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摘要：植物叶片碳（Ｃ）、氮（Ｎ）、磷（Ｐ）化学计量学能够反映植物对环境的适应性以及环境变化对植物的影响，是生态化学计量

学的热点之一。 研究亲缘关系相近物种对环境变化的适应差异对于深入了解植物的化学计量策略具有重要意义，而目前对于

亲缘关系相近物种沿海拔梯度各如何变化未获得一致性的结论。 因此，本研究在秦岭太白山海拔约 １１００—２２００ ｍ 范围内，对
槲栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ａｌｉｅｎａ）、栓皮栎（Ｑ． ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ）、锐齿栎（Ｑ． ａｌｉｅｎａ ｖａｒ． ａｃｕｔｅｓｅｒｒａｔａ）、辽东栎（Ｑ． ｗｕｔａｉｓｈａｎｓｅａ）这 ４ 种栎属树种的叶

片 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量进行测定与分析，考察叶片化学计量特征随海拔的变化趋势，同时量化气候、土壤和地形 ３ 种影响因素对其变异

规律的解释程度。 结果表明：（１）总体来看，４ 树种叶片 Ｃ 含量随海拔升高先上升后降低，叶片 Ｎ 含量和 Ｎ ∶Ｐ 则表现出随海拔

升高而降低的趋势，而叶片 Ｃ ∶Ｎ 随海拔升高而升高。 （２）不同树种随海拔的变化趋势不同：槲栎与锐齿栎具有相似性，叶片 Ｎ、
Ｐ 含量都随海拔升高显著降低，Ｃ ∶Ｎ 都随海拔升高显著升高；栓皮栎的叶片 Ｎ 含量和 Ｃ ∶Ｎ 与前两者呈现相反趋势；辽东栎叶片

Ｃ 含量随海拔上升而下降，与栓皮栎相同，但其叶片 Ｐ 含量和 Ｎ ∶Ｐ 分别呈现先升高后降低、先降低后升高的曲线变化趋势。
（３）叶片不同化学计量特征值受到不同因子的影响。 其中，叶片 Ｎ 含量和 Ｃ ∶ Ｎ 主要受气候因子影响（解释度为 ３９．９１％和

３６．５９％）；叶片 Ｃ 含量主要受土壤因子影响（解释度为 ２５．２２％）；叶片 Ｐ 含量、Ｎ ∶Ｐ 和 Ｃ ∶Ｐ 则主要受到土壤因子和坡度影响（解
释度有 ２３．７０％—３９．８３％），且这两个因子的交互效应影响较大（交互效应解释度有 １６．２４％—２４．７２％）。 本研究结果说明：（１）
亲缘关系较近的物种在应对环境变化时，也会有不同的变化格局及对应的养分策略，而且这能在一定程度上解释它们的地带性

分布规律；（２）地形因子会与土壤因子共同影响植物的化学计量特征，在研究山地森林生态系统时，坡度也是需要考虑的重要

影响因子。
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植物的化学计量学特征是研究植物养分限制、养分循环和植物对气候变化的反应的关键指标［１］，能体现

植物个体和种群的养分状况与养分策略，是将植物代谢状况与生长状况连接起来的重要一环［２］。 植物叶片

碳（Ｃ）、氮（Ｎ）、磷（Ｐ）一直是生态化学计量研究的焦点。 其中，Ｃ 元素主要构成的糖类物质和纤维素等是生

长、繁殖和结构的基础 ［３⁃４］；Ｎ 元素是蛋白质和酶的基本成分，在叶片生长和光合作用中起关键作用［５⁃６］，Ｐ 元

素则是 ＲＮＡ、ＤＮＡ 和核糖体等的关键成分［３， ７］。 植物叶片的 Ｃ ∶Ｎ 和 Ｃ ∶Ｐ 能反映植物的养分利用效率［８⁃９］，
Ｎ ∶Ｐ则体现了植物的 Ｎ、Ｐ 限制状况［１０］。

植物叶片化学计量特征主要受外界环境（如气候、土壤理化性质）和植物自身（如物种差异）的影响。 其

中，温度和降水既可通过影响植物的生长速率（植物生理假说），又可通过影响土壤养分（温度—生物地球化

学假说），从而进一步影响植物叶片的元素含量［１０］。 土壤中若存在限制性元素，则可能使叶片中相应元素含

量降低，进而影响化学计量比，如土壤的 Ｎ、Ｐ 限制状况可以影响叶片的 Ｎ ∶Ｐ（生物地球化学假说） ［１０］。 此外，
在山地生态系统中，地形也是影响植物化学计量特征的重要因子。 有研究发现坡向和坡位能够影响植物的化

学计量特征，豆科、菊科和禾本科植物的化学计量特征在不同坡向和坡位差异性变化不同［１１］。 坡度可以通过

影响凋落物积累和地表径流，进而影响土壤肥力和物理条件，引起植物叶片化学计量特征的变化。 然而，目前

对于地形因素如何影响叶片计量特征的研究较少。
除环境因子之外，植物的生态化学计量特征受到物种的影响，如植物的生长型和生活型等。 研究发现，与

木本植物相比，生长和代谢较快的草本植物叶片 Ｐ 含量较高［１２］，因为在生长旺盛、代谢速率快的组织中，与
ＲＮＡ 和核糖体密切相关的 Ｐ 元素含量较高（生长速率假说） ［１３⁃１４］。 此外，落叶植物的叶片 Ｎ、Ｐ 含量明显高于

常绿植物，阔叶植物的叶片 Ｐ 含量明显高于针叶植物［１４］。
在山地森林生态系统中，海拔变化对气候因子（如温度和降水）、土壤因子、植被和物种分布等都存在较

大影响，且具有一定变化规律［１５⁃２４］，因此，山地森林生态系统成为研究生态格局的天然实验室。 目前，有关叶

片化学计量特征随海拔的变化格局缺乏一致性结论。 例如，有研究发现叶片 Ｃ、Ｎ、Ｐ 随海拔升高而升高［１５⁃１８］，
而另一些研究中发现了相反的变化趋势［１９⁃２２］。 在中国贡嘎山和秘鲁安第斯山脉的相关研究中，叶片氮、磷含
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量随着海拔的升高先升高后降低，呈非线性关系［２３⁃２４］。 此外，目前的研究多为同一物种沿海拔梯度的变化或

不同海拔多物种均值的比较［１２， ２５］，关于亲缘关系相近物种（如同一属的不同物种）的化学计量特征沿海拔的

变化趋势是否存在一致性仍不清楚。 研究亲缘物种的叶片化学计量特征，对于揭示植物化学计量学的适应性

进化模式和机制具有重要意义［２６］。
栎属（Ｑｕｅｒｃｅｓ）树种是壳斗科（Ｆａｇｅｃｅａｅ）具有重要生态和经济价值的落叶乔木［２７］，在太白山中主要分布

在海拔 ７８０—２３００ ｍ，且为此海拔范围内植被带的主要树种［２８］。 研究太白山栎属植物叶片化学计量特征沿海

拔梯度的变化规律，对于揭示植物对环境变化的养分适应策略具有重要意义。 本研究以太白山海拔 １０９４—
２２１９ ｍ 之间的 ４ 种栎属树种为研究对象，按照其自然分布进行取样，测定叶片 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量，旨在研究以下科

学问题：（１）叶片 Ｃ、Ｎ、Ｐ 化学计量特征随海拔的总体变化规律如何？ （２）其海拔变化规律在不同物种间是否

存在差异？ （２）气候、土壤和地形因子如何影响栎属叶片化学计量特征？

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

研究区位于秦岭主峰太白山自然保护区（１０７°４１′ ２３″ — １０７°５４′ ４０″ Ｅ，３３°４９′ ３１″ — ３４°０８′ １１″ Ｎ），其北

坡年降水量 ６９４． ２ ｍｍ，年均温 １３℃ ［２８］。 本试验中，样品采集范围在太白山北坡海拔 １１００—２３００ ｍ。 太白山

海拔 ７８０—２３００ ｍ 之间主要为落叶阔叶林带，其中海拔 ７８０—１３００ ｍ 为栓皮栎林亚带，土壤属典型褐土；海拔

１３００—１８００ ｍ 为锐齿栎林亚带，土壤以普通棕壤为主，间有弱灰化棕壤；海拔 １８００—２３００ ｍ 为辽东栎林亚

带，土壤为普通棕壤与弱灰化棕壤，间有生草棕壤［２９］。 研究区内栓皮栎（Ｑｕｅｒｃｅｓ ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ）、槲栎（Ｑ． ａｌｉｅｎａ）、
锐齿栎（Ｑ． ａｌｉｅｎａ ｖａｒ． ａｃｕｔｅｓｅｒｒａｔａ）、辽东栎（Ｑ． ｗｕｔａｉｓｈａｎｓｅａ）４ 种栎属树种具有较明显的垂直分布地带性。
１．２　 样品采集方法

２０１６ 年 ７ 月在太白山北坡海拔 １１００—２３００ ｍ 之间，按每 １００ ｍ 为 １ 个海拔梯度， 选取地形、地貌等基本

一致 ２０ ｍ×２０ ｍ 的标准样地，按“Ｓ”型方法选择 ３ 株胸径与树高相近的健康样木进行取样 ［３０］。 选取位于树

冠外围、能最大程度的接收阳光照射、完全成熟、无病虫害损坏的叶片，每株采集 ２０—４０ 片。 利用坡度仪

（ＥＶＥＲＴＥ⁃ＰＤＣ０１，埃维特，中国）在所采样木的东西南北四个角对地面坡度进行测量。 在距离所选样木 １ｍ
处，利用土钻对 ０—１０ ｃｍ 的土层进行取样，除去根系和石砾后混合均匀，同时利用土壤温湿度计（ＴＲ⁃ ６，顺科

达，中国）测定土壤的温度、湿度。 收集好的植物与土壤样本装入自封袋中，带回实验室处理。 土壤 ｐＨ 用电

位法（水土比为 ２．５∶１）进行测定。
１．３　 元素含量获取

将土壤样品自然风干并研磨，植物叶片样品在烘箱中 ６５℃下烘干 ２４ｈ 后进行粉碎，然后将土壤和叶片样

品过 ０． ２５０ ｍｍ（６０ 目）筛备用。 有机 Ｃ 的测定采用重铬酸钾—硫酸氧化法，全 Ｎ 的测定采用硫酸—高氯酸

消煮、靛酚蓝分光光度法，全 Ｐ 的测定采用硫酸—高氯酸消煮、钼锑抗比色法。
１．４　 气候数据获取

各海拔梯度的年均温（Ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ， ＭＡＴ）、相对湿度（Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｈｕｍｉｄｉｔｙ， ＲＨ）、年均降水

（Ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ， ＭＡＰ）经由以下公式推算得出［３１， ３２］：
ＭＡＴ ＝ － ０．００４９ＡＬＴ ＋ １７．９ 　 　 （Ｒ２ ＝ ０．９９，Ｐ ＜ ０．００１）
ＲＨ ＝ ０．４ × １０ －６ ＡＬＴ２ － ０．０１５３ＡＬＴ ＋ ８３．７ 　 　 （Ｒ２ ＝ ０．９５， Ｐ ＜ ０．００１）
ＭＡＰ ＝ Ｐ ｈ ＋ ａ［（２Ｈ － ＡＬＴ）·ＡＬＴ － （２Ｈ － ｈ）·ｈ］

其中，ＡＬＴ＝海拔高度（ｍ），Ｈ＝最大降水高度（ｍ），ｈ ＝最大降水高度以下某一参考高度（ｍ），Ｐ ｈ ＝ ｈ 高度下参

考高度年均降水量（ｍｍ，Ｐ ｈ数据来自陕西省太白县气象局以及中国气象科学数据服务网），ａ 为区域参数，秦
岭北坡 ａ ＝ ４． ７９５×１０－５ ［３３］。 采样点环境数据见表 １。
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表 １　 太白山采样点环境因子数据

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒ ｄａｔａ ｏｆ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｓｉｔｅｓ ｉｎ Ｔａｉｂａｉ Ｍｏｕｎｔａｉｎ

海拔
Ａｌｔｉｔｕｄｅ ／ ｍ ｐＨ 坡度

Ｓｌｏｐｅ ／ （°）

年均温
Ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ
ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ
ＭＡＴ ／ ℃

年均降水
Ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ
ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ
ＭＡＰ ／ ｍｍ

土壤有机碳
Ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ
ｃａｒｂｏｎ ／
（ｇ ／ ｋｇ）

土壤全氮
Ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ
ｎｉｔｒｏｇｅｎ ／
（ｇ ／ ｋｇ）

土壤全磷
Ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ

ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ／
（ｇ ／ ｋｇ）

１０９３ ５．３３ ２２．６７ １７．７９ ５３２．０１ ８７．２２ ７．０５ ０．８８

１１２８ ５．５９ ３０．４４ １７．７５ ５３３．７０ ７３．５４ ５．２０ ０．６０

１２４３ ６．４４ ３０．４４ １７．７５ ５３３．７０ ８６．０５ ６．２９ ０．６５

１３１１ ７．００ ２８．５０ １７．７６ ５３３．２８ ６１．７６ ４．５８ ０．７８

１３３０ ５．２６ ３７．３３ １７．７２ ５３５．２０ ５５．８６ ４．０９ ０．６２

１３３３ ６．４０ ２８．８３ １７．７６ ５３３．３５ ７８．６７ ５．４６ ０．５４

１４２３ ５．９５ ２７．３３ １７．７７ ５３３．０２ ３３．１６ ２．４７ ０．６９

１４７３ ５．５５ １５．１１ １７．８３ ５３０．３５ １３６．５１ ９．３６ ０．６６

１５１６ ５．８０ ３２．６７ １７．７４ ５３４．１９ ６０．５７ ６．０７ ０．５３

１６１２ ４．６９ ２８．２２ １７．７６ ５３３．２２ ４６．９０ ３．１７ ０．６１

１６９２ ５．４５ ２８．００ １７．７６ ５３３．１７ ７９．３１ ５．３１ ０．５３

１７９８ ４．８９ １９．７８ １７．８０ ５３１．３８ ５６．４１ ３．６１ ０．４５

１８７２ ５．１４ ３３．００ １７．７４ ５３４．２６ ６０．８３ ４．３２ ０．５４

１８７２ ５．２４ ２５．６７ １７．７７ ５３２．６６ ７０．９５ ４．９８ ０．５８

２０１０ ５．７６ ２９．３３ １７．７６ ５３３．４６ ９５．２８ ６．６９ ０．６６

２１０４ ５．７９ ３４．００ １７．７３ ５３４．４８ ５２．１８ ３．９１ ０．６３

２２１８ ５．３５ ２６．２２ １７．７７ ５３２．７８ ６３．４２ ３．９８ ０．４６

１．５　 数据处理

本研究中植物叶片与土壤 Ｃ ∶Ｎ、Ｃ ∶Ｐ 和 Ｎ ∶Ｐ 化学计量比采用百分含量比表示。 采用单因素方差分析

（ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）分析四种栎类植物叶片 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量及其计量比的差异。 在分析环境因子对叶片 Ｃ、Ｎ、Ｐ
含量及其计量比的影响之前，首先对叶片化学计量特征值与各影响因子之间进行逐步回归和 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性

分析，筛选出显著的因子，包括年均温、年均降水、土壤 Ｃ 含量、土壤 Ｃ ∶Ｎ、土壤 ｐＨ 和坡度。 随后，采用 Ｒ 的

ｈｉｅｒ．ｐａｒｔ 包，对其进行分层（Ｈｉｅｒａｒｃｈｉｃａｌ Ｐａｒｔｉｔｉｏｎｉｎｇ， ＨＰ）广义线性模型（Ｇｅｎｅｒａｌ Ｌｉｎｅｒ Ｍｏｄｅｌ， ＧＬＭ）分析［３４］，
在计算时将筛选出的影响因素分别归类为气候（年均温和年均降水）、土壤（土壤有机 Ｃ 含量、土壤 Ｃ ∶Ｎ 和土

壤 ｐＨ）和坡度 ３ 类因子，对三类不同因子的独立效应和三类因子间的交互效应进行计算。
本研究使用了 ＳＰＳＳ ２２． ０，Ｒ ３． ４． ３ 对数据进行分析，使用 Ｏｒｉｇｉｎ Ｐｒｏ ８ 和 Ｖｉｓｉｏ ２０１６ 作图。

２　 结果

２．１　 太白山栎属树种叶片碳、氮、磷生态化学计量特征概况

当考虑 ４ 种栎属树种总体化学计量特征时， Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量均值分别为 ５２４． ９４ ｍｇ ／ ｇ，２０． ７２ ｍｇ ／ ｇ，１． ４５
ｍｇ ／ ｇ，其中 Ｐ 含量的变异系数最大，为 ０．１８，Ｃ 含量的变异系数最小，为 ０．０４（表 ２）。 叶片 Ｃ ∶Ｎ、Ｎ ∶Ｐ、Ｃ ∶Ｐ 均

值分别为 ２５．６１，１４．６３，３７３．１３，其中 Ｃ ∶Ｎ 的变异系数最小，为 ０．１０，Ｃ ∶Ｐ 的变异系数最大，为 ０．１８（表 ２）。
比较 ４ 种栎属树种的差异时，发现叶片 Ｃ 含量、Ｐ 含量、Ｎ ∶Ｐ 和 Ｃ ∶Ｐ 这四项中，槲栎与其他三种树种差异

性显著（表 ２，Ｐ＜０．０５），表现为 Ｃ、Ｐ 含量最高，Ｎ ∶Ｐ 和 Ｃ ∶Ｐ 最低；栓皮栎与锐齿栎体现出相似性，６ 项指标两

者间差异都不显著（表 ２，Ｐ＞０．０５）。 辽东栎的叶片 Ｎ 含量与槲栎差异不显著（表 ２，Ｐ＞０．０５），且显著低于栓皮

栎和锐齿栎（表 ２，Ｐ ＜ ０．０５）；辽东栎的叶片 Ｃ ∶Ｎ 显著高于其余三种栎类叶片且差异显著（表 ２，Ｐ＜０．０５）。
２．２　 太白山栎属树种叶片化学计量特征随海拔的变化趋势

将 ４ 种栎属树种总体进行分析发现， 叶片 Ｎ 含量和 Ｎ ∶Ｐ 随海拔上升显著下降（图 １，Ｐ＜０．０５），叶片Ｃ ∶Ｎ
随海拔上升显著上升（图 １，Ｐ＜０．０５），其余指标变化趋势不显著（Ｐ ＞ ０．０５）。
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表 ２　 太白山四种栎属树种叶片碳氮磷生态化学计量学特征

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｌｅａｆ Ｃ，Ｎ，Ｐ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｆｏｒ ｆｏｕｒ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ Ｔａｉｂａｉ Ｍｏｕｎｔａｉｎ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

样本数
ｎ

叶片碳含量
Ｌｅａｆ Ｃ ／ （ｍｇ ／ ｇ）

叶片氮含量
Ｌｅａｆ Ｎ ／ （ｍｇ ／ ｇ）

叶片磷含量
Ｌｅａｆ Ｐ ／ （ｍｇ ／ ｇ）

叶片碳氮比
Ｌｅａｆ Ｃ ∶Ｎ

叶片氮磷比
Ｌｅａｆ Ｎ ∶Ｐ

叶片碳磷比
Ｌｅａｆ Ｃ ∶Ｐ

平均值
Ｍｅａｎ

变异系数
Ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ
Ｖａｒｉａｔｉｏｎ

平均值 变异系数 平均值 变异系数 平均值 变异系数 平均值 变异系数 平均值 变异系数

栓皮栎 Ｑ． ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ ６ ５３３．７３ｂ ０．０２ ２０．７６ｂｃ ０．０５ １．４２ｂ ０．０７ ２５．７８ａ ０．０６ １４．６２ａ ０．０５ ３７６．８１ａ ０．０８

槲栎 Ｑ． ａｌｉｅｎａ ６ ４９５．１６ａ ０．０３ １９．７１ａｂ ０．０６ １．０９ａ ０．１７ ２５．２３ａ ０．０９ １８．４５ｂ ０．１３ ４６８．２２ｂ ０．１９

锐齿栎
Ｑ． ａｌｉｅｎａ ｖａｒ． ａｃｕｔｅｓｅｒｒａｔａ ２７ ５３３．３９ｂ ０．０４ ２１．９８ｃ ０．１０ １．５５ｂ ０．１４ ２４．５０ａ ０．１０ １４．３９ａ ０．１３ ３５０．５６ａ ０．１３

辽东栎 Ｑ． ｗｕｔａｉｓｈａｎｓｅａ １２ ５１６．４３ｂ ０．０３ １８．３６ａ ０．０６ １．４２ｂ ０．１８ ２８．２１ｂ ０．０６ １３．２５ａ ０．１６ ３７４．５４ａ ０．１９

总计 Ｔｏｔａｌ ５１ ５２４．９４ ０．０４ ２０．７２ ０．１１ １．４５ ０．１８ ２５．６１ ０．１０ １４．６３ ０．１６ ３７３．１３ ０．１８

　 　 注：不同字母表示不同树种之间差异显著，Ｐ＜０．０５

将 ４ 种栎属树种分别进行分析发现，４ 种树种的 ＣＮＰ 化学计量特征随海拔变化趋势不同。 对于叶片 Ｃ
含量，栓皮栎和辽东栎都随海拔升高显著降低，槲栎则显著升高，锐齿栎呈显著曲线变化趋势，随海拔先升高

后降低（图 １，Ｐ＜０．０５）。 对于叶片 Ｎ 含量，槲栎和锐齿栎随海拔升高显著降低，栓皮栎则显著升高（图 １，Ｐ＜
０．０５）。 对于叶片 Ｐ 含量，槲栎和锐齿栎随海拔升高显著降低，辽东栎呈显著曲线变化趋势，随海拔先升高后

降低（图 １，Ｐ＜０．０５）。 对于叶片 Ｃ ∶Ｎ，槲栎和锐齿栎都随海拔升高显著升高，栓皮栎则显著降低（图 １，Ｐ＜
０．０５）。 对于叶片 Ｎ ∶Ｐ，只有槲栎随海拔升高显著升高，辽东栎呈显著曲线变化趋势，随海拔先降低后升高

（图 １，Ｐ＜０．０５）。 对于叶片 Ｃ ∶Ｐ，锐齿栎呈显著曲线变化趋势，随海拔先升高后降低，槲栎则随海拔升高显著

升高，栓皮栎随海拔升高显著降低（图 １，Ｐ＜０．０５）。
２．３　 太白山栎属树种叶片化学计量特征的影响因素

Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性分析表明，叶片 Ｃ 含量与土壤 Ｃ ∶Ｎ 极显著负相关（表 ３，Ｐ＜０．０１）；叶片 Ｎ 含量与土壤 ｐＨ、
年均温极显著正相关，与年均降水极显著负相关（表 ３，Ｐ＜０．０１）；叶片 Ｐ 含量与土壤 Ｃ 含量极显著负相关，与
坡度极显著正相关（表 ３，Ｐ＜０．０１）；叶片 Ｃ ∶Ｎ 与土壤 ｐＨ、年均温极显著负相关，与年均降水极显著正相关（表
３，Ｐ＜０．０１）；叶片 Ｎ ∶Ｐ 与土壤 Ｃ 含量极显著正相关（表 ３，Ｐ＜０．０１），与年均温显著正相关（表 ３，Ｐ＜０．０５），与坡

度极显著负相关（表 ３，Ｐ＜０．０１）；叶片 Ｃ ∶Ｐ 与土壤 Ｃ 含量、坡度极显著负相关（表 ３，Ｐ＜０．０１）。

表 ３　 栎属叶片生态化学计量特征与环境因子之间的相关性

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｐｅａｒｓｏｎ ｃｏｒｒｅｃｔｉｏｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｅａｆ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｆｏｒ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

叶片化学计量特征
Ｌｅａｆ Ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ

土壤性质参数 Ｓｏｉｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ

土壤有机碳
ＳＯＣ

土壤
Ｃ ∶Ｎ ｐＨ

年均温
ＭＡＴ

年均降水
ＭＡＰ

坡度
Ｓｌｏｐｅ

叶片碳含量 Ｌｅａｆ Ｃ －０．００９ －０．３８４∗∗ －０．２３７ ０．１６３ －０．０９５ ０．１１０

叶片氮含量 Ｌｅａｆ Ｎ ０．１７０ －０．２７７∗ ０．４０５∗∗ ０．６３２∗∗ －０．６１５∗∗ ０．２４０

叶片碳含量 Ｌｅａｆ Ｐ －０．３６４∗∗ －０．２２６ ０．２３２ ０．１０４ －０．１２８ ０．５２０∗∗

叶片碳氮比 Ｌｅａｆ Ｃ ∶Ｎ －０．１６５ ０．１６６ －０．５０７∗∗ －０．６０４∗∗ ０．６０５∗∗ －０．２０７

叶片氮磷比 Ｌｅａｆ Ｎ ∶Ｐ ０．５６５∗∗ ０．０６９ ０．０６０ ０．３２６∗ －０．２７４ －０．５２３∗∗

叶片碳磷比 Ｌｅａｆ Ｃ ∶Ｐ ０．４３３∗∗ ０．１６０ －０．２７２ －０．０４５ ０．０９６ －０．６３１∗∗

　 　 土壤 Ｎ 含量，土壤 Ｐ 含量，土壤 Ｎ ∶Ｐ，土壤 Ｃ ∶Ｐ 四者与叶片 Ｃ，Ｎ，Ｐ 化学计量特征的相关性不显著，未计入表格中；∗．Ｐ＜０．０５；∗∗． Ｐ＜０．０１

分层广义线性模型结果表明气候、土壤与坡度三种环境因子共同解释了叶片化学计量特征 ２６．１６％—
４８．７３％的方差（图 ２）。 Ｎ 含量和 Ｃ ∶Ｎ 受到气候的独立效应（ａ）最大，独立效应值分别为 ２９．２８％和 ２０．９９％
（图 ２）。 Ｃ 含量受到土壤的独立效应（ａ）最大，独立效应值为 ２４．０３％（图 ２）。 Ｐ 含量、Ｎ ∶Ｐ 和 Ｃ ∶Ｐ 受到土壤

和坡度的交互效应（ｂｃ）最大，独立效应值分别为 １７．２５％、１６．２４％和 １５．１７％（图 ２）。 土壤的总体效应（ｂ＋ａｂ＋
ｂｃ＋ａｂｃ）对 ６ 个化学计量特征值的解释度为 １６．３８％—３３．１４％。 气候的总体效应（ａ＋ａｂ＋ａｃ＋ａｂｃ）对 Ｃ、Ｐ 含量
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图 １　 太白山四种栎属树种叶片生态化学计量特征沿海拔的变化

Ｆｉｇ．１　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｆｏｒ ｆｏｕｒ Ｑｕｅｒｃｕｓ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｌｏｎｇ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ ｉｎ Ｔａｉｂａｉ Ｍｏｕｎｔａｉｎ

Ｌ： 辽东栎；Ｒ： 锐齿栎；Ｈ： 槲栎；Ｓ： 栓皮栎；Ｔ： 总体； ∗，Ｐ＜０．０５

和 Ｃ ∶Ｐ 解释度极小，分别为 ０．９１％、１．６３％和 ０．９２％，对 Ｎ 含量和 Ｃ ∶Ｎ 中解释度较大，为 ３９．９１％和 ３６．５９％。
坡度的总体效应（ｃ＋ａｃ＋ｂｃ＋ａｂｃ）对 Ｐ 含量、Ｎ ∶Ｐ 和 Ｃ ∶Ｐ 解释度较大，分别为 ２７．０５％，２７．３７％和 ３９．８３％，对 Ｃ、
Ｎ 含量和 Ｃ ∶Ｎ 解释度较小，分别为 １．２１％，５．７６％和 ４．２９％。

３　 讨论

３．１　 太白山栎属树种叶片化学计量总体特征与变化规律

３．１．１　 总体特征

太白山 ４ 种栎属树种叶片 Ｃ 含量均值为 ５２４．９４ ｍｇ ／ ｇ，Ｎ 含量均值为 ２０．７２ ｍｇ ／ ｇ，Ｐ 含量均值为 １．４５ ｍｇ ／
ｇ。 与全球陆地植物（Ｃ ∶４６．４％，Ｎ ∶２０．０９ ｍｇ ／ ｇ，Ｐ： １．７７ ｍｇ ／ ｇ）相比［１０， ３５］，太白山栎属植物的 Ｃ 含量较高，Ｐ 含

量较低，Ｎ 含量几乎无差异；与中国东部南北样带森林生态系统植物（Ｃ ∶４８０．１ ｍｇ ／ ｇ，Ｎ ∶１８．３ ｍｇ ／ ｇ，Ｐ： ２．０ ｍｇ ／
ｇ）相比［３６］，Ｃ 含量较高，Ｐ 含量较低，Ｎ 含量较高但差异不大。 此外，与叶片 Ｃ 和 Ｎ 含量相比，Ｐ 含量具有较

大的变异性（变异系数＝ ０．１８），这与之前的许多研究结果相一致［３７⁃４１］。
３．２．２　 总体特征随海拔的变化规律及影响因素

当考虑所有物种时，叶片 Ｃ 含量随海拔变化的趋势不显著，原因可能是叶片 Ｃ 含量变异系数最小，较为
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图 ２　 气候，土壤和坡度因子对栎类叶片 Ｃ，Ｎ，Ｐ 含量及其计量比的变异解释度（Ｒ２，％）

Ｆｉｇ．２　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｐａｒｔｉｔｉｏｎｉｎｇ （Ｒ２，％） ｏｆ ｃｌｉｍａｔｅ， ｓｏｉｌ ａｎｄ ｓｌｏｐｅ ｉｎ ａｃｃｏｕｎｔｉｎｇ ｆｏｒ ｔｈｅ ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｌｅａｆ Ｃ， Ｎ， Ｐ ａｎｄ Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ

ａ，ｂ 和 ｃ 分别表示气候、土壤和坡度的独立效应；ａｂ，ａｃ 和 ｂｃ 分别表示气候和土壤，土壤和坡度，坡度和气候的交互效应；ａｂｃ 为三种因子之

间的交互效应

稳定，且因子分析表明影响叶片 Ｃ 含量的因子主要为土壤。 叶片 Ｎ 含量总体随着海拔升高而显著降低，与
Ｚｈａｏ 等［１２］在长白山的研究结果一致。 在分层广义线性模型中，气候因子对叶片 Ｎ 含量的变异解释度最大，
这表明随着海拔的升高，低温抑制了土壤微生物的活动，导致土壤有机质的分解速率降低，从而抑制根系对 Ｎ
养分的吸收［１０， ４２］。 叶片 Ｐ 含量随海拔变化不显著，原因可能是土壤和坡度因子对叶片 Ｐ 含量的变异解释度

较大（分别为 ２３．７０％和 ２７．０５％），气候因子的变异解释度小（１．６３％），而本研究中土壤和坡度都随海拔没有

明显变化趋势（线性回归结果 Ｐ＞０．０５，环境因子的试验数据见表 １）。
叶片 Ｎ ∶Ｐ 与叶片 Ｎ 含量一样随海拔升高显著降低，表示叶片 Ｎ ∶Ｐ 主要受到了叶片 Ｎ 含量的主导影响，

叶片 Ｐ 含量相比 Ｎ 含量随海拔下降速度慢［１２］。 与我们的结果类似，在秘鲁的安第斯山脉的研究中同样发现

叶片 Ｎ ∶Ｐ 随海拔升高而降低［２４］，然而其他研究中则发现与本研究相反的趋势［１８，２２］。 此外，叶片 Ｃ ∶Ｎ 随海拔

升高显著上升，反映了叶片的 Ｎ 元素利用效率随海拔显著上升，与 Ｚｈａｏ 等［１２］的研究一致。
本研究中，坡度因子对叶片 Ｐ 含量、Ｎ ∶Ｐ 和 Ｃ ∶Ｐ 的变异解释度较大（２７．０５％—３９．８３％）。 以 Ｐ 元素为例，

由于土壤 Ｐ 含量与叶片 Ｐ 含量的相关性不显著，因此坡度可能不是通过增加影响土壤 Ｐ 元素的淋溶来影响

叶片 Ｐ 含量的。 本研究中坡度与叶片 Ｐ 元素含量呈显著正相关关系，而土壤有机 Ｃ 含量与叶片 Ｐ 含量显著

负相关。 前人研究表明，栎类树种能通过外生菌根（Ｅｃｔｏｍｙｃｏｒｒｈｉｚａ，ＥＣＭ）促进根的养分吸收［４４］，且外生菌根

的真菌群落受土壤湿度、有机质含量的影响较大［４５］。 因此我们认为，随坡度降低，凋落物积累量增加、腐殖质

层增厚，这对土壤水分含量及有机 Ｃ 含量影响极大，进而影响土壤微生物及菌根真菌，使栎类根系的 Ｐ 元素

获取能力降低，最终影响到叶片 Ｐ 含量。
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３．２　 ４ 种栎属树种叶片化学计量特征与变化规律的种间差异

３．２．１　 ４ 种树种叶片化学计量特征的种间差异

４ 种栎属树种中，栓皮栎与锐齿栎各项指标差异均不显著，说明 ２ 个物种养分状况较为相似。 槲栎的叶

片 Ｐ 含量最小但 Ｎ ∶Ｐ 最大，因此说明槲栎的 Ｐ 元素利用率高，Ｎ 元素相对应的蛋白质和酶类物质含量较高，
在低 Ｐ 含量状况下保持了较为旺盛的代谢率。 辽东栎所处生境海拔最高，叶片 Ｎ 含量与其他物种相比显著

降低，可能是由于高海拔的低温条件导致的 Ｎ 限制所致；而辽东栎的 Ｃ ∶Ｎ 显著高于其他 ３ 个物种，表明辽东

栎的 Ｎ 元素养分利用效率较高［８⁃９］，其 Ｃ 同化能力并未受影响，因此更加适应高海拔环境。
３．２．２　 ４ 种树种沿海拔变化规律的种间差异

不同物种的叶片化学计量特征沿海拔梯度存在不同的变化趋势，这反映了它们通过采取不同的养分策略

来应对环境梯度的变化。 首先，关于叶片 Ｎ 含量，我们发现气候因子为叶片 Ｎ 含量变化的主导因子，也就是

海拔造成的气候变化主导了 Ｎ 元素的变化趋势，因此，栓皮栎和辽东栎叶片 Ｎ 含量随海拔升高而升高的变化

趋势可以用植物生理假说［１０］来进行解释：随着海拔上升温度降低，叶片通过增加 Ｎ 含量，来抵消酶活性降低

所导致的植物代谢率下降。 槲栎与锐齿栎则与前两者相反、与总体趋势相同，随着海拔升高而降低，原因是受

到随海拔升高温度降低的影响，其根系对 Ｎ 养分的吸收效率降低［１０， ４２］。
在海拔梯度研究中［１２， ２５］，叶片 Ｃ 含量的变化趋势往往体现了植物利用非结构性碳水化合物（Ｎｏｎ⁃

ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ Ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ，ＮＳＣ）的环境适应策略———如高碳水化合物浓度可以抵御低温减少冻害［１７］。 槲栎和锐

齿栎在海拔范围约 １１００—１７００ ｍ 之间叶片 Ｃ 含量随海拔升高而升高，证明它们提高了非结构性碳水化合物

的浓度来适应高海拔的低温环境，１７００ ｍ 以上锐齿栎的叶片 Ｃ 含量有所下降，可能是因为处于适宜生长的分

布区边缘，或受到了土壤等其他因素的影响。 结合前文，４ 种栎类面对海拔升高的气温变化明显采取了两种

不同的养分策略：栓皮栎和辽东栎提高了叶片 Ｎ 含量，槲栎与锐齿栎则提高了叶片 Ｃ 含量。 另外，虽然因子

分析中气候因子对 ４ 种栎类总体叶片 Ｃ 含量影响不大，但 ４ 种栎类各自的叶片 Ｃ 含量随海拔变化趋势差别较

大，因此可以说明不同物种在面对环境变化时，所受到的环境影响和采取的养分策略都具有差异。 ４ 种栎类

叶片 Ｃ ∶Ｎ 随海拔的变化趋势更为明显地印证了上述推论，栓皮栎和辽东栎的叶片 Ｃ ∶Ｎ 随海拔升高而降低，
槲栎与锐齿栎则与之相反，证明随海拔升高，前两者趋向于增加 Ｎ 元素为主的物质（蛋白质和酶），而后两者

则趋向于增加 Ｃ 元素为主的物质（非结构性碳水化合物）。
关于叶片 Ｎ ∶Ｐ 和 Ｃ ∶Ｐ，由于受土壤和坡度的影响较大，本研究中土壤和坡度都随海拔没有显著变化趋势

（回归结果 Ｐ ＞ ０．０５，环境数据见表 １），且栓皮栎和锐齿栎叶片 Ｎ ∶Ｐ 随海拔变化趋势不显著，导致本研究中叶

片 Ｎ ∶Ｐ 和 Ｃ ∶Ｐ 的海拔格局难以体现栎类对海拔变化的反应或策略，具体原因仍需进一步研究。
Ｙａｎｇ 等人［４６］研究发现，随着纬度梯度的变化，蒿属（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ）及其亲缘物种的叶片化学计量特征呈现出

了不同的变化趋势，而且某些物种的变化趋势与蒿属植物总体变化趋势不同。 本研究则在海拔梯度试验中，
从 ４ 种栎属树种上发现了相同现象，且本研究进一步深入解释了不同的海拔变化趋势所代表的养分策略。 亲

缘关系较近的物种在面对环境变化时，揭示其不同的养分策略，能够在一定程度上解释其地带分布规律，对未

来从系统发育和基因角度研究植物的化学计量学，提供一定研究基础。

４　 结论

通过对太白山 ４ 种栎属树种叶片化学计量特征的研究发现，总体而言，４ 种栎类树种叶片 Ｎ 含量、Ｎ ∶Ｐ 随

海拔升高而降低，叶片 Ｃ ∶Ｎ 随海拔升高而升高。 ４ 种栎类树种之间，叶片化学计量特征随海拔变化趋势存在

差异：面对海拔差异带来的环境变化，槲栎与锐齿栎的变化趋势相同，其叶片 Ｎ、Ｐ 含量都随海拔升高而降低，
Ｃ ∶Ｎ 都随海拔升高而升高；栓皮栎和辽东栎的变化趋势相同，其叶片 Ｃ 含量和 Ｃ ∶Ｎ 都随海拔升高而降低，Ｎ
含量随海拔升高而升高。 叶片不同化学计量特征变化的主导影响因子不同，叶片 Ｃ 含量主要受土壤因子影

响，Ｎ 含量和 Ｃ ∶Ｎ 主要受气候因子影响，Ｐ 含量、Ｎ ∶Ｐ 和 Ｃ ∶Ｐ 则主要受土壤和坡度因子影响。 这些结果表明，
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即使物种间的亲缘关系近，它们在应对环境变化时所采取的的养分策略也会存在差异。 此外，叶片化学计量

受许多外界条件（如气候、土壤和地形）的综合影响，在以后的研究中需尽可能考虑到多种因素，尤其是地形

因素。
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