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北京山区油松和元宝槭冠层气孔导度特征及其环境

响应 

陈胜楠  陈左司南  张志强* 
北京林业大学水土保持学院, 北京 100083 

摘  要  叶片气孔是植物进行水汽交换的通道, 影响着植物的蒸腾和光合作用。然而叶片气孔行为受环境条件和树种类型的

影响, 不同树种冠层气孔导度对环境因子响应的差异性, 以及在生长季不同时期叶片气孔对冠层蒸腾的调节作用是否会发生

改变, 仍不清楚。该研究目的是通过探究各环境因子对不同树种冠层气孔导度的相对贡献率以及叶片气孔对冠层蒸腾的调节

作用, 为深入了解植物水分利用状况和山区森林经营提供参考依据。于2018年生长季以北京八达岭国家森林公园内的58年生

油松(Pinus tabuliformis)和39年生元宝槭(Acer truncatum)为研究对象, 利用热扩散技术对其树干液流进行连续监测, 并同步监

测环境因子。利用彭曼公式计算冠层气孔导度(Gs)。主要结果: (1)油松和元宝槭日间Gs在日、月时间尺度上存在明显差异。5–7

月油松和元宝槭日动态Gs均随饱和水汽压差(VPD)和太阳辐射(GR)的增加呈上升趋势, 上升持续时间比8月和9月长; 在月尺

度上, 随着VPD、GR的降低和土壤湿度(VWC)的升高, Gs从5月到9月整体上升。(2)利用增强回归树法分析得到VWC和VPD对

Gs的贡献率最大, 其次是GR、气温和风速。VWC和VPD对油松Gs的贡献率分别为66.4%和17.4%, 对元宝槭Gs的贡献率分别为

54.8%和21.0%。(3)油松和元宝槭的dGs/dlnVPD值与参考冠层气孔导度之间的斜率均显著高于0.6, 气孔调节作用相对较强。

综上所述, 气孔对环境因子的响应在树种以及生长季不同时期之间存在差异, 为防止水分过度散失, 两树种在不同土壤水分

条件下均通过严格的气孔调节控制蒸腾量。 

关键词  冠层气孔导度; 环境响应; 气孔行为; 林分蒸腾 
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Canopy stomatal conductance characteristics of Pinus tabulaeformis and Acer truncatum and 
their responses to environmental factors in the mountain area of Beijing 

CHEN Sheng-Nan, CHEN Zuo-Si-Nan, and ZHANG Zhi-Qiang* 
College of Soil and Water Conservation, Beijing Forestry University, Beijing 100083, China 

Abstract 

Aims  Leaf stomata are channels for plants to exchange water vapor that affects transpiration and photosynthesis. 
However, leaf stomatal behaviors are affected by environmental factors and tree species. It is still unclear whether 
the responses of canopy stomatal conductance to environmental factors differ between tree species and whether 
the stomatal regulations on canopy transpiration change with different periods of the growing season. The 
objective of this study was to explore the relative contribution of environmental factors to canopy stomatal 
conductance and the regulation of leaf stomata on canopy transpiration for different tree species, which could 
provide references for further understanding the water use status of trees and forest management in mountain 
areas. 
Methods  During the growing season of 2018, Pinus tabuliformis (58-year-old) and Acer truncatum (39-year- 
old) at Badaling National Forest Park in Beijing were selected. Sap flow was measured by using the thermal dis-
sipation method. Environmental factors were also measured synchronously. Canopy stomatal conductance (Gs) 
was estimated by using the Penman-Monteith equation. 
Important findings  (1) The daytime Gs of P. tabulaeformis and A. truncatum varied evidently at daily and 
monthly scales. From May to July, daily dynamic Gs of P. tabulaeformis and A. truncatum increased with vapor 
pressure deficit (VPD) and solar radiation (GR), in which the rising periods were longer than that during August 
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and September. At the monthly scale, as VPD and GR decreased, soil moisture (VWC) increased, Gs generally in-
creased from May to September. (2) VWC and VPD contributed to the major variation of the Gs, and then the GR, 
air temperature, and wind speed followed based on the boosted regression tree method. The relative contributions 
of VWC and VPD to Gs were 66.4% and 17.4% for P. tabulaeformis and 54.8% and 21.0% for A. truncatum, re-
spectively. (3) The slopes between dGs/dlnVPD and the reference canopy stomatal conductance for both P. tabu-
laeformis and A. truncatum were significantly larger than 0.6, suggesting that their stomatal regulations were rela-
tively strong. In summary, the response of stomata to environmental factors differs between tree species and dif-
ferent periods of the growing season. Under different soil water conditions, these two tree species could control 
transpiration through strict stomatal regulation to prevent excessive water loss. 
Key words  canopy stomatal conductance; environmental response; stomatal behavior; stand transpiration 

Chen SN, Chen ZSN, Zhang ZQ (2021). Canopy stomatal conductance characteristics of Pinus tabulaeformis and Acer truncatum 
and their responses to environmental factors in the mountain area of Beijing. Chinese Journal of Plant Ecology, 45, 1329-1340. DOI: 
10.17521/cjpe.2021.0198 

植物叶片气孔调节活动是植物保持正常生长的

关键, 对植物水分散失和光合固碳具有重要的影响

(Wolf et al., 2016)。冠层气孔导度(Gs)的动态变化反

映了植物的气孔行为和水分调节方式, 它是植物冠

层进行物质和能量交换的整体指标, 现已被广泛应

用于植物气孔行为对碳水调节作用的研究中。依据

树木冠层气孔导度在不同环境条件下的变化规律及

其对环境变量的响应, 判断其叶片气孔调节方式, 

对于深入了解植物水分利用关系和造林树种选择等

具有重要意义。 

树木Gs的动态变化受多种环境因子的影响。有

研究发现Gs主要受饱和水汽压差(VPD)和太阳辐射

的影响, 土壤湿度和风速的影响相对较小(Oren & 

Pataki, 2001; Tang et al., 2006)。在高VPD条件下, 大

多数物种的气孔导度下降, 蒸腾量增加(Grossiord 

et al., 2020)。太阳辐射增加在一定程度上可以诱导

气孔张开, 导致树木蒸腾量增加(Martin et al., 1997; 

She et al., 2013), 而在高太阳辐射条件下, 气孔会

部分关闭, 导致气孔导度降低(严昌荣等, 2000)。此

外, Gs对VPD和太阳辐射的响应规律在不同树种之

间存在较大差异(Tang et al., 2006; Klein et al., 

2013)。有研究发现, 在生长季, 针叶树和散孔材树

种气孔调节随VPD的增加而增强, 而环孔材树种会

保持更大、更稳定的气孔调节作用(Peters et al., 

2010)。Ewers等(2007)研究发现高Gs的树木比低Gs

的树木更快地降低Gs以响应大气干旱。在高VPD条

件下, Gs的降低可以避免木质部栓塞(Peters et al., 

2010)。在长时间尺度上, 土壤湿度也是影响冠层气

孔导度的重要因素(Kumagai et al., 2008), 也有研究

发现在土壤湿度降低的条件下, 树木仍可以保持稳

定的冠层气孔导度(Wu et al., 2018)。另外, 有研究

发现高的气温会导致树木冠层气孔导度的降低

(Gillner et al., 2017)。这些环境变量对冠层气孔导度

的影响力差异可能与树种类型和地区环境有关

(Litvak et al., 2012; Saito et al., 2017)。然而, 各环境

因子对冠层气孔导度的相对贡献率以及在不同范围

内对冠层气孔导度变化过程的影响仍然是不清楚的。 

根据叶片水势和气孔调节方式的差异, 树木的

水分利用方式倾向于等水势和非等水势两种

(McDowell et al., 2008)。在干旱发生时, 等水势树木

通过关闭叶片气孔减少水分散失以保持较为稳定的

水分状态(Tinoco-Ojanguren & Pearcy, 1993; Bucci 

et al., 2005), 同时降低木质部发生栓塞的风险, 提

高树木对干旱的适应能力(Sperry, 2000; Zhang et al., 

2013)。而非等水势树木叶片气孔调节作用相对较弱, 

叶片水势可以在较大范围内变化, 夏季持续的干旱

容易导致树木因过度水分亏缺出现木质部栓塞现象

(Franks et al., 2007)。然而也有研究发现植物的水分

利用方式在一定环境条件下可能会发生变化

(Hochberg et al., 2018), 特别是在不同土壤湿度下

更容易发生改变(Zhang et al., 2012; Gu et al., 2017)。

目前关于植物水分利用方式发生变化的研究对象多

为灌木, 而对成年树木的研究相对较少。因此, 树木

在不同土壤湿度下的气孔调节作用及其水分利用方

式有待进一步研究, 特别是土壤水分胁迫是否会改

变叶片气孔对冠层蒸腾的调控作用。 

为深入了解叶片气孔对树木水分利用的调节作

用, 并为山区造林绿化树种的选择提供参考依据, 

本研究选择我国北方山区常用绿化树种油松(Pinus 

tabuliformis)和元宝槭(Acer truncatum)进行树干液
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流监测, 获取林分蒸腾和冠层气孔导度动态变化, 

并同步监测土壤湿度和气象因子变化。主要研究目

的是: (1)比较油松和元宝槭冠层气孔导度日、月动

态变化特征及其差异性; (2)分析各环境因子对油松

和元宝槭冠层气孔导度的相对贡献率; (3)探究油松

和元宝槭叶片气孔行为及其对冠层蒸腾的影响。 

1  材料和方法 

1.1  研究区概况 

研究区位于北京市延庆区八达岭国家森林公园

(116.02° E, 40.33° N), 海拔780 m。该区域的气候类

型为暖温带半湿润大陆性季风气候。根据研究区

1981年至2010年的长期观测数据显示(陈左司南, 

2020), 该区域年平均气温9.4 ℃, 年平均空气湿度

为55%, 年降水量为430 mm, 年平均风速为2.0 

m·s–1, 年平均日太阳辐射为14.2 MJ·m–2。研究区土

壤类型为山地褐土, 平均土层厚度在30–50 cm, 腐

殖质层厚约20 cm。研究区植被主要有油松和元宝槭

两种人工林, 华北落叶松(Larix gmelinii var. principis- 

rupprechtii)和侧柏(Platycladus orientalis)也有少量

分布。林下植物主要有迎春花(Jasminum nudiflorum)、

酸枣(Ziziphus jujuba var. spinosa)等。 

1.2  试验材料与方法 

1.2.1  试验材料与试验地选择 

在油松林和元宝槭林中各选取1个样地, 样地

面积分别为320 m2和400 m2, 按照两个样地树木径

级大小各选择8株生长状况良好的树木作为标准木

进行液流测定(表1)。 

1.2.2  环境因子的测定与计算 

2018年5–9月, 选择林外空旷的平地安装小型

自动气象站(U30, Onset HOBO, Bourne, USA), 对太

阳总辐射(GR, W·m–2)、气温(T, ℃)、相对湿度(RH, 

%)、风速(WS, m·s–1)和降水量(P, mm)进行连续监

测。数据每30 s扫描1次, 记录步长为30 min。 

 
表1  北京八达岭油松和元宝槭林分基本特征(平均值±标准差) 
Table 1  Characteristics of forest stand for Pinus tabuliformis and Acer 
truncatum forest in Badaling, Beijing (mean ± SD) 

林分 
Forest stand 

胸径 
Diameter at  

breast height (cm) 

树高 
Tree  

height (m) 

林分密度 
Forest stand 

density (Ind.·hm–2)

林龄
Forest 
age (a)

油松 
Pinus tabuliformis 

20.3 ± 6.1 8.7 ± 1.8 1 625 50 

元宝槭 
Acer truncatum 

15.2 ± 4.2 7.8 ± 1.4 1 125 39 

VPD (kPa)利用T和RH的计算得到(Campbell & 

Norman, 1998):  

exp (1 )
bT

VPD a RH
T c
    

 (1) 

式中, a = 0.611, b = 17.502, c = 240.97。 

同期内利用土壤水分传感器 (5TE, Decagon, 

Pullman, USA)测定林内土壤含水量, 测量深度均为

20和 40 cm, 使用数据采集器 (EM50, Decagon, 

Pullman, USA)每30 s扫描一次, 每30 min记录一次

数据。土壤相对可获取含水量(REW)的计算公式

(Granier et al., 1999; MacKay et al., 2012)如下:  

 min

max min

VWC VWC
REW

VWC VWC





 (2) 

式中 , VWC代表20和40 cm的平均土壤含水量

(m3·m–3); VWCmax表示连续多年测定的土壤含水量

最大值; VWCmin表示连续多年测定的土壤含水量最

小值。 

1.2.3  边材面积的计算 

根据径阶分布, 在油松林和元宝槭林样地外分

别选取46株和25株样木, 测量其胸径和树皮厚度, 

使用生长锥于树干胸高处钻取树芯, 使用番红O溶

液进行染色(Spicer & Gartner, 2001)。由于树干截面

的心材和边材有明显的颜色区分, 用标尺测量边材

厚度, 计算树木边材面积(孔喆等, 2020)。利用树木

边材面积(As, cm2)与树木胸径(DBH, cm)的关系,  

分别建立油松、元宝槭边材面积和胸径的异速生长

方程:  
1.979

sP 0.540( )A DBH  

         (R2 = 0.98, p < 0.01, n = 46) (3) 
2.169

sA 0.383( )A DBH   

          (R2 = 0.96, p < 0.01, n = 25)  (4) 
式中, AsP为油松的边材面积(cm2), AsA为元宝槭的边

材面积(cm2)。 

1.2.4  树干液流的测定和林分蒸腾计算 

在2018年生长季(5月至9月), 利用热扩散探针

(TDP)对树干液流速率进行测定, 由于树干南向受

热比北向强, 为减弱环境温度对液流速率的影响, 

热扩散探针统一安装在树干北向高1.3 m处, 并根

据样木边材宽度选取探针长度(20 mm)。安装完成后

用玻璃胶将两探针与树干连接处密封。用防辐射铝

箔纸对探针及其周围的树干进行包裹密封, 避免太

阳光直射, 减小环境温度波动和降雨的影响。将探
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针与数据采集器(CR1000, Campbell Scientific, Lo-

gan, USA)连接, 数据采集器每10 s采集1次数据, 每

30 min记录1次平均数据。将测量系统与外接12 V电

源连接, 保证24 h不间断运行。 

根据Granier (1985)提出的原理, 利用温差值计

算得到树木的液流速率(Js, g·cm–2·s–1): 

1.231
m

s 0.0119
T T

J
T

      
 (5) 

式中, T 为上下探针之间瞬时温度差; mT 代表

树干液流为0时的 T 。对于边材宽度超过20 mm的

树木, 考虑其径向变化的差异, 树木液流速率采用

广义高斯函数进行校正(Pataki et al., 2011)。 

林分尺度的蒸腾量(Ec, mm·d–1)计算:  

48

st st
1 1

G

( ) 1800

1000

n

k i
c

J A

E
A

 

 




 (6) 

式中, n表示径阶数量; Jst为各径阶内树木平均液流

速率(g·m–2·s–1); Ast为各径阶的总边材面积(m2); AG

为样地面积(m2)。 

1.2.5  冠层气孔导度的计算 

采用彭曼公式的简化公式分别计算油松和元宝

槭冠层导度 (Gc, mm·s–1), 计算公式 (Brito et al., 

2015)如下:  

c
c

p

E
G

C VPD




  (7) 

式中, λ为水蒸发潜热(2 465 000 J·kg–1), γ为干湿表

常数(65.5 Pa·℃–1), ρ代表空气密度(1.25 kg·m–3), Cp

代表空气热容量(1 010 J·kg–1·℃–1)。由于油松和元

宝槭人工林冠层相对开放, 空气阻力小, 整个冠层

VPD没有垂直梯度, Gs (mm·s–1)可用Gc来表征。 

利用边界线分析方法研究Gs的生理调节作用

(Oren et al., 1999; Schäfer et al., 2000), Gs与VPD的

关系方程如下:  

s sreflnG m VPD G    (8) 

式中, Gsref是当VPD = 1 kPa的参考冠层气孔导度

(mm·s–1); –m表示Gs与ln VPD的斜率(–dGs/dlnVPD), 

m(dGs/dlnVPD)代表Gs对VPD的敏感性, 并且表示

冠层气孔的闭合率(Ewers et al., 2002)。 

1.3  数据处理 

根据Daley和Phillips (2006)提出的昼夜划分方

法, 将太阳总辐射大于5.0 W·m–2的时段定义为白

天。本研究使用Baseliner 3.0.7软件, 根据夜间时段

温差数据变化的稳定性识别液流零点并进行校正, 

将探针温差数据计算为液流数据(Oishi et al., 2016)。 

利用Excel 2016软件对2018年5–9月的非雨天白

天数据进行计算, 利用SPSS 19.0进行统计分析, 采

用单因素方差分析法分析比较两种林分冠层气孔导

度的差异性, 采用多重比较法分析比较各月冠层气

孔导度的变化差异性。采用SigmaPlot 14.0软件绘制

所有图像并进行曲线拟合。 

采用增强回归树(BRT)模型分析各环境因子对

冠层气孔导度的相对贡献率和边际效应。增强回归

树是构建于分类回归树算法(CART)基础之上的一

种自学习方法, 该方法通过随机选择和自学习方法

产生多重回归树, 能够提高模型的稳定性和预测精

度(Prasad et al., 2006)。在运算中多次重复迭代随机

抽取一定数量的数据, 分析自变量对因变量的影响

程度, 剩余数据用来对拟合结果进行交叉验证, 最

后对生成的多重回归树取均值输出, 计算得到自

变量与因变量的相互关系(李春林等, 2014)。BRT

可以不考虑自变量之间的交互作用, 直观地输出

自变量的相对贡献度和反应曲线(葛跃等, 2017)。在

R 3.5.1软件中使用gbm包和BRT方程包(Elith et al., 

2008), 设置学习速率为0.005, 每次抽取50%的数

据进行分析, 50%的数据用于训练, 并进行5次交

叉验证。 

2  结果和分析 

2.1  白天环境因子的月际特征 

2018年5–9月, VPD和T呈先升高后降低的趋势

(图1A、1B)。白天VPD在6月最高, 为1.54 kPa; 7月

最低, 为0.53 kPa。5月和6月的VPD显著高于7、8和

9月(p < 0.01)。T在7月最高, 为24.07 ℃; 9月最低, 

为17.78 ℃。6、7和8月的T显著高于5月和9月(p < 

0.05)。GR整体呈先降低后上升的趋势(图1A), 5月

GR最大, 达到226.8 W·m–2, 显著大于6、7、8和9月。

7月的GR最小, 为136.49 W·m–2。9月的WS最大, 为

0.16 m·s–1, 显著高于5、6、7和8月(p < 0.01, 图1B)。

5月的WS最小, 为0.03 m·s–1。 

5–9月, 油松和元宝槭两林地VWC整体呈上升

趋势(图1C), 平均VWC分别为0.13和0.12 m3·m–3, 

差异不显著(p > 0.05)。5月和6月VWC显著低于7、8

和9月(p < 0.05), 两林地VWC均在8月达到最大,  
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图1  5–9月北京延庆区八达岭国家森林公园的各环境因子变化。 
Fig. 1  Variation of environmental factors from May to September in Badaling National Forest Park in Yanqing District, Beijing.   

 
分别为0.188和0.164 m3·m–3, 6月最小, 分别为0.083

和0.085 m3·m–3。 

2.2  油松和元宝槭冠层气孔导度日间变化特征 

5–9月, 油松和元宝槭Gs均随VPD、GR的增加呈

上升趋势, 两树种各月Gs与VPD和GR到达峰值的

时间存在差异(图2)。5–7月, Gs均在5:30左右开始上

升, 而8月和9月由于太阳辐射上升时间推迟, Gs的

上升时间逐渐向后推迟, 8月和9月Gs开始上升时间

分别为6:00和6:30。5月和6月油松Gs大于元宝槭, 5

月油松Gs在8:30达到最大值, 元宝槭Gs在9:30达到

最大值; 6月两树种Gs均在14:00达到最大值; 7月两

树种Gs均在12:30达到最大值, 7月6:30前元宝槭Gs

高于油松, 随后油松Gs大于元宝槭; 8月元宝槭Gs在

6:30之前和18:30之后大于油松, 油松Gs在12:30达

到最大值, 而元宝槭Gs变化范围相对较小, 最大值

出现在18:30; 9月元宝槭Gs在8:00以前高于油松 , 

10:00达到最大值, 油松Gs最大值出现在13:00。 

5–9月, 两树种的Gs均呈逐渐上升趋势, 在5月

最小, 分别为(0.8 ± 0.5)和(0.6 ± 0.4) mm·s–1, 9月达

到最大值, 分别为(3.4 ± 1.3)和(1.7 ± 0.7) mm·s–1 (表

2)。两树种各月Gs均存在显著差异(p < 0.05)。除7

月和8月外, 油松各月Gs均存在显著差异(p < 0.05), 

而元宝槭在5月和6、7和8月之间差异不显著(p > 

0.05)。 

2.3  各环境因子对油松和元宝槭Gs变异的相对贡

献率 
在生长季内, 油松Gs主要受VWC和VPD的影响

作用, VWC和VPD对油松Gs的相对贡献率分别为

66.4%和17.4%, 其次是GR、T和WS, 相对贡献率分

别为7.5%、6.4%和2.3% (图3)。而元宝槭Gs主要受

VWC、VPD和GR的影响, VWC、VPD和GR对元宝槭

Gs的相对贡献率分别为54.8%、21.0%和16.7%, T和 
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图2  北京八达岭油松林和元宝槭林冠层气孔导度(Gs)、饱和水汽压差(VPD)和太阳辐射(GR)的日间变化(平均值±标准差)。 
Fig. 2  Diurnal variations in canopy stomatal conductance (Gs) of Pinus tabuliformis forest and Acer truncatum forest, vapor pres-
sure deficit (VPD), and solar radiation (GR) in Badaling, Beijing (mean ± SD). 

 
表2  北京八达岭油松林和元宝槭林各月冠层气孔导度变化(平均值±标
准差) 
Table 2  Monthly variation in canopy stomatal conductance of Pinus tabu-
liformis forest and Acer truncatum forest in Badaling, Beijing (mean ± SD) 

月份  
Month 

油松冠层气孔导度 
Canopy stomatal conductance 

of Pinus tabuliformis 

(mm·s–1) 

元宝槭冠层气孔导度 
Canopy stomatal  

conductance of Acer trunca-
tum (mm·s–1) 

5月 May 0.8 ± 0.5Ad 0.6 ± 0.4Bc 

6月 June 1.2 ± 0.9Ac 0.7 ± 0.6Bc 

7月 July 2.6 ± 2.1Ab 1.2 ± 0.8Bb 

8月 August 2.7 ± 2.2Ab 1.2 ± 0.9Bb 

9月 September 3.4 ± 1.3Aa 1.7 ± 0.7Ba 

不同的大写字母表示同月份两树种之间的冠层气孔导度差异显著(p < 
0.05), 不同的小写字母表示同一树种不同月份之间的冠层气孔导度差异

显著(p < 0.05)。 
Different uppercase letters represent significant differences in canopy sto-
matal conductance between two tree species in the same month (p < 0.05), 
and different lowercase letters represent significant differences in canopy 
stomatal conductance between months for the same tree species (p < 0.05).  

 
WS的相对贡献率较小, 分别为4.5%和3.0% (图3)。 

边际效应反映了Gs与各环境因子之间的关系变

化(图4, 图5)。当VWC低于0.11 m3·m–3左右时, 土壤

水分的短缺对油松Gs具有负向影响; 而当VWC高于

0.11 m3·m–3时, 土壤含水量的升高对油松Gs具有正

向影响。低VPD (VPD < 1.5 kPa时)对油松Gs起促进

作用, 当VPD超过1.5 kPa后, 随着VPD的升高, Gs受

到抑制作用。当T < 18 ℃、GR < 100 W·m–2以及

WS < 0.6 m·s–1时, 油松Gs也受到负向影响, 超过该

范围后, T对Gs具有正向影响, 太阳辐射和风速对Gs

的影响较小(图4)。 

 
 

图3  饱和水汽压差(VPD)、太阳辐射(GR)、土壤含水量

(VWC)、气温(T)和风速(WS)对油松和元宝槭冠层气孔导度的

相对贡献率。 
Fig. 3  Relative contributions of vapor pressure deficit (VPD), 
solar radiation (GR), soil water content (VWC), air temperature 
(T), and wind speed (WS) to canopy stomatal conductance of 
Pinus tabuliformis and Acer truncatum. 

 
当VWC ≤ 0.10 m3·m–3时, 较低的土壤水分对

元宝槭Gs具有负向影响; 当VWC超过0.10 m3·m–3以

后, 土壤含水量的升高对元宝槭Gs具有正向影响。

当VPD < 2 kPa时, VPD对元宝槭Gs具有正向影响, 

超过2 kPa后, VPD的增加对Gs具有负向影响。当GR 

< 200 W·m–2、T < 20 ℃以及WS < 0.2 m·s–1时, 元宝

槭Gs受到负向影响, 超过该范围后, GR、T以及WS

对Gs的影响相对较小(图5)。 

2.4  油松和元宝槭林分蒸腾与叶片气孔的调节作用 

2018年生长季油松日林分蒸腾量显著大于元宝

槭(p < 0.05), 平均日林分蒸腾量分别为(0.58 ± 0.36)
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和(0.29 ± 0.15) mm·d–1。两树种日林分蒸腾量从5月

至9月整体呈先上升后降低的趋势, 油松日林分蒸

腾量在5月份最小, 元宝槭日林分蒸腾量在7月份最

小, 两树种均在8月份达到最大(图6)。 

生长季5–9月, 油松和元宝槭Gs对VPD的敏感

性均随土壤水分有效性的降低而降低(图7A、7B)。

油松和元宝槭参考冠层气孔导度与Gs对VPD的敏感

性之间的斜率分别为0.93和0.70 (R2 ≥ 0.77, p < 

0.01), 显著高于Oren等(1999)的理论值0.6 (图7C、

7D), 油松和元宝槭叶片气孔的控制作用较强。 

3  讨论 

3.1  油松和元宝槭冠层气孔导度变化特征 

油松和元宝槭Gs存在明显的日、月变化(图2; 

表2), 在非雨天日间日尺度上, 两树种Gs均随VPD

和GR的增加呈上升趋势, 由于各月之间VPD和GR

的上升时间存在差异, 导致Gs到达峰值的时间存在

差异。5–6月, 从白天小时尺度上看, VPD和GR相对

较高, 但两林地的VWC显著低于7–9月(图1), 土壤

水分短缺抑制了油松和元宝槭Gs的上升, 在高温低 

 

 
 

图4  北京八达岭环境因子对油松冠层气孔导度的边际效应。 
Fig. 4  Marginal effects of environmental factors on canopy stomatal conductance of Pinus tabulaeformis in Badaling, Beijing. 

 

 
 

图5  北京八达岭环境因子对元宝槭冠层气孔导度的边际效应。 
Fig. 5  Marginal effects of environmental factors on canopy stomatal conductance of Acer truncatum in Badaling, Beijing. 

 

 
 

图6  北京八达岭油松林和元宝槭林5–9月日林分蒸腾变化。 
Fig. 6  Variation in diurnal stand transpiration from May to September in Pinus tabuliformis forest and Acer truncatum forest in 
Badaling, Beijing. 
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图7  北京八达岭油松和元宝槭冠层气孔导度(Gs)对饱和水汽压差(VPD)的响应及其水分利用方式。Gsref, 参考冠层气孔导度; 

REW, 土壤相对可获取水分。 
Fig. 7  Responses of canopy stomatal conductance (Gs) to vapor pressure deficit (VPD), and water use behavior of Pinus tabulae-
formis and Acer truncatum in Badaling, Beijing. Gsref, the reference canopy stomatal conductance; REW, soil relative extractable 
water. 

 
湿条件下, 树木叶片气孔对VPD和GR高度敏感, 部

分叶片气孔关闭(Chen et al., 2014), 导致Gs到达峰

值的时间提前。7–9月VPD和GR开始相对减弱, 而

VWC显著上升, 叶片气孔较多处于打开状态, 导致

Gs到达峰值的时间延迟。油松与元宝槭Gs的上升时

间存在一定的差异, 从5月至9月, 油松Gs日变化范

围较大, 而元宝槭保持相对稳定(图2), 这可能与两

树种的叶片和木质部结构特性相关。油松属于针叶

树种, 气孔为圆形且直径较大, 而阔叶树元宝槭气

孔为细长型且较小(张桐等, 2017), 白天油松表现出

更强的气孔敏感性, 其气孔导度波动较大。另外, 油

松木质部结构为无孔材, 在高VPD和GR的条件下, 

无孔材可保持较高的水分运输效率(Peters et al., 

2010), 气孔开放程度较高。 

在月尺度上, 从5月到9月, 油松和元宝槭Gs均

呈上升趋势(表2), 油松Gs显著大于元宝槭(p < 0.05), 

这与两树种的叶片习性和耗水特性相关。针叶树种

油松比落叶阔叶树种元宝槭拥有更长的生长季, 针

叶树的叶面积变化量相对较小, 可以保持较高的蒸

腾耗水量(Peters et al., 2010), 随生长季变化, 油松

可增加叶片气孔调节作用应对高VPD。而阔叶树元

宝槭在生长季末叶面积开始减小, 蒸腾耗水量降低, 

其气孔调节作用保持相对稳定的水平。5–6月为相对

干旱期, VPD和GR较高, 油松和元宝槭叶片生长旺

盛, 树木蒸腾耗水量较大, 而VWC相对较小, 使得

叶片气孔对VPD和GR的敏感性增加, 部分气孔关

闭导致油松和元宝槭Gs较低。7–9月, VPD和GR显著

降低(图1), 降雨量增加导致VWC显著上升, 叶片气

孔处于较高的开放状态, 导致Gs保持在较高水平。 

3.2  环境因子对油松和元宝槭冠层气孔导度的影响 

土壤和大气水分条件是影响气孔活动的重要因

子(Kumagai et al., 2008; Brito et al., 2015)。本研究也

发现, 在生长季内非雨天条件下, VWC和VPD是影

响油松Gs的主要环境因子, 而GR、T和WS的影响相
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对较小(图3); 除VWC和VPD外, GR对元宝槭Gs的影

响也较大(图3)。油松和元宝槭的Gs均随VWC的增加

而升高, 这表明在该研究区两树种受土壤水分条件

影响较大。与元宝槭相比, 油松Gs对VWC的响应更

为敏感, 随VWC的增加, VWC对油松Gs的正向影响

更大(图4), 这表明油松Gs随土壤湿度的上升其增加

速度更快。VPD对元宝槭Gs的相对影响大于油松, 

表明元宝槭叶片气孔活动更容易受VPD的影响。

VPD的持续增加对两树种的Gs均具有抑制作用(图4, 

图5), 这是树木进行自我水分调节的结果 , 在高

VPD条件下 , 树木通过降低Gs来抑制树木蒸腾

(Aspinwall et al., 2011; Zhu et al., 2015)。 

先前较多研究发现环境因子对Gs的影响作用存

在拐点(Tang et al., 2006; Klein et al., 2013)。本研究

发现油松的Gs与VWC开始呈正相关关系时的VWC

大于元宝槭, 并随VWC的增加, VWC对油松Gs影响

作用更大(图4, 图5), 这表明油松的Gs更容易受

VWC影响。当VPD低于1.5 kPa时, VPD对油松和元宝

槭Gs的影响作用相近 , 而VPD超过1.5 kPa以后 , 

VPD对两树种Gs的影响作用减弱(图4, 图5)。先前研

究也发现油松Gs在VPD > 1.5 kPa后开始趋于平缓

(陈胜楠等, 2020)。有研究发现Pinus halepensis的Gs

在VPD < 3 kPa时受到的抑制作用较大, 而Quercus 

calliprinos在VPD > 5 kPa时仍可进行动态调节

(Klein et al., 2013), 这说明不同树种气孔对VPD的

耐受范围存在较大差异。此外, 与元宝槭相比, GR

和T对油松Gs的影响作用较早地开始减弱(图4, 图5), 

这是由于油松气孔对GR和T的反应比元宝槭更加敏

感, 油松的Gs随GR和T的增加会更早趋于稳定。 

3.3  冠层气孔导度对树木水分利用的影响 

树木可通过叶片气孔活动来控制蒸腾耗水。在

水分短缺的条件下, 树木通过加强气孔调节作用减

少蒸腾耗水量(McCarthy & Pataki, 2010), 防止或减

少木质部栓塞形成, 提高树木抗旱性(Salleo et al., 

2000; Sperry, 2000; Martin-Stpaul et al., 2017)。5–6

月油松林地VWC低于0.16 m3·m–3, 元宝槭林地VWC

低于0.12 m3·m–3, 由于VWC较低和VPD较高(图1), 

两树种叶片气孔受到较大的抑制(图7A、7B), Gs保

持在较低的范围(表2), 较多的叶片气孔关闭导致日

林分蒸腾量较低(图6)。7月至9月两林地VWC显著高

于5月和6月, 而VPD和GR较小(图1), 叶片气孔多处

于开放状态(图7A、7B), 导致两树种日蒸腾量较高

(图6)。油松叶片气孔对环境条件变化更加敏感, 其

Gs整体上高于元宝槭(表2), 导致油松在生长季不同

时期的蒸腾量及其变化范围均大于元宝槭(图6)。 

在不同土壤水分条件下 , 油松和元宝槭的

dGs/dlnVPD值与参考Gs的斜率均显著高于0.6 (图7), 

Chen等(2020)研究也发现油松的dGs/dlnVPD值与参

考Gs的斜率接近于0.6, 其水分利用方式更倾向于等

水势 , 这表明两树种的气孔调节作用较强 (Oren 

et al., 1999)。随着VWC的降低 , 叶片气孔关闭

(Bovard et al., 2005; Jiao et al., 2019), 导致Gs对VPD

的敏感性降低(图7A、7B)。在干旱期低土壤湿度条

件下, 严格的气孔控制作用可以减少树木发生栓塞

的风险(Pivovaroff et al., 2018), 更有利于树木在干

旱环境下生存(Attia et al., 2015)。 

4  结论 

油松和元宝槭Gs在日、月时间尺度上的变化存

在差异。在白天日进程上, 由于5–7月为树木生长旺

季, 环境因子变量较大, 油松和元宝槭冠层气孔导

度上升时间早于8月和9月; 油松Gs变化范围大于元

宝槭; 在月尺度上, 随着VPD、太阳辐射的降低和土

壤湿度的升高, 油松和元宝槭Gs从5–9月整体呈上

升趋势。土壤湿度和VPD对油松和元宝槭Gs的相对

贡献率最大, 太阳辐射、空气温度和风速的相对贡

献率较小。此外, 不同范围内的环境因子对油松和

元宝槭Gs的影响作用存在差异, 油松Gs对土壤湿

度、太阳辐射和空气温度的反应比元宝槭更加敏感, 

VPD对两树种冠层气孔导度的影响作用相近, 而风

速的影响作用相对较小。油松和元宝槭的叶片气孔

调节作用较强, 两树种在干旱条件下均通过严格的

气孔调节控制蒸腾耗水。 

致谢  感谢北京市八达岭林场在外业工作中给予的

帮助。 
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