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生态化学计量的变化特征
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摘要：【目的】开展不同演替阶段植物与土壤的养分化学计量特征的研究，分析森林演替过程中植物-土壤化学

计量的关联性，为揭示群落演替过程植物的生存策略提供理论依据。【方法】采用时空替代法，在江西官山保护

区选取 3种生活型树种（耐受型树种-马尾松、杂草型树种-拟赤杨、竞争型树种-钩栲）构成的森林群落为研究

对象，测定不同群落不同发育阶段（早期、盛期和末期）优势种的茎干和土壤C、N、P含量。【结果】（1）3种森林土

壤C、N、P含量由早期到末期呈递增趋势，其中马尾松林分别增加5.5倍、6.1倍、0.04倍，拟赤杨林分别增加0.45倍、

0.38倍、0.21倍，钩栲林分别增加 0.26倍、0.55倍、0.34倍。（2）从早期到末期 3个树种茎干养分变化规律不同，马

尾松茎干C、C∶N、C∶P分别增加 7.1%、164%和 200%，而N、P含量分别减少 58.9%和 70.0%；拟赤杨茎干C、N和P
含量及化学计量比波动较小；钩栲茎干C、N含量变化较小，P含量下降 25%。（3）同一发育阶段不同树种之间茎

干的N、P养分差异较大，早期和盛期钩栲的全N、P和N∶P均为最高，拟赤杨次之，马尾松最低；同时土壤C、N、P
表现为钩栲林显著高于拟赤杨林、马尾松林。（4）马尾松茎干全C与土壤C、N、C∶P、N∶P呈现显著正相关，茎干全

N、P与土壤C、N、C∶P、N∶P呈现显著负相关，而拟赤杨及钩栲的茎干和土壤C、N、P化学计量特征的相关关系较

弱。【结论】耐受型树种马尾松对N、P的需求量低于竞争型树种钩栲，马尾松更适应演替早期的贫瘠土壤，并能

明显地提高土壤C、N、P养分含量，为演替后期树种对土壤C、N、P的养分需求创造条件。
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Abstract：［Objective］This study measured the nutrients stoichiometric characteristics between plants 
and soil at different succession stages，and analyzed the correlation between plant-soil nutrients stoichiometric，
thus providing a theoretical basis for revealing the survival strategies of plants in community succession.
［Method］The spatio-temporal substitution method was used to determine the C，N and P contents of stem and 
soil of Pinus massoniana community，Populus pseudoacacia community，and Castanopsis hystrix community at 
different development stages（early，peak and late stage）in the Guanshan Nature Reserve of Jiangxi Province.
［Result］（1）The soil C，N and P contents of three forest increased from early to late stage，among which the soil 
C，N and P contents for P. massoniana forest increased by 5.5 times，6.1 times and 0.04 times，those of P. 
pseudoacacia forest increased by 0.45 times，0.38 times and 0.21 times，and those of C. hystrix the forest 
increased by 0.26 times，0.55 times and 0.34 times，respectively.（2）From the early to late stage of community，
the stem C，C∶N and C∶P of P. massoniana were increased by 7.1%，164% and 200%，respectively，while its 
stem N and P contents were decreased by 58.9% and 70.0%，respectively.The stem C，N and P contents as well 
as their stoichiometric ratio of P. pseudoacacia fluctuated slightly. The stem C and N contents of C. hystrix 
changed little，and its stem P content was decreased by 25%.（3）The N，P and N∶P content of stem were 
significantly different among different species at the same development stage.The total N，P and N∶P of C. hystri 
were the highest in the early and peak stages，followed by P. Pseudopoplar and P. massoniana.At the same time，
the soil C，N and P of C. hystri forest was significantly higher than those of P. Pseudopoplar forest and P. 
massoniana forest.（4）There was a significantly positive correlation between the stem C content of P. 
massoniana and soil C，N，C∶P，and N∶P，and a significantly negative correlation between the stem N，P and 
soil C，N，C∶P，and N∶P；while the correlation between the stem and soil C，N，and P stoichiometric 
characteristics for P. pseudoalder and C. hystrix forest was weak.［Conclusion］The requirements of N and P of 
tolerant P. massoniana species were lower than those of the competing species C. hystri. P. massoniana can 
adapt to the poor soil in the early succession stage，and significantly increase the nutrient content of soil C，N 
and P to create good soil conditions for late successional tree species with high N and P requirements.

Keywords：secondary succession；different lifestyles；ecological stoichiometry；nutrient use strategies；
natural restoration

【研究背景与意义】森林演替是指植物群落发展过程中一个阶段接着一个阶段、一个群落代替另

一个群落的过程[1]。在森林中不同的演替阶段具体出现的先锋植物，往往取决于土壤的养分状态[2]。

森林演替中树种更替过程均伴随着土壤演替过程，相互影响与适应，最终达到植物-土壤相互间的匹

配状态[3]。亚热带地区常绿阔叶林遭到严重干扰后，破坏迹地发生的次生演替通常会有 2 种途径：（1）
土壤严重受损变得干旱贫瘠后，一些耐受型植物如针叶树马尾松（S-对策生活史）通常出现在演替初

期，并发展成为先锋优势种；（2）植被遭受破坏，土壤相对肥沃，一些杂草型（R-对策生活史）阔叶树如

拟赤杨也会先侵入破坏迹地，并形成优势的先锋群落。然而，当林内植被和土壤环境均改善后，竞争

型树种（C-对策生活史）会排除这些耐受型和杂草型树种，并成为常绿阔叶林群落的优势种[4-5]。生态

学家普遍认为，土壤养分条件和植物生活史策略对于演替过程中物种的地位和顺序至关重要[1,6-7]。然

而，在亚热带森林 2 种演替现象背后的生态学机制，即不同生活史策略树种与森林演替之间的紧密关

系仍需要深入解释。【前人研究进展】生态化学计量学的内平衡理论认为，每种生物都有自己特有的生物

地球化学生态位。在漫长进化过程中，生物已形成自己特有的化学元素组成、化学计量与分配格局[8]，并

具有保持这种化学组成相对恒定的能力，因此生物体是一个内稳定系统[9]。植物体的化学计量内稳状态

易受多种外界因素的影响，而土壤是植物生长的载体及所需养分的主要来源，是植物体元素平衡的有效

驱动因素[6,10]。在森林演替过程中地上与地下会相互影响，如植物群落变化会影响到土壤性质，改变土壤
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有机碳和土壤N、P有效性。这些变化造成的某种元素缺乏、过量或元素间比例失衡，影响植物化学元素

组成、化学计量与分配格局，出现资源限制情况，进而影响植物的生长发育与生存[11]。同时，树木体内的

生态化学计量还可以指示不同物种对资源获取和储存的权衡[12]。植物对碳（C）、氮（N）、磷（P）元素的吸

收与利用影响植物的固碳能力[13]、生产效率[14]及生理过程[15]，它们的生态化学计量能比较好地解释植物

群落结构、物种共存和竞争关系[16]。因此，从生态化学计量学的角度，分析不同生活型树种在不同演替

阶段的养分情况，有助于揭示不同植物在演替中的生存与适应机制。【本研究切入点】茎干是植物的支撑

器官，并负责植物叶片和根系之间的养分运输，它是植物养分输出与输入的纽带，能更快速地表现出植

物对土壤的响应。一方面根据叶片养分含量稳定假说，叶片养分含量相比茎养分含量更稳定[17-18]，因为

叶片功能的重要性需要优先维持相对稳定，茎的存储和运输功能对植物整体养分含量起到调节作用，以

保证叶片中养分含量的相对稳定，故对外界环境的响应更为敏感[19]。另一方面落叶植物的叶片存在明

显的季节变化，落叶和常绿植物的叶片N、P吸收、再吸收和利用效率存在差异[20]，使得落叶植物的叶片存

在更多影响因素。以往研究通过测定叶片养分含量来表征植物的养分状态可能存在较大的不确定

性[21]。研究植物茎干和土壤系统养分的变化情况，能够为生态化学计量学理论研究提供新的数据支持。

【拟解决的关键问题】鉴于此，本研究在江西官山国家级保护区分别选择由演替早期的马尾松（耐受型树

种）、拟赤杨（杂草型树种），演替顶级的钩栲（竞争型树种）为优势种的3种群落为研究对象，试图回答：随

着群落发育，马尾松、拟赤杨和钩栲茎干C、N、P含量及生态化学计量比变化特征；马尾松林、拟赤杨林和

钩栲林土壤C、N、P含量及生态化学计量比变化特征；茎干和森林土壤的C、N、P含量及其化学计量比关

联性。通过对比不同群落发育时期不同生活史策略树种树干及土壤C、N、P含量及比例间的差异性，为

揭示演替过程中物种适应性的生态化学计量学理论提供参考。

1 材料与方法

1.1　研究区概况

江西官山国家级自然保护区位于赣西北九岭山脉西段，地理坐标为28°30′~28°40′N，114°29′~114°45′E，
总面积 11 500.5 hm2。自然环境优越，气候温和，属中亚热带季风气候区。年均温度 15 ℃，7月最高温度

36.8 ℃，1月最低温度-7.3 ℃，年均降雨量1 700 mm，无霜期270 d，雾日143 d。地质构造为中生代南岭花

岗岩、石英岩、板岩及页岩等组成，土壤系山地黄壤和黄棕壤，森林覆盖率达 93.8%[22]。在建立以前，保护

区受到不同程度的人为干扰和自然破坏，保护区内形成了不同次生演替阶段的常绿阔叶林，为本研究提

供了良好的试验场所。

1.2　样地选择

根据物种径级，选择早、盛、末期的 3个演替阶段样地。样地中以<10 cm小径级的植株为主，将有可

能发展成为优势种的群落称为早期；大中小径级均存在的称为盛期；以大径级>30 cm树种为主称为末

期。在每个演替阶段分别设置马尾松、拟赤杨、钩栲3种类型的样方（其中钩栲作为森林演替后期的常绿

阔叶树，幼苗能够自我更新，钩栲群落没有发育末期）。每个类型3个重复，共24个20 m×20 m样方，样地

基本信息见表1。
表1　样地基本概况

Tab.1　Basic overview of the sample site

样地
Sample plot

马尾松林 Pinus massoniana
马尾松林 Pinus massoniana
马尾松林 Pinus massoniana
拟赤杨林 Alniphyllum fortunei
拟赤杨林 Alniphyllum fortunei
拟赤杨林 Alniphyllum fortunei
钩栲林 Castanopsis tibetana
钩栲林 Castanopsis tibetana

演替阶段
Successional 

stage
早期

盛期

末期

早期

盛期

末期

早期

盛期

坡度/（°）
Gradient

22
18
38
25
28
30
21
26

坡向
Aspect
西北

西北

东北

西北

东北

东北

西北

西北

郁闭度/%
Canopy 
density

0.5
0.8
0.75
0.55
0.75
0.60
0.90
0.85

树高/m
Height 
of tree
6±0.3

11±1.8
13±0.9
10±0.9
14±1.3
18±1.3

8±0.8
14±1.9

胸径/cm
DBH
6±2.1

18±3.8
23±4.9

9±1.9
15±4.5
18±4.3

7±2.3
15±4.6

林分密度/
（株·hm－2）
Stand density

324
437
655
353
658
826
750
955

pH

4.6
4.5
4.2
4.9
4.4
4.7
4.3
4.5
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1.3　样品采集与分析

1.3.1　样品采集　

植物样品采集于 2021年 7－8月的生长旺季，采集不同群落发育时期的马尾松、拟赤杨、钩栲树干样

品。高大乔木用生长锥钻取胸径处 0~5 cm范围内木屑样品，幼苗采集整株树干的部分样品。将样品带

回实验室，在烘箱内 105 ℃杀青后，65 ℃烘至恒重。再将木屑磨成粉，过 60目筛备用。土壤样品用土钻

采集 0~10 cm的表层土壤样品，剔除地表凋落物，每个样地取 3个重复，并混合成一份，去除根和石子，当

天带回实验室后自然晾干，研磨，过80目筛，备用。

1.3.2　测定方法　

土壤样品测定有机C、全N、全P含量，叶片样品测定全C、全N、全P含量。有机C采用重铬酸钾容重

法；全N采用靛酚蓝比色法；全P采用钼锑抗比色法。

1.3.3　数据处理与分析　

根据野外采样和室内的测定数据，用 Excel 2020、Origin 9 软件进行数据整理和图表制作，采用

SPSS17.0软件中的双因素方差分析（Two-Ways ANOVA）和 Fisher最小显著差异法（LSD）对不同物种间

的C、N、P含量及比例进行差异显著性检验（α=0.05）。

2 结果与分析

2.1　不同发育时期土壤C、N、P及生态化学计量变化特征

3 种森林土壤有机 C、全 N、全 P 含量随着群落发育呈递增趋势，尤其是土壤 C、N 变化最显著。如

马尾松林末期土壤全 C、N相比早期增加了 5.5倍、6.1倍；拟赤杨林末期土壤的全 C、全 N分别高于早期

0.45倍和 0.38倍；钩栲林土壤盛期全 C、全 N 分别高于早期 0.26倍和 0.55倍。对于土壤 C∶N，马尾松林

和拟赤杨林随着时间变化较小，但土壤C∶P和N∶P随着发育时间呈递增趋势，如马尾松土壤C∶P和N∶P

不同小写字母表示在同一物种不同发育时期全C、全N、全P及其化学计量比的差异显著，不同大写字母表示在同一

发育时期不同物种茎干全C、全N、全 P及其化学计量比的差异显著，P<0.05。P为植物 plant缩写，S为土壤 soil缩写，SOC
为有机C缩写，TN为全N缩写，TP为全P缩写。

Different lowercase letters indicate significant differences in total C，total N，total P，and their stoichiometry at different devel⁃
opmental stages of the same species，while different uppercase letters indicate significant differences in total C，total N，total P，
and their stoichiometry at different stem stages of the same species，with P<0.05.P stands for plant，S stands for soil，SOC stands 
for organic carbon，TN stands for total nitrogen，TP stands for total phosphorus.

图1　3种林分土壤有机C、全N、全P及其化学计量比特征（平均值±标准误差，n=3）
Fig.1　The content of C，N，and P and their stoichiometric characteristics in the soil of three forest（mean±SE，n=3）
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在末期高出早期 5.3倍和 5.9倍，拟赤杨林土壤C∶P和N∶P在末期比早期高 0.14倍和 0.20倍。钩栲林土

壤 C∶N、C∶P和 N∶P变化均较小。这表明马尾松林土壤 C、N变化相对 P更显著，而拟赤杨林次之，钩栲

C、N、P变化较同步。

在早期和盛期钩栲林土壤有机C、全N、全P均高于马尾松林、拟赤杨林。如钩栲林早期土壤C、N和

P含量分别是马尾松的 6.2倍、6.9倍和 1.5倍，是拟赤杨林的 1.4倍、1.3倍和 1.07倍。土壤C∶N早期至末

期均表现为马尾松林最高，钩栲林和拟赤杨林相当；早期阶段的马尾松林土壤C∶P和N∶P显著低于拟赤

杨林和钩栲林，随着种群发育逐渐增加，到末期显著高于拟赤杨林和钩栲林。

2.2　不同发育时期树木茎干C、N、P及生态化学计量变化特征

总体上，3 个树种茎干全 C、N 和 P 含量在不同发育阶段变化不同。马尾松全 C 含量随着时间呈上

升趋势，而全 N、全 P 含量相反呈下降趋势，如全 C 含量由早期的 503 g/kg 上升到末期的 539 g/kg，全 N
含量由早期的 0.95 g/kg下降为末期的 0.39 g/kg，下降了 58.9%，全 P含量则由 0.10 g/kg下降为 0.03 g/kg，
下降了 70%。拟赤杨全 C、N、全 P 含量的早期至末期变化较小，全 C 含量为 473~496 g/kg，全 N 含量介

于 0.89~0.96 g/kg，全 P 为 0.08~0.10 g/kg。钩栲全 C 和全 N 含量变化较小，但全 P 含量由早期至盛期下

降了 25%。

受N和P的变化影响，马尾松茎干C∶N、C∶P早、盛、末阶段差异显著，如早期到末期，C∶N和C∶P比分

别增加了 1.64倍和 2.0倍，而N∶P变化不明显，升高 0.2倍。拟赤杨的C∶N，C∶P和N∶P在各阶段变化幅度

均不大。钩栲茎干C∶N变化不大，而C∶P和N∶P从早期到末期分别升高 0.22倍和 0.39倍。以上结果说

明马尾松、拟赤杨和钩栲茎干养分含量和计量比随着群落发育呈现不同的变化规律。

另外，同一发育阶段，不同树种之间茎干C、N、P养分差异也较大。在早期和盛期，3个树种茎干C含

量差异不明显，全N、全P和N∶P表现为钩栲高于马尾松和拟赤杨，而C∶N和C∶P呈相反的规律，钩栲显

著低于马尾松和拟赤杨。

不同小写字母表示在同一物种不同发育时期全C、全N、全P及其化学计量比的差异显著，不同大写字母表示在同一

发育时期不同物种茎干全C、全N、全P及其化学计量比的差异显著，P<0.05。P-为植物plant缩写，S-为土壤 soil缩写，SOC
为有机C缩写，TN为全N缩写，TP为全P缩写。

Different lowercase letters indicate significant differences in total C，total N，total P，and their stoichiometry at different devel⁃
opmental stages of the same species，while different uppercase letters indicate significant differences in total C，total N，total P，
and their stoichiometry at different stem stages of the same species，with P<0.05.P - stands for plant，S - stands for soil，SOC 
stands for organic carbon，TN stands for total nitrogen，TP stands for total phosphorus.

图2　马尾松、拟赤杨和钩栲茎干全C、全N、全P及其化学计量比（平均值±标准误差，n=3）
Fig.2　The Content and stoichiometric characteristics of C，N，and P in the stem of three tree species（Mean±SE，n=3）
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2.3　茎干和土壤C、N、P及其化学计量比的主成分分析

主成分分析的结果显示，第一排序轴（PCA1）和第二排序轴（PCA2）分别解释 3个树种茎干与土壤C、

N、P含量及其化学计量比变化的 32.9%和 25.3%（图 3）。第一轴（PCA1）与土壤有机C、全N、全P、N∶P以

及茎干全 N、全 P 呈显著正相关关系，与茎干 C∶N、C∶P 以及土壤 C∶N 值呈显著负相关关系；第二轴

（PCA2）与土壤有机C、全N、全P、C∶N、C∶P、N∶P以及茎干全C、C∶P、C∶N呈正相关关系，与茎干全N、全P
呈负相关关系。

由茎干-土壤排序图可知（图 3），其中，马尾松多位于第一主成分轴的负向区域，拟赤杨集中在原点

附近，钩栲多位于第一主成分轴的正向区域。由此可见，3个树种的茎干和土壤的C、N、P含量及其化学

计量比发生了明显的分化。

2.4　茎干和土壤的C、N、P及其化学计量比的皮尔逊相关矩阵

3个树种茎干和土壤的C、N、P含量及其化学计量比进行Pearson相关分析发现（图 4），仅马尾松茎干

和土壤的C、N、P含量及其化学计量比具有显著相关性。马尾松茎干全C与土壤有机C、全N、C∶P、N∶P
呈现显著正相关，茎干全N、全P与土壤有机C、全N、C∶P、N∶P均呈现显著负相关。拟赤杨及钩栲茎干与

土壤之间的C、N、P含量及其化学计量比并无显著相关性。

3 讨 论

3.1　3种林分土壤C、N、P及其化学计量比随着群落发育的变化

大量研究证实群落发育会改变生态系统的物质生产及养分循环过程，对土壤养分状况产生显著影

图3　3个树种茎干和土壤的C、N、P含量及其化学计量比主成分分析（PCA）
Fig 3　Principal component analysis of C，N，P content and stoichiometric ratio in the stem and soil of three tree species

图4　3个树种茎干和土壤的C、N、P含量及其化学计量比的皮尔逊相关矩阵
Fig.4　Pearson correlation matrix of C，N，P contents and their stoichiometric ratios for the stem and soil of three tree species（P<0.05）
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响[23-24]。笔者发现随群落发育马尾松林、拟赤杨林和钩栲林土壤有机C、全N、全P均不同程度的增加，其

中马尾松林土壤有机C、全N增加最显著。这一研究结果与其他地区森林演替或植被自然恢复过程中土

壤化学计量变化特征一致[25-26]。如吴鹏等[26]发现茂兰喀斯特森林植被自然恢复过程中土壤 SOC、TN 和

TP含量均呈上升趋势。在次生演替初始阶段，原始群落结构和土壤遭到严重破坏，耐受型的马尾松具有

适应能力强、耐干旱、贫瘠等特征，它们最先开始在破坏迹地定殖，发展形成马尾松群落；随着演替的推

进，地上群落郁闭度增大，枯枝落叶及其根系有机物输入增加，一方面可提高土壤养分输入量，另一方面

减少土壤侵蚀，对土壤质地改善和养分的积累量发生显著性改变[27]。先锋树种马尾松可以改善群落土

壤养分状态，为演替后期树种创造了条件。

对比 3个林地土壤的变化，马尾松林与拟赤杨林的土壤 C∶N 变化稳定，即 C 与 N 增加同步，但 C∶P
和N∶P呈递增趋势，即 P增加相对较慢，这表明马尾松和拟赤杨更易受 P限制；而钩栲林土壤C∶N、C∶P
和N∶P变化均较小，即变化较同步。因为在次生演替初期，土壤 P的来源主要依赖自然物理作用（母质

风化），随着演替的进行，大量的凋落物分解提高了表层土壤有机 P 含量，生物对 P 的快速周转提供了

更多的土壤 P 来源[28]。另外，在同一发育时期，钩栲林土壤有机 C、全 N、全 P 高于马尾松林和拟赤杨

林。植物的生境往往与生存适配，这表明钩栲群落形成初期对土壤养分需求高于马尾松和拟赤杨，而成

为演替后期物种的原因。

3.2　3个树种茎干的C、N、P及其化学计量比随群落发育的变化

植物发育过程对C、N、P元素的吸收、运输、利用和存储，都会影响养分的变化[29-30]。随着种群发育，

马尾松茎干全C显著增加，而茎干全N、全P显著降低；拟赤杨茎干全C、全N、全P无显著变化；钩栲茎干

全C、全N无显著变化，全P显著降低。说明 3个树种的茎干养分需求存在差异，马尾松对N、P需求量随

种群发育减少，拟赤杨对养分需求较稳定，钩栲P需求量随种群发育减少。通常植物种群发育至盛期生

长速率加快，茎干养分转移至叶片供蛋白质的合成[31]，而落叶树种对比常绿树种而言，其叶片养分重吸

收效率更高[32]，在落叶时期的茎干可作为暂时养分贮存器官，这导致拟赤杨的茎干养分较为稳定。总而

言之，不同的植物的养分需求随着种群发育产生了差异性。

马尾松发育至盛期，茎干全 C、C∶N和 C∶P高于拟赤杨和钩栲。植物茎干全 C可以指示获取有机 C
能力和防御能力[33]、C∶N和C∶P可以指示植物对N、P的利用率[34-35]。马尾松为适应演替早期的养分胁迫，

吸收更多的C元素，提高对N、P的利用率。这与其他叶片养分研究结果一致，王晶苑等[36]发现常绿针叶

林叶片的C∶N值普遍高于常绿阔叶林及落叶阔叶林。钩栲发育早期，全N、全P和N∶P均高于马尾松和

拟赤杨，植物体的养分反映植物获取和贮存养分的能力[37]，说明钩栲获取N、P养分能力较大。随着种群

发育，N、P是植物发育成熟后大量需求的元素，马尾松发育后期茎干全N、全P的显著减少，意味着对N、

P获取能力的降低，这可能是演替中逐渐被代替的原因。

以往研究认为：叶片 N∶P<14反映植物受 N 限制，N∶P>16反映植物受 P 限制，14<N∶P<16表示受到

N、P的共同限制[38]，但本实验受限情况并不符合N∶P阈值。通常，在养分受限的情况下，植物会提高养分

利用效率以应对养分不足[39]，在本实验中马尾松林发育前期土壤养分显著低于拟赤杨林和钩栲林，且茎

干C∶N、C∶P高于拟赤杨及钩栲，这表明马尾松更容易受到N、P的限制。利用茎干养分的N∶P阈值来判

定植物养分限制需要更多的研究数据支持。

3.3　树木茎干-土壤C、N、P及其化学计量比的关联性

通常植物与土壤的养分存在一定耦合关系[40]。一方面植物从土壤吸收养分以维持生长发育，会调

节自身资源配置以适应外界环境[36,41]，另一方面，在植物发育过程中，不断通过枯枝落叶的形式将养分归

还给土壤[31]。在主成分分析结果中，相比拟赤杨和钩栲，马尾松更容易受到土壤养分的影响（图 3）。相

关性分析结果显示，仅马尾松茎干与土壤具有显著相关，其中茎干全C与土壤有机C呈现显著正相关，茎

干全N与土壤全N呈现显著负相关，茎干C∶N值与土壤有机C、全N呈正相关。

研究发现植物为了适应养分缺乏的状态，会提高体内的养分利用效率，形成适应贫瘠环境的生存策

略[42]。在演替初期土壤较为贫瘠，马尾松提高对N的利用效率以适应土壤N限制，同时马尾松凋落物归

还向土壤中输送大量的C、N、P等养分物质，促进土壤发育，土壤养分显著提升，更有利于地上植物吸收。

说明早期阶段马尾松较拟赤杨和钩栲而言更具生长优势，能够适应贫瘠的土壤，并随着种群发育不断改
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善土壤养分。当演替进入中期时，外界养分元素的变化反而会影响植物内平衡调节。在Yan等[1]的研究

中，在面对外界养分变化时，竞争型植物会提高叶的重吸收率，保持体内N、P平衡，而耐受型的植物叶片

重吸收率无法调节N、P平衡，导致植物退出生态系统。所以竞争型的钩栲更适合养分丰富的土壤，并容

易发展成为优势种，最终形成顶级群落。

4 结 论

研究探讨了马尾松、拟赤杨和钩栲的茎干和土壤的C、N、P含量及其化学计量比差异特征比较，发现

在不同种群发育阶段 3个树种表现不同的变化规律：（1）在发育末期马尾松林茎干全C、C∶N值、C∶P值最

高，拟赤杨茎干养分在不同阶段均无显著差异，钩栲茎干在发育末期全C、全N、全P最低；在种群发育的

盛期和末期，马尾松茎干全C，C∶N值和C∶P值均显著高于拟赤杨和钩栲，钩栲茎干N∶P值显著高于马尾

松和拟赤杨，说明随着种群发育，马尾松 N、P养分利用效率不断提高并大于拟赤杨和钩栲；（2）马尾松

林、拟赤杨林和钩栲林土壤在种群发育后期有机C、全N和全P均有不同程度的增加，其中马尾松发育早

期土壤养分最低，发育末期土壤养分增加最多，说明随着种群发育，马尾松较拟赤杨和钩栲能显著改善

土壤养分；（3）相关性分析发现，马尾松茎干全C与土壤有机C呈显著正相关，马尾松茎干全N与土壤全

N呈显著正相关，说明马尾松向土壤输入大量的C、N元素，能显著改善贫瘠土壤的养分。这说明不同生

活型树种具有不同的养分利用策略。因此，马尾松比拟赤杨和钩栲更能适应贫瘠土壤并可有效改善土

壤养分，适合做开荒的先锋物种。群落发育对植物和土壤的影响是一个极其复杂的过程，本实验仅涉及

群落发育对茎干和土壤的养分变化，未考虑到其他器官、凋落物和土壤微生物等方面的关系，植物养分

策略内在的维持机制需要进一步的深入研究。
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