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摘要：［目的］探究生态恢复过程中严重退化红壤区林下芒萁的化学计量特征变化规律，为红壤水土流失区芒萁的

恢复及水土保持提供科学依据。［方法］以福建长汀严重退化红壤区芒萁群落为对象，通过对比不同治理年限的芒

萁和土壤的Ｎ、Ｐ含量及比值的关系，研究了生态系统恢复对芒萁化学计量特征的影响。［结果］表明：（１）治理后芒
萁地上新鲜器官的Ｎ、Ｐ含量显著高于未治理的（羽叶 Ｎ８．１１ｇ·ｋｇ－１、Ｐ０．２９７ｇ·ｋｇ－１；叶柄 Ｎ２．６３ｇ·ｋｇ－１、Ｐ
０１０３ｇ·ｋｇ－１），但次生林下的芒萁的 Ｎ、Ｐ含量仍高于各样地（羽叶 Ｎ１２．４１ｇ·ｋｇ－１、Ｐ０．４９７ｇ·ｋｇ－１；叶柄 Ｎ
４．３２ｇ·ｋｇ－１、Ｐ０．２１１ｇ·ｋｇ－１；枯羽叶 Ｎ１１．０９ｇ·ｋｇ－１、Ｐ０．３５６ｇ·ｋｇ－１；枯叶柄 Ｎ３．８３ｇ·ｋｇ－１、Ｐ０．１６３ｇ·
ｋｇ－１；根茎Ｎ５．３３０ｇ·ｋｇ－１、Ｐ０．３４８ｇ·ｋｇ－１）；与未治理的对照相比，芒萁干枯器官的 Ｎ∶Ｐ比呈现递减的趋势。
（２）随着土壤养分的增加，芒萁地上和地下器官的Ｎ和Ｐ含量亦协同增加，并与土壤 Ｎ∶Ｐ存在显著的相关关系；在
所有群落中，芒萁新鲜羽叶的Ｎ∶Ｐ＞１６。（３）芒萁羽叶Ｎ、Ｐ和Ｎ∶Ｐ比的内稳性指数均高于马尾松叶的内稳性指数，
芒萁各器官对Ｎ、Ｐ元素具有较高的内稳性，与马尾松相比芒萁的养分含量更能反映土壤的养分状况。（４）芒萁枯
羽叶与枯叶柄Ｎ、Ｐ含量与土壤Ｎ、Ｐ含量有显著的正相关（ｐ＜０．０５），芒萁枯死后器官的养分含量与土壤养分含量
间的相关性更显著。［结论］在生态恢复过程中芒萁地上与地下器官Ｎ、Ｐ含量协同增加并与土壤 Ｎ∶Ｐ存在显著的
相关关系；在退化红壤区芒萁种群受到Ｐ的限制作用强于 Ｎ的限制；干枯的芒萁器官可能是比新鲜的芒萁器官更
好的土壤养分指示器。
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Ｂｅｒｎｈ．）为里白科（Ｇｌｅｉｃｈｅｎｉａｃｅａｅ）芒萁属（Ｄｉｃｒａｎｏ
ｐｒｅｒｉｓ）的多年生常绿蕨类植物，广泛分布于我国长
江中下游及长江以南、西南等广大的亚热带低山丘

陵区［１］，具有耐酸、耐瘠、适应性强等特点，既是亚热

带酸性土壤的指示植物，又是良好的水土保持植

物［２］。目前有关芒萁的研究主要集中在芒萁生长规

律特征［３－４］、生物量动态［５］、营养元素分布与迁

移［６－８］，而对芒萁群落的生态化学计量学的变化尚

不清楚。氮（Ｎ）、磷（Ｐ）元素是植物生长所必需的大
量元素，也是退化侵蚀区植物生长的限制元素，与植

物生长的关系非常密切。植物化学元素含量既反映

了植物在一定生境条件下从土壤中吸收和蓄积矿质

养分的能力，也能反映植物种本身的营养元素化学

计量比特征［９］。有研究认为，植物叶片的 Ｎ∶Ｐ是评
估植物营养状况必要的指示器，可以作为判断土壤

对植物生长的养分供应状况的指标，并可指示对植

物群落生产力起限制性作用的营养元素［１０］。近期

研究发现Ｎ、Ｐ协同限制植物代谢［１１］；有研究发现植

物叶片的元素浓度取决于土壤养分的可利用性［１２］，

另外，一些研究着眼于揭示种质、气候因子对叶片

Ｎ、Ｐ含量及 Ｎ∶Ｐ比值的影响［１３－１４］。然而，在侵蚀

红壤区，芒萁的元素化学计量比与土壤养分的限制

关系尚还不明确，因此 Ｎ、Ｐ的化学计量特征的研究
对于生态系统的恢复管理具有重要意义。本研究以

南方花岗岩典型红壤水土流失区福建省长汀县河田

镇为研究区，通过探讨不同恢复年限的马尾松林林

下芒萁的Ｎ、Ｐ化学计量特征及其与土壤 Ｎ、Ｐ养分

供应的关系，为红壤水土流失区芒萁的恢复及水土

保持提供科学依据。

１　材料与方法

１．１　研究区概况
福建省长汀县河田镇（２５°３３′ ２５°４８′Ｎ，１１６°

１８′ １１６°３１′Ｅ）地处福建省西南部，属于中亚热带
季风性湿润气候区，年均气温在１７．５℃ １８．８℃，
年均降水量约１５５０ １７５０ｍｍ，平均日照时数为
１９２５ｈ，平均无霜期为２６０ｄ，≥１０℃积温在４１００
℃ ４６５０℃。河田镇属河谷盆地，海拔３００ ５００
ｍ。土壤为中粗粒花岗岩发育的红壤，抗蚀能力低。
以河田盆地为中心的丘陵地带人类活动频繁，原生

植被（常绿阔叶林）破坏殆尽，现有植被主要以马尾

松（ＰｉｎｕｓｍａｓｓｏｎｉａｎａＬａｍｂ．）、灌丛等次生植被为
主，林下植被以芒萁为主。因降雨量充沛，土壤抗蚀

能力较低，植被的大量破坏，导致严重水土流失，加

剧生态恶化，河田镇成为我国南方典型的严重水土

流失区，在２０世纪４０年代就成立了全国最早的３
个水土保持试验站之一，先后开展了大量的水土保

持工作。

１．２　样地设计与调查
２０１３年８月，于长汀县选取母岩一致的不同治

理时期的马尾松林试验样地，开展野外调查。包括：

１）来油坑未治理地（ＣＫ１，治理前对照）；２）来油坑治
理地（２０１２年治理）；３）石壁下（２００１年治理）；４）水
东坊（１９８４年治理）；５）罗地（１９８１年治理）；６）大路
口（次生林６０ １００年，ＣＫ２，治理后对照）。不同
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治理时间的马尾松林样地均位于河田镇，土壤母岩

均为粗晶花岗岩。不同治理时间的马尾松林恢复前

的本底条件与未治理地基本相似。ＣＫ１和不同恢复
阶段的马尾松林乔木层树种均为马尾松，林下植被

主要为芒萁。ＣＫ２乔木层树种主要为马尾松和木荷
（ＳｃｈｉｍａｓｕｐｅｒｂａＧａｒｄｎ．ｅｔＣｈａｍｐ．），林下植被盖度
在９５％以上，灌木层主要有小叶赤楠（Ｓｙｚｙｇｉｕｍｂｕｘ
ｉｆｏｌｉｕｍ Ｈｏｏｋ．ｅｔＡｒｎ．）、毛 冬 青 （Ｉｌｅｘｐｕｂｅｓｃｅｎｓ
Ｈｏｏｋ．）、 木（Ｌｏｒｏｐｅｔａｌｕｍｃｈｉｎｅｎｓｅ（Ｒ．Ｂｒ．）Ｏｌｉｖ．）
等，草本层以芒萁为主。具体治理措施如下：

治理２年后的马尾松林：沿等高线挖小水平沟，
品字形排列。挖５０ｃｍ×４０ｃｍ×３０ｃｍ（穴面宽×深
×底宽）种植明穴，沟内种植胡枝子（Ｌｅｓｐｅｄｅｚａｂｉｃｏｌ
ｏｒＴｕｒｃｚ．），散播宽叶雀稗 （Ｐａｓｐａｌｕｍ ｗｅｔｓｆｅｔｅｉｎｉ
Ｈａｃｋｅｌ．），穴内种植枫香 （Ｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒｆｏｒｍｏｓａｎａ
Ｈａｎｃｅ）、木 荷、香 樟 （Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｐｏｒｒｅｃｔｕｍ
（Ｒｏｘｂ．）Ｋｏｓｔｅｒｍ．）等。

治理１３年的马尾松林：２００１年开始治理，前期
用类芦苗（Ｎｅｙｒａｕｄｉａｒｅｙｎａｕｄｉａｎａ（Ｋｕｎｔｈ．）Ｋｅｎｇ）分
兜栽植，割掉尾梢，仅留根兜，任其自然生长，后期割

下类芦待其死亡后在原地种植马尾松，２００２年进行
穴状整地，在马尾松林间按照２ｍ×２ｍ株行距离，
挖５０ｃｍ×４０ｃｍ×３０ｃｍ（穴面宽×深 ×底宽）种植
明穴，每穴施有机复合肥０．２５ｋｇ。

治理３０年的马尾松林：水平沟整地，沿等高线
挖面宽为１．０ｍ，深０．５ｍ，底宽０．６ｍ的水平沟，沟
距２．５ｍ，每６６６．７ｍ２施粗垃圾１０００ｋｇ，钙镁磷肥
２５ｋｇ，猪粪３７５ｋｇ，硼砂１ｋｇ，混合均匀后施于离地
表０．３ｍ高处，施后复土０．１ｍ，种植前再施碳铵２５
ｋｇ，过磷酸钙１１．５ｋｇ．施后再复土０．０５ ０．１ｍ，并
充分拌和均匀。１９８４年３月中旬种植黑荆（Ａｃａｃｉａ
ｍｅａｒｎｓｉｉＤｅＷｉｌｄｅ），造林密度中上部 ６６６．７ｍ２植
１５００株、１０００株、２０００株３种，下部植８００株，隔
带种植。保留原有植被（马尾松稀疏小老头树），每

６６６．７ｍ２植１００株以下。造林成活后，于１９８４年４
月底、６月初各施追肥１次，每次６６６．７ｍ２施尿素
１．５ｋｇ，１９８５年追肥１次．施尿素５ｋｇ，１９８６年追肥
１次，施过磷酸钙１０ｋｇ，碳铵１０ｋｇ。调查时黑荆因
气温过低而被冻死，现成为马尾松纯林。

治理３３年的马尾松林：１９８１年开始治理，进行
沟距为１．５ｍ，面宽 ×深 ×底宽为６０ｃｍ×４０ｃｍ×
４０ｃｍ的小水平沟整地，保留原有的马尾松（１５００
３０００株·ｈｍ－２）、木荷等乔木，每１ｍ沟长施以０．１
ｋｇ棉籽饼、０．２ｋｇ钙镁磷肥、１ｋｇ猪粪基肥；并于
１９８２年５月、８月以及１９８３年５月共追肥３次，其
中第１次追肥，每株乔木施尿素２５ｇ，第２次则改为
每株乔木追施棉籽饼２５ｇ，第３次每株乔木施棉籽
饼５０ｇ。

表１　样地基本概况

样地地点 恢复年限／ａ 平均树龄／ａ 海拔／ｍ 坡度／° 坡向／° 平均胸径／ｃｍ 平均树高／ｍ 芒萁盖度／％ 林分密度／（株·ｈｍ－２）
来油坑 ０（ＣＫ１） ２７ ５０３ １９ ＳＥ２５ ２．８ １．９ １０ １２２５
来油坑 ２ ２７ ５１６ ２０ ＮＥ６５ ４．１ ２．０ ３５ １６３６
石壁下 １３ ２１ ４９７ ８ ＳＷ２０ ８．９ ７．４ ９０ ２７４１
水东坊 ３０ ３１ ５０５ １８ ＮＥ５０ １６．９ １４．３ ８５ １１１７
罗地 ３３ ３２ ４８３ １５ ＮＥ９０ ７．８ ６．７ ９８ １４１７
大路口 ７０ １００（ＣＫ２） ６２ ５２８ １０ ＮＷ８０ ４７．５ １９．０ ９５ ３３８

表２　样地表层土壤（０ １０ｃｍ）Ｃ、Ｎ、Ｐ含量

样地地点 来油坑未治理 来油坑治理 石壁下 水东坊 罗地 大路口

有机Ｃ／（ｇ·ｋｇ－１） １．６９±０．１５ｆ ３．３９±０．００ｅ ９．８３±０．１０ｄ １１．４４±０．０３ｃ １５．０２±０．９４ｂ ２１．３２±１．６８ａ
全Ｎ／（ｇ·ｋｇ－１） ０．２０±０．０６ｅ ０．３０±０．００ｄ ０．６０±０．０１ｃ ０．６８±０．０３ｂ ０．７３±０．０２ｂ １．３８±０．１１ａ
全Ｐ／（ｇ·ｋｇ－１） ０．０４４±０．０１ｃ ０．０４６±０．００１ｃ ０．１２２±０．０２ａ ０．０９±０．００１ｂ ０．１００±０．０２０ａｂ ０．１２０±０．０１０ａ

　　注：同一行字母不同表示存在显著差异（ｐ＜０．０５）。

　　土壤样品采集：样方面积２０ｍ×２０ｍ，每个样
地设置３个重复，每个样方根据随机分布原则用土
钻法进行多点取样，取样深度为０ １０ｃｍ，用自封
袋装好样品并做好标记。植物样品采集：在每个２０
ｍ×２０ｍ的样方中，随机布设３个２ｍ×２ｍ的小样
方采集芒萁，同时随机布设３个１ｍ×１ｍ的小样

方，调查地表枯枝落叶层数量，收集凋落物混合，采

用四分法取样。芒萁的地上部分采用收割法，齐地

收割，地下部分则采用挖掘法，挖掘深度为 ０ ２０
ｃｍ，用自封袋装好样品并做好标记。

将土壤样品自然风干后过筛（孔径０．１２５ｍｍ），
测定土壤总有机碳、全氮、全磷。用碳氮元素分析仪
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（ＥｌｅｍｅｎｔａｒＶａｒｉｏＭＡＸ，德国）测定土壤总有机碳与
全氮含量，土壤全磷含量先采用 ＨＣｌＯ４Ｈ２ＳＯ４法提
取，再用连续流动分析仪（ｓｋａｌａｒｓａｎ＋＋，荷兰）测
定土壤全磷。植物样品则是取样后先于８５℃下杀
青１５ｍｉｎ，再在６５℃下烘干至恒质量，粉碎、研磨过
筛（孔径为 ０．１２５ｍｍ）。用碳氮元素分析仪（Ｅｌｅ
ｍｅｎｔａｒＶａｒｉｏＥＬⅢ，德国）测定植物全氮含量，植物
全磷含量同样用连续流动分析仪（ｓｋａｌａｒｓａｎ＋＋，荷
兰）测定。

１．３　数据处理与分析
内稳性指数是用内稳性模型ｙ＝ｃｘ１／Ｈ通过回归

分析计算的。其中，ｙ是芒萁的 Ｎ含量、Ｐ含量或
Ｎ∶Ｐ；ｘ是土壤的Ｎ含量、Ｐ含量或对应的 Ｎ∶Ｐ；ｃ是
常数；Ｈ是内稳性指数。

采用 ＳＰＳＳ１７．０和 Ｅｘｃｅｌ２００３进行数据分析和
处理，相关分析采用Ｐｅｒｓｏｎ相关法，应用单因素方差
分析（ＯｎｅｗａｙＡＮＯＶＡ）和最小显著差异性（ＬＳＤ）比
较不同恢复年限马尾松林下芒萁 Ｎ、Ｐ含量、及其化
学计量比的差异（α＝０．０５），用 Ｅｘｃｅｌ２００３软件
作图。

２　结果与分析
２．１　植被恢复过程中芒萁的Ｎ、Ｐ含量及其变化

所有样地芒萁活体各器官 Ｎ、Ｐ含量顺序均呈
现出羽叶＞根茎 ＞叶柄，新鲜羽叶和叶柄高于枯死
羽叶和叶柄的趋势，其中新鲜羽叶 Ｎ含量是根茎和
叶柄 Ｎ含量的１．７ ３．４倍，Ｐ含量是１．０ ３３
倍。随着治理年限的增加，芒萁新鲜羽叶的 Ｎ含量
呈现波动增加的趋势，ＣＫ２的芒萁 Ｎ含量最高，其
中治理２年与 ＣＫ２的 Ｎ含量分别比 ＣＫ１的高３４．
６％和５３．１％，而枯羽叶除ＣＫ２的Ｎ含量较高外，其
它样地之间没有显著差异。ＣＫ２的叶柄和根茎的Ｎ
含量也明显较高（ｐ＜０．０５），而其它样地之间无明显
差异，枯死叶柄Ｎ含量各样地之间也没有显著差异
（ｐ＞０．０５）。ＣＫ１的芒萁新鲜羽叶和叶柄 Ｐ含量显
著较低（ｐ＜０．０５），而其它样地之间没有显著差异；
而芒萁枯羽叶和枯叶柄的 Ｐ含量最高值均出现在
ＣＫ２，显著高于其他治理年限（ｐ＜０．０５）。ＣＫ２芒萁
根茎Ｐ含量显著高于ＣＫ１和治理３３年的芒萁根茎
Ｐ含量（ｐ＜０．０５），其余样地没有显著差异。

图１　生态恢复过程中芒萁各器官的Ｎ、Ｐ含量变化

２．２　植被恢复过程中芒萁的Ｎ∶Ｐ化学计量特征
在芒萁羽叶、枯羽叶、枯叶柄和根茎的 Ｎ∶Ｐ最

大值均出现在ＣＫ１，恢复治理后芒萁 Ｎ∶Ｐ均有所降
低。芒萁羽叶、叶柄和根茎 Ｎ∶Ｐ值变化范围分别为
（１８．６３±３．８９） （２７．４４±２．７０）、（１４．９５±２．２３）
（２５．６４±５．４７）和（１４．９８±１．６１） （２７．２６±４．０６）
（表３）。ＣＫ１芒萁羽叶的 Ｎ∶Ｐ显著高于治理１３年
和３３年的，其它样地之间没有显著差异，而枯羽叶
的Ｎ∶Ｐ仅 ＣＫ１与治理２年的没有显著差异，且二者
显著高于其它样地；ＣＫ１芒萁叶柄的 Ｎ∶Ｐ显著高于
治理２年的，其余样地之间没有差异，而 ＣＫ１枯叶
柄的Ｎ∶Ｐ则显著高于治理３３年和 ＣＫ２的，其余样
地之间没有差异；芒萁根茎的Ｎ∶Ｐ在ＣＫ１、３０年、３３

年显著高于２年、１３年和ＣＫ２（ｐ＜０．０５）。
２．３　芒萁地上、地下各部位Ｎ、Ｐ及Ｎ∶Ｐ的相关性

由表４可知，芒萁叶柄 Ｎ、Ｐ含量与根茎均呈现
显著正相关（ｐ＜０．０５），羽叶 Ｎ含量与根茎 Ｎ含量
极显著正相关（ｐ＜０．０１），羽叶与根茎Ｐ含量和Ｎ∶Ｐ
比呈现正相关但不显著（ｐ＞０．０５）。叶柄与根茎的
Ｎ∶Ｐ之间呈现负相关（ｐ＞０．０５）。芒萁羽叶的 Ｎ含
量变异系数最小，叶柄、根茎与马尾松叶片Ｎ含量变
异系数相近；根茎Ｐ含量变异系数最大，马尾松叶片
Ｐ含量变异系数最小（表５）。芒萁羽叶和根茎与马
尾松叶片 Ｎ元素的内稳性指数均大于 Ｐ元素，芒萁
叶柄Ｎ元素的内稳性指数却小于 Ｐ元素，芒萁根茎
的Ｎ、Ｐ元素内稳性指数均大于羽叶（表５）。
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表３　不同恢复年限芒萁各器官Ｎ∶Ｐ特征

恢复年限／ａ 羽叶 枯羽叶 叶柄 枯叶柄 根茎

ＣＫ１ ２７．４４±２．７０ａ ４０．０５±４．２３ａ ２５．６４±５．４７ａ ３８．４０±６．０１ａ ２７．２６±４．０６ａ
２ ２３．９５±７．２１ａｂ ３４．２８±２．３０ａ １４．９５±２．２３ｂ ３６．８３±９．２９ａｂ １６．９１±１．０８ｂ
１３ １８．６３±３．８９ｂ ２４．９０±１．９２ｂ ２２．１６±５．９１ａｂ ３１．２８±１．４６ａｂ １４．９８±１．６１ｂ
３０ ２３．９７±２．７１ａｂ ２５．４０±３．２９ｂ １８．７１±２．１３ａｂ ３０．１１±７．１１ａｂ ２２．５５±５．４５ａ
３３ ２０．１６±２．５９ｂ ２５．０４±２．３８ｂ １９．０３±２．８０ａｂ ２７．６６±３．６６ｂ ２０．２６±２．５７ａｂ
ＣＫ２ ２５．１５±４．１４ａｂ ２３．３２±１４．４５ｂ ２０．７９±３．７８ａｂ ２３．５８±５．１８ｂ １５．３３±１．３７ｂ

　　注：字母的不同表示存在显著性差异（ｐ＜０．０５）。

表４　芒萁各器官Ｎ、Ｐ化学计量相关系数

项目 羽叶Ｎ 叶柄Ｎ 羽叶Ｐ 叶柄Ｐ 羽叶Ｎ∶Ｐ叶柄Ｎ∶Ｐ
根茎Ｎ ０．６９６ ０．５２１ － － － －
根茎Ｐ － － ０．４０５ ０．４４５ － －
根茎Ｎ∶Ｐ － － － － ０．１５８ －０．１７３

　　注：表示极显著相关（ｐ＜０．０１）；表示显著相关（ｐ＜
００５）。

表５　芒萁各器官Ｎ、Ｐ、Ｎ∶Ｐ化学计量变异
系数及内稳性指数

项目
变异系数／％

Ｎ Ｐ Ｎ∶Ｐ
内稳性指数Ｈ
Ｎ Ｐ

羽叶　　 １８ ２６ ２４ ９．９ ４．７
叶柄　　 ２１ ３１ ２７ ６．４ １１．４
根茎　　 ２１ ３８ ２６ １２．１ ７．６
马尾松叶 ２２ １９ １２ ７．６ ３．９

２．４　芒萁Ｎ、Ｐ含量及化学计量比与土壤Ｎ、Ｐ关系
通过回归分析发现，芒萁叶柄、枯叶柄和根茎的

Ｎ含量与土壤 Ｎ含量有显著的相关性（ｐ＜０．０５），
其中叶柄的Ｎ含量与土壤 Ｎ含量呈极显著相关（ｐ
＜０．０１），枯叶柄 Ｐ含量与土壤 Ｐ含量呈显著相关
（ｐ＜０．０５），而芒萁鲜羽叶与枯羽叶的 Ｎ、Ｐ含量则
与土壤Ｎ、Ｐ含量无明显的相关性（ｐ＞０．０５）。芒萁
的干枯部分（枯羽叶与枯叶柄）的 Ｎ、Ｐ及 Ｎ∶Ｐ与土
壤Ｎ、Ｐ及Ｎ∶Ｐ均呈现显著相关关系，特别是枯叶柄
和枯羽叶的Ｐ含量与土壤 Ｎ∶Ｐ呈现极显著相关（ｐ
＜０．０１）；芒萁活体器官Ｎ含量与土壤Ｎ∶Ｐ呈现极显
著相关（ｐ＜０．０１）。在芒萁各器官中，仅有枯叶柄的
Ｎ、Ｐ和Ｎ∶Ｐ与土壤Ｎ、Ｐ和Ｎ∶Ｐ三者间均存在显著的
相关系，因此建立芒萁枯叶柄与土壤间的回归方程：Ｎ
含量间回归方程为 ｙ＝１．１３３３ｘ２－０．９７８２ｘ＋
３０１６４（Ｒ２＝０．９３２１）；Ｐ含量间回归方程为 ｙ＝
０．０５７９ｅ５．９６２４ｘ（Ｒ２＝０．５６８８）；Ｎ∶Ｐ间回归方程为ｙ
＝４８．０９５ｅ－０．０６１４ｘ（Ｒ２＝０．７２３８）。

３　讨论
３．１　退化红壤恢复过程中芒萁Ｎ、Ｐ含量的变化

退化红壤区马尾松林林下芒萁 Ｎ、Ｐ的平均含

量低于我国东部南北样带蕨类植物叶片平均水平

（Ｎ、Ｐ的平均含量分别为１１．８ｍｇ·ｇ－１、１．５４ｍｇ·
ｇ－１）［１５］，植物体中的化学元素主要来源于土壤，其
含量高低与土壤中的含量密切相关。本研究中，芒

萁的Ｎ和 Ｐ含量均在恢复过程中呈现增加的趋势，
土壤Ｎ、Ｐ含量也呈现相似的趋势（图１和表２）。芒
萁叶柄和根茎的Ｎ含量与土壤的 Ｎ含量和 Ｎ∶Ｐ之
间存在显著的相关关系（表６），这表明二者之间存
在密切的关系。凋落物归还是退化红壤中Ｎ素和Ｐ
素的主要来源，尽管岩石风化是土壤 Ｐ素的一个重
要来源，但风化是一个漫长而稳定的过程。在治理

初期，由于肥料的使用因而直接增加了土壤内植物

可直接吸收的Ｎ、Ｐ含量，导致芒萁群落的Ｎ、Ｐ元素
的增加；在治理中期，马尾松与芒萁仍为优势种群，

马尾松的林木密度与芒萁覆盖度均有较大程度的增

加，植物生长所需的养分不断增加，供需矛盾比较突

出。而在后期，群落结构与功能趋于完整，凋落物产

量明显高于中期，丰富土壤微生物有助于凋落物的

分解，芒萁与土壤 Ｎ、Ｐ含量均最高。退化红壤恢复
过程中植物与土壤的相互作用相互促进，是芒萁 Ｎ
和Ｐ含量与土壤 Ｎ和 Ｐ含量呈现显著正相关的主
要原因。

植物养分含量及在各个器官间的分配既受生长

地点养分有效性的制约，同时也受植物自身生长型、

生理特征和生活史的影响，是环境和物种系统发育

共同作用的结果［１６］。本研究中，芒萁各器官的 Ｎ、Ｐ
含量大小为：羽叶＞根茎＞叶柄，Ｎ、Ｐ为植物生长所
必需的大量元素，芒萁叶片和根系的生命活动较为

旺盛，因此羽叶与根茎中 Ｎ、Ｐ含量较高。有研究表
明植物的不同器官间 Ｎ、Ｐ含量以及 Ｎ∶Ｐ存在着一
致的正相关关系［１７］，在本实验中，芒萁地上部分（羽

叶和叶柄）Ｎ含量与地下部分（根茎）Ｎ含量为显著
正相关关系（ｐ＜０．０５），这说明芒萁的地上和地下器
官间具有较好的协同性。在退化红壤恢复过程中，

随着土壤养分的增加，芒萁地上和地下器官的 Ｎ和
Ｐ含量亦协同增加，并与土壤 Ｎ∶Ｐ存在显著的相关

９３７
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关系（表６），能较好的反应土壤养分状况，并且Ｎ、Ｐ
之间的正相关关系体现了芒萁体内两种营养元素变

化的相对一致性，这是演替群落能够稳定生长发育

的保障，也是种群的最基本特征之一［１８］。退化红壤

区马尾松常与芒萁伴生，恢复过程中对土壤 Ｎ和 Ｐ

元素的竞争将影响对土壤养分的利用效率。马尾松

叶的Ｎ含量的变异系数与芒萁的接近，而 Ｐ含量和
Ｎ∶Ｐ的变异系数却小于芒萁（见表５），说明芒萁适
应低Ｐ环境的能力更强，具有更宽范围的 Ｐ含量和
Ｎ∶Ｐ。

表６　芒萁各部位Ｎ、Ｐ及Ｎ∶Ｐ与土壤Ｎ、Ｐ及Ｎ∶Ｐ线性回归分析

项目
土壤Ｎ

Ｐ值 ｒ２
土壤Ｐ

Ｐ值 ｒ２
土壤Ｎ∶Ｐ

Ｐ值 ｒ２

枯羽叶 Ｎ ０．０９８ ０．１７２ － － ０．００１ ０．５３２

Ｐ － － ０．０５ ０．２３２ ０．０００ ０．５８５

Ｎ∶Ｐ － － － － ０．０１５ ０．３３５

枯叶柄 Ｎ ０．０２７ ０．２８７ － － ０．０１３ ０．３４５

Ｐ － － ０．０２３ ０．３００ ０．０００ ０．５９０

Ｎ∶Ｐ － － － － ０．０４６ ０．２４０

羽叶 Ｎ ０．０８１ ０．１８９ － － ０．００８ ０．３８１

Ｐ － － ０．２５５ ０．０８６ ０．０７７ ０．１９４

Ｎ∶Ｐ － － － － ０．７９１ ０．００５

叶柄 Ｎ ０．０００ ０．５９１ － － ０．００３ ０．４５１

Ｐ － － ０．４０４ ０．０４７ ０．００９ ０．３７３

Ｎ∶Ｐ － － － － ０．２８９ ０．０７５

根茎 Ｎ ０．０３０ ０．３３５ － － ０．００３ ０．５２７

Ｐ － － ０．１４７ ０．１６７ ０．０１０ ０．４３４

Ｎ∶Ｐ － － － － ０．５７０ ０．０２８

　　注：表示极显著相关（ｐ＜０．０１）；表示显著相关（ｐ＜０．０５）。

３．２　植被恢复过程中芒萁Ｎ∶Ｐ养分适应特征及化
学计量内稳性

　　植物叶片的 Ｎ∶Ｐ值是陆地生态系统中限制性
营养元素有效的指示器。本研究中多数样地中芒萁

羽叶Ｎ∶Ｐ比高于我国蕨类植物叶片平均水平（Ｎ∶Ｐ
比为２１．９４）［１５］，有研究认为因 Ｐ元素限制作用增
强，将引起植物养分利用策略的改变，降低了叶片 Ｐ
含量［１９－２０］，这可能是研究区芒萁 Ｎ∶Ｐ比值较高的
原因之一。一些研究表明［２１］，当植物Ｎ∶Ｐ＞１６时，
说明植物受Ｐ元素限制；而当 Ｎ∶Ｐ＜１４时，则受Ｎ
元素限制；本研究中，芒萁羽叶的Ｎ∶Ｐ值均大于１６，
说明芒萁群落受到 Ｐ元素的限制作用较强；与亚热
带未侵蚀红壤 Ｐ含量（如米槠（Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓｃａｒｌｅｓｉｉ
（Ｈｅｍｓｌ．）Ｈａｙａｔａ．）次生林０ １０ｃｍ土壤全磷含量
为０．１５±０．０４ｇ·ｋｇ－１）［２２］相比，退化红壤区马尾
松林０ １０ｃｍ土壤 Ｐ含量显著偏低，较低的 Ｐ含
量导致芒萁可利用的 Ｐ素营养不足，芒萁受到 Ｐ元
素的限制作用更强。与未治理的对照相比，治理后

芒萁的Ｎ∶Ｐ比呈现下降趋势，土壤 Ｐ含量在治理中
后期呈显著增加趋势，因此治理后芒萁种群受 Ｐ的
限制将会减弱。

本研究中，芒萁羽叶Ｎ、Ｐ和Ｎ∶Ｐ比的内稳性指
数均高于马尾松叶的内稳性指数，说明芒萁种群比

马尾松种群在土壤Ｎ和Ｐ含量较低的情况下能更好
调节叶片稳定的元素组成，更稳定的生长。有研究

表明根和叶子是相互协调的，高的根内稳性对应着

低的叶内稳性；Ｎ的内稳性高于Ｐ的内稳性，Ｎ∶Ｐ的
内稳性高于对应的Ｎ和Ｐ的内稳性［２３］，这与本研究

芒萁羽叶及根茎内稳性结果相似；但芒萁叶柄却与

叶和根的研究结果相反，Ｎ的内稳性低于 Ｐ的内稳
性，Ｎ∶Ｐ的内稳性低于 Ｎ和 Ｐ的内稳性。内稳性因
物种、生长发育阶段、器官和元素的不同而不同，芒

萁叶柄的 Ｎ、Ｐ含量在各部位中含量最低，芒萁通过
地上部分和地下部分投资和分配的相互协调和权

衡，从而提高对环境的适应，叶柄作为链接部位起到

支持与传输的作用，其内稳性的大小变化与其生理

机制可能有着密切的联系。

３．３　芒萁Ｎ、Ｐ化学计量与土壤Ｎ、Ｐ的关系
植物的养分含量反映了土壤养分供应和植物养

分需求间的动态平衡［２４］。以 Ｋｏｅｒｓｅｌｍａｎ的理论作
为判断依据［２５］，本研究中芒萁的生长容易受到 Ｐ的
限制，受Ｎ限制较弱，这可能是芒萁羽叶和枯羽叶Ｎ

０４７
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含量对土壤 Ｎ含量无响应的原因之一。陈嘉茜
等［２６］报道福建省亚热带森林林下芒萁氮含量与土

壤全氮含量无显著的相关性，丁凡等［２７］报道松嫩平

原草甸３种主要植物的叶片氮含量与土壤全氮含量
均无显著的相关性，认为叶片氮含量可能更倾向于

是一种物种性状，与土壤养分无关。此外，Ｖｉｔｏｕｓｅｋ
对比了Ｎ、Ｐ的施肥效应，认为叶片Ｎ含量被植物体
控制在更窄的范围［２８］。而芒萁叶柄和枯叶柄的 Ｎ
含量与土壤Ｎ含量呈现显著的正相关，这与以上研
究结果相反。芒萁枯叶柄的Ｐ含量与土壤Ｐ含量呈
现显著的正相关，其余部分则无明显相关性；这可能

是因为芒萁本身对Ｐ的需求不大［２９］，且表型可塑性

更大，允许其有更宽的Ｐ含量范围，对土壤Ｐ含量变
化的响应较小。

同时，土壤 Ｎ∶Ｐ与芒萁枯叶柄 Ｎ、Ｐ含量及 Ｎ
∶Ｐ和叶柄、根茎的 Ｎ含量及 Ｎ∶Ｐ均有显著的正相
关关系，枯羽叶的 Ｎ和 Ｐ与土壤 Ｎ∶Ｐ有极显著正
相关关系，这说明芒萁的干枯器官和根茎的养分比

起新鲜羽叶与土壤养分间有更好的相关性，并且根

茎的对 Ｎ元素的内稳性与叶柄对 Ｐ元素的内稳性
较高，说明这两个器官内的元素较为稳定，与土壤

Ｎ、Ｐ含量的相关性更为靠，因此干枯的芒萁器官、
叶柄和根茎可能是比新鲜的芒萁羽叶更好的土壤

养分指示器。Ｓｃｈｒｅｅｇ等［３０］在对木本植物与土壤

养分有效性的研究中也发现，木本植物的茎、老叶

和根的 Ｎ∶Ｐ比新叶的 Ｎ∶Ｐ能更好的反映土壤养分
有效性；新鲜叶片与根系等代谢高度活跃，需要大

量可供配置的 Ｎ、Ｐ元素，养分可能转移到不同的
组织类型中以维持良好的 Ｎ∶Ｐ比率，本研究中芒
萁也基本遵循了同样的规律。将不同器官间养分

分配形式及相应功能性状与其生存环境联系，可能

为进一步研究芒萁功能多样性、养分收支以及建立

生态机理模型提供依据。

４　结论
在退化红壤区，林下植被芒萁的恢复对改善土

壤和环境极为重要。未治理地芒萁羽叶的 Ｎ和 Ｐ
含量较低，治理后植被恢复过程中芒萁 Ｎ和 Ｐ含量
增加，但芒萁的生长受 Ｐ的限制比 Ｎ限制更严重；
与马尾松相比，芒萁的 Ｎ、Ｐ元素内稳性更高，对于
较低的土壤养分适应性更强；芒萁各器官 Ｎ、Ｐ和 Ｎ
∶Ｐ在恢复过程中呈现一致正相关关系；叶柄、根茎
和枯死的芒萁器官是比新鲜的芒萁羽叶更好的土壤

养分指示器。因此，尽管芒萁具有很好的适应性，但

施Ｐ肥是恢复芒萁覆盖和生长的重要措施。
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