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黄土丘陵区刺槐叶片⁃土壤⁃微生物碳氮磷化学计量学
及其稳态性特征

邓　 健１，张　 丹１，张　 伟２，任成杰２，郝雯晖１，刘　 冲１，韩新辉２，∗，杨改河２

１ 延安大学生命科学学院， 延安　 ７１６０００

２ 西北农林科技大学农学院， 杨凌　 ７１２１００

摘要：明确植物和微生物在植被恢复过程中的内稳态特性，对反映生物随恢复环境变化的适应性和阐明生态系统养分循环规律

有重要意义。 以黄土丘陵区恢复 ５ 年、１０ 年、２０ 年、３０ 年和 ４５ 年的刺槐（Ｒｏｂｉｎｉａ ｐｓｅｕｄｏａｃａｃｉａ）人工林为研究对象，测定刺槐叶

片、土壤和微生物生物量 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量及其化学计量学指标，重点揭示了叶片和微生物生物量养分在恢复过程中随土壤养分变

化的稳态性特征。 结果表明：（１）随着恢复年限的增加，土壤、叶片和微生物生物量 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量表现为增加趋势；（２）不同恢复

年限叶片、土壤、微生物生物量 Ｃ ∶Ｎ 分别为 １７．０３—２６．０３、９．５５—１６．９４、５．５７—１０．７６、Ｃ ∶Ｐ 分别为 ４６５．０４—６３４．４８、１９．８９—６５．８１
和 ３９．６４—１１０．５３、Ｎ ∶Ｐ 分别为 １７．８９—３７．０３、１．２４—４．６８ 和 ７．１５—１０．２６，除叶片 Ｃ ∶Ｎ 随恢复年限增加而降低外，其他指标均表

现为随恢复年限增加而增加或先增加后降低；刺槐林生长后期可能面临 Ｐ 限制；（３）叶片和微生物生物量 Ｃ、Ｎ、Ｐ 及其计量比大

部分指标与土壤指标的关系能够被内稳态模型很好地模拟（Ｐ＜０．０１）；其中叶片 Ｎ ∶Ｐ、微生物 Ｃ、Ｎ 对土壤养分变化较为敏感；其
他指标比较稳定。 研究表明植物和微生物在面对土壤养分变化时均会通过自我调节呈现内稳态性，说明刺槐在黄土丘陵区有

较好的适应性；微生物对土壤养分的变化比植物更加敏感，其养分和计量比指标能较好地指示土壤恢复状况。
关键词：微生物； 生态化学计量学； 内稳态； 植被恢复； 刺槐
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Ｃ、Ｎ、Ｐ 是植物生长的必须元素，其循环和耦合关系对维持植物个体良好生长和生态系统可持续性具有

重要意义［１］。 生态化学计量学为研究从个体到生态系统不同层次的能量平衡和多重化学元素平衡提供了新

思路，并成为生物稳态性和养分元素限制研究的新方法［２⁃４］。 植物、微生物等生物体为了应对土壤养分限制

等外界条件变化对自身生长的影响，通过对体内的化学元素浓度及不同化学元素间的计量比例进行调节，从
而维持内部化学组成相对稳定，即内稳态调节［５］。 生物的内稳态性是生态化学计量学理论的基础和核心，能
够综合反映物种对生存环境变化的适应性［２］。 阐明生态系统土壤—植物—微生物生态化学计量学特征及其

内稳态性对于了解生态系统结构、功能和稳定性具有重要意义［６］。
目前，国内外学者对陆地生态系统植物、土壤和微生物 Ｃ、Ｎ、Ｐ 生态化学计量学特征进行了大量研究，尤

其是生态化学计量学在限制性养分元素判别方面的应用形成了“限制元素稳定性假说” ［７］、植物 Ｎ ∶Ｐ 养分限

制理论等一系列成果［８］；土壤微生物生物量 Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ 计量比也被广泛用于指示植被恢复过程中土壤质量和养

分平衡特征［９］。 然而，由于生物生存环境、养分供应状况、生长发育阶段等外界变化均会对植物和微生物养

分元素计量比产生影响［１０⁃１２］，更多学者开始关注陆地生态系统生物体的内稳态调节。 相关研究主要集中在

草原植物内稳态特征、氮磷添加和盐胁迫等处理对特定植物内稳性的影响、土壤微生物内稳态性与土壤中 Ｃ、
Ｐ 元素的关系等方面［１３⁃１６］。 这些研究对丰富生态化学计量学和内稳态调节理论有重要意义，但大多数研究主

要关注某一组分（土壤、植物或者微生物）的生态化学计量学特征，将“植物—土壤—微生物”连续体作为系统

研究内部 Ｃ、Ｎ、Ｐ 计量学和内稳态特征及其相互关系的研究还比较少。 土壤为植物和微生物生长提供了基本

环境和营养来源，而植物生长和微生物活动为土壤提供了养分来源和转换驱动力，而且随植被生长年限的变

化，植物、微生物与土壤之间的养分循环关系也会发生改变［１７］。 因此，运用生态化学计量学方法，将植物—土

壤—微生物作为连续体，弄清生态系统植物和微生物元素计量比在植被生长过程中随土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量及其

化学计量比变化的稳态性特征，对于阐明森林生态系统元素循环和制约变化规律，丰富陆地生态系统生态化

学计量学理论具有重要意义［２］。
黄土高原地区是我国生态环境最为脆弱的地区之一，开展植被恢复是该区域减少水土流失、改善生态环

境的重要手段［１８］。 植被恢复在增加植被覆盖的同时也影响了该区域生态系统养分循环过程及其平衡特征，

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３９ 卷　
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如随着恢复年限增加土壤 Ｃ 库不断积累，但也可能导致植物受 Ｎ 或 Ｐ 元素限制等问题［１９］。 由于不同的植被

恢复方式和恢复阶段的生态系统养分平衡存在较大差异［４，２０］，导致目前黄土高原典型人工林植物—土壤—微

生物系统养分循环耦合关系及其稳定机制尚不明确。 刺槐（Ｒｏｂｉｎｉａ ｐｓｅｕｄｏａｃａｃｉａ）是黄土高原地区主要的人

工造林树种，不同阶段栽植的刺槐林发挥着巨大的水土保持、土壤改良等生态效益。 因此，本研究选取黄土丘

陵沟壑区栽植 ５ 年、１０ 年、２０ 年、３０ 年和 ４５ 年的人工刺槐林为对象，在分析刺槐林叶片—土壤—微生物化学

计量学特征的基础上，重点分析不同恢复年限叶片和微生物随土壤养分变化的内稳态特征，研究有助于更深

入认识脆弱生境地区恢复植被系统养分循环规律和系统稳定性机制，为黄土高原植被恢复和经营管理提供科

学依据。

１　 材料和方法

１．１　 研究区概况

研究区位于陕西省延安市安塞区五里湾流域内（１０９°１９′—１０９°２２′ Ｅ，３６°５１′—３６°５２′ Ｎ），海拔 １０１０—
１４００ ｍ。 属于典型的黄土丘陵沟壑区，土壤为黄土母质发育形成的黄绵土，抗侵蚀能力差，水土流失严重；气
候类型为暖温带半干旱气候，年平均降水量 ５３５ ｍｍ，降水主要集中在 ６—９ 月，年平均气温 ８．８°Ｃ，无霜期 １５９
ｄ。 该流域自 ２０ 世纪 ７０ 年代开始进行人工造林，形成了不同恢复年限的人工植被群落。 主要的造林树种有

刺槐、柠条（Ｃａｒａｇａｎａ ｋｏｒｓｈｉｎｓｋｉｉ）、山杏（Ａｒｍｅｎｉａｃａ ｓｉｂｉｒｉｃａ）等，主要草本植物有铁杆蒿（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｇｍｅｌｉｎｉｉ）、草
木犀（Ｍｅｌｉｌｏｔｕｓ ｏｆｆｉｃｉｎａｌｉｓ）、长芒草（Ｓｔｉｐａ ｂｕｎｇｅａｎａ）、阿尔泰狗娃花（Ｈｅｔｅｒｏｐａｐｐｕｓ ａｌｔａｉｃｕｓ （Ｗｉｌｌｄ） Ｎｏｖｏｐｏｋｒ）、狗
尾草（Ｓｅｔａｒｉａ ｖｉｒｉｄｉｓ）等。
１．２　 试验设计和采样

试验于 ２０１６ 年 ８ 月中旬开展，试验选取立地条件相似、干扰程度较低、分别种植 ５ 年、１０ 年、２０ 年、３０ 年

和 ４５ 年的刺槐林（编号为 ＲＰ５、ＲＰ１０、ＲＰ２０、ＲＰ３０ 和 ＲＰ４５，林龄通过当地林业部门造林记录和走访农户确

定）进行研究（表 １），各年限刺槐林在造林前均为耕地，主要种植作物为谷子（Ｓｅｔａｒｉａ ｉｔａｌｉｃａ）、糜子（Ｐａｎｉｃｕｍ
ｍｉｌｉａｃｅｕｍ）等。 每个年限刺槐林选择 ３ 块立地条件相近的重复样地，每个样地内设置大小为 ２０ ｍ×２０ ｍ 的标

准样方，每个样方内随机选择 ５ 个 １ ｍ×１ ｍ 的小样方调查草本植被。 每个 ２０ ｍ×２０ ｍ 的样方内用梅花采样

法选取５个采样点，去除表面枯落物和植物残体后，用土钻（直径为４ ｃｍ）采集距离树干８０ ｃｍ以外的０—

表 １　 样地基本信息

Ｔａｂｌｅ １　 Ｂａｓｉｃ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｓａｍｐｌｅ ｌａｎｄｓ

样地 Ｓａｍｐｌｅ ｌａｎｄ ＲＰ０５ ＲＰ１０ ＲＰ２０ ＲＰ３０ ＲＰ４５

坐标 Ｌｏｃａｔｉｏｎ ３６°５２′０５″Ｎ
１０９°２０′４１″Ｅ

３６°５２′００″Ｎ
１０９°２１′３８″Ｅ

３６°５２′０８″Ｎ
１０９°２１′０６″Ｅ

３６°５１′３６″Ｎ
１０９°２１′０６″Ｅ

３６°５２′１６″Ｎ
１０９°２０′５４″Ｅ

海拔 Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ／ ｍ １２３９．１２ １３３２．３１ １２４５．２ １２８３．６ １１２１．３４

坡度 Ｓｌｏｐｅ ／ （°） ３５ ３７ ３０ ３５ ２８

坡向 Ａｓｐｅｃｔ ／ （°） ＥＮ３０ ＥＳ３８ ＥＳ２０ ＥＮ１６ ＥＳ１０

坡位 Ｓｌｏｐｅ ｐｏｓｉｔｉｏｎ 上坡位 上坡位 上坡位 上坡位 上坡位

容重 Ｂｕｌｋ ｄｅｎｓｉｔｙ ／ （ｇ ／ ｃｍ３） １．０４ １．０９ １．２９ １．０５ ０．９８

刺槐郁闭度 Ｃａｎｏｐｙ ｄｅｎｓｉｔｙ ／ ％ ３０ ４８ ５５ ６４ ６０

刺槐密度 Ｓｔａｎｄ ｄｅｎｓｉｔｙ ／ （株 ／ ｈｍ２） １６６０ １５４０ １５３５ １３５０ １２４０

林下草本盖度 Ｈｅｒｂ Ｃｏｖｅｒ Ｄｅｇｒｅｅ ／ ％ ５６．０７ ４６．８３ ５９．１３ ８３．８７ ７３．４０

物种丰富度 Ｓｐｅｃｉｅｓ ｒｉｃｈｎｅｓｓ ｉｎｄｅｘ １８ １３ ２４ ２１ ２３

林下主要植物
Ｍａｉｎｌｙ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｔｙｐｅ

狗尾草
Ｓｅｔａｒｉａ ｖｉｒｉｄｉｓ、
长芒草
Ｓｔｉｐａ ｂｕｎｇｅａｎａ

草地老鹳草
Ｇｅｒａｎｉｕｍ ｐｒａｔｅｎｓｅ、
翻白委陵草
Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ｄｉｓｃｏｌｏｒ

铁杆蒿
Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｇｍｅｌｉｎｉｉ、
达乌里胡枝子
Ｌｅｓｐｅｄｅｚａ ｄａｖｕｒｉｃａ

铁杆蒿
Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｇｍｅｌｉｎｉｉ

铁杆蒿
Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｇｍｅｌｉｎｉｉ、
悬钩子
Ｒｕｂｕｓ ｃｏｒｃｈｏｒｉｆｏｌｉｕｓ

　 　 ＲＰ， 刺槐， Ｒｏｂｉｎｉａ ｐｓｅｕｄｏａｃａｃｉａ； 数字表示林龄 Ｆｉｇｕｒｅ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈｅ ｓｔａｎｄ ａｇｅ； ＥＮ， 东偏北， Ｅａｓｔ ｔｏ ｎｏｒｔｈ； ＥＳ， 东偏南， Ｅａｓｔ ｔｏ ｓｏｕｔｈ
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１０ ｃｍ 土壤。 将同一样方内 ５ 个样点的土样混匀后分成两份，一份过 ２ ｍｍ 土筛后在 ４°Ｃ 冷藏保存用于测定

微生物生物量养分；一份在阴凉处风干保存用于测定土壤养分。 每个 ２０ ｍ×２０ ｍ 的样方内随机选择 １０ 株刺

槐作为采样树，分别在四个方向的树冠不同部位采集叶片，将同一样方内的叶片混合后用四分法取部分装入

牛皮纸袋，带回实验室用水洗去灰尘，表面风干后置 ６０°Ｃ 烘干，用粉碎机粉碎后测定叶片养分。
１．３　 样品分析

土壤和植物叶片有机碳含量均采用重铬酸钾—外加热容量法测定；土壤和植物叶片全氮分别采用浓硫

酸—高氯酸和浓硫酸—Ｈ２Ｏ２消煮后用全自动凯氏定氮仪（ＫＤＹ—９８３０）测定，全磷经上述消煮后用钼酸铵比

色法测定；采样时用环刀法测定土壤容重［２１］。 土壤微生物生物量 Ｃ 采用氯仿熏蒸—Ｋ２ＳＯ４溶液浸提后用总有

机碳分析仪（ＴＯＣ，日本岛津）测定，微生物量 Ｎ 采用氯仿熏蒸—Ｋ２ＳＯ４溶液浸提后用全自动凯氏定氮仪测定；
微生物生物量 Ｐ 采用氯仿熏蒸—ＮａＨＣＯ３溶液浸提后用钼锑抗显色法测定［２２⁃２３］。
１．４　 数据处理和统计分析

内稳态指数（Ｈｏｍｅｏｓｔａｓｉｓ ｉｎｄｅｘ， Ｈ）采用如下公式进行计算［５］：

ｌｇ ｙ( ) ＝ ｌｇ ｃ( ) ＋ ｌｏｇ （ｘ）
Ｈ

式中，Ｈ 为内稳态指数，因变量 ｙ 为叶片或微生物生物量 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量或计量比，自变量 ｘ 为对应的土壤 Ｃ、Ｎ、
Ｐ 含量或计量比，ｃ 为积分常数。 按照 Ｐｅｒｓｓｏｎ 等的分类，当方程拟合显著时，将 Ｈ＞４、２＜Ｈ＜４、１．３３＜Ｈ＜２、Ｈ＜
１．３３分别划为稳态、弱稳态、弱敏感态和敏感态；但当方程拟合不显著时认为是绝对稳态［５］。

物种丰富度指数（Ｒ）＝ Ｓ，Ｓ 为样方内物种数量［２４］。
生态化学计量比用摩尔比表示；采用单因素方差分析（Ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）检验各指标不同处理间的差异，

用 Ｄｕｎｃａｎ 法进行多重比较，显著性水平为 Ｐ＜０．０５。 采用 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性分析土壤养分指标与叶片、微生物生

物量 Ｃ、Ｎ、Ｐ 化学计量学指标间的相关性。 数据整理和计算采用 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ ２０１０，使用 ＳＡＳ ９．０ 进行统计

分析，使用 Ｏｒｉｇｉｎ ２０１６ 作图。

２　 结果

２．１　 不同年限刺槐林叶片—土壤—微生物 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量变化特征

植物叶片 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量总体表现为随恢复年限的增加先增加后减小的趋势，且均在恢复 ３０ 年时达到最高

（Ｐ＜０．０５）（表 ２），其中 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量分别比恢复 ５ 年高 ２８．９９％、９６．５９％和 ７．６６％；但 ３０ 年到 ４５ 年间 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含

量分别下降了 ９．８０％、１０．３３％和 ２０．９５％（Ｐ＜０．０５）。 土壤 Ｃ、Ｎ 含量均表现出随恢复年限显著增加的趋势（Ｐ＜
０．０５，表 ２），从恢复 ５ 年到 ４５ 年 Ｃ、Ｎ 分别增加了 ２６０．５７％和 ３０２．４１％；土壤 Ｐ 含量变化不显著（Ｐ＞０．０５）。 土

壤微生物生物量 Ｃ、Ｎ 和 Ｐ 含量均随恢复年限的增加显著增加（Ｐ＜０．０５，表 ２），其中微生物 Ｃ 从恢复 ５ 年到 ３０
年增加了 ３５５．６８％，但从 ３０ 年到 ４５ 年下降了 ６．００％；微生物 Ｎ 和 Ｐ 从恢复 ５ 年到 ４５ 年分别增加了 １７５．２４％
和 ２４９．４０％。
２．２　 不同年限刺槐林叶片、土壤、微生物生物量 Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ 计量比变化特征

不同恢复年限叶片、土壤、微生物生物量 Ｃ ∶Ｎ 分别为 １７．０３—２６．０３、９．５５—１６．９４、５．５７—１０．７６，总体表现

为叶片 Ｃ ∶Ｎ＞土壤 Ｃ ∶Ｎ＞微生物生物量 Ｃ ∶Ｎ（图 １）。 其中叶片 Ｃ ∶Ｎ 随恢复年限的增加先降低后稳定，恢复 ３０
年最低，比恢复 ５ 年下降了 ３４．５８％。 土壤 Ｃ ∶Ｎ 随恢复年限增加先降低后增加，从恢复 ５ 年到 ２０ 年降低了

４３．６１％，从恢复 ２０ 年到 ４５ 年增加了 ４７． ８１％。 微生物生物量 Ｃ ∶ Ｎ 从恢复 ５ 年到 ３０ 年之间显著增加了

８４．０１％（Ｐ＜０．０５），在 ３０ 年到 ４５ 年之间下降了 １５．８４％（Ｐ＜０．０５）。 不同年限 Ｃ ∶Ｎ 变异系数表现为微生物生

物量（２４．９０％）＞土壤（２１．３６％）＞叶片（１６．２９％）。
不同恢复年限叶片、土壤、微生物生物量 Ｃ ∶Ｐ 分别为 ４６５．０４—６３４．４８、１９．８９—６５．８１ 和 ３９．６４—１１０．５３，各

恢复年限均表现为叶片 Ｃ ∶Ｐ＞微生物生物量 Ｃ ∶Ｐ＞土壤 Ｃ ∶Ｐ（图 １）。 叶片和土壤中 Ｃ ∶Ｐ 均随恢复年限增加而
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增加，从恢复 ５ 年到 ４５ 年分别增加了 ３６．４３％和 ２３０．８４％（Ｐ＜０．０５）。 微生物生物量 Ｃ ∶Ｐ 随恢复年限的增加

呈现波动变化，从恢复 １０ 年到 ３０ 年逐渐增加（Ｐ＜０．０５），但随后出现下降。 不同年限 Ｃ ∶Ｐ 变异系数表现为土

壤（４９．３０％）＞微生物生物量（３３．０１％）＞叶片（１１．５１％）。

表 ２　 不同恢复年限叶片—土壤—微生物 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃ， Ｎ ａｎｄ Ｐ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ—ｓｏｉｌ—ｍｉｃｒｏｂｅ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｙｅａｒｓ

样品 Ｓａｍｐｌｅｓ 样地 Ｓａｍｐｌｅ ｌａｎｄ 碳含量 Ｃ ｃｏｎｔｅｎｔ 氮含量 Ｎ ｃｏｎｔｅｎｔ 磷含量 Ｐ ｃｏｎｔｅｎｔ

ＲＰ０５ ３６２．２８±７．４６ｃ １６．２９±１．００ｅ ２．０２±０．１４ａ

ＲＰ１０ ３８０．８１±１２．８９ｃ ２２．３８±０．９４ｄ ２．０７±０．０６ａ

叶片 Ｌｅａｆ ／ （ｇ ／ ｋｇ） ＲＰ２０ ４３９．８５±１３．３２ｂ ２５．０５±０．５４ｃ ２．１５±０．０４ａ

ＲＰ３０ ４６７．３１±８．５１ａ ３２．０２±０．７５ａ ２．１７±０．１１ａ

ＲＰ４５ ４２１．５３±１２．０６ｂ ２８．７１±０．８ｂ １．７２±０．０６ｂ

ＲＰ０５ ４．００±０．０５ｃ ０．３０±０．０９ｄ ０．５２±０．０４ａ

ＲＰ１０ ４．６５±０．２７ｃ ０．５０±０．０３ｃ ０．５５±０．０７ａ

土壤 Ｓｏｉｌ ／ （ｇ ／ ｋｇ） ＲＰ２０ ４．９７±０．０９ｃ ０．６１±０．０５ｃ ０．４９±０．０４ａ

ＲＰ３０ ８．２６±０．７１ｂ ０．８７±０．０７ｂ ０．６０±０．０４ａ

ＲＰ４５ １４．４１±０．９１ａ １．２０±０．１３ａ ０．５７±０．０３ａ

ＲＰ０５ ９８．５４±２．６３ｄ １９．７５±１．６７ｄ ４．２８±０．０９ｄ

ＲＰ１０ １０２．３６±９．４２ｄ ２１．４８±２．１６ｄ ６．７０±０．５７ｃｄ

微生物 ＲＰ２０ ２１６．９７±１０．３５ｃ ２９．０９±１．２４ｃ ８．４１±０．８７ｂｃ

Ｍｉｃｒｏｂｅｓ ／ （ｍｇ ／ ｋｇ） ＲＰ３０ ４４９．０２±９．４１ｂ ４８．７８±２．８３ｂ １０．５６±０．８９ｂ

ＲＰ４５ ４２２．０６±１３．６７ａ ５４．３６±１．６１ａ １４．９５±２．２６ａ

　 　 同列数据后具有不同字母表示不同年限数据间差异显著（Ｐ＜０．０５）； 数据格式为平均值±标准误

不同恢复年限叶片、土壤、微生物生物量 Ｎ ∶Ｐ 分别为 １７．８９—３７．０３、１．２４—４．６８ 和 ７．１５—１０．２６，总体表现

为叶片 Ｎ ∶Ｐ＞微生物生物量 Ｎ ∶Ｐ ＞土壤 Ｎ ∶Ｐ（图 １）。 叶片中 Ｎ ∶Ｐ 和土壤 Ｎ ∶Ｐ 均随恢复年限增加而增加，从
恢复 ５ 年到 ４５ 年分别增加了 １０６．９２％和 ２７５．９８％（Ｐ＜０．０５）。 微生物生物量 Ｎ ∶Ｐ 随着恢复年限的增加呈现

波动变化，从恢复 １０ 年到 ３０ 年显著增加了 ４３．４３％（Ｐ＜０．０５），但随后出现下降。 不同年限 Ｎ ∶Ｐ 变异系数表

现为土壤（４１．２７％）＞叶片（２４．４１％）＞微生物生物量（１４．６１％）。
２．３　 土壤养分与叶片、微生物生物量 Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ 化学计量学的关系

土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量和计量学特征与叶片、微生物生物量 Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ 化学计量学特征的关系分析结果（表 ３）显
示，土壤 Ｃ、Ｎ 含量与除微生物 Ｎ ∶Ｐ 外的其他计量学指标均具有显著的相关关系（Ｐ＜０．０５），除与叶片 Ｃ ∶Ｎ 为

负相关关系外，与其他指标均为正相关关系；土壤 Ｐ 与叶片和微生物 Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ 计量学特征相关性不显著。 土

壤 Ｃ ∶Ｎ 仅与叶片 Ｃ ∶Ｎ 正相关，与其他指标关系不显著；土壤 Ｃ ∶Ｐ、Ｎ ∶Ｐ 与除微生物 Ｃ ∶Ｐ 和 Ｎ ∶Ｐ 外的其他指

标均显著相关（Ｐ＜０．０５）。

表 ３　 土壤养分与叶片、微生物生物量 Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ 化学计量学特征的关系

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ｌｅａｆ ａｎｄ ｍｉｃｒｏｂｅ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｎｕｔｒｉｅｎｔｓ

指标
Ｉｎｄｉｃａｔｏｒ

叶片 Ｌｅａｆ 微生物 Ｍｉｃｒｏｂｅ
Ｃ ∶Ｎｌｅａｆ Ｃ ∶Ｐ ｌｅａｆ Ｎ ∶Ｐ ｌｅａｆ Ｃ ∶Ｎｍｉｃｒｏｂｅ Ｃ ∶Ｐｍｉｃｃｒｏｂｅ Ｎ ∶Ｐｍｉｃｃｒｏｂｅ

Ｃｓｏｉｌ －０．６７２∗∗ ０．９０２∗∗ ０．８９９∗∗ ０．５５９∗ ０．４０４ ０．００８
Ｎｓｏｉｌ －０．８３２∗∗ ０．８９５∗∗ ０．９６０∗∗ ０．６９２∗∗ ０．５２６∗ ０．０１７
Ｐ ｓｏｉｌ －０．４７２ ０．２５５ ０．４２５ ０．２４５ ０．３５３ ０．２９９
Ｃ ∶Ｎｓｏｉｌ ０．５５６∗ ０．００４ －０．２２０ －０．２６４ －０．１２７ ０．２２５
Ｃ ∶Ｐ ｓｏｉｌ －０．６３７∗ ０．９０４∗∗ ０．８７７∗∗ ０．５４５∗ ０．３５３ －０．０６２
Ｎ ∶Ｐ ｓｏｉｌ －０．８１３∗∗ ０．９０２∗∗ ０．９４２∗∗ ０．６９３∗∗ ０．４７４ －０．０８１

　 　 ∗ Ｐ＜０．０５； ∗∗ Ｐ＜０．０１

５　 １５ 期 　 　 　 邓健　 等：黄土丘陵区刺槐叶片⁃土壤⁃微生物碳氮磷化学计量学及其稳态性特征 　
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图 １　 不同恢复阶段叶片、土壤、微生物 Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ 化学计量比

Ｆｉｇ．１　 Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｏｆ ｌｅａｆ， ｓｏｉｌ ａｎｄ ｍｉｃｒｏｂｅ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｙｅａｒｓ

不同的小写字母表示不同恢复年限之间差异显著（Ｐ＜０．０５）

２．４　 叶片和微生物生物量随土壤养分变化的内稳态分析

对恢复过程中叶片和微生物生物量 Ｃ、Ｎ、Ｐ 养分和化学计量学比随土壤变化的内稳态特征分析结果表明

（表 ４），叶片 Ｐ、Ｃ ∶Ｎ 和微生物生物量 Ｐ、Ｃ ∶Ｎ、Ｎ ∶Ｐ 利用稳态性模型模拟结果不显著，属于绝对稳态型；其他

指标中，叶片 Ｃ 内稳态指数为 ９．００１（＞４），属于稳态型指标；叶片 Ｃ ∶Ｐ 和 Ｎ 内稳态指数较低，属于弱稳态型指

标，而 Ｎ ∶Ｐ 内稳态指数较最低（１．９４９），属于弱敏感型指标。 微生物生物量 Ｃ（０．８３５）和 Ｎ（１．３１７）内稳态指数

都小于 １．３３，属于敏感型指标；微生物生物量 Ｃ ∶Ｐ 稳态性指数为 ２．５８５，属于弱稳态类型。 综合来看，叶片的

养分和计量学指标的内稳态性高于微生物。

表 ４　 叶片和微生物生物量养分和计量比内稳态指数

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｈｏｍｅｏｓｔａｓｉｓ ｒａｔｉｏｓ ｏｆ ｌｅａｆ ａｎｄ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍ ｎｕｔｒｉｅｎｔｓ ａｎｄ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｒａｔｉｏ

类别 Ｔｙｐｅ
变量 Ｖａｒｉａｂｌｅ

ｘ ｙ
Ｈ Ｒ２ Ｐ 等级 Ｇｒａｄｅ

Ｃｓｏｉｌ Ｃｌｅａｆ ９．００１ ０．２９５ ＜０．１００ 稳态

Ｎｓｏｉｌ Ｎｌｅａｆ ２．３２９ ０．８４９ ＜０．１００ 弱稳态

叶片 Ｌｅａｆ Ｐ ｓｏｉｌ Ｐ ｌｅａｆ ８．１２３ ０．０１９ ０．６２２ 绝对稳态

Ｃ ∶Ｎｓｏｉｌ Ｃ ∶Ｎｌｅａｆ ３．５４２ ０．１８０ ０．１１５ 绝对稳态

Ｃ ∶Ｐ ｓｏｉｌ Ｃ ∶Ｐ ｌｅａｆ ３．９２０ ０．８３９ ＜０．１００ 弱稳态

Ｎ ∶Ｐ ｓｏｉｌ Ｎ ∶Ｐ ｌｅａｆ １．９４９ ０．８８０ ＜０．１００ 弱敏感

Ｃｓｏｉｌ Ｃｍｉｃｒｏｂｅ ０．８３５ ０．７４２ ＜０．１００ 敏感

Ｎｓｏｉｌ Ｎｍｉｃｒｏｂｅ １．３１７ ０．８３８ ＜０．１００ 敏感

微生物生物量 Ｐ ｓｏｉｌ Ｐｍｉｃｒｏｂｅ ０．７９６ ０．１００ ０．２５２ 绝对稳态

Ｍｉｃｒｏｂｅ ｂｉｏｍａｓｓ Ｃ ∶Ｎｓｏｉｌ Ｃ ∶Ｎｍｉｃｒｏｂｅ ３．９７５ ０．０５１ ０．４１７ 绝对稳态

Ｃ ∶Ｐ ｓｏｉｌ Ｃ ∶Ｐｍｉｃｒｏｂｅ ２．５８５ ０．２３４ ＜０．１００ 弱稳态

Ｎ ∶Ｐ ｓｏｉｌ Ｎ ∶Ｐｍｉｃｒｏｂｅ １７．２４１ ０．０２０ ０．６１８ 绝对稳态

　 　 Ｈ， 内稳态指数， Ｈｏｍｅｏｓｔａｓｉｓ ｉｎｄｅｘ

３　 讨论

３．１　 植被恢复过程中叶片—土壤—微生物养分含量及其生态化学计量学特征

植物—土壤—微生物系统中 Ｃ、Ｎ、Ｐ 的积累和转化是陆地生态系统元素循环的基础和核心环节［２５］。 植
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被恢复会通过增加有机物归还、改变土壤理化环境等途径影响土壤养分［２６⁃２７］。 本研究中土壤 Ｃ、Ｎ 含量和微

生物生物量 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量均随着刺槐恢复年限的增加而增加，这与现有研究结果一致［２８］，说明植被恢复促进

了土壤养分积累和微生物养分转化；但土壤 Ｐ 含量没有发生显著变化。 随着恢复年限和土壤条件的变化，植
物叶片中的 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量及其平衡状态也会发生改变，结果显示不同年限刺槐叶片 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量平均值分别为

４１４．３６ ｇ ／ ｋｇ、２４．８９ ｇ ／ ｋｇ 和 ２．０３ ｇ ／ ｋｇ，其中叶片 Ｃ 含量低于全球陆生植物叶片碳平均含量 ４６４ ｇ ／ ｋｇ［２９］；变化

趋势随恢复年限增加先增加后降低，这与马任甜等发现的黄土高原刺槐林不同林龄间 Ｃ 含量表现为中龄林＞
成熟林＞幼龄林的趋势基本一致［３０］，主要可能是生长中后期叶片富含 Ｃ 的结构性物质积累导致 Ｃ 含量上

升［３０⁃３１］。 各恢复阶段叶片 Ｎ 含量均明显高于我国植物叶片平均 Ｎ 含量（１８．６０ ｇ ／ ｋｇ） ［３２］和黄土高原刺槐叶片

平均 Ｎ 含量（２１．６１ ｇ ／ ｋｇ） ［３３］，而叶片 Ｐ 含量接近甚至低于全球叶片 Ｐ 含量 （２．００ ｇ ／ ｋｇ） ［２９］和黄土高原刺槐叶

片平均 Ｐ 含量（２．０９ ｇ ／ ｋｇ） ［３３］，总体表现为氮含量丰富，而磷相对缺乏，尤其是生长 ３０ 年以后更加明显，这与

此前的相关研究结果一致［３４⁃３５］。
植物、土壤、微生物中的 Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ 计量学特征能够更好地反应恢复生态系统的养分限制和平衡状态［３６］。

土壤养分库是植物和微生物吸收养分的主要来源，本研究中土壤 Ｃ ∶Ｎ 随恢复年限增加先下降后上升，主要可

能是恢复前期刺槐根系固氮促使土壤氮素含量快速增加，而后期凋落物增加引起有机碳大量输入［３７］；Ｃ ∶Ｐ 和

Ｎ ∶Ｐ 均随恢复年限不断增加，主要是由于土壤 Ｃ、Ｎ 的持续增加而 Ｐ 没有显著变化导致［３０］。 土壤微生物生物

量 Ｃ ∶Ｎ、Ｃ ∶Ｐ 和 Ｎ ∶Ｐ 均随着恢复年限的增加呈波动变化，主要是由于植被恢复过程中微生物群落可通过自身

结构和代谢进行 Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ 计量学特征的调节［３８］。 叶片 Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ 计量学特征变化能够反映植物体从土壤中获取

养分和利用养分的能力，本研究中刺槐叶片 Ｃ ∶Ｎ 平均为 ２０．１１，明显高于黄土高原刺槐叶片 Ｃ ∶Ｎ 平均水平

（１６．２７） ［３０］，但低于全球叶片 Ｃ ∶Ｎ 平均值（２２．５） ［２９］。 Ｃ ∶Ｎ 随恢复年限增加而不断降低，说明叶片中 Ｎ 的吸

收和积累速率要快于 Ｃ。 叶片 Ｃ ∶Ｐ 和 Ｎ ∶Ｐ 均随着恢复年限的增加而增加，表明刺槐林地生长过程对 Ｐ 元素

的吸收利用效率不断增加；恢复 ４５ 年的刺槐叶片 Ｃ ∶Ｐ 和 Ｎ ∶Ｐ 分别为 ６３４．４８ 和 ３７．０３，明显高于全球叶片Ｃ ∶Ｐ
（５９５） ［３１］和全国植物叶片平均 Ｎ ∶Ｐ（３２） ［３２］；而现有研究表明植物叶片 Ｎ ∶Ｐ＞３５（转换质量比为 １６）可能导致

植物生长受到 Ｐ 限制［８］。 植物和微生物吸收的 Ｐ 元素主要来自于土壤，受土壤中 Ｐ 元素含量和有效性限制

较大［１９，３３］；而土壤中可供植物和微生物吸收的有效 Ｐ 元素主要来自磷酸盐分解，植物根系分泌物（如有机酸）
和微生物胞外酶（如碱性磷酸酶）会促进土壤 Ｐ 元素向活性态无机磷转化以利于吸收利用［３９］。 随植被恢复

年限的增加，植物生物量增加储存了大量从土壤吸收的 Ｐ 元素抵消了外界向土壤输入的 Ｐ 元素（如磷沉降），
从而导致土壤 Ｐ 含量的变化不显著。 同时，随生长年限的增加植物很容易从大气和土壤吸收固定 Ｃ、Ｎ，但土

壤可供植物吸收的有效 Ｐ 元素相对不足，从而造成了植物叶片 Ｃ ∶Ｐ 和 Ｎ ∶Ｐ 的升高，这在此前多项黄土高原

地区的研究中均被提出［３０，３５］，结合土壤养分的不协调变化，说明该区域植被恢复可能面临着生态系统养分失

衡的问题，Ｐ 元素可能成为黄土丘陵区刺槐生长后期的限制养分。
３．２　 植物和微生物生物量对土壤养分变化的响应及其稳态性

土壤是植物生长和微生物活动的重要基础条件，植物和微生物吸收的养分及其生态化学计量特征受到土

壤养分条件的强烈影响［３６］。 通过分析土壤养分指标与刺槐叶片和土壤微生物生物量 Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ 化学计量学特

征的关系发现，土壤 Ｃ、Ｎ 含量与除微生物 Ｎ ∶Ｐ 外的其他计量学指标显著相关（Ｐ＜０．０５），而土壤 Ｃ ∶Ｐ、Ｎ ∶Ｐ 也

与除微生物 Ｃ ∶Ｐ 和 Ｎ ∶Ｐ 外的其他指标显著相关（Ｐ＜０．０５），说明在植被恢复过程中土壤养分与植物和微生物

养分计量学特征存在较强的耦合关系，其中又以植物与土壤的关系更加紧密。
在面对土壤养分改变等外界环境因子变化时，植物和微生物通过内稳态调节来保持体内化学构成的稳

定［２，１６］，生物对体内元素的内稳态调节是生态化学计量学中的重要参数。 本研究中刺槐叶片的 Ｎ ∶Ｐ 内稳态

指数仅为 １．９４９，属于弱敏感型指标，远低于羊草及其他草原维管束植物地上部分的内稳态指数（分别为

４．６１—５．６１ 和 ３．０８—１４．０９） ［１４，１６］，表明刺槐叶片 Ｎ ∶Ｐ 容易受到土壤养分条件的影响而发生变化，进一步支持

了植物叶片 Ｎ ∶Ｐ 可以作为判定植物养分平衡状态的重要指标［８］，说明植物 Ｎ 和 Ｐ 的综合管理对生态系统过

７　 １５ 期 　 　 　 邓健　 等：黄土丘陵区刺槐叶片⁃土壤⁃微生物碳氮磷化学计量学及其稳态性特征 　
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程具有重要意义［６］。 刺槐叶片 Ｃ、Ｎ 和 Ｃ ∶Ｐ 相对于 Ｎ ∶Ｐ 的稳态性指数高，属于稳态或弱稳态指标，其中 Ｃ 主

要通过光和作用合成调节，而 Ｎ 主要通过根瘤菌固氮和根系吸收 Ｎ 素进行调节，在面对土壤养分变化时植物

能够调节这些指标在体内保持相对稳定状态，说明刺槐在研究区域具有较好的适应能力。 土壤微生物在应对

代谢底物养分条件变化时会通过自身化学计量学比、胞外酶、群落结构和代谢过程等多种途径进行调节，因此

能够维持微生物生物量 Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ 计量学特征的基本稳定［３８］，本研究结果也证实了微生物生物量 Ｃ ∶Ｎ、Ｃ ∶Ｐ 和

Ｎ ∶Ｐ 均具有相对较高的内稳态性。 随植被恢复年限的增加，土壤微生物生物量和多样性均会伴随着代谢底

物中 Ｃ 和 Ｎ 积累而显著增加［４０］，而 Ｃ 和 Ｎ 作为微生物体的基本结构性元素，也会随微生物群落的变化而变

化，由此导致了微生物生物量 Ｃ、Ｎ 稳态性指数均较低（０．８３５ 和 １．３１７），属于敏感型指标。
本研究中叶片 Ｐ、Ｃ ∶Ｎ 和微生物生物量 Ｐ、Ｃ ∶Ｎ、Ｎ ∶Ｐ 利用内稳态模型模拟结果不显著，拟合优度都比较

低（Ｒ２∈［０．０１９，０．１８０］），且这些指标的内稳态指数差异大（Ｈ∈［０．７９６，１７．２４１］），这在相关研究中也曾遇

到［５］，庾强等认为由于其检验不显著说明这些指标伴随着土壤养分变化的趋势不显著，说明这些指标具有绝

对稳定性［６，１６］。 如由于土壤 Ｐ 相对 Ｃ、Ｎ 处于缺乏状态，植物和微生物通过分泌磷酸酶等途径获取自身所需

的 Ｐ 元素［３８］，由此导致随着恢复年限增加，土壤 Ｐ 变化不显著但植物和微生物 Ｐ 不断积累，因而二者的关系

不能被内稳态模型很好地解释；而植物 Ｃ 和 Ｎ 可以从大气固定，因而对土壤养分的依赖程度也较低，造成 Ｃ ∶
Ｎ 随土壤 Ｃ ∶Ｎ 变化不显著。 然而需要注意的是，理想情况下分析误差是模型中指标变异的唯一来源，可以将

回归模拟不显著（Ｐ＞０．０５）的指标归为绝对稳定［４１］，但这种归类忽略了微生物或植物某一指标本身在环境中

是高度可变的情形，或者其与土壤指标之间不具有事实上的必然联系，这种情况下就无法期望通过内稳态模

型验证指标的内稳态性。 因此，也有研究认为拟合优度较低的指标内稳态指数不具有统计学意义，需要结合

长期观测和控制实验才能进一步揭示其稳态性特征［５，１４］。

４　 结论

（１）除土壤 Ｐ 含量外，叶片、土壤和微生物生物量 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量及其计量学特征其他指标均随着恢复年限

增加而发生显著变化，总体表现为增加趋势；人工刺槐林生长后期可能面临 Ｐ 限制。
（２）土壤 Ｃ、Ｎ、Ｃ ∶Ｐ、Ｎ ∶Ｐ 与大部分叶片和微生物生物量计量学指标关系紧密，说明在植被恢复过程中其

对植物和微生物生长具有重要作用。
（３）叶片和微生物生物量 Ｃ、Ｎ、Ｐ 及其计量学特征中大部分指标与土壤的关系能够被内稳态模型很好地

模拟（Ｐ＜０．０１）；其中叶片 Ｎ ∶Ｐ、微生物 Ｃ、Ｎ 对土壤养分变化较为敏感；其他指标比较稳定，说明植物和微生

物均会通过内稳态调节来改变自身元素构成以适应土壤养分变化，刺槐在黄土丘陵区具有较好的适应性；微
生物的内稳态指数低于刺槐，对土壤养分的变化更加敏感。
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