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地质历史时期低CO2大气浓度对陆生植物的影响
*

张 静,刘锦春,张也艺

(西南大学 生命科学学院 三峡库区生态环境教育部重点实验室 重庆市三峡库区植物生态与资源重点实验室,重庆400715)

摘要:【目的】低CO2大气浓度对陆生植物的影响研究对预测CDAC升高的潜在影响、评估群落组成的动态变化和生态系

统功能、从进化时间尺度上探讨全球气候变化下陆地生态系统的碳循环均具有十分重要的意义。【方法】综合分析低

CDAC对植物个体和生态系统的影响、植物的进化适应及低CDAC与其他环境因子的相互作用。【结果】低CDAC对植

物的存活、生长和繁殖等方面表现出极大的限制性影响,不利于森林生态系统的发展,并与水分、温度以及营养供给等因

素协同对植物产生影响。【结论】植物对地质历史时期低CDAC的进化适应可能限制了植物对将来CDAC升高的响应,

相关研究值得深入开展。
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CO2大气浓度(Carbondioxideatmosphericconcentration,简称CDAC)的变化通过气体交换过程来改变和

影响整个生态系统的碳平衡和碳转化,并极大地改变着生态系统功能
[1-3]。陆生植物进化过程中,CDAC发生了

剧烈变化。在更新世(Pleistocene)的冰河时期(Lastglacialmaximum,LGM)和上新世晚期(LatePliocene),

CDAC达到最小值(150~190)×10-6。最近200年,CDAC才急剧上升,目前大约为400×10-6;预计CDAC还

将继续上升,在2100年可能达到700×10-6
[4]。因此,陆生植物的进化史大部分发生在地质史上CDAC较低

时期。
植物在长期的进化过程中,会对生存环境产生一系列的生理生态适应性调节,这是对环境变化的能动响应

和积极调整。这些适应主要涉及植物的表型可塑性、生理过程、碳氮在各器官中的分配和生物地球化学循环等

各个尺度
[5-7]。植物对“过去”地质历史时期环境的进化适应可能影响它们在“将来”环境中的生长和生理表现,

进而改变将来群落的种类组成,由此影响到陆地生态系统的原初生产力和全球气候
[8]。深入研究植物对CDAC

变化的适应过程是认识陆地生态系统主要功能的重要前提,对预测高CDAC的潜在影响、评估群落组成的动态

变化和生态系统功能、从进化时间尺度上探讨全球气候变化下陆地生态系统的碳循环等具有十分重要的意

义
[9]。本文对近些年来有关低CDAC与植物的进化适应、低CDAC对植物及生态系统的影响、低CDAC与其他

环境因子的相互作用等方面的研究进行综述,期望为该领域的深入研究提供参考资料。

1低CDAC对植物个体的影响

CO2 是植物光合作用的碳源,在低CDAC环境下,有限的碳资源必然会限制光合作用的羧化反应、增加光呼吸、

降低生物量产生。研究表明当CDAC从目前的(350~380)×10-6降低到(180~220)×10-6时(其他条件均适宜),
现代C3植物的生物量降低幅度为40%~70%

[10-12],平均生物量降低50%
[13]。如果CDAC下降至150×10-6,一年

生C3植物茼麻(Abutilontheophrasti)的生物量甚至降低至92%
[14]。同时,低CDAC也对植物的存活、生长和繁殖等

方面表现出极大的限制性影响。如 Ward等人
[15]研究发现拟南芥(Arabidopsisthaliana)6个基因型在CDAC为

200×10-6条件下的存活率与在CDAC为350×10-6条件下的存活率相比,前者相对于后者下降幅度在59%~87%
之间。Dippery等人

[14]发现茼麻在150×10-6的低CDAC条件下,花芽全部不育,繁殖率降为0。
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低CDAC下植物通过保持较高的叶生物量、降低根生物量、增加比叶面积和叶面积比、储存更多的碳水化合

物等方式以抵抗碳缺乏。Dippery等人
[14]的研究证实了这一点:在CDAC为150×10-6条件下,茼麻的根冠比为

0.17;而CDAC为350×10-6时,该物种根冠比为0.34,说明此时茼麻分配了更多的生物量于地上部分。

Cowling等人
[10]实验发现芸豆(Phaseolusvulgaris)在低CDAC环境下会减少分配给根系的生物量,这一过程

是以提高茎的生物量为代价的。但值得注意的是,当植物减少对根的生物量分配时,将导致氮的吸收和RuBP
羧化/加氧酶(Rubiso)生产的降低,这就加大了低CDAC对碳吸收降低的负面影响。因此有研究认为,在过去的

100万年间,尽管植物的绝对生物量受到低 CO2的重大影响,但生物量分配却并没受到太大的影响。如

Ghannoum等人
[16]发现两种桉属(Eucalyptus)植物在不同CDAC环境下在根的生物量分配上没有差异。

光合作用过程中的重要酶———Rubiso是一个具有双功能性的酶。CO2作为光合作用的羧化底物,低CDAC
极大地限制了植物的碳获取,降低了Rubisco的羧化效率,导致光合作用的基质受到限制;同时,在低CDAC环

境下,CO2与O2的比值会增加,提高了氧化活性,增加了光呼吸,造成碳的损耗
[9]。因此,在其他条件适宜条件

下,大多数被检测的植物表现出随CDAC下降,光合速率成比例地下降,且引起生物量成比例地下降,说明低

CDAC环境下更多的光合产物直接转换成生物量,而几乎很少在叶片中积累淀粉和糖类
[14,17]。经过长时间的低

CDAC的驯化,低CDAC环境下的植物即使能够通过提高气孔导度、Rubiso活性、叶面积比等指标来提高自身

对碳的吸收,但植物在整个世代仍会保持较低的光合速率和光合生产
[14]。

CO2 的向内吸收和水的向外扩散共用同一通道———气孔。细胞间的CO2含量降低总是伴随着气孔的张开

和气孔导度的升高。在大多数C3植物中,当CDAC从(300~380)×10-6降低到(180~200)×10-6时,气孔导度

增加35%~50%(因物种而异)[18]。高的气孔导度能够降低CO2进入叶片间的扩散阻力,提高CO2吸收速率,从
而获取更多的有限碳资源;但另一方面,高的气孔导度也将降低细胞内水分向外扩散的阻力,这必然造成水分的

大量散失。C3植物普通小麦(Triticumaestivum)、旱雀麦(Bromustectorum)和腺牧豆树(Prosopisglandulosa)
的水分利用效率在低CDAC环境下下降明显,且水分利用的下降与CDAC的下降成比例,说明水分利用效率响

应是非常直接的
[13]。Polley等人

[19]指出,研究气孔对低CDAC的响应可以为生态系统的水分利用提供参考意

见,因为低CDAC环境下的C3/C4草本植物群落比目前CDAC环境下相似的群落更容易消耗土壤水分含量。

2低CDAC与植物进化适应

在植物进化过程中,低CDAC一直处于主导地位。研究发现现代植物在低CDAC环境下表现出极大的生

存和繁殖“限制”。现代C3植物在模拟地质历史时期的低CDAC环境下生长,光合和生物量生产下降40%~

70%
[13,20],存活率下降20%~30%

[15],甚至不能繁殖
[14]。那么,古代植物如何在低CDAC的环境下存活下来?

研究发现,古代植物对低CDAC存在一定的遗传适应能力和适应机制,这可以从现代植物物种或基因型中得以

检测
[13],具体研究方法就是利用现代植物在低CDAC下进行多世代的遗传选择。如 Ward等人

[21]通过世代遗

传研究,发现C3模式植物拟南芥的生产力在低CDAC环境下仅经过5代的选择就增加了35%,而在高CDAC环

境下并没有增加。这一结果表明了低CDAC对C3植物快速而高效的进化选择效应。研究植物对低CDAC的进

化适应的另一研究方法是选择地质历史时期遗留下来的植物化石材料,进行形态学结构辨认、稳定性同位素测

定、DNA序列检测、模型预测等。对植物化石材料的形态学结构的研究表明:在低CDAC环境下生存的古植物,
具有较高的气孔密度和气孔指数

[22]。如VandeWater等人
[23]研究了从大盆地(Greatbasin)收集到的化石样

本,发现柔枝松(Pinusflexilis)针叶气孔密度在冰河时期比在全新世(Holocene)高17%。这被认为是一种对低

CDAC的适应———因为这可以减少对CO2进入叶内的阻力,但以高的水分散失为代价。对古植物化石材料的碳

稳定性同位素分析也发现:植物叶片内的Ci/Ca 比率随着CDAC降低而降低
[23-24]。这些研究结果表明了低

CDAC是C3植物强大的进化驱动力
[25]。植物的进化响应可能改善了低CDAC的一些负面影响。

C4光合途径的出现也是与地质时期低CDAC相关的进化事件。早期的研究表明,中新世(Miocene)晚期的

CDAC下降促进了C4植物的进化
[13]。然而,最近研究表明,C4光合途径可能出现得更早,很有可能在渐新世

(Oligocene)就已经出现;该研究还提出了表性可塑性的支撑证据
[26]。在中新世晚期至上新世早期,以C4植物为

优势物种的草地大范围的扩展,导致了植物生产力和生态系统功能的巨大转变
[26-27]。Tripati等人

[28]测定了有

孔虫类(Foraminiferida)的硼钙比例证实了这个转变与当时CDAC突然降低有关。目前的基因组学、古植物化
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石材料的稳定性同位素分析和土壤碳酸盐层分析也表明,在CDAC较低的更新世存在地区性的物种转变,即C3
光合途径向C4光合途径转变

[29-31]。这些研究证实了CDAC的降低是C4植物进化的重要驱动力。然而,另外有

些研究却认为:其他环境因素如干旱、季节性气候、火干扰、季风等均有可能在C4植物的扩展中起着不可忽略的

作用
[27,32]。如Huang等人

[33]的研究表明,丰富的冬季降水和低温导致冰期和间冰期C3植物的扩展,而C4植物

只有在低CDAC和干旱相互作用下才有较高的丰富度。
冰河时期CDAC的微小改变可能会对植物的生物量生产造成重大影响,而在“未来”时间尺度上高CDAC

对植物的影响可能下降,也就是说高CDAC的直接“施肥效应”很难体现出来。研究者用现代植物在过去、当前

和将来等整个连续的CDAC下进行实验,发现植物在过去低CDAC条件下,对CDAC升高的生长和生理响应远

远大于在将来高CDAC条件下对CDAC升高的生长和生理响应
[8,11,14,34]。同时,研究者通过 meta分析表明,高

CDAC(大于500×10-6)确实增加了植物的光合和生长。然而,生长的增加幅度仅仅为10%~20%,远低于预测

的50%左右
[35-37]。因此,植物很有可能已经从上百万年的低CDAC中存活、进化并逐步适应至盛行,植物对低

CDAC的进化适应可能限制了植物在高CDAC下的生长
[38]。

如果植物对低CDAC的适应确实是对高CDAC的限制因素,那么在应对将来CDAC升高的环境时,人们可

克服与低CDAC适应的相关限制因素,利用自然选择和基因工程排除这些限制,创建新的基因型,提高植物在高

CDAC下的表现,这可以为提高将来环境中作物产量、肥料和水分利用效率及农林业生产力提供有力手段
[13]。

3低CDAC对生态系统的影响

研究者为评估低CDAC对整个生态系统的影响,利用全球气候和生物圈碳循环模型预测了地质时期的净初

级生产力(本文中以每年植物固定的碳元素质量衡量该指标)和陆地生态系统碳储量。Bird等人
[39]利用“质量

平衡”(Mass-balance)碳稳定性同位素法,估算出冰河时期至前工业革命时期间陆地生态系统的碳储量在310~
355Gt。Francois等人

[40]利用陆地生物圈碳循环模型(CARAIB)耦合大气环流模型(ECHAM)研究发现:陆地

生态系统净初级生产力从LGM时期的38Gt·a-1提高到了前工业革命时期的53Gt·a-1,而碳储存量提高到

310~355Gt,这与Bird等人
[39]的研究结果一致。低CDAC对植被的影响被认为是降低冰河时期净初级生产力

的最主要原因
[40]。Harrison和Prentice

[41]利用BIOME4模型研究发现:由于CDAC降低,冰河时期的热带雨林

覆盖面积减少了44%~69%。同时Levis等人
[42]认为,在冰河时期C4草本植物的大量扩张,是以牺牲森林为代

价的。Crucifix等人
[43]也发现从冰河时期到前工业革命时期,地球上的植被发生了明显的改变,包括西伯利亚

寒带林的消失、欧洲大量的灌丛分布、以及亚热带沙漠的扩展等。这些改变可能与低CDAC对植物生理和水分

利用的不同影响有关,因为草本和灌木对水分的要求相对较低。

4低CDAC与其他环境因子协同对植物的影响

4.1低CDAC与水分胁迫

水是影响植物生长发育和导致生理生化响应的主要因子和限制植物生长的关键因素
[44]。在CDAC较低的

LGM时期,地球上的降水远低于目前水平
[45-46]。然而,冰河时期的低CDAC可能增加了C3植物对水分的消

耗
[20]。为了提高植物整株水平上对CO2的吸收,低CDAC环境下植物往往会增加对叶生物量和(或)叶面积的

投资比例,提高气孔导度、增加气孔密度,这必然会导致水分的大量丧失
[13]。因此,低CDAC环境下,干旱胁迫

进一步加剧了植物在光合碳获取和水分散失之间的矛盾。
然而,在低CDAC环境下,不同光合型植物存在着对水分和碳的不同平衡策略。在低CDAC环境下,C3植

物并不受欢迎,因为有限的CO2将导致C3植物光合速率下降而光呼吸速率增加,从而降低光合生产
[47]。C4植物

由于固定CO2于维管束鞘细胞,受到CDAC降低的负面影响就要小的多。因此,C4植物在低CDAC下将通过保

持相对较高的光合速率和光合生产而比C3植物具有更强的竞争优势
[48]。C3植物的生物量在冰河时期的低

CDAC环境下下降56%~92%,C4植物生物量的下降却远低于这个比例
[10,49]。当低CDAC和干旱胁迫同时发

生时,C3植物会通过增加干旱的风险,保持较多的叶片或增加地上生物量的投资,来保证碳的吸收,维持植物的

生长;而C4植物在低CDAC环境下,并未提高叶面积和地上部分生物量比例
[50],甚至保持植物生长不变

[51],但
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提高了水分利用。因此,在冰河时期C4植物可能对水分的要求较高。同时,Vanajar等人
[52]对CDAC升高和水

分胁迫交互作用下的C3和C4植物进行了研究,发现在水分胁迫下,CDAC升高并没有使C4植物的光合速率得到

提高,而C3植物的光合速率却明显提高。这也从侧面证明了C3和C4植物在水-碳平衡中存在明显差异。

4.2低CDAC与温度

在地质时间尺度上,低CDAC时期全球平均温度比当前温度至少低8℃左右
[53-54]。对于C3植物而言,温度

降低会导致氧化酶活性降低而羧化酶活性相对增强,同时增加了光量子产量,因而受到低温的负面影响较小。
但对于C4植物,因为缺乏与温度相关的光呼吸作用,且光量子产量并不依赖于温度,故而温度下降往往降低其它

们的光合速率。因此,C4植物对光抑制的损伤要敏感的多。由此可见,理解低CDAC和低温的交互作用对植物

的影响,对理解C3和C4植物在碳资源有限的过去环境中的竞争关系和丰富度是非常重要的。Ward等人
[55]的研

究表明,在低CDAC环境下,C4植物比C3植物表现出极大的生长优势,但低温却限制了这种优势。在高温下,C4
植物总生物量可以达到C3植物的14倍,而在低温下,C4植物总生物量只达到C3植物的5倍。低温与低CDAC
交互作用降低了C4植物的生长优势,使C4植物在古生态系统中分布主要局限于相对温暖的地区。顾兆炎等

人
[56]的研究也表明,在末次盛冰期失去适合C4植物生长的温度时,无论是CDAC降低还是干旱程度都不可能有

效地驱使C4植物的增加,而全新世CDAC上升仅仅可能是全球升温的因素之一,并不是导致黄土高原C4植物增

加的直接因素。

4.3低CDAC与氮、磷营养缺乏

营养的供给也影响了植物对气候变化的响应。但很少有研究关注低CDAC和营养元素的交互作用的影响。
升高CDAC会增加植物对CO2的吸收速率,促进植物生长。为了保持较高的生长速率,营养的需求量增大。因

此,CDAC升高增加了营养缺乏对植物的影响。相反,氮、磷等营养缺乏可能对低CDAC下植物的影响不大,因
为碳水化合物的合成降低,对营养的需求也相应降低。Cloeman等人

[57]在对茼麻和反枝苋(Amaranthus
retroflexus)的研究中发现,CDAC的改变并没有改变氮素的利用率,而不同的供氮水平才影响氮素利用率。

Polley等人
[20]研究发现,一年生C3草本和多年生木本植物在低CDAC下,水分利用效率(WUE)比氮素利用效

率(NUE)下降幅度更大,表明在过去的低CDAC环境下,植物对水分的需求大于对营养的需求。Sage
[58]指出在

以低CDAC为特征的地质时期,植物的共生关系(包括AM真菌和固N细菌)等都明显减少,因为碳比氮成为更

加影响植物生长的限制因子,投入更多的光合产物来维持共生关系明显是不利的。Polley等人
[52]发现,在同等

氮供应的条件下,低CDAC下植物的氮固定明显降低。Lewis等人
[59]的研究也证实了这一点:CDAC升高对三

叶杨(Populusdeltoides)的生长刺激作用在低磷条件下较小,但在高磷条件下却明显增大;而CDAC降低对植

物生长的影响并不受磷的限制。Tissue等人
[60]也得出三叶杨的光合作用在高CDAC环境下对磷的敏感度大于

在低CDAC环境下对磷的敏感度。

5展望

CDAC升高引起的全球气候变化对生态系统的影响引起了广泛关注。目前关于CDAC升高的影响研究已

经取得了极大进展。但是,对低CDAC的研究相对较少,其中一个重要原因是低CDAC的控制相对比较困难。
然而,随着CO2过滤技术的发展,CDAC控制技术已经获得长足发展,对低CDAC的控制已非难事。为了更加透

彻地理解CDAC变化对生态系统产生的影响,从植物对进化过程中的低CDAC的响应和适应来探索植物对将

来高CDAC的响应无疑非常重要,并将成为新的研究热点。尽管目前对低CDAC的研究已经取得上述进展,但
还需在以下方面进行深入研究:

1)多世代或长期研究。目前研究通常只对植物的单一世代进行了短期研究。要考虑植物的进化适应对将

来高CDAC的影响,仅进行1个世代的短期研究往往是不够的。同时,植物对CDAC的长期变化可能存在驯化

适应,因此关于多个连续世代研究和长期研究成为必要。

2)综合考虑与其他环境因子尤其是全球变化中的影响因子的研究。在自然界中,总是多种环境因子相互作

用影响植物的生长、存活和繁殖,这些环境因子可能有着协同或者拮抗作用。同时,全球气候变化导致各种环境

胁迫产生,如臭氧层破坏导致的地表UV-B辐射增强、酸雨、氮沉降和各种重金属污染等。由于低CDAC成为影

响植物生存的重要限制因素,使植物有可能对其他生态因子的敏感性降低。因此,综合低CDAC和其他生态因
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子如高温和低温、高光强和低光强、干旱和水淹、盐碱胁迫、臭氧增加,紫外辐射增强、酸雨和氮沉降等来研究各

种复合作用对植物的影响仍然是植物生理生态的研究热点。

3)不同物种或者功能群间的比较研究。多数研究只关注了一年生草本植物,对多年生草本和木本植物的研

究较少;且多数实验研究了C3植物,对C4植物的研究较少。植物对低CDAC的响应存在明显的种间差异。C3,

C4和CAM植物由于光合途径的不同,对CDAC变化也存在明显不同的适应策略。因此,对不同物种尤其是对

不同功能群如草本植物与木本植物,单子叶植物与双子叶植物,本地种与入侵种,C3,C4和CAM 植物等进行比

较研究值得进一步加深。

4)开展向分子水平和全球尺度两端延伸的研究。目前的研究尺度更多体现在植物生理或群落等中观水平

上。植物生态学的发展向分子水平和全球水平两个极端发展,对低CDAC的研究也不例外。今后可研究分子水

平上植物基因在低CDAC下的表达变化和可能发生的变异,并探索与低CDAC适应的相关限制基因,从而有助

于改善全球气候变化下植被生产能力。同时,研究全球尺度上各种生态系统对CDAC变化的响应,建立植被对

气候变化的数学模型,也具有非常重要的价值。
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EffectsofGeologicalLowCarbonDioxideAtmosphericConcentrationonTerrestrialPlants

ZHANGJing,LIUJinchun,ZHANGYeyi
(KeyLaboratoryofEco-environmentinThreeGorgesReservoirRegion(MinistryofEducation),

ChongqingKeyLaboratoryofPlantEcologyandResourcesResearchinThreeGorgesReservoirRegion,

SchooloflifeSciences,SouthwestUniversity,Chongqing400715,China)

Abstract:[Purposes]Predictionsofplantandecosystemresponsestorisingcarbondioxideatmosphericconcentration(CDAC)and
futureclimatechangewouldbenefitfromabetterunderstandingofplants􀆶responsestoarangefromlowtohighCDACrepresenting
historictofuturetimeperiods.[Methods]EffectsoflowCDAConindividual􀆶sgrowthandphysiologicaltraits,plantsevolutionand
adaptation,theinteractiveeffectsoflowCDACandotherfactorswerestudiedhere.[Findings]LowCDAChadagreatrestrictionon
thesurvival,growthandreproductionofplants,andthedevelopmentofforestecosystem,interactedwiththewater,temperature
andnutrition.[Conclusions]TheadaptationofplantstopastlowCDACduringthelongtimeevolutionmayconstraintheirresponses
torisingCDACinthefuture.Itneedsfurtherresearchinthefuture.
Keywords:reducedcarbondioxideatmosphericconcentration;evolutionaryadaptation;environmentalstress;biomass;ecosystem
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