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摘摇 要摇 为研究 N 过量吸收对植物生长的作用,以耐盐植物地肤(Kochia scoparia)作为研
究对象,设置 3 个不同的施 N 处理,测量了不同生长时期的 N 含量、暗呼吸速率、生物量和
相对生长速率(RGR)。 结果表明:在 N 过量吸收的情况下,多余的 N 对暗呼吸速率并没有
显著的影响,导致了暗呼吸中 N 的利用效率变低;单位质量暗呼吸速率与相对生长速率
(RGR)有很好的线性相关,并且直线的斜率和截距并不受氮素过量吸收的影响,表明单位
质量暗呼吸速率与 RGR 的关系不受施氮水平的影响;暗呼吸速率与总 N 的异速关系中,幂
指数的大小与施 N 量相关,施 N 量越大对应的幂指数越小。
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Abstract: To better understand the effects of excessive nitrogen (N) absorption on plant growth,
three N fertilization treatments were installed to measure the plant N content, dark respiration
rate, biomass, and relative growth rate (RGR) of halophyte (Kochia scoparia) during its growth
period. Under the conditions of excessive N absorption, the excessive N had minor effects on the
dark respiration rate, resulting in the low N use efficiency during dark respiration. There was a
highly linear correlation between mass鄄based dark respiration rate and RGR, and this correlation
was consistent across different N treatments. An allometric relationship was observed between
dark respiration rate and plant N content, and the relationship was correlated with N application
rate, i. e. , the higher the N application rate, the smaller the scaling exponent.
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摇 摇 生长速率假说(growth rate hypothesis)认为,生
物体相对生长速率(RGR)的变化是由体内不同元素

组成改变而引起的。 研究表明,RGR 与 N,磷(P)及
P 颐 N 呈正相关关系 ( Elser et al. , 1996;Vrede et
al. , 2004),特别是 N 与 RGR 的正相关关系是十分

普遍的现象(Elser et al. , 2003; Agren,2004; Niklas
et al. , 2005;Peng et al. , 2011)。 Agren(2004)经过

推导证明,在 N 和 P 分别为限制性元素时,植物的

RGR 与 N 颐 C 呈线性正相关,而与 P 颐 C 的二次方

呈正相关关系,而当 N 或 P 某一种元素不再是限制

性元素时,植物会过量吸收这种元素贮存在体内,造
成这该元素的利用效率变低。 N 的过量吸收被认为

是植物对外界环境的一种适应,当环境中 N 丰富时

植物会过量吸收一部分 N 贮存在体内,以备在 N 匮
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乏的时候利用(Chapin 1980;Proe & Millard, 1994)。
N 含量增加并没有显著增加呼吸速率,这可能是由

于 N 以游离氨基酸的形式贮存在液泡中,对代谢并

没有发挥作用(Zedler et al. , 1986;Van Dijk & Roe鄄
lofs,1988)。

关于新陈代谢与生长的关系,最近在机理研究

方面有很大的突破(West et al. , 2001)。 个体生长

主要以细胞分裂的形式实现,并且这个过程需要能

量,一部分用于产生新的组织,另一部分用于现存组

织的维持消耗。 West 等(2001)结合新陈代谢与个

体生物量的 3 / 4 的幂指数异速关系和新陈代谢能量

分配方程,推导出一个描述生物体生长发育模型,大
量的实验数据验证了这个模型的普适性( West et
al. , 2001; Gillooly et al. , 2002;Hou et al. ,2011)。
植物的新陈代谢速率常用暗呼吸速率来表示(Gil鄄
looly et al. , 2001;Reich et al. , 2006, 2008; Mori et
al. , 2010; Peng et al. ,2010)。 然而,小个体植物新

陈代谢与个体生物量的关系并不是 3 / 4 的幂指数关

系,而是一个幂指数约为 1 的等速关系(Reich et
al. , 2006; Enquist et al. , 2007; Mori et al. , 2010;
Peng et al. ,2010),并且新陈代谢速率还受到 N 含

量的影响(Reich et al. ,2006. , 2008),使得 West 等
(2001) 的机理模型不能描述小个体植物的生长过

程。
因此,在借用相似的模型描述小个体植物的生

长时,要考虑到两个方面:首先新陈代谢与个体生物

量的 3 / 4 幂指数关系需要改成幂指数为 1 的等速关

系; 其次,要把 N 对新陈代谢的作用考虑进来。 本

研究以地肤(Kochia scoparia)作为实验对象,通过设

置不同的施氮水平,测量不同生长时期的地上部分

暗呼吸速率、生物量、RGR 以及氮含量,尝试研究了

N 素过量吸收对地肤暗呼吸速率及相对生长速率的

影响。

1摇 材料与方法

1郾 1摇 实验设计

实验在阜康荒漠生态系统实验站进行(44. 7毅
N, 87. 56毅E,海拔 475 m),土壤采用阜康荒漠生态

系统研究站附近的原生荒漠表层土壤(0 ~ 30 cm),
其土壤中黏粒、粉粒和沙粒各占 6. 8% 、67. 6% 和

25. 6% ,盐碱含量较高,1 颐 5 的土壤水溶液中,电导

度为 4 dS·m-1,pH>8. 2。 其有机质和总氮含量分

别为 10. 64 和 0. 68 mg·g-1。 将土壤压碎混匀后,

每盆装土 3 kg(盆高 19 cm,上口径 16 cm),然后将

塑料盆中的土壤用水浇透,实验物种选用耐盐植物

地肤,将种子直播在土壤中,然后盖一层蛭石保水。
栽培在温室进行,白天温度在 25 ~ 35 益,夜间温度

在 18 ~ 25 益。 在发芽第 15 天后,第一次取地上部

分进行生物量及暗呼吸速率的测定。 之后将所有地

肤随机分成 3 个处理,每个处理浇灌不同的氮溶液,
保证植物处于不缺水的状态。 氮浓度根据阜康地区

多年降水平均 140 mm (气象站数据)与氮沉降量

0. 8 g·mg-2·a-1(Zhang et al. , 2008)确定。 将硝

酸铵溶解于蒸馏水配成 3 个不同的氮浓度,其分别

相当于雨水含 N 量(5. 714 mg·kg-1)的 1 倍(1N),
4 倍(4N),16 倍(16N)。 之后每隔 7 d 或 14 d 对地

上部分进行收获,测量生物量和暗呼吸速率,每个处

理测定 6 个重复,实验一直持续到植物开花结果。
期间一共进行了 15 次测定,从植物出苗到最后一次

测定共持续了 147 d。
1郾 2摇 测定指标

在准备测量植株地上部分暗呼吸之前,先将植

株搬到温度恒定的实验室,罩上暗箱进行至少 30
min 的暗适应。 在测定时将植物地方部分剪下放进

用黑布罩住的同化箱内,采用美国 LI鄄COR 公司的

LI鄄840 碳通量测定系统,自动记录 CO2通量的变化,
每 10 s 记录一个数值,每个测定共记录 18 个数值,
并用线性回归拟合,获得 CO2浓度变化率,利用如下

公式计算暗呼吸速率:

B=V伊P伊(1-w / 1000)伊K
R伊(T+273郾 15)

式中,B 为暗呼吸速率(滋mol·s-1);V 为箱体体积

(dm3);P 为取样时大气压值(kPa);w 为初始水蒸

气的摩尔分数(mmol·mol-1);K 为获得 CO2浓度变

化率(10-6 mol·s-1);R 为气体常数,一般取 8. 314
(Pa m3·K-1·mol-1);T 为测量时大气温度(K)。

整个测定过程中暗呼吸测定温度在 27 益左右,
并且最后将所有暗呼吸速率用温度矫正公式矫正为

27 益的暗呼吸速率。 温度校正采用传统 Q10 的方

法,每个暗呼吸速率乘以 Q10
(27-T) / 10将所用暗呼吸速

率都矫正为 27 益时的暗呼吸速率,Q10采用文献中

( Atkin & Tjoelker, 2003 ) 27 益 时 所 对 应 的 值

1郾 929。
所有植物在测完呼吸和鲜重后,放入 105 益烘

箱 72 h,然后测干重。 在测定完所有个体的生物量

之后,将植物地上部分生物量烘干磨碎。 植物全氮
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测定,采用半微量凯氏法测定。
1郾 3摇 单位质量的暗呼吸速率与 RGR 关系的公式推导

像在动物生长模型中那样(West et al. , 2001),
将新陈代谢能量分为两部分一部分用于生长,另一部

分用于现存生物量的维持消耗,可用下列公式表示:
dM
dT =aB(T)-bM(T) (1)

式(1)中, M 为个体生物量,T 为时间,B 为暗呼吸

速率,a ,b 为常数项。 将式(1)两边同时除以 M 得

到公式(2)
1

M(T)
dM
dT =a B(T)

M(T)-b (2)

小个体植物新陈代谢与个体生物量呈幂指数为

1 的等速关系,并且受氮含量的影响(Reich et al. ,
2006),因此新陈代谢可以表示为:

B(T)= B0CnM(T) (3)
式中,B0 为常数项,Cn 为氮元素的效应系数。

假设在 2 次测量期间,植物体内 N 含量不变。

那么根据式(3)可知,在在这段时间内B(T)
M(T)是一个

固定值,将公式 2 积分可得

log(M(T2) / M(T1))
T2-T1

=a
Bn

Mn
-b (4)

用 T1到 T2时段内的均值表示即

Bn /Mn =(B(T1) / M(T1)+B(T2) / M(T2)) / 2
(5)

式中,B1,B2,M1,M2分别为 T1 时刻和 T2 时刻的暗

呼吸和生物量值。 将式(4)左边部分即相对生长速

率用 u 表示则

u=a
Bn

Mn
-b (6)

利用式(6)可以分析相对生长速率与单位质量

呼吸的关系。
1郾 4摇 数据分析

在做暗呼吸速率和总 N 的异速生长关系中,数
据用以 10 为底的对数转换,用 R2. 15 做 SMA 回归

分析及差异性检验(Warton et al. , 2006),其他数据

用 SPSS 13. 0 做方差分析,用协方差的方法检验直

线斜率及截距的差异性。

2摇 结果与分析

2郾 1摇 单位质量的暗呼吸速率及 N 含量随时间变化

关系

各个 N 处理的地肤,N 含量随时间不断减小

(图 1),不同处理间 N 含量的差异随时间不断变大。
前期(0 ~ 62 d)不同处理间 N 含量没有显著差异(F
= 1. 338, P = 0. 267),后期(69 ~ 132 d) N 含量的

差异开始显现出来(F = 61. 497, P < 0. 001)。 两

两比较结果显示,16N 具有最高的 N 含量,4N 其次,
1N 最小,并且任意两个处理间差异都达到显著水平

(P < 0. 05)。 3 个处理间单位质量的暗呼吸速率随

时间变化也呈减小的趋势,但差异性分析显示,生长

前期(0 ~ 62 d)以及生长后期(69 ~ 132 d)不同处理

间的差异都不显著(F=0. 652,P=0. 523;F = 1. 161,
P = 0. 317)。 这表明实验处理后期,虽然 16N 和

4N 处理 N 含量高于 1N 处理,但是这部分高出的 N
含量并未对单位质量的暗呼吸速率产生显著影响

(图 2)。
2郾 2摇 单位质量 N 的暗呼吸速率随时间变化

不同N处理的地肤,单位质量N的暗呼吸速率

图 1摇 不同 N 处理条件下地肤(Kochia scoparia)生长过程
中 N 含量随时间的变化
Fig. 1 摇 Variation in N concentration of Kochia scoparia
grown under different N treatments

图 2摇 不同 N 处理条件下地肤生长过程中单位质量的暗呼
吸速率的变化
Fig. 2摇 Variation in dark respiration rate per unit biomass
of Kochia scoparia grown under different N treatments
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图 3摇 不同 N 处理条件下地肤生长过程中单位质量 N 的暗
呼吸速率随时间变化
Fig. 3 摇 Variation in dark respiration rate per unit N of
Kochia scoparia grown under different N treatments

表现为先下降然后上升的趋势,并且不同处理间的

差异随着时间增加而变大(图 3)。 前期(0 ~ 62 d)
不同处理间单位质量 N 的暗呼吸速率差异不显著

(F=0郾 913,P=0. 404),但后期(69 ~ 132 d),不同处

理间差异达到显著水平(F = 19. 02, P<0. 001)。 也

印证了上面的结论,即过量的 N 吸收并不影响暗呼

吸速率,因此造成过量吸收的 N 越多,单位质量 N
的暗呼吸值越低。
2郾 3摇 RGR 随时间的变化

不同处理的地肤,RGR 都具有很大的变化范围,
植物在生长期并不是一直保持不变的 RGR,而是随

着时间而不断降低(P<0. 001),并且各个处理间的

RGR 差异性不显著(F=0. 012,P=0. 988)(图 4)。
2郾 4摇 RGR 与单位质量的暗呼吸速率关系

对 RGR 与单位质量的暗呼吸速率做线性回归,
结果显示不同N处理的地肤,RGR与单位质量的暗

图 4摇 不同 N 处理条件下地肤生长过程中 RGR 随时间变化
Fig. 4摇 Variation in RGR of Kochia scoparia grown under
different N treatments

图 5摇 不同 N 处理条件下地肤 RGR 与单位质量暗呼吸速率
的关系
Fig. 5摇 Mass鄄based dark respiration in relation to RGR of
Kochia scoparia grown under different N treatments

呼吸都有很好的线性关系 ( 1N: y = 0. 00791 +
0郾 08743x,r2 =0. 83;4N:y = 0. 00746+0. 09284x,r2 =
0郾 93;16N:y = 0. 00774 +0. 09814x,r2 = 0. 81;总体:
y=0. 00772+0. 09251x, r2 = 0. 86)。 采用协方差分

析检验了 3 条直线斜率和截距的差异,结果显示:3
条直线的斜率和截距的差异均不显著(F = 0. 261,
P=0郾 772, F=0. 258, P= 0. 774)。 这表明,RGR 与

单位质量的暗呼吸速率之间的线性关系不受施 N
水平的影响(图 5)。
2郾 5摇 不同 N 处理的地肤总 N 与暗呼吸速率的异速

生长关系

不同处理间总 N 与暗呼吸速率的幂指数表现

出差异性(图 6),1N、4N、16N 三个不同处理及 3 个

处理放在一起的数据总 N 与暗呼吸速率的幂指数

和 95% 区间分别为1 . 043(0 . 966,1 . 126) 、0 . 989

图 6摇 不同 N 处理条件下地肤总 N 与暗呼吸速率的异速生
长关系
Fig. 6摇 Dark respiration in relation to total N of Kochia sco鄄
paria grown under different N treatments
总氮和呼吸速率的值都经过 10 为底的对数转换,采用 SMA 回归。
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(0. 931, 1. 050 )、0. 878 (0. 829, 0. 930 )、0. 955
(0郾 918,0郾 994)。 1N 和 4N 处理幂指数 95%的置信

区间包含 1, 16N 处理和 3 个处理放在一起的数据

幂指数 95%置信区间不包含 1。 幂指数随施 N 量增

加呈减小趋势,不同处理间斜率差异性检验显示 1N
与 4N 差异不显著(P = 0. 279),但 1N 与 16N 以及

4N 与 16N 幂指数差异显著(P<0. 003,P=0. 005)。

3摇 讨摇 论

在实验处理中,16N、4N 处理 N 施用过量,植物

体内 N 含量超过了进行暗呼吸所需的量,然而单位

质量的暗呼吸速率差异并不显著(图 2)。 这表明,
随植物体内 N 含量的增加,暗呼吸代谢中 N 的利用

效率降低了。 从不同处理单位质量 N 的暗呼吸速

率随时间变化的数据(图 3)可以更加直观的看到,
单位质量 N 的暗呼吸速率随着施 N 量的增加而降

低,施用 N 量越多植物过量吸收的 N 就越多,N 的

利用效率越低。 有研究表明,高 N 输入会引起 N 在

植物体内累积,能够以硝酸盐、铵盐、自由氨基酸或

蛋白质的形式贮存,这些以各种形式贮存的 N,都会

造成 N 利用效率的降低(Gebauer et al. ,1984; Mil鄄
lard,1988; Warren & Adams,2002;Warren et al. ,
2003)。 3 个处理间单位质量的暗呼吸速率与 N 含

量都有极显著的正相关关系(P<0郾 001,结果没有列

出),N 对暗呼吸有显著的促进作用。 需要强调的

是,过量吸收的 N 对暗呼吸速率没有显著的促进作

用,并不是说 N 含量对单位质量的暗呼吸没有相关

关系。
总 N 与暗呼吸速率的异速关系是一个研究较

多的内容 ( Reich et al. ,2006,2008; Peng et al. ,
2010)。 本研究中,1N 和 4N 处理暗呼吸速率与总 N
的幂指数与 1 没有显著差异,不过 16N 处理和 3 个

处理放在一起的数据幂指数都略<1。 1N 和 4N 组

幂指数为 1 的结论和 Reich 等(2006)的结论相同。
Peng 等(2010)对 7 种木本植物幼苗的暗呼吸速率

和总 N 异速关系的研究结果显示,幂指数略>1,他
们将这种结果归因于植物在高 N 环境下生长,幼苗

积累了更多的 N,造成 N 的利用效率变低。 在我们

的实验中,实验后期高 N 组过量吸收更多的 N,有更

低的 N 利用效率(图 3),是造成幂指数随施 N 增加

而降低的原因。 本研究的 16N 处理,由于在实验后

期植物有更多的 N 过量吸收,因此造成幂指数<1。
这类似于 Peng 等解释他们的实验结果,默认了在不

存在 N 过量吸收的情况下暗呼吸速率与总 N 异速

关系中幂指数为 1,Peng 等的研究结果和本研究的

不同在于一个是实验前期幼苗有更多的 N 过量吸

收,另一个是在实验后期 16N 处理有更多的 N 过量

吸收。
在动物生长模型中,根据新陈代谢与个体生物

量及温度的关系,结合代谢能量的分配,能很好地解

释动物的生长现象(West et al. ,2001)。 然而,直接

应用这样的方法,不能解释小个体植物的生长。 在

不考虑 N 对暗呼吸影响的情况下,由公式 2 可知,
植物单位质量的暗呼吸速率在整个生长期都是一个

定值,那么植物的 RGR 也是一个恒定值,即植物将

一直保持指数增长的形式。 这不仅和我们的结果不

符(图 4),也和很多的研究结果不符(Agren,2004;
Hautier et al. ,2010; Peng et al. ,2010)。 在考虑 N
对暗呼吸速率的作用后,推导出了 RGR 与单位质量

的暗呼吸速率的线性相关关系(公式 6)。 实验结果

验证了这个关系的适用性(图 5),用单位质量的暗

呼吸速率可以解释>86%的 RGR 变异。 不同的施 N
处理造成不同程度 N 的过量吸收,由于不同处理间

拟合的直线斜率和截距都没有显著性差异,因此,认
为 N 的过量吸收对单位质量的暗呼吸速率与 RGR
的关系没有显著影响。

4摇 结摇 论

综上所述,在高的施 N 情况下会造成 N 过量吸

收的现象,而 N 过量吸收会造成利用效率变低的现

象,主要有以下几个方面:
(1)在 N 过量吸收的情况下,多余的 N 对暗呼

吸速率并没有显著的影响,这造成了暗呼吸中 N 的

利用效率变低;
(2)单位质量暗呼吸速率与相对生长速率

(RGR)有很好的线性相关,并且直线的斜率和截距

并不受氮素过量吸收的影响,这表明单位质量暗呼

吸速率与 RGR 的关系不受施氮水平的影响;
(3)暗呼吸速率与总 N 的异速关系中,幂指数

的大小与施 N 量相关,施 N 量越大对应的幂指数

越小。
N 过量吸收会造成 N 的利用效率下降,对单位

质量的暗呼吸速率没有显著的促进作用,并且不同

程度的 N 过量吸收对单位质量的暗呼吸速率与

RGR 的关系没有影响,因此 N 的过量吸收对 RGR
也没有影响。
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