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摘要  通过对青藏高原地区 27°42′~40°57′N, 88°93′~103°24′E, 海拔2210~5050 m范围内采集的植物进

行碳同位素分析, 发现其中 2 种藜科和 6 种禾本科植物是 C4 植物. 11 个地点的 4 种 C4 植物海拔超过了

3800 m, 其中 6 个地点的 3 种 C4植物(白草 Pennisetum centrasiaticum, 云南野古草 Arundinella yunnanensis

和固沙草 Orinus thoroldii)分布在海拔 4000 m 以上, 最高可达 4520 m. 分析认为在大气低 CO2 分压背景

下, 强光照提供的充足能量使 C4 植物能忍耐更低的温度, 以及青藏高原南部降雨集中于高温季节的有

利条件, 可能是 C4 植物生长在高海拔地区的重要原因. 

关键词  青藏高原  高海拔  C4 植物 

根据植物光合作用的方式, 陆生植物可分为 C3, 
C4 和 CAM 植物, 其中绝大部分是 C3 植物[1], C4 植物

和 CAM 植物都很少[2]. 但是由于 C4 植物巨大的生态

和经济潜力, 其生理特征和全球分布状况成为目前

植物生理和生态环境研究的热点[3]. C4 植物的分布受

温度的影响显著 [4], 主要集中于全球低纬度地区[5], 
而 60°N以北地区几乎没有 C4 植物[6,7]. 同样, 随着海

拔的增加, C4 植物在群落中的种类百分比逐渐减少, 
C3 植物逐渐增加, 海拔增加到一定高度 C4 植物完全

消失 [8]. 大部分地区的调查研究 [9~12]显示, 海拔超过

2000~3000 m 时, 植物群中的 C4 植物就逐渐减少, 甚
至消失. 目前仅在肯尼亚和阿根廷中部海拔 4000 m
的高山地区发现 C4 植物[13,14]. 殷立娟等人[15]编录了

中国的 C4 植物名录, 并对 C4 植物与气候的关系进行

了探讨, 为开展中国 C4 植物研究提供了较全面的重

要基础资料, 但这些资料并没有涉及我国 C4 植物生

长的海拔高度信息. 进一步开展 C4 植物生长所能忍

耐的海拔高度的研究, 对于了解 C4 植物的植物生理

特点、生态环境意义、全球碳循环过程以及古环境等

都具有重要的意义[3]. 本次研究通过对青藏高原植物

分布情况的初步实地考察、植物标本的采集和分析, 
为 C4 植物的分布高度提供了一些新的资料.  

1  材料和方法 
1999 年 8~9 月沿青藏公路(兰州-西宁-格尔木-拉

萨)、川藏公路(拉萨-林芝)和拉萨-日喀则-亚东一线采

集植物标本 . 标本采集点分布在 27°42′~40°57′N, 
88°93′~103°24′E, 海拔 2210~5050 m 的范围内. 采集

点间距根据植被的变化情况控制在 10~50 km 内, 采
用 GPS 定位, 共计 106 个标本采集点. 植物标本采自

森林、灌丛、草原、高山草甸、荒漠草原和荒漠等植

被类型中. 采集过程中, 尽可能避开受人为干扰的地

点, 并在每个采集点尽可能采集所有的草本植物. 每
种植物标本均采集完整的植株(根、茎、叶、花和果

实), 共采集 158 种植物标本. 
采集的植物标本由中国科学院西北高原生物研

究所进行分类鉴定. 根据已有的国内外 C4 植物名

录[2,15~19], 将植物标本中的 C4 植物遴选出, 对部分植

物, 特别是高海拔地区分布的 C4 植物进行稳定碳同

位素分析 . 植物碳同位素样品的前处理和分析均在

中国科学院地质与地球物理研究所同位素实验室进

行, 共测定 34 个植物碳同位素样品. 实验步骤如下: 
首先选取同种植物不同个体的 3~5 片成熟叶片, 用清

水洗净, 置于烘箱中, 在温度 60℃条件下烘烤 24 h
后, 研磨至粉末状, 用燃烧法收集完全燃烧后产生的

CO2 气体, 然后用 MAT-252 质谱仪分析碳同位素组成. 
碳同位素的表达式为: 

δ 13C(‰) = [(R 样品−R 标准)/R 标准]×1000, 
式中 R 样品和 R 标准分别表示测试样品和标准样品的碳

同位素比值. 同位素结果采用的是 PDB 标准, 分析

误差(1σ )≤0.2‰. 

2  结果 
不同光合作用类型的植物碳同位素具有显著的

特征, C3 植物的δ 13C 值大约在−22 ‰  ~ −30 ‰之间, C4

植物的δ 13C 值大约在−9 ‰  ~ −16 ‰之间[20]. 通过对采

集的植物标本碳同位素分析发现, 个别植物的碳同

位素值不符合 C4 植物的特征[21]. 在本次研究中暂不

考虑这些植物, 只着重讨论 8 个(见表 1)具有 C4植物

特征的植物种. 这些 C4 植物分属于藜科和禾本科, 
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藜科 C 4 植物 2 种 ,  包括中亚滨藜 ( A t r i p l e x 
centralasiatica)和刺沙蓬(Salsola ruthenica); 禾本科

C4 植物 6 种, 有虎尾草(Chloris virgata)、知风草

(Eragrostis ferruginea)、黑穗画眉草 (Eragrostis 
nigra)、云南野古草(Arundinella yunnanensis)、固沙

草 ( O r i n u s  t h o r o l d i i ) 和白草 ( P e n n i s e t u m 
centrasiaticum). 这些种属在青藏高原上分布具有如

下特征: (1) 在青藏高原高海拔地区有一定数量的 C4

植物分布(表 1). 在海拔 2210~ 4520 m 的范围内, 106

个植物标本采集地点中共发现 31 个地点有 C4 植物. 
其中, 海拔 3500 m 以上有 18 个地点, 3800 m以上 11
个地点, 6 个地点在海拔 4000 m 以上, 最高可达 4520 
m; (2) 所发现的 C4 植物大部分集中在青藏高原南部

地区 (表 1).  所有标本采集点分布在北纬 27°42′
~39°28′之间, 其中 27 个点集中在北纬 30°以南地区, 
仅有 4个 C4植物标本采集点来自北纬 35°54′以北; (3) 
C 4 植 物 出 现 地 区 生 长 季 节 平 均 日 

 

表 1  青藏高原 C4 植物标本采集点海拔、纬度、经度、生长季节平均日低温和碳同位素值 a) 
科 种 海拔/m N E 生长季节平均日低温/℃ 碳同位素值/‰ 

中亚滨藜 
Atriplex centralasiatica Iljin 

3243 36°27′ 98°14′ 8.0 −12.70 
藜 

科 刺沙蓬 
Salsola ruthenica Iljin 

3370 39°17′ 94°16′ 7.0 −11.20 

2210 36°46′ 103°14′ 13.1  

3360 29°54′ 93°33′ 8.5 −11.84 

3420 35°54′ 94°43′ 7.3  

3480 29°53′ 93°18′ 7.9 −11.99 

3590 29°24′ 90°53′ 7.5  

3630 29°16′ 90°28′ 7.3 −12.54 

3700 29°47′ 91°23′ 6.8 −11.10 

3780 29°50′ 91°44′ 6.4 −12.07 

3780 29°21′ 89°40′ 6.5  

3850 29°57′ 92°51′ 5.9 −12.10 

3850 29°20′ 88°58′ 6.2  

3870 29°10′ 89°02′ 6.1 −13.03 

3900 29°46′ 90°47′ 5.8 −11.95 

4115 30°01′ 90°38′ 4.6 −11.41 

4230 28°37′ 89°40′ 4.2 −11.39 

4290 28°50′ 89°53′ 3.9 −11.92 

白草 Pennisetum centrasiaticum Tzvel. 

4520 28°26′ 90°24′ 2.7 −12.59 

3115 29°34′ 94°29′ 9.8  

3150 29°45′ 94°14′ 9.6  

3250 29°48′ 93°50′ 9.1 −11.42 
云南野古草 

Arundinella yunnanensis Keng ex BS Sun & ZH Hu 

4170 29°52′ 92°35′ 4.3 −11.63 

2870 27°25′ 88°56′ 11.6  

3150 29°44′ 94°07′ 9.6 −13.05 
知风草 

Eragrostis ferruginea (Thunb.) Beauv. 
3300 27°30′ 88°56′ 9.4 −11.28 

3120 29°35′ 94°29′ 9.8  

3420 35°54′ 94°43′ 7.3  

3480 29°53′ 93°18′ 7.9 −11.48 

3630 29°16′ 90°28′ 7.3  

黑穗画眉草 
Eragrostis nigra Nees ex Steud. 

3700 29°47′ 91°23′ 6.8 −12.57 

3590 29°24′ 90°53′ 7.5  

3705 29°20′ 90°14′ 6.9  

3750 29°19′ 89°53′ 6.7  

3780 29°21′ 89°40′ 6.5  

3850 29°20′ 88°58′ 6.2 −12.61 

固沙草 
Orinus thoroldii (Stapf ex Hemsley) Bor, Kew. Bull. 

4335 30°06′ 90°33′ 3.4 −13.69 

禾 
 
 
 
 
 

本 
 
 
 
 
 

科 

虎尾草 
Chloris virgata Sw. 

3820 29°20′ 89°14′ 6.3 −13.00 

a) 由 38 个高原气象站点的气象数据进行三维内插获得 
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低温较低, 平均仅为 7.2℃(表 1). 在 31 个发现 C4 草

本的地点中, 温度高于 10℃的只有 2 个点, 8~10℃ 8

个点, 6~8℃13 个点, 小于 6℃8 个点. 最低甚至可达

2.7℃; (4) 多数 C4 植物标本出现在高山草甸和草原

群落, 少数出现在森林和荒漠草原中. 

3  讨论 
C4 植物生态学研究表明, C4 植物起源、演化和分

布不仅与温度、光照 [4,22~24]和降水(包括季节性分配)

有关[25~28], 而且理论上与大气 CO2 分压有关[29]. 

植物种群分布调查显示, 温度是控制C4植物分布

的主要因素[4,22~24]. 在热带和亚热带一些地区, C4 植物

占所有草本植物种类的 75%[8], 在热带萨瓦纳地区占

90%以上[5]. 东亚、北美东部和澳大利亚等地的开阔地

带 C4 植物含量在 30%~75%之间, 并呈明显梯度性变

化, 随纬度增加温度降低 C4 植物丰度逐渐降低[8]. 当

纬度超过 40°~50°时, C4 植物就很少见[8], 在北纬 60°
以北几乎很难见到C4植物[6,7]. 地质历史记录显示, 北

半球中纬度地区, 尤其是中国黄土高原和北美平原地

区, 全新世 C4 植被含量显著高于末次冰期[30,31]. 同样

在高海拔地区, 随着海拔高度的升高温度逐渐降低, 

C4 植物的丰度逐渐减少, 直至消失[8~13]. 进一步的研

究显示植物生长季节的温度与 C4 植物生长相关性更

为密切[9~11,32~35], 而冬季的温度对 C4 植物的生长无显

著影响[36]. 北美平原地区现代 C4 植物分布的调查显示, 

在夏季最温暖月份平均日低温低于 8℃时, C4 植物几

乎不出现[22]. 干旱的中亚地区, 生长季节平均日低温

低于 6℃~8℃时, C4 植物基本消失[33]. 青藏高原 C4 植

物主要集中在高原南部地区, 以及随海拔增加生长季

节日低温降低, C4 植物的种类逐渐减少等分布特征, 

说明温度同样是控制 C4 植物分布的主要因素. 

但是本次调查中, 有许多 C4 植物生长点的温度明

显低于世界其他地区. 近 68%的地点植物生长季节平

均日低温低于 8℃, 其中低于 6℃的占 38%左右, 甚至

在近 2.7℃的地区也能生长C4植物, 这些点都分布在海

拔 3800 m 以上(表 1). 这些现象指示青藏高原的一些特

殊气候条件, 如强光照和相对湿润的夏季, 可能为 C4

植物在高海拔低温下生长提供了有利条件.  

青藏高原的强光照, 可能为 C4 植物生长在高海

拔低温地区起到非常重要的作用 . 强光照所起的作

用, 从理论上可能涉及两个方面: (1) 在 C4 植物随大

气 CO2/O2 浓度比值降低, C4 植物可抑制光呼吸作用

使固碳效率相对增加, 而 C3 植物正相反, 由于光呼

吸作用加强, 光合作用固碳效率将降低[1]; (2) 模型

研究显示, 随大气 CO2 分压的降低, C4 植物生长所需

的最低温度也将随之下降, 能忍受在更低的温度下

生长[29]. 但是, C4 植物在高海拔低 CO2 分压条件下无

论是实现固碳效率的相对增加[1], 还是实现在更低的

温度下生长[29], 都需要消耗额外的能量. 特别是在低

温下, C4 植物需要消耗大量的光能进行光合作用[37]. 

恰好青藏高原的光照非常强, 日照时间也长, 总辐射

量可达 28 kcal/m2·month[38], 为 C4 植物在高海拔低

CO2 分压和低温条件下生长提供了大量可利用的能

量, 弥补了在低温环境中进行光合作用所需能量的

不足, 使其在高海拔地区实现相对固碳效率的增加, 

自身忍耐低温能力的增强成为可能. 

另外, 青藏高原的季节性降水对本地C4植物的影

响可能也是不可忽视的. 虽然一些研究者认为中亚高

海拔地区生长季节平均日低温 2℃的条件下生长的 C4

植 物 (Atriplex pamirica 、 Climacoptera lanata 和

Halogeton glomeratus)可能是极端干旱导致的[33,34]. 但

是本次研究发现 C4 植物的大部分地区, 特别是海拔

4000 m 以上的地点, 年降水量都在 300 mm 以上, 与

中亚地区的气候条件具明显的差异, 显然不是干旱引

起的. 可能正相反, 青藏高原地区夏季相对湿润的气

候特征反而为C4植物生长提供了有利条件. 虽然植物

生理的研究表明, 较之 C3 植物, C4 植物更能适应水分

有限的环境 , 地质记录也显示气候的干旱程度对

C3/C4 植物的相对丰度具有一定的控制作用[31]. 但当

气温低于C4植物生长所需的最低温时, 无论干旱程度

如何严重都难以促使C4植物相对丰度增加[30]. 黄土高

原干冷的冰期C4植物含量显著低于温湿的间冰期, 也

说明干旱程度对 C4 植物的影响处于次要地位[30]. 

其实一些地区植物种群分布的研究早已显示降

水的季节性分配状况对 C4 植物的生长比气候干旱程

度显得更为重要 [25~28]. C4 植物更适合在降水集中于

夏季的环境生长, 而在降水集中于冬季、夏季干燥的

地中海型环境中, C4 植物就较少[25~27]. 青藏高原南部

地区降水的季节性分配非常明显 , 一年的降水主要

集中在夏季. 根据近 10 年西藏 38 个气象站点的降水

量统计分析显示, 青藏高原南部地区植物生长季节

的降水量占 78.9%, 一些地区甚至可达 95%以上. 这

种气候特征对 C4 植物生长的有利性不仅在于为其提

供了充足的水分, 而且可能还为其提供了一定的生

长空间, 因为干旱的春季不利于 C3 植物的生长[28,30].  
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通过对青藏高原 C4 植物的初步调查显示, 高海拔

地区有一定的 C4 植物生长, 它们生长所需最低温显著

低于平原地区. 在低 CO 背景下, 强光照和降水集中于

高温季节的气候特征, 可能为 C4 植物在青藏高原, 特

别是海拔 4000 m 以上生存提供了有利条件. 青藏高原

地区 C4 植物与气候环境的特殊关系为这一地区生态环

境的建设提供了可参考的依据. 此外, 需要指出的是本

次调查仅发现 31 个地点有 C4植物生长, 这并不意味着

其他地区完全无 C4 植物, 可能有多种因素影响. 因此, 

在初步调查发现青藏高原海拔 4000 m 以上(甚至最高

可达 4520 m)生长 C4 植物的同时, 进一步从 C4 植物生

理特征, 生物量, 以及与该区气候因素的具体相关关系

等方面对其做深入的研究是十分必要的. 
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