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大气 ＣＯ２ 浓度及温度升高对高山灌木鬼箭锦鸡儿
（Ｃａｒａｇａｎａ ｊｕｂａｔａ）生长及抗氧化系统的影响
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摘要：以 ＣＯ２浓度及温度升高为主要标志的全球气候变化将对我国西北地区脆弱的生态系统产生重要影响。 利用环境控制实

验研究 ＣＯ２浓度倍增（ｅＣＯ２， Ｃ１： ４００ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ 和 Ｃ２： ８００ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ）和温度升高（ｅＴ， Ｔ１： ２０℃ ／ １０℃和 Ｔ２： ２３℃ ／ １３℃）对高山

灌木鬼箭锦鸡儿（Ｃａｒａｇａｎａ ｊｕｂａｔａ）生长及抗氧化系统的影响。 结果表明：ｅＣＯ２和 ｅＴ 表现出相反的生长和生理效应，ｅＴ 对幼苗

生长的影响要大于 ｅＣＯ２对其的影响。 ｅＴ 使幼苗的总生物量、净光合速率（ＮＡＲ）和相对生长速率（ＲＧＲ）降低；但可促进地上部

分生长，叶生物量比及叶面积比增加。 ｅＣＯ２可减缓或补偿由 ｅＴ 引起的总生物量、ＮＡＲ 和 ＲＧＲ 的降低，并促进地下部分生长。
对抗氧化系统来说，ｅＴ 使得超氧化歧化酶（ＳＯＤ）、过氧化物酶（ＰＯＤ）及抗坏血酸过氧化物酶（ＡＰＸ）活性降低，还原型谷胱甘肽

（ＧＳＨ）和抗坏血酸（ＡＳＡ）含量降低；ｅＣＯ２只增加常温下 ＳＯＤ 酶活性，并使 ＧＳＨ、ＡＳＡ 整体水平提高。 结论：温度升高和 ＣＯ２浓

度倍增没有协同促进鬼箭锦鸡儿幼苗的生长和光合能力。 温度升高将对幼苗生长和抗氧化系统产生不利影响，ｅＣＯ２可促进生

长并可能通过抗氧剂含量增加来缓解氧化胁迫。 因此，未来气候变化，尤其是温度升高将会对高寒区植物产生较大影响，ＣＯ２

浓度增加可缓解增温的不利影响。
关键词：鬼箭锦鸡儿；ＣＯ２浓度倍增；温度升高；生长；抗氧化系统
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由于化石燃料的大量应用和森林面积的不断减少，大气中作为温室气体之一的 ＣＯ２逐年增加，已从工业

革命前的 ２８０ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ 上升到现在的大约 ３６５ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ，预计到 ２１００ 年将达到 ７００ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ，由此导致的

全球平均气温将升高 ２．０—４．５℃，极端气候的频率将增加［１］。 ＣＯ２浓度和温度是影响植物生长和发育的两个

重要生态因子，两者在全球变化中的相互作用对木本植物生长和发育具有显著影响［２］。
ＣＯ２浓度升高可提高植物的光合作用，增大气孔阻力，减少蒸腾作用，抑制植物的呼吸作用，从而促进植

物的生长。 但 ＣＯ２浓度增加对植物的影响是复杂的，许多机制尚未了解［３］。 对于多数陆生植物来说，ＣＯ２浓

度增加可以促进光合作用［４］，但在干旱条件下 ＣＯ２浓度倍增不能增加植物的生长［５⁃８］。 植物生长还取决于植

物的种类、年龄、观察的时期、生长的条件［９］以及土壤的营养状况［８］等条件。 不断增加的大气 ＣＯ２浓度促进根

的生物量增加要大于对地上部分生物量的影响［１０］。
环境温度升高与 ＣＯ２浓度富集相似，可以提高植物光合速率和生产力［１１⁃１２］，尤其在寒冷的季节和水分充

足条件下［１３］。 未来气候变化（尤其是温度升高），从短期看主要是影响光合作用，但这些影响又因物种不同

而不同［１４⁃１６］。 植物的光合作用和生长量在不同降水量和温度条件下对 ＣＯ２浓度倍增的响应是不同的，陆地生

态系统对环境变化的响应必须考虑物种差异和多重因素［１７］。 阐明 ＣＯ２浓度和温度升高的相互影响对于预测

生态系统功能和结构对环境变化的响应有重要意义［３］。
全球气候变化对植物的抗氧化系统也会产生影响［１８］。 ＣＯ２具有保护作用，可以减轻活性氧（ＲＯＳ）的产生

并增加其抗氧化的能力，但 ＣＯ２对抗氧化系统影响的分子机制还远未了解［１９］。 植物在无胁迫的情况下 ＣＯ２

浓度升高，植物的抗氧化的水平发生变化，暗示着未来气候变化会影响细胞的氧化还原状况［２０⁃２１］。 抗氧化酶

和抗氧化物不仅能够控制植株的氧化伤害，还可作为氧化还原信号，是研究全球环境变化下胁迫对植株产生

影响的首选对象［１４］。
鬼箭锦鸡儿（Ｃａｒａｇａｎａ ｊｕｂａｔａ）是西北高山区典型灌木，主要分布在青藏高原和喜马拉雅地区的高山、中

亚天山及西伯利亚山地的高山草甸草原［２２］。 在甘肃祁连山、马衔山和甘南的玛曲、卓尼也有分布，是高山草

甸带的重要组成物种。 研究环境条件变化对鬼箭锦鸡儿生长和抗氧化系统的影响，对于预测大气环境变化对

高寒区植物的影响是极其重要和必要的。 本研究以鬼箭锦鸡儿为实验对象，探讨环境变化对其生长和抗氧化

系统的影响，验证以下假设：
（１）ＣＯ２浓度升高和温度升高有利于鬼箭锦鸡儿幼苗的生长。
（２）环境条件变化将影响植物的抗氧化系统，ＣＯ２浓度升高对其具有保护作用。
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１　 材料与方法

试验采用日本 ＮＫ 培养箱（ＮＣ⁃２４１ ／ ４１１ＨＣ， Ｎｉｐｐｏｎ Ｍｅｄｉｃａｌ ＆ Ｃｈｅｍｉｃａｌ Ｉｎｓｔｒｕｍｅｎｔｓ ＣＯ．， ＬＴＤ）控制温度、
湿度及 ＣＯ２浓度。 鬼箭锦鸡儿种子采自甘肃马衔山。 温室进行发芽及培养（２０—２２℃），出苗后选取长势一致

的幼苗移栽于育种钵（ｄ＝ ９．５ ｃｍ），基质为混合土（营养土∶珍珠岩∶蛭石＝ ３∶１∶１），培养 １ 个月后进行分组实验。
培养条件：光照 ６００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１（１２ ｈ ／ ｄ），相对湿度 ５０％ ／ ７０％（ｄａｙ ／ ｎｉｇｈｔ）。 两种 ＣＯ２ 浓度（Ｃ１： ４００

μｍｏｌ ／ ｍｏｌ， Ｃ２： ８００ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ），两种环境温度（Ｔ１： ２０℃ ／ １０℃，Ｔ２： ２３℃ ／ １３℃ ｄａｙ ／ ｎｉｇｈｔ）。 每 ４ 天浇一次水，
每钵 ７０—８０ ｍＬ。 共 ４ 个处理（Ｃ１Ｔ１，Ｃ２Ｔ１，Ｃ１Ｔ２，Ｃ２Ｔ２），每个处理分为 ２ 组，每组 ８—１０ 株，培养 ７ 周后，１ 组

收获，另 １ 组进行水分胁迫实验。 在收获前的 ２ 天，用保鲜膜将育种钵包裹完全后称重，２４ ｈ 后再次称重，以
计算蒸腾速率（Ｅ）。 对培养前和培养后的幼苗根、茎、叶分别烘干后称重，烘干前采用扫描法测量叶面积

（ＩｍａｇｅＪ 软件）。 通过停止浇水来进行水分胁迫，分别在 １ ｄ、８ ｄ、１５ ｄ 和 ２０ ｄ 采集叶片液氮保存用于抗氧化

酶及抗氧化剂含量测定。
参数计算及统计方法：净光合速率（ＮＡＲ，Ｎｅｔ ａｓｓｉｍｉｌａｔｉｏｎ ｒａｔｅ）及相对生长速率（ＲＧＲ，Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｇｒｏｗｔｈ

ｒａｔｅ）根据以下公式计算：

ＮＡＲ ＝ １
ｔ２ － ｔ１

∫
ｔ ２

ｔ１

１
ｓ

ｄＷ
ｄｔ

ｄｔ ＝
ｗ２ － ｗ１( ) （ｌｎｓ２ － ｌｎｓ１）

ｓ２ － ｓ１( ) （ ｔ２ － ｔ１）
（１）

ＲＧＲ ＝ １
ｔ２ － ｔ１

∫
ｗ２

ｗ１

ｄ（ｌｎｗ） ＝
ｌｎｗ２ － ｌｎｗ１

ｔ２ － ｔ１
（２）

式中，ｗ１和 ｓ１是实验开始时（ ｔ１）植株的干物质量和总叶面积，ｗ２和 ｓ２是实验结束时（ ｔ２）收获的总干物质量和

总叶面积［２３⁃２４］。
从原始数据可以计算出其他参数：叶生物量比（ＬＭＲ， Ｌｅａｆ ｍａｓｓ ｒａｔｉｏ； 叶生物量 ／总生物量）、叶面积比

（ＬＡＲ， Ｌｅａｆ ａｒｅａ ｒａｔｉｏ； 叶面积 ／总生物量）、比叶面积（ＳＬＡ， Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ； 叶面积 ／叶生物量）、地下与地上

生物量比（ＢＡＭＲ， Ｂｅｌｏｗ ｇｒｏｕｎｄ ｔｏ ａｂｏｖｅ ｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ｒａｔｉｏ； 地下生物量 ／地上生物量）、根生物量比（ＲＭＲ，
Ｒｏｏｔ ｍａｓｓ ｒａｔｉｏ； 根生物量 ／总生物量）、根茎比（ＲＳＲ， Ｒｏｏｔ ｔｏ ｓｔｅｍ ｒａｔｉｏ； 根生物量 ／茎生物量）、水分利用效率

（ＷＵＥ， Ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ； 生物量的增加 ／蒸腾量）。
粗酶提取及抗氧化酶活性和抗氧化剂含量测定：粗酶提取采用预冷的磷酸缓冲液［２５］，４℃保存，用于酶活

性测试。 采用分光光度法测定过氧化物酶（ＰＯＤ， Ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ） ［２６］、过氧化氢酶（ＣＡＴ， Ｃａｔａｌａｓｅ） ［２７］、抗坏血酸

过氧化物酶（ＡＰＸ， Ａｓｃｏｒｂａｔｅ ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ） ［２８］、超氧化歧化酶（ＳＯＤ， Ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅ ｄｉｓｍｕｔａｓｅ） ［２９］、谷胱甘肽还原酶

（ＧＲ， Ｒｅｄｕｃｅｄ ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅ） ［２５］、单脱氢抗坏血酸还原酶（ＭＤＨＡＲ， Ｍｏｎｏｄｅｈｙｄｒｏａｓｏｒｂａｔｅ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ） ［３０］活性。 可

溶性蛋白含量测定采用 Ｇ⁃２５０ 染色法。
丙二醛（ＭＤＡ， Ｍａｌｏｎｄｉａｌｄｅｈｙｄｅ）、Ｈ２Ｏ２及抗氧化剂的测定。 取 ０．３ ｇ 冷冻的样品，加 ５ ｍＬ ５％ 三氯乙酸冰

浴研磨，高速冷冻离心后取上清液备用。 采用分光光度法测定 ＭＤＡ，Ｈ２Ｏ２，还原型谷胱甘肽（ＧＳＨ， Ｒｅｄｕｃｅｄ

ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎ），和抗坏血酸（ＡＳＡ， Ａｓｃｏｒｂｉｃ ａｃｉｄ）的含量［３１］。
采用 ＳＰＳＳ １５．０ 进行数据分析，用双因素方差分析（ ｔｗｏ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）法，分析 ＣＯ２浓度（Ｃ）和环境温度

（Ｔ）及其交互作用对鬼箭锦鸡儿生长的影响。 用 Ｏｒｉｇｉｎ ６．１ 软件做图。

２　 结果与分析

２．１　 ＣＯ２浓度增加（ｅＣＯ２）和温度增加（ｅＴ）对鬼箭锦鸡儿幼苗生长的影响

ＣＯ２浓度和温度增加对鬼箭锦鸡儿幼苗生长有显著影响，但对株高和 Ｅ 影响不显著（表 １）。 ＣＯ２浓度对

ＳＬＡ 和 ＷＵＥ 的影响要高于温度对其的影响，而 ＬＭＲ，ＬＡＲ，ＢＡＭＲ，ＲＭＲ，ＲＳＲ 对温度更加敏感。 ＣＯ２浓度和
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温度对总生物量、根长和 ＬＡＲ 有交互影响。 温度对植株生长的影响要大于 ＣＯ２浓度对其的影响。

表 １　 鬼箭锦鸡儿幼苗对不同 ＣＯ２浓度和温度响应的双因素方差分析结果（Ｆ）

Ｔａｂｌｅ １　 Ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ Ｔｗｏ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ ｏｆ Ｃ． ｊｕｂａｔａ ｆｏｒ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ＣＯ２ ａｎｄ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ （Ｆ）

生长参数
Ｇｒｏｗｔｈ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

ＣＯ２浓度（Ｃ）
Ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ

温度（Ｔ）
Ｔｅｍｐｅｒｔｕｒｅ Ｃ×Ｔ

生物量 Ｂｉｏｍａｓｓ １５．１９６∗∗∗ １６．８３９∗∗∗ 　 ６．２０５∗

株高 Ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｈｅｉｇｈｔ ２．１６７ｎｓ ２．３４０ｎｓ ０．９０７ｎｓ

根长 Ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈ ０．２３４ｎｓ ４．６３５∗ ９．４５９∗∗

ＬＭＲ ２７．４２１∗∗∗ １２２．０７６∗∗∗ ３．４５３ｎｓ

ＬＡＲ ３２．８５２∗∗∗ ８９．５３９∗∗∗ ６．００８∗

ＳＬＡ ２３．７３０∗∗∗ １８．５６８∗∗∗ １．６５７ｎｓ

ＢＡＭＲ ２３．０５０∗∗∗ １３３．８２１∗∗∗ ２．９６３ｎｓ

ＲＭＲ ２２．４９０∗∗∗ １５０．７５０∗∗∗ ０．０４０ｎｓ

ＲＳＲ ６．７５４∗ ５６．４１７∗∗∗ １．６５４ｎｓ

ＷＵＥ １９．９２４∗∗∗ １６．１８０∗∗∗ ２．８４６ｎｓ

Ｅ １．４８５ｎｓ １．７６７ｎｓ ０．７７１ｎｓ

ｄＦ １ １ １

　 　 显著水平：∗∗∗，Ｐ＜０．００１；∗∗，Ｐ＜０．０１；∗，Ｐ＜０．０５；ｎｓ 代表差异不显著，ｄＦ 是自由度；ＬＭＲ：叶生物量比 Ｌｅａｆ ｍａｓｓ ｒａｔｉｏ；ＬＡＲ：叶面积 Ｌｅａｆ

ａｒｅａ ｒａｔｉｏ；ＳＬＡ：比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ；ＢＡＭＲ：地下与地上生物量比 Ｂｅｌｏｗ ｇｒｏｕｎｄ ｔｏ ａｂｏｖｅ ｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ｒａｔｉｏ；ＲＭＲ：根生物量比 Ｒｏｏｔ ｍａｓｓ

ｒａｔｉｏ；ＷＵＥ：水分利用效率 Ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ；Ｅ：蒸腾速率 Ｅｖａｐｏｒａｔｉｏｎ

ＣＯ２浓度及温度增加对植株幼苗生长的影响如图 １ 所示。 温度增加对正常 ＣＯ２浓度下植株总生物量和根

长有抑制作用，ｅＣＯ２可以促进生长，减轻抑制。 ｅＴ 使幼苗总生物量下降了 ５３．１％（Ｃ１），根系长度降低 ３０．１％
（Ｃ１）；ｅＣＯ２对总生物量和根长有促进作用，Ｃ２Ｔ２条件下总生物量和根长与 Ｃ１Ｔ１相同。 ｅＣＯ２对常温下株高有促

进作用。

图 １　 鬼箭锦鸡儿幼苗在不同 ＣＯ２浓度（Ｃ）和温度（Ｔ）下生长 ４９ｄ 后的总生物量、株高及根长

Ｆｉｇ．１ 　 Ｂｉｏｍａｓｓ， ｓｅｅｄｉｎｇ ｈｅｉｇｈｔ ａｎｄ ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ Ｃ． ｊｕｂａｔａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｕｎｄｅｒ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ａｌｔｅｒｎａｔｉｎｇ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓ ｉｎ

ｇｒｏｗｔｈ ｃｈａｍｂｅｒ

数值为平均值±标准误；Ｃ１： ４００ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ， Ｃ２： ８００ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ； Ｔ１： ２０℃ ／ １０℃， Ｔ２： ２３℃ ／ １３℃

环境条件变化对幼苗 ＮＡＲ 和 ＲＧＲ 的影响如图 ２ 所示。 ｅＴ 使得幼苗的 ＮＡＲ 下降了 ４１．８％（Ｃ２）—６６．９％
（Ｃ１），ＲＧＲ 降低了 ３２．５％（Ｃ２）和 ５９．７％（Ｃ１）；ｅＣＯ２使得幼苗的 ＮＡＲ 增加了 ２９．５％（Ｔ１）—１３４．８％（Ｔ２）。 Ｃ２Ｔ２

比 Ｃ１Ｔ１仍然低 １６．９％（ＮＡＲ）和 ２７．７％（ＲＧＲ），说明 ｅＣＯ２可部分缓解 ｅＴ 对 ＮＡＲ 和 ＲＧＲ 的抑制。
环境条件变化对植株幼苗生长参数的影响如图 ３ 所示。 ｅＣＯ２和 ｅＴ 表现出相反的效应。 ｅＣＯ２不同程度
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图 ２　 鬼箭锦鸡儿幼苗在不同 ＣＯ２浓度（Ｃ）和温度（Ｔ）下生长 ４９ ｄ 的净光合速率和相对生长速率

Ｆｉｇ． ２ 　 Ｎｅｔ ａｓｓｉｍｉｌａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ａｎｄ Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅ ｏｆ Ｃ． ｊｕｂａｔａ ｕｎｄｅｒ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ａｌｔｅｒｎａｔｉｎｇ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓ ｉｎ

ｇｒｏｗｔｈ ｃｈａｍｂｅｒ

的降低了 ＬＭＲ 和 ＬＡＲ，但 ＢＡＭＲ、ＲＭＲ 和 ＲＳＲ 有不同程度增加。 ＬＭＲ 降低了 ２６．６％（Ｔ２），ＬＡＲ 降低了３３．０％
（Ｔ１）和 ３７．８％（Ｔ２）；ＢＡＭＲ 增加 ２８．８％（Ｔ１）和 ３４．０％（Ｔ２），ＲＭＲ 增加了 １４．３％（Ｔ１）；ＲＳＲ 增加了 ２１．０％（Ｔ１）。
相反，ｅＴ 不同程度的增加了 ＬＭＲ 和 ＬＡＲ，但降低了 ＢＡＭＲ、ＲＭＲ 和 ＲＳＲ。 ＬＭＲ 增加 ８９．８％（Ｃ２）和 ９４．０％
（Ｃ１）；ＬＡＲ 增加 １０８．１％（Ｃ２）和 １２３．８％（Ｃ１）；ＢＡＭＲ 降低了 ５９．８％（Ｃ２）和 ６２．８％（Ｃ１）；ＲＭＲ 降低了 ３９．０％
（Ｃ２）和 ４７．４％（Ｃ１）；ＲＳＲ 降低了 ４６．３％（Ｃ１）和 ５０．１％（Ｃ２）。 所以，温度增加有利于叶的生长，而 ＣＯ２浓度倍

增促进根的发育。

图 ３　 鬼箭锦鸡儿幼苗在不同 ＣＯ２浓度（Ｃ）和温度（Ｔ）条件下生长 ４９ ｄ 后的生长参数

Ｆｉｇ．３　 Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｃ． ｊｕｂａｔａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｕｎｄｅｒ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ａｌｔｅｒｎａｔｉｎｇ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓ ｉｎ ｇｒｏｗｔｈ ｃｈａｍｂｅｒ
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ｅＣＯ２和 ｅＴ 对 Ｃ． ｊｕｂａｔａ 幼苗 Ｅ 和 ＷＵＥ 的影响如图 ４ 所示。 ＣＯ２浓度增加可以降低常温下的蒸腾，增加水

分利用效率。 ｅＣＯ２使得 Ｅ 降低了 ５１．６％（Ｔ１），ＷＵＥ 增加了 ８７．９％（Ｔ２）和 １７８．８％（Ｔ１）。 ｅＴ 使得 Ｅ 降低３３．９％
（Ｃ１）或增加 ２７．５％（Ｃ２），ＷＵＥ 降低了 ４１．３％（Ｃ１）和 ６０．２％（Ｃ２）。

图 ４　 鬼箭锦鸡儿幼苗在不同 ＣＯ２浓度（Ｃ）和温度（Ｔ）条件下的蒸腾速率和水分利用效率

Ｆｉｇ．４　 Ｅｖａｐｏｒａｔｉｏｎ ａｎｄ Ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ Ｃ． ｊｕｂａｔａ ｕｎｄｅｒ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ａｌｔｅｒｎａｔｉｎｇ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓ ｉｎ ｇｒｏｗｔｈ ｃｈａｍｂｅｒ

２．２　 ｅＣＯ２和 ｅＴ 对鬼箭锦鸡儿抗氧化系统的影响

停止浇水后，土壤含水量（ＳＷＣ， Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ）、叶片 ＭＤＡ 及 Ｈ２Ｏ２含量的变化如图 ５ 所示。 ＳＷＣ 下

降了 ６２．５％—７８．０％，达到极度干旱程度。 ＭＤＡ 在 ４ 种处理中均有不同程度的升高。 Ｔ２条件下 ＭＤＡ 升高了

１０９．１％（Ｃ１）和 １２９．５％（Ｃ２）；而 Ｔ１ 条件下只升高了 １７．７％（Ｃ１）和 ４２．０％（Ｃ２）。 同样，Ｔ２条件下 Ｈ２Ｏ２增加了

８２．６％（Ｃ１）和 １８６．７（Ｃ２）；而 Ｔ１条件下只升高了 ３９．６％（Ｃ１）和 １６．９％（Ｃ２）。 ｅＴ 加剧了 ＭＤＡ 和 Ｈ２Ｏ２的增加，
ｅＣＯ２只减缓了 Ｔ１条件下 Ｈ２Ｏ２的增加。

图 ５　 停止浇水后不同 ＣＯ２浓度（Ｃ）和温度（Ｔ）条件下土壤含水量、叶片丙二醛和 Ｈ２Ｏ２含量的变化

Ｆｉｇ．５　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ， ｍａｌｏｎｄｉａｌｄｅｈｙｄｅ ａｎｄ Ｈ２Ｏ２ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｃ． ｊｕｂａｔａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｇｒｏｗｎ ｕｎｄｅｒ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ

ａｎｄ ａｌｔｅｒｎａｔｉｎｇ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓ ｓｕｂｊｅｃｔｅｄ ｔｏ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ
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停止浇水后，各种抗氧化酶活性的变化情况如图 ６ 所示。 随着土壤水分含量的降低，ＳＯＤ 酶表现出活性

下降的趋势，Ｃ１Ｔ１条件下 ＳＯＤ 酶活性下降最多，达 ４０．５％（２０ ｄ）。 在控水期间，Ｃ２Ｔ１的 ＳＯＤ 酶活性水平保持

最高，Ｃ２Ｔ２的 ＳＯＤ 水平持续最低。 ｅＣＯ２对常温下的 ＳＯＤ 酶活性有一定的促进作用。 随干旱程度的增加，ＣＡＴ
酶在 ｅＴ 和 ｅＣＯ２条件下活性下降了 ３６．９％（Ｃ１Ｔ２）—７１．７％（Ｃ２Ｔ２），但在 Ｃ１Ｔ１条件下升高。 温度增加 ３℃，ＰＯＤ
酶及 ＡＰＸ 酶整体活性均明显降低。 ＧＲ 酶在不同温度下表现出不同的变化趋势，Ｔ１条件下 ＧＲ 升高了 ５７．２％
（Ｃ２）—１６０．１％（Ｃ１）；Ｔ２条件下为先升再降，１５ ｄ 时 ＧＲ 升高了 ２４．６％（Ｃ２）—８６．０％（Ｃ１），随后下降，ｅＴ 表现出

对 ＧＲ 的抑制作用。 ｅＣＯ２使得 ＭＤＨＡＲ 活性表现出不同的变化趋势，Ｃ１条件下升高了 ４４．５％（Ｔ１）和 ５３．９％
（Ｔ２）而 Ｃ２条件下先升再降。 因此，温度升高对幼苗叶片抗氧化酶活性产生抑制作用，但 ｅＣＯ２未表现出明显

的保护作用。

图 ６　 停止浇水后不同 ＣＯ２浓度（Ｃ）和温度（Ｔ）条件下鬼箭锦鸡儿叶片抗氧化酶活性的变化

Ｆｉｇ． ６ 　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ｅｎｚｙｍｅｓ′ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｃ． ｊｕｂａｔａ ｇｒｏｗｎ ｕｎｄｅｒ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ａｌｔｅｒｎａｔｉｎｇ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓ

ｓｕｂｊｅｃｔｅｄ ｔｏ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ

控水条件下，抗氧化剂含量的变化如图 ７ 所示。 ＧＳＨ 在控水 １５ｄ 后增加了 １７．６％（Ｃ１Ｔ１）—１５１．２％（Ｃ１

Ｔ２），但随后下降。 ＡｓＡ 含量在 Ｃ２Ｔ１条件下下降了 ４１．０％（１５ｄ），在其他 ３ 种情况下升高了 ７３．６％（Ｃ１Ｔ１）—
２２７．８％（Ｃ１Ｔ２）。 环境温度增加 ３℃，叶片抗氧化剂 ＧＳＨ 平均水平下降 １５．４％（Ｃ１）—３１．１％（Ｃ２），ＡＳＡ 平均水
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平下降了 ２７．２％（Ｃ２）—４７．５％（Ｃ１）。 ＣＯ２浓度倍增使两种温度条件下的 ＡＳＡ 水平增加，但只对常温条件下

ＧＳＨ 水平有促进作用。 因此，温度增加对抗氧化剂有抑制作用，ｅＣＯ２有一定的保护作用。

图 ７　 停止浇水后不同 ＣＯ２浓度（Ｃ）和温度（Ｔ）条件下鬼箭锦鸡儿叶片抗氧化剂含量的变化

Ｆｉｇ．７　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｃ． ｊｕｂａｔａ ｇｒｏｗｎ ｕｎｄｅｒ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ａｌｔｅｒｎａｔｉｎｇ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓ ｓｕｂｊｅｃｔｅｄ ｔｏ

ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ

３　 讨论

环境温度和 ＣＯ２浓度升高将对植物生长产生较大影响。 温度升高和 ＣＯ２浓度升高可协同促进植物生长

和光合能力［３２］，高水平 ＣＯ２对高温下的光合器官有保护作用［３３］。 温度增加促进正常水分条件下小叶锦鸡儿

（Ｃ． ｍｉｃｒｏｐｈｙｌｌａ）生长［１７］，增加中间锦鸡儿（Ｃ． ｉｎｔｅｒｍｅｄｉａ）及蒙古岩黄耆（Ｈｅｄｙｓａｒｕｍ ｍｏｎｇｏｌｉｃｕｍ）幼苗生物量

和根茎比［３４］，但 ＣＯ２ 浓度倍增没有增加紫花苜蓿（Ｍｅｄｉｃａｇａ ｓａｔｉｖａ Ｌ．）的生物量，也并未对黑麦草（ Ｌｏｌｉｕｍ
ｐｅｒｅｎｎｅ Ｌ．）表现出保护作用［１９］。 Ｗａｙ 和 Ｏｒｅｎ［１２］从 ６３ 个研究中得出结论，生长在高海拔或高纬度的树种可能

是受温度限制的，所以环境温度升高将对其生物量、株高等产生有益的影响，至少在最初对温度升高应表现出

正响应。 因此我们预测温度升高和 ＣＯ２浓度倍增有利于高寒区灌木的生长。 然而，我们的实验结果显示，温
度升高 ３℃显著降低了幼苗的总生物量、净光合速率和相对生长速率，虽然 ｅＣＯ２有一定的促进生长作用，但
ｅＴ 对幼苗生长的影响要更大些（表 １）。 温度升高和 ＣＯ２浓度倍增并没有协同促进幼苗的生长和光合能力，可
能因为幼苗的生长并非温度限制，也可能是由于物种的特性。 预示着温度增加将对高寒区灌木幼苗生长产生

不利影响，ｅＣＯ２可缓解增温的影响，两者无协同促进作用。
温度和 ＣＯ２浓度升高可能对植物的生长和生理过程有对抗性的作用［３５］。 空气中 ＣＯ２浓度增加一般会促

进树木地上植株的生长和发育［３６］，增加植物的根系面积，促进根系分泌物的释放，改变根际微生物的多样性，
也可能会增加植物的呼吸作用和光合速率［３７］。 过高的温度将会抑制植物的生长、光合和水分利用效率。 我

们的实验结果显示，温度升高和 ＣＯ２富集对幼苗生长有对抗性作用，两者无交互作用（表 １）。 温度增加使得

ＬＭＲ、ＬＡＲ 增加，ＢＡＭＲ、ＲＭＲ、ＲＳＲ 下降，说明温度增加有利于叶生物量及叶面积增加，叶片变薄；相反 ＣＯ２浓

度增加使 ＬＭＲ、ＬＡＲ 下降，ＢＡＭＲ、ＲＭＲ、ＲＳＲ 升高，说明 ＣＯ２浓度倍增促进根系的生长，增加叶片厚度。 因此，
ＣＯ２浓度升高可以促进幼苗根系发育，进而增加对土壤养分和水分的利用；相反，温度增加促进更多碳同化物

分配至地上部分。
ＳＯＤ、ＰＯＤ、“抗坏血酸⁃谷胱甘肽循环” （ＡＳＡ⁃ＧＳＨ ｃｙｃｌｅ）是旱生锦鸡儿属植物抵御干旱，保护细胞正常

的生理活动，适应干旱环境的物质基础。 ＣＡＴ 在抵御干旱，保护细胞正常生理活动中作用有限［３８］。 高的 ＣＯ２

浓度可以减轻由干旱和高温对植株细胞膜产生的氧化伤害［１７］。 植物也可以通过吸收更多的碳来应对未来升

温的影响［３９］。 鬼箭锦鸡儿长期生活在高寒地区，其抗氧化系统对干旱胁迫表现出不同的响应。 ＳＯＤ 酶活性

随 ＳＷＣ 的下降而表现出下降的趋势，ＣＯ２增施可以使 ＳＯＤ 酶活性增加（Ｔ１）；但温度增加后，ＣＯ２增施不能提

高 ＳＯＤ 活性。 说明升温条件下，ｅＣＯ２不能增强其抗性，推测可能是高寒植物的 ＳＯＤ 酶对温度敏感。 同样，环
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境温度增加使得 ＰＯＤ、ＡＰＸ、ＧＲ 酶活性降低，ＡＳＡ 和 ＧＳＨ 含量降低，也说明温度增加对抗氧化系统的影响较

大。 虽然 ｅＣＯ２可以增加抗氧化剂含量，但 ｅＣＯ２只减缓了 Ｔ１条件下 Ｈ２Ｏ２的增加，说明温度增加加剧了干旱胁

迫对植株的伤害，ｅＣＯ２只能部分的缓解这种不利影响。 已有研究表明高浓度 ＣＯ２可促进 ＡＳＡ 合成或降低消

耗［４０］，我们的研究中也发现 ＣＯ２浓度倍增使 ＧＳＨ 和 ＡＳＡ 整体水平提高，暗示着环境变化对抗氧化剂水平的

影响。 研究推测高寒区灌木抗氧化系统对温度敏感，ｅＣＯ２可能会促进抗氧化剂生成以减弱 ＲＯＳ 对细胞膜的

损害。
研究预测，未来气候变化将会对高寒区灌木生长及生理产生重大影响。 温度增加可抑制植物的生长和光

合能力，抑制抗氧化酶活性和抗氧化剂含量。 ＣＯ２浓度增加可缓解增温的影响，促进根的发育。 增温对高寒

区植物的影响要大于 ＣＯ２浓度增加对植物的影响。
结论：（１）温度升高和 ＣＯ２浓度升高没有协同促进鬼箭锦鸡儿幼苗的生长和光合能力。 温度升高将会对

鬼箭锦鸡儿幼苗生长产生不利影响，ＣＯ２浓度升高促进地下部分的生长。 （２）高寒植物的抗氧化系统对温度

敏感，ＣＯ２浓度升高可能通过抗氧化剂的增加来部分缓解不利影响（３）ＣＯ２浓度升高可缓解增温对幼苗生长和

抗氧化系统的影响。
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