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CO2浓度加倍下水氮耦合对黄瓜叶片碳氮代谢及其关键酶活性的影响
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摘要: 以‘津优35号’黄瓜(Cucumis sativus)为试材, 采用三裂式裂区试验设计, 研究了CO2浓度加倍下水氮耦合对黄瓜叶片

碳、氮代谢及其关键酶活性的影响。主区因素为CO2浓度, 设大气CO2浓度(400 μmol·mol-1)和加倍CO2浓度[(800±20) 
μmol·mol-1]两个水平; 裂区因素为水分处理, 设无干旱胁迫(灌水上限为田间持水量的95%)和干旱胁迫(灌水上限为田间持

水量的75%)两个水平; 再裂区因素为施氮量, 设施氮量450 kg·hm-2 (低氮)和900 kg·hm-2 (高氮)两个水平。结果表明: (1) CO2

浓度加倍提高了干旱和高氮条件下黄瓜的株高, 且使高氮下的叶面积显著增加。(2) CO2浓度加倍显著提高了黄瓜叶片蔗

糖、淀粉、还原糖含量, 蔗糖合成酶(SS)的活性显著增加; 高氮显著增加了CO2浓度加倍条件下SS和蔗糖磷酸合成酶(SPS)
活性, 促进蔗糖积累和淀粉分解。干旱胁迫使SS活性显著增加, SPS活性显著降低, CO2浓度加倍显著提高了干旱胁迫下SS
和SPS活性以及蔗糖和还原糖含量, 且SS和SPS活性以及蔗糖含量随氮素的增加而显著增加。(3) CO2浓度加倍显著提高了

硝酸还原酶(NR)活性, 但是谷氨酰胺合成酶(GS)和谷氨酸合酶(GOGAT)活性并未同步增加。在CO2浓度加倍条件下, 高氮

使干旱胁迫的黄瓜叶片NR和GOGAT活性显著提高, GS活性的降低得到缓解。(4)加倍CO2浓度、无干旱胁迫、高氮处理

下产量最高, 其次是加倍CO2浓度、干旱胁迫、高氮处理。在大气CO2浓度和干旱条件下, 低氮处理产量最大, 继续增施氮

肥产量无显著差异, 而在CO2浓度加倍和干旱条件下, 增施氮肥黄瓜产量则显著上升。因此, 在CO2浓度加倍条件下高氮促

进了干旱胁迫的光合产物转化, 使氮同化能力的降低得到缓解或改变, 促进干旱胁迫下黄瓜叶片的碳氮代谢, 能在一定程

度上缓解干旱胁迫造成的不利影响, 从而提高黄瓜生长量和产量, 可为设施黄瓜CO2施肥及水分亏缺等逆境下水氮科学管

理提供理论依据和技术参数。
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随着世界人口持续增长和经济活动的增加, 
大量消耗化石燃料排放CO2, 大气CO2浓度逐年增

加。目前大气CO2浓度为400 μmol·mol-1, 预测2050
年将达到550 μmol·mol-1, 2100年将上升至730~ 
1 020 μmol·mol-1 (杨连新等2010)。CO2升高对作物

生态系统的影响近年来一直是国内外生态和农业

领域的研究热点(Ziska 2013)。目前认为CO2浓度

升高主要导致C3植物核酮糖-1,5-二磷酸羧化酶/加
氧酶(ribulose-1,5-bisphosphate carboxylase/oxygenase, 
Rubisco)羧化反应速率的提高, 同时抑制加氧反应, 
导致净光合作用提高和碳增加(Stitt和Krapp 1999)。
对C3植物而言, 最适CO2浓度为1 000 μmol·mol-1左

右, 而目前CO2浓度未达到作物光合作用的饱和点, 
因此全球大气CO2浓度升高可促进植物的光合作

用, 具有显著的“CO2施肥效应”。
CO2浓度升高对植物和生态系统的影响并非

独立的, 水分、养分等环境因子都对植物和生态

系统产生重要影响(Sicher 2013)。CO2浓度升高能

够减缓干旱胁迫对植物的影响, 提高水分利用效

率(李清明等2011; O'Leary等2014)。CO2浓度升高

影响了陆地生态系统碳贮量和碳通量, 同时碳贮

量和碳通量又受氮循环的密切调控(Vitousek和
Howarth 1991)。关于碳氮代谢的研究表明, CO2浓

度升高加强了植物的碳代谢, 使得植物可利用的

有效碳增加, 并导致氮素供应相对不足, 影响了碳

和氮代谢之间的协调性(Paul和Foyer 2001)。在大

气CO2浓度增加的情况下, 大部分陆地生态系统均

表现为氮匮乏(任书杰等2006)。而设施蔬菜生产

中普遍存在氮素施用过量的现象, 每生长季氮肥

施用量一般超过植株需求量的几倍(Chen等2004), 
造成氮的吸收利用率低。

近年来, 关于CO2浓度升高(高凯敏等2015)、
干旱胁迫和氮素效应(熊炳霖等2016)的研究有很

多报道, 但是关于三者之间的互作效应对植物碳

和氮代谢的影响鲜见报道。黄瓜(Cucumis sativus)
是我国设施栽培面积最大的蔬菜作物之一, 需水

大、喜肥, 且氮素是限制其生长的首要因素。本
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试验以黄瓜为试材, 从叶片碳氮代谢及其关键酶

活性角度研究CO2浓度加倍下黄瓜的水氮耦合效

应, 以期为设施黄瓜CO2施肥及水氮科学管理提供

理论依据和技术参数。

材料与方法

1  植物材料与试验设计

试验于2014年2~6月在山东农业大学园艺实

验站进行。供试黄瓜(Cucumis sativus L.)品种为

‘津优35号’ (天津科润黄瓜研究所), 采用10 cm×10 
cm营养钵育苗, 2月27日浸种催芽, 3月25日定植, 6
月20日拉秧, 期间对黄瓜进行常规管理。本试验

是用盆栽法, 每盆栽1株, 所用陶盆高20 cm, 上底直

径30 cm, 下底直径20 cm。盆栽土壤碱解氮含量

97.7 mg·kg-1, 速效磷含量30.5 mg·kg-1, 速效钾含量

207 mg·kg-1, 有机质含量31.8 g·kg-1, 田间持水量

40%, 土壤容重1.22 g·cm-3。

采用三裂式裂区试验设计, 重复2次。CO2浓

度为主区因素, 设大气CO2浓度(400 μmol·mol-1)和
加倍CO2浓度[(800±20) μmol·mol-1]两个水平, 在4
个自行设计的塑料拱棚(长6.0 m, 宽6.0 m, 脊高2.6 
m, 肩高1.5 m)内进行处理, 加倍的CO2由压缩CO2

钢瓶供给, 其浓度由Auto-2000自动控制系统(北京

奥托)控制。水分处理为裂区因素, 设无干旱胁迫

(灌水上限为田间持水量的95%)和干旱胁迫(灌水

上限为田间持水量的75%)两个水平, 土壤灌溉水

分下限为田间最大持水量的65%, 当含水量降至或

接近该处理水分下限即进行灌水, 分别灌水至设

置田间持水量。灌水量按公式计算: M=r×p×h×θf× 
(q1−q2)/η。式中, r为土壤容重; p为土壤湿润比, 取
100%; h为灌水计划湿润层, 取0.4 m; θf为田间持水

量; q1和q2分别为土壤水分上下限; η为水分利用系

数, 取0.9。CO2浓度和水分处理在黄瓜第6片真叶

展开时开始至拉秧时结束。施氮量为再裂区因素, 
设施氮量450 kg·hm-2 (低氮)和900 kg·hm-2 (高氮)
两个水平, 试验所用化肥为尿素(含氮46%), 分3次
在初花期、结果初期和结果盛期施入。

2  测定项目与方法

2.1  形态指标的测定

在试验处理前开始测定生长指标, 之后每隔

10 d测定一次, 共计4次, 测定时每处理选取9株。

株高为茎基部到生长点的距离, 用卷尺进行测量; 

茎粗为子叶基部下胚轴的直径, 用游标卡尺进行

测量; 单株叶面积为从下往上数第6叶起至初生平

展叶的叶面积之和, 单叶叶面积=LL
2 (龚建华和向

军2001), LL为叶长, 用直尺测量。

2.2  淀粉、还原糖和蔗糖含量以及蔗糖合成酶(su-
crose synthetase, SS)和蔗糖磷酸合成酶(sucrose phos- 
phate synthase, SPS)活性的测定

于结果盛期每处理选取5株黄瓜的功能叶混

合, 用于碳氮代谢及其相关酶活性的测定。用蒽

酮比色法测定淀粉含量, 3,5-二硝基比色法测定

还原糖含量(高俊凤2006), 间苯二酚比色法测定

蔗糖含量(薛应龙1985)。按南京建成生物工程研

究所生产的试剂盒说明书测定SPS活性, 以生成 
1 μmol·mg-1·min-1蔗糖为1个酶活力单位(U)。SS分
解方向的活性测定参照赵智中等(2001)的方法。

2.3  全氮和可溶性蛋白质含量的测定

黄瓜叶片全氮含量的测定参照鲍士旦(2000)
的方法, 可溶性蛋白质含量用考马斯亮蓝G-250染
色法测定(王学奎2006)。
2.4  硝酸还原酶(nitrate reductase, NR)、谷氨酰

胺合成酶(glutamine synthetase, GS)、谷氨酸合

酶(glutamate synthase, GOGAT)和谷氨酸脱氢酶

(glutamate dehydrogenase, GDH)活性测定

NR活性参照Ferrario-Méry等(1998)方法测定, 
GS活性参照周忠新等(2004)的方法测定, GDH活

性参照Frank等(1996)的方法测定, GOGAT活性参

照王小纯等(2005)的方法测定。

2.5  黄瓜产量的测定

产量按小区记录每次采收的果数和重量, 拉
秧后统计总产量, 并且换算成经济产量(kg·m-2)。
3  数据分析及处理

采用Excel 2003软件处理数据, SigmaPlot 10.0
软件作图, DPS软件对数据进行方差分析, 用Duncan
新复极差法对显著性差异(P<0.05)进行多重比较。

实验结果

1  CO2浓度加倍下水氮耦合对黄瓜形态指标的影响

黄瓜属无限生长型作物, 其株高、茎粗、叶

面积随生育期推进而增加。由图1可知, 在初期不

同处理间黄瓜植株株高、茎粗、叶面积差异小, 
且处理间差异不显著, 随着处理时间和生育期的

延长出现显著性差异。从4月25日到5月15日为黄
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图1  CO2浓度加倍下水氮耦合对黄瓜株高(A)、茎粗(B)、
叶面积(C)的影响

Fig.1  Effects of water-nitrogen coupling on plant height (A), 
stem diameter (B) and leaf area (C) of cucumber 

under doubled CO2 concentration
1: 加倍CO2浓度、无干旱胁迫、低氮; 2: 加倍CO2浓度、无干

旱胁迫、高氮; 3: 加倍CO2浓度、干旱胁迫、低氮; 4: 加倍CO2浓

度、干旱胁迫、高氮; 5: 大气CO2浓度、无干旱胁迫、低氮; 6: 大
气CO2浓度、无干旱胁迫、高氮; 7: 大气CO2浓度、干旱胁迫、低

氮; 8: 大气CO2浓度、干旱胁迫、高氮。同一时期数据柱上的不

同小写字母表示差异达显著水平(P<0.05)。

瓜快速生长期, 植株生长量迅速增加, 各处理间差

异增大。到5月15日, 在CO2浓度加倍条件下, 干旱

胁迫和高氮处理的株高显著大于大气CO2浓度下

的, 其他处理则差异不显著(图1-A); 无论何种水分

处理, CO2浓度加倍均使高氮下的叶面积显著增加, 
但使正常灌溉低氮下的叶面积显著减低(图1-C); 
各处理间茎粗差异不显著(图1-B)。
2  CO2浓度加倍下水氮耦合对黄瓜叶片糖含量及

其代谢关键酶活性的影响

2.1  对黄瓜叶片糖含量的影响

由图2可以看出, 与大气CO2浓度相比, CO2浓

图2  CO2浓度加倍下水氮耦合对黄瓜叶片糖含量的影响

Fig.2  Effects of water-nitrogen coupling on sugar content in 
cucumber leaves under doubled CO2 concentration

1: 加倍CO2浓度、无干旱胁迫、低氮; 2: 加倍CO2浓度、无干

旱胁迫、高氮; 3: 加倍CO2浓度、干旱胁迫、低氮; 4: 加倍CO2浓

度、干旱胁迫、高氮; 5: 大气CO2浓度、无干旱胁迫、低氮; 6: 大
气CO2浓度、无干旱胁迫、高氮; 7: 大气CO2浓度、干旱胁迫、低

氮; 8: 大气CO2浓度、干旱胁迫、高氮。不同小写字母表示差异

达显著水平(P<0.05)。
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图3  CO2浓度加倍下水氮耦合对黄瓜叶片SS (A)和SPS (B)活性的影响

Fig.3  Effects of water-nitrogen coupling on the SS (A) and SPS (B) activities in cucumber leaves under doubled CO2 concentration
1: 加倍CO2浓度、无干旱胁迫、低氮; 2: 加倍CO2浓度、无干旱胁迫、高氮; 3: 加倍CO2浓度、干旱胁迫、低氮; 4: 加倍CO2浓度、

干旱胁迫、高氮; 5: 大气CO2浓度、无干旱胁迫、低氮; 6: 大气CO2浓度、无干旱胁迫、高氮; 7: 大气CO2浓度、干旱胁迫、低氮; 8: 大气

CO2浓度、干旱胁迫、高氮。不同小写字母表示差异达显著水平(P<0.05)。

度加倍显著提高了黄瓜叶片蔗糖、淀粉、还原糖

含量。黄瓜叶片中蔗糖含量在同一CO2浓度和水

分条件下, 随着施氮量的增加而显著增加(图2-A), 
而淀粉含量随着施氮量的增加而显著减少 (图
2-B)。干旱胁迫条件下叶片中的蔗糖和还原糖含

量均有不同程度的提高(图2-A和C)。高氮显著提

高了CO2浓度加倍对蔗糖含量积累的促进作用, 显
著降低了淀粉含量(图2-A和B)。CO2浓度加倍显

著增加了干旱胁迫下蔗糖和还原糖的积累(图2-A
和C)。

2.2  对黄瓜叶片SS和SPS活性的影响

由图3可以看出, CO2浓度加倍对SS活性的促

进作用在各处理间差异均达显著水平(图3-A), 在
CO2浓度加倍下除无干旱胁迫的高氮处理外SPS活
性均显著提高(图3-B)。在相同CO2浓度和水分条

件下, 高氮处理的SS和SPS酶活性显著高于低氮处

理的。在相同CO2浓度和氮素水平下, 干旱处理的

SS活性均显著高于正常灌溉的, 而SPS则相反。

CO2浓度加倍显著提高了干旱胁迫的SS和SPS活
性, 且SS和SPS活性都随氮素的增加而显著增加。

3  CO2浓度加倍下水氮耦合对黄瓜叶片氮含量及

其代谢关键酶活性的影响

3.1  对黄瓜叶片全氮和可溶性蛋白质含量的影响

由图4-A可知, 除干旱胁迫下的高氮处理外, 
CO2浓度加倍显著降低了叶片全氮含量。相同CO2

浓度下, 正常灌溉和高氮处理的叶片全氮含量显

著高于其他处理, 说明施氮条件下充分供水, 氮肥

效应得到充分发挥, 提高了叶片的氮素累积量。

图4-B显示, CO2浓度加倍显著提高了可溶性蛋白

质含量。在相同CO2浓度和氮素水平下, 干旱处理

的可溶性蛋白质含量显著高于正常灌溉处理。

CO2浓度加倍显著增加了干旱处理下可溶性蛋白

质的含量。

3.2  对黄瓜叶片氮代谢关键酶活性的影响

由图5-A可知, CO2浓度加倍显著提高了NR活
性, 说明其对NO3

--N的利用效率较高。在相同CO2

浓度和水分条件下, NR活性随着施氮量的增加而

显著增强。在相同CO2浓度和氮素水平下, 干旱处

理显著降低了NR活性。在CO2浓度加倍条件下, 
随着施氮量的提高, 黄瓜叶片NR活性提高。CO2

浓度加倍显著提高了干旱胁迫的NR活性, 且NR活
性随着氮素的增加而显著增加。

除干旱胁迫下的高氮处理外, CO2浓度加倍显

著降低了GOGAT的活性(图5-D)。在正常灌溉的

高氮处理和干旱胁迫下的低氮处理下, CO2浓度加

倍显著降低了GS的活性, 其他处理差异不显著(图
5-C)。而当正常灌溉的高氮处理和干旱胁迫下的

低氮处理时, CO2浓度加倍显著提高了GDH的活性

(图5-B)。相同CO2浓度和水分条件下, 除大气CO2

浓度下的干旱胁迫处理外, 高氮处理显著提高了

GOGAT的活性; 大气CO2浓度下正常灌溉和高氮

处理GS活性最高, 差异达显著水平。除大气CO2浓
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图5  CO2浓度加倍下水氮耦合对黄瓜叶片氮代谢酶活性的影响

Fig.5  Effects of water-nitrogen coupling on activities of nitrogen metabolism enzymes 
in cucumber leaves under doubled CO2 concentration

1: 加倍CO2浓度、无干旱胁迫、低氮; 2: 加倍CO2浓度、无干旱胁迫、高氮; 3: 加倍CO2浓度、干旱胁迫、低氮; 4: 加倍CO2浓度、

干旱胁迫、高氮; 5: 大气CO2浓度、无干旱胁迫、低氮; 6: 大气CO2浓度、无干旱胁迫、高氮; 7: 大气CO2浓度、干旱胁迫、低氮; 8: 大气

CO2浓度、干旱胁迫、高氮。不同小写字母表示差异达显著水平(P<0.05)。

图4  CO2浓度加倍下水氮耦合对黄瓜叶片全氮含量(A)和可溶性蛋白质含量(B)的影响

Fig.4  Effects of water-nitrogen coupling on total nitrogen (A) and soluble protein (B) contents  
in cucumber leaves under doubled CO2 concentration

1: 加倍CO2浓度、无干旱胁迫、低氮; 2: 加倍CO2浓度、无干旱胁迫、高氮; 3: 加倍CO2浓度、干旱胁迫、低氮; 4: 加倍CO2浓度、

干旱胁迫、高氮; 5: 大气CO2浓度、无干旱胁迫、低氮; 6: 大气CO2浓度、无干旱胁迫、高氮; 7: 大气CO2浓度、干旱胁迫、低氮; 8: 大气

CO2浓度、干旱胁迫、高氮。不同小写字母表示差异达显著水平(P<0.05)。
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度下低氮处理外, 干旱处理显著降低了GS的活性; 
干旱处理也显著降低了GOGAT的活性。在CO2浓

度加倍条件下, 与正常灌溉相比, 高氮使干旱胁迫

下GS活性的降低程度得到了缓解; 在CO2浓度加

倍条件下, 无论何种水分处理, 高氮均显著提高了

黄瓜叶片GOGAT的活性(图5-C和D)。
4  CO2浓度加倍下水氮耦合对黄瓜产量的影响

从表1可以看出 ,  加倍CO2浓度、无干旱胁

迫、高氮处理下黄瓜的产量最高, 其次是加倍CO2

浓度、干旱胁迫、高氮处理。经正常灌溉的高氮

处理和干旱胁迫下的高氮处理, CO2浓度加倍显著

提高黄瓜产量。除大气CO2浓度下干旱胁迫处理

外, 无论CO2浓度高低, 随着施氮量的增加, 黄瓜产

量显著提高。在大气CO2浓度和干旱条件下, 低氮

处理的黄瓜产量最大, 继续增施氮肥对产量无显

著影响; 而在CO2浓度加倍的干旱条件下, 增施氮

肥则显著提高产量。

表1  CO2浓度加倍下水氮耦合对黄瓜产量的影响

Table 1  Effects of water-nitrogen coupling on cucumber yield 
under doubled CO2 concentration

                             处理	             
小区产量/g      产量/kg·m-2

   CO2浓度          干旱胁迫      施氮量		

  加倍 无 低	 5 762cd	 5.88cd

		  高	 7 115a	 7.26a

	 胁迫	 低	 5 645cde	 5.76cde

		  高	 6 249b	 6.38b

  大气浓度 无 低	 5 469de	 5.58de

		  高	 6 057bc	 6.18bc

	 胁迫	 低	 5 224ef	 5.33ef

		  高	 4 888f	 4.99f

　　同列不同小写字母表示差异达显著水平(P<0.05)。

讨　　论

碳氮代谢在植株体内的动态变化直接影响着

光合产物的形成、转化以及矿质营养的吸收、蛋

白质的合成等(宁宇等2015)。碳代谢为氮代谢提

供代谢需要的碳源和能量, 而氮代谢又为碳代谢

提供酶和光合色素, 且两者需要共同的还原力和

ATP、碳骨架等(申丽霞和王璞2009)。在黄瓜各种

代谢过程中, 碳氮代谢是最基本和最重要的代谢, 
其代谢强度和协调程度对黄瓜的生长发育有重要

影响, 直接或间接关系到黄瓜产量和品质的形成

及提高。

SPS是影响大豆叶片中蔗糖合成的关键酶, 其
活力的大小与蔗糖形成呈正相关(周平等2006), 而
烟草叶片内SPS活性和淀粉积累速度呈负相关(左
天觉1993)。本研究结果表明, 干旱胁迫使SS活性

增加, SPS活性降低, 而CO2浓度加倍下SPS活性明

显升高, 说明CO2浓度加倍可促进蔗糖的合成, CO2

浓度加倍同时提高了SS活性(董彦红等2015), 从而

促进蔗糖的分解代谢, 提高还原糖的积累, 降低细

胞渗透势, 促进细胞吸水。增施氮肥可提高番茄

果实SS活性, 从而影响果实的蔗糖代谢(袁野等

2009)。姜东等(2002)对小麦的研究结果表明, 增
加施氮量可提高旗叶中SPS的活性, 促进光合作用

产物向蔗糖的转化, 旗叶光合产物供应增强。本

试验中, CO2浓度加倍显著提高干旱胁迫下的SS和
SPS活性, 且SS和SPS活性随氮素的增加而显著增

加, 这有利于干旱胁迫下黄瓜叶片光合产物的转化, 
促进蔗糖合成, 同时蔗糖的分解代谢也提高, 增加

还原糖的积累, 降低细胞渗透势, 促进细胞吸水。

糖在调控植物生长发育、逆境响应和生物防

御反应等生理过程中发挥重要作用 (何亚飞等

2016)。叶片中的可溶性糖是植物体内的一种渗透

调节物质, 而淀粉是高等植物主要的碳水化合物

贮存形态, 可溶性糖和淀粉会因环境因子的改变

而发生转化作用(李天红和李绍华2002), 干旱胁迫

通常会造成叶片蔗糖合成增加, 淀粉合成减少。

尽管干旱胁迫下碳素同化总量下降, 但可溶性碳

水化合物的含量增加, 这可提高细胞的渗透调节

能力(Quick等1992)。杜启燃等(2014)研究发现, 
CO2浓度升高使栓皮栎幼苗叶片可溶性糖显著增

加, 可能是因为CO2浓度升高使光合同化能力增强, 
导致叶片中糖含量增加。本试验研究结果表明, 
干旱条件下, 黄瓜叶片中蔗糖、还原糖含量增加, 
也可能是由于干旱胁迫导致叶片渗透势下降, 光
合产物向叶片外运输受阻, 蔗糖等糖类主动水解

或干旱胁迫对植物造成的伤害使相关生理反应不

能正常进行, 从而导致可溶性糖的积累(柴成林等

2001)。本研究结果还表明, CO2浓度加倍提高了

干旱胁迫下黄瓜叶片中蔗糖的含量, 且随氮素增

加而增加, 从而降低了细胞的渗透势, 以维持细胞
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膨压, 增强了黄瓜对干旱胁迫的抵御能力; 这与吴

洋等(2008)和张放等(2003)的研究结果一致。非洲

菊叶片中可溶性糖和淀粉含量在CO2浓度加倍条

件下显著增加, 氮的增加降低了CO2浓度加倍对非

洲菊叶片淀粉积累的促进作用(许申平等2016), 烤
烟中部叶淀粉含量随施氮量增加而减少(邓云龙等

2001), 高氮处理减少了CO2浓度加倍条件下黄瓜

叶片淀粉粒数量(崔青青等2017), 导致高氮条件下

淀粉含量的降低, 均与本试验研究结果一致。

植物对氮素的吸收与同化需要氮代谢关键酶

的参与, NO3
-被作物根系吸收后在NR及亚硝酸还

原酶的作用下被还原为NH4
+, 然后在GOGAT及GS

等酶的作用下被进一步同化为酰胺态氮。叶片中

NR活性的高低控制着整个同化过程, 其强弱在一

定程度上反映了光合作用、呼吸作用及蛋白质合

成和氮代谢活性(岳红宾2007)。GS在高等植物的

各个发育阶段氨的同化及氮素的利用中起着重要

的作用, GOGAT和GS构成的循环反应是高等植物

氨同化的主要途径(滕祥勇等2012)。门中华和李

生秀(2005)研究发现, CO2浓度升高可以明显提高

小麦根部NR活性, 促进小麦对氮素的同化。曹翠

玲和李生秀(2004)研究发现, 水分和氮素亏缺均导

致小麦叶片NR活性降低, 这与本试验研究结果一

致。干旱条件下黄瓜叶片NR活性下降, 原因可能

是干旱胁迫抑制光合作用和呼吸作用, 导致烟酰

胺腺嘌呤二核苷酸(nicotinamide adenine dinucleo-
tide, NADH)水平降低, 而在NO3

-的还原过程中需

要NADH提供电子, 其水平的降低必会导致NR活

性的下降; 这与葸玉琴等(1996)在大田中的试验结

果一致。王亮等(2008)研究发现, 高CO2浓度下叶

片的GS活性下降, 这将导致叶片同化铵离子的能

力下降。植株的GS活性随土壤氮素水平的提高而

升高(王东和于振文2007)。GDH在NH4
+的合成及

谷氨酸合成循环中起补充作用, 并且在高氨、逆

境以及碳氮比较低时, GDH的活性会增加(Oaks等
1980)。

本试验中CO2浓度加倍提高了NR活性, 但是

GS和GOGAT活性并未同步增加, GDH虽有所增

加, 但是在NH4
+同化中只是起补充作用, 其增加幅

度也有限, 所以NH4
+不能及时转化为蛋白质, 并且

NH4
+不会以离子的形式存在于体内, 可能会转移

到其他组织, 甚至以气体的形式排出体外。有研

究表明, NH4
+的同化或许是一个生化机制, 避免其

在植物体内的毒害作用, 但是需要氮代谢同化酶

和碳补偿的协调配合(Vega-Mas等2015)。本试验

在CO2浓度加倍条件下, 高氮显著提高干旱胁迫的

NR和GOGAT活性, 缓解了干旱胁迫GS活性的降

低, 因此在CO2浓度加倍条件下高氮使干旱胁迫氮

同化能力的降低得到缓解或改变, 而低氮会限制

黄瓜对CO2浓度升高的响应。蛋白质不仅作为氮

素代谢的终极产物, 与植株品质呈正相关关系, 而
且它还是一种重要的渗透调节物质。冯淑华等

(2011)和张建新等(2015)的研究表明, 随着水分胁

迫程度的加深, 可溶性蛋白质含量持续上升。可

溶性蛋白质除降低渗透势外, 还可提供碳素和氮

素, 以及提供物质和能量, 以利于干旱胁迫下植物

的生存。本试验结果表明, 干旱胁迫下黄瓜叶片

有大量的可溶性蛋白质的积累, 而高CO2浓度进一

步促进了干旱胁迫条件下可溶性蛋白质的积累, 
从而可在一定程度上减轻干旱胁迫带来的负面影

响, 维持叶片正常的生理功能。

施氮对提高蔬菜产品的产量有较大影响(刘
学娜等2016)。本试验结果表明, 在大气CO2浓度

和干旱条件下, 低氮处理的黄瓜产量最大, 继续增

施氮肥产量无显著变化, 而在CO2浓度加倍和干旱

条件下, 增施氮肥则产量显著增加, 说明黄瓜没有

因为高浓度的氮肥而受到抑制, 一方面可能是增

施CO2使黄瓜生长加快, 增加了对氮素的需要, 另
一方面是CO2缓解了干旱胁迫对黄瓜的伤害。

综上所述, CO2浓度加倍提高了干旱胁迫下黄

瓜叶片中SS和SPS活性、蔗糖含量, 且随氮素增加

而增加, CO2浓度加倍和高氮促进干旱胁迫的光合

产物转化, 增强黄瓜对干旱胁迫的抵御能力; 在
CO2浓度加倍条件下, 高氮显著提高干旱胁迫的

NR和GOGAT活性, 缓解了干旱胁迫后GS活性的

降低, 在CO2浓度加倍条件下, 高氮使干旱胁迫氮

同化能力的降低得到缓解或改变。因此, 在CO2浓

度加倍下, 高氮促进了干旱胁迫黄瓜叶片的碳氮

代谢, 能在一定程度上缓解干旱胁迫造成的不利

影响, 从而提高黄瓜生长量和产量, 可为设施黄瓜

CO2施肥及水分亏缺等逆境下水氮科学管理提供

理论依据和技术参数。
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Effects of water-nitrogen coupling on the metabolites and key enzyme activi-
ties of carbon and nitrogen metabolism in cucumber leaves under doubled CO2 
concentration
LI Man1, DONG Yan-Hong1, CUI Qing-Qing1, ZHANG Wen-Dong1, AI Xi-Zhen1,2, LIU Bin-Bin2,*, LI Qing-Ming1,2,3,*

1College of Horticulture Science and Engineering, Shandong Agricultural University, Taian, Shandong 271018, China; 2State Key 
Laboratory of Crop Biology, Taian, Shandong 271018, China; 3Scientific Observing and Experimental Station of Environment 
Controlled Agricultural Engineering in Huang-Huai-Hai Region, Ministry of Agriculture, Taian, Shandong 271018, China

Abstract: Using three-factor split-plot design, effects of water-nitrogen coupling on the metabolites and key 
enzyme activities of carbon and nitrogen metabolism in cucumber (Cucumis sativus) cv. ‘Jinyou No. 35’ under 
doubled CO2 concentration were investigated. The main plot factor was CO2 concentrations: ambient CO2 con-
centration (400 μmol·mol-1) and doubled CO2 concentration [(800±20) μmol·mol-1]. The split plot factor was 
water treatments: no drought stress (95% of field capacity) and drought stress (75% of field capacity). The split-
split plot factor was nitrogen application rate: low nitrogen (450 kg·hm-2) and high nitrogen (900 kg·hm-2). The 
results showed that: (1) Under the condition of drought stress and high nitrogen, doubled CO2 concentration en-
hanced the plant height of cucumber, and no matter what kind of water condition, doubled CO2 concentration 
significantly increased the leaf area under high nitrogen. (2) Doubled CO2 concentration remarkably increased 
sucrose, starch and reducing sugar contents, as well as sucrose synthetase (SS) activity. Under doubled CO2 
concentration, high nitrogen remarkably increased the activities of SS and sucrose phosphate synthase (SPS), 
which led to accumulation of sucrose and decomposition of starch. Drought stress significantly improved SS 
activity, but decreased SPS activity, while doubled CO2 concentration significantly improved the activities of SS 
and SPS, and contents of sucrose and reducing sugar under drought stress. High nitrogen enhanced SS and SPS 
activities, and sucrose content. (3) Doubled CO2 concentration significantly improved the activity of nitrate re-
ductase (NR), but not activities of glutamine synthetase (GS) and glutamate synthase (GOGAT). Under doubled 
CO2 concentration, high nitrogen remarkably improved NR and GOGAT activities, and alleviated the decline of 
GS activity. (4) The yield of cucumber under doubled CO2 concentration, no drought stress, and high nitrogen 
was highest, followed by under doubled CO2 concentration, drought stress, and high nitrogen. Under the condi-
tion of ambient CO2 concentration and drought stress, the yield of cucumber showed no significant difference 
between low and high nitrogen conditions, however, high nitrogen significantly improved the yield of cucumber 
under doubled CO2 concentration and drought stress. In conclusion, under the condition of doubled CO2 con-
centration and drought stress, high nitrogen improved photosynthate conversion in cucumber leaves, alleviated 
the decline of the nitrogen assimilation capacity, improved the carbon and nitrogen metabolism of cucumber 
leaves, and mitigated the negative effects of drought stress to some extent, therefore promoted the growth and 
yield of cucumber. The results of the study may provide theoretical basis and technical parameters for CO2 fer-
tilization and water-nitrogen management of cucumber under water deficit.
Key words: cucumber; doubled CO2 concentration; water-nitrogen coupling; carbon and nitrogen metabolism
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