
在农田中，直接测量植物水分利用效率是很

困难的，因为测得的是植物所消耗的而非利用的

水分，一个高产个体可能奢侈消耗土壤水分，几乎

不给其相邻植物留一点水分，这种高产品种的水

分利用率低，且不易达到高产的目的。虽然轻巧的
便携式单叶片或冠层群体的光合作用和蒸腾作用

检测仪正越来越普遍，但其所测的值是瞬时值，该

值并不能表征植物长期生长过程中的水分利用情

况。植物长期的水分利用效率(WUEsl)可以根据
Farqhar 和 Richards (1984) 所描述的生长箱法测
得，但该法每次仅能测量少数植株样品，并且，这

些植株不可能完全代表田间植物的生长状况。为
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提高对田间植物与水分的关系及其适应性的了

解，并以此作为高产作物品种的选择标准之一，因

此，直接、准确的评价田间植物水分利用率 WUEsl
的检测方法急需解决。而碳的稳定同位素的判别
技术很可能是目前研究 WUEsl的最佳方法。

1 同位素效应
同位素按其性质可以分为稳定性同位素和不

稳定(放射)性同位素两大类。天然存在的多是稳
定性同位素，它们不放出射线。碳的稳定同位素有
两种，即 12C和 13C，在自然界中，它们分别占全碳
的 98.89%和 1.11%。
之所以能利用碳的稳定同位素的判别技术研

究植物的 WUEsl，是因为大气中的 12C和 13C的比
例相对稳定，并且植物在光合作用时要发生碳的

同位素效应(主要是动力同位素效应)。
同位素效应(Isotope effect)：由于同位素之间
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在一些物理化学性质上的差异，使反应物 (Rr)和
生成物(Rp)在同位素组成上产生差异的现象。其
公式为：a=Rr/Rp。
动力同位素效应 (Kinetic isotope effect)：指

某一反应中重同位素参与反应的速度比轻同位素

慢，从而使产物的重同位素 (相对于反应前的比
例)出现贫乏的现象。
同位素效应可以用同位素比率(δ)和同位素

判别值(Δ)来表示。
同位素比率(δ)：使用相对量来表示物质的同

位素组成。所使用的标准物质为 Pee Dee Belem-
nite(PDB)，它是在南加利福尼亚从 Pee Dee 形成
的一种甲壳纲软体动物(Belemnitella Americana)
的碳酸盐骨骼，其 13C 值等于 0，RPDB 值等于
11.237 2‰。

δ13Csample=(Rsample/RPDB- 1)×1 000
其中， Rsample 表示样品中 13CO2/12CO2 的比

值，RPDB表示标样中 13CO2 /12CO2的比值。
同位素判别值(Δ)：=a- 1，因为 a=Rr/Rp，所以

Δ=Rr/Rp- 1。

2 同位素比率的测定
一个物质同位素的绝对组成不易直接测得，

但通过特殊的仪器，可以测得该物质同位素组成

的比率。
植物样品的 13C值无需预处理，可以直接测

定。其测定的一般原理是：通过使干燥的样品在一
密封的有过量氧气的石英玻璃管中燃烧，使样品

中所有的碳都转化为 CO2，然后通过低温蒸馏使

产生的 CO2与其它的燃烧产物分离，最后使得到

的纯净的 CO2在一双入口的同位素质谱仪中进行

测定，从而得到样品的 δ13C值。近年来，对于上述
传统的仪器又做了些改进，如用硼硅酸玻璃管代

替了昂贵的石英玻璃管，使费用大为减少，而测定

结果并未受到显著影响。现在新的质谱仪都带有
自动制样系统 (元素分析仪)，大大简化了样品的
制备过程，并使与样品制备的有关误差得以减少。

3 利用 13C/ 12C 技术测定植物生理水
分利用率的原理

尽管植物对 12C和 13C的扩散和溶解有轻微
的同位素分差，但植物体的 δ13C 和大气中 δ13C 产
生区别的主要原因是对酶的判别。
在植物的研究中，碳的稳定同位素的判别理

论首先用于揭示植物的光合途径。绿色植物的光

合作用主要有两种固定 CO2的途径，根据最初羧

化步骤中形成的产物的不同，分为三碳循环

(Calvin 循环) 和四碳循环 (Hatch─Slack 循环)途
径。进行三碳循环的植物称为 C3植物，进行四碳

循环的植物称为 C4植物。几乎所有的温带植物和
树种都属于 C3植物，而大部分热带的黎科和禾本

科植物，例如玉米、高粱和甘蔗等则属于 C4植物。
另外还有一种植物叫 CAM植物，它固定 CO2 的

反应颇似 C4植物，只是最初 CO2固定及碳水化合

物合成的反应分别在夜间和昼间进行。
从生物进化的观点看，C4 植物和 CAM植物

是从 C3 植物进化而来的。在陆生植物出现的初
期，大气中 CO2的浓度较高，O2较少，光呼吸受到

抑制，故 C3途径能有效的发挥作用。随着植物群
体的增加，O2浓度逐渐增加，CO2浓度逐渐降低，

一些生长在高温、干燥气候下的植物受生态环境
的影响，也逐渐发生了相应的变化，由此形成了

C3- C4中间型植物乃至 C4植物，或者形成了白天

气孔关闭，抑制蒸腾作用，晚上气孔开启，吸收

CO2的 CAM植物。所以，C3途径是光合碳代谢的

基本途径，而 C4和 CAM途径只是对 C3途径的补

充。
当植物进行光合作用(固定 CO2)时，在碳的两

个稳定同位素之间有一个分差。这一分差的产生
除了来自于物理的和生物化学的途径外，主要是

由光合作用中的羧化作用步骤，尤其是核酮糖二

磷酸羧化酶(Rubisco)催化的反应支配的。上述分
差对较轻的碳同位素(12C)影响较小，即：植物在碳
的同化过程中优先利用 12C和部分地排斥 13C；而
核酮糖二磷酸羧化酶催化的反应是 C3 植物而不

是 C4植物中的主要羧化作用步骤，故 13C的分差
在 C3 植物中大于 C4 植物，即：C3 植物表现出比

C4植物具有更大的辨认重碳同位素 (13C)的能力。
因此，在陆生植物中 C3 植物的δ 13C 值为-20‰～
-35‰ (平均值-27‰ )；C4 植物的δ 13C 值为-8‰～
-14‰(平均值-12‰)。而 CAM植物在夜里的光合
代谢和 C4植物无异，因而夜里合成的光合产物具

有 C4植物一样的13C 值；但在白天，它又采用 C3

途径固定夜间固定的 CO2，因而白天合成的光合

产物具有 C3 植物的δ 13C 值。因此 CAM植物的
δ13C值为 - 11‰～- 33‰。
一般水生植物的 13C值为 - 8‰～- 30‰，主要

是因为他们所利用的碳源不同造成的，与其光合

途径无关。
植物的水分利用效率(WUE)主要是指植物每
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消耗单位水分而产生的干物质量，在研究中主要

使用植物长期的水分利用效率(WUEsl)和瞬时的
水分利用效率(WUEi，instaneous water use effi-
ciency)。现在通过气体交换发生器可以准确地检
测植物的 WUE，但一般都是瞬时值，而非一段时
期的信息。由于碳是连续被固定，所以，WUEsl才
能准确表征植物整个生长过程中的水分利用情

况。Martin 和 Thorstenson(1988)在研究 3 种基因
型番茄(栽培种、野生种和二者的杂交品种 )时发
现，虽然他们的 WUEi 随着 WUEsl 的增加而增
加，但在 0.05 的水平下，却无显著的相关关系，因
此 WUEi不能有效的表征 WUEsl。
而 WUEsl 又与气孔的开关状况有关：气孔开

放时，蒸腾速率高，水分损失多，WUEsl 低，但此
时 CO2供应充分，植物体内 13C含量低；气孔关闭
时，蒸腾速率低，水分损失少，WUEsl 高，而 CO2

供应不足，植物体内 13C含量高。因此，植物的
δ13C值在一定程度上可以表征植物长期的水分
利用效率(WUEsl)。

4 碳的稳定同位素的判别技术在研
究植物 WUEsl和其他方面的应用
一般 WUEsl 与 13C值呈显著的正相关，与 Δ

值呈显著的负相关，并在一定范围内，随着土壤含

水量的增加，WUEsl 与 13C值显著减少，而 Δ 值
却显著增加，即土壤水分状况的改良，可能会使得

植物在整个生长期内的水分利用率下降。
在同一土壤含水量的条件下，3 种基因型番

茄(栽培种、野生种和二者的杂交品种)的 WUEsl
与 13C值的变化规律均为：野生种 >F1> 栽培种。
这也可理解为生物进化的结果：野生种的生存和

生长完全取决于自然环境，因此，它能够最大限度

地利用有限的自然资源；而栽培种是根据人的主

观要求而培育出的品种，为达到这一目的，在其生

长过程中往往需要依靠人的帮助和管理，故对资

源的利用并非最佳。
利用碳的稳定同位素的判别技术还可以及早

判知植物的 WUEsl情况。4种基因型春小麦生长
前期(播后 60 d)和成熟期(播后 150 d)的茎秆与麦
粒中的 Δ 值都分别达到极显著的水平，并且它们
这两个时期的 WUEsl 值在 0.05 水平下呈极显著
的负相关。由于植物生长早期与后期的碳的稳定
同位素的判别值有极显著的相关性，所以早期碳

的稳定同位素的判别值可以作为一种及早快速筛

选 WUE高效品种的一个有效的指标。

碳的稳定同位素的判别技术不仅能揭示植物

在整个生长期内的水分利用情况，而且有时还可

以揭示植物的产量。Martin 和 Thorstenson(1988)
发现 3 种基因型番茄(栽培种、野生种和二者的杂
交品种) 的 δ13C值分别与其干物重在 0.05 水平
下呈极显著的负相关，其中栽培种和杂交品种 F1

的 WUEsl分别与其干物重在 0.05 和 0.01 水平下
呈极显著的负相关。而一种牧草 wheatgress 在 3
个不同的时期收获，其每一次的产量与Δ值都呈
极显著的正相关。Kirda等(1992年)的研究表明：
4 种基因型春小麦生长前期 (播后 60 d)的Δ值和
成熟期(播后 150 d)的总干物重在 0.05 水平下分
别与其水分消耗量(ET)呈极显著的正相关。由于
植物生长初期的碳的稳定同位素的判别值与其生

长后期的总干物重有极显著的相关关系，并且，该

值的特性可以持续贯穿整个植物的生长周期，所

以，植物早期的碳的稳定同位素的判别值可以作

为尽早迅速筛选高产品种的一种有效的指标。
此法比气体交换法的优越之处是可以通过对

长期积累于叶片或其他器官中的碳代谢产物的稳

定碳同位素分析来评估叶片或植株生长过程中总

的 WUE 特性，比用气体交换测定的瞬时 WUE 更
具代表性。另一方面，此种测定不受时间和季节的
限制，样品采集烘干之后，其中的碳同位素成分不

再改变，故可以放置至生长季节后较空闲时进行

测定。
由于植物不同的光合途径这个内在的原因，

才可以利用碳的稳定同位素判别值区别开不同植

物的 WUEsl。而植物的光合作用是受内外因素的
共同作用，同时这些作用还会影响气孔的开闭状

况，所以，这些外部因素也可以影响碳稳定同位素

的判别值。
抗旱基因型的充分表达需要特定的水分条

件，因此，利用稳定碳同位素判别技术比较作物基

因型差别时，同时提供湿与干的生长环境，并计算

干与湿条件所得结果的比率，方能更有效地进行

正确的筛选。但是，在利用碳的稳定同位素判别技
术研究植物水分利用效率时，需加以注意。
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4 结束语
耐密型玉米品种郑单 958和先玉 335 成功地

在东北春玉米区大面积推广种植，是符合玉米产

业本身发展规律的，对吉林省未来的玉米育种和

种子生产已经起到了良好的启迪和借鉴作用。因
此，认真研究其优缺点，指导吉林省玉米育种和种

子生产，具有重要的意义和价值。
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