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摘　要 　为揭示大气中二氧化碳浓度与温度增高对水稻生长发育与产量形成的影响机理 ,采用半开放式二氧化

碳 温度梯度系统对水稻全生育期进行梯度处理。研究表明 ,550μmol/ mol CO2 浓度及温度升高 115 ℃、650μmol/

mol CO2 浓度及温度升高 210 ℃处理提高了水稻叶片叶绿素含量 ,灌浆期比对照 (400μmol/ mol 及自然温度下) 分

别增加 13141 %～16174 % ,但对叶绿素 a/ b 的比值影响较小 ;可溶性糖含量从拔节期开始随 CO2 浓度及温度增加

而升高 ,增幅为 6106 %～14182 % ;可溶性蛋白含量总体上各处理结果均低于对照 ;脯氨酸含量在生育前期高于对

照 ,在抽穗期趋于相同 ,在灌浆前期明显低于对照。表明 CO2 浓度与温度增高改变了水稻生理性状 ,改变了水稻生

长对物质和能量需求平衡 ,延长了生育期 ,此点为导致水稻产量形成的最终变化提供了理论证据和支持。
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Effect s of CO2 enrichment and temperature increa se during growth

duration on physiological characteristics of rice
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Abstract 　To unveil the mechanism of effect of elevated CO2 concentration and temp erature increasing on growth , de2
velopment and yield formation of rice , many physiological characteris tics of rice were meas ured from the half2op en CO22
temprature gradient sys tem , which treated whole growth duration of rice by different CO2 concentrations and temp era2
ture levels . The res ult shows as , 550μmol/ mol CO2 and 115 ℃temp erature increasing、650μmol/ mol CO2 and 210 ℃

temp erature increasing treatments increas e chlorophyll contents of leaves to 13141 % - 16174 % than CK(400μmol/ mol

CO2 and ambient temp erature) , esp ecially during latter s tages , but not changed rate of chlorophyll a/ b. Soluble s ugar

content of treatments increas e 6106 % - 14182 % than CK since jointing stage . Soluble protein content of treatments is

lower than CK. Diss ociate proline content of treatments is higher CK in early s tage , is clos e to CK at earing stage , and

is lower than CK at early filling s tage . The res ult indicates that elevated CO2 concentration and temp erature increasing

has changed physiological characteris tics of rice , als o changed the demand of matter and energy of rice growth , and

delayed growth duration. Thes e changes affected yields formation process of rice .

Key words 　elevated CO2 concentration ; temp erature increas e ; whole growth duration of rice ; chlorophyll ; s oluble

s ugar ; s oluble protein ; dis s ociate proline

　　人类活动不断改变着人与自然的关系。近 200

年来 ,大气中 CO2 浓度显著升高 ,已经从工业革命

前的 280μmol/ mol 增加到目前的 370μmol/ mol ,并

且这种增长趋势仍在继续。虽然各国采取了相应的
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减排措施 ,比如京都议定书的签订和千年发展目标

的确立 ,但是在可预见的未来 ,CO2 等温室气体的排

放仍然不会得到根本的遏制 ,至 2050 年 ,大气中

CO2 含量将达到 550μmol/ mol 左右[1 2 ] ,同时温度

将升高 1～2 ℃[1 - 2 ]

作为作物光合作用的基本原料之一 ,短期内

CO2 含量升高会刺激光合效率 ,增加作物干物质合

成 ,利于提高作物产量。如果水肥供应充足 , 550

μmol/ mol CO2 处理使小麦和棉花等 C3 作物上层叶

片净光合速率增加 25 %～45 % ,增产 8 %～28 % ;高

粱等 C4 作物上层叶片净光合速率增加 10 %左右 ,

增产 0～25 %[3 4 ] 。同时也影响作物的生理性状 ,使

植株含 C 量提高 ,含 N 量下降 ,改变作物的品质。

但是 ,当作物长期处于高 CO2 浓度下 ,光合激发效

应会变得迟钝 ,光合速率会逐渐下降 ,最终接近或低

于普通大气 CO2 浓度下生长的对照水平 ,即光合作

用对高 CO2 浓度的适应 (acclimation) 或称下调现象

(down2regulation) 现象 [5 ] 。例如用 CO2 600μmol/

mol 处理水稻幼苗 ,1 d 后发现叶片光合效率较 300

μmol/ mol 对照增加 4514 % ,但 7 和 14 d 后比对照

分别低 1317 %和 2111 %[6 ] 。此外 ,CO2 浓度升高也

导致全球气候变暖 ,引发一系列气候变化 ,给粮食生

产和粮食安全带来巨大威胁 ,潜藏着巨大风险。于

是 ,关于未来大气中 CO2 浓度增高对作物长期影响

的研究更为复杂和紧迫。客观分析和评价 CO2 的

肥效作用 ,准确评价 CO2 对作物生长发育等长期影

响的综合效果及其机理 ,无疑 ,对提高粮食安全、避

免粮食风险具有重要意义。但是 ,目前国内在 CO2

浓度增高对水稻生理指标影响的研究还不够深入 ,

特别对机理性研究还鲜见报道 ,在不同的地区 ,对作

物的反应的结论还有较大的差异[7 ] 。

当前 ,国内、外对 CO2 的施肥效应和温室效应

有了给予高度关注[8 10 ] ,研究方法主要是观测试验

和模型模拟 ,前者研究 CO2 浓度增加对作物生理生

化、形态结构等的影响及其机理。美国、澳大利亚、

欧盟、日本等开展了多年的控制系统或开放式 (f ree2
air CO2 enrichment ,FACE)系统试验研究 ,后者提高

了试验精度[1 ] 。但是 ,除去极高的投入外 ,FACE 系

统对 CO2 增高的渐进性及 CO2 与温度等因子协同

作用方面模拟效果不强 ;而半开放式二氧化碳 温度

梯度系统在保证试验精度的同时 ,对以上功能有所

补充[10 ] 。本文旨在应用半开放式二氧化碳 温度梯

度系统 ,对水稻在全生育期不同 CO2 浓度和温度处

理下的生理反应进行研究 ,探索 CO2 浓度升高对作

物生长发育的影响机理 ,为适应全球气候变化的水

稻生产粮食安全对策提供理论依据。

1 　材料与方法

111 　实验材料与设计

应用半开放式二氧化碳 温度梯度系统[10 ] ,在

水稻全生育期内通过人为喷施二氧化碳 ,并完全控

制系统内二氧化碳浓度和温度 ,模拟未来气候情景。

系统的基本原理是以室内外温差为依据 ,自动调节

风扇转数 ,通过排风量的变化来控制温度和 CO2 ,并

形成稳定 CO2 浓度和温度梯度。系统内 3 个监测

器所在点 CO2 浓度分别为 450、550 和 650μmol/

mol ,误差控制在 10 % ;温度分别比同期大气温度高

出 110、115 和 210 ℃,误差范围 ≤015 ℃。整个设

备 26 m 长 ,412 m 宽 ,214 m 高。在系统中心及其相

距 7 m 处各安装一套 CO2 与温度传感器 ,适时监控

3 点的数据 ,并通过电脑程序控制 CO2 的释放量。

试验于 2005 年在中国农业科学院农业环境与

可持续发展研究所实验站进行 (40°13′N , 116°14′

E) 。以中晚粳稻中作 93 为供试品种 ,4 月下旬育

苗 ,5 月 28 日人工移栽 ,行距为 30 cm ,株距为 1313

cm ,每穴 3 苗 ,10 月 28 日收获。自移栽之日起 ,全

天 24 h 施加 CO2 ,直到水稻成熟。系统内进行 CO2

浓度梯度和温度梯度处理 ,即处理 1 (450μmol/ mol ,

+ 110 ℃) 、处理 2 (550μmol/ mol , + 115 ℃) 、处理 3

(650μmol/ mol , + 210 ℃) 3 个水平 ,每个小区设 2

次重复 ,小区面积为 315 m ×115 m ,中间过道 40

cm ,边际留出 40 cm。系统外设 4 个 315 m ×115 m

对照小区 (CK) ,自然大气 CO2 浓度 (取平均值) 和

温度条件 ,并记为 CK = 400μmol/ mol 及自然温度 ,

保持系统内外的其他条件相同。

112 　测定项目与方法

在分蘖期、拔节期、抽穗期、灌浆前期、灌浆中期

测定水稻叶片生理指标 ,包括叶绿素含量、可溶性糖

含量、可溶性蛋白含量、游离脯氨酸含量。每小区选

3～5 片叶 ,分蘖期、拔节期、抽穗期取倒二叶 ,灌浆

前期、灌浆中期取剑叶。

使用北京瑞利分析仪器公司生产的 UV - 9200

紫外可见光光度计测定叶绿素含量[11 ] ,计算平均

值 ;采用蒽酮 硫酸法测定叶片可溶性糖含量[11 ] ;用

考马斯蓝 - G250 染色法测定叶片中可溶性蛋白含
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量[12 ] ;根据茚三酮反应法测定叶片中游离脯氨酸含

量[12 ] 。

2 　结果与分析

211 　叶绿素含量

水稻移栽缓苗后的分蘖期叶绿素含量较高 ,拔

节期叶绿素含量表现浓度偏低 ,然后略微逐渐升高。

处理之间前期差异不大 ,后期随 CO2 浓度增高叶绿

素含量的增加量表现加大趋势。到灌浆期 ,CO2 处

理区叶绿素含量明显升高 ,而处理 2 和处理 3 使叶

绿素含量增加 13141 %～16174 %。统计分析表明 ,

灌浆中期 CO2 处理与对照存在显著差异 ( F =

41711 , F0105 = 3149) 。进一步多重比较发现 ,与对

照相比 ,处理 2 和处理 3 差异显著 ,而处理 1 不显

著。表明 CO2 浓度和温度的增加促进了水稻叶片

叶绿素生成 ,提高了叶片叶绿素含量 ,特别在生育后

期表现更为明显。

叶绿素含量与光合速率的关系比较复杂。多数

研究表明叶绿素含量与水稻光合速率呈正相关 ,生

产实践中许多栽培农艺措施也显示出光合作用与叶

绿素含量是密切相关的。但试验也表明 ,当叶绿素

含量超过 4～5 mg/ dm2 后 ,光合速率并不随叶绿素

含量的增加而增加 ,出现了光合速率的饱和现象。

为此有人认为叶绿素存在一个最高值 ,或者与叶绿

素 a/ b 比值有关。

比较不同生育阶段叶绿素 a 与叶绿素 b 的比值

(表 1) ,在分蘖期和拔节期 ,随 CO2 浓度与温度升高 ,

叶绿素 a/ b 略有增大 ,表明叶绿素 a 含量增加较多 ;

抽穗及灌浆期间 ,不同 CO2 浓度与温度处理没有对叶

绿素 a/ b 比值发现影响 ,与对照值极为接近。

表 1 　不同阶段各处理的叶绿素 a/ b的比值

Table 1 　Chlorophyll a/ b of different treatment in each growth
stage

CO2μmol/ mol ,

+ ℃处理

分蘖

期

拔节

期

抽穗

期

灌浆

前期

灌浆

中期

450 , + 1. 0 31074 7 31403 4 21530 8 31051 4 31075 6

550 , + 1. 5 31689 4 31668 6 21737 6 31026 5 31005 4

650 , + 2. 0 41436 7 41237 2 21477 3 31046 7 31002 5

CK(400 ,常温) 31066 6 31102 1 21992 2 21994 7 21994 4

212 　可溶性糖含量

可溶性糖是作物碳素营养中的主要营养物质 ,

他们可以合成纤维素组成细胞壁 ,转化并组成核酸、

核苷酸等其他有机物质 ,作为呼吸基质 ,它还为作物

的各种生命过程和各种生命活动提供所需能量。叶

片中可溶性糖含量的高低是反映植株光合能力的重

要生理指标 ,也是体现群体的生理特性和光合环境

的综合性指标 ,而可溶性糖又是作物光合作用的主

要产物 ,所以作物体内可溶性糖含量的高低可以直

接反映光合作用的状况。图 1 表明可溶性糖含量的

变化与叶绿素含量变化走势相同 ,分蘖期高 CO2 浓

度与温度处理使之含量略低 ,自拔节期开始 , CO2

处理使可溶性糖含量有所升高 ,比对照增加 6106 %

～14182 %。统计分析表明在灌浆中期个处理间达

到显著差异 ( F = 5192 , F0105 = 3149) 。多重比较表

明 ,处理 1 和处理 2 比处理 3 有显著增加 ,预示着

CO2 浓度与温度增高可以增加可溶性糖含量 ,但浓

度过高会起到抑制作用。

213 　可溶性蛋白含量

蛋白质是一种重要的代谢产物 ,并且含有大量

调节酶 ,其中核酮糖21 ,52二磷酸羧化/ 加氧酶 ( Ru2
bisco)是水稻进行 CO2 固定的关键酶 ,CO2 浓度的

变化对 Rubisco 固定 CO2 能产生直接影响。本研究

初步测定了水稻叶片蛋白质含量 ,图 1 可以看出 ,蛋

白质含量总体上在生育前期迅速升高 ,在拔节期达

到最大值 ,然后逐渐下降。高 CO2 浓度与温度处理

使蛋白质含量低于对照 ,在抽穗期和灌浆中期趋于

一致。各个生育阶段对 CO2 浓度与温度升高反应

不同 ,但主要是含量降低的趋势 ,对照在全生育期内

变化最为平缓。统计分析表明 ,各个处理之间在各

个生育阶段均没有达到显著水平。

214 　游离脯氨酸含量

作物体内脯氨酸含量在一定程度上反映作物体

内的水分情况 ,缺水时体内的脯氨酸含量增加。所

以 ,脯氨酸可以作为作物缺水情况的生理指标 ,也可

以用它来衡量作物水分利用情况。图 1 可以看出 ,

水稻生育前期高 CO2 浓度与温度处理的小区脯氨

酸含量高于对照 ,在抽穗期达到相同 ,在灌浆前期明

显低于对照 ,统计分析也表明 ,灌浆初期处理间达到

极显著水平 ,与对照相比 ,各处理都显著降低了脯氨

酸含量。处理之间 ,处理 3 和处理 2 又显著低于处

理 1。最主要的原因是 CO2 浓度的增高有效地提高

了水稻生育后期水分利用率 ,从而使脯氨酸含量显

著降低。
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图 1 　CO2 与温度增加对水稻生理性状的影响

Fig. 1 　Effects of CO2 enrichment and temperature increase on physiological characteristics of rice

3 　结论与讨论

本研究表明 ,CO2 浓度与温度增高提高了水稻

叶片叶绿素含量 ,后期表现更为明显 ,550μmol/ mol

CO2 浓度及温度升高 115 ℃和 650μmol/ mol CO2 浓

度及温度升高 210 ℃处理使叶绿素含量增加

13141 %～16174 %。主要由于处理延长了水稻生育

期 (比对照延长 15 d) ,使叶片保持绿色的时间更持

久 ,也最终使得水稻产量提高。生育前期叶绿素 a/

b 的比值高 CO2 浓度处理略有升高 ,后期则比例相

近 ,总体影响不大。以往对光反应过程的研究表

明[6 ] ,CO2 倍增可提高大豆叶绿素和类胡萝卜素的

含量 (不同品系提高幅度不同) ;高 CO2 浓度下 (600

μmol/ mol) ,杂交稻叶片叶绿素含量和类胡萝卜素含

量降低 ,生长后期降解加快 ,抑制水稻的暗呼吸。由

此可以认为 CO2 浓度增加对作物光反应过程的影

响因作物种类和品种不同而存在差异。

可溶性糖含量自拔节期开始 , 550 μmol/ mol

CO2 浓度及温度升高 115 ℃和 650μmol/ mol CO2 浓

度及温度升高 210 ℃处理比对照增加 6106 %～

14182 %。这可能与光合产物相互转化为水稻生长

所需要的物质和能量的过程有关 ,整个生育期特别

是前期高 CO2 浓度处理长势旺盛 ,后期使可溶性糖

在叶片中仍有一定程度的积累 ,并且生育期延长 ,所

以含量有所增加。研究也表明 ,CO2 浓度处理能显

著提高水稻茎鞘中的可溶性糖含量[13 ] 。可溶性蛋

白含量在生育前期整体升高 ,在拔节期达到最大值 ,

然后逐渐下降。在分蘖期、拔节期及灌浆前期高

CO2 浓度处理使叶片可溶性蛋白含量明显低于对

照 ,在抽穗期和灌浆中期趋于一致。对稗草 ( C4 植

物)研究也发现 ,分蘖期和拔节期稗草叶片可溶性蛋

白含量大幅度下降 ,拔节期仅为对照的 62 %[14 ] 。

这可能是因 CO2 浓度处理使水稻生育前期长势旺

盛 ,蛋白质含量相对降低。水稻生育前期 ,CO2 浓度

处理小区脯氨酸含量高于对照 ,抽穗期达到相同 ,灌

浆前期明显低于对照 ,可能是 CO2 浓度处理提高了

水分利用率 ,从而使脯氨酸含量显著降低。

CO2 浓度升高对作物生长发育及产量形成的影

响在个体水平上根本体现在生理、生化的影响。而

个体生理、生化的变化又是群体变化的基础 ,也是对

群体进行模型模拟研究的基础。只有从个体入手 ,

才能为群体产量预测、模型模拟以及更广义上的粮

食生产与粮食安全提供可靠的理论依据。本研究初

报了部分试验结果 ,表明高 CO2 浓度处理改变了水
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稻生理性状 ,并且在不同生育阶段各性状反应不同 ,

也改变了水稻生长对物质和能量的需求平衡 ,为水

稻产量的最终变化提供了证据和支持。还有必要对

其他相关生理指标进行扩展以及对相关指标的内在

关系做进一步的机理研究。
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