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模拟增温对植物叶片 δ１３ Ｃ 值的影响：全球 Ｍｅｔａ 分析
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摘要：温室气体大量排放导致的全球变暖是最为关注的环境问题之一，这会直接影响植物的生长与发育进而影响群落组成乃至

生态系统的结构和功能。 水分利用效率作为植物叶片通过光合作用调节水分生理过程的指标，是联系生态系统碳循环与水循

环关系的关键，反映了植被生态系统对立地环境快速调整和资源变化的适应策略，是当前全球变化研究中的重点。 植物叶片碳

稳定同位素比值（δ１３Ｃ）是反映植物长期水分利用效率的关键指标，但全球气候变暖对植物叶片 δ１３Ｃ 值的影响仍存在较大争

议。 该研究利用 Ｍｅｔａ 分析整合全球范围内 ５１ 份相关研究文献中的 ３７１ 组数据，较为系统地评估模拟增温对植物叶片 δ１３Ｃ 及

其生理生态指标的影响。 结果表明，模拟增温能够使叶片 δ１３Ｃ 值显著升高 ０．６％（Ｐ＜０．００１），同时对叶片呼吸速率 Ｒｄ、气孔导度

Ｇｓ、净光合作用速率 Ｐｎ、碳 Ｃ 的效应值分别为 ０．２３７、０．０６２、－０．１４０、－０．０１９ （Ｐ＜０．０５）。 模拟增温处理在增强植物光合作用的同

时提高了叶片呼吸速率（Ｒｄ），导致光合产物不断被消耗、叶片碳（Ｃ）降低，最终使叶片 Ｐｎ降低并且叶片 δ１３Ｃ 产生富集现象。 通

过进一步对影响因素分析发现，叶片 δ１３Ｃ 值对增温的响应主要受增温时间、高程和年均气温等控制（相对重要性指数分别为

１．００、０．９７ 和 ０．９２）。 另外，模拟增温时选用不同的增温模式对叶片 δ１３Ｃ 值也具有显著不同的影响，采用红外线加热、土柱置换

和电缆增温等方法对叶片 δ１３Ｃ 值具有正向促进作用（效应值分别为 ０．７０、０．４４ 和 ０．３５），而采用遮阳屏与开顶箱增温等方法具

有负向作用（效应值分别为－０．１７ 和－０．０９）。 研究结论对于深入理解全球变化背景下植物水分利用的响应特征具有重要的理

论意义，以期为今后该领域的植物生长研究提供理论依据和有效支撑。
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ｓｔｕｄｙ ｈａｓ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ｆｏｒ ｆｕｒｔｈｅｒ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ｔｈｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｕｎｄｅｒ
ｔｈｅ ｂａｃｋｇｒｏｕｎｄ ｏｆ ｇｌｏｂａｌ ｃｈａｎｇｅ， ｉｎ ｏｒｄｅｒ ｔｏ ｐｒｏｖｉｄｅ ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｂａｓｉｓ ａｎｄ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｓｕｐｐｏｒｔ ｆｏｒ ｆｕｔｕｒｅ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｏｆ ｐｌａｎｔ
ｇｒｏｗｔｈ ｉｎ ｔｈｉｓ ｆｉｅｌｄ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｓｉｍｕｌａｔｅｄ ｗａｒｍｉｎｇ； ｆｏｌｉａｒ δ１３Ｃ； Ｍｅｔａ⁃ａｎａｌｙｓｉｓ； ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ； ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ； ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ
ｏｆ ｐｌａｎｔ

作为 ２１ 世纪全球最为关注的问题之一，温室气体大量排放导致的全球变暖已成为人们不争的事实，严重

威胁到生态系统的稳定性并制约区域生态可持续发展［１］。 全球变暖会直接影响植物的生长与发育、种间关

系，进而影响群落组成乃至生态系统的结构和功能。 因此，作为联系生态系统碳水循环的关键生理参数，植物

水分利用效率（Ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ，ＷＵＥ）成为了人们比较关注的问题。 ＷＵＥ 表征植物在光合过程固定碳时

所消耗的水分，是揭示陆地植被生态系统对全球变化响应和适应对策的重要手段［２］。 然而，利用传统方法直

接测定植物 ＷＵＥ 费时、费力，仍有一定的难度与误差［３］，且主要局限于植物个体甚至以下水平，把植物 ＷＵＥ
研究机制扩展到群落或者生态系统尺度上困难较大。 因此，选用更为准确与便捷的方法测定植物叶片 ＷＵＥ，
用于指示和评估植物体内营养元素与水分利用效率显得尤为重要。

植物叶片的稳定碳同位素比值（δ１３Ｃ）作为间接评估植物长期 ＷＵＥ 的最优指标［４］，它为植物长期水分利

用效率的研究提供了新的方法和途径，现已成为国际上常用的植物 ＷＵＥ 测量方法［５］。 迄今为止，国内外很

多学者对植物叶片 δ１３Ｃ 与温度的响应关系做了大量研究，一些学者［６—７］认为叶片 δ１３Ｃ 与温度具有显著的负

相关关系，但也有研究［８—１０］发现两者之间呈显著的正相关关系，导致研究结论出现分歧的关键原因在于叶片

δ１３Ｃ 对温度的响应模式受局地环境因子的影响较大，在不同的立地条件下会得出不同甚至截然相反的论断。
为此，国内外学者们进一步通过模拟增温实验探讨植物叶片 δ１３Ｃ、温度与其他环境因子之间的协同关系，例如

Ｊｉａ 等［１１］研究发现高温胁迫可以导致干旱诱导杨树叶片 δ１３Ｃ 和 δ１８Ｏ 含量增加；刘贤赵等［１２］ 的研究结果表明

６ 种 Ｃ３、Ｃ４ 草本植物的叶片 δ１３Ｃ 值随温度变化具有显著差异；Ｍｉｃｈｅｌｓｅｎ 等［１３］通过施肥与增温交互处理发现

叶片 δ１３Ｃ 值增加而遮荫处理会降低叶片 δ１３Ｃ 值。 目前有关模拟增温对叶片 δ１３Ｃ 的研究多基于站点或小尺

度的独立观测实验，研究结果往往受不同因素的调控而导致差异，因此亟待通过整合分析得出总体趋势和模

式的综合结论来反映模拟增温对植物叶片 δ１３Ｃ 的影响。
Ｍｅｔａ 分析（Ｍｅｔａ ａｎａｌｙｓｉｓ）作为一种依据统计学原则客观分析的新方法得到越来越多的关注与应用［１４］，

该方法能够针对研究目的相同、相互独立的多个研究结果进行全面、客观地分析并获得综合性的结论，已被逐

渐应用于生态学领域中［１５］。 基于当前植物叶片 δ１３Ｃ 与温度之间关系仍不明晰的问题，本文通过收集全球所
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有相关学术文献并进行严格评估，利用 Ｍｅｔａ 分析系统地研究全球植物叶片 δ１３Ｃ 值对模拟增温的响应特征及

其影响因素，这对于揭示全球气候变化下植物水分利用策略具有重要意义。

１　 材料与方法

１．１　 数据收集

本研究基于中国知网（ＣＮＫＩ）与 Ｗｅｂ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅ 等数据库，以“增温”、“植物水分利用效率”、“光合作

用”、“气孔导度”和“叶片 δ１３Ｃ”为关键词检索 １９９６ 年至今发表的所有关于模拟增温影响植物叶片 δ１３Ｃ 值的

文献。 为降低筛选文献带来的偏差，本研究所收集的文献至少满足以下条件：１） 研究对象包括植物叶片

δ１３Ｃ；２） 实验处理包括增温组与对照组；３） 文献直接提供植物叶片δ１３Ｃ数据或者通过间接计算得到；４）实验

重复次数不小于 ３。 根据上述条件，最终筛选出符合标准的 ５１ 篇文献，可分析数据共计 ３７１ 组，所涉及的全

球实验分布站点共 ４７ 个（图 １）。 从文献中提取的叶片δ１３Ｃ对增温响应的影响因素包括：年均降水量（ｍｍ）、
年均气温（℃）、增温模式、增温幅度（℃）、高程（ｍ）、土壤质地、植物类型（详细分类信息如表 １ 所示）。 植物

生理生态指标包括：叶片碳、氮（Ｃ、Ｎ）及其稳定同位素比值（δ１３Ｃ、δ１５Ｎ）、氧稳定同位素比值（δ１８Ｏ）、Ｃ ／ Ｎ 比

值、比叶面积（ＳＬＡ）、净光合作用速率（Ｐ ｎ）、胞间 ＣＯ２浓度（Ｃ ｉ）、胞间 ＣＯ２浓度与环境 ＣＯ２浓度比值（Ｃ ｉ ／ Ｃａ）、
蒸腾速率（Ｔｒ）、呼吸速率（Ｒｄ）、气孔导度（Ｇｓ）和植物水分利用效率（ＷＵＥ）包括瞬时水分利用效率（ＷＵＥ ｔ）和
内在水分利用效率（ＷＵＥ ｉ）。

图 １　 全球叶片δ１３Ｃ分布站点图

Ｆｉｇ．１　 Ｇｌｏｂａｌ ｓｉｔｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｆｏｌｉａｒ δ１３Ｃ

１．２　 数据分析

１．２．１　 Ｍｅｔａ 分析

本研究基于选择随机效应模型（Ｒａｎｄｏｍ ｅｆｆｅｃｔｓ ｍｏｄｅｌ，ＲＥＭ）对进行亚组分析以评估增温对叶片δ１３Ｃ值的

影响。 将增温处理下叶片δ１３Ｃ均值（Ｘ ｔ）与不增温处理下叶片δ１３Ｃ均值（Ｘｃ）的比值作为响应比（Ｒ）。 其自然

对数（ｌｎＲ）为效应值（Ｅｆｆｅｃｔ ｓｉｚｅ），用于指示增温处理相比于不增温处理叶片δ１３Ｃ值的相对变化（增加或下降

的百分比，％），利用公式（１）计算［１６］：

ｌｎＲ ＝ ｌｎ （
Ｘ ｔ

Ｘｃ
） ＝ ｌｎ Ｘ ｔ( ) － ｌｎ Ｘｃ( ) （１）

式中，Ｒ 为响应比，ｌｎＲ 为效应值，Ｘ ｔ、Ｘｃ分别为增温与不增温处理下叶片δ１３Ｃ的均值。 利用公式（２）计算每一

组效应值的方差（ｖ）：

４１４５ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　
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ｖ ＝
ＳＤ２

ｔ

ｎｔ Ｘ２
ｔ

＋
ＳＤ２

ｃ

ｎｔ Ｘ２
ｔ

（２）

式中，ＳＤｔ、ｎｔ分别为增温处理下的标准差和样本量，ＳＤｃ、ｎｃ分别为不增温处理下的标准差和样本量。 加权平

均效应值（ｌｎＲ＋＋）、９５％置信区间（９５％ＣＩ）等由公式（３—５）计算，，

ｌｎＲ ＋ ＋ ＝
∑（ｌｎＲ ｉ × ｗ ｉ）

∑ ｗ ｉ

，ｗ ＝ １
ｖ

（３）

ＳｌｎＲ ＋ ＋
＝

　 １

∑ ｗ ｉ

（４）

９５％ＣＩ ＝ ｌｎＲ ＋ ＋ ± １．９６ × ＳｌｎＲ ＋ ＋ （５）
式中，ＳｌｎＲ＋＋为加权平均效应值（ ｌｎＲ＋＋）的方差。 若置信区间包含 ０，则说明增温处理对叶片δ１３Ｃ无显著影响

（Ｐ＞０．０５）；若置信区间全部大于 ０ 或全部小于 ０，则说明增温对叶片δ１３Ｃ具有显著正效应或显著负效应（Ｐ＜
０．０５）。 相对变化（ＲＣ）的显著性用 ９５％置信区间表示，通过公式（６）计算：

ＲＣ ＝ ｅ( ｌｎＲ ＋ ＋ － １） × １００％ （６）
对叶片δ１３Ｃ效应值的质量与可变性进行频率分布估计，利用高斯函数（Ｇａｕｓｓｉｏｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎ） 拟合正态分布

（Ｎｏｒｍａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ），由公式（７）计算：

ｙ ＝ ａ × ｅｘｐ （
－ （ｘ － ｘ０） ２

２ ｂ２ ） （７）

式中，ｘ、ｙ 分别为每个区间中 ｌｎＲ 的平均值与其对应频率，ａ 是当 ｘ ＝ ｘ０时加权平均效应值（ｌｎＲ＋＋）的期望值，ｂ
是频率分布的方差。

表 １　 叶片δ１３Ｃ的影响因素分类表

Ｔａｂｌｅ １　 Ｄｉｖｉｄｅｄ ｃａｔｅｇｏｒｉｅｓ ｏｆ ａｆｆｅｃｔｉｎｇ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｆ ｆｏｌｉａｒ δ１３Ｃ

分类变量
Ｃａｔｅｇｏｒｉｃａｌ ｖａｒｉａｂｌｅｓ

亚组
Ｓｕｂｇｒｏｕｐｓ

组间异
质性 Ｑｂ

Ｂｅｔｗｅｅｎ⁃
ｇｒｏｕｐ

ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙ

Ｐ

年均气温 ／ ℃
Ｍｅａｎ Ａｎｎｕａｌ Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ＜８ ８—１６ ＞１６ １．９１ ０．３８

年均降水量 ／ ｍｍ
Ｍｅａｎ Ａｎｎｕａｌ Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ＜３００ ３００—８００ ＞８００ １．６８ ０．６４

高程
Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ／ ｍ ＜１０００ １０００—２０００ ＞２０００ １．５２ ０．４７

增温时间 ／ ａ
Ｄｕｒａｔｉｏｎ ＜１ １—４ ４—７ ７—１０ ＞１０ ３．３４ ０．５０

增温幅度 ／ ℃
Ｍａｇｎｉｔｕｄｅ ＜１ １—２ ＞２ １．０１ ０．６０

植物类型
Ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｔｙｐｅ 草本 Ｃ３ 草本 Ｃ４ 木本 １．１９ ０．５５

土壤质地
Ｓｏｉｌ ｔｅｘｔｕｒｅ 细质地 中等质地 粗质地 ３．３３ ０．１９

增温模式
Ｗａｒｍｉｎｇ ｐａｔｔｅｒｎ 电缆增温 开顶箱

开顶箱＋
防雪栅栏

遮阳屏 红外线加热 土柱置换 防雪栅栏 室内气候箱 ７０．０９ ０．００００１

１．２．２　 统计分析

Ｍｅｔａ 分析作为一种有效的数据分析方法，其模型应用于研究不同预测因子的相对重要性［１７］。 基于同样

方法，利用 Ｒ 软件中的“ｇｌｍｕｌｔｉ”与“ｍｅｔａｆｏｒ”程序包，通过混合效应元回归模型（Ｍｉｘｅｄ⁃ｅｆｆｅｃｔｓ ｍｅｔａ⁃ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ
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ｍｏｄｅｌ）分析 ８ 个影响因素间的不同组合，基于赤池信息准则（Ａｋａｉｋｅ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｃｒｉｔｅｒｉｏｎ，ＡＩＣ）得到各影响因

素对最佳模型的贡献值，即相对重要性指数（Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｉｎｄｅｘ），设阈值为 ０．８［１８］以判断其相对重要性

并进行制图。 ＲｅｖＭａｎ（Ｒｅｖｉｅｗ Ｍａｎａｇｅｒ）软件可对计数资料和计量资料进行 Ｍｅｔａ 分析，简单易学［１９］，因此，本
文使用 ＲｅｖＭａｎ ５．４ 计算各影响因素的效应值（Ｅｆｆｅｃｔ ｓｉｚｅ）。 利用公式（１）对所有植物生理生态指标的效应值

（ｌｎＲ）进行比较与评估。 对增温条件下叶片δ１３Ｃ值的升高与否进行划分，定量分析叶片δ１３Ｃ与植物生理生态

指标对增温响应结果的一致性与差异性，并利用独立样本 ｔ 检验进行显著差异性分析。 此外，采用 Ｐｅａｒｓｏｎ 相

关系数（Ｐｅａｒｓｏｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ）对增温条件下所有植物生理生态指标的效应值进行线性相关分析（显
著性水平 α ＝ ０．０５），使用 Ｏｒｉｇｉｎ２０２１ 与 Ｒ 软件绘制相关图像。

图 ２　 叶片δ１３Ｃ效应值频率分布图

　 Ｆｉｇ．２　 Ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ａｎｄ ｔｈｅ ｏｖｅｒａｌｌ ｅｆｆｅｃｔｓ ｆｏｒ ｌｎＲｓ ｏｆ

ｆｏｌｉａｒ δ１３Ｃ

δ１３Ｃ：碳稳定同位素比值

２　 结果与分析

２．１　 增温处理下植物叶片δ１３Ｃ和生理生态指标的效应

值变化

图 ３　 植物生理生态指标效应值箱线图

Ｆｉｇ．３　 　 Ｂｏｘ⁃ｐｌｏｔ ｆｏｒ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｅａｃｈ ｐｌａｎｔ ｅｃｏｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｉｎｄｉｃａｔｏｒｓ
Ｃ：碳；Ｎ：氮；Ｃ ／ Ｎ：碳氮比值；δ１５Ｎ：氮稳定同位素比值；δ１８Ｏ：氧稳定同位素比值；ＳＬＡ：比叶面积；Ｐｎ：净光合作用速率；Ｃｉ：胞间 ＣＯ２浓度；Ｇｓ：
气孔导度；ＷＵＥｉ：内在水分利用效率；Ｃｉ ／ Ｃａ：胞间 ＣＯ２浓度与环境 ＣＯ２浓度比值；Ｔｒ：蒸腾速率；ＷＵＥｔ：瞬时水分利用效率；Ｒｄ：呼吸速率； 虚

线为平均值；实线为中值；∗表示 Ｐ＜０．０５；∗∗表示 Ｐ＜０．０１；∗∗∗表示 Ｐ＜０．００１

在 ３７１ 组观测数据中，增温处理下叶片δ１３Ｃ的效应

值范围为 － ０． ３５０—０． ２３０ （图 ２），符合高斯正态分布

（Ｒ２ ＝ ０．９９０，Ｐ＜０．００１），加权总效应值（ ｌｎＲ＋＋）为 ０．００６，
这表明与对照组相比，增温处理使叶片δ１３Ｃ显著升高了

０．６％（Ｐ＜０．００１）。 如图 ３ 所示，在增温处理下叶片 Ｃ ／
Ｎ、δ１８Ｏ、Ｃ ｉ、Ｇｓ、Ｃ ｉ ／ Ｃａ、 Ｔｒ 和 Ｒｄ 的平均效应值分别为

０．０３０、０．００４、０．００６、０．０６２、０．０３７、０．０７８、０．２３７，这表明增

温对其具有显著增加作用（Ｐ＜０．０５），而叶片 Ｃ、Ｐ ｎ的平

均效应值为负值（分别为－０．０１９、－０．１４０），这表明与对

照组相比，增温能够使叶片 Ｃ、Ｐ ｎ显著降低（Ｐ＜０．０５）。
通过进一步分析来看，植物生理生态指标对模拟增温的
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响应情况具有显著差异。 据图 ４ 所示，叶片 Ｇｓ随叶片δ１３Ｃ值的升高其平均效应值降为最低（－５．３９％），但当叶

片δ１３Ｃ值降低时其效应值变为正值（１０．２８％）。 同样地，叶片 Ｔｒ效应值随叶片δ１３Ｃ值的升高而降为－１３．１６％，
当叶片δ１３Ｃ值降低时又增至 １９．７９％。 此外，Ｃ ｉ与 ＷＵＥ ｉ对模拟增温的响应呈显著负相关关系（ ｒ ＝ －０．８８，Ｐ＜
０．０１，图 ５），而 Ｇｓ与 Ｔｒ效应值具有显著正相关关系（ ｒ＝ ０．８４，Ｐ＜０．００１）。

图 ４　 植物生理生态指标效应值随叶片δ１３Ｃ变化的箱线图

Ｆｉｇ．４　 Ｂｏｘ⁃ｐｌｏｔ ｆｏｒ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｃｈａｎｇｅｓ ｗｉｔｈ ｆｏｌｉａｒ δ１３Ｃ ｉｎ ｅｆｆｅｃｔ ｓｉｚｅｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ａｎｄ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｉｎｄｉｃａｔｏｒｓ

虚线为平均值；实线为中值；∗表示 Ｐ＜０．０５；∗∗表示 Ｐ＜０．０１；∗∗∗表示 Ｐ＜０．００１

２．２　 不同环境条件下叶片δ１３Ｃ值对增温响应的差异

通过对增温处理下叶片δ１３Ｃ值响应的影响因素进行贡献分析，发现增温时间、高程和年均气温的相对重

要性指数均已超过阈值 ０．８（分别为 １．００、０．９７ 和 ０．９２，图 ６）。 其中，增温时间为 ７—１０ 年时，模拟增温对叶片

δ１３Ｃ值的提高幅度最大（４８％，图 ７）。 随着研究区高程的增加，叶片δ１３Ｃ对模拟增温的响应值由 ５％逐渐升高

到 １４％，而超过 ３５００ ｍ 后，叶片δ１３Ｃ值则降低至 ６％。 而随年均气温的增加，增温条件下叶片δ１３Ｃ值也在逐渐

增加（由低到高分别为 ４％、８％），但超过 １５℃后，叶片δ１３Ｃ值降低了 ７％。 据表 １ 可知，增温模式的亚组间异
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图 ５　 植物生理生态指标效应值的相关图

Ｆｉｇ．５　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ａｍｏｎｇ ｅｆｆｅｃｔ ｓｉｚｅｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ａｎｄ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｉｎｄｉｃａｔｏｒｓ

ｒ 为相关系数值，线的粗细与颜色均表示数值大小

质性最高（Ｑｂ ＝ ７０．０９，Ｐ＜０．００１）。 与对照组相比，红外线加热、土柱置换和电缆增温能够使叶片δ１３Ｃ值发生显

著升高变化（分别为 ７０％、４４％和 ３５％，Ｐ＜０．０５），而遮阳屏与开顶箱增温分别使叶片δ１３Ｃ值显著降低 １７％和

９％（Ｐ＜０．０５），这表明增温模式的选择对叶片δ１３Ｃ效应值也会具有显著不同的影响。

图 ６　 影响因素的相对重要性指数

Ｆｉｇ．６　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｉｎｄｅｘ ｏｆ ａｆｆｅｃｔｉｎｇ ｆａｃｔｏｒｓ

ＭＡＴ：Ｍｅａｎ Ａｎｎｕａｌ Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ；ＭＡＰ：Ｍｅａｎ Ａｎｎｕａｌ Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ

３　 讨论

３．１　 叶片δ１３Ｃ值对模拟增温的响应特征

通过定量分析叶片δ１３Ｃ值对模拟增温的响应情况，增温能够使叶片δ１３Ｃ值显著升高（图 ２），这与大多数结

果［２０—２２］较为一致，虽然升高幅度偏小，但其生长状况仍值得重视。 植物光合作用是自然界碳同位素分馏的重
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图 ７　 影响因素的效应值

Ｆｉｇ．７　 Ｅｆｆｅｃｔ ｓｉｚｅｓ ｏｆ ａｆｆｅｃｔｉｎｇ ｆａｃｔｏｒｓ

括号内为样本数量

要过程，在光合过程中叶片趋向于同化更多的１２ＣＯ２而排斥１３ＣＯ２。 气孔作为重要的物质交换通道，在增温条

件下会通过控制 ＣＯ２进入细胞而间接作用于叶片δ１３Ｃ。 本研究结果发现（图 ４），叶片 Ｇｓ效应值随叶片δ１３Ｃ值

的升高而降低，当叶片δ１３Ｃ值降低时其效应值则又升高，这与前人的研究结果一致［２３］。 当 Ｇｓ降低时，植物可

吸收的１２ＣＯ２相对减少进而造成δ１３Ｃ相对增大。 但随高温胁迫加剧 Ｇｓ也会出现增大的现象［２４］，这可能是因为

气孔表皮细胞失水较严重导致气孔被动打开［５］，降低气孔限制，因此 Ｇｓ增加导致 Ｃ ｉ增大，叶片δ１３Ｃ降低。 植

物在增温条件下其温度与空气温度之间会产生温度差，植物为维持自身生长会以蒸发的方式进行降温，此时

叶片内较轻的水分子会优先逃逸出叶片从而使 δ１８Ｏ 富集，气孔被动打开，Ｔｒ与 Ｇｓ均显著增加（图 ５），因此两

者呈显著正相关。 而有研究［２５］认为 Ｇｓ降低的同时会使 Ｔｒ升高，这可能是高温引起叶室温度增加，叶片内外

蒸气压差随之增加导致的，此外由于增温机理、环境条件与植被类型等差异也会产生不同的研究结果。
增温影响植物的光合固碳能力和呼吸速率，二者权衡则决定了叶片碳的获取能力［２６］。 植物叶片 Ｃ ／ Ｎ 在

植物生长发育方面起指示作用［２７］，一定程度上可以反映植物同化碳的能力。 本研究发现增温使植物叶片

Ｃ ／ Ｎ值显著增加，这表明增温加强了植物的光合性能，这与赵艳艳等人［２８—２９］ 的研究结果较为一致。 另外，本
研究发现增温对叶片 Ｒｄ具有显著增加作用，这表明光合产物不断被消耗，植物叶片中的有机物（例如非结构

性碳水化合物（ＮＳＣ［３０］）累积减少，叶片 Ｐ ｎ显著降低从而导致 ＷＵＥ ｉ和 ＷＵＥ ｔ随之降低。 而这一研究结果与前

人［３１］有所不同，前人认为增温通过提高酶的活性而促进植物进行光合作用，最终致使叶片光合作用大于呼吸

作用，因而使 Ｐ ｎ升高。 而在本研究结果中，增温促进叶片进行光合作用，但同时也提高了叶片的呼吸速率，进
而造成叶片光合固碳程度低于呼吸作用所消耗碳的程度，δ１３Ｃ相对增大，因而使 Ｐ ｎ降低，从而降低 ＷＵＥ ｉ和

ＷＵＥ ｔ，造成研究结果不同的原因可能与环境因子、作物种类以及实验方法等因素有关，例如 ＣＯ２浓度升高。
此外，前人研究［３２—３３］认为植物叶片δ１３Ｃ值随 Ｃ ｉ增大而降低，这与本研究中两者对增温的响应趋势并不一致，
主要原因可能是该观点的研究对象主要为 Ｃ３ 植物，而 Ｃ４ 植物与木本植物等的生理生态特征与之并不相同；
另一方面植物的呼吸作用值得重点考虑，光合产物被消耗过程中的碳同位素分馏机理尚不清晰［３４］，此外植物

的不同类型、部位及内在基因控制的差异性也可能导致研究结果的不同。
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３．２　 叶片δ１３Ｃ值对增温响应的主控因子

本研究发现叶片δ１３Ｃ值随增温时间的增加也呈现增加趋势（图 ７）。 增温在短期情况下能够增强植物的

光合作用，导致叶片从大气中吸收较多的 ＣＯ２，致使叶片δ１３Ｃ处于贫化状态。 但随着增温时间的延长植物会

产生适应性，其光合速率逐渐减弱甚至消失，部分研究［２１］ 也证实了植物这一现象的存在，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，从而改变了植物的光

合最适温度［３５］。 此外，长期增温还会改变植物内部的碳分配情况［３６］，其中更大比例的１２Ｃ 被用于呼吸而非生

长，因此导致叶片δ１３Ｃ产生富集现象。 高程的变化会引起温度、大气压、降雨等环境因素的变化进而影响植物

叶片的形态特征、生理特性和气体交换，从而间接作用于叶片δ１３Ｃ。 国内外关于模拟增温处理下叶片δ１３Ｃ随

海拔梯度的响应研究较多，结论却不尽相同，大多数研究认为叶片δ１３Ｃ值随着海拔升高会呈现增加趋

势［３７—３８］，本研究结果与之一致，通常大气压是影响叶片δ１３Ｃ随海拔趋势变化的重要驱动因素之一［３９］，增温条

件下叶片δ１３Ｃ与大气压为负相关，这是因为大气压随着海拔升高而降低，从而引起叶片扩散导度以及叶肉细

胞导度降低并导致δ１３Ｃ含量增加。 但超过 ３５００ ｍ 后植物受低温限制较大，气孔部分关闭导致 Ｃ ｉ下降，由于此

时细胞呼吸作用仍在进行，叶片δ１３Ｃ因此降低。 温度对叶片δ１３Ｃ的影响非常复杂，它能直接影响光合作用酶

活性、Ｇｓ、ＣＯ２同化和 Ｃ ｉ ／ Ｃａ从而改变植物碳同位素分馏［４０］。 本研究发现植物的δ１３Ｃ值由于自身因素（例如光

合最适温度）在不同环境下具有较大差异。 植物所处环境温度在光合最适温度范围内升高时，Ｐ ｎ增加幅度大

于比 Ｔｒ增加幅度，叶片δ１３Ｃ值随温度的升高而升高，反之则相反。 而本研究所收集的数据多来源于年均气温

较低的国家或地区，增温会促进植物进行光合作用并导致生物量和净初级生产力的增加，因此叶片δ１３Ｃ值总

体呈现增加趋势。
除上述结论外，本研究还发现不同增温模式对叶片δ１３Ｃ值的影响具有明显差异。 气候变暖主要是由于温

室气体反射的长波辐射（主要是红外线）增强导致的［４１］，而红外线加热恰好能模拟这种增强的红外辐射［４２］，对
土壤无物理干扰且不影响小气候状况，因此可在较大程度上增加叶片δ１３Ｃ值（图 ７）。 电缆增温和土柱置换属于

对土壤增温，而开顶箱与遮阳屏则属于对空气增温，本研究发现叶片δ１３Ｃ对两者的响应特征具有明显差异：前者

对叶片δ１３Ｃ值的影响为正反馈而后者则相反，主要原因可能是土壤增温会提高土壤水分和养分有效性，从而促进

植物从土壤中吸收碳［４３］。 其中，电缆增温的效应值比土柱置换低，可能是因为电缆增温会对土壤凋落物造成物

理干扰［４２］，影响土壤微生物的分解与酶的活性从而导致土壤养分有效性降低。 空气增温则直接作用于植物叶

片，通过抑制气孔的开放进而降低叶片δ１３Ｃ值。 总之，不同的增温模式具有不同增温机理与效果，在控制实验中

需慎重考虑增温模式之间的差异性，并依据研究站点环境因素与实验周期性等选择适宜的方案。

４　 结论

本研究结果表明，与对照组相比，模拟增温能够使叶片δ１３Ｃ值显著升高。 植物生理生态指标对模拟增温

的响应情况具有显著差异，模拟增温增加叶片 Ｃ ／ Ｎ、Ｇｓ和 Ｃ ｉ效应值的同时，也将导致植物光合固碳程度低于

呼吸作用消耗碳的程度、光合产物总体减少（主要表现为叶片 Ｒｄ显著增加，而 Ｐ ｎ和 Ｃ 显著降低），因此叶片

δ１３Ｃ产生富集现象。 研究进一步发现增温时间、高程和年均气温是叶片δ１３Ｃ对增温响应的主要驱动因子。 值

得指出的是，本研究所收集实验数据的数量可能会影响效应值的大小，未来工作将进一步补充更多的数据

（尤其是热带地区）以减小 Ｍｅｔａ 分析结果的不确定性。
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