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摘 要: 以哀牢山原生中山湿性常绿阔叶林及其受损后处于恢复演替中的滇南山杨林的凋落物、腐殖质和表层土

壤( 0 ～ 20 cm) 作为研究对象，测定不同组分的 C、N、P 和土壤表层有效养分含量，结果为: C、N 含量表现为凋落物

＞ 腐殖质 ＞ 土壤，P 含量则表现为腐殖质 ＞ 土壤 ＞ 凋落物; 铵态氮、硝态氮、有效磷含量均为腐殖质 ＞ 表层土壤; 凋

落物的 C 与 N 呈负相关，N 与 P 呈极显著正相关; 从不同林型看: 凋落物中的 C、N、P 含量为常绿阔叶林 ＜ 滇山杨

林; 土壤中的 C、N、P 含量为常绿阔叶林 ＞ 滇山杨林( p ＜ 0． 05) ; 腐殖质与表层土中的铵态氮、有效磷含量均为常绿

阔叶林 ＞ 滇山杨林; 常绿阔叶林凋落物、腐殖质、土壤的 C∶ N∶ P 分别为 615∶ 18∶ 1、159∶ 11∶ 1、84∶ 6∶ 1，滇山杨林凋落

物、腐殖质、土壤的 C∶ N∶ P 分别为 518∶ 16∶ 1、172∶ 11∶ 1、86∶ 6∶ 1。研究结果表明，富含 P 的腐殖质可能是哀牢山亚热

带常绿阔叶林不存在 P 匮乏的主因，而两种林型各组分的 C、N、P 比值表明恢复演替中的滇山杨林地上、地下养分

循环已经达到相对稳定的水平。
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生物在长期进化过程中，形成了一定的内稳态

机制( homeostatic mechanism) ，即生物在变化的环

境中具有保持其自身化学组成相对稳定的能力［1］，

植物这种内稳性的高低与该物种的养分利用策略密

切相关［2 － 3］，因此，特定的环境条件下特定物种的生

态化学计量学特征直接反映了物种在生态适应策略

上的差异与权衡。植物体元素含量的生态化学计量

特征与生境生态化学计量特征之间存在紧密的相互

作用关系，种群或群落内植物通过自身调节以适应

或改变环境的 C、N 和 P 含量和比值，终将决定群落

结构和演替进程［4］。

功能群尺度上的生态化学计量学主要关注的是

生态系统内部地上和地下的 C、N、P 含量及其计量

关系［5］，凋落物是森林生态系统的重要组分，是物

质循环和能量流动的主要途径［6］。植物从土壤中

获取的各种养分主要以凋落物形式进行归还，凋落

物是森林土壤肥力的重要来源［7 － 8］。森林土壤养分

是植物生长和恢复的主要影响因子，它不仅决定了

土壤生产力高低，而且对植被生态恢复的途径和演

替方向有重要影响［9 － 10］。位于地表凋落物和土壤

矿质层之间的腐殖质，在促进土壤结构形成、保持土

壤水分和温度、调控养分供应等方面发挥着重要作



用，是凋落物与土壤物质交换的枢纽［11 － 13］。
在我国，Zhang 等［14］和曾德慧等［15］最早对生态

化学计量学进行了系统的综述。此后，我国学者在

区域和生态系统尺度上对中国常见陆地植物的生态

化学计量特征开展了富有成效的研究，发现我国

( 特别是热带和亚热带地区) 的植被生长更多受到 P
限制［16 － 17］。此外，有学者对我国常绿阔叶林不同森

林生态化学计量特征进行了研究报道，如阎恩荣

等［18］对浙江天童山不同演替阶段森林的生态化学

计量特征研究发现群落的退化会导致土壤养分的退

化。刘万德等［19］对普洱季风常绿阔叶林演替系列

的 C、N、P 化学计量研究表明，植物叶片及土壤 N 和

P 含量均随群落的演替均呈现先减后增趋势，表现

出较好的一致性，土壤中的 N、P 供应量直接影响植

物体中的 N、P 含量。哀牢山地处我国西南生态安

全屏障区，分布于该区域的中山湿性常绿阔叶林是

滇南常绿阔叶林的代表类型之一，这里终年气候温

凉，地 表 几 乎 为 植 被 凋 落 物 所 覆 盖，厚 度 达 7 ～
15cm，矿质土层质地疏松，透水性良好，由于凋落物

分解缓慢，使地表积累了丰富的腐殖质［20］。栗忠飞

等［21］和石贤萌等［22］分别对哀牢山常绿阔叶林幼树

各器官中的化学计量特征及其对模拟氮沉降增加的

响应等进行过报道。赵航等［23］通过对中国 7 个森

林生态站定位调查的生态化学计量数据进行统计，

初步展示了哀牢山中山湿性常绿阔叶林成熟植被和

土壤的化学计量，但是未曾涉及到不同演替系列，也

未对该研究区凋落物—腐殖质—土壤连续体的 C、

N 和 P 元素含量及其相互作用关系进行深入探讨。
鉴于此，本文以哀牢山原生中山湿性常绿阔叶

林及其受损后处于恢复演替中的次生滇南山杨林为

对象，通过对比分析两种林型凋落物 － 腐殖质 － 土

壤连续体的 C、N、P 生态化学计量含量以及表层土

壤有效养分供给状况，探讨其内在差异和关联，揭示

亚热带不同演替阶段森林关键组分的生态化学计量

特征及其相互作用关系，旨在为处于我国西南生态

安全屏障区的中山湿性常绿阔叶林的保护和恢复策

略提供参考。

1 研究区概况

本研究所选的两个样地均位于云南哀牢山国家

级自然保护区试验区的徐家坝地区，属于中国科学

院哀牢山森林生态系统研究站长期固定样地( 中国

生态系统研究网络—CEＲN 样地) ，地理位置为 24°
32'N，101°01'E，海拔 2 490 m，根据哀牢山生态站

30 年来的监测数据，本区年平均气温 11． 3℃，最热

月( 7 月) 平均气温 15． 3℃，最冷月( 1 月) 平均气温

5. 1℃。年平均相对湿度 83%，受西南季风的影响，

年降水量达 1931． 1 mm，年日照时数 1 239 h，其主

要的气候特征是长冬( 11 月 ～ 翌年 3 月) 无夏，春秋

( 4 ～ 10 月) 相连。两块样地相距 4 km，土壤皆为山

地黄棕壤，由片麻岩和闪长岩风化母质发育而成，样

地具体特征详见表 1。
中山湿性常绿阔叶林是徐家坝地区面积最大( 约

表 1 两种林型样地特征

Tab． 1 Characteristics of selected plots in the primary middle montane moist evergreen broad-leaved forest and the secondary Populus rotundifolia forest

森林类型 Forest type 常绿阔叶林 MBF 滇南山杨林 PＲF

土壤类型

Soil types
山地黄棕壤

Mountain yellow-brown earth
山地黄棕壤

Mountain yellow-brown earth
腐殖质层 Humus layer( cm) 12． 2 ± 1． 04 5． 2 ± 0． 42

pH 值 pH value 4． 25 ± 0． 05 4． 46 ± 0． 05

容重 Bulk density( g． cm －3 ) 0． 54 ± 0． 02 0． 71 ± 0． 02

土壤含水量 Soil moisture ( g /g) 0． 89 ± 0． 33 0． 78 ± 0． 25

盖度 Cover /% 95． 4 ± 12． 6 80． 2 ± 5． 9

优势种

Dominant species
木果柯( Lithocarpus xylocarpus) + 硬斗柯( L． hancei)

+ 变色锥( Castanopsis wattii)
滇南山杨( Populus rotundifolia)

主要伴生种

Main associate species

南洋 木 荷 ( Schima noronhae ) 、翅 柄 紫 茎 ( Stewartia

pteropetiolata) 、黄心树 ( Machilus gamblei ) 、华西箭竹

( Fargesia nitida) 、长柱头薹草( Cares teinogyna) 、粗齿

冷水花 ( Pilea sinofasciata ) 、密叶瘤足蕨 ( Plagiogyria

pycnophylla)

硬斗柯( L． hancei) 、木果柯( Lithocarpus xylocarpus) 、

变色锥( Castanopsis wattii) 、华西箭竹( Fargesia niti-

da) 、长 柱 头 薹 草 ( Cares teinogyna ) 、粗 齿 冷 水 花

( Pilea sinofasciata) 、密叶瘤足蕨 ( Plagiogyria pycno-

phylla)

注: MBF: middle montane moist evergreen broad － leaved forest，中山湿性常绿阔叶林; PＲF: Populus rotundifolia forest，滇南山杨林。
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29． 22 km2 ) 、分布最广( 占全区总面积的 77. 94% )

和保存最完整的原生性植被类型。群落垂直分层明

显，乔木层高 20 ～ 25 m，平均盖度 95%。该植被类

型的乔木主要由壳斗科( Fagaceae) 、茶科( Theace-
ae) 、樟科 ( Lauraceae ) 和木 兰 科 ( Magnoliaceae ) 组

成。主 要 优 势 树 种 除 了 木 果 柯 ( Lithocarpus xylo-
carpus) 、硬壳柯 ( Lithocarpus hancei) 、变色锥 ( Cas-
tanopsis wattii) 外，还有南洋木荷( Schima noronhae) 、
翅柄紫茎( Stewartia pteropetiolata) 、黄心树( Machilus
gamblei) 等。灌木层以华西箭竹( Fargesia nitida) 为

优势种; 草本层优势种有长柱头薹草( Carex teinog-
yna) 、粗齿冷水花( Pilea sinofasciata) 、密叶瘤足蕨

( Plagiogyria pycnophylla) 等组成。
滇南山杨林主要生长在徐家坝周围的低丘和缓

坡地区，是亚热带中山湿性常绿阔叶林遭受到破坏

后( 如砍伐、火烧) 所形成的次生落叶阔叶混交林，

群落乔木层高 15 ～ 20 m，平均盖度 80%，以滇南山

杨为主，是本区域森林群落演替的先锋树种。还有

硬壳柯等伴生; 灌木层以华西箭竹为优势种。在滇

南山杨次生林不少地段已有少量的木果柯、变色锥、
硬壳柯等幼树生长，预示着群落在朝中山湿性常绿

阔叶林的方向演替。

2 研究方法

2. 1 样品采集

根据中国生态系统研究网络的研究方法［24］，

2015 年 1 － 12 月，在常绿阔叶林样地和滇南山杨林

样地内分别设置 6 个 10 m ×10 m 的小样方，在每个

小样方的对角线交叉点设置一个 1． 0 m × 1． 0 m 的

凋落物收集框，收集框距离地面高度为 1． 0m，尼龙

网孔径为 0． 5 mm，每月月底收集凋落物，带回实验

室在 80℃下烘干至恒重并粉碎，用于测试化学元素

含量。2015 年 12 月，在每个小样方内以 S 型设置

10 个采样点，用小铲扒去表层凋落物等杂质后，铲

取腐殖质层土壤。在取走腐殖质的每个采样点，用

口径为 5 cm 的直筒锐口土钻钻取 0 ～ 20 cm 的矿质

层土壤，每一份土壤样品由 10 个采样点的土壤混合

而成，再去除砾石、树根等杂质，过 2 mm 筛后装入

自封袋，迅速送往实验室进行理化分析。土壤容重

和含水量的采样点位于每块样地的固定剖面。
2. 2 样品分析

用环刀法测定土壤容重，用烘干法测定土壤含

水量，pH 用电位法测定( 土∶ 水 = 1∶ 2． 5) ( LY /T1239
－ 1999) ; 全碳和全氮用碳氮分析仪测定; 全磷用

HNO3 － HClO4 消解，HCl 溶解，ICP － AES 测定( LY /
T 1270 － 1999 ) ; 有 效 磷 用 0． 03 mol /LNH4F –

0. 025 mol /LHCl 浸 提，钼 锑 抗 比 色 法 测 定 ( LY /T
1233 － 1999) ; 硝态氮、铵态氮用 2 mol /LKCl 浸提，

连续流动分析仪测定( G －102 － 93 Ｒev． 2) 。
2. 3 数据处理

试验数据采用 Excel 2010 和 SPSS 16． 0 进行数

据处理，用单因素方差分析，并采用 LSD 法作多重

比较分析( 差异显著性水平为 α = 0． 05) ; 采用 Pear-
son 相关系数分析不同林型中凋落物和土壤的相关

性。

表 2 两种林型凋落物、腐殖质和表层土壤的 C、N、P 含量及生态化学计量特征

Tab． 2 C － N － P contents and stoichiometry in litter，humus and soil between the two forest types

层次 Level 凋落物 Litter 腐殖质 Humus 土壤 Soil( 0 ～ 20 cm)

森林类型

Forest type
常绿阔叶林

MBF
滇南山杨林

PＲF
常绿阔叶林

MBF
滇南山杨林

PＲF
常绿阔叶林

MBF
滇南山杨林

PＲF

C( g /kg) 497． 98 ± 12． 15Aa 502． 25 ± 23． 04Aa 220． 35 ± 29． 89Ba 213． 66 ± 26． 46Ba 98． 65 ± 13． 22Ca 74． 56 ± 8． 12Cb

N( g /kg) 14． 74 ± 4． 48Aa 15． 69 ± 4． 64Aa 14． 74 ± 1． 94Aa 13． 58 ± 1． 33Ba 6． 53 ± 0． 83Ba 5． 12 ± 0． 62Cb

P( g /kg) 0． 81 ± 0． 34Bb 0． 97 ± 0． 27Ba 1． 39 ± 0． 12Aa 1． 24 ± 0． 04Aa 1． 17 ± 0． 29Aa 0． 87 ± 0． 21Bb

C∶ N 36． 20 ± 9． 69Aa 35． 01 ± 11． 08Aa 14． 95 ± 0． 81Ba 15． 73 ± 1． 21Ba 14． 96 ± 1． 1Ba 14． 71 ± 1． 4Ba

C∶ P 702． 60 ± 247． 89Aa 557． 04 ± 152． 39Ab 158． 88 ± 21． 83Ba 172． 09 ± 26． 1Ba 91． 22 ± 49． 27Ba 87． 82 ± 13． 58Ca

N∶ P 19． 23 ± 3． 87Aa 15． 61 ± 2． 36Ab 10． 61 ± 1． 25Ba 10． 93 ± 1． 33Ba 5． 95 ± 2． 78Ca 6． 02 ± 1． 06Ca

注: 同一行不同小写字母表示不同森林类型差异显著( p ＜ 0． 05) ，同一行不同大写字母表示同一森林类型差异显著( p ＜ 0． 05) 。

Note: Different small letters within the same row indicated significant difference among different forest types( p ＜ 0． 05) ． Different capital letters within the

same row indicate significant differences in the same forest type( p ＜ 0． 05) ．
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3 结果与分析

3. 1 两种林型凋落物、腐殖质和表层土壤的 C、N、
P 含量及生态化学计量特征

两种林型凋落物的 C、N、P 平均含量为 500． 12、
15． 22、0． 89g /kg，C∶ N 为 33，C∶ P 为 562，N∶ P 为 17。
腐殖质的 C、N、P 平均含量为 217． 01、14． 16、1． 32
g /kg，C∶ N 为 15，C∶ P 为 165，N∶ P 为 11。表层土壤

的 C、N、P 平均含量为 86． 61、5． 83、1． 02 g /kg，C∶ N
为 15，C∶ P 为 85，N∶ P 为 6。MBF 中凋落物的 C∶ N
∶ P 为 615∶ 18∶ 1，PＲF 中为 518∶ 16∶ 1; MBF 中腐殖质

的 C∶ N∶ P 为 159∶ 11∶ 1，PＲF 中为 172∶ 11∶ 1; MBF 的

表层土壤的 C∶ N∶ P 为 84∶ 6∶ 1，PＲF 中为 86∶ 6∶ 1。
总体上，两种林型凋落物、腐殖质和表层土壤的

C、N、P 含量，随着凋落物、腐殖质和表层土壤( 0 －
20 cm) 在森林内空间相对位置的降低，C 和 N 的含

量在两种林型内的变化趋势也是逐渐降低，其中 C
含量在凋落物、腐殖质和表层土壤间的比值接近

4∶ 2∶ 1，各组分之间的差异极显著( p ＜ 0． 01 ) 。在凋

落物中，MBF 的 C 含量略低于 PＲF，差异不显著; 在

腐殖质和表层土壤，C 含量表现为 MBF ＞ PＲF，其中

表层土壤相差 24． 09g /kg，差异达到显著水平( p ＜
0. 05) 。

在 MBF 中，凋落物与腐殖质的 N 含量接近，均

显著高于表层土壤( p ＜ 0. 01) ; N 含量在 PＲF 中为:

凋落物 ＞ 腐殖质 ＞ 表层土壤，各层次之间差异显著

( p ＜ 0. 05) 。从不同林型看，MBF 表层土壤 N 含量

显著高于 PＲF( p ＜ 0. 05) 。
P 含量在 MBF 中为: 腐殖质 ＞ 表层土壤 ＞ 凋落

物，腐殖质和表层土壤的 P 含量均显著高于凋落物

( p ＜ 0. 05) ; 在 PＲF 中 P 含量为腐殖质 ＞ 凋落物 ＞

表层土壤，腐殖质的 P 含量显著高于凋落物和表层

土壤( p ＜ 0. 05) 。从不同林型看，P 含量在凋落物中

为 PＲF ＞ MBF( p ＜ 0. 05 ) ，而在表层土壤中 MBF ＞
PＲF，差异显著( p ＜ 0. 05) 。

两种林型凋落物的 C∶ N、C∶ P 均显著高于腐殖

质和表层土壤( p ＜ 0. 05 ) ，N∶ P 为凋落物 ＞ 腐殖质

＞ 表层土壤( p ＜ 0. 05) 。两种林型的 C∶ N 在腐殖质

和表层土壤趋于稳定，在 MBF 中分别为 14. 95 和

14. 96，在 PＲF 中为 15. 73 和 14. 71。MBF 中的 C∶ P
在腐殖质和表层土壤分别为 158. 88 和 91. 22，但是

差异不显著，这主要是因为表层土壤的 C∶ P 变异系

数较大，达到 54%，而 PＲF 的腐殖质里的 C∶ P 则极

显著 高 于 表 层 土 壤 ( p ＜ 0. 01 ) 。从 不 同 林 型 看，

MBF 中凋落物的 C∶ P 和 N∶ P 显著高于 PＲF ( p ＜
0. 05) 。
3. 2 两种林型腐殖质和表层土壤有效养分特征

两种林型的铵态氮、硝态氮、有效磷的含量均为

腐殖质 ＞ 表层土壤，其中有效磷在腐殖质中的含量

显著高于土壤表层( p ＜ 0. 05) ，从不同林型看，铵态

氮、硝态氮、有效磷在腐殖质中含量为 MBF ＞ PＲF，

其中 MBF 中 的 硝 态 氮 含 量 是 PＲF 的 4 倍 ( p ＜
0. 01) ，MBF 中 的 有 效 磷 含 量 显 著 高 于 PＲF ( p ＜
0. 05) ，高出 10. 62 mg /kg。土壤表层中的硝态氮含

量为 MBF ＞ PＲF ( p ＜ 0. 05 ) ，铵态 氮 则 相 反 ( p ＜
0. 05) ，有效磷的含量为 MBF ＞ PＲF。MBF 中的腐

殖质和表层土壤的硝态氮 ＞ 铵态氮( p ＜ 0. 05) ，PＲF
中则为硝态氮 ＜铵态氮，差异不显著。腐殖质的有效

氮( NH +
4 － N + NO －

3 － N) 含量为 MBF ＞ PＲF，分别为

63. 42 mg /kg 、22. 98 mg /kg，表层土壤有效氮含量为

MBF ＞ PＲF，分别为 24. 71 mg /kg、15. 45 mg /kg。
3. 3 两种林型凋落物 C、N、P 含量和化学计量比相

关性分析

表 3 两种林型腐殖质和表层土壤有效养分含量

Tab． 3 Concentrations of available nutrient in humus and soil between the two forest types

层次 Level 腐殖质 Humus 土壤 Soil( 0 ～ 20 cm)

森林类型 Forest types 常绿阔叶林 MBF 滇南山杨林 PＲF 常绿阔叶林 MBF 滇南山杨林 PＲF

铵态氮 NH +
4 － N( mg /kg) 16． 59 ± 12． 04Aa 11． 55 ± 5． 38Aa 3． 38 ± 0． 46Ba 8． 02 ± 3． 00Ab

硝态氮 NO －
3 － N( mg /kg) 46． 83 ± 12． 33Aa 11． 43 ± 6． 28Ab 21． 33 ± 1． 99Ba 7． 43 ± 5． 29Ab

有效磷 AP( mg /kg) 16． 81 ± 10． 19Aa 6． 19 ± 1． 70Ab 2． 39 ± 0． 59Ba 1． 06 ± 0． 56Ba

注: AP: available Phosphorus，有效磷。同一行不同小写字母表示不同森林类型差异显著( p ＜ 0． 05) ，同一行不同大写字母表示同一森林类型差

异显著( p ＜ 0． 05) 。

Note: Different small letters within the same row indicated significant difference among different forest types( p ＜ 0． 05) ． Different capital letters within the

same row indicate significant differences in the same forest type( p ＜ 0． 05) ．
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表 4 两种林型凋落物 C、N、P 含量和化学计量比相关性分析

Tab． 4 Correlation analysis for C － N － P in two types of litters

凋落物

Litter( MBF)

凋落物 Litter( PＲF)

C N P C∶ N C∶ P N∶ P

C 1 － 0． 07 0． 23 0． 17 － 0． 04 － 0． 36

N － 0． 23 1 0． 82＊＊ － 0． 95＊＊ － 0． 84＊＊ 0． 01

P － 0． 34＊＊ 0． 90＊＊ 1 － 0． 74＊＊ － 0． 93＊＊ － 0． 56＊＊

C∶ N 0． 11 － 0． 97＊＊ － 0． 82＊＊ 1 0． 85＊＊ － 0． 09

C∶ P 0． 15 － 0． 81＊＊ － 0． 93＊＊ 0． 79＊＊ 1 0． 43*

N∶ P 0． 21 － 0． 27* － 0． 65＊＊ 0． 18 0． 74＊＊ 1

* p ＜ 0． 05 水平下显著，＊＊p ＜ 0． 01 水平下显著

Pearson 相关性分析结果表明，MBF 凋落物的 C
含量与 N 负相关，与 P 极显著负相关。N 与 P 极显

著正相关，与 C∶ N、C∶ P、N∶ P 极显著负相关。P 与 C
∶ N、C∶ P、N∶ P 极显著负相关。C∶ N 与 C∶ P 极显著

正相关。C∶ P 与 N∶ P 极显著正相关。PＲF 凋落物

的 C 含量与 N、C∶ P、N∶ P 负相关。N 与 P 极显著正

相关，与 C∶ N、C∶ P 极显著负相关。P 与 C∶ N、C∶ P、
N∶ P 极显著负相关。C∶ N 与 C∶ P 极显著正相关，与

N∶ P 负相关。C∶ P 与 N∶ P 显著正相关。

4 讨论

4. 1 原生中山湿性常绿阔叶林和次生滇南山杨林

的生态化学计量特征的异同

植被恢复过程是植物与土壤相互作用的过程，

植被恢复需要土壤来提供养分，恢复的植被则通过

种间竞争和替代作用，以及植物与土壤间的适应过

程对土壤肥力进行改良［25］。土壤特性的变化影响

着群落种间竞争和物种更替，为群落的演替奠定了

基础［26］。土壤演替的资源比假说 ( resource － ratio
hypothesis) 认为，植物的演替进程和方向取决于时

间序列上限制性资源的有效性［27］。
与处于恢复演替中期的滇南山杨林相比，处于

顶级阶段的中山湿性常绿阔叶林表层土壤具有更高

的 C、N、P 含量，除了土壤铵态氮含量，腐殖质和土

壤中的各项有效养分指标都表现为中山湿性常绿阔

叶林高于滇南山杨林，表明随着演替的进行，森林土

壤的养分状况得到改善。同样地，鼎湖山森林演替

序列上土层表层中 N 含量呈现明显增加趋势［28］。
秦娟等［29］对不同的马尾松林型土壤( 0 ～ 60 cm) 研

究发现，混交林各土层的 C、N、P 显著高于纯林，混

交林表层( 0 ～ 20 cm) 的 C 和 N 显著高于纯林。造

成这一趋势的主要原因可能是凋落物归还的差异。
自然森林生态系统的土壤中，N、P 素的最主要来源

是凋落物的归还。凋落物的量和分解速率是决定土

壤 C、N、P 含量的重要因素。在本研究中，虽然中山

湿性常绿阔叶林的 C、N、P 含量均高于滇南山杨林，

但二者的 C ∶ N、C ∶ P、N ∶ P 值差异很小。雒 明 伟

等［30］对青藏高原恢复群落和天然群落的研究表明，

恢复群落植物叶片 N 含量高于天然群落，恢复样地

在 0 ～ 20 cm 的土层内的有机 C 显著低于天然样地，

这与本研究一致。俞月凤等［31］对相同研究区域 2
种原生林与 2 种次生林的植物、土壤 C、N、P 生态化

学计量特征进行了分析，得出原生林和次生林 C∶ N
差异不显著，曾昭霞等［32］的研究得出原生林和次生

林 C∶ P、N∶ P 差异均不显著，这与本研究的结果是一

致的。关于不同演替阶段土壤的生态化学计量比保

持相对稳定这一现象的普适性及其形成机制还有待

开展进一步的研究工作。
4. 2 中山湿性常绿阔叶林关键功能组分的生态化

学计量特征及其相互关联

凋落物是养分回归土壤的主要途径，是森林生

态系统生物地球化学流的一个重要组成部分，已有

研究表明森林生长所需 70% ～ 90% 的养分来自凋

落物的降解［33］。本研究中凋落物的 C、N、P 平均含

量分别为 500. 12、15. 22、0. 89g /kg，C、N 含量与广

东鼎湖山亚热带常绿阔叶林接近( 514. 12、14. 22 g /
kg) ，P 含量接近全球凋落物中 P 的平均含量( 0. 9
g /kg) ［34］，但显著高于鼎湖山亚 热 带 常 绿 阔 叶 林

( 0. 43 g /kg) ［35］。本研究中哀牢山常绿阔叶林凋落

物的 C∶ N、C∶ P、N∶ P 值分别为 36. 2、702. 6、19. 2，低

于全球森林生态系统凋落物水平［36］( 57. 3、1175. 6、
20. 3) ，也低于中国森林生态系统凋落物 水 平［35］

( 44. 8、1132. 5、25. 0 ) 。C∶ N 接近鼎湖山亚热带常
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绿阔叶林凋落物水平的 C∶ N 值( 37. 3) ，C∶ P 接近西

双版纳热带季节雨林凋落物 C ∶ P 水平 ( 723. 0 ) ，

N∶ P则介于长白山温带森林( 14. 0) 和西双版纳热带

雨林( 24. 0) 之间［35］。王晶苑等［35］对我国 4 种森林

凋落物 的 研 究 认 为 亚 热 带 常 绿 阔 叶 林 凋 落 物 的

C∶ N∶ P值( 1305∶ 35∶ 1 ) 为最高。本研究中常绿阔叶

林凋落物的 C∶ N∶ P 值为 615 ∶ 18 ∶ 1、滇南山杨林为

518∶ 16∶ 1，其比值与姜沛沛等［37］对陕西省 121 个不

同森林凋落物 C∶ N∶ P 平均值( 505∶ 16∶ 1) 接近，并不

支持亚热带常绿阔叶林凋落物 C∶ N∶ P 值最高这一

结果，这主要是因为本研究中凋落物的 P 含量比较

高，导致 C∶ N∶ P 比值较低。本研究中常绿阔叶林凋

落物的 C 与 N、P 含量之间的负相关关系，与以往研

究相一致［38］。N 含量与 P 含量显著正相关，这与俞

月凤等在广西喀斯特丛峰不同林型的研究和姜沛沛

等在陕西 121 个森林群落的研究结果相一致，表明

凋落物中的 N、P 具有高度的一致性。
植物体 N 和 P 的含量反映了土壤 N 和 P 的有

效性，已有研究表明，土壤有效 N、P 的增加会改变

植物体的化学计量特征［36，39 － 40］。Han［16］和任书杰

等［17］通过对大量中国陆地植物叶片的 N、P 生态化

学计量研究，认为我国陆地植物的生长普遍受 P 限

制。中国土壤全 P 为 0. 60 g /kg，有效 P 为 3. 40 mg /
kg［41］，本研究中常绿阔叶林的腐殖质中的 P 含量和

有效 P 分别为 1. 39 g /kg、16. 8 mg /kg，土壤中分别

为 1. 17g /kg 和 2. 39mg /kg，全 P 显著高于全国水

平。已有研究表明哀牢山常绿阔叶林地表腐殖质微

生物组成丰富［42 － 43］，土壤有效磷库可能更多的依赖

于覆盖于其上的腐殖质分解后向下的磷输入［44］。
显然，哀牢山地表肥厚的腐殖质，是哀牢山森林植被

P 的有效供给库，哀牢山森林土壤应该不存在 P 匮

乏。虽然已有的研究表明哀牢山中山湿性常绿阔叶

林林内优势幼苗叶片的 N∶ P 均 ＞ 16，暗示它们的生

长可能受 P 限制［22］，但本研究中腐殖质和土壤中丰

富的 P 含量并不支持该观点。植物叶片的 N∶ P 可

能并不适合判定物种或生态系统水平的元素受限情

况［45］，对于本地区植物生长是否受 P 限制有待进一

步深入研究。
在本研究中，两种林型表层土壤( 0 ～ 20 cm) 的

C∶ N、C∶ P、N∶ P 值分别为 14. 9、84. 9、5. 7，高于中国

陆地( 0 ～ 10 cm) 土壤的 C∶ N、C∶ P、N∶ P 水平( 12. 3、
52. 7、3. 9) ［46］，更接近于全球陆地( 0 ～ 10 cm) 土壤

水平( 12. 3、72. 0、5. 9 ) 和全球森林［47］( 0 ～ 10 cm)

土壤水平( 12. 4、81. 9、6. 6 ) 。虽然 Han 等［16］和任

书杰等［17］研究认为我国陆地植物生长普遍受 P 限

制，但哀牢山地区土壤和凋落物中较高的 P 含量暗

示该地区可能并不缺 P。
曾冬萍等［5］从全球和区域尺度、功能群尺度 3

个方面总结了生态化学计量特征，认为凋落物的生

态学化学计量特征与植物活体相关特征密切相关。
本研究 中 常 绿 阔 叶 林 凋 落 物 的 C、N、P 含 量 为

497. 98 g /kg、14. 74 g /kg、0. 81 g /kg，与石贤萌等［22］

对哀牢 山 常 绿 阔 叶 林 幼 苗 叶 片 的 C、N、P 含 量

( 494. 5 g /kg、14. 7 g /kg、0. 90 g /kg) 测定结果极为

接近，与栗忠飞等［21］对哀牢山常绿阔叶林幼树各器

官的 C、N、P 含量( 484. 33 g /kg、16. 67 g /kg、0. 98 g /
kg) 测定结果相吻合，进一步验证了曾冬萍等的观

点。凋落物主要由枯枝和落叶组成，且植物对于衰

老叶片的 N 和 P 元素( 尤其是 P 元素) 具有很强的

回收作用，因此其 C∶ N 和 C∶ P 化学计量比介于叶片

和枝之间。
土壤中的有机质主要来自于地上植物的衰亡和

凋落，加之土壤微生物对土壤有机质的分解作用，造

成土壤的有机碳含量显著低于植被碳含量，使得土

壤 C∶ N 和 C∶ P 低于植被的各个器官。赵航等［23］对

中国 7 个地区森林的研究表明 C、N、P、C∶ N、C∶ P、
N∶ P含量均为凋落物 ＞ 土壤，本研究中常绿阔叶林

的 P 含量则为土壤 ＞ 凋落物( p ＜ 0. 05 ) ，这主要可

能是本研究中 P 含量在腐殖质中最高，通过淋溶渠

道输入土壤表层的 P 也随之偏高，N∶ P 的变化则与

赵航的结果一致，这主要是因为凋落物中的 N 含量

极显著高于土壤中的 N。

5 结论

哀牢山常绿阔叶林及其受损后恢复演替中的滇

山杨林的凋落物、腐殖质和表层土壤( 0 ～ 20 cm) C
－ N － P 土壤生态化学计量特征表明: C、N 含量表

现为凋落物 ＞ 腐殖质 ＞ 土壤，P 含量则表现为腐殖

质 ＞ 土壤 ＞ 凋落物; 铵态氮、硝态氮、有效磷含量均

为腐殖质 ＞ 表层土壤; 凋落物的 C 与 N 负相关，N
与 P 极显著正相关。恢复演替中的滇山杨林的化

学计量特征与原始的常绿阔叶林存在差异，即: 凋落

物中的 C、N、P 含量为常绿阔叶林 ＜ 滇山杨林; 土壤

中的 C、N、P 含量为常绿阔叶林 ＞ 滇山杨林; 腐殖质

中的铵态氮、有效磷含量为常绿阔叶林 ＞ 滇山杨林，
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表层土壤铵态氮、有效磷为常绿阔叶林 ＞ 滇山杨林。
此外相比世界森林 C∶ N∶ P 的平均值，哀牢山森林系

统的值更低，其常绿阔叶林凋落物、腐殖质、土壤的

C∶ N∶ P 分别为 615∶ 18∶ 1、159∶ 11∶ 1、84∶ 6∶ 1，滇山杨

林凋落物、腐殖质、土壤的 C∶ N∶ P 分别为 518∶ 16∶ 1、
172∶ 11∶ 1、86∶ 6 ∶ 1。这表明哀牢山亚热带常绿阔叶

林不存在 P 的匮乏，亚热带的常绿阔叶林可能具有

独特的土壤生态化学计量特征。本研究结果可为该

区的生态功能恢复与植被重建恢复提供科学依据。
致谢 感谢中国科学院西双版纳热带植物园生

物地球化学实验室分析植物及土壤样品，哀牢山生
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Ecological Stoichiometry Characteristics of the Litterfall － Humus － Soil
Continuum Systems under Different Successional Stages

of the Subtropical Forest in SW China

LU Zhiyun1，2，SONG Liang1，WANG Xun2，3，LI Yuwu1，ZHANG Yiping1，SHA Liqing1*
( 1． Key Laboratory of Tropical Forest Ecology，Xishuangbanna Tropical Botanical Garden，Chinese Academy of Sciences，Mengla 666303，China;

2 ． University of Chinese Academy of Sciences，Beijing 100049，China;

3． State Key Laboratory of Environmental Geochemistry，Institute of Geochemistry，Chinese Academy of Sciences，Guiyang 55002，China)

Abstract: The stoichiometry of carbon ( C) ，nitrogen( N) and phosphorus ( P) in forest ecosystems indicate the
nutrient turnover． In this study，we investigated nutrient ( C，N and P) variations in litters，humus soils and top
mineral soils in primary evergreen broadleaved forest and restored Populus rotundifolia forest in Mt． Ailao． We ob-
served that C and N contents were in litters ＞ in humus ＞ mineral soils，while P contents were in humus ＞ in lit-
ters ＞ mineral soils． Ammonium nitrogen，nitrate nitrogen，and available phosphorus in hums were higher than in
mineral soils． Significantly negative correlation was observed between C and N，while positive correlation for N and
P in litters． The C，N，and P contents exhibited distinct difference in different forests． The C，N and P contents in
litters of primeval forests were significantly lower，while in mineral soils were elevated． The Ammonium nitrogen
and available phosphorus in humus were both higher in primeval forest than the restored forest． Overall，for prime-
val forests，the C∶ N∶ P in litters，humus，and mineral soils were 615∶ 18∶ 1，159∶ 11∶ 1，84∶ 6∶ 1，respectively; for
restored forest，C∶ N∶ P in litters，humus，and mineral soils were 518∶ 16∶ 1，172∶ 11∶ 1，86∶ 6 ∶ 1，respectively．
Our results indicate the P is not the biolimiting element for two forests because of rich P in liters and humus，and
relatively stable nutrient cycling has reached for two forests．

Key words: ecological stoichiometry; evergreen broad-leaved forest; succession; litterfall-humus-soil continuum;

nutrient cycling
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