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摘要 本文从养分吸收
、

归还和累积等方面综述了森林生态系统营养元素生物循环的某些 研

究成果 , 同时综合分析和讨论了调节养分循环的一般过程
。

系统的营养元素生物循环 速率因树种

和地理环境而异
,

一般表现为阔叶树高于针叶树
,

低纬地区高于高纬地区
。

在森林生产力上所表现

出的类似规律性正是养分循环速率变化的反映
。

树体内养分的重新分配是一种普遍存在 的现象
,

这些现象表示了树木对环境中营养元素供应不足的适应性反应
。

相比较而
一

言
,

针叶 林及高纬地 区

森林具有较高的养分利用效率
。

关位词 森林生态系统 , 营养元素 , 生物循环

森林生态系统营养元素的生物循环是非常复杂的生物过程
,

不仅受环境因素和树种生物

学特性影响
,

并且随各元素在林木体内的作用和状态不 同
,

各元素的循环特点也 有 明显 差

异工‘l
。

人们进行养分方面的科学研究可以追溯到 1 8 4 0年 Li e hi g 的农业化学研究
。

而 在森林

生态系统中进行大规模的养分循环研究还是20 世纪中叶国际生物学计 划 a B P) 开 展 以后的

事
。

IBP 使得研究重点集中在养分循环上
。

许多国家如美国阅
、

西德
、

英国
、

苏联
、

丹麦等

都设立了定位站进行系统的长期的研究
。

中国养分循环研究起步较晚
,

50 年代 做 过 一 些工

作同
,

较多的研究是在近十年中完成的〔;
一句

。

近期的一些研究已达到或接近国际水平
。

1 养分吸收

林木吸收养分的过程受林木的生物学特性和环境因素影响
。

生长对吸收的调节作用表现

在生长季中林木的分生组织不仅产生着指导林木其它器官(尤其根 )行为的激素系统
,

而且林

木光合部分对元素的竞争性同化易于在体内产生一个元素浓度梯度 [4,
7 , 吕l。 此外

,

不同树种有

不同的生长速率
,

这就导致了吸收同化元素量的差异
。

影响林木吸收过程的环境因子包括气象因子(光
、

温
、

降水等)
、

土壤理化性质(结构
、

元

素有效性 )
。

在一定条件下
,

土壤中养分状态和水平约束着林木的生长并对林木的吸收 速 率

和吸收量起决定性作用
。

根系吸收造成的根表面土壤中养分浓度的降低
,

将由土壤中养分各

种形式的运动来补充闭
。

流过根表的养分量 (F) 表达为
: F = a( c :

/ C
, ‘)C : ;

(a 为根吸收参数
,

C . 为根
、

土接触面溶液中养分浓度
,

C , 、
为土壤溶液的平均养分浓度

。

N ye[
’。〕曾给 出过图示

的 C ;

/c
: ,

值
,

可计算根吸收系统和土壤中养分的扩散系数
、

缓冲能力
。
二

土壤中养分移向根表面有两种方式
:
离子扩散和质体流动

。

离子扩散速率受土壤含水量

影响 ; 质体流动是伴随林木吸水和蒸腾所形成的土壤水流而发生的
,
通常以蒸腾水量和土壤

本文于 1马马0年 4 月 1 7 日收到
。
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溶液中养分浓度的乘积计算
。

据报道 ! ”l ,
N a

、

M g
、

A I
、

M u
、

cI
、

S 等元素几乎完全以质

体流动形式进入根系
,

N
、

P
、

K 约有40 %是以扩散方式供给根系
,

C a 的供给有 17 % 来自

离子扩散
。

但有的报道数据与此出入很大
,

这是研究立地养分和水分状况的差异造成的
。

在养

分水分含量低的土壤中
,

扩散及质体流动供应给根系的养分很少
,

若要维持正常生长
,

根系

必须不断延伸占据更大的空间
,

同时吸收根和菌根增加
,

扩大根系表面积
。

这是林木对不良

环境的适应反应
。

因此
,

在干旱和低肥力土壤中常可见到林木有发达的根系
,

而在潮湿肥沃

的土地上
,

林木常形成浅根系
。

此外
,

在腐殖质层中常可见到丰富的吸收根和菌根 [ ‘’] ,

说明

林木可从枯落物层中直接吸收养分
。

这有利于防止养分流失
。

林木的养分吸收量随树种而异
,

受树种生物学特性特别是叶片保留时间长短的影响
。

针

叶树与阔叶树在养分吸收上差异较大
,

一般来说
,

除 P 以 外
,

N
、

P
、

K
、

C a 、

M g 五种主

要元素阔叶树的吸收约是针叶树的两倍〔2 ]
。

关于林龄的影响
,

结论不尽相同
。

Pe M o3 。口 ‘3〕认为松林吸收量在30 年生以前 是 逐 渐 增

加
,

尔后逐渐减小
。

K a zi m ir oo l” ]发现韶年生云杉林的吸收量最大
,

为 1 38 年生时的两倍
。

D u vi g n e a
nd 工“]却认为除接近演替顶极的植被

,

林分年龄对养分吸收的影响 是 不 重 要的
。

M M H a
的研究结果也是如此

。

从理论上分析
,

养分吸收量应随林龄呈一定规律的变化
。

以同龄林为例
,

幼龄期吸收量

逐年增加
,

在生理成熟期达到最大并长时间保持大致稳定
,

直至衰老期
。

异龄林的生理成熟

和衰老时间不统一
,

故林分吸收量不一定随年龄变化
。

此外
,

同龄林的吸收有时也并不必然

反映出随年龄的变化
,

因为林木对环境有一定的缓冲能力
,

当环境不能提供足够养分维持正

常生长时
,

可 以加速成熟器官的老化和死亡
,

转移出其中的大部分养分 [’“” . ]
。

因此
,

林分对养

分的需求量随林龄增加表现出的是一条规范曲线
,

而吸收量则不尽然
,

它和需要量曲线的吻

合程度取决于环境中养分的可供应水平
。

温度
、

水和土壤微生物也调节着养分循环
。

林木一年四季生
一

长发育的节律变化就是林木

对环境因子规律变化的反映
。

在低温少水的冬季
,

微生物生理活性很低
,

土壤有效养分水平

较低
,

根系难以从土壤中吸取养分
,

植物长期适应的结果就是在冬季休眠
,

生长
、

养分的吸

收和积累则在其它季节进行
。

2 养分归还

养分归还有两个途径
:
枯枝落叶和雨水淋溶

。

枯枝落叶经微生物分解完成养分归还过程
。

有关枯落物分解的研究 ! ‘“
, ‘7 , ’“】已从单纯测定千重损失发展到测定元素的分解动态特 性 并 与

元素在生物体中的作用等生物化学因素结合起来
。

但有关枯落物分解过程中微生物的侵入和

分解机理的具体研究
,

目前尚无报道
。

森林生产力及养分循环速率的地带性差异
,

在很大程

度上是由枯落物的分解速率决定的
。

在热带雨林中枯落物分解迅速
,

森林生产力较高 t” ]
。

在

寒冷的北方
,

枯落物分解缓慢
,

林下枯落物中大量的养分不能被林木吸收利用
,

生产力低得

多〔“。!
。

显然
,

归还枯落物与归还养分不是完全等同的
。

雨水淋溶归还的养分多为可溶性的
。

不同元素在两种归还途径中所占比例差别较大
。

根据 IBP 的总结数据 [’J ,

N
、

P
、

K
、

Ca
、

M g 以枯落物形式归还的量分别占各元素总归还量的83 %
、

85 %
、

41 %
、

71 %
、

60 %
。

由

此可知 K 主要经雨水淋溶归还林地
。

国内许多研究结果与此相同〔6 ”
’ ‘。I

。

这与K 在 林木中的
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状态有关
。

林木通过枯落物归还养分要依赖生态系统的其它过程
,

如叶子寿命
、

枝叶养分含量
、

土

壤肥力状况等
,

而与树木的养分需求或第一性生产率关系较小
。

针
、

阔叶林在养分归还上有

明显差异
,

根据温带地区的统计数字 12
, “, 1,

除P 以外阔叶林归还的养分约为针叶林的两倍
。

针叶寿命较长是原因之一
。

此外
,

养分归还量与枯落物归还量并不完全一致
,

当阔叶林枯落

物归还量与针叶林相等时
,

阔叶林归还的养分量约为针叶林的两倍
。

‘

这是因为阔叶树的归还

部分中养分含量较高
,

而针叶树归还的枯落物中枝
、

果等高碳低养分的组织所占比例较大〔么2 1 。

两大类群的这个差异是影响它们循环的重要因素之一
。

3 养分的存留和积累

存留
、

吸收
、

归还三者密切相关
。

在生理成熟龄以后林木的吸收量保持相对稳定
,

存留

量也保持相对稳定
。

Pe Mo3
。夕

‘3 1对苏联北方几种林分的研究表明
,

中龄林存留率较高(30 %一

5 0 % )
,

而老龄林则低得多(2 %~ 15 % )
。

林分中各个元素的积累是不平衡的
,

这依赖于它们在林木中的作用和状态
。

N
、

Ca 的积累

与有机物的积累近乎平行
,

而由于 K 的释放不依赖代谢作用其积累量要低得多〔ZJ
。

W a r re nl
“3J

等对存留的养分在植物各器官中的分配与生物量的分配进行了 比较
,

发现各元素的分配与新

生生物量的分配有显著差异
。

国内许多同类研究结论相同沙
7〕

。

此外
,

养分的累积强度 依 地

带性和林型而变化
,

其次序为
:
北方针叶林> 温带针叶林> 北方阔叶林> 温带阔叶林 > 热带

森林 I’“一 2 ‘] 。

当年吸收的养分主要用于
.

林木新生组织
,

只有超出需要的吸收量才会在老组织中积累下

来〔“们 。

以此可判断 出立地中某元素是否亏缺
。

如果根系的吸收不能满足当年新生 部分 的要

求
,

从空气或降雨中的直接吸收是弥补亏缺的一个途径
,

再就是体内养分从老组织转移到新

生组织的竞争分配现象
。

大量研究表明
,

植物体内养分的重新分配过程是普遍存在的
,

即使

是在比较肥沃的立地上
。

G re g or y两1报道谷物干重积累只有最终值的25 %时
,

所吸收的 N
、

P量 己达最终值的90 %以上
。

在许多林木养分动态研究中
,

可 由叶子养分含量的动态变化证

实养分再分配的存在哪] 。 T iv er[
2 石〕等认为再分配的原则主要由竞争性分生组织的要求 所 引

起的动态平衡所决定
,

这种要求使得新生组织和先形成的器官
、

组织形成一种养分的浓度梯

度
。

在有关油松
、

华山松等的研究中可以见到这种梯度 [’
, “, 」

。

而不同季节归还的枯落物中养

分含量的差异不仅说明了林木个体内部竞争性再分配现象的存在
,

同时也反映了林木个体内

部保存和竟争性利用养分的动态特点〔’“
, ‘7 , “司 。

养分的再分配在不同森林类型
、

立地条件及元素间是有差别的
,

这取决于吸收量与生长

需求量的距离
。

据报道 I“l ,

针叶林每年吸收量基本能满足需求 , 而阔叶林每年所需N 的 1/ 3

从老组织中获得
。

针
、

阔叶林均无明显的钾转移 ; Ca
、

Mg 的年吸收量均超过了年需求量
。

林木体内养分的再分配以及林木器官 (叶 )枯落前的回流可能是对环境养分供应不足的适应性

反应
,

换言之
,

养分转移是林木器官枯死的原因
,

而不是结果
。

例如 A
.

J
。

Mor to n[ ’。]发现

叶子脱落前 75 %的 N
、

P 回流
,

而 Ca 、

M g
、

K 则无回流现象
。

在寒
、

温带针叶林中[z0 ] ,

当冬季生长停止时
,

当年生的新叶养分含量有所降低
,

而枝
、

干却相应提高
。

森林愈是处于

恶劣生境就愈能有效地保存所吸收的养分
。
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4 生物循环

目前普遍采用吸收
、

归还
、

存留等数值衡量森林生态系统的生物循环速率
,

这能清楚地表

示系统养分量上的特征及在各部分间的流动速率
。

但它们不能很好地反映系统养分循环的快

慢
。

用系统养分循环速率参数
:

R = L / F(L:

林地贮存枯落物总量
,

F
:

当年归还 的枯落

物量)便于 森林生态系统生物循环速率 的 比

较
。

因为枯落物是林木土壤间的联接环节
。

对于任何一个树种
,

当年归还的枯落物量反

映了林木的吸收和存留状况 , 林地枯落物总

量则反映了外部环境的总和
,

比值 R 正是生

态系统地上与地下
、

林木与环境相互关系的

反映
。

运用这个循环速率参数
,

R o di n 等计

算并比较了各种林型的循环强度 (表 1 )
。

运

用系统分析
,

Jor d a n 等〔’0] 得出 相同结果
。

裹 1 不同森林生态系统曹养

元索的抽环强度

森林生态系统 L (t / h a ) L / F 循环 强度

泥炭醉森 林

泰加森林

落 叶 林

草原生态系统

亚 热带森 林

萨王纳森林

赤道森林

8 0

3 0 ee 4 5

不 定

4 ~ 6

10

lee Z

5 0

1 0 ~ 1 7

3 ~ 4

1 ~ 1
。

5

0
.

7

0
.

2

0
.

1

停 滞

很迟级

缓烈烈迟强强

很强烈

很强烈

值得注意的是
,

以上提到的许多研究成果是以生物量测定和林木器官的化学分析为基础

计算的
,

通常以某次林木样品的元素含量乘上当年的生物量增量作为当年的林木 养分 存 留

量
,

而以此加上归还量来代表吸收量
。

这个数据实际上仅能代表一种静态
,

一种循环的结果
。

在生物循环研究中
,

不仅要考虑林木吸收同化的养分量
,

还应考虑为了同化这部分养分林木

实际利用过的养分
。

这个数值可能相当大
,

如 美国鹅掌揪〔Li
r宕。d 。耐初

: tu lip亩f。, a L
.

〕林分

中小根的年周转率达 g t/h a , 火炬松〔几
。: : tae da L

.

〕人工林小根的年周转率达 8
.

6 t /h a 。

此外还有雨水淋洗的养分
。

这些养分难以用化学分析法检出
。

但它们确实参加了生物循环过

程
,

起了辅助保证作用
,

即保证所吸收的那些元素量被同化
。

因此在进行养分循环研究尤其

是在计算养分元素的利用效率时应考虑辅助量的作用
。

只有以土壤化学分析为基础
,

准确掌

握土壤速效养分的动态并与生物量和林木化学成分的分析结合起米
,

才可能测定出辅助量
。

5 养分循环与森林生产力的关系

毋庸置疑
,

养分循环与森林生产力有密切关系
。

国内外的研究成果比较一致地认为
,

养

分的吸收和循环调节着森林生态系统的生产力
,

从热带到极地森林生产力的逐步降低是养分

的吸收及循环速率的规律变化的反映
。

世界大多数森林都缺N
,

因而森林生产力主要依赖于林木对 N 的 吸 收 和 利 用 效率
。

Col e[
“。;认为 N 素的吸收主要来自地表有机质层

, 由于 C / N 比大
,

多年生叶的保存及从年老

组织的转移
,

林木氮利用率较高
。

而针叶树又高于阔叶树
。

根据他的计算
,

森林平均每吸收

N I k g /h a. a ,

可生产阔叶树地上部分生物量为 1 43 土 36 k g / ha. a ,

针叶树地上部分生物量为

19 4 土 4 8 k g / h a
·
a

。

这种差异显著性可靠程度达到” %
。

从地带性上看
,

寒带森林的 养分循环

虽然很迟缓
,

但对于一定的 N 吸收量北方树种在生产生物量上 比南方树种效率高
,

可以高达

30 0 k g /h a. a
。

这是因为寒带地区氮的亏缺较大
,

使得它们在生产力和 N 的吸收 利用之间转

化率较高
。

根据 Col e 提供的数值
,

热带森林每吸收一公斤 N 仅产生1 20 k g / ha
·
a 的有机物

。
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与其它植被类型相比
,

任何森林林分的氮利用效率都是很高的
。

因为森林是多年生植物
,

能有效地进行 N 的转移和再循环(再分配 ) ; 另外森林生物量具有高的 C / N
。

森林不但有高的

N 利用效率
,

对其它养分元素的利用效率也很高
。

森林生态系统中林木吸收利用
、

积累的营养元素量仅占系统所有量的一小部分
,

大部分

以林木不能吸收利用状态存在于土壤〔’。J和林地枯落物层中
,

后者在北方森林生态系统中占重

要地位〔“01 。

通过调节林分结构及整地
、

抚育等措施改善系统水热条件
,

促进枯落物分解及土

壤中养分的转化是提高森林生产力的关键途径
。

营养元素生物循环毕竟只是养分循环的一部分
,

只有与森林水文循环
、

养分的输入输出

测定结合起来研究
,

才能更深刻更广泛地了解养分循环的本质和一般规律
。

根据 发 表 的 文

献
,

近几年养分循环研究进展可归纳为如下几个方面
:
一是从常量元素扩大到微量元 素〔“’l ,

并广泛使用同位素技术研究元素的运动特点及循环相关性 ; 二是加强了生物固氮的研究工“2 ] ;

三是加强了指导经营生产的研究[“3 一“叭 四是通过一系列的连续测定
,

运用系统分析方法和动

态模拟手段整体地把握养分循环〔“
, 3 6了

。

此外
,

关于林下植被 (尤其是人工林)作用的研究也日

益重视起来
。
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