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气候变暖对华北平原玉米叶片形态结构和气体交换过
程的影响
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摘要：未来全球变暖对农田生态系统产生的影响不仅可能改变整个陆地生态系统的碳平衡状态，更重要的是还关系到全球的粮

食安全问题。 然而，目前有关农作物对全球变暖响应和适应性机理的研究还很少见，尤其是缺少通过农田原位增温实验探讨作

物叶片形态结构及其气体交换过程对增温的响应和适应性机理的研究。 本文利用典型农田生态系统的实验增温平台，研究了

未来全球气候变暖对我国华北平原重要农作物玉米叶片的形态、结构特征 （解剖及亚显微结构） 以及气体交换参数所可能产

生的影响。 研究结果显示，实验增温分别使玉米叶片的宽度和厚度减少了 ４％（Ｐ ＝ ０．０１７）和 １０％（Ｐ＜０．００１）。 然而，实验增温

却导致叶绿体长度和宽度显著增加 ４６％ （Ｐ＜０．００１）和 ５０％ （Ｐ＜０．００１），从而使叶绿体的剖面面积显著增加了 １４１％ （Ｐ＜
０．００１）。 另外，研究结果还显示，实验增温分别增加了玉米叶片的净光合速率 ５２％ （Ｐ＝ ０．０１９）、气孔导度 １６３％ （Ｐ＝ ０．００１）以
及蒸腾速率 ８１％ （Ｐ＝ ０．０１７）；同时，实验增温使玉米叶片的暗呼吸速率显著降低了 ２４％ （Ｐ＝ ０．００６），但却并没有对细胞间 ＣＯ２

浓度和水分利用效率产生显著的影响。 因此，本研究结果表明，未来气候变暖不仅会直接改变玉米叶片的形态和结构特征，同
时还可能对玉米叶片的功能（例如光合和呼吸等关键生理生化过程） 产生显著的影响。
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近年来的大量监测数据和模拟结果表明，自工业革命以来由于化石燃料燃烧、森林砍伐以及土地利用变

化导致大气中温室气体（例如 ＣＨ４、ＣＯ２及 ＮＯ２）的浓度显著增加［１］。 同时， 在过去的一个世纪中， 升高的大

气温室气体浓度已经导致全球地面平均温度上升约 ０．８９℃， 到本世纪末全球地表温度还将会上升 １．５—
２．０℃ ［１］。 这种全球性的气候变暖势必影响到植物的形态结构和生理生态学特性［２⁃３］，进而对植物的种群、群
落及生态系统甚至整个生物圈产生深远的影响［４⁃８］。 以往许多模拟气候变暖的野外控制实验主要集中于北

极冻原［７， ９⁃１２］、高山草甸［３， １３⁃１８］、温带草原［２， １９⁃２１］等生态系统类型。 然而，目前对于典型农田生态系统进行野

外原位增温的相关实验研究较少［２２］。 许多气候模型已经证实我国的气候正在逐渐呈现变暖的趋势，特别是

自从七十年代以后我国北部地区（如华北平原）的气候呈现出年平均气温升高的特征［２３⁃２６］。
通常来讲，全球气候变暖对植物功能的影响主要是通过间接影响土壤氮的矿化和有效性［２７⁃３０］、土壤湿

度［１９， ３１］及生长季的长度［３２⁃３４］或直接影响植物的生理代谢过程［１７， ２０， ３５⁃３９］。 另外，全球气候变暖对植物功能的

影响还可能来自于植物结构的改变，尤其是植物叶片结构的变化［４０⁃４３］。 许多的研究发现叶片厚度和叶肉体
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积与基于叶面积的碳同化速率［４０， ４２， ４４］和比叶重［４１， ４５］之间具有很强的相关性。 以往的研究结果表明，生长在

高温环境下植物的叶片较薄，这主要是由于增温使表皮细胞体积减小从而引起表皮、栅栏组织层和海绵组织

层变薄的原因［４１， ４５⁃４６］。 早期的研究还发现叶绿体的数量和大小也同叶片光合速率存在着较高的相关

性［４１⁃４２］。 例如，Ｊｉｎ 等［４１］观察到植物的生长温度增加 ２．５℃并没有改变单个细胞中叶绿体的数目；但是当植物

的生长温度增加到 ５℃时，单个细胞内叶绿体的数目减少了 ２２％（对照温度为白天 ／夜晚 ２３ ／ １８℃）；同时，该
研究的结果还显示叶绿体的大小也随着生长温度的增加而减少。

华北平原是我国最重要的粮食产区之一，该区域主要以玉米和小麦轮作系统为主，每年全国大约 ５０％的

小麦和 ３０％的玉米均产自于该粮食产区［２６］。 值得注意的是，全球变暖将会改变粮食作物的蒸散和水分利用

效率［４７⁃４８］，并进一步改变农作物的生长和产量［４８⁃５１］。 以往的研究发现全球变暖已经导致了世界上许多地区

粮食产量的减少［５２］。 近期的研究结果表明，气候变暖是农作物物候变化的主要驱动因子，气候变暖导致作物

的开花期和成熟期提前，使得在气温升高的背景下，开花至成熟生长阶段的平均温度没有增加，虽然整个生育

期呈缩短趋势，但作物产量形成的重要生长阶段， 从作物开花至成熟阶段却呈现出延长的趋势［５３］。 另外，
Ｈｏｕ 等［２２］在华北平原对小麦进行实验增温的研究发现，气候变暖使小麦生长季缩短，但是其生育期并没有改

变，导致免耕地小麦产量分别减少 ３．３％（２０１０ 年）和 ６．１％（２０１１ 年）。
玉米（Ｚｅａ ｍａｙｓ Ｌ．） 是一种广泛分布的 Ｃ４植物物种，同时也是世界上许多地区最重要的粮食作物之

一［５４⁃５５］。 从这层意义上来讲，未来气候变暖对全球或者区域范围内玉米产量的影响直接关系到粮食供应的

安全问题。 然而，目前全球气候变暖对玉米产量造成影响的机理还并不清楚，这主要是由于气候变暖对玉米

产量的影响过程极其复杂，不仅包括对玉米叶片功能的改变，还可能同时影响到叶片的形态和亚显微结构等

诸多方面。 因此，预测未来全球气候变暖对玉米产量的影响首先应该同时将叶片形态结构（解剖结构及亚显

微结构）和叶片的功能（光合过程）结合起来考虑，全面系统的探讨全球变暖将会对玉米叶片形态结构特征和

叶片功能之间关系产生的影响，这将有助于进一步深入理解未来气候变暖对玉米产量影响的潜在机理。 本研

究利用中国科学院禹城综合试验站的野外增温平台，深入探讨以下 ３ 个关键的科学问题：（１） 实验增温对玉

米叶片形态结构特征产生的影响；（２）实验增温对玉米叶片气体交换过程产生的影响；（３） 实验增温对玉米

叶片形态结构和生理特性之间关系的影响。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

本研究在中国科学院禹城综合试验站 （３６°５７′Ｎ，１１６°３８′Ｅ，海拔 ２３．４ ｍ） 完成。 该站位于山东省禹城

市，属大陆性季风气候暖温带地区。 年平均气温 １３．１℃，１ 月平均温度 －３℃，７ 月平均温度 ２６．９℃；年平均降

水量 ６１０ｍｍ，降水季节分配不均匀，３—５ 月平均降水量 ７５．７ｍｍ，占年平均降水量的 １２．４％；６—８ 月降水量平

均为 ４１９．７ ｍｍ，占年平均降水量的 ６８．８％。 实验站土壤质地以粉砂和轻壤为主；ｐＨ 值较高，为 ７．９—８．０；土壤

有机质含量较低，为 ０．６ ％—１．０％；全 Ｎ 含量为 ０．０５％—０．０６５％［５６］。 从土壤自然条件看，该站在华北平原具

有典型代表性。 当地种植制度以冬小麦－夏玉米轮作为主。
１．２　 野外增温实验设计

在 ２００９ 年 ９ 月份，在试验区随机选取 ６ 个 ２ｍ×３ｍ 的样方用以布置增温实验。 随机选取其中的 ３ 个样方

作为增温组，另 ３ 个为对照组。 ３ 个增温样方从 ２００９ 年 １１ 月 １８ 日开始利用悬挂于样方正上方距离地表２．２５
ｍ 高度的 ＭＳＲ⁃２４２０ 型红外发射器（１６５×１．５ ｃｍ， Ｋａｌｇｌｏ Ｅｌｅｃｔｒｏｎｉｃｓ Ｉｎｃ．， Ｂｅｔｈｌｅｈｅｍ， ＰＡ）进行连续的增温处理

（图 １）。 每个对照样方内同样在距离地面 ２．２５ｍ 高度处悬挂一个相同大小和形状的“伪”红外增温装置模拟

红外发射器对下方土壤产生阴影的效果。 增温样方和对照样方相距约 ５ｍ，避免红外增温装置对对照样方产

生影响。 利用 ＰＴ１００ 热电偶系统（Ｕｎｉｓｍ Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｉｅｓ Ｉｎｃｏｒｐｏｒａｔｅｄ， Ｂｅｉｊｉｎｇ， Ｃｈｉｎａ）自动记录每小时 ２．２５ｍ 高

度处的空气温度和 ５ｃｍ 深处的土壤温度。 另外，在本研究中还利用红外温度计（ＦＬＵＫＥ ５７４， Ｆｌｕｋｅ Ｉｎｃ．，
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ＵＳＡ） 测量玉米冠层叶片表面的温度。 在整个玉米生长季从 ２０１１ 年 ６ 月 ２４ 日到 ２０１１ 年 １０ 月 ７ 日，相对于

对照样地，增温样地平均的空气温度、土壤温度、灌层温度分别增加了（１．４２±０．１８） ／ （１．７７±０．２４）℃ （白天 ／夜
晚）、（１．６８±０．９） ／ （２．０４±０．１６）℃（白天 ／夜晚）、（２．０８±０．７２）℃ （白天）。 同时，本实验还利用 ＦＤＳ１００ 土壤湿

度传感器 （Ｕｎｉｓｍ Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｉｅｓ Ｉｎｃｏｒｐｏｒａｔｅｄ， Ｂｅｉｊｉｎｇ， Ｃｈｉｎａ）监测了样方内 ０—１０ｃｍ 深度土壤湿度的变化状

况。 在整个监测时期，对照样地 １０ｃｍ 深处土壤湿度为 ２６％，而增温样地 １０ｃｍ 深处土壤湿度为 ２５％［２２］。

图 １　 华北平原典型农田生态系统实验增温样地

Ｆｉｇ． １　 Ｔｈｅ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｗａｒｍｉｎｇ ｓｉｔｅ ｉｎ ａ ｔｙｐｉｃａｌ ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｉｎ ｔｈｅ Ｃｈｉｎａ Ｎｏｒｔｈｅｒｎ Ｐｌａｉｎ

１．３　 实验材料

优良玉米品种 （Ｚｅａ ｍａｙｓ Ｌ．ｃｖ． Ｚｈｅｎｇｄａｎ９５８）的种子播种之前先在黑暗、干燥的环境下 ４℃冷藏 ２ ｄ。 随

后，２０１１ 年 ６ 月 ２４ 日将玉米种子分别播种到增温和对照样地，增温和对照样地的玉米苗均于 ７ 月 １ 日出苗。
为了避免干旱胁迫，利用地下水在整个生长季从 ２０１１ 年 ６ 月 ２４ 日到 ２０１１ 年 １０ 月 ７ 日对各个样地的玉米苗

灌溉。 随机从增温和对照样地中选取 １ 个样地取样。 由于玉米穗位叶是决定玉米产量最重要的叶片，因此在

玉米播种 ６０ ｄ 后（即 ２０１１ 年 ８ 月 ２４ 日）在所选的采样样地各随机采集 ５ 个完全伸展的穗位叶进行各个指标

的测量和观察。
１．４　 实验方法

１．４．１　 玉米叶片形态及解剖结构观测

利用直尺对上述选取的 ５ 棵玉米植株的穗位叶分别测量叶片长度和叶片宽度。 另外，选取叶片中部位置

采集玉米叶片样品用于内部解剖结构的观察和测量。 样品采集后迅速放入 ２．５％ （ｖ ／ ｖ） 的戊二醛固定液中

保存并尽快运回实验室进行处理。 利用石蜡切片的实验方法在光学显微镜下观察叶片组织的内部解剖结构。
本研究按照 Ｓａｇｅ 和 Ｗｉｌｌｉａｍｓ 的方法［５７］取叶片中部的组织制作叶片横切的石蜡切片，然后在显微镜下观察并

拍照。 根据所拍照片利用 Ｉｍａｇｅ Ｊ 软件（ＮＩＨ， ＵＳＡ）定量研究叶片内部结构特征。 叶肉厚度 （Ｌｅａｆ ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ
ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ）定义为叶片横切面上下表皮之间的距离。 由于同一叶片的叶肉厚度也可能不均匀，对于叶肉厚度

的测量采用对每个横切面不同位置的上下表皮之间测量 ５ 次，将 ５ 次测量值的平均值作为该横切面的叶肉厚

４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３６ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

度。 本研究将相邻两个维管束鞘之间的距离定义为鞘间距 （Ｉｎｔｅｒｖｅｉｎａｌ ｄｉｓｔａｎｃｅ）。 对玉米叶片内鞘间距大小

的测量为相邻 ２ 个维管束鞘的距离［５８］。 叶片中叶肉或维管组织所占比例＋随机生成 ２００ 个点的方法计算，由
这 ２００ 个随机点所处的的叶肉组织或维管组织的比例代表了叶片横切面两种组织所占的比例［５９⁃６１］。
１．４．２　 玉米叶片亚显微结构观测

将采集的玉米叶片样品（２ｍｍ×２ ｍｍ）用 ２．５％ （ｖ ／ ｖ） 的戊二醛固定液（０．１ ｍｏｌ ／ Ｌ 磷酸缓冲液， ｐＨ 值

７．０）迅速固定，然后放到 ４℃环境下冷藏保存，并立即将样品运回实验室做进一步的处理。 在实验室内样品

用相同浓度的磷酸缓冲液冲洗 ６ 次，并在室温环境下用 １％ （ｖ ／ ｖ） 的锇酸固定 ３ ｈ，然后再用同样的磷酸缓冲

液冲洗干净。 随后植物样品要经过不同浓度梯度的酒精脱水、树脂渗透、包埋等过程。 利用 ＬＫＢ⁃Ｖ 型超薄切

片机切片，醋酸双氧铀和柠檬酸铅染色，然后在透射电子显微镜（ ＪＥＯＬ Ｌｔｄ， Ｔｏｋｙｏ， Ｊａｐａｎ）下观察叶片组织的

叶绿体和线粒体等亚显微结构观察并拍照。
１．４．３　 玉米叶片气体交换参数测量

本研究中对于玉米叶片气体交换参数的测量在 ２０１１ 年 ８ 月 ２４ 日 ９：００—１１：００ 之间进行。 分别在对照

和增温样地中随机选取 ５ 个玉米植株的穗位叶，在该叶片的中间位置利用 Ｌｉ⁃６４００ 便携式光合测定系统（ＬＩ⁃
ＣＯＲ Ｉｎｃ． Ｌｉｎｃｏｌｎ， Ｎｅｂｒａｓｋａ， ＵＳＡ）来测定其净光合速率、气孔导度和蒸腾速率等气体交换参数。 同 Ｌｉ⁃６４００
便携式光合测定系统配套使用的 ２ｃｍ×３ｃｍ 标准气室能独立控制光合光量子通量密度 （ＰＰＦＤ）、ＣＯ２浓度、叶

片温度及气室湿度。 对于玉米叶片气体交换参数测点时设定叶室内的光照强度为 １５００μｍｏｌ ｍ－２ｓ－１ＰＡＲ，ＶＰＤ
为 ２．０ ＫＰａ，ＣＯ２浓度为 ３８０μｍｏｌ ／ ｍｏｌ，叶片温度为 ２５℃。
１．５　 数据统计分析

本研究中关于增温对叶片形态解剖结构和亚显微结构的影响利用 ｔ⁃ｔｅｓｔ 进行统计分析。 本研究中的统计

分析均利用 ＳＰＳＳ １３．０ （Ｃｈｉｃａｇｏ， ＩＬ）统计软件完成，利用 Ｓｉｇｍａｐｌｏｔ 完成作图。

２　 结果与分析

２．１　 增温对玉米叶片形态和解剖结构的影响

本研究结果显示，增温显著减小了玉米叶片的宽度和厚度（Ｐ＜０．０５），但并没有影响叶片的长度（表 １）。
另外，增温还同时显著减少了叶肉厚度约 １０％。 由于对照和增温叶片细胞的平均层数没有显著区别，叶肉厚

度的减少主要是由细胞面积变小造成的（表 １）。 增温减小相邻维管束间的距离 １０％，并减少了维管束面积约

３０％，导致增温环境下的玉米叶片具有更多的、小的维管束（表 １，图 ２）。 相对于环境温度，增温并没有明显改

变维管束鞘（ＢＳ）细胞的大小（表 １， 图 ２）。 另外，增温导致叶肉细胞面积减小 ２２％，这主要是由于栅栏组织

细胞面积的显著减少引起的，因为增温并没有影响海绵组织细胞的面积。 然而，对照和增温环境下叶肉细胞

与维管束鞘细胞面积的比例并没有显著的差异。 相似地，尽管增温显著增加叶片中叶肉组织所占比例（Ｍ％）
约 １３％，但是维管束鞘细胞所占的比例（ＢＳ％）以及叶肉组织 ／维管束鞘细胞组织的比例均没有在增温环境下

发生显著的变化（表 １）。 此外，增温还见少了细胞壁厚度 ３０％但并没有影响气孔下腔的面积 （表 １， 图 ２）。
表中数值为平均值±标准差，分别从对照和处理中选取 ５ 个玉米植株的穗位叶，进行各个指标的观察和

测量；对于叶片的解剖结构和亚显微结构，每个叶片至少观察和测量 １００ 个细胞。 所有数据利用 Ｓｔｕｄｅｎｔ′ｓ ｔ⁃
ｔｅｓｔ 在 ０．０５ 水平上进行比较。
２．２　 增温对玉米叶片亚显微结构的影响

实验增温不仅改变了玉米叶片的形态和解剖结构， 同时还对玉米叶片内叶绿体和线粒体等细胞器的亚

显微结构产生了影响。 相对于对照组的玉米叶片，增温分别平均增加了叶绿体长度和宽度 ４６％和 ５０％，导致

叶绿体的剖面面积显著增加 １４０％ （表 １，图 ３ａ）。 然而，增温对每个叶肉细胞内的叶绿体数目和每个叶绿体

内质体小球的数目没有产生影响（表 １，图 ３ｂ 和 ３ｅ）。 另外，增温显著增加了线粒体的大小约 ５３％ （表 １，图
３ｃ 和 ３ｆ）。
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表 １　 实验增温对玉米叶片形态、解剖及亚显微结构的影响

Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｗａｒｍｉｎｇ ｏｎ ｔｈｅ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ， ａｎａｔｏｍｉｃａｌ， ａｎｄｕｌｔｒａｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｍａｉｚｅ ｌｅａｖｅｓ

参数 Ｐａｒａｍｅｔｅｒ 对照 Ｃｏｎｔｒｏｌ 增温 Ｗａｒｍｉｎｇ 增量 Ｉｎｃｒｅａｓｅ ／ ％ Ｐ⁃Ｖａｌｕｅ

形态数据 Ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｄａｔａ

叶片长度 Ｌｅａｆ ｌｅｎｇｔｈ ／ ｃｍ ７８．４±３．１ ７９．９±２．２ １．９ ０．２５６

叶片宽度 Ｌｅａｆ ｗｉｄｔｈ ／ ｃｍ １０．２±０．７ ９．８±０．６ －３．９ ０．０１７

叶片厚度 Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ／ μｍ １６７±１１ １５０±２５ －１０．２ ＜０．０００１

解剖数据 Ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｄａｔａ

叶肉厚度 Ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ／ μｍ １２２±１１ １１０±２０ －９．８ ０．００１

细胞层数 Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｃｅｌｌ ｌａｙｅｒ ８．１±０．７ ８．６±０．８ ６．２ ０．０６８

脉间距 Ｉｎｔｅｒｖｅｉｎａｌ ｄｉｓｔａｎｃｅ ／ μｍ １２２±１９ １０９±２９ －１０．７ ０．０２７

维管束鞘面积 Ｖａｓｃｕｌａｒ ｂｕｎｄｌｅ ａｒｅａ ／ μｍ２ ４９４６±１２５１ ３５３８±１５６８ －２８．５ ０．００１

气孔下腔面积 Ｓｕｂ⁃ｓｔｏｍａｔａｌ ｃａｖｉｔｙ ａｒｅａ ／ μｍ２ ７４２±２７１ ７６１±３４４ ２．６ ０．８５１

栅栏组织细胞面积 Ｐａｌｉｓａｄｅ ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ｃｅｌｌ ａｒｅａ ／ μｍ２ ３７４±８１ ２４６±１５３ －５２．０ ＜０．０００１

海绵组织细胞面积 Ｓｐｏｎｇｙ ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ｃｅｌｌ ａｒｅａ ／ μｍ２ ２２６±８８ ２１６±８５ －４．４ ０．５２５

叶肉细胞面积 Ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ｃｅｌｌａｒｅａ ／ μｍ２ ２９７±５７ ２３１±９１ －２２．２ ＜０．０００１

维管束鞘细胞面积 Ｂｕｎｄｌｅ ｓｈｅａｔｈ ｃｅｌｌ ａｒｅａ ／ μｍ２ ４８７±２２５ ４５９±１７０ －５．８ ０．４４６

叶肉：维管束鞘 Ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ： ｂｕｎｄｌｅ ｓｈｅａｔｈ ０．７９±０．４２ ０．６４±０．３７ －２０．０ ０．０９３

％叶肉组织 Ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ／ ％ ５１．９±７．４ ４５．２±７．７ －１２．９ ０．０１０

％维管束鞘组织 Ｂｕｎｄｌｅ ｓｈｅａｔｈ ／ ％ ２８．１±５．３ ２７．８±５．８ －１．１ ０．８７２

叶肉：维管束鞘 Ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ： ｂｕｎｄｌｅ ｓｈｅａｔｈ １．９±０．５ １．７±０．６ －１０．５ ０．２７０

细胞壁厚度 Ｃｅｌｌ ｗａｌｌ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ／ μｍ２ ０． ６±０．１ ０．４±０．１ －３１．５ ０．０３１

细胞器数据 Ｏｒｇａｎｅｌｌｅ ｄａｔａ

叶绿体长度 Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｌｅｎｇｔｈ ／ μｍ ６．１±１．２ ８．９±０．９ ４５．９ ＜０．０００１

叶绿体宽度 Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｗｉｄｔｈ ／ μｍ １．４±０．２ ２．１±０．２ ５０．０ ＜０．０００１

叶绿体剖面面积 Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｐｒｏｆｉｌｅ ａｒｅａ ／ μｍ２ ６．３±１．１ １５．２±１．４ １４１．３ ＜０．０００１

细胞内叶绿体数 Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｎｕｍｂｅｒ ｐｅｒ ｃｅｌｌ ８．８±２．６ １１．８±２．４ ２２．７ ０．２４０

叶绿体内质体小球数 Ｐｌａｓｔｏｇｌｏｂｕｌｉｓ ｐｅｒ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ８．６±１．１ ９．９±１．８ １５．３ ０．１５１

线粒体大小 Ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ａｒｅａ ／ μｍ２ ０．１７±０．０４ ０．２６±０．０６ ５２．９ ０．０１

２．３　 增温对玉米叶片气体交换参数的影响

实验增温不仅改变了玉米叶片的形态和和结构还对其气体交换参数产生了显著的影响（图 ４）。 增温显

著增加了玉米叶片的净光合反应速率（Ｐｎ）、气孔导度（Ｇｓ）和蒸腾速率（Ｔｒ），然而却显著降低了玉米叶片的暗

呼吸速率（Ｒｄ），但是并没有显著改变叶片的细胞间 ＣＯ２浓度（Ｃ ｉ）和水分利用效率（ＷＵＥ）。 研究结果显示，实
验增温使玉米叶片的净光合反应速率（Ｐｎ）从 １２．８ μｍｏｌ ｍ－２ｓ－１到 １９．５ μｍｏｌ ｍ－２ｓ－１显著增加了 ５２％ （图 ４ａ）；
同时，玉米叶片的气孔导度（Ｇｓ）和蒸腾速率（Ｔｒ）也分别显著增加了 １６３％和 ８１％ （图 ４ｂ－ｃ）。 然而，实验增温

却显著降低玉米叶片暗呼吸速率（Ｒｄ）高达 ２４％ （图 ４ｄ）。 此外，本研究结果还显示实验增温增加了玉米叶片

的细胞间 ＣＯ２浓度（Ｃ ｉ） ２５％ （图 ４ｅ），却同时降低了叶片水分利用效率（ＷＵＥ）１５％ （图 ４ｆ），但是该影响并没

有达到显著水平（图 ４）。

３　 讨论

以往关于叶片光合作用过程对增温响应的研究结果还存在较大的争议［６２⁃６４］。 例如，一些研究报道增温

对叶片光合速率没有影响［３５， ６４⁃６８］，而另一些研究却发现增温降低了叶片的光合速率［６３， ６９⁃７０］，还有的研究则认

为增温会增加叶片的光合速率［１５， １７， ４１， ７１］。 本研究的结果也表明，增温显著增加了玉米叶片的净光合速率

（Ｐ＜０．００１；图 ４ａ）。
目前，叶片内部解剖结构变化在光合过程对温度响应中所起的作用是全球变化生态学领域还未解决的一

个关键的科学问题［４３］。 通常，叶片的解剖结构对于植物光合过程的调控方面起着极其关键的作用，这主要是

６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３６ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

图 ２　 增温对玉米叶片形态及解剖结构的影响

Ｆｉｇ． ２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｗａｒｍｉｎｇ ｏｎ ｔｈｅ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ａｎｄ ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ ｏｆ ｍａｉｚｅ ｌｅａｖｅｓ
图中（ａ）和（ｂ）为对照叶片的解剖结构；（ｃ）和（ｄ）为增温处理叶片的解剖结构。 ＢＳ 为维管束鞘；ＳＣ 为气孔下腔；ＰＭ 为栅栏组织；ＳＭ 为海

绵组织。 图中标尺代表 １００ μｍ。

由于叶片的解剖结构不仅紧密联系着整个植物的功能和生长而且对于外界环境条件（例如温度）也非常的敏

感［４０， ７２］。 因此，气候变化背景下叶片解剖结构的变化也可能通过改变 ＣＯ２从大气扩散到光合位点的途径来

影响植物光合过程对气候变化的响应。 Ｃ４植物与 Ｃ３植物碳同化途径的区别主要是 Ｃ４植物的光合作用过程是

在维管束鞘细胞中进行的。 当 ＣＯ２分子经过气孔扩散到叶片内部后，Ｃ４植物通过叶肉细胞的 ＰＥＰ 羧激酶固

定 ＣＯ２，生成的 Ｃ４酸转移到维管束鞘薄壁细胞中，再次放出 ＣＯ２，参与卡尔文循环，最终形成糖类物质。 本研

究中对玉米叶片解剖结构的研究发现，增温分别减少了玉米叶片脉间距和维管束鞘的面积约 １０％和 ３０％；也
就是说增温导致玉米叶片内维管束鞘的面积变小，数量增多 （表 １）。 同时，我们也直接观察到增温环境下的

玉米叶片与对照相比具有更多、更小的维管束鞘 （图 ２）。 更有趣的是，Ｘｕ 等［４２］ 对桉树的实验研究结果也发

现增温分别减少叶片维管束的宽度和长度 １８％和 ２２％。 因此，这种增温导致植物叶片内产生更多的、更小的

维管束鞘可能对于 Ｃ４植物叶片碳同化效率的提高具有非常重要的意义。 这主要是由于玉米叶片内更多的、
更小的维管束鞘能够有效缩短叶肉细胞内由 ＰＥＰ 羧激酶固定 ＣＯ２生成的 Ｃ４酸从叶肉细胞通过胞间连丝转移

到维管束鞘细胞的距离，这同时在一定程度上也减小了其转移过程中受到的叶肉阻力，有效提高维管束鞘内

参与碳同化过程的 ＣＯ２浓度，最终可能会体现在增温条件下的植物叶片具有较高的净光合速率［１８］。 本研究

的结果表明，单位叶面积内更多小型的维管束鞘可能使大气 ＣＯ２由气孔进入玉米叶片到达维管束鞘的距离缩

短，这将会在一定程度上减小 ＣＯ２气体扩散到达叶绿素光合位点的叶肉阻力，提高 ＣＯ２在光合位点的同化效

率，最终表现在增温条件下的玉米叶片具有较高的光合速率 （图 ４）。
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图 ３　 增温对玉米叶片亚显微结构的影响

Ｆｉｇ． ３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｗａｒｍｉｎｇ ｏｎ ｔｈｅ ｕｌｔｒａｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ ｏｆ ｍａｉｚｅ ｌｅａｖｅｓ
ａ⁃ｃ，环境温度条件下叶片解剖结构；ｄ⁃ｆ，增温条件下的叶片解剖结构。 通过显微照片观察到增温显著增加了叶绿体及线粒体的面积，但减

小了细胞壁的厚度。 Ｃｈ，叶绿体；Ｍｉ，线粒体；ＣＷ，细胞壁；Ｐｌ，脂体小球。 标尺，２ μｍ （ａ 和 ｄ） 或 １μｍ （ｂ⁃ｃ 和 ｅ⁃ｆ）。

关于增温对叶片结构分析的工作在许多的温度下开展，但是大多数研究主要关注植物对冷胁迫或者热胁

迫的响应，很少有研究关注非胁迫生长温度下植物叶片结构对温度的响应，并且这些研究的结论也并不一
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图 ４　 增温对玉米叶片气体交换参数的影响

Ｆｉｇ． ４　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｗａｒｍｉｎｇ ｏｎ ｔｈｅ ｇａｓ ｅｘｃｈａｎｇｅｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｍａｉｚｅ ｌｅａｖｅｓ

致［７３］。 植物叶片厚度的改变反映出其解剖结构的变化，例如栅栏组织层数目和大小的变化［４１⁃４３］。 许多在非

胁迫生长温度下（１０—３０℃）开展的研究发现，对于同一个物种生长在高温条件下具有较薄的叶片，但这主要

是由于表皮层厚度、海面和栅栏组织层厚度的减小或者是叶肉细胞大小的减小而造成的［４１， ４４⁃４６］。 另外，以往

的大多数研究也认为增温可能会减小植物叶片的厚度［１８， ４１⁃４２， ７４］。 例如，Ｊｉｎ 等［４１］发现增温显著减少拟南芥叶

片厚度 ８％。 相似地，Ｙａｎｇ 等［４２］在我国青藏高原上的增温实验研究发现增温减少了该区域优势种亚高山莎

草（Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｐｙｇｍａｅａ） 叶片厚度 １０％。 然而，Ｓｍｉｔｈ 等［４３］ 的研究却发现增温并没有对铁木桉 （Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ
ｓｉｄｅｒｏｘｙｌｏｎ）的叶片厚度、叶肉厚度以及表皮厚度产生影响。 本研究的结果显示，增温减少了华北平原玉米叶

片的厚度约 １０％，这与以往的研究结果基本一致［４１⁃４２］。 我们对叶片解剖结构的进一步观察和测量后发现，叶
片厚度的减少主要是由于增温环境下叶肉组织变薄所导致的。 更有趣的是进一步的研究发现，叶肉细胞的层

数没有改变，叶肉组织变薄的原因主要是由于增温显著减小了叶肉细胞的面积。 另外，我们的研究结果还显

示，增温显著减少了叶肉组织中栅栏组织细胞的面积 ５２％，但对海绵组织的细胞面积却几乎没有产生影响。
本研究的结果表明，未来气候变暖可能通过减少海绵组织细胞的面积来减少玉米叶片的厚度。 更进一步来

讲，本研究中实验增温条件下玉米叶片厚度的减少可能更加有利于其散失过高的热量，从而避免叶片内部的

细胞器和组织受到高温的伤害，这或许是该 Ｃ４物种适应未来全球气候变暖的一个有效的方法和措施。
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叶绿体是植物进行光合作用的细胞器，叶绿体的结构和数量同植物光合速率之间存在着非常密切的关

系［４１⁃４２］。 早期的研究结果已经发现细胞内叶绿体的数量同光合速率之间存在着很好的相关性关系［４１］。 以往

的研究观察到生长在高 ＣＯ２浓度或高温环境下的植物与对照相比具有较高叶片光合速率的同时单个细胞内

也具有较多的叶绿体数量［４３］。 然而，目前关于增温对叶绿体大小和数量影响并没有一致的结论。 例如，Ｊｉｎ
等［４１］观察到拟南芥的生长温度增加 ２．５℃并没有改变单个细胞中叶绿体的数目；但是当植物的生长温度增加

到 ５℃时，单个细胞内叶绿体的数目减少了 ２２％（对照温度为白天 ／夜晚 ２３ ／ １８℃）。 同时，该研究的结果还显

示叶绿体的大小也随着生长温度的增加而减小。 Ｘｕ 等［４２］探讨了增温对铁树桉（Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｓａｌｉｇｎａ）细胞内叶

绿体大小和数目的影响，研究结果显示增温显著减少了每个细胞内叶绿体的数量但并没有改变叶绿体的大

小。 然而，更有趣的是本研究的结果显示，增温显著增加了玉米叶片内叶绿体的大小，但并没有改变每个细胞

内的叶绿体数目（表 １）。 以往研究结论的不一致可能是有以下两个方面原因造成的。 （１） 不同物种对增温

的响应方式不一样。 植物为了响应周围的环境变化势必在结构方面做出一些调整，进一步改变叶片功能，例
如光合作用。 这些调整包括对于每个细胞内叶绿体的大小和数量的改变。 然而，不同物种在对叶绿体进行调

整时所采取的策略可能存在着差异。 有些物种可能通过改变叶绿体数目的方式来调整，而有些物种则可能通

过改变叶绿体的大小的方式进行调整。 （２） 不同研究中增温强度的差异也可能是导致叶绿体调整方式改变

的原因。 例如，Ｊｉｎ 等［４１］的研究中发现植物生长温度增加 ５℃时拟南芥单个细胞内的叶绿体数目显著减少，但
当生长温度增加 ２．５℃时却没有影响到叶绿体树木的变化。 同样，Ｘｕ 等［４２］ 的研究是将铁树桉生长温度提高

４℃时发现增温改变了每个细胞内叶绿体的数量。 然而，本研究在野外利用红外线对玉米叶片的增温幅度仅

为 ２℃，同 Ｊｉｎ 等［４１］和 Ｘｕ 等［４２］的研究相比增温强度低，增温信号较弱，这也可能是本研究中没有改变叶绿体

数目的原因之一。 然而，在本研究中还发现，尽管增温并没有改变每个细胞中叶绿体的数目，但是却导致叶绿

体的大小发生了变化。 总之，本研究的结果表明当植物生长环境的温度增加幅度较小时植物体主要通过调整

叶绿体的大小来适应环境变化，但是当其生长环境的温度变化较大时，可能仅通过调整叶绿体的大小并不足

以适应外界的环境，因此选择另外一种更加有效的调整方式即改变叶绿体的数目来达到适应的目的。
综上所述，未来气候变暖可能会对农田生态系统的结构和功能产生深远的影响。 以往的研究已经发现，

气候变暖能够对农田生态系统作物昆虫的行为［７５⁃７８］、种间关系［７９⁃８０］、食物链及食物网的结构［８２］ 产生直接的

影响。 除了全球变暖对农田昆虫的直接影响之外，全球范围内的增暖还可能会通过改变寄主植物叶片的次生

代谢物成分和种类来间接影响昆虫的生长、发育及繁殖，从而改变昆虫的种间关系和食物链的结构［７６， ８０］。 本

研究的结果表明，未来全球变暖情境下，我国华北平原地区玉米叶片将会从形态、结构 （解剖结构及亚显微结

构） 到功能 （例如光合及呼吸等关键生理过程）方面都进行统一的响应和调整。 然而，即使生态系统自身能

够做出这样的调整，未来我国华北平原地区的玉米作物仍然可能面临全球气候变暖造成农作物减产的巨大风

险。 因此，未来气候变暖背景下对于华北平原农田生态系统进行科学有效的管理的时候，应该全面考虑上述

对该生态系统产生影响的诸多方面，以期能够有效地预防和适应气候变暖可能带来的不利影响。
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