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固氮树种旱冬瓜对退化林地土壤修复和林下植被重建
的生态驱动效应

李茂萍１，３， 缪　 宁２，刘世荣３，∗

１ 国际竹藤中心，竹藤科学与技术重点实验室， 北京　 １００１０２

２ 四川大学生命科学学院，教育部生物资源与生态环境重点实验室， 成都　 ６１００６５

３ 中国林业科学研究院森林生态环境与保护研究所， 国家林业和草原局森林生态环境重点实验室，北京　 １０００９１

摘要：固氮树种对退化土壤和森林的结构与功能修复和改良具有重要价值，但是，固氮树种的混交配置、林龄变化和人工与天然

起源林分对土壤修复和林下植被重建方面的生态驱动效应与影响机制的认识尚不够深入。 因此，在金沙江上游选择退耕地上

不同混交配置模式、不同林龄旱冬瓜（Ａｌｎｕｓ ｎｅｐａｌｅｎｓｉｓ）人工林和旱冬瓜天然次生林，对比分析了土壤养分、林下植被生长、林下

植被多样性和旱冬瓜材积等指标的差异，以期阐明固氮树种旱冬瓜对土壤养分状况及林下植被重建的生态驱动效应。 结果表

明：（１）不同旱冬瓜人工林配置模式中，旱冬瓜纯林的土壤养分综合指标显著高于旱冬瓜＋云南松混交林和云南松纯林（Ｐ＜
０．０５）；（２）不同林龄旱冬瓜人工林中土壤有机质、总氮及土壤养分综合指标呈现 ８ 年生林均显著大于 ５ 年生林（Ｐ＜０．０５）；（３）
土壤有机质、总氮及土壤养分综合指标均为旱冬瓜天然林＞旱冬瓜和云南松人工混交林＞云南松天然林（Ｐ＜０．０５）；（４）ＳＥＭ 模

型分析发现，旱冬瓜材积与土壤养分综合指标呈极显著的正相关关系（Ｒ＝ ０．４７３，Ｐ＜０．００１）；（５）在不同旱冬瓜人工配置模式和

不同优势种的天然林中，灌木生长状况均与旱冬瓜材积呈显著正相关（Ｒ＝ ０．４９６，Ｐ＝ ０．０１４；Ｒ＝ ０．６１０，Ｐ＝ ０．００２），且灌木生长状

况与土壤有机质、总氮及土壤养分综合指标显著正相关（Ｐ＜０．０５）。 研究揭示了固氮树种旱冬瓜作为退化土壤修复和植被重建

的生态演替驱动种，显著提升了退化土壤的养分（有机质、总氮及土壤养分综合指标）并促进了林下灌木的生长，对加速金沙江

上游退化土壤功能修复和林下植被重建具有积极生态驱动效应。
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土壤退化是指土壤肥力衰退，其结构改变、养分元素和有机质含量下降，土壤的生产能力或土地利用和环

境调控潜力下降甚至完全丧失［１］。 植树造林是修复退化土壤的重要措施之一［２］；一般而言，与固氮微生物共

生产生固氮功能的固氮植物［３］对土壤的修复往往比非固氮植物见效更快［４—６］。 因此，造林中常常利用固氮植

物改良土壤［７—９］。 固氮树种往往能显著增加土壤有机质和土壤氮素［１０—１１］，比如 Ｗａｎｇ 等研究表明，固氮树种

人工林中表层土有机质含量和氮含量比非固氮树种人工林分别高 ４０％—５０％和 ２０％—５０％［１２］。 固氮树种除

了由于其固氮能力而直接影响土壤外，还可以通过其自身与土壤间的作用影响其他植物，如：固氮植物可通过

根系分泌［１３］或者凋落物分解［１４］而为其他植物提供丰富的可利用氮素［１５］，进而促进其他植物的生长［１６］，从而

提高生产力［１７］，促进植被的次生演替［１８］等，在生态系统中有着重要的生态功能。
桤木属（Ａｌｎｕｓ ｓｐｐ．）树种因其较高的固氮速率和对土壤的改善作用而被认为是重要的固氮植物［１９］，主要

通过根系分泌物［２０］、土壤中游离的固氮相关微生物［１９］ 及叶片凋落物、根系和根瘤的降解三种方式提升土壤

的氮元素含量。 有研究发现桤木属树种叶片氮含量比其他植物叶片氮含量高，叶片凋落物降解后会给土壤提

供大量氮元素，可提升土壤肥力［２０］。 桤木属树种与土壤间的这种反馈能对其他植物产生正效应， Ｂｉｎｋｌｅｙ 等

研究发现红桤木（Ａ． ｒｕｂｒａ）能提升杉木林的净生产力和生物量，促进杉木生长［２１］； Ｄｅｌｖｅｒ 和 Ｐｏｓｔ 的研究发现

欧洲桤木（Ａ． ｇｌｕｔｉｎｏｓａ）能提升苹果树叶片氮的含量，促进其嫩芽的生长［２２］。 作为森林生态系统的重要组分，
桤木林的林下植物能降低土壤侵蚀和保土保肥［２３］、维持森林多样性和稳定性［２４］及调节能量流动［２５］。

旱冬瓜（Ａｌｎｕｓ ｎｅｐａｌｅｎｓｉｓ Ｄ． Ｄｏｎ）是分布印度、不丹、尼泊尔及中国西南和广西的乡土树种，因其高效的固

氮能力而在印度人工林中得到较为广泛的应用［２６—２８］。 中国是世界上人工林面积最大的国家［２９］，作为乡土树

种，旱冬瓜在云南省人工林中得到了推广应用［３０］。 以往主要研究旱冬瓜对土壤理化性质的影响［２７—２８］、土壤

微生物及酶活性的影响［３１］、旱冬瓜凋落物降解及营养周转［２６］，但对旱冬瓜在不同混交模式、年龄结构和人工

与天然起源森林中的固氮效应及其变化规律，特别是旱冬瓜对退化林地土壤修复过程中如何影响林下植被的

生长等方面研究较少。
金沙江上游的云南省富源县占马地林区，森林植被及土壤退化严重、特征明显，乡土树种旱冬瓜作为固氮

树种是该地区退化植被及土壤恢复的优良树种。 然而，旱冬瓜林对严重退化土壤功能修复与改善的效果缺乏

系统研究，特别是旱冬瓜⁃土壤的反馈作用是否促进着林下植被的恢复、提升保土保肥能力、提高生物多样性

的作用尚不清楚。 因此，研究旱冬瓜与土壤间的相互作用关系，以期阐明旱冬瓜对严重退化土壤功能的修复

２２３２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

和林下植被生长的影响，为长江上游土壤严重退化地区植被恢复树种选择提供理论基础。

１　 研究方法

１．１　 研究区域概况

研究区位于云南省富源县中安镇占马地小流域，该区域地处金沙江上游，海拔 １９２０—２２１３ ｍ，属高原季

风气候，干湿季分明，５—１０ 月为雨季，年降雨量 １１００—１３００ ｍｍ，年平均日照时数 １８２０—１９００ ｈ，年均气温为

１３．８℃。 土壤主要为玄武岩和石灰岩发育而来的黄红壤，土壤偏酸性（如本研究的土壤 ｐＨ 值在 ４．０２—６．０２
之间），土层深厚。 由于沟深坡陡，耕地较多，水土流失严重［３２—３３］。 该区原生植被退化较为严重，现有森林以

云南松（Ｐｉｎｕｓ ｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓ Ｆｒａｎｃｈ．）次生林和栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｓｐｐ．）林为主，不少林地退化为灌木林地和草地，有机

质含量下降，营养元素减少，土壤及植被退化特征明显。 为修复退化土壤与植被，重建生态系统，该地区 １９９８
年以来实施了封山育林和人工造林及退耕还林等一系列生态恢复措施。
１．２　 旱冬瓜的土壤修复实验设计及野外调查

为探究不同旱冬瓜种植模式对土壤和林下植被的影响，于 ２００１ 年选耕种历史及土壤基本条件一致的耕

地，采用旱冬瓜与云南松的实生苗，分别按不同比例混交种植：旱冬瓜纯林、旱冬瓜 ５∶云南松 ５ 及云南松纯林。
为研究旱冬瓜林龄对土壤和林下植被的影响，分别于 ２０１０ 年和 ２０１３ 年在立地条件相近的荒草地上种植旱冬

瓜纯林。 为进一步验证旱冬瓜对改善土壤和林下植被生长的影响，选取了旱冬瓜为优势种的天然林、旱冬瓜

和云南松混交林及云南松为优势种的三种天然林林分，探究天然起源的林分中旱冬瓜对土壤和林下植被的

影响。
２０１８ 年 ４ 月开展了野外调查和采样，选取 ２００１ 年退耕地上种植的人工林中选取旱冬瓜纯林（ＡＰ）、旱冬

瓜 ５∶云南松 ５（ＭＰ）及云南松纯林（ＰＰ）三种林分类型的样地，研究旱冬瓜不同种植模式对退化土壤和林下植

被的影响。 选取 ２０１０ 年和 ２０１３ 年在荒草地上造林的旱冬瓜纯林及同条件的荒草地作为对照样地，研究旱冬

瓜不同林龄对土壤和林下植被的影响。 在旱冬瓜为优势种的天然次生林（ＮＡＦ）、旱冬瓜与云南松混交的天

然次生林（ＮＭＦ）及云南松天然次生林（ＮＰＦ）中各选取一块样地，探究天然林中旱冬瓜对土壤及林下植被的

影响，样地概况见表 １。 在每块均不小于 ２ ｈｍ２的样地中分别设置 ８ 个 ８ ｍ×４ ｍ 的样方，调查其中所有的乔木

树种、胸径、树高及存活状况，并调查灌木物种、地径、高度和萌株数。 每个样方中分别随机取 ３ 个表层（０—５
ｃｍ）土样，均匀混合后一分为二，一份现场称重，用于测量土壤含水率，另一份用于分析其理化性质。 每个样

方的四角及中心分别设置一个 １ ｍ×１ ｍ 小样方，测量草本物种种类、多度及地上生物量［３４］，五个小样方物种

累计值计算每个样方中草本物种多样性；五个小样方的平均值作为每个样方中地上生物量数据。
１．３　 土壤养分测定及土壤养分综合指标计算

采用重铬酸钾氧化容量法测定土壤有机质［３５］；凯氏定氮法测定总氮、速效氮［３６］；依据鲍士旦的《土壤农

化分析》中钼锑抗比色法测定土壤总磷、速效磷，碱熔－火焰光度法测定总钾，ＮＨ４ＯＡｃ 浸提，火焰光度法测定

速效钾［３７］，并根据土壤鲜重和干重测定了土壤含水量。 本研究中采用上述 ８ 个指标计算的土壤肥力综合指

标（Ｉｎｔｅｇｒａｔｅｄ Ｆｅｒｔｉｌｉｔｙ Ｉｎｄｅｘ， ＩＦＩ）反映土壤养分综合质量，其计算公式如下：

ＩＦＩ ＝ ∑
８

ｉ ＝ １
Ｗｉ Ｎｉ( ) （１）

Ｗｉ ＝ 􀭰ｒｉ ／∑
８

ｉ ＝ １
｜ ｒｉ ｜ （２）

式（１）中 Ｗｉ是第 ｉ 个土壤理化指标的权重，Ｎｉ是第 ｉ 个土壤理化指标的隶属度；式（２）中 􀭰ｒｉ为第 ｉ 个土壤理化

指标相关系数平均值， ｜ ｒｉ ｜为第 ｉ 个土壤理化指标与其他 ７ 个指标相关关系的绝对值。
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表 １　 不同林分组别的样地概况

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ｐｌｏｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｏｒｅｓｔ ｇｒｏｕｐ

林分组别
Ｆｏｒｅｓｔ ｇｒｏｕｐ

林分类型
Ｆｏｒｅｓｔ ｔｙｐｅ

优势种
Ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

林龄 ／ ａ
Ｓｔａｎｄ ａｇｅ

林地起源
Ｆｏｒｅｓｔ ｏｒｉｇｉｎ

旱冬瓜重要值
Ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｖａｌｕｅ
ｏｆ Ａ． ｎｅｐａｌｅｎｓｉｓ

旱冬瓜材积
Ｔｉｍｂｅｒ ｖｏｌｕｍｅ ｏｆ
Ａ． ｎｅｐａｌｅｎｓｉｓ ／ ｍ３

旱冬瓜混交配置 旱冬瓜人工林 旱冬瓜 １７ 退耕地 ０．８８ ５．６４
Ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｎｆｉｇｕｒａｔｉｏｎ 人工混交林 旱冬瓜 ５：云南松 ５ １７ 退耕地 ０．３５ １．５１

云南松人工林 云南松 １７ 退耕地 ０．１ ０．３８
林分年龄 荒草地 荒草地 － 荒草地 ０ ０
Ｓｔａｎｄ ａｇｅ ５ 年生林分 旱冬瓜 ５ 荒草地 １ ０．４２

８ 年生林分 旱冬瓜 １０ 荒草地 １ ０．６４
优势种 旱冬瓜天然林 旱冬瓜 － 天然林 ０．６１ ５．５８
Ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ 天然林混交 旱冬瓜与云南松 － 天然林 ０．３９ ２．７４

云南松天然林 云南松 － 天然林 ０．０３ ０．０１

某一指标的权重指该指标在土壤质量水平衡量中作用大小的体现，这里土壤指标权重采用相关系数法确

定［３８—３９］。 某项土壤指标的隶属度值，则表示该指标的状态值。 本研究中所选取的 ８ 个土壤指标的作物效应

曲线呈 Ｓ 型［３８］，因此，其对应的隶属度函数也采用 Ｓ 型，并建立如下隶属度函数：

ｆ ｘ( ) ＝
０．１，　 ｘ ＜ ｘ１

０．９ ｘ － ｘ１( ) ／ （ｘ２ － ｘ１） ＋ ０．１，　 ｘ１ ≤ ｘ ＜ ｘ２

１，　 ｘ ≥ ｘ２

ì

î

í

ï
ï

ïï

式中 ｆ ｘ( ) 是隶属度函数，ｘ 是土壤指标的实际测定值，ｘ１ 和 ｘ２是函数的拐点值，根据研究区土壤的实际情况，
本研究利用 ８８ 份合格的土壤养分指标计算 ｘ１和 ｘ２这两个拐点值，各营养组分的拐点值见表 ２。

表 ２　 土壤养分隶属度函数的拐点值

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｉｎｆｌｅｘｉｏｎ ｐｏｉｎｔ ｏｆ ｅａｃｈ ｓｏｉｌ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｉｎ ｔｈｅ ｍｅｍｂｅｒｓｈｉｐ ｆｕｎｃｔｉｏｎ
有机质

ＯＭ ／ （ｇ ／ ｋｇ）
总氮 ＴＮ ／
（ｇ ／ ｋｇ）

总磷 ＴＰ ／
（ｇ ／ ｋｇ）

总钾 ＴＫ ／
（ｇ ／ ｋｇ）

速效氮 ＡＮ ／
（ｍｇ ／ ｋｇ）

速效磷 ＡＰ ／
（ｍｇ ／ ｋｇ）

速效钾 ＡＫ ／
（ｇ ／ ｋｇ）

土壤含水率
ＳＷＣ

ｘ１ ２０．７８ ０．２０ ０．１６ ４．９５ ２０４．２４ ２．１１ ０．１１ ０．１３
ｘ２ ６６．１５ ０．５１ ０．８３ １６．３６ ５９５．７３ ７．３２ ０．６６ ０．２５

　 　 ｘ１ 是土壤养分隶属度函数的拐点值 ｘ１；ｘ２ 是土壤养分隶属度函数的拐点值 ｘ２；ＯＭ，有机质 Ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒｓ； ＴＮ，总氮 Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ； ＴＰ，总磷

Ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ； ＴＫ，总钾 Ｔｏｔａｌ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ； ＡＮ，速效氮 Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ； ＡＰ，速效磷 Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ； ＡＫ，速效钾 Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ； ＳＷＣ，

土壤含水率 Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｒａｔｉｏ

１．４　 植物生长及多样性指数计算

利用旱冬瓜树高及胸径，根据《云南省一元立木材积表》 ［４０］，估计旱冬瓜单株材积，并计算每个样方中旱

冬瓜的材积总和，据此定量评价旱冬瓜总材积对土壤及林下植被的影响。 本研究测定了每个样方中小样方对

应的草本地上部分干重，作为草本生长状况的指标，并计算草本的 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数。 根据灌木的地径、高
度及萌株数量估算每个样方中灌木的总蓄积量，再根据蓄积量与生物量的换算系数计算灌木生物量［４１］，以样

方灌木生物量与各样方灌木生物量均值间的差值除以该均值所得的比值作为衡量灌木生长状况的系数。 根

据物种和多度计算各样方中灌木的 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数。
灌木生长状况计算公式如下：

ＴＢ ｉ ＝ ∑
ｎ ＝ １

ＢＤｎ( ) ２Ｈｎ( ) ｒ （４）

ＳＧＩｉ ＝
ＴＢ ｉ － ＴＢ

ＴＢ
（５）

式（４）中，ＴＢ ｉ为第 ｉ 个样方中的灌木生物量，ＢＤｎ是样方 ｉ 中第 ｎ 株灌木的地径，Ｈｎ是样方 ｉ 中第 ｎ 株灌木的株

高，ｒ 是灌木材积换算生物量的系数；式（５）中 ＳＧＩｉ是第 ｉ 个样方中的灌木生长系数，ＴＢ ｉ是 ｉ 个样方中的灌木
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生物量， ＴＢ 是样地中 ８ 个样方灌木生物量的均值。
Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数计算公式如下：

Ｈ ＝ ∑
ｎ

ｉ ＝ １
Ｐ ｉ( ) （ｌｎＰ ｉ） （６）

式中，Ｈ 是样方中灌木（或草本）的 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数；Ｐ ｉ是样方中第 ｉ 个物种的个体数占样方中总个体数

的比例。
１．５　 统计分析

利用单因素方差分析分别对比各组不同样地中总有机质、总 Ｎ、速效 Ｎ 及土壤养分综合指标的大小，分析

旱冬瓜对林地土壤的影响；此外，用 Ｓｐｅａｒｍａｎ 相关分析分析了旱冬瓜材积与上述各指标间的线性关系。 利用

单因素方差分析比较了各组不同样地中草本地上部分干重、草本多样性指数、灌木生长状况及灌木多样性；用
Ｓｐｅａｒｍａｎ 相关分析分析了各组样地中土壤养分与林下植被生长、多样性间的相关关系。 为进一步探究旱冬

瓜⁃土壤反馈对林下植被生长的影响，本研究以立地条件为控制因子，用偏相关分析（Ｐａｒｔｉａｌ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ）法分

析了所有样地旱冬瓜材积、土壤养分和林下植被生长间的相关关系。 考虑立地条件的前提下，用结构方程模

型（Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ Ｅｑｕａｔｉｏｎ Ｍｏｄｅｌ， ＳＥＭ）分析了研究区内旱冬瓜材积、土壤养分对林下植被生长的影响。 ＳＥＭ 模

型中以土壤有机质、土壤总氮及土壤肥力综合指标反映土壤养分状况。
所有分析基于 Ｒ ３．３．２、ＳＰＳＳ １６．０ 和 Ｅｘｃｅｌ ２００７ 完成，制图和制表基于 Ｏｒｉｇｉｎ Ｐｒｏ ８．５ 及 Ｅｘｃｅｌ ２００７ 完成。

显著性水平 α＝ ０．０５。

２　 研究结果

２．１　 旱冬瓜对土壤养分和肥力的影响

对比分析各不同旱冬瓜种植模式的土壤养分，发现不同模式间土壤有机质、总氮及速效氮无显著差异

（Ｐ＞０．０５）（图 １），且这三种土壤养分不随因种植比例不同而造成的旱冬瓜材积变化而呈相应的线性变化

（图 １）。 但是，旱冬瓜纯林的土壤肥力综合指标显著高于混交林和云南松纯林（Ｐ＜０．０５），同时土壤肥力综合

指标随旱冬瓜材积的增加而增大 （图 １）。 与旱冬瓜种植模式对土壤的影响有所不同，旱冬瓜种植时间对土

壤养分的影响较为明显。 林龄 ８ ａ 的旱冬瓜纯林土壤有机质、总氮、速效氮及土壤肥力综合指标都显著大于

林龄 ５ ａ 的旱冬瓜纯林和荒草地（Ｐ＜０．０５）（图 １），而且这些养分指标都与旱冬瓜材积呈显著的线性正相关

（图 １）。 在天然林中，除速效氮在三个林分中无显著差异外（Ｐ＞０．０５），旱冬瓜纯林的土壤有机质、总氮及土

壤肥力综合指标都显著大于旱冬瓜和云南松的混交林，云南松林中的这三个指标最小（Ｐ＜０．０５）（图 １）；样方

中旱冬瓜材积与土壤有机质、总氮及土壤肥力综合指标均显著正相关（图 １）。
２．２　 土壤与旱冬瓜对林下植被的影响

旱冬瓜的种植模式、种植时间及天然林中旱冬瓜材积与林下植被的关系并非简单的线性关系（图 ２）。 旱

冬瓜不同种植模式的比较，发现旱冬瓜纯林和旱冬瓜＋云南松混交林中草本植物地上干重显著大于云南松纯

林（Ｐ＜０．０５）；草本多样性、灌木生长和灌木多样性则在三个模式之间无显著差异（Ｐ＞０．０５） （图 ２）。 草本生

长、草本多样性及灌木多样性均与旱冬瓜材积无显著线性关系，仅灌木生长与旱冬瓜材积呈显著正相关

（图 ２）。 草本生长和多样性均在荒草地中最好，并不随旱冬瓜种植时间的增加而变化，与旱冬瓜材积也无显

著线性关系（图 ２）；同时，灌木生长在三个不同种植时间的林分中无显著差异，而灌木多样性表现为林龄 ８ａ
的旱冬瓜纯林显著高于林龄 ５ａ 的林分（图 ２）。

天然林中，旱冬瓜对草本无显著影响（图 ２）；旱冬瓜林中灌木生长显著优于云南松林（Ｐ＜０．０５），且灌木

生长与旱冬瓜材积呈显著正关系，而混交林中的灌木多样性显著高于旱冬瓜林和云南松林（Ｐ＜０．０５）（图 ２）。
在退耕地与天然林中，灌木生长与 ＯＭ、ＴＮ 及土壤养分综合指标呈现显著的正相关（Ｐ＜０．０５）（表 ３）。
２．３　 林下植被生长对旱冬瓜⁃土壤反馈作用的响应

旱冬瓜材积与 ＯＭ、ＴＮ 及 ＩＦＩ 都有极显著的正相关关系（Ｒ ＝ ０．３０，Ｐ ＝ ０．０１１；Ｒ ＝ ０．３６，Ｐ ＝ ０．００２；Ｒ ＝ ０．４９，
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图 １　 旱冬瓜对土壤养分的影响

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｉｍｐａｃｔ ｏｆ Ａ． ｎｅｐａｌｅｎｓｉｓ ｏｎ ｔｈｅ ｓｏｉｌ ｎｕｔｒｉｅｎｔ
ＯＭ：有机质 Ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅ；ＴＮ：总氮 Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；ＡＮ：速效氮 Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；ＩＦＩ：土壤肥力综合指标 Ｔｈｅ ｓｏｉｌ ｉｎｔｅｇｒａｔｅｄ ｆｅｒｔｉｌｉｔｙ ｉｎｄｅｘ；ＡＰ：
旱冬瓜人工林 Ａ． ｎｅｐａｌｅｎｓｉｓ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎ；ＭＰ：人工混交林 Ｍｉｘｅｄ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎ；ＰＰ：云南松人工林 Ｐ． ｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓ Ｐｌａｎｔａｔｉｏｎ；８ａ：种植 ８ 年的旱冬瓜林

８⁃ｙｅａｒｓ Ａ． ｎｅｐａｌｅｎｓｉｓ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎ；５ａ：种植 ５ 年的旱冬瓜林 ５⁃ｙｅａｒｓ Ａ． ｎｅｐａｌｅｎｓｉｓ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎ； ＮＡＦ：旱冬瓜天然林 Ｎａｔｕｒａｌ Ａ． ｎｅｐａｌｅｎｓｉｓ ｆｏｒｅｓｔ；ＮＭＦ：旱
冬瓜⁃云南松混交天然林 Ｎａｔｕｒａｌ ｍｉｘｅｄ ｆｏｒｅｓｔ；ＮＰＦ：云南松天然林 Ｎａｔｕｒａｌ Ｐ． ｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓ ｆｏｒｅｓｔ；ＡＴＶ：旱冬瓜总材积 Ｔｏｔａｌ ｖｏｌｕｍｅ ｏｆ Ａ．
ｎｅｐａｌｅｎｓｉｓ；不同小写字母表示多重比较结果中两组数据在 ０．０５ 水平上差异显著

Ｐ＜０．００１），但与速效氮则没有显著相关关系（Ｐ＞０．０５） （图 １）。 灌木生长与旱冬瓜材积、ＯＭ、ＴＮ 及 ＩＦＩ 呈显

著的正相关关系（Ｒ＝ ０．５１，Ｐ＜０．００１；Ｒ ＝ ０．２３，Ｐ ＝ ０．０４９；Ｒ ＝ ０．２７，Ｐ ＝ ０．０２４；Ｒ ＝ ０．２７，Ｐ ＝ ０．０２４） （图 ２，表 ３）。
ＳＥＭ 模型中，旱冬瓜材积与土壤养分综合指标和灌木生长均显著正相关（Ｐ＜０．００１），而草本地上生物量与旱

冬瓜材积无显著相关关系，各土壤养分指标和林下草本地上生物量及灌木生长状况间的关系均不显著（Ｐ＞
０．０５）（图 ３）。

３　 讨论

３．１　 旱冬瓜对土壤化学性质的影响及林龄效应

氮是土壤中的重要营养元素，常常成为限制植物生长的土壤因子。 以往的研究表明固氮树种能提升土壤

氮含量，增加土壤有机质，同时改良土壤［７，１１—１２，４２—４３］。 桤木属植物作为能与弗兰克氏菌共生形成根瘤的固氮

树种能显著改善土壤［１９，４４］。 本研究亦发现，旱冬瓜对退化土壤的改善作用较为显著：ＳＥＭ 模型分析表明，旱
冬瓜材积与土壤性质显著正相关，其路径系数达 ０．４７。 此外，旱冬瓜材积与土壤有机质、土壤总氮及土壤养分

综合指标均有显著的正相关关系。
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图 ２　 旱冬瓜对林下植被的影响

Ｆｉｇ．２　 Ｔｈｅ ｉｍｐａｃｔｓ ｏｆ Ａ． ｎｅｐａｌｅｎｓｉｓ ｏｎ ｔｈｅ ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｙ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ
ＡＤＭＧ：草本地上部分干重 Ｔｈｅ ａｂｏｖｅ⁃ｇｒｏｕｎｄ ｄｒｉｅｄ ｍａｓｓ ｏｆ ｈｅｒｂ ｓｐｅｃｉｅｓ；ＳＧＩ：灌木生长指数 Ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ ｉｎｄｅｘ ｏｆ ｓｈｒｕｂ；Ｇ⁃Ｓｈａｎｎｏｎ：草本多样性指

数 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ ｉｎｄｅｘ ｏｆ ｈｅｒｂ ｓｐｅｃｉｅｓ；Ｓ⁃Ｓｈａｎｎｏｎ： 灌木多样性指数 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ ｉｎｄｅｘ ｏｆ ｓｈｒｕｂ ｓｐｅｃｉｅｓ； 不同小写字母表示多重比较结果

中两组数据在 ０．０５ 水平上差异显著

表 ３　 土壤养分与林下植被间的相关关系

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｏｉｌ ｎｕｔｒｉｅｎｔｓ ａｎｄ ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｙ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｏｒｅｓｔ ｔｙｐｅｓ

林型组别
Ｆｏｒｅｓｔ ｔｙｐｅ

林下植被
Ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｙ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ

有机质
ＯＭ

总氮
ＴＮ

速效氮
ＡＮ

土壤肥力综合指标
ＩＦＩ

旱冬瓜混交配置 草本地上干重 ０．２５ ０．２９ ０．２６ ０．２９

Ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｎｆｉｇｕｒａｔｉｏｎ 草本多样性 ０．３０ ０．３７ ０．２５ ０．３７

灌木生长 ０．４６∗ ０．４２∗ ０．２８ ０．５８∗∗

灌木多样性 ０．０２ ０．０４ －０．０３ ０．２０

林分年龄 草本地上干重 －０．０７ ０．０１ －０．２１ －０．０５

Ｓｔａｎｄ ａｇｅ 草本多样性 －０．２８ －０．２８ －０．４ －０．３０

灌木生长 ０．３９ ０．３１ ０．３４ ０．３４

灌木多样性 ０．３３ ０．２７ ０．３１ ０．３４

群落优势种 草本地上干重 ０．１５ ０．２０ －０．３５ ０．２３

Ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ 草本多样性 －０．０３ －０．０１ ０．２１ －０．０６

灌木生长 ０．５０∗ ０．４９∗ ０．１０ ０．５１∗

灌木多样性 ０．０３ ０．０８ ０．３９ ０．１７

　 　 ∗：Ｐ＜０．０５；∗∗：Ｐ＜０．０１；ＩＦＩ：土壤肥力综合指标 Ｉｎｔｅｇｒａｔｅｄ ｆｅｒｔｉｌｉｔｙ ｉｎｄｅｘ

土壤肥力综合指数随旱冬瓜优势度增加而增大，这说明旱冬瓜优势度的增加提升了退化土壤的修复效

果。 有研究表明，林地中土壤总氮及土壤总有机碳也会随着固氮植物的优势度增加而增加［４５—４６］，当旱冬瓜优
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图 ３　 旱冬瓜对林下植物的影响

　 Ｆｉｇ． ３ 　 Ｔｈｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｙ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｇｒｏｗｔｈ ｔｏ Ａ．

ｎｅｐａｌｅｎｓｉｓ⁃ｓｏｉｌ ｆｅｅｄｂａｃｋ

ＳＥＭ 模型的参数为：Ｆｉｓｈｅｒ′ｓ Ｃ＝ １．４６； Ｐ ＝ ０．２３； ＡＩＣ ＝ ２９．４６． ＡＩＣ，

ａｋａｉｋｅ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｃｒｉｔｅｒｉｏｎ． 实线箭头表示显著的关系 （Ｐ＜０．０５）；

黑色虚线表示无显著的关系 （Ｐ＞０．０５）； 路径系数为标准化后的

系数；用 Ｓｈｉｐｌｅｙ′ｓ Ｃ 检验各路径（Ｐ＞０．０５ 说明模型中无路径丢失，

拟合良好），用 ＡＩＣ 衡量模型拟合优良性

势度增大的时候，土壤中氮素营养输入量与输出量间的

顺差增大，因而土壤获得的净氮素量增加。 虽然土壤有

机质与土壤总氮在天然林中随旱冬瓜优势度的增大而

增加，但是在退耕地的人工林中土壤有机质与土壤总氮

并未随旱冬瓜种植比例的增加而呈现显著变化，这有可

能与立地条件有关。 Ｏｒｏｚｃｏ⁃Ａｃｅｖｅｓ 等研究发现，土壤

基质会影响植物与土壤的反馈和植物对土壤的改良效

果［４７］，退耕地受施肥影响，土壤养分性质与未受施肥影

响的天然林有所不同，这可能导致旱冬瓜与土壤间的长

期反馈关系与天然林也有所不同。 另外，鉴于退耕地旱

冬瓜的造林时间晚于天然林中旱冬瓜的定植时间，这也

可能导致旱冬瓜对土壤的影响呈现人工林不如天然林。
作为对照的云南松天然林，其土壤总氮显著小于退耕地

对照的云南松人工林（Ｐ＜０．０５），即由于耕种过程中的

施肥，退耕地中土壤 Ｎ 含量可能高于天然林，这可能是

退耕地中旱冬瓜对土壤总氮影响相对较弱的原因之一。
由于施肥耕种导致退耕地中的土壤总氮水平较高，为旱

冬瓜个体生长提供了充足的氮素环境，因此降低了旱冬瓜获取土壤 Ｎ 的需求，进而降低了旱冬瓜的生物固氮

功能。 如 Ｂｏｒｉｎｇ 等发现固氮植物的固氮效率与土壤中有效氮源负相关［４８］，高有效氮源环境中固氮植物的固

氮功能反而降低［５］。 此外，固氮植物提升土壤氮的同时也增加了土壤的碳固持［１１］，因此，退耕地中土壤有机

质不随旱冬瓜优势度增加而增加，而天然林中土壤有机质随旱冬瓜优势度增加而显著增加。 虽然植物共生固

氮需要土壤供应大量的磷元素［４９］，但是退耕地土壤 Ｎ ∶Ｐ 的比值显著低于天然林（Ｐ＜０．０５），因而土壤磷元素

可能并非是退耕地中旱冬瓜改善土壤的限制因子。 而这可能是由于林分发展到一定阶段后，旱冬瓜根瘤固氮

活动较低［２７］，不足以对土壤速效氮造成显著影响。
林龄在桤木与土壤养分间的相互作用中也较为关键［２６， ２８，５０］。 本研究发现 ８ 年生旱冬瓜林的土壤 ＴＮ、ＯＭ

及土壤养分肥力均显著大于 ５ 年生旱冬瓜林的这三个指标。 在 ５ 个林龄段（７—５６ ａ）旱冬瓜人工林中，土壤

ＴＮ 和 ＯＣ 均与林龄呈显著正相关［２８］，说明随旱冬瓜林龄增大，土壤养分性状越优良。 此外，ＡＮ 随林龄增大

而趋于增加，可能是由于 ８ 年生的旱冬瓜其生理和生长对 ＡＮ 的需求量比 ５ 年生的旱冬瓜大，需要增加土壤

中的 ＡＮ 供给［５０］。 Ｓｈａｒｍａ 等发现，旱冬瓜的年固氮量在 ５—１５ ａ 人工林阶段随林龄而增加，而 １５—４０ ａ 的旱

冬瓜林中随林龄增大逐渐降低［５０］，特别是在低林龄阶段，旱冬瓜的固氮活动十分活跃［２７， ４９］。
３．２　 林下植被对旱冬瓜⁃土壤间反馈作用的响应

林下植被能增加生态系统多样性及稳定性［２４］且保土保肥［２３］，同时土壤养分往往被看作是林下植物多样

性［５１］和生长状况［５２—５３］的重要解释因子。 固氮树种可能会通过凋落物降解、根系分泌等途径向土壤中释放更

多的营养物质［８］，提升土壤肥力，增加土壤中植物可利用的营养，促进其他植物生长［１７， ２２， ５４］，因而作为固氮树

种的旱冬瓜会影响林下植被的多样性，促进林下植被生长。 通过 ＳＥＭ 模型分析发现，林下灌木与旱冬瓜材积

有显著的正相关关系（Ｐ＜０．０５），偏相关分析也表明，灌木生长与旱冬瓜材积呈正显著相关关系（Ｐ＜０．０５），这
可能是由于旱冬瓜增加了土壤中灌木生长所需的营养；同时，土壤总氮、总有机质及肥力综合指标与灌木生长

显著正相关（Ｐ＜０．０５）进一步说明这一点。 此外，有研究发现，占马地流域相对于耕地、荒草地及疏林地而言，
灌木林持水保肥效果最好［３２］，而旱冬瓜对灌木的这一正影响，会消减土壤侵蚀，进一步促进旱冬瓜对土壤的

改善。
旱冬瓜通过增加土壤氮素助益植物生长的现象在旱冬瓜不同优势度的林分和不同林龄的旱冬瓜林中均
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有呈现。 退耕地中，旱冬瓜材积与灌木生长显著正相关，这可能是旱冬瓜改善了土壤肥力的结果。 退耕地中

土壤养分与灌木生长显著正相关，正是灌木生长对旱冬瓜⁃土壤间关系的正反馈［５４］。 天然林中，灌木生长随

旱冬瓜优势度增加而增加，这是由于天然林中旱冬瓜改善了土壤养分，进而促进了灌木的生长。 对草本而言，
旱冬瓜不同种植模式中，云南松人工纯林中草本的地上生物量最小，可能是旱冬瓜改变了土壤肥力所致［５４］。

４　 结论

固氮树种旱冬瓜的种植显著提升了退化林地土壤总氮和总有机质，显著改良了土壤肥力，为其他植物的

发展提供更优越的土壤环境。 旱冬瓜对土壤的修复程度受其优势度和林龄的影响，作为土壤氮素来源之一，
旱冬瓜优势度较大时，林地中的土壤获得净氮素量趋于增加；在旱冬瓜幼龄林阶段，随着林龄增大，土壤得到

了改良和修复，趋于正向生态演替。 旱冬瓜改善土壤环境的作用为林下植被生长提供更丰富的养分，促进了

林下灌木的生长，对金沙江上游退化土壤修复和林下植被重建具有生态演替的驱动效应。

致谢：感谢云南省林业科学研究院孟广涛和李品荣对本研究的帮助，感谢姜健和刘刚对野外样地调查中给予

的帮助。

参考文献（Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ）：

［ １ ］　 张桃林， 王兴祥． 土壤退化研究的进展与趋向． 自然资源学报， ２０００， １５（３）： ２８０⁃２８４．
［ ２ ］ 　 陈小雪， 李红丽， 董智， 陈鹏，仇苏倩，高娅． 不同造林模式下火烧迹地的土壤修复效果及植物多样性变化． 水土保持学报， ２０１９， ０３３

（００３）： ３３２⁃３３９．
［ ３ ］ 　 Ｓｐｒｅｎｔ Ｊ Ｉ， Ｐａｒｓｏｎｓ Ｒ． Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｆｉｘａｔｉｏｎ ｉｎ ｌｅｇｕｍｅ ａｎｄ ｎｏｎ⁃ｌｅｇｕｍｅ ｔｒｅｅｓ． Ｆｉｅｌｄ Ｃｒｏｐｓ Ｒｅｓｅａｒｃｈ， ２０００， ６５（２ ／ ３）： １８３⁃１９６．
［ ４ ］ 　 Ｂｉｎｋｌｅｙ Ｄ， Ｇｉａｒｄｉｎａ Ｃ． Ｗｈｙ ｄｏ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｆｆｅｃｔ ｓｏｉｌｓ？ Ｔｈｅ ｗａｒｐ ａｎｄ ｗｏｏｆ ｏｆ ｔｒｅｅ⁃ｓｏｉｌ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ． Ｂｉｏｇｅｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ， １９９８， ４２（１ ／ ２）： ８９⁃１０６．
［ ５ ］ 　 Ｖａｎ Ｂｒｅｅｍｅｎ Ｎ， Ｆｉｎｚｉ Ａ Ｃ． Ｐｌａｎｔ⁃ｓｏｉｌ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ： ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ａｓｐｅｃｔｓ ａｎｄ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｉｍｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ． Ｂｉｏｇｅｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ， １９９８， ４２（１ ／ ２）： １⁃１９．
［ ６ ］ 　 Ｓｐｅａｒｓ Ｊ Ｄ Ｈ， Ｌａｊｔｈａ Ｋ， Ｃａｌｄｗｅｌｌ Ｂ Ａ， Ｐｅｎｎｉｎｇｔｏｎ Ｓ Ｂ， Ｖａｎｄｅｒｂｉｌｔ Ｋ． Ｓｐｅｃｉｅｓ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ Ｃｅａｎｏｔｈｕｓ ｖｅｌｕｔｉｎｕｓ ｖｅｒｓｕｓ Ｐｓｅｕｄｏｔｓｕｇａ ｍｅｎｚｉｅｓｉｉ，

Ｄｏｕｇｌａｓ⁃ｆｉｒ， ｏｎ ｓｏｉｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｉｎ ｔｈｅ Ｏｒｅｇｏｎ ｃａｓｃａｄｅｓ． Ｆｏｒｅｓｔ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ， ２００１， １４９（１ ／ ３）： ２０５⁃２１６．
［ ７ ］ 　 Ｃｈｅｎ Ｘ Ｐ， Ｙａｎｇ Ｊ Ｎ， Ｚｈｕ Ｘ Ｅ， Ｌｉａｎｇ Ｘ， Ｌｅｉ Ｙ Ｒ， Ｈｅ Ｃ Ｑ． Ｎ⁃ｆｉｘｉｎｇ ｔｒｅｅｓ ｉｎ ｗｅｔｌａｎｄ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｐｌａｎｔｉｎｇｓ： ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｓｕｐｐｌｙ ａｎｄ ｓｏｉｌ

ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ． Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅ ａｎｄ Ｐｏｌｌｕｔｉｏｎ Ｒｅｓｅａｒｃｈ， ２０１６， ２３（２４）： ２４７４９⁃２４７５７．
［ ８ ］ 　 Ｆｏｒｒｅｓｔｅｒ Ｄ Ｉ， Ｂａｕｈｕｓ Ｊ， Ｃｏｗｉｅ Ａ Ｌ， Ｖａｎｃｌａｙ Ｊ Ｋ． Ｍｉｘｅｄ⁃ｓｐｅｃｉｅｓ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎｓ ｏｆ Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｗｉｔｈ ｎｉｔｒｏｇｅｎ⁃ｆｉｘｉｎｇ ｔｒｅｅｓ： ａ ｒｅｖｉｅｗ． Ｆｏｒｅｓｔ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ

Ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ， ２００６， ２３３（２ ／ ３）： ２１１⁃２３０．
［ ９ ］ 　 Ｃｈａｅｒ Ｇ Ｍ， Ｒｅｓｅｎｄｅ Ａ Ｓ， Ｃａｍｐｅｌｌｏ Ｅ Ｆ Ｃ， Ｄｅ Ｆａｒｉａ Ｓ Ｍ， Ｂｏｄｄｅｙ Ｒ Ｍ． Ｎｉｔｒｏｇｅｎ⁃ｆｉｘｉｎｇ ｌｅｇｕｍｅ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｒｅｃｌａｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｅｖｅｒｅｌｙ

ｄｅｇｒａｄｅｄ ｌａｎｄｓ ｉｎ Ｂｒａｚｉｌ． Ｔｒｅｅ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ， ２０１１， ３１（２）： １３９⁃１４９．
［１０］ 　 Ｈｏｏｇｍｏｅｄ Ｍ， Ｃｕｎｎｉｎｇｈａｍ Ｓ Ｃ， Ｂａｋｅｒ Ｐ， Ｂｅｒｉｎｇｅｒ Ｊ， Ｃａｖａｇｎａｒｏ Ｔ Ｒ． Ｎ⁃ｆｉｘｉｎｇ ｔｒｅｅｓ ｉｎ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｐｌａｎｔｉｎｇｓ： ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｓｕｐｐｌｙ ａｎｄ ｓｏｉｌ

ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ． Ｓｏｉｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ， ２０１４， ７７： ２０３⁃２１２．
［１１］ 　 Ｊｏｈｎｓｏｎ Ｄ Ｗ， Ｃｕｒｔｉｓ Ｐ Ｓ． Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｆｏｒｅｓｔ ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ ｏｎ ｓｏｉｌ Ｃ ａｎｄ Ｎ ｓｔｏｒａｇｅ： ｍｅｔａ⁃ａｎａｌｙｓｉｓ． Ｆｏｒｅｓｔ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ， ２００１， １４０（２ ／ ３）：

２２７⁃２３８．
［１２］ 　 Ｗａｎｇ Ｆ Ｍ， Ｌｉ Ｚ Ａ， Ｘｉａ Ｈ Ｐ， Ｚｏｕ Ｂ， Ｌｉ Ｎ Ｙ， Ｌｉｕ Ｊ， Ｚｈｕ Ｗ Ｘ． Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ⁃ｆｉｘｉｎｇ ａｎｄ ｎｏｎ⁃ｎｉｔｒｏｇｅｎ⁃ｆｉｘｉｎｇ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｎ ｓｏｉｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ａｎｄ

ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｄｕｒｉｎｇ ｆｏｒｅｓｔ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｉｎ ｓｏｕｔｈｅｒｎ Ｃｈｉｎａ． Ｓｏｉｌ Ｓｃｉｅｎｃｅ ａｎｄ Ｐｌａｎｔ Ｎｕｔｒｉｔｉｏｎ， ２０１０， ５６（２）： ２９７⁃３０６．
［１３］ 　 Ｐａｙｎｅｌ Ｆ， Ｍｕｒｒａｙ Ｐ Ｊ， Ｃｌｉｑｕｅｔ Ｊ Ｂ． Ｒｏｏｔ ｅｘｕｄａｔｅｓ： ａ ｐａｔｈｗａｙ ｆｏｒ ｓｈｏｒｔ⁃ｔｅｒｍ Ｎ ｔｒａｎｓｆｅｒ ｆｒｏｍ ｃｌｏｖｅｒ ａｎｄ ｒｙｅｇｒａｓｓ． Ｐｌａｎｔ ａｎｄ Ｓｏｉｌ， ２００１， ２２９（２）：

２３５⁃２４３．
［１４］ 　 Ｈøｇｈ⁃Ｊｅｎｓｅｎ Ｈ， Ｓｃｈｊｏｅｒｒｉｎｇ Ｊ Ｋ． Ｂｅｌｏｗ⁃ｇｒｏｕｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｔｒａｎｓｆｅｒ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｓｐｅｃｉｅｓ： ｄｉｒｅｃｔ ｑｕａｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｂｙ １５Ｎ ｌｅａｆ ｆｅｅｄｉｎｇ

ｃｏｍｐａｒｅｄ ｗｉｔｈ ｉｎｄｉｒｅｃｔ ｄｉｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｓｏｉｌ １５Ｎ． Ｐｌａｎｔ ａｎｄ Ｓｏｉｌ， ２０００， ２２７（１ ／ ２）： １７１⁃１８３．
［１５］ 　 Ｂｅｌｌｉｎｇｈａｍ Ｐ Ｊ， Ｗａｌｋｅｒ Ｌ Ｒ， Ｗａｒｄｌｅ Ｄ Ａ． Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｆａｃｉｌｉｔａｔｉｏｎ ｂｙ ａ ｎｉｔｒｏｇｅｎ⁃ｆｉｘｉｎｇ ｓｈｒｕｂ ｄｕｒｉｎｇ ｐｒｉｍａｒｙ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅｓ ｒｅｌａｔｉｖｅ

ｐｅｒｆｏｒｍａｎｃｅ ｏｆ ｃａｎｏｐｙ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｃｏｌｏｇｙ， ２００１， ８９（５）： ８６１⁃８７５．
［１６］ 　 Ｐｎｇ Ｇ Ｋ， Ｌａｍｂｅｒｓ Ｈ， Ｋａｒｄｏｌ Ｐ， Ｔｕｒｎｅｒ Ｂ Ｌ， Ｗａｒｄｌｅ Ｄ Ａ， Ｌａｌｉｂｅｒｔé Ｅ． Ｂｉｏｔｉｃ ａｎｄ ａｂｉｏｔｉｃ ｐｌａｎｔ⁃ｓｏｉｌ ｆｅｅｄｂａｃｋ ｄｅｐｅｎｄｓ ｏｎ ｎｉｔｒｏｇｅｎ⁃ａｃｑｕｉｓｉｔｉｏｎ

ｓｔｒａｔｅｇｙ ａｎｄ ｓｈｉｆｔｓ ｄｕｒｉｎｇ ｌｏｎｇ⁃ｔｅｒｍ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｃｏｌｏｇｙ， ２０１９， １０７（１）： １４２⁃１５３．
［１７］ 　 Ｔｈｏｍａｓ Ｂ Ｄ， Ｂｏｗｍａｎ Ｗ Ｄ． Ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ Ｎ２ ⁃ｆｉｘｉｎｇ Ｔｒｉｆｏｌｉｕｍ ｏｎ ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ａｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｉｎ ａｌｐｉｎｅ ｔｕｎｄｒａ． Ｏｅｃｏｌｏｇｉａ，

１９９８， １１５（１ ／ ２）： ２６⁃３１．
［１８］ 　 Ｔｉｔｕｓ Ｊ Ｈ， Ｂｉｓｈｏｐ Ｊ Ｇ． Ｐｒｏｐａｇｕｌｅ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｗｉｔｈ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｆｉｘｅｒｓ ｌｉｍｉｔ ｃｏｎｉｆｅｒ ｃｏｌｏｎｉｚａｔｉｏｎ ｄｕｒｉｎｇ ｐｒｉｍａｒｙ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ

Ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ Ｓｃｉｅｎｃｅ， ２０１４， ２５（４）： ９９０⁃１００３．
［１９］ 　 Ｔａｒｒａｎｔ Ｒ Ｆ， Ｔｒａｐｐｅ Ｊ Ｍ． Ｔｈｅ ｒｏｌｅ ｏｆ Ａｌｎｕｓ ｉｎ ｉｍｐｒｏｖｉｎｇ ｔｈｅ ｆｏｒｅｓｔ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ． Ｐｌａｎｔ ａｎｄ Ｓｏｉｌ， １９７１， ３５（１）： ３３５⁃３４８．
［２０］ 　 Ｓｔｅｗａｒｔ Ｗ Ｄ Ｐ． Ａ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｓｔｕｄｙ ｏｆ ｆｉｘａｔｉｏｎ ａｎｄ ｔｒａｎｓｆｅｒ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｉｎ Ａｌｎｕｓ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙ， １９６２， １３（２）： ２５０⁃２５６．
［２１］ 　 Ｂｉｎｋｌｅｙ Ｄ， Ｓｏｌｌｉｎｓ Ｐ， Ｂｅｌｌ Ｒ， Ｓａｃｈｓ Ｄ， Ｍｙｒｏｌｄ Ｄ． Ｂｉｏｇｅｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ｏｆ ａｄｊａｃｅｎｔ ｃｏｎｉｆｅｒ ａｎｄ ａｌｄｅｒ⁃ｃｏｎｉｆｅｒ ｓｔａｎｄｓ． Ｅｃｏｌｏｇｙ， １９９２， ７３ （ ６）：

９２３２　 ６ 期 　 　 　 李茂萍　 等：固氮树种旱冬瓜对退化林地土壤修复和林下植被重建的生态驱动效应 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

２０２２⁃２０３３．
［２２］ 　 Ｄｅｌｖｅｒ Ｐ， Ｐｏｓｔ Ａ． Ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ａｌｄｅｒ ｈｅｄｇｅｓ ｏｎ ｔｈｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｎｕｔｒｉｔｉｏｎ ｏｆ ａｐｐｌｅ ｔｒｅｅｓ． Ｐｌａｎｔ ａｎｄ Ｓｏｉｌ， １９６８， ２８（２）： ３２５⁃３３６．
［２３］ 　 Ｎｅａｒｉｎｇ Ｍ Ａ， Ｊｅｔｔｅｎ Ｖ， Ｂａｆｆａｕｔ Ｃ， Ｃｅｒｄａｎ Ｏ， Ｃｏｕｔｕｒｉｅｒ Ａ， Ｈｅｒｎａｎｄｅｚ Ｍ， Ｂｉｓｓｏｎｎａｉｓ Ｙ Ｌ， Ｎｉｃｈｏｌｓ Ｍ Ｈ， Ｎｕｎｅｓ Ｊ Ｐ， Ｒｅｎｓｃｈｌｅｒ Ｃ Ｓ， Ｓｏｕｃｈèｒｅ

Ｖ， ｖａｎ Ｏｏｓｔ Ｋ． Ｍｏｄｅｌｉｎｇ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｓｏｉｌ ｅｒｏｓｉｏｎ ａｎｄ ｒｕｎｏｆｆ ｔｏ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｏｖｅｒ． Ｃａｔｅｎａ， ２００５， ６１（２ ／ ３）： １３１⁃１５４．
［２４］ 　 Ｌｅｈｍａｎ Ｃ Ｌ， Ｔｉｌｍａｎ Ｄ． Ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ， ｓｔａｂｉｌｉｔｙ， ａｎｄ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｖｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ． Ｔｈｅ Ａｍｅｒｉｃａｎ Ｎａｔｕｒａｌｉｓｔ， ２０００， １５６（５）： ５３４⁃５５２．
［２５］ 　 Ｇｉｌｌｉａｍ Ｆ Ｓ． Ｔｈｅ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ｏｆ ｔｈｅ ｈｅｒｂａｃｅｏｕｓ ｌａｙｅｒ ｉｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｆｏｒｅｓｔ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ． Ｂｉｏｓｃｉｅｎｃｅ， ２００７， ５７（１０）： ８４５⁃８５８．
［２６］ 　 Ｓｈａｒｍａ Ｅ， Ａｍｂａｓｈｔ Ｒ Ｓ． Ｌｉｔｔｅｒｆａｌｌ， ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ａｎｄ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｒｅｌｅａｓｅ ｉｎ ａｎ ａｇｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｏｆ Ａｌｎｕｓ ｎｅｐａｌｅｎｓｉｓ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎ ｓｔａｎｄｓ ｉｎ ｔｈｅ ｅａｓｔｅｒｎ

Ｈｉｍａｌａｙａ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｃｏｌｏｇｙ， １９８７， ７５（４）： ９９７⁃１０１０．
［２７］ 　 Ｓｈａｒｍａ Ｅ， Ａｍｂａｓｈｔ Ｒ Ｓ． Ｓｅａｓｏｎａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｆｉｘａｔｉｏｎ ｂｙ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｇｅｓ ｏｆ ｒｏｏｔ ｎｏｄｕｌｅｓ ｏｆ Ａｌｎｕｓ ｎｅｐａｌｅｎｓｉｓ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎｓ， ｉｎ ｔｈｅ ｅａｓｔｅｒｎ

Ｈｉｍａｌａｙａｓ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ａｐｐｌｉｅｄ Ｅｃｏｌｏｇｙ， １９８４， ２１（１）： ２６５⁃２７０．
［２８］ 　 Ｓｈａｒｍａ Ｅ， Ａｍｂａｓｈｔ Ｒ Ｓ， Ｓｉｎｇ Ｍ Ｐ． Ｃｈｅｍｉｃａｌ ｓｏｉｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｕｎｄｅｒ ｆｉｖｅ ａｇｅ ｓｅｒｉｅｓ ｏｆ Ａｌｎｕｓ ｎｅｐａｌｅｎｓｉｓ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｔｈｅ Ｅａｓｔｅｒｎ Ｈｉｍａｌａｙａｓ． Ｐｌａｎｔ

ａｎｄ Ｓｏｉｌ， １９８５， ８４（１）： １０５⁃１１３．
［２９］ 　 Ｌｉｕ Ｓ Ｒ， Ｗｕ Ｓ Ｒ， Ｗａｎｇ Ｈ． Ｍａｎａｇｉｎｇ ｐｌａｎｔｅｄ ｆｏｒｅｓｔｓ ｆｏｒ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｕｓｅｓ ｕｎｄｅｒ ａ ｃｈａｎｇｉｎｇ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ｉｎ Ｃｈｉｎａ． Ｎｅｗ Ｚｅａｌａｎｄ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｆｏｒｅｓｔｒｙ

Ｓｃｉｅｎｃｅ， ２０１４， ４４（Ｓ１）： Ｓ３．
［３０］ 　 陈宏伟， 李大伟， 史富强， 杨斌， 陈伟， 李江， 孟梦， 陈绍安． 旱冬瓜用材林优树选择标准的研究． 西部林业科学， ２０１０， ３９（１）： ６⁃１０．
［３１］ 　 Ｋａｙａｎｇ Ｈ． Ｆｕｎｇａｌ ａｎｄ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｉｎ Ａｌｎｕｓ ｎｅｐａｌｅｎｓｉｓ Ｄ． Ｄｏｎ． Ｅｕｒｏｐｅａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｓｏｉｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ， ２００１， ３７（３）： １７５⁃１８０．
［３２］ 　 方向京， 李贵祥， 孟广涛， 柴勇， 和丽萍， 张正海， 李宁云． 珠江源头区占马地小流域不同用地水土保持作用研究． 中国水土保持科学，

２００７， ５（４）： ２２⁃２６．
［３３］ 　 李贵祥， 孟广涛， 方向京， 和丽萍， 张正海， 柴勇． 珠江源头区占马地小流域植被优化重建模式及效益研究． 水土保持研究， ２００７， １４

（５）： ３８４⁃３８６．
［３４］ 　 赵芳． 飞播马尾松林林下植被特征及其影响因子研究［Ｄ］． 南昌： 江西农业大学， ２０１５．
［３５］ 　 Ｎｅｌｓｏｎ Ｄ Ｗ， Ｓｏｍｍｅｒｓ Ｌ Ｅ．Ｔｏｔａｌ ｃａｒｂｏｎ， ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ， ａｎｄ ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒ ／ ／ Ｓｐａｒｋｓ Ｄ Ｌ． Ｍｅｔｈｏｄｓ ｏｆ Ｓｏｉｌ Ａｎａｌｙｓｉｓ． Ｍａｄｉｓｏｎ： ＳＳＳＡ ａｎｄ ＡＳＡ，

１９９６： ９６１⁃１０１０．
［３６］ 　 栾慧， 刘红， 高一娜， 张立群，王美玉，郭维士． 土壤速效氮测定方法的改进． 湖南农业科学， ２０１７， ０００（００３）： ８８⁃８９，９３．
［３７］ 　 鲍士旦． 土壤农化分析． 北京： 中国农业出版社， ２０００： １３８．
［３８］ 　 吕晓男， 陆允甫， 王人潮． 土壤肥力综合评价初步研究． 浙江大学学报（农业与生命科学版）， １９９９， （４）： ３８⁃４２．
［３９］ 　 赵川， 和丽萍， 李贵祥， 柴勇， 邵金平． 昆阳磷矿废弃地植被恢复对土壤质量的影响及评价． 西部林业科学， ２０１８， ４７（２）： １０６⁃１１１．
［４０］ 　 肖永林． 编制云南省一元立木材积表技术总结． 云南林业调查规划， １９８１， （４）： １⁃７．
［４１］ 　 Ｇｉｅｓｅ Ｌ Ａ Ｂ， Ａｕｓｔ Ｗ Ｍ， Ｋｏｌｋａ Ｒ Ｋ， Ｔｒｅｔｔｉｎ Ｃ Ｃ． Ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ ｃａｒｂｏｎ ｐｏｏｌｓ ｏｆ ｄｉｓｔｕｒｂｅｄ ｒｉｐａｒｉａｎ ｆｏｒｅｓｔｓ． Ｆｏｒｅｓｔ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ， ２００３，

１８０（１ ／ ３）： ４９３⁃５０８．
［４２］ 　 Ｃｅｃｈ Ｐ Ｇ， Ｖｅｎｔｅｒｉｎｋ Ｈ Ｏ， Ｅｄｗａｒｄｓ Ｐ Ｊ． Ｎ ａｎｄ Ｐ ｃｙｃｌｉｎｇ ｉｎ Ｔａｎｚａｎｉａｎ ｈｕｍｉｄ ｓａｖａｎｎａ： ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｈｅｒｂｉｖｏｒｅｓ， ｆｉｒｅ， ａｎｄ Ｎ２ ⁃ｆｉｘａｔｉｏｎ． Ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ，

２０１０， １３（７）： １０７９⁃１０９６．
［４３］ 　 Ｍａｃｅｄｏ Ｍ Ｏ， Ｒｅｓｅｎｄｅ Ａ Ｓ， Ｇａｒｃｉａ Ｐ Ｃ， Ｂｏｄｄｅｙ Ｒ Ｍ， Ｊａｎｔａｌｉａ Ｃ Ｐ， Ｕｒｑｕｉａｇａ Ｓ， Ｃａｍｐｅｌｌｏ Ｅ Ｆ Ｃ， Ｆｒａｎｃｏ Ａ Ａ． Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｓｏｉｌ Ｃ ａｎｄ Ｎ ｓｔｏｃｋｓ

ａｎｄ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｄｙｎａｍｉｃｓ １３ ｙｅａｒｓ ａｆｔｅｒ ｒｅｃｏｖｅｒｙ ｏｆ ｄｅｇｒａｄｅｄ ｌａｎｄ ｕｓｉｎｇ ｌｅｇｕｍｉｎｏｕｓ ｎｉｔｒｏｇｅｎ⁃ｆｉｘｉｎｇ ｔｒｅｅｓ． Ｆｏｒｅｓｔ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ， ２００８， ２５５
（５ ／ ６）： １５１６⁃１５２４．

［４４］ 　 Ｓｈａｒｍａ Ｒ， Ｓｈａｒｍａ Ｅ， Ｐｕｒｏｈｉｔ Ａ Ｎ． Ｃａｒｄａｍｏｍ， ｍａｎｄａｒｉｎ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ⁃ｆｉｘｉｎｇ ｔｒｅｅｓ ｉｎ ａｇｒｏｆｏｒｅｓｔｒｙ ｓｙｓｔｅｍｓ ｉｎ Ｉｎｄｉａ′ｓ Ｈｉｍａｌａｙａｎ ｒｅｇｉｏｎ． ＩＩ． Ｓｏｉｌ
ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｄｙｎａｍｉｃｓ． Ａｇｒｏｆｏｒｅｓｔｒｙ Ｓｙｓｔｅｍｓ， １９９６， ３５（３）： ２５５⁃２６８．

［４５］ 　 Ｓｉｔｔｅｒｓ Ｊ， Ｅｄｗａｒｄｓ Ｐ Ｊ， Ｖｅｎｔｅｒｉｎｋ Ｈ Ｏ． Ｉｎｃｒｅａｓｅｓ ｏｆ ｓｏｉｌ Ｃ， Ｎ， ａｎｄ Ｐ ｐｏｏｌｓ ａｌｏｎｇ ａｎ Ａｃａｃｉａ ｔｒｅｅ ｄｅｎｓｉｔｙ ｇｒａｄｉｅｎｔ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｔｒｅｅｓ ａｎｄ
ｇｒａｓｓｅｓ． Ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ， ２０１３， １６（２）： ３４７⁃３５７．

［４６］ 　 Ｍｉｔｃｈｅｌｌ Ｊ Ｓ， Ｒｕｅｓｓ Ｒ Ｗ． Ｎ２ ｆｉｘｉｎｇ ａｌｄｅｒ （Ａｌｎｕｓ ｖｉｒｉｄｉｓ ｓｐｐ． ｆｒｕｔｉｃｏｓａ） ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｓｏｉｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ａｃｒｏｓｓ ａ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎａｌ ｃｈｒｏｎｏｓｅｑｕｅｎｃｅ ｉｎ
ｉｎｔｅｒｉｏｒ Ａｌａｓｋａ． Ｂｉｏｇｅｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ， ２００９， ９５（２ ／ ３）： ２１５⁃２２９．

［４７］ 　 Ｏｒｏｚｃｏ⁃Ａｃｅｖｅｓ Ｍ， Ｓｔａｎｄｉｓｈ Ｒ Ｊ， Ｔｉｂｂｅｔｔ Ｍ． Ｓｏｉｌ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｉｎｇ ａｎｄ ｐｌａｎｔ⁃ｓｏｉｌ ｆｅｅｄｂａｃｋｓ ｉｎ ａ ｍｏｄｉｆｉｅｄ ｆｏｒｅｓｔ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ａｒｅ ｓｏｉｌ⁃ｃｏｎｔｅｘｔ ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ．
Ｐｌａｎｔ ａｎｄ Ｓｏｉｌ， ２０１５， ３９０（１ ／ ２）： １８３⁃１９４．

［４８］ 　 Ｂｏｒｉｎｇ Ｌ Ｒ， Ｓｗａｎｋ Ｗ Ｔ， Ｗａｉｄｅ Ｊ Ｂ， Ｈｅｎｄｅｒｓｏｎ Ｇ Ｓ． Ｓｏｕｒｃｅｓ， ｆａｔｅｓ， ａｎｄ ｉｍｐａｃｔｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｉｎｐｕｔｓ ｔｏ ｔｅｒｒｅｓｔｒｉａｌ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ： ｒｅｖｉｅｗ ａｎｄ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ．
Ｂｉｏｇｅｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ， １９８８， ６（２）： １１９⁃１５９．

［４９］ 　 Ｖｉｔｏｕｓｅｋ Ｐ Ｍ， Ｃａｓｓｍａｎ Ｋ， Ｃｌｅｖｅｌａｎｄ Ｃ， Ｃｒｅｗｓ Ｔ， Ｆｉｅｌｄ Ｃ Ｂ， Ｇｒｉｍｍ Ｎ Ｂ， Ｈｏｗａｒｔｈ Ｒ Ｗ， Ｍａｒｉｎｏ Ｒ， Ｍａｒｔｉｎｅｌｌｉ Ｌ， Ｒａｓｔｅｔｔｅｒ Ｅ Ｂ， Ｓｐｒｅｎｔ Ｊ Ｉ．
Ｔｏｗａｒｄｓ ａｎ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ｏｆ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｆｉｘａｔｉｏｎ． Ｂｉｏｇｅｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ， ２００２， ５７⁃５８（１）： １⁃４５．

［５０］ 　 Ｓｈａｒｍａ Ｇ， Ｓｈａｒｍａ Ｒ， Ｓｈａｒｍａ Ｅ， Ｓｉｎｇｈ Ｋ Ｋ． Ｐｅｒｆｏｒｍａｎｃｅ ｏｆ ａｎ ａｇｅ ｓｅｒｉｅｓ ｏｆ Ａｌｎｕｓ⁃Ｃａｒｄａｍｏｍ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｔｈｅ Ｓｉｋｋｉｍ Ｈｉｍａｌａｙａ： ｎｕｔｒｉｅｎｔ
ｄｙｎａｍｉｃｓ． Ａｎｎａｌｓ ｏｆ Ｂｏｔａｎｙ， ２００２， ８９（３）： ２７３⁃２８２．

［５１］ 　 Ｂａｒｂｉｅｒ Ｓ， Ｇｏｓｓｅｌｉｎ Ｆ， Ｂａｌａｎｄｉｅｒ Ｐ． Ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｎ ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｙ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ—Ａ ｃｒｉｔｉｃａｌ ｒｅｖｉｅｗ ｆｏｒ
ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ａｎｄ ｂｏｒｅａｌ ｆｏｒｅｓｔｓ． Ｆｏｒｅｓｔ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ， ２００８， ２５４（１）： １⁃１５．

［５２］ 　 ＭｃＣｏｎｎａｕｇｈａｙ Ｋ Ｄ Ｍ， Ｃｏｌｅｍａｎ Ｊ Ｓ． Ｂｉｏｍａｓｓ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ： ｏｎｔｏｇｅｎｙ ｏｒ ｏｐｔｉｍａｌｉｔｙ？ Ａ ｔｅｓｔ ａｌｏｎｇ ｔｈｒｅｅ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ． Ｅｃｏｌｏｇｙ， １９９９， ８０
（８）： ２５８１⁃２５９３．

［５３］ 　 Ｒａｉｃｈ Ｊ Ｗ． Ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｒｅｅ Ｈａｗａｉｉａｎ ｒａｉｎ ｆｏｒｅｓｔｓ． Ｆｏｒｅｓｔ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ， １９９８， １０７（１ ／ ３）：
３０９⁃３１８．

［５４］ 　 Ｃｅｃｈ Ｐ Ｇ， Ｋｕｓｔｅｒ Ｔ， Ｅｄｗａｒｄｓ Ｐ Ｊ， Ｖｅｎｔｅｒｉｎｋ Ｈ Ｏ． Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｈｅｒｂｉｖｏｒｙ， Ｆｉｒｅ ａｎｄ Ｎ２ ⁃ｆｉｘａｔｉｏｎ ｏｎ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ ｉｎ ａ ｈｕｍｉｄ Ａｆｒｉｃａｎ ｓａｖａｎｎａ．
Ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ， ２００８， １１（６）： ９９１⁃１００４．

０３３２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　


