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摘要：为探究广西乐业大石围天坑森林群落的 C、N、P 养分循环特征，比较了天坑内外森林群落的植物叶片-凋落物-土壤 C、

N、P 含量及其化学计量比，采用相关性分析和冗余分析等统计方法研究其内在联系和相互影响。结果表明，与天坑外部森

林相比，天坑内部森林植物叶片和凋落物呈现出 C 低 N、P 高，土壤为 C、N 低 P 高的格局。植物叶片 C:N、C:P 与凋落物

C、N:P 显著正相关，植物叶片 C 与土壤 P 显著负相关；天坑外部森林的植物叶片 N、N:P 与土壤 N:P 显著负相关，植物叶

片 C:N 与土壤 C、C:N 显著正相关，说明天坑森林内部凋落物的 C、P 养分可能主要来源于植物叶片，而天坑外部森林的植

物叶片 C、N 主要来自土壤。土壤 C:N:P 对植物叶、凋落物的 C:N:P 变化的解释率分别为 90.7%和 50.6%，其中土壤 P 对植

物叶和凋落物的 C:N:P 计量特征变化的解释度 高，坑内生境植物对 P 含量变化更为敏感、坑外植物对于 N 含量变化更为

敏感，表明天坑内部森林可能是 P 素受限位点、天坑外部森林是 N 素受限位点。喀斯特天坑内部森林和外部森林植物叶-凋

落物-土壤的 C:N:P 的差异和联系，体现了天坑内外森林群落的养分循环特征和植物群落的适应性。 

关键词：碳氮磷生态化学计量；叶；凋落物；天坑森林；磷限制 

doi: 10.11926/jtsb.4766 
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Abstract: In order to explore the nutrient cycling characteristics of C, N and P in Tiankeng forest communities in 

Dashiwei, Leye, Guangxi, the contents and stoichiometric ratios of C, N and P in plant leaf, litter and soil of forest 

communities inside and outside Tiankeng were compared, and their internal relationship and interaction were 

studied by using correlation analysis and redundancy analysis. The results showed that the leaf and litter of the 

forest inside Tiankeng showed a pattern of low C, low N and high P, and the soil was low C, low N and high P 

compared with the forests outside the Tiankeng. The C:N and C:P in leaf were significantly positively correlated 

with the C and N:P in litter, and C in leaf showed significantly negative correlation with P in soil. The N and N:P 

in leaf outside Tiankeng were significantly negative correlated with N:P in soil, and C:N in leaf was significantly 

positive correlated with C and C:N in soil, indicating that the C and P in litter inside Tiankeng forest might came 
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from leaves, while C and N in leaf outside Tiankeng forests were mainly from soil. The explanation rates of soil 

C:N:P for the change of C:N:P of leaves and litter were 90.7% and 50.6%, respectively. The P had the highest 

explanation for the change of C:N:P of leaves and litter. Plants inside Tiankeng were more sensitive to the change 

of P content, while plants outside Tiankeng were more sensitive to the change of N content, which indicating that 

the forest inside Tiankeng might be the P-limited site, while the forest outside Tiankeng might be the N-limited 

site. The differences and associations of C:N:P in leaf-litter-soil of the forests inside and outside karst Tiankeng 

reflected the characteristics of nutrient cycling and the adaptation of plant community. 

Key words: Ecological stoichiometry of C, N and P; Leaf; Litter; Tiankeng forest; Phosphorus limitation 

 

生态系统中不同生物体的交互作用都涉及化

学元素的重组，生态化学计量内稳性理论认为生物

能通过控制自身养分元素的比例，使其与环境中的

元素供应保持相对稳定的动态平衡[1–2]。C、N、P

作为植物正常生长重要的营养物质，其化学计量特

征与自身的稳定性、群落结构、生态系统的稳定性

和生物地球化学循环密切相关[3–4]。植物和土壤是

生态系统的重要组成部分[5]，植物在养分循环中对

营养元素具有吸收、积累和归还养分等作用，土壤

可以完成特定的物质和能量的输入、输出和转化, 

养分的吸收和循环及转化是这个生态系统的功能, 

两者的相互作用对维持生态系统的稳定具有重要

意义[6]。凋落物则是连接植物和土壤的纽带，其分

解过程影响着土壤有机质的分解、养分的转化以及

生物活性的强度[7]，促进了地球生态系统生物化学

过程的发生。植物通过其凋落物和分泌物为土壤微

生物提供养分, 导致植物和微生物之间的协同进

化，改善土壤结构，进而调整土壤的元素输入，构

成动态的元素和能量循环。因此，研究森林的植

物-凋落物-土壤的生态化学计量特征，有助于深入

理解植物与其他生态系统元素之间的关系及植物

对环境变化的响应。 

生态化学计量重点关注生态过程中的 C、N、P

之间的动态平衡及其相互作用，因此常被用来探究

地上和地下生态系统之间的联系和化学反馈机制[8]。

有研究表明，常绿阔叶林中的凋落物分解速率较

慢，而落叶阔叶林中的凋落物分解速率较快，同时

凋落物对土壤 C、N、P 含量和比例的影响也存在

差异[9–10]。沙漠中的灌木和草本植物的生物量和凋

落物分解速率存在差异，同时对土壤 C、N、P 含

量和比例的影响也不尽相同[11]。针对喀斯特森林的

生态化学计量研究在近几年也有新进展。对中国西

南喀斯特地区植物群落在不同石漠化梯度上 C、N、

P化学计量特征的研究表明，随着石漠化的加剧, 植

物组织的 C:N 和 C:P 比值增加，而 N:P 比值下降[2,12]。

喻阳华等[13]考察了岩溶森林生态系统中C:N:P化学

计量与植物群落结构之间的关系，认为植物群落结

构与土壤 C:N:P 化学计量密切相关，植物群落结构

的变化可能对养分循环和生态系统功能产生重要

影响。对喀斯特地区植物的 C、N、P 空间分布模

式[14]、土壤积累和流失模式[15]以及植物 C、N、P 计

量与植物生态系统服务功能[16]之间的关系进行了

讨论。但当前对于特殊的喀斯特地貌天坑森林的生

态化学计量研究仍存在较大的空白，对于理解特殊

喀斯特生境内的森林养分循环及其与周围区域和

其他生态系统的差异认识不足，诸多议题有待进一

步探究。 

天坑是一类特殊的喀斯特地貌景观，主要分布

在中国南方喀斯特地区，其定义为具有巨大容积、

陡峭而圈闭的岩壁、深陷竖井或桶状等醒目特征, 

平面宽度和深度至少大于 100 m，底部与地下河相

连接的大型喀斯特负地形[17]，具有地形特殊、生态

丰富、土壤肥沃、存在脆弱性等特点。因其塌陷规

模和特殊圈闭化地形，天坑形成了有别于周围区域

和其他喀斯特森林的小气候，是探索特殊生境下的

区域植被及植物群落的分布、演替、环境变迁以及

植物进化的理想场所。当前全球范围内的生物地球

化学循环发生显著变化，天坑森林作为乡土植物的

“避难所”[18]，了解天坑植物群落中植物叶-凋落物-

土壤之间的 C:N:P 的耦合关系对于认识天坑内 C、

N、P 的养分循环具有重要意义。由于天坑内部森

林保持着相对封闭而稳定的状态，留存着较为原 

始的物种组成，在坑底的茂密森林里发现了不少珍

稀物种，如红豆杉(Taxus wallichiana var. chinensis)、

大果树参(Dendropanax chevalieri)、香木莲(Manglietia 

aromatica)等[19]。在天坑坑口外有保存相对完好的

喀斯特风水林，天坑外的生境与天坑内的森林既有

联系又有区别，既存在共有种[20]，又在群落外观、
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地形、物种组成等方面呈现出一定的差异。目前, 对

天坑森林的研究主要集中在森林生态系统结构、功

能、物种多样性等方面[21]，阐明了天坑森林生态系

统的结构特征、物种组成及其多样性格局[22–23]，以

及相关的环境因子[24]等。但是，当前对天坑森林的

化学计量特征和机理的研究相对较少，且主要集中

在植物和土壤中 C、N、P 等元素含量和比例的测

定[25–26]。本文通过探究天坑内部和坑外森林的植物

叶-凋落物-土壤 C、N、P 生态化学计量特征及其之

间的耦合关系，阐明植物、凋落物和土壤之间的元

素转移和转化机制，为了解天坑内外生境的物质交

换和能量交流、以及维持有机体和天坑内外生态系

统稳定中的作用提供有效的途径，揭示限制天坑植

物生长发育的元素，对于进一步推进天坑森林的可

持续经营和发展提供理论基础。 
 

1 材料和方法 
 

1.1 研究区概况和样方设置 

大石围天坑群坐落于广西壮族自治区百色市

乐业县中部(106°21′49″~106°21′49″ E，24°51′50″~ 

24°56′06″ N)[27]，为塌陷型天坑，发育于流域面积

达 835.5 km2 的大型百朗地下河系统中段，位于 S

型地质构造与碳酸盐分布的地质水文条件下[17]。

大石围天坑群地区地形地貌复杂，以喀斯特石山

地貌为主，兼具峰丛洼地，相对湿度为 85.61%~ 

99.98%, 平均气温为 13.04 ℃~19.55 ℃，干湿明显,

雨热同期[22]。该区域属于亚热带季风气候类型[23],

主要植被类型为常绿阔叶落叶混交林，常绿物种

占多数[21,28]，天坑内土壤为中性或碱性的石灰土[29]。 

在对大石围天坑群全面踏查的基础上，选择神

木天坑、大曹天坑、苏家天坑和天坑附近的风水林

设置样地(表 1)。神木天坑为大型井筒型天坑，长

370 m，宽 340 m，深 234 m，坑口面积约为 7.09 

105 m2，崩积岩块接近垭口，在其西侧和北侧形成

两个三角形断崖。大曹天坑为漏斗型天坑， 大深

度 290 m，坑口面积为 1.49105 m2，与坑底的地下

河相连接。苏家天坑为竖井型天坑，周围由三座山

峰组成悬崖，东西长 244 m，南北长 134 m，深 167 m,

容积为 2.63×107 m3。天坑森林外部选取苏家天坑和

罗家天坑外部的喀斯特森林，为人类保护较为完好

的天然次生林，但人为干扰较大，常有耕作和放牧

活动。天坑内部森林与外部森林存在显著的生境异

质性。天坑内部更为陡峭、幽闭，光照更少，湿度

更大，草本植物更多；坑外森林地势稍为平缓、开

阔，光照时间更长、光照强度更大，湿度更小、乔

灌物种更多。本研究在天坑森林内部、外部分别设

置 6 个 20 m20 m 的样地，样地进一步划分为 4 个

10 m10 m 的样方，对样方内的木本植物进行每木

检尺，测量并记录其胸径/基径、树高、冠幅、盖度

等。同时，设置 5 个 1 m1 m 样方，进行草本植物

调查，测量并记录其盖度、高度、株数等。 

1.2 数据收集 

从样方内成熟优势木本、草本植株上，采集健

康、完整的叶片，每种不少于 6 片， 终采集到 161

片叶进行 C、N、P 含量的测定。在每个样地内选 
 

表 1 研究区样地概况 

Table 1 General situation of plots in study area

生境 
Habitat 

编号 
No. 

地点 
Site 

经度 (E) 
Longitude 

纬度 (N) 
Latitude 

海拔 
Altitude 

(m) 

坡度 
Slope 

(°) 

土壤含水量 
Soil moisture 

content 

优势种 
Dominant species 

坑内 
Inside 

P1 神木天坑 106°28′10.40″ 24°48′39.53″ 1 216 26 0.68 粗柄槭 Acer tonkinense, 板蓝 Strobilanthes cusia 

P2 神木天坑 106°28′14.40″ 24°48′39.20″ 1 247 35 0.43 云贵鹅耳枥 Carpinus pubescens, 冷水花 Pilea notata 

P3 大曹天坑 106°28′40.93″ 24°47′22.07″ 1 280 40 0.35 粗柄槭 Acer tonkinense 

P4 大曹天坑 106°30′50.81″ 24°47′21.02″ 1 081 34 0.23 云贵鹅耳枥 Carpinus pubescens 

P5 苏家天坑 106°27′49.35″ 24°47′21.07″ 1 078 31 0.26 香木莲 Manglietia aromatica 

P6 苏家天坑 106°27′22.11″ 24°48′17.42″ 1 246 36 0.26 小果野蕉 Musa acuminate, 通脱木 Tetrapanax papyrifer

坑外 
Outside 

P7 罗家天坑 106°27′05.32″ 24°48′06.19″ 1 391 41 0.27 石山棕 Guihaia argyrata, 润楠 Machilus nanmu 

P8 罗家天坑 106°27′05.70″ 24°48′05.79″ 1 390 40 0.25 润楠 M. nanmu, 掌叶木 Handeliodendron bodinieri, 
太平鳞毛蕨 Dryopteris bodinieri 

P9 罗家天坑 106°27′07.76″ 24°48′05.94″ 1 382 42 0.24 云贵鹅耳枥 C. pubescens, 滇鼠刺 Itea yunnanensis 

P10 罗家天坑 106°27′06.11″ 24°48′05.43″ 1 389 46 0.35 太平鳞毛蕨 D. bodinieri, 掌叶木 H. bodinieri 

P11 苏家天坑 106°27′22.64″ 24°48′30.48″ 1 322 31 0.25 光石韦 Pyrrosia calvata, 粗叶悬钩子 Rubus alceifolius 

P12 苏家天坑 106°27′22.73″ 24°48′31.31″ 1 321 32 0.22 榆树 Ulmus pumila, 芒 Miscanthus sinensis 
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择采用对角线的方法选取 3~5 个样点收集现存凋落

物，并将其充分混合，用于凋落物 C、N、P 含量的

测定。土壤取样方法：使用梅花五点法，采集每个

样地内 0~10 cm 土层土壤，混合均匀后带回实验室，

进行土壤 C、N、P 的测定。植物叶片和凋落物样品

置 80 ℃烘干至恒重，粉碎机磨碎，过 60 目筛后保

存备用；土壤样品经风干、研磨过 100 目筛后备用。

所有样品的 C、N 含量采用碳氮元素分析仪

(Elementa Vario Micro Cube, 德国)测定。植物叶、凋

落物 P含量的测定采用浓硫酸-过氧化氢消煮-钼锑

抗比色法-紫外分光光度计法测定[30]，土壤 P 含量采

用高氯酸-浓硫酸消煮-钼锑抗比色法-紫外分光光

度计法测定[31]。 

1.3 数据分析 

使用 Excel 对实验数据进行初步整理和汇总。

在 SPSS 在线分析平台采用单因素方差分析(One- 

Way ANOVA)比较天坑内部和外部森林叶片、凋落

物、土壤 C:N:P 生态化学计量；通过 Spearman 相

关性分析植物叶-凋落物-土壤生态化学计量之间

的关联，对数据显著性进行 t 检验。探究土壤

C:N:P 对植物叶和凋落物 C:N:P 计量比的关系时，

首先对数据进行标准化，经过去趋势对应分析

(detrended correspondence analysis, DCA)后选择冗

余排序(redundancy analysis, RDA)或者典范对应排

序(canonical correspondence analysis, CCA)，随后进

行层次分割(hierarchical partitioning, HP)获得单个

因子对变量的解释率。在 R.4.1.1 中进行统计分析

和绘图，主要使用程序包 vegan[32]、multcomp[33]和

rdacca.hp[34]等。 

 

2 结果和分析 
 
2.1 C、N、P 分布特征 

从表 2 可见，天坑内外森林群落植物叶-凋落物-

土壤的 C、N、P 含量整体上呈现显著差异(P<0.05)。

其中，坑内森林的植物叶、凋落物、土壤的 C 含量

都显著低于坑外，N、P 含量均显著高于坑外。坑内

植物叶的 C:N、C:P 显著低于坑外，而 N:P 高于坑

外。坑内森林的凋落物 C:N 显著低于坑外。坑内土

壤 N:P 显著低于坑外，其他指标未达显著差异(P> 

0.05)。整体上天坑植物群落的 C、N、P 含量呈现出

植物叶>凋落物>土壤的趋势(图 1)，C:N 以植物叶>

凋落物>土壤，且坑内<坑外；C:P 为凋落物>植物

叶>土壤，坑内<坑外；而 N:P 为凋落物>植物叶>

土壤。植物叶 C 含量高于凋落物和土壤。土壤的 C、

N、P 分布特征中仅 P、N:P 在坑内外生境中有显著

差异(表 2)。与坑外森林的 C、N、P 生态化学计量

特征相比，天坑内森林植物叶、凋落物呈现出 C 低

N、P 高，土壤 C、N 低 P 高的格局。 

 

表 2 植物叶-凋落物-土壤的 C、N、P 计量特征 

Table 2 Stoichiometry characteristics of C, N, P in leaf, litter and soil 

项目
Item

指标 
Index 

生境 Habitat 
F P 

坑内 Inside 坑外 Outside 

叶 
Leaf 

C (mg/g) 410.50±43.15 456.60±5.75 6.726 0.027*

N (mg/g) 27.59±6.48 16.03±1.45 18.172 0.002**

P (mg/g) 1.57±0.35 1.14±0.07 8.806 0.014*

C:N 15.84±5.03 28.68±2.74 30.213 0.000**

C:P 275.60±83.42 400.59±27.81 12.125 0.006**

N:P 17.61±1.84 14.10±1.90 10.622 0.009**

凋落物
Litter 

C (mg/g) 380.12±91.43 419.82±79.03 0.647 0.440 

N (mg/g) 27.93±4.16 21.40±1.91 12.203 0.006**

P (mg/g) 1.22±0.36 0.97±0.06 2.789 0.126 

C:N 14.01±4.40 19.57±3.09 6.413 0.030*

C:P 347.49±151.49 433.52±89.52 1.434 0.259 

N:P 24.06±5.87 22.08±2.11 0.609 0.453 

土壤 
Soil 

C (mg/g) 129.46±111.48 156.04±63.46 0.258 0.623 

N (mg/g) 11.04±6.67 14.39±4.60 1.025 0.335 

P (mg/g) 1.22±0.47 0.61±0.10 9.644 0.011*

C:N 10.99±2.38 10.63±1.00 0.118 0.738 

C:P 121.74±116.81 256.49±101.29 4.557 0.059 

N:P 10.39±7.54 23.66±7.19 9.736 0.011*

*: P<0.05; **: P<0.01。 

 

2.2 C、N、P 的关系 

图 1 可见，天坑内外森林的植物叶-凋落物-土

壤的 C、N、P 化学计量间的相关性存在显著差异。

在坑内，叶片 C、N:P、土壤 P 呈显著负相关, 叶片

C:P 与 C:N 呈显著正相关，叶片的 C:P 还与凋落物

的 C、N:P 和 C:P 呈显著正相关。凋落物的 C、C:N、

C:P、N:P 都与 P 呈现出显著负相关关系。土壤 C、

N、P 间关系紧密，其中 N:P、C:P 均与 C、N、C:N

呈现显著正相关；土壤的 C 与 N，C:N 与 C:P 亦表

现出正相关关系。在坑外生境，植物叶片的 N、N:P

与 C:N 之间呈现显著负相关，土壤的 C:P 与 N:P 亦

呈显著负相关；而土壤的 C:N、C:P、N:P 与土壤的

C、N 和植物叶片的 N:P 表现出显著正相关；凋落

物 C:P 与 C、C:N 为正相关关系，C 与 C:P 为正相

关；叶片的 C、N:P 和凋落物的 P、N:P 与指标未见

显著相关性。总体上，天坑内部森林中的植物叶-
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图 1 植物叶片-凋落物-土壤的 C、N、P 的 Spearman 相关性。l: 叶片; d: 凋落物; s: 土壤。下同 

Fig. 1 Spearman correlation among C, N, P stoichiometry in leaf, litter and soil. l: Leaf; d: Decomposed litter; s: Soil. The same below 

 

凋落物-土壤群落连续体的 C:N:P 化学计量呈现出

与坑外森林相异的耦合作用，坑内生境植物叶与凋

落物化学计量关系更紧密，而在坑外生境植物叶与

土壤化学计量比关系更密切。 

2.3 土壤对叶片、凋落物 C、N、P 的影响 

冗余分析表明(图 2: A, B)，土壤 C、N、P 含量

及其化学计量比能够解释大部分植物叶和凋落物

C、N、P 的变化，解释率分别达到了 90.7%和 59.6%，

其中，土壤 P 对叶片的生态化学计量特征变化的解

释度 高(29.08%)，其次为土壤 N:P (17.25%)、C:P 

(16.32%)等(图 2: C)；土壤 P 对凋落物的生态化学计

量特征变化的解释度 高(28.89%)，其次为土壤 C:P 

(13.95%)、N:P (12.01%)等(图 2: D)，表明叶和凋落物

的 P 来源与土壤 P 含量密切相关。与 P 相关的土壤 P、

N:P 和 C:P 共解释了植物元素方差变化的 62.65%, 

说明 P 是影响叶片 C、N、P 变化的主要土壤养分，

叶片可能受到较强的 P 限制。土壤 C 和 N 对叶片

C、N、P 化学计量变化的影响大致相同，共同作用

于叶与周围环境的养分循环。与 P 相关的土壤 P、

N:P 和 C:P 共解释了凋落物生态化学计量特征变化的

47.04%, 而土壤 C、N、C:N 三者贡献值较小，仅解

释了 12.59%。虽然土壤 C、N、P 能解释大部分凋落

物 C、N、P 生态化学计量变化，但未能解释的部分

仍占 40.4%，说明凋落物的生态化学计量内稳定很

大程度上还受到其他因素的共同调控作用。 

3 结论和讨论 
 

3.1 天坑内外植物叶片-凋落物-土壤 C、N、P 含量

特征  

    地形、土壤养分等生境异质性影响植物和凋落

物 C、N、P 的调控，进而影响森林凋落物-土壤-植

物之间的营养元素的流动、循环[35]。本研究中，坑

内外植物叶片的 C、N、P 含量均差异显著，坑外生

境叶片、凋落物的 C 含量显著高于坑内生境，但 N、

P 显著低于坑内生境，表明坑内生境植物的有机物

积累速率要比坑外植物缓慢，但氮素转化速率要比

坑外快。叶片 C 含量一般与光照时间呈正相关，日

照时间和光照强度通常会通过加强光合作用和叶

绿素的产生以及增加叶比重而导致更高的叶片

C[36]。坑内森林的叶片 C 低可能与坑内森林处于负

地形结构有关，四周高耸的崖壁造成坑内光照资源

弱于坑外生境，而天坑外部森林地势相对平缓，群

落的郁闭度通常较小，因此坑内植物可用于光合作

用的光捕获量小于坑外植物，限制了其光合作用过

程，造成天坑内外生境群落植物 C 含量的差异。本研

究中天坑内叶片 C、N、P 均值分别为 410.50、27.59

和 1.57 mg/g, 与相似纬度的广东鼎湖山地区的生态

系统相比(504、19.8 和 0.9 mg/g)[37]，天坑内部森林

叶片呈现出 C 低 N、P 高的格局，这与桂西北喀斯

特森林[38]的植物养分状况一致。植物叶片化学计量 
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图 2 土壤与叶片(A、C)和凋落物(B、D)的 C、N、P 化学计量的冗余分析和层次分割 

Fig. 2 Redundancy analysis and hierarchical partitioning of C, N, P stoichiometry in leaf (A, C) and litter (B, D) to soil  

 

特征与土壤状况有关，喀斯特地貌的较高岩石露头

率和石灰质土壤导致土壤中的有机质分解和养分

循环较慢[39]，释放的养分含量较少，所以喀斯特森

林生态系统的土壤 N、P 含量较高，喀斯特地区的

植物对 N、P 的吸收效率可能也会更高。 

凋落物的 C、N、P 含量主要与群落物种组成、

环境条件和季节有关[40–41]。植物凋落物的主要来源

为群落优势种，故凋落物的 C、N、P 含量特征与叶

片的 C、N、P 含量特征相似[37]，本研究结果与其一

致。马文济等[42]的研究指出凋落物的现存量与凋落

物归还量及其分解速度有关，较低的凋落物 C:N 对

应较高的分解速率，因为较高的 N 含量可以刺激微

生物活动，进而加快凋落物分解[43]。本研究中，天

坑内部森林群落凋落物的C:N显著小于坑外森林群

落，说明坑内凋落物分解速率要高于坑外，导致这

一现象的原因可能是坑内森林拥有较大的湿度、较

低的温度，可能存在更多的分解者和腐生菌[29]，它

们能够快速分解凋落物的 C 和 N，导致坑内森林凋

落物的归还速度更快、C:N 更低。而坑外森林湿度

较低、温度较高，不利于微生物的分解活动，因此

天坑森林群落的凋落物 C、N、P 呈现出坑内生境 C

低 N、P 高的格局。 

森林土壤的 C、N、P 含量通常与植被类型和物

种组成、土壤类型和性质、土地利用方式、气候和

环境等因素有关[44]，土壤中的 N:P 化学计量特征能

够影响生物固氮量、生物生产力及物种多样性和植

被动态[45]。研究中天坑内部森林的土壤呈现出比坑

外森林更高的 P 含量和更低的土壤 N:P，这可能与

天坑的构造有关。一方面天坑内部通常是由地下水

和洞穴水的侵蚀和溶解形成的岩溶地貌，地下水和

洞穴水中含有较高的 P 元素含量[46]，在水的冲刷作

用下释放到土壤中，导致坑内森林的土壤 P 含量较

高。另一方面天坑内部的温度较稳定且温度较低, 

这有利于微生物的生长和代谢过程，从而促进凋落

物的分解和转化，增加土壤中的 P 含量。而坑外森

林处在地表上，远离地下水和洞穴水，且温差较坑
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内大，所以天坑外部森林的土壤呈现出较低的 P 含

量和较高的 N:P 格局。 

3.2 植物叶片-凋落物-土壤 C、N、P 的相互影响 

C、N、P 在生态系统中的循环和生物生产力密

切相关。生物生产力是生态系统中生物量的生产速

率，它决定了生态系统的能量流动和物质循环。C、

N、P 是生物体内主要的生化元素，它们之间的比例

关系影响生态系统的生产力和稳定性[47]。一般来

说，C、N、P 之间的关系会受到土壤类型、气候条

件、植被类型等多种因素的影响。本研究中，天坑

植物叶片-土壤-凋落物的 C、N、P 及其计量比的相

关性在坑内外生境存在显著差异。坑内森林群落的

植物叶片-凋落物-土壤组间的 C、N、P 生态化学计

量相关性表现出较弱的联系，这可能是因为圈闭的

坑内生境群落各元素的输入和输出相对平衡，生态

系统内 C、N、P 元素循环过程相对稳定，所以在坑

内森林，植物、凋落物、土壤的元素在群落内的循

环可能是相对独立的。植物叶片和凋落物的 C:N:P

化学计量比在坑内森林中显著相关，具体表现为植

物叶片 C:P 与凋落物 C、C:P 呈显著正相关，而在坑

外生境中未表现出显著关联，这说明坑内生境中 C、

P 在植物和土壤生态系统中的重要性和相互依存

性。植物叶片的 C:P 是维持植物生长和养分利用的

关键指标之一，而凋落物中的 C、P 则是影响土壤

养分循环和植物生长的重要因素。因此，植物叶片

C:P 与凋落物的 C、P 含量及其化学计量比之间的正

相关关系反映了凋落物的 C、P 与植物的生长状况

和养分利用方式有关，植物叶片可能是凋落物的 C、

P 养分的主要来源，Lars 等[48]的研究结果类似。天

坑内部森林叶片 C:P 与凋落物 C:P 能够加以协调, 

也可能由植物根系吸收的 P 限制所致，植物会调节

自身的 C:P 以适应环境的 P 短缺[45]，导致凋落物

C:P 做出响应。 

在坑外生境中，植物叶片-凋落物-土壤间的

C:N:P 呈现显著关联，尤其体现在植物叶片和土壤

生态化学计量的耦合关系上。坑外生境中的植物叶

片 N、N:P 与土壤 N:P 呈显著负相关，说明植物和

土壤的营养限制条件相反，例如植物叶片的 N 元素

相对短缺，而土壤的 P 元素短缺，这是因为植物会

调整叶片 N:P 来适应土壤供应比，以获得更好的生

长。土壤 N、P 含量是高等陆生植物主要的限制性

养分因子，因为 N、P 都是构成蛋白质和核酸等生

物大分子和 ATP 的重要组成部分。植物对 N、P 的

吸收速率和吸收机制不同，N 可以通过根系主动吸

收和菌根共生体系等方式被植物吸收，而 P 的吸收

则更加被动，只能通过根系主动吸收。所以在土壤

中 N、P 含量都很低的情况下，植物能够获取的 N、

P 养分也会受到限制。本研究中，植物叶片 C:N 与

土壤 C、C:N 表现出显著正相关，说明植物和土壤

的 C:N 有相同的变化趋势，坑外森林的植物叶片 C、

N 元素可能主要来源于土壤。土壤 C:N 与有机质的

分解速率有关，较低的土壤 C:N 比意味着更强的养

分释放能力，坑外生境的土壤 C:N 高于坑内生境, 

表明坑外生境的土壤 N 元素释放量较少，因此 N 很

可能是坑外生境植物生长的限制元素。坑外森林的

土壤 C:N:P 化学计量比的相关性强于坑内，可能是

因为天坑外部森林长期经受风化和雨水冲刷作用, 

这有助于土壤各元素养分之间的混合和循环[49]。而

天坑内部与外部环境的相对隔绝，抑制了坑内土壤

养分的循环，增加了无机 N 和 P 的积累，从而影响

坑内生境 C:N:P 生态化学计量比。 

3.3 植物叶片、凋落物对土壤 C、N、P 变化的响应 

土壤养分含量的变化对植物和凋落物的元素

变化有着重要影响。土壤 C、N、P 可以直接影响

植物养分的吸收及其化学计量比，而植物则通过生

态化学计量及养分利用策略调节来适应土壤 C、N、

P 的变化[2,50]，土壤养分的供应也是控制凋落物分解

速率和营养元素释放的一个重要因素，因为土壤或凋

落物中的基本养分会影响分解者的群落和活动[51]。天

坑森林植物叶片和凋落物 C、N、P 跟随土壤养分状

况变化，但在天坑内部和外部森林群落中，土壤 C、

N、P 对植物叶片和凋落物的影响各不相同。天坑

内部森林的植物叶片 C:P 与凋落物 C:P、N:P 呈现显

著正相关关系，并且在冗余分析中土壤 P 元素及其

计量比总共解释了 62.25%的植物叶片的 C、N、P

变化，表明坑内生境的植物叶片对 P 含量的变化高

度敏感，P 是坑内森林植物生长的限制因子。相关研

究表明生长在 P限制的生境中的植物和微生物通常

是透过对C:P的调控以提高P的获取和使用效率[49],

在天坑森林植物很可能也是通过同样的方式适应 P

限制的选择压力。在天坑内部，光照资源弱于坑外，

植物个体必须长得更高且具有高比叶面积才能在

高度多样性的条件下竞争更多的光照[52]。为了长得

更高，植物必须消耗更多的 C 来供给茎和叶等组织

以增加阳光捕获量和光合作用，当植物 C 消耗增加

时，由于 C、N 和 P 之间的强耦合作用，它们也需
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要消耗更多的 N 和 P[53]。然而植物积累 P 的速度要

比积累 N 的速度慢，使得坑内植物生长主要受到 P

元素的限制。在坑外森林群落中，植物叶片 N 与土

壤 C:N、N:P 呈显著负相关，植物叶 P 含量未表现

出与其他因子的显著相关性，表明天坑外部森林的

植物对 N 元素更敏感。并且在土壤和植物叶 C、N、

P 生态化学计量的冗余分析中，土壤 N、N:P 共解

释了 32.47%的叶片 C、N、P 变化，进一步说明坑

外森林可能是 N 素受限位点，N 元素是限制植物生

长的限制因子。Ventrink 等[54]的研究表明维管植物

组织 N:P 小于 14.5 时是 N 素受限位点，N:P 大于

14.5 时是 P 素受限位点。本研究中天坑内部和外部

森林群落的植物叶片 N:P的结果也支持坑内植物受

P 限制，坑外植物群落受 N 限制这一结果。此外, 相

关研究表明濒危物种多生长在 P 受限的生态系统

中[55]，与天坑森林的濒危物种大多生长在受 P 限制

的坑内森林的结果一致，因此，若对天坑坑内生

境提高 P 输入量可能会增加濒危物种的丰富度和

生产力。 

对于喀斯特植物群落而言，由于其生长环境具

有独特的特点，土壤 C、N、P 含量对凋落物 C、N、

P 含量的影响可能具有一定的特殊性。与其他生态

系统的植物相比，喀斯特森林的植物体内通常具有

较高的 C:N:P 化学计量比，有研究在岩溶物种中发

现了较高的养分再利用能力[56]。喀斯特森林生态系

统中土壤养分较为缺乏，由于土壤具有高 pH 值, 土

壤中的有效态 N 和 P 变得不足[57]，限制了植物的生

长。因此植物体内需要积累更高的 C 量以维持必要

的生理功能，则其 C:N、C:P 会随之升高。此外, Zhu

等[58]的研究表明在更为干燥、水分蒸发量更大的区

域，土壤中的有机质分解速率较快，这也可能会加

速凋落物中的 C、N、P 释放速度，导致凋落物中的

C、N、P 含量较低，这与本研究结果一致。天坑外

部森林生境较坑内森林的水分蒸发量更大，故生境

凋落物 N、P 含量低于坑内森林，但 C:N、C:P 高于

坑内森林。而且，坑内生境较为稳定，植物群落

更容易形成具有一定化学计量比的凋落物，以及

具有适应恶劣和异质条件的养分循环机制。未来

研究可以结合土壤微生物群落和更多元素的化学

计量特征，进一步揭示天坑森林群落植物、凋落

物、土壤的养分循环机制。 

综上，大石围天坑群森林群落的叶片-凋落物-

土壤的 C、N、P 及其化学含量特征在天坑内部和外

部表现出显著的差异，和坑外生境相比，天坑内部

森林的植物叶片、凋落物呈现出 C 低 N、P 高，土

壤呈现出 C、N 低 P 高的格局。植物、凋落物、土

壤的 C、N、P 相关性分析表明坑内凋落物的 C、P

养分可能主要来源于植物叶片，而坑外森林的植物

叶片 C、N 元素主要来源于土壤。冗余分析结果表

明，土壤 P 是对植物和凋落物生态化学计量影响

大的土壤养分，天坑内部森林植物对土壤 P 含量变

化更为敏感，天坑外部植物对土壤 N 含量变化更敏

感，天坑内部和外部可能分别是 P 和 N 限制位点, 

这对于通过优化元素输入来提高天坑森林的植被

恢复和生物多样性保护具有一定的启发意义。 
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