
 

杉木林物质生产中养分利用特征分析
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摘要: 【目的】探讨杉木 [Cunninghamia lanceolata ( Lamb. ) Hook] 林物质生产中养分利用特征，为其人工林经营

管理提供科学依据。【方法】本研究在湖南会同杉木林生态系统研究站 (国家野外科学观测研究站) 进行。供试

林分 7 年生时，在林内设立了 4 块固定观测样地，并在林分 7、11、16、20、25 年生 5 个林龄时，测定林分生

物量，测定树木中 K、Ca、Mg、N 和 P 含量。根据枝叶枯死前后养分浓度差异和枝叶枯死量，估算枝叶枯死前

的养分转移量。用某林龄段首尾两次测定的养分浓度差值，估算某林龄段以前生长且在该林龄段仍存活的生物

质中新补充或转移出的养分量。将这些养分与从土壤吸收的养分结合一起，综合分析林分物质生产中的养分利

用特征。【结果】林分物质生产利用的总养分中，土壤养分比例占 79.3%～96.5%，随林龄增加持续下降；枝叶

枯死前转移的养分占 3.52%～17.6%，随林龄增加持续上升；林分 12 年生后，积累在某林龄段开始前林分生产

的，在某林龄段结朿时仍存活的器官物质中迁移出的养分再利用占 3.11%～3.40%，随林龄增加呈下降趋势，但

变化幅度不大。树干高生长阶段以前，养分利用效率随林龄增加而下降，进入树干高生长阶段以后，养分利用

效率随林龄增加而上升。【结论】林分用于物质生产的养分来自土壤、枝叶枯死前转移和植物活组织转移 3 个

方面的养分。只要有枝叶枯死发生，枝叶枯死前就有养分迁移出来用于物质再生产。只有杉木林郁闭后，才发

生某林龄段以前林分生产的，且在该林龄段仍存活的生物质中有部分养分被迁移出来再利用。林分养分利用的

年变化受不同生长阶段对养分需求量的制约，同时杉木体内养分再分配及贮备机制、杉木生长规律和不同生育

阶段对养分的利用效率等共同调控着养分利用过程。
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Abstract: 【Objectives】This study was to investigate the nutrient utilization characteristics in the material
production of Chinese fir [Cunninghamia lanceolata (Lamb. ) Hook] plantations and to provide a scientific basis
for the management of Chinese fir plantation.【Methods】The study was conducted at the Ecosystem Research
Station for Chinese Fir Plantation (National Outdoor Scientific Research Observation Station) in Huitong County,
Hunan Province, China. Four localized observation sampling plots were established in a seven-year-old plantation.
In the 7th, 11th, 16th, 20th and 25th year, the stand biomasses were measured, the total Ca, Mg, K, N and P
contents in different plant parts were analyzed. The transferred nutrient amounts from the dead branch and leaves
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were calculated via multiplying their biomass by the nutrient concentration difference values before and after their
death. According to the periodical nutrient concentration differences, the supplemented or removed quantities of
nutrients from various organs born before this forest age stage were estimated. These nutrients were combined
with nutrients absorbed from soil.【Results】With the increasing of forest age, the percentage of nutrient
provided by soil, which was in range of 79.3%–96.5%, became decreasing; that by transfer out of branches and
leaves before death, which was accounted for 3.52%–17.55%, became rising. Only since the 12th year of stand,
there occurred reuse of nutrients transferred out of the biomass born before and still alive in a certain forest age
stage. These shifts accounted for 3.11%–3.40% and showed a small amplitude downward trend with the
increase of forest age. Before the fast trunk growth stage, nutrient use efficiency declined with the increasing
forest age. Since the fast trunk growth stage, nutrient use efficiency rose with the increasing forest age.
【Conclusions】The nutrients used for material production in stand come from three aspects: soil, pre-death
transfer of branches and leaves and plant tissue transfer. As long as there are branches and leaves dying, nutrients
will be transferred out for material reproduction before the dying of branches and leaves. Only after the closure of
fir stand, the biomass produced by the previous stand in a certain forest age section, and some nutrients in the
biomass still alive in the forest age section will be removed for reuse. The annual change of nutrient use in stands
is restricted by the demand for nutrients in different growth stages, and the nutrient utilization processes are jointly
controlled by the rules of nutrient redistribution and storage in Cunninghamia lanceolata, during the growth and
development stages, along with the nutrient use efficiency in different growth stages.
Key words: Cunninghamia lanceolata (Lamb. ) Hook; biomass production; soil nutrient; internal nutrient cycling;

nutrient reuse; use efficiency; plantation

 

植物对养分的利用主要用于植物的物质生产，

植物养分利用效率是植物吸收单位有效养分后所能

产生的干物质[1-5]。养分利用效率把植物生产量与利

用多少养分联系在一起，成为研究森林生态系统生

产力和养分循环的重要环节，以及当前林业生产中

的热点问题[6-9]。

20 世纪 80 年代，我国潘维俦等[10]、冯宗炜等[11]

学者将林分养分动态与生物量相结合开启了杉木

[Cunninghamia lanceolata (Lamb. ) Hook]人工林养分

利用的研究。随后我国进入森林尤其是人工林养分

利用研究的快速发展阶段，在杨树 (Populus)[12]、湿

地松 (Pinus elliottii)[13]、马占相思 (Acacia mangium)[14]、
尾叶桉 (Eucalyptus urophylla)[15]、马尾松 (Pinus mass-
oniana Lamb. )[16]、橡胶树 (Hevea brasiliensis)[17-18]

等人工林的养分利用研究方面取得了一批研究成

果。以上的研究中植物所吸收的养分量都是用“吸

收 = 存留 + 归还”的模式求得的。这种研究求得的

实际是土壤养分利用，忽略了植物枝叶枯死前向活

体组织转移的养分，以及树木活组织内的运转或位

移的养分再利用。实际上植物生产的物质所需的养

分并不完全来自土壤，植物组织内转移的养分也可

再用于物质生产[19-22]。然而，我国在植物体内养分内

循环中转移养分再利用研究方面还是相当薄弱。此

外，对林分养分利用的研究大部分只进行短时段内

的探讨，虽然有学者分析了不同林龄林分的养分利

用[18, 22]，但都采用“时空转换”法，由于立地条件的

异质性，研究结果可能偏离实际。因而，无法体现

林分从幼林到成熟林不同林龄的物质生产过程中的

养分利用。本研究利用湖南会同杉木林国家重点野

外科学观测研究站的 25 年定位连续测定的生物量和

林木养分含量数据，定量分析杉木枝叶枯死前向活

体组织转移的养分量，以及估算从“仍存活物质”

(指那些在某林龄段开始前林分生产的，且有些在这

林龄段结朿时仍存活着的物质) 中转移的养分量。将

这些养分与从土壤吸收的养分结合一起，从林分尺

度上，综合分析杉木林物质生产中的养分利用特征。

其研究成果能真实地反映不同林龄林分的养分利用

动态，揭示不同林龄林分对养分吸收 (或再吸收) 和
利用策略，为人工林的经营管理提供科学依据。

此外，本文中出现的“某林龄段”或“某林龄

时”用以下表述：凡是涉及或分析某林龄时实测数

据 (生物现存量或树木组织养分浓度)，文中用“林

分某林龄时某某量”描述；凡是用两个相近林龄时

实测的数据估算出的两个林龄之间林龄段的林分生

产的生物量，枝叶枯死量，土壤养分吸收量，枝叶

枯死前向活体组织转移的养分量，活组织向外转移

的养分量等相关数据，并对其进行分析时，文中用

“林分某林龄段某某量”描述。
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1    材料与方法

1.1    研究区概况

本研究在湖南会同杉木林生态系统研究站 (国家

野外科学观测研究站) 第 3 试验小集水区进行。地理

位置  26°50′N，109°45′E，面积 1.984 hm2，海拔

270～350 m，坡向西北，坡度 15°～25°。研究区属

于中亚热带季风湿润气候区，年平均气温 16.9℃，

年降雨量 1100～1400 mm，年均相对湿度 80% 以上。

土壤母岩为震旦纪板溪系灰绿色板页岩，风化程度

较深，土层厚度 80 cm以上，土壤为山地黄壤。

研究林分是 1988 年在第 3 小集水区内采用炼

山、全垦挖穴营造的第 2 代杉木林。造林密度约每

公倾 2200 棵，杉木栽上后前 3 年的春秋季节各抚育

1 次，以后任其自然生长。不同林龄时林分结构和产

量结构特征见表 1。

1.2    研究方法

1.2.1  现存生物量测定和枝叶枯死量估算　　研究的

林分 7 年生时，在林内设立了 4 块固定观测样地 (每
块面积为 667 m2) 进行各项观测试验。并在林分 7、
11、16、20、25 年生时，在 4 块固定观测样地内，

根据《森林生态系统定位研究方法》[23]提供的方法测

定林分生物量。

由于杉木枯死枝叶的宿存性，枝叶枯死后不会

立即从树上掉落，有些还残存在树上。因此，在林

地每年测定的枝叶凋落量并不是每年的枝叶枯死

量。为了解决这个问题，本研究利用不同林龄时测

定的枝叶现存量和枝叶生长周期推算出枝叶枯死

量。根据在会同对杉木生长物候观测的结果，本研

究将杉木树叶生长周期定为 5 年，杉木树枝生长周

期定为 10 年。枝叶枯死量估算的具体方法是，假若

林分第 1 年生产的枝和叶量分别为 W1 和 W2(本文根

据林分 7 年生测定的枝叶生物量求算出的年平均

值 )，那么林分第 6 年生内枯死的叶量为 W 1，第

11 年生内枯死的枝量为 W2。依此推算逐一估算出林

分不同林龄时的枝叶枯死量。这样推算出的枝叶枯

死量而不必考虑枯死的枝叶是残存在树上还是掉落

了。而且以此来估算不同林龄时的枝叶枯死前的养

分转移量，其结果更接近实际 (从林地收集的枝叶凋

落量只作为参考数据)。
1.2.2  不同林龄段林分生产的生物量估算　　本研究

利用干、皮和根生长过程中凋落甚少，随林龄增长

其生物量不断积累，某林龄段林分生产的这些器官

生物量，可以用某林龄段前后测定的这些器官现存

量之差求得 (根系存在更新代谢过程，但准确测定根

系的周转周期，在技术上还存在很大难度，本研究

将根与干材和树皮同等对待，估算出的生产量要低

于实际生产量)。杉木是常绿树种，枝、叶都有一定

的生长周期，根据陈日升等[24]的研究方法，估算出某

林龄段的以前生长的枝叶且在某林龄段内还活着的

量。用下式估算某林龄段林分生产的生物量 (W)。
W = (W 2k ¡W 1k) +W 3k + (W 2i ¡W 1i) (1)

式中，W2k 表示某林龄段结朿时测定的枝叶现存量；

W1k 表示某林龄段之前生长的枝叶在某林龄段仍存活

的量；W3k 表示某林龄段生长的枝叶就在某林龄段的

枯死量；W2i、W1i 分别表示某林龄开始时和结束时的

干、皮和根现存量；k = 1,2 (枝、叶)；i = 1, 2, 3
(干、皮、根)。
1.2.3  样品采集　　每次测定生物量的同时采集分析

样品。为了保证样品具有代表性，在伐倒木上分成

树干基部、中下、中、中上和上部 5 个区段，按每

一区段树干的权重分区段釆集树干样品，再把釆集

表 1   不同林龄杉木林的林分特征

Table 1   Stand characteristics of Chinese fir forest at different stand ages

林龄

Stand age
(a)

密度

Density 
(tree/hm2)

†平均胸径

DBH
(cm)

†平均高

Average height
(m)

现存生物量 Existing biomass (t/hm2，n = 24) 合汁

Total
(t/hm2)枝 Twig 叶 Needle 干 Stem 皮 Bark 根 Root

  7 2130   8.2 ± 0.51   6.51 ± 0.38   4.90 ± 0.26   7.78 ± 0.45   18.41 ± 0.97   3.79 ± 0.24   5.18 ± 0.33   40.06

11 2080 11.7 ± 0.70   9.83 ± 0.70 12.60 ± 0.79 11.99 ± 0.59   32.09 ± 1.96   7.70 ± 0.44 11.27 ± 0.68   75.65

16 2046 13.4 ± 0.91 12.74 ± 0.81 18.99 ± 1.04 15.76 ± 1.03   51.19 ± 3.19 12.48 ± 0.77 18.25 ± 1.06 116.67

20 2016 16.3 ± 1.08 14.62 ± 1.04 20.05 ± 1.33 16.60 ± 0.95   82.39 ± 5.53 19.60 ± 1.29 24.45 ± 1.52 163.09

25 2005 17.5 ± 1.14 16.33 ± 1.09 19.99 ± 1.34 12.75 ± 0.64 111.48 ± 6.95 28.88 ± 1.72 32.64 ± 2.19 205.74

       注（Note）：平均值 ± 标准误 Mean ± SD; †—n = 588; DBH—The diameter at the breast height.
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的树干样品混在一起组合成树干样本。树皮取样采

用树干取样的方法。树枝和叶分别按当年生、一年

生、二年生、多年生取样；用挖掘法把根挖出，然

后把根接根头、大根 (根径 ≥ 1 cm)、粗根 (0.2 cm
≤ 根径 < 1 cm)、细根 (根径 < 0.2 cm) 分别取样。同

时收集还残存在树体上的枯死枝叶样品。

1.2.4  养分测定　　树木中的 K、Ca、Mg 均用原子

吸收分光光度计测定；氮用半微量凯氏法；磷用分

光光度计测定。每个样品重复测定 3 次，用 3 次重

复测定的平均值作为计量标准。

1.2.5  不同林龄段枝、叶枯死前养分转移量估算　　

采用某林龄段枝叶枯死量和枝叶枯死前后的养分浓

度差值，计算该林龄段内枝叶枯死前的养分转移量

(M3)。若某林龄段内测定的活枝叶和枯死枝叶的养分

浓度分别为 L km 和 L k n，某林龄段的枝叶枯死量为

W 3 m，这林龄段枝叶在枯死前养分转移量用下式

计算。

M 3 = W 3m £ (L km ¡ L kn) (2)
1.2.6  “仍存活的物质”内的养分转移量估算　　如

果某林龄段开始时测定的杉木器官养分浓度为 L1 i，

结束时测定的浓度为 L2i。若 L1i < L2i 时，则这些“仍

存活的物质”体内的养分浓度从 L1i 上升为 L2i，这就

是说必须有新的养分补充到这些“仍存活的物质”

中。那么该林龄段内转运到这些“仍存活的物质”

体内的养分量 (M4) 计算方法如下：

M 4 = W 5i £ (L 1i ¡ L 2i) (3)

式中，W5i 表示这些“仍存活的物质”的量；i = 1、
2、3、4、5 (干、皮、根、枝、叶)。

当 L1i > L2i 时，则这些“仍存活的物质”体内的

养分浓度从 L1i 下降到 L2i，这意味着这些“仍存活的

物质”体内的养分有些被转移出来。转移的养分量

(M4) 用下式计算：

M 4 = W 5i £ (L 2i ¡ L 1i) (4)
1.2.7  不同林龄段林分吸收土壤养分量的估算　　本

研究中不同林龄段林分吸收的土壤养分量根据周玉

泉等[25]提供的方法估算。该方法考虑了枝叶枯死前转

移的养分，这些“仍存活的物质”中转移出的养分

再利用。在估算出某林龄段林分生产的生物量[公式

(1)] 和某林龄段的枝、叶枯死前养分转移量 [公式

(2)]，以及这些“仍存活的物质”在此林龄段中转移

出 (或又吸收) 养分量 [公式 (3) 和公式 (4)] 后，某林

龄段林分从土壤吸收的养分量用下面的公式求得。

如果某林龄段结束时杉木器官养分浓度低于某林龄

段开始时的，则这些“仍存活的物质”中有部分养

分被转移出来，将在林分物质生产过程中再利用，

从而减少了从土壤吸收的养分量。那么某林龄段林

分吸收的土壤养分 (M5) 为：

M 5 = L km (W 2k ¡W 1k) +W 3m £ L kn+

L p (W 2i ¡W 1i) ¡M 3¡M 4
(5)

式中，W2 k、W1 k、W2 i、W1 i 见公式  (1)；W3m、M3、

Lkm、Lkn 见公式 (2)；M4 见公式 (3) 或 (4)；Lp 为树

干、皮和根的养分浓度；p = 1、2、3 (干、皮、根)。
当某林龄段结束时杉木各器官养分浓度高于某

林龄段开始时的，则这些“仍存活的物质”内的养

分增加了。因此，本林龄段林分从土壤吸收的养分

不仅用于本林龄段林分的物质生产外，还有一些要

输送到这些“仍存活的物质”内，这就增加了林分

对土壤养分的吸收量。其吸收的土壤养分量计算公

式是：

M 5 = L km (W 2k ¡W 1k) +W 3m £ L kn+

L p (W 2i ¡W 1i)¡M 3+M 4
(6)

1.2.8  不同林龄段林分养分利用效率估算　　本研究

把植物养分利用效率定义为生产的单位生物量需要

多少单位养分，这些养分可能来自土壤，也可能来

自这些“仍存活的物质”内转移出的养分，以及

枝、叶枯死前转移养分再利用。根据这种观念，不

同林龄段林分养分利用效率利用下式估算。

N = (M 5+M 3+M 4) =W (7)

式中，N 表示养分的利用效率；W 见公式 (1)；M3、

M4、M3 分别见公式 (2)、(4)、(5)。
1.2.9  数据分析处理　　所有数据经 Excel 软件处

理，用 SPSS 20.0 软件进行统计分析。釆用最小显著

差异法 (LSD) 对同林龄时和不同林龄时的各器官的

养分浓度进行显著性检验，显著水平为 P = 0.05。

2    结果与分析

2.1    不同林龄段林分生产的生物量

根据公式 (1) 计算不同林龄段内杉木林年平均生

产的生物量 (表 2)。从表 2 看出，不同林龄段年均生

产的生物量在 6.17～16.51 t/(hm2·a) 范围内。不同林

龄段年均生产各器官生物量多少顺序是：1～7 年

生，干 > 叶 > 根 > 枝 > 皮；8～11 年和 12～16 年

生，干 > 叶 > 枝 > 根 > 皮；17～20 年和 21～25 年

生，干 > 叶 > 枝 > 皮 > 根。经过计算，不同林龄段

林 分 生 物 量 在 各 器 官 的 分 配 率 是 ： 干

32 . 1 7%～47 . 6 2%，叶 18 . 4 1%～25 . 2 8%，枝

1 1 . 3 5%～ 1 9 . 7 6%，根 9 . 3 9%～ 1 4 . 3 0%，皮

8.75%～12.80%。在 1～20 年生内，林分生产的生物
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量随林龄增加而增大，20 年生后开始下降，林分年

均生产生物量随林龄的变化呈抛物线型。年均生产

各器官的生物量随林龄的变化是，干、叶的变化呈

抛物线，枝的变化出现上升、下降、上升、下降波

动的“M”形，皮和根随林龄变化出现先增加后下

降再上升的“N”形。

以上分析看出，同一林龄杉木各器官生物量分

配结构特征存在差异，树干生物量占林分生物量比

例较大。杉木是用材 (干材利用) 树种，杉木树种这

种特性决定了树干生物量是构成林分生物量的主要

部分。从不同林龄段的杉木各器官生物量的对比分

析看出，年均生产各器官生物量随林龄变化速率不

同，这是杉木自身的生长规律引起的。如杉木幼林

(1～7 年生，下同) 进入快速生长阶段 (8～11 年生，

下同)，各器官生长速率都增大，因而生物量在各器

官的分配较其它林龄时均衡些；又如干材积累阶段

(17～20 年生，下同)，这林龄段杉木树干长粗，干

材积累增大，因此，这林龄段杉木树干、树皮生长

速率大于其它器官，导致生物量在树干、树皮分配

较其它林龄段大，其它器官的分配较其它林龄段

的少。

2.2    不同林龄段枝叶枯死量

1～7 年生内年均枝叶枯死量为 0.444 t/(hm2·a)(全
部为叶枯死量 )，到 21～25 年生内上升到 5.324
t/(hm2·a)，枝叶枯死量随林龄增加而增加 (表 3)。经

分析，叶枯死量占枝叶枯死量的 62.56%～100%，枝

枯死量占 0～37.64%。前面已分析，林分 20 年生以

前叶生产力呈不断上升趋势，导致其枯死物量随林

龄增加而增加。除 1～7 年生内叶枯死量是这林龄段

内生长的叶中枯死的外，其余林龄段的枝叶枯死物

不是该林龄段内生长的枝叶中枯死的，而是这些林

龄段的以前林分生长的枝叶，有些到这些林龄段内

才枯死。这是因为本研究中的林龄段的年份数少于

枝叶的生长周期，所以这些林龄段内生长出的枝叶

不会在该林龄段内枯死。

2.3    不同林龄段杉木这些“仍存活的物质”内转

移的养分量

7 年生时测定的林分生物量，实际是从林分造林

那年到第 7 年生时生产的现存生物量。这个林龄阶

表 2   不同林龄段杉木林年均生产的生物量[t/(hm2·a)，n = 24]
Table 2   Annual biomass of Chinese fir plantations in different stand ages

林龄 Stand age (a) 枝 Twig 叶 Needle 干 Stem 皮 Stem bark 根 Root 合计 Total

1～7 0.70 ± 0.051 dE 1.56 ± 0.120 bD 2.63 ± 0.139 aE 0.54 ± 0.035 eE 0.74 ± 0.046 cE   6.17 E

  8～11 2.10 ± 0.145 cA 2.61 ± 0.215 bC 3.42 ± 0.210 aD 0.98 ± 0.060 eC 1.52 ± 0.105 dC 10.63 D

12～16 1.98 ± 0.149 cD 3.15 ± 0.240 bB 3.82 ± 0.236 aC 0.96 ± 0.062 eD 1.40 ± 0.095 dD 11.31 C

17～20 2.02 ± 0.153 cB 3.36 ± 0.231 bA 7.80 ± 0.466 aA 1.78 ± 0.103 dB 1.55 ± 0.111 eB 16.51 A

21～25 1.99 ± 0.135 cC 3.15 ± 0.234 bB 5.82 ± 0.281 aB 1.85 ± 0.110 dA 1.64 ± 0.098 eA 14.45 B

       注（Note）：平均值 ± 标准误 Mean ± SD，同行数值后不同小写字母表示同一林龄段不同部位间生物量差异显著，同列不同大写字母

表示同一部位不同林龄段间生物量差异显著。Different lowercase letters in a row mean significant difference among the different organs in the
same stand ages (P < 0.05) and different capital letters in a column mean significant difference among the different stand ages in the same organs (P <
0.05).

表 3   不同林龄段杉木林年均枝叶枯死量[t/(hm2·a)，n = 24]
Table 3   Average annual dead branches and leaves of Chinese fir plantations at different ages

林龄 Stand age (a) 枝 Twig 叶 Needle 合计 Total

1～7 0 0.444 ± 0.028 E   0.444 E

  8～11 0.175 ± 0.011 bD 1.555 ± 0.112 aD 1.730 D

12～16 0.700 ± 0.051 bC 2.398 ± 0.162 aC 3.098 C

17～20 1.750 ± 0.112 bB 3.153 ± 0.187 aB 4.903 B

21～25 2.004 ± 0.136 bA 3.320 ± 0.205 aA 5.324 A

       注（Note）：平均值 ± 标准误 Mean ± SD，同行数值后不同小写字母表示同一林龄段不同部位间差异显著，同列不同大写字母表示同

一部位不同林龄段间差异显著。Different lowercase letters in a row mean significant difference between the different organs in the same stand ages
(P < 0.05) and different capital letters in a column mean significant difference among the different stand ages in the same organs (P < 0.05).
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段以前生产的且在这林龄段仍存活植物生物量实际

是不存在的。所以表 4 和表 5 中只有 8 年生后的各

林龄段以前生产的且在各林龄段仍存活的树木组织

的养分转移数据。

林分 8～11 年，年均转移到这些“仍存活的物

质”内新的 N、P、K、Ca、Mg 量分别为 3.11、
0.37、1.36、1.96 和 1.03 kg/(hm2·a)。11 年生后从这

些“仍存活的物质”内年均转移出的 N、P、K、

Ca、Mg 量分别为 1.30～1.66、0.40～0.53、1.06～
1.40、1.77～3.26、0.65～0.90 kg/(hm2·a)。林分 11 年

生后从这些“仍存活的物质”内转移出的元素量随

林龄变化为单波峰曲线。这是因为，林分 11～20 年

生时，杉木处于树高生长阶段 (11～16 年生，下同)
到近熟林阶段 (17～20 年生，下同)，林木生命力旺

盛，使得这些“仍存活的物质”内运转出的养分量

也逐年增加；20～25 年生，杉木进入成熟期后，各

器官功能减弱，导致从这些“仍存活的物质”内运

转出的养分量减少。

年平均转移到原来生产的，且在这林龄段还存

活的树干、皮、枝、叶和根的养分量，分别为

1.01、1.21、2.10、2.92 和 0.59 kg/(hm2·a)(表 5)。可

见，在幼树阶段到树木快速生长阶段，生理功能越

大的器官补充的养分越多。11 年生后各林龄阶段，

从原来生产的在某林龄段还存活的树干、皮、枝、

叶和根中，年均转移出的养分量依次是 1.09～1.79、

0.64～0.87、1.08～1.63、0.86～1.57、0.88～

1.28 kg/(hm2·a)。各器官输送出来的养分随林龄的变

化规律为：除从叶中转移出来的养分量随林龄增加

而减少外，树干、皮、枝和根中转移出来的养分量

随林龄增加的变化呈现先上升后下降的现象。而且

当杉木进入近熟期 (17 年生) 后，制造有机物质和运

送养分的器官 (树叶和皮) 转移出来的养分较少，那

些生理功能不大的器官如从树干、树枝中转移出来

的养分相对较多，各器官输送出来的养分量也与器

官的功能有关。

表 4   不同林龄杉木林活组织内的年均养分转移量[kg/(hm2·a)]
Table 4   Annual average nutrient transfer in the living tissues of Chinese fir forests of different stand ages

林龄 Stand age (a) N P K Ca Mg 合计 Total

  8～11 +3.11 aA +0.37 eD +1.36 cB +1.96 bB +1.03 dA +7.83 A

12～16 –1.41 bC –0.43 eB –1.27 cC –1.90 aC –0.82 dC –5.83 C

17～20 –1.66 bB –0.53 eA –1.40 cA –2.26 aA –0.90 dB –6.75 B

21～25 –1.30 bD –0.40 eC –1.06 cD –1.77 aD –0.65 dD –5.18 D

       注（Note）：“–” 为前阶段生长的植物体内养分中输送到本阶段新生植物体中，“+” 为本阶段新吸收的养分流向前生育阶段现存生

物体内。同行数值后不同小写字母表示同一林龄段不同养分间差异显著，同列不同大写字母表示同一养分不同林龄段间差异显著。“–”
represents the nutrients flow in from the organs developed in previous stages，and “+” represents the flow out ones from the newly grown parts to
the existing part of the organs grown in previous stages. Different lowercase letters in a row mean significant difference among different nutrients in
the same stand ages (P < 0.05) and different capital letters in a column mean significant difference among the different stand ages for the same
nutrient (P < 0.05).

表 5   不同林龄杉木活组织内的年均养分转移量[kg/(hm2·a)]
Table 5   Average annual nutrient transfer within tissues of Chinese fir in different ages

林龄 Stand age (a) 枝 Twig 叶 Needle 干 Stem wood 皮 Stem bark 根 Root 合计 Total

  8～11 +2.10 bA +2.92 aA +1.01 dD +1.21 cA +0.59 eD +7.83 A

12～16 –1.46 bC –1.57 aB –1.09 cC –0.64 eD –1.07 dB –5.83 C

17～20 –1.63 bB –1.18 dC –1.79 aA –0.87 eB –1.28 cA –6.75 B

21～25 –1.08 bD –0.86 dD –1.63 aB –0.71 eC –0.88 cC –5.18 D

       注（Note）：“–” 为前阶段生长的植物体内养分中输送到本阶段新生植物体中，“+” 为本阶段新吸收的养分流向前生育阶段现存生

物体内。同行数值后不同小写字母表示同一林龄段不同部位间差异显著，同列不同大写字母表示同一部位不同林龄段间差异显著。“–”
represents the nutrients flow in from the organs developed in previous stages，and “+” represents the flow out ones from the newly grown parts to
the existing part of the organs grown in previous stages. Values followed by different lowercase letters in a row mean significant difference among the
different organs in the same stand ages (P < 0.05) and different capital letters in a column mean significant difference among the different stand ages
in the same organs (P < 0.05).
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2.4    不同林龄段杉木枝、叶枯死前转移的养分量

1～25 年不同林龄段的枝叶枯死前转移养分年均

量为 3.04～31.89 kg/(hm2·a)(表 6)。经统计，枝的转

移量占总量的 0～28.68%，叶的占总量 71.32%～

100% (1～7 年生中只有叶枯死前转移的养分量)。由

此表明，杉木林枝叶枯死前转移的养分主要是叶枯

死前转移的养分。枝的养分转移量随林龄增加而增

加；叶的转移量在林分 20 年生以前随林龄增加而增

加，20年生以后随林龄增加而减少。

不同林龄阶段，枝叶枯死前的 N、P、K、Ca、
Mg 转移量依次是 1 . 2 5～14 . 8 5、 0 . 1 8～1 . 9 1、
1.30～11.98、0.19～2.59、0.12～0.59 kg/(hm2·a)，分

别占总养分元素转移量的 4 0 . 3 7%～ 4 7 . 3 8%、

5.29%～5.97%、36.37%～43.79%、6.09%～8.85%、

1.43%～3.97%。从中还看出，枝叶枯死前转移的养

分元素中主要是 N 和 K，占总量 83.75%～84.25%，

P、Ca、Mg 转移量只占总量 15.75%～16.25%(表 6)。

2.5    林分吸收的土壤养分量

利用公式 (5) 或 (6) 计算的不同林龄段内吸收的

土壤养分量列于表 7 中。从表 7 看出，杉木林 1～25

年生的不同林龄段内吸收的土壤营养元素中，N
29.18～56.79 kg/(hm2·a)，P 2.74～5.31 kg/(hm2·a)，K
20 . 14～32 . 7 7   k g / ( hm 2 · a )，Ca   28 . 4 7～53 . 4 2
kg/(hm2·a)，Mg 7.42～15.09 kg/(hm2·a)。任一林龄段

的杉木林吸收的土壤营养元素中 N > Ca > K > Mg > P。
林分 1～7 年生年均吸收土壤养分元素量 87.75

kg/(hm2·a)。8～11 年生上升到 159.43 kg/(hm2·a)，增

加 81.69%；12～16 年生比上林龄段的减少 13.22
kg/(hm2·a)，减少 8.29%；17～20 年生比上林龄段的

多 14.51 kg/(hm2·a)，增加 9.92%；21～25 年生比上

林龄段的下降 27.99 kg/(hm2·a)，下降 17.42%(表 7)。
可见，杉木林在 1～25 年生内吸收土壤养分元素量

随林龄的变化呈现上升、下降、上升、下降的

“M”形。这与林分生产力的年变化稍有不同 (表 2)。
虽然，土壤养分吸收量随林龄变化与不同林龄林分

生产力大小有关，但是不同林龄林分生产的各器官

生物量的比例不同 (由表 2 的数据分析)，生产单位

不同器官所需养分量不一样，因而吸收土壤养分量

也不一样，此外，树木体内养分内循环转移养分的

再利用也影响林分对土壤养分的吸收。

表 6   不同林龄段杉木林枝叶枯死前的养分转移量[kg/(hm2·a)]
Table 6   Amount of nutrient transfer before the death of branches and leaves of Chinese fir forests with different ages

林龄 Stand age (a) 器官 Organ P K N Ca Mg 合计 Total

1～7 枝 Twig    0 0 0 0 0 0

叶 Needle 0.18 dR 1.30 aT 1.25 bS 0.19 cN 0.12 eM 3.04 T

合计 Total 0.18 dR 1.30 aT 1.25 bS 0.19 cN 0.12 eM 3.04 T

  8～11 枝 Twig    0.04 cT 0.42 aW 0.24 bW 0.03 dS 0.03 dR 0.77 W

叶 Needle 0.62 dW 4.62 bM 5.24 aM 0.86 cF 0.38 eD 11.72 M

合计 Total 0.66 dG 5.04 bG 5.48 aG 0.89 cF 0.41 eC 12.48 G

12～16 枝 Twig    0.15 dS 1.49 aS 1.04 bT 0.16 cR 0.09 eN 2.93 S

叶 Needle 1.03 dF 6.76 bF 8.47 aF 1.44 cE 0.43 eC 18.13 F

合计 Total 1.18 dE 8.25 bD 9.51 aE 1.60 cD 0.52 eB 21.06 D

17～20 枝 Twig    0.39 dN 3.47 aR 2.87 bR 0.45 cM 0.18 eF 7.36 R

叶 Needle 1.52 dD 8.51 bC 11.98 aC 2.11 cC 0.41 eC 24.53 C

合计 Total 1.91 dA 11.98 bA 14.85 aA 2.56 cB 0.59 eA 31.89 A

21～25 枝 Twig    0.41 dN 3.71 aN 3.57 bN 0.57 cG 0.14 eG 8.40 N

叶 Needle 1.34 dC 6.94 bE 10.30 aD 2.02 cC 0.28 eE 20.88 E

合计 Total 1.75 dB 10.65 bB 13.87 aB 2.59 cA 0.42 eC 29.28 B

       注（Note）：同行数值后不同小写字母表示同一林龄段同一部位不同养分间差异显著，同列不同大写字母表示同一养分不同林龄段间

差异显著 Values followed by different lowercase letters in a row mean significant difference among the different nutrients in the same organ at the
same stand ages (P < 0.05) and different capital letters in a column mean significant difference among the different stand ages for the same nutrient (P
< 0.05).
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2.6    物质生产中的养分利用

林分 1～7 年生内，每生产 1 吨整树干物质所需

养分 14.77 kg。利用本林龄段内枝叶枯死前转移的

0.52 kg 养分。利用土壤养分 14.25 kg，分别占总利

用养分的 96.5% 和 3.52%。每生产 1 吨整树干物质

中，利用土壤养分生产了 965 kg，利用枝叶枯死前

转移的养分生产了 35.2 kg(表 8)。
8～11 年生内，本林龄段林分生产 1 吨整树干物

质所需的养分中，利用土壤养分 (包括补充到这些

“仍存活的物质”中的养分) 15.00 kg，利用本林龄

段内枝叶枯死前转移的养分 1.17 kg，分别占利用养

分总量的 16.17 kg 的 92.76% 和 7.24%。此林龄段林

分每生产 1 吨整树干物质中，有 927.6 kg 干物质是

利用土壤养分生产的，有 72.4 kg 干物质是利用枝叶

枯死前转移的养分生产的。

12～16 年生内，林分生产 1 吨整树干物质需要

养分量 15.31 kg。利用的养分来自三个方面，一是利

用以土壤吸收的养分 12.93 kg，占利用的养分总量

84.45%；二是从这些“仍存活的物质”中转移出的

养分 0.52 kg，占利用的养分总量 3.40%；三是本林

表 7   杉木林在不同林龄阶段年均吸收的土壤养分

Table 7   Annual absorbed soil nutrients by Chinese fir plantation in different stand ages

林龄 (a)
Stand age

生产力[t/(hm2·a)]
Productivity

养分来源

Source of nutrient

养分量 Nutrient [kg/(hm2·a)] 合计

TotalP N K Ca Mg

1～7 6.17   存留养分 Nutrients remained 2.70 29.23 17.87 24.42   6.57 80.59

本林龄段生长枝叶枯死回流养分 B 0.18   1.25   1.30   0.19   0.12   3.04

本林龄段生长枝叶枯死归还养分 C 0.22   1.20   3.57   4.24   0.97 10.20

土壤养分 Soil nutrients 2.74 29.18 20.14 28.47   7.42 87.75

  8～11 10.63 存留养分 Nutrients remained 5.60 57.30 36.45 50.26 14.47 164.08  

前林龄段生长枝叶枯死回流养分 A 0.66   5.48   5.04   0.89   0.41 12.48

本林龄段生长枝叶枯死归还养分 C 0      0     0     0     0     0    

“仍存活物质”中的养分 D 0.37   3.11   1.36   1.96   1.03   7.83

土壤养分 Soil nutrients 5.31 54.93 32.77 51.33 15.09 159.43  

12～16 11.31 存留养分 Nutrients remained 5.79 61.09 37.79 53.10 15.35 173.12  

前林龄段生长枝叶枯死回流养分 A 1.18   9.51   8.25   1.60   0.54 21.08

本林龄段生长枝叶枯死归还养分 C 0      0     0     0     0     0    

活组织转移出的养分 E 0.43   1.41   1.27   1.90   0.82   5.83

土壤养分 Soil nutrients 4.18 50.17 28.27 49.60 13.99 146.21  

17～20 16.51 存留养分 Nutrients remained 6.72 73.30 44.69 58.24 16.41 199.36  

前林龄段生长枝叶枯死回流养分 A 1.91 14.85 11.98   2.56   0.59 31.89

本林龄段生长枝叶枯死归还养分 C 0      0     0     0     0     0    

活组织转移出的养分 E 0.53   1.66   1.40   2.26   0.90   6.75

土壤养分 Soil nutrients 4.28 56.79 31.31 53.42 14.92 160.72  

21～25 14.45 存留养分 Nutrients remained 5.61 60.77 38.46 48.66 13.70 167.20  

前林龄段生长枝叶枯死回流养分 A 1.76 13.87 10.65   2.59   0.42 29.28

本林龄段生长枝叶枯死归还养分 C 0      0     0     0     0     0    

活组织转移出的养分 E 0.40   1.30   1.06   1.77   0.65   5.18

土壤养分 Soil nutrients 3.45 45.60 26.75 44.30 12.63 132.73  

       注（Note）：A—Nutrients back flow from branches and leaves born in previous stand ages before died；B—Nutrients back flow from twigs
and leaves born in this stand age before died；C—Nutrients returned to soil by the dead twigs and leaves growing in this stand age；D—Nutrients
transported into previously born and still survived tissues in this stand age；E—Nutrients transferred out of living tissues.
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龄段内枝叶枯死前转移的养分 1.86 kg，占利用养分

总量 12.15%。该林龄段林分每生产 1 吨整树干物质

中，这些“仍存活的物质”中转移出的养分再利用

生产了 34 kg，枝叶枯死前转移的养分再利用生产了

121.5 kg，利用土壤养分生产 844.5 kg。
17～20 年生内，生产 1 吨整树干物质所利用的

养分也分别来自土壤养分，这些“仍存活的物质”

中转移出的养分，及本林龄段内枝叶枯死前转移的

养分。依次是 9.73、0.41 和 1.93 kg，分别占利用的

养分总量 80.6%、3.40% 和 16.0%。每生产 1 吨整树

干物质中，有 34.0 kg 是利用这些“仍存活的物质”

中转移出的养分再利用生产的，有 159.9 kg 是利用

枝叶枯死前转移的养分再利用生产的，有 806.1
kg是利用土壤养分生产的。

21～25 年生内，生产 1 吨整树干物质所利用的

养分 11.57 kg，其中，从土壤中获得的养分 9.18

kg，利用这些“仍存活的物质”中转移出的养分

0.36 kg，利用本林龄段内枝叶枯死前转移的养分

2.03 kg，分别占利用的总养分量的 79.3%、3.11% 和

17.6%。本林龄段林分生产 1 吨整树干物质中，利用

土壤养分，以及这些“仍存活的物质”中转移出的

养分和枝叶枯死前转移的养分分别生产了 793.4、
31.1和 17.55 kg。

从以上分析看出，林分从幼林到树木快速生长

阶段养分利用效率下降，快速生长阶段后到成熟期

养分利用效率逐渐上升。在养分利用中，利用土壤

养分占总利用养分的比例从 1～7 年生的 96.48% 持

续下降到 21～25 年生的 79.34%。利用的枝叶枯死前

转移的养分占总利用养分的比例从 1～7 年生的

3.52% 持续上升到 21～25 年生的 17.55%。从这些

“仍存活的物质”中转移出的利用养分 (只有在林分

树木快速生长阶段过后才发生) 占总利用养分的比例

表 8   单位重量杉木干物质生产所需养分及来源

Table 8   Nutrient requirements and sources for producing one of whole trunk material in Chinese fir

林龄 (a)
Stand age

养分来源

Source of nutrient

养分量 Nutrient (kg/t，DW) 合计

TotalP N K Ca Mg

1～7 从土壤中吸收 Absorbed from soil 0.44 4.73 3.26 4.62 1.20 14.25  

从衰老枝叶回流 Backflow from senescent twig & leaf 0.03 0.21 0.23 0.03 0.02 0.52

从现存器官转入 Inflow from existing tissues 0      0      0      0      0      0     

合计 Total 0.47 4.94 3.49 4.65 1.22 14.77  

  8～11 ASNAPGM 0.50 5.17 3.08 4.83 1.42 15.00  

从衰老枝叶回流 Backflow from senescent twig & leaf 0.06 0.52 0.47 0.08 0.04 1.17

从现存器官转入 Inflow from existing tissues 0      0      0      0      0      0     

合计 Total 0.56 5.69 3.55 4.91 1.46 16.17  

12～16 从土壤中吸收 Absorbed from soil 0.37 4.44 2.50 4.39 1.23 12.93  

从衰老枝叶回流 Backflow from senescent twig & leaf 0.10 0.84 0.73 0.14 0.05 1.86

从现存器官转入 Inflow from existing tissues 0.05 0.10 0.13 0.14 0.10 0.52

合计 Total 0.52 5.38 3.36 4.67 1.38 15.31  

17～20 从土壤中吸收 Absorbed from soil 0.26 3.44 1.90 3.23 0.90 9.73

从衰老枝叶回流 Backflow from senescent twig & leaf 0.12 0.89 0.72 0.16 0.04 1.93

从现存器官转入 Inflow from existing tissues 0.05 0.11 0.10 0.07 0.08 0.41

合计 Total 0.43 4.44 2.72 3.46 1.02 12.07  

21～25 从土壤中吸收 Absorbed from soil 0.24 3.16 1.85 3.06 0.87 9.18

从衰老枝叶回流 Backflow from senescent twig & leaf 0.12 0.96 0.74 0.18 0.03 2.03

从现存器官转入 Inflow from existing tissues 0.03 0.09 0.07 0.12 0.05 0.36

合计 Total 0.39 4.21 2.66 3.36 0.95 11.57  

         注（Note）：ASNAPGM—从土壤中吸收的养分  (包括补充到  8  年以前生长的且在此林龄段内仍存活的物质中的部分)  Nutrients
absorbed from soil including the portion supplemented into the materials born before 8 years and still alive in this stand age.
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3.11%～3.40%，随林龄增加虽有下降，但变化幅度

不大。

3    讨论与结论

3.1    与同类研究相比较

本研究 1～20 年生的不同林龄林分养分利用效

率均低于福建尤溪第 1、第 2 和第 3 代杉木林第 6、
9、15、19 年生时的 (用时空转换法)[26]和湖南会同第

1 代杉木林第 7、10、16 和 18 年生时的[27]。究其原

因，福建尤溪的和湖南会同第 1 代的林分养分利用

效率是用“吸收 = 存留 + 归还”求得的土壤养分计

算的。而本研究中将树木组织衰老时转移的养分和

这些“仍存活的物质”中转移出的养分，与吸收土

壤的养分结合一起进行综合分析，因而其利用效率

较低。

本研究林分从幼林到树木快速生长阶段养分利

用效率随林龄增加逐渐下降，快速生长阶段后到成

熟期随林龄增加逐渐上升。这与福建尤溪的养分利

用效率随林龄增加而增加有所不同[27]。因为本研究中

林分 8～11 年生时吸收的土壤养分不仅要满足本林

龄段林分物质生产的需要外，而且每年还要从吸收

的土壤养分中拿出 7.83 kg/(hm2·a) 养分输送到 8 年生

之前林分生产且在 8～11年生仍存活的生物质中 (表 7)，
这就降低了该林龄段内林分生产的养分利用效率。

福建尤溪 6～9 年生林分用于物质生产的养分，只估

算了林分现存生物量中积累的养分和凋落物归还的

养分，并没有估算出还需要多少土壤养分输送到

6 年生以前生产的且在 6～9 年生还活着的生物质

中，因而低估了该林龄段内用于物质生产实际需要

的养分量。

3.2    影响树木体内循环中的养分再利用的年变化

因子

枝叶枯死前转移的再利用养分量占总利用养分

量比例随林龄增加而增大。这是由不同林龄林分的

枝叶枯死量决定的。杉木是常绿树种，枝叶都有一

定的生长周期，当年生长的树枝叶要到它们到达生

长周期后才会枯死，所以杉木幼林时枝叶枯死量

少。而且从表 1 看出，杉木从幼树到干材积累阶段

(1～20 年生)，叶的生产量逐年增加。这些叶在林分

后来的年分中逐渐死亡，所以随林龄增加叶枯死量

逐渐增多，叶枯死前转移的养分也逐渐增多，再用

于物质生产的养分也增多。可见，树木生长发育特

征和枝叶的生理特性控制着枝叶枯死前转移的养分

再利用的年变化规律。

会同杉木林分 12 年生以后，才发生这些“仍存

活的物质”中转移出的养分用于物质生产。这与不

同发育阶段树木对养分的需求，以及树木体内的养

分调节机制采取的策略有关。杉木从幼树到快速生

长阶段为了壮大自己的个体，生产的物质需要养分

不断进行补充，为未来树木生长打好基础。所以，

这个生育阶段的这些“仍存活的物质”中不仅没有

养分转移出来再利用，而且还需要新的养分补充。

林分郁闭后，多年生乔木林生产单位物质所需养分

量减少，这是多年生乔木在养分贫瘠的环境中，对

养分吸收和利用所采取的策略 [21]。因此，林分郁闭

后，树木体内养分再分配机制控制着积累在这些

“仍存活的物质”内的部分养分转移出来重新用于

物质生产[21, 28]。从本研究结果看，当林分郁闭 (11 年

生后)，杉木体内养分调节机制使得这些“仍存活的

物质”内转移出养分重新再利用。

3.3    树木养分内循环中的养分再利用

林分用于物质生产的养分并不都来自土壤，枝

叶枯死前转移的养分和这些“仍存活的物质”内转

移出的养分也参与了物质生产过程。国外早在 1930
年代就开始对植物养分再利用研究，当时主要探讨

从衰老叶中流转养分再吸收过程[29]。后来的研究着重

于不同生活型植物 [30]、不同林龄植物叶养分重吸收

率 [ 3 1 - 3 2 ]以及外界环境对植物叶养分重吸收率的影

响[33-35]；却几乎没有涉及这些重吸收养分在物质生产

中的利用效率。同样，20 世纪 50 年代，一些学者先

后都在不同程度上认为树木活组织内的养分可以运

转或位移，Mille 根据这种思想，在他的著作中对养

分元素在树体内的运转和位移作了总结[21]。Lim[36]等

学者建立了树体内的养分内循环模型。植物活体内

转移的养分能否再利用，Mille 认为这部分积累的养

分可活化为用以补充 (至少部分地补充) 物质生产中

所需的养分[21]。然而，到目前为止还未见有树木活组

织内转移养分再利用的报道。从本研究结果看出，

枝叶枯死前转移的养分生产的生物量占总生物量

3.52%～17.55%，“这些仍存活的物质”内转移的养

分生产的生物量占总生物量的 3.11%～3.40%。可

见，在分析物质生产所需养分时，只考虑土壤吸收

的养分，而忽略“这些仍存活的物质”内转移出的

养分，以及枝叶枯死前转移的养分再利用，是不能

真实地反映林分物质生产中利用养分的实际过程。

3.4    树木养分内循环中的养分再利用的意义

养分从衰老时的叶片转移，储存到活的组织

内，使可能通过凋落物分解流失到土壤中的养分保

护起来，在植物体内的存留时间延长，从而减少养

分损失[28]；活立木体内的养分转移在维持植物体内化

9 期 陈日升，等：杉木林物质生产中养分利用特征分析 1597  



学元素计量平衡中也起着重要作用[37]；这些养分重新

在林木新的物质生产中再利用，提高了养分的利用

效率，加强了森林养分的循环[34]；这些养分可以直接

用于植物生长，减少了植物对土壤养分的吸收，这

对林地地力的维护有重要意义[4, 36]。林木体内转移的

养分的再利用是植物养分利用策略的重要驱动力，

降低对环境的依赖性。所以，林木体内转移的养分

的再利用的变化对生态系统养分循环、植物种群和

群落稳定性都具有重要的生态学意义。

3.5    树木养分内循环中的养分再利用的机理探讨

枝叶枯死前转移养分，以及积累在这些“仍存

活的物质”内转移出的养分的再利用，可能是由于

土壤养分供需矛盾引起的[38]，但有研究指出贫瘠土壤

并不一定是植物体内养分转移的驱动力[39-41]；也可能

是高大乔木在自然界长期的生存竞争，已确立了它

们在养分相对贫瘠的山地其独特的体内养分贮备及

再分配机制引起的[42-44]；还有可能树木器官在某些生

理条件下是养分的“汇”，在另一些生理条件下可

能是“源”，这种汇源作用调控树木体内养分的转

移和再利用[27, 45]。树木体内的养分转移和再利用是一

个非常复杂的生理生化过程，对它们的形成机制的

研究仍是一个非常薄弱的环节，揭示体内的养分转

移和再利用的内在调控机制仍然是生理生态学亟待

解决的重要问题。
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