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摘  要: 简要介绍了国内外关于植物 D13C对海拔梯度响应规律的研究情况,叙述了植物叶片 D13C对海拔梯度响应

的内在机理。重点介绍了随海拔变化的气压、温度、降水 (湿度 )、光照等环境因子和植物的叶片厚度、比叶重

( LMA )、氮含量、气孔密度、气孔导度等生物因子对高山植物 D13C的影响作用。由于各因子的多变性以及之间的

相互作用, 任何单一因子都不足以决定植物 D13C的最终变化, 也不能解释植物 D13C随海拔的变化趋势, 这种趋势

可能是众多因子综合作用的结果。最后对本领域取得的一些认识和结论进行了总结, 并对存在的一些问题以及今

后的研究方向提出了一些见解。
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近年来,稳定碳同位素在全球变化研究的多个

领域都得到了广泛应用,如碳循环、土壤 -植物的碳

转化、植物水分利用效率 (WUE )等
[ 1- 3]
。植物稳定

碳同位素组成 (D
13
C)既由植物本身的生物学特性决

定,代表了长期一系列复杂的生理生化整合过程;同

时又受到其生境中各种环境因素的影响, 比如, C3

植物在旱季的 D
13
C组成较雨季明显偏重

[ 4]
, 生长在

土壤湿度较高生境下的植物较干旱生境下的植物叶

片的 D
13
C要低些

[ 5, 6]
。通过分析植物叶片中的 D

13

C,可以反映叶片形成过程中周围的环境信息, 包括

植物生长环境中的温度、降水量 (湿度 )、大气成分、

土壤组成等
[ 7]
,而分析植物 D

13
C组成的时空变化可

以反映自然环境的变化和空间特征。不同地区植物

稳定碳同位素的组成状况携带了不同的环境气候信

号,因此可以通过分析不同区域的植物稳定同位素

的组成状况,解释其区域分布所反映的地理环境空

间差异
[ 8]
。稳定碳同位素的一个主要应用还在于

揭示历史时期地区种间 C3和 C4植物演替趋势, 重

新构建古环境气候信息。利用树轮 D
13
C一方面可

以有效提取大气 CO2演变的信息; 另一方面还可以

提取温度、降水等气候指标变化的信息
[ 9]
。Hong

等
[ 10]
通过对我国东北金川泥炭有机质中纤维素 D

13

C的分析, 结合纤维素的氧同位素结果,重新构建了

我国东北地区 6 000年以来的气候变化, 其结果与

历史文献资料有着很好的可比性;通过提取沉积物

有机质的 D
13
C, Boom等

[ 11 ]
分析安第斯山北部沿海

拔梯度植被种类演替的变化主要是由于大气 CO 2

分压的变化。

高山地区的环境特征是强光照、低温、低大气

压、高风速以及较高的日温变化等,这造成了高山植



物低光合速率、低生长速率和低生物量
[ 12]
。在这种

条件下对水分和矿物营养元素的摄取异常艰难,高

山植物的生存环境要比低地植物恶劣的多。而高山

植物往往通过在形态、生理上的调整逐渐适应于高

山环境。海拔梯度造成了高山植物生存环境的差

异,也为植物对环境的形态及生理响应研究提供了

独特的野外实验条件
[ 13 ]
。当前, 国内外学者除了从

外在的气候因子来解释高山植物 D
13
C值随海拔的

变化外,还试图从叶片的一些生理形态特征来对这

种响应机理进行解释。但高山气候的多样性以及地

区差异性的存在,使得植物 D
13
C的空间变化规律及

其机理的解释并没有得到一致的结论。

1 高山植物 D
13
C的海拔梯度效应

KÊ rner等 [ 14]
对全球高山植物的研究发现, 不同

海拔、不同植物带中的植物 D
13
C随海拔的升高而呈

现变重的趋势。而对于特定物种而言, D
13
C沿海拔

梯度也有着同样的变重趋势。Morecro ft等
[ 15]
对苏

格兰高地分布于不同海拔的 A lchem illa alp ina进行

了研究,结果表明植物叶片的 D
13
C与海拔之间存在

显著的正相关关系, 海拔每升高 1 000 m, 植物叶片

的 D
13
C值大约增加 119j。V itousek等

[ 1]
研究了夏

威夷冒纳罗亚火山上的 M etrosideros p olymorpha, 发

现在湿润的火山东部,植物叶片的 D
13
C随海拔升高

而有变重趋势,而在干燥的西北部却没有这种趋势。

Hultine等
[ 2 ]
在美国落基山脉研究了 4种常绿针叶

物种 (花旗松、冷杉、云杉和小干松 )碳同位素与海

拔的关系,结果显示四种植物的 D
13
C均随海拔的升

高显著增加, 冷杉的增加斜率最小, 海拔每升高

1 000 m增加 0191j ; 小干松的增加斜率最大, 每
1 000 m增加 2168j。 Sah等

[ 16]
对尼泊尔一针叶林

带 (P inus roxburghii)的研究表明,从海拔 1 200m到

2 000 m, 植 物的 D
13
C 由 - 27186j 上 升到

- 26187j。在国内,新疆乌鲁木齐河源区的 157种

高山草本植物叶片的 D
13
C随海拔升高而增加

[ 17 ]
;

旺罗等
[ 18]
研究分析了青藏高原 4种 C3 禾本科植

物,其叶片的 D
13
C随海拔增加呈现变重的趋势, 平

均每增高 1 000m增加 1137j ; 朴河春等 [ 19]
在贵州

喀斯特地区的山地采集和分析研究了 C3植物 ) ) )

小果蔷薇 (R1cymosa Tratt ),结果显示叶片中的 D
13
C

随着海拔的升高而增加, 增幅为 214j / ( 1 000m )。

但并不是所有地区的植物叶片的 D
13
C都随海拔升

高而增加, Beerling等
[ 20]
的研究结果表明, Salix her-

bacea叶片 D
13
C随海拔升高呈减小趋势。 L i等

[ 21]

以喜马拉雅山脉东坡分布在海拔 2 000 m到 3 800

m的川滇高山栎 (Quercus aqu ifolioides)为研究对象,

结果显示,海拔 2 800m以下, 高山栎叶片的 D
13
C随

着海拔升高而减少;海拔 2 800 m以上,叶片的 D
13
C

值随着海拔升高呈现增加趋势;在海拔 2 800 m处,

叶片的 D
13
C值和叶片含氮量都显示最小值。针对

国内其他一些地区的植物的 D
13
C与海拔之间关系

的研究也得到了类似的结论
[ 22, 23]

。由此可见, 高山

植物 D
13
C对海拔梯度的响应模式并不固定,但高山

植物 D
13
C随海拔升高而普遍呈现增加趋势达到了

学者的普遍认可,尽管这种响应趋势因物种、生活型

和分布地区不同而存在不同程度的差异。

2 植物碳同位素的分馏机制

植物在吸收同化 CO 2的过程中会发生碳同位

素的分馏:一个是大气 CO2通过叶片气孔向叶内扩

散过程中的动力分馏, 另一个是 CO2进入光合循环

合成有机物过程中的动力分馏
[ 24]
。 v表示植物的

碳同位素分辨能力, v越大表示分辨能力越强,相应

植物样品的
13
C丰度越低, D

13
C值越小;植物光合产

物的碳同位素组成与叶片内部的 CO 2分压及大气

CO2分压之间的比率 ( P i /Pa )之间的关系, 是对影响

叶片内部 CO2供应和消耗的环境因子变化的一种

综合、长期的记录
[ 5]
。叶片内部 CO2的分压主要受

到酶活性和气孔导度的影响, 而后者与一系列环境

气候参数 (土壤水分、光照、气压等 )密切相关
[ 1]
。

植物本身生理作用造成的分馏一般具有确定的方向

和一定的强度,这体现了植物生物化学分馏遵循特

定的模式;而环境因子造成的稳定同位素分馏的方

向和强度则是可变的, 其变化范围现出环境气候因

子的影响
[ 8]
。一系列植物内部特性及环境因子的

变化均通过改变 P i/Pa来影响叶片 D
13
C的大小

[ 25]
,

因此,植物 D
13
C值的变化反映了叶片羧化位置平均

CO2分压的变化
[ 26]
。

3 高山植物 D13C沿海拔梯度对环境
因子的响应

  在任何区域,物种的生存和生长都要受到周围

环境的制约和影响。而在高山地区的较短距离内,
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植被即可发生明显的变化
[ 27 ]
,这种变化是对高山环

境中环境因子的响应,如降水、温度、气压、光照强度

等。在种内水平上,植物叶片的 D
13
C对海拔梯度的

响应趋势是一致的,即随着海拔的升高而普遍变重,

但这种趋势背后的具体机理没有得到完全的解释。

其实, 海拔只是一个间接的环境梯度,还有一系列具

有内在联系的气候因子和土壤因子随海拔的变化而

变化。因此,植物的 D
13
C随海拔梯度的变化并不能

简单归结于某单一因子, 而是众多因子相互作用的

结果
[ 28]
。已有研究结果表明, 高山植物的 D

13
C主

要与以下一些环境和气象因子相关: 大气湿度
[ 14 ]
、

土壤水分
[ 25, 29]

、温度
[ 30 ]
、大气压

[ 14]
、光照

[ 26 ]
。除此

之外,如土壤矿物含量、盐分胁迫、环境污染等也会

间接影响植物的 D
13
C。不同纬度、坡向和季节植物

的 D
13
C也会有不同程度的差异

[ 6]
。总之,环境因子

对植物 D
13
C的影响极为复杂。

大气压随海拔升高而降低, 同时, O2 分压和

CO2分压也降低。在高山地区, 低 CO2分压抑制光

合作用的正常进行, 由于较低的气压, 导致海拔

4 000 m处植物的光合作用只相当于海平面处的

80%
[ 31]
。高山环境下低的 CO2分压使得植物对碳

的需求常处于供不应求的状态, 降低了叶肉组织对

CO2吸收的限制, 造成植物内部 CO2分压降低, 叶

片的 D
13
C增大

[ 13, 32 ]
。但 KÊrner等认为沿海拔梯度

CO2分压的降低并不能充分解释碳同位素分馏的变

化
[ 33]
,同时,氧分压的降低也抑制着光合呼吸作用,

这部分补偿了前者造成的光合速率的降低。因此,

低气压造成的光合损失并不明显
[ 34]
, 对高山植物

D
13
C变化的影响很小。大气压对植物 D

13
C的影响

只占后者随海拔变化的小部分
[ 35]
。总之,气压的变

化并不是决定植物 D
13
C值变化模式的主要因素。

温度的降低也许是沿海拔梯度环境因子变化中

最重要的特征
[ 36 ]
,已有研究结果表明,高山地区的

低温是影响植物叶片 D
13
C变化的主要因子之

一
[ 34, 37, 38 ]

。低温环境下,植物叶片的厚度以及硬度

增加, 这增强了植物的抗冻性能,但同时也增大了对

CO2扩散的阻力
[ 39]
。温度对碳同位素的分馏作用

主要由叶片细胞间隙的 CO2分压决定,有学者观察

到高山植物 D
13
C变化中有 50% ~ 75%可被温度变

化所解释
[ 40]
。低温使得叶片内部 CO2的扩散能力

降低, 从而减小了气孔的 CO 2导度, 叶片的 D
13
C增

加
[ 30]
。温度对生化酶的影响也是碳同位素分馏效

应的原因之一,光合作用中的几种关键酶,特别是磷

酸稀醇式丙酮酸羧化酶 ( PEPCase)和 1, 5-二磷酸

核酮糖羧化酶 ( Rubisco)对植物的 CO 2吸收具有决

定性的作用
[ 41]
。高山地区的低温导致脱水酶活性

的降低,减弱了植物对
13
CO 2的排斥,植物的碳同位

素分辨能力降低
[ 37]
。同时,低的大气和土壤温度还

可能抑制茎流的流动,这将增加水势梯度,导致部分

气孔的关闭, 植物 D
13
C增加

[ 42]
。但是根据前人对

树轮 D
13
C的研究,大多数都表明温度和碳同位素组

成之间为正的相关关系
[ 43, 44]

。这与前面所提到的

高山地区随温度的降低植物 D
13
C增加趋势并不一

致,这种响应差异说明:温度与植物 D
13
C之间的关

系比较复杂,还有其他若干因子同时也在影响着植

物的 D
13
C。

高山地区有着更加频繁的薄雾和雨水天气, 另

外,温度对饱和水汽压的降低作用要大于体积膨胀

对水汽压的降低作用
[ 1, 14]

, 这使得叶片的相对湿度

增加。KÊ rner等 [ 14]
认为这可能会削弱叶片表面的

气体扩散,降低碳同位素的分辨率, 增加植物 D
13
C

含量。但低的相对湿度会造成植物 CO2同化速率

与蒸腾速率比例的增加
[ 43]
, 使得气孔部分关闭, 气

孔导度减小, 植物 D
13
C增加, 这也得到后来许多学

者的认同
[ 13 ]
。可见, 学者们在湿度对植物 D

13
C影

响机理上有着不同的见解。但不管怎样, 湿度最终

是通过影响植物的气孔来改变叶片气孔导度作用于

植物 D
13
C变化

[ 45]
。不过也有人认为湿度的变化对

植物 D
13
C的影响非常小,因为高山植物的年固碳量

主要依赖于时间很短暂的高强光辐射,而薄雾和降

水等低光照期的贡献很小
[ 46]
。相对湿度的变化对

沿海拔梯度下维管植物光合作用时碳同位素的分馏

似乎并无影响
[ 45 ]
。

当前,高山地区降雨量与植物 D
13
C的关系的研

究并不一致。当降水量不足时, 植物通常通过调节

气孔阻力以避免过多的水分蒸发,因而导致细胞内

CO2浓度降低, 引起植物 D
13
C的增大

[ 8]
, 这种降雨

梯度的变化与叶片 D
13
C负相关

[ 47]
, 而有的认为二

者之间并无相关性
[ 48]
。V itousek等

[ 1 ]
认为降雨量

随海拔并不是线性变化的, 降水量可能在沿海拔梯

度的某一区域内达到最大值, 因此, 叶片的 D
13
C变

化并不能反映降雨模式。H arrington等
[ 49]
发现洋槐

( Koa)的 D
13
C随降雨量的改变并没有明显变化, 而

是和一些林分特征有关,如叶面积指数、地上生物增

加量以及单位叶面积产量等。也有研究认为存在一

个年降雨量的阈值,超过这个值的降雨量对植物叶
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片 D
13
C影响不大

[ 50]
。L i等

[ 51 ]
认为高山地区土壤含

水量很高,且降水丰富,但植物还是可能会遭受由霜

冻、不可利用土壤水或受损叶片导致的胁迫,如冬季

强风和霜冻会对树皮的伤害,使得水分胁迫增加;低

温甚至冰冻的环境使植物根系提水能力大大降低,

并抑制了树干的液流, 导致植物遭受水分胁迫的程

度加重
[ 22]
; G race发现苏格兰高山地区的树木会遭

受到高风速、冰粒吹打等, 这将导致针叶表面的机械

损失以及水分损失的增加,植物遭受水分胁迫的可

能性增大
[ 52]
。上述这些情形造成的水分胁迫的加

重,使得土壤有效水分降低,水势梯度增加并导致气

孔的部分关闭,这一方面通过气孔蒸腾使得损失的

水分减少,另一方面使通过气孔进入叶片的 CO 2减

少,从而引起植物叶片细胞内 CO2浓度下降, 叶片

的 D
13
C增加

[ 42, 51, 53]
。

随着海拔的升高,紫外线辐射增强,光照强度增

加,植物的光合同化速率增加, 叶片细胞内部 CO2

浓度逐渐降低, 叶片的 P i/Pa降低, 植物 D
13
C值增

加
[ 45]
。但 Farquhar等

[ 54]
认为只有在很弱的光照条

件下, 光照强度变化才会导致植物体内叶子细胞内

部和外部的压力或浓度的改变。而在光照强度大于

50 Lmol/ (m
2
s)情况下, 光强变化对植物 D

13
C影响

不大。而高山地区的一般光照强度远大于这个值,

因此光照的变化对植物 D
13
C影响很小,可以忽略光

照差异对植物 D
13
C的影响

[ 55]
。

综上所述,我们认为温度和土壤水分是影响高

山植物 D
13
C值最主要的两个因子。在不同的气候

背景下,某一因子的变化可能会居于主导地位,但考

虑到两个甚至多个因子的叠加作用, 任何单一因子

都不足以最终解释植物 D
13
C对海拔梯度变化模式。

总之, 高山植物 D
13
C值对海拔梯度的响应是各种环

境因子相互作用的综合体现
[ 37]
。

4 高山植物 D13 C沿海拔梯度在生物
学上的响应

  叶片中 D
13
C是植物吸收同化 CO 2过程中经过

一系列生化反应的分馏形成的。植物通过在生理、

形态等方面的改变来适应高山环境, 因此植物 D
13
C

对环境因子的响应最终是通过植物组织生理生态特

征的变化来体现的。高海拔地区叶片形态和生理上

的改变可能会影响对碳的获取, 这将反映在植物 D
13

C变化上
[ 2, 33]

, 主要包括比叶重 ( LMA )
[ 1 ]
、气孔密

度
[ 56]
、气孔导度

[ 2 ]
和叶片含氮量

[ 1, 13]
等。

由 Polygonum cusp idatum 叶片横切面的光显微

图片可看出:高山植物的叶片由更厚的叶肉细胞壁

和更加稠密的叶肉细胞排列组成,这种特性使得植

物的 LMA增大
[ 26 ]
,在其他研究中也有植物 LMA随

海拔增加的报道
[ 1, 34, 56]

。将叶片 LMA和植物 D
13
C

相联系的机理之一是较厚叶片含有更多的光合酶和

叶绿素, 单位面积叶片上对 CO2 有着更大的需

求
[ 32]
。Hu lt ine等

[ 2]
对北美落基山几种针叶林的观

察结果显示,只有植物的 LMA沿海拔的变化趋势与

D
13
C的增加趋势相一致。植物的 LMA被认为是依

赖于控制 CO2供求平衡机制的一种中间产物, 它和

植物 D
13
C的普遍关系表明内部阻力在某种程度上

限制着叶片羧化点上 CO2的扩散, 这可能也是理解

种内碳同位素对海拔梯度响应的关键
[ 2 ]
。

大气 CO2浓度的变化通过影响细胞分裂以及

生理上的新陈代谢来直接或间接作用于植物叶片气

孔的形成, 最终导致气孔密度的变化
[ 57]
。KÊrner

等
[ 32]
认为,植物 D

13
C对海拔的响应趋势意味着高

海拔地区的植物有着更低的 C i/Ca, 而后者与气孔

导度有密切联系。Q iang等
[ 58 ]
对祁连山云杉 ( P icea

crassifo iia)的研究表明, 3 000 m以下, 随着海拔的

升高, CO 2浓度降低, 气孔密度增加, 而植物的 D
13
C

也显著增加, 气孔密度与植物 D
13
C呈正相关, 与

CO2浓度呈现显著的负相关; 而在海拔 3 000 m以

上,它们之间的相关性不明显。许多学者试图建立

植物叶片气孔密度与海拔之间的关系,但目前看来

结论并不一致,有的发现气孔密度随着海拔的升高

而增加
[ 59]
;有的结论是先增加而后又减少

[ 56]
; 有的

认为气孔密度随着海拔而减少
[ 2]
;有的认为气孔密

度始终保持不变
[ 60]
。气孔密度和供给到叶绿体内

的 CO 2有关,气孔密度沿海拔梯度的变化使得 P i/

Pa发生变化,影响植物的 D
13
C。植物 D

13
C和气孔密

度多变的关系表明气孔密度可能并不是理解植物

D
13
C沿海拔变化的关键

[ 2]
。

植物气孔特性反映了两个重要的生理过程, 即

光合作用中 CO2的吸收和水的蒸腾作用,而环境因

子的变化,如大气 CO 2浓度、水分、光和温度等都可

影响到气孔特性的变化
[ 58, 61 ]

。因此,气孔导度 ( gs)

也表现出对海拔梯度的响应模式,它控制着对叶片

内部 CO 2 的扩散供应。V itousek等
[ 1]
对夏威夷

M etrosideros polymorpha的研究发现, 随着海拔升高,

叶片气孔长度的增加, 使得从气孔到叶绿体的内部
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扩散通道变长, 叶片 gs降低, 减小了对羧化位置的

CO2的供应
[ 1]
, CO2对叶片的这种 /供不应求0导致

植物的碳同位素分辨率降低, D
13
C增加。M einzer

等
[ 62]
对同一物种的研究结果表明 P i/Pa和植物 D

13

C有很好的相关性,叶片 D
13
C随海拔升高的增加是

由于 gs的减少; M orecroft的控制试验也表明, 低温

条件下气孔导度的降低是引起植物 D
13
C值变化的

原因
[ 36]
。但 Friend等

[ 27]
对苏格兰地区的两种植物

Vaccinium myrtillus L1和N ardus stricta L1的测定却
表明气孔导度随着海拔的升高而增加。可见,气孔

导度的海拔响应趋势并不一致, 可能是野外条件下

受到众多因子相互作用的结果。也有研究表明,植

物 D
13
C值对海拔的响应与气孔导度的关系并不明

显, L i根据试验得出植物的 D
13
C和叶片比叶面积

( SLA )显著相关, 意味着植物 D
13
C对海拔梯度的响

应是由于叶肉导度的变化,而不是气孔导度
[ 51, 63]

。

V itousek等
[ 1]
认为, 叶片内部的 CO 2 传导度

( g i)的不同才是植物 D
13
C差异的主要原因, 他们指

出, D
13
C对海拔梯度的响应模式由气孔下腔到叶绿

体内部的 CO 2扩散导度决定。Terashima等
[ 31]
也认

为高山植物较高的 D
13
C是由植物较低的 g i造成的。

K ogam i等
[ 26]
发现随着海拔的变化, 植物的气孔导

度变化很小,他们认为,高山植物较低的 P i/Pa主要

是由于较低的 g i。随着 LMA的变化,叶片的解剖结

构可能会发生变化, 因此叶片的解剖结构可以显著

影响 g i。除此之外,叶片的其他一些形态特征, 如总

叶绿体浓度和氮浓度也会影响 g i
[ 26 ]
。 g i随海拔升

高而显著降低,它对光合作用的限制在高海拔地区

可能更加显著
[ 26]
。

高山植物叶片在单位叶面积和单位质量上的氮

含量较高
[ 27, 56]

。因为氮是光合酶的重要组分, 因此

叶片氮含量是叶片光合能力大小的一个重要的决定

因素
[ 30]
。氮的增加可以增加叶片的叶绿素和羧基

酶含量, 增加羧化点 CO2的需求
[ 2, 64 ]

, 还会影响叶

片的气孔密度和叶片厚度, 前者与给叶绿体输送

CO2有关,后者将增加叶片细胞内 CO2的扩散通道

的长度
[ 11]
。W illiams等

[ 65]
认为氮的这种增加可能

是全球性的,尤其是当低温和短的生长季节对地上

部分的生长的限制大于对根部 N的提取的限制时,

浓缩了叶片中 N的含量。KÊrner等 [ 32]
认为阿尔卑

斯高山植物 D
13
C对海拔的响应模式与叶片厚度以

及叶面积含氮量有关, 后者的增加导致植物较高的

羧化效率和光合能力, 使得植物 D
13
C增加。 Sparks

和 Eh leringer在对美国犹他州的落叶河滨植物的研

究中也发现类似的关系
[ 64]
。大多研究结果都表明

单位面积的叶片含氮量会随着海拔的升高而增加,

这被认为是生物的一种保持自我平衡的响应
[ 13]
, 在

高海拔地区,植物向叶中分配更多的氮,弥补由于低

的光氮利用效率 ( PNUE )造成的叶片光合速率的降

低。许多试验结论都表明, 单位叶面积氮含量似乎

才是控制植物 D
13
C沿海拔梯度变化的主要因素, 而

不是和水的可获得性相关的 gs
[ 25]
。

除此之外,土壤中营养状况和化学性质也可能

会影响植物 D
13
C的组成。高山地区较低的呼吸和

分解速率造成叶片营养元素提取的减少, 植物组织

的营养状况降低
[ 56, 66]

。矿质元素离子可以直接影

响到气孔功能的变化, 后者主要控制着植物的蒸腾

和碳同化过程
[ 67 ]
。已有研究结果认为: 在一定范围

内,土壤营养元素越多, 植物光合速率越高, 叶子细

胞内部和外部的局部压力或浓度越低,植物 D
13
C越

大;反之, 营养元素越贫, 植物 D
13
C越小

[ 68]
。但

Morecroft等
[ 36]
的控制试验表明, 在土壤中增加氮肥

会导致叶片钾和磷浓度的降低, 但对植物 D
13
C组成

却没有影响。梁银丽等
[ 69]
的研究结果表明:磷水平

的差异导致植物 D
13
C值的明显变化, 而且不同水分

和养分变化使得土壤养分与碳同位素分馏值 ( v )

之间的关系变得非常复杂。钾在调节气孔功能和提

高植物水分利用效率方面有着重要的作用, 同时还

与光合作用有关; 镁是叶绿素的组成之一, 同时, 它

可以活化许多与呼吸作于有关的酶
[ 70]
; 钙镁的缺乏

将会降低山毛榉幼苗叶片的净 CO2同化速率, 影响

植物固碳能力
[ 67]
。土壤组成以及化学性质也会影

响植物 D
13
C。年轻的粗质的冲积土使得水分可以过

滤到更深的土层, 植物叶片的 v比细砂质土中的

高
[ 71]
。土壤媒介中的微小变化在水分和氮等限制

因子的时空分布和利用方面起着重要的作用, 从而

影响到植物的 D
13
C值

[ 71]
。在瑞士中南部的山地上

研究发现土壤中 D
13
C和土壤中有机质含量高度相

关
[ 72]
,由此可见, 土壤中有机质也影响着地表植物

的 D
13
C。

植物生物因子的改变是对周围环境因子变化的

一种响应。某一生物因子可能与植物 D
13
C对海拔

梯度响应的相关性最强,可解释该植物 D
13
C沿海拔

梯度变化的机理。但这一结论是否可适用于所有植

物,仍然不是很清楚
[ 45]
。植物 D

13
C值及分馏结果

可能受到多种气候环境因子的控制,并且这些因素
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之间可能会相互影响, 甚至有的起到相互抵消的作

用。

5 结论与展望

511 结论

植物 D
13
C沿海拔梯度有变重趋势,且这种趋势

因物种、生活型和分布地区的不同而存在差异。为

此,人们对这种响应机理展开了研究,期望能够辨析

各环境因子对碳同位素的影响作用并建立具体的函

数关系,同时, 有助于通过分析植物叶片 D
13
C来反

演历史时期环境植被演替规律以及气候信息。当

前,除了直接从外部气候因子来分析植物 D
13
C对海

拔梯度的这种响应机理外,更多的尝试从植物叶片

的生理、形态等方面来分析与植物 D
13
C的关系。

对于物种遗传适应对海拔梯度碳同位素分馏是

否有影响以及这种影响有多大, 至今并没有一个确

切的结论。在控制试验条件下, 有的认为植物的 v

与海拔有一定的相关关系
[ 73, 74]

; 有的认为 v对海拔

的响应主要是环境对植物生长限制的作用, 而不是

遗传因素的作用
[ 35, 36]

。通过分析气压 (分压 )、温

度、湿度、降水以及光照等外界环境因子与高山植物

D
13
C之间的关系, 可以看出,温度以及由众多因素决

定的土壤水分有效性可能才是导致植物 D
13
C变化

趋势的主要原因。温度的降低会影响 CO2的传导

速率, 还会影响叶片中各种酶的活性,进而影响叶片

的光合作用,植物的生长速率和生物量大大降低;低

温、降水、高风速、冰雹和光照等因素都有可能造成

高山植物土壤水分有效性的降低, 尤其是在干旱地

区,降水是限制植物生长的主要因子之一。而在生

理形态方面,学者们尝试从与气孔相关的几个方面

出发来分析高山植物 D
13
C对环境的响应, 比如光合

速率、水分利用效率、气孔导度以及气孔密度等。要

进一步确定植物 D
13
C与环境因子之间的具体函数

关系以及反演环境中的气候信息, 应结合其他方法

进行对比研究分析 (如沉积物有机质 D
13
C、树轮、孢

粉、烷烃类 D
13
C等 )。

512 展望

植物的 D
13
C值随海拔升高而普遍呈现变重趋

势,这是众多非生物因子和生物因子综合作用的结

果。但因区域、物种及生活型的不同,这种响应也存

在一定的差异,表明生物可能采取多种策略以获取

其受限制的资源
[ 2]
,以应对不同的环境胁迫。下面

就本领域的一些问题及进一步的研究方向做一些探

讨。

11对于高山植物 D
13
C的海拔梯度响应机理至

今没有一个令人说服的解释, 主要是由于影响植物

稳定碳同位素分馏的环境气候参数不仅存在时间尺

度上的演化,还存在空间分布上的地域差异
[ 8]
。环

境因子的多变性, 使得试验结果的随机性增大。如

随着温度改变,一些其他的环境因子也会发生变化,

因此很难单独分辨出温度对植物 D
13
C的具体影

响
[ 45]
。另外,试验方法以及采样方法的差异也可能

是原因之一。野外试验中的采集样本过程中, 很可

能出现植物本身生理及结构上的差异,造成实验结

果的误差甚至引起结论的错误。如高山植物的光合

作用随海拔的增加可能是由不同海拔处叶片叶龄的

差异造成的,由于叶龄的不同,年际间叶片含氮量也

会发生变化
[ 27]
, 这可能也会影响植物叶片 D

13
C与

含氮量之间的关系。总之, 只有在有效的控制试验

条件下才能得到更为准确的研究结果。

21当前要解决的一个关键问题是: gs到底受到
哪些环境因子限制? 这在很大程度上将决定叶片内

部的 CO2分压。水分和氮是限制植物生存和生长

最重要的两个因子 (尤其是在面临干旱胁迫

时 )
[ 71]
, 它们的变化既可影响到植物的光合能力, 又

涉及到气孔的开闭程度。因此, 我们认为关于高山

植物 D
13
C响应机理的解释, 应重点从植物叶片的氮

含量和土壤水分两个方面出发, 进一步研究它们对

高山植物 D
13
C变化的作用。

31高山植物的研究区域更多集中于小的山体
或巨大山系的一部分等单一的气候带内, 而对于同

种植物碳同位素在大区域复杂自然环境内 (如青藏

高原,安第斯山脉 ) ,这种响应规律以及机制还缺乏

系统的研究
[ 18]
。当前,我国对于这一领域的原理与

理论基础的研究尚且不足, 有限的研究大多集中于

西部,尤其是青藏高原区域。我国拥有丰富的山地

植物资源,可为植物稳定碳同位素与环境气候研究

提供有利的自然条件,今后应给予更多关注与研究。

41当前,很少有研究是同时针对某一区域内种
间及种内水平内植物 D

13
C的海拔梯度变化,这使得

我们无法清晰地看出种间以及种内水平上 D
13
C的

海拔响应是否采用同样的响应机制
[ 23]
。由于物种

多样性受到海拔梯度、局部地形及其他生境条件变

化的影响
[ 75 ]
,单一种内水平上研究植物 D

13
C的海

拔梯度响应可能并不能充分反映该区域环境因子的
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作用。我们还要考虑是否需要消除植物物种遗传性

的影响,而对此需要做进一步的研究工作。

51可以尝试从营养状况角度来研究高山植物
的稳定碳同位素变化, 当前这方面的研究较少。国

内的一些研究表明植物 D
13
C以及一些形态和生理

特征沿海拔梯度并不总是线性变化
[ 21 - 23]

。已有的

一些结论并不能给予有效的解释, 这可能和高山植

物营养状况的变化有关。因为生物地化进程速率将

决定植物营养物的有效性,而地形变化是其决定因

素
[ 71]
。环境条件的变化可能会打破营养元素之间

的平衡关系,通过测量某些营养元素以及它们之间

的比例关系,将有助于理解不同环境下植物碳同位

素的变化规律和机制。
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Advances inM echanisms Underlying the Responses of D
13
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A lpine Plants to the AltitudinalGradients
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, MA Jianying
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, DUAN Zhenghu
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Abstract: Spat ia l variab ility in leaf carbon isotope composition (D
13
C ) prov ides an opportun ity to evaluate p lan-t

env ironm ent interactions andmechan isms of p lant responses to different env ironmental factors, and can be helpful to

obtain the pa leoclimate in format ion. The variation of leafD
13
C is not only determ ined by the genetic adaptation, but

high ly influenced by a series of factors in surround ing env ironments. M any stud ies have concluded that lea fD
13
C

wou ld have a definite vary ing mode,l w hile an increase in leaf D
13
C w ith the altitude has been observed in many

plant species. A lpine env ironmental cond it ions are characterized as low temperature, low air pressure, low hum id-i

ty, high irradiation and high w ind speed, w h ich resu lt in the correspond ing variat ion in physio log ica l andmorpho-

log ica l tra its o f plants, such as increase in leaf thickness and leaf n itrogen conten,t and, decrease in leaf height and

biomass. Th is paper rev iew ed the recent research advances in the response of leafD
13
C to altitud inal grad ien ,t and

discussed the inherent mechan isms of th is trend from both ab io tic and b io tic aspects. For the abiot ic factors, w e

emphasized on the effects o f air pressure, temperature, precipitation( hum id ity) and irradiat ion. Fo r the b io tic fac-

to rs, w e d iscussedm ainly the effects o f lea f th ickness, leaf mass per area, nitrogen conten,t stomatal density and

stom atal conductance. However, variation in D
13
C a long a lt itud inal grad ient can no t be expla ined by any sing le fac-

to r, it rathermay be a resu lt of the interacting effects o fmany factors. F ina lly, w e summarized the issues need to

be so lved in this field, and presented several directions for further research.

Key words: carbon isotope ratios; a lt itudina l response; w ater stress; stomatal conductance; n itrogen conten t
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