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封面图说: 石羊河———石羊河流域属大陆性温带干旱气候,气候特点是:日照充足、温差大、降水少、蒸发强、空气干燥。 石羊河

源出祁连山东段,河系以雨水补给为主,兼有冰雪融水成分。 上游的祁连山区降水丰富,有雪山冰川和残留林木,是

河流的水源补给地。 中游流经河西走廊平地,形成武威和永昌等绿洲,下游是民勤,石羊河最后消失在腾格里沙漠

中。 随着石羊河流域人水矛盾的不断加剧,水资源开发利用严重过度,荒漠化日趋严重,民勤县的生态环境已经相

当恶化,继续下去将有可能变成第二个“罗布泊冶。

彩图及图说提供: 陈建伟教授摇 北京林业大学摇 E鄄mail: cites. chenjw@ 163. com
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植物叶片水稳定同位素研究进展

罗摇 伦1,2,余武生1,*,万诗敏3,周摇 平4

(1. 中国科学院青藏高原环境变化与地表过程重点实验室, 中国科学院青藏高原研究所, 北京摇 100101;

2. 中国科学院研究生院, 北京 100049; 3. 天津城市建设学院, 基础学科部, 天津摇 300384; 4. 长春气象探测中心, 长春摇 130062)

摘要:植物叶片水稳定同位素变化可以直接沟通植物叶片内部与外界的物质和能量联系,并能够反映植物生长周围的气候与生

态信息。 另外,植物叶片水作为参与水循环的一个重要环节,了解叶片水稳定同位素组成有助于揭示其在局地水体稳定同位素

循环中的分配与贡献。 概述了国内外叶片水稳定同位素研究现况;介绍了叶片水稳定氢、氧同位素在植物体中的分馏过程及形

式(热力学平衡分馏、动力学分馏以及生化分馏)以及影响叶片水稳定同位素组成的气象和生态因子;阐述了叶片水稳定同位

素修正的 Craig鄄Gordon 稳态模型、string鄄of鄄lakes 模型、P佴clet 效应的稳态模型、非稳态效应的模型、P佴clet 效应的非稳态模型以及

二维模型的构建与完善过程;最后讨论了植物叶片水稳定同位素研究存在的问题,并从叶片水稳定同位素与气象、生态因子的

关系,叶片水蒸腾线的斜率和截距及过量氘的意义,模型适用性的验证以及叶片水稳定同位素在水文循环的应用等方面展望了

研究方向。
关键词:植物; 叶片水; 稳定同位素; 模型

Advances in the study of stable isotope composition of leaf water in plants
LUO Lun1,2, YU Wusheng1,*, WAN Shimin3, ZHOU Ping4
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Abstract: Variations of bulk leaf water stable isotopes can indicate mass and energy exchange between the inside and
outside of the leaves, and can also reflect the climate and ecological conditions of the areas in which plants live. Moreover,
leaf water in plants plays a significant role in the hydrological cycle. Understanding the stable isotope composition of leaf
water is helpful to reveal the distribution and contribution of leaf water stable isotopes to the local water stable isotope cycle.
This paper reviews the advance in the study of stable isotope composition of leaf water in plants. It is clear that stable
isotope fractionation of water in plants would not take place until it entered into the leaves, and there are three types of
isotope fractionation鄄equilibrium, kinetic and biochemical isotope fractionations in the leaves. The factors impacting on the
stable isotope composition of leaf water include the meteorological conditions such as air temperature, relative humidity,
atmospheric pressure, and wind speed as well as the ecological conditions such as transpiration rate, stomatal conductance,
and so on. Similar as that of precipitation, the linear relationship also exists between 啄18O and 啄D of leaf water in plants.
However, the slopes of the regressive lines are significantly lower than those of some Local Meteoric Water Lines
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(LMWLs). Furthermore, some leaf water models, such as the steady鄄state (modified Craig鄄Gordon) model, string鄄of鄄lakes
model, steady鄄state model including the P佴clet effect, non鄄steady鄄state model ( including the P佴clet effect or not), and
two鄄dimensional model are interpreted. In addition, this paper discusses some problems in the study of leaf water stable
isotopes, and suggests some possible trends for future research on the relationship between stable isotope composition of leaf
water and meteorological and ecological factors, the signals of the deuterium excess of leaf water and of the slope and
intercept of evaporation line for leaf water, the validation of the models in China, especially cold鄄arid regions, and the
application of stable isotopes of leaf water in water cycle.

Key Words: plant; leaf water; stable isotopes; model

植物叶片不仅是联系分子生态学和宏观生态学的重要桥梁,同时也是植物光合作用和呼吸作用进行物质

和能量交换的重要场所。 因此,植物叶片水稳定同位素变化可以直接沟通植物叶片内部与外界的物质和能量

联系[1鄄2]。 尤其是,通过研究植物叶片水稳定同位素可以反映植物生长周围的气象与生态信息,如温度[3]、相
对湿度[4]、气压[5]和蒸腾速率[6]以及气孔导度等[7]。 早在 1965 年,Gonfiantini 等[8]就发现一些植物叶片水相

对于植物水源会发生 啄18O 富集。 随后,植物叶片水 啄D 的富集现象也被发现[9]。 进一步研究证实,不同物种

植物叶片水相对于植物水源(土壤水或茎水)均会发生稳定同位素分馏[10鄄11]。 特别是,一些学者将研究开放

水体蒸发过程时的 Craig鄄Gordon 模型进行修正并应用到植物叶片水上[12鄄14],使得植物叶片水稳定同位素研究

得到进一步拓展。 而在模型的发展与应用过程中,又促进了对植物叶片水稳定同位素分馏机制及其与生态因

子的相互关系的了解[1,15]。
植物叶片水作为参与水循环的一个重要环节,了解叶片水稳定同位素与大气水汽、降水、土壤水等不同水

体中稳定同位素的相互关系,有助于揭示其在局地水体稳定同位素循环中的分配与贡献。 而在实际研究中,
大气水汽[16]、降水[17]、地表径流[18]、湖水与土壤水[19]等不同圈层的多相态水体稳定同位素研究相对成熟,对
于植物圈的叶片水稳定同位素与水循环相结合的研究却相对较少,直到最近才逐渐受到科学家们的青睐。
如,Lai 等[20]曾在美国华盛顿州的南部森林建立了包含大气水汽、降水、土壤水、植物叶片水、茎水以及在稳态

和非稳态环境下经过蒸腾而进入空气中的水汽等不同水体中稳定同位素水文循环。
在国内,稳定同位素生态学研究起步较晚[21鄄22],且大多数是关于确定植物水源[23鄄24]、水分利用[25] 和生态

效应[26]以及区分生态系统蒸散组分[27] 等方面的研究,较少涉及到植物叶片水稳定同位素研究。 近年来,该
方面的研究逐渐得到重视:温学发等[28] 介绍了叶片水 啄18O 的富集和大气水汽 啄18O 的原位观测技术;Zhang
等[29]用稳定同位素技术区分生态系统中的蒸散发;特别是张世春揭示了冬小麦叶片水稳定同位素的日变化

过程,发现叶片水稳定氢、氧同位素均表现为在 6:00 最低,12:00—15:00 区间最高的变化趋势[30]。
随着国内植物叶片水稳定同位素研究逐渐展开,相关成果将逐渐得以报道。 根据目前国内外研究进展,

本文详细介绍了植物叶片水稳定氢、氧同位素在植物体中的分馏过程及形式,分析了叶片水稳定同位素组成

与气象和生态因子的关系,阐述了叶片水稳定同位素相关模型,并讨论了这些模型可能存在的问题以及未来

植物叶片水稳定同位素的研究趋势。
1摇 植物叶片水稳定同位素分馏过程及形式

植物叶片水稳定同位素组成一般用 啄L 或 驻L 表示:

啄L =(RL / RVSMOW-1) 伊 1000
式中,RL 为叶片水中稳定同位素比值( 18O / 16O 或 D / H);RVSMOW 为“标准平均大洋水冶稳定同位素比值。

驻L =(RL / Rs-1) 伊 1000
式中,驻L 表示叶片水相对于植物水源的稳定同位素组成;Rs 为植物水源(茎水或土壤水)稳定同位素比值。

植物叶片水分来源于植物根系吸收土壤中的水,然后经过茎中导管传输到叶柄,最后进入植物叶片中。
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除泌盐类植物外[31],一般情况下,水分在到达叶片之前均不会发生稳定同位素分馏。 当水分到达叶片时,由
于分馏效应,植物叶片水稳定同位素在叶片上的分布并不均匀。 研究发现,从叶片基部(叶基)沿叶脉向叶尖

啄D 值明显升高,而且叶肉中的 啄D 比叶脉、叶柄以及植物茎中的 啄D 值均高[32]。 啄18O 同样也存在类似的趋势,
由叶基向叶尖,叶脉向叶片边缘 啄18O 值逐渐升高[33]。 在自然条件下,植物叶片水稳定同位素会发生热力学

平衡分馏、动力学分馏和植物生化分馏 3 种形式的稳定同位素分馏。 正是由于上述诸种分馏效应的存在导致

叶片水稳定同位素在叶片各部位分布不均。
当水分到达叶片时,叶片水会发生蒸发,此时植物叶片水由液态变为气态,在此相变过程中会发生热力学

平衡分馏效应。 根据 Majoube[34]的研究,与温度相关的平衡分馏系数可表示为:

ln 琢+( 18O)= 1. 137
T2

伊 103- 0. 4156
T

-2. 0667 伊 10-3 (1)

ln 琢+(D)= 24. 844
T2

伊 103- 76. 248
T

+ 52. 612 伊 10-3 (2)

式中,琢+表示平衡分馏系数,其与平衡分馏效应 着+的关系为:着+ =1000(琢+ -1)抑 1000 ln琢+(译) (琢+趋近于 1
时);T 表示叶片的开尔文绝对温度。

植物叶片水除了会发生热力学平衡分馏外,水分子在穿过气孔进入大气过程中,需要克服一定的阻力,而
轻、重同位素的扩散速率又不同,因此会发生动力学分馏。 在此过程中,动力分馏效应(着k)与水分子扩散过

程中受到的叶片气孔阻力( rs)和边界层阻力( rb)之间存在如下关系[35鄄37]:

着k =
(琢ks - 1) rs + (琢kb - 1) rb

rs + rb
伊1000 (译) (3)

式中,琢k s 表示水分子穿过气孔时的动力分馏系数,琢kb 表示水分子穿过叶片边界层时的动力分馏系数,它们之

间的关系为 琢kb = 琢ks
2 / 3[10]。 Merlivat[36] 计算出 琢ks 是 1. 025 (H / D)和 1. 0285 ( 16O / 18O),此时相应的 琢kb 为

1郾 017(H / D)和 1. 0189 ( 16O / 18O) [13鄄14]。 2003 年 Cappa 等[37] 将 琢ks 进一步修正为 1. 016 (H / D) 和 1. 032
( 16O / 18O)。

另外,植物进行生理活动时,也会发生分馏。 比如,植物进行光合作用时,空气中的 CO2 作为重要反应

物,通过气孔进入叶片的 CO2 只有部分被固定:在与水合成葡萄糖的过程,羰基氧与 H2O 分子中氧原子发生

交换,使得 啄18O 发生分馏[38];而未被吸收的部分 CO2 与叶片水在碳酸酐酶(CA)催化下,经过稳定同位素平

衡反应后返回大气,此时是以 C18O16O 的形式存在于大气中[39鄄40],同样发生 啄18O 分馏。 而光合作用过程中摄

取的氢参与合成有机物会发生一系列生物化学反应,这些生化反应会引起 啄D 发生明显的负同位素分馏效

应[41]。 另外,在一些脂类物质的合成中,也会发生生化分馏[3]。 虽然植物叶片水存在生化分馏效应,但是与

热力学平衡分馏效应和动力学分馏效应相比,其分馏过程复杂。 故本文未重点涉及生化分馏效应。
2摇 植物叶片水稳定同位素与气象、生态因子的关系

2. 1摇 气象因子

在植物叶片水稳定同位素的平衡分馏过程中,其分馏程度受制于温度的影响:随着温度升高,平衡分馏效

应降低。 目前关于叶片水 啄18O 和 啄D 与温度关系的研究结论不尽相同。 Dongmann 等[10] 研究山毛榉(Fagus
silvatica)和橡木(Quercus robur)叶片水 啄18O 发现,其与温度之间存在很好的正相关性。 Zhou 等[3]选取 3 种 C3

植物和 3 种 C4 植物分别在 20 益和 30 益时进行对比研究,结果显示,在 30 益时所有植物叶片水 啄D 的值均比

在 20 益时的值大,即高温有助于叶片水 啄D 的富集。 但是,Cooper 和 DeNiro[11] 在加州大学洛杉矶分校校园

(UCLA)和棕榈沙漠镇的峡谷研究中心(Deep Canyon)两个地区研究 5 种 C3 植物和 4 种 CAM 植物叶片水

啄18O 和 啄D 与温度的关系时,发现仅在 Deep Canyon 干旱地区仅两种 C3 植物叶片水的 啄18O 与温度呈正相关

性,Deep Canyon 干旱地区的其它植物和 UCLA 地区所有植物的叶片水 啄18O 和 啄D 与温度之间均无统计意义。
这说明,不同地区不同植物种类的叶片水稳定氢、氧同位素对温度因子的响应并不一致。
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相对湿度(h)是影响植物叶片水稳定同位素富集的一个重要因子。 相对湿度对叶片水稳定同位素组成

的影响是由大气水汽压(ea)和叶内细胞间水汽压(ei)共同决定的,其关系为 h = ea / ei [1]。 当湿度增加,叶内

外水汽压差变小,植物蒸腾降低,叶片水富集作用减小[42],即相对湿度与叶片水稳定同位素之间存在负相关

性。 比如,干季比湿季植物叶片水更富集[4,43];白天比夜间植物叶片水更富集[44]。 此外,研究发现相对湿度

越高,相对湿度与叶片水稳定同位素之间的相关性更为显著[45鄄46]。 这可能与叶片自身空间异质性有关:相对

湿度越大,异质性越小;相对湿度越小,异质性越大[46]。 有研究证实,相对湿度越低,叶尖与叶基两处的 驻18O
差异越大[47鄄48]。 同样地,譒antr 觷uc姚ek 等[32]发现 驻D 也表现出类似的现象。

气压的变化导致植物蒸腾速率的改变,因而影响动力分馏过程,进而也影响叶片水的富集。 不过,很少直

接探讨大气气压对植物叶片水稳定同位素富集的影响,更多的是利用叶鄄气水汽压差( leaf鄄to鄄air vapor pressure
difference,叶内水汽压与大气水汽压的差值)或空气水汽压亏缺(atmospheric vapor pressure deficit,空气饱和水

汽压与实际水汽压的差值)研究其对叶片水稳定同位素富集的影响。 如 Ripullone 等[7] 对棉花叶片水研究发

现,在气温为 29 益时,叶片水 驻18O 与叶鄄气水汽压差存在正相关;当温度为 20 益时,叶片水 驻18O 与叶鄄气水汽

压差的相关性增强。 另外,Li 等[5]通过对落叶松的研究证实了叶片水 驻18O 与空气水汽压亏缺之间存在显著

的正相关。
风对蒸腾作用的影响取决于风速。 微风能把气孔外面的水蒸气吹走,促使植物进一步蒸腾,但是强风可

能引起气孔关闭,植物蒸腾变慢[49]。 因而,风速对植物叶片水稳定同位素富集的影响较为复杂,导致二者之

间的相关性难以显著[10]。 不过,在森林水汽研究中,冠层上端的水汽 啄18O 与风速之间存在一定的联系[20]。
由于水汽 啄18O 与植物水源 啄18O 存在分馏[50],而水源 啄18O 又是叶片水 啄18O 的初始来源,故风速通过影响水汽

啄18O 而间接影响叶片水稳定同位素组成。
2. 2摇 生态因子

植物在蒸腾过程中,水汽会逃逸出叶片,从而导致叶片水相对富集,相对而言,蒸腾出去的水汽 啄T 相对贫

化。 蒸腾作用的大小受外界环境和内部阻力共同影响。 植物叶片水稳定同位素组成与蒸腾速率(E)之间存

在显著的正相关。 如,Sheshshayee 等[6]在研究向日葵叶片水 驻18O 时就发现这种相关性。 另外,叶片各部位

蒸腾速率的不均一性,导致叶片各部位富集程度不同。 如,譒antr 觷uc姚ek 等[32]发现雪花桉(Eucalyptus pauciflora)
叶片无论在干旱或湿润环境下,叶基的蒸腾速率小于叶尖的,因而叶基的 驻D 值小于叶尖的。

气孔导度 gs 通过影响植物叶片的蒸腾,进而对动力分馏过程产生一定的影响。 如果其它因子的影响不

变,气孔导度 gs 变大时,则气孔阻力 rs 减小,植物蒸腾速率增大,动力分馏效应相应变化。 Sheshshayee 等[6]

指出转基因豇豆叶片水 驻18O 与 gs 之间呈正相关。 而 Ripullone 等[7] 发现,在温度为 20 益 时,棉花叶片水

驻18O 与 gs 二者之间存在显著的负相关,而当温度为 29 益时,这种相关性稍微变弱。 这种关于气孔导度对叶

片水稳定同位素的不同影响的报道,可能与植物种类的不同有关。
此外,叶片长度[51]、水分胁迫[52]、露水[53]等其它生态因子以及光合作用[39鄄41] 等植物生理过程都会影响

植物叶片水稳定同位素组成。
3摇 植物叶片水稳定氢、氧同位素关系及意义

早在 1961 年,Craig[54]发现全球大气降水中 啄18O 和 啄D 有很好的线性关系:啄D=8啄18O + 10。 植物果汁中

啄18O 和 啄D 也存在很好的线性关系,但是其斜率却比当地大气降水线的斜率低。 比如,Bong 等[55]研究西红柿

的果汁中 啄18O 和 啄D,发现其线性方程的斜率仅为 2. 52。 Allison 等[56] 发现植物叶片上每一个位置的 啄18O 和

啄D 之间也存在一定的线性关系,并将其称为叶片水蒸腾线,定义为:
啄D=m啄18O + b (4)

式中,m 的数学意义表示回归线的斜率,b 表示回归线的截距。
叶片水蒸腾线的斜率 m 显著低于当地降水线的斜率,但稍微高于蒸发点水汽 啄D 与 啄18O 回归线的斜率。

比如 Cernusak 等[57] 拟合了狭叶羽扇豆 ( Lupinus angustifolius) 叶片水 啄D 与 啄18O 之间的回归方程为
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啄D=3郾 1啄18O-6. 4译,而当地降水线方程为 啄D= 7. 1啄18O + 11. 1译;Kim 和 Lee[2] 的研究表明棉花叶片水蒸腾

线的斜率为 3. 0,蒸发点水汽 啄D 与 啄18O 回归线的斜率为 2. 6。 目前研究结果中,叶片水蒸腾线的斜率 m 均较

小。 Cooper 和 DeNiro[11]研究发现 9 种植物叶片水蒸腾线的斜率从 1. 5 到 3. 21 不等,斜率的波动受当地气温

和湿度的共同影响,而且斜率较小的植物叶片水稳定同位素与当地的气温和相对湿度的相关性更显著。
Yakir 等[58]也发现叶片水蒸腾线的斜率 m 可能受相对湿度影响:在较湿润(平均相对湿度 59% )条件下,棉花

叶片水蒸腾线的斜率为 2. 4;在较干燥条件(平均相对湿度 45% )下,棉花叶片水蒸腾线的斜率为 2. 0。 如果

在干旱或半干旱条件下,斜率 m 会更低。 如 Gat 等[59]发现在西亚干旱区正午时,多种植物叶片水蒸腾线的平

均斜率在 2. 1 到 2. 8 之间,而在半干旱条件下,松针叶片水蒸腾线的斜率仅为 1. 3[56]。
在相同条件下,H18

2 O 相对于 H16
2 O 发生的动力分馏效应大于 DH16O 相对于 H16

2 O 的[17,60],故叶片水蒸腾

线中斜率 m 越低,说明在分馏过程中动力分馏比平衡分馏的作用更大[60]。 因此叶片水蒸腾线的斜率的大小

可以指示叶片水稳定同位素动力分馏的强弱程度[2]。
4摇 叶片水稳定同位素主要模型

4. 1摇 修正的 Craig鄄Gordon 稳态模型

由于直接测定植物叶片水稳定同位素相对复杂且费用较高,不能满足大量实验的数据要求。 因此,通过

一些比较容易测定的参数建立模型来确定植物叶片水稳定同位素值显得很有必要。 早期,生态学家将 Craig鄄
Gordon 模型进行修正应用于植物蒸腾过程稳定同位素模拟。 该模型基于假设植物蒸腾 啄T 与植物茎水 啄s 相

等。 但是通过比较模拟预测值与实际测定值发现,二者之间存在一定的差异。 一般情况下,修正的 Craig鄄
Gordon 稳态模型预测值比实际值高[13鄄14,32]。 但是也有研究发现,修正的 Craig鄄Gordon 稳态模型预测叶片水稳

定同位素的平均值比实际观测值的平均值偏低[33,51]。 其原因可能为:(1)该模型不能反映叶片水稳定同位素

组成的叶片尺度空间的变化;(2)Craig鄄Gordon 方程的稳态假设只对某一特定时段(比如,中午)或比较长的时

间尺度(数天到数周)才有效[61]。
4. 2摇 String鄄of鄄lakes 模型

为了更好地模拟叶片水稳定同位素组成的叶片尺度的空间变化,string鄄of鄄lakes 模型得以应运而生。 该模

型将叶片视为一个湖泊,叶基相当于湖泊的底部,叶尖相当于湖面。 在湖水稳定同位素研究中,表层湖水由于

蒸发导致稳定同位素富集,底层湖水蒸发小,则不容易富集。 因而,从表层到底层,稳定同位素富集程度逐渐

降低,形成一个梯度。 同理,叶基到叶尖也会由于富集程度不同,产生一个梯度[62]。 根据 string鄄of鄄lakes 模型,
可把叶片从基部到叶尖等分成 n 段,每一部分的叶片水 啄 值是不同的,各段之间是呈梯度变化,然后分别求出

各段的叶片水 啄 值,第 n 段叶片水 啄n 值可表示如下[51,62]:

啄n = 啄n-1+
啄a + 着æ

è
ç

ö

ø
÷

h - 啄n-1

1 + F + 1 -( )h
Eh

(5)

式中,啄a 表示大气水汽稳定同位素组成;啄n 表示液态水进入第 n 段的蒸发面(比如气孔)时的 啄 值;F+和 E 分

别代表流入和蒸发流出某一段的通量;h 表示叶片周围的相对湿度;着 = 着+ + (1-h)着k,着
+为液鄄气平衡分馏效

应,着k 为动力分馏效应。 在该模型中,先求解出各段的 啄 值,然后再对整个叶片求平均[51]。
4. 3摇 P佴clet 效应的稳态模型———Farquhar & Lloyd 模型

为了提高模型模拟的精确性,Farquhar 和 Lloyd[63]引入 P佴clet 效应对 Craig鄄Gordon 模型进行修正。 P佴clet
效应是指水在叶片中从叶脉到叶片边缘蒸发点迁移过程中,由于轻水较重水容易蒸发,故在蒸发点重水富集,
从而导致重同位素又会从叶片边缘蒸发点逆向扩散到叶脉[52]。 其原理先通过 Craig鄄Gordon 模型计算出蒸发

点水的稳定同位素组成 驻es(因其是不可测定的),可以近似表示为[35,63]:

驻es = 着++ 着k + (驻v -着k)
ea
ei

(6)
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式中,驻es、驻v 分别表示叶片蒸发点水和大气水汽相对于植物水源的稳定同位素组成。 ea、ei 分别表示大气水

汽压和叶内细胞间水汽压。 在确定了 驻es 后,可通过如下 P佴clet 效应方程确定整个叶片水稳定同位素

组成[63]:

驻Ls =
驻es 1 - e -( )Ã

Ã
(7)

式中,驻Ls 为 P佴clet 效应模型模拟的叶片水相对于植物水源的稳定同位素组成;驻es 可以通过方程(6)得到;Ã

为 P佴clet 数,其表达式为[63]:

Ã= EL
CDw

(8)

式中,E 表示蒸腾速率(mol·m-2·s-1);L 表示叶脉到叶片边缘蒸发点的有效长度(m);C 表示水的摩尔浓度

(5. 56伊104 mol / m3);Dw 表示是示踪物(H18
2 O 或 HDO)在水中的扩散率。

P佴clet 效应在 Craig鄄Gordon 模型上的应用,提高了模型模拟的精度[44,64]。 但在野外条件下模拟效果并不

理想[65],这是由于叶片各个部位的蒸发强度不同,叶片水运动的有效距离很难精确,而 P佴clet 效应也仅考虑

了横向(叶脉到蒸发点)一个方向上的变化。 于是,有学者提出通过增加 P佴clet 数以进一步校正 Craig鄄Gordon
模型,即混合路径 P佴clet 效应模型,公式如下[47]:

驻Ls = 准x驻x+ 准rv驻rv+ 准m驻m (9)
式中,驻x、驻rv 和 驻m 分别表示经过 P佴clet 效应校正后的叶片主脉、细叶脉以及叶肉等各组分水的 驻 值;准x、准rv

和 准m 表示对应的组分水在叶片水中的比重(准x+准rv+准m = 1);驻Ls 表示混合路径模型的最后模拟值。 一般情

况下,由于细叶脉的水所占比例少,可以忽略中间项。 而 Cuntz 等[61]认为,叶脉(主脉)一般在叶片的中央,而
叶片的向上、下表面都有气孔,都会导致叶片水的蒸发富集,且富集程度不同,故在稳态条件下需对叶片上、下
表面分别进行 P佴clet 效应校正。 驻Ls 可以表示为:

驻Ls = 驻es

Vup
1 - e -Ãup

Ãup

+ Vdown
1 - e -Ãdown

Ãdown

V
(10)

式中,V 为整个叶片的含水量(mol / m2),Vup 和 Vdown 分别表示叶上、下表面含水量(mol / m2),Ãup和Ãdown分别

表示叶片上、下表面的 P佴clet 数。
4. 4摇 非稳态效应的模型———Dongmann 模型

上述模型的建立均是在稳态条件下建立的,因此可以称为稳态模型。 然而研究发现植物叶片水稳定同位

素只有在正午时分才能接近稳态。 因此,要得到理想的模拟效果,模型建立的时间因素不能忽略。 代表性的

模型为 1974 年 Dongmann 等[10]提出的一种简单的非稳态模型,该模型可以定量研究叶片水稳定同位素的分

馏与富集。 Cernusak 等[57]人进一步将其完善如下:

驻Ln = 驻Ls -
1
gw i

伊 鄣 W驻( )Ln

鄣t
(11)

式中,驻Ln 表示非稳态模型计算出的叶片水相对于水源的稳定同位素组成;W 表示为叶片水浓度(mol / m2);w i

表示细胞间水蒸气的摩尔分数(mol / mol);g 表示气孔导度和边界层导度之和(mol·m-2·s-1);琢k 为动力分馏系

数;t 表示发生稳定同位素分馏的时间(s)。
4. 5摇 P佴clet 效应的非稳态模型———Farquhar & Cernusak 模型

但 Dongmann 模型没有考虑 P佴clet 效应。 为了进一步提高模拟的精度,2005 年 Farquhar 和 Cernusak 开发

了一种同时考虑 P佴clet 效应和非稳态效应的模型,其表示如下[65]:

驻Ln = 驻Ls -
琢k琢

+

gw i

伊 1 - e -Ã

Ã
伊 鄣 W驻( )Ln

鄣t
(12)

不过 Cernusak 等发现由于夜晚植物蒸腾速率小,Ã也就很小,因此在夜晚可以忽略 P佴clet 效应[57]。 故式
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(12)在夜间可以表示为方程(11)。
4. 6摇 二维模型

近年来,一些学者开始尝试从二维的角度构建相关模型。 2007 年 Og佴e 等[64]从叶片解剖学的空间模式角

度探讨了稳定同位素在单子叶植物叶片的叶脉和叶肉中扩散的混合路径,提出了二维模型的概念。 该模型很

好地解释了 C3 和 C4 植物叶片水稳定同位素富集的差异是由于叶肉的曲折度引起,而不是简单地取决于叶脉

与蒸发点之间的直线距离[64]。 之后 Shu 等[66]对二维模型进行了部分修正并应用于美国北部的松针的研究,
该模型重要的部分在于引进了蒸腾速率的累积函数( f),精确地模拟了松针从叶基到叶尖 啄18O 的富集情况。
不过,由于该模型可能未充分考虑植物所有生物过程,所以对叶片水 啄D 的模拟效果仍不理想。
5摇 问题与展望

尽管植物叶片水稳定同位素研究取得了长足的进展,但该领域的研究还存在很多问题,主要表现在以下

几个方面:
在稳定同位素分馏与估算方面,目前叶片水稳定同位素平衡分馏的计算,主要是借鉴于其它水体稳定同

位素平衡分馏机理。 但是,植物叶片水稳定同位素分馏有其特殊性。 比如,在植物叶片水中存在生化分馏,而
其它水体几乎不存在这种分馏形式,而且目前尚不清楚植物叶片水中的生化分馏会导致多大程度的重同位素

富集或亏损。 另外,不同种类的植物叶片水稳定同位素分馏也较其它水体复杂。 如,在计算植物叶片水动力

分馏时,只考虑气孔阻力与边界层阻力,这意味着植物叶片的蒸腾,全部通过气孔进行。 但是一些喜阴或喜湿

的植物,角质层蒸腾是重要的部分,因此对于此种类的植物,需要考虑角质层阻力对稳定同位素分馏的影响。
在气象与生态因子方面,相对湿度、蒸腾速率、叶片内外水汽压差和水汽压亏缺等因子均与叶片水稳定同

位素之间存在显著的正相关性。 而温度与部分植物的叶片水稳定同位素之间存在一定的正相关,但在某些植

物叶片水中二者的相关性并不明显[11]。 另外,气孔导度与叶片水 驻18O 的关系也不确定,这可能与植物种类

有关,即不同的植物,气孔导度对叶片水 驻18O 的影响可能不同。 如 Kodama 等[67]研究发现单子叶植物黑小麦

(Triticum伊Secale)叶片水 驻18O 主要受叶肉导度而不是气孔导度的影响。 Ferrio 等[15] 认为葡萄(Vitis vinifera)
叶片水 驻18O 受气孔导度和水力导度共同作用。 另外,一些环境因子(如风速、光照等)会改变蒸腾速率,但目

前这些因子对叶片水稳定同位素的影响尚未发现统计学上的意义。
在稳定氢、氧同位素关系方面,很多报道已证实叶片水稳定氢、氧同位素之间存在线性相关,且叶片水蒸

腾线的斜率指示叶片水稳定同位素的动力分馏[2]。 而关于截距 b 的实际意义,鲜有报道。 另外,在降水中过

量氘 d(d = 啄D-8啄18O) [17]是指示水汽来源的一项重要指标,而在植物叶片水稳定同位素研究中很少涉及过

量氘及其意义的研究。
在模型方面,稳态模型中的修正的 Craig鄄Gordon 模型[13鄄14]、 string鄄of鄄lakes 模型[62]、非稳态模型中的

Dongmann 模型[10]以及 Cernusak 等[57]人改进的非稳态模型均未考虑 P佴clet 效应。 稳态模型中的 Farquhar &
Lloyd 模型[63]、非稳态的 Farquhar & Cernusak 模型[65]以及二维模型[66]均考虑了 P佴clet 效应。 研究表明 P佴clet
效应与 Craig鄄Gordon 方程的耦合,虽然能够提高稳态模型模拟的精度[44,64],但其模拟的效果仍然不及

Farquhar & Cernusak 模型的理想[1]。 string鄄of鄄lakes 模型考虑了叶片水 啄 值从叶基到叶尖纵向的不同,故其对

平行脉叶片的水稳定同位素模拟具有一定的优势,而对网状脉叶片的模拟效果较差[32鄄33,51]。 二维模型能够提

高 啄18O 的模拟精度[66],但该模型对 啄D 的应用有待进一步完善。
因此,结合国内外的研究现状和存在的问题,需要从以下几个方面进行改进和拓展:
(1)加强植物叶片水稳定同位素在生理过程中变化的研究,明确不同生理过程中生化分馏效应对重同位

素富集或亏损的影响。
(2)由于叶片水稳定同位素组成与温度、风速、气孔导度等气象、生态因子之间的关系仍然不够明确。 因

此,需要深入研究叶片水稳定同位素组成与这些要素之间的联系,进一步揭示叶片水稳定同位素富集的内在

机制。
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(3)加强叶片水中的 啄18O 和 啄D 之间的线性关系研究,在已有的研究基础上,充分挖掘拟合曲线斜率 m
和截距 b 所代表的实际意义,并进一步揭示植物叶片水蒸腾线的斜率 m 远低于大气降水线的斜率的原因。
另外,需要加强叶片水过量氘的实际意义的研究。

(4)当前模型的开发大多是在室内通过控制某些气象和生态因子模拟而成,因此需要通过野外实际测

量,判定相关模型对不同气候区不同类型的植物的适用性,特别是在极端环境下(如,青藏高原等)的应用情

况,并进一步完善相关模型。
(5)加强区域稳定同位素循环研究,揭示植物叶片水与当地大气降水、地表径流、土壤水、地下水以及大

气水汽等不同水体稳定同位素的内在联系,从而构建区域稳定同位素的循环模式。
最后值得一提的是,随着技术的发展,近年来出现了稳定同位素激光分析仪(IRIS),这种新的同位素分析

仪具有成本低、体积小、操作简单以及可实现原位测量等优点。 但是稳定同位素激光分析仪在测量植物水或

土壤水时,由于水样中有机污染物的存在会引起较大的误差[68]。 为了减小这种误差,厂商发布了一种数据软

件,而实际分析发现,该数据软件只能进行数据质量控制,无法消除有机物的干扰[69鄄70]。 于是,最近又推出了

一种微型高温热解模块技术,期望通过对有机物燃烧以消除有机物的存在对测量结果的影响。 新技术的不断

突破,对植物叶片水稳定同位素研究带来了测量的便捷和精度的提高,将推动植物叶片水稳定同位素研究的

进一步发展。
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