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摘  要： ［目的］ 探明黄土高寒区森林生态系统植物叶-枯落物-土壤养分连续体化学计量及内稳性特征，为揭示森林

生态系统养分变化规律及天然次生林养分循环机制与生态适应策略提供直接依据。  ［方法］ 以黄土高寒区青海云杉

（Picea crassifolia）和白桦（Betula platyphylla）为研究对象，分别设置云杉 3 白桦 7（P3B7）、云杉 4 白桦 6（P4B6）、云杉 6
白桦 4（P6B4）、云杉 8 白桦 2（P8B2）4 种混交林型以及白桦（B）和青海云杉（P）纯林作为对照，分析其植物叶、枯落物和

土壤的有机碳（C）、全氮（N）和全磷（P）含量、化学计量比及其内稳性。  ［结果］ （1） 白桦叶 N，P 含量分别是青海云杉

的 3 倍和 2.37 倍。P4B6 和 P6B4 混交比例提升了林下灌木和草本叶 C 含量。枯落物 C 含量随青海云杉占比增加显著

升高，P 含量则降低。青海云杉纯林土壤 C/N 显著高于其他林型。（2） 纯林生态系统养分分配策略反映树种特性差

异，混交林通过乔、灌、草多层次的生态位分化实现更均衡的养分利用。（3） 白桦叶 N 和 P 的内稳性均高于青海云杉，

尤其是在维持 N/P 稳定方面表现尤为突出，表明白桦比青海云杉具有更强的养分平衡调控能力。  ［结论］ 混交比例

P6B4 可协同提升林下植被固碳能力，缓解高寒区森林生态系统养分限制并增强系统稳定性。
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Abstract：  ［Objective］ This study investigates the stoichiometric and homeostatic characteristics of the plant 
leaves-litter-soil nutrient continuum in forest ecosystems in the loess alpine region， aiming to provide direct 
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evidence for revealing the nutrient variation patterns of forest ecosystems and the nutrient cycling mechanisms and 
ecological adaptation strategies of natural secondary forests. ［Methods］ Picea crassifolia and Betula platyphylla in 
the loess alpine region were selected as the study subjects. Four mixed forest types were established： Picea 3-
Betula 7 （P3B7）， Picea 4–Betula 6 （P4B6）， Picea 6–Betula 4 （P6B4）， Picea 8–Betula 2 （P8B2）， with pure 
forests of B. platyphylla （B） and P. crassifolia （P） as controls. Organic carbon （C）， total nitrogen （N） and total 
phosphorus （P） contents， stoichiometric ratios， and homeostasis of plant leaves， litter， and soil were measured. 
［Results］ （1） The N and P contents of B. platyphylla leaves were 3 times and 2.37 times those of P. crassifolia， 
respectively. The mixing ratio of P4B6 and P6B4 enhanced the C content of understory shrub and herb leaves. The 
C content in litter increased significantly with the rising ratio of P. crassifolia， while the P content decreased. The 
soil C/N ratio of pure P. crassifolia forest was significantly higher than that of other mixed forest types. （2） Nutrient 
allocation strategies in pure forest ecosystems reflected differences in tree species characteristics， while mixed 
forests achieved more balanced nutrient utilization through multilevel ecological niche differentiation among trees， 
shrubs， and grasses. （3） The homeostasis of N and P of B. platyphylla leaves was higher than that of P. 
crassifolia， especially in maintaining the stability of N/P， indicating that B. platyphylla had a stronger capacity to 
regulate nutrient balance than P. crassifolia. ［Conclusion］ The mixing ratio of P6B4 synergistically enhances the 
carbon sequestration capacity of understory vegetation， alleviates nutrient limitations in alpine forest ecosystems， 
and enhances system stability.
Keywords： coniferous and broad-leaved mixed forest； mixing ratio； nutrient content； stoichiometric characteristics； 

homeostasis

生态化学计量学通过量化碳（C）、氮（N）和磷

（P）等关键元素的耦合关系，为解析生态系统养分平

衡机制提供了重要工具［1-2］。其中，植物通过代谢调

控维持体内元素组成相对稳态的能力被称为植物化

学计量内稳性［3］，这一稳态机制不仅通过生物化学网

络调节养分分配［4］，还能驱动物种间的生态位分化和

适应性策略［5］。森林作为陆地生态系统最大的碳库，

其植物叶、枯落物和土壤构成的养分连续体是实现

生态系统物质循环与能量流动的核心载体［6］。因此，

揭示植物叶-枯落物-土壤连续体的化学计量及其内

稳性特征，对理解森林生态系统的养分利用效率及

环境适应策略具有重要意义。

天然林作为我国森林的主体，其混交林通过提升

生物多样性增强碳汇功能，进而在全球碳平衡调控中

发挥关键作用［7］。混交比例则通过改变冠层空间结构、

增加枯落物多样性及改变根系分泌物组成，影响土壤

养分的输入过程［8］。已有研究证实，树种组成及其混交

比例显著影响森林生态系统各组分的化学计量特征，

且这种影响因水热条件和混交比例的不同呈现高度异

质性。例如，黄土高原半干旱区的刺槐与云杉混交表

现出更高的养分储存能力［9］；滇中高原季风气候区云南

松与阔叶树种混交林比例为 2∶8时，土壤养分含量显著

高于纯林［10］；南亚热带季风气候区的杉木和火力楠 1∶1
混交林、杉木和木荷 2∶1混交林的土壤有机碳含量明显

提升［11］。因此，开展不同气候区特定森林生态系统植

物叶-枯落物-土壤的 C，N，P 化学计量特征，对于深入

理解植物对环境变化的响应机制具有重要意义。

青海黄土高寒区地处青藏高原和黄土高原的生

态过渡带，是典型的生态交错区。青海云杉（Picea 
crassifolia）作为该区的地带性植被建群种，常与白桦

（Betula platyphylla）形成针阔混交林，构成区域关键

的生态屏障。已有研究多集中于白桦或青海云杉单

一树种的植被生态功能评价［12］、土壤水分特征［13］、叶

片化学计量特征［14］以及混交林根系特征等［15］方面。

然而，该区域针阔混交林植物叶-枯落物-土壤连续体

的化学计量关系及内稳性特征如何受混交比例调控

尚不明确。因此，本研究以青海黄土高寒区不同混

交比例的青海云杉—白桦混交林为研究对象，研究

植物叶-枯落物-土壤 C，N，P 化学计量特征及内稳性

变化规律，为深入认识黄土高寒区针阔混交林养分

变化规律以及生态适应性提供直接依据。

1　材料与方法

1.1　研究区概况

研究区位于青海省西宁市大通县东峡林场（101˚
29ʹ09ʺ —101˚29ʹ47ʺE，37˚00ʹ23ʺ —37˚01ʹ29ʺN）。 该 区

域属于青藏高原和黄土高原过渡区，海拔 2 450~
4 348 m，年均降水量 440~830 mm，且主要集中在 6—
8月，最暖月均温 16 ℃，最冷月均温-11.7 ℃。林地主

要优势树种有青海云杉（P. crassifolia）和白桦（B. 
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platyphylla）；灌木优势种有黄刺玫（Rosa xanthina）、陇
塞 忍 冬（Lonicera japonica）和 银 露 梅（Dasiphora 
glabra）等；草本优势种有苔草（Carex spp.）、东方草莓

（Fragaria orientalis）、珠芽蓼（Bistorta vivipara）和唐

松草（Thalictrum aquilegiifolium）等。林下土壤类型

主要是山地灰褐土和褐色针叶林土。

1.2　样地设置

研究区内青海云杉和白桦为天然次生林，群落

演替趋势表现为青海云杉为扩展种群，白桦为衰退

种群。2022 年 8 月，在研究区内通过全面踏查，选择

不同混交比例的青海云杉—白桦混交林为研究对

象，并设置调查样地。每个样地面积为 20 m×20 m，

对样地内胸径≥2 cm 的乔木进行每木检尺。根据样

地内青海云杉和白桦活立木的胸高断面积占样地内

总胸高断面积的比例，将混交林划分为 4 种混交林类

型：云杉 3 白桦 7（P3B7）、云杉 4 白桦 6（P4B6）、云杉 6
白桦 4（P6B4）、云杉 8 白桦 2（P8B2）。另外，设立白

桦纯林（B）和云杉纯林（P）作为对照。每种混交林型

设置 3 个重复样地，共计 18 个样地，样地间水平距离

为 100~300 m。样地基本信息见表 1。

1.3　样品采集与测定

植物与土壤样品采集：在各样地内选择生长状

况良好且长势均匀的青海云杉和白桦各 5 株，分别采

集其向阳的健康成熟叶片混合作为一个样品。在样

地内沿对角线分别设置 3 个 2 m×2 m 灌木样方和 3
个 1 m×1 m 的草本样方，采用全收获法采集灌木和

草本叶，并收集草本样方里的所有枯落物。土壤样

品取样前先清除地表枯落物，分坡上、坡中、坡下以 S
型曲线，用内径 6 cm 的土钻采集 0—10 cm 表层土壤，

共计 9 钻混合为一个土样。

C，N，P 含量测定：植物叶带回室内在 105 ℃下杀

青 30 min，65 ℃下烘干至恒重后用球磨仪研磨，过

100 目筛后待测，土壤样品自然风干后去除植物根系

和砾石等杂物，研磨过筛。使用浓度为 1 mol/L 的

HCl去除土壤样品中的无机碳，再用加热蒸发的方法

去除样品中的水分及多余的 HCl，包入锡舟。使用元

素分析仪（Elementar Vario ISOTOPE cube，德国）测

定植物叶、和土壤样品的有机碳和全氮含量，使用

AA3 流动注射分析仪（SEAL，德国）测定全磷含量。

1.4　数据分析

1.4.1　内稳性指数计算　根据 Sterner 和 Elser 提出

的生态化学计量内稳性模型［16］计算内稳性指数，公

式如下：

y = cx
1
H （1）

式中：x 为土壤 N 或 P 含量（g/kg）或 N/P 值；y 为植物

叶对应的 N 或 P 含量（g/kg）或 N/P 值；c为常数；H 为

植物内稳性指数。H 通过不同混交比例植物叶与土

壤进行拟合计算得到。H 的类型可根据 H>4 为稳态

型、2<H≤4 为弱稳态型、4/3<H≤2 为弱敏感型，以

及 H≤4/3 为敏感型来界定［17］。

1.4.2　数据处理与分析　采用 Excel和 SPSS 20.0 对

数据整体进行数据统计分析，对数据进行统计分析

前先进行正态性检验，不符合正态分布的数据进行

log10 转换确保方差齐性后，采用单因素方差分析

（One-way ANOVA）来比较植物叶、枯落物和土壤的

C，N，P 含量及其化学计量比在不同混交比例和不同

组分间的差异，用最小显著差异法（Least Significant 
Difference， LSD）检验差异显著性，α=0.05 作为差异

显著性检验的阈值，最后使用 Origin 2023 进行绘图。

2　结果与分析

2.1　植物叶-枯落物-土壤 C，N，P含量

由图 1 可知，青海云杉叶的 C，N，P 含量均值分

别为 495.98，12.55，0.82 g/kg，均低于白桦叶的相应

值（500.84，37.69，1.94 g/kg），其中 N 和 P 含量分别是

青海云杉的 3 倍和 2.37 倍。在不同混交比例中，白桦

叶的 C 含量在 P8B2 中显著低于其他林型（p<0.05），
而青海云杉叶的 P 含量在 P3B7 中最低（p<0.05），
P6B4 中最高（p<0.05）。青海云杉和白桦叶 N 含量

在不同混交比例间均无显著差异（p>0.05）。
通过样地乔木生物量对叶片 C，N，P含量加权平均

后，乔木叶 C含量表现为纯林高于混交林，而林下灌木

和草本叶的 C含量则相反（图 2），乔木叶的 N含量在白

表 1　样地基本信息

Table 1　Basic information of sample plots
混交比例

B
P3B7
P4B6
P6B4
P8B2

P

海拔/m
2888
2840
2837
2817
2900
2910

坡度/（°）
23
26
23
22
25
11

郁闭度

0.70
0.74
0.77
0.73
0.78
0.75

林分密度/（株  · hm-2）

850±166b
1267±93a

942±129ab
858±102b
817±104b
950±14ab

平均胸径/cm
22.46±0.53a
17.15±0.85b
22.16±2.28ab
23.68±2.15a
22.51±1.08a
22.27±2.27ab

平均高度/m
12.88±0.86ab

9.62±0.62b
11.51±0.81ab
15.42±2.1a
14.06±1.27ab
13.33±2.33ab

胸高断面积/cm2

415.33±15.16ab
289.85±10.56b
475.51±90.06a
522.54±74.86a
506.47±35.18a
527.93±63.09a

注：数值表示为平均值±标准误，同列不同小写字母表示不同混交比例间差异显著（p<0. 05）。
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桦纯林达到最高（38.87 g/kg），随着青海云杉比例的

增加逐渐降低，表现为在青海云杉纯林中最低（12.72 
g/kg），较白桦纯林降低了 67.53%。灌木叶的 N（24.84 
g/kg）和 P（0.83 g/kg）含量均在 P8B2中最低。草本叶

的 P 含量（0.57 g/kg）在 P3B7 显著低于其他林型（p<
0.05）。枯落物的 C含量在 P3B7（305.14 g/kg）最低，随

后呈波动上升趋势在青海云杉纯林（471.67 g/kg）最高，

较P3B7增加了 54.57%。而枯落物P含量趋势则相反，

在白桦纯林（2.78 g/kg）中最高，随青海云杉占比增加呈

波动下降并在青海云杉纯林（0.56 g/kg）中最低。不同

混交比例土壤 C，N，P 平均含量分别为（104.15，7.04，
0.81 g/kg），混交比例对其无显著影响（p>0.05）。

注：不同大写字母代表不同混交比例白桦叶间差异显著（p<0. 05），不同小写字母代表不同混交比例青海云杉叶间差异显著（p<0. 05）
图 1　不同混交比例乔木叶 C，N，P含量

Fig. 1　C， N， and P contents of tree leaves under different mixing ratios

注：不同大写字母代表同一混交比例不同组分间差异显著（p<0. 05），不同小写字母代表同一组分不同混交比例间差异显著（p<0. 05）
图 2　不同混交比例植物叶、枯落物和土壤 C，N，P含量

Fig. 2　C， N， and P contents in plant leaves， litter and soil under different mixing ratios
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2.2　植物叶-枯落物-土壤 C，N，P化学计量比

不同混交比例青海云杉—白桦混交林的各组分

化学计量比之间存在显著差异（表 2）。在青海云杉

纯林中，乔木叶的 C/N 最大，是其他林型的 1.40~
2.98 倍，C/P 和 N/P 均在 P8B2 中最大，与其他林型

存在显著差异（p<0.05）。灌木叶的各化学计量比均

在 P8B2 达到最大值，其中 C/P 和 N/P 分别是其他林

型的 1.94~2.78 倍和 1.46~2.02 倍。草本叶的 C/N
在 P3B7 为最小值，而 C/P 和 N/P 均在 P3B7 中最大，

分别是其他林型的 2.42~4.31 倍和 2.65~5.42 倍。枯

落物的 C/P 和 N/P 在青海云杉纯林中达到最大值，

分别是其他林型的 3.05~7.06 倍和 2.03~4.14 倍。土

壤中除 C/N 在不同林型中存在显著差异，C/P 和 N/P
均未显著差异。

2.3　植物叶-枯落物-土壤 C， N，P含量主成分分析

对青海云杉、白桦纯林及混交林各组分化学计

量特征进行主成分分析，结果显示，纯林（图 3A）两个

主成分累积贡献率达 77.2%，能够解释较多的变异

性。其中，在第一主成分上，白桦叶的 C，N，P 含量在

PC1 具有较高的正载荷量，青海云杉叶的 C，N，P 含

量具有较高的负载荷量。在第二主成分上，灌木叶

N、草本叶 P 和土壤的 C，N，P 呈较高的正载荷量。其

中，青海云杉叶与枯落物 C 之间呈正相关关系，而白

桦叶与枯落物 N，P 呈正相关关系，表明该森林生态

系统 C 循环与青海云杉密切相关，而 N，P 养分循环

受白桦影响，体现了针阔树种养分利用策略不同。

混交林（图 3B）第一主成分解释了 26.5% 的方

差，第二主成分解释了 20.8% 的方差，累积养分变异

解释方差较纯林低。其中，乔木叶 C，N，P 含量与灌

木叶 N，P 在 PC1 呈较高的正载荷量，而枯落物 C 与

土壤 C 呈较高的负载荷量。草本叶 C，P 含量和枯落

物 N，P 含量在 PC2 呈较高的正载荷量，土壤 C，N 含

量在 PC2 呈较高的负载荷量。其中，乔木叶 C，N，P
含量与灌木叶 N，P 含量之间呈正相关关系，草本叶

C，P 分别与枯落物 N，P 之间呈正相关关系，复杂的

相关性表明混交林通过乔、灌、草多层次的生态位分

化实现更均衡的养分利用。

2.4　不同混交比例乔木叶内稳性特征

青海云杉和白桦叶养分内稳性存在显著差异

（表 3）。其中，青海云杉叶 N 呈弱敏感型，P 为敏感型

且达到极显著水平（p<0.01），N/P 表现为弱稳态型。

相比之下，白桦叶表现出更强的内稳性，N 为弱稳态

型且极显著（p<0.01），P 为弱敏感型但表现为极显

著（p<0.001），N/P 表现为强稳态型。白桦树种 N，P
内稳性均高于青海云杉，尤其是在维持 N/P 稳定方

面表现尤为突出，表明白桦比青海云杉具有更强的

养分平衡调控能力。

3　讨  论
3.1　针阔混交对植物叶-枯落物-土壤 C，N，P 含量

的影响

C，N，P 作为植物生长发育的重要元素，在生态系

统养分循环过程中具有重要作用［1］。本研究中，青海

云杉与白桦叶养分含量显著分化，白桦叶 C，N，P含量

表 2　不同混交比例植物叶、枯落物、土壤 C， N，P化学计量比

Table 2　Stoichiometric ratios of C， N， and P in plant leaves， litter， and soil under different mixing ratios

比值

C/N

C/P

N/P

组分

乔木叶

灌木叶

草本叶

枯落物

土壤

乔木叶

灌木叶

草本叶

枯落物

土壤

乔木叶

灌木叶

草本叶

枯落物

土壤

B
13.31±1.11Be
14.51±1.91Bb
14.71±0.71Ba
25.51±2.11Aa
14.31±0.81Bbc

221.61±19.51Ab
229.71±23.51Ab
238.21±38.21Ab
122.61±17.81Bb
127.41±8.11Ba

16.61±0.21Ab
16.31±2.41Ab
16.21±2.31Ab

4.81±0.51Bc
8.91±0.71Ba

P3B7
16.41±0.61Bde
15.51±1.21Bab
13.71±1.21Ba
25.51±2.21Aa
14.21±0.51Bbc

283.31±11.41Bb
269.51±12.81Bb
907.21±246.61Aa
242.51±37.71Bb
121.71±17.31Ba

14.31±1.21Bb
17.61±1.31Bb
69.91±22.81Aa

9.81±2.01Bb
8.71±1.51Ba

P4B6
18.81±0.51Bcd
15.91±0.41BCab
17.11±1.01BCa
25.21±2.41Aa
14.51±0.81Cbc

252.31±6.71ABb
293.61±39.41Ab
216.11±22.71Bb
191.91±9.71BCb
124.51±19.01Ca

12.31±0.41Bb
18.61±2.91Ab
12.91±2.01Bb

7.81±1.01Bbc
8.71±1.51Ba

P6B4
21.91±0.31Bc
14.51±0.81Bb
14.31±2.01Ba
46.01±14.81Aa
13.71±0.31Bc

223.01±12.81BCb
329.21±46.01ABb
374.21±62.31Ab
284.71±31.61ABb
135.11±12.21Ca

11.31±0.71Bb
22.71±2.71Ab
26.41±3.91Ab

7.01±1.31Bbc
9.91±0.81Ba

P8B2
28.31±1.91Bb
19.01±1.61Ca
14.51±0.51Ca
33.81±2.41Aa
15.71±0.41Cb

576.91±66.11Aa
639.51±151.61Aa
280.21±27.71Bb
231.91±36.11Bb
130.31±18.41Ba

29.51±4.51ABa
33.11±6.41Aa
19.51±2.71BCb

6.81±0.81Dbc
8.31±1.01CDa

P
39.71±1.51Aa
15.41±0.81Bab
16.01±2.31Ba
43.51±3.01Aa
17.61±0.41Ba

572.21±31.41Ba
306.61±27.81Cb
210.71±16.01Cb
866.01±104.51Aa
161.21±40.11Ca

14.41±0.51ABb
19.81±1.01Ab
14.01±2.71ABb
19.91±2.21Aa

9.31±2.61Ba
注：不同大写字母代表同一混交比例不同组分间差异显著（p<0. 05），不同小写字母代表同一组分不同混交比例间差异显著（p<0. 05）。
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均值均高于青海云杉叶，其中 N，P 含量分别是青海云

杉的 3倍和 2.37倍。青海云杉和白桦叶 C 含量在纯林

中显著高于混交林，主要归因于纯林种内竞争较弱，

促进光合产物积累［18］，该结果与热带混交林中因种间

竞争导致乔木叶碳含量降低的现象一致［19］。N 含量随

青海云杉占比增加呈明显降低趋势，是因为白桦作为

落叶阔叶树种，通过高光合速率和快速养分周转的特

性适应高寒区短暂生长季［20］，而青海云杉则通过延长

叶寿命和降低养分需求应对贫瘠环境。青海云杉与

温带针叶树种的保守型养分利用策略一致［21］。

林下植被在森林生态系统中具有多重生态功

能，包括水土保持、微生物活动促进及土壤结构稳

定［12］。本研究发现，林下灌、草层 C 含量分别在混交

林 P6B4和 P4B6时达到最大值，与上述乔木层纯林高

于混交林结果相反，表明针阔混交比例接近 1∶1时，混

交林可能通过促进微生物群落活性从而提高林下植

被 C 固存能力。此外，林下灌木叶 N 和 P 的含量均在

针阔混交比例 P8B2 中最小，这一现象与乔木层较高

的郁闭度导致的光合作用抑制效应有关，从而影响植

被光合碳同化过程以及碳分配格局［8］，这种资源分配

策略的调整可能进一步制约植物对 N，P 养分的吸收

效率，与亚热带地区混交林研究一致［11］。

枯落物作为联系植物与土壤的关键载体，是植

物养分归还土壤的重要途径之一［11］。本研究发现，

枯落物 C 含量随青海云杉比例增加显著上升，这与崔

雪等［22］研究结果一致。是由于针叶树种叶片富含更

多木质素和蜡质［22］，其分解速度通常比阔叶树种慢，

因此在枯落物中保留更多的碳。与此相反，枯落物 P
含量随青海云杉比例增加呈下降趋势，可能与针叶

树种枯落物 P 的快速淋溶或微生物竞争性吸收有关，

这一机制在该区域也得到证实［14］。

不同混交比例表层土壤 C，N，P（104.15，7.04，
0.81g/kg）平 均 含 量 高 于 全 国 森 林 土 壤 平 均 水 平

（11.20，1.06，0.65g/kg）［23］。其中 C，N 含量是全国平

均水平的 9.30，6.64 倍，而 P 含量接近全国水平，是因

为黄土高寒区低温抑制微生物分解，减缓了有机质

的矿化［24］，导致黄土高寒区土壤呈现高碳、高氮的

格局。

3.2　针阔混交对植物叶-枯落物-土壤生态化学计量

特征的影响

Koerselman 等［25］提出的阈值理论指出 N/P<14
时植物生长受 N 限制，N/P>16 时受 P 限制，14≤
N/P≤16 可能为 N，P 共同限制或养分充足。本研究

发现，P4B6 和 P6B4 混交比例中乔木叶 N/P<14，受
N 限制。白桦纯林和 P8B2 中乔木叶 N/P>16，受 P
限制。P3B7 和青海云杉纯林 N/P 介于 14~16 之间，

受 N，P 共同限制。造成以上结果的原因可能与不同

演替阶段树种的养分利用策略差异有关，白桦作为

先锋树种具有较高的 N 需求，尤其在针阔混交接近

1∶1 时生长需要消耗大量土壤 N，导致该混交比例下

植物生长发育受 N 限制，白桦纯林和 P8B2 中 N/P>
16，受 P 限制，可能与针阔叶树种枯落物分解特性的

注：Tr代表乔木叶；TB代表白桦叶；TP代表青海云杉叶；Sh 代表灌木叶；Gr代表草本叶；Litter代表枯落物；Soil代表土壤。

图 3　不同混交比例植物叶、枯落物和土壤 C， N，P含量主成分分析

Fig. 3　Principal component analysis of C， N， and P contents in plant leaves， litter， and soil under different mixing ratios

表 3　不同混交比例乔木叶 N， P和 N/P内稳性指数（H）
Table 3　Homeostasis indices （H） of N， P， and N/P in tree 

leaves under different mixing ratios

组分

青海云杉

白桦

元素

N
P

N/P
N
P

N/P

内稳性

指数（H）

1.64a
0.58b
2.63a
3.13a
0.81b
4.76a

R2

0.2538
0.4826
0.1235
0.4237
0.6214
0.0823

p

0.052
0.003**

0.210
0.008**

<0.001***

0.310

稳态型

弱敏感型

敏感型

弱稳态型

弱稳态型

弱敏感型

强稳态型

注：**表示 p<0. 01， ***表示 p<0. 001。不同小写字母表示同一树种

之间差异性显著。
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协同作用有关。针叶树种因其枯落物具有较高的木

质素含量，分解速率显著低于阔叶树种［22］，导致 P 元

素在土壤中的矿化速率降低，而白桦纯林在快速生

长阶段对 P 的高效吸收，加之纯林缺乏互补性养分归

还机制，共同加剧了 P 限制。青海云杉通过延长叶片

寿命来提高养分保持能力，与白桦的高周转养分利

用策略形成鲜明对比，可能造成混交林中养分竞争

与协同的复杂动态，从而导致受 N，P 共同限制。

林下灌、草层的化学计量特征进一步表明养分

限制的层级性。灌木叶 C/P，C/N 和 N/P 在 P8B2 达

到最高，草本叶 C/P 和 N/P 在 P3B7 达到最高，此时

林下灌、草层受 N，P 限制是由于 P8B2 样地林内郁闭

度较高，因此限制了林下灌木光合作用［26］，导致对 N，

P 养分吸收受到限制，而在 P3B7 样地坡度高于其他

混交比例，易受到地表径流导致表层土壤中移动性

较强的有效磷易被冲刷流失，并且高密度林分加剧

了乔木根系对土壤有效磷的吸收，导致草本层 P 获取

受限。

枯落物化学计量特征是调控枯落物分解速率的

关键因素［23］。青海云杉纯林枯落物的 C/P 和 N/P 显

著高于白桦纯林，这可能与针叶树种枯落物的高木

质素含量和酚类物质富集密切相关［27］。木质素通过

物理屏障效应延缓 C 矿化，而酚类化合物抑制分解酶

活性，共同导致 N 释放效率降低［27］，同时青海云杉对

土壤 P 的高效吸收但枯落物分解缓慢。混交比例

P4B6 的枯落物 C/N 最低，可能是因为乔木层枯落物

分解释放的 N 被林下植被截留。

土壤化学计量比是反映其养分循环的重要指

标［6］。本研究中土壤 C/N，C/P，N/P（15.00，133.35，
8.95）均低于该区域人工林 0—10cm 表层土壤的 C/N，

C/P，N/P（23.89，221.02，9.25）［14］。其中 C/N 和 C/P
在青海云杉纯林达到最高，这一结果与亚热带地区

阔叶林土壤计量比高于针叶林的规律相反［28］。是因

为高寒区低温抑制枯落物分解，导致高寒区养分周

转速率慢。

3.3　植物叶-枯落物-土壤化学计量关联性及内稳性

特征

植物在长期进化过程中，通过调节养分吸收与

分配策略以适应环境变化［1］。本研究发现，纯林中枯

落物 C 与青海云杉相关，而 N，P 含量与白桦相关，符

合针阔树种自身特性，表明了针阔树种的养分分配

策略不同，而混交林养分变异的解释方差显著低于

纯林，复杂的相关关系表明混交林中乔、灌、草通过

生态位分化获取养分。具体而言，可能由于青海云

杉的浅层根系主要吸收表层土壤养分，而白桦的深

层根系与灌、草竞争资源［15］，以及二者自身养分利用

策略差异，从而减少了种间直接竞争强度。此外，林

下灌、草层也可能通过细根分泌有机酸和酚类物质，

提升土壤 P 有效性［28］。这些机制共同表明，混交林可

能通过多层次资源实现了更均衡的养分利用，与亚

热带混交林的研究结论一致［11］。

植物元素内稳性反映了其对环境养分波动的缓

冲能力，是权衡生长速率与胁迫的重要策略［3］。本研

究发现，青海云杉和白桦 N 的内稳性均高于 P，符合

木本植物 N 的内稳性高于 P 的规律［29］，白桦的 N/P
内稳性指数显著高于青海云杉，表明白桦能通过主

动调节 N/P 平衡适应养分异质性环境。白桦可能通

过根系分泌有机酸或与菌根真菌共生，优先吸收土

壤中的 N 素［30］，同时通过叶片再吸收机制减少 P 的流

失［21］。相比之下，青海云杉对 P 的高度敏感性表明其

养分吸收更依赖土壤 P 的有效性。这种被动吸收策

略可能导致青海云杉在低 P 生境中竞争力下降。

4　结  论
本研究通过量化黄土高寒区针阔混交林植物叶-

枯落物-土壤连续体的 C，N，P 化学计量及内稳性特

征，得出以下结论：

（1） 白桦叶 N，P 含量显著高于青海云杉，分别是

其 3 倍和 2.37 倍，二者 C 含量相当。混交 P4B6 和

P6B4 显著提升了灌木和草本叶 C 含量，枯落物 C 含

量随青海云杉占比增加显著提高，P 含量则相反。青

海云杉纯林土壤 C/N 显著高于其他混交林型。

（2） 纯林中枯落物 C 含量主要与青海云杉相关，

而 N，P 含量与白桦相关，反映针阔树种的养分利用

策略的分异。混交林生态系统养分变异的解释度低

于纯林，其复杂的互作关系通过乔、灌、草多层次的

生态位分化实现更均衡的养分利用。

（3） 白桦树种 N，P 内稳性均高于青海云杉，尤其

是在维持 N/P 稳定方面表现尤为突出，表明白桦比

青海云杉具有更强的养分平衡调控能力。
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