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摘要:对沉水植物苦草( Vallisneria sp iraslis L. )在高浓度 CO2( 1000�mol/ mol)和对照浓度 CO2( 350�mol/ mol)下的生长特

征和生理生化指标进行了比较研究。在实验的早期阶段, 从冬芽出苗的苦草幼株在高浓度 CO2 下生长明显加快,

但由于后期生长逐渐放慢,其最终总生物量比对照组仅高出 11. 6%。尽管高浓度 CO2 也促进了根的生物量的累

积,但是由于苦草叶片生物量占总株生物量比例大,高浓度 CO2下苦草生物量的增加主要反映为叶片生物量的增

加。在实验后期阶段,高浓度 CO2促进了苦草冬芽的形成。实验过程中,苦草的根叶生物量比( RLR)在高浓度和对

照浓度 CO2 下均有所降低,二者之间无明显统计学差异。高浓度 CO2 下苦草叶片中叶绿素含量和可溶性蛋白质含

量降低,而可溶性总糖含量明显增加。
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� � 目前大气中的 CO2 浓度正以每年约 1. 2�mol/

mol的速度递增[ 1, 2]。在大气中 CO2 浓度升高的同

时水体中的总无机碳 ( DIC)也以约 1�10比例在增

高
[ 3]
,因而水中总的无机碳源( DIC)也会相应地日益

增高, 而水中的无机碳是沉水植物光合作用的必须

元素之一。在自然水体中, DIC的含量往往是水生

植物生长的一个重要的限制因子,其含量的改变必

然会影响到水生植物的生长及分布甚至影响到整个

水生态系统[ 4]。迄今为止, 高浓度 CO2 对植物影响

的研究主要集中在对农作物、陆生草本植物以及树

木的研究上[ 5, 6] ,而对水生植物影响的研究很少且

主要集中在藻类[ 7]、浮叶植物[ 8]、挺水植物[ 9]以及少

量海洋高等植物
[ 10, 11]

的研究上, 对沉水植物的研

究,由于 CO2 受到水- 气界面及水- 植物体界面上

的扩散阻力影响研究起来有一定的困难, 因而鲜有

涉及。

沉水大型维管束植物是健康水域生态系统中的

重要组成部分, 它是初级生产者, 同时能净化水质,

并为水生动物提供必须的栖息生境和产卵场所
[ 12]

,

沉水植被的变化会对水生生态系统的理化环境和系

统中其他生物产生巨大的影响[ 13] ,因此研究高浓度

CO2对沉水植物的影响是非常必要的。由苦草等种

类组成的沉水植被是长江中下游湖泊主要的生物组

分和重要的生物环境, 对湖泊的生态系统的结构和

功能起关键作用[ 14]。本实验以苦草为研究对象,它

为多年生草本沉水植物,为广布种,同时也是长江中

下游湖泊常见的沉水植物优势种, 并且是湖泊中草

食性或杂食性动物喜欢的饵料, 对了解沉水植物对

大气二氧化碳浓度升高的响应有一定的代表意义。

1 � 材料和方法

1. 1 � 植物材料和实验设计 � 材料为苦草。苦草冬

芽采自湖北省鄂州市梁子湖 ( 30�05�� 30�18�N,

114�21�� 114�39�E)。选取大小及生长状况比较一

致的冬芽种于盛有东湖底泥的培养缸中, 室外培养

一个月使其长出幼苗。选择生长一致、健壮的苦草

植株(株高约为 20cm, 3 � 4个叶片)移栽到盛有东湖

底泥的塑料盆( 31cm � 21cm � 9cm)中, 每盆 8株, 共

12盆,随机选取6盆放入对照水族缸,另6盆放入处

理水族缸。此实验所用水族缸规格为 100cm � 50cm
� 100cm,都有一活动玻璃盖, 玻璃盖上有四个直径

为4cm 的通气口。实验过程中根据苦草植株生长状

况添加自来水,并保持对照和处理水族缸中水深一

致,最终水深为 50cm。
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1. 2 � 二氧化碳施放方法及环境条件 � 充气实验在

武汉大学生态研究所人工气候室内进行,始于 2002

年6月 1日,为期 90天。本实验供气方式采用半封

闭式(图 1)。利用空气压缩机将新鲜空气从外部吸

入,经过空气净化器后,一部分空气直接进入对照水

族缸(约 350�mol/ mol) ,另一部分则进入作为配气室

用的密闭玻璃水族缸, 同时纯二氧化碳气体在一小

型流量计的控制下以 25ml/ min的流速进入该配气

室,经风扇充分混匀后, 混合空气进入处理水族缸。

采用 GM12A CO2 气体分析仪 ( VAISALA, Made in

UK) 24h 监测配气室二氧化碳浓度, 使其维持在

1000�mol/mol, 24h 供气。采用碘钨灯提供光照, 光

照强度约为1000lux,每天光照时间为 8: 00 � 22: 00。
控制温度白天 25 � 2 � ,夜间 15 � 2 � 。

图 1 � CO2 充气方法及植物培养

Fig. 1 � Sketch map of CO2 inflating and plant culture

1.空气压缩机 � 2.空气净化器 � 3.纯 CO2 气缸

4.阀门 � 5.微量流量计 � 6.风扇 � 7. GM12A CO2 分析仪

1. 3 � 生长分析 � 分别在实验的第 15d, 30d, 60d 和

90d进行收获性取样一次。在对照和高浓度 CO2 水

族缸中各取出一盆材料,对所有植株进行分析。每

次取样用流水将根系仔细冲洗干净后将植株分成

根、叶及芽(如果产生) ,测量成熟叶片中部的宽度作

为叶片宽度指标, 记录各植株叶片数目。叶面积测

定采取画样剪纸称量法: 先把叶形画于纸上, 然后剪

样称其重量,用公式: 叶面积= 画样纸重/ 1cm2 纸重

求出相应的叶面积。将植株各部分 80 � 烘干至恒

重,在电子天平上称量(精度为 0. 001g)。相对生长

速率采用单位时间的苦草干重取对数后的增量, 计

算公式: RGR ( Relative growth rate ) = ( LnWt+ 1 -

LnWt ) / �t( mg/g/ d)。叶重比( Leaf weight ratio, LWR)

= 叶生物量/总生物量。根重比 ( Root wight ratio,

RWR) = 根生物量/总生物量。根叶比( Root leaf ra�
tio, RLR) = 根/叶生物量( mg/mg)。冬芽率( Emergent

frequency of turion,TEF) = 冬芽数/取样株数

1. 4 � 生理生化指标的测定 � 叶绿素含量的测定采
用 80%丙酮提取法[ 15]。可溶性糖含量按蒽酮比色

法[ 16]。可溶性蛋白质含量按考马斯亮蓝法[ 17]。

1. 5 � 统计分析 � 用 Two�way ANOVA( SPSS Sofware)
分析高浓度 CO2对苦草的生长及其生理生化指标作

用效果, 用 t�检验进行每个时间段的分别比较。分
析时对生物量数据进行自然对数转化以符合正态分

布。

2 � 结果和分析

2. 1 � 高浓度 CO2对苦草生长的影响

生长在高浓度 CO2条件下的苦草其生物量始终

高于对照 CO2 中的。但是在实验的前期, 高浓度

CO2 对苦草生物量累积的作用更为明显。在实验第

45d, 高浓度 CO2 下的苦草生物量较对照高出

101�1% ( P < 0. 01) , 在第 60d 高出 94. 5% ( P <

0. 05) ,第 90d则只高出 11. 6% (图 2)。

高浓度 CO2下苦草生物量的增加主要是由于叶

片生物量的增加所致(图 3)。叶重比在高浓度 CO2

和对照 CO2 中都保持在 0. 66 � 0. 80之间, 占总生物

量的绝大部分。在实验第 15d以后根叶比在 0�19 �
0�35之间波动, 高浓度 CO2 对根叶比无明显影响

(图 4)。高浓度 CO2 促进了苦草冬芽的形成, 在高

浓度CO2中苦草冬芽形成率增加(图 5)。

在实验早期, 高浓度 CO2 明显加快了苦草的相

对生长速率 ( P< 0. 05)。但是 45d以后, 对照和高

浓度CO2浓度下的苦草相对生长速率都降低了,且
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高浓度 CO2 中的降低幅度更大。尽管如此,高浓度

CO2 中的苦草平均相对生长速率还是要高(图 6)。

2. 2 � 高浓度 CO2对苦草生理生化物质的影响

2. 2. 1 � 高浓度 CO2 对苦草叶绿素含量的影响 � 高

浓度 CO2使苦草叶绿素含量降低(表 1)。在实验第

30d高浓度 CO2中叶绿素 a, 叶绿素 b及总叶绿素含

量分别比对照 CO2 中降低了 11�4%, 12�9%,

11�8%。60d取样的结果降低幅度普遍变小。实验
过程中,叶绿素 a/ b比率不受高浓度 CO2的影响。

2�2�2 � 高浓度 CO2 对苦草可溶性总糖及其可溶性

蛋白质含量的影响 � 实验过程中, 高浓度 CO2 下苦

草叶片中的可溶性总糖含量明显升高( P< 0. 05) ,

可溶性蛋白质含量则明显降低了( P< O. 05) (表2)。

两次取样结果有所不同, 60d的结果没有 30d 的变

化幅度大。

3 � 讨论

在本实验中, 高浓度 CO2 明显促进了苦草的生

长,但是这种促进作用集中在生长的前期,随着时间

的延长, 这种促进作用减小。Radoglou[ 18]对四种杨

树无性系幼苗的报道也证实高浓度CO2的作用主要

集中在生长季节的前期。Ryle[ 19]对多年生黑麦草的

研究也得出类似的结论。大多数的研究指出高浓度

CO2 能使陆生植物生长加速且能提高其生物量 37%

左右
[ 20]
。在此实验中, 高浓度 CO2 中苦草的生物量

较对照增高 11. 6%, 这一结果与前人的结论有一定

差异。这种差异可能是因为不同的实验材料与方法

造成。沉水植物不能像陆生植物一样能直接与大气

中的 CO2接触, 自然条件下沉水植物的光和作用经

常受到水体中的 DIC 的限制[ 10]。因此,一方面尽管
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空气中的高 CO2间接会使水中 DIC 浓度升高, 从而

使苦草生长得到促进,生物量增加; 另一方面, 由于

静水中叶缘 CO2 扩散边界层太厚阻碍了 CO2 的吸

收[ 21]及水生植物本身相对低效能的 DIC吸收体系,

苦草对高浓度 CO2 的反应不如陆生植物强烈。Wet�

zal and Grace[ 22]也指出具有与大气自由接触叶片的

浮叶植物对高浓度 CO2 的响应要比沉水植物强烈。

由于苦草的叶片生物量占总生物量的 66 � 80%, 所

以苦草生物量的增加主要是因为叶片生物量的增

加。苦草叶片数目无论是试验组还是对照组均无明

显变化(结果未列出) , 因此叶片生物量的增加是有

限的,这也决定了高浓度 CO2 中的苦草在经过一个

快速生长过程后, 最终其总生物量的增长是有限的。

表 1 � 高浓度 CO2对苦草生长过程中叶片叶绿体色素含量的影响

Tab. 1 � Effect of elevated CO2 concentration on chlorophyll content in the leaves of V. spiralis(mg/ g FW)

时 � 间 CO2 叶绿素 a含量 叶绿素 b含量 叶绿素 a/ b比率 叶绿素总含量

Time 浓度 Chl� a Chl�b (Chl�a) / ( Chl�b) ( Chl�a) + ( Chl�b)

A 0. 78 � 0. 01 0. 30 � 0. 01 2. 64 1. 09 � 0. 02

30d E 0. 69 � 0�02 0. 26 � 0. 01 2. 68 0. 96 � 0. 03

(E�A) /A( % ) - 11. 4 - 12. 9 1. 5 - 11. 8

A 0. 91 � 0. 02 0. 36 � 0. 01 2. 55 1. 28 � 0. 02

60d E 0. 85 � 0. 01 0. 33 � 0. 01 2. 60 1. 19 � 0. 01

( E- A) /A( % ) - 6. 8 - 8. 6 2. 2 - 7. 3

� � A: Ambient CO2 concent rat ion( 350�mol/mol) � E: Elevated CO2concent rat ion(1000�mol/ mol)

� � 数据为三个重复的平均值 � 标准误Values are Means� 1S.E. , N= 3

表 2 � 高浓度 CO2 对苦草生长过程中叶片可溶性总糖含量及其可溶性蛋白质含量的影响

Tab. 2� Effects of elevated CO2 concentration on the total soluble sugar and protein content in the leaves of V. spiralis

时 � 间 CO2 浓度 可溶性总糖含量(mg/ g FW) 可溶性蛋白质含量( mg/g FW)

Time Total soluble sugar content Soluble protein content

A 3. 4l� 0. 04 3. 23 � 0. 04

30d E 4. 89 � 0. 22* 2. 50 � 0. 16*

( E�A) /A( % ) 43. 5 - 22. 5

A 7. 72 � 0. 15 4. 10 � 0. 14

60d E 9. 22 � 0. 20* 3. 64 � 0. 28*

( E�A) /A( % ) 19. 5 - 11. 1

� � A, E同表 1注

� � 许多实验发现陆生植物在长期高浓度CO2条件

下往往会发生光合适应[ 24� 25] , 植物的光合作用能

力恢复到原来的水平甚至还要下降[ 26]。一些实验

结果表明空气中 CO2 浓度升高将会使许多水生植

物的光合速率提高
[ 27]

,但是沉水植物在长期高浓度

CO2中也会发生一定程度的光合下调
[ 28]。在实验

前期, 高浓度 CO2中苦草的相对生长速率明显高于

对照 CO2 浓度的。随着实验的进行, 高浓度 CO2 和

对照中苦草的相对生长速率都有不同程度的降低,

高浓度 CO2甚至比对照的还要低,这也许是因为发

生了一定程度的光合适应。但是具体原因有待于深

入研究。

Rogens[ 29]研究指出, CO2 浓度增高可能会影响

到植物体内碳水化合物的平衡。当碳水化合的�汇�

规模较小或碳水化合物的传输受到限制, 则可能会

因为过多碳水化合物在叶片中积累, 而对光合速率

造成反馈抑制。苦草根系不发达, 高浓度 CO2 中可

能造成过多的碳水化合物积累在叶片, 从而引起光

合速率回落,甚至会低于对照 CO2浓度的。研究结

果表明, 高浓度CO2 下苦草叶片中的可溶性总糖含

量明显增高, 可能会通过反馈抑制作用使叶片光合

速率降低。高浓度 CO2 降低了可溶性蛋白质的含
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量,这可能由于被叶片中过多的可溶性总糖稀释的

结果
[ 30]

,也可能是苦草发生光合适应后来减少光合

装置及酶系统来适应高浓度 CO2 的结果。

高浓度CO2 下苦草的 Chl�a, Chl�b, ( Chl�a+ Chl�
b)含量降低,但是( Chl�a) / ( Chl�b)比值无明显变化,

这与一些陆生植物得出的结论相同[ 31]。叶绿素含

量的下降可能是被非结构性碳水化合物稀释的结

果
[ 25]
。同时,高浓度 CO2中叶绿素含量下降也可能

会影响到苦草的光合能力。

本实验没有对苦草在高浓度 CO2 下的光合能

力,光合酶系统做具体的研究。苦草是否真的发生

了光合适应,其光合能力下降多少,这都有待于进一

步的研究。

Radoglou [ 18]认为不同的物种对高浓度 CO2 的反

应不同可能会影响将来环境中的群落的物种组成和

结构。大气中 CO2浓度升高不仅改变了陆生植物的

生存环境, 同时也改变了水生植物的生长环境。空

气中的 CO2溶解到水中会以 CO2, HCO
-
3 , CO

2-
3 几种

形式存在于水体中, 其中游离的 CO2 是最易利用的

碳源。不同的水生植物对水中的 DIC的吸收利用能

力不同。许多高等水生植物不仅能利用水中的游离

CO2作为光合碳源, 还能高效利用水中的 HCO
-
3 , 甚

至CO2-
3 。物种间竞争 CO2能力的差异可能导致未

来高浓度 CO2条件下水草体系物种分布的变迁。苦

草在高浓度 CO2中形成更多的冬芽,说明其无性繁

殖能力增强了, 可能导致在未来大气高浓度 CO2 的

水体环境中有更大的生产力, 但是关于沉水植物群

落的研究还很匮乏,该结论还需要大量的实验来支

持。
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GROWTH AND PHYSIO�BIOCHEMISTRY RESPONSES OF VALLISNERIA SPIRALIS

L. TO CO2 ENRICHMENT

GENG Xian�Hua,YU Dan,HUANG Yong�Ming,XIE Yong�Hong and YANG Yong�Qing
( Laboratory of Aquatic Botany , College of Life Science , Wuhan University , Wuhan � 430072)

Abstract:Growth and physio�biochemistry responses of Vallinseria spiralis L. were studied comparatively at ambient ( about

350�mol mol- 1) and elevated( about 1000�mol mol- 1) CO2 concentration.Young plants under elevated CO2 grew faster than their

counterparts in ambient CO2 at early stage. But as this superiority did not persist throughout the experiment, finally plants at CO2�

enriched environment accumulated just 11. 6% more total biomass than those at control. The total biomass advantage of the V.

spiralis under elevated CO2was primarily due to its leaf weight increment superiority over the control at the end of the experi�
ment.More turions formed under elevated CO2. Root/ leaf ratio trended to decrease under both elevated and ambient CO2 , but no

significant difference was detected.Under elevated CO2 chlorophyll and soluble protein content decreased,While total soluble sug�

ar content increased significantly.

Key words: CO2 Enrichment; Vallisneria spiralis L. ; Growth; Physio�biochemistry
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