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光照对植物体内碳氮分配作用的机理研究进展
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摘 要：碳、氮同化能力以及碳、氮在体内的分配格局不仅决定着植物各器官的形态建成速度，而且与植

物适应所生长的环境生态对策密切相关。碳、氮代谢是高度互作的, 在植物体内分配是相互影响、相互制约，

并处在动态变化中的，其分配比例受植物自身源库关系的密切影响。植物在变化光强下，产生了植物形态可

塑性和生理可塑性的变化。植物对光能的利用与碳氮分配也有一定关系，光强变化通过碳氮分配，对光合作

用产生了反馈调节，主要是通过影响光合作用、植物生长和氮素吸收而实现的。当碳同化和硝酸还原因竞争

光反应产物而相互抑制，CO2同化加速又可产生较多的碳架，有利于氨基酸的合成。二者的矛盾统一于光强的

调节。在分子水平上阐释光强变化对碳氮分配的调节，以及光强变化和碳氮分配关系的深层次机理，是未来

应加强的研究方向。
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Abstract：The assimilation capacity and allocation pattern of carbon and nitrogen in plants not only determines

the morphogenetic speed of different plant organs, but also closely related to the ecological strategy of the environ⁃
ment in which the plants grow. Carbon and nitrogen metabolism are highly interacted, and the allocation is highly in⁃
teracted and mutually restraint, and in dynamic change, the allocation proportion is highly influenced by the source-
sink relationship of the plants. Changing light intensity results in the changes of morphological plasticity and physio⁃
logical plasticity in plants. The utilization of light energy is also related to the carbon and nitrogen allocation in
plants. Photosynthesis feedback regulation is resulted from changes in light intensity distribution through carbon
and nitrogen allocation, mainly through influencing plant growth, photosynthesis and nitrogen assimilation. The ex⁃
planation to the changes of carbon and nitrogen by the regulation of different light intensity at the molecular level ,
as well as the deep relationship between light intensity changes and the carbon and nitrogen allocation mechanism
should be strengthened in the future research.
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碳、氮同化能力以及碳、氮在体内的分配格局

不仅决定着植物各器官的形态建成速度，而且与

植物适应所生长的环境生态对策密切相关，植物
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通常通过地上、地下器官生物量分配格局的权衡

在形态和生理上适应环境 [1]。碳、氮代谢是高度

互作的，氮素吸收与同化需要通过分解碳水化合

物获取能量，碳同化主要发生于叶片光合作用，

需要一系列酶的催化，光合关键酶 Rubisco 不断形

成与更新是光合作用的重要保障 [2]。由于植物体

内 90%的氮以蛋白质形态存在 [3-4]，其中叶片叶绿

体中的无机氮含量最高可达叶片氮的 75%[5]。植
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物体内蛋白质周转和修复通常消耗 20%～60%的

能量 [3-4]，而维持根系生命活动可消耗总光合产物

8%～52%[6]。因此，叶片光合机构是最主要的氮

素化合物的库 [7]，维持生命活动的能量消耗是碳

水化合物最重要的库。土壤养分状态和光照条件

均可通过改变地上部分器官蛋白质含量而影响碳

水化合物分配 [8]。当根系氮吸收在一定程度上受

到土壤氮有效性的限制时，为了促进根系对土壤

资源的吸收，植物根系的碳分配将提高 [9]，这将有

可能促进叶片光合作用；当根系吸收氮受到土壤

氮有效性严重限制时，叶片光合作用会因为光合

色素以及光合酶的合成与更新受到制约而受到严

重限制 [10]。光照对植物的各项生理活动均有重要

的影响，植物通常通过形态和生理可塑性反映适

应光照条件变化 [11]，生长在弱光条件中的植物光

合作用固定较少的碳，同时也较生长在强光中的

植物需求的养分量少 [1]，其结果是弱光环境中的

植物较光照充足环境中的个体生长发育速度缓

慢。光照条件如何在机理上通过与氮的相互作用

进一步调控植物体内碳水化合物分配这一问题尚

不明确。因此，论文通过光照与氮的耦合对植物

体内碳水化合物的分配关系进行总结，以期探索

光照条件与氮的相互作用对植物体内碳水化合物

的分配机制。

1 植物体内碳分配规律

1.1 碳在植物体内分配的三种假说

碳、氮元素在植物体内分配格局受植物自身

源库关系的密切影响 [12]。关于植物碳素分配，目

前主要存在三种假说：源库关系假说、相关生长

关系假说和功能平衡假说。其中，源库关系假说

认为，植物碳分配基于联系碳源（主要是叶片）和

库（主要是茎的木质部、枝条、根系和果实）的一

系列规律 [13]，碳分配取决于源的供应能力、库的竞

争能力及韧皮部对光合产物的传输能力等三方

面；相关生长关系假说则认为植物的碳素分配模

式具有普遍性，满足相关生长关系方程，该假说

体现了生物量在植物各器官间的分配规律；而功

能平衡假说认为，植物地上部分生长受光合作用

固定碳速率制约，根系生长受根系吸收水分和养

分的速率制约 [14]。因此，当水分与养分不足时，植

物光合产物更多地分配到根系，而光照不足时，

光合产物更多地向地上部分分配 [14]。

1.2 光照对植物碳分配起主导作用

光照是影响植物生长发育最重要的因素之

一，同时也是引起植物形态和生理变化的重要因

素。光照通常通过影响植物叶片光合作用强度而

改变植物对其他资源的需求强度 [1]，从而改变了

植物体内碳水化合物分配格局。光照与土壤水分

和养分之间的交互作用也显著影响植物光合产物

的分配格局，尤其在弱光条件下，由于光合作用

相对较弱，植物对土壤水分和养分资源的吸收利

用较弱，在养分、水分均不成为限制因素的前提

下，改变与光有关的功能性状对植物生存、生长

发育更加重要 [15-16]。例如，生长于庇荫环境中的

植物，植株叶片更加宽大，单株叶面积通常变大，

弱光下的植物，生长在遮荫弱光下的植株叶片较

薄，栅栏组织细胞较少，且具有更大的叶绿体 [17]，

更高的基粒中单位体积的垛叠片层密度，因此具

有更高的捕光叶绿素含量 [18]。而耐荫植物的叶绿

体多呈串珠状或层状分布，这样可以减少光量子

穿透叶片的量，使植物能够更好地利用光能 [19]。

这些功能性状的变化有助于植物在较低光强下捕

获光能，并有利于植物碳素净积累。在土壤养分

和水分充足的条件下，充足的光照对一些植物地

下根系的生长起促进作用，尤其是生长迅速的树

种，因为当光强较高时，植物向叶片投入较多的

碳以形成较多的叶片，这进一步提高了植物对地

下资源的需求，进而向根系分配较多的碳用以构

筑发达的根系，促进对水分和矿质元素的吸收，

但是不一定改变根茎比率 [20]。

2 植物的氮分配规律

2.1 植物氮分配与根系生态对策

由于植物体内的氮主要以催化酶形式存在于

叶片和根系，并以光合相关色素的形式存在于叶

片，氮在植物体内的分配与器官功能强度密切相

关，在土壤氮有效性较高时，尤其是硝态氮有效

性较高时 [21]，植物很容易获取土壤中的氮，通常采

取“根系休眠对策”[22]，并以降低的根系碳投入代

价将大量氮分配到叶片中，以维持较高的叶片光

合作用；当土壤氮有效性成为植物生长发育的限

制因素时，植物采取“活跃的觅食对策”[22]，提高向

根系分配的光合产物以促进植物根系发育，提高

对土壤氮的获取能力，同时启动主动吸收程序，

提高向根系氮吸收和同化酶的氮分配 [23]。

2.2 植物氮分配与地上部分的生态对策

氮在植物体内的分配格局通常受光照条件的

影响 [24-25]，并与土壤中氮形态有关 [26]。在强光条件

下，植物通过向叶片分配较多的氮（高叶片氮含
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量）和充足的水分使得叶片光合作用最大化；在

弱光条件下，叶片对氮和水分的需求均较低 [27]。

与庇荫环境相比，全光环境中植物单位面积叶片

氮含量比庇荫环境高 [24]，植物在庇荫环境中将更

多的氮分配到光合色素中 [11]。叶片氮含量在光照

强度较高部位的叶片中较高，在冠内部的叶片氮

浓度较低，冠上层叶片氮含量较冠下层叶片高。

2.3 光照和土壤氮有效性改变氮在叶片内的分

配格局

生长于较强光环境下的植株，常常具有较大

的冠根比，较高的光饱和光合速率，较强的植株

热耗散能力，且生成的可溶性糖和淀粉等光合产

物易积累，硝酸还原酶、谷氨酰胺合成酶、谷氨酸

脱氢酶活性和可溶性蛋白含量也较高，而硝酸盐

含量较低，同化能力较强。而低光强下生长的植

株，光合产物积累减少，硝酸还原酶和 Rubisco 酶

活性降低，硝酸盐含量增高 [28-29]。

由于光强影响了叶片形态，使得淀粉在弱光

条件下大量积累于叶绿体内。据有关资料证实，

光合产物大量积累，会引起光合速率下降，在弱

光下，许多非耐荫植物叶片的线粒体、叶绿体等

细胞器的超微结构会发生破坏 [30-31]。

3 植物碳、氮分配的相互作用及其

与光照条件的关系

环境对植物生长发育的影响通常是多元的 [5]，

即多种环境因素对植物的共同影响决定着植物的

生长发育。其中，氮对植物体内碳分配有着强烈

的决定作用 [26]。

在叶片尺度上，植物叶片氮在各种酶、光合色

素、无机氮之间的分配决定着光合产物在叶片中

的汇强度。在光照强度达到饱和之前的范围内，

叶片光合作用取决于 Robisco 含量 [32]，即向叶片分

配充足的氮将有利于提高光合生产力；植物将叶

片氮更多地投入到光合酶中 [24]，以提高 Rubisco 的

含量和周转速度，从而促进叶片光合作用，Rubis⁃
co 周转需要碳水化合物作为能量，因而也会提高

叶片的呼吸作用。这主要是因为线粒体在叶片氮

代谢过程中起着重要的作用，它不仅为氮整合过

程提供碳骨架，而且向氮再活化过程提供必要的

代谢产物和能量 [33]。在弱光条件下，植物叶片中

的氮含量提高 [34]，并将叶片氮更多地投入到光合

色素中，从而通过提高对弱光的利用效率来提高

叶片的 CO2 固定能力 [32]；于此同时，植物通过改变

叶片功能性状（如提高比叶面积）扩大对光的截

获能力 [34]。然而，光照对氮在树冠内分配的调控

作用有时会显著强于土壤氮有效性或者施肥的作

用。Mao[35]等在落叶松（Larix gmelinii var. japoni-

ca × L. kaempferi）杂交一代的施肥试验结果表

明，施肥量和树冠部位对光饱和光合速率无显著

影响，其原因是林木向受遮荫针叶光合系统的电

子传递与 Rubisco 更新相关功能分配了更多的氮。

在树冠尺度上，按照最适分配理论（Optimal
partitioning theory），随着从树冠顶部到底部光照

强度的迅速降低，叶片氮浓度也相应调整。当树

冠内单位叶面积氮浓度梯度的变化与光照梯度变

化相同时，树冠光合作用最大化 [36]。其结果是生

长于强光环境中的树木，向树冠外层（尤其是上

层）分配更多的氮 [25]，并向树冠分配较高比例的碳

水 化 合 物 以 形 成 茂 密 的 叶 片 ，进 而 提 高 植 物 的

CO2 固定能力；弱光环境中的植物叶片生物量占

总生物量的比例大幅度下降，而养分有效性较高

环境中的植物叶片生物量比例显著提高 [37]。

近期的研究表明，由于叶片占整体植株生物

量比例随着土壤氮有效性的提高显著提高、随着

光照强度的提高而显著降低 [37]，而这种提高程度

远不及比叶面积的变化，所以，植物在生物量分

配上的变化能力显著低于器官形态变化 [37]，即形

态可塑性是植物适应变化环境（尤其是光）的重

要特征。

4 光合作用反馈调节与植物体内碳

氮分配

4.1 氮素吸收对光合作用碳氮分配的反馈调节

光合作用的源/库平衡变化是通过叶片碳水

化合物状态反馈调节叶片光合作用的重要因素，

这种反馈调节主要体现为叶片光合速率与叶片碳

水化合物含量呈负相关关系 [38]。当植株在氮缺乏

时，可通过两个途径限制叶片光合作用，并导致

碳水化合物分配发生改变：一是低氮直接作用于

植物使得植物叶片中的氮含量降低，并降低叶绿

素 a 水平，从而降低叶片光合作用 [10]；另一途径是

在较低氮水平的叶片中大量积累碳水化合物，尤

其是淀粉、甘露醇、蔗糖和果糖，从而通过碳水化

合物的反馈调节降低叶片光合作用 [10]。这种反馈

调节的结果是，某些种类植物并不改变根茎比，

而是整体植株的生长发育受到限制 [10]，有些种类

的植物则有相对较高的根系生物量，使得植株能

够通过发达的根系获取更多的氮以维持生长；而

在氮充足时，为获取更多光能，地上部分生长迅
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速 [39]，即向地上部分分配较多的碳水化合物。在

弱光环境中，如果地上部分的光能利用功能性状

（如叶片生物量占总生物量比例、单叶叶面积、叶

片间的节间长度等）发生改变，则意味着碳在植

物体内的分配格局发生变化，即向地上部分投入

更多的碳；反之，碳分配格局可能维持不变。在

叶片光合作用源库比较高的条件下发生的碳水化

合物积累与光合速率调控过程中，也可能会出现

氮素限制。较低的氮素水平常常与生长抑制，叶

片碳水化合物积累和与叶片 Rubisco 酶损失相关

联的光合作用下降有关 [40]。

叶片内的氮主要参与植物的自身氮代谢与光

合作用过程，这两个过程竞争光反应生成的同化

力和碳骨架，在光照充足时，叶片光反应提供的

能量相对较多，二者之间的竞争相对较缓和，光

合速率能够维持较高水平，但当光照不足时，光

反应提供的能量不足，二者之间的竞争加剧，导

致光合速率降低 [41]。

在土壤低氮条件下，有 40%以上的碳水化合

物因积累在叶片中而得不到利用 [42]，而叶片中积

累的硝酸盐则少得几乎可以省略 [43]，因而造成了

碳氮比失衡，叶片碳与根系氮间不能正常运输交

换，进一步降低茎根比和根系的生长发育 [8]。

在氮供给充足条件下，Rubisco 活性降低可导

致硝酸盐还原酶活性、硝酸盐积累以及氨基酸水

平降低，所以，叶片光合作用受到抑制将导致叶

片糖水平降低，并一进步导致氮代谢受到抑制 [44]。

4.2 光强变化通过影响植物光合作用与植物生

长而实现对碳氮分配的反馈调节

光照降低时，植物常常增加光合产物和生物

量在地上部分（尤其是叶片）中的分配比例，提高

冠根比 [45]。较强光照下的植物，分配到根系的生物

量往往较多，对水分和养分的吸收能力增强[46]。光

合速率对碳同化库的需求敏感，库对光合速率的

效应可能在叶片碳水化合物水平通过反馈调节来

进行调控，因为在很多植物中，碳水化合物积累

都使得光合速率降低 [47]。

弱光胁迫下，叶片合成碳水化合物的能力急

剧下降，植株碳代谢减弱，氮代谢增强，氮代谢更具

优势，不同器官间干物质的分配比例发生变化 [48]。

在光合作用源库比率较高的情况下，植物叶片碳

水化合物积累对叶片光合速率起反向调节作用[40]。

较高光强下的植株，通常光合速率较高，光合产

物也多，且光合产物易在植物体内积累。大量研

究表明，光强降低引起了植物叶片和整株的可溶

性糖和淀粉含量的显著下降 [47]。碳氮代谢过程的

调节是矛盾的，又是对立统一的过程：一方面，碳

同化和硝酸还原因竞争光反应产物而相互抑制；

另一方面，CO2 同化加速又可产生较多的碳架，有

利于氨基酸的合成。饱和光强下光反应生成的还

原力充足，二者都可以较高速率运转；光强低于

光饱和点以下时，光反应生成的还原力不足，二

者因竞争还原力而相互抑制 [17]。因此，光强变化

通过影响植物生长而实现对碳氮分配的反馈调

节。

5 结论与展望

自从 1928 年提出植物养分分配的源库关系

理论以来，植物碳氮分配的研究，近几十年来，已

取得不少成果。光是植物最主要的能量来源，对

植物的生长和代谢有重要影响，从而通过多种方

式影响植物碳氮分配。在变化光环境下，植物表

现出了一系列形态与生理上的适应，并在光能利

用途径变化与生长的反馈调节两方面对碳氮代谢

与分配实施调控。尽管光强变化对植物碳氮元素

含量与分配产生一系列直接或间接的影响，但为

何产生这些影响，其深层次作用机理还需进一步

深入研究。此外，分子水平和基因水平上的研究

与关于光、碳水化合物、养分等相互关系的深入

研究，是未来应加强的研究方向。
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