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芭菲爾鞋蘭屬 (Paphiopedilum) 斑葉種穩定碳 
同位素比值之研究 

劉黃碧圓、童季芬、蔡智賢* 
國立嘉義大學園藝學系   

摘要 

本研究以芭菲爾鞋蘭屬(Paphiopedilum)
斑葉種為供試材料，利用穩定碳同位素比值

(δ13C)，量測芭菲爾鞋蘭屬植物斑葉種不同葉
面取樣點及不同栽培介質植株與不同發育年

齡葉片 δ13C 值。結果顯示芭菲爾鞋蘭屬 
Paphiopedilum concolor 、 Paphiopedilum 
niveum 、 Paphiopedilum callosum 、

Paphiopedilum callosum fma. vinicolor 及
Paphiopedilum purpuratum 葉片不同位置取

樣點，其 δ13C值均介於-28.46‰ ~ -21.29‰
之間。不同發育年齡的小苗、中苗及大苗 δ13C
值介於-28.41‰ ~ -21.20‰之間，瓶苗 δ13C
值則介於-19.98‰ ~ -17.71‰之間。由結果顯
示，芭菲爾鞋蘭屬植物的固碳路徑在自然栽

培下為 C3型植物，而瓶苗階段的植株，則可

能是 C3路徑或 CAM 路徑。P. concolor、P. 
callosum 及 P. niveum 三個種在不同栽培介
質之植株葉片穩定碳同位素 δ13C 值，介於
-26.72‰ ~ -21.19‰之間，但種類不同在不同
栽培介質下，其 δ13C值的變化幅度較大。所
以，不同環境栽培下 δ13C值的變化差異，可
做為植物對環境適應能力的篩選指標。 
關鍵詞︰芭菲爾鞋蘭屬、穩定碳同位素比值 

(δ13C)、斑葉。  
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ABSTRACT 
The values of δ13C in leaves of some  

variegated leaf Paphiopedilum species were 
detected in different sampling points as well as in 
different growing media and developmental 
stages in this study. Results showed that the δ13C 
values varied from -28.46‰ to -21.29‰ for 
different leaf sampling points of Paphiopedilum 
concolor, Paphiopedilum callosum, Paphiopedilum 
niveum, Paphiopedilum callosum fma. vinicolor and 
Paphiopedilum purpuratum. A total range of δ13C 
values from -28.41‰ to -21.20‰ were recognized 
for the different developmental stages of seedling, 
media and mature plants. But the δ13C values of 
these three species were from -19.98‰ to -17.71‰ 
for their flask plantlet. The results suggested that 
the photosynthetic carbon fixation of 
Paphiopedilum is supposed to be a C3 pathway ex 
vitro, but for that of Paphiopedilum plantlet is 
possibly a C3 or CAM pathway in vitro. The δ13C 
values of leaves varied from -26.72‰ to -21.19‰ 
for P. concolor, P. callosum and P. niveum grown in 
different media. There existed varied range of 
δ13C value in different media and between species. 
Thus, the magnitude of δ13C value change 
corresponding to different environments could be 
used as a selecting indicator to the environmental 
adaptability of crop cultivars.  
Key words: Paphiopedilum, Stable carbon isotope 

ratio (δ13C), variegated leaf. 
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前言 

 植物依光合作用固碳路徑的不同，可區
分為C3型、C4型植物及CAM植物 (Taiz and 
Zeiger 2010)；有些植物會因生長時期或環境
變化的影響，光合作用路徑由 C3型植物轉變

為 CAM 植物、或 C4型植物轉變為 C3型植

物或是由 C3型植物轉變為 C4型植物的情形

(Hew and Yong 1997) ， 如 番 杏 屬

(Aizoaceae)、景天屬(Crassulaceae)、馬齒莧屬
(Portulaceae)和葡萄屬(Vitaceae)等屬植物，在
水分供給充分時是為 C3型植物，而遇到水分

逆境時，則由 C3型植物轉換成為 CAM植物
(Cushman 2001)。 

Hew and Yong (1997)研究CAM蘭科植
物的石斛蘭(Dendrobium)，指出石斛蘭隨著
幼苗生長其 CAM 的活性才逐漸增強；蝴蝶

蘭在瓶苗階段的早期其光合作用路徑是C3型

植物，而到葉長 5 cm以上時，CAM植物的
特性才增強到可在暗期吸收二氧化碳(Chen 
and Lee 2002) ； 長 壽 花 (Kalanchoe 
daigremontiana)在水分供給豐沛時，主要是行
C3路徑，其日間的固碳作用強，夜間的羧化

作用則弱，當植物面臨水分逆境時，則由 C3

路徑轉為CAM路徑(Dodd et al. 2002)。CAM
路徑是植物用來適應環境的能力，在有限的

水資源下，可減少水分的散失，並可維持一

定的光合作用能力，每種植物對此的轉換機

制變異甚大。但除了水分條件外，尚有溫度

及光強度等環境因子，均有一定程度的影響

(Borland 1996, Lüttge 2000, Lüttge 2004)。
因 核 酮 糖 -1,5-二 磷 酸 羧 化 酶 /加 氧 酶
(Rubisco; Ribulose-1, 5- bisphosphate 
carboxylase/oxygenase; EC 4.1.1.39)與磷酸
烯醇丙酮酸羧化酶 (PEPC; phosphoenol 
pyruvate carboxylase, EC 4.1.1.31)兩種固碳
酵素對大氣中自然存在的兩種穩定碳同位素
12C 、 13C 的 原 發 性 鑑 別 力 (intrinsic 
discrimination)不同，Rubisco較偏好利用質
輕的 12C，因而可造成不同光合路徑在植物體
兩種碳同位素比值 (δ13C)的差異 (Taiz and 

Zeiger 2010)，δ13C值的分析是植物固碳路徑
簡易又準確的判定方法 (Hew and Yong 
1997)。歸納前人研究 C3型植物 δ13C 值介於
-38‰ ~ -20‰間，C4型植物的 δ13C值則介於
-17‰ ~ -8‰間，兩者無重疊區，CAM植物
的 δ13C 值則介於-20‰ ~ -10‰間，介於 C3

型植物和 C4型植物之間。δ13C 值為-20‰ ~ 
-19‰ 者可能為C3型植物或CAM植物，δ13C
值在 -17‰~-10‰者則可能為 C4 型植物或

CAM植物(Tung et al. 2012)。 
蘭 科 植 物 的 芭 菲 爾 鞋 蘭 屬

(Paphiopedilum)俗稱仙履蘭，其原種約有上百
種，為杓蘭亞科 (Cypripedioideae)最大的一
屬，到目前學者都認為芭菲爾鞋蘭屬植物(P. 
micranthum、P. malipoense、P. venustum、
P. villosum、P. insigne及 P. parishii)葉片，
不論葉片性狀是厚葉或是薄葉型 (Bendrat 
1929, Mc Williams 1970, Thorpe 1980, 
Donovan et al. 1984)，均屬於 C3型的光合路

徑。Zhang et al. (2011)指出 P. armeniacum穩
定碳同位素比值為-26.52‰，是 C3型光合作

用的種類。Tung et al.（2012）檢測 51種芭
菲爾鞋蘭屬植物葉片穩定碳同位素比值之結

果，認定芭爾鞋蘭屬植物為 C3型植物；而多

種芭菲爾鞋蘭屬植物的雜交後代，亦屬於 C3

型植物(Ika et al. 2009, 2010)。 
本研究以斑葉的芭菲爾鞋蘭屬植物為試

驗材料，探討不同發育年齡及不同栽培介質

下芭菲爾鞋蘭屬植株葉片 δ13C值，以瞭解斑
葉種芭菲爾鞋蘭屬植物不同株齡及不同栽培

介質對光合特性的影響，期能作為業者栽培

管理之參考。 

材料與方法 

一、試驗材料 
以斑葉芭菲爾鞋蘭屬的 P. concolor、P. 

niveum、 P. callosum、 P. callosum fma. 
vinicolor及 P. purpuratum為供試材料，係購
自臺中市大雅區穎川蘭園、嘉義縣水上鄉字

芫蘭園、嘉義市愛蘭園等專業栽培蘭園。取



Crop, Environment & Bioinformatics, Vol. 9, September 2012 

 

170

得之植株，種植於嘉義縣中埔鄉羅氏蘭園的

簡易網室中馴化 1 wk後，再進行採樣分析。 

二、試驗項目與方法 
1. 同一葉片不同位置穩定碳同位素比值

(δ13C)的測定  
以 P. niveum、P. concolor及 P. callosum

為供試材料，從葉尖至葉基劃分為三等份，

分別於 10%、50%及 90%近葉中肋處做為取
樣點，共量測 3個位置 (Fig. 1)，每株為一重
複，共三重複。另以 P. concolor、P. niveum、
P. callosum、P. callosum fma. vinicolor及 P. 
purpuratum 等種為材料，分別量測葉面深綠
色及淡綠色部位 δ13C的值(Fig. 1)，每株為一
重複，共三重複。 

2. 不同栽培介質下及不同發育年齡葉片穩
定碳同位素比值(δ13C)的測定  
以 P. concolor、P. niveum及 P. callosum

小苗(出瓶株齡 6個月)為試驗材料，分別以樹
皮、蛇木屑及水苔為栽培介質，栽種 6 個月
後，量測葉片近葉中處 50%位置淺綠色部分
δ13C 值，每株為一重複，共三重複；另，以
P. concolor、P. niveum及 P. callosum等種之
瓶苗(flask plantlet)以及以樹皮為栽培介質
的小苗 (seedling)、中苗 (medium)及大苗
(muture )為供試材料，取葉片健康新鮮的中
段部分(除去中肋及葉緣)，量測近葉中處 50%
位置淺綠色部分 δ13C的值，每株為一重複，
共三重複；瓶苗依不同發育年齡分為小瓶

苗、中瓶苗及大瓶苗，分別為自播種後 4 個
月、8個月及 1年，而樹皮栽培之小苗、中苗
及大苗，則分別為出瓶 0.5年、1年及 2年的
植株。 

3. 試驗方法  
樣品以去離子水清洗後，置入 40℃烘箱

乾燥 72 hr。乾燥之固態樣品以瑪瑙研缽磨碎
成粉末狀，分裝至暗色玻璃標本瓶中供後續

質譜儀分析。試驗材料以錫囊(Tin capsule)
包裹乾燥樣品置入 Thermo® Flash EA 元素
分析儀內，樣品在 900°C溫度下燃燒由碳轉

變為 CO2，再經 ConFlo III 介面進入同位素
質 譜 儀  (Stable Isotope Ratio Mass 
Spectrometer; IRMS)，得到不同穩定碳同位
素的比值。 

即 δ13C ＝【(R 植物樣品/R 標準品)－1】× 
1000。 

穿插已知穩定碳同位素(δ13C)值的國際
標準樣本 NBS 22 (δ13C =-30.31‰)，做為兩
種穩定碳同位素比值的標準品(Bender et al. 
1973)。以監測元素分析儀燃燒效率與質譜儀
的精確度，樣品分析 3 重複，精確度數值平
均數為 0.5‰ (1σ)以下。試驗數據利用 Fisher
的最小顯著性測驗(Fisher’s protected least 
significant difference test; LSD)檢定。 

結果 

一、 同一葉片不同位置穩定碳同位素比
值(δ13C)的測定 
斑葉種芭菲爾鞋蘭屬 P. niveum、 P. 

concolor 及 P. callosum葉片以近葉中處 50%
位 置 (Fig. 1)其 δ13C 值最 高 ， 分 別 為

-23.56‰、-25.62‰及-27.29‰(Table 1)，其
次為近葉尖處 90%位置 δ13C 值，分別為

-23.92‰、-25.82‰及-27.61‰，最低為近葉
基處 10%位置的葉片，其 δ13C 值分別為

-25.68‰、 -27.91‰及 -28.08‰(Table 1)。
Tung et al. (2012)研究芭菲爾鞋蘭屬葉片之
不同取樣點及葉面不同取樣點，其 δ13C值均
介於-27.65‰ ~ -25.20‰之間。本研究三種芭
菲爾鞋蘭屬皆以近葉中部位之 δ13C值最高，且
葉面近葉基、葉中及葉尖 δ13C的值，亦均介於
-28.08‰ ~ -23.56‰之間(Table 1)。 

芭菲爾鞋蘭屬植物可依葉面有無深淺綠

色相間的網格紋，將其分為斑葉和綠葉兩大

類(Birk 2004, Cribb 1998, Wang et al. 
2011)，斑葉種之斑紋又可分為淺綠色及深綠
色部分(Wang et al. 2011)。本研究 5 種芭菲
爾鞋蘭屬的 P. concolor、P. niveum、P. 
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Fig. 1. Sampling sites of Paphiopedilum concolor on various parts of plants. 

LB: leaf base; LT: leaf tip; Lb: leaf blade; Lm: leaf margin; Lv: leaf vein; 1~9: sampling sites; 
1~3: 10%, 50% and 90%;4~6: dark green; 7~9: light green.

Table 1. Effect of sampling size on the δ13C (‰) values of Paphiopedilum leaf. 

Sampling site P. niveum P. concolor P. callosum 
10% -25.68 c z  -27.91 c  -28.08 c 
50% -23.56 a  -25.62 a -27.29 a 
90% -23.92 b  -25.82 b -27.61 b 
z  Means within each column followed by the same letter are not significantly different at 0.5% level by 

Fisher’s protected LSD test , n＝3.  
 

callosum、P. callosum fma. vinicolor 及 P. 
purpuratum 皆為斑葉種，以葉面近葉中部位
之淺綠色及深綠色位置為取樣點，其葉面淺

綠色位置 δ13C值分別為-21.29‰、-22.41‰、
-27.14‰、-27.30‰及-27.65‰，均高於深綠
色位置的值，分別為 -22.86‰、 -22.96‰、
-28.46‰、 -27.83‰及 -28.04‰(Table 2)。
Wang et al. (2011)研究斑葉類的芭菲爾鞋蘭
屬 P. micranthum和 P. purpuratum光合作用
的特性，指出斑葉類深色和淺色部分的光合

特性具有差異，然深色部位比淺色部位有較

高含量的葉綠素，淺色部位對多餘光能的耗

散能力及光能的利用率均比深色部分強，淺

色部分較能夠有效利用弱光進行光合作用

(Wang et al. 2011)，Cribb(1998)研究斑葉種
葉片在深綠色部分通常具有 1 或 2 層的柵狀
組織細胞；淡綠色部分則幾乎無或只有一層

的柵狀組織細胞存在。Wang et al. (2011)認
為斑葉是芭菲爾鞋蘭屬植物對生長環境光照

經常變化的一種適應，而淺色部分可能是一

種強光的保護機制。本研究得知，5種斑葉類
芭菲爾鞋蘭屬其葉面淺色及深色位置 δ13C值

亦有明顯的差異，均以淺色部位 δ13C的值較
高(Table 2) 

二、 不同栽培介質下及不同發育年齡葉
片穩定碳同位素比值(δ13C)的測定 
三種栽培介質樹皮、蛇木屑及水苔，為

目前臺灣栽培芭菲爾鞋蘭屬植物使用最多的

介質。三種介質個別栽種 P. callosum、P. 
niveum及 P. concolor等三個斑葉種，量測近
葉中處 50%位置淺綠色部位之 δ13C值；以栽
培於樹皮介質者的 δ13C 值最高，分別為

-21.19‰、-22.77‰及-26.72‰ (Table 3)，最
低為栽培於水苔者，其值分別為-27.45‰、
-27.68‰及-28.34‰(Table 3)。三種介質對斑
葉種芭菲爾鞋蘭屬 P. callosum、P. niveum及
P. concolor的 δ13C值均達顯著差異。水苔保
水力佳，樹皮與蛇木屑兩種介質的保水性較

差，若澆水頻率不足，則有可能讓植株處於

缺水逆境狀況下，栽培於樹皮與蛇木屑者，

其 δ13C值高於水苔介質者，可能與介質來源
有關；另外，P. concolor 在不同介質中其較
P. callosum及 P. niveum其 δ13C值明顯較小，
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顯示其對環境的適應能力比另外兩個種強；P. 
concolor 廣泛地分佈於中南半島及中國南部地
區，比其他的兩個品種的分佈範圍大(Cribb 
1998)，本研究結果顯示不同栽培介質對物種
δ13C的值呈現明顯差異，且不同種間 δ13C值亦
呈現差異，種類間對光照的需求不同或不同栽

培介質對碳固定的能力有所差異，進而影響植

物發育及其對生態環境的適應能力。 
另，在不同發育階段量測葉片 δ13C值，

瓶苗階段的 P. callosum、P. niveum 及  P. 
concolor，不論瓶苗苗齡大小，均比出瓶後植
株具有較高的 δ13C值(Table 4)，其中以播種
後 8個月之瓶苗的中苗其 δ13C的值最高，分
別為 -17.71‰、 -18.42‰及 -18.14‰ (Table 
4)，瓶苗不論大小苗的 δ13C 值，均介於

-19.98‰ ~ -17.71‰之間，顯示其值趨近於
CAM植物的範圍；出瓶後 6個月階段的小苗
δ13C 值最高，分別為-21.20‰、-24.79‰及
-24.39‰，一年生的中苗則次之，分別為
-25.02‰、-26.17‰及-27.77‰，最低為出瓶
後的成熟大苗(出瓶後 2年），其 δ13C值分別
為-27.89‰、-27.02‰及-28.41‰ (Table 4)。
Lo (2003)量測臺灣原生蝴蝶蘭瓶內的小、中
及大苗，其 δ13C值分別為-19.5‰、-21.4‰及

-20.4‰，而出瓶後的小、中及大苗 δ13C值，
則分別為-13.2‰、-12.3‰及-12.4‰，均大於
瓶苗階段的值。Lo (2003)認為蝴蝶蘭在瓶苗
階段時為行 C3型植物或 CAM植物，出瓶後
的植株則為絶對性CAM植物，Chen and Lee 
(2002)亦判斷蝴蝶蘭在瓶苗階段的初期，其光
合作用路徑是 C3型植物，直到葉長 5 cm以
上時，CAM植物的特性才增強到可在暗期吸
收 CO2。景天酸屬的植物，植株在水分供給

充足時是為 C3型植物，而遇有水分逆境時，

則由 C3型植物轉換成 CAM 植物(Cushman 
2001)，其他植物也有隨生長時期或環境變化
而改變其光合固碳路徑的情形，由 C3型植物

轉變為 CAM植物、C4型植物轉變為 C3型植

物、或由 C3 型植物轉變為 C4 型植物(Hew 
and Yong 1997)；芭菲爾鞋蘭屬植物則與蝴
蝶蘭屬瓶內苗及移出苗後之 δ13C值有相反的
變化，顯示斑葉種芭菲爾鞋蘭屬植物在瓶苗

階段有異於 C3型的光合作用路徑，是一值得

探討的問題。 
綜合本研究結果，供試的芭菲爾鞋蘭屬

中 P. concolor 及 P. niveum，葉片較厚，P. 
callosum、P. callosum fma. vinicolor 及 P. 
purpuratum 則葉片較薄，其葉片不同取樣 

Table 2. Effect of plant species on the δ13C (‰) values in different of leaf sampling points. 

Plant species Light green Dark green 
P. callosum -21.29 a z -22.86 b 
P. niveum -22.41 a -22.96 b 
P. callosum fma. vinicolor -27.14 a -28.46 b 
P. purpuratum -27.30 a -27.83 b 
P. concolor -27.65 a -28.04 b 
z Means within each column followed by the same letter are not significantly different at 0.5% level by 

Fisher’s protected LSD test , n＝3. 

Table 3. Effect of growing medium on the δ13C (‰) values of Paphiopedilum leaf. 

Growing media P. callosum P. niveum P. concolor 
Tree bark -21.19 az -22.77 a -26.72 a 
Snake wood -22.22 b -25.88 b -27.87 b 
Sphagnum -27.45 c -27.68 c -28.34 c 

z Means within each column followed by the same letter are not significantly different at 0.5% level by 
Fisher’s protected LSD test , n＝3.  
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Table 4. Effect of developmental age on the δ13C (‰) values of Paphiopedilum leaf. 

Developmental age P. callosum P. niveum P. concolor 
Flask plantlet    
Small  -18.33 b z -19.49 b -19.82 b 
Medium  -17.71 a -18.42 a -18.14 a 
Large l -18.97 c -19.88 b -19.98 b 
Seeding（six month） -21.20 d -24.79 c -24.39 c 
Medium（one year） -25.02 e -26.17 d -27.77 d 
Muture（two years） -27.89 f -27.02 e -28.41 e 
z Means within each column followed by the same letter are not significantly different at 0.5% level by 

Fisher’s protected LSD test , n＝3.  
 

點、不同栽培介質下及出瓶後不同發育階段

的葉片，其 δ13C值均介於-28.08‰ ~ -21.19‰
之間，均在 C3型植物範圍內；而瓶苗階段之

δ13C值(-17.1‰ ~ -19.98‰)則在 C3型植物或

CAM植物範圍內；Chen and Lee (2002)與
Tsai (2003)指出蝴蝶蘭瓶苗隨著繼代天數的
增加，瓶苗CO2固定由C3型植物轉變成CAM
植物，瓶苗在繼代 90天後展現 CAM植物特
徵，可知蝴蝶蘭瓶苗固碳模式的轉變與其成

熟度有關。而番杏屬、景天屬、馬齒莧屬和

葡萄屬等植物中，在水分豐沛時為 C3 型植

物，水分逐漸缺乏時，由 C3型植物轉為 CAM
植物(Cushman 2001)。另外，本研究不同種
間在不同介質的栽培下，P. callosum 及 P. 
niveum的 δ13C值變化大，P. concolor則變化
較小，不同栽培介質 δ13C值亦有異，可能是
物種在生態適應能力上的指標，但仍須進一

步研究與確認，就產業栽培的實際應用，選

擇環境適應能力強的栽培種及適當的栽培條

件至關重要。 
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