
高级植物营养学

廖红 严小龙编著

北 　京　



内 　容 　简 　介

　 　本书系统地介绍了植物营养元素的种类 ，以及在农业生态系统中的循

环规律 、植物对营养物质的吸收运输过程及其调控机制 、必需营养元素的

生理功能及其分子生物学基础 、植物适应养分缺乏和元素毒害的机制 、植

物营养性状的遗传特性及其遗传改良途径等 。全书以作者和有关实验室十

多年的植物营养教学体会及科研成果为依据 、结合目前国内外有关植物营

养研究的新进展编著而成 。其中植物根系生物学特性与养分吸收和植物营

养性状的遗传改良等内容有一定的新意和特色 。

本书可供植物营养 、土壤 、农学 、园艺 、林学及生物学等专业的高校

师生及科研人员使用 。

　图书在版编目 （CIP） 数据

　高级植物营养学／廖红 ，严小龙编著 ． —北京 ：科学出版社 ，２００３畅９

　 ISBN ７唱０３唱０１１３７０唱５

　 Ⅰ畅 高 ⋯ 　 Ⅱ畅 ①廖 ⋯ ②严 ⋯ 　 Ⅲ畅 植物营养 　 Ⅳ畅Q９４５畅１
　中国版本图书馆 CIP数据核字 （２００３） 第 ０５００６２号

策划编辑 ：霍春雁／文案编辑 ：邱 　璐 　贾学文／责任校对 ：钟 　洋

责任印制 ：刘士平／封面设计 ：黄华斌 　陈 　敬

　 　 　 　 　出版
北京东黄城根北街 １６ 号

邮政编码 ：１００７１７

http ：／／www ．sciencep ．com
　 　 　 　 　 　 　 　印刷

科学出版社发行 　 各地新华书店经销

倡

２００３年 ８月第 一 版

２００３年 ８月第一次印刷

印数 ：１ — ２ ０００

　 　

开本 ：B５（７２０ × １０００）

印张 ：２０

字数 ：３９４ ０００

定价 ：48畅00元
（如有印装质量问题 ，我社负责调换枙环伟枛）



前 　 　 言

近年来 ，植物营养学发展迅速 ，许多新的概念及研究手段均与其他新兴学科如

分子生物学 、计算机科学等交叉渗透 。本书作者在多年讲授研究生课程枟高级植物

营养学枠过程中 ，深感目前没有适用于研究生教学 、系统全面地介绍植物营养学基

本理论及其研究进展的教材 ，觉得有必要在多年教学大纲的基础上 ，结合自己的教

学体会和研究成果 ，出版适合研究生使用的高级植物营养学教学参考书 。

本书在编著过程中 ，得到了梅曼彤教授 、李春俭教授和林东教老师的帮助和支

持 ，何勇老师 、王秀荣老师参与了本书部分文字输入 、图表绘制等工作 ，何勇老师还

对全书进行了多次认真的校对 。此外 ，部分选修高级植物营养学的研究生也对书

稿提出了宝贵的意见 ，在此一并致以衷心的感谢 ！

由于作者水平有限 ，书中的缺点 、错漏和不足之处在所难免 ，恳请读者指正 。

本书涉及作者的研究成果得到了国家自然科学基金委员会 、科技部 、教育部和

美国麦氏基金会等单位的资助 。本书由华夏英才基金资助出版 。

廖 　红 　严小龙
２００３ 年 １ 月 ６日
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绪 　 　 论

人类从事农业生产已有悠久的历史 ，然而植物营养学作为一个学科 ，是在植

物学 、化学 、物理学等自然学科的创立和发展之后才逐渐开始的 。经过几个世纪

的探索和实践 ，人们不断发展和丰富了植物营养学这门学科 ，使之成为渐趋完整

的学术体系 。

一 、植物营养的早期探索

古时候 ，尽管人们在实践中知道通过施用植物残体等有机肥料营养作物可以

获得较高的产量和较好的品质 ，但对植物营养的本质却一无所知 。他们从表面的

现象去理解 ，认为植物营养来自于腐烂有机物所形成的一种物质 ，即腐殖质 。就

连古希腊著名的学者亚里士多德 （Aristotle ，公元前 ３８４ ～前 ３２２）对此也深信不

疑 。他认为世界上所有物质都是由土 、水 、空气和火 ４种 “元素” 组成的 ，并通

过他的影响广泛宣传这种观点 。直到两千多年以后的欧洲文艺复兴时期 ，由于科

学试验的逐渐兴起 ，这种古老的看法才受到了动摇 。

人们早期对植物营养本质的科学探索 ，最有代表性的是比利时 van Helmont
（１５７７ ～ １６４４）于 １６４０年在布鲁塞尔进行的植物营养学史上的第一个定量试验 。

他在实验记录中写道 ，“我从如下试验中知道 ，所有的植物体都是直接地和实质

地由水这个惟一的要素而产生的 。我用一个陶盆 ，放入 ２００ 磅 ① 烘干的泥土 ，

然后淋水 ，并种上一棵 ５磅重的柳树 。 ５年之后 ，柳树长到 １６９磅 ３盎司 ② ，在

此期间陶盆一直只加雨水或蒸馏水 。最后 ，我再次烘干盆中的泥土并称量 ，发现

２００ 磅土仅轻了 ２盎司 。因此 ，柳树所增加的 １６４ 磅是由水产生的” 。虽然这个

结论是完全错误的 ，但试验本身在当时却是一个了不起的尝试 。

人们后来很快就用试验证明了水并不是植物惟一的营养物质 。 英国学者

Woodward （１６６５ ～ １７８２） 发现植物在含有泥沙的河水中比在雨水中长得好 ，而

在含有盐分的下水道污水中长得更好 ，因而他认为土和盐都有营养作用 。德国学

者 Glauber将硝石放入培养盆中也能促进植物生长 ，于是认为硝也有营养作用 。

随着知识的积累和新观点的提出 ，人们不断增加植物 “营养物质” 的种类 。 到

①

② １ 盎司 （oz） ＝ ２８畅３４９ ５２３ g 。
１ 磅 （lb） ＝ ０畅４５３ ５９２ kg 。



１８世纪末 ，相当一些人认为植物营养物质包括水 、 气 、 土 、 盐 、 硝 、 油和火

（燃素） 等 。

然而 ，上述的结果并没有从本质上说明植物营养是什么 ，因而不能令人信

服 。于是腐殖质观点再度兴起 ，并由德国人 Thaer （１７５２ ～ １８２８） 发展为一种学

说 。他认为腐殖质是土壤中惟一可作为植物营养的物质 。这种片面的观点严重地

束缚了 １８世纪欧洲农业生产的发展 。

１８世纪末到 １９世纪初 ，由于化学等自然科学在农业方面的应用 ，植物营养

问题的探索出现了可喜的进展 。英国学者 Priestley （１７３３ ～ １８０４） 、荷兰学者 In唱
gen唱Housz （１７３０ ～ １７９９） 和瑞士学者 Senebier （１７４２ ～ １８０９） 先后通过观察 、比

较化学放氧和植物放氧 （尽管他们当时还不知道氧的名字和性质 ，而只知道为一

种 “燃素”） ，指出绿色植物在光和某些物质的共同作用下 ，将叶子中的 “固定空

气” （CO２ ） 分解成 “燃素空气” （O２ ） 。这是光合作用理论的雏形 ，说明了空气

也是植物营养物质的一种来源 。

随着化学科学的进一步发展 ，人们逐渐摒弃了 “燃素” 学说 。首先将新化学

理论应用于植物营养的是瑞士化学家 de Saussure （１７６７ ～ １８４５） 。他将植物种在

含有不同浓度 CO２ 的空气中 ，一段时间后测量空气中剩余的 CO２ 含量和植物体

的碳含量 ，证明植物中的碳素来源于空气中的 CO２ 。同时他又精确测定植物灰分

的组成 ，发现植物灰分的组成随植物年龄及土壤成分不同而异 ，说明矿质元素

（灰分） 来自于土壤 ，而且矿物质进入植物体不是偶然的现象 ，是植物选择吸收

的结果 。因此 ，他得出结论 ：植物体中的碳 、氧 、氢来自于空气和水 ，而矿质元

素则来自于土壤 。

de Saussure 的观点得到了德国的 Sprengel （１７８７ ～ １８５９ ） 及法国学者

Boussingault （１８０２ ～ １８８７） 的支持 。他们通过试验证实了植物营养元素分别来

自于空气 、水和土壤 。其中 Boussingault的贡献值得一提 。他用定量的方法研究

植物的养分平衡状况 ，不仅证实了植物能利用空气中的碳素 ，还发现了豆科植物

能利用和固定空气中的氮素 ，从而使土壤含氮量增加 。上述所有这些工作 ，为植

物营养的新学说 ———矿质营养学说的建立打下了基础 。

二 、植物矿质营养学说的建立和发展

１８４０年 ，一个植物营养学界值得纪念的年份 。德国著名化学家李比希 （Jus唱
tus von Liebig ，１８０３ ～ １８７３） 应邀参加英国科学发展学会所举办的有机化学学术

会 。为此 ，他通过总结前人所做工作 ，写了一本名为 枟有机化学在农业和生理学

上的应用枠 的书 。在书中 ，他有力地批驳了腐殖质营养观点并指出 ，腐殖质是在

地球有了植物之后才形成的 。植物最初的营养物质必然是矿质元素 ，腐殖质只有
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通过改良土壤 、分解矿质元素和 CO２ 来实现其营养作用 。因此 ，矿质元素才是

植物必需的基本营养物质 。这就是著名的 “植物矿质营养学说” 。李比希同时指

出 ，植物以各种方式从土壤吸收矿质养分 ，久而久之 ，土壤中的矿质元素就会消

耗减少 ，因此必须把植物吸收取走的矿质养分 （包括氮素） 以肥料的形式还给土

壤 ，才能保持土壤肥力 。这就是他的 “归还学说” 。 ３ 年以后李比希在 枟有机化

学在农业和生理学上的应用枠 的修订版上 ，引用他人的试验结果 ，提出了 “最小

养分律” ，即植物产量受土壤中数量最少的养分元素所限制 。因为如果最少 （即

最缺乏） 的养分供应不足 ，即使其他养分再充足也不能增产 。如果两种营养元素

同时或相近地限制植物生长 ，只增加其中任何一种养分的供应 ，植物生长都不会

有较大的改善 。只有同时增加两种营养元素的供应 ，植物产量才会大幅度增加 。

李比希的这几个学说无论是在理论上还是在实践上都有重大意义 。在理论

上 ，否定了流行了很长时间的腐殖质学说 ，说明了植物营养的本质 。在实践上 ，

引导出了巨大的化肥工业 ，促进了当时工业和农业的发展 。因此 ，李比希对发展

植物营养学科的功绩是巨大的 。

自植物矿质营养学建立以来 ，植物营养的研究进入了一个新阶段 。根据矿质

营养学说的原理 ，德国植物学家 Sachs和 Knop在 １８６０年前后分别进行了一些关

于植物矿质营养的科学试验 。他们不用土壤 ，只将植物放在含有矿质元素的溶液

中栽培至成熟 ，这就是后人广为应用的营养液培养试验 。营养液培养试验用实践

证明了矿质营养学说的正确性 。以后人们利用这个技术 ，不断证实和发现了植物

所必需的矿质元素 。到 ２０世纪 ５０年代为止 ，人们就已经确认了目前已知的 １６

种植物必需元素 。植物营养研究的这些新发现有力地促进了学科本身的发展 ，同

时也对农业生产起了重要的指导作用 。

三 、现代植物营养学研究进展

现代植物营养学的先驱者之一 ，美国加州大学教授 Hoagland （１８８４ ～ １９４９）

在 ２０世纪初根据植物试验将植物营养液培养的配方科学化 ，成为今天仍为许多

人采用的 “霍格兰氏 （Hoagland） 营养液” ，也导致了无土栽培 （水培） 产业的

迅猛发展 。之后 ，他和同事一起研究了从蓝藻到大麦等植物对矿质养分吸收的情

况 ，发现矿质元素能逆浓度梯度进入植物体内 。这一结果引起了人们的兴趣 ，因

而引起了一系列关于矿质元素吸收 、运输和代谢的研究 。

第二次世界大战以后 ，各门学科都有较大的发展 。一些先进的技术也开始应

用到植物营养研究中来 。 ２０ 世纪 ５０年代初期 ，美国加州大学 Epstein教授应用
放射性同位素示踪技术研究植物根系对无机离子的吸收 ，发现矿质离子的吸收在

一定范围内服从酶动力学原理 ，从而提出了离子吸收的酶动力学假说 ，从机制上
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进一步发展和丰富了前人提出的载体概念 。在这一基础上 ，关于根系离子吸收机

制的理论不断发展 ，除了载体假说外 ，后人又提出了离子泵假说 、 变构酶假说

等 ，近年来又发展成为离子通道 、转运子等理论 ，反映了生物化学 、分子生物学

等学科的知识在植物营养学科的渗透和发展 。 Epstein 还发现矿质养分吸收 、运

输的基因型差异 ，并首先提出植物营养特性遗传改良的重要思想 ，为今天蓬勃发

展的植物营养遗传学打下了基础 。

从 ２０世纪 ５０年代开始 ，以植物营养元素的土壤化学为中心的植物营养研究

活跃起来 。人们引入了土壤养分元素的强度 、数量 、容量等概念 ，从而对植物养

分由传统的化学分析过渡到系统分析 ；人们又引入养分的流动性观点 ，从静态认

识过渡到动态探索 ；还有 ，物理化学的观点渗透到植物营养中 ，使人们对植物养

分的认识从表面理解提高到能量的本质描述 。此外 ，以美国普渡大学 Barber 教
授为代表的学者提出了植物养分生物有效性的概念 ，强调了以植物为中心的养分

研究的重要性 。他们还应用数学模型研究了植物营养在根土界面中的运动规律 ，

使得植物营养学研究逐渐由定性阶段进入定量阶段 。

２０世纪 ８０年代以来 ，以德国霍恩海姆大学 Marschner （１９２９ ～ １９９６） 教授

为代表的学者系统地开展了植物根际营养的研究 ，阐明了根系分泌物对养分吸收

效率及适应土壤逆境的作用 ，提出了植物适应缺铁胁迫的途径 Ⅰ和途径 Ⅱ等突破

性的根际营养新理论 ，为植物营养性状的定向改造提供了研究依据 。

植物营养学发展到如今 ，已经成为了一个高度分化又高度综合的学科体系 。

除了化学 、物理学 、植物遗传学等基础学科之外 ，植物生理学和生物化学 、生态

学 、分子生物学等学科知识的相互渗透已经成为植物营养研究的一种新动态 。学

科渗透的结果是一方面分化出许多边缘学科 ，如植物营养生理 、植物营养生态 、

植物营养遗传等 ，另一方面导致各学科的综合应用 ，使得植物营养学逐渐从单纯

的矿质营养理论发展到生长因子综合理论这个阶段 。生长因子综合理论认为 ，只

有综合考虑各方面的因素 ，应用不同的方法和技术 ，才能将农业生产提高到一个

较高的水平 。植物营养学如果发展到这一阶段 ，则意味着下一次农业革命的到

来 。

四 、植物营养学的研究内容

广义的植物营养学范畴较广 ，包括了植物营养原理 、肥料学 、作物施肥学和

植物营养研究法等几方面内容 。

植物营养原理是整个植物学科的中心内容 ，也是其他几个方面的基础理论 。

具体内容有 ：植物营养元素的种类及其主要功能 ；营养元素的吸收 、运转 、同化

及代谢过程 ；植物营养与植物各时期的生长和发育的关系等 。近年来 ，随着研究
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的深入和其他学科的渗透 ，营养元素的生理学 、生态学以及分子生物学等边缘领

域的理论也纳入了植物营养学原理的范畴 。

肥料学是植物营养学科的另一重要组成部分 。它涉及肥料的种类 、成分 、性

质及其制造或制作原理 。另外 ，肥料各组分在土壤中的转化规律及其对作物产量

和品质的影响等也是肥料学的重要内容 。

作物施肥学是植物营养原理和肥料学的应用 。如何以植物营养原理为依据 ，

结合土壤和其他环境条件去合理施用肥料 ，以达到作物高产优质 ，是施肥学要解

决的主要问题 。此外 ，农业生产涉及的经济效益与施肥的关系也是现代施肥学要

讨论的内容 。

植物营养研究法则探讨进行上述几方面研究时所需的科学方法和实验技术 。

其主要内容包括 ：植物营养研究的基本手段 ，试验设计和数据分析 ，先进技术和

仪器设备的应用等 。植物营养研究法的某些内容也会结合在具体研究中去进行探

讨 。

五 、植物营养学的研究方法

如前所述 ，植物营养学发展到今天 ，已出现了与其他学科交叉渗透的现象 。

因而很多学科的研究方法和技术手段都可能应用在植物营养的研究中 。但作为植

物营养学本身 ，其基本的研究方法可分为生物试验和植物营养分析两个方面 。这

两个方面通常又是结合起来进行研究的 。

生物试验是指在一定的环境条件下 ，有目的地对生长中的植物进行某种处

理 ，然后观察和分析测定植物对该处理的反应 ，从而得到某一问题的结论 。根据

不同的研究对象和精度要求 ，生物试验又可分为田间试验 、培养试验 、实验室试

验等 。田间试验主要应用于研究植物营养与农业生产的关系 ，如肥料的肥效试

验 ，施肥对作物产量 、品质的影响 ，作物对不同逆境土壤的适应性 ，植物营养特

性的基因型差异 ，植物营养遗传群体的配制和育种材料的选育等 。培养试验又可

分为土培试验 、砂培试验和水培试验 。土培试验与田间试验基本相同 ，只不过条

件较容易控制 ，以求得较为精确的结果 。砂培和水培对营养介质的控制更为严

格 ，适于研究各种营养元素对植物生长发育的影响 、营养元素之间的相互关系以

及元素必需性的确定等内容 。实验室研究一般是指在生长室内的研究 ，适用于一

些模式植物 （如拟南芥） 的植物营养研究 。在生长室内 ，不仅介质的成分可以得

到严格的控制 ，而且光 、温 、气 、热等环境因素也可以随研究目的不同而任意调

整 ，因而适合于营养元素的吸收 、运转 、代谢等生理生化过程的精确测定 。

植物营养分析是指在生物试验的基础上 ，根据研究目的对土壤 、肥料 、植物

等试验材料进行分析测定 。分析测定方法有化学分析 、仪器分析以及最近兴起的
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分子生物学分析 。近年来 ，一些新技术以及先进仪器设备 ，如原子吸收光谱仪 、

气 （液） 相色谱仪 、电感耦合等离子体发射光谱仪 、核磁共振成像仪 、自动扫描

电极和电子探针 、荧光原位显微镜等的应用 ，使植物营养研究逐渐从组织器官水

平向细胞 、亚细胞水平甚至是分子水平深入 ，有力促进了基础理论的发展 。 此

外 ，计算机图像分析和计算机模型在根系研究中的应用也大大提高了研究的精度

和研究效率 。另外 ，现代信息技术 （如 ３S 技术） 在土壤肥力监测 、植物营养诊

断和施肥建议等领域已开始得到应用 ，并在技术上不断完善 ，成为农业现代化的

一个重要内容 。

六 、我国植物营养学面临的挑战

在我国 ，植物营养作为一种农业生产实践已有悠久的历史 ，但是 ，植物营养

作为一门学科则起步较晚 ，直到 １９４９年才取得较大的进展 。特别是近年来 ，我

国植物营养研究发展迅速 ，在植物营养与肥料 、根际营养 、根系生物学 、植物营

养生理和植物营养遗传等领域取得了大量的研究成果 。 随着科学技术的不断发

展 ，植物营养学也将会有一个光明的前景 。但是 ，我们应该意识到 ，目前我们正

面临着新的挑战 。随着我国人口的不断增长 ，对粮食的需求将愈来愈多 ，而用于

生产粮食的耕地面积却不断减少 。因此 ，如何利用日益减少的耕地来养活不断增

长的人口将是新世纪科学家们 ，特别是农业科学家们面临的主要难题之一 。

化肥的施用曾对提高耕地单位面积产量做了很大的贡献 。据世界粮农组织统

计 ，从 １９６１ ～ １９９５年 ，世界谷物总产量随着肥料施用量的增加而增加 。但不断

增施化肥不仅在资源利用和经济效益方面不合算 ，而且还会导致土壤性质恶化 、

作物品质下降 、环境污染等一系列问题 。要解决这个矛盾 ，除了通过施用有机

肥 、培肥等措施改良土壤外 ，更有潜力的办法是提高植物对营养元素的吸收利用

效率 ，在少施肥甚至不施化肥的情况下植物仍能正常生长并获得高产 。这并不是

幻想 。事实上 ，只要研究清楚植物对营养元素 （包括大量元素和微量元素） 吸收

利用效率高低的关键所在 ，人们就可以应用生物技术 （如遗传工程技术） 对其进

行相应的改良 ，从而使植物充分利用土壤中的营养元素 ，而不需要施用太多的化

肥来补给 ，这个有意义的新兴学科就是植物营养遗传学 ，已得到世界上许多科学

工作者的重视 。但工作仅刚刚开始 ，需要人们的不断开拓努力 。

增加世界粮食的另一途径是提高现有 “问题土壤” 的生产力 。世界上还有相

当一部分的可耕地处于盐害 、碱害 、酸害及重金属危害等不良的营养环境之中 ，

用土壤改良的方法不仅耗资大 ，而且还不能彻底解决问题 ，因此 ，较有潜力的方

法是通过改良植物本身的营养特性去适应那些不良的环境 。在做到这一点 ，我们

首先必须研究清楚植物忍耐或逃避不良营养环境的生理生化机制 ，这也是一个富
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有挑战性的研究方向 。

植物营养学研究的最终目的是提高农业生产力 。我们认为 ，强调植物营养学

与农业生产相结合 ，并不意味着要削弱植物营养基础理论的研究 。上面的讨论已

经说明 ，植物营养学的重大进展 ，恰恰有待于基础理论的真正突破 。当然 ，基础

理论的研究是困难的 ，它需要研究者有扎实的理论基础 、渊博的知识结构和坚强

的毅力 。因此 ，作为植物营养工作者 ，尤其是青年的植物营养工作者 ，我们必须

具备这样的意识和素质 ，以迎接时代对我们的挑战 。
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第一章 　 植物营养元素

在李比希创立植物矿质营养学说以前 ，植物营养元素这个概念还不明确 。随

着化学分析技术的不断进步 ，植物体内的组成成分逐渐被揭示 。同时 ，人们还利

用控制水培 、砂培技术不断确定出新的植物所必需的营养元素 。到目前为止 ，植

物体的组成成分 、植物必需营养元素的种类及植物营养元素在农业系统中的循环

等问题已基本上明确 。

第一节 　植物体的主要组成成分

一 、植物体的主要组成成分

构成植物体的基本组分是水和干物质 。植物一般含水 ８０％ ～ ９５％ 。新鲜植

物体在较高的温度条件下 （６０ ～ １００ ℃ ） 烘干 ２４ ～ ４８ h ，待水分蒸发后 ，只剩下

５％ ～ ２０％ 的干物质 。干物质的成分较为复杂 。就元素而言 ，目前的分析结果表

明 ，植物体内含有 ６０多种元素 ，约占地壳所含元素 （９０多种） 的 ７０％ 。在植物

干物质中 ，碳 、氢 、氧 、氮四种元素占总元素含量的 ９５％ 以上 ，构成植物有机

体的骨架 ，在高温燃烧下会以气体氧化物的形式挥发 ，因而有时又被称为 “可挥

发性元素” 。燃烧后剩下来不挥发的元素称为 “矿质元素” （氮由于通常要由土壤

　 　 　

表 1唱1 　植物体中化学元素的含量 （Russell 　 １９７３）
元素 占干物质比例／％

O ７０  

C １８  

H １０  

N ３ 崓× １０ － １

K ３ 崓× １０ － １

Si １ d畅５ × １０ － １

P ７ 崓× １０ － ２

Mg ７ 崓× １０
－ ２

S ５ 崓× １０
－ ２

Ca ３ 崓× １０ － ２

元素 占干物质比例／％

Al ２ '× １０ － ２

Na ２ '× １０ － ２

Fe ２ '× １０ － ２

Cl n × １０ 怂－ ２

Co ２ '× １０ － ３

Mn １ '× １０ － ３

Cr ５ '× １０ － ４

Rb ５ '× １０
－ ４

Zn ３ '× １０
－ ４

Cu ２ '× １０ － ４

元素 占干物质比例／％

Ti １ 亮× １０ － ４

V １ 亮× １０ － ４

Cd １ 亮× １０ － ４

B １ 亮× １０ － ４

Ba n × １０ n－ ４

Sr n × １０ n－ ４

Zr n × １０ n－ ４

Pb n × １０ n－ ４

Ni ５ 亮× １０
－ ５

As ３ 亮× １０ － ５

元素 占干物质比例／％

Mo ２ [× １０ － ５

Li １ [× １０ － ５

F １ [× １０ － ５

I １ [× １０ － ５

Cs n × １０  － ６

Se n × １０  － ７

Hg n × １０  － ７

Ra n × １０  － ４

⋯ ⋯

注 ： n表示不确定 。



供给植物 ，所以也常被列为矿质元素一类） ，也称 “灰分元素” ，仅占干物质总量

的 １％ ～ ５％ 。 “矿质元素” 含量虽少 ，但种类却很多 ，包括钾 、 钠 、钙 、 镁 、

硅 、磷 、硫 、铁 、锰 、锌 、钼 、氯 、硼 、砷 、硒 、钴 、钒 、镍等几十种元素 。植

物体的化学元素组成及其含量如表 １唱１所示 。

二 、影响植物体中矿质元素含量的因素

表 １唱１中列出的只是平均数字 ，但矿质元素的含量在不同的植物种类中有很

大的差异 ，即使是同一种植物 ，不同器官上的矿质元素含量也有不同 。此外 ，同

一种植物同一种器官 ，其矿质元素含量也随不同的环境条件而异 。影响植物体中

矿质元素含量的因素有以下几个方面 。

首先 ，由遗传因素控制的对某种元素的吸收累积能力决定了该元素在植物中

的含量 。植物对某种元素的吸收累积能力是长期选择的结果 ，这种选择是根据不

同植物的形态和生理生化特性而发生的 。例如 ，水稻 、小麦 、大麦等禾本科植物

木质部不发达 ，茎秆硬度不足以支撑整个植株的重量 ，而需要硅这种元素来加固

茎秆 ，因而在长期进化过程中 ，禾本科植物体中的硅含量就逐渐增加至一定水

平 。又如 ，马铃薯 、甘薯等淀粉类植物的块茎含钾比较丰富 ，是因为钾在淀粉形

成中有特殊的作用 ，所以逐渐产生对钾的吸收累积 。再如大豆 、花生 、蚕豆等豆

科植物 ，由于它们具有共生固氮的生理特性 ，因此 ，一般含氮较高 。一种元素在

不同植物中的含量多少可以反映该元素的某些营养特性 。

其次 ，矿质元素在同一植物不同器官上的含量差异也是由于特定的生理过程

所致 。例如 ，植物种子或果实中氮和磷的含量一般比茎秆和叶高 ，这是因为种子

或果实等新生器官具有优先吸取和累积必需营养元素的特性 。当矿质元素供应不

足时 ，种子或果实就通过转移茎秆或老叶中的矿质元素来满足自己的需求 。 因

此 ，不同条件下尽管矿质元素含量在茎秆或叶中波动较大 ，但在种子或果实中却

较为稳定 。

还有 ，影响植物体内矿质元素含量的另一重要因素是环境条件 ，其中最主要

的是土壤条件 。当某一种元素在土壤中含量较多而且有效性较高时 ，虽然植物对

它需要的量不多或者完全不需要 ，但它也会在植物体内较多地积累 。例如 ，在盐

渍土上生长的植物 ，一般含钠 、氯较高 ；沿海土壤上生长的植物比内地植物含碘

较高 ；在酸性红壤上生长的植物 ，可能会含有较高的铝或铁 ；而长期生长在重金

属污染土壤上的某些植物还具有累积重金属的能力 ，形成超累积植物 （hyperac唱
cumulator） 。不过 ，土壤条件的影响并不是绝对的 ，因为植物能否吸收累积某一

种元素很大程度上还是受遗传因素所控制的 。
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第二节 　植物的必需营养元素

植物体内含有很多种类的元素 ，但这些被植物吸收并累积在体内的元素并不

一定都是植物所需要的 。植物根据自身的生长发育特性来决定某种元素是否为其

所需 ，而与该元素在体内含量的多少无关 。人们一般将植物体内的元素分成两大

类 ：必需元素和非必需元素 。

一 、植物必需元素的标准和种类

什么是植物的必需元素 ？早在 １９３９年 ，美国的 Arnon和 Stout 就研究了这
个问题 。他们认为植物的必需元素必须符合下列 ３条标准 ：

第一 ，这种元素是完成植物整个生长周期 （种子 —种子） 所不可缺少的 ；

第二 ，这种元素在植物体内的功能是不可替代的 。植物缺乏该元素时会表现

专一的症状 ，只有补充这一元素后症状才会消失 ；

第三 ，这种元素对植物体内代谢所起的作用是直接的 ，而不是通过改变植物

的生长条件或其他元素的有效性所产生的间接作用 。

这 ３条标准目前看来还是基本正确的 ，因此普遍为人们所接受 。根据这 ３条

标准 ，目前人们已确认碳 、 氢 、 氧 、 氮 、 磷 、 钾 、 钙 、 镁 、 硫 、 铁 、 锰 、 锌 、

铜 、钼 、硼 、氯和镍共 １７种元素为植物的必需元素 。这 １７种元素是所有高等植

物所必需的 ，但对于一些低等植物则不完全如此 （表 １唱２） 。

表 1唱2 　植物的必需营养元素 （Epstein 　 １９７２ ，Marschner 　 １９９５）

营 　 养 　 元 　 素 高等植物 藻 　 类 真 　 菌 细 　 菌

C ， H ， O ， N ， P ， S ， K ，Mg ， Fe ， Mn ， Zn ， Cu ＋ ＋ ＋ ＋

Ca ＋ ＋ ＋ ±

B ＋ ± － ＋

Cl ＋ ＋ － ±

Mo ＋ ＋ ＋ ±

Ni ＋ ？ ？ ＋

　 　 注 ： （ ＋ ） 表示必需 ； （ ± ） 部分必需 ； （ － ） 非必需 ； （ ？） 不确定 。

植物必需营养元素的种类当然不会只是上述的 １７种 ，只不过受目前科学技

术水平限制 ，人们还难以确认其他可能的必需营养元素 。随着科技的进步 ，尤其

是纯化及分析测定技术的改进 ，人们能够确认的植物必需营养元素的种类还会增

加 。例如 ，１０年前 ，按照判别植物必需营养元素的三条标准 ，人们对镍是否为
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植物所必需还不能确定 ，这是因为当时试剂及培养介质的纯化还不很彻底 ，而植

物对镍的需要量又极微 ，很容易由于试验误差而得出错误的结论 。 一些研究指

出 ，镍是脲酶和许多氢化酶的组成成分 ，因而镍是豆科植物和许多细菌的必需元

素 ，但镍在非豆科植物体内的作用却是经过科学家们长时间的探索才确定的 。

Brown等 （１９８７） 利用无镍营养液种植大麦 ，没有发现任何缺镍症状 。他们将该

试验收集的种子再次用无镍营养液栽培 ，仍无缺镍症状出现 。但科学家们并没有

就此放弃 ，他们再一次利用无镍营养液栽培第二代种子 ，终于发现明显的缺镍症

状 ，从而证明了镍也是非豆科植物的必需营养元素 。原来 ，非豆科植物对镍的需

求极低 ，种子中所含的镍已足够满足植物生长所需 。只有经过连续 ３代无镍培养

试验 ，才发现明显的缺镍症状 ，从而证实镍对高等植物生长的必需性 。此外 ，人

们正致力于研究硅对高等植物生长的必需性 ，并取得了较大的进展 。在严格控制

的无硅栽培条件下的研究结果表明 ，硅对高等植物 （尤其是禾本科植物） 不仅有

明显的有益作用 ，而且是必需的 （Epstein 　 １９９９） 。 相信硅不久也许会被添入植

物必需营养元素的大家族中 。

表 １唱３列举了植物组织中各种营养元素的适宜浓度 。从表中可以看出 ，植物

对 １７种必需营养元素所需要的量差异很大 。根据植物需要量的大小 ，一般可将

必需营养元素分为下列两类 ：大量营养元素和微量营养元素 。

表 1唱3 　植物组织中各种营养元素的适宜浓度 （Epstein 　 １９７２ ，Marschner 　 １９９５）

营养元素 浓度 （以干重计） ／％ 与钼相比的相对原子数

大

量

元

素

H ６ 吵６０ �０００ ０００

C ４５ 热４０ �０００ ０００

O ４５ 热３０ �０００ ０００

N １ 妸畅５ １ 邋０００ ０００

K １ 妸畅０ ２５０ Y０００

Ca ０ 妸畅５ １２５ Y０００

Mg ０ 妸畅２ ８０ E０００

P ０ 妸畅２ ６０ E０００

S ０ 妸畅１ ３０ E０００

微

量

元

素

Cl ０ v畅０１ ３ 0０００

B ０ a畅００２ ２ 0０００

Fe ０ v畅０１ ２ 0０００

Mn ０ a畅００５ １ 0０００

Zn ０ a畅００２ ３００ い

Cu ０ ?畅０００ ６ １００ い

Ni ０ ?畅０００ １ １０ 悙

Mo ０ +畅０００ ０１ １ {

·１１·第一章 　植物营养元素



（一） 大量营养元素

大量营养元素又称常量营养元素 ，包括碳 、 氢 、氧 、氮 、磷 、钾 、钙 、镁 、

硫等 ９种 。其中 ，碳 、氢 、氧 ３种元素主要从空气和水中获得 ，其余的元素主要

从土壤中吸收 。氮 、磷 、钾 ３种元素 ，由于植物需要的量较多 ，而土壤可供的有

效含量又较少 ，通常成为限制植物生长发育的重要因素 ，需要施肥来补充 ，因而

被称为 “植物营养三要素” 或 “肥料三要素” 。至于钙 、镁 、硫 ３种元素 ，因为

植物需要的量稍少于其他的大量元素 ，所以有时又被称为 “中量营养元素” 。

（二） 微量营养元素

包括铁 、锰 、锌 、铜 、钼 、硼 、氯和镍等 ８种元素 ，它们在植物中的含量都

很低 ，一般只占植物体干重的百万分之几至千分之几 。

二 、必需营养元素的同等重要律和不可代替律

从表 １唱３可以看出 ，植物组织中各种营养元素的含量相差很远 。但植物必需

营养元素在植物体内的重要性不论其含量多少都是同等的 ，这就是营养元素的同

等重要律 。同等重要律表明 ，虽然每种元素的含量不一 ，但缺一不可 。例如 ，与

氮 、磷 、钾等大量元素相比 ，微量元素钼在植物中的含量极少 。但植物缺少钼 ，

轻则生长受阻 ，症状出现 （如柑橘黄斑病和花椰菜鞭尾病） ；重则生长点坏死 ，

全株死亡 ，其不良后果与缺乏大量元素完全一样 。这个定律对指导生产很有意

义 ，如果只强调供给某一种元素而忽略另一些元素对植物的作用 ，势必会造成营

养不平衡 ，从而影响植物的正常生长 。

营养元素的不可代替律是指植物每一种必需营养元素都有其特殊的功能 ，不

能被其他元素所替代 。植物对某一营养元素之所以一定必需 ，是因为该元素有一

种或一种以上的特殊功能 ，而这些功能是其他元素难以替代的 。不过 ，这并不意

味着元素之间没有相似甚至相同之处 。事实上 ，有些元素在植物代谢过程中作用

相似 ，即均能对某一代谢过程或某一代谢过程中的某一部分起相似的作用 ，因而

相互之间可以部分代替 。一个较为突出的例子是钾和钠在某些营养作用中的相似

之处 。钾的一个重要作用是调节植物体内的渗透压 ，而钠也有这样的功能 。当钾

不足时 ，钠可以替代钾起调节渗透压的功能 ，而让钾执行其他更为重要的生理功

能 。钾 钠部分替代的原理在生长上有一定意义 。一些喜钠作物 （如甜菜 、大麦

等） ，其所需的钾肥可以部分用钠来代替 ，这样既节省了钾肥的用量而又不会引
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起作物减产 。不过应该指出 ，这些元素间的相似或替代作用仅仅是部分的和次要

的 ，大部分营养元素在植物体内还具有其特殊的功能 ，而不能被其他元素所完全

代替 。

三 、植物必需营养元素的主要功能

前面说过 ，植物每一种必需营养元素都有其特定的作用与功能 。各营养元素

在植物生长代谢过程中的具体作用将在以后的章节讨论 。这里只概括地将 １７ 种

必需元素按其主要生理生化功能分为 ４种类型 （表 １唱４） 。

表 1唱4 　植物必需营养元素的主要功能概述 （Mengel and Kirkby 　 ２００１）
营养元素类别 植物主要吸收形式 主要生理生化功能

第一类 C ， H ， O ，

N ， S
CO２ ~，HCO －

３ ，H２O ，O２ ，

NO －
３ ，NH ＋

４ ，N２ ，SO２ －
４ ，SO２

组成有机体的结构物质和生活物质 ；

组成辅酶或辅基的基本元素

第二类 P ，B H２ 6PO －
４ ，HPO２ －

４ ，H２BO －
３ 与植物体内羟基产生酯化作用 ；

作为磷酯键参与能量转移反应

第三类 K ，Mg ，Ca ，

Mn ，Cl
K ＋ ，Mg２ 枛＋ ，Ca２ ＋ ，

Mn２ ＋ ，Cl －
产生渗透势 ，平衡阴离子 ，活化酶类 ；

作为反应物的桥梁 ；

控制膜的透性和电化学势

第四类 Fe ，Cu ，Zn ，

Mo ，Mn ，Ni
Fe２ ,＋ ，Cu２ ＋ ，Zn２ ＋ ，Mn２ ＋ ，

MoO２ －
４ 或络合形式

组成辅基 ；

通过化合价变化 ，进行电子转移

应该指出 ，表 １唱４ 的分类是人为的 ，其实每一种元素的功能有时是多方面

的 ，不只是限于某一类别 ，而且一些元素在执行某一功能的同时又在执行另一些

功能 ，因此 ，划分营养元素的生理功能时不应绝对化 。例如 ，磷在形成高能磷酸

键时起贮存能量的作用 ，同时它又是许多生物活性物质 （如核酸 、核蛋白等） 的

必要组成成分 。又如 ，铁是很多酶或辅酶的基本组成成分 ，而在这些结构中的铁

通常又起着转移电子的作用 。

植物营养元素的各种功能一般会通过植物的外部形态表现出来 ，所以 ，当植

物缺乏某一营养元素时 ，往往会表现出特定的外部症状 ，这些症状称为营养元素

缺乏症 （简称缺素症） 。例如 ，植物缺氮时的典型症状是植株矮小 、叶子黄化 ；

缺铁时则幼叶黄化 、叶脉间失绿 。根据植物的缺素症 ，结合一定的土壤及植物分

析 ，可判别植物对某一营养元素的需求状况 ，从而做出必要的矫正措施 。

当植物体内过量地存在某一种元素时 ，植物也会出现特定的症状 ，这就是元
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素毒害症 。过量的元素一方面会直接干扰植物正常的代谢活动 ，另一方面也会通

过影响其他元素的作用而间接地造成另一种元素的缺乏 。微量元素尤其容易引起

毒害症状 ，这是因为植物对微量元素的需要量较少 ，但一些微量元素进入植物体

内的量较大 。营养元素的缺乏或毒害统称为 “营养失调” 或 “营养紊乱” 。

四 、植物的有益元素

上述的 １７种植物必需营养元素是在目前科技条件下确定为植物 （特别是高

等植物） 所普遍必需的 。植物体内还有一些元素 ，尽管它们严格的必需性还未确

定 ，但适量存在时能促进植物的生长发育 。 或者虽然它们不是所有植物所必需

的 ，但对某些特定的植物却是不可缺少的 。这些类型的元素称为 “有益元素” 。

表 １唱５列举了目前被认为是有益元素的一些元素种类 。

表 1唱5 　植物的一些有益元素 （Marschner 　 １９９５）
名称 符号

一般植物含量

（以干重计） ／ （mg ／kg） 主要生理功能 主要受益植物

硅 Si ０ い畅１ ～ １ × １０
５ 增加植物体硬度 禾本科植物

钠 Na ０ {畅００１ ～ ４ × １０４ 参与 C４ 儋或 CAM 光合途径 ；

代替钾参与细胞渗透调节 ；

对部分酶具有激活作用

C４ ǐ或 CAM 类植物 （必需）

　

钴 Co ０ 乔畅０２ ～ ０ 浇畅５ 维生素 B１２  合成 ；

调节酶或激素活性

豆科固氮植物

　

钒 V ０  畅２ ～ ４ 促进氮代谢 ；

促进铁的吸收

一般植物

　

硒 Se ０ 乔畅０１ ～ ０ 浇畅６ 未明 一般植物

铝 Al ０  畅５ ～ ５ 未明 喜酸植物 （如茶树）

在农业生产中 ，有些有益元素对作物的产量构成和产品品质有着举足轻重的

作用 ，因而 ，有人称这类元素为 “农学必需元素” 。例如 ，硅对一些农作物 （如

水稻 、甘蔗等） 生长发育影响很大 ，以致缺少硅时作物的产量和品质会有不同程

度的下降 。所以 ，在栽培这类作物时 ，如果土壤中的硅不足以供应植物 ，就必须

施用硅肥来补充 。实践上 ，国内外都有将硅肥应用于农业生产的报道 。

除了上述的有益元素外 ，其他很多天然或人造化学元素都对植物生长发育有

不同程度的刺激作用 。尤其是稀土族元素 ，由于它们对某些农作物的生长发育确
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有促进作用 ，因而被人们重视并发展成为 “稀土微量肥料” 。 不过 ，人们对稀土

元素在植物体内的生理功能还不清楚 ，有待于进一步的研究 。

第三节 　农业生态系统中营养元素的循环与调节

从某种意义上来说 ，地球上的生命发展是生物圈与大气圈 、土圈 、水圈之间

能量与物质循环交换的过程 。在农业系统中 ，植物利用太阳能量 ，同时与环境不

断地进行物质交换 ，因而也是整个圈际大循环的重要组成部分 。植物的营养元素

循环是农业生态系统的基本环节 。研究和了解这些循环过程 ，对掌握营养元素的

宏观运动规律 ，合理指导农业生产有一定的意义 。

一 、碳 的 循 环

生物圈利用太阳能的方式是通过绿色植物进行光合作用将无机碳固定为有机

碳 ，所以碳代谢的过程基本上反映了能量在生物圈的流动过程 。

碳以 CO２ 的形式存在于大气圈中 ，在水圈中溶解并达成如下平衡

CO２ ＋ H２O H２CO３ H ＋
＋ HCO －

３ ２H ＋
＋ CO２ －

３

图 １唱１ 　农业生态系统中碳的循环简图

无机碳通过植物的光合作用先形成相对分子质量低的光合原产物 ，然后再通

过复杂代谢过程形成植物的结构物质和生命物质 （包括碳水化合物 、脂肪 、蛋白

质） 。被固定在植物中的碳 ，一部分通过植物本身呼吸作用变成 CO２ 回到大气圈

或水圈中 ，另一部分则被动物或微生物利用 。被动物或微生物利用的有机碳最终

还是以 CO２ 的形式 （呼吸作用或死亡后分解） 放出 。一部分有机碳因为存在于
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植物 、动物或微生物的残体中 ，来不及分解而暂时储存在土圈中 ，形成煤 、 石

油 、天然气等矿物化燃料 。这些矿物化燃料经人工开采利用后 ，最终还是以 CO２

的形式回到大气圈或水圈中 。碳的循环过程如图 １唱１所示 。

从宏观上来看 ，氢和氧的循环过程实质上是水的循环过程 ，而水的循环与碳

循环相似 ，不同的是水在圈际间的交换有时不如碳流畅 。因为 CO２ 在地球表面

无处不有 ，而水的存在很大程度上受自然条件的制约 。

图 １唱２ 　农业生态系统中氮的循环简图

二 、氮 的 循 环

自然界中氮的主要形式是大气中的氮气 （N２ ） ，约占大气空气总体积的

７８％ ，但游离的 N２ 不能直接被高等植物所利用 。因而 ，大气圈的氮要进入生物

圈 ，必须通过如下两种方式 ：一是生物固氮 ，即空气中 N２ 被豆科植物或其他固

氮生物固定利用 ；二是化学固氮 ，即空气中的 N２ 通过自然现象 （如闪电） 或工

业固氮 （如合成氨） 变成可供植物利用的形态 。其中生物固氮起着更为重要的作

用 。据估计 ，地球上每年的生物固氮量有近 ２亿 t之多 ，比现时化学固氮 （包括

工业固氮） 多几倍 。目前人们正致力于研究将固氮生物的固氮基因转移到非固氮
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生物中去 ，希望产生新的固氮生物类型 。随着基因工程技术的进展 ，这一愿望很

可能会实现 ，从而将会导致一次新的农业革命 。不过 ，在生物固氮技术还没有突

破之前 ，工业固氮仍然起着重要的作用 。

进入生物圈的氮一般为铵态氮和硝态氮两种形式 ，植物可吸收利用这两种形

式的氮源并将其转化为有机态氮 （氨基酸 、蛋白质等） 供给动物或微生物利用 。

植物 、动物及微生物残体中的有机态氮最终又会以铵态氮的形式排放到土壤中 。

进入土壤中的铵态氮或者被植物再次吸收利用 ，或者通过一些途径挥发进入大气

圈或流失到水圈中 （图 １唱２） 。

氮循环在植物及微生物的生物圈过程中具有突出作用 。生物固氮在农业系统

中尤为重要 ，它对补充土壤氮素 ，保持土壤肥力具有重要意义 。

氮在土壤中的循环十分复杂 ，牵涉到生物固氮 ，氮在土壤中的流失 、固定 、

转化等环节 。人们试图通过一些数学模式来描述氮在土壤中的动态循环 ，图 １唱２

就是其中一种农业生态系统中氮的动态循环模式 。

三 、磷 的 循 环

与前面的元素不同 ，磷一般不会挥发 ，也较少随水流失 ，因此 ，它的循环基

本上只局限于生物圈和土圈 。磷的主要来源是含磷岩矿中的磷酸盐 ，经自然风化

作用或人工化学分解后成为可供植物吸收利用的各种形式 。

磷的循环过程受不同形态磷化合物有效性的制约 ，这是磷循环的一个特点 。

磷在土壤中的循环十分复杂 ，牵涉到磷在生物活体 、死去的有机体及无机形态下

不同的储存形式 。土壤和植物中各种磷库之间转换 、循环关系如图 １唱３所示 。

图 １唱３ 　农业生态系统中磷的循环简图
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不同形态磷的转化 ，特别是磷在土壤中的固定与溶解 ，是磷循环的中心内

容 。不稳定的无机磷被植物吸收后转换为果实 、茎叶及根内的磷 ；而有机磷则分

为新鲜残体中的有机磷及稳定态的有机磷 。此外 ，尽管磷随水流失较少 ，但一旦

流失 ，将会进入江河湖海中成为永久性的沉积盐 。除非有新的地质大运动 ，否则

这部分磷将从陆地中消失 。据估计 ，每年大约有 ３５０万 t磷从陆地流向海洋而损
失 。

四 、钾 的 循 环

与磷相似 ，钾是不挥发性元素 ，所以 ，它的循环也只基本限于生物圈和土圈

之间 。不过钾的水溶性较大 ，因而更容易流入水圈中 。钾的循环过程如图 １唱４所

示 。

图 １唱４ 　农业生态系统中钾的循环简图

钾在农业生态系统中的循环过程其实也是不同形态钾化合物相互转化的过

程 。钾的主要来源是岩石中的矿物态钾 ，矿物态钾要经过风化分解后才能逐渐变

成可被植物利用的交换性钾和水溶性钾 。

在土壤中 ，矿物钾通常占总钾量的 ９０％ 以上 ，而水溶性钾和交换性钾的量

较少 ，这主要是因为形成水溶性钾后 ，钾很容易流失 ，而流失掉的水溶性钾又需

交换性钾不断释放补充 。因此 ，在农业生产上应考虑到钾循环的特点 ，注意调节

或补充作物可利用的钾源 。
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五 、其他营养元素的循环

每一种元素都有特定的物理化学性质 ，因而 ，它们在农业系统中的循环过程

都有各自的特点 。概括地说 ，这些元素基本上可以分成两大类型 ，可挥发性元素

和非挥发性元素 。前者如硫等 ，这类营养元素的循环过程与碳 、氮循环相似 ，包

括了大气圈的循环过程 ；后者如钙 、镁等 ，这类营养元素的循环过程与磷 、钾相

似 ，主要在生物圈与土圈中进行循环 ，而且循环过程中的核心问题通常是溶解度

的大小 。

值得一提的是微量营养元素的循环 （图 １唱５） ，尽管它们在动物 、植物中的

数量很少 ，但它们在生物圈的循环和调节对动植物的生存都有很大影响 。近年

来 ，由于对微量元素在生物链中的重要性的认识不断加深 ，微量元素的生态问题

更是受到人们的重视 ，但是 ，这方面的工作刚刚开始 ，因而了解的情况不多 ，有

待于进一步的研究 。

图 １唱５ 　农业生态系统中微量元素的循环简图
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第二章 　 植物对营养物质的吸收

植物的营养物质 ，或称养分或养料 ，是指植物必需营养元素及其所形成的不

同化合物 。大部分营养物质是以离子或无机分子的形式进入植物体内 ，也有少部

分以有机形态被植物吸收 ，但在某些情况下 ，植物也可直接吸收利用单质态的营

养物质 。

植物的吸收部位随不同的营养物质而异 。对于矿质养分 ，根是主要的吸收器

官 ；对于气态养分 （如 CO２ 、 O２ 、 H２O 、 SO２ 等） ，主要通过地上部叶片进行吸

收 。不过这种部位上的分工并不是绝对的 ，矿质养分有时也可以从叶片进入植物

体 ，而根部也常常可以吸收气态养分 。这一章将分别讨论植物对营养物质的根部

吸收及叶面吸收过程 ，但是 ，由于根部吸收是植物吸收矿质养分的主要途径 ，因

此将给予较大的篇幅进行叙述 。

图 ２唱１ 　不同根系的基本组成

第一节 　植物根系生物学特性与养分吸收

传统上 ，人们将植物根系分为直根系 （tap root system） ［图 ２唱１ （a）］ 和须
根系 （fibrous root system） ［图 ２唱１ （b）］ 两大类 。直根系则包括主根 （tap root） 、
基根 （basal root ） 和不定根 （adventitious root ） 等 ３ 类 ，须根系是由种子根

（seminal root） 和不定根 （adventitious root ） 组成 。 各类型根的分枝称为侧根



（lateral root） 。
直根系中 ，主根是由胚根 （radicale） 最早发育而成的 。正常情况下 ，主根

具有严格的向地性 ，垂直向下生长 。当胚根生长到一定程度 ，从茎基部长出一部

分根 ，这些根称为基根 。不定根则是从下胚轴 （hypocotyl） 上长出来的根 。须根

系中 ，种子根是由胚根最早发育而成的根 。而不定根是除种子根以外 ，其他直接

由茎基部长出的根 。侧根是指直根系和须根系中 ，在主根 、基根和不定根或种子

根和不定根上生长出来的根 。侧根又分为一级侧根 、二级侧根和多级侧根 。

一 、根的解剖学特点与养分吸收

根的外部形态虽然随不同的植物类型有较大的差异 ，但其基本解剖学结构还

是相似的 。从纵向上看 ，根自下而上可分为根冠 、分生区 、伸长区 、根毛区和成

熟区 ［图 ２唱２ （a）］ 。从横断面上看 （以小麦根毛区为例） ，从外到内分别是表皮 、

皮层 （包括皮层薄壁细胞 、内皮层及附于其上的凯氏带） 和维管束 （包括中柱

鞘 、木质部和韧皮部） 等几个部分 ［图 ２唱２ （b）］ 。

图 ２唱２ 　根的结构示意图

根部对养分的吸收很大程度上受结构特点的制约 。对于一条根来说 ，养分吸

收的主要部位是分生区和伸长区 。这一区段在根冠以上 １cm 左右的地方 ，总长
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一般只有几毫米 ，木质部 、韧皮部都已开始分化 ，初步具备输送养分的能力 ，但

凯氏带尚未完全分化而不致于造成屏障 ，因而有利于养分的吸收 。此外 ，该区段

细胞生长迅速 ，代谢活动旺盛 ，因此 ，不仅增大了吸收面积 ，也提供了养分吸收

所需的生物能量 。

根毛区在伸长区之上 ，长度一般有数厘米 ，表面布满根毛 。根毛其实是表皮

细胞向外的突起 。根毛分布很密集 ，每平方毫米上就有数百条之多 。根毛是根系

吸水最旺盛的部位 ，同时也吸收养分 。由于根毛的数量多 ，总表面积大 ，所以根

毛区实际上吸收养分的数量比其他区段更多 。对于一些依赖水分吸收的养分 ，根

毛区的作用更为显著 。因此 ，在应用根系数量 （总长度） 这个参数时 ，应该把根

毛考虑进去 ，这样才能正确估计根系对养分的吸收 。不过 ，少数植物没有根毛或

根毛很少 。

从横断面上来看 ，根的结构特点对养分的吸收也有很大影响 。例如 ，由于凯

氏带的存在 ，养分不能直接进入维管束的输导组织 ，而需要通过原生质膜进入细

胞内部 ，然后转移到维管束内 。原生质膜对养分吸收是有严格的选择性的 ，这种

选择性的存在是植物进行正常生理活动的保证 。

二 、根的形态 、构型特性与养分吸收

（一）根的形态 、构型的基本概念

根形态是指根系的形态学特征 ，一般用根的数量 、根长 、根表面积 、根分枝

数 、根毛的数量和长度等参数来描述 。

根构型则是指同一根系中不同类型的根 （直根系） 或不定根 （须根系） 在生

长介质中的空间造型和分布 （Lynch 　 １９９５） 。 具体来说 ，根构型包括立体几何

构型和平面几何构型 。立体几何构型是指不同类型的根 （直根系） 或不定根 （须

根系） 在介质中的三维空间分布 。平面几何构型则为同一根系的各种根沿根轴二

维平面上的分布 。

长期以来 ，人们试图通过直接或间接的方法来定量描述根构型 。 Fitter
（１９９１） 试图通过拓扑学模型 （topological model） 来定量描述根构型 。他将三维

构型分解成二维构型 ，然后根据根系的二维分支情况将根系分成鲱骨 （herring唱
bone） 和二分支 （dichotomous） 等拓扑学类型 ，进而通过测定有关的拓扑学参数

对根构型给予定量描述 。但实际上据严小龙等 （２０００） 的观察 ，一些植物 （如豆

科作物中的菜豆） 根系的平面几何构型不仅有鲱骨型和二分支型 ，而且还存在一

种介于二者之间的分支鲱骨型 （图 ２唱３） 。 Lynch等 （１９９７） 通过分形几何 （frac唱
tal geometry） 方法研究不同生长时期菜豆根系的线性 、 平面和三维空间分布与
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分形几何参数的相关性 ，认为分形几何学参数可用于估计植物根系的三维立体构

型 。严小龙等 （２０００） 在研究中发现菜豆根系一些二维平面几何参数 （如基根生

长角度和基根在二维介质表层的相对分布等） 与三维立体构型的某些参数 （基根

在三维介质表层的相对分布） 具有良好的相关性 。可见 ，根系的二维平面几何构

型特性能够在一定程度上反映植物根系的三维立体几何构型特性 ，这就为根系构

型的定量化提供了方便 。一般平面几何构型的特征可以通过直接测定的指标 （如

主根与基根或各不定根之间的夹角等参数） 来描述 ，各类根的根长 、根重和吸收

面积等指标在一定程度上也能间接反映此特征 。

图 ２唱３ 　根系平面几何构型的几种拓扑学模型示意图

然而 ，目前尚无用于定量描述植物根系三维立体几何构型的综合指标 。植物

根构型是一个比根系形态特征 、拓扑学结构 、根系的分层分布等更为高级的 、更

能全面描述根系形态 、结构特征及空间分布的综合性概念 。 了解植物根构型特

性 ，对了解根系的形态 、结构和功能将会有很大帮助 。因此 ，如何确立一个能客

观全面地描述植物根系三维立体构型的综合指标是研究根构型的关键 。

（二） 根的形态 、构型特性与养分吸收

1畅根形态与养分吸收

根形态与养分吸收的关系十分密切 。表 ２唱１以根数量为例来讨论根形态与根

系吸收养分能力的关系 。根的数量可以用单位体积土壤中根的总长度来表示

（LV ，单位为 cm／cm３
） ，也可以用在一定耕层深度中单位面积土壤中根的总长度

来表示 （LA ，单位为 cm／cm２
） 。从表 ２唱１可以看出 ，不同植物所具有的根数量

相差很远 。须根系植物一般比直根系植物具有较多数量的根 ，根数越多 ，与养分
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接触的概率越高 。所以 ，根的数量在某种程度上能反映根系的营养特性 。

表 2唱1 　几种植物的根数量 （Barber 　 １９８４）

植物种类 植物株龄／d L V／ （cm／cm３ Q
） L A／ （cm／cm３ 剟

）

玉米 （Zea mays L ．） ７９ 哌（６８）
倡 ４ 葺畅１ （３ *畅５） １４５ c（１７０）

大豆 （G lycine max L ．） ８５  ～ ９２ ２ X畅０ ８０ 适

羊茅 （Festuca arundinacea L ．） ＞ ４００ 煙５０ m畅０ ９３０ 揶

小麦 （ T riticum aestiv um L ．） ９４ b３ X畅３ １１３ 揶

燕麦 （A vena sativ a L ．） ９４ b３ X畅４ １１３ 揶

大麦 （Hordeum v ulgare L ．） ９４ b４ X畅２ １２６ 揶

草芦 （Phalaris arundinacea L ．） ＞ ４００ 煙１００ 亖畅０ ２ j５００

　 　 倡 括号中数字为另一试验结果 。

2畅根构型与养分吸收

根的构型特性与养分吸收的关系与养分的种类有关 。以磷为例 ，磷在土壤中

的移动主要依靠扩散作用来进行 ，因而 ，其移动性远比氮 、钾等元素差 。而植物

对土壤中有效磷的吸收主要依靠根系吸收其周围所接触到的土壤有效磷 ，如果植

物根系在土壤中有效磷含量较多的区域分布越多 、根系接触到的土壤体积越大 ，

则越有利于根系对土壤中磷的吸收 。如前所述 ，根构型决定了植物根系在土壤中

的空间分布和所接触到的土壤体积的大小 。不同植物具有不同的根构型 ，浅根系

由于其在表层分布的根相对较多而更有利于对表层磷的吸收 （图 ２唱４） 。可见植

物根构型对磷吸收起着重要作用 （严小龙等 　 ２０００） 。实际上以菜豆进行的试验

证明 ，根形态和根构型比一些生理生化特性更能解释磷效率的基因型差异 。

图 ２唱４ 　不同根构型植物的根系示意图
植物根系从左到右逐渐变深 （Ge et al ． ２０００）

3畅不同根类型组合与养分吸收

植物的根系类型与植物吸收养分有密切的关系 。直根系以垂直方向生长为
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主 ，根扎得深 ，因而能较好地利用深层土壤中的营养物质 。须根系向水平方向的

生长占优势 ，根系较为集中于表土层 ，但扩展较广 ，较充分利用表土层的营养物

质 。两类型根系各有所长 ，因此 ，人们在农业生产中常常将两类型作物种在一

起 ，以提高作物根系对土壤养分的吸收利用率 。 玉米 、 小麦等与豆科作物间

（混） 种 、水稻与豆科绿肥作物间 （套） 种都是一些常见的例子 。唐劲驰等 （未

发表） 还发现不同根构型的直根系作物大豆与须根系玉米间种的效果也不同 ，浅

根型大豆品种与玉米间种的效果较好 。说明在生产实际中 ，还需根据间种作物根

构型特点进行合理安排 。

此外 ，Rubio等 （２００１） 利用计算机模型模拟不同根构型植物根系之间对养

分吸收的竞争性 ，发现在土壤磷分布不均匀的情况下 （上层有效磷含量高而下层

低） ，浅根型植物更有利于对土壤磷的吸收 （图 ２唱５） 。说明即使同一根系类型的

作物种植在一起 ，根构型对其养分利用效率的影响也较大 。

图 ２唱５ 　计算机模拟不同根构型植物根系在土壤中

分布效果图 （Rubio et al ．２００１）

图 ２唱６ 　根系的分布与养分吸收效率示意图

4畅根分布状况与养分吸收

根的分布状况也与植物的养分吸收有关 。如果根系在土壤中分布合理 ，则有
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