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摘要: 大气中二氧化碳浓度升高(elevated CO2 concentration, e[CO2])及其带来的温室效应正在给全球农业生产

力及粮食和营养安全带来极大挑战。研究植物对大气二氧化碳浓度变化的响应对于理解和预测未来全球气候

变化对植物适应性和演化的影响, 以及提高农作物产量至关重要。前期对二氧化碳的研究为深入了解e[CO2]
对叶片光合作用、气体交换、碳水化合物动态和植物生长的影响提供了诸多证据。在这篇综述中, 我们专注

于探讨e[CO2]对植物生长发育过程和细胞功能的影响及其内在分子机制的研究进展。主要集中在综述二氧化

碳对植物生长发育、植株形态结构以及内部生理生化机能的作用。最后对植物发育响应气候变化的研究进行

了讨论和展望。
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二氧化碳是植物进行光合作用的重要物质基

础, 同时也是气候变化的主要驱动力, 因而对其研

究是近几十年来植物生物学研究的重要组成部

分。在距今大约20 000年前的陆生植物进化过程

中, 大气二氧化碳浓度(CO2 concentration, [CO2])仍
然是比较低的(180×10-6~200×10-6)。自18世纪工业

革命以来, 由于人类燃烧化石燃料和大量砍伐森林

的影响, 大气中CO2浓度不断升高, 从工业革命前的

大气CO2浓度280×10-6上升到如今的400×10-6左右。

这已经是一个植物在数百万年间都未曾遇到的浓度

(Tripati等2009)。因此, [CO2]的上升速度可能会大

大快于某些植物物种能够演化出适应这种浓度变

化的性状的速度(Franks等2014; Anderson和Gezon 
2015)。如果不停止这种对环境的破坏, 大气CO2浓

度还将持续上升。大气CO2被预测在本世纪末将达

到730×10-6~1 000×10-6, 并因此可能使全球表面平

均温度上升1.0~3.7°C (IPCC 2014)。气候变化也将

带来降水模式的改变, 带来更频繁的干旱事件的发

生。这些气候变化因素将在分子功能、发育过程、

形态特征及生理生化等多种水平对植物造成影响。

由于CO2是植物光合作用的底物, CO2可以直

接影响植物的光合作用及其下游的发育过程(Ains- 
worth和Long 2005)。相比于其他细胞过程, 大气

中二氧化碳浓度升高(elevated CO2 concentration, 
e[CO2])对于光合作用和气孔导度的影响已经有大

量的研究和报道。例如, 在针对40个物种的12个
FACE实验中已经发现高浓度CO2对光合作用碳固

定效率平均有31%的促进作用。这方面其他详细

研究可参见Gamage等(2018)综述。植物由于其固

定生长不能移动的特点, 使其演化出对环境变化

的多种适应性。不同物种或不同基因型的植物其

发育过程对不同的环境条件有着不同的响应过

程。即使是同一植物处于不同发育时期的不同组

织器官, 在分子、细胞和形态学水平上, 对不同的

环境胁迫也有着不同的反应。而这些发育过程的

改变对于植物对环境的适应和农作物的生产都至

关重要(Nicotra等2010)。气候变化, 包括温度、降

水及大气成分的改变对植物发育有着重要影响。

本综述将总结植物发育过程响应高浓度CO2的研

究成果, 包括组织器官和细胞水平的变化及其内

在调节分子机制。最后, 我们也对植物发育响应

气候变化的研究进行了讨论和展望。

1  二氧化碳对植物生长发育、植株形态结

构以及内部生理生化机能的作用

植物发育对环境的响应可能表现为多种形式
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的改变, 如发育起始、发育时间及单个器官或整

个植株最终形态结构的变化等。改变发育起始的

例子, 如水分胁迫条件下侧根起始被抑制(Babé等
2012)。环境也可以改变植物发育时间, 例如高温

促进拟南芥营养生长向生殖生长过程的转变(Bal-
asubramanian等2006)。这些变化最终也会导致植

物器官或整体植物形态结构的改变。例如, 在高浓

度CO2下生长的大豆具有更多、更大的叶片的表

型。这些发育过程的改变体现了植物形态在不同

环境下的可塑性(Dermody等2006)。而且, 这些改变

对农作物的产量和环境适应性也有极大影响。但

是, 目前对于这些发育过程的调控在多大程度上

是保守的或者是物种特异性的还缺乏了解。

1.1  e[CO2]对植物根发育的影响

根系是植物吸收和运输土壤矿质养分最主要

的器官。根系在土壤中的空间分布和接触土壤的表

面积对植物吸收养分十分重要。为了吸收更多的养

分, 植物需要形成更加强大的根系, 增加其与土壤

的接触面积。在CO2浓度升高条件下, 植物的生物

量增加的同时, 其对养分的需求也相应增加, 以平

衡体内碳元素与其他养分元素间的比例(Madhu和
Hatfield 2013)。在许多农作物中, e[CO2]被证明可

以促进根的生物量生成(Madhu和Hatfield 2013)。
大量研究表明CO2浓度升高不仅促进植物地上部

的生长, 而且能够影响植物根系的长度、密度、

粗细、数量、表面积、根冠比、根系生理特性、

根际微生态以及根系分泌物等(Benlloch-Gonzalez
等2014), 从而有助于植物吸收更多的养分和水

分。研究发现多种植物, 如小麦(Benlloch-Gonzalez
等2014; Chaudhuri等1990)、高粱(Chaudhuri等
1986)和大豆(Del Castillo等1989), 在高浓度二氧化碳

下倾向于增加根的生物量和干重。Salsman等(1999)
发现e[CO2]下根系生物量增加与根系淀粉和ABA
含量增加有关, 可能导致更多的碳被分配到根系。

在多个物种中已经发现e[CO2]不仅对根的生

物量有显著的促进作用, 同时增加了根冠比, 说明

在e[CO2]下植物分配更多的资源来获取矿物质和

水资源(Rogers等1997)。但是, 对于这些改变在不

同物种中的保守性还缺乏系统研究。据报道, 在
大豆中, 根系微视窗监测(minirhizotron)实验证明

e[CO2]主要促进了表层和中层土壤的根伸长, 加之

降水减少, 增加了根瘤的数目和密度(Gray等2016)。
进一步研究发现, 农作物和森林物种根生物量的

增加, 与根长的增加和侧根的形成以及根直径的

增加都有一定关系(Madhu和Hatfield 2013)。在模

式植物拟南芥中, 也发现e[CO2]同时促进了初生根

的生长和侧根的生长与伸长(Crookshanks等1998)。
在小麦、棉花和高粱中, e[CO2]对根系统结构的影

响主要表现为表层土壤根的分化, 即侧根分枝的增

多和伸长, 而不是根系统向更深的土壤生长(Prit- 
chard和Rogers 2000)。e[CO2]下根系统结构的改变

可能会改变根对水分吸收和运输的效率(Gray等
2016)。同时, 根深分布的改变对植物吸收矿物质

的能力也有重要影响(Lynch 2015)。
在解剖学水平发现e[CO2]促进棉花根成熟区

中柱和皮层的发育(Rogers等1992), 从而导致根直

径的增加。在拟南芥中也发现皮层细胞的膨大和

细胞壁延展性的增加(Crookshanks等1998)。在未

来高二氧化碳环境下根的系统结构、细胞类型及

根与土壤微生物的相互作用的改变将对根发挥其

功能有重要影响。

根据毛黄杨的根密度对e[CO2]有更强的反应

这一表型特征, Rae等(2007)研究了根密度对e[CO2]
响应的种内遗传变异情况。他们利用含有285个
个体的毛黄杨和美洲黑杨杂交F 2群体 ,  鉴定了

e[CO2]下与根生长速度和根密度有关的QTL, 但是

其候选基因仍有待后续研究。另外, e[CO2]对根基

因表达的影响也有部分研究(Plett等2015)。总的

来说, e[CO2]对根发育的遗传调控和分子机理还十

分缺乏, 期待后续研究。

1.2  e[CO2]对植物叶片发育的影响

对C3植物的大量统计分析结果表明, 在e[CO2]
下, 地上部分的生物量平均有20%的增加(Ainsworth
和Long 2005)。Reich等(2014)发现, 草地地上部分

的生物量在e[CO2]下最高增加了33%。e[CO2]对植

物生物量的影响主要是由于茎的初生和次生分生

组织活性的改变造成的(Pritchard等1999)。Jitla等
(1997)的实验证明生长在e[CO2]下的水稻, 其茎顶

端分生组织的高度和直径增大, 叶原基长度增加, 
并且有更多的分蘖芽数量。这些茎分生组织的动
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态变化主要是由于碳供应的增加和植物激素促进

的库器官生长加速导致的。这些变化增加了植物

在e[CO2]下的相对生长速率(Makino等1997), 并最

终导致生物量的增加。

植物叶片的形态和解剖结构也受到e[CO2]的
影响。在e[CO2]下, 植物叶片倾向于表现出起始速

率增加、伸长生长加速, 并具有较大的叶面积(Se-
neweera等1995; Taylor等1994, 2001)。同时, 叶片数

目和叶片面积的增加导致单个植物个体有效光合

作用面积的增加, 从而增大了冠层。但是, 叶面积

大小也并不总是随着CO2浓度的增加而增加。例

如, 在水稻中, 虽然在e[CO2]叶面积在幼苗和营养

生长早期阶段增加, 但这个现象在营养生长后期和

生殖生长过程中经常表现为下降的趋势(Makino等
1997; Seneweera等1995)。另外, 生长于e[CO2]的植

物叶片厚度和叶内部解剖结构也受到显著影响。

例如, 在大豆中, e[CO2]诱导叶片形成一层额外的

栅栏细胞(Rogers等1983; Smith等2012)。再如

e[CO2]增加了辐射松(Pinus radiata)叶肉的横截面

和维管组织面积(Conroy等1986)。叶肉和维管组

织面积的增加也被认为是有助于光合作用和同化

物运输能力的重要参数(Jitla等1997; Pritchard等
1999)。此外, 生长在e[CO2]条件下的植物, 单位面

积叶片质量也有极大变化, 这可能部分解释了在

富含二氧化碳的条件下生长反应的种内差异性

(Evans和Poorter 2001; Thilakarathne等2013)。在小

麦中, 这种特性与e[CO2]下单位叶面积的光合速率

增加、单位叶面积氮含量及植株生长速率和产量

有关(Thilakarathne等2013)。单位面积叶片质量的

差异表明植物在响应环境信号中分配资源能力的

不同(Hikosaka和Shigeno 2009)。很有可能e[CO2]导
致叶片解剖结构和形态发生变化, 从而增加了光合

作用产物向顶端分生组织的输送并促进叶原基的

发育。而且, 叶片中可溶性碳水化合物的增加也被

认为是导致e[CO2]促进叶片伸长、叶面积扩大和

整株植物生长的关键因素之一(Pritchard等1999)。
已知e[CO2]对大豆和杨树地上部分生物量的

促进作用主要与叶片平均大小的增加有关系(Der-
mody等2006; Taylor等2003)。而叶片大小的增加

可能是叶片细胞分裂增加和细胞膨大作用的结

果。在已研究的e[CO2]对叶片影响的结果中发现, 
叶片细胞分裂和细胞膨大的增加对最终叶片大小

都有贡献(Taylor等2003)。有趣的是, 不同类型的

细胞对e[CO2]的响应存在差异。举例来说, Taylor
等(2003)对杂交杨树的研究发现, e[CO2]增加了正

在发育叶片的叶表皮细胞大小, 但对成熟叶片的

叶表皮细胞大小没有影响。而e[CO2]对幼嫩和成

熟叶片中的海绵组织和栅栏组织细胞大小均有促

进作用。Taylor等(2003)还发现可以促进新的表皮

细胞的产生速度, 而且这种作用存在一个组织的

差异, 即主要促进基部细胞的生长。Masle (2000)
在小麦中也发现e[CO2]对于叶片结构的影响存在

细胞类型特异性, 即增加了海绵组织叶肉细胞的

数目和细胞间隙空间, 而对表皮细胞结构影响不

大。e[CO2]对叶片生长的促进作用也经常被推测

与细胞壁的可延展性增加有关系。这种推测在杨

树的部分研究中得到证明, 但可能同时与叶片年

龄存在关联(Taylor等2003)。总的来说, 这些结果

说明叶片生长对e[CO2]的响应存在时间、空间和

物种特异性的调节机制。

除了对单个叶片的细胞状态的改变之外 , 
e[CO2]对株型也有影响, 包括增加大豆的总叶片数

目(Dermody等2006)或促进水稻侧生分生组织的生

长, 如分蘖等(Jitla等1997)。近年e[CO2]对株型的

改变正在进入分子生物学的研究水平。Morita等
(2015)在水稻中鉴定了一个韧皮部表达的、响应

CO2的淀粉积累调控因子CRCT (CO2-Responsive 
CONSTANS, CONSTANS-like and Time of Chloro-
phylla/b Binding Protein1)。过量表达CRCT提高了

水稻叶鞘的淀粉含量并显著增加了分蘖的角度, 
使得分枝具有更大范围的侧分布。降低水稻分蘖

角度是水稻驯化过程中为了提高密植而需要选择

的性状之一。如果e[CO2]通过CRCT提高水稻的分

蘖角度, 这将对未来的水稻生产带来挑战。

叶片在转录水平对e[CO2]的响应主要集中在

碳代谢方面。在大豆中, Leakey等(2009)证明e[CO2]
促进了淀粉代谢、糖代谢、糖酵解、三羧酸循环

及线粒体电子转移链相关基因的表达。这些基因

表达水平的改变与光合作用碳固定效率和暗呼吸

速率的提升有关联。类似的, 在拟南芥中也发现
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e[CO2]促进暗呼吸速率并与呼吸途径相关基因

的表达增加有关(Markelz等2014)。有意思的是, 
e[CO2]的这种促进作用表现出发育的特异性, 即只

对成熟的叶片有影响, 而对正在发育的叶片没有

作用。e[CO2]对植物发育的影响可能是一方面通

过提高与生长和发育有关的碳水化合物及其相关

代谢产物的运输, 另一方面通过以葡萄糖作为信

号分子的作用达成的。在拟南芥中, 已经发现有3
种碳水化合物调控的信号蛋白: 作为糖受体的己

糖激酶1 (HXK1)、KIN10/KIN11蛋白激酶和TOR 
(The Target of Rapamycin)蛋白激酶(Sheen 2014)。
这些葡萄糖响应调节蛋白参与多种信号途径, 如
HXK1调控葡萄糖响应的基因转录和植物发育

(Xiao等2000); KIN10调控植物从营养生长向生殖

生长的转变(Baena-Gonzalez等2007); TOR调控植

物的基础和次生代谢及其相关的基因转录和蛋白

翻译等。这些调控因子在e[CO2]影响植物代谢相

关基因表达的过程中是否发挥作用还有待研究。

此外, 目前也不清楚这些转录水平的改变是叶片

发育结构改变的原因, 还是叶片结构改变带来的

结果。e[CO2]是否通过葡萄糖作为信号分子来调

节基因转录和植物发育也有待证明。

1.3  e[CO2]对气孔发育的影响

e[CO2]对叶片发育的影响存在对不同类型细

胞特异性的作用, 对不同类型叶片细胞的分化也

有作用。气孔是植物与外界环境进行CO2和水交

换的重要通道。气孔开度的变化直接影响植物的

光合作用、蒸腾作用、水分利用以及耐旱性。作

为陆生植物体水分散失的主要通道, 气孔控制着

植物体80%~90%与外界环境的物质交换。CO2对

植物的另一个重要直接影响是使植物的水分利用

发生改变, 即CO2浓度升高引起气孔关闭。气孔关

闭导致气孔导度减少、水分蒸腾变弱、植物失水

减少、水分利用效率增加。长期CO2浓度升高还

会影响到气孔的发育。如果植物一直处于不断升

高的CO2浓度中, 气孔发育则受阻, 表现出植物气

孔密度下降。Woodward (1987)研究了英国自工业

革命以来200年间8种树木的植物标本, 发现随CO2

浓度升高, 气孔密度减少10%左右。两者之间存在

极显著相关性, 说明高CO2浓度抑制气孔发育过

程。在多个物种中, 包括多种生态型的拟南芥, 都
发现e[CO2]降低气孔指数(气孔细胞数目占总表皮

细胞数目的比例) (Woodward和Kelly 1995)。High 
CO2 (HIC)基因, 一个响应CO2的气孔发育负调控因

子, 被报道参与抑制e[CO2]下的气孔指数(Gray等
2000)。在野生型(C24)拟南芥中 ,  气孔指数在

e[CO2]下与正常条件下相比较差别不大, 而hic突
变体在e[CO2]下与正常条件下相比较气孔指数却

有18%~28%的增加。这个结果说明HIC基因在

e[CO2]影响气孔发育过程中发挥重要的负调控作

用。HIC编码一个3-酮酰基辅酶A合酶(3-keto acyl 
coenzyme A synthase)可能参与表皮细胞蜡质合

成。有趣的是, 其他一些与表皮蜡质合成有关的

突变体也表现出气孔发育的改变, 但是其分子机

理还不清楚(Aharoni等2004; Chen等2003)。
最近, Engineer等(2014)发现拟南芥β-碳酸酐

酶的双突变体ca1 ca4在e[CO2]下表现出气孔密度

没有降低反而增加的表型。进一步的工作证明β-
碳酸酐酶参与了一个胞外信号CRSP-EPF2介导的

CO2调控气孔发育的信号途径。EPF2编码一个定

位在胞外的信号肽, 而CRSP编码一个切割EPF2蛋
白前体并使之成熟的蛋白酶。有趣的是, CRSP和
EPF2基因的表达都被e[CO2]上调, 说明CRSP和
EPF2基因的表达调控可能参与植物对CO2的响应

过程, 但是相关的调控因子仍不清楚。Ferris等
(2002)发现e[CO2]降低了美洲黑杨的叶表皮气孔指

数, 但对毛果杨的叶表皮气孔特征没有影响。他

们利用一个毛果杨和美洲黑杨杂交后代构建的做

图群体, 鉴定了e[CO2]调控气孔发育的QTL位点, 
但是并没有得到对应的候选基因。总之, 过去的

研究主要集中在二氧化碳浓度变化对气孔运动的

影响, 至于植物如何感知CO2信号并调节气孔开度

和气孔密度的这些关键生物学过程至今还不清楚

(Xu等2016)。
1.4  e[CO2]对植物生殖发育的影响

大量研究表明[CO2]升高会影响植物生殖发

育过程, 特别是开花时间。但对于推动这些发育

变化的内在机制, 以及这种变化对个体植物、群

落和生态系统的影响还知之甚少。 开花时间的转

变可以改变进化过程、影响群落竞争、破坏植物
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传粉者的相互作用并影响粮食生产(Bartomeus等
2011; Rafferty和Ives 2012)。有文献显示, 57%的野

生物种和62%的作物物种在e[CO2]下表现出开花时

间的改变, 这些改变因物种而异, 开花时间响应范

围从提前60 d到延迟16 d (Springer和Ward 2007)。
Castro等(2009)发现, e[CO2]推迟了大豆的生殖发

育。这种推迟过程与不断产生的新叶片有关, 而
不是延长了单个叶片的寿命(Dermody等2006)。同

时, e[CO2]也会导致花期和种子发育时期的延长, 
并伴随茎分枝的增加和新叶片的产生(Castro等
2009)。即使在同一物种内, e[CO2]对开花时间的

影响上也可以存在变化, 例如拟南芥的不同生态

型和大豆不同品系, 在CO2升高时, 开花时间表现

出即可能延迟也可能加速或者不变(Ward和Kelly 
2004; Bunce和Hilacondo 2016)。Ward等(2012)鉴
定发现MFT (MOTHER OF FT AND TFL1)可能在

CO2调控植物开花的过程中发挥作用。他们通过

把一个e[CO2]下表现为延迟开花的基因型SG (Se-
lection Genotype)与一个e[CO2]下表现为开花时间

没有变化的基因型Cape Verde Islands进行杂交得

到了一套做图群体。利用这个群体, 鉴定到一个

QTL位点, 能够解释e[CO2]下开花时间三分之一的

遗传变异。这个QTL存在一个候选的开花调控基

因编码MFT, 而MFT的突变体在e[CO2]下表现为早

开花, 而非晚花(Ward等2012)。Springer等(2008)
发现一个e[CO2]下晚花的拟南芥材料 ,  其FLC 
(FLOWERING LOCUS C)基因在e[CO2]下持续高表

达, 而另一个e[CO2]和正常条件下FLC基因表达无

显著差异的拟南芥生态型, 其开花时间在e[CO2]和
正常条件下也表现相同。这个结果说明, 作为一

个已知的开花负调控基因, FLC可能在e[CO2]抑制

植物开花过程中起重要作用, 而且, 这种作用与拟

南芥的遗传多样性有关。生殖发育时期的推迟可

能有助于植物延长碳固定和营养物获取的时间, 
从而促进e[CO2]下种子的产量。但是, 生长周期的

延长可能也会增加极端干旱导致的生殖发育失败

的风险(Springer和Ward 2007)。另外还需要指出的

是, 植物在不同的环境中, 包括CO2升高条件下, 开
花时的植株大小也并不总是相同。这可能是由于

CO2对植株大小和生长速率的调控是分别由两个

独立的信号途径介导的(Springer等2008; Springate
和Kover 2014)。

e[CO2]与植物发育转变之间的联系还不清楚, 
但有假设提出糖可能作为信号分子影响开花基因

的表达。通过这种机制, 植物叶片中碳水化合物

的状态通过代谢产物海藻糖-6-磷酸盐(T6P)的含

量被感知(Wahl等2013; Figueroa和Lunn 2016), 确
保开花促进基因FT (FLOWERING LOCUS T)在碳

水化合物水平足以满足生殖生长的需要时被激活

表达。随后, FT的mRNA被转运到分生组织中诱

导花的起始发育。而e[CO2]通常会增加叶片的糖

含量, 所以通过T6P的糖信号途径可能是一种CO2

影响开花时间的机制(Springer和Ward 2007; Cone-
va等2012)。尽管CO2调控植物发育的内在分子机

制研究非常重要, 但是目前糖信号途径与e[CO2]之
间的关系仍然没有直接证据。进一步探索植物中

开花时间调节的分子机理将有助于准确地预测气

候变化对植物发育周期的影响。

研究还发现, 茎生物量的增加最终也会带来

种子产量的大幅增加, 包括水稻、小麦、大豆、

花生和扁豆等(Hatfield等2011)。在二氧化碳浓度

为700×10-6的条件下(比当前大气中二氧化碳浓度

高约300×10-6), 大约1/3的植物能够提高其生产力, 
这种正效应在C3、C4和CAM的植物中均可发生

(Poorter 2000)。因此, 随着空气中二氧化碳浓度的

升高, 几乎所有作物的生产力都会增加。因为植

物能够分化出更多的分枝分蘖和叶片, 而且叶片

厚度也随之增加, 根系也更加发达, 因而能够产生

更多的花和果实。总体来讲, 在高二氧化碳浓度

条件下, CAM作物的产量能提高15%, C3谷物提高

49%, C4谷物提高20%, 水果类产量提高24%, 豆科

植物提高44%, 根和块茎植物提高48%, 蔬菜提高

37% (Idso和Idso 2000)。
有研究对79个物种在e[CO2]的生殖性状做了

大量统计分析, 得到了比较一致的结果, 即e[CO2]
使花、果实和种子的数量平均提高了16%~19%, 
对种子总产量提高了25%, 而对单粒种子重量仅有

小幅增加(4%) (Jablonski等2002)。这个结果也得

到了Morgan等(2005)大豆实验的验证。在这个实

验中, 种子产量的增加主要是由荚果数目和每荚
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果种子数增加带来的 ,  而单粒种子重量变化不

大。而为何在所有已研究的物种中, e[CO2]下种子

数目的增加都是保守的, 其内在分子机制还不清

楚。需要强调的是, 虽然多种农作物在e[CO2]中产

量提高, 但是随之而来的却是种子的营养价值有

所下降, 比如铁和锌含量的下降(Loladze 2014; 
Myers等2014)。e[CO2]也会降低一些非豆类作物

的氮和蛋白质含量(Myers等2014)。
Bishop等(2014)对18个不同基因型的大豆研

究发现, 虽然在不同的生长季节e[CO2]都可以带来

平均9%的增产, 但是e[CO2]对不同基因型产量的

作用受到气候条件的严重影响。Jablonski等(2002)
也发现, 栽培种和野生种的总生物量对e[CO2]的响

应没有太大区别, 但是生物量向生殖器官的分配

存在巨大不同。栽培种在e[CO2]下的生物量较多

分配在生殖器官, 而野生种较多分配在营养器官, 
导致栽培种表现出28%的产量提升, 而野生种仅有

4%左右。这个结果可能反应了栽培作物品种在人

工选育过程中促进了碳源向果实或种子器官的分

配。野生品种的产量在对e[CO2]的响应上相对于

驯化品种也存在更大幅度的变异, 可能说明这些

品种有各自适应的独特生态条件。

在一些木本植物中发现, e[CO2]也会推迟植物

的衰老。在两个不同的地理条件的实验中, 发现

e[CO2]推迟杨树在秋天叶片的衰老(Taylor等2008)。
这种延迟与叶片花青素含量和花青素代谢相关基

因的表达量增加有关(Tallis等2010)。花青素有助

于清除活性氧自由基, 从而保护叶片抵抗各种胁

迫, 提高寿命。

1.5  e[CO2]对植物激素的影响

已知植物激素在调节植物发育方面发挥重要

作用(Gupta等2005; Teng等2006; Wei等2013)。但是

目前对e[CO2]对植物内源激素产生的影响还很少

有研究。Woodrow和Grodzinski (1993)和Seneweera
等(2003)证明暴露于e[CO2]的植物比在正常[CO2]
下生长的植物产生更高水平的乙烯。同时, e[CO2]
下的植物具有更强的转化1-氨基环丙烷-1-羧酸

(ACC)为乙烯的能力(Seneweera等2003)。这种变化

是由e[CO2]下高度表达的ACC氧化酶及其酶活性

所介导的。在水稻中已证明, 乙烯含量的增加可能

是e[CO2]下水稻生长和发育加速的关键调节因素之

一。乙烯同时促进了水稻分蘖和侧芽发育, 并可能

产量提高有关(Seneweer等2003)。尽管乙烯在植物

对e[CO2]响应中发挥重要作用, 但对其在e[CO2]下
调控植物生长发育中的机制还缺乏深入研究。

生长素、赤霉素和细胞分裂素是协同调节细

胞分裂、细胞扩张、控制茎分生组织发育和茎伸

长的重要的植物激素。Teng等(2006)对e[CO2]下拟

南芥中的植物激素组分含量进行了测定, 发现吲

哚-3-乙酸(生长素类中常见的植物激素)、赤霉

酸、玉米素核糖核苷、二氢吖嗪核苷和异戊烯腺

苷类细胞分裂素有显著增加。基因表达分析发现

与激素合成、转运和信号转导相关的基因, 如生

长素[生长素响应因子(auxin response factor)和生

长素输入载体(auxin influx carrier)]、细胞分裂素

[细胞分裂素应答因子(cytokinin response factor)]和
赤霉酸[赤霉素反应调节蛋白(gibberellin response 
modulation protein)]等在e[CO2]下表达量增加(Gup-
ta等2005; Taylor等2005; Wei等2013)。此外, e[CO2]
会影响植物激素的选择性运输系统, 以保持激素

水平的平衡。例如, 生长素和细胞分裂素转运蛋

白, 包括生长素: 氢转运体8和细胞分裂素转运蛋

白2和3, 在e[CO2]下表达量下降(Wei等2013)。
脱落酸(abscisic acid, ABA)在环境胁迫响应中

发挥关键作用, 促进衰老和最终器官脱落。Teng
等(2006)报道ABA浓度在e[CO2]下显着降低并且

表明低水平的ABA可能与衰老延迟有关。分子水

平证据表明 ,  几种与ABA合成有关的基因 (如
ABA2编码黄嘌呤脱氢酶的基因)表达被e[CO2]抑
制, 而ABA降解相关基因(ABA水解酶和糖基水解

酶)表达被e[CO2]上调(Wei等2013)。总之, 这些发

现表明e[CO2]下ABA代谢的改变可能对植物的生

长和发育产生重要影响。此外, 已知ABA在调控

植物气孔导度和气孔发育中起主要作用(Chater等
2015)。 ABA代谢的这种变化很可能导致气孔导

度降低, 从而改善植物的水分利用效率。

活性氧(reactive oxygen species, ROS)是一类

由O2转化而来的自由基或具有高反应活性的离子

或分子。植物的ROS作为第二信使能在植物细胞

信号转导途径中介导多种应答反应。在拟南芥和
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扁豆中, Mhamdi和Noctor (2016)分析了e[CO2]对水

杨酸积累及植物抗病性的促进作用, 并发现这个

过程与活性氧信号有关。一氧化氮已知在植物的

开花调控、种子萌发以及根发育等多个过程中发

挥重要作用。Du等(2016)发现e[CO2]通过上调一

氧化氮合成酶的活性从而增加了内源一氧化氮含

量, 并最终影响植物的氮代谢过程。但e[CO2]下这

种内源一氧化氮含量的增加对植物生长发育的影

响还没有研究。

总的来说, 虽然大气二氧化碳浓度升高对植

物的影响非常重要, 但是近几十年的研究大量集

中在对气孔和光合作用的调节之上, 相关的结果

和背后的机理解析更为清楚。实际上, 在许多对

植物二氧化碳相关研究展望的文章中, 均强调高

浓度二氧化碳影响植物发育信号转导途径研究的

不足及其应该是未来一个重要研究方向的论断(如
Engineer等2016; Becklin等2017; Gamage等2018)。
在这一领域, 以拟南芥为代表的模式植物研究仍然

是最有可能取得突破的。在最新的研究中, Zhang
等(2018)发现离子通道蛋白SLAC1 (SLOW ANION 
CHANNEL-ASSOCIATED 1)可能直接作为受体感

受二氧化碳浓度的变化。通过计算机辅助的蛋白

结构模拟及生理实验, 他们鉴定发现256位的精氨

酸对SLAC1感受二氧化碳或碳酸盐浓度非常重

要。在电生理实验中, R256点突变的SLAC1失去

了对CO2/HCO3
-的响应, 而对ABA浓度变化的响应

则没有变化。虽然还需要更多的分子和蛋白结构

实验, 但是这个结果已经暗示SLAC1可能就是保

卫细胞中二氧化碳的受体蛋白。由于SLAC1主要

在CO2调控气孔开闭过程中起作用, 所以是否植物

存在SLAC1的同源基因感受大气二氧化碳浓度变

化从而调节发育过程值得研究。与植物类似, 昆
虫对二氧化碳都很敏感, 它们利用二氧化碳来寻

找食物来源和评估自己的周围环境。通过分子生

物学操作, Jones等(2007)最终证明Gr63a蛋白同

Gr21a蛋白是果蝇神经元感受二氧化碳所必须的

分子。只有Gr63a同Gr21a一起表达的时候, 果蝇

才可能感受到二氧化碳, 将Gr63a突变后, 果蝇对

高浓度的二氧化碳都没有表现出正常果蝇的规避

行为。有趣的是, Gr63a和Gr21a编码七次跨膜的化

学受体膜蛋白, 而SLAC1也编码一个膜蛋白, 说明

可能植物和动物对外界CO2的感受有类似之处。

最近, Hauser等(2019)建立了一个超过14 000个株

系表达amiRNA的拟南芥突变体库, 为筛选功能冗

余的基因提供了平台。利用热成像技术, 他们筛

选得到2个气孔开闭对低二氧化碳不敏感的突变

体, 对应的基因分别编码26S蛋白酶体的亚基PAB1
和PAB2。这个技术平台未来在高二氧化碳信号途

径基因的筛选上应该能发挥重要作用。

2  关于e[CO2]对植物发育影响的未来研究

方向的探讨

目前, 我们对e[CO2]对植物生长发育影响的了

解和预测大部分都是基于可控实验条件下而非自

然条件下的结果。在自然条件下, 植物生长在大

气二氧化碳浓度持续和逐渐上升的环境中; 而在

人工控制试验中, 二氧化碳被设置成几个不同的

浓度梯度, 植物分别生长在不同的二氧化碳浓度

下。对于绝大多数植物来说, 大气二氧化碳浓度上

升对植物的影响是一个长期过程; 而人工控制试

验进行的时间较短, 只能反映二氧化碳浓度升高

对植物的短期影响。所以, 我们需要对气候变化

对植物发育的影响有更加多方面的全盘和深入的

研究。在实验室和大田环境中, 针对多个物种在

组织和细胞水平对植物在e[CO2]下生长的短期效

应和长期效应开展系统的分子和发育相关研究。

另外, 在现实世界中, 气候因素的变化并不是

单独起作用的。大气[CO2]的增加经常与更高的全

球温度及降雨模式的改变同时发生并相互作用, 
为植物生长提供了多重挑战。对一年生植物的模

拟实验结果表明, 只有在光照、水肥等条件充足

时, 植物的生物量才会随大气CO2浓度升高而增

加。因此在考虑高CO2浓度对植物生物量和农作

物产量的促进作用时需要考虑其它环境因子的影

响。而通常进行的e[CO2]实验是在受控的温度和

充足的水供应下, 很难预测实际情况下这些作用的

结果。因此, 有必要从细胞水平和植物整体水平了

解这三重挑战(CO2、温度、水分)的相互作用, 及植

物如何对多种环境因子的相互作用做出响应, 以
及响应的机制怎样, 都是亟待进一步研究的课题。



金奖铁等: 大气二氧化碳浓度升高影响植物生长发育的研究进展 565

最后, 就目前的研究结果来看, 植物对e[CO2]
的反应在生化、细胞、器官、植株整体乃至生态

系统等水平都存在差异。为了提高农作物的生产

力, 未来气候变化背景下的作物育种需要我们更

多掌握e[CO2]下植物生理和生长的关键特性。进

一步鉴定植物响应e[CO2]的遗传多样性也助于选

择对气候变化压力具有更强适应性或者长期适应

性的植物(Ward和Kelly 2004)。但是, 我们对于

e[CO2]对植物生长的遗传调节过程的认识还十分

有限(Rae等2007; Taylor等2003)。有报道认为, 植
物对CO2的响应是一个由多基因控制的数量性状

(Ferris等2002)。因此, 通过收集不同遗传群体材

料的表型、生理和生化数据, 鉴定相关的数量性

状位点, 将有助于我们对植物响应CO2的遗传机制

的理解(Rae等2007)及选育适应e[CO2]的种质。为

了达到这个目标, 需要综合利用一些最新的技术, 
如基因组学、蛋白质组学、代谢组学和转录组学

等。同时, 解决这些和其他二氧化碳研究中的关

键问题需要跨学科的合作和建立新的研究方法, 
将不同时空尺度下复杂的生理和生态相互作用的

分子机制联系起来。

世界人口预计将在2009年到2050年间增加23
亿, 这就要求全球粮食产量大幅增加来满足未来

的食品需求(Alexandratos和Bruinsma 2012)。由于

人为因素带来的大气二氧化碳等温室气体浓度增

加及其引起的温室效应对人类的农业生产可能产

生很大影响 ,  日益成为国际社会关注的重大问

题。为了防患于未然, 确保在复杂多变的环境条

件下保证农业生产的持续性、稳定性和安全性, 
提高植物发育可塑性应对多种气候条件变化的认

识对未来农业生产和自然生态系统的可持续性都

极其必要, 对预测未来高CO2浓度下植物生长以及

用科学的对策来指导农业生产具有重要意义。
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Abstract: Elevated atmosphere CO2 concentration (e[CO2]) and its greenhouse effect are posing significant 
challenges to global agricultural productivity and also food and nutrition security. Studying the response of 
plants to changes in atmospheric carbon dioxide concentrations is critical to understanding and predicting the 
impact of future global climate change on plant adaptation and evolution, as well as crop yields. Previous stud-
ies on carbon dioxide provide insight into the effects of e[CO2] on leaf photosynthesis, gas exchange, carbohy-
drate dynamics, and plant growth. In this review, we focus on the effects of e[CO2] on plant growth and devel-
opment and the underlying molecular mechanisms. We mainly concentrate on reviewing the regulation of plant 
growth and development, the morphological structure and their internal physiological and biochemical func-
tions by e[CO2]. Finally, the future research on plant developmental response to climate change is discussed and 
prospected.
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