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摘要：氮素是制约森林初级生产力与树木生长的关键营养元素之一，树木对氮素的获取能力直接决定其在资源竞

争、抗逆生存中的表现，及其在维系森林生态系统稳定性中的地位。近年来，树木氮吸收相关研究已从单一的根

系吸收功能研究，转向根际—微生物协同作用及地下营养网络的综合视角。本文综述了树木获取无机氮与有机氮

的主要途径，评估了根系功能性状（细根形态、比根长、根寿命）、菌根共生、根系分泌物调控在树木氮获取过程中

的作用，解析了氮吸收与碳同化、生长及防御之间的耦合与权衡关系。基于现有研究证据，本文提出“氮吸收—

生长—繁殖—防御”整合概念模型，据此划分 4类典型策略型树种（高氮吸收—快速生长型、中等氮吸收—平衡型、

低氮吸收—高防御型、微生物依赖—协同型），并探讨了基于合理氮营养调控与微生物工程的树木健康管理技术

路径。最后，提出该领域的关键知识缺口与未来研究方向，包括跨尺度基因—代谢—生态耦合分析、动态同位素

示踪以及多胁迫条件下的模型化预测等，旨在为深入理解氮驱动的树木生态适应策略和优化森林健康管理策略

提供理论参考。
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Abstract：Nitrogen （N） is a key limiting nutrient for forest primary productivity and tree growth. Trees' N acquisition capacity

largely determines resources competition and stress resilience，as well as their role in maintaining the stability of forest ecosystem.

Recent  research  has  shifted  from  focusing  solely  on  root  uptake  to  an  integrative  view  that  recognizes  rhizosphere–microbial

cooperation and subterranean nutrient networks. This review synthesizes pathways for inorganic and organic N uptake，elucidates

the roles of root functional traits （e.g.，fine-root morphology，specific root length，and lifespan），mycorrhizal symbiosis，and root

exudate regulation in N uptake，and examines the coupling between N uptake，carbon assimilation，growth and defense. Based on

current  evidence，we  propose  an  integrated  conceptual  framework  （N  uptake–growth–reproduction–defense）  and  classify  four

representative  strategy  types  of  trees  （high  N  uptake–fast  growth，moderate  N  uptake–balanced  strategy， low  N  uptake–high

defense， microbial  dependent  N  uptake–synergistic  and  mutualistic）.  We  further  discuss  implications  for  adaptive  forest

management  via  optimized  N supply  and  microbial  manipulation.  Finally，we identify  the  key  knowledge  gaps  in  this  field  and

outline future research directions，including cross–scale gene–metabolism–ecology coupling analyses，dynamic isotope tracing，and

model–based  predictions  under  multiple  stress  conditions.  This  review  aims  to  provide  theoretical  references  for  understanding

N–driven tree adaptive strategies and for forest health management.
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氮素是限制森林生产力及树木生长的关键营养

元素，其可利用水平和吸收效率直接决定森林生态

系统碳汇潜力和气候调节功能（Vitousek et al.，1997；

LeBauer and Treseder，2008）。全球森林是陆地生态系

统中极其重要的碳库，储存了绝大部分的地上生物

量碳与大量土壤有机碳（Dixon et al.， 1994；Pan et al.，

2011；Wei et al.，2014），其固碳能力在很大程度上受氮

素供应与利用效率的制约。除热带、亚热带森林外，

其他地区森林生态系统中的氮素往往处于限制状态，

在凋落物分解缓慢、土壤温度较低或土壤酸性较强

的条件下，可利用的无机氮（铵态氮和硝态氮）含量

通常偏低（Averill and Waring，2018；Zhang et al.，2021）。

因此，树木如何从低氮环境中高效获取氮素，成为阐

释森林生产力维持机制、树木健康诊断与预测未来

碳循环动态的核心问题（田呈明和张星耀，2024）。

20世纪 90年代前，在李比希（Liebig）最小因子学

说 影 响 下， 植 物 氮 营 养 研 究 主 要 聚 焦 于 无 机 氮

（Nadelhoffer  et  al.， 1985； Schimel  and  Bennett， 2004）。

过去 30余年的研究显示 ，植物能够直接吸收利用

多种形式的有机氮（如氨基酸、寡肽等），现代氮循环

研究因此向“无机氮与有机氮并重”的范式转变

（Chapin  et  al.， 1993；徐兴良等 ， 2011； Liu  et  al.， 2017，

2026）。此外，树木与根际微生物复杂的相互作用深

刻影响了氮的有效性和树木对氮的吸收（Fierer，2017；

张威等，2023；Cao et al.，2024）。在以多年生木本植物

为主体的森林生态系统中，由菌根共生体系形成的

地下营养网络在维持氮循环和调控氮吸收方面发挥

着核心作用（Philippot et al.，2013），这使得“根际调控”

成为解析树木氮素营养机制的关键视角。

根际作为根系与土壤生物、化学环境交互界面，

尽管其空间范围有限，但表现出高度异质性与生物

地球化学活性（Kuzyakov and Xu，2013）。树木通过分

配光合产物（如低分子有机酸、糖类、氨基酸和酚类

化合物）刺激根际微生物活性，从而加速土壤有机质

分解与氮矿化进程，提高氮素供应水平（Dijkstra et al.，

2021；Liu et al.，2021；蔡银美等，2021）。外生菌丝可

扩展树木的有效氮吸收空间，使其能够利用根系获

取难以直接捕获的氮源。同时，外生菌丝与固氮、分

解微生物协同作用，提高了有机氮的转化效率（Read

and Perez-Moreno，2003）。近年来研究表明，在自然森

林生态系统中，经菌根网络介导的有机氮通路在总

体氮输入与树木供给中占有重要份额，而非仅靠无

机离子吸收（Liu et al.，2017；Pena and Tibbett，2024）。

近年来，植物氮素获取的相关研究激增，但仍存

在若干未被系统阐释和解决的关键科学问题：1）不

同氮源对树木总体供给的相对贡献缺乏可靠的定量

比较，不同树种与森林类型下这些贡献的空间—时

间变异尚不明确；2）根际调控氮素获取的具体机理

仍需深入阐明，特别是根际激发效应、胞外酶促分解

与微生物氮矿化竞争等过程的耦合与反馈机制，仍

缺乏统一的理论框架；3）在氮沉降、干旱、增温和 CO2

浓度升高等全球气候变化叠加背景下，根际过程如

何响应与重构，树木能否通过调整碳分配与根系—

微生物互作维持氮素供应并支撑碳汇功能。这些问

题的整合性认识仍然不足，限制了森林碳氮耦合模

型的准确性与预测能力。基于此，从根际调控视角

系统解析树木氮素营养机制，不仅具有重要的理论

价值，也对提升林业养分管理、改进生态恢复策略与

增强碳汇功能具有重要现实意义。

 1　根系与微生物协同构建树木氮吸收机制

 1.1　氮形态与吸收途径

在森林生态系统中，氮以多种化学形态存在，包

括无机氮（铵态氮 NH4
+和硝态氮 NO3

–）和有机氮 （氨

基酸、小肽、溶解性有机氮等 ）两大类 （Schimel and

Bennett， 2004；Näsholm et al.， 2009），不同形态氮素在

可利用性、迁移能力与吸收策略方面存在显著差异。

传统观点认为，树木主要通过根系吸收无机氮来维

系生长；但近年来研究表明，树木的氮吸收远比传统

模式更为复杂，其可利用氮源既包括无机氮，也包括

一定比例的低分子量有机氮（徐兴良等，2011；崔莹

光等，2018；Liu et al.，2017），且依赖根际微生物驱动

有机质分解与矿化过程（Chapin et  al.， 1993； Schimel

and Bennett，2004；Liu et al.，2026）。尽管如此，无机氮

仍是多数森林植物氮素吸收的主要来源（Liu et al.，

2026），但铵态氮和硝态氮在吸收和生理代谢上具有

不同特点。铵态氮可直接参与氨同化，能量消耗较

低，因此在酸性森林土壤中常处于优势地位（Marschner，

2011）；相比之下，硝态氮需要吸收后再被还原为铵

态氮才能进入代谢途径，能量成本更高，但在土壤环

境中具有更强迁移能力，在水分异质性或竞争激烈

的环境中更具优势（Kronzucker et al.，1997）。以往研
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究多基于生境差异预测不同森林类型的氮偏好模式；

但最新研究表明，温带、亚热带和热带树种在氮素吸

收偏好上呈现出跨生境的一致性特征，表明树木氮

素获取策略可能受更复杂的内在机制驱动，不能再

简单地利用生境差异进行全球尺度的精准预测（Liu

et al.，2026）。

目前，诸多研究显示，树木不仅能够直接吸收无

机氮，还可直接吸收氨基酸甚至低聚肽。外生菌根

（Ectomycorrhiza，ECM）真菌拥有丰富的胞外酶体系

（蛋白酶和木聚糖酶等），可将蛋白质和大型有机氮

分子降解为可吸收的小分子氮源（Hobbie and Högberg，

2012；Averill et al.，2014；班明江等，2024），这在无机氮

含量极低的针叶林中尤为重要；丛枝菌根（Arbuscular

mycorrhiza，AM）则更多促进无机氮与小分子有机氮

的吸收（Hodge et al.， 2001；Govindarajulu et al.， 2005）。

在寒温带针叶林生态系统中，低温严重限制土壤微

生物的矿化速率，无机氮供应匮乏。此时，基于菌根

介导的有机氮吸收不再是补充途径，而是维持树木

生长与生态系统巨大碳储存能力的关键机制（Näsholm

et al.，1998，2009；Franklin et al.，2014）。因此，有机氮

吸收在许多寒温带针叶林中是维持树木生长和碳储

存能力的重要机制之一。

 1.2　根系性状与氮吸收能力

细根（直径≤2 mm）是树木吸收养分的主要器

官，其形态与生理功能性状直接影响氮吸收效率

（McCormack et al.，2015）。比根长 （specific root length，

SRL）和比根面积（specific root area，SRA）表征单位生

物量根系的吸收界面，具有高 SRL、较小细根直径以

及较低组织密度（root tissue density，RTD）的根系，通

常具有更高的吸收速率和更强的空间觅氮能力

（Reich，2014；Weemstra et al.，2016；Freschet et al.，2021；

Zhao et al.，2024）。这些性状与植物“快速资源获取

策略”相关，是根经济谱理论的重要组成部分。然

而，这一策略的有效性受到土壤水分条件的严格制

约。氮素在土壤中的移动高度依赖水分介导的质流

与扩散过程。在水分充足条件下，高 SRL根系能最

大化氮获取效率；但在干旱缺水环境中，此类根系面

临极高的水力失效与干枯风险，导致氮吸收受阻

（Chen et  al.， 2017；Bergmann et  al.， 2020）。相比之下 ，

低 SRL、大直径、高 RTD的根系代表了一种“保守

策略”，其较厚的皮层与栓质化结构使根系的保水

能力与抗旱性更强。这种根系瞬时吸收速率较低，

但可在干旱贫瘠环境中通过维持根际微环境稳定，

实现长期的氮素获取，多见于长期适应贫瘠环境的

慢生长型树种。

根系生理性状在氮吸收中同样发挥关键作用。

根呼吸速率决定氮同化与能量供应能力，氮转运蛋

白的表达则决定了不同形态氮素的吸收速率。在氮

限制情况下，树木往往通过提高 AMT、NRT、AAP 等

基 因 的 表 达 来 增 强 氮 吸 收 能 力（Glass  et  al.， 2002；

Näsholm et al.，2009）；但在氮富集条件中，这些基因受

反馈抑制，树木氮吸收速率降低以实现资源的优化

分配（Miller and Cramer，2005；张靖童等，2024）。

根寿命和周转速率也是决定树木氮策略的重要

生态性状（Gill and Jackson，2000）。短寿命根系周转

快、吸收效率高，适用于氮脉冲与空间异质性较高的

环境（McCormack and Guo，2014）；长寿命根系则投资

更高，吸收速率较低，更适合养分贫瘠等胁迫环境

（Brunner et al.，2013）。根系周转还与氮回流紧密耦

合，即短寿命根系凋亡可促进氮再循环，并通过增加

底物输入，加速根际微生物的氮矿化过程（Clemmensen

et al.，2013）。因此，根系生命周期策略不仅决定氮吸

收能力，也调控氮循环速度与碳氮耦合过程。

 1.3　微生物在氮吸收中的作用

多数树木根系并非独立吸收氮素，而是依赖于

与根际微生物共同构建的协同获取网络（van  der

Heijden et al.， 2008；Bardgett and van Der Putten， 2014）。

土壤中绝大多数氮素以蛋白质、多肽、氨基酸与微

生物残体等有机形态存在，而可直接被植物吸收的

无机氮在多数森林土壤中仅占总氮库的一小部分

（Schimel and Bennett，2004；Näsholm et al.，2009；徐兴良

等，2011；Kuzyakov and Xu，2013）。因此，微生物驱动

的有机氮分解、矿化、固持与再矿化等过程，是调控

氮可利用性与氮向树木转移的关键来源（Schimel and

Weintraub，2003；张威等，2023；Basiru and Hijri，2024）。

菌根真菌是最重要的功能类群之一，90% 以上的

陆地植物与菌根真菌共生。在寒温带针叶林中，

ECM菌根真菌发达的外生菌丝、丰富的酶促能力和

较强的有机氮获取能力（Hobbie  and  Högberg， 2012；

Averill et al.，2014），促进了树木对大分子有机氮的利

用；而 AM真菌更偏向扩大吸收界面面积、提高运输

效率，更依赖无机氮或小分子有机氮，在温带—亚热

带森林中更具优势。尽管这种差异具有显著的生态

趋势，但不同森林类型和物种组合中的 ECM与 AM

功能存在一定重叠（Phillips et al.，2013）。

根际微生物既可能在短时间与树木竞争氮素，

也能在较长时间通过协同作用促进氮素回流（Hodge

et al.， 2000；Liu et al.， 2021）。在氮素限制情况下 ，微
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生物因具有较高的碳氮比而优先固持氮素，从而在

短期内抑制植物对氮素的吸收，被称为“微生物优

先假说”（Kuzyakov and Xu，2013）。然而，随着根系

供碳刺激和微生物活动，微生物释放胞外酶，并加速

自身周转促进氮矿化，这一过程被称作“根际激发

效应”路径（Kuzyakov，2010；Dijkstra et al.，2013；孙悦

等，2014）。这种微生物驱动的氮素供应机制，本质

上是一种时空延迟的氮素回流系统，对多年生木本

植物尤为重要。此外，自由固氮与共生固氮为森林

提供了额外的氮素输入，尤其在热带森林与豆科植

物系统中发挥关键作用（Cleveland et al.，1999；Batterman

et al.，2013；Epihov et al.，2021）。这些固氮途径弥补了

无机氮供应不足所带来的生态限制，维持了森林氮

收支的稳定性。

 2　氮促进树木生长的生理机制

 2.1　氮在树木生长中的核心生理功能

氮在调控树木的光合能力、组织建成与代谢

维持等方面发挥核心作用（Vitousek and Howarth，1991；

Lebauer and Treseder，2008；冯继广和朱彪，2020）。首

先，氮是叶绿体中关键光合蛋白的主要组成元素 ，

约 50%~80% 的叶绿体蛋白由 Rubisco（Ribulose-1， 5-

bisphosphate carboxylase/oxygenase，核酮糖 -1，5-二磷酸

羧化酶 /加氧酶）及相关的酶组成，其含量与活性高度

依赖氮供给（Evans，1989；Makino，2011）。充足的氮素

能够提升 Rubisco活性、增强光合电子传递与最大光

合速率（Amax）并提高光能利用效率（ light use efficiency，

LUE），从而促进光合碳摄取和生长（Hikosaka，2004）。

相反，氮限制会引起叶片厚度和叶绿素含量下降、光

合蛋白合成不足，从结构与功能两方面抑制碳获取

（Poorter et al.，2009）。其次，氮还是细胞增殖与结构

生长的基础。氮供应增强分生组织活性并加速结构

性碳水化合物合成，用于形成木质部、韧皮部及次生

壁，提高树干直径增长与结构生物量积累（Landi and

Esposito，2017）。氮素的吸收与还原过程可增强硝酸

还原酶和谷氨酰胺合成酶的活性，加速氮同化与蛋

白合成，使氮在结构生长与代谢调控之间形成关键

纽带。

此外，氮不仅是营养元素，也是调控碳源与碳汇

关系的重要信号因子（Coruzzi and Bush，2001；Nunes-

Nesi et al.，2016）。适度氮输入增强了地上部分的碳

汇强度，使更多碳分配至叶片扩展和茎秆生长，提高

光捕获能力和竞争优势；而在氮限制环境下，树木

倾向于加强地下碳分配以提高根系微生物活性。同

时，氮通过调控细胞分裂素（cytokinin，CK）、生长素

（ indole-3-acetic acid， IAA）、乙烯（Ethylene，ET）等激素

合成，影响根冠比、叶片衰老、氮运输蛋白表达以及对

干旱和温度胁迫的耐受能力等，是树木应对环境波

动的重要调节枢纽（Kiba et al.，2011；Ruffel et al.，2011）。

 2.2　氮吸收与碳同化的耦合关系

氮吸收与碳同化之间存在紧密的双向代谢耦合

关系，是调控树木生产力、碳氮平衡及森林碳汇形成

的核心生理机制。根系吸收无机或有机氮需要大量

能量与碳骨架支持，包括主动运输过程中的 ATP消

耗和氮同化反应所需的 α-酮戊二酸等碳基底（Nunes-

Nesi et al.，2010；Xu et al.，2012；Bloom et al.，2014）。因

此，光合产物不仅驱动根系生长和代谢，也为氮同化

与运输提供必需的能量。

在氮限制条件下，树木通常通过调控碳分配促

进根系生长与根际活动，例如增加可溶性糖、有机酸

等根系分泌物的释放（Williams and de Vries，2020），促

进微生物矿化作用与氮可利用性并形成正向反馈

（Kuzyakov  and  Xu， 2013； Chai  and  Schachtman， 2022）。

当地上光合受限（如遮阴或干旱导致气孔关闭）时，

树体碳供给减少，氮吸收与同化能力也同步受到抑

制，体现了氮对碳的依赖性（Gessler et al.，2017）。氮

素对碳固定也存在直接的促进作用，适度的氮输入

可增强叶片生长、维持光合作用效率，使地上部成为

更强的碳汇，进而整体提升树体光合固碳能力。反

之，在氮限制条件下，树体不得不将更多碳分配至根

系以增强氮挖掘能力，包括提升根毛密度、调节氮转

运蛋白表达和增强根际激发效应等。这种通过碳投

入以换取氮获取能力提升的策略，被认为是植物在

氮限制环境下维持生长稳态的重要权衡机制（Drake

et al.，2013；Kuzyakov and Xu，2013；Franklin et al.，2014）。

在生态系统尺度上，碳—氮耦合关系决定森林净

初级生产力（net primary productivity，NPP）和碳库承载

容量。高氮输入往往提升生物量累积与碳汇功能，

而长期氮限制会降低生产力并削弱森林固碳能力

（LeBauer  and Treseder， 2008； Thomas et  al.， 2010）。因

此，碳同化与氮吸收之间的紧密协同耦合，是维系森

林生态系统结构稳定和功能稳态的重要生物地球化

学过程。

 2.3　氮吸收水平对不同树种生长策略的影响

不同树种在氮吸收能力及其与生长策略的耦合

方式上存在显著差异，这种差异主要源于树种在功

能性状、资源获取与利用权衡，以及生态位适应策略

上的分化（Reich，2014）。氮素供应水平是区分快生
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长型与慢生长型树种的重要指标。快生长型树种具

有较高的单位根长氮吸收速率、较大的叶片氮含量

和较强的光合能力。在高氮环境中，它们能快速积

累生物量并占据竞争优势。这类树种通常具有较高

比叶面积（specific leaf area，SLA）、薄叶片、高组织氮

含量及短寿命组织等特征，使其在富营养环境中表

现出高生产效率（Reich et al.，1997；Wright et al.，2004；

Poorter et al.，2009）。相反，慢生长型树种则适应贫瘠

环境，其组织结构更坚固、代谢速度较慢、含氮量较

低、资源利用效率更高，在贫瘠且长期稳定环境中具

备更强的生存能力。这类树种通常具有较高的氮利

用效率和强逆境耐受性，在干旱、增温或养分波动环

境中维持稳定生长（Chapin，1980；Reich，2014）。

总体而言，快生长树种在资源丰富的环境下优

势明显，但对胁迫更敏感；慢生长树种则在逆境条件

中更具稳定性，体现了资源获取策略与环境适应能

力之间的经典生态平衡。不同生长策略的树种在氮

形态偏好（如铵态氮、硝态氮和有机氮等）及其对碳

投入的响应上也可能存在系统性差异（McKane et al.，

2002；Moreau et al.，2019），这为理解树种氮获取策略

的多样性提供了新视角。

 3　氮吸收与树木的防御机制

氮不仅是促进树木生长的关键营养元素，也会

通过复杂的信号网络动态地影响树木在生长与防御

之间的资源分配，从而影响树木的防御策略和抗逆

能力。不同的氮供应水平和氮形态会显著影响树木

的化学防御、结构防御和诱导免疫系统，从而改变树

木对病虫害和非环境胁迫的敏感性（Bryant  et  al.，

1983；Herms and Mattson， 1992；梁军等 ， 2003；张靖童

等，2024）。

 3.1　氮供应水平对树木防御体系的影响

在低氮环境下，树木生长虽受限制，但其体内碳—

氮比升高，使更多碳资源可用于合成酚类、丹宁、木

质素等碳基防御物质，从而形成更强的抗虫抗病能

力。低氮水平常激活苯丙烷等次生代谢途径，促进

细胞壁加固、抗菌活性和抗氧化能力提升，因此低氮

条件往往伴随着更高的防御投入，进而增强抗逆性

（Chapin  et  al.， 1990； Stamp， 2003；Vogt， 2010）。相反 ，

高氮供应通常促进快速生长，但防御能力趋于下降。

高氮状态下，更多资源被用于组织与结构合成，而非

防御代谢，导致叶片组织碳—氮比降低、更柔软且营

养价值提高，更易受病原菌侵染和食草昆虫取食。

大量林业实践表明，高氮输入往往导致树木对真菌

病害（如疫霉病 ）和害虫 （如蚜虫 Aphidoidea spp.、天

牛 Cerambycidae spp.等更为敏感，严重时甚至导致枯

梢病，是许多人工林和城市森林衰退的重要诱因

（Daufresne  and  Loreau， 2001； Throop  and  Lerdau， 2004；

Han et al.，2020）。

氮素还通过调控植物诱导型免疫系统影响防御

能力。氮素供应改变了茉莉酸（ jasmonic acid， JA）、

水杨酸（salicylic acid，SA）和乙烯等关键信号通路的

活性。在典型模式植物中，低氮更倾向于增强 JA途

径，有助于抵御食草昆虫和死体营养型病原菌；高氮

则可能抑制 JA途径但增强 SA反应，使防御策略偏

向于应对活体营养型病原菌（Xu et al.，2012；Mur et al.，

2017）。此外，高氮常伴随叶内氨基酸含量上升，叶

片的营养价值提高，进一步促进害虫取食和繁殖。

然而，值得注意的是，上述激素拮抗模式主要是基于

草本植物的研究。与草本植物相比，木本植物拥有

巨大的氮储存池（如茎干与根系），对氮素波动的响

应具有显著的缓冲效应，且其防御体系高度依赖碳

基次生代谢物（如单宁、木质素）。因此，在树木中，

氮素对防御信号的调控可能呈现出更为复杂的物种

特异性与时空异质性。此类生理与信号调控共同决

定了氮状态对树木防御体系的影响。

 3.2　氮形态对树木防御的作用差异

不同氮形态（铵态氮、硝态氮以及低分子量有机

氮）因其吸收方式、能量消耗和代谢路径不同，对树

木生长和防御的平衡产生的影响也不同（张迪迪等，

2024）。在多数氮限制或中低养分森林系统中，硝态

氮供应往往促进快速生长和结构扩展，但同时可能

减少树体的防御投入。硝态氮吸收与还原需要消耗

大量能量，导致光合产物更多用于硝酸还原与生长

相关代谢，而非防御性次生代谢物的合成（Throop and

Lerdau， 2004；Bloom et al.， 2010；Andrews et al.， 2013）。

有研究表明，硝态氮供应显著降低叶片酚类、单宁、

木质素含量，削弱碳基防御能力（Walker et al.，2022），

从而增加树木被病害侵染和食草昆虫取食的风险。

多项人工林施肥实验和林业实践表明，以硝态氮为

主的高氮输入往往伴随病虫害发生频率和强度的增

加（Kytö et al.，1996；Herms，2002；Dordas，2008）。

铵态氮则更具防御促进效应（Mur et al.， 2017），

可直接进入氨基酸合成途径，使谷氨酰胺与谷氨酸

等代谢产物作为信号分子激活 JA和 SA通路，从而

增强抗虫和抗病的诱导型防御反应。另外，铵态氮

供应可促进细胞壁加固、抗菌物质积累和防御酶（如

过氧化物酶、苯丙氨酸解氨酶）活性相关的基因表达
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（Chapin  et  al.， 1990； Stamp， 2003；Vogt， 2010）。此外 ，

铵态氮还能引导树木将更多碳分配至地下部，增强

根际微生物活性、完善根际防御屏障，有助于提升抵

御土传病害能力（Britto and Kronzucker， 2013； Jamil et

al.，2022）。

综上，硝态氮偏向“促进生长—削弱防御”，而

铵态氮则更倾向“提升防御—增强抗逆能力”，二

者的差异对森林管理具有重要意义。

 3.3　树木生长和防御的资源分配权衡

树木生长与防御权衡体现了植物在有限资源条

件下对生存与竞争的优化策略，对应“碳—营养平

衡假说”（Bryant et al.，1983）。该假说认为在氮限制

条件下，植物体内相对过剩的碳更可能被分配至碳

基防御物质的合成，而在养分充足条件下则优先生

长投入（Herms and Mattson， 1992）。碳、氮等资源在

树木结构构建与防御系统之间如何分配，决定了其

生态适应策略与环境耐受能力。在氮素供应充足环

境中，植物优先将资源投入快速生长过程，如叶面积

扩展、木质部形成和根系吸收能量提升，以提高资源

获取效率和生态位竞争能力；而在氮限制或胁迫条

件下，树木通常将更多资源分配至防御系统，包括次

生代谢产物的合成、细胞壁木质化、抗氧化体系强化

及防御基因上调等（Stamp，2003；Walker et al.，2022）。

这种生长—防御权衡是植物在资源稀缺与环境胁迫

下维持生存的重要策略（图 1）。

 4　树木氮吸收—生长—繁殖—防御的综合概

念框架

 4.1　氮吸收驱动树木生长、繁殖与防御

树木通过根系吸收无机氮（NH4
+、NO3

-）和有机氮

（如氨基酸、小分子肽），为蛋白质、核酸、叶绿素及

关键代谢酶的合成提供基础原料，直接支撑光合作

用、细胞分裂和结构组织构建。因此，氮素的可利用

性与树木的吸收能力是调节森林生长速率、生产力

格局和群落结构的关键（LeBauer and Treseder， 2008；

Vitousek et al.，2010）。然而，树木的演化目标并非单

纯追求生长最大化，当面临病原生物、食草动物或环

境胁迫时，树木必须在生长、繁殖和防御之间合理分

配有限的氮素资源，从而形成复杂的资源权衡格局

（Herms and Mattson，1992；Farhan et al.，2024）。防御体

系的建立与维持本身具有显著的资源成本，需要投

入大量碳和氮以合成结构性防御物质、化学防御物

质（如酚类、单宁、萜类次生代谢产物等）及诱导性

抗性蛋白［如 pathogenesis-related proteins（PR蛋白 ）、

抗氧化酶等］。这些防御物质的合成与生长、繁殖

所需的结构碳和蛋白质合成存在直接资源竞争关系

（Coley et al.，1985；Koricheva，2002；Walker et al.，2022）。

因此，在高氮环境下，树木往往更倾向于将资源优先

分配于生长与繁殖，以提高光合效率和竞争力，从而

导致防御投入相对下降；反之，在养分受限或胁迫压

力增加时，资源向防御端倾斜，虽有助于提升生存概

率但通常伴随生长缓慢。繁殖作为另一关键功能，

同样会参与这一资源博弈，从而使氮吸收—生长—繁

殖—防御之间形成一个动态、精细调控的生态资源

分配系统。

 4.2　氮通过影响碳分配综合调控资源利用

树木对氮的吸收不仅决定其营养状态和潜在生

长速率，也深刻影响光合作用固定的碳在不同生理

过程中的分配（Liu et al.，2021）。碳氮耦合调控是构

成树木资源利用策略的核心，其通过影响光合产物

流向生长、繁殖或防御，形成具有情境依赖性的动态

平衡机制（图 1）。当氮素充足时，更多碳会分配至与

生长直接相关的器官和生理过程，包括枝干扩展、叶

面积增加和代谢增强，进而促进生物量积累和资源

获取能力（de Vries et al.， 2016；Ueda et al.， 2017；姚程

程等，2018）。与此同时，高氮供应能激活硝态氮和

有机氮的吸收与转运，通过促进转运蛋白表达、氨酰

化反应与同化酶活性，提高氮利用效率并强化碳氮

正向耦合效应，使资源优先流向加速生长的方向。
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图 1　树木氮吸收与生长、繁殖和防御的资源分配权衡

Fig. 1　Balancing tree nitrogen uptake with resource allocation
for growth，reproduction and defense

6 树　木　医　学 第 3 卷　

 



然而，当氮供应不足或干旱、低温、病原攻击等环境

压力增强时，树木会启动另一套资源分配模式，将更

多碳投入根系生长以扩大氮的获取范围，同时增加

对分泌物与微生物互作体系的碳投入，以促进有机

氮矿化与氮可利用性（Kuzyakov， 2010；Moreau et  al.，

2019）。此外，光合产物也更多被分配至酚类、单宁、

萜类等次生代谢途径，以强化生理与结构防御，从而

牺牲部分生长换取生存优势。总体而言，树木的碳

氮分配模式可概括为一种“需求驱动—反馈调节—

优先权分配”的响应系统。

 4.3　氮吸收驱动下的 4 类典型资源分配策略

基于氮吸收效率、碳氮资源分配模式及生长与

防御的权衡机制，树木在长期演化过程中呈现出一

系列相对稳定的功能策略梯度，而非单一的最优策

略（Reich，2014）。综合现有研究，可将其归纳为 4类

典型策略（图 2）：
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图 2　氮吸收‒生长‒防御的 4 类策略型树种概念图

Fig. 2　Conceptual figure of the four types of trees under the strategies of nitrogen uptake-growth-defense
 

1）高氮吸收—快速生长型。此类树种具有高效

的氮吸收与同化能力，通常具有较大的细根比表面

积、活跃的氮转运蛋白表达，以及强烈的生长驱动型

碳分配模式。以杨树 Populus spp.为例，研究证实其

根系高表达硝酸盐转运蛋白基因（如 NRT2.1）可以维

持极高的氮摄取速率，并将绝大多数碳资源投入地

上部茎干伸长中，导致体内的酚苷等碳基防御化合

物 含 量 通 常 较 低， 在 食 叶 害 虫 暴 发 时 易 受 侵 害

（Donaldson et  al.， 2006；Couturier  et  al.， 2007；Willmann

et al.，2014）。此类策略以快速资源占据为核心，常见

于演替早期或高养分投入的人工林生态系统中

（Wright et al.，2004；Poorter et al.，2009）。

2）中等氮吸收—生长防御平衡型。此类树种在

生长与防御之间保持相对均衡，氮吸收效率和生长

速度适中，同时能维持一定水平的化学和结构防御。

例如，云杉 Picea spp.表现出灵活的资源分配策略，其

针叶中常维持较高浓度的组成型防御物质（如单宁），

但在氮供应增加时，能迅速上调光合相关蛋白合成

以促进生长，使其能够适应环境波动（Kozovits et al.，

2005）。它们多分布于环境相对稳定、干扰频率较低

的森林生态系统中，在长期尺度上通过维持适中的

生长速率和防御投入，进而实现个体与群落稳定。

3）低氮吸收—高防御型。此类树种多生于贫瘠

或胁迫强烈的环境，如寒温带针叶林区或干旱山区。

由于其氮获取策略偏向保守型而非高通量吸收，它

们往往需要将更多资源投入到结构性和化学性防御
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中。典型的代表，如松树 Pinus spp.在贫瘠土壤中，其

针叶碳氮比较高，并构建发达的树脂道防御系统

（Endara and Coley，2011）。有研究发现，即使在添加

氮肥的条件下，欧洲赤松 Pinus sylvestris L.仍优先将

碳分配给次生代谢产物而非快速生长，这种保守策

略确保了其在低端环境下的高存活率（Sampedro et al.，

2011）。它们生长速度缓慢，但耐久性强、存活概率

高，是群落演替后期的维持者。

4）微生物依赖氮获取—协同互利型。这类树种

通过与菌根真菌或固氮微生物共生，提高有机氮矿

化、溶解与吸收效率，构建高效的“根—菌—土”协

同系统。以栎属 Quercus spp.为例，作为典型的 ECM

树种，其依靠共生真菌分泌的氧化酶分解土壤有机

质，从而通过激发效应获取被封锁的有机氮源。这

种策略使树木能够在氮矿化受限的土壤中建立竞争

优势，并在根系碳分泌与氮获取之间达到平衡（Phillips

et al.，2013；Sulman et al.，2017）。

 4.4　氮吸收对繁殖投入的调控机制及其在生长—防

御权衡中的位置

繁殖作为维持种群更新与长期适应度的核心过

程，其资源需求同样与氮吸收密切相关（Obeso，2002）。

花、果、种子等的形成既需要大量碳用于构建果皮、

种皮、胚乳等结构组织，也需要氮用于蛋白质、核酸

及关键酶类的合成，尤其在种子灌浆与成熟阶段对

氮的需求尤为强烈（Vaughton and Ramsey，2012）。因

此，氮素可利用性不仅影响树木是否开花结实，而且

直接决定单果大小、种子数量与化学组成等核心繁

殖特征。

在高氮供应条件下，植物体内碳氮比例显著下

降，氮充盈往往优先刺激营养器官的快速形成。对

于多数木本植物，尤其是采取资源获取型功能策略

的物种，这种营养生长优势会改变营养生长与繁殖

生长之间的资源权衡，从而抑制或延迟繁殖结构的

形成，同时也显著降低防御投入（Obeso，2002；Pearse

et al.，2016）。该效应源于植物内在的资源分配调控

机制，即当氮素供应充足时，植物倾向于优化光合器

官的构建以最大化资源捕获效率，而繁殖结构因其

在短期内不能直接提高资源获取而被置于资源分配

的次级位置。因此，高氮条件下的“生长优势”反

而可能降低繁殖投入，甚至出现“营养生长—繁殖

生长再分配失衡”，表现为繁殖延迟、花果比下降或

种子质量降低（Vaughton and Ramsey，2012）。

在低氮或胁迫条件下，树木通常降低繁殖投入，

将有限资源优先用于根系扩展、维持代谢稳态和强化

防御体系，从而导致开花与结实量减少、果实与种子

质量下降（Sadras，2007）。部分贫瘠环境适应树种（如

针叶树）采取“多年积累—间歇繁殖”策略，即经过

多年碳氮储备累积后才进行高强度繁殖，以避免生

殖投入占日常生存所需资源（Pearse et al.，2016）。此

外，菌根共生树种在低氮环境中能通过提升有机氮

获取效率维持相对稳定的繁殖能力，其“根—菌—

土”协同机制在一定程度上缓解了繁殖、生长与防

御之间的资源冲突（Phillips et al.，2013）。繁殖与生长、

防御共同构成树木基于氮吸收的“三元资源权衡系

统”（图 1）。其中，繁殖通常是最敏感、最容易被压

缩的功能端，在资源不足或风险升高时迅速减少，而

在资源充裕且环境风险较低的年份迅速增加，从而

形成对环境波动的灵活适应策略。

 5　树木健康与氮素吸收

 5.1　合理氮营养是防控树木衰弱的关键

树木衰弱是森林生态系统和城市绿化管理中的

核心问题，其形成通常由营养失衡、病虫害侵袭、环

境胁迫与人为干扰等多种因素共同驱动。适量氮供

应是维持树木正常生理代谢的必要条件，当土壤氮

素充足且供应稳定时，可促进净光合速率提高、叶片

更新加快及根系生长增强，从而提升树木对干旱、盐

胁 迫 的 抵 抗 能 力， 以 及 对 机 械 损 伤 的 恢 复 能 力

（Hyvönen et al.，2008；LeBauer and Treseder，2008；冯继

广和朱彪，2020；蔡紫玲和张羽玲，2025）。然而，在多

数森林和城市绿化系统中，长期或过量的氮输入往

往会削弱树木健康，成为诱发衰弱甚至死亡的重要

风险因子。高氮供应不仅促进快速生长和生物量积

累，也改变营养生长与繁殖生长之间的资源权衡。

在氮素充盈条件下，树木优先将资源投入叶片生长

与枝条延伸等营养器官，以最大化资源捕获能力，但

这种营养生长的强竞争效应会压缩繁殖结构的资源

分配，导致花芽分化推迟、开花量减少或果实质量下

降，从而削弱种群自然更新潜力（Vaughton and Ramsey，

2012）。这类“高氮促进营养生长、抑制繁殖”的再

分配效应在速生树种中表现尤为突出。此外，高氮

施用使组织结构疏松、木质化程度降低（增加细胞间

隙、降低纤维素含量），从而使树体更容易遭受风折、

冻害或虫害侵袭（Daufresne  and Loreau， 2001； Throop

and Lerdau， 2004；Sadras， 2007）。氮过剩还会破坏碳

氮平衡，导致单宁、酚类化合物等次生防御物质含量

下降，造成诱导免疫反应受抑制，显著增加真菌病害

的侵染率（Vogt，2010；Walker et al.，2022）。城市绿化
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和速生人工林施氮过量现象广泛存在，通常表现为

“高生长—低抗性”的衰弱路径。

氮营养问题常与其他环境因子共同加剧树木衰

弱，近年来氮沉降与地表 O3 污染的复合胁迫备受关

注。高浓度 O3 通过氧化损伤，限制叶片光合碳固定，

而高氮输入刺激生长增加了对碳骨架的需求，这种

供需矛盾加剧了树木体内的碳氮失衡与代谢紊乱

（Marzuoli et al.，2018；Xie et al.，2025）。同时，酸沉降

与氮沉降会降低土壤阳离子交换能力，使钙（Ca）、镁

（Mg）等基础阳离子流失，引发营养不平衡。高氮不

仅会促进病原微生物增殖并改变根际菌群结构，削

弱有益微生物对病害的抑制作用（段旺军等，2011）；

还会诱导树木快速生长，在干旱胁迫时期显著放大

其水分需求，最终导致水分亏缺性衰弱现象的出现。

由此可见，氮过剩并非提升树木健康的因素，而是衰

弱发生的“隐性驱动力” （Binkley and Fisher， 2019；

Tian et al.，2020）。树木健康管理的关键在于实现氮

营养的适宜供应，而非最大化供应。具体措施包括：

依据不同树种氮需求差异开展定量化施肥管理，优

先提供缓释氮，使吸收节律与生长阶段相匹配，避免

在高温、干旱等逆境期间施氮；加强叶片氮含量、碳

氮比等生理健康指标的监测。只有在保证氮素供应

与树木碳氮需求动态匹配的前提下，树木才能兼顾

生长与防御，实现长期健康与稳定。

 5.2　利用微生物增强树木氮吸收与防御能力

菌根共生是提升树木氮吸收能力的重要途径。

AM真菌往往通过扩大吸收面积提高无机氮吸收效

率，而 ECM真菌主要通过分泌胞外酶促进有机氮矿

化，使树木在贫瘠土壤中也能维持较高的氮吸收能

力（Phillips et  al.， 2013； Pena and Tibbett， 2024；班明江

等，2024）。此外，菌根共生还能调节树体碳氮分配，

使更多碳输入根系和防御系统，因此在贫瘠或胁迫

环境中具有不可替代的健康维持功能（Bennett  and

Bever，2007；Johnson et al.，2015）。

根际细菌对树木氮吸收与生长、繁殖和防御的

平衡具有重要影响，促生菌（如固氮菌、硝化和反硝

化调节微生物、支解酶分泌菌等）可通过氮矿化、固

氮及促进离子转运等途径，提高氮在土壤—树木系

统中的流动性和可利用性（Berendsen et al.，2012）。同

时，高功能性的根际细菌可诱导系统性抗性 ，上调

JA和 ET信号通路，以增强树木对真菌病害或食草昆

虫的防卫反应，实现生长与防御协同提升（Pieterse et

al.，2014）。健康的根际生态系统通常表现为高多样

性和互补功能的微生物网络，通过竞争、拮抗与代谢

互补抑制病原菌定殖，维持营养循环稳定 （Van Der

Heijden et al.，2008；Zhou et al.，2010）；而施氮过量或土

壤酸化常导致微生物网络简化，削弱根际微生物群

落对病原菌的天然抑制能力，导致以镰刀菌 (Fusarium

spp.)为代表的土传病害发生率增加，进而加速树木

衰弱（Zhang et al.，2022）。从管理应用角度，可以进行

以下微生物调控措施：精准添加菌根接种剂和根际

益生菌剂，这一方法尤其适用于速生树种与城市树

木；增加有机氮源与含碳底物（如生物炭、腐殖质等）

的输入，以促进微生物活性；构建“树木—菌根—细

菌”多层共生体系，提高贫瘠土壤林分的长期稳定

性；监测并调控根际微生物网络结构，以实现病害预

警与树木健康管理。

 5.3　基于氮信号的树木健康诊断

树木健康管理的关键在于及时识别衰弱风险并

进行早期干预，而氮素作为调控树木生长、繁殖和防

御的核心营养元素，其在树体内的含量、分布格局、

代谢形态及信号传导等变化，可以反映树体生理状

态和健康水平。叶片氮含量及其分布格局是评估树

木营养状态的直接指标。除了常规的总氮含量，叶

片化学计量特征（如碳氮比、氮磷比等）及光合氮利用

效率（photosynthetic nitrogen use efficiency，PNUE）对于

判断树木的健康状况至关重要。正常的化学计量比

反映了碳氮磷的协同平衡，而氮磷比例失衡或 PNUE

下降往往预示着营养限制或生理效率的降低（Daufresne

and Loreau，2001；Throop and Lerdau，2004；Wright et al.，

2004；Sadras，2007）。氨基酸谱和氮代谢产物是更为

敏感的早期生理信号，例如谷氨酰胺、天冬氨酸、脯

氨酸等氨基酸作为氮代谢关键节点，在氮饱和、干旱

或病害条件下变化显著，可用于区分营养压力与胁

迫信号（Foyer et al.，2003；Hildebrandt et al.，2015）。含

氮防御化合物（如生物碱、氰苷等）的浓度异常升高

是树木通过重新分配氮素资源以启动化学防御、牺

牲生长的明确信号。深入解析氮信号与植物激素的

互作机制也是树木健康诊断的核心。氮素供应状况

直接影响 IAA、CK与防御激素（SA、JA）之间的平衡。

充足的氮通常协同 IAA和 CK促进快速增长，却可能

通过拮抗作用抑制 JA和 SA介导的诱导型免疫反应，

降低防御能力（Mur et al.，2017）。因此，监测氮素供

应与防御信号之间的耦合状态，有助于预测病虫害

暴发风险，实现树木健康管理从“损害后处理”向

“生理预警干预”的转变。

如今，基于稳定性同位素技术（如 15N示踪）的氮

流动解析方法，为诊断树木氮吸收来源、根际微生物
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参与程度以及营养利用效率提供了强有力的工具。

高分辨率同位素示踪可以揭示不同氮形态的吸收贡

献、氮在各器官之间的分配路径以及氮利用效率随

环境变化的动态响应（Högberg et al.， 2017；Liu et al.，

2026）。这种整合化学计量、代谢产物、激素互作及

同位素示踪的多维信号综合诊断体系，尤其适用于

评估城市树木受氮沉降影响的健康风险、优化人工

林施肥管理，以及开展珍稀古树衰弱的早期生理预

警，为制定精准营养管理和树木健康调控策略提供

科学依据。

 6　结论与展望

本研究系统阐述了氮素在树木生理代谢、结构

构建与免疫防御中的多维调控作用。主要研究结论

如下：1）树木氮吸收并非孤立的根际过程，而是高度

依赖根际微生物协同的生态交互。这种“根系—微

生物”互作模式决定了氮素的可利用性及形态。2）氮

素供应水平驱动了树木“生长—繁殖—防御”的资

源权衡。本文提出的 4类树种策略模型表明，高氮环

境虽能诱导树木快速生长，但往往以牺牲化学防御

物质积累和繁殖投入为代价，导致树木在面对病虫

害与逆境时出现隐性脆弱化。3）树木健康管理范式

需进行根本性转变。应从传统的依赖化肥以追求最

大生物量，转向基于微生物驱动的生态营养管理。

通过优化根际菌群、调控氮形态匹配及监测叶片碳

氮比、防御激素等生理信号，实现对树木健康状态的

精准预警与调控。

展望未来，“氮吸收—生长—繁殖—防御”研究

仍面临若干关键科学问题，亟须引入前沿技术手段

予以突破。首先，氮形态特异性对树木免疫调控的

分子机制仍不清晰，需从单纯的组学分析转向多组

学关联—功能验证，结合单细胞测序与基因编辑技

术，精确解析关键基因在特定细胞类型的表达与功

能。其次，菌根—细菌—宿主三方互作中，碳—氮交

换网络仍缺乏定量解析，亟待引入纳米二次离子质

谱（Nanoscale secondary ion mass spectrometry，NanoSIMS）

与稳定同位素核酸探针（stable isotope probing，SIP）技

术，实现根际微区养分流动的可视化与细胞级定量。

另外，碳—氮资源分配模型亟须升级 ，应引入机器

学习算法与数据同化方法，将季节性过程、树龄变化

与逆境背景深度耦合，构建具有高预测力的机理模

型；树木在气候变化背景下的响应机制尚不明朗，需

依托开放式空气 CO2 浓度增高 Free-air CO2 enrichment

（FACE）系统等多因子协同控制实验平台，探究氮沉

降增加、干旱频发与热胁迫如何重塑树木氮利用策

略。针对人工林与城市生态系统的衰弱问题，应建

立基于无人机高光谱遥感与物联网传感器的立体监

测网络，实现跨尺度的精准诊断。综上所述，未来研

究应加强跨尺度耦合（基因—个体—林分—生态系

统）、跨要素整合（氮—碳—水—微生物—繁殖）和跨

场景应用（森林经营、城市绿化、病害防控），最终实

现对树木营养健康的实时监测、精准预测与智能调

控，为应对森林衰退、城市树木死亡与生态系统功能

失衡提供坚实的理论与技术基础。
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