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黄瓜气孔导度、水力导度的环境响应及其调控蒸腾效应

张中典　张大龙　李建明　张　智　焦晓聪　张　军
（西北农林科技大学园艺学院，陕西杨凌 ７１２１００）

摘要：以营养生长期温室黄瓜为研究对象，通过四元二次正交旋转组合设计，分析稳态流条件下土壤相对含水率、

空气温度、空气湿度和光合有效辐射对气孔导度、土壤植物系统总水力导度的影响及其调控蒸腾效应。结果表明，

４个环境因子对气孔导度、总水力导度均有正效应，对其影响最大的环境因子分别是空气湿度、空气温度；土壤相对

含水率与光合有效辐射、空气温度与空气湿度对气孔导度和总水力导度存在明显的交互作用；空气湿度对气孔导

度、总水力导度的单因子效应为开口向上的抛物线函数，其他环境因子的单因子效应皆趋近于线性递增函数；各因

子的边际效应分析表明，空气湿度是气孔导度的主要调控途径，除光合有效辐射外，其他因子均可有效调控总水力

导度。采用通径分析方法研究了环境因子、气孔导度、总水力导度调控蒸腾效应，结果表明，空气温度、光合有效辐

射和气孔导度均主要通过增强总水力导度对蒸腾作用产生间接正效应，其次是对蒸腾作用的直接正效应；土壤相

对含水率主要通过增强总水力导度和气孔导度对蒸腾作用产生间接正效应；空气湿度的直接影响为负效应，但其

主要影响途径为通过增强总水力导度和气孔导度对蒸腾作用的正效应；气孔导度与总水力导度响应环境因子变化

并相互作用，协同调控蒸腾作用。
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　　引言

植物蒸腾作用是一个生物物理过程，不仅受环

境因子的物理作用控制，同时也受植物生理作用的

调节。植物气孔导度和水力导度是 ＳＰＡＣ系统水分
传输模拟模型的重要参数，分别表征水分传输过程

中植物对气态失水和液态供水的调控效应，理论分

析和试验表明，植物气孔导度和水力导度对蒸腾具

有协同调控作用，二者通过对环境因子的响应共同

维持光合能力最大化和水分传输安全性间的平

衡
［１］
。由于植物对气态水和液态水的调节方式有

很大差异，二者对环境因子的响应也有所不同。在

温室作物生产过程中，根据植物的生理需求来调控

环境是提高水分利用效率的重要途径
［２］
，研究环境

因子对植物蒸腾作用、气孔导度、水力导度的影响规律

有助于解释作物的水分利用机制以及优化环境管理。

前人针对环境因子对蒸腾作用的驱动和调控效

应做了大量研究，涉及细胞、叶片、单株、农田、区域

以及全球的空间尺度和从瞬时到年际的时间尺度，

研究表明各因子之间存在着错综复杂的相关

性
［３－４］

，具体表现为因子之间的互补性、适度性、复

合性、协同性，不同时空尺度的研究有助于理解植物

水分利用机制和提高水分生产力。气孔导度对环境

因子的响应研究多以建立模型为目的，考虑光照、气

温、空气湿度、土壤水分等环境因子对气孔导度的综

合影响以及气孔导度与光合速率、叶水势的相互影

响关系
［５］
，并研究气孔导度由叶片到全球的空间尺

度提升方法
［６］
。随着高压流速仪（ＨＰＦＭ）、木质部

脆弱性曲线等研究技术的进步，针对木质部结构、气

穴和栓塞对水力导度的影响也有较为深入的研

究
［７］
，初步建立了基于变化水力导度的水分传输模

型
［８－９］

，提高了模型的机理性，并结合叶水势等指标

预测土壤水分条件对光合作用
［１０］
、植株缺水死亡的

影响
［１１］
。

以往研究多针对单一环境因子的效应，或孤立

地分析对气孔导度或水力导度的影响，不能反映环

境因子对二者影响的差异及其调控蒸腾效应。另

外，在自然环境条件下的研究中环境因子具有特定

的组合形式，研究结果具有较大的地区局限性
［１２］
，

蒸腾规律的普适性较差。本文以黄瓜营养生长期为

研究对象，通过土壤水分、空气温度、空气湿度、光合

有效辐射４个环境因子的正交旋转组合设计，分析
环境因子对气孔导度、土壤植物系统总水力导度的

影响效应，采用通径分析方法研究环境因子、气孔导

度、水力导度调控蒸腾的效应，解释土壤植物系统水

分传输对环境因子的响应机制，为建立模型和温室

环境管理提供参考。

１　材料与方法

１１　试验材料
选用的黄瓜品种为“博耐３０００”，在西北农林科

技大学试验温室内进行前期栽培。温室长 ４５ｍ、宽
７８ｍ、高 ３５ｍ，南北走向，覆盖无滴聚乙烯薄膜。
栽培盆高４８ｃｍ、直径３５ｃｍ。栽培基质为菜园土与
腐熟牛粪体积配比为２∶１，每盆装基质 １６ｋｇ。基质
容重为１２６ｇ／ｃｍ３，田间持水率为 ２７１％（质量分
数）。每盆底部放置托盘装下渗的土壤重力水，盆

表面用地膜覆盖以抑制土面蒸发，采用水量平衡法

控制土壤水分
［１３］
。

１２　试验设计
试验因子为土壤相对含水率（ＳＷ，相对于田间

持水率，％）、空气温度 （Ｔ，℃）、空气相对湿度
（ＲＨ，％）和光合有效辐射（ＰＡＲ，μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ））
４因子。采用四元二次正交旋转组合设计 １／２实
施，各因子水平设计及编码见表 １，环境因子编码组
合如表 ２所示，共计 ２３个处理组合，通过人工气候
箱控制环境。幼苗于２０１５年７月１２日两叶一心时
定植于相同规格的盆内，前期控制土壤相对含水率

为８０％ ～８５％，植株长到第 ８片真叶展开时（营养
生长期），选取长势一致的健壮植株，控水至表 １所
示的５个土壤含水率水平，然后转入人工气候箱，按
照表２的处理控制气候箱环境，进行可控环境下的
各项试验。每个处理设３个重复，共６９株。预试验
表明转入人工气候箱内处理 １ｈ后各指标趋于稳
定，测定叶水势、叶片气体交换参数等指标，主要测

定结果见表２。
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表 １　试验因素水平及编码

Ｔａｂ．１　Ｄｅｓｉｇｎｅｄｌｅｖｅｌｓａｎｄｃｏｄｅｓｏｆｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌｆａｃｔｏｒｓ

编码

因素

土壤相对含水率 ｘ１／％ 空气温度 ｘ２／℃ 空气湿度 ｘ３／％
光合有效辐射量 ｘ４／

（μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）
－１６８２ ５０ １０７ ４１ ８０
－１ ５８ １６５ ５１ １４４
０ ７０ ２５０ ６５ ２４０
１ ８２ ３３５ ７９ ３３６

１６８２ ９０ ３９３ ８９ ４００

表 ２　试验方案设计与测定结果

Ｔａｂ．２　Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌｄｅｓｉｇｎａｎｄｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔｒｅｓｕｌｔｓ

处理

序号

土壤相对

含水率／％

空气温度／

℃

空气湿度／

％

光合有效辐射量／

（μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）

气孔导度／

（ｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）

总水力导度／

（ｍｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１·ＭＰａ－１）

蒸腾速率／

（ｍｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）
１ ８２ ３３５ ７９ ３３６ ０８２６ ４５４４ ４６２７
２ ８２ ３３５ ５１ １４４ ０１０１ ３０７１ ２６６３
３ ８２ １６５ ７９ １４４ ０２０５ １８５１ １５８５
４ ８２ １６５ ５１ ３３６ ０２５０ ３５１７ ３０８８
５ ５８ ３３５ ７９ １４４ ０４６７ ３５２２ ３０１２
６ ５８ ３３５ ５１ ３３６ ００６５ １９９２ １９４０
７ ５８ １６５ ７９ ３３６ ０１１２ １１１８ ０９２０
８ ５８ １６５ ５１ １４４ ０００３ ００４７ ００５２
９ ５０ ２５０ ６５ ２４０ ００６３ １５９６ ０８８７
１０ ９０ ２５０ ６５ ２４０ ０１３４ １９６７ １５３５
１１ ７０ １０７ ６５ ２４０ ０００３ ０５６０ ０１１０
１２ ７０ ３９３ ６５ ２４０ ０２１３ ３４９８ ３９２１
１３ ７０ ２５０ ４１ ２４０ ００４７ １３５５ １１０９
１４ ７０ ２５０ ８９ ２４０ ０８６９ ３３５７ ３３００
１５ ７０ ２５０ ６５ ８０ ００５３ １０５９ ０６７３
１６ ７０ ２５０ ６５ ４００ ０１３２ １８８０ １５６０
１７ ７０ ２５０ ６５ ２４０ ０１１０ １６２５ １２６０
１８ ７０ ２５０ ６５ ２４０ ０１１５ １６２８ １２８０
１９ ７０ ２５０ ６５ ２４０ ０１１８ １６３５ １２６３
２０ ７０ ２５０ ６５ ２４０ ０１０６ １６７８ １２５５
２１ ７０ ２５０ ６５ ２４０ ０１２１ １６３５ １２３１
２２ ７０ ２５０ ６５ ２４０ ０１１２ １６６８ １２３６
２３ ７０ ２５０ ６５ ２４０ ０１０２ １６５８ １２５７

１３　测定项目与方法
（１）叶水势 Фｌ：将试验植株转入气候箱 １ｈ后，

在每一试验植株中部选 ３片生长健壮的成熟叶片，
打孔取样后采用 Ｐｓｙｐｒｏ露点水势仪的 Ｃ ５２ ＳＦ
叶室测定叶水势，取平均值进行分析。

（２）叶片气体交换参数：采用 Ｌｉ ６４００型光合
作用系统测定当前环境下的叶片气体交换参数，包

括气孔导度 Ｇｓ、蒸腾速率 Ｔｒ等项目，测定叶片同叶
水势取样叶片，取平均值进行分析。

（３）土壤水势 Фｓ：采用 Ｐｓｙｐｒｏ露点水势仪的
ＰＳＴ ５５型传感器测定土壤水势。

（４）土壤植物系统总水力导度 Ｋｔ：表示水分在
土壤至叶片传输途径中总阻力的倒数。植物在气候

箱特定的环境下处理一段时间后，植物体内的水分

传输趋于稳定，根据蒸发通量法（ＥＦＭ）原理，可以
采用植物体水分传输的稳态流方程计算总水力导

度
［１４］
为

Ｋｔ＝
Ｔｒ

Фｓ－Фｌ－ρｇｈ
（１）

式中　ρ———水的密度，ｋｇ／ｍ３

ｇ———重力加速度，Ｎ／ｋｇ　　ｈ———株高，ｍ

２　结果与分析

２１　环境因子对气孔导度、水力导度的影响
２１１　回归方程建立

以土壤相对含水率（Ｘ１）、空气温度（Ｘ２）、空气
湿度（Ｘ３）、光合有效辐射（Ｘ４）的编码值为自变量，
以气孔导度（Ｇｓ）和总水力导度（Ｋｔ）为因变量建立
回归方程，即

Ｇｓ＝０１０７２０＋００６２５６Ｘ１＋００９０９６Ｘ２＋０１８８４４Ｘ３＋
００４４６６Ｘ４＋０００１９９Ｘ

２
１＋０００５３５Ｘ

２
２＋０１２９０９Ｘ

２
３－

００００１３Ｘ２４＋０００３４４Ｘ１Ｘ２＋００１０５６Ｘ１Ｘ３＋
００６６４４Ｘ１Ｘ４＋００６６４４Ｘ２Ｘ３＋００１０５６Ｘ２Ｘ４＋

０００３４４Ｘ３Ｘ４ （２）
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Ｋｔ＝１５８１５３＋０５０７２９Ｘ１＋０８４４７８Ｘ２＋

０４２２８６Ｘ３＋０２９７３４Ｘ４＋０１３９５５Ｘ
２
１＋

０２２７０６Ｘ２２＋０３４２６７Ｘ
２
３＋００２９２４Ｘ

２
４－

０１３１３８Ｘ１Ｘ２－０１７４６３Ｘ１Ｘ３＋０２２４８８Ｘ１Ｘ４＋
０２２４８８Ｘ２Ｘ３－０１７４６３Ｘ２Ｘ４－０１３１３８Ｘ３Ｘ４

（３）
对所得回归方程进行显著性检验与方差分析，

分析结果见表 ３。从中可以看出，Ｇｓ和 Ｋｔ回归方程
的检验结果均为极显著，可以用于分析环境因子对

Ｇｓ、Ｋｔ的影响。２个方程交互项中，Ｘ１Ｘ４和 Ｘ２Ｘ３达到
显著水平，说明土壤水分与光合有效辐射、空气温度

与空气湿度对 Ｇｓ、Ｋｔ均存在明显的交互作用。

表 ３　气孔导度与总水力导度回归方程的方差分析

Ｔａｂ．３　Ｖａｒｉａｎｃｅａｎａｌｙｓｉｓｏｆｒｅｇｒｅｓｓｅｑｕａｔｉｏｎｏｆｓｔｏｍａｔａｌ

ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅａｎｄｔｏｔａｌｈｙｄｒａｕｌｉｃｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ

变异

来源

气孔导度 总水力导度

平方和 Ｆ Ｐ 平方和 Ｆ Ｐ

Ｘ１ ００３８９ ６９０９０  ２５５６ １２０５８７ 
Ｘ２ ００８２２ １４６０３３  ７０８８３ ３３４４１５ 
Ｘ３ ０３５２７ ６２６７７４  １７７６ ８３７８９ 
Ｘ４ ００１９８ ３５２００ ００８７４ ０８７８１ ４１４２９ ００６６６

Ｘ２１ ０ ０００８１ ０９２９８ ０２２５ １０６１７ ０３２５０

Ｘ２２ ００００３ ００５８７ ０８１３０ ０５９５７ ２８１０６ ０１２１８

Ｘ２３ ０１９２６ ３４２２２１  １３５６８ ６４０１４ 

Ｘ２４ ０ ０ ０９９５３ ０００９９ ００４６６ ０８３３０

Ｘ１Ｘ２ ００００３ ００４８９ ０８２９１ ０７０９７ ３３４８１ ００９４５

Ｘ１Ｘ３ ０００２６ ０４６１４ ０５１１０ ０７０９７ ３３４８１ ００９４５

Ｘ１Ｘ４ ０１０２７ １８２５６３  １１７６９ ５５５２３ 
Ｘ２Ｘ３ ０１０２７ １８２５６３  １１７６９ ５５５２３ 
Ｘ２Ｘ４ ０００２６ ０４６１４ ０５１１０ ０７０９７ ３３４８１ ００９４５

Ｘ３Ｘ４ ００００３ ００４８９ ０８２９１ ０７０９７ ３３４８１ ００９４５

模型 １０８８９  ２３０２５９ 

　　注：表示在 Ｐ＜００５水平差异显著；表示在 Ｐ＜００１水

平差异极显著，下同。

图 １　环境因子对气孔导度和总水力导度的单因子效应

Ｆｉｇ．１　Ｅｆｆｅｃｔｏｆｓｉｎｇｌｅｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌｆａｃｔｏｒｏｎｓｔｏｍａｔａｌｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅａｎｄｔｏｔａｌｈｙｄｒａｕｌｉｃｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ

２１２　环境因子影响效应分析
（１）主效应分析
由于式（２）、（３）中应用的是无量纲线性编码代

换，偏回归系数已标准化，根据其绝对值可判断因子

的重要程度，系数正负号表示因子的作用方向。

式（２）、（３）中一次项系数均为正值，说明土壤相对

含水率、空气温度、空气湿度、光合有效辐射均对

Ｇｓ、Ｋｔ有促进作用，但作用效应有差异。环境因子对
Ｇｓ的影响效应由大到小依次为：空气湿度、空气温
度、土壤相对含水率、光合有效辐射，环境因子对 Ｋｔ
的作用由大到小依次为：空气温度、土壤相对含水

率、空气湿度、光合有效辐射。

（２）单因子效应分析
由于试验设计满足正交性，模型中各项偏回归

系数彼此独立，可对回归方程进行降维，得到各因子

影响 Ｇｓ、Ｋｔ的一元二次偏回归方程

　

Ｇｓ１＝０１０７２０＋００６２５６Ｘ１＋０００１９９Ｘ
２
１

Ｇｓ２＝０１０７２０＋００９０９６Ｘ２＋０００５３５Ｘ
２
２

Ｇｓ３＝０１０７２０＋０１８８４４Ｘ３＋０１２９０９Ｘ
２
３

Ｇｓ４＝０１０７２０＋００４４６６Ｘ４－００００１３Ｘ













２
４

（４）

　

Ｋｔ１＝１５８１５３＋０５０７２９Ｘ１＋０１３９５５Ｘ
２
１

Ｋｔ２＝１５８１５３＋０８４４７８Ｘ２＋０２２７０６Ｘ
２
２

Ｋｔ３＝１５８１５３＋０４２２８６Ｘ３＋０３４２６７Ｘ
２
３

Ｋｔ４＝１５８１５３＋０２９７３４Ｘ４＋００２９２４Ｘ













２
４

（５）

对上述单因子效应模型作图（图 １）可以看出，
在试验设定的范围内，由于土壤相对含水率、空气温

度和光合有效辐射对 Ｇｓ、Ｋｔ影响的二次项系数均不
显著，因此其单因子效应趋近于线性递增函数。空

气湿度对 Ｇｓ、Ｋｔ影响的二次项系数均达到显著水
平，其单因子效应近似为开口向上的抛物线函数。

（３）边际效应分析
分别对上述单因素效应函数式求导得到黄瓜

Ｇｓ、Ｋｔ随环境因子编码值变化的边际函数，如图 ２所
示。

Ｇ′ｓ１＝００６２５６＋０００３９８Ｘ１
Ｇ′ｓ２＝００９０９６＋００１０７０Ｘ２
Ｇ′ｓ３＝０１８８４４＋０２５８１８Ｘ３
Ｇ′ｓ４＝００４４６６－００００２６Ｘ













４

（６）

Ｋ′ｔ１＝０５０７２９＋０２７９１０Ｘ１
Ｋ′ｔ２＝０８４４７８＋０４５４１２Ｘ２
Ｋ′ｔ３＝０４２２８６＋０６８５３４Ｘ３
Ｋ′ｔ４＝０２９７３４＋００５８４８Ｘ













４

（７）
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图 ２　环境因子对气孔导度和总水力导度的边际效应

Ｆｉｇ．２　Ｍａｒｇｉｎａｌｅｆｆｅｃｔｏｆｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌｆａｃｔｏｒｓｏｎｓｔｏｍａｔａｌｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅａｎｄｔｏｔａｌｈｙｄｒａｕｌｉｃｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ
　
土壤相对含水率、空气温度、空气湿度对 Ｇｓ的

边际效应随编码值的增加而增大，而对光合有效辐

射的边际效应表现为减小趋势。除空气湿度外，土

壤相对含水率、空气温度、光合有效辐射对 Ｇｓ的边
际效应随编码值的增长变化较为平缓，其函数直线

基本平行于ｘ轴。各环境因子对Ｋｔ的边际效应均随
编码值的增加而增大。除光合有效辐射外，土壤相

对含水率、空气温度、空气湿度对 Ｋｔ的边际效应随
编码值的增长变化较为明显。

２２　通径分析
环境因子一方面通过能量的输送与转换直接作

用于植物蒸腾作用，另一方面通过影响植物的生理

　　

过程对蒸腾作用产生间接影响，主要表现为植物气

孔导度和水力导度对环境因子的响应，因此综合研

究环境因子对蒸腾作用的直接影响和间接影响有助

于阐明土壤植物系统水分传输对环境因子的响应机

制。通径分析在多元回归的基础上将相关系数分解

为直接通径系数（某一自变量对因变量的直接作

用）和间接通径系数（该自变量通过其他自变量对

因变量的间接作用）
［１５］
。将土壤相对含水率、空气

温度、空气湿度、光合有效辐射、气孔导度、总水力导

度作为影响蒸腾作用的因子，根据通径分析量化各

因子对蒸腾速率的效应如表 ４所示，主要影响途径
如图３所示。

表 ４　环境因子、气孔导度与总水力导度调控蒸腾作用的通径分析

Ｔａｂ．４　Ｐａｔｈａｎｄｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎａｎａｌｙｓｉｓｏｆｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎｗｉｔｈｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌｆａｃｔｏｒｓ，ｓｔｏｍａｔａｌｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ

ａｎｄｔｏｔａｌｈｙｄｒａｕｌｉｃｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ

作用因子
与 Ｔｒ的

相关系数
直接作用

间接作用

ＳＷ Ｔ ＲＨ ＰＡＲ Ｇｓ Ｋｔ 合计

ＳＷ ０３５３ ００２０ ０ ０ ０ ００３２ ０３０２ ０３３４

Ｔ ０６４２ ００９５ ０ ０ ０ ００４６ ０５０１ ０５４７

ＲＨ ０３０２ －００４５ ０ ０ ０ ００９５ ０２５２ ０３４７

ＰＡＲ ０２３５ ００３６ ０ ０ ０ ００２２ ０１７６ ０１９８

Ｇｓ ０７８０ ０１４６ ０００４ ００３０ －００２９ ０００６ ０６２４ ０６３３

Ｋｔ ０９８１ ０８０８ ０００７ ００５９ －００１４ ０００８ ０１１３ ０１７３

图 ３　环境因子、气孔导度与总水力导度对蒸腾

作用的主要调控途径

Ｆｉｇ．３　Ｍａｉｎｐａｔｈｓｏｆｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌｆａｃｔｏｒｓ，ｓｔｏｍａｔａｌ

ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅａｎｄｔｏｔａｌｈｙｄｒａｕｌｉｃｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅｆｏｒ

ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ
　
　　从分析结果可以看出，总水力导度、气孔导度、
空气温度与蒸腾作用有显著的相关性，总水力导度

与蒸腾作用的相关性最高，其次是气孔导度。除空

气湿度外，各因子对蒸腾作用的直接作用均为正效

应，总水力导度的正效应最高。环境因子间对蒸腾

作用的影响相互独立，环境因子对蒸腾作用的影响

主要分为对蒸腾作用的直接影响以及通过总水力导

度、气孔导度对蒸腾作用的间接影响。空气温度、光

合有效辐射和气孔导度均主要通过增强总水力导度

对蒸腾作用产生间接正效应，其次为对蒸腾作用的

直接正效应；土壤相对含水率的主要影响途径为通

过增强总水力导度和气孔导度对蒸腾作用产生间接

正效应；空气湿度的直接影响为负效应，但其主要影

响途径为通过增强总水力导度和气孔导度对蒸腾作

用的正效应；总水力导度对蒸腾作用的影响主要为

直接正效应，其次是通过气孔导度的间接正效应，水

３４１第 ６期　　　　　　　　　　　张中典 等：黄瓜气孔导度、水力导度的环境响应及其调控蒸腾效应



力导度与气孔导度协同调控蒸腾作用。

３　讨论

３１　环境因子对气孔导度、水力导度的影响
由于植物生长在多相环境体系中，植物自身因

素及其周围环境因素均对气孔导度和植物体水分传

导产生较大的影响。气孔作为水分、ＣＯ２进出植物
体的门户，其快速变化保证了处于不断变化环境之

中的植物能够达到最优化的 ＣＯ２吸收和水分散失。
为了明确环境因子对气孔的影响，一些研究者建立

了气孔导度对环境因子响应的经验性模型。这些模

型以 Ｊａｒｖｉｓ模型为代表，模型假定气孔对每个环境
因子的响应彼此独立，建立各个环境因子对气孔导

度的响应函数，然后将这些函数连乘得到总的气孔

导度对各种环境因子的响应函数。这种模型由于参

数容易获得、模拟精度较高而被广泛应用于不同尺

度蒸腾作用的模拟，模型主要考虑了光照强度、温

度、水汽压亏缺、叶水势、土壤水分等因子
［１６］
。根据

Ｊａｒｖｉｓ模型的假设条件，建立此类模型的关键是选择
合适的因子，既要求连乘的各因子对气孔导度的影

响相互独立，又要考虑模型表达的简洁、实用。本文

对环境因子影响气孔导度效应的研究表明，土壤相

对含水率与光合有效辐射、空气温度与空气湿度对

黄瓜气孔导度存在明显的交互作用，建议考虑采用

空气水汽压亏缺来综合空气温度与空气湿度的影

响，而如何表达土壤相对含水率与光合有效辐射对

气孔导度的交互作用还有待进一步研究。

前人关于环境因子影响植物水力导度的研究主

要集中在根系和叶片部分。在根系方面，一般认为

根系导水率在较短时间尺度内波动不大，土壤环境

条件也较为稳定，根系导水率主要受土壤水分、养

分、土壤含盐量、土壤温度等条件的长期影响
［１７］
。

相对而言，叶片的导水率受环境影响波动更大，受到

更多关注，主要研究了叶片导水率对光照、空气温度

的响应
［１８－１９］

。叶片导水率对环境因子的响应并不

能完全代表环境因子对土壤植物系统总水力导度的

影响，因为除了根系和叶片外，木质部导水率还会因

气穴和栓塞的产生而降低，其降低程度可以用木质

部脆弱性曲线表示。研究表明，木质部栓塞受外界

蒸腾需求和叶片气孔导度的综合调节
［２０－２３］

。因此，

以土壤植物系统总水力导度来综合根系、叶片、木质

部栓塞对水流的影响有助于解释植物对土壤植物系

统液态水流的整体调控效应。

不同环境条件下，气孔导度的改变决定了光合

同化能力，水力导度的调节决定了水分传输的安全

性，研究气孔导度和水力导度对环境因子响应的差

异可以为优化温室环境管理提供理论依据。本研究

表明，气孔导度和总水力导度对环境因子响应的相

似性表现在各环境因子的单因子效应上。在各因子

的设定范围内，土壤相对含水率、空气温度、光合有

效辐射对气孔导度、总水力导度的单因子效应趋近

于线性递增函数；以往研究普遍认为随空气湿度的

升高气孔导度单调递增
［１６］
，本研究发现空气湿度对

气孔导度、总水力导度的单因子效应为开口向上的

抛物线函数，并且在试验设定的范围内存在最低值，

预示着在空气湿度较低的区间内，随空气湿度的降

低气孔导度有继续增加的可能。原因可能是黄瓜在

空气湿度过低情况下为保持光合能力而进行的一种

生理调节，即在空气湿度降低的过程中，尽管蒸腾需

求逐渐增大，但总水力导度增加较快，导致叶水势的

相对增长，因此导致了气孔导度的增大，也有可能是

因为采用二次多项式拟合环境因子影响气孔导度效

应产生的一段失拟，需要根据气孔导度对空气湿度

的单因子响应试验进一步探讨。

气孔导度和总水力导度对环境因子响应的差异

主要表现在各环境因子的相对重要性上。对黄瓜气

孔导度、总水力导度影响最大的环境因子分别是空

气湿度、空气温度，其原因可能是气孔导度作用在叶

气界面，对空气水分状况的响应更为敏感，而水力导

度作用于土壤植物系统的液态水流，不同温度可以

改变水孔蛋白和酶的活性，并改变水流的粘滞

性
［１９］
，从而对总水力导度有较大的影响。从各因子

的边际效应分析结果来看，空气湿度对气孔导度的

边际效应明显高于其他因子，是主要的调控途径，而

空气湿度、空气温度、土壤水分对总水力导度均有较

高的边际效应，其调控途径更为多元。

３２　环境因子、气孔导度与水力导度对蒸腾的调控
效应

从物理学角度看，水分在土壤植物大气连续体

的传输过程中，叶片与空气的液气界面处驱动力最

大，蒸腾在此受控于气孔和界面层的气相导度，如果

水力导度受限制的同时气孔开放不受制约，过度蒸

腾将使叶片干枯，最理想的情况是气孔导度与水力

导度维持平衡
［２４］
。在此过程中，水势参与气孔的调

节，维持水分供应与根茎木质部水力性能之间的和

谐，避免水力功能失调和出现木质部空穴化或光合

非气孔性限制
［２５］
。所以，综合研究气孔导度、总水

力导度对环境因子的响应规律及其调控蒸腾效应有

助于理解环境因子对植物水分利用的影响机理。本

研究对影响蒸腾作用的各项环境因子、气孔导度、总

水力导度进行通径分析，进一步从统计分析的角度

表明了各因子之间的相互影响关系以及主要影响途

４４１ 农　业　机　械　学　报　　　　　　　　　　　　　　　　　２０１６年



径。分析结果表明，气孔导度和总水力导度均和蒸

腾作用有较强的相关性，二者之间也有较大的相互

促进作用，表明了气孔导度和总水力导度相互影响、

相互协调，共同调控蒸腾作用。４个环境因子通过
总水力导度对蒸腾作用产生的间接效应均大于通过

气孔导度的效应或其他途径，表明水力导度响应环

境因子变化从而调控蒸腾作用的重要性。总地来

看，蒸腾作用的影响因素复杂，涉及多个因子和多个

生理过程，其中，总水力导度对温室黄瓜蒸腾作用的

影响最大，在蒸腾模型中除了考虑气孔导度对环境

因子的响应外，考虑总水力导度的变化及其与气孔

导度的相互关系将有助于提高蒸腾模型的机理性与

模拟精度。

在本研究中，空气湿度的直接影响为负效应，但

其主要影响途径为增强总水力导度和气孔导度对蒸

腾作用的正效应，由于间接正效应大于直接负效应

而导致空气湿度总体表现为对蒸腾作用的正相关

性，但由于相关系数不显著，因此并不能严格说蒸腾

随相对湿度的增高而升高。而以往研究一般认为，

空气湿度与蒸腾作用存在显著的负相关关系
［２６］
，与

本研究结果有较大差异，主要原因在于试验方法的

差异和空气湿度对蒸腾影响机制的复杂性。在分析

自然条件下蒸腾作用日进程与环境因子相关关系的

研究中，空气湿度与蒸腾作用的日变化趋势相反，二

者容易表现出显著的负相关关系
［２７－２８］

。自然条件

下各环境因子之间存在复杂的相关关系，分析结果

不能去除其他因子的影响而单独反映空气湿度对蒸

腾的影响效应，而且不同天气条件下空气湿度与蒸

腾的相关性有差异。常毅博
［２９］
较为全面地研究了

不同遮阴和不同加湿条件下温室黄瓜单株蒸腾速率

与环境因子的相关性，结果表明，正常光照和湿度条

件下蒸腾速率与空气湿度呈显著负相关，但在轻度

遮阴或空气加湿条件下二者相关性不显著。空气湿

度对蒸腾作用的影响可分为 ２个方面：随空气湿度
的升高，一方面会降低大气的蒸发能力，对蒸腾作用

产生直接的负效应；另一方面会通过促进气孔导度、

总水力导度而提高蒸腾作用，因此当间接正效应大

于直接负效应时，存在蒸腾作用随相对湿度增高而

升高的可能性。张义等
［３０］
分析了苹果叶片蒸腾速

率与环境因子的相互关系，结果表明空气湿度与蒸

腾速率呈开口向下的二次曲线关系。曹生奎等
［３１］

对胡杨的研究也表明空气湿度与蒸腾速率表现出线

性和二次曲线两种关系。总之，空气湿度与蒸腾的

关系并不符合简单的线性增加或降低的关系，容易

导致空气湿度与蒸腾的相关性较差。本研究通过四

元二次正交旋转组合设计充分考虑了环境因子的各

种组合形式，也容易减弱单一因子与蒸腾的相关性。

３３　本研究的局限性
本研究采用人工气候箱控制环境，采用不同环

境因子的正交旋转组合设计克服了外界试验中各因

子组合的局限性，可以模拟自然条件下的各种环境

组合情况，提高了研究结果的普适性。但由于试验

条件限制，气候箱可以控制的最大光合有效辐射为

４４０μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）左右，本研究的光照范围属于弱光
区，会在一定程度上影响试验结果。以往研究一般

认为光合有效辐射与气孔导度、水力导度、蒸腾作用

有较好的相关性
［２８，３２－３３］

，与本研究结果差异较大，

主要原因在于不同的光照强度对蒸腾的影响机制与

效应也有所差异，从而可能表现不同的相关性。弱

光条件下植物的气孔导度和蒸腾速率较低且气孔对

光照强度的响应缓慢
［３４］
，一些研究表明间歇性遮光

会使蕾期棉花蒸腾速率和气孔导度增加
［３５－３６］

，说明

弱光条件下光照与气孔导度、蒸腾的相关性减弱，气

孔导度和蒸腾作用主要受其他环境因子影响。研究

结果仅适用于试验设定的环境范围，对于冬季温室

生产管理中经常出现的低温弱光情况有指导意义，

但仍需要进一步研究更大光照区间内的蒸腾作用调

节规律以满足其他条件下生产管理的需要。

本研究主要侧重于瞬时尺度条件下气孔导度、

水力导度对环境因子的响应规律及其调控蒸腾效

应，不同的时间尺度下环境因子对蒸腾作用的影响

规律可能不同
［３７］
。在较长时间尺度下，植物形态结

构、生理作用对环境因子，尤其是对土壤水分条件会

发生适应性改变
［３８］
。不同生长时期的蒸腾规律也

有差异
［３３］
，需要进一步研究。另外，由于本研究采

用人工气候箱进行环境处理，环境较为稳定，植物体

内的水分传输近似为稳态流，在计算总水力导度时

可以忽略植物的水容。在外界的生长条件下，环境

因子总是处在剧烈的波动中，植物体内很少有稳态

流，植物水容对瞬时尺度的蒸腾作用具有重要的调

节作用，瞬态流条件下水力导度的计算也需要考虑

水容的作用
［３９－４０］

，因此，进一步研究瞬态流条件下

的蒸腾作用调节规律有助于提高研究结果的实用性。

４　结论

（１）土壤相对含水率、空气温度、空气湿度、光
合有效辐射对温室黄瓜气孔导度、土壤植物系统总

水力导度均有促进作用，但影响效应大小和单因子

效应不同，且环境因子之间存在交互作用。对气孔

导度、总水力导度影响最大的环境因子分别是空气

湿度、空气温度。空气湿度对气孔导度、总水力导度

的单因子效应为开口向上的抛物线函数，其他因子
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的单因子效应皆趋近于递增的线性函数。土壤相对

含水率与光合有效辐射、空气温度与空气湿度交互

影响气孔导度和总水力导度。

（２）根据环境因子对气孔导度、总水力导度的
边际效应分析，随编码值的增大，除空气湿度外的环

境因子对气孔导度的边际效应变化较为平缓，空气

湿度是调控气孔导度的主要途径；土壤相对含水率、

空气温度、空气湿度对总水力导度边际效应的增长

均较为明显，是调控总水力导度的有效途径。

（３）蒸腾作用影响因子的通径分析表明，环境
因子的主要影响途径可分为直接效应以及通过气孔

导度、总水力导度的间接效应，各因子的主要影响途

径不同。空气温度、光合有效辐射对蒸腾的主要影

响途径为通过增强总水力导度的间接正效应及其直

接正效应。土壤相对含水率和空气湿度主要通过增

强总水力导度和气孔导度对蒸腾作用产生间接正效

应。气孔导度与水力导度响应环境因子变化并相互

作用，协同调控蒸腾作用。
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２４　刘利民，齐华，罗新兰，等．植物气孔气态失水与 ＳＰＡＣ系统液态供水的相互调节作用研究进展［Ｊ］．应用生态学报，
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ＣＨＡＮＧＹｉｂｏ．Ｅｓｔｉｍａｔｉｏｎｍｏｄｅｌｆｏｒｄａｉｌｙｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎｏｆｇｒｅｅｎｈｏｕｓｅｃｕｃｕｍｂｅｒｉｎｖｅｇｅｔａｔｉｖｅｐｅｒｉｏｄ［Ｄ］．Ｙａｎｇｌｉｎｇ：Ｎｏｒｔｈｗｅｓｔ
Ａ＆ＦＵｎｉｖｅｒｓｉｔｙ，２０１５．（ｉｎＣｈｉｎｅｓｅ）
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１９９５，１５（４）：１－６．（ｉｎＣｈｉｎｅｓｅ）

４０　黄明斌，邵明安．土壤 植物系统中稳态水流阻力和瞬态水流阻力的差异性［Ｊ］．土壤学报，１９９６，３３（４）：３６０－３６５．
ＨＵＡＮＧＭｉｎｇｂｉｎ，ＳＨＡＯＭｉｎｇ’ａｎ．Ｈｙｄｒａｕｌｉｃｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｂｅｔｗｅｅｎｓｔｅａｄｙｗａｔｅｒｆｌｏｗａｎｄｕｎｓｔｅａｄｙｗａｔｅｒｆｌｏｗｉｎｔｈｅｓｏｉｌ
ｐｌａｎｔｓｙｓｔｅｍ［Ｊ］．ＡｃｔａＰｅｄｏｌｏｇｉｃａＳｉｎｉｃａ，１９９６，３３（４）：３６０－３６５．（ｉｎＣｈｉｎｅｓｅ）

７４１第 ６期　　　　　　　　　　　张中典 等：黄瓜气孔导度、水力导度的环境响应及其调控蒸腾效应


