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氮磷添加对树木生长和森林生产力影响的研究进展 
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摘  要  人为活动所导致的氮、磷输入和大气氮、磷沉降使生态系统中的氮、磷可利用性大幅提高, 对陆地生态系统的碳循

环过程产生了显著影响。树木生长和森林生产力在全球碳循环中发挥着重要作用, 它决定着陆地碳固存的大小和方向。目前, 

在全球范围内开展了很多氮、磷添加调控树木生长和森林生产力的野外控制实验, 但是研究结果并不一致, 受到多种生物、

环境和实验处理条件等因素的影响。该文从野外氮添加和磷添加实验的文献数量、实验数量及其全球空间分布三个方面概述

了氮、磷添加对树木生长和森林生产力影响的研究现状, 并总结了氮、磷添加实验中树木生长和森林生产力的评估方法, 包

括相对生长速率和绝对增长量。基于相关的研究结果, 阐述了氮、磷添加影响树木生长和森林生产力的调控因素及其潜在影

响机制, 包括气候、树木径级与林龄、植物功能性状(共生菌根类型、树木固氮属性和保守性与获得性性状)、植物和微生物

相互作用关系、区域养分沉降速率和实验处理条件等。最后, 基于当前的研究进行了系统总结, 并指出今后需要加强的几个

方面的研究, 以期为后续研究提供参考: 树木生长响应氮、磷添加的生理学机制, 树木各部分生长对氮、磷添加响应的权衡

与分配, 植物功能性状在调节与预测树木生长响应氮、磷添加中的作用, 树木之间的竞争关系如何调控氮、磷添加对树木生

长的影响, 以及开展长期的和联网的氮、磷添加对树木生长和森林生产力影响的野外控制实验。 
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A review on the effects of nitrogen and phosphorus addition on tree growth and productivity 
in forest ecosystems 
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Abstract 
Nitrogen (N) and phosphorus (P) inputs induced by anthropogenic activities and atmospheric N and P deposition 
have largely increased the availability of soil N and P in terrestrial ecosystems, which have considerably affected 
terrestrial carbon cycling processes. Tree growth and productivity in forest ecosystems play an important role in 
global carbon cycling, and determine the magnitude and direction of terrestrial carbon sequestration. Currently, a 
large number of field manipulation experiments have been conducted to investigate the effects of N and/or P 
addition on tree growth and forest productivity, but the results from these studies were inconsistent. Such 
inconsistent results might be affected by multiple factors, including biological, environmental and experimental 
variables. Here, we reviewed the present research status of the effects of N and P addition on tree growth and 
forest productivity in forest ecosystems based on three aspects, including the number of publications and 
experiments with field N and P addition, and the global distributions of these experiments. Then, we summarized 
the methods for assessing tree growth and forest productivity at ecosystem level in forest ecosystems, including 
relative growth rate and absolute increment. According to the related results, we reviewed the regulating factors 
that affect tree growth and productivity, and the potential mechanisms for such factors, including climate, tree size 
and stand age, plant functional traits (including type of tree-associated mycorrhizal fungi, N-fixation property of 
trees, and conservative and acquisitive functional traits), plant-microbe interaction, ambient nutrient (i.e., N and P) 
deposition rate, and experimental variables. Finally, we summarized the current studies, and pointed out five 
aspects that are urgently needed to provide further insights in future studies, including the physiological 
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mechanism of how tree growth responds to N and P addition, the tradeoff and allocation among growth of various 
parts of tree under N and P addition, the role of plant functional traits in regulating and predicting the responses of 
tree growth to N and P addition, how the competition among trees regulates the responses of tree growth to N and 
P addition, and conducting long-term and coordinated distributed field experiments investigating the effects of N 
and P addition on tree growth and forest productivity at the global scale. 
Key words  nutrient limitation; tree growth; ecosystem productivity; plant functional traits; plant-microbe 
interaction; nitrogen deposition; phosphorus deposition 

Feng JG, Zhu B (2020). A review on the effects of nitrogen and phosphorus addition on tree growth and productivity in forest 
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养分限制模式对于生态系统生产力及其对全球

变化的响应至关重要(Reich et al., 2006; Crowley et 

al., 2012)。在全球尺度上, 氮(N)和磷(P)对植物生产

力的限制被认为普遍存在于陆地、淡水和海洋生态

系统中(Elser et al., 2007)。在大气CO2浓度持续上升

背景下, 植物生长受到促进, 从而会从土壤中摄取

更多的养分, 进而导致其生长逐渐受到养分可利用

性的限制(Luo et al., 2004)。模型预测结果表明, 在

考虑N、P可利用性限制的情况下, 净初级生产力的

增加将低于N和P不受限制状态下的增加量, 而陆

地生态系统也将由碳吸收转变为碳排放(Wieder et 

al., 2015)。由此可见, 养分可利用性在调节陆地净

初级生产力和陆地碳库中发挥着至关重要的作用。 

在各种类型的生态系统中, 森林占到全球陆地

面积的30%, 其每年的碳吸收量占到全球陆地碳汇

总量的82%, 在全球碳循环中占据着重要地位(Pan 

et al., 2011)。自工业革命以来, 由于人为活动, 如施

用矿质肥料、生物质燃烧等, 使得输入到生物圈的N

和P呈现快速上升的趋势。N和P的沉降量在2000年

的时候分别达到220和12 Tg·a−1 (Peñuelas et al., 

2013), 预计在未来将呈持续上升的趋势。N和P的持

续输入会使得生态系统中的N、P可利用性提高(Lu 

et al., 2011a; Feng & Zhu, 2019), 并对生态系统碳循

环过程产生显著影响, 如树木生长、生产力及土壤

碳库(Lu et al., 2011b; Yue et al., 2017)。森林树木生

长及其生产力的变化对于预测全球变化背景下的碳

循环过程和陆地碳汇潜力至关重要。目前, N、P沉

降如何影响树木生长和森林生产力成为全球变化领

域的研究热点(Elser et al., 2007; Camarero & Carrer, 

2017; DeForest & Snell, 2020)。 

目前, 在全球范围内已经开展了很多关于N、P

添加影响树木生长和森林生产力的野外控制实验, 

但是所得的结果并不一致。N、P添加对树木生长的

影响不尽相同, 受到气候、森林类型、树种、林龄、 

树木径级大小、养分添加水平、菌根类型、树木生

产力大小, 以及土壤微生物与树木相互作用关系等

因素的影响。虽然相关的案例研究已经开展, 但国

内外还缺乏较为系统的归纳和总结。本文系统综述

了国内外有关N和P添加影响树木生长和森林生产

力的研究现状、衡量方法、调控因素及其潜在机制, 

并指出了当前研究可能存在的问题和未来的研究重

点, 这将有利于理解未来N、P沉降背景下的树木生

长及生产力的响应模式。 

1  氮磷添加对树木生长和森林生产力影响

的实验分布 

在过去的几十年内, 国内外学者关于N、P添加

对树木生长和森林生产力的影响进行了大量研究。

选择当前常用的学术期刊数据库 (包括Web of 

Science、Scopus和中国知网), 中文以与“氮添加”、

“磷添加”、“树木生长”、“森林生产力”相关的词语

为主题词, 英文以与“nitrogen addition”、“phosph-

orus addition”、“tree growth”、“forest productivity”

相关的词语为主题词对分布于全球的野外控制实验

研究进行检索与筛选。截至2019年12月31日共搜集

得到130篇文献, 累积文献数量呈现逐年增加的趋

势, 但年文献数量存在较大的年际波动, 并在近5年

以平均每年9篇的数量增加(图1A)。在养分添加处

理和区域分布方面, 全球分布的N、P添加实验主要

以N添加为主(图1B), 研究地点主要分布在中国、北

美和欧洲(图2)。与N添加相比, 单独的P添加实验数

量较少, 仅在全球个别区域零星分布。N和P添加双

因子交互实验总体也很少, 主要分布在巴拿马和南

美洲。 

根据以往大尺度上的研究, 按照纬度范围将全

球森林划分为热带森林、温带森林和北方森林

(LeBauer & Treseder, 2008; Yuan & Chen, 2012; Feng 
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图1  氮(N)和磷(P)添加对树木生长和森林生产力影响的论文数量和实验数量。A, 1970−2019年每年的论文数量及累积论文数

量。B, 不同N、P添加处理在不同气候区森林的实验数量。N表示该研究中只有N添加; P表示该研究中只有P添加; N, P表示该

研究中有单独的N和单独的P添加; N, P, NP表明该研究中包含单独的N、单独的P和N、P共同添加。 
Fig. 1  Number of papers and experiments investigating the effects of nitrogen (N) and/or phosphorus (P) addition on tree growth 
and productivity in forest ecosystems. A, The number of papers in each year and the accumulated number of papers between the year 
1970 and 2019. B, The number of experiments with different treatment of nitrogen and phosphorus addition. N represents only N 
addition in the case study; P represents only P addition in the case study; N, P represent only N and only P addition in the case study; 
N, P, NP represents only N, only P and N plus P addition in the case study. 

 

 
 

图2  氮(N)和磷(P)添加对森林树木生长及生产力影响的案例研究全球分布图。图中的横线表示基于纬度划分的不同气候区的

森林分布界限, 包括热带森林(23.5° S−23.5° N)、北方森林(46°−66° N)和温带森林(介于热带和北方森林的纬度之间)。N表示

该研究中只有N添加; P表示该研究中只有P添加; N, P表示该研究中有单独的N和单独的P添加; N, P, NP表明该研究中包含单

独的N、单独的P和N、P共同添加。该图使用ArcGIS 10.2.2绘制。 
Fig. 2  Global distribution of case studies investigating the effects of nitrogen (N) and/or phosphorus (P) addition on tree growth and 
productivity in forest ecosystems. The horizontal lines in the figure indicate the distribution boundaries of forests in different climatic 
regions based on latitude, including tropical forest (23.5° S−23.5° N), boreal forest (46°−66° N), and temperate forest (between the 
tropical and boreal latitudes). N represents only N addition in the case study; P represents only P addition in the case study; N, P 
represent only N and only P addition in the case study; N, P, NP represents only N, only P and N plus P addition in the case study. 
This map was drawn using the software ArcGIS 10.2.2. 

 
& Zhu, 2019); 鉴于纬度与气候和森林分布区之间

的密切关系, 这一分类也可以认为是依据气候或森

林分布区而划分的。目前, N添加(包含N × P双因子

实验和单因子无N、P交互实验中的N添加)实验在热

带森林、温带森林和北方森林中均有分布, 相对比

较均匀, 占比分别为27%、40%和33% (图1, 图2)。

与此相反, P添加(包含N × P双因子实验和单因子无

N、P交互实验中的P添加)实验呈现出集中分布的趋

势, 主要分布在新热带植物区(Neotropics)的热带森

林中(占66%), 温带森林中次之(占29%), 北方森林
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中极少(图1B)。P添加的这种分布趋势可能与热带森

林生产力主要受到P限制的观点有关。与P添加实验

类似, N、P添加双因子交互实验也主要分布在热带

森林区域(占72%), 温带森林次之(占26%)。 

2  氮磷添加对树木生长和森林生产力影响

的评估方法 

目前, 在N、P添加实验中, 树木生长和森林生

产力的常用评估方法主要有两种: 一是相对生长速

率, 二是绝对增长量。相对生长速率(表1)一般是用

一段时间N、P添加处理之后树木胸径(DBH)、胸高

断面积或生物量与处理之前的差值除以所对应的时

间(Markewitz et al., 2012; Tian et al., 2017; Li et al., 

2018)。此外, 也有研究使用一段时间N、P添加处理

之后DBH或胸高断面积与处理之前的差值除以处

理之前的DBH或胸高断面积来表示树木的相对生

长(Jiang et al., 2018)。绝对增长量(表1)一般是用N、

P添加处理一段时间内的DBH、胸高断面积、生物

量(或生产力, 以碳储量计算)的绝对变化量来表示。

生物量的变化是基于胸径-树高曲线、树木其他器官

生物量与DBH和树高之间混合回归模型、异速生长

方程等计算林分尺度总生物量的变化(Herbert & 

Fownes, 1995; Markewitz et al., 2012; Du & Fang, 

2014; 周序力等, 2018)。在森林根系生产力的估测

中, 也有很多研究利用内生长环法(ingrowth core 

method)进行实测(Waring et al., 2019)。尽管相对生

长速率和绝对增长量这两种方法都可以用来评估树

木生长和森林生产力的变化, 但是二者之间的结果

会存在差异(Jiang et al., 2018; Waring et al., 2019)。 

评估单株或某一类树木(如大径级树木)生长对

N、P添加的响应一般可以基于DBH和胸高段面积等

进行。由于该方法不需要计算生物量的变化, 因此

在实际操作中非常容易实现。评估生态系统水平生

产力对N、P添加的响应通常需要将观测得到的样地

内的树木DBH的变化转换成生物量或碳储量的变

化。由于生产力的评估需要在林分尺度上进行, 因

此在操作中较为复杂。 

3  氮磷添加对树木生长和森林生产力影响

的调控因素与机制 

国内外学者关于N、P添加对树木生长和森林生

产力的影响进行了大量的研究, 但是不同研究得到

的结果存在较大的差异, 存在3种影响: 促进作用

(Vitousek et al., 1993; Rappe-George et al., 2013; 

Goswami et al., 2018; Jiang et al., 2018)、抑制作用

(Alvarez-Clare et al., 2013; Nasto et al., 2019; 

DeForest & Snell, 2020)或没有显著影响(Tian et al., 

2017; Lu et al., 2018; 邹安龙等, 2019)。根据以往的

研究, 这种不一致的结果可能受到多种因素的调控

与影响, 包括气候因素、树种特性或植物功能属性

(固氮特性、共生菌根)、树木大小、林龄、光资源

水平、植物和微生物之间的关系、土壤属性, 以及

实验处理条件(养分添加量、养分种类、实验处理时

间等)。 

目前, 大部分的研究集中在单独的N添加和单

独的P添加对树木生长和森林生产力的影响, 仅少

数研究探讨了二者交互作用的影响(图1B)。在N × P

交互作用的影响方面, 部分研究发现, N和P添加之 
 
表1  氮和磷添加对树木生长和生产力影响的评估方法 
Table 1  Methods for assessing the effects of nitrogen and/or phosphorus addition on plant growth and productivity 

衡量方法 Method 计算公式 Calculation equation 单位 Unit 参考文献 Reference 

2 1

2 1

ln lnt tDBH DBH
RGR

t t





 

mm·mm−1·a−1 Carlson et al., 2008; Alvarez-Clare et al., 2013; Li et al., 2018 

2 1

2 1

ln lnt tBA BA
RGR

t t





 

mm2·mm−2·a−1 Tian et al., 2017 

2 1

2 1

ln lnt tBP BP
RGR

t t





 

kg·kg−1·a−1 Markewitz et al., 2012 

相对生长速率 
Relative growth rate (RGR) 

2 1

1

 

BA
t t

t

BA BA
RGR


  

% Jiang et al., 2018 

2 1t tDBH DBH    mm·a−1 Noguchi et al., 2013 

2 1
Δ t tBA BA   m2·a−1 Saarsalmi et al., 2012; Tian et al., 2017 

绝对增长量 
Absolute increment () 

2 1
Δ t tBP BP   kg·hm−2·a−1 Markewitz et al., 2012; Du & Fang, 2014 

BA, 胸高断面积; BP, 生物量生产; DBH, 胸径; t1和t2分别代表起始和最后的测量时间。 
BA, basal area; BP, biomass production; DBH, diameter at breast height; t1 and t2 represent the starting and last measurement time, respectively. 
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间不存在交互作用(Fisher et al., 2013; Goswami et 

al., 2018; Wright, 2019; Zhao & Zeng, 2019), 即N × 

P交互作用对树木生长和森林生产力不产生显著影

响。也有研究表明, N和P添加之间存在交互作用, 

这种交互作用在热带森林中表现为协同作用(Jiang 

et al., 2018, 2019; Li et al., 2018), 即N × P交互作用

对树木生长和森林生产力表现为促进作用。N和P协

同作用的产生机制可能与单一的N或P添加会加剧

另一元素的限制有关(Elser et al., 2007; Li et al., 

2016; Jiang et al., 2019)。目前, N × P交互作用对树

木生长和森林生产力影响的研究主要分布在热带森

林中, 在温带森林和北方森林中的研究还十分有限

(图1B), 相关机制需要进一步探讨。 

基于目前单独的N添加和P添加效应、N × P交

互作用以及各调控因素研究的深度与广度, 我们主

要从气候、林龄、树木径级、植物功能属性(共生菌

根类型、树木固氮属性和保守性与获得性性状)、植

物和微生物之间的相互作用关系等5个因素, 重点

阐述单独的N、P添加对树木生长和森林生产力的影

响与潜在调控机制。 

3.1  气候 

气候(温度和降水)是影响森林类型和分布的主

要因素, 随着温度和降水的变化, 森林植被类型也

发生变化, 并在纬度梯度上呈现一定的分布规律。

此外, 森林类型也会对土壤理化属性产生一定的影

响, 如土壤碳氮比。为了实际研究的方便, 大尺度研

究通常按照纬度范围将森林分为热带、温带和北方

森林(LeBauer & Treseder, 2008; Yuan & Chen, 2012; 

Schulte-Uebbing & de Vries, 2018; Feng & Zhu, 

2019)。研究发现, 气候对森林地上部分生产力对N

添加的响应具有重要调节作用, 表现为生产力对N

添加的响应随着年平均气温和年降水量的增加而增

加(LeBauer & Treseder, 2008)。 

全球整合分析结果表明, 单独的N和P添加整

体上提高了森林地上部分的生物量和生产力, 以及

地上地下的总生物量和生产力(Janssens et al., 2010; 

Yuan & Chen, 2012; Li et al., 2016; Čapek et al., 2018; 

Schulte-Uebbing & de Vries, 2018; Hou et al., 2020)。

虽然, N和P的作用整体上以促进为主, 但这种N、P

的促进作用在不同气候区的森林中存在差异。N的

促进作用在北方森林和温带森林中最为明显, 但是

在热带森林中较弱或不明显(Yuan & Chen, 2012; 

Tian et al., 2017; Lu et al., 2018; Schulte-Uebbing & 

de Vries, 2018); 而P的促进作用在热带森林中稍强

于温带森林, 这些相异性的结果可能与N、P养分限

制的纬度格局有关(Vitousek, 1984; Vitousek et al., 

2010; Norby et al., 2016; Du et al., 2020)。生态系统

的N输入主要来源于生物固氮, 而P输入主要来源

于岩石风化(Vitousek et al., 2010; Peñuelas et al., 

2013)。由于温度和降水量较高, 土壤发育时间较长, 

生物固氮作用强且积累时间较长, 土壤碳氮比较小, 

N矿化速率以及N循环速率较高(Cleveland et al., 

1999; Xu et al., 2013; Deng et al., 2018; Dynarski & 

Houlton, 2018), 热带森林被认为是N充足的生态系

统类型(Vitousek & Farrington, 1997; Vitousek et al., 

2010); 但是, 由于土壤发育时间较长, 风化程度较

高, 土壤P淋溶流失严重, 热带森林的P较为缺乏而

表现为植物生长受到P的限制(Vitousek, 1984; Elser 

et al., 2007; Vitousek et al., 2010)。与之相反, 在北方

森林中, 由于温度较低, 土壤发育时间较短, 土壤

碳氮比较大, 生物固氮作用以及N矿化作用较弱

(Xu et al., 2013; Deng et al., 2018; Schulte-Uebbing 

& de Vries, 2018), 北方森林生态系统生产力更多地

受到N的限制 (Magnani et al., 2007; LeBauer & 

Treseder, 2008; Vitousek et al., 2010)。在温带森林或

中纬度区域, 生态系统生产力应该受到N和P的共

同限制(Hedin, 2004)。因此, 在北半球纬度梯度上, 

从南到北P的限制程度逐渐减弱, 而N的限制程度

逐渐增强。与此类似, 在热带森林地区, 沿海拔梯度

也存在与纬度梯度相似的N和P养分限制的格局, 

这种格局的产生可能主要和海拔梯度上气候和土壤

条件的异同有关系; 一般表现为低海拔的热带低地

雨林主要受P的限制, 而高海拔的热带山地森林主

要受N的限制(Walker & Syers, 1976; Vitousek, 1984; 

Vitousek & Farrington, 1997; Aragão et al., 2009)。然

而, 最新的一项整合研究发现, 在热带森林中并不

存在海拔梯度上的N、P限制格局(Wright, 2019)。因

此, 在热带森林区域, 海拔梯度上的养分限制格局

是否存在以及能否用这种格局解释热带低地雨林和

山地雨林树木生长和生产力响应N、P添加的差异仍

存在争议, 还需要进一步的研究。 

3.2  树木径级与林龄 

不同案例点的研究大都发现树木径级和林龄对

树木生长和森林生产力具有调控作用。就径级而言, 
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其划分起止范围并无统一标准, 不同的研究之间存

在很大的差异(表2)。在实际操作中, 一般是根据样

地内树木胸径的频率分布情况将树木分为大、中、

小3种径级。树木的径级通常与林龄(树龄)存在很好

的相关关系, 在实际研究中二者可以互为参考。 

在生态系统内的某类植物个体或群体水平上

(如小树与大树), N、P添加对树木生长的影响因树木

径级的不同而存在差异。海南热带山地森林的一项

为期5年的研究发现, P添加对小树(DBH ≤ 10 cm)

和中树(10 cm < DBH ≤ 20 cm)的生长表现为显著

的促进作用; 但对大树(DBH > 20 cm)的生长没有

显著影响(Jiang et al., 2018)。其他一些在热带森林

中开展的实验也表明, N、P添加对树木生长的影响

也 因 树 木 径 级 的 不 同 而 存 在 明 显 的 差 异

(Alvarez-Clare et al., 2013; Fisher et al., 2013)。在鸡

公山温带森林的研究表明, N添加对小树和大树生

长都没有显著的影响, 而P添加在小树中表现为显

著的促进作用(Li et al., 2018)。也有研究发现, N、P

添加对树木生长的促进作用与树木的初始大小具有

密切的正相关关系, 即在N、P添加下大树的生长要

快于小树(Báez & Homeier, 2018)。总体而言, 在同

一林分中, 小树(幼树)对N、P添加的响应具有一定

的不确定性。N、P添加对小树生长的影响可表现为

促进作用(Alvarez-Clare et al., 2013; 刘修元等, 2015; 

Li et al., 2018), 也可能产生抑制作用(Tian et al., 

2017; Li et al., 2018; 邹安龙等, 2019), 这种迥异的

结果可能取决于小树与大树之间的资源竞争关系。

小树生长的负响应可能主要与植物生态生理过程的

光可利用性有关系。小树通常为林下植物或被压木, 

在对光的竞争中处于劣势地位(刘修元等 , 2015; 

Tian et al., 2017); 由于光可利用性的限制, 林下植

物不能吸收所添加的养分来提升自身的光合速率

(Alvarez-Clare et al., 2013)。 

在生态系统尺度上, N、P添加对树木生长和森

林生产力的影响在不同的林龄中也不尽相同, 受到

林龄的调控。Goswami等(2018)在温带森林的研究发

现, N添加对幼龄林生长的促进作用强于中龄林和

成熟林; P添加在中龄林中的促进作用最为明显, 而

在幼龄林和成熟林中均没有明显的作用。然而, 也

有研究发现, N、P添加对次生林(林龄较小)的生长表

现为促进, 而对成熟林没有显著影响, 即次生林的

生长响应明显高于成熟林(Wright et al., 2018; Wri-

ght, 2019)。也有定量研究发现, N添加对树木生长的

影响随着年龄的增大而显著降低 (Vadeboncoeur, 

2010), 表明幼龄林对N添加的响应更为强烈。总体

而言, 目前的研究结果表明, N添加对幼龄林的促进

作用一般高于中龄林和老龄林(Vadeboncoeur, 2010; 

Rappe-George et al., 2013; Schulte-Uebbing & de 

Vries, 2018), 因为幼龄林树木在吸收添加的养分之

后, 能够快速地进行光合作用, 合成自身新陈代谢

所需要的有机物, 生长相对较快。Wright等(2018)

认为老龄林生长对N、P添加响应较弱的原因可能存

在于两个方面: 一方面, 生活在养分可利用性较低

环境中的物种已经适应了这种养分缺乏的条件, 在

面对较好的养分条件时其增加生长的潜力有限

(Coley et al., 1985), 群落生长的响应可能需要等到

物种组成发生变化以适应较高养分可用性时才能体

现出来(Chapin III et al., 1986); 另一方面, 植物在

施肥条件下其组织中的N含量升高, 会增加其受到

天敌(食草动物和其他害虫)危害的风险并消耗其初

级生产力, 从而对树木生长的响应产生不利影响

(Andersen et al., 2010)。 

3.3  植物功能性状 

多数研究发现, 不同物种树木的生长对N、P添

加的响应不尽相同(Báez & Homeier, 2018; Goswami 

et al., 2018; DeForest & Snell, 2020), 这种差异在很

大程度上可能取决于植物功能性状的异同。植物功

能性状是植物对外界环境长期响应与适应后所呈现

出来的可量度的特征(Violle et al., 2007), 如叶片特

征(大小、厚度、韧性、比叶面积和元素含量等),  
 
表2  基于胸径的树木等级划分 
Table 2  Methods for assessing the effects of nitrogen and/or phosphorus addition on plant growth and productivity 

胸径等级 Classes for diameter at breast height (cm) 

小树 Small tree 中树 Medium tree 大树 Large tree 

参考文献 Reference 

3−10 10−20 >20 Fisher et al., 2013; Jiang et al., 2018; Zou et al., 2019 

5−10 10−30 >30 Alvarez-Clare et al., 2013; Tian et al., 2017 

5−15  >15 Li et al., 2018 

10−25  >25 Wright et al., 2018 
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根系特征(根系构型、根系呼吸、根系分泌物、直径、

长度和元素含量等)以及生物性状(植物共生菌根、

固氮等)等(Cornelissen et al., 2003; Bardgett et al., 

2014; 何念鹏等, 2018)。目前, 植物功能性状调控树

木生长响应N、P添加方面的研究主要集中在共生菌

根类型和树木固氮特性两个方面。 

3.3.1  共生菌根类型 

在菌根类型上 , 不同研究发现 , 与丛枝菌根

(AM)真菌共生的树种 (AM树种 )和与外生菌根

(ECM)真菌共生的树种(ECM树种)在N、P沉降下的

响应存在差异, 表明菌根类型会调控N、P添加对树

木生长和森林生产力的影响(Thomas et al., 2010; 

Averill et al., 2018; DeForest & Snell, 2020)。在N添

加研究方面, 基于美国森林资源清查数据的研究表

明, N沉降促进了11个物种的生长, 抑制了3个物种

的生长, 而且AM树种全部表现为促进作用(Thomas 

et al., 2010)。最新的一项研究表明, 在N水平低的时

候, ECM树种的生长对N的响应要高于AM树种, 而

在N水平高的时候, AM树种的生长要高于ECM树种

(Averill et al., 2018)。AM树种和ECM树种对N可利

用性增加的差异性响应, 可能与它们对N的获取与

利用策略有关系。与ECM真菌相比, AM真菌缺少分

解土壤有机质的酶, 主要获取土壤中的无机N来满

足新陈代谢的需要和向植物输送养分 (Chalot & 

Brun, 1998; Talbot et al., 2008)。因此, 当活性N沉降

导致土壤N的可利用性提高时, AM树种能够比ECM

树种获得更多的益处使生长加快。 

在P添加研究方面, 一项最新的研究发现, P添

加促进了AM树种的生长, 但是对ECM树种的生长

表现为抑制(DeForest & Snell, 2020)。与N获取策略

类似, ECM树种占优势的森林中有机P循环主导P的

可利用性, 而在AM树种占优势的森林中, 无机P是

最常见的可利用性P来源(Rosling et al., 2016)。P添

加对AM树种生长的促进作用可能与AM真菌能够

帮助植物更加有效地获取P或者P添加下N的可利用

性提高有关(Nasto et al., 2014; DeForest & Snell, 

2020), P添加对ECM树种的抑制作用可能与AM树

种和ECM树种之间的地下营养资源的竞争或P添加

下的N过量所造成的负效应有关(DeForest & Snell, 

2020)。需要注意的是, P添加对AM和ECM树种的这

种不同影响是基于3个受到P限制的温带森林的实

验结果得到的(DeForest & Snell, 2020), 这一结果可

能具有局限性。因此, P添加对AM和ECM树种生长

产生不同影响的潜在机制目前还不十分清楚, 需要

广泛的研究。 

3.3.2  树木固氮属性 

植物的固氮属性会调控N、P添加对树木生长的

影响, 原因可能是固氮植物与非固氮植物具有不同

的养分获取策略。Nasto等(2019)研究发现, 在土壤

养分可利用性较低的热带森林土壤中, N和P共同添

加(该研究中土壤P含量较低, 可能P添加起主要作

用)促进了非固氮植物的生长; 但对固氮植物的生

长影响不大。固氮植物在养分有限的情况下, 可以

通过固氮作用满足自身对N的需求, 同时通过固氮

还可以促进根系磷酸酶的产生, 增强植物对P的获

取能力(Houlton et al., 2008; Marklein & Houlton, 

2012; Nasto et al., 2014)。在这种情况下, 与非固氮

植物相比, N和P共同添加对固氮植物的生长并不表

现出明显的促进作用(Nasto et al., 2019)。此外, 有研

究发现, 在光资源受限的时候, N添加对树木的共生

固氮作用及其生长均没有显著影响; 而在光资源充

足的时候, N添加抑制了树木共生固氮, 促进了其生

长; 该研究结果揭示了N添加对固氮树木生长的影

响也会受到光资源的调控(Taylor & Menge, 2018)。

与固氮植物相比, 在N和P添加下, 非固氮植物的养

分限制得到缓解, 表现为N和P添加促进其生长。此

外, 也有研究表明, P添加可以通过促进固氮植物的

结瘤和共生固氮作用来促进植物的生长(Waring et 

al., 2019; Zheng et al., 2019)。然而, 对于非固氮植物, 

P添加对其生长的影响可能比较复杂, 这是因为P添

加虽然可以提高P的可利用性, 但会降低游离固氮

作用(Zheng et al., 2019)。因此, P添加对非固氮植物

生长的影响可能取决于N的可利用性状态。总体而

言, 在P可利用性较低时, 单独的P添加对固氮树木

(或固氮树木占优势的森林)生长的促进作用较非固

氮树木(或非固氮树木占优势的森林)大, 而单独的

N添加对固氮与非固氮植物(或固氮与非固氮植物

分别占优势的森林)生长的促进作用与单独的P添加

相反。 

3.3.3  保守性与获得性性状 

尽管基于菌根类型和固氮属性分类的研究能够

为我们提供树木生长响应N、P添加的认识, 但是依

旧缺乏机理上的深度解释, 即为什么不同种类的树

种对N、P添加具有不同的响应, 哪些因素决定了这
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种响应的差异性。近期, Baez和Homeier (2018)提出

了一个基于植物功能性状的定量研究思路, 该研究

采用主成分分析对所测定的多个性状进行了降维处

理, 并建立树木生长响应与主成分得分之间的关

系。该研究指出, N、P添加对树木生长的影响与植

物的养分获取策略密切相关, 具有获得性功能性状

(高叶片N和P含量、高比叶面积)的树木在N添加下

的生长速率高于具有保守性功能性状(高树干密度、

高叶片坚硬度)的树木, 而在P添加下相反, 树木生

长的这种响应可能与树木对长期缺P环境的适应有

关(Baez & Homeier, 2018; Wright et al., 2018)。此外, 

有研究指出植物的系统发育关系对于预测树木响应

N、P添加具有重要作用(Wooliver et al., 2017), 这可

能与亲缘关系较近的树种具有相似的功能性状

有关。 

3.4  植物和微生物相互作用关系 

尽管有很多研究发现, N、P添加能够促进生态

系统尺度上的树木生长和森林生产力, 但是N、P添

加对它们的抑制作用在实验中也经常被观测到

(Harpole et al., 2011; Li et al., 2018; Nasto et al., 

2019)。因此, 这对根据N、P添加是否促进生长从而

判断生态系统或树木N、P的限制提出了挑战。以往

的研究表明, 长期的N、P添加能够导致土壤pH值下

降, 使得土壤酸化(Tian & Niu, 2015; Dai et al., 

2018)。尽管N、P添加所产生的负效应能够从过量

的养分添加所产生的土壤酸化等毒害作用进行解释, 

但是当没有毒害作用发生时, N、P添加依旧对树木

生长产生负效应(Čapek et al., 2018)。针对这种情况, 

Čapek等(2018)提出了一个基于植物和微生物相互

作用(plant-microbe interaction)的新的概念框架模型

来解释并预测在生态系统尺度上N、P添加对初级生

产力的影响。在该化学计量框架模型中, 植物与微

生物之间的相互作用包括两种情况: 一是竞争关系; 

二是协作关系, 如植物通过根系向土壤中分泌活性

有机碳, 促进微生物的生长, 而微生物矿化有机质

为植物提供N或P。该概念框架模型认为, 在一个生

态系统中存在3种N、P的限制模式, 一是对于植物

和土壤微生物都是N限制; 二是对于植物为N限制, 

但是对于土壤微生物是P限制; 三是对于植物和土

壤微生物都是P限制。简单来说, 如果一个系统中, 

植物和微生物之间是协作关系占主导, 添加对植物

生长非限制性的养分可以通过促进受该养分限制的

微生物生长而间接提高植物的营养和生长; 相反, 

在植物和微生物间是竞争作用占主导的系统内, 植

物会受到多种养分的共同限制(Čapek et al., 2018)。

该概念框架模型能够很好地解释生态系统生产力对

N、P添加的响应, 并对以往研究中难以解释的响应

提供了解决思路。 

3.5  区域养分沉降速率 

研究表明, 区域环境中的N沉降速率对N添加

对树木生长的效应具有调控作用 (Vadeboncoeur, 

2010; Schulte-Uebbing & de Vries, 2018)。Schulte-

Uebbing和de Vries (2018)发现, N添加对森林生长的

效应在环境N沉降速率较低时表现为显著促进, 而

在环境N沉降速率较高时不产生明显影响。

Vadeboncoeur (2010)发现, N添加对森林生长的影响

随环境N沉降速率的增加而显著降低。环境N沉降速

率调节树木生长响应N添加的原因可能在于, 不同

N沉降速率下N添加对树木生长的相对影响和生态

系统的N饱和程度不同。N沉降速率越高, 生态系统

越接近N饱和, 额外的N添加所引起的相对效应较

小; 而N沉降速率越低, 生态系统越远离N饱和, 额

外的N添加所引起的相对效应较大。区域本底N或P

沉降速率是否会对P添加的效应产生影响还缺乏相

关研究, 其关系尚不清楚。 

3.6  实验处理条件 

除环境与生物因素外, 树木生长及生产力对养

分添加的响应程度也会受到实验处理条件的影响, 

如养分添加量、实验持续时间、养分种类等。在养

分添加量方面, 不同的研究结果并不统一。一些研

究发现, 树木生长及生产力对养分添加的响应随添

加量的升高而增大(Magnani et al., 2007; Du & Fang, 

2014; 刘修元等, 2015)。然而, 也有研究表明单位

N、P添加量所导致的地上生产力增加量随养分添加

量的增加而降低(Högberg et al., 2006; Tian et al., 

2016; Schulte-Uebbing & de Vries, 2018)。目前, 多数

研究结果显示树木生长速率与N添加量之间是非线

性关系(一般为凸形抛物线), 表现为中水平N添加

的促进作用强于低水平N和高水平N添加(Braun et 

al., 2017; Averill et al., 2018), 这可能是因为N添加

量过高时会暂时超过微生物对N的需求, 从而导致

硝化作用增强和土壤酸化(Högberg et al., 2006; Tian 

& Niu, 2015; Chen et al., 2016), 对植物根系产生毒

害作用以及降低植物的光合作用能力。研究发现, 
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常绿针叶林的光合作用能力与N添加量存在凸形抛

物线关系(Fleischer et al., 2013)。对于P添加而言, 当

前的研究结果发现, 植物地上和地下的生物量和生

产力的响应基本都随着P添加量的增加而增强(Li et 

al., 2016), 或者达到一定添加量时树木生长不再变

化(McGrath et al., 2003)。此外, 养分添加对树木生

长和生产力的影响会随实验处理时间而发生变化。

有研究发现, N添加对森林生产力的促进作用随时

间的持续而逐渐减弱(Rappe-George et al., 2013), 但

也有研究表明随着施肥时间的持续树木生长对N添

加的响应逐渐增强(刘修元等, 2015); 这种差异可能

和森林所处的林龄阶段、树种以及施肥的时间跨度

有关。养分种类也会影响森林生产力对N、P添加的

响应, 研究发现, 过磷酸钙(或重过磷酸钙)对森林

生产力的促进作用强于磷酸二氢钠等P肥(Li et al., 

2016; Hou et al., 2020), 这可能与过磷酸钙中含有

的额外的钙和硫元素对植物生长的促进作用和对土

壤 环 境 的 调 节 作 用 有 关 (Vadeboncoeur, 2010; 

Hopmans & Elms, 2013; Mainwaring et al., 2014)。 

4  总结与展望 

目前, 关于N、P添加对树木生长和森林生产力

的影响已经有很多相关研究, 一些新出现的机制或

新发现, 拓展了我们对N、P沉降背景下森林生态系

统生产力变化的认识。以前的观点认为, 在纬度梯

度上热带森林生产力主要受P限制, 北方森林和温

带森林生产力主要受N限制(Vitousek, 1984; Vitou-

sek et al., 2010)。然而, 也有研究指出在亚热带和温

带的一些区域, 主要是小树而不是大树受到P的限

制(Jiang et al., 2018; Li et al., 2018); 启示我们当评

价森林生产力养分限制的时候需要考虑树木大小依

赖的养分限制。从基于单一的树木径级和树木的某

一生物性状(如固氮属性、共生菌根), 到基于定量的

植物功能性状、植物和微生物之间的相互作用关系, 

我们对树木生长响应N、P添加的理解逐渐深入。基

于此, 我们对N、P添加对树木生长和森林生产力影

响的研究进行了总结与归纳(图3), 该图涵盖了树木

生长和森林生产力的评估方法、植物功能性状以及

植物和微生物之间的关系, 为理解N、P添加影响树

木生长提供了研究思路。尽管如此, 目前关于树木

生长和生产力如何响应N、P添加仍然存在很多不清

楚的方面, 限制了我们的深层认识, 未来需要在以

下几个方面加强研究。 

(1)加强树木生长响应N、P添加的生理学机制研

究。一项在N富集的热带森林中的N添加实验表明, 

10年左右的N添加使土壤发生了酸化, 降低了土壤

中的盐基离子(钙和镁)的可利用性, 但是树木能够

通过增强叶片蒸腾作用提高对盐基离子的吸收来维

持自身的养分平衡(Lu et al., 2018)。N和P的可利用

性提高后, 植物的生理活动会发生相应的响应, 这

些响应可能会对树木的生长产生影响, 并最终反应

到DBH和生物量变化上。目前, 仅有少数研究(Zhu 

et al., 2014; Li et al., 2018; Lu et al., 2018)对N、P添

加后的树木生理水平上的响应(光合作用、蒸腾作

用、叶片养分重吸收效率等)进行了测定。因此, 后

续研究可以从植物的生理角度开展, 如光合作用、

水分传输、根系寿命等, 以期能够提供深入的机理

解释。 

(2)研究树木各部分生长对N、P添加之后的分配

与权衡。N、P添加常常会改变树木各部分(如凋落

物、叶片、粗根、细根、枝干)的生产力比例(Du & 

Fang, 2014; BassiriRad et al., 2015; 毛宏蕊和金光泽, 

2017), 即N、P添加影响树木生产力向各部分的分配

策略。整合分析研究表明, N、P添加倾向于降低植

物的地下生产力(Janssens et al., 2010; Peng et al., 

2017)和地下部分与地上部分生物量之比(Lu et al., 

2011b; Li et al., 2016; Peng & Yang, 2016)。这种变化

可能与植物在面对N、P可利用性提高时, 不需要将

更多的光合作用产物分配到地下来获取养分, 而是

产生更多的地上生物量有关。在这种情况下, 以胸

径的变化衡量树木生长对养分添加的响应会存在一

定的偏颇。然而, 即使是基于生产力的测定研究树

木生长的响应, 绝大多数研究还是用一个不变的相

对生长方程估测对照和施肥处理组的生产力变化, 

同样也会使得结果与真实情况存在差异(Ibáñez et 

al., 2016)。因此, 后续的研究需要重视养分添加之

后树木各部分生长之间的权衡与分配策略, 以提高

对树木生长和森林生产力估测的精度。 

(3)深度研究植物功能性状在调节与预测树木

生长对N、P添加响应中的作用。尽管已有相关研究

从植物功能性状的角度研究了N、P添加如何影响树

木生长, 但这些研究还依旧十分匮乏, 而且现有的

研究也仅仅考虑了单一的植物功能性状(Thomas et 

al., 2010; Averill et al., 2018; Nasto et al., 2019)。植 
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图3  氮和磷添加对树木生长及森林生产力影响研究的总结图。AM, 丛枝菌根; ECM, 外生菌根。 
Fig. 3  Summary diagram for studying the effects of nitrogen and/or phosphorus addition on tree growth and productivity in forest 
ecosystems. AM, arbuscular mycorrhizal; ECM, ectomycorrhizal. 

 

物的功能性状具有多个维度, 而且这些性状常常是

交织在一起, 比如植物可以同时具备固氮和共生菌

根的特性, 固氮植物具有较高的AM菌根侵染率等

(Nasto et al., 2014)。在这种情况下, 考虑单一的功能

性状可能会使研究结果受到其他因素的干扰。因此, 

在未来研究中需要综合考虑植物各个部分的性状, 

并采用较为复杂全面的统计方法定量分析植物功能

性状在调控树木生长响应N、P添加中的作用。 

(4)加强树木之间的竞争关系调控N、P添加影响

树木生长的研究。目前, 大部分的研究还是以林分

尺度的整体生物量变化来检验N、P添加对树木生长

的影响(Harpole et al., 2011), 忽视了不同物种、不同

个体之间的资源竞争作用。在某一林分中, 大树的

生长在N、P添加下生长加快, 而小树却生长缓慢, 

这将不利于森林的更新, N、P添加最终可能会对长

期的森林生长产生抑制作用。在长期尺度上, N、P

沉降可能会改变森林群落的径级分布, 进而会影响

森林物种组成和生产力的改变(鲁显楷等, 2019)。因

此, 未来的研究需要关注单株树木在生态系统中的

空间位置分布以及与其他树木的竞争关系, 并将这

种关系融入到模型中以提高长期预测的精度。 

(5)加强开展长期的和联网的N、P添加对树木生

长影响的研究。一项长达30年的N添加研究表明, N

添加对树木生长的影响随时间波动, 在前10年里, N

添加显著促进了树木生长, 而随后的20年里N添加

抑制了树木生长(Saarsalmi et al., 2012); 这种变化

可能与植物对土壤N的周期性响应有关系。树木的

生长周期较长, 短时间内小树对N、P添加的响应可

©植物生态学报 Chinese Journal of Plant Ecology



冯继广等: 氮磷添加对树木生长和森林生产力影响的研究进展   593

 

DOI: 10.17521/cjpe.2019.0176 

能较为迅速, 而较长时期内才能观测到大树的响应; 

因此, 需要长时间的观测才能得到更加精确的结

果。然而, 当前大部分的养分添加实验持续时间都

较短 , 仅有个别长期实验 (Högberg et al., 2006; 

Saarsalmi et al., 2012; Rappe-George et al., 2013), 这

限制了我们对自然长期N、P沉降背景下树木生长响

应的认识。后续研究需要在全球范围内尤其是北方

森林和热带森林不同类型森林中开展长期的N、P添

加实验, 以提高我们对不同演替阶段森林的树木生

长响应N、P沉降的认识。此外, 虽然当前在全球森

林中已有一定数量的N、P添加实验, 但是这些实验

的处理条件存在很大差异, 如养分添加量、养分种

类、养分添加方式(溶液或者固体)。这些不一致的

实验处理条件会对实验结果产生一些影响(Schulte-

Uebbing & de Vries, 2018), 限制了我们在N、P添加

对不同森林间树木生长及生产力影响的机制比较。

目前 , 草地中分布式协作性的实验 (coordinated 

distributed experiment) 养 分 添 加 网 络 (Nutrient 

Network, NutNet)已经开展(Borer et al., 2014), 它采

用基本相同的实验设计、观测与采样手段, 已经取

得了良好的成效, 这为森林等其他生态系统联网实

验的开展提供了良好的借鉴。因此, 森林中的养分

添加实验网络也亟待开展, 这将有助于我们加深对

养分富集调控树木生长机制的认识与理解。 
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