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植物对有机氮源的利用及其在

自然生态系统中的意义

崔晓阳
（东北林业大学林学院，哈尔滨W 76$$8$）

摘要：近来大量实验研究表明，许多植物能够在不经矿化的情况下直接吸收、利用环境介质中的生物有机氮，尤其氨基酸类。而

且，有些植物利用氨基酸的效率可以与矿质氮源（.X Y
8 、.)5）相当或更高。自然界植物赖以生存的土壤生境中同时存在多种有

机氮和矿质氮养分，这是导致植物（至少部分植物）进化产生利用各种不同氮源能力的环境驱动力。土壤中的游离氨基酸尽管

含量不高，但其周转快、通量大，理论上可远大于植物的氮需求。尽管植物在与土壤微生物的有机氮源竞争中处于根本性劣势，

但土壤中氨基酸的巨大潜在通量和植物相对于微生物的生命周期仍可使植物在长期竞争中获取数量可观的氮。基于植物根对

氨基酸的吸收能力、土壤中游离氨基酸库的大小和通量、植物与土壤微生物对氨基酸氮源的竞争以及有关的原位实验结果，近

来许多研究者都认为植物有机氮营养在多种生态系统中是重要或潜在重要的。尤其是在一些极地、高山、亚高山、北方针叶林

或泰加林生态系统中，由于低温等因素限制有机氮矿化，土壤氨基酸浓度常超过矿质氮（.X Y
8 、.) Z

5 ）浓度，氨基酸可能代表着

植物的一个主要氮源。认识到现实生态系统中植物对有机氮源利用的重要性意味着传统的矿质营养观念的更新，这将在很大

程度上改变人们对某些重要生态过程的理解，并导致对若干生态学中心问题的再认识。研究以森林生态系统为例，阐述了我国

开展该领域研究的科学意义和基本框架。
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关于生态系统氮有效性和植物氮营养的传统认识几乎是完全建立在矿质氮（8< C
D 、8E F

G ）基础上的。尽

管早就发现有的高等植物能够直接吸收利用氨基酸等有机态氮［@ N O］，但 P,’4,+ 的矿质营养理论在长达 @AQ -
的时间里并未遇到实质性挑战。然而近十几年来，越来越多的植物有机氮营养现象被深刻揭示出来，许多生

态系统中有机氮（尤其氨基酸类）对植物氮营养的重要性日益受到关注。传统的纯矿质营养观念的改变导致

了对许多生态学问题的再认识。为此，本文主要引证自然生态系统的实例，就近年来国内外有关研究进行简

要综述，并在此基础上提出我国针对森林生态系统开展该领域研究的科学意义和基本框架，以期为国内相关

研究提供参考。

)* 有机氮源利用———植物氮源利用的多样性

在大多数自然生态系统中，由于不同程度地存在着氮素养分的土壤学缺乏或生物学缺乏，因而氮往往是

影响植物净生产力的主要养分［R］。为满足自身的氮营养需求，植物在长期适应过程中产生了各种从环境中

获取氮素的机制，以至矿质态氮、有机态氮甚至气态氮在一定情况下都会成为植物可利用的“氮源”（8,"/)+’.
K)5/(’）［S，T］。其中最普遍且最为人们所熟悉的就是植物以主动吸收方式从环境介质（土壤或溶液）中获取矿

质氮源，即 8< C
D 、8E F

G 。对于某些植物通过共生固氮作用从大气（8L）间接获取氮素也早不陌生。然而，很多

植物还可以从介质中直接获取有机氮源，对此多数人却了解不足。近十几年来关于植物有机氮营养的若干研

究表明，许多植物（包括有菌根者和一些无菌根者）能够在不经矿化的情况下直接吸收、利用环境介质中的多
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种氨基酸、简单蛋白质等小分子和大分子有机氮化合物［/，01 2 34］。不同研究者通过根系短期吸收试验、实验室

有机氮源纯培养试验、野外植物对同位素标记有机氮源物质（氨基酸）的吸收及植物组织的056 自然丰度值等

不同途径而得出上述结论，从多角度揭示出植物在氮源获取方面出乎意料的多样性。

植物的菌根状况对其获取有机氮源有重要影响。研究者较早认识到有机氮是具外生菌根或似欧石南属

菌根（’7,(),8 9:()77!,;-’）植物的重要氮源［3/ 2 <0］。这类菌根植物不仅可吸收氨基酸，而且可吸收氨基糖［<3，<<］、

多肽［<1，<0］、蛋白质［<0，<=］、核酸［<<］，甚至几丁质作为其氮源［<3］。其菌根真菌具有分解有机质的酶系统［<<］，它们

通过增加根的吸收面积和有机氮亲和力［0/，<5，<>］，使植物能够获得有机氮；如果没有菌根共生体，这些植物中

的许多种类便不能在纯有机氮源中生长［0=，3/，<1，<0，<=］。然而，近来不少研究表明，一些无菌根植物（或植物在无

菌根条件下）和 ?@ 菌根植物也能够直接吸收氨基酸等有机氮，而且可能是重要氮源［01 2 0<，05，35，3>］。特别是无

菌根植物对氨基酸类有机氮源的吸收利用，已成为颇受关注的热点［00，03，05，31］。

在生理机制方面，已经确认植物根对氨基酸的吸收是通过主动的质子同向输送（A7)"). B:9#)7"）完成

的［<C］。有人提出在植物根部存在一系列氨基酸载体，其中有些载体表现出很宽的基质专性，这意味着根系具

有吸收酸性、中 性 和 基 性 氨 基 酸 的 能 力［<4］；某 些 情 况 下 可 能 还 存 在 不 同 亲 和 力 的 复 合 载 体 （9D*",#*’
"7-.B#)7"’7B）［0C，04，</］。由于有机氮化合物的分子量较大，所以与吸收 6E F

= 、6G H
< 等矿质氮源相比，植物吸收有

机氮源的速率或效率可能会较低。不过，已发现很多植物在实验条件下能够高效吸收氨基酸类有机氮源，有

些植物（尤其是高寒地区的植物和湿地植物）甚至还偏爱有机氮源（表 0）。植物获取有机氮源的同时，也获

取了有机氮源化合物中的碳和能量，从而大大节省了“碳氮同化成本”，因此在氮摄入量相当的情况下，植物

的有机氮营养效应会比矿质氮营养效应更大，生长也更好［00，35，3>］。

需要指出，尽管越来越多的植物有机氮营养现象及其机理被深刻揭示出来，但它有着异乎寻常的多变

性［=0］。不同植物之间、不同有机氮源之间、有菌根和无菌根的植株之间，乃至不同的研究方法之间，都可能存

在相当大的差异。

!" 土壤中的生物有机氮源———自然生境中有机氮源对植物的潜在有效性

自然界植物赖以生存的土壤生境中往往富含多种有机氮养分，这是导致植物（至少部分植物）进化产生

直接利用有机氮能力的环境基础。而能够对植物营养进化产生直接影响或能直接被植物吸收利用的土壤有

机氮源物质，无疑主要是土壤有机氮养分中的可溶性部分。

!& #" 关于土壤 IG6 和土壤 JG6
近年来，土壤 IG6 和 JG6 两个重要概念广泛应用于土壤学、生态学等研究领域。IG6 为可溶性有机氮

（I)*DK*’ )7+-.,( 6），一般是用盐溶液（如 1& 5 9)*·L H0M3IG=；0& 1 9)*·L H0MN*；1& 10 9)*·L H0 N-N*3）或纯水振

荡浸提出的土壤有机氮［=0 2 =5］，也有用电超滤法 （OPQ）提取 IG6 的［=>，=C］；JG6 为溶解有机氮 （J,BB)*R’8
)7+-.,( 6），主要是指原位土壤溶液（真空杯法或超速离心法提取的土壤孔隙溶液）或土壤自然淋洗液中的有

机氮［=5］；但有的学者也将 IG6 和 JG6 统称为“JG6”［3<］。不同的提取方法涉及不同的有机氮形态，测定结果

相差悬殊。用盐溶液提取的 IG6 量大约是水提取的 IG6 或 JG6 的几倍至几十倍，因此认为盐溶液提取的

IG6绝大部分是与土壤固相结合在一起的（吸附或凝聚），称之为“可代换库”［=4，=/］；而溶解的那一小部分（即

JG6）则相应地称为“土壤溶液库”［=4］。

土壤中与 IG6、JG6 相对应的是可溶性无机氮（IS6）和溶解无机氮（JS6），亦即可溶性 6E F
= F 6G H

< 和溶

解的 6E F
= F 6G H

< 。由于 IS6 和 JS6 都是传统意义上的植物有效氮，所以常将 IG6、JG6 分别与 IS6 和 JS6

进行数量比较。在农田土壤中，IG6 约占可溶性氮总量的 51T 左右［51 2 5<］，即 IG6 库与 IS6 库大致相当。而

在有机质含量相对丰富的自然土壤中，IG6 和 JG6 相对于 IS6 和 JS6 往往占明显优势［3<，=3，==，=5，=/，5= 2 5C］。在

森林生态系统中，土壤及凋落物层的 IG6 $ IS6 比值可达到 01 甚至更高［==，5=，5>，5C］，土壤溶液中的氮也大部分

是有机态的［=3，5=，55］，而且 JG6 可能是森林凋落物层淋洗出的主要氮组分［54］。

尽管 IG6、JG6 分别代表着土壤可溶性氮库和溶解氮库的主体，但这并不直接表明其构成巨大的潜在氮
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源。因为 /01、201 的优势组分往往是各种结构复杂的腐殖物质［34，56］，其次才是一些可供微生物和植物利用

的小分子或大分子生物有机氮，包括各种氨基酸、氨基糖、酰胺、肽、可溶性蛋白质以及核酸等［4，78，9:，5;］。鉴于

植物主要吸收小分子的有机氮，而 /01 和 201 中主要的小分子有机氮组分往往是氨基酸类［9:，5;］，所以生态

系统中土壤氨基酸氮库对植物的有效性成为研究的核心。

表 !" 实验条件下一些高效吸收、利用氨基酸类有机氮源的植物

#$%&’ !" (&$)* +,’-.’+ */$* 0$+ 1’,21*’3 *2 *$4’ 5, 6 5+’ $7.)2 $-.3+ ’88.-.’)*&9

源群落类型

1-",<’ ()==>.,"?
植物种

@*-." A#’(,’A
对氨基酸氮源的吸收利用

BCA)D#",). -.E >A’ )F -=,.) -(,EA
资料来源

G’F’D’.(’

极地苔原

BD(",( ">.ED-
!"#$%&$"’( )*+#,*-’( 偏好有机氮源。在野地生长状态下收集的根系能够快速吸收游离

氨基酸；溶液培养中，以氨基酸为氮源比以矿质氮为氮源时积累更

多的氮 素 和 生 物 量 @D’F’D’.",-* >A’ )F )D+-.,( .,"D)+’. F)D +D)%"!；

H,’*EI()**’("’E D))"A D-#,E*? -CA)DC FD’’ -=,.) -(,EA& J. A)*>",). (>*">D’，

-((>=>*-"’ =)D’ .,"D)+’. -.E C,)=-AA %!’. A>##*,’E %,"! -=,.) -(,EA
"!-. %!’. +D)%. ). ,.)D+-.,( .,"D)+’.

［;;］

生草苔原

K>AA)(L ">.ED-；

灌丛生草苔原

/!D>CI">AA)(L ">.ED-
干石南灌丛

2D? !’-"!

.*"/0 1#+/2$3#，
!"#$%&$"’( )*+#,*-’(，

4/5’( %*26&"*，7*2#0 %’26&"*，

8/-’2* ,*,*

离体根吸收氨基酸的速率与吸收矿质氮的速率相当或更高

MN(,A’E D))"A "-L’ ># -=,.) -(,EA -" ()=#-D-C*’ )D +D’-"’D D-"’A
()=#-D’E %,"! ,.)D+-.,( .,"D)+’.&

［;7］

农田群落

B+D,(>*">D-*
9/* (*:; 液培植株吸收氨基酸的速率与吸收矿质氮的速率相当或更高

J."-(" #*-."A ,. !?ED)#).,( A)*>",). "-L’ ># -=,.) -(,EA -" ()=#-D-C*’ )D
+D’-"’D D-"’A ()=#-D’E %,"! ,.)D+-.,( .,"D)+’.&

［;8］

亚热带石南湿地

/>C"D)#,(-* %’" !’-"!
<*=/* A#&
（#D)"’),E D))"A）

离体根吸收氨基酸的速率与吸收矿质氮的速率相当或更高

MN(,A’E D))"A "-L’ ># -=,.) -(,E -" ()=#-D-C*’ )D +D’-"’D D-"’A ()=#-D’E
%,"! ,.)D+-.,( .,"D)+’.

［96］

北方针叶林

O)D’-* F)D’A"
>#,’; ;:2)/;-"#;，>#6/* *1#/;，
?*66#,#’( (:"-#22’;，
@/;6&*(%;#* A2/0’$;*

在自然群落中植物根系吸收;8 P 和;3 1 双标记氨基酸的速率与吸

收;31 标记铵的速率相当 Q G-"’A )F +*?(,.’ （;8 P -.E ;31 *-C’*’E）

>#"-L’ %’D’ A,=,*-D ") "!)A’ )F ;31 I-==).,>=&

［76］

高山群落 B*#,.’；

亚高山森林

/>C-*#,.’ F)D’A"；
矮草草原

/!)D"+D-AA A"’##’；

温带沼泽

K’=#’D-"’ A%-=#；

热带森林

2D? "D)#,(-* F)D’A"

B$1"/;#* (:$;’"$#5/;，
.*"/0 "’%/;-"#;，.C /1/,/*，

.C 6*,/;6/,;，.C "&:,6&$%&:;*，

.C ;-/,$%&:22*，.C A#22#A$2#*，

.:%/"’; ;-"#+$;’;，.C &*2%*,

液培植株吸收氨基酸的速率与吸收矿质氮的速率相当或更高

J."-(" #*-."A ,. !?ED)#).,( A)*>",). "-L’ ># -=,.) -(,EA -" ()=#-D-C*’ )D
+D’-"’D D-"’A ()=#-D’E %,"! ,.)D+-.,( .,"D)+’.

［;5］

农作物

B+D,(>*">D-*
D":E* ;*-#)*
F"#-#6’( */;-#)’(

无菌培养条件下，氨基酸氮源植株比铵态氮源植株积累更多的氮和

生物 量 Q J. A"’D,*’ (>*">D’，@*-."A -((>=>*-"’ =)D’ .,"D)+’. -.E
C,)=-AA %!’. F’E %,"! -=,.) -(,EA "!-. %!’. A>##*,’E %,"! -==).,>=&

［73］

［75］

:& :" 土壤中的氨基酸

土壤中的氨基酸若能构成重要的植物氮源，其本身至少要满足下列两个条件之一：!在土壤中有可观的

数量（浓度或库大小）；"即便浓度很低，但有足够大的通量。

为了研究土壤氨基酸氮库的大小，多种溶剂被用于从土壤中提取氨基酸，包括水、乙醇、乙酸铵、氢氧化

钡、稀硫酸以及氯化钾溶液等；报道的土壤氨基酸氮浓度范围为 6& 69 R 79 #+ $ +［57 R 5S］。土壤溶液（孔隙水）中

的游离氨基酸总浓度一般在十几至几十 #=)* $ T［;3，;5，78，9:，57］，高者可达 ;3: #=)* $ T［;5］。不同方法涉及不同的

氨基酸形态，在爱尔兰一系列土壤中用 7 =)*·T U;VP* 溶液提取的氨基酸量平均是水提取量的 7: 倍［5:］，说明

土壤氨基酸可能以吸附代换态为主，也存在相应的“可代换库”和“土壤溶液库”［9:］。不过，氨基酸在相应的

8638Q : 期 Q Q Q 崔晓阳：植物对有机氮源的利用及其在自然生态系统中的意义 Q
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/01 或 201 库中往往只占 34 5 64 ［78，99，9:，6;，<3，<=，;>］，罕有达到 7>4 的情况［;>］。无论是盐或水提取的氨基

酸，还是土壤溶液中的游离氨基酸，它们即可以比相应的矿质氮库低一个数量级［=，9:，<:］，也可以与之大体相当

或比相应的矿质氮库高几倍甚至高一个数量级［37，36，3<，7>，9:，<7，<9，<:，;>］，因生态系统和土壤类型而异。这表明，就

库的大小而言，至少在某些生态系统中土壤氨基酸可构成潜在重要的植物有机氮源。

在自然土壤溶液或土壤提取液中发现了多种氨基酸，一般以天冬氨酸、谷氨酸、甘氨酸占优势［=，36，3<，<9］，

有时赖氨酸、精氨酸、丙氨酸、丝氨酸、天冬酰胺、谷氨酰胺、亮氨酸等也有相对较高的浓度［=，<8，<9，<;，;3］。由于容

易被微生物或植物吸收，所以土壤游离氨基酸库一般小而易于波动。然而，氨基酸在土壤中的周转却异常迅

速，在某些自然土壤中其半衰期仅为 3 5 7: !［78，<9，;>，;7 5 ;6］，一般不足 37 !［78，，;>，;9］，这意味着土壤中有着相当可

观的氨基酸通量。由于可溶性有机氮（尤其氨基酸）与矿质氮存在着快速的动态平衡，所以这两个氮库之间

总有着密切联系，而且对植物氮营养都可能是至关重要的［;>］。

土壤中的氨基酸可以有多种来源。由干湿交替或冻融交替导致的微生物细胞集中凋亡可以释放出数量

可观的氨基酸［;<］；植物根系向根际土壤中分泌氨基酸并可再吸收［38］；但对植物来说，土壤中最大且最稳定的

氨基酸来源可能是蛋白质和肽在酶作用下的水解。土壤中易提取的蛋白质浓度一般比氨基酸浓度高一个数

量级［=，<6，<<］，因而完全可以成为氨基酸的稳定来源。在山地生态系统中，估计由土壤蛋白质水解产生的氨基

酸氮通量为 97 5 3>= !+ $ （+·-）［3<，;6］，这一数值略高于所估计的该类生态系统总氮矿化速率［;;］，而远高于其

净氮矿化速率［;:］。不同方法和不同培养温度下得出的土壤蛋白酶活性为 >& 3 5 9 !?)* $ （+·!）（以氨基酸释

放速率表示）［;= 5 :3］。这些研究表明，在大多数生态系统中土壤氨基酸氮通量可远大于植物的氮需求。当然，

这些氨基酸不见得有多少能被植物直接吸收，其大部分可能被土壤微生物优先利用，或被土壤基质固定。

土壤向植物的氨基酸供应主要取决于土壤蛋白酶活性、氨基酸与土壤固相基质的反应、微生物与植物间

的竞争等几大方面。目前，国外在上述几方面都开始了深入探索［3<，9>，;9，;<，:7 5 ::］。

!" 土壤微生物和植物根系间的有机氮源竞争———植物直接获取土壤中有机氮源的现实性

尽管在实验条件下许多植物可以吸收氨基酸等有机氮，而且土壤中的氨基酸在理论上可满足植物的氮需

求，但传统观点对植物利用土壤有机氮源的现实性是否定的。传统观点对生态系统氮有效性的认识有 7 个基

本假设："在与微生物的氮源（包无机和有机）竞争中植物处于绝对劣势；#只有满足微生物需求后释放出的

“多余矿质氮”才能供植物吸收利用。而氨基酸等有机氮作为土壤微生物的优良碳源和氮源，似乎永远不会

“多余”。因此，研究土壤氮对植物的有效性时，传统上主要是基于无机氮库的大小（如常用的“速效氮”指

标）和净通量（净矿化速率）；即便涉及有机氮的有效性，也往往侧重于考虑对微生物的有效性和相关的氮矿

化作用，例如我国常用的“碱解氮”指标，其基本含义就是“近期内可矿化的有机氮”。诚然，传统观念对土壤

有机氮之植物有效性的认识仅限于其矿化难易程度所决定的间接有效性。

土壤微生物具有高亲和力的载体系统、巨大的比表面积、迅速的生长繁殖速率［:=，=>］，这使它们具有强大

的吸收动力学优势和微时空优势，因此植物若获取有机氮源必然面对土壤微生物的强有力竞争。近期一些短

期试验表明，植物与土壤微生物竞争氨基酸氮源时确实处于明显劣势，一般只能夺取 >& =4 5 94 的外源氨基

酸［;<，:9，::］，至多也不过 374 ［:9］。尽管如此，若考虑到土壤中氨基酸的巨大潜在流通量，以及植物根系周转

慢、寿命长、持氮期 长 等 特 点，这 相 对 较 低 水 平 的 竞 争 力 仍 可 使 植 物 在 长 期 竞 争 中 获 取 数 量 可 观 的 氮

素［93，:7，:9，=>］。在这方面，植物@微生物间的有机氮源竞争与无机氮源竞争是极其相似的［:7，=>］。况且，还有很

多机制可以使植物在与土壤微生物的竞争中获取有机氮源："菌根可以使植物获取有机氮源的能力大大增

强，纤细菌丝容易穿入有机物正在分解的微域与其它微生物直接竞争分解产物［9:］；#土壤具有微域空间异质

性［=> 5 =;］，由于局部微生物活动、植物根衍生物输入、土壤动物的死亡和排泄等原因，土壤中根最活跃的微域会

有许多养分热点（!)"A#)"A）［=>，=6，=:］，其中不排除浓度很高的有机氮热点；$干湿交替、冻融交替或季节交替会

引起土壤微生物（生物量）的剧烈波动，并能向土壤中净释放氨基酸［;<］；%植物和土壤微生物在利用有机氮

源的时间、种类方面存在着一定的生态位分离［37，9>，<9，:;，::，==］，如甘氨酸易被植物吸收而不易被微生物利用［::］。
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近期一些研究者将同位素（/01、/21、/34）标记氨基酸或复杂有机氮加入到原位土壤中，使土壤微生物和植物

都有机会吸收，结果在植物组织中回收到了相当比例的 1、4 标记物［［56，75，87，90，99，/66 : /67］］，这进一步证实了某些

植物直接吸收利用土壤有机氮源的现实性———尽管多数情况下尚分不清这是植物根本身还是菌根的作用。

总之，植物在与土壤微生物的竞争中是可以获取有机氮源的，土壤有机氮对植物的直接有效性具有现实

意义。

!" 有机氮源的营养贡献率——— 植物有机氮源利用在某些自然生态系统中的重要性

目前，直接测定现实生态系统土壤有机氮对植物氮营养的贡献率尚有困难［09］。主要通过几条途径进行

估测：!数学模型；"同位素（/01 或/2 1，/34）双标记有机氮原位实验；#植物的/3 4 自然丰度值（$/3 4）［58，59］。

根据吸收动力学参数和土壤氨基酸浓度估计，氨基酸对极地苔原植物 !"#$%&$"’( )*+#,*-’( 氮营养的贡献率

大于 76; ［//］，对另外 /6 种极地苔原植物氮营养的贡献率为 /6; :95; ［/5］；根据土壤氨基酸通量和植物 < 微

生物竞争模型估计，氨基酸对高山植物 .$/"01#* (2$1’"$#301 氮营养的贡献率不低于 36; ［83］。在短期的/2 1、/3

4 双标记氨基酸原位实验中，4=>!)*? 等于 /@@9 年首次利用植物组织的/2 1、/3 4 回归方程斜率和示踪物的/2

1：/34 值推测被直接吸收的外源氨基酸百分率，得出不同菌根状况的北方针叶林植物从外加氮源中吸收的氮

有 05; :@/;是以完整的氨基酸形态吸收的［56］；然而，后来也有明显超过 /66; 的情况［75，/6/］，据认为这和菌

根菌代谢及根部/34 转移等因素有关［75］，因此该方法的合理性受到质疑［09］，而且短期实验也不能够确定有机

氮对整体氮营养的贡献率。A)B+’ 等（/@@@）较早以/2 1、/34 双标记的复杂有机氮（4$5#’( %0"0,,0 嫩茎）为长

效氮源，试图通过较长期实验测定有机氮源对植物氮营养的直接贡献率，但他们并没有在植物组织中检测到

超出本底的/21［/68］。最近，CD 等将/01、/34 双标记富蛋白藻粉加入到原位土壤中作为缓慢释放的有机和无机

氮源，首次通过长期（0 个月）野外实验得出有机氮对高山草甸植物 .$/"01#* &’(#5#1、6*’11’"0* 1’%0"/* 和 6-#%*
*5#0,* 氮营养的贡献率为 /2; :23; ［/67］。

基于植物根对氨基酸的吸收能力、土壤中游离氨基酸库的大小和通量、植物与土壤微生物对氨基酸氮源

的竞争以及同位素（/01、/21、/34）标记有机氮原位实验，近来许多研究者都认为植物有机氮营养在生态系统

中是重要或潜在重要的，所涉生态系统包括极地和高山苔原、亚高山森林、北方针叶林（E)F’-* G)F’>"）或泰加林

（"-,+- G)F’>"）、亚热带雨林、热带丛林、石南灌丛等多种类型［@，//，/5，/3，/7，56，26，2/，06，75，78，/66，/67，/69，/6@］。尤其是在一些

极地、高山、亚高山、北方针叶林或泰加林生态系统中，由于低温等因素限制有机氮矿化，土壤氨基酸浓度常超

过矿质氮（4A H
0 、4I <

2 ）浓度几倍或更多，氨基酸可能代表着植物的一个主要氮源［//，/5，/3，/7，56，75，70］。

北方针叶林或泰加林生态系统，低温、高湿、高有机质和低 #A，使这些寒冷森林土壤的矿质氮以 4A H
0 占

优势而硝化作用微弱，而且过低的年净氮矿化率曾一度被认为是生态系统氮流通的主要瓶颈［//6］。近来有关

研究表明，泰加林生态系统矿质氮的总输入通量（矿化 H 生物固氮 H 大气输入）尚不足以与植物实际吸收的

氮量相持平，缺口达 36; 或更大［86，///］］，其原因可能是森林植物从有机氮源中部分地获取了它们所需要的

氮［56，86，/66］。北方针叶林或泰加林土壤具有很高的总有机氮贮量［//6］，土壤可溶性有机氮库比矿质氮库大一个

数量级［86］；土壤中有大量的以细根、菌根形式存在的森林生物量［//5］，包括欧洲赤松（7#,’1 125)01-"#1）、挪威云

杉（7#80* */#01）、黑云杉（7#80* (*"#*,*）在内的一些森林植物，不管其菌根状况如何，都能跨越氮矿化过程而

直接吸收土壤中的有机氮［56，86］。所有这些都提示，在北方针叶林或泰加林生态系统中，植物（树种）的有机氮

源利用可能具有特殊重要性。正如有些学者所认为的，有机氮的有效性在很大程度上决定着这些森林植物的

氮素营养状况，以及森林群落的结构、功能及演替［56，75］。

#" 我国开展该领域研究的科学意义———以森林生态系统为例

我国有大范围的寒温带、温带森林生态系统，以及相当可观的高海拔山地森林、草甸、苔原生态系统。在

这些自然生态系统中，土壤往往具有典型的低温、高有机质（IJ）、高有机氮（I4）和低矿化率等特征［//2 : //3］，

预示着土壤有机氮源供应和植物有机氮营养的潜在重要性。同时，土壤高有机质（IJ）和高有机氮（I4）也

是其他多数森林生态系统的共有特征。现以森林生态系统为例，分析我国开展该领域研究的科学意义可能在
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于下列几大方面：

（/）重新认识森林生态系统中氮的有效性

氮有效性与森林生态系统生产力密切相关［//0 1 //2］。然而，基于传统观念，目前我国对森林生态系统氮有

效性的评价还仅限于矿质氮指标，如矿质氮（34 5
6 、37 8

9 ）库的大小与动态、净氮矿化速率等。揭示森林植物

对土壤有机氮源的利用，至少从一个新的侧面重新认识森林生态系统中的氮有效性问题，建立相对全面、客观

的氮有效性评价指标体系。

全新理解生态系统氮有效性问题的关键可能在于植物:土壤微生物间的氮源竞争。传统上关于生态系统

氮有效性的 ; 个基本假设（见本文第 9 部分）近年来都受到了质的挑战，科学评价不同生态系统中氮的有效

性正成为新的课题［//<］。

（;）森林生态系统氮循环过程的再认识

对氮有效性的传统认识使生态系统（土壤亚系统）中氮的生物循环被截然分为两大块，即微生物分解和

植物吸收利用，二者通过净矿化过程相联系，其中矿化作用曾一度被认为是整个氮循环的驱动和控制环节。

受传统框架约束，我国以往的森林生态系统氮循环:氮通量研究也主要是建立在矿质氮（34 5
6 、37 8

9 、3;7 等）

基础上的。而近来国外生态学界认识到：森林植物能够跨越矿化过程直接吸收土壤中的有机氮源，从而大大

缩短了氮循环路径［;=，0;，/;=］；而且，溶解有机氮（>73）还可以是森林生态系统氮输出的主要形式［6;，?@，0<，/;/，/;;］。

对这些问题的研究将促使人们重新认识森林生态系统的氮循环（包括生物循环和地球化学循环）过程，并在

很大程度上修正过去的森林生态系统氮素循环模型。正如 A-. BC’’D-. 所说，人们需重新审视生态系统的养

分循环问题［/;9］。

基于植物对有机氮源的利用以及植物:微生物竞争等新观点，E!-#,. 和 F(!,D’* 相继提出了生态系统（土

壤亚系统）中氮循环的改进模式：其驱动和控制环节不再是由微生物完成的氮矿化作用，而是由胞外酶催化

的含氮聚合物（蛋白质等）的解聚（G’#)*HD’C,I-",).），这一过程释放氨基酸、氨基糖、核酸等单体物质供微生物

和植物利用，植物与微生物对有机氮源和矿质氮源进行有效竞争［/;6］；而且，若综合考虑解聚作用、植物:微生

物竞争和和土壤微域（D,(C)J,"’）动态等因素，其循环过程或模式还因生态系统氮有效性的具体情况而有所不

同［//<］。有鉴于此，可针对不同生态系统的特点，对过去建立的生态系统氮循环模型及参数进行相应调整，以

实现对生态系统更有效的管理。

（9）提高森林生态系统氮营养管理水平

充分了解有机氮源对林木氮营养的直接贡献以制定全面、确切的土壤氮有效性指标体系，了解土壤氮循

环过程并明确其分室参数及控制途径，无疑构成了提高森林生态系统氮营养管理水平的两个先决条件。此

外，进行该领域研究还可提供一些更直接的技术依据。例如，查明土壤有机氮源供应与土壤环境因子、蛋白酶

活性及树种组成的关系，就可以通过因子调控手段间接调节土壤有机氮源供应水平，促进林分生产力提高；弄

清菌根与有机氮源利用的关系，可以为高有机质“肥沃”土壤条件下（高产人工林）施用菌根菌剂或菌肥提供

理论依据；揭示不同树种对有机氮源利用能力的差异，有助于根据“氮形态生态位重叠与分离”情况遴选混交

树种组合［/;?，/;0］。可以预见，有关研究成果在我国某些森林生态系统（尤其寒温带、温带和高海拔山地森林生

态系统）经营实践中有广阔的应用前景。

（6）全球变化、森林演替与退化森林生态系统恢复

长期生长在高有机质（7K）、高有机氮（73）和低矿化率土壤上的优势森林树种可能已经进化产生了对

有机氮源的适应机制（包括根系本身的机制和菌根机制）［;=，6/］，这使它们能够在可溶性有机氮源丰富的生境

中保持优势。全球变化、环境污染和其他人为干扰都将导致土壤氮素养分状况发生改变，尤其全球变暖促进

氮矿化作用，使土壤氮源中的矿质氮 $ 有机氮（L3 $ 73）比例增加，污染导致的大气氮沉降则通过直接向土壤中

加入矿质氮而增加土壤氮源中的 L3 $ 73 比例，这将导致生态系统的植被演变［/;@，/;2］。目前，我国尚有一些高

纬度（寒温带）和高海拔原始森林生态系统，全球变化背景下这些原始森林生态系统的演变及其机制自然成
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为人们关心的问题。更重要的是我国温带森林生态系统，土壤氮源的 /0 $ 10 比例增高很可能意味着这里的

一些原优势树种（如红松，!"#$% &’()"*#%"%）将失去氮源竞争优势，这样一来不仅会导致原始林自然演替，而且

会增加将次生林恢复为原始植被类型（红松针阔混交林）的难度。因此，研究土壤有机氮源及树种的适应性

问题，对于深刻认识全球变化和区域工业化对我国温带、寒温带及高海拔森林生态系统的影响，具有重要的理

论意义。

总之，深刻认识植物对土壤有机氮源利用的重要性意味着传统的矿质营养观念的更新，这将在很大程度

上改变人们对某些重要生态学过程的理解，由此必然导致对若干生态学中心问题的再认识。除上面讨论的几

方面外，不同研究者或可在该领域发现更多感兴趣的问题。

!" 问题及展望

自 23 世纪 43 年代以来，自然生态系统的有机氮营养及相关的氮循环问题引起了广泛关注，其中不乏发

表于《0-"56’》上的文章［77，23，89，723，72:］。某些生态系统中植物对有机氮源的利用极其潜在重要性是毋庸置疑

的。但作为新兴领域，研究中存在的问题也不容忽视：如土壤氨基酸氮库难以准确测定，机械提取和盐液提取

过程中会有细根残片和活微生物中氨基酸的释放干扰；有机氮源纯培养实验放大了氨基酸的相对和绝对供应

强度；离体根避免不了根面微生物的矿化作用，而且其 ;、0 代谢水平也不同于原位根并影响吸收能力；土壤

微域空间异质性和根际氨基酸的流入 $ 流出问题；短期的7: ;、7< 0 双标记有机氮原位实验中，与菌根菌代谢有

关的植物组织7:;=7<0 问题，以及双标氨基酸的种类选择和一次性浓度问题；现实生态系统中有机氮营养贡献

率的测定问题———有机氮构成植物重要氮源的直接判据仍然缺乏［>8］。长期的 ;、0 同位素双标记复杂有机

氮原位实验可谓解决问题的较好办法，但仍存在外源有机氮可能在土壤中分布不均，植物对标记 ; 的呼吸消

耗不易准确估计（尤其考虑菌根代谢时），外源有机氮打破土壤自然平衡，以及有机氮吸收尚难以分清植物根

本身还是菌根的作用等困扰。可见，当前该领域面临的最大挑战可能就是方法问题。如果说前 73 - 主要是

知识积累，那么，估计今后 73 年将会致力于技术手段的完善和创新。随着新技术带来更多、更具说服力的成

果，必将对传统观念更新产生实质性影响。

鉴于植物有机氮营养的复杂性和多变性（因植物种类和生态系统类型而异），研究不同生态系统时只可

借鉴前人的方法，而不能套用其现成的某些结论。为深刻揭示我国森林生态系统中植物有机氮营养的本质特

征，需选择代表性生态系统类型和优势植物种类，采用国内外新技术手段，系统性地开展下列研究工作：

（7）土壤中可溶性有机氮源物质的种类、数量、动态及其相关因素；

（2）主要有机氮源物质在土壤中的微生物转化、基质吸附、扩散运移等动态生物化学特征；

（:）实验条件下植物的菌根化和非菌根化根系对介质中有机氮的吸收及有机氮源的营养效应；

（>）现实生态系统中植物根系对加入到土壤中的外源性有机氮的吸收和利用，尤其是幼树长期实验。

通过上述研究，以实现从土壤、植物、生态系统 : 个层面综合评价土壤有机氮对森林植物的有效性，估计

有机氮源对森林生态系统中植物氮营养的直接贡献率，并构建相应的应用技术。
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