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摘  要： ［目的］ 解析生态系统各组分稳定碳同位素（δ¹³C）和碳含量的动态特征，揭示生物群落与非生物环境间的碳-水-

土互馈机制，为提升生态系统管理效能及应对气候变化提供科学依据。  ［方法］ 以寒温带大兴安岭渐伐林生态系统的

5 种典型植被：兴安落叶松（Larix gmelinii）、白桦（Betula platyphylla）、柴桦（Betula fruticosa）、杜香（Ledum palustre）和
红花鹿蹄草（Pyrola incarnata）为研究对象，分析不同植被层的大气、叶枝（茎）、凋落物和土壤的 δ13C 值和碳含量的季

节性碳流转及沿垂直梯度的影响机制。  ［结果］ （1） 不同高度大气的 CO2与 δ13C 有着明显的垂直分异，梯度变化显著。

（2） 典型植被枝叶的 δ13C 与碳含量受控于生育期呈现明显季节性波动性，在生长初期，乔灌草均表现出高碳和高水分

利用效率模式；在生长旺季，均呈低水分利用效率模式，叶片碳累积；在生长末期，乔灌草转为保守用水模式，叶片碳向

储存器官回流。（3） 凋落物及土壤有机碳含量及其 δ13C 差异显著，土壤有机碳呈“春高夏低”的现象，并沿土壤剖面递

减，而土壤 δ13C 沿土壤剖面富集。（4） 乔木的大气-植被-土壤连续体对于环境因子的响应效应比灌木和草本更强且渐

伐林生态系统碳汇能力显著。  ［结论］ 渐伐林生态系统连续碳库的季节性碳动态变化明显且环境驱动特征显著，该特

征与植被高碳输入、土壤碳库稳定性共同构成了渐伐林的碳汇优势，为寒温带森林碳汇提升和水土保持协同管理提供

了可量化的决策指标。
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Abstract：  ［Objective］ This study analyzes the dynamic characteristics of stable carbon isotopes （δ¹³C） and 
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carbon content across ecosystem components， and reveals the carbon-water-soil feedback mechanisms between 
biological communities and abiotic environments， aiming to provide a scientific basis for enhancing ecosystem 
management efficiency and addressing climate change. ［Methods］ Taking five typical vegetation species Larix 
gmelinii， Betula platyphylla， Betula fruticosa， Ledum palustre in the cold-temperate selective cutting forest 
ecosystem of the Greater Xing′an Mountains， and Pyrola incarnata， as the study subjects， this study analyzed 
the seasonal carbon transfer dynamics and influencing mechanisms along the vertical gradient of the δ13C values 
and carbon contents in the atmosphere， leaves and branches （stems）， litter， and soil across different vegetation 
layers. ［Results］ （1） Atmospheric CO ₂ and δ¹³C showed distinct vertical differentiation at different heights， with 
significant gradient variations. （2） The δ¹³C and carbon content in leaves and branches of typical vegetation species 
showed distinct seasonal fluctuations corresponding to growth stages. At the early growth stage， trees， shrubs， 
and herbs all exhibited high carbon content and high water use efficiency. During the peak growth period， they 
showed a low water use efficiency with carbon accumulation in leaves. At the late growth stage， trees， shrubs， 
and herbs adopted conservative water use strategies， with carbon in the leaves being reallocated to storage organs. 
（3） Significant differences were observed in organic carbon content and δ¹³C between litter and soil. Soil organic 
carbon displayed a distinct pattern of “higher in spring， lower in summer”， decreasing vertically along the soil 
profile， while soil δ¹³C became progressively enriched with depth. （4） The atmosphere-vegetation-soil continuum 
of trees exhibited stronger responses to environmental factors compared to shrubs and herbs， and the selective 
cutting forest ecosystem demonstrated significant carbon sink capacity. ［Conclusion］ The seasonal carbon 
dynamics in the continuous carbon pool of selective cutting forest ecosystems are pronounced and driven 
significantly by environmental factors. These characteristics， combined with high vegetation carbon input and 
stable soil carbon pool， constitute the carbon sink advantage of selective cutting forests. These findings provide 
quantifiable decision-making indicators for enhancing carbon sinks while implementing coordinated soil-water 
conservation management in cold-temperate forests.
Keywords： forest ecology； seasonal carbon dynamics； stable carbon isotope； water use efficiency； soil organic carbon

森林生态系统是陆地生态系统的重要构成单

元，其覆盖范围已达到 40.3 亿 hm²，约占地球陆地总

面积的 30%［1］，在碳汇功能、水土保持及物质循环中

发挥重要作用。然而，全球暖干化加剧正显著改变

高纬度森林的碳循环过程，其中大兴安岭林区作为

欧亚大陆北方森林带的重要组成部分［2］，是区域碳平

衡的关键调节者。故探究寒温带地区渐伐林生态系

统的大气-植被-凋落物-土壤连续体的季节性碳循环

机制及环境响应，不仅对评估未来气候变化具有重

要意义，同时为理解森林水土保持功能与碳循环过

程的耦合机制提供科学依据。

稳定碳同位素记录着生态系统不同组分的碳循

环、能量流动状态，揭示生态系统功能变化特征，指

示土壤有机碳周转和微生物分解速率，亦为理解大

气 -植物 -土壤连续体中碳转化过程提供了有效工

具。大气 CO2 中的稳定碳同位素（δ13Ca）；植被中的

稳定碳同位素（δ13Cp）；未分解凋落物层中的稳定碳

同位素（δ13COi）、半分解及完全分解的凋落物层中的

稳定碳同位素（δ13COe+Oa）以及土壤中的稳定碳同位

素（δ13Cs）的时空分布特征，可以系统揭示生态系统碳

循环的复杂机制［3］。生态系统碳分配从叶片、枝干、凋

落物再到土壤碳分解亦是调节碳循环的关键过程，并

受气候变化的控制［4］。例如，森林土壤碳储量的季节

性轻微变化，可能会引起生态系统不同分层的 CO2浓

度的强烈变化［5-6］；Kayler 等［7］在西西伯利亚亚寒带与

森林—草原过渡带和康雪儿［8］在科尔沁草甸湿地的研

究均显示降水对环境梯度上 13C富集度变化重要影响；

北极永久冻土在三次变暖事件中通过土层解冻和海平

面上升释放大量古老碳，亦为解析冻土碳库气候敏感

性提供关键依据［9］。

但在以往的研究里，大多只考虑了生态系统单

一植被的梯级变化［10-11］，缺乏连续性的季节差异研

究［10］，且主要考察了景观中不同物种的 δ13Ca、δ13Cl和

δ13Cs中的两种［8，10］，本研究全面考虑了渐伐林生态系

统不同植被连续季节变化的大气—植被—土壤连续

体稳定碳同位素及碳含量差异，弥补了这一不足。

渐伐林生态系统独特的乔灌草复层结构以及植

被演替变化为评价植被组成对碳动态的影响提供了

理想条件。本研究选取渐伐林生态系统的乔木（兴安

落叶松、白桦）、灌木（柴桦、杜香）以及草本（红花鹿蹄
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草）为研究对象。通过分析该生态系统大气-植被-凋

落物-土壤的 δ13C 和碳含量变化，精确描述整个生态系

统的季节性碳流转过程及影响因素，为寒温带混交林

生态系统碳循环过程提供科学参考；利用 Mantel Test
检验分析乔灌草复层结构的 iWUE 和∆δ13C 对于环境

梯度的响应，不仅有助于系统阐明生态系统的碳循环

过程，模拟和预测未来气候变化造成的环境差异对植

被的影响，同时能够揭示植被结构调控下的水土保持

功能与碳-水耦合过程的协同作用机制。

1　材料与方法

1.1　研究区概况

本研究在中国内蒙古大兴安岭森林生态系统国

家野外科学观测研究站的渐伐林综合试验区内进

行。试验区位置见图 1。该站地处大兴安岭西北坡，

地理坐标为 50°49′—50°51′N，121°30′—121°31′E，

海拔 800~1 000 m，属寒温带湿润季风气候区，年平

均气温-5.4 ℃，年日照时数 2 630.7 h，年平均降水量

350~550 mm，60% 集中在 7 月、8 月，从 9 月末至次年

5 月初为降雪期，降雪厚度 20~40 cm，降雪量占全年

降水量的 12%，全年地表蒸发量 800~1 200 mm，无

霜期 80~90 d，冻结期 210 d 以上，植被生长季 165 d
左右。土壤以棕色针叶林和沼泽土为主，厚度 40~60 
cm，境内连续多年冻土和岛状冻土交错分布。

1.2　研究方法

1.2.1　样地设置　2024 年 5—9 月生长季，在渐伐林

中分别设置 3个坡度、坡向一致，面积为 25 m×25 m独

立样方。并对林分特征进行调查，包括林龄、郁闭度、

植被盖度、树高、胸径、海拔、坡度、树种组成、凋落物

厚度和林下植被。为更好地代表整块样地林木的生

长状况，在样地内进行对角线采样，在排除非气候因

素和林缘效应对树木生长干扰的前提下，在每个独

立样方内分别选取 3 株具有代表性，树干通直且无病

虫害的兴安落叶松和白桦标准木（表 1）。

1.2.2　大气采集　测量点选在渐伐林标准样地里，

样本采集时间为 2024 年 5—9 月，采样日期随着植被

采样时间。对于空气样品的采集，在每个样地的设

置 3 个采样点。分别提取草本层（0.1 m）、灌木层

（1.0 m）、乔木层（6.0 m）空气样品 200 ml，混合后注

入预抽真空的铝采样袋中。

1.2.3　植被采样　

（1） 乔木：按照兴安落叶松、白桦的生长节律，采

样日期选择采样之前连续 3 d 无降水日，采样时间为

当天 9：00—11：00，在 2024 年展叶始期 LOP（5 月 24
日）、展叶盛期 LSP（6 月 27 日、7 月 12 日、7 月 31 日、8
月 12 日）、叶变色期 LDP（8 月 30 日）和落叶期 LFP
（9 月 13 日）进行采样，展叶盛期的植物生理活动更

为旺盛，进行加密采样。分别在 3 个渐伐林固定样地

（25 m×25 m）内对兴安落叶松、白桦标准木进行采

样。使用高枝剪剪取兴安落叶松和白桦标准木阴面

阳面的叶片及对应一年生枝子，分别将同一高度的

叶片与枝子混合。

（2） 灌木：柴桦、杜香和乔木（兴安落叶松、白桦）

物候期接近，故采样周期不作区分，随着乔木的采样

周期，即在标准木植株下采集长势良好的柴桦与杜

香叶片及枝茎样品。

注：基于标准地图服务系统下载的审图号 GS（2024）0650 号的标准地

图制作，底图未做修改。

图 1　研究区位置

Fig. 1　Location map of the study area

表 1　渐伐林样地基本情况

Table 1　Basic information of selective cutting 
forest sample plots

林型

林龄

郁闭度

植被盖度

树高

胸径

海拔

坡度

树种组成

凋落物厚度

林下植被

杜香-兴安落叶松林

幼中龄林

0.75
0.85
（9.2±3.8） m
（9.6±4.9） cm
815 m
<5°
9 落 1 桦

6.4 cm
杜 香（Ledum palustre）、柴 桦（Betula 
fruticosa）、越橘（Vaccinium vitis-idaea） 、
兴安杜鹃（Rhododendron dauricum）、红

花鹿蹄草（Pyrola incarnata）等

注：表中数值表示平均值±标准差。
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（3） 草本：红花鹿蹄草的采样依旧是随着乔木和

灌木的采样周期，在标准木树下采集长势良好的红花

鹿蹄草叶片及茎干。但其物候区分不同于乔木和灌

木，萌发期（5月 24日）、生长盛期（6月 27日、7月 12日、

7月 31日、8月 12日、8月 30日）和黄枯期（9月 13日）。

为避免日间光合作用引发的同位素分馏，取样

后迅速装入避光密封袋中并排气密封，每个样品 3 个

重复，然后用锡纸包裹带回实验室。将采集的植物

样品带回实验室之后，用蒸馏水反复冲洗去除表面

的浮尘和杂质。随后在 70 ℃烘箱中烘干 48 h，粉碎

过 80 目筛待测。

1.2.4　土壤采集　在各样地兴安落叶松、白桦标准

木采样植株下，用采样铲采集兴安落叶松、白桦的未

分解凋落物层（Oi）、半分解及完全分解的凋落物层

（Oe+Oa）样品，因林下植被多位于标准木植株下方，

林下植被的土壤不做特别区分。按照其根系分布深

度，土壤样品通过洛阳铲分层采集，采样深度为 0—
100 cm，因土壤表层的有机碳富集［12］，在 0—10 cm 的

土层进行加密采样，采样间隔为 5 cm；10—40 cm 的

采样间隔为 10 cm；又因底土碳含量低，40—100 cm
的采样间隔设为 20 cm，即分别采集 0—5 cm，5—10 
cm，10—20 cm，20—30 cm，30—40 cm，40—60 cm，

60—80 cm 和 80—100 cm 土层的土壤样品，然后将来

自同一层的土壤样品混合成一个复合样品。土壤样

品通过 10 目筛去除植物凋落物和砾石。筛过的土壤

的子样品在研钵和研杵中磨成细粉，过 80 目筛。在

100 ml盐酸中酸化 6 h，每隔 1 h 搅拌一次以彻底清除

土壤中的无机碳，静置后倒掉充分反应的上层清液，

最后加入去离子水充分搅拌清洗并倒掉上层清液，

烘干备用。

1.2.5　 样 品 处 理 与 分 析　利用元素分析仪（vario 
ISOTOPE cube， Elementar， Germany）和稳定性同

位素比率质谱仪（BiovisION， Elementar， England）
联机系统测定大气、枝叶、凋落物、土壤样品的碳含

量（大气样品是 CO2浓度）和 δ13C 值［13］。

稳定性碳同位素值的计算公式为：

δ13 C = ( R sample

R standard
- 1 )× 1000‰ （1）

式中：δ13C 为样品 13C 值（‰）；Rsample 为样品的 13C/12 C
比率；Rstandard 为标准样品 PDB 的 13C/12 C 比率。10 份

重复样品测定的标准差小于 0.4‰。

∆13C、∆δ13C 的计算公式如下：

Δ13 C = δ13 C a - δ13 Cl

1 + δ13 Cl /1000
（2）

Δδ13 C1 = δ13 C s0 - 20 - δ13 Cl （3）
Δδ13 C2 = δ13 Cs0 - 20 - δ13 Cb （4）

式中：δ13Ca、δ13Cl、δ13Cb和 δ13Cs0-20分别为大气、植物叶

片的同位素碳、植物枝条的同位素碳和 0—20 cm 土

壤的同位素碳。

内在水分利用效率 iWUE（µmol/mol）的计算公

式如下［14］：

iWUE = C a ( b - Δ13 C ) /1.6( b - a ) （5）
式中：a为 CO2扩散过程的同位素分馏率系数（4.4‰）；

b为 RuBP 酶羧化过程的碳同位素分馏系数（27.4‰）；

Ca为大气 CO2浓度（μmol/mol）。
1.2.6　土壤含水率测定　土壤含水率的测定采用烘

干称重法测定。将铝盒中土壤样品放入烘箱中 105 ℃
恒温烘干 24 h至恒重，然后测定烘干土样质量。

1.3　气象数据收集

气象数据通过渐伐林综合试验区自动气象观测站

（CR3000，CS， USA）采集，主要观测空气温度（Ta）、

相对湿度（RH）、光合有效辐射（PAR）和降水量（P），
以 0.5 Hz采样频率连续测量并每 30 min 记录平均值。

数据质量控制包括：实时校验传感器量程范围，降水

期间暂停 RH 记录（结束后 30 min恢复），夜间 PAR 自

动归零；缺失数据处理采用≤2 h 线性插值、2 h 的

ARIMA 模型填补，极端天气数据直接剔除；当日有效

数据量≥36组（共 48组）时方计算日平均值用于分析。

1.4　数据统计分析

使用 SPSS 26，Origin 2021 和 R（v.4.3.3）等软件

对测定数据进行分析和图表绘制。采用单因素方差

分析（α=0.05）检验渐伐林大气 -植被 -凋落物 -土壤

的 δ13C 和 碳 含 量 差 异 。 利 用 Pearson 相 关 分 析 、

Mantel 检验对乔灌草的 iWUE 和 ∆13C 与环境因子之

间的相互作用进行了评价。

2　结果与分析

2.1　气候因子随时序的变化

2024 年试验区植物生长季气温、降水量、光合有

效辐射和湿度变化见图 2。其中，总降雨为 376.70 
mm，降雨多集中在 7 月、8 月份，且日最大 P 出现在 7
月 17 日为 64.90 mm；空气温度的变化整体呈单峰趋

势，日平均 Ta 为 12.43 ℃，最大值出现在 7 月 3 日，为

21.45 ℃。光合有效辐射（PAR）的最大值出现在 6 月

24 日，为 774.60 μmol/（m2 · s），变化范围在 116.66~
774.60 μmol/（m2 · s）。日最大 RH 出现在 7 月 16 日、

7 月 17 日和 9 月 28 日，达 100%，相对湿度的变化范

围在 23.85%~100.00%。
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2.2　渐伐林大气 δ13Ca值和 CO2浓度统计特征

2024年的不同高度的大气 δ13Ca值 CO2浓度有着显

著差异（表 2）。草本层、灌木层、乔木层的CO2浓度的变

化 范 围 分 别 为 400.26~427.01 μmol/mol，387.85~
422.83 μmol/mol，372.07~419.37 μmol/mol；大 气

δ13Ca 含 量 分 布 范 围 分 别 为 -11.46‰~ -10.61‰、

-11.18‰~ -10.35‰、-11.17‰~ -9.96‰。大气

δ13Ca 值 总 体 呈 现 为 乔 木 层（ -10.63‰）、灌 木 层

（-10.86‰）、草本层（-11.17‰），而 CO2的变化与之

相 反 ，乔 木 层（394.69 μmol/mol）< 灌 木 层（406.60 
μmol/mol）<草本层（415.53 μmol/mol）。

基于不同冠层大气稳定碳同位素（δ¹³Cₐ）与 CO₂
浓度分段趋势拟合和决定系数（R2），7月 31日前，草本

层（+0.006‰/d， R²=0.45）、灌木层（+0.007‰/d， 
R²=0.66）和乔木层（+0.008‰/d， R²=0.93）的 δ¹³Cₐ
值均呈上升趋势，之后草本层（-0.02‰/d， R² =
0.61）、乔 木 层（ -0.02‰/d， R² =0.82）和 灌 木 层

（-0.01‰/d， R²=0.92）呈下降趋势，各分层的 δ¹³Cₐ
值表现为单峰型动态。同期，CO₂浓度在 7 月 31 日前

草本层（-0.23 ppm/d， R² =0.86）、灌木层（-0.39 
ppm/d， R² =0.86）和 乔 木 层（ -0.29 ppm/d， R² =
0.96）持续下降，之后草本层（+0.46 ppm/d， R² =
0.81）、灌木层（+0.81 ppm/d， R² =0.94）和乔木层

（+0.88 ppm/d， R²=0.96）均呈上升趋势，表现为单

谷型变化。不同高度大气的 δ13Ca值和 CO2浓度的峰

（谷）值均出现在展叶盛期（图 3）。

2.3　典型植被枝叶碳含量和 δ13C值统计特征

5 种典型植被的叶片、枝条和茎干的碳含量显著

差 异（ 表 2）。 兴 安 落 叶 松 叶 片 碳 含 量 范 围 为

46.83%~49.32%，白 桦 45.53%~51.75%、柴 桦 在

47.66%~48.85%、杜香 50.2%~53.51%、红花鹿蹄草

在 45.72%~50.24%。生长季叶片平均碳含量杜香

（52.48%）、红花鹿蹄草（49.46%）、柴桦（48.51%）、白桦

（48.77%）、兴安落叶松（48.11%），植物叶片碳含量的

差异主要由其生长策略和次生代谢特征决定。各典型

植被的叶片与枝条（茎干）的 δ13C 在生长季存在显著差

异 。 兴 安 落 叶 松 叶 片 δ13Cl 范 围 为 -30.17‰~
-27.08‰、白 桦 为-30.73‰~ -26.68‰，柴 桦 为

图 2　研究区气温（Ta）、降水量（P）、光合有效辐射（PAR）和湿度（RH）在生长季的变化特征

Fig. 2　Variations of air temperature （Ta）， precipitation （P）， photosynthetically active radiation （PAR）， 
and relative humidity （RH） during growth period in the study area

注：展叶始期（Leaf opening period，简称  LOP）、展叶盛期（Leaf spreading period，简称  LSP）、叶变色期（Leaf discoloring period，简称  LDP）及落叶

期（Leaf falling period，简称  LFP），后文分别以  LOP、LSP、LDP、LFP 指代。

图 3　草本层、灌木层、乔木层的大气稳定碳同位素（δ13Ca）和 CO2浓度的季节性动态变化

Fig. 3　Seasonal dynamic changes in atmospheric stable carbon isotope （δ13Ca） and CO2 
concentration in herbaceous layer， shrub layer， and tree layer
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-31.32‰~-27.93‰、杜香为-30.89‰~-29.10‰、

红花鹿蹄草为 -30.57‰~ -29.05‰。叶片 δ13Cl 值

则呈现兴安落叶松（-28.74‰）、白桦（-29.17‰）、

柴 桦（-29.62‰）、杜 香（-29.65‰）、红 花 鹿 蹄 草

（-30.21‰）。白桦和红花鹿蹄草的枝条和茎干比

叶片的 δ13C 含量要更富集，而兴安落叶松、柴桦和

杜香则呈现出枝茎比叶片贫化的状态，这是因为其

碳同化转运路径的阶段性分馏差异及次生代谢物

合成偏好差异［15］。5 种典型植被随生长期基本呈现

生长初期叶片、枝条（茎干）碳含量和 δ13C 值较高；

在生长旺盛期，叶片碳含量呈上升趋势，枝条碳含

量变幅不大，枝条叶片的 δ13C 多呈下降趋势；到生

长后期，叶片碳含量骤降，而枝条、茎干碳含量除杜

香外均上升，乔木的枝叶 δ13C 值在该时期继续下

降，林下植被则因为乔木落叶解除光限制，δ13C 值小

幅回升（图 4，图 5）。

2.4　大气-植被-凋落物及土壤有机碳及 δ13C值统计

特征

不同高度气体的 δ13Ca值变化范围为-11.46‰~
-9.96‰，平均值-10.88‰，比叶片富集 18.59‰；乔

灌草叶片的 δ13Cl 值范围为-31.57‰~-26.68‰，平

均值-29.47‰，比土壤（-25.67‰）贫化 3.8‰；土壤

δ13Cs在 0—100 cm 的垂向剖面上，深层相对表层富集

1.86‰。从大气到植被再到土壤 δ13Cs 的贫化和富集

趋势受到光合作用、微生物分解以及有机质来源等

多个方面的影响。

图 4　兴安落叶松与白桦叶片、枝条的 δ13C特征及其碳含量的动态变化

Fig. 4　Dynamic changes in δ¹³C characteristics and carbon content of leaves and 
branches in Larix gmelinii and Betula platyphylla

表 2　5种典型植被大气—植物碳含量和 δ13C值

Table 2　Atmospheric-plant carbon content and δ13C values of five typical vegetation species

类别

大气

叶片

枝茎

参数

二氧化碳浓度/（μmol · mol-1）

δ13C/‰
碳含量/%

δ13C/‰
碳含量/%

δ13C/‰

植被类型

乔木

兴安落叶松

394.69±12.01c
-10.63±0.36a

48.11±0.71 e
-28.74±0.96a

49.98±0.71a
-29.03±0.71a

白桦

48.77±1.53d
-29.17±0.97b

47.45±0.56d
-29.15±0.63a

灌木

柴桦

406.60±11.25b
-10.86±0.23b

48.51±0.38c
-29.62±1.09c

47.86±1.09c
-29.91±0.78b

杜香

52.48±0.97a
-29.65±0.52c

49.26±0.53b
-30.76±0.60c

草本

红花鹿蹄草

415.53±8.16a
-11.17±0.27c

49.46±1.38b
-30.21±0.74d

45.78±1.33 e
-28.86±0.80a

注：同行不同小写字母表示不同大气植被间差异显著（p<0. 05）。
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渐伐林生态系统兴安落叶松和白桦的凋落物层

的和土壤层的 δ13C 及碳含量差异显著（表 3），季节波

动明显（图 6）。凋落物层及土壤碳含量的季节变化

呈现生长初期和末期高，生长旺期低的特征，与 δ13C
的变化趋势相反；底土碳含量较低，且存在“表层碳

聚集”现象。兴安落叶松和白桦的土壤表层（0—20 
cm）碳贡献率达 56.89% 和 67.89%。垂直方向上，从

凋落物到土壤有机碳含量沿土壤剖面逐渐减少。随

着土层深度的增加，兴安落叶松、白桦土壤的平均碳

含量分别从 11.62% 降低到 1.93%，10.31% 降低到

0.82%；而土壤 δ13C 值从-26.80‰ 增加到-25.15‰、

-26.55‰ 增加到-24.48‰（0—100 cm）。在整个生

长季白桦（3.64%）土壤的平均碳含量显著低于兴安

落叶松（6.25%）。本研究亦显示在 80—100 cm 处，

土壤的有机碳含量极低，这是由于底土能量质量差

以及根系在此密度低且缺乏能量供应。

3　讨  论
3.1　大气-植被-凋落物-土壤碳含量和 δ13C 值的梯

度分布特征及生态学意义

渐伐林生态系统乔灌草叶片通过光合作用同化大

气CO₂（δ13C=-10.89‰），其中一部分碳被固定用于生

物体生长发育（叶片 δ13C 平均值：乔木-28.96‰，灌木

-29.64‰，草本-30.21‰），另一部分经自养呼吸再释

放至大气，剩余碳则通过凋落物输入（δ13C=-28.46‰）

等途径转移至土壤碳库（δ13C=-28.46‰）。凋落物及

动植物残体经微生物分解矿化为小分子化合物并合成

腐殖质（δ13C=-26.68‰），在此过程中释放 CO₂到大

气。上述过程导致生态系统垂直梯度上 δ13C值呈现规

律性富集：从大气到植物组织（Δ13C=+18.62‰）、凋落

物到表层土壤（Δ13C=+1.78‰）、表层到底层土壤

（Δ13C=+1.86‰）［10］。上述生化、物理过程使得生态系

统垂直梯度上各组分间¹³C值呈现差异性富集。

光合作用过程中植物对 12C 的偏好高于 13C，当

CO2浓度降低时，空气中剩余的 CO2以 13C 富集［16］，且

乔灌草的光合作用能力逐层递减，冠层 δ13Ca 梯度富

集。相较于其他时期，在植物生长旺期（LSP），光合

作用强烈，冠层光合碳吸收强度较大，故生长季呈单

峰趋势。另一方面，近地表高 CO₂浓度与 δ13C 贫化主

要源于凋落物分解产生的 ¹³C 贫化 CO₂现象［17］，且大

兴安岭地区夜间“CO₂湖效应”会进一步加剧草本层

碳同位素分异［11］（图 3，表 2）。植物光合作用时，¹³CO₂
比 ¹²CO₂扩散速率低且 Rubisco 酶优先羧化 ¹²CO₂［14］，

导致植被 δ¹³C 较大气贫化。乔木冠层至林下植被叶

片的 δ13Cl递减，反映光强梯度驱动的气孔行为分异，

这也说明兴安落叶松与白桦作为优势树种的水分利

图 5　林下植被叶片、茎/枝的 δ13C 值及碳含量特征的动态变化

Fig. 5　Dynamic changes in δ¹³C values and carbon content characteristics of understory vegetation： 
leaves and stems/branches
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用效率更高，固碳耗水成本更低。不同植被的叶片

凋落物层和土壤 δ¹³C 值较植物组织偏正，归因于微生

物优先分解含¹²C 的易降解组分，释放¹²C 富集的 CO₂，
导致残留的有机质中富集¹³C。

3.2　典型植被枝叶碳含量和 δ13C 值的季节变化及生

态学意义

植物叶片与枝条的碳分配差异既反映冠层光合

产物的转运效率，也表征物种间固碳策略分化。在

渐伐林中，乔木、灌木与草本植物因叶片功能性状和

生长速率不同，导致叶-枝碳分配模式产生差异，进而

影响林分整体碳汇功能。

本研究中渐伐林生态系统叶片碳含量的平均值

为 49.49%，高 于 全 球 范 围 内 观 测 到 的 平 均 水 平

46.2%［18］，这意味着该生态系统叶片中富含有机化合

表 3　渐伐林兴安落叶松白桦凋落物和土壤碳含量和 δ13C值的垂直分布

Table 3　Vertical distribution of carbon content and δ¹³C values in litter and soil of Larix gmelinii and 
Betula platyphylla in selective cutting forests

植物种

凋落物层

土壤层

Oi
Oe+Oa

0~5
5~10

10~20
20~30
30~40
40~60
60~80
80~100

兴安落叶松

δ13C/‰
-28.94±0.68i
-27.83±0.46h
-26.80±0.67g
-26.54±0.54f
-26.12±0.55e
-25.77±0.51c
-25.89±0.65d
-25.68±0.45c
-25.27±0.19b
-25.15±0.23a

碳含量/%
42.20±3.82a
29.66±3.71b
11.62±2.78c

9.30±2.83d
7.92±2.91e
6.47±1.79f
5.77±2.42g
4.37±1.91h
2.64±0.99i
1.93±0.63j

白桦

δ13C/‰
-29.13±0.89i
-27.92±0.72h
-26.55±0.50g
-25.86±0.47f
-25.73±0.26f
-25.53±0.25e
-25.38±0.25d
-25.09±0.46c
-24.91±0.43b
-24.48±0.42a

碳含量/%
40.76±10.21a
31.91±10.16b
10.31±4.18c

5.89±3.01d
3.72±1.54e
3.03±1.32f
2.20±1.06g
1.95±1.02g
1.19±0.45h
0.82±0.17h

注：同列不同小写字母表示不同土壤层间差异显著（p<0. 05）。

图 6　兴安落叶松、白桦土壤 δ13Cs及碳含量的季节性变化和垂直分布

Fig. 6　Seasonal changes and vertical distribution of δ13Cs and carbon content in soil of 
Larix gmelinii and Betula platyphylla
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物，碳储存能力强。乔木类的叶片碳含量显著低于

灌木和草本，常绿灌木杜香和常绿草本红花鹿蹄草

的叶片碳含量显著高于其他植被，说明不同生活型

植被在养分吸收与分配策略的差异。除兴安落叶松

外，枝叶的碳含量总体呈现叶大于枝（茎），反映了叶

片作为主要的光合器官具有更为积极的碳蓄能力。

而兴安落叶松因其生长季相对较长，故在枝条中积

累了更多的有机碳（表 2）。
在生长初期，典型植被的叶片、枝条均呈现出较

高的碳含量（图 4，图 5），因为新生叶片中含有丰富的

叶绿素和其他有机物［19］，枝条因为越冬储存了大量

有机质，使其在生长初期的碳含量偏高，另一方面也

支持了新叶的快速生长；在展叶始期到展叶盛期的

过渡期，叶片碳含量较之前下降，这是因为叶片快速

生长出现碳稀释［20］。随着叶片的逐渐成熟和扩展，其

生长速率减缓，对碳的需求也减少；在展叶盛期和叶

变色期，随着降水（7 月、8 月）频次增加，5 种典型植被

的叶片碳含量呈现增长趋势，枝条碳含量则受控于光

合碳分配及环境胁迫响应策略差异，表现出异质性差

异；落叶期，气温骤降，植物生理活动逐渐减弱，叶片

碳含量均呈现下降趋势，除杜香外枝条碳含量均明显

升高，碳向储存器官（枝、茎）回流，杜香茎干碳含量降

低是由于碳被优先分配给种子与根系［21］，而非地上茎

干，具体的碳分配机制待今后深入研究。

渐伐林生态系统乔灌草叶片 δ13Cl从生长初期到

生长旺期再到生长末期，总体呈现下降趋势。不同

植被叶片与枝（茎）δ¹³C 季节性变化的波动趋势一致，

反映了光合分馏对于光合（叶）与非光合器官（枝茎）

的主导作用以及环境因素对分馏过程的同步调控作

用［15］。由于叶片 δ¹³C 直接响应光合 -气孔行为的调

控，可以用来反馈植物在生长季水分利用策略。生

长季初期植物叶片未发育完全，光合蒸腾等生理活动

并未达到最大值，同时细胞内部 CO2浓度较低处于未

饱和状态［22］，导致植物叶片对大气中 13CO2的识别和

排斥降低，故植物叶片 δ13Cl值在生长季初期较高。在

雨季（7月），木本植物（乔木、灌木）和草本植物均表现

出相对偏负的 δ13C 值，这是因为频繁降水导致土壤水

分含量较高，植物易于获得可用水源［4］。8 月 4—7 日

连续降雨（累计 44.7 mm）使土壤含水率升高，好氧微

生物活性被激活，加速旧碳分解（滞后 3~5 d），土壤

呼吸增强，释放 ¹²C 富集的 CO₂［23］，导致 8 月 12 日林下

植 被 吸 收 旧 碳 比 例 增 加 ，叶 片 δ¹³C 值 突 降 ，植 物

WUE 下降。这与康雪儿在草甸地区的研究相似，植

物的 δ13Cl 和 WUE 的脉冲方向取决于降雨量和降雨

事件前的土壤含水率［8］。到了叶变色期和落叶期，随

着植物生理活动逐渐减弱，气温骤降，兴安落叶松与

白桦叶片 δ13Cl 值继续下降，而林下植被因乔木落叶

解除光限制，其叶片 δ¹³C 值显著升高。

3.3　土壤 δ13Cs值和有机碳含量的季节变化及生态学

意义

土壤 δ13Cs 的季节动态特征，取决于生长季尺度

下土壤碳库收支过程的动态权衡关系，与土壤有机

碳含量的变化趋势相反。生长初期（5 月），光合碳多

向根系土壤碳库中转移［24］，新旧碳混合导致 δ13Cs 贫

化，同时 5 月气温回升，冻土消融使得土壤水分和养

分得以释放，微生物生物量激增［25］，微生物呼吸作用

增强，兴安落叶松和白桦的土壤有机碳含量均达到

峰值（10.04% 和 5.21%）。生长中期（6—8 月），光合

碳多分配于茎叶［24］，土壤 δ13Cs逐渐富集，同期气温和

降水频次均达到整个生长季最大值，促进凋落物分

解，导致土壤呼吸增强，有机碳矿化速率加快，凋落

物和土壤碳含量较生长初期明显降低。在生长季中

后期（7—9 月），兴安落叶松土壤有机碳含量先减后

增，而白桦土壤则呈现先增后减，因为兴安落叶松针

叶的高木质素抑制了前期分解，9 月气温骤降，植物

地上部分的生长减缓或停滞，枝叶凋落现象明显，增

加了表层凋落物碳含量，并促进了土壤碳积累；而白

桦的阔叶易分解从而激发微生物活性，加速老碳消

耗，在 8 月末期叶片凋落，后期碳输入不足，故其土壤

有机碳先增后减，这也说明不同树种的土壤碳滞留

机制存在差异（图 6）。
土壤有机碳含量随深度呈指数下降，主要归因

于叶片和根系凋落物的归还量差异。寒温带森林凋

落物层厚、植被覆盖率高，近地表层 0—20 cm 处存在

大量根系，大量死根及其分泌物返回土壤为表层土

壤提供丰富碳源［12］，表层碳聚集现象显著（表 4）。表

层聚集的碳继续向深层扩散，土壤有机碳随土壤剖

面递减。δ13Cs的垂直分布模式则呈现随土层深度逐

渐富集的趋势，这与植被 δ13C 值的历史变化、凋落物、

动物残体分解以及微生物源碳随土层深度的积累有

关［10］（图 5）。土壤 δ13Cs沿深度富集 1.86‰，相对于其

他生态系统［26-27］偏低，反映了寒温带低温主导的碳周

转模式，而针叶林凋落物中富含的难降解重碳组分

因分解缓慢持续留存，叠加冻土活动层对碳垂直迁

移的限制，形成了独特的同位素分馏特征。

lgSOC 能够解释土壤 δ13C 变异的 62% 以上（图

7），回归方程斜率 K 的绝对值越大，表示土壤有机碳的

周转速率越快，结果显示兴安落叶松（1.94）的土壤周
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转率明显大于白桦（1.54），可见，即使是同一区域 SOC
周转也会因为地上植被类型、根系发育程度以及土壤

溶解性有机碳（Dissolved Organic Carbon， DOC）淋失

差异而不同。因为针叶凋落物木质素含量高分解速率

较慢，且针叶林下土壤有机酸的积累可抑制有机质矿

化，进而促进了土壤有机碳积累［12］，而阔叶易于降解

（表 4），DOC淋失显著，土壤碳不易累积。

3.4　连续碳库中 13C富集的环境控制

WUE 和∆δ13C 本质上反映了地上光合作用与地

下呼吸过程的耦合关系。植被群落组成差异在很大

程度上决定了土壤呼吸对光合作用的响应程度［8］。

与单组分 δ13C 相比，通过计算不同植物组织（如叶片

δ13Cl、枝茎 δ13Cb）的 δ13C 值及其与 0—20 cm 处土壤

δ13Cs0-20的差值（∆δ13C），有效地消除了来源底物的影

响，可以更准确地反映土壤碳动态沿环境梯度的变

化模式以及生态系统对气候变化的响应［28］。

渐伐林生态系统中，2024 年乔木碳库对环境因

子的响应显著高于灌木与草本（p<0.05），因其作为

森林中的优势物种，光照条件好，覆盖面积大以及根

系发达，地上地下的联合响应更显著。但因本研究

仅基于 3 个样地的单一年份观测数据，其代表性可

能受限于样地间微环境变异和年际气候波动。气象

因子 Ta、PAR 和 RH 在整个生育期对乔灌草连续碳

库的影响显著（p<0.01），Ta 通过影响叶片光合酶活

性间接影响植物光合速率［29］，PAR 和 RH 则通过调

控植物光合作用和蒸腾作用［2］来间接影响 WUE。

气候因子则通过植物和土壤因子影响土壤微生物活

性或土壤基质有效性，间接影响∆δ13C［8］（图 8）。对于

土壤因子，乔灌草连续碳库对于 SOC10-20、SWC10-20的

响应显著（p<0.05），而 0—5，5—10 cm 层位的 SOC 与

SWC 响应较弱。这一垂直分异特征主要因为兴安落

叶松与白桦的吸水根系多集中在 10—20 cm 层［30］，增

强了该层土壤水分有效性对 iWUE 及 Δδ13C 的调控作

用以及 10—20 cm 层作为水土保持关键层，其较高

的土壤持水能力（Soil Water Content， SWC）和有机

碳稳定性（Soil Organic Carbon， SOC）共同构成了植

被碳-水耦合过程的优势作用区，有效减少了表层碳

的淋溶损失并维持了深层碳库的稳定。

解耦后不同生活型植被的 iWUE 和∆ δ13C 呈现

出不同的环境响应特征，归因于乔灌草的垂直生态

位、水分利用策略和碳分配优先级差异。。乔灌草的

Δδ13C 多与 SWC10-20呈显著负相关，生长季频繁的降

水增加了表层土壤的 SWC，降低了土壤活性，使得微

生物对土壤分解受限，Δδ13C 降低（图 9）。Δδ13C 与

Oe+Oa 层的碳含量整体呈显著正相关，这说明了

Oe+Oa 层作为土壤微生物的重要碳源，随着土壤腐

殖质化的进行，δ13Cs的富集程度会越来越强。乔灌草

复层结构的连续碳库对气象因子及土壤因子的响应

显著，iWUE 与 Δδ13C 之间的耦联关系明显，反映了渐

伐林生态系统具有较强的植被固碳能力。这种快速

响应特征与该生态系统的水土保持功能和植被根系

分布特点密切相关：一方面，复层植被结构有效减少

了地表径流和土壤侵蚀，维持了表层土壤水分和养

分的稳定性；另一方面，由于该地区土层浅薄富含砾

石且存在多年冻土，典型植被根系生物量主要分布

在 0—20 cm 深度［12］（表 4），浅根系分布格局和良好的

水土保持条件，使得光合产物能够快速运输到根系

并通过微生物分解反馈到生态系统碳循环中，从而

增强了系统对环境变化的敏感性。

图 7　兴安落叶松与白桦土壤 δ13CS值与

logSOC值之间回归关系

Fig. 7　Regression relationship between soil δ13CS values and 
logSOC values in Larix gmelinii and Betula platyphylla

表 4　大兴安岭渐伐林生态系统植物菌根类型、根系深度、叶形和植物高度概况

Table 4　Overview of mycorrhizal types， root depth， leaf morphology， and plant height in selective 
cutting forest ecosystem of Greater Xing′an Mountains

生活型

落叶乔木

落叶灌木

常绿灌木

草本植物

植物种

兴安落叶松

白桦

柴桦

杜香

红花鹿蹄草

菌根类型

外生菌根

外生菌根

外生菌根

杜鹃花科菌根

菌根共生

植株高度

12.4±0.4 m

10.5±0.3 m

50~150 cm

40~50 cm

5~15 cm

根系深度/cm

40—60

40—60

25—35

15—20

10—15

叶形

条形

三角状卵形

卵形

线形

圆卵形
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图 8 乔木、灌木和草本的与环境因素之间的相关性

Fig.  8 Correlations between trees， shrubs， and herbs and environmental factors

注：* 、**和  ***表示在 0. 05，0. 01，0. 001 水平上的显著相关性。

图 9 乔木（兴安落叶松、白桦）、灌木（柴桦、杜香）、草本（红花鹿蹄草）的 iWUE、Δδ13C与环境因子之间的 Mantel检验

Fig.  9 Mantel tests of iWUE and Δδ¹³C of trees （Larix gmelinii， Betula platyphylla）， shrubs 
（Betula fruticosa， Ledum palustre）， and herbs （Pyrola incarnata） with environmental factors
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4　结  论
（1） 渐伐林生态系统乔灌草不同高度的 δ13C 值

和 CO2浓度在生长季分别呈单峰和单谷趋势，受控于

生育期及植被生长特性。

（2） 典型植被枝叶的 δ13C 和碳含量季节波动明

显，在生长初期，乔灌草均表现出高碳含量和高

iWUE 状态，在生长旺季，均呈低水分利用效率模式，

叶片碳在该阶段累积，在生长末期，植被转为保守用

水模式，叶片碳向储存器官回流，表明叶片受生育阶

段的影响对环境因子的依赖关系有所不同。

（3） 凋落物及土壤的 δ13C 和碳含量差异显著，

δ13Cs沿土壤剖面富集，碳含量沿土壤剖面递减，凋落

物和土壤碳含量的季节性变化呈“春高夏低”趋势，

表层碳聚集显著，兴安落叶松与白桦的碳周转亦有

着明显差异。

（4） 乔木的连续碳库对于环境因子的响应比灌

木和草本更显著，反映了植被类型差异对环境响应

的支配作用；渐伐林生态系统碳汇能力显著，相较于

土壤属性，乔灌草连续碳库的影响多受控于气象因

子的季节变化。
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