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摘要: 在陆地生态系统中, 生存地段的土壤养分环境构成了植物的“营养生境”。植物在长期进化过程中往往产生对原生营养生

境的生态适应, 其中对N H +
4 和NO -

3 两种无机氮源的吸收、利用特性便可能是这种适应的一个重要方面。由于硝化抑制 (限制)

或微生物对NO -
3 的强烈吸收、固持作用, 酸性、弱酸性的原始森林土壤中N H +

4 含量大都远高于NO -
3 , 从而形成了以N H +

4 占绝

对优势的“氮营养生境”。很多针叶树种 (尤其是演替晚期阶段占优势者)对其长期所处的N H +
4 优势生境产生了充分适应, 以致

对非还原态氮 (NO -
3 )的吸收、利用能力严重下降。这些针叶树往往表现出典型的“喜铵性”, 而在NO -

3 优势环境中则会引起氮

代谢失调和生长下降。从氮同化酶、高耐铵性、根对N H +
4 和NO -

3 的相对吸收能力及NO -
3 吸收的反馈控制、养分关系与养分平

衡、根部碳流失、光合作用及耐荫性等多方面阐述了喜铵针叶树适应的生理生化机制。这种生态适应可能是顶极森林群落维持

长期稳定的重要机制之一, 而采伐干扰后NO -
3 明显增加的立地条件则可能会导致喜铵的“原优势针叶树种”更新困难。在温带

退化森林生态系统恢复与重建过程中, 顶极针叶树种对N H +
4 营养生境的固有适应性是必须充分考虑的问题。
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So il NH+
4 öNO -

3 n itrogen character ist ics in pr imary forests and the adaptab il ity

of som e con iferous spec ies
CU I X iao2Yang, SON G J in2Feng　 (Colleg e of F orestry , N ortheast F orestry U niversity , H arbin 150040, Ch ina ). A cta Ecolog ica

S in ica , 2005, 25 (11) : 3082～ 3092.

Abstract: In terrestria l eco system s, so il nu trien t regim es at a p lan t’s living site generally rep resen t the p lan t’s“nu trit ion

hab ita t”. P lan t species frequen tly w ell adap t to their o riginal“nu trit ion hab ita t”during a long p rocess of evo lu t ion, and the

apparen t p reference fo r ammon ium o r n itra te n itrogen sou rce (N H +
4 o r NO -

3 ) m igh t be an impo rtan t aspect of the adap tat ion.

P lan ts typ ically favo r the n itrogen fo rm mo st abundan t in their natu ral hab ita ts.

N itra te has been recogn ized as the dom inan t m ineral n itrogen fo rm in mo st agricu ltu ral so ils and the m ain n itrogen sou rce

fo r crop s, bu t it is no t u sually the case in fo rest eco system s. A large num ber of studies show that the“nu trit ion hab ita ts”

associated w ith p rim ary fo rest so ils are typ ically dom inated by N H +
4 ra ther than NO -

3 , generally w ith NO -
3 con ten t m uch low er

than N H +
4 . L ow levels of NO -

3 in these fo rest so ils generally co rrespond to low net rates of n itrificat ion. T he p robab le reasons

fo r th is phenom enon include: (1) n itrificat ion lim itat ions andöo r inh ib it ions caused by low er pH , low er N H +
4 availab ility

(au to troph ic n itrifiers can’t successfu lly compete fo r N H +
4 w ith hetero troph ic o rgan ism s and p lan ts) , o r allelopath ic inh ib ito rs

( tann in s o r h igher2mo lecu lar2w eigh t p roan thocyan idin s) in the so il; o r (2) substan t ia l m icrob ial acqu isit ion of n itra te in the

so ils w h ich m akes net n itrificat ion rates substan t ia lly less than gro ss n itrificat ion rates even though the lat ter are rela t ively

h igh.



M any con iferous species (especially such late successional tree species as T sug a heterop hy lla, P inus banksiana, P icea

g lauca, P seud otsug a m ez iesii, P icea abies and etc. ) fu lly adap t to their o riginal N H +
4 2dom inated“nu trit ion hab ita ts”so that

their capacit ies of abso rb ing and using non2reduced fo rm s of n itrogen (e. g. NO -
3 ) substan t ia lly decrease. T hese con ifers

typ ically show dist inct p reference to N H +
4 and reduced grow th due to n itrogen2m etabo lism diso rder w hen NO -

3 is the m ain

n itrogen sou rce. T he physio logical and b iochem icalm echan ism s that accoun t fo r the adap tat ion to N H +
4 2dom inated system s (o r

lim ited ab ility to use NO -
3 ) fo r the con iferous species include:

( i) distribu t ion and activity of enzym es fo r catalyzing n itrogen reduction and assim ilat ion, generally characterized by low er

n itra te reductase (N R ) ;

( ii) greater to lerance to N H +
4 o r rap id detox ificat ion of ammon ium nitrogen in the roo ts;

( iii) low er capacity of abso rp t ion to NO -
3 by roo ts that m igh t be con tro lled by feedback regu lat ions of certa in N 2t ran spo rt

compounds, such as glu tam ine;

( iv) rela t ions and balance betw een n itrogen and o ther elem en ts ( such as Ca2+ , M g2+ , and Zn2+ etc. ). Som e N H +
4 2

p refered con ifers m igh t be mo re adap ted (to leran t) to low er base cat ion condit ions;

(v) NO -
3 nu trit ion, ra ther than N H +

4 , that m ay lead to the lo ss of considerab le quan tit ies of o rgan ic and ino rgan ic carbon

to the su rrounding m edia and m yco rrh izal sym bion t and p robab ly con tribu te to slow er grow th.

(vi) the m etabo lic co st of reducing NO -
3 to N H +

4 that m ay m ake shade2to leran t con ifers favo r the up take of reduced

n itrogen (N H +
4 ).

T he adap tat ion of la te successional con ifers to N H +
4 2dom inated hab ita ts has p rofound eco logical imp licat ions. F irst, it

m igh t be an impo rtan t p rerequ isite fo r the clim ax fo rest comm un it ies dom inated by these con ifers to m ain tain long2term

stab ility. Second, p rim ary con iferous o r con iferous2broadleaved fo rests have been w idely pertu rbed because of comm ercial

exp lo ita t ion, w here the so il ammon ium nitrogen poo l tends to be largely transfo rm ed to n itra te after distu rbance. In such a

situat ion, the con iferous species that w ere dom inan t in undistu rbed eco system s m ay becom e poo r competito rs fo r n itrogen, and

the site w ill be occup ied by early succesional (p ioneer) p lan ts bet ter adap ted to n itra te u t ilizat ion. In o ther w o rds, the imp licit

adap tat ion of m any con ifers dom inan t in undistu rbed comm unit ies to ammon ium nitrogen w ill cause difficu lt ies in their

regenerat ion on distu rbed sites, w h ich m ust be taken in to accoun t in the p ract ical resto rat ion of degraded temperate fo rest

eco system s.

Key words: fo rest so il; ammon ium; n itra te; con iferous trees; adap tat ion; physio logical and b iochem ical m echan ism s

　　现代生态学中所涉“生境”概念, 既可泛指某类生物经常生活的习惯性局域生态环境, 也可特指某生物群体或个体目前所处

的具体位置, 强调现实生态环境[1 ]。在自然生态系统中, 植物种的生境由其生存地段的土壤和小气候等要素组成, 它为该植物直

接提供了各种环境资源和个性化的生活条件。由于植物所需的矿质养分资源基本上是从土壤中获取, 因此生存地段的土壤养分

环境便构成了其营养生境 (nu trit ion hab ita t)。

在长期进化过程中, 植物往往产生对特定营养生境 (原生营养生境) 的生理适应 (physio logical adap tat ion) 和形态适应

(anatom ical adap tat ion) , 以致分化出不同的营养基因型或不同营养特性的生理生态类群。例如, 植物在土壤低磷胁迫的长期选

择压力下, 常形成根系形态的改变与特化、专性根分泌物 (如有机酸和胞外磷酸酶) 大量增加及根对溶液中低浓度H 2PO -
4 的有

效吸收 (低Cm in和 K m )等适应机制, 以提高对土壤磷的吸收能力[2, 3 ]。又如, 长期适应了石灰性土壤的植物 (喜钙植物, calcico le)

对高浓度的 Ca2+ 同时具有忍耐和逃避功能, 并形成特异性的缺铁适应机制—诱导原生质膜产生还原酶或根分泌麦根酸类

(m ugineic acid, aven ic acid) 植物铁载体 (phyto sideropho re) [4 ]。由于对土壤养分吸收、利用和运转 ( t ranslocat ion) 的特性差异,

因而植物有着多种不同的养分效率 (nu trien t efficiency)模式[5 ]。实际上, 通常所说的“喜肥植物”和“耐瘠植物”也很可能是不同

物种对其原始生境中的土壤肥力状况长期适应的结果。

氮是植物必需的大量元素之一, 通常植物在生长发育过程中吸收的氮要高于其它矿质元素, 因而氮常成为限制植物生长的

主要元素[6 ]。土壤中的氮以各种复杂的化学形态存在, 其中可被植物吸收利用的主要是硝态氮 (NO -
3 )和铵态氮 (N H +

4 )。植物对

氮营养环境的长期适应不仅表现为土壤肥力或养分需求的数量差异, 也不仅限于获取氮素的某些特殊行为 (如共生固氮和菌根

对有机氮的吸收) , 更重要的还表现为对NO -
3 和N H +

4 两种不同形态氮源的偏向选择性[7～ 9 ], 而且这是在其它营养元素方面所

不具备的特征。大量栽培实验表明, 很多植物在长期进化过程中形成了对不同形态氮素的偏向利用特性: 有些种类在纯NO -
3

或NO -
3 占优势的氮营养环境中吸收氮素较多, 生长较好, 表现为喜硝性 (n itroph ilous 类植物即其典型代表) [10～ 15 ]; 另一些植物
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则在纯N H +
4 或N H +

4 优势环境中生长速度快, 生理反应较好, 表现出喜N H +
4 性[8, 16～ 24 ]。尽管植物吸收N H +

4 和NO -
3 的特性受

介质N 浓度、pH 值和温度等环境因子的影响[21, 22, 25～ 29 ] , 但对两种氮源的不同反应仍主要取决于种的特性[30～ 33 ]。这种差异是植

物对NO -
3 或N H +

4 的相对吸收能力、由NO -
3 向N H +

4 的还原能力、对N H +
4 的同化能力以及与氮源形态有关的碳、氮整体代谢

过程所决定的[31, 34～ 38 ] , 是植物营养特性的反映[30, 39 ]。而植物产生上述氮代谢差异, 可能主要是对其原始营养生境 (NO -
3 优势生

境或N H +
4 优势生境)长期生理适应的结果, 一般来说植物总是趋于偏好其自然生境中最丰富的氮源形态[8, 31, 40 ]。本文从这一观

点出发, 试图通过大量相关例证, 阐明原始森林土壤的N H +
4 öNO -

3 生境特征及某些针叶树对这种特定氮营养生境的生态适应,

以期为温带退化森林生态系统恢复提供营养生态学理论依据。

1　原始森林土壤 NH+
4 öNO -

3 生境特征

111　低NO -
3 水平与硝化抑制

本文“原始森林土壤”是指未被干扰的成熟期森林土壤 ( so ils of m atu re fo rest) , 在大多数情况下它意味着某一地区长期稳

定的森林群落 (顶极群落 clim ax)下的土壤。由于湿润气候和较强淋溶作用的长期影响, 大多数原始森林土壤都呈酸性或弱酸性

反应。很多研究表明, 从北方针叶林至热带雨林, 酸性、弱酸性原始森林土壤中N H +
4 的供应大都远高于NO -

3 (表 1) , 硝态氮相

对和绝对的过低现象在原始针叶林或演替后期阶段的稳定系统中尤为明显。

表 1　一些原始森林土壤的 NH+
4 öNO -

3 状况和净氮矿化 (M in. ) ö硝化 (N it. )速率

Table 1　NH+
4 öNO -

3 status and net n itrogen m ineral ization (M in. ) ön itr if ication (N it. ) rates of some undisturbed forest so ils

地点
Site

林型
Fo rest type

土壤 So il

类型
C lassification

深度
D ep th (cm )

pH
N H +

4 2N
(Λgög)

NO -
3 2N

(Λgög)
M in.
(Λgög)

N it1
(Λgög)

资料来源
A dap ted from

美国怀俄明
W yom ing, U SA

美国印第安纳
Indiana, U SA

美国新英格兰
N ew England,

U SA

美国新墨西哥
N ew M exico, U SA

美国西北部
Pacific
N o rthw est, U SA

美国黄松
L odgepo le p ine

槭类M ap le

栎类O ak

硬阔
N o rthern hardwoods

栎2松
O ak2p ine

美国黄松
Pondero sa p ine

针叶混交林
M ixed Conifer

云杉2冷杉
Sp ruce2fir

花旗松
Douglas2fir

银枞
Silver fir

T yp ic
C ryobo ralfs

0～ 10 5. 00 0159 0104 01691) 0104 [ 41 ]

T yp ic
D ystroch rep t

FF2)

0～ 15

517
518

90
415

1119
214

5503)

26

450
24

[ 42 ]

T yp ic
D ystroch rep t

FF
0～ 15

512
318

97
211

412
014

500
17

220
3

A quic
F ragio rthod

FF
0～ 15
15～ 30

410
411
413

81
1215
516

710
218
114

950
110
—

120
80
—

[ 42 ]

T yp ic
U dip samm ent

FF
0～ 15
15～ 30

410
415
419

1017
012
111

012
011
012

420
60
—

t race
30
—

T yp ic
U stro then t

FF
0～ 10

614
618

28
211

114
011

50
5

trace
trace

[ 42 ]

T yp ic
U do rthen t

FF
0～ 10

514
518

70
710

218
011

200
12

20
5

D ystric
C ryoch rep t

FF
0～ 20

512
417

56
918

017
012

80
20

trace
trace

FF
0～ 15

511
416

37
212

111
011

80
10

5
2

[ 42 ]

FF
0～ 15

314
410

38
414

015
011

30
3

trace
trace

美国新墨西哥
N ew M exico,

U SA

美国黄松
Pondero sa p ine

— 0～ 15 510 1139 0119 — — [ 43 ]

针叶混交林
M ixed conifer

— 0～ 15 511 2165 0123 — —

山杨A spen — 0～ 15 511 4141 0124 — —

云冷杉 Sp ruce2fir — 0～ 15 416 1132 0125 — —

美国俄勒冈
O regon, U SA

北美西部圆柏
W estern jun iper

— 0～ 15 519 1132 0150 — — [ 43 ]

铁杉H em lock — 0～ 15 418 0197 0118 — —

铁杉2云杉
H em lock2Sp ruce

— 0～ 15 318 4153 0108 — —

美国纽约州
N ew Yo rk, U SA

铁杉和云杉
H em lock and Sp ruce

frigid T yp ic
H ap lo rthods

0～ 5
5～ 15

3154)

218
6105)

613

010
< 011

—
—

—
—

[ 46 ]
[ 44 ]
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续表 1

湿地针叶林
W etland Conifer

—
　

0～ 5
5～ 15

314
312

2139
2106

0127
0100

011186)

01076

01000
01069

加拿大BC 省
B rit ish Co lum bia,

Canada

北方针叶林
Bo real coniferous fo rest

Podzo ls
　

FF
0～ 10

—
—

1507)

10
< 5
< 1

—
—

—
—

[ 45 ]

瑞典北部
N o rthern Sw eden

欧洲赤松
Sco ts p ine

T yp ic o r Entic
H ap locryods

表土
Top so il

315 20128) 0106 - 011 - 0102 [ 46 ]

加拿大安大略
O ntario, Canada

针叶混交林
Conifer2m ixed

Podzo ls
0～ 10
10～ 20

317
418

12009)

—
70
—

33410)

90

37
6

[ 47 ]

中国长白山
Changbai
M ountain, Ch ina

阔叶红松林
Ko rean p ine2broadleaved
fo rest

暗棕壤
D ark B row n
Fo rest So il

0～ 5 (FF)

5～ 11
11～ 25

618
514
516

48810
6212
5414

914
016
014

—
—
—

—
—
—

[ 48, 49 ]

中国长白山
Changbai
M ountain, Ch ina

阔叶红松林
Ko rean p ine2broadleaved
fo rest

暗棕壤
D ark B row n
Fo rest So il

0～ 10 617 — — 11311) 0162 [ 50 ]

云冷杉林
Sp ruce2fir fo rest

山地棕针土
M ountain
B row n
Coniferous
Fo rest So il

0～ 10 518 — — 111 0135

中国大兴安岭
Great X ingan
M ountain, Ch ina

落叶松林
L arch fo rest

棕色针叶林土
B row n
Coniferous
Fo rest So il

A 层
A ho rizon

419 1516 213 — — [ 51 ]

中国西双版纳
X ishuangbanna,

Ch ina

季雨林
T rop ical Seasonal
Rainfo rest

砖红壤
L ato so l

0～ 10 3175 19175 4171 6155 16128 [ 52, 53 ]

　　 (1)室内培养 1 个月测定值M in1 and N it1 determ ined w ith L ab. incubations fo r one mouth; (2) FF: 森林枯枝落叶层 Fo rest floo r; (3)室内

培养 4 周测定值 D eterm ined w ith L ab. incubations fo r 4 w eek s; (4) pH (CaC l2) ; (5) kgöhm 2; (6) 埋袋法培养 40d 测定值 (kgö(hm 2·d) )

D eterm ined w ith buried po lyethylene bag technique incubated fo r about 40 days (kgö(hm 2·d) ) ; (7) 埋袋法培养 6 周测定值D eterm ined w ith

buried po lyethylene bag technique incubated fo r about 6 w eek s; (8) N H +
4 2N 和NO -

3 2N 用离子交换树脂法N H +
4 2N and NO -

3 2N determ ined w ith

ion ic resins (Λg per cap su le) , M in. 和N it. 用埋袋法培养 1 个月测定 (Λgö(g·d) ) M in. and N it. determ ined w ith buried po lyethylene bag

technique incubated fo r about 1 mouth (Λgö(g·d) ) ; (9)m göm 2; (10) 年净矿化ö硝化量A nnual net N m ineralizationönitrification; (11) 室内

25℃培养 30d 测定 (kgö(hm 2·d) )D eterm ined w ith L ab. incubations at 25℃ fo r 30 days (kgö(hm 2·d) )

　　尽管NO -
3 可能因不易被胶体吸附 (易流失)而在许多土壤中会低于N H +

4 , 但森林土壤过低的NO -
3 水平往往与过低的净硝

化速率 (net n itrificat ion rate)有关[42, 54～ 56 ], 表 1 中的一些实例也反映出这一趋势。在室内或野外培养实验中, 森林土壤常表现

出较弱的硝化潜力 (n itrificat ion po ten tia l)和较长的硝化滞后期 (L ag in n itrificat ion) [55, 57 ]。因此, 大多数人认为酸性森林土壤中

存在着不同程度的硝化抑制。对于森林土壤的硝化抑制机理, 国内外研究者先后提出下面一些解释:

(1) 一般认为自养硝化菌 (au to troph ic n itrifiers) 是不耐酸的, 所以森林土壤固有的低 pH 值常常抑制了硝化作

用[53, 55, 56, 58～ 62 ]。

(2)低N H +
4 可给性限制了NO -

3 生成, 因为自养硝化菌与异养微生物和植物竞争有效氮源 (N H +
4 )时处于劣势[42, 63～ 67 ]。在成

熟森林生态系统中, 净氨化速率一般处于一定的较低水平, 使土壤N H +
4 主要通过有效的封闭式循环 (C lo sed N cycle) 进入植被

和微生物养分库[68 ], 结果便导致N H +
4 源缺乏和硝化抑制[69, 70 ]。另一方面, 处于演替晚期阶段的森林凋落物 (尤其针叶凋落物)

大都具有较高的CöN 值, 并含有较高的木素、单宁或游离酚类物质。在这种情况下, 不仅有机质的分解速率会较低, 土壤和凋落

物层中N H +
4 或活性有机氮的异养微生物固定或化学固定 (与多元酚形成难被微生物利用的稳定复合物或腐殖质) 也都较强

烈, 从而大大降低了氮的矿化 (尤其净矿化)速率[71～ 79 ] , 因此也就缺乏足够的可被硝化菌利用的N H +
4 源。

然而最近却有研究表明, 瑞典北方针叶林土壤的硝化作用并非受限于N H +
4 源, 因为当加入易矿化有机氮 (甘氨酸) 后N H +

4

大量积累, 而NO -
3 并没有显著增加, 推测演替晚期阶段硝化作用的限制因素可能是缺乏适当的环境条件或存在较高浓度硝化

抑制成分 (游离酚类) [46 ]。
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(3) 树干淋洗或凋落物分解释放的化感物质 (如单宁或多元酚类) 抑制硝化微生物活性[80～ 85 ], 而且这种抑制在演替过程中

逐渐加强[80 ]。这一观点虽由来已久, 但也一直存在不同看法[64, 86～ 89 ]。近来有研究表明, 一些高分子多元酚 (h igher mo lecu lar

w eigh t p roan thocyan idin s) 抑制微生物活性[79 ] , 而低分子酚类物质 ( low mo lecu lar w eigh t pheno lics) 除了直接对硝化微生物产

生抑制外, 更可能作为异养微生物的有效碳源而被利用[90, 91 ]。正如在 (2) 中刚提到的, 较高浓度的游离酚可以促进矿质氮的生

物固定或导致活性氮被结合到多元酚复合物中[92 ] , 因而会对硝化作用产生间接抑制。

(4)温带、寒温带原始林或北方针叶林下土壤冷湿, 不利于氮矿化和硝化作用进行[35, 51, 58, 93, 94 ]。而且, 硝化作用对冷湿条件

的反应可能比氨化作用更敏感[95 ] , 因而会导致N H +
4 相对“积累”。

112　微生物对NO -
3 的强烈吸收固定——另类全新观点

与矿化和硝化有关的森林土壤氮转化过程十分复杂, 许多问题尚不完全清楚。关于原始森林土壤的硝化作用近来有另一种

截然不同的观点。 15N 同位素稀释实验 (15N iso tope2dilu t ion techn ique) 表明, 原始针叶林土壤微生物养分库内的硝酸盐周转速

率比先前预想的高很多[96 ]; 在许多这样的森林土壤中总硝化速率 (gro ss n itrificat ion rate) 都相当高, 而微生物对NO -
3 的同化

作用却又异常强烈, 几乎能消耗掉所产生的所有NO -
3 , 因此净硝化速率远不能反映土壤的总硝化速率[43, 96 ]。换言之, 某些原始

森林土壤过低的NO -
3 水平可能主要是由于微生物强烈的同化作用, 而非如前所述的“硝化抑制”。

无论哪种原因导致森林土壤的低NO -
3 水平, 起码有一点是可以肯定的: 酸性、弱酸性的原始森林土壤为森林植物提供了

以N H +
4 占优势的氮营养生境, 这与多数荒地土壤和农田土壤中NO -

3 供应占优势的情况完全不同[55, 97, 98 ]。

2　某些针叶树种的适应特点——喜铵性

森林树种对其长期所处的营养生境往往有着深刻的改造与适应。尤其是某些在演替晚期阶段或顶极阶段占优势的针叶树

种, 如加州铁杉 (T sug a heterop hy lla)、北美短叶松 (P inus banksiana)、花旗松 (P seud otsug a m ez iesii)、白云杉 (P icea g lauca)、挪

威云杉 (P icea abies)和海岸松 (P inus p inaster) 等, 其有关特性在北美、北欧和澳洲国家颇受关注。这些针叶树的凋落物分解特

点和硝化抑制成分往往造就了典型的酸性及N H +
4 占绝对优势的土壤环境, 有机质分解释放的氮素养分一般只停留在N H +

4 形

态[58, 80, 81, 93, 99～ 101 ]; 由于硝化抑制或微生物对NO -
3 的强烈固定, 土壤中NO -

3 的浓度往往极低[97 ]。从进化的角度看, 这些树种对

N H +
4 应该有着较高的吸收和利用效率, 而对NO -

3 的高效吸收利用似乎就是冗余的。事实上, 顶极群落的长期稳定性使得它们

在各自的原始生境中对N H +
4 产生了充分适应 (comp lete adap tat ion) , 以至于对非还原态氮 (NO -

3 ) 的吸收与利用能力严重下

降[17, 35, 97, 102, 103 ]。这样, 就会在栽培实验中表现出强烈的铵偏向选择, 且只在N H +
4 占优势的营养环境中生长良好 (表 2)。

3　适应的生理生化机制

针叶树种往往表现出“喜铵性”和相应程度的“厌硝性”, 其主要生理生化机制可能在于下列几方面:

(1) 氮同化酶　植物对某种氮营养环境产生适应的一个重要先决条件可能在于催化NO -
3 还原和N H +

4 同化的酶类[31, 106 ]。

首先, 硝酸还原酶 (N R )作为硝酸盐同化的起始酶和限速酶, 其活性与植物同化NO -
3 的能力密切相关。树木的N R 活性可分布

在根部和叶部, 喜N H +
4 的针叶树通常根中的N R 活性较高, 而叶中的N R 活性较低[32, 107～ 109 ]。即使经过NO -

3 的诱导, 多数情况

下也是根中的N R 活性增加, 而叶中的变化不大[102 ]; 而且, 达到其最大NO -
3 吸收速率所需的诱导时间也很长[97 ]。所以这些针

叶树往往不能有效地利用NO -
3 , 不能把NO -

3 作为主要氮源。

另一方面, N H +
4 (或N H 3) 同化是高等植物氮同化的共有步骤。喜N H +

4 的针叶树根部和叶部通常都具有较高的将游离

N H +
4 转化为谷氨酸的谷氨酰胺合成酶 (GS) 和谷氨酸合成酶 (GO GA T ) , 有的还具有较高的直接将N H +

4 合成为谷氨酸的谷氨

酸脱氢酶 (GDH )活性[102, 107, 110, 111 ]。当这些针叶树吸收大量的N H +
4 进入体内后, 这些酶可以将N H +

4 迅速转化成氨基酸, 同时避

免了N H +
4 毒害发生。尽管 GDH 一般不是氮同化的主要酶 (P rim ary N assim ilat ing enzym e) , 但在有外源N H +

4 加入或N H +
4 浓

度较高时, GDH 的活性会显著增强[36, 102, 110, 112 ]。

(2)解毒作用与高耐铵性　很多植物在介质或体内N H +
4 度较高时会发生“铵毒害”[113 ]。进入植物体内的N H +

4 离子必须被

迅速同化以避免其对组织的毒害作用[114～ 116 ]。N H +
4 主要在根部通过 GSöGO GA T 途径同化为谷氨酰胺和谷氨酸 (即所谓“解毒

作用”) , 以免将N H +
4 直接输送到更敏感的茎、叶部位[31, 117 ]。

然而越来越多的研究表明, 一些喜N H +
4 针叶树不仅具有上述较强的同化“解毒功能”, 还具有相对较强的耐铵能力。在供

应N H +
4 氮源的情况下, 即使体内 (细根、叶等)积累了较高浓度的游离N H +

4 也不出现明显的毒害迹象[33, 35, 97, 118 ]。有人认为, 这

些树种的体内可能具有N H +
4 的贮存库, 它们主要通过贮存作用消除或降低N H +

4 的潜在毒害[119 ]。

( 3) 根对N H +
4 öNO -

3 离子的相对吸收及NO -
3 吸收的反馈控制　相对于N H +

4 而言, 有的针叶树 (如北美短叶松) 根系对

NO -
3 的吸收速率低下, 在NO -

3 环境中氮的吸收环节 (而不是对NO -
3 的还原能力) 成为限制生长的瓶颈[35 ]。据认为, 白云杉根

系对NO -
3 的吸收速率明显低于N H +

4 , 可能是因为原生质膜上相应的NO -
3 载体蛋白数量较少, 而非载体对两种形态氮的亲和
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力有差异[97 ]。

表 2　一些针叶树种对 NH+
4 öNO -

3 氮源的反应

Table 2　Respon se of some con ifer spec ies to ammon ium (N H +
4 ) ön itrate (NO -

3 ) n itrogen

树种 Fo rest species
对N H +

4 öNO -
3 的反应

Response to N H +
4 öNO -

3
资料来源 Reference

加州铁杉 T sug a heterop hy lla

在N 浓度相同的单一氮源中, 幼苗吸收N H +
4 速率是NO -

3 的 312 倍; 在 50∶
50 的混合氮源中, 吸收 N H +

4 的数量是NO -
3 的 211 倍。In N H +

4 o r NO -
3 only

treatm ent of equimo lar so lu tion, N H +
4 w as taken up at 312 tim es the rate of

NO -
3 1 In N H +

4 + NO -
3 (50: 50) treatm ent, N H +

4 up take w as 211 tim es as
m uch as NO -

3 up take.

[ 102 ]

北美短叶松 P inus banksiana

在遮荫与不遮荫情况下, 以相同浓度的N H +
4 或NO -

3 单一氮源栽培幼苗, 12
周后, N H +

4 处理苗株积累的氮量是NO -
3 处理的 211～ 214 倍, 前者地上生物

量为后者的 115～ 216 倍。Seedlings w ere grow n ( in a shaded o r unshaded
ligh t regim e) w ith either N H +

4 o r NO -
3 as the so le n itrogen source in a 122

w eek cultu re. To tal n itrogen accum ulation and shoo t b iom ass of ammonium 2
fed p lan ts w ere 211～ 214 and 115～ 216 tim es greater, respectively, than
that of n itrate2fed p lan ts.

[ 35 ]

白云杉 P icea g lauca

苗木经过充分的硝态氮诱导后, 植入摩尔浓度相等的N H +
4 或NO -

3 溶液中
短期培养。每 g 鲜根对N H +

4 的吸收量可达NO -
3 吸收量的 20 倍, 细胞质的

N H +
4 浓度达 NO -

3 浓度 10 倍。A fter induced w ith NO -
3 , seedlings w ere

transp lan ted in N H +
4 o r NO -

3 so lu tions fo r a sho rt2t im e cultu re. U p take of
N H +

4 (per gram of fresh roo ts) w as up to 20 tim es greater than that of NO -
3

from equimo lar so lu tion, cytop lasm ic concentration of N H +
4 w as up to 10

tim es greater than that of NO -
3 , and physio logical p rocessing of NO -

3 w as
m uch less than that of N H +

4 .

[ 97 ]

欧洲赤松和欧洲落叶松 P inus
sy lvestris and L arix d ecid ua

同时供应N H +
4 和NO -

3 的条件下, 对N H +
4 的吸收速率明显高于NO -

3 , 约可
高出 6 倍。A bso rb ing N H +

4 p referen tially over NO -
3 w hen supp lied w ith N H +

4

+ NO -
3 nitrogen sources, w ith N H +

4 net up take rate about 6 tim es h igher
than NO -

3 up take rate.

[ 32 ]

花旗松 P seud otsug a m ez iesii

在供应N H +
4 氮源时, 苗株生物量、相对生长速率 (RGR ) 及侧根数皆达到最

高。W ho le2seedling biom ass, relat ive grow th rate (RGR ) , and num ber of
lateral roo ts, w ere greatest in seedlings grow n w ith N H +

4 .
[ 36 ]

在混合氮源中优先吸收N H +
4 , N H +

4 营养优于NO -
3 营养。A bso rb ing N H +

4

p rio r to NO -
3 in m ixed nitrogen sources, N H +

4 nutrit ion superio r to NO -
3

nutrit ion.
[ 104, 105 ]

挪威云杉 P icea abies
吸收的N H +

4 多于NO -
3 , 在N H +

4 条件下生长较好。A bso rbed mo re n itrogen
in N H +

4 than in NO -
3 , grow ing better w hen supp lied w ith N H +

4 .
[ 17, 19 ]

海岸松 P inus p inaster

在较高浓度下供应N H +
4 或N H +

4 + NO -
3 混合氮源的苗株干重比供应NO -

3

单一氮源者约高 3 倍。D ry m ass of seedlings supp lied w ith N H +
4 o r N H +

4 +

NO -
3 nitrogen at h igher concentrations w as app roxim ately th reefo ld greater

than seedlings supp lied w ith NO -
3 alone.

[ 33 ]

多种针叶树M any conifers
对NO -

3 的吸收利用能力低下, 适于N H +
4 营养环境。L ow er ab ility to use

NO -
3 , be mo re adap ted to N H +

4 nutrit ion.
[ 16 ]

　　然而, 喜N H +
4 的针叶树以NO -

3 为氮源时导致的生长下降往往并不能简单地从根系对NO -
3 的吸收速率低来解释, 其中氮

代谢因素可能是问题的关键[33 ]。首先, 植物对NO -
3 的吸收受其代谢过程所决定的内部“库”和“流”的反馈作用所控制。一些内

部生化因子, 如叶和运输液中 (尤其后者) 羧化物和胺类组分的浓度, 控制着NO -
3 的吸收以及高亲和力NO -

3 载体编码基因的

转录[120～ 124 ]。某些针叶树在供应NO -
3 时吸收的氮虽然减少, 但是体内的游离氨基酸甚至N H +

4 的浓度反而显著高于相应的

N H +
4 处理[33, 35 ], 这意味着韧皮部和木质部中主要氮运输化合物 (如谷酰胺等) 的浓度也会相应升高[33 ], 而正是这类组分可能向

根部氮吸收位置提供了“反馈信号”[122, 123, 125 ]。因此, 针叶树对NO -
3 的吸收速率低于对N H +

4 的吸收, 可能就是吸收NO -
3 后氮代

谢失调和某些游离有机氮积累所引起的反馈调节的结果。

进一步讲, 针叶树以NO -
3 为主要氮源时的氮代谢失调可能与微量元素代谢性缺乏有关。NO -

3 还原导致OH - 离子失衡, 为

此植物体内会合成大量有机酸以维持酸碱平衡[33, 126 ]; 而有机酸 (阴离子) 对 Zn2+ 等金属离子有强烈的螯和作用, 根部过多的有

机阴离子可能会阻碍一些微量元素向冠部运输[127 ]。W arren 等发现, 以较高浓度供应 NO -
3 单一氮源时, 海岸松 (P inus
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p inaster)幼苗针叶的 Zn 营养接近缺乏的临界浓度, 且出现典型的缺锌症状[33 ]。锌是RNA 聚合酶的成分, 它参与了蛋白质合成

的转录过程; 锌还与细胞分裂有关。植物分生组织中一般都需要较高浓度的锌及其它微量元素, 所以缺锌 (和其它微量元素) 会

减少细胞分裂、细胞伸长及蛋白质合成, 并导致氨基酸或酰胺类“反馈物质”积累[33 ]。在这种情况下, 喜N H +
4 针叶树以NO -

3 为

氮源导致的代谢性生长下降就不可避免。

(4)养分关系与养分平衡　由于N H +
4 和NO -

3 离子的电性差异, 二者对其它养分离子的吸收具有不同影响。通常N H +
4 抑

制 K+ 、Ca2+ 、M g2+ 等养分离子的吸收, 增加 P (H 2PO -
4 或H PO 2-

4 )的吸收; 而NO -
3 的作用则相反[17, 27, 102, 128, 129 ]。因此有人认为,

适应了N H +
4 营养的树种可能对低阳离子养分具有更高的耐受力[102 ] , 而针叶树对Ca、M g 的低需求或组织中的低Ca、M g 现象

也多有报道[130～ 134 ]。另一方面, 树木吸收N H +
4 后会导致根际土壤酸化[104, 135 ] , 因而有利于A l、M n 及难溶性 P 的吸收[129, 136, 137 ]。

无论从离子平衡还是从根际效应看, NO -
3 似乎都不利于 P 的吸收。至于在硝态氮环境中喜铵性针叶树的磷营养是否会出现问

题, 目前尚无确切证据。不过, 针叶树NO -
3 营养导致的代谢性缺锌已经引起关注, 这在上面已作了讨论。

(5)光合作用　两种不同氮源导致的氮代谢差异和其他矿质营养差异必然会影响到植物的光合作用, 包括叶绿素含量与组

成、R ub isco 含量与活性、CO 2 气孔导度和叶肉导度、净光合速率和光合作用的水分利效率等[31, 138, 139 ]。不过, 海岸松针叶的

R ub isco 含量和以单位叶质量计算的最大光合速率 (A m ax)不受氮源形态的影响[33 ] , 多数喜铵针叶树光合作用指标对N H +
4 、NO -

3

两种氮源的响应尚有待研究。

(6) 根部碳流失　当吸收NO -
3 后, 根的酸碱平衡和电荷平衡至少部分地靠OH - 或 HCO -

3 的直接排放来维持, 而排出的

HCO -
3 又主要源自苹果酸脱羧作用。因此,NO -

3 营养会导致数量可观的有机和无机碳向根周围介质和菌根共生体中流失[9, 140 ],

并可能在一定程度上导致生长下降[33 ]。

除了上述生理、生化原因外, 还有一个值得注意的事实, 即多数在演替晚期阶段占优势的针叶树种具有耐荫性 (尤其幼年

期)。由于同化NO -
3 需要额外多消耗能量 (由NO -

3 至N H +
4 的还原过程) , 而在光合能量获取方面对耐荫植物同化NO -

3 又是不

利的, 这可能促使耐荫植物选择喜还原态氮 (N H +
4 )的进化策略[7 ]。同时, 这也可以部分地解释为什么针叶树的N R 活性大都分

布在根部, 而叶部的N R 活性往往较低[102 ]。有关雨林群落的研究也表明, 先锋树种 (喜光) 具有高水平的N R 活力, 叶硝酸盐同

化占优势, 而低N R 活性则一般是郁闭林树种的特性[141 ]。实际上, 弱光或遮荫可以认为是土壤N H +
4 优势生境之外导致耐荫针

叶树喜铵性的另一耦合性长期环境因素。

4　结语

在酸性、弱酸性的原始森林土壤中,N H +
4 含量大都远高于NO -

3 , 从而形成了以N H +
4 占优势的“氮营养生境”。很多在演替

晚期阶段占优势的针叶树种对其长期所处的N H +
4 优势生境产生了充分适应, 表现为明显的“喜铵性”和“厌硝性”。国内外研究

者提出了各种原始森林土壤矿质氮转化过程的控制机理和针叶树适应N H +
4 营养生境的生理生化机制, 但对若干机理、机制问

题的认识尚有待完善。

晚期演替针叶树种对N H +
4 营养生境的固有适应性具有深刻的生态学和林学意义。首先, 这可能是顶极森林群落维持长期

稳定的一个重要先决条件。然而, 最大的现实问题是原始针叶林或针阔混交林已大面积遭受采伐破坏, 干扰后土壤N H +
4 氮库

趋于大部分转化为NO -
3

[35, 41, 42, 45, 51, 69, 97 ]。在NO -
3 增多的干扰立地上, 适于N H +

4 营养的“原优势针叶树种”(幼苗)将变成氮素养

分资源的弱势竞争者 (立地被更适于NO -
3 营养的先锋植物占据) 并由此导致其更新困难[35, 97 ], 这一问题在退化森林生态系统

恢复与重建过程中须予以充分考虑。另外, 在人工林培育 (包括苗木培育)过程中, 也应注意喜铵针叶树的氮营养特性。我国温带

针阔混交林区、寒温带针叶林区及高海拔针叶林区都有大面积的退化森林生态系统和多个“顶极性”针叶树种, 因此系统地研究

森林土壤氮营养生境特征和针叶树种的适应性问题在我国颇具现实意义。

揭示森林土壤矿质氮转化过程的控制机理和森林树种适应某一特征性氮营养生境的生理机制有助于从根本上解决上述生

态学和林学问题, 所以该领域的基础性研究也将有着良好前景。
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