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摘要=提高养分利用效率6HIJ:是植物适应贫瘠生境的一种重要的竞争策略G养分利用效率的概念从提出到现在2曾用

多个参数描述2其间经历了一个不断完善的发展过程G通过综述近年来相关的研究结果2可以初步得出以下结论=6;:不

同种2不同生活型植物2乃至同株植物不同器官的HIJ存在不同程度的差异G6!:HIJ受多种因素影响G其中2养分有效

性的影响研究较多2但争议较大2综合考虑2它对 HIJ的影响不甚显著D叶片脱落持续时间的影响强烈2逐步落叶物种的

HIJ比在较短时间内即全部落叶的物种低D高的土壤湿度能提高 -素利用效率2但对 KL%4的影响不大D遮荫或改变库A
源关系会显著降低植物的 HIJD地形条件对 HIJ存在显著影响D植物体内的次生化学代谢过程会降低 HIJ和凋落物

分解速率G6#:养分再吸收与植物的适应性存在密切的相关关系2为了应付养分胁迫生境2植物自身具有一套有效的适应

策略G
关键词=养分利用效率D适应策略D影响因素
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植物的养分利用效率I*A%1$’*%A0’’33$4$’*4BPQR7K是用于描述那些影响具有潜在限制作用的养分&
特别是STU在凋落和养分再吸收两个途径之间的分配等多种生理学过程及其与生长速率之间关系的一个

术语VDWX研究多年生植物对不同土壤养分有效性水平&特别是贫瘠环境的适应性&经常要从考虑植物的养

分利用效率IPQRK着手VJWX显然&在相同的土壤养分条件下&养分利用效率高的植物种更能充分利用比较

有限的养分来与其它物种竞争X因此&通过提高养分利用效率来生产更多的生物量可能是植物适应贫瘠环

境的一种重要的竞争性策略VHWX
对植物养分利用效率的研究&可以追溯到本世纪 JE年代&当时科学家们着重对类似现在养分再吸收

过程IY’021(%$2*K的研究&该过程那时用迁移IZ[$61"%$2*或\$61"%$2*K来表示X从 HE年代到 ]E年代&又相

继 有大量名词和语句用于描述该过程&例如秋季迁移IOA%A[*")[$61"%$2*K&反转运Î"4_%1"*0)24"%$2*K&
反 迁移Î"4_[$61"%$2*K&来自上一季节的养分续存I‘"11BF25’123*A%1$’*%0312[%!’(1’4’/$*60’"02*K&
落 叶前矿物质从叶片中的溢流IaA%3)2b23[$*’1")0A#0%"*4’0312[)’"5’0$*%!’(1’F/’32)$"%$2*(’1$2/K&
重吸收IY’"#021(%$2*K&向茎干的转运Ic1"*0)24"%$2*%2%!’0%’[K&回收Id$%!/1"b)K&回吸IY’%1"4%$2*K&再

转运IY’%1"*0)24"%$2*K&回 流 Î "4_3)AeK&回 复IY’425’1BK&再 分 配IY’/$0%1$#A%$2*K&再 吸 收IY’021(%$2*K
等VNWX尽管再吸收IY’021(%$2*K一词被认为是描述该过程的最佳术语VNW&现在仍有人经常用上述某些术语

I如Y’%1"*0)24"%$2*&Y’F"#021(%$2*等K来表示植物的养分利用效率VL&fWX]E年代以来&科学家们把精力主要

放在了 PQR的概念及其描述参数的更新完善VJW&养分利用效率的格局VgW以及影响 PQR内外因素的研究

上VL&]hDEW&尤其还对在养分贫瘠的环境中&竞争物种间对养分吸收和利用效率策略的进化发展问题做了深

入探讨Vf&DEhDLWX
鉴于植物养分利用效率在国内仅有极少人做过相关研究VDfW&本文拟综合近年来有关文献&对以下几个

问题展开讨论@IDK养分利用效率的描述参数及其最新发展CIJK养分利用效率的一般格局CIHK影响养分利

用效率的因素CINKPQR和植物对养分胁迫环境的适应策略之间的关系X

i 养分利用效率的描述参数及其最新发展

养分利用效率可以用多种参数来描述&主要包括j单位养分生产的叶片干重I可用叶片最高养分浓度

的 倒数计算K&k落叶前养分的再吸收比例&l凋落物 ‘m元素比率&n转化单位养分所产生的木 材 和 叶 片

质量Io生长效率K&p从生活叶片上淋洗丢失的养分比例VDW等X有人也曾用最大净光合量m叶片养分元素

含 量之比VDg&D]W测定过I瞬 时K养 分 利 用 效 率I即 潜 在 光 合 PQR&UUSqZ&U2%’*%$")(!2%20B*%!’%$4*A%1$’*%

q0’Z33$4$’*4BK&并通过研究某些植物 种 PQR与 水 分 利 用 效 率IrQRK的 关 系 来 探 讨 植 物 的 资 源 利 用 效

率VDg&DGWX随着研究的不断深入&有人提出使用j养分的平均存留时间I\’"*Y’0$/’*4’%$[’&stuK与k单

位养分的年生产力IO**A")(12/A4%$5$%B&vK之乘积VJEW作为 PQR新的表达参数&为深入探讨多年生植物在

种群水平上对不同养分有效性水平的适应机制奠定了理论基础X下面分别介绍主要PQR描述参数的表达

方法以及 PQR描述参数的最新发展X

iwi PQR主要描述参数的表达方法

在 ’̂1’*/0’和 O’1%0VJEW提出新的 PQR描述参数之前&PQR主要用养分再吸收比例和凋落物 ‘m元素

比表示&在此作重点介绍X由于其他参数的表达方式大都比较直观且相对使用不多&在此不再详述X

iwiwi 养分再吸收比例 养分的再吸收过程IY’021(%$2*K是指无机元素I有时也指有机化合物K从衰老叶

片组织向存活组织的运输过程VNWX养分从衰老组织中的再吸收程度&即养分的再吸收比例是研究养分利用

效率最常用的描述参数X尽管对该过程的研究最早可追溯到本世纪 JE年代&但至今仍是研究热点VgWX
养分再吸收通常用养分再吸收比例表示&相当于叶片衰老前养分现存量所占百分比VgWX养分再吸收比

例经常被表达为再吸收养分量与叶片最高养分库含量之比VJDW&或绿叶和老叶之间的养分含量减少的百分
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率!即"#$%凋落物的平均养分含量&生长季中养分含量最大值’("#)!**(!估计养分再吸收量的方法因所研究

的角度不同而异+由于在森林中!降水也可能从叶片淋洗养分!所以有人用公式 ,-.#$.*$/来估计养

分再吸收!其中 ,-养分再吸收量!.#-叶片衰老前的养分含量!.*-叶片衰老后的养分含量!/-叶片衰

老过程中的淋洗丢失养分量"*0(+1234567和895:36;6"*#(则使用叶片的最大养分库含量与叶片脱落时的养

分库含量之差来计算养分的再吸收量+为了估计造林地中某物种每年每公顷的养分再吸收量和比例!有人

使用以下 <个公式进行计算"#=(>活叶中元素量 ?-活叶中营养元素浓度%@’A凋落叶量B落叶中元素量 C
-落叶中营养元素浓度%@’A凋落叶量B营养元素再吸收量 1-D$EB营养元素再吸收率 F-G&?+

养分再吸收量的单位通常在两个尺度上表达>H以整个冠层的总养分库来表达%最经常用于森林的研

究’BI以每片叶片或单位叶面积的养分总量来表达+这两种方式都能够可靠估计养分的再吸收量!因为二

者 都 可 以 校 正 由 于 可 溶 性 碳 化 合 物 的 再 吸 收 或 呼 吸 消 耗 所 造 成 的 衰 老 过 程 中 比 叶 质 量%J4;K5L5K:;3L

M3NN!O/P单位面积叶片的质量’的可能变化+然而!也有个别研究使用单位叶面积的养分浓度表达再吸

收量!从而忽视了衰老过程中O/P的可能变化!造成估计值产生偏差+尽管如此!由于这种误差相对较小!
这种表达方式仍在可以使用之列"Q(+

RSRST 凋落物 1&元素比率 使用凋落物 1&元素比率描述 UVW!首先要测定凋落物或落叶的干重!然后

再测出需要研究的养分元素的含量!二者相除即得UVW值"#*!*<!*)(+依此!还可利用植物的总干重和植物某

种养分元素%如 X!Y’的总含量之比!植物叶片总干重和叶片中某种养分元素的质量之比!分别计算单株植

物生长过程中的 UVW和叶片的 UVW"#Z(+

RST 养分利用效率描述参数的最新发展

研究证明!利用地上部生产力和凋落物中养分损失之比作为 UVW描述参数有一个严重缺陷!UVW仅

是地上部的 UVW!这可能产生错误结果!整株植物 UVW相同!其地上部 UVW可能不同!反之亦然+另外!
以前所用 UVW描述参数不能深入探讨多年生植物对不同养分有效性水平的适应机制+据此!E;[;6\N;和

D;[]N"*̂(建议通过区分 UVW的两个构成因素完善多年生植物 UVW的概念!两个构成因素是限制生长的

养分在植物中的平均 存 留 时 间%8;36_;N5\;6K;‘5M;!P,a’和 单 位 养 分 的 年 生 产 力%D66b3:4[9\bK]5c5d

]e!?包括地上部和地下部’!此时!

UVW- P,aA ?
其中!P,a表示单位养分在种群中能存在多长时间!假定年养分吸收等于年养分损失时!P,a则等

于种群中限制生长养分的量与年度吸收或损失的平均值之间的比率+

UVW的第二个成分测定植物中单位养分的干物质生产速率!即所谓养分生产力!定义 ?为年生产力&
种群中现有限制生长养分量的年平均值+

新的 UVW概念与以往概念的根本区别在于对种群中单位养分物质生产速率和单位养分存在于种群

内的时间跨度作了区分"*(+
基于 UVW新概念!fKgN];56和 h3[:NN96"#̂(提出了一种地上部养分利用效率%UVW?’的研究方法>

UVW?- ??A P,a?
其中地上部养分平均滞留时间!P,a?-Uijkll/&Uij/lOOB

Uij是 Xb][5]596的缩写!Uijkll/是将在生长旺季和秋季 <次收获的养分库求平均所算得的平均地上

部 X库或 Y库的一个估计值BUij/lOO是总的年度养分损失+
单位地上部养分生产力%??’>

??- Ukk?&Uijkll/

Ukk?- 地上部净初级生产力

综合上述公式!

UVW?- ??A P,a?- Ukk?&Uij/lOO

??- %Ukk?&Uij/lOO’A #&P,a?
这样!Ukk?&Uij/lOO!即 UVW? 就是一个常数+

Q00*期 苏 波等>植物的养分利用效率%UVW’及植物对养分胁迫环境的适应策略
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同样基于新的!"#概念$%&’()*’+*,-+&.&和/*0*.+1*2345使用678脉冲标记法在温室中盆栽研究了

4种多年生草本植物的氮素利用效率$使得新的 !"#概念应用于试验研究的可操作性大大增强9尽管如

此$目前还没有发现成熟的使用新的 !"#概念来研究高大乔木 !"#的试验方法9

: 养分利用效率的一般格局

在植物进化过程中$为了适应不同的生长环境$不同的植物种$不同的植物生活型$乃至同株植物不同

器管形成了各自不同的养分利用效率9
许多对常绿和落叶乔;灌木养分再吸收效率的研究结果2<5表明$8平均养分再吸收率 7=>?@A3B<C$D

平均养分再吸收率是 73>?@A334C9在生活型水平上$常绿乔;灌木的 8再吸收效率为 E<>$低于落叶树

种?7E>C$而 D再吸收率在这两种生活型之间没有显著差异?分别为 76>和 7=>CF尽管养分再吸收在物

种水平上是一种重要的养分维持机制$但在各生活型之间却相差不大9
与养分再吸收在各生活型植物之间不存在显著差异相似$不同生活型植物对阻止养分再吸收的反应

也没有明显差异9GHI1J*K.等23<5通过去除单个枝条的老叶?落叶树种在秋季$常绿树种在早夏养分代谢之

前C来阻止养分再吸收这一手段$研究了不同生活型或物种对去叶的反应格局9结果发现$去叶处理对所测

许多反应参数都存在显著影响$几乎所有与生长有关的参数都随去叶而降低9尽管落叶树种和常绿树种之

间存在形态学;生理学和物候学上的差异$但养分再吸收的重要性在两种生活型之间没有明显差异9因此

作者认为$物种对去叶?或阻止养分再吸收C处理是以个体形式进行反应的9
在分析了 BL个落叶和常绿木本多年生植物老叶的 8;D含量后$MK--K.NO*HI2675发现$木本多年生植物

老叶中 8;D潜在再吸收达最大?养分从老叶中的再吸收达最大C时的 8;D浓度分别为 =PQ>和 =P=6>$当

叶片衰老过程中 8;D浓度分别降到 =P<>和 =P=7>时$养分再吸收水平较高$常绿植物再吸收 D的水平显

著高于落叶树种?在老叶中 D浓度分别为 =P=E7>和 =P=4<>CF共生固氮植物再吸收 8的水平明显低于非

固氮植物?老叶中8素浓度分别为 6P4>和 =PL>C9植物在衰老过程中减少8素的能力和减少D素的能力

显著相关9
就针叶树而言$由于针叶林中养分在叶片中周转较慢$淋洗所造成的养分损失较少$所以$针叶林的养

分利用效率比阔叶林高23B$3L59另外$尽管在某些针叶林中发现 !"#有随林龄增加而增大的趋势2Q$Q=$Q65$但

不同树种情况可能会完全不同9研究2Q35表明$不同林龄的欧洲赤松?RS@TUUVWXYUZ[SU\]C松林衰老松针中有

<=>^B7>的 8$D$M和 Q=>^4=>的 _N得以再转运$再转运能够满足每年生物量生产对 8$D$M$_NE
种 元素分别为Q=>^7=>$3Q>^Q<>$6<>^Q6>和<>^3=>的需求9再转运效率在不同林龄之间或施

肥与不施肥之间不存在显著差异?R‘=]=7C9
对单株植物不同器官的 !"#研究表明$对 8;D;M;a&;_N中大多数养分而言$茎杆和大枝的养分利

用效率最高$其次是枝;树皮$然后是叶片2QQ59
从 以上可以看出b?6C对已研究的大多数物种而言$养分再吸收效率在不同的生活型?如常绿和落叶C

之间不存在显著差异$尽管也存在例外F共生固氮植物的氮素再吸收水平显著低于非固氮植物$?3C常绿树

种和落叶树种对阻止养分再吸收的反应在生活型上没有差异$这种反应的差异更多地表现在物种的个体

水平上F?QC养分?主要为 8$DC再吸收效率只有当老叶的养分浓度降低到一定水平时才能达到最大F?EC单

株植物不同器官的 !"#不同9

c 影响养分利用效率的因素

cPd 养分有效性对 !"#的影响

早期关于养分有效性水平对 !"#影响的研究大都认为$养分有效性水平越低$植物的养分利用效率

越高$且都以 此 为 植 物 适 应 贫 瘠 环 境 的 一 种 竞 争 性 策 略9例 如$/e*0.*02335的 研 究 表 明$落 叶 树 种 白 栎

?fTY[gTUhWihC$红花槭?jgY[[Ti[TkC和美国水青冈?lhmTUm[h@nSopWShGq0q]C的 8;D再吸收比例在贫瘠

土壤中较大F另外$在植物生长的中;后期$贫瘠土壤中有 6=r64的植物叶片的穿透雨淋洗损失较低9显然$
高 的养分再吸收比例和低的养分损失促成了植物在贫瘠环境中的高养分利用效率9同样$多花莱木?sp[t

@TUoWp[SnhC的 D;a&养分利用效率在贫瘠环境中通常最高2659/K0I和 %KJe)1*I2665的研究结果也与此类似9
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在后来的研究中!尽管还有类似结果文献的出现"#!$!%&!%’(!但是随着 )*+概念的完善",(!对影响 )*+
因 素的研究已不再 局 限 于 养 分 有 效 性 的 影 响!而 更 多 地 转 向 了 叶 片 脱 落 持 续 时 间-或 叶 片 寿 命.!水 分 状

况!养分浓度及生活型等对)*+的影响/同时!不少研究"’!01!,,!%2(得出了不同的结论!即养分有效性或养分

供给率对 3或 4的再吸收比例没有影响或影响微弱/56789:;<等"%(认为!并非养分有效性或植物吸收量

越低!养分利用效率就越高/其模型的预测结果表明!只有当养分有效性或植物吸收量降低到某种最适资

源水平时!养分利用效率才会提高/试验结果也验证了这一模型的正确性/无独有偶!用模拟牲畜尿液对两

个草本植物物种所作施肥试验的结果表明!在施尿液斑块!氮素再转运比率随氮素的有效性提高而降低!
但是即便在施用很多尿液后!两个物种也仍能够从地 上 部 再 转 运 ’1=以 上 的 氮 素 到 冠 层>根 状 茎 和 根 系

中"%?(!这表明!并非养分有效性越高!养分利用效率就越低/养分有效性提高似乎只能使养分利用效率降低

到一定水平!而后便无任何作用/
关 于 养 分 有 效 性 水 平 对 再 吸 收 效 率 有 无 影 响 问 题 的 争 议 一 直 持 续 到 @A6BC"?(综 述 的 发 表!才 初 见 分

晓/他认为!在种间水平上!养分再吸收效率对养分有效性提高不敏感/分析结果中 2%=的种没有反应-约

21个种.!有 %,=的种养分再吸收效率随养分有效性提高而下降/对 4而言-%?个物种.!’?=的种没有反

应!%’=的种养分再吸收效率随养分供给量增加而下降/常绿树种显示极低的反应能力/因此他得出结论!
养分有效性对养分再吸收效率没有明显的控制作用/研究",2(发现!对生长于迥异生境下的多年生草本植物

而言!在恒定养分供给水平下!处于最适生境处理下物种的氮素利用效率倾向于遵循先随养分有效性提高

而增大!而当养分有效性增加到一定水平后!氮素利用效率又呈下降趋势这一规律/该结果表明!养分贫瘠

样地中的物种未必是由于具有高养分利用效率才能适应贫瘠环境!更多地则是由于具有低养分损失率-3
素在植物体内的高平均存留时间.而适应贫瘠环境/与此类似!D;6E7;等"%#(发现!对黑麦草施加用 F6;GB松

木质素包衣的缓释尿素后!在高强度淋洗条件下!养分利用效率高于未包衣尿素H包衣尿素用亚麻子油密

封后!)*+高于对照H包衣厚度会通过降低养分的释放速率而提高养分利用效率/产生这一结果的主要原

因是肥料包衣后养分的供给速率降低!导致通过淋洗损失的氮素减少/从以上研究结果可以看出!单纯的

养分有效性对养分利用效率的影响不大!而氮素的低养分损失率则似乎是高养分利用效率的更可能原因/

IJK 叶片脱落持续时间-或叶片寿命.对 )*+的影响

研究结果表明!与养分有效性对养分再吸收效率没有显著影响相比!叶片脱落持续时间-或叶片寿命.
的长短对再吸收效率的影响却非常强烈"’(/逐步落叶-即!脱落持续时间较长.的物种-如常绿植物.有较低

的再吸收效率!而脱落持续时间较短的物种有较高的再吸收效率/另外!逐步落叶在干旱或半干旱气候条

件 下!似乎是对水分胁迫的一种适应/因而!生长环境越干旱的物种养分再吸收效率就越低/与此不同!

L:;M7NO和 PQAR;NAN",(认为!延长叶片在树上的生长时间对 3>4的再吸收效率没有影响/这种状况可能

是由于研究对象与研究方法不同所造成的!具体原因有待进一步研究/

IJI 土壤湿度对 )*+的影响

在 对不同土壤湿度条件下多花莱木-STUVWXYZTU[\].的 养 分 利 用 效 率 的 研 究 中!FQCB和 5QA6NA6"0(发

现!3素利用效率在各种湿度条件下差异通常不大!但以最湿样地中效率最高 而̂ 4和 L;则受养分有效性

影响较大/说明 3素利用效率比 4>L;更易受土壤湿度的影响/与此类似!大麦对养分的再吸收效率在水

分充足供应的条件下也比在水分胁迫条件下高"#(/由于这方面的研究尚不够多!因此!这一结论还有待进

一步验证/

IJ_ 遮荫或改变源‘库关系对 )*+的影响

L:;M7NO和 PQAR;NAN",(对阿拉斯加桦树叶片中 3>4再吸收的养分控制因子的研究表明!养分状况!
延长叶片生长时间对3>4再吸收效率没有影响!但是对老叶遮荫或去除柔荑花序-一个碳水化合物的养分

库.来弱化源‘库关系会大大降低再吸收效率!因此!作者认为!叶片的碳水化合物流通量-即源‘库之间的相

互作用.对养分再吸收效率的影响比控制叶片中含养分组分水解作用的诸因素的影响更强烈/4a9N;76A和

L:;M7NO"#(对大麦养分再吸收效率的研究发现!增加养分库浓度的试验处理和降低养分源活性的试验处

理都会提高再吸收效率/P;b和 F7RR7N9cAEd"0%(研究了去除刚开始衰老的叶片和对植物遮荫对植物养分再

$%%,期 苏 波等 植̂物的养分利用效率-)*+.及植物对养分胁迫环境的适应策略
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吸收效率的影响!结果显示!去叶植物中 "的再吸收效率比对照低 #$%!在遮荫植物中!&’"’()的再吸收

效率大大低于对照!这表明!去叶和遮荫能显著降低养分再吸收效率!同时黑暗造成的衰老和正常衰老之

间存在定量和定性差异*

+,- 地形条件对 ./0的影响

地形条件是影响土壤养分有效性的一个非常关键的因素1234*56789等12:4沿一个地形梯度对人工黑松

林;<=>?@AB?>CDEF==G的养分;&!"G吸收效率;凋落物中的养分归还量与土壤养分有效性之比G!养分利用效

率;凋落物质量与凋落物中的养分归还量之比G和养分反应效率;凋落物质量与土壤养分有效性之比G的研

究发现!地形条件对上述 2种效率皆存在显著影响*2种效率在坡面较上部位置较高!在较下部位置则较

低!且 与 &’"的 土 壤 养 分 有 效 性 呈 负 相 关 关 系*由 于 该 人 工 林!土 壤 养 分 有 效 性 随 坡 面 位 置 上 升 而 降

低1H$4!所以!这里研究地形条件的影响与研究养分利用效 率 与 土 壤 养 分 有 效 性 的 关 系 似 有 些 异 曲 同 工 之

处*

+,I 植物体内次生代谢过程对 ./0的影响

研究表明!速生草本植物种主要累积有机氮化合物!有机酸和矿物质!而慢生植物种则主要累积纤维

素;或半纤维素G!不溶性糖!木质素等细胞壁物质1H#!HJ4*通常!人们把诸如草本植物等物种中含有这种高含

量次生代谢物的现象解释为抵御动物采食的一种防御机制1H24*
另外!物种之间这种次生代谢过程上的差异对植物体单位氮素所生产的干物质!亦即 ./0有着非常

深刻的影响1HH4*以天为单位计!低生产力物种每同化单位氮素所生产的生物量低于高生产力物种1H:4*尽管

这种差异可由低生产力物种中植物组织的较长寿命得到部分补偿!但是仍然会导致与高生产力物种相比

相等或较低的 ./0值*另外!贫瘠生境低生产力物种叶片中所观察到的高浓度酚醛树脂可能会造成蛋白

质合成之前发生蛋白质沉降现象!而这种现象则会通过降低养分再吸收作用而使 ./0降低*因此可以看

出!低生产力物种未必有较高的 ./0*除了对 ./0存在影响外!次生代谢过程还对凋落物的可分解性有

较大影响!凋落物分解与木质素含量或者木质素K养分比率!酚醛树脂K养分比率存在负相关关系1HL4*以上

结果显示!植物体内次生代谢物的存在除了在防御动物采食上起重要作用以外!还可能导致 ./0和凋落

物可分解性降低1HH4*这一结论为养分利用效率与凋落物可分解性之间确实存在一种调和关系;MN)OPQ7RRG
作为更为可能的解释*

S 植物对养分胁迫环境的适应策略

S,T 养分再吸收和植物的适应性

植物对环境的适应性是植物成功生长!生活和繁殖过程的一个功能1HU4*叶片衰老对植物适应性的主要

价值可能源于分解产物的重新利用!亦即养分的再吸收过程*
为了证明养分再吸收是否对植物适应性有直接贡献!V)W和 X9YY96Z[P\81#24对决定种间和种内再吸收

效率之间差异的进化和生态学影响因子作了研究!结果发现!对栎属植物 ]?DÊ?@=_=̂=‘a_=b一个种而言!养

分再吸收与植物的适应性密切相关*由于该物种大都分布于养分贫瘠环境!所以作者指出!其它有相似选

择压力的植物养分再吸收和适应性之间可能也存在密切相关!但由于对生长于肥沃生境中植物养分再吸

收能否被直接选择这一问题尚无试验数据明确证实!所以这种适应性一再吸收关系模型的一般性还有待

于进一步验证*
尽管从衰老叶片的养分再吸收是对贫瘠土壤的一种重要适应!但养分再吸收的生态学格局还未搞清*

为了解决这一问题!许多人对养分再吸收效率和土壤养分有效性的相关性进行了研究*有人认为肥沃生境

中植物的养分再吸收效率高c也有人认为贫瘠生境中植物的养分再吸收效率高d还有人认为!养分有效性

对再吸收效率没影响*这种结果的差异性反映了所用方法的不同!生长于贫瘠土壤中适应低养分的物种通

常和生长于肥沃土壤中适应高养分的物种相比!使人难以区分植物对土壤肥力的表现型和基因型反应*对

控制养分再吸收的表现型和基因型相对重要性的研究结果表明!养分再吸收不是植物对高或低养分有效

性的一种适应!而是植物对养分状况差异的一种表现型反应134*

S,e 植物对养分胁迫环境的适应策略
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生长在资源供应极其有限生境中的优势物种通常具有一组共同特性!如!生长速度慢!养分在不同的

组织间的周转和再吸收效率低!养分浓度低以及次生代谢物浓度高等"#$%&这一组特性称为’抵抗胁迫综合

症()*+,--+,-.-*/01,-203+45,67!可被看作是一种应付胁迫(低养分6生境的适应策略&木本常绿物种特别

容易表现上述多种特性!且它们的分布与土壤肥力呈负相关"89%&
一般认为!常绿植物对贫瘠生境的这种适应性可通过两种机制解释:;通过延长叶片寿命使养分在叶

片内长时间存留!结合叶片养分从老叶中的高再吸收比例!造成投入单位养分对 <的高同化作用=>叶片

衰老时存在于老叶中的养分向同时正在伸展的嫩叶中的运输减少了吸收新养分的必要性和在其它地方构

建内部储存库的必要性"?%!但对 @种不同分布A不同叶片习性常绿植物的叶片寿命A养分再吸收和转 运 的

研究结果表明!以上机制都不可能解释它们的常绿性!作者反对使用养分的高内部利用效率作为常绿植物

适应贫瘠生境的最接近原因!认为具有相对较短叶片寿命的常绿植物对养分贫瘠的适应可能与慢养分吸

收 速度和从贫瘠土壤释放养分的慢释放速率之间的调和(B+/3,C4DD6更相关"?%&这一结论与E/FGH,F3,IJC

3/0/和 K,+,03-,"L?%及 M/+1./等"N$%对草本植物的研究结论大致相似(见 NO8节6!其养分的慢释放速率(而

不是高养分利用效率6是植物适应贫瘠生境的主要原因!无论是常绿植物还是多年生草本植物!它们都具

自身的一套可能彼此相同或不同的适应策略&
研究还表明!植物的生活型不同!其对环境的适应策略也不同&低养分生境通常会选择表现较长平均

养分存留时间(常绿6的生活型!而肥沃生境则选择单位养分生产力高的生活型(草本!禾本状6"89%&在对遮

阴和贫瘠土壤的适应上!针叶树和被子植物之间很少有性状趋同!在某一特定环境下!不同分类群的适应

性可能依赖于不同性状的结合"#P%&

Q 结语

植物的养分利用效率是生物地球化学研究中的一个古老课题之一&近年来的研究赋予了养分利用效

率概念以越来越新的内涵!对植物适应胁迫环境策略的研究也愈加深入!有些学术上的争议(如土壤养分

有效性和养分利用效率的相互关系问题6也日趋明晰&过去十多年的研究对 RST暨养分再吸收效率的格

局以及影响 RST!特别是养分再吸收效率的诸方面因素作过细致研究&结果表明!叶片脱落持续时间(或

叶片寿命6!土壤湿度!改变库C源关系!地形条件!植物体内次生代谢过程等因素对 RST的影响较大!而养

分有效性对 RST的影响不显著!植物的养分再吸收与植物的适应性密切相关&尽管如此!有关 RST的研

究尚存许多不足之处!如使用养分的平均停留时间(UVW6和单位养分的年生产力(X6这一 RST参数研究

高大木本植物 RST的野外试验方法问题!养分利用效率在种内和种间 以 及 种 群 间 存 在 差 异 的 原 因 问 题

等&因此!未来的研究方向应集中于对使用 UVW和 X来研究 RST的试验方法的开发!RST存在差异的

生化基础以及除养分有效性之外的控制养分利用效率诸因素的研究&
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2*_4 q?B66?\+b?CC:kDG+h;7[gG+]ŵ $’Z;9BDK:<L8::RR;6;:<6OM;9N9N:?PPC;6?9;D<DR6D<9BDCC:@B:C:?8:R:B9;C;[:B8
6D?9:@M;9NAB?R9P;<:C;K<;<’##T$#"T]v"]̂ v!+$̂vw’uw{TwT#v’())W+-j.00*100)’
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