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植物呼吸释放 ＣＯ２ 碳同位素变化研究进展

柴　 华，钟尚志，崔海莹，李　 杰，孙　 伟∗

东北师范大学草地科学研究所植被生态科学教育部重点实验室， 长春　 １３００２４

摘要：稳定性碳同位素是研究碳循环的有效手段。 植物呼吸释放 ＣＯ２的碳同位素（δ１３ＣＲ）变化是研究植物或生态系统与大气碳

交换的重要方法，并可以揭示植物的生理过程、碳分配方式及其对环境变化的响应。 介绍了目前国内外关于植物 δ１３ＣＲ变化的

研究概况，植物不同器官 δ１３ＣＲ值及其日变化幅度趋势一致：叶片＞根系＞树干 ／茎，不同功能群植物其呼吸释放 ＣＯ２碳同位素组

成存在差异。 但植物 δ１３ＣＲ值日变化与呼吸底物的相关性在不同的研究中结果并不一致。 导致植物呼吸 δ１３ＣＲ发生变化的主要

原因为光合同位素效应、呼吸底物的供给及呼吸代谢中间产物利用、碳代谢相关酶的活性、ＬＥＤＲ （ ｌｉｇｈｔ ｅｎｈａｎｃｅｄ ｄａｒｋ
ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ）、植物的遗传特性及外部环境改变。 目前国际上已有较多关于导致植物呼吸 δ１３ＣＲ发生变化原因的研究，但内在机

制的研究尚未完善。 该领域研究在国内鲜有报道，因此，亟需加强我国关于植物 δ１３ＣＲ短期变化及其潜在呼吸代谢机制的研究。
关键词：稳定碳同位素；植物自养呼吸；同位素效应；环境因素
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碳循环是最重要的生物地球化学循环之一［１⁃２］。 随着 ＣＯ２浓度升高引起的气候变化，碳循环过程及其与

气候变化之间反馈调节机制成为生态学研究的一个热点［３⁃４］。 稳定性碳同位素技术作为探究碳循环过程的

重要手段，在不同时间和空间尺度生态与环境问题研究中得到广泛应用［５⁃７］。 同时，探究碳循环不同过程稳

定性碳同位素组成、变化趋势及其控制机制是当前生态学研究的另一个热点，有助于研究者更好地将碳同位

素技术应用于生态系统碳循环过程研究［８］。
植物在生态系统与大气 ＣＯ２交换过程中起到非常重要的作用［９］。 植物通过光合作用吸收大气中的 ＣＯ２，

一部分光合产物储存在生物体中以维持自身的生长、繁殖等生命活动，另一部分通过植物的呼吸作用返回到

大气中。 在此过程中，植物通过光合作用和呼吸作用对近地面大气中 ＣＯ２的稳定性碳同位素组成（ １３ＣＯ２丰

度）产生影响。 其中，光合作用增加了近地面大气中的１３ＣＯ２ 丰度，而呼吸作用则趋于稀释空气中的１３ ＣＯ２

丰度［１０］。
植物呼吸释放 ＣＯ２的碳同位素组成（δ１３ＣＲ）受环境变化导致的光合判别和光合产物同位素组成影响，与

大气中的１３ＣＯ２存在显著差异［１１⁃１３］。 光合产物后续代谢过程的同位素分馏（ｉｓｏｔｏｐｅ ｆｒａｃｔｉｏｎａｔｉｏｎ）也能够影响呼

吸底物的碳同位素组成和植物不同器官呼吸释放的 ＣＯ２碳同位素组成，并通过改变碳同位素通量的时空变化

影响生态系统呼吸 ＣＯ２的碳同位素组成，最终影响基于稳定性同位素技术的碳通量估测［１４⁃１５］。 因此，植物 δ１３

ＣＲ的碳同位素信号不仅有助于探究生态系统与大气的碳通量［１６⁃１７］，区分生态系统呼吸［１８⁃１９］，也能反映植物的

生理过程［１５］、碳分配方式［２０］及植物应对环境变化的适应策略［２１⁃２２］。
目前，国际上关于植物 δ１３ＣＲ的碳同位素组成、短期变化特征及其潜在生理机制已开展了一系列的研究工

作［８，１４，２３］，提出了底物同位素控制、呼吸中间产物分配、光照增强暗呼吸 （ ＬＥＤＲ， ｌｉｇｈｔ － ｅｎｈａｎｃｅｄ ｄａｒｋ
ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ）、呼吸过程同位素分馏变化等生理生态机制，但内在机制尚不清楚。 本文通过概述国内外植物呼

吸释放１３ＣＯ２短期动态变化的研究概况，分析影响植物 δ１３ＣＲ短期变化的潜在机制，旨在推动稳定性碳同位素

技术在生态系统碳循环研究中的应用。

１　 植物呼吸释放１３ＣＯ２短期动态变化研究概况

近年来，国内外学者针对植物 δ１３ＣＲ短期动态变化开展了一系列研究工作，发现植物 δ１３ＣＲ短期动态存在

同种植物不同器官以及植物功能群差异。 植物叶片暗呼吸释放 ＣＯ２碳同位素组成有较大的变异性，变化范围

为：（– ３１．９±０．３）‰—（– １３．８±１．０）‰，昼夜变化幅度的最大值为 １１．５‰；树干 ／茎暗呼吸释放 ＣＯ２碳同位素

组成变化范围为：（– ３２．１±０．８）‰—（– ２１．２±０．３）‰，昼夜变化幅度的最大值为 ４．０‰；植物根系暗呼吸释放

ＣＯ２碳同位素组成变化范围为：（– ３３．３±０．５）‰—（– １６．３±１．９）‰，昼夜变化幅度的最大值为 ５．４‰［２３］。
不同功能群植物 δ１３ＣＲ昼夜变化幅度研究较少，且结果存在不一致性。 Ｐｒｉａｕｌｔ 等［３］通过对 １６ 种植物叶片

暗呼吸研究发现，不同功能群植物存在 δ１３ＣＲ昼夜变化差异：慢速生长和芳香类植物的 δ１３ＣＲ有昼夜变化，幅度

范围为 １．４‰—７．９‰；草本、快速生长植物 δ１３ＣＲ则没有显著的昼夜变化。 Ｃｕｉ 等［２４］ 通过对 ２２ 种植物叶片暗

呼吸研究发现，Ｃ３植物和 Ｃ４植物 δ１３ＣＲ夜间变化幅度差异不显著，并且 δ１３ＣＲ夜间变化幅度在木本植物、杂类

草和禾草之间也没有显著的差异。 植物 δ１３ＣＲ的功能群差异需要深入研究。
植物暗呼吸释放 ＣＯ２碳同位素组成与呼吸底物碳同位素组成的相关性研究结果并不一致：部分研究表

明，植物 δ１３ＣＲ与呼吸底物碳同位素组成具有相关性，但植物 δ１３ＣＲ的变化幅度大于呼吸底物碳同位素组成的

变化范围［１７， ２５⁃２９］；也有一些研究表明，植物呼吸底物碳同位素组成并没有显著的昼夜变化，但植物 δ１３ＣＲ却有

显著的变化［２８，３０⁃３３］；此外，也有研究表明植物 δ１３ ＣＲ 的变化幅度与呼吸底物的碳同位素组成呈负相关关

系［２７，３４］。 植物自养呼吸底物十分复杂，可以分为快速周转和慢速周转碳水化合物两类，其构成和稳定性碳同
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位素组成均有差异，很难在提取过程中将二者区分开，这也是导致植物 δ１３ＣＲ与底物碳同位素组成之间关系不

确定的原因之一［３５］。 总体而言，目前对植物叶片 δ１３ＣＲ与呼吸底物碳同位素组成关系研究较多，但缺乏对植

物其它特定组织的研究，如树干、茎、根系呼吸释放 ＣＯ２碳同位素组成及其潜在生理机制的研究。
迄今为止，国内关于植物 δ１３ＣＲ短期动态变化的研究鲜有报道。 近年来，植物 δ１３ＣＲ的动态变化及其调控

机制是生态学的研究热点之一，但国内关于此方面的研究较少。 因此，亟需加强我国关于植物 δ１３ＣＲ碳同位素

组成及其潜在呼吸代谢机制的研究。

２　 植物 δ１３ＣＲ短期变化的驱动机制

碳从大气经由植物叶片、茎、根系和土壤返回大气过程中涉及众多物理和生化过程，与之相关的同位素分

馏和同位素判别（ｉｓｏｔｏｐｅ ｄｉｓｃｒｉｍｉｎａｔｉｏｎ）效应显著改变１３Ｃ 丰度。
Ｆａｒｑｕｈａｒ 等［３６］对同位素分馏和同位素判别给出定义：“同位素分馏”是指某一反应过程中同位素以不同

的比例分配到不同的物质中；而“同位素判别”是指某一反应中或某催化剂由于同位素在质量上的差异，使其

对重同位素有识别和排斥的作用，致使产物的重同位素含量减少的现象。 同位素分馏表示的是反应物同位素

组成改变的效果，而同位素判别表示的是造成反应物同位素组成改变的一种过程或原因［３７］。 受生长环境、遗
传特性、功能群差异影响，植物光合、呼吸过程相关同位素效应存在变异，导致呼吸释放 ＣＯ２碳同位素组成和

短期变化幅度存在差异。 已有研究结果表明，这些因素对植物 δ１３ＣＲ的作用并不是单一进行的，而是共同影响

并可能存在相互作用［３，２３］。
２．１　 光合作用及其产物的同位素效应

２．１．１　 光合碳同位素效应

植物通过光合作用合成１３Ｃ 贫化的含碳化合物，这些光合产物是植物呼吸的主要底物。 因此，光合碳固

定过程中，碳同位素分馏能够通过改变光合产物稳定性碳同位素组成，进而影响植物 δ１３ＣＲ及其变化幅度。 植

物叶片光合碳固定过程对于１３Ｃ 的同位素分馏主要包含两个过程：（１）大气中的 ＣＯ２经由植物气孔向叶片扩

散时发生同位素分馏（４．４‰）。１２Ｃ、１３Ｃ 在化学性质上没有明显的差别，但由于质量上的细微差异使得大气中１３

ＣＯ２的扩散速率比１２ＣＯ２慢，植物优先吸收１２ＣＯ２而排斥１３ＣＯ２。 因此，进入叶肉细胞间隙的 ＣＯ２其
１３Ｃ 丰度低于

大气 ＣＯ２；（２）ＣＯ２同化过程中，二磷酸核酮糖羧化酶（ｒｉｂｕｌｏｓｅ ｂｉｓｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅ， ＲｕＢＰＣａｓｅ， ２９‰）和磷

酸烯醇式丙酮酸羧化酶（ｐｈｏｓｐｈｏｅｎｏｌｐｙｒｕｖａｔｅ ｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅ， ＰＥＰＣａｓｅ， ５．７‰）对稳定性碳同位素存在分馏作用，
溶解在细胞质中的１２ＣＯ２优先通过酶的作用结合为磷酸甘油酸，因此合成的光合产物１３Ｃ 贫化［１０］。

光合碳同位素判别仅在白天发生，但其不仅影响白天 δ１３ＣＲ，也可能影响夜晚 δ１３ＣＲ。 植物夜晚呼吸利用

底物主要是日间光合所积累的淀粉，淀粉在合成和分解过程中存在一定的时间差异，清晨和上午合成的淀粉

处于淀粉颗粒的核心，通常在凌晨时分被分解利用［３２，３８］。 白天光照、温度等环境条件变化导致的光合判别变

化会通过影响淀粉颗粒不同部位稳定性碳同位素组成进而影响夜晚 δ１３ＣＲ。 然而，δ１３ＣＲ的昼夜变化并不能完

全由光合碳同位素判别解释［２３］。 光合产物后续代谢过程同样存在潜在的同位素判别，例如，暗呼吸和光合产

物由叶片向植物下游组织输出过程亦伴随同位素判别［３９］。 基于同位素模型预测研究发现，夜晚蓖麻（Ｒｉｃｉｎｕｓ
ｃｏｍｍｕｎｉｓ Ｌ．）的韧皮部和菜豆（Ｐｈａｓｅｏｌｕｓ ｖｕｌｇａｒｉｓ Ｌ．）、林烟草（Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ｓｙｌｖｅｓｔｒｉｓ Ｓｐｅｇ．）、向日葵（Ｈｅｌｉａｎｔｈｕｓ
ａｎｎｕｕｓ Ｌ．）的叶片糖类 δ１３Ｃ 值的变异度远大于预计的仅受光合判别作用的值［２９，４０］。 因此，在研究植物 δ１３ＣＲ

的短期变化时，既要考虑光合产物形成过程的同位素判别，又不能忽视光合产物后续代谢过程同位素效应的

作用。 与其它器官相比，叶片暗呼吸释放 ＣＯ２呈
１３Ｃ 富集态势，而叶片的 δ１３Ｃ 值却低于植物其它器官，光合产

物后续代谢过程同位素判别可以解释这种普遍观测到的植物器官间碳同位素差异现象［３９］。
２．１．２　 光合产物后续代谢过程同位素分馏

在卡尔文循环中，代谢分支点以及磷酸丙糖（ ｔｒｉｏｓｅ ｐｈｏｓｐｈａｔｅ， ＴＰ， 光合作用合成的最初糖类）向细胞溶

质输出或继续在卡尔文循环中使用均存在碳同位素分馏［４１］。 在植物叶绿体中，卡尔文循环形成磷酸丙糖，经
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过各种酶的催化形成淀粉。 在此过程中由于醛缩酶（ａｌｄｏｌａｓｅ）同位素效应的影响，使得淀粉中１３Ｃ 的丰度高于

可溶性糖［４２⁃４３］，而剩余的１３Ｃ 贫化的磷酸丙糖合成蔗糖从叶绿体中输出，进而改变呼吸底物的１３Ｃ 组成。 同

时，白天光合作用积累的淀粉在夜晚分解用于植物呼吸代谢和向其它器官的光合产物输出，造成叶片和植物

韧皮部输出糖类 δ１３Ｃ 值的昼夜差异，白天蔗糖中１３Ｃ 贫化，夜晚蔗糖中１３Ｃ 富集［２９，４０］。 植物韧皮部的蔗糖混合

了具有不同代谢历史和滞留时间的蔗糖分子［２５］，其 δ１３Ｃ 值取决于植物最初积累淀粉的 δ１３Ｃ 值，以及糖类在

植物茎部由上至下的传输距离［２３］。 总体来讲，糖类在植物由上往下的传输过程中，由于同位素分馏的作用，
使得不同类型和不同部位的呼吸底物 δ１３Ｃ 值及其日变化幅度存在差异，从而影响植物茎和根呼吸释放 ＣＯ２

的 δ１３ＣＲ值及其日变化幅度。
２．２　 呼吸碳同位素分馏

由于植物呼吸代谢过程中细胞、组织以及植物类型的不同，导致不同的代谢途径呼吸释放的 ＣＯ２同位素

组成存在差异。 植物呼吸过程碳同位素分馏包括糖类分子结构上１３ Ｃ 不均衡分布 （ ｎｏｎ － ｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌ １３Ｃ
ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ）导致的裂解分馏、呼吸酶的同位素效应、次生代谢过程中的同位素分馏［１０］。
２．２．１　 裂解分馏

由于醛缩酶的同位素分馏效应，导致葡萄糖分子中１３Ｃ 的不均匀分布，与葡萄糖分子整体１３Ｃ 丰度相比，
其中 Ｃ⁃３ 和 Ｃ⁃４ 富含１３Ｃ，而其它位置的碳则呈１３Ｃ 贫化趋势（表 １） ［４３⁃４５］。 不同光合途径植物在葡萄糖分子１３Ｃ
分布不均匀性上存在差异，主要是因为光呼吸导致二磷酸核酮糖（ＲｕＢＰ）分子内部结构存在差异，在光合作

用下二磷酸核酮糖还原为磷酸丙糖，最终合成糖类物质［４５］。

表 １　 葡萄糖分子内部１３Ｃ 的不均衡分布（不同位置 Ｃ 原子相对于葡萄糖分子 δ１３Ｃ 平均值的差值）

Ｔａｂｌｅ １　 Ｉｎｔｒａｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｃａｒｂｏｎ ｉｓｏｔｏｐｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｉｎ ｇｌｕｃｏｓｅ（δ１３Ｃ ｖａｌｕｅｓ ａｒｅ ｄｅｖｉａｔｉｏｎｓ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｍｅａｎ δ１３Ｃ ｏｆ ｔｈｅ ｗｈｏｌｅ ｍｏｌｅｃｕｌｅ）

碳分子 Ｃ ａｔｏｍ Ｃ⁃１ Ｃ⁃２ Ｃ⁃３ Ｃ⁃４ Ｃ⁃５ Ｃ⁃６

玉米葡萄糖 Ｍａｉｚｅ Ｇｌｕｃｏｓｅ ０．９ －０．１ －０．７ ５．２ －０．１ －４．８

甜菜葡萄糖 Ｓｕｇａｒ Ｂｅｅｔ Ｇｌｕｃｏｓｅ －１．３ －０．９ １．９ ６．３ －１．１ －４．９

　 　 Ｃ⁃１：葡萄糖分子中第一位碳原子，Ｃ⁃２：葡萄糖分子中第二位碳原子，后同，数据来源于 Ｒｏｓｓｍａｎｎ［４４］

在糖酵解过程中，葡萄糖首先活化为 １，６⁃二磷酸果糖，然后裂解为 ３⁃磷酸甘油醛和磷酸二羟丙酮，接着

３⁃磷酸甘油醛氧化释放能量，并最终生成丙酮酸。 在此过程中，从富含１３Ｃ 葡萄糖的 Ｃ⁃３ 和 Ｃ⁃４ 转化为 Ｃ⁃１ 的

丙酮酸，在丙酮酸脱氢酶（ＰＤＨ）作用下释放富含１３Ｃ 的 ＣＯ２。 含有相对１３Ｃ 贫化碳分子的乙酰辅酶 Ａ（Ａｃｅｔｙｌ
ＣｏＡ）既可以进入柠檬酸循环，经过脱羧作用，分解产生 ＡＴＰ（ａｄｅｎｏｓｉｎｅ ｔｒｉｐｈｏｓｐｈａｔｅ），又可以被用于合成次生

代谢产物［３］。 当所有乙酰辅酶 Ａ 均用于呼吸作用时，所产生 ＣＯ２的
１３Ｃ 丰度与底物葡萄糖一致；当部分乙酰

辅酶 Ａ 用于合成次生代谢产物时，呼吸释放 ＣＯ２的
１３Ｃ 丰度则高于底物葡萄糖［２３］（图 １）。 很多研究发现植物

暗呼吸释放 ＣＯ２的
１３Ｃ 丰度高于其呼吸底物的１３Ｃ 丰度，并归因于乙酰辅酶 Ａ 未完全用于呼吸分解所导致的

同位素分馏［４６⁃５０］。
Ｐｒｉａｕｌｔ 等［３］通过丙酮酸１３Ｃ 标记研究表明，在丙酮酸脱羧反应和柠檬酸循环中均存在碳同位素分馏。 灌

木植物欧洲半日花（Ｈａｌｉｍｉｕｍ ｈａｌｉｍｉｆｏｌｉｕｍ Ｌ．）在丙酮酸脱氢酶的作用下，释放富含１３Ｃ 的 ＣＯ２，而剩余的丙酮

酸进入次生代谢的碳通量超过进入柠檬酸循环的碳通量数倍，致使 δ１３ＣＲ的日变化幅度增加；而快速生长的草

本植物三角紫叶酢浆草（Ｏｘａｌｉｓ ｔｒｉａｎｇｕｌａｒｉｓ Ａ． Ｓｔ⁃Ｈｉｌ．）的次生代谢活动和柠檬酸循环都保持低的活性，因此

δ１３ＣＲ的日变化幅度不明显（图 １）。
２．２．２　 ＰＥＰＣａｓｅ 对植物释放 ＣＯ２的再固定

ＰＥＰＣａｓｅ 能够催化植物体内呼吸释放 ＣＯ２的再固定（ＣＯ２ ｒｅｆｉｘａｔｉｏｎ），该过程伴随碳同位素判别效应（５．

７‰） ［３６］，对植物非光合组织呼吸释放 ＣＯ２碳同位素组成有重要影响。 所有植物器官中均存在 ＰＥＰＣａｓｅ［５１⁃５２］，
不同器官 ＰＥＰＣａｓｅ 酶活性的差异会导致同位素呼吸分馏上存在差异［５３］。 由于 ＰＥＰＣａｓｅ 的作用使得生成的
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图 １　 植物呼吸代谢中间产物利用对暗呼吸 δ１３ＣＲ的影响

Ｆｉｇ．１　 Ｍａｊｏｒ ｅｘｐｅｃｔｅｄ ｆｌｕｘｅｓ ｏｆ ｒｅｓｐｉｒａｔｏｒｙ ｓｕｂｓｔｒａｔｅｓ ｅｘｐｌａｉｎｉｎｇ δ１３Ｃ ｏｆ ｄａｒｋ⁃ｒｅｓｐｉｒｅｄ ＣＯ２ ｄｅｐｅｎｄｉｎｇ ｏｎ ｔｈｅ ｒｅｓｐｉｒａｔｏｒｙ ｅｎｅｒｇｙ ｄｅｍａｎｄ

ＰＤＨ： 丙酮酸脱氢酶 ｐｙｒｕｖａｔｅ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ； ＫＣ： 柠檬酸循环 Ｋｒｅｂｓ Ｃｙｃｌｅ； 粗体 Ｃ 代表含有高丰度的１３Ｃ，阴影部分表示主要的呼吸底物的

通量，黑色箭头代表碳的通量，改绘自 Ｐｒｉａｕｌｔ［３］

有机物质中１３Ｃ 丰度高于未被固定 ＣＯ２ 的丰度，同时降低了由植物向大气的 ＣＯ２ 呼吸释放通量。 理论上

ＰＥＰＣａｓｅ 酶活性与植物 δ１３ＣＲ值呈正相关关系，但研究表明植物根、茎的 ＰＥＰＣａｓｅ 与 δ１３ ＣＲ 值并没有相关

性［２３］。 因此，ＰＥＰＣａｓｅ 可能并不是导致植物 δ１３ＣＲ变化的关键因素。
２．３　 光照增强暗呼吸

当植物叶片从光照条件立即转变为黑暗条件时，呼吸释放 ＣＯ２量呈显著增加趋势，这种现象被称为光照

增强暗呼吸（ＬＥＤＲ） ［５４］。 ＬＥＤＲ 不仅导致植物叶片呼吸释放 ＣＯ２量的增加，也影响呼吸释放 ＣＯ２的碳同位素

组成，δ１３ＣＲ值表现为先增加后降低的趋势，植物叶片 δ１３ＣＲ的日变化幅度增加，δ１３ＣＲ值增加的时间一般会持

续 ５—２０ 分钟［５５⁃５６］。 ＬＥＤＲ 现象对叶片暗呼吸释放 ＣＯ２碳同位素组成影响程度依赖于光照强度，一般随着光

强的增加而增加［５４， ５７⁃５９］。 在光照条件下，植物自养器官中与糖酵解和柠檬酸循环相关酶的活性受到抑

制［６０⁃６１］，导致柠檬酸循环处于非闭合的状态［６２⁃６３］，而苹果酸则在 ＰＥＰＣａｓｅ 的作用下得到积累。 当植物叶片由

光照条件转入黑暗条件后，呼吸酶抑制作用解除，催化苹果酸分解，释放富含１３Ｃ 的 Ｃ⁃ ４，导致呼吸释放 ＣＯ２的

碳同位素组成改变，ＬＥＤＲ 的瞬时效应在自然条件下不仅出现在白天，晴天日落后也会持续约 ９０ 分钟，显著

影响夜晚初期生态系统呼吸释放 ＣＯ２同位素组成［６４］。 因此，采用容器收集植物叶片呼吸时需要慎重确定培

养时间［３］。
２．４　 环境因素对植物 δ１３ＣＲ短期变化的影响

环境因素能够影响植物 δ１３ＣＲ及其变化幅度。 ＤｅＮｉｒｏ 和 Ｅｐｓｔｅｉｎ［６５］的研究发现夜间温度的变化会通过影

响呼吸酶的活性改变１３Ｃ ／ １２Ｃ 分馏，促使叶片 δ１３ＣＲ发生变化。 随着叶片温度的升高，呼吸底物由碳水化合物

转为脂肪（ １３Ｃ 相对贫化），导致植物叶片呼吸 ＣＯ２的 δ１３ＣＲ值持续下降［４７］。 Ｓｃｈｎｙｄｅｒ 和 Ｌａｔｔａｎｚｉ［６６］的研究也表

明生长在高温环境中（２５℃ ／ ２３℃，白天 ／夜晚）的黑麦草（Ｌｏｌｉｕｍ ｐｅｒｅｎｎｅ Ｌ．）其根系呼吸底物和呼吸释放 ＣＯ２

的 δ１３Ｃ 值（－２１．７‰、－２４． ９‰）均高于生长在低温环境中的 δ１３ Ｃ 值（１５℃ ／ １４℃，白天 ／夜晚） （ － ２２． ８‰、－
２８．３‰）。

水分条件会通过影响光合碳同位素判别，改变呼吸底物的 δ１３Ｃ 值，使植物呼吸 ＣＯ２的 δ１３ＣＲ发生改变［６７］。
叶片内外水蒸汽压差的增加通常会降低气孔导度［６８］，使大气 ＣＯ２经气孔进入叶片的量减少，导致胞间 ＣＯ２和

空气 ＣＯ２分压比（Ｐ ｉ ／ Ｐａ）降低，同位素判别会随着 Ｐ ｉ ／ Ｐａ的降低而降低，同时增加了１３Ｃ 的同化，因此植物呼吸

ＣＯ２的 δ１３ＣＲ值和日变化幅度均会发生改变［３６］。 在干旱胁迫下，水分条件的限制降低了气孔导度和 Ｐ ｉ ／ Ｐａ的

日变化幅度，导致光合碳同位素判别日变化幅度不明显［６９］，并且干旱胁迫会显著的降低呼吸分馏，影响与呼

５　 ８ 期 　 　 　 柴华　 等：植物呼吸释放 ＣＯ２碳同位素变化研究进展 　
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吸底物相关联的植物呼吸 δ１３ＣＲ值
［４７⁃４８］。 例如，在美国亚利桑那州沙漠生态系统的研究结果表明，干旱季节

叶片呼吸 δ１３ＣＲ值显著高于雨季［３２］。
不同的生长环境也会影响植物 δ１３ＣＲ值，Ｋｌｕｍｐｐ 等［５０］ 研究发现，生长在低密度下的向日葵 δ１３ＣＲ值高于

生长在高密度下的 δ１３ＣＲ值。 环境因素对植物呼吸 δ１３ＣＲ值的影响往往表现为综合作用，不同时间尺度（昼
夜、季节性）环境变化会改变与呼吸底物相关联的叶片暗呼吸 δ１３ＣＲ的数值和日变化程度［１９，３３］。 例如，Ｓｕｎ
等［７０⁃７１］通过探究不同植被类型（Ｃ３和 Ｃ４）δ１３ＣＲ对于环境变化的响应发现，季节性的环境变化不仅影响呼吸代

谢底物碳同位素值，也能够通过影响底物量进而影响呼吸代谢中间产物乙酰辅酶 Ａ 的利用，最终改变 δ１３ＣＲ

值和日变化幅度。 此外，植物在受到来自自然条件的胁迫时（例如凋萎或衰老、长期处于黑暗条件），会发生

呼吸底物的转变［１９］，呼吸底物类型（可溶性糖、淀粉、脂类、氨基酸）间在碳同位素组成上存在差异，进而对 δ１３

ＣＲ产生影响［３５，４９］。

３　 结论与展望

植物 δ１３ＣＲ的短期动态变化能够反映植物碳分配方式、碳代谢生理过程、植物与环境相互作用等重要生理

生态过程，探究植物呼吸释放碳同位素组成变化有助于推进陆地生态系统碳循环的研究。 不同植物类型以及

植物的不同器官 δ１３ＣＲ值均存在差异。 多数研究表明植物不同部位 δ１３ＣＲ值差异及变化幅度趋势一致，表现

为：叶片 δ１３ＣＲ＞根系 δ１３ＣＲ＞树干 ／茎 δ１３ＣＲ，但植物暗呼吸释放的 δ１３ＣＲ与呼吸底物的变化趋势并不一致。 同

位素效应、呼吸底物的供给和消耗、糖类分子１３Ｃ 的不均匀分布、碳代谢相关酶的活性、ＬＥＤＲ、植物的遗传特性

及外部环境等因素均可以改变植物 δ１３ＣＲ值及其变化幅度。 总体上说，导致植物 δ１３ＣＲ发生变化的原因可以归

纳为以下几点：（１）植物呼吸底物的 δ１３Ｃ 值发生变化；（２）植物在不同时期利用的呼吸底物不同，而这些呼吸

底物中 δ１３Ｃ 值存在差异；（３）植物呼吸代谢中对中间产物利用方式的变化，导致植物 δ１３ＣＲ值发生变化。
近年来，随着科学技术的发展，为研究植物暗呼吸碳同位素组成的动态变化及内在控制机制提供了广阔

的前景。 随着稳定性碳同位素标记技术的成熟，利用１３Ｃ 标记进而追踪植物同化和释放的碳同位素，可直接、
有效的定期监测植物不同器官及其暗呼吸碳同位素组成变化趋势及对环境变化的响应。 稳定性同位素质谱

仪（Ｉｓｏｔｏｐｅ Ｒａｔｉｏ Ｍａｓｓ Ｓｐｅｃｔｒｏｍｅｔｅｒ， ＩＲＭＳ）是测定植物暗呼吸释放 ＣＯ２碳同位素组成的较为成熟的方法，具有

样品用量少、测量精确性高等优点。 但设备存在结构复杂，体积大，造价较高，且测试样品容易受到污染等缺

陷。 激光吸收光谱法（Ｌａｓｅｒ Ａｂｓｏｒｐｔｉｏｎ Ｓｐｅｃｔｒｏｓｃｏｐｙ， ＬＡＳ）、特定化合物同位素分析（Ｃｏｍｐｏｕｎｄ Ｓｐｅｃｉｆｉｃ Ｉｓｏｔｏｐｅ
Ａｎａｌｙｓｉｓ， ＣＳＩＡ）、核磁共振技术（Ｎｕｃｌｅａｒ Ｍａｇｎｅｔｉｃ Ｒｅｓｏｎａｎｃｅ， ＮＭＲ）、纳米二次离子质谱技术（Ｎａｎｏ －ｓｃａｌｅ
Ｓｅｃｏｎｄａｒｙ Ｉｏｎ Ｍａｓｓ Ｓｐｅｃｔｒｏｍｅｔｅｒ， Ｎａｎｏ ＳＩＭＳ）具有快速测定、高敏感度、高精确度、增加可重复性等优点，为研

究植物暗呼吸和内在控制机制提供了更为多样化的手段。
关于导致植物暗呼吸发生变化的原因已有了较多的研究，但内在调控机理尚不明晰。 在未来的研究中，

研究者可关注以下几方面的研究：（１）植物暗呼吸 δ１３ＣＲ值对外部环境变化及植物特性（例如：叶肉细胞导度）
的响应；（２）植物同化产物 δ１３Ｃ 值与呼吸释放 δ１３ＣＲ的比较及其在不同时空尺度的动态变化；（３）不同功能群

植物暗呼吸 δ１３ＣＲ的变化及其与呼吸代谢活动的关系；（４）不同生态系统碳同位素通量以及对生态系统呼吸

δ１３ＣＲ的贡献率。
研究植物 δ１３ＣＲ有助于我们更好地了解植物尺度碳的流动，以及植物与生态系统的碳交换。 目前，国际上

已有较多关于 δ１３ＣＲ值短期变化的研究，但我国关于此方面的研究鲜有报道，以期通过本文增进国内关于植物

呼吸碳同位素领域研究的了解，推动相关研究工作的深入开展。
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