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喀斯特常绿落叶阔叶混交林凋落叶养分含量时空分布
特征
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１ 中国科学院亚热带农业生态研究所亚热带农业生态过程重点实验室，长沙　 ４１０１２５

２ 江西农业大学生态科学研究中心，南昌　 ３３００４５

３ 中国科学院环江喀斯特生态系统观测研究站广西喀斯特生态过程与服务重点实验室，环江　 ５４７１００

４ 广西石漠化治理产业技术研究院，南宁　 ５３００００

５ 广西木论国家级自然保护区管理中心，环江　 ５４７１００

摘要：森林生态系统中凋落物养分含量通常具有明显的时空异质性，为探究喀斯特常绿落叶阔叶混交林凋落叶养分含量的时空

分布特征及其影响因素，以广西木论喀斯特常绿落叶阔叶混交林 ２５ｈｍ２ 动态监测样地内 １５１ 个凋落物收集器所收集的凋落叶

为研究对象，选取连续 １２ 个月的凋落叶进行元素含量分析。 结果显示：该森林群落凋落叶元素含量大小顺序为碳（Ｃ）＞钙（Ｃａ）
＞氮（Ｎ）＞镁（Ｍｇ）＞钾（Ｋ）＞硫（Ｓ）＞磷（Ｐ），分别介于 ４７１．８５—４９６．３３、２０．２７—２８．２９、１７．３４—２３．１０、２．７９—５．４９、１．８０—４．３８、１．８２—
２．２２、０．９６—１．２１ｇ ／ ｋｇ 之间，呈现高 Ｃａ、Ｍｇ，低 Ｐ、Ｋ 的分布规律，并且随时间出现明显波动，其中 Ｃ、Ｎ、Ｐ、Ｓ 和 Ｃａ 元素均在 ４ 月出

现较大值，而 Ｋ、Ｍｇ 则在 １ 月出现峰值。 生物因子在 ５ｍ 和 １０ｍ 邻域范围内对凋落叶含量的影响基本一致，但 １０ｍ 尺度上地形

因子和土壤因子对凋落叶元素含量的影响更为明显。 １０ｍ 邻域范围内生物和非生物因子对凋落叶 Ｐ 元素的随机森林累积解释

率最高，达 ８０．２７％，Ｃ 元素累积解释率最低，仅 １０．４９％，其中海拔和坡度对凋落叶 Ｃ、Ｎ、Ｐ、Ｓ、Ｋ、Ｃａ 和 Ｍｇ 含量均有强烈影响，岩
石出露率和土壤铁（Ｆｅ）含量也会在一定程度上对凋落叶元素含量产生较大影响。 综上所述，喀斯特常绿落叶阔叶混交林不同

月际间凋落叶养分含量存在显著差异，１０ｍ 尺度上海拔和坡度是凋落叶养分含量产生空间变异的主要原因。
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Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｌｅａｆ⁃ｌｉｔｔｅｒ； ｎｕｔｒｉｅｎｔｓ； ｔｅｍｐｏｒａｌ ａｎｄ ｓｐａｔｉａｌ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙ； ｋａｒｓｔ； ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ａｎｄ ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｂｒｏａｄ⁃ｌｅａｖｅｄ
ｍｉｘｅｄ ｆｏｒｅｓｔ

森林凋落物是植物在生长发育过程中的新陈代谢产物［１］，不仅会对植物养分分配机制产生影响，还可以

反映森林生态系统初级生产力水平［２—３］，在促进森林生态系统物质循环、养分平衡以及维持土壤肥力、水土保

持等方面起着重要作用［４—７］。 研究表明，森林生态系统中凋落物养分含量具有明显的时空异质性［８］，通常会

受物种构成、群落类型、气候条件、地形特征、土壤肥力以及人为干扰等诸多生物因素和非生物因素的影

响［９—１０］。 作为森林凋落物的主要组成，凋落叶中富含碳（Ｃ）、氮（Ｎ）、磷（Ｐ）、硫（Ｓ）、钾（Ｋ）、钙（Ｃａ）、镁（Ｍｇ）
等元素［１１］，是森林凋落物养分的集中体现。

以贵州为中心的中国西南喀斯特地区是世界最大的喀斯特连续分布带，生境高度异质性，具有岩石出露

率和钙镁含量高、土壤贫瘠且蓄水能力较弱、季节性岩溶干旱严重等自然和人为干扰的双重胁迫环境［１２—１４］。
西南喀斯特地区是我国植物区系相汇交错区和交接过渡的种间地段，植物种类繁多，但除少数险要地势和森

林自然保护区外，大面积森林受双重干扰发生了不同程度退化，部分严重区域已经出现了石漠化现象。 喀斯

特地区生态环境极为脆弱［１２］，一直是生态治理重点和难点，其生态系统恢复的实质是植被群落的构建，在喀

斯特多石少土的恶劣生境下，植被恢复所需养分如何保障尚未完全了解，而凋落物作为生态系统中养分的重

要载体［１５］，在喀斯特森林生态系统养分的吸收、利用和循环过程中发挥了重要作用［１６］。
在西南喀斯特区域，卢晓强等［１７］分析了茂兰喀斯特原始林凋落物各组分养分含量，认为喀斯特地区森林

凋落物养分含量以 Ｃ、Ｃａ 和 Ｎ 为主；赵畅等［１８］在茂兰喀斯特原始林凋落物养分特征的研究中指出，坡向对凋

落物养分含量影响显著；李雨菲等［１９］对桂西南喀斯特季节性雨林凋落叶研究发现，海拔导致的温湿度变化是

导致凋落叶 Ｃ、Ｎ 含量差异的重要因素；曾昭霞等［２０］ 在桂西北喀斯特原生林凋落物的研究中提到，凋落物的

养分归还量与凋落量的月际变化相似。 然而，这些研究大多集中于凋落物养分含量的单一特征，未将凋落物

养分含量的时间动态、空间分布以及影响因素进行综合研究，对于喀斯特森林植被特殊的适应机制和养分利
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用策略的了解有待加强。 因此，本研究以木论喀斯特常绿落叶阔叶混交林内建立的 ２５ｈｍ２ 动态监测样地为

平台，样地内 １５１ 个凋落物收集器连续 １２ 个月收集的凋落叶为对象，通过对凋落叶 Ｃ、Ｎ、Ｐ、Ｓ、Ｋ、Ｃａ 和 Ｍｇ 等

营养元素进行含量测定，分析凋落叶元素含量的时间动态与分布规律，揭示不同空间尺度下凋落叶元素含量

的影响机制。 本研究主要目的在于探究喀斯特常绿落叶阔叶林凋落叶养分含量的时空分布格局及其对生态

因子的响应特征，为喀斯特退化生态系统的恢复重建及可持续经营提供科学依据。

１　 材料与方法

１．１　 样地概况

木论国家级自然保护区位于广西环江毛南族自治县西北部（２５°７′—２５°１２′Ｎ，１０７°５４′—１０８°５′Ｅ），总面积

约 １０８２９．７ｈｍ２，地势西北高、东南低，海拔在 ２５０—１０２８ｍ 之间，典型景观单元为峰丛洼地，地形多变，生境复

杂。 保护区内保存着亚热带非地带性顶极群落喀斯特常绿落叶阔叶混交林，森林覆盖率达 ９４．８％，全年气候

温和，雨量充沛，年均气温 １８．７℃，无霜期 ３１０ｄ，年均降水量 １５２９．２ｍｍ，主要集中在 ４—９ 月，年均日照时数

１４５１ｈ，平均相对湿度 ７６％。 保护区岩石出露率高达 ８０％，部分区域甚至达到 ９０％以上，土层浅薄且分布不

均，土壤类型主要以碳酸盐岩发育的深色或棕褐色石灰土为主，为非地带性土壤［２１］。
２０１４ 年，依照全球森林生物多样性监测网络（ＣＴＦＳ）标准，在该保护区内建立了 ２５ｈｍ２（５００ｍ×５００ｍ）森

林动态监测样地。 样地海拔在 ４４２．６—６５１．４ｍ 之间，整个样地生境异质性高， 包括山顶、山坡、洼地等典型系

列的“峰丛⁃洼地”生境类型。 使用实时动态测量技术（ＲＴＫ）和全站仪将样地划分为 ６２５ 个 ２０ｍ×２０ｍ 的样方，
以 ２０ｍ×２０ｍ 样方为基本单元调查样方内所有胸径（ＤＢＨ）≥１ｃｍ 的木本植物并挂牌，记录其编号、种名、坐
标、胸径和树高等信息［２２］。 样地内主要优势种包括小果厚壳桂（Ｃｒｙｐｔｏｃａｒｙａ ｍｉｃｒｏｃａｒｐａ）、香叶树（ Ｌｉｎｄｅｒａ
ｃｏｍｍｕｎｉｓ）和罗伞（Ｂｒａｓｓａｉｏｐｓｉｓ ｇｌｏｍｅｒｕｌａｔａ）等常绿树种，栀子皮（ Ｉｔｏａ ｏｒｉｅｎｔａｌｉｓ）、圆果化香（Ｐｌａｔｙｃａｒｙａ ｌｏｎｇｉｐｅｓ）
和齿叶黄皮 （Ｃｌａｕｓｅｎａ ｄｕｎｎｉａｎａ）等落叶树种［２３］，其中常绿树种换叶期大多出现在春季 ３ 月—５ 月。
１．２　 凋落叶采集与测定

根据样地地形、群落特征及道路便利性，在样地调查时形成的步道两侧 １０ｍ 范围内设置了 １５１ 个凋落物

收集器，为避免样地外植被影响凋落物收集的准确性，样地四周边缘的样带内未设置收集器，具体分布情况见

图 １。 凋落物收集器由白色聚氯乙烯管（ＰＶＣ 管）和蓝绿色尼龙网制成，边框大小为 ７５ｃｍ×７５ｃｍ，有效面积为

０．５ｍ２。 每月固定日收集凋落物，将收集到的凋落物按叶、枝、花果和杂物进行分类，置于 ６５℃烘箱内烘干至

恒重，称量并记录凋落物各组分干重、凋落时间与收集器编号等信息。 将每个凋落物收集器所收集到的凋落

叶混合均匀，置于球磨仪内粉碎后过 １００ 目筛，于封口袋内保存。
结合研究区气候条件和植被凋落节律，本文以 ２０２０ 年 １２ 月—２０２１ 年 １１ 月的凋落叶为研究对象，测定

１２ 个月所有凋落叶样品元素含量。 利用碳氮分析仪（ｖａｒｉｏ ＭＡＸ ｃｕｂｅ），通过高温燃烧测定样品 Ｃ、Ｎ 含量。
通过 ＨＮＯ３⁃ＨＣｌＯ４ 在消解炉内进行高温消解后获取待测液，利用电感耦合等离子体发射光谱仪（ＩＣＰ⁃ＯＥＳ）测
定样品 Ｐ、Ｓ、Ｋ、Ｃａ 和 Ｍｇ 含量。
１．３　 影响因子获取

１．３．１　 生物因子

基于样地每木调查数据计算群落生物因子，包括以凋落物收集器为中心，５ｍ×５ｍ 和 １０ｍ×１０ｍ 范围内所

有胸径（ＤＢＨ）≥１ｃｍ 林木的物种丰富度、Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性指数、Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数、落叶常绿物种重要值比和

林分密度。
１．３．２　 非生物因子

非生物因子主要为地形因子和土壤因子。 其中，地形因子包括海拔、坡度、坡向、凹凸度、土层厚度、岩石

出露率、地形湿润度指数和干旱度指数等，海拔为所测样方 ４ 个顶点海拔的平均值，坡度和坡向均通过所测样

方中心点海拔矩阵计算得出，凹凸度为所测样方的平均海拔与周边 ８ 个样方的平均海拔之差，岩石出露率利
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图 １　 样地凋落物收集器分布示意图

Ｆｉｇ．１　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｌｉｔｔｅｒ ｃｏｌｌｅｃｔｏｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｐｌｅ ｓｉｔｅ

用踏查法在样方内估算所得，地形湿润度指数和干旱度指数通过 ＳＡＧＡ ＧＩＳ 计算所得，详细计算方法参见

Ｋａｎａｇａｒａｊ 等［２４］。 通过对首次调查所得的 ２０ｍ×２０ｍ 样方地形数据进行克里金（Ｋｒｉｇｉｎｇ）插值，计算各凋落物

收集器所在 ５ｍ×５ｍ 和 １０ｍ×１０ｍ 样方的地形数据，其中坡向进行余弦转换。 由于地形因子间容易出现彼此

相关的现象，故采用主成分分析（ＰＣＡ）对海拔、坡度、坡向、凹凸度、地形湿润度指数和干旱度指数等 ６ 种地形

因子进行降维处理，选取前两轴主成分进行后续分析，其累积贡献率在 ５ｍ 和 １０ｍ 尺度上分别为 ６４．８６％和

６５．８５％。 其中，５ｍ 尺度上地形因子主成分 １（Ｔｏｐ．ＰＣ１）主要由地形湿润度指数、海拔和坡度决定，Ｔｏｐ．ＰＣ２ 主

要由凹凸度决定；１０ｍ 尺度上 Ｔｏｐ．ＰＣ１ 主要由坡度和海拔决定，Ｔｏｐ．ＰＣ２ 主要由干旱度指数决定。
土壤因子包括土壤 ｐＨ（ｐＨ）、有机碳（ＳＯＣ）、全氮（ＴＮ）、全磷（ＴＰ）、全钾（ＴＫ）、速效氮（ＡＮ）、速效磷

（ＡＰ）、速效钾（ＡＫ）、交换性钙（Ｃａ）、交换性镁（Ｍｇ）、有效铁（Ｆｅ）、有效锰（Ｍｎ）、有效铜（Ｃｕ）、有效锌（Ｚｎ）和
有效硼（Ｂ）。 在样地每个 ２０ｍ×２０ｍ 样方内，按照五点取样法钻取 ０—１０ ｃｍ 表层土壤混合成一个样品，带回

实验室后风干、过筛，进行测定。 其中 ＳＯＣ、ＴＮ、ＴＰ、ＴＫ、ＡＮ、ＡＰ、ＡＫ 分别采用重铬酸钾氧化⁃油浴外加热法、
半微量开氏法、ＮａＯＨ 熔融⁃钼锑抗比色法、ＮａＯＨ 熔融⁃火焰光度法、碱解扩散法、ＮａＨＣＯ３浸提⁃钼锑抗比色法、
ＮＨ４ＯＡｃ 浸提⁃火焰光度法；有效中微量养分 Ｃａ、Ｍｇ 用乙酸铵法浸提法测定、Ｆｅ、Ｍｎ、Ｃｕ、Ｚｎ 用二乙基三胺五

乙酸（ＤＴＰＡ）浸提法测定，Ｂ 采用氯化钙浸提法测定［２５］。 对所获数据进行 Ｋｒｉｇｉｎｇ 空间插值计算凋落物收集

器所在 ５ｍ×５ｍ 和 １０ｍ×１０ｍ 样方的土壤数据。 采用主成分分析（ＰＣＡ）对这 １５ 种土壤因子进行降维，以减少

共线性所产生的影响，选取前两轴主成分进行后续分析，其累积贡献率在 ５ｍ 和 １０ｍ 尺度上分别为 ６４．１２％和

６９．８８％。 其中，５ｍ 尺度上，壤因子主成分 １（Ｓｏｉｌ．ＰＣ１）主要与高浓度 ＡＫ 和 Ｚｎ 有关，Ｓｏｉｌ．ＰＣ２ 主要与 ｐＨ、高浓

度 ＡＰ 和低浓度 Ｃｕ 有关。 １０ｍ 尺度上，Ｓｏｉｌ．ＰＣ１ 主要与高浓度 ＳＯＣ、ＡＫ 和 Ｚｎ 有关，Ｓｏｉｌ．ＰＣ２ 主要与高浓度 Ｆｅ
和 ＴＰ 有关。
１．４　 数据分析

采用 Ｅｘｃｅｌ ２０１６ 整理数据，Ｒ Ｓｔｕｄｉｏ 软件数据分析和绘图。 对凋落叶元素含量进行方差齐性检验后，采
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用单因素方差分析法和 Ｋｒｕｓｋａｌ⁃Ｗａｌｌｉｓ 非参数检验法比较凋落叶元素含量随时间变化的差异显著性，显著性

水平为 ０．０５。 采用 Ｐｅａｒｓｏｎ 法进行相关性分析，显著性水平为 ０．０５。 利用 ＳＰＳＳ ２６．０ 软件对凋落叶元素含量

和影响因子进行 Ｚ Ｓｃｏｒｅ 标准化处理。
同时，以每个凋落物收集器凋落叶元素年均含量（１２ 个月的加权平均值）为因变量，以收集器所在样方不

同空间尺度的生态因子为自变量，利用 Ｒ 语言软件包“ ｒａｎｄｏｍＦｏｒｅｓｔ”对凋落叶元素含量与生态因子进行关

联，构建回归模型；依据不同生态因子对元素含量的重要性，确定影响元素含量的主导因子，并对凋落叶元素

含量与主导因子进行回归分析。

２　 结果与分析

２．１　 凋落叶元素含量月际变化

由图 ２ 可知，研究区内凋落叶元素含量均存在明显月际变化，且不同元素间含量差异显著，元素年均含量

大小顺序为 Ｃ＞Ｃａ＞Ｎ＞Ｍｇ＞Ｋ＞Ｓ＞Ｐ，其变化范围分别为 ４７１．８５—４９６．３３ ｇ ／ ｋｇ、２０．２７—２８．２９ ｇ ／ ｋｇ、１７．３４—２３．１０
ｇ ／ ｋｇ、２．７９—５．４９ ｇ ／ ｋｇ、１．８０—４．３８ ｇ ／ ｋｇ、１．８２—２．２２ ｇ ／ ｋｇ、０．９６—１．２１ ｇ ／ ｋｇ。 Ｃ 含量月际变化呈双峰型，两个峰

值分别在 ４ 月和 １０ 月；Ｃａ 含量在 ５—７ 月显著低于 １２—４ 月含量，７ 月之后含量则明显上升；Ｎ 呈单峰变化趋

势，４—６ 月含量显著高于其他月份；Ｐ 和 Ｓ 具有相似的变化曲线，均在 ４ 月份出现峰值；Ｋ 和 Ｍｇ 变化趋势相

似，１—６ 月份呈下降趋势，随后有所上升，１０ 月份又有所下降。

图 ２　 凋落叶不同元素含量的月际变化

Ｆｉｇ．２　 Ｍｏｎｔｈｌｙ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｉｎ ｌｅａｆ⁃ｌｉｔｔｅｒ

相同字母表示对应月份同一元素含量差异不显著（Ｐ＜０．０５）

２．２　 凋落叶元素含量相关性

凋落叶不同元素间相关性分析结果显示大多数元素含量间相关性显著（图 ３），７ 种元素间共存在 １７ 组

显著相关（Ｐ＜０．０５）的元素对，占总元素对的 ８０．９５％。 其中，共有 １６ 组元素对极显著相关（Ｐ＜０．００１），１１ 组为

正相关关系，分别为 Ｎ 与 Ｐ、Ｓ、Ｋ、Ｃａ，Ｐ 与 Ｓ、Ｋ、Ｃａ，Ｓ 与 Ｋ、Ｃａ，Ｋ 与 Ｃａ、Ｃａ 与 Ｍｇ；５ 组为负相关，分别为 Ｃ 与

Ｋ、Ｃａ、Ｍｇ，Ｐ 与 Ｍｇ、Ｓ 与 Ｍｇ；仅 Ｎ 与 Ｍｇ 间为显著负相关关系。
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图 ３　 凋落叶不同元素含量间的相互关系

Ｆｉｇ．３　 Ｉｎｔｅｒｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｉｎ ｌｅａｆ⁃ｌｉｔｔｅｒ

∗和∗∗∗分别代表相关性在 Ｐ＜０．０５ 和 Ｐ＜０．００１ 水平显著

不同空间尺度中影响因子与凋落叶元素含量的相互关系有所差异（图 ４），相比 ５ｍ 尺度，凋落叶元素含

量与生态因子在 １０ｍ 尺度上的相关性更为显著。 其中，在 ５ｍ 尺度上，凋落叶 Ｃ 含量仅与林分密度呈极显著

正相关；Ｎ、Ｐ、Ｓ 和 Ｋ 含量均与物种丰富度、Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性指数、林分密度和 Ｔｏｐ．ＰＣ１ 呈极显著负相关，且 Ｎ、
Ｐ 和 Ｓ 含量与落叶常绿物种重要值比呈极显著负相关，与 Ｓｏｉｌ．ＰＣ１ 呈极显著正相关，Ｐ 和 Ｓ 含量还与 Ｐｉｅｌｏｕ
均匀度指数呈极显著正相关；Ｃａ 含量与物种丰富度和林分密度均呈极显著负相关；Ｍｇ 含量与 Ｓｈａｎｎｏｎ 指数

和 Ｔｏｐ．ＰＣ１ 呈极显著正相关。 而在 １０ｍ 尺度上，凋落叶 Ｃ 含量与林分密度呈极显著正相关，与岩石出露率呈

极显著负相关；Ｎ、Ｐ、Ｓ 和 Ｋ 含量与物种丰富度、Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性指数、落叶常绿物种重要值比、林分密度和

Ｔｏｐ．ＰＣ１ 呈极显著负相关，且相关程度加强，还与 Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数和 Ｓｏｉｌ．ＰＣ２ 呈极显著正相关，Ｎ 和 Ｋ 含量

还与 Ｔｏｐ．ＰＣ２ 呈极显著负相关，Ｐ 和 Ｓ 含量还与土层厚度呈极显著正相关，与岩石出露率和 Ｓｏｉｌ．ＰＣ１ 呈极显

著负相关；Ｃａ 含量与林分密度和 Ｔｏｐ．ＰＣ２ 呈极显著负相关，与 Ｓｏｉｌ．ＰＣ２ 呈极显著正相关；Ｍｇ 含量与物种丰富

度、Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性指数、落叶常绿物种重要值比、岩石出露率、Ｔｏｐ．ＰＣ１ 和 Ｓｏｉｌ． ＰＣ１ 均呈极显著正相关，与
Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数和土层厚度呈极显著负相关。
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图 ４　 不同空间尺度凋落叶元素含量与生态因子的相互关系

Ｆｉｇ．４　 Ｉｎｔｅｒｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｅｌｅｍｅｎｔａｌ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ａｐｏｐｌａｓｔｉｃ ｌｅａｖｅｓ ａｎｄ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｐａｔｉａｌ ｓｃａｌｅｓ

左列为 ５ｍ 尺度，右列为 １０ｍ 尺度；∗和∗∗∗分别代表相关性在 Ｐ＜０．０５ 和 Ｐ＜０．００１ 水平显著。 Ｒｉｃｈｎｅｓｓ：物种丰富度；Ｓｈａｎｎｏｎ：Ｓｈａｎｎｏｎ 多

样性指数；Ｐｉｅｌｏｕ：Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数；ＤＥＲ：落叶常绿物种重要值比；Ｄｅｎｓｉｔｙ：林分密度；Ｓｏｉｌｔｈｉｃｋ：土层厚度；Ｒｏｃｋｃｏｖ：岩石出露率；Ｔｏｐ．ＰＣ１：地

形因子主成分分析第一轴结果；Ｔｏｐ．ＰＣ２：地形因子主成分分析第二轴结果；Ｓｏｉｌ．ＰＣ１：土壤因子主成分分析第一轴结果；Ｓｏｉｌ．ＰＣ２：土壤因子

主成分分析第二轴结果

２．３　 凋落叶元素含量的影响因素

随机森林模型模拟结果显示凋落叶元素累积解释量大小顺序为 Ｐ （ ＩｎｃＭＳＥ ＝ ７９． ５２％） ＞Ｓ（ ＩｎｃＭＳＥ ＝
５４．９９％）＞Ｎ（ ＩｎｃＭＳＥ ＝ ５１． ７４％） ＞Ｋ（ ＩｎｃＭＳＥ ＝ ４４． ４３％） ＞Ｍｇ（ ＩｎｃＭＳＥ ＝ ２３． ９７％） ＞Ｃａ（ ＩｎｃＭＳＥ ＝ ２０． ９７％） ＞
Ｃ（ＩｎｃＭＳＥ＝ ９．９９％）（图 ５）；同时，随机森林模型反映了生态因子的相对重要性情况，其中凋落叶 Ｃ 含量主要

受岩石出露率的影响，Ｎ 含量主要受 Ｔｏｐ．ＰＣ１ 和 Ｓｏｉｌ．ＰＣ２ 的影响，Ｐ 含量主要受 Ｔｏｐ．ＰＣ１、Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性指数

和 Ｓｏｉｌ．ＰＣ２ 的影响，Ｓ 含量主要受 Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性指数和 Ｔｏｐ．ＰＣ１ 的影响，Ｋ 含量主要受 Ｔｏｐ．ＰＣ１ 和 Ｓｏｉｌ．ＰＣ２
的影响，Ｃａ 含量主要受 Ｔｏｐ．ＰＣ１ 和 Ｓｏｉｌ．ＰＣ２ 的影响，Ｍｇ 含量主要受 Ｔｏｐ．ＰＣ１、林分密度和 Ｓｏｉｌ．ＰＣ２ 的影响。

此外，以随机森林模拟结果中对凋落叶元素含量解释率最高的影响因子为自变量，凋落叶元素年均含量

为因变量进行回归分析的结果表明，凋落叶 Ｃ 含量与岩石出露率呈弱负相关（Ｒ２ ＝ ０．０７，Ｐ ＝ ０．００４）（图 ６）；Ｎ
含量与 Ｔｏｐ．ＰＣ１ 呈显著负相关（Ｒ２ ＝ ０．４８，Ｐ＜０．００１）；Ｐ 含量与 Ｔｏｐ．ＰＣ１ 呈显著负相关（Ｒ２ ＝ ０．６７，Ｐ＜０．００１）；Ｓ
含量与 Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性指数呈显著负相关（Ｒ２ ＝ ０．５０，Ｐ＜０．００１）；Ｋ 含量与 Ｔｏｐ．ＰＣ１ 呈显著负相关（Ｒ２ ＝ ０．３５，
Ｐ＜０．００１）；Ｃａ 含量与 Ｔｏｐ．ＰＣ１ 呈显著负相关（Ｒ２ ＝ ０．２１，Ｐ＜０．００１）；Ｍｇ 含量与 Ｔｏｐ．ＰＣ１ 呈显著正相关（Ｒ２ ＝
０．２２，Ｐ＜０．００１）。

３　 讨论

３．１　 凋落叶元素含量的时间动态

植物的生长发育需要多种营养元素在其体内保持足够的含量和稳定的比例［２６—２７］，Ｃ、Ｎ、Ｐ 作为植物体内

多种物质的组成成分，调节着植物的生长和代谢［２８］，Ｓ 是构成蛋白质和酶的重要成分［２９］，Ｋ 在维持细胞稳态
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图 ５　 １０ｍ 邻域范围内生态因子对凋落叶元素含量的相对重要性

Ｆｉｇ．５　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｏｆ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｎ ｅｌｅｍｅｎｔａｌ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ａｐｏｐｌａｓｔｉｃ ｌｅａｖｅｓ ｗｉｔｈｉｎ ａ １０ｍ ｎｅｉｇｈｂｏｒｈｏｏｄ

∗、∗∗和 ｎｓ 分别代表相关性在 Ｐ＜０．０５ 和 Ｐ＜０．０１ 水平显著和无显著相关性

平衡有着重要意义［３０］，Ｃａ 作为细胞内信号物质参与调节细胞内酶类的活动，Ｍｇ 参与植物叶绿素的合成［３１］。
本研究中，木论喀斯特常绿落叶阔叶林凋落叶元素年均含量顺序为 Ｃ＞Ｃａ＞Ｎ＞Ｍｇ＞Ｋ＞Ｓ＞Ｐ，与西双版纳喀斯特
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图 ６　 １０ｍ 邻域范围内凋落叶元素含量与主导影响因子的回归分析

Ｆｉｇ．６　 Ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｅｌｅｍｅｎｔａｌ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ａｐｏｐｌａｓｔｉｃ ｌｅａｖｅｓ ａｎｄ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｆａｃｔｏｒｓ ｗｉｔｈｉｎ １０ｍ ｎｅｉｇｈｂｏｒｈｏｏｄ

图中数据均进行 Ｚ Ｓｃｏｒｅ 标准化处理；阴影部分代表回归模型拟合线的置信区间

季节性雨林［３２］（Ｃ＞Ｃａ＞Ｎ＞Ｋ＞Ｍｇ＞Ｓ＞Ｐ）和亚热带樟树⁃马尾松混交林［１１］（Ｃ＞Ｎ＞Ｃａ＞Ｍｇ＞Ｋ＞Ｓ＞Ｐ）等研究结果稍

有不同，但与茂兰喀斯特原始林［１７］（Ｃ＞Ｃａ＞Ｎ＞Ｍｇ＞Ｋ＞Ｐ）和神农架常绿落叶阔叶林［２９］（Ｃ＞Ｃａ＞Ｎ＞Ｍｇ＞Ｋ＞Ｐ）等
研究结果一致，呈现高 Ｃａ、Ｍｇ，低 Ｐ、Ｋ 的分布规律，这是因为土壤养分含量会影响植物对养分的利用策

略［３３］，前人研究发现，喀斯特森林植被演替前期土壤缺 Ｎ、后期土壤缺 Ｐ 的特征［３４］，而喀斯特特殊地质背景
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导致其土壤具有 Ｃａ、Ｍｇ 供应过量的现象。 同时，Ｖｅｒｇｕｔｚ 等［３５］的研究表明植物叶片不同元素营养重吸收效率

存在差异，陆生植物叶片 Ｐ、Ｋ 元素的营养重吸收量均超过 ６５％，而 Ｃａ、Ｍｇ 元素的营养重吸收量则均不足

３０％。 这说明植物会在衰老叶片凋落前会将 Ｐ 和 Ｋ 元素大量转移至嫩叶或其它器官，提高养分利用效率以

增强其在贫瘠环境中的竞争力，而叶片内大部分 Ｃａ 和 Ｍｇ 元素会随其凋落，在植物体内保持一定比例以提高

在喀斯特恶劣环境下的适应性。 另外，研究区位于雨量充沛的亚热带地区，土壤中 Ｋ 易受雨水淋溶和冲刷而

流失［１５］，Ｐ 则会形成不易被植物根系吸收的难溶性磷酸盐［３６］，也会导致凋落叶中 Ｐ、Ｋ 含量较低。
本研究结果表明凋落叶 Ｃ 含量的月际变化呈双峰型，在春季 ４ 月和秋季 １０ 月出现两个高峰，与样地内植

被该自然年两个叶凋落量高峰出现的时间一致，这与植被叶片养分含量随物候节律变化有关［３７—３８］，也就是说

样地内常绿物种凋落叶 Ｃ 含量在春季换叶期出现最大值，而落叶物种凋落叶 Ｃ 含量则在秋季落叶时达到峰

值。 相关研究表明，常绿物种多为资源保守型，而落叶物种多为资源获取型，因此常绿物种凋落叶养分含量通

常会低于落叶物种［８］，但本研究中凋落叶 Ｎ 含量在 ４—６ 月显著高于其他月份，Ｐ、Ｓ 和 Ｃａ 含量也均在 ４ 月出

现峰值，显著高于其他月份，而样地内 ４ 月凋落量高峰通常是由常绿物种换叶导致，这说明样地内常绿物种凋

落叶 Ｎ、Ｐ、Ｓ 和 Ｃａ 含量高于落叶物种。 同时，相关性结果显示 Ｃ、Ｎ、Ｐ、Ｓ、Ｋ 和 Ｃａ 含量均与落叶常绿物种重要

值比呈负相关，其中 Ｎ、Ｐ、Ｓ 和 Ｋ 含量相关性表现为极显著负相关，即常绿物种比重越大，凋落叶 Ｃ、Ｎ、Ｐ、Ｓ、Ｋ
和 Ｃａ 含量就越高。 这是因为样地内常绿物种多生长在立地条件较好的洼地和中下坡，有利于其积累养分进

而可能会改变养分利用策略，倾向获取更多养分而非储存更多养分［３９］，故会出现常绿物种凋落叶养分含量显

著高于落叶物种的现象，这也说明凋落叶元素含量与植物生活型构成密切相关。 凋落叶 Ｋ 含量在 ５—８ 月处

于较低水平，这是因为研究区夏季高温多雨，凋落物淋溶作用强烈［１６］，Ｋ 更容易淋失，而 １２—１ 月处于干旱的

冬季，凋落物淋溶作用减弱，Ｋ 含量相对增加，也就是说气温和降水也会导致凋落叶元素含量产生变化。
凋落叶元素含量间的相关性分析结果表明，凋落叶中 Ｃ 含量与 Ｋ、Ｃａ 和 Ｍｇ 含量间表现为显著负相关，即

凋落叶 Ｃ 含量越高，Ｋ、Ｃａ 和 Ｍｇ 含量就越低，这说明 Ｃ 含量高的物种在叶片凋落前可能会通过加强对 Ｋ、Ｃａ
和 Ｍｇ 元素的再吸收来提高其在喀斯特恶劣环境下的持水和抗钙镁胁迫能力。 同样，Ｍｇ 含量与除 Ｋ、Ｃａ 外其

他 ４ 种元素含量间存在明显拮抗作用，即凋落叶中 Ｍｇ 含量较高会抑制植物对其他元素的吸收和利用，而 Ｎ、
Ｐ、Ｓ、Ｋ 和 Ｃａ 这 ５ 种元素含量间则存在协同作用，说明植物个体会通过选择性吸收土壤元素以调节叶片元素

含量，从而更好地适应不同生境条件［３６］。
３．２　 凋落叶元素含量的空间分布

本研究中，影响因子在 １０ｍ 邻域范围内与凋落叶元素含量的相关性更为显著。 其中，生物因子在两种空

间尺度中与凋落叶元素含量的相互关系基本一致，即物种丰富度、分布格局、生活型构成以及林分密度与大多

数养分含量呈显著相关，这是由于小尺度（５ｍ×５ｍ—２０ｍ×２０ｍ）样地内物种多样性有着相似的空间分布格

局［４０］，因此，在 １０ｍ 邻域范围内，植物凋落叶元素含量对生物因子响应不明显。 然而，地形因子在两种空间尺

度中对凋落叶元素含量的影响效果差异明显，５ｍ 尺度上土层厚度、岩石出露率和凹凸度对凋落叶元素含量几

乎无影响，但是 １０ｍ 尺度上元素含量大多与土层厚度显著正相关，与岩石出露率和干旱度指数显著负相关，
这说明地形因子会在更大的邻域范围内对凋落叶元素含量产生强烈影响。 同样，不同尺度土壤因子对凋落叶

元素含量的影响几乎相反，在 ５ｍ 尺度上凋落叶元素含量大多与 ＡＫ 和 Ｚｎ 呈正相关，与 Ｆｅ 和 ＴＰ 相关性不显

著，而在 １０ｍ 尺度上却大多与 ＡＫ 和 Ｚｎ 呈负相关，与 Ｆｅ 和 ＴＰ 呈显著正相关。 本研究还发现，凋落叶 Ｎ、Ｐ、Ｓ、
Ｋ 和 Ｃａ 含量与生态因子间相互关系大致相同，而 Ｍｇ 含量作用效应则基本相反，与前文中 Ｍｇ 与 Ｎ、Ｐ、Ｓ 间存

在明显拮抗作用的结果一致。
本研究中，１０ｍ×１０ｍ 尺度下岩石出露率对凋落叶 Ｃ 含量的重要性远高于其他影响因子，也就是说土壤覆

盖越厚的生境中凋落叶 Ｃ 含量越高，这是由于研究区内岩石出露率较低的生境多出现在低海拔洼地和下坡

地，土层较厚、养分较充足但光照资源稀缺，仅适合少数喜荫物种分布，物种丰富度较低。 小果厚壳桂和香叶

树耐荫机制发达［４０］使其在洼地和下坡地中具有相对优势地位，能够获取丰富的资源供其生长发育，林分密度

２４７ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　
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较高，而且作为常绿树种其叶片相对落叶树种需要投资更多 Ｃ 元素以构建叶骨架［４１］，因此洼地中凋落叶 Ｃ 含

量高于其他生境。 本研究结果显示，凋落叶绝大多数元素的含量均对海拔和坡度有着极其强烈的响应，即随

着海拔和坡度升高，凋落叶 Ｎ、Ｐ、Ｓ、Ｋ 和 Ｃａ 含量会减少，而 Ｍｇ 含量则会增加。 海拔和坡度主要是通过改变

光照资源和温湿条件来影响物种分布，从而对凋落叶元素含量产生影响［４２—４３］，海拔较高与坡度较陡的中海拔

坡地通常阳光充足、环境干燥，适合植物生长，因此植物光合作用较强，叶片 Ｍｇ 含量较高，但坡地土壤养分会

受雨水和重力的影响，易流失难积累，而较高的物种丰富度进一步加剧了种间竞争，导致植物仅能吸收较少养

分维持生存。 样地内的高海拔山顶岩石出露面积大，阳光直射时间长，水分、营养不足，植物难以获取养分而

偏向采用资源保守策略，落叶前会加强营养重吸收作用，导致凋落叶元素含量较低。 此外，１０ｍ 尺度上土壤

Ｆｅ 含量也是影响凋落叶元素含量的重要影响因子，随着土壤中 Ｆｅ 含量增加，凋落叶 Ｎ、Ｐ、Ｓ、Ｋ 和 Ｃａ 含量也

会增加。 Ｆｅ 不仅会通过参与合成叶绿素来提高植物光合作用效率，还在呼吸作用和氧化还原反应等生理过

程中发挥了关键作用［４４］，然而喀斯特石灰性土壤中植物常存在严重缺 Ｆｅ 现象［４５］，并且植物养分含量积累与

其生长是同步进行的，因此 Ｆｅ 含量越高的生境中，植物生长状况就越好，其体内如 Ｎ、Ｐ、Ｓ、Ｋ 和 Ｃａ 等营养元

素含量也就越高。

４　 结论

本研究分析了广西木论喀斯特常绿落叶阔叶林凋落叶养分含量的时空分布特征，结果发现：凋落叶养分

含量具有显著的时空异质性，不同月份凋落叶元素含量会在一定范围内波动，主要与植物的营养重吸收、物候

期以及生活型有关，气温与降水也是导致凋落叶月均养分含量出现差异的重要因素。 相较于 ５ｍ 邻域范围，
生态因子在更大邻域内（１０ｍ×１０ｍ）对凋落叶元素含量的影响更为强烈，在 １０ｍ 邻域范围内，海拔、坡度和土

壤 Ｆｅ 含量等因子均会显著影响凋落叶元素含量的空间分布，这是因为喀斯特地区生境高度异质性会导致光、
热、水和养分等生长资源在不同微生境中的分配，进而影响群落中物种分布格局。 然而，关于气候因子、地形

因子、土壤因子和生物因子之间具体的相互作用关系尚不明确，因此今后应深入开展喀斯特森林“植物⁃凋落

物⁃土壤”系统养分空间变异特征研究，以期全面了解喀斯特森林生态系统养分循环机制及其影响因素。
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