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Abstract 
Atmospheric CO2 is the main carbon source for plant photosynthesis and the fundamental sub-
strate for plant growth. The carbon fixation efficiency of plant is reduced and the growth and de-
velopment are affected at low CO2. The effect of low CO2 on C3 and C4 plant is different because of 
their distinct photosynthetic pathway. Furthermore plant growth can be affected by the interac-
tive effects of low CO2 with other environmental factors, such as water, temperature, and nutrients. 
In this review, the effects of low CO2 on plant growth and development are discussed in several 
aspects including biomass and its distribution, growth cycle, stoma, photosynthetic system and 
other environmental factors. 
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摘  要 

CO2是植物光合作用的主要碳源。低浓度CO2能够降低植物的碳固定速率，影响植物的生长发育过程。由

于C3与C4植物光合途径存在差异，所以对外界低CO2环境的应答反应不同。此外，生长环境中的其他因

子如水分、温度、氮等也与低浓度CO2相互作用影响植物生长发育进程。本文从生物量及其分配、生长

发育周期、气孔及光合系统，以及低CO2与其他环境因子相互作用等方面综述了低浓度CO2对植物的影响。  
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1. 引言 

全球碳循环过程中，植物光合作用过程中的 CO2 同化是联系大气与生物圈的重要桥梁，CO2 存在于

空气中且能够自由扩散，分散于整个陆地生态系统[1] [2]。C3、C4 植物在低浓度 CO2 环境中的生长情况

比较实验[3] [4]，模型评估[5] [6]以及古生态学研究[5] [7] [8] [9]都表明：低浓度 CO2 能够作为一种有效

的光合筛选因子影响生态系统中种群的结构和进化轨迹，并且在 C4 植物形成发展过程中起着重要作用。

与 C3 植物相比，C4 植物具有较低的 CO2 补偿点，能在强光、高温、低浓度 CO2 下保持高的光合作用速

率。面对越来越紧迫的粮食危机，将小麦(Triticum aestivum)，水稻(Oryza sativa)等 C3 粮食作物改造为 C4

植物以提高粮食产量成为第二次“绿色革命”的主要目标(http://c4rice.irri.org)。因此，探究低浓度 CO2

对植物生长发育的影响并阐明其机制越来越受到研究者们的关注。本文从生物量及分配、生长发育周期、

气孔及光合系统，以及低 CO2 与其他环境因子相互作用等方面综述了低浓度 CO2 对植物生长发育的影响。 

2. 低浓度 CO2对植物的影响 

2.1. 低浓度 CO2对植物生物量的影响 

CO2 作为植物的“食物”，低浓度 CO2 环境使植物处于“饥饿”状态，对植物生物量产生很大影响。

苘麻生物量在 350 μmol∙mol−1 CO2比 150 μmol∙mol−1 CO2时高 92% [10]，大豆生物量在 330 μmol∙mol−1 CO2

比 160 μmol∙mol−1 CO2 时高 61% [11]，表明低浓度 CO2 能够明显降低 C3 植物生物量。C3植物在低浓度

CO2 下虽然具有较高的叶面积比(leaf area ratio, LAR)，但净光合速率(net photosynthetic rate, NAR)降低导

致瞬时相对生长率(instantaneous relative growth rate, IRGR)降低(IRGR = NAR × LAR) [11] [12] [13]，在相

同生长时间内，植物自身的碳积累降低，生物量也随之降低。Liu 等[14]分析了拟南芥(Arabidopsis thaliana)
在 100 μmol∙mol−1 与 380 μmol∙mol−1 CO2 条件下的基因表达差异发现，低浓度 CO2 抑制植物生长的主要原

因是由于植物细胞壁和内膜系统相关基因表达量明显下调。与之相比，高浓度 CO2 (800 μmol∙mol−1)条件

能够促进植物生长是由于光合膜系统(特别是叶绿体膜)基因表达量明显上调。 
与 C3 植物相比，低浓度 CO2 对 C4 植物生物量的影响不大。Polley 等[15]研究表明 C4 植物裂稃草

(Schizachyrium scoparium)在低浓度 CO2 (200 μmol∙mol−1)时生长不受影响。低浓度 CO2 (150 μmol∙mol−1)
对 C4 植物反枝苋(Amaranthus retroflexus)生物量的影响也不大[16]。虽然低浓度 CO2 会引起 C4 植物 NAR
的降低，但生物量并没有发生变化[15] [17]，这可能与减少的呼吸作用和根部分泌物有关[18]。可见，C3

植物对 CO2 浓度的变化更为敏感，而 C4 植物在低浓度 CO2 下相比 C3 植物具有更强的竞争优势，这也充

分解释了中新世后期 C4 植物群落广泛扩张的现象[5] [19]。 

http://c4rice.irri.org/
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2.2. 低浓度 CO2对生物量分配的影响 

在低浓度 CO2 下，相比地下部分，植物通常要分配更多的生物量给地上部分[20]。Dippery 等[10]发
现苘麻在低浓度 CO2 (150 μmol∙mol−1)条件下，根冠比(root to shoot ratio, RSR)降低。大豆在 160 μmol∙mol−1 
CO2 时也分配更多的生物量给地上部分[11]。这样虽然有利于提高地上部分 CO2 的吸收量，但是地下部分

(根)生物量的减少造成根部氮摄取减少，进而减少了核酮糖-1,5-二磷酸羧化酶/加氧酶(Rubisco)的产生量，

对 CO2 的同化产生消极影响[4]。以上研究均着眼于低浓度 CO2 对植物自养阶段生长的影响，研究发现，

低浓度 CO2 对于植物异养阶段种子中营养的调用、分配及使用则不会产生影响[21]。C4 植物在低浓度 CO2

下 RSR 基本保持不变，表明低浓度 CO2 对 C4 植物生物量分配的影响不大[10]。 

2.3. 低浓度 CO2对植物生长发育周期的影响 

Ward 等[22]发现，种植在低浓度 CO2 (200 μmol∙mol−1)条件下的拟南芥开花时间平均延长 9 天，这个

变化对于一个生长期只有 40 到 60 天的物种来说非常大。Ward 等[23]以高种子数量为筛选标准，在低浓

度 CO2 (200 μmol∙mol−1)条件下，经过 5 代筛选得到的拟南芥开花期延长，衰老延缓。目前对于低浓度 CO2

延长 C3 植物营养生长时间的机制还不十分清楚。低浓度 CO2 可能通过改变植物体内的碳水化合物水平来

影响此过程：延长植物营养生长时间有利于提高其进入生殖生长前根中的碳存储，增强植物在低浓度 CO2

条件下的适应性[20]；也可能作为一种环境刺激影响相关基因的表达[24]。Putterill [25]研究发现，拟南芥

中大约有 80 个基因在营养生长向生殖生长转变过程中发挥功能。这些基因的发现对于确定 CO2 如何参与

到植物开花诱导信号转导途径中具有重要意义。对于 C4 植物来说，低浓度 CO2 对其发育时期几乎无影响

[10]。 

2.4. 低浓度 CO2对植物生殖生长的影响 

生殖生长与植物的生存发展紧密相关。低浓度 CO2 不仅能够延长 C3 植物的营养生长时间，而且对

C3 植物的种子重量及数量也有很大影响[22]。Campbell 等[26]研究发现，烟草百粒重在和 150 μmol∙mol−1

比 100 μmol∙mol−1 CO2 条件下高出 15%，百粒萌发率高出 30%。Ward 等[24]比较了 6 个拟南芥生态型在

低 CO2 (200 μmol∙mol−1)与正常(350 μmol∙mol−1)条件下的种子数量情况，发现 200 μmol∙mol−1 CO2 时减少

了 38%~81%，总体适应性(存活率与种子总量的乘积)降低 59%~87%。Tonsor 等[27]运用 35 个拟南芥生

态型构建性状整合模型发现，低浓度 CO2 下碳的积累是生殖生物量的主要决定因素，碳积累的降低造成

种子重量及数量的降低。相比 C3 植物而言，C4 植物的生殖生长对低浓度 CO2 不敏感[10]。 

2.5. 低浓度 CO2对气孔的影响 

气孔是 CO2 进入叶片的重要通道，CO2 浓度的降低会导致植物气孔密度或者气孔导度的变化[28] 
[29]，影响叶片的光合速率。研究发现，在 280 μmol∙mol−1 CO2 条件下 Selaginella selagenoides 和

Selaginella kraussiana气孔指数(气孔数/表皮细胞数)比 360 μmol∙mol−1 CO2时增加约 30% [30]。Li等[31]
研究发现，拟南芥下表皮气孔密度在低 CO2 (100 μmol∙mol−1)时增加了约 60% (见图 1)。在此过程中

HIGH TEMPERATURE 1 (HT1)蛋白激酶与 OPEN STOMATA 1 (OST1)相互作用发挥着重要作用[29] 
[32]。 

但是，在低浓度 CO2 下并不是所有植物气孔密度都增加，有时甚至会降低。例如，Maherali 等[33]
发现在低 CO2 (220 μmol∙mol−1)条件下，Solanum dimidiatum 和 Bromus japonicus 表现出气孔密度降低，但

是却增大气孔的大小来提高 CO2 摄取。CO2 浓度对气孔密度影响没有明确的规律性。种间差异、气孔密

度/导度与 CO2 浓度的非线性关系、长期与短期实验的差异性都给这方面研究带来挑战[34] [35]。 
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                  低 CO2 (100 μmol∙mol−1)                                     正常(380 μmol∙mol−1) 

Figure 1. Effect of low CO2 on stomatal density in Arabidopsis [31]. Effect of low CO2 on stomatal density. Representative 
scanning electron micrographs of abaxial (lower) leaf blade epidermis of Arabidopsis grown under 100 μmol∙mol−1 CO2 and 
380 μmol∙mol−1 CO2 for 6 weeks. Dashed lines indicate stomata. Bars = 20 μm 
图 1. 低浓度 CO2 对拟南芥气孔密度的影响[31]。拟南芥 Col-0 6 周时低 CO2 (100 μmol∙mol−1)与正常(380 μmol∙mol−1)
条件下叶片远轴端下表皮电镜扫描照片。虚线代表气孔。Bars = 20 μm 
 

Ward 等[17]发现，随着 CO2 浓度的增加，反枝苋(C4)净光合速率增加，气孔导度减少，并且蒸腾作

用减少。200 μmol∙mol−1 与 340 μmol∙mol−1 CO2 时相比，C4 植物北美小须芒草气孔导度增加，光合速率降

低[15]。狗尾草(C4)也表现出相同的变化趋势[36]。这些研究表明，C4 植物对低浓度 CO2 也会表现出积极

的生理反应。但是与 C3 植物相比，低浓度 CO2 对 C4 植物的影响较小。主要原因在于，C3植物固定 CO2

的过程是在叶肉细胞中发生，细胞间 CO2 浓度大约是外界空气的 70%，植物体对外界 CO2 浓度的变化敏

感[37]，而 C4 植物中存在特殊的“CO2 泵”：叶肉细胞吸收的 CO2，在磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶(PEPC)
作用下羧化磷酸烯醇式丙酮酸(PEP)生成草酰乙酸(OAA)，然后被 NADPH 特异的苹果酸脱氢酶还原为苹

果酸或者通过转氨作用转变为天冬氨酸。4C 的 CO2 载体(苹果酸或者天冬氨酸)通过胞间连丝被转运到邻

近的维管束鞘细胞，在这里脱羧生成丙酮酸并产生 CO2，维管束鞘细胞中的 CO2 浓度能够达到 1000~2000 
μmol∙mol−1。所以 C4 植物受低浓度 CO2 影响较小。 

2.6. 低浓度 CO2对植物光合系统的影响 

大量研究表明，低浓度 CO2 能够影响植物生长发育的各个方面，归根结底都是由于影响了植物的光

合系统，减弱了植物的光合作用。低浓度 CO2 对 C3 植物光合系统的影响主要表现在三方面：第一，环境

中低浓度CO2使植物叶片中的CO2扩散效率降低，虽然植物能够通过增加气孔密度或气孔导度来增加CO2

的摄入量，但是相对气孔限制(relative stomatal limitation, RSL = (1 − A/A0) × 100%，A 为正常 CO2 分压下

的净光合速率，A0 为无扩散阻力条件下的净光合速率)在低浓度 CO2 条件下约是正常条件下的三倍[4]，
表明低浓度 CO2 严重影响了 CO2 在叶片中的扩散。第二，低浓度 CO2 能够影响卡尔文循环过程。CO2 进

入叶肉细胞后，在 Rubisco 的催化下与 1,5 二磷酸核酮糖(RuBP)发生反应进入卡尔文循环。在低 CO2 (150 
μmol∙mol−1)时，苘麻 Rubisco 活力(Vcmax，Rubisco 的最大 CO2 固定率)下降了 25%，含量下降了 30%，

并且可能由于低浓度 CO2 降低了 Rubisco 活化酶的氨甲酰化作用[38]导致 Rubisco 的活化状态比正常条件

下低 29%，同时，RuBP 再生能力(Jmax，类囊体反应中电子传导能力介导的 RuBP 再生能力)和磷酸盐再

生能力(PiRC，淀粉、蔗糖合成中磷酸盐的再生能力)与正常(350 μmol∙mol−1)相比也都降低了约 25% [4]。
Liu 等[14]通过分析不同 CO2 条件下的代谢通量发现，卡尔文循环通量会随着 CO2 浓度的降低而降低。这

些证据充分表明低浓度 CO2 能够抑制整个卡尔文循环，减少植物体内糖类物质的合成量。第三，低浓度
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CO2 能够影响植物的光呼吸。Rubisco 在同一个活性位点可以结合 CO2 和 O2 (羧化酶活性和加氧酶活性)，
O2 能够竞争 CO2 的结合位点，产生的光呼吸现象不仅没有 C 的净积累，相反还要消耗羧化酶活性固定的

有机碳，以热的形式散失掉。Liu 等[14]发现光呼吸通量会随着 CO2 浓度的降低而升高，所以低浓度 CO2

会增强光呼吸，减少碳的积累[39]。 
研究发现，低浓度 CO2 能够降低 C4 植物叶片中的叶绿素和淀粉含量，但是叶片氮含量并没有发生改

变。在植物叶片中，氮主要来源于光合系统酶以及类囊体蛋白，所以氮含量与叶片光合能力紧密相关[40]。
氮含量不变但是光合产物却降低，表明 C4植物分配了更多的 N 给非光合元件来应对低浓度 CO2 胁迫[4]，
但具体机制还不清楚。 

3. 低浓度 CO2与其他环境因子的相互作用 

外界水分、温度、氮条件对植物生长发育起着重要作用，当外界 CO2 浓度降低时，碳积累的降低能

够影响外界水分、温度、氮条件对植物造成的影响。同样地，水分、温度、氮条件的变化也能够影响植

物在低浓度 CO2 下的应答反应。许多研究表明，低浓度 CO2 能够与这些因子交互作用共同影响植物的生

长发育过程。 

3.1. 水分 

低浓度 CO2能够影响植物的蒸腾速率和水分利用效率，主要是通过影响植物的气孔导度来实现的[41]。
Overdieck [42]研究表明，工业化之前植物比现在植物的气孔导度高约 16%。大多数 C3 植物的气孔导度在

更新世冰期(CO2 浓度：180~200 μmol∙mol−1)比现在(CO2 浓度：350~380 μmol∙mol−1)高出 35%~50% [41]，
造成这种情况的主要原因是由于在 CO2 胁迫情况下，植物要抵抗这种胁迫就必须增加气孔导度/比叶面积

来减少 CO2 进入叶片内部的阻力，这同时会引起植物蒸腾加快，增加水分散失，降低植物水分利用效率。

Polley 等[16]通过研究三种 C3 植物小麦(Triticum aestivum)、旱雀麦(Bromus tectorum)、腺牧豆树(Prosopis 
glandulosa)在低浓度 CO2 条件下的水分利用效率(水分利用效率=光合速率/气孔导度)发现，CO2 浓度的降

低与水分利用效率的降低成正比，表明低浓度 CO2 对水分利用率的影响简单直接。Ward 等[17]研究发现

缺乏水分能够极大降低低浓度 CO2 (180 μmol∙mol−1)条件下植物的光合速率，并且 C4 植物对 C3 植物的竞

争力也降低。 

3.2. 温度 

从地质角度来看，最近一次冰期全球的平均温度比现在低约 8℃，CO2 浓度则降至 180~200 μmol∙mol−1 
[43] [44]，C3、C4 植物在低浓度 CO2 下受温度影响的研究对于理解最近一次冰期植物间的竞争状况和植

物丰度具有重要意义。在 Ward 等[45]的研究中，低 CO2 (200 μmol∙mol−1)条件下将苘麻和反枝苋(C4)种植

在两种温度(30℃/24℃和 22℃/16℃)条件下发现，虽然低温(22℃/16℃)时苘麻的叶片面积及气孔导度有所

降低，但是根部生物量的增加及光呼吸的降低使得总生物量基本不变。与之相比，反枝苋(C4)则受低温影

响明显，生物量降低了 65%，叶片面积降低了 55%，比叶重降低了 20%，虽然在此条件下反枝苋生物量

仍是苘麻的 5 倍，但与 30℃/24℃时的 14 倍相比降低明显。结合 Sage [46]的研究发现，Rubisco 活性降低

是导致这种现象的主要原因。在 Sage 的同一研究中，反枝苋在 30℃与 22℃相比，在 360 μmol∙mol−1 CO2

时净光合速率升高了约 25%；在 180 μmol∙mol−1 CO2 时差距不大；而在 100 μmol∙mol−1 CO2 时则几乎没有

差异。表明低浓度 CO2 能够降低 C4 植物对温度的敏感性，并且发现相似模式也存在于 C3 植物中[46]。 

3.3. 氮 

CO2 能够影响植物对氮的吸收，但是影响程度比对水分利用率的影响要小，特别是在干旱条件下，
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植物对于水分需求大于对 N 的需求[16]。低浓度 CO2 能够减少植物氮的固定，降低叶片氮含量[4] [15]。
在烟草中，低糖状态能够降低硝酸还原酶的转录，使植物同化所吸收氮的能力降低[47]。这种反应虽然能

够降低碳的使用量，但是对于植物来说也是破坏性的，氮积累的减少会导致 Rubisco 含量的降低，从而

引起光合潜能的下降，加重低浓度 CO2 对植物的影响[4]。如果 CO2 浓度低于一定阈值，那么植物将死亡

[20]。Rogers 等[48]研究表明，土壤中氮的缺乏能够降低植物对低浓度 CO2 的敏感性。在氮充足条件下，

Aegilops kotschyi 的生物量在 440 μmol∙mol−1 CO2 比 280 μmol∙mol−1 CO2 时高出 40%，但是在氮缺乏条件

下，生物量变化很小，这主要是由于低氮条件能够降低植物的碳同化量，控制植物生长的因素从碳需求

转向了氮需求[49]。 

4. 展望 

通过研究植物对低浓度 CO2 胁迫的应答反应，能够帮助我们了解大气中 CO2 浓度较低时期植物怎样

应对低浓度 CO2 环境，推测远古时期植物的生产力和生态系统的功能[41]，为寻找控制 C4 进化的关键因

子奠定基础。现在研究中的实验对象都是经过长期进化而来，驯化反应以及植物自身的适应性能够改善

外界环境对植物体的不利影响[50] [51]，通过单代、短期的实验结果还很难推断长期、渐变环境条件下低

浓度 CO2 对植物的影响[23]。为了提高我们对这个领域的了解，我们尚需在分子水平上深入研究。本实

验室在低 CO2 下种植拟南芥，通过分析其转录组变化，获得了在低 CO2 条件下表达变化明显的基因，目

前正在对这些基因进行功能分析，可进一步提供低 CO2 对植物影响的分子证据。 
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