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CO2 浓度升高和氮素供应对黄瓜叶片光合色素的影响
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(1 土壤与农业可持续发展国家重点实验室 (中国科学院南京土壤研究所)，南京  210008；2 中国科学院大学，北京  100049) 

摘  要：本文通过 N供应浓度[2(低 N)，7(中 N)和 14(高 N)mmol/L]和 CO2浓度[400 (C1)，625 (C2)，1 200 (C4) 

μmol/mol] 处理的水培试验一，以及硝铵比[14/0(N1)，13/1(N2)，11/3(N3)和 8/6(N4)]和 CO2浓度[400 (C1)，800 (C3)，

1 200 (C4) μmol/mol]处理的水培试验二，共同研究黄瓜叶片光合色素对 CO2升高、N供应浓度和形态的响应。研究结

果表明：苗期时，低、中和高 N 下，C4 处理使得植物干物质都明显增加；而初果期干物质提高程度下降，植株生长

速率降低。中等 CO2浓度(C3)显著增加植物在各硝铵比处理的干物质量，但最高 CO2浓度(C4)有提高 N3 处理的干物

质量的趋势。苗期时，在低 N和中 N供应时 C4处理显著降低叶片叶绿素 a、叶绿素 b和胡萝卜素含量；但高 N时，

C3 处理提高总色素含量，C4 处理提高叶绿素 b 含量；初果期时 CO2浓度处理对色素含量无显著影响；N2 硝铵比处

理，中等 CO2浓度(C3)下叶片的 3种色素含量最高。因此当苗期 N素供应浓度较低时，CO2浓度升高会显著降低叶片

3种色素的含量，这主要可能与苗期植物生长速率显著提高产生的稀释作用有关。当 N浓度为 14 mmol/L时，CO2浓

度适当提高显著促进色素合成，其合成速率大于植物生长速率，导致色素含量提高，提高光合能力；初果期时，CO2

浓度升高的促进作用降低缓和了色素浓度的下降。适当提高 NH4
+-N 供应比例也能达到提高色素含量的效果，但 CO2

浓度不宜过高。故而植物光合色素含量可能受到 CO2浓度升高导致的植物干物质增加速率和光合色素合成速率改变的

双重调节。中 N和高 N供应时，叶绿素 a/b 在苗期随着 CO2浓度的升高而降低，在初果期仅在高 N时有显著降低。

而在硝铵比试验中，植株种植稀疏时，C4 处理提高叶绿素 a/b。因此，CO2浓度升高下的植物捕光能力的提高，可通

过适当降低叶片光照强度和提高 N 供应浓度来实现。从实际生产角度出发，使用中等浓度 CO2施肥，提高 N 肥供应

浓度和 NH4
+-N比例，结合植株的适当密植更有利于光合色素含量提高，优化其组成，从而有利于黄瓜生物量的提高。 

关键词：CO2施肥；硝铵比；生长速率；色素合成速率；密植 

中图分类号：S627；Q945.18

植物叶片中的光合色素是一类含 N 化合物，叶

片色素含量较低时，通常表现为叶片的黄化，这也是

缺 N的重要标志之一[1]。近年来，CO2浓度的升高对

植物生长的影响广受关注, 其中大量研究表明 CO2

浓度的升高会导致植物 N含量的下降[2–3]。由于 N浓

度与色素含量高度相关，较多研究证实 CO2 浓度升

高会导致色素含量的下降[4–7]；但也有研究表明 CO2

浓度升高并不影响叶片色素含量[8–10]。由于 CO2浓度

升高对光合色素合成过程的研究较少，加之色素合成

过程受到光照强度、植物种类等因素的影响[11–12]，

CO2 浓度升高对光合色素含量及组成的影响程度的

研究结果各有不同。另一方面，现有对色素含量变化

原因的解释还众说纷纭：对于并不肥沃的森林土壤，

研究学者多认为 CO2 浓度升高在提高植物生产率的

同时造成土壤有效 N 含量下降，产生进一步 N 限制

现象[13]。因此植物因为供 N 不足而极易导致色素含

量下降；也有研究认为色素等物质含量的下降是由于

碳水化合物的过量积累产生的稀释作用所导致的[14]。 

虽然已经基本明确 N 含量的变化是导致光合色

素含量变化的原因之一，而且适当提高 NH4
+-N供应

也有助于提高叶片色素含量[15]，但这方面的实际应

用研究并不多见。由于我国设施蔬菜种植面积的不断

扩大，设施 CO2施肥研究也不断深入
[16–17]，但 CO2

施肥对设施生产中黄瓜的光合色素变化还较少有报

道。同时我国设施栽培中大量施用 N 肥，却无法有

效提高作物光合效率的现状日益严峻[18]。如何通过

合理的 N 肥用量和铵硝比控制，配合 CO2施肥从而

获得更高的蔬菜产量成为研究热点。本文旨在研究黄
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瓜叶片光合色素对 CO2升高、N 供应浓度和形态的

响应，探讨光合色素含量变化的原因及如何进行合理

的 N 肥和 CO2施肥以提高叶片光合色素含量并优化

其组成，从而提高黄瓜的光合生产效率和产量。 

1  材料与方法 

1.1  试验设计 

试验一：CO2设 3个浓度水平，为 400(对照，大

气 CO2浓度，C1)、625(C2)、1 200 (C4) μmol/mol；

NO3
–-N浓度设 3个水平，分别为 2(低 N)、7(中 N)和

14(高 N)mmol/L。试验二：CO2设 3个浓度水平，为

400(C1)，800(C3)，1 200 (C4) μmol/mol；硝铵比设 4

个水平，分别为 14/0(N1)、13/1(N2)、11/3(N3) 和 

8/6(N4)。 

试验在中国科学院南京土壤研究所温室内 3 个

开顶式生长箱(OTCs)进行。CO2浓度的控制使用自主

设计的 CO2 自动控制系统：系统将 99.99% 纯度的

CO2气体通过与空气混合配气形成 3 000 μmol/molCO2

气体通入开顶式生长箱，然后由一台红外 CO2 检测

器检测生长箱内气体浓度，达到预设浓度即由电磁阀

控制停止气体通入，低于预设浓度时即再次通入气

体。CO2 浓度控制精度可以保证在 90% 时间内达

到 ±50 μmol/mol。试验皆为两因素随机区组设计；

试验每个处理设有 6个重复。 

1.2  试验方法 

将黄瓜种子(江苏南京金丰种苗有限公司购买)

用 10% 的次氯酸钠消毒 15 min，完全清洗后置于

25℃ 恒温培养室中催芽，种子露白播种于装有培养 

基质的育苗盘内。黄瓜苗长到两叶一心时，定植于容

量为 1 L的 PVC栽培罐中。定植后第二天开始进行

CO2施肥，从 8:00开始到 18:00结束。栽培罐中装

有改良的山崎黄瓜营养液，微量元素使用 Arnon营

养液通用配方[19]。前两周使用 1/2营养液，以后使

用全营养液栽培。为保证根系氧气充足供应，栽培

罐内每日进行通气处理，6:00—18:00，每小时通气

30 min；18:00至次日 6:00，每两小时通气 30 min。

每日下午 17:00 左右，营养液消耗大于 100 ml 时，

用配制的各处理营养液补足，每周更换一次营养液。

期间每天使用 0.1 mmol/L 的 NaOH 和 0.05 mmol/L

的 H2SO4调节 pH至 6.50。全生长期由温湿度自动记

录仪(L95-82，杭州路格科技有限公司)每 30 min记录

一次温湿度数据；光照记录仪(L99-LX，杭州路格科

技有限公司)每 10 min自动记录一次光照数据。 

试验一在 2013年 4—6月进行。每个栽培罐定植

两株幼苗。营养液大量元素组成见表 1。黄瓜定植后

16 天和 50 天分别采收一次植株。3 个 OTCs 生长

箱内的温度分别为  (23.6±5.0)℃、(24.1±5.0)℃  和 

(24.1±5.2) ℃；湿度分别为 71.4%±20.1%、73.4%± 

18.5% 和 74.1%±18.4%。全生长期光照强度皆为   

(4 010±6 590) lx(平均值±标准差)。 

试验二在 2014年 2—4月进行。每个栽培罐定植

一株幼苗。营养液大量元素组成见表 2。黄瓜植株定

植 51 天后采收全部植株。3 个 OTCs 生长箱内的温

度分别为 (18.9±6.6)℃、(19.0±6.4) ℃和(18.9± 6.8) ℃；

湿度为 68.7%±21.5%、68.3%±21.0% 和 67.5%±21.2%；

光照强度皆为 (9 580±16 530) lx(平均值±标准差)。 

表 1  三种 NO3
–-N 处理的营养液大量元素组成(mmol/L) 

Table 1  Components of macro-elements of three nitrate nutrient solutions 

N Ca(NO3)2 KNO3 Mg(NO3)2 Ca(H2PO4)2 K2SO4 CaSO4 MgSO4 

2 1   0.5 3 2 2 

7 3 1  0.5 2.5  2 

14 3 6 1 0.5   1 

表 2  四种硝铵比处理的营养液大量元素组成(mmol/L) 
Table 2  Components of macro-elements of four N nutrient solutions 

NO3
–/NH4

+ Ca(NO3)2 KNO3 Mg(NO3)2 Ca(H2PO4)2 MgSO4 NH4NO3 (NH4)2SO4 K2SO4 

14/0 3 6 1 0.5 1    

13/1 3 6  0.5 2 1   

11/3 3 5  0.5 2  1.5 0.5 

8/6 3 2  0.5 2  3 2 

 
1.3  测定方法 

收获的植物样品分成根、茎、叶和果实，一部分

在 100℃杀青 15 min，70℃ 烘干至恒重，称其干重。

另外取部分混合新鲜叶片冷冻干燥，研磨储存备用。

植物叶片叶绿素 a、叶绿素 b和胡萝卜素含量通过 95% 

乙醇提取，使用微孔板分光光度计(Epoch, USA)测定[20]。 

1.4  数据分析 

试验数据用 Microsoft Excel 2007和 IBM SPSS 
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19统计软件进行统计分析，Tukey法进行多重比较。 

2  结果与分析 

2.1  干物质对 CO2、N供应的响应 
苗期时，低、中和高 N 下植物在 C4 处理后干物 

质分别增加了 54.5%，63.6% 和 77.2%(表 3，图 1A)。

而初果期后，仅低 N和高 N时，C4处理对干物质有显

著提高。C3处理使得植物干物质在N1、N2、N3和N4

硝铵比下显著增加且干物质量最高，且在N3硝铵比时，

C4处理的干物质量较 C3处理仍有增加但不显著。 

表 3  试验各指标方差分析结果 
Table 3  Results of ANOVA of indexes in two experiments 

因子 DWS DWI DW2 aS bS CS TS aI bI 

CO2 ** ** ** ** ** ** ** NS NS 

N ** ** ** ** ** ** ** ** ** 

CO2*N ** * ** ** * * * NS NS 

因子 CI TI a2 b2 C2 T2 abS abI ab2 

CO2 NS NS ** ** ** ** ** ** ** 

N ** ** NS NS NS NS ** * NS 

CO2*N NS NS * ** NS * ** ** NS 

注：DWS、DWI、DW2：试验一苗期总干重、初果期总干重、试验二初果期总干重；aS、bS、CS、TS：试验一苗期叶绿素 a、叶

绿素 b、胡萝卜素和总色素含量；aI、bI、CI、TI：试验一初果期叶绿素 a、叶绿素 b、胡萝卜素和总色素含量；a2、b2、C2、T2：试验

二初果期叶绿素 a、叶绿素 b、胡萝卜素和总色素含量；abS、ab、ab2：试验一苗期叶绿素 a/b、初果期叶绿素 a/b、试验二初果期叶绿

素 a/b；NS：不显著；*：P<0.05水平显著；**：P<0.01水平显著。 

 

 

(A, B 图分别表示不同 CO2浓度和 NO3
–-N供应下的苗期和初果期

的黄瓜植株干重；C 图表示不同 CO2浓度和硝铵比供应下的初果

期黄瓜植株干重。数据为平均值±标准差(n = 6)；图中小写字母不

同表示在同一 N供应水平下不同 CO2处理间差异达到 P<0.05显

著水平(Tukey多重比较)。400、625、800 和 1 200 分别表示 CO2

处理浓度(μmol/mol)。下图同) 

图 1  黄瓜的全株干重 
Fig. 1  Dry weight of the entire cucumber (Cucumis sativus L.) 

2.2  色素含量对 CO2和 N供应浓度的响应 

苗期时，在低 N 和中 N 供应时 C4 处理显著降

低叶片叶绿素 a、叶绿素 b 和胡萝卜素含量(图 2)。

但在高 N时，C4处理提高叶绿素 b含量，C3处理提

高总色素含量。初果期时，提高 N 供应浓度有利于

色素含量的提高，但 CO2 浓度升高有降低色素含量

的趋势(并不显著，图 3)。 

2.3  色素含量对 CO2和硝铵比变化的响应 

对比 3个 CO2浓度水平，C3处理使得叶片在 N2

硝铵比下具有最高的 3 种色素含量(图 4，表 3)；在

N3硝铵比下，C4处理有提高叶绿素 a和胡萝卜素含

量的趋势。N4时，色素含量受 CO2浓度影响并不显

著。C1处理时，N4硝铵比处理的叶片较其他 3个 N

处理具有更高的色素含量。 

2.4  色素组成对 CO2、N供应的响应 

中N和高N供应时，叶绿素 a/b 在苗期随着 CO2

浓度的升高而降低；在初果期其仅在高 N 时有显著

降低(图 5，表 3)。而在硝铵比试验中，C4处理提高

叶绿素 a/b，仅在 N3时表现得并不显著。 

3  讨论 

CO2是光合作用的底物，其浓度的升高促进植物

的光合作用，提高作物的生产效率和产量[3]，这种响

应受到 N 素供应的正调控[21]，本研究中黄瓜的干物

质积累结果与此相符。CO2浓度升高增加干物质量的

原因在于在单位时间内，CO2浓度升高促进了植物生 
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图 2  苗期不同 CO2 和 NO3
–-N 供应浓度下黄瓜叶片的叶绿素 a、叶绿素 b、胡萝卜素和总色素含量 

Fig. 2  Chlorophyll a, b, carotenoids and total pigments in leaves of cucumber grown under various CO2 concentrations and nitrate supplyrates at 
seedling stage 

 

图 3  初果期不同 CO2 和 NO3
–-N 供应浓度下黄瓜叶片的叶绿素 a、叶绿素 b、胡萝卜素和总色素含量 

Fig. 3  Chlorophyll a, b, carotenoids and total pigments of leaves of cucumber grown under various CO2 concentrations and nitrate supply  
rates at initial fruit stage 

 
长速率的提高。作为一种气肥 CO2的生长刺激作用与

化学肥料类似，在促进植物快速生长的同时会稀释植物

体内矿质元素等物质的含量[22–23]。这种现象的本质是：

植物在环境有益刺激下光合碳同化效率大于该物质

吸收或者合成的效率。现有研究广泛重视的植物体内

矿质元素含量下降即是例证。虽然元素含量下降与元 
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图 4  初果期不同 CO2 和硝铵比供应下黄瓜叶片的叶绿素 a、叶绿素 b、胡萝卜素和总色素含量 
Fig. 4  Chlorophyll a, b, carotenoids and total pigments of leaves of cucumber grown under various CO2 concentrations and nitrate/ammomium 

ratios at initial fruit stage 
 

素种类、元素吸收和元素功能都有联系，但光合产

物大量合成产生的“稀释效应”仍然是重要的原因

之一[14,24]。 

本研究中叶片光合色素含量的下降与“稀释效应”

密切相关。光合色素的合成强烈依赖 N素供应[1,12]，

N的吸收成为色素合成的决定因素(本文叶片 N含量

与总色素含量呈极显著正相关(P<0.01)，且变化趋势

一致，未给出数据)。当植物 N 素供应较低时，CO2

浓度升高在加剧 N 含量下降的同时降低色素合成。

由于植物处在苗期，营养生长旺盛，植物 N 含量的

下降往往不能同等程度地限制 CO2的固定效率
[7]。因

此低 N 供应的苗期，光合碳固定对色素含量的“稀

释效应”最显著(图 2)。当植物处于生殖生长期时，

CO2作用时间延长，CO2刺激效应下降，植物生长速

率下降，相应的“稀释效应”也下降(图 3)。另一方面

在最高的 NH4
+-N供应处理下，植物产生了铵毒害，

从而抑制黄瓜干物质的增加，降低黄瓜生长速率，“稀

释效应”下降剧烈，从而也并不降低色素含量(图 4)。 

光合色素含量下降除了受到“稀释效应”的影响，

植物 N代谢及色素合成下降也可能是原因之一。当 N

素供应充足时，色素含量并不下降，CO2浓度升高反

而显著促进叶绿素 b 的合成(图 2)。CO2浓度升高能

够提高植物叶面积，增加叶片重叠度而不利于光照接

收，可能反馈刺激叶绿素 b 的合成[25–26]。NH4
+-N 的

提高也能够促进 CO2浓度升高下的植物 N 代谢，从

而有利于色素的合成[27–28]。本研究发现，正常 CO2

浓度下植株正常生长时，NH4
+-N 供应提高有降低色

素含量的趋势，但在高 CO2浓度时，NH4
+-N 供应能

够提高色素含量(图 4)，提高 CO2浓度与提高 NH4
+-N

比例配合更有利于色素含量提高；另外，适当提高

CO2浓度至 800 μmol/mol最有利于 N素和光合色素

合成(图 4)。由于 CO2浓度升高产生的光合适应现象，

最高的 CO2浓度(1 200 μmol/mol)不利于植物生长和

养分代谢[29–30]。在高 CO2 作用时间长的初果期，植

物 N 限制极为强烈[13,31]，光合色素合成会下降，若

非光合碳固定下降，此时色素浓度可能会显著降低

(图 3)。再者本研究试验二每个栽培罐仅有一棵植株，

相对试验一减少，因此供 N 强度相对更大，光合色

素合成能力更强烈。但此时处于生殖生长期的植株生

长速率也相对较低，综合导致了叶绿素 a、叶绿素 b

和胡萝卜素合成量与植物生物量变化相近。在 N 供

应强度高时，虽然光合产物的“稀释效应”仍然降低色

素含量，但 CO2 浓度升高对光合色素合成的促进作

用可能成为主导因素。 

本研究中，光合色素的组成也有显著的变化(图

5)，其中叶绿素 a/b是重要的捕光能力衡量指标，其

变化受到光照和 N有效性两个因素的影响[32–33]。CO2

浓度升高一方面促进植物叶面积增加，降低叶片可获 
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(A, B 图分别表示不同 CO2浓度和 NO3
–-N供应下的苗期和初果期

的黄瓜叶绿素 a/b；C 图表示不同 CO2浓度和硝铵比供应下的初

果期黄瓜叶绿素 a/b) 

图 5  黄瓜叶片的叶绿素 a/b 的变化 
Fig. 5  Chlorophyll a/b of leaves of cucumber (Cucumis sativus L.) 

 
得光照，相对促进叶绿素 b 合成，进而降低叶绿素

a/b[34]；另一方面 CO2浓度升高也降低 N浓度，增加

叶绿素 a/b[12]。试验一中 N素供应相对较高时，叶绿

素 a/b有明显下降，表明在 N素供应较高时，CO2升

高对叶面积增加的促进效果更为显著，更显著降低叶

绿素 a/b，提高植物捕光能力；而试验二中，由于仅

有一株植物，叶片遮光程度影响较小，而 CO2 浓度

升高对 N 素浓度的下降程度影响显著，因此提高叶

绿素 a/b 的值。因为此时植物间距小，植物叶片接受

到的高光强与高 CO2浓度协同作用，光合物质合成更

多，植物可能降低叶绿素 b合成，降低捕光能力，进

行反馈调节，从而减少过多光合物质积累的危害[12,29]。

总之，从生产角度考虑，CO2浓度升高后植物适当密

植，同时提高 N 供应浓度更有利于获得更高的生产

效率。 

4  结论 

植物光合色素含量可能受 CO2 浓度升高导致的

植物生长速率和光合色素合成速率改变的双重调节。

当 N 素供应浓度较低时，CO2浓度升高会明显降低

叶片叶绿素 a、叶绿素 b和胡萝卜素的含量。这主要

是植物生长速率显著提高产生的稀释作用导致。当 N

素供应浓度较高时，CO2浓度适当提高同时会显著促

进色素合成，且这一速率可能大于植物生长速率，导

致色素含量提高。CO2浓度升高下可以通过适当降低

作物间距，增加总 N供应浓度和 NH4
+-N比例，提高

植物叶片含 N 量和植物捕光能力，以期获得更高的

作物产量；同时需要控制 CO2 浓度过高产生的反馈

抑制现象。 
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Abstract: This study consisted of two experiments to study the leaf photosynthetic pigment concentrations of cucumber. 

The first one studied the effects of elevated CO2 and nitrate concentration under three nitrate concentrations [2(low N), 

7(moderate N) and 14(high N) mmol/L] and three CO2 concentrations [400 (C1), 625 (C2) and 1 200 (C4) μmol/mol]. The second 

one studied the effects of elevated CO2 and N forms under three CO2 concentrations [400 (C1), 800(C3) and 1200 (C4) μmol/mol] 

and four ratios of nitrate to ammonium concentrations [14/0(N1), 13/1(N2), 11/3 (N3) and 8/6(N4)]. The results showed that: at 

the seedling stage, C4 treatment enhanced the biomass of all the three N supplies and this effect decreased at the initial fruit stage. 

The biomass of C3 treatment increased and was the highest among the CO2 treatments. At the seedling stage, the chlorophyll a, b 

and carotenoids concentrations of the low and moderate N increased under C3 treatment, while high N increased the chlorophyll b 

and total pigment concentrations. Three pigment concentrations of N2 treatment were the highest under C3 treatment, while their 

concentrations in N3 treatment were the highest under C4 treatment among the CO2 treatments. Thus, at the seedling stage, 

elevated CO2 decreased three pigment concentrations of low N due to “dilution effect” caused by the high growth rate. But when 

N concentration was 14 mmol/L, elevated CO2 increased the pigment synthesis and this rate was higher than the growth rate, 

which resulted in higher pigment concentrations. This effect also existed with high ammonium supply. The pigment concentration 

was generally controlled by the growth rate and pigments synthesis rate simultaneously. Under moderate and high N, chlorophyll 

a/b at the seedling stage increased under high CO2, but only that of the high N decreased at the initial fruit stage. Moreover, C4 

treatment enhanced chlorophyll a/b, which may be enhanced by high light density and low N concentration. Practically, the 

cucumber cultivation under elevated CO2 should combine with high N concentration, high ammonium supply rates and high plant 

density. 

Key words: CO2 fertilization; Nitrate to ammonium ratio; Growth rate; Pigment synthesis rate; High plant density 

 


