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树种混交对油松人工林化学计量特征及养

分再吸收效率的影响

杨    浩1      姜    俊2

（1. 北京市公园管理中心，北京 100044；2. 北京林业大学林学院，北京 100083）

摘要:【目的】探讨不同树种混交对北京山区油松人工林叶片、凋落物和土壤化学计量特征、养分再吸收效率及内稳态的

影响，为油松人工林可持续经营提供科学依据。【方法】以油松纯林为对照，选取油松−糠椴混交林、油松−蒙古栎混交林

以及油松−山桃和山杏混交林作为研究对象，系统测定叶片、凋落物和土壤中 C、N、P的含量及化学计量比，并基于异速

生长关系和养分再吸收效率，深入分析植物养分内稳态机制及养分利用策略。【结果】油松−蒙古栎混交林表现出最优的

养分状况，其叶片 N含量、N∶P以及土壤 C、N含量和 C∶P、N∶P均显著高于其他林分。油松−糠椴混交林叶片 C∶N和

C∶P最高，表现出保守型养分利用策略。混交林凋落物的 C、N含量及 N∶P均高于纯林，表明具有更快的养分循环速率。

在再吸收效率方面，油松−蒙古栎混交林对 N的再吸收效率最高，油松−糠椴混交林对 P的再吸收效率最高，且均高于纯

林。4种林分叶片 P含量均不受土壤 P含量变化的影响，表现出较高的内稳态。【结论】与纯林相比，树种混交尤其是油

松−蒙古栎混交能显著改善林分的养分状况，提高土壤肥力和养分再吸收效率，是北京山区油松低效人工林改造的适宜

模式。在森林经营实践中，建议优先选择生态位互补的树种进行混交配置，以增强系统养分循环效率并提升生态稳

定性。
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Effects of tree species mixing on stoichiometric characteristics and nutrient
resorption efficiency of Pinus tabuliformis plantations

Yang Hao1　Jiang Jun2

(1. Beijing Municipal Administration Center of Parks, Beijing 100044, China;

2. School of Forestry, Beijing Forestry University, Beijing 100083, China)

Abstract: [Objective]  This  study  aimed  to  explore  the  effects  of  tree  species  mixing  on  stoichiometric
characteristics, nutrient resorption efficiency, and homeostasis of leaves, litter, and soil in Pinus tabuliformis
plantations  in  mountainous  areas  of  Beijing,  northern  China  to  provide  a  scientific  basis  for  sustainable
management  of P.  tabuliformis  plantations.  [Method]  Pure P.  tabuliformis  plantation, P.  tabuliformis  +
Tilia mandshurica mixed plantation (PT), P. tabuliformis + Quercus mongolica mixed plantation (PQ), and
P. tabuliformis + Prunus davidiana + Prunus sibirica mixed plantation (PR) were measured for C, N, and P
contents  and  stoichiometry  in  leaves,  litter  and  soil.  Nutrient  resorption  efficiency  and  homeostasis  were
assessed  using  allometric  growth  and  resorption  efficiency  models.  [Result]  The  PQ  plantation  showed

 
 

收稿日期: 2025−09−07   修回日期: 2025−10−20

基金项目: 2025年推进北京园林绿化高质量发展科技创新系列专项（20250730）。

第一作者: 杨浩，高级工程师。主要研究方向：森林经营、造林绿化及公园管理。Email：yanghaof249@163.com　地址： 100044 北京市西城区

西直门外大街 143号北京市公园管理中心。

本刊网址: https://j.bjfu.edu.cn；https://journal.bjfu.edu.cn

第 48 卷 第 2 期 北    京    林    业    大    学    学    报 Vol. 48，No. 2
2026 年 2 月 JOURNAL  OF  BEIJING  FORESTRY  UNIVERSITY Feb.，2026

https://doi.org/10.12171/j.1000-1522.20250345
https://doi.org/10.12171/j.1000-1522.20250345
https://doi.org/10.12171/j.1000-1522.20250345
mailto:yanghaof249@163.com
https://j.bjfu.edu.cn
https://journal.bjfu.edu.cn


optimal nutrient status, with significantly higher leaf N content and N∶P, as well as elevated soil C, N, C∶P
and N∶P. The PT plantation had the highest leaf C∶N and C∶P, indicating a conservative nutrient strategy.
Tree  species  mixing  generally  had  higher  litter  C,  N  and  N∶P  than  pure  stands,  suggesting  enhanced
decomposition and nutrient release potential. PQ and PT exhibited the highest N and P resorption efficiency,
respectively,  both  exceeding  pure P.  tabuliformis  stand.  All  four  stands  maintained  strong  P  homeostasis,
with  leaf  P  content  unaffected  by  soil  P  variation. [Conclusion] Compared  with  pure  stand,  tree  species
mixing,  particularly  the  PQ  plantations  significantly  enhance  nutrient  status,  soil  fertility  and  resorption
efficiency, providing an optimal model for transforming low-efficiency plantations in Beijing mountainous
areas.  Prioritizing  ecologically  complementary  species  in  mixing  is  recommended  to  improve  nutrient
cycling and ecosystem stability.
Key words: tree species mixing; stoichiometry; resorption efficiency; Pinus tabuliformis

混交林通过提升生物多样性、优化生态位互补

性，显著改善生态系统功能，增强林下植物多样性并

促进土壤健康，为可持续森林经营提供了关键策

略 [1−4]。与纯林相比，混交林可通过调整树种配置、

改变凋落物的数量和质量[5−6]以及土壤理化性质等

途径对人工林生态系统的养分循环产生影响[5−8]。近

年来，相关研究[9−11]开始从碳（C）、氮（N）、磷（P）化
学计量学角度出发，探讨混交林对“植物–凋落物–土
壤”连续体养分循环过程的作用机制。已有研究[12]

证实，混交林能通过提高树木养分利用效率，即积累

相同生物量时消耗更少养分，改变叶片元素浓度，这

一结果表明，树种混交可改善林分的养分状况 [13]。

树种混交后，会产生协同效应（加速分解）与拮抗效

应（减缓分解），其中，协同效应具体表现为高养分凋

落物在分解过程中释放的 C、P可被微生物利用，以

分解 C∶N较高的凋落物，进而加快整体凋落物分解

速率与养分释放进程[14−15]。因此，针阔混交林通常

能有效优化凋落物整体的化学计量质量，降低其平

均 C∶N与 C∶P，从而促进凋落物分解[16]。植物的内

稳态特性决定了其养分利用策略，具有强内稳态的

植物在贫瘠环境中更具生存优势，能维持高效功能；

而内稳态较弱的植物则可快速响应资源波动，在环

境适应中抢占先机[17]。研究[2]表明，混交林能构建出

更连续、更均衡的养分供应环境，这种稳定的养分环

境意味着植物无需频繁调整自身的养分吸收与分配

策略以应对剧烈的外部环境变化，从而降低了对高

内稳态的维持需求[18]。此外，混交林中存在种间促

进作用，如部分树种提供氮源以缓解伴生树种的养

分限制[19]，这种作用可能使植物对该元素的内稳态

约束得以“松弛”，进而将原本用于维持内稳态的资

源分配至生长过程，最终表现出更高的生产力 [20]。

因此，研究树种混交对人工林 C、N、P化学计量和再

吸收效率的影响十分必要，有助于明确森林经营过

程中树种选择、养分利用机制及其环境适应策略。

油松（Pinus tabuliformis）是北京地区典型的乡

土针叶树种，凭借其耐寒、耐旱、耐贫瘠且适应性强

的生态特性，长期以来在北京山区广泛种植，为保障

首都城市生态安全发挥了重要的支撑作用[21]。然而，

长期连栽导致油松人工林生态系统功能弱化，具体

表现为林木生长速率降低、凋落物生物量减少且分

解进程迟滞、土壤肥力显著衰退[22]。为促进油松人

工林稳定恢复, 近年来，北京市陆续实施森林健康经

营等工程，通过引入阔叶树种与油松混交，形成异龄

复层混交林，这已成为提升油松人工林生态系统功

能的有效措施[23−24]。目前，关于油松人工林经营的

研究多集中在树种关系、林分结构、碳汇能力和土壤

等方面[25−28]，但将叶片、凋落物和土壤作为一个完整

系统, 探讨树种混交对化学计量影响的研究尚较为

缺乏，且不同树种混交如何影响植物内稳态及养分

利用策略的机制仍不明确。为此, 本研究选取北京山

区不同树种混交配置的油松人工林为研究对象，分

析叶片、凋落物、土壤 C、N、P化学计量比差异以及

对内稳态的影响，为油松人工林经营的树种选择、结

构优化和养分管理等提供重要的科学依据。

 1   研究区概况与研究方法

 1.1    研究区概况

研究区位于北京市延庆区山区 （40°28 ′  ~
40°32′N、116°14′ ~ 116°21′E），地处燕山中山区典型

区域，属暖温带大陆性季风气候，海拔 740~755 m。
土壤以山地褐土为主。受历史上不合理利用等影响，

区域原生植被状况一度被严重破坏。自 20 世纪 60
年代起，区域内开始实施荒山造林工程，通过大规模

人工造林，逐步改善植被退化现状，形成了油松、侧柏

（Platycladus orientalis）、刺槐（Robinia pseudoacacia）
等多种人工林和次生林群落。其中，油松人工林的

分布面积最广。为进一步提升森林生态系统功能与

稳定性，自 20 世纪 90 年代起，研究区依托森林健康
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经营工程，针对油松人工林调整林分密度，优化群落

结构，并补植阔叶树种如蒙古栎（Quercus mongolica）、
栓皮栎（Quercus variabilis）、糠椴（Tilia mandshurica）
以及自然恢复的山桃 （Prunus  davidiana）和山杏

（Prunus sibirica），逐步构建针阔混交林。研究区林

下灌草层植被发育良好，主要为酸枣（Ziziphus jujuba
var. spinosa）、荆条 （Vitex negundo var. heterophylla）
和白羊草（Bothriochloa ischaemum）等，形成了结构

相对完整的森林群落体系。

 1.2    样地设置和调查

基于北京山区森林群落特征，结合森林经营情

况、样地实地调查及群落树种组成结构，在地域相邻

且立地条件（海拔、坡度、坡向、土壤类型）一致的区

域，选取 4种不同的油松人工林林分类型，具体如下。

（1）油松−糠椴混交林。起源为 1965 年营造的油松

人工林。历史上通过近自然经营措施（如优化林分空

间结构、促进自然更新等），逐步向针阔混交林演替；

当前，主林层油松已出现明显分化，林下更新有糠椴

等阔叶树，林分密度为 895株/hm2, 灌木层发育良好，

无施肥历史。（2）油松−蒙古栎混交林。起源为 1966
年营造的油松人工林, 无施肥历史，通过对乔木层实

施抚育经营（调整林分密度、补植蒙古栎幼苗等），结

合自然恢复过程，逐步形成油松与蒙古栎的混交

群落，林分密度为 984株/hm2，林下灌草生长良好。

（3）油松−山桃和山杏混交林。起源为 1965年营造

的油松人工林，仅通过抚育经营调整过林分密度，补

植补造措施实施较少。林分自然更新山杏、山桃等

乡土树种（以小乔木或灌木形态为主），林分密度为

1 064株/hm2。（4）油松纯林。1965 年营造的油松人

工林，实地调查显示，其历史经营强度低，至今仍保

持纯林结构，林分密度为 1 182株/hm2，林下灌草植

物稀少。2024年 8月，针对上述 4 种林分类型，各设

置 5个 20 m × 20 m的重复样地，样地间设置宽度≥

5 m 的缓冲带以避免相互干扰。调查过程中，记录并

测定样地的地形要素和林分情况（表 1）。
 1.3    样品采集

2024年 9—10月, 共采集 4种不同林分的植物

叶片、凋落物和土壤（0 ~ 10 cm）分析样品。9月中旬，

依据前期样地调查数据，在每个林分的 5个重复样

地内，对该固定样地的每种优势树种分别选取 5株
长势良好的样木（胸径与树高接近均值），分别在样

木树冠的上、中、下 3个垂直层次及东、南、西、北 4
个水平方位的外侧枝条上，采集完全成熟、形态健康

的新鲜叶片；随后按样方为单位，根据叶片采集量折

算比例，将同一样地内所有叶片样品混合均匀，称取

约 300 g 作为该样地的叶片检测样品。在每个 20 m ×
20 m乔木样地内，按“S”型布点法随机设置 5个土

壤采样点，采用土钻法采集 0 ~ 10 cm深度的土壤。

将同一个样地的 5 个土样混匀后，去除石块等后，将

土壤样品带回实验室进行风干处理。10月中旬，在

每个样地内，按对角线法设置 5个 1 m × 1 m的凋落

物临时采集样方，收集凋落物样方内的完全干枯发

黄、未分解的凋落叶样品[29]，每个样方内采集的样品

混合成约 300 g，拿回实验室测定备用。

 1.4    样品处理与测定

采集的样品带回实验室后，将叶片用蒸馏水冲

洗干净，沥干水分后，置于 90 ℃ 条件下杀青 15 min；
随后，将叶片与凋落物样品一同转入 65 ℃ 烘箱，烘

干至恒质量，经研磨并过 0.25 mm 筛后，保存备用。

将混匀的土壤样品平铺自然风干，磨碎过 0.25 mm
筛后，保存备用，装入密封袋中备测。用重铬酸钾−
外加热法测定有机碳，用半微量凯氏定氮法检测全

氮含量，以及用碱溶−钼锑抗比色法测定全磷含量[30]。

 1.5    数据处理

采用单因素方差分析法（one-way ANOVA）对比

不同林分类型下叶片、凋落物及土壤的 C、N、P 含
量与化学计量比差异，显著性水平为 P < 0.05。叶片

N、P 养分再吸收效率（NuRE）依据公式（1）[31]计算。

NuRE = (w1−w2)/w1×100% (1)

式中： w1 代表叶片中 N 或 P 的养分含量（g/kg）；w2

为凋落物中对应养分的含量（g/kg）。植物养分内稳

态采用线性拟合方程（公式（2））量化[32]。

y = kx+ c (2)

式中：x 为土壤 C、N、P 含量（g/kg），y 为植物对应 C、
N、P养分含量（g/kg），k 为斜率，c 为常数。当 k ≠ 0

 

表 1    样地基本概况

Tab. 1    Basic information of sample plots

林分类型 树种组成 海拔/m 坡度/（°） 坡向 土壤质地 平均胸径/cm 平均树高/m 林分密度 /（株·hm−2）

油松纯林 10油松 750 20 半阳坡 褐土 17.1 ± 1.8 9.4 ± 4.4 1 182 ± 45

油松−糠椴混交林 6油松4糠椴 745 23 半阳坡 褐土 20.1 ± 2.9 10.3 ± 3.5 895 ± 38

油松−蒙古栎混交林 6油松4蒙古栎 740 22 半阳坡 褐土 18.3 ± 1.7 10.4 ± 2.6 984 ± 42

油松−山桃和山杏混交林 7油松、3山桃和山杏 755 25 半阳坡 褐土 16.9 ± 3.8 8.9 ± 2.3 1 064 ± 39
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时，说明植物该养分的内稳态能力较弱，叶片养分含

量会随土壤养分水平波动；当 k = 0 时，表明植物该

养分具有绝对内稳态，叶片养分含量不受土壤养分

环境变化的影响[33−37]。数据统计计算、公式运算及

图表绘制用 Excel 2013 和 R 4.2.1软件完成。

 2   结果与分析

 2.1    不同林分类型叶片−凋落物−土壤 C、N、P 含量

C、N、P含量在不同林分类型的叶片−凋落物−
土壤间差异显著，在叶片养分含量方面（表 2），油松−
糠椴、油松−蒙古栎 2种混交林的叶片 C 含量均显

著高于油松纯林及油松−山桃和山杏混交林，其中，

油松−糠椴混交林叶片  的 C 含量最高，达  503.35
g/kg；油松−蒙古栎混交林叶片 的 N 含量最高（13.95
g/kg），显著高于其他 3 种林分；而叶片 P 含量则呈

相反规律，油松纯林叶片 P 含量最高（1.89 g/kg），且
显著高于其他各混交林分（P < 0.05）。在凋落物养分

含量上（表 3），油松−糠椴混交林凋落物 C、N 含量

均为最高，分别达 395.57 和 12.16 g/kg，显著高于油

松纯林；油松纯林凋落物 P 含量最高（1.64 g/kg），显

著高于各混交林分（P < 0.05）。土壤养分含量（表 4）
表现为油松−蒙古栎混交林的土壤 C、N 含量显著高

于其他林分（P < 0.05），分别为  68.72 和  1.92 g/kg，
而油松纯林土壤 C、N 含量最低，仅为 27.43 和 0.79
g/kg；土壤 P 含量以油松纯林最高（0.58 g/kg），油松−
糠椴混交林最低（0.36 g/kg）。
 2.2    不同林分类型叶片−凋落物−土壤 C、N、P 计量比

不同林分类型叶片−凋落物−土壤 C、N、P计量

比差异显著（P<0.05）。在叶片化学计量比方面（表 2），
油松−糠椴林的叶片 C∶N 与 C∶P 显著高于其他林分；

油松−蒙古栎混交林的叶片 N∶P 最高，而油松纯林

的叶片 C∶N、C∶P、N∶P 均处于较低水平，其中，叶片

N∶P 仅为 6.32，显著低于其他各混交林分。凋落物

化学计量比分析表明（表 3），油松−糠椴混交林的凋

落物 C∶N 与 C∶P 最高；油松−蒙古栎混交林与油松−
糠椴混交林的凋落物 N∶P 分别为 8.91 和 8.62，均高

于油松纯林；油松−山桃和山杏混交林各化学计量比

处于中间水平，无显著特征。土壤化学计量比方面

（表 4），油松纯林土壤 C∶N最高，而 N∶P最低，油松−
蒙古栎混交林土壤 C∶P（167.61）和 N∶P（4.68）最高，

 

表 2    不同林分类型叶片 C、N、P含量和化学计量比

Tab. 2    Contents of C, N and P and stoichiometry in leaves of different stand types

林分类型 C /（g·kg−1） N/（g·kg−1） P /（g·kg−1） C∶N C∶P N∶P

油松纯林 411.21 ± 12.3c 11.94 ± 0.45b 1.89 ± 0.08a 34.41 ± 1.15b 217.57 ± 8.45b 6.32 ± 0.25c

油松−糠椴混交林 503.35 ± 15.6a 12.88 ± 0.51b 1.76 ± 0.07b 41.81 ± 1.45a 294.36 ± 10.23a 7.04 ± 0.32b

油松−蒙古栎混交林 500.14 ± 14.8a 13.95 ± 0.62a 1.66 ± 0.06c 33.45 ± 1.12b 301.29 ± 11.56a 9.01 ± 0.41a

油松−山桃和山杏混交林 463.74 ± 13.7b 12.78 ± 0.49b 1.67 ± 0.07c 36.29 ± 1.21b 277.69 ± 9.87a 7.65 ± 0.35b

注：同列不同小写字母表示不同树种间差异显著（P < 0.05）。下同。

 

表 3    不同林分类型凋落物 C、N、P含量和化学计量比

Tab. 3    Contents of C, N and P and stoichiometry in litter of different stand types

林分类型 C /（g·kg−1） N/（g·kg−1） P /（g·kg−1） C∶N C∶P N∶P

油松纯林 357.4 ± 11.2c 11.33 ± 0.56c 1.64 ± 0.07a 31.54 ± 1.05b 217.93 ± 8.12b 6.91 ± 0.38c

油松−糠椴混交林 395.57 ± 12.8a 12.16 ± 0.47a 1.38 ± 0.06b 34.52 ± 1.23a 297.42 ± 10.45a 8.62 ± 0.41a

油松−蒙古栎混交林 368.2 ± 11.5b 12.03 ± 0.49b 1.45 ± 0.06b 30.61 ± 1.05b 272.74 ± 9.87a 8.91 ± 0.42a

油松−山桃和山杏混交林 377.2 ± 12.1b 11.15 ± 0.52c 1.46 ± 0.07c 31.04 ± 1.08b 258.36 ± 9.23a 7.32 ± 0.39b

 

表 4    不同林分类型土壤 C、N、P含量和化学计量比

Tab. 4    Contents of C, N and P and stoichiometry in soil of different stand types

林分类型 C /（g·kg−1） N/（g·kg−1） P /（g·kg−1） C∶N C∶P N∶P

油松纯林 27.43 ± 0.89c 0.79 ± 0.05c 0.58 ± 0.03a 34.72 ± 1.23a 47.29 ± 2.15c 1.36 ± 0.08c

油松−糠椴混交林 40.89 ± 1.23b 1.56 ± 0.08b 0.36 ± 0.02b 26.21 ± 0.87b 113.58 ± 4.56b 4.33 ± 0.21b

油松−蒙古栎混交林 68.72 ± 2.15a 1.92 ± 0.10a 0.41 ± 0.03b 35.79 ± 1.45a 167.61 ± 6.89a 4.68 ± 0.25a

油松−山桃和山杏混交林 31.22 ± 1.05b 1.47 ± 0.07b 0.51 ± 0.04a 21.24 ± 0.78b 61.22 ± 2.45c 2.88 ± 0.15b
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油松−山桃和山杏混交林土壤 C∶N最低。

 2.3    不同林分类型土壤 N、P 含量与植物生长的关系

不同林分类型中，土壤 N、P 含量变化对植物叶

片 N、P 含量内稳态的影响存在显著差异（图 1）。油
松−糠椴混交林与油松−蒙古栎混交林呈现一致的响

应规律，当土壤 N 含量增加时，叶片 N 含量随之升

高，但叶片 P 含量呈下降趋势；而当土壤 P 含量增加

时，叶片 N 与 P 含量均表现出增加的趋势，这一特

征表明，这 2种混交林叶片 P 含量具有较高的内稳

态，对土壤 N 含量变化的响应更敏感，对土壤 P 含
量变化则呈协同提升响应。油松纯林的响应规律有

所不同，土壤 N、P 含量升高时，叶片 N 含量会相应

增加，但叶片 P 含量未呈现明显变动；结合线性回归

分析结果（斜率与 R2 均趋近于 0）可知，油松纯林叶

片 P 含量的内稳态较强，受土壤 N、P 含量波动的影

响极小。对于油松−山桃和山杏混交林，土壤 N 含量

增加会推动叶片 N、P 含量同步上升，而线性回归斜

率与 R2 均趋近于 0，表明其叶片 P 含量内稳态较高；

当土壤 P 含量增加时，叶片 N 含量上升但 P 含量下

降，且线性回归斜率与 R2 同样趋近于 0，进一步印证

了该林分叶片 P 含量内稳态较强，未随土壤 P 含量

变化而发生显著波动。

 2.4    不同林分类型叶片 N、P 的再吸收效率

不同林分类型叶片对 N、P的再吸收效率存在

显著差异（图 2）。总体而言，所有林分类型对 N的

再吸收效率显著低于对 P的再吸收效率。在叶片 N
再吸收效率方面，油松−蒙古栎混交林最高（13.76%），
油松−山桃和山杏混交林最低（4.53%），表现为油松−
蒙古栎混交林 > 油松−糠椴混交林 > 油松纯林 > 油
松−山桃和山杏混交林。在叶片 P再吸收效率方面，

油松−糠椴混交林最高（21.59%），油松−山桃和山杏

混交林最低（11.57%），表现为油松−糠椴混交林 > 油
松−蒙古栎混交林 > 油松纯林 > 油松−山桃和山杏混

交林。
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图 1    不同林分类型土壤 N、P含量与叶片 N、P含量的关系

Fig. 1    Relationship between soil N and P contents as well as leaf N and P contents of different stand types
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 3   讨　　论

混交林在养分循环效率和生态稳定性方面普遍

优于纯林，这是基于叶片、凋落物和土壤 C、N、P含

量及其化学计量比的综合表现得出的核心结论。

 3.1    不同林分类型叶片、凋落物、土壤 C、N、P 含量

及计量比的差异

不同林分类型在叶片、凋落物和土壤的 C、N、
P含量及其化学计量比方面存在显著差异，这种差

异反映了各林分类型在养分利用策略和循环特征上

的不同。叶片是植物进行光合作用和养分储存的主

要器官，其化学计量特征反映了植物的养分利用策

略和内部平衡[38−42]。叶片养分特征显示，油松−蒙古

栎混交林具有最高的 N含量和 N∶P，表明该林分类

型的植物具有较高的氮素利用效率和更平衡的氮磷

营养状态，阔叶树种的引入能够改善针叶林分的养

分状况。蒙古栎作为落叶阔叶树，叶片生物量快速

累积需大量 N素，随着针阔混交林的形成，生物量

增加促使植物需要更多富含 N的物质参与代谢活

动, 加大叶片对 N的吸收，使得叶片 N含量增加。

另有研究表明[37]，针阔混交时更易提升林分光合表

现，促进 C、N的提升与稳定，叶片 P含量在油松纯

林中最高，而在混交林中普遍较低，这可能是因为纯

林竞争相对单一，养分循环效率低，凋落物分解慢，

P被固定在生物量和凋落物中，未能有效进入土壤

库进行循环，而混交林中，阔叶树对 P的需求和吸收

更强，稀释了整体含量。油松−糠椴混交林表现出最

高的 C∶N和 C∶P，说明提升生物量中碳的相对占比、

降低 N、P等关键养分的投入，形成对资源限制环境

的适应与生长平衡，这与植物养分利用策略理论相

符。凋落物作为连接植物与土壤的纽带，其化学计

量比是控制分解速率和养分释放的关键因子。凋落

物化学计量特征表明，混交林分具有较高的 C、N含

量，而 P含量在油松纯林凋落物中最高，在混交林中

显著降低。这可能因为其将较多的 P分配至叶片，

从而在凋落时产生较高 P含量的凋落物，混交林分

特别是油松−蒙古栎混交林具有更高的 N∶P，表明其

具有更快的养分循环速率，更有利于养分释放。

本研究中，油松−蒙古栎混交林在土壤 C、N含

量和 C∶P、N∶P方面均表现出最优值，蒙古栎的引入

显著改善了土壤肥力状况，增强了土壤的养分保持

能力。油松纯林在所有组分中都表现出最低的土壤

N含量和 N∶P，特别是在土壤中，N∶P仅为 1.36，表
明其受到严重的 N限制，这一结果与 Vitousek等[42]

关于单一树种经营导致土壤退化的研究结论一致。

蒙古栎作为阔叶树种，其凋落物质量较高，分解速率

较快，有利于养分的快速循环，而油松作为针叶树种，

其凋落物含有较多的难分解物质，分解速率较慢，容

易导致养分的积累和循环缓慢。与单一林分相比，

混交林对养分的竞争可以被更高的养分保留和更快

的养分循环缓解。本研究中，油松−蒙古栎林在维持

养分平衡、提高养分利用效率上优势显著，这为北京

山区油松人工林生态系统管理提供了重要的科学依据。

 3.2    不同林分类型养分再吸收效率差异

植物从土壤中吸收养分，将其分配至不同器官

进行积累或供生命活动利用；在叶片衰老脱落前，植

物还会对 N、P等养分进行再吸收，以此延长养分在

植株体内的留存周期 [39,43−45]。本研究表明，北京山区

油松混交人工林群落中，油松−蒙古栎混交林和油松−
糠椴混交林比油松纯林具有较高 N、P再吸收效率，

表明混交林具有更高的养分利用效率。其中，油松−
蒙古栎混交林 N 的再吸收效率最高，油松−糠椴混

交林 P 再吸收效率最高。本研究中，不同混交林的

立地生长条件与林龄基本一致，但其 N、P再吸收能

力却表现出显著差异，这一现象或由混交树种自身

特性决定，进而影响了林分整体的养分再吸收水平。

研究发现，在叶片脱落前，常绿树种通过养分转移机

制，将 P输送到其他器官，导致其叶片中的 P含量显

著低于落叶树种，从而使常绿树种更适应低 P环境。

因此，养分的再吸收不仅是植物保存养分的重要策

略，也是调控叶片养分组成的关键因素。本研究中，

蒙古栎的凋落物通常比针叶更易分解，能形成更丰

富的有机质，这和蒙古栎叶片结构、面积和凋落物木

质素含量低有关，我们推测，油松−蒙古栎混交林和

油松−糠椴混交林群落更高的养分再吸收能力可能

有助于在后期一定时期里形成稳定的森林群落，但

仍需深入研究。
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图 2    不同林分类型叶片 N和 P再吸收效率

Fig. 2    Resorption efficiency of N and P for leaves of
different stand types
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 3.3    不同林分类型的叶片内稳态和养分利用策略

植物内稳态是植物在变化环境中维持体内元素

浓度相对稳定的能力，是衡量生态系统稳定性和植

物环境适应能力的关键指标[34, 46−50]。本研究中，无

论 4种林分类型土壤 N、P含量如何变化，叶片 P始

终未出现明显波动，其线性回归斜率和决定系数（R2）

均趋近于 0，表现出对 P元素极强的内稳态调控能力。

P作为植物生长发育不可或缺的必需元素，在多数

陆地生态系统中，常属于限制性养分。由于 P在土

壤中移动性差、有效态含量低，植物在长期进化过程

中，逐渐形成了高效的 P保守策略，而通过提升 P再

吸收效率和内稳态调控是植物应对 P匮乏环境的关

键适应机制。相比之下，叶片 N含量对土壤氮素增

加的响应更为敏感，这表明植物对氮素的调控策略

更具灵活性，这可能与 N在生态系统中更复杂的循

环过程（如固氮作用、硝化/反硝化作用），以及 N作

为大量酶和叶绿素主要成分的功能有关。

本研究通过分析叶片 N、P含量对土壤 N、P含

量变化的响应关系，揭示了油松纯林及其混交林在

养分利用策略上的显著差异，这些差异反映了不同

林分类型对土壤养分异质性的适应机制。油松−糠
椴混交林与油松−蒙古栎混交林的土壤 P增加时，叶

片 N、P含量协同增加，表明在 P限制缓解后，树木

能够同时增加对 2种养分的吸收，以支持更快的生

长。然而，当土壤 N增加时，出现了叶片 N增加而

P减少，这符合“生长稀释”的经典理论，即充足的

N增加刺激生长，生物量快速累积时，导致 P浓度被

稀释，表明混交林的种间养分生态位分化与互补能

为生物量增长提供更充足的养分支撑，减少“生长稀

释”引发的养分匮乏，以实现 “生物量增长”与“养

分平衡”的协同，这是混交林相较纯林在生产力、稳

定性和可持续性上的核心优势所在。油松纯林对土

壤 N、P含量增加的响应最为有限。尽管叶片 N、P
含量随土壤养分提升略有上升，但变化幅度极小，其

中，P 含量的稳定性尤为突出，呈现出极强的内稳态

特征。这一现象表明，油松纯林通过维持自身固有

的生理代谢格局，以应对外界环境的变化。本研究

结果进一步印证植物养分内稳态并非恒定不变的固

有属性，而是植物与生长环境、与群落中其他物种相

互作用后形成的综合生存策略。纯林的养分内稳态

完全依赖林木个体自身的生理调节机制，通过内在

代谢调控维持养分浓度稳定；而混交林则通过不同

树种的功能差异与种间互作关系，在群落层面实现

了养分的“动态平衡”，内稳态不再是单一物种的调

控结果，而是整个群落内物种间协同互补或竞争制

衡共同作用的综合体现。本研究结果对人工林经营

实践具有重要指导价值，可针对油松纯林与混交林

的不同养分响应特征制定差异化经营策略。对于油

松纯林，应聚焦精准养分调控与土壤改良，油松纯林

对土壤 N、P变化的响应有限，尤其对 P 表现出极强

的内稳态，需注重 P肥的精准施用与凋落物管理；混

交林的养分优势依赖树种功能差异与种间互作，以

“需求互补、减少竞争”为核心，强化树种搭配优化

与养分循环维持。一是优先推广油松−蒙古栎混交

林模式，合理比例配置蒙古栎（如油松∶蒙古栎 = 7∶3
或 6∶4），通过凋落物快速分解改善土壤肥力、提升

养分循环效率；二是优化混交林树种搭配，优先选择

生态位互补的阔叶树种，充分发挥针叶与阔叶跨功

能型混交的协同优势；三是加强凋落物管理。对油

松纯林，可通过人工辅助凋落物分解（如喷施微生物

分解菌剂）和抚育剩余物粉碎还林，加速养分释放，

可根据优势树种养分需求特征，在凋落物分解关键

期（如春季萌芽前）适量补充 N以提升养分利用效率；

四是对混交林保留自然凋落物层，避免过度清理，维

持“凋落物分解、养分归还、植物吸收”养分循环的

完整，巩固混交林的养分优势。

 4   结　　论

在区域生态建设中，混交林通过树种间的协同

作用，显著优化了养分利用效率与土壤功能。本研

究系统探讨了树种混交对北京山区油松人工林的叶

片、凋落物及土壤化学计量特征的影响，并分析了其

对养分再吸收效率及生态系统内稳态的作用，研究

结论如下。

（1）油松−蒙古栎混交林在提升土壤肥力、促进

养分循环上优势显著，其叶片 N 含量、N∶P及土壤 C、
N 含量等指标均高于其他林分，有效改善针叶林养

分状况，是当地营建混交林的最优模式；油松−糠椴

混交林以叶片高 C∶N、C∶P来实现保守型养分利用，

且所有混交林凋落物 C、N 含量及 N∶P更高，利于养

分释放。而油松纯林各组分 N 含量、N∶P最低，存在

N 限制，凋落物分解慢，养分循环受阻。

（2）研究区域内，植物生长普遍受 N限制，不同

林分的养分再吸收效率呈现显著差异，油松−蒙古栎

混交林的 N再吸收效率最高，油松−糠椴混交林的

P再吸收效率最高，且这 2种混交林的 N、P再吸收

效率均高于油松纯林。蒙古栎凋落物具有易分解的

特性，既能改善土壤物理结构，又可加速土壤 N循

环进程，为混交林后期构建结构稳定、功能协调的群

落提供了重要基础。

（3）在养分内稳态与利用策略上，4种林分对 P
均具备极强内稳态调控能力。油松−蒙古栎、油松−
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糠椴混交林在 P 限制缓解时，叶片 N、P 含量均增加，

土壤 N 增加，则叶片 P 减少；油松−山桃和山杏混交

林对土壤 P 增加响应相反；油松纯林对土壤 N、P 变
化响应有限，调控策略单一。建议以油松−蒙古栎混

交林为北京山区营建混交林的最优模式，未来需加

强树种混交对养分资源利用“需求互补”效应的综合

分析，为更科学的混交林经营提供理论支撑。
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