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摘要：为探讨退耕还草地生态化学计量特征随恢复年限的变化以及其对植物多样性的影响，选取黄土高原不同恢复年限退耕还

草地为研究对象，分别为农田（对照）、恢复 ８ ａ、１５ ａ、２５ ａ 和 ３５ ａ，测定了植物地上部分和土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量，并分析了其 Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ
化学计量特征与植物多样性之间的关系。 结果表明：（１）总体上，随着恢复年限的增加，植物地上部分 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量呈现增长趋

势，而其 Ｃ ∶Ｎ、Ｃ ∶Ｐ 以及 Ｎ ∶Ｐ 呈现降低趋势，其中 Ｃ 含量在恢复 ３５ ａ 时达到最大值（４３４．９５ ｇ ／ ｋｇ）；Ｎ 含量在农田阶段最高（２．２９
ｇ ／ ｋｇ），Ｐ 含量在恢复 ２５ ａ 时达到最高（１．２３ ｇ ／ ｋｇ）。 （２）土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量及 Ｎ ∶Ｐ 随恢复年限的增加总体上呈现增加趋势，Ｃ ∶Ｎ
呈现降低趋势，而 Ｃ ∶Ｐ 基本保持不变；土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量的最大值均出现在恢复 ３５ ａ，其值分别为 １０．９４ ｇ ／ ｋｇ、０．０７ ｇ ／ ｋｇ、０．０６ ｇ ／
ｋｇ。 （３）随着植物地上部分 Ｃ 含量和 Ｃ ∶ Ｎ 的增加，Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｅｉｎｅｒ 指数降低；植物地上部分 Ｃ 含量和土壤 Ｐ 含量是影响

Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数的主要因子，其与植物地上部分 Ｃ 含量负相关，而与土壤 Ｐ 含量显著正相关；Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数与土壤 Ｎ 含量、Ｎ ∶
Ｐ、Ｃ ∶Ｐ 以及植物地上部分 Ｃ 含量等因子正相关；Ｍａｒｇａｌｅｆ 指数与植物地上部分 Ｎ 含量、Ｐ 含量等因子正相关。 研究表明草地恢

复中植物和土壤Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ化学计量特征对植物多样性具有重要的影响。
关键词：退耕还草地；生态化学计量特征；植物多样性；内稳态；黄土高原
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在干旱和半干旱生态系统中，自然条件下的草地恢复被认为是控制土壤侵蚀、改善土壤质量、提高植物和

生态系统健康的有效途径［１］，而植物多样性恢复是植被恢复过程中的直接体现［２］，因此，植被恢复过程可以

通过植物功能群的组成和植物多样性的变化来反映［３］。 碳（Ｃ）、氮（Ｎ）、磷（Ｐ）是生物体细胞结构组成和功

能代谢中最重要的元素，也是植物生长的必需元素，其在植物生长和各种生理调节过程中起着重要的作

用［４］，Ｃ、Ｎ、Ｐ 之间互相作用和耦合关系对维持植物良好生长和生态系统可持续发展具有重要意义［５］。 生态

化学计量比是近年来生态学研究的热点之一［６］，Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ计量比与植物体的生长、物种多样性、群落结构与动

态以及生态系统过程的联系紧密［７⁃８］，借助生态化学计量比特征不仅可以判断植物养分限制状况，还能揭示

植物对 Ｃ、Ｎ、Ｐ 的利用策略［９］。 因此，阐明生态系统中植物⁃土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 化学计量特征对植物多样性的影响，
对了解退耕还草地恢复过程中生态系统的结构和功能的变化具有重要的意义。

现有研究关于退耕还草地恢复过程中植物多样性的变化规律已有了基本一致的结论，即在恢复前期，随
着恢复年限的增加植物多样性增加，在恢复后期，当群落中优势种地位突出时，植物多样性会降低［１０］，群落中

物种多样性最大值可能出现在草地恢复的中后期［１１］。 植物和土壤化学计量特征是影响植物多样性的因子之

一，不同群落中的植物，其生长率与植物生态化学计量特征变化有关［７， １２］，且植物 Ｎ ∶Ｐ 变化通过限制植物的

生长［１３］，进而影响群落中植物多样性［１４］。 另外，杨祥祥等［１５］在对沙地植物和土壤化学计量特征影响物种多

样性的研究发现，在沙地植物群落中，沙柳（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ）群落和油蒿（Ｓａｌｉｘ ｐｓａｍｍｏｐｈｉｌａ）群落的物种多

样性随植物 Ｃ ∶Ｎ 的增大而减小，而油蒿（Ｓ． ｐｓａｍｍｏｐｈｉｌａ）群落的物种多样性随植物 Ｎ ∶Ｐ 的增大而增大；物种

多样性随沙地土壤 Ｃ ∶Ｎ 比和 Ｎ ∶Ｐ 比的增加而增大［１６］。 然而，目前的研究仍存在一些问题：一方面，研究多集

中在化学计量特征或物种多样性上，但从生态化学计量学角度对群落植物多样性方面进行探讨的研究相对较

少［１７］；另一方面，研究多关注某一组分（植物、土壤或微生物），从植物和土壤两方面，同时关注 Ｃ、Ｎ、Ｐ 及其化

学计量比与植物多样性的关系的研究也比较缺乏［１８⁃１９］。
黄土高原丘陵沟壑区，生态环境十分脆弱，水土流失造成表层土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 的大量流失［２０］，同时，土壤养

分流失导致土地生产力大幅下降，降低了地表植被凋落物和根系养分与土壤之间的输入和周转，这两个过程

直接和间接影响土壤的 Ｃ、Ｎ、Ｐ 化学计量特征，而土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 化学计量特征又反过来影响群落中物种组成和

植物多样性。 但随着退耕还草地恢复年限的变化，导致恢复过程中植物⁃土壤系统养分循环及其与植物多样

性的关系尚不明确，研究不同恢复年限草地植物⁃土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 及其化学计量比对植物多样性的影响，有助于
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理解植物和土壤养分与植物多样性之间的互馈机制。 本研究在黄土高原丘陵沟壑区纸坊沟流域，选取农田弃

耕后自然恢复 ８ ａ、１５ ａ、２５ ａ 和 ３５ ａ 的草地，分析草地恢复中植物⁃土壤化学计量特征和植物多样性的动态变

化，并探讨植物⁃土壤化学计量特征对植物多样性的影响，以期为黄土高原地区草地恢复与管理提供科学

依据。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

研究区位于陕西省延安市安塞区纸坊沟流域（３６° ４４′—３６° ５１′ Ｎ， １０９°１５′ —１０９°１８′ Ｅ），海拔 １１４４—
１３０７ ｍ。 该地区在气候划分上属于温带半干旱气候，年均温 ９．１ ℃，年均降水量 ５０３ ｍｍ，年日照时数 ２３００—
２４００ ｈ，无霜期 １６０ ｄ 左右。 纸坊沟属于黄土高原典型丘陵沟壑区，土壤主要为黄土母质发育形成的黄绵土，
因此极易受到侵蚀而造成水土流失严重。 该区的主要造林树种有刺槐（Ｒｏｂｉｎｉａ ｐｓｅｕｄｏａｃａｃｉａ）、油松（Ｐｉｎｕｓ
ｔａｂｕｌｉｆｏｒｍｉｓ），侧柏 （ Ｐｌａｔｙｃｌａｄｕｓ ｏｒｉｅｎｔａｌｉｓ） 等；灌木主要有沙棘 （Ｈｉｐｐｏｐｈａｅ ｒｈａｍｎｏｉｄｅｓ）、胡枝子 （ Ｌｅｓｐｅｄｅｚａ
ｂｉｃｏｌｏｒ）、绣线菊（Ｓｐｉｒａｅａ ｓａｌｉｃｉｆｏｌｉａ）等；草本植物有铁杆蒿（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｇｍｅｌｉｎｉｉ）、大针茅（Ｓｔｉｐａ ｇｒａｎｄｉｓ）、长芒草

（Ｓｔｉｐａ ｂｕｎｇｅａｎａ）、白羊草 （ Ｂｏｔｈｒｉｏｃｈｌｏａ ｉｓｃｈａｅｍｕｍ）、阿尔泰狗娃花 （Ｈｅｔｅｒｏｐａｐｐｕｓ ａｌｔａｉｃｕｓ）、二裂委陵菜

（Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）、茭蒿（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｌｅｕｃｏｐｈｙｌｌａ）等；农田主要是玉米（ Ｚｅａ ｍａｙｓ）等。
１．２　 试验设计和采样

２０１５ 年 ８ 月，以农田弃耕后进行自然恢复的草地为研究对象，选取土壤类型和立地条件相似、受外界干

扰程度较低的、分别恢复 ８ ａ、１５ ａ、２５ ａ 和 ３５ ａ 的自然草地，以农田（玉米地）为对照，并将整个恢复年限划分

为不同的时期，分别为恢复前期（恢复 ０—８ ａ）、恢复中后期（恢复 １５—２５ ａ）和恢复后期（恢复 ３５ ａ）。 各恢复

年限的退耕还草地分别设置 ３ 个立地相似的重复样地，每个样地内设置 ２０ ｍ×２０ ｍ 大小的样方，在每个样方

的中心和对角线设置 ３ 个 １ ｍ×１ ｍ 的小样方进行草本调查，调查项目包括物种、株数、高度、盖度及群落高

度。 调查结束后将小样方中所有草本植物分物种采集地上部分（枝叶）带回实验室进行养分分析。 在每个样

方内随机选取 ３ 个采样点，去除地表枯落物和植物残体后，用直径为 ５ ｃｍ 的土钻取地表 ０—２０ ｃｍ 的土壤，将
３ 个采样点的土壤混合过 ２ ｍｍ 筛后在室温下自然风干保存用于测定土壤养分。
１．３　 样品分析

草本植物地上部分养分含量为调查样方内所有草本植物地上部分养分含量的加权平均值，每个物种枝叶

生物量为加权因子，计算出草地养分含量后再计算其化学计量比值。 每个样地中土壤的数据是 ３ 个重复样品

的平均值。 采用重铬酸钾－外加热法测定植物地上部分和土壤的有机碳（ＳＯＣ）含量［２１］；采用凯氏定氮法测定

土壤和植物地上部分的全氮（ＴＮ）含量［２２］，用钼酸铵比色法测定全磷（ＴＰ） ［２３］。
１．４　 功能群的划分

采用两种植物功能群划分方法对不同恢复年限的退耕还草地群落中的植物进行划分：根据植物不同的生

长类型，划分为禾草类（ｇｒａｍｉｎｏｉｄｓ）、豆科类（ｌｅｇｕｍｅｓ）和杂草类（ｆｏｒｂｓ） ［２４］；根据不同的光合途径，划分为 Ｃ３植

物和 Ｃ４植物［２５］。 通过分析和比较其重要值得出功能群在群落结构中的所发挥的作用。
１．５　 数据处理和统计分析

１．５．１　 物种多样性

重要值测度：计算样地内草本植物的物种多样性，计算公式如下：
重要值（ ＩＶ）＝ （相对密度＋相对盖度＋相对高度） ／ ３［２６］ （１）

多样性测度：本研究中选用 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｎｅｒ 指数（Ｈ）、Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数（Ｈ′）、Ｍａｒｇａｌｅｆ 指数（Ｒ）和 Ｐｉｅｌｏｕ 均

匀度指数（Ｊｓｗ）表征物种多样性［２７⁃２９］，计算公式如下：

Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｎｅｒ 指数： Ｈ ＝－ ∑Ｐ ｉ
２ ｌｎＰ ｉ （２）

Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数： Ｈ、 ＝ １ － ∑Ｐ２
ｉ （３）
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Ｍａｒｇａｌｅｆ 指数： Ｒ ＝ Ｓ （４）
Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数： Ｊｓｗ ＝ Ｈ ／ ｌｎＳ （５）
式中，Ｐ ｉ指样方中第 ｉ 种物种的相对重要值，Ｓ 指样方中的总物种数。

１．５．２　 内稳态指数

内稳态指数（Ｈｏｍｅｏｓｔａｓｉｓ ｉｎｄｅｘ，Ｈ）采用生态化学计量内稳性模型计算［３０］：

Ｈ ＝ ｌｇ（ｘ）
ｌｇ（ｙ） － ｌｇ（ｃ）

（６）

式中，ｙ 表示样地中植物地上部分的 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量及其化学计量比 Ｃ ∶Ｎ、Ｃ ∶Ｐ 和 Ｎ ∶Ｐ，ｘ 表示对应的土壤中 Ｃ、
Ｎ、Ｐ 含量及其化学计量比，ｃ 是常数。 为方便统计，多用 １ ／ Ｈ 来衡量内稳性的强弱［３１］，上式中 １ ／ Ｈ 可表示为

ｌｇ （ｘ）和 ｌｇ （ｙ）回归方程的斜率。 按照 Ｐｅｒｓｓｏｎ 等［３２］的分类，当模型模拟的结果显著时，将 １ ／ Ｈ 划分为四个类

型：０＜１ ／ Ｈ＜０．２５ 表示内稳态；０．２５＜１ ／ Ｈ＜０．５ 表示弱内稳态；０．５＜１ ／ Ｈ＜０．７５ 表示弱敏感态；１ ／ Ｈ＞０．７５ 表示敏感

态。 而当模型模拟的结果不显著时，则认为存在绝对稳态。
１．５．３　 统计分析

采用 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ ２０１０ 进行数据整理和计算；用 ＳＰＳＳ ２０．０ 进行统计分析，采用单因素方差分析（Ｏｎｅ⁃
Ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）检验不同恢复年限植物和土壤化学计量特征的差异，并用 Ｄｕｎｃａｎ 法进行多重比较，显著性水平

为 Ｐ ＜ ０．０５；同时用逐步多元回归（ＳＴＥＰＷＩＳＥ） 方法分析不同恢复年限群落物种多样性指数与植物地上及土

壤化学计量特征之间的关系；用 Ｏｒｉｇｉｎ ２０１８ 作图；采用 Ｃａｎｏｃｏ ５ 进行冗余分析（ＲＤＡ）。

２　 结果分析

２．１　 退耕还草地群落特征的动态变化

２．１．１　 植物功能群组成的变化

各恢复年限中，物种组成比例最大的是杂草类，其次是禾草类，比例最小的豆科类，仅在恢复 ３５ ａ 时豆科

类的比例高于禾草类（２１．６％ ＞ １６．９％）（图 １）。 根据重要值大小发现，在植被恢复前期（恢复 ８ ａ），禾草类植

物在群落中占优势，其次是杂草类，随着恢复年限的增加，杂草类逐渐在群落中占优势，在植被恢复后期（恢
复 ３５ ａ），重要值表现为杂草类（０．８）＞ 豆科类（０．１１）＞ 禾草类（０．０９）。 根据不同光合途径（Ｃ３和 Ｃ４）来看，在
整个恢复阶段，Ｃ３植物种类在群落所有植物种中所占的比例均大于 Ｃ４植物，且随着恢复年限的增加，Ｃ３植物

的比例逐渐增大，而 Ｃ４植物的比例逐渐减少。 物种重要值的变化跟 Ｃ３ 、Ｃ４植物种数分别占总物种数的比例呈

现相同的趋势。
２．１．２　 植物群落特征的变化

随着草地恢复，群落中恢复后期的铁杆蒿（ Ｔ． ｖｕｌｇａｒｅ）、长芒草（ Ｓ． ｂｕｎｇｅａｎａ） 和北京隐子草（Ｋｅｎｇｉａ
ｈａｎｃｅｉ）逐渐代替前期的冰草（Ａｇｒｏｐｙｒｏｎ ｃｒｉｓｔａｔｕｍ）成为群落的优势种（表 １）；植物地上部分的生物量以及群落

高度、群落盖度都呈现逐渐上升趋势，在整个恢复阶段，生物量、群落高度及群落盖度分别增加了 ６０％、３４％和

５３％（表 １）；群落植物多样性指数随着恢复年限的变化而变化，具体来看，Ｍａｒｇａｌｅｆ 指数、Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｅｉｎｅｒ 指

数、Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数和均匀度指数在恢复前期经过一段时间的增长后于恢复中后期（１５—２５ ａ）达到最大值，分别

为 ８．２２、１．６３、０．７３ 和 ０．８２，至恢复后期又呈现下降的趋势，因此植物多样性指数总体呈现“抛物线”趋势。
２．２　 退耕还草地植物⁃土壤化学计量特征的变化

恢复年限对植物地上部分的 Ｃ、Ｎ 含量有极显著的影响（Ｐ ＜ ０．００１），对 Ｃ ∶Ｎ、Ｎ ∶Ｐ 有显著影响（Ｐ ＜ ０．０５）
（图 ２）。 随着恢复年限的增加，植物地上部分 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量呈现增长趋势，其中，植物地上部分 Ｃ 含量在恢复

３５ ａ 后达到最大值（４３４．９５ ｇ ／ ｋｇ）；Ｎ 含量在农田阶段最高（２．２９ ｇ ／ ｋｇ），经过一个短暂的降低后又开始缓慢上

升；Ｐ 含量从农田开始也经过一段时间的降低后在恢复 ２５ ａ 时达到最高（１．２３ ｇ ／ ｋｇ）；而植物地上部分的

Ｃ ∶Ｎ、Ｃ ∶Ｐ 以及 Ｎ ∶Ｐ 呈现降低趋势，Ｃ ∶Ｎ、Ｃ ∶Ｐ 在恢复 ８ ａ 后达到最大值，Ｎ ∶Ｐ 在农田阶段时最高。
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图 １　 退耕还草地植物功能群组成随恢复年限的变化

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｒｏｕｐ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｒｅｃｏｖｅｒｙ ｙｅａｒｓ ｓｉｎｃｅ ｒｅｔｕｒｎｉｎｇ ｆａｒｍｌａｎｄ ｔｏ ｇｒａｓｓｌａｎｄ

不同的小写字母表示不同恢复年限之间差异显著（Ｐ ＜ ０．０５）

表 １　 退耕还草地植物群落特征的变化（平均值±标准差）

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｓｉｎｃｅ ｒｅｔｕｒｎｉｎｇ ｆａｒｍｌａｎｄ ｔｏ ｇｒａｓｓｌａｎｄ （ｍｅａｎ ± ｓｔａｎｄａｒｄ ｄｅｖｉａｔｉｏｎ）

群落类型
Ｃｏｎｍｕｎｉｔｙ

ｔｙｐｅ

地上生物量
Ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ
ｂｉｏｍａｓｓ ／ ｇ

群落高度
Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ
ｈｅｉｇｈｔ ／ ｃｍ

群落盖度
Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ
ｃｏｖｅｒ ／ ％

Ｍａｒｇａｌｅｆ 指数
Ｍａｒｇａｌｅｆ
ｉｎｄｅｘ

Ｓｈａｎｎｏｎ⁃
ｗｉｎｎｅｒ 指数
Ｓｈａｎｎｏｎ⁃
ｗｉｎｎｅｒ
ｉｎｄｅｘ

Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数
Ｓｉｍｐｓｏｎ
ｉｎｄｅｘ

Ｐｉｅｌｏｕ
ｉｎｄｅｘ

优势种
Ｄｏｍｉｎａｎｔ
ｓｐｅｃｉｅｓ

Ｐ８ ９２．３＋２０．３８ｃ ４２．３８＋６．３３ｂ ３０．５３＋６．２４ｃ ７＋２．４５ａｂ １．４０＋０．４６ａ ０．６４＋０．１７ａ ０．７６＋０．１６ａ 冰草 Ａｇｒｏｐｙｒｏｎ ｃｒｉｓｔａｔｕｍ

Ｐ１５ １４７．７４＋４１．４３ｂ ５２．６７＋１６．３３ａｂ ４２．６８＋１６．５９ｂｃ ８．２２＋１．１３ａ １．６３＋０．２４ａ ０．７３＋０．０９ａ ０．７８＋０．０８ａ 铁杆蒿 Ｔｒｉｐｏｌｉｕｍ ｖｕｌｇａｒｅ

Ｐ２５ １５４．５６＋４２．５２ｂ ５８．６７＋１７．５２ａ ５３．３７＋１２．１６ａｂ ６．８９＋２．４７ａｂ１．５５＋０．３８ａ ０．７３＋０．１ａ ０．８２＋０．０８ａ 铁杆蒿 Ｔｒｉｐｏｌｉｕｍ ｖｕｌｇａｒｅ

Ｐ３５ ２３１．７８＋５６．２８ａ ６４．１４＋１１．８０ａ ６５．５８＋１５．０６ａ ５．５６＋１．７１ｂ １．３４＋０．３３ａ ０．６７＋０．１ａ ０．８０＋０．０９ａ
铁杆蒿⁃长芒草⁃北京隐子草
Ｔｒｉｐｏｌｉｕｍ ｖｕｌｇａｒｅ⁃Ｓｔｉｐａ
ｂｕｎｇｅａｎａ⁃Ｋｅｎｇｉａ ｈａｎｃｅｉ

　 　 Ｐ８，Ｐ１５，Ｐ２５，Ｐ３５分别代表自然恢复 ８ ａ、１５ ａ、２５ ａ 和 ３５ ａ 的退耕还草地；不同的小写字母表示不同恢复年限之间差异显著（Ｐ ＜ ０．０５）

恢复年限对土壤的 Ｐ 含量以及 Ｃ ∶Ｎ 有显著的影响（Ｐ ＜ ０．０５）（图 ２）。 整体上，土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量呈现增

加趋势，其中，Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量的最大值均出现在恢复 ３５ ａ，分别为 １０．９４、０．０７ 和 ０．０６ ｇ ／ ｋｇ；土壤 Ｃ ∶Ｎ 整体上随

草地恢复年限的增加而降低；Ｃ ∶Ｐ 基本保持不变，而土壤 Ｎ ∶Ｐ 随着草地恢复整体呈增加趋势，在恢复 ３５ ａ 达

到最大值。
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２．３　 退耕还草地植物生态化学计量的内稳性特征

为了探究植物生态化学计量内稳性，本研究分析了植物地上部分 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量及其化学计量比跟相应的

土壤资源之间的关系（图 ３）。 结果表明，ｌｇ （ＣＡ）与 ｌｇ （ＣＳ）、ｌｇ （ＮＡ）与 ｌｇ （ＮＳ）、ｌｇ （Ｃ ∶ＮＡ）与 ｌｇ （Ｃ ∶ＮＳ）以及

ｌｇ （Ｃ ∶ＰＡ）与 ｌｇ （Ｃ ∶Ｐ Ｓ） 之间利用稳态性模型模拟结果不显著（Ｐ ＞ ０．０５），因此认为植物地上部分的 Ｃ、Ｎ、
Ｃ ∶Ｎ和 Ｃ ∶Ｐ 在不同的恢复年限存在绝对稳态；而 ｌｇ （ＰＡ）与 ｌｇ （Ｐ Ｓ）和 ｌｇ （Ｎ ∶ＰＡ）与 ｌｇ （Ｎ ∶Ｐ Ｓ） 之间的模拟结

果显著（Ｐ ＜ ０．０５），其中，ｌｇ （ＰＡ）与 ｌｇ （Ｐ Ｓ）的回归方程斜率（１ ／ Ｈ）为 １．７５，表明植物地上部分 Ｐ 属于敏感态

指标，而 ｌｇ （Ｎ ∶ＰＡ）与 ｌｇ （Ｎ ∶Ｐ Ｓ）的回归方程斜率（１ ／ Ｈ）为－０．６６，因此以 １ ／ Ｈ 的绝对值来表征植物地上部分

Ｎ ∶Ｐ 的内稳性，表明其属于弱敏感态指标。

图 ３　 植物生态化学计量的内稳性特征

Ｆｉｇ．３　 Ｉｎｔｅｒｎａｌ ｈｏｍｅｏｓｔａｓｉｓ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ

“Ａ”：植物地上部分；“Ｓ”：土壤

２．４　 植物多样性与植物、土壤化学计量特征的相关性分析

ＲＤＡ 分析结果显示（图 ４），群落物种多样性指数与植物和土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 及其化学计量比在第 １、２ 轴上的

解释率分别为 ６１．２％和 ２３．１％。 群落高度与植物地上部分 Ｃ ∶Ｎ、Ｃ ∶Ｐ 及土壤 Ｎ 含量等因子正相关，其中，植物

地上部分 Ｎ 含量、Ｐ 含量、Ｃ ∶Ｎ 和 Ｃ ∶Ｐ 达到显著水平（Ｐ ＜ ０．０５）；群落盖度与土壤 Ｃ 含量、Ｎ 含量、Ｐ 含量、
Ｃ ∶Ｐ、Ｃ ∶Ｎ 及植物地上部分 Ｃ 含量等因子均正相关，仅土壤 Ｃ 含量达到显著水平（Ｐ ＜ ０．０５）；Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｅｉｎｅｒ
指数与 Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数均与植物地上部分 Ｎ 含量、Ｐ 含量及土壤 Ｐ、Ｃ ∶Ｎ 等因子正相关，与植物地上部分 Ｎ 含

量、土壤 Ｐ 的相关性较大，其中 Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数与土壤 Ｐ 显著相关（Ｐ＜ ０．０５）；均匀度指数与土壤 Ｎ 含量、Ｎ ∶Ｐ、
Ｃ ∶Ｐ以及植物地上部分 Ｃ 含量等因子正相关；Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数与植物地上部分 Ｎ 含量、Ｐ 含量等因子正相关。

为揭示各因子对植物多样性指数影响的相对重要性，对 ＲＤＡ 分析的因子进一步进行逐步回归分析表明

（表 ２），影响群落高度的主要因素是植物地上部分 Ｃ ∶Ｐ 和土壤 Ｎ 含量；影响群落盖度的主要因素是土壤 Ｃ 含

量和植物地上部分 Ｃ 含量；影响 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｅｉｎｅｒ 指数的主要因素是植物地上部分 Ｃ 含量和 Ｃ ∶ Ｎ；影响
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图 ４　 植物多样性与植物、土壤化学计量特征的 ＲＤＡ 分析

　 Ｆｉｇ．４　 ＲＤＡ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ

ｏｆ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｏｉｌ

“Ａ”：植物地上部分；“Ｓ”：土壤；Ｃ ∶有机碳；Ｎ ∶全氮；Ｐ：全磷；Ｃ ∶Ｎ ∶

碳氮比；Ｃ ∶Ｐ：碳磷比；Ｎ ∶Ｐ：氮磷比

Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数主要因素是植物地上部分 Ｃ 含量和土壤 Ｐ
含量。

３　 讨论

３．１　 退耕还草地植物群落的变化

随着退耕还草地恢复年限的增加，群落盖度和群落

高度均逐渐增大，而群落植物多样性指数均呈现不同程

度的变化，产生这种变化的原因在于随着恢复年限的增

加，群落结构的变化以及土壤理化性质的改善影响植物

的生长和种类组成，进而影响植物的多样性特征［３３］。
根据不同恢复年限群落中植物功能群（图 １）的变化特

征和物种多样性指数（表 １）的变化规律，可将研究区草

地自然恢复的过程大致划分为 ３ 个阶段：
第一个阶段为农田至恢复 ８ ａ 左右。 杂草类植物

在群落所有物种中所占的比例最大，而禾草类植物冰草

（Ａ． ｃｒｉｓｔａｔｕｍ）在群落中属于优势种，并伴有少量的豆科

植物。 根据不同的光合途径来看，Ｃ３植物占绝对优势，
而 Ｃ４植物的比例在整个恢复阶段中最高，从植物生理

特征角度分析，由于 Ｃ４植物具有较高的光饱和点以及

较低的 ＣＯ２补偿点等特点，因此其在应对相同的外界资源时往往对水分及养分等重要资源的利用效率高于

Ｃ３植物［３４］，因此在该阶段中，草地生态系统会以较多的 Ｃ４植物作为抵抗策略来维持自生的稳定发展，但此时

植物种类不多，多样性指数较低。

表 ２　 植物和土壤化学计量特征影响植物多样性的多元线性回归分析

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｍｕｌｔｉ⁃ｆａｃｔｏｒｓ ｌｉｎｅａｒ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ａｎｄ ｓｏｉｌ ａｎｄ ｐｌａｎｔ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

多样性指数
Ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘ

多元回归方程
Ｍｕｌｔｉ⁃ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｅｑｕａｔｉｏｎ ｓｉｇ

群落高度 Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｈｅｉｇｈｔ Ｙ＝ ０．１Ａ－Ｃ ∶Ｐ ＋ ５８７．６１４Ｓ⁃Ｎ－２２．０３６ ０．００５∗∗

群落盖度 Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｃｏｖｅｒ Ｙ＝ ４．３３８Ｓ⁃Ｃ ＋ ０．５０２Ａ－Ｃ － ２０２．４３ ０．０１５∗

Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｅｉｎｅｒ 指数 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｅｉｎｅｒ ｉｎｄｅｘ Ｙ＝－０．００４Ａ－Ｃ ∶Ｎ － ０．０１Ａ－Ｃ ＋ ６．６０９ ０．０１６∗

Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数 Ｓｉｍｐｓｏｎ ｉｎｄｅｘ Ｙ＝ １４．４８７Ｓ⁃Ｐ － ０．００３Ａ－Ｃ ＋ １．３０１ ０．０１２∗

　 　 “Ａ”：植物地上部分；“Ｓ”：土壤；Ｃ ∶有机碳；Ｎ ∶全氮；Ｐ：全磷；Ｃ ∶Ｎ ∶碳氮比；Ｃ ∶Ｐ：碳磷比；Ｎ ∶Ｐ：氮磷比；Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数和均匀度指数，在多元线

性回归过程中没有变量进入方程，故结果未列出；∗Ｐ ＜ ０．０５；∗∗Ｐ ＜ ０．０１

第二个阶段为草地恢复 １５—２５ ａ 左右。 随着恢复年限的增加，到了恢复中后期，由于环境条件趋于稳

定，物种种类及其数量明显增多，包括豆类植物，但 Ｃ４植物的比例逐渐减少，最终形成铁杆蒿（Ｔ． ｖｕｌｇａｒｅ）等多

年生草本群落，该结果与秦伟等［３５］ 的研究结果基本一致。 因此该阶段植物的 Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数、Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｅｉｎｅｒ
指数、Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数和均匀度指数均呈现增长趋势。

第三个阶段为草地恢复 ３５ ａ 左右。 在第二阶段以后，由于物种增多，种间竞争增强，导致个别物种逐渐

占据优势地位而部分种群逐渐退化并消失，因此到了该阶段，植物的 Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数、Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｅｉｎｅｒ 指数、
Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数和均匀度指数下降，而群落优势种又开始向少数物种集中，此时形成了铁杆蒿（Ｔ． ｖｕｌｇａｒｅ）⁃长芒

草（Ｓ． ｂｕｎｇｅａｎａ）⁃北京隐子草（Ｋ． ｈａｎｃｅｉ）群落。 李裕元等［１１］在对乔木层、灌木层和草本层的研究中也发现了

这一演替趋势，反映了植物在草地恢复过程中由于环境变化和种间竞争而导致种群结构的变化。
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３．２　 退耕还草地植物和土壤化学计量特征动态变化

土壤是植物生长发育的基础，其养分供应量对植物的生存和生长起到至关重要的作用，同时，植物枯枝落

叶经过微生物的作用可将部分养分归还土壤，因此，植物⁃土壤系统中 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［３６］。 本研究中，随着植被恢复，植物地上部分 Ｃ 含量增高，这与现有研究结果一

致［３７］，说明在草地恢复过程中植物地上部分持续积累富含 Ｃ 的结构性物质。 而 Ｎ、Ｐ 含量总体上呈现增加趋

势，高德新等［３８］在对黄土高原刺槐（Ｒ． ｐｓｅｕｄｏａｃａｃｉａ）、柠条（Ｃａｒａｇａｎａ Ｋｏｒｓｈｉｎｓｋｉｉ）和草地的研究中也发现随着

恢复年限的增加草地植物叶片的 Ｎ、Ｐ 含量显著增加。 植物地上部分 Ｎ 含量的增加可能跟豆科类植物根系的

固氮作用相关［３９］，而植物地上部分 Ｐ 含量随着恢复年限的增加而增加可能与杂草类植物的增加有关。 寿命

短、生长快的杂草类植物，其叶片通常需要更高的 Ｐ 含量来保证其细胞内有大量的核糖体，进而高效的合成

植物快速生长所必需的蛋白质，而其高 Ｎ 含量保障了合成蛋白质所需要的原料［４０⁃４１］。 本研究中土壤 Ｃ 含量

随着恢复年限的增加而增加，有大量的研究表明土壤 Ｃ 含量随恢复年限的变化而增加［４２⁃４４］，其原因可能是植

物群落组成和结构随着恢复年限的增加不断变化，凋落物以及根系的数量和质量逐渐增多，因此，土壤物理、
化学及生物学性质受到影响，从而影响到了土壤 Ｃ 的矿化过程［４５］。 另外，土壤 Ｎ 含量也随恢复年限的增加

而增加，可能受到凋落物养分释放的影响，说明植被恢复促进了 Ｎ 积累。 土壤 Ｐ 含量除在恢复前期呈现下降

趋势外，其含量随恢复年限的增加而增加，该结果与辜翔等［４３］ 的研究结果一致，原因在于恢复前期植物对 Ｐ
的高需求和凋落物的低输入导致该时期土壤 Ｐ 含量下降，而恢复中期以后随着植物多样性和生物量的增加，
随凋落物归还到土壤中的 Ｐ 增多，导致土壤 Ｐ 含量有所提高。

植物和土壤生态化学计量比是研究恢复生态系统养分限制和平衡状态的重要方法［４６］。 植物叶片 Ｃ ∶Ｎ
和 Ｃ ∶Ｐ 可以用来反映植物的生长状况，其与植物生长的速率呈负相关关系［４７］。 本研究结果表明，植物地上

部分 Ｃ ∶Ｎ 和 Ｃ ∶Ｐ 随恢复年限的增加总体呈现先增大后减小的趋势，主要是因为在恢复前期植物地上部分 Ｃ
含量增加的过程中 Ｎ、Ｐ 含量都在减少，而草地恢复后期生长相对较快，植物 Ｎ、Ｐ 含量均开始增加。
Ｋｏｅｒｓｅｌｍａｎ 和 Ｍｅｕｌｅｍａｎ［４８］提出：当植物 Ｎ ∶Ｐ ＞ １６ 时，植物的生长受 Ｐ 限制；Ｎ ∶Ｐ ＜ １４ 时，植物的生长受 Ｎ 限

制；而 Ｇüｓｅｗｅｌｌ 则把 １０ 和 ２０ 作为 Ｎ ∶Ｐ 阈值的临界点［４９］。 尽管存在这些分歧，但本研究中，植物地上部分 Ｎ ∶
Ｐ 总体上呈现下降趋势，且比值远低于 １０，说明该地区植物在恢复过程中主要受 Ｎ 限制，可能是由于土壤 Ｎ
含量在草地恢复期间持续消耗所导致的。 作为植物生长发育的基础，土壤的 Ｃ ∶Ｎ、Ｃ ∶Ｐ 和 Ｎ ∶Ｐ 可作为评价其

养分状况的重要指标［５０］。 本研究发现，土壤 Ｃ ∶Ｎ 总体上随着草地恢复呈现下降趋势，Ｃ ∶Ｐ 基本不变，而 Ｎ ∶Ｐ
呈现增大趋势，可能是因为植物通过吸收和释放土壤中的 Ｃ、Ｎ、Ｐ 进而改变其在土壤中的比例，亦或因为群落

中物种组成和结构的变化引起土壤中 Ｃ、Ｎ、Ｐ 的不平衡性，进而引起土壤 Ｃ ∶Ｎ、Ｃ ∶Ｐ、Ｎ ∶Ｐ 的变化［５１］。
３．３　 退耕还草地植物化学计量内稳性动态变化及影响因素

草地恢复后，当土壤养分等外界环境因子发生改变时，植物通过维持内部化学组成的相对稳定，使其内部

环境的变化保持在较小的范围，这是一个动态的平衡，即植物形成了内稳态机制［３０］。 本研究中，在不同的恢

复年限，植物地上部分的 Ｃ、Ｎ、Ｃ ∶Ｎ 和 Ｃ ∶Ｐ 存在绝对稳态，说明这些指标随着土壤养分变化而变化的趋势不

显著，但是植物地上部分 Ｐ 属于敏感型指标，受土壤 Ｐ 含量变化的影响较大，而其 Ｎ ∶Ｐ 属于弱敏感型指标。
该结果与陈婵等［３７］对中亚热带植物内稳性特征的研究结果不一致，原因可能是研究地区环境差异导致植物

的限制性养分元素不同，湖南省中东部土壤主要受 Ｐ 限制。 限制性养分元素稳定性假说认为：“由于生理和

养分平衡的制约，限制性养分元素在植物体内的含量具有相对稳定性，对环境变化的响应也较为稳定” ［３０］。
本研究区域土壤中 Ｎ 含量相对较低，因此，地上部分 Ｎ 的内稳性大于 Ｐ。 另外，本研究发现植物地上部分 Ｎ ∶
Ｐ 的内稳性指数为负值，与以往通过野外试验测算出有机体的化学计量内稳性指数为负值的结果一致［３２， ５２］。
在这种情况下，一般都以内稳性指数 １ ／ Ｈ 的绝对值来表示该有机体化学计量内稳性，因此植物地上部分 Ｎ ∶Ｐ
属于弱敏感态指标，主要原因是草地恢复过程中，群落环境及植物组成和结构的变化，使得植物地上部分 Ｎ ∶
Ｐ 很容易随土壤养分条件的变化而变化。

８７５８ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４０ 卷　
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３．４　 退耕还草地植物多样性的变化及其影响因素

植物多样性可以反映环境与植物群落的关系［５３］，通过对其进行深入研究可以了解群落物种的组成、群落

变化及其发展趋势［５４］。 总体来看，多样性指数之间大多显著相关，且植物和土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 及其化学计量比对

植物多样性存在一定的影响。 本研究中，植物地上部分 Ｃ ∶Ｐ（Ｐ ＜ ０．０５）和土壤 Ｎ 对群落高度有较强正效应。
由于黄土高原属于干旱半干旱地区，土壤水分缺乏，使得 Ｎ、Ｐ 含量较低，有研究表明植物地上部分 Ｃ ∶Ｐ 可以

用来表征植物的磷素利用效率［５５］，土壤 Ｎ 含量和植物地上部分 Ｐ 素利用效率越高，越有利于植物的生长，群
落高度也随之增加。 植物地上部分 Ｃ 含量和土壤 Ｃ 含量（Ｐ ＜ ０．０５）对群落盖度有积极影响，这是因为土壤和

植物地上部分之间相互影响，不断进行物质交换，使得群落盖度也随之改变。 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｅｉｎｅｒ 指数是群落复

杂程度的直观反映，其值越大，群落的复杂程度就越高。 在本研究中，植物地上部分 Ｃ 含量及其 Ｃ ∶Ｎ 比对该

指数有消极影响，该结果与杨祥祥等［１５］ 对沙地植被 Ｃ、Ｎ、Ｐ 化学计量特征与物种多样性关系的研究结果一

致。 一般认为，Ｃ 作为有机体的骨架元素，不作为影响植物多样性的关键因子［５６］，但研究结果与此相悖，具体

原因还需进一步研究。 Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数可以表征群落中物种的优势程度，群落中物种数越多，各种个体分配越

均匀，则指数越高。 研究结果显示，植物地上部分 Ｃ 含量和土壤 Ｐ 含量与 Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数有较强相关性，其中植

物地上部分 Ｃ 含量与其负相关，而与土壤 Ｐ 含量显著正相关（Ｐ ＜ ０．０５），该结果与杨祥祥等的研究结果一

致［１６］。 在干旱地区，土壤通常表现为 Ｐ 受限制，导致了植物的生长缺乏 Ｐ 的供应，当土壤中 Ｐ 含量增多时，
就会使 Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数增大。 Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数是指该草地群落中物种数目的多少，均匀度指数是估计群落中物种

分布的均匀程度，本研究中，植物地上部分和土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量及其化学计量比均与这两个指数未表现出显著

相关性，该结果与现有的研究结果不一致［１８，５７⁃５８］，其原因可能是植物地上部分和土壤中各个养分因子并不单

独作用，它们之间存在影响和制约关系，且研究区域中的气候环境也制约各个因子的作用范围［５９］，因此使研

究结果出现差异。 综上所述，植物地上部分 Ｃ、Ｎ 含量及其 Ｃ ∶Ｐ 以及土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量均对植物多样性产生重

要的影响。

４　 结论

（１）随着恢复年限的增加，植物生物量、群落高度和群落盖度都呈现增加趋势，而植物多样性总体上呈现

“抛物线”式变化趋势，即在恢复前期上升，中后期达到最高，恢复后期又开始下降，说明该区域草地恢复符合

植被恢复的一般规律。
（２）在整个恢复阶段，植物地上部分的 Ｃ、Ｎ 含量及其 Ｃ ∶Ｎ 和 Ｃ ∶Ｐ 存在绝对稳态，Ｐ 属于敏感性指标，而

植物地上部分 Ｎ ∶Ｐ 属于弱敏感性指标，可能因为干旱环境中土壤中 Ｐ 相对缺乏，其维持内稳态的能力也因此

受限制，进而影响到 Ｎ ∶Ｐ 的内稳性，使其内稳态属于弱敏感性。
（３）随着植物地上部分 Ｃ 含量和 Ｃ ∶Ｎ 的增加，群落的 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｅｉｎｅｒ 指数减小；植物地上部分 Ｃ 含量和

土壤 Ｐ 含量是影响 Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数的主要因子，其中该指数与植物地上部分 Ｃ 含量呈现负相关关系，而与土壤

Ｐ 含量显著正相关，说明植物地上部分和土壤生态化学计量特征对植物多样性有重要的影响。
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