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摘  要  以滇东岩溶坡地不同恢复阶段云南松林（纯林、人工混交林、天然次生林）为研究对象，以元江栲原生林和小铁

仔灌丛作为参照样地，对5种植被类型中的叶片-枯落物-土壤中的C、N、P含量和化学计量比特征进行研究. 结果表明：

（1）3种云南松林都呈现为高C（432.27 g/kg）、低N（10.28 g/kg）、P（0.96 g/kg）的格局，5种植被类型的叶片-枯落物-

土壤C、N、P含量基本都表现为叶片＞枯落物＞土壤，C/N、C/P、N/P值则都表现为枯落物＞叶片＞土壤，叶片和枯落物

的养分含量和化学计量比值与土壤间差异显著. （2）3种云南松林对于养分的吸收同化能力差异不大，但天然次生林的

枯落物质量最好，人工混交林的土壤N、P有效性最高，云南松林内受N的胁迫作用强于原生林和灌丛. （3）植物叶片-枯

落物-土壤中C、N、P及其化学计量比间相关性显著，互馈机制明显. 研究区内土壤C、N、P化学计量特征受土壤pH、团

聚体颗粒、含水率、容重和硝态氮影响显著. 因此，滇东岩溶高原云南松植被恢复过程中主要受N胁迫作用，提高枯落物

养分回流是云南松植被恢复与经营的关键要素. （图4 表3 参41）
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Abstract  We evaluated Pinus yunnanensis forests (pure forests, artificial mixed forests, and natural secondary 
forests) at different stages of restoration on karst slopes in eastern Yunnan, China; Castanopsis orthacantha 
primary forest and Myrsine africana shrub were used as reference plots. The C, N, and P contents and their 
stoichiometric ratios in the leaf litter soil of the five types of forest were investigated. The results showed that: 
(1) all the three P. yunnanensis forests had a pattern of high C (432.27 g/kg) with low N (10.28 g/kg) and P (0.96 
g/kg). The contents of C, N, and P in the leaf litter soil of the five forest types from high to low were as follows: 
leaf > litter > soil, while the values of C/N, C/P, and N/P from high to low were as follows: litter > leaf > soil. The 
nutrient content and stoichiometric ratios of leaves and litter were significantly different from those of the soil. (2) 
The nutrient absorption and assimilation capacity of the three P. yunnanensis forests showed little difference, 
but the natural secondary forests had the best litter quality, and the artificial mixed forests had the highest 
soil N and P availability. P. yunnanensis forests were more stressed by N than primary forests and shrubs. (3) 
Plant leaf-litter-soil C, N, and P were significantly correlated with their stoichiometric ratios, and the mutual 
feedback mechanism was obvious. The stoichiometric characteristics of soil C, N, and P in the study area were 
significantly affected by soil pH, aggregate particles, water content, volume, weight, and nitrate nitrogen. The 
vegetation restoration of P. yunnanensis in the karst plateau of eastern Yunnan was mainly affected by N stress, 
which is the key factor for vegetation restoration and management of P. yunnanensis to improve the nutrient 
backflow of litter.

Keywords  leaf-litter-soil; stoichiometric characteristics; influence factor; Pinus yunnanensis; eastern Yunnan 
plateau

陈培云, 范弢, 何停, 户红红. 滇东岩溶高原不同恢复阶段云南松林叶片-枯落物-土壤碳氮磷化学计量特征[J]. 应用与环境生物学报, 2022, 28 (6): 1549-
1556
Chen PY, Fan T, He T, Hu HH. Stoichiometric characteristics of carbon, nitrogen, and phosphorus in leaf litter soil of Pinus yunnanensis forest 
during different restoration stages in the karst plateau of eastern Yunnan [J]. Chin J Appl Environ Biol, 2022, 28 (6): 1549-1556



陈培云 等 28卷   第6期   2022年12月1550

植物与土壤之间存在互馈关系[1]，土壤为植物生长提供养

分，植物通过光合作用产生营养元素，并通过枯落物分解这个

纽带使得营养元素在植物-土壤之间发生循环作用. C是植物

体的主要组成元素，N和P是植物生长的限制性因素[2]，可通过

利用生态化学计量学探究叶片-枯落物-土壤间的化学元素计

量特征，推测C、N、P在生态系统中的分配情况，循环过程和

对植物生长发育的限制性 [3]. 对于云南松林内的C、N、P元素

分布特点及它们之间耦合关系的变化研究，有利于进一步了解

滇东喀斯特高原云南松林生态系统的养分供求现状. 
不同地区 [4]、不同类型 [5]以及不同林龄 [6]、不同演替阶段 [7]

的植被都会对植物叶片-枯落物-土壤的养分含量有所影响，

进而影响其化学计量比值. 在植被正向演替过程中，随着植被

林龄不断增加，植被内的林分结构、枯落物质量和土壤性质

等都会发生改变，进而影响养分分配格局. 随植被正向演替，

不同组分中的养分含量及化学计量比值的变化趋势也不相

同，马尾松（Pinus massoniana）叶片C、N含量表现为随植被

恢复而增加，而叶片P含量则先增多后减少 [8]，刺槐（Robinia 
pseudoacacia）林的叶片C/N值随植被恢复变化不大，C/P
和N/P值则随植被恢复而变大 [7 ]；不同林龄的油松（Pinus 
tabulaeformis）枯落物C、N随植被恢复先增多后减少，P含

量则先减少后增多 [9]，樟子松（Pinus sylvestris）的枯落物C/
N、C/P和N/P值则都随植被恢复出现先增大后减小的趋势 [10]. 
关于土壤在不同植被恢复阶段的化学计量比研究较多，杉木

（Cunninghamia lanceolata）林下土壤C、N、P含量随植被恢

复出现减少—增加—减少的趋势[11]，在不同植被恢复阶段的湿

地松（Pinus elliottii）林下土壤C/N、C/P和N/P值差异均不显

著 [12]，除此之外，关于土壤化学计量比与环境因子间的相关性

研究也比较多，有地形 [13]、生境 [14]、土壤团聚体结构[15]等方面. 
滇东岩溶高原地区的地形以岩溶断陷盆地为主，剧烈的

高差使坡面土壤受到的侵蚀作用强烈，垂直裂隙发育，多种

生境类型交叉相间分布，水土流失和漏失问题严重.  云南松

（Pinus yunnanensis）作为西南地区植树造林的先锋树种，

由于其生态适应性广、耐干旱贫瘠、更新能力强、经济效益高

等特点[15]，在云南省得到广泛种植，是该区的石漠化治理的重

要手段之一. 目前关于云南松化学计量的研究主要是与其他

植被类型一起作为比较对象 [16]，或是集中于单个组分 [17]，对于

云南松叶片-枯落物-土壤化学计量比值随植被恢复变化的研

究还比较少，本研究以云南松植被演替不同阶段：纯林、人工

混交林、天然次生林为研究对象，以演替顶级阶段的元江栲原

生林和演替初级阶段的小铁仔灌丛作为对比样地，通过对其

叶片-枯落物-土壤连续体的化学计量分布特征及相关性的研

究，以及对土壤养分及其计量比与环境因子的冗余分析，探讨

喀斯特地区云南松林养分循环、养分限制状况，为喀斯特高原

云南松林更新与合理经营提供理论参考. 

1  材料与方法

1.1  研究区概况
云南省沾益海峰自然保护区（103°29′-103°39′E，25°35′-

25°57′N）地处乌蒙山系南延的滇东高原喀斯特山地核心部

位，海拔1 783-2 424 m，属于亚热带高原季风气候，雨热同

期，年降雨量1 073.5-1 089.7 mm，年平均气温13-15 ℃，土

壤以红壤为主，土层浅薄，区内土壤主要呈酸性，pH值低于

7. 由于环境因素与人为活动的共同影响，导致该区石漠化现

象加剧，亚热带常绿阔叶林逐渐演变为云南松林与常绿阔叶

林嵌套发育的景观类型，云南松在该区人工林类型中占有重

要地位其中，云南松天然次生林中的植物组成主要有云南松

（P. yunnanensis）、滇油杉（Keteleeria evelyniana）、滇石

栎（Lithocarpus dealbatus）、卵叶南烛（Lyonia variabilis）、

马醉木（Pieris formosa）、毛蕨菜（Pteridium revolutum）、

黄背草（Themeda japonica）等，人工混交林中的植物组成主

要有云南松（P. yunnanensis）、华山松（Pinus armandii）、

栓皮栎（Quercus variabilis）、炮仗花杜鹃（Rhododendron 
spinuliferum ）、白牛筋（Dichotomanthes tristaniicarpa）、白

茅（Imperata cylindrica）等. 
1.2  样品采集与处理

2019年5月在研究区域内选取立地条件基本相同的典型

区域，在其中建立5个20 m × 20 m的标准样地. 样地植被类型

分别为3个云南松林演替不同阶段：纯林、人工混交林和天然

次生林；以及两个对照样地，元江栲原生林和小铁仔灌丛. 
在每个样地内选择植株高度相对一致，生长良好且成熟

的各物种植株各3株（表1），用高枝剪在树冠的东南西北4个
方位上无病害的成熟健康叶片，混合均匀后采用四分法取样. 
在每个样地中设置3个0.5 m × 0.5 m的小样方，收取样方内

所有枯落物，混合为一个样品. 同时，在小样方内对表层土壤

（0-20 cm）进行取样. 植物叶片与枯落物样品放入105 ℃烘

箱内杀青2 h，后转65 ℃烘干至恒重，将土壤样品中的植物根

系、凋落物和石砾等杂质去除，置于室内阴凉处自然风干，将

表1  样地基本概况

Table 1  The basic conditions of the sampling plots
植被类型 Forest OF NSF AMF PF BF

优势种
Dominant species

元江栲
Castanopsis orthacantha

云南松
Pinus yunnanensis

云南松
P. yunnanensis

云南松
P. yunnanensis

小铁仔
Myrsine africanna

重要值
Importance value 0.65 0.82 0.74 1 0.69

平均树高
Average height (h/m) 15.4 ± 0.28 13.4 ± 0.42 12.5 ± 0.31 10.3 ± 0.65 7.86 ± 0.58

平均胸径
Average diameter (D/m) 18.6 ± 1.13 14.7 ± 1.49 13.3 ± 1.40 11.7 ± 1.55 8.43 ± 1.21

平均林龄 Average forest 
stand age (t/a) > 100 > 50 30 15 10

生境类型
Habitat type

土坡
Soil slope

土面、石沟
Soil surface, stony golly

土坡、石沟
Soil slope, stony golly

土坡、石沟
Soil slope, Stony golly

石沟
Stony golly

OF：元江栲原生林；NSF：云南松天然次生林；AMF：云南松人工混交林；PF：云南松纯林；BF：小铁仔灌丛. 
OF: Primary forest of C. orthacantha; NSF: Natural secondary P. yunnanensis forest; AMF: Artificial mixed P. yunnanensis forest; PF: Pure P. 
yunnanensis forest; BF: Shrub of M. africanna.
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所有样品研细，过60目筛，以备养分分析. 
全氮使用自动凯氏定氮仪 /SKD-200测定，有机碳使用重

铬酸钾氧化·容量法测定，全磷使用紫外-可见光分光光度计

/752自动测定. 土壤团聚体使用土壤团聚体分析仪（型号XY-
100）进行湿筛上下震荡，得到> 0.25 mm和< 0.25 mm的大团

聚体和微团聚体. 
1.3  数据处理

采用Excel 2010和SPSS 21.0软件进行数据处理与分

析，利用单因素方差分析（One-way ANOVA）和多重比较法

（LSD）比较不同植被的同一组分，同一植被不同组分间的化

学计量差异. 用Person相关系数法对化学计量和化学计量比

进行相关性分析，采用Canoco 5软件进行冗余分析，研究土壤

化学计量特征的影响因子，使用Origin 2019制图. 

2  结果与分析

2.1  叶片-枯落物-土壤C、N、P含量特征
元江栲栎原生林、云南松林及小铁仔灌丛的C、N、P含量

基本为叶片＞枯落物＞土壤（图1）. 其中，5种植被的叶片C、

N、P平均含量为438 g/kg、10.5 g/kg、0.98 g/kg ，枯落物C、

N、P平均含量为412 g/kg、8.83 g/kg、0.65 g/kg ，土壤C、N、
P平均含量为5.88 g/kg、0.54 g/kg、0.42 g/kg. 叶片和枯落物

中的C、N、P含量显著高于土壤（P < 0.05）. 

在5种植被类型中，叶片C含量以人工林最高（453 g/
kg），枯落物C含量以天然次生林最高（433 g/kg），原生林中

的叶片（415 g/kg）和枯落物C（385 g/kg）含量最低，云南松

混交林叶片C含量显著高于其他3种植被类型，除原生林外，

其他几种植被类型间枯落物C含量（413-417 g/kg）较为接近. 
原生林和灌丛土壤C含量显著高于云南松林（P < 0.05），天

然次生林和人工混交林的土壤C含量高于纯林，说明云南松林

叶片C含量多，但养分归还量少，云南松混交林的养分归还状

况优于纯林. 
天然次生林和人工混交林的叶片N含量分别是纯林的

1.07和1.09倍，略低于原生林和灌丛. 枯落物N含量随云南松

恢复逐渐增多，天然次生林枯落物N含量是人工混交林和纯

林的1.22和1.56倍. 云南松林土壤N含量（0.23-0.55 g/kg）显

著低于原生林（1.00 g/kg）和灌丛（0.68 g/kg），人工混交林

土壤N含量是天然次生林和纯林的2.16和2.38倍. 
原生林叶片P含量（1.23 g/kg）最高，云南松林间的叶片

P含量差异不显著（0.94-0.96 g/kg）. 天然次生林和人工混

交林枯落物P及土壤P含量显著高于其他3种植被类型（P < 
0.05），其含量分别是纯林的1.76、1.66倍和1.29、1.40倍. 
2.2  叶片-枯落物-土壤C/N、C/P、N/P含量特征

5种植被类型的C/N、C/P、N/P值表现为枯落物＞叶片

＞土壤（图1）. 枯落物C/N、C/P、N/P的平均值为48.4、661、
13.8，叶片C/N、C/P、N/P的平均值为42.8、458、10.8，土壤

图1  5种植被叶片-枯落物-土壤C、N、P含量以及C、N、P化学计量比. OF：元江栲原生林；NSF：云南松天然次生林；AMF：云南松人工混交林；PF：
云南松纯林；BF：小铁仔灌丛. 不同小写字母表示同一组分不同植被间差异性显著（P < 0.05），不同大写字母表示同一植被不同组分间差异显著（P < 
0.05）. 
Fig. 1  The C, N, P contents and C, N, P stoichiometric ratios of the leaf-litter-soil in five forests. OF: Primary forest of Castanopsis 
orthacantha; NSF: Natural secondary Pinus yunnanensis forest; AMF: Artificial mixed P. yunnanensis forest; PF: Pure P. yunnanensis forest; BF: 
Shrub of Myrsine africanna. Different lowercase letters indicated significant differences among different forest types of the same component (P < 
0.05), and different capital letters indicated significant differences among different components of the same forest (P < 0.05).
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C/N、C/P、N/P的平均值为10.9、15.5、1.36. 叶片和枯落物的

化学计量比值显著高于土壤（P < 0.05）. 
5种植被间的叶片C/N值差异不显著，纯林的枯落物C/N

值显著高于其他植被类型，分别是天然次生林和人工混交林

的1.49和1.27倍.  天然次生林土壤C/N值显著高于人工混交

林、纯林和原生林，显著低于灌丛（P < 0.05）. 
灌丛的叶片C/P（529）值最高，原生林（337）最低，云

南松林间的C/P（472-481）值差异不大. 纯林的枯落物C/P值
显著高于其他几种植被类型，是天然次生林和人工混交林的

1.69和1.65倍. 人工混交林土壤C/P值略低于天然次生林和纯

林，云南松林土壤C/P值（5.24-6.59）显著低于原生林（25.4）
和灌丛（34.2）（P < 0.05）. 

原生林（11.0）和灌丛（13.5）的叶片N/P值高于云南松林

（9.44-10.3），云南松林中人工林的N/P值最高，纯林最低. 纯
林枯落物N/P值最高，是天然次生林的1.13倍和人工混交林的

1.30倍，人工混交林的土壤N/P值最高，是天然次生林的1.99
倍和纯林的1.71倍，云南松林叶片-枯落物-土壤N/P值显著低

于原生林和灌丛. 
2.3  叶片-枯落物-土壤C、N、P计量比相关性

通过对5种植被类型间叶片、枯落物、土壤C、N、P的

Person相关性分析（表2）表明，叶片C、N、P显著影响枯落物

C、N、P含量，说明植物对枯落物养分的影响作用显著. 叶片

N、P之间显著正相关，叶片C与土壤N相关性显著. 枯落物C、

N含量显著影响枯落物P含量，枯落物C、N、P分别对土壤N，
土壤C、N和土壤P影响显著. 土壤C与土壤N、P之间相关性显

著. 
对5种植被类型叶片、枯落物、土壤C/N、C/P、N/P的相关

性分析（表3）表明，叶片C/N与叶片C/P和N/P间的相关性显

著，叶片N/P与土壤C/N显著负相关. 枯落物C/N与枯落物C/P
和土壤C/P、N/P显著正相关，枯落物N/P与土壤C/N、C/P、N/
P显著正相关. 土壤C/N与土壤C/P、土壤C/P与土壤N/P显著正

相关.  
2.4  土壤C、N、P及其计量比与环境因子相关性

5种植被类型土壤中大团聚体数量显著高于微团聚体（图

2），人工混交林和天然次生林的大团聚体数量显著高于原生

林、纯林和灌丛；反之，微团聚体数量显著低于原生林、纯林

表3  5种植被叶片-枯落物-土壤C/N、C/P、N/P相关性

Table 3  The correlation of C/N, C/P and N/P between leaf, litter, and soil in five forests
指标
Index

叶片Leaf 枯落物Litter 土壤Soil
C/N C/P N/P C/N C/P N/P C/N C/P N/P

叶片
Leaf

C/N 1
C/P 0.752** 1
N/P -0.649** - 1

枯落物
Litter

C/N - - - 1
C/P - - - 0.697** 1
N/P - - - - - 1

土壤
Soil

C/N - - -606* - - 0.574* 1
C/P - - - -0.569* - 0.767** 0.587* 1
N/P - - - -0.605* - 0.691** - 0.923** 1

*和**分别表示在0.05和0.01水平上显著相关. 
* and ** indicate significant correlation at the levels of 0.05 and 0.01, respectively.

表2  5种植被叶片-枯落物-土壤C、N、P相关性

Table 2  The correlation of C, N, and P between leaf, litter, and soil in five forests
指标
Index

叶片Leaf 枯落物Litter 土壤Soil
C N P C N P C N P

叶片
Leaf

C 1
N - 1
P - 0.709** 1

枯落物
Litter

C 0.657** -0.592* -0.571* 1
N - - - - 1
P - - - 0.515* 0.661** 1

土壤
Soil

C - - - - 0.676** - 1
N -0.636* - - -0.620* 0.593* - 0.854** 1
P - - - - - 0.682** -0.550* - 1

*和**分别表示在0.05和0.01水平上显著相关.  
* and ** indicate significant correlation at the levels of 0.05 and 0.01, respectively.

图2  5种植被类型表层土壤团聚体质量分数.  OF：元江栲原生林；NSF：
云南松天然次生林；AMF：云南松人工混交林；PF：云南松纯林；BF：
小铁仔灌丛.  不同小写字母表示不同植被同一粒径间差异性显著（P < 
0.05），不同大写字母表示同一植被不同粒径间差异显著（P < 0.05）.
Fig. 2  The mass fraction of surface soil aggregates of five 
forests. OF: Primary forest of Castanopsis or thacantha; NSF: 
Natural secondary Pinus yunnanensis forest; AMF: Artificial mixed 
P. yunnanensis forest; PF: Pure P. yunnanensis forest; BF: Shrub 
of Myrsine africanna.Different lowercase letters indicate significant 
differences among different forest types of the same aggregate size 
(P < 0.05), and different capital letters indicate significant differences 
among different aggregate size of the same forest (P < 0.05).
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和灌丛. 说明天然次生林及人工混交林对土壤结构稳定性的

改善作用优于其他3种植被类型. 
由土壤C、N、P及其计量比与环境因子之间的RDA结果

（图3）可知，环境因子能够解释土壤C、N、P及其计量比变异

的86.55%，其中第一冗余因子解释了变异的74.25%，主要与

土壤团聚体颗粒、pH、含水率与无机态氮有关；第二冗余因子

解释了变异的12.3%，主要与土壤细根与容重有关. 结合冗余

分析与Person相关性分析，土壤C、N、N/P与pH、大团聚体、

含水率显著负相关，与土壤微团聚体极显著正相关. 土壤C与

容重极显著正相关，土壤N与硝态氮显著正相关，土壤P与容

重显著负相关，与细根和硝态氮显著正相关. 土壤C/N与容重

极显著正相关，与细根和硝态氮显著负相关，土壤C/P和pH显

著负相关，和容重极显著正相关. 

图3  表层土壤C、N、P及其计量比与环境因子之间的冗余分析二维排序

图. SR：土壤细根；N03：硝态氮；NH4：铵态氮；SM：微团聚体；BD：容

重；SA：大团聚体；MC：含水率. 
Fig. 3  The redundancy analysis between C, N, P, and their 
stoichiometric ratios with environmental factors of surface soil. 
SR: Soil fine root; NO3: Nitrate nitrogen; NH4: Ammonium nitrogen; SM: 
Micro-aggregate; BD: Volume-weight; SA: Macro-aggregates; MC: 
Moisture content.

5种植被类型土壤大团聚体及微团聚体中C、N、P含量相

似（图4），原生林及灌丛土壤大团聚体和微团聚体的C、N含

量显著高于云南松林，云南松林中以人工混交林土壤C、N含

量为最多. 各植被类型土壤大团聚体及微团聚体中的P含量接

近，云南松林中的P含量以人工混交林为最多，纯林最少；云

南松林土壤团聚体P含量高于原生林和灌丛.              

3  讨 论 
3.1	 不同恢复阶段云南松林叶片-枯落物-土壤C、

N、P含量特征及耦合关系
研究区内云南松林叶片的C、N、P含量分别为446-454、

8.91-9.72、0.94-0.96 g/kg，低于全球（C 464 g/kg）[18]和全

国（N 18.6 g/kg，P 1.21 g/kg）[19]其他陆生植物的平均养分

含量，低于喀斯特岩溶山地马尾松林 [20]叶片C、N、P（492、
12.2、1.04 g/kg）含量. 针叶树种平均C含量高于阔叶树种[21]，

因此原生林与灌丛的叶片C含量低于云南松林. 枯落物C、N、
P与叶片C、N、P之间呈显著相关性，说明植物是枯落物养分

的主要来源，叶片N、P含量间极显著正相关，这是由于生长期

中的植物需要大量的rRNA（核糖体）来合成蛋白质等物质，使

得叶片N含量增加，而rRNA也是植物P的主要贡献者[22]，叶片

中的P含量相继增加.  
枯落物C、N、P含量相比叶片有所降低，这是因为植物对

养分再吸收作用的影响. 云南松林枯落物C、N、P含量随植被

恢复而逐渐增多，说明云南松植被恢复利于枯落物质量的提

高. 枯落物C、N增加会提升枯落物中的生物量，进而促进枯

落物P含量增加 [23]，因此枯落物P与枯落物C、N存在正相关

性. 
土壤养分是植物生长的直接养分来源，其含量受枯落物

分解养分归还量的影响，在0-20 cm的表层土壤中C、N、P含

量为2.51-10.6、0.23-1.0、0.30-0.53 g/kg，远低于全国土壤养

分平均含量水平（11.1、1.06、0.65 g/kg）[24]，低于滇南云南松

林地土壤养分含量（50.2、4.54、0.51 g/kg）[16]，表明该区土

壤较为贫瘠. 天然次生林和人工混交林土壤养分含量状况优

于纯林，这是由于针阔混交林的养分分解状况和枯落物质量

都比纯林好. 云南松林土壤P含量高于原生林和灌丛，而土壤

C、N含量远低于这两个参考样地，说明云南松林对于P素的固

持作用较好，以及需要注意纯林生长发育中土壤施肥和提升枯

落物质量的问题. 枯落物N与土壤C、N、P间的相关性强于枯

落物C和P，说明土壤N的获取方式相对较为单一[25]. 
随云南松林植被恢复，其叶片、枯落物、土壤中的养分格

局随之发生改变，叶片C、N、P含量先增多后减少，枯落物C、

N、P含量则逐渐增多，土壤C逐渐增多，而土壤N、P含量也是

先增多后减少. 这表明云南松植被发展到后期阶段，尽管枯落

物养分输入由单一变得的多样，含量有所增多，作为土壤养分

的主要来源之一的枯落物养分归还量并没有因此增加 [26]，造

成土壤养分含量供应不足，使云南松生态系统内养分含量到

后期出现减少的情况. 
3.2 	不同恢复阶段云南松林叶片-枯落物-土壤C、

N、P计量比特征及耦合关系
通过对植物及环境中C、N、P的化学计量比研究能够判

定植物的养分利用情况、土壤的养分供应情况及生态环境受

养分限制格局等 [27].  成熟叶片的C/N、C/P值可表征植物对N
和P的利用效率 [28]，本研究区内叶片C/N、C/P值为30.6-50.1、

图4  5种植被土壤团聚体C、N、P含量. OF：元江栲原生林；NSF：云南松

天然次生林；AMF：云南松人工混交林；PF：云南松纯林；BF：小铁仔灌

丛.              
Fig. 4  Contents of C, N, and P of soil aggregates in five forests. 
OF: Primary forest of Castanopsis orthacantha; NSF: Natural secondary 
Pinus yunnanensis forest; AMF: Artificial mixed P. yunnanensis forest; 
PF: Pure P. yunnanensis forest; BF: Shrub of Myrsine africanna. 
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337-529，高于全球（22.5、232）[18]及贵州喀斯特高原（25.7、
278）[29]植物的C/N和C/P值，说明研究区内的植物具有较高

的C同化能力及N、P利用率，其中云南松林对养分的同化利

用效率要优于原生林和灌丛，对于该区的适应性更强，原生

林的C/N、C/P值较低，说明植物生长速率较快 [30].  云南松叶

片C/N值随植被恢复先减小后增大，而叶片C/P值则随植被恢

复先增大后减小，这与前人对于不同林龄常绿针叶林的研究

结果 [8]不同，可能是因为不同地区的环境状况差异所导致. 根
据Guseswell对于N/P值的界定标准（10-20）[31]，人工混交林

（9.92）和纯林（9.44）受N的限制作用，演替到天然次生林

（10.3）阶段，受N、P的共同限制作用，因此在云南松生长发

育初期，应与乡土固N阔叶树种共植，如元江栲、滇石栎及清

香木等叶片N素含量相对较高，能够提高枯落物质量，促进土

壤养分提高，后期应注意N、P的共同添加. 叶片C、N、P间相

关性不显著，而叶片C/N、C/P、N/P间有显著相关性，说明植物

C-N、C-P间的耦合关系由N、P主导[32]. 
研究区内枯落物C/N、C/P、N/P值分别为37.2-66.1、543-

919和10.7-16.3，低于全球枯落物（66.2、3144、45.5）[33]的化

学计量比值，与喀斯特峡谷地区原生林 [34]枯落物相比，研究区

内C/P和N/P值较低，C/N值相近. C/N、C/P值低利于枯落物

的分解、增加土壤养分含量 [35]，云南松枯落物C/N、C/P值随

植被恢复逐渐降低，说明枯落物质量从纯林到天然次生林不

断提高. 枯落物C/P值是否低于600，是判定枯落物P处于释放

或固持状态的依据 [36]，天然次生林和人工混交林的枯落物C/
P值较小，枯落物P处于净释放状态，因此它们的土壤P含量也

相对较多. 本研究区内的枯落物N/P值均＜25，枯落物分解主

要受N元素的制约作用[29]，云南松林受到的制约作用强于原生

林和灌丛，其中纯林的受制约作用强于天然次生林和人工混

交林. 枯落物C/N和C/P之间极显著正相关，说明枯落物C显著

影响N、P的分解. 
土壤C/N、C/P、N/P值分别为5.11-15.2、5.24-34.2和

0.51-2.40，其中C/P和N/P值低于全国（61、5.2）[24]和喀斯

特峰林峰丛区（79.2、6.64）[37]土壤水平，土壤C/N值（11.9、
12.0）较为接近. 土壤C/P值是P素矿化能力的标志 [6]，云南松

林的P素有效性优于原生林和灌丛，其中以人工混交林最佳. 
研究区内土壤N/P值低，说明植物生长受N素的限制，其中天

然次生林和纯林受到的限制作用较人工混交林更强. 总体看

来，不同恢复阶段云南松林土壤状况表现为人工混交林＞天

然次生林＞纯林，这可能是因为天然次生林恢复年限较长，难

分解的物质在土壤中不断累积，导致土壤孔隙状况不佳，养分

分解速率慢，也可能是由于天然次生林内优势种叶片N普遍低

于人工混交林优势种叶片N含量，以及人为收取枯枝落物等人

类活动干扰所导致. 枯落物C/N与土壤C/P、N/P间显著负相

关，较低的枯落物C/N值能够促进养分分解及归还，枯落物N/
P与土壤C/N、C/P、N/P间显著正相关，说明土壤养分含量主

要受制于枯落物养分归还，土壤C/N与土壤C/P，土壤C/P与土

壤N/P间有显著正相关性，表明土壤中C、N、P间的耦合关系. 

3.3  土壤C、N、P计量特征与环境因子相关性
在N素较为缺乏的地区，土壤水分、有效氮素供给状态和

土壤颗粒结构等都是影响生态系统生产力变化的主要环境因

素[38]. 土壤C、N、N/P与土壤大团聚显著负相关，与微团聚体

显著正相关，云南松林土壤团聚体养分含量与土壤大团聚体

数量的变化一致，说明云南松植被恢复对土壤结构的改善作

用能够促进土壤团聚体养分累积. 降雨和径流的冲刷是造成

土壤养分流失的直接原因 [39]，特别是在人工混交林及纯林所

在的坡地地形上，土壤侵蚀作用加剧，因此可通过提高地被植

物和枯落物数量等方法，减少云南松林坡地土壤表面产流产

沙. 石沟生境利于土壤养分的积聚 [14]，因此应该对云南松林中

的石沟生境加以保护. 
土壤团聚体大小组成的差异还会造成土壤孔隙度的差

异，进而导致地表水下渗速率不同，影响土壤含水率，土壤

C、N、N/P与含水率显著负相关，天然次生林和人工混交林的

土壤结构优于其他3种植被类型[40]，因此可通过针阔混交的方

式改善纯林、灌丛等群落的土壤结构. 土壤硝态氮与土壤N、

P显著正相关，与C/N显著负相关，研究区酸性的土壤环境中

硝化作用较弱，并且硝态氮本身也极易淋溶流失，因此硝态氮

的留存可视为是改善该区N胁迫作用的关键因子.   
土壤pH值对土壤C、N、C/P、N/P有显著影响，土壤酸碱

度影响微生物活性，进而对枯落物分解与转化作用产生影

响，针叶枯落物分解会形成酸性土壤环境 [10]，通过利用针阔

混植数量的差异或人为干预等调节土壤pH值，进而提高养分

归还量. 细根是地下枯落物的主要输入源 [41]. 细根与土壤C/N
极显著负相关，与土壤P显著正相关，地下枯落物分解使得C
输入增多，土壤P含量随之增加. 土壤容重影响土壤通气度及

营养元素的运移 [17]，土壤容重与土壤C及土壤C/P、N/P极显著

正相关，说明通气度较好的土壤环境更利于养分的累积. 

4  结 论
相较于原生林和灌丛，云南松林的C同化能力及N、P利用

效率更高，生态适应性更强，但受制于土壤贫瘠的影响，其养

分含量低于全国平均水平，云南松植被恢复初期受N胁迫，发

育到天然次生林阶段受N、P共同限制，云南松枯落物及土壤

中的N素也相对缺乏，纯林中受到的N胁迫作用更强，可通过

提高林下植被生物量、种植含N高的乡土优势种、利用和保护

小生境等措施提高林内枯落物养分分解速率，增加土壤养分

归还量，促进土壤养分累积. 
云南松天然次生林和人工混交林对土壤结构改善作用优

于其他植被类型，土壤团聚体、含水率、pH、硝态氮、细根、

容重对土壤养分含量有显著影响，其中硝态氮是影响土壤N、
P含量的关键因子，可通过人为干预土壤理化性质等提高土壤

养分含量. 本文主要研究滇东高原断陷盆地区云南松林叶片-

枯落物-土壤中的生态化学计量特征及差异性，但对其循环过

程的机理并不明确，还需进一步加强其对环境变化响应方面

的研究. 
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