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宁夏罗山 4 种混交群落植物 - 凋落物 - 土壤 
生态化学计量特征

杨盈盈 1，杨天宇 2，郭邵华 1，刘芳妤 1，曹    兵 1，杨君珑 1，徐雪蕾 1

（1. 宁夏大学  a. 林业与草业学院；b. 林木资源高效生产全国重点实验室，宁夏  银川  750021； 
2. 宁夏沙坡头国家级自然保护区管理局，宁夏  中卫  755000）

摘    要：【目的】研究宁夏罗山混交群落植物各器官、凋落物、土壤生态化学计量特征及养分再吸收率与利用率，

以揭示混交群落养分分配和利用策略，为罗山植被保护和合理经营提供科学依据。【方法】以宁夏罗山高山灌

木混交群落、浅山灌木混交群落、针叶混交群落、针阔混交群落 4 种典型混交群落为研究对象，探讨植物叶、枝、

根、凋落物，以及土壤 C、N、P 含量及其化学计量比的差异和相关关系，分析植物各器官与土壤间的耦合关系

和内稳性特征，明晰各混交群落 C、N、P 养分再吸收率和利用率。【结果】1）各混交群落 C 含量在根中最低，N、

P 含量在叶中最高。碳氮比（C/N）在叶中最低，碳磷比（C/P）在枝中最高，氮磷比（N/P）在根中最低。2 种 

灌木混交群落植物 P 含量低于 2 种乔木混交群落，而 C/P、N/P 高于乔木混交群落。2）针阔混交群落凋落物 C/N 

显著高于高山灌木混交群落（F=7.72，P ＜ 0.05）。3）2 种乔木混交群落土壤 C、C/P（F=33.44，P ＜ 0.05；

F=47.64，P ＜ 0.05）以及针叶混交群落土壤 N、N/P（F=17.76，P ＜ 0.05；F=55.00，P ＜ 0.05）均显著高于 2

种灌木混交群落。4）植物各器官、凋落物、土壤的 P 含量两两之间均呈显著正相关（P ＜ 0.05）。坡位和坡向

对各组分生态化学计量特征的影响较大。叶、枝、根的 P、C/P、N/P 均为敏感型。5）2 种乔木混交群落的 N、

P 再吸收率高于 2 种灌木混交群落。各混交群落 P 的养分利用率高于 N 和 C。【结论】2 种灌木混交群落的生长

主要受 P 元素限制，而 2 种乔木混交群落的生长主要受 N 元素限制。P 元素在各组分间联系紧密，且利用率较高。

关键词：生态化学计量特征；混交群落；内稳性；养分再吸收率与利用率；宁夏罗山
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Ecological stoichiometric characteristics of plant-litter-soil continuum in 
four mixed communities on Luo mountain, Ningxia

YANG Yingying1, YANG Tianyu2, GUO Shaohua1, LIU Fangyu1, CAO Bing1, YANG Junlong1, XU Xuelei1

(1.a. School of Forestry and Grassland Science; b. State Key Laboratory of Efficient Production of Forest Resources, Ningxia University, 
Yinchuan 750021, Ningxia, China; 2. Administration of Shapotou National Nature Reserve, Zhongwei 755000, Ningxia, China)

Abstract:【Objective】This study investigated the ecological stoichiometric characteristics of the plant-litter-soil continuum, as well 
as nutrient resorption and utilization efficiency, in mixed communities of Luo mountain, Ningxia, to reveal the nutrient allocation 
and utilization strategies, and to provide a scientific foundation for vegetation protection and sustainable management in this region. 
【Method】 Four typical mixed communities were investigated: mixed alpine shrub community, mixed low-mountain shrub community, 
mixed coniferous community and mixed conifer-broadleaf community. This study systematically analyzed the differences in C, N, P 
contents, and stoichiometric ratios across plant organs, litter and soil. It quantified their coupling relationships, homeostasis, resorption 
and utilization efficiencies of C, N, and P nutrients.【Result】1) Across all communities, the C content was lowest in roots, while the 
N and P contents were the highest in leaves. The C/N was the lowest in leaves; The C/P was the highest in branches; And the N/P was 
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生态化学计量学聚焦于生态过程中营养元素

间的相互作用与平衡，是评价生物地球化学循环

和生态系统营养状况的重要方法 [1]，也为研究碳

（C）、氮（N）、磷（P）元素在陆地生态系统

中的相互耦合关系提供新思路 [2]。C、N、P 元素

作为影响生物地球化学循环和生态系统功能的重

要元素，其计量关系在维系生态系统结构和功能

中发挥重要作用 [3]。植物不同器官的生态化学计

量特征是了解植物生长繁殖与更新恢复过程中养

分循环利用情况的重要指标 [4]；凋落物的生态化

学计量特征能够反映植物对养分的重吸收能力及

生态系统养分循环状况 [5]；土壤的生态化学计量

特征揭示土壤化学元素的可获得性、循环过程、

平衡机制及植被养分的限制性 [6]。植物、凋落物

和土壤作为生态系统重要组分，三者相互作用且

联系紧密 [2]，C、N、P 在各组分之间相互转换并

形成植物 - 凋落物 - 土壤连续体 [7]。近年来，已有

大量研究针对植物叶片 - 凋落物 - 土壤系统，系统

探讨其生态化学计量特征及内在调控机制。例如，

王飞等 [8] 对甘南白龙江 3 种次生林的研究发现 C、
N、P 含量均表现为叶片＞凋落物＞土壤。张雨鉴

等 [2] 对滇中亚高山森林植物的研究得出，5 种森

林类型的碳氮比、碳磷比、氮磷比均表现为凋落

叶＞植物叶＞土壤；刘姝萱等 [7] 在氮磷添加条件

下对荒漠草原植物的研究发现，植物 N、P、氮磷

比与凋落物和土壤的 N、P、氮磷比呈显著正相关，

凋落物 P、碳氮比与植物和土壤碳磷比、氮磷比呈

显著负相关。生态化学计量内稳性及养分再吸收

率和利用率是探讨植物 - 凋落物 - 土壤连续体养分

变化的关键，对于揭示养分循环规律及养分平衡

特征具有重要意义 [2]。俞月凤等 [9] 对不同器官的

内稳性研究发现，灌草 N 表现出较高的内稳性，

表明限制元素在植物体内的含量具有相对稳定性，

对环境变化的响应较为稳定。姜俊等 [10] 指出，不

同林分密度的侧柏林中 N 再吸收率明显低于 P 再

吸收率。但目前的研究主要关注叶片、凋落物和土

壤化学计量特征，对植物其他器官如枝、根化学计

量特征及其与凋落物和土壤之间的关系研究较为匮

乏，亟需进一步探究，以阐明养分在植物各器官以

及凋落物和土壤之间的分配策略与循环特征 [1]。

宁夏罗山国家级自然保护区地处毛乌素沙地

南缘的荒漠草原过渡带，是宁夏中部干旱带重要

的生态屏障和水源涵养区，具有维持生物多样性

和调节区域气候等重要生态功能 [11]。该区域内物

种单一、群落结构简单，易引发土壤退化，造成

生态系统稳定性下降，更凸显了开展相关研究的

紧迫性。混交林群落具有改善土壤肥力和养分循

环、增强生态系统抗逆性与稳定性等优势 [12]。因此，

对混交群落开展研究可为科学合理地保护与管理

罗山典型混交群落提供理论依据。目前，前人已

开展了凋落物和土壤层水源涵养能力综合评估 [13]、

叶功能性状及其环境响应机制 [14]、土壤活性有机

碳组分 [15] 等方面的研究，但对混交群落植物各器

官、凋落物、土壤生态化学计量特征及其关系的

研究仍较为缺乏。因此，本研究以高山灌木混交

群落、浅山灌木混交群落、针叶混交群落、针阔

混交群落 4 种罗山典型的混交群落为研究对象，

探究混交群落植物叶、枝、根、凋落物、土壤的 C、
N、P 含量及化学计量特征的差异及其相关关系，

明确混交群落的内稳性及养分再吸收率与利用率，

以揭示罗山混交群落植物养分在各器官、凋落物、

土壤之间的分配策略和利用规律，为罗山生态系

统的恢复与合理经营管理提供科学依据。

1 材料与方法

1.1 研究区概况

宁夏罗山南北长 36 km、东西宽 18 km，海拔

the lowest in roots. In addition, the plant P content was lower in the two shrub mixed communities compared to the two tree mixed 
communities, while the C/P and N/P were higher; 2) The litter C/N of the mixed conifer-broadleaf community was significantly higher 
than that in the mixed alpine shrub community (F=7.72, P ＜ 0.05); 3) Soil C and C/P (F=33.44, P ＜ 0.05; F=47.64, P ＜ 0.05) in the 
two mixed tree communities, and soil N and N/P (F=17.76, P ＜ 0.05; F=55.00, P ＜ 0.05) in the mixed coniferous community were all 
significantly higher than in the two mixed shrub communities; 4) Significant positive correlations were found in P content across plant 
organs, litter, and soil (P ＜ 0.05). Position and aspect significantly influenced ecological stoichiometric characteristics. The homeostasis 
of P, C/P, and N/P in leaves, branches, and roots was found to be sensitive; 5) The N and P reabsorption efficiency was stronger in the two 
mixed tree communities compared to the two mixed shrub communities. The nutrient utilization efficiency of P was higher than that of 
N and C across all communities.【Conclusion】Plant growth in mixed shrub communities was P-limited, while mixed tree communities 
were N-limited. P exhibited strong interconnections among components and higher utilization efficiency.
Keywords: ecological stoichiometric characteristics; mixed communities; homeostasis; nutrient resorption and utilization efficiency; 
Luo mountain in Ningxia
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1 502.6 ～ 2 614.8 m。该区域属于中温带干旱大陆

性气候，干燥少雨，且降水季节分配不均，降水

主要集中在 7—9 月，年平均降水量为 296.7 mm， 
年平均蒸发量为 2 467.3 mm，蒸发量远大于降

水量。区域年平均气温 8.8 ℃，无霜期为 130 ～ 
150 d，平均日照时数达 2 881.5 h[16]。植被类型以

森林、灌丛和草地为主，土壤类型以山地灰钙土

和山地灰褐土为主 [17]。

1.2 样地设置

2022 年 7—8 月，在宁夏罗山区域内对典型混

交群落进行样地设置，结合区域植被分布特征，

分别选取高山灌木混交群落、浅山灌木混交群落、

针叶混交群落及针阔混交群落 4 种典型混交群落

类型。为减少其他环境因子对研究结果的影响，

尽可能选择海拔等环境因子相对一致的地方布设

样地。2种灌木混交群落设置 10 m×10 m的样地，

2 种乔木混交群落设置 20 m×20 m 的样地，每种

群落设置 3 个重复样地，共布设 12 个样地。样地

布设完成后，详细记录每个样地的海拔、坡度、

坡位及优势物种等信息，样地基本概况见表 1。

1.3 样品采集与测定

2022 年 7—8 月进行植物叶、枝、根、凋落物、

土壤样品的采集。在每个样地内，针对优势物种

分别随机选择 10 株标准植株，在每株植物个体的

中上部沿 4 个方向采集健康成熟的叶、枝样品，

并沿 4 个方向挖取细根（＜ 2 mm），将每个样地

内优势物种的叶、枝、根样品分别混合装入袋中 [8]。 

在每个样地内，以“S”形设置 5 个 1 m×1 m 的

小样方，全面收集每个小样方内的凋落物（包括

枯枝、落叶、残体等）；同时，在每个小样方内

向下挖取 0 ～ 10 cm 土层的土壤样品，去除土壤

中夹杂的石块、杂草、根系等杂质。采集完成后，

凋落物和土壤样品按样地分别混合均匀并装入袋

中，用于后续指标的测定。

将采集的样品带回实验室，叶、枝样品先于

105 ℃下杀青 1 h，再同凋落物样品一并置于 80 ℃
烘箱中烘干至恒质量。土壤样品经自然风干后，

去除碎石等杂物。将所有叶、枝、根、凋落物、

土壤样品进行粉碎研磨，并过 0.25 mm 孔径筛 [18]。

所有样品的 C、N、P 含量分别采用重铬酸钾外加

热法、凯氏定氮法、钼锑抗比色法进行测定 [1]。

用碱解扩散法测定土壤碱解氮（AN）含量，用碳

酸氢钠浸提法测定土壤有效磷（AP）含量 [19]。

1.4 数据分析

采用 Excel 2019 软件对数据进行初步整理与

计算。为控制海拔对各组分生态化学计量特征的影

响，本研究运用协方差分析（ANCOVA），以海

拔为协变量，系统分析各混交群落之间化学计量特

征的差异性。采用单因素协方差分析及多重比较

（LSD）分析不同混交群落植物叶、枝、根、凋落物、

土壤生态化学计量特征的差异及同一混交群落不

同器官生态化学计量特征的差异。采用双因素协

方差分析法，分析各器官、群落及其交互作用对

植物生态化学计量特征的影响，明确各因素及其

交互效应在调控植物生态化学计量特征中的作用。

表 1    样地基本信息 †

Table 1    Basic information of sample plot

样地号
Plot ID

海拔
Elevation /m

坡度
Slope

坡位
Position

坡向
Aspect

纬度
Latitude

经度
Longitude

优势物种
Dominant species

H1 2 113.80 19.0° 中坡位 NW 310° 37°15′57″ 106°16′33″ 准格尔栒子 Cotoneaster soongoricus、贝加尔针茅
Stipa baicalensis、丁香 Syringa oblata、苔草 Carex 

tristachya、虎榛子 Ostryopsis davidian、冷蒿 Artemisia 
frigida

H2 2 128.25 21.5° 中坡位 NW 308° 37°15′56″ 106°16′33″

H3 2 125.23 23.0° 中坡位 NW 322° 37°15′55″ 106°16′34″

L1 1 951.26 18.0° 下坡位 NW 316° 37°20′30″ 106°18′02″

准格尔栒子、丁香、苔草、贝加尔针茅L2 1 941.38 19.0° 下坡位 NW 317° 37°24′35″ 106°24′49″

L3 1 940.59 19.0° 下坡位 NW 328° 37°20′28″ 106°18′01″

Y1 2 187.20 24.0° 上坡位 NE 64° 37°21′09″ 106°23′57″ 青海云杉 Picea crassifolia、油松 Pinus tabuliformis、丁
香、全缘栒子 Cotoneaster integerrimus、糙苏 Phlomis 

umbrosa、玉竹 Polygonatum odoratum、黑果栒子
Cotoneaster melanocarpus、美蔷薇 Rosa bella

Y2 2 192.90 17.0° 上坡位 NE 45° 37°18′43″ 106°17′42″

Y3 2 217.59 19.5° 上坡位 NE 38° 37°18′45″ 106°17′38″

S1 2 267.00 35.0° 上坡位 NW 298° 37°16′41″ 106°16′56″
山杨Populus davidiana、油松、丁香、虎榛子、全缘栒子、
蒙古荚蒾 Viburnum mongolicum、玉竹、毛叶水栒子
Cotoneaster submultiflorus、单瓣黄刺玫 Rosa xanthina

S2 2 167.84 30.1° 中坡位 E 327° 37°18′36″ 106°17′58″

S3 2 166.35 30.5° 中坡位 E 110° 37°18′37″ 106°17′58″

† H. 高山灌木混交群落；L. 浅山灌木混交群落；Y. 针叶混交群落；S. 针阔混交群落。下同。
 H. Mixed alpine shrub community; L. Mixed shallow mountain shrub community; Y. Mixed conifer community; S. Mixed conifer-deciduous community. The same 

below.
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采用 Pearson 相关性分析法，分析各器官、凋落物、

土壤之间生态化学计量特征的关系，明确各组分

间生态化学计量特征的关联程度及相互作用关系。

采用冗余分析（RDA）法，分析各组分生态化学

计量特征及其与环境因子之间的关系。上述分析

运用 R 语言中的“ancova”“aov”“cor”“vegan”
函数和程序包完成。图表制作则借助 Origin 2021
和 Canoco 5.0 软件完成。

植物内稳性运用内稳性模型公式计算得出，具

体公式为 y=cx1/H。式中：x 为土壤养分含量或化学

计量比；y 为植物器官养分含量或化学计量比；c
为常数；H 为内稳性指数。回归关系不显著（P ＞ 
0.1）时，植物被定义为绝对稳态。回归分析显著

（P ≤ 0.1）时，按内稳性指数可将植物划分为 4 种 
类型：H ＞ 4 为稳态型；2 ＜ H ≤ 4 为弱稳态型；

4/3 ＜ H ≤ 2 为弱敏感型；H ≤ 4/3 为敏感型 [9,20]。

植物养分再吸收率计算公式见文献 [21]。养

分利用效率计算公式见文献 [22]。

2 结果与分析

2.1 混交群落植物叶、枝、根生态化学计量特征

差异

由表 2 可知，群落类型和器官对植物 C、N、

P 含量及其化学计量比均有显著影响。群落类型与

器官的交互作用除对碳氮比（C/N）没有显著影响

外，对植物其余养分含量及化学计量比均有显著

影响。如图 1 所示，各混交群落叶、枝 C 含量均

显著高于根，叶N、P含量均显著高于枝和根，而枝、

根的 C/N 及枝的碳磷比（C/P）均显著高于叶。此

外，高山灌木混交群落枝 C 含量显著高于其余混

交群落，而根 C 含量显著低于其余混交群落。针

叶混交群落枝、根 N 含量显著高于其余混交群落。

2 种灌木混交群落叶、枝、根 P 含量均显著低于 2
种乔木混交群落；2 种乔木混交群落叶和枝的 C/P、
氮磷比（N/P）均显著低于 2 种灌木混交群落。

表 2    群落类型、器官及交互作用对植物生态化学计量特
            征的影响

Table 2    Effects of community types, organs, and 
                         interactions on plant ecological stoichiometric 
                         characteristics

变量
Variables

群落类型
Community types

器官
Plant organs

交互作用
Interaction effects

F P F P F P

C 3.50 0.032 70.17 ＜ 0.001 8.05 ＜ 0.001

N 14.98 ＜ 0.001 585.93 ＜ 0.001 6.01 ＜ 0.001

P 62.00 ＜ 0.001 144.80 ＜ 0.001 22.30 ＜ 0.001

C/N 5.25 0.001 194.96 ＜ 0.001 1.54 0.211

C/P 23.55 ＜ 0.001 70.11 ＜ 0.001 7.05 ＜ 0.001

N/P 38.90 ＜ 0.001 87.70 ＜ 0.001 15.50 ＜ 0.001

不同大写字母表示同一混交群落不同器官之间生态化学计量特征存在显著差异（P ＜ 0.05）；不同小写字母表示不同混交群落同一器官生态化学计量特征存在
显著差异（P ＜ 0.05）。 

Different uppercase letters indicate differences in stoichiometric characteristics among different organs within the same mixed community (P ＜ 0.05); different lowercase 
letters represent variations in stoichiometric characteristics of the same organ across different mixed communities (P ＜ 0.05).

图 1    不同混交群落叶、枝、根化学计量特征差异
Fig. 1    Differences in stoichiometric characteristics of leaves, branches, and roots in dif﻿ferent mixed communities
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2.2 混交群落凋落物生态化学计量特征

由图 2 可知，2 种乔木混交群落凋落物 C、N、

P 含量均高于 2 种灌木混交群落；浅山灌木混交群

落、针阔混交群落凋落物的 C/N、C/P 分别大于高

山灌木混交群落、针叶混交群落；2 种灌木混交群

落凋落物的 N/P 大于 2 种乔木混交群落；针阔混

交群落凋落物的 C/N 显著高于高山灌木混交群落

（F=7.72，P ＜ 0.05）。

2.3 混交群落土壤生态化学计量特征

由图 3 可知，2 种乔木混交群落土壤 C 含量、

C/P 均显著高于 2 种灌木混交群落（F=33.44，
P ＜ 0.05；F=47.64，P ＜ 0.05）； 针 叶 混 交 群

不同小写字母表示不同混交群落凋落物生态化学计量特征存在显著差异（P ＜ 0.05）。 
Different lowercase letters indicate differences in the stoichiometric characteristics of litter among various mixed communities (P ＜ 0.05).

图 2    混交群落凋落物生态化学计量特征
Fig. 2    Ecological stoichiometric characteristics of litter in mixed communities

不同小写字母表示不同混交群落土壤生态化学计量特征存在显著差异（P ＜ 0.05）。 
Different lowercase letters represent the differences in soil ecological stoichiometry characteristics of different mixed communities (P ＜ 0.05).

图 3    混交群落土壤生态化学计量特征
Fig. 3    Soil ecological stoichiometric characteristics of mixed communities
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落土壤 N 含量、N/P 显著高于 2 种灌木混交群落

（F=17.76，P ＜ 0.05；F=55.00，P ＜ 0.05）； 各

混交群落土壤 P 含量无显著差异（P ＞ 0.05）；针

阔混交群落土壤 C/N 显著高于高山灌木混交群落

（F=4.56，P ＜ 0.05）。

2.4 混交群落植物器官、凋落物、土壤生态化学

计量特征的相关关系

由图 4 可知，叶、枝、根之间的 P 极显著正

相关（P ＜ 0.001）。叶、枝、根的 N 与 P 均呈显

著正相关（P ＜ 0.05）。叶的 C/N、C/P、N/P 与

枝和根的 C/P、N/P 呈极显著正相关（P ＜ 0.01）。

叶、根的 N、P 和枝 P 与凋落物 P 呈极显著正相关 
（P ＜ 0.01）。叶、枝 C/P、N/P 和根 N/P 与凋落

物 C、P 呈显著负相关（P ＜ 0.05）。叶、根的 N、

P和枝P均与土壤C、N、P呈显著正相关（P＜0.05）。 
叶、枝、根的 C/P、N/P 与土壤 C、N、P 呈显著

负相关（P ＜ 0.05）。叶的 C/N、C/P、N/P 和枝

的 C/P、N/P 与土壤 C/N、C/P、N/P 呈极显著负相

关（P ＜ 0.01）。土壤 C、N、P、C/P、N/P 与凋

落物 P 呈极显著正相关（P ＜ 0.01），土壤 N、P
与凋落物 N 呈显著正相关（P ＜ 0.05）。

*, P ＜ 0.05; **, P ＜ 0.01; ***, P ＜ 0.001.

图 4    混交群落植物器官、凋落物、土壤生态化学计量特征的相关性
Fig. 4    Correlation of stoichiometric characteristics of plant organs, litter, and soil ecology in mixed communities

环境因子对叶、枝、根、凋落物和土壤生态

化学计量特征变异的方差解释率在第一、第二轴

上分别为 81.71% 和 2.84%（图 4），环境因子的

解释率表现为坡位＞坡向＞坡度＞土壤 AP ＞土壤

AN ＞海拔（表 3）。

2.5 混交群落内稳性及养分再吸收率和利用率

由表 4 可知，混交群落除叶 C，枝 C、N、 
C/N、根 C/N 为绝对稳态外，其余叶、枝、根养分

含量及化学计量比均为敏感型。

由图 5 可知，2 种乔木混交群落 P 养分再

吸收率显著高于 2 种灌木混交群落（F=30.61， 
P ＜ 0.05）；2 种灌木混交群落 N、P 利用率显

著高于 2 种乔木混交群落（F=5.11，P ＜ 0.05；
F=65.21，P ＜ 0.05）；C、N 养分再吸收率和 C
利用率在各混交群落间无显著差异。

表 3    影响因子对各组分生态化学计量特征的影响
Table 3    The effect of influencing factors on the ecological  
                stoichiometric characteristics of each component

影响因子
Influencing factors

解释率
Interpretation rate /% F P

坡位 Position 63.50 17.40 0.002

坡度 Slope 5.90 1.70 0.196

坡向 Aspect 13.80 6.60 0.014

土壤有效磷 Soil AP 2.20 1.00 0.382

土壤碱解氮 Soil AN 1.20 0.50 0.648

海拔 Elevation 0.30 0.10 0.936

3 讨    论

3.1 混交群落植物器官生态化学计量特征

自然选择过程中，植物通过优化资源配置来

适应环境变化，不同器官在结构和功能上产生分

化，进而导致养分分配和利用策略出现差异 [9,23]。
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植物各器官化学计量特征之间的权衡关系，反映

了植物在不同生境下获取资源与分配养分的调控

策略 [24]。通常较高的叶 C 含量可能反映出对环境

压力的防御能力更强 [25]。本研究中浅山灌木混交

群落叶 C 含量最高，表明其对外界不利环境的防

御能力可能更强。本研究中，植物 N、P 含量均在

叶中最高，这与温晨等 [1] 对半干旱黄土小流域不

同植被类型植物的研究、俞月凤等 [9] 对桂西北喀

斯特地区退化群落的研究以及董雪等 [24] 对干旱区

降水梯度条件下沙冬青的研究结论一致。这表明

光合器官（叶片）中的 N、P 含量显著高于非光合

器官（枝和根）[26]，其原因在于，植物生长旺盛

期为了保证叶片较高的新陈代谢速率，会将体内

更多的养分优先分配给叶片 [24]，以支撑光合作用、

呼吸和水分利用等关键生理过程 [27-28]。

植物叶片碳氮比（C/N）、碳磷比（C/P）是

反映植物生长的重要指标，通常与植物生长速率

成反比 [1]。本研究结果显示，植物叶片 C/N、C/P 
均表现为浅山灌木混交群落＞高山灌木混交群 
落＞针阔混交群落＞针叶混交群落，这表明浅山

灌木混交群落的生长速率最慢，而针叶混交群落

生长速率最快。植物叶片氮磷比（N/P）是判断

植物养分限制状况的核心指标。具体而言，当叶

片 N/P ＜ 14 时，植物生长主要受 N 限制；当叶

片 N/P ＞ 16 时，植物生长主要受 P 限制；当 N/P
为 14 ～ 16 时，植物生长受 N 和 P 共同限制 [29]。

本研究中，2 种灌木混交群落叶 N/P 均大于 16，
植物生长受 P 限制；而 2 种乔木混交群落叶 N/P 
均＜ 14，植物生长受 N 限制。这表明罗山不同混

交群落植物对营养元素的分配利用存在差异，一

表 4    混交群落内稳性
Table 4    Homeostasis of mixed communities

变量
Variables

叶 Leaf 枝 Branch 根 Root

H P 内稳性类型
Homeostasis types H P 内稳性类型

Homeostasis types H P 内稳性类型
Homeostasis types

C 8.77 0.563 绝对稳态 8.26 0.441 绝对稳态 0.95 0.012 敏感型

N 0.42 0.006 敏感型 1.99 0.137 绝对稳态 0.69 ＜ 0.001 敏感型

P 0.21 0.002 敏感型 0.56 0.001 敏感型 0.47 ＜ 0.001 敏感型

C/N 1.08 ＜ 0.001 敏感型 2.70 0.400 绝对稳态 30.30 0.956 绝对稳态

C/P 0.17 ＜ 0.001 敏感型 0.12 ＜ 0.001 敏感型 0.44 0.099 敏感型

N/P 0.13 0.002 敏感型 0.16 0.001 敏感型 0.58 0.067 敏感型

不同小写字母表示不同混交群落养分再吸收率、养分利用率存在显著差异（P ＜ 0.05）。 
Different lowercase letters indicate differences in nutrient reabsorption rates and nutrient utilization rates among different mixed communities (P ＜ 0.05).

图 5    混交群落养分再吸收率和利用率
Fig. 5    Nutrient reuptake rate and utilization efficiency of mixed communities
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方面受植物遗传特性的影响，另一方面不同混交

群落植物已形成适应不同自然环境的独特生理生

态特性 [23]。

3.2 混交群落凋落物生态化学计量特征

凋落物是联系植物体和土壤的载体，其 C、N、

P 水平在一定程度上可以反映植物对养分的利用效

率以及土壤养分的供应状况 [30]。有研究指出，当

凋落物 N 含量超过 10 g/kg 或 P 含量超过 0.8 g/kg
时，表明凋落物中的 N 和 P 未被植物完全吸收；

相反，当凋落物 N 含量和 P 含量分别低于 7 g/kg
和 0.5 g/kg 时，说明凋落物中的 N、P 已被植物完

全吸收 [7,31]。本研究中，各混交群落 N 含量均大于

10 g/kg，说明凋落物中的 N 未被植物完全吸收；2
种乔木混交群落 P 含量均大于 0.8 g/kg，表明其凋

落物中 P 未被植物完全吸收。

凋落物作为连接植物与土壤的关键纽带，其

化学计量特征直接影响养分循环速率 [32]。研究指

出，凋落物 C/N 可以反映其分解和储存养分的能

力，与其分解速率呈负相关 [33]。本研究中，凋落

物的 C/N 表现为针阔混交群落＞浅山灌木混交群

落＞针叶混交群落＞高山灌木混交群落，这意味

着针阔混交群落凋落物的分解速率最低，而高山

灌木混交群落凋落物的分解速率最高。此外，凋

落物的 C/N 小于 40 或 C/P 小于 600，表明凋落物

中的 N 和 P 含量丰富，有利于其被微生物更快地

分解，本研究各混交群落凋落物的 C/N 和 C/P 均

明显低于阈值，表明凋落物可以更快地被微生物

分解和利用，因此，在一定程度上加速了营养物

质的周转和循环 [34]。有研究指出，凋落物的 N/P 
越高，表明凋落物的分解受到 P 元素限制就越

强，特别是当凋落物的 N/P 大于 25 或 P 含量低于 
0.22 g/kg 时 [35]，本研究各混交群落凋落物 N/P 均

低于 25，意味着罗山混交群落凋落物分解受到 P
的限制较小。

3.3 混交群落土壤生态化学计量特征

土壤是植物吸收各种营养元素的载体，其理

化性质和化学计量会直接影响植物的养分含量和

生长发育 [9]。本研究中各混交群落土壤整体 C 含

量为 68.52 g/kg，N 含量为 2.10 g/kg，均高于全国

土壤平均水平（C，11.12 g/kg；N，1.06 g/kg）；

而 P 含量为 0.60 g/kg，低于全国土壤平均水平 
（0.65 g/kg）[36] 和全球土壤平均水平（2.80 g/kg）[37]。

可见，罗山土壤整体存在缺 P 的现象，这主要是

由于研究区干旱少雨的气候条件不利于岩石风化，

进而导致土壤中 P 含量偏低 [36]。此外，土壤 C/N、

C/P、N/P 是衡量土壤质量的重要指标，其中土壤

C/N是衡量土壤N矿化能力的重要指标，一般来说，

C/N 越大，对 N 矿化、养分释放及植物吸收利用

就越不利 [38]。本研究中各混交群落土壤 C/N 均大

于全国土壤 C/N 平均水平（11.9）[39]，意味着这些

群落土壤的养分释放及植物吸收和利用能力均低

于全国水平。另外，土壤 C/N 也用于判断土壤中

有机物的分解程度。有研究表明，当 C/N 大于 25
时，土壤中有机质的积累速率大于分解速率；当

C/N 为 12 ～ 16 时，土壤中的微生物已经很好地

分解了有机质，并且很难再积累更多的有机质 [40]。

本研究中各混交群落土壤 C/N 均大于 25，表明这

些群落土壤中有机质的积累速率大于分解速率。

此外，土壤 C/P 是衡量土壤 P 矿化能力的关键指

标，可以表明在有机质矿化过程中释放 P 或吸收

和保留 P 的潜力。C/P 越低，土壤 P 的利用率越高； 
C/P越高，有机质分解过程中释放的养分就越少 [38]。

本研究中各混交群落土壤 C/P 均大于全国土壤 C/P
（52.7）[39]，说明这些群落土壤 P 的利用率较低，

从有机质分解过程中释放的养分也低于全国水平。

研究指出，C/P 小于 200 表示有机磷的净矿化，

而 C/P 大于 300 和在 200 ～ 300 之间分别表示

有机磷酸盐的净固定和可溶性磷含量几乎没有变 
化 [41]。本研究中各混交群落土壤 C/P 均小于 200，
则意味着各混交群落土壤有机磷发生净矿化。

3.4 混交群落植物器官、凋落物、土壤生态化学

计量特征的相关关系

相关性分析可以揭示不同组分 C、N、P 化学计

量变量之间的协调关系和养分之间的耦合过程 [42]。 
本研究中，叶 N 与叶 P 呈极显著正相关（P ＜ 
0.001），这与高等陆生植物叶片 N 与 P 呈正相关

性的普遍规律吻合，表明叶片 N、P 元素变化具有

协同性，体现了叶片属性间的经济策略 [36]。同时，

本研究发现植物叶片和根的 N 与 P 呈极显著正相

关（P ＜ 0.001），叶、枝、根的 P 两两之间均呈

极显著正相关（P ＜ 0.001），这与已有研究结果

一致 [43]，说明 P 在植物体内具有明显协同性 [44]。

本研究结果发现，植物叶和根的 N、P 都与土壤的

N、P 呈显著正相关（P ＜ 0.05），说明土壤 N、

P含量的高低在很大程度上决定了植物叶、根对N、

P 的吸收 [36]。此外，该研究中叶、枝、根 P 含量

与凋落物 P 含量均呈极显著正相关（P ＜ 0.01），

这与朱德煌等 [32] 的研究结果一致，表明凋落物 P
养分来自叶、枝、根。叶、枝、根 C/P、N/P 与凋
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落物 P 呈显著负相关（P ＜ 0.05），这与黄贵等 [45]

的研究结果（叶片 C/P 与凋落物 P 显著正相关）

不一致，反映了植物器官与凋落物营养之间的某

种复杂关联性。凋落物 N 与土壤 N、P 及凋落物 P
与土壤C、N、P、C/P、N/P呈显著正相关（P＜0.05），
凋落物 C/N 与土壤 C/N 呈显著正相关（P ＜ 0.05），

这符合土壤养分主要来源于凋落物分解的一般认

知，表明植物对养分的归还受到土壤养分含量和

限制元素的共同影响 [7]。

整体上，叶、枝、根、凋落物、土壤的 N 与

P 呈显著正相关（P ＜ 0.05），这与姜沛沛等 [30]

的研究结果一致，表明 N、P 在植物器官、凋落物、

土壤这一连续体内表现出高度的一致性。另外，

各组分之间 P 含量均为显著正相关关系，更加深

入地揭示了植物养分来自土壤，植物又通过凋落

物的分解将养分返还给土壤，说明植物、凋落物、

土壤之间的养分是相互制约与联系的 [46]。此外，

植物叶 C/N、C/P、N/P 与土壤 C/N、C/P、N/P， 
枝 C/P、N/P 与土壤 C/N、C/P，根 N/P 与土壤 C/N 
呈显著负相关（P ＜ 0.05），表明土壤养分会对植

物叶、枝、根养分产生影响；叶、枝、根 C/P、N/P 
与凋落物 P 呈显著负相关（P ＜ 0.05），说明叶、

枝、根养分对凋落物养分产生影响 [47]。总之，生

态系统中营养元素（C、N、P）的循环是通过植物、

凋落物、土壤之间的养分转换与运输完成，在某

种程度上，这种循环反映了营养元素之间的转化

和流动，揭示了群落物种适配、改造环境的策略

以及植物间环境适应机制的差异 [48]。

3.5 混交群落内稳性及养分再吸收率和利用率

生态化学计量内稳性是生态化学计量学的核

心内容，指生物在变化的环境中仍能维持自身生

理生化特征相对稳定的能力 [49]。本研究中，植物

不同器官的生态化学计量存在明显差异，整体表

现为枝的化学计量内稳性强于叶和根，这归因于

不同生长环境下植物养分在体内利用的基本权衡，

而植物的体内平衡状态与植物器官的生理功能密

切相关 [50]。此外，叶片 C，枝 C、N、C/N 以及根

C/N 的内稳性模型的结果未达到显著水平，表现

为绝对稳态，说明在土壤养分发生变化时，这些

指标的响应幅度较小，变化不明显。另外，叶、枝、

根的 P 元素均表现为敏感型，意味着各器官 P 元

素受土壤 P 含量的影响较大，这主要是因为植物 P
的获取主要通过根系吸收和利用土壤中的 P，途径

较为单一 [20]。

养分再吸收是指植物在器官衰老和凋落之前，

将自身组织中的养分转移并运输到其他组织，为

新组织提供能量和养分，进而延长养分在植物体

内保留的时间，从而减少植物对外部养分依赖的

生理过程 [51]。本研究中，各混交群落对 C、N 的

再吸收率均表现为正值，说明在凋落前均会将 C、
N 养分进行转移与再利用。值得注意的是，2 种灌

木混交群落对 P 的再吸收率为负值，意味着这 2
种混交群落在凋落前未发生 P 养分的转移过程，

这可能与它们本身缺 P 有关，叶片分配的 P 只能

供它们完成自身的生理生态需求，而 2 种乔木混

交群落对 P 的再吸收率为正值，表明它们在凋落

前会将 P 进行转移。一般来说，较高的养分利用

效率表明植物可以通过较低的养分吸收和保留产

生更多的生物量，这一重要策略可以让植物适应

土壤中的低养分含量。本研究中，P 的养分利用率

显著高于 N 和 C，这意味着在 P 元素匮乏的罗山

混交群落中，植物通过提高对 P 的利用效率来确

保正常的生理和生化反应 [48]。

本研究对宁夏罗山典型混交群落植物的叶、

枝、根等器官，以及凋落物、土壤生态化学计量

特征进行研究，结果可为罗山混交群落的养分循

环和元素限制性提供理论依据。需要指出的是，

群落各组分的生态化学计量特征受多种环境因子

的综合影响，且不同环境因子对各组分的影响强

度存在显著差异。为更加系统全面地了解罗山植

物群落的生态化学计量特征，在未来的研究中还

需考虑微生物的参与，探讨“植物 - 凋落物 - 土壤 -
微生物”连续体的变化特征和关联，并充分考虑

气候、地形、成土母质等因子的综合影响，同时

要开展长期定位观测，以揭示各群落类型生态化

学计量特征随季节的变化规律，为罗山生态系统

的可持续性提供参考依据。

4 结    论

宁夏罗山 4 种混交群落中，植物叶 N、P 养分

分配高于枝和根。乔木混交群落植物 P 含量高于

灌木混交群落，碳磷比（C/P）、氮磷比（N/P）
低于灌木混交群落。乔木混交群落土壤 C、N 含量

及 C/P、N/P 均高于灌木混交群落。植物各器官、

凋落物、土壤之间 P 含量存在显著正相关关系，

可见 P 元素在各组分间联系紧密。叶、枝、根的

P 含量以及 C/P、N/P 均为敏感型，随土壤养分含

量的变化而发生显著波动。乔木混交群落 N、P 的

再吸收率强于灌木混交群落。各混交群落 P 的养

分利用率高于 N 和 C。2 种灌木混交群落生长受 P
限制，建议加强P元素的补充以改善群落生长状况。
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2 种乔木混交群落生长受 N 限制，可通过引进固

氮树种以提升土壤肥力及群落生产力。各混交群

落对 C、N、P 的利用率整体偏低，因此提高罗山

土壤的保肥能力对其生态系统的可持续性至关重

要。研究结果可为罗山混交林的合理经营及植被

恢复提供理论依据。
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