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小兴安岭不同演替阶段森林地上凋落物碳密度
及碳氮磷计量特征

段文标 王郅臻 高嘉怡 陈立新 付琰芮*

（东北林业大学林学院，哈尔滨 150040）

摘 要 凋落物为森林生态系统活跃碳（C）库，其C储量变化直接影响森林生态系统C汇能力。为明确阔叶红

松（Pinus koraiensis）林凋落物C储量及其化学计量特征，并说明凋落物生态化学计量特征对其C储量的影响，揭

示凋落物在生态系统C汇能力及养分循环中的作用，以阔叶红松林中生演替过程中不同演替阶段的 4种森林类

型（天然枫桦（Betula costata）次生林、次生阔叶林、次生针阔混交林、原始阔叶红松林）为研究对象，分析 2021年

7 月和 10 月及 2022 年 5 月和 8 月各层（未分解层、半分解层、完全分解层）凋落物的现存量、C储量及C、氮（N）、
磷（P）化学计量特征，利用冗余分析评估凋落物化学计量特征及上层植被群落特征（乔木生物量、乔木多样性、

针阔比例）对凋落物C储量的相对贡献，利用线性回归分析量化凋落物化学计量特征对C储量的影响。结果表

明：森林群落沿正向演替，凋落物总 C储量表现出“先减小后增大”的变化趋势，且在原始阔叶红松林（顶极群

落）达到最大值。顶极群落中凋落物表现出高C低 P的特点，并且C∶N（质量比）与C∶P（质量比）最高。冗余分

析表明，在衡量上层植被变化指标中，针阔比例是解释凋落物C储量变化的主要因子，且与凋落物C储量呈正相

关。线性回归分析表明，凋落物C储量与C∶N、C∶P呈显著正相关，与N∶P（质量比）呈显著负相关，C∶N、N∶P对C
储量的解释率最高，R2均为 0.17。该研究表明，顶极群落凋落物C储量高于其余 3种群落，这与顶极群落凋落物

高C低P特征及乔木层具有较高的针阔树种比例密切相关。
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Carbon Density and C, N, P Stoichiometric Characteristics of 
Forest Litter in Different Succession Stages in the Xiaoxing''an Mountains

DUAN Wenbiao WANG Zhizhen GAO Jiayi CHEN Lixin FU Yanrui*
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Abstract Litter is an active carbon pool in forest ecosystems， and the change of litter carbon storage directly 
affects the carbon sink capacity of forest ecosystems. The purpose of this study was to analyze the dynamic 
characteristics of litter carbon storage and stoichiometric characteristics of four forest types（natural Betula 
costata secondary forest， secondary broad-leaved forests， secondary coniferous-broadleaved mixed forest and 
original broad-leaved Korean pine forest） in different succession stages of mesophytic secondary succession of 
broad-leaved Korean pine forest. The aim of this study was to illustrate the effect of ecological stoichiometric 
characteristics of litter on its carbon storage， revealing the role of litter in ecosystem carbon sink capacity and 
nutrient cycling. Four forest plant communities with different succession stages in broad-leaved Korean pine 
forest were selected as the research objects. The standing mass， carbon storage and stoichiometric 
characteristics of each layer（fresh litter layer， fermentative layer， humus layer） in July and October， 2021， 
and May and August， 2022 were analyzed. Redundancy analysis was used to rank the effects of litter 
stoichiometric characteristics and upper vegetation community characteristics on litter carbon storage. Linear 
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regression analysis was used to quantify the direct effects of litter stoichiometric characteristics on carbon 
storage. The main results were as follows： The total carbon storage of litter showed a trend of “decrease-
increase” with the positive succession， predominantly reaching its maximum in the original broad-leaved 
Korean pine forest（climax community）. The litter of the climax community showed the characteristics of high 
C content and low P content， and the C∶N and C∶P were the highest. Redundancy analysis revealed that the 
conifer-to-broadleaf tree species ratio was the key factor explaining litter carbon storage variation in upper 
vegetation indicators， showing a positive correlation with litter carbon storage. Linear regression analysis 
showed that litter carbon storage was positively correlated with C∶N and C∶P， and negatively correlated with 
N∶P. C∶N and N∶P had the highest explanatory power for carbon storage， with R2 of 0.17. This study indicated 
that the litter carbon storage of the climax community was higher than that of the other three communities， 
which was closely related to the characteristics of high C content and low P content in the litter and the high 
conifer-to-broadleaf tree species ratio in the climax community.
Key words carbon storage；stoichiometric characteristics；broad leaved Korean pine forest；litter；succession

森林生态系统作为陆地生态系统中最大的碳

（C）库，其 C 储量约占陆地生态系统的 60%［1］。除

土壤外，地表凋落物也是C储存的关键场所［2］。凋

落物C储量虽然只有森林生态系统的 5%，但作为

植物C归还于土壤C的重要途径，具有显著的时空

变异性，因此成为森林生态系统中的活跃C库［3-4］。

凋落物化学计量特征是影响其分解的重要因素，

在决定凋落物成为 C源还是 C库方面扮演关键角

色。凋落物 C∶N（质量比，下同）能调控微生物对

凋落物的利用速率，因此也影响凋落物在地表的

留存时间［5］。有研究［6］指出，C∶N变化是影响凋落

物 C 汇最重要的机制。在氮（N）、磷（P）沉降背景

下，研究者［7］发现凋落物中P添加也显著加速凋落

物分解。除此之外，不同分解程度的凋落物，因化

学元素含量差异，在 C 汇能力方面发挥不同的作

用。例如，完全分解层的凋落物主要成分为难分

解的木质素、单宁等物质，这些物质后续会与土壤

粉粒结合成更稳定的团聚体，转化为土壤中稳定

的 C 库［8-9］；而未分解层的凋落物含有大量易利用

C，为微生物供能，成为地表C源［10］。因而，按照分

解程度对凋落物进行研究，可以更充分地阐明凋

落物在森林生态系统中的功能。综上，解析不同

分解阶段凋落物化学计量特征对其C汇能力的调

控机制，是把控凋落物C汇的重要途径。

阔叶红松（Pinus koraiensis）林按照水分利用

情况可划分为湿生、中生、旱生 3 种演替序列［11］。

本研究以小兴安岭中生演替序列中 4种典型森林

植物群落为研究对象，选取 4个采样时间点（2021
年 7月和 10月，2022年 5月和 8月），计算不同时期

不同分解程度的凋落物现存量、C储量、化学计量

特征，结合上层植被特征，拟解决以下问题：（1）森

林中生演替不同阶段的凋落物各层C储量及化学

计量比；（2）凋落物的化学计量特征对其C储量有

何影响及影响程度。基于以上研究，以期揭示小

兴安岭地区阔叶红松林凋落物C储量随正向演替

的变化规律，并探寻其与凋落物化学计量特征、上

层植被变化间的耦合关系，为综合评价阔叶红松

林次生演替过程中凋落物协同发育提供参考。

1 材料与方法

1. 1　研究区概况

本研究样地位于黑龙江省伊春市带岭区凉水

国家级自然保护区（47° 6′~47° 16′N，128° 47′~
128°57′E），面积 12 133 hm2，处于小兴安岭山脉东

南部，具有典型的温带大陆性季风气候特征，春、

秋季气候多变，夏季高温多雨，冬季寒冷干燥。该

区域森林生态系统结构复杂，森林资源丰富，曾是

国内木材采伐基地，近些年成为“天保工程”实施

的重点区域，通过长期的封山育林和自然恢复，生

态环境得到显著的改善，以红松为主的针阔混交

林成为该区域的主要森林生态系统［12-13］。

1. 2　研究方法

1. 2. 1　样地选择及设置　样地选择及设置

在查阅凉水国家级自然保护区森林资源档案

和森林资源分布图等资料基础上，通过全面踏查，

选择中生演替序列中处于不同演替阶段阔叶红松

林4种群落（先锋群落、中期群落、稳定群落和顶极

群落）作为研究对象。在每种群落下坡、中坡和上

坡依次设置 1 块 20 m×30 m 样地，样地间隔大于

30 m，共设置 12块样地，记录样地基本信息。测定

样地内胸径≥2 cm 的所有树木胸径、树高等指标，

计算蓄积量，采用十分法确定林分的树种组成。
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对树木进行径级划分，在每个径级内随机选取 3~5
株树，使用生长锥钻取木芯，读取树龄，计算每个

径级树木的算术平均年龄，使用加权平均法计算

样地林龄。调查结果见表1。

1. 2. 2　样品采集　样品采集、、处理及指标测定处理及指标测定

于 2021 年 7 月、2021 年 10 月、2022 年 5 月、

2022年 8月，在每块样地内，以“品”字形随机设置

3 块 0.4 m×0.4 m 小样方，共计 36 个小样方。地表

放置0.4 m×0.4 m方框，去除框内枯落大枝、大块砂

石和其他杂物，将框内凋落物（叶、枝、花、果等）分

层收集于袋中。形状完整的为未分解层（fresh lit⁃
ter layer，L）；表面有微生物分解痕迹、颜色加深、

湿度变大的为半分解层（fermentative layer，F）；颜

色为棕褐色至黑褐色，无法辨认原形态的为完全

分解层（humus layer，H）［14-15］。随即将其编号并带

回实验室，在烘箱内60 ℃烘干至恒质量称量质量，

估算凋落物现存量（公式1）。

对烘干的凋落物进行粉碎，过孔径 250 μm
筛，放入带拉链的塑封袋中，用于测定 C、N、P 含

量。分别使用碳氮分析仪（Vario TOC select，德

国）、纳氏试剂比色法和钼锑抗比色法测定C、N、P
含量。计算凋落物C储量（公式2）［16］。

凋落物现存量=样方凋落物干质量/样方面积

（1）
凋落物碳储量=

(凋落物现存量 × 凋落物有机碳含量 )
1 000 （2）

使用Margalef指数评估乔木生物多样性（公式

3）［17］。使用胸径和树高结合二元材积表计算每个

树种的蓄积量，计算样地内针阔比例（公式 4）［18］。

根据调查结果和二元材积表计算各树种的材积，

使用 IPCC法估算乔木生物量（公式5）［19］。

D = (S - 1) / ln N （3）
R = V1 /V2 （4）

B = a + b/V （5）
式中：D 为生物多样性；S 为样地内的乔木物种总

表1　不同演替阶段森林群落样地基本信息

Table 1　Basic information of forest community plots in different succession stages

森林群落
Forest community

先锋群落
Pioneer community（PC）

中期群落
Middle community（MC）

稳定群落
Stable community（SC）

顶极群落
Climax community（CC）

林分类型
Forest type

天然枫桦
次生林

次生
阔叶林

次生针阔
混交林

原始阔叶
红松林

坡位
Slope 

position

上

中

下

上

中

下

上

中

下

上

中

下

坡向
Slope 

direction

西

西

西

北

西北

西北

西北

西

西

西北

北

北

坡度
Slope 

degree/（°）

20

13

15

16

15

16

13

12

13

24

23

24

海拔
Elevation

/m

520

498

484

535

493

454

373

361

356

476

473

471

郁闭度
Crown 
density

0.95

0.95

0.95

0.85

0.80

0.85

0.85

0.80

0.90

0.85

0.85

0.80

树种组成
Tree species 
composition

3枫2杨2山1红1黄+色+
白+稠+落+钻-核-花-糠

6枫1红1白+青+色+
紫-冷-核-云-花

4红2枫1紫1榆1色+
水+冷-白-青

7红1冷1枫+色+
紫-花-青

林龄
Stand 
age/a

39

69

125

230

平均树高
Mean canopy 

height/m

7.63

8.46

7.34

10.19

10.03

12.97

8.08

8.78

10.39

10.07

10.65

14.60

平均胸径
Mean diameter 
at breast height

/cm

9.24

9.32

9.81

14.14

14.99

15.24

16.88

17.69

21.05

25.04

28.43

29.82

 注：红 .红松； 冷 .臭冷杉； 枫 .枫桦； 色 .色木槭； 紫 .紫椴； 花 .花楷槭； 榆 .榆树； 水 .水曲柳； 白 .白桦； 青 .青楷槭； 核 .胡桃楸； 云 .红

皮云杉； 黄 .黄檗； 稠 .稠李； 落 .兴安落叶松； 钻 .钻天柳； 黑 .黑桦； 糠 .糠椴； 杨 .青杨； 山 .山杨。

 Note：“红” is Pinus koraiensis， “冷” is Abies nephrolepis， “枫” is Betula costata， “色” is Acer pictum， “紫” is Tilia amurensis， “花” is Ac‐

er ukurunduense， “椴” is Tilia tuan， “榆” is Ulmus pumila， “水” is Fraxinus mandshurica， “白” is Betula platyphylla， “青” is Acer tegmento‐

sum， “核” is Juglans mandshurica， “云” is Picea koraiensis， “黄” is Phellodendron amurense， “稠” is Prunus padus， “落” is Larix gmelinii， 

“钻” is Salix arbutifolia， “糠” is Tilia mandshurica， “杨” is Populus cathayana， “山” is Populus davidiana.
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数；N 为样地内观察到的所有乔木的个体总数；V1
为样地内针叶树蓄积量；V2为样地内阔叶树蓄积

量；B 为林分单位面积内乔木生物量；V 为样地内

的材积；a、b为常数。

1. 2. 3　数据分析　数据分析

采用双因素方差分析分别检验 4个取样时间

下，凋落物分解程度和演替对凋落物现存量、C储

量及C、N、P含量的影响。通过冗余分析（RDA）解

析凋落物化学计量特征、乔木生物多样性、针阔比

例及林分单位面积乔木生物量对凋落物C储量的

影响，并对各因素的影响程度进行排序，探寻影响

凋落物C储量变化的主导因素。使用线性回归模

型分析凋落物C、N、P含量及化学计量比与其C储

量之间的线性关系。上述数据分析均采用 SPSS 
20.0软件，显著性水平为 0.05。使用Origin和Ado⁃
be illustrator软件绘图。

2 结果与分析

2. 1　凋落物现存量特征

在不同季节，凋落物现存量沿着群落正向演

替方向呈现不同的变化趋势（图 1）。2021 年 7 月

和 2022年 8月，L层凋落物现存量先增大后减小，

F 层和 H 层凋落物现存量和凋落物总量均先减小

后增大。7月，中期群落F层凋落物现存量显著低

于先锋群落（低 44%）。8月，稳定群落 L层凋落物

现存量显著高于其他 3 种林型（分别高 618%、

560%、94%）。在 2021年 10月和 2022年 5月，凋落

A. 2021年 7月；B. 2021年 10月；C.2022年 5月；D. 2022年 8月。因 2022年 5月L层凋落物缺失，故未做同一森林群落不同分解程度间的凋

落物差异分析。不同大写字母表示不同森林群落中同一分解程度凋落物的差异显著（P<0.05）；不同小写字母表示同一森林群落不同分解

程度凋落物的差异显著（P<0.05）。
A. July 2021； B. October 2021； C. May 2022； D. August 2022. Because of the lack of litter in the L layer in May 2022， the difference analysis be⁃
tween different decomposition degrees of the same forest community was not conducted. Different capital letters indicated significant differences（P<
0.05） in the same degree of decomposition of litter among different forest communities； different lowercase letters indicated significant differences
（P<0.05） in different decomposition degrees of litter under the same forest community.

图1　不同森林群落和分解阶段凋落物现存量

Fig.1　Litter standing mass in different forest communities and decomposition stages
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物现存量沿着群落正向演替方向的变化趋势大致

相同，在各层凋落物水平上顶极群落的凋落物现

存量均大于其他 3种林型。2021年 10月，各层凋

落物现存量沿着群落正向演替均先增大后减小再

增大，顶极群落凋落物现存量在L层和F层均显著

高于其他 3 种林型（在 L 层，分别比先锋群落高

112%、比中期群落高 82%、比稳定群落高 85%；在

F层，比先锋群落高 68%、比中期群落高 41%、比稳

定群落高 62%），在 H 层显著高于先锋群落（高

67%）。2022年 5月，由于冰雪覆盖，只采集到F层

和H层凋落物，F层凋落物现存量沿着群落正向演

替先减小后增大，在顶极群落达到峰值，与其他林

型表现出显著性差异，并且达到了试验观测到的

最大值（21 t·hm-2），然而，H 层凋落物在林型间的

差异不明显。

随着凋落物分解程度的变化，凋落物现存量

也呈现不同的变化趋势。2021 年 7 月，各林型 H
层凋落物现存量均低于 L 层，且在中期群落中表

现出显著性差异。2021年 10月和 2022年 8月，凋

落物现存量趋势为 H层>F层>L层。2022年 5月，

凋落物现存量趋势为F层>H层。

2. 2　凋落物化学计量特征

在 L 层和 F 层凋落物 C 含量大致表现为随着

群落正向演替而升高，H 层 C 含量先降低后升高

（图 2）。总体来看，几乎所有层的凋落物C质量分

数均在顶极群落最高。

A.2021年7月；B.2021年10月；C.2022年5月；D.2022年8月。因2022年5月L层凋落物缺失，故未做同一森林群落不同分解程度间的凋落

物差异性分析。不同大写字母表示同一分解程度不同森林群落间的凋落物差异显著（P<0.05）；不同小写字母表示同一森林群落不同分解

程度间的凋落物差异显著（P<0.05）。
A.July，2021；B.October，2021；C.May，2022；D.August，2022. Because of the lack of litter in the L layer in May 2022， the difference analysis be⁃
tween different decomposition degrees of the same forest community was not conducted. Different capital letters indicated the significant differences 
between forest communities of the same decomposition degree of litter（P<0.05）； different lowercase letters indicated the significant differences be⁃
tween decomposition degrees of litter within the same forest community（P<0.05）.

图2　不同森林群落和分解层凋落物有机碳质量分数

Fig.2　Organic carbon mass fraction of litter in different forest communities and different decomposition layers
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在 7月和 8月，各层凋落物N含量随着群落正

向演替呈现大体降低的趋势，N 质量分数在顶极

群落最低（11.5 g·kg-1）（图 3）。在 5月，凋落物N含

量随着群落正向演替表现出大致升高的趋势，N

质量分数在顶极群落最高（13.3 g·kg-1）。在 10月，

各层凋落物 N 含量随群落正向演替呈现波动，各

层凋落物 N 质量分数均在稳定群落处于最低值

（11.3、11.6、12.4 g·kg-1）。

在 7 月、8 月和 10 月，各层凋落物 P 含量随着

群落正向演替大致表现出降低的趋势（图 4），在

5 月P含量的变化不规律，但在F层和H层，顶极群

落的 P 质量分数均处于最低值（均为 0.6 g·kg-1）。

总体来看，P含量随着群落正向演替而下降。

在L层和F层，凋落物C∶N和C∶P随着演替进

程而逐渐增大（图 5），均在顶极群落达到峰值

（C∶N为 40.7、37.0，C∶P为 834.5、791.8），且该值在

所有凋落物层中均处于最高值。随群落正向演

替，H层凋落物C∶N和C∶P先减小后增大，在稳定

群落达到最低（C∶N 为 24.2，C∶P 为 418.8）。在 L
层，凋落物 N∶P 平均值随着群落正向演替先减小

后增大；在 F层和H层，该比值随着群落正向演替

呈现先增大后减小再增大的波动型变化，但这种

变化是有限度的，N∶P 在林型间和凋落物层间无

显著性差异。

A. 2021年 7月；B. 2021年 10月；C.2022年 5月；D. 2022年 8月。因 2022年 5月L层凋落物缺失，故未做同一森林群落不同分解程度间的凋

落物差异分析。不同大写字母表示不同森林群落中同一分解程度凋落物的差异显著（P<0.05）；不同小写字母表示同一森林群落不同分解

程度凋落物的差异显著（P<0.05）。
A. July 2021； B. October 2021； C. May 2022； D. August 2022. Because of the lack of litter in the L layer in May 2022， the difference analysis be⁃
tween different decomposition degrees of the same forest community was not conducted. Different capital letters indicated significant differences（P<
0.05） in the same degree of decomposition of litter among different forest communities； different lowercase letters indicated significant differences
（P<0.05） in different decomposition degrees of litter under the same forest community.

图3　不同森林群落和分解层凋落物全氮质量分数

Fig.3　Total nitrogen mass fraction of litter in different forest communities and different decomposition layers
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总体而言，顶极群落凋落物 C∶N、C∶P平均值

往往处于最高水平，且数值更为集中，表明顶极群

落的化学计量特征更为稳定。

2. 3　不同演替阶段凋落物碳储量特征

凋落物C储量与现存量的变化趋势基本一致

（图 1和图 6）。2021年 7月，各层 C 储量随着演替

进程没有显著差异，同一林型内凋落物 C 储量间

普遍呈现出 L 层>F 层≈H 层的趋势。2021 年 10
月，顶极群落各层凋落物 C 储量均显著高于其他

3种林型，同一林型内凋落物C储量表现出一致的

趋势：H层>F层>L层。2022年 5月，由于积雪未消

融，只收集到 F 层和 H 层凋落物，F 层凋落物 C 储

量在顶极群落达到峰值（10.1 t·hm-2），显著高于其

余3种林型，且为所有观测时间点及所有凋落物层

中的最大值，同一林型内凋落物C储量均表现为F
层>H 层。2022 年 8 月，L 层凋落物 C 储量在先锋

群落和中期群落最低（均为 0.1 t·hm-2），为所有观

测时间点及所有凋落物层中的最小值，F层和H层

随着正向演替先减小后增大，在顶极群落最大，各

林型均呈现H层>F层>L层的规律。

综上，随着群落正向演替的推进，凋落物总 C
储量呈现“先减小后增大”的变化趋势，在顶极群

落达到峰值。同时，各层凋落物 C 储量在从先锋

群落-稳定群落过程中，不同时期下呈现不同的波

A. 2021年 7月；B. 2021年 10月；C.2022年 5月；D. 2022年 8月。因 2022年 5月L层凋落物缺失，故未做同一森林群落不同分解程度间的凋

落物差异分析。不同大写字母表示不同森林群落中同一分解程度凋落物的差异显著（P<0.05）；不同小写字母表示同一森林群落不同分解

程度凋落物的差异显著（P<0.05）。
A. July 2021； B. October 2021； C. May 2022； D. August 2022. Because of the lack of litter in the L layer in May 2022， the difference analysis be⁃
tween different decomposition degrees of the same forest community was not conducted. Different capital letters indicated significant differences（P<
0.05） in the same degree of decomposition of litter among different forest communities； different lowercase letters indicated significant differences
（P<0.05） in different decomposition degrees of litter under the same forest community.

图4 不同森林群落和分解层凋落物全磷质量分数

Fig.4 Total phosphorus mass fraction of litter in different forest communities and different decomposition layers
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动型变化，且变化幅度较小，但在稳定群落-顶极

群落中，各层凋落物C储量往往表现出增大的趋势。

2. 4　凋落物现存量、养分含量及上层植被特征对

凋落物碳储量的影响

对凋落物C储量、凋落物现存量、化学计量特

征、乔木生物量、乔木生物多样性、针阔比例（附表1；
见本刊官网补充材料）进行RDA分析，第 1轴的解

释率为 47.86％，第 2 轴的解释率为 3.38％（图 7）。

其中，凋落物现存量和针阔比例分别可以显著解释

凋落物 C 的 46.90% 和 7.60%（P<0.05）。除乔木多

样性外，其余指标均与凋落物C含量正相关，除乔

木多样性、N含量、P含量外，其余指标与凋落物 C
储量正相关。在表征上层乔木变化的指标中，针阔

比例是解释凋落物C发生变化的主要因子。

使用线性回归检验C储量与凋落物化学计量特

征的二元关系，结果发现，N含量和P含量对C储量

有负影响，N含量（R2=0.01，P>0.05；图8A）对C储量

的解释度高于 P 含量（R2=0.001，P>0.05；图 8B）。

C∶N 和 C∶P 对 C 储量都有显著正影响，C∶N（R2=
0.17，P<0.05；图8C）对C储量的解释度高于C∶P（R2=
0.10，P<0.05；图8D），N∶P（P<0.05；图8E）对C储量有

显著负影响，N∶P与C∶N对C储量的解释度（R2）相同。

3 讨论

3. 1　凋落物分解程度对碳储量、现存量及化学计

量特征的影响

作为植物和土壤的媒介，凋落物扮演物质动

态循环中转库的角色，凋落物的现存量表现为凋

图5　不同森林群落和分解阶段凋落物碳、氮、磷化学计量特征

Fig.5　Carbon，nitrogen and phosphorus stoichiometry characteristics of litters in different forest communities and 
decompo-sition stages
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落物归还与分解动态平衡的结果［20-21］。凋落物虽

然只占森林生态系统 C 储量中很少的一部分，但

对C循环的连续性起着至关重要的作用。

在对凋落物分解过程的研究中，水热条件不

同会造成结果的差异。已有研究［22］表明，冬季土

壤因被雪覆盖，土壤微生物仍能维持一定活性，凋

落物 H 层仍保持一定的分解速率，而 L 层由于土

壤冻结、土壤动物对凋落物的粉碎作用较弱［23］，L
层分解速率较低，这与本研究结果一致（图1、图6）。
相较于冬季，在 2021 年 10 月和 2022 年 8 月，微生

物活性较强，凋落物在前期迅速分解，在分解后

期，纤维素、木质素等难溶性物质积累使凋落物分

解速率放缓，因此，随着凋落物分解程度的加深，

C储量与现存量呈上升趋势（图1、图6）。

A. 2021年 7月；B. 2021年 10月；C.2022年 5月；D. 2022年 8月。因 2022年 5月L层凋落物缺失，故未做同一森林群落不同分解程度间的凋

落物差异分析。不同大写字母表示不同森林群落中同一分解程度凋落物的差异显著（P<0.05）；不同小写字母表示同一森林群落不同分解

程度凋落物的差异显著（P<0.05）。
A. July 2021； B. October 2021； C. May 2022； D. August 2022. Because of the lack of litter in the L layer in May 2022， the difference analysis be⁃
tween different decomposition degrees of the same forest community was not conducted. Different capital letters indicated significant differences（P<
0.05） in the same degree of decomposition of litter among different forest types； different lowercase letters indicated significant differences（P<
0.05） in different decomposition degrees of litter under the same forest type.

图6　不同林型和分解阶段凋落物碳储量

Fig.6　Carbon storage of litter in different forest types and decomposition stages

图7　凋落物特征和森林结构特征的冗余分析

Fig.7　Redundancy analysis of litter characteristics and 
forest structural characteristics
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凋落物C含量随分解程度加剧呈逐渐下降的

趋势，H 层 C 含量最低（图 2），表现出明显的表聚

性，与多个地区的研究结果［24-25］一致。这是由于凋

落物含多种易分解的有机化合物，在分解过程中C
元素的释放速率快于凋落物质量的损失。N、P是

组成生物大分子的关键元素，微生物的生长发育

A.全氮质量分数；B.全磷质量分数；C.碳氮比；D.碳磷比；E.氮磷比。实线和灰色区间是线性回归模型拟合的最优直线以及 95%的置信区

间，R2.拟合系数，P.模型的显著度。

A. TN mass fraction； B. TP mass fraction； C. C∶N ratio； D. C∶P ratio； E. N∶P ratio. The solid line and grey interval were the best fitting line and 
its 95% confidence interval obtained by linear regression model. R2 represented the adjusted fitting coefficient， and P value represented the signifi⁃
cance of the whole model.

图8　凋落物化学计量特征与碳储量关系

Fig.8　Relationships between the stoichiometric characteristics of litter and litter carbon storage
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离不开N和P，研究［26］表明，随着凋落物分解，凋落

物N含量有 2种变化模式：当初始凋落物中缺乏足

够的N供分解者利用时，凋落物N元素先富集，至C∶N
持续降低至低于阈值时，N元素才会被释放；当凋

落物 N 含量高于微生物生长所需水平，凋落物 N
含量随着分解程度加剧而下降。本研究中，凋落

物 N 含量随正向演替先富集后释放（图 3）。由于

受植被生长季节、微生物分解与利用、降水淋溶等

影响，凋落物 P 含量随着凋落物分解而表现出不

同模式。本研究中，在多数情况下，凋落物 P含量

随分解程度加剧而下降，与陈金磊等［15］研究结果

一致，表现出P元素易被淋溶和转移的特性。

3. 2　群落演替对凋落物现存量和碳储量的影响

在先锋群落-稳定群落、稳定群落-顶极群落 2
个阶段，凋落物的输入和分解分别扮演了不同权

重的角色［27］。有研究［14］表明，针叶林易于积累养

分，而阔叶林趋于释放。本研究中，沿正向演替方

向，凋落物现存量和总C储量都表现出“先减小后

增大”的变化趋势，在稳定群落达到最低（图1、图6）。
这可能是因为从先锋群落向稳定群落演替过程

中，优势树种由杨树转变为枫桦和红松，凋落物量

较高的阔叶树占比降低［28］，凋落物输入量减小，同

时，红松逐渐成为遍布第一林冠层的树种，有研

究［29-30］表明，针叶能改善纯阔叶林下土壤微环境，

使阔叶分解速率升高，凋落物现存量和 C 储量因

而呈现降低的趋势。从稳定群落向顶极群落演替

过程中，红松在树种组成中的比例继续增大，林内

郁闭度提高，地表针叶凋落物增多，由于针叶角质

层发达，木质素、单宁、油脂含量高，这些特性使得

其分解速度变慢，最终呈现出凋落物现存量和 C
储量增大的趋势，这与RDA分析结果（图 7）吻合，

也和秦立厚等［31］在长白山的研究结果一致。目

前，国内关于凋落物C储量的相关研究较多，结果

存在一定的差异［15］。在黄土高原退化农田的研

究［32］中，发现凋落物 C 储量随自然恢复年限先增

大后减小，本研究结果与之相反，这可能是由于农

田的土壤环境与森林有很大差异，微生物活性的

增强滞后于凋落物现存量的增多。

3. 3　群落演替对凋落物化学计量特征的影响及

其与碳储量的关联

凋落物养分含量与树种生物学特性具有极强

的相关性［10， 31］。已有研究［16， 33］报道，针叶树的养分

获取方式与阔叶树有所差异，针叶树 C 含量普遍

高于阔叶树，N、P 含量低于阔叶树，红松呈现高 C
低 P 的元素格局。在本研究中，随着群落正向演

替，红松与臭冷杉在林分中的占比逐渐增大，林分

由阔叶林转变为针阔混交林，这与凋落物 C 含量

随群落正向演替增大、P含量随群落正向演替减小

的结果相吻合（图2、图4）。比起单一的养分含量，

化学计量比更能反映凋落物养分的贮存和归还能

力［34］。C∶N、C∶P是反映凋落物的分解速率和养分

重吸收效率的重要指标［10，35］。本研究中，顶极群落

凋落物在各分解水平上的C∶N、C∶P往往高于其他

群落，并且数据更加集中（图 5），与梁星云［36］的研

究结果一致。在生态系统层面，这也意味着顶极

群落具有更高的 C 利用效率，并且顶极群落较高

的物种多样性、高效的营养循环使其能在长期内

维持稳定的化学计量比。有人认为C∶N>25时［37］，

会发生 N固持，否则发生 N矿化，并且 N的释放加

快。本研究中，凋落物平均 C∶N（30.9）较高，表明

该地受 N限制。N∶P可作为判断养分限制的有效

指标，现有研究［38-39］发现，N∶P>25 或 P 质量分数<
0.2 g·kg-1时，林地植物生长受 P限制，本研究结果

与之相反（N∶P<25，P 质量分数>0.2 g·kg-1），这意

味着该林地植物生长可能受N限制，然而，将本研

究中的凋落物平均N质量分数（10.4~14.3 g·kg-1）、

P 质量分数（0.5~0.8 g·kg-1）与全球木本植物凋落

物平均 N 质量分数（10.9 g·kg-1）、P 质量分数

（0.9 g·kg-1）相比［40］，又表现出 P含量的较低水平，

表明研究区植物生长可能受 N 和 P 的共同限制。

N含量与 P含量的变化趋势始终一致（图 3、图 4），

N∶P 在不同群落类型中都保持较为稳定的数值

（图 5），这表明在养分的循环利用中，N与P具有协

同作用，也反映了阔叶红松林演替进程中的内稳

性。线性回归分析结果（图 8）证明，凋落物 C∶N、

C∶P、N∶P对C储量的影响比单独的N、P元素含量

更显著。多项研究［25，41-42］表明，高C∶N、C∶P的凋落

物分解速率通常较小，因为在分解初期 N、P 元素

往往成为限制因素，减弱了 C 归还能力，本研究

C∶N、C∶P与C储量正相关的结果与之吻合。

凋落物与土壤-植物系统的养分互作和循环

是一个复杂的过程，本研究仅从不同演替阶段凋

落物现存量、化学计量特征入手，分析其与C储量

的关系，未来应结合不同季节针叶与阔叶的分解

特性，以及凋落物向土壤有机质的转化与稳定机

制、叶际微生物与土壤微生物的分解作用，进一步
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揭示该过程的内在机理。

4 结论

本研究通过对小兴安岭阔叶红松林中生演替

中 4 种典型群落凋落物的现存量、C 储量、生态化

学计量特征进行相关分析发现，随森林群落正向

演替，凋落物总 C 储量呈现“先减小后增大”的变

化趋势，且往往在顶极群落达到最大值；由于顶极

群落优势树种高C低P的特点，C∶N、C∶P均在顶极

群落达到峰值，而N∶P相对稳定，表明生态系统具

有较高的内稳性。RDA 分析表明，针阔比例与凋

落物 C 储量正相关，结合线性回归分析进一步发

现，凋落物有机 C 储量受化学计量比而非单独的

化学元素含量的影响，在顶极群落，物种高C∶N、C∶P
的特点使其更难分解，进而导致凋落物 C 储量

增大。
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