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大气 CO2 浓度升高对水稻氮代谢影响的研究进展
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摘  要： 自工业革命以来，大气中浓度不断升高的 CO2 对 C3 植物生长发育的影响十分显著。CO2 浓度升高条件下，植

物光合作用增强，C 同化产物增多，C、N 代谢的平衡受到影响，植株 N 代谢发生变化。水稻（Oryza sativa L.）作为世界上最主

要的食物来源之一，其 N 素营养状况的变化必然引起人类食物品质的改变，近年来已成为人们关注的焦点。本文结合气室条件

的研究结果，从水稻 N 吸收和 N 积累量、N 浓度、N 代谢相关酶、不同形态的 N（主要是蛋白氮）、C/N 比、根系含 N 分泌物以

及 N 与光合适应的关系等方面，重点收集和整理开放式空气中 CO2 浓度升高（FACE，Free Air Carbon-dioxide Enrichment）条件

下水稻对 N 素的吸收、分配和利用等方面的研究进展，并对有待进一步深入的问题进行了探讨。 
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随着工业化的进程，大气 CO2 浓度持续升高已成

为不争的事实，到本世纪中期 CO2 浓度将从目前的 

380 µl/L 左右上升到 450 ~ 550 µl/L[1]。CO2 作为主要

的温室气体，其浓度的升高将导致全球气候变暖，同

时它作为光合作用的底物将直接影响植物的生长发

育。大量研究表明，C3 植物对 CO2 浓度升高反应强烈，

其净光合速率增加必然引起 碳（C） 同化产物增加[2-5]，

这意味着可以为 氮（N） 同化过程提供更多的 C 骨架。

再者也意味着呼吸作用底物的增多，为 N 代谢提供更

多的代谢中间产物和能量。但同时也有可能会加剧与 

N 代谢对同化力的竞争[6]，改变相关的 N 代谢过程。 

水稻（Oryza sativa L.）是人类最重要的粮食作物

之一，水稻N营养状况的变化必然引起人类食物品质的

改变[7]。因此研究大气 CO2 浓度升高对水稻N营养的

影响，可为研究全球气候变化对人类食品品质的影响

及解决对策提供依据，同时有助于人们更好地理解在

未来气候条件下水稻对N的需求，以及植物-土壤-大气

间N的循环规律，并对未来水稻合理施用N肥提供理论

依据。另外，植物不同物种对N吸收和利用性质的改变

对未来气候变化条件下生态系统中的物种竞争和物种

组成必将产生深远的影响[8]，因此研究高浓度CO2 对

水稻体内N营养的影响还可为预测未来气候条件下稻

田生态系统的演替提供依据。近几十年来， 

 

 

 

 

人们采用生长室[9-10]、开顶式气室[11]等试验手段，进行 

CO2 浓度升高的模拟试验，但由于气室内温度高于外

界环境，光照不足，蒸腾作用以及病虫害发生依然与

大田环境存在较大差异，试验结果用于预测有较多的

不确定性。因此为了真实地反映植物对大气 CO2 浓度

升高的响应，在 20 世纪 80 年代中期发展出了开放

式  CO2 浓度升高（FACE， free air carbon-dioxide 

enrichment）技术。它是在没有任何隔离设施的情况下，

直接将高浓度的 CO2 通入试验区，并用计算机系统控

制其浓度，十分接近自然生态环境，并且植物的生长

空间相对较大，所提供的作物品种较多，因此是本领

域研究的最佳手段[4]。开展 FACE 下水稻研究工作的

主要国家是日本和中国，经过多年的工作，关于N代谢

方面已取得了不少进展，认识逐步深入[12]。因此本文

结合气室条件的研究结果，重点收集和整理FACE条件

下水稻对N吸收、分配和利用等方面的研究进展，并对

这些方面有待进一步深入的问题进行了探讨。 

1  CO2 浓度升高对水稻氮吸收和氮积累量的影

响 

N 素在 C3 植物对 CO2 浓度升高的适应中起着

极重要的作用，CO2 浓度升高将导致植物对无机 N 吸

收和同化需求提高[13]。Kim 等[14]在日本 FACE 下发 
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现水稻植株 N 积累量在 3 个 N 水平下表现不完全一

致，中  N 和高  N 水平下 FACE 促进营养生长时期  N 

积累量，在生殖生长阶段 FACE 降低了  N 积累量，

而低  N 下正好相反。但在成熟时期植株  N 积累量在各

N水平下增加均不明显。谢祖彬等[15]和董桂春等[16]在

我国 FACE 平台发现 FACE 处理使水稻不同生育时

期的 N 素累积量有所提高，但无显著影响。黄建晔等
[17]通过年季重复发现 FACE 使水稻不同生育期 N 

素积累量增加，生育前期的增幅明显大于生育中、后

期，但移栽 47 天后 N 素积累量已无显著差异。庞静

等[18]利用 FACE 平台，用水培试验研究发现水稻在两

个 N 水平（14 mg/L 和 28 mg/L）下，分蘖期平均 N

吸收速率分别提高了 3l% ~ 56% 和 l9% ~ 87%，在其

他时期则无明显影响。而整个生育期总吸 N 量分别显

著增加为 7% 和 5%。水稻叶、茎的 N 素累积分别显

著降低 30%、11%（14 mg/L），39%、26%（28 mg/L），

根中的 N 素累积影响不显著，穗中 N 积累量则明显

增加了 20%（14 mg/L）和 28%（28 mg/L），而总的 N

素累积量无明显差异。就目前结果来看，大多报道集

中在粳稻品种，认为在 CO2 浓度升高条件下，水稻 N

积累量的影响受供 N 水平的影响，并且水稻在成熟期 

N 积累量差异不明显。但不同品种表现有所差异，

FACE 下籼稻各生育时期 N 素吸收量均显著增加，生

育中期的增幅明显小于生育前、后期[19-20]。而最近 

Shimono 和 Bunce[21] 发现，长期处于高浓度 CO2 下

的水稻对 N 吸收能力存在下调的现象并且其对高浓

度CO2 的响应随生育期不同而变化。 

2  大气 CO2 浓度升高下水稻氮浓度的变化 

大气 CO2 浓度升高使植物 N 浓度普遍下降，但

各个器官以及在不同生育期，N 浓度下降趋势有所不

同[22]。Lin 等[23]在 OTC 环境下发现当 CO2 浓度较正

常大气增加 200 µl/L 时，水稻叶片  N 浓度在整个生育

期无明显变化；当增加 300 µl/L 时，除成熟期无差异，

其余时期稻叶片  N 浓度均显著低于对照。Nakano 等
[2]

和  Seneweera 等
[24]研究高浓度  CO2 处理下水稻叶片

光合适应现象时，分别在 FACE 和气室条件下发现了

叶片  N 浓度下降的现象。Weerakoon 等[25]在  CO2 浓度

为 600 µl/L 左右的 OTC 中同样发现水稻叶片  N 浓

度下降的现象。谢祖彬等[15]分析了水稻各器官的 N 浓

度的变化，结果表明 FACE 降低茎、叶 N 浓度；增加

抽穗期穗 N 浓度，降低成熟期穗 N 浓度；对分蘖期根 N 

浓度影响不显著，而降低拔节期、抽穗期和成熟期根 N 

浓度。从整个植株来看，水稻 N 浓度在整个生育时期

也是呈下降趋势。Ziska 等[26]在 CO2 浓度为 700 µl/L 

左右的 OTC 中发现 3 个 N 水平下水稻地上部分的植

株 N 浓度在整个生育期均显著下降。Yamakawa 等[27]

在日本 FACE 中发现水稻植株在幼穗分化和收获时 

N 浓度显著下降。在我国 FACE 试验中，董桂春等[16]和 

Yang 等[28]发现 FACE 处理使水稻不同生育时期的植

株  N 浓度显著下降，黄建晔等[17]通过年季重复也发现

除移栽后 16 天，FACE 使其他生育期稻株 N 浓度显

著或极显著下降，生育中期的降幅大于生育前、后期。

从以上结果来看，虽然关于高浓度 CO2 下水稻各器官

 N 浓度在不同生育期的变化有所不同，但成熟期各器

官 N 浓度显著下降却是一致的。关于 N 浓度下降的解

释目前有以下几种观点：①稀释效应。植物  C 积累和

生物量增加的同时没有同比例增加  N 积累量，导致 N 

表现为被“稀释”而浓度降低[29]，但有人却发现高浓度  

CO2 引起水稻叶鞘  C 同化产物积累的同时N浓度并未

下降[30]。庞静等[31]在 FACE 下通过对水稻各器官  N、

P、K、Ca、Mg、Cu、Zn、Fe、Mn 等元素的测定，

表明稀释效应不是在 CO2 浓度升高条件下的降低的

唯一原因，植株体内其他 8 种营养元素的测定结果也

并不支持生物量的稀释效应，而且仅以上述结果来看

很难分辨生物量的稀释效应是水稻体内  N 浓度降低

的原因还是结果，同时稀释效应也不能解释水稻各部

分如叶  N 浓度显著下降时，叶总生物量却无显著差

异。②植物体内  N 的分配改变。大量研究表明高浓度

 CO2 使  N 素在植株各生育期不同器官的分配比例发

生不同程度的改变。Makino 等[32]在气室条件下报道了

高浓度  CO2 减少了水稻整个生育期  N 在叶的分配，增

加了在叶鞘和根的  N 分配，并提出水稻在植株水平对

高浓度 CO2 的响应主要是由N 在叶中的分配以及叶

面积扩展控制。在我国 FACE 平台下黄建晔等[17]和 

Yang 等[28]研究了高浓度 CO2 对水稻  N 分配的影响，

认为 FACE 增加  N 素在茎鞘（生育前中期）或稻穗

（生育后期）的分配，而减少在叶片（全生育期）的

分配。马红亮等[33]在两个供  N 水平下也发现高浓度 

CO2 使  N 在叶的分配降低，穗的分配增加；水稻抽穗

期根中  N 的分配在低  N 和常  N 处理下分别降低 

9.67% 和 l3.1%，其他生育期则增加 3.5% ~ 26.6%；

拔节期茎的分配分别增加 7.03% 和 5.71%，成熟期分

别降低 10.5% 和 7.43%。庞静等[29]利用水培试验发

现高浓度 CO2 使水稻成熟时体内  N 向根的分配变化

不大，向茎和叶的分配显著降低，向穗的分配显著增

加。以上各结果之间虽然有所差异，但 CO2 浓度升高

降低  N 在叶的分配却是一致的。这可很好地说明各组
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织  N 浓度下降幅度不同，但无法解释整个植株  N 浓度

下降。③植物的  N 利用效率提高[34]。Uprety 等[35]发现

高浓度 CO2 下 Rubisco 蛋白含量下降，但并未对 

CO2 诱导的光合速率增加产生影响，因此 Rubisco 

催化效率提高。Aben 等[30]研究发现，高浓度 CO2 

条件下水稻达到最大生长和最高光合速率的需 N 量

减少，即 N 利用效率提高。FACE 研究也表明，高浓

度 CO2 下水稻单位 N 素的干物质生产效率在不同生

育期均明显增加，而在成熟期单位 N 素的籽粒生产效

率和收获指数也明显增加[16-17,28]。因此，水稻生产单

位干物质量对 N 的需求是减少的。④蒸腾效应，高浓

度 CO2 降低气孔导度导致蒸腾的下降，从而引起根

部 N 向上运输量下降[36]。但 Pang 等[37]在 FACE 条

件下通过水培试验，证实水稻蒸腾效应并不明显，并

提出高浓度 CO2 降低了根系 N 吸收效率、增加了 N 

损失，再加之生物量的显著增加，从而导致体内 N 浓

度的下降，同时 Pang 等推测这部分 N 素是以 NH3 

形式挥发损失，然而关于 CO2 浓度升高下的 N 损失

尚缺乏直接证据。 

3  大气 CO2 浓度升高下水稻氮代谢相关酶的

变化 

植物吸收的 NO3
- 必须在作为限速酶的硝酸还原

酶（NR）和亚硝酸还原酶（NiR）的协同作用下还原

成 NH4
+ 才能进入进一步的 N 同化的过程。NO3

- 还原

为的 NH4
+ 或从土壤直接吸收的 NH4

+ 立即被谷氨酰

胺合成酶（GS）同化为谷氨酰胺，紧接着在谷氨酸合

酶（GOGAT）的催化下形成谷氨酸，两者构成 

GS/GOGAT 循环是高等植物氨同化的主要途径。当

在某些逆境条件引起植物体内 NH4
+ 的积累或组织器

官衰老时，谷氨酸脱氢酶（GDH）含量上升，起着 

NH4
+ 和补充 GS/GOGAT 循环的作用[38]。而当植物

进入生殖生长阶段，叶、茎、根中的蛋白质等 N 素将

在蛋白水解酶等的作用下重新分解，以氨基酸和酰胺

等形式再转运。关于 CO2 浓度升高下水稻 N 代谢相关

酶活性的变化情况的文献比较少见。喻尚其等[39]在玻

璃罩内模拟 CO2 浓度升高的试验中发现水稻在幼苗

期，体内硝酸还原酶的活性随着大气 CO2 含量的增

加而有不同程度的提高。胡健等[40]通过对在拔节期、

孕穗期、抽穗期、穗后 10 天及 20 天的测定，表明 

FACE 明显提高了各生育期功能叶片硝酸还原酶活

性。施  N 处理对硝酸还原酶活性有明显影响，并且

在不同生育期存在不同的趋势。胡健等[41]同时也证实

了 FACE 处理下，水稻剑叶及倒二叶结实中后期可

溶性蛋白含量明显下降与结实期叶片内肽酶活力的

变化关系密切。而王亮等[42]发现增施 N 肥，有利于同

化酶的表达，降低叶片蛋白水解酶活力，从而缓解叶

片  N 含量的下降。而在小麦试验中，门中华和李秀

生[43]发现增加 CO2 浓度，小麦根部硝酸还原酶活性

上升，而叶片内硝酸还原酶活性有下降趋势。Bloom 

等[44]也证实 CO2 浓度上升会抑制小麦 NO3
- 的光合

同化作用（photoassimilation）。因此，进一步探讨  N 

代谢相关酶对  CO2 浓度升高的响应情况，有助于从生

理水平理解 N 素在高浓度  CO2 的行为变化。 

4  大气 CO2 浓度升高下水稻体内不同形态氮

N素以非蛋白态N和蛋白态N两种形式

存在

的变化 

植物体内

，前者又分为氨基态N和无机N等形态，是蛋白

质合成原料或分解产物，在植物N代谢中起着代谢库

的作用；后者是植物体内N存在的主要形式，其含量

的变化反映无机N的同化情况[45]。在我国 FACE 平

台下，庞静等[46]研究了 CO2 浓度增高条件下水稻体

内总N以及蛋白态N、氨基酸态N和无机态N浓度的变

化，发现 CO2 浓度升高使整个生育期内水稻不同部

位总N、蛋白态N以及氨基酸态N浓度普遍降低，而无

机态N浓度随生育期和植株部位不同表现为降低或者

升高，并进一步提出蛋白态N浓度的降低是N浓度下

降的直接原因。彭长连等[47]利用生长于田间不同浓度 

CO2 的塑料大棚，报道了在高浓度 CO2 条件下生长

的水稻叶片，除普通野生稻外，其他 5 个品种的可

溶性蛋白含量都较对照有不同程度的下降。Uprety 

等[35]在 OTC 条件下采用 SDS 电泳分离了水稻叶

片蛋白组分，发现高浓度  CO2 一方面降低了包括

Rubisco 在内的分子量相对较低的蛋白含量，但蛋白

的减少并未影响由 CO2 引起的光合速率的增加；另

一方面光合速率增加的同时，高浓度 CO2 提高了包

括光系统 Ⅱ（PSⅡ）蛋白复合体在内的分子量相对

较高的蛋白含量。前者可能是由于高浓度 CO2 下糖

积累的结果[48]，后者则与高浓度 CO2 下捕光能力和

光合速率增加有关[49]。Uprety 等[50]发现高浓度 CO2 

促进芸薹属植物的捕光能力，从而增加其光合速率，

这也支持以上在水稻中的观测结果。胡健等[51]则在大

田条件下研究了整个生育时期水稻顶叶、倒二叶和根

中的可溶性蛋白含量，发现 FACE 处理对水稻叶片

及根系可溶蛋白含量的影响与对总N浓度及总蛋白含

量的影响并不完全一致，他们推测这是由于  FACE处

理对两者的控制基因具有不同的调节作用引起的。 
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5  大气 CO2 浓度升高下水稻根系含氮分泌物

的改变 

由于大气 CO2 浓度升高，作物地上部分固定的

光合产物输入根中的碳水化合物增多，导致根系分泌

物的数量增加， [52]。王大力和

林伟宏 在 OTC  CO 倍增条件下发现，水稻

单株根系分泌物总有机C及乙酸、甲酸释放总量明显

分泌的总C和总糖的测定，也得到类似增加的结果。

C分泌的增多会改变植物体的 N比，势必影响N素向

根的分配和根部N的分 指出作物幼苗根系

向土壤分泌有机N，但作物 后期根系向外

N素非常少 。Bruno 等 应用 N 示踪手

段，在作物后期根系 泌物中未检测到含N物质。

倍增的条件下分别对黑麦草和 系分泌物的分

析，

根系分泌物中含N化合物量的研究很少。 

 

叶片光合作用，较高的光合速率会使植物对 C 的获取

相对强于对 N的吸收，从而将改变植物体内 C、N平

合速率会逐渐地下降，最终接近甚至低于正常 CO

 CO

对不同浓度大气 CO 的适 叶片

sco 酶活性和蛋白含量所调控的。 等

大于N （根吸收和叶片

N 则

认为由于高浓度 CO 引起了 含量的改变，很难明

接将水稻光合适应 简单地归结为叶片 N

量的下降。而一个有趣的现象是 Y  等 在连续晴

低N 然而，在雨后第一个晴天上午测定时，

低 下 FACE 水稻叶片也出现了光合适应现象。这

或许是由于 CE 条件下过多的 N 供应导致 N 同化

与C同化对同化力的强烈竞争。在小麦中，Sicher 和 

7  研究展望

水稻是我国主要的粮食作物之一，而随着工业化

2 浓度升高已成为不争的事实，因

此探

分泌物的组成发生改变
[53] 模拟 2 

增加。马红亮等[54]在 FACE 平台下通过对水稻根系

C/

泌。有报道

的确可 生长

分泌的 [55] [56] 15

分

Hodge 和 Paterson[57] 与Uselman 等[58]在  CO2 浓度

刺槐根

均表明在高浓度 CO2 下含N物质的分泌量变化不

大。由于试验方法的限制，关于高浓度 CO2 下水稻

6  大气 CO2 浓度升高下氮与光合适应的关系 

N 是构成光合器官的重要元素，因此叶片光合能

力与 N 含量关系紧密[59-60]。短期 CO2 浓度升高促进

 

    

衡[61]。而当植物长期处于高浓度 CO2 下时，叶片光

2 

浓度下生长的对照水平（在相同 2 浓度下测定比

较），即光合适应现象[62]。Rowland-Bamford 等[63]发

现水稻  2 应是受  

Rubi Seneweera  

[24]认为在 CO2 浓度升高的环境中，水稻对 N 的需求

（为了满足生殖生长）   的供给

内 N 的重组）是导致光合适应的原因。 akano 等[2]

2 
 N 

确 N 在 Rubisco 和其他光合组分的分配，因此他们

直 现象 绝对   

ong [6]

天情况下观测，发现常 N 下发生光合适应现象，而在
  下不发生。
 N 

 FA     

  

Bunce[64]发现光合适应与旗叶初始 Rubisco 酶活性

的变化呈正相关。张道允等[65]在我国 FACE 研究中

提出小麦发生光合适应的主要原因是活化的 

Rubisco 减少导致的 RuBP 羧化限制。而与小麦不

同，FACE 条件下水稻叶片同时存在 RuBP 羧化限

制和 RuBP 再生限制，而后者是主导因素，并且细

胞色素 f 含量下降所导致的非循环电子传递能力的

降低是 FACE 叶片 RuBP 再生能力下调的重要原

因[65-68]。总之，光合作用对高浓度 CO 的适应或许

与 RuBP 羧化限制和 RuBP 再生限制都有关，但在

不同物种中，主导因子可能不同。 

 

2 

的进程，大气 CO

明高浓度 CO2 条件下水稻体内  N 代谢变化的机

理，一方面有助于人们理解未来气候条件下水稻对N 

的需求、吸收和利用，为高效、安全地施用  N 肥提

供理论依据；另一方面，对于预测未来气候条件下人

类稻米品质的变化意义重大。而目前这方面研究的进

一步的探索空间还很大。因此，在前人的基础上进行

以下几个方面的深入是必要的：①CO2 浓度升高条件

下植物特别是水稻体内  N 浓度降低的机理研究还相

当薄弱，上述的几种解释实质上都只是对 CO2 浓度

升高条件下植物体内  N 浓度降低原因的推测。有必

要在验证以上几种解释的基础上采用如同位素示踪

或测定  NH3 等直接方法，定量描述 CO2 浓度升高条

件下水稻对  N 的吸收、分配和利用规律。②大气 CO2 

浓度升高下 C 和  N 代谢相互关系的研究。大气 CO2 

浓度升高对植物体内  N 代谢的影响应该是由  C 代谢

改变所驱动的间接影响，N 代谢的改变又会反过来对

植物  C 代谢起调节作用。但到目前为止，此类研究仍

处于初始阶段，不足以形成任何定论，因此寻找高浓

度  CO2 下水稻  C、N 代谢联系起来的切入点显得尤为

重要。③CO2 浓度升高不仅影响植株地上部，也同时

影响其地下部  N 代谢[69]。根系作为作物吸收无机  N 

并合成氨基态  N 的重要场所，相对于高浓度 CO2 对

水稻地上部分  N 代谢过程影响的研究，对地下部分

根系的研究显得薄弱，仍需进一步开展根系  N 素代

谢等相关工作，如定量化从植株根系（包括根系分泌、

周转、脱落等）到土壤的 N 量等。再者 CO2 浓度升

高会影响相关土壤酶的活性[70]，因此也有必要将根与

根际微生物研究相结合。④已有的研究大多集中在常

规的农学和生理生化指标，对于内在的分子机理缺乏
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深入的研究。因此，有必要拓展研究深度，将分子生

物学等手段引入 FACE 平台，强化水稻对大气 CO2 

浓度升高下  N 代谢变化的机制的研究。⑤植物对高

浓度的响应与自身属性如 C3、C4，品种以及施 N 水

平等密切相关[71-72]。而由于试验的局限性，不可能覆

盖所有的水稻品种、施 N 水平等条件，因此有必要构

建适合预测未来 CO2 浓度升高条件下水稻 N 素代谢

变化的模型。⑥现阶段关于植物对 CO2 浓度升高的

响应都是在当代观察到的，至于子代是否发生适应现

象，迄今还未见报告。这或许也将是今后的研究方向

之一。 
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carbohydrate accumulation in plant tissues as the result of stimulated photosynthesis under elevated atmospheric CO2 affects carbon and nitrogen 
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Abstract：  The increasing concentration of atmospheric CO2 has significant effects on the growth and development of C3 plants. Enhanced 

bolism, and might alter the balance between them. Rice (Oryza sativa L.) is one of the most important food resources in the world and the 

changed nitrogen content of the rice grain affecting the quality of human nutrition has become a hot issue. Mainly based on the data from FACE (Free 

Air Carbon-dioxide Enrichment) experiments and some results from chamber-based trials, this paper reviewed the effects of the elevated atmospheric 

CO2 on the nitrogen uptake, allocation and assimilation including the nitrogen uptake and accumulation, nitrogen concentration, enzymes related to 

nitrogen metabolism, different nitrogen forms (mainly the protein-N ), the ratio of nitrogen/carbon, root exudates containing nitrogen and the 

relationship between nitrogen status and photosynthetic acclimation. The further research directions in this field were discussed as well. 

Key words:   Elevated atmospheric CO2, Rice, Nitrogen metabolism 

 

 


