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摘　要: 蔬菜不仅是人体所必需的维生素、矿质元素等的重要来源, 其提供的一些植物化学物质也对人体健康产生

重要作用。气候变化背景下全球 CO2 浓度和温度升高等改变了蔬菜的生长条件, 然而气候变化如何影响蔬菜品质

及其机理还缺乏全面系统的理解。本文综述了气候变化因子如大气 CO2 浓度、温度及其相互作用, 以及其与水分

和氮素互作 (非气候因子) 对蔬菜品质的影响及其机制, 并对未来研究方向进行展望, 为气候变化背景下提升蔬菜品

质促进人体健康提供依据。目前相关研究主要是通过人工模拟试验和作物生长模拟开展, 总体而言 CO2 浓度升高

使蔬菜中蛋白质、硝酸盐、镁、铁和锌含量降低, 抗氧化能力增加 (叶类蔬菜) 或减少 (果类蔬菜), 糖类和维生素含

量增加, 植物素 (总硫代葡萄糖苷、番茄红素、β-胡萝卜素等) 含量增加。CO2 浓度升高影响蔬菜品质的机制可能

是: 1) 促进了光合作用从而提供了更多的碳源, 增加可溶性糖含量; 2) 增强硝酸还原酶 (NR) 活性和相关基因表达,

且碳水化合物增加可进一步促进 NR 的转录和翻译后调节, 增加硝酸盐的同化, 从而降低硝酸盐含量; 3) 诱导抗坏

血酸生物合成和再生途径基因表达, 导致抗坏血酸累积; 4) 稀释作用、氮分配改变、气孔导度和呼吸作用降低、

Rubsico 酶合成减少、养分利用率和根系分泌物增加都可能导致蔬菜中矿质元素含量下降。温度升高总体上降低

了蔬菜品质, 这是由于高温胁迫通过影响光反应电子传递中光系统Ⅱ和卡尔文循环暗反应 Rubisco 酶活性来限制光

合作用。CO2 浓度升高和温度升高的交互作用导致蔬菜品质整体下降。高 CO2 浓度下, 减少灌水和适量氮供应均

可提高蔬菜品质。未来需要采取跨学科的综合方法结合生理学和基因组来研究蔬菜对环境变化的响应, 并研究气

候适应性的品种和栽培措施。
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The effects and mechanism of climate change on vegetables quality: a review*
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(1. College of Resources and Environment, Southwest University, Chongqing 400716, China; 2. Interdisciplinary Research Center for Agri-
culture Green Development in Yangtze River Basin, Southwest University, Chongqing 400716, China)

Abstract: Vegetables are an important source of essential vitamins and mineral elements and provide phytochemicals that play an im-
portant role in human health. Increases in global carbon dioxide (CO2) concentrations and temperature have changed the growth con-
ditions of vegetables. However, the mechanism by which climate change affects vegetable quality is not fully understood. In this pa-
per, the effects of climate change factors, such as CO2, temperature, and their interactions, as well as their interaction with water and
nitrogen (non-climatic factors) on vegetable quality, are briefly reviewed. At present, researches in this field mainly use artificial si-
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mulation experiments and crop growth simulation models. Under elevated CO2 concentrations, the contents of proteins, nitrate, mag-
nesium, iron, and zinc in vegetables decrease, and the antioxidant capacity increases for leafy vegetables and decreases for fruit vege-
tables. The contents of carbohydrates, vitamins, and phytochemicals (e.g., total glucosinolates, lycopene, and beta-carotene) increase
with elevated CO2. The physiological process may explain why elevated CO2 levels affect vegetable quality. 1) Elevated CO2 concen-
trations promote photosynthesis  and thus provide more carbon,  increasing the soluble  sugar  content.  2)  Elevated CO2 enhances the
activity of nitrate reductase (NR) and related gene expression, and the increase in carbohydrate content can further promote the tran-
scription  and post-translational  regulation  of  NR,  which  increases  nitrate  assimilation  and reduces  nitrate  content.  3)  Elevated  CO2

also induces the expression of genes involved in ascorbic acid biosynthesis and regeneration, leading to the accumulation of ascorbic
acid. 4) The dilution effect, change in nitrogen distribution, decrease in stomatal conductance, respiration, and Rubisco synthesis, and
increase in nutrient utilization and root exudates may lead to decreased mineral  elements in vegetables under elevated CO2.  Global
warming generally decreases vegetable quality. Heat stress restricts photosynthesis by affecting electron transport in photosystem Ⅱ
during  photosynthesis  and  the  activity  of  Rubisco  in  the  Calvin  cycle  dark  reaction,  affecting  vegetable  quality.  The  interaction
between elevated CO2 concentration and increased temperature results in an overall decline in vegetable quality. Reducing irrigation
and using a moderate nitrogen supply could improve vegetable quality under elevated CO2 concentrations. Future vegetable produc-
tion requires the application of an interdisciplinary and integrated approach that combines physiology and genomics to study the re-
sponses of vegetables to climate change.

Keywords: Climate change; Elevated CO2 concentration; Increased temperature; Vegetables; Nutritional quality

  

全球气候变化在近几十年间越来越受到人们的

广泛关注。全球 CO2 浓度已由 1840 年的 280 mmol∙L−1

上 升 到 2018 年 的 410  mmol∙L−1, 预 计 2050 年 大 气

CO2 浓 度 将 升 高 到 550  mmol∙L−1[1]。 温 室 气 体 (如
CO2、N2O、CH4) 具有吸收地球表面反射的红外辐

射能力, 其浓度增加会改变气候系统的能量平衡, 导
致气候变暖。根据典型浓度路径 (RCP 8.5), 预计到

21 世纪末 , 全球地表平均温度将上升 2.6~4.8 ℃[1]。

CO2 浓度和温度直接或间接地影响世界各地不同气

候条件下作物的生长和产量[2]。气候变化因子, 如高

温、极端温度和降水频率的增加 [3] 与 CO2 浓度升高

(eCO2) 相互作用 , 影响粮食、蔬菜、水果等各种农

作物生产[4-6]。

蔬菜提供了人体所需的多种维生素、矿物质和

膳食纤维等营养物质 , 可预防微量营养素缺乏 (即
 “隐性饥饿”) 和非传染性疾病, 降低多种癌症的发病

率[7]。当前, 在全球范围内由于营养不良导致的死亡

人数已超过了包括吸烟在内的任何风险, 凸显了目

前改善人类饮食的迫切需求, 其中主要饮食危险因

素是高钠以及低全谷类、水果、坚果和蔬菜摄入[8]。

根据全球疾病负担 (global burden of disease) 研究, 全
球 每 年 有 150 万 人 的 死 亡 可 归 因 于 蔬 菜 消 费 量

低[8]。近年来, 全球气候变化对蔬菜品质的影响开始

受到关注。Dong 等 [9] 的 Meta 分析表明 , eCO2 使得

蔬 菜 的 蛋 白 质 、 镁 、 铁 和 锌 含 量 分 别 下 降 9.5%、

9.2%、16.0% 和 9.4%。Bisbis 等 [4] 综述表明, 温度升

高可降低蔬菜中糖类、番茄红素和胡萝卜素含量且

降低番茄中钾、钙和镁含量。最近研究表明 , eCO2

会显著增加全球缺锌的风险 [10]。Springmann 等 [11] 模

型研究表明, 到 2050 年, 由气候变化引起的水果和蔬

菜摄入不足将是导致人类死亡的重要因素之一。因

此, 理解气候变化如何影响蔬菜品质对研究气候适

应型农业、保障人体健康至关重要。

前人在不同的气候区如热带、亚热带 [2,12] 及欧

洲温带凉爽 [4] 气候区域针对气候变化对蔬菜产量和

品质影响已经开展了一些研究。Meta 分析结果表

明, eCO2 增加蔬菜产量 34%[13], 但其中 96% 的研究来

自温室或生长室, 其产量增加接近 Kimball[14] 的研究。

此外, Dong 等 [9] 综述了 eCO2 对蔬菜品质的影响, 并
对 3 种 广 泛 种 植 的 蔬 菜 [ 生 菜 (Lactuca sativa)、 番

茄 (Lycopersicon  esculentum) 和 马 铃 薯 (Solanum
tuberosum)] 进行了 eCO2 效应以及与其他因子的交

互作用分析。Scheelbeek 等[15] 综述结果表明, 温度升

高 会 对 蔬 菜 和 豆 类 产 量 产 生 负 面 影 响 , 与 Alae-
Carew 等 [16] 在水果、坚果和种子方面的研究结果一

致。本文在前人研究基础上, 系统归纳和总结气候

变化对蔬菜品质影响研究进展, 并对未来研究方向

进行展望, 为气候变化背景下提升蔬菜品质促进人

体健康的研究提供参考。 

1    CO2 浓度对蔬菜品质的影响
 

1.1    CO2 浓度升高对蔬菜品质的影响

早在 1890 年, 人们就知道 CO2 浓度升高 (eCO2)
可以促进植物生长, Dalrymple[17] 首次证明暴露于高

浓度 CO2 的豌豆 (Pisum sativum) 比对照生长得更好。

eCO2 可促进植物光合作用和养分吸收, 特别是 C3 植

物的光合作用, 从而提高生产力 [5], 增强植物对环境

胁迫的耐受性 [18], 因此 eCO2 有望促进蔬菜生产和养
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分吸收 [19]。目前, eCO2 对农作物的影响研究主要有

两种方法: 一种是通过人工模拟试验方法进行评价,
主要有控制环境试验 (即气候箱 , controlled-environ-
ment, CE)[20]、开顶式气室 (open-top chamber, OTC)[21]、

自由 CO2 富集试验 (free-air CO2 enrichment, FACE)[22]

和温室 (greenhouse)。各种方法各有利弊, 温室和开

顶式气室箱不仅可用于 CO2 浓度升高处理, 还可用

于其他气候变化因子, 如增温 (增加空气温度 2~6 ℃)、
水分 (土壤湿度)、光照 (强度和光质) 等的研究中[23]。

20 世纪 80 年代末发展的 FACE 技术是目前最接近

自然状态的模拟方式[24]。此外, 几乎所有的开顶式气

室、封闭式气室和 FACE 试验只在白天增加 CO2 浓

度或白天夜间采用相同的 CO2 浓度, 对 CO2 浓度的

夜间控制常常被忽视 [25-26]。然而夜间植物根系和土

壤呼吸产生的 CO2 累积高达 700 mmol∙L−1[27]。另一

种方法是利用作物生长模型进行影响评估, 目前使

用最多的是将全球气候模式 (GCM) 和区域气候模

式 (RCM) 模拟出来的未来气候情景数据与作物模型

相结合, 分析气候变化对农业生产的影响[28-29]。

eCO2 使蔬菜中糖类含量增加, 硝酸盐含量降低。

Bisbis 等[4] 综述了气候变化对北半球温带地区, 特别

是德国主要蔬菜品质的影响, 发现 eCO2 使蔬菜中糖

类含量增加。Mattos 等 [2] 综述了气候变化对巴西蔬

菜生产的影响, 其中 eCO2 导致马铃薯还原糖含量发

生变化。在 OTC 中 ,  eCO2 (550 mmol∙L−1) 使马铃薯

葡萄糖 (22%)、果糖 (21%) 和还原糖 (23%) 含量增

加 , 从 而 导 致 薯 条 褐 变 [30]。 温 室 中 eCO2 (1000
mmol∙L−1) 使红叶莴苣 (Lactuca sativa) 中糖、类黄酮

和咖啡酸衍生物的含量均增加 [31], 大白菜 (Brassica
chinensis) 中可溶性糖增加 [32]。Azam 等 [33] 研究表明

温 室 中 eCO2 (1000 mmol∙L−1) 使 根 类 蔬 菜 [ 胡 萝 卜

(Daucus  carota)、 白 萝 卜 (Brassica  rapa)、 小 萝 卜

(Raphanus  sativus)] 还 原 糖 和 纤 维 素 含 量 分 别 增 加

12.55%~22.6% 和 6.2%~15.9%。Dong 等 [9] 的 Meta 分

析表明, eCO2 使蔬菜中葡萄糖、果糖和蔗糖含量分

别增加 13.2%、14.2% 和  3.7%, 总可溶性糖含量增

加 17.5%, 对可滴定酸含量没有影响, 表明 eCO2 对可

溶性糖的促进作用大于有机酸 [34], 增加了果实糖酸

比, 提升果实口感。Jin 等 [32] 研究表明, 温室中 eCO2

(800~1000 mmol∙L−1) 使 莴 苣 、 芹 菜 (Apium grave-
olens) 和大白菜中硝酸盐含量均降低。Dong 等 [9] 的

Meta 分 析 表 明 ,  eCO2 使 蔬 菜 中 硝 酸 盐 含 量 下 降

18%。

CO2 浓度升高降低蔬菜蛋白质和矿质元素含量。

Azam 等 [33] 温室试验表明 eCO2 显著降低根类蔬菜

(胡萝卜、白萝卜、小萝卜) 蛋白质含量。CE 中 eCO2

(700 mmol∙L−1) 使莴苣氮含量降低 30%[35]。Medek 等[36]

采 用 FACE 和 OTC 试 验  (500~700  mmol∙L−1) 数 据 ,
用 Meta 分析的方法得出 eCO2 降低了 C3 谷物 (14.1%)、
块茎 (包括马铃薯, 6.4%) 和蔬菜 (17.3%) 的蛋白质含

量, 而 C4 谷物、固氮豆类和油料作物的蛋白质含量

没有显著变化, 且预计在 2050 年的大气 CO2 浓度下,
全球 1.57% 的人口 (1.484 亿) 将面临由此导致的蛋

白质缺乏风险。Dong 等[9] 的 Meta 分析表明 (96% 的

研究来自温室或气候箱), eCO2 使蔬菜中蛋白质含量

下降 9.5%[9], 与粮食作物相比, eCO2 对蔬菜氮素吸收

和 氮 化 合 物 合 成 的 限 制 程 度 较 小 (9.5%  vs  10%~
15%)[37-38], 这可能是因为与蔬菜种植相比, 粮食作物

种植土壤中的氮素缺乏更为常见。eCO2 使蔬菜中大

量 和 微 量 营 养 元 素 含 量 减 少 [4]。 CE 中 eCO2 (700
mmol∙L−1) 使莴苣硫、锌、铜、镁等微量元素均有所

降低[35]。在 OTC 中, eCO2 (550 mmol∙L−1) 使马铃薯钾、

钙和锌含量分别下降 3.2%、6.1% 和 22.8%[30]。Meta
分析表明, CO2 浓度升高使蔬菜中镁、铁和锌含量分

别下降 9.2%、16.0% 和 9.4%[9]。相比较而言 ,  eCO2

对蔬菜铁 (16%)[9] 降低幅度比在小麦 (Triticum aes-
tivum)  (5.1%) 和 水 稻 (Oryza sativa)  (5.2%)[39] 或 在 C3

植物 (10%)[38] 中更大。

高浓度 CO2 可在一定程度上提高植物体内抗氧

化物酶活性, 有助于减轻自由基对细胞膜的伤害 [40]。

Bisbis 等 [4] 综述结果发现 , eCO2 使蔬菜中抗坏血酸

(维生素 C)、酚类、类黄酮含量和抗氧化能力增加。

Meta 分析表明 , eCO2 促进蔬菜抗氧化物质的累积 ,
其中抗氧化能力及总酚类物质、总黄酮、维生素 C
和 叶 绿 素 b 含 量 分 别 增 加 59.0%、 8.9%、 45.5%、

9.5% 和 42.5%, 且叶菜类蔬菜的总抗氧化能力和维

生素 C 含量的增幅最高, 但 eCO2 降低了果菜类蔬菜

的 总 抗 氧 化 能 力 [9]。 Jin 等 [32] 的 研 究 表 明 , 温 室 中

eCO2 (800~1000 mmol∙L−1) 使芹菜、莴笋、油性苦菜

(Sonchus oleraceus) 和大白菜中维生素 C 含量分别增

加 8%、36%、30% 和 20%。CE 中 eCO2 (700 mmol∙L−1)
使莴苣的总酚和抗氧化能力分别增加 63% 和 49%[35]。

Scheelbeek 等[15] 对绿叶蔬菜营养品质 (3 个田间试验

和 6 个 温 室 试 验 ) 的 分 析 结 果 表 明 ,  CO2 浓 度 增 加

250 mmol∙L−1) 对维生素 C 和类黄酮浓度没有影响。

CO2 浓度对特定蔬菜品质的影响不同。在所有

蔬菜类型中, 研究最多的是 3 种广泛种植的蔬菜: 生
菜 (莴苣)、番茄和马铃薯。eCO2 会降低丛枝菌根真
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菌 (AMF) 对生菜中矿质营养物质 (磷、铜、铁) 和抗

氧化物 (类胡萝卜素、酚类、花青素、抗坏血酸) 的

有益作用, 且存在品种差异 [41]。eCO2 显著提高了番

茄红素、β-胡萝卜素和维生素 C 等有益健康的化合

物含量, 以及番茄果实的颜色、硬度、风味、香气

和感官特性[42]。eCO2 使番茄色素合成的增加程度小

于可溶性糖合成的增加程度[42], 导致果实颜色与成熟

度不匹配。由于芸薹属 (Brassica) 蔬菜含有较多对

人体有益的植物素, 近年来对芸薹属蔬菜的研究逐

渐增多。温室中 eCO2 (685~820 mmol∙L−1) 使西兰花

(Brassica oleracea var. italic) 中总硫代葡萄糖苷含量

升高, 甲基亚砜烷基硫代葡萄糖苷和葡萄糖苷含量

均升高, 同时 4-甲氧基葡萄糖苷含量减少导致吲哚

硫代葡萄糖苷减少[43]。CE 中 eCO2 (620 mmol∙L−1) 促

进西兰花芽的生长, 诱导硫代葡萄糖甙的积累, 增加

黑芥子酶活性, 刺激硫代葡萄糖甙水解产生对健康

有 益 的 萝 卜 硫 素 [44]。 Wu 等 [45] 发 现 在 OTC 中  (810
mmol∙L−1), 芸薹属类蔬菜印度芥菜 (Brassica juncea)
和 小 白 菜 (Brassica  campestris) 幼 苗 对 有 机 氯 农 药

DDT 的吸收增加, 表明 eCO2 可能增加人类摄入这类

农药的风险。综上, eCO2 虽然可在一定程度上改善

蔬菜品质 , 但其对蔬菜品质的影响是复杂的 (表 1)。
eCO2 使蔬菜中蛋白质、硝酸盐、镁、铁和锌含量降

低, 抗氧化能力增加 (叶类蔬菜) 或减少 (果类蔬菜),
糖类和维生素 C 含量增加, 植物素 (总硫代葡萄糖苷、

番茄红素、β-胡萝卜素等) 含量增加。
  

表 1    CO2 浓度升高对蔬菜品质的影响
Table 1    Effect of elevated CO2 concentration on vegetable quality

蔬菜种类
Vegetable

试验条件
Growth condition

CO2浓度
CO2 concentration (mmol∙L−1)

对品质的影响
Effect on quality

参考文献
Reference

胡萝卜、红萝卜、白萝卜 Carrot, radish, turnip GH 1000 可溶性糖含量增加
Increasing soluble sugar content

[33]
红叶生菜 Red leaf lettuce EC 1000 [31]

番茄 Tomato GH 800~900 [42]
马铃薯 Potato OTC 550 [30]

胡萝卜、红萝卜、白萝卜、番茄
Carrot, radish, turnip, tomato GH 800~1000

可滴定酸含量降低
Reducing titratable acid content [33,42]

生菜、甘蓝、红萝卜、西兰花、黄瓜
Lettuce, cabbage, radish, broccoli, cucumber

FACE, OTC 500~700 蛋白质含量下降
Decreasing protein content

[36]
GH 1000 [33]

胡萝卜、红萝卜、白萝卜、马铃薯
Carrot, radish, turnip, potato OTC 550 [30]

生菜、菠菜
Lettuce, spinach EC 700

镁、铁和锌含量降低
Decreasing Mg, Fe and Zn contents [35]

叶类蔬菜(红/绿叶生菜、菠菜)
Leaf vegetables (red/green leaf lettuce, spinach) EC 700~1000

抗氧化能力增加
Increasing antioxidant capacity [31,35]

生菜、芹菜、大白菜、番茄
Lettuce, celery, Chinese cabbage, tomato GH 800~1000

维生素C 含量增加
Increasing vitamin C content [32,42]

根类蔬菜(胡萝卜、白萝卜、小萝卜)
Root vegetables (carrot, radish, turnip) GH 1000

维生素C 含量降低
Decreasing vitamin C content [33]

生菜、芹菜、大白菜
Lettuce, celery, Chinese cabbage GH 800~1000

硝酸盐含量下降
Reducing nitrate content [32]

番茄
Tomato GH 800~900

番茄红素、β-胡萝卜素含量增加
Increasing lycopene, β-carotene contents [42]

西兰花
Broccoli EC, GH

685~820,
620

总硫代葡萄糖苷含量升高
Increasing total glucosinolates content [43-44]

　　GH: 温室; EC: 气候箱; OTC: 开顶室气室; FACE: 自由CO2富集试验。GH: greenhouse; EC: controlled-environment; OTC: open-top chamber; FACE:
free-air CO2 enrichment.
 
 

1.2    CO2 浓度升高对蔬菜品质的影响机制 

1.2.1    糖类和硝酸盐

eCO2 增加了植物对碳的固定, 促进叶片合成磷

酸三糖, 使蔬菜中可溶性糖累积[46], 进而可转化为其

他碳水化合物, 如葡萄糖、果糖和蔗糖等, 从而增加

糖 类 含 量 (图 1)。 Song 等 [47] 利 用 RNA-Seq 研 究 黄

瓜 (Cucumis sativus) 叶绿素代谢相关基因对 eCO2 的

响应, 筛选出 17 个差异表达基因, 其中叶绿素代谢的

关键酶基因 Csa4G165920 和 Csa4G056670 的表达量

与叶绿素含量一致, 表明这些基因与 eCO2 下叶绿素

生物合成直接相关, 阐明 eCO2 使叶绿素含量增加导

致光合速率增加 , 从而增加碳源的分子机制 (图 1)。
Larios 等 [48] 研究表明, 短期 eCO2 处理会通过增强硝

酸还原酶 (NR) 活性和 NR 相关基因的表达, 降低黄

瓜叶片中的硝酸盐浓度。eCO2 导致的碳水化合物增

加可进一步促进 NR 的转录和翻译后调节 (图 1), 增
加硝酸盐的同化 , 从而降低硝酸盐含量 [48]。转录因

子 HY5 在硝酸盐的吸收、转运和同化中起着中心作

用, 诱导 NRT2.1 的表达和根对硝酸盐的吸收 [49]。迄

今为止, 无证据表明 CO2 直接参与 HY5 表达的调控
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和 HY5 蛋白的稳定 , 由此可以推测 , eCO2 可能通过

参与 HY5 介导的硝酸盐调节来影响硝酸盐的吸收和

同化[50]。 

1.2.2    抗坏血酸 (维生素 C)
CO2 作为生长诱导剂和代谢调节剂, 可为抗氧化

剂等活性植物化学物质的生物合成提供前体和代谢

能量[51]。最近一项关于胡萝卜基因转录谱的研究发

现, eCO2 可以通过复杂的过程影响抗坏血酸的积累,
包括抗坏血酸的合成、循环和降解 [52]。Muthusamy
等 [53] 研究 eCO2(350~4000 mmol∙L−1) 对 4 种十字花科

(Cruciferous) 蔬菜 (大白菜、小白菜、萝卜和红萝

卜) 幼苗抗坏血酸含量和抗氧化性能的影响, 定量逆

转 录 -聚 合 酶 链 反 应 (qRT-PCR) 和 高 效 液 相 色 谱

(HPLC) 分析表明, CO2 浓度升高显著诱导了抗坏血

酸生物合成和再生途径基因表达, 幼苗中抗坏血酸

积累了 0.53~1.62 倍, 且在 eCO2 条件下根类蔬菜中抗

坏血酸积累高于叶类蔬菜。 

1.2.3    矿质营养

eCO2 对 蔬 菜 矿 质 元 素 含 量 具 有 明 显 的 影 响 。

Loladze[38] 研究表明, eCO2 降低了谷物中的所有矿物

质含量[37-38], 认为矿物质含量下降并不是由特定的代

谢过程受阻导致, 而是生物量增加所产生的稀释效

应。Mcgrath 等[54] 认为, 蒸腾作用减少和养分分配改

变是 eCO2 时作物养分下降的主要原因, 但这些数据

大多来自 OTC、生长箱和温室试验 , 利用 FACE 研

究 (植物的根不受特定空间的限制, 水分动态与典型

的田间条件几乎相同) 可能会使该推测更有说服力。

Dong 等[9] 研究表明, eCO2 使蔬菜的钙含量增加 8.2%,
说明稀释作用或者蒸腾作用的限制并不能解释钙在

蔬菜中的积累。Bloom 等 [55] 提出, eCO2 抑制了叶绿

体中苹果酸的产生, 阻碍了 C3 植物将硝酸盐同化为

蛋白质; 而 Andrews 等 [56] 提出相反的观点并用试验

数 据 表 明 ,  eCO2 并 不 会 抑 制 C3 植 物 的 NO3
−同 化 。

Meta 分析表明 , eCO2 使根系分泌物增加 31%, 促进

养分吸收 [57], 从而提高植物对非生物胁迫的耐受性。

在细胞水平上, eCO2 刺激细胞生长 (包括细胞分裂和

细胞扩张) 与光合作用和碳水化合物增加有关, 也与

控制细胞分裂、循环和细胞扩张的基因的表达有关;
蛋白质组学研究发现 CO2 调控蛋白主要参与光合作

用、碳代谢、能量通路、分子伴侣和抗氧化蛋白 ;
转录组分析发现数百个响应 eCO2 的基因, 这些基因

在细胞壁松动、光合作用、呼吸作用、水分利用、

蛋白质合成以及应激防御等方面发挥作用[29]。但是,
不同植物 (C3 和 C4) 不同生长阶段在短期和长期暴露

于高浓度 CO2 时, 与光合速率变化相关的关键代谢

途径、基因和蛋白质尚未确定, eCO2 引起的光合作
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Soluble sugar Rubisco

源库失衡
Sink-source
imbalance

养分需求增加
Nutrient demand (+)

养分需求增加
Nutrient demand (+)

 

图 1    气候变化 (CO2 浓度升高和温度升高) 对蔬菜品质影响机制理论模型图

Fig. 1    Conceptual framework of mechanism of climate change (elevated CO2 and higher temperature) effects on vegetable quality
气候变化对蔬菜品质的影响和相互作用: 积极的 (+); 阴性 (−); 或仍不清楚 (?); 虚线表示推测。AsA: 抗坏血酸; PSⅡ: 光系统Ⅱ; NR: 硝酸还原

酶 ; HY5/HYH: 碱性亮氨酸 (bZIP) 反式 5 及其同源物。(+) and (−) mean the positive and negative influences and interactions; (?) means unclear. Dotted
line indicates a speculation. AsA: ascorbic acid; PSⅡ: photosystem Ⅱ; NR: nitrate reductase; HY5/HYH: basic leucine (bZIP) trans 5 and its homolog.
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用复杂生化反应的控制点目前还不清楚, 矿质元素

含量增加或减少的原因存在争议 (图 1), 有待深入研究。 

2    温度对蔬菜品质的影响
 

2.1    温度升高对蔬菜品质的影响

全球变暖将使平均气温升高并增加极端高温发

生的频率, 从而影响蔬菜的生长条件。热季蔬菜的

适宜温度为 25~27 ℃, 暖季作物及凉/热季作物的适

宜温度为 20~25 ℃, 凉/暖季作物 (冷季作物) 的适宜

温度为 18~25 ℃。C3 作物, 如大多数蔬菜, 其最大光

合作用的最适温度为 20~32 ℃[58], 而 C4 作物, 如甜玉

米的最适温度为 34 ℃[59]。一般来说, 升高温度对植

物生长的影响取决于植物所处的环境温度是低于还

是高于最适宜生长的温度[60]。目前, 研究温度升高对

农作物影响的增温设备主要包括土壤加热管道和电

缆 (soil heating pipes and cables)、红外线反射器 (in-
frared  reflector) 和 红 外 线 辐 射 器 (infrared  radiator)
等 [61]。在一项包括 127 篇论文的 Mate 分析中, 全球

变暖显著增加了所有陆生植物的生物量 (平均增加

12.3%)[62]。然而, 温度的升高只有在不超过临界阈值

的情况下才对植物有益, 例如在热浪期间, 高温胁迫

通过影响根的生长限制水和矿质营养的供应, 并影

响激素在根中合成和向地上部运输, 改变地上部与

根的库源关系[63], 可能表现为减产和品质下降。

温度可直接影响作物的光合作用 , 从而影响果

蔬品质 [2]。温度升高可通过改变重要的质量参数对

蔬菜品质产生显著影响 , 如降低糖类 [ 番茄、甘蓝

(Brassica oleracea)、甜瓜 (Cucumis melo)、甜玉米 ]、
番茄红素 (番茄) 和胡萝卜素 (胡萝卜、番茄、生菜)
含量, 降低番茄中钾、钙和镁含量, 增加番茄和西兰

花的抗氧化能力 (花青素、黄酮醇、酚类、葡糖甙),
增 加 生 菜 中 维 生 素 E 和 苦 味 物 质 含 量 [4]。 McK-
eown 等 [64] 证实了较高的温度倾向于降低水果和蔬

菜作物中的维生素含量。热应激可能会降低番茄中

抗坏血酸的含量 , 降低樱桃番茄 (Lycopersicon escu-
lentum var. cerasiforme)、 甜 瓜 和 西 瓜 (Citrullus lan-
atus) 的糖积累和番茄中番茄红素含量[65]。高温使芸

苔属蔬菜甘蓝中的总硫代葡萄糖苷、葡萄糖苷素含

量降低, 大白菜中的发病率增加[66]。此外, 在收获时

受太阳灼伤影响的莴苣和卷心菜叶片在贮藏期间更

容易发生腐烂[67]。高温胁迫可显著降低植物硝酸还

原酶 (NR) 活性, 降低硝酸盐同化[68]。例如, 根区温度

增加导致水培生菜中硝酸盐的过度积累[69], 较高的土

壤温度增强了萝卜对硝酸盐的吸收[70]。

坐果是果实蔬菜产量的先决条件 , 依赖于花粉

释放和萌发。Bisbis 等 [4] 综述气候变化对北半球温

带地区蔬菜品质的影响, 指出热应激降低果菜的座

果率 , 加速特定蔬菜发育进程 , 缩短光同化时间 , 导
致品质下降。即使是白天和 /或夜间温度的中度升

高, 也会导致番茄果实品质下降, 主要由授粉效率降

低、光合速率降低和呼吸速率增加引起[71]。番茄植

株在开花前更易受热胁迫, 花粉释放及其功能受到

影响[72]。适应低温的蔬菜作物, 如胡萝卜、番茄和其

他十字花科蔬菜, 预计会受到潜在的危害[2]。在花椰

菜 (Brassica oleracea var. botrytis) 中 , 较高的温度可

能会导致春化不足[4]。随着全球气温的升高, 冬季昆

虫的死亡率降低, 将会使虫害出现更早和更严重 [2]。

综上所述, 温度升高只有在不超过临界值的情况下

才对植物有益, 高温导致蔬菜生理水平上的应激反

应, 降低糖类、抗坏血酸、总硫代葡萄糖苷、番茄

红素等含量, 增加抗氧化能力和硝酸盐含量, 降低座

果率, 加速发育进程, 导致春化不足, 增加病虫害等,
表现为减产和品质下降。 

2.2    温度升高对蔬菜品质的影响机制

温度影响植物光合作用、呼吸作用、水分关系、

膜稳定性以及植物激素水平、酶活性、初级和次级

代谢产物[73-74]。如图 1 所示, 高温胁迫通过影响光反

应电子传递中光系统Ⅱ[75] 和卡尔文循环暗反应 Ru-
bisco 酶活性[76] 来限制光合作用, 从而影响蔬菜品质。

目前已知的热应激调节途径包括热休克转录因子-热
休克蛋白 (Hsf-Hsp) 途径、钙离子 -钙调蛋白 (Ca2+-
CaM) 途径、活性氧途径和激素途径 [77]。温度升高

使植物对氮素的需求增加, 以满足不断增加的热休

克 蛋 白 的 合 成 [78]。 Zhang 等 [79] 研 究 茄 子 (Solanum
melongena) 在高温胁迫下抗氧化酶系统、解毒、植

物激素和转录因子中 DEGs 的差异表达模式 , 通过

qRT-PCR 筛选热胁迫相关基因进行进一步验证 , 不
同温度处理的调控机制可能不同, 其中热休克蛋白

和热应激转录因子起重要作用。植物通过修饰胁迫

蛋白的表达、抗氧化防御、渗透保护剂、信号级联

和转录调控表现出对热胁迫的耐受性[80]。充足的锌

供应可通过调节抗氧化酶活性来减少氧化损伤 , 增
加植物对干旱和热胁迫的耐受性[81]。 

3    气候变化因子互作及其与非气候因子对蔬

菜品质的影响
 

3.1    CO2 和温度互作对蔬菜品质的影响

大气 CO2 浓度和温度升高是全球气候变化的两
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个主要现象 [6]。最适温度不仅通过调节固定 CO2 的

关键酶活性来提高光合能力, 还影响植物对硝酸盐

的吸收、分配和同化 [82]。Long[83] 利用 C3 光合作用

模型的研究表明 , 随 CO2 浓度从 350 mmol∙L−1 增加

到 650 mmol∙L−1, 光合作用最适温度增加了 5 ℃; eCO2

使随温度升高而显著增加的光补偿点大幅下降。光

合作用对 CO2 敏感性在低温和高 CO2 浓度时最低[84]。

温度升高导致光系统Ⅱ(PSⅡ) 活性降低, eCO2 有助

于 PSⅡ活性的恢复。在环境 CO2 条件下, 热胁迫使

特定的三羧酸循环中间体大量消耗, 而 eCO2 几乎完

全消除了糖、有机酸和除 3 种氨基酸外的所有依赖

于温度的变化 [85]。Seth 等 [86] 控制气室的结果表明 ,
在 自 然 环 境 (AMB)、 eCO2 (700±15 mmol∙L−1)、 CO2

浓 度 和 温 度 同 时 升 高 (eCO2+eT:  700±15  mmol∙L−1

CO2, +5 ℃) 下 , 芥菜碳含量分别为 37.80%、42.65%
和 38.87%, 氮 含 量 分 别 为 2.90%、 3.95% 和 3.10%。

光合色素 (叶绿素 a、叶绿素 b 和总叶绿素) 和净光

合速率 (Pn) 的响应趋势为 eCO2 > eCO2+eT > AMB,
反 映 了 植 物 对 CO2 浓 度 和 温 度 升 高 的 适 应 策 略 。

Kumari 等 [87] 的 OTC 研 究 表 明 , 辣 椒 (Capsicum an-
nuum) 果实磷含量在自然环境、eCO2 (550±10 mmol∙L−1)
和 eCO2+eT(550±10 mmol∙L−1 CO2、 +1 ℃) 下 分 别 为

0.30%、0.27% 和 0.25%, 钾含量分别为 5.08%、4.83%
和 4.48%, 镁 含 量 分 别 为 0.49%、 0.42% 和 0.35%。

CO2 浓度和温度的交互作用下, 高温抵消了 eCO2 对

作物品质的积极作用 , 导致蔬菜品质整体下降。其

结 果 与 Abdelgawad 等 [88] 的 豆 科 植 物 百 脉 根 (Lotus
corniculatus) 碳含量结果一致, eCO2 与高温等极端气

候相结合会降低蛋白质、磷和镁的含量。

Wang 等[89] 的 Meta 分析表明, 在环境温度 (AT)、
温度升高 (ET: AT+1.4~6 ℃) 和高温胁迫 (HS: AT+>8
℃) 下, eCO2 使 C3 植物的叶片氮含量分别降低 5.2%、

5.7% 和 16.5%, 且 eCO2 使不同温度下植物气孔导度

和 Rubisco 酶活性均下降。此外 , eCO2 使非豆科植

物在高温下光合作用增加程度小于豆科植物, 说明

高温和 eCO2 的交互作用部分依赖于氮素供应。高

温和干旱联合胁迫引起芦笋 (Asparagus officinalis) 钙

代谢紊乱 , 导致茎尖的萎蔫 [4]。eCO2 (700 mmol∙L−1)
和高温 (37 ℃) 降低了番茄根对氮的吸收和同化 [90]。

高温显著降低木薯 (Maninot esculenta) 块茎和叶中氰

化物含量 , 而 eCO2 缓解了块茎中氰化物的降低 [91]。

由于 eCO2 导致气孔导度降低, 蒸散量的减少将会加

剧一些蔬菜的高温胁迫 [92]。高温下植物碳平衡对

eCO2 的响应逐渐增强, 主要有两个原因: 一是光合作

用与光呼吸作用的比值降低; 二是温度越高, 总光合

作用与暗呼吸作用的比值越低[93]。因此, 在低于最适

温度时的增温与 eCO2 的互作表现为协同作用, eCO2

将部分缓解高温胁迫带来的负面影响。 

3.2    CO2 与水分及氮素供应互作对蔬菜品质的影响

矿质元素含量受 CO2 浓度、水分、氮素供应及

其相互作用的影响是复杂的。eCO2 对大白菜中矿质

元素的影响在很大程度上取决于温度、氮肥施用量

及氮素形态[94]。优化灌溉和施肥策略可以部分抵消

气候变化对蔬菜品质的负面影响[95]。在干旱条件下,
较低的气孔导度有利于降低蒸腾作用, 提高水分利

用率, eCO2 对植物生长和产量的影响会更大[96-97]。在

轻度和中度水分胁迫下, eCO2 会通过强烈的 CO2 施

肥效应显著提高青椒 (Capsicum annuum) 的生物量[98]。

减少灌水和 eCO2 均增加了番茄果实的总可溶性固

形物、维生素 C 和番茄红素含量, 降低了硝酸盐含

量 [99]。Serret 等 [100] 研究 CO2 浓度和水分条件对青椒

稳定同位素特征、氮同化的影响, 结果表明 δ15N 的

增加可能不仅反映了叶片气孔导度降低和需氮量增

加, 还反映了与光呼吸作用减少相关的氮代谢变化,
水分胁迫和 eCO2 还引起氨基酸形态和数量的变化。

尽管 eCO2 提高了植物的水分利用率, 但在低氮条件

下水分利用效率显著降低, 因此, eCO2 使施氮量不足

的植物对干旱更敏感 [101]。盐胁迫下, 增加 CO2 浓度

显著降低了甜椒叶片硝酸盐浓度[102]。虽然低供水条

件下生长的番茄可延长货架期, 减少收获后的鲜重

损失 [103], 但收获前的干旱胁迫会导致收获后更快失

水, 并可能使一些果实在冷却过程中更容易受到冷

害[104]。植物对 CO2 浓度和干旱胁迫的调节能力取决

于植物在碳吸收和水分散失之间的平衡[105]。

C3 作物的产量对 CO2 升高的响应在足量氮供应

下较低氮条件下高 8%[106]。在 CO2 升高条件下, 果实

膨大、碳转化和氮同化可能是影响果实品质的主要

过 程 , 高 CO2 和 适 量 氮 供 应 可 以 提 高 黄 瓜 果 实 品

质 [107]。增加施氮量抵消了 eCO2 对番茄光合作用、

氮含量和库源失衡的影响 [108]。较高的氮素供应和

eCO2 (700 mmol∙L−1) 显著增加番茄果实中番茄红素

含量、可溶性固形物、糖含量、总酚和总抗氧化能

力 [109]。在减少施氮量的条件下, 增加 CO2 浓度和降

低 NO3
−/NH4

+比例使西兰花中总硫代葡萄糖苷含量

增加, NO3
−/ NH4

+ (1∶1) 供应不仅能缓解 NH4
+的毒性,

而且可以改变硫代葡萄糖苷的含量和结构[110]。施用

NH4
+和高浓度 CO2 对叶绿素含量相关的色度有影响。

在 NH4
+处理下, 植物果实中钙、铜、镁、磷和锌的
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含量显著降低。NH4
+增加了辣椒总酚类物质的含量,

而不受 eCO2 的影响。总体来看, NH4
+是影响水果游

离氨基酸浓度的主要因素 [111]。在大白菜中, 氮形态

对植株养分含量的影响强于 eCO2, 并可能超过 eCO2

的影响; 施用硝酸铵大白菜的磷含量在较高的温度

和 eCO2 条件下增加 [96]。未来 eCO2 将如何影响蔬菜

的生长和营养品质将取决于温度和氮素供应。 

4    展望

气候变化在未来几十年将如何影响蔬菜品质 ,
对研究气候适应型农业及保障人体营养健康至关重

要。为改善蔬菜品质, 在集约化生产条件下可优化

环境因素 (适当增加 CO2 浓度 , 设置适宜的生长温

度) 和田间管理措施 (优化灌溉, 保证氮肥及其他养

分供应充足且合理配施), 及品种选育策略 (选育养分

利用率高, 蛋白质、微量元素及特定营养成分含量

高的晚熟品种)。在此基础上, 仍有必要加强气候变

化背景下蔬菜品质的研究。1) 加强包括 CO2 浓度升

高和温度升高等在内的全球变化综合因子对蔬菜品

质的影响研究。在果蔬作物中, 大量研究集中在开

花期到成熟期, 忽略了其他可能影响蔬菜生产和养

分积累的生育期。2) 开展缓解 CO2 浓度升高导致的

农作物营养失衡和有毒有害物质积累的综合农艺措

施及安全性评价研究。虽然集约化生产条件下增加

施肥量可以抵消 CO2 浓度升高对农作物养分吸收的

负面影响, 但目前仍然缺乏有效而实用的综合调控

措施。3) 深入讨论气候变化背景下创新的作物管理

实践, 包括养分综合管理、生物强化的应用, 作为未

来 气 候 变 化 下 矿 物 质 含 量 降 低 的 潜 在 解 决 方 案 。

4) 环境条件和胁迫因素不仅影响新鲜蔬菜收获时

的 品 质 , 而 且 强 烈 地 影 响 贮 藏 和 货 架 期 的 蔬 菜 品

质[104,112], 随着气候变化, 蔬菜预计将在更高的生产温

度下收获, 因此, 气候变化对采后生理的研究应该受

到更多的关注。5) 采取跨学科的综合方法来研究蔬

菜对环境变化的反应, 将高通量表型组学等生理指

标与生物量积累、产量的影响研究与基因组学、转

录组学、代谢组学等组学技术和营养品质相结合 ,
全面探究蔬菜对气候变化的响应。
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