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摘要   在河北塞罕坝樟子松林 , 设置对照样方、低氮 (20 kgN/(hm2·a))、中氮 (50 kgN/(hm2·a))和高氮 (100 

kgN/(hm2·a))添加4种处理, 分0~10, 10~20和20~30 cm共3个土层, 系统地研究细根生产、周转、碳归还以及

细根生产力(NPPfr)占生态系统净初级生产力(NPP)的比例对不同程度氮可获得性的响应, 结论如下: 1) 细根

生产力在低氮下增大, 高氮下降低; 细根生产力占NPP的比例则相反, 在低氮下降低, 中氮下升高; 2) 随氮 

浓度增大, 细根生物量逐渐降低, 细根周转率增大, 细根碳归还先升(低、中氮)后降(高氮); 3) 施氮对细根生

产力的影响随土壤深度的加深无显著变化, 施氮对细根周转率的影响在不同深度间则差异显著; 4) 结构方程

模型表明, 氮添加通过对土壤碳氮含量、pH的影响而改变细根生产力, 通过对细根碳氮含量的影响改变细根

周转率。 
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Abstract  A N addition experiment was established with four treatments: control (no fertilization), low-N     

(20 kgN/(hm2·a)), medium-N (50 kgN/(hm2·a)) and high-N fertilization (100 kgN/(hm2·a)) in an N-limited Pinus 
sylvestris forest in Hebei Province, North China to study the production, biomass and turnover of fine root 

systematically. The results showed that fine root productivity (NPPfr) increased in low-N plots, decreased in high-

N treatment, while the proportion of NPPfr to net primary productivity (NPP) reduced in low-N addition and 

increased in medium-N addition. With the increase of N availability, root biomass decreased, turnover rate 

increased, and carbon returned to soil decreased at first and increased later. The influence of N availability on 

NPPfr didn’t change with depth, while turnover rate varied among depth. N-addition made an impact on fine root 

productivity through soil nitrogen content, soil carbon content and soil pH, while affecting turnover rate of fine 

root by root carbon and nitrogen content.  

Key words  fine root; nitrogen concentration; productivity; turnover rate; soil depth

细根通常指直径小于2 mm的根系, 是根系中最

重要、最活跃的部分 [1–2]。细根从土壤中吸收水分

和养分, 并通过自身死亡和分解作用将养分归还给

土壤[2]。细根生产力是地下生产的最大组分[3–4], 占

净初级生产力的21%~33%[5], 细根死亡过程中形成

的地下枯落物碳归还可占总枯落物碳输入的6.2%~ 
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88.7%[6–7]。因此, 细根生产、周转在碳和养分的分

配、循环中有重要作用[4]。 

到21世纪末 , 大气氮沉降会增加2.5倍 [8–9], 氮

肥的施用是20世纪末的两倍[10], 因此数十年来广泛

的自然或人为氮添加, 对细根生产及其周转的影响

不容忽视。然而, 由于测定细根活动难度大, 相对

于地上组分, 细根的研究受到很大限制[11], 控制细

根生产力的因素难以确定[3]。关于氮可获得性对细

根生产与周转的4种假说(细根生产力和周转率都提

高; 细根生产力和周转率都下降; 细根生产力下降, 

周转率提高; 细根生产力提高, 周转率下降)仍是争

议的热点[12–13], 细根生产和周转对氮添加的响应机

制尚待研究[11,14]。 

关于氮添加对根系生产力的影响目前尚无一致

的结论。已有研究表明 , 随着氮可获得性的增大 , 

根 系 生 产 力 或 增 大 [14–15], 或 降 低 [11–12,15–17], 或 不  

变 [18]。氮可获得性对细根生产的影响的Meta分析

(410个自然梯度和469个氮添加)结果表明, 细根生

产力随氮浓度的增大而增大, 直到土壤氮含量达到

0.5%, 随后保持不变或者降低[14]。对氮添加下细根

生产力占净初级生产力(NPP)的相对比例的研究也

无一致结论: 在养分贫瘠的土壤, 虽然细根生产力

低, 但是植物可能会分配更多的生产力用于细根生

长 [11]; 氮添加后 , 细根生产力增大 , 但是占NPP的

比例可能降低 [12,14]; 也有研究表明 , 每年施加200 

kgN/hm2的氮肥, 细根净生产力显著降低, 占总NPP

的比例也显著降低[17]。综上所述, 细根生产力对氮

添加的响应很可能随施氮浓度的不同而不同。 

有关氮添加对细根周转率影响的研究表明, 养

分充足时 , 根系周转快 , 相反 , 低养分时 , 根系的

周转慢 [15]; 氮添加时, 生产力增大, 根系生物量不

变或降低, 周转率增大[14,18]。相反的研究结果表明, 

氮添加下细根生产力降低, 生物量降低, 细根周转

率降低或无显著变化 [12]。有关氮添加对细根生物

量影响的研究表明, 细根生物量对营养可获得性变

化的响应不同[19], 随氮浓度的增大或增大[15], 或降

低 [11–12,20–21]; 细根生产与周转的Meta分析表明, 氮

沉降总体上显著降低细根生物量(−12.8%), 且在不

同梯度的氮添加之间差异较大[18], 然而, 该研究中

关于氮添加浓度的划分(低(<100 kgN/(hm2·a))、中

(100~200 kgN/(hm2·a)) 、 高 (>200 kgN/(hm2·a)), 将

<100 kgN/(hm2·a)全部归纳为低浓度, 实际上此时氮

可能已经达到饱和, Li等[18]的研究也表明模拟氮沉

降的氮添加的数量应少于平均大气氮沉降的两倍。

这说明细根从氮限制到氮饱和的变化阈值可能处在

低氮水平(大气氮沉降水平)。然而, 细根生产和周

转对低氮添加的响应的相关研究较少。 

基于上述背景 , 我们提出本研究的科学问题 : 

1) 细根生产力和细根生物量对不同浓度氮添加如何

响应? 2) 细根生产力占总初级生产力(NPP)的比例

是否随氮浓度的增大而变化? 3) 细根周转率随氮浓

度的增大如何变化? 4) 氮可获得性通过对何种因素

的影响从而导致细根生产与周转的变化? 本研究在

河北省赛罕坝樟子松林人工林基地, 设置对照(无N 

添加 )、低 (20 kgN/(hm2·a))、中 (50 kgN/(hm2·a))、

高 (100 kgN/(hm2·a)) 3 种不同的施氮梯度 , 基于内

生长法, 测定细根生产力, 同时测定生物因素(土壤

微生物碳氮含量、根系碳氮含量、微生物群落结

构)和非生物因素(土壤温度、土壤水分、土壤pH、

土壤碳氮含量), 系统地研究细根生产、周转对氮

可获得性的响应及其机制。因本研究中樟子松林尚

处于氮限制状态[21], 基于资源最佳分配假说[11–12,14]

和细根生产力主要受内生因素作用, 细根周转则主

要受外生因素影响的研究结果[11,14], 提出如下假设: 

1) 细根生产力和生物量在低氮下升高, 在高氮下降

低; 2) 细根生产力占NPP的比例在所有氮添加浓度

下均降低; 3) 细根周转率在低氮下升高, 高氮下降

低; 4) 不同浓度氮添加通过土壤氮含量影响细根生

产力, 通过根系氮含量影响细根周转。 

1  材料与方法 
1.1  样地概况 

本 研 究 的 实 验 样 地 位 于 河 北 省 围 场 满 族 –蒙  

古族自治县北部的塞罕坝机械林场 (42°10′—50′N, 

117°12′—30′E)。研究区地处我国暖温带向温带的

过渡区域, 同时也是半湿润气候向半干旱气候的过

渡区域。由于地势高, 冬季漫长而寒冷, 生长季较

短 (5—10 月 ), 夏 季 不 明 显 。 当 地 气 象 台 站 40 年

(1964—2004年 )的 记 录 显 示 , 该 地 区 的 年 均 温 为

−1.4°C, 1月均温为−12.8°C, 7月均温为14.7°C。年

降水量450.1 mm, 平均相对湿度为69.5%。土壤类

型主要是沙土。本研究选择樟子松人工林作为研究

样地, 实验样地中85%的树种为常绿针叶树种樟子

松, 15%为落叶松。树龄约为30年, 平均胸径为12.1 

cm, 平 均 树 高 约 10.1 m, 栽 种 密 度 为 3500~4000   

棵/hm2。实验样地林冠层郁闭度较高, 林下阴冷潮
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湿, 草本层植被稀疏。样地的氮沉降本底值为13.53 

kgN/(hm2·a), 高于中国氮沉降的平均值(12.89 kgN/ 

(hm2·a)), Du等[21]的研究表明, 该樟子松人工林仍然

为氮限制的生态系统。 

1.2  样方设置 
模拟氮沉降样地于  2009 年  5 月布设完成 , 采

用完全随机法布设样方, 设置 4 种氮添加处理: 对

照 ( 无 氮 添 加 ) 、 低 氮 (20 kgN/(hm2·a)) 、 中 氮 (50 

kgN/(hm2·a))和高氮(100 kgN/(hm2·a)), 各 3 个重复, 

共  12 个  20 m×20 m 的完全随机分布的样方 , 并在

四周以 10 m 的缓冲带作为样方间隔。将尿素溶解

于 10 L 水中, 使用喷雾器, 在每年的生长季初期进

行一次施肥, 对照样方施以 10 L 水[21]。 

1.3  细根生产力、生物量、周转率和碳归还

的测定 
细根生产力采用内生长法测定[15]。在 12 个样

地中分别随机选 6 个 1 m×1 m 的小样方, 用土钻分

0~10, 10~20 和 20~30 cm 三层采样, 取出的土壤过

2 mm 筛 , 将 其 中 的 石 子 仍 然 放 回 相 应 层 次 的 土

中。将纱袋放入采样洞中 , 用  PVC 管捅平纱袋底

部, 使其与洞底部及四周密切贴合。将过筛后的土

壤按照原来的层次逐层回填, 当土全部回填后系紧

袋口, 使纱袋与土壤表面保持水平, 用原来的凋落

物覆盖好纱袋上方, 以避免雨水直接冲刷纱袋中的

土壤导致纱袋中的土壤低于地表。将电工胶带做的

标签露在地表以方便查找纱袋, 用记录笔在标签上

编号。72 个纱袋(12 个样地× 6 个重复), 每个纱袋分

为 0~10, 10~20 和  20~30 cm 三层 , 共  72×3=216 个

样品。依据之前的细根生长预实验, 2013 年 7 月将

纱袋埋入地下, 1 年后(2014 年 7 月)取出。取出其

中的细根, 冲洗烘干称重。研究不同氮浓度对细根

生产力(单位为 t/(hm2·a))的影响是否随土壤深度而

变化。 

细根生物量: 2013 年和 2014 年 8 月, 采用 5.8 

cm 直径的土钻 , 在各样方中随机进行  6 个重复土

壤采样(0~30 cm), 然后分 0~10, 10~20 和 20~30 cm 装

入自封袋带回实验室。挑出土壤样品中所有直径<2 

mm 的根系物质, 用水洗净, 在 70ºC 下烘干并称重, 

得到细根生物量(单位为 t/hm2)。 

细根周转率=细根生产力/细根生物量[15], 单位

为%。 

细根碳归还=细根生产力×细根碳含量[6], 单位

为 tC/(hm2·a)。 

细根生产力、细根生物量、细根周转率和细根

碳归还均为 2014 年数据。 

1.4  生物、非生物因子的测定 
1) 土壤温度和水分: 于 2013 和 2014 年的 7—

10 月, 采用温度湿度传感器(WET-2 sensor, Delta-T 

Devices Ltd: Cambridge, UK), 测定不同处理样地土

壤温度和水分。 

2) 根系生物量及碳氮元素含量 : 2013 和  2014

年的 7 月, 采用 5.8 cm 直径的土钻, 在样方中随机

进 行  6 个 重 复 土 壤 采 样 (0~30 cm), 然 后 分  0~10, 

10~20 和 20~30 cm 装入自封袋, 带回实验室。挑出

土壤样品中所有的根系物质 , 并区分细根(直径<2 

mm)和粗根(直径>2 mm), 用水洗净, 在 70ºC 下烘

干并称重, 得到细根生物量和粗根生物量。根系物

质用植物研磨仪研磨成粉 , 采用碳氮元素分析仪

(Vario EL III, Elementar, Hanau, Germany)测定。 

3) 土壤样品的采集: 2014 年 7 月, 采用 5.8 cm

直径的土钻, 在样方中随机进行 6 个重复土壤采样

(0~10 cm), 装入自封袋, 带回实验室, 挑出土壤样

品中所有的根系物质。将每个土壤样品分为  4 份 , 

分别用于测定土壤微生物量碳氮、土壤微生物区系

组成、pH 和土壤碳氮元素含量。其中土壤微生物

量碳氮和土壤微生物区系组成采用鲜土测定, pH 和

土壤碳氮元素含量采用风干土测定。 

4) 土壤pH: 土壤样品自然风干后 , 除去杂质 , 

过2 mm筛 , 以1:5的土水比混合 , 用pH计测定土壤

的酸碱度(Model PHS-2; 上海仪电科学仪器股份有

限公司)。 

5) 土壤碳氮元素含量的测定: 挑出土壤样品中

所有的根系物质 , 土壤样品自然风干后过2 mm筛 , 

并用土壤研磨仪研磨成粉 , 采用碳氮元素分析仪 

(Vario EL III, Elementar, Hanau, Germany)测定。 

6) 土壤微生物量碳氮: 采用氯仿熏蒸法进行微

生物生物量碳(microbial biomass carbon, MBC)和生

物量氮(microbial biomass nitrogen, MBN)测定。准

备两份过筛后的土壤样品, 一份不熏蒸, 另一份用

氯仿熏蒸  24 小时 , 之后用  0.5 mol/L K2SO4 (1:2.5 

w/v)进行提取。用重铬酸钾溶液进行滴定, 得到碳

的 含 量 , 再 用 凯 氏 定 氮 法 得 到 氮 的 含 量 。 利 用

MBC 的 转 换 因 子  Kc=0.38 和  MBN 的 转 换 因 子

Kn=0.54, 计算得到最终的 MBC 和 MBN[21]。 

7) 土壤微生物的区系组成: 通过测定磷脂脂肪

酸(phospholipid fatty acid, PLFA)来分析土壤微生物
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群落的区系组成。操作流程参考文献[22]: 取新鲜

土样, 加入磷酸缓冲液, 中速震荡2小时, 离心10分

钟, 再加入提取液(CH3OH, CHCl3与磷酸缓冲液的

体积比为2:1:0.8)震荡0.5小时, 再离心10分钟, 分别

将所得上层清液、氯仿和磷酸缓冲液倒入分液漏

斗, 手动摇晃2分钟, 静置后避光过夜。次日, 用大

试管收集下层氯仿相 , 37°C水浴氮气吹干 , 再用1 

mL氯仿分5次溶解转移样品至预先经3 mL氯仿调解

的萃取小柱。然后依次分别加入5 mL氯仿、10 mL

丙酮和10 mL甲醇洗提, 小试管收集甲醇相, 37°C水

浴 氮 气 吹干。 向 吹 干样品 中 加 入1 mL甲 醇 :甲 苯

(1:1)和1 mL 0.2 mol/L KOH甲醇溶液, 手动摇晃1分

钟 , 35~36°C水浴15分钟 , 迅速加入0.3 mL 1 mol/L

甲基化醋酸、2 mL正己烷和2 mL去离子水, 低速震

荡10分钟, 用移液枪将上层液体转移至青霉素小瓶, 

再加入2 mL去离子水, 重复操作一次。氮气吹干小

瓶内的萃取液后 , 封存于−80°C冰箱备用。上机检

测前, 用正己烷溶解备用样品, 以正19烷脂肪酸甲

酯(19:0)作为内标, 在气相色谱仪上利用MIDI微生

物鉴定系统(MIDI Sherlock Microbial Identification 

System)进行分析。分析条件如下 : 色谱柱为Ultra 

2, 炉温260°C, 检测器温度300°C, 进样量为  2 μL, 

分 流 比 为 1:100, 流 速 为 0.4 mL/min, 分 析 方 法 为

EUKARY。 

8) 地上凋落物生物量采用凋落物网收集法测

定 : 于2013和2014年的生长季7—10月 , 每月采用  

1 m × 1 m的凋落物网收集, 在60°C下烘干称重, 得

到地上凋落物生物量。 

9) 樟子松林生态系统净初级生产力(NPP)测定: 

分别于2013和2014年的9月生长季末期 , 用胸径尺

测定样地内所有树木的胸径(D)、用测高仪测定树

高 (H), 采 用 该 研 究 区 域 的 异 速 生 长 方 程 [21]: BP  

(生物量生产)=a(D2H)b(R2=0.96, p<0.01), a 和 b 为回

归常数, a=107.01, b=0.70, 结合Clark等[23]关于NPP

的计算方法和本研究测定的指标(未测定死根生物

量、根系分泌和动物啃食等的生物量), 根据NPP= 

BP2014−BP2013+Δaboveground litter (地上凋落物生

物量)+Δroot biomass (根系生物量), 得到不同处理

下的净初级生产力。 

上述生物和非生物因子均为2014年数据。 

1.5  数据处理 
施氮梯度对0~30 cm细根生产力、细根碳归

还、细根生产力占NPP比例等的影响采用单因素方

差分析; 细根生产力、生物量和周转率在不同施氮

浓度和不同土壤深度间(0~10, 10~20和20~30 cm)的

变化采用裂区方差(split-plot ANOVA)分析, 将施氮

梯度作为主区因素, 土壤深度作为副区因素。上述

分析用SPSS 18.0 (IBM SPSS Statistics for Windows,   

表 1  不同浓度氮添加下 0~10 cm 的生物、非生物因素特性(数据表示为平均值±标准误差) 
Table 1  0–10 cm biotic and abiotic properties among four treatments (data is expressed as mean±S.E.) 

因素 对照 低氮 中氮 高氮 

土壤温度/ºC 13.81±0.13a 13.49±0.13a 13.32±0.13a 13.56±0.13a 

土壤水分/% 7.38±0.16a 6.84±0.16b  6.91±0.17b   7.74±0.16ac 

土壤 pH 6.30±0.30a 6.24±0.29ab  6.21±.212b  6.17±0.31b 

土壤碳含量/% 1.91±0.09a 1.71±0.10a  1.68±0.08a  2.32±0.14b 

土壤氮含量/%  0.16±0.006a  0.15±0.009a   0.15±0.007a   0.20±0.012b 

土壤碳氮比 11.74±0.19a 11.43±0.14ab 11.28±0.11b  11.66±0.17ab 

细根碳含量/% 33.76±1.14a 36.91±2.04b 38.32±0.90b 39.78±0.64b 

细根氮含量/% 1.07±0.02a  1.11±0.05ab   1.19±0.03bc  1.28±0.04c 

细根碳氮比 31.74±1.03a 32.90±1.80a   32.39±0.93a 31.50±1.07a 

微生物碳/(mg·kg-1) 196.04±17.51a 155.59±15.20a 190.85±23.65a 195.76±38.65a 

微生物氮/(mg·kg-1) 22.78±4.23a 17.41±3.34a  30.98±4.27a 30.45±6.48a 

细菌真菌比 11.40±0.43a 11.53±0.53a  10.93±0.36a 10.30±.0.22a 

普通细菌比例/% 23.33±0.50a 24.07±0.73a  24.53±0.20a 24.00±0.18a 

说明: 同一因素间不同的小写字母代表不同氮浓度间差异显著; 土壤温度和水分为 2013—2014 年生长季(7—10 月)实测温度和水分的均

值, 其他因素于 2014 年 7 月测定。 
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ver.18.0; IBM Corp., Armonk, NY, USA)完成, 其中

裂区方差分析在 SPSS 中通过语句编辑实现, 采用

SigmaPlot 10.0 软件作图。细根生产力和周转率的

影响因素分析采用结构方程模型。统计的显著性水

平定义在 p<0.05。 

2  结果与分析 
2.1  施氮对土壤生物和非生物因子的影响 

氮添加对生物、非生物因素的影响在不同氮浓

度间具有较大的差异。对于非生物因素, 低、中氮

添加时 , 土壤水分显著降低; 随氮浓度的增大 , 土

壤pH逐渐降低 ; 土壤碳氮含量在高氮下显著增加 , 

土壤碳氮比在中氮下显著降低。对于生物因素, 根

系碳氮含量在低、中、高氮下均显著增大。土壤温

度、微生物碳氮、根系碳氮比、真菌细菌比以及普 

通细菌的比例随氮可获得性的增大而无显著变化

(表1)。  

2.2  细根生产力及其碳归还对施氮的响应 
不同浓度氮添加对细根生产力的影响表现为低

氮和中氮促进、高氮抑制细根生产力, 其中低氮和

高氮间差异显著(图1(a))。细根碳归还随氮浓度的

增大呈非线性响应, 在低氮和中氮下升高, 在高氮

下降低(图1(b))。 

在0~10 cm土层, 中氮促进, 低氮和高氮抑制根

系生产力; 10~20 cm土层, 低氮和中氮促进, 高氮抑

制根系生产力; 20~30 cm土层, 低氮促进, 中氮和高

氮抑制根系生产力, 且低氮与中、高氮梯度间差异

显著。与对照细根生产力随深度降低不同, 低氮添

加, 细根生产力在20~30 cm土层显著增大(p<0.05)。 

 

 
不同的小写字母代表施氮梯度间差异显著; 误差线表示标准误差; 方差分析: 氮浓度 p=0.503, 土壤深度 p=0.250, 氮浓度×土壤深度 p=0.410 

图 1  不同浓度氮添加的细根生产力(a)和细根生产力碳归还(b) 
Fig. 1  Fine root productivity (a) and carbon input of fine root (b)among different treatments 
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图 2  不同浓度氮添加细根生产力相对比例 

Fig. 2  Relative proportion of fine root productivity 
to NPP among different treatments 

 

 
误差线表示标准误差 ; 方差分析 : 氮浓度 p<0.001, 土壤深
度 p<0.001, 氮浓度×土壤深度 p=0.497 

图 3  不同氮浓度添加对细根生物量的影响 
Fig. 3  Biomass of fine root among different treatments 

 

 
误差线表示标准误差; 方差分析: 氮浓度 p=0.132, 土壤
深度 p<0.001, 氮浓度×土壤深度 p=0.011 

图 4  不同浓度氮添加对细根周转率的影响 
Fig. 4  Turnover rate of fine root among different treatments 

总体上 , 根系生产力在土壤深度间均无显著差异

(p=0.250), 施氮梯度与土壤深度两者间无显著的交

互作用(p=0.410)(图1(a))。 

2.3  细根生产力占NPP的比例对施氮的响应 
生 态 系 统 净 初 级 生 产 力 (NPP)在 对 照 样 方 为

7.26 t/hm2, 在低氮下增大至11.94 t/hm2, 在中氮和

高氮下分别降低至5.18和5.86 t/hm2。细根生产力占

NPP的比例在对照、低氮、中氮和高氮组分别为

11.51%, 8.28%, 16.92%和10.93%, 在低氮下降低 , 

中氮下升高, 高氮下无显著变化, 与氮浓度对细根

生产力的影响相反。氮添加对NPP的影响强于对细

根生产力的影响, 低氮添加对细根生产力的促进作

用小于对NPP的促进作用, 中氮添加对细根生产的

抑制弱于对NPP的抑制(图2)。 

2.4  细根生物量、周转率对施氮的响应 
细根生物量随氮添加浓度的增大而依次显著降

低 (p<0.001), 随土壤 深度的 加深而降低 (p<0.001), 

氮梯度与土壤深度间无显著的交互作用(p=0.497), 

细根生物量对氮浓度的响应不随深度而变化(图3)。 

由图4可知, 在0~10 cm和10~20 cm土层, 随氮

梯度的增大, 根系周转率增大, 施氮在总体上促进

了细根的周转; 在20~30 cm土层, 细根周转率随氮

浓度的增大呈非线性响应, 在低氮下显著高于对照

和中、高氮添加(p<0.05)。总体上 , 不同浓度氮添

加对细根周转影响的差异在20~30 cm土层比浅层土

壤(0~20 cm)更显著, 土壤深度与施氮梯度间具有显

著的交互作用(p=0.011)。 

2.5  氮添加对细根生产与周转的影响的成

因分析 
运用结构方程模型, 研究氮可获得性对细根生

产与周转的影响机制(图5)。结果表明, 除氮添加直

接影响土壤氮的可获得性外, 土壤温度和水分也可

间接影响土壤氮的可获得性, 最终导致细根生产与

周转在不同浓度氮添加间的差异, 可以解释细根周

转率变化的47%, 解释细根生产力变化的44%。 

细根生产力的关键影响因素是土壤碳含量, 土

壤碳含量对细根生产力的影响具有两面性, 土壤碳

含量的增大一方面直接抑制细根生产力, 另一方面, 

通过增大细菌真菌比, 间接地促进细根生产力。本

研究表明, 低氮和中氮下, 土壤碳含量降低, 而高

氮下土壤碳含量升高。然而, 细菌真菌比均随氮添

加升高, 且在不同氮浓度间无显著差异(表1)。不同 

氮浓度对细根生产力的影响, 以土壤碳含量的负向



北京大学学报 (自然科学版 )  第 54 卷   第 4 期   2018 年 7 月  

834 

影响为主, 细根生产力呈先促进后抑制的趋势。不

同浓度氮添加通过对土壤碳含量的直接影响以及土

壤水分对土壤碳含量的间接影响, 最终导致细根生

产力的差异。 

影响细根周转率变化的关键因素是根系碳含

量 , 根系碳含量随氮添加浓度的增大而增大(表1), 

故周转率随氮浓度的增大而增大。氮添加通过对土

壤pH的直接影响以及通过土壤温度、水分对土壤

pH的间接影响, 进而显著影响根系碳氮含量, 最终

导致不同氮浓度间细根周转率的差异。 

3  讨论 
3.1  不同浓度氮添加对细根生产力的影响 

本研究表明, 随着氮浓度增大, 细根生产力呈

先增后降的趋势, 说明细根生产力对氮可获得性的

响应与氮添加的浓度有关。这不同于通常所认识

的: 细根生产力的增大, 是为了最大限度地获取有

限养分, 故在土壤氮可获得性增大, 养分限制缓解

后, 将降低用于细根生产的碳分配[24], 也不同于细

根生产力与养分可获得性负相关的研究结论 [20]。  

土壤低氮添加增强细根生产力、高氮添加可能会降

低细根生产力的推论[25], 与本研究结果一致, 高氮

导致分配到地上的碳增大 , 相反 , 在低氮条件下 , 

光合碳向根系的分配量增大[25]。Noguchi等[26]的研

究表明, 细根生产力对氮添加的响应与土壤本底肥

力和氮添加的总量有关, 也说明氮浓度对于细根生

产的重要作用。本研究中樟子松林氮的本底值为

13.53 kgN/(hm2·a), 与中国氮沉降的平均值(12.89 

kgN/(hm2·a))基本上持平 , 仍属于轻微氮限制的系

统 [21], 则低氮和中氮添加时, 氮限制缓解, 而高氮

添加可能导致氮饱和。前人研究表明, 氮对细根生

产力的影响主要通过改变碳源–碳汇关系实现 , 氮

可获得性的增大会增强光合作用, 从而使得NPP增

大[27]。为了维持植物生长所需的养分, 根系生产力

增大, 以便吸收土壤中的养分。当植物生长到一定

程度后, 则通过抑制细根生产来限制养分获取, 以

便限制植物生长[27]。本研究中, 低氮和中氮添加时

NPP和细根生产力增大, 高氮添加时NPP和细根生

产力降低的结果, 反向证明了细根生产力随氮添加

浓度的增大存在先升后降的趋势, 这与前人关于细 

 
χ2=26.676, RMSEA (root mean square error of approximation)=0.001, CFI=1.000, AIC (Akaike information criteria)=102.676, 
p=0.536, 样本量n=72。红色实线表示显著的正影响(p<0.05), 蓝色实线表示显著的负影响(p<0.05), 虚线表示未达到显著水
平; R2表示回归拟合优度, 线上标注的数字表示标准化回归系数 

图 5  氮添加对细根生产与周转影响的结构方程模型 
Fig. 5  A structural equation model of N-addition effects on fine root productivity and turnover 
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根 生 产 力 对 氮 可 获 得 性 响 应 的 Meta 分 析 研 究 结  

果 [14]一致(该Meta分析选取的样本均为采用内生长

法测定的样本)。不同的是, 前人研究中, 当土壤氮

含量达到0.5%时 , 细根生产力由升高转为降低 [14]; 

本研究中, 当土壤氮含量为0.2%(高氮添加)时即下

降。这可能是因为本研究样地为干冷型气候, 相对

于温度而言, 在北方森林氮沉降已经足够高, 所以

与土壤氮含量相比, 高氮添加情况下, 可能温度才

是更重要的限制因素[11]。本研究中, 细根生产力与

温度的相关关系也表明这一点。可见, 氮可获得性

程度的不同, 对细根生产力的影响不同, 主要与土

壤氮限制的程度以及不同浓度氮添加后土壤氮处于

氮 限 制 阶 段 、 氮 限 制 缓 解 还 是 氮 饱 和 的 阶 段 有   

关[12,28]。从总体上看, 细根生产力随氮浓度增大可

能会出现先增后降的趋势 , 在不同的立地条件下 , 

由促进到抑制变化的拐点不同; 也可能由于氮沉降

的本底值已经较高, 氮添加后细根生产力无增大阶

段而直接进入抑制的过程; 或者氮添加后土壤氮仍

未达到饱和阶段而产生氮添加对细根生产力的持续

促进作用。 

本研究中细根生产力占生态系统NPP的比例 , 

在低氮下降低, 在中氮下升高, 低氮的研究结果与

前人一致, 中氮的结果则不甚相同。前人研究表明, 

在氮限制的土壤, 虽然细根生产力低, 但植物可能

会分配更大比例的生产力用于细根生长[11,29]。Meta

分析表明, 当氮可获得性增大时, 细根生产力增大, 

但增幅低于地上净初级生产力(ANPP), 因此细根生

产力占NPP的比例降低 [12,14], 符合本研究低氮添加

的结果。本研究的中氮添加情况下, 细根生产力降

低而占NPP的比例升高 , 不同于前人的氮添加(200 

kgN/hm2)研 究 结 果 : 细 根 净 生 产 力 显 著 降 低 , 占

NPP的比例也从对照样方的46%降低至23%[17]。这

可能是因为氮添加对根系生产力的影响大于对地上

部分的影响(表现为低氮对地上生产力的促进大于

对根系生产力的促进, 而中氮对地上生产力的抑制

强于对根系生产力的抑制)(图3)。前人的研究也表

明 , 与 根 系 相 比 , 地 上 部 分 对 模 拟 氮 沉 降 更 敏   

感[18]。这说明, 不同浓度的氮添加通过对细根生产

力以及生态系统NPP的影响, 来共同决定细根生产

力的分配比例。中氮添加情况下, 光合碳对细根生

产力分配的比例虽然增大, 但也不违背最佳分配假

说[24,30–31](该假说认为氮可获得性增大时, 植物将降

低用于获取养分的碳分配, 从而向地下生产力的分

配降低), 因为如果生态系统受到其他养分或水分

的约束, 也会增加向根系的碳分配[24,32]。本研究的

中、高氮添加, 可能导致土壤中其他养分(如磷)的

限制 [18,33], 或者是水分的限制 [22,34–35], 从而对细根

生产力分配的比例反而增大。前人研究表明, 细根

生产力对资源可获得性的响应分为对某一限制性养

分的响应和对多种养分可获得性的交互响应[25], 也

说明氮限制的缓解与其他养分的限制对根系碳分配

的影响。 

此外, 本研究结果表明, 细根生产力对氮可获

得性的响应在不同深度间无显著差异, 这与细根生

产 力 随 土 壤 深 度 加 深 而 降 低 的 Meta分 析 结 果 不

同 [11] 。 前 人 研 究 表 明 , 表 层 土 壤 是 提 供 根 系 热

量、水分和养分的主要场所 [2,36], 土壤深层养分含

量降低会影响根系在深层的分布[1], 且随着土壤深

度的增加 , 土壤紧实度逐渐增大 , 通透性变差 , 对

细根生长不利 [36–37]。Yang等 [38]认为表层根系对养

分获取和碳循环的作用大, 深层根系对水分的获取

具有重要作用。本研究区降水丰富, 蒸发量低, 并

非水分限制的区域, 氮添加后, 养分的渗漏缓解了

深层土壤养分的限制。前人关于氮添加对细根生产

力影响的研究也表明, 深层土壤的氮可获得性增大

最显著 [27], 细根生产力对氮添加的响应在0~30 cm

的范围内随深度的加深无显著变化。前人的研究表

明, 氮添加为60 kgN/(hm2·a)的情况下, 细根生产力

增大, 且不随深度而显著变化[27], 与本研究结果相

似 ; 不同的是 , 该研究为单一梯度的氮添加研究 , 

本研究则表明, 不同浓度的氮添加对细根生产力的

影响均不随土壤深度而变化。 

关于氮可获得性通过何种机制影响细根生产

力, 前人的研究发现, 氮可获得性不直接影响细根

生产与死亡, 而是通过对根系的间接影响来改变细

根生产力[27], 这与本研究结果一致。不同的是, 已

有研究认为水分和根系氮含量是细根生产最重要的

影响因素[25], 本研究的结构方程模型则表明, 氮可

获得性通过影响pH、土壤碳氮含量等, 间接地影响

细根生产力, 细根生产主要是受到土壤碳氮含量的

影响, 而不是根系碳氮含量的影响, 且土壤水分是

氮可利用性的重要影响因素[25], 土壤水分也是通过

影响土壤碳含量而间接地影响细根生产。此外, 虽

然也有研究表明细根生产力与土壤碳含量的关系密

切 , 但不同的是 , 前人认为土壤碳含量越高 , 细根

生产力越大[39], 而本研究表明, 细根生产力受到土
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壤碳含量的双重影响: 土壤碳含量的增大, 一方面

直接抑制细根生产力, 另一方面通过促进细根真菌

比, 间接地促进细根生产力。在低氮和中氮条件下, 

土壤碳含量降低 , 而高氮条件下土壤碳含量升高。

然而, 细菌真菌数量比随氮添加升高, 且在不同氮

浓度间无显著差异, 因此氮浓度对细根生产力的影

响 , 以土壤碳含量的直接抑制作用为主。不同于

光、温度、水分限制对细根生产力的影响大于氮添

加影响的研究结论[29], 本研究表明, 氮可获得性对

细根生产有重要影响, 还表明土壤温度、水分也通

过对土壤碳氮含量、土壤pH等的影响而造成不同

浓度氮添加间细根生产力的差异。 

3.2  不同浓度氮添加对细根周转的影响 
本研究结果表明, 在0~10和10~20 cm土层, 细

根周转率随氮浓度的增大而增大, 这与Li等[18]关于

氮可获得性对细根周转影响的Meta分析结果一致。 

本研究中0~10 cm细根氮含量随氮添加浓度的增大

而增大(表1), 结合结构方程模型可知, 氮添加通过

影响土壤氮含量和pH, 间接地导致根系氮、碳含量

增大, 进而导致细根周转率增大。这是因为根系氮

含量的增大会促进细根呼吸[40], 为了降低呼吸的消

耗, 植物可能通过缩短细根寿命来保证吸收效率和

降低呼吸消耗, 促使周转加快[13]。此外, Smithwick

等 [32]认为 , 根据投资–收益原则 , 当植物在模拟氮

沉降下达到氮饱和时, 维持细根寿命的收益大于细

根吸收更多的氮带来的收益 , 因此细根寿命延长。

从本研究的树种来看, 樟子松林是与菌根真菌密切

结合的树种 [21–22], 研究表明, 细根受共生真菌侵染

后寿命延长, 而氮有效性的提高可能降低共生真菌

的侵染率[41], 导致寿命缩短, 周转加快。 

氮添加浓度不仅影响细根周转率, 而且影响其

随土壤深度的变化趋势。这与前人关于氮添加降低

周转速率, 氮添加与土壤深度对细根周转的影响无

显著的交互作用的研究结果 [27]相反。可能因为前

人研 究中只是单 一浓度氮添 加 (60 kgN/(hm2·a))有  

关 , 本 研 究 低 氮 (20 kgN/(hm2·a)) 和 中 氮 (50 kgN/ 

(hm2·a)) 对 细 根 周 转 的 影 响 不 随 深 度 变 化 , 高 氮  

(100 kgN/(hm2·a))对细根周转的影响随深度而变化, 

说明氮添加对细根周转的影响是否随土壤深度变

化, 与氮浓度密切相关。与0~10和10~20 cm土层细

根周转率随氮浓度的增大而增大不同的是 , 20~30 

cm土层细根周转率随氮添加浓度的变化呈现先增

后降的趋势。研究表明, 氮添加后, 深层土壤氮可

获得性的变化最显著[27], 从而导致细根周转率随氮

浓度增大的变化在20~30 cm土层最显著, 在低浓度

氮添加时显著增大, 而在高浓度氮添加时降低。此

外, 虽然氮添加总体上促进细根周转, 但是随着氮

添加浓度的增大, 单位土壤氮含量的增大对细根周

转的促进作用降低, 甚至高氮对20~30 cm土层的细

根周转呈现一定的抑制作用。Kern等 [42]发现 , 50 

kgN/hm2 的 氮 添 加 导 致 细 根 的 周 转 率 加 快 , 而 在

100和200 kgN/hm2的氮添加情况下, 细根周转率不

再变化。这与本研究的结果相似, 均表明随氮添加

浓度的增大, 细根周转率可能会呈先升后降的响应

趋势。 

根据结构方程模型可知, 氮添加对细根周转率

的影响主要通过促进根系碳氮含量增加而造成, 这

不同于土壤温度、土壤水分等对细根周转影响更大

的研究结论[43], 也不同于土壤温度和水分直接作用

于细根周转的研究结论[27]。本研究结果表明, 在氮

添加情况下, 细根氮碳含量的变化是影响细根周转

率的更重要的因素, 由表1可知, 细根碳氮含量随氮

添加浓度的增大而逐渐升高, 细根周转率也随氮浓

度增大而增大。土壤温度、土壤水分对细根周转的

影响也是通过对土壤碳氮含量的影响而实现; 土壤

温度通过对土壤氮可获得性和pH的影响, 导致细根

周转加快; 土壤含水量在低、中氮添加情况下显著

降低(表1), 间接地导致细根周转率增大。 

4  结论 

本研究基于在塞罕坝樟子松林的氮添加实验 , 

研 究 低 氮 (20 kgN/hm2)、 中 氮 (50 kgN/hm2)和 高 氮

(100 kgN/hm2) 3种浓度氮添加对细根生产力、生物

量和周转率的影响及其在不同土壤深度(0~10, 10~ 

20和20~30 cm)之间的差异, 得出如下结论。 

1) 细根生产力随氮添加浓度的增大先增后降, 

且氮添加浓度对细根生产力的影响不随土壤深度而

变化。 

2) 细根生产力占净初级生产力的比例在低氮和

中氮添加时降低, 在高氮添加时升高。 

3) 在0~10和10~20 cm土层, 细根周转率随氮添

加浓度的增加而增大; 在20~30 cm土层, 细根周转

率随氮浓度的增加先增后降。氮浓度对细根周转率

的影响在不同土壤深度间差异显著。 

4) 细根生产力与土壤碳氮含量密切相关, 细根

周转率则与根系碳氮含量显著相关。氮添加通过影
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响土壤氮含量和根系氮含量, 间接地改变土壤pH、

土壤碳含量和根系碳含量, 结合土壤温度和水分对

土壤碳氮含量的影响, 共同导致不同浓度氮添加间

细根生产力与周转率的差异。 
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