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喀斯特区不同退化程度植被群落植物⁃凋落物⁃土壤⁃微
生物生态化学计量特征

俞月凤１，何铁光１，∗，曾成城１，宋同清２，彭晚霞２，韦彩会１，苏利荣１，张　 野１，范　 适３

１ 广西壮族自治区农业科学院农业资源与环境研究所， 南宁　 ５３０００７

２ 中国科学院亚热带农业生态研究所， 长沙　 ４１０１２５

３ 湖南环境生物职业技术学院园林学院， 衡阳　 ４２１００５

摘要：为摸清喀斯特植被退化对群落各组分 Ｃ、Ｎ、Ｐ 生态化学计量特征及内稳态特征的影响，为喀斯特退化生态系统植被恢复

与重建提供科学依据，以桂西北喀斯特地区 ５ 种退化程度植被群落为研究对象，测定了不同退化程度植被群落植物叶片、凋落

物、土壤和微生物生物量的 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量，分析其化学计量比特征、相互关系及植物内稳性特征。 结果表明：（１）随着退化程度加

剧，叶片 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量、Ｎ ∶Ｐ 和凋落物 Ｎ ∶Ｐ、微生物量 Ｃ 显著下降，而叶片 Ｃ ∶Ｎ、Ｃ ∶Ｐ 则显著增加，且植物叶片 Ｎ ∶Ｐ＜１４；随退化程

度加剧，凋落物 Ｎ、Ｐ 含量、土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量、微生物量 Ｎ、Ｐ 呈先略有增后显著降低的趋势，且不同退化程度群落土壤 Ｎ ∶Ｐ 和微

生物量 Ｃ ∶Ｎ 无显著差异。 （２）叶片 Ｎ、Ｐ 含量与土壤 Ｎ、Ｐ 含量，叶片 Ｃ ∶Ｐ 与土壤 Ｃ ∶Ｎ、Ｃ ∶Ｐ、Ｎ ∶Ｐ，叶片 Ｎ ∶Ｐ 与凋落物 Ｎ、Ｎ ∶Ｐ，
叶片 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量与微生物量 Ｃ 呈显著或极显著正相关关系；叶片 Ｃ ∶Ｎ 与土壤 Ｃ、Ｎ，叶片 Ｃ ∶Ｐ 与土壤 Ｎ、Ｐ，叶片 Ｎ ∶Ｐ 与土壤 Ｐ
呈显著或极显著负相关关系。 （３）喀斯特地区植物叶片 Ｎ、Ｐ 元素的内稳性指数（Ｈ）平均值分别为 ２．７４ 和 ２．３１，属于弱稳态型，
叶片 Ｎ ∶Ｐ 的 Ｈ 值为 ５．１４，为稳态型，相对于 Ｎ、Ｐ 元素，元素计量比 Ｎ ∶Ｐ 具有更高的内稳性。 喀斯特地区群落退化引起系统 Ｃ、
Ｎ、Ｐ 含量、化学计量特征及其相互关系发生明显改变，植物 Ｎ ∶Ｐ 呈现一定的内稳性，说明其对喀斯特退化生态系统有较好的适

应性；但退化导致叶片 Ｎ ∶Ｐ 下降植物生长受 Ｎ 限制作用不断增强，因此在桂西北喀斯特地区植被恢复过程中要注重 Ｎ 的供应。
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Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｄｅｇｒａｄｅｄ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ； ｃａｒｂｏｎ， ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｒａｔｉｏ； ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ； ｋａｒｓｔ
ａｒｅａ； ｈｏｍｅｏｓｔａｓｉｓ

生态化学计量学理论认为有机体能够通过控制自身的养分元素平衡，使其元素组成比值和外界环境的元

素供应保持一种相对稳定的状态［１］，这种内稳性是生态化学计量学研究的前提［２］。 有机体 Ｃ、Ｎ、Ｐ 元素含量

存在一个相对稳定的比值，其中任何一种元素的较大变化都将使这一比值发生变化；因此，通过有机体 Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ
化学计量特征的变化，该理论可以用来判断有机体生长、发育或者繁殖的限制元素种类［３］。 生态化学计量学

是生态学研究的前沿领域之一，研究主要集中于生态过程中 Ｃ、Ｎ、Ｐ 元素的计量关系及其生态学意义。 当前，
国内外学者对陆地生态系统各组分（植物、凋落物、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，尤其在限制性养分元素判别方面形成了植物 Ｎ ∶Ｐ 养分限制理论［４］，但有关退化生态系统的生态化学计量

特征及养分限制的研究较少，主要集中在退化草地、山地、湿地及竹林地等生态系统［５—８］，且主要关注某一组

分（土壤、植物、凋落物或者微生物）或土壤⁃植物⁃凋落物的生态化学计量学特征，将“植物⁃凋落物⁃土壤⁃微生

物”连续体作为系统研究退化生态系统内部 Ｃ、Ｎ、Ｐ 计量学及其相互关系的研究尚未见报道。 在植物⁃土壤系

统中，土壤养分循环与植物营养过程与微生物的分解作用密切关联，微生物生物量 Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ 决定了其对养分的

矿化、固存作用，进而影响着土壤肥力［９］；土壤有机质及植物凋落物反过来也会对微生物的分解速率产生影

响，从而导致土壤养分有效性的改变［１０］，而植物养分化学计量比的改变则可以反映出养分有效性的变化；养
分有效性的变化则可以通过植物的改变反映出来［１１］。 此外，植物养分元素的内稳态可反映各养分元素的平

衡状态， 是植物对环境变化的响应策略［１２］。 植物生态化学计量内稳性研究已经得到学者们的关注，但有关

研究还不多［１３］。 由于不同的生态系统类型、不同植物群落类型之间存在明显差异，植物生态化学计量内稳性

在不同生态系统和群落中的特征亟待阐明。 因此，利用生态化学计量学的思路来研究退化生态系统中“植物⁃
凋落物⁃土壤⁃微生物”系统 Ｃ、Ｎ、Ｐ 元素的动态平衡及植物内稳性特征具有重要的生态学意义。

喀斯特地区环境由于其形成的碳酸盐岩基质的特殊性而与常态地貌有着极大的差别，过度的人为干扰造

成了喀斯特地区植被的退化，水土流失加剧，导致了十分严重的石漠化现象，严重制约了该区域可持续发展。
生态化学计量学的理论和方法可为研究喀斯特区域植被退化过程及其机理提供新思路。 近年来，有关喀斯特

地区生态化学计量学方面的研究发展较快。 刘娜等［１４］ 和刘立斌等［１５］ 探究了喀斯特高原石漠化区次生林植

６３９ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　
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物、凋落物和土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 生态化学计量特征；Ｓｏｎｇ 等［１６］ 报道了喀斯特地区土壤和微生物碳氮磷化学计量特

征对不同演替阶段植物群落的响应；胡培雷等［１７］研究了喀斯特石漠化地区不同退耕年限下桂牧 １ 号杂交象

草植物⁃土壤⁃微生物生态化学计量特征。 这些研究表明喀斯特不同植被类型群落生态化学计量比存在差异，
或受 Ｎ 或受 Ｐ 素制约，但对群落生态化学计量特征与喀斯特植被退化的关系及退化机理方面的研究尚显不

足，研究喀斯特植被退化过程中植物、凋落物、土壤和微生物系统 Ｃ、Ｎ、Ｐ 生态化学计量特征及植物内稳性特

征的变化，有助于理解喀斯特生态系统退化机理。 本文以桂西北喀斯特地区为研究区域，通过建立不同退化

程度植被群落样地，并进行土壤和植被调查，研究植物⁃凋落物⁃土壤⁃微生物系统生态化学计量变化特征、相互

关系及植物内稳性特征，旨在揭示：（１）喀斯特生态系统退化是否会引起植被、凋落物、土壤、微生物系统 Ｃ、
Ｎ、Ｐ 含量变化，从而改变其化学计量特征及养分限制格局与内稳性？ （２）这种变化与喀斯特生态系统退化的

关系如何？ 通过上述问题的探讨，以期为喀斯特退化生态系统植被恢复与重建提供科学依据。

１　 研究区概况及研究方法

１．１　 研究区概况

研究区选择在广西大化瑶族自治县（１０７°１８′４５″—１０８°０３′４５″Ｅ，２３°３２′３０″—２４°２２′３０″Ｎ），位于云贵高原

向广西丘陵过渡地带的斜坡上，属于广西最典型的“九山半水半分田”的石山区贫困县。 全县总面积 ２７１６
ｋｍ２，耕地总面积 １６２ ｋｍ２，境内峰丛密布，喀斯特面积共 ２０５９ ｋｍ２，占全县总面积的 ７３％，喀斯特地貌较为典

型。 成土母质以碳酸盐岩为主，地带性红壤只是分布在土山，石山、半石山普遍为石灰土。 研究区气候温和，
属中亚热带季风气候，雨热同季。 年平均气温 １８．２—２１．３ ℃。 １ 月份气温最低，平均 １２．２ ℃，极端最低气温零

下 ３ ℃，７ 月份气温最高，平均 ２８．２ ℃，极端最高气温 ３９．７ ℃。 年日照时数 １２１７—１５８７ ｈ，年积温 ６３００ ℃。
生长期、无霜期年平均分别达 ３００ ｄ、３３５ ｄ。 多年平均相对湿度 ７４％—８０％。 年平均降雨量 １２４９—１６７３ ｍｍ，
蒸发量 １２１３—１６４５ ｍｍ。 桂西北喀斯特地区是西南喀斯特地区代表性区域，其生态环境极其脆弱，该区域一

直以来是喀斯特地区生态恢复与重建的重点和难点。 自 ２０ 世纪 ８０ 年代中期之后，该区域开始实施以植被恢

复为主的宏观生态工程，植被开始得到自然恢复，因此不同退化程度的植被群落共存。
１．２　 研究方法

１．２．１　 野外调查及取样

本研究在对研究区环境及植被特征全面调查的基础上，结合相关资料，采用空间序列代替时间序列的方

法，将植被群落分为 ５ 个退化程度（表 １）：未退化（Ⅰ）、潜在退化（Ⅱ）、轻度退化（Ⅲ）、中度退化（Ⅳ）、重度

退化（Ⅴ）。 经过全面踏查，２０１６ 年 ７ 月选择符合 ５ 个退化程度的典型植被群落设置样地，每个退化程度设置

９ 个 ２０ ｍ × ２０ ｍ 样地，共计样地 ４５ 个，样地设置及样地基本情况团队已报道过［１８—１９］。 在样地内按“Ｓ”型随

机采取 ５—８ 个表层土壤样品（０—１５ ｃｍ），混合后代表该样地表层土样；在每个样地内选择各群落内的优势

种采集植物叶片。 各乔木按径阶选取平均标准木采集叶片，同种树种不同径阶标准木叶片混合，取冠层东南

西北 ４ 个方位和上中下各部位完整的成熟叶片，每份样品 ２００—３００ ｇ；灌丛和灌草丛中灌木叶片的采集在地

面借助剪刀完成，收集方法同上。 采集草本植物叶片时直接用剪刀剪取成熟叶片。 在样方的 ４ 个角和中央设

置 ５ 个 １ ｍ×１ ｍ 的方格收集凋落物，其中部分为枯落物，如凋落叶片、枝条、草本和木炭等，有些是难以分辨

的有机物分解碎片。
１．２．２　 样品处理及测定

每个土壤样品充分混匀后按四分法分成两份，一份现场密封后入冰柜保存（４ ℃），并尽快分析土壤微生

物生物量 Ｃ、Ｎ、Ｐ；一份带回实验室风干，先过 １ ｍｍ 筛，得到土壤样品再过 ０．１４９ ｍｍ 筛，用于测定土壤有机

质、全氮、全磷。 收集到的叶片和凋落物带回实验室后，放入烘箱 １０５℃ 杀青 ２ ｈ 后 ８０℃烘干至恒量，然后粉

碎、过 ０．１４９ ｍｍ 筛、装信封待测定。 有机碳（ＳＯＣ）含量采用重铬酸钾氧化⁃外加热法测定，全氮（ＴＮ）含量采

用半微量凯氏法⁃流动注射仪法测定，全磷（ＴＰ）含量采用 ＮａＯＨ 熔融⁃钼锑抗显色⁃紫外分光光度法测定。 植

７３９　 ３ 期 　 　 　 俞月凤　 等：喀斯特区不同退化程度植被群落植物⁃凋落物⁃土壤⁃微生物生态化学计量特征 　
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物全 Ｃ 含量采用重铬酸钾氧化⁃外加热法测定，Ｎ 含量采用 Ｈ２ＳＯ４⁃Ｈ２Ｏ２消煮、流动注射仪法测定，Ｐ 含量采用

Ｈ２ＳＯ４⁃Ｈ２Ｏ２消煮、钼锑抗比色法测定。 土壤微生物量碳采用 ＣＨＣｌ３ 熏蒸法⁃Ｋ２ＳＯ４ 提取⁃总有机碳自动分析仪

法，微生物量氮采用 ＣＨＣｌ３ 熏蒸⁃Ｋ２ＳＯ４ 提取⁃氮自动分析仪法，微生物量磷采用 ＣＨＣｌ３ 熏⁃ＮａＨＣＯ３ 提取⁃Ｐｉ 测

定⁃外加 Ｐｉ 校正法⁃紫外分光光度法测定；微生物碳、氮转换系数为 ０．４５，微生物磷转换系数为 ０．４０［２０］。

表 １　 植被群落退化等级划分标准

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｓｔａｎｄａｒｄ ｏｆ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ｇｒａｄｅ

退化程度
Ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ｄｅｇｒｅｅ

岩石裸露率 ／ ％
Ｒｏｃｋ ｅｘｐｏｓｅｄ ｒａｔｅ

植被覆盖率 ／ ％
Ｖａｇｅｔａｔｉｏｎ ｃｏｖｅｒａｇｅ

特征与利用
Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｎｄ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ

未退化（Ⅰ） Ｕｎｄｅｇｒａｄｅｄ ≤１０ ≥７０ 乔灌草植被、土层厚且连续，宜农林牧

潜在退化（Ⅱ） Ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ （１０，３０］ ［６０， ７０） 灌乔草植被、土层较厚但连续，宜林牧

轻度退化（Ⅲ） Ｌｉｇｈｔ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ （３０，５０］ ［３０， ６０） 乔草＋灌草、土层不连续，宜林牧

中度退化（Ⅳ） Ｍｏｄｅｒａｔｅ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ （５０，７０］ ［１０，３０） 疏草＋疏灌、土层浅薄且散布，自然恢复

重度退化（Ⅴ） ｈｅａｖｉｌｙ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ＞７０ ＜１０ 疏草、土壤零星分布，难利用

１．３　 数据处理

化学计量比根据各优势种在群落内的重要值，利用加权平均计算。 采用 Ｅｘｃｅｌ ２０１０ 和 ＳＰＳＳ １８． ０ 软件对

数据进行统计分析。 用单因素方差分析（ＡＮＯＶＡ） 检验不同退化阶段土壤、植物、凋落物和微生物 Ｃ、Ｎ、Ｐ 浓

度及其化学计量比之间的差异性，然后用最小显著差数法（ＬＳＤ） 检验差异显著性。
植物内稳态反映植物随着环境变化保持自身化学组成稳定的能力［２１］，内稳性的高低用内稳性指数来表

示，通过内稳性模型计算得出，该模型公式为：
ｙ＝ ｃｘ１ ／ Ｈ

其中，ｘ 为土壤 Ｎ 或 Ｐ 含量（ｇ ／ ｋｇ）或 Ｎ ∶Ｐ 值，ｙ 为植物体器官对应的全氮（Ｎ）或全磷（Ｐ）含量（ｇ ／ ｋｇ）或 Ｎ ∶Ｐ
值，ｃ 为常数， Ｈ 为植物内稳性指数。

Ｐｅｒｓｓｏｎ［２２］认为植物内稳性特征可用内稳性指数 Ｈ 进行界定。 回归分析显著性检验采用 α ＝ ０．１ 进行单

侧检验，若回归关系不显著 （Ｐ＞０．１），被定义为“绝对稳态”；当回归分析显著时（Ｐ≤０．１），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。

２　 结果与分析

２．１　 植物叶片 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量及化学计量比

由图 １ 可知，随退化程度加剧，叶片 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量呈降低变化趋势，叶片 Ｃ ∶Ｎ 和 Ｃ ∶Ｐ 逐渐升高，Ｎ ∶Ｐ 则呈

先升高后降低的趋势。 未退化、潜在退化与轻度退化群落叶片的 Ｃ 含量及中度退化、重度退化群落叶片的 Ｃ
含量间均无显著差异，但前三者叶片 Ｃ 含量均显著高于后二者。 未退化群落叶片 Ｎ 含量最高，与潜在退化群

落无显著差异；潜在、轻度与中度退化群落叶片 Ｎ 含量间无显著差异；重度退化群落叶片 Ｎ 含量最低，与中度

退化群落无显著差异，但显著低于轻度退化群落。 未退化群落叶片 Ｐ 含量显著高于轻度、中度和重度退化群

落，潜在退化群落叶片 Ｐ 含量则与其他群落间均无显著性差异。 重度退化群落叶片 Ｃ ∶Ｎ 和 Ｃ ∶Ｐ 显著高于其

他群落，其 Ｎ ∶Ｐ 则最低；其他四个群落叶片的 Ｃ ∶Ｎ、Ｃ ∶Ｐ 和 Ｎ ∶Ｐ 之间无显著性差异。
２．２　 凋落物 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量及化学计量比

随着退化程度的加剧，凋落物 Ｃ 含量呈先降低后升高再降低的趋势，Ｎ、Ｐ 含量表现为先升高后降低的趋

势（图 ２）。 中度退化群落凋落物 Ｃ 含量显著高于未退化、潜在退化及重度退化群落，且未退化、潜在退化及重

度退化群落凋落物 Ｃ 含量并无显著差异，但均显著高于轻度退化群落。 未退化、潜在退化和轻度退化群落凋

落物 Ｎ 含量无显著差异，且均显著高于中度和重度退化群落凋落物 Ｎ 含量，且后两者之间并无显著差异。 潜

在退化群落凋落物 Ｐ 含量显著高于无退化、中度退化和重度退化群落，而轻度退化群落则与其他群落均无显
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图 １　 不同退化程度群落植物叶片 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量及化学计量比

Ｆｉｇ．１　 Ｌｅａｆ Ｃ、Ｎ、Ｐ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ａｎｄ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｒａｔｉｏ ｉｎ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ａｌｏｎｇ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ

不同小写字母代表不同退化程度之间差异显著（Ｐ＜０．０５）；Ⅰ、Ⅱ、Ⅲ、Ⅳ、Ⅴ分别表示未退化、潜在退化、轻度退化、中度退化、重度退化

图 ２　 喀斯特不同退化程度群落凋落物 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量及化学计量比

Ｆｉｇ．２　 Ｌｉｔｔｅｒ Ｃ、Ｎ、Ｐ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ａｎｄ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｒａｔｉｏ ｉｎ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ａｌｏｎｇ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ｉｎ ｋａｒｓｔ ａｒｅａ

著性差异。 随退化程度加剧，凋落物 Ｃ ∶Ｎ 和 Ｃ ∶Ｐ 呈先降低后升高的趋势，中度退化和重度退化程度群落凋

落物 Ｃ ∶Ｎ 和 Ｃ ∶Ｐ 并无显著差异，均显著高于未退化、潜在退化和轻度退化群落，且后三者间亦无显著差异。
随退化程度加剧，凋落物 Ｎ ∶Ｐ 呈下降趋势，未退化群落仅略高于潜退化和轻度退化群落，但显著高于中度和

重度退化群落，且潜退化和轻度退化群落及中度和重度退化群落间并无显著差异。
２．３　 土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量及化学计量比

随退化程度的加剧，土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量均呈先升高后降低的趋势（图 ３）。 潜在退化群落的土壤 Ｃ 含量显

著高于中度和重度退化群落，与未退化和轻度退化群落无显著差异，且后四者差异不显著。 潜在退化群落土

壤 Ｎ、Ｐ 含量显著高于重度退化群落，且后者与其他三个群落之间 Ｎ、Ｐ 含量并无显著差异。 随退化程度加剧，
土壤 Ｃ ∶Ｎ、Ｃ ∶Ｐ 均呈先降低后升高变化趋势；未退化和重度退化群落土壤 Ｃ ∶Ｎ 差异不显著，但均显著高于其

他三种退化程度群落，且后三者间亦无显著差异；重度退化群落土壤 Ｃ ∶Ｐ 显著高于未退化群落，而未退化群
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落土壤 Ｃ ∶Ｐ 亦显著高于潜在退化、轻度退化和中度退化群落，但后三者间土壤 Ｃ ∶Ｐ 无显著差异。 随退化程度

加剧，土壤 Ｎ ∶Ｐ 总体呈升高变化趋势，但不同退化程度群落之间土壤 Ｎ ∶Ｐ 并无显著差异。

图 ３　 喀斯特不同退化程度群落土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量及化学计量比

Ｆｉｇ．３　 Ｓｏｉｌ Ｃ、Ｎ、Ｐ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ａｎｄ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｒａｔｉｏ ｉｎ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ａｌｏｎｇ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ｉｎ ｋａｒｓｔ ａｒｅａ

２．４　 土壤微生物量 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量

由图 ４ 分析可知，随退化程度加剧，土壤微生物量 Ｃ 呈降低变化趋势，而微生物量 Ｎ、Ｐ 则呈先升高而后

降低变化趋势。 未退化群落土壤微生物量 Ｃ 显著高于潜在退化和轻度退化群落、中度退化和重度退化群落，
且前二者微生物量 Ｃ 亦显著高于后二者，但前二者间及后二者间差异均不显著。 潜在退化群落土壤微生物

量 Ｎ、Ｐ 与未退化和轻度退化群落差异均不显著，但均显著高于中度和重度退化群落，而后二者微生物量 Ｎ 差

异不显著，微生物量 Ｐ 差异显著。 随退化程度加剧，土壤微生物量 Ｃ ∶Ｎ 总体呈降低变化趋势，土壤微生物量

Ｃ ∶Ｐ 和 Ｎ ∶Ｐ 则呈先降低后升高变化趋势。 不同退化程度群落土壤微生物量 Ｃ ∶Ｎ 无显著性差异；重度退化群

落土壤微生物量 Ｃ ∶Ｐ 与未退化群落无显著差异，但显著高于其他三种群落，且后四者之间土壤微生物量 Ｃ ∶Ｐ
差异并不显著；重度退化群落土壤微生物量 Ｎ ∶Ｐ 显著高于其他群落，其他四种群落之间则差异不显著。

图 ４　 喀斯特不同退化程度群落土壤微生物生物量 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量及化学计量比

Ｆｉｇ．４　 Ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ Ｃ、Ｎ、Ｐ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ａｎｄ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｒａｔｉｏ ｉｎ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ａｌｏｎｇ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ｉｎ ｋａｒｓｔ ａｒｅａ
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２．５　 植物⁃凋落物⁃土壤⁃微生物 Ｃ、Ｎ、Ｐ 及化学计量比的相关性

如图 ５ 所示，植物叶片 Ｃ 与凋落物 Ｎ、微生物量 Ｎ 呈极显著正相关，与凋落物 Ｃ ∶Ｎ 呈极显著负相关，与微

生物量 Ｃ 显著正相关；植物叶片 Ｎ 与土壤 Ｎ、微生物量 Ｎ 呈显著正相关，与土壤 Ｃ ∶Ｐ、Ｎ ∶Ｐ 呈显著负相关；植
物叶片 Ｐ 与凋落物 Ｃ、土壤 Ｎ、微生物量 Ｃ 呈显著正相关，与土壤 Ｐ、微生物量 Ｃ ∶Ｎ 呈极显著正相关，与土壤 Ｃ
∶Ｐ、Ｎ ∶Ｐ 呈极显著负相关；植物叶片 Ｃ ∶Ｎ 与土壤 Ｃ、Ｎ、微生物量 Ｃ 呈显著负相关；植物叶片 Ｃ ∶Ｐ 与凋落物 Ｃ、
土壤 Ｎ、Ｐ、微生物量 Ｃ ∶Ｎ 呈显著或极显著负相关，与土壤 Ｃ ∶Ｎ、Ｃ ∶Ｐ、Ｎ ∶Ｐ 呈显著或极显著正相关；植物叶片

Ｎ ∶Ｐ 与凋落物 Ｎ、Ｎ ∶Ｐ 呈显著正相关，与土壤 Ｐ 呈显著负相关。 土壤 Ｃ 与凋落物 Ｎ、Ｎ ∶Ｐ、微生物量 Ｃ、Ｎ 呈显

著或极显著正相关；土壤 Ｎ 与凋落物 Ｎ ∶Ｐ、微生物量 Ｐ 呈显著正相关。 凋落物 Ｎ 与微生物量 Ｃ、Ｎ 呈极显著

正相关；凋落物 Ｐ 与微生物量 Ｃ、凋落物 Ｎ ∶Ｐ 与微生物量 Ｎ 显著相关；凋落物 Ｃ ∶Ｎ 与微生物 Ｃ、Ｎ 呈显著或极

显著负相关。

图 ５　 群落退化过程中植物叶片、凋落物、土壤、微生物量 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量与化学计量比的关系

Ｆｉｇ．５　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｏｆ ｌｅａｆ， ｌｉｔｔｅｒ， ｓｏｉｌ ａｎｄ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ Ｃ， Ｎ， Ｐ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ａｎｄ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ｐｒｏｃｅｓｓ

２．６　 叶片 Ｎ、Ｐ 含量及 Ｎ ∶Ｐ 比随土壤养分变化的内稳态分析

喀斯特植被退化过程中，随着土壤 Ｎ、Ｐ 含量及 Ｎ ∶Ｐ 的变化，叶片 Ｎ、Ｐ 含量及 Ｎ ∶Ｐ 利用稳态性模型模拟

结果均显著（Ｐ＜０．１），呈不同的内稳性特征（图 ６）。 在土壤 Ｎ、Ｐ 含量变化下，植物叶片 Ｎ 元素的内稳性指数
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Ｈ 分别为 ２．７２ 和 ２．７５，平均值为 ２．７３，属于弱稳态型；植物叶片 Ｐ 元素的内稳性指数 Ｈ 则分别为 ２．３９ 和２．２３，
平均值为 ２．３１，属于弱稳态型。 植物叶片 Ｎ ∶Ｐ 内稳态指数 Ｈ 为 ５．１４，属于稳态型。 综合分析表明，植物叶片

Ｎ 元素的内稳性略高于 Ｐ 元素，但明显低于 Ｎ ∶Ｐ，也即，相对于 Ｎ、Ｐ 元素内稳定性，元素计量比 Ｎ ∶Ｐ 具有更

高的内稳性。

图 ６　 土壤 Ｎ、Ｐ 含量、Ｎ ∶Ｐ 与植物叶片 Ｎ、Ｐ 含量、Ｎ ∶Ｐ 的关系

Ｆｉｇ．６　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｏｉｌ Ｎ， Ｐ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ａｎｄ ｌｅａｆ Ｎ ａｎｄ Ｐ ｃｏｎｔｅｎｔｓ

３　 讨论

３．１　 不同退化程度群落植物叶片 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量及化学计量特征

叶片是植物对环境变化做出反应的最敏感的指示部位［２３］。 植物叶片 Ｃ 含量越高表明其比叶重越大，具
有较强的防御能力，叶片 Ｎ、Ｐ 含量越高，表明其资源竞争能力越强［２４—２５］。 随群落退化程度的加剧，植物叶片

的 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量呈下降趋势，表明喀斯特植被群落退化过程中，植物叶片养分含量降低，对环境变化的防御能

力和资源竞争能力下降。 叶片 Ｎ、Ｐ 含量与土壤 Ｎ、Ｐ 含量之间存在显著和极显著正相关关系，而与土壤 Ｃ ∶Ｐ、
Ｎ ∶ Ｐ 则呈显著和极显著负相关关系，表明植物的营养元素主要来源于土壤，其含量和土壤中含量密切相

关［２６］；土壤 Ｃ ∶Ｐ、Ｎ ∶Ｐ 越高，表明土壤可利用性 Ｎ、Ｐ 含量越低［２７］，进而影响其叶片含量。
叶片是植物的主要光合器官，因此叶片的化学计量比能代表植物整株的状况［２８］。 叶片 Ｃ ∶Ｎ、Ｃ ∶Ｐ 比代表

着植物吸收 Ｎ、Ｐ 元素时所能同化 Ｃ 的能力及固 Ｃ 效率的高低，可反映植物的生长速率和养分利用率，较高的

Ｃ ∶Ｎ、Ｃ ∶Ｐ 对应较低的生长速率和较高的养分利用率［２９—３０］，一定程度上也反映了土壤中 Ｎ 和 Ｐ 的供应状

况［２６］。 植物在营养元素供应缺乏的情况下往往具有较高的养分利用效率，反之，营养元素供应充足， 元素利

用效率则较低［３１］。 重度退化群落植物叶片 Ｃ ∶Ｎ、Ｃ ∶Ｐ 显著高于其他群落，表明当群落发生重度退化后，植物
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同化 Ｃ 的能力和固 Ｃ 速率显著性下降，植物的生长速率也显著降低，因而养分利用效率提高，可能原因是一

方面群落退化后养分归还量减少，另一方面植被减少引起水土流失而导致养分流失，最终引起土壤养分供应

不足。 植物叶片的 Ｎ ∶：Ｐ 临界值被认为可以作为判断环境对植物生长的养分供应状况的指标［４］，当植物 Ｎ ∶
Ｐ＜１４ 时，植物生长表现为受 Ｎ 限制；当 Ｎ ∶ Ｐ ＞１６ 时，表现为受 Ｐ 限制；当 １４＜Ｎ ∶Ｐ＜１６ 时，则同时受 Ｎ、Ｐ 限

制或两者均不缺少［３２］。 本研究中，不同退化程度群落植物叶片 Ｎ ∶Ｐ 变化范围为 １０．８２—１３．５１，均值为 １２．１１，
均小于 １４，且随着退化程度的增加呈下降趋势，说明喀斯特地区植被群落退化过程中，植物主要受 Ｎ 限制，退
化越严重，Ｎ 限制作用越明显。 其原因可能是土壤氮素主要来源于动植物残体的归还量及生物固氮过程，且
全氮量取决于有机质的积累和分解作用的相对强度［３３］，群落退化严重，植被覆盖率低，凋落物归还量越少，从
而导致土壤 Ｎ 含量降低，植物生长受 Ｎ 限制越明显。 表明在喀斯特地区植被恢复过程中要注重 Ｎ 的供应。
叶片 Ｎ ∶Ｐ 与土壤 Ｐ 含量显著负相关，说明土壤 Ｐ 含量充足时，叶片 Ｎ ∶Ｐ 值越低，表明植物生长可能受 Ｎ 限制

越明显。
３．２　 不同退化程度群落凋落物 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量及化学计量特征

凋落物是群落中联结土壤和植物的重要组成部分，其养分含量受群落优势植物及凋落物组成的影响［３４］。
本研究中，随退化程度的加剧，凋落物 Ｃ 含量呈先降低后升高再降低的趋势，Ｎ、Ｐ 含量则表现为先增后减的

变化趋势，这可能与不同退化程度群落中优势种组成不同有关。 有关研究表明，当凋落物 Ｎ＜７ ｇ ／ ｋｇ，Ｐ＜０．５ ｇ ／
ｋｇ 时，凋落物 Ｎ、Ｐ 养分被叶片完全吸收；而 Ｎ＞１０ ｇ ／ ｋｇ、Ｐ＞０．８ ｇ ／ ｋｇ ／时，则表明没有完全吸收［３５—３６］。 本研究

中，中度、重度退化群落凋落物 Ｎ 含量（４．６４ ｇ ／ ｋｇ、４．１３ ｇ ／ ｋｇ）低于 ７ ｇ ／ ｋｇ，Ｐ 含量（０．４０ ｇ ／ ｋｇ、０．４１ｇ ／ ｋｇ）均低于

０．５ ｇ ／ ｋｇ，表明植被群落退化达中度以上，会发生凋落物 Ｎ、Ｐ 的完全吸收，这说明群落退化后植物通过提高养

分重吸收效率来适应土壤环境的变化。 然而，退化群落凋落物 Ｎ、Ｐ 含量低的重要的原因可能是秉承了植物

的特性［２６］，即植物的养分含量降低。 凋落物 Ｎ 含量与叶片 Ｎ ∶Ｐ 显著正相关，说明植物叶片 Ｎ ∶Ｐ 越高时，植
物生长 Ｎ 供应充足，凋落物 Ｎ 含量越高。

凋落物 Ｃ ∶Ｎ 是预测凋落物分解速率最理想的指标［３７］，较低的 Ｃ ∶Ｎ 对应较高的凋落物分解速率［３８—３９］。
本研究中，随着退化程度的加剧，凋落物 Ｃ ∶Ｎ 总体上呈增加趋势，说明喀斯特地区植被群落退化过程中，凋落

物的分解速率降低，养分回归量减少。 有研究表明，凋落物 Ｎ ∶Ｐ 越高，凋落物的分解受到 Ｐ 素的限制越强，尤
其是当凋落物的 Ｎ ∶Ｐ 大于 ２５ 或其 Ｐ 含量低于 ０．２２ ｇ ／ ｋｇ 时［４０］。 本研究中，不同退化程度植被群落凋落物

Ｎ ∶Ｐ均小于 ２５，且随退化程度加剧而下降，说明喀斯特区植被群落凋落物分解受 Ｐ 的限制小，并在群落退化

过程中逐渐减小。 凋落物 Ｎ ∶Ｐ 与叶片 Ｎ ∶Ｐ 之间显著正相关，可见凋落物分解与植物生长的养分限制类型

有关。
３．３　 不同退化程度群落土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量及化学计量特征

植被退化过程中，随植物群落物种组成的改变，土壤的养分特征也发生变化［４１］。 土壤 Ｃ、Ｎ 与凋落物 Ｎ、
Ｎ ∶Ｐ 存在极显著或显著正相关关系，可能原因是凋落物 Ｎ、Ｎ ∶Ｐ 能够影响其分解速率［３８］，从而影响土壤 Ｃ、Ｎ
含量，进一步说明土壤中 Ｎ 含量与凋落物密切相关，而 Ｐ 含量则与土壤中 Ｐ 含量相关性不显著，可能原因是

两者的来源不同，土壤 Ｎ 主要来源于凋落物归还，而土壤中的 Ｐ 不仅来自于凋落物的输入，还与土壤成土母

质中的矿物成分密切相关［４２］。 土壤 Ｃ 与微生物量 Ｃ、Ｎ 和土壤 Ｎ 与微生物量 Ｐ 存在极显著或显著正相关关

系，说明微生物量 Ｃ、Ｎ 是土壤 Ｃ、Ｎ 动态的敏感指示者［４３］。
土壤的 Ｃ ∶Ｎ 可以衡量其 Ｃ、Ｎ 的营养平衡状况，并能影响其 Ｃ、Ｎ 养分循环，是反映土壤质量的敏感指

标［３４，４４］，一般而言，土壤较低 Ｃ ∶Ｎ 表现为高肥力和较快的 Ｃ、Ｎ 矿化速率［４５］。 本研究中，中度退化群落土壤 Ｃ
∶Ｎ 最低，但并不意味着其土壤肥力高，Ｃ、Ｎ、Ｐ 不平衡性增加或降低也会引起土壤 Ｃ ∶Ｎ、Ｃ ∶Ｐ、Ｎ ∶Ｐ 的变化［４６］，
随着植被退化，土壤 Ｃ 含量的降幅高于 Ｎ 含量的降幅，从而 Ｃ ∶Ｎ 减小；而当植被退化到一定程度，达到重度

退化，土壤中的 Ｎ 元素显著下降，因此重度退化群落土壤 Ｃ ∶Ｎ 显著升高。 较低的 Ｃ ∶Ｐ 比是磷有效性高的一

个指标［２７］。 随着退化程度的加剧，土壤 Ｃ ∶Ｐ 不断升高，重度退化程度最高，说明重度退化群落 Ｐ 有效性显著

３４９　 ３ 期 　 　 　 俞月凤　 等：喀斯特区不同退化程度植被群落植物⁃凋落物⁃土壤⁃微生物生态化学计量特征 　
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降低。 土壤 Ｎ ∶Ｐ 可以作为养分限制类型的有效预测指标［２７］，不同退化程度群落土壤 Ｎ ∶Ｐ 之间差异不显著，
说明植被群落发生退化，植被群落的养分限制格局没有改变。
３．４　 不同退化程度群落土壤微生物生物量 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量及化学计量特征

土壤微生物是有机质的分解者，微生物量的任何变化，都会影响土壤养分的循环和有效性，能够及时反映

土壤的质量状况［４７］。 本研究中，土壤微生物量随群落退化而变化的结果表明，植被群落退化后，群落稳定性

下降，水热条件、相对湿度和温度等波动较大，尤其是重度退化群落，植被层次极不完整、生物多样性低，群落

输入的有机质较少，因而土壤微生物生物量最低［４８］。 微生物 Ｃ、Ｎ 是衡量土壤微生物活性的重要指标，其数

值的高低直接说明土壤肥力的好坏［３４］。 微生物量 Ｃ、Ｎ 与凋落物 Ｎ 含量呈极显著正相关，与凋落物 Ｃ ∶Ｎ 则显

著或极显著负相关，这是因为凋落物 Ｃ ∶Ｎ 通常用来表示凋落物的质量，其对微生物分解和矿化作用有较大的

影响，凋落物 Ｎ 含量高时对应较低的 Ｃ ∶Ｎ，其矿化和腐化都较易进行，分解快［２５］，微生物活性高。

土壤微生物量 Ｃ ∶Ｎ 比值是否恒定，不同学者的观点各异。 王绍强等［２７］认为土壤微生物生物量的 Ｃ ∶Ｎ 比

约为 １０∶１，本研究中喀斯特地区不同退化程度群落土壤微生物生物量 Ｃ ∶Ｎ 分布在 ８．２７—１１．０１ 之间，平均值

为 ９．３２，与之接近。 不同退化程度群落土壤微生物量 Ｃ ∶Ｎ 差异不显著，说明土壤微生物具有较高的内稳性。
土壤微生物量 Ｃ ∶Ｐ 可作为衡量微生物矿化土壤有机质释放 Ｐ 或从土壤中吸收固持 Ｐ 潜力的重要指标，比值

一般在 ７—３０ 之间［４９］。 本研究中重度退化群落土壤微生物量 Ｃ ∶Ｐ（１９．３２）较高，表明微生物与植物竞争土壤

有效磷，出现固磷现象；其他群落土壤微生物量 Ｃ ∶Ｐ 偏低，说明微生物在矿化土壤有机质中释放 Ｐ 的潜力

较大。
３．５　 植物叶片 Ｎ、Ｐ 含量及 Ｎ ∶Ｐ 内稳性特征

土壤养分含量的变化可以直接影响植物养分的吸收及其化学计量比，而植物则通生态化学计量及养分利

用策略调节来适应土壤 Ｎ、Ｐ 含量的变化［５０⁃５１］。 内稳态理论认为生命有机体能够维持自身体内化学元素组成

不随外部环境的变化而发生剧烈改变，而是将其体内化学元素组成保持在相对狭窄的范围内［５２］。 内稳态特

征是生态化学计量学研究的基础，内稳性的强弱反映了生物在长期进化过程中对环境变化的生理和生化调节

的适应程度［５３］。 本研究中植物叶片 Ｎ、Ｐ 元素均为弱稳态型，Ｎ ∶Ｐ 则为稳态型，表现为 ＨＮ∶Ｐ＞ＨＮ＞ＨＰ，表明喀斯

特地区植物具有一定的内稳性，可以通过调节自身养分元素的平衡，使元素比值处于相对稳定的状态。 同时

在一定程度上证实了限制性养分元素稳定性假说：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［１］，这表明随着喀斯特地区植被群落退化，在 Ｎ 养分

限制的环境中，植物叶片 Ｎ 具有较强的内稳性。

４　 结论

桂西北喀斯特地区植被群落退化过程中，植物叶片、凋落物、土壤、微生物量 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量及其化学计量比

发生明显变化，植物对环境变化的防御能力和资源竞争能力下降；植物的生长速率显著降低，而养分利用效率

提高；植物生长主要受 Ｎ 限制，且退化越严重，Ｎ 限制作用越明显；凋落物 Ｃ ∶Ｎ 总体上呈增加趋势，说明喀斯

特地区植被群落退化过程中，凋落物的分解速率降低，养分回归量减少；重度退化群落土壤 Ｐ 有效性显著降

低；植被群落发生退化，植被群落的养分限制格局没有改变；重度退化群落土壤微生物量 Ｃ ∶Ｐ 偏高，表明微生

物与植物竞争土壤有效磷，出现固磷现象，而其他群落土壤微生物在矿化土壤有机质中释放 Ｐ 的潜力较大。
叶片 Ｎ、Ｐ 元素均为弱稳态型，Ｎ ∶Ｐ 则为稳态型，表明喀斯特地区植物具有一定的内稳性，可以通过控制自身

养分元素的平衡，使其元素组成比值保持相对稳定的状态。 研究结果对深入理解喀斯特植被退化过程中，生
态系统各组分（植物叶片、凋落物、土壤、微生物）养分状况和养分循环具有重要意义。 但本研究未考虑不同

退化程度植物群落化学计量特征种间差异与种内特征及其指示作用，因此进一步对不同退化群落中相同植物

种类间化学计量特征的差异进行研究具有重要意义。

４４９ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　
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