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摘要

尽管气候变化对植物功能存在负面影响，但在细胞层面上却对植物有利。例如，二氧化碳浓度升高能促
进C3作物光合作用，从而使固氮量增加73%，并使粮食产量提高10%~11%。无论是否施加氮肥，全球大
气二氧化碳浓度升高已导致C3作物物种和C3木本植被的氮含量分别降低14%和21%。15N标记实验表
明，在高浓度二氧化碳条件下处理19 h后，藨草（Scirpus olneyi）茎、根与根茎及整株植株的 15N浓度分别
降低51%、63%和74%。此外，在二氧化碳浓度升高的条件下，藨草的NH4

+同化作用减弱，导致茎中氨基
酸含量下降，其中甘氨酸降低25.6%，丝氨酸降低65.0%；而在根与根茎中，γ-氨基丁酸（GABA）含量降低
2%，谷氨酸含量降低80%。研究还发现，由于苏氨酸、缬氨酸、异亮氨酸、亮氨酸和苯丙氨酸含量减少，小
麦籽粒蛋白质含量在高浓度二氧化碳条件下降低7.4%。在高浓度二氧化碳条件下，水稻和玉米籽粒中
的矿质养分含量也呈下降趋势，磷含量分别降低1.0%和7.1%，硫含量分别降低7.8%和2.1%，铁含量分别
降低5.2%和5.8%，锌含量分别降低3.3%和5.2%，铜含量分别降低10.6%和9.9%，锰含量分别降低7.5%
和4.2%。总体而言，在高浓度二氧化碳条件下，C3植物的矿质元素含量预计将降低8%，而非结构性碳水
化合物（主要为淀粉和糖分）总量可能显著增加。谷物蛋白质、氨基酸和矿质养分的减少可能使全球蛋白
质-热量营养不良和微量营养素缺乏的发生率翻倍——特别是在非洲地区，因为当地农业土壤本就缺乏
谷物生长所需的营养元素。此外，由于对淀粉类饮食的严重依赖，谷类作物中非结构性碳水化合物（主要
为淀粉和糖分）总量的增加可能导致糖尿病发病率上升。二氧化碳浓度升高对全球三大主要粮食作物
（水稻、玉米和小麦）的负面影响表明，随着大气二氧化碳浓度的升高，全球粮食安全状况可能恶化。

© 2024 THE AUTHORS. Published by Elsevier LTD on behalf of Chinese Academy of Engineering and Higher 
Education Press Limited Company. This is an open access article under the CC BY-NC-ND license 

(http://creativecommons.org/licenses/by-nc-nd/4.0/).

1. 引言

植物生长和谷物产量所积累的生物质碳中，有 90%

源于光合作用对二氧化碳（CO2）的还原。因此，研究二

氧化碳浓度升高对作物的影响，对理解全球粮食安全及其

与营养不良的关系具有重要意义。人类活动引发的全球气

候变化是高温、干旱、洪涝、野火和飓风等灾害愈发频繁

的主要原因，这些灾害威胁粮食安全，并加剧新发疾病的

暴发。尽管大气中二氧化碳浓度升高是导致气候变化的主

要因素之一，但研究表明，在自然和农业生态系统中，

在二氧化碳浓度升高条件下，陆地植物（尤其是水稻和小

麦等C3物种）的生长和光合活性会有所增强[1‒3]。大气
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二氧化碳浓度升高产生的这种非预期效应，使C3植物成

为最重要的大气碳（C）汇。实际上，在自然和农业生态

系统中植树可能是一种基于自然的绿色解决方案，能够固

存大气中浓度不断上升的二氧化碳，从而缓解全球变暖。

气候变化导致的干旱、低降雨量和不规则降雨每年都

对非洲的粮食安全造成影响。在非洲之角地区，干旱往往

持续3~4年，牲畜大量死亡司空见惯，农作物根本无法种

植，常引发饥荒以及蛋白质-热量营养不良问题。然而，

目前关于作物和动物物种经济损失的数据匮乏，难以支持

耐旱作物和（或）气候适应型动植物物种的培育工作，尤

其是在大气二氧化碳浓度持续上升的背景下。

1850—2019年的二氧化碳净排放量为(2400 ± 240) Gt，

其中 58%发生在 1850—1989年期间，42%发生在 1990—

2019年期间[4]。同样，全球温室气体净排放量（主要来

自化石燃料燃烧和工业过程）在2019年达到(59.0 ± 6.6) Gt

二氧化碳当量（eq），较2010年的排放量高出12%（6.5 Gt

二氧化碳当量），较 1990 年高出 54%（21 Gt 二氧化碳

当量），使全球大气二氧化碳浓度升至 410 ppm，这是

200万年来的最高水平[4]。显然，持续升高的大气二氧化

碳浓度已超出地球承载阈值，对全球粮食安全构成重大

威胁。

与 1850—1900年相比，2001—2020年全球陆地表面

温度升高了 0.99 ℃，2011—2020年升高了 1.09 ℃；事实

上，自 1970 年以来，全球大气温度的上升速度比过去

2000年中的任何时期都快[4]。由此造成的全球各地频繁的

高温和野火事件，可能对生物多样性和生态系统的功能产

生不利影响。若全球范围内二氧化碳排放仍无法遏制，

这些事件将对粮食安全产生负面影响。在实践层面，已有

大量关于二氧化碳浓度升高对谷类和豆类作物影响的研究

信息，包括促进生长和增产[5‒6]，以及减小二氧化碳浓

度升高对粮食作物影响的不确定性的尝试 [7]。然而，

现有文献中仍存在若干空白，且关于作物物种在二氧化碳

浓度升高条件下的生物学研究结论尚不统一，尤其是在矿

质营养、植物功能与离子组学，以及二氧化碳浓度升高条

件下生产的粮食作物的膳食质量方面。尽管已有充分证据

表明，C3植物在二氧化碳浓度升高条件下组织氮（N）含

量降低（表 1 [8‒25]），但其基因表达和代谢水平相关的

机制仍不明确。此外，在二氧化碳浓度升高条件下，参与

谷氨酸合成酶-谷氨酰胺合酶（GS-GOGAT）途径的酶以

及催化氨基酸生物合成的不同转氨酶的作用机制，仍需在

C3植物中进一步阐明。同样，对于二氧化碳浓度升高条

件下C3物种矿质养分含量的下降，需要重新评估涉及离

子转运蛋白和矿质转运蛋白的基因表达。本文探讨了二氧

化碳浓度升高对粮食安全的影响，重点关注营养吸收与植

物生长之间的关系，特别是土壤微生物固氮活性、矿质养

分吸收以及高二氧化碳浓度环境下种植作物的膳食品质。

2. 二氧化碳浓度升高对C3植物生长的影响

多项研究发现，与环境二氧化碳浓度相比，在高二氧

化碳浓度下生长的 C3 植物干物质产量有所增加[8‒22]。

在许多此类田间研究中，地上部干物质和籽粒产量均因高

浓度二氧化碳而显著增加。例如，在田间条件下，当植株

在高二氧化碳浓度下栽培时，春小麦的地上部生物量增加

11%，籽粒产量增加 10.4% [20]；水稻产量也随着二氧化

碳浓度升高而有所提高[5,26‒28]。事实上，据报道，在二

氧化碳浓度升高条件下，C3作物的产量平均增加了 18% 

[5]。然而，研究发现，在二氧化碳浓度升高和高温的共

同作用下，小麦和水稻的产量分别降低了 10%~12% 和

17%~35% [29]。

总体而言，尽管与环境二氧化碳相比，二氧化碳浓度

升高可同时促进作物物种的地上部生长和籽粒产量，但对

地上部生长的促进作用通常强于根系[30]。从幼苗阶段到

生理成熟期，作物植株的生长由涉及形态发生代谢物的各

种过程决定和调控，所述形态发生代谢物会改变植物各部

位的细胞分裂和细胞扩张。然而，尽管已有许多关于植物

在二氧化碳浓度升高条件下发育的生物学变化记录（包括

叶片面积增大、叶片解剖结构变大、单株叶片数量增多，

以及根长、根直径和根系分支增加[31]），但迄今为止，

针对C3物种在二氧化碳浓度升高条件下代谢组学的研究

仍较少。叶片细胞扩张在这些变化中起主要作用，因为在

66%的二氧化碳浓度升高研究中，单株植物叶片面积扩张

导致的叶片增大已被报道为促进植物生长的影响因素。

根际土壤中的微生物活动，特别是植物与微生物相互

作用释放的代谢产物，能进一步促进植物生长。例如，

三叶草根瘤形成过程中根瘤菌产生的信号分子光色素

（lumichrome），在浓度为5 nmol∙L−1时（与0和50 nmol∙L−1
水平相比），可在单子叶植物和双子叶植物中引起茎伸长

和豆科植物叶片发育的显著变化[32]。此外，我们曾报道

向大豆提供 5 nmol∙L−1光色素可使其单叶面积增加 20%、

三出复叶面积增加75%、茎伸长率增加13%，最终使生物

量增加30% [32]。类似的根长、根直径和根系分枝的增加

通常由参与植物发育的微生物分子诱导。根瘤菌、联合固

氮菌和细菌内生菌可合成并释放植物激素[包括吲哚乙酸

（IAA）、脱落酸（ABA）、光色素、核黄素、细胞分裂素

和赤霉素]，这些激素通过增强根系分枝和伸长和（或）
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增加根毛密度促进植物生长，以实现更高效的水分和养分

吸收。目前几乎没有研究来评估这些代谢物在高浓度二氧

化碳条件下对植物生长的调控作用，尤其是其对节间伸长

的影响。仅有研究表明，节间伸长会随二氧化碳浓度升高

而增加。例如，有研究表明，在二氧化碳浓度升高条件下

生长的植物中，大豆株高因节间长度增加而升高15%，春

小麦株高升高17% [31]。

3. 二氧化碳浓度升高与土壤中微生物固氮活性

早期关于禾本科植物的研究发现，这些物种存在显著

的固氮酶活性[33‒36]，表明它们可通过生物固氮（N2）

满足部分氮需求。已有研究报道，定殖于禾本科植物、谷

类作物及其他非豆科植物根际或体内的固氮细菌所进行的

联合固氮作用，对自然生态系统的氮循环具有显著贡献。

事实上，谷类作物和蔬菜可从联合固氮菌和内生固氮菌中

获取相当比例的氮营养，例如，玉米通过假单胞菌属、草

螺菌属、固氮螺菌属和短波单胞菌属获取的氮占其总氮营

养的12%~33% [37]，黄瓜通过北京类芽孢杆菌BJ-18获取

的氮占 12.9%~20.9% [38]。Dakora和Drake [39]利用乙炔

还原法和 15N2（气体）标记法研究发现，二氧化碳浓度升

高可使C3植物藨草的固氮酶活性提高35%（图1）、15N掺

入率提高73%，使C4植物互花米草的固氮酶活性和 15N掺

入率分别提高13%和23%。在环境二氧化碳浓度条件下，

C3植物藨草的固氮速率为(367 ± 46) ng 15N∙株−1∙h−1，而

在二氧化碳浓度升高条件下，其固氮速率提升为(611 ± 

75) ng 15N∙株−1∙h−1；C4植物互花米草在不同二氧化碳浓

度下的 15N掺入率分别为(12.5 ± 1.1) ng 15N∙株−1∙h−1（高二

氧化碳浓度）和(9.8±1.3) ng 15N∙株−1∙h−1（环境二氧化碳

浓度）[39]。上述结果表明，C4植物的光合作用受二氧化

表1　据报道，在二氧化碳浓度升高条件下生长的植物，其地上部氮含量降低而生物量增加

Plant species

Pak choi (Brassica chinensis)

Cotton (Gossypium spp.)

Wheat (Triticum aestivum)

Wheat (T. aestivum)

Rye grass (Lolium perenne)

Rye grass (L. perenne)

Rye grass (L. perenne)

Wheat (Triticum aestivum)

Tobacco (Nicotiana tabacum)

Wheat (T. aestivum)

Wheat (T. aestivum)

Wild oat (Arena fatua)

Soft brome (Bromus hardeaceus)

Goldfield (Lasthenia californica)

Italian ryegrass (Lolium multiflorum)

Dwarf plantain (Plantago erecta)

Wheat (T. aestivum)

Sweat gum (Liquidambar styraciflua)

Wheat (T. aestivum)

Couch grass (Agropyron repens)

Chairmaker’s bulrush (S. olneyi)

Silver birch (Betula pendula)

Black alder (Alnus glutinosa)

Blue grass (Poa pratensis)

Awnless brome (Bromus inermis)

Prairie junegrass (Koeleria cristata)

Bluestem grass (Andropogon gerardii)

Mosquito grass (Bouteloua gracilis)

Stiff goldenrod (Solidago rigida)

Shoot N content

Decreased (30%)

Decreased

Decreased

Decreased

Decreased

Decreased

Decreased

Decreased

Decreased

Decreased

Decreased

Decreased

Decreased

Decreased

Decreased

Decreased

Decreased

Decreased

Decreased

Decreased

Decreased

Decreased

Decreased

Decreased

Decreased

Decreased

Decreased

Decreased

Decreased

Shoot/root dry matter (DM)

Increased (36%)

Increased (2‒3.5-fold)

Increased (11.8%)

Increased (2 fold)

Increased (7%)

Increased

Increased

Increased

Increased (50%)

Increased

Increased

Increased

Increased

Increased

Increased

Increased

Increased

Increased

Increased

Increased (33%)

Increased

Increased

Increased

Increased

Increased

Increased

Increased

Increased

Increased

Reference

[21]

[8]

[20]

[9]

[14]

[13]

[12]

[17]

[16]

[10]

[15]

[11]

[11]

[11]

[11]

[11]

[18]

[19]

[22]

[25]

[24]

[23]

[23]

[25]

[25]

[25]

[25]

[25]

[25]
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碳浓度升高的影响不大，因此在高二氧化碳浓度环境中，

其从生物固氮中获得的益处可能少于C3植物。

在藨草（C3植物）和互花米草（C4植物）中均观察

到，二氧化碳浓度升高诱导的固氮（15N2）增强与光合速

率提升之间存在显著相关性，即藨草的固氮作用和光合作

用同步增强，而互花米草中两者的增幅较低[39]。然而，

对于藨草而言，二氧化碳浓度升高通过促进光合作用提供

的额外碳源可增强其固氮能力，这一现象与结瘤豆科植物

中的发现一致[14,40‒42]。无论是在豆科植物/根瘤菌还是

谷类作物/微生物相互作用中，N2固定始终是能量消耗最

高的生物过程，也是新生光合产物的主要消耗途径[43]，

例如，共生豆科植物中约 10%的新固定的碳需用于支持

固氮酶活性以实现氮固定[44]。因此，随着大气二氧化碳

浓度升高，能够积累碳的固氮植物有望通过提升光合速率

[3]，为固氮酶提供更多光合产物，进而提高固氮活性。

二氧化碳浓度升高也会影响土壤中自由微生物的活性

（图2）。例如，与环境二氧化碳浓度条件相比，在无植物

生根培养基中，异养非共生固氮作用因二氧化碳浓度升高

而显著增强[39]，这可能是因微生物利用沉积物中的碳作

为能量来源。综上所述，这些研究结果表明，大气二氧化

碳浓度升高正在缓慢改变自然生态系统中的陆地氮循环。

然而，大气二氧化碳浓度升高对氮循环的实际影响程度目

前仍不明确。未来需要利用多种禾本科植物在不同地点开

展进一步的田间研究，以明确它们在二氧化碳浓度升高条

件下对自然生态系统氮循环的贡献，这类信息目前尚缺，

但对于模拟二氧化碳浓度升高对全球氮循环的影响至关重

要。然而，一项关于农田氮循环对二氧化碳浓度升高响应

的研究预测，氮利用效率将提高19%，生物固氮量将增加

55% [45]，这一发现对全球粮食安全具有重要意义。该研

究结果还表明，二氧化碳浓度升高将通过植物根系分泌物

对土壤微生物群落产生积极影响。

4. 二氧化碳浓度升高与豆科植物的固氮作用

多年来，Haber-Bosch法一直被用于为农业提供化学

氮肥，这一技术推动了第一次绿色革命。然而，该工艺依

赖化石燃料且能耗极高，碳足迹巨大，对 2019年因化石

燃料燃烧和工业过程产生的(2400 ± 240) Gt二氧化碳净排

放量有显著贡献[4]。尽管化学肥料的使用使全球作物产

量较第一次绿色革命以来翻了一番以上，但二氧化碳排放

对气候变化的影响以及化学氮肥对环境退化和全球变暖的

促成作用不容忽视。豆科植物的生物固氮作为一种可持续

且环境友好的方式，有助于减少农业中化学肥料的使用，

进而缓解全球变暖。

Wilson等[40]于1933年发表的具有历史意义的研究表

明，二氧化碳富集可增强结瘤豆科植物的固氮能力，并通

过核酮糖-1,5-二磷酸羧化酶/加氧酶刺激光合效率，其中

氮元素用于该酶的合成（该酶可在叶片中催化二氧化碳的

还原反应），也用于叶绿素的生物合成，而叶绿素是捕获

光能以驱动光合作用的分子[46]。豆类植物光合作用与固

氮之间的源-库关系已被充分证实[47‒48]，且固氮作用是

新生光合产物的主要消耗途径[49]，结瘤豆科植物中约

10%的新生固定碳用于固氮酶活性[44]。因此，随着大气

二氧化碳浓度升高，固氮豆科植物的光合速率有望提升

[42]，从而为固氮酶的固氮活动提供更多碳源。已有研究

报道，二氧化碳浓度升高通过促进光合作用提供的额外碳

源可反过来增强共生豆科植物的固氮能力[14,40‒42]（图

3 [50]）。随着大气二氧化碳浓度升高导致的气候变化，在

图1. 暴露于高浓度或环境二氧化碳下的4月龄互花米草和藨草整株植物

的固氮酶活性。根系经冲洗去除沉积物。植物自1990年6月至9月出苗

时即暴露于环境或高浓度二氧化碳条件下，测定时采用无沉积物材料进

行乙炔还原实验。误差棒上方标有不同字母的数值表示同一物种在环境

浓度与高浓度二氧化碳处理间差异显著（P < 0.05）。prod：产量。改编

自Dakora和Drake [39]的研究。

图2. 暴露于环境二氧化碳浓度或高二氧化碳浓度下的无植物盐沼沉积

物中异养非共生固氮微生物的固氮酶活性。在米草属和藨草属群落中，

将不含植物、根系或根茎的沉积物芯维持在两种二氧化碳浓度水平下，

用于乙炔还原测定。对于每对环境二氧化碳浓度和高二氧化碳浓度处

理，误差棒上标有不同字母的值表示在P < 0.05水平上存在显著差异。

改编自Dakora和Drake [39]的研究。
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种植系统中引入能促进氮和碳积累的豆科植物，将有助于

促进碳封存并减少温室气体排放。

近期一项研究表明，随着气候变化，豆科植物可能因

其缓解光合驯化的能力而具备额外优势，光合驯化是指植

物响应环境变化调整光合活动的过程，有时会导致光合效

率降低[51]。随着全球气温的波动，其变化模式变得更难

预测，但对能够在胁迫条件下维持高光合速率作物的需求

将持续增加。基于固氮作用与光合作用之间的功能关系

[52]，豆科植物极有可能在不利条件下维持光合活性，

从而为缓冲气候变化对作物产量的负面影响提供潜在途径

[53]。利用豆科植物固有的有益特性，对于开发更具抗逆

性的农业系统至关重要，这种农业系统能够抵御气候变

化，生产足够粮食以支撑不断增长的全球人口，同时又能

保护现有自然资源。

5. 二氧化碳浓度升高对NO3吸收和同化的影响

多项研究已评估了二氧化碳浓度升高对不同C3植物

物种NO3吸收和同化的影响（表 1）[10‒11,16‒19,21‒22,

54‒59]，所有研究均发现组织氮浓度降低。事实上，对75篇

文献的分析显示，暴露于二氧化碳浓度升高条件下的C3

植物组织氮浓度，在全球范围内平均降低 14% [60]

（图4）。McGuire等[23]还记录了木本森林植被叶片氮含量

平均降低 21%，其中 65篇报道显示叶片氮含量减少，26

篇报道显示整株植物氮含量减少（即叶、茎和根）。此

外，即使施加氮肥，这些木本物种中有 26种仍表现出叶

片氮含量减少，12种表现出整株氮减少。无论是否添加

氮，木本固氮物种（如赤杨、墨西哥丁香和刺槐）在二氧

化碳浓度升高条件下也表现出氮减少[23]，表明共生氮供

应不足以支持二氧化碳浓度升高刺激的光合速率增加。植

物叶片中的氮含量减少与核酮糖-1,5-二磷酸羧化酶/加氧

酶有关，该酶在光合作用中催化二氧化碳的还原反应。核

酮糖-1,5-二磷酸羧化酶/加氧酶在植物叶片中含量极高，

占叶片氮含量的 25%。然而，在二氧化碳浓度升高条件

下，光合作用所需的核酮糖-1,5-二磷酸羧化酶/加氧酶量

较少，在这种情况下，蛋白质平均减少15%，这会导致核

酮糖-1,5-二磷酸羧化酶/加氧酶活性降低24% [3]。

在二氧化碳浓度升高条件下研究的三类功能型植物

（即C3植物、C4植物和固氮植物）中，仅C3物种表现出

显著的氮响应[52]。作为大气二氧化碳浓度较高情况下的

主要碳汇，固氮植物有望提高光合速率并积累生物量[3]。

然而，二氧化碳浓度升高条件下观察到的组织氮减少可能

限制碳汇规模，因为光合同化产物的生成需要氮，而二氧

化碳浓度升高会降低氮含量。尽管如此，已有研究报道

图3. 描述二氧化碳浓度升高对C3植物生理过程影响的示意图。在二氧化碳浓度升高条件下，由于气孔导度降低，叶片蒸腾速率可降低30% [50]。
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C3植物物种可通过提高光合氮利用效率，在二氧化碳浓

度升高条件下较好地适应低氮环境，例如，暴露于高二氧

化碳浓度的藨草光合氮利用效率提高了33% [24,39]。

南非开普植物区系中生长在营养贫瘠土壤中的本土植

物（如南非茶属），已知可通过代谢转换（从含氮储存化

合物转向无氮储存分子，如阿司巴汀和其他类黄酮）在不

降低生长速率的前提下提高光合氮利用效率，从而实现氮

素节约[61]。然而，在Dakora等[24]的研究中，藨草的情

况可能并非如此，因为在二氧化碳浓度升高条件下支持其

生长的培养基含氮量为2.27%。与环境二氧化碳浓度条件

相比，光合氮利用效率的提升使C3植物能够在二氧化碳

浓度升高条件下提高单位氮的干物质产量[3,12,62]。因

此，在二氧化碳浓度升高条件下观察到的藨草和其他C3

物种组织氮浓度降低，代表了其氮利用策略的转变。以藨

草为例，其生长和繁殖所需的氮减少，而光合氮利用效率

提高了33%，且在二氧化碳浓度升高条件下联合共生固氮

的贡献增加了73% [39]。

除了暴露于二氧化碳浓度升高条件下的C3植物光合

氮利用效率提升[24,39]外，目前对于植物光合器官在二氧

化碳浓度升高条件下氮含量降低的潜在机制仍知之甚少。

尽管通过积累光合同化产物导致的氮稀释效应和地上部氮

需求减少，已被认为是造成二氧化碳浓度升高条件下生长

的C3植物氮浓度降低的原因[63]，但多项研究中C3作物

物种的氮减少归因于二氧化碳浓度升高诱导的硝酸盐同化

抑制 [50]、组织硝酸还原酶和亚硝酸还原酶活性抑制

[16,55]、叶片蛋白质合成抑制（如小麦和烟草[16‒17]），

以及NO3
−、NH4

+和氨基酸（尤其是谷氨酰胺）减少（如

烟草[16]）。其他研究还表明，暴露于二氧化碳浓度升高

条件下会抑制C3植物中氮代谢相关酶基因的表达，如蒺

藜苜蓿中的硝酸还原酶（NR）基因[59]、番茄根系中的

亚硝酸还原酶基因[64]以及小白菜中的谷氨酰胺合成酶

（GS）基因[21]。

在吸收层面，部分研究表明土壤溶液中矿质养分的吸

收与叶片蒸腾作用之间存在联系[63,65‒67]，其中一份报

道[68]显示，由于蒸腾速率较低，氮向大豆叶片的转移减

少。更具体地说，二氧化碳浓度升高条件下NO3
−和NH4

+

吸收减少，被归因于气孔导度降低引起的蒸腾速率下降，

这会影响溶质从土壤到根系的质流[10,22,63]。无论如何，

二氧化碳浓度升高对C3物种的氮代谢具有明确的影响。

例如，研究发现氮供应不足的植物中，核酮糖-1,5-二磷酸

图4. 概述C3植物物种对高二氧化碳浓度的通用功能响应示意图。
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羧化酶/加氧酶的合成量、浓度和活性均降低[69‒70]。然

而，尽管在氮供应充足的情况下，由于二氧化碳浓度升

高，组织中氮浓度仍会降低，但与C3植物在二氧化碳浓

度升高条件下生长相关的光合速率提升、植株生长加快和

生物量增加却未受影响[3,20]。此外，在二氧化碳浓度升

高条件下每公顷施用200 kg高剂量氮肥的小麦植株，其叶

片氮浓度仍降低10%以上[30]，这表明组织中的氮减少并

非由外源氮供应不足导致的氮饥饿引起。

6. 二氧化碳浓度升高对NH4
+吸收和代谢的影响

多项研究发现，在二氧化碳浓度升高条件下生长且以

NO3
−为氮源的C3植物组织中氮浓度降低，并将其归因于二

氧化碳浓度升高诱导的NO3
−同化抑制[11,15,17,19,21‒22]。

当为暴露于二氧化碳浓度升高的植物同时供应 NO3
−和

NH4
+（如硝酸铵）时，也观察到相似的组织氮浓度降低

[11,16‒17]。尽管硝酸铵供应实验得出上述结果，但有研

究报道，由于NO3
−同化受到抑制，以NH4

+为氮源的植物

对二氧化碳浓度升高的响应比以NO3
−为氮源的植物更为

积极[22]。另一项研究表明，二氧化碳浓度升高对NO3
−吸

收的负面作用更明显，且远大于对NH4
+吸收和同化的负

面影响[50]。然而，二氧化碳浓度升高诱导NO3
−同化抑制

的具体作用节点（即氮代谢途径中的阻断位点）仍不明

确。以硝酸盐为氮源的植物必须先将 NO3
−还原为 NH4

+

（涉及两步酶促反应），才能通过GS-GOGAT途径将其整

合到有机氮中。因此，目前尚不清楚这种抑制是发生在硝

酸盐还原为亚硝酸盐的阶段、亚硝酸盐还原为NH4
+的阶

段，还是NH4
+同化为氨基酸的阶段。但已有研究报道，

二氧化碳浓度升高可导致烟草植株中硝酸还原酶活性降低

[16]，从而影响NO3
−向NO2

−的还原步骤。C3物种对NO3
−

或 NH4
+作为氮源的偏好可能存在差异。然而，即使以

NO3
−为营养来源，溶质仍需先还原为NH4

+才能被同化为

有机氮（即NO3
−→NO2

−→NH4
+→GS-GOGAT）。因此，需

要通过示踪实验追踪 15N在不同植物器官中的去向和随时

间的积累情况。

近期一项以 15N标记硫酸铵为氮源的研究结果表明，

在二氧化碳浓度升高条件下生长的藨草（C3植物）对 15N

同化的抑制发生在NH4
+掺入有机氮的阶段[24]，这是通

过 GS-GOGAT 途径将矿质氮转化为氨基酸的第一步。

Dakora等[24]的报道显示，与生长在环境二氧化碳浓度条

件下的植株相比，接受 5 mmol∙L−1 (15NH4)2SO4溶液培养

并暴露于二氧化碳浓度升高条件下 19 h的藨草植株，其

茎、根及根茎和整株植物中的 15N较低。事实上，与生长

在环境二氧化碳浓度条件下的植株相比，在二氧化碳浓度

升高条件下生长的藨草植株中，茎的 15N浓度降低 51%，

根及根茎降低 63%，整株植物降低 74%，导致其 15N吸收

量总体减少78% [24]。由于支持藨草生长的培养基含氮量

为2.27%，植株不存在氮饥饿问题，因此氮吸收减少并非

由氮限制引起。这一发现得到另一项研究的支持：即在二

氧化碳浓度升高条件下每公顷施用200 kg高剂量氮肥的小

麦植株，其叶片氮浓度仍降低超过 10% [30]。总体而言，

这些研究结果表明，C3植物在二氧化碳浓度升高条件下

会降低叶片气孔导度和蒸腾速率，进而导致氮吸收减少。

Dakora等[24]报道的组织 15N浓度降低导致暴露于二

氧化碳浓度升高条件下的藨草植株器官中氨基酸水平显著

降低。例如，藨草茎中丝氨酸、甘氨酸、丙氨酸、γ-氨基

丁酸（GABA）和赖氨酸的浓度降低，其中甘氨酸降低

25.6%，丝氨酸降幅高达 65.0%；藨草根中天冬氨酸、丝

氨酸、谷氨酸、甘氨酸、丙氨酸、半胱氨酸、异亮氨酸和

GABA的浓度也有所降低，其中GABA降低 2%，谷氨酸

降幅达 80%。与环境二氧化碳浓度相比，二氧化碳浓度

升高条件下茎中总氨基酸减少 50%，根及根茎中减少

23% [24]。

需要更多研究来确定GS-GOGAT途径中对二氧化碳

浓度升高敏感并导致单个氨基酸和（或）总浓度下降的具

体步骤[16,24,57]。例如，在二氧化碳浓度升高条件下，

C3植物中谷氨酸浓度降幅可达 80% [16,24]。尽管Dakora

等[24]的研究中谷氨酰胺的缺失可能是导致二氧化碳浓度

升高条件下藨草器官中谷氨酸水平极低的原因，但也有可

能是 2-酮戊二酸（通过GS-GOGAT途径合成谷氨酸的前

体）供应受限所致。此外，在二氧化碳浓度升高条件下生

长的小白菜地上部和根系中，GS（GS-GOGAT途径中的

关键酶）活性显著降低[18]，这表明暴露于二氧化碳浓度

升高的植物组织中氨基酸浓度和总量的下降可能是由于

GS的表达受抑或降低，进而影响了由NH4
+和谷氨酸形成

谷氨酰胺的过程。显然，高二氧化碳浓度条件下的C3植

物器官中，GS-GOGAT途径涉及的代谢途径、相关酶类

以及不同的氨基转移酶均需进一步阐明。

7. 二氧化碳浓度升高条件下矿质养分浓度变化
的离子组学

土壤是植物生长和繁殖所需养分与水分的来源。在土

壤养分浓度较低的区域，农作物根系对养分的吸收量也较

低，导致谷物的营养品质较差。在非洲，农业土壤天然缺
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乏矿质养分，种植作物中人类营养与健康必需的养分含量

也自然较低。因此，由于土壤中氮和微量养分浓度不足，

非洲约有 2.39 亿人面临蛋白质 -能量营养不良问题

[71‒72]，另有2.32亿人遭受微量元素缺乏的困扰[71,73]。

因此，全球范围内观察到的大气二氧化碳浓度升高导致

C3 植物氮浓度全球平均降低 14% 的现象 [60]意味着，

由于非洲大陆土壤本身养分匮乏，未来大气二氧化碳浓度

进一步增加将使该地区生产的粮食作物营养品质继续下

降。尽管Li等[74]发现长期暴露于二氧化碳浓度升高条件

下的稻田土壤溶液中铁（Fe）、锰（Mn）和锌（Zn）含量

显著降低，且Wang等[75]报道称，暴露于二氧化碳浓度

升高条件下9年和15年的土壤中植物有效磷（P）含量分

别下降 21.0%和 26.9%，但这些土壤养分动态变化更可能

是由植物吸收驱动，而非土壤过程本身。

无论如何，1850—2019 年期间的二氧化碳净排放

量为(2400 ± 240) Gt，其中 42% 的排放量出现在 1990—

2019年期间[4]，这仅仅是29年的短暂时间。因此，二氧

化碳浓度升高对粮食安全和营养安全的影响应成为气候变

化研究的重中之重，尤其是已有观察表明，在二氧化碳浓

度升高条件下生长的作物组织氮含量降低，导致植物器官

中氨基酸浓度显著下降（例如，C3作物藨草在二氧化碳

浓度升高条件下生长时，其丝氨酸、甘氨酸、丙氨酸、

GABA和赖氨酸含量减少）。

此外，暴露于高浓度二氧化碳环境的C3植物中，某

些含硫（S）必需氨基酸（如半胱氨酸、甲硫氨酸、亮氨

酸、异亮氨酸和苏氨酸）水平的下降，可能对人类营养与

健康产生重要影响，因这些必需氨基酸无法由人体自身合

成[76‒77]，只能通过膳食摄入获取。在二氧化碳浓度升

高条件下生长的小麦籽粒中，苏氨酸、缬氨酸、异亮氨

酸、亮氨酸和苯丙氨酸等必需氨基酸也显著减少[57]。在

二氧化碳浓度升高条件下，小麦籽粒蛋白质含量降低

7.4%，导致氨基酸（单位面粉重量）含量显著减少，其

中丝氨酸减少 7.1%、甘氨酸减少 10.7%、半胱氨酸减少

7.4%、酪氨酸减少 8.9%、组氨酸减少 5.1%、精氨酸减少

5.6%、色氨酸减少 5.3%、异亮氨酸减少 8.7% [20]。随着

全球大气二氧化碳浓度上升，明确其对作物氮营养和氮代

谢功能的影响，对解决粮食安全、营养安全和蛋白质能量

营养不良问题至关重要。

深入了解二氧化碳浓度升高对植物离子组学的负面影

响不仅对确保作物营养品质至关重要，也有助于维持土壤

有机质稳定性，并通过增强光合作用缓解气候变化。在二

氧化碳浓度升高条件下生长的小麦中，钠（Na）、钙

（Ca）、镁（Mg）、P和S等大量元素以及Fe、Zn和Mn等

微量元素的籽粒积累显著降低[57]。暴露于二氧化碳浓度

升高的豆科植物和C3谷物籽粒中铁和锌含量也有所降低

[50,78]，这对籽粒品质乃至人类营养与健康具有潜在影

响。然而，与氮的情况类似，高浓度二氧化碳导致C3植

物矿质元素减少的机制仍不明确。由于在二氧化碳浓度升

高条件下蒸腾作用降低 30% [50]，因此C3植物在该条件

下对氮、磷、钙、镁、钠、硫、铁、锌和锰等矿质养分的

吸收和同化减少，被认为与气孔导度降低导致的叶片蒸腾

速率下降有关[63,66‒67,79]。

将水稻（C3 植物）、玉米（C4 植物）、大豆和豌豆

（均为C3豆科植物）在二氧化碳浓度升高条件下与环境条

件下生长的矿质养分吸收情况进行比较，结果显示：磷含

量分别降低 1.0%、 7.1%、 0.7% 和 3.7%；硫含量降低

7.8%、 2.1%、 2.9% 和 2.2%；铁含量降低 5.2%、 5.8%、

4.1% 和 4.1%；锌含量降低 3.3%、5.2%、5.1% 和 6.8%；

铜（Cu）含量降低 10.6%、9.9%、5.7%和 2.7%；锰含量

降低 7.5%、4.2%、1.4%和 2.5% [78]。此处关于玉米（全

球主要粮食作物）的结果与其他报道相矛盾，后者认为二

氧化碳浓度升高条件下仅C3植物而非C4植物的养分浓度

会降低[50,80]。另有研究表明，二氧化碳浓度升高会导致

水稻（另一全球主要粮食作物）中氮、硫、镁、铁、铜和

锌含量减少[28,81]。C3和C4植物均出现养分水平下降，

这表明在缺乏抗逆性强、气候适应性强的作物的情况下，

全球营养安全可能会受到威胁。事实上，预测显示，在二

氧化碳浓度升高条件下，C3植物的组织矿质元素总浓度

将降低 8%，非结构性碳水化合物（主要为淀粉和糖类）

总量将增加[80]。这一研究结果对高浓度二氧化碳环境下

的人类营养与健康具有重要启示，预计蛋白质-能量营养

不良、微量营养素缺乏和糖尿病的发生率将上升，尤其是

在食物中氮和微量元素缺乏而碳水化合物和糖类相对较高

的地区。事实上，Zhu等[82]在评估水稻中蛋白质水平、

微量营养素（如铁和锌）和维生素（如 B1、B2、B5 和

B9）减少的综合营养效应时发现，二氧化碳浓度升高对

维生素的影响与这些维生素中氮的分子比例密切相关，表

明二氧化碳浓度升高导致的氮减少会使水稻籽粒中维生素

浓度降低。此外，研究发现，水稻中蛋白质、矿物质和维

生素含量下降带来的潜在健康风险与人均国内生产总值

（GDP）最低的高大米消费国家（涉及约 6亿人口）呈相

关性[82]。

为探究二氧化碳浓度升高条件下植物养分减少的潜在

机制，研究人员已采用包括生理学、分子学和结构学方法

在内的多种技术手段进行研究。例如，对小麦木质部汁液

分析显示，与环境对照条件下生长的植株相比，二氧化碳
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浓度升高条件下生长的植株中，K+、Ca2+和Mg2+浓度降低

[83‒84]，这一发现与报道中二氧化碳浓度升高条件下根

系木质部发育受抑制[85]及后生木质部显著减少[86]的结

果一致。尽管二氧化碳浓度升高对植物根系生长和发育具

有促进作用[30]，但矿质养分吸收和同化的减少更可能受

根系控制的生理过程影响，如在高二氧化碳浓度下发育的

根系膜中离子转运蛋白的下调[50]。

8. 利用大气中高浓度二氧化碳的益处缓解全球
变暖并恢复地球健康

气候变化无疑已对地球上的生命造成诸多灾难性影

响，包括高温、干旱、洪涝、旋风、飓风、野火和新发疾

病导致的人类与动物生命、有益微生物及生物多样性的丧

失。因此，这已然对农作物、住房、基础设施、道路网络

等造成无法量化的损害和经济损失。然而，尽管大气中二

氧化碳浓度高是气候变化的主要因素，但其所具备的益处

仍可被利用以促进地球健康。例如，植物通常会通过提高

资源利用效率响应大气二氧化碳浓度升高（包括降低气孔

导度和蒸腾作用），从而提高水分利用效率并刺激更高的

光合速率[3]。若管理得当，C3植物对二氧化碳浓度升高

的响应可被利用以抑制大气二氧化碳浓度进一步上升，进

而恢复地球健康。

为适应气候变化，应选择在生物强化方面天然表现优

异的作物基因型，并将其用于育种计划，以培育具有天然

生物强化籽粒的新品种，从而缓解养分缺乏问题，而这一

问题在气候变化背景下可能加剧。例如，Jan等[87]发现，

来自喜马拉雅山地区的 60 份普通菜豆种质在养分积累

方面存在显著差异，其中一份种质的镁含量是天然生物强

化水平较低种质的 2.4 倍，另一份种质的钙含量则高出

17.8倍。将此类超积累种质纳入育种计划可降低关键粮食

作物对气候变化的脆弱性（如通过减少籽粒中氮、氨基酸

和矿质养分的下降幅度；见表1）。

树木约占农业用地碳储量的 75%。因此，在农村地

区强制植树可降低大气中的二氧化碳浓度，特别是种植

具有经济价值的固氮C3树木、灌木和草本植物，可用于

生产粮食、木材、药材以及作为牧场或牲畜饲料。建议

采用不同物种的混合种植而非单一栽培，因为混合种植

条件下二氧化碳浓度升高导致的组织氮减少幅度更低

[14]。非洲、亚洲和南美洲共同构成了全球90%以上植物

物种的多样性中心，使其成为有待开发并促进社会发展

的植物资源宝库。Dakora [88]记录了非洲用于传统医药

的24种豆科植物和41种非豆科植物，并建议建立这些物

种的种植园，以降低大气中二氧化碳浓度，同时为当地

提供药用资源。此外，应建立速生固氮灌木和树木物种

（如银合欢和大叶银合欢）种植园，以封存大气中的高浓

度二氧化碳，并生产家用木材、牲畜饲料和作为家庭能

源的薪柴。

高浓度二氧化碳对植物固氮作用的促进效应也可通过

种植更多C3粮食作物（尤其是豆类作物）加以利用，这

类作物在高水平固氮过程中合成蛋白质并积累大量膳食所

需重要矿质养分[89‒90]。因此，人类饮食结构从以肉类

为主向以豆类为主的重大转变，将有助于减少畜牧业产生

的甲烷（气候变化的主要原因之一）。根据Kimball等[30]

的研究，向C3作物施用高剂量氮肥可缓解二氧化碳浓度

升高条件下C3植物氮和蛋白质浓度的降低情况。这一发

现表明，扩大高固氮豆科粮食作物的种植规模用于食品和

饲料生产，可最大限度减少二氧化碳浓度升高导致的籽粒

氮和蛋白质浓度降低，这一论点支持增加豆科粮食产量并

建立大规模固氮经济C3物种种植园的观点。

非洲绿色长城是由非洲联盟牵头的项目，旨在沿撒哈

拉沙漠修建一条从塞内加尔北部延伸至非洲之角吉布提的

全长 8000 km、宽 14.5 km的天然植被带。该项目基于以

下理念：大气高浓度二氧化碳可促进植物生长，增加植被

覆盖可吸收更多二氧化碳，从而减缓大气中二氧化碳浓度

上升速率[91‒92]，同时缓解全球变暖，共同推动地球健

康的修复[25]。事实上，实验表明，二氧化碳富集可使碳

吸收量增加12% [91]，从科学层面验证了非洲绿色长城项

目目标的合理性。

迄今为止，该绿色长城项目仅用十年时间便完成了

15%的植被重建，为沿途数百万居民提供粮食安全保障。

该项目是基于自然解决方案应对气候变化与适应的重要举

措，通过吸收大气中的二氧化碳增强土壤碳封存。非洲绿

色长城作为具有巨大潜力的重大工程，能够封存大量碳并

助力地球健康修复，因此需要来自当地和国际社会的充足

资金支持。尽管有报道称，由于养分浓度变化和土壤水分

有限，全球二氧化碳施肥效应已有所减弱[75]，但通过这

种方式仍可种植更多豆科乔木和灌木以及C3草本植物，

以“吸收”大气中的高浓度二氧化碳。这一观点与早期研

究结果一致，即在高降雨量、高氮或两者兼具的条件下，

二氧化碳浓度升高可通过刺激光合作用使植物生物量增加

33%，但在低降雨量和低氮条件下，这种增益则会消

失[25]。

253



9. 未来研究

9.1. C3植物对二氧化碳浓度升高的生理响应

固氮豆科植物被视为未来研究的模式植物，旨在解析

C3植物在二氧化碳浓度升高条件下氮含量降低和养分减

少的机制，原因有二：其一，当与土壤根瘤菌共生时，豆

科植物的不同物种、变种或栽培品种在固氮水平上存在差

异，部分品种固氮量较高（高固氮型），而另一些则固氮

量较低（低固氮型）。高固氮豆科植物通常需要大量三磷

酸腺苷（ATP）形式的能量，该能量由光合作用提供，用

于借助固氮酶将N2还原为NH3，反之亦然。然而，高浓

度二氧化碳也会刺激更高的光合速率，从而产生更多的新

生光合产物以支持固氮作用，进而生成更多共生氮，用于

合成更高水平的核酮糖-1,5-二磷酸羧化酶/加氧酶，以在

光合作用中还原二氧化碳。因此，关于固氮豆科植物在二

氧化碳浓度升高条件下氮浓度降低的机理需要重新评估。

未来需利用高固氮和低固氮豆科品种开展实验，以阐明二

氧化碳浓度升高条件下结瘤豆科植物的氮减少机制。

其二，在田间条件下，高固氮豆科品种比低固氮品种

积累更多的矿质养分[50,77,83]。在温室控制条件下，研

究者还发现高固氮根瘤菌菌株比低固氮菌株诱导更多养分

元素的积累[93]。因此，高固氮共生体系和由高固氮根瘤

菌结瘤的豆科植物，在二氧化碳浓度升高条件下预计不会

出现矿质养分减少。需要开展新的研究，重新评估田间条

件下高固氮与低固氮豆科品种的养分吸收和积累情况，并

记录二氧化碳浓度升高条件下养分元素的减少情况（如

有）。类似地，对于已鉴定为低固氮和高固氮根瘤菌结瘤

的豆科植物，应评估其在二氧化碳浓度升高条件下的养分

吸收和积累情况。

9.2. C3植物对二氧化碳浓度升高的分子响应

为了更好地理解高浓度二氧化碳导致的氨基酸减少现

象，需要阐明C3植物器官中GS-GOGAT途径涉及的代谢

通路和相关酶类，以及催化氨基酸生物合成的不同氨基转

移酶。此外，还需对二氧化碳浓度升高条件下发育的植物

根系膜中的离子转运蛋白开展更多研究，因为硫酸盐转运

蛋白、磷酸盐转运蛋白以及锌和铁转运蛋白等矿质转运蛋

白基因可能在二氧化碳浓度升高条件下被下调，从而抑制

根系对养分的吸收。

9.3. 二氧化碳浓度升高条件下C3植物代谢物分析

为更好地理解高浓度二氧化碳对植物生长的促进作用，

需对 IAA、ABA、光色素、核黄素、细胞分裂素和赤霉素

等代谢物在二氧化碳浓度升高条件下生长的植物中的水平进

行评估，这些代谢物可刺激植物生长、促使茎秆伸长、增强

根系分支并增加根毛密度，从而促进水分和养分吸收。

9.4. C3植物对高浓度二氧化碳的生态响应

非洲绿色长城为全球提供了用于大气物理与化学、植

物与土壤生态学、碳封存、气象学和气候学研究的活体实

验室，同时也是开展野外实验的动植物资源宝库。然而，

其作为全球研究平台发挥作用需要充足的资金支持。

9.5. C3 植物对高浓度二氧化碳的基因组学与人工智能

响应

人工智能（AI）在植物育种和植物科学中的快速应

用[94]为加速实现本研究概述的目标提供了宝贵机遇。人

工智能（尤其是机器学习和深度学习算法）可处理大规模

多组学数据（包括基因组学、转录组学、代谢组学和离子

组学数据），从而揭示二氧化碳浓度升高条件下参与氮代

谢、养分吸收和氨基酸生物合成的关键基因和代谢途径。

这将有助于鉴定对二氧化碳浓度变化响应更敏感的基因

型，并预测其在不同环境情景下的表现。

在未来的育种项目中，人工智能驱动的基因组选择模

型应整合表型、基因型和环境数据，以推动固氮能力和养

分吸收效率提升的植物品种开发。此外，人工智能可模拟

和预测对未来高浓度二氧化碳环境的生长响应，指导开发

改善营养安全和气候适应力的育种策略。通过利用人工智

能，研究人员能够克服植物与环境相互作用的复杂性，加

速培育更适应高浓度二氧化碳环境的作物，同时维持甚至

提升作物的营养品质。

最后，为应对气候变化引发的干旱、洪涝、台风、野

火和极端温度等环境因素，应利用标记辅助选择、转基

因、基因编辑和基因组选择等分子技术，培育具有多重胁

迫耐受性的气候适应性作物品种。通过这种方式，可借助

人工智能和高通量组学工具，对作物在田间胁迫下的响应

及潜在基因表达网络进行全面而准确的表型和基因型分

析。通过这些分析鉴定出的目标性状、基因、优异等位基

因和调控顺式元件，将成为培育新作物品种的关键要素，

进而确保在高浓度二氧化碳环境下实现食品安全、营养安

全和蛋白质热量平衡。

10. 结论

矛盾的是，二氧化碳浓度升高可通过更高的光合速率

促进固氮作用，从而增加C3植物的氮供应，而另一方面
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却导致C3植物对矿质氮的吸收和同化减少。GS-GOGAT

途径是将NH4
+整合到有机氮中的第一步，无论氮来源于土

壤还是共生作用。由于GS-GOGAT途径是将NH4
+整合到

有机氮的唯一途径，因此NH4
+的来源与其同化成有机氮中

的速率无关。然而，通过 15N2（气体）示踪实验表明，在

二氧化碳浓度升高条件下，藨草根系中自由的异养非共生

固氮菌以及联合共生微生物的固氮作用增强[39]，而 15N

标记的硫酸铵所提供的NH4
+同化量却减少[39]。这一发现

耐人寻味，因为GS-GOGAT酶复合体在所有植物物种中

可能是相同的，因此无论 NH4
+底物来源如何，其催化

NH4
+同化的速率应一致。在二氧化碳浓度升高条件下，

NH4
+同化的矛盾结果，一种可能的解释是，矿质氮源的

NH4
+与共生固氮来源的NH4

+在转运蛋白、受体和结合位

点上存在差异，而这些差异可能受二氧化碳浓度影响。未

来需要进一步研究以解决该悖论。

综上所述，水稻、玉米和小麦是全球最重要的三种谷

类作物，为全球数十亿人口提供粮食安全保障。然而，大

气中高浓度二氧化碳对作物生理功能、籽粒产量和品质的

负面影响可能危及全球粮食安全。据报道，在二氧化碳浓

度升高条件下，由于组织氮含量及必需氨基酸（如苏氨

酸、缬氨酸、异亮氨酸、亮氨酸和苯丙氨酸）显著减少，

小麦籽粒蛋白质含量下降 7.4%。事实上，生长于二氧化

碳浓度升高条件下的籽粒所产面粉中大多数氨基酸（单位

面粉重量）含量显著降低，其中丝氨酸减少 7.1%、甘氨

酸减少 10.7%、半胱氨酸减少 7.4%、酪氨酸减少 8.9%、

组氨酸减少 5.1%、精氨酸减少 5.6%、色氨酸减少 5.3%、

异亮氨酸减少 8.7% [20]。在二氧化碳浓度升高条件下，

水稻和玉米对矿质元素的吸收也分别出现下降：磷减少

1.0%和7.1%、硫减少7.8%和2.1%、铁减少5.2%和5.8%、

锌减少3.3%和5.2%、铜减少10.6%和9.9%、锰减少7.5%

和4.2% [78]。事实上，对于C3植物而言，二氧化碳浓度

升高条件下组织矿质元素浓度预计平均降低 8%，而非结

构性碳水化合物（主要为淀粉和糖分）总量预计有所增加

[80]。尽管高浓度二氧化碳总体上促进植物生长并提高产

量，但籽粒蛋白质和必需矿质养分的变化可能加剧蛋白质

热量营养不良、微量营养素缺乏，以及因对淀粉类饮食依

赖增加而引发的糖尿病风险，这一问题在土壤本身缺乏氮

和其他矿质养分的非洲地区尤为突出。
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