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摘要!碳同位素组成"’"’&U##综合反映了植物光合作用过程中气孔的传导和UC! 的固定$可以作为植物在

环境中生理机能变化的指标$用于研究植物生理与生态环境之间的关系&降水’温度’光照’土壤盐度’大气

UC! 浓度等因素都会在不同程度上影响植物叶片气孔传导和UC! 的固定$导致植物的’"’&U#发生变化&降

水因素对’"’&U#影响最明显$温度对’"’&U#产生的影响较复杂&一般情况下$大气中UC! 通过影响植物叶

片的内外压力$使植物’"’&U#发生变化&植物’"’&U#不仅可以反映光合作用过程中对水分的利用效率$而且

与水分利用效率具有正相关性$因此$碳同位素技术在植物水分利用效率的研究中具有理论和现实意义&
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!!自!"世纪)"年代开始测定植物碳同位素
丰度比以来!随着质谱测定技术的改进!稳定同
位素分析在生态学领域取得了很大进展&!"世
纪*"年代!;0.i-I0.等’’(研究了碳同位素组成
与水分利用效率的关系!并指出碳同位素组成偏
正!对应植物的水分利用效率高&此后!越来越
多的研究者投入到这方面的研究中来&国内利
用碳同位素技术研究植物生理生态特征始于!"
世纪%"年代初&
植物体中碳同位素"’&U和’!U#丰度明显低

于大气UC! 中的比例!由于植物在光合作用过
程中优先吸收’!U!造成碳同位素分馏&植物对
碳同位素有不同的分馏作用!主要体现在两个方
面$第一!具有不同光合作用的植物!其分馏方式
不同!例如U&)U> 和U=c 植物&第二!不同环
境对植物的气孔导度和 UC! 羧化过程影响不
同&理论和实验研究结果表明!植物稳定碳同位
素组成与水分利用效率具有高度相关性&因此!
分析植物碳同位素组成评价植物水分利用效率

具有理论和现实意义&

>!植物碳同位素组成与光合作用的关系
>@>!不同植物类型的碳同位素组成
根据光合作用方式的不同!陆生植物可以分

为U&)U> 和景天酸代谢"U.044-10K70/=KJLc7$
50<,1J4O!U=c#植物&三者的碳同位素组成存
在较大差异&U& 植物的碳同位素组成平均值为

[!9*d!这类植物主要包括树)灌木)寒冷地区
的草%U> 植物的碳同位素组成平均为[’9>d!
主要包括热带草"禾本科!莎草科#)小部分灌木
"大戟科!藜科#和苔属植物%U=c 植物的同位
素值在U& 和U> 之间!平均为[’9)d!主要有沙
漠中肉质植物)热带附生植物’!$>(&U& 植物适于
生长在低温)高湿和高UC! 浓度的环境中&U>
植物生长在高温"!)!&)j#)高光强)干燥)低

UC! 浓度的热带以及亚热带地区!在高纬度"北
纬>)!)"o#)高海拔"大于!)""O#或者低温
"年平均气温低于" j#很少见 U> 植物的存

在’)(&U=c植物主要生长在水分胁迫严重的
沙漠中&
水生植物主要有沉水植物)挺水植物和浮游

植物!其碳同位素组成的分布范围较宽!为

[’9’d![)9"d’((&湖泊中的沉水植物主要
有轮藻"UI0.08-1P0.J4#)狐尾藻"cM.J,6IM1$
1-OS6JK05-O#)眼子菜"T,50O,P75,/@J45J/K$
5-4#)苦草"8011J4/7.J0VJP0/570/#等!碳同位素
组成偏重!为[’9*&d!["9*(d!与U> 植物碳
同位素值相近’($#(&挺水植物主要有莲":71-O$
<,:-KJ27.0#)茭笋"‘Ja0/J0U0L-KJ21,.0#)芦竹
"=.-/L,@,/0R#)水龙"+-44J0<0Z767/4#和慈
姑"S0PJ150.J0A.J2,1J0#等&浮游植物主要为藻
类&挺水植物和浮游植物的碳同位素组成相差
不大!并且比沉水植物的碳同位素组成偏轻!为

[!9>d![&9"d’*(&

>@?!植物光合作用过程中碳同位素的分馏效应

U&)U> 和 U=c 植物发生光合作用时!对

UC! 的选择方式不同!导致了碳同位素分馏模
式以及稳定碳同位素组成不同&研究表明!不同
类型植物有不同的碳同位素分馏模式&

>9?9>!U& 植物的分馏效应!;0.i-I0.等’’(最
早提出了U& 植物的分馏模式$

!!%W>0*>6W’9"">>"/0[/J#*

/0\’9"!#"/J*/0# "’#
"’#式中!%为碳同位素分馏系数!反映分馏

的程度%>0和>6分别为大气和植物中的碳同位
素丰度%/0 为植物叶片周围大气 UC! 的分压
"或浓度#%/J为植物叶片内部的UC! 的分压"或
浓度#&植物吸收大气中的UC! 时!由于叶片气
孔对’!UC! 和’&UC! 的选择能力不同而形成的碳
同位素分馏系数为’9"">>!进入叶肉细胞的

UC! 在羧化酶的羧化作用下!形成的同位素分
馏系数为’9"!#&为了更简单地表示U& 植物在
光合作用过程中的同位素分馏!;0.i-I0.等’%(

提出了另一种表示U& 植物的分馏模式$

"W-\"R[-#"/J*/0#W
">9>\!!9(/J*/0#*’"& "!#
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’!’&U6"W’!’&U0"[-[!R[-"!/J#/0"!&"
!!"$!&"式中%"为大气中UC! 与U& 植物

之间的碳同位素分馏值&’!’&U6"和’!’&U0"分别
为U& 植物和大气 UC! 的碳同位素组成值&-
为’&UC! 或’!UC! 由大气进入植物叶片内部的扩
散系数!其值约为"9>>d"%R指由Z-<J4K,羧化
酶所决定的分馏系数!约为!9#d"&/J和/0 分
别为植物叶片内外UC! 的分压力!或者浓度"%
它们之间的关系为’

/JW/0[5#8 !>"
!>"式中%5 为植物对 UC! 的吸收速率%8

为植物叶片表面气孔的通导系数(

U& 植物光合作用时%碳同位素分馏主要分
两个阶段进行%即扩散阶段和羧化阶段(扩散阶
段是指外界UC! 进入植物叶肉细胞过程中发生
的碳同位素分馏效应(此阶段又可分解为两个
过程%即大气UC! 通过扩散作用进入植物叶片
内%以及进入植物细胞的UC! 到达羧化酶的过
程%又称UC! 溶解过程(后者几乎不发生同位
素分馏效应)%*(羧化阶段是指进入植物细胞的

UC! 在羧化酶Z-FTU047作用下形成糖类的过
程(由于羧化阶段UC! 分馏程度可以近似用分
馏系数R表示%而扩散阶段的分馏程度用-表
示%显然%羧化阶段比扩散阶段分馏程度大(同
时羧化阶段与扩散阶段的反应速度明显不同%相
比之下%前者较为缓慢(因此%羧化作用在碳同
位素分馏过程中占主导地位)’"$’’*(
由模式!!"知%" 与/J#/0 呈正相关性(

;0.i-I0.等 )%*对不同种类植物"与/J#/0的关
系进行了研究%结果表明%/J#/0 为"9&!"9*)
时%植物干物质的"与/J#/0 值呈正相关(对
碱茅属和豆科植物的研究)’!$’&*结果同样表明%"
与/J#/0呈正相关性(由模式!&"知%’!’&U6"与

’!’&U0"和/J#/0 有关(;0.i-I0.等 )’"*的研究

结果显示%大气UC! 浓度在短时间内变化很小%

’!’&U0"可以看作是稳定的(根据此结果%结合
模式!&"%可以说明’!’&U6"与 /J#/0 线性负
相关(

>9?9?!U> 植物的分馏效应!
;0.i-I0.等)’!*提出U> 植物的碳同位素分
馏模式为’

"W-!/0[/J"#/0\!R>\R&$"+!/J#/0"W
-\!R>\R&$[-"!/J#/0" !)"

’6W’0[-[!R>\R&$[-"!/J#/0" !("

!)"$!("式中%R> 所决定的分馏系数由两部
分组成%即大气UC! 在叶片内的溶解和TET羧
化酶羧化过程%其值为["9#%d\"9!!dW
["9)#d%R& 为Z-<J4K,羧化酶所决定的分馏系
数!约为!9#d"($为起初被TETU047羧化%最
终到达植物维管束鞘细胞的UC! 占进入植物叶
肉细胞总二氧化碳的百分比(

U> 植物的光合作用途径不同于 U& 植物(

U> 植物进行光合作用时%吸收的UC! 发生脱水
反应%转化为 ?UC&[%而 ?UC&[更富集’&U(在
叶肉细胞的TETU047羧化下生成U> 有机物%
生成的有机物被转移到维管束鞘细胞%脱羧

生成UC!%并再次被Z-<J4K,羧化(由模式!("
可知%由于$的不确定性%’!

’&U"与/J#/0 关系
也不确定(EQ0/等)’>*研究植物的’!’&U"与/J#

/0的关系时指出%玉米!‘70c0M4"和苋属植物
!=O0.0/5I-4EL-1J4"这!种U> 植物的’!’&U"
与/J#/0的线性关系受$值的影响而变化($W
"9!’时%’!’&U"随 /J#/0 的变化较明显&$W
"9&>时%’!’&U"随/J#/0 变化不明显(把模式
!("中的已知参数代入公式整理可得’’!’&U6"W
’0["9>>d[![’9"’d \!9#d$"!/J#/0"(
由理论计算可知%$W"9&#时%’!

’&U6"与/J#/0
没有任何关系(因此%对于U> 植物%若希望通过
改变/J#/0而影响’!’&U"时%必须将$作为一个
重要因素%只有在固定$%而且理论阈值!$W
"9&#"上下波动较大时%才能讨论’!’&U6"与/J#

/0的线性关系(

?!:A!:K 植物碳同位素组成与环境生态
因子之间的关系

植物因光合作用方式不同而具有不同的碳

同位素组成%例如U&$U>$U=c植物(不同种属
的植物生长在相同的环境条件下%其’!’&U"也存
在一定的差异(F-55,/等)’)*对此进行了相关研
究%其结果显示%这种差异性主要由遗传或代谢
因素引起(虽然这种遗传或代谢因素对植物的
碳同位素组成影响占主导%但环境因素也不可忽
略(许多环境因素%例如%降水!土壤湿度"$光
照$温度$大气UC!$土壤盐度等也在不同程度地
影响植物碳同位素值)’"%’(*(

*> 同!位!素!!!!!!!!!!!!!!!!!第!’卷!



?@>!降水因素对植物!!>A:"值的影响
降水是影响植物’!’&U"的一个重要因素#

‘I0/P等$’#%对中国西北的新疆&甘肃&内蒙古&
柴达木盆地以及青藏高原#!个地区陆生U& 植
物的’!’&U"进行了研究’结果表明’降水量大地
区’植物碳同位素组成偏轻#为了避免不同种属
的植物因遗传或者代谢因素对’!’&U"的影响’

S-/等$’*%对生长在南京&北京和兰州这三个地
区的银杏!VJ/XP,<J1,<0B9"碳同位素组成进行
了研究’其结果同样表明’随降水量减少’’!’&U"
呈逐渐偏重趋势#王国安等$’%$!"%对中国北方的

U&草本植物的’!’&U"进行了系统研究’并将

’!’&U"与降水量关系定量化#结果表明’即年平
均降水量每增加’"" OO’’!’&U"将偏负约

"9">%d#虽然与S57N0.5等$!’%对东澳大利亚

U&植物’!’&U"与降水量的定量化有所差异!降
水量每增加 ’"" OO’植物碳同位素值偏负

"9"&&d "̂9""#d"’但’!’&U"与降水量之间的
负相关性的结果是一致的#

;0.i-I0.$’"%指出’降水量或土壤湿度降低
时’为了减少体内水分的蒸发’植物往往关闭部
分气孔’导致气孔的传导降低’造成叶片内UC!
分压!/J"降低’/J(/0 减小#有趣的是’植物在
水分胁迫极为严重的条件下’其细胞内的UC!
分压由最小值逐渐增大’这种现象被称为)非气
孔*现象#植物如果受)非气孔*现象的影响’/J(

/0与’!’&U"之间则不再具有相关性$!’$!&%#
在U> 植物中’降水同样是影响碳同位素组

成的一个重要因素#AJ74a7/等 $!>%研究了(种

U> 植物的’!’&U"随季节性的变化规律#结果表
明+其中)种U> 植物的’!’&U"是在降水量最大
的#月达到最大值’而在降水量很少的’!月和

’月’植物的’!’&U"值最低#b0/P $!)%对*%种
分布在不同生境下U> 植物的’!’&U"进行了研
究’结果表明’随着半湿润&半干旱&干旱生境条
件的变化’U> 植物的’!’&U"呈现略微偏负趋势#
目前虽然能够得出这样的结论’但却没有充

分的理论解释#在U> 植物中’’!’&U"与/J(/0
不一定呈线性相关’’!’&U"的变化同时取决于

/J(/0和$两个因素#在干旱环境!水分胁迫条
件下"中’为了减少水分的蒸发’植物会关闭气
孔’/J(/0减小#如果是U& 植物’则稳定碳同位
素组成偏正#对U> 植物而言’b0/P等$!)%指出+

’!’&U"会表现偏正或者偏负两种相对的结果#

理论计算的结果同实验结果相符’$小于理论阈
值!$W"9&#"时’’!

’&U"与/J(/0呈线性正相关,

$大于理论阈值!$W"9&#"时’’!
’&U"与/J(/0

呈线性负相关,如果在理论阈值的附近波动’线
性关系不明显#c0.J/,等$!(%研究滨藜属U> 植
物’!’&U"与/J(/0和$的关系时指出’在干旱胁
迫的地区’并且$#"9&#’植物为了减少水分的
蒸发’会关闭气孔’造成’!’&U"偏轻#相反’在降
水量大的地区’并且$#"9&#’/J(/0 值逐渐增
大’造成植物的’!’&U"值逐渐偏重#无论是理论
还是实验结果都证明’U> 植物在$#"9&#时’’
!’&U"与/J(/0呈线性正相关#

?@?!温度对植物!!>A:"的影响
从理论上讲’温度对植物’!’&U"的影响主要

体现在羧化酶上#;0.i-I0.等 $!#%认为’温度主
要影响植物光合作用过程电子转移和羧化酶的

活性’影响植物的光合作用速率和气孔的传导#

U& 植物’!’&U"随海拔高度增加而逐渐偏正的原
因是’高海拔所对应的低温条件增强了植物的羧
化酶活性#引起羧化酶活性增强又有两个可能
的原因’即C! 与UC! 的分压比!或体积比"以及
温度的变化’进一步说明植物’!’&U"与温度呈负
相关关系$!*$!%%#但文献$&"%对树木年轮的研究
结果显示’植物’!’&U"与温度呈正相关关系#用
树木年轮讨论碳同位素组成与温度的关系时’很
难排除其它环境因子的干扰’例如降水因素#

‘I0/P等 $’#%对中国西北地区植物的’!’&U"的研
究结果表明’温度对’!’&U"的影响不明显#

?@A!光照强度对!!>A:"的影响
光照强度的变化可影响植物叶片的气孔导

度!84"&叶片的向光性和叶绿素在叶内的分布&
光合作用羧化酶!Z-FTU047和TETU047"的活
性等’从而影响植物碳同位素组成#无论是阴生
植物还是阳生植物’随光照的增强’气孔导通系
数和光合速率几乎都呈平行变化趋势’二者随光
照强度的增强而增大’在一定范围内与光照强度
呈正相关’达到光的饱和点时则不再增强$&’%#

?0/<0等 $&!%对水曲柳!;.0RJ/-4c0/L4I-.J$
K0"&黑榆!G1O-4@0QJLJ0/0"和赤杨!=1/-4?J.$
4-50"&个种属不同高度树叶的’!’&U"进行了研
究’结果表明’林下树丛的 叶 层’!’&U"为

[!9’>d^"9")d’而 顶 层 为 [!9")d ^
"9"&d’并指出这种差异是由光照强度的不同而
引起的#以上数据说明’植物’!’&U"随光照强度
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的增强而逐渐偏正!其主要原因是光照强度增
加!植 物 叶 内 UC! 浓 度 "3J#降 低!’"’&U#
偏正$’"%&

?@K!大气:I? 浓度对植物!!>A:"的影响
大气中的UC! 是植物进行光合作用的主要

物质!低浓度的 UC! 会限制光合作用的发生&
对U& 植物而言!UC! 浓度降低!进入植物叶片
细胞的二氧化碳就会减少!此时植物的羧化酶来
不及对’&U分馏!直接合成了有机物!’"’&U#会偏
正’相反!大气 UC! 浓度升高!’"’&U#会偏负&
随着大气UC! 浓度的上升!植物’"’&U#逐渐偏
负$&&$&>%&;7/P等$&>%对此进行了定量化研究!其
结果显示!大气UC! 浓度每上升’""&B(B!植
物’"’&U#负偏"9!"d "̂9"’d&

T7..Mb 等$&)%报道!澳大利亚自进入工业
革命以来!大气的’"’&U0#随UC! 浓度的升高而
逐渐偏负!尤其是’%("!!"""年!变化趋势极为
明显&分析其原因可知!大气中’"’&U0#含量相
对稳定!约为["9#d!["9(d&由于化石燃
料的燃烧"其’"’&U#相对偏负!约为[!9(d#!
造成大气贫’"’&U#的UC! 气体大量排放!致使
大气的’"’&U0#偏负$&(%&随着大气UC! 浓度升
高!植物叶片气孔的开闭程度降低$&#%!在一般情
况下!气孔的部分关闭会使其传导速率下降!/J
减小!’"’&U#偏正&但是!因大气UC! 浓度升高
而造成的气孔部分关闭却与之截然不同&大气
的UC! 浓度升高时!植物叶片内UC! 浓度"3J#
会增大&为了保证光合作用的进行!要保持细胞
间UC! 分压始终低于大气UC! 分压"约!"d!
&"d#!所以植物才通过调节气孔的开闭程度降
低3J$&#%&F77.1J/P等$&*%的研究表明!因大气

UC! 浓度升高导致植物气孔部分关闭!会伴随
植物叶片气孔密度降低和叶片温度升高&温度
升高!植物的光合作用能力增强!保证了/J(/0
值的稳定性&植物叶片气孔的密度降低!同样会
使/J(/0值保持稳定$&%$>"%&因此!植物/J(/0值
与大气UC! 浓度的变化没有关系$&*%&说明大气

UC! 浓度升高!造成植物碳同位素组成偏轻的
主要原因是’"’&U0#偏负&

?@B!土壤盐分对植物!!>A:"的影响
盐分条件也是影响植物气孔导度的一个重

要因素&随着土壤盐分的增加!植物叶片的气孔
导度下降!引起UC! 的供应减少!3J降低!从而
影响Z-FTU047对UC! 的固定作用和光合作用

过程中UC! 的同化速率$>’$>!%&文献$>&$>>%对
棉花)车平前"T10/50P,c0.J5JO0B#在高盐度生
境下植物’"’&U#的变化情况的研究结果显示!两
种植物在高盐度条件下表现出气孔导度下降!叶
内UC! 浓度"3J#降低!’"’&U#值偏正&但也有部
分植物在盐度增大时!并不表现出植物3J的变
化&例如!F011等$>)%对蜡烛果树 "=7PJK7.04
U,./JK-105-O#和海豆"=QJK7//J0c0.J/0#研究
结果表明!盐度增大!3J稳定!但是!羧化酶的再
生能力降低!植物的光合作用能力下降!’"’&U#
偏正&F.-P/,1J等$>&%对大豆的研究结果同样表
明!盐度增大!并没有影响植物3J的变化!而是
改变植物对UC! 的同化速率!’"’&U#偏正&这
些研究结果的共同特点在于!土壤盐度增大!植
物’"’&U#相对偏正&

A!!!>A:"在植物水分利用效率中的应用
利用’"’&U#反映植物水分利用效率"bGE#

的动态!已成为生态生理学家和农学家所关注的
焦点之一&;0.i-I0.等$’%首先研究了小麦的水
分利用效率与’"’&U#关系&随后!国内外许多学
者对多种农作物的水分利用效率进行了研究&
目前!农作物水分利用效率的研究仍然是一个热
门的课题&

;0.i-I0.等$%%提出!水分利用效率高的U&
植物!其’&U(’!U值相对较高!即 bGE与’&U(’!U
呈线性正相关&;0.i-I0.等$&#%在前人工作的基
础上!推导出U& 植物’"’&U#与 bGE的关系*

bGEW5(6W"/0[/J#(’9(.S "*#

bGEW/0$’["’’&30[’’&36$0#(
"R[-#%(’9("S "%#
"*#)"%#式中!bGE即植物的水分利用效

率!表示单位水量通过叶片蒸腾散失时光合作用
所形成的有机物量’5W $8g "/0[/J#(’9(%!
为光合效率’6W"8g.S#!为蒸腾效率’.S
为叶内外水气压之差&为了更简单地表达植物

’"’&U#与 bGE的关系!U,/L,/等$>($>#%提出的
水分利用效率模式为*

SAW5(9W
$8K"30[3J#%($8N"SJ[S0#% "’"#

SA6"9(30"’[3J(30#("SJ[S0# "’’#
"’"#)"’’#式中!5 和9 分别同"*#)"%#式

中的5和6’8K和8N分别表示植物叶片气孔对

UC! 和 ?!C的传导系数’SJ和 S0 分别表示植

") 同!位!素!!!!!!!!!!!!!!!!!第!’卷!



物叶片内外的水蒸汽!显然"在大气UC! 浓度
稳定的条件下"植物的水分利用效率与3J#30和
$SJ[S0%有关&>#’!如果 3J#30 由"9#降到

"9("植物的水分利用效率$SA%则增大&&d!
有两个因素可以影响3J#30值的变化"即气孔的
传导和光合效率"两个因素中的一个因素发生了
变化"3J#30的值就会改变"最终影响植物的水
分利用效率!因此"气孔关闭$气孔传导降低%(

5值增大(3J值降低"都会提高植物的水分利用
效率!这正好同植物的稳定碳同位素组成具有
相同的影响因素!为此"可以通过测定植物的稳
定碳同位素组成"推断植物水分利用效率&’"’!
理论上"由公式$%%可知"bGE与’$’&U6%呈正
相关!实验中也有许多数据说明两者具有很好
的正相关关系!例如"文献&>*$)’’对小麦$A9
=745JQ-O%(花生$=9Z0KIJ4?M6,P070%和红豆
$8JP/0G/P-JK-1050%碳同位素值与水分利用效
率的关系进行了研究"结果表明"水分利用效率
高的植物"其对应的碳同位素值相对较重!但
是"有的报道却呈负相关"甚至没有相关性"例
如"@71-KJ0 等&)!’关于大麦的一项研究表明"

’$’&U%与 bGE负相关!S0.0/P0等&)&’对沙漠
植物的抗旱性与 bGE的研究表明"’$’&U%与

bGE无相关性!进一步研究结果显示"在水分
胁迫严重的条件下才会出现’$’&U%与 bGE呈
负相关的现象!‘I0,等&)>’对’!种黑杨$T,6-$
1-4@715,JL4%繁殖体进行研究的结果也表明"水
分胁迫导致的植物稳定碳同位素组成与 bGE
间的关系不明显"或者呈负相关!

K!结!论
植物稳定碳同位素组成主要是受植物新陈

代谢的影响"但环境生态因子的影响也不可忽
略!植物在生长过程中"影响其稳定碳同位素组
成的环境生态因子有)降水$水分胁迫(土壤湿
度%(温度(UC! 浓度(光照条件(土壤盐分等!
其中"降水$水分胁迫(土壤湿度%(温度(光照条
件和土壤盐分是通过改变叶片气孔导度$开闭大
小%"而改变/J#/0"影响植物的’$’&U%*降水因
素影响最明显*温度的变化对’$’&U%的影响复
杂*大气UC! 浓度改变"虽然也影响植物叶片的
气孔导度$开闭大小%"但没有改变植物叶片的

/J#/0"主要通过改变大气’$’&U0%"进而影响植
物的’$’&U%!植物碳同位素组成与其水分利用

效率呈正相关性"通过测定植物的稳定碳同位素
组成"可以反映植物水分利用效率的高低!反常
的结果仅限于植物在水分胁迫严重的情况!
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