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Abstract：The main aims of this study were to quantify soil ammonia volatilization（AV）and canopy ammonia emission（AE）of three lawn
varieties and to investigate the physiological mechanism of canopy emission and its contribution to turfgrass AV. A randomized block
experiment was used, which included three varieties（Ophiopogon japonicus, tall fescue, and bermudagrass） and three fertilization
treatments（no nitrogen treatment, 30 g·m-2 slow-release urea, and 30 g·m-2 urea）. The soil and canopy ammonia emissions were monitored
in situ with a portable ammonia detector between March 2021 and November 2021, and glycolate oxidase（GO）and glycine decarboxylase
（GDC）, glutamine synthase（GS）, and phenylalanine ammonia lyase（PAL）activities in the canopy were measured by enzyme -linked
immunosorbent assay. The results were as follows：the accumulated soil AV, canopy AE, and total ammonia loss in the tall fescue,
bermudagrass, and O. japonicus were 2.8-135.3, 1.6-101.6 kg·hm-2 · a-1, and 4.4-236.9 kg·hm-2 · a-1, respectively. The application of
nitrogen fertilizer significantly increased soil AV and canopy AE. The response of bermudagrass to nitrogen fertilizer was greater than that
of O. japonicus and tall fescue. Canopy ammonia emissions were important sources of turf fields, contributing approximately 37%-39% of
the total turf field volatilization. Canopy ammonia fluxes were significantly positively affected by PAL and apoplast pH and significantly
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摘 要：为原位监测不同植被的草地土壤与冠层氨挥发，并考察不同植被冠层氨释放的生理机制及其对草地氨挥发的贡献，本研

究选择 3个品种（麦冬、高羊茅和狗牙根），每个品种设置 3个施肥处理（不施氮、30 g·m-2缓释尿素和 30 g·m-2尿素）。采用泵吸式

便携氨气探测仪原位监测土壤和冠层氨挥发，采用酶联免疫法测定叶片的乙醇酸氧化酶（GO）、甘氨酸脱羧酶（GDC）、谷氨酰胺合

成酶（GS）和苯丙氨酸解氨酶（PAL）等酶活性。结果表明：3种草地的土壤、冠层和草地的周年氨挥发量分别为 2.8~135.3, 1.6~
101.6、4.4~236.9 kg·hm-2·a-1。施用氮肥显著增加了土壤和冠层的氨挥发，狗牙根对氮肥的响应大于麦冬和高羊茅。在测定周期

内冠层氨为净释放，冠层氨释放量占草地总氨挥发量的 37%~39%；C3和C4植物冠层氨通量均受苯丙氨酸解氨酶和质外体 pH的

显著正向影响（P<0.05），C4草地还受甘氨酸脱羧酶显著负向调控（P<0.05）。草地土壤氨挥发主要受铵态氮的控制（P<0.05）。研

究表明，冠层氨释放是草地氨挥发的重要来源，C3和C4植物冠层氨来源均与苯丙氨酸代谢途径有关，C4植物光呼吸和氮同化途

径负向调控冠层氨挥发，C3植物的光呼吸通过苯丙氨酸代谢途径间接影响冠层氨释放。

关键词：C3植物；C4植物；氨挥发；光呼吸；苯丙氨酸代谢途径；谷氨酰胺合成酶
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大气氨（NH3）作为最具流动性的活性氮，极易通

过化学反应形成 PM2.5和 PM10，导致空气质量下降；大

气氨沉降还会加速土壤酸化和水体富营养化，降低物

种多样性[1-3]。从 1978年到 2017年，我国的氨排放量

增加了 102%，农业活动中过量施肥导致氮肥利用不

完全，部分氮以氨的形式损失[4]。草地生态系统具有

美化环境、调节小气候、净化空气和水土保持等作

用[5]。草地施肥一般采用表面撒施，高温高湿条件更

有利于氨气的挥发，其氨损失率与农田相当或更高。

有研究表明在草地生态系统中氨挥发损失占氮肥用

量的 0.04%~60%[6-7]。草地氨挥发受施氮量、灌溉和

降雨等影响，同时也受土壤温度、pH、水分、矿质氮含

量等影响[8-11]。

植物冠层既是氨源又是氨汇[12]，对田间氨挥发具

有重要的调节作用。草地成坪后冠层密集，因此，冠

层在草地系统氨挥发中的作用不容忽视。植物冠层

与大气氨交换量和交换方向主要取决于氨气补偿点

及冠层大气氨浓度，环境中的氨气大于氨气补偿点时

植物吸收大气氨气，反之则释放氨气[13]。氨气补偿点

受质外体NH+4浓度、pH和铵态氮同化的影响，质外体

NH+4浓度和 pH升高有利于植物释放氨气[14]。植物体

铵来源于光呼吸和苯丙氨酸代谢途径[15]。乙醇酸氧

化酶（GO）、甘氨酸脱羧酶（GDC）和谷氨酰胺合成酶

（GS）等酶活性反映了光呼吸强度，苯丙氨酸解氨酶

（PAL）反映苯丙氨酸代谢活性，其与木质素合成有

关。另外，植物生殖生长后期营养器官的氮转运也可

能与质外体NH+4浓度和冠层氨交换有关[16]。由于 C3
植物的光呼吸强而C4植物的光呼吸弱[17]，因此C3和

C4植物的冠层氨交换强度可能存在差异。

目前，关于草地氨挥发有几个科学问题需要明

晰：不同植被类型的草地氨挥发通量及其影响因素为

何？冠层在草地生态系统中是氨源还是氨汇？ C3植

物和C4植物之间的冠层交换通量是否存在差异？本

试验通过田间原位监测和室内分析相结合的方法，研

究 3种不同类型草地[暖季型草地狗牙根（C4植物，俗

称百慕大）、冷季型草地高羊茅（C3植物）和耐阴冷季

型草地麦冬（C3植物）]的土壤氨挥发、冠层氨交换通

量、质外体 pH、氨气补偿点及其光呼吸和苯丙氨酸代

谢途径的相关酶活性，并通过结构方程模型考察冠层

氨挥发的生理机制。本研究的主要目的：定量观测 3
种草地生态系统的周年土壤与冠层氨挥发通量及累

积量，以及施肥对其产生的影响；探索 C3和 C4草地

冠层氨挥发差异及其氨来源。

1 材料与方法

1.1 试验地概况

试验地位于陕西省杨凌农业高新技术产业示范

区西北农林科技大学南校区（34°15′ 34″N，180°04′
18″E），地处关中平原腹地，属于温带季风气候半湿

润易旱区，海拔 480 m，年降雨量 660 mm，年均气温

13.0~13.4 ℃，土壤类型为褐土。土壤基础理化性质

见表1。
1.2 试验材料与试验设计

供试草地植物品种为麦冬（C3）、高羊茅（C3）和

狗牙根（C4），校园内已有种植年份相同的草地，同一

草地盖度一致。供试肥料为尿素（N 46.6%）和缓释尿

素（河南心连心化肥有限公司生产，属于基质型缓释

尿素，通过添加具有较强离子交换性能的功能性吸附

negatively regulated by GDC（P<0.05）in C4 plants. Soil AV was mainly controlled by soil ammonium nitrogen（P<0.05）. In conclusion,
canopy ammonia emissions had pivotal impact on the turf field AV; both C3 and C4 plant canopy ammonia emission sources were
phenylalanine metabolic pathways, and it was directly negatively regulated by photorespiration and nitrogen assimilation in C4 plants;
however, it was indirectly negatively regulated by photorespiration via the phenylalanine metabolic pathway in C3 plants.
Keywords：C3 plant; C4 plant; ammonia volatilization; photorespiration; phenylalanine metabolic pathways; glutamine synthase

表1 试验地土壤理化性质

Table 1 Soil physicochemical properties of the experimental site
处理

Treatment
麦冬 Ophiopogon japonicus

狗牙根 Bermudagrass
高羊茅 Tall fescue

全氮
Total N/

（g·kg-1）

0.53
0.51
0.73

有机碳
Organic carbon/

（g·kg-1）

7.4
8.3
11.5

硝态氮
Ammonia nitrogen/

（mg·kg-1）

4.6
1.0
2.3

铵态氮
Nitrate nitrogen/
（mg·kg-1）

2.3
2.7
2.0

有效磷
Available P/
（mg·kg-1）

16.0
18.6
22.8

速效钾
Available K/
（mg·kg-1）

159.6
183.2
183.9

pH

8.6
8.7
8.7
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材料，控制养分的运移和损失，释放期为 50 d，N
45%）。试验设置 3个品种，每个品种设 3个施肥处理

（N0：不施氮处理，SRU：施用 30 g·m-2的缓释尿素，U：

施用 30 g·m-2的尿素），共 9个处理，每个处理重复 3
次，共计 27个小区，小区面积为 3 m×3 m。试验时间

为 2021年 3月末至 11月末，于 4月 25日将所有氮肥

一次性均匀撒施于地表。

1.3 测定项目与方法

氨挥发速率采用泵吸式便携氨气探测仪（Porta⁃
ble ammonia detector，PAD）测定[18]。测定装置由气室

（由于草地高度和密度不同，高羊茅和狗牙根采用高

20 cm、直径 5 cm的 PVC管，麦冬采用高 25 cm、直径

为 15 cm的PVC管）、软管和氨气探测仪（博世安电子

有限公司）3 部分组成。将气室分别罩在土壤或土

壤+冠层上，PAD 通过泵吸取气室内空气（0.25 L·
min-1，由制造商推荐设置），测定其中氨的浓度。各

小区随机取点测定，3 次重复。施肥后的第一周每

天测定，之后间隔 5~7 d测定一次。每次测定时间为

上午 8：00—10：00 和下午 2：00—4：00，每日氨挥发

通量为上、下午的平均值，如有降雨则顺延。

氨挥发通量计算公式：

AE=c×v×14×1 440×104×10-9/（Vm×0.001 962 5）
式中：AE为氨挥发通量，kg·hm-2·d-1（以N计）；c为测

定的氨浓度，μmol·mol-1；v为空气流速，0.25 L·min-1；

14为N的摩尔质量，g·mol-1；1 440为换算系数，1 d=
1 440 min；104为换算系数，104 m2=1 hm2；10-9为换算

系数，109 μg=1 kg；Vm为气体摩尔体积，25 ℃下为

24.5 L·mol-1；0.001 962 5为气室底面积，m2，测定麦冬

时其底面积为0.017 7 m2。

气室内有草的测定值为草地氨通量（土壤+冠

层），无草（草与草之间的间隙）的为土壤氨通量。冠

层氨通量通过差减法计算，即冠层氨通量=草地氨通

量-土壤氨通量

由于冬季氨挥发低于检测限，因此只测定了春、

夏和秋季排放量，3季排放量之和为周年排放量。

累积量计算公式：

土壤或冠层NH3累积挥发量 ( kg·hm-2·a-1 ) =
∑i = 1

n Ai + Ai + 1
2 × N

式中：i为测定次序；n为总测定次数；Ai为第 i次

土壤或冠层氨挥发通量；Ai+1为第 i+1次土壤或冠层氨

挥发通量；N为第 i和 i+1次之间间隔天数，d。
采集 0~5 cm土壤样品测定其硝态氮含量、铵态

氮含量、pH和土壤水分。土壤硝态氮和铵态氮采用

1 mol·L-1 KCl浸提，全自动流动分析仪（AA3，德国）

测定，土壤 pH采用 pH计（水土比为 2.5∶1）测定，土壤

水分采用烘干法（105 ℃，12 h）测定，土壤温度采用

Fourtec-MicroLite高精度温度记录仪测定。

乙醇酸氧化酶（GO）、甘氨酸脱羧酶（GDC）、谷氨

酰胺合成酶（GS）和苯丙氨酸解氨酶（PAL）均采用酶

联免疫（Elise）试剂盒（科诺迪生物科技有限公司）测

定。质外体 pH、NH+4浓度和氨气补偿点采用文献[19]
的方法测定并计算。各指标于施肥后每隔7 d测定一

次，连续测定3次，之后每月测定一次。

1.4 数据处理

采用Excel处理数据，采用 SPSS软件进行单因素

方差分析和多重比较（LSD法），采用Amos 22.0（IBM，

美国）进行结构方程模型，采用SigmaPlot10.0绘图。

2 结果与分析

2.1 草地氨挥发

2.1.1 草地土壤和冠层氨挥发

在整个测定周期内，品种和施肥均对土壤氨通量

具有显著影响（图 1）。两种肥料处理的动态和总量

差异不显著，故将二者合并处理，简称N30。N0处理

高羊茅、狗牙根和麦冬的土壤氨通量分别为 0.174~
1.691、0.008~0.107、0.003~0.045 kg·hm-2·d-1，其中，高

羊茅的土壤氨通量显著高于狗牙根和麦冬，狗牙根和

麦冬之间差异不显著。高羊茅的土壤氨通量为春、秋

高，夏季低，狗牙根和麦冬的土壤氨通量整个周年均

低而平稳。N30条件下高羊茅、狗牙根和麦冬的土壤

氨通量分别为 0.074~1.692、0.026~1.587、0.006~0.383
kg·hm-2·d-1；狗牙根和麦冬的土壤氨通量随施肥显著

增加，而高羊茅增加不明显。狗牙根峰值出现在施肥

后的第3天，高羊茅在施肥后第6天，而麦冬的峰值出

现在夏季（6月）。

在整个测定周期，除了个别时间点外，冠层氨交

换以排放为主（图 1）。N0情况下，高羊茅的冠层氨

通量显著高于狗牙根和麦冬，狗牙根和麦冬之间无

显著差异，高羊茅、狗牙根和麦冬的冠层氨通量分别为

- 0.112~2.547、- 0.018~0.155、0.007~0.027 kg · hm-2 ·
d-1。在N30处理下，高羊茅、狗牙根和麦冬的冠层氨通

量分别为-0.090~2.171、-0.277~1.518、-0.165~0.266
kg·hm-2·d-1；狗牙根的氨通量显著增加，而高羊茅和麦

冬对氮肥的响应较小。狗牙根和高羊茅冠层氨通量

在施肥后的5~6 d达到峰值，而麦冬无明显峰值。
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图1 3种草地的土壤和冠层氨通量

Figure 1 Soil and canopy ammonia fluxes of three turfgrass species

N0为不施肥处理，N30为缓释尿素（SRU）和普通尿素（U）处理的平均值。下同
N0 is no fertilization treatment，and N30 is the average of slow-release urea（SRU）and normal urea（U）. The same below
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表 2为 3种草地的土壤和冠层氨累积挥发量。不

同品种之间土壤氨累积挥发量存在显著差异，其顺序

为高羊茅（120.9~135.3 kg·hm-2·a-1）>狗牙根（12.5~
108.3 kg·hm-2·a-1）>麦冬（2.8~25.3 kg·hm-2·a-1）；与

N0（45.4 kg·hm-2·a-1）相比，N30（89.6 kg·hm-2·a-1）显

著增加了土壤氨累积挥发量。各品种土壤氨累积挥

发量夏季最高，占整个周年的46.2%。

不同品种之间冠层氨累积挥发量差异显著，其顺

序为高羊茅（79.0~101.6 kg·hm-2·a-1）>狗牙根（7.6~
49.3 kg·hm-2·a-1）>麦冬（1.6~8.1 kg·hm-2·a-1）；与 N0
（29.4 kg·hm-2·a-1）相比，N30（53.0 kg·hm-2·a-1）显著

增加了冠层氨累积挥发量。N0处理下，春、夏季氨累积

挥发量高，而秋季低；N30处理下表现为夏季>春季>
秋季，冠层氨挥发以夏季为主。冠层氨释放量占草地

氨挥发的37.3%（施肥）~39.3%（无肥）。

2.1.2 草地氨累积挥发量及损失率

由表 3可知，不同品种之间草地氨累积挥发量差

异显著。N0处理的高羊茅、狗牙根和麦冬的氨累积

挥发量为 199.9、20.1、4.4 kg·hm-2·a-1，N30 处理则为

236.9、157.6、33.4 kg·hm-2·a-1。与N0相比，N30显著

增加了草地氨累积挥发量。夏季、春季和秋季草地氨

挥发分别占整个周年的 48.6%、29.3%、22.1%。氮肥

氨挥发损失率顺序为狗牙根>高羊茅>麦冬，损失率

分别为 45.8%、12.3%、9.7%，平均损失率为22.6%。

2.2 影响草地土壤氨挥发的因素

3种草地土壤温度均呈先升高后降低的趋势（图

2）。狗牙根的冠层密集，有较好的保温效应，因此土

温显著高于麦冬和高羊茅，麦冬和高羊茅的土温无差

异。狗牙根、高羊茅和麦冬的土壤温度平均值分别为

24、21、21 ℃。如图3所示，土壤pH范围为8.0~8.6，整
体规律为先下降后上升最后稳定在 8.4~8.5；与N0处

理相比，N30处理土壤 pH短期内有小幅度降低。土

壤含水量范围为 9.6%~31.3%，3—8月随降雨减少缓

慢降低，9—10月随降雨量增加而升高，施肥对土壤

表2 不同季节土壤和冠层氨累积挥发量（kg·hm-2·a-1）

Table 2 Soil and canopy ammonia accumulation in different seasons（kg·hm-2·a-1）

处理
Treatment

土壤
Soil

冠层
Canopy

麦冬Ophiopogon japonicus

狗牙根 Dermudagrass
高羊茅 Tall fescue

均值Mean
麦冬Ophiopogon japonicus

狗牙根 Dermudagrass
高羊茅 Tall fescue

均值Mean

春季Spring
N0

0.5Cb
4.9Bb
30.9Ab
12.1b
0.3Cb
5.3Bb
31.9Ab
12.5b

N30
2.5Ca
29.3Ba
38.8Aa
23.5a
0.5Ca
15.7Ba
30.4Aa
15.5a

夏季Summer
N0

1.4Cb
5.1Bb
50.5Ab
19.0b
0.7Cb
2.6Bb
34.1Ab
12.5b

N30
12.8Ca
54.6Ba
62.7Aa
43.4a
5.5Ca
31.9Ba
54.8Aa
30.7a

秋季Autumn
N0

0.9Cb
2.5Bb
39.5Aa
14.3b
0.6Bb
-0.3Cb
13.0Ab
4.4b

N30
10.0Ca
24.4Ba
33.8Ab
22.7a
2.1Ba
1.6Ba
16.4Aa
6.7a

周年Annual
N0

2.8Cb
12.5Bb
120.9Ab
45.4b
1.6Cb
7.6Bb
79.0Ab
29.4b

N30
25.3Ca
108.3Ba
135.3Aa
89.6a
8.1Ca
49.3Ba
101.6Aa
53.0a

注：不同大写字母表示不同品种之间土壤氨累积挥发量存在显著差异（P<0.05），小写字母表示施肥与不施肥之间土壤氨累积挥发量存在显著
差异（P<0.05）。N0为不施肥处理，N30为缓释尿素（SRU）和普通尿素（U）处理的平均值。下同。

Note：Different capital letters indicate significant differences in soil ammonia accumulation among different varieties（P<0.05）, different lowercase
letters indicate significant differences in soil ammonia accumulation between fertilization and no fertilization（P<0.05）. N0 means no fertilization treatment，
N30 is the average of slow-release urea（SRU）and ordinary urea（U）. The same below.

表3 草地的总氨累积挥发量和氮肥的氨损失率

Table 3 The total ammonia accumulation loss in field and N fertilizer loss rate

注：* 为土壤氨累积挥发量+冠层氨累积挥发量；**为（施肥区的草地氨累积挥发量-不施肥区的草地冠层氨累积挥发量）/施肥量。
Note：* indicates total cumulative amount of ammonia volatilization in the soil + the cumulative amount of ammonia emisson in the canopy；**indicates

（the total volatilized ammonia in the fertilized turf feild- the total volatilized ammonia in the non-fertilized turf field）/the amount of fertilization.

处理
Treatment

麦冬Ophiopogon japonicus

狗牙根Bermudagrass
高羊茅 Tall fescue

均值Mean

总氨累积挥发量Total ammonia accumulation loss*/（kg·hm-2·a-1）

春季Spring
N0

0.8Cb
10.2Bb
62.8Ab
24.6b

N30
3.0Ca
45.0Ba
69.2Aa
39.1a

夏季Summer
N0

2.1Cb
7.7Bb
84.6Ab
31.5b

N30
18.3Ca
86.5Ba
117.5Aa
74.1a

秋季Autumn
N0

1.5Cb
2.2Bb
52.5Aa
18.7b

N30
12.1Ca
26.0Ba
50.2Ab
29.4a

周年Annual
N0

4.4Cb
20.1Bb
199.9Ab
74.8b

N30
33.4Ca
157.6Ba
236.9Aa
142.6a

损失率Loss
rate**/%

N30
9.7
45.8
12.3
22.6
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含水量无显著影响。

图 4为不同处理下土壤铵态氮和硝态氮的变化

规律。N0 处理下，高羊茅、狗牙根和麦冬的铵态氮

含量范围分别为 3.01~6.32、3.09~6.42、2.02~4.90 mg·
kg-1，高羊茅和狗牙根的铵态氮含量高于麦冬。N30

处理下，高羊茅、狗牙根和麦冬的铵态氮含量范围为

2.57~115.08、2.76~82.36、2.33~81.75 mg·kg-1。N0 处

理下，高羊茅、狗牙根和麦冬的硝态氮含量范围分别

为 1.96~6.49、0.06~4.13、2.12~5.07 mg·kg-1。N30 处

理下，高羊茅、狗牙根和麦冬的硝态氮含量范围为

图2 草地生长期的土壤温度变化

Figure 2 Changes in soil temperature during lawn growth period
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图3 草地生长期的土壤pH和土壤含水量变化

Figure 3 Changes in soil pH and soil water content during lawn growth period
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图4 草地生长期土壤矿质氮的变化

Figure 4 Changes of soil mineral nitrogen during lawn growth period
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1.96~151.67、0.72~88.59、1.39~105.28 mg · kg-1。 与

N0相比，N30处理显著增加了土壤铵态氮和硝态氮

含量。施肥后 15 d 内土壤铵态氮含量先升高后降

低，硝态氮含量从 4月 28日开始缓慢上升，在 5月 10
日达到峰值后开始下降。

2.3 影响冠层氨交换的生理因素

2.3.1 酶活性

从各季节的平均酶活性来看（图 5），GO 活性随

季节变化呈逐步上升趋势。春季各品种 GO活性差

异不显著，夏季高羊茅和狗牙根显著高于麦冬，秋季

高羊茅显著高于狗牙根和麦冬。春季GDC活性显著

高于秋季和夏季，秋季高于夏季。春、夏两季高羊茅

和狗牙根 GDC 活性普遍高于麦冬，而秋季高羊茅

GDC 活性显著高于狗牙根和麦冬。施肥对 GO 和

GDC活性影响不显著。

春季PAL活性显著高于夏季和秋季，秋季略高于

夏季。春季各品种PAL活性差异不显著，夏季高羊茅

PAL活性显著高于狗牙根和麦冬，秋季高羊茅和狗牙

根PAL活性高于麦冬。GS在整个周年的活性均处于

较高水平，夏、秋两季各品种GS活性高于春季。春季

各品种GS活性差异不显著，夏季高羊茅和狗牙根GS
活性显著高于麦冬，秋季高羊茅GS活性高于狗牙根

和麦冬。施肥对PAL和GS活性无显著影响。

2.3.2 质外体pH和氨气补偿点

质外体pH范围为5.9~7.5（图6）。N0处理的高羊

茅和麦冬的质外体pH显著高于狗牙根，N30处理的高

羊茅的质外体 pH显著高于麦冬和狗牙根。与N0相

比，N30处理高羊茅和狗牙根的质外体 pH增高，而麦

冬降低。各处理氨气补偿点呈先升高后降低的变化

规律（图 6），高羊茅的补偿点高于狗牙根和麦冬。与

N0处理相比，N30处理狗牙根和高羊茅的补偿点有所

提高，而麦冬补偿点无显著变化。

2.3.3 冠层氨的源解析

图 7为C3草地生理指标与冠层氨通量的结构方

程模型，高羊茅和麦冬两种 C3 草坪的分析结果一

致，因此合并处理。C3植物的模型（DF=4，P=0.160，
CFI=0.989，RMSEA=0.072，模型拟合度良好）显示质

外体 pH、PAL和GS可以解释 43.0%的冠层氨通量变
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图5 乙醇酸氧化酶（GO）、甘氨酸脱羧酶（GDC）、苯丙氨酸解氨酶（PAL）和谷氨酰胺合成酶（GS）活性的周年变化

Figure 5 Annuial activity dynamics of glycolic acid oxidase（GO），glycine decarboxylase（GDC），phenylalanine ammonia lyase（PAL）and
glutamine synthase（GS）
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化。其中质外体 pH和 PAL（标准化回归权重分别为

0.596和 0.215）为冠层氨交换的主控因素，正向调控

冠层氨通量。光呼吸酶GO和GDC通过影响次代谢

酶 PAL活性间接影响冠层氨通量，GO显著负向调控

PAL，而GDC极显著正向调控 PAL。PAL、GO和GDC
显著正向调控GS。质外体 pH正向影响光呼吸酶和

GS活性（P<0.05）。

图 8为C4草地生理指标与冠层氨通量的结构方

程模型（DF=6，P=0.272，CFI=0.995，RMSEA=0.065，模
型拟合度良好）。GDC、PAL和质外体 pH及氨气补偿

点可以解释74.1%的冠层氨通量变化，其中GDC负向

调控冠层氨交换，质外体 pH、PAL和氨气补偿点正向

调控冠层氨通量。GO通过影响GDC和PAL间接影响

冠层氨通量。光呼吸酶GO和GDC极显著正向调控次

代谢酶 PAL。GO正向影响铵同化酶GS，而 PAL负向

调控铵同化酶GS。GS和 PAL极显著（P<0.001）负向

影响氨气补偿点。质外体 pH负向影响GO、GS活性，

正向影响氨气补偿点和PAL活性（P<0.05）。

3 讨论

3.1 草地氨挥发

谷佳林等[20]的研究表明施用尿素和不同控释肥

（15 g·m-2）后高羊茅草地全年氨累积量为 13.59~
44.42 kg·hm-2，氮肥损失率为 5.23%~17.08%；边秀举

等[21]的研究表明黑麦草施用尿素和不同控释肥（12 g·
m-2）后 15 d 氨挥发损失为 0.77%~20.78%；对匍匐翦

股草的研究表明，施用尿素和不同控释肥（14.7 g·
m-2）后 10 d 氨挥发损失率为 0~40.0%[7]；狗牙根草地

的尿素和不同控释肥（14.7 g·m-2）的氮肥损失率为

3.6%~11.7%[22]；也有文献表明 0.04%~60% 的氮肥以

氨挥发的形式损失[6]。本研究结果中麦冬的氨挥发

水平与前人研究结果一致，而高羊茅和狗牙根的研究

结果（表 3）高于前人的研究，其主要原因可能与本试

验的施肥量（30 g·m-2）有关。高羊茅草地土壤氨挥发

量较高可能与其较高的土壤矿化率有关。高羊茅草

地土壤全氮和有机质含量明显高于其他两块草地（表

图6 质外体pH和氨气补偿点

Figure 6 Apoplast pH and ammonia compensation point
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1），可能是土壤有机氮矿化作用高于其他两种草地的

原因。图 4也表明高羊茅和狗牙根的铵态氮含量高

于麦冬（N0）。本研究发现麦冬的土壤和冠层氨挥发

均较低，且对肥料的响应也低，因此如果在草皮建设

中适当增加麦冬比例，可能有助于氨减排。

本试验施用尿素和缓释尿素处理的草地氨挥发

无差异，可能是由于所用的肥料不是包膜控释肥，而

是吸附性的缓释肥，其缓释效果在草地上不理想。前

人[23-24]的研究表明，尿素与本试验所用的缓释尿素的

释放规律基本一致，缓释肥料中添加的基质材料可吸

附尿素并抑制溶解。此外本试验施肥采用撒施的方

式，肥料暴露在土壤表面，枯草层的脲酶活性比土壤

高 30倍[25]，有利于尿素分解，从而导致缓释肥料没有

达到缓释效果。

3.2 草地冠层氨挥发及其贡献

在研究草地氨挥发时一般未区分土壤氨挥发与

冠层氨挥发。土壤-大气-冠层之间也存在氨交换，

冠层既能释放氨，又能吸收氨。在土壤氨挥发较高

时，大气氨浓度升高，当大气氨浓度大于氨气补偿点

时就可能产生冠层吸收现象，反之则为氨释放。本研

究表明，除个别时期冠层有少量吸收外，大部分时期

冠层表现为氨释放。在监测期内冠层氨释放量占整

个草地氨挥发的 37%~39%，因此仅测定土壤氨挥发

会显著低估草地的氨挥发。不同品种草地之间冠层

氨挥发存在显著差异，主要是因为其质外体 pH、酶活

性和氨气补偿点不同。高羊茅的质外体 pH、酶活性

和氨气补偿点普遍高于狗牙根和麦冬，因此高羊茅的

冠层通量大于后者。狗牙根的质外体 pH和氨气补偿

点对肥料响应高于高羊茅和麦冬，导致施肥对其冠层

氨挥发的影响较大。

3.3 冠层氨交换的生理机制与源解析

植物冠层氨直接来自于质外体，因此，质外体NH+4

浓度、氨气补偿点和 pH等对氨交换有重要影响[13-15]。

结构方程模型也证实了这一点，无论是C3还是C4植

物，冠层氨通量均受质外体 pH的显著影响。质外体

pH越高，氨气补偿点越高，越有利于氨气的挥发[26]。

氨气补偿点对C3植物冠层氨通量无影响，而对C4植

物则有显著影响，说明C3植物和C4植物的质外体氨

来源和冠层氨释放机制存在明显差异。如图 6所示，

在不施肥时两种 C3 植物（高羊茅和麦冬）的质外体

pH和氨气补偿点也高于 C4植物（狗牙根）。两种类

型植被的土壤温度也不同，狗牙根高于高羊茅和麦冬

（图2）。

冠层氨的来源有光呼吸、苯丙氨酸代谢途径和生

殖生长期营养器官含氮化合物的转运过程等[15-16]。

每条路径的标准化回归权重的估计与箭头方向一致，实线表示
正相关，虚线表示负相关，粗线表示显著相关，细线表示不相关 。
***表示P<0.001，**表示P<0.05。百分数表示自变量对因变量的

总解释率。下同
The estimates of the normalized regression weights for each path are
consistent with the direction of the arrows，with solid lines indicating

positive correlations，dashed lines indicating negative correlations，thick
lines indicating significant correlations，and thin lines indicating
insignificant correlations. *** means P<0.001，** means P<0.05.

Percentages represent the overall explanation rate of the independent
variable over the dependent variable. The same below

图7 C3植物（高羊茅和麦冬）各生理指标与冠层氨通量的

结构方程模型

Figure 7 Structural equation model of each physiological index
and canopy ammonia flux of C3 grassland grasses（tall fescue and

Ophiopogon japonicus）
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图8 C4植物（狗牙根）各生理指标与冠层氨通量的

结构方程模型

Figure 8 Structural equation model of physiological indexes and
canopy ammonia flux of C4 grass（Bermudagrass）
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本研究供试草地植物均没有生殖生长，因此不存在植

物体内的氮素转运。光呼吸的甘氨酸脱羧过程释放

出一个NH3，PAL在苯丙氨酸生产反式肉桂酸和NH3
过程中发挥作用[27-28]，这些过程产生的NH3如果未被

GS固定将挥发到环境中[15]。从图 7和图 8的结构方

程模型可知 C3植物和 C4植物的 PAL活性均直接与

冠层氨通量密切相关，说明两种植物的冠层氨来源均

与苯丙氨酸代谢途径有关，这可能与草地乂割导致的

茎叶生长过程的木质素合成有关。

C3植物光呼吸的关键酶GO和GDC间接影响冠

层氨通量（图 7），而 C4植物冠层氨通量直接受 GDC
负向调控（图 8）。这说明C3植物和C4植物的氮代谢

过程和冠层氨的来源有差异。植物的光呼吸过程发

生在叶绿体、线粒体和过氧化物酶中，其中发生在线

粒体中的乙醇酸氧化和甘氨酸脱羧通过线粒体电子

传递链影响木质素合成酶 PAL 活性[29-30]，同时产生

NH3。因此C3植物旺盛的光呼吸作用对冠层氨释放

有重要作用。C4植物的光呼吸弱，其产生的氨较少，

不会直接影响冠层氨的供应，但是可能通过乙醇酸氧

化过程激发GS活性而增加氮同化途径，进而降低质

外体pH和氨气补偿点，抑制冠层氨释放。

本研究采用草地原位测定的 3种草地土壤肥力

具有明显差异，土壤氨挥发也差异显著，如高羊茅草

地的土壤氨挥发和冠层氨挥发显著高于其他两种草

地，因此冠层氨释放可能受到土壤氨挥发的影响较

大。在今后的研究中需要进一步考察同一土壤条件

下的C3和C4植物冠层氨交换特征，以消除土壤氨挥

发对不同植被冠层氨交换的影响。另外，本试验供试

植物种类偏少，今后应该在更多的植物中进行比较研

究，并从基因和分子生物学角度探讨C3和C4植物的

冠层氨交换规律及生物学机制。

4 结论

（1）3种植被类型的草地氨挥发通量具有显著的

差异，高羊茅、狗牙根和麦冬的氨挥发量分别为

199.9~236.9、20.1~157.6、4.4~22.4 kg·hm-2·a-1。

（2）施肥会显著增加草地的氨挥发，其中狗牙根

对氮肥的响应显著高于高羊茅和麦冬；高羊茅、狗牙

根和麦冬草地的氮肥氨挥发损失率分别为 12.3%、

45.8%和9.7%。

（3）冠层氨挥发对草地的氨挥发贡献为 37%~
39%，冠层氨释放对草地氨挥发的贡献不容忽视。

（4）C3植物和C4植物的冠层氨通量均与苯丙氨

酸代谢途径呈正相关，质外体 pH对冠层氨通量也有

显著影响。C3植物的光呼吸通过苯丙氨酸途径间接

刺激冠层氨释放；而C4植物的光呼吸直接或间接地

负向调控冠层氨通量；氮同化途径通过氨气补偿点和

质外体pH间接负向调控冠层氨通量。

参考文献：

[1] WU Y Y, GU B J, ERISMAN J W, et al. PM2.5 pollution is substantially
affected by ammonia emissions in China[J]. Environmental Pollution,
2016, 218：86-94.

[2] DONG Y, XU L. Anthropogenic intensification of urban reactive nitro⁃
gen inputs and potential to mitigate nitrogen pollution in Guangzhou,
China[J]. Resources, Conservation and Recycling, 2020, 159：104847.

[3] PAULOT F, JACOB D J. Hidden cost of U.S. agricultural exports：Par⁃
ticulate matter from ammonia emissions[J]. Environmental Science &
Technology, 2013, 48（2）：903-908.

[4] MA S. High-resolution assessment of ammonia emissions in China：In⁃
ventories, driving forces and mitigation[J]. Atmospheric Environment,
2020, 229：117458.

[5] 黄娟 . 草坪的功能与作用探析[J]. 园艺与种苗, 2015（3）：49-50, 67.
HUANG J. Discussion on functions and roles of lawn[J]. Horticulture &
Seed, 2015（3）：49-50, 67.

[6] SCHLOSSBERG M J, MCGRAW B A, SEBRING R L, et al. Nitrogen
recovery and loss from kentucky bluegrass fertilized by conventional or
enhanced-efficiency urea granules[J]. Agronomy, 2018, 8（8）：144.

[7] KNIGHT E C, GUERTAL E A, WOOD C W. Mowing and nitrogen
source effects on ammonia volatilization from turfgrass[J]. Crop Science,
2007, 47（4）：1628-1634.

[8] SHANG Q Y, GAO C M, YANG X X, et al. Ammonia volatilization in
Chinese double rice-cropping systems：A 3-year field measurement in
long-term fertilizer experiments[J]. Biology and Fertility of Soils, 2014,
50（5）：715-725.

[9] ZHOU F, CIAIS P, HAYASHI K, et al. Re-estimating NH3 emissions
from Chinese cropland by a new nonlinear model[J]. Environmental Sci⁃
ence & Technology, 2016, 50（2）：564-572.

[10] ZHANG P, XI J. Analysis on soil ammonia volatilization characteris⁃
tics of summer maize in northern China[J]. IOP Conference Series：

Earth and Environmental Science, 2021, 651（4）：42-64.
[11] LIAN Z M, OUYANG W, LIU H B, et al. Ammonia volatilization mod⁃

eling optimization for rice watersheds under climatic differences[J].
Science of the Total Environment, 2021, 767：144710.

[12] SCHONINGER E L, GONZÁLEZ-VILLALBA H A, BENDASSOLLI
J A, et al. Fertilizer nitrogen and corn plants：Not all volatilized ammo⁃
nia is lost[J]. Agronomy Journal, 2018, 110（3）：1111-1118.

[13] HOVE L, HEERES P, BOSSEN M E. The annual variation in stoma⁃
tal ammonia compensation point of rye grass（Lolium perenne L.）
leaves in an intensively managed grassland[J]. Atmospheric Environ⁃
ment, 2002, 36（18）：2965-2977.

[14] 吴小庆, 徐阳春, 沈其荣 . 植物叶片氨挥发研究进展[J]. 生态与农

2325



农业环境科学学报 第41卷第10期
村环境学报, 2006, 22（2）：80-84. WU X Q, XU Y C, SHEN Q R.
Progress in research on ammonia volatilization from plant leaves[J].
Journal of Ecology and Rural Environment, 2006, 22（2）：80-84.

[15] 徐晓鹏, 傅向东, 廖红 . 植物铵态氮同化及其调控机制的研究进展

[J]. 植物学报, 2016, 51（2）：152-166. XU X P, FU X D, LIAO H.
Advances in study of ammonium assimilation and its regulatory mech⁃
anism in plants[J]. Chinese Bulletin of Botany, 2016, 51（2）：152-166.

[16] 王吕, 景建元, 李惠通, 等 . 冬小麦冠层-大气氨交换的季节性特征

及其影响因素 [J]. 干旱地区农业研究 , 2019, 37（6）：256-264.
WANG L, JING J Y, LI H T, et al. Seasonal characteristics of canopy-
atmosphere ammonia exchange and its ifluencing factors in a winter
wheat field[J]. Agricultural Research in the Arid Areas, 2019, 37（6）：

256-264.
[17] 罗红艺 . C3 植物、C4 植物和 CAM 植物的比较[J]. 高等函授学报

（自然科学版）, 2001, 14（5）：35-38. LUO H Y. Comparison of C3
plants, C4 plants and CAM plants[J]. Journal of Continuing Higher
Education（Natural Science Edition）, 2001, 14（5）：35-38.

[18] YANG Y, NI X Y, LIU B M, et al. Measuring field ammonia emissions
and canopy ammonia fluxes in agriculture using portable ammonia de⁃
tector method[J]. Journal of Cleaner Production, 2019, 216：542-551.

[19] 景建元, 孙晓, 杨阳, 等 . 施氮水平对冬小麦冠层氨挥发的影响[J].
农业环境科学学报 , 2017, 36（2）：401-408. JING J Y, SUN X,
YANG Y, et al. Ammonia volatilization of winter wheat canopy un⁃
der differet nitrogen rates[J]. Journal of Agro-Environmental Sciences,
2017, 36（2）：401-408.

[20] 谷佳林, 边秀举, 徐凯, 等 . 不同缓控释氮肥对高羊茅草坪生长及

氮素挥发的影响 [J]. 草业学报 , 2013, 22（2）：235-242. GU J L,
BIAN X J, XU K, et al. Effects of different slow/controlled release ni⁃
trogen ferilizer on tall fescue turf growth and nitrogen volatilization[J].
Acta Prataculturae Sinica, 2013, 22（2）：235-242.

[21] 边秀举, 李晓林, 张福锁 . 施氮后氨的挥发损失及其对草坪草生长

的影响 [J]. 草地学报 , 2000, 8（1）：41-45. BIAN X J, LI X L,
ZHANG F S. Studies on the ammonia volatilization from perennial
ryegrass turf after fertilization[J]. Acta Agrestia Sinica, 2000, 8（1）：

41-45.

[22] HUCKABY E C K, WOOD C W, GUERTAL E A. Nitrogen source ef⁃
fects on ammonia volatilization from warm-season sod[J]. Crop Sci⁃
ence, 2012, 52（3）：1379-1384.

[23] YANG Y, NI X, ZHOU Z, et al. Performance of matrix-based slow-re⁃
lease urea in reducing nitrogen loss and improving maize yields and
profits[J]. Field Crops Research, 2017, 212：73-81.

[24] 李嘉, 吕慎强, 杨泽宇, 等 . 氮肥运筹对黄土塬区春玉米产量、效益

和氮肥利用率的综合效应[J]. 植物营养与肥料学报, 2020, 26（1）：

32-41. LI J, LÜ S Q, YANG Z Y, et al. Comprehensive effects of ni⁃
trogen fertilizer management on yield, economic performance and ni⁃
trogen use efficiency of spring maize in Loess Plateau, China[J]. Jour⁃
nal of Plant Nutrition and Fertilizers, 2020, 26（1）：32-41.

[25] TORELLO W A, WEHNER D J, TURGEON A J. Ammonia volatiliza⁃
tion from fertilized turfgrass stands[J]. Agronomy Journal, 1983, 75
（3）：454-456.

[26] 武云杰, 杨铁钊, 张小全, 等 . 不同烤烟品种烟叶衰老期氨气挥发

及其与氮素代谢的相关性[J]. 中国农业科学, 2013, 46（19）：4027-
4034. WU Y J, YANG T Z, ZHANG X Q, et al. Study on correlation
between ammonia volatilization and nitrogen metabolism during the
tobacco leaves senescence[J]. Scientia Agricultura Sinica, 2013, 46
（19）：4027-4034.

[27] LEPELLEY M, MAHESH V, MCCARTHY J, et al. Characterization,
high-resolution mapping and differential expression of three homolo⁃
gous PAL genes in Coffea canephora Pierre（Rubiaceae）[J]. Planta,
2012, 236（1）：313-326.

[28] 江昌俊, 余有本 . 苯丙氨酸解氨酶的研究进展（综述）[J]. 安徽农业

大学学报 , 2001, 28（4）：425-430. JIANG C J, YU Y B. Research
progress of phenylalanine ammonia lyase（review）[J]. Journal of An⁃
hui Agricultural University, 2001, 28（4）：425-430.

[29] TIMM S, HAGEMANN M. Photorespiration-how is it regulated and
how does it regulate overall plant metabolism? [J]. Journal of Experi⁃
ment Botany, 2020, 71（14）：3955-3965.

[30] RASMUSSON A G, ESCOBAR M A, HAO M, et al. Mitochondrial
NAD（P）H oxidation pathways and nitrate /ammonium redox balanc⁃
ing in plants[J]. Mitochondrion, 2020, 53：158-165.

2326


