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高山植物叶片s 13C的海拔响应及其机理

史作民，程瑞梅，刘世荣
(中国林业科学研究院森林生态环境与保护研究所;国家林业局森林生态环境重点实验室，北京 100091)

摘要:植物’3C的分辨研究已成为植物生态学和全球碳循环研究的核心问题之一。植物‘℃的分辨是环境和生物因子共同作用

的综合结果，海拔梯度变化不仅可以造成植物生存环境的变化，而且还可以造成植物形态和生理特征的变化，因此，高山植物’3

C分辨随海拔的变化为深人揭示植物‘℃分辨的环境和生物因子的作用机理提供了非常理想的研究条件。在简单介绍植物‘℃

分辨基本理论的基础上，对目前国际上高山植物’℃分辨的海拔响应研究进行了述评。重点介绍了随海拔变化的大气‘℃组成、

温度、气压、水分等环境因子和植物叶片的气孔导度、梭化效率、氮含量和叶肉细胞导度等生物因子对高山C3植物‘℃分辨的影

响，指出高山植物’3C分辨的海拔响应机理仍存在一些不确定性，为国内相关研究的开展提供了一定参考。
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Response of leaf S 13C to altitudinal gradients and its mechanism
SHI Zuo-Min,CHENG Rui-Mei，LIU Shi-Rong  (Institute of Forest Ecology, Environment and Protection, Chinese Academy of

Forestry; Key Lab. on Forest Ecology and Environment of State Forestry Administration, Beijing 100091). Acta Ecologica Sinica,2004,24(12):

2901-2906.

Abstract:Study on '3C discrimination by plants has been becoming one of the core issues in plant ecology and global carbon

cycling. The plant '3 C discrimination is an integrative result of the interactions of environmental and biological factors.

Environmental conditions of alpine plants change with altitude and this may result in morphological and physiological changes

of alpine plants as well. So, changes of alpine plant '3C discrimination along with altitude provide an ideal indication for

examining the interacting effects of environmental and biological factors on the '3C discrimination by the plants. Based on brief

introduction about the basic theory of plant '3C discrimination，the paper systematically reviewed international relevant studies

on the response of alpine plant '3C discrimination to altitudinal gradients and its mechanism. Effects of environmental factors

along with altitudinal gradient on alpine plant '3C discrimination were discussed，such as carbon isotope composition of the

atmosphere，atmospheric temperature，air pressure and water relations. At the same time，effects of some biological factors

were covered as well，such as leaf stomatal conductance (g)，carboxylation efficiency (CE)，N content, and mesophyll

conductance (g.). Although many environmental and biological factors have effects on the alpine plant '3C discrimination, the

response of the discrimination to altitudinal gradients can not be solely interpreted by each of their effects. So，there still are

some uncertainties on the interpretation of mechanisms of the interacting effects of environmental and biological factors on

alpine plant '3C discrimination. The review provides a good knowledge for directing the relevant studies in China.
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    自从人们知道植物组织的‘℃含量低于大气中的’℃含量以来，植物’3C的分辨(discrimination)研究已成为植物生态学和全

球碳循环研究的核心问题之一〔‘一‘〕。植物‘℃分辨与环境因子和生物因子之间存在着十分复杂的关系，虽然植物’℃分辨最终取

决于生物学因子，但生物学因子又受到多种环境因子的影响，因此，植物组织’3C含量是环境因子和生物因子综合作用的结果。

海拔变化造成了植物生存环境的差异，它为植物对环境的形态和生理响应研究提供了独特的野外实验条件[5]，而且在一定程度

还可以用来解释未来气候变化造成的环境差异对植物的影响。基于上述原因，植物组织’℃含量的海拔响应及其机理已越来越

受到相关研究人员的重视，并在不同地区、不同尺度下以C3植物为研究对象开展了许多研究工作〔5-17]，得到一些非常有意义的

结论。由于受到各种条件的限制，目前国内开展的相关研究还非常少。本文对目前国际上在该领域的研究进行了综合介绍，为国

内相关研究的开展提供一定的参考，以期促进和推动我国相关研究工作的开展。

1 植物碳同位素分辨的基本原理

    由于’'CO:的质量大于‘2CO2，大气中的’'CO:进人植物叶片的扩散速率低于‘2CO2，而且表现出相对较低的与核酮糖1,5二

磷酸梭化氧化酶(Rubisco)的结合能力，因此植物碳水化合物的’'CO:与’'CO:的比值低于大气中‘TO:与’2CO2的比值〔18]，也就

是说，植物对大气中的’'CO:具有一定的分辨能力。

    目前，国际上有关植物碳水化合物‘℃的表达方式有以下两种:

                                        S 13C=(Remvies/R,lanaera一1) X 1000                                            (1)

式中，Rsempie，指植物样品的‘3C: 12C ; Rssnaa*a指通用的’3C: 12C标准〔，，]。由于植物样品的‘3C: 12C值低于标准的‘3C: 12C值，因此上式

计算的(S 1℃为负值，结果越负，表示‘℃丰度越低[[201。研究表明，绝大多数C3植物的(S 1℃在一30编~-22Yo。之间[[211

                                            △=(氏ir一SPia}} ) / < 1+Sa�)                                         (2)

    该式的前提是首先计算大气和植物样品的(S 13C，然后计算△。△称为植物的’3C分辨能力，结果越大表示分辨能力越强，相

应植物样品的’℃丰度越低，S1℃的值越小[20]

2 高山植物叶片6 13C的海拔响应

    虽然高山植物叶片的S 13C对海拔变化的响应因物种、生活型和分布地区不同而有程度不同的变化，但已有的研究结果表

明，大多数生长在高海拔的植物种群的叶片具有较高的(S 13C值，而且一般表现为随着海拔高度的增加，植物叶片的(S 13C值持

续增加的特征。Korner等[DO」收集测定了分布于全球不同地区不同海拔的147种(属)C3植物叶片的a1℃值，结果表明叶片的a

13C值与海拔高度之间存在一定的线性相关关系，Y=-28. 95%o+0. 702X,r2=0. 59,Y=叶片的a 13C值(%0) .X二海拔高度

(1000 m)。分布于。̂-900 m(主要大约300m)和2500̂-5600 m的两个组的比较分析表明，对所有物种而言，高海拔植物叶片的

61℃值大约增加2.6编，其中乔木叶片约增加2.0编，草本植物大约增加3.0编。对12种植物分布于不同海拔的种群的测定数

据的进一步分析表明，其中10种植物叶片的a1℃值随海拔的升高而增加，每升高1000 m大约增加1. 2%o，其它2种植物叶片

的a 13C值随海拔的升高而降低。Morecroft等[[14〕对苏格兰高地八个地区分布于不同海拔的Alchemilla alpina单一物种的相关

研究表明，植物叶片的a 13C值与海拔之间存在以下相关关系，Y(二一27. 24%。十1.906(X,r'=0.31,Y=叶片的a 13C值(%o) +X

二海拔高度(1000 m)，植物叶片的a 13C值每升高1000 m大约增加1. 9%o o Kogami等〔9〕对日本富士山区Polygonum cuspidatum

的研究和Vitousek等[16〕对美国夏威夷岛Mauna Loa山区Metrosideros polymorpha的研究也得到相似结论。

3 高山植物叶片S 13C海拔响应的环境机理

    随海拔变化的许多环境因子都有可能在一定程度上直接，如大气’℃含量，或间接影响高山植物叶片的a 13C值。间接影响

因子主要是通过影响高山植物叶片的生理生态过程来实现，如大气温度、气压以及水分等。

3.1 大气碳同位素组成

    大气中的碳同位素组成不是一个常数，与大气中的CO:浓度一样，它随时间和空间而发生变化。通常情况下，CO:浓度较

高的大气具有较低的a 13C值。如果不考虑城市和工业区，海拔、纬度和季节导致的大气中Co,摩尔分数的变化不超过8

tmol mol-1[22.23}oLevinE141的研究表明，在冬季和夏季，由于Cot浓度的降低，欧洲中部从海拔1200 m到3500 m大气的S 13C

值约增加o. 2%o。海拔、纬度和季节在其它地区对大气s1℃值的影响也在相似的范围内。然而，植物叶片81℃值随海拔变化的

研究表明，决大多数分布海拔相差2000 m以上的高海拔植物叶片的81℃值比低海拔植物叶片的s 13C值大2.o编以上[ao]。由

此可见，大气s 13C值的变异程度仅仅是植物组织内al℃值变异程度的十分之一左右，也就是说前者的变化不足以解释后者的

变化程度。

3.2 大气温度和气压

    大气温度和气压是随海拔变化的最重要的环境因子，因此两者，特别是其综合作用对高山植物叶片的S 13C值都存在一定

影响。低温将导致CO:扩散能力的降低从而降低叶片气孔的CO:导度[[251，进而使叶片的‘3C分辨能力降低，S 13C值增加。但

Morecroft和Woodward"〕认为该影响比较弱，并不适合用来解释不同海拔植物叶片s 13C值的变异程度。与低温的影响相反，
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较低的大气压将增加气体分子的扩散能力[25]，而且还有可能增加气孔密度[[20]，从而增加叶片气孔的CO:导度。此外，相同气孔

密度下，生活在CO,摩尔分数较低大气条件下(高海拔区)的植物具有相对高的气孔导度[[13]。可见，高海拔区的低气压和CO:摩

尔分数较低的大气条件将导致叶片对‘℃的分辨能力增强，81℃值降低。Morecroft和Woodward[13〕的研究结果认为随海拔升

高而降低的温度变化导致81℃值的增加幅度为每公里0. Moo，而气压变化导致a 13C值的降低幅度为每公里0. 4编，但Korner

等[[11〕认为随海拔变化的温度和气压对植物叶片81℃值的影响作用大致相当。温度和气压对叶片81℃值综合影响的机理与大

气湿度及饱和蒸汽压亏缺(VPD)的变化有关，一般情况下，海拔每升高1000 m，气压约下降10 kPa，水蒸汽的分压也随之降低。

如果温度保持不变，上述结果将导致空气湿度相对降低，大气趋于干旱，水分的饱和蒸汽压和VPD随之增加。然而，大气温度

随海拔的升高而降低，而且低温对水分饱和蒸汽压增加的影响远大于气压降低对水分饱和蒸汽压减少的影响[Us7。因此，综合影

响的结果将使高海拔区空气的相对湿度增加，VPD随之降低，从而增加叶片气孔的CO:导度[[27. 2s)，导致其813C值的降低。由

此可见，温度和气压变化对高山植物叶片813C值的影响比较复杂，有待进一步的深人研究。

3.3 水分

    随着海拔的变化，植物生存环境的水分条件，包括降雨、雾、土壤水分可获得性等，也发生相应的变化。一般而言，高海拔区

降雨的频度和总量大于低海拔区，而且薄雾天气相对较多。上述现象都将增加植物叶片自身的湿度，从而削弱叶片表面气体的

扩散速率，降低叶片对‘℃的分辨能力，增加叶片的81℃值。这一现象对植物叶片81℃的影响被认为非常小，因为有研究表明

高海拔植物年固碳量主要依赖于接受高辐射的时间，雨雾条件下低光照的贡献非常小〕0.297。土壤水分可获得性对高山植物叶

片6‘℃值的影响与温度有关，高海拔区出现短期的冰冻低温现象较多，此时植物不能利用土壤中的水分。即使在稍大于冰冻临

界点的低温条件下，由于粘性的增加，植物获得土壤水分的能力也较低[[30]。因此，上述现象将导致高山植物不定期地生活在相

对干早的条件下，从而降低其叶片的气孔导度，增加其813C值[[13]

4 高山植物叶片S "C海拔响应的生物学机理

    植物叶片613C值与大气的区别来源于其自身光合作用过程中对‘℃的分辨作用，虽然该作用过程受到环境因子的影响，但

最终都是通过生物学过程来进行。因此，高山植物叶片8 13C海拔响应的生物学机理，特别是叶片气孔导度(stomatal

conductance g,)、氮含量、梭化效率(carboxylation efficiency CE)、叶肉细胞导度(mesophyll conductance gm)等的影响一直是研

究者关注的重点，并对此提出了相关解释。

4.1  n十片气孔导度

    植物叶片的81℃值与胞间二氧化碳分压((p;)和大气二氧化碳分压(pa)的比值之间((p; /pa)之间存在着密切的相关关系，二

者之间的数量关系可用下式表示:

                                          8 13C=a 13C。一a一(b一a)(p;lpa)                                     (3)

式中，a 13C和a 13C。分别指植物和大气中的81℃值;a和b分别为由于‘3CO:和‘2C0:的气相扩散速率不同和与Rubisco的结合

能力不同而分别导致的‘3C分辨参数，对C3植物而言，a和b的值分别为4. 4%。和27. O%a[31] o

    由公式(3)可见，植物叶片的pilp。越大，81℃值越小。pilp。是气孔导度和作用于光合作用的Rubisco等两种限制因素的

相对测度[[327。因为C02的质量大于空气质量，其扩散速率相对小于大气的扩散速率，所以如果仅考虑气孔导度对pilp。的影

响，那么气孔导度越大，co:和大气扩散速率的差异越小，胞间CO:浓度与大气C02浓度的差异也随之减小，p+l p。越大;反之，

气孔导度越小，则pilp。越小。也就是说，叶片气孔导度与pilp二之间存在正相关关系，由公式(3)可知，气孔导度与a 13C值之间

存在负相关关系。

    由于海拔变化导致了多种对气孔导度有影响的环境因子的变化，因此，气孔导度也表现出随海拔变化而变化的特征。

Vitousek等[16〕在夏威夷对Metrosideros polymorpha的研究发现野外条件下气孔导度随海拔的升高而降低。但Friend等[[67在苏

格兰对Vaccinium myrtillus和Nardus stricta两种植物两年的野外测定却表明野外条件下气孔导度随海拔的升高而增加。由此

可见，野外条件下气孔导度的海拔响应受多种环境因子的综合影响，与具体研究地点的环境条件密切相关，没有统一的变化规

律。因此，气孔导度虽然是影响高山植物叶片81℃海拔响应的主要因素，但不是唯一的因素，它的影响效果因具体的研究地点

而异。

4.2 叶片梭化效率
    由于pilp。受气孔导度和Rubisco的双重影响〔32]，因此与受Rubisco活性及活化Rubisco量限制的梭化效率(以光合C02

响应曲线的初始斜率表示)具有密切的相关关系。在气孔导度随海拔变化不大的情况下[[337，植物叶片狡化效率高则导致较低的

p;lpa，从而导致其具有较高的S'℃值。

    植物叶片梭化效率的海拔响应已有许多研究，Korner和DiemerE33」比较了分布于不同海拔高度的8科13属27种草本植物

野外条件下的光合CO:响应曲线，结果表明集中分布于高海拔植物的梭化效率明显大于集中分布于低海拔植物，Ranunclu、属
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高海拔种群的初始斜率甚至大于低海拔种群40%以上。而分布于高海拔的随遇植物((ubiquists )指在低海拔也有分布的植物)

的响应曲线没有表现出大于同属的其它集中分布于低海拔的植物的初始斜率，也就是说二者之间梭化效率没有明显差异。

Kbrner和Diemer[34〕进一步的研究还表明即使在长期高浓度的CO。条件下，典型的高海拔植物仍然保持较大的竣化效率。这一

结果被作为解释高海拔植物叶片具有较高s 13C值的因子之一[[10]。与竣化速率相比，由于野外测定时受诸多因素的瞬时影响，

短期测定的光合速率并不能完全反映植物本身长期吸收和固定大气CO2的特征，这一原因在一定程度上造成了野外条件下测

定的光合速率随海拔变化的趋势更为多样化。虽然有结果表明光合速率随海拔的升高而增加[6]，但也有结果表明光合速率没有

明显的变化[[5]，或者是高海拔种群的光合速率低于低海拔种群[9]。综上所述，一般情况下植物叶片的梭化效率比野外条件下测

定的光合速率能更好地用于解释高山植物叶片s1℃值的海拔响应机理。尽管如此，由于也有研究表明高海拔植物具有较高的

气孔导度[[61，此时即使高海拔植物具有较大的竣化速率也未必能够导致Pilp。的降低，在这种情况下，就不能用梭化效率对高

山植物叶片占’℃值的海拔响应进行合理的解释，可见梭化效率并不是影响这一响应的唯一因素。

4.3 叶片氮含量

    植物叶片的氮含量通过影响叶片吸收和固定大气CO,的能力，进而影响pi l pa，最终对其S 13C值产生作用。对C植物而

言，一般情况下叶片中的大多数氮存在于Rubisco、叶绿体及其他与碳同化有关的生物化学结构中[[35,36]，因此，叶片的氮含量与

梭化效率和光合能力(饱和光和大气环境CO:浓度条件下的最大净光合速率)之间存在正相关关系，从而与植物叶片的S 13C

值也存在正相关关系。但也有研究表明，与大多数植物不同，有些植物，如Citrus limon和C. paradi“等叶片中用于碳同化过程

的氮占叶片总氮的比例较小，而大部分氮存在于其他蛋白和结构组分当中[[37,38]，也就是说这部分植物具有较小的光合氮利用

效率(photosynthetic nitrogen-use efficiency PNUE，单位叶片氮的光合能力)。由此可见，同时考虑植物叶片氮含量及其光合氮

利用效率才能比较准确地反映植物叶片的氮含量与吸收和固定大气CO,的能力之间的关系[[391，从而更能准确地反映植物叶片

氮含量与其(S 1℃值之间的相互关系。

    植物叶片氮含量的海拔响应有两种表示方式，一种为单位面积的氮含量的海拔响应，另一种为单位干重的氮含量的海拔响

应。已有的研究结果表明，虽然高海拔区由于环境条件的影响致使土壤氮的可获得性较低，但树木、灌木和草本等多种生活型植

物的基于面积的叶片氮含量几乎都随着海拔的升高而增加，并且与其叶片(S 13C值随海拔的变化趋势呈现出明显的正相关关

系[[5,6.“一‘0,14,16.40]。虽然上述现象在个别地区可部分归因于高海拔区来自大气的氮沉降较多[40]，但它不足以解释在世界许多地

区都存在的相似现象。这种现象的解释目前主要存在以下观点，一种为单个叶片的氮含量不随海拔的变化而变化，只是因为单

个植物叶片的面积随海拔的升高而降低，所以单位面积的氮含量随海拔的升高而增加[[41]f另一种观点是高海拔植物对其生存

环境的进化适应而使更多的氮分配到叶片的光合器官内，所以叶片氮含量相对较大[17]。基于叶片干重的氮含量的海拔响应趋

势不尽一致，有些研究对象的氮含量随海拔的升高而明显降低[[5,1味有些变化不明显[[9];有些是随海拔的升高先降低然后又升

高[[8,14] . Morecroft等[[14〕将基于叶片干重的氮含量随海拔升高而增加归因于高海拔植物叶片受低温和生长季较短的影响而导致

的生物量的降低。植物叶片光合氮利用效率的海拔响应一般表现为随着海拔升高而减小的特征[[8.16.33]，但也有个别研究表明受

海拔变化的影响不大[[42]。综上所述，在考虑植物叶片氮含量对其81℃值海拔响应的影响时，应分析不同海拔植物叶片的氮含

量和光合氮利用率的相对大小。有些植物叶片虽然氮含量高，但如果光合氮利用率较低，则其吸收和固定大气CO:的能力也不

一定高，从而有可能降低其s 13C值。由于高海拔植物基于面积的氮含量一般远大于低海拔植物，其对植物吸收和固定大气CO2

能力的相对影响超过了相对较低的光合氮利用效率，所以多数情况下，如果仅考虑基于面积的叶片氮含量与81℃值之间的关

系，则高海拔植物单位叶片应该具有较高的al℃值，也就是说两者之间存在一定的正相关关系。

4.4 叶片叶肉细胞导度

    植物叶片的叶肉细胞导度指叶片内部的CO。扩散能力，即CO:由气孔下腔到Rubisco竣化位点之间的扩散能力，主要包

括由气孔下腔到叶肉细胞壁的气相扩散导度和由叶肉细胞壁到竣化位点的液相扩散导度[[37]

    植物叶片S 13C值与胞间co,分压和大气CO:分压比值((pi /pa)关系的简单理论模型，即公式(3)，基于Rubisco梭化位点

的co,分压(p,)等于胞间co:分压((pi)的假设[[31]，即该模型没有考虑叶肉细胞导度，而是假设叶肉细胞导度为无穷大[[43]。然

而，已有的一些研究表明，上述假设是不合适的，特别是对于气孔下生的((hypostomatous)植物而言[[37,43-4s] o Epron等[[4s〕针对一

些乔木物种的研究结果表明，梭化位点的CO:分压能够降到胞间CO:分压的600o。因此，有研究认为p,/p。代替p; /p。更能精

确地表示两者之间的关系[9[

    在对高山植物叶片S 13C值海拔响应机理的解释中，虽然大多数可以利用公式3得到比较好的效果，但也有研究认为该公

式并不完全适合，从而认为叶肉细胞导度的变化是导致植物叶片a 13C值海拔响应的主要影响因素，e7 o Kogami等[9l对不同海拔

Polygonum cuspidatum的叶片结构、S 13C和CO:传输导度的研究显示，生长在海拔2500 m的植物叶片的叶肉细胞导度明显小

于生长在海拔lo m的植物 (前者仅为后者的40%左右)，可以比较理想地用以解释高海拔植物叶片较大的S1℃值 (前者为
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-26. 24Yoo，后者为一29. 91%0)。相关研究将高海拔植物叶片较小的叶肉细胞导度主要归因于其单位面积的质量((LMA)较大，

即叶片厚度较大，所以其叶肉细胞导度较小，从而导致p'/p。较低，S1℃值较高[9.167。事实上，对于大多数植物物种而言，分布于

高海拔的种群确实具有相对较厚的叶片，但较厚的叶片未必具有较小的叶肉细胞导度。Syvertsen等[[47〕对葡萄、柠檬、桃树等植

物叶肉细胞导度的测定表明较厚的叶片具有较小的叶肉细胞导度，Evans等[[4e〕对烟草的研究则显示叶肉细胞导度的减少与叶

片厚度没有相关性，而Lauteri等[[49〕对生活在不同环境条件下栗树的研究结果更是显示较厚的叶片反而具有较高的叶肉细胞

导度。由此可见，叶肉细胞导度除了受叶片厚度影响外，还可能与叶片的内部结构及其生存环境等因素有关。

    由于影响叶肉细胞导度的因素较多，因此它的海拔变化也会因研究物种和地区的不同而有所不同，也就是说两者之间没有

完全统一的关系。此外，虽然理论上叶肉细胞导度与叶片S 13C值之间存在负相关关系，但也有研究表明川，生活在相似海拔条

件下的同一功能类型(常绿、落叶、一年生等)的植物，叶肉细胞导度较大的物种却具有较高的叶片81℃值。综上可见，虽然叶肉

细胞导度是影响叶片81℃值的重要因子，但它并不足以单独用来解释高山植物叶片6‘℃值的海拔响应机理。

5 结论

    虽然不同生活型的高山植物叶片己13C值随海拔的变异程度不同，但一般都表现出随海拔升高而增加的特征。高山植物叶

片(S 13C值的海拔响应特征是随海拔变化而变化的众多环境因子和生物因子的综合作用的结果。主要环境因子中，除不同海拔

大气碳同位素的组成是直接影响外，其他环境因子，如大气温度、气压、湿度和土壤水分可获得性等都是通过影响叶片的生理生

态特征，特别是气孔导度，而间接影响叶片的613C值。虽然间接环境因子，特别是大气温度和气压，随海拔的变化规律比较明

确，但其对植物叶片D 13C值的作用机制比较复杂，目前还存在一定的不确定性。主要生物因子中，虽然气孔导度和叶肉细胞导

度与S 13C值之间存在负相关关系，梭化效率与S 13C值之间存在正相关关系，但由于各生物因子的海拔响应没有统一的规律，

因此任何单一因子的变化都不足以阐明高山植物叶片S1℃值的海拔响应机理。虽然多数情况下高山植物叶片基于面积的氮含

量的海拔响应规律比较一致，但基于重量的氮含量的海拔响应没有统一的规律，而且其光合氮利用效率的海拔变异也比较复

杂，因此，叶片氮含量也不能完全解释高山植物叶片S1℃值的海拔响应机理。

    综上所述，虽然高山植物叶片a 13C值存在相对一致的海拔响应特征，但其受环境因子和生物因子影响的机理仍然存在一

定的不确定性，需要进一步开展深人的研究工作。
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