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高浓度 ＣＯ２ 对树木生理生态的影响研究进展
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摘要：大气 ＣＯ２浓度升高已成为世界范围内的重要环境问题。 ＣＯ２浓度升高势必会对植物的生理生态变化产生重要影响。 综述

了国内外有关高浓度 ＣＯ２对树木生理生态影响研究的最新进展，具体包括高浓度 ＣＯ２对树木生长发育、光合和呼吸作用、抗氧

化系统、树木代谢物质、挥发性有机化合物以及树木凋落物等方面的影响。 高浓度 ＣＯ２一般会促进树木地上植株的生长和发

育，但也因树种差异而有所不同。 最新研究表明，高浓度 ＣＯ２促进了树木细根周转，树木根系生长在大气 ＣＯ２浓度升高条件下

表现为促进作用，这种作用加快了全球森林生态系统的 Ｃ 循环。 高浓度 ＣＯ２虽然在一定程度上促进树木光合速率的增加，但长

期熏蒸也往往会发生光合驯化，这种现象产生的生理学机制目前仍无定论。 高浓度 ＣＯ２对树木呼吸作用尤其是根系呼吸的影

响将是未来研究的重点和难点。 高浓度 ＣＯ２一般会提高树木抗氧化酶活性与抗氧化剂含量，但不同树种响应高浓度 ＣＯ２的过

程和机理也有所差异。 研究表明，高浓度 ＣＯ２一般对树木凋落物的分解产生不利影响，但也因树种而异。 需要强调的是，目前

关于树木地下部分、树木对高浓度 ＣＯ２的适应机理和重要过程（碳氮水耦合及基因调控等）以及多个树种包括不同类型树种及

不同品种之间比较研究较少；关于某一重要生理生态机制（如根系生理代谢）尤其是多个生态因子复合条件下缺乏长期深入的

研究。 在此基础上给出了大气 ＣＯ２浓度升高下树木生理生态学研究的未来发展方向，包括高 ＣＯ２浓度条件下树木根系生理代

谢及机制、树木碳氮水耦合的生理过程及机制、不同生态因子复合作用对树木生理影响机制以及树木分子作用机理等方面的研

究。 这些研究不仅将丰富森林树木应对未来气候变化的有关科学理论，也为全球气候变化背景下实现森林树种生态功能的优

化选择及森林生态系统的可持续发展与经营提供重要的生理生态学理论依据和参考。
关键词：高浓度 ＣＯ２； 树木； 生理生态； 气候变化； 光合作用； 生理机制
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ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｕｎｄｅｒ ｅｌｅｖａｔｅｄ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ． Ｔｈｉｓ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｗｉｌｌ ｅｎｒｉｃｈ ｔｈｅ ｋｎｏｗｌｅｄｇｅ ｒｅｌａｔｉｎｇ ｔｏ ｔｈｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ａｎｄ
ａｄａｐｔａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｆｏｒｅｓｔ ｔｒｅｅｓ ｔｏ ｃｌｉｍａｔｅ ｃｈａｎｇｅ， ｅｓｐｅｃｉａｌｌｙ ｆｏｒ ｔｈｅ ｓｕｓｔａｉｎａｂｌｅ ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ ａｎｄ ｏｐｅｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｆｏｒｅｓｔ ｅｃｏ⁃ｓｙｓｔｅｍｓ
ａｎｄ ｔｈｅ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ．
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当前，全球变化和温室效应已成为国际社会关注的热点。 ＣＯ２作为温室气体主要成分之一，其浓度由工

业革命前的 ２８０ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ 增至目前约 ３８０ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ，预计到本世纪末将达到 ７００ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ［１⁃３］。 目前 ＣＯ２浓

度升高已成为世界范围内的重要环境问题，ＣＯ２浓度升高将引起温室效应，影响地球表面其它环境因子并直

接或间接影响植物生长及其多方面的生理生态反应，并给全球生态环境和气候变迁带来深刻的变化。 作为植

物光合作用原料的 ＣＯ２，其浓度升高势必会对植物的生理生态变化产生重要影响，特别是在长期的高浓度

ＣＯ２环境。 目前，有关高浓度 ＣＯ２对植物生理生态影响的研究进展有了较为详细的报道，特别在作物方面报道

较多［４⁃７］。 树木作为陆地上最重要的植被，在调节气候，改善人类环境质量等方面具有极其重要的作用。 本

文结合近年来我们在气候变化对森林树木影响的研究［８⁃１９］，就目前国内外有关高浓度 ＣＯ２对树木生长、光合

作用、呼吸作用、抗氧化系统、次生物质代谢、挥发性有机化合物（ＶＯＣｓ）释放以及树木凋落物分解等的影响研

究进行了总结和归纳，并针对目前研究工作尚存的局限性，展望了未来大气 ＣＯ２浓度升高条件下树木生理生

态的主要研究领域和发展趋势，为全球气候变化背景下森林和树木研究以及森林的可持续发展提供理论依据

和科学参考。

１　 高浓度 ＣＯ２对树木生长和发育的影响

１．１　 树叶的表面形态及结构

树叶作为树木进行光合和呼吸的重要器官，它的形态和内部结构，特别是叶表面气孔和内部组织结构成

为影响树木生理过程的重要组成部分［２０］。 由于气孔是 ＣＯ２进入树木体内的主要通道，其数量和功能等对大

气 ＣＯ２浓度的变化非常敏感，因而关于气候变化对树木叶片气孔形态和结构影响的研究越来越引起重视［２１］。
叶表面的气孔形态、数量及分布往往被看作是植物进化的一个重要特征，而叶的气孔密度往往作为高浓

度 ＣＯ２影响树木的一个重要生理参数。 研究表明，在高浓度 ＣＯ２环境中生长的欧洲赤松（Ｐｉｎｕｓ ｓｙｌｖｅｓｔｒｉｓ）其针

叶的气孔密度有所降低，而针叶的横切面积提高了 １０％，这在很大程度上由于高浓度 ＣＯ２提高了针叶的厚度，
而针叶厚度的增加是由于叶肉组织的增加［２２］。 高浓度 ＣＯ２促使苏格兰松针叶上表皮和下表皮之和、树脂道、

３５４２　 ８ 期 　 　 　 徐胜　 等：高浓度 ＣＯ２对树木生理生态的影响研究进展 　
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木质部等的相对面积减少，而针叶韧皮部的相对面积显著增加［２０］。 此外，高浓度 ＣＯ２还提高了常绿阔叶树种

冬青叶片表皮蜡质的数量，大气 ＣＯ２浓度的增加与树木叶片表皮蜡质的含量呈正相关，特别是在 ＣＯ２浓度高

于 ７５０ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ 的情况下正相关更加显著。 据报道，高浓度 ＣＯ２也提高了树木叶片的叶绿体和其中的淀粉

粒的大小和数量，但降低了叶绿体中质体小球的数量［２３］。 在大气 ＣＯ２ 浓度升高情况下，辽东栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ
ｌｉａｏｔｕｎｇｅｎｓｉｓ）和杜仲（Ｅｕｃｏｍｍｉａ ｕｌｍｏｉｄｅｓ）等树种叶片的气孔密度降低十分明显，青钱柳（Ｃｙｃｌｏｃａｒｙａ ｐａｌｉｕｒｕｓ）
的气孔密度下降不明显，而异叶榕（Ｆｉｃｕｓ ｈｅｔｅｒｏｍｏｒｐｈａ）的气孔密度不受影响［２４］。 也研究表明，高浓度 ＣＯ２提

高了银杏成年叶片的气孔密度，这可能是树木对高浓度 ＣＯ２胁迫环境的一种适应［２５］。 高浓度 ＣＯ２还普遍降

低了树木叶片的气孔频度，但也有个别树种的叶片气孔频度在高浓度 ＣＯ２处理下有所增加或无变化［２６］。 高

浓度 ＣＯ２降低了幼龄杨树叶片的气孔密度和气孔指数，但对经过高浓度 ＣＯ２处理的老龄树木的气孔密度和气

孔指数却影响不大。 由此可知，高浓度 ＣＯ２对树木气孔参数的影响还没有定性的结论［２７⁃２８］，不同树种不同叶

龄的叶表面特征受大气 ＣＯ２浓度的影响状况也不完全相同，这也可能是造成不同树种不同叶龄间光合能力差

异的主要原因之一。
１．２　 植株生长发育

研究表明，高浓度 ＣＯ２一般会促进树木地上植株的生长和发育。 高浓度 ＣＯ２提高了欧洲赤松的株高和单

个针叶的干重。 高浓度 ＣＯ２ 可造成长叶松（Ｐｉｎｕｓ ｐａｌｕｓｔｒｉｓ）松针维管束中韧皮部的面积比对照松针减少

１０％—２０％［２９］。 在 ＣＯ２倍增的两个生长季内，辽东栎的年轮宽度、晚材中导管密度与径向直径、木纤维细胞的

比例比对照植株分别增加 ３００％—３７０％，５０％和 ２０％，１７０％，而次生韧皮部宽度、筛管分子直径及每年形成的

韧皮部细胞总数分别较对照植株减少 １８％、１３％和 ２０％［２９］。 高浓度 ＣＯ２促进了樟子松（Ｐｉｎｕｓ ｓｉｌｖｅｓｔｒｉｓ）和北美

黄松（Ｐｉｎｕｓ ｐｏｎｄｅｒｏｓａ）树木的径向生长，但抑制了冷杉（Ａｂｉｅｓ ａｌｂａ）树木半径的生长，而欧洲落叶松（ Ｌａｒｉｘ
ｄｅｃｉｄｕａ）的径向生长对高浓度 ＣＯ２反应不敏感［３０］。 据报道，当树木幼苗或小树暴露在 ７００ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ ＣＯ２浓度

时，总生物量平均增加了 ２９％，树木生物量的增加与高浓度 ＣＯ２促进其光合作用的增强有关［３１］。 有研究认

为，ＣＯ２浓度倍增后，中国森林生产力将有所增加，增幅因地区而异，变化范围 １２％—３５％［３２］。 可见，高浓度

ＣＯ２对树木生长和发育的影响也因树种差异而有所不同［３３］，但总体上促进了树木的生长。
１．３　 树木根系生长与细根周转

根系作为树木营养和水分循环的关键器官，在高浓度 ＣＯ２处理下，其生物量一般表现为增加的趋势［３４⁃３５］。

在高浓度 ＣＯ２处理下， 欧洲赤松的细根密度有所增加，白腊木（Ｆｒａｘｉｎｕｓ ｅｘｃｅｌｓｉｏｒ）、无梗花栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｐｅｔｒａｅａ）
和欧洲赤松的细根根长在高浓度 ＣＯ２下提高了 ９５％—２４０％。 由此可见，高浓度 ＣＯ２对不同树种根系的促进

性生长差异也比较大。 这可能由于高浓度 ＣＯ２不同程度提高了树木细根密度，高的细根密度使树木具有较高

的营养吸收能力，提高了周围根系的活力，从而促进根系的生长和发育。 因此，细根的促进性生长不仅仅是树

木本身生长的需求，更是树木对高浓度 ＣＯ２的具体生理响应。 也有研究表明，高浓度 ＣＯ２对苏格兰松的粗根

（大于 ２ ｍｍ）和细根（小于 ２ ｍｍ）的生物量并没有显著的影响［３６］。 树木根系与其整体植株相比受高浓度 ＣＯ２

的直接影响也许不大，但对指示整个生态系统对高浓度 ＣＯ２的长期响应意义重大。
细根周转是陆地生态系统碳分配格局与过程的核心环节。 细根在森林生态系统 Ｃ 平衡和养分循环中的

重要作用已为大量研究所证实。 树木依赖于细根吸收水分和养分，而细根对环境胁迫比较敏感，因此细根动

态不仅可指示环境的变化情况，还可反映树木的健康状态。 研究表明，高浓度 ＣＯ２促进了树木细根的周转，树

木在高浓度 ＣＯ２下的细根周转速率显著提高［３７⁃３８］。 由此可知，树木的根系生长和生理代谢在大气 ＣＯ２浓度升

高条件下表现为促进作用，这种作用加快了全球 Ｃ 循环。 有关树木根系对大气 ＣＯ２浓度升高的响应也多有研

究和报道，但比较零散，尤其是根系作为地下重要碳库，其变化要受到土壤环境条件（温湿度及微生物等）的
影响，研究起来更为复杂，结果更需要长期验证。

４５４２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３５ 卷　
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２　 高浓度 ＣＯ２对树木光合作用的影响

光合作用是碳进入生物圈并能够持续感知大气 ＣＯ２浓度升高最基本的生理过程。 大气 ＣＯ２浓度升高对

树木最直接、最重要的影响是树木光合作用的变化［３９］。 高浓度 ＣＯ２对树木光合作用的影响表现为短期和长

期效应两个方面。 短期高浓度 ＣＯ２处理一般会促进树木光合作用的增加［３２， ４０］。 蒋高明和渠春梅对北京山区

辽东栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｌｉａｏｔｕｎｇｅｎｓｉｓ）林中几种木本植物光合作用对 ＣＯ２浓度升高的响应的研究结果表明，高浓度

ＣＯ２对树木光合作用有不同程度的促进作用，净光合速率增加的程度从 ３７％到 ９３％不等，平均增加 ７５％［４１］。
谢会成等对麻栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ａｃｕｔｉｓｓｉｍａ）的研究表明，在 ＣＯ２浓度升高条件下，麻栎叶片净光合作用速率平均增幅

为 ８９．２％［４２］。 在高浓度 ＣＯ２ 处理下，红松（Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ）光饱和点升高，长白赤松（Ｐｉｎｕｓ ｓｙｌｖｅｓｔｒｉｓ ｖａｒ．
ｓｙｌｖｅｓｔｒｉｆｏｒｍｉｓ）和水曲柳（Ｆｒａｘｉｎｕｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ）的光饱和点降低，说明高浓度 ＣＯ２使阴性树种红松对强光的利

用能力增强，而使阳性树种长白赤松、水曲柳对强光的利用能力降低，但 ３ 个树种幼苗的光合能力都有不同程

度的提高［４３］。 研究表明，高浓度 ＣＯ２显著提高了树木的日净光合速率，与正常浓度 ＣＯ２下的树木相比，高浓

度 ＣＯ２还缓减了由树木气孔关闭和胞间 ＣＯ２浓度下降引起的光合“午休”，即中午光合抑制。
由林木通过光合作用所固定的碳成为全球碳收支的一个关键组成部分，占到整个陆地植被总固碳量的

５０％以上［４４］。 高浓度 ＣＯ２显著提高了单株银杏的固碳释氧能力，晴天比对照提高 １１９．５％，而阴天提高了

１７５ ４％［４５］。 高浓度 ＣＯ２对树木光合作用及其相关酶活性的影响也与树木叶龄有很大关系，１ 年龄松针叶在

高浓度 ＣＯ２处理下出现的光合适应现象比当年松针叶出现的光合适应现象明显。 在高浓度 ＣＯ２处理下，１ 年

龄松针叶的最大光合羧化效率比对照减少了 １３％［４６］。 目前，光合适应现象产生的机制尚无定论［４７⁃４８］。 光合

产物反馈抑制与库源关系的调节下的资源重新分配是两种有代表性的假说，其实验依据是光合能力的下降多

发生在养分尤其是氮素亏缺的条件下，此时树木叶片中糖类大量积累、氮素及 １，５⁃二磷酸核酮糖羧化 ／加氧酶

（Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶）含量降低，体现了资源（氮素）的合理性再分配，重建源库关系平衡。 一些研究认为，植物在高浓

度 ＣＯ２熏蒸下发生光合下调， 是由于淀粉在叶片中积累，产生库抑制，这些实验材料多数是盆栽或生长在温

室内［４３］。 一些树种虽然经过了长期高浓度 ＣＯ２处理但并没有出现光合适应或驯化现象。 高浓度 ＣＯ２熏蒸下

植物发生光合驯化的研究至今已多有报道，尤其在农作物上研究和报道的相对较多，在树木方面较少，而且光

合驯化产生的生理学机制尚无统一定论，不同植物对不同高浓度 ＣＯ２响应也不完全一样。 因此，全面深入理

解其机理还需足够的长期的研究和证据。
高浓度 ＣＯ２虽然促进树木光合速率的增加，但不同树种间的光合能力在高浓度 ＣＯ２下还存在很大差异。

长期高 ＣＯ２浓度环境下生长的阔叶树对 ＣＯ２变化反应较针叶树种敏感［４９］。 阳性树种光合作用比阴性树种的

光合作用对高浓度 ＣＯ２适应能力较强［５０］。 ＣＯ２浓度倍增通过光合作用的增加使针叶树种的生物量增加 ３８％，
阔叶树种增加 ６３％［５１］。 由此可知，不同树种光合作用对气候变化的响应也有所差异，而有关这方面差异机理

的报道较少。 因此，进行不同树种高浓度 ＣＯ２的长期熏蒸对比研究，对于深入揭示树木光合固碳运转过程及

机理、全球碳循环总量及区域评估具有重要的科学和现实意义。

３　 高浓度 ＣＯ２对树木呼吸作用的影响

呼吸作用与光合作用一样，也是作为植物进行生物合成所需物质和能量转化的重要生理过程。 研究表

明，树木呼吸作用随 ＣＯ２浓度升高而下降，高浓度 ＣＯ２处理可使树木呼吸速率降低 １５％—２０％［５２］。 树木呼吸

作用也许消耗光合作用所固定的近一半或一半以上的碳量，其中叶片暗呼吸能占到所有树木呼吸作用的

５０％以上［５３］。 树木呼吸所释放的 ＣＯ２与全球碳循环关系密切。 呼吸作用中 ＣＯ２的排出是一个重要的生理过

程，它影响到一些植物和生态系统的碳平衡。 因此，研究高浓度 ＣＯ２下树木呼吸作用的变化对于深入了解全

球碳循环过程和机理具有重要的科学意义。 研究表明，高浓度 ＣＯ２处理下欧洲云杉（Ｐｉｃｅａ ａｂｉｅｓ）的茎总呼吸

碳损失同正常 ＣＯ２浓度处理的相比有所降低，而根系的呼吸速率在高浓度 ＣＯ２下却有所增加。 据报道，高浓
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度 ＣＯ２将造成树木保卫细胞收缩，气孔关闭，从而使细胞内氧分压降低，呼吸作用因之降低；另一方面，因呼吸

作用的产物 ＣＯ２分压提高，而使呼吸作用得到抑制［５４］。
由于所研究的树种、组织类型、实验条件、ＣＯ２浓度及处理时间的差异等原因，使得 ＣＯ２浓度升高对树木呼

吸作用影响的实验结果很不一致，高浓度 ＣＯ２处理抑制了呼吸作用，但也有一些研究得出呼吸作用无明显变

化甚至增加。 在 ＣＯ２浓度升高时大部分 Ｃ３植物暗呼吸作用升高，并呈一定的线形关系。 当 ＣＯ２浓度加倍时，
几种雨林乔木植物的暗呼吸强度升高。 高浓度 ＣＯ２通过改变植物非结构碳水化合物浓度而间接影响呼吸速

率。 高浓度 ＣＯ２会使树木叶片呼吸速率和碳水化合物浓度增加，且碳水化合物含量越高，叶呼吸增加的比例

越大。 研究表明，在高 ＣＯ２处理的第 ２ 个生长季，高浓度 ＣＯ２下红松和长白松针叶暗呼吸速率增加，可能与碳

氮含量变化有关；在 ＣＯ２处理的第 ３ 个生长季，高浓度 ＣＯ２条件下生长的红松针叶暗呼吸速率增加，长白松针

叶的暗呼吸速率下降，两树种呈现不同的响应主要与植株的生长速率不同有关；在 ＣＯ２处理的第 ４ 个生长季，
红松和长白松针叶的暗呼吸速率均受高浓度 ＣＯ２的抑制。 另外，高 ＣＯ２浓度对树木呼吸作用的影响也与树木

的叶龄有关。 研究表明，高浓度 ＣＯ２降低树木的呼吸作用还可能与高浓度 ＣＯ２促使呼吸链中一些酶的活性下

降有关［５５］。 目前，有关高 ＣＯ２浓度对树木呼吸作用的影响多集中在树木地上部分，对树木根系的呼吸影响研

究和报道较少，因此，加大该领域的研究将是未来研究的重点和前沿，但也是难点。

４　 高浓度 ＣＯ２对树木抗氧化系统的影响

植物在长期自然选择过程中形成了一套有效的抗氧化系统。 抗氧化系统是植物对逆境胁迫的一种防御

机制，它能够清除植物体中的活性氧，抗氧化酶活性的高低取决于植物抗氧化酶的数量及机体的健康状况，直
接体现了植物清除活性氧能力即抗氧化能力。 研究表明，在高浓度 ＣＯ２处理下，许多树木叶片的抗氧化物酶

超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）、抗坏血酸过氧化物酶（ＡＰＸ）和过氧化氢酶（ＣＡＴ）活性有所下降。 高浓度 ＣＯ２处理降

低了云杉、火炬松（Ｐｉｎｕｓ ｔａｅｄａ）和橡树叶的 ＳＯＤ 活性，也降低了云杉叶的 ＣＡＴ 活性，但对桔树、橡树和松树的

ＣＡＴ 影响不大［５６］。 高浓度 ＣＯ２处理还降低了欧洲栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｒｏｂｕｒ）、滨海松（Ｐｉｎｕｓ Ｍａｒｉｔｉｍａ）、挪威松以及欧

洲水青冈（Ｆａｇｕｓ ｓｙｌｖａｔｉｃａ）叶的 ＳＯＤ 活性。 高浓度 ＣＯ２处理也使欧洲云杉当年针叶的 ＳＯＤ 和 ＣＡＴ 的活性显

著降低。 在高浓度 ＣＯ２条件下，柔毛栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｐｕｂｅｓｃｅｎｓ）叶片过氧化氢酶（ＣＡＴ）、过氧化物酶（ＰＯＤ）、ＡＰＸ
等的活性以及脱氢抗坏血酸和抗坏血酸等的含量下降，但这些变化并没引起树木叶片的膜脂过氧化，而是提

高了叶片单脱氢抗坏血酸还原酶（ＭＤＡＲ）和脱氢抗坏血酸还原酶（ＤＨＡＲ）的活性。 由此可知，树木适应气候

变化总会使体内某些抗氧化物质活性或含量的增加来提高植物的适应能力。
高 ＣＯ２浓度使枇杷树（Ｅｒｉｏｂｏｔｒｙａ ｊａｐｏｎｉｃａ）的 ＳＯＤ、ＰＯＤ 及 ＣＡＴ 酶活性显著提高，但在水分胁迫时，高 ＣＯ２

浓度下的 ＳＯＤ、ＰＯＤ 及 ＣＡＴ 酶活性上升幅度明显较小，膜脂过氧化水平的上升幅度也较小，可见 ＣＯ２浓度升

高对于水分胁迫所造成的氧化损伤有一定的缓解作用。 银杏（Ｇｉｎｋｇｏ ｂｉｌｏｂａ）在 ＣＯ２浓度倍增条件下，短期

（６０ｄ）处理使树木叶片的 ＳＯＤ、ＡＰＸ 酶活性升高，但经过长期（７０ｄ 以上）处理，这些酶的活性又略有下降，与
对照相比差异不显著［５７］。 总之，不同树种不同抗氧化酶活性受高浓度 ＣＯ２的影响程度也不尽相同［１７， ５８］。 因

此，树木抗氧化酶活性及抗氧化剂含量的变化对于不同树种适应高浓度 ＣＯ２的过程和机理也有所差异，这种

差异也与其它环境因子的影响关系密切。

５　 高浓度 ＣＯ２对树木代谢物质的影响

可溶性糖和脯氨酸是植物细胞渗透调节的重要物质。 在逆境条件下，植物通过合成积累可溶性糖和脯氨

酸等有机物质来调节细胞内的渗透压，稳定细胞中酶分子的活性构象，保护酶免受的直接伤害，增强适应环境

的能力。 周玉梅等通过研究持续 ３ 个生长季高浓度 ＣＯ２处理的长白赤松和水曲柳幼苗叶的蔗糖、果糖、可溶

性总糖、淀粉含量变化结果表明，前两个生长季中 ７００ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ 的高浓度 ＣＯ２处理促进了水曲柳和长白赤松

幼苗淀粉的累积，第 ３ 个生长季高浓度 ＣＯ２处理的第 １ 周和第 ２ 周，红松和水曲柳幼苗的淀粉含量增加［５９］。
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不过，也有研究认为高浓度 ＣＯ２对树木淀粉含量的变化没有显著影响。 次生代谢物一般包括酚类化合物、萜
烯类化合物和含氮有机化合物。 研究表明，高浓度 ＣＯ２提高了苏格兰松针叶单萜 α⁃蒎烯的含量，但对其它所

测定的次生代谢物质的含量并无直接的影响。 单宁是一类具有生物活性的天然酚类化合物，广泛存在于植物

体的各器官结构中，具有独特的抗氧化性， 能有效抵御生物氧化作用和清除活性氧的功能。 原花青素或缩合

型单宁作为树木主要的酚类化合物，在高浓度 ＣＯ２处理下其含量有所增加，如高浓度 ＣＯ２提高了美洲山杨

（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｔｒｅｍｕｌｏｉｄｅｓ），北美红栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｒｕｂｒａ），糖槭（Ａｃｅｒ ｓａｃｃｈａｒｕｍ）以及火炬松，白桦（Ｂｅｔｕｌａ ｐｅｎｄｕｌａ），岳
桦（Ｂｅｔｕｌａ ｅｒｍａｎｉｉ），水青冈等多种树木叶片的缩合型单宁含量。 研究表明，高浓度 ＣＯ２促进了白桦树叶片酚

酸、儿茶素和可溶性单宁的含量，比对照分别增加了 ２５％、１３％和 １９％，但降低了黄酮类化合物，比对照降低

７％。 此外，高浓度 ＣＯ２还对桦树幼苗的肉桂酸衍生物、苯酚类物质的产生具有促进作用，而对杨梅素鼠李糖

苷、槲皮素⁃ ３⁃鼠李糖苷以及芹菜素的产生具有抑制作用，对低分子化合物产生的总量和缩合型单宁影响不

大。 一些次生代谢物质在高浓度 ＣＯ２下的降低如槲皮素⁃ ３⁃鼠李糖苷含量的下降可能表明了高浓度 ＣＯ２加速

了树木的生理性衰老，这种推断也为一些研究结果所证实，即高浓度 ＣＯ２处理下树木产生了种子，而正常 ＣＯ２

浓度处理下却没有产生种子。 Ｌｉｎｄｒｏｔｈ 等在 Ａｓｐｅｎ ＦＡＣＥ 站（威斯康星，美国）以杨树和桦树为材料，研究了这

两种树种在 ＣＯ２浓度升高环境下其叶片中氮，淀粉和单宁的变化情况。 研究结果也表明 ＣＯ２浓度升高降低了

杨树叶片中的氮浓度，但是对淀粉和单宁影响不显著；桦树叶片中的氮浓度同样也降低，但是 ＣＯ２处理增加了

淀粉和单宁的浓度［６０］。 高浓度 ＣＯ２显著提高了树木内源激素生长素 ＩＡＡ 的含量，促进了植物细胞的分裂与

生长［１３］。 由此可知，不同树种在高浓度 ＣＯ２条件下其物质代谢的变化规律也不尽相同，在适应未来不同浓度

ＣＯ２环境变化表现的机理或机制也可能存在较大差异。

６　 高浓度 ＣＯ２对树木挥发性有机化合物的影响

植物在生理过程中释放出的挥发性有机化合物（ＶＯＣｓ）（主要为异戊二烯和单萜），占全球非甲烷烃类排

放量的 ９０％以上，具有很高的化学活性，可以影响低层大气的化学组成，促进光化学污染的形成，同时对温室

效应和全球变化具有潜在的影响，是近十年来大气化学的研究热点之一［８， ６１⁃６２］。 异戊二烯是植物释放的主要

非甲烷类挥发性有机化合物，对树木而言，主要释放此物质的一般是杨树、桦树、橡树和桉树等主要树种。 研

究表明，杨树是释放异戊二烯最强烈的树种，常用来研究 ＶＯＣｓ 的排放研究。 高浓度 ＣＯ２一般抑制树木异戊

二烯的排放。 在高浓度 ＣＯ２下，美洲山杨和美洲黑杨（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｄｅｌｔｏｉｄｓ）的异戊二烯受到了强烈的抑制［６３］。 高

浓度 ＣＯ２也抑制了树木单萜类化合物的释放。 研究表明，在高浓度 ＣＯ２处理下，树木异戊二烯的排放速率随

树木磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶（ＰＥＰｃ）活性的升高而下降，因为 ＰＥＰｃ 与异戊二烯的生物合成竞争底物。 此

外，高浓度 ＣＯ２也强烈抑制了树木异戊二烯合成酶的活性，从而抑制了异戊二烯的形成。
Ｔｏｄｄ 等发现，高浓度 ＣＯ２将使生态系统中异戊二烯的生产量减少多达 ４１％。 橡树叶片异戊二烯释放速

率受高 ＣＯ２浓度的抑制，当 ＣＯ２浓度超过 ２００ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ 时迅速下降［６３］。 Ｐａｐｐａｒｉｎｉ 等发现，长期高浓度 ＣＯ２熏

蒸并没有显著影响柔毛栎和冬青栎的类异戊二烯释放量，然而短期迅速提高 ＣＯ２浓度，单萜与异戊二烯的排

放均受到明显的抑制［６４］。 有研究表明，大气 ＣＯ２浓度增加并没有显著改变树木的单萜释放，树木主要单萜

（水合桧烯、α⁃蒎烯、β⁃蒎烯）的释放量与其合成酶活性具有极好的相关性；不同树种，不同高浓度的 ＣＯ２处理，
树木的 ＶＯＣｓ 产生情况也有所差异。 研究表明，树木 ＶＯＣｓ 对高浓度 ＣＯ２的响应也因树种及 ＶＯＣ 种类的不同

而有所差异［６１］。

７　 高浓度 ＣＯ２对树木凋落物的影响

凋落物的分解是生态系统养分循环的重要过程［６５］。 目前，有关高浓度 ＣＯ２对树木凋落物的研究，主要集

中在凋落物质量、分解速率等方面。 研究表明，高浓度 ＣＯ２普遍降低了树木叶 Ｎ 的含量，降低了凋落物质

量［６６］。 高浓度 ＣＯ２降低了叶凋落物的 Ｎ 含量，也增加了木质素含量，导致树木较低的分解速率，但温度升高
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却促进了凋落物的分解，促进了碳氮循环［６７］。 因此，高浓度 ＣＯ２是否显著影响到与碳氮过程密切相关的分解

速率还很不确定。 这主要是由于凋落物分解不仅受到 ＣＯ２浓度升高的影响，而且还受到土壤温度、ｐＨ 值、湿
度和土壤生物等多种因素的交互作用［６８⁃６９］。

许多研究表明，高浓度 ＣＯ２处理可降低树木凋落物的分解速率。 研究表明，高浓度 ＣＯ２降低了白桦树叶

片凋落物的田间分解速率，导致森林生态系统中营养物质矿化速率的下降和 Ｃ 贮藏的增加。 然而，这样的结

果很难得出普遍的结论，因为树木凋落物对高浓度 ＣＯ２的响应还依赖于其土壤具体的营养状况，特别是对 Ｎ
的利用状况。 然而，也有研究表明，高浓度 ＣＯ２促进了树木凋落物的分解速率，并具有高的 Ｎ 积累速率，高浓

度 ＣＯ２提高了栎树（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｍｙｒｔｉｆｏｌｉａ）叶片凋落物的长期分解速率［６６］。 高浓度 ＣＯ２一般降低树木凋落物 Ｎ 的

含量，提高木质素含量。 在高浓度 ＣＯ２对树木凋落物化学成分影响方面也没有统一的结论。 总之，高浓度

ＣＯ２一般对凋落物的分解不利，但并没有明确的结果表明其对凋落物的分解产生正面的还是负面的影响。 因

此，有关这方面的研究也有待于深入开展。

８　 研究展望

目前，高浓度 ＣＯ２对树木的生理生态影响研究已有大量报道，且主要集中在高浓度 ＣＯ２或其浓度倍增对

树木生长、光合和呼吸作用、抗氧化系统以及物质代谢等方面。 普遍结论是：短期 ＣＯ２熏蒸会促进树木的生长

及光合作用的增加，也会促进某些具有抗氧化作用物质含量及有关代谢酶活增加，减缓树木衰老，降低树木呼

吸作用和凋落物的分解速率，而长期 ＣＯ２熏蒸会导致树木发生光合驯化，减缓树木生长，其机理也有多方面的

解释。 事实上，高浓度 ＣＯ２对树木的生理生态影响比较复杂，特别是由于树木生长发育是由众多自身生理生

态过程和多个环境因子共同调控的，仅从某一方面解释和研究高浓度 ＣＯ２对树木的生理生态影响机制都比较

片面。 目前，在高浓度 ＣＯ２对树木的生理生态影响研究中，许多研究集中在树木植株个体水平，且结论有的也

尚无定论，缺乏深入系统的研究，特别是进行长期系统的研究甚少。 同时，高浓度 ＣＯ２对树木的生理生态影响

目前的研究也多集中在树木地上植株部分，对于树木根系及其所处的土壤环境受高浓度 ＣＯ２的影响研究较

少，特别是开展根系生理的长期系统研究甚少。 此外，高浓度 ＣＯ２对树木的分子生物学如蛋白质与基因表达

的影响目前尚未见有报道。 因此，今后深入研究高浓度 ＣＯ２对树木影响研究应侧重的领域和方向有：（１）加
强不同树种对高浓度 ＣＯ２响应的研究，探讨不同树种长期适应高浓度 ＣＯ２的生理机制，不同实验手段、树种以

及不同的实验处理方法等均会影响对高浓度 ＣＯ２对树木影响机制的理解，因此，只有经过长期的研究和探索，
才能真正了解高浓度 ＣＯ２对树木影响的内在机制和普遍规律。 （２）加强高浓度 ＣＯ２对树木某些重要生理生态

过程与机制的研究，如营养物质主要为碳氮和水分循环过程及其耦合机制的研究以及激素等信号物质的传导

过程及机理。 （３）开展高浓度 ＣＯ２对树木光合作用及地下根系生理生化（包括根系呼吸分解、养分运移以及

与微生物和土壤环境相互关系等）的长期影响研究。 （４）加强高浓度 ＣＯ２与多个生态因子的相互作用的研

究，探讨和揭示高浓度 ＣＯ２与多个生态因子的复合作用机理。 （５）深入开展高浓度 ＣＯ２对树木分子作用机理

的研究，如高浓度 ＣＯ２处理下树木某些蛋白质和基因的表达与调控。
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