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CO2浓度和温度升高对 11种植物 

叶片解剖特征的影响 
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摘要：以生长在严格控制的温度梯度 ，以及温度和 CO 浓度梯度 2个温室里的8种美国中西部弃耕地常见草本植物和 3种美国 

东部落叶阔叶林优势木本植物为材料，通过比较叶片栅栏组织厚度、海绵组织厚度、和叶片总厚度的变化，探讨c 浓度和温度 

升高对不同功能型植物叶解剖特征的影响。结果表明：当温度升高时，c 植物的叶片厚度增加，而 c。植物叶片厚度 的变化无 

明显规律；当 c 浓度升高时，9种 c，植物中有 7种植物的叶片总厚度增加，而 c 植物叶片厚度减少。植物叶片解剖特征沿 

CO：浓度和温度梯度呈现线性和曲线变化趋势；不同物种的同一组织厚度和同一物种的不同组织厚度，对温度和 CO，都升高或 

仅仅温度升高的反应都存在很大的差异。在未来全球变化情况下，植物叶片对 CO 和温度升高的反应存在明显的种类差异。 

由于植物的结构和功能是相关联的，这种解剖结构的改变将可能引起植物功能上对 CO，和温度升高反应的差异。 
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Interactive effects of elevated CO2 and temperature on the leaf anatomical 

characteristics of eleven species 

HAN Mei， l Cheng-Jun ，ZUO Wen—Yun，HE Jin—Sheng t Dep tmem Ecoco蚶．col ce】Ee E oHn№ntal sc nces nd K bor o 

如r Earth Surge，Process ofthe Minht~ofEd~'ation，Peking University，Beijing 100871 China)．Acta Ecologica Sinica，2006，26(z)：326，333． 

Abstract：The leaf anatomical features of 1 1 species grown in two greenhouses with strictly controlled temperature gradients and 

temperature+CO2 gradients was studied．The palisade parenchyma thickness，the spongy parenchyma thickness and the total leaf 

thickness were studied and analyzed with the purpose of demonstrating the effect of elevated CO2 and temperature on the leaf 

anatomical characteristics．The results show that with the increase of temperature，the leaf thickness of C4 species increases while 

the leaf thickness of C3 species shows no constant changes；with the increase of CO2，seven out of nine C3 species increase their 

total leaf thickness，while the C4 species decrease their leaf thickness．As for the change—trend on the multi—grades，plants exhibit 

linear or curve change．With the increase of temperature or both temperature and CO2，on the 1 1 chosen species，different plants， 

even different branches in one plant，the leaf thickness varies greatly．These facts illustrate that the effect of increasing CO2 and 

temperature On plants is species-specific．Since plant structures are correlated with their functions，the changes in anatomical leaf 

characteristics due to the elevated temperature and CO2 may lead to functional differences． 
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自18世纪工业革命以来，伐木毁林的加肼以及化工石油燃料消耗的不断增加，大气层中c0：浓度日趋增 

高，已由工业革命前的 280~tmol／mol增加到如今的 370“mol／mol，并以每年 1．8／Lmol／mol的速度迅速增加  ̈。预 

计到本世纪末，大气中的 CO 浓度将增至700~mol／mol_2 J。伴随着cO：浓度的升高，cO：的温室效应，以及大气 

气溶胶等因素，全球气温也显著上升，最近的IPCC报告显示，20世纪全球平均温度升高了约0．6℃，到 2100 

年，全球平均温度将升高 1．4—4．9qc[31。因此，研究 cO 和温度的升高对植物的影响是非常必要的。 

叶片作为植物暴露在环境中的器官，最易受到并体现环境因子变化所带来的影响，因而关于 cO 浓度和 

温度变化对叶形态结构影响的研究越来越引起重视H]，在叶表面特征，特别是气孔器方面已有大量报道 棚 。 

但有关植物叶解剖特征与 CO：浓度和温度升高的关系的报道相对较少，并且多集中于叶片总厚度或叶肉组 

织厚度的变化  ̈ J，多功能型物种叶解剖特征的综合对比研究，还未见报道。 

以往研究叶解剖特征和 CO：浓度之间的关系，多是基于两个浓度水平(现今 CO：浓度水平和浓度加倍时 

的水平) 。这种研究虽能大体反映叶解剖特征的变化趋势，但很难推测出两个浓度之间的变化情况。由于 

自然状态下 CO 浓度的增加是渐进式的，为了更有效的反映植物对未来 CO：浓度这种渐进变化的响应情况， 

本文利用多个 CO 浓度梯度和温度梯度，以不同功能型植物(C 植物、C 植物和豆科植物)的叶片为研究对 

象，通过对比叶片各组织厚度的变化，探讨不同功能型植物对温度升高及温度和 CO 浓度共同升高的响应 

1 材料和方法 

1．1 实验材料 

本实验的材料包括两大类，一类是 1年生草本植物，包括 3个功能型组，即非豆科 C，植物、豆科 c 植物 

和 G植物共8个物种，均是美国中部地区弃耕地的常见种类；另一类是落叶乔木树种，包括 3种美国东部地 

区落叶阔叶林中的优势树种(表 1)。 

衰 1 实验所用的植物种类及其功能型和生长习性 

Table 1 The species in the research and their functional group and growth habit 

1．2 研究方法 

实验材料在美国哈佛大学校园内两个 自行设计的温度梯度“隧道(Temperature Gradient Tunnel，TGT)”和 

cO 与温度梯度“隧道([cO。]+Temperature Gradient Tunnel，CTGT)”进行种植培养，TGT与 CTGT中分别设置 

了7个浓度梯度。有关 TGT和 CTGT的详细构造及示意图参见左闻韵等的文章n 。因为在 CTGT和 TGT的 

同一区中，除 CO：浓度差异外，其它环境条件完全一样，因此可以认为两个“隧道”同一区中植物叶片的差异 

应该主要是由于[c0：]引起的。通过对比植物叶片各指标在 TGT和 CTGT中的变化，可以确定 CO：浓度对植 
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物叶片各指标的影响。 

草本植物在花期、木本植物在生长旺盛的7月份，选取成熟健康的叶片进行取样。木本植物的叶片均取 

自移栽后新长出的叶片。两个温室的每个区均选取 5株植物，每株植物选取相同部位的 1片叶子，FAA固定 

液固定。实验材料在北京大学生态学系进行处理和分析。 

每片叶子在距叶尖 1／3叶长处切取 3个 0．5×0．5 crn2的方形样品。系列酒精脱水，常规石蜡包埋。 

LEICA切片机切片，切片厚度 5—8 m，番红．固绿双重染色，加拿大树胶封固。光学显微镜下测量叶片栅栏组 

织厚度、海绵组织厚度和叶片总厚度 3项指标，对无栅栏组织和海绵组织分化的植物，测量叶片总厚度。每个 

样品测量 5组数据，相关分析研究不同植物的栅栏、海绵组织厚度及总厚度对于温度及 CO 浓度升高的线性 

变化趋势。 

2 观察结果 

2．1 C 植物对温度和 CO 的反应 

本研究的 c，植物包括非豆科 c，植物、豆科 c，植物和多年生木本植物共 9种植物，其叶子均为异面叶， 

栅栏组织和海绵组织分化明显。栅栏组织细胞排列整齐，含叶绿体较多，其中茼麻具有 2层或 3层以上栅栏 

组织；海绵组织细胞形状不规则，细胞间隙发达，细胞内含有叶绿体较少。不同种类植物的叶片厚度差异较 

大，其中美洲豚草的叶片最厚，北美红枫的叶片最薄。 

3种木本植物(红栎、北美红枫、灰桦)随着温度的升高，叶片总厚度均增加，其中红栎叶片总厚度增加明 

显，其它两种植物增加不明显。在叶片各组织中，除北美红枫的栅栏组织厚度基本无大的变化外，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(图 la，b)；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 CO 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 +cO：升高显著线性正相关(图 2c)。叶片各组织中，3种植物叶片的海绵 

组织和栅栏组织都呈现增加趋势，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 

CO 的升高显著线性正相关(图2a，b)。 

呈 
嚣 
县 
善 
{醚 
趾 

0 4 8 

温度梯度Temperature gradsCC) 

图 1 叶片各部分厚度与温度升高显著线性相关趋势图 

Fig．1 The trend of different leaf pans’thickness with the increase of temperature 

a．灰桦栅栏组织厚度 Palisade parcnchyma thickness of Betu!apapyrifera(R=O 76，P：0．046)；b．红栎栅栏组织厚度 Palisade parenchyma thickness 

Qllercw rubra(R=0．86，P=O．013)；c．粟叶片总厚度Total leafthickness of Setaria italica(R=0．89，P=0．007) 

3种豆科植物(美丽鹧鸪豆、天蓝苜蓿、红三叶)对于温度升高的响应有较大的差异：当温度升高时，美丽 

鹧鸪豆的栅栏组织、海绵组织均呈非线性的增加趋势(先增加再减小)(图 3a)；美丽鹧鸪豆和红三叶叶片总厚 

度随温度升高呈非线性的增加趋势(先增加再减小)(图 3b，c)；但天蓝苜蓿的叶片厚度随温度升高呈现出减 

小的趋势，但不显著相关。当温度和 CO 浓度共同升高时，美丽鹧鸪豆的叶片各组织厚度和叶片总厚度均呈 

显著增加，且增加幅度比温度单因子显著；红三叶的叶片总厚度随着温度的升高呈现出非线性的变化趋势(先 

增加再减小)(图3d)，但 l区和7区的厚度基本相等；天蓝苜蓿的变化规律与温度升高时的变化相同，也是随 

温度升高而减小，和温度单因子的作用相比，其减小幅度较小，而且显著线性负相关(图2d)，这说明，co 的作 
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图2 叶片各部分厚度与温度 +CO 同时升高显著线性相关趋势图 

Fig．2 The change trend of different leaf pan8’thickness with the increase of temperature+CO2 

a．灰桦栅栏组织厚度 Palisade parenchyma thickness of Bctula papyrifera(R=0 97，P=0．O0)；b灰桦海绵组织厚度 Spongy parenchyma thickness of 

Betulapapyrifera(R=0．94，P=O．OO2)；c．灰桦叶片总厚度 Total leafthickness of Betula papyri[era(R=0．98，P=0．00)；d．天蓝苜蓿叶片总厚度 

Total leaf thickness of Medicago lupulina(R=一O．96，P=0．001)；e．茼麻海绵组织厚度 Spongy parenchytna thickness of Abutilun tbeophrasti(R= 

一 0．75，p：0．05)；f．狐尾草叶片总厚度 Total leafthickness of Setariafabefii(R=一0．82，P 0 025) 
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图3 南、北温室中叶片各部分厚度与温度及温度 +CO 升高曲线变化趋势图 

Fig．3 The change trend of different leaf parts’thickness with the increase of temperature and temperature+CO2 in the North and South tunnel 

H 温度升高时美丽鹧鸪豆海绵组织厚度(R=0 93。P：O．019)Spongy parenchyma thickness of Charru~ecristafct~ciculate with the increase of 

temperature；b．温度升高时美丽鹧鸪豆叶片总厚度 Total leaf thickness of Chamaecr~tafasciculate with the increase of temperature(R=0．84，P： 

0．083)；c．温度升高时红三叶叶片厚度 Total leafthickness of Trifoliumpretense with the increase oftemperature(R=0．83，P：0．092)；d．温度+cO2 

升高时红三叶叶片厚度Totalleafthickness of Trifuliumpretense withtheincrease oftemperature+CO2(R=O．88，P=O 049)；e．温度升高时宾州蓼 

叶片总厚度 Total leaf thickness of Polygonumpensylvancium(R=0．81，P：0．118)；f．温度升高时狐尾草叶片厚度 Total leaf thickness of Setaria 

faberii with the increase oftemperature(R=0．95，p 0．002)；1—7为温度的7个水平，依次升高 1～7 is the seven level ofthe tempcrature increase 

gradually 

一旦 v嚣 q。 冉H避毗 
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用使其叶片厚度增加。 

3种非豆科 C 植物(美洲豚草、宾州蓼、苘麻)的响应也存在较大的差异。当温度升高时：美洲豚草的叶 

片总厚度明显变薄，宾卅I蓼和苘麻的叶片总厚度基本不变，叶片各组织的变化多为非线性变化，如宾州蓼的叶 

片总厚度(图3e)，不同种类植物间差异较大，无共同趋势，其中海绵组织的变化幅度最大。当温度和 c0：浓 

度共同升高时，宾州蓼的叶片总厚度明显增加，而美洲豚草和苘麻的叶片总厚度明显减少。叶片各组织的变 

化，3种植物也存在一定的差异：美洲豚草的栅栏组织、海绵组织厚度均呈下降趋势；苘麻的栅栏组织、海绵组 

织厚度均呈增加趋势，其中海绵组织厚度呈显著线性负相关(图2e)。 

2．2 C 植物对温度和 C()2的反应 

两种 C 植物狐尾草和粟的叶片均为等面叶，细胞间隙比较小。在维管柬与上、下表皮之间有发达的厚壁 

组织，维管束外围的维管束鞘细胞体积较大，排列紧密。 

当仅仅是温度升高时，狐尾草叶片的总厚度呈现增加趋势(先减小再增大，从第 4个区开始呈现上升趋 

势)(图3f)；而粟的叶片厚度则随温度的升高呈显著的线性正相关趋势(图 1c)。当温度和 CO 浓度都升高 

时，狐尾草叶片的总厚度呈现出显著的线性负相关趋势(图2f)；而粟的叶片厚度呈减少趋势，但不显著相关。 

这说明，CO：浓度对两种 C 植物的作用都是使其叶片厚度减小。 

综合 C，、C 植物的不同反应，不同功能型的植物对温度升高及温度和 CO 浓度共同升高时的响应是不同 

的。本研究发现，相同环境下同种植物的不同个体问，叶片各解剖特征存在较大的差异，如美丽鹧鸪豆的不同 

植株，在相同的温度条件下，其栅栏组织的厚度差异很大，可从最薄的25．64 m，到最厚的64．1 m；其海绵组 

织厚度可从最薄的 12 2 m到最厚的64．1 m；其叶片总厚度的变化也非常显著，可从 64．1 m到 115．38 m。 

3 讨论 

3．1 CO 浓度和温度升高对植物叶解剖特征的影响 

已有的研究表明：CO。浓度升高时，多数植物的叶片总厚度增加。如 Pfitchard对 16种植物叶厚度与 CO 

浓度关系的研究表明：8l％的种类增加，19％无变化 ；Roger和 Gaudill6re的研究表明 c0 浓度升高使大豆 

(Glycine l'nax)和欧洲栗(Castanea sativa)的栅栏组织层数增加 。̈’”J。在本研究的 11种植物中，7种 C 植物(3 

种木本 C，植物、3种豆科C 植物及非豆科 C 植物中的宾州蓼)在 CO：浓度升高时，叶片总厚度及各组织厚度 

表现出上升趋势，两种 C 植物和两种非豆科 C 植物(美洲豚草和苘麻)表现出下降趋势。这表明当 CO 浓度 

升高时，多数 植物的叶片总厚度增加，而 C 植物叶片总厚度减小。因为前人的工作多集中于 C 植物，因 

而本文结果和前人的结论是一致的。 

本研究发现不同功能型植物对 CO 浓度升高的响应存在较大的差异。当 CO 浓度升高时，C 植物叶厚 

度表现出下降趋势；木本 C 植物叶片总厚度及各组织厚度增加较为显著；豆科 C 植物虽然也呈增加趋势，但 

相对不明显；而非豆科 c 植物多呈下降趋势。CO 对 C 植物和 C 植物的不同影响是和其各自的生理特性 

与机制联系在一起的。由于 c 植物将 c固定在栅栏组织和海绵组织中，叶肉组织中的 cO 浓度大约是大气 

中CO 浓度的 70％，当大气 CO：浓度波动时，组织中的 CO：浓度也会随之改变以保持这个 0．7的比例；C 植 

物将 C固定在其维管束鞘中，内皮层将维管束鞘包围，使 cO 很难与外界交换，和大气 cO。浓度值之间也没 

有固定比例 h 。因而，C 植物对于大气 c0 浓度水平的变化是相当敏感的，而大气 c0：浓度的改变对 C 

植物的影响并不是很大。 

c 植物具有较高的光合作用效率、生长速率及光合产量，因此有着更广阔的利用潜力。近年来关于 c 

植物叶片结构和 c0 浓度之问关系的研究越来越引起重视  ̈ ，对夹竹桃(Nerium)等植物的研究表明，在 

c()，浓度升高时，相对于C，植物的叶片厚度增加，C 植物的叶片厚度则没有显著的变化 。在本研究中， 

两种 C 植物的叶片总厚度随 CO 浓度升高而降低。这表明 C 植物的响应情况可能比想象中的复杂，由于本 
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实验所取的c 植物只有两种，还不具备足够的代表性，c 植物的具体变化情况尚需以后进一步的工作。 

至于不同功能型 c 植物间的差异，这可能与其发育阶段以及细胞对 CO 的传递阻力有关。Fen-is对 

Lolium perenne的研究发现：不同发育阶段的植物，对 C0，浓度升高的响应不同，在生长旺盛季节，叶肉细胞的 

生长与 CO。浓度升高呈正相关；而在生长缓慢季节，叶肉细胞呈负相关 。由于本研究所选取的木本植物均 

为幼年植株，其细胞生长旺盛，因而在 c0 浓度升高时，叶片总厚度及各组织厚度增加显著。关于豆科 c 植 

物和非豆科 c 植物的响应差异，可能与植物组织对 CO 的传递阻力差异有关。叶肉组织可通过细胞对 CO 

的传递阻力来影响叶片的光合作用n ，豆科植物由于具有固N作用，其细胞对 CO 的传递阻力可能与非豆科 

C 植物不同，由此导致对 CO 浓度升高的不同响应。由于同类研究较少，关于其变化规律和机理尚不清楚， 

值得进一步研究。 

多数学者认为在温度升高时，不同植物叶解剖特征的变化是不同的 。本研究发现不同功能型植物对 

温度升高的响应也是不同的。两种 c 植物的叶片总厚度随温度升高而增厚，狐尾草的叶厚度呈先减小后增 

加的变化趋势，而粟的叶片厚度则为显著的线性正相关。狐尾草的这种变化，这有可能是狐尾草对温度升高 

产生存在适应，当温度增至一定程度时，其结构上就会发生和以前不同的响应和变化，由总厚度减小变为增 

加。而 植物的叶片总厚度及栅栏组织、海绵组织厚度对于温度的响应则没有规律性。 

Hu aflg等人指出：c 植物的扩展获益于全球气温增高的程度要远远高于获益于大气 c0 浓度的增加 。 

本研究显示，两种 C 植物在温度升高时叶片厚度增加，而 c0 浓度的增加时厚度减小。这与 Huang的观点一 

致。 

3．2 其它因素对植物叶解剖特征的影响 

11种植物的叶解剖特征对 c0：浓度和温度升高的响应情况变化较大，这除了与植物的功能型、生长状态 

和种类有关外，可能还与植株间和植株内的一些差异有关。同种植物的不同个体、不同发育期 、叶片不同部位 

的叶解剖特征均存在一定的差异 。在取材时虽然也选取相同发育期、相同部位叶片、叶片相同位置进行 

比较，但除了乔木基本上采自同一植株上的种子播种外，其余植物的种子，往往不是来 自同一个植株，这种因 

素的影响在一定程度上可能掩盖了叶片解剖特征对 CO 及温度的响应。如在本试验中，美丽鹧鸪豆栅栏组 

织、海绵组织和总厚度的变化程度较大，而美丽鹧鸪豆的这 3个指标在温度升高时却没有表现出显著的响应， 

极有可能就是同一温度下不同植株问这种极其显著的差异影响了叶片对温度梯度的响应。 

3．3 植物对 CO：浓度和温度连续变化的响应 

有些植物的叶解剖特征与温度梯度、C0 浓度梯度和温度梯度呈非线性相关(如狐尾草的叶片总厚度对 

温度升高的响应，红三叶叶片总厚度对 c0 浓度升高的响应等)(图3)，这可能与植物在不同梯度范围内响应 

趋势的不同有关，植物长时问暴露在高浓度 c0 和升高的温度中，其叶解剖特征可能会产生适应性的调整， 

因而响应的趋势就会在某个温度和 CO 处发生改变。另外，还有一些植物的叶片解剖特征随温度和 CO：浓 

度升高虽然呈现出增加或者减少的趋势，不过并非显著线性相关(表 2)，这说明，植物叶片在面对未来 CO 浓 

度逐渐升高时，其反应并不是简单的以增加厚度或减少厚度来响应，植物 自身在大的趋势下还会做出各种适 

应性 的调整。 

植物叶解剖特征对 CO 浓度升高的响应，以前多数都是基于两个 CO 浓度水平(现今 CO：浓度水平和浓 

度加倍时的水平)̈ 。事实上，自然状态下，大气c0 浓度的增加是逐渐的，当生态系统长时间的暴露于渐变 

的 c0 浓度梯度时，植物的响应有可能是非线性的 。。。植物对 c0 浓度梯度的响应有显著线性相关 、有增加 

或减小趋势但不显著线性相关和曲线变化等不同情况。对于后两种情况来说，仅仅测量两个 CO，浓度水平 

所得到的结果则会损失实际情况的很多信息，甚至得出错误的结论。因此研究叶解剖特征和 c0，浓度梯度 

及温度梯度的关系，设置多个梯度是必要的。 
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裹2 各物种叶片各个指标厚度随温度和温度 +c0 升高一元线性回归方程中斜翠(o值)，截距(b值)及相关系数(尺值) 
● 

Table 2 Slope_intercept and R value in unitary linear regression equation of different leaf part’s thickness with the increase of temperature and 

temperature+coz of each species 

表3 不同温度和 co2浓度下 11种植物叶解剖特征 

原始温度Original temperature(℃)；CO2浓度CO2 COllCentl~tioI1 unit(／~mol／m。1)；RM：美洲红枫Acer rllbrtzm，G ：藏桦 孑 
rubra，Chain：美丽鹧鸪豆 Chamaecristafasciculate，Trif：红三叶 Trifoliumpretense Med：天蓝苜蓿Medicago M，Arobr：美洲豚草Ambrosia drtemisi~Colia， 

Abut：苘麻 Abutilon theophrasti，Poly：宾州蓼 Polygonum pensylvancium，S．fab：狐尾草 Setariafaberil，Si：粟 Setaria itallca；PPT：栅栏组织厚度 Pallsade 

parenchyma thickness，SPT：海绵组织厚度 Spongy parenehyma thiekness，TLT：叶片总厚度Total leafthickness；表中数据均为样品平均值 All data in table 
are average of samples 
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