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天童常绿阔叶林不同演替阶段常见种叶片

5、6 化学计量学特征

高三平8，李俊祥8 ，!，!，徐明策8，陈X 熙8，戴X 洁8

（82 华东师范大学环境科学系；!2 城市化生态过程与生态恢复上海市重点实验室，!$$$9!X 上海）

摘要：对天童常绿阔叶林 7 个演替阶段的 8# 个种类 !6 个植物个体叶片的 .、S 化学计量学的研究表明：（8）各演替阶段植物叶

片的 .、S 含量变异较大，. 含量的值在 92 6; = 862 9; >@ @ Y8之间，S 含量的值在 $2 99 = 82 8# >@ @ Y8之间，叶片的 .ZS 值在 "2 67

= 892 #< 之间；总体平均值 . 为 ;2 6#>@ @ Y8，S 为 $2 <9 >@ @ Y8，.ZS 为 882 8"；（!）演替后期的叶片 . 含量和 .ZS 比高于演替前

期，叶片 . 含量的变化趋势与 .ZS 比的变化趋势协同性较好，.ZS 的变化趋势能较好地反映不同演替阶段的群落变化特征；

（#）叶片 .ZS 可以作为植物和演替阶段的限制性营养元素的指标，不同演替阶段的群落生长基本上均是受 . 而不是受 S 的限

制；演替各阶段绝大多数物种新生叶的 .ZS 都小于成熟的营养叶的 .ZS，两者均受 . 元素的限制，且氮素对新叶的限制性更强，

表明新叶容易缺乏氮素而发育不良。

关键词：常绿阔叶林；演替阶段；叶片 .ZS 化学计量学；限制性营养元素
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生态化学计量学（A!/(/%’!#( B./’!"’/5&.-9）是研究生态相互作用中的能量与多种化学元素（如 C、*、,）的

平衡，以及热力学定律如何影响食物网动态和生态系统中养分循环的一门分支学科［D，E］。化学计量学很早就

被应用于生态学研究中，但长期以来几乎被生态学家所忽视。近年来，由于认识到化学计量学研究可以把生

态实体的各个层次在元素水平上统一起来，因此元素化学计量学成为近年来新兴的一个生态学研究分支［7］。

目前，化学计量学作为一种新的生态学研究工具已经被应用于从分子到种群、群落，以及生态系统各个层

次［D F 7］。氮和磷元素对生物的生长、发育以及行为都起着很重要的作用，氮磷比在决定群落结构和功能上是

个关键性的指标，氮磷比可以作为对生产力起限制性作用的营养元素的指示剂［G，H］。目前国外有关 *+, 化学

计量学的研究及应用较多，但研究主要集中在水生生态系统和湿地生态系统［G F I］，对陆地生态系统的氮磷化

学计量学的研究相对较少［DJ］。国内对氮磷化学计量学的研究相对较晚，最近 K#$ 等［DD］对中国陆地 LH7 个植

物物种的叶片氮、磷计量化学进行了研究，但属于在大尺度水平上的研究。植物叶片的 *、, 化学计量学的指

示作用，能否应用于陆地生态系统，尤其是针对不同演替阶段？是一个非常令人感兴趣的研究内容，至今尚未

见报道。

鉴于此，本文选择浙江省天童国家森林公园内不同演替阶段的常绿阔叶林群落中的常见种（主要是优势

种）为对象，目的在于探索常绿阔叶林不同演替阶段中物种叶片 *、, 的化学计量学特征，以及氮磷化学计量

学在陆地生态系统中的生态指示作用。

)* 实验样地概况及实验方法

); )* 实验样地选择及概况

实验在位于鄞州的浙江天童森林生态系统国家野外科学观测研究站内进行。该地森林植被保存良好，是

浙江省东部丘陵地区地带性植被的代表类型。森林公园范围内发育着一个较完整的常绿阔叶林演替系列：

次生灌丛、马尾松（!"#$% &’%%(#"’#’）M 苦槠（)’%*’#(+%"% %,-./(+01--’）林、马尾松 M 木荷（2,0"&’ %$+./3’）林、木

荷 M 马尾松林、木荷 M 栲树（)’%*’#(+%"% 4’/5.%""）林、栲树 M 木荷林［DE］。为了保证演替系列各阶段植物群落生

态因子的相似性，选择样地时使其他地形因子（海拔、坡向、高度）尽量保持一致，本实验选取了其中 H 个不同

的演替阶段作为研究样地，按照演替序列依次是次生灌丛、马尾松 M 木荷林、木荷 M 马尾松林、栲树 M 米槠

（)’%*’#(+%"% ,’/-.%""）林、栲树 M 木荷林，具体样地主要物种组成见表 D。为了便于比较，选择同一生活型的常

见种，马尾松不在研究对象之列。

); +* 实验方法

植物样品采集N 不同演替阶段中的受试植物叶片均采集成熟的营养叶片。采集乔木叶片时，攀爬至树冠

部位，剪切冠层东西南北四个方位和上中下不同部位的枝条，采摘叶片混合，采用四分法取样；灌木则不需攀

爬，按同样方法取样，然后装入牛皮纸信封并标记带回实验室处理。

营养元素限制性取样N 判断植物是否受营养元素的限制，一般通过野外或室内对比试验来确定［D7］。在

自然状况下，同株植物的成熟营养叶和正在萌芽生长的新叶，由于生长速度和发育对营养元素的需求不同，因

此，叶片的 *、, 含量在短时间内可以作为判断营养元素供应的指示。本实验采用同一物种的成熟营养叶片

和当年正在萌芽阶段的新生叶为受试样品，采样则是在植物萌芽期间，分别采集新叶和成熟的营养叶，取样方
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法同上。

表 !" 不同演替阶段的主要物种组成

#$%&’ !" #(’ )$*+, -&$./ 0-’12’ 1+)-+02/2+. +3 4$,2+50 0511’002+.$& 0/$6’0

演替阶段

!"##$%%&’()* %+),$
描述 -$%#.&/+&’(

次生灌丛

!$#’(0).1 %2."3

以!木（!"#"$%&’()* +,-.%./%）为优势种，伴生窄基红褐柃（0)#1’ #)2-3-."/’ 4).5 ’&&%.)’&’）、山矾（41*$("+"/
/)*).&-’），并有木荷幼苗

62$ 0’7&()(+ %/$#&$% &% !5 +,-.%./%，82&#2 #’7/)(&’($0 05 #)2-3-."/’ 4).5 ’&&%.)’&’，45 /)*).&-’，)(0 45
/)$%#2’ %$$0*&(,

马尾松 9 木荷林

65 *’//".-’.’ 9 45 /)$%#2’ :’.$%+

马尾松为乔木层优势种，木荷为乔木亚层优势种；灌木层以马银花（7,"8"8%.8#". "9’&)*）为优势种，并有

较多山矾、窄基红褐柃

62$ 0’7&()(+ %/$#&$% &( +2$ :&.%+ ).3’. *)1$. &% 65 *’//".-’.’，3"+ 45 /)$%#2’ &% +2$ 0’7&()(+ &( +2$ %$#’(0 ).3’.
*)1$.；62$ 0’7&()(+ %/$#&$% &( %2."3 *)1$. &% 75 "9’&)*，82&#2 #’7/)(&’($0 45 /)*).&-’ )(0 05 #)2-3-."/’ 4).5
’&&%.)’&’

木荷 9 马尾松林

45 /)$%#2’ 9 65 *’//".-’.’ :’.$%+

木荷为乔木层优势种，灌木层主要是山矾、马银花、柃木（0)#1’ :’$".-+’）和皱柄冬青（;(%< =%.3--）
62$ 0’7&()(+ %/$#&$% &( +2$ ).3’. *)1$. &% 45 /)$%#2’，+2$ %/$#&$% &( +2$ %2."3 *)1$. ).$ 7)&(*1 #’7/’%$0 ’: 45
/)*).&-’，75 "9’&)*，05 :’$".-+’，)(0 ;5 =%.3--

栲树 9 米槠林

>5 ?’#3%/-- 9 >5 +’#(%/-- :’.$%+

栲树为乔木层优势种，米槠为乔木亚层优势种；灌木层以浙江新木姜子（@%"(-&/%’ ’)#’&’ 4).5 +,%=-’.3%./-/）
为优势种，细齿柃（0)#1’ .-&-8’）为亚优势种

62$ 0’7&()(+ %/$#&$% &( +2$ :&.%+ ).3’. *)1$. &% >5 ?’#3%/--，3"+ >5 +’#(%/-- &% +2$ 0’7&()(+ &( +2$ %$#’(0 ).3’.
*)1$.；62$ 0’7&()(+ %/$#&$% &( %2."3 *)1$. &% @5 ’)#’&’ 4).5 +,%=-’.3%./-/，82&*$ 05 .-&-8’ &% +2$ %"30’7&()(+

栲树 9 木荷林

>5 ?’#3%/-- 9 45 /)$%#2’ :’.$%+

栲树为乔木层优势种，木荷为亚优 势种；灌木层优势种为连蕊茶 （>’*%((-’ ?#’&%#.’），生有褐叶 青 冈

（>1+("2’(’."$/-/ /&%A’#8-’.’）、细齿柃（05 .-&-8’）

62$ 0’7&()(+ %/$#&$% &( +2$ :&.%+ ).3’. *)1$. &% >5 ?’#3%/--，82&*$ 45 /)$%#2’ &% +2$ %"30’7&()(+；62$ 0’7&()(+
%/$#&$% &( %2."3 *)1$. &% >5 ?#’&%#.’，82&#2 #’7/)(&’($0 >5 /&%A’#8-’.’ )(0 05 .-&-8’

样品处理; 采集回来的叶片样品放入烘箱，<=>恒温下干燥 ?<2，达恒重后称量干重，然后将其粉碎、过

筛、装袋备用。

叶片 @、A 测定; 硝解方法采用标准凯氏法［B?］，营养元素测定使用流动注射分析仪（!CDEF，荷兰生产）。

数据处理使用 GH#$* 和 !A!! 统计分析软件。

7" 结果

75 !" 不同演替阶段植物叶片 @、A 化学计量学总体特征

在各演替阶段采集到的 BI 个种类 J? 个个体中，叶片的 @、A 含量变异相当大（见表 J），叶片 @ 含量的值

在 K5 ?L M B?5 KL 7, , NB之间，叶片 A 含量的值在 =5 KK M B5 BI 7, , NB之间，而叶片的 @OA 的值在 P5 ?Q M BK5 I<
之间，而总体平均值 @ 为 L5 ?I7, , NB，A 为 =5 <K7, , NB，@OA 为 BB5 BP。

75 7" 不同演替阶段叶片 @、A 及 @OA 格局

天童森林公园内的 Q 个演替阶段植物叶片的 @、A，以及 @OA 的变化，灌木层和乔木层的植物叶片 @ 含量

的算术平均值，随着演替的进展，呈现先逐渐减小再增加的“倒抛物线”型趋势；植物叶片 A 含量的算术平均

值，灌木层和乔木层均呈现不规则变化；叶片 @OA 的算术平均值，乔木层呈现不规则变化，而灌木层呈现与叶

片 @ 含量相似的趋势，各演替阶段叶片 @OA 的平均值呈现与灌木层叶片 @OA 相似的变化趋势（见图 B）。而

且这种趋势灌木层比乔木层表现明显，叶片 @OA 的变化趋势与 @ 含量的变化趋势协同性较好，与叶片 A 含量

的变化趋势协同性较差。

不同演替阶段乔木层优势种和灌木层优势种成熟营养叶和新生叶片的 @OA 见图 J。从图 J 可以看出，不

同演替阶段，乔木层植物成熟营养叶的 @OA 基本上 R BJ，新生叶的 @OA 均 S BJ；灌木层植物成熟营养叶的 @OA
基本上 S BJ，新生叶的 @OA 均 S B=；不同优势种的 @OA 在不同演替阶段也各不相同，乔木层成熟营养叶的 @OA
随着演替进展逐渐降低，而新生叶则呈缓慢增高趋势；灌木层成熟营养叶的 @OA 随着演替进展则呈逐渐增加

趋势，新生叶也基本呈现缓慢增高趋势。但无论处于哪个演替阶段，也不论是灌木层还是乔木层，成熟营养叶
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片的 !"# 基本上均大于新生叶片。

表 !" 不同演替阶段植物叶片 #、$ 含量与 #%$ 比

&’()* !" +*’, # ’-. $ /0-1*-12 ’-. #%$ 3’140 4- 5’34062 26//*2240-’) 21’7*2

演替阶段

$%&&’(()*+,-
(.,/’

群落层次

0*11%+).2
(.3,.%1

物种

$4’&)’(

!

含量

0*+.’+.
（1/ 5 /）

均值

67’3,/’

#

含量

0*+.’+.
（1/ 5 /）

均值

67’3,/’

!"#

基于质量

的比值

8,((9:,(’;
3,.)*

均值

67’3,/’

次生灌丛

$’&*+;,32 (<3%:
灌木层

$<3%: -,2’3

山矾 !" #$%$&’() =>? >=
!木 *" +,(&-&#- @? AB
窄基红褐柃

." /$0(1(&2#) 7,3? )’’-&$)’)
C? >@

木荷 !" #$3-/0) D? @E

@? B>

F? @@
=? FG

F? D@

F? CA

F? @>

=>? =A
@? FE

D? >G

=>? >B

=F? G>

马尾松 H 木荷林

4" %)##2&()&) H
!" #$3-/0) I*3’(.

灌木层

$<3%: -,2’3

乔木层

63:*3 -,2’3

窄基红褐柃
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8" 讨论与结论

天童不同演替阶段群落植物的叶片 ! 含量、!"# 要明显低于全国的平均水平 =G? =1/ 5 /、=B? >［==］，以及全

球的水平 >F? = 1/ 5 /、=E? D［=B］或者 >F? A 1/ 5 /、=>? C［=A］；叶片 # 含量低于全球水平的 =? CC［=B］或者 =? @@［=A］，与

J,+ 等的结果 F? DD 接近［==］。造成叶片 # 含量偏低与中国土壤 # 含量普遍低于全球水平有关［==］，! 含量偏低

的原因尚待进一步分析，但与该地区的另一研究结果接近!。

此外，植物叶片或生物量中的 !、# 含量，尤其是 !" # 是判断植物营养元素限制［G，B］、植物的生长速

率［=C K >F］、群落结构组成［>=，>>］等的重要指标。从天童 B 个不同演替阶段灌木层和乔木层叶片的 !、# 含量和 !
"# 的特征来看，仅叶片的 ! 含量或 # 含量并不能作为很好的指标反映演替阶段，但是叶片 ! 含量和 !"# 两者

共同的趋势却和演替阶段有很好的拟合趋势，这种变化趋势对演替阶段的响应是一个非常有趣的现象，值得

进一步研究。
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图 !" 不同演替阶段叶片平均 #、$ 含量和 #%$

" &’() !" *+, -,./ 0,.1 # ./2 $ 34/5,/56 ./2 #%$ ’/ 7.8’496 6933,66’4/.0

65.(,6"

（.）不同演替阶段乔木层叶片的 #、$ 含量，（:）不同演替阶段灌

木层叶片的 #、$ 含量，（3）不同演替阶段叶片的 #%$

（.） 0,.1 # ./2 $ 34/5,/56 ’/ 5+, .8:48 0.;,8，（:） 0,.1 # ./2 $

34/5,/56 ’/ 5+, 6+89: 0.;,8，./2 （3）5+, .7,8.(, 0,.1 #% $ ’/ 7.8’496

6933,66’4/.0 65.(,6"

叶片 #%$（或生物量的 #%$）化学计量学的一个最

引人注目的作用就是作为生态系统营养元素限制的一

个指标［<］，并在水生和湿地生态系统中得到 广 泛 应

用［!=，>?］。在水生生态系统和湿地生态系统，判断营养

元素限制的 #%$ 阈值为：#%$ @ !< 则 # 是限制性营养元

素，#%$ A !B 则 $ 是限制性营养元素，!B A #%$ A !< 则 #
或 $，或者 #、$ 同时起限制作用。这一判别阈值很少被

应用于陆生生态系统。有关 #%$ 作为陆生生态系统的

营养元素的限制性阈值，实验和野外观测到的值变化很

大，很难以某个个体、群落、或生态系统的类型的 #%$ 观

测值作为阈值来衡量或评判所有的情况。CD6,E,00 在

综述了大量的研究结果后得出：#%$ @ != 时，增加 # 肥

可以增加植被的生物量，#%$ A >=，增加 $ 肥可以增加

植被的生物量，在两者之间时，施肥对生物量的效果与

#% $ 关系不明显。按照这两种阈值标准，用前者作参

照，本文实验物种基本上均是 # 元素供应不足，群落的

生长受 # 限制，用后者做参考，受试物种也有 !< 个个

体处于 # 限制状态，而且基本上都是群落演替前期或

中期的物种，而无论用哪种 #%$ 阈值，天童常绿阔叶林

不同演替阶段的群落生长均不受 $ 限制（见表 >）。

对不同演替阶段的乔木层和灌木层优势种的成熟

营养叶和新生叶的营养元素限制性，成熟营养叶的 #%$
均小于 !<，而新生叶的 #%$ 绝大多数小于 !=，成熟营养

叶的 #%$ 几乎都大于新叶的 #%$（图 >），表明新生叶较

成熟营养叶更容易受 # 元素的限制，新叶容易因 # 元

素的缺乏而发育不良。氮素是叶绿素的主要成分，氮素

对作物叶绿素、光合速率、暗反应的主要酶以及光呼吸

等都有明显的影响，直接或间接影响着光合作用。植

物缺 # 时，酶、氨基酸及非酶蛋白的合成受到影响，从

而影响到植物代谢的各个方面，叶绿素合成等生理过程亦受抑制［><］。

图 >" 不同演替阶段乔木层（.）和灌木层（:）常见种新生叶与老叶的氮磷比

&’() >" *+, 0,.1 #：$ ’/ -.598, ./2 /,E 0,.1 41 34--4/ 6F,3’,6 ’/ .8:48 （.）./2 6+89: 0.;,8 （:）8,6F,35’7,0;

总之，陆地生态系统植物叶片的 #、$ 化学计量学是一个非常令人感兴趣，而又值得进一步深入研究的问

!GH" ? 期 " " " 高三平" 等：天童常绿阔叶林不同演替阶段常见种叶片 #、$ 化学计量学特征 "



题。有关常绿阔叶林不同演替阶段的植物叶片的 !、" 化学计量学特征及其生态指示作用，也尚需更多的数

据来阐明。通过对天童常绿阔叶林不同演替阶段物种叶片的 !、" 化学计量学研究，得出以下结论：

（#）各演替阶段植物叶片的 !、" 含量变异较大，叶片 ! 含量的值在 $% &’ ( #&% $’ )* * +#之间，叶片 " 含

量的值在 ,% $$ ( #% #- )* * +#之间，而叶片的 !." 的值在 /% &0 ( #$% -1 之间，而总体平均值 ! 为 ’% &-)* * +#，"
为 ,% 1$)* * +#，!." 为 ##% #/。

（2）在 0 个演替系列的 !、"，以及 !." 的变化中，灌木层和乔木层的 ! 含量和 !." 随着演替的进行均呈

现先高后低，再逐渐增高趋势，演替后期的叶片 ! 含量和 !." 要比演替前期高，叶片 ! 含量的变化趋势与!."
的变化趋势协同性较好；而叶片 " 含量的变化则随演替的进行呈无规律波动，叶片 " 含量的变化趋势与!."
的变化趋势协同性较差。

（-）叶片 !." 可以作为植物和演替阶段的限制性营养元素的指标，天童常绿阔叶林不同演替阶段的群落

生长基本上均是 ! 元素供应不足，群落的生长受 ! 限制，不受 " 限制；演替各阶段绝大多数常绿阔叶林的物

种新生叶的 !." 都小于成熟营养叶的 !."，两者均受 ! 元素的限制，且氮素对新叶的限制性更强，新叶容易缺

乏氮素而发育不良。
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