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摘要 

 

常绿阔叶林是亚热带地区的地带性植被，但长期的人类干扰导致这类森林日益减少，替

而代之的是大面积处于不同退化程度的次生林、灌丛、灌草丛和人工林等。本论文针对常绿

阔叶林退化的历史根源和现实特点，以土壤氮磷养分库变化，以及土壤氮素的矿化/硝化特征

为着眼点，重点分析了常绿阔叶林退化过程中地上植被养分归还特征与土壤养分动态的关系，

探索土壤养分库变化的成因，诊断土壤养分库变化对植物生长的限制作用，在此基础上，揭

示常绿阔叶林及其退化群落主要优势种类的养分利用策略，旨在发现常绿阔叶林退化对植物-

土壤系统养分动态的相互影响机制，既为全球变化（尤其是土地利用变化）背景下，常绿阔

叶林的生物地球化学循环响应机制研究提供参考，也为保护和恢复常绿阔叶林提供理论基础。 

在人类活动频繁的浙东丘陵，既分布有处于不同退化程度的次生林、灌丛、灌草丛和人

工林等，还在寺庙周围保存着较完好的地带性常绿阔叶林。本文借助空间代替时间法，通过

对该地区常绿阔叶林退化过程中土壤养分库动态和植物养分利用策略的调查与分析，初步获

得以下主要结果和结论： 

1.常绿阔叶林退化导致了土壤碳库和养分库的衰减 

通过对常绿阔叶林各退化类型土壤碳库和养分库的比较表明：土壤有机碳库和氮磷养分

库含量从大到小依次为，成熟常绿阔叶林、次生林、灌丛、灌草丛和人工林，而土壤无机氮

库则没有遵从以上顺序。统计显示，常绿阔叶林退化不仅导致土壤有机碳库含量的显著下降，

也使得土壤氮磷养分库含量显著下降。对有机碳库（-37.71%）、氮库（-48.39%）和磷库

（-35.17%）削减效应最大的退化类型为成熟常绿阔叶林退化为次生林，其余退化类型也都

不同程度的导致了土壤有机碳库和氮磷养分库含量的下降，唯一特别的是，在次生林退化为

灌丛时土壤氮库含量有所增加（+1.31%），以及灌丛退化为灌草丛时土壤磷库含量有所增加

（+4.56%）。 

从以上结果可以看出，常绿阔叶林退化为次生林、灌丛、灌草丛和人工林的过程中，土

壤养分库和碳库含量逐步递减，相对而言，常绿阔叶林退化为次生林后，对土壤养分库和碳

库的影响效应持久，而退化为其它类型后，也都显著降低了土壤养分库和碳库含量，因此，

可以认为常绿阔叶林顶级群落土壤是亚热带丘陵地区最大的土壤碳库，是区域生态系统最大

的碳汇之一，对维持区域碳平衡和养分贮蓄功不可没。常绿阔叶林退化过程中土壤养分库下

降和碳汇消失是一个复杂的过程，不同性质的人类干扰方式、土地利用历史及其植物种类组
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成的变化等共同产生影响，概括起来主要包括以下 4 方面：（1）砍伐导致的大量生物量输出

和森林管理措施的影响；（2）植物种类组成的改变；（3）土壤物理性质的改变；（4）养分和

有机碳的主要生物化学转化环节发生改变。常绿阔叶林退化强烈的改变了区域生态系统氮磷

的生物地球化学循环路径，由此而导致的森林土壤养分库的收支非平衡是限制地带性森林恢

复的重要限制因子之一。 

2.退化植被类型间接控制着土壤氮素的矿化/硝化速率，加速了氮素外流 

在不同退化类型中，氮素年氨化速率从高到低依次为：灌丛、成熟常绿阔叶林、灌草丛、

次生常绿阔叶林、人工林和次生针叶林。土壤年硝化速率在不同退化类型中从高到低依次为：

成熟常绿阔叶林、人工林、次生常绿阔叶林、次生针叶林、灌草丛和灌丛。土壤氮素年矿化

速率在各类型间的大小顺序和氨化速率的分布格局完全一致。将人工林群落与其比邻的自然

群落进行对照比较后发现，栽植人工林导致了土壤氮素氨化速率和矿化速率的显著降低，造

成了土壤氮素硝化速率的显著升高（P﹤0.001）。砍伐干扰对土壤氮素氨化速率、硝化速率

和矿化速率的影响各异，即：对氨化速率和矿化速率没有显著性影响（P﹥0.05），但导致了

硝化速率的显著升高（P﹤0.05）。 

从以上结果可以发现，在常绿阔叶林退化过程中，对土壤氮素氨化速率与矿化速率差异

具有重要影响的是植被类型和群落结构特征的差异，即：常绿阔叶、落叶和针叶树种等不同

植物生活型在群落中所占的比例大小对土壤氮素的氨化速率和矿化速率具有重要影响，不同

群落内不同植物种类在养分归还和利用特征等方面的差异是决定土壤氮素矿化/硝化特征的

主要因素之一。土壤年硝化速率大小在各植被类型间的分布格局与植物群落的成熟度具有一

定关系，即：硝化速率最大值往往出现在最成熟的群落和退化最严重的群落，处于幼龄的群

落类型具有最小的硝化速率。地带性森林被改造为人工林(特别是针叶林)后，导致了土壤氮

素氨化速率和矿化速率的显著降低，也造成了土壤氮素硝化速率的显著升高。在常绿阔叶林

不同退化阶段，土壤氮素矿化/硝化速率的差异是多因素影响的结果，但主导因素则有区别，

对极度退化的类型来说，非生物因素的影响更为强烈，而在成熟森林中，生物因素的影响更

为强烈，其共同点是：这些因素均是通过控制凋落物的分解过程来间接影响土壤氮素矿化速

率，另外，这些因素的改变均起因于群落结构特征的变化。 

3.凋落物质量下降是导致土壤养分库衰减的主要原因之一 

常绿阔叶林退化过程显著降低了凋落物的年凋落量，从成熟常绿阔叶林的 13.24t.hm-2下

降到人工林群落的 4.15t.hm-2。凋落物氮含量在成熟群落至灌丛阶段显著下降，相反，人工

林凋落物的氮含量发生了显著的升高；凋落物磷含量随着常绿阔叶林退化呈现波动性状态。
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凋落物氮归还量虽然在人工林也有所上升，但总体上随着常绿阔叶林退化呈现出非常显著的

下降趋势，凋落物磷归还量下降显著。 

凋落物层氮含量总体上随着退化进程显著下降，次生常绿阔叶林地表凋落物氮含量较之

成熟常熟阔叶林下降显著，与灌丛和人工林持平，且无显著差异，而次生针叶林地表凋落物

的氮含量则与成熟常绿阔叶林间无显著差异，灌草丛最低。氮贮量总体上也随退化进程显著

下降，在次生针叶林阶段地表凋落物氮贮量最高，其次为成熟常绿阔叶林和灌丛，次生常绿

阔叶林居中，人工林和灌草丛氮贮量最小。凋落物层磷含量主要可以分为两个等级，即：在

成熟常绿阔叶林和人工林间最高，其次分别为剩余类型。磷贮量在灌丛最高，其次分别为成

熟常绿阔叶林、次生针叶林、人工林和次生常绿阔叶林，灌草丛最低。 

由以上结果可知，伴随物种组成朝着单一化，群落结构朝着简单化，生境朝着旱生化的

方向发展，常绿阔叶林退化不但导致了凋落物的凋落量显著降低，也导致了养分归还量的显

著下降，预示着森林土壤的自肥能力减弱。在常绿阔叶林退化过程中，土壤氮磷养分库含量

和凋落物凋落量存在显著的线性正相关关系，土壤氮素的矿化/硝化速率与凋落物凋落量、

氮含量和养分归还量间均存在显著线性正相关关系，表明地上植物群落的凋落物凋落特征对

土壤氮素的矿化/硝化特征具有显著影响，即：随着植物群落结构趋于简单化，凋落物数量、

养分含量和养分归还量的显著降低导致了土壤氮磷养分库和氮素矿化物质的减少。在常绿阔

叶林退化过程中，由于不同植物种类在养分归还特征上的巨大差异，从而导致了植物群落对

土壤养分归还数量和质量的不同，进而导致了土壤氮素的矿化/硝化过程的差别，从而进一

步导致了土壤养分库的衰减。 

另外，回归分析显示，地表凋落物现存量大小对土壤氮素的硝化速率和硝态氮含量具有

重要影响，这是导致退化群落氮素流失的主要原因之一；氮素在凋落物层贮存越多，土壤硝

态氮素的含量愈少，当凋落物层氮素贮量较少的情况下，土壤氮素更多是以硝态氮的形式存

在，从而增加了系统氮素损失的风险和潜力。 

4. 不同退化类型受到氮磷养分的不同限制作用 

在不同人类干扰方式影响下，随着植物种类组成的极大改变，植物群落的N:P特征发生了显

著变化。次生针叶林和针阔混交林的N:P介于 14 和 16 之间，意味着该类型植被的生产力同

时受到氮素和磷素的共同限制作用，但以氮素的限制作用更为强烈；成熟常绿阔叶林、次生

常绿阔叶林和灌丛三种类型的N:P都大于 16，表明受到磷素的限制作用；在人工林中，杉木

群落和毛竹群落均显著低于 14，一定程度上表明主要受到氮素的限制作用，而杨梅群落大

于 16，意味着受到磷素的限制作用。常绿阔叶林退化群落受氮磷养分限制的原因主要是由
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于在人类的不断干扰下，植物群落在大量生物量输出的同时，土壤养分库含量急剧下降，由

于氮磷的不同化学特性，以及获得和损失途径的不同，导致了土壤氮磷养分比例的失衡，在

这种影响下，不同氮磷养分限制的立地条件选择了对氮磷具有不同适应优势的植物种类，不

同特性的植物种类因为养分利用和消费策略的不同，更进一步加剧了土壤氮磷养分限制的失

衡，从而在植被N:P上得到体现。 

植物群落的养分利用效率反映了植物对养分的利用状况，资源响应效率反映了土壤资源

维持植物群落生产的潜力。在成熟常绿阔叶林至灌丛类型的退化进程中，植物群落的氮素利

用效率和磷素利用效率显著增大，表明植物群落通过提高养分利用效率来适应土壤养分库的

衰减。对土壤总氮响应效率最高的退化类型为次生针叶林，与之相比，灌丛对土壤总氮供应

水平的响应程度较小，说明灌丛的土壤氮素有效性较差，而针叶林虽然总氮库含量与氮素矿

化速率低于灌丛，但氮素有效性高于灌丛。对土壤总磷响应效率最高的为灌丛和成熟常绿阔

叶林，表明此类群落受到磷素的限制作用。 

从不同施肥措施处理下人工林群落与其比邻自然群落养分利用效率的差异来看，未施肥

杉木群落的氮素利用效率与比邻自然群落相比无显著变化，而在施用氮肥措施下，毛竹群落

和杨梅群落的氮素利用效率显著低于各自比邻的自然群落（P﹤0.01），这说明随着土壤氮含

量的提高，植物群落对氮素的利用水平下降，这种特征也可从人工林的磷素养分利用效率上

得到反映。从资源响应效率来看，杉木群落和毛竹群落的土壤总氮响应效率呈现显著增加的

趋势（P﹤0.01），而杨梅群落则呈现显著下降的趋势（P﹤0.01），表明杉木群落和毛竹群落

受到氮素的限制作用。 

5. 不同土壤养分限制条件下不同优势种类的养分利用策略差异显著 

本文研究表明：在栲树群落到马尾松群落的退化系列上，优势植物种类的叶寿命随土壤

养分含量的下降而增大，叶片氮含量下降显著（P﹤0.01），氮转移率显著线性增加（P﹤0.01），

而叶片磷含量、磷转移率和磷利用效率则与土壤养分间没有显著线性关系；凋落叶分解速度

显著下降；马尾松的重量根茎比显著高于木荷和栲树，直径根茎比和与长度根茎比都是栲树

最高，其次为木荷，马尾松最低。通过进一步分析发现：在土壤养分资源稀缺状况下，马尾

松更多地借助降低叶片氮含量、在叶片凋落前提高养分转移率和提高养分利用效率等手段，

以一种“节俭保守”型的方式消费氮素，而栲树在土壤养分资源充裕的情况下，采取的是“奢

侈”型消费方式。结合根茎比特征分析可以认为，马尾松不但是一个典型资源节约型物种，

更是一个典型资源开拓型物种，因此能在养分贫瘠的生境占据优势；而在养分充裕条件下，

由于栲树具备一系列快速生产和消费资源的优势特征，因而能够阻止耐瘠薄种类（如马尾松）
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的入侵和竞争；相对而言，木荷兼有以上两种养分利用特征，可塑性较大，所以在两种极端

和中生环境都能够求得生存。总之，由以上结果可以发现，由于常绿阔叶林退化过程中土壤

氮磷限制作用的相互转化，以及常绿阔叶林顶级群落优势种与退化群落优势种养分利用策略

的不同，决定了不同退化植物群落物种组成的差异。 

 

关键词：常绿阔叶林，退化，土壤养分库，氮素矿化/硝化，凋落物，N:P，养分利用效率，

资源响应效率，养分利用策略 
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 Abstract 
 

Evergreen broad-leaved forest (EBLF), covering a lot of area in China, is the zonal 

vegetation type in subtropical area. However, under long-term human disturbances, 

this forest is shifting to include much more degraded area dominated by secondary 

forests, shrub, grassland and plantation. Unfortunately, plant-soil interaction and 

forest nutrient dynamics remain poorly qualified, despite the growing view that these 

processes might be extremely important in helping us understand changes of 

biogeochemical cycle at regional scale in the context of the global change (particular 

in the change of land use), and shedding light on the conservation and restoration of 

EBLF. 

To understand the impacts of the degradation of EBLF on soil carbon and nutrient 

pools, and nutrient use strategies of dominant tree species, we first quantified soil 

nutrient pools and net nitrogen mineralization and nitrification in these forests. Then 

we related soil nutrient dynamics with the characteristics of litterfalls. Third, we 

described nutrient limitation with emphasizing N:P, nutrient use efficiency, and 

resources response efficiency in different types of degraded EBLF. Finally, we 

discussed different nutrient use strategies of dominant tree species under the 

pressure of limited nutrient availability in the typical and degraded EBLF.  

This study was done in Tiantong National Forest Park（29°52′N, 121°39′E，200 m 

a.s.l), Zhejiang province, eastern China. Although all vegetation is secondary in 

character, the mature forests can be thought as the climax monsoon EBLF partly 

because forest area around a Buddhist temple in the centre of the park is believed to 

have been protected from complete clearance. The EBLF outside of this area 

represents a range of all degraded forest types. In this study, we chose mature EBLF 

as the reference climax forest, and secondary forest, shrub, grassland and plantation 

to represent different degradation types. After examining the plant-soil interactions 

and nutrient dynamics, we obtained the following results and conclusions. 

1. Degradation of EBLF decreased soil carbon and nutrient pools 
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 (1) for soil organic carbon, organic N and P concentration, mature evergreen broad 

forest>secondary forest>shrub>grassland>plantation; (2) soil inorganic N didn’t follow 

the same pattern; (3) soil organic carbon, N, P pool were consistently lower in further 

degraded forest types. The comparison between secondary forest and mature 

evergreen broad-leaved forest showed the largest difference (soil organic carbon 

-37.71%, N-48.39%, P-35.17%). While degradation usually lead to decreasing of soil 

organic carbon and nitrogen, soil N pool increased 1.31%, 4.56% respectively when 

the forest degraded from secondary forest to shrub and from shrub degraded to 

grassland.  

These results suggested that soil carbon and nutrient pools decreased gradually 

during degradation of EBLF, and mostly negative effect was presented in the stage 

when forest degraded from mature forest to secondary forest. Therefore, mature 

EBLF can be considered as both a major carbon sink and a huge nutrient pool in 

subtropical region. 

Processes leading to reduced capability of reserving soil carbon and nutrient in 

degraded EBLF are complicated. Based on different types of human disturbances, 

land use history, and shifting of species composition, however, it may be contributed 

to the following reasons: (1) logging and forest managements such as harvest of 

understory and forest floor have removed huge amount of forest biomass; (2) 

changing in forest structure; (3) degradation of soil physical quality; (4) altering of the 

biogeochemical pathway to nutrient elements and carbon. 

2. Changes of vegetation structure control the rate of nitrogen mineralization / 

nitrification, and accelerate loss of nitrogen 

Soil nitrogen ammonification rate followed the sequence: shrub>mature 

EBLF>grassland>secondary EBLF>plantation>secondary coniferous forest. Nitrogen 

mineralization, displayed a similar pattern. In contrast, soil nitrogen nitrification showed: 

mature EBLF>plantation>secondary EBLF>secondary coniferous forest>grassland> 

shrub. In addition, plantation had the highest nitrogen mineralization and ammonification 

but the lowest nitrification rate when its’ neighbour natural forests was compared in our 

study. Through the comparison between logging forest and its’ control treatment, the rate 
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of nitrification exhibited a significant increase, but the statistical differences of the 

ammonification rate and the mineralization rate were not founded.  

It suggested that, during the degradation of EBLF, different ammonification and 

mineralization rate were mainly due to the differences of vegetation type and community 

structure (i.e. the proportion of evergreen broad-leaved species, deciduous species and 

coniferous species). Forest composition and different nutrient use strategies and 

functions of these species affected nitrogen ammonification and mineralization. As for 

nitrifications, its’ pattern in various degraded vegetations related well with characteristics 

of community such as structure and species composition. The highest value often 

presents in typical mature forests and typical degraded forests, and the youngest forests 

usually have the lowest value of nitrification rate. 

Overall, the results have shown that, different nitrogen mineralization and nitrification 

rates at different degradation stages of EBLF were caused by many factors. Among them, 

abiotic factors had more influence than biotic factors in typical degraded forest while biotic 

factors had more influence in mature forest. Despite their difference, both biotic and 

abiotic factors affect nitrogen mineralization by controlling litter decomposition. Meanwhile, 

the changes of these two factors in different communities derive from the shifting of the 

species composition and the plant community structure. 

3. Decreased litter quality led to reduced nutrient pools 

Degradation of EBLF led to significant decline of litterfall biomass, nutrient 

concentration and therefore total nutrient amounts via litterfall return. Litterfall biomass 

decreased from 13.24t.hm-2 in mature EBLF to 4.15t.hm-2 in plantations. Nitrogen 

concentration in litterfall was consistently lower in further degraded forest types 

except plantations, which was significantly higher than shrub and secondary 

coniferous forest. In contraries, phosphorus concentration in litterfall exhibited no 

consistent pattern among degraded forest types. As for nutrient return amounts, 

nitrogen amount via litterfall decreased significantly during the degradation process 

from mature EBLF to shrub even though it displayed a slight increase in plantations. 

In contrast, phosphorus amount via litterfall showed a significant decease during 

degradation.  
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Litter layer, located on above-ground as an interface between vegetation and soil, 

plays a significant role in controlling nutrient turnover and soil nutrient dynamics. In 

our study, nitrogen concentration and total nitrogen pool in litter layer showed variation 

among degraded forests. Nitrogen content in the litter layer of mature EBLF and 

secondary coniferous forest were significant higher than the secondary broad-leaved 

forest, shrub and plantations, which were significantly higher than grassland. Nitrogen 

amount in the litter layer followed the pattern: secondary coniferous forest>mature 

EBLF> shrub>secondary EBLF >plantation > grassland. P concentration in litter layer 

of mature EBLF and plantations was higher than other degraded forests, and the total 

P amount in litter layer showed: shrub> mature EBLF>secondary coniferous forest> 

plantation >secondary evergreen broad-leaved forest> grassland.  

 These results indicated that, the degradation of EBLF, which characterized by 

the simplification of species composition, the homogeneous of community structure, 

and the aridity of habitat, not only decreased litterfall biomass but also reduced 

nutrient return via litterfall. Correlation analysis demonstrated that both soil nutrient 

pools and soil nitrogen mineralization (nitrification) were positively related with litterfall 

production, litter nutrient concentration and the total nutrient amounts in litterfall. The 

positive relationship suggests that the characteristics of litterfall have a major impact 

on soil nutrient pool, soil nitrogen mineralization (nitrification) rate. With the 

decreasing of the litterfall biomass, and litter N, P concentration, soil nutrients pools 

became poor. Different forest types exhibited large variation in litter quantity and 

quality, mainly due to species composition shift during the degradation of EBLF. 

Consequently, decreased litter quantity and quality reduced nitrogen mineralization 

(nitrification), which further reduced soil nutrient pool.  

In addition, correlation analysis also demonstrated that there is no significant 

linear relationship between biomass in litter layer and soil nitrogen mineralization, but 

the linear relationships between characteristics of litter layer and soil nitrification was 

statistically negative. It is indicated that there are more stocks of nitrogen in litter layer, 

less nitrate are founded in soil. This relationship suggested that the risk of potential 

loss for nitrate from forest is large, and the characteristics of litter layer play an 
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essential in sustaining soil nitrogen availability. 

4. Effects of nutrient limitation on different degradation vegetation type 

Many studies have documented that plant ecological characteristics, vegetation 

type and species diversity might change as an acclimation to different nutrient 

limitation. Plant N:P ratio，is an useful indicator to investigate N, P limitation. 

In our study region, increased human disturbance has altered species composition 

and ecosystem function in EBLF. Increased nutrient loss, including decreased soil 

nutrient pools, accelerated N cycling and reduced N retention. N:P ratio in plant 

biomass have changed from one vegetation type to another. The average N:P ratio of 

coniferous forest and coniferous-broad-leaved mixed forest in our study was 14-16, 

suggesting productivity of these forests was co-limited by N and P. In mature EBLF, 

secondary EBLF, and shrubs, the average N:P is higher than 16, suggesting 

productivity of these forests was limited mainly by P. Among plantations, the average 

N:P ratio in Cunninghamia lanceolata community and Phyllostachys pubescens 

community lower than 14, implying N is limiting forest production. In contrast, the 

plantation of Myrica rubra community displayed a high N:P ratio (>16), which, 

indicated P limitation.  

Human disturbance not only leads to the decline of soil nutrient pool from forest 

ecosystem, but also alters species composition. Consequently, N:P ratios in plant 

biomass might change due to different nutrient use strategy of plant species and the 

different biogeochemical properties of N and P.  

Besides N:P ratio, nutrient use efficiency (NUE) and the resource response 

efficiency (RRE) of the plant community are often used to reflect soil nutrient 

availability and plant species’ nutrient economy. During the degradation of EBLF from 

mature community to shrubs, N use efficiency (here after NUE N) and nutrient P use 

efficiency (here after NUE P) generally increased. It suggests, with the decline of soil 

nutrient pools, enhancement of NUE is a strategy to adapt to poor nutrient 

environment. Considering RRE, our results showed that secondary coniferous forest 

exhibited the highest RRE of N (here after RREN), and shrub had the lowest RREN. 

Taking into account NUE and RRE in these two communities together, it is implied that 
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soil N availability in shrubs is lower than the secondary coniferous forest. Although soil 

N pool and N mineralization in coniferous forest is lower than shrub, but availability of 

N in coniferous forest is significantly higher than shrubs. By contrary, RREP in shrubs 

and mature EBLF are higher than coniferous forest, implying the production of these 

vegetations is P limited. 

Comparing NUE between plantations and their neighbor natural forests, our 

results showed that adding nitrogen in plantations have led to the significant decrease 

of NUEN (e.g. Phyllostachys pubescens community and Myrica rubra community), and 

NUEN in Cunninghamia lanceolata community was not altered by no treatment of 

adding N. We speculate that reduced NUEN coupled with increased soil N pool is a 

common phenomenon that widely exists in various vegetation types. RREN in 

Phyllostachys pubescens community and Cunninghamia lanceolata community is 

significant higher than the control forests, but RREN in the Myrica rubra community is 

statistical lower than its’ control ones. The results demonstrated that N limitation exists 

in the plantations of P. pubescens and the C. lanceolata.  

5. Dominant tree species have different nutrient use strategies  

We studied nutrient use characteristics of Castanopsis fargesii, Schima superba, 

and Pinus massoniana, the dominant species in the typical and degraded evergreen 

broad-leaved forests. Our goal was to yield insight into the mechanisms of the 

degradation of evergreen broad-leaved forests by exploring the different nutrient use 

strategies of these dominant plant species under the pressure of limited nutrient 

availability. The results showed that: (1) with the decreasing of soil nutrient supply, leaf 

life span, N resorption rate, N use efficiency increased while leaf N concentration and 

leaf litter decomposition rate decreased. However, leaf P concentration, P resorption 

rate and P use efficiency showed no correlation with soil nutrient availability; (2) 

among these three species, C. fargesii had the highest taproot diameter to shoot base 

diameter ratio while P. massoniana had the lowest. P. massoniana had the highest 

root-shoot biomass ratio and taproot length to shoot height ratio. Further analysis 

demonstrated that P. massoniana used ‘conservative consumption’ nutrient use 

strategy under the infertile soil conditions while C. fargesii took up nutrients in the way 
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of ‘luxurious consumption’ when nutrient supply was not limited. Based on the nutrient 

characteristics and root-shoot ratio, we consider that P. massoniana is not only the 

nutrient economist but also the resource exploiter, therefore, P. massoniana can 

dominate infertile environment. On the other hand, C. fargesii from nutrient-rich 

habitats has set of traits that lead to quick capture of both above- and below-ground 

resource, therefore, it can prevent nutrient-conserving species (e.g. P. massoniana) 

from invading these habitats. The attributes of S. superba is intermediate between the 

other two species, which may contribute to its coexistence with other species in a wide 

range of soil conditions. 

 

Keywords: Degradation; Evergreen broad-leaved forest; Litterfall; Nitrogen 

mineralization and nitrification; N:P ratios; Nutrient use efficiency; Nutrient use 

strategy; Resource response efficiency; Soil nutrient pools  
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第一章 前言 

 

1.研究目的和意义 

人类干扰对森林的分布格局、土壤状况乃至养分动态等具有深远影响(Brian et al., 2002; 

Foster, 1992; Wilson et al., 1997; 黄清麟 & 李元红, 1999)，是驱动种群、群落和生态系统退化

的最大动力之一(Noble & Rodolfo, 1997; 包维楷 & 王春明, 2000)，退化植被的形成大都和人

类的干扰史相关(Lamb et al., 2005)。人类干扰不仅使森林生态系统的物种组成和空间结构发

生改变(Brown & Gurevitch, 2004; Bunker et al., 2005)，也导致森林生态系统功能的衰退，这种

影响加剧了森林生态系统的退化进程(Pimentel & Kounang, 1998; Wardle et al., 2004b;赵平等, 

1998; 陈小勇 & 宋永昌, 2004)。 

土壤-植物系统是森林生态系统的两个重要组成部分，具有非常密切的相互关系

(Porazinska et al., 2003; Willis et al., 1997)。一方面，土壤的物理、化学和生物学特性决定着地

上植物群落的种类组成、种间关系、群落动态、营养物质的分配格局以及植物的养分利用策

略等(Aerts & Chapin, 2000; Chapin, 1980; Fitter, 2005)；另一方面，植物的养分利用效率

（nutrient use efficiency）、养分重吸收（nutrient resorption）、养分平均停留时间（mean residence 

time），叶寿命（leaf lifespan）以及凋落物的化学组成、分解速率等都会对土壤性质产生重要

影响(Chapin et al., 2002; Chapman et al., 2006; Knops et al., 2002; Templer et al., 2005)。因此，

土壤与植物系统的相互作用对群落结构及群落演替方向会产生很大影响(Fisk et al., 2002; Van 

der Putten et al., 2001; Wardle et al., 2004a)。同一气候类型下，在土壤母质、地形条件等相同

时，土壤成为决定植物群落分布的主导因子，同时，植物群落也成为影响土壤性质的决定因

素(Bonanomi et al., 2005; Finzi et al., 1998)。但是，人类干扰及与其相联系的土地利用变化改

变了地表植物群落的分布格局和结构(Foster et al., 1997; Fuller et al., 1998)，植物群落种类组

成的改变反过来又影响到土壤的形成和发育进程(Dupouey et al., 2002; Herbert et al., 1999; 

Wadsworth et al., 1988)，也从根本上改变了土壤和植物群落之间的相互关系。 

森林退化有多方面的表现，从植物与土壤之间的养分动态来说，随着植物群落朝着简单化、

旱生化方向发展，土壤的养分含量也随之显著下降(Adams & Attiwill, 1991; 赵其国, 2002)。在不

同退化阶段，由于种类组成的差异，植物返还土壤的养分数量和质量发生改变，并进而影响土

壤养分含量的分配格局(Grunzweig et al., 2003)。在此过程中，植物群落及其优势种类为了适应

土壤养分含量的改变，采取了迥然不同的养分利用策略来适应养分含量的变化(Herbert et al., 
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1999; Thierry et al., 2003)。因此，在森林退化过程中，植物与土壤之间存在着不断相互影响、相

互适应的特征(Porazinska et al., 2003; Van der Putten et al., 2001; Wardle et al., 2004a)。 

    当地带性森林遭受长期砍伐而被改变为次生林、灌丛直至草丛后，顶极群落的优势种类

大大减少甚至消失，新形成的生境被那些耐砍伐胁迫、高生长以及耐瘠薄的植物种类所占据，

群落种类组成发生了根本性的改变(Dupouey et al., 2002; Grunzweig et al., 2003; Grunzweig et 

al., 2004)。这些完全不同于顶级种特性的种类，则对生态系统功能产生了完全不同的影响

(Herbert et al., 1999; Koerner et al., 1997)，例如草本的增多使得整个群落的光合途径比例发生

改变，从而改变了碳库的积累过程(Fynn et al., 2005; Knops & Tilman, 2000)；再如，豆科植物

的增多改变了氮素的生物地球化学循环途径(Dechert et al., 2004; Jaramillo et al., 2003)，针叶种

类的增加使群落的养分循环途径更多采用了内循环的形式(王希华等, 2004a,  2004c)，大大减

少了对土壤的养分归还量。人工林对生物地球化学循环的影响更为强烈，长期的清理使得群

落中大量的生物量被输出，以及大量养分元素的外流(McGrath et al., 2001; Powers, 2004)。由

此可见，人类干扰导致的森林退化对土壤-植物系统的养分动态具有重要影响。 

常绿阔叶林是分布在亚热带地区的一种植被类型，它在中国的分布最广，面积最大，类

型最为复杂多样。常绿阔叶林分布区是中国人口最为密集，经济最为发达的区域，尤其在其

东部，农业耕作历史悠久，频繁长期的人类干扰导致这类森林日益减少，原生的常绿阔叶林

所剩无几，替而代之的是大面积处于不同退化程度的次生林、退化灌丛、灌草丛和人工林等(王

希华等, 2005; 宋永昌等, 2005)。总体来看，在长期的人类干扰下，中国常绿阔叶林面临着分

布面积日益缩小，群落类型和物种数量逐步减少的不利局面，表现出一系列的退化特征，如：

群落结构趋于简单，涵养水源和储藏养分能力减弱，土壤退化等。在此过程中，植物种类组

成的改变扰乱了区域的生物地球化学循环途径，也改变了地带性植被特有的，通过长期自然

选择而形成的土壤与植物之间的协调关系。同时，与常绿阔叶林退化相伴随的土壤退化也影

响着植物群落的种类组成和动态特征。 

然而，常绿阔叶林退化对土壤养分库大小和养分周转动态产生了如何的影响，在土壤养

分动态发生改变后，常见植物种类，尤其是优势种类采用了怎样的养分利用策略来适应养分

胁迫或消费养分资源，在以往的研究中对这些问题没有给予足够的重视，一直以来缺乏详细

而系统的研究。因此，本论文针对常绿阔叶林退化的历史根源和现实特点，以土壤氮、磷养

分库变化，以及土壤氮素的矿化/硝化特征为着眼点，重点分析常绿阔叶林退化过程中地上

植被养分归还特征与土壤养分动态的关系，探索土壤养分库变化的成因，诊断土壤养分库变

化对植物生长的限制作用，在此基础上，揭示植物群落为适应土壤养分变化而采用的养分利
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用效率，以及常见种类的养分利用策略，旨在发现常绿阔叶林退化对植物-土壤系统养分动

态的影响机制，既为全球变化（尤其是土地利用变化）背景下，常绿阔叶林的生物地球化学

循环响应机制研究提供参考依据，也为保护和恢复常绿阔叶林的实践提供理论基础。 

2.研究历史概述  

通常认为，由于氮和磷在植物物质合成方面的重要作用，因此，温带森林和热带森林的

植物生长大都受氮和磷素的限制，氮和磷的限制作用对植被的生产力，以及植物群落的物种

组成具有重要的决定性作用(Aerts & Chapin, 2000; Chapin, 1980; Chapin et al., 2002; Vitousek, 

1982)，尤其是在退化植被中，氮和磷的限制作用更为明显。对亚热带植被来说，植物生长也

主要受氮和磷养分元素的限制，因此，本研究以森林退化为线索，从以下三个方面对氮和磷

在土壤-植物系统的变化规律，以及植物的利用策略进行综述和分析：（1）森林退化对土壤养

分动态的影响；（2）森林退化对植物群落养分归还的影响；（3）土壤养分限制与植物的养分

利用策略。 

2.1 森林退化对土壤养分动态的影响 

研究显示，由人类干扰而导致的森林退化不仅导致区域植被的类型和分布格局发生根本

性的改变(Brian et al., 2002; Foster, 1992; Foster et al., 1997)，也使得碳、氮的生物地球化学循

环途径受到直接影响(Dupouey et al., 2002; Fraterrigo et al., 2005; Guo & Gifford, 2002)，土壤

碳素更多地被释放到大气层(Lugo & Brown, 1993; Luo et al., 2004)，土壤氮磷等养分则大量

的迁入到大气和水域(Feanside, 1996; Powers, 2004; Verheyen et al., 1999; Wilson et al., 1997)。

在中国亚热带地区，遭受人类干扰而退化的土壤在强降雨的进一步侵蚀下，表现出地面植被

稀疏、土层变薄、发生层毁损、养分含量降低、保水保肥和供水供肥能力下降，抗蚀性减弱

等特征(赵其国, 2002)。  

    森林土壤退化的原因是多方面的，其中人类干扰（如过度采伐、不适当的利用等）是主

要的外在驱动因素之一，各类退化森林土壤的形成大都和人类的干扰史有关(Brian et al., 

2002; Compton et al., 1998; Erickson et al., 2002; Fuller et al., 1998; Latty et al., 2004; Osher et 

al., 2003)。对温带和热带森林的研究显示，森林砍伐后平均减少土壤碳含量40-50%(Davidson 

& Ackerman, 1993; Guo & Gifford, 2002; Johnson, 1992)，平均减少土壤氮含量8%(Compton et 

al., 1998; Guo & Gifford, 2002)，氮矿化速率和硝化速率通常在初期都会增加(Holscher et al., 

1997)，伴随着矿质化氮含量的增大，这些增加的氮如果不能被植物吸收，则非常容易通过

渗漏方式流失(Montagnini & Buschbacher, 1989; Neill et al., 1997)。在起初的氮矿化率增加后，
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当新的植物群落形成时，氮矿化速率通常都会下降(Neill et al., 1999; Verchot et al., 1999)，导

致土壤中矿质化氮含量的减少。由于氮素非常容易挥发，因此，在刀耕火种式的人类干扰下，

地上植被中贮存的氮含量会损失50-90%(Hughes et al., 2002; Kauffman et al., 1998)。众多的研

究表明，随着天然森林转变为人工林、经济林或其它用途后，群落的氮循环会发生显著变化

(Knoepp & Swank, 1997)，进而影响了可供植物吸收的氮含量(Neill et al., 1999; Osher et al., 

2003)。再如：由弃耕地上发展而来的人工林，在经过75年后，表层土壤仍然具有很高的pH

值、可交换性离子和较低的有机质含量，土壤结构（如紧实度）改变后的影响在150年后仍

然存在(Koerner et al., 1997; Latty et al., 2004)。在森林向牧场转变的过程中，低的净氮矿化和

硝化速率导致了土壤无机氮库由硝态氮库向铵态氮库的转变(Gallardo et al., 2005)，但是，在

牧场废弃后，这种可供给性氮降低到何种程度会限制次生植被的更新，目前仍然没有明确的

结论(Verchot et al., 1999)。 

磷素的缺乏也是导致土壤贫瘠的一个重要因素，在森林退化初期，土壤中可溶解性磷会

增加(Garcia-Montiel et al., 2000; Juo & Manu, 1996)，但随着时间推移，土壤磷含量会显著降

低，例如，在亚马逊的施肥试验证明，对土壤施用磷肥后，植物生物量会显著增加(Gehring 

et al., 1999)，即随着土壤中磷的减少，地上植被的生物量会下降，同时也加速了那些适应缺

磷环境生长的杂草的入侵。在热带亚热带森林中，当森林被改变用途后，通常伴随土壤磷的

下降，这主要由两个因素所决定，一是砍伐和火烧使得磷从系统流失，另外，随着地上植被

的改变，磷的可供植物利用形式发生了改变。 

土壤养分元素影响植被的性质是通过有效养分的大小而起作用，虽然养分库大小可以

反映土壤的资源水平，但对植被生产力、物种组成等群落性质起关键作用的则是可利用性

养分，而不是可提供性养分（supply nutrient）(Birk & Vitousek, 1986; Killham, 1994; Tanner et 

al., 1998)。可利用性养分是指土壤中易被植物吸收同化的养分元素或化合物的数量，可以理

解为植物利用土壤中易吸收和同化的氮元素或化合物的程度或能力。研究表明，植物可利用

性氮是限制北温带地区森林土壤中林木生产的最重要因素(苏波等, 2002)。在地带性森林被

改造为人工林(特别是针叶林)后，林下枯枝落叶层累积，经久不烂，而林下土壤养分却非常

贫瘠，原因在于凋落物的C/N太高，不适于微生物分解。砍伐阔叶林并种植针叶林后，会降

低植物林冠层与土壤之间的氮素循环，表现为NO-
3向地表水大量流失，这是因为硝化作用在

初期超出了植物吸收的能力(Nasholm et al., 1998; 苏波等, 2002)。 

长期以来, 生态学家们一直使用净氮矿化潜力来研究土壤对植物的养分供应能力。研究

发现，土壤的矿化、硝化作用主要受气候条件(主要是温度和湿度)控制(Klingensmith & Van 
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Cleve, 1993)。除此之外,不同植物种,不同植被类型以及不同植物功能型植物对土壤有机氮

矿化作用的影响也不同(Binkley & Valentine, 1991; Knoepp, 1998; 苏波等, 2002)。在森林退化

过程中，人类通常采取的收获林木技术改变了土壤温度、湿度以及凋落物质量，从而导致氮

素的矿化作用发生变化(Frazer et al., 1990; Rhoades & Coleman, 1999)。收获林木后，土壤温

度由于太阳辐射增强而升高，土壤湿度也由于蒸发损失减少而提高，而且砍伐林木有利于增

加土壤中不稳定的有机质，这些都有利于微生物活性、氨化和硝化作用的提高(Frazer et al., 

1990; Puri & Ashman, 1998)。研究表明，皆伐及其它立地处理(如翻耕、火烧、耙地等)都有

利于增加氮素矿化和硝化作用(Binkley, 1984; Neill et al., 1997; Uria et al., 2003)。当植被类型

发生改变后，不同植物种对氮素可利用性的影响不同，即：通过对遮荫状况、生物固氮、凋

落物产量和质量(主要指C/N，木质素/N)，土壤理化性质(如pH值、土壤温度和湿度等)，土

壤动物、微生物的种类数量和活性等因素的不同影响，对土壤养分动态进一步产生间接影响

(Burns & Murdoch, 2005; Grunzweig et al., 2003; Van der  Krift & Berendse, 2001)。 

在人类干扰停止后的森林次生演替过程中，通常认为土壤碳、氮和磷随着时间的推移会

增加(Paschke et al., 2000; Pérez et al., 2004; Richter et al., 1999)，在热带地区，当土地被废弃

后，次生林中土壤有机质和养分的恢复速度通常很快(Knops & Tilman, 2000)，只需要 20 年

左右的时间，这个阶段养分的增加速度和周转速率是最高的(Brown & Lugo, 1990)，次生林

中的土壤碳含量在不到 20 年的时间内恢复到了森林被砍伐干扰时的水平(Rhoades et al., 

2000)。其它的研究表明，森林土壤在农业活动影响后，要恢复到以前的水平需要较长的时

间，在人工林废弃后发生的次生演替过程中，森林表层土壤中的碳含量在起初 10 年下降非

常剧烈，要恢复到原始林的水平大概需要 50 年(Wadsworth et al., 1988)。 

2.2 森林退化对植物群落养分归还的影响 

    植物的养分归还途径主要包括地上凋落叶与植物体死亡后形成的木质残体(Woody 

Debris)、地下细根，以及雨水对树冠等器官的冲刷而导致的树干径流归还三种形式。虽然细

根归还和树干径流归还在群落养分循环中是不可忽视的环节，但由于凋落物在维持土壤肥

力，促进森林生态系统正常的物质生物循环和养分平衡方面起着重要的决定作用，因此，地

上凋落物的养分归还是植物群落养分循环的最重要途径(Bloomfield et al., 1993; Vogt et al., 

1986)。据估计，地上凋落物归还土壤的氮和磷占土壤可利用性含量的79-87%(Chapin et al., 

2002; Harmon et al., 1986)；另外，地表凋落物是联系森林生态系统养分循环、碳库贮存、群

落更新以及为其它生物提供生境等主要功能的载体和纽带
 (Aber et al., 1998; Currie, 1999)，

因此，凋落物在群落养分归还途径中具有显著而独特的地位。 
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在森林退化过程中，伴随着植物种类组成的改变，植物返还土壤的养分数量和质量也随

之发生改变，因此，森林退化对凋落物归还的每个步骤都具有重要影响。在森林退化过程中，

人类干扰森林的方式、程度、持续时间和森林的抗干扰能力等都对凋落物的数量和质量具有

重要影响，如：收获凋落物虽然对森林不至于造成毁灭性的破坏, 但过度收获必会产生不良

影响(Covington, 1981)。前期研究结果表明，收获凋落物使得森林生态系统流失了44-73%的凋

落物养分归还量，而且还会从林地中带走更多的氮素(莫江明 & 孔国辉, 1997;莫江明等, 

2001)。相反，在未受干扰或干扰较小的森林内，其林下凋落物逐渐在林地中积累，从而一方

面改善了林地的生态条件，另一方面，在微生物的作用下，林地凋落物分解释放的养分量增

加，有利于提高土壤肥力(Aber et al., 1998)。由于土壤养分有效性显著的影响着植物的凋落量，

因此，由森林退化导致的土壤养分含量下降反过来又降低了植物的凋落物养分归还量(Aber et 

al., 1998; Currie & Jadelhoffer, 2002; Harmon et al., 1990)。土壤是影响森林凋落量的重要环境因

子，土壤质地能通过土壤的透气性、水分状况、养分状况及微生物活动等，间接地影响森林

凋落量，大量研究表明,土壤透气性、养分状况良好，森林凋落量较高(Harmon et al., 1986)。 

但是，以往的研究大都忽视了影响森林凋落量的生物学特性。因为，针叶林与阔叶林之

间，落叶林与常绿林之间，即使纬度、海拔等环境因子一致，其凋落量也有很大差异。伴随

着森林的退化，植被性质的改变对凋落物养分归还过程具有决定性的影响。显然，由于生活

型的差异，落叶植物比常绿植物具有更高的养分含量，同样，常绿阔叶植物比针叶植物更易

分解和释放养分。因此，对一个地区而言，森林退化往往意味着一种植被类型向另一种植被

类型的不断转化过程（包括自然和人为），在此过程中，植物的生活型比例会发生显著改变，

并进而导致凋落物性质改变。但是，以往无论在植被退化研究中，还是植被演替研究中，往

往都停留在凋落量和组成成分的描述上(于明坚等, 1996; 官丽莉等, 2004; 翁轰等, 1993; 

张德强等, 2000; 张庆费等,1999)，而对植被类型改变后凋落物养分归还内在机制的研究没

有引起足够的重视。 

2.3 土壤养分限制与植物的养分利用策略 

在多数生态系统中，可利用氮和磷是限制植物生长的重要决定性因子(Aerts & Chapin, 

2000; Reich & Oleksyn, 2004; Vitousek, 1982),土壤氮磷养分对植物生长的限制性大小，可通

过植被的N:P大小来反映(Güsewell, 2004; Güsewell et al., 2003; Koerselman & Meuleman, 

1996; Tessier & Raynal, 2003; Verhoeven et al., 1996)。研究显示，当植被的N:P含量小于14

时，则表明植物生长更大程度受到氮素的限制作用，而大于16时，则反映植被生产力受磷素

的限制更为强烈，介于两者中间表明受到氮磷元素的共同限制作用(Drenovsky & Richards, 
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2004; Güsewell et al., 2003; Koerselman & Meuleman, 1996; Verhoeven et al., 1996)，因此，植

被的N:P含量被广泛用来诊断植物个体、群落和生态系统的氮磷养分限制格局(Güsewell, 

2004; Zhang et al., 2003, 2004)。 

但是，在应用该指标时，必须基于以下事实，即：在自然界中，氮磷元素限制作用转化的

临界值（critical value）通常难以界定，没有泾渭分明的界限，N:P作为一个数字变量，仅确

切反映氮磷元素对植物生长限制的转化梯度和趋势(Güsewell, 2004)。根据已有的研究共识，

植物群落的N:P和土壤氮磷养分含量间，以及同一植物在不同地点的N:P与对应的土壤养分

含量间存在显著线性相关性，这也证明，植物群落的N:P能够反映氮磷元素对植物生长限制

的转化趋势。N:P的指示意义在于明确植物群落或植物的生产力主要受到哪种养分元素的

限制作用，即：在磷素相对稀缺，氮素相对丰富的生境中，植物对氮的吸收相对磷素多，

因而，植物体内的N:P相对较高；相反，氮素稀缺，磷素丰富的生境更倾向于选择适应氮

素胁迫的植物种类，从而消费更多的磷素养分，植物体内的磷素含量会显著升高，从而降

低了植被的N:P (Güsewell, 2004; Herbert et al., 1999; Shaver, 1983)。 

植被的N:P大小能够反映植物群落受氮磷元素限制的格局是基于这样的推理，即：植

物体内的氮磷含量比率是对植物生长环境土壤氮磷养分可供给性的一种相对指示，也能够

表征植物对氮磷养分的吸收状况，当两者都能够得到满足时，按照生理需要和物质合成需

要大小，植物对氮素和磷素的吸收则按一定比例进行，而当某种元素处于稀缺状态，另一

种元素相对丰富时，植物体内的N:P比例就会发生变化，按照最小限制因子定律，该元素

就成为了限制植物生长的主要限制因素(Güsewell, 2005a; Verhoeven et al., 1996)。植被N:P

指标的理论基础来源于德国农业化学家利比希的最小限制因子定律，由于在自然陆生生态

系统中，氮和磷是限制植物生长的主要养分元素，因此，有关氮磷合适比例，以及对植物

生长限制作用的研究得到了重视和推广。 

N:P被作为反映植物生长受氮磷元素限制格局的指标，基本上得到了广泛的认可，尤其是

在水域生态系统和农业生态系统得到验证和推广后，被广泛地用来诊断陆生植物的氮磷养分

限制状况(Güsewell, 2005a; Güsewell et al., 2003; Koerselman & Meuleman, 1996; Tessier & 

Raynal, 2003; Verhoeven et al., 1996)。在N:P大小中，对于反映氮磷限制格局临界值（critical 

value）的确定，在不同的研究中不够一致，Verhoeven (1996)、Zhang (2003)和Koerselman (1996)

采用的是14-16的区间，而Güsewell (2003,2004,2005)的一系列研究采用了10-20的区间，显然，

后者虽然具有更大弹性，但其缺点是不能精确反映群落间，或群落内部不同物种间的差异，

而前者能够比较确切的对氮磷限制的格局进行区分和判断，因此，N:P的14-16区间被得到大
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量的引用，在不同的生态系统中，都能够较好地反映氮磷限制状况的互相转化。

由此可见，具体地点氮磷元素的不同限制作用，不仅对该立地上植物种类的生态学特征

具有重要影响，也对植物群落的种类组成特征具有极强的选择作用，是影响植被动态，以及

生态系统生产力的主要因素之一。因此，无论对生态理论研究来说，还是对生态系统管理实

践而言，了解生态系统内部氮磷养分的不同限制作用具有重要的理论价值和实践意义。显然，

相对施肥模拟试验来说，通过测定植被的N:P来反映植被生产的养分限制状况，是一个省时

省力的快速简便方法，特别是对那些受人类干扰较小的自然生态系统，以及受人类干扰严重

的生态系统，通过测定植被的N:P，可以增加我们对这些生态系统的管理能力。 

在自然生态系统中，当土壤的氮磷元素含量发生改变后，植物会采取一定的养分利用策

略来适应这种改变(Fynn et al., 2005; Mclendon & Redente, 1992; Paschke et al., 2000)，例如：

在土壤养分稀缺时，植物群落会提高养分利用效率来适应养分贫瘠的环境，相反，低的养分

利用效率预示着该生境中植物群落不受此类养分的限制作用(Aerts & Chapin, 2000; Aerts et 

al., 2003; Birk & Vitousek, 1986)。土壤养分限制和物种组成更替具有非常密切的关系，在养

分梯度上的任何一点，养分限制数量的大小，不仅依赖于为满足物种最大的潜在生长率所需

养分的丰富程度，还依赖于组成群落物种的养分利用特征(Cordell et al., 2001; Daufresne & 

Hedin, 2005; Grime, 1977; Miller et al., 2005; Tanner et al., 1998; Tilman, 1985; Vitousek, 1999)。

在不同土壤养分条件下，物种对养分胁迫的反应差别极大，一般认为，贫瘠生境中往往是那

些高生长、凋落叶养分浓度低、养分利用效率高、养分转移率高、叶寿命长、耐瘠薄的植物

种类所占据；而生长于肥沃生境（如演替后期）的种类一般具有凋落物分解迅速、养分利用

效率低、养分转移率低、叶寿命短等特征(Aerts & Chapin, 2000; Grime, 1977, 2001; Reich et al., 

1992,1995; Wright et al., 2001,2002; Wright & Westoby, 2003)。 

植物群落的养分利用效率是指群落内所有物种吸收单位养分后的干物质生产量，是反映

植被和土壤之间相互作用过程的一个最基本、最重要指标(Berendse & Aerts, 1987)，反映了

系统中植物对养分的利用状况(Bridgham et al., 1995; Knops et al., 1997; Pastor & Bridgham, 

1999)。高养分利用效率表示其生长环境的养分限制性较大，同时预示着其凋落物中低的养

分含量和凋落物的难分解性（进一步加剧了土壤养分含量的限制性），与此相反，低的养分

利用效率表示该生境植物生长受养分胁迫的压力较小，而植物返还土壤的养分含量较多

(Aerts, 1990; Aerts & Chapin, 2000; Harrington et al., 2001; 苏波 et al., 2000)。资源响应效率，

是指群落内土壤养分库养分总量供应水平下，群落的生产力大小，即干物质生产量(Herbert & 

Fownes, 1999; Hiremath & Ewel, 2001)。它反映了土壤资源维持植物群落生产的潜力。通过
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群落养分利用效率和资源响应效率的比较，可以估计群落内植物吸收资源的能力大小，也可

以反映土壤养分的有效性水平，例如，土壤养分元素含量高，而群落的养分利用效率仍然较

高，则证明土壤的养分有效性差，植物难以有效吸收养分。 

一般认为，叶片特征不仅可以反映植物生长环境的养分状况，同时可以表征植物对环境

的适应性(Birk & Vitousek, 1986; Luo et al., 2005)，因而叶片性状一定程度上指示了植物的行

为和功能(Aerts & Chapin, 2000; Wright et al., 2004)，是反映植物养分利用策略的良好指标

(Valladares et al., 2000; Vendramini et al., 2002)，如：叶寿命被认为是植物在长期适应过程中

为获得最大光合生产及维持高效养分利用所形成的适应策略(张林 & 罗天祥, 2004)；叶片养

分转移是植物新生组织生长所需养分的一个重要来源，是保持养分免遭损失的最重要机制之

一(Aerts, 1996; Killingbeck, 1996)。在对养分资源的竞争和适应过程中，植物各养分利用策

略间具有一定的协调机制，虽然养分转移率和养分利用效率间具有一定的相关性，但通过提

高叶寿命和降低叶片养分含量来增加养分利用效率是普遍存在的现象(Aerts & Chapin, 2000; 

Knops et al., 2002)，正如 Berends(1987)认为的那样，在定义植物的氮素利用效率时，应充分

考虑氮在植物体内的平均停留时间，其长短直接反映了环境中养分可利用性的高低，并与叶

寿命显著正相关。 

在叶片衰老过程中，部分养分会被转移（重吸收）到其它组织，而另一部分通过凋落叶归

还土壤(Reich et al., 1999; Wright & Westoby, 2003)。养分重吸收的益处不言而喻，那就是能够被

其它组织重新利用或者贮存在其它组织供来年生长需要，从而使得具有高重吸收率的物种大大

减少了对土壤养分吸收的依赖程度(Aerts & Chapin, 2000)。相反，没有被重吸收的那些养分必须

通过凋落物的归还、分解，以及与土壤动物和微生物的竞争过程才能够被植物利用，同时，这

一过程还伴随着被土壤固持为稳定的、而不能为植物所利用形式的风险，因此，养分在凋落物

归还途径上需要经历周转时间长、损失风险大等不利因素的困扰(Aerts, 1997a)。显而易见，在

长期的自然选择和适应过程中，养分稀缺环境往往选择了具有高比例重吸收路径的植物，这些

种类对养分稀缺环境具有较好的适应性，而养分充裕环境的优势种类更倾向于选择凋落物归还

途径(Aerts,1997a)。由此可见，不同退化程度的植物群落在面临不同程度养分胁迫的情况下，不

同程度的养分胁迫压力选择了具有不同养分利用策略的植物物种，因此，不同物种的养分利用

策略成为了决定群落物种组成的必要条件(Fynn et al., 2005; Sollins, 1998)。 

另外，也有研究显示，生长于贫瘠生境的植物一般都比肥沃生境中的植物具有相对大的

根茎比(Aerts et al., 1991; Chapin, 1980; Grime, 1977, 2001; Tilman, 1985)。一般认为，当光线

的限制作用超过养分时，植物会将更多的物质投资到地上部分的生长，从而更有效地占据地
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上空间资源；相反，当养分的限制作用超过光线时，植物一般都会将更多的物质投资于地下

根系的生长，用来拓展地下空间(Comas et al., 2002; Eissenstat & Yanai, 1997; Hendrick & 

Pretitzer, 1993)，更大程度的开发和吸收土壤中的稀缺养分资源(Aerts & Chapin, 2000; James 

& Cahill, 2002; Tani et al., 2003)。不同植物所采取的理想根茎比模式不仅取决于光线资源的

限制性水平，也取决于土壤资源的限制性大小(Agren & Franklin, 2003; Casper & Jackson, 

1997; McConnaughay & Coleman, 1999; Sami & Anna, 2002)。因此，植物的根茎比大小也被

认为是反映植物利用养分资源的一个策略(Comas & Eissenstat, 2004; Gedroc et al., 1996; 

Reynolds & D'Antonio, 1996)。 

3. 本文的主要研究内容 

在人类活动频繁的浙东丘陵，既分布有各种不同退化程度的次生常绿阔叶林、灌丛、灌

草丛和人工林等，还在寺庙周围保存着较完好的地带性常绿阔叶林（王希华等，2005）。这

些植被类型的存在，为研究常绿阔叶林退化对土壤碳库和养分库的影响提供了便利。本论文

借助空间代替时间法，分别从常绿阔叶林退化过程中土壤养分库和碳库的变化特征，土壤氮

素的矿化/硝化特征，地上植被的养分归还特征，植物群落的养分利用效率，以及常见种类

的养分利用策略五个方面进行调查和分析，旨在揭示常绿阔叶林退化过程中土壤-植物系统

的养分动态特征，既为阐明受损常绿阔叶林的退化机理提供依据，也为常绿阔叶林的恢复实

践提供参考。 

在此基础上，本研究分别回答以下五个问题：1）常绿阔叶林退化为次生林、灌丛、灌

草丛，甚至人工林后，土壤碳库和养分库的衰减程度如何，常绿阔叶林顶极群落土壤是否在

该区域发挥最大的碳汇功能和养分库功能？2）在常绿阔叶林退化过程中，土壤氮素的矿化/

硝化特征如何，在不同退化类型中具有怎样的周转格局？3）在常绿阔叶林退化过程中，地

上植被的养分归还数量和质量怎样变化，其对常绿阔叶林土壤养分动态具有怎样的影响？4）

在常绿阔叶林退化过程中，当土壤养分库变化后，植物群落利用养分资源的特征是什么？5）

在常绿阔叶林退化过程中，优势种类的养分利用策略有何特征？  

4. 研究地概况与退化植被类型确定 

研究地位于浙江省宁波市东钱湖镇（东经121°47′，北纬29°48′）到天童（东经121°

39′，北纬29°52′）区域，涉及鄞州区的东吴乡、五乡镇和东钱湖镇3个行政乡。该区域处于

浙东低山丘陵东北部，是天台山余脉和四明山余脉在滨海平原的延伸部分，境内均为丘陵地貌，

自天童至东钱湖镇，地势由东南向西北逐渐降低，海拔一般在200m左右，最高峰太白山（天童）
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海拔653.3m。该地区山地土壤为黄红壤，成土母质为中生代的沉积岩和部分酸性火成岩以及石

英砂岩和花岗岩的残积风化物。土层厚薄不一，一般在1m以下。境内气候属中亚热带湿润季风

气候，雨量充沛，年平均气温16.2℃，年平均降水量1389.7mm，年无霜期230天至240天。地带

性植被是以栲树、米槠和木荷为优势的常绿阔叶林(宋永昌 & 王祥荣, 1995)。 

通过详细踏查，翻阅地方林业部门的档案资料和对当地群众的访问后，结合具体的人类

干扰方式和大小等因素，可以将该地区的常绿阔叶林退化类型归并为以下几种：（1）建设用

材的大规模伐木，然后废弃任其自然更新，从而形成次生的常绿针阔混交林以及常绿针叶林，

这些类型中基本保留了这一地区的地带性种类；（2）薪碳需要而对次生林长期砍伐形成的灌

丛，也就是目前广泛分布的各种马尾松灌草丛；（3）用材需要而将次生灌丛彻底清理，种植

大面积的人工林，如广泛分布的马尾松林、杉木林和竹林等；（4）连年砍伐次生灌丛变为裸

地，一般在砍伐当年，蕨类植物铁芒萁、蕨，以及五节芒、白茅等草本会迅速侵入并定居成

功。另外，最严重的人类干扰方式是将低山丘陵林地改造为农田，以及采石场等，由于本研

究的侧重点为自然植被和人工森林，因此这些极端的类型不包括在其中。 

5. 研究路线 

为了揭示常绿阔叶林退化过程中植物和土壤界面养分动态特征的变化规律及其植物的

养分利用策略，本研究的研究路线为：首先，以成熟常绿阔叶林顶极群落为对照，比较各退

化类型的差异；其次，根据不同退化类型形成的具体特征和人类干扰方式的差异，选择砍伐

干扰和人工林两组代表性的森林转化方式作为补充；最后，利用这三个研究层次来互相印证，

从而揭示常绿阔叶林退化过程中土壤养分动态和植物群落养分归还的变化规律。土壤养分动

态的主要研究内容包括氮磷养分库，氮素的矿化/硝化特征两方面；植物群落养分归还主要

包括凋落物的凋落和地面储存特征。在此基础上，诊断土壤养分库变化对植物生长的限制作

用，探索和分析常绿阔叶林退化过程中，植物群落的养分利用效率及其常见种类的养分利用

策略。具体研究路线如图 1 所示，各环节的详细研究方法见具体章节。 

6.样地描述 

由于本研究设计了三条研究路线，因此，在选择样地时，遵循了能够重复交叉利用的原

则。为能够较全面了解整个区域退化植被类型的土壤碳库和养分库，在研究常绿阔叶林退化

过程中土壤养分库和碳库变化情况时，尽量扩大了取样区域和类型，在掌握基本情况后，后

续研究范围基本缩小到天童地区。各研究路线的样地选择情况和样地特征分别叙述如下： 
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图 1  常绿阔叶林退化过程中土壤养分动态及优势种类的养分利用策略研究路线 A: 研究方法；B:实验设计 

Figure 1 Research process of nutrient cycling in the typical and degraded evergreen broad-leaved forests; A: 

method; B: experiment design 

6.1 常绿阔叶林退化类型（植被类型层次） 

为具有区域代表性，所选样地和引用资料来源于包括天童林区、育王林区、东钱湖地区、

南山林区和双峰林区在内的五个地点，基本能够反映常绿阔叶林自顶极群落向灌草丛退化的

整体状况，本研究所选样地主要来自前三个地点，引用资料涵盖以上五个地点。 

成熟常绿阔叶林选择天童林场的栲树群落；次生林在天童林场分别选取了木荷群落、马

尾松群落，米槠-木荷群落 3 种类型。人工林在天童林区选取了杉木群落、毛竹群落和杨梅

群落 3 个类型，在育王林区选择了不同人工抚育程度的马尾松群落 3 个类型。灌丛在东钱湖

选取了不同种类组成的 7 个类型，在天童林区选取了檵木-石栎灌丛 1 个类型。灌草丛在天

B 
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童林区选取了 2 个，在东钱湖地区选择 3 个以铁芒萁为优势种的群落类型。整个区域共选择

了 23 种代表 5 类不同退化程度的常绿阔叶林群落类型，每个类型各设置样地 4 个作为重复

（面积 10×10m
2
），重复样地间距离 5米以上，共有样地 92 个。样地选择时，为了避免环境

因素造成的影响，所选样地环境条件大体相似，即基本位于同一坡向，同一海拔范围，土壤

母质、土壤类型基本相同。 

表 1-1 中亚热带东部丘陵常绿阔叶林退化类型及其样地特征 

Table 1- 1 Degraded types of evergreen broad-leaved forests and characteristics of selected plots 

in hills of mid-subtropical of Eastern China 

植被类型 

Types 

群落类型 

Community types 

海拔 

Altitude 
(a,b) ＊

年龄

Age 

干扰历史 

Disturbance history 

成熟林  

Old forest 

栲树群落 

Castanopsis fargesii  Comm. 200 4,5 150 

受保护，无人类干扰 

Protected from human 

disturbance 

木荷群落 

Schima superba  Comm. 
163 4,3 100 

马尾松群落 

Pinus massoniana  Comm. 
115 4,0 60 

次生林 

Second forest 

木荷-米槠群落  

Schima superba - Castanopsis carlesii Comm. 
160 4,6 20 

废弃前有皆伐历史，废弃

后自然更新 

Clear-cutting prior to 

abandonment, and then 

protected for natural 

regeneration 

檵木-石栎群落  

Loropetalum chinense - Lithocarpus glaber  Comm. 
157 4,0 17 

灌丛 

Shrub 檵木-黄檀群落 

Loropetalum chinense -Dalbergia hupeana  Comm. 
110-140 28,0 17 

薪炭林，废弃后自然更新

Fuel forest, regenerated by 

natural means 

灌草丛 

Grassland 

铁芒萁-五节芒群落 

Dicranopteris pedata- Miscanthus floridulus Comm. 
120-150 20,0 2 

每 隔 两 年 清 理 一 次 

Clear-cutting every two years

马尾松人工群落 

Pinus massoniana Comm. 
176 12,6 30 

杉木群落  

Cunninghamia lanceolata Comm. 
145 4,7 25 

金钱松群落 

 Pseudolarix kaempferi Comm. 
230 0,3 25 

毛竹群落 

 Phyllostachys pubescens Comm. 
118 4,4 15 

人工林 

Plantation 

杨梅群落 

Myrica rubra Comm. 
125 4,0 11 

清理植被和根系后种植  

Afforested after clear-cut 

＊a，b表示样地个数，a是本研究所选样地数， b为引用样地数  Number of plots, a is in this study and b is cited from literature and documents in local 

forestry administration 

另外，还对本地区已有的研究结果（宋永昌等，1995）和林业部门的土壤普查资料进行

了选择引用，为避免环境因素造成的影响，引用标准是海拔在 250m 以下，100m 以上，地形

地貌（坡度、坡向、坡位等）与本研究所选样地尽量类似，且土壤取样厚度包含 0-20cm 土

层。前者包括：天童林区的 5 个栲树群落，3 个次生木荷群落，5 个次生米槠-木荷群落，3

个杉木群落的土壤分析结果。后者主要有：天童林区 3 个金钱松群落、2 个杉木群落，3 个

毛竹群落，1 个米槠-木荷次生群落的土壤分析结果；南山林区的 1 个马尾松人工林群落，
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育王林区的 2 个马尾松林人工林群落，1 个毛竹群落样地，双峰林区的 2 个杉木群落，3 个

马尾松人工林群落的土壤分析结果。引用样地资料共 34 个，共有样地 126 个。各退化类型

及相应的群落类型见表 1-1。 

6.2 森林砍伐系列 

由于本地区常绿阔叶林退化的主要原因为人类的砍伐干扰，因此，在对林业管理资料进

行调查和对林业管理人员进行咨询的基础上，从本研究以上所选的 92 个样地中筛选出 24

个样地，分别代表了 6类退化类型，按照两两对照归为 3组不同形式的砍伐实验。每组的群

落类型和样地特征如下： 

第一组：木荷群落与木荷-米槠群落 

木荷群落位于天童生态试验站右方300m左右、林道上方100m处，海拔163 m，坡度20º。

群落可分为三层：乔木层，主要以木荷为主，另有少量马尾松、石栎和苦槠，层高度为12-20m，

盖度为80％；灌木层主要以马银花、山矾和窄基红褐柃为主，伴有老鼠矢、黑山山矾和连蕊茶

等常绿灌木，层高度为1.5-5m，盖度60％；草本层主要为栲树、连蕊茶、狗脊、里白和蕨类等。 

木荷-米槠群落是 20 年前林场砍伐后，萌生而来。砍伐之前的群落结构特征类似木荷群

落，皆伐之后废弃任其自然更新，近年来林场开始进行抚育，主要手段为去除林下多茎秆萌

枝的数量，只保留主萌枝。从群落结构特征来看，主要优势种为木荷、米槠、栲树、石栎、

枫香和檫木等，常绿树种主要以残留根桩的萌生为主，落叶树来源于种子更新。乔木层高度

12 米左右，以木荷和米槠为主；林下灌木主要以常绿种类的萌枝苗为主，其中混杂连蕊茶、

柃木等常绿灌木种类；草本层多见红凉伞、狗脊、蕨等。 

第二组：马尾松群落与铁芒萁-五节芒群落 

马尾松群落位于防火道右则，海拔 135m，坡度 15º。群落可分为三层：乔木层，主要以

针叶树种马尾松和常绿阔叶树木荷组成，高度为 10-16m，盖度 80％。灌木高度为 1.5-5m，

盖度 50％，主要由檵木、马银花和山矾组成，第三层为草本层，主要种类为苔草等。地表

枯枝落叶积累较厚，主要为马尾松针叶，土壤贫瘠。 

铁芒萁-五节芒群落的前身同马尾松群落，由于松材线虫病的危害而在本研究调查之前

2 年被皆伐，皆伐之后废弃任其自然更新。从群落结构特征来看，主要优势种为铁芒萁和五

节芒，里面混杂淡竹叶、高粱泡、乌敛莓等灌草，高度 1m 左右，盖度极高，几乎覆盖整个

地面，常绿阔叶乔木的种子很难到达地表。 

第三组：石栎-檵木群落与铁芒萁-山鸡椒群落 

檵木-石栎群落位于防火道左侧，铁芒萁-山鸡椒群落上方，海拔 164 m，坡度 22º。群
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落分为三层：第一层主要以幼龄阶段的木荷、马尾松和石栎组成，高度 5-7m，层盖度约 60

％，第二层主要由檵木、苦槠、石栎和山矾等常绿阔叶树种组成，高度 2-4m，层盖度 100

％，第三层为草本层，主要种类为苦竹、铁芒萁、蕨等。地表枯枝落叶较厚，分解较快，土

壤比较肥沃。 

铁芒萁-山鸡椒群落的前身为石栎-檵木群落，由于比邻墓地，为了防火需要每 2 年清理

一次。该样地中木本植物很难定居，能够定居的种类主要有：具有极强萌枝能力的山鸡椒，

蕨类植物铁芒萁、蕨等，以及五节芒等草本植物。群落高度一般在 0.3m 以下，盖度 15%。 

6.3 人工林系列 

人工林栽植是该地区比较典型的人类干扰方式，本研究在天童林区所选择的人工林类型

主要为：杉木群落、毛竹群落和杨梅群落。 

杉木群落来源于人工改造，该群落的前身为木荷-米槠群落，在 1964 年被天童寺改造为

油茶林，当时的林地整理方式为炼山、刨根等全垦方式。1976 年天童林场接管后，改造为

杉木林，采取的种植方式也为全垦，种植后前三年内每年割草两次，第四年至第二十年每年

割草割灌一次，1996 年后开始保留林下常绿阔叶树种幼苗。同时，在种植后的第十年和第

十八年各间伐一次杉木，每亩间伐数量在 90 株左右，二十年后只清理枯死木，不再进行间

伐。目前群落高度在 15m 左右，乔木层种类为单一杉木，林下灌木有主要有：红楠、栲树、

苦槠、赤皮青冈、枫香和白栎等种类，盖度较低；草本中大青盖度较高，其它主要种类为栲

树、红楠、天仙果、紫萁、狗脊、鳞毛蕨等。 

毛竹群落的前身也为木荷-米槠群落，1960 年后由周边的人工毛竹自然侵入，在 1978

年左右全部侵入，常绿树种全部消失。在此之后，由林场作为经济林管理经营，每年割草一

次，施肥一次（碳酸氢铵-NH4HCO3，每亩 20kg），每年挖竹笋，每四年每亩间伐 25 株，每

次台风后清理风倒竹。目前群落高度在 15m左右，优势种类为单一毛竹，林下无灌木层存在，

草木层以络石、淡竹叶为主，间杂有高粱泡、细叶苔草、木防己等。 

杨梅群落的前身为薪炭林，类似于目前的石栎-檵木群落，1972 年被周围村民改造为杨梅

林，当时采取的种植方式为砍伐、刨根开垦、炼山等方式。种植后，每年割草二次，施肥一次

（碳酸氢铵-NH4HCO3，每亩20kg），采摘杨梅一次，林地内人工管理强度极高，土层较硬，板

结。目前群落高度7m左右，优势种类为单一杨梅，林下开阔，无灌木层，草本以淡竹叶为主。 

7. 实验方法 

实验步骤和方法详见各章节。 
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第二章 常绿阔叶林退化过程中土壤养分库

和碳库的特征 
 

    森林是陆地生态系统最重要的碳库和养分库，森林退化造成森林生态系统碳库和养分库

的极大损失。人类干扰（如过度采伐、不适当的利用等）是导致森林土壤退化的主要外在因

素之一，在此过程中，土壤碳素更多地被释放到大气层，土壤氮磷等养分元素也被大量的迁

入到大气和水域，导致了土壤碳库和养分库含量的衰减，从而进一步加剧了森林的退化程度。

森林土壤退化不仅与人类干扰的方式、强度等因素相关，也与植被类型发生变化后物种组成

特性的改变有关。本章先从区域尺度上对常绿阔叶林退化过程中土壤碳库和养分库含量的变

化特征进行比较研究，发现问题，找出规律；然后，以本区域最普遍的人类干扰方式（森林

砍伐与人工造林）对土壤碳库和养分库的影响为补充，探索常绿阔叶林退化过程中土壤养分

库和碳库的变化特征。 

通过对浙东丘陵常绿阔叶林退化过程中土壤碳库和养分库的调查，以及对砍伐干扰和栽

植人工林后土壤碳库和养分库变化特征的分析，本章研究试图回答以下两个问题：1）常绿

阔叶林退化为次生林、灌丛、灌草丛，甚至人工林后，土壤碳库和养分库的变化特征如何？ 

2）影响土壤碳库和养分库变化的主要因素是哪些？ 

1. 材料与方法 

1.1 样地选择和资料来源 

见第 1 章（研究方法）。 

1.2 样品采集和室内分析 

按照五点法，分别于 2004 年 7 月和 10 月在选定的 92 个样地内取样，共获得样品 460

个。采样时，先除去地面凋落物，然后将内径 7.5cm，长 20cm 的 PVC 管砸入土壤，获取 0-20cm

的土壤样品，在现场编号后装入塑料保鲜袋带回天童生态站，于 24h 内对每个样品称取 5g

进行土壤无机氮的提取，剩余样品在室内风干，然后按照常规方法研磨粉碎、过筛，然后装

入保鲜袋待测定有机碳、总氮和总磷。在采样时，每个样地同时随机多采 3 个样品，每种类

型共 12 个样品，进行土壤容重分析（105℃，24h）。 

土壤无机氮提取液在天童生态站提取后，马上在冰箱进行冷藏，一星期内用冷藏器皿带

回华东师范大学进行氨态氮和硝态氮分析。土壤总氮的测定采用标准凯氏法，土壤总磷采用
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高氯酸-浓硫酸法分别进行硝解，硝解采用德国产（VELP）温控硝解炉进行，样品硝解定容

后进行仪器分析，以上分析都采用 Skalar 养分流动注射分析仪完成。土壤有机碳测定采用传

统的外加热法。 

1.3 数据处理和统计分析 

由于引用资料中一般都没有土壤容重记录，但都记录了土壤有机质含量，因此采用以下

计算公式间接获得引用资料的土壤容重(Guo & Gifford, 2002)。 

64.1
OM%100

244.0
OM%

100BD
−

+
=  

其中：BD 为土壤容重，%OM 土壤有机质含量。 

另外，采用响应率 R 判断常绿阔叶林退化对土壤碳库和养分库产生的效应，通过以下公

式获得：  

100(%) ×
−

=
c

ce

x
xx

R  

其中：Xc 和 Xe 分别表示常绿阔叶林退化前后各类型土壤的碳（或养分）库含量平均值，

R 为响应率，正值表示增加，负值表示减少，值越大表明变化越剧烈（积累或衰减）。 

统计分析采用单因素方差分析法（ANOVA）分别判断常绿阔叶林退化和不同人工林类

型对土壤碳库、养分库的影响，方差分析前，首先采用X2检验判断各组数值是否满足正态分

布以及方差是否具有齐性，如果不满足，则对相应数值进行Log转换以满足单因素方差分析

的假定条件。方差分析结束后，采用Tukey检验进行各水平间均值的配对比较检验。方差分

析过程中，将不同退化类型和不同人工林类型分别作为自变量，土壤有机碳、氨态氮、硝态

氮、总氮、总磷含量和土壤容重分别作为因变量。对于砍伐前后的对照比较，以及人工林和

邻近自然群落的对照比较，采用t检验进行不同群落类型间碳库和各养分库的差异检验。上

述分析通过SPSS11.5 统计软件完成，同时，也利用SAS软件对该统计检验过程进行验证。 

2.结果 

2.1常绿阔叶林不同退化类型的土壤养分库和碳库 

在不同退化类型中，土壤有机碳含量从高到低依次为：成熟常绿阔叶林，次生林、灌丛、

灌草丛和人工林（表2-1）。ANOVA显示，常绿阔叶林退化不仅导致了土壤碳库含量的显著

下降（df=4，F=14.77，P﹤0.001），也导致了单位重量土壤碳含量的显著下降（df=4，F=22.21，

P﹤0.001）。进一步配对检验后发现，成熟林与其余各类型间，次生林与成熟林、灌草丛和
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人工林间，灌丛和成熟林、人工林间，灌草丛与成熟林和次生林间，人工林与成熟林、次生

林和灌丛间的土壤碳库含量都存在显著差异（P﹤0.05），其余配对间差异不显著（P﹥0.05）。 

    表2-1 常绿阔叶林不同退化类型土壤有机碳库和养分库含量 

Table 2-1 Contents of soil carbon and nutrient pools in various degraded types of evergreen broad-leaved forests 

总氮 氨氮 

NH4
+-N 

硝氮 

NO3
--N 

总磷 
退化类型 

Degraded types 
N＊

有机碳

Organic C 

(t.ha-1) 

Total  N Total  P 

(t.ha-1) (kg.ha-1) (kg.ha-1) (t.ha-1) 

容重 

Bulk density 

(g.cm-3) 

成熟林 Old forest 9 131.07±7.79 a+ 12.13±1.33 a 86.09±11.14 a 3.47±0.43 a 1.45±0.43 a 1.14±0.04 a

次生林Second forest 21 81.64±5.83 b 6.26±0.96 b 58.73±3.95 b 4.13±0.78 a 0.94±0.15b 1.33±0.01 b

灌丛 Shrub 28 68.30±2.41bc 6.24±0.59 b 74.69±3.5 a b 1.78±0.14 a 0.79±0.19 c 1.31±0.01 b

灌草丛 Grassland 20 60.63±3.06cd 5.50±1.05 b 83.57±9.29 ac 15.46±2.96 b 0.82±0.2 cb 1.35±.0.01 bc

人工林 Plantation 44 55.11±2.19d 4.46±1.08c 64.0±0.85 a b 4.22±0.78 a 0.69±0.12 c 1.38±0.01 c

＊样地数量 Number of replications, 数据为平均值±标准误差 Data are means±SE  

+同一列中标有不同字母的数值表示存在显著性差异, P<0.05. Different letters on the same column indicate 

significant differences at P<0.05 (Tukey) 

不同退化类型间土壤总氮含量的大小也是成熟常绿阔叶林最高，其次分别为次生林、灌

丛、灌草丛和人工林。常绿阔叶林退化不仅导致了土壤氮库含量的显著下降（ANOVA：df=4，

F=117.12，P﹤0.001），也使得单位重量土壤氮含量显著下降（ANOVA：df=4，F=189.63，P

﹤0.001），进一步配对检验结果见表 2-1。 

土壤总磷含量大小在各退化类型间的分布类似于总氮，森林退化也导致了土壤磷库含量

（ANOVA：df=4，F=33.06，P﹤0.001）和单位重量土壤磷含量（ANOVA：df=4，F=51.69，

P﹤0.001）的显著下降。配对检验结果见表2-1。 

    铵态氮在成熟林土壤的库容量最大，其次分别为灌草丛、灌丛、人工林和次生林；硝态

氮则在灌草丛的库容量最大，其次分别为人工林、次生林、成熟林和灌丛，都表现出了与有

机碳、总氮和总磷完全不同的分布格局。ANOVA显示，常绿阔叶林退化导致了土壤无机氮

库含量的显著变化（NH4
+-N：df=4，F=4.61，P﹤0. 01；NO3

--N：df=4 ，F=11.94，P﹤0. 001）。

配对检验结果见表2-1。另外，常绿阔叶林退化也导致了土壤容重的显著增加（ANOVA：df=4，

F=30.35，P﹤0.001），即使得土壤紧实度增加。 

2.2 常绿阔叶林退化过程中土壤养分库和碳库的响应率 

成熟常绿阔叶林退化为次生林对土壤碳库的削减效应最大（-37.71%），其次为将灌丛改

造为人工林（-19.31%）和次生林退化为灌丛（-16.34%），以及灌丛退化为灌草丛（-11.22%），

在裸地上种植人工林也略微降低了土壤的碳库（-9.11%）。 

如表2-2所示，土壤氮库含量在成熟林退化为次生林时下降程度最大（-48.39%），其余
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依次为：灌丛改造为人工林（-28.59%），灌草丛改造为人工林（-18.98%），和灌丛退化为灌

草丛（-11.83），比较特殊的现象是：次生林退化为灌丛土壤氮库反而有所增加（+1.31%）。 

 

表2-2 常绿阔叶林退化过程中土壤碳库和养分库的响应率R（%） 
Table 2-2 Response rate of soil carbon and nutrient pools during degradation of evergreen broad-leaved forest 

退化阶段 有机碳 
Organic C

总氮 
Total  N 

氨氮 硝氮 总磷 
NH4

+-N NO3
--N Stages of degradation  Total  P 

成熟林-次生林 
Old forest- Second forest 

-37.71 -48.39 -31.78 19.00 -35.17 

次生林-灌丛 
Second forest - Shrub 

-16.34 1.31 27.17 -57.02 -16.19 

灌丛-灌草丛 
Shrub- Grassland 

-11.22 -11.83 11.89 768.82 4.56 

灌丛-人工林  
 Shrub-Grassland 

-19.31 -28.59 -14.31 137.27± -13.12 

灌草丛-人工林 
Grassland -Plantation 

-9.11 -18.98 -23.42 -72.68 -16.3 

 

 

土壤铵态氮含量在成熟常绿阔叶林退化为次生林，灌草丛改造为人工林，灌丛改造为人

工林时都发生了衰减；相反，次生林退化为灌丛，灌丛退化为灌草丛使得土壤铵态氮含量发

生了积累。硝态氮含量下降程度最大的退化过程为在灌草丛上种植人工林，其次为次生林被

连续干扰而退化为灌丛；但是，当灌丛退化为灌草丛（+768.82%），以及将灌丛改造为人工

林（+137.27%）均使得硝态氮含量发生了显著积累，同时，成熟林退化为次生林也导致了

硝态氮的积累和释放（表2-2）。 

土壤磷库含量在成熟林退化为次生林（-35.17%），次生林退化为灌丛（-16.19%），裸地

改变为人工林（-16.3%），灌丛改造为人工林（-13.12%）的过程中都产生了削减效应，只有

当灌丛退化为灌草丛时反而有所增加。 

2.3 不同类型人工林的土壤养分库和碳库 

本地区的人工林相对常绿阔叶林而言，无论是群落外貌，还是种类组成，以及管理方式

上都存在较大差异，这种改变进一步加剧了土壤碳库和养分库的衰竭。通过对各类型人工林

进行方差分析发现（表2-3），不同的植物种类和经营管理措施既导致了土壤碳库的显著差异

（F=2.692，P=0.045），也导致了土壤总氮（F=7.148，P﹤0.001）、铵态氮（F=242.16，P﹤

0.001）、硝态氮（F=37.14，P﹤0.001）和磷库（F=11.518，P﹤0.001）的显著差异。就有机

碳库来说，毛竹林和金钱松群落最高，杉木群落和杨梅群落居中，最低的为马尾松群落，但

两两比较检验显示，只有毛竹林和其它类型间存在显著差异（P﹤0.05），其它类型间无显著
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差异（P﹥0.05）。在同样都受到人工干预的情况下，毛竹林较高的碳库含量主要与毛竹的生

物学特性有关，相比而言，毛竹根系通常在地下盘根错节，非常发达，周转率高，有利于土

壤碳库的周转和积累。 

对土壤养分库而言，杨梅群落氮库含量显著高于其它类型（P﹤0.05），其余类型间差异

不大（P﹥0.05），这与杨梅群落的施肥措施有关。土壤磷库含量变化幅度不大（表2-3），没

有明显的变化规律。铵态氮含量在毛竹林最高，其次分别为杉木群落、杨梅群落和马尾松群

落；硝态氮含量最高为杨梅群落，其次分别为杉木群落、毛竹林和马尾松群落，总的无机氮

含量在马尾松群落最低。各类型间无机氮含量的显著性差异见表2-3。 

 

表2-3 不同类型人工林的土壤碳库及养分库 

Table 2-3  Soil carbon, total N and P pools in different plantations  

总氮 氨氮 硝氮 总磷 有机碳

Organic C 
类型 

NO3
--N NH4

+-N Total  N Total  P 
Types 

(t.ha-1) (t.ha-1) (kg.ha-1) (kg.ha-1) (t.ha-1) 
毛竹群落  
Phyllostachys pubescens Comm.  

63.61±4.31b﹡ 3.57±0.27 a 24.51±0.31 a 1.58±0.31 a 0.76±0.02b

杨梅群落 
Myrica rubra Comm. 

56.14±1.94a 6.36±0.27b 22.37±0.18 b 3.98±0.25b 0.66±0.01ab

杉木群落 
 Cunninghamia lanceolata Comm.  

57.58±3.64 a 4.42±0.35 a 22.69±0.16 b 2.55±0.21 b 0.78±0.03b

马尾松群落 
Pinus massoniana Comm. 

47.68±3.33a 4.4±0.15 a 13.64±0.52 c 0.46±0.14 c 0.6±0.06 a

金钱松群落 
 Pseudolarix kaempferi Comm 

61.97±9.22 a 4.62±0.76 ab - - 0.64±0.02 ab

 

﹡同一列中标有不同字母的数值表示存在显著性差异, P<0.05. Different letters on the same column indicate 

significant differences at P<0.05(Tukey)，数据为平均值±标准误差 Data are means±SE  
 

    在进一步将人工林群落与其比邻的自然群落进行对照比较后（起点相同，但管理方式和

种类组成不同），可以发现（图 2-1），土壤养分库和碳库在这两者之间具有较大差异。人工

林土壤总氮库显著低于比邻的自然群落，其中杉木群落和比邻的木荷群落相比氮库含量下降

非常显著（P﹤0.001），毛竹群落和木荷群落相比也有显著下降（P﹤0.01），只有杨梅群落

和邻近的自然灌丛相比下降不显著（P﹥0.05），这既与杨梅林有施肥措施有关，也与灌丛群

落植物生长旺盛，因而消耗养分快有关。值得注意的是，毛竹群落也有施肥措施，但其氮库

容量却远远低于木荷群落，这与木荷群落处于自然演替的后期阶段，土壤氮素积累多有关。 

土壤铵态氮含量在三组人工林和自然群落的比较中下降均非常显著，可见，栽植人工林

大大降低了土壤氮素的可供给性，使得氮素一直处于紧缺状态。同样，硝态氮含量在前两种

人工林中也产生了显著下降，唯独杨梅林的土壤硝态氮含量显著高于比邻的灌丛群落，这与
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杨梅林地表植被稀疏（或几乎没有植被），植物吸收减少有关，也与该群落人类干扰频繁，因

而导致了土壤容重大（图 2-1），地面裸露，有利于硝态氮迁移有关。人工林的土壤磷库含量

与邻近自然群落相比，也具有类似于氮库的显著下降格局。从图 2-1 可以看出，三种人工林与

邻近自然群落相比碳库含量下降都非常显著，可见，栽植人工林不利于土壤碳库的积累和恢

复，而森林的自然恢复对土壤碳库的积累具有积极影响，人工林土壤碳库下降的原因主要可

以归结为长期的生物量输出，以及人类频繁的干扰等因素。 

 

 

     

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图 2-1 人工林与相邻自然群落土壤养分库、碳库和土壤容重的差异 
A：木荷群落(Schima superba Comm.)与杉木群落(Cunninghamia lanceolata Comm.); B：木荷群落(Schima superba Comm.)与毛竹群落

(Phyllostachys pubescens Comm.); C：石栎-檵木群落（Loropetalum chinense - Lithocarpus glaber Comm.）与杨梅群落（Myrica rubra Comm.）﹡

同一组中标有不同字母表示存在显著性差异, P<0.05(t test). 
Figure 2-1 Differences of nutrients pool, carbon pool and soil bulk density between plantation and its’ natural neighbour forest; 
Different letters on the same column group indicate significant differences at P<0.05(t test) 
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2.4 砍伐干扰对土壤养分库和碳库的影响 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图 2-2 砍伐处理后三组常绿阔叶林退化群落的养分库、碳库和土壤容重差异 
A：木荷群落(Schima superba Comm.)与木荷-米槠群落(Schima superba-Castanopsis carlesii Comm.); B：马尾松群落(Pinus 
massoniana Comm.)与铁芒萁-五节芒群落（Dicranopteris pedata- Miscanthus floridulus Comm.); C：石栎-檵木群落（Loropetalum 
chinense - Lithocarpus glaber Comm.）与铁芒萁-山鸡椒群落（Dicranopteris pedata- Litsea cubeba Comm.）﹡同一组中标有不同

字母表示存在显著性差异, P<0.05(t test). 
Figure 2-2 Differences of nutrients pool, carbon pool and soil bulk density among three logging treatments in 
degraded evergreen broad-leaved forests；Different letters on the same column group indicate significant 
differences at P<0.05(t test) 

从三组对照看，砍伐对土壤养分库、碳库和土壤容重的影响各异（图2-2）。土壤总氮养

分库在砍伐后虽然总体表现出下降的趋势，但在石栎-檵木群落与铁芒萁-山鸡椒群落（此后

称为C组）间降低不显著（t=0.884,df=3,P=0.442），而在木荷群落与木荷-米槠群落（此后称

为A组）间,马尾松群落与铁芒萁-五节芒群落（此后称为B组）间下降非常显著（A：

t=5.23,df=6,P=0.002；B：t=5.88,df=6,P=0.01）。相反，砍伐后土壤磷库含量总体上都有升高，
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虽然A组和B组间都不显著（A：t=-2.15,df=6,P=0.076；B：t=-2.07,df=3,P=0.131），但C组升高

极其显著（t=-80.15,df=3,P<0.001），这与磷素在稳定状态下的难释放特性有关，而在砍伐干

扰后，地表的凋落物和土壤中的死有机体增多，加之光照和温度等环境因素的改变，加速了

磷素的释放，因而在砍伐处理后土壤磷库含量都发生升高的现象。 

与土壤总磷的变化趋势类似，土壤无机氮库也在砍伐后表现出升高的趋势。NH+
4-N在

三组砍伐对照中都发生了非常显著的升高（A：t=-11.32,df=3,P=0.001；B：t=-12.71,df=3,P=0.001；

C：t=-3.79,df=3,P=0.032）；NO-
3-N虽在A组的升高不显著（t=-0.32,df=3,P=0.772），但在其它

两组具有显著性的升高（B：t=-2.89, df=3, P=0.023；C：t=-47.47,df=3, P<0.001）。可见，随

着森林被砍伐，加速了土壤无机氮库的释放，尤其是NO-
3-N含量升高极大的提高了群落氮

损失的风险。 

土壤有机碳库含量与总氮含量的变化趋势类似，在砍伐后发生了显著下降，三组对照之

间都具有显著性差异（A：t=25.06,df=3, P<0.001；B：t=3.6,df=3,P=0.037；C：t=3.29,df=3,P=0.046）。

砍伐森林过程中地上生物量的大量输出，导致了土壤有机碳库含量的极大下降。从土壤容重

来看，砍伐后总体上都表现出升高的趋势，但变化不显著，仅在C组发生了显著提高

（t=-5.42,df=3,P=0.012），而在其它两组（A：t=0.77,df=6,P= 0.472；B：t=-1.56,df=3,P=0.216）没有

显著性的提高。从这三组砍伐对照的不同处理方式来看，C组经历的砍伐频率高（每年一次），

而其它两组的砍伐频率远远小于C组，可见，频繁的砍伐和人类干扰是导致土壤容重增加的

原因，从而导致了土壤紧实度增加，进而对土壤养分库和植物生长严重影响。 

3.讨论 

3.1 常绿阔叶林退化过程中土壤的养分库和碳库特征 

在常绿阔叶林退化为次生林、灌丛、灌草丛和人工林的过程中，土壤氮磷养分库和有机

碳库的含量逐步递减，相对而言，常绿阔叶林顶级群落土壤具有最大的养分库容量和有机碳

库容量（表2-1）。因此，可以认为，在亚热带丘陵地区的众多植被类型中，常绿阔叶林顶极

群落具有最大的土壤养分库和碳库容量，是区域生态系统最大的养分库和碳汇之一，对维持

区域的生物地球化学循环功不可没。 

常绿阔叶林退化是一个复杂的过程，不同退化阶段土壤碳库和养分库的变化受不同的因

素所影响，需要具体情况具体分析。 

3.1.1 成熟常绿阔叶林退化为次生林 

次生林大都是某一历史阶段大规模伐木废弃后，任其自然更新形成。此类干扰方式不仅
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造成地上生物量的大量输出，也导致了土壤碳库含量（P=0.001）的显著下降（-37.71%）。

造成土壤碳库下降的原因主要为：首先，砍伐强度大，林地清理强度高（如收获地面凋落物），

因而导致了大量的土壤碳输出(Guo & Gifford, 2002; Osher et al., 2003)；其次，当地林业部门

采取的抚育管理措施是导致土壤碳库不能有效恢复的重要因素，如逐年清理林地内的枯死

木，清理林下灌木，并焚烧残余凋落物等；另外，常绿阔叶林在砍伐后，首先侵入林地的为

马尾松等针叶树种，在演替的中前期，马尾松几乎一直是优势种，马尾松不但凋落叶分解缓

慢（王希华等，2004a），细根比例也较少(施家月, 2005)，这些特性都不利于土壤碳库恢复。 

成熟林退化为次生林不仅导致了土壤氮库含量的显著下降（-48.39%，P﹤0.001），也导

致土壤磷库含量的显著下降（-35.17%，P=0.019）。这是因为当森林被砍伐后，光照增强，

温度升高，加速了土壤氮素的矿化速率(Hughes et al., 2002)，大量的养分元素转化为无机形

态，硝态氮库含量增加了19.0%，在既缺乏植物吸收，又在地表径流增强的情况下，硝态氮

不但通过地表冲刷流失，也通过反硝化、挥发和渗漏等方式损失(Montagnini & Buschbacher, 

1989)，因此大大减小了土壤氮素的养分库含量。其次，砍伐干扰造成的生物量大量输出也

加速了氮、磷养分元素的损失，由于N素非常容易挥发，因此，砍伐森林后地上植被中贮存

的N含量会损失50-90%(Hughes et al., 2002; Kauffman et al., 1998)；同时，由于粗死木质残体

为非共生固氮过程和与其相关的固氮菌提供生境、营养和碳库储存(Currie & Jadelhoffer, 

2002; Fisk et al., 2002; Harmon et al., 1990; Harmon et al., 1986)，因此，当地林业管理部门采

取的逐年清理措施，极大的破坏了次生林氮素的补充来源。另外，群落种类组成的改变也是

导致次生林土壤养分库下降的重要原因(Herbert et al., 1999; Powers, 2004)，即：演替中前期

的优势种类马尾松采取的是保守的养分利用策略（王希华等，2004b），不但养分转移率高，

返还土壤的氮素量少（王希华等，2004c），而且凋落物难以分解，养分释放缓慢（王希华等，

2004a），这些特征都不利于土壤养分库含量的增加。 

3.1.2 次生林退化为灌丛与灌草丛 

当次生林退化为灌丛后，土壤碳含量下降了16.34%，但差异不显著（P﹥0.05），而灌丛

继续退化为灌草丛也未导致土壤碳库的显著差异（-11.22%，P﹥0.05）。据访问当地林业管

理人员，该地区以前对薪炭林的收获每隔五到六年进行一次，频繁的干扰使得土壤紧实度显

著增加，进而导致了碳密度的增大(Dechert et al., 2004)，即单位重量土壤碳含量增多，

因此碳库含量虽有下降，但不显著。其次，砍伐频率高使得马尾松等针叶树种基本难以持久

占据竞争优势，反而为铁芒萁、五节芒等草本植物和强阳性的落叶灌木提供定居和迅速生长

的机会，这些草本植物生命周期短，返还土壤的碳源多，有利于土壤碳库的输入(Conant et al., 
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2001; Dechert et al., 2004)。另外，一些非常耐砍伐的植物种类，即使在两年一次的砍伐周期

下，残留根系上产生的萌枝仍然能够迅速生长，具有较强的碳库维持能力。因此，总体来说，

在中亚热带地区，由于良好的水热资源，在人类适当频率的砍伐干预下，灌丛和灌草丛甚至

比马尾松次生林具有更强的碳库缓冲能力，这种优势主要表现在土壤碳库的输入方面。 

次生林退化为灌丛未造成土壤氮库含量的显著下降（P﹥0.05），反而略有增加（+1.31），

一方面是由于在高强度的砍伐干扰下，生境条件发生显著改变，种类组成也相应改变，此类

型生境中往往能使豆科种类成功定居和生长，如黄檀、胡枝子等，这些种类都具有固氮能力，

无疑可以补充土壤氮库含量(Herbert et al., 1999; Knops et al., 2002; Knops & Tilman, 2000)，

从而可以弥补砍伐造成的氮输出(Jaramillo et al., 2003)。另一方面，砍伐造成的枯落物积累

在地表，加之灌丛内光照增强，加速了凋落物的分解速率(Juo & Manu, 1996; McGrath et al., 

2001)，使得铵态氮含量急剧增加（+27.17%）。由此可见，灌丛比次生林的土壤氮输入途径

更多，氮循环机制更趋复杂，可能是生态系统为了抵御干扰胁迫而采取的一种调节机制。另

外，砍伐导致地表植被稀疏，土壤与空气的接触面积大，相对森林来说，大气氮沉降的输入

量更多，因此也在一定程度上平衡了土壤氮库的输入输出逆差。 

而当灌丛被砍伐形成灌草丛后，单位重量土壤氮含量虽然降低显著（P=0.016），但氮库

含量未发生显著降低（-11.83，P=0.082）。当裸地形成后，由于光照充足、一定程度上提高

了土壤氮素的矿化速率，铵态氮和硝态氮分别增加了11.89%和768.82%。但是硝态氮含量的

增多意味着氮损失的风险也增大(Hughes et al., 2002)，即：在缺乏植物吸收，地表径流增强

的情况下，硝态氮非常容易通过地表径流、渗漏和反硝化而损失(Montagnini & Buschbacher, 

1989)，最终势必导致土壤氮含量的减少，但由于裸地形成过程中伴随着土壤容重的增大，

因此使得土壤氮库含量的下降程度相对而言不显著。 

土壤磷含量在次生林改变为灌丛后下降显著（-16.19，P﹤0.05），无疑，长期的地上生

物量输出是造成土壤磷含量大量下降的主要原因。而当灌丛退化为灌草丛后，土壤总磷含量

未发生显著下降（P﹥0.05），反而略有增加（+4.56），这与灌草丛光线充足，凋落物分解快，

有利于磷素释放有关(Garcia-Montiel et al., 2000; McGrath et al., 2001)，也与裸地类型中容易

受到水蚀、风蚀等因素有关，即：增加了土壤和岩石磷素的释放速率。 

3.1.3 灌丛、灌草丛改造为人工林 

长期以来，亚热带地区为了缓解用材需要，而将大量的次生林和灌丛清理，然后改造为

人工林。从本研究区域来看，灌丛被改造为人工林导致土壤碳库含量下降19.31%，差异非常

显著（P=0.001），而在灌草丛上种植人工林虽然也导致土壤碳库含量下降（-9.11%），但影
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响不显著（P=0.802）。在此过程中，土壤氮库含量也发生了显著下降（-28.59%，P﹤0.001；

-18.98%，P=0.001），铵态氮含量分别下降了14.31%和23.42%，硝态氮含量只在灌草丛改造

为人工林时下降（-72.68%），而在灌丛改造为人工林时则反而增加了137.27%。单位重量土

壤磷含量虽然下降显著（P=0.012；P=0.033），但总的土壤磷库含量下降不显著（-13.12%，

P=0.128；-16.3%，P=0.07）。 

人工林土壤碳库与养分库含量的下降既与植物种类组成的改变有关（多为针叶树），更

重要的原因是人工抚育措施的干预(Osher et al., 2003)，如割草、清理下木层、收获地表凋落

物等，这些人工干预措施加剧了土壤碳源和养分来源的限制(Knoepp & Swank, 1997)。另外，

由于人类活动剧烈，因此导致土壤紧实度越来越高，土壤表层结构硬化(Alegre et al., 1986; 

Hughes et al., 2002; Kauffman et al., 1998)，土壤持水能力减弱和气体交换功能衰退，进而使

得土壤碳、氮通过地表径流、渗漏等方式而流失(Montagnini & Buschbacher, 1989)。 

对土壤养分库而言，杨梅群落氮库含量显著高于其它类型（P﹤0.05），其余类型间差异

不大（P﹥0.05），这可能与杨梅群落的施肥措施有关。土壤磷库含量变化幅度不大（表2-3），

没有明显的变化规律。总体来看，人工林类型对土壤碳库、养分库具有显著影响，但由于管

理措施之间的差异，变化相当复杂，其规律难以掌握。但通过与天然次生马尾松群落比较，

各类型人工林的碳库、养分库都显著下降（P﹤0.05），即使本研究所涉及的毛竹群落和杨梅

群落都有过施肥措施，但其养分库含量仍远远低于常绿阔叶林成熟群落以及其它处于不同退

化阶段的次生常绿阔叶林群落，因此，可以认为人工管理措施是调节人工林土壤碳库和养分

库收支平衡的重要杠杆(Dechert et al., 2004; Knoepp & Swank, 1997)。 

3.2 影响退化常绿阔叶林土壤养分库和碳库特征的主要因素 

常绿阔叶林退化过程中土壤养分库下降和碳汇消失是一个复杂的过程，不同性质的人

类干扰方式、土地利用历史及其植物种类组成的变化等共同产生影响，概括起来主要包括以

下4方面：（1）砍伐导致的大量生物量输出和森林管理措施的影响；（2）植物种类组成的改

变；（3）土壤物理性质的改变；（4）养分和有机碳的主要生物化学转化环节发生改变。 

砍伐最显著的影响是降低森林的生物量，当自然森林被退化植被所代替，地上生物量通

常都会不同程度的降低(Brown & Lugo, 1990; Lugo & Brown, 1993; McGrath et al., 2001)。据

研究，不定期砍伐的森林生物量比自然森林低30-80%，温带地区生产性森林的生物量比同区

的自然森林低40-50%，平均而言，在经过数个“生长-收获”周期后，管理森林的碳贮量仅

是未受干扰森林的30%(Cooper, 1983)。森林收获后的20年间土壤碳含量一直呈降低状态，20
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年之后才开始逐渐增加(Black & Harden, 1995; Covington, 1981)。本研究也表明（图2-2），砍

伐森林过程中地上生物量的大量输出，导致了土壤碳库和氮素养分库含量的显著下降。随着

砍伐频率的增高，虽然土壤无机氮库含量会显著上升，但同时意味着系统的氮损失风险显著

加大，因此，从长远而言，由砍伐而导致的土壤无机氮库增加只是瞬间现象，在缺少植物吸

收的情况下，其最终结果是从系统内输出，从而导致了被砍伐森林的总氮库含量显著下降。 

亚热带东部丘陵地区的地带性植被为常绿阔叶林，但在长期的人类干扰下，当森林遭受

长期砍伐而被改变为次生林、灌丛直至灌草丛后，顶极群落的优势种类大大减少甚至消失，

新形成的生境被那些耐砍伐胁迫、高生长以及耐瘠薄的植物种类所占据，群落种类组成发生

了根本性的改变(Dupouey et al., 2002)。这些完全不同于顶级种特性的种类，则对生态系统

功能产生了完全不同的影响(Herbert et al., 1999)，例如草本的增多使得整个群落的光合途径

比例发生改变，从而改变了碳库的积累过程(Fynn et al., 2005; Knops et al., 2002; Knops & 

Tilman, 2000)；豆科植物的增多改变了氮素的生物地球化学循环途径(Dechert et al., 2004; 

Jaramillo et al., 2003)；针叶植物的增多使得群落的养分循环途径更多采用了内循环的形式

（王希华等，2004ac），大大减少了对土壤的养分归还量。 

在常绿阔叶林退化过程中，由于人类干扰强度的增大，使得土壤紧实度增加，导致植物

根系的伸展能力下降，土壤持水能力减弱和气体交换能力衰退，从而进一步导致了土壤物理

性质的退化(Eden et al., 1990)，这种改变加速了土壤有机质和养分元素的流失 (Alegre et al., 

1986; Kauffman et al., 1998)。另外，土壤温度、水分条件以及其它非生物因子的改变，间接

的引发了土壤微生物、土壤动物种类组成和结构的变化，在这些因素的综合影响下，土壤有

机碳和氮磷养分元素的主要生物化学周转环节也受到了极大的影响，比如随着土壤温度升

高，土壤氮素矿化速率增加，土壤呼吸消耗增大，土壤死有机体的养分释放加快等(Jaramillo 

et al., 2003)，这些过程进一步加剧了养分元素和碳素的外流。 

总之，从以上分析可以看出，砍伐干扰改变了地表植物群落的分布格局和结构(Foster, 

1992; Foster & Zebryk, 1993; Fuller et al., 1998)，植物群落种类组成的改变反过来又影响到土

壤的形成和发育进程(Dupouey et al., 2002; Herbert et al., 1999; Wadsworth et al., 1988)，也从

根本上改变了土壤的养分库和碳库大小。在此过程中，森林砍伐强度的增大意味着生态系统

生物量的输出越大，同时意味着采取不同生活史策略的植物种类侵入受干扰群落的机会越大

(Latty et al., 2004)，也意味着生态系统结构和功能发生改变的风险越大，这些变化对土壤养

分库和碳库的影响是显著的，彻底改变了土壤和植物之间原有的相互作用关系(Herbert et 

al.,1999; Juo & Manu, 1996; Powers, 2004)。 
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第三章 常绿阔叶林退化过程中土壤有机氮

素矿化特征 

 
土壤养分影响植被性质是通过有效养分大小而起作用，虽然养分库大小可以反映土壤的

资源供应水平，但对植被生产力、物种组成和多样性等群落性质起关键作用的则是可利用性

养分（available nutrient）。众多的研究表明，大多数生态系统缺氮（本研究中第2章也认为本

研究地区退化森林群落缺乏氮素），可利用性氮素（available N）通常被认为是限制植物生

长和控制森林生产力的基本决定性因子，并非因为森林土壤中缺氮，而是因为氮的可利用性

不高（苏波等，2001）。植物的可利用氮素主要来源于土壤氮素的矿化与硝化作用，由于有

机氮在矿化与硝化成NH+
4-N和NO-

3-N后，可能被土壤微生物和土壤动物吸收利用，并同化

为自身组织而使部分N被固持(immobilization)，因此，植物所能利用的氮是总矿化氮减去微

生物和土壤动物固持的氮后所剩余的净矿化氮量。 

    土壤氮素的矿化/硝化速率在不同森林类型间变化极大，即使在具有相同土壤母质的相

邻植物群落之间也具有较大差异(Klingensmith & Van Cleve, 1993)。在影响氮素矿化/硝化的

诸多因素中，除温度和湿度等非生物因素外，植物群落的物种组成和群落动态是控制土壤氮

素转化的重要生物性因素（苏波等，2002）。不同植物会通过对遮荫状况、生物固氮、凋落

物产量和质量(主要指C/N,木质素/N)，以及对土壤动物、微生物种类和活性的不同影响，

来进一步影响土壤养分循环(Bengtsson et al., 2003; Berendse, 1990; Braisa et al., 2002; 

Chapman et al., 2006; Hawkes et al., 2005; Knoepp, 1998)。另外，不同的森林管理措施也能显著

改变土壤氮循环，森林砍伐后，氮的矿化速率和硝化速率通常在起初都会增加(Holscher et al., 

1997)，伴随着矿质化氮含量的增大，这些增加的氮如果不能被植物吸收，则非常容易通过渗漏

方式流失(Montagnini & Buschbacher, 1989)。在起初的N矿化率增加后，当新的植物群落形成后，

氮矿化通常都会下降(Neill et al., 1997; Neill et al., 1999; Verchot et al., 1999)，导致土壤中矿质化

氮含量的减少。 

对常绿阔叶林来说，第2章的研究表明，其退化过程不但导致植物种类发生了显著的改

变，也使得土壤氮库产生了极大的消长波动，例如次生针叶林中土壤氮库的衰减和灌丛中土

壤氮库的增加。如前所述，造成这种波动的原因主要有：（1）人类砍伐干扰造成的生物量输

出；（2）植物种类改变（如针叶树种和豆科植物具有不同的作用）后，凋落物（包括叶和细

根）质量的不同；（3）环境改变后群落抵抗氮素流失的能力，和接受外界氮素输入的能力等。

 40



在这些因素的共同作用下，不同退化群落土壤氮素的转换过程，尤其是提供可利用性氮素的

能力是限制植物生长和维持土壤氮库大小的重要环节，但是，一直以来，对此重要环节没有

进行过详细的研究。本章以常绿阔叶林退化过程中土壤氮素的矿化/硝化特征为主要研究内

容，探索在人类干扰影响下，植物种类组成改变等原因对土壤氮素关键转换环节的影响机理，

为进一步了解常绿阔叶林退化过程中土壤氮库的消长成因提供依据，也为下一步探索常见植

物种类的养分利用策略和植物群落的养分利用效率提供参考。本章研究试图分别回答以下2

个问题：1）常绿阔叶林退化过程中，土壤氮素的矿化/硝化特征及其主要影响因素是什么？

2）常绿阔叶林退化对土壤氮素矿化/硝化机理有何影响？ 

1. 材料与方法 

1.1 实验设计 

本章也从以下三方面分别对土壤氮素的矿化/硝化特征进行研究，即：在植被类型层次

上常绿阔叶林的退化，人工林栽植以及森林砍伐。在对浙东丘陵较大区域的土壤养分库进行

基本了解的基础上（第 2 章），根据常绿阔叶林的退化状况和对土壤养分库的影响，以及便

于实验操作等因素，本章的研究地点主要集中在天童地区。在该地区，选择了 11 种分别代

表不同退化程度的群落类型（包含在上一章研究的 23 种群落类型中），代表 6 种植被类型，

分别是：成熟常绿阔叶林的栲树群落，次生常绿阔叶林的木荷群落和木荷-米槠群落，次生

针叶林（包括针阔混交林）的马尾松群落和木荷-马尾松群落，次生灌丛的檵木-石栎群落，

次生灌草丛（包括 2 个铁芒萁-五节芒群落），人工林（包括杉木群落、毛竹群落和杨梅群落）。

这 11 种群落类型的不同组合方式构成了本章以及此后各章节所涉及的 3 个研究层次，在进

行研究时，每个群落类型各设置 4个样地作为重复（面积 10×10m
2
）。 

1.2 野外培养 

自2004年6月至2005年6月间，采用野外PVC管顶盖埋管培育法(PVC tube closed-top 

incubation method) 进行土壤氮素矿化培育, 此方法具有简单易行，不破坏土壤结构等优

点(Robertson et al., 1999)。为了跟踪氮素矿化量随气温的变化情况，按照研究地区的气温

变化特征，在一年内共划分了5个培育周期，具体时段见表3-1。 

每个培育起始时期，在各样地中按照对角线法选取5个采样点，每点设置1个PVC管（内

径7.5cm,高20cm，每种群落类型共20个重复样点）。在每点先用PVC管取0-20cm层土样1

个，用作初始NH+
4-N和NO-

3-N浓度测定,然后再取出1个土样,尽可能不破坏其原有结构,

用塑料薄膜包住上口,用橡皮筋扎住,下口用棉线纱布包好,同样用橡皮筋扎住,再插入原
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孔,培育一段时间后取出土样。在每个培育周期，再重复上述工作，本实验在一年中共连

续培育了5个时期(表3-1)。在进行土壤取样时，先用手将地面的凋落物清除，直到露出表

层土壤为止。为保证培育时间一致，每次的取样工作都在一天或两天内完成。此外,每样

地每次多取1个土样，全年每种退化类型各取20个土样供测量土壤容重（105℃，24h）。 

表3-1 土壤氮素矿化/硝化实验野外培育周期 

Table 3-1 The field incubation periods in the experiment of net N mineralization/nitrification  

培育时段 

Incubation period 1 2 3 4 5 

日期 Date 
2004.6.7- 

2004.7.26 

2004.7.26- 

2004.10.4 

2004.10.4- 

2004.12.4 

2004.12.4- 

2005.3.4 

2005.3.4- 

2005.6.7 

 

1.3 无机氮提取和化学分析 

取出的土样（包括初始样和培育样）在现场编号后装入塑料保鲜袋，放入冷藏器皿中，

在3小时内带回天童生态站保存在4℃的冰箱中，由于工作量巨大（每次共440个样品），因

此只能在三天内完成所有土壤样品的NH
+
4-N和NO

-
3-N提取。 

    在提取前，先手工拣出土壤中的细根和石头等，然后将剩余土壤过18目筛，之后，每

个样品称取新鲜土20g用于土壤干湿重测量（105℃，24h），剩余样品称取5克用于NH+
4-N

和NO-
3-N的提取。提取时，将称量好的土样置入离心管，然后加20ml的KCL（2M）提取液，

将离心管封闭严密后放入摇床上振荡1小时。以上步骤结束后，将样品静置半小时，再用

滤纸过滤上清液，然后立刻将滤液装入塑料瓶，放在冰箱中进行冷藏，待所有提取工作完

成后，一星期内将样品用冷藏器皿（4℃）带回华东师范大学进行NH
+
4-N和NO

-
3-N的测定。

在此过程中，每批次提取液同时完成5%的重复样和空白样。NH
+
4-N和NO

-
3-N的测定由养分流

动注射分析仪（Skalar, Neathland）完成，NH
+
4-N测定用靛酚蓝比色法，NO

-
3-N测定用镀铜镉

还原-重氮化耦合比色法。 

1.4 数据处理 

氮素净矿化(或氨化和硝化)速率等于管中土壤从时间T0培育到时间T1后NH+
4-N和

NO-
3-N浓度之和的变化值。设C0和C1分别为培育前后土壤中NH+

4-N和NO-
3-N浓度

(mg-N·kg-1土)之和，则氮素净矿化速率Rmin(mgN·kg-1·d-1)即为： 

Rmin=(C1-C0)/(T1-T0) 

同理氨化速率Rammon与硝化速率Rnitri可由以下公式计算: 

Rammo=(C1ammon-C0ammon)/(T1-T0) 

Rnitri=(C1nitri-C0nitri)/(T1-T0) 
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其中，C1ammon和C0ammon分别为培育前后土壤中NH+
4-N浓度(mgN·kg-1)；C1nitri和C0nitri分

别为培育前后土壤中NO-
3-N浓度(mgN·kg-1)。各退化类型的年矿化(或氨化和硝化)速率和特

定周期的矿化速率是各重复样地的平均值。 

统计分析：采用单因子方差分析法（ANOVA）判断常绿阔叶林退化对土壤氮素矿化/

硝化特征的影响，也利用单因子方差分析法分别判断各类型季节间的氮素矿化/硝化速率。

方差分析前，首先采用X
2
检验判断各组数值是否满足正态分布以及方差是否具有齐性，如果

不满足，则对相应数值进行Log转换以满足单因素方差分析的假定条件。方差分析结束后，

采用Tukey检验进行各水平间均值的配对比较检验。方差分析过程中，将不同退化类型和季

节动态作为自变量，土壤氨化速率、硝化速率和矿化速率作为因变量。另外，对砍伐前后不

同群落间土壤氮素矿化/硝化速率的比较，以及人工林和邻近自然群落间土壤氮素矿化/硝化

速率的比较，均采用t检验。上述分析通过SPSS11.5统计软件完成。 

2.结果 

2.1 土壤无机氮库的季节动态 

  通过ANOVA分析可知，各群落的NH
+
4-N和NO

-
3-N含量都具有显著的季节动态（P﹤

0.05），在夏季水热充足条件下，绝大部分群落类型的NH
+
4-N与NO

-
3-N含量均达到了全年最

高值，而在相对寒冷的冬季，各群落的无机氮含量达到全年的最低水平。在全年中，大多

数群落的无机氮最高和最低含量之间相差有 10 倍左右，变化非常剧烈。 

    从变化格局来看（图 3-1），栲树群落的NH
+
4-N与NO

-
3-N含量虽具有非常显著的季节动态

特征（P﹤0.001），但全年变化较平稳，无大起大落现象，且全年最高值没有出现在 7 月温

度最高的时候，而是相对滞后的出现在 10 月，表现出了与其它群落不同的季节格局。木荷

群落的NH
+
4-N与NO

-
3-N含量具有显著的季节动态（P﹤0.001），最高值出现在夏季气温最高的

条件下，远远高于其它季节，最低值出现在冬季，两者之间相差 15 倍左右，是一种典型的

单峰型季节动态格局。在木荷-马尾松群落与马尾松群落中，NH
+
4-N与NO

-
3-N含量也具有显著

的季节动态，虽然最高值、最低值出现的时间与木荷林相同，但在秋季末期出现了第二个

高峰，呈现出双峰型的季节格局。檵木-石栎群落与灌草丛NH
+
4-N与NO

-
3-N含量的季节动态

也非常显著，季节动态格局类似于马尾松-木荷群落的单峰型。 

如上所述，在春末夏初（2004.6.7），所有退化阶段的无机氮库都处于比较小的时期，

其中灌草丛的NH
+
4-N与NO

-
3-N含量均高于其它阶段，这与该退化类型植被稀疏，地表光照充

足，土壤温度升高迅速有关。这一时期，各退化类型NH
+
4-N含量的大小排序是：灌草丛、
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木荷群落、马尾松群落、栲树群落、檵木-石栎群落和木荷-马尾松群落，与群落退化程度

没有相关性，NO
-
3-N含量的大小排序也是如此。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图 3-1 常绿阔叶林及其退化群落土壤无机氮素的季节动态;数据为平均值(标准偏差) 
Figure 3-1 Seasonal dynamics of soil inorganic nitrogen in typical and degraded evergreen  

 

    盛夏季节（7.26），各退化阶段的无机氮库含量都处于最高时期，随着退化程度增强，

NH
+
4-N含量的总体趋势是逐步增大，但在灌草丛略有降低。进一步配对检验显示，栲树群

落与木荷群落间NH
+
4-N含量差异显著（P﹤0.001），在木荷群落退化为木荷-马尾松群落，

broad-leaved forests (mg-N /kg, dry weight); Data are means (SD)
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以及木荷-马尾松群落退化为马尾松群落过程中含量增加不显著（P﹥0.05），而马尾松群落

退化为檵木-石栎群落阶段NH
+
4-N含量增加显著（P﹤0.05），檵木-石栎群落最后退化为灌草

丛时NH
+
4-N含量略有下降，但不显著（P﹥0.05）。这一时期的NO

-
3-N含量则没有表现出上述

规律，其含量在灌草丛最高，其次为退化中期的针阔混交林阶段；总无机氮库含量表现出

了与NH
+
4-N含量类似的分布格局。 

夏末秋初（10.4），无机氮含量与群落退化程度的顺序也没有表现出一致性，缺乏明显

的规律。在秋末冬初（12.4），虽然NH
+
4-N与NO

-
3-N含量也没有表现出与群落退化一致性的

规律，但表现出了另一个显著的特征，那就是退化中期的木荷-马尾松群落和马尾松群落

的无机氮含量远远高于其它群落。在冬末春初（3.4），虽然也缺乏明显的递进或递减规律，

但退化后期群落的含量则显著高于退化前期群落。 

从年均值来看，NH
+
4-N含量则随着群落退化程度的增强有逐渐增大的趋势，但在马尾

松群落和檵木-石栎群落阶段略有降低，在灌草丛又逐步增大。NO
-
3-N含量缺乏明显的规律，

总无机氮含量则随退化程度增强而显著增大，仅在檵木-石栎群落略有降低。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

   

图 3-2 各类型人工林土壤无机氮素的季节动态;数据为平均值(标准偏差) 
Figure 3-2 Seasonal dynamics of soil inorganic nitrogen in different plantations (mg-N /kg, 
dry weight); Data are means (SD) 

 45



   对三种类型的人工林来说（图 3-2），土壤无机氮含量也具有显著的季节动态，NH
+
4-N

含量的最高值出现在盛夏季节，而NO
-
3-N含量的最高值出现在冬季，但总体来看，均呈现

出单峰型状态。 

2.2 不同群落类型土壤氮素的矿化/硝化速率及季节动态 

从图 3-3 可以看出，在盛夏开始（6.7-7.26），氮素的氨化速率远远高于硝化速率。从

各群落间的差异来看，氨化速率基本随着退化程度的增加而增加，但在马尾松群落略有降低；

硝化速率随着退化程度的增加而降低，在檵木-石栎群落阶段下降尤其明显；矿化速率则随

着退化程度的增加而增加，但在木荷-马尾松群落间略有波动。到盛夏末期（7.26-10.4），

除栲树群落外，其余群落都是硝化速率远远高于氨化速率。从各群落间的差异来看，氨化速

率在栲树群落最高，其余退化阶段均为负值，也就是说，在这一时期只有栲树群落的净氨化

氮盈余，其它退化群落的铵态氮都被土壤动物和微生物吸收利用而发生固持。各退化阶段间

的硝化速率没有明显的规律可循，总体而言，只有马尾松群落的硝态氮被土壤动物和微生物

所固持，其余阶段间都有盈余，栲树群落仍然最高。矿化速率与该时期的氨化速率类似，即：

栲树群落最高，有机氮转化为无机氮的量高于被微生物所固持的量，其余退化阶段均为负值，

大量的无机氮被土壤动物和微生物所吸收，尤其以马尾松群落最为显著。 

在秋季（10.4-12.4），只有木荷-马尾松群落与檵木-石栎群落的氨化速率小于硝化速

率，其余群落都是氨化速率高于硝化速率。该时期只有檵木-石栎群落的氨化速率为负值，

其余群落都发生了积累，尤其以马尾松群落最为显著；硝化速率只有灌草丛为负值，其余

群落均发生积累，木荷-马尾松群落最为显著；矿化速率与氨化速率也表现出了一致性。 

到了冬季（12.4-3.4），除檵木-石栎群落外，其余各群落的氨化速率都小于硝化速率，

与前两季节表现出了完全相反的特征。在各退化时期，氨化速率只在檵木-石栎群落为正

值，其余群落均为负值，且在森林阶段随着退化程度的增加而显著下降，到达灌丛和草地

阶段反而下降不太明显；硝化速率在各退化时期没有表现出明显的规律，但总体上随着退

化加剧而减小；矿化速率与氨化速率同样也具有一致性。 

当进入春季后（3.4-6.7），随气温的不断升高，氨化速率和硝化速率都显著增大，且

氨化速率显著高于硝化速率。从各群落来看，氨化速率虽然在檵木-石栎群落阶段略有波

动，但总体上随着退化程度的增大而下降；硝化速率也没有表现出明显的规律，但在檵木

-石栎群落阶段下降非常明显；同样，矿化速率也表现出了氨化速率类似的规律。 
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图 3-3 常绿阔叶林及其退化群落土壤氮素的氨化、硝化与矿化速率及其季节动态

特征;数据为平均值(标准偏差) 
Figure 3-3 Seasonal dynamics of soil nitrogen ammonification, nitrification and 
mineralization rates in typical and degraded evergreen broad-leaved forest; Data are 
means (SD); (mg-N /kg, dry weight) 

对于人工林来说（图 3-4），各群落类型在不同季节的氨化速率、硝化速率和矿化速率

变化很大，没有规律可循。但与自然群落相比，此植被类型并没有在夏季水热充足条件下

具有最高的氮素转化速率，而被提前到春季。另外一个比较显著的现象为，人工林在大多

数季节里都是硝化速率大于氨化速率，这也意味着该类森林类型容易发生氮素损失和消
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耗。人工林这种无规律的变化可能与人类干扰强度大，施肥等人工干预措施有关。 

     

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 图 3-4 各类型人工林土壤氮素的氨化、硝化与矿化速率及其季节动态特征;数据为

平均值(标准偏差)Figure 3-4 Seasonal dynamics of soil nitrogen ammonification, 

nitrification and mineralization rates in different plantations (mg-N /kg, dry weight); 

Data are means (SD) 

 

 

2.3 常绿阔叶林不同退化类型土壤氮素的矿化/硝化速率 

如第2章所述，当在植被类型层次上分析常绿阔叶林退化对土壤养分状况的影响时，往往

能够较好地反映土壤状况的差异。就土壤氮素的矿化/硝化特征而言，在不同退化类型中，

氮素年氨化速率从高到低依次为：灌丛、成熟常绿阔叶林、灌草丛、次生常绿阔叶林、人工

林和次生针叶林（图3-5）。ANOVA显示，常绿阔叶林退化对土壤氮素年氨化速率大小具有

显著影响（df=5，F=11.24，P﹤0.001），进一步配对比较检验后发现，灌丛、成熟常绿阔叶

林、灌草丛和次生常绿阔叶四类型间无显著差异（P﹥0.05），但与次生针叶林和人工林间差

异显著（P﹤0.05）。 

土壤年硝化速率在不同退化类型中从高到低依次为：成熟常绿阔叶林、人工林、次生常

绿阔叶林、次生针叶林、灌草丛和灌丛（图3-5）。ANOVA显示，常绿阔叶林退化对土壤氮

素年硝化速率大小具有显著影响（df=5，F=10.39，P﹤0.001），进一步配对比较检验后发现，
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成熟常绿阔叶林土壤年硝化速率仅与人工林间没有显著差异（P﹥0.05），而与其余类型间均

有显著差异（P﹤0.05）；次生常绿阔叶林、次生针叶林、灌草丛和人工林间无显著差异，它

们均与灌丛有显著差异。通过分析可以发现，土壤年硝化速率在各植被类型间的分布格局与

植物群落的成熟度具有一定关系，即：土壤氮素硝化速率的最大值往往出现在最成熟的群落

和退化最严重的群落，处于幼龄生长最旺盛阶段的群落类型具有最小的土壤年硝化速率。 

 

图 3-5 常绿阔叶林不同退化类型土壤氮素的氨化、硝化和矿化速率； 数据为平均值(标准偏差)；
不同字母表示存在显著性差异, P<0.05(Tukey test); (mg-N.kg-1.d-1, dry weight) 
Figure 3-5 Nitrogen ammonification, nitrification and mineralization in typical and degraded evergreen 
broad-leaved forests (mg-N.kg-1.d-1, dry weight); Data are means (SD); Different letters on the column 
indicate significant differences at P<0.05(Tukey test) 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

    

土壤氮素年矿化速率在各类型间的大小顺序和氨化速率的分布格局完全一致，常绿阔叶

林退化对土壤氮素的矿化速率具有显著影响（ANOVA: df=5，F=10.89，P﹤0.001），配对检

验的结果与氨化速率的检验结果一致。从中可以发现，对土壤氮素氨化速率与矿化速率差异

具有重要影响的不是植被的退化程度，而更可能是植被类型的差异，即：阔叶树种和针叶树

种等植物生活型对土壤氮素的氨化速率和矿化速率具有更重要的影响。 
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2.4 人工林和次生林土壤氮素矿化/硝化速率的比较 

将人工林群落与其比邻的自然群落进行对照比较后（起点相同，但管理方式和种类组成

不同），可以发现（图 3-6），栽植人工林导致了土壤氮素氨化速率和矿化速率的显著降低，

造成了土壤氮素硝化速率的显著升高（P﹤0.001）。其中，杉木群落和比邻的木荷群落相比，

土壤氮素的氨化速率下降将近 80%，矿化速率下降将近 50%，硝化速率上升了 50%；毛竹

群落与木荷群落相比土壤氮素的氨化速率下降将近 50%，矿化速率下降 20%，硝化速率上

升了 40%；杨梅群落和石栎-檵木群落相比，土壤氮素的氨化速率下降将近 80%，矿化速率

下降 60%，硝化速率上升了 60%。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图 3-6 人工林与相邻自然群落土壤氮素的氨化、硝化和矿化速率; (mg-N.kg-1.d-1, dry weight); 
同一组中标有不同字母表示存在显著性差异, P<0.05(t test). 
Figure 3-6 Differences of soil nitrogen ammonification, nitrification and mineralization between 
plantation and its’ natural neighbour forest; Different letters on the same column group indicate 
significant differences at P<0.05(t test)

值得注意的是，毛竹群落和杨梅群落即使每年都有施肥处理（碳铵，每亩 20kg），但土

壤氮素的氨化速率与矿化速率仍然显著低于自然群落，可见，此类型人工林大大降低了土壤

氮素的可供给性，使得氮素处于紧缺状态。另外一个显著特点是：人工林土壤氮素的硝化速
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率均显著高于比邻的自然群落，其后果可以导致此类型森林土壤硝态氮含量的增加，由于硝

态氮的不稳定性，因此，在人工林中，土壤氮素非常容易通过地表渗漏、反硝化和挥发等方

式而损失，从而加剧了土壤氮素可供给性的不足。可见，栽植人工林不利于土壤氮素的转化

和积累，土壤氮库的输出远远多于输入和积累。 

2.5 砍伐干扰对土壤氮素矿化/硝化速率的影响 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图 3-7 砍伐处理后土壤氮素氨化速率、硝化速率和矿化速率的差异；同一组中标有不同

字母表示存在显著性差异, P<0.05(t test). 
Figure 3-7 Differences of soil nitrogen ammonification, nitrification and mineralization among 
three logging treatments in degraded evergreen broad-leaved forests；Different letters on the 
same column group indicate significant differences at P<0.05(t test) 

 

从三组对照来看，砍伐对土壤氮素氨化速率、硝化速率和矿化速率的影响各异（图3-7），

即：对氨化速率和矿化速率没有显著性影响（P﹥0.05），仅导致了硝化速率的显著升高（P

﹤0.05）。在木荷群落与木荷-米槠群落间, 土壤氮素的氨化速率略有降低，但不显著

（t=1.56,df=3,P=0.217），硝化速率升高显著（t=-4.524,df=3,P=0.02），矿化速率略有升高，也

不显著（t=-2.784,df=3,P=0.069）。在马尾松群落与铁芒萁-五节芒群落间，氨化速率也是略
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有降低，但不显著（t=1.172,df=3,P=0.326），硝化速率也升高显著（t=-3.758,df=3,P=0.033），

矿化速率既没有升高，也没有降低（t=-0.574,df=3,P=0.606）。在石栎-檵木群落与铁芒萁-山

鸡椒群落间，氨化速率没有变化（ t=-0.064,df=3,P=0.953 ），硝化速率也显著升高

（ t=-5.556,df=3,P=0.012 ）， 矿 化 速 率 虽 略 有 升 高 ， 但 未 观 察 到 显 著 性 差 异

（t=-1.66,df=3,P=0.196）。 

由此可见，森林砍伐对土壤氮素氨化速率和矿化速率的影响较小，而对硝化速率具有显

著影响，同理，由于硝态氮的不稳定性，森林砍伐对土壤氮动态的影响主要体现在硝态氮的

输出损失方面。 

3.讨论 

3.1 常绿阔叶林退化对土壤可利用性氮素的影响 

    土壤可利用性氮（available N）主要是指能直接被植物可利用的无机氮形式，包括硝态

氮和铵态氮，可利用性氮素通常被认为是限制植物生长和控制森林生产力的基本决定性因

子，并非因为森林土壤中缺氮，而是因为氮素的可利用性不高（苏波等，2001）。尽管氮素

是植物生长的重要限制因素之一，然而，对于森林土壤硝态氮和铵态氮动态的研究仅在近期

才为人们所重视（莫江明等，1997）。硝态氮和铵态氮除了供应植物生长外，它们还有可能

从林地中流失。两者比较，硝态氮较铵态氮更易于从林地中流失，这是由于硝态氮带负电，

易从土壤尤其是阴离子交换能力差的土壤淋溶流失，同时，硝态氮也可以通过反硝化作用变

为易挥发的气体而损失；相反，铵态氮为可交换态阳离子，更易被带负电荷的土壤粘粒和胶

体所吸附，因此，硝态氮较铵态氮更易于淋溶而损失，所以本研究中各退化阶段在不同季节

土壤硝态氮均远低于铵态氮含量。 

本研究表明，常绿阔叶林不同退化阶段的可利用性氮含量具有显著的季节动态（P﹤

0.05），在夏季水热充足条件下，绝大多数群落的硝态氮与铵态氮含量均达到了全年的最高

值，而在冬季达到全年的最低水平。在全年中，大多数群落的无机氮最高和最低含量之间

相差有 10 倍左右，变化非常剧烈，这与其它的统计分析相一致(Binkley & Hart, 1989)，他

们认为无机氮库的季节最大值通常为最小值的 5 倍或更高。硝态氮和铵态氮的季节性变化是

多方面环境因素综合作用的结果，由于氮素矿化是土壤动物和微生物参与的过程，而土壤动

物和微生物的种群大小和活性与土壤的温度、湿度等环境因素密切相关，这就形成了土壤无

机氮库、矿化／硝化速率的明显季节性差异(Nasholm et al., 1998)。 

    栲树群落的可利用性氮含量虽然具有非常显著的季节动态（P﹤0.001），但变化比较平
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稳，且全年最高值没有出现在 7 月温度最高的时候，而是相对滞后的出现在 10 月，这与栲

树群落的结构特征有关，该类型是常绿阔叶林的顶级群落，郁闭度高，群落内温湿度的变化

平稳，间接调控土壤动物和微生物的种群大小和活性，因此使得土壤可利用性氮含量的变化

也比较平稳。 

木荷群落、檵木-石栎群落与灌草丛的可利用性氮含量具有显著的季节动态（P﹤

0.001），最高值出现在夏季气温最高的条件下，最低值出现在冬季，这与此类群落透光性强，

林冠稀疏或没有植被覆盖有关，因此，可利用性氮含量的季节动态与当地的气温变化和降雨

量变化节律保持一致。 

木荷-马尾松群落与马尾松群落的可利用性氮含量呈现出双峰型的季节格局，主要可以

归因于铵态氮含量呈现出的双峰型季节格局，这是由于该类群落优势种类马尾松的针叶特

性造成的结果。马尾松常出现在土壤较贫瘠的地方，是森林演替中的先锋树种，对养分需求

量较低。针叶林的试验结果表明，养分需求量低的针叶树通常喜好铵态氮，因此，为了满足

对铵态氮的需求，马尾松等针叶树种有可能形成某种机制来抑制其林下土壤铵态氮转化为其

它形式的氮(Gobert & Plassard, 2002; 莫江明等, 1997)。另外一个原因可能与马尾松针叶分解

较慢有关，即：夏季没有完全矿化的有机氮推迟到秋季释放，在这两者的共同作用下，该类

群落土壤的可利用性氮含量在一年内出现了两个峰值。 

常绿阔叶林退化对群落结构和物种组成、植被盖度等产生了巨大影响，这种影响决定了

该群落下土壤有机质的输入及其质量，改变了土壤动物和微生物群落的结构，因此，最终也

改变了土壤有机氮转化为无机氮的过程。虽然无机氮库含量具有显著的季节动态，但从年均

值来看，总无机氮含量随常绿阔叶林退化程度增强而显著增大，仅在檵木-石栎群落略有

降低；铵态氮含量也随群落退化程度的增强有逐渐增大的趋势，但也在马尾松群落和檵木

-石栎群落阶段略有降低，在灌草丛又逐步增大。这是由于在不同退化阶段常常形成不同的

植被类型，各自具有不同的结构和物种组成，这就造成以下结果：其一，凋落物的质量和数

量存在较大差异(Gallardo et al., 2005)；其二，土壤动物和微生物组成和结构也随之改变（易

兰, 2005；路葵, 2006；张庆费,1996）；其三，植被覆盖的变化极大地影响了局部的微气候，

尤其是水热条件，从而对土壤氮素转化过程发生调控作用(Bremer & Kuikman, 1997; Puri & 

Ashman, 1998)。植被退化首先导致有机质改变，其次是土温升高、土壤湿度下降，结果一

般是增大氮矿化速率(李明锐 & 沙丽清, 2005; 李贵才等, 2001; 苏波等, 2001)，同时随着退

化进程，植物吸收减少，从而在短期内使无机氮积累增加。但植被覆盖的减少也增加了土壤

无机氮流失的潜力，最终还将导致土壤无机氮库的逐渐变小。 
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3.2 常绿阔叶林退化对土壤氮素矿化/硝化特征的影响 

在森林生态系统中, 土壤有效氮的供应能力主要决定于氮素的矿化、固定和移动3个过

程。矿化是在土壤动物和微生物的作用下将有机态氮转化为非有机态氮的过程，固定则正好

相反，是将非有机态氮转化为诸如微生物或植物组织中的有机态氮(Van der  Krift & Berendse, 

2001)。在自然界中,这两个过程一般同时进行。森林土壤中有效氮水平指的是除去生物固定

后的矿化氮(非有机态氮) 总量，它受许多因素诸如土壤温度、湿度、植被和自然或人为干

扰活动等影响(Pérez et al., 2004; Puri & Ashman, 1998; Sierra, 2002; Van Cleve, 1993)。因此，

在常绿阔叶林退化过程中，土壤氮素的矿化/硝化特征是一个相当复杂的综合过程，需要具

体情况具体分析。 

3.2.1 植物种类组成改变对土壤氮素矿化/硝化特征的影响 

在影响土壤氮素矿化/硝化的诸多因素中，除温度和湿度等非生物因素外，植物群落的

物种组成和群落动态是控制土壤氮素转化的重要生物性因素(Van der  Krift & Berendse, 

2001)。不同植物会通过对遮荫状况、生物固氮、凋落物产量和质量(主要指C/N,木质素/N)，

以及对土壤动物、微生物种类和活性的不同影响，来进一步影响土壤养分循环(Bengtsson et 

al., 2003; Berendse, 1990; Braisa et al., 2002; Chapman et al., 2006; Hawkes et al., 2005)。 

在长期的人类干扰下，当森林遭受长期砍伐而被改变为次生林、灌丛直至灌草丛后，顶

极群落的优势种类大大减少甚至消失，群落种类组成发生了根本性的改变。就常绿阔叶林来

说，在退化群落中，植物生活型表现为：草本植物和针叶树种明显增多；植物的叶质特征表

现为草质叶比例增加，即落叶种类增多。这些完全不同于顶级种特性的种类，则对生态系统

功能产生了完全不同的影响，当然也对土壤氮素的矿化/硝化特征具有截然不同的作用，例

如豆科植物的增多增加了土壤氮素的可获得性；再如，针叶种类的增加大大减少了植物对土

壤的养分归还量。 

本研究初步发现，土壤氮素矿化速率在各退化植被类型间的大小顺序和氨化速率的分布

格局完全一致，对土壤氮素氨化速率与矿化速率差异具有重要影响的是植被类型的差异，即：

阔叶树种、落叶树种和针叶树种等植物生活型对土壤氮素的氨化速率和矿化速率具有重要影

响。氨化速率和矿化速率较高的植被类型分别为成熟常绿阔叶林、次生常绿阔叶林、灌丛和

灌草丛，前两种的特点是以常绿阔叶植物占据优势，后两种的特点是以落叶木本植物和草本

植物为主，其共同特点都是植物叶片具有较高的养分含量和较低的养分转移率（相对针叶植

物）。相反，年氨化速率与年矿化速率较低的植被类型均以针叶植物占据优势，例如马尾松
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群落、木荷-马尾松群落和人工林中的杉木群落，这些植被类型的特点与前两种植被类型完

全不同，即：叶片养分含量低，养分转移率高。 

由此可见，植物叶片的养分特征对土壤氮素的矿化特征和氨化特征具有重要影响，在常

绿阔叶林退化过程中，由于植物种类组成的改变，不同植物种类在养分归还和利用特征等方

面的差异是决定土壤氮素矿化/硝化特征的主要因素之一。在常绿阔叶林退化初期，也就是

群落物种组成仍然以常绿阔叶植物为主的次生林中，其主要优势种类为木荷、米槠、石栎和

苦槠等，这些种类相对针叶植物均具有较高的叶片养分含量和较低的养分转移率（黄建

军,2003; 王希华等，2004c），通过凋落叶返还土壤的养分相对较多，因此有利于促进土壤氮

素的矿化过程。在成熟常绿阔叶林中，主要优势种类栲树相对前几种常绿阔叶树种具有更高

的叶片养分含量和更低的养分转移率，因而也就更有利于土壤氮素的矿化效率。 

在退化严重的灌草丛和灌丛群落中，草本植物和一些阳生性蕨类植物的比例显著增多，

且是灌草丛的主要组成种类，常见的有：五节芒、一年蓬、空心泡、淡竹叶、铁芒萁、蕨等；

群落上层主要以落叶植物占据优势，且豆科植物明显增多，常见种类有：黄檀、盐肤木、胡

枝子、白栎、山鸡椒、赛山莓、化香、山合欢、大青、野柿子、野桐、枫香、香港黄檀等。

这些种类的共同特点是相对常绿植物具有更高的叶片养分含量和更低的养分转移率，返还土

壤的养分更多，因而更能促进土壤氮素的矿化速率。相反，在退化针叶林中，主要优势种为

马尾松，该种类的特性已在前面多次提及，其特性非常不利于分解，养分释放缓慢，有机质

来源少，从而最终导致了土壤氮素矿化和氨化速率的下降。 

总之，常绿阔叶林退化导致了植物群落种类组成发生深刻的变化，正是由于不同植物种

类在养分归还和养分利用特征上的巨大差异，从而导致了植物群落对土壤养分归还数量和质

量的极大改变，进而导致了土壤氮素周转，尤其是矿化和氨化过程的不同。土壤氮素矿化特

征和植物种类养分特征之间的具体内在联系，将在后面的章节逐步展开讨论。另外，需要指

出的是，在本研究中，没有发现土壤氮素的年硝化速率与植被类型的差异之间具有哪些明显

的联系和规律，这可能与氮素硝化过程的复杂性有关，具体原因在 3.2.2 讨论。 

3.2.2 砍伐干扰对土壤氮素矿化/硝化特征的影响 

在森林退化过程中，人类通常采取的收获林木技术改变了土壤温度、湿度以及凋落物基

质质量，从而导致氮素的矿化作用发生变化。收获林木后，土壤温度由于太阳辐射增强而升

高，土壤湿度也由于蒸发损失减少而提高，而且砍伐林木有利于增加土壤中不稳定的有机质，

这些都有利于微生物活性、氨化和硝化作用的提高(Frazer et al., 1990; Holscher et al., 1997; 

Rhoades & Coleman, 1999)。研究表明，皆伐及其它立地处理(如翻耕、火烧、耙地等)都有
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利于增加氮素矿化和硝化作用(Binkley, 1984)。伴随着矿质化氮含量的增大，这些增加的氮

如果不能被植物吸收，则非常容易通过渗漏方式流失(Montagnini & Buschbacher, 1989)。在

起初的氮矿化率增加后，当新的植物群落形成后，氮矿化通常都会下降，导致土壤中矿质化

氮含量的减少(Neill et al., 1997; Neill et al., 1999; Verchot et al., 1999)。 

从本研究的砍伐实验结果来看，砍伐对土壤的氨化速率和矿化速率没有显著性影响（P

﹥0.05），但导致了硝化速率的显著升高（P﹤0.05）。造成这种现象的原因主要可以归结为以

下几个方面：1）频繁的砍伐干扰导致土壤持水能力减弱，土壤水分下降，直接导致氮素氨

化速率下降(Burger & Jackson, 2004; Burns & Murdoch, 2005)；2）砍伐后，植物吸收减少，

使得大量有机质被土壤动物和微生物所固持，从而提高了土壤微生物的 C:N，进而导致氮素

氨化速率的下降(Burger & Jackson, 2004)；3）土壤动物和微生物数量的减少（易兰，2005；

路葵，2006），使得可溶解性有机氮（dissolved organic nitrogen）减少，导致土壤氮素

的氨化速率没有显著提高，由于氨化作用占土壤矿化作用无机氮的比例高达 90%以上，因此，

也间接导致了矿化速率没有显著增高。 

如果将土壤硝化速率大小放在植被类型层次上比较可以发现，其在各植被类型间的分布

格局与植物群落的成熟度具有一定关系，即：土壤氮素硝化速率的最大值往往出现在最成熟

的群落和退化最严重的群落，处于幼龄的群落类型具有最小的土壤年硝化速率。成熟群落具

有较高的氮素硝化速率主要由以下几个因素共同决定，即；成熟群落的系统结构趋于复杂，

土壤氮素养分库显著增大，土壤湿度显著增大；同时，随着地下食物网结构的复杂化，土壤

的异氧过程增强，氮素趋于饱和状态，因而，硝化作用、氨化作用和矿化作用都显著增大。

相反，在退化严重的群落中，较高的氮素硝化速率既与环境条件改变后，高的土壤温度有利

于氮素的转换有关，也与该类型生境的特点有关，那就是极度退化生境一般地表裸露，土壤

紧密，地表径流大，植物吸收少，因而非常容易引起氮素流失，加之氮素的多态性，以及硝

态氮的易迁移性和不稳定性，这些因素都能够加快土壤氮素的硝化速率（Hughes et al.,2002）。

在次生针叶林和次生常绿阔叶林，以及人工林中，土壤氮素硝化速率居于中等水平，即：介

于最高的成熟常绿阔叶林和最低的灌丛类型之间，但由于硝态氮的多变性，很难确定到底是

哪些因素起到决定作用，需要进一步的研究去验证。 

本研究中氮素硝化速率的另一个显著特征是，其最小值出现在生长最旺盛的灌丛中，这

与该类型植被净生产力较高，植物对土壤养分的需求大有关。在该类型植被中，更多的有机

氮在被矿化为铵态氮后就直接被植物吸收，用来继续被硝化为硝态氮的氮源有限，因而，土

壤动物、微生物与植物之间对氮素的竞争应当相当剧烈。因此，在矿化培养过程中，当去除
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了植物竞争后，更多的铵态氮直接被土壤动物和微生物所固持，因而最终降低了氮素的硝化

速率(Bengtsson et al., 2003)。其它的研究也发现此类情况，即：森林受砍伐干扰后，在起初

的氮矿化率增加后，当新的植物群落形成时，氮矿化通常都会下降（Neill et al.，1999; Verchot 

et al.，1999）。同时，该类型土壤紧密，土壤容重大，透气性差，氧气浓度低，因此，导致

了反硝化速率的增加，并进而导致土壤氮素硝化速率的下降。另外，紧密的土壤使得更多的

NH+
4被固定吸附在土壤胶体中，难以成为供植物和土壤微生物有效吸收的无机氮形态，因

而一定程度上降低了土壤氮素硝化速率。 

3.2.3 人工林对土壤氮素矿化/硝化特征的影响 

地带性森林被改造为人工林(特别是针叶林)后，林下枯枝落叶层累积很厚，经久不烂，

而林下土壤养分却非常贫瘠，原因在于凋落物的 C／N 太高，不适于微生物分解。砍伐阔叶

林并种植针叶林后，会降低植物林冠层与土壤之间的氮素循环，表现为硝态氮向地表水大量

流失，这是因为硝化作用在初期超出了植物吸收的能力（苏波等，2002）。 

本研究显示（图 3-6），栽植人工林导致了土壤氮素氨化速率和矿化速率的显著降低，

造成了土壤氮素硝化速率的显著升高（P﹤0.001）。氨化速率和矿化速率的下降主要与人工

林的栽植方式有关，本地区在栽植人工林之前，一般都进行刀耕火种式的炼山、刨根挖掘等

活动，此类干扰方式对土壤结构具有致命性的破坏力，极大的破坏了土壤微生物、土壤动物

和植物之间经过长期适应形成的相互作用关系，导致大量细菌、真菌和土壤动物死亡，损毁

了生态系统结构的完整性。在栽植人工林后，植物群落的结构和功能恢复非常缓慢，加之人

工林大多为针叶树种，由于其分解缓慢的特性降低了土壤氮素的转换速率，因此，导致此类

型植被氨化速率和矿化速率下降。其次，人工林一般生长迅速，氮素稀缺，植物与土壤微生

物对无机氮的竞争相当剧烈，在排除植物竞争的情况下，大量的氮素被土壤微生物进行了固

定，从而一定程度上降低了土壤氮素的氨化速率(Vervaet et al., 2004)。由于氨化量在总矿化

量中占有相当大的比例，所以也从总体上导致了矿化速率的下降。另外，人工林氮素硝化速

率的升高导致了铵态氮含量的下降，铵态氮在培养期内被迅速转化为硝态氮，因而，一定程

度上也低估了人工林的氨化速率，为了精确掌握人工林的氨化速率，可能需要缩短培养周期，

这种现象有待在以后的实验中去验证。 

研究证实(Adams & Attiwill, 1991; 莫江明 & 孔国辉, 1997)，人工林较自然群落具有较

高的氮素硝化速率，究其原因，主要与该类森林受人类干扰频繁、强度大等因素有关，即：

高强度的人工管理方式促进了土壤氮素的硝化速率。人工抚育措施的干预，如割草、清理下

木层、收获地表凋落物以及施肥等，不但改变了林下的光照、水热条件，也改变了土壤结构
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及化学特征（如pH升高），这些因素的改变有利于硝化细菌种群的增长，从而加快了铵态氮

向硝态氮的转化速率(Killham, 1994; Uria et al., 2003)。另外，剧烈的人类活动导致土壤紧实

度越来越高，土壤表层结构硬化，更多的NH+
4被固定吸附在土壤胶体中，难以成为供植物、

土壤动物以及微生物有效吸收的无机氮形态，在这种生境下，生物更倾向于选择吸收具有较

强迁移扩散功能的NO-
3离子，从而形成一种增强氮素硝化速率的反馈机制。 

值得注意的是，毛竹群落和杨梅群落即使每年都有施肥处理，但其土壤氮素的氨化速率

与矿化速率仍然显著低于自然群落，可见，此类型人工林大大降低了土壤氮素的可供给性，

使得氮素一直处于紧缺状态，这与第2章关于该类森林土壤养分库较低的研究结果一致。人

工林土壤氮库低的原因主要有：第一，人类长期干扰造成的氮输出和对系统结构的破坏；第

二，高的氮素硝化速率导致土壤氮素非常容易通过地表渗漏、反硝化和挥发等方式而损失，

从而加剧了土壤氮素可供给性的不足，从而使得土壤氮库的输出远远多于输入和积累。 

3.3 常绿阔叶林退化对土壤氮素矿化/硝化机制的影响 

3.3.1 对土壤氮素氨化（矿化）机制的影响 

土壤氮素的氨化（矿化）是一个极其复杂的过程，其直接控制因素主要包括：可溶性有

机氮和无机氮的可供给性，土壤微生物活性及对氮和碳的相对需求大小等。由于土壤有机质

是氮素氨化（矿化）的重要物质来源，而凋落物又是土壤有机质的重要来源，因此，凋落物

数量和质量也间接控制着土壤氮素的氨化（矿化）效率。另外，在自然界中，由于生物因素

（例如植物功能型）、气候和土壤性质等是决定凋落物质量和数量的主要影响因素，因而这

些因子也通过其相互影响间接控制着氮素的氨化（矿化）过程（图3-8）(Pérez et al., 2004; Puri 

& Ashman, 1998; Sierra, 2002)。 

在常绿阔叶林退化过程中，人类干扰等因素改变了土壤氮素氨化（矿化）过程的直接和

间接控制因素，因而使得土壤氮素的矿化过程发生了改变。常绿阔叶林退化最显著的特征为

环境因子的改变，植被覆盖的减少使得土壤温度提高，从而使微生物活性大大增高，并进而

导致土壤氨化速率的上升，例如，本研究中的铁芒萁-山鸡椒群落比未受干扰的栲树群落，

以及其它次生群落均具有更高的氨化速率（图3-3，夏季）。 

如3.2所述，常绿阔叶林退化对土壤氮素氨化（矿化）过程的影响主要来自于植物种类

组成的改变，而植物种类组成改变影响土壤氮素氨化过程则主要通过凋落物质量而产生作

用，由于成熟常绿阔叶林主要优势植物返还土壤的凋落物质量较高（相对针叶林），因此，

该类植被的土壤氮素氨化速率高于针叶林类型。优质凋落物导致氮素氨化（矿化）速率升高
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的原因可以归结为以下三个方面：第一，成熟常绿阔叶林土壤本身的氮含量较高，且凋落物

的氮归还量也高，从而导致C:N比下降，使得碳成为了微生物生长的主要限制因子，这种限

制作用促进了微生物更多的利用可溶解性有机氮来满足自身的碳需求(Chapin，et al. ,2002)，

在此过程中，伴随着副产品氨态氮的产生，潜在的提高了氮素的氨化速率；第二，成熟常绿

阔叶林林内适宜的温湿条件促进了土壤微生物的呼吸，加大了土壤微生物的碳需求；第三，

土壤微生物生产力的提高促进了土壤动物的捕食强度，间接的导致土壤微生物周转率的提

高，从而不可避免的导致氨态氮释放速率的升高。 

 
长期控制 Long-term control                   短期控制 Short-term control 

稳定因素     相互控制                     间接控制         直接控制 
State factors   Interactive controls              Indirect controls     Direct controls      
 
生物                                         （-） 
因素                                         
 
时间 
 
 
土壤                                                       (-) 
母质 
 
气候 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

    过去的研究发现(Chapin，et al. ,2002)，土壤有机质质量控制氮素矿化率主要通过以下两

方面而进行，即：不仅通过凋落物分解而影响有机质的 C 质量，也通过控制限制微生物生

长的碳氮平衡来影响氮素矿化率。理论上来说，微生物体内的 C:N 比通常为 10:1，在微生

物取食土壤有机质时，大约有 40%的碳素被微生物所固定，而剩余的 60%则通过呼吸作用

释放入大气，按照 40%的碳素利用率计算，微生物维持正常生长所需的有机质基质的 C:N

大约为 25:1。当基质的 C:N 大于该值时，基质内的氮素一般会微生物所固持，而小于此临

图 3-8 土壤氨化速率的控制因素分析；箭头粗细程度表示影响大小，方向表示正向影响，

(-)表示负面影响；引自 Chapin 等（2002）Figure 3-8 The major factors controlling ammonification (net 

nitrogen mineralization ) in soils. These controls range from the proximate control over nitrogen mineralization 

(the concentration of DON, physical environment, and microbial carbon to nitrogen ratio) to the state factors and 

interactive controls that ultimately determine the differences among ecosystems in mineralization rates. 

Thickness of the arrows indicates the strength of effects. The influence of one factor on another is positive unless 

otherwise indicted (-). Redraw from Chapin et al.（2002） 
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界值时，氮素的供应量超过了微生物需求，多余的氮素会被释放进入土壤(Van der  Krift & 

Berendse, 2001)。因此，25:1 通常被作为 C:N 的临界值用来反映土壤氮素的矿化率，即：当

大于该临界值时，通常不存在氮素的净矿化率为正值的情况，而小于该临界值，则往往氮素

的净矿化率会显著增加。从本研究来看，针叶林中马尾松凋落物的碳含量远远高于其它常绿

阔叶种类和落叶种类（李光耀，未发表数据），而氮含量则远远小于其它种类（本研究第 4

章），在两者此消彼长的综合影响下，马尾松凋落物的 C:N 显著高于常绿阔叶种类。如前所

述，由于凋落物基质对土壤氮素矿化的控制和影响，因此，马尾松针叶林的氮素氨化（矿化）

率显著低于成熟常绿阔叶林和灌丛。 

3.3.2 对土壤氮素硝化机制的影响 

 
 长期控制 Long-term control                   短期控制 Short-term control 
稳定因素    相互控制                 间接控制                    直接控制 
State factors   Interactive controls         Indirect controls               Direct controls 

                
生物                                         （-） 
因素                                      
 
时间  
 
                                              
 
土壤                                       （-） 
母质                                     
                                           （-）         
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    如图 3-9 所示，控制土壤氮素硝化速率的直接因素主要包括铵态氮的可供给性和土壤中

的氧含量，而植物对氨氮的吸收、凋落物数量、凋落物的碳含量、植物根系和微生物的呼吸，

以及土壤温湿度和土壤质地等间接的通过控制以上两因素来影响土壤氮素的硝化速率；与影

图 3-9 土壤硝化速率的控制因素分析；箭头粗细程度表示影响大小，方向表示正向影响，(-)表示负面影

响；引自 Chapin 等（2002）;Figure 3-9 The major factors controlling nitrification in soils. These controls range 

from concentrations of reactants that directly control nitrification to the interactive controls, such as climate and 

disturbance regimes, that are the ultimate determinants of nitrification rate. Thickness of the arrows indicates the 

strength of effects. The influence of one factor on another is positive unless otherwise indicted (-). Redraw from 

Chapin et al.（2002） 
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响土壤氮素氨化（矿化）率类似，植物和土壤的特性，以及两者间的相互作用共同对以上间

接因素进行着调控，并最终对土壤硝化速率发生间接的影响(Bengtsson et al., 2003; Berendse, 

1990; Braisa et al., 2002; Chapman et al., 2006; Hawkes et al., 2005; Knoepp, 1998)。 

    在常绿阔叶林退化过程中，伴随着土壤容重增大，土壤质地紧密，土壤空隙度减小，土

壤中的氧含量急剧减少（Neill et al.，1999; Verchot et al.，1999），这种影响导致了土壤硝化

细菌呼吸作用的显著下降（陆葵，2006），并进而使得土壤氮素的硝化速率大大减少，例如

本研究中的灌丛类型。但是，从图 3-9 可以看出，在影响土壤氮素硝化速率的两个直接因素

中，铵态氮可供给性的作用大于土壤氧气含量的作用，因此，对该类植被来说，其硝化速率

远远低于其它类型，可能更是由于土壤中的铵态氮的可供给性不足引起，如 3.2 所述，该类

植被净生产力极高，因而植物与硝化细菌间对铵态氮的竞争相当强烈，从而一定程度上导致

了铵态氮可供给性的下降。 

     对砍伐干扰后的植被来说，其土壤氮素硝化速率高于对照植被类型，也应是以上两方

面因素综合影响的结果。这是因为：第一，砍伐干扰后，植物对氨氮的吸收减少，因而增加

了土壤中的铵态氮含量；第二，干扰加速了凋落物分解，使得土壤铵态氮含量增加；第三，

土壤中的微生物数量减少和根系死亡，土壤呼吸强度下降，因而氧含量消耗减少；第四，土

壤水分下降，间接导致氧含量增加(Frazer et al., 1990; Holscher et al., 1997; Rhoades & 

Coleman, 1999)。 同样，这种影响在栽植人工林后仍然发生作用(Adams & Attiwill, 1991; 莫

江明 & 孔国辉, 1997)，例如本研究中的人工林硝化速率均高于比邻的自然群落。 

    成熟常绿阔叶林具有最高的土壤氮素硝化速率，除该类型植被土壤容重下降，氧含量增

高的影响外，凋落物质量的影响似乎更为重要，从图 3-9 可以发现，在影响土壤氮素硝化速

率的一系列间接因素中，凋落物质量对土壤铵态氮含量的影响强度最大，由于栲树凋落叶氮

含量较高，碳含量较低，使得土壤氮素的氨化（矿化）率提高，从而增加了土壤中铵态氮的

可供给性，为硝化细菌提供了充足的原料，最终导致了土壤硝化速率显著高于其它植被类型。 

    综上所述，从众多的影响因素分析中可以看出，在常绿阔叶林不同退化阶段，由于植被

类型的差异，以及非生物因素的影响强度不同，不同退化类型对土壤氮素氨化（矿化）和硝

化速率的影响程度也不同，不同退化阶段氮素矿化/硝化的差异是多因素影响的结果。但是，

在各退化植被类型间，影响土壤氮素矿化/硝化速率的主导因素则有区别，对极度退化的类

型来说，非生物因素的影响更为强烈，而在成熟森林中，生物因素的影响更为强烈，其共同

点是，这些因素均是通过控制凋落物的分解过程来间接影响土壤氮素矿化/硝化速率。 
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第四章 凋落物特征与土壤养分动态的关系 
 

前两章的研究表明，导致常绿阔叶林退化过程中土壤养分库和土壤氮素矿化速率改变的

主要原因是人类干扰的驱动，以及与之相伴随的植物种类组成的改变，其中，在不同退化程

度植物群落中，由于不同植物种类养分利用特性的差异，以及不同群落类型返还土壤养分大

小的不同，共同造成了土壤养分库和氮素周转速率的改变。以往的研究发现，在植物对土壤

养分动态产生影响的众多环节中，凋落物(litterfall)数量和质量是决定土壤养分动态的主要养

分物质来源(Vitousek, 1984; Vitousek, 1998)，据估计，地上凋落物归还土壤的氮和磷占土壤

可利用性含量的 79-87% (Chapin et al., 2002; Harmon et al., 1986)。 

森林凋落物是群落内各生物种群在其生长发育过程中新陈代谢的产物，包括枯枝落叶、

落皮、花果、草本植物的枯死体、野生动物的残骸及其代谢产物等在内的有机物质的总称。

凋落物是联系植物群落地上部分和地下部分的纽带，植物从土壤中吸收的大部分养分，最终

主要通过凋落物的形式回归土壤，是土壤养分库的重要来源。森林凋落物在维持土壤肥力，

促进森林生态系统养分循环方面起着重要作用，它是土壤动物和微生物生存的基本物质基

础，是地上植被返还土壤养分库的主要途径之一，因此，森林凋落物的特性一定程度上决定

着森林生态系统的生产力和结构特征(Wardle et al., 2004)。同时，土壤养分库的差异反过来

又强烈影响地上植被的种群、群落结构和动态，因此，凋落物从一个侧面展现了植物与土壤

之间在时间和空间尺度上的相互作用(Fisk et al., 2002; Zak et al., 2003)。 

地表凋落物层（litterfall horizon）作为森林生态系统的一个重要组成部分，也有着十分

重要的作用，主要表现在涵养水源和养分循环两个方面。地表凋落物层作为森林生态系统物

质循环的一个重要物质库，贮存了大量的营养物质，是森林土壤自然肥力的重要来源之一，

凋落物层是土壤与植物间物质交换的中心环节，直接影响土壤的理化性质。森林地表凋落

物是土壤表层由尚未分解、半分解和已分解的死有机物质组成，它是森林生态系统腐屑食

物链的起点，是有机碳和养分元素的储库，同时，地表凋落物是联系地上植被和土壤的载

体和界面，是植被土壤相互作用的核心区域。凋落物层不但为土壤动物和微生物提供栖息

地，是土壤动物和微生物的物质能量来源，同时，凋落物层的养分输入与输出决定着森林

生态系统的养分库是否增加、减少或处于平衡状态(张万儒等, 1990; 赵其国等,1991; 钟国

辉 & 辛学兵, 2004)，关系到森林生态系统中物质循环和能量的转换,并进而影响到森林的

结构和动态特征。 
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对一个地区而言，森林退化往往意味着一种植被类型向另一种植被类型的不断转化过程

（包括自然和人为），在此过程中，植物的生活型比例会发生显著改变，并进而导致凋落物

性质改变，以及凋落物在地面积累和分解动态的显著差异。在常绿阔叶林退化过程中，植

物群落凋落物的养分归还特征、地表凋落物特征与土壤养分动态差异之间存在怎样的关系？

凋落物特性对土壤养分库变化的影响如何？这是揭示常绿阔叶林退化过程中土壤养分库变

化，以及土壤氮素周转特征变化的关键问题之一。基于此，本章以植物群落凋落物特征为主

要研究内容，分别从凋落物归还和地表凋落物层分布两个方面分别比较常绿阔叶林不同退化

群落间的差异，同时以第2章和第3章的研究内容为基础，探讨常绿阔叶林退化过程中，不同

植物群落的凋落物特征与土壤养分库、土壤养分动态之间的关系。 

1. 材料与方法 

1.1 凋落物收集和处理 

由于灌草丛凋落物难以收集，因此，与前 2 章相比，本章舍弃了森林砍伐部分的内容，

主要从另外 2 个层次研究常绿阔叶林退化对凋落物养分归还的影响。研究时，分别选择了 9

种代表不同退化程度的群落类型，代表 5 种植被类型，分别是：成熟常绿阔叶林的栲树群落，

次生常绿阔叶林的木荷群落和木荷-米槠群落，次生针叶林（包括针阔混交林）的马尾松群

落和木荷-马尾松群落，次生灌丛的檵木-石栎群落，人工林（包括杉木群落、毛竹群落和杨

梅群落）。2003 年 11 月至 2004 年 10 月对代表不同退化类型的 9 个群落进行凋落物收集，

在每个群落随机选取三个样地作为重复，每个样地均匀设置 3 个收集筐。收集筐由铁丝和尼

龙纱网围成，形状近似圆形，上口面积约为 0.5m2，网眼大小 0.2mm。在设置时，将收集筐

用钢丝固定在设置地点，保持纱网最下部距地面 10cm以上。自设置之日起，每月月底收集

框中凋落物，叶子按植物种类区分，其它部分按花、果实、树枝、树皮和动物残留体等碎屑

区分。将区分完毕各样品置于 70℃烘箱烘干至恒重后称重，折合成生物量，然后按常规方

法将各样品粉碎、过筛和装瓶，待分析。 

1.2 凋落物层采集和处理 

在 2004 年 5 月 5 日、8 月 5 日、11 月 5 日和 2005 年 3 月 5 日四个季度，分别在以上每

个群落类型内收获地表凋落物层（在以上样地基础上，增加了 1 个铁芒萁-山鸡椒灌草丛类

型），收获时，在每个群落类型内随机设置 20 个取样点。凋落物层收集采用厚 0.5mm，宽

10cm的薄铁皮长条弯制成面积为 20*20cm2的四方形采样框。在每个取样点收集凋落物时，

先将采集框固定在地面，并利用切割刀等工具将延伸在框外的凋落物彻底割裂并清除，确保
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采集框一定体积内凋落物的数量。采集完毕后，将各样品分别装入信封袋，并标记编号，带

回实验室立刻测定每个样品的湿重，然后放入烘箱，在 70°C烘干至恒重，测其干重，折算

平均生物量。 

在进行养分成分分析前，为减小工作量，将以上烘干样品进行了合并处理，方法如下：

首先，在每个群落类型内，将四个季度 80 个样点合并为 20 个样点；其次，在 20 个样点内

再随机选取 2 个点，然后两两合并，合并后每个群落类型的样点数为 10 个。合并后，按常

规方法粉碎、过筛和装瓶。 

1.3 养分成分分析 

养分测定时，样品硝解采用德国产（VELP）温控硝解炉进行，硝解方法采用标准凯氏

法(Amin & Flowers, 2004)，即：称取 0.2g 待分析样品(精确到 0.0001 g)放入硝解管中，每只

管中加入 5ml 浓硫酸，称取 2.5g 硫酸钠/硫酸铜(按 10：1 混合)加入管中，摇匀，在 375℃

下消解 3 小时，冷却后转移到容量瓶中（要反复冲洗消解管）定容，然后采用 Skalar 流动注

射分析仪进行氮、磷分析。 

1.4 数据处理 

采用单因素方差分析法（ANOVA）分别判断常绿阔叶林退化对年凋落物量、养分归还

量、凋落物层凋落物储量、养分含量和储量的影响，方差分析前，首先采用X2检验判断各组

数值是否满足正态分布以及方差是否具有齐性，如果不满足，则对相应数值进行Log转换以

满足单因素方差分析的假定条件。方差分析结束后，采用Tukey检验进行各水平间均值的配

对比较检验。方差分析过程中，将不同退化类型和季节动态作为自变量，年凋落物量和养分

归还量、凋落物层储量、养分含量和储量作为因变量。对人工林和邻近自然群落的对照比较，

采用t检验。最后，采用一元线性回归方法判断凋落物各特征和土壤养分动态的关系，上述

分析通过SPSS11.5 和Origin6.0 软件完成。 

2.结果 

2.1 凋落物凋落特征 

2.1.1 不同群落的凋落物组成及年凋落量 

由表 4-1 可见，各群落凋落物组成的总体特征是：不管退化程度如何，叶均为凋落物的

主要成分，其次分别为树枝，但花、果实和碎屑在不同退化类型所占比例不同；另外，与其

它组分相比，叶在退化初期群落对凋落物总量的贡献没有退化后期群落明显，即：在退化初
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期，其余组分总量所占比例与凋落叶相当，而在退化后期群落中，凋落叶成为优势成分。 

由于各群落种类组成的差异，因而其凋落物成份也具有不同的组成特征。栲树群落凋落

叶的总量（41.15%）虽小于树枝、花、果实和碎屑的凋落量之和，但仍然为凋落物组分中

的最重要组成部分，其余组分的数量大小依次分别为树枝（33. 1%）、果实（14.79%）、碎屑

（7.43%）和花（3.53%）。从组成凋落叶的物种来看，栲树种群凋落叶占总量的 68.27%，可

见，栲树凋落叶是该群落凋落叶的主要组成成分。就生活型而言，凋落叶主要由乔木种类组

成，灌木凋落叶仅占总凋落叶的 10.8%。栲树群落的另一个显著特征是：果实所占比例非常

高（14.79%），这与栲树果实体积大和重量重等特性有关。 

木荷群落凋落叶的总量（42.22%）也小于树枝（40.6%）、碎屑（14.19%）、果实（1.8%）

和花（1.11%）的凋落量之和，但仍然也为凋落物组分中的最重要组成部分。从凋落叶物种

组成来看，木荷种群为整个群落凋落叶的主要组成部分，占凋落叶总量的 69.23%，其次分

别为马尾松（13.36%）和石栎（8.71%）等。 

与前两个群落不同，其它七个群落则都是凋落叶总量高于其它组分凋落量之和。木荷-

米槠群落凋落叶总量（55.21%）高于树枝（23.74%）、碎屑（10.18%）、花（8.72%）和果实

（2.11%）的凋落量之和，在凋落叶物种组成中，木荷（48.73%）、栲树（20.39%）、石栎（9.75%）

和米槠（8.48%）为主要组成成分。木荷-马尾松群落凋落叶的总量（56.74%）高于树枝

（22.41%）、碎屑（12.04%）、花（7.51%）和果实（1.3%）的凋落量之和，从凋落叶的物种

组成来看，栲树（36.35%）、木荷（24.37%）和马尾松（16.6%）为主要组分。 

马尾松群落凋落叶（63.8%）显著高于树枝（15.75%）、碎屑（13.86%）、花（4.44%）

和果实（2.15%）的凋落量之和，从凋落叶物种组成比例来看，马尾松占凋落叶总量的 49.16%，

木荷占 39.45%。在檵木-石栎灌丛，凋落叶（77.59%）显著高于树枝（11.13%）、碎屑（8.15%）、

花（1.57%）和果实（2.19%）的凋落量之和，占群落凋落物凋落量的比重显著增大。在凋

落叶总量中，马尾松和木荷所占比例最大，分别为：42.42%和 29.7%，其次为石栎（7.68%）

和杨梅（6.47%）。 

在人工林群落中，凋落物组成更是以凋落叶为优势组分，杉木群落的凋落叶（76.51%）

显著高于枝（11.74%）、果实（6.05%）和碎屑（5.7%），凋落叶主要由杉木（86.91%）组成。

毛竹群落由于是单优势种群落，因此，凋落叶（100%）更是组成凋落物的唯一成分。杨梅

群落凋落叶（95.65%）也是凋落物的绝对优势组分，主要种类也为杨梅。 

从以上分析可以看出，在常绿阔叶林成熟群落和处于退化初期的群落中，凋落叶虽为凋

落物的主要组分，但由其它成份组成的碎屑残体所占的比例超过凋落叶的数量，而在退化后
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期的各群落类型中，凋落叶成为了绝对组分，而其它组分的数量大大降低。 

表 4-1  常绿阔叶林退化过程中群落凋落物的组成和年凋落量(t.hm-2) 
Table 4-1 Composition and annual amounts of litterfall in typical and degraded evergreen broad-leaved forest  

类型 

Types 
群落类型 

Community types 
叶 

Leaves
花 

Flowers
果实 

Fruits 
枝

Twigs 

碎屑 

Miscell-
aneous 

总计

Total 

成熟林  

Old forest 

栲树群落 

Castanopsis fargesii  Comm. 
5.36 

±0.27

 

0.46 

±0.01

1.93 

±0.05

4.32 

±0.16 

0.97 

±0.02 

13.24

±1.19

木荷群落 

Schima superba  Comm. 
4.95 

±0.12

0.13 

±0.05

0.21 

±0.07

4.75 

±0.03 

1.66 

±0.12 

11.70

±1.28
次生阔叶

林 Second 
broad-leav
-ed forest 

木荷-米槠群落  

Schima superba - Castanopsis carlesii Comm. 
4.72 

±0.04

0.75 

±0.02

0.18 

±0.02

2.03 

±0.02 

0.87 

±0.03 

8.55 

±1.05

木荷-马尾松群落 

Schima superba - Pinus massoniana  Comm. 
4.77 

±0.14

0.63 

±0.01

0.11 

±0.05

1.88 

±0.14 

1.01 

±0.08 

8.39 

±1.22

次生针叶

林 Second 
coniferous 
forest 

马尾松群落 

Pinus massoniana  Comm. 
4.74 

±0.18

0.33 

±0.02

0.03 

±0.01

0.13 

±0.03 

0.04 

±0.01 

7.43 

±0.86

灌丛 

Shrub 
檵木-石栎群落  

Loropetalum chinense - Lithocarpus glaber Comm. 
4.96 

±0.81

0.1 

±0.01

0.14 

±0.02

0.71 

±0.02 

0.52 

±0.02 

6.38 

±0.87

杉木群落  

Cunninghamia lanceolata Comm. 
4.43 

±0.12
- 

0.35 

±0.01

0.68 

±0.07 

0.33 

±0.01 

5.79 

±0.11

毛竹群落 

 Phyllostachys pubescens Comm. 
5.28 

±0.16
- - - - 

5.28 

±0.16

人工林 

Plantation 
杨梅群落 

Myrica rubra Comm. 
1.32 

±0.03

0.04±

0.001
0.02 0.03 - 

1.38 

±0.05

注：数据为平均值(标准方差,n=3) Data are means±SD (n=3); 

2.1.2 常绿阔叶林退化过程中凋落物凋落量的变化特征 
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图 4-1 常绿阔叶林不同退化类型凋落物各组分的年凋落量；数据为平均值(标准偏差) 
Figure 4-1 Annual amounts of litterfall in typical and degraded evergreen broad-leaved forest; Data are 
means (SD);  A: 成熟常绿阔叶林 Old forest；B: 次生常绿阔叶林 Secondary evergreen broad-leaved 
forest；C: 次生针叶林 Secondary coniferous forest；D: 灌丛 Shrub；E: 人工林 Plantation 



ANOVA统计显示，常绿阔叶林退化过程显著降低了凋落物的年凋落量（df=4，F=209.32，

P﹤0.001），即：从成熟常绿阔叶林的13.24t.hm-2下降到人工林群落的4.15t.hm-2（图4-1）。进

一步两两比较检验显示，成熟常绿阔叶林和次生常绿阔叶林的年凋落量存在显著差异（P﹤

0.001），分别为13.24和10.13t.hm-2；次生常绿阔叶林和次生针叶林间也存在极显著差异（P﹤

0.001）；分别为10.13和7.91t.hm-2；次生针叶林和灌丛间也有显著差异（P﹤0.05），分别为7.91

和6.38t.hm-2；灌丛与人工林间的差异也非常显著（P﹤0.001），分别为6.38和4.15t.hm-2。 

   从凋落物各组分来看，随着常绿阔叶林的退化进程，年凋落量也都总体上呈显著下降趋势，

具体情况如图4-1所示。需要注意的一个特征是：凋落叶在不同退化阶段所占比例不同，越到

退化后期凋落叶所占比例越大，而由其它组分组成的残体凋落物所占比例逐渐减少。 

2.1.3 常绿阔叶林不同退化类型凋落物的养分归还特征 

从图 4-2 可以看出，常绿阔叶林退化导致了凋落物氮含量的极显著变化，在成熟群落至

灌丛阶段，凋落物中的氮含量显著下降，相反，人工林凋落物的氮含量发生了显著的升高

（ANOVA: df=4, F=21.273, P﹤0.001），各类型间的显著性差异情况见图 4-2。凋落物磷含量

随着常绿阔叶林退化也发生了显著的变化过程（ANOVA: df=4, F=3.468,P﹤0.05），但没有表

现出线性变化规律，而呈现波动性状态，各类型间的差异和增减趋势如图 4-2 所示。 

 

 

 

图 4-2 常绿阔叶林不同退化类型凋落物的养分归还特征；数据为平均值(标准偏差) 
Figure 4-2 Mean nutrient concentrations and amounts returned via forest litterfall in different 
types of degraded evergreen broad-leaved forest; Data are means (SD)  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

凋落物氮的总归还量虽然在人工林也有所上升，但总体上随着常绿阔叶林退化呈现出非

常显著的下降趋势（ANOVA: df=4, F=35.815, P﹤0.001），各类型间均存在显著差异，显著

检验结果见图4-2。常绿阔叶林退化也导致了凋落物磷总归还量的显著下降，两两比较检验
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显示，成熟常绿阔叶林和次生常绿阔叶林间差异显著（P﹤0.001），次生常绿阔叶林和次生

针叶林间磷归还量不显著（P＞0.05），次生针叶林和灌丛间差异显著（P﹤0.05），而灌丛和

人工林又不显著（P＞0.05）。 

 

2.1.4 人工林与次生林凋落物养分归还特征的比较 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

    

 

 

 

 

 

图 4-3 人工林与相邻自然群落凋落物养分归还的差异；﹡同一组中标有不同字母表示存在显著

性差异, P<0.05(t test). 
Figure4-3 Differences of mean nutrient concentrations and amounts in litterfall between plantation and 
its’ natural neighbour forest; Different letters on the same column group indicate significant differences 
at P<0.05(t) 

将人工林群落与其比邻的自然群落进行对照比较后（起点相同，但管理方式不同），可

以发现（图 4-3），人工林凋落物的氮含量和磷含量均高于比邻的自然群落，其中木荷群落

和杉木群落间氮含量差异不显著（P＞0.05），磷含量显著增加（P﹤0.05）；毛竹群落与木荷

群落相比，氮磷均显著增加（P﹤0.05）；杨梅群落和灌丛群落相比，氮含量显著增加（P﹤

0.05），而磷含量变化不显著（P＞0.05）。人工林凋落物中养分含量的增加主要与该类森林经

历施肥措施有关，主要表现在毛竹群落和杨梅群落。 

 68



与养分含量增加相反，从总的养分归还量来看，人工林均显著低于相邻的自然群落（P

﹤0.05），各组之间的显著性差异检验结果如图 4-3 所示。养分含量高，而总归还量低的原

因主要为：人工林的凋落物归还量显著低于相邻的自然群落（表 4-1）。 

2.2 地表凋落物层特征 

2.2.1 常绿阔叶林不同退化类型凋落物层的生物量和养分特征 

 

 

 

图 4-4 常绿阔叶林不同退化类型凋落物层的生物量和养分库特征；数据为平均值(标准偏差)；同一

组中标有不同字母表示存在显著性差异, P<0.05(Tukey test). 
Figure 4-4 Biomass, nutrient traits of litterfall horizon in typical and degraded evergreen broad-leaved 
forests; Data are means (SD)；Different letters on the same column group indicate significant differences 
at P<0.05(Tukey test) 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

由图 4-4A 可见，常绿阔叶林退化对地表凋落物层生物量具有显著影响（ANOVA：df=5，

F=52.39，P﹤0.001），地表凋落物生物量在退化初期的成熟常绿阔叶林、次生常绿阔叶林和

次生针叶林间无显著差异，在灌丛类型达到最高值，随着进一步的退化，在灌草丛和人工林

阶段显著下降，各类型间的显著性检验结果见图 4-4A。 

凋落物层氮含量和氮贮量也随常绿阔叶林退化进程发生了显著的变化（图 4-4B, 4-4 C），

氮含量总体上随着退化进程显著下降，次生常绿阔叶林地表凋落物氮含量较之成熟常熟阔叶

林下降显著，与灌丛和人工林持平，且无显著差异，而次生针叶林地表凋落物的氮含量则与
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成熟常绿阔叶林间无显著差异，灌草丛最低（ANOVA：df=5，F=35.85，P﹤0.001）。氮贮量

总体上也随退化进程显著下降，在次生针叶林阶段地表凋落物氮贮量最高，其次为成熟常绿

阔叶林和灌丛，次生常绿阔叶林居中，人工林和灌草丛氮贮量最小，各类型间的显著性检验

结果如图 4-4C 所示。 

就磷而言，常绿阔叶林退化对其在凋落物层的含量和贮量也具有显著影响 (图

4-4D,4-4E)， 磷含量主要可以分为两个等级，即：在成熟常绿阔叶林和人工林间最高，其

次分别为剩余类型，各类型间的差异如图 4-4D 所示（ANOVA：df=5，F=16.12，P﹤0.001）。

磷贮量在灌丛最高，其次分别为成熟常绿阔叶林、次生针叶林、人工林和次生常绿阔叶林，

灌草丛最低（ANOVA：df=5，F=41.91，P﹤0.001）。 

2.2.2 人工林与次生林凋落物层生物量和养分特征的比较 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图 4-5 人工林与相邻自然群落凋落物层生物量和养分特征的差异；﹡同一组中标有不同字母表示
存在显著性差异 
Figure 4-5 Differences of biomass, nutrient traits in litterfall horizon between plantation and its’ natural 
neighbour forest; Different letters on the same column group indicate significant differences 

将人工林群落与其比邻的自然群落进行对照比较后（起点相同，但管理方式不同），可

以发现（图 4-5），三组人工林地表凋落物层生物量显著低于各自相对应的比邻自然群落（P

﹤0.05）。地表凋落物层氮含量只有在杉木人工林发生了显著下降（P﹤0.01），而在毛竹群落
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和杨梅群落间无显著变化（P＞0.05）；但是，三组人工林地表凋落物层的氮贮量与其对应的

比邻自然群落相比，下降极其显著（P﹤0.001）。 

磷含量只有在杨梅群落未发生显著变化（P＞0.05），其余两群落都有显著增加（P﹤

0.05），与磷含量相反，地表凋落物层磷贮量在杉木和杨梅人工林群落发生了显著降低（P﹤

0.05），而在毛竹群落变化不显著（P＞0.05）。 

 

2.3 凋落物特征与土壤养分动态的关系 

2.3.1 凋落物凋落特征与土壤养分动态的关系 

凋落物是联系植物群落地上部分和地下部分的纽带，植物从土壤中吸收的大部分养分，

最终主要通过凋落物的形式回归到土壤，是土壤养分库的重要来源之一，强烈影响着土壤养

分库的大小和养分元素的周转。在常绿阔叶林退化过程中，植物群落种类组成的改变导致了

凋落物数量和质量的变化，这些变化进而导致了土壤养分库含量和养分周转动态的变化。 

 

图 4-6 常绿阔叶林及其退化群落凋落物凋落量与土壤氮磷含量的线性相关分析 
Figure 4-6 Linear relationships between amounts of litterfall and soil nutrient concentration in 
typical and degraded evergreen broad-leaved forests

 

 

 

 

 

 

 

 

 

     

通过对土壤氮磷养分库含量和凋落物凋落量的线性回归分析发现，不仅土壤氮库含量与

凋落物凋落量间存在着显著的线性正相关关系（图 4-6 a），土壤磷库含量也与凋落物凋落量

间存在着极显著的正相关关系（图 4-6 b）。这意味着，随着常绿阔叶林退化过程中凋落物凋

落量的减少，土壤氮磷养分库的含量也随之下降，两者之间存在着非常显著的线性正相关关

系。 
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图 4-7 常绿阔叶林及其退化群落土壤氮磷含量与凋落物养分含量和归还量的线性相关分析 
Figure 4-7 Linear relationships between soil nutrients concentration and nutrient traits in 
litterfall in typical and degraded evergreen broad-leaved forests 

在继续对土壤养分含量与凋落物养分含量和养分归还量进行线性回归分析后，结果显

示：在常绿阔叶林退化过程中，凋落物氮含量与土壤总氮含量间无显著线性相关关系（图

4-7 a），而凋落物氮归还量与土壤总氮含量间存在极显著的线性正相关（图 4-7 b）；凋落物

磷含量和磷归还量均与土壤总磷含量间存在极显著的线性正相关关系（图 4-7 c;图 4-7 d）。

这意味着凋落物对土壤养分含量的影响不仅表现在凋落物的养分含量大小上，更重要的表现

在凋落物的养分总归还量上。也就是说，不同退化阶段的植物群落具有不同的种类组成和物

种数量，由于不同种类具有不同的凋落物性质和养分含量，即使某一群落的植物具有较高的

凋落物养分含量，但当此种类在群落中所占比例较小，以及该群落本身地上生物量较低的情

况下，整个群落的凋落物凋落量也就较低，也就导致了凋落物养分归还量的下降。因此，对

某一群落来说，单单具有较高的凋落物养分含量不足以造成土壤养分含量的显著提高，土壤

养分含量的大小更依赖于与群落结构特征相关的凋落物总归还量。 
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土壤无机氮含量反映了土壤可利用性养分的可获得性大小。通过凋落物特性和土壤无机

氮素含量的线性回归分析发现，土壤硝态氮含量与凋落物各特征间均无显著相关关系（图

4-8 d-f），这主要与硝态氮的易挥发，易流失，易渗漏，以及易反硝化等因素有关。相反，

土壤铵态氮含量与凋落物量、凋落物氮素含量和凋落物氮素归还量间存在显著的线性负相关

关系（图 4-8 a-c），表明凋落物凋落量越大，氮素含量越高，以及氮素归还量越大，土壤的

无机氮含量，尤其是氨态氮含量反而越小。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图 4-8 常绿阔叶林及其退化群落土壤无机氮含量与凋落物特征的线性相关分析 
Figure 4-8 Linear relationships between soil inorganic N concentration and litterfall traits in 
typical and degraded evergreen broad-leaved forests 

从表面看，以上结论虽与通常对此问题的定性理解不够一致，但在深入分析群落结构等

变化过程后可以发现，该现象的存在是合理的。在本论文研究对象中，凋落量大、氮素含量

和归还量高的群落主要为常绿阔叶林栲树群落（群落结构相对复杂），该群落恰好相对其它

退化群落具有较低的土壤氨氮含量（见第 3 章，2.1）。土壤铵态氮含量较低一方面是由于群

落结构郁闭，林内光照和温度相对其它群落较低，从而使得氮素氨化速率下降；其次，该群

落土壤氮素硝化速率极高，远远高于其它群落（第 3 章），硝化速率的提高意味着消耗更多

的氨氮资源，因此导致了土壤氨氮含量的下降。 
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第 3 章的研究表明，在常绿阔叶林退化过程中，对土壤氮素矿化速率差异具有重要影响

的是植被类型和群落结构特征的差异，即：阔叶、落叶和针叶树种等不同植物生活型在群落

中所占的比例大小对土壤氮素的氨化速率和矿化速率具有重要影响，不同植物群落的养分归

还特征是决定土壤氮素矿化/硝化特征的主要因素之一。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图 4-9 常绿阔叶林及其退化群落土壤氮素矿化/硝化速率与凋落物特征的线性相关分析 
Figure 4-9 Linear relationships between soil nitrogen mineralization/nitrification rate and 
litterfall traits in typical and degraded evergreen broad-leaved forests 

在对不同退化阶段植物群落的凋落物特征与土壤氮素的矿化/硝化特征进行线性相关分

析后发现，土壤氮素的矿化/硝化速率与植物群落凋落物凋落量、养分含量和养分归还量间

均在显著的线性正相关关系（图 4-9a,b,c,d,f）或接近线性正相关（图 4-9e）。这表明地上植

物群落的凋落物特征对土壤氮素的矿化/硝化特征具有显著影响，以往的研究显示，在影响

氮素矿化/硝化的诸多因素中，除温度和湿度等非生物因素外，植物群落的物种组成和群落

动态是控制土壤氮素转化的重要生物性因素（苏波等，2002），不同植物种通过对遮荫状况、

生物固氮以及凋落物产量和质量等方式来影响土壤的养分循环过程（Braisa et al.，2002）。 

凋落物是土壤氮素矿化的主要物质来源之一，因此，凋落物特性对土壤氮素的矿化/硝
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化特征具有显著影响。在常绿阔叶林退化过程中，植物群落结构趋于简单化，凋落物数量显

著下降，凋落物养分含量和养分归还量也随着显著降低，因而显著降低了土壤氮素矿化的物

质来源。虽然退化群落具有较高的光照和土壤温度，一定程度上能够提高氮素的矿化/硝化

速率，但从本研究来看，对土壤氮素矿化特征起决定作用的仍然为凋落物质量和数量，植物

群落归还的优质凋落物数量和质量对土壤氮素的矿化/硝化速率的影响程度大于非生物因素

的影响，这与第 3 章的研究结论一致。由此可见，在常绿阔叶林退化过程中，正是由于不同

植物种类在养分归还特征上的巨大差异，从而导致了植物群落对土壤养分归还数量和质量的

巨大差异，进而导致了土壤氮素周转，尤其是氮素的矿化/硝化过程的不同，并进而影响土

壤的养分库大小。 

 

2.3.2 地表凋落物层特征与土壤养分动态的关系 

通过对常绿阔叶林典型群落和退化群落凋落物层生物量与土壤氮磷养分含量、土壤氮素

的氨化、硝化和矿化速率，以及凋落物凋落量的线性回归分析发现，地表凋落物层生物量仅

与土壤硝态氮含量（图 4-10d）、土壤氮素硝化速率（图 4-10f）间具有显著线性负相关关系，

与植物群落凋落物凋落量间具有显著线性正相关关系（图 4-10h），而与土壤总氮含量、总

磷含量、土壤铵态氮含量、土壤氮素氨化速率和氮素矿化速率间均无显著线性关系。这表明，

森林地表凋落物现存量大小对土壤氮素的硝化速率和硝态氮含量具有重要影响，凋落物层现

存量越小，土壤硝化速率越高，土壤硝态氮含量越高，如第 3 章所述，此状况易导致土壤氮

素的流失和渗漏，从而加剧土壤氮素的亏损和土壤的退化进程，反之亦然。由此可见，森林

地表凋落物层现存量大小对于土壤氮素的硝化速率和硝态氮含量具有重要影响，是维持林地

土壤的氮素贮存的重要手段之一。 

在将凋落物层氮素含量和土壤氮素含量，氮素氨化、硝化和矿化速率以及植物群落凋落

物氮素含量和数量进行线性回归分析后发现，凋落物层氮素含量与土壤氮素氨化速率（图

4-11d）和矿化速率（图 4-11f）间存在显著线性负相关关系，而与土壤总氮含量（图 4-11a）、

无机氮含量（图 4-11b,c）和氮素硝化速率（图 4-11e）间无显著线性相关关系。这表明，凋

落物层氮素含量越高，反而不利于土壤氮素的氨化进程，在本研究地区，由于土壤氮素矿化

的主要贡献来源于氨化过程（第 3 章），因此，凋落物层氮素含量与土壤氮素矿化速率间也

存在着显著的线性负相关关系，即：如果凋落物层的氮素含量越高，越不利于土壤氮素的矿

化，例如，木荷-马尾松群落和马尾松群落土壤氮素矿化速率显著低于栲树群落和木荷群落，

但凋落物层氮素含量却显著高于后者。 
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图 4-10 常绿阔叶林凋落物层生物量与土壤养分含量、氮素矿化/硝化速率和凋落物凋落量的线性相关分析

Figure 4-10 Linear relationships between biomass of forest floor and soil nutrient concentration, nitrogen 
mineralization/nitrification and litterfall amounts in evergreen broad-leaved forests 
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图 4-11 常绿阔叶林凋落物层氮素含量与土壤氮素特征和凋落物氮素特征的线性相关分析 
Figure 4-11 Linear relationships between nitrogen concentration of forest floor and soil nitrogen traits and 
nitrogen traits of litterfall in evergreen broad-leaved forests 

造成此现象的原因主要与凋落物层分解过程中凋落物的性质和所处的环境等因素有关，

凋落物自凋落开始起就处于分解状态，其分解程度不仅与凋落物自身的质量有关（如 C:N，

木质素:N 等），也与所处群落的土壤性质（如土壤动物、微生物和有机质）有关。本研究中，
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马尾松针叶氮素含量低，C:N 高，因此，分解缓慢，积累在地表的凋落物数量也多，在其分

解过程中，在土壤动物和微生物等的参与下，无论凋落物的粉碎，还是木质素和碳素的降解

都需要首先从土壤中固持大量的氮素，土壤氮素被大量固持在土壤动物和微生物等有机体中

和凋落物中，因此，大大抑制了土壤氮素的可供给性水平，显然也大大降低了土壤氮素的氨

化和矿化速率，从而增加了凋落物层的氮素含量。与之相反，栲树群落和木荷群落的凋落物

相对马尾松具有高的养分含量和低的 C:N，因此，其分解过程中土壤动物和微生物对土壤氮

素的依赖程度较小，从土壤中固持的氮素也相对较少，从长期来看，有利于土壤氮素的积累

和氮素的矿化速率，加速了土壤氮库向无机氮的转化，从而有利于增加土壤无机氮库和可供

植物吸收的有效氮库。因此，与马尾松凋落物层相比，栲树群落和木荷群落凋落物层从土壤

固持的氮素含量较少，从而最终表现出凋落物层氮含量低于马尾松群落的特征。 

另外，本研究显示，凋落物层氮素含量与植物群落凋落物氮素含量存在显著线性正相关

（图 4-11g），与植物群落凋落物氮素凋落量间无显著线性关系（图 4-11h），这与前面有关

凋落物层现存量和植物群落凋落物凋落量具有显著线性正相关关系的结论一致。也就是说，

植物群落凋落物凋落量越大、氮素含量越高，地表凋落物层凋落物的积累也越多，凋落物层

的氮素含量也越高，由此可见，凋落物层氮素含量主要与植物群落凋落物的氮含量有关，而

与氮凋落量无关。所以，从上面的论述可知，凋落物层氮含量主要由其凋落物质量决定，这

种性质不仅依赖于凋落物自身的 C:N，更依赖于分解过程中与土壤氮素的相互迁移动态。 

在进一步将地表凋落物层氮贮量与以上土壤氮素特征和植物群落凋落物氮素特征进行

线性回归后，结果显示：凋落物层氮贮量也与土壤氮素氨化速率（图 4-12d）和矿化速率间

（图 4-12f）存在显著线性负相关关系，表现出了和凋落物层氮含量线性回归结果类似的特

征，其原因和机制在这里不再详述。另外，回归分析结果表明，凋落物层氮贮量与土壤硝态

氮含量间存在显著线性负相关关系（图 4-12c），而与其它氮素含量间无显著线性相关关系，

意味着氮素在凋落物层贮存越多，土壤硝态氮素的含量愈少，而当凋落物层氮素贮量较少的

情况下，土壤氮素更多是以硝态氮的形式存在，从而增加了系统氮素损失的风险和潜力。 

如图 4-13 所示，无论对于凋落物层磷素含量，还是对于凋落物层磷贮量而言，其与土

壤磷素含量、植物群落凋落物磷含量和磷归还量间均无显著线性相关关系，这表明凋落物层

磷素特征、植物群落凋落物磷素特征和土壤磷素特征三者间不具有简单的线性关系，这主要

与磷素的特征有关，即：磷素的来源比较单一，主要依赖于岩石淋溶和风化等的结果，另外，

也跟磷素迁移的复杂特征有关。 
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图 4-12 常绿阔叶林凋落物层氮素贮量与土壤氮素特征和凋落物氮素特征的线性相关分析 
Figure 4-12 Linear relationships between nitrogen stock of forest floor and soil nitrogen traits and nitrogen 
traits of litterfall in evergreen broad-leaved forests 
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图 4-13 常绿阔叶林凋落物层磷素特征与土壤磷素特征和凋落物磷素特征的线性相关分析 
Figure 4-13 Linear relationships between phosphorus traits of forest floor and soil phosphorus traits 
in evergreen broad-leaved forests 

从本章研究可以看出，地表凋落物是土壤氮素矿化的主要物质来源之一，因此，凋落物

特性对土壤氮素的矿化/硝化特征具有显著影响。在常绿阔叶林退化过程中，植物群落结构

趋于简单化，凋落物数量显著下降，凋落物养分含量和养分归还量也随着显著降低，因而显

著降低了土壤氮素矿化的物质来源。虽然退化群落具有较高的光照和土壤温度，一定程度上

能够提高氮素的矿化/硝化速率，但从本研究来看，对土壤氮素矿化特征起决定作用的仍然

为凋落物质量和数量，植物群落归还的优质凋落物数量和质量对土壤氮素的矿化/硝化速率

的影响程度大于非生物因素的影响。由此可见，在常绿阔叶林退化过程中，正是由于不同植

物种类在养分归还特征上的巨大差异，从而导致了植物群落对土壤养分归还数量和质量的巨
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大差异，进而导致了土壤氮素周转，尤其是氮素的矿化/硝化过程的不同，并进而影响土壤

的养分库大小。 

3.讨论 

3.1 常绿阔叶林不同退化类型的凋落物特征 

随着常绿阔叶林退化程度的增加，凋落物的凋落量显著降低，这一方面与群落物种组成

改变有关，更重要的原因是群落结构发生改变后，进而诱发生态系统功能衰退导致的结果。

常绿阔叶林退化过程伴随的是物种组成朝着单一化，群落结构朝着简单化，生境朝着旱生化

的方向发展，其最终结果不但导致了生态系统结构的脆弱性，也导致了生态系统功能的衰退，

这一特点可从凋落物凋落量的减少程度上得到充分反映。 

从凋落物各组分来看，随着常绿阔叶林的退化进程，年凋落量总体上呈显著下降趋势（图

4-1）。其中的一个显著特征是：凋落叶在不同退化阶段所占比例不同，越到退化后期凋落叶所

占比例越大，而由其它组分组成的木质残体凋落物所占比例逐渐减少，凋落叶在退化初期群

落对凋落物总量的贡献没有退化后期群落明显。在常绿阔叶林成熟群落和处于退化初期的群

落中，凋落叶虽为凋落物的主要组分，但由其它成份组成的碎屑残体所占的比例超过凋落叶

的数量，而在退化后期的各群落类型中，凋落叶成为绝对组分，而其它组分的数量大大降低。 

在成熟群落阶段，群落种类组成多样，水平结构和垂直层次相对复杂，优势种栲树占据

空间资源的能力极高，拥有极大的凋落物物质来源，尤其是随着群落群落成熟度的提高，木

质残体碎屑的凋落来源更为丰富，因此，凋落物的生产数量和成分也相对较多。在退化群落

中，群落结构趋于简单化，群落高度降低，结构趋于稀疏，地上植被总的物质库显著降低，

返还的凋落物数量也相应下降，尤其是退化群落大都为中幼龄林分，处于生长旺盛阶段，枯

死的木质碎屑量较少，因此，该类型群落凋落物组成一般表现为凋落叶占主要成分。 

另外，随着退化进程和优势种的更迭，群落的种类组成和数量减少，物种特性也发生了

极大的改变，更多的针叶树种马尾松在群落中处于主导地位。由于此物种在适应养分贫瘠生

境时采取了叶寿命长，养分重吸收率高，养分利用更多采用内循环形式等一系列养分利用策

略，因而在其生活史中，往往是通过延长叶片在树冠的停留时间来实现以上目的，因此，这

种特性在一定程度上降低了返还土壤凋落物的数量和质量。而在极度退化的灌丛和灌草丛

中，优势种类虽然更替为落叶植物和草本植物，叶寿命短，理论上讲应当返还更多的凋落物，

但由于其总生物量远远小于成熟森林群落，凋落物来源相对较小。 

    通常认为，群落内的有机碎屑等非生命生物量的增大是群落稳定的标志和象征，有机碎
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屑是土壤微生物和土壤动物的主要物质来源，有机碎屑也为微生物提供生存环境，因此，有

机碎屑的增加或减少是与群落内微生物的异氧呼吸紧密相联系的过程。群落中有机碎屑质量

的大小是群落氮素停留水平的真实反映，有机碎屑的异氧氮库是群落养分循环的关键枢纽。

同时，有机碎屑的分解过程极大的影响着森林群落的养分循环过程，是群落内氮素形态转化

的载体和纽带，极大的影响着群落的动态、稳定性等。在本研究中，成熟群落有机碎屑量远

远大于退化后期群落，尤其是树枝等凋落物组分显著高于退化群落。退化群落有机碎屑量的

减少不但导致了微生物食物来源的减少，也使得其栖息地丧失，因而土壤异氧呼吸作用显著

减小，土壤的异氧氮库下降，因此提供给植物可利用性氮素的能力也大大降低，进而导致了

生态系统功能的衰退。 

 

表4-2 中国亚热带常绿阔叶林及退化群落凋落物的年凋落量 

Table 4-2 Annual amounts of litterfall in evergreen broad-leaved forest and it’s degraded 

 community in subtropical China(t.hm-2) 

森林类型 

Forest types 
群落类型    Community 

年凋落量 

Annual amounts  

资料来源 

Source of references

栲树群落Castanopsis fagesii  Comm. 9.27(13.24, 5.31)﹡ 本研究,张庆费1999

格氏栲天然群落Castanopsis kawakamii Comm. 11.01 (杨玉盛 et al., 2003) 

格氏栲人工群落Castanopsis kawakamii Plantation Comm. 9.54 (杨玉盛 et al., 2003) 

黄果厚壳桂群落Cryptocarya concinna Comm. 12.16 (蚁伟民 et al., 1994) 

锥栗-木荷群落Castanopsis chinensis-Schima superba Comm.  9.06 (翁轰 et al., 1993) 

黄果厚壳桂群落Cryptocarya concinna Comm. 8. 28 (张德强 et al., 2000) 

锥栗-木荷群落Castanopsis chinensis-Schima superba Comm. 8.45 (官丽莉 et al., 2004) 

青冈群落Cyclobalanopsis glauca Comm. 5.5 (于明坚 et al., 1996) 

常绿阔叶林 

Evergreen 

Broad-leaved 

forest 

木荷群落Schima superba  Comm. 7.94 (11.7, 4.18) 本研究,张庆费1999

木荷-马尾松群落Schima superba-Pinus massoniana  Comm. 5.9 (8.39, 3.41) 本研究,张庆费1999混交林 

Mixed forest 马尾松-火力楠群落Pinus massoniana-Michelia macclurel Comm. 6.28 (张家武, 1993) 

马尾松群落Pinus massoniana  Comm.  5.26 (7.43, 3.09) 本研究,张庆费1999

马尾松群落Pinus massoniana  Comm. 2.7 (翁轰 et al., 1993) 

马尾松群落Pinus massoniana  Comm. 5.65 (张家武, 1993) 

马尾松群落Pinus massoniana  Comm. 5.48 (梁宏温 et al., 1993) 

马尾松群落Pinus massoniana  Comm. 6.36 (杨细明, 2002) 

马尾松群落Pinus massoniana  Comm. 5.83 (黄承才 et al., 2000) 

针叶林 

Coniferous 

forest 

石栎-檵木群落Lithocarpus glaber - Loropetalum chinense Comm.  4.47 (6.38, 2.55) 本研究,张庆费1999

﹡a(b,c):a为平均值；b为本研究值；c为1999年研究值；a is average value; b is the value in this study; c is the value in 1999 

 

就同一地区的不同群落而言，同一年份内凋落量的差异除群落自身结构特征的影响外，

还与群落所处的海拔、土壤养分状况等因素密切相关，而年际间的变化和区域间的变化则更

多的受气候因素的控制，如台风的影响次数，干旱的胁迫等。本研究地位于浙东沿海，受东
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南季风气候的强烈影响，在研究开展期间，台风曾三次从附近海域登陆，因此造成了各群落

的凋落量普遍高于前期在同一地点研究时凋落量的水平(张庆费 et al., 1999)，这既与该年份

的气候特征有关，也与前期研究的方法有关（每三个月取样一次，分解造成损失，导致结果

偏低）。同样，本研究的结果也稍高于国内其它同类型森林的凋落量（表4-2），但如果将本

研究与前期研究的结果进行年际间的平均后，各群落的凋落量基本处于同类森林凋落量的变

化范围内。比较后可以发现，即使同类型森林，在不同的地点，不同的年份变异程度都相当

大，因此研究凋落物的凋落物量需要积累多年的数据才能说明问题。 

3.2 常绿阔叶林退化对凋落物养分归还的影响 

凋落物的主要生态意义在于将死有机体的养分元素归还给土壤，完成生态系统养分元素

的生物循环，为森林生长提供所需的养分，这也是森林自肥作用的重要机制。在常绿阔叶林

的退化过程中，凋落物数量、总氮与总磷归还量呈明显的递减趋势（图4-2），预示着生物循

环速率减缓，森林土壤的自肥能力减弱。 

    常绿阔叶林退化过程中凋落物养分含量降低的原因主要可以归结为以下几个方面：第

一，植物种类组成的改变，不同退化类型中不同生活型所占比例不同，常绿阔叶林成熟群落

主要以常绿阔叶树栲树为主要优势种，该物种的特性是养分转移率低，凋落叶养分含量高；

次生常绿阔叶林的主要优势种类为木荷，相对栲树该物种养分转移率有所提高，因而凋落叶

的养分含量有所下降；次生针叶林的优势种类为马尾松，由于该物种具有相当高的养分转移

率，因而造成了凋落叶的养分含量非常低；退化灌丛中的种类组成虽然也以常绿阔叶树种木

荷、石栎和针叶树种马尾松等为主要优势种类，但群落凋落物的养分含量较低，可能与此类

型生长旺盛，生产力较高，并且经常长期的砍伐干扰有关。第二，土壤养分含量的下降，植

物体内的养分含量不仅可以反映植物对环境的适应性，同时可以表征植物生长环境的养分状

况。本章的研究结论与第二章的结论一致，即：随着常绿阔叶林的退化，土壤养分库含量显

著下降，凋落物的养分含量也显著下降，具体的相互关系将在后面讨论。 

常绿阔叶林退化过程中凋落物养分归还量降低的原因除以上两因素外，更重要的原因是

群落结构改变后凋落物总量下降所导致的结果。养分归还量是养分含量和凋落物总量共同作

用的结果，因此，在常绿阔叶林退化过程中，凋落物养分归还量的下降是多种因素共同作用

的结果。 

在此变化过程中，比较特别的现象是：人工林凋落物的氮含量显著高于其它退化类型，

甚至与成熟常绿阔叶林凋落物的氮含量水平相当（图 4-2），在进一步与相邻自然群落比较
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后发现，人工林凋落物氮含量显著高于比邻自然群落，尤其是有过施肥措施的毛竹群落和杨

梅群落（图 4-3）。由此可见，人工林植物对施肥措施的响应程度相当高，人工施肥极大的

促进了植物对氮素的吸收，这与第二章的研究结果是一致的，即：人工林群落土壤的养分含

量反而比较低，主要是由于人工林植物种类对养分的需求程度较高而导致的。 

从人工林凋落物的养分归还量来看，其总量与次生针叶林的归还水平相当（图 4-2），

在进一步与相邻自然群落比较发现，人工林凋落物养分归还量均显著低于相邻自然群落（图

4-3）。如前所述，人工林凋落物养分含量高于自然群落，但是，凋落物归还总量反而低于自

然群落，这主要与人工林凋落物凋落量较低有关。造成人工林凋落量下降的主要原因与该类

森林的林分大小和属性有关，人工林一般都为用材或经济林，植物生长旺盛，枯死物较少；

另外，人工林管理强度都比较高，人类干扰严重，这些因素均导致了群落凋落量的下降，此

特征类似于前面所论述灌丛类型的凋落特征。  

3.3 常绿阔叶林退化对凋落物层特征的影响 

在常绿阔叶林退化过程中，随着植物群落种类组成的改变，凋落物的数量和养分特征

发生了极大的改变，同时，随着诸如土壤性质、光线和温度等生境因素的差异，导致了凋

落物在地面积累动态的显著差异。 

通过本研究发现，随着常绿阔叶林的退化进程，地表凋落物层生物量的分布特征为：

退化初期的成熟常绿阔叶林、次生常绿阔叶林和次生针叶林间无显著差异，现存量大小居于

中等地位，在灌丛类型达到最高值，在人工林和灌草丛阶段最低（图 4-4A）。灌丛类型地表

凋落物层生物量最高的原因主要为：该类型经常受人类砍伐干扰影响，大量的凋落物，尤其

是小枯枝等滞留在地面，导致凋落物的积累量增加，而其它类型地面凋落物层凋落物的主要

组成为凋落叶，因此，灌丛类型地表凋落物现存量最高。次生常绿阔叶林和次生针叶林凋落

物层生物量大小与成熟常绿阔叶林相当，主要是由于此两类型的主要优势种类为马尾松和木

荷，其凋落叶相对栲树养分含量低，分解慢，因而大量滞留在地面，周转较慢，使得该类型

凋落物层现存量增加；相反，成熟常绿阔叶林优势种类栲树凋落叶养分含量高，分解迅速，

地面凋落物层周转也较快，在这两方面因素的共同作用下，从而使得成熟常绿阔叶林和此两

类型间凋落物层现存量无显著差异。人工林和灌草丛地表凋落物层生物量显著下降的原因显

而易见，首先，此类型本身凋落物凋落量较小，尤其是灌草丛；另外，长期的人工管理措施，

如地面清理等使得地表凋落物很难长期保留。 

地表凋落物层氮含量总体上随着退化进程显著下降，次生常绿阔叶林较之成熟常熟阔叶
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林下降显著，与灌丛和人工林持平，且无显著差异，而次生针叶林则与成熟常绿阔叶林间无

显著差异，灌草丛最低（图 4-4B）。氮贮量也随退化进程显著下降，在次生针叶林阶段最高，

其次为成熟常绿阔叶林和灌丛，次生常绿阔叶林居中，人工林和灌草丛最小（图 4-4C）。次

生针叶林凋落物层氮含量和氮贮量居高主要与马尾松的针叶特性有关，如前所述，马尾松针

叶本身氮含量低，相对阔叶树种分解慢，因而在地面大量滞留，在其分解过程中，需要从土

壤首先固持大量的氮素，因而使其凋落物层氮含量显著增加，这也可从第 2 章和第 3 章有关

土壤氮库和氮素矿化的研究中得到证实；另外，由于该类型凋落物层本身现存量较大，从而

使得氮贮量显著增加，基本达到甚至超过成熟常绿阔叶林凋落物层的氮含量和氮贮量水平。

同理，灌丛类型虽然氮含量居于中等，但氮贮量较高，这也与该类型凋落物层现存量较高有

关，即较大的生物量必然增加氮素的贮存量。次生常绿阔叶林凋落物层氮含量低于次生针叶

林，主要与次生针叶林凋落物层的特性有关。 

就地表凋落物层磷含量而言，主要可以分为两个等级，即：在成熟常绿阔叶林和人工林

间最高，其次分别为剩余类型（图 4-4D）。磷贮量在灌丛最高，其次分别为成熟常绿阔叶林、

次生针叶林、人工林和次生常绿阔叶林，灌草丛最低（图 4-4E）。如第 2 章所述，由于在本

地区的退化群落中，磷素并非限制植物生长的主要养分元素，因此，植物群落凋落物层的磷

素含量大都不具有显著差异，例如；一些退化严重的群落类型反而具有较高的凋落物层磷含

量。至于凋落物层磷素贮量的分布格局，基本与凋落物层生物量的分布格局一致，可见，凋

落物层磷贮量主要是由凋落物层现存量所决定，如灌丛类型不但具有最大的凋落物现存量，

也具有最大的磷贮量。 

凋落物层磷含量的另一个显著特征是：人工林含量最高，究其原因，主要为毛竹林凋落

物层的磷含量最高，比杨梅和杉木群落高 2 倍以上，但是，通过调查访问发现，毛竹林未有

过施用磷肥的措施，这也可从土壤磷素分析研究中得到证实（第 2 章），由此可见，毛竹林

凋落物层磷含量高可能与毛竹的自身的生物学特性有关。通过对毛竹群落凋落叶的分析（本

章 2.1.4），以及本地区一个以箬竹为优势灌木的群落凋落物的分析发现，竹类植物凋落叶普

遍磷含量较高，其土壤的质地和颜色与其它群落类型完全不同，磷含量也较高。因此，可以

初步认为，本研究中人工林凋落物层的磷含量较高主要为毛竹群落特殊性所造成，对人工林

而言不具有普遍性，而对于毛竹群落凋落叶磷含量的独特特性有待于另外开展深入研究。 

在本研究中，将人工林群落与其比邻的自然群落进行对照比较后发现（图 4-5），三组

人工林地表凋落物层生物量显著低于各自相对应的比邻自然群落（P﹤0.05）。地表凋落物层

氮含量只有在杉木人工林发生了显著下降（P﹤0.01），而在毛竹群落和杨梅群落间无显著变
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化（P＞0.05）；但是，三组人工林地表凋落物层的氮贮量与其对应的比邻自然群落相比，下

降极其显著（P﹤0.001）。人工林地表凋落物层生物量显著降低既与人工林自身凋落量较小

有关，也与人工林的人工管理措施有关。由于杉木林无施肥措施，毛竹林和杨梅林均有施用

氮肥的管理措施，因此，毛竹群落和杨梅群落地表凋落物层的氮含量水平基本接近比邻自然

群落的水平，而杉木林则显著小于比邻的自然群落。对于氮贮量来说，由于人工林凋落物层

现存量显著低于对应的自然群落，因此，三组人工林地表凋落物层的氮贮量也显著低于自然

群落的水平。人工林地表凋落物层磷含量只有在杨梅群落未发生显著变化（P＞0.05），其余

两群落都有显著增加（P﹤0.05），与磷含量相反，地表凋落物层磷贮量在杉木和杨梅人工林

群落发生了显著降低（P﹤0.05），而在毛竹群落变化不显著（P＞0.05），对于该类型的具体

变化原因前面已有论述，这里不再展开讨论。 
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第五章 常绿阔叶林退化过程中土壤养分限

制特征的诊断 

 
土壤养分限制和物种组成更替的关系非常密切，在养分梯度上任何一点的养分限制大

小，不仅依赖于物种的生物学特征，还依赖于为满足植物最大的潜在生长率所需要养分的丰

富程度(Cordell et al., 2001; Daufresne & Hedin, 2005; Grime, 1977; Miller et al., 2005; Tanner et 

al., 1998; Tilman, 1985; Vitousek, 1999)。因此，具体地点不同养分元素的限制作用，不仅对

该立地上植物种类的生态学特征具有重要影响，也对植物群落的种类组成特征具有极强的选

择作用(Andersen et al., 2004; Elser et al., 2000)，另外，它还是植被动态，以及生态系统生产

力等功能特征表现水平的强大驱动力(Andersen et al., 2004; Venterink et al., 2003)。 

可利用氮和磷通常是限制植物生长的重要决定性因子(Niklas et al., 2005; Reich & 

Oleksyn, 2004; Tanner et al., 1998; Vitousek, 1999), 一般认为，温带森林和北方森林的生产

力都受到氮素的限制，而热带雨林和亚热带常绿林的生产力普遍受到磷的限制作用(Aerts & 

Chapin, 2000; Aerts et al., 2003; Birk & Vitousek, 1986)。土壤氮磷养分对植物生长的限制性大

小，通常可以通过植被的N:P大小来反映(Güsewell, 2004; Güsewell et al., 2003; Koerselman & 

Meuleman, 1996; Tessier & Raynal, 2003; Verhoeven et al., 1996)。研究显示，当植被的N:P含

量小于14时，则表明群落受到了氮素的限制，而大于16时，则反映群落受到了磷素的限制作

用，介于两者中间表明群落受到氮磷元素的共同限制作用(Drenovsky & Richards, 2004; 

Güsewell et al., 2003; Koerselman & Meuleman, 1996; Verhoeven et al., 1996)，因此，植被的N:P

含量被广泛用来诊断植物个体、群落和生态系统的氮磷养分限制格局(Güsewell, 2004; Zhang 

et al., 2003, 2004)。

另外，由于土壤养分限制对植物群落的结构组成和植被动态等具有选择压力，因此，植

物在适应不同的养分限制特征时，也形成了不同的养分利用策略，不同养分限制下的植物群

落必然具有不同的养分利用效率(nutrient use efficiency, NUE)和资源响应效率。养分利用效率

是用于描述那些影响具有潜在限制作用的养分，特别是 N、P 在凋落和养分再吸收两个途径

之间的分配等多种生理学过程及其与生长速率之间关系的一个术语(Bridgham et al., 1995; 

Knops et al., 1997; Pastor & Bridgham, 1999)。养分利用效率可以简单的定义为植物吸收单位

养分所能产生的生物量，它经常被用于研究多年生植物对于不同养分可获得性水平的一种适

应对策(Aerts, 1990; Aerts & Chapin, 2000; Harrington et al., 2001; 苏波等, 2000)。 显然，在相
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同的土壤养分条件下，养分利用效率高的植物更能充分利用比较有限的养分来与其它物种竞

争，因此，通过提高养分利用效率来生产更多的生物量是植物适应养分贫瘠环境的一种重要

竞争策略(Bridgham et al., 1995; Knops et al., 1997; Pastor & Bridgham, 1999)，例如：植物群

落的高养分利用效率间接反映了其生长环境的养分限制性较大，相反，低养分利用效率间接

表示该生境植物生长受养分胁迫的压力较小 (Aerts & Chapin, 2000; Birk & Vitousek, 1986; 

Bridgham et al., 1995; Chapin, 1980; Pastor & Bridgham, 1999)。 

植物群落的资源响应效率，是指群落内土壤养分库养分总量供应水平下，群落的生产力

大小，即干物质生产量。它反映了土壤资源维持植物群落生产的潜力。通过群落养分利用效

率和资源响应效率的比较，可以估计群落内植物吸收（uptake）资源能力的大小，也可以反

映土壤养分的有效性水平，例如，土壤养分元素含量高，而群落的养分利用效率仍然较高，

则证明土壤的养分有效性差，植物难以有效吸收养分(Herbert & Fownes, 1999; Hiremath & 

Ewel, 2001)。 

对常绿阔叶林而言，如前几章的研究结果所论述的那样，在不同人类干扰方式的影响下，

随着土壤养分库衰竭程度的增大，以及土壤氮素矿化速率的下降，植物群落的种类组成也发

生了极大的改变，同时，植物返还土壤的养分数量和质量也发生了显著的降低，进一步加剧

了土壤养分的限制作用。而在这一系列变化过程中，土壤氮磷的限制特征如何？对物种组成、

群落结构和群落动态具有怎样的影响，植物群落的养分利用效率有怎样的差异，以及常见植

物种类采用了怎样的养分利用策略来适应不同养分的限制作用？对这些问题我们仍然缺乏

足够的了解。基于此，本章分别以常绿阔叶林退化过程中不同植物群落的 N:P 特征，以及

植物群落的养分利用效率和资源响应效率为主要研究内容，从植被对土壤养分限制的响应视

角，进一步诊断和揭示土壤养分库对植物群落生长的限制特征，旨在为常绿阔叶林退化机理

研究提供依据和解释。研究内容包括以下两个方面：1) 常绿阔叶林退化过程中植物群落的

N:P 化学计量特征；2) 退化常绿阔叶林植物群落的养分利用效率和资源响应效率。 

 

1. 材料与方法 

1.1 植物群落的N:P化学计量特征 

1.1.1 植物群落N:P测定样本的确定 

由于常绿阔叶林群落结构的复杂性，本研究中植物群落的 N:P 借用群落内优势种的 N:P

特征来表示，优势种类的确定根据群落内物种的优势度为依据，优势种类的 N:P 主要依据群
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落内高大乔木冠层在生长旺季的叶片 N:P 特征。根据这个原则，栲树群落选择的优势种类为

栲树，木荷群落为木荷、栲树、马尾松、苦槠和石栎，木荷-马尾松群落为马尾松、木荷和

苦槠，马尾松群落为马尾松、木荷、苦槠和石栎，灌丛为马尾松、木荷、苦槠、石栎和白栎，

木荷-米槠群落为木荷、米槠和栲树，杉木群落为杉木，毛竹群落为毛竹，杨梅群落为杨梅。 

为了更好的描述常绿阔叶林退化过程中植物群落 N:P 在物种水平的体现特征，本研究也

选择了常绿阔叶林退化各阶段均有分布的部分植物，对其 N:P 特征进行了测量。这些种类一

般为各退化阶段的优势种或伴生种，乔木树种分别是栲树、木荷、马尾松、苦槠和石栎，灌

木种类为莲蕊茶、山矾和柃木。 

1.1.2 样本采集和室内处理 

对于高大乔木，于 2004 年 7-8 月植物生长旺季，在各典型群落随机选择生长良好的备

选高大乔木 5 株，利用攀登方法在树冠东西南北和中部 5 个部位采集叶片生长旺盛的典型枝

条，连同叶片一起带回地面，为了减小工作量，在现场将每一种类同一个体 5 个枝条上所收

集的新鲜叶片放在随身携带的托盘中进行合并，待混匀后，利用四分法选取一定数量的叶片，

装入纸袋，并带回实验室备用。灌木叶片的采集在地面借助高枝剪完成，叶片收集方法同上。 

以上样品带回实验室后，立刻放入烘箱进行杀青处理，完毕后在 70℃恒温下烘干至恒

重，然后粉碎，装瓶待分析，氮磷养分的化学分析与第 4章有关凋落物的处理类似。 

1.2 植物群落的养分利用效率和资源响应效率 

1.2.1 养分利用效率和资源响应效率的计算 

养分利用效率(nutrient use efficiency, NUE)，是指群落内所有植物吸收单位养分所能制

造的有机物的量，本研究采用 Vitousek(1982，1984)、Killingbeck(1996)和 Bridgham(1995)所

定义的方法，如下： 

litterfallN NNUE /1=     

litterfallP PNUE /1=     

     其中：NUEN和NUEP分别表示一年中群落内所有植物对氮和磷的利用效率，Nlitterfall和

Plitterfall分别表示一年内所有植物凋落物中氮和磷的含量。由于凋落物中的树枝等木质物不全

是群落当年吸收单位养分后所生产的生物量，因此这里的凋落物只包括凋落叶，以及花果等

碎屑。本研究在计算植物群落的年养分利用效率时，所采用的凋落物养分含量是指群落内所

有物种凋落物的平均值，群落的养分利用效率则为所有物种的平均值。  

资源响应效率(resource response efficiency, RRE)，是指在土壤养分库供应水平下，群落
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生产力的大小，即干物质生产量 (Bridgham et al., 1995; Herbert & Fownes, 1999)。它反映了土

壤养分资源维持植物群落生产的潜力。以氮为例，资源响应效率的计算方法如下： 

poollitterfall NBRRE /=   

式中：RRE表示在某种土壤养分资源供应水平下，一年内植物群落对该资源的响应效率；

BBlitterfall是指一年内植物群落在该资源供应水平下凋落物的生物量；N pool是指土壤氮库大小，

适用于不同养分元素或同一元素的不同形态，例如总氮、氨态氮和硝态氮等，在计算植物群

落对不同形态养分元素的响应效率时，采用不同养分元素的养分库水平。在本研究中，所采

用凋落物的生物量与计算养分利用效率时相同，即：不包括树枝等木质凋落物。其中年资源

养分响应效率为一年内各重复样地间的平均值。 

1.2.1 凋落物收集、室内分析及土壤养分库测定 

凋落物收集和处理方法见第4章的有关实验方法。土壤养分库测定见第2章，土壤氮素矿

化量测定见第3章的有关实验方法。 

1.3 统计分析 

统计分析采用单因素方差分析法（ANOVA）判断常绿阔叶林退化分别对群落N:P特征，

以及群落养分利用效率和养分响应效率的影响，方差分析前，首先采用X
2
检验判断各组数值

是否满足正态分布以及方差是否具有齐性，如果不满足，则对相应数值进行Log转换以满足

单因素方差分析的假定条件。方差分析结束后，采用Tukey检验进行各水平间均值的配对比

较检验。方差分析过程中，将不同退化类型作为自变量，群落N:P特征、养分利用效率和资

源响应效率作为因变量。另外，对于人工林和邻近自然群落间的N:P特征、养分利用效率和

资源响应效率的对照比较采用t检验。最后，采用一元线性回归法判断养分利用效率和资源

响应效率与土壤养分动态的关系，上述分析通过SPSS11.5 和Origin6.0 软件完成。 

2.结果 

2.1 植物群落的N:P化学计量特征 

2.1.1 常见植物种类的 N:P 化学计量特征 

由图 5-1 可以看出，虽然各植物在同一退化阶段（同一群落内）的 N:P 大小不一，但从

其在退化阶段总体的分布特征来看，都表现出了高度的一致性。在成熟常绿阔叶林，绝大多

数种类的 N:P 都大于 16，而在次生针叶林（演替中期，或退化中期阶段），其 N:P 一般都在

14 与 16 之间，在灌丛类型有发生了上升，达到 16 以上。对 5 种乔木来说，无论各阶段的
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主要优势种类，例如栲树、木荷与马尾松，还是各阶段均有分布的主要伴生种类，如苦槠和

石栎，其在各退化阶段的 N:P 分布特征表现出了一致的变化趋势(图 5-1A,B)。而对生活型完

全不同的三种灌木植物来说，其 N:P 分布特征也与高大乔木一样，表现出显著的一致性(图

5-1C)。由此可见，本研究中所涉及的优势乔木种类、伴生种类和灌木种类，都能很好地反

映常绿阔叶林退化（或次生演替）过程中，植物群落的 N:P 分布特征和变化趋势。如前所述，

这种现象意味着，这些常见种类的 N:P 分布特征都能很好地反映植物群落受氮磷养分元素的

限制状况。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图 5-1 常绿阔叶林退化各阶段一些常见植物的 N: P 化学计量特征; 数据为平均值(标准差) 

Figure 5-1 N:P stoichiometry of common plant species in different stages along a degradation 

gradient in evergreen broad-leaved forests; Data are means (SD) 

2.1.2 不同退化类型植物群落的 N:P 化学计量特征 

从图 5-2 可以看出，常绿阔叶林的退化显著改变了植物群落的 N:P 特征，成熟常绿阔叶

林(20.13)、次生常绿阔叶林(17.72)和灌丛(19.96)类型 N:P 均大于 17，只有次生针叶林(14.24)

介于 14 和 16 之间，成对比校检验显示，成熟常绿阔叶林与、次生常绿阔叶林和灌丛类型间

无显著差异(P＞0.05)，但均与次生针叶林间具有极显著的差异(P﹤0.001)。 

根据已有关于 N:P 的结论，本研究中次生针叶林的 N:P 介于 14 和 16 之间，且更接近

于 14，意味着该类型植被的生产力同时受到氮素和磷素的共同限制作用，但以氮素的限制

作用更为强烈，而其余三种类型的 N:P 都大于 16，一定程度上表明受到磷素的限制作用。 
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图 5-2 常绿阔叶林不同退化类型植物群落的 N: P 化学计量特征；数据为平均值(标准偏差)；同

一组中标有不同字母表示存在显著性差异, P<0.05(Tukey test). Figure 5-2 N:P stoichiometry in 

typical and degraded evergreen broad-leaved forests; Data are means (SD)；Different letters on the 

same column group indicate significant differences at P<0.05(Tukey test) 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

2.1.3 人工林与次生林 N:P 化学计量特征的比较 

在对人工林群落与其比邻的次生群落的 N:P 特征进行对照比较后发现（图 5-3），除杨

梅群落(22.24)外，其余两个人工林群落的 N:P 均显著低于其比邻的自然次生演替群落(P﹤

0.001)，其中，杉木群落(9.72)和毛竹群落(8.71)均显著低于 14 (P﹤0.001)，而杨梅群落显著

高于 16 (P﹤0.001)。这种现象表明，杉木和毛竹人工林群落的生产力受到氮素的极大限制，

对于毛竹群落来说，即使在有施肥措施的情况下，氮素对植物群落的限制作用仍然非常强烈，

甚至超过未施肥的杉木群落，这可能与毛竹生长迅速，消耗氮素过快的特性有关。与其相比，

杨梅群落在施肥措施影响下，植物体中的 N:P 非常高，甚至达到了栲树群落(20.13)的水平，

在与第 4 章有关杨梅群落凋落物的氮含量结合分析后发现，杨梅群落凋落物的氮含量远远低

于毛竹群落，这表明，杨梅群落具有较高的氮素转移率，氮素利用非常充分，这种结果必然

要求消耗同样比例大小的磷素，从而导致该类群落受到磷素的限制作用。 

对杉木群落来说，由于该种类对土壤养分的消耗非常强烈，同时由于其凋落物氮素含量

较低，凋落物难以分解，因此，不仅其土壤氮库含量显著低于比邻的自然群落，植物群落的

N:P 也显著低于自然群落，且远远小于 14，表明该类人工林受氮素的限制作用非常强烈。这

也从杉木群落的生长状况方面得到反映，也能从对亚热带地区杉木人工林所开展的众多研究

得到证实，即：杉木人工林对地力的消耗非常大，这种消耗可能更多地体现在对土壤氮素的

消耗上。 
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图 5-3 人工林与相邻自然群落 N: P 化学计量特征的差异；﹡同一组中标有不同字母表示存
在显著性差异 
Figure 5-3 Differences of N:P stoichiometry between plantation and its’ natural neighbour forest; 
Different letters on the same column group indicate significant differences

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

从以上对各类型人工林 N:P 特征与人工林管理措施，以及人工林植物特性的分析可以看

出，人工林较之自然演替群落来说，由于生产需要导致的生物量输出过大，植物群落对养分

的消耗超过了土壤的承载能力，即使在施肥措施的干预下，由于改变了土壤氮磷的平衡比例

关系，因此，人工林普遍受到不同养分元素的限制作用。 

2.2 植物群落的养分利用效率和资源响应效率 

2.2.1 不同退化类型植物群落的养分利用效率与资源响应效率 

从图 5-4 可以看出，常绿阔叶林的退化显著增加了植物群落的氮素利用效率和磷素利用

效率，在成熟常绿阔叶林至灌丛类型的退化进程中，氮素利用效率显著增大（ANOVA：NUEN, 

df=3，F=670.03，P﹤0.001），成对比校检验显示，成熟常绿阔叶林与次生常绿阔叶林、次生

针叶林和灌丛间均存在显著差异（P﹤0.01）。同时，在此退化过程中，各植物群落的磷素利

用效率也呈现出了显著增大的趋势（ANOVA：NUEP, df=3,F=811.84, P﹤0.001），进一步成

对比较检验发现，成熟常绿阔叶林与次生常绿阔叶林的磷素利用效率间无显著差异（P﹤

0.01），而其余各类型间均具有显著差异（P＞0.05）。在与前几章的研究结果对比分析后可以

发现，在常绿阔叶林退化过程中，植物群落养分利用效率的增大与土壤养分库含量下降密切

有关，即：伴随土壤养分含量的下降，植物群落通过提高养分利用效率来适应养分库含量的

减少。 
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图 5-4 常绿阔叶林不同退化类型植物群落的养分利用效率；数据为平均值(标准偏差)；同一组

中标有不同字母表示存在显著性差异, P<0.05(Tukey test). Ⅰ:成熟林 Old forest; Ⅱ: 次生常绿

阔叶林 Secondary evergreen broad-leaved forest; Ⅲ: 次生针叶林 Secondary coniferous forest; 

Ⅳ: 灌丛 Shrub; Figure 5-4 Nutrients use efficiency in typical and degraded evergreen broad-leaved 

forests; Data are means (SD)；Different letters on the same column group indicate significant 

differences at P<0.05(Tukey test) 

在一定土壤总氮和总磷养分库供应水平下，常绿阔叶林退化植物群落对各养分的响应程

度差异显著，同时，对同一养分来说，植物群落的响应程度也不同（图 5-5）。ANOVA 分析

显示：常绿阔叶林退化过程中，各退化类型植物群落对土壤总氮的响应效率（df=3,F=17.71, 

P﹤0.001），对土壤总磷（df=3,F=31.93, P﹤0.001）的响应效率均发生了显著变化。 

对土壤总氮响应效率最高的退化类型为次生针叶林（图 5-5A），其次为次生常绿阔叶林，

但两者之间无显著性差异（P＞0.05）；另外，从图中可以看出，成熟常绿阔叶林和灌丛对土

壤总氮的响应效率间也无显著差异（P＞0.05），显著低于前两者（P﹤0.01）。从各退化类型

对土壤总氮的响应效率可以看出，次生针叶林生产力主要受到总氮的限制作用，植物群落在

一定土壤总氮供应水平下，可以产生较高的生物量，相反，灌丛和成熟常绿阔叶林对土壤总

氮供应水平的响应程度较小，即：该类群落受氮素的限制作用较小。 

与对土壤总氮的响应效率恰好相反，各退化类型对土壤总磷的响应效率最高的则正好为

灌丛和成熟常绿阔叶林（图 5-5B），且两者间无差异（P＞0.05），显著高于次生针叶林和次

生常绿阔叶林（P﹤0.01）。由此可见，常绿阔叶林各退化群落对土壤总氮和总磷的依赖水平

完全相反，当某一植物群落对土壤总氮依赖程度较高时，就对土壤总磷的依赖程度降低，反

之亦然。这种相关性与植被和土壤系统对氮素和磷素的选择性吸收与选择性限制作用有关，

即：本章 2.2 所论述植物群落的 N:P 化学计量特征有关，土壤氮素和磷素对植被生产力的限

制会发生转化，典型常绿阔叶林和灌丛受到磷素的限制，因此磷素响应效率较高，而针叶林
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和针阔混交林受到氮素的限制，所以氮素响应效率较高。通过氮磷响应效率的结果来看，也

验证了本章有关植物群落 N:P 化学计量特征的结果。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

   

     

图 5-5 常绿阔叶林不同退化类型植物群落的养分资源响应效率；数据为平均值(标准偏差)；同一组中标有

不同字母表示存在显著性差异, P<0.05(Tukey test). Ⅰ:成熟林 Old forest; Ⅱ: 次生常绿阔叶林 Secondary 

evergreen broad-leaved forest; Ⅲ : 次生针叶林 Secondary coniferous forest; Ⅳ : 灌丛 Shrub;Figure 5-5 

Resources responsive efficiency in typical and degraded evergreen broad-leaved forests; Data are means (SD)；

ferent letters on the same column group indicate significant differences at P<0.05(Tukey test) Dif

2.2.2 人工林与次生林养分利用效率和资源响应效率的比较 

将人工林与其比邻的次生群落进行对照比较后（起点相同，但管理方式和种类组成不

同），可以发现（图 5-6），人工林的氮素利用效率与其比邻的自然群落相比均呈现下降趋势，

其中，除未施肥的杉木群落下降不显著外（P＞0.05），有过施肥措施的毛竹群落和杨梅群落

下降非常显著（P﹤0.01）。人工林的磷素利用效率除毛竹群落显著下降外（P﹤0.01），杉木

群落和杨梅群落均显著增加（P﹤0.01），没有表现出一致性，其中，毛竹群落表现出的独特

性可能与毛竹的生物学特性有关，即：毛竹凋落物中磷含量显著高于其它种类（详细内容见

第四章）。总体来看，如果刨除毛竹群落的特殊性外，人工林群落与其比邻的自然群落相比，

氮素利用效率呈现出显著减小，磷素利用效率呈现出显著增加的特征，表现刚好相反，这主

要与氮磷限制作用的相互转化有关。 

就资源响应效率而言，不同类型人工林对同一土壤养分类型的响应模式差异巨大，以土

壤总氮为例（图 5-7A），杉木群落和毛竹群落的响应效率呈现显著增加的趋势（P﹤0.01），

而杨梅群落则呈现显著下降的趋势（P﹤0.01）。此结果表明，杉木群落和毛竹群落主要受到
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氮素的限制作用，而杨梅群落不受氮素限制。对土壤总磷而言（图 5-7B），杉木群落磷素响

应效率无显著变化（P＞0.05），而其余两者都显著低于对应的自然群落（P﹤0.01）。 

 

 

 

图 5-6 人工林与相邻自然群落养分利用效率的差异；﹡同一组中标有不同字母表示存在显著
性差异 Figure 5-6 Differences of nutrients use efficiency between plantation and its’ natural 
neighbour forest; Different letters on the same column group indicate significant differences 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
图 5-7 人工林与相邻自然群落资源响应效率的差异；﹡同一组标有不同字母表示存在显著性差异
Figure 5-7 Differences of resources responsive efficiency between plantation and its’ natural neighbour 
forest; Different letters on the same column group indicate significant differences 

 

3.讨论 

3.1 常绿阔叶林退化过程中植物群落的养分限制特征 

本研究显示，在不同人类干扰方式影响下，随着土壤养分库衰竭程度的增大，以及常绿
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阔叶林植物群落种类组成的极大改变，植物群落的 N:P 特征发生了显著变化，也就是说，植

物群落的 N:P 特征可以反映土壤养分的限制特征，地上植被的 N:P 特征可以作为量度群落

氮磷养分限制的一个指标。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图 5-8 常绿阔叶林及其退化群落植被氮含量与磷含量的关系，植物群落的 N: P 比及其养

分限制特征; 破折线对应 N: P 等于 14 和 16; Figure 5-8 Relationship between vegetation 

N and P content, and the nature of nutrient limitation in typical and degraded evergreen 

broad-leaved forests; Dashed lines depicat N: P ratio of 14 and 16, by mass. 

 

从图5-8可以看出，成熟常绿阔叶林、次生常绿阔叶林的N:P均大于16（直线右侧部分），

一定程度上表明受到磷素的限制作用。次生针叶林马尾松群落的N:P介于14和16直线之间，

且绝大多数样本更接近于14，意味着该类型植被的生产力同时受到氮素和磷素的共同限制作

用，但以氮素的限制作用更为强烈；针阔混交林木荷-马尾松群落的N:P绝大部分样本小于14

（直线左侧），个别介于14和16之间，表明该类型群落受到氮素和磷素的共同限制作用。在

灌丛阶段，植物群落的N:P显著高于16，表明受到磷素的主要限制。对于灌丛的这种异常表

现，一方面主要是由于该类植被生产力较高，植物生长旺盛，对养分的需求高，加之磷素周

转慢，与氮素相比不易获得，可供植物吸收的有效磷不足，因而造成了植被N:P的升高；另

一方面，随着地表植物盖度的增大和群落垂直结构层次的形成，地表径流显著下降，氮素损

失的风险显著降低，因此，有利于土壤氮素量的增高，但不利于土壤母质中磷素的释放，从

而造成土壤氮磷比率的增大，使得磷素限制植物生长的作用超过了氮素。退化最严重的灌草
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丛N:P极小(7.38)，远远低于14，证明此阶段植物生长受到氮素的极大限制作用。由此可见，

有关N:P关键指标14和16的界定，在本研究地区也适用，能够较好反映植物群落的氮磷养分

限制状况，即：植物群落植物体中的N:P大于16，表征受到磷素限制，小于14表征受到氮素

限制，介于中间则受到两者共同的限制作用。 

以往的研究表明，可利用氮和磷通常是限制植物生长的重要决定性因子(Niklas et al., 

2005; Reich & Oleksyn, 2004; Tanner et al., 1998; Vitousek, 1999), 一般认为，温带森林和北

方森林的生产力都受到氮素的限制，而热带雨林和亚热带常绿林的生产力普遍受到磷的限制

作用(Aerts & Chapin, 2000; Aerts et al., 2003; Birk & Vitousek, 1986)。在本研究中，除针叶林

和针阔混交林受到氮素和磷素的共同限制外，灌丛类型和常绿阔叶林都受到磷素的限制作

用，这与以上的研究结论基本一致，即：热带亚热带雨量充沛，地表冲刷强烈，从而导致磷

素流失和缺乏；另外，由于磷素主要通过岩石的风化产生，可获得性差，因而加剧了热带亚

热带地区土壤磷素的限制作用。在本研究中的典型常绿阔叶林群落，虽然土壤磷素含量显著

高于退化群落，但氮素的积累也异常丰富，其积累速率超过了磷素的积累速率，所以使得

N:P偏高，没有达到植物生长所需的合适比例水平。而在灌丛中，虽然土壤氮库和磷库均比

较低，但由于此类植被经历过严重的砍伐干扰，土壤磷素的丧失比例也非常高，同时磷素的

可获得性低于氮素，从而使N:P增大。在针叶林和针阔混交林中，由于土壤氮库低于灌丛和

常绿阔叶林成熟群落，因此相对来说，该类群落表现出了受氮磷共同限制的特征。 

但是，必须认识到，以上结论是一个相对的概念，因为，在自然界中，氮磷元素限制作

用转化的临界值（critical value）通常难以界定，没有泾渭分明的界限，N:P 作为一个数字变

量，仅确切反映氮磷元素对植物生长限制的转化梯度和趋势(Güsewell, 2004)，即：植物群

落的 N:P 仅反映了氮磷元素对植物生长限制的转化趋势，其价值在于指示意义，在于明确

植物群落或植物的生产力主要受到哪种养分元素的限制作用更为强烈，如：在磷素相对稀

缺，氮素相对丰富的生境中，植物对氮的吸收相对磷素多，因而，植物体内的 N:P 相对较

高；相反，氮素稀缺，磷素丰富的生境更倾向于选择适应氮素胁迫的植物种类，从而消费

更多的磷素养分，植物体内的磷素含量会显著升高，从而降低了植被的 N:P (Güsewell, 2004; 

Herbert et al., 1999; Shaver, 1983)。 

对于常绿阔叶林退化过程中不同植物群落受氮磷养分的不同限制作用，主要可以归结为

以下几个方面的原因。第一，干扰强度间接对土壤氮磷养分库产生调节作用。退化最严重的

的植物群落一般距离干扰事件的影响时间较近，土壤氮磷养分库损耗大，且在地上植被遭受

砍伐后，土壤养分库的输入来源减少。相反，退化初期的植物群落结构仍然比较完整，一方
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面，植物返还土壤的凋落物数量（张庆费，1999）和细根归还量多（施家月，2005），从而

使得土壤氮磷含量逐渐增加；另一方面，在干扰较小的情况下，土壤养分库损失小。因此，

在这些因素的综合影响下，使得处于不同退化阶段的植物群落具有不同的土壤养分库含量。 

第二，氮磷元素的获得途径不同。土壤磷素的获得途径单一，并且缓慢，即：虽然植物

凋落物是土壤磷库的来源之一，但土壤磷素的获得主要来源于岩石的风化和淋溶，是一个缓

慢的生物地球化学循环过程，而土壤氮素的获得途径多样，且以植物凋落物为主要归还形式，

可见，两者在获得途径和获得效率上差异巨大。在常绿阔叶林不同退化阶段，随着环境因素

和群落结构的改变，其对土壤氮磷元素的获得途径也产生了重要影响，从而导致了土壤氮磷

养分比例的失衡。在退化末期，由于地表裸露面积较大，雨水淋溶作用强烈，因此易导致土

壤母质和岩石中磷素的释放，而在退化初期，地表径流和淋溶作用弱，诱发磷素释放的外力

作用低，从而使得磷素的获得性大大下降。对于土壤氮素来说，由于其获得主要依靠植物凋

落物，而退化初期的凋落物数量多，因此，此阶段氮素获得途径相对磷素而言则简便和容易。 

第三，氮磷元素的损失途径不同。在退化末期的灌草丛阶段，地表径流强度大，虽有利

于磷素从岩石和土壤母质得到释放，但也易导致磷素的流失，更易造成氮素的损失，加之在

该类立地上，氮素的可获得性较差，以及此类生境易造成土壤氮素的反硝化过程和无机氮素

的渗漏等，在以上正反两方面的共同作用下，使得该阶段的土壤氮素停留水平远远低于磷素，

因此，氮素成为了该类立地上限制植物生长的主要养分因子，这种特征进一步反映在植物的

N:P 化学计量特征方面（7.38）。在灌丛阶段，随着地表植物盖度的增大和群落垂直结构层次

的形成，地表径流显著下降，氮素损失的风险显著降低，因此，有利于土壤氮素量的增高，

但不利于土壤母质中磷素的释放，从而造成土壤氮磷比率的增大，使得磷素限制植物生长的

作用超过了氮素。退化中期针叶林和针阔混交林 N:P 的下降，及其对植物生长的共同限制作

用在下面讨论。 

第四，植物的不同特性对土壤氮磷养分库产生不同影响。一般而言，不同的退化阶段具

有不同的植物种类组成，而不同特性的植物由于养分利用和消费策略的不同，从而导致了返

还土壤的养分数量和质量不同，并最终导致了土壤氮磷养分的比例失衡 (Andersen et al., 

2004; Elser et al., 2000; Forrester et al., 2006; Güsewell et al., 2003)。在本研究中，灌丛主要由

一些耐砍伐、高生长、耐瘠薄的豆科植物所组成，如黄檀、胡枝子、山合欢等，这些种类具

有固氮能力，无疑可以补充土壤氮库含量，从而使得该类植被的土壤氮获得性显著增强，使

得磷素成为主要限制性养分。在针叶林阶段和针阔混交林阶段（马尾松群落与木荷-马尾松

群落），马尾松成为了该类群落的主要优势种，该种类通常采取的是保守养分利用策略，不
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但养分转移率高，返还土壤的氮素少（王希华，2004bc），且凋落物难以分解，养分释放缓

慢（王希华，2004a），这些特征都不利于土壤养分库含量的增加。 

另外，不同退化阶段的植物群落结构特征与间接影响着土壤氮磷养分库的比例。针阔混

交林阶段植物群落结构复杂，种间竞争剧烈（丁圣彦，1999），对土壤养分的消耗最为强烈，

尤其是对氮素的需求最为旺盛，从而造成了土壤养分含量的下降，尤以氮素的下降程度最为

显著，最终导致了土壤氮磷共同成为限制植物生长的主要养分元素。在退化初期的常绿阔叶

林群落内，优势种类栲树和木荷为优势种类，该类植物具有较高的凋落物氮含量（黄建军，

2003），凋落物凋落量（张庆费，1999）和养分归还量，以及细根养分归还量（施家月，2005）

均高于退化末期的植物种类，因此，返还土壤的养分数量显著增加，最终提高了土壤的养分

库含量。在该类群落中，虽然土壤氮素和磷素均得到了显著提高，但由于磷素的可获得性远

远低于氮素，使得土壤氮素与磷素的相对比率显著增大，然而，植物在合成物质过程中，对

养分元素的吸收一般按一定比例进行，从生理需求角度而言，氮素的可供给性远远高于磷素，

因此，磷素对植物生长的限制作用超过了氮素，并最终在植被的 N:P 化学计量特征方面得到

了体现。 

由植物种类组成改变而导致的 N:P 失衡现象，能够在人工林与自然演替群落的对照中得

到较好的验证，在本研究中，杨梅群落的 N:P(22.24)显著高于对照群落(19.96)，其余两个人

工林群落的 N:P 均显著低于其比邻的自然次生演替群落，其中，杉木群落(9.72)和毛竹群落

(8.71)均显著低于 14(P﹤0.001)。这种现象表明，氮素不是限制杨梅群落生产力的主要养分

元素，而是磷素，这主要是两方面因素的影响，即：施肥措施和杨梅自身的特性。与之相比，

杉木群落和毛竹群落的 N:P 均显著低于 14，表明杉木和毛竹人工林群落的生产力受到氮素

的极大限制，对于毛竹群落来说，即使在有施肥措施的情况下，氮素对植物群落的限制作用

仍然非常强烈，甚至超过未施肥的杉木群落，这可能与毛竹生长迅速，消耗氮素过快的特性

有关，另外，如第 4 章所述，毛竹相对其它植物叶片中磷素含量非常高，即：也与其自身的

生物学特性有关。 

由此可见，植物种类组成的改变在对土壤氮磷养分库含量产生重要影响的同时，也显著

改变了氮磷养分的限制格局，反过来说，植被的 N:P 也是植物适应土壤氮磷不同限制作用的

结果(Güsewell, 2004; Güsewell et al., 2003; Koerselman & Meuleman, 1996; Verhoeven et al., 

1996)。从人工林 N:P 的变化特征可以看出，养分限制格局的形成不仅与植物种类组成变化

关系密切，其中的人为管理措施也是导致这一系列改变的主要驱动因素，较之自然演替群落

来说，人工林由于生产需要导致的生物量输出过大，植物群落对养分的消耗超过了土壤的承
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载能力，即使在施肥措施的干预下，由于改变了土壤氮磷的平衡比例关系，因此，导致不同

类型人工林受到不同养分元素的限制作用。 

从常绿阔叶林退化各阶段均有分布的一些植物种类可以看出(图 5-1)，所有植物的 N:P 分

布特征呈现两头高，中间低的格局，即：在成熟常绿阔叶林各植物的 N:P 均较高，随着植被

退化，在次生常绿阔叶林和次生针叶林阶段逐步降低，并达到最低值，而在灌丛阶段又上升。

这种分布格局与植物群落总体的 N:P 分布特征基本一致，也就是说，无论是群落总体，还是

群落内的主要优势乔木，以及常见灌木，其 N:P 分布特征在退化各阶段的表现具有一致性，

也从一定程度上表明群落内大部分植物的 N:P 特征能够反映土壤氮磷的有效供给性。 

由此可见，虽然各植物在同一退化阶段（同一群落内）的 N:P 大小不一，但在退化阶段

总体的分布特征表现出了高度的一致性。5 种乔木植物（栲树、木荷、马尾松、苦槠和石栎），

以及生活型完全不同的三种灌木（连蕊茶、柃木与山矾）的 N:P 分布特征表现出显著的一致

性。本研究中所涉及的优势乔木种类、伴生种类和灌木种类，都能很好地反映常绿阔叶林退

化（或次生演替）过程中，植物群落的 N:P 分布特征和变化趋势。就是说，这些常见种类的

N:P 分布特征都能反映植物群落受氮磷养分元素限制的转化状况和趋势。总之，从常绿阔叶

林退化角度来看，澄清其变化过程中氮磷养分对不同群落的不同限制作用，有助于了解此过

程中植物种类更替与土壤养分动态的关系，既能为开展常绿阔叶林退化机理和保护等理论研

究提供依据，也可为退化生态系统恢复实践提供理论支撑。 

3.2 常绿阔叶林退化对群落养分利用效率和资源响应效率的影响 

植物群落的养分利用效率反映了植物对养分的利用状况(Vitousek, 1982)，通过提高养分

利用效率来生产更多的生物量是植物适应养分贫瘠环境的一种重要策略(Bridgham et al., 

1995; Knops et al., 1997; Pastor & Bridgham, 1999)。植物群落的资源响应效率反映了土壤资源

维持植物群落生产的潜力。通过群落养分利用效率和资源响应效率的比较，可以估计群落内

植物吸收资源能力的大小，也可以反映土壤养分的有效性水平，例如，土壤养分元素含量高，

而群落的养分利用效率仍然较高，则证明土壤的养分有效性差，植物难以有效吸收养分

(Herbert & Fownes, 1999; Hiremath & Ewel, 2001)。 

对于常绿阔叶林而言，在长期的人类干扰下，地上植物群落的物种组成和群落结构发生

了极大的改变，在成熟常绿阔叶林至灌丛类型的退化进程中，氮素利用效率和磷素利用效率

显著增大（图 5-4）。在与第 2 章土壤养分库的研究结果进行线性回归分析后发现，植物群

落氮素利用效率的增大与土壤氮库（包括总氮库和无机氮库）的减小没有显著相关性（P＞
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0.05），而磷素利用效率的增大与土壤磷库含量的下降显著负相关（R=-0.908,P﹤0.001），在

进一步将氮素利用效率与第 3 章土壤氮素矿化和硝化速率进行线性回归分析后发现，氮素利

用效率仅与土壤氮素的硝化速率呈显著线性负相关（R=-0.7796,P﹤0.001），而与氮素矿化速

率间无显著线性关系（P＞0.05）。这意味着在常绿阔叶林退化过程中，植物群落氮素利用效

率的提高主要与此变化过程中土壤硝态氮的可供给性有关，即：在土壤氮素硝化速率减小，

土壤硝态氮含量降低的情况下，植物群落通过提高氮素利用效率来适应。可见，在退化植物

群落中，可利用性氮素，尤其是硝态氮为植物能够有效吸收的主要氮素形式。 

氮素利用效率与土壤总氮、无机氮和氮素矿化速率间无显著相关性，究其原因，主要有

以下几个方面：1）与不同退化阶段植物群落的种类组成特征有关，在针叶林和针阔混交林

阶段，马尾松占据一定优势，使得土壤氮含量大量被固持在凋落物层，土壤氮库较之灌丛和

常绿阔叶林显著下降，呈现两头高，中间低的分布格局，而氮素利用效率则呈现几乎线性的

分布特征；2）本研究中所选择的灌丛类型更具有常绿阔叶林后期木荷群落的物种组成特征，

另外，该类型在研究期间经常遭受人类砍伐干扰，加大了地表凋落物的养分释放过程；3）

虽然灌丛类型的土壤养分库含量较之针叶林升高，但氮素利用效率却随之显著提高，这与已

有的研究共识有所差别，即：随土壤氮库升高，植物群落的养分利用效率一般会下降，而本

研究中的灌丛类型却呈现相反的格局，这可能与两种植被类型不同的养分利用策略有关，即：

养分转移特征有关，因此，使得氮素利用效率和土壤氮库之间的线性相关性减弱。通过进一

步分析发现，灌丛类型的氮素重吸收率显著高于针叶林（灌丛：60.46%；马尾松林：27.19%；

木荷马尾松林：42.34%），因此，灌丛凋落物氮素含量显著低于针叶林，从而养分利用高于

针叶林。对于灌丛来说，土壤氮库含量高，按照通常的理解，应该是氮素重吸收率低，但在

本研究没有表现出这种特征，这可能主要与灌丛长期遭受砍伐干扰有关，已有的研究显示，

砍伐干扰通常能够导致氮素重吸收率的提高，提高养分重吸收率是植物采用的一种养分流失

防御策略(Aerts & Chapin, 2000; Reich & Oleksyn, 2004; Vitousek, 1982,1984)。 

如前所述，通过群落养分利用效率和资源响应效率的比较，可以估计群落内植物吸收资

源能力的大小，也可以反映土壤养分的有效性水平。从本研究可以看出，对土壤总氮响应效

率最高的退化类型为次生针叶林（图 5-5A），次生针叶林对土壤总氮供应水平依赖性最强，

植物群落在一定土壤氮素供应水平下，可以产生较高的生物量。与之相比，灌丛对土壤总氮

供应水平的响应程度较小，这既可从灌丛具有最高的氮素利用效率上得到反映，也可从其总

氮响应效率方面得到反映。从第 2 章的研究结果可知，灌丛较针叶林具有较高的土壤总氮含

量，而群落的养分利用效率高与针叶林，总氮响应效率小于针叶林，这种现象可以说明本研

 102



究中灌丛类型的土壤氮素有效性较差，即：虽然总氮含量较高，但可供植物利用的无机氮可

供给性较差，而针叶林虽然总氮库含量低于灌丛，但氮素有效性高于灌丛，无机氮库含量显

著高于灌丛（第 3 章），植物对氮素的有效吸收性也高于灌丛。 

   本研究中的人工林可分为两类，即：未施肥的杉木群落和施肥的毛竹与杨梅群落，从不

同施肥措施处理下人工林与其比邻自然群落养分利用效率的差异来看，施肥措施对人工林植

物群落的养分利用效率影响较大。未施肥杉木群落的氮素利用效率与比邻自然群落相比无显

著变化，而在施用氮肥措施下，毛竹群落和杨梅群落的氮素利用效率显著低于各自比邻的自

然群落（P﹤0.01），这说明随着土壤氮含量的提高，当超过植物正常所需时，植物群落对氮

素的利用水平下降，因而氮素利用效率也相应降低。 

可见，土壤氮素含量的大小对植物群落的氮素利用效率具有显著影响，反过来也说明植

物群落通过调节养分利用效率的大小来适应土壤养分含量大小的变化。这种特征也可从人工

林的磷素养分利用效率上得到反映，除毛竹群落显著下降外，杉木群落和杨梅群落的磷素利

用效率都显著高于各自比邻的自然群落，这意味着后两种群落类型主要受到磷素的限制作

用，而毛竹群落的土壤磷素含量足够满足植物生长所需，处于盈余状态。如前所述，毛竹群

落土壤磷含量高的原因主要与该类植物凋落叶的特性有关，即：凋落物中极高的磷含量；杉

木群落和杨梅群落土壤磷含量稀缺，一是该类植物凋落物磷素含量低，磷返还量少的结果，

另外一个主要原因与磷素的可获得性差有关，在植物返还减少的情况下，土壤磷素的获得过

程相当缓慢，因此，植物群落只有通过提高磷素利用效率来适应土壤磷素的稀缺状态。 

     从资源响应效率方面来看，杉木群落和毛竹群落的土壤总氮响应效率呈现显著增加的

趋势（P﹤0.01），而杨梅群落则呈现显著下降的趋势（P﹤0.01）。这表明杉木群落和毛竹群

落受到氮素的限制作用，土壤总氮稀缺，但是，如前所述，毛竹群落的氮素利用效率是下降

的，这一定程度上说明，毛竹采取的是“奢侈”型养分消费策略，即使在氮素限制条件下，

施肥措施反而导致了其氮素利用效率的下降。毛竹群落的这种特征，一方面是由于该类植被

生长迅速，氮素周转快有关；另一方面，毛竹群落往往结构简单，种类组成单一，几乎没有

完整的群落层次结构，且由于林地空旷，地表径流强烈，因此，很容易造成氮素的流失，从

而造成养分供给性大，氮素利用效率低的恶性循环；另外一个重要原因是前面已多次所提及

的毛竹的生物学特性，即：叶片具有较高的磷素含量，造成该类植物具有低的 N:P，从养分

计量特征而言，当磷素长期处于过量状态时，会造成氮素的限制作用，毛竹群落的这种特征

也能够从其土壤总氮响应效率和总磷响应效率上得到体现。对于杨梅群落，总氮响应效率降

低表明土壤氮素不是限制其生长的主要养分，如前所述，该类群落主要受磷素限制，这与上
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节关于杨梅群落的 N:P 特征和养分限制格局的结论完全一致。 

总体而言，无论人工林养分利用效率和资源响应效率的提高或者降低，均间接说明，人

工林即使在施肥条件下，与自然群落相比一定程度上存在着一种或多种土壤养分元素的亏缺

状态。其中的原因已在第 2 章有所讨论，即：高强度的人工管理和大量的地上生物量刈除，

久而久之造成养分元素的消耗量过大，从而导致了生态系统整体生产力的降低和地力衰退现

象。另外，长期单一化学肥料的使用，也一定程度上改变了土壤养分元素的合理比例搭配，

如 N:P 等，从而造成当土壤中某一养分元素的比例显著提高时，另一养分元素的比例显著下

降。因此，在人工林施肥中，应经常检测土壤养分元素的比例大小，做到按比例合理施肥，

只有这样，才能够提高林地的生产力。 
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第六章 常绿阔叶林及退化群落主要优势种

的养分利用策略 

  
对常绿阔叶林而言，在不同人类干扰方式影响下，随着土壤养分库衰竭程度的增大，植

物群落的种类组成发生了极大的改变，同时，植物返还土壤的养分数量和质量也发生了显著

的降低，进一步加剧了土壤养分的限制作用。在此过程中，常见植物种类的养分利用策略如

何？对这些问题我们缺乏足够的了解。 

以往的研究显示，在不同土壤养分条件下，物种对养分胁迫的反应差别极大(Fynn et al., 

2005; Mclendon & Redente, 1992; Paschke et al., 2000)，一般认为，贫瘠生境中分布的往往是

那些凋落叶养分浓度低、养分利用效率高、养分转移率高、叶寿命长、耐瘠薄的植物种类 (Aerts 

& Chapin, 2000; Reich et al., 1995; Reich et al., 1992; Wright et al., 2001; Wright et al., 2002)。此

类特征一般都被归结为“保守消费”型(conservative consumption)养分利用策略，相反，生

长于肥沃生境的植物种类一般都采取“奢侈消费”型(luxurious consumption)养分利用策略，

例如，表现出高的叶片养分含量、低的养分转移率和长叶寿命等特征(Aerts & Chapin, 2000; 

Grime, 1977, 2001; Wright et al., 2001; Wright & Westoby, 2003; Wright et al., 2002)。由此可见，

土壤养分限制和植物种类的养分利用特征间存在着密切的相互关系，这种关系普遍存在于各

种植被类型，同时，在特定的生境条件下，由于植物种类间养分利用特征间的差别，从而保

证了植物群落的物种共存(Cordell et al., 2001; Daufresne & Hedin, 2005; Grime, 1977; Miller et 

al., 2005; Tanner et al., 1998; Tilman, 1985; Vitousek, 1999)。 

另外，还有研究显示，贫瘠生境中生长的植物通常比肥沃生境中的种类具有较大的根茎

比(root-shoot ratio) (Aerts et al., 1991; Chapin, 1980; Grime, 1977, 2001; Tilman, 1985)，一般认

为，当光线成为主要限制因素时，植物通常都会把生物量更多的分配到地上部分，以获取光

线资源；而在养分限制超过光线的限制作用时，植物的物质投资策略是把大量的生物量积累

在地下部分(Comas et al., 2002; Eissenstat & Yanai, 1997; Hendrick & Pretitzer, 1993)，以最大

限度的获取养分资源(Aerts & Chapin, 2000; James & Cahill, 2002; Tani et al., 2003)，因此，植

物的理想根茎比大小依赖于土壤养分资源和光线资源的可供给性和比率(Agren & Franklin, 

2003; Casper & Jackson, 1997; McConnaughay & Coleman, 1999; Sami & Anna, 2002)。在用根

茎比大小来反映植物捕获养分和光线资源能力大小时，虽然不同生活型植物之间略有差别

(Aerts & Chapin, 2000)，但根茎比指标仍然被广泛用来体现植物的资源竞争策略。因此，对
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不同植物根茎比大小和叶片养分利用特征的了解，有助于我们理解在不同养分限制条件下植

物的养分利用策略，以及植被动态过程中物种之间的更替机制(Comas & Eissenstat, 2004; 

Gedroc et al., 1996; Reynolds & D'Antonio, 1996; Tilman, 1985)。 

    在常绿阔叶林退化群落中，随着土壤养分库衰竭程度的增大，顶级群落的优势种类（栲

树、木荷）逐渐减少，甚至消失，替而代之的是那些耐瘠薄和强阳性的种类，如马尾松等。

长期以来，对这些种类的生理学特征(丁圣彦, 2001; 丁圣彦 & 宋永昌, 1998, 1999)、繁殖特

征(王希华等, 2004; 陈波等, 2003)与种群特征(达良俊等, 2004)等已经开展了较多的研究工

作，在养分利用特征方面，虽然对各单项指标进行过初步研究(王希华等, 2004a,2004b, 2004c; 

黄建军, 2001; 黄建军 & 王希华, 2003)，但缺乏系统的整合分析，更缺乏这些物种之间相互

替代与土壤养分梯度，以及物种养分利用策略关系方面的分析和探索。基于此，在第 5 章有

关植物群落养分利用效率和资源响应效率研究结果的基础上，本章研究选取常绿阔叶林及退

化类型中的主要优势种类栲树、木荷和马尾松为对象，主要对其叶片养分特征和根茎比特征

进行比较分析和研究，旨在探索常绿阔叶林退化过程中，随着土壤养分含量的下降，主要优

势种类为适应养分胁迫而采取的不同养分利用策略，最后就植物养分利用策略间的协调机制

作初步探讨，为进一步探索常绿阔叶林的退化机制提供参考。 

1. 材料与方法 

1.1 实验设计 

1.1.1 叶片养分含量 

2004 年 7 月植物生长旺盛期，在代表常绿阔叶林退化各阶段的檵木-石栎灌丛、马尾松

群落、木荷-马尾松群落、木荷群落与栲树群落中，分别随即选取生长良好的栲树、木荷和

马尾松各 5 株，并标记。利用爬树和高枝剪结合的办法在树冠不同部位采集典型枝条，每个

种类每植株取成熟叶片的混合样 20 片以上，每个群落每种类获得 5 个样品。由于在栲树群

落中没有马尾松分布，在灌丛群落中没有栲树分布，因此，这两个群落中只对剩余两个物种

进行了标记和采样。 

采集后的叶片带回实验室，立即进行杀青处理后，放在 70℃烘箱中烘干至恒重。然后

将所有植物样品磨成粉末，过筛处理后装瓶。氮磷化学分析同第 4 章有关凋落物的处理方法。 

1.1.2 养分转移 

2004 年 10-11 月，在以上标记好的每个植株周围分别收集新鲜凋落叶，收集时，利用高

枝剪等工具轻轻击打树枝，收集摇晃后脱落的叶色发生变化的叶片。叶片收集后的处理方法
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同新鲜凋落叶。最后利用植物生长旺盛期叶片和凋落叶养分含量的差异计算养分转移率，计

算方法见数据处理部分。 

1.1.3 凋落叶分解 

2004 年 7-11 月，在栲树群落、木荷群落和马尾松群落，分别收集栲树、木荷和马尾松

的新鲜凋落叶，自然风干，储存在干燥、通风处备用。凋落叶分解采用网袋法，2005 年 1

月初将风干样品 4.5g 装入 14×15cm 的尼龙网袋，将网袋内外编号，网眼大小为 2mm×2mm。

然后将样品放置于木荷林（N29º48ˊ,E121º47ˊ），样品放置时，扫开枯枝落叶层，使分解

袋与地面直接接触。分别在 2005 年 4 月 14 日、7 月 4 日、10 月 4 日、2006 年 1 月 4 日取

回，每次取同种样品 5 个。取回的样品经清水快速漂洗后，在 70℃下烘干至恒重，记录最

后重量。 

1.1.4 叶寿命测定 

2005 年 7 月，对以上标记好的植株，也利用爬树和高枝剪结合的办法在树冠不同部位

采集典型枝条，进行叶片计数，为了精确推算常绿树种的叶寿命，根据枝条上芽鳞痕形成的

节环确定枝条年龄，然后点数不同年龄枝段上的叶片数。以 1 年为一个年龄级，规定当年展

成的叶为 1 龄叶，去年形成的为 2 龄叶，顺次类推，然后编制叶的生命表计算期望寿命。叶

子平均期望寿命的计算参见文献(王希华等, 2000)。在计算叶寿命时，由于各种类在不同于

化阶段间差异不大，因此，最后的结果是不同退化阶段间的平均值(Luo et al., 2005; Wright & 

Cannon, 2001)。 

1.1.5 根茎比特征 

   2004 年 5 月，在栲树群落、木荷群落和马尾松群落，随机选择各自的优势种类栲树、木荷

与马尾松幼树 15 株左右，一般高度在 0.5-3m 左右，连根掘出，在现场将每个植株按枝、叶、

茎和根分开，然后分别测量每个植株的基径、树干高度、主根直径、主根长度以及各侧根的长

度。测量后用清水漂洗，风干后放入 70℃下烘干至恒重，并称量各部分干重。 

1.2 样品分析  

同第 4 章凋落物养分测定。 

1.3 数据处理和统计分析 

    养分转移率根据叶在生长旺盛期和凋落叶的养分含量差异计算。计算公式如下： 

 

100% ×
−

=
量生长旺盛期叶片养分含

凋落叶养分含量量生长旺盛期叶片养分含
）养分转移率（

 

 107



采用y=ae-kt模型来拟合凋落叶和细根分解过程中残留率和时间的关系(Olson, 1963)，式

中y为重量残留率（%），a为拟和参数，k即为年分解系数（g.g-1.a-1）。 

统计分析时，在方差分析后，采用 Tukey 检验进行不同群落类型间各养分指标，以及不

同种类各养分特征的两两比较检验。最后利用曲线回归拟合凋落叶分解过程残留率与时间的

关系，上述分析通过 SPSS11.5 统计软件完成。 

2  结果与分析 

2.1 种群水平叶片的养分特征 

在本论文中，三个优势种类的种群分别是指在常绿阔叶林典型群落和退化群落分布的所

有个体的总称，如：栲树种群包括栲树群落、木荷群落、木荷-马尾松群落和马尾松群落中

所有栲树个体的总和，木荷与马尾松依次类推。 

 

表6-1  常绿阔叶林退化过程中主要优势种的叶寿命、叶片养分含量、养分转移率和凋落物分解系数 

Table 6-1 Leaf life span, leaf nutrient concentrations, nutrient resorption and leaf litter decay rate of dominant tree 

species in typical and degraded evergreen broad-leaved forests, Eastern China 
成熟叶养分含量 

Nutrient concentration (mg.g-1) 
转移率 

Resorption efficiency (%)  
种类 

Species 
叶寿命 

Leaf life span(a) 
分解系数

Decay rate 
N P    N P 

栲树 

Castanopsis fargesii 
1.21±0.49 a＊ 1.636 a 12.21±3.13 a 0. 68±0. 12a 25.59±2.16a 29.41±3.07a

木荷 

Schima superba 
1.35±0.63a 1.353 b 9.05±2.23 b 0.47±0.11 b 38.81 ±2.27b 44.29 ±2.33b

马尾松 
Pinus massoniana 

2.35±0.14b 0.669 c 8.72±2.52 b 0.71 ±0.27a 45.07±2.60 c 35.99±2.35ab

＊叶寿命样本数（枝条数）：栲树 64，木荷 162，马尾松 29；Number of sampling for leaf lifespan (number of 

branch ): Castanopsis fargesii 64 , Schima superba 162, Pinus massoniana 29 

数据为平均值(标准误差) Data are means±SE;﹡同一列中标有不同字母的数值表示存在显著性差异, P<0.05. 

Different letters on the same column indicate significant differences at P<0.05(Tukey test) 

 

由表6-1可见，就叶寿命而言，退化群落中的优势种类马尾松最长，远远高于常绿阔叶

林优势种类栲树和木荷，木荷的叶寿命虽然比栲树稍长，但两者之间没有显著性差异（P﹥

0.05）。叶片氮含量与叶寿命呈现相反的分布格局，即：栲树最高，其次为木荷和马尾松，

且后两者之间无显著差异（P﹥0.05）；磷含量则是马尾松与栲树最高，两者间无显著差异（P

﹥0.05），并显著高于木荷（P﹤0.05）。叶片氮转移率马尾松最高，显著高于木荷和栲树（P

﹤0.05），其变化趋势和显著性差异与叶片氮含量的格局相反；叶片磷转移率最高为木荷，

其次分别为马尾松和栲树，马尾松居于中间地位，且与栲树和木荷间均无显著性差异。三个
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种群凋落叶分解最快的是栲树，分解一半需0.531年，分解95%需1.939年，其次是木荷，分

解最慢的马尾松,它们分解95%各需2.284和4.507年。从分解系数来看，三者间存在极其显著

的差异。 

由此可见，随着常绿阔叶林的退化进程，在植物种类发生更替的同时，不同退化阶段的

优势种类植物的叶片养分利用特性存在着显著差异，这种差异一方面反映了不同类型植物适

应不同土壤养分条件的适应策略，另一方面也反映了植物种类通过养分利用策略的改变来进

一步对土壤养分条件产生影响。 

2.2 不同退化阶段叶片养分含量和养分重吸收的变化特征 

图 6-1 常绿阔叶林退化各阶段三个优势种的氮磷养分变化特征; 数据为平均值(标准误) 

Figure 6-1 Dynamics of N and P in mature leaves for three dominant tree species along a 

degraded gradient in the evergreen broad-leaved forests; Data are means (SE) 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

    由图 6-1A 可见，三个优势种类叶片的氮含量总体上均能反映常绿阔叶林退化过程中，

土壤氮库含量的变化趋势，即：从栲树群落向灌丛的递减特征，尤其是马尾松叶片的氮含量

变化趋势与土壤总氮的变化趋势完全一致。另外，还可以发现，在同一退化阶段植物群落中，

三个优势种类叶片氮含量一般都按以下大小次序排列：栲树、木荷和马尾松，仅在马尾松群

落阶段木荷的氮含量高于栲树，在灌丛阶段马尾松氮含量高于木荷。对叶片磷含量而言(图

6-1B)，三个优势类的变化趋势与土壤磷库含量的变化不够一致，在针阔混交林和针叶林退

化阶段，三个优势种类的叶片磷含量都有所提高，发生了波动，尤以马尾松最为显著。从磷
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含量在三个种类间的分配大小来看，在不同群落中分布格局不同，详细情况如图 6-1B 所示。 

    从以上变化特征可以看出，随着常绿阔叶林退化过程中土壤氮磷含量的衰减，三个优势

种类叶片的氮磷含量也随之发生了相应的改变，对氮素来说，无论在哪个退化阶段，三者间

的大小次序总体上未发生改变，这也反映了这三个优势种类对氮素的吸收能力大小，而在退

化灌丛中马尾松的氮含量超过木荷，表明在此退化群落中，马尾松对氮素的吸收能力强于木

荷，自马尾松群落之后其它群落，木荷的氮含量超过了马尾松，一定程度上也表明，在常绿

阔叶林次生演替的中后期，木荷对氮素的利用能力超过了马尾松，栲树更是如此。同理，对

磷素而言，在灌丛阶段和木荷-马尾松群落阶段，马尾松无疑对磷素的吸收能力远远高于其

它两者，而在木荷群落有所下降；在栲树和木荷之间，前者对磷素的吸收能力一直高于后者。 

植物叶片的氮磷含量一定程度上反映了生长立地的土壤养分状况，同一立地上不同植物

间养分含量的大小，也一定程度上体现了植物吸收氮磷养分的能力，即使如此，仅凭叶片的

氮磷含量还不足以反映植物对养分的利用状况。植物叶片在凋落前的养分转移（或养分重吸

收）是适应养分胁迫的一个有效养分利用策略，即：可以防止养分流失，避免通过养分外循

环而消耗更多的能量，大部分植物在叶片凋落前，会将叶片中未利用完全的养分转移到其它

组织，以供来年继续使用。因此，对不同植物叶片养分重吸收特征的比较，能更好地反映植

物对氮磷养分的利用状况，以及立地的养分限制状况；同时，通过不同种类在不同立地上养

分重吸收变化特征的比较，可以综合反映不同植物种类的养分利用策略。 

 

图 6-2 常绿阔叶林退化各阶段三个优势种叶片的氮磷养分重吸收; 数据为平均值(标准误) 

Figure 6-2 Leaf N and P resorption for three dominant tree species along a degraded gradient in 

the evergreen broad-leaved forests; Data are means (SE) 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

    在本研究中，如图 6-2A 所示，栲树的氮重吸收率在退化各阶段自始至终均低于木荷与
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马尾松，尤其在退化后期的针叶林和针阔混交林阶段非常显著；木荷居于中间地位，马尾松

高于前两者（仅木荷群落除外）。另外一个显著特征是：栲树的氮重吸收率随土壤氮素含量

的变化有略微波动，但没有显著的变化（P﹥0.05），即：土壤氮含量对栲树的氮重吸收率影

响不太显著，相反，木荷与马尾松则随土壤氮量的降低而升高（针叶林和针阔混交林土壤氮

含量最低）。一定程度上表明，马尾松与木荷对氮素的利用效率高于栲树，例如：在土壤氮

库含量较小的针叶林和针阔混交林，马尾松与木荷通过显著提高养分重吸收途径而表现出了

典型的养分“节流”特征，这也是马尾松与木荷能够适应土壤氮素贫瘠生境的一个有效养分

利用策略。从栲树氮素重吸收率在各退化阶段的变化特征来看，无论在土壤氮素含量高的生

境，还是氮含量较低的生境中，其氮素重吸收率与马尾松和木荷相比始终维持在较低水平，

这对栲树而言，意味着其在氮素利用和消费方式上，对氮素重吸收手段依赖性不大。 

由此可见，当土壤氮素稀缺时，马尾松与木荷由于对氮素的高效利用和节约特征，确保

其在氮素严酷生境的最大适应度和生存力，相反，当土壤氮素不是植物生长的主要限制因子

时，这种“紧缩银根”式的氮素利用策略没有选择优势。因此，在常绿阔叶林典型群落中，

当土壤氮素比较充裕时，马尾松与木荷的高氮素重吸收率优势得到了削弱，而栲树由于在氮

素的使用上采取的是“奢侈”型消费策略，因此，土壤氮素的提高对其影响不大。另外，第

5 章的研究表明，常绿阔叶林典型群落中，在土壤氮素不是限制植物生长的主要限制因子时，

由于氮素的净积累速率显著高于磷素净积累，土壤的 N:P 比例显著降低，从而使得磷素成为

了限制植物生长的主要限制性养分。在此情况下，三个优势种类的磷素重吸收率就成为了决

定此类群落物种组成的一个重要因素。 

通过图 6-2B 可以发现，虽然在各退化群落中，木荷与马尾松的磷重吸收率远远大于栲

树，但在常绿阔叶林顶极群落和近顶极群落，栲树的磷重吸收率随土壤磷限制性的增大而增

大，相反，木荷与马尾松都显著下降。另外，从图 6-2B 还可看出，如果从次生演替角度来

看，栲树的磷素重吸收率随着次生演替进程，表现出了显著增加的趋势；木荷在演替中前期

也表现出增加趋势，但在顶极群落阶段突然发生了降低；而马尾松在演替到针叶林阶段，其

磷素重吸收率就开始随土壤磷素限制性的增强而降低。如果将三个物种的磷素重吸收特征与

氮素重吸收特征综合考虑，可以发现，它们在氮素和磷素重吸收特征上的差异，正好与其在

次生演替过程中的物种替代关系有紧密联系。 

如前所述，在针阔混交林和针叶林阶段，当土壤氮素稀缺时，由于马尾松和木荷在氮素

重吸收特征的优势，因此，这两个物种能够很好的适应此类养分限制条件，而在演替后期的

常绿阔叶林顶极群落阶段，磷素成为了主要的限制性养分，而栲树则在磷素重吸收特征上有
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选择优势。可见，正是常绿阔叶林次生演替（或退化）过程中由于土壤氮磷限制作用的相互

转化，以及此类物种在氮磷养分重吸收特征的差异和适应性，使得在不同的养分限制条件下，

选择了不同的植物种类。 

2.3 根茎比特征 

表 6-2  常绿阔叶林退化过程中主要优势种的根茎比特征 
Table 6-2  Shoot to root ratios among dominant tree species in typical and degraded evergreen broad-leaved forests  

种类  

Species 

生物量根茎比 

Root-shoot biomass ratio 

长度根茎比 

Root-shoot length ratio 

基径根茎比 

Root-shoot diameter ratio 

栲树Castanopsis fargesii 0.9±0.28 a 0.79±0.24a 1.4±0.32a

木荷Schima superba 1.04±0.28a 0.98±0.41a 1.2±0.38ab

马尾松Pinus massoniana 1.55±0.52b 2.12±0.44b 1.06±0.26b

数据为平均值(标准方差) Data are means ± SD;﹡同一列中标有不同字母的数值表示存在显著性差异, P<0.05. 

Different letters on the same column indicate significant differences at P<0.05(Tukey test) 

     

在常绿阔叶林退化过程中，三个优势种类的根茎比特征如表 6-2 所示，从根系和主干的

生物量之比来看，马尾松远远高于木荷和栲树，表现出增大的趋势。由此可见，在幼树阶段，

马尾松的地下生物量投资大于地上部分，这种特征在养分资源稀缺的环境中具有竞争优势，

木荷也具有类似特征，但栲树因为小的根茎比投资策略，因此在幼树阶段无法取得养分资源

的竞争优势，因而在养分稀缺的针叶林等生境当中往往是马尾松和木荷占据优势。 

但是，就主根直径和主干基径的比率而言，则完全呈现出相反的大小次序，栲树最高，

马尾松最低，木荷位居中间。这是由于栲树的竞争策略是稳健型（steady），虽然投入地下根

系的生物量不多，但它将有限的物质用来维持主根系的发展，采取了“稳扎稳打”的投资策

略。而马尾松在竞争开始就以拓展地下空间，“搜刮”土壤养分资源为主，虽然投入地下根

系的生物量很大，但主要用来延伸根系的长度和拓展网络，这种特性在养分贫瘠的环境中自

然成为其竞争成功的优势。木荷兼有两种特性，采取的是折衷方案，因此，无论在养分贫瘠

的生境，还是养分充足的条件下都能见到木荷的身影。马尾松将地下生物量主要用来拓展纵

深空间这一现象也可从主根长度和主干高度之比得到反映（表 6-2），马尾松远远高于栲树

和木荷，由此可见，它不但是一个资源节约型物种，更是一个典型地资源开拓型物种。 

3．讨论 

3.1 优势种的养分利用策略 

常绿阔叶林的退化过程导致了土壤养分含量的极大衰竭，伴随着土壤养分含量的显著下

降，那些能够适应养分稀缺条件的物种（如马尾松）逐步取代了常绿阔叶林顶级群落的种类，
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特别是优势种类（如栲树），从而使得植物群落的结构特征发生了根本性的改变。从本章研

究可以看出，由于常绿阔叶林退化过程中土壤氮磷限制作用的相互转化，以及常绿阔叶林顶

级植物种类与退化群落优势种类养分利用策略的不同，决定了不同退化等级植物群落物种组

成的差异，因此可以说，物种对不同养分胁迫的适应策略成为了决定退化群落物种组成的必

要条件(Aerts, 1999; Knops et al., 2002)。一般认为，物种在土壤养分稀缺条件下采取的适应策

略包括降低凋落叶的养分浓度、落叶前转移更多的养分到其它器官，采取高的利用效率而充

分利用资源、延长叶片的停留时间以增加叶寿命、更多地借助养分内循环机制使得凋落叶分

解慢等(Aerts & Chapin, 2000; Reich et al., 1995; Reich et al., 1992; Wright et al., 2001; Wright 

et al., 2002)。 

本研究中，随着常绿阔叶林的退化，土壤总氮和总磷含量的降低，以及植物群落优势种

类的更替，退化群落中优势种类马尾松（2.186a）的叶寿命高于常绿阔叶林顶级群落种类栲

树（1.207a），和近顶极群落优势种类木荷（1.354a）。可见，延长叶寿命是马尾松适应养分

稀缺条件的一种竞争策略，即：通过延长叶片在树冠的停留时间不但可以充分利用现有资源

(Shaver, 1983)，减少养分损失(Eckstein et al., 1999; Wright & Cannon, 2001)，也可通过单位养

分产生更多的叶生物量(Aerts, 1999; Killingbeck, 1996)，是一种典型地追求效率地资源节约

型物种，这种特征充分也体现在叶片氮含量和氮重吸收率特征方面。 

由研究结果可知，在常绿阔叶林退化过程中，随着土壤养分含量的下降，优势种类叶片

的氮含量表现出显著线性下降趋势（P﹤0.01），马尾松和木荷的氮转移率表现出显著线性递

增趋势（P﹤0.01）。从三个物种的磷素重吸收特征在常绿阔叶林典型群落与退化群落的表现

形式来看，在常绿阔叶林典型群落中，磷素是限制植物生产的主要限制性养分，这也一定程

度证明了第 5 章关于 N:P 和养分限制关系的相关结论。 

在退化针叶林中，当土壤氮素资源稀缺的情况下，马尾松和木荷对氮素的利用达到了“精

打细算”地程度，它们更多地借助降低叶片氮含量、在叶片凋落前提高养分转移率和提高养

分利用效率等手段，以一种“节约保守”型的方式消费氮素(Cordell et al., 2001; Jonasson, 1989; 

Mclendon & Redente, 1992)，而栲树在土壤氮素充裕的情况下，采取提高叶片氮含量、降低

养分转移率的手段，表现出“铺张浪费”、“奢侈”型的消费方式(Aerts & Chapin, 2000; Reich 

et al., 1995; Reich et al., 1991; Reich et al., 1992)。从磷素来看，虽然退化群落土壤总磷含量小

于常绿阔叶林典型群落，但氮素也表现出这种分布格局，同时，退化群落的磷素来源比常绿

阔叶林更为丰富，而常绿阔叶林顶级群落处于演替后期，土壤磷素的来源显著减小，因此，

N:P 减小，磷素成为了主要限制因素。在此情况下，栲树由于对磷素的重吸收比例显著高于
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木荷与马尾松，因此，在磷素的利用特征上，栲树也表现出了“节约”型的特征。综合上述

几方面的因素来说，正是由于常绿阔叶林退化过程中氮磷养分的不同限制性作用，以及栲树、

木荷和马尾松对氮素和磷素所采取的不同消费方式，因此，在氮素资源充裕、磷素相对稀缺

的情况下，栲树能够占据优势，而在氮素相对稀缺的环境中，对氮素的消费方式表现“节流”

特征的马尾松和木荷具有竞争优势。 

由于三个不同种类氮素和磷素消费方式的差异，因而导致了凋落物分解速率的差异。从

种群水平上凋落叶分解系数来看，随着土壤养分含量的下降，分解系数从栲树的 1.636 下降

到马尾松的 0.669，分解速度显著下降，这是由于马尾松对氮素和磷素所采取的“节流”保

策略导致的结果，即：更多地借助养分内循环消费氮素使得凋落物的养分含量显著降低，从

而导致了凋落物 C/N 的升高，进而减缓了凋落物的分解速率(Aerts, 1997a, 1997b; Aerts, 1999; 

Aerts & Hannie, 1997c; Hobbie & Vitousek, 2000)。 

对三个主要优势种的根茎比而言，马尾松不但是一个典型的资源节约型物种，更是一个

典型的资源开拓型物种，即：不但能“节流”，也能“开源”。在根系和主干的生物量之比方

面，马尾松显著高于木荷和栲树，也就是说，马尾松把大量的生物量投资到地下部分，但是，

就主根直径和主干基径的比率而言，马尾松却最低，这是由于马尾松在竞争开始就以拓展地

下空间，“搜刮”土壤养分资源为主要竞争策略，虽然投入地下根系的生物量很大，但主要

用来延伸根系的长度和比表面积，拓展地下资源开采和运输网络(Comas et al., 2002; 

Eissenstat & Yanai, 1997; Hendrick & Pretitzer, 1993)，这种特性在养分贫瘠的环境中具有竞争

优势(Aerts et al., 1991; Chapin, 1980; Grime, 1977, 2001; Tilman, 1985)。这一特性也可从主根

长度和主干高度之比得到反映(Andrews et al., 1999; Gedroc et al., 1996)（表 6-2）。 

栲树虽然投入地下根系的生物量不多，但它将有限的物质用来维持主根系的发展，这可

从主根直径和主干基径的比率大小得到反映，即：栲树虽然采取的是“奢侈”型养分消费方

式，但其物质投资策略却是“稳扎稳打”，“步步为营”，这种投资策略为其打下了良好的物

质基础，因而，在养分充裕条件下，它有能力消化和吸收更多的养分资源，从而合成更多的

有机物质 (Gedroc et al., 1996; Reynolds & D'Antonio, 1996)。另外，处于演替后期的植物群

落，随着群落郁闭度的增强，光线成为了限制植物生长的主要地上限制因子，因此，此类群

落的优势种类往往都会把生物量更多的分配到地上部分，以最大限度的获取光线资源，作为

物质合成的能量来源(Agren & Franklin, 2003; Casper & Jackson, 1997; McConnaughay & 

Coleman, 1999; Sami & Anna, 2002)，从这点来看，栲树采取的根茎比策略显然是为了应付对

光线的强烈竞争而做出的理想选择。 
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对常绿阔叶林顶级种类栲树在演替后期能够竞争成功，而马尾松消退的原因，丁圣彦等

（1998）将其归结为两者间存在着不同的光补偿点，即：栲树的光补偿点低于马尾松，因此，

在顶极群落光照强度降低的情况下，栲树比马尾松更耐荫，从而导致了马尾松的物质合成能

力降低，并最终造成马尾松的消退。从本研究中两者之间的养分利用策略与竞争策略来看，

以下几个方面也是导致马尾松消退，栲树竞争成功的主要因素。首先，栲树相比马尾松具有

更大的直径根茎比，即：虽然投入地下的生物量有限，但主要用来增加主根直径，这种策略

可以确保其地下部分获得较大的土壤支撑空间，为支持地上高大树体建立牢固的支架。 

其次，栲树相比马尾松具有较小的生物量根茎比和长度根茎比，这反过来说明，栲树对

地上生物量的投入比马尾松大，并主要用来发展地上高度，拓展地上垂直空间资源，如前所

述，这种拓展地上垂直空间的优势，非常有利于在常绿阔叶林顶极群落最大限度的获取光线

资源，从而确保栲树物质合成的能量来源。这个结果也符合以下两个假说，即：将更多的生

物量投入地上部分，有利于植物在氮素养分丰富生境条件下获得竞争成功(Poorter & Remkes, 

1990; Tilman, 1985)；在光照的限制作用超过养分限制时，自然选择有利于那些在地上生物

量的投入上超过地下部分的种类(Aerts & Chapin, 2000; Chapin, 1980; Grime, 1977, 2001)。 

第三、在常绿阔叶林顶级群落，氮素充裕，栲树采取的是“奢侈”型氮素消费策略，在

磷素受限制时，对应的手段是提高磷素重吸收率，从而提高磷素的利用效率，在这两者的共

同作用下，栲树在氮磷的养分使用上达到了合理优化，能够有效利用所获得的养分作为物质

合成材料。相反，由于马尾松的氮素利用策略过于保守，不能快速利用养分资源合成有机物

质，氮素代谢速率太慢，因此，当充裕的氮素超过其使用临界点时，反而成为限制其生长的

胁迫因素。因而，在常绿阔叶林顶级群落中，栲树往往能够竞争成功。对木荷来说，无论养

分消费方式，还是物质投资策略，相对而言兼有马尾松和栲树的两种特征，采取的是折衷方

案，可塑性较大，因此，木荷在两种极端环境中都能够求得生存，但无法占据优势，倒是介

于两个极端的中间环境最适合木荷的生存。 

通过以上对三种优势种类的养分利用特征，以及根茎比等养分和光线竞争特征的综合分

析，可以认为，氮素养分贫瘠生境生长的马尾松与木荷通常比肥沃生境中的栲树具有较大的

生物量根茎比和长度根茎比，这是由于在养分限制超过光线的限制作用时，植物的物质投资

策略是把大量的生物量积累在地下部分，以最大限度的获取养分资源(Aerts & Chapin, 2000; 

Chapin, 1980; Grime, 1977, 2001)。同时，这些种类在对相应的限制性养分的使用上，会表现

出“节约”与“保守”型的特征(Aerts & Chapin, 2000)。而在顶极群落，一般氮素都能通过

植物的积累达到相对丰富，而磷素处于稀缺状态（通过岩石淋溶的速率减小，以及植物吸收
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的增强）(Aerts, 1999)，更重要的是，光线成为物质合成能量来源的主要限制因素，因此，

植物通常都会把生物量更多的分配到地上部分(Tilman, 1985)，所以根茎比减小。由此可见，

植物的理想根茎比大小不仅依赖于土壤养分资源的供给性大小，也依赖于光线资源的可供给

性(Agren & Franklin, 2003; Casper & Jackson, 1997; McConnaughay & Coleman, 1999)，其中存

在着一个理想的比率(Sami & Anna, 2002)。 

3.2 各养分利用策略间的协调机制 

3.2.1 叶寿命、养分含量、养分转移的协调 

一般认为，叶片特征不仅可以反映植物生长环境的养分状况，同时可以表征植物对环境

的适应性(Birk & Vitousek, 1986; Luo et al., 2005; Wright et al., 2001; Wright et al., 2004)，因而

叶片性状一定程度上决定了植物的基本行为和功能，是反映植物养分利用策略的良好指标

(Valladares et al., 2000; Vendramini et al., 2002)，如：叶寿命被认为是植物在长期适应过程中

为获得最大光合生产及维持高效养分利用所形成的适应策略(张林 & 罗天祥, 2004)；叶片养

分转移是植物新生组织生长所需养分的一个重要来源，是保持养分免遭损失的最重要机制之

一；养分利用效率反映了植物对养分的利用状况，提高养分利用效率是植物适应养分贫乏生

境的重要竞争策略。 

从本研究来看，氮素转移率与叶寿命显著正相关(r=0.75, P=0.019, n=15)，与叶片氮含量

显著负相关(r=-0.87, P=0.003, n=15)，这与其它的研究结论基本一致(Pugnaire & Chapin, 

1993)，即：在养分稀缺生境生长的植物叶寿命长，但养分含量却比较低，表明贫瘠生境里

植物更多的是通过延长叶子的停留时间来增大养分利用效率(Eckstein et al., 1998, 1999; 

Wright & Cannon, 2001)，而不是通过更高的养分含量(Aerts, 1999; Killingbeck, 1996)；低养

分含量植物在竞争中会占有更大的优势，即以较少的养分可以制造出同样多的有机物，从而

在争夺空间和资源上会占据比较有利的地位(Aerts & Chapin, 2000)。显然，在土壤养分稀缺

条件下，养分利用效率高的植物凭借提高叶寿命、增加养分转移率和降低叶片氮含量等手段，

更能充分利用有限的养分来生产更多的生物量，因此，提高养分利用效率是植物适应养分贫

瘠环境的一种重要竞争策略（苏波等,2000）。 

由此可见，在对养分资源的竞争和适应过程中，植物各养分利用策略间存在着一定的协

调机制，通过提高叶寿命和降低叶片养分含量来增加养分利用效率是普遍存在的现象(Aerts 

& Chapin, 2000; Knops et al., 2002)，正如 Berends(1987)认为的那样，在定义植物的氮素利用

效率时，应充分考虑氮在植物体内的平均停留时间，其长短直接反映了环境中养分可利用性
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的高低，并于叶寿命显著正相关。 

3.2.2 养分在重吸收和凋落物归还途径上的分配 

在叶片的衰老过程中，部分养分会被转移（重吸收）到其它组织，而另一部分通过凋落叶

归还土壤(Aerts & Chapin, 2000; Reich et al., 1999; Wright & Westoby, 2003)。养分重吸收的益处不

言而喻，那就是能够被其它组织重新利用或者贮存在其它组织供来年生长需要，从而使得具有

高重吸收率的物种大大减少了对土壤养分吸收的依赖程度。相反，没有被重吸收的那些养分必

须通过凋落物的归还、分解，以及与土壤动物和微生物的竞争过程才能够被植物利用，同时，

这一过程还伴随着被土壤固持为稳定的、而不能为植物所利用的风险，因此，养分在凋落物归

还途径上需要经历周转时间长、损失风险大等不利因素的困扰(Aerts,1997a)。 

显而易见，在长期的进化适应过程中，植物物种为了适应不同环境的养分大小水平，在两

条养分归还途径上存在着偏好的一面，通常认为，在养分稀缺环境中具有竞争优势的植物往往

选择高比例的重吸收路径，而养分充裕环境中的优势种类更倾向于选择凋落物归还途径

(Aerts,1997a)。本研究显示，分布于不同土壤资源水平的三个优势种类在养分归还途径上存在

着迥然不同的选择倾向，统计分析发现，优势种类凋落叶分解系数与氮素转移率之间存在着

显著的负相关线性关系(r=-0.79, P=0.012, n=15)，也就是说，贫瘠生境的优势种类马尾松更多

的选择重吸收途径消费和支配氮素，从而降低对土壤养分稀缺的依赖，这与其节约型养分消

费的特征相一致；而肥沃生境里的栲树则更倾向于通过凋落物归还途径支配氮素，相比其它

特征而言，木荷在养分归还路径的选择上更接近于栲树，即更多地采用凋落物归还途径进行

氮素的收支调控。 
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第七章 结论 
 

本论文在对常绿阔叶林退化过程中土壤氮、磷养分库的变化特征，以及土壤氮素的矿化

/硝化特征进行调查分析的基础上，重点探索了地上植被养分归还特征与土壤养分动态的关

系，诊断并揭示了土壤氮磷养分库变化对植物生长的不同限制作用，以及主要优势种类为适

应以上变化而采取的一系列养分利用策略。经过对以上研究内容的汇总分析，在回答本研究

开始时（第1章）所提出五个问题的同时，也归纳出本论文的以下5个主要结论。 

1.常绿阔叶林退化导致了土壤碳库和养分库的衰减 

常绿阔叶林退化为次生林、灌丛、裸地和人工林的过程中，土壤养分库和碳库含量逐步

递减，相对而言，常绿阔叶林退化为次生林后，对土壤养分库和碳库的影响效应持久，而退

化为其它类型后，也都显著降低了土壤养分库和碳库含量，因此，可以认为常绿阔叶林顶级

群落土壤是亚热带丘陵地区最大的土壤碳库，是区域生态系统最大的碳汇之一，对维持区域

碳平衡和养分贮蓄功不可没。常绿阔叶林退化过程中土壤养分库下降和碳汇消失是一个复杂

的过程，不同性质的人类干扰方式、土地利用历史及其植物种类组成的变化等共同产生影响，

概括起来主要包括以下 4 方面：（1）砍伐导致的大量生物量输出和森林管理措施的影响；（2）

植物种类组成的改变；（3）土壤物理性质的改变；（4）养分和有机碳的主要生物化学转化环

节发生改变。常绿阔叶林退化强烈的改变了区域生态系统氮磷的生物地球化学循环路径，由

此而导致的森林土壤养分库的收支非平衡是限制地带性森林恢复的重要限制因子之一。 

2.退化植被结构的改变间接控制着土壤氮素的矿化/硝化速率，加速了氮素外流 

在常绿阔叶林退化过程中，对土壤氮素氨化速率与矿化速率差异具有重要影响的是植被

类型和群落结构特征的差异，即：常绿阔叶、落叶和针叶树种等不同植物生活型在群落中所

占的比例大小对土壤氮素的氨化速率和矿化速率具有重要影响，不同群落内不同植物种类在

养分归还和利用特征等方面的差异是决定土壤氮素矿化/硝化特征的主要因素之一。砍伐干

扰对土壤氮素的氨化速率和矿化速率没有显著性影响，但导致了硝化速率的显著升高。土壤

年硝化速率大小在各植被类型间的分布格局与植物群落的成熟度具有一定关系，即：硝化速

率最大值往往出现在最成熟的群落和退化最严重的群落，处于幼龄的群落类型具有最小的硝

化速率。地带性森林被改造为人工林(特别是针叶林)后，导致了土壤氮素氨化速率和矿化速

率的显著降低，也造成了土壤氮素硝化速率的显著升高。在常绿阔叶林不同退化阶段，土壤

氮素矿化/硝化速率的差异是多因素影响的结果，但主导因素则有区别，对极度退化的类型
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来说，非生物因素的影响更为强烈，而在成熟森林中，生物因素的影响更为强烈，其共同点

是：这些因素均是通过控制凋落物的分解过程来间接影响土壤氮素矿化速率，另外，这些因

素的改变都共同起因于群落结构特征的变化。 

3.凋落物质量的下降是导致土壤养分库衰减的主要原因 

常绿阔叶林退化过程伴随的是物种组成朝着单一化，群落结构朝着简单化，生境朝着旱

生化的方向发展，常绿阔叶林退化不但导致了凋落物的凋落量显著降低，也导致了养分归还

量的显著下降，预示着森林土壤的自肥能力减弱。在常绿阔叶林退化过程中，土壤氮磷养分

库含量和凋落物凋落量存在显著的线性正相关关系，土壤氮素的矿化/硝化速率与凋落物凋

落量、养分含量和养分归还量间均在显著的线性正相关关系，表明地上植物群落的凋落物凋

落特征对土壤氮素的矿化/硝化特征具有显著影响，即：随着植物群落结构趋于简单化，凋

落物数量、养分含量和养分归还量的显著降低导致了土壤氮磷养分库和氮素矿化物质的减

少。在常绿阔叶林退化过程中，正是由于不同植物种类在养分归还特征上的巨大差异，从而

导致了植物群落对土壤养分归还数量和质量的不同，进而导致了土壤氮素的矿化/硝化过程

的差别，从而进一步导致了土壤养分库的衰减。 

另外，相关分析结果显示，地表凋落物现存量大小对土壤氮素的硝化速率和硝态氮含量

具有重要影响，这是导致退化群落氮素流失的主要原因之一；氮素在凋落物层贮存越多，土

壤硝态氮素的含量愈少，当凋落物层氮素贮量较少的情况下，土壤氮素更多是以硝态氮的形

式存在，从而增加了系统氮素损失的风险和潜力。 

4. 不同退化类型受到氮磷养分的不同限制作用 

在不同人类干扰方式影响下，随着植物种类组成的极大改变，植物群落的 N:P 特征发生

了显著变化。次生针叶林和针阔混交林的 N:P 介于 14 和 16 之间，意味着该类型植被的生产

力同时受到氮素和磷素的共同限制作用，但以氮素的限制作用更为强烈；成熟常绿阔叶林、

次生常绿阔叶林和灌丛三种类型的 N:P 都大于 16，表明受到磷素的限制作用；在人工林中，

杉木群落和毛竹群落均显著低于 14，一定程度上表明主要受到氮素的限制作用，而杨梅群

落大于 16，意味着受到磷素的限制作用。 

植物群落的养分利用效率反映了植物对养分的利用状况，资源响应效率反映了土壤资源

维持植物群落生产的潜力。在成熟常绿阔叶林至灌丛类型的退化进程中，植物群落的氮素利

用效率和磷素利用效率显著增大，表明植物群落通过提高养分利用效率来适应土壤养分库的

衰减。对土壤总氮响应效率最高的退化类型为次生针叶林，与之相比，灌丛对土壤总氮供应

水平的响应程度较小，说明灌丛的土壤氮素有效性较差，而针叶林虽然总氮库含量与氮素矿
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化速率低于灌丛，但氮素有效性高于灌丛。对土壤总磷响应效率最高的为灌丛和成熟常绿阔

叶林，表明此类群落受到磷素的限制作用。 

从不同施肥措施处理下人工林群落与其比邻自然群落养分利用效率的差异来看，未施肥

杉木群落的氮素利用效率与比邻自然群落相比无显著变化，而在施用氮肥措施下，毛竹群落

和杨梅群落的氮素利用效率显著低于各自比邻的自然群落，说明随着土壤氮含量的提高，植

物群落对氮素的利用水平下降，这种特征也可从人工林的磷素养分利用效率上得到反映。从

资源响应效率来看，杉木群落和毛竹群落的土壤总氮响应效率呈现显著增加的趋势，而杨梅

群落则呈现显著下降的趋势，表明杉木群落和毛竹群落受到氮素的限制作用。总体而言，无

论人工林养分利用效率和资源响应效率的提高或者降低，均间接说明，人工林即使在施肥条

件下，与自然群落相比一定程度上存在着一种或多种土壤养分元素的亏缺状态。 

5. 不同土壤养分限制条件下不同优势种类的养分利用策略差异显著 

由于常绿阔叶林退化过程中土壤氮磷限制作用的相互转化，以及常绿阔叶林顶级群落优

势种与退化群落优势种养分利用策略的不同，决定了不同退化植物群落物种组成的差异。退

化群落中的马尾松在土壤养分稀缺条件下，采取的适应策略包括降低凋落叶的养分浓度、落

叶前转移更多的养分到其它器官，采取高的养分利用效率而充分利用资源，以及延长叶片的

停留时间以增加叶寿命等手段，以一种“节约保守”型的方式消费氮素，是一种典型地追求

效率地资源节约型物种；从根茎比来看，马尾松更是一个典型的资源开拓型物种。栲树在氮

素充裕情况下，采取提高叶片氮含量、降低养分转移率的手段，表现出“铺张浪费”、“奢侈”

型的消费方式；在磷素的利用特征上，表现出了“节约”型的特征。其根茎比策略是采取稳

健型竞争方式，投入地下根系的生物量主要用来维持主根的发展，这种投资策略为其打下了

良好的物质基础，因而，在养分充裕条件下，有能力消化和吸收更多的养分资源，从而合成

更多的有机物质发展自身，这种策略能够很好应付对光线的强烈竞争。对木荷来说，无论养

分消费方式，还是物质投资策略，相对而言兼有马尾松和栲树的两种特征，采取的是折衷方

案，可塑性较大，因此，木荷在两种极端环境中都能够求得生存。 
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附录1：本论文涉及的植物名录 

                

蕨类 

PTERIDOPHYTA 
里白科         Gleicheniaceae 
  芒萁               Dicranoperis petdata (Houtt.) Nakaike. 
  里白               Diplopterygium glaucum（Thunb.）Nakai.  
蕨科           Pteridiaceae 
  蕨                 Pteridium aquilinum (L.) Kuhn, var. latiusculum  
乌毛蕨科       Blechnaceae 
  狗脊               Wookwardia japonica (L.f)Sm. 

种子植物 
裸   子   植   物   门 

GYMNOSPERMAE 
松科           Pinaceae          
  马尾松             Pinus massoniana Lamb.  
金钱松             Pseudolarix kaempferi(Lindl.) Gord.                                            

杉科           Taxodiaceae       
  杉木               Cunninghamia lanceolata (Lamb.) Hook.  

被   子   植   物   门 
ANGIOSPERMAE 
双 子 叶 植 物 纲 

DICOTYLEDONEAE 
槭树科         Aceraceae     
  橄榄槭             Acer olivaceum Fang et P.L. Chiu                                              
漆树科         Anacardiaceae     
  南酸枣             Choerospondias axiliaris (Roxb.) Burtt et Hill                
  盐肤木             Rhus chinensis Mill.         
夹竹桃科       Apocynaceae 
  络石               Trachelospermum jasminoides (Lindl.) Lem.                                
菊科          Compositae                                                           
  一年蓬             Erigeron annus (L.) Pers.                                     
柿树科         Ebenaceae                                                           
  君迁子             Diospyros lotus L.         
杜鹃花科       Ericaceae                                                           
  满山红             Rhododendron mariesii Hemsl. et Wils.                                   
  马银花             Rhododendron ovatum Planch.                                            
  米饭花             Vaccinium mandarinorum Diels                                         
 大戟科         Euphorbiaceae                                                       
  算盘子             Glochidion puberum (L.) Hutch.                                
  野桐               Mallotus tenuifolius  
山毛榉科       Fagaceae 
  栲树               Castanopsis fargesii Franch.                                           
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  米槠               C. carlesii (Hemsl.) Hayata                                   
  苦槠               C. sclerophylla (Lindl.) Schott                               
  石栎               Lithocarpus glaber (Thunb.) Nakai                             
  白栎               Quercus fabri Hance                                                
金缕梅科       Hamamelidaceae 
  檵木               Loropetalum chinense (R.Br.) Oliv.                             
  枫香               Liquidambar formosana Hance  
胡桃科         Juglandaceae                                                        
  化香               Platycarya strobilacea Sieb.et Zucc.                          
樟科           Lauraceae             
  山鸡椒             Litsea cubeba (Lour.) Pers.                                   
  檫木               Sassafras tzumu (Hemsl.) Hemsl.                               
红楠               Machilus thunbergii Sieb. et Zucc. 
黄丹木姜子         Litsea elongata (Wall. ex Nees) Benth. et Hook.f. 
天竺桂             Cinnamomum japonicum Sieb. 

豆科           Leguminosae                          
  合欢               Albizia julibrissin Durazz.    
  山合欢             A. kalkora (Roxb.) Prain       
  黄檀               Dalbergia hupeana Hance            
  胡枝子             Lespedeza bicolor Turcz                     
杨梅科         Myricaceae                                    
  杨梅               Myrica rubra (Lour.) Sieb. et Zucc.   
防己科         Menispermaceae                                        
  木防己 � �           Cocculus trilobus(Thunb.) DC.= C.orbiculatus (L.) DC. 
桑科           Moraceae                                           
  天仙果             Ficus erecta Thunb. var. beecheyana (Hook. et Arn.) King 
紫金牛科       Myrsinaceae                          
  红凉伞             Ardisia crenata Sims f. hortensis (Migo) W.Z.Fang et K.Yao 
蔷薇科         Rosaceae                                  
  山莓               Rubus corchorifolius L. f.                         
  高粱泡             R. lambertianus Ser.     
茅莓               R. parvifolius L.    

野茉莉科       Styracaceae 
  赛山梅             Styrax confusus Hemsl.                    
  野茉莉             S. japonicus Sieb. et Zucc.           
山矾科         Symplocaceae           
   山矾               Symplocos sumuntia Buch. -Ham. 

黑山山矾           S. heishanensis 
老鼠矢             S. stellaris Brand 
白檀               Symplocos paniculata (Thunb.) Miq. 

山茶科         Theaceae                          
连蕊茶             Camellia fraterna Hance           
油茶               C. oleifera Abel            

  柃木               Eurya japonica Thunb.          
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  木荷               Schima superba Gardn. et Champ.                  
马鞭草科       Verbenaceae                      
  大青               Clerodendrum cyrtophyllum Turcz.           

单 子 叶 植 物 纲 
MONOCOTYLEDONEAE 

禾本科        Gramineae                               
  白茅               Imperata cylindrica (L.) Beauv. var. major (Nees) C. E.Hubb.  
  淡竹叶             Lophatherum gracile Brongn.               
  五节芒             Miscanthus floridulus (Labill.) Warb.             
  芒                 M. sinensis Anderss 
  毛竹               Phyllostachys pubescens Mazel ex H. de Lehaie  
箬竹               Indocalamus tessellatus (Munro) Keng f. 
苦竹               Pleioblastus amarus (Keng) Keng f.   
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附录2 论文成果和参加的科研课题 

 

已发表论文: 

发表第一作者论文 3篇，第二作者 3篇，第三作者 8篇，详细情况如下： 

1. 闫恩荣,王希华,黄建军. 森林粗死木质残体的概念及其分类. 生态学报, 

2005，25(1): 158-167. 

2. 闫恩荣,王希华,施家月. 木本植物萌枝生态学研究进展. 应用生态学报, 

2005，16(12): 2459-2464. 

3. Yan Enrong, Wang Xihua, Huang Jianjun. Concept and classification of coarse wood 

debris in forest ecosystems. Frontiers of Biology in China，2006，1: 76-84. 

4. 王希华, 闫恩荣, 严晓. 中国东部常绿阔叶林退化群落分析及其恢复重建研

究的一些问题. 生态学报, 2005，25(7): 1796-1803. 

5. 王希华, 闫恩荣,王良衍. 生态学理论在风景名胜区植被优化过程中的应用--

以东钱湖风景名胜区为例. 中国园林,2003，9: 60-63. 

6. 王希华, 闫恩荣. 东钱湖生态风景林的群落学解析. 浙江林业科技，2003，26(6): 1-4. 

7. 王希华, 黄建军,闫恩荣.天童国家森林公园常见植物凋落叶分解的研究.植

物生态学报, 2004，28(4): 457-467. 

8. 王希华, 黄建军, 闫恩荣.天童国家森林公园若干树种叶水平上养分利用效

率的研究. 生态学杂志, 2004，23(4)：13-16. 

9. 王希华, 黄建军, 闫恩荣. 天童常绿阔叶林若干树种的叶片营养转移研究. 

广西植物, 2004，24(1): 81-85. 

10. 王希华, 严晓, 闫恩荣. 天童几种常绿阔叶林优势种在砍伐后萌枝更新的初

步研究. 武汉植物学研究, 2004，22(1): 52-57. 

11. 王希华, 王良衍, 闫恩荣. 生态风景林构建技术的研究. 浙江林业科技, 

2003，23(5): 61-64. 

12. 施家月, 王希华, 闫恩荣. 天童国家森林公园常见植物幼苗器官的 N、P 养

分特征.华东师范大学学报(自然科学版），2006，已接受. 

13. 王希波, 王希华, 闫恩荣. 天童地区常绿阔叶林萌生群落的次生演替特征. 

生态学报, 2006，已接受. 

14. 陈卫娟，王希华，闫恩荣. 浙江天童及周边地区常绿阔叶林退化群落的植物

区系地理分析. 华东师范大学学报（自然科学版），2006，已接受. 

 136

http://0-202.120.82.50.libecnu.lib.ecnu.edu.cn/kns50/detail.aspx?QueryID=2&CurRec=10
http://0-202.120.82.50.libecnu.lib.ecnu.edu.cn/kns50/detail.aspx?QueryID=2&CurRec=10
http://0-202.120.82.50.libecnu.lib.ecnu.edu.cn/kns50/detail.aspx?QueryID=2&CurRec=4
http://0-202.120.82.50.libecnu.lib.ecnu.edu.cn/kns50/detail.aspx?QueryID=2&CurRec=6
http://0-202.120.82.50.libecnu.lib.ecnu.edu.cn/kns50/detail.aspx?QueryID=2&CurRec=6


15. 张仁良,徐国光,刘慈军,施勇斌,陆惠良,闫恩荣. 宁波公路绿色通道建设现

状的分析与评价. 浙江林业科技, 2005，25(4): 57-60. （通讯作者） 

16. 李荣锦, 张正明,王希华,闫恩荣. 城市森林建设中自然和人文景观要素的综

合应用--以常熟虞山为例. 中国城市林业，2005，3(2): 17-21. 

论著： 

闫恩荣(著第 4 章与第 14 章).受损常绿阔叶林生态系统退化机制研究. (宋

永昌 主编). 2006， 北京: 科学出版社. 

已投稿论文： 

1. 闫恩荣,王希华,陈小勇. 常绿阔叶林退化对土壤养分库的影响. 生态学报.  

2. 闫恩荣,王希华. 天童常绿阔叶林演替系列植物群落的 N:P 化学计量特征. 

植物生态学报. 

3. Enrong Yan, Xihua Wang, Jianjun Huang. Leaf traits, root-shoot ratio of dominant 

tree species in the typical and degraded evergreen broad-leaved forests, Eastern 

China.  Plant and Soil. 

参加科研项目 

主要完成了 1项国家自然科学基金重点项目子课题，还参加了 5项地方合作

项目，详细情况如下： 

1. 常绿阔叶林退化过程中植物-土壤系统的养分循环特征. 国家自然科学基金

重点项目（30130060）子课题, 2002-2005, 主要完成, 已结题. 

2. 宁波市东钱湖风景区山体植被优化方案. 地方委托, 2002, 参加, 野外调查

和报告撰写, 已完成. 

3. 上海市东平国家森林公园林相改造. 上海市农林局委托, 2002, 参加, 报告

撰写, 已完成. 

4. 常熟市虞山生态风景林建设. 江苏省林科院委托, 2003, 参加, 报告撰写, 

已完成. 

5. 宁波市公路绿色通道生态化研究. 宁波市交通局委托, 2004-2005, 参加, 野

外调查和报告撰写, 已完成. 

6.  <<宁波植被>>编著, 宁波市科委基金, 2004, 参加, 研究中. 
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后记 

 

我不知道自己为什么一定要与生态结缘，这大概属于我的“命运”，有人说，愿意的人，

命运领着走，不愿意的人，命运拖着走，我大抵属于被领着走的人。因此，当与生态学近距

离接触的机会再一次来临时，我决然的放弃了从前，在而立之年，能有这样的际遇，且是兴

趣所在，也许真是命运使然！ 

来到环科系的这五年，久违的探索激情重新让我燃烧，课堂上各位老师的讲授，将我逐

渐引入生态学的博大田野，导师王希华提供的广阔探索空间，终将我放飞在土壤生态学的天

空，让我自由飞翔。天童四年的论文研究，极大的满足了我对大自然的好奇和兴趣。我相信，

每一个来到这个世界上的人，都或多或少怀着一颗探索的心，而能有机会实现自己探索兴趣

的人，终究是幸运者。因此，我感谢我的母校，感谢我的导师！ 

与喜爱的专业结缘，与敬慕的老师相遇，可谓人生一大收获。与王希华老师的相遇，是

我读书生涯中最重要的收获。这种相遇可谓有知，既有情，老师在言说中思考，不落旧套，

同时又有着理性坚实的底蕴；在生活中，学生时刻感受到兄长般的温暖和帮助，栽培和帮助

之情难以言表！与陈小勇老师的相遇，是我研究生学习阶段的另一重要收获，陈老师对生态

的痴迷，对科研的激情，对学术的严谨，对学生的关怀之情，无一不感染我，鞭策我；舍身

求道，可谓学术研究的最高境界，陈老师是我最好的学习榜样！五年的求学路虽然短暂，但

很庆幸，庆幸在这条路上与众多老师们的相遇，与你们的相遇，让温馨始终与我相伴。非常

感激宋永昌老师，您提供的众多学习机会，学业上的指导，使我的求学之路充实而目标明确。

我还要感谢由文辉、达良俊和顾永洁老师，与你们相遇，是我冥冥之中的造化，感谢你们一

路提供的帮助和扶持。另外，感谢李俊祥和李德志老师，感谢你们的鼓励。 

回顾这五年，我的一帮师兄师弟师妹们让我感动，没有你们的帮助和支持，难以想象我

怎样完成这篇论文，毫无疑问，你们生命的呼吸，生命的能量已转化为我生命的一部分。感

谢黄建军博士五年来主动与我分享成功的喜悦和失败的痛苦，虽然我们相隔千山万水，但我

们的心始终在一起。感谢我那可爱而能干的师弟施家月，这篇论文的主体始终都与你的身影

和汗水相关，那些在林子里的挥汗如雨，在实验室里的通宵达旦，将成为我最珍贵的记忆和

财富。我还要感谢李光耀和戴慧师弟，在施家月毕业后，你们及时顶了上来，犹如雪中送炭，

在实验室完美地展现了你们的天赋和能量，我除了感激还是感激！ 

这篇论文的完成，可谓集体力量的结晶，在我和三位硕士师弟的身后，还有一个富有战
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斗力的本科生队伍，主要成员有：狄秋明、施展、赵亮、何东、王瑞、夏伟、薛怀志、印书

蔚、张文彬和林易，他们一直伴随我转战于天童山和师大之间，在这里，我向你们表示深深

的感谢，尤其对两位女英雄所表现的巾帼不让须眉气概表示敬意！另外，感谢师弟姜良才、

王希波、方晓峰、龚珑和曾凡荣，师妹杨玲、高玉平、陈卫娟和聂力在野外采样和室内实验

过程中给予的帮助和支持。五年的研究生生活，我收获的不仅是与各位恩师的相遇和相知，

与各位师兄弟一起并肩战斗的酣畅淋漓，还享受着珍贵的“同学”情谊，我们彼此为对方而

存在，尤其是与严晓师兄一起踏遍天童山水的经历让我终生难忘。 

说起天童，我要把最崇高的敬意献给王阿昌和王良衍两位场长，他们既是长者，又是朋

友。王阿昌场长很尊重和照顾我的饮食习惯，每次单独为我开小灶，在寒暑假协助我进行野

外采样和定期观察，这些将让我终生感恩。王良衍场长把我的论文当他的论文来对待，为我

开了不少后门，让我把天童山就当成了自家的“自留地”；另外，老王的求知欲让我敬佩，

与他一起长期的争论和探讨，时常让我茅塞顿开，填补了我在林业知识上的空白。在天童的

四年，我有幸与易兰博士、杨永川博士一起开展工作，来自他们的表率作用和鼓励，一直是

我克服困难的动力之一，与他们一起的交流，使我免去不少孤独，感谢你们！ 

最后，感谢我的家人，尤其是我的妻子和儿子，我的任性让你们经受了巨大的生活压力，

失去了正常家庭生活，在此我唯有表示深深的歉意！另外，我感谢年迈的老父老母，在八十

以上高龄还让你们为儿子的生计操心，唯有愧疚和悚然！求学之路马上就要结束，这本论文

是我这五年的工作总结，权当献给你们的礼物！ 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

                                                           闫恩荣 

                                                       2006年5月  上海 
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