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高 ＣＯ２ 浓度对杂交水稻光合作用日变化的影响—
ＦＡＣＥ 研究
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摘要：大气二氧化碳（ＣＯ２）浓度增高导致全球变暖，但作为光合作用底物促进绿色作物的光合作用。 为了明确高 ＣＯ２浓度对杂

交水稻结实期光合日变化的影响，２０１４ 年利用稻田 ＦＡＣＥ（Ｆｒｅｅ Ａｉｒ ＣＯ２ Ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ）平台，以生产上曾创高产纪录的两个杂交稻

新组合甬优 ２６４０ 和 Ｙ 两优 ２ 号为供试材料，设置环境 ＣＯ２和高 ＣＯ２浓度（增 ２００ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ）两个水平，测定杂交稻抽穗期和灌

浆中期光合作用日变化和成熟期生物量。 结果表明，高 ＣＯ２浓度环境下两组合抽穗期叶片净光合速率均大幅增加（全天平均

５２％），但灌浆中期的平均增幅减半，其中 Ｙ 两优 ２ 号这种光合下调表现更为明显。 大气 ＣＯ２浓度升高使两杂交稻组合抽穗和

灌浆中期叶片气孔导度均大幅下降，导致蒸腾速率下降而水分利用效率大幅增加，Ｙ 两优 ２ 号气孔导度和蒸腾速率对 ＣＯ２的响

应上午大于下午，而甬优 ２６４０ 表现相反。 尽管大气 ＣＯ２浓度升高使杂交稻结实期不同时刻胞间 ＣＯ２浓度均大幅增加，但对气

孔限制值特别是胞间 ＣＯ２与空气 ＣＯ２浓度之比多无显著影响，两品种趋势一致。 大气 ＣＯ２浓度升高对甬优 ２６４０ 地上部生物量

及其组分的影响明显大于 Ｙ 两优 ２ 号，ＣＯ２与品种间多存在互作效应。 以上结果表明，与甬优 ２６４０ 相比，Ｙ 两优 ２ 号最终生产

力从高 ＣＯ２浓度环境中获益较少可能与该品种生长后期存在明显的光合适应有关，但这种光合适应似乎不是由气孔限制造

成的。
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大气二氧化碳（ＣＯ２）浓度持续增高是全球气候变化最为突出和确定的现象之一。 大气 ＣＯ２浓度已从工

业革命前的 ２８０ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ 不断增高，至今已突破 ４００ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ 大关，并且增长速度越来越快［１］。 尽管采用各

种各样的减排措施，预计 ２０５０ 年大气中的 ＣＯ２浓度仍将达到 ４７０—５７０ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ［２］，２１００ 年最高将增至 ９３６
μｍｏｌ ／ ｍｏｌ［３］。 作为光合作用的底物，空气中 ＣＯ２浓度增高是全球变化中极少数对农作物生产力有正向作用的

因子之一［４⁃５］。
根据粮食和农业组织（ＦＡＯ）表示，大米养活地球上一半人口，是第二大最有价值的作物，也是种植规模

第三大作物。 随着世界人口不断增长，我们需要更多的大米养活人口。 杂交稻产量潜力大、抗逆性强，自上世

纪 ７０ 年代在我国大面积推广以来，为解决中国粮食安全问题发挥了不可替代的作用。 已有少量研究表明，杂
交稻生长和产量对 ＣＯ２的响应明显大于常规稻，这为未来稻作生产展示了很好的前景［６⁃８］。 但这种高应答是

否具有普遍性？ 其内在机制是什么？ 令人意外的是这方面的研究非常有限，而已有的研究多以单一品种为试

验对象［９⁃１２］。 水稻（Ｃ３作物）光合作用是对环境因子比较敏感的重要生化过程，这一过程对高 ＣＯ２浓度的响应

和适应很大程度上决定了水稻的最终增产潜力。 无论是气室和 ＦＡＣＥ（Ｆｒｅｅ Ａｉｒ ＣＯ２ Ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ）研究，目前大

气 ＣＯ２浓度升高对常规水稻光合作用的影响已有不少报道（详见综述［７，１３⁃１４］ ），但报道的光合参数较少且主要

聚集常规水稻［１５⁃１６］。 据作者所知，高 ＣＯ２浓度环境下杂交稻光合响应的日变化尚未见报道。 一般来说，短期

ＣＯ２熏蒸使水稻的光合作用增强，但长期生长于 ＣＯ２富集环境下会出现光合适应（ａｃｃｌｉｍａｔｉｏｎ）或下调（ｄｏｗｎ⁃
ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ）现象［７，１３］，杂交稻大田生长后期是否亦存在光合适应现象？ 品种间是否存在差异？ 明确这些问题

对更新未来稻作生产的预测模拟，制订应对策略具有重要意义。
与气室不同，ＦＡＣＥ 试验基于标准的作物管理技术，在空气自由流动的大田条件下对作物表现进行研究，

提供了对未来作物生长环境的真实模拟［１７］。 由于 ＦＡＣＥ 系统的独特性，这一技术一经出现（１９８９），便在全球

气候变化研究中得到广泛应用［４， １７⁃１８］。 １９９８ 年，ＦＡＣＥ 技术被日本科学家首次用于稻田生态系统的研究［１９］，
２００１ 年中国通过国际合作建成稻田 ＦＡＣＥ 实验平台［２０］，该平台迄今为止已连续运行了 １５ 年［１４］，并取得重要

进展［６，７］。 本试验以生产上最新育成的曾创高产纪录的籼粳杂交稻甬优 ２６４０ 和杂交籼稻 Ｙ 两优 ２ 号［２１］为材

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３７ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

料，利用这一稻田开放系统模拟本世纪中叶大气 ＣＯ２浓度，研究其对高产杂交稻光合作用日变化和物质积累

量的影响，以期为高 ＣＯ２浓度环境下最大化杂交稻生产力提供新的理论依据。

１　 材料与方法

１．１　 试验地点与平台

本实验于 ２０１４ 年在中国稻田 ＦＡＣＥ 平台上进行，该试验平台位于江苏省扬州市小纪镇良种场试验田内

（１１９°４２′０″Ｅ，３２°３５′５″Ｎ）。 实验土壤类型为清泥土，年均降水量 ９８０ ｍｍ 左右，年蒸发量大于 １１００ ｍｍ，年平

均温度约 １４．９ ℃，年日照时间大于 ２１００ ｈ，年平均无霜期 ２２０ ｄ，耕作方式为⁃冬闲单季种植。 土壤理化性质：
有机碳 １８．４ ｇ ／ ｋｇ，全氮 １．４５ ｇ ／ ｋｇ，全磷 ０．６３ ｇ ／ ｋｇ，全钾 １４．０ ｇ ／ ｋｇ，速效磷 １０．１ ｍｇ ／ ｋｇ，速效钾 ７０．５ ｍｇ ／ ｋｇ，砂
粒（２—０．０２ ｍｍ）５７８．４ ｇ ／ ｋｇ，粉砂粒（０．０２—０．００２ ｍｍ）２８５．１ ｇ ／ ｋｇ，粘粒（＜ ０．００２ ｍｍ）１３６．５ ｇ ／ ｋｇ，容重 １．１６ ｇ ／
ｃｍ３，ｐＨ ７．２。 平台共有 ３ 个 ＦＡＣＥ 试验圈和 ３ 个对照（Ａｍｂｉｅｎｔ）圈。 ＦＡＣＥ 圈之间以及 ＦＡＣＥ 圈与对照圈之

间的间隔＞９０ ｍ，以减少 ＣＯ２释放对其它圈的影响。 ＦＡＣＥ 圈设计为正八角形，直径 １２ ｍ，平台运行时通过

ＦＡＣＥ 圈周围的管道向中心喷射纯 ＣＯ２气体，利用计算机网络对平台的 ＣＯ２浓度和水稻冠层温度进行监测和

控制，根据大气中的 ＣＯ２浓度、风向、风速、作物冠层高度的 ＣＯ２浓度自动调节 ＣＯ２气体的释放速度和方向，使
水稻主要生育期 ＦＡＣＥ 圈内 ＣＯ２浓度保持比大气环境高 ２００ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ。 对照田块没有安装 ＦＡＣＥ 管道，其余

环境条件与自然状态一致［１２］。 平台熏气时间为 ６ 月 ２８ 日至 １０ 月 ２６ 日，每日熏气时间为日出至日落，熏蒸

期间对照圈平均 ＣＯ２浓度为 ３７１．９±２．０ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ，ＦＡＣＥ 圈实际 ＣＯ２处理浓度为 ５７１．９±０．３ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ，ＦＡＣＥ
圈较对照圈平均增加 １９９．２±１．９ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ。 水稻生育期内温度及光照有效辐射变化情况见图 １。
１．２　 试验处理和材料培育

本试验为裂区试验设计，主区为 ＣＯ２处理，设置大气环境 ＣＯ２浓度（Ａｍｂｉｅｎｔ ＣＯ２）和高 ＣＯ２浓度（Ｅｌｅｖａｔｅｄ
ＣＯ２，比环境 ＣＯ２浓度高 ２００ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ）；裂区为两个杂交新组合，分别为甬优 ２６４０（籼粳杂交稻）和 Ｙ 两优 ２
号（杂交籼稻，２０１３ 年被农业部核定为超级稻品种）。

大田旱育秧，５ 月 ２０ 日播种，６ 月 ２１ 日移栽，单本栽插（每穴 １ 株）。 总施氮量为 ２２．５ ｇ ／ ｍ２，采用复合肥

（有效成分 Ｎ： Ｐ ２Ｏ５： Ｋ２Ｏ ＝ １５％：１５％：１５％，下同）和尿素（含氮率 ４６．７％，下同）配合施用。 其中基肥占 ４０％
（６ 月 ２０ 日），分蘖肥（６ 月 ２８ 日）和穗肥（７ 月 ２５ 日）均占 ３０％。 总施 Ｐ、Ｋ 肥均为 ９ ｇ ／ ｍ２，采用复合肥，全作

基肥施用。 水分管理：６ 月 ２１ 日—７ 月 ２０ 日保持水层（约 ３ ｃｍ），７ 月 ２１ 日—８ 月 １０ 日多次轻搁田（自然落

干后保持 ３ 天→灌水 １ 天→干旱 ４ 天→灌水 １ 天，如此 ４ 天干旱 １ 天灌水反复），８ 月 １１ 日—收获前 １０ 日间

隙灌溉（３ 天保水 ２ 天干旱）之后断水至收获。 其它管理亦按高产田标准和要求执行。
１．３　 测定内容与方法

（１）光合作用参数。 在水稻抽穗期选择生长一致的植株记号标记，分别在抽穗期及穗后 ２４ ｄ，从 ９：３０—
１７：３０ 每隔 ２ 小时，采用 ＬＩ⁃６４００ ｘｔ 光合测定系统（ＬＩ－ＣＯＲ 公司，美国）测定净光合速率（Ｐｎ）、胞间 ＣＯ２浓度

（Ｃｉ）、气孔导度（Ｇｓ）、蒸腾速率（Ｔｒ）、叶片胞间与周围空气 ＣＯ２浓度之比等光合作用相关参数，并计算叶片瞬

时水分利用效率（ＷＵＥ＝Ｐｎ ／ Ｔｒ）；气孔限制值（Ｌｓ）＝ １－叶片胞间与周围空气 ＣＯ２浓度之比。 测定时采用 ＣＯ２

小钢瓶（ＬＩ－ＣＯＲ 公司，美国）控制 Ａｍｂｉｅｎｔ 圈 ＣＯ２浓度为 ３８０ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ 及 ＦＡＣＥ 圈 ＣＯ２浓度为 ５８０ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ。
利用系统自配 ＬＥＤ 红蓝光源补光，光量子通量设定为 １２００ μｍｏｌ ｍ－２ｓ－１。 测定剑叶叶片中上部的上表面，每
处理连续测定 ２—３ 株取平均值。

（２）干物质重量。 参照本课题前期已报道的方法［２２］：于水稻成熟期（即试验区 ８０％植株进入黄熟期），根
据连续 ４０ 穴田间普查的单穴平均茎蘖数，各小区取代表性植株 ６ 穴。 取样时保护好易折断的器官，将植株分

为叶片、 茎鞘和稻穗等部位，各部位器官 １０５ ℃ 杀青 ３０ ｍｉｎ、 ７０ ℃ 烘至恒重后（约 ７２ ｈ）称量干重。 地上部

干重（ｇ ／ ｍ２）＝ 叶片＋茎鞘＋稻穗干重（ｇ ／ ｍ２）。
１．４　 统计分析

本试验所有数据均以 Ｅｘｃｅｌ ２０１３ 处理和图表绘制。 采用一般线性模型，以 ＳＰＳＳ ２２．０ 进行方差分析，采用
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图 １　 ２０１４ 年水稻生育期内温度及光合有效辐射变化情况

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｃｈａｎｇｅ ｏｆ ｍａｘｉｍｕｍ ａｎｄ ｍｉｎｉｍｕｍ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ （ ａ）， ａｎｄ ｄａｉｌｙ ｉｎｔｅｇｒａｌ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐｈｏｔｏｎ ｆｌｕｘ ｄｅｎｓｉｔｙ （ＰＰＦＤ， ｂ）

ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｅｎｔｉｒｅ ｇｒｏｗｔｈ ｐｅｒｉｏｄ ｏｆ ｒｉｃｅ ｉｎ ２０１４

Ｄｕｎｃａｎ 法作多重比较，显著水平设 Ｐ≤０．０１、Ｐ≤０．０５、Ｐ≤０．１、Ｐ＞０．１， 分别用∗∗、∗、＋和 ｎｓ 表示。

２　 结果与分析

２．１　 高 ＣＯ２浓度对杂交稻净光合速率的影响

处理和对照水稻叶片净光合速率（Ｐｎ）变化曲线均呈现出单峰，最高峰出现在上午 ９： ００ 或 １１： ００，尤其

是在 １３： ３０ 以后，Ｐｎ 明显下降（图 ２）。 叶片同一时刻 Ｐｎ 随生育进程明显下降，两品种趋势一致。 两组合比

较，多数情况下甬优 ２６４０ 叶片平均 Ｐｎ 大于 Ｙ 两优 ２ 号，两测定时期趋势一致。 高 ＣＯ２浓度使两组合抽穗期

各时刻测定的叶片 Ｐｎ 均大幅增加，但抽穗后 ２４ ｄ 的响应明显变小：两品种全天平均，抽穗和抽穗 ２４ ｄ Ｐｎ 的

增幅分别为 ５１％和 ２７％（图 ２）。 两组合比较，抽穗期各时刻叶片 Ｐｎ 对 ＣＯ２的响应种间差异较少，但抽穗 ２４ ｄ
甬优 ２６４０ 的响应能力明显大于 Ｙ 两优 ２ 号：高 ＣＯ２浓度使甬优 ２６４０ 在 ９： ３０、１１： ３０、１３： ３０ 和 １５： ３０ 叶片

Ｐｎ 平均分别增加 ３９％、２６％、３０％和 １３％，除最后 １ 次外均达 ０．０１ 显著水平，但 Ｙ 两优 ２ 号只有 １１： ３０ 叶片

Ｐｎ 的增幅达 ０．０５ 显著水平（图 ２ 和表 １）。
２．２　 高 ＣＯ２浓度对杂交稻气孔导度的影响

两品种叶片气孔导度（Ｇｓ）的日变化与 Ｐｎ 相似，两期处理和对照叶片 Ｇｓ 均以上午 ９： ００ 或 １１： ００ Ｇｓ 最

高（图 ３）。 抽穗后 ２４ ｄ 各时刻平均 Ｇｓ 小于抽穗期（甬优 ２６４０）或与抽穗期相近（Ｙ 两优 ２ 号）。 高 ＣＯ２浓度

使供试组合各测定时刻 Ｇｓ 均明显下降：两品种全天平均，抽穗期和抽穗后 ２４ ｄ 分别下降 ２９％和 ３１％；但从整

个日变化进程看，两品种的响应模式差异很大，特别是抽穗后 ２４ ｄ：Ｙ 两优 ２ 号上午两个测定时段的响应明显
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图 ２　 高 ＣＯ２浓度对杂交稻抽穗期（ａ－ｂ）和抽穗后 ２４ ｄ（ｃ－ｄ）不同时刻剑叶净光合速率（Ｐｎ）的影响

Ｆｉｇ．２　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｅｌｅｖａｔｅｄ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｏｎ ｄｉｕｒｎａｌ ｃｏｕｒｓｅｓ ｏｆ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ＣＯ２ ａｓｓｉｍｉｌａｔｉｏｎ （Ｐｎ） ｏｆ ｔｈｅ ｆｌａｇ ｌｅａｆ ｏｆ ｈｙｂｒｉｄｓ ａｔ

ｈｅａｄｉｎｇ （ａ－ｂ） ａｎｄ ２４ ｄａｙｓ ａｆｔｅｒ ｈｅａｄｉｎｇ （ｃ－ｄ）

图中数据为平均值±标准误（ｎ＝ ３）， Ｄａｔｅ ｉｎ ｔｈｅ ｆｉｇｕｒｅｓ ｉｓ “ｍｅａｎ±ＳＥ” （ｎ＝ ３）；ｎｓ， 不显著，ｎｏｎ－ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ； ｎｓ， Ｐ＞０．１；＋， Ｐ≤０．１； ∗ Ｐ≤０．

０５； ∗∗ Ｐ≤０．０１； ＹＹ２６４０， 甬优 ２６４０； ＹＬＹ２， Ｙ 两优 ２ 号

表 １　 高 ＣＯ２浓度对杂交稻抽穗期和抽穗后 ２４ ｄ 剑叶光合参数影响的方差分析

Ｔａｂｌｅ １　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｖａｒｉａｎｃｅ ｆｏｒ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｔｈｅ ｆｌａｇ ｌｅａｖｅ ｏｆ ｈｙｂｒｉｄｓ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｅｌｅｖａｔｅｄ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ａｔ ｈｅａｄｉｎｇ ａｎｄ

２４ ｄａｙｓ ａｆｔｅｒ ｈｅａｄｉｎｇ

Ｉｎｄｅｘ Ｉｔｅｍ
抽穗期 Ｈｅａｄｉｎｇ ｓｔａｇｅ 抽穗后 ２４ ｄ ２４ ｄ ａｆｔｅｒ ｈｅａｄｉｎｇ

９：００ １１：３０ １３：３０ １５：３０ ９：００ １１：３０ １３：３０ １５：３０
Ｐｎ ＣＯ２ ＜０．０１ ＜０．０１ ＜０．０１ ＜０．０１ ＜０．０１ ＜０．０１ ＜０．０１ ＜０．０１

Ｖａｒｉｅｔｙ （Ｖ） ０．４１ ０．０１ ０．００ ＜０．０１ ０．０１ ０．０８ ＜０．０１ ＜０．０１
ＣＯ２×Ｖ ０．３５ ０．６３ ０．６９ ０．１４ ０．１１ ０．４６ ０．４０ ０．５３

Ｇｓ ＣＯ２ ＜０．０１ ０．０３ ＜０．０１ ０．１６ ＜０．０１ ＜０．０１ ０．０３ ＜０．０１
Ｖａｒｉｅｔｙ （Ｖ） ＜０．０１ ＜０．０１ ＜０．０１ ０．０１ ＜０．０１ ＜０．０１ ０．１３ ＜０．０１
ＣＯ２×Ｖ ０．８５ ０．９７ ＜０．０１ ０．３３ ＜０．０１ ＜０．０１ ０．１５ ０．０１

Ｔｒ ＣＯ２ ０．０１ ０．１２ ＜０．０１ ０．２２ ０．０１ ０．０２ ０．０７ ０．０２
Ｖａｒｉｅｔｙ （Ｖ） ＜０．０１ ＜０．０１ ＜０．０１ ＜０．０１ ＜０．０１ ＜０．０１ ０．０１ ＜０．０１
ＣＯ２×Ｖ ０．１３ ０．６２ ０．１５ ０．２９ ０．３３ ０．０３ ０．２１ ０．０６

ＷＵＥ ＣＯ２ ＜０．０１ ＜０．０１ ＜０．０１ ＜０．０１ ＜０．０１ ＜０．０１ ＜０．０１ ＜０．０１
Ｖａｒｉｅｔｙ （Ｖ） ＜０．０１ ０．０３ ＜０．０１ ０．０２ ＜０．０１ ＜０．０１ ０．０１ ＜０．０１
ＣＯ２×Ｖ ０．０１ ０．０７ ０．０１ ０．１３ ０．１１ ０．８４ ０．１６ ０．８５

Ｃｉ ＣＯ２ ＜０．０１ ＜０．０１ ＜０．０１ ＜０．０１ ＜０．０１ ＜０．０１ ＜０．０１ ＜０．０１
Ｖａｒｉｅｔｙ （Ｖ） ＜０．０１ ＜０．０１ ＜０．０１ ０．３３ ＜０．０１ ＜０．０１ ０．０２ ＜０．０１
ＣＯ２×Ｖ ０．０１ ＜０．０１ ０．０２ ０．８３ ０．２５ ０．６２ ０．１０ ０．９１

　 　 Ｐｎ： 净光合速率， ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅｓ； Ｇｓ： 气孔导度， ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ； Ｔｒ： 蒸腾速率， ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ； ＷＵＥ： 水分利用效率， ｗａｔｅｒ

ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ； Ｃｉ： 叶片胞间 ＣＯ２浓度， ｉｎｔｅｒｎａｌ ｃｅｌｌｕｌａｒ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ． Ｐ 值为粗体表示差异达 ０．０５ 以上显著水平， Ｔｈｅ Ｐ ｖａｌｕｅｓ ｉｎ ｂｏｌｄ ｓｈｏｗ

ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｅｆｆｅｃｔｓ ａｔ Ｐ≤０．０５
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图 ３　 高 ＣＯ２浓度对杂交稻抽穗期（ａ－ｂ）和抽穗后 ２４ ｄ（ｃ－ｄ）不同时刻叶片气孔导度（Ｇｓ）的影响

Ｆｉｇ．３　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｅｌｅｖａｔｅｄ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｏｎ ｄｉｕｒｎａｌ ｃｏｕｒｓｅｓ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ （Ｇｓ） ｏｆ ｔｈｅ ｆｌａｇ ｌｅａｆ ｏｆ ｈｙｂｒｉｄｓ ａｔ ｈｅａｄｉｎｇ （ａ－ｂ）

ａｎｄ ２４ ｄａｙｓ ａｆｔｅｒ ｈｅａｄｉｎｇ （ｃ－ｄ）

大于下午，而甬优 ２６４０ 呈相反趋势（图 ３）。 ＣＯ２处理与品种对抽穗后 ２４ ｄ 不同时刻叶片 Ｇｓ 均有不同程度互

作效应（表 １）。
２．３　 高 ＣＯ２浓度对杂交稻蒸腾速率的影响

处理和对照水稻叶片蒸腾速率（Ｔｒ）日变化亦呈单峰曲线，最高峰出现在上午 １１： ００ 或 １３： ３０，两个生育

时期趋势基本一致（见图 ４）。 抽穗后 ２４ ｄ 各时刻叶片 Ｔｒ 明显小于（甬优 ２６４０）或接近于（Ｙ 两优 ２ 号）抽穗

期对应时刻。 两品种比较，抽穗期不同时刻叶片平均 Ｔｒ 均为甬优 ２６４０ 大于 Ｙ 两优 ２ 号，但抽穗后 ２４ ｄ 因不

同时刻而异。 高 ＣＯ２浓度环境下伴随叶片 Ｇｓ 下降（图 ３），Ｔｒ 亦随之下降，但降幅明显小于前者：两品种全天

平均，抽穗期、抽穗后 ２４ ｄ 叶片 Ｇｓ 均下降 １２％，不同时刻变幅分别为 ８—１６％和 ９—１４％，多达 ０．１ 以上显著

水平（表 １）。 两品种 Ｔｒ 对 ＣＯ２响应的快慢差异较大：甬优 ２６４０ 上午响应明显小于下午，但 Ｙ 两优 ２ 号相反，
抽穗期和抽穗后 ２４ ｄ 趋势一致（图 ４）。 方差分析表明，ＣＯ２与品种的互作对抽穗后 ２４ ｄ １１：３０ 和 １５：３０ Ｔｒ 的
影响分别达 ０．０５ 和 ０．１ 显著水平（表 １）。

２．４　 高 ＣＯ２浓度对杂交稻水分利用效率的影响

处理和对照水稻叶片水分利用效率（ＷＵＥ）无一致的日变化规律（图 ５）。 Ｙ 两优 ２ 号抽穗期不同时刻叶

片 ＷＵＥ 明显大于抽穗后 ２４ ｄ，但甬优 ２６４０ 两期对应时刻 ＷＵＥ 的差异较小。 高 ＣＯ２浓度使水稻各时刻 ＷＵＥ
均显著或极显著增加：抽穗期和抽穗后 ２４ ｄ 全天平均分别增加 ８６％、４９％，随生育期推移增幅明显减少，两组

合表现一致（图 ５）。 两组合比较，Ｙ 两优 ２ 号抽穗期 ＷＵＥ 对 ＣＯ２的响应明显大于甬优 ２６４０，表现在 ＣＯ２与品

种间互作多达 ０．１ 以上显著水平，而抽穗 ２４ ｄ 两品种无明显差异（图 ５ 和表 １）。
２．５　 高 ＣＯ２浓度对杂交稻胞间 ＣＯ２浓度的影响

叶片胞间 ＣＯ２浓度（Ｃｉ）的测定结果列于图 ６ 和表 １。 １１：３０ 和 １３：３０ 测定的叶片 Ｃｉ 总体上略小于每期

起始和最后的测定值。 抽穗和抽穗 ２４ ｄ 平均 Ｃｉ 差异较小，两组合表现一致。 高 ＣＯ２浓度使稻叶各时刻 Ｃｉ 均
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图 ４　 高 ＣＯ２浓度对杂交稻抽穗期（ａ－ｂ）和抽穗后 ２４ ｄ（ｃ－ｄ）不同时刻剑叶蒸腾速率（Ｔｒ）的影响

Ｆｉｇ．４　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｅｌｅｖａｔｅｄ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｏｎ ｄｉｕｒｎａｌ ｃｏｕｒｓｅｓ ｏｆ ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ （Ｔｒ） ｏｆ ｔｈｅ ｆｌａｇ ｌｅａｆ ｏｆ ｈｙｂｒｉｄｓ ａｔ ｈｅａｄｉｎｇ （ａ－ｂ） ａｎｄ
２４ ｄａｙｓ ａｆｔｅｒ ｈｅａｄｉｎｇ （ｃ－ｄ）

图 ５　 高 ＣＯ２浓度对杂交稻抽穗期（ａ－ｂ）和抽穗后 ２４ ｄ（ｃ－ｄ）不同时刻水分利用效率（ＷＵＥ）的影响

Ｆｉｇ．５　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｅｌｅｖａｔｅｄ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｏｎ ｄｉｕｒｎａｌ ｃｏｕｒｓｅｓ ｏｆ ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ （ＷＵＥ） ｏｆ ｔｈｅ ｆｌａｇ ｌｅａｆ ｏｆ ｈｙｂｒｉｄｓ ａｔ ｈｅａｄｉｎｇ （ａ－ｂ）
ａｎｄ ２４ ｄａｙｓ ａｆｔｅｒ ｈｅａｄｉｎｇ （ｃ－ｄ）

７　 ６ 期 　 　 　 景立权　 等：高 ＣＯ２浓度对杂交水稻光合作用日变化的影响—ＦＡＣＥ 研究 　
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大幅增加：抽穗期和抽穗后 ２４ ｄ 全天平均分别增加 ４３％（ｐ＜０．０１）和 ５０％（ｐ＜０．０１）；抽穗期甬优 ２６４０ Ｃｉ 对
ＣＯ２的响应明显大于 Ｙ 两优 ２ 号，但抽穗后 ２４ ｄ 两组合的响应没有差异（图 ６）。 ＣＯ２与品种对抽穗期不同时

刻 Ｃｉ 多存在明显的互作效应，但灌浆中期两因子间没有互作效应（表 １）。

图 ６　 高 ＣＯ２浓度对杂交稻抽穗期（ａ－ｂ）和抽穗后 ２４ ｄ（ｃ－ｄ）不同时刻剑叶胞间 ＣＯ２浓度（Ｃｉ）的影响

Ｆｉｇ．６　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｅｌｅｖａｔｅｄ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｏｎ ｄｉｕｒｎａｌ ｃｏｕｒｓｅｓ ｏｆ ｉｎｔｅｒｎａｌ ｃｅｌｌｕｌａｒ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ （Ｃｉ） ｏｆ ｔｈｅ ｆｌａｇ ｌｅａｆ ｏｆ ｈｙｂｒｉｄｓ ａｔ

ｈｅａｄｉｎｇ （ａ－ｂ） ａｎｄ ２４ ｄａｙｓ ａｆｔｅｒ ｈｅａｄｉｎｇ （ｃ－ｄ）

２．６　 高 ＣＯ２浓度对杂交稻胞间 ＣＯ２与空气 ＣＯ２浓度之比和气孔限制值的影响

叶片胞间 ＣＯ２与空气 ＣＯ２浓度之比（Ｃｉ ／ Ｃａ）和叶片气孔限制值（Ｌｓ）不同测定时刻的差异均较小，抽穗期

和抽穗后 ２４ ｄ 趋势一致（表 ２）。 高 ＣＯ２浓度对抽穗期和抽穗后 ２４ ｄ 各测定时刻水稻叶片 Ｃｉ ／ Ｃａ 均略有增

加，相应地 Ｌｓ 稍有下降，但多未达显著水平。 ＣＯ２与品种的互作对不同时刻 Ｃｉ ／ Ｃａ 和 Ｌｓ 均无显著影响，两测

定时期趋势一致（表 ２）。

表 ２　 高 ＣＯ２浓度对杂交稻抽穗期和抽穗后 ２４ ｄ 不同时刻剑叶胞间 ＣＯ２与空气 ＣＯ２浓度之比（Ｃｉ ／ Ｃａ）以及气孔限制值（Ｌｓ）的影响

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｅｌｅｖａｔｅｄ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｏｎ ｄｉｕｒｎａｌ ｃｏｕｒｓｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｒａｔｉｏ ｏｆ ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ ｔｏ ａｉｒ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ （Ｃｉ ／ Ｃａ） ａｎｄ ｓｔｏｍａｔａ

ｌｉｍｉｔｔｉｏｎ ｖａｌｕｅ （Ｌｓ） ｏｆ ｔｈｅ ｆｌａｇ ｌｅａｆ ｏｆ ｈｙｂｒｉｄｓ ａｔ ｈｅａｄｉｎｇ ａｎｄ ２４ ｄａｙｓ ａｆｔｅｒ ｈｅａｄｉｎｇ

Ｉｎｄｅｘ Ｖａｒｉｅｔｙ ＣＯ２
抽穗期 Ｈｅａｄｉｎｇ ｓｔａｇｅ 抽穗后 ２４ ｄ ２４ ｄ ａｆｔｅｒ ｈｅａｄｉｎｇ

９：００ １１：３０ １３：３０ １５：３０ ９：００ １１：３０ １３：３０ １５：３０

Ｃｉ ／ Ｃａ ＹＹ２６４０ Ａｍｂｉｅｎｔ ＣＯ２ ０．８９±０．００ ０．８７±０．０１ ０．８９±０．００ ０．８８±０．００ ０．８１±０．０１ ０．８１±０．０１ ０．７７±０．０２ ０．８５±０．００
Ｅｌｅｖａｔｅｄ ＣＯ２ ０．８９±０．０１ ０．８７±０．０１ ０．８６±０．０１ ０．７８±０．０４ ０．７９±０．０２ ０．７８±０．００ ０．８３±０．０１ ０．８４±０．０１

ＹＬＹ２ Ａｍｂｉｅｎｔ ＣＯ２ ０．８７±０．０１ ０．８６±０．０１ ０．８±０．００ ０．８９±０．０２ ０．９１±０．００ ０．８７±０．０１ ０．８５±０．０１ ０．８９±０．００
Ｅｌｅｖａｔｅｄ ＣＯ２ ０．８２±０．０２ ０．８５±０．０２ ０．７９±０．０２ ０．８３±０．０１ ０．８８±０．００ ０．８６±０．０１ ０．８５±０．０１ ０．９ ±０．００

ＡＮＶＯＡ ＣＯ２ ｎｓ ｎｓ ｎｓ ∗ ｎｓ ｎｓ ｎｓ ｎｓ

Ｖａｒｉｅｔｙ （Ｖ） ∗∗ ｎｓ ∗∗ ｎｓ ∗∗ ∗∗ ∗∗ ∗∗

ＣＯ２×Ｖ ｎｓ ｎｓ ｎｓ ｎｓ ｎｓ ｎｓ ｎｓ ∗∗

Ｌｓ ＹＹ２６４０ Ａｍｂｉｅｎｔ ＣＯ２ ０．１１±０．００ ０．１３±０．０１ ０．１１±０．００ ０．１２±０．００ ０．１９±０．０１ ０．１９±０．０１ ０．２３±０．０２ ０．１５±０．００
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续表

Ｉｎｄｅｘ Ｖａｒｉｅｔｙ ＣＯ２
抽穗期 Ｈｅａｄｉｎｇ ｓｔａｇｅ 抽穗后 ２４ ｄ ２４ ｄ ａｆｔｅｒ ｈｅａｄｉｎｇ

９：００ １１：３０ １３：３０ １５：３０ ９：００ １１：３０ １３：３０ １５：３０
Ｅｌｅｖａｔｅｄ ＣＯ２ ０．１１±０．０１ ０．１３±０．０１ ０．１４±０．０１ ０．２２±０．０４ ０．２１±０．０２ ０．２２±０．００ ０．１７±０．０１ ０．１６±０．０１

ＹＬＹ２ Ａｍｂｉｅｎｔ ＣＯ２ ０．１３±０．０１ ０．１４±０．０１ ０．２±０．００ ０．１１±０．０２ ０．０９±０．００ ０．１３±０．０１ ０．１５±０．０１ ０．１１±０．００
Ｅｌｅｖａｔｅｄ ＣＯ２ ０．１８±０．０２ ０．１５±０．０２ ０．２１±０．０２ ０．１７±０．０１ ０．１２±０．００ ０．１４±０．０１ ０．１５±０．０１ ０．１ ±０．００

ＡＮＶＯＡ ＣＯ２ ｎｓ ｎｓ ｎｓ ∗ ｎｓ ｎｓ ｎｓ ｎｓ

Ｖａｒｉｅｔｙ （Ｖ） ∗∗ ｎｓ ∗∗ ｎｓ ∗∗ ∗∗ ∗∗ ∗∗
ＣＯ２×Ｖ ｎｓ ｎｓ ｎｓ ｎｓ ｎｓ ｎｓ ｎｓ ∗∗

　 　 ｎｓ， 不显著， ｎｏｎ－ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ； ∗ Ｐ≤０．０５； ∗∗ Ｐ≤０．０１

２．７　 高 ＣＯ２浓度对成熟期地上部及各器官生物量的影响

成熟期地上部及各器官生物量测定结果列于图 ７。 两品种平均，高 ＣＯ２浓度使成熟期地上部生物量平均

增加 ２７１ ｇ ／ ｍ２，增幅达 １２．６％，达显著水平。 尽管对照圈两组合地上部生物量没有差异，但对 ＣＯ２的响应存在

明显的差异：高 ＣＯ２浓度使甬优 ２６４０ 和 Ｙ 两优 ２ 号地上部生物量分别增加 ２４．９％和 １．３％，前者达显著水平。
两品种平均，高 ＣＯ２浓度使茎鞘和稻穗生物量平均增加 ９．０％（ｐ ＝ ０．１５）和 １７．３％（ｐ＜０．０１），但使叶片干重略

降。 从不同品种看，高 ＣＯ２浓度环境下甬优 ２６４０ 叶片、茎鞘和稻穗生物量均呈明显的增加趋势，增幅达 １６—
２９％，但对 Ｙ 两优 ２ 号各器官生物量均无显著影响。 方差分析表明，ＣＯ２与品种互作对地上部、叶片以及稻穗

生物量的影响均达到或接近 ０．０５ 显著水平（图 ７）。

图 ７　 高 ＣＯ２浓度对杂交稻结实期地上部总生物量（ａ）、叶片（ｂ）、茎鞘（ｃ）和稻穗生物量（ｄ）的影响

Ｆｉｇ．７　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｅｌｅｖａｔｅｄ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｏｎ ｄｒｙ ｗｅｉｇｈｔ ｏｆ ａｂｏｖｅ⁃ｇｒｏｕｎｄ ｐｌａｎｔ （ａ）， ｌｅａｆ （ｂ）， ｓｔｅｍ⁃ｓｈｅａｔｈ（ｃ） ａｎｄ ｐａｎｉｃｌｅ （ｄ）

同一图中不同字母表示在 ０．０５ 水平上差异显著

９　 ６ 期 　 　 　 景立权　 等：高 ＣＯ２浓度对杂交水稻光合作用日变化的影响—ＦＡＣＥ 研究 　
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３　 结论与讨论

选育响应能力强但产量低的品种是没有多大意义的，因此更需要了解的是目前稻作生产中的高产品种是

否还具有较高的响应能力。 本研究选用超高产杂交稻组合甬优 ２６４０ 和 Ｙ 两优 ２ 号为供试材料，首次利用作

物 ＦＡＣＥ 技术开展杂交稻光合日变化的研究。 成熟期测定显示，对照圈生长的甬优 ２６４０ 和 Ｙ 两优 ２ 号每 ６６７
ｍ２稻穗干重分别达 ７７０ 和 ８５５ ｋｇ（图 ７ｄ），远高于本省［２３］和全国的平均水稻产量水平［２４⁃２５］。

气室和 ＦＡＣＥ 数据表明，多数情况下水稻长期处于高 ＣＯ２浓度环境中会出现光合适应现象［７，１３，１４］。 本试

验表明，两组合全天平均，ＣＯ２浓度增加 ２００ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ 使抽穗和灌浆中期剑叶 Ｐｎ 分别增加 ５１％和 ２７％，后者

约为前者的二分之一，表现出明显的光合下调；从不同组合看，抽穗期两组合 Ｐｎ 对 ＣＯ２的绝对和相对响应差

异均较小，但灌浆中期表现出明显的品种差异：甬优 ２６４０ 剑叶 Ｐｎ 的响应能力总体上明显大于 Ｙ 两优 ２ 号，
前者不同时刻响应多达显著水平，后者多未达显著水平（图 ２）。 高 ＣＯ２浓度环境下 Ｙ 两优 ２ 号较甬优 ２６４０
表现出更为明显的光合下调现象，这种差异可能与总颖花量的响应差异有关。 同一平台另一伴随试验的测定

结果表明，高 ＣＯ２浓度使总颖花量平均分别增加 ３３％（ｐ＜０．０１）和 ７．７％（ｐ＝ ０．０６）。 ＦＡＣＥ 水稻库容（即总颖花

量）增幅越大，对光合产物需求亦越大，进而有助于减缓对光合的反馈抑制［１６，１８］，这可能是甬优 ２６４０ 灌浆中

期 Ｐｎ 仍有较强响应能力的重要原因。
大气 ＣＯ２浓度增加时，植物叶片能主动降低 Ｇｓ 以适应这种环境的变化。 Ｃｕｒｅ 和 Ａｃｏｃｋ 对气室试验的综

述表明，在水分和氮素充足、ＣＯ２ 浓度为 ５５０ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ 的条件下，水稻叶片 Ｇｓ 平均减少 １８％［２６］。 我们的

ＦＡＣＥ 研究表明，两品种全天不同时刻平均，ＣＯ２浓度增加 ２００ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ 使供试组合抽穗期和灌浆中期平均

下降 ２９％和 ３１％，其中甬优 ２６４０ 分别平均下降 ２６％和 ２２％，Ｙ 两优 ２ 号分别平均下降 ３６％、３７％（图 ３）。 我

们 ＦＡＣＥ 研究观察到的叶片 Ｇｓ 对 ＣＯ２的响应要大于气室试验（封闭或半封闭条件），Ｙ 两优 ２ 号表现更为明

显。 这种响应的差异到底是由于熏蒸手段的不同造成的，还是与供试材料不同有关？ 作者认为还需更多的试

验证据，尽管其它作物上亦有类似报道［４，５］。 有趣的是，从响应日变化看，本研究发现甬优 ２６４０ Ｇｓ 对 ＣＯ２的

响应均较 Ｙ 两优 ２ 号明显滞后，因此上午两个测定时段 Ｇｓ 的响应 Ｙ 两优 ２ 号明显大于甬优 ２６４０，而下午则

刚好相反，不同时刻 ＣＯ２与品种的互作效应亦证明了这一点（图 ３ 和表 １）。 这一现象亦与 Ｐｎ 响应的日变化

相一致：甬优 ２６４０ Ｐｎ 对 ＣＯ２的响应上午总体上大于下午，而 Ｙ 两优 ２ 号有相反趋势（图 ２）。 以上结果提示

我们，在研究水稻光合响应时，不同处理相同（近）时间测定的重要性。
与前人研究结果一致［１５］，高 ＣＯ２浓度环境下，供试材料不同时间测定的胞间 ＣＯ２浓度（Ｃｉ）的水平大幅增

加（图 ６）。 但不同的是，叶片气孔限制值（Ｌｓ）特别是胞间 ＣＯ２与空气 ＣＯ２浓度之比（Ｃｉ ／ Ｃａ）对 ＣＯ２的响应多

未达显著影响，两组合趋势一致，表现在不同时间 ＣＯ２与品种间多无互作效应（表 ２）。 高 ＣＯ２浓度环境下稻

叶的光合下调可归因于气孔限制（如气孔数量和开度等）和非气孔限制（如酶活力和光合组分等）。 本试验数

据表明，尽管两组合 ＦＡＣＥ 圈叶片的 Ｇｓ 明显低于对照圈叶片，但叶片 Ｃｉ ／ Ｃａ 和 Ｌｓ 对 ＣＯ２均无显著响应，这说

明气孔限制可能不是供试杂交组合特别是 Ｙ 两优 ２ 号灌浆中期叶片光合下调的决定因素。 同一 ＦＡＣＥ 研究

对稻叶含氮率的测定结果表明，高 ＣＯ２浓度使 Ｙ 两优 ２ 号抽穗期和抽穗后 ２４ ｄ 叶片含氮率平均分别下降 ７％
和 ２６％，均达显著水平，但甬优 ２６４０ 对应时期叶片含氮率尽管稍有下降，但未达显著水平（待发表）。 据此，
我们推测 ＦＡＣＥ 圈 Ｙ 两优 ２ 号明显的光合适应现象很可能是非气孔因子造成的，即叶肉细胞内一些参与光合

作用的酶（如 Ｒｕｂｉｓｃｏ）活性和含量的降幅明显大于甬优 ２６４０，因为低氮水平会导致这些光合酶的活性和浓度

降低，后者被认为高 ＣＯ２浓度环境下作物光合下调的主要原因［２７⁃２９］。
大气 ＣＯ２浓度升高对叶片 Ｇｓ 的影响亦反映在水分利用上。 高 ＣＯ２浓度导致的 Ｇｓ 下降使气孔阻力增加，

减少叶片对水蒸气的导度，所以尽管冠层温度升高（数据未列出），单位叶面积蒸腾作用的强度也会降低［４］。
本研究表明，高 ＣＯ２浓度使供试组合各测定时刻蒸腾速率（Ｔｒ）均呈下降趋势，平均降幅为 １２％（图 ４）。 与 Ｇｓ
响应日变化一致（图 ３），甬优 ２６４０ 叶片 Ｔｒ 对 ＣＯ２的响应上午小于下午，而 Ｙ 两优 ２ 号相反，两个测定时期一
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致（图 ４）。 高 ＣＯ２浓度使叶片 Ｐｎ 升高而 Ｔｒ 下降，因此，两杂交组合不同时间水分利用效率（ＷＵＥ）均大幅增

加，抽穗期增幅明显大于抽穗后 ２４ ｄ（图 ５） ［１５］。 叶片 Ｔｒ 和 ＷＵＥ 对 ＣＯ２的响应品种间差异较小，表现 ＣＯ２与

品种间多无互作效应（表 １）。 以上结果说明，高 ＣＯ２浓度环境下两品种的抗旱能力均明显增强。 已有综述表

明，Ｃ４作物亦有类似表现［５］。
高 ＣＯ２浓度通过影响光合作用，最终影响干物质生产。 水稻对 ＣＯ２ 响应的基因型差异在气室［３０⁃３１］ 和

ＦＡＣＥ 研究中［３２］均有报道，但这些研究多以常规稻为供试对象。 与光合适应结果一致，本研究成熟期测定数

据表明，ＣＯ２与品种对地上部生物量有显著的互作效应，甬优 ２６４０ 生长对高 ＣＯ２浓度的响应能力明显大于 Ｙ
两优 ２ 号，地上部不同组分（叶片、茎鞘和稻穗）亦有相似趋势（图 ７）。 结合光合数据可知，未来高 ＣＯ２环境对

杂交稻生产力的影响因品种而异，响应小的组合（如 Ｙ 两优 ２ 号）结实期光合下调明显强于响应大的组合（如
甬优 ２６４０）。 这种品种间差异可能并非气孔限制所致，而是参与光合作用的相关酶等非气孔因子造成的，但
其确切的生物学机制及其调节途径还需进一步的探索。

致 谢 感谢中国科学院南京土壤研究所刘钢、唐昊冶和朱国新老师对 ＦＡＣＥ 系统的日常维护。
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（ＦＡＣＥ） ｓｉｔｅｓ ｉｎ Ｊａｐａｎ． Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙ， ２０１３， ４０： １４８⁃１５９．
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