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川西亚高山森林演替对土壤碳氮磷及化学计量特征的
影响
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摘要：为了探讨川西亚高山森林演替对土壤碳（Ｃ）、氮（Ｎ）、磷（Ｐ）含量和化学计量特征的影响，揭示森林演替过程中土壤养分

积累和循环机制，进而为区域森林生态系统服务功能评价和提升提供理论基础。 采用空间代替时间的方法，选择川西亚高山演

替前期阔叶林（阶段 Ｉ）、中期针阔混交林（阶段 ＩＩ 和 ＩＩＩ）和演替后期暗针叶林（阶段 ＩＶ）等不同演替阶段的森林为对象，研究不

同土层土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量及其化学计量特征在森林演替过程中的变异模式，解析森林演替对土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 密度的影响规律及关

键影响因素。 研究表明，演替阶段和土层对土壤有机碳（ＳＯＣ）、全氮（ＴＮ）和全磷（ＴＰ）含量、Ｃ∶Ｐ 和 Ｎ∶Ｐ 有显著影响，但对 Ｃ∶Ｎ

影响不显著。 土壤 ＳＯＣ、ＴＮ 和 ＴＰ 含量、Ｃ∶Ｐ 和 Ｎ∶Ｐ 随着演替的进行总体呈先升高后下降的趋势，而随着土层深度的增加呈下

降的趋势。 不同演替阶段 ０—６０ ｃｍ 土层 ＳＯＣ、ＴＮ 和 ＴＰ 密度分别介于 ７．２７—１５．８６ ｔ ／ ｈｍ２、０．４１—０．９９ ｔ ／ ｈｍ２和 ０．２１—０．４１ ｔ ／

ｈｍ２，以阶段 ＩＩ 较高。 Ｍａｎｔｅｌ 检验结果显示不同演替阶段 ＳＯＣ 密度受 Ｎ∶Ｐ、Ｃ∶Ｐ、Ｒａｏ 二次熵指数、功能离散指数 ＦＤｉｓ、水解性氮

和有效磷的显著影响；除了以上因子外，ＴＮ 密度还受植物丰富度的显著影响；ＴＰ 密度只与 Ｃ∶Ｎ 和有效磷显著相关。 研究揭示

了森林恢复演替对土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量和密度及其化学计量特征的影响，强调了土壤养分相对限制状况和植物功能多样性在调控

森林演替对土壤 Ｃ、Ｎ 积累的重要作用，可以为川西亚高山土壤功能的提升和指导退化生态系统恢复提供科学依据。
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ＴＮ ｄｅｎｓｉｔｙ ｗａｓ ａｌｓｏ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ａｆｆｅｃｔｅｄ ｂｙ ａｖａｉｌａｂｌｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ｐｌａｎｔ ｒｉｃｈｎｅｓｓ， ｗｈｅｒｅａｓ ＴＰ ｄｅｎｓｉｔｙ ｗａｓ ｏｎｌｙ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ
ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ Ｃ ∶Ｎ ａｎｄ ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ． Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｒｅｖｅａｌｅｄ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｆｏｒｅｓｔ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｏｎ ｓｏｉｌ Ｃ， Ｎ， ａｎｄ Ｐ
ｃｏｎｔｅｎｔｓ， ｄｅｎｓｉｔｙ， ａｎｄ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ， ｅｍｐｈａｓｉｚｉｎｇ ｔｈｅ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｒｏｌｅ ｏｆ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｓｏｉｌ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ ａｎｄ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ
ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎ ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｔｈｅ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ Ｃ， Ｎ， ａｎｄ Ｐ ａｌｏｎｇ ｔｈｅ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｓｅｑｕｅｎｃｅ． Ｔｈｉｓ ｃａｎ ｐｒｏｖｉｄｅ ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ ｂａｓｉｓ ｆｏｒ
ｔｈｅ ｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔ ｏｆ ｓｏｉｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｉｎ ｓｕｂａｌｐｉｎｅ ａｒｅａｓ ｏｆ ｗｅｓｔｅｒｎ Ｓｉｃｈｕａｎ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ； Ｃ， Ｎ ａｎｄ Ｐ； ｓｏｉｌ ｄｅｐｔｈ； ｆｏｒｅｓｔ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ； ｓｕｂａｌｐｉｎｅ

森林是陆地生态系统的主体和最大的碳储存库，在减缓气候变化和维持生态平衡方面发挥着不可替代的

作用。 土壤作为森林植物的主要养分来源，兼具多重生态功能，对森林生态系统功能的形成和维持具有至关

重要的作用。 碳（Ｃ）、氮（Ｎ）和磷（Ｐ）作为构成生物有机体的基本元素，是土壤中影响生态系统结构和功能的

关键元素［１］。 除含量外，其化学计量特征（Ｃ∶Ｎ∶Ｐ）涉及有机系统能量和多重化学元素的平衡，是反映土壤肥

力和质量的重要参数［２］，并对生态系统初级生产、养分循环和食物网动态具有重要调控作用［３—４］。 研究森林

土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 及其化学计量特征有助于深入理解森林土壤生态过程中元素循环和耦合关系，揭示土壤养分有

效性和评估植物养分限制特征等［５］。
土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 及其化学计量特征受多种生物和非生物因子的影响［６］，植被特征是其中一个重要因子，主要

通过凋落物数量和质量以及有机质降解程度等影响土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 及其化学计量特征［４］。 Ｎ 和 Ｐ 通常是生态系

统中限制性养分，土壤 Ｃ∶Ｎ 和 Ｃ∶Ｐ 分别是预测 Ｎ 和 Ｐ 矿化潜力的因子，其较低的水平有利于微生物通过分解

有机质释放对应养分，Ｎ∶Ｐ 则被用作反映 Ｎ 饱和度，确定养分限制阈值的指标［７—８］。 因此，土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量

及其化学计量特征反过来又会影响森林植被生长和驱动演替过程。 由此可见，揭示森林演替过程中土壤 Ｃ、
Ｎ、Ｐ 及其化学计量特征动态对于了解林分发育过程和指导土壤养分管理尤为重要。

以往的研究已经对森林演替的土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 及其化学计量特征进行了大量报道，尽管许多研究指出随着

森林演替的进行，生物量逐渐积累，更多的植物凋落物分解转化为土壤有机质，促进土壤 Ｃ 和 Ｎ 积累［９—１１］，周
正虎和王传宽［１２］通过整合 １９ 个演替序列（其中 １３ 个为森林）也发现土壤 Ｃ 和 Ｎ 随着演替进程而显著增加

的趋势，表现为较强的演替时间依赖性。 但是，也有研究表明森林演替过程中植物生物量与土壤 Ｃ 和 Ｎ 的相

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４５ 卷　
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关性并不显著，土壤 Ｃ 和 Ｎ 在演替过程中没有明显的变化趋势［１３—１４］，甚至呈降低趋势［１５］。 反映了除植物生

物量外的其它因子，如叶片功能性状［１３］，可能通过影响凋落物分解特性和微生物活性，进而驱动土壤 Ｃ 和 Ｎ
积累［１６］，最近有研究强调了树种功能多样性在调控森林土壤 Ｃ 和 Ｎ 积累中的作用［１７—１８］。 土壤 Ｐ 被认为主

要来源于母质和基岩分化，因此随着森林演替，植物生物量积累的 Ｐ 增多，一些研究发现了土壤 Ｐ 下降的趋

势［１０］；但是森林会将从矿物获取 Ｐ 转变为从凋落物获取的策略，受凋落物输入和植物吸收的共同影响，森林

演替也可能导致土壤 Ｐ 增加［１９］或者没有规律性变化的结果［１２］。 前人研究显示土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 循环具有紧密耦

合关系，其化学计量特征在全球（０—１０ ｃｍ，１８６：１３：１） ［２０］、国家（０—１０ ｃｍ，１３４：９：１） ［２１］ 和样带尺度（０—３０
ｃｍ，７３：５：１） ［２２］上呈现收敛性。 然而，由于森林演替过程土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 的差异化响应，森林演替对 Ｃ、Ｎ、Ｐ 化学

计量特征的影响没有一致的结论，可能与研究区植被类型、气候特征和土层深度等有关［７， １０， ２３—２５］。 因此，有
必要进一步开展不同区域森林演替过程中土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 及其化学计量特征动态变化的研究。

川西亚高山林区地处青藏高原东缘，是我国第二大林区（西南林区）的主体，同时也是我国生态屏障的重

要组成部分和“天然林保护工程”重要的实施区，对于维护区域生态平衡至关重要。 该区域原生森林类型主

要是以岷江冷杉为优势种的亚高山暗针叶林，但其在 ２０ 世纪 ５０—８０ 年代，经历了大规模的砍伐利用，采伐迹

地上进行“灌丛—桦木阔叶林—桦木云冷杉针阔混交林—岷江冷杉原始林”的自然恢复演替，是开展自然演

替研究的理想场所。 尽管已有研究报导了该区域森林演替对表层土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 及其化学计量特征的影响［２６］，
但是对于该地区不同土层土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 及其化学计量特征动态的了解仍然缺乏，尤其是越来越多的研究指出

深层土壤在 Ｃ 固持和养分供应方面发挥重要作用［２５］，亟需开展相关研究。 因此，本研究选择川西亚高山不同

演替阶段森林为研究对象，旨在分析不同土层土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量及其化学计量特征在森林恢复过程中的变化

规律，解析影响土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 密度的关键因子。 本研究假设（１）：森林演替过程中土壤 Ｃ 和 Ｎ 含量和密度逐渐

积累，而 Ｐ 含量和密度呈下降趋势，进而影响土壤 Ｃ∶Ｎ∶Ｐ。 一项关于热带森林演替的研究表明功能多样性对

土壤 Ｃ 具有重要的影响［１５］。 因此，本研究进一步假设（２）：森林演替过程中树种功能多样性是影响土壤 Ｃ 和

Ｎ 密度的重要因素，而对土壤 Ｐ 密度的影响较弱。 受高寒环境的影响，亚高山退化森林面临恢复难、进程慢、
生态功能低等问题，本研究相关结果对于区域森林生态系统服务功能评估和和指导退化生态系统恢复具有重

要意义。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

研究区位于四川省阿坝藏族羌族自治州理县米亚罗林区（３１°２４′—３１°５５′Ｎ，１０２°３５′—１０３°４′Ｅ，海拔

２２００—５５００ ｍ），属横断山区邛崃山系东北段，是青藏高原向四川盆地过渡的区域。 研究区内山高坡陡，海拔

落差大，是典型的高山峡谷地貌。 受高原地形的影响，研究区内高山气候特征明显，具有冬寒夏凉的特点。 年

均温度为 ６—１２ ℃，月平均气温介于－８ ℃（１ 月）—１２．６ ℃（７ 月）；年降水量为 ６００—１１００ ｍｍ，主要集中在夏

季季风期（５—１０ 月）。
米亚罗林区原生森林分布于海拔 ２４００—４２００ ｍ，主要是以岷江冷杉（Ａｂｉｅｓ ｆａｒｇｅｓｉｉ ｖａｒ． ｆａｘｏｎｉａｎａ）为主要

优势树种组成的亚高山暗针叶林。 １９５０—１９７８ 年，分布于海拔 ２８００—３６００ ｍ 之间的原始暗针叶林被大面积

采伐利用，至 １９９８ 年停采封育。 采伐迹地初期多为悬钩子（Ｒｕｂｕｓ ｓｐｐ．）或箭竹（Ｓｉｎａｒｕｎｄｉｎａｒｉａ ｎｉｔｉｄａ）组成的

灌丛，伴随着演替的发展，逐渐形成以桦木（Ｂｅｔｕｌａ ｓｐｐ．）为优势树种，混生有槭树（Ａｃｅｒ ｓｐｐ．）、花楸（ Ｓｏｒｂｕｓ
ｓｐｐ．）等树种的阔叶林，和以桦木、岷江冷杉和槭树等组成的针阔混交林，主要分布在阴坡和半阴坡。 土壤类

型主要为山地棕壤。
１．２　 研究对象与样品采集

在查阅当地营林资料和实地踏查的基础上，基于立地条件相似的原则，本研究选择演替前期的阔叶林

（阶段 Ｉ）、演替中前的针阔混交林（阶段 ＩＩ 和 ＩＩＩ），以及演替后期的暗针叶原始林（阶段 ＩＶ）作为不同演替阶

３　 １３ 期 　 　 　 刘顺　 等：川西亚高山森林演替对土壤碳氮磷及化学计量特征的影响 　
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段的研究对象。 ２０２３ 年 ８ 月，不同演替阶段森林随机设置 ４ 块 ２０ ｍ×２０ ｍ 的研究样地，记录地理坐标、地形

因子等基本信息，并开展群落学特征调查。 不同演替阶段森林样地基本信息见表 １。

表 １　 不同演替阶段森林样地基本情况

Ｔａｂｌｅ １　 Ｂａｓｉｃ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｆｏｒｅｓｔ ｓａｍｐｌｅ ｐｌｏｔｓ ａｃｒｏｓｓ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎａｌ ｓｔａｇｅｓ

指标
Ｉｎｄｉｃａｔｏｒ

演替阶段 Ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎａｌ ｓｔａｇｅ

阶段Ⅰ Ｓｔａｇｅ Ｉ 阶段Ⅱ Ｓｔａｇｅ Ⅱ 阶段Ⅲ Ｓｔａｇｅ Ⅲ 阶段Ⅳ Ｓｔａｇｅ Ⅳ

林型 Ｆｏｒｅｓｔ ｔｙｐｅ 阔叶林 针阔混交林 针阔混交林 暗针叶原始林

坐标 Ｃｏｏｒｄｉｎａｔｅ ３１°４５′Ｎ， １０２°５０′Ｅ ３１°３７′Ｎ， １０２°５１′Ｅ ３１°４６′Ｎ， １０２°５０′Ｅ ３１°３５′Ｎ， １０２°５１′Ｅ

林龄 Ｓｔａｎｄ ａｇｅ ／ ａ ２０—３０ ４０—５０ ６０—７０ ＞１２０

海拔 Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ／ ｍ ３２０１ ３２４０ ３３９９ ３３２８

坡度 Ｓｌｏｐｅ ／ ° ２９ ３４ ３３ ３５

坡向 Ａｓｐｅｃｔ ＮＷ ＮＥ ＮＷ ＮＥ

林分密度 Ｄｅｎｓｉｔｙ ／ （株 ／ ｈｍ２） ２１５０ １９２５ １４４０ ４７５

平均胸径 Ｍｅａｎ ＤＢＨ ／ ｃｍ ９．７０ １０．４５ １４．５３ ３４．５９

平均树高 Ｍｅａｎ ｈｅｉｇｈｔ ／ ｍ １０．２ ９．８ １２．４ １８．６

功能离散指数
Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｓｐｅｒｓｉｏｎ ｉｎｄｅｘ （ＦＤｉｓ） ２．２４ ２．７３ ２．３３ ２．８０

Ｒａｏ 二次熵指数
Ｒａｏ′ｓ ｑｕａｄｒａｔｉｃ ｅｎｔｒｏｐｙ ｉｎｄｅｘ （ＲａｏＱ） ３．０６ ５．７９ ３．８３ ５．１１

优势树种
Ｄｏｍｉｎａｎｔ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

红桦 Ｂｅｔｕｌａ ａｌｂｏｓｉｎｅｎｓｉｓ
青榨槭 Ａｃｅｒ ｄａｖｉｄｉｉ

糙皮桦 Ｂ． ｕｔｉｌｉｓ
岷江冷杉 Ａｂｉｅｓ ｆａｒｇｅｓｉｉ
ｖａｒ． ｆａｘｏｎｉａｎａ
紫果云杉
Ｐｉｃｅａ ｐｕｒｐｕｒｅａ

红桦 Ｂ． ａｌｂｏｓｉｎｅｎｓｉｓ
岷江冷杉 Ａ． ｆａｒｇｅｓｉｉ
ｖａｒ． ｆａｘｏｎｉａｎａ

岷江冷杉
Ａ． ｆａｒｇｅｓｉｉ ｖａｒ． ｆａｘｏｎｉａｎａ
杜鹃 Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｓｐｐ．

在每个样地中随机选择 ３ 个采样点，挖取 ６０ ｃｍ 深土壤剖面，分层采集 ０—１０ ｃｍ、１０—２０ ｃｍ、２０—４０ ｃｍ
和 ４０—６０ ｃｍ 等不同土层的土壤样品，同一样地相同土层的土壤样品进行混合，将采集的土壤样品带回实验

室用于土壤理化性质分析。 此外，使用环刀（１００ ｃｍ３）采集不同土层原状土，供土壤容重（ＢＤ）的测定。
１．３　 植物多样性

基于样地调查结果，在各样地中选择每种木本植物 ５—７ 株，各采集健康成熟叶 ５—７ 片，同一样地相同物

种叶片样品放入同一个自封袋后，装入带有冰袋的保温盒中带回实验室进行叶片功能性状测定。 性状包括叶

面积（ＬＡ）、叶厚度（ＬＴ）、叶干物质含量（ＬＤＭＣ）、比叶面积（ＳＬＡ）、叶片碳（ＬＦＣ）、氮（ＬＦＮ）和磷（ＬＦＰ）含量。
选择物种丰富度（Ｓｐｅｃｉｅｓ ｒｉｃｈｎｅｓｓ）表征物种多样性，基于群落加权平均值的功能性状，计算表征群落性状多

度在性状空间的最大离散度的功能离散指数（ＦＤｉｓ）和表征群落中性状一致性的 Ｒａｏ 二次熵指数（ＲａｏＱ）来指

示植物功能多样性［２７］。 相关指标的测定参见黄林娟等［２８］，计算公式如下（１）和（２） ［２９］，结果见表 １。

ＦＤｉｓ ＝
∑ ａ ｊ ｚ ｊ

ａ ｊ
　 　 　 （１）

ＲａｏＱ ＝ ∑
Ｓ－１

ｉ ＝ １
∑

Ｓ

ｊ ＝ ｉ＋１
ｄｉｊ Ｐ ｉ Ｐ ｊ （２）

式中，ａ ｊ和 ｚ ｊ分别为物种 ｊ 的多度和其到加权质心的距离；Ｓ 是群落中物种数，Ｐ ｉ和 Ｐ ｊ分别是群落中物种 ｉ 和 ｊ
个体数占比，ｄｉｊ为物种 ｉ 和 ｊ 功能性状的中间差异。
１．４　 土壤理化性质的测定方法

采用烘干称重法测定土壤容重；土壤 ｐＨ 采用电位测定法（哈纳 ＨＩ２２２１ 酸度计）测定，水∶土比（Ｖ ／Ｗ）为
２．５∶１；土壤有机碳（ＳＯＣ）采用重铬酸钾氧化法测定；全氮（ＴＮ）采用酸消解—凯氏定氮法测定，水解性氮（ＡＮ）
采用碱浸提培养⁃扩散法测定；全磷（ＴＰ）采用碱熔⁃钼锑抗比色法测定，有效磷（ＡＰ）采用氟化铵⁃盐酸浸提⁃钼
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锑抗比色法测定；土壤全钾（ＴＫ）和速效钾（ＡＫ）分别采用碱熔⁃和乙酸铵浸提⁃火焰光度计测定。
１．５　 数据统计与分析

土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 密度由各土层 ＳＯＣ、ＴＮ、ＴＰ 密度累加得到，公式如下：

ＤＸ ＝ ∑
ｎ

ｉ ＝ １
Ｘ ｉ × Ｌｉ × ＢＤｉ × ０．１( ) （３）

式中，ＤＸ 为土壤 Ｃ、Ｎ 或 Ｐ 密度（ｔ ／ ｈｍ２），Ｘ ｉ为第 ｉ 层 ＳＯＣ、ＴＮ 或 ＴＰ 含量（ｇ ／ ｋｇ），Ｌｉ为第 ｉ 层土层深度（ｃｍ），

ＢＤｉ为第 ｉ 层土壤容重（ｇ ／ ｃｍ３），０．１ 为单位转换系数。
土壤生态化学计量特征（Ｃ∶Ｎ∶Ｐ）为 ＳＯＣ、ＴＮ 和 ＴＰ 的比率。 采用双因素方差分析检验演替、土层及其交

互作用对土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量及其化学计量特征的影响，采用单因素方差分析检验演替对土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 密度的影

响，均采用 Ｔｕｋｅｙ ＨＳＤ 进行多重比较。 使用 Ｓｐｅａｒｍａｎ 相关性分析不同森林演替阶段土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量及其化

学计量特征与其他土壤理化性质间的关系，并使用 Ｍａｎｔｅｌ 检验解析影响土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 密度的关键植被和土壤

因子。 方差分析与多重比较分析使用 ＳＰＳＳ ２２．０ 完成，功能多样性指数的计算和 Ｍａｎｔｅｌ 检验使用 Ｒ 软件

完成。

２　 结果与分析

图 １　 不同演替阶段森林土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量沿土层深度的变化

Ｆｉｇ．１　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ＳＯＣ， ＴＮ ａｎｄ ＴＰ ｉｎ ｆｏｒｅｓｔ ｓｏｉｌｓ ａｌｏｎｇ ｔｈｅ ｓｏｉｌ ｄｅｐｔｈ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎａｌ ｓｔａｇｅｓ

不同大写字母表示同一演替阶段不同土层间差异显著，不同小写字母表示同一土层不同演替阶段间差异显著（Ｐ＜０．０５），无对应字母标注

表示差异不显著（Ｐ＞０．０５）；ＳＯＣ：土壤有机碳 Ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ； ＴＮ：全氮 Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ； ＴＰ：全磷 Ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ

２．１　 土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量

演替阶段和土层对 ＳＯＣ、ＴＮ 和 ＴＰ 含量具有显著影响（Ｐ＜０．０５，图 １）。 ＳＯＣ 含量在 ０—１０ ｃｍ 和 １０—２０
ｃｍ 土层表现为阶段 ＩＩＩ 和 ＩＶ 显著低于阶段 ＩＩ，并显著高于阶段 Ｉ；在 ２０—４０ ｃｍ 土层，阶段 ＩＩ 和 ＩＶ 显著最高，
其次为阶段 ＩＩＩ 和 Ｉ；在 ４０—６０ ｃｍ 土层，阶段 ＩＩ 和 ＩＶ 显著高于阶段 Ｉ。 阶段 ＩＩ 的 ＴＮ 在 ０—１０ ｃｍ、１０—２０ ｃｍ
和 ２０—４０ ｃｍ 土层显著高于其他阶段，此外，在 ０—１０ ｃｍ 土层，阶段 Ｉ、ＩＩＩ 和 ＩＶ 间无显著差异；在 １０—２０ ｃｍ
土层，阶段 Ｉ 显著低于阶段 ＩＶ，分别与阶段 ＩＩＩ 差异不显著；在 ２０—４０ ｃｍ 土层，阶段 Ｉ 和 ＩＩＩ 显著低于阶段 ＩＶ。
４０—６０ ｃｍ 土层 ＴＮ 表现为阶段 ＩＩ 显著高于阶段 Ｉ 和 ＩＩＩ。 ＴＰ 在 ０—１０ ｃｍ 和 ４０—６０ ｃｍ 土层中只阶段 ＩＩ 显著
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高于阶段 Ｉ；在 １０—２０ ｃｍ 土层阶段 ＩＩ 显著最高，在 ２０—４０ ｃｍ 土层不同阶段间差异不显著（图 １）。
除了阶段 Ｉ 和 ＩＩＩ 的 ＴＰ 在不同土层上差异不显著外，ＳＯＣ、ＴＮ 和 ＴＰ 在土层上呈现减小的趋势（图 １）。

阶段 ＩＶ 的 ＳＯＣ、阶段 Ｉ 的 ＴＮ 和阶段 ＩＩ 的 ＴＰ 表现为 ０—１０ ｃｍ 土层显著高于 ２０—４０ ｃｍ 和 ４０—６０ ｃｍ，均与

１０—２０ ｃｍ 土层无显著差异。 阶段 ＩＶ 的 ＴＮ 和 ＴＰ 只 ０—１０ ｃｍ 显著高于 ４０—６０ ｃｍ。 阶段 Ｉ 的 ＳＯＣ 在 ０—１０
ｃｍ 和 １０—２０ ｃｍ 显著高于 １０—２０ ｃｍ 和 ２０—４０ ｃｍ。 阶段 ＩＩ 的 ＳＯＣ 表现为 ０—１０ ｃｍ 显著高于 ２０—４０ ｃｍ 和

４０—６０ ｃｍ，１０—２０ ｃｍ 显著高于 ４０—６０ ｃｍ；阶段 ＩＩＩ 的 ＳＯＣ 在 ２０—４０ ｃｍ 和 ４０—６０ ｃｍ 间差异不显著。 阶段

ＩＩ 和 ＩＩＩ 的 ＴＮ 含量在 ０—１０ ｃｍ 分别显著高于 ２０—４０ ｃｍ 和 １０—２０ ｃｍ，在 ４０—６０ ｃｍ 显著最低。 演替阶段和

土层对 ＳＯＣ、ＴＮ 和 ＴＰ 含量的交互作用影响不显著（Ｐ＞０．０５，图 １）。
２．２　 土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 化学计量特征

演替阶段和土层对 Ｃ∶Ｐ 和 Ｎ∶Ｐ 具有显著影响（Ｐ＜０．０５），对 Ｃ ∶Ｎ 的影响不显著（Ｐ＞０．０５，图 ２）。 不同演

替阶段间 Ｃ∶Ｐ 和 Ｎ∶Ｐ 只在 １０—２０ ｃｍ 和 ２０—４０ ｃｍ 土层差异显著，其中，１０—２０ ｃｍ 土层 Ｃ ∶Ｐ 表现为阶段 ＩＩ
和 ＩＶ 显著高于阶段 Ｉ，而在 ２０—４０ ｃｍ 土层只表现为阶段 ＩＩ 显著高于阶段 Ｉ。 Ｎ∶Ｐ 在 １０—２０ ｃｍ 和 ２０—４０ ｃｍ
土层均表现为阶段 ＩＩ 显著高于阶段 ＩＩＩ 和 Ｉ，阶段 ＩＶ 显著高于阶段 Ｉ。 不同土层 Ｃ ∶Ｐ 在阶段 ＩＩ 表现为 ０—１０
ｃｍ 显著高于 ２０—４０ ｃｍ 和 ４０—６０ ｃｍ，在阶段 ＩＶ 只表现为 ０—１０ ｃｍ 显著高于 ４０—６０ ｃｍ。 阶段 ＩＩＩ 的 Ｃ∶Ｐ 和

阶段 ＩＩ 的 Ｎ∶Ｐ 表现为 ０—１０ ｃｍ 显著高于 ２０—４０ ｃｍ 和 ４０—６０ ｃｍ，１０—２０ ｃｍ 显著高于 ４０—６０ ｃｍ；而阶段

ＩＩＩ 的 Ｎ∶Ｐ 只在 ２０—４０ ｃｍ 和 ４０—６０ ｃｍ 间差异不显著。 演替阶段和土层对 Ｃ ∶Ｎ、Ｃ ∶Ｐ 和 Ｎ∶Ｐ 的交互作用影

响不显著（Ｐ＞０．０５，图 ２）。

图 ２　 不同演替阶段土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 化学计量特征沿土层深度的变化

Ｆｉｇ．２　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ＳＯＣ， ＴＮ ａｎｄ ＴＰ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｉｎ ｆｏｒｅｓｔ ｓｏｉｌｓ ａｌｏｎｇ ｔｈｅ ｓｏｉｌ ｄｅｐｔｈ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎａｌ ｓｔａｇｅｓ

不同大写字母表示同一演替阶段不同土层间差异显著，不同小写字母表示同一土层不同演替阶段间差异显著（Ｐ＜０．０５），无对应字母标注

表示差异不显著（Ｐ＞０．０５）；Ｃ∶Ｎ：碳氮比 ｒａｔｉｏ ｏｆ ＳＯＣ ｔｏ ＴＮ； Ｃ∶Ｐ：碳磷比 ｒａｔｉｏ ｏｆ ＳＯＣ ｔｏ ＴＰ； Ｎ∶Ｐ：氮磷比 ｒａｔｉｏ ｏｆ ＴＮ ｔｏ ＴＰ

２．３　 土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 密度

不同演替阶段 ０—６０ ｃｍ 土层 ＳＯＣ、ＴＮ 和 ＴＰ 密度差异显著（图 ３）。 阶段 ＩＩ 和阶段 ＩＶ 的 ＳＯＣ 密度分别为

２１５．６１ ｔ ／ ｈｍ２和 １８０．５４ ｔ ／ ｈｍ２，显著高于阶段 ＩＩＩ（１１１．６５ ｔ ／ ｈｍ２）和阶段 Ｉ（１０３．０８ ｔ ／ ｈｍ２）。 阶段 Ｉ（５．７８ ｔ ／ ｈｍ２）、ＩＩＩ
（５．６３ ｔ ／ ｈｍ２）和 ＩＶ（８．８９ ｔ ／ ｈｍ２）间 ＴＮ 密度差异不显著，但均显著低于阶段 ＩＩ（１３．３４ ｔ ／ ｈｍ２）。 阶段 Ｉ（４．１５ ｔ ／ ｈｍ２）
和阶段 ＩＩ（４．７５ ｔ ／ ｈｍ２）的 ＴＰ 密度显著高于阶段 ＩＩＩ（３．２０ ｔ ／ ｈｍ２），均与阶段 ＩＶ（４．０６ ｔ ／ ｈｍ２）差异不显著。
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图 ３　 不同演替阶段 ０—６０ ｃｍ 土层土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 密度

Ｆｉｇ．３　 Ｔｈｅ ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｆ ＳＯＣ， ＴＮ ａｎｄ ＴＰ ｗｉｔｈｉｎ ｔｈｅ ｓｏｉｌ ｄｅｐｔｈ ｏｆ ０—６０ ｃｍ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎａｌ ｓｔａｇｅｓ

不同字母表示不同演替阶段间差异显著（Ｐ＜０．０５）

２．４　 土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量及化学计量特征与土壤理化性质的关系

不同演替阶段 ＳＯＣ、ＴＮ 和 ＴＰ 含量及其化学计量特征与土壤理化性质相关性分析显示（图 ４），ＳＯＣ、ＴＮ
和 ＴＰ 在阶段 ＩＩ 间显著正相关，阶段 ＩＩＩ 中 ＳＯＣ 和 ＴＮ、ＴＮ 和 ＴＰ 分别呈显著正相关，阶段 Ｉ 和 ＩＶ 中只有 ＳＯＣ
和 ＴＮ 显著正相关。 ＢＤ 在阶段 Ｉ 中与 ＳＯＣ 显著负相关，而在阶段 ＩＩ、ＩＶ 中与 ＴＰ 显著负相关。 除阶段 Ｉ 外，ｐＨ
与 ＳＯＣ 显著负相关，并在阶段 ＩＩ 和 ＩＶ 中分别与 ＴＮ、ＴＰ 显著负相关。 ＡＮ 和 ＴＮ 在不同演替阶段中均呈显著

正相关。 除阶段 ＩＩ 外，ＡＮ 与 ＳＯＣ 显著正相关，而 ＡＮ 只在阶段 ＩＩＩ 中与 ＴＰ 呈显著正相关。 阶段 ＩＩＩ 和阶段 ＩＶ
中，ＡＫ 与 ＴＰ 显著正相关。 不同演替阶段中，Ｎ∶Ｐ 与 ＴＮ 显著正相关。 阶段 Ｉ 和 ＩＩＩ 中 ＴＮ 与 Ｃ∶Ｎ 显著负相关，
ＴＰ 与 Ｃ∶Ｐ 只在阶段 Ｉ 中显著负相关。
２．５　 土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 密度的影响因素

Ｍａｎｔｅｌ 检验分析土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 密度与植物、土壤因子间相互关系的结果显示（图 ５），Ｎ ∶ Ｐ （ ｒ ＝ ０．７２，Ｐ ＝
０．００１）、Ｃ∶Ｐ（ ｒ＝ ０．７０，Ｐ＝ ０．００１）、Ｒａｏ 二次熵指数（ ｒ＝ ０．６１，Ｐ＝ ０．００３）、功能离散指数 ＦＤｉｓ（ ｒ ＝ ０．３９，Ｐ ＝ ０．０２１）
和 ＡＰ（ ｒ＝ ０．３３，Ｐ＝ ０．０２０）对 ＳＯＣ 密度有显著影响。 土壤因子中 Ｎ ∶Ｐ（ ｒ ＝ ０．８４，Ｐ ＝ ０．００１）、Ｃ ∶Ｐ（ ｒ ＝ ０．５２，Ｐ ＝
０．００１）、ＡＰ（ ｒ＝ ０．３４，Ｐ ＝ ０．０１６）和 ＡＮ（ ｒ ＝ ０．３３，Ｐ ＝ ０．０３２），以及植物因子中的 Ｒａｏ 二次熵指数（ ｒ ＝ ０．５６，Ｐ ＝
０．００１）、功能离散指数 ＦＤｉｓ（ ｒ＝ ０．３２，Ｐ＝ ０．０２０）和物种丰富度（ ｒ＝ ０．２９，Ｐ ＝ ０．０３１）对 ＴＮ 密度有显著影响。 ＴＰ
密度只与 Ｃ∶Ｎ（ ｒ＝ ０．４３，Ｐ＝ ０．００５）和 ＡＰ（ ｒ＝ ０．２７，Ｐ＝ ０．０３４）显著相关。

３　 讨论

３．１　 森林演替和土层对土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量和密度的影响

本研究中 ４ 个演替阶段森林土壤 ＳＯＣ 和 ＴＮ 含量平均值分别为 ４６．１１ ｇ ／ ｋｇ 和 ２．６１ ｇ ／ ｋｇ（０—１０ ｃｍ），其中

ＳＯＣ 和 ＴＮ 含量与青藏高原森林土壤均值相近（分别为 ４１．７ ｇ ／ ｋｇ 和 ２．９２ ｇ ／ ｋｇ） ［１］，低于全球陆地生态系统土

壤的平均含量（分别为 ５７．２６ ｇ ／ ｋｇ 和 ４．０７ ｇ ／ ｋｇ） ［３０］，但高于我国陆地生态系统土壤含量均值（分别为 ２４．５６ ｇ ／
ｋｇ 和 １．８８ ｇ ／ ｋｇ） ［２１］，一定程度突出了川西亚高山森林在土壤 Ｃ、Ｎ 固持方面具有重要作用。 以往对森林土壤

Ｃ、Ｎ 密度的估算多基于 １ｍ 深度土层，通过对中国森林密集的采样、测定，估算得出中国森林土壤 ＳＯＣ 和 ＴＮ
密度分别为 １２６±９８．１ ｔ ／ ｈｍ２ ［３１］和 １３．５９±８．０４ ｔ ／ ｈｍ２ ［３２］，而本研究中不同演替阶段森林 ０—６０ ｃｍ 土层 ＳＯＣ 和
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图 ４　 不同演替阶段土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量及其化学计量比与理化性质的 Ｓｐｅａｒｍａｎ 相关性

Ｆｉｇ．４　 Ｓｐｅａｒｍａｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｏｆ ＳＯＣ， ＴＮ ａｎｄ ＴＰ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｒａｔｉｏｓ ｗｉｔｈ ｓｏｉｌ ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎａｌ ｓｔａｇｅｓ

ＳＯＣ：土壤有机碳 Ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ； ＴＮ：全氮 Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ； ＴＰ：全磷 Ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ； Ｃ∶Ｎ：碳氮比 ｒａｔｉｏ ｏｆ ＳＯＣ ｔｏ ＴＮ； Ｃ∶Ｐ：碳磷比 ｒａｔｉｏ ｏｆ

ＳＯＣ ｔｏ ＴＰ； Ｎ∶Ｐ：氮磷比 ｒａｔｉｏ ｏｆ ＴＮ ｔｏ ＴＰ； ＢＤ：容重 Ｂｕｌｋ ｄｅｎｓｉｔｙ； ＡＮ：水解氮 Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ； ＡＰ：有效磷 Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ； ＴＫ：全钾

Ｔｏｔａｌ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ； ＡＫ：速效钾 Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ； ∗∗∗：Ｐ＜０．００１； ∗∗：Ｐ＜０．０１； ∗：Ｐ＜０．０５

ＴＮ 平均密度分别为 １５２．７２ ｔ ／ ｈｍ２和 ８．４１ ｔ ／ ｈｍ２，进一步表明由于较高的土壤 Ｃ、Ｎ 含量，川西亚高山森林土壤

是我国陆地生态系统重要的 Ｃ、Ｎ 库。 不同演替阶段森林 ＴＰ 平均含量为 ０．８５ ｇ ／ ｋｇ，高于全球陆地生态系统土

壤均值（０．５１ ｇ ／ ｋｇ） ［３０］，与青藏高原森林（０．９８ ｇ ／ ｋｇ）和全国陆地生态系统土壤均值（０．７８ ｇ ／ ｋｇ）相近［１， ２１］。 不

同演替阶段森林 ０—２０ ｃｍ、２０—４０ ｃｍ 和 ４０—６０ ｃｍ 土层 ＴＰ 密度平均值分别为 １．３３ ｔ ／ ｈｍ２、１．３６ ｔ ／ ｈｍ２和 １．３４
ｔ ／ ｈｍ２，均处于对应土层中国森林土壤 ＴＰ 密度变化范围之内［３３］。

与前人的研究结果一致［７］，本研究中森林演替阶段对 ＳＯＣ、ＴＮ 和 ＴＰ 含量和密度有显著影响（图 １ 和 ３）。
一些研究表明随着演替的进行，群落组成逐渐变得复杂，根系输入和凋落物归还量增加，同时微生物活性增

强，促进了植物残体向土壤有机物质的转化，进而 ＳＯＣ 和 ＴＮ 总体呈现逐渐增加的趋势［３４—３５］。 一些研究发现
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图 ５　 Ｍａｎｔｅｌ 检验土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 密度与植被、土壤因子的相关性

Ｆｉｇ．５　 Ｍａｎｔｅｌ ｔｅｓｔ ｓｈｏｗｉｎｇ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｆ ＳＯＣ， ＴＮ ａｎｄ ＴＰ ａｎｄ ｔｈｅ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ａｎｄ ｓｏｉｌ ａｃｒｏｓｓ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎａｌ ｓｔａｇｅｓ

线条宽度对应 Ｍａｎｔｅｌ 检验的 ｒ 值，线条颜色代表统计学上的显著性； ∗∗∗：Ｐ＜０．００１； ∗∗：Ｐ＜０．０１； ∗：Ｐ＜０．０５

ＴＰ 对植被演替的响应不明显［３４］，认为是由于土壤 Ｐ 主要来源于母质，并且较 Ｃ、Ｎ 等具有较小的变异性；但
也有一些研究发现了不同的变化趋势，如在贵州省环江县喀斯特地区的研究发现 ＴＰ 含量随着演替逐渐积

累［３６］，而黄土高原植被演替过程中 ＴＰ 含量先下降后增加［７］，反映了土壤 Ｐ 还受风化、植物吸收、微生物分解

和固定等多重因素的影响［３６］。 本研究中 ＳＯＣ、ＴＮ、ＴＰ 含量和密度在演替过程中总体呈现先增加后减小的趋

势（图 １ 和 ３），该结果不支持研究假设（１），并与以往研究得出演替有利于土壤 Ｃ 和养分积累的结论不符［１２］，
但与本研究区较近的王朗自然保护区开展的相关研究结果一致［１４］。 这可能与研究区地理位置、气候特征和

植被类型等不同有关。
土壤 Ｃ、Ｎ 的积累取决于输入和输出之间的平衡，并受多种因素的调控［３７］。 不同演替阶段 ＳＯＣ 和 ＴＮ 含

量与 ＡＮ 呈显著正相关，突出了 Ｎ 有效性在调控土壤 Ｃ、Ｎ 积累方面的重要作用［３８］。 此外，ＳＯＣ 和 ＴＮ 含量与

土壤理化性质相关性在不同演替阶段存在差异（图 ４），一定程度上反映了其调控因素的不同，如阶段 Ｉ 中

ＳＯＣ 与 ＢＤ 显著负相关，可能与砍伐扰动对土壤的压实会抑制根系 Ｃ 输入和微生物活性有关。 随着针叶树的

进入，其凋落物分解会导致土壤酸化，抑制土壤微生物生长和繁殖，进而影响土壤 Ｃ 输入量［３９］，表现为 ｐＨ 对

ＳＯＣ 的显著负影响效应（图 ４）；另一方面，凋落物本身分解特性的变化也会影响土壤 Ｃ、Ｎ 含量，针叶树凋落

物分解周转速率较阔叶树慢［４０］，这可能是阶段 ＩＩＩ 土壤 Ｃ、Ｎ 含量较阶段 ＩＩ 下降的一个重要原因。 除了树种

特性外，本研究发现功能多样性（功能离散指数和 Ｒａｏ 二次熵指数）较物种多样性（丰富度）在解释土壤 Ｃ、Ｎ
积累变异中具有更重要作用，支持了研究假设（２），并与前人在生物多样性—生态系统功能关系中强调功能

９　 １３ 期 　 　 　 刘顺　 等：川西亚高山森林演替对土壤碳氮磷及化学计量特征的影响 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

多样性重要性的结果一致［１８］。 功能多样性通过影响凋落物性质、调控土壤微生物群落组成和酶活性等，进而

对土壤 Ｃ、Ｎ 循环和积累产生重要作用［４１—４２］。 土壤 ＴＰ 含量和密度与 ＳＯＣ 和 ＴＮ 在演替过程中具有相似的变

化趋势，表明通过有机质矿化对 ＴＰ 形成具有重要作用，是驱动 ＴＰ 在演替过程中变异的重要因素。
许多研究揭示了土层是影响 Ｃ 和养分分布的重要因素［１， ４３］。 随着土层的加深，地表凋落物分解 Ｃ 的向

下运移量、根系生物量和周转、微生物生物量等逐渐减少，导致土壤 ＳＯＣ 和 ＴＮ 含量在土层上呈现逐渐下降的

趋势［２４， ４４］，在不同区域、生态系统类型（包括本研究）均发现了“表聚性”的 Ｃ、Ｎ 垂直分布模式［３９， ４５］。 本研究

中 ＴＰ 含量的垂直变异要弱于 ＳＯＣ 和 ＴＮ 含量，这与前人对滇中亚高山森林的研究结果一致［４６］。 ＴＰ 含量在

土壤剖面上下降趋势或变化较小，可能是植物通过吸收和转运深层土壤 Ｐ 至表层来满足生长需求导致［４７］，反
映了生物因素在调控土壤 Ｐ 垂直分布中的重要作用［２１］。
３．２　 森林演替和土层对土壤 Ｃ∶Ｎ∶Ｐ 的影响

不同演替阶段森林土壤 Ｃ ∶ Ｎ 平均值介于 １６． ５１—２０． ８９，高于全球森林土壤和我国陆地土壤平均水

平［２０—２１］。 Ｃ∶Ｎ 对土壤有机质分解速率具有重要的指示意义［７］，本研究区较高的 Ｃ ∶Ｎ 一定程度表明其有机质

分解、矿化速率较低［２０］，可能与研究区海拔较高、温度较低限制了微生物活性有关。 Ｃ ∶Ｐ 和 Ｎ∶Ｐ 平均值分别

介于 ３２．３６—４９．１３ 和 １．７３—３．０１，低于全球森林土壤和我国陆地土壤平均水平［２０—２１］，表明土壤具有相对较高

的 ＴＰ 含量和相对较低的 ＴＮ 含量，因此相对于 Ｐ 限制，该区域森林可能受到更强烈的 Ｎ 限制［１］。
森林演替和土层对土壤 Ｃ∶Ｎ 无显著影响（图 ２），与以往研究得出土壤 Ｃ ∶Ｎ 较稳定的结果一致［４８］。 由于

土壤微生物分解凋落物时会同步释放 Ｃ、Ｎ，并保持相对固定比率（分解 ２５ 份 Ｃ 需要消耗 １ 份 Ｎ） ［４９］；加之微

生物会通过调节群落组成响应 Ｃ∶Ｎ 变化，维持适宜微生物生存的 Ｃ∶Ｎ［５０］，因此，土壤 Ｃ、Ｎ 在循环过程中保持

一定的恒定关系［２０］。 尽管 ＴＰ 含量在森林演替和土层上的变化趋势总体与 ＳＯＣ 和 ＴＮ 含量相似，但是不同于

Ｃ∶Ｎ，森林演替和土层显著影响了 Ｃ∶Ｐ 和 Ｎ∶Ｐ，部分支持了研究假设（１），反映了土壤元素来源和矿化等的差

异［８］。 土壤 Ｃ∶Ｐ 和 Ｎ∶Ｐ 分别主要受 Ｃ 和 Ｎ 的调控，表现在 Ｃ∶Ｐ 与 ＳＯＣ、Ｎ∶Ｐ 与 ＴＮ 的相关性系数分别大于其

对应地与 ＴＰ 的相关性系数（图 ４），可能是因为 ＴＰ 含量在演替阶段间和土层间的差异小于 ＳＯＣ 和 ＴＮ（图
１）。 这一结果与对广西森林土壤研究得出的 Ｃ∶Ｐ 和 Ｎ∶Ｐ 主要受 Ｐ 调控的结果不同［８］，但与 Ｔａｏ 等［５１］研究结

果相似，不同的研究结果反映了研究区气候、植被类型和特征、土壤特性等因素对土壤化学计量的差异化影

响。 此外，由于 ＳＯＣ 和 ＴＮ 的高度耦合性，土壤 Ｃ∶Ｐ 和 Ｎ ∶Ｐ 分别在森林演替和土层上具有相似的变化趋势，
在森林演替过程中总体表现为阶段 Ｉ 和阶段 ＩＩＩ 较低（图 ２）。 通常较低的 Ｃ∶Ｐ 有利于微生物通过有机质分解

过程释放养分，促进土壤有效磷的增加；而较低的 Ｎ∶Ｐ 可能会限制 Ｎ 矿化，降低 Ｎ 的有效性［２５］，因此演替阶

段 Ｉ 和阶段 ＩＩＩ 可能受到更强烈的 Ｎ 限制。 同样地，由于 ＳＯＣ 和 ＴＮ 含量较 ＴＰ 在土层上更具明显的下降，Ｃ∶Ｐ
和 Ｎ∶Ｐ 随着土层的加深呈现下降的趋势，这与其他森林土壤研究结果一致［５２］。
３．３　 对川西亚高山森林管理和碳循环的启示

川西亚高山森林作为我国第二大林区的主体，其土壤 Ｃ 库动态对区域 Ｃ 循环和生态平衡具有重要影响。
本研究发现森林 ＳＯＣ 密度随着演替的进行没有规律性变化趋势，支持了林龄对土壤 Ｃ 库变化解释较弱的观

点［５３］，反映了林分发育对土壤 Ｃ 固存驱动的复杂性。 其中，阶段 ＩＩ 的 ＳＯＣ 密度已达到阶段 ＩＶ（即原始林）水
平，与前人研究得出演替初期（１０—４０ 年）是 ＳＯＣ 快速积累期的结果一致［５４］，表明 ＳＯＣ 积累速率受演替阶段

影响，可能与群落物种组成等有关［５４］。 本研究发现树木功能多样性是驱动森林演替过程中 ＳＯＣ 密度的重要

因素，这可能是导致阶段 ＩＩ 具有最高 ＳＯＣ 密度的重要原因。 随着针阔混交林的发育，针叶树占比增大，树木

功能多样性下降，难分解凋落物增加，会抑制微生物活性和 ＳＯＣ 的积累，导致阶段 ＩＩＩ 土壤 ＳＯＣ 密度较阶段 ＩＩ
明显下降。 此外，这一结果强调了在森林演替过程中，尤其是演替早期，通过有针对性地选择具有相应特性的

树种，增加功能多样性，而不是增加树种多样性本身，可以有效促进土壤 Ｃ 的积累，是促进森林演替提升土壤

Ｃ 储量的重要管理方法［５５］。 此外，相关结果对指导区域退化森林恢复和森林固 Ｃ 增汇经营措施的制定等具

有重要意义。
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除了功能多样性外，土壤 Ｃ∶Ｐ 和 Ｎ∶Ｐ 也是影响森林演替过程中 ＳＯＣ 密度的重要因素，表明土壤养分状况

对土壤 Ｃ 循环和积累的重要调控作用。 演替过程中，阶段 Ｉ 和阶段 ＩＩＩ 较低的 Ｃ∶Ｐ 和 Ｎ∶Ｐ 表明土壤 Ｃ 积累可

能受到更强的 Ｎ 限制。 因此，通过对特定演替阶段的养分管理有助于土壤 Ｃ 固存。 阶段 ＩＶ 的 ＳＯＣ 密度较阶

段 ＩＩＩ 显著的升高，一定程度支持了成熟森林土壤具有持续 Ｃ 汇作用的观点［５６］，因为凋落物输入为 ＳＯＣ 积累

提供了足够的 Ｃ 源。 尽管 ＳＯＣ 密度在演替过程中呈现波动的变化趋势，顶级群落生态系统通常具有较高的

Ｃ 储量［５７］，与生物量的长期积累有关［５８］。 但是，成熟森林生态系统存在生物量固 Ｃ 潜力和可能性小的困境，
而其土壤组分仍可能具有较大的 Ｃ 容量［５９］。 因此，对于演替后期森林应该进行合理保护以维持现有 Ｃ 储量，
在此基础上促进土壤 Ｃ 的固定和存储，是提升区域森林生态系统碳汇功能的重要途径。

４　 结论

通过对川西亚高山森林演替过程中不同土层土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 及其化学计量特征进行研究，得出土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ
含量及其化学计量特征（除了 Ｃ∶Ｎ）在不同演替阶段间具有显著差异，并呈现出波动变化的趋势，总体以阶段

ＩＩ 最高，阶段 Ｉ 最低。 土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 密度在演替过程中的变化趋势略有不同，表明影响其积累的因素各异。 其

中，土壤 Ｃ 和 Ｎ 密度总体以阶段 ＩＩ 和 ＩＶ 较高，阶段 Ｉ 和 ＩＩＩ 较低，一定程度反映了土壤 Ｃ 和 Ｎ 循环和积累耦

合关系。 土壤 Ｃ 和 Ｎ 密度主要受 Ｎ∶Ｐ、Ｃ∶Ｐ、Ｒａｏ 二次熵指数、功能离散指数 ＦＤｉｓ、ＡＮ 和 ＡＰ 的显著影响，一方

面说明土壤 Ｎ 和 Ｐ 养分相对限制状况是影响土壤 Ｃ 和 Ｎ 积累的重要因素，尤其是阶段 Ｉ 和阶段 ＩＩＩ 较低的 Ｎ∶
Ｐ 和 Ｃ∶Ｐ 表明 Ｎ 限制可能抑制 Ｃ 的积累；另一方面，植物功能多样性可能通过凋落物的输入和分解进而对土

壤 Ｃ 和 Ｎ 的积累产生重要影响。 与土壤 Ｃ 和 Ｎ 密度不同，土壤 Ｐ 密度以阶段 ＩＩ 和 Ｉ 较高，阶段 ＩＩＩ 最低，只与

Ｃ∶Ｎ 和 ＡＰ 显著相关，可能与同时受到土壤矿物分化和凋落物分解的调控有关。 本研究强调了土壤养分相对

限制状况和植物功能多样性在调控森林演替对土壤 Ｃ、Ｎ 积累的重要作用，可以为川西亚高山土壤功能的提

升和指导退化生态系统恢复提供科学依据。
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