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摘要：氮是植物生长的基本限制性因子，它的有效利用可以增加植物的适应性。 叶片氮分配是指氮在植物叶片细胞各细胞结构

以及游离化合物中所分配的比例。 叶片氮的分配方式决定了叶片光合作用的强弱，影响叶片的坚韧程度以及化学防御强度，因

此研究氮在植物叶片内的分配方式具有重要意义。 本文阐述了叶片氮分配的方式，分析了影响叶片氮分配的生物和非生物因

子（ＣＯ２，光，土壤养分），介绍了常用的叶片氮分配的研究方法，并对未来的研究进行了展望。
关键词：氮分配； 叶片； 影响因子； 研究进展
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作为植物生长的必需元素之一，氮是很多生态系统的限制因子［１－３］。 与其他元素相比，氮的有效性对植

物生长能力的限制更强［４，５］。 原因在于氮能通过调节植物体内一百多种基因来影响其生理过程，包括编码水

通道蛋白、磷酸根和钾离子转运蛋白、硝酸盐转运蛋白和硝酸亚硝酸还原酶的基因和一些代谢酶，如天冬酰胺

合成酶和组氨酸脱羧酶等［６］的基因。 此外，氮也参与合成细胞里的其他的一些物质，如游离氨基酸［７］，生氰

糖苷［８］等。 植物吸收到叶片中的氮存在于叶片细胞的不同细胞结构以及一些游离的化合物当中，这种分配

方式决定了叶片光合作用的强弱［９，１０］，影响叶片的坚韧程度［１１］以及化学防御强度［８］，因此研究氮在植物叶片

内的分配具有重要意义。
目前，关于叶片氮分配的研究国外已有大量报道，有些研究甚至已经深入到分子水平［１⁃５，７⁃１１］。 国内的研

究也逐步开展，有张亚杰等对斜叶榕（Ｆｉｃｕｓ ｔｉｎｃｔｏｒｉａ）和假斜叶榕（Ｆ． ｓｕｂｕｌａｔａ） ［１２］、Ｆｅｎｇ［１３⁃１６］ 对紫茎泽兰

（Ａｇｅｒａｔｉｎａ ａｄｅｎｏｐｈｏｒａ）、 Ｌｅｉ 等［１７］ 对互花米草 （ Ｓｐａｒｔｉｎａ ａｌｔｅｒｎｉｆｌｏｒａ） 和张绪成等［１８⁃２０］ 对春小麦 （ Ｔｒｉｔｉｃｕｍ
ａｅｓｔｉｖｕｍ）的研究等。 本文对叶片氮分配的研究进行综合评述，阐述了叶片氮的分配方式，分析了生物因子和

非生物因子（光，ＣＯ２，土壤养分）对叶片氮分配的影响，并介绍了常用的研究方法，以期促进国内相关研究的

深入开展。

１　 叶片氮分配

叶片氮分配是指氮在植物叶片细胞各细胞结构以及游离化合物中的分配比例。 叶片中的氮一般分配到

细胞壁、细胞膜［１１，２１］、细胞核［２２，２３］以及细胞质中的叶绿体和线粒体等细胞器中，也有一些以游离化合物的形

式存在。 通常超过半数（最高到 ７５％）的叶片氮会分配到叶绿体中参与光合作用［２４⁃２６］。 参与光合作用的氮越

多，植物生长越快［２１］。 光合作用强度与单位叶面积含氮量之比称为光合氮利用效率（Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎ－
ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ， ＰＮＵＥ） ［１０］。 分配到叶绿体的氮缺乏可诱导光合抑制物的增加，阻碍光合进程和光合效率的

提高［２７］。
叶片细胞壁的氮分配量可以间接表示叶片的坚韧程度，这是植物基本的自卫手段［２８，２９］。 有 １０％—３０％

的氮会分配到其中［３０］。 比叶重（Ｌｅａｆ ｍａｓｓ ｐｅｒ ａｒｅａ， ＬＭＡ）与细胞壁氮含量呈显著相关［１］，并且与分配到叶绿

体的氮含量有关联［１４］。 生存环境较为恶劣的情况下，更多的氮会分配到细胞壁和一些游离化合物中［２４］。 如

果在细胞壁里氮分配变多，那么分配到叶绿体的氮就会减少［１］，这其中存在一个取舍关系［１，９，３１］。 但也有研

究证明这种取舍关系是不可靠的［３２］。 一般认为，当生长环境较好，植物生长迅速，分配到叶绿体中的氮就会

增加，而分配到细胞壁和游离化合物中的氮就会减少，比叶重减小；当环境恶劣时，植物会分配更多氮到细胞

壁和游离化合物中。
蛋白质是叶片氮存在的主要形式，通常有 ７１％—７７％的叶片氮存在于蛋白质中［１］。 Ｔａｋａｓｈｉｍａ 等将叶片

中的蛋白质分为三部分：化学不溶蛋白、化学可溶蛋白和水溶蛋白［１］。 叶片中的化学不溶蛋白主要是细胞壁

蛋白；化学可溶蛋白则以酶和转运蛋白为主；水溶蛋白主要是 １，５⁃二磷酸核酮糖羧化氧化酶（Ｒｉｂｕｌｏｓｅ⁃ １，５⁃
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ｂｉｓｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅ ／ ｏｘｙｇｅｎａｓｅ， Ｒｕｂｉｓｃｏ） ［１１］。 其中氮分配到 Ｒｕｂｉｓｃｏ 中的比例较高［２４］，这也许可以反映

出其在光合作用中的重要作用［３０］。 由于大部分的化学可溶蛋白和水溶蛋白参与光合作用［１］，因此调整氮分

配在其中的比例可以在细胞水平上优化光合作用，使植物对光、ＣＯ２ 和 １，５⁃二磷酸核酮糖（Ｒｉｂｕｌｏｓｅ⁃ １，５⁃
ｂｉｓｐｈｏｓｐｈａｔｅ， ＲｕＢＰ）再生能力的变化做出响应［３３］。 剩余的化学可溶蛋白和水溶蛋白则参与细胞内其他的生

理过程，或者以不活跃的形式存在。 不活跃蛋白质在适当的情况下也可以参与到细胞生理过程中，提高植物

对环境的适应性［３４］。 叶片内其他的氮以游离氨基酸［７，２３］、生物碱、生氰糖苷［８］、磷脂［１］、核酸［２２，２３］、硝态氮

（ＮＯ－
３）、氨态氮（ＮＨ＋

４） ［３５］和三磷酸腺苷（Ａｄｅｎｏｓｉｎｅ ｔｒｉｐｈｏｓｐｈａｔｅ， ＡＴＰ） ［３６］等形式存在。 其中游离氨基酸是合

成蛋白质的原料，硝态氮与氨态氮是合成其他有机氮的原料［３６］，可以调节其他含氮物质的量。

２　 影响叶片氮分配的生物因子

不同生物学特性的植物叶片氮分配具有差异。 光合氮利用效率越高的植物分配到 Ｒｕｂｉｓｃｏ 中的氮越

多［３７，３８］。 常绿植物［３４，３９］、耐胁迫植物［４０］、演替后期植物［４１］、高纬度植物［３７，４２］ 以及叶片寿命较长的植物［４３］

ＰＮＵＥ 通常较低，也就意味着分配到 Ｒｕｂｉｓｃｏ 中的氮较少。 Ｗｒｉｇｈｔ 等总结了 ２５００ 种植物的叶片功能性状后也

得出叶片寿命较长的植物分配到 Ｒｕｂｉｓｃｏ 的氮较少的结论［４４］。
大多数 Ｃ３植物中，叶片水溶蛋白的含量约是叶片蛋白总量的一半以上，Ｃ４植物中则为 １ ／ ４［４５］。 草本植物

将更多的氮分配到 Ｒｕｂｉｓｃｏ 中［２２，４６，４７］。 例如 Ｇａｌｍｅｓ 等在巴利阿里群岛（Ｂａｌｅａｒｉｃ Ｉｓｌａｎｄｓ）对 ２４ 个双子叶植物

的研究表明，草本中 Ｒｕｂｉｓｃｏ 中的氮占叶片氮的 １３．２％—３３．１％，高于木本植物［４７］。 有研究表明，高 ＬＭＡ 植物

分配到 Ｒｕｂｉｓｃｏ 中的氮较少［１］，然而相似研究证实二者没有必然联系［３７，３８，４８］。 常绿植物分配到不活跃

Ｒｕｂｉｓｃｏ 中的氮较多，且分配到细胞壁中的氮的比例要高于落叶植物［１，３４］，这被 Ｈｉｋｏｓａｋａ 和 Ｓｈｉｇｅｎｏ 对青叶山

（Ａｏｂａｙａｍａ－ｈｉｌｌ）２６ 种植物的研究结果所证明［４９］。 Ｚｈｕ等研究发现，非固氮植物花花柴（Ｋａｒｅｌｉｎｉａ ｃａｓｐｉｃａ）和骆驼

蓬（Ｐｅｇａｎｕｍ ｈａｒｍａｌａ）分配到叶绿体中的氮要少于固氮植物骆驼刺（Ａｌｈａｇｉ ｓｐａｒｓｉｆｏｌｉａ） ［５０］。
入侵种为了迅速占领入侵区域，较少的将氮分配到细胞壁中，而将大量氮分配到叶绿体中以迅速生

长［１３⁃１６，２１］。 Ｆｅｎｇ 等对紫茎泽兰的研究发现，入侵的紫茎泽兰分配到叶绿体中的氮要比原生的紫茎泽兰多

３０％，最大净光合速率高 ２４．４％，光合氮利用效率高 ２０．２％，分配到细胞壁的氮低 ４６．５％，而单位叶面积氮含量

无显著差异［２１］。 Ｑｉｎｇ 等对互花米草的研究表明，入侵的互花米草分配到 Ｒｕｂｉｓｃｏ 的氮含量以及比例都高于

原生的互花米草，而单位叶面积氮含量差异不大［５１］。
有些化学防御物质也有氮参与合成，氮分配到这些物质中的比例也比较可观。 以生氰糖苷为例，不同树

种分配到这种物质中的氮比例有差异，糖桉（Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｃｌａｄｏｃａｌｙｘ）为 ９．１％—１５％；多花桉（Ｅ． ｐｏｌｙａｎｔｈｅｍｏｓ）
为 ０．２％；亚拉桉（Ｅ． ｙａｒｒａｅｎｓｉｓ）为 １．６％［８，３１］。

３　 影响叶片氮分配的非生物因子

由于大部分叶片氮会分配叶绿体中参与光合作用，因此影响光合作用的因子，如光、ＣＯ２和土壤养分等也

会对氮在叶片中的分配产生影响。
３．１　 光

光照的变化影响叶片氮的分配主要是因为它影响了叶片光合作用的能量供应，导致氮分配到光反应与暗

反应的比例发生变化。 高光强条件下暗反应能力成为制约光合作用的主要因素，因此叶片分配更多的氮到

Ｒｕｂｉｓｃｏ 中，而较少分配到光反应相关蛋白中［１６，２２，５２⁃５５］。 Ｌｅ［５４］ 等对桃子（Ｐｒｕｎｕｓ ｐｅｒｓｉｃａ）的研究、Ｆｅｎｇ［１６］ 对紫

茎泽兰以及 Ｏｓａｄａ 等［５６］对库页蓼（Ｐｏｌｙｇｏｎｕｍ ｓａｃｈａｌｉｎｅｎｓｅ）的研究支持这种观点。 但也有研究发现高光强条

件下叶片分配氮到 Ｒｕｂｉｓｃｏ 中比例下降，如张亚杰与冯玉龙的研究表明，生长光强低于自然光强的 １２％时，斜
叶榕和假斜叶榕分配到 Ｒｕｂｉｓｃｏ 的氮比例（ＰＣ）随光强升高而升高；当生长光强高于自然光强的 １２％后，两种

榕树的 ＰＣ则随光强升高呈降低趋势［１２］。
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强光下叶片叶绿素降解较快［５７，５８］，如果同时具有高大气 ＣＯ２浓度则加剧了叶绿素降解［５７⁃５９］。 Ｔａｋａｓｈｉｍａ
等研究表明，低光条件下（３０％自然光）的栎属植物比生长在高光条件下（９０％自然光）的具有更高的叶绿素

含量［１］。 但张绪成对甘肃春小麦的研究则表明，与全光照下相比，遮阴后小麦叶绿素含量无明显差异［１９］。
遮阴后植物叶片氮会增加［６０，６１］。 植物将更多的氮分配到叶绿体中，减少次级含氮代谢物的产量［８，１３，３１］。

Ｂｕｒｎｓ 等对糖桉的研究表明，遮阴（４０％全光照）会减少生氰糖苷的产生量［８］。 Ｍｉｌｌｅｒ 等对 Ｐ． ｔｕｒｎｅｒｉａｎａ 的研究

也支持上述观点［６２］。
３．２　 二氧化碳

二氧化碳是光合作用的原料，环境中 ＣＯ２ 浓度的变化会对光合作用以及光合氮利用效率产生影

响［２６，６３，６４］，进而对叶片氮分配产生影响。 外界 ＣＯ２浓度增加，会间接提高羧化位 ＣＯ２浓度，使羧化反应的原料

增加。 相对的，当 ＣＯ２浓度减小到一定程度时，暗反应成为限制因子，分配到 Ｒｕｂｉｓｃｏ 的氮会相对增加［６５，６６］。

这其中存在一个最优的比例关系［６７］，因此前人的研究得出了很多不同的结论。 如 Ａｋｉｔａ 等的研究表明，在营

养充足情况下，大气 ＣＯ２浓度下培养的库页蓼比高 ＣＯ２浓度下（７００ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ）培养的分配到 Ｒｕｂｉｓｃｏ 中的氮

比例略有增加［６８］。 Ｓｅｎｅｗｅｅｒａ 等对水稻（Ｏｒａｚｙ ｓａｔｉｖａ）的研究表明，大气 ＣＯ２浓度（３９０ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ）与高 ＣＯ２浓

度下（１０００ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ）培养的水稻相比，分配到 Ｒｕｂｉｓｃｏ 的氮比例在展叶期下降 １８．８％—１６．２％，成熟期却提

高 １４．９％—１７．１％［６９］。 Ｌｅｉ 等研究表明，在高 ＣＯ２浓度条件下，紫茎泽兰分配到叶绿体的氮比例变化不大，但

分配到细胞壁的氮比例增加［１７］。 这些研究结果的差异很可能与不同植物种类和不同发育时期对 ＣＯ２需求量

及对高 ＣＯ２的反应差异有关。

长时间过高大气 ＣＯ２浓度处理会促进叶片氮含量下降和叶绿素降解，导致光合机构活性下降［５６，７０，７１］。

Ｏｓａｄａ 等对库页蓼的研究表明，随着 ＣＯ２浓度增加，分配到叶绿素的氮含量有所下降［５６］。 王建林等的研究证

明，经过 ６０ ｄ 高 ＣＯ２ （ ７５０ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ） 处理后会造成植物最大羧化效率降低，Ｒｕｂｉｓｃｏ 的活性降低、含量

减少［７１］。
３．３　 土壤养分

土壤中氮含量的变化会直接影响植物体内氮含量，进而对叶片氮分配造成影响，土壤中其他元素含量的

变化也会对叶片氮分配产生影响，而叶片氮分配又会影响到叶片的光合作用及其化学防御强度等，进而影响

植物的生长发育和环境适应能力，因此植物叶片氮分配对植物营养学的研究也具有一定的参考价值。
３．３．１　 氮

随着土壤氮含量的增加，植物叶片内氮含量增加，单位叶面积的 Ｒｕｂｉｓｃｏ 含量也随之增加，这种现象在欧

洲赤松（Ｐｉｎｕｓ ｓｙｌｖｅｓｔｒｉｓ） ［７２］、火炬松（Ｐ． ｔａｅｄａ） ［７３］中发现。 随着土壤氮含量的增加，分配到 Ｒｕｂｉｓｃｏ 的氮的比

例也有所提高，这被 Ａｋｉｔａ 等对库页蓼的研究所证明［６８］。 植物叶片叶绿素含量同样随着土壤氮含量的增加而

增加。 张绪成与上官周平的研究表明，土壤适量施氮后小麦叶绿素 ａ 含量显著提高［７４］。 Ｂｏｕｓｓａｄｉａ 等发现，土
壤高氮处理的两个油橄榄品种“Ｍｅｓｋｉ”和“Ｋｏｒｏｎｅｉｋｉ”叶绿素 ａ 浓度分别为 ７６ μｇ ／ ｃｍ２，８０ μｇ ／ ｃｍ２，经过减少氮

供应处理之后，两种橄榄的叶绿素 ａ 含量都显著减少［７５］。 随着土壤氮含量的增加，叶片内分配到游离氨基酸

的氮也有所增加。 Ｒｕａｎ 等研究表明，提高土壤氮供应可以提高分配到茶叶（Ｃａｍｅｌｌｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ）幼叶游离氨基

酸的氮比例［７］。
３．３．２　 磷

磷是组成转录蛋白质所必须的核糖核酸（Ｒｉｂｏｎｕｃｌｅｉｃ ａｃｉｄ， ＲＮＡ）的原料［７６，７７］，会直接影响蛋白质的合

成。 同时磷也是合成 ＡＴＰ 和 Ｒｕｂｉｓｃｏ 的原料［７８］，因此会影响氮分配到光合作用中的比例［７９，８０］。 土壤增施磷

肥可以增加叶片 Ｒｕｂｉｓｃｏ 含量和叶绿素含量。 Ｗａｒｒｅｎ 研究表明，海岸松（Ｐ． ｐｉｎａｓｔｅｒ）Ｒｕｂｉｓｃｏ 中的氮含量与增

施氮肥相关性不明显，而与增施磷肥相关性较高［７７］。 Ｔａｋ 等对鹰嘴豆（Ｃｉｃｅｒ ａｒｉｅｔｉｎｕｍ）进行四个梯度土壤磷

施肥研究表明，施磷可以提高叶片叶绿素的含量，但分配到叶绿素的氮比例有所下降［７９］。
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３．３．３　 钾

在正常的土壤钾供应水平下，叶片的叶绿素合成、运转会保持动态平衡，而钾的缺乏或过量会导致叶绿素

含量、ＡＴＰ 含量以及 Ｒｕｂｉｓｃｏ 含量降低［８１，８２］，并使光合电子传递及光合磷酸化受阻［８３］。 杨军等对奈李（Ｐ．
ｓａｌｉｃｉｎａ）的研究表明，土壤适度增施钾肥可以提高叶片叶绿素的含量［８３］。 郑炳松等对水稻的研究表明，土壤

适度增施钾肥可以提高叶片的 Ｒｕｂｉｓｃｏ 含量［８１］。

４　 叶片氮分配的研究方法

４．１　 化学分离法

化学分离法是利用不同含氮物质的化学特性，使用化学试剂将其从叶片中分离的方法。 其优点是结果较

为准确，能够直接获取氮含量数据；缺点是操作过程较为繁琐，容易出现人为提取误差，且费用较高。 这种方

法适合样本较少时叶片氮含量的测定。
蛋白质的分离与提取在氮分配研究中应用较多［１，１１，２１，２４］。 最早的一些研究没有将水溶蛋白与化学可溶

蛋白分开，而是统称为可溶蛋白［８４，８５］。 Ｔａｋａｓｈｉｍａ 等［１］ 将细胞内蛋白质细分为水溶蛋白、化学可溶蛋白以及

化学不溶蛋白，然后利用化学试剂将其分别提取。 叶绿素也可以通过化学方法提取，在实验中应用较多的为

丙酮提取法。 Ｆｕｎｋ 等不仅用化学方法分离了化学可溶、化学不溶与水溶蛋白，还提取了氨基酸与核酸，测定

了叶片内的硝态氮与氨态氮含量［３５］。
４．２　 公式法

公式法是利用容易获得的叶片生理生态参数，利用经验公式来估算叶绿体中各含氮部分的氮含量的方

法。 其优点是操作简便，节省费用，只需获取部分比较容易获得的叶片生理生态参数就能估算；缺点是误差较

大，计算结果不精确，无法获得细胞壁氮含量。 这种方法适合样本较多时叶片氮含量的估算。
光合作用消耗氮的比例是研究的热点。 早先的研究将参与光合的含氮物质按参与的阶段不同分为羧化

系统（主要是 Ｒｕｂｉｓｃｏ，参与暗反应）与类囊体（参与光反应）两部分［２４，８５］，Ｅｖａｎｓ 和 Ｓｅｅｍａｎｎ 又将类囊体细分为

生物力能学组分（Ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ ｆ， Ｃｙｔ ｆ、耦合因子以及铁氧还蛋白－ＮＡＤＰ ＋ 还原酶）与捕光系统（① 光系统 Ｉ
（Ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ Ｉ， ＰＳＩ）；② 光系统 ＩＩ （Ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ ＩＩ， ＰＳＩＩ）；③ 光系统 ＩＩ 捕光复合体（Ｌｉｇｈｔ －ｈａｒｖｅｓｔｉｎｇ ｃｏｍｐｌｅｘ
ＩＩ， ＬＨＣＩＩ）） ［２２］，但后人有时仍将类囊体作为一个整体进行研究。

Ｆｒｉｅｎｄ［８６］在研究 Ｃ３植物叶片时使用了最大羧化效率 Ｖｃｍａｘ和最大电子传递速率 Ｊｍａｘ来估算氮分配到羧化

系统和类囊体中的比例，分别以 Ｒｕｂｉｓｃｏ 和叶绿素作为代表：

Ｖｃｍａｘ ＝ （ ７
５５００

） × ｋｃ × Ｎｒｕｂ × Ｎ

Ｊｍａｘ ＝ ０．２５ × ｊｍａｘ × Ｎｃｈｌ × Ｎ
公式中，Ｖｃｍａｘ单位为（ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）；Ｊｍａｘ单位为（Ｅｑ ｍ－２ ｓ－１，Ｆａｒｑｕｈａｒ［８７］所使用的单位）；ｋｃ为 Ｒｕｂｉｓｃｏ 周转

次数，与温度相关，但温度对其值影响有限，在 ２５℃时可取值 ２．５［８７］；Ｎｒｕｂ为氮分配到 Ｒｕｂｉｓｃｏ 中的比例；Ｎｃｈｌ为

氮分配到叶绿素中的比例；Ｎ 为叶片氮含量（ｍｏｌ ／ ｍ２）；ｊｍａｘ为单位叶绿素最大电子传递速率（Ｅｑ ｍｏｌ－１ ｓ－１），其
计算公式为：

ｊｍａｘ ＝ ４８３ × ｅ
－Ｅ
Ｒ×Ｔ

１ ＋ ｅ
Ｓ×Ｔ－Ｈ
Ｒ×Ｔ

公式中，Ｅ 为相关活化能，取值为 ３７０００ （Ｊ ／ ｍｏｌ）；Ｒ 为通用气体常数 ８．３１４ （Ｊ Ｋ－１ ｍｏｌ－１）；Ｔ 为叶片温度

（Ｋ）；Ｈ 为去活化能，取值为 ２２００００ （Ｊ ／ ｍｏｌ）；Ｓ 为熵，取值为 ７１０ （Ｊ Ｋ－１ ｍｏｌ－１） ［８７］。 这种拟合方法以叶绿素

含量代替类囊体的氮含量，忽略了类囊体上的其他含氮物质，对含氮物质的估算并不全面。
Ｅｖａｎｓ［８８，８９］在研究紫花苜蓿（Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｓａｔｉｖａ）时，使用了最大电子传递速率与叶绿素含量的比值 ｊｍａｘ来估

算类囊体氮含量以及羧化系统氮含量：
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Ｔ ＝ ０．０６８ × ｊｍａｘ ＋ ３４．４
Ｓ ＝ ０．３３ × ｊｍａｘ

其中，ｊｍａｘ单位为（ｍｍｏｌ ｅ－（ｍｏｌ Ｃｈｌ） －１ ｓ－１），Ｔ 为类囊体氮含量与叶绿素含量的比值（ｍｏｌ Ｎ （ｍｏｌ Ｃｈｌ） －１） ［８８］，Ｓ
为羧化系统氮含量与叶绿素含量的比值（ｍｏｌ Ｎ （ｍｏｌ Ｃｈｌ） －１） ［８９］。 这种拟合方法比较简单，只使用了最大电

子传递速率与叶绿素含量的比值进行公式拟合，但这就造成了其精确度不高；且公式的拟合是建立在单一植

物研究结果之上的，在其他植物中使用效果较差［８９］。
Ｎｉｉｎｅｍｅｔｓ 和 Ｔｅｎｈｕｎｅｎ 在对糖枫（Ａｃｅｒ ｓａｃｃｈａｒｕｍ）的研究中，把参与光合作用的含氮物质分为了三部分：

① 羧化系统；② 生物力能学组分；③ 捕光系统，并建立了一种能分别计算这三部分氮含量的模型［９０］。 其计

算各部分氮含量的方法如下：

ＰＲ ＝
Ｖｃｍａｘ

６．２５ × Ｖｃｒ × ＭＡ × Ｎｍ

ＰＢ ＝
Ｊｍａｘ

８．０６ × Ｊｍｃ × ＭＡ × Ｎｍ

ＰＬ ＝
Ｃｃ

ＣＢ × Ｎｍ

其中，ＰＲ为分配到羧化系统中的氮的比例；ＰＢ为分配到生物力能学组分的氮的比例；ＰＬ为分配到捕光系

统的氮的比例；ＭＡ为单位面积叶干重（ｇ ／ ｍ２）；Ｎｍ为单位干重叶片氮含量（ｇ ／ ｇ）；Ｖｃｍａｘ单位为（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）；
Ｊｍａｘ单位为（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）；ＣＣ为叶片叶绿素浓度（ｍｍｏｌ ／ ｇ）；Ｖｃ ｒ是 Ｒｕｂｉｓｃｏ 比活，即单位 Ｒｕｂｉｓｃｏ 的 ＣＯ２固定活

性（μｍｏｌ ＣＯ２ ｇ－１ Ｒｕｂｉｓｃｏ ｓ－１），与温度相关；Ｊｍｃ为单位 Ｃｙｔ ｆ 的最大电子传递速率（μｍｏｌ ｅｌｅｃｔｒｏｎｓ μｍｏｌ－１ ｃｙｔ ｆ
ｓ－１），与温度相关［９０］。 Ｖｃ ｒ和 Ｊｍｃ的计算方法如下［９１，９２］：

Ｖｃｒ（Ｊｍｃ） ＝ ｅ（ｃ－
ΔＨａ
Ｒ×Ｔｋ

）

１ ＋ ｅ
ΔＳ×Ｔｋ－ΔＨｄ

Ｒ×Ｔｋ

其中，Ｒ 为通用气体常数，取值为 ８．３１４ （Ｊ Ｋ－１ ｍｏｌ－１）；Ｔｋ是叶片温度（Ｋ），ΔＨａ、ΔＨｄ、ΔＳ 和 ｃ 为活化能、去
活化能、熵和比例常数，计算 Ｖｃｒ时的取值分别为 ７４０００ （Ｊ ／ ｍｏｌ）、２０３０００ （Ｊ ／ ｍｏｌ）、６４５ （Ｊ Ｋ－１ ｍｏｌ－１）和 ３２．９；计
算 Ｊｍｃ时的取值分别为 ２４１００ （Ｊ ／ ｍｏｌ）、５６４１５０ （Ｊ ／ ｍｏｌ）、１８１０ （Ｊ Ｋ－１ ｍｏｌ－１）和 １４．７７［９３，９４］。

ＣＢ为捕光系统中叶绿素与氮的比值（ｍｍｏｌ Ｃｈｌ （ｇ Ｎ） －１），其取值可以利用拟合出的 ＣＢ的值与 ＭＡ的值的

关系的线性公式来进行计算，其相关系数较高（ｒ２ ＝ ０．９７），并且可以在多种植物类型中广泛应用。 其公式为：

Ｃ[ Ｂ］ ＝ １．９４ ＋ １２．６
Ｍ[ Ａ ]

其中，［ＭＡ］为单位面积叶片干重（ＭＡ，单位 ｇ ／ ｍ２）的值，［ＣＢ］为 ＣＢ的值［９０］。 这样就可以通过 ＭＡ的值来

计算出 ＣＢ的值，以便进一步计算 ＰＬ。
这种氮分配的拟合方法不仅考虑了植物的羧化能力以及电子传递能力，还使用了单位面积叶片干重，叶

绿素含量等作为公式中的变量，考虑比较全面，因此在最近的研究中得到广泛应用［１，１２⁃１５，３５，９５］；且公式所拟合

的数据可信度高，在很多研究中得到了验证；其叶片氮的分区也较为合理，是比较方便且准确的公式拟合

方法。

５　 叶片氮分配研究展望

５．１　 叶片中其他含氮物质的氮分配

氮在叶片细胞内的分配比例能够反映出植物的生理特性及其在不同环境下所采取的对策。 目前对叶片

氮分配的研究主要集中在了叶绿体、细胞壁以及一些游离化合物中。 然而植物叶片内 ＡＴＰ、不参与光合作用
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的酶、核酸［２２，２３］、游离氨基酸［７，２３］中也会分配一部分的氮，这些含氮物质在植物生长发育和环境适应等方面

也具有重要作用。 例如，游离氨基酸是蛋白质等含氮化合物合成与分解过程的中介物质，可反映植物体内的

氮代谢变化及植物对氮的吸收、运输、同化等状况［９６，９７］，并且具有调节液泡渗透势、调节光呼吸氮代谢以及去

除植物体内的 ＮＨ３和 ＳＯ２等物质的解毒作用［９８］。 未来应该加强氮在上述含氮物质中的分配及其与植物生长

和环境适应性的关系研究。
另外，目前的研究多关注各种影响因子对单个含氮物质含量的影响，较少涉及这种物质所分配的氮占总

氮的比例，而氮分配的比例变化或许比含氮物质的含量变化更能说明植物的叶片氮分配倾向。 因此未来应该

着重研究植物叶片在生物因子和非生物因子影响下氮分配比例的变化，以期更好的了解植物叶片氮分配的生

理生态特征。
５．２　 水分和温度的影响

影响叶片氮分配的因子很多，水也是其中之一。 水分亏缺将导致参与光合作用的氮减少。 在沙漠地区高

水分利用效率的植物具有高光合氮利用效率［５０］，但也有研究得出水分利用效率与光合氮利用效率之间关系

不明显的结论［１４，９９］。 水分胁迫下叶绿体膨胀，排列紊乱，基质片层模糊，基粒间连接松弛，类囊体层肿胀或解

体，光合器官的超微结构遭到破坏，叶绿素、核酸和蛋白质等大分子遭到破坏或损伤［１００］，且在水分胁迫下卡

尔文循环中间物质含量减少，ＲｕＢＰ 合成受到限制［１０１］。 也有研究表明缺水可以提高叶片寿命，延长氮的利用

时间，提高氮的利用效能［１］。 因此了解植物叶片在水分变化下的氮分配具有重要的科学意义，值得继续深入

研究。
酶活性存在最适合的温度范围，过高或过低的温度会使酶失活，进而影响光合作用以及氮的分配。 有研

究表明，植物在高温下通过叶绿素的降解来减少接收太阳辐射的光量子数，以防止体内温度过高或产生多余

的自由基对植物造成伤害［１０２］。 高温也可以抑制植物细胞器和细胞的功能，如降低光合器官的光能利用、降
低 ＰＳⅡ活性［１０３，１０４］。 植物在无法耐受的低温条件下，叶片蛋白质降解，游离氨基酸会增加；在可耐受的低温

条件下脯氨酸含量增加，植物抗寒性增强［１０５］，叶绿素含量下降［１０６］。 关于温度对叶片氮分配影响的研究还较

少见，在未来可以侧重对这方面的研究。
５．３　 技术方法

目前在利用化学方法提取不同性质蛋白质的时候存在提取不彻底的问题，从而使蛋白质含量出现偏差：
化学不溶蛋白有可能提取不彻底；不能提取可溶于柠檬酸和乙醇的蛋白质［１］；含有树脂的树种的水溶性蛋白

的含量也可能被低估［３５］，因此总蛋白质含量可能被低估。 有研究表明，在高粱（Ｓｏｒｇｈｕｍ ｂｉｃｏｌｏｒ） ［１０７］、冬小麦

（Ｔ． ａｅｓｔｉｖｕｍｌ） ［１０８］、北海道黄杨（Ｅｕｏｎｙｍｕｓ ｊａｐｏｎｉｃｕｓ） ［１０９］和枣树（Ｚｉｚｙｐｈｕｓ ｊｕｊｕｂａ） ［１１０］等的叶片蛋白质提取中，
采用新方法或者添加新配方裂解液可以显著提高蛋白质的获得量。 其它含氮化合物的含量也可能被低估，如
叶绿素的提取存在提取不彻底的问题。 研究表明，采用最新的超声波混合提取剂法比以往的研磨法提取的菠

菜叶绿素含量要高 ４５．１％［１１１］。 同时，利用公式拟合各种含氮物质的氮含量也会出现偏差［９１］。 植物叶片含氮

物质提取技术和方法的改进以及植物叶片各部分氮含量拟合公式精度的提高也是本领域未来的研究重点

之一。
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