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50 年代初, G r ego ry (见Williams〔1〕)发现禾谷类植物在生长到其(干)生物量的 25%时, 它就吸收积

累了全部所需氮磷养分的 90% ,这些积累的养分是后期生长发育所需的基本养分库, 养分库的大小决

定了产量的高低, 无疑,这些养分必然在体内不断地转移、利用和再分配。这一发现立即引起极大的重

视, 并带来了大量以营养转移为主题的后续研究, 直至最近的 20 多年,这一主题仍然得到广泛的重视。

大量的研究表明, 营养转移是植物所有保持营养机制中最重要的策略之一, 因而, 它又对竞争、营养吸

收、生产力等过程产生影响〔2〕; 它在植物体内营养供求平衡中, 与植物从无机环境中吸收营养同等重

要〔3〕, 它还有助于植物适应不利生境〔4〕。所以, 营养转移机制对植物生长具有极其重要的意义。

营养转移是当今森林生态研究上的一个热门领域,国际上有大量文章探讨这一课题, 但大量的问题

仍未有定论, 存在很多有争议的结果。而我国国内的研究则极其有限, 只有中国科学院沈阳应用生态所

的几位学者作了一些初步的工作, 他们只是对杨树的营养转移进行了一定的研究。有鉴于此, 笔者系统

介绍了本领域国内外的研究概况。

1　营养转移的一般概念

大量名词被用于描述营养转移。在自然植被研究中, 应用最多的名词是再吸收 ( reso rption/

reabso rption)和转移( retr anslo caiton) ;此外, 恢复( r ecover y )、再分配( r edistribution)、回收 ( w ithdraw al)
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和再利用( r e-use)等也有使用,但它们在意义上已有所不同, 前两个名词主要应用于落叶养分的转移,而

后者则是更广义的营养转移。我国沈善敏等〔5, 6〕使用内特环( int ernal cy cle)一词,其意义与此相当。

广义上, 营养转移包括植物生长过程中的营养输送。如Phillis 和M ason〔1〕发现棉花叶子所含矿质养

分出现昼夜的变化, 6 种元素含量在白天上升, 晚上下降或不变, 这是光合有机物质通过韧皮部向外输

送而形成的营养转移。有人提出叶子在成长过程中,由最初的极高养分含量到成熟期较低的养分,即使

叶子与枝条间没有养分的交换, 也存在由较老的叶组织向新的叶组织转移的过程,也是一种叶子内部的

养分转移〔7〕。还有是种子内营养向正在生长的叶子转移等。前期关于营养转移的研究主要是这种意义上

的转移, 这些研究多以作物为材料,它是养分的再分配( redistr ibution) , 这方面有庞大的资料库。

从 70年代中后期起, 森林植物的营养转移得到大量的研究。在森林植物研究过程中,营养转移概念

主要局限于枝叶枯死脱落前, 养分转移到其它生活器官内的过程, 特别是叶子脱落前的养分转移。叶的

营养转移具有特别重要的意义, 叶虽然占植物生物量的比例很小, 但其所含养分占的比例很大。如宇万

太等〔8〕对北方杨树的测定, 叶生物量占全树生物量的 9% , 但叶内氮贮量占全树氮贮量的 36%～38% ;

沈善敏等〔5〕的结果更高, 8 月份杨树生长盛期,叶子氮贮量占全树氮贮量的 2/ 3, 磷、钾和其它元素也在

1/ 3 以上。此外, 叶内营养转移比例极高, 因而,叶子营养转移得到了最充分的研究。本文主要回顾以森

林植物为材料的研究结果。

2　营养转移的测定与表达

目前描述营养转移的参数主要是转移率,它的测定和计算比较简单, 测定落叶前后叶养分的变化即

可计算转移率, 有两种常用计算公式〔3, 6, 9, 10〕:

A =
成熟叶养分浓度( % )— 枯叶养分浓度( % )

成熟叶养分浓度( % )
, ( a)

A =
成熟叶单位叶面积营养量(�g/ cm2) — 枯叶单位叶面积营养量(�g/ cm 2)

成熟叶单位叶面积营养量(�g/ cm 2)
。 ( b)

成熟叶由于养分的波动, 通常以监测到的最大值为计算量〔10〕。( a )式的一个隐含假定是落叶前后单

位叶面积的重量不变(实质上应是单位体积) , 不少人提出用 b 式而不用 a 式的理由正是认为叶子在脱

落前后有重量上的变化, 但 Schlesinger〔7〕的测定结果表明,落叶前后叶重量的变化并不大, a式是完全可

用的。

Del A rco〔11〕使用了与上式稍有不同的公式计算年均氮转移率:

A=
最大氮库 — 落叶中氮量

最大氮库
×100 。 ( c)

其中, 最大氮库= 叶生物量最大值×氮浓度。这一公式涉及生物量测定, 常含有较大的误差,并不常

用。

宇万太等〔8〕及沈善敏等〔5, 6〕在研究杨树养分转移时, 通过测定落叶前后各器官氮贮量的变化, 由此

计算整株植物氮的转移量及转移率。计算方法与 ( c)式相似, 但以 g /株为单位。

3　营养转移的一般格局

3. 1　营养转移率变化幅度

对营养转移的研究主要集中在氮和磷的转移上,少数涉及其它元素。据 Chapin〔12〕的统计,氮的转移

率变幅在 0～79% (平均 52% ) ,磷的转移率在 0～90% (平均 43% )。但后来的报道,氮的转移率不少在

80%以上, 极少发现不转移氮磷营养的情况。表 1 列举了某些植物的氮、磷转移率, 从表中也可以看出,

叶子氮、磷的转移率通常较高,如西班牙 I ber ian 半岛上各种生活型木本植物(常绿、落叶、硬叶乔、灌木)

常绿种氮转移率达 45. 6% , 它高于落叶种 ( 38. 6% ) , 氮的转移率幅度在 24. 3% ( Prunus sp inosa)与

69. 2% (Betula pubescens)之间〔11〕。
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表 1　某些植物类型营养转移率

Table 1　Nut rient resorption o f some types o f plants

树种
T rees

氮转移率( %)
N res orpt ion
rate( % )

磷转移率( % )
P resorpt ion
rate( % )

地点
L ocat ion

资料来源
S ou rce

常绿树种
Evergreen t rees

45. 6 西班牙 Iberian 半岛 Del Arco〔11〕

落叶树种
Deciduous t rees

38. 6 西班牙 Iberian 半岛 Del Arco〔11〕

地中海常绿树种
M editerranian
evergreen t rees

31～82 美国加州 Pugnaire〔3〕

木本灌木植物
Woody shru bs

40～71 19～62 美国内华达州 S chles inger〔7〕

桦树
B etula p apyr if era

58～65
40～45(自然状态)

27(施肥地)
美国阿拉斯加 C hapin〔13〕

杨树
Poplar tree

63 中国东北 宇万太等〔8〕

火炬松
P inus taed a L.

50～60 美国南卡罗里那 Birk〔14〕

3. 2　营养转移与营

养供应的关系

这是营养转移所

研究的核心问题之

一, 即当从根部吸收

的营养受到制约时,

从叶子中实现的营养

转移是否有固定的响

应格局。或者说,在自

然植物群落中, 不同

的个体或种群, 其营

养转移是否直接与土

壤营养条件相关联。

Chapin〔13〕在美国

Alaska 比较生长于 4

种肥力水平下桦树个体的氮与磷转移, 发现高肥力土壤上生长的个体体内营养水平及落叶中的营养浓

度均较高。所以, 氮磷营养转移的绝对量高于低肥力上的个体, 同时也让更多的营养通过凋落物回归土

壤, 但转移率并无显著的差别,特别是最高肥力与最低肥力的个体间氮的转移率没有显著差别, 即低肥

力个体并没有通过高转移率来补偿氮营养的不足。他的结论不支持如下说法, � 低营养条件下的植物,

氮的转移最有效〔15〕, 或, � 中型营养下氮的转移最有效〔16〕。

磷有所不同, 4 个肥力等级中,最高肥力等级上的个体, 磷转移率显著降低( 27% ) ,其它 3 个肥力等

级则相似( 40%～45% )。他认为,不能就此认为, 低肥力就有高的磷转移率。因为,最高肥力等级是长期

施肥的草地, 营养处于过量供应的奢侈状态,不能将此结论延伸到自然种群中, 在这一试验中, 其它 3个

处于自然肥力状态的个体就没有表现出转移率的显著差异就是一个说明。在室内的试验结果也支持这

一观点,当营养供应很高使营养状态达到奢侈水平时, 营养转移率才表现出明显的下降〔7, 17〕,而当营养

水平更接近于自然水平时, 则没有显著的相关性〔18〕。

Del A rco 等〔11〕在西班牙 Iberian 半岛上的研究, 约覆盖了土壤含氮量范围的 0. 05%～0. 4%。他将

土壤含氮量, C/ N 比与转移率作相关分析,结果是相关水平不高, 对有机质、磷、钙和钾含量的统计结果

亦相似, 因而,氮素的供应水平对转移率没有直接的支配作用。他再把转移率与叶中氮浓度进行统计,当

全部种一起进行统计时, 两者极显著相关( P < 0. 01) , 但当把常绿种与落叶种分开统计时, 则没有相关

性。显然,这是由于落叶种叶子高营养高转移,常绿种叶子低营养低转移的格局形成的统计结果,不能看

成是叶营养水平对转移率的影响。

关于营养转移与营养供应的关系, 其它大量的报道存在极不相同的观点, 有的发现两者无

关〔7, 13, 19～21〕,有的发现高肥力低转移率〔22, 23〕。当给植物施肥时, 有的发现转移率提高(氮〔16, 24〕、氮磷〔25〕) ,

有的降低(磷〔13〕) ,又有的不变(氮〔14〕、磷〔19〕、氮磷〔21〕)。

对于肥力水平与营养转移关系中极不相同的结论, Chapin 等〔13〕认为, 可能有如下几个因素带来试

验过程中的系统误差。( 1)高氮水平下, 植物落叶较迟。如果在秋天同时进行取样,则高氮种(或个体)还

没有完全将养分转移完, 这样可能低估高氮种的营养转移率。( 2)在他本人的试验中,高氮个体在早夏就

开始营养的转移, 如果在 8月中旬再取样测定绿叶中的营养库,则会低估高氮个体的转移率。因为,绿叶

取样前已发生了营养转移。( 3)高营养水平的植物,其营养会受到更多的淋溶损失,因而, 野外条件下,多

数研究没有测定淋溶量, 高营养水平的植物会被高估营养转移率。因而, 误差( 1)和( 2)会导向低营养水

平的植物具有更高的转移率的结论, 而误差( 3)则导向高营养水平具有高转移率的结论。
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对自然植被营养转移的研究 ,多数研究是将富养条件下生长并已适于富养环境的种与寡养条件下

生长并已适于寡养环境的种相比较, 或者是在室内条件下有限生长期内比较某个种对营养条件的反应,

结果无法判断是基因型差别还是表现型反应。

3. 3　生活型、系统发育与营养转移

一般认为, 针叶树比阔叶树的转移率高〔26, 27〕, Schlesinger 等〔7〕认为, 这种高转移率正是沼生松

(P inus palustr is )在贫瘠的水热变质岩土壤上成功定居的关键。

相对于落叶种而言, 常绿种占据了较瘠薄的生境, 因而,被认为常绿种有更高的技巧利用营养,但没

有足够的证据支持常绿种可以从落叶中转移更多养分的结论。有的研究发现常绿种转移了更多养

分〔26～28〕, 有的发现落叶种转移了更多养分(氮〔11, 29〕) ,有一些又发现没有差别(磷〔3〕)。Killingbeck〔2〕比较

了两种生活型植物将落叶养分转移后, 使落叶内养分下降到所能下降的最低水平,发现氮素营养上,常

绿种与落叶种的这一能力是相似的;但在磷素营养上, 两者差别很大,常绿种通过转移机制可以使落叶

内磷含量下降到远低于落叶种所能达到的水平。据此, 他认为常绿种更能适应低磷条件, 然而,他没有证

实常绿种转移利用了更多的磷营养。

不少研究把营养转移与进化选择相联系,如果系统进化上较亲近的种具有相似的营养转移率,而系

统进化上相关性弱的种具有较不相似的营养转移率,那么, 可以肯定系统发育对营养转移具有很大的作

用。Killingbeck〔2〕根据文献资料分析考察了 89 种常绿与落叶木本植物, 发现其中8 个属的材料显示了这

一趋势(每个属至少有 3 个种) ,最突出的是金缕梅科的 3个属表现了极大的相似性,而桉(Eucaly p tus )

又与其它 7 个属极不相似。然而,同样有大量的材料显示了同属种间的不相似性(如氮在 Betula、Pinus

及 Quer cus; 磷在 B etula、Pop ulus 及 Quer cus ) , 因而, 种间亲缘关系至少对营养转移没有绝对的支配作

用。Killingbeck〔2〕认为,与远古进化史的作用相比, 近期环境压力所形成的进化选择起到了更大作用。

3. 4　固氮树种与非固氮树种的营养转移

固氮树种对氮的转移率大大低于非固氮树种〔2, 15, 30～33〕。Killingbeck〔2〕发现固氮种落叶中氮含量的平

均值约 1. 61% , 接近非固氮种( 0. 87% )的两倍,它表明了体内氮营养的丰缺与氮转移所具有的关系。如

前所述, 土壤中的营养状况所产生的影响不具有这种显然的供求效应。必须指出,土壤中的营养须经过

根系的吸收, 受根系活力、水分条件及其它诸多物理化学因素的影响,它对营养转移的影响要复杂得多,

而固氮作用获得的氮直接进入体内, 影响供求平衡。

3. 5　关于钙的转移

大量的研究表明枯叶中的钙含量反而高于绿叶中的钙含量, Schlesinger 等〔7〕称之为负转移。沈善敏

等〔5〕、徐福余等〔34〕、Kost 等〔35〕也发现 Ca 在脱落时上升了很多。沈善敏等〔5〕发现,杨树落叶后皮材中 Ca

含量降低了, 而落叶中的 Ca 上升了,因而,认为皮材向叶片输送了 Ca ; 对于叶片元素含量升高的现象

(特别是 K) ,作者还提出另一种解释, 就是落叶后因有机成份的降解, 单片叶重(或单位叶面积重)下降

了,元素即使在没有任何迁移的情况下,测定值也会因之而相对升高。据 Schlesinger 等〔7〕的测定,单位叶

面积重量在脱落前后的变化, 针叶在 1%左右,阔叶在 10%左右, 显然, 叶重的变化难于解释落叶中可达

50%的钙提高量。Micheline〔36〕对年轮的研究显示,与极易转移的氮磷格局相反,钙镁是最不易转移的元

素。

4　营养转移的其它一些控制机制

除了营养供应强度对营养效率的影响外,其它影响机制也被提出来。可以肯定,任何一个机制在营

养转移中只是起到其中的一部分作用, 营养转移现象是综合因素共同作用的结果。

4. 1　降雨淋洗对 NUE估计产生的偏差

通常的转移率测定值包含了一个比较明显的误差,即淋洗的养分量也算在转移量中。在高温多雨地

区, 淋洗量可能占不小的比例。大量关于林冠穿透雨养分含量的研究往往只专注于穿透雨本身 ,而没有
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与叶子养分的变化相联系, 因而,难于估计淋洗过程对转移率测定值的影响。Chapin 等〔13〕用透光塑料小

雨伞遮挡降雨, 以此来估测降雨对养分的淋洗强度。当遮挡一段时间后, 发现落叶内的氮磷养分比对照

的高, 计算出降雨作用值约为氮 25%和磷 55% , 认为,降雨使枯叶养分转移值有相应幅度的偏高。如果

这一结论正确, 很多报道的结论都必须重新考虑, 然而, 本实验的方法存在一定的缺陷, 小雨伞尽管透

光, 但表面形成的光反射,弯曲面形成的折射及一段时间后塑料老化对透光性的影响都将影响光合作

用。Chapin〔13〕同时进行的另一试验表明, 光合产物的降低,将明显降低养分的转移率。因而, 目前,淋溶对

转移率测定值的影响尚难有准确的估计 ,但这种影响可能不象 Chapin 的结果那么大,因为, 淋溶同时对

成长叶和衰老叶起作用, 如果它们受到的淋溶程度是相似的, 则对相对转移率的影响很小。

4. 2　落叶时间长短的影响

Chabo t 等〔37〕, Mooney (见 Del A rco〔10〕) , Ra lhan 等〔38〕都提出过叶子龄级统计可能与营养转移有

关, Del Arco 等〔11〕作了比较详细的研究,结果显示, 叶龄越长, 氮的转移率越小,这与常绿种转移率低,

落叶种转移率高的趋势是一致的。Del A rco r 的研究比较了长叶龄常绿种 ( 3 个种)、短叶龄常绿种( 3个

种)、叶凋萎种( 2 个种)和落叶种( 12 个种)的氮转移,他测定每个龄级, 每月每枝( shoot )上的叶数,制成

生命表, 由此计算出叶龄,再将叶龄与转移进行统计分析,发现龄级与转移率间呈极显著的负相关( P<

0. 01)。他还证明, 在所研究的影响因子中, 叶龄的作用最大,占转移率总变异的 52%。

目前, 尚没有足够的资料证明这种叶龄与转移率的关系是一种普遍现象, 因为, Del A rco r 的研究是

在常出现干旱的地区进行的。Del A rco 等〔11〕认为,该地区常出现夏旱,叶子逐步脱落是对这种气候特征

的长期适应, 不象冬季的低温几乎定时到来那样, 夏旱的时间是难于预测的, 因而,叶子形成逐步脱落习

性来适应水分压力的逐步出现(到某个程度又可能突遇降雨而消失)。如果叶子过早将内部养分转移出

去, 将导致一旦干旱消失时无法维持正常的光合功能; 如果叶子过迟转移养分,则又可能在干旱无法逆

转时难于有效地转移叶内养分, 因而,叶子在这种气候特征下形成逐步转移的特性是对这两种风险的一

个调和。抗旱种叶龄长, 就可以放慢养分转移(转移率低) ;不抗旱种,叶龄短,必须在有干旱风险时加快

转移(转移率高)。

但如果人为去延长落叶的时间, 则对营养转移没有影响, Chapin 等〔13〕用胶水粘住叶柄基部 ,人为地

延长叶子脱落时间, 发现营养转移没有明显变化。也就是说, 自然衰老与营养转移的关系是由自然生理

因素决定的, 不是脱落维持时间的简单函数。

4. 3　源( source)—汇( sink)关系

源—汇关系指营养输出端(源)与养分输入端(汇)的相对大小,通过对一些明显可辨的源或汇部位

的控制发现, 营养输入端对营养转移影响非常明显。Grego r y〔1〕发现 ,禾谷类作物的分蘖苗是造成老叶枯

黄与内部营养饥饿的主要根源。Chapin〔39〕则发现,麦穗( H ord eum vulg ar e L . , )是枯叶养分转移的驱动

力。Nambiar 等〔25〕对松林(P inus radiata D. Don)的研究证实, 活跃生长的针叶是邻近针叶养分转移的主

要驱动力。显然,营养的“汇势 sink potentia l”是影响营养转移非常重要的因素。当某些部位生长旺盛时,

这些部位需要大量的养分, 从而促成更多的养分转移。Chapin 等〔13〕运用控制源或汇的方法来了解桦树

的这一关系, 当叶子受到遮荫从而降低作为碳源的的活性时, 氮磷转移的绝对量与相对量均下降。因而,

他认为, 向外输送的碳水化合物是营养转移的载体, 营养转移并非纯粹的元素移动。他同时进行了控制

作为源的叶数量的方法, 发现对转移影响不大, 但如去除很强的汇势(去除了柔荑花序) ,氮的转移率明

显下降, 同时枯叶中保留了较高的氮素浓度,然而 ,磷的影响则不大。

5　营养转移研究上的一些新概念

由于转移率在解释生态策略问题时所遇到的困惑, K illingbeck〔2〕提出了一些与营养转移相关的新

概念, 为这一研究提供了一个新的视角。

最大潜在转移度(转移极限值, limits o f ult imate po tential r eso rption) ,定义为所有物种中, 某个营
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养成分从落叶中所能降低到的最低水平 ,它是根据众多落叶的养分含量值来确定的。Killingbeck〔2〕根据

89个种的测定值, 将氮的转移极限值确定为 0. 3% ,即这 89 个种中有几个种所能达到的最小值 ,磷的转

移极限值为 0. 01%。转移极限值是物种能转移养分的生化极限值。

转移度( r esorption pr oficiency ) , 指相对于转移极限值的实现程度,越接近转移极限值,转移度越大。

在上述概念基础上, K illingbeck〔2〕把植物划分为 3 类,分别称为完全实现转移种( com plete r ealized

reso rption) , 不完全实现转移种( incomplete r ealized r eso rption)和中值转移种( intermediate)。他把所观

测到的落叶营养含量从小到大排列成一个系列谱,靠近最小值的约 35%～45%的种为一类, 往上 25%

～30%为另一类, 再往上的种为最后一类。在这类与类间的交界处, 确定出一个适当的临界值,再反过来

根据这临界值具体把处于边界附近的种划分开来,靠近最小养分含量值的一类即称为完全实现转移种,

往上是中值转移种, 最高养分含量值一类为不完全实现转移种。Killingbeck〔2〕确定的临界值为, 完全转

移: N< 0. 7% , P< 0. 05% (落叶种) , P< 0. 04% (常绿种) ; 不完全转移: N> 1. 0% , P> 0. 08% (落叶

种) , P> 0. 05% (常绿种)。处于这两者之间的为中值转移。Killingbeck〔2〕认为,把种类按此标准划分有助

于生态解释。

这些概念尽管还没有广泛接受,但某些概念看来在解释生态问题时是有用的。Killingbeck〔2〕认为,

营养转移率与营养转移度两个概念在理论上是合理的,营养转移率适合用于讨论相对程度的问题,即植

物个体、种群和群落保持叶内养分(以减少营养吸收)的相对程度, 这一指标的独特性在于它包含了绿叶

浓度和营养转移。营养转移度是一个绝对水平, 它适合于衡量这么一个程度, 即进化选择(为减少养分损

失)的作用程度。假如两个种具有相似的转移率, 但其中一个种落叶养分值(即转移度)只有 0. 3% ,另一

个种为 1. 3% ,进化上将会选择 0. 3%的种, 它在更低养分上可以生长存活。

然而, Jo seph 等〔40〕对 Killingbeck 的见解提出了不同的看法。他们并非对上述概念本身有异议,主要

是认为 Killingbeck 确定上述参数的过程不恰当。他们主张应根据叶龄长短来进行类别划分, 而不能根

据外貌上是否常绿来区分营养转移的类别; 短叶龄的常绿种叶子的营养特征更象落叶种叶子的营养特

征, 因而,把它归为常绿种叶子的特征是不合适的。

6　存在的一些问题

对于大量研究结果彼此间存在的矛盾,除了前述的一些解释外, 以下两个重要的方面未引起其他作

者注意。

6. 1　生物量比例关系对营养转移的影响

尽管不少研究者注意到了源汇关系在营养转移中起重要作用,但他们并没有进一步考虑源汇间的

定量关系, 而这种关系极可能可以解释不少相互矛盾的结果。从沈善敏〔5, 6〕等人的材料中可以发现一个

重要的线索, 根据文章提供的数据,再用常用的转移率计算法估算转移率, 施肥个体叶转移率为( 2. 37-

1. 00)×100/ 2. 37= 57. 7% , 不施肥个体为( 2. 10- 0. 98)×100/ 2. 10= 53. 4%。同时,施肥个体叶营养浓

度高于不施肥个体, 而且施肥个体叶生物量也高于不施肥个体。如果从这几个数据来看, 完全可以推理,

当叶内的营养按此转移率输送到枝干后 ,施肥个体的枝干营养上升的幅度必然会超过不施肥个体,但实

际测定值与此完全相反, 不施肥个体的上升幅度更大。也就是说, 从输出源测定数据作出的判断与从输

入汇测定数据作出的判断可以完全不同 ,国外的大量资料正是只从输出源去测定和推理的。作者在分析

这种出入的原因时, 发现它的关键原因在于不同肥力水平下植株各部分的生物量比例不同, 于是将各部

分生物量、营养浓度及转移率进行综合计算, 尽管未能平衡源-汇的营养关系,但生物量比例关系的重要

作用是无疑的。这里, 主要的问题可能是生物量的精度问题, 只有将每棵树各部分的生物量作出精确测

定时, 源-汇营养才能平衡。目前大量关于营养转移的研究论文都没有考虑生物量的作用,主要是生物量

难于测定, 不少研究回避它;更重要的问题还在于生物量难于准确测定,当把生物量数据引进公式中时,

精度大大下降。然而, 对每个个体来说,不同器官的生物量大小,对体内营养供求起到直接的支配作用,
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所以, 不能简单以转移率去比较肥力对营养转移的影响, 还应考虑叶生物量与木质生物量的关系。当叶

生物量占比例很小时, 那么,转移的“汇势”很高, 即很多部位等待着营养的转入。相反, 当叶生物量比例

很大时, “汇势”很小,即相对少的部位需要养分的输入, 此时,无论土壤营养条件如何,转移率都不会高。

在判断肥力梯度与转移率关系上, 上述因素是造成出现各种营养格局的重要原因。

6. 2　根部营养吸收问题

以前的研究只专注于植物体内的营养过程, 而忽视了物种或个体从环境中获取营养的能力上的差

别。当某些种群通过特有的机理, 更容易从环境中获得所需的营养资源时, 它就不必在体内精打细算去

使用营养, 或至少减轻这种压力。Schlesinger 等〔7〕证实,那些在钙质土上生长并进化了特殊磷营养吸收

机制的种, 当它们生长于营养条件较好的生境时, 进化上没有选择高磷营养转移特性。在这种营养策略

的意义上, 这些特殊的机理可以称为营养吸收策略。其中, 根际分泌物对土壤营养的活化是最可能的机

理之一, 其次是枯落物的营养活化作用。有机酸是一类很好的金属螯合物, 枯落物的分解与分泌物都可

能产生有机酸, 北京农业大学植保系认为,它们在营养元素的吸收和运输中起重要作用〔41〕。我们在探讨

营养转移的生态意义时, 应该将营养的来源同时加以考虑。

7　结语

如前所述, 我国在这一领域的研究只是一个起步, 沈善敏等〔5, 6〕、陈欣〔42〕和宇万太等〔8〕研究了北方杨

树, 徐福余等〔34〕研究了北方 12 个落叶树的营养转移问题, 但对我国华南地区种类繁多的常绿树种的营

养转移问题的研究则是一个空白。

国外研究结果存在的不确定性, 一个重要原因在于难于找到合适的研究材料,无法区分生长型响应

与种间差异。我国, 特别是热带亚热带地区,生境多样, 植物种类繁多, 有可能获得更合理的材料开展这

一研究。
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