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植物氮素营养的生理生态学研究
Ξ

赵　平　孙谷畴
(中国科学院华南植物研究所, 广州 510650) 　

彭少麟
(中国科学院广州分院)

摘　要　讨论了植物的氮 (N ) 素营养过程与C 的消耗关系、光合作用与N 投入的关系、水

分平衡与植物的N 素营养的关系.
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大部分植物对矿质营养的需求与对其他资源——能量和水的需求一样, 需要一个平

衡的营养状态以维持最理想的生长. 氮素是植物需求量最大的矿质营养元素, 同时也是

植物个体乃至自然生态系统和人工生态系统 (包括农业系统) 生长最常见的限制因子, 为

获取尽可能多的、为生长所需的N , 植物形成了几种获取N 的途径: 固定大气中的N、菌

根共生、捕食昆虫、根吸收土壤N. 大部分的植物主要是借助根吸收土壤中的无机铵离

子和硝酸盐而获取N 的. N 既是植物最重要的结构物质, 又是生理代谢中最活跃、无处

不在的重要物质——酶的主要成分. 有关氮生理生态作用的研究成果非常丰富, 这些工

作不仅是理论上研究的必要, 它能指导生产实践活动, 如华南地区的红壤, 由于气候上

的原因 (高雨量、高气温、土壤淋溶和渗流的强度大) , N 缺乏比较突出, 是限制植被生

长的主要因子, 如何研究其作用机理, 提高N 利用的有效性, 对华南荒坡进行引种绿化

和植被恢复具有明显的指导意义. 本文着重讨论N 的获取对碳的成本消耗的关系, 光合

作用与N 的营养关系以及N 营养与植物的水分平衡的关系.

1　获取氮与碳的消耗

铵和硝酸盐植物通过根吸收无机N 的主要来源, 大部分的铵盐在植物的根里就已结

合成有机化合物, 而硝酸盐则可在木质部内运输, 或储存在根、茎和其他储存器官细胞

的液泡里[ 1 ]. 硝酸盐在液泡里对于调节阳离子和阴离子的平衡和渗透势起重要作用[ 2 ]. 但

是, 为使硝酸盐转换并结合到有机结构里发挥其植物营养的作用, 必须把它还原为铵盐.

可以认为这个还原和同化的过程是植物生命中与光合作用的 CO 2 的还原和同化的地位

是同等重要的.

N 获取进入植物一般经历 3 个过程: 吸收, 通过吸收将周围环境的N 还入植物; 转

移 (运输) , 将无机N 在植物体内进行分配; 同化, 将无机N 转换成有机N. 这 3 个过
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程都需要消耗能量, 而能量最终源于植物体内的碳水化合物 (即能量的转换形式).

(1) N 的吸收所消费的C 主要用于维持吸收器官 (一般指根) 的生长, 用于逆组织

液的浓度梯度进行N 营养的运输. 对于高等植物而言, 根系占据整株植物的一半以上的

干物质, 每产生一个单位根的生物量所需要的C 与植物的其他器官相似, 因此大部分的

生物物质向根的分配意味着消费巨大量的C [ 3 ]. 但是这种投资是必要的, 因为土壤的N 资

源 (尤其是土壤的上层) 非常有限, 根的吸收作用很快就消耗掉其周围的铵或硝酸盐等

各种形式的矿质N , 唯有不断地扩张根的生长才能保证根获取足够的N 营养以满足植物

迅速生长之需.

(2) N 的转移. N 转移时所消耗的C 取决于N 被同化的位置. 由于高浓度的铵对植

物组织有毒害作用, 铵一般在吸收和生产的附近被迅速转换成有机形式, 因此, 铵被转

移到同化的场所可忽略不计. 同样地, 根所同化的硝酸盐也不必考虑由于输送而耗费的

能量, 叶内同化硝酸盐时会引起细胞离子浓度的不平衡, 因而需要有机酸穿梭体进行缓

冲, 必然耗费大量的C. 据报道, 通过该种形式同化的硝酸盐将消耗约 3% 的总C [ 4 ].

(3) N 的同化. 植物的N 同化有不同的途径, 对C 的消耗也有很大的不同. 根吸收

是植物获取N 营养的一般性途径. 除此之外还有其他几种途径, 而这些途径往往靠消耗

更多的C 来用于生长和吸收器官的维持, 如固氮作用, 植物依靠细菌共生生物将气态N

转换成铵, 进而需求更多的C 用于根瘤的建造, 并为细菌共生生物的生长提供生长物质.

菌根具小直径的菌丝体, 虽然增加了植物根系的吸收表面积, 但与同等量的根相比, 却

要耗费多出 10% 的物质用于结构的建造; 另外, 用于菌根的维持同样还要消耗植物总C

的 5%～ 10% [ 5 ]. 菌根向寄主直接以氨基酸的形式提供N , 耗能很少; 食虫植物则需要将

猎物的蛋白质分解成氨基酸, 分解过程需要大量的能量供体提供能量; 将一个铵转换成

氨基酸需要传递 2 个电子和催化 1 个A T P 分子, 硝酸盐的同化则要求 10 个电子和 1 个

A T P 分子, 固氮反应每固定一个N 原子需 4～ 5 个电子和 10 个A T P 分子. 由此看来, 从

菌根和食虫到铵向硝酸盐的转换以致固氮作用, 同化N 的能量消耗是逐渐增加的.

有学者粗略地估计, 用于获取N 的根生长约占植物生产力的 10% , 其中分别用于不

同方式的N 的获取比例是: 铵 25%～ 45%、硝酸盐 20%～ 50%、固氮 40%～ 55%、菌

根 25%～ 50%. 表明N 的获取是消耗C 的主要生理过程, C 的可利用程度必然会制约N

的获取. 植物群落演替的早期, 生境的特点是光照强, 土壤的N 资源匮乏, 定居于该生

境的植物种类常形成固定N 的共生体, 这是充分利用太阳能和迅速增加生态系统N 素的

生态策略. 随着植物群落进一步演替和发展, 系统的铵和硝酸盐逐步增加, 加上竞争变

得越来越激烈, 平均每个种可利用的光资源越来越少, 固N 的作用逐渐变小. 虽然自然

界的气态N 非常丰富, 但通过固氮作用获取这部分N 往往耗费大量的C, 一旦N 成为生

长的限制因子时, 固氮作用的优越性突显出来. 不同的植物种类, 会偏爱不同形式的N

源, 如酸果蔓只利用铵, 而某些植物却不能忍受铵. 大部分植物在铵和硝酸盐的混合物

中生长最好, 两种营养形式获取的速率取决于生境的离子有效性[ 6 ]. 植物对营养方式的偏

爱很大程度上取决于植物的C 与N 的状态, 取决于周围环境的能量和N 的有效性. 如环

境的光条件会对植物的N 营养形式 (铵盐或硝酸盐) 产生影响, 高光照的条件下, 硝酸

盐的同化以低的C 消耗为成本, 因而有利于对硝酸盐的利用; 在低光照下, 由于低的呼
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吸消耗而有利于铵的同化. 植物对不同的N 营养方式具有明显的适应性, 植物的这种灵

活性有助于在变动中的环境维持C 和N 的平衡.

2　光合作用与N 的关系

C 3 植物 (C 3 途径是地球上大部分植物进行光合作用的主要生理代谢途径) 的叶片N

元素的 75% 用于叶绿体, 其中大部分投入光合作用 (图 1). 由于N 常常会成为植物生长

的限制因子, 同时叶子里N 的大部分分配于光合作用的各组分里, 因此理解N —光合的

关系是解决有关生态学问题的关键. 如果通过调节N 可以控制光合作用, 那么获取N 的

能力将是植物地上部分的主要决定因子. 对不同的种、不同的叶龄、不同的N 有效性和

光照水平的研究表明, 单片叶子在光饱和的条件下, 净光合速率与N 的含量成正例比关

系[ 7～ 10 ], 因此, 不难理解, 植物叶N 的某一个组成成分或几个成分会直接限制光合的能

力. 最明显的例子是R uBP 羧化氮化酶 (RUB ISCO ) , 它是C 3 植物固定CO 2 的原初酶和

C 4 及景天酸循环 CO 2 最终固定酶[ 11 ]. 但是N 的这种制约作用的程度往往与光和周围

CO 2 浓度及N 在各组分的分配密切关系, 与阳性植物相比, 阴性的植物投向RUB ISCO

的比例适当减少, 更多的是用于光截获, 以补偿在阴生环境内相对于CO 2 浓度而言更加

稀少的光资源[ 13 ].

图 1　C3 植物阳性叶N 的分配比例 (引自 [13 ])

RUB ISCO 含量及其对光合约束的机理在不同的组织水平也受环境因素的影响, 如

在基因水平, 合成RUB ISCO 信息RNA 的量受光控制; RUB ISCO 的催化激活受CO 2、

M g 和光的调节; 植物生长过程中单叶的RUB ISCO 的水平取决于N 的有效性, 同时也受

CO 2、光和水逆境的影响; 在植物个体的水平上, 部分落叶会增加其他叶片的RUB ISO 的

含量; 在群落水平, 不同种之间的RUB ISCO 的催化性质则是生态分化的重要组分. 尽管
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RUB ISCO 对制约光合作用很重要, 但它不是唯一的限制光合速率的N 化合物. 环境因子

对光合的其他制约因子的影响了解得还比较少, 但很有可能与控制RUB ISCO 相协调的.

N 利用效率是衡量植物利用N 营养和合理分配N 的能力, 是N 对植物光合生产力

乃至生长产生影响的指标. 只有N 对植物所有生理过程起同等限制作用时, 植物对N 的

分配才达到最大效率. 要使投入光合的N 效率达到最大, 必须满足所有的光合作用的N

化合物的限制作用必须是均等的; 投入光合的N 不应超过其他形式的投入所带来的更多

产出的那个水平. 因此有学者认为光合能力与叶片N 素的比率是评价N 素投入光合效率

的很有用的标准, 统称潜在光合N 素利用效率 (po ten t ia l pho to syn thet ic n it rogen u se ef2
f iciency, PPNU E) , 它是N 利用效率与固定 CO 2 关系的瞬时测度. N 含量低的叶片其

PPNU E 较低并随N 的含量增加而上升, 超过一定的阈值, 趋势不明显, 一些种类甚至会

出现下降[ 13 ]. N 含量低的叶片之所以 PPNU E 较低, 原因是相当部分的N 投向非光合组

分, 如核酸和与细胞调节和呼吸有关的蛋白质. 也有些N 含量高而 PPNU E 较低的情况,

很有可能是用于储存器官的形成或限制光合作用的非N 化合物的增加所引起的.

与光合有关的N 大致可分为两类, 一是以R uBP 羧化酶为主的可溶性蛋白, 另一类

由其它卡尔文循环的叶绿体酶、线粒体和过氧化酶体的光呼吸酶、碳酸酐酶和核糖体构

成的剩余的叶片可溶性蛋白. 二是蛋白位于叶绿体的类囊体膜上, 含有色素蛋白复合体,

电子传递链的组分和耦联因子, 两类蛋白在功能上分别代表了光合的暗反应和光反应. 在

光照充足的情况下, 叶片的N 与光合能力成正相关, 这种关系已被许多实验所证实并为

大多数学者所接受, 是植物固有的生理生态特性且适合于大多数种类[ 14 ] , 其最直接的原

因是卡尔文循环和类囊体所含的蛋白质占据叶蛋白质的绝大部分, 叶片的N 比例的增加

也会相应增加R uBP 羧化酶的含量, 后者又与CO 2 的同化速率成正相关.

低光照的条件下, 随着N 的含量上升, 光合的增量却很有限[ 10 ] , 高N 叶子用于维持

的需要较大, 它们的暗呼吸因此比低N 叶子高, 并消耗更多的C. 这样, 低光条件下的

叶子在N 增加时光合的收益很微弱, 因此阴生环境的植物叶子含N 量低, 这就是为什么

阴生叶子一般形成薄的叶片以减少N 和构造上的消耗. 就单株植物而言, 树冠上方的叶

子接收较强的光照, 而树冠底部的叶片往往处于阴生的环境, 树冠内环境的不一致性使

N 素的分布成为整个树冠光合的决定因素. 可以设想, 对于有限的N 资源, 要使树冠的

光合达到最大, 树冠顶部叶子的含N 量要高同时树冠底部的叶含N 量少. 所以树冠生境

的变异越大, 有效N 的分布的重要性随之提高.

3　N 素营养与水分平衡

有些植物叶N 含量高, 但光合的产出小或净光合几乎等于 0 的情况也会出现, 说明

叶片含N 量高并非总是优点, 尤其是植物遇到其它资源亏缺时 (如水) , 这一特性尤其重

要. 植物的水分平衡与N 素营养之间的关系主要表现在根吸收的铵盐和硝酸盐借助木质

部的水分运输将N 素输送到地上部分的各个器官, 植物各组织器官的渗透势、气孔的气

体变换牵涉到CO 2 和水分的扩散, N 的投入与CO 2 的固定关系密切, 同时气孔的行为受

制于气孔细胞的水分 (渗透势) 状况, N 投入与水分平衡由此发生联系[ 15 ].

固定CO 2 的潜在的生物化学能力和 CO 2 通过气孔扩散的速率是植物光合的制约因
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素, 因为叶片气孔是CO 2 由外向内、同时又是水由内向外的扩散途径, 植物不可能通过

增加气孔导度来减少CO 2 向内扩散的限制, 同时又不损失水分. CO 2 和水分交换过程的

耦合极大地影响了N 的投入和水利用的模式. 由于水分紧张而迫使植物在低的气孔导度

下进行运作, 叶片的N 增加并未使光合作用带来明显的产出, 从而使气孔成为光合作用

的主导限制因素. 在此条件下, 低N 含量的叶片一旦有丰富N 投入才可能使光合的产出

大于消耗.

尽管水的有效性直接影响N 的投入, 水利用和N 利用的细微差异却是共同生长的种

类生态分化的重要组分. 当气孔部分的关闭时, 消耗每单位的水所进行的光合会增加, 但

总光合减少, 因而也减少每单位N 的光合量. 不提高传导率而增加叶的N 会引起光合上

升和水分利用效率, 但由于气孔限制的增大会导致每单位N 的光合量下降. 因此, 在某

一生境, 不同水分利用格局的植物之所以能成功地生活在一起, 一个很重要的条件是这

种格局的不一致能被N 投入的差异性所平衡.

土壤中N 缺乏会刺激根的生长, 扩大营养吸收范围的同时也增加了水资源利用的空

间; 当土壤的可利用N 较丰富, 尤其是根际附近的N 有效性高时, 会改变植物生长的形

态, 枝条的生长比地下根的生长明显要快, 根的延长往往会受到制约, 这种转变不利于

对N 的利用, 并由此影响以后根对水分的吸收.
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Ecop hysio log ica l R esearch on N it rogen N u trit ion of P lan t

Z hao P ing
1)　S un Guchou

1)　P eng S haolin
2)

( 1) Sou th Ch ina In st itu te of Bo tany, A cadem ia Sin ica, Guangzhou 510650;

2) A cadem ia Sin ica, Guangzhou B ranch)

Abstract　P lan ts exh ib it po ten t ia l to com pen sa te fo r im balance in the ava ilab ility of n i2
t rogen. T hey ach ieve n it rogen acqu isit ion by severa l w ays. A s N en ters p lan t (ab so rp2
t ion, t ran sloca t ion, assim ila t ion) , it co sts con siderab le energy of p lan t, in w h ich the

carbon serves as energy sou rce. In o rder to tran sloca te N efficien t ly w ith in p lan t and

m ax im ize grow th, the rela t ion sh ip betw een n it rogen nu trit ion and the co st of C, pho to2
syn thesis, and w ater equ ilib rium w ere d iscu ssed.

Keywords　n it rogen nu trit ion, pho to syn thesis, w ater equ ilib rium , ab so rp t ion
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