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陆地生态系统植物的氮源及氮素吸收!
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摘# 要# 氮是植物生长发育所必需的营养元素，也是其主要的限制因子之一。陆地生态系
统植物所需氮的来源及植物对氮素的吸收利用均受控于其种类和生长环境。环境条件的

改变，一方面可能改变植物生长区原有氮的形态、浓度、赋存方式等，从而改变氮对植物的

供给状况；另一方面可能引起植物生长区土壤质量、水分利用状况、光照等的改变，从而产

生耦合现象，直接影响植物的生理生态特性，使植物对氮素的吸收利用发生改变，导致植物

生长区的种群类型及物种多样性发生改变，并直接影响到生态系统的功能及演替。本文主

要对陆地生态系统中高等植物生长发育所需氮素的来源及植物对氮素吸收利用过程中的

影响因素进行了综述和讨论，并结合国内外在该领域的研究现状对其研究前景进行了展

望。
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:; 引; 言

氮是植物需求量最大的矿质营养元素，是植物

正常生长发育所必需的营养元素之一，同时，氮又是

农业生产和生态系统生长发育最受限制的营养元素

之一（ZE7?F $" #1?，"%%$）。大多数植物对氮素的需
求都要大于除碳、氢、氧以外的所有元素（ N6AA，
!’’"），为了获取尽可能多的、为生长发育所需的
氮，植物形成了几种获取氮的途径：土壤 : 的吸收、
大气 :" 的固定、干湿沉降 : 的吸收、捕食昆虫等
（赵平等，!’’,）。植物对氮素的选择和吸收利用受
其种类本身、生长环境、氮素形态等多因素的影响。
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本文主要对陆地生态系统植物（主要指高等植物）生

长发育过程中所需氮的来源进行了综述，并就影响植

物对氮素吸收利用过程中的因素进行了讨论分析。

!" 土壤氮素对植物氮源的贡献

土壤中的氮素有多种赋存形态和性质，可归为

无机态氮和有机态氮 ! 大类。土壤无机氮主要包括
铵态氮、硝态氮以及有机质矿化、分解过程中产生的

氮氧化物等；土壤有机氮是土壤氮素的主要组成部

分，占土壤总氮的 "#$左右（李合生等，!##!），土壤
有机氮主要包括氨基酸、酰胺、尿素以及植物分泌物

中的含氮化合物等。

!# $" 土壤无机氮的贡献
土壤无机氮对植物氮源的贡献主要是以铵态氮

和硝态氮的形式体现，土壤中的铵盐（%&’
(）和硝

酸盐（%)*
+）是植物通过根吸收无机氮的主要来源

（,-../01，2""’）。在植物体内，铵态氮和硝态氮均
能转变成氨基酸类物质而与可溶性的有机物质相结

合，其中 %)*
+转化成氨基酸类物质是一个需要能

量的生化还原反应，还原 %)*
+所需消耗的能量比

直接同化等量的 %&’
(要多 3$ 425$，但这并不意

味着大多数植物都偏爱更易同化的 %&’
(（韩兴国

等，2"""）。
植物对氮素的选择和吸收利用受其自身种类和

周围环境并受其生长时期等多因素的影响。一般情

况下，植物种类不同，吸收铵态氮和硝态氮的比例也

不同。譬如，水稻（!"#$% &%’()%）和酸果蔓（*%++(,(-
./ 01#+0++.&）等以吸收铵态氮为主（6.771，2"38）；
旱地作物在幼苗期大多吸收铵态氮，而在主要生育

期则以吸收硝态氮为主，在温暖、湿润、通气良好的

土壤上，旱地作物主要吸收硝态氮，但在温度过高或

过低、土壤湿度过大或过小、通气不良、使用硝化抑

制剂阻断铵态氮转化为硝态氮的情况下，旱地作物

被迫吸收利用铵态氮（9/:-;<=>;=>，2"38）。
环境的光条件会对植物的氮营养形式（铵盐或

硝酸盐）产生影响。高光照条件下，硝酸盐的同化

以低的碳消耗为成本，因而有利于对硝酸盐的利用；

在低光照下，由于低的呼吸消耗而有利于铵的同化。

植物对不同的氮营养方式具有明显的适应性，植物

的这种灵活性有助于在变动的环境中维持碳和氮的

平衡（赵平等，2""3）。另外，大气 9)!浓度升高对植

物氮素吸收形态有一定的影响，这是因为：首先，

%)*
+的吸收和同化对植物的能量状态比 %&’

(敏

感，大气 9)! 浓度升高条件下植物体内呼吸底物的

增多、根际呼吸的加强可能导致能量状态的改善，能

量状态的改善无疑有利于 %)*
+的吸收和同化；其

次，根际高含量 9)!通过增加根表皮细胞内 &9)*
+

的含量影响对 %)*
+的吸收（庞静等，!##8）。

氮的供给能力及供给量也是植物氮素吸收的主

要影响因素。植物对不同形态氮的选择吸收受其浓

度的影响，在大部分自然生态系统中，土壤溶解无机

氮浓度一般较低，很少有 ? 2 117.·@ +2的（AB0>; 2’
%34，2""C），高浓度的土壤溶解无机氮仅发生在一些
特定的季节或地区（ 6-:D/，2"83）。E0:;D/>=: 等
（2""2）的研究表明，喜铵植物挪威云杉（ 5(+2%
%6(2&）在 %&’

( F%浓度低于 #G 2 117.·@ +2时，其根

就不再对 %)*
+ F% 产生排斥，而把 %)*

+ F% 作为氮
源。有研究表明，植物在受氮供给不足条件下，无论

是对 %&’
( F%还是对 %)*

+ F%的吸收能力都要比在
氮供给充裕条件下的高（ H7>=; 2’ %34，2""2）。植物
对 %)*

+ 的吸收在低供给条件下其吸收能力起初

（第 2 阶段）是增加的，但随后（第 ! 阶段）开始降
低，并在最后（第 * 阶段）氮供给饱和时达到一个稳
定值，植物吸收 %)*

+的这 * 个不同阶段均受到氮
供应量的限制，其中第 2 阶段的影响可能最强
（@0:;;7>，2""’）。总之，在大部分氮受限制的自然
生态系统中，氮的吸收是有效的，结果导致几乎所有

的无机态氮都被植物吸收（6-:D/，2"83）。
植物在对氮素的吸收利用过程中还存在着植物

与植物、植物与微生物之间的相互作用。I0<< 等
（!##*）的研究表明，一种植物固定的氮素可以转移
给与其一起生长的其他植物供其生长发育，使本来

不利于在此环境生长的植物得以生长繁衍。研究还

表明，土壤微生物在生长过程中，常与植物、硝化细

菌一起竞争土壤中的 %&’
(等养分（ H0DJ;7> 2’ %34，

2"3"）。不过，随着微生物的死亡，氮素又从死亡的
微生物组织中以 %&’

(或其他形式被释放出来，供

给植物生长发育所需的氮素营养（ @0KK 2’ %34，
2"32）。
另外，植物对 %)*

+和 %&’
(的选择吸收还主要

受土壤性质（&=>:L M N0O=:，2"3"）、根系温度（,0PF
J0P-，2""#）、根的深度（Q-R;10> M I-..-S=>，2""2）以
及菌根的形成（E0:;D/>=: 2’ %34，2""2）等因素的影
响。研究表明，土壤 O& 在氮受限制的生态系统中
对植物选择吸收氮素的影响非常大，在氮受限制和

土壤 O& 较低情况下，植物对 %)*
+的吸收甚微，而
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!"#
$ 可能是植物最重要的有效无机氮种类

（"%&’()&，*++,）。除此之外，!-.
/和 !"#

$本身的

性质差异也是影响植物选择吸收的主要因素，尽管

!"#
$在土壤中的移动性没有 !-.

/ 强，但植物对

!"#
$的同化要比同化等量的 !-.

/节省能耗，而且

!"#
$在大多数情况下很容易接近植物（0(11(2 !"

#$%，*++3），同时，植物对 !"#
$的吸收可能还会阻止

它吸收 !-.
/，同理，植物对 !-.

/的吸收也有可能

妨碍它对 !"#
$的吸收，这是一个拮抗过程（4(( 5

6)(7，*+8+）。
!" !# 土壤有机氮的贡献

*+ 世纪 83 年代，9):;<（*88=）提出了外生菌根
种可能有利用森林土壤中有机氮的能力之后，研究

表明，植物也能吸收有机态 !（"%&’()&，*++,；>?;(1
!" #$%，@33#）。进入 @3 世纪以后，植物吸收溶解有
机氮的现象得到了广泛关注（AB1C，*++.）。但是，
由于实验手段和实验方法等条件的限制，有机氮作

为植物氮源的重要性在很多系统中可能被低估了。

事实上，生态系统中的很多植物均在利用有机氮作

为氮源，并且多数植物能再吸收其根向根际分泌的

氨基酸等含氮有机化合物作为氮源（AB1C，*++.）。
有报道，植物从土壤中吸收氮的能力较大的是溶解

有机氮而不是溶解无机氮（DC:EF; !" #$%，*++.），植
物直接吸收溶解有机氮可能是生态系统机能和植物

演替，特别是在氮受限制的环境中的一个潜在的主

要来源（>?;(1 !" #$%，@33=）。鉴于此，最近有学者提
出，我们需要重新考虑溶解有机氮在生态系统营养

流中的位置（G:; A)((H(;，@33@）。
植物吸收有机氮的能力因植物种类而异。研究

发现，拟欧石南属（&’()#）植物的菌根具有吸收利用
蛋白质、氨基酸、甚至几丁质的能力（4(:<( 5 I(:J，
*++3）；而一种高纬度非菌根莎草科（D2E():K(:(）羊
胡子属（&’(*+,*’-.）植物白毛羊胡子草（&% /#0(1#2
"-.）不但具有吸收利用甲胺和甘氨酸的能力，还具
有吸收利用谷氨酸盐或谷氨酸酯和天门冬氨酸盐或

天门冬氨酸酯（DC:EF; !" #$%，*++.）的能力。另外，
植物是否含有菌根及菌根的生长部位对其吸收有机

氮也有一定影响。LF(MM:;J（*++#）的研究表明，北极
地带具有外生菌根的落叶灌木吸收氨基酸速率最

高，具石南型（内生）菌根的常绿植物居中，而不具

菌根的禾草类最低。但是，并非含有菌根的植物吸

收有机氮的能力就一定大于不含菌根的植物，如北

极苔原无菌根的白毛羊胡子草对氨基酸特别喜好，

其吸收氨基酸氮的量占其总吸收氮量的 N3O以上
（莫良玉等，@33@）。
植物在吸收有机氮过程中同吸收无机氮一样与

微生物之间存在竞争作用。特别是在植物根际区

域，植物和微生物对氮源（包括有机氮和无机氮）之

间的竞争相当激烈（DB)M 5 P)B(&M?G(，*+8N）。>?;(1
和 "?J&(（*+++）通过比较植物和微生物对氨基酸吸
收的动力学和简单的根际计算后发现，植物吸收氨

基酸的速率与微生物的相似，表明它们在根际中对

氨基酸的吸收存在着竞争作用且竞争相当激烈。由

于植物与微生物存在对氮源的竞争作用，因此，在经

历一些诸如结冰 /解冻或干旱 /湿润等能导致微生
物遭到严重破坏（死亡）的事件后，在植物本身未受

到较大的影响下，由于与植物竞争的微生物数量的

减少和微生物本身死亡后细胞中氨基氮的释放，对

植物从土壤中吸收氨基酸或其它形态的氮是相当有

利的（>?;(1 !" #$%，@33=）。
植物对有机氮的吸收还受到有机氮化合物本身

性质及植物所处地理位置等因素的影响。研究发

现，植物吸收有机氮的能力与有机氮分子量呈负相

关（LF(MM:;J，*++#），对相同种类的有机氮化合物而
言，植物往往偏向于吸收分子量较小的有机氮化合

物，这可能与植物在对有机氮的同化过程中的能量

消耗有关。现有研究表明，植物根系拥有吸收较低

分子量，如尿素、氨基酸、聚胺、多胺、小分子多肽等

溶解有机氮的能力（AB1C，*++.；QB，@33@）。研究还
发现，植物在对氨基酸类有机氮化合物的吸收过程

中，由于甘氨酸具有比其他氨基酸更大的活动性并

且不易被微生物利用的特点，甘氨酸可能是植物重

要的有机氮氮源（4FE1?; !" #$%，*+++）。另外，在植
物种和有机氮化合物均相同的条件下，植物对有机

氮化合物的吸收受其所处环境的影响较大。有研究

表明，温带莎草吸收氨基酸速率均比高山、亚高山的

莎草大，这可能是温带莎草生长量大，对氮素的需求

量较大的缘故（I::’ !" #$%，*+++）。

$# 固氮生物的贡献

一般来讲，植物不能直接吸收利用大气中游离

的氮，必须通过固氮微生物把大气中游离的氮吸收

转化成无机态氮或小分子有机态氮后，植物才能吸

收利用（!:)JF !" #$%，@33@；>?;(1，!" #$%，@33#）。陆
地生态系统每年的固氮量约为 *R #3 S *38 T，是氮素
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由游离的气态氮向生态系统输入的主要途径之一

（韩兴国等，!"""）。
植物生长过程中，决定其氮源的主导因素主要

取决于植物的种类（ #$%&’&(%$ ) *&(%&+,%-.$，
!""/）、基因类型（012&-& !" #$%，!""3）、干旱和光照
胁迫（4&5&’%$. ) 6.&7,，!""3）、土壤中氮的形态以
及植物对氮的固定能力（81%-’,& ) 9$:$+，!";<）等。
研究表明，豆荚生长过程中氮素的供给来源有可能

来自于土壤中的氮、大气氮的固定和（或者）植物组

织中本身存在的氮的转移。譬如，在土壤氮源和大

气氮源均受到限制的情况下，存在于植物组织中的

氮的转移就成了豆荚结实过程中的主要氮源（9=>
?1$( !" #$%，@AA3）。
植物对氮素的固定能力受多因素的影响。一般

情况下，影响植物光合作用的因素同时也是影响植

物氮固定能力的因素，二者呈正相关（B’&%C1$D= !"
#$%，@AAE）。研究表明，温度和水分胁迫对植物固氮
能力有明显的影响。水分胁迫条件下，由于固氮酶

的活性、植物节瘤数和生长速率等受到抑制而减少

了氮的固定作用。一般情况下，温度的降低对植物

固氮产生不利影响，*=F,% 等（@AAE）的研究表明，在
地中海干旱地区，冬天较低的温度对植物固氮能力

和生长均起到了阻碍作用。相比之下，温度升高有

增加植物新陈代谢、节瘤形成以及根瘤菌生长和感

染速率等的作用，刺激植物氮固定。但并非温度越

高植物固氮能力就越大，研究表明，根瘤共生固氮的

最佳温度范围是 @E G H // G（B’&%C1$D= !" #$%，
@AAE）。另外，在具有共生固氮作用的植物中，固氮
速率常与净初级生产效率有关。这是因为，首先，固

氮需要消耗一定的光产物；其次，氮的固定是一个还

原过程，需要一个高度厌氧的环境或能够提供厌氧

环境的有机体（韩兴国等，!"""；9&’5, !" #$%，@AA@）。
植物氮固定能力还与其生长期有一定的关系，同一

种植物，在不同的生长时期，其固氮能力不同。对于

开花植物，一般花期前的固氮率都要高于花期后的

固氮率（*=++&(= !" #$%，@AA!）。

!" 沉降氮的贡献

植物的冠层能够吸收气态氮污染物及湿沉降中

的氮。不过，氮在植物树冠部的吸收对植物氮源的

贡献是高度变化的，在野外研究中很难正确定量。

据推测，植物从干湿沉降中吸收的氮可以达到植物

全部吸收氮的 !AI H /AI（0’1J&，@AA/）。研究发

现，植物对 98/ 的吸收主要发生在嫩枝或者嫩芽部

位且比对 9KL 的吸收要容易得多（0’1J&，@AA/）。
另外，有报道称强光下进行同化作用的叶以及黑暗

中的根、茎、叶均发生吸收 9@K 现象，其速率与温度
及呼吸强度有正相关，不过这一现象的普遍性还需

进一步探索论证（杨思河等，!""E）。
植物对沉降氮的吸收与植物干物质产量及植物

的种类本身有关，同时还受到植物生长时期、叶片气

孔导度以及沉积氮浓度等因素的影响（ 0’1J&，
@AA/）。研究表明，98/ 几乎不能渗透植物表皮，正

常情况下根不会直接吸收 98/，根对 98/ 的吸收一

般发生在 98/ 沉积到土壤并转化成 983
M 的形态

后，大气 98/ 几乎都是通过气孔进入高等植物的叶

部，并被溶解在叶肉细胞的薄膜水里形成 983
M进

而被植物利用的（ :&% 8=:$ !" #$%，!";<；孙谷畴等，
@AA3）。植物对 98/ 的吸收直接与其气孔导度相

关，受到植物生长区小气候如光照、空气温度、相对

湿度、空气湍流、土壤湿度等因素的影响（ :&% 8=:$
!" #$%，!""A），NK@ 浓度和植物水分利用状况也是其

重要的影响因素（81(O.,%+=%，!"<@）。另外，983
M

通过干湿沉降在叶表积累，通常情况下，草原和欧石

南丛生的荒野中的植物叶片对 983
M的吸收要比森

林中的高，不过，有关 983
M是如何进入植物叶片的

问题至今没有明确的答案（0’1J&，@AA/）。

#" 植物捕食昆虫中的氮

在生态系统中，有些植物能捕获昆虫以获取氮

源，这些不寻常的食虫植物通过消化捕获的有机体

而获得它们所需的氮（韩兴国等，!"""）。食虫植物
从捕获昆虫中获取的氮占有重要地位，P,L=% 等
（!";A）的研究发现，一种茅膏菜属的捕虫植物
（&’()!’# !’*"+’(’+,-#）年吸收氮的 !!I H !<I来自
捕获的昆虫。

在约 /A 万种高等植物中，约有 QAA 多种植物属
于食虫植物。食虫植物一般同时具有引诱昆虫、捕

捉昆虫、消化昆虫和吸收昆虫的能力（6&12$ !" #$%，
@AA3），如猪笼草（.!/!0"+!)）、茅膏菜（&’()!’#）等。
食虫植物捕食昆虫的共同特征都是通过发出特殊的

气味来吸引昆虫，然后用变态叶形成的捕虫器捕捉

昆虫，接着分泌消化酵素对昆虫进行分解消化和吸

收，从中获取所需的营养养分（K7$% !" #$%，!"""）。
食虫植物从昆虫中获取的氮，除了与被捕获种

的生物量及氮含量相关外，还与其对捕获对象的捕
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获能力和消化能力明显相关。植物对昆虫的捕获能

力和消化能力与其自身种类有关，同时不同的植物

生长期、环境因素及被捕获者个体差异等因素都对

其捕获能力和消化能力产生一定的影响，进而影响

植物对氮素的获取（!"#$% !" #$&，’(()）。

!" 结语与展望

全球变化是人类面临的重大而紧迫的环境问

题，*!’、*+, 和 -’!等温室气体是导致全球气候变
暖的主要贡献者。大气 *!’ 浓度的变化会影响到

植物对氮素吸收形态等的改变（庞静等，’(()）。也
就是说，大气 *!’ 浓度的变化与植物氮素吸收形态

之间的关系直接或间接地影响着氮的生物地球化学

循环，改变氮素在土壤、大气等介质中的赋存形态和

浓度。另外，由于工农业的发展，空气中还原态氮

-+. 增高，使输入到森林生态系统中的氮大量增加。

-+. 的输入虽然在一定程度上缓解了生态系统对氮

这一主要养分的需求，但过量 -+. 的输入同时引起

森林植物氮营养的不平衡，使其正常的氮代谢受到

干扰，削弱了植物对环境胁迫的抗性，对森林生态系

统的结构和功能构成了严重的威胁（/012#，’((.；孙
谷畴等，’((,；曾梅等，’((3）。研究植物氮源和氮吸
收，特别是大气干湿沉降氮（如 -+.、-’! 等）对植
物氮源贡献的研究，有利于了解全球变化下氮的生

物地球化学循环以及氮的生物地球化学循环对全球

变化的影响，对全球生态系统的结构和功能、全球气

候变化等领域的研究具有重要意义。

陆地生态系统植物的氮源及植物对氮的吸收利

用均受其种类及生长环境的控制。环境条件的改变

如森林的砍伐、火烧和垦殖开荒等，一方面可能改变

植物生长区原有氮的形态、浓度、赋存状态等从而改

变氮对植物的供给状况；另一方面，环境条件的改变

可能引起植物生长区土壤质量、水分利用状况、光照

等情况的改变，这些因素的改变可能影响到植物的

生理生态，从而使植物对氮素的吸收利用发生改变。

氮素供给能力及植物对氮素的吸收能力的改变，使

植物生长区的物种类型及生物多样性可能发生改

变。随着实验条件的不断改进和试验方法的不断成

熟以及研究的深入，在不久的将来，有望对有机氮在

生态系统营养流中的位置的再认识、全球变化下氮

的生物地球循环和氮的生物地球化学循环对全球变

化的影响、植物氮源与生态系统的功能和演替，特别

是生态系统在氮受限制的环境中的影响和响应，以

及 -’!等温室气体在全球气候变化中的贡献等领
域取得实质性的突破。
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