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土壤氮与微生物调控对毛竹和日本柳杉生长的影响
——毛竹扩张潜在机制
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摘 要 毛竹（Phyllostachys edulis）向周边林分扩张影响植物和土壤稳定性，而其成功扩张机制尚不明确。通

过研究不同氮形态和土壤微生物对毛竹和日本柳杉（Cryptomeria japonica）生长的影响，揭示全球变化背景下毛

竹扩张的养分与微生物机制。该研究采用盆栽试验，设置 8 g⋅⋅m-2氮输入处理（对照，Con；铵态氮，N1，施用硫酸

铵溶液；硝态氮，N2，施用硝酸钾溶液），并调控土壤微生物群落（对照，Con；细菌抑制，B，施用 3 g⋅⋅L-1链霉素溶

液；真菌抑制，F，施用 1 g⋅⋅L-1扑海因溶液），探讨单一和混合种植下毛竹和日本柳杉幼苗对氮输入和微生物的响

应。结果表明：相比于对照，无论在单一种植还是混合种植下，氮输入可显著提高毛竹和日本柳杉幼苗的生物

量和苗高，但显著降低根冠比。微生物处理中，在 2种种植模式下，细菌和真菌抑制均降低 2个物种的生物量和

苗高（P<0.01），植物生长受限。与对照相比，细菌抑制下毛竹和日本柳杉生物量分别降低 13.93%和 11.57%，苗

高分别降低 9.41%和 4.56%；真菌抑制下生物量分别降低 15.84%和 10.46%，苗高分别降低 6.90%和 3.20%。与

单一种植相比，混合种植显著提高毛竹生物量和苗高，但同时将毛竹和日本柳杉根冠比分别降低 6.01% 和

5.77%（P<0.05），混合种植下毛竹表现出较强的生长优势。氮输入处理中，与单种日本柳杉相比，单种毛竹和混

合种植下土壤有机碳和全氮含量显著降低。N1、N2形态氮输入均显著降低各种植模式下土壤 pH，混合种植土

壤 pH高于单一种植。在全球变化背景下，氮沉降导致的生态系统氮输入可能与毛竹扩张相互作用，形成正反

馈，进而促进毛竹成功扩张。随着氮沉降加剧，土壤养分有效性与土壤微生物群落通过促进植物养分吸收和资

源分配，促使植物竞争能力增强，导致毛竹向周边林分成功扩张。

关键词 日本柳杉；氮输入；微生物调控；毛竹扩张

中图分类号：S718. 5  文献标志码：A  doi：10. 7525/j. issn. 1673-5102. 2025. 05. 010

The Effects of Soil Nitrogen and Microbial Community on 
Growth of Moso Bamboo and Japanese Cedar Seedlings: 

Potential Mechanisms of Bamboo Expansion

ZHANG Xi1 FANG Haifu1 ZHAO Hong2 SHEN Jiacheng2 LIU Liangying1 XU Xintong1 ZHANG Ling1*

（1. Jiangxi Provincial Key Laboratory of Subtropical Forest Resources Cultivation，College of Forestry，Jiangxi Agricultural University，Nanchang 
330045； 2. Jiangxi Communications Investment Maintenance Technology Group Co.，Ltd.，Nanchang 330200）

Abstract The expansion of moso bamboo （Phyllostachys edulis） into adjacent forest stands affects plant and 
soil stability， but the mechanism underlying its successful expansion remains unclear. By investigating the 
effects of different nitrogen forms and microbes on growth of moso bamboo and Japanese cedar（Cryptomeria 
japonica）， the nutrient and microbial mechanisms of moso bamboo expansion under the background of global 
change were revealed. In this study， a pot experiment was conducted. Nitrogen addition treatments of 8 g ⋅⋅m-2 
were set up （control， Con； ammonium nitrogen， N1， with ammonium sulfate （（NH₄）₂SO₄） solution applied； 
nitrate nitrogen， N2， with potassium nitrate （KNO₃） solution applied）， and the soil microbial community was 
regulated （control， Con； bacterial inhibition， B， with 3 g⋅⋅L-1 streptomycin solution applied； fungal inhibition， 
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F， with 1 g ⋅⋅ L-1 iprodione solution applied）. The responses of moso bamboo and Japanese cedar seedlings to 
nitrogen addition and microorganisms under single and mixed plantings were explored. The results showed that 
compared to the control， biomass and seedling height of moso bamboo and Japanese cedar significantly 
increased by nitrogen addition under monoculture and mixed planting， while the root-to-shoot ratio significantly 
decreased. In microbial treatments， both bacterial and fungal inhibition significantly reduced the biomass and 
height of both species（P<0.01）， indicating growth limitations. Compared to the control， bacterial inhibition 
reduced biomass by 13.93% and 11.57%， and height by 9.41% and 4.56% for moso bamboo and Japanese 
cedar， respectively. Fungal inhibition resulted in reductions of 15.84% and 10.46% in biomass and 6.90% and 
3.20% in height for moso bamboo and Japanese cedar， respectively. Compared to monoculture， mixed planting 
significantly increased the biomass and height of moso bamboo while reducing the root-to-shoot ratio of both 
species by 6.01% and 5.77%（P<0.05）， respectively. Moso bamboo demonstrated stronger growth dominance 
under mixed planting. In nitrogen addition treatments， significant reductions in soil organic carbon and total 
nitrogen were observed under monoculture of Japanese cedar compared to monoculture of moso bamboo and 
mixed planting. Both N1 and N2 nitrogen forms significantly decreased soil pH across planting systems， with 
soil pH in mixed planting being higher than in monoculture. Under the context of global change， nitrogen 
deposition resulting from ecosystem nitrogen additions may interact with moso bamboo expansion to form a 
positive feedback loop， further promoting its successful expansion. With intensified nitrogen deposition， soil 
nutrient availability and soil microbial communities will enhance plant competitive ability by promoting nutrient 
absorption and resource allocation， leading to the successful expansion of moso bamboo into adjacent forest stands.
Key words Japanese cedar；nitrogen addition；microbial regulation；moso bamboo expansion

毛竹（Phyllostachys edulis）是我国栽培面积最

大、用途广泛的竹种，主要分布在我国南方亚热带

地区，日本、北美和朝鲜等均有引种栽培［1-2］。毛竹

根茎繁殖能力强，可以通过地下竹鞭不断向邻近

森林蔓延，在林分中形成扩张现象，进而形成混交

林甚至毛竹纯林［3-4］。日本柳杉（Cryptomeria japon⁃
ica）作为温带针叶林的一种高大乔木，是我国重要

的造林树种，在我国南方海拔 800 m以上的山地有

分布，表现出较强的生长优势和抗逆性［5］。近年

来，高海拔地带大量毛竹林向日本柳杉林扩张，引

发了多方面的生态问题，包括土壤肥力下降［6-8］、土

壤性质改变［9-10］、植物多样性减少［11-12］和微生物群

落结构破坏［13］等。研究［14-15］表明，外源氮输入和特

定微生物类群的响应可能是毛竹种群扩张的重要

驱动因素。因此，在氮沉降加剧和土壤微生物变

化背景下，探究不同种植模式对毛竹和日本柳杉

生长及土壤养分的影响，对于有效控制毛竹扩张

具有重要意义。

氮是植物生长所需的重要元素，其中，铵态氮

（NH+4-N）和硝态氮（NO-3-N）是植物根系可以直接

吸收的主要氮形态，不同植物类型对2种氮素的吸

收偏好存在差异［16］。前人［17-18］研究表明：毛竹是典

型的“喜铵厌硝”植物，不同形态的氮输入对毛竹

生长发育产生显著影响。刘宇馨等［19］研究发现，

土壤 NH+4-N 浓度提高有利于毛竹幼苗的生长及提

高种间竞争优势，尤其是在NH+4-N浓度为8 mmol·L-1

时，竞争优势最显著。邹欢欢等［20］研究显示，

NO-3-N输入会干扰毛竹幼苗生长，随着土壤NO-3-N
浓度提高，毛竹根长、根尖数量、根体积、根表面积

均呈显著下降趋势。此外，土壤氮输入在调控植

物资源分配上也发挥重要作用。“资源可利用性增

强”假说认为，某一群落内资源可利用水平增加会

导致外来植物入侵该群落的可能性增加［21-22］。

Ren等［23］研究指出，高氮沉降条件下加拿大一枝黄

花（Solidago canadensis）通过增加根生物量、减少

叶生物量来提高资源获取能力，增强竞争优势。

Zou等［24］研究表明，部分入侵植物相比于原产地植

物具有较强的氮吸收速率，这意味着氮沉降的加

剧可能会加剧植物入侵［25-26］。由此可见，毛竹扩张

过程与土壤氮输入有密切关系。土壤微生物是生

态系统不可或缺的部分，在土壤养分循环中扮演

重要角色［27］。土壤细菌和真菌作为土壤微生物的

主要类群，其丰度和多样性受土壤性质和环境因

子的直接影响［28］。严淑娴等［29］比较分析毛竹林和

杉木（Cunninghamia lanceolata）林土壤微生物特征

时发现，毛竹林土壤细菌和真菌总操作分类单元

（OTU）和特有 OTU 数量远高于杉木林和阔叶林，

毛竹林土壤细菌和真菌群落结构对土壤有效磷含

量、速效钾含量及 pH均表现为正响应。土壤细菌

和真菌对植物生长和资源分配意义重大［30-31］。已
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有研究［32-33］表明，植物在生长过程中能够与土壤有

益微生物结合形成共生体，促进根系发育，提高土

壤氮、磷养分利用率。在氮沉降背景下，通过调节

土壤细菌和真菌群落，研究毛竹与日本柳杉生长

和土壤养分变化，有利于深入理解气候变化下日

本柳杉林毛竹扩张的生态效应。

毛竹扩张现象在世界多地已有报道，其对生

态系统造成的影响不容忽视。本研究旨在探讨毛

竹向日本柳杉林扩张现象及潜在机制。目前，关

于毛竹扩张对森林碳库［34］和生物多样性［35］的影响

已有较多报道，而氮输入和土壤微生物调控对毛

竹和日本柳杉生长及土壤养分的影响鲜见报道。

基于此，本研究采用盆栽控制试验，以毛竹和日本

柳杉为研究对象，通过调控不同形态氮输入（对

照、NH+4-N、NO-3-N）和土壤微生物群落（细菌和真

菌），探究不同种植模式下毛竹和日本柳杉的生长

响应，以揭示全球变化背景下毛竹向日本柳杉林

成功扩张的机制，研究结果可为毛竹扩张预测和

科学评估提供基础数据，同时为科学管控毛竹扩

张提供理论依据。

1 材料与方法

1. 1　试验材料

试验土壤取自江西农业大学科技园（28°45′ N，

115°50′ E），采集 0～20 cm 土层土壤（土壤为裸

土），移除石块和其他杂物，过 2 mm筛备用。土壤

有机碳质量分数为（14.41±2.19） g·kg-1，全氮质量

分 数 为（1.33±0.19） g·kg-1，NH+4-N 质 量 分 数 为

（1.12±0.18） mg·kg-1，NO-3-N 质 量 分 数 为（1.24±
0.42） mg·kg-1，全磷质量分数为（0.32±0.03） g·kg-1，

pH为5.26±0.01。
研究开始前，在 25 ℃条件下用蒸馏水对毛竹

和日本柳杉种子浸种 48 h，并用 0.1% KMnO4溶液

消毒 4 h，以促进种子萌发和育苗。待幼苗生长至

适合移栽时，选择苗高相近的幼苗（毛竹平均苗高

12 cm，日本柳杉平均苗高 9 cm）移栽于 1.2 L塑料

花盆。研究自2023年5月开始，同年10月底结束，

试验期间各处理管理方式一致，根据气候状况和

土壤干燥情况定期补水，保证植株正常生长，无其

他施肥处理。

1. 2　试验设计

该试验采用全因子完全交互设计。试验因素

包括 3种种植模式（单种日本柳杉、单种毛竹和两

者混合种植）×3 种氮输入处理（Con、N1 和 N2）×2
种细菌处理（Con 和 B）×2 种真菌处理（Con 和 F），

每种处理重复 5次，共 180盆幼苗。使用硫酸铵溶

液和硝酸钾溶液模拟8 g·m-2氮输入，每次加入5 mL
溶液（相当于 0.03 g·kg-1）。用 5 mL 3 g·L-1链霉素

溶液实现细菌抑制，用 5 mL 1 g·L-1扑海因溶液实

现真菌抑制［36-37］，对照土壤施用等体积的去离子

水。细菌和真菌处理分别在 7 月下旬和 8 月下旬

进行，共2次。

1. 3　试验方法

1. 3. 1　幼苗生长指标测定　幼苗生长指标测定

10 月下旬试验结束时，测定幼苗生长指标。

分别在试验初始和结束时测量日本柳杉和毛竹幼

苗苗高。试验结束后，将幼苗整株取出带回实验

室，分离地上部（茎、叶）和地下部（根），清洗泥沙

后，放入烘箱杀青（105 ℃，30 min），65 ℃烘干至恒

质量，称量生物量并计算根冠比。

1. 3. 2　土壤样品测定　土壤样品测定

采用重铬酸钾-硫酸外加热法［38］测定土壤有

机碳（TOC）含量；采用半微量凯氏消化法［38］测定

土壤全氮（TN）和全磷（TP）含量；采用 2 mol·L-1 
KCl 溶液浸提土壤 NH+4-N、NO-3-N，取过滤液待

测［38］；采用钼锑抗比色法［38］测定 TP 含量；使用全

自动化学间断分析仪（Smart Chem 200，Westco，
Rome，Italy）［39］测定TN、NH+4-N和NO-3-N含量；采用

水浸提酸度计法［40］测定（水土比为2.5∶1）土壤pH。

1. 4　数据处理

采用 4 因素方差分析（Four-way ANOVAs）评

估种植模式、氮输入、细菌抑制剂处理和真菌抑制

剂处理对植物生物量、苗高、根冠比和土壤化学性

质（TOC、TN、TP、NH+4-N、NO-3-N和 pH）的影响。使

用 JMP 13.0 （Gary NC USA）软件进行统计分析，显

著水平 α=0.05，采用 Tukey’s HSD 法进行多重比

较，数据采用均值±标准误（means±SE）的形式。采

用Origin 2018软件绘图，利用Excel 2010制表。

2 结果与分析

2. 1　氮输入、微生物调控及种植模式对日本柳杉

幼苗生长的影响

氮输入、微生物调控及种植模式对日本柳杉

幼苗生长产生不同程度的影响（表 1）。与对照相

比，N1和N2处理下日本柳杉幼苗生物量分别提高

45.76%和 44.28%（P<0.001；图 1A），而细菌和真菌
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抑制剂对日本柳杉幼苗生物量均具有负效应，分

别降低 11.57% 和 10.46%（P<0.01；图 1B、1C）。就

苗高而言，与对照相比，氮输入具有显著促进作

用，N1 和 N2 处理下日本柳杉苗高从 9.51 cm 分别

增长到 10.31 cm 和 10.75 cm，分别提高 8.39% 和

13.04%，且N2处理促进作用显著高于N1处理（P<
0.001；图 1D）。细菌和真菌抑制剂处理及交互作

用对苗高均具有负效应（P<0.01；图 1E、1F）。在生

物量分配上，N1、N2 处理及真菌抑制下日本柳杉

根冠比较对照分别降低 8.18%、7.07% 和 7.98%
（P<0.01；图 1G、1H）。与单一种植相比，混合种植

模式下日本柳杉幼苗根冠比从 0.94 降低到 0.89，
降低5.77%（P<0.05；图1I）。

2. 2　氮输入、微生物调控及种植模式对毛竹幼苗

生长的影响

氮输入、微生物调控及种植模式对毛竹幼苗

生长有显著影响（表 2）。在生物量方面，与对照

相比，氮输入显著增加毛竹幼苗生物量，在 N1 和

N2 处理下分别提高 34.86% 和 37.29%（P<0.001；
图 2A）。相反，细菌和真菌抑制剂处理对毛竹幼

苗生物量均具有显著负效应，分别降低 13.93%和

15.84%（P<0.01；图 2B、2C）。混合种植模式下毛

竹幼苗生物量显著高于单一种植模式，生物量增

大 10.59%（P<0.05；图 2D）。在苗高方面，与对照

相比，N1 和 N2 处理下毛竹苗高分别增加 2.56 cm

和 2.99 cm，促进作用十分显著（P<0.001；图 2E）；

而细菌和真菌抑制剂处理下苗高分别降低 9.41%
和 6.90%（P<0.001；图 2F、2G）；混合种植模式下

毛竹苗高较单一种植模式增加 9.78%（P<0.001；
图 2H）。在根冠比方面，与对照相比，氮输入、细

菌和真菌抑制剂处理对毛竹根冠比均具有显著负

效应，而单一种植模式下毛竹幼苗根冠比显著高

于混合种植模式。N1和N2 输入下毛竹根冠比分

别降低 8.00% 和 7.07%（P<0.001；图 2I），细菌和真

菌抑制剂处理下分别降低4.16%和8.62%（P<0.05；
图2J、2K），而单一种植模式下根冠比提高6.01%，达

到了0.95（P<0.05；图2L）。

表1　氮输入、微生物调控和种植模式对日本柳杉生物量、苗高及根冠比的影响方差分析

Table 1　Effects of nitrogen input， microbial regulation and planting patterns on biomass，plant height and root/shoot 

ratio of Japanese cedar in ANOVAs

处理
Treatments

N

B

F

P

N×B

N×F

B×F

N×B×F

N×P

B×P

F×P

N×B×P

N×F×P

B×F×P

N×B×F×P

自由度
df

2

1

1

1

2

2

1

2

2

1

1

2

2

1

2

生物量
Biomass

F

39.88

11.28

9.12

0.82

0.16

0.02

0.14

0.15

0.51

0.01

0.01

0.14

0.29

0.04

0.09

P

<0.000 1

0.001 1

0.003 2

0.367 3

0.848 2

0.982 7

0.706 7

0.859 1

0.603 6

0.988 9

0.910 1

0.871 4

0.749 3

0.857 2

0.915 9

苗高
Plant height

F

37.48

16.06

7.83

0.01

0.71

1.34

10.01

0.46

0.14

0.89

0.06

1.24

0.17

0.01

0.08

P

<0.000 1

0.000 1

0.003 2

0.921 8

0.493 0

0.267 1

0.002 1

0.632 1

0.867 3

0.348 5

0.811 6

0.294 0

0.841 1

0.966 4

0.926 4

根冠比
Root/shoot ratio

F

7.76

3.01

18.38

9.41

1.49

2.84

1.25

0.45

0.09

0.13

0.01

0.84

0.02

0.03

0.39

P

0.000 8

0.085 8

<0.000 1

0.022 8

0.230 9

0.063 2

0.267 0

0.640 3

0.915 9

0.715 3

0.977 6

0.434 0

0.985 1

0.873 6

0.677 2

 注：N.氮输入；B.细菌抑制剂；F.真菌抑制剂；P.种植模式；显著结果（P<0.05）以粗体形式表示。

 Note：N. Nitrogen input； B. Bacterial inhibitors； F. Fungal inhibitors； P. Plant patterns； significant results（P<0.05） were shown by the bold.
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2. 3　氮输入、微生物调控及种植模式对日本柳杉

和毛竹土壤养分的影响

氮输入、微生物调控及种植模式对日本柳杉和

毛竹土壤理化性质均产生不同程度的影响。方差

分析表明：土壤养分含量主要受氮输入、种植模式

及交互作用的影响，而细菌和真菌抑制剂处理对其

无显著性影响（P>0.05；表3）。氮输入下，与单种日

本柳杉相比，单种毛竹和两者混合种植的土壤TOC
和TN含量均显著降低（P<0.05）。在N1处理下，单

种毛竹和混合种植的土壤 TOC 含量分别降低

44.55% 和 25.29%，土壤 TN 含量分别降低 42.93%
和26.49%；而在N2处理下，单种毛竹和混合种植的

土壤TOC含量分别降低38.63%和20.78%，土壤TN
含量分别降低36.36%和39.12%（图3A、3B）。与对

照相比，氮输入下单种毛竹对土壤TOC和TN含量

均具有显著负效应，而单种日本柳杉具有显著正效

应，且在N1处理下，土壤TOC和TN含量达到最大

值，分别为6.45 g·kg-1和1.78 g·kg-1（图3A、3B）。混

合种植模式下，N2处理对土壤TN含量具有显著负

效应，N1处理无显著差异（图3B）。

Con. 对照；N. 氮输入；N1. （NH4）2SO4；N2. KNO3；B. 细菌抑制剂；F. 真菌抑制剂。不同小写字母表示处理间存在显著差异（P<0.05）。
Con. Control； N. Nitrogen input； N1. （NH4）2SO4； N2. KNO3； B. Bacterial inhibitors； F. Fungal inhibitors. Different lowercase letters indicated 
significant difference between treatments at P<0.05.
图1　氮输入和微生物调控对日本柳杉生物量（A、B、C）、苗高（D、E、F）及氮输入、真菌抑制剂和种植模式对根冠比（G、H、

I）的影响

Fig.1　Effects of nitrogen input and microbial regulation on biomass（A，B，C）， plant height（D，E，F），as well as the 
effects of nitrogen input，fungal inhibitors，and planting patterns on root/shoot ratio（G，H，I） of Japanese cedar
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与单种日本柳杉相比，单种毛竹及混合种植

模式下土壤 TP 含量分别提高 24.67% 和 19.62%
（P<0.05）。在 N1 和 N2 处理下，单种毛竹土壤 TP
含量无显著差异，而单种日本柳杉和两者混合种植

的土壤 TP含量均有所提高，混合种植模式下土壤

TP含量在N2处理下最高，达到0.74 g·kg-1（图3C）。

采用单种毛竹和两者混合种植的土壤 pH 显著高

于单种日本柳杉，分别提高 2.31%和 3.35%。氮输

入处理中，N1和N2处理均显著降低各种植模式下

的土壤pH（图3D）。

与对照相比，N1处理显著提高土壤 NH+4-N 含

量，且混合种植模式的促进效应显著高于单一种

植模式，最高达到 12.65 mg·kg-1（图 3E）。氮输入

是影响土壤 NO-3-N 的主要因素（表 3）。与对照组

相比，N1和 N2处理均显著提高土壤 NO-3-N，且 N2
处理促进效果显著高于N1处理（图3F）。

3 讨论

3. 1　日本柳杉和毛竹幼苗生长对氮输入与微生

物调控的响应机制

氮输入和微生物调控能够直接或间接作用于

植物的资源分配，进而影响植物生长发育［30， 41］。

氮是植物生长所需的限制性大量元素之一，其输

入可以提高土壤养分有效性，还有利于植物各器

官合成抗胁迫物质，提高土壤氮的可利用性，从而

促进植物快速生长［42］。根冠比是植物地下部与地

上部生物量的比值，反映植物对环境条件的适应

能力及生长策略，是评估植物生长状况的重要指

标［43］。本研究中，日本柳杉和毛竹的生物量、苗高

和根冠比均受到氮输入的极显著影响（P<0.001），

2种不同形态氮输入均显著促进日本柳杉和毛竹

幼苗的生物量积累和苗高生长，同时降低根冠比。

表2　氮输入、微生物调控和种植模式对毛竹生物量、苗高及根冠比影响的方差分析

Table 2　Effects of nitrogen input，microbial regulation and planting patterns on biomass，plant height and root/shoot 

ratio of moso bamboo in ANOVAs

处理
Treatments

N

B

F

P

N×B

N×F

B×F

N×B×F

N×P

B×P

F×P

N×B×P

N×F×P

B×F×P

N×B×F×P

自由度
df

2

1

1

1

2

2

1

2

2

1

1

2

2

1

2

生物量
Biomass

F

16.11

9.58

12.64

4.32

0.90

0.58

8.90

1.47

0.26

0.07

0.02

0.02

0.03

0.01

0.01

P

<0.000 1

0.002 6

0.000 5

0.040 3

0.408 2

0.564 1

0.003 6

0.235 6

0.768 0

0.787 9

0.899 2

0.980 3

0.969 3

0.949 5

0.993 0

苗高
Plant height

F

28.62

34.60

18.14

30.89

0.53

0.31

2.39

2.37

1.56

2.28

0.27

2.01

0.15

0.33

0.66

P

<0.000 1

<0.000 1

<0.000 1

<0.000 1

0.593 1

0.737 1

0.125 2

0.098 8

0.215 6

0.134 6

0.607 3

0.139 5

0.862 7

0.568 0

0.521 6

根冠比
Root/shoot ratio

F

8.35

5.31

23.96

11.32

1.93

3.15

1.97

0.71

0.23

0.16

0.01

0.78

0.02

0.02

0.26

P

0.000 5

0.023 3

<0.000 1

0.001 1

0.150 4

0.047 1

0.163 9

0.494 1

0.794 1

0.688 4

0.961 0

0.462 8

0.975 4

0.883 3

0.770 2

 注：N.氮输入；B.细菌抑制剂；F.真菌抑制剂；P.种植模式；显著结果（P<0.05）以粗体形式表示。

 Note：N. Nitrogen input； B. Bacterial inhibitors； F. Fungal inhibitors； P. Plant patterns； significant results（P<0.05） were shown by the bold.
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这说明外源氮输入在一定程度上满足日本柳杉和

毛竹幼苗生长需求，进而提高生物量和苗高，而根

冠比降低可能与植物对氮输入响应敏感性有关。

毛晋花等［41］的 Meta 分析结果表明，外源氮输入下

植物总生物量明显增加，氮沉降会显著促进植物地

上部生物量分配，使得植物根冠比降低，本研究结

果支持这一结论。“功能平衡”假说认为，植物会根

据生长环境来调整资源分配，在养分贫瘠的环境

下，植物倾向将更多生物量分配给根部来提高养分

吸收效率，而在养分充足环境下，植物则将更多生

物量分配给地上部，以实现快速生长和繁殖［44］。由

于氮输入增加了土壤有效态氮含量，植物更高效地

利用土壤养分并将更多的资源分配到地上部，导致

2种幼苗根冠比在施氮条件下显著降低［21， 45-46］。

植物在生长过程中通常与土壤有益微生物

（如丛枝菌根真菌、根瘤菌等）形成互利共生关系，

它们能够在正常或胁迫条件下，促进植物对土壤

养分的吸收。生物抑制剂添加会扰乱植物-微生

物-土壤之间的物质循环和能量流动，影响植物和

土壤稳定性。研究［47］发现，生物抑制剂产生的负

效应可能与植物-土壤系统之间的相互作用有关。

土壤微生物在植物-土壤系统中扮演重要角色，可

Con. 对照；N. 氮输入；N1. （NH4）2SO4；N2. KNO3；B. 细菌抑制剂；F. 真菌抑制剂。不同小写字母表示处理间存在显著差异（P<0.05）。
Con. Control； N. Nitrogen input； N1. （NH4）2SO4； N2. KNO3； B. Bacterial inhibitor； F. Fungal inhibitor. Different lowercase letters indicated sig‐
nificant difference between treatments at P<0.05 .

图2　氮输入、微生物调控和种植模式对毛竹生物量（A、B、C、D）、苗高（E、F、G、H）和根冠比（I、J、K、L）的影响

Fig. 2　Effects of nitrogen input， microbial regulation and planting patterns on biomass（A，B，C，D）， plant height（E，F，
G，H） and root/shoot ratio（I，J，K，L） of moso bamboo
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以通过适应环境变化和进行代谢活动（如分解有

机质或产生病原菌）调节土壤结构并参与养分循

环，从而影响植物生长［48］。本研究通过比较微生

物抑制后植物生长差异，发现细菌和真菌抑制处

理均削弱毛竹和日本柳杉幼苗生长，表明微生物

抑制对植物生长具有负作用，这可能是因为微生

物抑制剂限制了土壤有益微生物与植物相互作

用，使得土壤养分循环受阻、结构恶化，从而抑制

植物生长。细菌和真菌在分解有机物质过程中

会释放养分，微生物抑制剂的添加影响土壤养分

循环及养分有效性，间接地影响植物生长［49］。此

外，根际微生物对植物根系沉积物的分解可以改

善土壤质量和结构，当这些微生物受到抑制时，

土壤结构会逐渐变差，不利于植物根系的伸展和

生长［50］。

3. 2　日本柳杉和毛竹幼苗生长对不同种植模式

的响应机制

幼苗成功生长主要受两类因素调控：一是环

境因子（如养分、光照和水分等），二是植物自身特

性（生长发育能力、抗逆性、遗传特性等）。不同种

植模式会通过改变环境条件、资源分配及植物间

相互作用影响幼苗生长。本研究结果显示，混合

种植模式降低日本柳杉根冠比，这可能是混合种

植过程中日本柳杉与毛竹发生种间竞争导致的。

一方面，毛竹凭借快速生长特性，苗高高于日本柳

杉，获得更多光照，影响日本柳杉光合作用，进而

影响日本柳杉幼苗生长。另一方面，毛竹可以通

过根系分泌、茎叶淋洗等途径释放化感物质到环

境中，对日本柳杉幼苗生长产生影响。李欣欣

等［51］研究表明，除毛竹根际土浸提液外，毛竹各器

表3　氮输入、微生物调控及种植模式对日本柳杉和毛竹土壤养分含量影响的方差分析

Table 3　Effects of nitrogen input， microbial regulation and planting patterns on soil nutrient content of Japanese cedar 

and moso bamboo in ANOVAs

处理
Treatments

N

B

F

P

N×B

N×F

B×F

N×B×F

N×P

B×P

F×P

N×B×P

N×F×P

B×F×P

N×B×F×P

自由度
df

2

1

1

2

2

2

1

2

4

2

2

4

4

2

4

F

有机碳
TOC

20.97

1.83

1.41

91.33

2.50

3.17

0.68

1.24

38.29

1.78

2.98

5.17

5.07

0.71

0.61

全氮
TN

10.21

1.87

1.37

36.28

1.48

5.01

17.71

0.42

12.55

2.63

1.18

6.74

2.27

0.42

0.41

全磷
TP

55.50

2.31

1.87

130.14

10.76

2.05

0.81

4.95

55.24

4.29

3.99

13.42

2.43

3.78

2.88

铵态氮
NH+4-N

55.73

0.10

3.41

2.67

0.02

6.01

2.96

4.57

3.16

1.76

2.82

1.86

2.09

2.59

2.99

硝态氮
NO-3-N

197.62

0.03

1.41

1.47

0.27

0.12

0.01

0.07

1.30

2.83

0.48

0.84

0.54

0.82

1.87

pH

58.98

1.03

1.59

36.56

0.16

0.88

6.22

3.58

10.77

0.65

1.70

0.90

0.39

3.77

0.22

 注：N.氮输入；B.细菌抑制剂；F.真菌抑制剂；P.种植模式；显著结果（P<0.05）以粗体形式表示。

 Note：N. Nitrogen input； B. Bacterial inhibitor； F. Fungal inhibitor； P. Plant patterns； significant results（P<0.05） were shown by the bold.
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官高浓度浸提液对杉木种子萌发具有抑制作用。

陈娟等［52］对毛竹化感效应的研究发现，毛竹浸提

液对苦槠（Castanopsis sclerophylla）幼苗生长表现

为高浓度抑制、低浓度促进的双重作用，这表明毛

竹潜在的化感效应可能使其在种间竞争中获得一

定优势，而不同来源、不同浓度的毛竹浸提液产生

的化感效应存在差异，其影响机制还有待进一步

研究。

生物量、苗高和根冠比是衡量植物生长状况

的重要参数。本研究结果表明，混合种植模式较

A.总有机碳；B.全氮；C.全磷；D. pH；E.铵态氮；F.硝态氮。不同小写字母表示处理间存在显著差异（P<0.05）。
A. Total organic carbon（TOC）； B. Total nitrogen（TN）； C. Total phosphorus（TP）； D. pH； E. Ammonium nitrogen（NH+4-N）； F. Nitrate nitrogen 
（NO-3-N）. Different lowercase letters indicated significant difference between treatments at P<0.05.

图3　种植模式和氮输入对日本柳杉和毛竹土壤理化性质的影响

Fig.3　Effects of plant patterns and nitrogen input on soil physicochemical properties of Japanese cedar and moso bamboo
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单一种植模式显著增加毛竹幼苗生物量和苗高，

表明在混合种植模式下，毛竹凭借较强的资源获

取能力，具有更强竞争力和适应性。然而，单一种

植和混合种植的毛竹幼苗地上部生物量均大于地

下部生物量，根冠比小于 1。在混合种植模式下，

毛竹根系生长优势增强其对外界环境抵抗能力，

并促进资源从防御部位向生长部位重新分配［24］，

导致根冠比低于单一种植。一方面，毛竹通过优

化资源分配，将更多的资源投入到地上部分的生

长，从而占据更多的光照空间。另一方面，毛竹通

过优化根系结构，提高根系吸收效率，增强竞争力

和适应性。有研究［19］指出，当毛竹与柳杉发生种

间竞争时，毛竹可以通过增加对地上部的投资占

据更多生长空间，以及改变地下部根系构型获得

更多资源，从而在竞争中获得优势地位。

3. 3　日本柳杉和毛竹土壤养分对氮输入与种植

模式的响应机制

土壤养分有效性及周转与氮输入和物种组成

密切相关。本研究采用的土壤条件一致，因此，试

验结束时观察到的土壤性质差异可归因于短期的

土壤-植物互作效应。结果表明，在氮输入下，与

单种日本柳杉相比，单种毛竹和两者混合种植显

著降低土壤 TOC 和 TN 含量，与 Qin等［13］研究结果

一致，这可能与毛竹发达的根茎系统及其旺盛的

养分吸收能力有关。由于毛竹扩张性较强，其根

茎不断向周边蔓延，苗期吸收大量养分，快速生

长，导致土壤TOC和TN含量降低。磷是土壤养分

中的重要元素之一，土壤氮、磷间存在复杂的耦合

关系，外源氮输入可能会影响土壤磷转化，进而影

响植物生长代谢。本研究发现，除了N2处理下单

种毛竹土壤TP含量降低外，其他处理TP含量均提

高，这可能与氮输入改变土壤微生物群落的结构

和功能，影响磷的矿化和固定过程有关。以往研

究［53］表明，外源氮输入可以提高土壤磷酸酶活性，

进而加快土壤磷矿化过程，也有研究［54-55］指出，氮

输入可能引起土壤 pH 降低，抑制土壤磷酸酶活

性，影响磷的释放及植物对磷素的吸收 。本研究

中，氮输入显著降低各种植模式下土壤 pH，进一

步验证了氮输入可能通过影响土壤酸碱度，改变

土壤微生物活性，进而影响土壤TP含量。

NH+4-N 和 NO-3-N 是植物从土壤中获得的主要

氮形态，在混合种植下，土壤NH+4-N含量显著高于

单一种植，原因可能是混合种植增强相关微生物

活性，从而促进土壤氮转化。土壤微生物对氮转

化起着至关重要的作用，它们通过参与氨化作用、

硝化作用和反硝化作用等过程，调节土壤中氮素

供应，影响植物生长。毛竹扩张能够改变根系生

物量、凋落物类型及质量，这将直接影响到土壤微

生物的结构与功能［4］。根系分泌物和凋落物的分

解会为土壤微生物提供更多的有机物质和能量来

源，促进氨化微生物生长和繁殖，从而有利于氨化

作用，使土壤有机氮更多地转化为 NH+4-N［56］。研

究［14，57］表明，毛竹向日本柳杉林和常绿阔叶林扩张

均显著提高土壤 NH+4-N 含量，降低氮矿化速率。

此外，不同形态氮输入均显著降低各种植模式下

土壤 pH，这种酸化效应可能与植物吸收利用氮素

及植物-土壤反馈过程有关［47，58］。氮输入会促进硝

化作用，铵根离子在硝化细菌作用下转化为硝酸

盐，同时释放出 H+，引起土壤酸化［59］。另外，植物

在生长过程中对 Ca2+、Mg2+等金属阳离子的吸收，

也可能导致土壤pH降低。

4 结论

氮输入和微生物调控通过增加土壤养分有效

性和改变微生物活性影响毛竹和日本柳杉幼苗生

长。2种形态氮输入均显著促进毛竹和日本柳杉

的生物量和苗高，降低根冠比，证实其在养分供应

条件下将更多资源分配到地上部分，优化资源分

配策略。土壤细菌和真菌抑制剂干扰土壤微生物

的结构组成和群落多样性，进而对毛竹和日本柳

杉产生抑制作用。混合种植模式下，毛竹表现出

较强的生长优势，生物量和苗高均显著高于单一

种植，证实模拟扩张阶段的混合种植更有利于毛

竹生长，这符合毛竹扩张的生理、生态学特性，与

其成功扩张密切相关。因而，毛竹在扩张阶段可

通过高效利用土壤养分，实现苗高和生物量高效

增长，进而提高竞争力，实现进一步扩张。未来应

基于原位观测，结合不同生态因子，在时间和空间

背景下深入探讨毛竹扩张机制，为全球变化背景

下毛竹的管理和评估提供基础数据和理论支撑。
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