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第一章　　烤烟营养原理总论

第 一 节 　　　　植 物 生 长 必 需 的 营 养 元 素

一、烤烟生物体的元素组成

同其它作物一样，烤烟从土壤和其它环境中吸收各种化学物质，并通过一定的代谢活

动将这些物质转化成自己的机体或用作能源。在活的烤烟植株中，水分约占

；除去水分后的有机体称为干物质，其中有机化合物约占 ，矿质元素为

。（史瑞和，

植物体的主要有机质为蛋白质，其它为含 化合物、脂肪、淀粉、多糖、纤维素和果

胶。烤烟与其它作物所不同之处在于其含 化合物中含有较多的烟碱。有机质主要由

四种元素组成，它们在燃烧时都会变成气态。

烤烟燃烧后残留的部分称为灰分。灰分中含有

等 多种元素。烤烟的元素组成及其含量多少同烤烟品

种本身特性有关，也同它们生长的环境，特别是土壤环境有关。人类的栽培措施，特别是

施肥量的多少和养分元素间的搭配也会极大地改变烤烟的元素组成。表 是采自中国

云南、贵 、河南、山东、安徽、辽宁等省的 多个烤烟样品化验后得出的各种主要元素

的平均组成情况。可见，除 三种主要从空气和水中所获取的元素外，我国烤烟矿

的含量最高，其次是 ，再次之为质元素含量以

的结果可以和表，然后是其它的痕量元素。对比表 看出，并不简单的是土

壤中某种元素的含量越高，烤烟对其的吸收就高，而是烤烟对某些元素存在极大的选择

性。例如土壤 和中 的含量都极高，但烤烟对它们的吸收累积量却都极少；尽管

表 烤烟体内主要化学元素含量
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和土壤中 和的含量比 的含量低，但烤烟对它们的累积量却比后者高；

的累积同样土壤中 的含量高于 ，但烤烟对 却高于 。造成这种现象的原因除了

某些元素尽管总含量高，但可溶性养分，即有效养分含量较低有关外，主要还同烤烟的生

命活动对某些元素有选择性有关。

表 土壤中主要物质、元素的含量

。斤 亩

二、烤烟生长必需的营养元素

烤烟体内所含的几十种元素并不是每一种都是烤烟正常生长不可缺少的。而且，烤

烟体内某种元素含量高也并不表示这种元素为烤烟所必需。而有些元素虽然在烤烟体内

的含量可能极微，但却又可能恰恰是烤烟生长不可缺少的。如果缺少这种元素，烤烟的新

陈代谢就会受阻，烤烟的产量和品质就会极大受损。

作为烤烟生长所必需的营养元素必须满足以下三个条件：

没有这种元素存在时，烤烟无法完成其生活周期及生殖循环。

烤烟对这种元素的需求是专一的，缺少这种元素时，烤烟会产生特定的病症，而满

足这种元素的需求后，这种特征病症就会消失。

这种元素必须在植株体内直接起作用，例如作为必须代谢的组成成分或在某一酶

体系中起作用，而不是仅仅使其它元素更容易生效。

氧氢种，它们到目前为止，一般认为烤烟所必需的营养元素共有 是：碳

、、 锰（ 、磷 、钾（ 、钙（ 、、氮 镁（ 、硫（ 、 、铜（ 、锌铁（ （ 钼

。、硼（ ）和氯

在烤烟体内 是细胞结构组成成分及其代谢种必需营养元素分别起以下作用：，

活性化合物的组成成分。②为维持细胞的有序化，即正常代谢活性所必需。③在烤烟体

内能量转移中发挥作用。④在各种酶的活动中不可缺少。

三、必需营养元素的分类

可知，烤由表 烟体内各种元素含量差异极大，根据体内含量的多少可将植物营养
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元素分为大量元素和微量元素。烤 和烟体内大量元素包括 ，微

在量元素包括 烤烟中是一种比较特殊的元素，在一般高等植物

中，由于其含量甚微，因此，一般都划入微量元素的最后一位。尽管氯含量过高会影响烤

烟品质，但烤烟对氯有较强的吸收和富集能力。因此，如果以含量多少来分类，更多的情

况下，氯应划人大量元素的范围。但有一点必须明确的是，这里仅仅是根据含量多少来划

分，而并不表示烤烟对氯的需求很大。

如果从生理的角度看，植物体内必需营养元素划分为大量元素和微量元素是不恰当

的。因此，根据营养元素在植物体内的生化行为和生理功能来进行分类就显得更为合理

一些。如果采用 所示的分类。这个分类系统，可将植物体内营养元素进行如表

表 烤烟必需营养元素按功能分类

分类

第一组 有机体的主要组成成分 还原反应过程而被，酶反应过程中原子基团的必需元素，通过氧化
同化

与烤烟体内的醇基起脂化反应，磷酸脂在能量转化中起重要作用第二组

在维持细胞渗透压中起非专性作用，在维持蛋白酶最佳构型中起专性作第三组 用，反应中的键桥

作用、离子平衡作用、控制膜透性和膜电位

第四组 在辅基中以络合态存在，通过价态变化进行电子传递

第一组包括植物有机体的主要组成成 和分， 。碳主要以大气中 形态

被吸收，也有可能从土壤溶液中以 离子形态被吸收。这些化合物通过形成羧基的

羧基化过程而被同化，而且，同化碳的过程往往包括同化氧，因为代谢的不仅仅是碳，而是

。或 主要从水中获得。在光合作用过程中，水被降解为 ，然后通过一系

列的 核苷酸（ ）还原为还原态的 ，由于还原态过程，导致烟碱酰胺腺膘令

的 上的 可以传送给许多许多不同的化合物，所以，这是一个非常重要的多酶

和 的形态从土壤中吸反应过程。烤烟以 收 ，吸收的硝态氮首先必须经过还

的吸收与同化与原，然后再被胺基化。而铵态氮则直接通过胺基化而被同化。植物对

基团。但同时烤烟还能通，然后被还原成相似，即首先从土壤中吸收 过

叶来吸收大气中的 的。烤烟吸收和同化 过程是烤烟生长代谢过程中最

基本的生理过程。

第二组中的 和 以无机阴离子或电中性分子态被吸收，主要是在脂类代谢中起重

要作用，它们本身也是许多脂的组成成分。

第三 和组养分由 组成，它们均以离子态从土壤中被烤烟根系吸收。

在细胞中，它们或以离子态存在，或被有机酸所吸附。镁被叶绿素紧紧络合而成为其中不

可缺少的一员。在这一点上，镁与第 和四组元素相似。第四组元素包括

除钼外，它们均主要以络离子的形态存在。事实上，钙、镁和锰也都可以被强烈的络合。

因此，第三组和第四组之间的划分界限也不是绝对的。

此为试读,需要完整PDF请访问: www.ertongbook.com
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四、烤烟中的有益元素

随着科学技术的进步和生产发展的需要，许多科学工作者展 种必需营养元开了对

素以外的元素在植物生长中作用的研究。这些元素包括钠、钴、硅、硒、碘、铝、钒、镍、铬、

砷和各种稀土元素。这些元素除了对某些元素为必需外，对大多数植物而言，并不是不可

缺少的，但它们的存在对许多作物的生长具有一定的促进作用，对产品的品质也具有一定

的改善作用。这些元素被称为有益元素，本节将比较详细的介绍一些有关这方面的内容。

由于传统上对经济作物，尤其是对烤烟的研究重视不够，有关烤烟有益元素的研究不

多。但已有研究者指出 ）可以促进烤烟的生长，提高烤烟产量，改，叶面喷施溴化钾（

善烤烟品质 。许多研究者报道了施用稀土元素对烤烟的影响情况，认为稀（韩锦峰，

土元素能促进烤烟烟株增长，增加有效叶片数，扩大叶面积，增加叶绿素含量，导致光合作

用增强，提高单叶重，促进早熟，改善烟叶落黄情况等。施用稀土元素后，中上等烟比例提

高，产值增加，并改善了烤烟的抽吸品质。

有益元素中，有些是动物必需的，或对人是必需的。例如，缺硒时，人就会得克山病等

疾病。烤烟中硒含量增加也被认为对卷烟吸食者有正面的效应。因此，近年中国也有人

开展了一些富硒烟的研究。但值得指出的是，硒本身同时是一种有毒元素，而且从有益到

有害的范围很窄，烟叶中含量过高时，也有可能引起吸食者中毒。所以，在硒的问题上应

谨慎从事，以避免不良结果。

碘是另一种人和动物的必需营养元素，如果食物中缺乏碘，人和动物就会患地方性甲

状腺肿。尽管碘是否为植物必需目前尚未明确，但已有报道指出施碘可以促进植物生长，

的合成，影响呼吸作用和碳水化促进植物体内叶绿素、胡萝卜素和维生素 合物的代谢

等。同样，碘浓度过高时，会对植物产生较强的毒害作用，这种毒害作用从老叶开始，逐渐

失绿并枯死，而新叶呈暗绿色，生长严重受抑，叶子反卷，叶尖和叶缘坏死，严重的甚至整

株死亡。烟草中碘的含量范围一般为 。碘对烟草花叶病病毒活性有特

别意义 为，当 时，碘对病毒活性影响很小，高于或低于这个范围，病毒活性

有较大降 为低，当 时，病毒完全失活（

一般认为，在低浓度时，铝会促进某些作物的生长，但铝过高时，却会对植物产生毒害

作用。在烟草上，低浓度的铝也似乎稍微增加 ／亩的烟株生长速率。在铝相当于

水培中，烟株没有出现中毒症状（ ，然而当用柠檬酸铝时，浓度为

烟株就会出现中毒症状（ 。我国目前尚无烤烟产生铝

毒害的报道，而云南却有学者指出，在云南烟区，铝也许是云南烟叶品质较好的原因之一

（曾望群、杨双兰， 。但这个推论的主要依据是云南烟叶品质因素和矿质养分含量多

少的统计结果，而云南烟区土壤可吸收态铝本身比许多烟区为高，因而，这种推论方式的

结果仍是有待进一步研究的。

有益元素中，钠占有非常重要的席位。对某些作物而言，钠是必需的矿质营养元素，

例如澳洲囊状盐蓬。许多研究表明，对于生长在盐土上的 植物，钠基本上都是正常生

植物却并不是必需的。以后的研究逐渐揭示，长所必需的矿质营养元素，而对于 对于

钠而言存在四种情况：其一钠是这些植物正常生长所必需的，例如糖用甜菜、萝卜等；第二
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类植物中，钠不是必需的，但其中一部分钾可以被钠替代而生长不受影响，例如甘蓝、棉

花、豌豆、亚麻等；第三类植物中，钠没有明显的生长效应，但正常生长所需的钾可部分被

钠替代，这类植物有大麦、狗尾巴草、水稻、燕麦、番茄、马铃薯和黑麦草；第四类植物中，正

常生长所需的钾一点也不能用钠来替代，这组植物包括玉米、黑麦、大豆、菜豆等。

钠对生长的刺激作用主要是影响植物的水分平衡和细胞的伸展。在建立液泡的溶质

势，从而引起膨压的产生和细胞的伸展等方面，钠的作用比钾还强。因此，在水分逆境条

件下，对于喜钠植物施用钠肥可以增加旱期生长阶段的叶面积指数，相应地增强了光能的

截获，并提高了生长季节期间水分逆境条件下对水分的利用效率，从而提高作物的产量和

品质。

从表 的结果看，我国烤烟对钠的累积量还是十分高的。在大量施用钾肥而未施

钠的情况下，钠的累积量仍达到了钾的 ，而在河南烟区，钠的累积量竞可达到钾的

累积量的 左右。有研究指出，在烟草上钠也可部分代替钾。钠不足时，烟苗生长降

低了 。因此施用钠肥可以促进烟草生长（ ，但这种促进作用是在施用

硫酸钠和硝酸钠时（ ，当使用氯化钠时，会对烟

株产生毒害作用，甚至杀死烟株（

五、烤烟中的有害元素

烤烟中的有害元素事实上应包括两个方面的概念，其一是某种元素对烤烟本身的生

长有害，其二是也许这种元素对烤烟本身无害，却对吸食卷烟者有害，或者皆具备上述两

个方面。

已有研究表明，烤烟对镉具有较强的富集能力，而且在酸性土壤上种植的烟草其烟叶

含镉量比在中性和石灰性土壤上要高得多。由表 可见，南方烟区酸性土壤上产出的

烟叶镉含量远高于北方烟区石灰性土壤上烟叶镉含量。由于烟草控制镉向茎芽的输送，

因此，镉都积累在叶中，以下部叶片最高，中部次之，上部叶最低（ 。在被镉污

染的土壤和淤泥上种植烟草，烟叶中 和含镉量分别达到 干物质

，　
污染土壤和正常土壤上所产烟叶烟气

中镉的总含量分别为 支和 ／支。

表 我国一些主要产烟省的中部叶镉 年）

砷（ ）对烤烟的影响是人们感兴趣的又一课题。研究表明，烟株对砷有极大的耐

性。烟草中砷的含量随砷用量的增加而增加，砷处理对烟叶产量没有显著的影响，对烟草

生长也没有肉眼可见的 。烟叶中砷的含量主要由土壤砷差别（

含量、土壤结构和土壤铁含量所决定，烟株从砂质土壤中吸收的砷量大于从粘质土中吸收

的砷量，从高含铁量土壤中吸收的砷量高于从低含铁量的土壤中吸收的砷量，施铁也会提

含量（１９４４
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高烟叶砷含量。通常，烟草根系中砷含量高于叶片。烟草吸食时，有 的砷随烟

气挥发，约 的砷保留在灰分中。

镍对烟株有较大的毒害作用，其中幼嫩的烟苗对镍的毒害尤其敏感，有些幼苗镍中毒

后出现褐色坏死斑，严重时会导致幼苗死亡。在镍浓度较高时，对大烟苗也产生严重毒害

。不同品种对镍的吸收能力存在差别，同样品种，烟叶中镍含量主要同土

壤 和土壤中醋酸可溶性镍含量有关，施用石灰可以降低烟草对镍的吸收，减少镍的毒

害。铁的施用也会 的含量减轻镍的毒害。卷烟中的镍可以随烟气挥发，烟气中

范围为

第二节　　　　烤烟的根系与根际

烤烟在生长发育过程中，需要从外界环境吸收各种营养物质以满足生命活动的需求。

所谓吸收是指营养物质由外部介质进入植物体，但吸收的真正含义是指外部营养物质通

过细胞原生质膜进入细胞内部。

烤烟吸收外部介质中的养料主要是靠根系和叶面（也包括部分茎表面），但以根吸收

为主，特别是矿质营养元素。除了部分烟区使用叶面喷肥的措施外，我国烤烟种植中养分

主要仍是土施，所以，我国烟草种植中养分基本上是由根吸收的。气态养分例如

和水蒸气等是通过烤烟叶面上的气孔吸收的。但无论是通过地下部的根系吸收，

还是通过地上部的叶片吸收，其吸收过程都是相似的，即营养物质都是从营养介质 细胞

壁水膜 原生质膜 细胞内部。细胞壁

任何植物器官的生长过程都是通过新细胞的形成和膨大所实现的，而细胞要膨大首

先其静水压（膨压）必须能足够克服细胞壁的限制，从而导致在体积、面积和结构上的不可

逆化。根系也不例外。根系的生长必须有充足的水分供给膨压的需要，充足的氧气供给

呼吸的需要，充足的激素使细胞壁变疏，充足的钙以满足新细胞壁合成的需求，以及充足

的碳和其它代谢产物来满足根系伸长所需能量和细胞结构物质的需求。

一、根系形态、结构和功能

在烤烟的生长过程中，新根不断地产生。根据发生的部位不同，根可分为主根、侧根

和不定根。烤烟种子萌发时，胚根突破种皮后直接生长而成主根，主根产生的各级大小分

支都叫侧根，此外，由茎上发生的根都叫不定根。

在自然状态下，烤烟根系会发展成为直根系。但由于大多数情况下，烤烟会经过一次

假植和一次移栽，烤烟的主根往往会遭到破坏，结果在大田生长中，烤烟的根系介于直根

系和须根系之间，如图 所示。

图 实际上所绘制的是一种比较理想的根系分布图（ 。而在大田实陈瑞泰，

以下一般存在一犁底层，这个犁底际生产中，由于在距土表 层往往特别紧实，根系

难以下扎，结果，在实际生产中， 左右的侧向分烤烟的根系分布实际上以在距地表

布为主，特别是在地膜覆盖的情况下，垂直于主茎的底下基本上很少有根系分布，大部分

左右的分布在距土表 土层，且根尖上卷。
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在适宜条件下，不论主根、侧根和不定

根，都能够进行伸长生长，并继续分支进一步

产生侧根。根的尖端在根毛生长处及以下的

一段叫做根尖。根尖从顶端起，依次可分为

根冠、分生区、伸长区、根毛区（成熟区）等四

区。各区的生理功能不同，其细胞的形态结

构亦都有不同的特点，如图 所示。

根冠位于根尖的顶端，是由许多簿皮细

胞组成的冠状结构。根冠的外层细胞排列疏

松，外壁有粘液，原生质体内也含有淀粉和胶

粘性物质。当脱落时，可使土粒表面润滑，使

根尖容易推进，因而保护幼嫩的生长点不受
图 烤烟根系情况

擦伤。在生长过程中，根冠外层的细胞与土

粒摩擦而不断脱落，同时，生长点或根冠原产生新细胞从里面补充，使根冠得以保持一定

的形状。

烟草根尖的原始细胞，第一层产生原形成层，第二层产生基本分生组织，第三层产生原表皮和根冠；

烟草根系横切面示意

图 烟草根系的结构

此为试读,需要完整PDF请访问: www.ertongbook.com
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，大部分被根冠包围着，是产生新细分 区全长 胞的主要地方，故又称为生

长点。分生区是典型的顶端分生组织，其细胞形状为多面体，排列紧凑，胞间隙不明显，细

，细胞质胞壁很厚，细胞核约占整个细胞体积的 浓密，液泡很小，故其表面不透明。

烟草根尖有三层细胞，第一层将来产生中柱，第二层将来产生皮层，第三层产生根冠

与表皮。

分生区的细胞进行有丝分裂，不断地产生新细胞，距离根尖顶端较远的那部分细胞分

裂活动越来越弱，开始伸长、生长和分化，逐渐转变为伸长区。所以，伸长区与分生区之

间，细胞的形态和分裂活动都是逐渐递变的。伸长区的细胞迅速伸长，细胞质成一薄层位

于细胞的边缘部位，液泡明显，原生木质部的导管和原生韧皮部的筛管相继出现。

在生长区之上形成根毛区，全长从几毫米到几厘米。根毛区表面密布根毛，是根系吸

收水分的主要部位，其内部细胞已停止分裂而成为各种成熟的组织，故亦称为成熟区。

根毛是表皮细胞向外突出的，顶端封闭的管状结构，它与土粒紧密粘贴，有效地进行

吸收作用。吸收水分主要是根毛区，吸收养分主要是根毛区前端呼吸作用较强的部位。

根毛区的 周或更短。根毛区的根毛逐渐死亡，而下部又产生新的根寿命一般不超过

毛，不断更新。随着根尖的生长，根毛区则向土层深处推移。许多根毛分别与新的土粒接

触，并分泌各种有机酸，使土壤中难溶的盐类溶解，大大增加了根的吸收效率。

从横 ，表皮的主要功切面看，烤烟初生根系由表皮、皮层和中柱三部分组成（图

能是吸收作用和保护作用，皮层位于表皮之下，是水分和溶质从根毛到中柱的输导途径，

也是幼根储藏营养物质的场所，并有一定的通气作用。皮层由皮层薄皮组织和内皮层两

部分组成，前者主要功能是通气和储藏后含物，后者在水分和溶质输导方面起重要作用。

中柱是内皮层以内的中轴部分，包括中柱鞘、初生木质部、初生韧皮部和薄皮组织四个部

分，中柱鞘具分裂能力，侧根及不定芽由此生成，初生木质部是输导水分的组织，初生韧皮

部是输导同化物的组织。

主根和大的侧根在完成了初生生长后，还会进一步进行次生生长，使根的直径增粗，

并形成次生维管组织和周皮等次生结构。

在烟草根系的根毛区内，当次生生长开始时，位于次生韧皮部内侧保持未分化状态的

原形成层细胞开始进行分裂，成为维管形成层的主要组成部分。此外，正对原生木质部外

面的中柱鞘细胞也进行分裂，变成形成层的一部分。维管形成层形成后，即进行切向分

裂，增加细胞层数。大部分的新细胞向内分化成为次生木质部，加在次生韧皮部的内方。

木质部与韧皮部之间仍留一层维管形成层细胞，不断进行分裂活动，使次生生长得以继续

进行。

在次生生长过程中，由于次生木质部的大量增加，中柱内部就逐渐扩大，推动维管形

成层的位置渐向外移，于是维管形成层的细胞进行径向分裂，扩大其周径，以适应这种变

化。同时，初生韧皮部也被挤压，终被挤破，输导同化产物的机能则转向由次生韧皮部来

担任。

维管形成层活动的结果，使次生维管组织不断增加，整个中柱不断地扩大，到了一定

程度，就会引起中柱鞘以外的皮层和表皮等组织破裂，这时，中柱鞘细胞也进行切向分裂

和径向分裂，成为几层，外层细胞变为木栓形成层，并进一步向外分裂产生木栓组织。这

是一种保护组织，由于它的不透水性，表皮和皮层因为得不到水分和营养物质供应而终于
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根尖纵切面； 根毛区横切 根毛的发育面

图 烤烟根立体结构图

脱落，黄褐色的木栓组织加上死的周皮积累部分就成为老根外表的保护组织，它增加了植

物防止水分散失和抵抗病虫害侵袭的作用。

烟草根系不仅是重要的吸收器官，而且是烟草生长所需要的一些物质的合成器官，例

如脱落酸主要是在根冠合成。此外，对烤烟吸食者而言，最重要的组成成分之一的烟碱也

是主要在烤烟根内合成，再输送到茎和叶。因此，在烤烟栽培过程中，培育强大的根系是

十分重要的。
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二、根系的发育和分布

从 片真叶时，根长为烟草种子萌发开始，烤烟根系就开始生长。当出现第

，同时出现一级侧根，当第 片真叶出现时，长出二级侧根。此后根系加速生长。

片真叶当第 出现时，主根已长达 ，一级侧根达 多条，形成完整的根系。在第

片真叶出现时，根系的 天增长达最高峰，以后逐渐减慢。在第 片真叶出现至成苗约

的时间内，根系的绝对增长量最大，苗期根系干重的 是在这个时期形成的。出苗后

天，即在移栽时，主根可长达 ，有一 条，干重达级侧根

在幼苗生长的中后期，根系水平生长速度大于垂直生长， 叶期根深增长了叶期比

倍，根宽增长了 倍， 叶期比 倍，而根宽增叶期根深增长了 长了 倍 。

烟苗移栽到大田以后，由于根系受损，栽后不再伸长，而侧根向纵横方向发展，根系的

活力很强。正常情况下，栽后 小时根就基本恢复吸收能力。在适宜条件下，栽后

天，根深可达 ，收获天就恢复生长，栽后 ，开花时可达 时可达

。大田期烟草根系的活力，前期比后期强，但是根的生长量，中后期比前期大。根

深和根宽的发展速度也不同。前中期根宽大于根深，后期根深大于根宽。最后根系的密

集范围，一般是宽度大于深度。移栽初期以水平生长为主。在大田的中后期，根深的生长

速度大于水平生长速度。

三、影响根系生长和发育的因素

除了本身的基因特性外，影响烤烟根系分布的其它因子包括激素、土壤化学因素和土

壤物理因素。

根的生长和发育主要是受激素控制的。环境因子例如矿质营养的供应、土壤通气性

以及土壤机械因素等，至少是部分地调节了植物激素的平衡而影响到根的生长。主根的

伸展及侧根 ）和细胞分裂素（ ）的调节。植物生的开始形成主要都受植物生长素（

长素是由地上部分产生的，而细胞分裂素是由顶端分生组织产生的。植物生长素是侧根

形成的强促进剂，高浓度的细胞分裂素或植物生长素严重地抑制根的伸长作用。与此相

一致，主根伸展受到机械阻抗的抑制作用，是与顶端植物生长素含量增加和侧根开始形成

增多相关的 素供应水平高时，地上部给顶端提供的超适量生长素，可能一部分是用来。

抑制主根的生长和侧根的形成。

脱落酸对主根伸展有主要的抑制作用，但它可以促进侧根的形成，特别是可以促进根

毛的形成。乙烯也抑制主根的伸展，并强烈地促进侧根形成。植物激素也强烈地影响着

根毛的形成及其特征，特别是植物生长素及环境因素。一般养分供应低及所有抑制根伸

展的环境因素，都能激发根毛的生成。

在影响根系生长的环境因素中，矿质养分的供应变更对根系分布的影响最为突出。

高的地方，生根养分特别是 密度可以增加好几倍。特别在干旱条件下，深施肥料可促

肥供应，特别在进植物生长并增加产量。充足的 生长早期土壤温度较低时，会有效地
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提高生根密度。

硝酸盐在根的生长中有十分重要的作用。研究表明，根区中有大量硝酸盐供应的地

方，侧根部分增加的速度令人吃惊。

供应不足时，常可加速主根伸展，并延缓侧根的形 素供应处于次适量水当 成。

平时，主根、侧根二者都加速伸展。铵与硝酸盐对根形态发生的影响显著不同，有铵时根

伸长作用大为降低，根短而粗，并激发侧根形成。

一样，缺同缺 会使根系地上部的比例增大 时间引起干重增加，特别是，延长缺

根长增加，根同时变细了。

供给矿质养分 和对根毛的长度及其形成的密度有很大的影响， 的影响最为显

著。硝酸盐与根毛数之间呈高度负相关，而与根毛长度之间的负相关更高。铵与硝酸盐

相反，主要导致一个稠密的 供应时，对根毛形成的影响与硝酸盐近似，高长根毛区。

根毛很少，而在缺 状态下，则生有长根毛，可以认为这是根系用于扩大其表面的一个适

应机制，这种反应对获取由扩散传送至根表的养分来说是极为重要的。

土壤中钙和阳离子全量的比例对根系的形成影响也是十分大的。对烤烟而言，根生

和包长的需钙量不是常数，而是 括 在内的其它阳离子浓度二者的函数，形成最大

根量所需土壤溶液中钙与阳离子总量摩尔之比平均为 。在酸性土壤中，由于此比例

常低于 ，结果根的生长也因此而常常受到抑制。给这些土壤施用石灰可激发根的伸

展，并增加根毛的长度。在酸性土壤上，除了通气不良和高机械阻抗外，底土 低也是

抑制根系穿透底土的一个重要因素。由于钙在韧皮部是稳定的，所以根生长所需的钙必

须由根尖从外部溶液中吸收。因此，即使表土中混入了足量的石灰，根系穿透酸性底土的

能力也受到严重抑制。

的高时也会抑制根系生长。高 时铵的毒害会直接影响根的生长，而高

引起的某些微量元素缺乏也会间接影响根系的生长发育，导致根形态的改变。

土壤中有机组分对根系生长影响也很大。高分子量的有机酸组分，特别是富啡酸，在

低浓度时，可增强发根和根的伸长作用，在较高浓度时，低分子量组分能抑制根的生长且

作用十分强烈。

影响根系生长的物理因素主要包括机械阻抗、水分和温度。土壤紧实时，土壤容重增

大，孔隙数量减少。根的直径又不能减少以便进入比根端直径还细的孔隙。因此，根系必

须取代土粒的位置才能穿过紧实的土层。这种取代作用所需的能量极大，因而根的伸长

速度降低。

随土壤类型及土壤水分含量不同，当容重增加到 时，由于土壤过度紧

实而产生的对根的抑制作用并不一定会减少对矿质养分的吸收，甚至还有可能增加。这

可能是由于容重较高时，养分的缓冲能力加大了的缘故。而且，机械阻抗抑制主根的扩

展，通常与激发侧根的发生是相关的。侧根的直径比主根细，致使植株形成了一个密集的

表层根系。根形态的这种变化并不一定会减少根的表面积，因而不至于影响对养分和水

分的吸收，在有限的根区范围内所提供的充足的养分和水分都是有效的。但在干旱和半

干旱条件下情况就会发生变化。任何情况下，生长在紧实土壤中的烟株对干旱都更为敏

感，而且需要表土的易溶性矿质养分的浓度更高一些。

土壤水分是影响根系生长的另一土壤物理因子，这种影响一方面是通过影响烟株的

此为试读,需要完整PDF请访问: www.ertongbook.com
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代谢过程来实现的，另一方面则是通过影响土壤的机械阻抗来实现，还可以通过影响到达

根表的养分数量而影响根系生长。要获得根系发达的烟苗，一定程度的干燥是必须的。

因此，较好的苗期水分管理方法是适时的干湿交替。

根系的生长也常常受到温度的影响。一般来说，根系生长的最适温度会低于地上部

生长的最适温度。低温和高温都会抑制根系生长，烤烟根系生长的最适温度一般为

。

此外，人为的栽培措施也会极大地影响根系生长。例如中耕培土会有利于次生根系

的生长，而地膜覆盖后，根系会由于缺乏空气而向上反卷生长，使侧向分布的根系增加。

四、根际与根系分泌物

根际

以内的圆柱体内的那一般将离根表 部分范围称之为根际。根际内的那部分土

壤称之为根际土壤。根际土壤和本体土壤许多性质都存在很大差别（史瑞和， 。根

系 或会释放 与土体从而引起根际 之间的差异；根系 引消耗或释放

起根际氧化还原电位的改变；根系对养分的吸收差异会导致各种养分在根际范围内的累

积或亏缺。根系分泌物能直接活化矿质养分，还主要为根际微生物的活动提供能源。根

际引起的这些变化对于植物营养的意义是极为重要的。虽然土体的化学性质对于根的生

长与矿质养分的有效性很重要，但是，根际条件和根可以改变这些条件的范围，因而对于

矿质养分的吸收有决定的意义。

我们近年的工作表明， 在不同品种的烤烟根际都是亏缺的，而微量元素

在烤烟根际都是积累的。铁的积累可能与烟草根系分泌铁载体核黄素有关。

而且土壤 越高，铁的这种 锰、铜和锌的积累可能主要累积就越强（胡国松等，

和有是同根系分泌的 机酸有关。

素供应形态是影响根际性质的重要因素 时，之一，这一方面表现在供应

会升高 的根， 际而施用 会降低。同本体土壤相比，根际 另 素一方面，

供应形态对烤烟吸收的阳离子／阴离子比例有突出的影响。通常施用 时，烤烟

吸收的阳离子／阴离子比例会增加。

根系分泌物

系分泌物是根系影响根际土壤的主要物质基础，它主要根　　 包括低分子有机化合物（游

离分泌物）高分子凝胶物质（粘 解产物三大部分。与液泡产物液）和细胞组织脱落物及溶

相反，游离分泌物和粘液是由健壮根及分泌物或渗漏物的形式释放出来的。

低分子有机游离分泌物主要组分是糖、有机酸、氨基酸和酚类化合物。通常在数量上

糖和有机酸是主要化合物。糖对于矿质养分的活化只有很小的作用。根分泌物可能通过

的溶解可几种途径影响养分的活化与吸收，如图 所示。根分泌物使 能主要是

有机酸 的影响，可能还有还原作用和或许后继的作用。不能简单地把活化只解释为

的络合作用。重要的有机酸分泌物包括苹果酸、柠檬酸等。
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图 根分泌物溶解根际难溶性无机化合物的几种不同机理示意图

根表尤其是根冠区为高分子胶状物所覆盖，其主要成分是多糖和多聚丰乳糖醛酸。

粘液是根冠细胞的分泌物，也可由表皮细胞释放出来。粘液的产生量与根生长速率之间

呈正相关。粘液常与土壤无机颗粒和微生物一起复合成粘胶物。

粘液对于根从干土中吸收微量元素十分重要。而在酸性土壤上粘液可能还有附加的

保护根部分生组织免受铝毒的作用。

根际微生物

由于根际中根系分泌物的大量有机物存在，根表面和根际土壤中的细菌数目比土体

要高得多。而真菌并不一 和表示的。 分别定如此。微生物数量的相对增量是用

表示每克根际土壤和土体中微生物的数目。通常根表面的微生物数量，由根尖至根基都

是递增的，而且平均覆盖的根平面不到

根际细菌群体密度随根系分泌物、粘液及脱落细胞数量的变化而变化。在烤烟生长

季节，在供给根际微生物的有机质中，有 以上是根细胞脱落的细胞和组织。尽管有

大量的有机碳通过根系而释放到根际中，但根际土壤中的有机碳含量还是净减少的。

根际微生物活动所引起的大量有机碳转化，对于植物的碳素平衡和根际矿质营养之

间的相互关系有重要意义。非侵染性 根微生物从以下几个方面影响植物的矿质营养：

植物 养分的吸收营养元素的有效性；的生系的生长状况与形态； 理学特性与发育；

过程。

菌根

菌根是一种分布最广的微生物与高等植物之间的联合共生体。一般来讲，真菌主要

是或完全是依据高等植物的，而植物则可能受益，也可能不受益。

菌根包括外生菌根和内生菌根两大类，但烤烟基本上是以内生菌根为主。内生菌根

既生长在皮层细胞中，也生长在细胞间隙中，真菌套延伸到土壤中。大多数菌根类真菌都

菌根，且以球囊霉菌属为能与烤烟形成很好的共生体，但主要的仍然是 主，而从孢子

数量比例来看，漏斗孢球囊霉菌是一个优势种。

的吸收方面一般来说，菌根在改善烤烟对 有明显的作用，这是因为菌根加快了对

的吸收效率，而且真难溶性 菌膜转运系统对 的亲和力似乎比寄主根系的要高，这可
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能使菌根有较高的效率。然而主要因素是由于菌根外泌较少和有较大的吸收表面积。

除了 之外，菌根菌的侵染还有可能会增加烤烟对其它矿质元素的吸收，例如钾、

铜、锌、锰等。因为菌根有较强的结合重金属的能力。这一方面有利于寄主对微量元素的

吸收，另一方面会增加寄主对污染重金属的忍耐力。菌根的浸染还可以大大提高烤烟的

抗旱能力。由于烤烟必须经过苗床育种阶段，因此，可以比较方便地进行菌根接种，

菌根也许将会成为对烤烟最有用的生物菌肥之一。

根对植物的生长、形态、光合作用和水分平衡诸方面的影响，其中一部分很可能是激

素的作用。 菌根的侵染可以增加细胞分裂素的含量，而且可以提高或降低寄主体内

脱落酸和赤霉素类物质的含量。

许多外生菌根真菌可以在人工合成的培养基上繁殖，而各种 菌根真菌对烤烟都

表现了很好的富积特性。因此，在烤烟生产中大面积使用 菌根作为“生物肥料”的前

景是十分吸引人的。要提高侵染效率和利用效率，最好在苗床中实行大面积灭菌，例如使

用溴甲烷熏蒸，然后再进行接种，将会取得十分可观的效果。但目前尚存在以下几个问

题：缺少接种菌 菌种中可能同时带有病原菌、新的引入菌种与原有菌种的竞争等。、

第三节　　　　根系对养分的吸收

一、溶质从外部溶液进入根的途径

进入表观自由空间

自由空间是指植物组织中容易为外部溶质扩散通过的那部分体积。它的内部边界通

常是原生质膜。自由空间由细胞间隙、细胞壁微孔和细胞壁与原生质膜之间的空隙组成。

由于养分和其它溶质在这部分空间中的运移为非代谢性的物理化学过程，因此，这个空间

称为自由空间。

自由空间由水分空间或外层空间和道南空间组成。水分自由空间是指水溶性离子可

以自由出入的那部分空间。一般植物的水分自由空间为 鲜重根。道南空

间指的是由植物组织电负点来控制离子组成的那部分空间。

根系吸收养分时，养分离子通过扩散和质流首先到达根表，然后再从根表进入根系的

自由空间。养分和其它溶质向根部移动的主要障碍是单个皮层细胞的原生质膜和内皮

层。在内皮层的辐射状墙壁上，一层疏水硬壳即木栓质的凯氏带构成了溶质被动迁移至

中柱的主要屏障。

自由空间的存在意味着有足够的、能够使单个皮层细胞从外部溶液直接吸收养分的

根内表面。养分和溶质向自由空间的扩散程度，取决于各种因子，例如溶质浓度和根毛状

况等。由于自由空间的空隙较小，因此，高分子量的溶质例如金属络合物，富里酸和毒素

等或病毒或其它病原体被强烈地限制或阻止进入根细胞的自由空间。由于道南空间中的

电荷以负电荷为主，因此，阴离子在这部分空间被排挤而导致阳离子的累积。

自由空间中离子交换吸附虽然不是离子吸收的基本环节，然而这种负电荷对二价或

多价阳离子，特别是 的优先组合使这部分离子在根质外体和原生质膜上活性吸收点

／ 比与自由空间的阳离子交换量呈周围的含量增高，由于这个原因，植物体内的
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正相关。

重金属阳离子在自由空间的结合是相当专一的。在细胞壁内它可能以非离子态结合

在胞外酶的蛋白质或糖蛋白的含氨基团上。这种质外体的结合形式可以使相应的阳离子

在根的整个阳离子总量中占很大比重。

进入细胞质和液泡的通道

细胞壁内的阳离子结合有某些选择性，阴阳离子与溶质的主要选择吸收场所是单个

细胞的原生质膜内。原生质膜是溶质向细胞质扩散（流入）或从细胞质向细胞壁和周围溶

质扩散（流出）的真正障碍，同时也是溶质向任何一方主动运输的主要场所。扩散的另一

个主要障碍是液泡膜。在大多数充分分化的细胞内，液泡占整个细胞体积 以上，的

它是离子累积的主要地方。

尽管完整的质膜是离子和不带电分子吸收通道的真正屏障，但它们同时也是逆溶质

浓度梯度运输与表现选择性吸收的场所。生物膜对溶质的运输及调控能力与其化学组成

和分子结构有密切关系。

生物膜

生物膜是由蛋白质和类脂构成的（图 ，蛋白质与类脂之比因膜的种类而不同。

组成生物膜的类脂主要有磷脂、甘油醇和类固醇，如卵磷脂（ 、磷 、甘脂酰乙醇胺（

）等、肌醇磷酸脂（油磷酸脂（ 、心磷脂（ 。

图 质膜模型示意（基本结构包括一个双类脂层及镶嵌其中的内外蛋白质）

组成生物膜的类脂是一种双亲性分子，既具有亲水性，又具有亲脂性，例如磷脂酰乙
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醇胺有两条疏水的“尾巴”即碳氢链，和一个亲水的头部即磷酰基和氨基的复合物。在一

般情况下，由于磷酰基的强烈水解，磷脂分子的亲水性部分既带有正电荷，也带有负电荷。

生物膜中，这种双亲性类脂分子“头”靠“头”排成一个平面，形成一个单类脂层，然后，

上下两层类脂分子的“尾巴”相对排列，形成双类脂层，膜上下两层类脂不一定对称，种类

也不一定一样。

膜蛋白嵌在类脂层中。膜中类脂和蛋白质以氢键、静电引力和疏水键结合起来。一

般蛋白质的两端刚刚穿出膜的内外两边。位于膜内侧的蛋白质是疏水性的。而露出膜外

侧的是亲水性的。膜上向细胞外突出的那些蛋白质往往与碳水化合物连接起来。

生物膜具有较高的转换率。如卵磷脂的半衰期为 小时左右，膜蛋白的半衰期为

小时，因种类而不同。生物膜中的膜脂分子并不是静止的，它们既可以进行侧向平

行扩散，也可以上下振动。温度对这些运动影响很大。在低温下膜呈拟晶态，而在较高温

度下膜呈液晶结构。膜的这种结构变化又影响膜的通透性。

在生物体中，生物膜担当着物质输送、物质和能量代谢、信息传递、细胞成长和分化等

重要功能。在物质输送方面，包括无机离子和有机离子的输送和排除、高分子有机物的分

泌等。

生物膜最基本的特性是它对于物质透过的选择性。由于这一性质，它能控制离子透

过的种类和数量，这对于稳定细胞的生理过程，控制细胞的 值、渗透压和各种代谢功

能都是非常重要的。而且膜还参加 的产生和光合作用中能量的转递，这些反过来再

影响离子通过膜的运转。

构成生物膜的类脂具有阻止亲水性溶质，如无机离子、氨基酸和糖类通过屏障的功

能。这种阻挡程度与脂肪酸的成分有关。饱和长碳氢链减低膜的透性，而不饱和碳氢链

由于结构较松可以增加膜的透性，当类固醇比例增加时，透性会减少很多。在生物膜中磷

脂的磷酰 基结合，也可以靠基靠静电引力可与蛋白质的 按下列方式桥联：

所取代，引起桥联可为但在酸性介质中， 断裂，膜的透性显著增加，导致钾等

养分外渗。

可以看出，生物膜不是完全不可穿透的，它们会允许亲水离子或分子扩散透过，透过

的程度因膜的组成而有差别。此外，生物膜上的酶在离子或分子跨膜吸收中起到直接和

间接的作用。

二、根系吸收无机养分的机制

土壤中无机态养分通过截获、质流和扩散作用到达根表面，然后以质流、扩散等的被
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动方式和主动吸收过程通过生物膜吸收进入根表皮细胞内。

被动吸收

所谓被动吸收是指养分随着电化学势梯度由介质溶液进入细胞内的运动过程。植物

吸收养分的被动方式有截获、质流和扩散。

截获。是指根系在土壤里伸展过程中直接吸收接触到的养分。这种吸收方式，土

壤养分可不经过输送而直接被根吸收。因此，吸收的多少取决于根系接触的土壤体积。

截获吸收阳离子实际上是一种离子的交换作用（图 。但接触交换只有当根与粘粒表

面相距小于 时才能发生，且被接触交换的离子停留在细胞壁外面，距离质膜

左右的距离，所以实际上并没有真正被根所吸收。是否会经过进一步的交换，通过细胞壁

而到达质膜上还无证明。

在土壤中，植物根系所占体积

与土体相比显得很小。就是在根系

密集层，根系所占的体积与该层土

， 一壤体积相比，也不会超过

般只 左右。所以植物以截获有

方式所吸收的养分是比较少的。一

般来说，氮、磷、钾通过接触交换吸

收的量远远不能满足烤烟生长的需

要，只有在石灰性土壤上，截获的钙

大大地超过需要量。

根系截获养料的多少决定于根

的阳离子交换量。凡根系阳离子交

换量大的，截获的养分也多。由于

根系 ，而土壤表面并非全都是 离子的接图 触交换

胶体上阳离子的种类也极多，所以

计算截获的养分数量是一个比较复杂的问题。

截获吸收在不易移动的养分，如磷、钙、锰等的吸收中占有较重大的意义，但对于氮、

钾等其它养分，根系还必须大量吸收直接接触以外的土壤中的养分。而直接接触以外的

土壤中的养分实际上必须通过迁移，转移到根表后才能被根系吸收。土壤中养分迁移包

括两种方式，即质流和扩散。

质流。烤烟根系吸收水分时，会造成土体与根系之间的疏水势梯度，引起土壤中

水分向根表的迁移。结果，溶解在水中的养分随水流迁移到根的表面，并一同进入个别的

自由空间，然后再进入原生质膜内，这就是养分的质流吸收，有时候水分的蒸发和渗漏（或

淋洗），也可以发生质流而输送养料离子。质流与扩散相比，离子运动速度更快。质流量

可用下式进行计算：

为进入根系的水式中， 为进入根系的养分离子通量 分通量
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