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C4 作物 FACE( free鄄air CO2 enrichment)研究进展
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摘要:持续迅速上升的大气二氧化碳浓度([CO2])是全球变暖最大的驱动因子,但其作为光合作用底物直接增加了作物的生产

力。 相比 C3作物,人们对未来高浓度 CO2情形下 C4作物的响应规律认识较少。 与封闭或半封闭气室研究相比,FACE( free鄄air
CO2 enrichment)试验在空气自由流动的大田条件下对作物表现进行研究,它提供了对未来作物生长环境的真实模拟,因此提供

了评估 CO2肥料效应以及揭示植物响应机制的最好机会。 作为人类重要的粮食和饲料来源,高粱和玉米是最重要的 C4作物。
在简介美国玉米和高粱 FACE 系统的基础上,综述了 FACE 情形下高浓度 CO2(模拟本世纪中叶大气 CO2 浓度,即 550 滋mol /
mol)对两大作物生理、生长和产量以及土壤特性等方面的影响,同时比较了与气室研究结果的异同点。 (1)FACE 使干旱条件

下两作物光合作用显著增强,但湿润条件下没有影响;FACE 条件下高粱出现光合适应现象,而玉米没有;(2)FACE 使两作物气

孔导度大幅下降,导致叶温升高、蒸腾速率下降、蒸发蒸腾总量减少或没有变化、叶片总水势和水分利用效率增加或没有变化;
(3)FACE 对两作物物候期和化学组分影响很少;(4) FACE 使干旱条件下两作物生长和产量略有增加,但湿润条件下没有影

响;(5)FACE 使高粱田土壤丛枝状菌根真菌的长度和易提取胶状物质浓度显著增加,导致水稳性土壤团聚体增加;FACE 对高

粱田 N2O 或含氮气体(N2O+N2)的排放没有影响;(6)高浓度 CO2对两作物气孔导度的影响 FACE 试验明显大于气室试验,而
对生长和产量的影响呈相反趋势。 阐明 CO2与基因型、土壤湿度和大气温度间的互作效应及其机制是下一轮 C4作物 FACE 研

究优先考虑的方向,技术的不断进步已为利用大型 FACE 系统来研究这些互作效应提供了可能。
关键词:FACE(free air CO2 enrichment);二氧化碳;高粱;玉米;生理;生长;土壤

Progresses of free鄄air CO2 enrichment (FACE) researches on C4 crops: a review
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Abstract: Since the beginning of the industrial revolution, atmospheric carbon dioxide concentration ([ CO2 ]) has
increased drastically from 270 滋mol / mol to around 390 滋mol / mol at present, and will exceed 550 滋mol / mol by the middle
of this century. Rising atmospheric [ CO2 ] is unanimously the primary driver of global warming, but as the principal
substrate for photosynthesis it also directly stimulate the growth and yield of crops. Compared with C3 crops, our
understanding of the response of C4 crops to future elevated [CO2] is limited, and most of which are based on studies in
closed chambers or open top chambers. Compared with enclosure studies, free air CO2 enrichment (FACE) experiments are
fully open鄄air trials of crop performance. They provide the most realistic mimic of a future elevated CO2 atmosphere, and
provide perhaps the best opportunity to quantify CO2 fertilization effects and elucidate the mechanism of observed responses.
As the sources of food and forage worldwide, sorghum (Sorghum bicolor) and maize (Zea mays) are the most important C4
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grasses. Following the brief description of the US FACE systems for sorghum and maize, this review paper summarizes the
progress of the effects of free air CO2 enrichment ( ambient plus 200 滋mol / mol predicted for 2050) on the physiology,
growth, yield as well as soil characteristics of the two crop species, and compared the similarities and differences between
findings obtained by FACE and enclosure methodologies. Under dry conditions, FACE significantly increased midday
photosynthesis of the two crops (up to 23% ), however, no CO2 response detected under wet conditions. Photosynthetic
acclimation occurred in leaves of sorghum but not maize under FACE. FACE decreased stomatal conductance ( gs)
substantially for both wet and dry conditions (up to 35% for mean midday gs), leading to higher leaf temperature and lower
leaf transpiration rate, thus resulting in decrease or no change in evapotranspiration, and increase or no change in plant
water potential and water use efficiency (WUE). Neither phenology nor plant chemical compositions of the two crops were
affected by FACE. FACE increased the growth and yield of two crops to some extend under dry, but not wet conditions.
FACE increased mean volumetric soil water content in sorghum but not maize experiment. Soil hyphal lengths of arbuscular
mycorrhizal fungi (AMF) and the concentration of one fraction (easily extractable glomalin) of the AMF鄄produced protein
glomalin increased under FACE, resulting in increased water stability of soil aggregates. FACE did not increase N2O or N鄄
gas emissions (N2O plus N2) from an irrigated sorghum production system. For the two C4 crops, elevated [CO2] from
FACE appears to have reduced gs much more than observed in prior chambers, however, the opposite patterns were
observed with the responses of growth and yield. In order to further reduce uncertainties in projections of future global food
security, the priority areas for the next generation of C4 FACE studies should include the interactive mechanisms of CO2 by
genotype, soil moisture, as well as air temperature. Present technological advances suggest that using large鄄scale FACE
facilities to investigate these interactions are now possible.

Key Words: free鄄air CO2 enrichment (FACE); CO2; maize; sorghum; physiology; growth; soil

工业革命的出现和人口的快速增长导致全球环境以前所未有的速度发生改变,其中以气温升高和土壤湿

度改变为核心的全球变化将使未来 50a 粮食作物产量下降,而同时升高的大气 CO2浓度有望促进作物生产并

抵消全球变化有害因子的影响[1]。 这一令人振奋的预测结果是主要基于封闭或半封闭气室试验数据的模型

结果[1鄄2]。 但是,在封闭或半封闭情况下其内部环境与外部相差甚远,许多学者认为这些结果可能无法代表

未来农作物对大气 CO2浓度升高的响应[3鄄5]。 与封闭或半封闭研究相比,FACE(Free Air CO2 Enrichment)试验

使用标准的作物管理技术,在完全开放的农田条件下对作物进行研究,代表了目前人类对未来作物生长环境

的最好模拟,因此提供了评估 CO2肥料效应以及揭示作物响应机制的最好机会[4]。 这一技术最初是由美国

Brookhaven 实验室的工程师通过与美国农业部和 Tuskegee 大学等单位的科学家合作共同发展起来的,1989
年首次在 C3作物棉花上进行了成功的试验[6]。 之后这项技术在全球变化研究中得到迅速发展,目前已被应

用于 10 余种 C3作物和 2 种 C4作物(即玉米和高粱)(http: / / cdiac. esd. ornl. gov / programs / FACE / whereisface.
html)。 摇

大多数植物利用 C3或 C4光合途径来固定空气中的碳。 C3途径约占全球所有物种的 85%和所有植物的

95% [7]。 因此,绝大多数气室[7]或 FACE 研究[5, 9鄄11] 聚焦 C3植物。 然而,C4植物的重要性是不能被忽视的。
C4植物约占全球总初级生产力的 20% [11]。 由于适应高温和干旱环境,C4植物主要适合在热带、亚热带、干旱

和半干旱地区种植[11]。 草本植物玉米和高粱是最重要的两大 C4植物。 从人类热量来源看,玉米是世界第三

大粮食作物,据预测 2020 年人类对玉米的需求量将比 1997 年增加 45% ,进而超过水稻和小麦成为世界上最

重要的粮食作物[12]。 从产量看,2007 年玉米总产(788 Mt)已远远超过水稻(657 Mt)和小麦(611 Mt) [12]。 高

粱作为重要的粮食和饲料作物,特别对发展中国家意义重大。 同时它是温带和热带大草原的代表物种。 因

此,任何大气 CO2浓度升高对玉米和高粱的效应都将产生重大的经济和社会影响。 尽管 C3作物对高浓度 CO2

的主要响应机制已经没有争议[5],但 C4作物包括玉米和高粱的响应及其机制却不太清楚,已有的认识亦多来
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自于气室研究,需要得到 FACE 试验的验证。
本文在介绍美国玉米和高粱 FACE 平台的基础上,结合气室条件下的研究成果,系统综述了人类在 C4作

物光合作用、水分关系、物候变化、器官建成、产量因子、化学组分以及土壤特性等方面的研究进展,并对该领

域未来优先课题进行了展望,旨在推动中国的 FACE 研究进一步向纵深发展。
1摇 高粱和玉米 FACE 系统简介

美国高粱 FACE(Maricopa FACE)是世界上第 1 个在完全开放农田条件下增加 CO2浓度的试验平台,它位

于亚利桑那州立大学 Maricopa 农业中心一块 12 hm2高粱田,外围是沙漠区。 1989 年开始运行,先进行棉花和

小麦试验,1998 和 1999 年开始高粱试验。 该 FACE 系统由美国 Brookhaver 国家重点实验室设计[6]。 高粱种

植后不久,将直径为 25 m 的环形实圈(面积约 490 m2)放置在大田,整个圈外围由高 2. 5 m 的垂直气管和对

应电子阀间隔 2. 4 m 组成。 CO2与大气混合后由垂直气管上的三向喷嘴喷向圈内,调整喷嘴高度使其始终在

作物冠层上方 10 cm 处。 每个圈中心冠层上方 10 cm 处监测大气 CO2浓度,在 FACE 圈外围附近实时监测风

向和风速,计算机控制系统根据这些信息自动调节 CO2释放位置和速度使 FACE 圈中央 CO2浓度始终维持在

比对照高 200 滋mol / mol 的目标浓度水平。 根据 1 min 平均浓度,FACE 圈实际 CO2浓度在 87%时间内控制在

目标浓度 10%的误差范围之内[6, 13]。 完全随机区组设计,4 次重复,CO2主区一分为二设置湿润和干旱两种

水分处理(表 1)。

表 1摇 世界高粱和玉米 FACE 研究试验方案和试验条件汇总

Table 1摇 Summary ofexperimental protocols and site characteristics for free鄄air CO2 enrichment (FACE) experiments on sorghum and maize

项目 Items 高粱 FACE FACE sorghum 玉米 FACE FACE maize

试验标志 Experiment ID Maricopa FACE SoyFACE

试验地点 Experiment sites 美国 亚利桑那州 马里科帕
(30毅04忆 N,111毅59忆 W)

美国 伊利诺斯州 香槟分校
(40毅03忆 N,88毅14忆 W)

物种 Crop species 高粱 玉米

主要供试品种 Main cultivars DK54 34B43

土壤类型 soil type 暗色土 草原土

播种和收获日期 Sowing and harvest dates 1998鄄07鄄16 至 1998鄄12鄄21
1999鄄06鄄15 至 1999鄄10鄄26

2002鄄04鄄30 至 2002鄄10鄄10
2004鄄04鄄29 至 2004鄄09鄄10

FACE 处理日期 FACE start or end dates 1998鄄07鄄31 至 1998鄄12鄄21
1999鄄07鄄01 至 1999鄄10鄄26

2002鄄04鄄30 至 2002鄄10鄄10
2004鄄04鄄29 至 20074鄄09鄄10

试验重复 No. of replicates 4 4
圈直径 Diameter of plot area / m 25 20
圈间距离 Spacing of the rings / m 98 98
FACE 圈目标 CO2 浓度 Target [CO2] 比大气 CO2 浓度高 200 滋mol / mol 比大气 CO2 浓度高 200滋mol / mol
FACE / AMB 圈实际[CO2](白天)
FACE / AMB actural [CO2] (daytime)

556,363 滋mol / mol(1998)
566,373 滋mol / mol(1999)

549, 354 滋mol / mol(2002)
542, 376 滋mol / mol(2004)

FACE / AMB 圈实际[CO2](晚上)
FACE / AMB actural [CO2] (night)

603,428 滋mol / mol(1998)
607,433 滋mol / mol(1999)

日熏蒸时间 Daily enrichment time 24 h / d 白天

裂区设计中其它处理
Additional treatments in split plot design 水分

干旱处理 Dry treatment / mm 474(1998),491(1999)

湿润处理 Wet treatment / mm 1218(1998),1047(1999)

作物管理 Crop management

栽插规格 Planting density 行距 76 cm;密度 223100 株 / hm2(1998 年)、
259500 株 / hm2(1999 年)

行距 76 cm;密度 74100 株 / hm2

施氮量 N fertilizer 总施 N 量 279 kg / hm2(1998)和 265 kg / hm2

(1999) 总施 N 量 202 kg / hm2

主要文献 Site description reference Ottman 等[13] Leakey 等[14鄄15]
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摇 摇 美国伊利诺伊大学玉米 FACE(Maricopa FACE)位于“美国玉米带冶中心位置一块 16 hm2的农田上。 该区

的气候特点是作物生长季降雨量高,土壤肥沃深厚,持水能力很强。 该平台 2001 年建成,2002 和 2004 年进

行玉米试验。 为了控制地形和土壤的变化,大田被分为四个区组,每个区组包含一个 FACE 圈和一个对照圈

(直径 20 m)。 根据 1 min 平均浓度,FACE 圈实际 CO2浓度在 90%—93%的时间内控制在目标浓度 20%的误

差范围之内[14鄄15]。 FACE 系统由一环形水平管组成,水平管在上风方向通过激光钻孔向圈内释放 CO2,CO2释

放位置和速度的控制方法及 FACE 圈目标浓度同 Maricopa FACE[13](表 1)。
2摇 光合作用

2. 1摇 光合响应

C4作物利用浓缩机制提高叶片维管束鞘细胞(BSC)内核酮糖鄄1,5鄄二磷酸羧化 /加氧酶(RuBisCO)活性位

点的 CO2浓度,使光呼吸及相关能量的损失受到抑制,同时使 RuBisCO 在其催化速度接近最大时发挥作

用[16]。 故理论上高浓度 CO2对 C4作物光合速率没有影响。 然而实验研究并非如此:有些报道没有响应[17],
但多数报道显著增加[18-22]。 高浓度 CO2直接增强 C4植物光合作用的主要机制有[11]:(1)对 RuBisCO CO2饱

和点的直接影响:有研究发现高浓度 CO2下高粱[23]和玉米[20]叶片胞间 CO2浓度(Ci)低于光合作用的饱和点;
(2)维管束鞘渗漏率:Watling 等[19]报道湿润寡照条件下 CO2培增使高粱叶片 BSC 壁厚度减少 2 倍,渗漏增加

9% ,减少了 A / ci 响应曲线的初始斜率和光饱和光合速率;(3)维管束鞘对 CO2的直接固定:Moore 等[24] 报道

Flaveria trinervia 伸长叶片固定的 CO2 10%直接发生在维管束鞘部位,没有利用 C4浓缩机制,高浓度 CO2可直

接促进光合作用;(4)有些 C4植物幼叶具有类似 C3的不成熟 C4途径[21];(5)高浓度 CO2下玉米 C4循环和卡尔

文循环酶活性持续低于对照,这种适应被认为可潜在地促进玉米的生长[25]。 但有些学者认为高浓度 CO2环

境下 C4植物净同化速度和生长的增加最有可能是因为水分关系的改善(气孔限制) [26],而不是解剖(维管束

鞘细胞泄漏)或生化(酶动力学、CO2饱和、光呼吸抑制以及适应)方面的响应(非气孔限制) [11]。 但不管何种

机制,这种对 C4光合直接作用的 CO2肥料效应为未来高温和缺水环境下的粮食生产展示了一个乐观的前景。
Maricopa FACE 研究证明高粱最先发育的叶片组织确实利用类似 C3的途径进行碳固定:Cousins 等[27] 发

现 FACE 使高粱第 2 叶的同化作用比对照平均增加了 37% ,这种对幼叶 C4光合的促进是由于对光呼吸的抑

制以及能量利用效率的提高。 Cousins 等[28]对高浓度 CO2下高粱第 5 叶片生化发育进程的观察发现 FACE 使

第 5 叶叶尖部位单位叶面积 RuBisCO 和磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶(PEPC)活性显著下降,但对叶片基部没有

影响。 但作者同时指出尽管这些叶片基部的嫩叶组织具有类似 C3途径的特性,由于这些组织所处位置只能

接收很弱的光照,因此光合速率发生显著变化是不太可能的[28]。
Maricopa FACE 研究表明高浓度 CO2使两季高粱不同生育期中午净光合速率(A)平均增加 15% ,其中在

干旱和湿润条件下分别增加 23% 和 9% ,干旱条件下 A 的响应大于湿润条件[29]。 在另一个伴随研究中,
Williams 等[30]报道高浓度 CO2使湿润条件下生长 49 d 的高粱 BSC 泄漏没有明显变化,而干旱胁迫下泄漏增

加。 2004 年 SoyFACE 玉米整个试验期间没有遭受干旱胁迫,Leakey 等[15] 发现高浓度 CO2对玉米光合速率、
光合酶(活体或离体)以及光合进程的季节性变化和日变化均没有影响。 与 2004 年不同,2002 年尽管玉米整

个生长期平均降雨量较高,但时常遭受短期干旱胁迫,结果发现 FACE 对大田生长玉米 A 有阶段性的促进

(全生育期平均增加 10% ),但这种促进只限于降雨较少的时期[14]。 综上所述,高浓度 CO2导致的植株水分

状态的改善可能是高浓度 CO2环境下 C4作物光合作用增强的主要机制,且这一结果似乎只有在植株处于缺

水状态才可发生[29]。
2. 2摇 光合适应

气室研究发现当一些植物长期处于高浓度 CO2下时,光合速率会逐渐下降,最终接近甚至低于对照水平,

这被称作植物光合作用对高浓度 CO2的适应或下调。 气室研究已观察到高浓度 CO2环境下玉米[25]和高粱[19]

的光合适应现象,表现在羧化效率和 C4循环关键酶活力下降。 例如,Maroco 等[25] 报道 CO2浓度 1100 滋mol /
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mol 使成熟玉米叶片一些 C3和 C4循环关键酶单位叶面积活性下降 5%—30% ,以 NADP鄄苹果酸脱氢酶降幅最

大;Watling 等[19]发现 CO2倍增使高粱叶片的 C4途径发生明显变化,无论是代谢水平(羧化效率、CO2饱和光合

效率以及 PEPC 浓度下降)还是解剖水平(BSC 壁厚度减少 2 倍,导致 CO2泄漏程度增加 9% )。 但亦有研究者

发现高浓度 CO2环境下玉米[20]或高粱[23]没有光合适应现象。

SoyFACE 研究没有发现玉米出现任何光合机构适应现象[5, 15]。 如前所述,在湿润条件下 FACE 对玉米原

位测定的光合速率没有影响[15],但这亦有可能是因相反方向的光合适应所致,例如高浓度 CO2对光合作用的

直接促进被 PEP 羧化和再生能力的下降所抵消。 然而,SoyFACE 试验表明高浓度 CO2下无论是从 A / Ci 曲线

计算的 PEP 羧化和再生能力,还是 25益下测定的离体光合关键酶活性,均无显著变化。 同样 A / Q 响应曲线亦

表明,光限制和光饱和光合能力均无适应现象。 气室研究表明高浓度 CO2下植物的光合适应通常伴随叶片非

结构性碳水化合物的增加和含氮率的减少[25],然而 SoyFACE 试验没有发现任何叶片蔗糖、淀粉以及氮素含

量变化的迹象[15]。 与之不同,Maricopa FACE 试验观测到了高粱的光合适应现象。 Cousins 等[27] 报道 FACE
使叶尖最老组织的 RuBisCO 和 PEPC 总活性显著下降,暗示 C4光合组织产生了适应。 这与另一伴随试验的

结果一致:FACE 使高粱第 5 完全展开叶叶尖部位 A 对胞间 CO2浓度的响应一直低于对照圈[28],证明高浓度

CO2下光合作用产生了适应。 这一明显的适应可能有利于高浓度 CO2 下增强碳固定的能力以及 C4 泵增加

BSC 内 CO2浓度的效率。
3摇 水分关系

3. 1摇 气孔导度

高浓度 CO2环境下植物叶片气孔部分关闭、气孔阻力增加[7, 31],从而减少了叶片对水蒸气和 CO2气体的

导度。 Cure[32]、Cure 和 Acock[33] 对气室研究进行过总结,发现在水分和 N 充足条件下,550 滋mol / mol CO2浓

度使高粱和玉米叶片气孔导度(gs)平均减少 21% (n=13)和 15% (n = 3)。 Maricopa FACE 研究表明,高浓度

CO2使两季高粱不同生长期中午 gs 平均下降 35% ,其中干旱和湿润条件下分别下降 32%和 37% ,但 CO2与水

处理的互作未达显著水平[29]。 Leakey 等[14鄄15]报道,FACE 使 2002、2004 年玉米整个生长季 gs 平均分别下降

23% (第 1 次测定有雨除外)和 29% (中午 gs 平均下降 34% )。 可见,FACE 试验 gs 平均减少值明显大于气室

试验,其可能原因有:(1)FACE 试验数据较少;(2)气室和 FACE 数据不能简单地根据 CO2目标浓度按比例进

行推算;(3)气室内部强制空气环流和盆栽植物。
3. 2摇 水分利用

气室研究表明高浓度 CO2熏蒸植株 gs 下降使蒸腾降温减少,最终导致叶温升高[31],FACE 研究结果一

致。 Wall 等[29]报道,FACE 使高粱两季全生育期正午叶片温度平均增加 1. 20益(干旱和湿润条件下分别增加

0. 96、1. 45益),使叶片和空气温度之差平均增加 0. 44益 (干旱和湿润条件下分别增加 0. 28、0. 60益)。 叶温

上升必然导致作物冠层温度升高。 SoyFACE 研究表明 FACE 圈玉米中午冠层温度平均比对照圈增加 1益左

右。 Maricopa FACE 两年结果表明,FACE 使湿润条件下高粱全生育期白天冠层温度显著高于对照(中午最大

差异达 1. 66oC),但晚上气孔关闭,冠层温度与对照没有差异;与之不同,干旱条件下叶温差异较小且表现出

复杂的日变化[34]。 伴随 gs 下降的另一个现象就是单位叶面积蒸腾速率明显下降,通常湿润条件下降幅大于

干旱条件[35]。 对气室试验的综述发现 CO2浓度 550 滋mol / mol 使高粱(n= 15)和玉米(n = 6)平均蒸腾速度均

减少 15% [33]。 FACE 研究表明,CO2浓度 550 滋mol / mol 使 2a 高粱[29] 和玉米[15] 不同时期单叶蒸腾速度平均

分别下降 15%和 27% (P>0. 01),后者明显大于气室研究结果。
气室研究表明,高浓度 CO2下 gs 的下降并不一定减少玉米[35鄄36]或高粱[31]单位面积水分蒸发蒸腾损失的

总量(ET),因为后者还受冠层大小、结构以及微气候的调节。 在 Maricopa FACE 试验中,Conley 等[37] 利用中

子散射技术和土壤水分平衡方法研究发现,FACE 对湿润条件下高粱生长无促进作用,全生育期累积 ET 减少

了 10% ,而缺水条件下生长受到明显促进[13],ET 只减少 4% 。 由于中子设备或土壤水分平衡技术很难监测
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1%—20%的 ET 变化,因此两年 CO2处理效应均未达 0. 25 显著水平。 同一试验,Triggs 等[34]还利用剩余能量

平衡方法进行了定量研究,FACE 使湿润条件下高粱潜热通量(姿ET)平均减少 13% ,但干旱条件下略有增加。
通常当作物生长期遇到严重干旱胁迫时,不同 CO2浓度下生长的作物气孔全部关闭,因此高浓度 CO2对累积

ET 的影响将显得微不足道。 可见 CO2增加对 C4作物 ET 的影响可能因未来气候情景而异:灌溉条件下作物

整个生长期耗水量明显减少,但干旱条件下的变化相对较小。
ET 大小直接影响作物水分利用效率(WUE)的高低。 多数气室试验发现高浓度 CO2环境下玉米[25,36] 或

高粱[23, 31]WUE 明显提高,但亦有个别报道没有影响[38] 或因土壤水分状况而异[35]。 Maricopa FACE 研究表

明[37],根据产量计算,FACE 使湿润和干旱条件下高粱 WUE 分别增加 9% 、19% ;而根据生物量计算,FACE 使

湿润和干旱条件下高粱 WUE 分别增加 16% 、17% ,但均未达 0. 05 显著水平。 但另一伴随研究发现在湿润条

件下,由于同样生长量但用水量的减少,FACE 使高粱 WUE 平均增加 28% ;而在缺水条件下,由于生长明显增

加而用水量略有增加,FACE 使 WUE 平均只增加 16% [34]。 FACE 数据进一步证明,无论在干旱还是温润条件

下,大气 CO2浓度升高均使 C4作物的 WUE 呈增加趋势,缺水条件下产量的增加不太会伴随用水量的增加。
3. 3摇 水势

水势是衡量植物水分关系的一个重要手段。 植物叶片总水势负值绝对值较小可对生长和发育最优化产

生正向反馈[39]。 但亦有研究发现无论叶片水势改善与否,C4植物均能对高浓度 CO2产生直接响应[20鄄21, 25]。
高浓度 CO2环境下气孔阻力增加(蒸腾失水减少)和强有力的根系(吸水增多)均有利于植物维持较高的相对

含水量和叶片总水势,因此高浓度 CO2被认为进一步增强了植物的干旱避免和干旱忍耐机制[29]。 Maricopa
FACE 研究表明未来高浓度 CO2环境下高粱的水分关系将得到改善,表现在高浓度 CO2下叶片相对水分含量

(RWC)略有增加,特别是总水势(yW)的增加:在湿润和干旱条件下,FACE 使全生育期 yW平均比对照分别增

加 9%和 3% ,FACE 高粱水分关系的改善随土壤脱水加重变得更为明显[29]。 然而与高粱不同,Leakey 等[15]

报道 FACE 对中午玉米叶片水分状况没有显著影响,包括叶片 RWC 和 追W,这与生长没有响应相一致。
4摇 物候期

大气 CO2浓度升高使作物冠层温度升高,最终可能会加快物候或者植物生长速率。 但气室试验表明,高

浓度 CO2使高粱发育速度减慢[31, 40-42],例如 Chaudhuri 等[31]报道 CO2倍增使高粱拔节期、开花期和乳熟期分

别延长 2、6、7 d,而 Ellis 等[42]发现不同 CO2处理之间(720 同 210 滋mol / mol 相比)最长甚至相差 17—22 d,很
明显这是一个预料之外的结果。 而美国 FACE 研究发现,高浓度 CO2对玉米[15]和高粱[13]抽穗、开花和生理成

熟期均无显著影响。 Maricopa FACE 试验表明,土壤水分对高粱抽穗期、开花和生理成熟期的影响(3—23 d)
远远大于大气 CO2浓度升高所带来的影响[13]。 上述结果说明由于气室方法对作物生长环境的干扰,甚至可

能影响到了作物的物候期。
5摇 器官建成

5. 1摇 叶(茎)面积或比叶面积

除少数研究外[20, 43],多数研究报道高浓度 CO2使玉米[25, 35鄄36] 或高粱[23, 31] 叶面积显著增加,干旱条件下

的增幅明显大于湿润条件[35鄄36],叶面积增加主要与单叶面积而非叶片数增加有关[25, 31]。 Maricopa FACE 研

究表明[13],总体上 FACE 对叶面积指数(LAI)的影响与绿叶和黄叶干重的变化趋势一致:FACE 推迟了干旱

高粱 LAI 的衰减速度,而加快了湿润高粱 LAI 的衰减速度,进而使湿润高粱 LAI 略为降低,而干旱高粱则略有

上升。 茎杆表面积的动态变化与 LAI 的动态变化基本一致。 但由于变幅很大,上述参数的变化均未达 0. 05
显著水平。 Leakey 等[15] 亦报道 FACE 对玉米 LAI 没有显著影响。 其它植物的 FACE 研究中亦发现 LAI 对
CO2处理的响应很小,说明目前用于预测未来作物表现的模型可能需要调整[5]。

比叶面积(SLA)也是植物生长模型一个很重要的参数,它决定了每增加一个单位生物量会增加多少新叶

面积。 美国 FACE 试验表明,CO2浓度 550 滋mol / mol 对玉米[15]和高粱[13] SLA 均无显著影响。 这与气室文献

对玉米[25]和高粱[23]的报道一致。
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5. 2摇 地上部生长

多数气室研究表明高浓度 CO2显著促进玉米和高粱物质生产[18, 23, 25, 31, 35, 38],但亦有报道在水分充足条

件下 CO2浓度变化对玉米和高粱生物量没有影响[20, 41, 43]甚至是负效应[42]。 Cure[32]、Cure 和 Acock[33]对气室

研究的综述表明,C4植物(玉米和高粱)在湿润、干旱条件下地上部分生物量分别增加为 7% 、19% (CO2浓度

换算成在 550 滋mol / mol 时的结果,n=4)。 Maricopa FACE 研究表明[13],高浓度 CO2对水分充足条件下高粱生

物产量没有影响,但使缺水高粱最终生物产量略有增加 15% (P<0. 1)。 进一步研究发现[13],FACE 使干旱高

粱各生育期不同器官(例如绿叶重量、茎杆重量和穗重)多呈增加趋势,但湿润高粱多呈下降趋势或没有变

化,但年度间变异很大。 Leakey 等[15]报道 FACE 对玉米成熟期桔杆生物量没有显著影响。 可见 FACE 对玉

米和高粱生长的影响总体上小于气室条件下的研究结果,FACE 对干旱高粱生长的促进可能主要源于水分关

系的改善和干旱胁迫的缓解[29]。
5. 3摇 物质分配

收获指数(HI)反映光合产物向结实器官(籽粒)的分配效率。 Chaudhuri 等[31] 气室研究表明不同 CO2浓

度对高粱 HI 没有影响。 Maricopa FACE 研究表明,在缺水条件下 FACE 对高粱 HI 没有影响,但在湿润条件下

下降(-7% ,P<0. 1),降幅与产量相似,这与湿润条件下粒重下降相一致,而后者又与叶片早衰以及灌浆期坏

死叶片增多有关[13]。
6摇 籽粒产量

综合气室观察数据(n=14,其中玉米 9 个,高粱 5 个),550 滋mol / mol CO2浓度使 C4作物(高粱和玉米)籽

粒产量平均增加 18% [3]。 通常缺水成为最大限制因子时,高浓度 CO2 对玉米和高粱增产的促进作用最

大[7, 31],但在湿润条件下,高浓度 CO2对产量的影响报道并不一致:包括显著增加[18,44]、没有变化[41, 43]甚至下

降[42]。 SoyFACE 试验发现高浓度 CO2对 2004 年主要供试品种 34B43[15] 和另外两个品种 FR1064伊LH185 和

FR1064伊IHP 最终籽粒产量及产量构成因子均无显著影响。 与之形成鲜明反差,Cure 和 Acock[32]对气室研究

的综述发现 CO2倍增使玉米产量平均增加 27% (n=3)。 Maricopa FACE 研究表明[13],高浓度 CO2使高粱产量

平均增加 4% ,其中在湿润条件下略有降低(-4% ),而干旱条件下比对照增加约 20% ,但由于数据变异很大,
均未达显著水平。 从产量构成因子看,干旱条件下 FACE 高粱每穗粒数、单位面积粒数或粒重略有增加,但不

同年度变异较大。
综合比较可以得出结论:(1)FACE 情形下玉米和高粱光合作用的受益明显大于籽粒产量的受益;(2)高

浓度 CO2对玉米和高粱产量的影响 FACE 试验明显小于气室试验。 因此将直接而又恒定的 CO2肥料效应包

括在 C4作物产量模型中将是预测未来粮食安全误差的重要来源,但令人吃惊的是当前很多模型预测未来高

浓度 CO2使所有情形下玉米和高粱籽粒的产量均增加[1-2]。
7摇 化学组分

大气 CO2 浓度升高使植物体内物质数量发生改变,可能也会导致物质的组分变化。 Loomis 和 Lafitte

等[38]大田开顶室气室(OTC)试验表明,高浓度 CO2对玉米地上部元素含量(C、H、N、O 和 S)均无显著影响。
Rogers 等[45]亦报道高浓度 CO2下玉米种子中蛋白质、脂肪和纤维含量均无变化,但亦有研究者发现高浓度

CO2使玉米叶片可溶性蛋白质含量[25]或含 N 率[17]显著下降。 SoyFACE 研究发现高浓度 CO2下玉米叶片或植

株氮素状态没有任何响应,表现在叶片 N 浓度、总蛋白质和总自由氨基酸含量均无显著变化。 气室研究表

明,高浓度 CO2对高粱叶片 N 含量没有影响[19,44,46],这与 FACE 研究结果一致:Cousins 等[27] 报道 FACE 对高

粱叶片不同部位单位面积总蛋白质含量和总叶绿素含量均无影响。
大气 CO2浓度升高对两作物碳水化合物含量影响的报道并不一致。 Maroco 等[25]报道高浓度 CO2使玉米

合成蔗糖和淀粉的能力增强,而 Amthor 等[18]OTC 试验发现 CO2倍增对高粱成熟期己糖、蔗糖和淀粉浓度影

响很小。 SoyFACE 研究表明高浓度 CO2对中午玉米叶片的非结构性碳水化合物及其组成(淀粉、蔗糖、果糖和
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葡萄糖)含量均没有显著影响[15]。
8摇 土壤特性

由于受 CO2浓度升高的影响,进入土壤的植物数量和质量发生了变化,所以这也可能会影响土壤结构和

微生物,这方面是全球变化研究中被忽略的领域。 Maricopa FACE 试验对高粱收获后的土壤研究发现大气

CO2浓度升高可以增加土壤团聚体[47]:在湿润和干旱条件下,FACE 使土壤中水稳性土壤团聚体(1—2 mm)
比例分别增加 40% 、20% ,使土壤微生物丛枝状菌根真菌(AMF)的长度分别增加了 267%和 109% 。 同高粱

生物量和产量响应相比[13],土壤微生物是否真的发生如此大的变化还需进一步验证。 与此同时,FACE 使

AMF 产生的一种易提取的胶状物质浓度显著增加(+30% )。 相关分析表明,AMF 菌丝长度和易提取胶状物

质均与土壤团聚体的水稳性成正相关,说明 AMF 能调节高浓度 CO2下的土壤结构变化,这对当前受土壤侵蚀

损失威胁的农业系统是非常重要的。 但这种水稳性土壤团聚体增加能否外延至农业生产的其它系统? 显然

仅仅从一个研究外推是不够的。
高粱田痕量气体排放对高浓度 CO2的响应目前只有一例报道[48]。 Welzmiller 等[48] 连续两年对 Maricopa

FACE 高粱试验的观察发现无论采用气箱法还是土柱法,FACE 对土壤 N2O 或含氮气体(N2O+N2)的排放量、
土壤反硝化酶活性以及土壤可溶性有机碳排放量均无显著影响,不同年份、不同生育时期和不同水分处理趋

势一致。 尽管 CO2熏蒸时间较短(高粱生长期)使这一结果存在一定局限性,但多少说明未来高浓度 CO2环境

下 C4灌溉作物土壤的反硝化作用可能不会明显增强。
9摇 展望

综观前人在 C4作物与 FACE 响应方面的研究,尽管取得了一些重要进展,但尚有很多领域还没有或很少

涉及,需要进一步加强研究,这些领域包括根系发育、籽粒灌浆、源库平衡、籽粒品质、碳氮代谢、残渣分解和土

壤碳氮循环以及病虫草害发生和防治。 除此之外,笔者认为应该把以下 3 个方面作为下一轮 C4作物 FACE 研

究优先考虑的方向,因为这些工作对更新未来作物产量和粮食安全的预测模拟、制订应对策略具有重要意义。
CO2控制技术的不断进步以及 FACE 硬件和 CO2气源价格的不断降低已为科学家利用大型 FACE 系统开展这

些研究提供了可能。
(1)为了尽可能地使作物冠层更加一致,以更接近实际大田作物,目前 FACE 试验只用一个品种。 鉴别

不同玉米和高粱品种生长发育对 CO2的敏感性,并充分利用这种差异可显著增加未来高浓度 CO2背景下世界

的粮食安全。 气室研究表明玉米和高粱产量对高浓度 CO2响应的差异很大(不同试验之间),暗示 C4作物对

高浓度 CO2的响应可能亦存在很大的品种间差异,但这一假设需要在完全开放的大田条件下得到系统的验

证。 中国 FACE 水稻研究发现高浓度 CO2对杂交稻生长[9] 和产量[8] 的影响明显大于常规稻,玉米和高粱等

C4作物是否存在类似现象? 其内在生物学机制是什么? 2010 年德国联邦农林渔研究所(vTI)的科学家们率

先开展了高粱不同基因型对 FACE 响应的研究,有望在这些问题上取得进展。
(2)空气中不断累积的温室气体已使 18 世纪以来的地表温度增加了 0. 76益,预计 2050 年将再增加

1郾 3—1. 8益,同时未来世界干旱发生的频率和程度将增加[49]。 因此对 C4作物的研究必须同时考虑高温和干

旱及其与高浓度 CO2的互作。 尽管已有 FACE 研究报道 CO2与水分互作对高粱的影响,但这种互作是否对其

它 C4作物产生类似的影响? CO2与温度的互作又会对 C4作物产生什么影响? 这些互作效应是否因处理时期

的不同而异? 以及这些互作效应的生物学机制是什么? 2008—2010 年德国 vTI 开展了 CO2与水分互作对玉

米生长影响的 FACE 研究,但其它方面的研究急需进一步推进。
(3)从已有的 FACE 文献只能推知未来高浓度 CO2环境对美国玉米或高粱生产和供应的影响,但未来其

它气候区 C4作物的表现尚需进一步研究,因为这些地区的气候和土壤条件差异很大。 因此有必要将研究范

围拓展到其它气候区,特别是尚无开展 FACE 研究的热带地区。 另外是否将中国水稻 /小麦 FACE 研究进一

步拓展到 C4作物亦是当前值得考虑的问题。
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