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植物对土壤氮吸收的多维度策略及其生态意义
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摘 要 植物吸收土壤氮的过程及其多维度策略对生态系统生物多样性和碳汇功能具有重要影响。该文系统

回顾了植物氮营养理论发展历程，介绍了矿质营养理论和矿质-有机营养理论，重点阐述了植物对土壤氮吸收

的多维度策略，主要涉及4个方面：（1）多形态氮吸收，这既包括铵态氮和硝态氮，也包括一系列低相对分子质量

有机氮，如氨基酸、氨基糖和寡肽等；（2）季节性吸收，植物对土壤多形态氮吸收数量和模式具有显著的季节性

变异，不同植物的吸收规律可能存在差异；（3）土层分化吸收，根系构型及土壤有效氮在土壤垂直层次的变异影

响植物对土壤不同层次氮量及氮形态的吸收；（4）共生方式分化吸收，固氮细菌、菌根真菌及深色有隔内生真菌

等促进植物氮吸收，并在一定程度上影响植物对不同形态氮的获取。综上，植物氮吸收的多维度策略是生态系

统植物共存和生态位分化的基础，在缓解植物种间竞争、减少氮损失及提高生态系统氮利用效率等方面发挥重

要作用。目前，对植物氮吸收策略的研究尚有不足，与之相关的一些关键科学问题亟待解决，如原位土壤有效

氮的含量与动态，不同土壤有效氮的周转差异，植物氮吸收策略的分子生物学机制，以及不同有效氮对植物氮

营养的贡献等。
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Diversification of Plant Soil Nitrogen Uptake Strategies 
and Its Ecological Implications
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Abstract The process of plant nitrogen（N） uptake from soil and its multidimensional strategies significantly 
influence the biodiversity and carbon sequestration functions of ecosystems. This paper systematically reviewed 
the development of N nutrition theories in plants， introducing mineral nutrition theory and mineral-organic 
nutrition theory. It focused on the multidimensional strategies that plants use to absorb soil N， covering four 
main aspects： （1）multiform N absorption， which includes both inorganic N（e.g. ammonium and nitrate） and a 
range of low molecular weight organic N forms such as amino acids， amino sugars， and oligopeptides； （2）
seasonal variation in N absorption， in which plants exhibit significant seasonal variations in both the magnitude 
and patterns of uptake of various forms of soil N， and different species may display distinct differences in uptake 
patterns； （3） stratified soil layer absorption， in which the root system configuration and the variation of 
available soil N across soil vertical profiles influence plant absorption of N amounts and N forms at different soil 
depths； （4）symbiotic absorption differentiation， in which nitrogen-fixing bacteria， mycorrhizal fungi， and dark-
septate endophytic fungi promote N uptake by plants and， to some extent， affect the plant’s acquisition of 
different N forms. It was concluded that the multidimensional strategies of plant N uptake provide a basis for plant 
coexistence and niche differentiation in ecosystems， playing a key role in mitigating inter-plant competition， 
reducing N loss， and improving N use efficiency in ecosystems. However， research on plant N uptake strategies 
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remains insufficient， with several key scientific issues yet to be resolved， such as the in-situ availability and 
dynamics of soil N， the turnover differences of various available N forms in soil， the molecular biological 
mechanisms of plant N uptake strategies， and the contributions of different available N forms to plant N nutrition.
Key words soil nitrogen；low molecular weight organic nitrogen；uptake strategies of nitrogen；ecosystem；

niche differentiation
氮是植物生长发育所需的营养元素，是脱氧

核糖核酸、蛋白质和叶绿素等的重要组分。在自

然生态系统中，土壤有效氮含量往往不足以满足

植物生长的需求，限制了许多陆地生态系统的生

产力。因此，深入研究植物对土壤氮吸收及其营

养策略具有重要的理论和实际意义［1］。20世纪 90
年代以前，植物矿质营养理论占据主流，认为铵态

氮和硝态氮是植物生长发育过程中主要的有效

氮。后续研究逐渐揭示，植物不仅能够吸收无机

氮，还能有效利用低相对分子质量有机氮，如氨基

酸［2-4］、寡肽［5］和氨基糖［6］等，这一发现强调了土壤

有机氮在植物氮营养中的潜在重要性［7］，增强了关

于植物根系对土壤氮吸收策略的深入了解。

植物根系对土壤有效氮吸收的多维度策略涉

及氮形态［8-9］、季节［10-11］、土层［12］及菌 -根共生方

式［13-14］等。这些吸收策略的差异直接影响植物对

土壤氮利用效率，塑造了物种在植物群落中不同

的生态位［3，15］。根据竞争性排斥原理，在资源有限

的环境中生态位高度重叠的物种难以长期共存。

然而，自然界，尤其是在氮受限制的生态系统中物

种共存现象普遍存在。例如，在极地苔原生态系

统，土壤有效氮供应极为有限，但存在丰富的植物

种类，它们在不足 0.1 m²的空间内展现出复杂的共

存格局［15］。Mckane 等［15］研究表明，这种共存现象

可能得益于植物吸收土壤氮的生态位分化，即不

同种类植物通过在氮的形态、吸收时间和空间上

的差异来减少竞争。这种生态位分化机制在缓解

植物种间竞争、维护生物多样性和促进生态系统

功能方面发挥重要作用［16］。尽管在草原、热带森

林、温带和寒温带森林［3，17］等生态系统中均存在这

种生态位分化现象，但其普遍性和具体机制仍有

待进一步研究。也有研究［18］发现，共存植物间在

氮吸收上可能并不存在明显分化。因此，深入研

究植物氮吸收的多维度策略及其对生态位分化的

影响具有重要意义。基于此，本文从植物氮营养

理论出发，系统探讨植物根系对土壤氮吸收的多

维度策略，重点阐述这些策略如何塑造植物生态

位，进而影响生态系统结构和功能。

1 植物氮营养理论发展历程

1. 1　矿质营养理论

1840 年，德国化学家 Liebig 提出了植物矿质

营养理论［19］，认为土壤中无机氮是植物生长发育

所需的主要有效氮，有机氮则不被视为有效的营

养来源。基于这一理论，1905 年，德国化学家

Haber利用高温、高压和催化剂将氮气和氢气合成

氨，成功制造氮肥，并于 1918 年获得诺贝尔化学

奖。无机氮肥的施用显著提高了粮食产量。在随

后几十年，传统的植物-土壤氮循环体系建立在

2 个核心假设［20］之上：（1）植物仅吸收土壤无机氮

（铵态氮和硝态氮）；（2）植物氮吸收能力弱于微生

物。土壤有机氮的矿化作用被视为有效氮供应的

瓶颈，限制了土壤氮循环。因此，净氮矿化作用被

广泛用于指示土壤氮有效性［20］。然而，也有研

究［21］发现，在植物生长季节中，土壤可能并不存在

显著的净氮矿化作用，或者净氮矿化产生的氮量

甚至低于植物体内氮吸收积累量，这一现象与传

统的矿质营养理论相矛盾，促使研究者重新审视

土壤氮的有效性及其对植物生长的影响。

1. 2　矿质-有机营养理论

1908 年，Lutz 首次开展了植物对氨基酸吸收

的无菌试验，被认为是对植物有机氮营养的最早

研究［22］。随着同位素示踪技术的发展，后续研

究［23］通过单标记同位素示踪技术（如 14C、13C和 15N）
研究了植物对氨基酸的吸收，然而，这种方法无法

排除植物吸收的是氨基酸矿化后产生氮的可能

性［7］。1998 年，Näsholm 等［2］利用稳定性同位素双

标记示踪技术（13C-15N），首次在原位条件下提供了

直接证据，证明北方森林植物能够吸收土壤氨基

酸。此后，越来越多的研究证实，植物根系能够直

接吸收土壤中的低相对分子质量有机氮［8］，这种现

象在自然界中普遍存在，其中，氨基酸的吸收受到

广泛关注（图1）。

在自然生态系统中，蛋白质是土壤输入的主要

有机氮形式［5］，其组成单位包括20种氨基酸（图2）。
氨基酸相对分子质量为 75~204，含碳量为 32.0%~
65.5%，含氮量为 7.7%~32.2%，在生态系统的碳和
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氮耦合循环中起着重要作用。甘氨酸相对分子质

量较小（75），是许多生态系统的土壤优势氨基酸，

常被用于植物对有机氮吸收的研究［24-25］（图 1）。

作为植物潜在的重要有效氮，氨基酸应满足如下

条件［26］：（1）土壤氨基酸库或通量足够大。土壤氨

基酸含量受植被类型和季节等因素影响，通常为

0.04~24.00 μg·g-1，在某些情况下，土壤氨基酸含

量甚至高于无机氮［25］。氨基酸在土壤周转快，生

物半衰期可短至 2 min，通常在 24 h 内［27］，因而通

量较高。（2）植物根系具有与土壤微生物竞争氨基

图2　20种氨基酸碳和氮元素含量

Fig.2　Carbon and nitrogen content of 20 amino acids

图1　植物吸收有机氮研究领域热点图

Fig.1　Hotspot diagram in the research field of plant uptake of organic nitrogen
（数据来源Web of Science，2000—2024年。Data were sourced from Web of Science from 2000 to 2024.）
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酸的能力。植物与非共生微生物之间对土壤氮的

竞争激烈。尽管植物根系能够吸收氨基酸，但由

于微生物具有更大比表面积、更广分布和更强物

质亲和性，在氨基酸的短期竞争中占据优势［28］。

但在长期演化中，约 86% 的植物物种通过根系与

土壤真菌形成菌根，显著增加了根系表面积，可以

贡献高达80%的植物氮营养供给［29-30］。此外，一些

非菌根真菌，如某些子囊菌（Ascomycota）也可以与

植物建立共生关系，促进氮吸收［13，31］。土壤氮也表

现出空间异质性，在微域尺度上，一些区域释放有

效氮，而另一些区域则固定有效氮。当有效氮在

这些微环境中扩散时，首先遇到有效氮的根系可

能会吸收它，这体现了吸收的随机性［20］。最后，土

壤微生物的周转时间通常远低于植物根系。虽然

微生物在短期内可能表现出竞争优势，但微生物

死亡和分解后，根系最终可以获取微生物释放的

有效氮。因此，从长时间尺度来看，植物可能会获

取更大比例的土壤氮［28］。（3）氨基酸对植物氮营养

具有重要贡献。目前，植物吸收土壤氨基酸的研

究仍处于早期阶段，氨基酸对植物氮营养的贡献

仍然有待研究［7，32］。尽管在同时供应无机氮和氨

基酸的情况下，一些植物更倾向于吸收氨基酸［3］，

但在土壤氮有效性受限制的生态系统中，共存植

物对无机氮和氨基酸的吸收表现出不同偏好，这

有助于降低种间竞争，维护生物多样性和生态系

统功能［16，33］。

在全球变化背景下，氨基酸作为植物有效氮

的重要性日益受到关注。然而，量化土壤氨基酸

对自然生态系统中植物氮营养的贡献仍然具有挑

战性［7，9，34］。首先，除了组成蛋白质的 20种基本氨

基酸外，土壤有效氮还包括铵态氮、硝态氮、氨基

糖、寡肽等分子［26，35］，这些有效氮的组成、含量和周

转在不同生态系统中具有显著差异［20］，并且在特

定生态系统内表现出明显的季节性变化［36-37］，这种

复杂性导致难以准确评估植物对氨基酸的吸收。

其次，植物根系的氮获取策略是动态的，受植物代

谢、光照和种间竞争等因素影响。例如，Ma 等［38］

发现二氧化碳浓度升高促进青菜（Brassica chinen⁃
sis）对甘氨酸的吸收，降低对无机氮吸收；Xu等［39］

在高山草甸中发现，高的根系密度有助于植物同

土壤微生物竞争有效氮。虽然同位素双标记

（13C-15N）示踪技术可以验证植物根系吸收完整的

氨基酸，但植物、微生物的代谢过程使长期示踪复

杂化。标记氨基酸溶液注入土壤后，一部分氨基

酸分子会被微生物吸收和矿化，产生无机氮［27，40］。

植物根系既吸收标记的氨基酸，也吸收新产生的

标记无机氮。此外，根系从氨基酸中吸收的部

分 13C可以通过呼吸作用以 13CO2的形式损失掉，并

且这种损失的程度随着示踪时间延长而增加［7］。

因此，尽管现有研究表明氨基酸是植物潜在的重

要有效氮，但氨基酸对植物氮营养的相对贡献仍

然不明确。目前的多数研究都集中在短期试验，

缺乏在自然生态系统中的长期监测。

2 植物对土壤氮的吸收策略

基于矿质氮营养理论的植物-土壤氮循环体

系面临诸多挑战。2004年，Schimel和Bennett［20］提

出新的氮循环体系，认为高相对分子质量有机氮

向低相对分子质量有机氮的解聚作用是土壤有效

氮供应的瓶颈，限制土壤氮循环的周转速率［20］。

目前，这个新的氮循环体系形成不足 30 a，仍有很

多理论知识亟待完善，尤其是在植物对土壤有效

氮的吸收策略方面。

2. 1　多形态氮吸收

偏好性是指在多种有效氮同时存在的情况

下，植物对某种有效氮的吸收比例更高，这种现象

反映了植物根系在有效氮选择上的吸收策略［41-42］。

大量研究表明，植物对不同形态氮的吸收存在偏

好性［23，43］，且这种偏好性存在物种差异，甚至在同

一物种内也会因环境条件不同而存在差异［44］。在

传统的植物氮营养研究中，矿质营养理论占主导

地位，偏好性研究主要集中在无机氮，即铵态氮和

硝态氮。有研究［45］发现，植物偏好吸收铵态氮；但

也有研究［46］发现，某些植物偏好吸收硝态氮。随

着矿质-有机氮营养理论的发展，对偏好性的研究

拓展到铵态氮、硝态氮和氨基酸。一些研究［3，15］发

现，群落中共存植物对这几种氮的偏好吸收表现

出差异性。然而，土壤中低相对分子质量有机氮

种类繁多，元素组成和结构各异，使得植物对不同

有效氮的偏好吸收变得极其复杂。例如，一些研

究［47］表明，相比于结构复杂的氨基酸，植物可能倾

向于吸收结构简单的氨基酸。这种差异化的吸收

反映出植物对土壤氮的选择性响应及植物适应不

同环境条件的生理机制。不同形态氮被吸收后在

植物体内的代谢途径可能存在差异，从而影响植

物氮营养效应［48］。另一方面，一些研究［10］发现，植
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物对土壤不同形态氮的偏好吸收具有可塑性，随

着周围竞争植物、季节及土壤环境的变异，植物会

调整偏好吸收策略。这种可塑性可能有助于植物

在多变的环境中不断优化氮的吸收策略，缓解种

间竞争［15］。质流和扩散是土壤溶液中有效氮运输

至植物根系表面的2种主要途径，质流主要由植物

的蒸腾作用驱动，扩散主要由有效氮的浓度梯度

驱动［49］。土壤溶液中有效氮浓度和组成呈现季节

性波动，并且在微域尺度上存在明显的空间异质

性。此外，不同形态氮在土壤溶液中的扩散速率

受自身性质、土壤质地、含水量和温度等因素影

响［50-51］。因此，植物根系对土壤氮偏好吸收的可塑

性，可能是对多形态氮有效性时空变异的一种机

会性响应。

目前，关于植物根系对土壤多形态氮吸收的

研究主要集中在无机氮和少数氨基酸［7］。相比之

下，对其他氨基酸、氨基糖等低相对分子质量有机

氮的关注较少，而低相对分子质量有机氮的结构

和相对分子质量差异可能显著影响其在植物根系

中的吸收效率和代谢路径［52］。此外，对于植物根

系偏好吸收策略的研究基于对吸收速率相对大小

的评估［7］，未来应加强对这种吸收策略背后分子和

生理机制研究，以更好地揭示土壤多形态氮对不

同植物、不同生态系统氮营养的重要性。

2. 2　季节性吸收

植物根系对土壤氮的吸收呈现出显著的季节

性变异［10，15］，受植物物候、土壤微生物及胞外酶活

性等多因素影响。植物物候决定了植株对氮产生

需求的时间，土壤微生物调控氮的矿化及吸收速

率，胞外酶则调控有机氮的分解速率［52］。不同种

类植物的物候期可能存在差异，直接影响植物对

土壤氮的吸收时间及形态［53］。例如，极地苔原生

态系统中不同植物的氮吸收高峰各异，某些苔草

类植物吸氮量在 6月最高，而灌木，如矮桦树（Bet⁃
ula nana）吸氮量在 8 月较高［15］。与阔叶树不同，

针叶树往往在冬季仍能吸收土壤氮，表现出较长

的氮吸收周期，这被认为是其在养分匮乏环境中

的适应策略［11］。同时，不同植物对铵态氮、硝态氮

和氨基酸等有效氮的吸收模式也可能发生季节性

调整。Gao等［35］对东北森林生态系统调查发现，季

节显著影响植物对铵态氮、硝态氮及甘氨酸的吸

收模式。然而，Li等［10］发现，在欧洲水青冈（Fagus 
sylvatica）为优势种的林分中，欧洲水青冈、欧亚槭

（Acer pseudoplatanus）及挪威槭（Acer platanoides）在

整个生长季都表现出对谷氨酰胺和精氨酸的偏好

吸收，且这种偏好高于对铵态氮和硝态氮的吸收。

因此，植物对不同形态氮的季节性吸收模式可能

因生态系统而异。在自然生态系统中，蛋白质通

过解聚作用转化为一系列低相对分子质量有机

氮（如寡肽和氨基酸），这些低相对分子质量有机

氮随后经过矿化作用释放出无机氮（铵态氮和硝

态氮）［27，54］，土壤微生物和胞外酶在其中发挥重要

作用，而二者活性呈现出显著的季节性波动［39］。

此外，土壤理化性质的季节性变异（如温度、水

分）通过影响氮转化过程进一步调控植物可利用

氮的形态和比例。例如，早春季节的冻融交替过

程导致土壤团聚体破坏、细胞裂解（包括微生物

和细根），释放出大量可溶性氮［55］，这为早春植物

（如短期生长的草本植物）提供了重要的有效氮。

Gao 等［37］研究发现，季节对土壤无机氮和氨基酸

含量影响显著，比植物群落本身的影响更大。植

物对土壤氮的季节性吸收反映了对环境变化的

适应策略，使其能够在土壤氮资源有限的条件下

优化获取。

植物根系吸收的有效氮主要来源于根际土

壤，准确预测植物在不同季节获取不同形态氮的

情况，需要深入理解根系分泌物对植物、土壤微生

物氮竞争的影响。植物根系可将一部分光合作用

固定的碳以有机物形式分泌到根际土壤［56］。这些

分泌物主要包括简单的有机分子、次生代谢产物

及复杂的聚合分子，其中，低相对分子质量的化合

物（如糖类、氨基酸及草酸等）可被微生物直接吸

收利用，进而刺激微生物活性［56］。因此，根系分泌

物组分和数量的季节性波动［57］可能显著影响植物

与土壤微生物对土壤不同形态氮的竞争。在短时

间尺度内，根系分泌的大量碳源会迅速激发根际

微生物活性，增强微生物对土壤铵态氮和硝态氮

的吸收，可能因此削弱植物对无机氮的获取；而对

于土壤氨基酸这类有机氮（同时含有碳和氮元

素），微生物竞争效应如何变化尚有待研究，可能

取决于氨基酸种类和微生物群落组成［47］。在长时

间尺度内，经过快速增长后大量微生物进入衰亡

分解阶段，死亡释放出先前固存的氮，植物因而能

够在后期吸收更多氮，不再受根系分泌物增加的

抑制（图 3），这也符合植物与微生物对土壤氮吸收

的长时间尺度竞争关系［28］。
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2. 3　土层分化吸收

植物根系构型在种间存在显著差异，既受植

物自身遗传控制，也受伴生植物、土壤养分及气候

条件等外部环境因素的影响［58］。根系的垂直分布

影响植物对土壤氮的获取及其在群落中的生态

位。快速生长的植物，根系通常集中分布在土壤

表层以最大化获取资源。例如，Herben等［59］发现，

在高山草原生态系统中，不同植物的根系垂直分

布存在显著差异，快速生长的物种根系主要分布

在土壤表层 0~12 cm，慢速生长的物种则具有更深

的根系，获取较深土层的水分和养分。在土壤砂

粒含量较高的地区，植物根系倾向于分布在更深

的土层。Zhou 等［60］发现，南非稀树草原树木根系

的垂直分布与土壤砂粒含量密切相关，在土壤砂

粒含量较高的区域根系分布更深，可能是植物为

适应土壤水分和较少的表层养分而采取的策略。

然而，根系的垂直分布也受土壤类型、气候条件及

植物种类等影响。Luo 等［61］在对一些亚热带森林

生态系统的研究发现，树木细根在土壤剖面并没

有明显差异，可能是由于土壤水养状况在垂直层

次分布均匀。因此，不同的生态系统中根系的垂

直分布模式和氮吸收策略可能随环境条件而

变化。

铵态氮、硝态氮和低相对分子质量有机氮在

土壤剖面呈现显著的分异特征［62］。例如，温带森

林生态系统中土壤表层由于有机质分解和矿化作

用强，积累了丰富的有效氮，铵态氮和可溶性有机

氮含量较高，深层土壤有机质和总氮含量较低［63］。

不同形态氮在土层中的相对有效性也存在差异，

铵态氮因带正电荷易被土壤胶体吸附，低相对分

子质量有机氮则主要以氨基酸等形式存在于凋落

物丰富的土壤表层；相比之下，硝态氮因易于淋溶

而向下迁移，在土壤深层所占比例提高［26］。有效

氮在土壤剖面的分布格局影响植物对不同土层氮

的吸收策略。在草原和森林等生态系统中，共存

植物对土壤有效氮的吸收在不同土层之间存在显

著差异。一些植物（如草本）根系主要分布在土壤

表层，优先吸收土壤表层有效氮；另一些乔木则通

过深根系统获取土壤深层有效氮。这种差异可能

与植物对土壤氮的需求及其根系对环境的适应性

有关［64-65］。在北方森林，Houle 等［64］发现黑云杉

（Picea mariana）主要利用有机质丰富的土壤表层

氮，北美短叶松（Pinus banksiana）则主要利用土壤

深层氮。在一些土层较薄的生态系统，如我国寒

加号（+）、减号（-）和问号（？）分别代表吸收量的增加、减少以及不确定；竞争模型参考文献［28］。
The plus sign（+）， minus sign（-）， and question mark（？） represented an increase，decrease， and uncertainty in uptake，respectively；the competi⁃
tion model referred to the reference ［28］.

图3　根系分泌物影响植物与土壤微生物对有效氮竞争的概念图

Fig.3　Conceptual diagram of root exudate effects on plant-microbe competition for available soil nitrogen
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温带北部的大兴安岭森林，由于土壤氮资源相对

贫乏，植物需要尽可能在有限的土层吸收氮，这种

情况下植物根系可能更多获取土壤表层氮，不同

植物间较少出现土层分化吸收现象。此外，浅根

系和深根系植物对不同土层优势氮的获取也可能

存在差异 。深根系植物能够获取土壤深层氮。在

许多生态系统深层土壤硝态氮含量较高，因此，深

根系植物可能更多吸收硝态氮。例如，Gherardi
等［66］发现，深根系的灌木对硝态氮的吸收能力强于

铵态氮，浅根系的草本对铵态氮的吸收能力则强于

硝态氮。土壤氨基酸的来源与土壤表层生物活动

密切相关［7］，对浅根系植物氮营养的贡献可能较高。

当前，多数研究关注土壤表层，对土壤深层氮

的有效性及植物获取能力了解有限，缺乏对根系

和微生物活动沿土壤剖面变异的耦合研究，例如，

植物与微生物对不同形态氮竞争强度随着土壤剖

面的变异。未来的研究可结合氮同位素（15N）示踪

技术、分子生物学和生态模型等手段，揭示植物与

微生物利用土壤垂直层次多形态氮的耦合关系。

同时，应关注全球变化可能对土壤氮垂直分布及

植物氮吸收产生的影响，评估植物氮吸收策略的

可塑性和适应潜力。对这些问题的探究将有助于

完善氮循环理论，并为提高生态系统氮利用效率

提供一定支撑。例如，通过配置深根与浅根植物

优化土壤剖面氮获取，减少氮损失，提升生态系统

的生产力并增强稳定性。

2. 4　共生方式分化吸收

共生固氮为陆地生态系统提供了重要的氮素

来源。共生固氮菌，主要包括根瘤菌（如 Rhizobi⁃
um spp.）、放线菌（Actinobacteria）及蓝细菌（Cyano⁃
bacteria）等，能够与豆科（Fabaceae）、桦木科（Betu⁃
laceae）等植物形成共生关系［67］。在这种共生关系

中，微生物通过识别宿主根系分泌的化学信号（如

类黄酮）并产生结瘤因子被植物细胞膜受体识别，

进而诱导根瘤形成。固氮酶将大气氮气还原为铵

态氮，并通过转运蛋白将铵态氮转运至植物细胞。

与此同时，宿主植物向共生固氮菌提供碳水化合

物，并通过合成血红蛋白调节根瘤内部的氧浓度，

从而维持高效的固氮作用［67］。借助这种营养交换

机制，固氮共生体系在贫氮环境为植物提供可持

续有效氮，显著改善宿主植物氮营养状况。此外，

固氮植物凋落物分解能够提高邻近非固氮植物的

土壤氮供给，在群落尺度上提升土壤氮有效性。

建立共生固氮关系可赋予宿主植物竞争优势，尤

其在养分贫瘠生态系统，有助于促进植物生长和

维持群落稳定［68］。

菌根真菌促进植物根系利用土壤有效氮。在

陆地生态系统中，约 86%的植物与真菌形成菌根，

包括丛枝菌根（约占 74%）、兰科菌根（9%）、外生

菌根（2%）及似欧石楠菌根（1%）等类型［29］。菌根

共生体通过多重机制增强植物对土壤氮的吸收：

一方面，菌根真菌菌丝网络扩展了根系对土壤资

源的吸收面积，使植物能够利用更大土体的有效

氮［30］；另一方面，菌根真菌具备分解土壤有机质以

获取氮的能力［69］。外生菌根和似欧石楠菌根真菌

能够分泌多种胞外酶（如蛋白酶），直接分解土壤

有机氮，再经由真菌菌丝转运至宿主植物。丛枝

菌根真菌虽不具备木质素分解酶系统，但菌丝表

面可携带分解有机质的细菌，间接促进有机氮的

释放［69］。在上述过程中，植物根系借助与真菌菌

丝界面处的转运蛋白，吸收由菌丝提供的有效氮，

宿主植物则向菌根真菌提供光合产物——脂肪

酸［70］。不同类型的菌根影响植物氮形态吸收偏

好，例如，相比于丛枝菌根，外生菌根和兰科菌根

等通常对有机氮吸收更具优势［30］。然而，菌根影

响植物吸收无机氮和有机氮具有生境依赖性，还

受土壤氮供应水平等环境因子的共同影响和调

控［3］。在某些生态系统中，即便植物根系形成不同

类型菌根，对铵态氮、硝态氮及氨基酸的吸收偏好

也未表现出显著差异［43］。尽管如此，菌根真菌自

身同样需要氮营养，因此，可能与宿主植物存在氮

共享和竞争并存的关系。当土壤极度缺氮时，真

菌可能优先保留部分氮以满足自身需求，从而在

短期内降低向宿主的供氮量；相反，在相对富氮环

境下，菌根真菌向宿主提供氮的边际效益下降，宿

主或减少对真菌的碳投入。这种动态权衡进一步

增加了菌根共生调节植物氮吸收的复杂性［71］。

深色有隔内生真菌（dark septate endophytes， 
DSE）对某些植物氮吸收起重要作用。DSE是一类

广泛存在于陆地生态系统的根际真菌，尤其在高

寒、高纬度等严酷生境，其菌丝呈深色并具有分隔

结构，可在植物根皮层中定殖，但通常不形成典型

的菌根结构［72］。DSE 与宿主植物互作关系不固

定，会因环境和宿主状况表现为从寄生到互利共

生的连续体。在养分匮乏条件下，DSE 往往通过

互利共生帮助植物获取有机氮，分泌蛋白酶、核酸
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酶等胞外酶分解土壤有机质，将复杂大分子氮转

化为可吸收的小分子氮，并转运一部分氮供宿主

植物吸收利用［72］。Hill等［5，13］在南极苔原发现，具

备 DSE 的南极发草（Deschampsia antarctica）对氨

基酸和寡肽等低相对分子质量有机氮的吸收能力

较强，因而在全球变暖背景下生长迅速，以致可能

取代原有优势植被——苔藓。Newsham［31］的全球

尺度 Meta分析进一步表明，在以有机氮为主要有

效氮的环境中，DSE 能够显著提升宿主植物氮含

量和生物量。在菌根系统功能受限的生态系统

中，DSE提供了一条获取有机氮的途径，对植物适

应严苛环境具有重要意义。

多样化的共生方式对植物氮生态位分化起重

要作用。不同植物借助各自的共生体系获取不同

形态、时空分布的氮，缓解种间竞争，促进群落资

源分配，有利于物种共存和生态系统稳定。关于

不同类型菌根与植物氮形态偏好之间的关系具有

明显的生境依赖性，目前缺乏跨生态系统的一致

结论，需要在更多环境梯度上进行对比研究，以阐

明环境因子调控菌根介导的氮吸收模式。其次，

宿主植物养分状态与共生效益之间的反馈机制尚

不清晰。例如，当植物氮充足时是否会下调共生

体的氮转移或减少对共生体的碳投入，反之，在缺

氮时如何增强与共生体的互作强度，这种动态调

节机制需要通过同位素示踪和分子生物学手段深

入解析。最后，在全球变化背景下，共生体系对植

物氮生态位的调控能力未知，例如，升高的二氧化

碳浓度是否会强化植物对共生体碳供给，进而改

变共生体氮交换；氮沉降是否会削弱固氮共生、菌

根共生及DSE共生体系。

3 植物多维度氮吸收策略的生态意义

在长期进化过程中，植物展现出多维度氮吸

收策略，包括不同形态氮、时间、空间及共生方式

等（图 4），关乎单株植物生长发育，影响生态系统

植物氮生态位、资源竞争、氮利用效率和生物多样

性。理解这些吸收策略的生态意义，对于揭示植

物群落构建机制、预测生态系统氮循环动态及其

对全球变化的响应至关重要。

图4　共存植物吸收土壤氮生态位分化模型

Fig.4　Model diagram of niche differentiation in soil nitrogen uptake by co-existing plant species
（生态位分化模型参考文献［65］。 The niche differentiation model referred to the reference ［65］.）
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土壤有效氮是限制植物生长发育的关键资源

之一，同一生境下多种植物对氮资源的竞争不可

避免［5］。植物展现出多维度氮吸收策略，是实现生

态位分化、缓解种间竞争的重要基础（图 4）。这种

氮生态位分化促进资源分配和物种共存，最终有

助于维护生物多样性［16，33］。此外，多维度氮吸收策

略还有助于在生态系统尺度上提升氮利用效率，

减少氮损失。具备多维度氮吸收策略的植物群

落，能够更全面、更有效地利用土壤中时空异质性

极强的氮资源［26，52］。群落中不同物种偏好不同形

态氮，意味着无论是铵态氮、硝态氮及低相对分子

质量有机氮等都可能被群落中植物高效吸收利

用。在生长季节的不同时间，不同物种对土壤氮

的时间性响应差异保证了总有植物处于活跃吸收

状态，降低土壤氮流失风险。从富含有机质的表

层到可能积累淋溶氮的深层，植物根系对土壤剖

面不同层次氮的获取，使得更多空间尺度的土壤

有效氮能被植物群落所利用。同微生物共生则极

大扩展了植物氮的吸收范围和效率，特别是对于

移动性差或以有机形态存在的氮。具备多维度氮

吸收策略的植物群落，能够更有效地利用进入生

态系统的氮，减少氮通过淋溶、径流和反硝化等途

径的损失［73］。这种多维度、互补性的资源利用方

式，使得植物群落能够更广泛获取氮，有助于提高

生态系统尺度上的氮利用效率。相比之下，物种

组成单一或氮吸收策略趋同的群落，对氮资源的

利用可能存在局限，导致土壤中某些形态或时空

变异的氮资源无法被有效利用而损失。

4 展望

全球变化，如二氧化碳浓度上升、温度升高及

氮沉降等，深刻影响生态系统氮循环［74］。以氮沉

降为例，人类活动的干扰导致氮循环规模在过去

一个世纪增加了一倍［75］。土壤氮有效性的变化直

接影响生态系统的生产力、植物群落组成和生物

多样性［5］。深刻认识和评估植物对土壤氮吸收策

略的重要性和生态意义，需要解决一些关键的科

学问题。

（1）原位土壤有效氮含量和动态。土壤无机

氮和低相对分子质量有机氮含量受多种因子的交

互影响，表现出极大的时空变异性［7，26］。传统的破

坏性土壤取样方法会破坏根系和菌丝细胞，导致

细胞液外流，而细胞液有效氮含量与土壤有很大

差异。植物根系吸收的有效氮来源于根际土壤，

破坏性土壤取样难以准确反映植物根际有效氮状

况。微量渗析等技术能够在一定程度上避免这些

问题［76］。例如，Inselsbacher和Näsholm［49］通过微量

渗析技术在北方森林生态系统发现，氨基酸占土

壤有效氮供应的 80%，而无机氮仅占 20%；破坏性

土壤取样方法则发现铵态氮占 79%，氨基酸和硝

态氮分别占 10%。尽管微量渗析法在原位、实时

及动态监测土壤有效氮方面具有独特优势，但也

存在技术要求高、成本高及易受干扰等局限性。

未来研究应侧重开发新的非破坏性方法测量原位

土壤氮有效性，加深对土壤扰动影响氮测量的

认识。

（2）不同土壤有效氮的周转差异。有效氮分

子进入土壤溶液后主要存在4条周转途径：被根系

（菌丝）吸收、被微生物吸收、被土壤非生物固相固

定及被雨水淋溶损失。不同形态氮的分子结构、

电荷、溶解度和扩散系数等差异影响其在这些途

径中的分配，影响其在土壤的周转过程和生态系

统功能，亟待量化不同形态氮在这些途径中的分

配比例。关于植物与土壤微生物之间对有效氮的

竞争已经有了很好的研究基础，在短期内土壤微

生物占优势，但在更长的时间尺度上植物具有更

强的竞争优势［52］。为了更好地评估不同形态有效

氮对植物氮营养的贡献及其在不同生态系统之间

的差异，未来研究应量化这些氮通量，并探究土壤

类型、气候和植物群落组成等对氮分配的影响。

（3）植物氮吸收策略的分子生物学机制。植

物对土壤有效氮多维度吸收策略是其适应复杂环

境及在群落中共存的关键基础［8，13］，然而，驱动这

些吸收策略的分子生物学机制仍有待深入探究［7］。

例如，植物对不同形态氮（铵态氮、硝态氮和低相

对分子质量有机氮）表现出的吸收偏好及其随环

境条件变化的适应性调整［23，26］，其分子调控基础尚

未完全解析。未来研究可着重于系统解析植物根

系感知和响应不同形态氮信号的分子通路，特别

是关键氮转运蛋白家族（如铵态氮转运蛋白、硝态

氮转运蛋白和氨基酸转运蛋白等）在介导植物对

这些不同形态氮偏好吸收中的特异性功能和调控

机制。同时，深入剖析这些根系转运蛋白的表达

模式对土壤有效氮时空异质性的响应，以及植物

自身生理状态（如蒸腾作用、根系分泌等）和外部

环境（如温度、降雨等）协同整合并调控这些响应
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过程，将有助于揭示植物氮偏好吸收可塑性的分

子基础。

（4）不同有效氮对植物氮营养的贡献。尽管

植物可直接吸收土壤低相对分子质量有机氮，然

而，量化无机氮和有机氮对植物氮营养的贡献仍

然面临挑战［7］。虽然自然生态系统中植物对土壤

低相对分子质量有机氮的吸收非常普遍，但除一

些热带森林外，大多数陆地生态系统的生产力仍

然受土壤氮有效性的限制［1］。Schimel和Bennett［20］

提出，从极地苔原到热带森林生态系统，随着土壤

主要有效氮组分的改变，植物吸收的土壤主要氮

形态从有机氮转变为铵态氮，最终转变为硝态氮。

Hu 等［77］通过对全球尺度的植物和土壤氮（15N）自

然丰度分析发现，植物对土壤不同形态氮的吸收

主要受温度控制。随着温度升高，植物对硝态氮

的吸收逐渐增加，对有机氮的吸收逐渐下降，而对

铵态氮的吸收则呈现先上升后下降的趋势。尽管

如此，鉴于植物根系对土壤有效氮吸收过程及其

影响因子的复杂性，需要在区域空间尺度或不同

生态系统进行更多的验证和研究［78-79］。
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