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摘要  大气中CO2 浓度升高正在引起全球变暖和气候变化 , 对植物特别是构成陆地生态系统主体的树木产生最直接的影响。就大气

CO2 浓度升高对木本植物光合作用、气孔参数、叶片形态结构、蒸腾作用、N 养分含量和生物量影响的最新研究进展进行了分析综述。

关键词 CO2 浓度升高 ; 木本植物 ; 光合作用 ; 气孔参数 ; 叶片形态结构; 蒸腾作用; N 养分含量 ; 生物量

中图分类号  S718 .54 +2   文献标识码  A  文章编号  0517 - 6611( 2008)28 - 12182 - 04

Research Progress onthe Effects of Elevating the Atmospheric CO2 Concentrationon Woody Plants
LIU Fa- min et al  ( Cold and Arid Regions Environmental and Engineering ResearchInstitute , Chinese Academy of Science , Lanzhou , Gansu 730000)
Abstract  The elevated atmospheric CO2 concentrations is causi ng global warming and cli matic changes , which causes the most direct influences on the
plants , especiallytrees and shrubs that are the main bodyfor constructing the land ecosystem. The newest research progresses onthe effects of the elevated
atmospheric CO2 concentration on the photosynthesis of woody plants , the stomatal parameter , the morphological structure of leaf blade , the transpiration,
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  自工业革命 , 尤其是20 世纪50 年代后期以来, 由于化

石燃料的大量使用以及大面积森林的采伐使得碳排放量增

加而吸收能力下降, 使大气中CO2 浓度呈不断升高的趋势 ,

从工业革命前的280 μl / L 迅速增加到今天的365 μl / L , 而且

继续以每年1～2 μl / L 的速度增加[ 1] 。据预测到2100 年大气

CO2 浓度至少升高到540 μl / L , 最大幅度可达970 μl / L[ 2] 。

CO2 是植物光合作用的原料, 对植物的生长有直接的影

响作用。大气中CO2 浓度的迅速增加会对全球气候变化产

生很大的影响, 进而影响农林业的发展[ 3 - 4] 。研究植物对全

球日益增加的CO2 浓度的响应是当代生态学研究的核心问

题之一 , 木本植物对大气CO2 浓度变化的适应与响应已引起

众多科学家的关注 , 并取得了许多研究成果。

1  大气 CO2 浓度升高对木本植物光合作用的影响

CO2 是绿色植物光合作用的重要原料, 其浓度的改变必

将对植物光合效率产生影响。从理论上讲, 大气 CO2 浓度的

升高会增强光合过程中CO2 的固定、运转以及碳水化合物的

合成, 同时会减弱氧气与光合关键酶结合的竞争力, 从而抑

制光呼吸。CO2 浓度的升高对光合产物的合成、代谢乃至植

物体的生长发育都将产生一定的促进作用。高浓度CO2 可

以通过抑制光呼吸而提高净光合速率, 光合能力的提高将导

致与它相关的一系列代谢活动随之增强[ 5] 。

20 世纪70 年代以来, 许多研究人员利用不同试验设备

研究了CO2 浓度升高对植物生长的影响[ 6 - 10] 。他们认为 :

CO2 浓度的有限增加能对树木光合作用过程产生促进作用 ,

但其作用程度和对树木生理生化的影响, 因树木的发育阶段

不同而产生不同的效果[ 11 - 14] 。Norby 等[ 15] 对37 种实验材料

进行了比较: 光合作用平均增加66 % , 高于盆栽幼苗材料的

增长幅度( 44 %) [ 16] 。近年来, 利用开顶箱( open-top chamber)

的方法研究了CO2 浓度升高对红松的影响 , 结果表明: 高浓

度CO2 使红松幼苗的净光合速率增大[ 17 - 21] 。Gunderson 等研

究得出随着CO2 浓度的递增 , 白栎和美国鹅掌楸实生苗的光

合速率和水分利用效率提高 , 气孔导度下降的结论[ 22] 。

Bunce 提出欧洲白栎和另一种栎树及苹果属树种在CO2 浓度

升高条件下, 光合速率提高, 蒸腾速率略微降低[ 23] ; 林舜华等

对臭椿、辽东栎、丁香进行的研究表明:CO2 浓度倍增对上述

木本植物的光合产物有促进作用。因为上述植物在CO2 提

高情况下具有较低的气孔阻抗, 有利于CO2 进入叶子供光合

作用所需[ 24] 。蒋高明等利用自行设计的同化室装置对自然

生长状态下的辽东栋、大叶白蜡、蒙锻、五角枫以及优势灌木

六道木、毛榉等6 种木本植物进行升高 CO2 浓度处理, 测定

了这几种植物净光合速率的变化, 研究表明: 加倍 CO2 浓度

对6 种植物的光合作用有不同程度的促进作用, 以辽东栋受

到的促进作用最大, 六道木最小, 净光合作用随 CO2 浓度升

高而增加的程度是乔木种类略高于灌木种类; 在夏季和秋季

进行的日动态测定都表现出加倍CO2 浓度对6 种木本植物

净光合速率明显的促进作用[ 25] 。张小全等对杉木中龄林的

研究得出:CO2 浓度倍增不仅提高了净光合速率 , 而且使光

补偿点降低, 光饱和点提高, 尤其是对于中下部的阴枝, 表现

得更为明显。在高CO2 浓度下 , 光补偿点趋于零。光补偿点

的降低及饱和点和光抑制点的提高, 无疑会提高针叶在弱光

和强光照条件下的光合能力, 从而增加其同化量[ 26] 。孟平

等[ 27] 对山茱萸幼树光合及水分生理生态特性的研究表明 ,

在强光( PAR = 1 200 μmol/ ( m2·s) 条件下, 胞间 CO2 浓度小于

600 μl / L 时, 山茱萸叶片净光合速率随胞间 CO2 浓度的增加

而显著上升; 胞间 CO2 浓度为600 ～1 000 μl / L 时, 叶片净光

合速率随胞间CO2 浓度的增加呈逐渐上升趋势; 当胞间 CO2

浓度超过1 000 μl / L 以后, 叶片净光合速率趋于平稳[ 27] 。而

Lewis 等对花旗松幼苗光反应的研究表明, 在5 个测定阶段

中的两个时段内,CO2 浓度升高并没有显著影响光饱和净光

合速率和光补偿点[ 28] 。

2  大气 CO2 浓度升高对木本植物气孔的影响

气孔是植物叶片进行 CO2 和水汽交换的主要通道 , 而气

孔导度则是反映两者交换能力的一个极其重要的生理指标。

Ki mball 等用FACE 试验对 C3 和 C4 植物的研究认为 ,CO2 浓

度升 高 使 C3 和 C4 植 物 的 气 孔 导 度 下 降 了 20 .0 % ～
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30 .4 % [ 29] 。WoodWard 首次证实了植物的气孔密度与大气

CO2 浓度呈负相关关系, 气孔密度的下降限制了CO2 进入, 从

而利于光合作用对高CO2 浓度的适应, 同时气孔密度的下降

减少了水分的蒸腾损失 , 提高了水分利用率, 增强了植物的

抗干旱能力[ 30] 。张小全等对杉木中龄林针叶的研究结果表

明, 在CO2 浓度增高的情况下, 气孔导度与蒸腾速率有不同

程度的降低[ 26] 。谢会成等对栓皮栎的研究以及王英芳等对

杂种毛白杨的研究也表明 , 在CO2 浓度增高的情况下, 气孔

导度与蒸腾速率有不同程度的降低[ 31 - 32] 。气孔随CO2 浓度

增加而部分关闭对植物主要有以下两方面的影响: 一是降低

了植物叶片的蒸腾降温作用, 使植物叶温升高。许多研究者

认为, 当空气中 CO2 浓度增加1 倍时, 植物叶温将升高1 ℃

以上。如果叶温低于植物生长发育的最适温度, 叶温增加可

能有利于植物的生长, 反之 , 如果叶温高于植物生长发育的

最适温度, 那么叶温增加对植物生长发育则会产生不利的影

响, 其利弊主要取决于植物生长所处的地理位置和它的生育

阶段 ; 二是 植物叶片 气孔部 分关闭 将使 叶片 蒸腾速 率

降低[ 33] 。

尽管大多数研究表明, 随着 CO2 浓度增加, 气孔导度降

低。但不少研究表明有些植物的气孔导度对 CO2 增长的反

应不显著或导度增加了。如 Gunderson 等发现北美鹅掌楸和

美国白栎气孔导度对 CO2 浓度增加没有明显反应[ 34] ; 胡新

生等认为 , 气孔导度与 CO2 浓度之间相关不显著[ 35] ; 林舜华

等对辽东栎和丁香叶片进行了研究, 得出上述木本植物的气

孔对CO2 倍增反应不敏感 , 表现出气孔阻力不增大[ 24] 。陈拓

等研究了近240 年自然生长树木气孔导度对 CO2 浓度变化

的长期响应 , 得出气孔导度随CO2 浓度的升高而有所增加 ,

气孔导度的升高可能与 CO2 浓度升高改变了光合碳分配比

例模式相联系[ 36] 。进一步的分析表明 , 与模拟试验的结果

一样, 自然大气 CO2 浓度对气孔导度的影响并不是一成不

变, 这可能与植物本身的生物学特性和外界环境因素有关。

Ki mball 等发现西加云杉的气孔导度随CO2 浓度的增加而增

加[ 37] 。目前尚不清楚这种不同植物对 CO2 浓度增加的反应

的原因。

3  大气 CO2 浓度升高对木本植物叶片形态结构和叶面积指

数的影响

叶片是植物进化过程中对环境变化较敏感且可塑性较

大的器官, 在不同选择压力下已经形成各种适应类型, 其结

构特征最能体现环境因子的影响或植物对环境的适应[ 38] 。

高CO2 浓度条件下, 叶片厚度似乎呈增加趋势, 但不同的受

试植物叶表皮、叶肉薄壁组织及厚角组织等的厚度以及它们

所占叶片总厚度的比例变化趋势不相同[ 39] 。Lin 等对苏格

兰松的研究表明 , 高浓度 CO2 下, 由于叶片薄壁组织厚度及

细胞尺寸增加, 使总厚度和横切面积明显增大而宽度不变 ,

进一步发现叶表皮、木质部及中柱的相对面积减小, 而韧皮

部的相对面积明显增大[ 40] 。

CO2 浓度倍增使C3 植物叶片厚度明显增加, 且上表面气

孔减少, 但C4 植物叶片厚度无明显变化, 而表皮气孔有增加

趋势, 并且C3 植物叶片叶绿素含量和维管束鞘细胞中叶绿

体数目及体积比C4 植物明显减小[ 41] 。韩梅等对3 种木本植

物( 红栎、北美红枫、灰桦) 进行研究认为, 随着温度的升高 ,

叶片总厚度均增加。在叶片各组织中, 除北美红枫的栅栏组

织厚度无大的变化外 , 灰桦和红栎的栅栏组织厚度随着温度

的升高呈显著的线性正相关; 红栎的海绵组织厚度略有减

少, 但灰桦和北美红枫显著增加。随温度和 CO2 浓度的共同

升高,3 种植物叶片总厚度均增加, 且增加幅度比温度升高时

显著, 其中灰桦的叶片总厚度与温度、CO2 升高显著线性正

相关。叶片各组织中,3 种植物叶片的海绵组织和栅栏组织

都呈增加趋势, 且增加幅度比温度单因子显著 , 灰桦的栅栏

组织和海绵组织厚度与温度和CO2 的升高显著线性正相关 ;

木本C3 植物叶片总厚度及各组织厚度增加较为显著[ 42] 。

Thomas 等也注意到, 大豆、火炬松和北美枫香树等植物叶子

厚度与CO2 浓度呈正比 , 他们还认为 , 大豆和北美枫香树叶

片厚度的增加是栅栏组织细胞层数增加的结果。火炬松针

叶直径的增加不仅与叶肉细胞增加一层直接相关 , 而且与维

管束和转输组织的扩大有关[ 43] 。

植物叶面积指数对生态系统的C、N、H2O 的生物化学循

环有重要作用。对胭脂栎的研究表明 , 在冠层郁闭前, 升高

CO2 浓度在冬天使叶面积指数增加了 20 % , 夏天增加了

55 %[ 44] 。升高CO2 浓度通常使树木的叶面积增加, 但这种效

应不是持续不变的, 当树木郁闭后, 升高 CO2 浓度就不会增

加叶面积指数[ 45] 。另外, 如果升高 CO2 浓度, 使林地的营养

供应匮乏, 则会减小叶面积指数[ 46] 。

4  大气 CO2 浓度升高对木本植物蒸腾作用的影响

植物体内水分主要是通过蒸腾作用以气态的方式从植

物叶片表面向外界散失, 因此蒸腾作用在植物的整个生命活

动过程中具有重要的生理意义。水汽从叶片向外扩散主要

依靠气孔, 气孔阻力是限制水汽向外扩散的重要限制因

素[ 47] 。研究表明: 长期生长在较高 CO2 浓度下的 C3 植物的

气孔导度、蒸腾速率的降低和水分利用效率的提高大于 C4

植物, 荒漠C3 植物大于雨林C3 植物 , 喜光植物大于耐阴性植

物[ 48 - 49] 。张小全等对杉木中龄林的研究表明 , 在CO2 浓度

增加时无论是气孔密度降低还是气孔的部分关闭引起气孔

导度降低, 其结果均可导致蒸腾速率的下降[ 28] 。项文化等

对白栎的研究表明, 蒸腾速率变化与叶片的气孔导度变化密

切相关, 两者表现出相同的变化规律, 随光合有效辐射增加

而增大, 随CO2 浓度的增加而降低, 在低CO2 浓度时蒸腾速

率和气孔导度受光照强度的影响大于高CO2 浓度[ 50] 。孟平

等研究了山茱萸幼树光合及水分生理生态特性得出, 当 CO2

浓度为400 μl / L,20 ℃温度条件下, 山茱萸叶片蒸腾速率随光

照强度的增强呈线性上升趋势[ 27] 。张启昌等对东北红豆杉

1 年生与2 年生枝叶片进行研究, 得出其蒸腾速率均随叶室

内CO2 浓度的升高而逐渐增大[ 51] 。

5  大气 CO2 浓度升高对木本植物 N 养分含量的影响

大气CO2 浓度升高对植物吸收 N 的影响与大气 CO2 浓

度、植物品种及被吸收N 的形态等因素有关。大气CO2 浓度

升高可促进植物对氮素的吸收。在大气 CO2 浓度升高条件

下,Johnson 等的研究表明, 北美黄松幼苗从土壤吸收更多的

氮[ 52] ;Hormoz 等研究表明, 大气 CO2 浓度加倍促进了红槭树

的根对铵离子的吸收及其最大吸收速率, 而对甘汁槭树、大

3812136 卷28 期             刘发民等 大气CO2 浓度升高对木本植物影响的研究进展



豆和高粱吸收氮素无明显影响[ 53] ;Bassirirad 等研究表明, 大

气CO2 浓度升高时, 在大田生长的松树幼苗根对硝态氮的提

取能力增强, 但对铵态氮提取能力无影响[ 54] 。由此, 大气

CO2 浓度升高时, 植物对氮的吸收增加。其原因可能在于, 当

大气CO2 浓度升高时植物叶片气孔孔隙减小, 气孔部分关

闭, 蒸腾减弱[ 55 - 56] 。氮向植物根部迁移主要以质流方式进

行, 当蒸腾减弱时 , 植物对水分的吸收减少, 则向根部迁移的

氮减少 , 使得植物吸收的 N 量减少[ 57] 。

许多研究表明, 大气CO2 浓度升高时, 植物和土壤中的

氮浓度降低。Cotrufo 等综述了75 篇论文的69 个树种, 分成

C3 、C4 和 NF( 固氮植物) 3 种类型 , 其结果是生长在 CO2 浓度

升高环境下的C3 植物, 其 N 的浓度下降了16 % , 而C4 和 NF

仅下降了7 % 。不同树种对气候变化的敏感程度不同可能会

造成这种差异[ 58] 。Francescat 等研究表明 , 山毛榉枝中氮浓

度降低38 % [ 59] ;Richard 等研究指出 , 大气CO2 浓度升高时 ,

枫树叶子氮浓度降低; 正常温度及 CO2 浓度加倍条件下, 其

所研究的两种枫树叶子氮浓度分别下降25 % 和19 % [ 60] 。

McGuire 发现 CO2 浓度倍增使树木整体 N 质量分数降低

15 %[ 61] 。Bassirirad 等研究发现, CO2 浓度升高对美国黄松

ponderosapine 没有影响[ 62] 。但也有研究表明, 大气 CO2 浓度

升高时 , 植物和土壤中氮浓度增加, 如Johnson 等研究指出 ,

在大气 CO2 浓 度升 高时, 北美 黄松针 叶自 然富 含的 氮

增加[ 52] 。

6  大气 CO2 浓度升高对木本植物生物量的影响

大量研究表明, 大气CO2 浓度升高, 增强了植物进行光

合作用的能力, 有利于积累更多的光合产物; 同时 CO2 浓度

升高, 减小了气孔导度, 降低了植物蒸腾作用 , 提高了水分利

用率, 也有利于光合产物的积累。Wand 等指出 , 高 CO2 浓度

使C3 和C4 植物的碳同化速率分别升高33 % 和25 % , 总的生

物量增加44 % 和33 % , 而且只有在高 CO2 浓度条件下 C3 植

物中叶子的碳氢化合物含量增加和氮浓度降低才达到显著

水平[ 63] 。Poorter 认为: 高CO2 浓度使 C3 植物的生物量将平

均提高41 % 、C4 植物22 % 、CAM 植物15 % [ 64] 。有些研究表

明, 木本植物在大气CO2 浓度升高条件下, 在温度增加或逆

境条件下植物生物量能得到更好的促进。如Usami 等对2 年

生细叶青冈栎幼苗进行研究发现, 全年温度升高3 和5 ℃ ,

相对生长速率增大 , 年生物量分别增大53 % 和47 % ; 温度和

CO2 浓度同时升高, 年生物量生产增大2 倍[ 65] 。胶皮枫香树

在无水分限制 CO2 加倍条件下, 生物量提高96 % 。而在水分

限制及 CO2 加倍时则提高282 % [ 66] 。

对于生物量的研究, 大多采用苜蓿、大豆[ 67] 、大米草[ 68]

等为材料 , 而对木本植物生物量的研究文献较少。大部分学

者所进行的研究以C3 植物为主, 且事实上, 地球上的植物也

是以C3 植物占绝大数量[ 69 - 70] 。因而 ,C3 植物生物量随地球

CO2 浓度升高而发生的改变 , 将对陆地植被净第一性生产力

和全球的碳循环有重大的影响。
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2 .2  香花槐与红花刺槐的区别  香花槐和红花刺槐均为

近几年的引进树种, 国内对其记载较少, 因此较难区别, 在

大多数文献及园林市场中, 香花槐与红花槐名称混乱 , 有时

会混用。经证实[ 8] , 红花刺槐[ Robi ni a pseudoacaci a f . decais-

neana ( Corr .) Voss .] 曾经由Corr . 定名为刺槐的变种( Robi ni-

a pseudoacaci a var . decaisneana) 。花冠淡粉红色, 结果率高,

荚果较刺槐大 ; 而香花槐花形大 , 花冠紫红色 , 小花数少, 初

花后结果较少 , 而关于其遗传学的区别有待于进一步研究。

2 .3  香花槐在园林应用中需注意的问题  香花槐树形优

美, 芳香鲜艳而又有很强抗风沙能力 , 作为稀有的绿叶香花

树种。入选为北京建设绿色奥运的5 大主栽树种之一。国

家和三北地区林业部门又将香花槐确定为防沙治沙的先锋

树种。可见, 香花槐具有较高的园林应用价值。香花槐虽

花形花色俱佳, 但花期有限 ; 树姿挺拔叶片大 , 但黄叶落叶

略早 ; 生长速度快, 但抗风性略差。因此, 在园林实际绿化

中应与常绿品种, 如大叶女贞、广玉兰; 抗风性强的品种银

杏; 中晚花品种合欢、国槐等配置栽培利用 , 力求更佳的园

林绿化效果。
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