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摘要    从植物生理特点和形态适应性的角度分析气候环境对植物有机体稳定性碳同位

素组成(13C)的作用机理, 是运用有机体13C 进行古气候定量重建的基础. C4 植物粟

(Setaria italica)和黍(Panicum miliaceum)是中国北方旱作农业的代表作物, 其炭化种子易获

取、可鉴定到种, 13C 可靠性强, 是古气候研究的潜在理想材料. 通过采集黄土高原地区不

同生境现代栽培粟、黍, 分析其13C 与环境要素(包括纬度、海拔、全年和生长期的温度、

降水量、水分有效性(P/Ep)、湿度等)的关系, 结果显示粟13C 值仅与纬度(光照)具有显著负

相关关系(相关系数R=0.46), 光照对粟13C值的影响占21%, 其他气候要素对粟13C值未

产生显著影响, 粟13C 值不适用于提取气候因素信息; 黍13C 与生长期降水量(Pgp)具有显

著正相关关系(R=0.75), Pgp对黍13C 的影响程度达到 56%. 解析黍作物生理特性和形态调

整的作用机制, 显示在水分胁迫条件下黍植株对环境的适应性主要是通过气孔因素实现

的, 因此黍13C 能够较好地记录作物生长过程中降水量状况, 在古气候定量重建方面具有

一定的应用前景.  
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C4植物作为现代全球生态系统的重要成分, 于

7~8百万年前全球大气CO2浓度降低、温度升高、干

旱压力增大的外部环境动力下迅速扩张(Cerling等 , 

1993, 1997). C4植物是从C3植物进化来的一种高光效

种类, 与C3植物相比, 它们具有在高光强、高温及低

CO2浓度下保持高光效的能力(Farquhar, 1983; Hatch, 

1999; Dengler和Nelson, 1999), 对全球碳收支起着重

要作用(Still等, 2003). 陆地植物有机质的碳同位素组

成(13C)受到植物本身的生理学特性和周围环境因

素的共同作用, 对不同种类的植物或同种植物生长

于不同环境的判别方面具有一定的指示意义

(Farquhar等, 1989; Cerling 等, 1998). 因此, 植物稳

定碳同位素分析成为生理生态学、气候环境变化以及

碳排放与埋藏等研究的有效途径和手段 (Ciais等 , 

1995; Drake等, 1997; Anderson等, 1998; Valentini等, 

2000; West等, 2006).  



杨青等: 黄土高原地区粟、黍碳同位素特征及其影响因素研究 
 

1684 

分析植物叶片13C能够提取到叶片形成过程中

对其产生影响的环境信息, 包括植物生长时期的大

气CO2浓度、温度、降水量、湿度、土壤组成等

(McCarroll和Loader, 2004). 目前, C3植物碳同位素组

成与环境因素间的关系已得到广泛和深入研究

(Körner等 , 1988; Miller等 , 2001; Hatté等 , 2001; 

Leffler和Enquist, 2002; Macfarlane等, 2004; Roden等, 

2005; Liu等, 2005; Guo和Xie, 2006; Song等, 2008; 

Ning 等, 2008; Gouveia和Freitas, 2009; Diefendorf等, 

2010), 并基于已有研究的大量C3植物13C值, 建立

了其与气候要素及描述性参数(如纬度、海拔等)间的

关系模型(Kohn, 2010). 这一关系模型的建立对古食

谱和古生态研究具有重要意义, 并能够为构造变化、

气候环境变化及生物演化等领域的深入研究提供一

定的参考依据(Wang等, 2013a).  

C4植物碳同位素组成对气候因子的敏感性不如

C3植物, 尚无法直接建立C4植物13C值与气候要素

间的数学关系方程, 但也已取得了较大进展, 例如: 

在对C4植物地理分布调查及其气候意义的定性描述

基础上(Tieszen等, 1979; Schulze等, 1996; Akhani等, 

1997; Kalapos等, 1996; Pyankov 等, 2000; 刘卫国等, 

2002; Wang等, 2005), 开展了大量关于C3/C4丰度与

气候环境变化的关系(Hattersley, 1983; Goodfriend, 

1990; 顾兆炎等, 2003; Swap等, 2004; Liu等, 2005; 

Ning等, 2008), 以及C4植物碳同位素组成与气候参数

的定量关系(Schulze等, 1998; 王国安等, 2005; Ma等, 

2012; Wang等, 2013b)等方面的调查研究. 从植物生

理特点和形态适应性出发, 分析植物13C与气候环

境的关系, 理解二者的作用机制, 是运用C4植物碳同

位素组成进行气候重建的基础. 由于植物碳同位素

存在种间和种内差异(Comstock和Ehleringer, 1992), 

采用同一种植物作为研究对象, 可以消除种间基因

引起的碳同位素值变化, 从而为气候环境高精度定

量重建提供有效、可靠的研究材料. Marino等(1992)

曾利用C4灌木植物滨藜样品13C值重建冰期-间冰期

阶段大气CO2的碳同位素组成变化, 其结果也验证了

冰芯气泡提取的碳同位素组成结果的可靠性. 然而, 

滨藜植物分布有限, 为获取更大区域高精度古气候

定量重建结果, 寻找新的研究材料成为亟待解决的

关键问题.  

粟(Setaria italica)和黍(Panicum miliaceum)属C4

禾本科黍亚科植物, 是中国北方旱作农业的代表作

物, 至今仍是远东(中国、日本、俄罗斯及印度)干旱-

半干旱区人们的重要粮食作物(You, 1993; Lu, 1998; 

Crawford, 2006). 粟、黍作物早在水稻和小麦普遍栽

培前就出现在欧亚大陆了, 在中国的栽培历史可以

追溯到距今约10000年前(Lu等, 2009). 粟和黍栽培区

域与种植条件相似, 能够适应除盐碱化土壤外的几

乎所有类型土质(梁宗锁和康绍忠, 1996; 古世禄等, 

2001). 在新石器时代, 中国北方广泛栽培粟、黍作物, 

其炭化种子遗存广泛分布且连续存在于中国北方新

石器时代各文化层(安志敏, 1988). 埋藏地层中的炭

化粟黍谷粒能够保持其稳定的化学性质及碳同位素

组成(DeNiro和Hastorf, 1985; Yang等, 2011), 具有易

于获取并能够鉴定到种等特点 (刘长江和孔昭宸 , 

2004), 是潜在的古气候、古环境及早期人类活动研究

的理想材料.  

建立C4植物粟、黍13C与气候因子间的关系, 将

为中国北方尤其是黄土高原气候敏感区全新世以来

气候定量重建提供重要的理论基础. 为探索粟、黍植

物13C与气候环境因素之间的关系, 本文系统采集

了黄土高原及周边地区现代栽培粟、黍种子, 开展其

稳定碳同位素组成及特征研究, 利用统计分析方法

建立植物13C与气候变量的相关关系, 并通过植物生

理特性与形态适应性分析, 解释有机体13C与气候

变量间的作用机制, 明确了粟、黍13C变化的主控因

子, 从而建立植物有机体13C与主控气候要素的关

系, 为气候环境的定量重建以及早期农业活动与适

应研究提供依据.  

1  材料与方法 

1.1  植物样品的采集 

全部粟、黍种子样品于2008年9~10月采集自黄土

高原及周边黄土区(图1), 取样分为南北和东西2个断

面 , 南北断面穿越黄土高原腹地 , 跨越了4个纬度 , 

东西断面自黄土高原西南部半干旱区至河西走廊干

旱区, 跨越7个经度, 海拔高度在990~2200 m之间(表

1). 采样点选择在平坦、开阔, 距离村落较远的非灌

溉耕地上, 以避免局部地貌与微环境的影响, 并通过

询问当地村民以排除灌溉和施肥等人为因素可能对

植物碳同位素组成造成的影响. 在每个采样点以5 m 
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图 1  采样地点图 

间距随机选择3株正在生长的粟、黍植株, 各采集一

根结满种子的籽穗, 混合而成一份样品. 共采集粟样

品22份, 黍样品15份.  

1.2  稳定碳同位素分析 

将采集的22份粟样品和15份黍样品, 每份随机

选取5粒植物种子, 脱去种子稃皮, 仅利用颖果进行

稳定碳同位素分析, 以避免稃皮与颖果的同位素组

成差异引起测量结果的偏差(Yang等, 2011). 植物种

子(即颖果)13C能够提供有机质合成时期的综合估

计值, 如: 本研究中的时段为植物种子灌浆期伊始至

采样时结束.  

利用有机碳同位素分析方法测量种子13C. 首

先加入浓度为1%的盐酸去除样品中的碳酸盐, 将除

净碳酸盐的样品用蒸馏水反复淋洗至中性. 将样品

放置在40℃下的干燥箱中24 h, 使样品完全干燥后用

玛瑙研钵仔细研磨成均匀粉末, 保存在预处理过的

石英样品管, 同时加入CuO和铂丝, 抽真空至103 Pa, 

熔封石英样品管, 然后置于马弗炉内的850℃恒温下

充分氧化4 h. 收集、纯化完全燃烧后产生的CO2, 用

MAT-251型质谱仪双路进样系统上进行碳同位素分

析. 样品的前处理和质谱测量均在中国科学院地球

环境研究所同位素实验室完成.  

碳同位素组成表达式为  

 13C(‰)＝[(R样品R标准)/R标准]×1000, (1) 

式中, R样品和R标准分别表示样品和标准的碳同位素比

值(13C/12C). 样品的碳同位素组成以相对于V-PDB标

准的千分比来表示, 实验误差<0.2‰.  

1.3  气象数据来源 

采样区域属于干旱-半干旱区, 受东亚季风影响, 

降水量夏季高, 冬季低, 具有从东南向西北逐渐减少

的区域特点, 年均降水约50~600 mm. 2008年采样地

点的气象数据来自附近的气象站点, 选择依据就近

原则, 同时考虑到海拔对温度的显著影响, 对所有气

象站点的温度都经过校正后应用到采样点. 粟、黍两 
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表 1  粟、黍13C 值及采样点地理、气候参数信息 a) 

样号 纬度(N) 经度(E) 海拔(m) 
T (℃) P (mm) P/EP RH(%) 

13Cp(‰) 
生长季 全年 生长季 全年 生长季 全年 生长季 

粟           

1 35.48° 109.29° 1088 19.8 10.7 272.2 552.4 9.7 7.8 70.9 12.91 

2 35.55° 109.26° 1129 18.9 9.1 272.2 522.4 9.9 8.2 70.9 12.57 

3 35.68° 109.39° 1064 20.1 10.5 265.4 501.3 9.2 7.3 71.3 12.58 

4 36.20° 109.71° 1009 18.3 7.6 207.1 396.9 7.6 7.0 68.0 12.92 

5 36.69° 109.71° 911 21.1 10.7 225.2 416.8 7.4 6.3 68.0 12.21 

6 36.80° 109.90° 1030 18.1 6.6 198.8 415 7.6 8.1 68.0 12.84 

7 37.01° 110.12° 987 19.6 7.8 202.5 363.1 7.5 7.2 68.0 12.44 

8 37.58° 110.24° 910 21.5 9.8 202.9 310.9 7.3 5.3 63.4 12.37 

9 37.58° 110.24° 919 21.4 9.8 202.9 310.9 7.3 5.3 63.4 12.34 

10 38.75° 110.20° 1215 18.6 6.5 323.9 463.7 11.7 7.9 60.9 12.84 

11 35.09° 104.58° 2216 14.0 4.5 184.7 457.8 8.2 8.0 80.8 11.57 

12 35.50° 104.63° 1935 16.5 6.5 202.2 425.5 9.9 7.8 80.8 12.83 

13 35.71° 104.49° 1873 16.9 6.9 176.1 314.1 8.7 6.0 74.6 12.12 

14 35.92° 104.05° 1895 16.7 6.9 215.7 372.7 10.7 7.3 74.6 12.9 

15 36.39° 103.96° 1706 20.3 10.4 157.1 293.5 6.8 4.8 65.6 13.01 

16 36.93° 104.95° 1771 17.9 7.2 97.7 187.1 5.0 3.9 66.9 12.13 

17 37.94° 102.55° 1583 20.2 8.9 46.3 112.5 2.2 2.2 52.2 13.01 

18 38.43° 102.16° 1242 18.1 7.3 74.9 184.9 3.4 3.4 55.6 12.56 

19 38.86° 100.78° 1565 19.8 8.1 91.5 205.4 4.1 3.7 50.6 13.67 

20 38.96° 100.19° 1579 19.6 7.7 79.5 137.1 4.0 2.5 56.8 13.53 

21 38.97° 99.90° 1884 16.8 5.0 19.6 40.9 1.4 1.0 43.9 12.24 

22 39.20° 99.47° 1826 16.8 5.0 37.9 90.3 2.6 2.2 57.3 13.53 

黍            

1 36.20° 109.37° 1009 18.3 7.6 207.1 396.9 7.8 7.7 68.0 12.74 

2 36.70° 109.71° 915 21.1 10.6 225.2 416.8 7.7 6.9 68.0 13.00 

3 36.79° 109.89° 1029 18.1 6.6 198.8 415.0 9.2 9.1 68.0 13.46 

4 37.01° 110.12° 982 19.6 7.8 202.5 363.1 7.9 7.7 68.0 12.58 

5 37.58° 110.24° 903 21.5 9.9 202.9 310.9 8.4 6.0 63.4 13.18 

6 38.70° 110.07° 1169 18.9 6.8 323.9 463.7 12.5 8.5 60.9 12.63 

7 38.76° 110.19° 1223 18.5 6.4 323.9 463.7 12.7 8.7 60.9 12.46 

8 39.29° 109.82° 1364 18.8 6.7 267.2 366.0 7.7 6.5 61.4 13.36 

9 40.63° 109.65° 1025 20.2 7.9 220.6 317.0 8.3 6.9 59.8 13.36 

10 37.64° 107.55° 1346 19.9 8.9 207.5 235.6 8.1 4.2 60.9 12.87 

11 37.60° 106.94° 1485 18.5 7.0 228.2 251.8 8.5 4.6 64.6 12.61 

12 36.94° 104.96° 1768 17.9 7.2 157.1 293.5 5.0 3.9 66.9 13.39 

13 36.32° 103.88° 1701 20.3 10.4 97.7 187.1 6.7 4.8 65.6 13.87 

14 36.95° 103.99° 1953 18.0 7.2 157.1 293.5 5.6 3.9 57.0 13.93 

15 37.57° 103.30° 1901 17.4 6.3 107.2 176.0 8.1 6.2 70.7 13.85 

a) T代表温度, P代表降水量, RH代表相对湿度. 所列的温度、湿度系全年或生长期日温度、湿度的平均值; 所有原始气象数据均来

自国家气象中心 
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种作物在黄土高原东部南北断面的生长季均为7~9月

(柴岩, 1999; 林汝法和柴岩, 2002), 在河西走廊生长

季均为 8~10月 (林汝法和柴岩 , 2002; 姚小英等 , 

2004). 气象数据包括全年(1~12月)和生长时期(7~9

月或8~10月)的平均温度、降水量和相对湿度(表1).  

水分可利用性是衡量作物生长条件的重要指标

之一 . 根据Thornthwaite(1948)通过温度和纬度计算

得到潜在蒸发蒸腾量(Ep), 然后计算降水量与潜在蒸

发蒸腾量的比率(P/Ep)作为植物水分可利用性()的

指标 (表1). P/Ep<1, 表示该月的水分不限制生长 . 

P/Ep=1意味着作物可能达到完全活性, 土壤水分不

限制其生长需要. P/Ep>1, 意味着每月超过潜在蒸发

量的降水量可能以水流的方式流失了, 也可能储存

在土壤层中, 并随着Ep而损耗(Comstock和Ehleringer, 

1992). 后一种假设意味着湿度可利用性受到温暖月

份蒸发蒸腾量升高的影响. 因此, 当土壤湿度能够满

足植物呼吸需要时, 只有蒸发梯度的大小与之相关. 

本研究中所有采样点的P/Ep>1, 显示所有样品都受

到水分胁迫; P/Ep越大, 表明植物生长过程的可利用

水分越高.  

1.4  统计分析方法 

植物13C可能同时受多个因素共同作用. 为更

清楚地解读各气候因子对粟、黍碳同位素值的影响程

度, 利用统计分析方法对所有数据进行解析.  

首先采用聚类分析法, 根据各要素的相似程度

对所有采样点进行分组, 以区分各采样点的生境异

同性, 将相似程度大的采样点归为同一组, 而不同组

之间则存在较显著差异. 根据聚类分析结果, 得到各

组(不同生境)下粟、黍的碳同位素值, 分别绘制粟、

黍各组13C值分布箱图, 并进行组间两两独立样本

的非参数检验分析.  

对粟、黍13C与采样点纬度、海拔、温度、降水

量、P/Ep及湿度进行相关性分析. 将粟、黍13C值与

其具有显著相关关系的变量进行线性回归, 采用的

方法均为Linear Fit. 根据相关性分析结果, 分别对与

粟、黍13C相关关系良好的所有因子进行偏相关分

析. 利用多元逐步回归方法开展粟、黍13C与所有气

候环境要素的相关性分析, 并对与粟、黍13C相关关

系良好的因子进行通径分析.  

使用的分析软件SPSS19.0和OriginPro 8.0. 若无

特殊说明, 显著性水平均为P<0.05.  

2  研究结果 

2.1  不同生态环境下的粟、黍碳同位素组成分析 

分别对粟、黍所有采样点的环境参数进行聚类分

析(表2), 结果显示粟样品采集点生态环境可分为5

类 , 其中Group A由10个采样点组成 ,包括No.1~10; 

Group B 由采样点No.18单独构成; Group C由7个采

样点组成, 包括No.15, 16, 17, 19, 20, 21, 22; Group D

包括3个采样点, 分别是No.12~14; Group E 由生境

特殊的No.11单独组成. 黍样品采集点生态环境可分

为3类, 其中Group I由8个采样点组成, 包括No.1~9; 

Group II由3个采样点构成, 包括No.8, 10, 11; Group 

III 由4个采样点组成, 包括No.12, 13, 14, 15. 根据聚

类分析原理, 组内采样点的生态环境相似, 各组间的

采样点生态环境存在较大差异.  

表 2  粟、黍采样点生态环境参数聚类分析结果 

 纬度(N) 海拔(m) 温度(℃) 降水量(mm) P/Ep RH (%) 13C (‰) 样号 

粟         

A 36.7°±1.1° 1026±100 19.7±1.3 237.3±43.3 8.5±1.5 67.3±3.6 12.60±0.26 1, 2, 3, 4, 5, 6, 7, 8, 9, 10 

B 38.4° 1242 18.1 74.9 3.4 55.6 12.56 18 

C 38.2°±1.1° 1702±130 18.8±1.6 75.7±46.2 3.7±1.8 56.2±8.2 13.02±0.62 15, 16, 17, 19, 20, 21, 22 

D 35.7°±0.2° 1901±31 16.7±0.2 198.0±20.1 9.8±1.0 76.7±3.6 12.62±0.43 12, 13, 14 

E 35.09° 2216 14.0 187.7 8.2 80.8 11.57 11 

黍         

I 37.8°±1.5° 1032±113 19.5±1.3 238.1±53.7 9.3±2.1 64.6±3.7 12.91±0.38 1, 2, 3, 4, 5, 6, 7, 9 

II 38.2°±1.0° 1831±117 19.1±0.7 234.3±30.3 8.1±0.4 62.3±2.0 12.95±0.38 8, 10, 11 

III 36.9°±1.2° 1318±365 18.4±1.3 129.8±31.8 6.4±1.4 65.1±5.8 13.76±0.50 12, 13, 14, 15 
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根据聚类分析的分组结果, 计算各组粟、黍13C

平均值(表2), 即为不同生境下的植物有机体13C值, 

以箱图 (图2)表示各组13C平均值 , 结果如下 : 粟

Group A, B, C, D, E的13C平均值依次为(12.60± 

0.26)‰, 12.56‰, (13.02±0.62)‰, (12.62±0.43)‰

和11.57‰; 黍Group I, II, III的13C平均值分别为

(12.91±0.38)‰, (12.95±0.38)‰和(13.76±0.50)‰.  

为验证各个生态环境下植物13C是否显著不同, 

需对各组13C值进行独立样本的非参数检验. 在p< 

0.05水平下, 粟样品各组两两间均不存在显著差异, 

显示它们很可能来自同一总体 . 黍样品Group I与

Group III样品13C存在显著差异, 显示它们所在的总

体分布存在显著差异(P<0.05), 而Group I和Group II

样品13C不存在显著差异, 意味着它们极有可能来

自同一总体(P=0.99); Group II与Group III样品13C在

P<0.05水平下不存在显著差异, 但在P<0.1水平下存

在显著差异(P=0.07), 换言之, Group II与Group III样

品13C有90%的可能性是来自不同总体.  

2.2  粟、黍13C 与环境因子相关性分析 

粟、黍采样点纬度、海拔、温度、降水量、P/Ep

和湿度等因素都可能影响植物13C变化. 通过所有

样品粟、黍碳同位素组成(13C)与采样地点的纬度、

海拔及气候变量相关参数, 包括全年(1~12月)和生长

季节(7~9月或者8~10月)的平均温度、总降水量、平

均相对湿度、平均水分可利用性等进行相关性分析

(表3, 图3, 4), 结果显示粟13C与纬度具有显著负相

关关系, Pearson相关系数R=0.46(P<0.05), 即随着纬

度升高, 植物13C值呈减小趋势; 粟13C与海拔、温

度、降水量、可利用水分(P/Ep)及相对湿度都不存在

显著相关性. 黍13C值与海拔呈负相关关系, 相关系

数为0.61(P<0.05); 与年降水量和生长期降水量(Pgp)

均具有显著正相关关系, 相关系数分别为0.57(P<0.05)

和0.75(P<0.01); 与生长期可利用水分(P/Ep)具有显著

正相关关系, 相关系数为0.61(P<0.05); 黍13C值与

纬度、温度、相对湿度和全年可利用水分之间不存在

显著相关性.  

将与粟13C值具有显著相关性的纬度进行线性

回归, 拟合结果显示粟13C与纬度具有线性关系(图

3(a)). 粟13C与纬度呈显著负相关关系, 13C(‰)= 

0.17Latitude6.34, R2=0.21, P<0.05. 同样, 与黍13C

具有显著相关关系的海拔、生长期降水量及P/Ep等变

量分别进行线性回归, 黍13C与海拔、降水量及P/Ep

都具有线性关系(图4(b)~(e)). 黍13C值与生态因子

的简单相关关系是: 13C与海拔呈显著负相关关系, 

13C(‰)=8.34×10–4Altitude12.05, R2=0.37, P<0.05; 

与生长期降水量呈显著正相关, 13C(‰)=0.006Pgp
14.36, R2=0.56, P<0.01; 与水分可利用性呈显著正相

关, 13C(‰)=0.15P/Ep14.37, R2=0.37, P<0.05.  

线性相关分析结果显示, 影响黍13C的环境因

素不止一个, 而这些影响因子之间本身可能存在一

定相关性, 因此采用偏相关分析法进行分析, 结果表

明: 当控制海拔不变时, 黍13C与生长期降水量仍然

存在显著相关关系(P=0.02), 但与生长期可利用水分

(P/Ep)的相关关系不显著(P=0.09); 当控制降雨量不

变时, 黍13C与海拔、可利用水分(P/Ep)都不存在显

著相关性, 表明海拔和可利用水分变化都不是影响

黍13C的直接因素.  

简单的相关分析并不能全面考察多个变量与植

物有机体13C的相互关系, 为进一步检验植物有机 

 

图 2  粟、黍各组13C 箱图结果 
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表 3  粟、黍碳同位素组成与采样地海拔及气候变量之间的

相关性 a) 

参数  粟13C(‰) 黍13C(‰) 

纬度  0.46* 0.14ns 

海拔  0.02ns 0.61* 

T 
全年 0.08ns 0.10ns 

生长季节 0.24ns 0.14ns 

P 
全年 0.27ns 0.57 * 

生长季节 0.24ns 0.75** 

P/Ep 
全年 0.29ns 0.43 ns 

生长季节 0.23ns 0.61* 

RH 生长季节 0.41ns 0.23 ns 

a) * P<0.05, ** P<0.01, 水平(双侧)上显著相关, ns代表不存

在显著相关关系 

体13C与多个环境要素之间的相关关系, 采用多元

逐步回归分析法, 分别对粟、黍13C与纬度、海拔、

生长期的温度、降雨量、P/Ep和RH等要素进行多元

逐步回归分析. 分析结果显示, 对粟13C而言, 仅有

纬度进入回归方程: 13C(‰)=0.17Latitude6.34, 

R=0.46(P<0.05); R2=0.21, 则剩余因子e= 21 r = 

0.88, 该值很大, 说明纬度并不是对粟13C产生主要

影响的因素, 粟13C变化的主控因素尚未被考虑到, 

对粟13C影响因素将在讨论部分进行分析. 对黍13C

而言, 仅有生长期降水(Pgp)进入回归方程: 13C(‰)= 

0.006Pgp14.36, R=0.75(P<0.01); R2=0.56, 则剩余因子

 

图 3  粟13C 与各要素的线性关系图  

粟13C 与纬度(a)具有线性关系 



杨青等: 黄土高原地区粟、黍碳同位素特征及其影响因素研究 
 

1690 

 

图 4  黍13C 与各要素的线性关系图 

黍13C 与海拔(b)、降水量(d)和可利用水分(e)具有线性关系 

e= 21 r =0.66, 该值较大, 说明黍13C除主要受控

于Pgp外, 但仍在较大程度上受其他因素影响, 对此我

们将在讨论部分进行分析. 此外, 通径分析结果显示, 

降水量通过海拔对黍13C的间接通径系数为0.41.  

3  讨论 

植物碳同位素组成, 既体现了植物本身生理机

能所固有的性质, 又记载了环境因素的变化, 如大气

CO2压力、O2分压、温度、光照、湿度、降水量等

(Farquhar等, 1989; Dawson等, 2002), 土壤中营养状

况和化学性质(如: 盐度)也可能会影响植物13C的组

成 (Farquhar等 , 1989; 冯虎元等 , 2000; 赵良菊等 , 

2003). 植物的生理特征与其生长环境共同决定了植

物有机体13C值, 二者对13C值的作用程度呈现此

消彼长的紧张状态(Cernusak等, 2013). C3和C4两种不
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同光合作用方式的植物具有显著不同的13C区间 , 

如C3植物平均值为28‰(Kohn, 2010), C4植物平均值

为12.5‰(Cerling等, 1998). 根据输送到维管束细胞

中的C4化合物的脱羧反应的酶的不同, C4植物可划分

为三种类型: NADP-ME型、NAD-ME型和PCK型, 其

中粟属于NADP-ME型 , 黍属于NAD-ME型 (Hatch, 

1987). NADP-ME型植物13C值往往比NAD-ME型植

物显著偏正(Hattersley, 1982; Schulze等, 1996).  

植物碳同位素组成取决于光合过程中的同位素

分馏程度和大气CO2的碳同位素组成. 植物的碳同位

素组成(p)在很大程度上受控于其生长时期的大气

CO2的碳同位素组成(a). 大气CO2的13C值随海拔、

纬度变化很小(Francey和Farquhar, 1982; Körner等 , 

1988), 因此在本研究中可以忽略大气CO2的13C值

变化对植物13C值的影响.  

纬度和海拔属于描述性参数, 虽不直接影响植

物的代谢作用, 但却代表着光照、温度、降水量、可

利用水分等其他生态条件的变化, 因此, 海拔和纬度

对植物同位素组成的影响可通过温度、湿度、降水量、

P/Ep等气候指标间接反映. 粟13C与纬度具有显著负

相关关系, 可能是光照时间和强度影响的结果. 黍

13C值随着海拔升高而降低, 可能主要是降水量变

化的影响结果, 间接通径系数0.41显示了黍13C值

变化有41%是由降水量随海拔升高而降低造成的.  

C3植物13C对环境的响应是通过调节叶片气孔

的开放或关闭以控制叶片内部的CO2分压及大气CO2

分压之间的比率 (ci/ca)来实现的 (Körner和Diemer, 

1987; Körner和Larcher, 1988; Körner等, 1989). 植物

本身特性及一系列环境因子对叶片13C值的影响均

是通过改变ci/ca来实现的. 若13Ca相对稳定, 则C3植

物13C与 ci/ca保持稳定的负相关关系 (Farquhar等 , 

1989; Orchard等, 2010). 而C4有机体13C不仅受控于

ci/ca, 还受到其生理特性决定的从维管束鞘细胞泄漏

到叶肉细胞的CO2, HCO3
的多少(泄漏系数)控制 . 

ci/ca与碳固定的光利用效率有关, 呼吸效率对泄漏系

数具有重要影响(Hubick等, 1990). 值大于或小于

0.37, 决定了C4植物13C与ci/ca的关系是正相关或者

负相关(Farquhar等, 1989). 这归因于C4植物生理特性

的复杂性. C4光合作用的关键特征在于植物叶片的

CO2浓缩机制的运行, 包括一系列环绕在C3光合作用

途径周围的生物化学和结构的改变(Hatch, 1987), 使

得C4植物13C的分馏机制比C3植物复杂许多. Farquhar 

(1983)建立了C4植物碳同位素分馏模式, 简化公式如下:  

 p=aa(b4+(b3s)φa)ci/ca, (2) 

式中, a指大气CO2的碳同位素组成(‰); a指大气CO2

通过叶面气孔扩散到叶内细胞间时所发生的碳同位

素分馏(其值约为4.4‰); b4为磷酸烯醇式丙酮酸羧化

酶(PEP)羧化过程中总的同位素分馏, 应包括: CO2水

合和溶解以及羧化过程中的碳同位素分馏(25℃时, 

约为7.9‰); b3是在C3植物内CO2被核酮糖-1,5-二磷

酸羧化酶/加氧酶(Rubsico)羧化所发生的碳同位素分

馏(约为27‰); s为泄漏过程中所发生的碳同位素分馏

(2‰); 也称泄漏系数(=叶肉组织的循环总量), 具体

为: C4光合过程中, 在鞘细胞内C4二羧酸释放的部分

CO2因未被Rubsico羧化而又返回至叶肉细胞中, 这

部分CO2所占整个C4二羧酸释放的CO2的比例. 不同

光合类型的C4植物, 具有不同的值, 其值与生理形

态特征有关, 如维管束鞘周围是否出现栓化薄层.  

在干旱-半干旱区, 有限的降水量和土壤湿度是

限制植物生长的最重要环境因子 (Hadley和Szarek, 

1981; Ehleringer和 Mooney, 1983; Smith和 Nowak, 

1990; IPCC, 2007; Murphy和Bowman, 2009). C3植物

通常随着干旱压力的升高而气孔关闭, 从而造成胞

间CO2浓度(ci)降低而引起13C值升高. 因此, ci/ca直

接影响了13C, 13C与水分可利用性具有显著的负相

关关系(Farquhar等, 1989). 但是, C4植物13C对干旱

的响应, 不仅取决于ci/ca, 还受值大小的影响. 根

据值大小, C4植物13C与ci/ca可能出现正相关、负相

关或者不显著相关 . 大部分环境条件下 , 值小于

0.37(Cernusak等 , 2013), 若水分可利用性降低 , 则

13C随ci/ca降低而升高(Ubierna 等, 2011), 二者表现

为负相关; 但当值大于0.37时, 13C随水分可利用

性升高而升高 , 二者表现为正相关 (Ubierna 等 , 

2011). 在中国西北干旱地区, C4植物13C具有随土壤

可利用水分降低而降低的趋势(Wang等, 2005), 在本

研究中黍13C与可利用水分呈显著正相关关系, 从

生理理论方面分析, 显示了黍作物值大于0.37.  

在中国西北干旱地区 , C4植物水分利用效率

(WUE)随土壤可利用水分的降低而升高 (Wang等 , 

2005). WUE是指一段时间内生产的干物质量与其消

耗的水分之间的比值, 可利用叶片瞬时光合速率/蒸

腾速率的比值来测量 (A/E) (Farquhar 和 Richards, 
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1984), 是衡量作物抗旱能力的重要指标 (Blum, 

2009). 土壤肥力也是通过影响植物WUE进而影响植

物生长的(Livingston等, 1999; Chen等, 2005; Brueck, 

2008). 目前, 土壤肥力对植物同位素的影响尚没有

十分明确的结论(Sheriff和Nambiar, 1991; Mitchell和

Hinckley, 1993; Guehl等, 1995; Korol等, 1999; Yao等, 

2011), 但土壤肥力并不是影响C4植物13C值和长期

水分利用效率的决定性因素(Morecroft和Woodward, 

1996; Yao等, 2011), 因此本文中暂不赘述土壤肥力

对粟、黍13C的影响作用.  

在水分胁迫条件下, C4植物气孔因素的响应与C3

植物相似(Ghannoum, 2009): 气孔传导率(g)随叶片水

分状况下降而降低, 并总是伴随着光合速率降低, 从

而影响细胞间CO2部分分压(ci), 最终导致植物有机

体13C值降低 (Kalapos等 , 1996; Maroco等 , 2000; 

Ghannoum等, 2003; Carmo-Silva等, 2008). 土壤可利

用水分和相对湿度变化对植物生理适应性的影响机

理相似, 因此二者对植物13C值的影响效应也相似

(Farquhar和Sharkey, 1982; Farhuhar和Richards, 1984; 

Hubick 和 Fauquhar, 1987; Smith 和 Osmond, 1987; 

DeLucia等, 1988). 从黍13C与各环境参数的相关性

分析可知降水量变化是控制黍13C值的主要环境因

子. 黍Group I和II除海拔差异较大外, 其余各参数值

尤其是降水量都很接近 , 黍13C值也十分接近; 与

Group I和II相比, 黍Group III降水量最低、干旱压力

最大 , 产生的种子13C为最低 , 且显著不同于前两

组. 粟Group A和Group B尽管降水量和水分有效性

差别很大, 但两组13C值几乎不存在差异, 显示降水

量变化和水分有效性并不是影响粟13C的主要环境

因素; Group B和Group C的生态环境都具有降水量最

小、P/Ep最小、湿度最低、干旱压力最大的特点, 温

度也十分接近 , 但二者的13C差异较大 , Group B 

(13C=12.56‰)较Group C (13C=(13.02±0.62)‰)

显著偏正, 也显示了降水量、水分有效性、湿度及温

度等都不是影响粟13C值的主要环境因素; Group A

和Group D降水量、水分有效性和湿度差异不大, 海

拔和温度差别较大, 但两组13C值也不存在显著差

异, 显示海拔和温度也不是主导粟13C变化的环境

因素. 粟13C仅与纬度具有显著相关性, 可能是光照

时间和强度的影响.  

实际上, 除气孔因素对植物光合作用产生抑制

外, 还有非气孔因素的抑制. 水分胁迫可能引起C4植

物中C3/C4循环酶的活动比率的降低, 从而造成泄漏

系数的升高(Bowman等 , 1989; Saliendra 等 , 1996; 

Ghannoum, 2009). 具体而言, 水分胁迫下, C3循环酶

的敏感性较高, C3循环的酶活性相对于C4循环的酶活

性降低了(von Caemmerer和Furbank, 1999). 换言之, 

如果羧化作用活动降低得比脱羧作用活动更多, 则

维管束鞘中CO2的消耗也将降低, 从而造成维管束鞘

CO2浓度([CO2]BS)升高; [CO2]BS升高将引起经过维管

束鞘细胞壁的CO2浓度梯度增大, 于是产生CO2 泄漏

增大(von Caemmerer和Furbank, 1999). 因此, 水分胁

迫压力越大, 粟、黍有机体13C值越偏负. 此外, 植

物还可以通过形态调整, 如增长根长或增大根重、增

大叶片厚度或减小比叶面积、增大气孔密集度等方

法, 以减小呼吸作用、延长土壤水分可利用性, 提高

植物生长的水分状况, 从而改善干旱对维管束鞘泄

漏值和13C的干扰效应(汤章城, 1983; Williams等, 

2001).  

C4草本植物不同生物化学亚类具有不同的水分

利用效率(WUE)或抗旱度(Ghannoum, 2009). NADP- 

ME型植物常分布于降水量较高的区域, 而NAD-ME

型在降水量较低的区域占主导地位, 后者在水分胁

迫下具有比前者更高的WUE(Hattersley, 1982; Schulze

等, 1996; Guannoum等, 2002). NADP-ME型植物13C

受到环境变量的影响比NAD-ME亚种小(Buchmann

等, 2006). 在线测量结果显示NADP-ME和NAD-ME

两亚类瞬时测量的13C值没有区别, 但二者有机体

碳同位素组成存在差异, 主要是由后光合作用分馏

泄漏系数的种间差异引起的 (Bowman 等 , 1989; 

Henderson等, 1992).  

粟、黍两种作物有机体13C对环境因子变化的不

同响应 , 是由作物本身的生理特性决定的 . NADP- 

ME型的粟植物叶片维管束鞘细胞壁存在栓化薄层, 

维管束鞘叶绿体中线粒体减少, 导致光合系统II活动

性和O2演化比其他亚种更少. 一般情况下, 植物通过

调节叶片气孔的开放或关闭以适应环境变化, 导致

ci/ca 变化从而引起13C值的改变; 但若环境因子对

叶片13C值不存在显著影响, 那么可以推测植物叶

片气孔对环境因子具有较低的敏感性 . 纬度对粟

13C的影响效应仅占21%, 可能主要是光照的影响, 

而其他环境因素如温度、降水量、水分有效性及湿度
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等对粟13C值并未产生显著影响, 显示粟植物叶片

气孔因素对气候因子变化并不敏感, 因此, 粟13C值

不适用于气候因子信息. NAD-ME型黍在水分胁迫下

具有更高的WUE, 气孔和酶的敏感性能够保证避免

轻微的水分压力, 因此其13C受降水量变化影响显

著, 降水量对黍13C的影响程度达到56%. 黍13C能

够较好地记录作物生长过程中降水量状况, 可作为

古降水量定量重建的有效指标.  

4  结论 

(1) 黄土高原干旱-半干旱区C4植物粟、黍碳同位

素组成(13C)与纬度、海拔、全年和生长时期的温度、

降水量、水分有效性(P/Ep)、湿度等环境因素的相关

关系分析结果显示, 粟13C与纬度具有显著负相关

关系(相关系数R=0.46), 而与海拔、温度、降水量、 

水分有效性及湿度等因素都不存在显著相关关系 ; 

黍 13C 与生长期降水量具有显著正相关关系

(R=0.75), 与海拔的显著负相关关系(R=0.61)和与生

长期水分有效性的显著正相关关系(R=0.61)也是基于

降水量变化引起的, 与纬度、温度和湿度等因素都不

存在显著相关关系.  

(2) 在干旱 -半干旱区的水分胁迫条件下 , 粟

13C值仅与纬度(光照)具有负相关关系, 光照对13C

值的影响占21%, 其他气候要素对粟13C值未产生显

著影响, 粟13C值不适用于提取气候因素信息.  

(3) 在水分胁迫条件下, 黍13C受生长期降水量

(Pgp)变化影响显著 , Pgp对黍13C的影响程度达到

56%, 黍具有较高的水分利用效率(WUE), 黍植株对

环境变化的生理调节主要是通过气孔因素实现的 , 

因此, 黍13C能够较好记录作物生长过程中降水量

状况, 在古气候定量重建方面有较好的应用前景.  
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