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浙江天童国家森林公园常绿阔叶林凋落叶养分含量的
时空分布特征

张首和，曾雅雯，何 義，陈 越，陆嘉辉，刘何铭，徐明杰，王希华*

华东师范大学生态与环境科学学院 浙江天童森林生态系统国家野外科学观测研究站，上海 200241

摘要:植物凋落叶养分含量的时空分布格局在森林生态系统的物质循环和能量流动中发挥着关键作用，尤其是对森林土壤养分

情况有重要的影响，而在群落结构复杂的亚热带森林中基于群落整体水平的凋落叶养分含量特征研究相对匮乏。在位于浙江

天童国家森林公园中的 20 hm2动态监测样地进行，收集凋落叶并测定其碳、氮、磷含量，结合不同生活型物种的凋落高峰，春季

和初夏为常绿树种凋落高峰; 秋季为落叶树种凋落高峰，以及地形特征对凋落叶养分含量的时空分布特征进行探究。结果表

明: 在时间尺度上，凋落叶养分含量表现为不同凋落高峰之间的差异，碳含量表现为秋季高峰＜春季高峰＜初夏季高峰，氮、磷含

量为秋季高峰大于春季和初夏季高峰; 在空间尺度上，凋落叶养分含量则表现为沟谷地形和山脊地形之间的差异性，在秋季凋

落高峰时碳含量在沟谷地形显著低于山脊地形，氮、磷含量在山脊地形显著低于其他地形。研究结果表明群落物种组成及其生

活型差异是造成森林群落水平凋落叶养分含量时空差异的主要原因。
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Spatiotemporal distribution characteristics of leaf-litter nutrients in a dynamic
plot of subtropical evergreen broad-leaved forest in Tiantong，Zhejiang Province
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Shanghai 200241，China

Abstract: Litterfall，which is the basic carrier of nutrients，is a major contributor to material recycling and energy
transformation in a forest ecosystem． However，only a few studies focus on the spatiotemporal distribution characteristics of

leaf-litter nutrients in a subtropical forest community with high diversity． Therefore，in this study，we estimated the
composition of leaf-litter nutrients，including total carbon，nitrogen，and phosphorus contents，by collecting the leaf-litter
during the year from evergreen species in spring and summer litter peak and from deciduous species in autumn litter peak;
we utilized a 20 hm2 dynamic plot of subtropical evergreen broad-leaved forest in Tiantong with tough topography． Our results
indicated that，in the temporal scale，the C concentration in the leaf-litter was lower in the autumn peak litter of deciduous

species than that in the spring and summer peak litter of evergreen species，while the N and P concentrations were higher in
autumn peak of deciduous species than that in the spring and summer peak litter of evergreen species． Further，in the
spatial scale，the C concentration in the leaf-litter was lower in the valley than that in the ridge，while the N and P
concentrations were lowest in the ridge among habitats in the autumn peak litter of deciduous species． These results
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indicated that the species composition and lifeform of communities determine the spatiotemporal distribution of the leaf-litter

nutrients in a subtropical evergreen broad-leaved forest．

Key Words: leaf-litter; nutrient content; temporal dynamics; spatial distribution

凋落物作为连接植物及其环境的“纽带”，在森林生态系统的物质循环和能量流动中发挥着至关重要的
作用。凋落物可以保持水土、丰富土壤微生物，并能维持土壤养分，在保持生态系统稳定性方面也起着关键作
用［1-3］。森林凋落叶的干重在总凋落物中占绝对优势［4］，亚热带常绿阔叶林中乔木叶在凋落物中所占的比例
也是最大的［5］，且凋落物养分含量多集中于凋落叶和树皮中［6］，因此凋落叶的养分含量是研究森林生态系统

生物地球化学循环的重要内容，另外，凋落叶的质量也对调整和改善土壤养分情况起着关键的作用［2］。目前
群落整体水平上对凋落叶养分含量的研究较少，而了解群落凋落叶养分含量在时空尺度上的动态变化是理解

生态系统过程和功能的重要途径，不仅有助于解释森林群落与环境间的相互作用，也可加深对影响森林养分

循环过程因素的理解。

已有研究表明，凋落叶的养分含量有明显的物种特异性［7］。物种组成不同会导致群落水平上凋落叶养
分含量的差异，例如在群落演替过程中，演替前期、中期和后期的共有种和更替种组成不同，使地表凋落物的
碳、氮、磷含量在各演替阶段间均有差异［8］; 在不同坡向的森林样地中，林下凋落物理化性质也因为植物群落
组成不同而有所差异［9］。

生活型不同的植物凋落叶养分含量差异尤其显著。Aerts整理了美洲、欧洲的诸多研究结果，发现不同生
活型物种凋落叶养分含量有明显特异性，其中落叶灌木和乔木的叶片氮、磷含量比常绿树种高出 60%左
右［10］，因此不同生活型的群落凋落叶养分含量也不同。在我国亚热带东部，常绿阔叶林、落叶阔叶林和常绿
针叶林 3种植被类型之间的凋落物养分含量均有差异［11］。

环境和季节的变化均会导致群落水平上凋落物物种组成及生活型的差异。在全球尺度的研究中发现，不
同纬度上群落物种组成会因为气候差异而有所不同［12］。随着极端气候的出现，常绿种和落叶种之间生长速
率会产生差异，而常绿种更易受极端天气的负面影响，导致森林群落生活型组成发生改变［13］。区域尺度的研
究证明，地形如坡度和坡向的变化会影响光照条件及土壤养分和水分的含量，从而对不同生境需求的物种在

群落中的分布产生影响［14-15］，造成森林群落中物种组成的变化。不同物种的物候节律的特异性也会造成群
落凋落物的变化，常绿阔叶林通常是双峰型，落叶阔叶林则是单峰型［16］。深秋季节由于气温下降和降雨增
多，多数落叶种和部分常绿种在此时落叶，形成凋落高峰; 春季和夏季出现的凋落高峰则是由常绿种集中换叶

形成的［17-18］。森林群落的物种组成和生活型及其自然凋落节律是造成凋落叶组分差异的主要原因，并可能
进一步造成群落水平凋落叶养分含量的差异。

天童地区 20 hm2动态监测样地拥有发育良好的亚热带常绿阔叶林，生境复杂，地形与土壤条件具有明显

的空间异质性。样地内物种多样性高，不同生活型的物种生境选择差异显著，形成了常绿阔叶和落叶阔叶树
种共存的现象［19］。秋季和夏季凋落高峰期之间凋落物物种组成也有明显的区别［20］，为探索群落水平凋落叶
养分含量的时空分布特征提供了良好的条件。本研究通过对三个自然凋落高峰及不同地形条件下的凋落叶
进行养分测定及分析，检验以下科学假说: 由于不同物种和生活型之间物候节律及空间分布的差异，会导致群

落水平上凋落叶物种组成在时空上的变化，而各物种和生活型之间凋落叶养分含量有所区别，因此群落凋落

叶养分含量也有明显的时空异质性。

1 研究地区与研究方法

1．1 样地概况
本研究区域属于亚热带季风气候，全年温暖湿润但四季分明，月均温最低及最高分别出现在 1月( 4．2℃ )
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和 7月( 28．1℃ ) ，降水量的最低值及最高值分别出现在冬季( 12—2月) 和夏季( 6—8月) ，具有典型的雨热同
期的特点，适于植物的生长。样地内土壤为典型的酸性山地黄红壤( pH 多为 4．5—5) ，且多为中壤至重壤，不
仅全氮含量高( 3%—5%) ，且含有丰富的有机质( 0．2%—0．4%) ［21］。
浙江天童 20 hm2常绿阔叶林动态监测样地位于天童国家森林公园的核心保护区，样地东西长 500 m，南

北宽 400 m，平均海拔为 447．25 m，海拔落差较大( 最高 602．89 m，最低 304．26 m) ，整体地势北高南低，地形极
为复杂，两条南北走向的山脊纵贯其中。样地内物种组成丰富，群落成熟稳定，属于典型的亚热带植被类型，
常绿种在样地内占绝对优势，重要值达 80．3%，同时也存在有相当数量的落叶种，落叶种物种数占总物种数的
52．6%［22］。其中在沟谷以及海拔较高的局部地区，常绿阔叶林中的落叶种成分增加，且多占据着最高的林冠
层，形成外貌明显的常绿落叶阔叶混交林［19］。
1．2 凋落物采样及处理

2011年 8月，样地内均匀设置了 187个凋落物收集器，每个收集器的有效面积为 0．5 m2，为避免样地外植

被影响所收集凋落物的准确性，样地边缘 40 m范围内均未设置，收集器具体的分布情况如图 1 所示［18］。每
半个月收集一次凋落物，一年中共收集 24批次: 将收集器中半个月积累的所有凋落物清空，分别装入收集器
对应编号的布袋中带回实验室，在 75℃下恒温烘干 48 h以上直至恒重，随后将凋落物分为叶、枝、树皮、花、种
子附属物及碎屑。

图 1 凋落物收集器分布示意图

Fig．1 Litterfall traps in Tiantong 20 hm2 plot

结合本地区凋落物自然凋落节律［18］，选取叶凋落量最大的三个批次: 秋季高峰( 2015 年 10 月第二批) 、
春季高峰( 2016年 4月第一批) 和初夏季高峰( 2016年 5月第二批) ，随后对三个批次中所有物种凋落叶的混
合样品进行全碳、全氮和全磷含量的测量。
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1．3 室内分析
将凋落叶粉碎，称取 1 g置于离心管内，加入 3—4颗小钢珠，使用全自动样品快速研磨仪( Tissuelyser-96，

JingXinShiYe，China) 进行研磨，使样品可过 100目筛，保存于离心管内，标记凋落时间与样方号。
样品全碳的测定: 称取 8—10 mg样品，用锡纸包好，在有机碳分析仪( Vario TOC，Elementar，Germany) 中

用灼烧法测定其全碳含量。
样品全氮、全磷的测定: 将样品用标准凯式法进行消煮，称取 0．2 g样品至消煮管，放入两颗沸石，加 5 mL

浓硫酸，管口加盖弯柄漏斗，置于温控消煮炉中以 370℃进行恒温消煮。每隔 1 h 取出冷却，加 8—10 滴 30%
H2O2，直至溶液澄清透明。将消煮后的样品稀释并定容至 100 倍，用移液枪吸取适量稀释溶液于比色皿中，

使用全自动化学分析仪( SmartChem 200，AMS，Italy) 分别测定其中全氮、全磷的浓度［23］。
1．4 地形因子的计算及其类型的划分

本研究所用的地形因子为海拔、凹凸度、坡度。每个凋落物收集器处的海拔为 2010年天童 20 hm2动态监

测样地调查所得; 凹凸度值( Convexity value) 为每个凋落物收集器处的海拔减去其周围相邻八个样方顶点处
的平均海拔计算获得［24］; 样方四个顶点中任取三个组成平面，可组成四个平面，这四个平面与样方投影面间

的夹角的平均值即为样方的坡度值［25］，相邻四个样方坡度值的平均值即为该凋落物收集器处的坡度值。
本研究凋落物收集器所处的地形类型划分方法来源于谢玉彬对天童 20 hm2动态检测样地的生境分

类［19］，具体划分方法如下: 由于样地东北角曾遭砍伐，单独分类为受干扰生境，剩余区域按照凹凸度值的不同

划分为沟谷( Convexity value ＜ －2) 、坡面( －2 ≤ Convexity value ＜ 2) 和山脊( Convexity value ≥ 2) 三种地形类
型。以此得到 187 个凋落物收集器在各地形中的分布情况: 受干扰生境( 6 个收集器) 、沟谷地形( 48 个收集
器) 、山脊地形( 36个收集器) 、坡面地形( 97个收集器) 。
1．5 数据处理
凋落叶养分含量与地形因子的相关性分析: 首先将所需数据进行标准化处理，然后采用 Ｒ语言中 cor．test

( ) 函数将各地形因子分别与凋落叶养分含量进行 Pearson 相关性检验，选择出具有显著相关性的因子( P＜
0．05) ，初步探究本地区凋落叶养分空间分布的基本情况，以上分析采用 Ｒ 3．5．1进行。
凋落叶养分含量在各凋落高峰及地形类型之间的差异性检验: 将碳、氮、磷指标进行 K-S 正态分布检验，

结果表示各组数据均符合正态性。随后进行方差齐性检验，对于方差齐者采用单因素方差分析( ANOVA) 检
验同时进行 LSD 多重比较，以补充说明具体的差异性。对于方差不齐者使用非参数检验，同时采用
Tamheane's T2检验对数据进行多重比较以达到同样的目的。分别对整体及各地形中养分指标进行三个凋落
高峰间的差异性检验，以探究时间尺度上的差异性; 在每个凋落高峰时进行不同地形间差异性检验，以探究空

间尺度上的养分分布特征。以上检验的显著性水平均设定为 0．05，分析采用 SPSS statistics 22．0进行。

2 结果与分析

2．1 凋落叶养分含量的时间特征
凋落叶碳含量在时间尺度上整体呈现出秋季高峰＜春季高峰＜初夏季高峰，且三个凋落高峰间存在显著

差异( P＜0．001) ，其中最高值出现在初夏季高峰( 587．84 g /kg) ; 最低值出现在秋季高峰( 412．06 g /kg) 。在沟
谷地形，春季和初夏季高峰没有显著差异; 山脊地形中，初夏季高峰显著高于秋季和春季高峰( P＜0．05) ，春秋
高峰之间没有显著差异。
凋落叶氮含量与磷含量在时间分布上整体呈现出较一致的特征，即秋季高峰＞春季高峰＞初夏季高峰，其

中秋季高峰显著高于春季和初夏季高峰( P＜0．001) ，春季、初夏季之间没有显著差异。山脊地形中氮、磷含量
在三个凋落高峰间无显著差异。在受干扰生境，碳、氮、磷含量均无显著差异( 图 2) 。
2．2 凋落叶养分含量的空间分布特征
2．2．1 地形因子与养分的相关性探究
实验结果表明本地区凋落叶养分含量的空间变异系数整体表现为碳含量空间变异系数最小，为 3．92%，

8337 生 态 学 报 40卷



http: / /www．ecologica．cn

图 2 天童 20 hm2样地中各地形类型凋落叶碳、氮、磷含量的时间尺度差异

Fig．2 Temporal－scale differences in C，N，P contents of leaf-litter in each topography type of Tiantong 20 hm2 plot

A，整体 Total; B，受干扰生境 Disturbed habitat; C，沟谷 Valley; D，坡面 Slope; E，山脊 Ｒidge． 不同小写字母表示同一地形条件下不同凋

落高峰间凋落叶养分含量差异显著( P＜0．05)

氮含量空间变异系数为 18．3%，磷含量空间变异系数最大，为 35．55%。
与各地形因子相关性分析结果表明: 凋落叶碳含量仅在秋季凋落高峰时与海拔呈负相关。凋落叶氮含量

在秋季高峰和春季高峰时与凹凸度和坡度呈负相关。凋落叶磷含量在三个高峰时均与凹凸度呈负相关，而与
坡度仅在春季高峰时呈负相关，与海拔仅在秋季高峰时呈现出负相关( 表 1) 。

表 1 凋落叶碳、氮、磷含量与地形相关系数表

Table 1 Correlation between C，N，P contents of leaf-litter and topography factors

秋季高峰
Autumn peak

春季高峰
Spring peak

初夏季高峰
Early summer peak

全碳 Total carbon 海拔 Elevation －0．20 － －

凹凸度 Convexity － － －

坡度 Slope － － －

全氮 Total nitrogen 海拔 Elevation － － －

凹凸度 Convexity －0．34 －0．17 －

坡度 Slope －0．29 －0．22 －

全磷 Total phosphorus 海拔 Elevation － － －0．28

凹凸度 Convexity －0．49 －0．35 －0．23

坡度 Slope － －0．19 －

2．2．2 不同地形之间凋落叶养分含量的差异性
凋落叶碳含量在春季和初夏季高峰时，受干扰生境显著低于其他地区( P＜0．05) ，在秋季高峰和初夏季高

933720期 张首和 等: 浙江天童国家森林公园常绿阔叶林凋落叶养分含量的时空分布特征



http: / /www．ecologica．cn

峰时，沟谷地形显著低于坡面和山脊地形( P＜0．05) ; 在春季高峰时，沟谷、坡面、山脊地形间无显著差异。
凋落叶氮含量在三个凋落高峰间均表现出沟谷地形＞坡面和山脊地形，在秋季和春季高峰时，受干扰生

境显著高于其他地形( P＜0．05) ，在秋季高峰时，山脊地形显著低于沟谷和坡面地形( P＜0．001) ; 春季高峰时，
坡面地形显著低于沟谷地形( P＜0．05) ; 而初夏高峰时，各地形类型间均无显著差异。
凋落叶磷含量在三个凋落高峰均具有明显的空间分布特征，表现为沟谷地形＞坡面地形＞山脊地形，沟谷

地形中凋落叶磷含量在三个凋落高峰均显著高于坡面和山脊地形( P＜0．001) ，其中秋季高峰时，受干扰生境
大于其他地形; 坡面和山脊地形在秋季高峰时具有显著差异( P＜0．05) ，而在春、初夏季高峰时没有显著差异
( 图 3) 。

图 3 天童 20 hm2样地各高峰凋落叶碳、氮、磷含量在沟谷地形、坡面地形与山脊地形间的差异

Fig．3 Differences of C，N，P contents of leaf-litter in three peaks among the valley，slope and ridge in Tiantong 20 hm2 plot

P1，秋季高峰 Autumn peak; P2，春季高峰 Spring peak; P3，初夏季高峰 Early summer peak，不同小写字母表示同一凋落高峰不同地形类型

间凋落叶养分含量差异显著( P＜0．05)

3 讨论

3．1 凋落叶养分含量的时间分布特征
在时间尺度的分析中发现，凋落叶碳含量整体表现出秋季高峰＜春季高峰＜初夏季高峰，其中秋季高峰显

著低于春季高峰。根据前人研究可知，落叶种的集中凋落高峰在秋季，常绿种在花期前后的换叶形成春季的
集中凋落高峰［18］，本地区在秋末凋落高峰收集的凋落叶中落叶种凋落量占 78．6%，春季凋落高峰中常绿种叶
凋落量可达 96．3%［26-27］，有研究表明亚热带落叶种凋落叶碳含量显著低于常绿种［28］，因此秋季高峰凋落叶碳
含量显著低于其他高峰。本地区山脊地形中港柯( Lithocarpus harlandii) 分布较多［22］，前人研究表明港柯凋落
高峰在初夏季六月份［20］，且叶片碳含量比其他常绿种更高［29］，因此山脊地形初夏凋落高峰凋落叶碳含量显

著高于其他高峰。本研究结果表明凋落叶碳含量在时间尺度上的差异是由不同物种及生活型的凋落高峰不
同引起的。
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凋落叶氮、磷含量在时间尺度上呈现出相似的规律，整体表现为秋季高峰大于春季和初夏季高峰，且差异
显著，而春季和初夏季之间没有显著差异。已有研究结果表明落叶种凋落叶氮、磷养分含量显著高于常绿
种［10，12］，同样结合本地区物种凋落节律可说明凋落叶氮、磷含量的时间分布特征主要是由不同季节凋落叶物
种组成及生活型差异造成的。综上所述，本研究结论与学术假设相符合，群落中常绿种和落叶种之间不同的
生境偏好和凋落节律使凋落叶物种组成产生差异，从而形成凋落叶养分含量的时间分布特征。
3．2 凋落叶养分含量的空间分布特征
相关研究表明本样地凋落叶的组分中常绿种凋落量随海拔升高而减少，落叶种凋落量随海拔升高表现出

增加的趋势［18］，由于两种生活型凋落叶碳含量的差异，使得随海拔升高凋落叶碳含量降低。凋落叶氮和磷含
量与坡度表现出一定的负相关，以往研究发现本地区随着坡度增加，常绿种凋落量增加而落叶种凋落量减

少［18］，因此凋落叶氮磷养分也相应减少。凋落叶氮含量和磷含量均与凹凸度呈现负相关关系，本样地土壤磷
元素在空间上表现出更大的异质性，土壤全磷含量与地形凹凸度及海拔均呈负相关关系，且凹凸度能解释土

壤全磷空间变异的 14．62%［30］，由此可见凋落叶磷含量空间分布特征可能与土壤磷含量分布有关。植物叶片
氮、磷含量的吸收和消耗方面存在着一定的比例关系［11］，因此氮含量也与凹凸度呈负相关关系。
地形差异分析表明在秋季及初夏高峰时，沟谷地形凋落叶碳含量显著低于坡面和山脊地形。原因可能是

枫香树( Liquidambar formosana) 、南酸枣( Choerospondias axillaris) 等落叶种在沟谷有较多分布，而杨梅叶蚊母
树( Distylium myricoides) 、港柯等常绿种多分布在山脊［22］，因此在不同地形上表现出凋落叶碳含量的差异。
凋落叶氮含量和磷含量的空间分布特征的趋势和原因基本一致，在秋季凋落高峰时山脊地形显著低于另外两

种地形，而初夏季高峰时三种地形间没有显著差异。秋季为落叶种的自然凋落高峰，同样由于本样地中常绿
种和落叶种的分布特征，山脊地形多生常绿种，因此凋落叶氮含量和磷含量较其他地形更低。初夏季为常绿
种凋落高峰，由于常绿种有良好的养分利用策略［31］，本地区土壤氮含量也较为充足，并非植物生长的限制元

素，因此初夏季高峰期不同地形间氮含量没有表现出显著差异。
三个高峰磷含量的空间变异系数均为三种元素中最大的，可能与我国亚热带地区土壤磷元素相对缺乏有

关［32］。本地区成熟群落中，大多数物种表现为磷元素限制，但已有的研究表明，一些物种如笔罗子( Meliosma
rigida) 和黄丹木姜子( Litsea elongata) 等，比其他物种有更宽的养分适应幅度。因此在磷限制条件下，不同物
种的磷养分限制阈值的差异较大，导致磷含量的利用策略有较大的变异性［33］，最终形成凋落叶磷含量的变异

性增大。
在热带森林区域空间尺度的研究中，凋落物质量有高度的异质性，空间上养分资源的差异会影响微生物

和植物之间的竞争［34］。而本地区中凋落叶养分含量的空间分布特征是否会对群落动态产生影响还有待进一
步探究。

4 结论

本研究结果表明，典型常绿阔叶林群落中，物种组成和生活型的分布是影响凋落叶养分含量时空异质性

的重要原因。不同生活型树种的自然凋落节律不同使群落水平凋落叶养分含量表现出时间上的差异; 不同物
种及生活型树种在山脊和沟谷地形分布情况的差异造成了群落水平凋落叶养分含量的空间分布差异。另外，
土壤可利用磷元素的缺乏也对群落水平凋落叶养分含量的分布特征产生一定的影响。
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