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摘要：凋落物作为养分的有效载体对于森林养分循环具有重要作用。 近年来学者们对凋落物开展了大量研究， 但森林内部凋

落物的空间分布及其对土壤养分空间异质性的作用一直没有得到充分重视。 利用位于浙江西南部的百山祖亚热带中山常绿阔

叶林 ５ ｈｍ２森林动态监测样地中 ５０ 个凋落物收集器 ２００９—２０１７ 年收集到的凋落物产量数据和相关的地形和土壤养分数据，运
用同步自相关回归分析地形和群落结构因素对凋落物及其组分产量的影响， 利用多元线性混合效应模型研究了地形和年均凋

落物输入量与土壤养分含量的关系。 结果表明（１）地形因子中仅凸度与总凋落物以及叶凋落物产量呈显著正相关；（２）邻域内

的大树和中树（胸径≥ ５ ｃｍ）的平均胸径显著提高总凋落物、叶凋落物和小枝及树皮凋落物产量， 而邻域物种数显著提高总凋

落物、叶凋落物和繁殖器官凋落物产量；（３）地形凸度与表层（深 ０—１０ ｃｍ）土壤有机质含量显著正相关， 但与近表层（深 １０—
２０ ｃｍ）土壤总氮、有效磷和速效钾含量显著负相关； （４）凋落物输入量显著提高表层（深 ０—１０ ｃｍ）土壤的碱解氮和有机质含

量。 总体来看， 百山祖常绿阔叶林凋落物产量的空间变异受到地形和森林群落结构因素的制约， 并影响林内土壤养分的空间

异质性。
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森林凋落物是指植物地上部分产生并归还到地表的所有有机物质的总称， 主要包括枯枝落叶、脱落树

皮、植物的繁殖器官、野生动物残骸及代谢产物等［１］。 它是连接森林生态系统地下和地上生态过程的关键纽

带。 森林凋落物产量具有很高的时间和空间异质性， 并且受多种因素的制约［２⁃４］。 近 ２０ 年来， 我国学者对

各种森林类型的凋落物时间动态进行了大量的观测研究［３， ５⁃７］， 但是森林内部凋落物产量的空间变异一直没

有得到充分重视。 在较小的尺度上， 林分年龄、密度、群落里的树种组成和微生境的差异都会造成森林凋落

物产量的变化［１， ７］。 凋落物作为森林第一生产力的直接反映， 其与物种多样性的正相关关系已经在天然林

中得到了证实［８］。 然而， 在亚热带的人工营林试验却表明随着树种多样性的增加， 森林凋落物量呈现明显

的下降趋势［９］。 此外， 局部林分密度、胸高断面积以及树木平均胸径等群落结构因素和小尺度上的坡向、凸
度等地形变化都已被证实与森林凋落物产量有关［２⁃３，１０⁃１１］。 然而， 这些因子在不同森林中对于凋落物产量空

间变异的作用及其重要性却存在很大差异。 造成这些差异的原因除了研究对象本身所处的气候带、立地条件

和群落结构较大的差别外， 凋落物收集的年限太短而导致研究结果的重复性较差也是重要原因［２⁃３］。 例如，
在北热带喀斯特季雨林， 不同生态因子对凋落物年产量分布格局的影响存在明显的年际差异［３］。 延长观测

和实验的年限将有助于准确理解凋落物产量的空间异质性及其影响因素［５］。
作为森林养分循环的关键环节， 凋落物对土壤养分在小尺度上的空间异质性的形成具有重要作用。 国

内外的很多研究都表明凋落物组成及其养分含量［１２］、凋落物的输入量［１３⁃１６］ 对于天然林和人工林土壤的主要

养分含量具有重要影响。 然而， 由于凋落物分解以及土壤形成的物理、化学和生物过程十分复杂， 目前生态

学家就凋落物输入量与土壤养分空间异质性的关系问题远未达成共识［１５， １７］。 因此， 有必要在更广泛的气候

区域和森林类型（如亚热带常绿阔叶林）中开展小尺度上的凋落物输入量和土壤养分关系的研究。
本研究以位于浙江西南部的百山祖亚热带中山常绿阔叶林 ５ ｈｍ２森林动态监测样地为平台， 利用样地内

５０ 个凋落物收集器较长时期（９ 年）定时定点监测的凋落物产量数据， 结合与收集器配套的 １５０ 个小样方的

土壤养分检测数据， 在小尺度上研究凋落物及各组成产量的空间异质性及其驱动因素， 并进一步分析凋落

物年均输入量的空间异质性对土壤养分含量空间变异的影响， 以求进一步揭示亚热带天然常绿阔叶林中凋

落物产量空间分布及其对森林土壤养分空间异质性形成的作用规律。

１　 研究区域概况

本研究在浙江凤阳山⁃百山祖国家级自然保护区内的百山祖主峰北坡（２７°４０′５４″ Ｎ， １１９°０３′５３″ Ｅ）中山
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地带（海拔约 １４００—１６００ ｍ）开展。 该地段坡度大多在 ２０°—３５°， 基岩为侏罗纪火成岩，土壤类型为黄壤，
ｐＨ 值 ４．５—６．５。 由于人为干扰相对较少， 该地段至今保留着一些成熟的我国东部亚热带中山地带典型的常

绿阔叶林。
研究地所在区域的气候属于中亚热带季风气候， 受夏季风影响较大， 雨热同期。 由于海拔较高， 该地区

具有山地立体气候特征， 年均温相对较低， 降水充沛， 雾日多， 相对湿度大。 据百山祖镇车根气象观测站

（海拔 １， ０９０ ｍ）２００６—２０１５ 年自动监测资料显示，该地区年平均温度 １３．３℃， 极端最高温 ３４．０℃， 极端最低

温－１１．８℃， 年均降水量 ２２９４．２ ｍｍ， 年均无霜期 ２９３．２ ｄ， 日均温高于 １０℃的年均生长期积温 ４１３４．９℃。

２　 调查和研究方法

２．１　 样地设置与调查

百山祖 ５ ｈｍ２（２５０ ｍ × ２００ ｍ）固定样地始建于 ２００２ 年。 整个样地参照美国 Ｓｍｉｔｈｓｏｎｉａｎ 热带森林研究中

心的规范建立［１８⁃１９］。 以水平距离 ２０ ｍ 为单位在样地内划分方形网格， 测量相邻网格点之间的高差。 样地内

所有 ＤＢＨ（离地面 １．３ ｍ 处的直径）≥ １ ｃｍ 的木本植物个体全部被挂牌、定位和鉴定， 其 ＤＢＨ 值被测定。
２００８ 年 ８ 月和 ２０１３ 年 ８ 月对样地内所有已被挂牌的个体进行了两次复查， 同时新增的 ＤＢＨ ≥ １ ｃｍ 的木本

植物被挂牌、定位、鉴定和测量。
２．２　 样品收集和分捡

沿着样地内的小道， 设置 ５０ 个水平面积为 ０．７１ ｍ × ０．７１ ｍ 的凋落物收集器（图 １）。 参照国内其他大样

地凋落物收集器设置的方法， 百山祖样地收集器设置原则为（１）在小道两侧 ３—１０ ｍ 范围内交替设置；（２）
两个收集器之间的间隔大于 １０ ｍ；（３）兼顾山脊、沟谷、林窗等特殊地形和生境（但并不是完全按比例设置）。
收集器由聚氯乙烯管作支架， 上面覆盖网孔为 １ ｍｍ 的玻璃纤维网做成， 网深约 ０．３ ｍ， 离地面高度约 ０．８—
１．１ ｍ。

自 ２００８ 年 ８ 月开始， 每半个月将落入收集器的凋落物全部收集起来装入大信封。 带回实验室后， 放入

烘箱在 ８０℃下烘至恒重。 烘干后将样品分为繁殖器官（包括花、果、种子、花蕾） 、营养器官（包括叶、树皮、树
枝）以及杂物（碎片、动物粪便及尸体）三部分， 并对各部分的凋落物进行称量。 参照国内普遍采用的对凋落

物的认定标准［１］， 本文所指的树枝是指直径小于 ２．５ ｃｍ 的落枝。 本研究使用 ２００９—２０１７ 年收集的凋落物产

量数据。
在每个收集器的 ３ 个方向 ２ ｍ 处各设置 １ 个 １ ｍ × １ ｍ 的幼苗监测样方（图 １）， 在每个幼苗监测样方的

４ 个角分别用聚氯乙烯管标记。 １ 个收集器及其周围的 ３ 个幼苗监测样方共同构成一个样站。 ２０１４ 年 ７ 月

上旬在这 １５０ 个幼苗样方中采集土壤样品。 在每个幼苗样方的 ４ 个顶点和中心位置用土钻取样， 采样深度

为 ０—２０ ｃｍ。 将这 ２０ ｃｍ 深度的土壤划分为两层， ０—１０ ｃｍ 为表层， １０—２０ ｃｍ 为近表层。 将采自同一幼苗

样方同一层次的土壤混合构成一个土样。
２．３　 土壤理化性质分析

将从野外采集的土壤样品剔除石块和较大的植物残体后， 放在阴凉处进行自然风干。 研磨过筛后进行

理化性质分析。 用凯氏蒸馏法测定全氮含量， 碱解扩散法测定水解氮含量， Ｂｒａｙ 法测有效磷含量， 乙酸铵浸

提⁃火焰光度法测有效钾含量， 重铬酸钾氧化法测定有机质含量。 这些土壤理化性质的具体分析步骤按照

《土壤分析技术规范》进行。 土壤采集和处理的更多细节详见杨辉的硕士论文［２０］。
２．４　 数据统计和分析

为了研究地形和群落结构因子对凋落物及其组分产量空间分布的影响， 我们以各凋落物收集器中每年

收集的总凋落物量、叶凋落量、树皮及小枝凋落量和繁殖器官凋落量为应变量， 以收集年份、收集器所处的

１０ ｍ × １０ ｍ 样方的海拔、坡度和凸度等地形因子和收集器周围 ５ ｍ 半径范围内大树和中树（ＤＢＨ ≥ ５ ｃｍ）
的总胸高断面积、平均 ＤＢＨ 和物种数等群落结构因子作为自变量建立线性模型。 参照王伟等人的研究［２７］，
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图 １　 百山祖监测样地凋落物收集器位置以及监测样站和土壤取样点设置

Ｆｉｇ．１　 Ｌｏｃａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｔｈｅ ５０ ｌｉｔｔｅｒ ｔｒａｐｓ ｉｎ ｔｈｅ Ｂａｉｓｈａｎｚｕ ｆｏｒｅｓｔ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｐｌｏｔ ａｎｄ ｓｅｔｔｉｎｇ ｏｆ ｔｈｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｐｌｏｔｓ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｐｏｉｎｔｓ ｎｅａｒ

ｅａｃｈ ｌｉｔｔｅｒ ｔｒａｐ

图中灰色方框表示凋落物收集器； 图中边长为 ０．７１ ｍ 的方框表示凋落物收集器， 距离其 ２ｍ 处的 ３ 个边长 １ｍ 的方框为幼苗监测样方， 样

方中的 ５ 个灰色小圆点为土壤取样的位置

本文所指的样方海拔是样方 ４ 个顶点海拔值的平均值；样方凸度是样方的海拔减去与该样方相邻的 ８ 个样方

的海拔平均值；样方坡度（Ｓｌｏｐｅ）的计算是先从样方 ４ 个顶点任取 ３ 个组成一个平面（４ 个顶点可以组合成 ４
个不同的平面），计算这 ４ 个平面与水平面夹角，然后取其平均值即样方的坡度。 凋落物（尤其是叶凋落物）
的传播存在明显的距离效应。 在亚热带成熟常绿阔叶林中， 依树种不同， 收集器一般能反映其周围 ４—１２ ｍ
范围内乔、灌木的落叶情况［１０］。 为了比较不同范围内树木对凋落物量空间分布的影响， 我们还分析了收集

器周围 １０ ｍ 半径范围内的大树和中树对总凋落物及其组分产量的影响。 为提高计算效率和便于比较， 应变

量和各自变量（除年份和物种丰富度外）先进行中心化和标准化处理。 因为物种丰富度和个体数间并非线性

关系， 不适合对其进行中心化和标准化处理［２１］。 由于乔木落叶的扩散距离常在 １０ ｍ 左右， 相距较近的收集

器之间的凋落物产量可能存在空间自相关。 为了避免空间自相关效应对模型分析的影响， 我们在上述线性

模型的基础上加入空间自相关项， 构建同步自相关回归模型（ＳＡＲ）。 在这一模型中， 我们考虑了相距 ２０ ｍ
以内的不同收集器间的空间自相关， 而相距超过 ２０ｍ 的收集器被认为是相互独立的。 为了去除边缘效应，
此处将离样地边缘不足 １０ ｍ 的 ５ 个收集器的数据剔除。 利用 Ｒ 语言的软件包“ｓｐｄｅｐ”进行同步自相关回归

分析［２２］。

先前的研究表明， 地形和凋落物输入对土壤养分的空间分布都具有重要的影响［１，９⁃１０， １２，２８］。 为了进一步

了解地形和凋落物在森林养分归还和土壤养分空间变异形成中作用， 本研究分析了各样站的年均凋落物收

集量和海拔、坡度和凸度等地形因子对各幼苗监测样方内土壤养分含量之间的多元线性关系。 由于凋落物落

到地面后进行二次分配的量和从收集器逃逸的凋落物都很少， 本研究将收集器收集的凋落物量近似看作该

处的凋落物输入量。 应变量和各自变量同样先进行中心化和标准化处理。 由于同一样站内 ３ 个幼苗样方中

的土壤养分存在空间自相关， 本研究利用线性混合效应模型分析地形及凋落物输入量对土壤养分含量的影

响。 本研究将样站号作为线性混合效应模型的随机效应。 利用 Ｒ 语言软件包“ ｌｍｅ４”进行线性混合效应模型

分析［２３］。

３　 结果
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３．１　 凋落量的空间变异及其影响因素

百山祖常绿阔叶林凋落物年均总凋落量为 ４．０５ Ｍｇ ｈｍ－２ ａ－１。 总凋落物产量及其组分存在较大的时间和

空间差异。 ２００９ 年至 ２０１７ 年样地总凋落强度为 ３．６５—４．６８ Ｍｇ ｈｍ－２ ａ－１， 其中 ２００９ 年和 ２０１３ 年的总凋落物

产量显著高于其他年份（表 １）。 繁殖器官和树皮及小枝的凋落物产量时空变化明显大于叶凋落物产量的时

空变化。 各样站各年的总凋落物产量变异系数为 ２１．１５％。 去除年际变化后， 各样站的年均总凋落物产量的

变异系数仍达 １５．３９％。

表 １　 ２００９—２０１７ 年间各样站主要凋落物组分及总量比较

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｍａｉｎ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ ｏｆ ｌｉｔｔｅｒｆａｌｌｃｏｌ ｌｅｃｔｅｄ ｂｙ ｔｈｅ ５０ ｔｒａｐｓ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｐｅｒｉｏｄ ｆｒｏｍ ２００９ ｔｏ ２０１７

年份
Ｙｅａｒ

总量
Ｔｏｔａｌ

树叶
Ｌｅａｆ

树皮和小枝
Ｂａｒｋ ａｎｄ ｔｗｉｇ

繁殖器官
Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｏｒｇａｎｓ

均值 Ｍｅａｎ ／
（Ｍｇ ｈｍ－２ ａ－１）

标准差
ｓ．ｄ．

均值 Ｍｅａｎ ／
（Ｍｇ ｈｍ－２ ａ－１）

标准差
ｓ．ｄ．

均值 Ｍｅａｎ ／
（Ｍｇ ｈｍ－２ ａ－１）

标准差
ｓ．ｄ．

均值 Ｍｅａｎ ／
（Ｍｇ ｈｍ－２ ａ－１）

标准差
ｓ．ｄ．

２００９ ４．３７ ０．７８ ３．４５ ０．７１ ０．１９ ０．１０ ０．４０ ０．３６

２０１０ ４．２３ ０．７８ ３．４９ ０．７２ ０．１４ ０．０６ ０．３１ ０．２１

２０１１ ４．０８ ０．７３ ３．１５ ０．６６ ０．１９ ０．１１ ０．４５ ０．３１

２０１２ ３．７４ ０．８４ ２．９４ ０．６９ ０．２７ ０．３１ ０．３４ ０．３０

２０１３ ４．６８ １．０９ ３．３７ ０．６３ ０．２８ ０．１３ ０．６６ ０．８７
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本研究的结果表明地形因子中仅凸度对总凋落物和叶凋落物产量具有显著影响， 凸度越大处收集器收

集到的总凋落物和叶凋落物越多， 而所有地形因子对树皮及小枝凋落物以及繁殖器官凋落物产量均无显著

影响（图 ２）。 群落结构因子对凋落物产量的作用受邻域范围的影响。 总凋落物、叶凋落物和小枝及树皮凋落

物产量主要受周围 ５ ｍ 范围内树木的影响。 邻域内的树木平均胸径和物种数显著提高总凋落物产量（图 ２），
而 ５ ｍ 邻域内树木的总胸高断面积却显著降低总凋落物产量（图 ２）。 另外， 在 ５ ｍ 邻域范围内树木物种数

和平均胸径分别与叶凋落物和小枝及树皮凋落物产量呈显著正相关（图 ２）， 而在 １０ ｍ 邻域范围内树木物种

数与繁殖器官凋落物产量呈显著正相关（图 ２）。 树木平均胸径对树皮及小枝凋落物产量的作用强于其对叶

凋落物和总凋落物产量的作用（图 ２）， 而树木物种数对于繁殖器官凋落物产量的作用强于其对叶凋落物和

总凋落物产量的作用（图 ２）。
３．２　 凋落物输入量及地形对土壤养分的影响

多元线性混合效应模型分析的结果表明，海拔与近表层（深 １０—２０ ｃｍ）土壤的有效磷含量存在边际显著

的正相关。 凸度与表层（深 ０—１０ ｃｍ）土壤有机质含量呈显著正相关， 但与近表层土壤的全氮、有效磷和速

效钾含量呈显著（或边际显著）负相关（表 ２）。 除去地形的影响后， 仅表层土壤的碱解氮含量、有机质含量和

近表层土壤的有效磷含量与年均总凋落物输入量有关。 凋落物输入量高的地方表层土壤碱解氮和有机质含

量较高， 但近表层土壤的有效磷含量却较低（表 ２）。

４　 讨论

４．１　 地形和群落结构对凋落物产量的影响

在森林凋落物研究领域， 凋落物产量的空间变异及其影响因素研究一直没有得到足够的重视。 本研究

利用百山祖 ５ ｈｍ２森林动态监测样地为期 ９ 年的凋落物监测数据分析了我国东部典型的亚热带中山常绿阔叶
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图 ２　 地形（海拔、凸度和坡度）和生物因子（邻域内胸径大于 ５ ｃｍ 树木的平均胸径、总胸高断面积和物种数）对总凋落物产量、叶凋落量、
小枝和树皮凋落量和繁殖器官凋落量的影响。
Ｆｉｇ．２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｔｏｐｏｇｒａｐｈｉｃ （ｅｌｅｖａｔｉｏｎ， ｃｏｎｖｅｘｉｔｙ， ａｎｄ ｓｌｏｐｅ） ａｎｄ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ （ｍｅａｎ ＤＢＨ， ｔｏｔａｌ ｂａｓａｌ ａｒｅａ， ａｎｄ ｓｐｅｃｉｅｓ ｒｉｃｈｎｅｓｓ
ｏｆ ｔｒｅｅｓ ａｎｄ ｓｈｒｕｂｓ ｗｉｔｈ ＤＢＨ ≥ ５ ｃｍ ｉｎ ｔｈｅ ｎｅｉｇｈｂｏｒｈｏｏｄ） ｆａｃｔｏｒｓ ｏｎ ｔｈｅ ａｎｎｕａｌ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｏｆ ａｌｌ ｌｉｔｔｅｒｆａｌｌ， ｌｅａｆ ｌｉｔｔｅｒ， ｂａｒｋ ａｎｄ ｔｗｉｇ ｌｉｔｔｅｒ，
ａｎｄ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｏｒｇａｎ ｌｉｔｔｅｒ
左列图中生物因子的计算邻域为收集器周围 ５ ｍ 内， 右列图中生物因子的计算邻域为收集器周围 １０ ｍ 内；地形因子为收集器所在的 １０ ｍ
× １０ ｍ 样方的地形参数；实线段表示各系数的 ９５％置信区间；虚线为 ０ 线；实线段上的实心黑点表示该因子对相应凋落物组分或总产量具
有显著影响， 而空心圆圈表示该因子对相应凋落物组分或总产量无显著影响
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表 ２　 地形和凋落物产量对土壤养分含量的影响

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｉｎｆｌｕｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｏｐｏｇｒａｐｈｙ ａｎｄ ａｎｎｕａｌ ｌｉｔｔｅｒｆａｌｌ ｉｎｐｕｔ ｏｎ ｔｈｅ ｓｏｉｌ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ

土壤深度 ／ ｃｍ
Ｓｏｉｌ ｄｅｐｔｈ

海拔
Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ

凸度
Ｃｏｎｖｅｘｉｔｙ

坡度
Ｓｌｏｐｅ

年均凋落物输入量
Ａｎｎｕａｌ ｌｉｔｔｅｒ ｉｎｐｕｔ

０—１０ 总氮 ０．１０２ －０．１０６ ０．０４９ ０．０２８

碱解氮 －０．０６７ －０．０４６ ０．０１７ ０．２７０∗∗

有效磷 ０．１１１ －０．０９４ －０．０４５ －０．１７０

速效钾 ０．１００ －０．１０９ －０．００２ ０．０６６

有机质 ０．０１６ ０．１９１∗∗ ０．０００ ０．１４９∗

１０—２０ 总氮 ０．１１７ －０．３６６∗∗∗ －０．００５ ０．０２０

碱解氮 －０．１７１ －０．０２１ ０．０８１ －０．０２４

有效磷 ０．０７６∗ －０．０７５∗ －０．０１３ －０．０７６∗∗

速效钾 ０．０７６ －０．２０９∗∗ －０．０２８ ０．０２３

有机质 ０．０３３ －０．０２７ ０．０４２ ０．０３８

　 　 ∗∗∗ Ｐ ＜ ０．０１， ∗∗ Ｐ ＜ ０．０５， ∗ Ｐ ＜ ０．１

林凋落物产量的空间异质性的影响因素以及与土壤养分空间分布的关系。 同步自回归分析结果表明，凸度与

总凋落物和叶凋落物产量呈显著正相关。 这说明在百山祖常绿阔叶林中的地势凸起的山脊处具有较高的叶

凋落物和总凋落物产量。 前人在古田山常绿阔叶林的研究也显示叶和枝条的年凋落量均是在山脊地段高于

山坡和山谷［１０］。 地形常通过影响太阳辐射、水热条件、土壤养分等资源的空间再分配对植物的生长和分布产

生影响［３］。 一方面， 山脊处水分含量相对较低， 而较低的水分含量会促进叶凋落量的形成［１０］。 另一方面，
由于样地位于百山祖主峰的北坡， 山脊处光照条件相对较好且土层深厚， 很多树种的成熟个体与山脊生境

具有显著正相关［２４］。 较好的光照条件和深厚的土壤可以提高光合作用速率和第一生产力， 从而增加叶凋落

物产量。
本研究还发现 ５ ｍ 邻域内大树和中树较大的平均胸径能显著提高叶凋落物和小枝及树皮凋落物产量，

进而提高总凋落物的产量。 平均胸径是一个综合指标， 能较好地反映收集器周围树木群落的结构［３］。 在喀

斯特季节性雨林中的研究也显示， 除地形的影响之外， 收集器附近树木较大的平均胸径显著提高森林凋落

物年产量［３］。 这些结果说明在成熟的天然林中， 随着树木平均胸径的增大， 对光资源的竞争更趋激烈， 树木

地上部分的自然打枝会进一步增多， 从而形成较多的枝叶凋落量。 同时， 我们也注意到这种平均胸径对枝

和叶凋落量形成的促进效应在 １０ ｍ 尺度上就不显著了。 这可能与两个方面因素有关。 首先小枝和树皮的重

量一般较大， 在凋落过程中的扩散距离十分有限； 其次这也反映了百山祖常绿阔叶林内树木的竞争作用的

距离较短［２５］。
本研究结果显示邻域内树种多样性可以显著提高繁殖器官凋落物、叶凋落物和总凋落物产量。 这和前人

在古田山不同演替阶段次生林的研究结果一致， 即在小尺度上树木的物种多样性显著提高古田山次生林总

凋落物产量［８］。 在亚热带森林的实验研究表明， 物种多样性可以显著提高林分的第一生产力［２６］。 凋落物作

为森林第一生产力的直接反映（凋落物流量占约占净生产量的 １ ／ ３） ［２６］， 其总产量特别是繁殖器官凋落物产

量与物种丰富度的正相关关系预示物种多样性可以提高百山祖常绿阔叶林的第一生产力。 一般来说， 有性

繁殖依赖于植物体内光合产物的积累。 植物繁殖器官凋落物产量的增加说明物种多样性高的区域中植物的

光合作用产出的有机物较多。 已有实验研究表明， 在亚热带森林中较高的物种丰富度可以提高树木的叶面

积［２７］。 因此， Ｈｕａｎｇ 等人认为总凋落物产量随物种多样性提高可能与树木个体的叶生物量提高有关［２６］。 本

研究的结果表明， 在考虑树木平均胸径和总胸高断面积作用的情况下， 物种丰富度仍显著提高叶凋落物的

产量。 这一结果有力地支持了 Ｈｕａｎｇ 等人的上述观点。
前人在川西亚高山的研究表明林分密度与胸高断面积能显著提高该地五种主要森林类型的凋落物产

量［１１］。 本研究的结果却显示 ５ｍ 邻域内树木的总胸高断面积显著降低收集器收集到的总凋落物量。 这与前
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人的研究结果明显不一致。 其原因可能在于收集器上方较高的树木密度对树木凋落物落入收集器存在一定

的阻碍， 不利于凋落物进入收集器。
４．２　 凋落物输入量对土壤养分含量的影响

凋落物输入和养分归还对土壤养分含量的影响一直受到森林生态学家的关注［９， １２⁃１３］。 在西双版纳热带

雨林的研究表明凋落物的量显著提高土壤表层（深 ０—１０ ｃｍ）全氮、速效钾和有效磷的含量［１３］。 而本研究的

结果表明土壤凋落物年输入量与表层土壤的碱解氮显著正相关， 但与土壤全氮无关。 这一现象可能与百山

祖样地处于阴坡且湿度较大有关。 已有的研究表明在亚热带常绿阔叶林中凋落叶的分解速率与降雨量显著

正相关［２８］； 在阴坡林下凋落物分解较快， 营养元素循环周期较短［２９］。 由于百山祖常绿阔叶林样地位于百山

祖主峰北坡且湿度较大， 其凋落物落到地面后降解较快， 有机态氮释放也更快。 这就造成在该群落提高凋

落物输入量在不改变土壤全氮含量的情况下， 却显著提高表层土壤碱解氮含量。 凋落物的主要成分就是有

机质， 然而本研究的结果显示凋落物量与土壤有机质仅存在边际显著的正相关关系。 其原因可能也与凋落

物快速分解有关。 前人的研究大多显示凋落物输入量升高能显著提高土壤有效磷含量［１３， ３０］， 但本研究的结

果表明凋落物输入量与近表层（深 １０—２０ ｃｍ）土壤的有效磷含量呈显著负相关。 凋落物的分解和养分释放

是一个非常复杂的过程。 有研究表明在亚热带次生林中凋落物输入倍增会促进有机碳分解， 从而降低土壤

微生物量， 进而降低土壤酸性磷酸酶活性［１７］。 这一过程最终将导致土壤有效磷下降。 百山祖常绿阔叶林的

凋落物降解过程很可能也存在同样的生态过程。 另一方面， 土壤有效磷降低还与植物吸收消耗较多有关。
凋落物产量高的区域植物生产力较高， 而植物生长越快消耗的土壤养分也越多。 这一生态过程也反映在凸

度与土壤养分的关系上。 本研究的结果显示除了表层土壤的有机质含量， 土壤其他养分含量都与凸度呈负

相关趋势， 其中近表层土壤的总氮、有效磷和速效钾含量随凸度增加显著（或边际显著）下降。 王伟等人的分

析表明， 在百山祖样地中较多物种的成熟个体与山脊显著正相关［２４］。 由于山脊处光照条件较好， 滑坡等干

扰事件较少， 这里的植物生长较快， 从而消耗更多的土壤养分， 最终导致山脊处土壤养分含量下降。
４．３　 森林内凋落物收集器设置的启示

凋落物产量的地形相关性提示我们在样地中设置收集框监测森林凋落物产量动态的时候， 必须要将地

形因素考虑进来， 合理分配各种地形环境中的收集器数量。 否则， 在估计该群落的凋落物年产量时可能存

在较大误差。 目前， 在森林动态大样地进行的凋落物产量监测的收集框设置主要有均匀布点［５］ 和沿林间小

道的随机布点［２２］（如本研究）两种方式。 地形对凋落产量有显著影响可能是一种普遍现象， 因此收集器均匀

布点更加合理， 更能反映群落中凋落物的真实产量。

５　 结论

总体来说， 在百山祖亚热带中山常绿阔叶林， 地形凸度和邻域内平均胸径、总胸高断面积及物种数等群

落结构因素共同影响着凋落物其组分产量的空间变异。 但群落结构因素大多在 ５ ｍ 的邻域尺度上对凋落物

及其组成的产量产生影响。 土壤养分分布除了受地形影响外， 较高的凋落物年输入量能显著提高土壤碱解

氮和有机质含量。 凋落物的产生、迁移、分解的过程涉及的因素十分复杂。 未来还需要进一步从凋落物再分

配， 其分解过程中物理、化学和生物过程进行深入研究， 以加深对该型群落养分循环和生态系统功能的

认识。
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