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摘要：以 ＣＯ２浓度升高为主要标志的全球气候变化及由其引起的极端气候变化对陆地生态系统产生了重要的影响，利用步入式

ＣＯ２生长室模拟研究了 ＣＯ２浓度变化（４００ 和 ７００ｐｐｍ）和干旱胁迫（水分充足，ＣＫ １００％ＦＣ；中度干旱，ＭＳ ４０％ＦＣ；重度干旱，ＳＳ，
２０％ＦＣ）的交互作用对草本植物网果酸模（Ｒｕｍｅｘ ｃｈａｌｅｐｅｎｓｉｓ）、野豌豆（Ｖｉｃｉａ ｓｅｐｉｕｍ）、泥胡菜（Ｈｅｍｍｉｓｔｅｐｔａ ｌｙｒａｔａ）、风轮菜

（Ｃｌｉｎｏｐｏｄｉｕｍ ｃｈｉｎｅｎｓｅ）、藜（Ｃｈｅｎｏｐｏｄｉｕｍ ａｌｂｕｍ）和玉米石（Ｓｅｄｕｍ ａｌｂｕｍ）生长特性的影响。 结果表明：ＣＯ２浓度升高总体上刺激

了网果酸模、野豌豆、泥胡菜、风轮菜和藜这 ５ 种 Ｃ３植物在任何水分条件下的生长，也刺激了玉米石在水分条件较好下的生长；
干旱胁迫总体上抑制了所有 ６ 种植物的生长，但中度干旱胁迫有刺激 ＣＡＭ 植物玉米石生长的趋势。 ＣＯ２浓度升高能否缓解干

旱的负面影响具有明显的种间差异：ＣＯ２浓度升高减缓了干旱胁迫对泥胡菜和风轮菜的负面影响，这种缓解作用在网果酸模和

野豌豆中显著降低，对藜没有明显的促进作用，对干旱下的玉米石的生长却起到了抑制作用。 ＣＯ２浓度升高总体上增加了根质

量分数和干物质含量；干旱胁迫明显提高了 ６ 种草本植物的根生物量的分配比例，降低了干物质含量；但 ＣＯ２浓度升高和干旱

胁迫的交互作用可导致不同的物种产生不同的响应，说明植物能够通过调节生物量分配和植株本身的水分含量保持能力来适

应 ＣＯ２浓度和干旱胁迫的交互影响，这种调节能力取决于植物在碳的吸收和水分散失之间的平衡“ ｔｒａｄｅ⁃ｏｆｆ”。 研究结果有助于

增进草本植物对未来气候变化的适应性理解，为评估和预测全球气候和水文变化对植物的生理生态影响提供理论依据。
关键词：ＣＯ２浓度升高； 干旱胁迫； 生物量分配； 草本植物
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ｃｈｉｎｅｎｓｅ ｂｕｔ ｌｅｓｓ ｓｏ ｉｎ Ｒ． ｃｈａｌｅｐｅｎｓｉｓ ａｎｄ Ｖ． ｓｅｐｉｕｍ； ｅｌｅｖａｔｅｄ ＣＯ２ ｈａｄ ｎｏ ｅｆｆｅｃｔ ｏｎ ｔｈｅ ｉｍｐａｃｔ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｏｎ Ｃ． ａｌｂｕｍ； ｆｏｒ
Ｓ． ａｌｂｕｍ， ｅｌｅｖａｔｅｄ ＣＯ２ ｅｖｅｎ ｉｎｈｉｂｉｔｅｄ ｉｔｓ ｇｒｏｗｔｈ ｕｎｄｅｒ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ． Ｏｖｅｒａｌｌ， ｅｌｅｖａｔｅｄ ＣＯ２ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｔｈｅ ｒｏｏｔ ｍａｓｓ
ｆｒａｃｔｉｏｎ （ＲＭＦ） ａｎｄ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ （ ＤＭＣ） ｆｏｒ ｍｏｓｔ ｏｆ ｔｈｅ ｓｐｅｃｉｅｓ； ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｏｂｖｉｏｕｓｌｙ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ＲＭＦ ａｎｄ
ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ＤＭＣ ｉｎ ａｌｌ ｓｉｘ ｓｐｅｃｉｅｓ． Ｈｏｗｅｖｅｒ， ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｈａｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｔｏ ｔｈｅ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｏｆ ｅｌｅｖａｔｅｄ ＣＯ２ ａｎｄ
ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ． Ｔｈｉｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｔｈａｔ ｐｌａｎｔｓ ｃｏｕｌｄ ａｄａｐｔ ｔｏ ｔｈｅ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｖｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｅｌｅｖａｔｅｄ ＣＯ２ ａｎｄ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｂｙ
ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｂｉｏｍａｓｓ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｒｅｔｅｎｔｉｏｎ ｃａｐａｃｉｔｙ， ａｓ ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｏｎ ｔｈｅ ｔｒａｄｅ－ｏｆｆ ｂｅｔｗｅｅｎ ｃａｒｂｏｎ ａｂｓｏｒｐｔｉｏｎ ａｎｄ
ｗａｔｅｒ ｌｏｓｓ． Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｃｏｕｌｄ ｈｅｌｐ ｕｓ ｔｏ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄ ｔｈｅ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｏｆ ａｎｎｕａｌ ｈｅｒｂｓ ｔｏ ｆｕｔｕｒｅ ｃｌｉｍａｔｉｃ ｃｈａｎｇｅ ａｎｄ ｐｒｏｖｉｄｅ ａ
ｂａｓｉｓ ｆｏｒ ａｓｓｅｓｓｉｎｇ ａｎｄ ｅｖａｌｕａｔｉｎｇ ｇｌｏｂａｌ ｃｌｉｍａｔｅ ｃｈａｎｇｅ ａｎｄ ｉｔｓ ｈｙｄｒｏｌｏｇｉｃａｌ ｅｆｆｅｃｔ ｏｎ ｐｌａｎｔ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｅｃｏｌｏｇｙ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｅｌｅｖａｔｅｄ ＣＯ２； ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ； ｂｉｏｍａｓｓ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ； ｈｅｒｂｓ

工业革命以来，由于人类大量消耗石油化工燃料和对土地的不合理开发利用，大气中 ＣＯ２浓度以每年 ０．
４％的速度持续升高，预计到 ２１ 世纪末，ＣＯ２浓度将从目前的约 ４００ μｍｏｌ·ｍｏｌ－１增加到 ７００ μｍｏｌ·ｍｏｌ－１ ［１，２］。
ＣＯ２浓度升高导致的温室效应也加速了全球水循环，引起全球降水的格局变化［３］，导致一些干旱地区更加干

旱，一些湿润地区的极端干旱事件也频繁发生［４，５］。
植物光合作用时，ＣＯ２的获取和水分的散失同时发生。 因此，大气 ＣＯ２浓度和土壤水分总是相互作用，共

同影响植物的生长、发育和繁殖，从而影响植物生产力、决定群落结构、并最终影响全球植被的分布及陆地生

态系统功能［６］。 目前的研究普遍认为，ＣＯ２浓度升高对植物的生长和生产力的促进作用（即“施肥效应”）受
到土壤水分条件的影响［７，８］，Ｐｏｏｒｔｅｒ 和 Ｐéｒｅｚ⁃Ｓｏｂáｓ［９］ 的综述表明，１４ 种草本植物中有 １３ 种植物在干旱条件

下受到 ＣＯ２浓度升高的促进作用大于对照（水分充足时）。 Ａｔｗｅｌｌ 等［１０］ 发现只有在干旱条件下 ＣＯ２浓度升高

才刺激了细叶桉（Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｔｅｒｅｔｉｃｏｒｎｉｓ） 的生长，在水分充足条件下反而没有促进作用。 同样，在 Ｃ４植物的研

究中，研究者也发现 ＣＯ２浓度倍增对提高 Ｃ４植物的净光合速率无明显的作用［１１］，但在频繁和严酷的干旱条件

下，ＣＯ２浓度升高可以缓解干旱对 Ｃ４植物的不利影响［１２］，并且在干旱胁迫越严重时表现得更加明显。 然而，
也有研究认为：ＣＯ２浓度升高对植物的促进作用在水分条件充足时远大于干旱条件下。 如 Ｘｕ 等［１３］ 发现东北

半干旱草原的典型灌木中间锦鸡儿（Ｃａｒａｇａｎａ ｉｎｔｅｒｍｅｄｉａ）在对照、轻度干旱和重度干旱下 ＣＯ２浓度增加对其

生物量的促进作用分别是 ８１％，６３％和 ４５％，可见，干旱越严重，ＣＯ２浓度的施肥效应越低。 Ｅｒｉｃｅ 等［１４］也认为

在水分条件较好时，ＣＯ２浓度升高增加了植物的生物量，但在干旱条件下 ＣＯ２浓度升高对植物的生物量没有影
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响。 因此，ＣＯ２浓度升高是否可以缓解干旱对植物的影响，或者说植物对 ＣＯ２浓度升高的响应是否受到土壤水

分含量的限制，可能与干旱的程度及物种有关［１５，１６］。
通常情况下，ＣＯ２浓度升高可以通过降低气孔导度来提高水分利用效率和土壤水分含量，从而刺激干旱

条件下植物的生长和叶面积的增加［１７，１８］。 然而，由于 ＣＯ２浓度升高的刺激作用，促进了植物的生长和生物量

的累积［１９］，导致植株增大，水分吸收总量增多，土壤水分消耗增大，从而又有可能降低干旱条件下植物的水分

利用效率［２０］。 因此，在将来可能的 ＣＯ２浓度增加和干旱背景下，植物究竟如何解决 ＣＯ２吸收和水分散失之间

的平衡难题？ ＣＯ２浓度升高是否能够减缓干旱对植物的影响？ 不同的物种之间是否对 ＣＯ２浓度升高和干旱具

有一致的响应？ 这些问题的回答无疑对预测全球气候变化对陆地生态系统的影响具有重要的意义。 由于一

年生草本植物生长速率较快，对 ＣＯ２浓度等环境因子变化十分敏感，能够快速而客观表达植物与外部环境相

互关系［２１］，因此本研究以 ６ 种常见的草本植物为试验对象，探讨植物对 ＣＯ２浓度升高和干旱胁迫交互作用的

响应，以验证以下假设：
（１） ＣＯ２浓度升高可能缓解或者加剧干旱对植物的影响，或者没有影响，即植物对 ＣＯ２浓度升高和干旱胁

迫的交互作用存在明显的种间差异。
（２） 不同植物对 ＣＯ２浓度升高和干旱胁迫交互作用存在着不同的生物量分配和保水能力差异，这决定了

植物在 ＣＯ２吸收和水分散失之间存在平衡能力的差异。

１　 材料与方法

试验在荷兰乌特勒支大学特制的步入式 ＣＯ２ 浓度控制生长室内完成。 以 ６ 种常见的草种网果酸模

（Ｒｕｍｅｘ ｃｈａｌｅｐｅｎｓｉｓ）、野豌豆（Ｖｉｃｉａ ｓｅｐｉｕｍ）、泥胡菜（Ｈｅｍｍｉｓｔｅｐｔａ ｌｙｒａｔａ）、风轮菜（Ｃｌｉｎｏｐｏｄｉｕｍ ｃｈｉｎｅｎｓｅ）、藜
（Ｃｈｅｎｏｐｏｄｉｕｍ ａｌｂｕｍ）和玉米石（Ｓｅｄｕｍ ａｌｂｕｍ）为材料，于 ２０１２ 年 ３ 月 １５ 日在当前 ＣＯ２浓度（４００ｐｐｍ）生长室

下进行发芽，出苗后每个物种选取长势基本一致的 ６２ 株幼苗分成两组移栽于 ０．４ Ｌ 内盛等量沙子的花盆中，
置于当前 ＣＯ２浓度（４００ｐｐｍ）和可预测的将来高 ＣＯ２浓度（７００ｐｐｍ）两个不同浓度 ＣＯ２生长室，同时设置光照

条件为 ４００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，温度为 ２５℃ ／ １８℃，相对湿度为 ７０％。 同时对每个 ＣＯ２生长室的 ６ 个试验物种进行

２ 种干旱处理：中度干旱胁迫（ＭＳ，４０％ＦＣ）和重度干旱胁迫（ＳＳ，２０％ＦＣ）处理，以土壤水分充足（ＣＫ，１００％
ＦＣ）为水分设置的对照。 每个物种 ６ 个处理，且每个处理 ８ 个重复。 每 ２ 天对幼苗补充一次稀释 ２ 倍的

Ｈｏａｇｌａｎｄ 营养液，待幼苗第一片真叶完全展开后，对每个物种中的 ８ 盆进行初始收获。 同时对每个生长室内

的每个物种的植株进行水分处理，并使每个处理仍然保持稀释 ２ 倍的 Ｈｏａｇｌａｎｄ 营养液浓度。 水分处理采用

称重法控制［２２］，每周对每个处理收获 ２ 株用以校正幼苗生长对土壤水分测定造成的误差。 试验处理时间为 ３
周。 ３ 周后分成地上部分和地下部分进行收获，分别称量鲜重后装入牛皮纸袋，置入烘箱中 １０５℃ 杀青

１５ｍｉｎ，然后在 ８０℃下烘干至恒重，再称量各部分干重，进一步计算总生物量（ ｔｏｔａｌ ｂｉｏｍａｓｓ），根质量分数

（Ｒｏｏｔ ｍａｓｓ ｆｒａｃｔｉｏｎ， ＲＭＦ）＝ （根生物量 ／总生物量）×１００％；干物质含量（Ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ，ＤＭＣ）＝ （总干重 ／
总鲜重）×１００％。

数据用 ＳＰＳＳ ２０．０ 进行统计，先以试验幼苗的初始生物量作为协变量进行协因素方差分析（Ｃｏｖａｒｉａｎｃｅ）
以检测不同物种的初始生物量对后期生长的影响（ｃａｒｒｙ－ｏｖｅｒ ｅｆｆｅｃｔｓ），结果显示无显著性差异（数据未给出），
然后采用三因素方差分析（ＡＮＯＶＡ）以分析不同 ＣＯ２浓度和水分处理及其交互作用对 ６ 种草本植物的影响及

种间差异。

２　 结果分析

２．１　 存活情况

处理过程中有少数植株可能因处理不当而出现异常情况，故每个处理最终有 ６—８ 株不等（见表 １ 中的总

株数），在试验结束时 ６ 个物种存活情况不同：野豌豆和玉米石全部存活，而其他物种均存在死亡现象，网果
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酸模在高 ＣＯ２的重度干旱（ＳＳ）条件下全部死亡，泥胡菜和风轮菜在当前 ＣＯ２浓度下的重度干旱（ＳＳ）条件下

死亡率分别为 ８３．３％和 ８７．５％ （表 １）。

表 １　 ６ 种草本植物在不同 ＣＯ２浓度和水分处理 ３ 周后的存活情况

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｕｒｖｉｖａｌ ｏｆ ｓｉｘ ｓｐｅｃｉｅｓ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ａｆｔｅｒ ｔｈｒｅｅ ｗｅｅｋｓ ｏｆ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｗａｔｅｒ ｒｅｇｉｍｅｓ ａｎｄ ｔｗｏ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

水分处理
Ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

总株数（死亡数） Ｔｏｔａｌ ｎｕｍｂｅｒ （Ｎｏ． ｏｆ ｄｅａｄ ｐｌａｎｔｓ）
当前 ＣＯ２浓度（４００ ｐｐｍ）
Ａｍｂｉｅｎｔ ＣＯ２ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ

高 ＣＯ２浓度（７００ ｐｐｍ）
Ｅｌｅｖａｔｅｄ ＣＯ２ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ

网果酸模 Ｒ． ｃｈａｌｅｐｅｎｓｉｓ ＣＫ（１００％ＦＣ） ８（０） ７（０）

ＭＳ（４０％ＦＣ） ７（０） ７（２）

ＳＳ（２０％ＦＣ） ６（０） ６（６）

野豌豆 Ｖ． ｓｅｐｉｕｍ ＣＫ（１００％ＦＣ） ８（０） ８（０）

ＭＳ（４０％ＦＣ） ７（０） ７（０）

ＳＳ（２０％ＦＣ） ８（０） ８（０）

泥胡菜 Ｈ． ｌｙｒａｔａ ＣＫ（１００％ＦＣ） ７（０） ８（０）

ＭＳ（４０％ＦＣ） ７（２） ８（１）

ＳＳ（２０％ＦＣ） ６（５） ８（１）

风轮菜 Ｃ． ｃｈｉｎｅｎｓｅ ＣＫ（１００％ＦＣ） ８（０） ８（０）

ＭＳ（４０％ＦＣ） ８（３） ８（０）

ＳＳ（２０％ＦＣ） ８（７） ８（３）

藜 Ｃ． ａｌｂｕｍ ＣＫ（１００％ＦＣ） ６（０） ６（０）

ＭＳ（４０％ＦＣ） ６（０） ６（０）

ＳＳ（２０％ＦＣ） ６（０） ６（４）

玉米石 Ｓ． ａｌｂｕｍ ＣＫ（１００％ＦＣ） ８（０） ８（０）

ＭＳ（４０％ＦＣ） ７（０） ８（０）

ＳＳ（２０％ＦＣ） ７（０） ７（０）

　 　 ＣＫ： Ｃｏｎｔｒｏｌ；ＭＳ： 中度干旱 Ｍｉｌｄ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ；ＳＳ： 重度干旱 Ｓｅｖｅｒｅ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ

２．２　 生物量

除了玉米石， ＣＯ２浓度升高均使其他 ５ 种植物总生物量呈增加的趋势，干旱程度增加均降低这 ５ 种植物

总生物量。 在水分充足（ＣＫ）条件下，ＣＯ２浓度升高刺激了网果酸模和野豌豆生物量的积累，其升高幅度分别

为 ３９％和 ４９％。 然而，随着干旱程度增加，ＣＯ２浓度升高的刺激作用显著降低：在中度干旱（ＭＳ）条件下，ＣＯ２

浓度升高对网果酸模生物量没有显著影响，而野豌豆生物量的增幅降低到 ２１％；在重度干旱（ＳＳ）条件下，ＣＯ２

浓度升高对野豌豆生物量也没有显著影响（图 １ ａｂ）。 对于泥胡菜和风轮菜，在水分充足（ＣＫ）条件下，ＣＯ２浓

度升高刺激其生物量增加的幅度分别为 ２１％和 ０％，但在中度干旱（ＭＳ）条件下，泥胡菜的生物量增加了

３９１％，而风轮菜的生物量增加了 ８５％，可见，泥胡菜和风轮菜的生物量在 ＣＯ２浓度升高刺激下的提高幅度随

着干旱程度增加而显著增大（图 １ｃｄ）。 对于藜，ＣＯ２浓度升高对其生物量并没有明显的促进或抑制作用（生
物量在两种 ＣＯ２浓度下没有显著差异）（图 １ｅ）。 对于玉米石，在水分充足（ＣＫ）条件下，ＣＯ２浓度升高对其生

物量没有产生显著影响，然而，随着干旱程度增加，ＣＯ２浓度升高反而抑制了玉米石的生物量积累，在中度

（ＭＳ）和重度（ＳＳ）干旱条件下其生物量下降幅度分别为 ７５％和 ７８％（图 １ｆ）。 三因素方差分析表明生物量在

物种、水分处理、ＣＯ２浓度处理下均具有极显著差异，且在物种和水分处理间、物种和 ＣＯ２浓度处理间具有显著

交互作用，但在水分处理和 ＣＯ２ 浓度处理间及物种、水分处理和 ＣＯ２ 浓度处理三者间没有显著交互作用

（表 ２）。 　
２．３　 根质量分数

除了玉米石，在两种 ＣＯ２处理下，干旱程度增加总体上均使植物的根质量分数增加。 在任何水分条件下，

ＣＯ２浓度升高均没有刺激网果酸模的根质量分数显著增加（尽管在中度干旱（ＭＳ）条件下，ＣＯ２浓度升高刺激
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图 １　 不同 ＣＯ２浓度和干旱胁迫下网果酸模、野豌豆、玉米石、泥胡菜、风轮菜和藜的总生物量（平均值±标准误）

Ｆｉｇ．１　 Ｔｏｔａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ Ｒ．ｃｈａｌｅｐｅｎｓｉｓ， Ｖ．ｓｅｐｉｕｍ， Ｓ．ａｌｂｕｍ， Ｈ．ｌｙｒａｔａ， Ｃ．ｃｈｉｎｅｎｓｅ， Ｃ．ａｌｂｕｍ ｕｎｄｅｒ ｔｗｏ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｔｈｒｅｅ ｗａｔｅｒ

ｒｅｇｉｍｅｓ （Ｍ±ＳＥ）

ａＣＯ２为当前 ＣＯ２浓度 ４００ ｐｐｍ，ｅＣＯ２为升高的 ＣＯ２浓度，７００ ｐｐｍ，图中无数据则表示该物种在此条件下死亡

了根质量分数少量增加，但与当前 ＣＯ２浓度处理无显著差异）。 在水分充足（ＣＫ）条件下，ＣＯ２浓度升高使野

豌豆的根质量分数增加 １１％，但随着干旱程度增加，ＣＯ２浓度升高反倒使根质量分数下降，在中度（ＭＳ）和重

度（ＳＳ）干旱条件下，其下降幅度分别为 ４％和 １１％（图 ２ａｂ）。 在水分充足（ＣＫ）条件下，ＣＯ２浓度升高使泥胡

菜的根质量分数升高 ５３％，但在中度干旱（ＭＳ）条件下，根质量分数下降了 １３％；而风轮菜的根质量分数在任

何水分条件下均没有受到 ＣＯ２升高的显著影响（图 ２ｃｄ）。 对于藜，在水分充足（ＣＫ）条件下，ＣＯ２浓度升高使

其根质量分数增加 １１％，但在中度干旱（ＭＳ）条件下，ＣＯ２浓度升高使其根质量分数下降 ６％，但没有显著影响

（图 ２ｅ）。 对于玉米石，在水分充足（ＣＫ）条件下，ＣＯ２浓度升高对其根质量分数没有显著影响，但随着干旱程

度的增加，ＣＯ２浓度升高促进了根质量分数的增加，在中度（ＭＳ）和重度（ＳＳ）干旱胁迫下，其根质量分数分别

增加了 ９６％和 ５８％（图 ２ｆ）。 三因素方差分析表明根质量分数在物种、水分处理、ＣＯ２浓度处理下均具有极显

著差异，且在物种和水分处理间、物种和 ＣＯ２浓度处理间及物种、水分处理和 ＣＯ２浓度处理三者间均有显著交
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互作用，只有水分处理和 ＣＯ２浓度处理间没有表现出显著的交互作用（表 ２）。

表 ２　 ６ 个草本物种对不同 ＣＯ２浓度和干旱胁迫响应的三因素方差分析

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ Ｔｈｒｅｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ ｔｅｓｔ ｆｏｒ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ， ＣＯ２ ａｎｄ ｗａｔｅｒ ａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙ ｏｎ ｖａｒｉａｂｌｅｓ ｏｆ ｓｉｘ ｓｐｅｃｉｅｓ ｕｎｄｅｒ ｔｗｏ ＣＯ２

ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｔｈｒｅｅ ｗａｔｅｒ ｒｅｇｉｍｅｓ

方差来源
Ｓｏｕｒｃｅｓ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ

自由度
Ｄｅｇｒｅｅ ｏｆ ｆｒｅｅｄｏｍ （ｄｆ）

Ｆ 值 Ｆ⁃ｖａｌｕｅ

生物量
Ｔｏｔａｌ ｂｉｏｍａｓｓ

根质量分数（ＲＭＦ）
Ｒｏｏｔ ｍａｓｓ ｆｒａｃｔｉｏｎ

干物质含量 （ＤＭＣ）
Ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ

物种 Ｓｐｅｃｉｅｓ ５ １７４．３５９∗∗∗ ２９２．１７７∗∗∗ １９８０．９９８∗∗∗

水分处理 ｗａｔｅｒ ｓｔｒｅｓｓ １ １７９．４６０∗∗∗ １８４．１７５∗∗∗ ２１．３３３∗∗∗

ＣＯ２ １ １６．２２９∗∗∗ １０．７８５∗∗∗ ０．２１９ ｎｓ

物种×水分处理 Ｓｐｅｃｉｅｓ× ｗａｔｅｒ ｓｔｒｅｓｓ ５ １０３．０６４∗∗∗ ８．４３２∗∗∗ １１．３５１∗∗∗

物种× ＣＯ２ Ｓｐｅｃｉｅｓ×ＣＯ２ ５ ６．７９７∗∗∗ ６．４７０∗∗∗ ７．１８０∗∗∗

水分处理×ＣＯ２ ｗａｔｅｒ ｓｔｒｅｓｓ×ＣＯ２ １ ０．２８１ ｎｓ ２．５６３ ｎｓ ５．８５５∗

物种×水分处理×ＣＯ２

Ｓｐｅｃｉｅｓ×ｗａｔｅｒ ｓｔｒｅｓｓ× ＣＯ２
５ ０．５３０ ｎｓ ７．４４６∗∗∗ ４．０７７∗∗

　 　 由于部分物种在重度干旱（２０％ＦＣ）时没有收获数据，三因素方差分析中的水分因子只包含了 ＣＫ（１００％ＦＣ）和中度干旱 ＭＳ（４０％ＦＣ）两个

水分处理。 ｎｓ 未达到显著水平（Ｐ＞０．０５），∗ 达到显著水平（Ｐ＜０．０５），∗∗（Ｐ＜０． ０１）和∗∗∗（Ｐ＜０．００１）达到极显著水平，ｄｆ 是自由度

２．４　 干物质含量

ＣＯ２浓度升高增加了网果酸模和野豌豆在中度干旱（ＭＳ）条件下的干物质含量，而在水分充足（ＣＫ）和重

度干旱（ＳＳ）条件下，没有显著影响（图 ３ａｂ）。 ＣＯ２浓度升高总体上降低了泥胡菜和风轮菜的干物质含量，但
随着干旱程度的增加，泥胡菜干物质的降低幅度逐渐下降，从水分充足（ＣＫ）条件下的 １３％下降到中度干旱

（ＭＳ）条件下的 ０．３％，而风轮菜干物质含量的降低幅度逐渐升高，从水分充足（ＣＫ）条件下的 １％上升到中度

干旱（ＭＳ）下的 １５％（图 ３ｃｄ）。 对于藜，ＣＯ２浓度升高增加了其干物质含量，在水分充足（ＣＫ）条件下，ＣＯ２浓

度升高使其干物质含量增加 ２１％，而在中度干旱（ＭＳ）条件下，其增加幅度下降到 ６％（图 ３ｅ）。 ＣＯ２浓度升高

在水分充足（ＣＫ）条件下并没有增加玉米石的干物质含量，但在干旱胁迫下显著增加，其增加幅度随着干旱程

度的增加而升高，从中度干旱（ＭＳ）下的 ６８％升高到重度干旱（ＳＳ）下的 ９８％（图 ３ｆ）。 三因素方差分析表明干

物质含量在 ＣＯ２浓度处理下没有显著差异，而在其它处理、处理的两两间和处理的三者间均具有显著或极显

著的交互作用（表 ２）。

３　 讨论

植物对其光合底物 ＣＯ２浓度的响应，往往受到其它环境因子如土壤水分等的综合影响。 一般情况下，一

定范围内 ＣＯ２浓度升高对植物具有重要的施肥作用，同时能够减缓干旱胁迫对植物的影响［２３，２４］。 本研究发

现，ＣＯ２浓度升高促进了网果酸模和野豌豆在水分充足条件下的生物量积累，而随着干旱程度的增加，其生物

量积累显著减低，说明在水分充足条件下，ＣＯ２浓度升高确实对网果酸模和野豌豆具有重要的“施肥效应”，但
发生土壤干旱胁迫时，ＣＯ２施肥效应受到了一定程度的抑制［２５，２６］，同时也表明了 ＣＯ２浓度升高没有减缓干旱

胁迫对这两种草本植物的负面影响。 通常情况下，ＣＯ２浓度升高导致气孔关闭，气孔导度下降，从而提高了水

分利用效率，然而，由于光合底物 ＣＯ２充足，光合速率增加，促进了植物的生长和生物量的累积［１９］，导致植株

增大，水分吸收总量增多，土壤水分消耗增大，从而又降低了水分利用效率［２０］，最终导致 ＣＯ２浓度升高对干旱

的减缓作用被消弱。 但对于泥胡菜和风轮菜，本研究发现在水分充足条件下，ＣＯ２升高对两者的生物量没有

显著的影响，但随着干旱程度的增加，却有显著的施肥效应。 这与王云霞等［２７］发现高 ＣＯ２浓度下玉米和高粱

的产量增幅在干旱条件明显大于湿润条件的研究结果一致。 这表明了 ＣＯ２浓度升高导致植物叶片气孔导度

降低， 降低了蒸腾速率， 使单位叶面积土壤水分耗损率降低，提高了植物水分利用率， 从而增加了植物避免

干旱的能力［１７，１８］。 然而，不管在哪种水分条件下，ＣＯ２升高对藜的生物量没有显著影响，而干旱胁迫导致其生
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图 ２　 不同 ＣＯ２浓度和干旱胁迫下网果酸模、野豌豆、玉米石、泥胡菜、风轮菜和藜的根质量分数（平均值±标准误）

Ｆｉｇ．２　 Ｒｏｏｔ ｍａｓｓ ｆｒａｃｔｉｏｎ （ＲＭＦ） ｏｆ Ｒ．ｃｈａｌｅｐｅｎｓｉｓ， Ｖ．ｓｅｐｉｕｍ， Ｓ．ａｌｂｕｍ， Ｈ．ｌｙｒａｔａ， Ｃ．ｃｈｉｎｅｎｓｅ， Ｃ．ａｌｂｕｍ ｕｎｄｅｒ ｔｗｏ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ａｎｄ

ｔｈｒｅｅ ｗａｔｅｒ ｒｅｇｉｍｅｓ （Ｍ±ＳＥ） ． Ｐｌａｎｔｓ ｔｈａｔ ｈａｄ ｄｉｅｄ ｗｅｒｅ ｅｘｃｌｕｄｅｄ ｆｒｏｍ ｔｈｅｓｅ ａｎａｌｙｓｅｓ

物量显著降低，可能是 ＣＯ２升高对藜的正面影响和干旱胁迫的负面影响相当，相互抵消了所致。 在水分充足

条件下，ＣＯ２浓度升高对玉米石生物量无显著影响，与泥胡菜和风轮菜结果一样，然而在干旱条件下，ＣＯ２浓度

升高显著降低了玉米石的生物量。 这可能是由于玉米石为 ＣＡＭ 植物，具有特殊的光合机制所致：在当前 ＣＯ２

浓度下，为了减缓干旱的影响，气孔部分关闭，ＰＥＰ 羧化酶的活性已经饱和或者接近饱和， ＣＯ２浓度升高进一

步引起气孔变小或关闭，ＣＯ２的吸收大量减少，ＣＯ２的同化速率降低［２８］， ＣＯ２浓度升高失去了其补偿作用，导
致植物的生长在高 ＣＯ２浓度下受限。

植物资源分配（ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ）是指植物将同化的资源分配于不同功能器官的比例。 植物能在环境

资源限制条件下将光合作用所固定的能量进行优化分配，从而提高自身在多变环境中的适合度［２９］，根质量分

数反映的就是植物对根系的资源分配比例。 在干旱胁迫环境中，植物通常通过增大根质量分数，向深层土壤
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图 ３　 不同 ＣＯ２浓度和干旱胁迫下网果酸模、野豌豆、玉米石、泥胡菜、风轮菜和藜的干物质含量（平均值±标准误）

Ｆｉｇ．３　 Ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ （ ＤＭＣ） ｏｆ Ｒ．ｃｈａｌｅｐｅｎｓｉｓ， Ｖ．ｓｅｐｉｕｍ， Ｓ．ａｌｂｕｍ， Ｈ．ｌｙｒａｔａ， Ｃ．ｃｈｉｎｅｎｓｅ， Ｃ．ａｌｂｕｍ ｕｎｄｅｒ ｔｗｏ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ

ａｎｄ ｔｈｒｅｅ ｗａｔｅｒ ｒｅｇｉｍｅｓ （Ｍ±ＳＥ） ． Ｐｌａｎｔｓ ｔｈａｔ ｈａｄ ｄｉｅｄ ｗｅｒｅ ｅｘｃｌｕｄｅｄ ｆｒｏｍ ｔｈｅｓｅ ａｎａｌｙｓｅｓ

延伸以利用深层土壤水来适应干旱环境，以维持生长［３０］。 本研究中的 ６ 种草本植物，不管在何种 ＣＯ２浓度处

理下，根质量分数均随着干旱程度的增加而增大， 说明这 ６ 种草本植物确实能够通过提高根系生物量分配而

提高对干旱环境的适应。 ＣＯ２浓度升高通常也促进植物根系生物量分配［３１］，因为 ＣＯ２浓度升高增加了植物叶

片的净同化率［３２］，这样就使得整个冠层 Ｃ 获取增加，地下总非结构性碳水化合物迁移增加导致根系生物量增

多［３３］。 本研究中发现，ＣＯ２浓度升高能够提高 ＣＫ 条件下的野豌豆、泥胡菜和藜根系生物量的分配比例，可能

原因是这三种植物在水分较好和 ＣＯ２浓度升高条件下，根、冠生长速度基本一致，地上、地下资源均不形成限

制造成的［３４］。 然而，随着干旱程度的增加，ＣＯ２浓度升高对这三种植物根系生物量分配的刺激作用显著降低，
在中度干旱条件下刺激作用消失，在重度干旱时反而有抑制作用，可能原因是在中度干旱时植物适度关闭了

气孔，一定程度限制了叶片对碳的吸收，导致植株对水的需求降低，植物对根和冠的生物量分配恰好能够达到

平；但干旱程度继续增加时，为了提高水分利用效率，气孔导度继续降低，理论上此时植株应该依照植物提高
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逆境竞争能力的方式来满足能量和物质的平衡，即相对减少光合产物向营养器官的投入，而投资更多的生物

量分配于根系以吸收更多的水分，但干旱已严重抑制了植株的生长，且对根的抑制程度大于冠［３５，３６］，故导致

最后的根质量分数显著降低。 对于玉米石，尽管在水分充足条件下，ＣＯ２升高对其生物量没有影响，但在干旱

条件下，ＣＯ２升高却促进了其根质量分数的增加，可能原因是 ＣＡＭ 植物玉米石在干旱下气孔关闭较多，以提

高水分利用效率，但以消耗光合作用的合成为代价，光合作用降低，也导致了地下总非结构性碳水化合物迁移

减少，从而导致根系生物量分配显著下降，这也进一步说明了 ＣＯ２浓度升高反而加剧干旱胁迫对玉米石的生

长影响。
干物质含量 ＤＭＣ 是反映植物生态行为差异的指标，它可以表示为植物干物质重量和植物鲜重的比值，用

于表示植物在自然状态下的含水率状况，可以反映植物获取资源的能力［３７］。 本研究中 ６ 种草本植物的干物

质含量不管在何种 ＣＯ２浓度下，总体上均随着干旱程度的增加而升高，这是由于植株在干旱胁迫中逐渐失水

所致，但玉米石在当前 ＣＯ２浓度下，即使土壤水分降低，干物质含量也基本上保持不变，原因是玉米石为 ＣＡＭ
植物，肉质、多汁，具有很好的贮水系统，即使是在重度干旱下仍能保持较高的水分含量，而在高 ＣＯ２浓度下，
由于高 ＣＯ２浓度并不能缓解干旱对其的负面影响，在干旱程度加剧情况下，植株失水过多，干物质含量也随之

升高。 不管土壤水分含量如何变化，ＣＯ２浓度升高均增加了网果酸模和野豌豆的干物质含量，这与 ＣＯ２浓度升

高刺激了植物的光合物质的积累［３８］。 对于藜和玉米石，ＣＯ２浓度升高虽然也增加了两者的干物质含量，却与

光合产物的积累无关，而与其保水能力较强有关。 由于 ＣＯ２对光合的刺激作用与植物对水分的保持作用不

同，最终也导致了不同的植物干物质含量在 ＣＯ２浓度处理和水分处理下交互作用下的差异。

４　 结论

ＣＯ２浓度升高总体上刺激网果酸模、野豌豆、泥胡菜、风轮菜和藜这 ５ 种 Ｃ３植物在任何水分条件下的生

长，也刺激了玉米石在水分条件较好下的生长；干旱胁迫总体上抑制了所有 ６ 种植物的生长，但中度干旱胁迫

有刺激 ＣＡＭ 植物玉米石生长的趋势。 ＣＯ２浓度升高减缓了干旱胁迫对泥胡菜和风轮菜的负面影响，但对于

网果酸模和野豌豆，ＣＯ２施肥效应受到了干旱胁迫的抑制，也导致 ＣＯ２浓度升高对干旱胁迫的减缓作用显著降

低；而对于藜，干旱对其生长影响并不受 ＣＯ２浓度变化的影响；但是 ＣＯ２浓度升高却对干旱下的 ＣＡＭ 植物玉

米石的生长起到抑制作用。 可见，ＣＯ２浓度升高能否缓解干旱的负面影响具有明显的种间差异。
植物能够通过调节生物量分配和植株本身的水分含量保持能力来适应 ＣＯ２浓度和干旱胁迫的交互影响，

这种调节能力取决于植物在碳的吸收和水分散失之间的平衡“ｔｒａｄｅ⁃ｏｆｆ”。
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