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Abstract：To investigate the influence of elevated carbon dioxide concentration（[CO2], +200 µmol·mol-1）and temperature（+1 ℃）on
grain plumpness of different positions in rice（Oryza sativa L.）under future projected climatic conditions, a field experiment was carried
out using the Temperature and Free Air CO2 Enrichment（T-FACE）platform. Compared to ambient temperature and [CO2]（Ambient）, ele⁃
vated [CO2] enhanced the yield and panicle number of the rice. However, elevated temperature had a negative effect on the yield and pani⁃
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摘 要：为了明确水稻籽粒充实度对未来大气 CO2浓度（[CO2]）和温度相伴升高的响应，应用 T-FACE（Temperature and Free Air
CO2 Enrichment）试验平台，以优质粳稻南粳 9108为试材，研究[CO2]升高（对照+200 μmol·mol-1）和增温（对照+1 ℃）对水稻灌浆期

和收获期不同粒位籽粒充实度和产量的影响。结果表明，与对照（Ambient）相比，高[CO2]增加了水稻产量和有效穗数，高温的结

果与之相反。[CO2]和温度升高下，2015年和 2016年水稻分别减产 4.0%和 14.0%，有效穗数相应减少 3.5%和 5.4%。强势粒千粒

质量最大，比饱粒、中势粒和弱势粒千粒质量分别提高了 8.0%~11.7%、10.5%~15.0%和 38.8%~63.9%。与Ambient相比，[CO2]和温

度升高对饱粒、强势粒、弱势粒千粒质量无显著影响，但[CO2]升高显著提高中势粒千粒质量（P<0.05），增温极显著降低了中势粒

千粒质量（P<0.01）。收获期，[CO2]升高增加了强、弱势粒穗粒质量，减少了单穗粒质量和中势粒穗粒质量；增温降低了强、中势粒

穗粒质量；[CO2]和温度升高降低了水稻单穗粒质量和中势粒穗粒质量。进一步分析，[CO2]或温度升高水稻强、弱势粒占穗质量比

例增加，中势粒占穗质量比例减少。[CO2]和温度升高两年弱势粒占穗质量比例平均增加了 33.1%，远高于强势粒占穗质量比例的

增幅（12.4%），中势粒占穗质量比例平均减少了 4.5%。收获期，强、中、弱势粒占穗质量比例分别为 9.9%~15.9%、73.2%~84.8%、

5.2%~10.6%。因此，中势粒穗粒质量及其比例的减少对产量的影响大于强势粒、弱势粒。2016年单穗粒质量和中势粒穗质量比

2015年明显减少，导致2016年产量下降了17.3%~28.6%，增温加剧了产量的降幅，应与2016年水稻开花期高温、灌浆期多雨有关。

综上所述，[CO2]和温度升高下弱势粒占穗质量比例的增加及中势粒千粒质量、穗粒质量及其占穗质量比例的减少，导致[CO2]升高

不能弥补增温对产量的负效应。
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水稻是中国乃至亚洲的主要种植作物之一，约占

世界粮食种植面积的 1/3，养活了世界一半以上的人

口，对保障世界粮食安全举足轻重[1-2]。人类活动导

致的大气 CO2浓度（[CO2]）和温度的不断升高对水稻

的生长发育产生了重要影响[3]。

已有大量研究表明，高[CO2]提高了水稻的光合

速率，促进碳水化合物的合成，增加有效分蘖数，提高

了水稻产量[4-7]。但长期高[CO2]下水稻存在光合下调

现象，限制了产量的增幅[7]。水稻对温度比较敏感，

其中开花期和灌浆期受温度影响最大，当开花期气温

高于 34 ℃，可阻止花粉膨大，迫使孢子膜破裂[8]，导致

不育籽粒增加[9]，又因呼吸作用增加了碳水化合物的

消耗导致水稻减产[5-6，10]。产量构成是揭示[CO2]和温

度对水稻的影响较直接的因素。万运帆等[11]研究表

明，增温或[CO2]和温度同时增加条件下早稻增产主

要与穗数和穗粒数的增加有关，而空瘪率的增加限制

了产量的增幅。Wang等[6]认为高[CO2]和高温下枝梗

数及其对应着生的籽粒数减少导致单位面积总颖花

数降低，是水稻减产的主要原因。水稻颖花开花的先

后顺序为上部、中部、下部[12]，高温导致水稻灌浆期籽

粒上部、中部、下部的结实率逐渐降低[13]。位于水稻

籽粒上部的强势粒充实度好、粒质量大、结实率高，而

位于下部的弱势粒充实度差、粒质量小、结实率低[14]。

在未来[CO2]和温度相伴升高的条件下，水稻不同粒

位籽粒粒质量将会如何变化，对籽粒充实度的影响如

何，对水稻产量的影响又如何，尚不明确，亟待研究。

相对于封闭或半封闭的气室模拟未来[CO2]和温

度相伴升高的环境[11，15]，本研究利用先进的开放自然

空间CO2升高平台（FACE）[16]，采用热水管道为水稻冠

层增温的方式建成的增温-FACE平台（T-FACE），能

更真实地模拟 2050年大气环境[5]。因此，本研究基于

T-FACE 平台，以优质水稻南粳 9108 为材料，研究

[CO2]和温度升高对水稻不同粒位粒质量的影响，旨

在明确未来[CO2]和温度相伴升高下水稻籽粒充实度

变化规律，为预测水稻产量响应未来气候变化提供理

论依据。

1 材料与方法

1.1 试验地区及平台概况

试验于 2015年和 2016年在中国稻田T-FACE研

究技术平台上进行。平台位于江苏省扬州市江都区

小纪镇良种场试验田（119°42′ 00″E，32°35′ 05″N）。

cle number. A combination of elevated [CO2] and temperature decreased rice yield by 4.0% and 14.0% and reduced the panicle number by
3.5% and 5.4% in 2015 and 2016, respectively. Superior grain plumpness was best in all grains, with a higher 1000 grain weight than that
of fulfilled, medium strength, and inferior grains that increased by 8.0%~11.7%, 10.5%~15.0%, and 38.8%~63.9% on average in both
years, respectively. Although elevated [CO2] and warmed temperature had no remarkable effect on the 1000 grain weight of fulfilled grain,
superior grain, and inferior grain, elevated [CO2] significantly increased 1000 grain weight of medium strength grain（P<0.05）. In contrast,
warmed temperature significantly decreased this value（P<0.01）. Elevated [CO2] increased superior grain weight and inferior grain weight
per panicle at harvest, and decreased grain weight and medium strength grain weight per panicle. Elevated temperature decreased superior
grain weight and medium strength grain weight per panicle. Combination of elevated [CO2] and temperature decreased grain weight and me⁃
dium strength grain weight per panicle. Furthermore, the ratio of superior grain weight to inferior grain weight contributed to the decrease in
panicle weight under single elevated [CO2] or temperature. However, the ratio that medium strength grain weight contributed to panicle
weight was opposite to this finding. The increase in the ratio of inferior grain weight contributed to panicle weight（33.1%）was larger than
that of ratio of superior grain weight contributed to panicle weight（12.4%）on average in 2015 and 2016 under combined elevated [CO2]
and temperature. The ratio of the medium strength grain weight contributed to panicle weight decreased by 4.5% on average in both years
under combined elevated [CO2] and temperature, respectively. The ratio of superior grain weight, medium strength grain weight, and inferior
grain weight contributed to panicle weight was 9.9%~15.9%, 73.2%~84.8%, and 5.2%~10.6% at harvest, respectively. Therefore, the
change in medium strength grain influenced rice yield more than superior grain and inferior grain did. Moreover, rice yield in 2016 obvious⁃
ly decreased by 17.3%~28.6% compared with that in 2015 under all treatments, which was further aggravated by rising temperature condi⁃
tions. This likely occurred because the weight of superior grain, medium strength grain, and inferior grain fell considerably because of high
temperature in the blooming stage, rainy and scant lighting in the grain filling stage in 2016. Above all, the combination of elevated [CO2] and
temperature decreased medium strength grain weight and its ratio contributed to panicle weight, and the increased ratio of inferior weight con⁃
tributed to panicle weight, so [CO2] enrichment could not compensate for the negative impact of increasing temperature on rice yield.
Keywords：elevated CO2 concentration; elevated temperature; rice; yield; grain position; grain plumpness
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试验田所在地区年均降水量 980 mm左右，年均蒸发

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，耕作方式为水稻-
冬小麦轮作。

试验田土壤类型为砂壤土，土壤理化性质为：有

机质 18.4 g·kg-1，全氮 1.45 g·kg-1，全磷 0.63 g·kg-1，全

钾 14.0 g·kg-1，速效磷 10.1 mg·kg-1，速效钾 70.5 mg·
kg-1，容重1.16 g·cm-3，pH 7.2。

平台共有 3 个 FACE 试验圈和 3 个对照（Ambi⁃
ent）圈，各圈间距大于 90 m。FACE圈是直径 12 m正

八边形，平台运行时通过FACE圈周围的管道向中心

喷射纯 CO2气体，并在 FACE 和 Ambient 圈中特定位

置放置长、宽分别为 2.70、0.75 m（7个）的热水增温管

道，以热辐射形式向增温区域进行增温处理。

利用计算机网络对平台[CO2]和水稻冠层温度进

行监测和控制，根据[CO2]、风向、风速、作物冠层高度

的[CO2]和温度自动调节 CO2气体的释放速度和方向

以及增温管道中热水流速，使水稻主要生育期 FACE
圈内[CO2]保持比大气环境高 200 μmol·mol-1，所有圈

内增温区域水稻冠层空气温度比大气环境温度高

1 ℃左右。对照田块没有安装 FACE管道，所有田块

非增温区域没有安装热水增温管道，其余环境条件

与自然状态一致[5，16]。为监测增温装置为大气实际

增温的情况，在 FACE和Ambient圈增温与非增温区

域，距水稻冠层上方 20 cm 处安装 SI-111 红外温度

传感仪（Campbell 公司，美国）实时记录气温，每 1
min记录一次。

1.2 试验材料与栽培

试验于 2015年和 2016年水稻季进行，供试品种

为南粳 9108。苗龄为 4周的秧苗，两年均于 6月 17日

移栽，种植密度为 24 穴·m-2，每穴 2苗，秧苗均为 1蘖

苗。采用复合肥（有效成分 N∶P2O5∶K2O=15%∶15%∶
15%）和尿素（含 N 46.2%）配合施用。施 N 总量为

22.5 g·m-2，基肥、分蘖肥和穗肥的施用比例为 40%、

30% 和 30%。施 P、K 量均为 9 g·m-2，作基肥施用。

2015年 10月 26日和 2016年 11月 2日收获。其他田

间管理如水分、病虫害等同大田一致。

1.3 试验设计

试验设置 4 个处理，设大气背景 [CO2]（Ambient
[CO2]，约 390 μmol·mol-1）和高[CO2]（Elevated [CO2]，约
590 μmol·mol，比大气背景[CO2]高 200 μmol·mol-1）2
个水平。裂区为温度处理，设大气环境温度（Ambient
temperature）和高温（Elevated temperature，比环境温

度高 1 ℃）2 个水平。具体为环境 [CO2]和温度处理

（Ambient）、环境 [CO2]和温度升高处理（eT）、[CO2]升
高和环境温度处理（eC）、[CO2]和温度均升高处理

（eT+eC）。

2015年平台CO2熏气时间为 6月 25日至 10月 19
日，增温时间为 7月 1日至 10月 19日；2016年CO2熏

气时间为 6月 25日至 10月 19日，增温时间为 6月 28
日至 11月 2日。FACE 圈每日熏气和增温处理时间

为日出至日落。

1.4 样品采集与分析

水稻齐穗期后，每个处理选具有代表性的植株 8
穴，将长势一致的所有单穗进行挂牌，在灌浆初期、灌

浆中期、灌浆后期、成熟期按照不同粒位收获籽粒。

按照生育期每个处理采 2 穴样品，数其挂牌穗

数，按平均法将稻穗分为上、中、下 3个部位，将位于

穗上部第一枝梗上的第 1、2、3粒合并，为强势粒，穗

下部一次枝梗上着生于二次枝梗上的籽粒（除顶部第

一粒除外）为弱势粒[17]，其余籽粒为中势粒。2穴中挂

牌穗质量的强、中、弱势粒分别合并为单独样本，在数

完穗粒数和强、中、弱势粒粒数后，80 ℃烘箱烘干至

恒质量，分别称质量，根据其挂牌穗数计算单穗籽粒

质量，强、中、弱势粒穗粒质量及其对应千粒质量。计

算公式为：

S=W1/ns，M=W2/nm，I=W3/ni
式中：S表示强势粒千粒质量，g；M表示中势粒千粒

质量，g；I表示弱势粒千粒质量，g；W1、W2、W3分别表

示 2穴水稻强、中、弱势粒粒质量，g；ns、nm、ni分别表

示 2穴水稻强、中、弱势粒粒数。

Sp=W1/n，Mp=W2/n，Ip=W3/n
式中：Sp表示强势粒穗粒质量，g；Mp表示中势粒穗粒

质量，g；Ip表示弱势粒穗粒质量，g；n表示 2穴水稻有

效穗数。

灌浆期采样时间：2015 年的灌浆初期、灌浆中

期、灌浆后期分别于 9月 11日、9月 24日、10月 3日采

样，2016年对应的分别于 9月 11日、9月 22日、10月 5
日采样。

收获期，每个处理数 50穴调查有效穗数，实收测

产，取 5穴样品进行常规考种。先统计 5穴样品的有

效穗数，再通过人工脱粒。将刘建丰等[18]的水稻籽粒

充实状况指标测定方法改进后分离饱瘪粒（饱粒、半

饱粒、空瘪粒）。具体操作方法为先后通过蒸馏水和

80%酒精进行漂洗：准备好一装水的容器，将待测水

稻籽粒倒入水中，搅拌 4 min再静止 1 min，沉下去的
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为饱粒；将其余未沉下去的水稻籽粒全部用网筛捞

出，烘干后再放入 80% 酒精中，搅拌 4 min 再静止 1
min，沉入 80% 酒精的籽粒为半饱粒，未沉下去的籽

粒为空瘪粒。将分离后饱粒、半饱粒、空瘪粒在 80 ℃
下烘干至恒质量，分别称总质量，每个饱粒和空瘪粒

样品分别称取 3个 30.00 g和 2.10 g的样本，分别数样

本的饱粒和空瘪粒的粒数，半瘪粒全部数粒数，计算

总粒数、饱粒千粒质量和结实率。计算公式为：

N=m1/[（30.00/n1+30.00/n2+30.00/n3）/3]+m2/n4+m3/
[（2.10/n5+2.10/n6+2.10/n7）/3]
式中：N表示总粒数；m1、m2、m3分别表示总的饱粒、半

饱粒、空瘪粒烘干质量，g；n1、n2、n3 分别表示 3 个

30.00 g样本的饱粒粒数；n4表示半饱粒粒数；n5、n6、n7
分别表示 3个 2.10 g样本的空瘪粒粒数。饱粒千粒质

量计算式为：

M=1000×（30.00/n1+30.00/n2+30.00/n3）/3
式中：M表示饱粒千粒质量。

结实率计算公式为：

N1=m1/[（30.00/n1+30.00/n2+30.00/n3）/3]
F=N1/N×100%

式中：F表示结实率，%；N1 表示饱粒数；N表示总

粒数。

1.5 数据处理与分析

应用 Excel 2010进行数据处理和图表绘制及统

计分析。采用 SPSS 20以一般线性模型进行方差分

析，以 Tukey HSD 法进行多重比较，显著水平设 P<
0.01、P<0.05、P<0.1 和 P>0.1，分别用**、*、+和 ns 表
示。图表中数据为平均值±标准误差。

2 结果与分析

2.1 2015年和2016年水稻季田间气象数据

从图 1可知，2016年水稻季 6—8月平均气温比

2015年同时期气温高 1.5 ℃以上，其中 7月份高 5 ℃。

2016年稻季高温超过 34 ℃的天数比 2015年多 10 d。
2015年和 2016年水稻季降雨天数分别为 46、56 d，降
雨总量分别为 972.4、1 109.5 mm，其中 2016年 9月份

至收获共降雨 28 d，降雨量达 564.3 mm，降雨天数比

2015年多21 d，降雨量多388.1 mm（图2）。

从图 3 可以看出，利用红外温度传感仪测定，

2015年和 2016年稻季环境[CO2]和温度升高处理（eT）

图1 水稻生长季的大气温度

Figure 1 Daily temperature in rice growing season
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气温比环境[CO2]和温度处理（Ambient）分别平均增加

了 1.11 ℃和 1.04 ℃，[CO2]和温度均升高处理（eT+eC）
气温比Ambient分别平均增加了 1.38 ℃和 1.39 ℃，达

到试验设计的增温设备使水稻冠层气温增高 1 ℃左

右的目标。大气[CO2]升高 200 μmol·mol-1导致气温

增加，数据显示，2015年和 2016年稻季[CO2]升高和环

境温度处理（eC）气温比 Ambient 分别平均增加了

0.47 ℃和0.45 ℃。

2.2 大气CO2浓度和温度升高下水稻产量及其构成

由表1可知，两年结果差异明显，但不同处理间差

异相似。高[CO2]增加了水稻产量、有效穗数和减少了

穗粒数，高温减少了水稻产量、有效穗数和穗粒数，

[CO2]和温度对产量（P<0.05）、有效穗数（P<0.1）和穗粒

数（P<0.05）有不同程度的交互作用，但对水稻结实率

影响不大。与 Ambient 相比，2015 年 eC 产量增加了

14.8%，有效穗数增加了12.2%，2016年 eC产量和有效

穗数分别增加了12.9%和17.1%；2015年和2016年 eT
产量分别减少了 8.6%和 21.1%；eT+eC产量分别减少

图3 水稻生长季红外温度传感仪检测的不同处理的气温差异

Figure 3 Temperature was monitored by an infrared sensor for the treatments in 2015 and 2016 in rice growing season

图2 水稻生长季的降雨量

Figure 2 Daily precipitation in rice growing season
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了 4.0%和 14.0%，相应的有效穗数分别减少 3.5%和

5.4%。两年中 eT+eC 比 eC 平均减产了 20.1%，eT 比

Ambient平均减产 14.8%，前者减幅明显高于后者，表

明[CO2]升高下，增温对水稻产量的负效应加剧。

2.3 大气 CO2浓度和温度升高下不同粒位籽粒千粒

质量

从表 2可知，两年水稻千粒质量（饱粒、强、中、弱

势粒千粒质量）差异明显。收获期，2015年水稻千粒

质量显著高于 2016年（P<0.01），饱粒、强、中势粒千

粒 质 量 分 别 增 加 了 7.6%~11.3%、10.2%~19.1%、

10.0%~15.1%，弱势粒千粒质量除了 Ambient减少了

6.0%，eT、eC、eT + eC 分 别 增 加 了 19.2%、24.8%、

23.3%。并且，2015年强势粒千粒质量比饱粒质量的

增幅高于2016年。

[CO2]升高、温度增加均未影响水稻饱粒千粒质

量和强势粒千粒质量，但[CO2]升高增加了中、弱势粒

千粒质量，温度升高降低了中势粒千粒质量（表 2）。

与Ambient和 eC比，2015年 eT+eC中势粒千粒质量降

低略有下降，2016 年降幅较明显，分别为 4.8% 和

5.7%。

2.4 大气 CO2浓度和温度升高下强、中、弱势粒穗粒

质量

注：同一列不同小写字母表示在0.05水平上差异显著。下同。
Note：The different letter in the same column indicates significant at 0.05 level.The same below.

表1 大气CO2 浓度和温度升高下水稻产量及其构成

Table 1 Yield and yield components of rice under elevated [CO2] and warmed temperature

处理
Treatment

Ambient
eT
eC

eT+eC
Year
[CO2]

Temperature（T）
Year×[CO2]

Year×T
[CO2]×T

Year×[CO2]×T

2015年

产量
Yield/g·m-2

1145±6b
1047±24c
1314±8a

1100±10bc
**
**
**
ns
*
*
ns

有效穗数
Panicle

number/m-2

304.0±4.1b
275.2±4.4c
341.3±3.9a
293.3±5.5bc

**
**
**
ns
ns
+
ns

穗粒数
Spikelet

number/panicle-1

160.8±12.7a
154.1±4.1a
152.1±4.4a
144.0±5.8a

*
**
*
ns
ns
*
ns

结实率
Filled grain

percentage/%
85.1±1.8a
88.1±1.9a
86.1±0.4a
88.9±1.2a

**
ns
ns
ns
ns
ns
ns

2016年

产量
Yield/g·m-2

947±43b
747±30c
1070±14a
814±11b

有效穗数
Panicle

number/m-2

286.2±2.5b
241.8±5.9c
335.2±15.1a
270.7±5.6b

穗粒数
Spikelet

number/panicle-1

152.7±2.0a
147.7±2.9ab
140.1±0.5bc
132.2±2.4c

结实率
Filled grain

percentage/%
82.4±2.0a
83.5±0.9a
82.7±3.8a
79.9±2.2a

处理
Treatment
Ambient

eT
eC

eT+eC
Year
[CO2]

T
Year×[CO2]

Year×T
[CO2]×T

Year×[CO2]×T

2015年

饱粒
Fulfilled grain
25.26±0.27a
25.30±0.26a
25.61±0.45a
25.49±0.06a

**
ns
ns
+
ns
ns
ns

强势粒
Superior grain
27.68±0.38a
28.48±0.39a
29.58±0.95a
27.62±0.73a

**
ns
ns
ns
ns
ns
*

中势粒
Medium strength grain

25.20±0.06a
24.53±0.25b
25.30±0.17a
24.97±0.07ab

**
*
**
ns
*
ns
ns

弱势粒
Inferior grain
15.62±0.07b
18.41±0.95ab
21.02±0.97a
21.08±0.91a

**
**
ns
**
+
ns
+

2016年

饱粒
Fulfilled grain
23.48±0.08a
23.62±0.19a
23.00±0.30a
23.01±0.34a

强势粒
Superior grain
25.04±0.23a
24.42±0.45a
24.83±0.38a
25.06±0.31a

中势粒
Medium strength grain

22.51±0.10ab
21.43±0.38c
23.00±0.23a
21.69±0.17bc

弱势粒
Inferior grain
16.62±0.43a
15.45±0.31a
16.84±0.72a
17.09±0.66a

表2 大气CO2浓度和温度升高下水稻千粒质量（g）
Table 2 1000 grain weight of rice under elevated [CO2] and warmed temperature（g）
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在不同生育期和处理下，2015年水稻单穗粒质

量高于 2016年（图 4）。收获期，2015年水稻中势粒穗

粒质量仍高于 2016 年，但强、弱势粒穗粒质量低于

2016年（图 5、图 6、图 7）。具体表现为，收获期 2015
年水稻单穗粒质量和中势粒穗粒质量比 2016年增加

了 20.2%~24.5% 和 32.1%~37.5%，强、弱势粒穗粒质

量比2016年减少了10.8%~16.7%和5.2%~25.9%。

随着水稻生长发育，单穗粒质量增幅明显，

[CO2]、温度及二者交互作用对单穗粒质量的影响与

水稻生育期和年份有关（表 3、图 4）。由于[CO2]和温

度升高促进水稻生长发育和缩短生育期，导致与Am⁃
bient相比，在灌浆初期 eT+eC两年的单穗粒质量增加

明显，而在灌浆中期和后期，eT+eC两年的单穗粒质

量差异不大。收获期，单独升高[CO2]和温度或二者

同时升高均降低了单穗粒质量（表 4、图 2），与Ambi⁃
ent相比，2015年和2016年单穗粒质量 eC分别减少了

3.1% 和 4.2%，eT分别减少了 4.3% 和 6.5%，eT+eC 分

别减少了5.5%和8.8%。

[CO2]升高增加了强、弱势粒穗粒质量，降低了中

势粒穗粒质量（表 3、表 4，图 5~图 7）。收获期，与Am⁃
bient相比，2015年和 2016年 eC强势粒穗粒分别增加

了 14.2% 和 13.6%，弱势粒穗粒质量分别增加了

41.9%和 10.8%，中势粒穗粒质量分别减少了 7.9%和

9.2%。

增温对籽粒穗粒质量的影响与水稻生育期和籽

粒粒位有关（表 3、表 4，图 4~图 7）。灌浆初期，增温

不同程度促进了水稻强、中、弱势粒穗粒质量增加。

收获期，增温减少了强、中势粒穗粒质量，对弱势粒穗

粒质量的影响不明显。与 Ambient 相比，2015 年和

2016年 eT中势粒穗粒质量分别减少了 5.1%和 6.9%，

高于强势粒的降幅。

[CO2]和温度升高使强、弱势粒穗粒质量增加，中

图5 大气CO2浓度和温度升高下水稻强势粒穗粒质量

Figure 5 Superior grain weight per panicle of rice under elevated [CO2] and warmed temperature

图4 大气CO2浓度和温度升高下水稻单穗质量

Figure 4 Grain weight per panicle of rice under elevated [CO2] and warmed temperature

EGFS：灌浆初期；MGFS：灌浆中期；LGFS：灌浆后期；Harvest：收获期。不同小写字母表示在0.05水平上差异显著。下同
EGFS，MGFS，LGFS are the abbreviations of“early grain filling stage”，“mid grain filling stage”，“late grain filling stage”.The different letters

in the figure indicate significant at 0.05 level. The same below
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势粒穗粒质量减少（表 3、表 4，图 5~图 7），与高[CO2]
对强、中、弱势粒穗粒质量影响的结果相似，增温总体

上降低了高[CO2]对强、弱势粒粒质量的正效应，加剧

了其对中势粒穗粒质量的负效应。收获期，与Ambi⁃
ent相比，2015年和 2016年 eT+eC强势粒穗粒质量分

别增加了 8.0%和 0.8%，弱势粒穗粒质量分别增加了

33.6%和 13.8%，中势粒穗粒质量分别减少了 9.5%和

11.3%。

2.5 大气CO2浓度和温度升高下强、中、弱势粒占穗质

量比例变化

在水稻灌浆成熟期过程中，高[CO2]增加了水稻

强势粒占穗质量比例，增温增加了弱势粒占穗质量比

例，分别在 2015 年（P<0.01）和 2016 年（P<0.05）达到

了显著水平，同时，在 2015年高[CO2]显著降低了中势

粒占穗质量比例，[CO2]和温度升高对强、中、弱势粒

占穗质量比例无交互影响（表 3）。进一步分析，收获

期，2015年和 2016年高[CO2]对水稻强、中、弱势粒占

穗质量比例的影响均达显著水平，而增温及[CO2]和
温度同时升高对其影响不明显（表 4）。与Ambient相

比，2015年和 2016年收获期 eC强势粒占穗质量比例

分别增加了 17.9%和 18.7%，而 eT+eC强势粒占穗质

量比例增幅下降，分别增加了 14.4% 和 10.5%；eC弱

势粒占穗质量比例分别增加了 46.4% 和 15.7%，而

eT+eC 弱势粒占穗质量比例分别增加了 41.4% 和

24.8%；eC 中势粒占穗质量比例分别下降 5.0% 和

5.2%，而 eT+eC 中势粒占穗质量比例分别下降 4.2%
和4.7%（图8）。

2015年灌浆初期强势粒占穗质量比例高于 2016
年，2015年强势粒占穗质量比例随水稻生育进程逐

渐降低到收获期的 9.9%~11.4%，而 2016 年强势粒

占穗质量比例降低速率较慢，收获期降至 14.7%~
17.0%。2015年中势粒占穗质量比例随水稻生育期

进程逐渐增加，收获期为 80.6%~84.8%，2016年中势

粒占穗质量比例生育期内变化不大，收获期为

73.2%~77.2%。2015年弱势粒占穗质量比例变化呈

先增后减的趋势，收获期为 5.2%~7.6%，2016年弱势

粒占穗质量比例逐渐增加，收获期为 8.5%~10.6%
（图 8）。

图7 大气CO2浓度和温度升高下水稻中势粒穗粒质量

Figure 7 Medium strength grain weight per panicle of rice under elevated [CO2] and warmed temperature

图6 大气CO2浓度和温度升高下水稻弱势粒穗粒质量

Figure 6 Inferior grain weight per panicle of rice under elevated [CO2] and warmed temperature

弱
势

粒
穗

粒
质

量
Inf

erio
rgr

ain
wei

gh/
g·p

ani
cle

-1 2015年

EGFS

0.4

0.3

0.2

0.1

0 MGFS LGFS Harvest

a a aa
a

aaa a
a

a
a

b b

a a

弱
势

粒
穗

粒
质

量
Inf

erio
rgr

ain
wei

gh/
g·p

ani
cle

-1 2016年

EGFS

0.4

0.3

0.2

0.1

0 MGFS LGFS Harvest

a a aa a
aa

a a
a

a
a

a a
a a

中
势

粒
穗

粒
质

量
Me

diu
ms

tren
gth

gra
inw

eig
h/g

·pa
nic

le-1

2016年

EGFS

4

3

2

1

0 MGFS LGFS Harvest

b ab aab
ab aba

b a aa a
a b bc b

中
势

粒
穗

粒
质

量
Me

diu
ms

tren
gth

gra
inw

eig
h/g

·pa
nic

le-1

2015年

EGFS

4

3

2

1

0 MGFS LGFS Harvest

a a aa

a aa
a

a aa a

a b c d

Ambient eT+eCeT eC

Ambient eT+eCeT eC

2258



袁嫚嫚，等：大气CO2浓度和温度升高对水稻籽粒充实度的影响2019年10月

注：多重变量分析数据来源于4个生育期的4个处理，3次重复。
Note：Multivariate analysis data source is obtained from four rice stages under four treatments with three replications.

年份
Year

2015

2016

多重变量
分析

Multivariate
analysis
Stage（S）

[CO2]
T

S×[CO2]
S×T

[CO2]×T
S×[CO2]×T

S
[CO2]

T
S×[CO2]

S×T
[CO2]×T

S×[CO2]×T

单穗质量
Weight per

panicle

**
*
**
**
*
*
ns
**
**
*
**
**
ns
ns

强势粒穗粒
质量

Superior grain
weight per

panicle
**
**
ns
ns
**
ns
ns
**
*
**
ns
ns
*
ns

弱势粒穗粒
质量

Inferior grain
weight per

panicle
**
**
ns
+
ns
ns
ns
**
**
ns
ns
ns
ns
ns

中势粒穗粒
质量

Medium strength
grain weight per

panicle
**
ns
**
**
ns
*
ns
**
**
*
**
**
ns
ns

强势粒占穗质量
比例

Ratio of superior grain
weight contributed to

panicle weight
**
**
ns
+
ns
*
+
**
ns
+
**
ns
ns
ns

弱势粒占穗
质量比例

Ratio of inferior grain
weight contributed to

panicle weight
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
**
*
ns
ns
ns
ns
ns

中势粒占穗质量比例
Ratio of medium strength
grain weight contributed

to panicle weight
**
**
ns
ns
ns
+
ns
**
ns
ns
**
ns
ns
ns

表3 单穗质量、强势粒穗粒质量、弱势粒穗粒质量、中势粒穗粒质量及其占穗质量比例的多变量分析
Table 3 Grain weight，superior grain weight，inferior grain weight，medium strength grain weight per panicle，and its ratio contributed to

panicle weight，respectively

图8 大气CO2 浓度和温度升高下水稻强、中、弱势粒质量占穗质量比例
Figure 8 Ratio of superior grain weight, medium strength grain weight, inferior grain weight of rice contributed to

the panicle weight under elevated [CO2] and warmed temperature
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3 讨论

本研究表明，[CO2]升高 200 μmol·mol-1水稻产量

增加了 12.9%~14.8%，温度每升高 1 ℃ 产量减少

8.6%~23.9%，与前人研究的高[CO2]增加水稻产量和

高温减少水稻产量的结果一致[7，10，19]。但[CO2]升高和

温度升高相伴而生，密不可分。尽管众多研究者通过

试验或者模型等方式预测温度升高 2 ℃以内，[CO2]升
高可以弥补高温对作物产量的负效应[15]。但 Wang
等[6]与笔者于 2015年和 2016年在 T-FACE平台上共

同对南粳 9108进行研究工作的结果表明，高[CO2]和
高温下水稻减产。Wang等[6]研究认为抽穗期单位面

积干物质积累减少和孕穗期单茎氮素积累降低导致

单位面积颖花密度（有效穗数×穗粒数）减少是减产

的主要原因，并将研究重点侧重于水稻齐穗前。灌浆

期是紧跟着水稻齐穗期的产量形成的关键时期，易受

到[CO2]和温度等环境因素的影响。本研究侧重于不

同粒位籽粒灌浆充实度对[CO2]和温度升高的响应。

水稻产量的构成因子主要为有效穗数、穗粒数、

结实率和饱粒千粒质量。本试验平台研究表明，高

[CO2]增加了水稻有效穗数和减少了穗粒数，增温则

减少了有效穗数和穗粒数，并且[CO2]升高对有效穗

数和穗粒数的影响幅度高于增温。[CO2]和温度升高

对有效穗数和穗粒数交互作用明显，减少了有效穗和

穗粒数。[CO2]和温度升高单位面积颖花密度是影响

产量的主要因素，两者的相关系数 r2为 0.73[6]。[CO2]
和温度升高对结实率和饱粒千粒质量影响不明显。

根据水稻粒位分布和饱粒的筛选方法，结实率是饱粒

数与（饱粒数+半饱粒数+瘪粒数）的比值，饱粒包括

强势粒和部分中势粒，半饱粒是中势粒的一部分，瘪

粒可能是中、弱势粒的一部分。因此，在[CO2]和温度

升高下，产量构成因子的结实率和饱粒千粒质量，不

能反映强、中、弱势粒对产量的影响程度。

本研究发现，在各处理下，不同粒位籽粒千粒质

量从高到低表现为强、中、弱势粒。高[CO2]可以一定

程度增加弱势粒千粒质量，增温明显降低了中势粒千

粒质量（表 3），[CO2]和温度升高中势粒千粒质量仍有

所减少。[CO2]升高促进了水稻灌浆过程强、弱势穗

粒质量增加，降低了中势粒穗粒质量，最终提高了水

稻产量。高[CO2]和高温下中势粒质量及其占穗质量

比例两年平均分别降低了10.8%和4.5%，弱势粒占穗

质量比例增加了 33.1%，中势粒、弱势粒占穗质量比

例处于此消彼长的状态。就单穗水稻而言，弱势粒占

穗质量比例约 10%，而中势粒占穗质量比例在 70%~
85%之间，中势粒千粒质量及其粒质量和比例远大于

弱势粒，中势粒的变化对水稻的影响程度远大于弱

势粒。但高[CO2]和高温下大幅增加的弱势粒占穗质

量比例降低了水稻充实度。因此，[CO2]和温度升高

下，弱势粒占穗质量比例的增加，中势粒千粒质量、

穗粒质量及其占穗质量比例的降低是水稻减产的重

要原因。

水稻结实率具有不稳定性，即在不同年度间、或

同一年度不同地区间结实率忽高忽低，甚至大起大

落，主要由于弱势粒结实（充实）不稳定，强势粒在地

区和年度间的变异相对较小[14，20]。尽管[CO2]升高，弱

势粒灌浆速率增大，粒质量提高，但研究表明限制弱

势粒质量的因素不是“源”，而是弱势粒库容较小，其

着生的二次枝梗维管束导管面积和韧皮部面积较

年份
Year

2015

2016

多重变量
分析

Multivariate
analysis
[CO2]

T
[CO2]×T
[CO2]

T
[CO2]×T

单穗质量
Weight per

panicle

*
**
ns
*
**
ns

强势粒穗粒
质量

Superior grain
weight per

panicle
*
ns
ns
*
*
ns

弱势粒穗粒
质量

Inferior grain
weight per

panicle
**
ns
+
**
ns
ns

中势粒穗粒
质量

Medium strength
grain weight per

panicle
**
*
ns
**
*
ns

强势粒占穗
质量比例

Ratio of superior grain
weight contributed to

panicle weight
*
ns
ns
**
ns
ns

弱势粒占穗
质量比例

Ratio of inferior grain
weight contributed to

panicle weight
**
ns
+
*
ns
ns

中势粒占穗质量比例
Ratio of medium strength
grain weight contributed

to panicle weight
**
ns
ns
**
ns
ns

表4 收获期单穗质量、强势粒穗粒质量、弱势粒穗粒质量、中势粒穗粒质量及其占穗质量比例的多变量分析

Table 4 Grain weight，superior grain weight，inferior grain weight，medium strength grain weight per panicle，
and its ratio contributed to panicle weight in harvest，respectively

注：多重变量分析数据来源于收获期的4个处理，3次重复。
Note：Multivariate analysis data source is obtained from rice in harvest under four treatments with three replications.
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小，导管、筛管和细胞分化数量较少，进而造成无机

物和有机物运输的“流”不畅[21]。弱势粒对环境和栽

培条件反应具有敏感性，同时弱势粒结实率和粒质

量具有可调性[14]。因此，通过改变水稻环境和栽培

条件，扩“源”疏“流”弱势粒，稳定强势粒穗粒质量及

其比例，提高中势粒穗粒质量及其比例，是缓解[CO2]
和温度升高对水稻产量作用的重要途径，尤其在相

对高温多雨的年份。

相对 2015 年水稻季正常的温度和降雨分配，

2016年水稻季拔节期和开花期高温缺水、灌浆期持

续阴雨，导致高[CO2]和高温下 2016年水稻产量明显

低于 2015年。并且，[CO2]升高下，温度对水稻产量的

负效应明显增加，与Wang等[22] 研究结果一致。究其

原因，第一，[CO2]持续升高造成全球尤其北半球高

温、暴雨等灾害性天气频发[18，23]，2016年灌浆期的长

期阴雨天气显著降低了高[CO2]和高温下水稻光合作

用[24]，减少了光合物质的积累；第二，高[CO2]和高温加

速了水稻的生育进程，使水稻提前开花 2~5 d，生育期

缩短 3~10 d[6，18，25]，缩短了物质的积累时间，阻碍了物

质的积累，而 [CO2]升高导致气孔关闭，蒸腾作用减

弱，热耗散降低[4，7]，又加剧了增温的作用[22]。同时，

2016年水稻单穗质量和中势粒穗粒质量均显著低于

2015年，其中，中势粒占穗质量比例比 2015年约减少

了10个百分点，而弱势粒占穗质量比例约增加了3个

百分点。但弱势粒千粒质量远低于强势粒和中势粒

千粒质量。因此，在相对高温多雨的稻季，[CO2]和温

度升高下，中势粒占穗质量比例下降和弱势粒占穗质

量比例增加是水稻减产的重要原因。

4 结论

（1）高[CO2]增加了水稻产量，高温减少了水稻产

量。[CO2]升高不能弥补高温对水稻产量的负效应，

这与不同粒位籽粒的灌浆充实度有关。

（2）水稻收获期强、中、弱势粒千粒质量依次降

低，[CO2]和温度升高降低了单穗粒质量和中势粒千

粒质量、穗粒质量及其占穗质量比例。由于中势粒占

穗质量比例远高于强势粒和弱势粒的占比，因此，中

势粒穗粒质量及其比例的减少对产量的影响占主导

作用。

（3）[CO2]和温度升高增加了弱势粒占穗粒质量

比例、减少了中势粒千粒质量和穗粒质量及比例，降

低了籽粒的充实度，造成了水稻减产。

（4）2016年单穗粒质量比 2015年明显减小，产量

下降幅度大（17.3%~28.6%），与 2016年水稻开花期高

温、灌浆期多雨有关。
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