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浙江天童植物叶片氮磷含量的群落内变异
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摘要：探索植物叶片氮（Ｎ）、磷（Ｐ）的种间、种内变异及其群落学特征，对于揭示群落构建机制

具有重要意义．本研究在浙江天童地区常绿阔叶林内，选择一个４０ｍ×４０ｍ的样地，逐一测定

了４６种植物共５５４株个体叶片的Ｎ和Ｐ含量，从群落物种组成与内部环境特征方面分析了植

物叶片的Ｎ和Ｐ化学计量关系．结果表明：①植物叶片Ｎ含量的平均值为（１６．７±５．１１）ｍｇ·

ｇ
－１，Ｐ含量的平均值为（０．４４±０．２５）ｍｇ·ｇ

－１，Ｎ／Ｐ平均值为４４．９９±２３．５３；②利用个体多度

较高物种的加权平均值可以较好地反映群落水平叶片的Ｎ和Ｐ化学计量特征；③叶片 Ｎ含量

的变异主要发生在物种之间，而叶片Ｐ含量的变异主要发生在种内；④群落内叶片Ｎ、Ｐ含量随

光照程度增强而上升．可以认为：叶片 Ｎ、Ｐ含量变异都受到遗传与环境因素的双重影响，在Ｐ

限制条件下，叶片Ｐ含量变异受到环境因素影响更为强烈．
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０　引　　言

氮（Ｎ）和磷（Ｐ）是限制植物生长的重要养分元素，两者在生理、生态方面具有关联

性［１，２］，且对植物生长发育、群落构建和生态系统维持具有重要作用．在自然条件下，植物叶

片的Ｎ、Ｐ含量在一定程度上可表征其所在环境的Ｎ、Ｐ养分条件
［３］．生活在同一群落的植

物，由于内在属性与微环境的区别，物种之间与种内个体间在Ｎ、Ｐ化学计量特征方面都存

在差异［３５］．

国内外学者很早就开始关注植物氮磷化学计量特征与环境之间的共变关系，并且在不

同尺度上揭示了植物叶片Ｎ、Ｐ含量在不同物种、生活型、功能群及生态系统类型之间的趋

同与分异［６１０］．Ｒｅｉｃｈ与Ｅｌｓｅｒ曾对全球尺度下植物叶片的氮磷分布格局及其与环境因素的

关系进行了分析，结果表明：植物生长的限制性因子随纬度的升高由Ｐ逐渐过渡为Ｎ
［８，１１］．

中国幅员辽阔，植被类型差别很大．Ｈａｎ通过对中国大陆的７５３种陆生植物叶片Ｎ和Ｐ化

学计量特征的研究发现：叶片Ｐ含量相对较低，导致其Ｎ／Ｐ高于全球平均水平，并指出这是

由于中国土壤Ｐ含量较低引起的
［９］．Ｈｅ也发现，中国草地植物的Ｐ含量相对较低，而Ｎ／Ｐ

高于其他地区的草地生态系统［１０］．在亚热带地区，阎恩荣等对常绿阔叶林不同演替阶段常

见植物叶片的Ｎ、Ｐ化学计量学特征研究发现，热带与亚热带森林更易受Ｐ的限制
［１２，１３］．

总体来看，这些研究更多着眼于较大尺度，或植被带水平的植物叶片Ｎ、Ｐ化学计量特

征变化，对群落内部物种间和种内个体间叶片Ｎ、Ｐ氮磷化学计量特征的变化重视不足，很

少强调小尺度上生境异质性带来的影响［１４］．另外，群落内部植物个体间叶片Ｎ、Ｐ含量的差

异主要是由哪些因素引起的，即：是遗传上的差异，还是群落内环境的异质性造成的？其作

用大小尚不明确．

基于此，本文在浙江天童常绿阔叶林内选择４０ｍ×４０ｍ的研究样地，对群落内所有胸

径（ＤＢＨ）≥１ｃｍ 的木本植物进行叶片采集，并进行Ｎ、Ｐ化学计量特征研究，旨在从群落

物种组成和环境特征等方面解析植物叶片Ｎ、Ｐ化学计量关系．

１　材料和方法

１．１　研究地点和样地概况

研究地点位于浙江宁波天童国家森林公园（２９°４８′Ｎ，１２１°４７′Ｅ），地处北纬２９°４８′，东经

１２１°４７′，属亚热带季风气候区，年平均温度１６．２℃．全年无霜期２３７．８ｄ，≥１０℃的活动积

温５１６６．２℃．年平均降雨１３７４．７ｍｍ，主要土壤为山地黄红壤．研究区域的地带性植被为

１２
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常绿阔叶林，在公园内部主要以木荷＋栲树群丛（犛犮犺犻犿犲狋狅犆犪狊狋犪狀狅狆狊犻犲狋狌犿犳犪狉犵犲狊犻犻Ａｓ

ｓｏｃｃｉａｔｉｏｎ）占优势
［１５］，外围发育着处于不同演替阶段的灌草丛、次生灌丛和马尾松（犘犻狀狌狊

犿犪狊狊狅狀犻犪狀犪）林等类型
［１６］．

２０１０年７～１０月间，在已建成的２０ｈｍ
２ 大型群落动态样地中，选择其中地势平缓、生

境均一，面积为４０ｍ×４０ｍ的正方形区域作为研究样地，按大样地标准分为４个２０ｍ×

２０ｍ的样方，编号分别为１５０３、１５０４、１６０３和１６０４，详情见文献［１７］．样地内乔木层主要以

华东楠（犕犪犮犺犻犾狌狊犾犲狆狋狅狆犺狔犾犾犪）和长叶石栎（犔犻狋犺狅犮犪狉狆狌狊犺犪狉犾犪狀犱犻犻）等组成，共计５５４株植

物个体，分属于４６个物种，高度为１０～１８ｍ；灌木层以黄丹木姜子（犔犻狋狊犲犪犲犾狅狀犵犪狋犪）、披针

叶茴香（犐犾犾犻犮犻狌犿犾犪狀犮犲狅犾犪狋狌犿）与细枝柃（犈狌狉狔犪犾狅狇狌犪犻犪狀犪）占优势，高度为１．５～６ｍ；草本

层稀疏，地表枯枝落叶较厚．

１．２　样品采集

对样地内胸径大于等于１ｃｍ的所有木本植物个体进行样本采集．采集时，使用高枝剪

从每个个体树冠的不同方向上采集３个生长良好的枝条，小灌木采集１个枝条（防止过度破

坏），现场采摘２０片成熟且健康完好的叶片，并放入保鲜袋内带回实验室做进一步处理．同

时，为获取群落内光资源的异质性，记录植株的曝光度等级（Ⅰ完全不能受到直射；Ⅱ仅受光

斑与散射光照射；Ⅲ树冠受到林隙光照；Ⅳ部分树冠受到阳光直射；Ⅴ树冠全部受到阳光直

射）；为获取群落内植株生长的发育程度，记录个体的枝条层级数目，即个体从主干分枝到末

端枝条的分枝次数（一般情况下，发育越成熟的个体具有越多的枝条层级数目）．采用环刀法

采集土壤样品，每块样地选择间隔的５个取样点，在每点周围５０ｃｍ范围内钻取３个土样，

以３个土样的混合作为该采样点的样本．

１．３　样品氮磷测定

叶片带回实验室后，立即测量叶面积和叶片湿重，然后放入烘箱，在６５℃条件下烘干至

恒重，称量干重．最后使用中药粉碎机对叶片进行粉碎处理，至叶片成粉末状．测定氮磷化学

计量学含量时，采用标准凯氏法，即：称取０．０５ｇ（土壤风干称取０．１ｇ）样品粉末（精确至

０．０００１ｇ）放入硝解试管中，每管中各加入５ｍＬ浓硫酸，然后称取２．５ｇ硫酸钠／硫酸铜

（按质量比１０∶１混合）加入管中，摇匀后将试管放入温控硝解炉，在３７５℃下硝解３ｈ，冷却

后，将混合液转移至比色管中，并用蒸馏水反复冲洗硝解试管，随后进行定容操作，最后用

Ｓｋａｌａｒ流动注射分析仪测定样品Ｎ、Ｐ含量．

１．４　数据分析

物种水平的叶片Ｎ、Ｐ含量采用其所有个体的平均值表示．为区分植物叶片Ｎ、Ｐ含量

的变异性在物种之间与物种内部的分配比率，将物种与个体作为自变量，将个体叶片 Ｎ、Ｐ

含量与Ｎ／Ｐ分别作为因变量，通过运行Ｒ软件的“ａｐｅ”与“ｎｌｍｅ”软件包进行嵌套式方差分

析（ＮｅｓｔｅｄＡＮＯＶＡ）
［１８］．分析时，原始数据经对数变换以符合标准化正态分布．

其次，为探索群落水平叶片Ｎ、Ｐ计量特征的准确计算方法，分别采用以下几种常用处

理方式，以检验不同估算方法之间的差异：①群落内所有物种所有个体叶片Ｎ、Ｐ计量特征

的算术平均值；②群落内所有物种叶片Ｎ、Ｐ计量特征的加权平均值；③剔除个体数少于３

的物种后的算术平均值；④剔除个体数少于３的物种后的加权平均值；⑤对多度较高（个体

数大于５）的物种，任选３个样本分别进行算术平均和⑥加权平均后的估算值．

为研究群落结构对植物叶片Ｎ、Ｐ计量特征的影响，以曝光度与枝条层级数（≤２、３、４、５

２２
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和≥６）将样地内植物划分，然后分别将曝光度等级和枝条层级数作为自变量，对应的叶片

Ｎ、Ｐ含量作为因变量，利用多重比较ＬＳＤ检验分析不同植株曝光度等级和枝条层级下植物

叶片Ｎ、Ｐ化学计量特征的变化规律．为了进一步区分群落环境因子与物种组成对植物叶片

Ｎ、Ｐ化学计量特征的不同影响，再使用多元方差分析（ＭＡＮＯＶＡ）方法，将物种组成、植株

曝光度等级、枝条层级组合作为自变量因子，对应的叶片Ｎ、Ｐ含量作为因变量，探究造成群

落内植物叶片Ｎ、Ｐ化学计量特征变化的主要原因是遗传因素（物种间）还是群落环境等其

他因素（光照、土壤和个体生长阶段）．最后，采用Ｐｅａｒｓｏｎ相关分析检验各样地土壤与叶片

Ｎ、Ｐ含量的关联性．上述分析均通过Ｒ软件（ＲＤｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔＣｏｒｅＴｅａｍ２０１０）完成．

２　结　　果

２．１　不同物种叶片的Ｎ、Ｐ化学计量特征

样地内个体数不少于３的物种共有２５个（见表１），叶片 Ｎ含量最小为木荷（犛犮犺犻犿犪

狊狌狆犲狉犫犪）（０．７６±２．０６）ｍｇ·ｇ
－１，最大为白背叶（犕犪犾犾狅狋狌狊犪狆犲犾狋狌狊）（２７．５２±５．７２）ｍｇ·

ｇ
－１，所有物种平均为（１６．７±５．１１）ｍｇ·ｇ

－１，最大值和最小值相差３倍．叶片Ｐ含量的变

异程度则较大，最小的是杨桐 （犆犾犲狔犲狉犪犼犪狆狅狀犻犮犪）（０．２８±０．１７）ｍｇ·ｇ
－１，最大仍为白背叶

（０．９６±０．３４）ｍｇ·ｇ
－１，平均值为（０．４４±０．２５）ｍｇ·ｇ

－１．叶片Ｎ／Ｐ的分布区间为２７．６１±

１３．１３～５１．６８±１８．２４，平均值为４３．２５±２１．１３．

表１　物种水平的叶片犖、犘含量及犖／犘（平均值±标准偏差）

Ｔａｂ．１　ＬｅａｆＮ＆ＰｃｏｎｔｅｎｔｓａｎｄＮ／Ｐａｔｔｈｅｓｐｅｃｉｅｓｌｅｖｅｌ（ｍｅａｎｓ±ＳＤ）

物种 科 个体数
重要

值／％

Ｎ含量／

（ｍｇ·ｇ－１）
Ｐ含量／

（ｍｇ·ｇ－１）
Ｎ／Ｐ

南酸枣犆犺狅犲狉狅狊狆狅狀犱犻犪狊犪狓犻犾犻犪狉犻狊 Ａｎａｃａｒｄｉａｃｅａｅ ４ ０．５９ １９．４１±３．９２ ０．９１±０．６０ ２８．７±１５．４２

短梗冬青犐犾犲狓犫狌犲狉犵犲狉犻 Ａｑｕｉｆｏｌｉａｃｅａｅ ７ ０．７０ １４．８３±２．３８ ０．３２±０．１３ ５１．６８±１８．２４

鹅耳枥犆犪狉狆犻狀狌狊狏犻犿犻狀犲犪 Ｂｅｔｕｌａｃｅａｅ ４ ０．９０ １８．６７±２．６２ ０．６７±０．４７ ３５．２３±１４．１４

白背叶犕犪犾犾狅狋狌狊犪狆犲犾狋狌狊 Ｅｕｐｈｏｒｂｉａｃｅａｅ ３ ０．３９ ２７．５２±５．７２ ０．９６±０．３４ ３１．２３±１３．０６

小叶青冈犆狔犮犾狅犫犪犾犪狀狅狆狊犻狊犵狉犪犮犻犾犻狊 Ｆａｇａｃｅａｅ ７ ２．９４ １５．２３±３．７１ ０．３８±０．１４ ４５．８３±２２．１１

云山?犆狔犮犾狅犫犪犾犪狀狅狆狊犻狊狀狌犫犻狌犿 Ｆａｇａｃｅａｅ ８ ２．４１ １８．０８±５．３５ ０．５６±０．３９ ３９．４４±１４．０９

长叶石栎犔犻狋犺狅犮犪狉狆狌狊犺犪狉犾犪狀犱犻犻 Ｆａｇａｃｅａｅ ８ ２．６６ １４．８６±２．０２ ０．３５±０．０９ ４５．３６±１３．１１

披针叶茴香犐犾犾犻犮犻狌犿犾犪狀犮犲狅犾犪狋狌犿 Ｉｌｌｉｃａｃｅａｅ １８ ３．２４ １４．６７±２．６１ ０．４±０．１３ ４０．９５±１８．６５

细叶香桂犆犻狀狀犪犿狅犿狌犿狊狌犫犪狏犲狀犻狌犿 Ｌａｕｒａｃｅａｅ ６ ０．７０ １３．２２±４．１５ ０．３７±０．３１ ４７．９±２５．９２

黄丹木姜子犔犻狋狊犲犪犲犾狅狀犵犪狋犪 Ｌａｕｒａｃｅａｅ ２４３ ３９．１７ １７．４１±４．７０ ０．４５±０．２３ ４７．１１±２８．５２

豹皮樟犔犻狋狊犲犪犮狅狉犲犪狀犪ｖａｒ．狊犻狀犲狀狊犻狊 Ｌａｕｒａｃｅａｅ ４ ０．８９ １７．３５±２．０９ ０．５１±０．０８ ３４．４５±５．２７

红楠犕犪犮犺犻犾狌狊狋犺狌狀犫犲狉犵犻犻 Ｌａｕｒａｃｅａｅ ７ ２．３５ １２．９４±１．８１ ０．３６±０．１３ ４１．９９±２３．１５

华东楠犕犪犮犺犻犾狌狊犾犲狆狋狅狆犺狔犾犾犪 Ｌａｕｒａｃｅａｅ １０ ８．１０ １９．３９±４．０８ ０．５５±０．２２ ４０．０９±１５．８２

浙江新木姜子犖犲狅犾犻狋狊犲犪犪狌狉犪狋犪 Ｌａｕｒａｃｅａｅ ９ １．２４ １４．８５±２．００ ０．４０±０．１９ ４３．４２±１７．０７

苦枥木犉狉犪狓犻狀狌狊犻狀狊狌犾犪狉犻狊 Ｏｌｅａｃｅａｅ ３ ０．５３ １９．８２±４．２７ ０．６６±０．１７ ３２．４３±１４．１６

腺叶桂樱犘狉狌狀狌狊狆犺犪犲狅狊狋犻犮狋犪 Ｒｏｓａｃｅａｅ ２３ ２．８２ ２２．７１±７．９９ ０．６７±０．２８ ３９．０８±１９．２１

光叶山矾犛狔犿狆犾狅犮狅狊犾犪狀犮犻犳狅犾犻犪 Ｓｙｍｐｌｏｃａｃｅａｅ ３ ０．３４ １５．４３±１．４４ ０．３８±０．０４ ４１．４３±７．８２

山矾犛狔犿狆犾狅犮狅狊狊狌犿狌狀狋犻犪 Ｓｙｍｐｌｏｃａｃｅａｅ ８ １．４０ １３．７５±２．８７ ０．４±０．２２ ４３．６２±２１．７

连蕊茶犆犪犿犲犾犾犻犪犳狉犪狋犲狉狀犪 Ｔｈｅａｃｅａｅ ４４ ４．５１ １４．２９±３．７９ ０．３９±０．１４ ３９．９１±１４．８３

杨桐犆犾犲狔犲狉犪犼犪狆狅狀犻犮犪 Ｔｈｅａｃｅａｅ １４ １．４４ １０．７２±４．７９ ０．２８±０．１７ ４１．８９±１２．７４

隔药柃犈狌狉狔犪犿狌狉犻犮犪狋犪 Ｔｈｅａｃｅａｅ ９ １．１９ １２．５２±２．２６ ０．２８±０．０５ ４５．６３±９．９１

细枝柃犈狌狉狔犪犾狅狇狌犪犻犪狀犪 Ｔｈｅａｃｅａｅ ７９ ９．１８ １５．３±２．８２ ０．３５±０．１５ ５０．５６±２１．３４

窄基红褐柃犈狌狉狔犪狉狌犫犻犵犻狀狅狊犪ｖａｒ．犪狋狋犲狀狌犪狋犪 Ｔｈｅａｃｅａｅ ３ ０．３０ １２．７１±１．３３ ０．３８±０．０８ ３４．２２±６．１８

木荷犛犮犺犻犿犪狊狌狆犲狉犫犪 Ｔｈｅａｃｅａｅ ３ １．２４ ９．７６±２．０６ ０．３９±０．１６ ２７．６１±１３．１３

３２
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续表

物种 科 个体数
重要

值／％

Ｎ含量／

（ｍｇ·ｇ－１）
Ｐ含量／

（ｍｇ·ｇ－１）
Ｎ／Ｐ

厚叶冬青犐犾犲狓犲犾犿犲狉狉犻犾犾犻犪狀犪 Ａｑｕｉｆｏｌｉａｃｅａｅ １ ０．１５ １４．３１ ０．１７ ８６．３８

光枝刺缘冬青犐犾犲狓犺狔犾狅狀狅犿犪ｖａｒ．犵犾犪犫狉犪 Ａｑｕｉｆｏｌｉａｃｅａｅ １ １．３０ ２５．２９ ０．３１ ８１．５８

灯台树犆狅狉狀狌狊犮狅狉狋狉狅狏犲狉狊犪 Ｃｏｒｎａｃｅａｅ １ ０．１７ ２３．６７ １．０９ ２１．７８

马银花犚犺狅犱狅犱犲狀犱狉狅狀狅狏犪狋狌犿 Ｅｒｉｃａｃｅａｅ ２ ０．３２ １２．２１ ０．５４ ２９．３３

米饭花犞犪犮犮犻狀犻狌犿犿犪狀犱犪狉犻狀狅狉狌犿 Ｅｒｉｃａｃｅａｅ １ ０．１３ １４．６６ ０．４２ ３４．５５

油桐犞犲狉狀犻犮犻犪犳狅狉犱犻犻 Ｅｕｐｈｏｒｂｉａｃｅａｅ １ ０．１２ ２５．２７ ０．７ ３５．９８

米槠犆犪狊狋犪狀狅狆狊犻狊犮犪狉犾犲狊犻犻 Ｆａｇａｃｅａｅ １ ０．８２ １８．１６ ０．７５ ２４．１２

苦槠犆犪狊狋犪狀狅狆狊犻狊狊犮犾犲狉狅狆犺狔犾犾犪 Ｆａｇａｃｅａｅ ２ ０．７３ １７．９８ ０．６８ ３０．３８

赤皮?犆狔犮犾狅犫犪犾犪狀狅狆狊犻狊犵犻犾狏犪 Ｆａｇａｃｅａｅ １ ０．６２ ３３．６３ ０．５８ ５８．２９

枫香犔犻狇狌犻犱犪犿犫犪狉犳狅狉犿狅狊犪狀犪 Ｈａｍａｍｅｌｉｄａｃｅａｅ １ ３．１４ １４．０９ ０．５６ ２４．９４

红脉钓樟犔犻狀犱犲狉犪狉狌犫狉狅狀犲狉狏犻犪 Ｌａｕｒａｃｅａｅ ２ ０．８９ ２６．７４ １．４３ ２１．２

华东木樨犗狊犿犪狀狋犺狌狊犮狅狅狆犲狉犻 Ｏｌｅａｃｅａｅ １ ０．０９ １７．６８ ０．３４ ５１．５２

大叶白纸扇犕狌狊狊犪犲狀犱犪犲狊狇狌犻狉狅犾犻犻 Ｒｕｂｉａｃｅａｅ １ ０．１０ ３１．７ ０．７３ ４３．２５

无患子犛犪狆犻狀犱狌狊犿狌犽狅狉狅狊狊犻 Ｓａｐｉｎｄａｃｅａｅ １ ０．７５ ３３．０６ ０．８９ ３７．０３

拟赤杨犃犾狀犻狆犺狔犾犾狌犿犳狅狉狋狌狀犲犻 Ｓｔｙｒａｃａｃｅａｅ ２ ０．５６ ２３．５５ ０．４２ ５８．２７

薄叶山矾犛狔犿狆犾狅犮狅狊犪狀狅犿犪犾犪 Ｓｙｍｐｌｏｃａｃｅａｅ ２ ０．１９ １６．４５ ０．４４ ３８．６１

老鼠失犛狔犿狆犾狅犮狅狊狊狋犲犾犾犪狉犻狊 Ｓｙｍｐｌｏｃａｃｅａｅ １ ０．１０ ８．９１ ０．２７ ３２．４７

四川山矾犛狔犿狆犾狅犮狅狊狊犲狋犮犺狌犲狀狊犻狊 Ｓｙｍｐｌｏｃａｃｅａｅ １ ０．１０ １８．７２ ０．２ ９２．７８

茶犆犪犿犲犾犾犻犪狊犻狀犲狀狊犻狊 Ｔｈｅａｃｅａｅ １ ０．０９ ２３．９３ ０．６９ ３４．７４

西川朴犆犲犾狋犻狊狏犪狀犱犲狉狏狅犲狋犻犪狀犪 Ｕｌｍａｃｅａｅ １ ０．１０ ３０．３２ １．６４ １８．５１

山油麻犜狉犲犿犪犮犪狀狀犪犫犻狀犪ｖａｒ．犱犻犲犾狊犻犪狀犪 Ｕｌｍａｃｅａｅ １ ０．１９ ３３．１ ０．８２ ４０．４９

大青犆犾犲狉狅犱犲狀犱狉狌犿犮狔狉狋狅狆犺狔犾犾狌犿 Ｖｅｒｂｅｎａｃｅａｅ １ ０．１０ １２．６４ ０．２８ ４５．１４

全部 ５５４ １００ １６．７０±５．１１ ０．４４±０．２５ ４４．９９±２３．５３

２．２　群落水平叶片的Ｎ、Ｐ计量特征

通过对群落水平上叶片Ｎ、Ｐ计量特征的６种计算结果进行比较（见表２），发现对于叶

片Ｎ、Ｐ含量而言，所有物种的算术平均值（方法１）明显大于其他５种方法的计算值，而选用

丰富度较高物种的计算值偏小（方法３、４、５和６），且所得数值大小相近；利用所有物种的重

要值进行加权平均后的计算值介于中等（方法２）．对于Ｎ／Ｐ来说，采用从丰富度较高物种

中任选３个体计算其算术平均值的方法所得结果明显偏大，且变异性较大（方法５），利用所

有物种估算的算术平均值（方法１）虽然接近于其他４种算法（４０．２０～４３．２４），但变异程度

相当高．

表２　不同计算方法所得群落水平叶片犖、犘计量特征的估算值

Ｔａｂ．２　ＥｓｔｉｍａｔｅｄｖａｌｕｅｓｏｆｌｅａｆＮａｎｄＰｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙａｔｔｈｅｃｏｍｍｕｎｉｔｙｌｅｖｅｌ

ｃａｌｃｕｌａｔｅｄｂｙｄｉｆｆｅｒｅｎｔｍｅｔｈｏｄｓ

方法 Ｎ含量／（ｍｇ·ｇ－１） Ｐ含量／（ｍｇ·ｇ－１） Ｎ／Ｐ

１ １８．７２±６．５４ ０．５５±０．３０ ４１．５５±１５．１７

２ １７．０９ ０．４７ ４３．２４

３ １６．０６±３．９２ ０．４７±０．１８ ４０．４１±６．５６

４ １５．４８ ０．４５ ４０．２

５ １５．１４±３．７２ ０．３７±０．１１ ４７．１１±１７．６２

６ １５．４６ ０．４２ ４２．２４

注：①所有物种的算术平均值；②所有物种的加权平均值；③个体数大于等于３的物种的算术平均值；④个体数大于等于

３的物种的加权平均值；⑤个体数大于５的物种，任选３个样本的算术平均值；⑥个体数大于５的物种，任选３个样本的

加权平均后的估算值

４２
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２．３　叶片Ｎ、Ｐ含量的种间与种内变异

叶片Ｎ含量在物种内与物种间的变异分别为４３％与５７％ （见图１），变异主要存在于

物种之间．叶片Ｐ含量则不同，物种内与物种间的变异分别占到总体变异程度的６５％与

３５％．在Ｎ／Ｐ方面，种内变异则占９７％，种间变异几乎可以忽略．

图１　植物叶片Ｎ、Ｐ含量变异在种间与种内的分配

Ｆｉｇ．１　ＩｎｔｅｒａｎｄｉｎｔｒａｓｐｅｃｉｆｉｃｖａｒｉａｎｃｅｐａｒｔｉｔｉｏｎｉｎｇｏｆｌｅａｆＮ＆ＰｃｏｎｔｅｎｔｓａｎｄＮ／Ｐｒａｔｉｏｉｎｗｏｏｄｙｐｌａｎｔｓ

２．４　群落环境与植物叶片Ｎ、Ｐ计量特征的关系

２．４．１　光照与植物叶片Ｎ、Ｐ计量特征的关系

叶片Ｎ和Ｐ含量随植物曝光程度增加总体呈上升趋势（见图２ａ），组间出现显著差异

（Ｎ：犱犳＝４，犉＝２．０５７，犘＜０．０５；Ｐ：犱犳＝４，犉＝２．８９８，狆＜０．０５）．叶片Ｎ／Ｐ与植株高度

的共变趋势不明显，较低等级的叶片Ｎ／Ｐ略大．这表明：虽然叶片Ｎ、Ｐ含量都均随植株高

度升高而增加，但Ｐ含量的相对上升速度大于叶片Ｎ含量．

为进一步分析物种遗传因素和光照因素的共同影响，从多元方差分析结果可以看出（见

表３）：物种因素对叶片Ｎ含量的影响显著（犱犳＝１，犉＝４．０８，狆＜０．０５），同时曝光度对叶片

Ｎ含量的影响亦显著（犱犳＝１，犉＝５．６５，狆＜０．０５）．同样地，叶片Ｐ含量不但受到遗传因素

的显著影响（犱犳＝１，犉＝１１．１３，狆＜０．００１），曝光度对其影响也达到极显著（犱犳＝１，犉＝

１１．０１，狆＜０．００１）．物种与光曝光度对叶片 Ｎ／Ｐ影响均不显著（犱犳＝１，犉＝１．６８，狆＞

０．０５；犱犳＝１，犉＝１．３３，狆＞０．０５）．

２．４．２　植株枝条层级与叶片Ｎ、Ｐ计量特征的关系

叶片Ｎ、Ｐ计量特征随着枝条层级数量的增加未表现出明显变化趋势（见图２ｂ）．差异

性分析显示，叶片Ｎ、Ｐ含量在各不同枝条层级之间亦未出现显著性差异（Ｎ：犱犳＝４，犉＝

０．８１，狆＞０．０５；Ｐ：犱犳＝４，犉＝１．０６，狆＞０．０５）．多元方差分析显示，枝条层级数目没有显

著影响叶片Ｎ、Ｐ含量（犱犳＝１，犉＝０．８４，狆＞０．０５；犱犳＝１，犉＝１．０５，狆＞０．０５）．这表明叶

片Ｎ、Ｐ计量特征未受到个体生长发育阶段的影响．

２．４．３　土壤养分含量与叶片Ｎ、Ｐ计量特征的关系

分析显示（见表３），土壤Ｎ含量对叶片Ｎ含量具有显著影响（犱犳＝１，犉＝１２．９０，狆＜

０．０１），而土壤Ｐ含量对叶片Ｐ含量的影响却不显著（犱犳＝１，犉＝０．０３，狆＞０．０５）．可见土

壤Ｎ／Ｐ对叶片Ｎ／Ｐ的影响主要是由土壤Ｎ的异质性引起的．通过对各样地内土壤与植物

叶片Ｎ、Ｐ含量进行Ｐｅａｒｓｏｎ相关分析发现土壤与叶片 Ｎ含量显著相关（狉＝０．１７９，狆＜

０．０１），土壤与叶片的Ｐ含量之间关联则不明显（狉＝－０．００４，狆＞０．０５）．

５２
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注：（ａ）Ⅰ不能受到直射，Ⅱ仅受光斑与散射光照射，Ⅲ树冠受到林隙光照，Ⅳ部分树冠受到阳光直射，

Ⅴ树冠全部受阳光直射；（ｂ）Ⅰ≤２，Ⅱ３，Ⅲ４，Ⅳ５，Ⅴ≥６

图２　不同曝光度等级和枝条层级下植物叶片Ｎ、Ｐ化学计量特征的变化趋势

（平均值±标准误差，字母显示差异性）

Ｆｉｇ．２　ＶａｒｉａｔｉｏｎｉｎｌｅａｆＮａｎｄＰｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙｗｉｔｈｔｈｅｃｈａｎｇｅｓｉｎｅａｃｈｏｆｐｌａｎｔｅｘｐｏｓｕｒｅｌｅｖｅｌｓａｎｄ

ｔｗｉｇｓｃａｌｅｎｕｍｂｅｒｓ（Ｍｅａｎｓ±ＳＥ），ｌｅｔｔｅｒｓｉｎｄｉｃａｔｅｓｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ

表３　物种与群落结构对植物叶片犖、犘计量特征影响的多元方差分析

Ｔａｂ．３　ＲｅｓｕｌｔｓｏｆＭＡＮＯＶＡｏｆｓｐｅｃｉｅｓａｎｄｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌｆａｃｔｏｒｓ

物种 曝光度 枝条层数 土壤

Ｎ含量

物种 

曝光度 ｎｓ 

枝条层数 ｎｓ ｎｓ ｎｓ

土壤 ｎｓ ｎｓ ｎｓ 

Ｐ含量

物种  ｎｓ

曝光度 ｎｓ 

枝条层数 ｎｓ ｎｓ ｎｓ

土壤 ｎｓ ｎｓ ｎｓ ｎｓ

６２
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续表

物种 曝光度 枝条层数 土壤

Ｎ／Ｐ

物种 ｎｓ ｎｓ

曝光度 ｎｓ ｎｓ

枝条层数 ｎｓ ｎｓ ｎｓ

土壤 ｎｓ ｎｓ ｎｓ 

　　　　注：狆＜０．０５，狆＜０．０１，ｎｓ不显著

３　讨　　论

３．１　常绿阔叶林植物叶片的Ｎ、Ｐ计量特征

研究认为，植被Ｎ／Ｐ小于１４时，则植物生长更大程度受到氮素的限制，而大于１６时，

则反映植被生产力受磷素的限制更为强烈［１］．本研究中物种Ｎ／Ｐ均远大于１６，说明该地区

植被的物质生产主要受磷素限制．

将本研究中的４６种植物叶片的氮磷含量与其他研究区的植物叶片氮磷含量进行了比

较（见表４）．结果显示，本研究样地中４６种植物叶片的 Ｎ含量与Ｒｅｉｃｈ等基于全球
［８］和

Ｈａｎ等基于中国不同温度带
［９］的研究测定结果接近，但明显小于李玉霖等和 Ｈｅ等分别基

于中国北方荒漠与草原生态系统的研究结果［１０，２２，２３］．同时，本研究中的叶片Ｐ含量显著低

于其他研究，导致了本研究样地叶片Ｎ／Ｐ远高于其他研究区．Ｒｅｉｃｈ与 Ｈａｎ的研究表明：随

平均温度升高，叶片Ｎ、Ｐ含量显著减小．本研究位于亚热带，纬度低于 Ｈｅ等
［１０］与李玉霖

等［２２］研究的草原和荒漠生态系统，全年积温较高，因此植物叶片Ｎ、Ｐ含量较低．再次，由于

中国土壤磷含量低于全球平均水平［９，２４］，加之中国土壤磷含量变异幅度较大，从干旱半干旱

区向湿润区呈减少趋势［２５］，造成了研究区域内植物叶片Ｐ含量相对于内陆地区明显较低．

表４　不同研究区植物叶片氮磷化学计量特征的比较

Ｔａｂ．４　ＣｏｍｐａｒｉｓｏｎｏｆｌｅａｆＮａｎｄＰｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙａｍｏｎｇｓｔｕｄｉｅｓ

植被类型或研究区 物种数
Ｎ含量／

（ｍｇ·ｇ－１）
Ｐ含量／

（ｍｇ·ｇ－１）
Ｎ／Ｐ 数据来源

常绿阔叶林 ４６ １６．７±５．１１ ０．４４±０．２５ ４４．９９±２３．５３ 本研究

常绿阔叶林ａ ７ １０．５３±１．６６ ０．５７±０．１１ １８．９２±３．９５ 阎恩荣等［１３］

常绿阔叶林ｂ ７ １２．５±２．６８ ０．６９±０．１２ １８．３４±２．７６

落叶阔叶林ｃ ７ １４．４０±２．６０ １．１±０．３８ １０．９８±２．６９

常绿针叶林ｄ ７ ８．７±１．７４ ０．６±０．１ １４．４９±１．７５

荒漠 ２１４ ２４．４５±８．１ １．７４±０．８８ １５．８±７．５ 李玉霖等［２２］

草原 ２１３ ２７．６±８．６ １．９±１．８４ １５．３±５．２ Ｈｅ等［１０，２３］

全国 ７５３ １８．６±８．４１ １．２１±０．９９ １４．４±９．３２ Ｈａｎ等［９］

全球 １２５１ １７．７±１２．２３ １．５８±１．４９ １１．００±１．８２ Ｒｅｉｃｈ等［８］

注：ａ木荷群落犛犮犺犻犿犪狊狌狆犲狉犫犪ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ；ｂ栲树群落犆犪狊狋犪狀狅狆狊犻狊犳犪狉犵犲狊犻犻ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ；ｃ南酸枣群落犆犺狅犲狉狅狊狆狅狀犱犻犪狊

犪狓犻犾犾犪狉犻犲狊ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ；ｄ马尾松群落犘犻狀狌狊犿犪狊狊狅狀犻犪狀犪ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ；为统一标准，表中所列出数值均为算数平均值

　　与本地区对其他常绿阔叶林、针叶林和落叶阔叶林的研究结果
［１２，１３］相比，本研究的植

物叶片Ｎ含量较高，Ｐ含量较低，从而造成叶片Ｎ／Ｐ显著增大．这可能基于三方面的原因．

首先，本研究样地植被发育成熟［１７］，地表裸露岩石较少，覆盖有较厚凋落物，Ｎ素周转率较

高，植物Ｎ素吸收也较高．同时，由于该地处于沟谷边缘，水流淋洗使得土壤中的Ｐ素流失

较多，因而植物吸收的 Ｐ素也较少．从土壤养分来看，研究区域的土壤 Ｎ 含量平均为

７２
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（４．０３±０．５７）ｍｇ·ｇ
－１，Ｐ含量平均为（０．３４±０．０５）ｍｇ·ｇ

－１，与上述研究相比同样为Ｎ

含量较高，Ｐ含量较低．再次，从物种组成上看，重要值较高的物种，如黄丹木姜子、华东楠和

细枝柃等，大部分为樟科，其叶片一般呈厚革质或蜡质层较厚，这些均是能够很好地适应磷

素限制作用的物种［１２］．另外，不同生活型植物叶片Ｎ、Ｐ含量存在明显差异
［３，２６，２７］，即落叶树

叶片Ｎ、Ｐ养分含量高于常绿树种，阔叶树的养分含量又要高于针叶树种
［３，２８，２９］．因此，即使

在同一地区，由于群落内物种生活型的差异，其群落水平的叶片Ｎ、Ｐ特征也不同．

３．２　群落水平叶片Ｎ、Ｐ计量特征的估算方法

通过比较发现，对于叶片Ｎ、Ｐ含量来说，以下３种算法可以较准确地反映群落水平的

Ｎ、Ｐ含量：①所有物种叶片Ｎ、Ｐ含量的加权平均值；②个体数不少于３的物种的算术或加

权平均值；③多度较高的物种的加权平均值．

总体上，含样本数越多的算法所得结果越接近所有物种所有个体Ｎ、Ｐ含量的加权平均

值．其中，个体数不少于３的物种的加权平均值与群落内所有物种叶片Ｎ、Ｐ计量特征的加

权平均值最为接近．综合考虑，在不能够对样地内每个个体进行样本采集的情况下，选取个

体不少于３的物种，并计算其叶片Ｎ、Ｐ含量的加权平均值最能反映群落水平的叶片 Ｎ、Ｐ

计量特征．若仅采集个体多度较高的物种进行研究，则应使用物种加权平均值来代表群落水

平的叶片Ｎ、Ｐ计量特征．

３．３　群落环境对植物叶片Ｎ、Ｐ计量特征的影响

植物叶片Ｎ、Ｐ含量均受到遗传因素与环境因素的双重影响（见表３），但对于叶片Ｎ、Ｐ

含量变异的主要来源则有所不同（见图１）．叶片Ｎ含量在物种之间变异较大，这说明在研究

区域内土壤Ｎ供应充分的条件下，不同物种对Ｎ的需求基本都能够得到满足，物种之间在

遗传上的差异性得到了很好的体现．而对于Ｐ来说，叶片Ｐ含量６５％的变异发生在种内的

个体之间（见图１），远大于种间的变异程度．这说明，在Ｐ缺乏的条件下物种都很难获得足

够的Ｐ资源，这时环境异质性带来的资源竞争能力更能左右叶片Ｐ含量的多少 （见表３）．

同时，较大的种内变异也可能意味着，在Ｐ限制条件下，植物会通过更高的种内可塑性以适

应有限的Ｐ供给条件．

从群落环境上看，叶片Ｎ、Ｐ含量随植株曝光程度的升高而上升（见图２）．一般而言，在

结构完整的群落中，曝光程度高的个体往往占据群落上层且更为高大，其生产力也较高．在

群落垂直结构上，光照是限制植物光合作用的主要因子，Ｎ、Ｐ作为光合作用的重要参与元

素能够直观地反映光合作用的强度．群落上层光照充足，代谢旺盛因此无论作为中间产物还

是物质合成原料的Ｎ、Ｐ元素含量较高．而林下低光照条件下，随 Ｎ含量上升，光合的增加

有限［３０］，较低Ｎ叶片需要消耗更多Ｃ用于维持暗呼吸，因此暗环境下叶片Ｎ含量增加时光

合的收益微弱［３０］，这就造成了林下叶片较群落上层叶片Ｎ含量低．其次，研究发现用于获取

Ｎ的根生长约占植物生产力的１０％
［３１］，更高大的个体拥有对应发达程度的根系来吸收更深

层土壤中的养分，也就使得曝光度高的植物其叶片Ｎ、Ｐ含量较高．

土壤向植物提供可利用性Ｎ、Ｐ资源，因此对叶片Ｎ、Ｐ含量的影响更为直接．但研究中

土壤Ｐ含量对植物叶片Ｐ含量没有表现出足够的影响（见表３）．这可能是因为研究区域内

土壤Ｐ含量普遍较低，在Ｐ限制条件下，土壤Ｐ供给性与植物Ｐ吸收间的耦合作用不明显

导致的结果．对处于不同发育阶段的植物而言，植株对Ｐ的需求均处于“饥饿”状态，因此叶

片Ｐ含量也未出现差异．
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基于以上，本文认为，叶片Ｎ、Ｐ化学计量特征的差异是由物种与群落内部环境异质性

共同造成的，环境因素对研究区域内植被对Ｎ、Ｐ元素的含量影响程度不同．对于供应充分

的元素（Ｎ），其叶片含量差异主要发生在物种之间；对于受限制的元素（Ｐ），叶片含量的差异

则是由主要存在于物种内部，更多受到环境因素的制约．
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