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摘要:采取人工控制实验,探讨了 6 种 C3、C4 草本植物在昼 /夜温度指标为 20 / 12益 ¾36 / 28益的范围内植物碳同位素组成

(啄13C)及其对温度变化的响应,并结合植物比叶面积(SLA)、胞间 CO2浓度(ci)与环境 CO2浓度( ca)的比值、碳同化率(净光合

速率 Pn /胞间 CO2浓度 ci)等光合生长指标对植物 啄13C 的影响进行了分析。 结果表明:所有 C3、C4 植物样品的 啄13C 值分别变化

在-28.3译 ¾-32.1译和-14.4译 ¾-17.6译之间;在 C3 植物中,油菜 啄13C 值分布范围最集中,位于-31.1译 ¾-32.1译之间;C4
植物中,谷子 啄13C 值分布范围最窄。 在控制的温度范围内,3 种 C3 植物的平均 啄13C 值随温度升高而显著变低,而 C4 植物 啄13C
平均值与温度呈先增大后减小的抛物型关系,但线性回归结果未达到显著水平(P > 0.05)。 单个植物种的 啄13C 值对温度的响

应不同,茄子、高粱的 啄13C 值与温度呈线性负相关,其它 4 种植物与温度均呈二次抛物线关系,这可能与不同植物种具有不同

的光合最适温度以及植物 啄13C 分馏对温度变化的敏感程度不同有关。
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Abstract: The stable carbon isotope ratios (啄13C) of the six herbaceous plants ( including 3 C3 species and 3 C4 species)
and their responses to temperature change were explored in artificial controlled environments at day / night temperatures
ranging from 20 / 12 to 36 / 28益 . The correlations between plants 啄13C values and the growth and photosynthetic indexes,
such as specific leaf area ( SLA), the ratio of intercellular CO2 concentration ( ci) to environmental CO2 concentration
(ca ), and carbon assimilation rate ( net photosynthetic rate Pn / ci ) were also analyzed in order to investigate the
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temperature effects on carbon鄄isotope ratio of C3 and C4 herbs. The results showed that, the 啄13C values of C3 and C4 plants
ranged between -28.3 译 to -32.1 译, and between -14.4 译 to -17.6 译, respectively. In the three C3 species, rape
(Brassica campestris) had the most concentrated distribution of 啄13C values, with an range of -31.1 译 to -32.1 译; and
the 啄13C value distribution for millet ( Setaria italica) was the narrowest in the three C4 plants. In the experimental
temperature range, the mean 啄13C values of three C3 plants significantly decreased with increasing temperature, while a
parabolic relationship showing an increase first and then decrease existed between the average 啄13C values of three C4 plants
and temperature, however, the linear regression result was not significant (P >0.05). The 啄13C values of individual species
responded differently to temperature. The 啄13C values in eggplant (Solanum melongena) and sorghum (Sorghum bicolor)
negatively correlated with temperature, and the 啄13C values of other four species all showed a quadratic parabola relationship
with temperature, which may be associated with different plant species that have different optimum photosynthesis
temperature and carbon isotope fractionation capacities to temperature.

Key Words: herbaceous plant; carbon isotope; temperature; control experiments

植物的稳定碳同位素组成(啄13C)能够准确记录植物生长环境的气候信息(如温度、湿度、降水等),因而

被广泛应用于自然生态过程研究以及古气候、古环境的定量重建[1鄄6]。 温度是影响植物 啄13C 组成最重要的气

候因子之一。 一方面,它通过改变植物光合作用过程中的系列酶促反应以及叶片的气孔导度等对植物 啄13C
分馏产生影响;另一方面,还通过改变植物叶片形态、厚度和叶片元素组成间接影响植物 啄13C 分馏。 目前,关
于温度与植物 啄13C 组成的关系研究,除极少数人工控制实验外,多数学者仍是基于树木年轮或一定的海拔梯

度探讨植物 啄13C 对温度变化的响应,但所得结果差异较大。 一些研究表明,植物 啄13C 与温度之间表现出显著

的负相关关系[7鄄11],即随温度的增加而降低,而更多的研究则是显示两者呈显著的正相关[12鄄16],也有研究没有

观察到植物 啄13C 与温度的关系[2, 4,17]。 造成植物 啄13C 与温度之间关系不确定性的原因除了植物种间的生理

生态过程与遗传特性存在差异外,一个很重要的原因就是在分析植物 啄13C 与温度因子的关系时,很难将其它

气候环境因子(如降水因子)对植物 啄13C 的影响分开。 这是因为自然气候的变化总是包含温度、降雨等气候

参数的同时变化,植物 啄13C 组成不仅包含了温度因子的影响,同时也涉及了其它气候环境因子的相互叠加作

用。 为了消除降雨因子对植物碳同位素分馏的影响,王国安等[6] 基于中国北方 400mm 等雨量线建立了植物

啄13C 与温度因子的关系,并用于古气候重建。 但中国北方 400mm 等雨量线东西延伸约 1500km,南北跨度达

1900 km,在如此宽广的地域范围内,各个样点之间的土壤湿度、大气压、光照、云的盖度、大气 CO2浓度等难免

存在较大差异,而这些因素也是影响植物 啄13C 分馏的重要环境因子。 这说明以目前建立的植物 啄13C 与温度

的关系作为依据进行古气候定量重建与古环境信息提取还需要进一步完善。
人工控制实验能够按照研究者的要求将其它气候环境因子对植物 啄13C 的影响有效地分离,避免诸如降

水、湿度、大气分压和 CO2浓度等气候环境因子对植物 啄13C 的干扰,可以方便地模拟温度变化对植物 啄13C 组

成的影响,在一定程度上能够弥补自然条件下研究植物 啄13C 与环境因子之间关系的不足。 但由于控制实验

涉及的植物种不可能太多,而且需要昂贵的大型控温设备以及试验结果不能完全反映植物在自然状态下碳同

位素分馏的真实过程等,从而使一些学者利用控温实验研究温度与植物 啄13C 的关系受到限制。 迄今为止,除
Smith 等[18]、Troughton 和 Card[19]以及林清[13]等利用控制实验探讨过植物 啄13C 与环境因子的关系外,其它借

助控制条件系统研究植物 啄13C 对温度响应的报道很少。 Smith 等的研究发现,生长在昼 /夜温度比为 13 / 4 ¾

35 / 27益范围内的 3 种 C3 植物(大麦、油菜、豌豆),其碳同位素在低温下的均比高温下的要高,但二者之间不

存在线性关系[18];林清[13]通过设置 6 个温度处理,发现沉水植物¾龙须眼子菜的碳同位素随温度上升明显

增加,R2系数大于 0.9;而 Troughton 和 Card[19]的研究却发现,温度变化对 6 种 C3 植物的 啄13C 组成几乎没有影

响,温度系数仅为-0.0125译 / 益。 上述表明控温实验得到的结果仍存在明显差异。 本文选取 C3、C4 各 3 种

草本植物,利用人工气候箱设定昼 /夜温度比(20 / 12 ¾36 / 28益)研究温度变化对植物 啄13C 的影响,并建立它
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们的定量关系,旨在探讨人工控制实验在研究植物 啄13C 与单一环境因子关系的有效性和可靠性,同时也为自

然条件下获得的植物 啄13C 与温度之间的关系提供补充和验证,以拓宽在本领域的应用。

1摇 材料与方法

1.1摇 植物种植

选取大豆(Glycine max)、油菜(Brassica campestris)、茄子(Solanum melongena) 3 种 C3 植物和玉米(Zea
mays var.)、高粱(Sorghum bicolor)、谷子(Setaria italica) 3 种 C4 植物作为试材。 种子经温室育苗,待长至 2 ¾

3 片真叶时,将长势一致的植株移入内径 20 cm、深 15 cm 的塑料盆内,每盆 3 株。 盆内供试土壤为校园外长

期耕作的棕壤土(表 1),土样按每 1 kg 土添加 100 g 腐熟的厩肥,自然风干后过 2 mm 筛,将肥料硝酸铵

(NH4NO3)、磷酸二氢钾(KH2PO4)和硫酸钾(K2SO4)按 N、P、K 分别为 10、5、15 g / kg 的配合比例混匀施入土

中,然后按体积质量 1.34 g / cm3装土,测定其初始土壤湿度,并在移栽前将其浇灌至田间持水量。 为调节土壤

通气和排水,在盆底开一直径为 2 cm 的小孔,并铺一层由干沙、石砾组成的厚度约 2 cm 的滤水层。

表 1摇 供试土壤理化性质

Table 1摇 Physical and chemical properties of selected soil

土壤化学性质 Soil chemical properties

有机质 OM /
(g / kg)

速效磷 AP /
(mg / kg)

碱解氮 AHN /
(mg / kg)

全氮 TN /
(g / kg)

土壤物理性质 Soil physical properties

容重 BD /
(g / cm3)

凋萎湿度
WH/ %

田间持水率
FC / %

粘粒含量
CC / %

14.23 11.42 24.47 1.09 1.34 9.81 28.54 36.51

摇 摇 OM: Organic matter; AP: Available phosphorus; AHN: Alkali鄄hydrolyzable nitrogen; TN: Total nitrogen; BD: Bulk density; WH: wilting humidity;

FC: Field capacity; CC: clay content

1.2摇 实验设计

幼苗移栽后,在自然条件下缓苗 1 周。 然后利用人工气候箱(SPX鄄 400IC,中国)进行控温处理。 考虑到

供试植物生长的温度范围,5 个控温处理设置的昼 /夜温度分别为 20 / 12 益、24 / 16 益、28 / 20 益、32 / 24 益和

36 / 28 益,温度变化幅度为依0.5 益,每个处理设置 3 个重复,处理时间为 4 周。 实验过程中,除温度不同外,其
它环境条件一致:即各气候箱内湿度均保持在 40%,用加湿器(加去离子水)进行调节;箱内光照强度为

10000lx,由冷白光荧光灯调控;光合周期为 14 h(7:30 ¾21:30),昼 /夜温度转换与光合周期相同。 为减少气

候箱内因 CO2损耗对植物碳同化造成的影响,每天早晚在变换昼 /夜温度时开气候箱门通气 5 min。 植物生长

所需的土壤水分用土壤水分测定仪(TZS鄄I,中国)进行监测,各处理土壤含水量均维持在田间持水量的 75%
左右。
1.3摇 观测项目

1.3.1摇 光合指标测定

在温度处理开始后的第 3 周,选取各处理植株主茎相同叶位、叶龄的叶片于 10:00 用便携式光合作用测

定系统(CIRAS鄄1,英国)对叶片净光合速率(Pn)、胞间 CO2浓度( ci)等指标进行测定,每 2d 测定 1 次。 测定

时,参比 CO2浓度直接采用大气 CO2浓度(ca)。
1.3.2摇 比叶面积(SLA)测定

温度处理结束后立即对植物叶片进行采集。 采样时,取每个处理的每一个重复的全部植株叶片作为该重

复的一个样品,并快速进行叶面积量算。 然后,将每一个重复的所有叶片用清水洗净、晾干,放入 105 益的烘

箱中 10 min,杀青后在 65益下烘干至恒重,记录叶片的干重,用叶面积与叶干重之比计算每个重复的比叶

面积。
1.3.3摇 碳同位素测定

在 SLA 测定的基础上,将上述烘干后的同一温度处理下的 3 个平行植物样品进行混合用于碳同位素组

成分析。 分析时将植物样品研磨粉碎,过 80 目筛,然后将处理好的样品 3 ¾5mg 封入真空燃烧管,并加入催
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化剂和氧化剂,在 1020益下燃烧产生 CO2,经结晶纯化后用德国生产的 DeltaPlusXP 质谱仪测定植物碳同位素

比值。 每个样品重复 3 ¾5 次,测定误差小于 0.15译。 碳同位素组成的表达式为:
啄13C=(Rsample / Rstandard-1)伊1000译

式中,Rsample和 Rstandard分别为样品和标准的碳同位素比值,碳同位素结果采用国际 V鄄PDB 标准表示。 碳同位

素分析在中国农业大学同位素地球化学实验室完成。
1.4摇 统计分析

上述所有测定结果均以各处理重复的平均值表示,并用 SAS8.20 (SAS Institute,NC,USA)软件对数据进

行相关分析、回归分析和显著性检验。

2摇 结果

2.1摇 草本植物 啄13C 组成特征

图 1摇 控温条件下 C3、C4 草本植物 啄13C 分布

摇 Fig.1 摇 Distributions of 啄13 C values for C3 and C4 herbaceous
plants under controlled temperature

荫代表 C3 植物 啄13C 平均值; 茵代表 C4 植物 啄13C 平均值; “¾冶
表示碳同位素变化区间;数字 淤、于、盂分别代表茄子、大豆和油

菜, 数字; 榆、虞、愚分别代表谷子、高粱和玉米

控温条件下 3 种 C3 草本植物和 3 种 C4 草本植物

啄13C 值的分布范围及其相应的平均值由图 1 给出,3 种

C3 植物的 啄13C 值变化范围在-28.3译 ¾-32.1译之间,
3 种 C4 植物的 啄13C 值变化范围在-14.4译 ¾-17.6译
之间。 就测试的 3 种 C3 植物而言,茄子叶片 啄13C 的平

均值为-30.1译,较油菜叶片 啄13C 的平均值( -31.6译)
偏正 1.4译,但油菜叶片 啄13C 值分布最集中,仅变化范

围在-31.1译 ¾-32.1译之间。 在 C4 植物中,谷子叶片

啄13C 的平均值 ( - 15. 4译) 较玉米 ( - 16. 2译) 和高粱

(-16.2译)的平均值均要偏正,但叶片 啄13C 值变化范围

最窄的是谷子 ( - 14. 4译¾- 16. 1译),最宽的为高粱

(-15.1译¾-17.2译)。
2.2摇 草本植物 啄13C 对温度的响应

图 2摇 C3、C4 草本植物 啄13C 与温度的关系

Fig.2摇 Relationships between the 啄13C values of C3, C4 herbaceous plants and the experimental temperature

数据点为同一温度相同光合型所有植物 啄13C 的平均值,垂线代表依标准偏差;荫代表 C3 植物,茵代表 C4 植物;实线为线性拟合趋势线

图 2 显示,在所设计的温度范围内,总体 C3、C4 植物样品的碳同位素平均值均随温度升高表现出变轻的

趋势,但变化程度不同。 C3 植物随着温度的升高,所有植物样品 啄13C 的平均值呈显著下降趋势,啄13C 值从最

低温度处理(20 / 12益)下的-30.3译下降至 32 / 24益时的-30.7译,相关系数达-0.891,二者表现出显著的负相

关关系,但在 32 / 24益¾36 / 28益范围内,植物 啄13C 有增大趋势。 对于 C4 植物,其总体样品 啄13C 平均值随温度

变化较 C3 植物要复杂得多,在 20 / 12益¾32 / 24益温度范围内,总体样本 啄13C 平均值表现为先增加后减小,最
大值(-15.3译)出现在 24 / 16益温度处,最小值( -16.6译)出现在 32 / 24益温度处,自温度 32 / 24益处植物13C
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又有轻微富集,但总体 啄13C 平均值与处理温度并未达显著负相关(图 2)。
就单个植物种而言,不同植物叶片 啄13C 值随温度变化表现出不同的变化特征(图 3)。 回归分析表明,茄

子、高粱的 啄13C 值随温度增加呈下降趋势,其中茄子接近显著负相关(P = 0.065)。 除茄子、高粱 2 种植物

外,其它所有植物种的 啄13C 组成与温度均呈非线性关系,啄13C 值随温度升高表现出先上升后下降的趋势。 用

二次曲线分别对油菜、大豆、玉米、谷子 4 种植物的 啄13C 值与温度进行非线性拟合,发现油菜 啄13C 值与温度达

显著水平,而大豆、玉米、谷子的 啄13C 值与温度的二次曲线拟合均未通过 95%置信水平下的显著性检验

(图 3)。 这可能与不同植物种具有不同的光合最适温度以及植物 啄13C 分馏对温度变化的敏感程度不同有关

(图 3)。

图 3摇 单个 C3、C4 植物叶片 啄13C 随温度的变化

Fig.3摇 Changes in 啄13C values of individual C3 and C4 species with temperature

数据点为相应温度所有样品 啄13C 的平均值;荫代表 C3 植物,茵代表 C4 植物

3摇 讨论

3.1摇 温度与植物 啄13C
温度是影响植物 啄13C 分馏的重要因素。 一些研究认为,温度与植物 啄13C 之间存在负相关关系,而较多的

研究则显示二者之间存在正相关关系。 本研究结果显示,整体 C3 植物的 啄13C 均值与温度呈显著线性负相关

关系(图 2),啄13C 值随温度升高明显变低,啄13C 与温度的线性拟合系数为-0.023译 / 益。 由于整体 C3 植物的

碳同位素组成对温度响应较为强烈,因而它们的 啄13C 值可以考虑作为温度的替代性指标。 Smith 等[18]曾对大

麦、油菜、豌豆 3 种 C3 草本植物进行了人工控制实验,设定的昼 /夜温度指标分别为 13 / 4益、18 / 10益、24 /
16益、29 / 21益和 35 / 27益,其他环境条件都恒定。 结果发现,这 3 种植物在低温下的碳同位素组成基本上都

比高温下的要高,但总体上同位素组成与温度不存在线性关系。 Troughton 和 Card[19] 的控温实验(设定的温

度范围为 14 ¾40益,温度无昼 /夜转换处理)也发现,6 种 C3 植物 啄13C 组成的平均值与温度没有明显的关系,
即温度的变化对植物碳同位素组成几乎没有影响。 本研究结果与 Leavitt 和 Long[20]、Sheu 和 Chiu[21] 的结论

一致,即 C3 植物 啄13C 组成与温度呈线性显著负相关,随温度升高而降低。 导致上述不同结果的原因可能与

控制实验设定的温度范围、参与实验的植物种以及实验恒定的其它环境条件有关。 至于本研究中的 C4 植

物,其平均 啄13C 值与温度呈二次抛物线关系,这与 Troughton 和 Card[19]对 5 种 C4 植物进行的控温实验结果一
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致。 C4 植物 啄13C 值与温度的这种抛物线性关系除了其碳同位素分馏模式较 C3 植物复杂外,还可能与最低

温度处理(20 / 12益)下的植物碳同位素值对回归结果产生了较大影响有关。 如果去掉图中最低温度点(20 /
12益)对应的碳同位素值,再重新对测定数据进行线性拟合,则在 24 / 16益¾36 / 28益温度范围内,植物 啄13C 与

温度亦表现出显著的线性负相关关系,R2系数达 0.840 (P < 0.05)。
对于单个植物种而言,相同光合型的不同植物种的 啄13C 随温度变化也存在差异。 在本研究的 3 种 C3 植

物中(图 3),茄子的 啄13C 与温度呈近似的显著负相关,与 Morecroft 和 Woodward[22]、Guillemette 和 Stephen[23]

对 C3 植物进行的控温实验结果一致,而其它 2 种 C3 植物却表现为抛物线型的非线性关系,3 种 C4 植物也具

有与上述 3 种 C3 植物类似的变化特性。 尽管有的植物种的 啄13C 组成随温度变化表现出一致的趋势,但变化

幅度有差别(图 3),表明不同植物种的 啄13C 组成对温度变化响应的程度不同。 这是因为植物的 啄13C 除了受

气候环境因素的影响外,在很大程度上还受植物本身各种生理因素以及遗传特性的控制[24]。 本研究中,油
菜、大豆、玉米和谷子 4 种植物的 啄13C 组成随温度变化呈抛物线关系,这可能与植物具有不同的光合最适温

度有关,植物在最佳生长温度点会有最大的 CO2同化速率和最大的碳同位素分馏[25]。 Francey 和 Farquhar[26]

认为,温度对植物 啄13C 的影响依赖于它是否高于或低于植物本身的最佳生长温度。 由于不同植物种的最佳

生长温度不同,因此温度对植物 啄13C 的影响取决于植物的种类和适宜生长温度的范围。 Schleser 等[1]也提出

了类似的观点,认为植物 啄13C 与温度是一种非线性的抛物型关系,抛物线的拐点对应着植物的最佳生长温度

点,如果温度低于最佳生长温度,啄13C鄄T 则为正相关,反之则为负相关。 尽管我们并不能确定本研究中供试植

物的最佳生长温度点,但上述学者的观点能够解释油菜、大豆 2 种植物 啄13C 对温度变化的响应,因为它们的

啄13C 值随温度升高表现为先增大后减小的趋势。 但从 C3 植物 啄13C 的平均值以及植物种茄子碳同位素对温

度的响应来看(图 2、图 3),这一解释似乎并不完全令人信服。 因为 C3 植物的适宜生长温度通常在 20 ¾

30益,根据 Schleser 等的观点,茄子的 啄13C 值应该在 20 / 12益¾32 / 24益范围内达到最大,而我们的结果却与之

相反。 同样,对于 C4 植物,尽管 啄13C 平均值和单个植物种玉米、谷子的 啄13C 值随温度升高均表现出先增大、
后减小的抛物线模式,但与 Schleser 等提出的植物 啄13C 与温度呈抛物线关系的观点并不完全吻合。 C4 植物

通常是喜高温植物,其适宜生长的温度大约在 30 ¾35益,在本实验设定的温度范围内,C4 植物的 啄13C 值应该

随温度的升高变大,而我们的结果并未证实这一假说。 这可能和控制实验与自然环境条件差别太大,以及温

度对植物 啄13C 的影响还和其前期的温度胁迫有关。 Battaglia 等认为[27],当环境温度较长时间偏离植物生长

的最适温度时,植物光合作用和呼吸作用都会对温度的变化产生适应,高温环境可使光合最适温度提高,低温

环境使光合最适温度降低。
3.2摇 比叶面积(SLA)与植物 啄13C

图 4摇 植物 SLA 随温度的变化

Fig.4摇 Variation in plants SLA with temperature
数据点为同一温度下所有植物 SLA 的平均值;荫代表 C3 植物,茵代表 C4 植物;SLA(Specific leaf area):植物比叶面积

关于植物叶片 啄13C 对温度变化的响应也可以从植物 SLA 随温度的变化得到说明。 图 4 显示,C3、C4 草

本植物 SLA 随温度升高而降低,与植物 啄13C 对温度变化的响应趋势一致,从而导致 C3、C4 植物的平均 啄13C
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值与 SLA 呈正相关(图 5)。 这只是一种表象,控温条件下植物叶片 啄13C 与 SLA 呈正相关的结果可能与两个

方面的原因有关:1) 据报道,SLA 较小的植物通常会提高叶片的羧化效率和光合作用能力[28鄄29],有可能导致

叶片气孔导度增大,进入叶片中的 CO2增多,从而使叶片胞间 CO2浓度( ci)上升,ci / ca值增大,导致植物 啄13C
降低[30鄄31];2) 植物碳同位素分馏还受植物生长状况的影响[32]。 在本研究中,发现生长较快的植株,其叶片通

常较薄,而生长缓慢但正常的植物,其叶片则相对肥厚(即 SLA 较小)。 根据 Smith 等[18] 的研究,植物对重同

位素( 13C)的识别随生长速率的降低有增大的趋势,即具有肥厚叶片生长缓慢的植株,其碳同位素值更为偏

负。 单个植物种的分析也显示,大豆、茄子和玉米等 3 种植物 啄13C 随 SLA 的增大而偏正,但变化幅度不同,其
余 3 种植物 啄13C 与 SLA 相关性不明显(图 6),表明不同植物种对 SLA 变化的响应程度不同。

图 5摇 植物碳同位素组成与 SLA 的关系

Fig.5摇 Relationship between the 啄13C values and the SLA of plants
数据点为同一温度下所有样品数据的平均值;荫代表 C3 植物,茵代表 C4 植物

图 6摇 单个植物种碳同位素组成与 SLA 的关系

Fig.6摇 Relationships between the 啄13C values and the SLA for individual plant species
数据点代表同一温度处理下该种植物 3 个重复样品的平均值;荫代表 C3 植物,茵代表 C4 植物

3.3摇 光合参数与植物 啄13C
由于植物体内碳同位素的分馏主要发生在光合作用过程中,因而对光合过程的分析和光合参数的解读可

以有效地理解植物 啄13C 随温度的变化。 从光合参数 ci / ca的比值来看,C3 植物 啄13C 均值与 ci / ca比值呈负的线
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性关系(图 7)。 这可能是在实验温度范围内,随着温度的升高,参与光合作用的酶的活性增强,较高的光合作

用能力引起气孔导度增大,导致 ci / ca比值随温度增加而上升(图 8),碳同位素分馏增大,从而使植物 啄13C 值

随温度升高而变负(图 2),与 Farquhar 等[24]提出的 C3 植物碳同位素分馏模式相吻合。 至于 C3 植物 啄13C 与

ci / ca比值关系不显著可能与实验周期短、ci / ca值测量次数少等因素有关。

图 7摇 植物碳同位素组成与 ci / ca比值的关系

Fig.7摇 Relationships between the 啄13C values of plants and the ratios of ci / ca
数据点代表同一温度处理下所有植物样品的平均值;荫代表 C3 植物,茵代表 C4 植物

对于 C4 植物,ci / ca比值与植物 啄13C 平均值关系不明显(图 7),而与温度呈较弱的线性关系(图 8),表明

C4 植物 啄13C 与 ci / ca比值关系较复杂。 这是因为 C4 植物的碳同位素分馏模式不同于 C3 植物。 C4 植物在进

行光合作用时,吸收的 CO2通过发生脱水反应转化为 HCO-
3,在叶肉细胞 PEP 羧化酶羧化作用下生成 C4 有机

物,然后被转移到维管束鞘细胞,脱羧生成 CO2,并再次被 Rubisco 羧化酶羧化。 由分馏模式 啄p = 啄a-a-(b4+b3

准-a)(ci / ca)可以看出,C4 植物碳同位素组成除了受 ci / ca比值的控制外,还取决于 准 (C4 植物脱羧产生 CO2

时,从 PCK 循环泄漏到 PCA 循环的比例)的大小[24]。 Evan 等在研究玉米、反枝苋 2 种 C4 植物 啄13C 与 ci / ca
关系时发现,准 = 0.21 时,啄13C 值随 ci / ca变化明显;而 准= 0.34 时,二者没有任何关系[33]。 本研究结果在一定

程度上支持该结论。

图 8摇 ci / ca值和 Pn / ci值与温度的关系

Fig.8摇 Relationships between the values of ci / ca and Pn / ci with the temperature

数据点代表相应温度处理下所有植物样品 ci / ca值或 Pn / ci值的平均值;荫代表 C3 植物,茵代表 C4 植物

碳同化速率是植物光合作用过程中的又一重要参数,它可以用植物净光合速率(Pn)与细胞间隙 CO2浓

度(ci)间的关系曲线的初始斜率来表征,并通过温度影响参与光合作用酶的活性来控制植物叶片内部的 ci,

从而影响植物的碳同位素分馏。 本研究中,Pn / ci与温度呈线性负相关关系(图 8),而与植物的 啄13C 平均值呈

显著正相关关系(图 9)。 Farquhar 等[34]认为,植物光合作用的限制主要来自光限制和 CO2限制(CO2扩散限

制和 CO2同化限制)。 在本实验中,气候箱内光照强度为 10000lx,属于强光照,因而不存在光限制的问题。 因
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此,当温度由低温向适温增加时,CO2的限制将逐渐缩小。 原因是适温下温度的增加一方面使气孔开度迅速

增大,CO2扩散速率加快,ci值增加,啄13C 降低;另一方面,温度的增加使碳同化过程中酶促反应(包括羧化反应

及 RuBP 再生)的速率提高,CO2同化加速,但由于在适温范围,空气饱和差对气孔的限制作用较小,Pn对气孔

开放的促进作用仍占主导地位,ci值迅速增加,从而导致本研究中 Pn / ci与温度呈负相关,而与植物 啄13C 呈正

相关。 表明在一定的温度条件下,植物的碳同化能力也是影响植物 啄13C 分馏的重要原因。

图 9摇 植物叶片碳同位素组成与 Pn / ci值的关系

Fig.9摇 Relationships between the 啄13C values of plants and the ratios of Pn / ci
数据点代表相应温度处理下所有植物样品的平均值;荫代表 C3 植物,茵代表 C4 植物

4摇 结论

本研究基于控温实验,分析了 6 种草本植物 啄13C 对温度变化的响应。 (1)在控温范围内(20 / 12益 ¾36 /
28益),3 种 C3 植物和 3 种 C4 植物的啄13C值分别变化在-28.3译¾-32.1译和-14.4译¾-17.6译;C3 植物的

啄13C平均值随温度增加而显著变低,C4 植物的平均 啄13C 值随温度增加表现为先增大后减小的抛物型关系。
上述结果与 Smith 等[20]报道的相吻合,而与 Troughton 和 Card[21]、林清[13] 报道的结果明显不同。 (2)单个植

物种的 啄13C 组成对温度变化的响应不同。 茄子、高粱的 啄13C 值与温度呈线性负相关,其它 4 种植物均与温度

呈抛物线关系。 此外,还探讨了控温条件下 C3、C4 植物 啄13C 与 SLA、ci / ca和 Pn / ci等光合生长指标的关系。
尽管控制实验可以区分单个因子对植物 啄13C 的影响,但也存在一些不足。 一是控制实验涉及的植物种

不可能太多,其结果可能存在是否具有代表性的问题;二是需要昂贵的大型控温实验室。 但另一方面,在复杂

自然环境下研究植物 啄13C 与环境因子的关系又往往存在多个因子的交互作用,要想真正量化不同环境因子

对植物 啄13C 的影响还存在一定难度。 因此,加强野外调查与控制实验相结合的方法,以便相互补充和验证。
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