好地反映气孔导度对光强

的响应（Ｒ２≥０．７０３），但在高光强下的拟合值与实测
值略有偏差；而Ｊａｒｖｉｓ模型能够很好地反映红提葡萄
气孔导度对光强的响应过程（Ｒ２≥０．８３９，ＲＭＳＥ≤
０．０１０６），更适合拟合红提葡萄气孔导度的光响应过程。

（下转第２６２页）
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