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黄河三角洲贝壳堤湿地优势灌木碳、氮、磷化学计量
特征
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１． 滨州学院 山东省黄河三角洲生态环境重点实验室， 滨州　 ２５６６００

２． 山东农业大学林学院， 泰安　 ２７１０１８

摘要：为探讨黄河三角洲海岸带湿地不同水盐条件下植物叶片化学计量特征的季节动态及植物生长的限制性营养元素，以滨州

贝壳堤岛与湿地国家级自然保护区内的柽柳、杠柳、酸枣 ３ 种优势灌木为研究对象，于 ２０１７—２０１８ 年的生长季（５—１０ 月）每月

定期采集叶片样品，测定叶片 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量。 结果表明，生长季内 ３ 种灌木叶片 Ｃ 含量呈逐渐上升趋势；叶片 Ｎ、Ｐ 含量呈先下降

后上升趋势，说明 ３ 种灌木采用防御性生活史策略适应盐生和干旱生境。 ３ 种灌木叶片 Ｃ 平均含量分别为（３９９．６５±２．６６）
ｍｇ ／ ｇ、（４２４．３２±１．５９） ｍｇ ／ ｇ、（４３７．４７ ±１．０８） ｍｇ ／ ｇ，低于全国（４５５．１ ｍｇ ／ ｇ）及全球（４６１．６ ｍｇ ／ ｇ）水平，呈现盐生生境下较低的植

物碳储存能力。 ３ 种灌木叶片 Ｎ 和 Ｐ 平均含量分别为（３０．１４±０．２６） ｍｇ ／ ｇ和（１．８１±０．０３） ｍｇ ／ ｇ、（２３．１８±０．３８） ｍｇ ／ ｇ和（２．０６±
０．０４） ｍｇ ／ ｇ、（２７．３６±０．４９） ｍｇ ／ ｇ和（２．０１±０．０３） ｍｇ ／ ｇ，显著高于全国（Ｎ ∶２０．２ ｍｇ ／ ｇ，Ｐ：１．４６ ｍｇ ／ ｇ）及全球（Ｎ ∶１９．３—２０．１ ｍｇ ／ ｇ，
Ｐ：１．１１—１．４２ ｍｇ ／ ｇ）水平。 叶片 Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ 比呈先上升后下降的趋势，叶片 Ｐ 含量对 Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ 比变化具有主导作用。 ３ 种灌木叶片

Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ质量比分别为 ２４６∶１７∶１、２２４∶１２∶１、２３７∶１４∶１，说明柽柳的水盐胁迫适应能力高于杠柳和酸枣。 从叶片 Ｎ、Ｐ 化学计量特征

看，生长季内，柽柳生长一定程度上受土壤 Ｐ 限制，杠柳生长受到土壤 Ｎ 限制，酸枣生长则受土壤 Ｎ、Ｐ 共同限制，说明 ３ 种灌木

的生物地球化学生态位发生了分化，避免了对同种资源的竞争，利于物种共生。
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ｐｏｔｅｎｔｉａｌｌｙ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ ｓｅａｓｏｎ， ａｎｄ ｔｈａｔ ｎｉｃｈｅｓ ｓｈｉｆｔ ｏｆ ｔｈｅ ｔｈｒｅｅ ｓｈｒｕｂｓ ｍａｙ ｐａｒｔｉａｌｌｙ ａｖｏｉｄ ｄｉｒｅｃｔ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｆｏｒ ｔｈｅ
ｓａｍｅ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ， ｔｈｕｓ ｉｍｐｒｏｖｉｎｇ ｔｈｅ ｐｏｓｓｉｂｉｌｉｔｉｅｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｅｘｉｓｔｅｎｃｅ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ； ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ； ｓｅａｓｏｎａｌ ｆｌｕｃｔｕａｔｉｏｎ； ｗａｔｅｒ⁃ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ； ｃｏａｓｔａｌ ｗｅｔｌａｎｄ

碳（Ｃ）、氮（Ｎ）、磷（Ｐ）是植物生长必需的大量元素，是碳水化合物、蛋白质、磷酸合成等代谢过程的物质

基础。 植物体内的 Ｃ、Ｎ、Ｐ 组成和分配及其与外界环境因子的关系共同决定着植物的营养水平和生长发育过

程［１］。 生态化学计量学则是研究生态过程中多重化学元素（特别是 Ｃ、Ｎ、Ｐ）的平衡，揭示有机体对养分的利

用和适应策略［２⁃３］。 生态化学计量学中的生长速率理论认为，生物有机体通过调整自身的Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ比值以适应

生长速率的变化，生长速率的变化则是对外界环境适应性的直接反映［４⁃５］。 植物叶片Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ比的季节动态反

映植物生长速率的季节变化，研究叶片Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ比的季节变化有助于揭示植物对外界环境变化的适应策略。
营养元素的可利用性及供应量显著影响有机体生长、种群结构、物种相互作用［６］。 因此，判断供应量不

足的营养元素类型对调控有机体生长、调节生产力、维持生态系统稳定等至关重要［３， ５， ７⁃８］。 通过 Ｎ ∶Ｐ 化学计

量比值的变化则可以判断限制有机体生长、发育或繁殖的营养元素［９⁃１２］。 叶片 Ｎ ∶Ｐ 比被广泛应用于判定生

态系统的限制性营养元素［１， １３⁃１５］。 全球尺度的植物叶片 Ｎ ∶Ｐ 比分布格局研究表明热带区域的植物生长主要

受 Ｐ 限制［１５］，但随降水条件变化，热带雨林植物在不同季节受不同营养元素限制［１６］。 植物叶片 Ｎ、Ｐ 含量和

Ｎ ∶Ｐ 比随生长季节变化而发生改变［１７⁃２０］。
海岸带湿地是受海洋和陆地交互作用的生态敏感区［２１］。 研究表明，营养限制和水盐胁迫是影响海岸带

湿地植物群落变化的关键因子［２２］。 海平面上升及人类活动干扰导致海岸带湿地土壤养分、水盐条件发生显

著变化，进而影响植物 Ｃ、Ｎ、Ｐ 化学计量特征，最终可能会改变生态系统的结构和功能［７，２３］。 然而，海岸带湿

地植物生态化学计量特征对环境中 Ｃ、Ｎ、Ｐ 变化的响应并不一致［２４］。 同时，以 Ｎ ∶Ｐ 比判定海岸带湿地植物生

长的限制性营养元素时，同一区域同一群落内的不同种群间，及不同区域相同种群的 Ｎ、Ｐ 限制阈存在较大差

异［２５⁃２７］。 目前，海岸带湿地植物的化学计量特征研究以淤泥质海滩、潮间带湿地、河口湿地的控制实验研究

为主，且湿地类型偏少［２４］。 进一步深入开展不同类型海岸带湿地的植物化学计量特征研究，对阐明区域尺度

的海岸带湿地生态化学计量学具有重要意义。
黄河三角洲是世界上暖温带保存最完善、最年轻的海岸带湿地生态系统［２８］，该区域典型植被群落优势植

物 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量及化学计量特征研究表明，植物各器官之间 Ｃ、Ｎ、Ｐ 有显著差异，由海岸向陆地延伸，植物 Ｃ、
Ｎ、Ｐ 变化趋势明显［２６］。 同一生境中的不同植物叶片 Ｎ ∶Ｐ 判定的限制性营养元素不同［２６，２９］，而不同生境中同

６０８３ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４１ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

种植物叶片 Ｎ ∶Ｐ 判定的限制性营养元素也有差异［２６⁃２７，２９⁃３０］。
黄河三角洲贝壳堤湿地与天津、河北的贝壳堤相连，是黄河三角洲独特的海岸带湿地类型，和美国圣路易

斯安娜州和南美苏里南的贝壳堤并称为世界三大古贝壳堤，对海岸地貌研究具有重要的价值［３１⁃３２］。 开展黄

河三角洲贝壳堤湿地植物化学计量特征研究，将丰富黄河三角洲海岸带湿地植物化学计量特征的理论成果，
有助于揭示水盐胁迫条件下湿地植物生长与环境中养分的关系。

１　 材料和方法

１．１　 研究区概况

研究区位于渤海湾的西南部和山东省无棣县北部交汇处的滨州贝壳堤岛与湿地国家级自然保护区内，保
护区总面积约为 ４３５．４ ｋｍ２。 保护区属于暖温带东亚季风大陆性半湿润气候，干湿季节明显，春秋季干燥多

风，夏季炎热多雨；年平均气温为 １２．７℃，年日照时数 ２８００ ｈ，多年平均降雨量为 ５６０ ｍｍ，多年平均年蒸发量

约为 ２４００ ｍｍ，蒸降比约为 ４∶１，淡水资源匮乏［３１］。
研究区地下水水位高，土壤类别主要是贝壳砂土类和滨海盐土类，贝壳砂厚度 １．０—２．５ ｍ，成土母质由风

积物和钙质贝壳风化物组成。 上层土壤（０—４０ ｃｍ）容重在 １．２６—１．４１ ｇ ／ ｃｍ３之间；高潮线附近含盐量较高，
地势较高的滩脊含盐量显著下降；土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量总体偏低，土壤养分匮乏（表 １）。

表 １　 研究区土壤基本理化性质

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｏｉｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ｐｌｏｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｃｈｅｎｉｅｒ ｉｓｌａｎｄ

样地
Ｐｌｏｔｓ

容重
Ｂｕｌｋ ｄｅｎｓｉｔｙ
／ （ｇ ／ ｃｍ３）

ｐＨ
含盐量

Ｓａｌｔ ｃｏｎｔｅｎｔ ／
（ｇ ／ ｋｇ）

总碳
Ｔｏｔａｌ ｃａｒｂｏｎ ／ ％

总氮
Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ／

（ｍｇ ／ ｋｇ）

总磷
Ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ／

（ｍｇ ／ ｋｇ）

高潮线 Ｈｉｇｈｔｉｄｌｅ ｌｉｎｅ １．３８±０．０６ ７．９４±０．０７ ５．５３±０．５２ ７．１２±０．４１ ９７．０１±７．５２ ２２１．８４±１０．３３

滩脊 Ｄｕｎｅ ｃｒｅｓｔ １．３３±０．０４ ８．３７±０．２７ １．２９±０．１１ ７．０１±０．２７ ４１７．２４±４８．１３ ３９８．３９±８８．６７

１．２　 样地设置与植被概况

本研究在滨州贝壳堤岛与湿地国家级自然保护区内的旺子岛开展（图 １）。 在旺子岛的滩脊和高潮线附

近建立 ２ 条平行于海岸线的样带。 滩脊样带分别建立 １０ ｍ×１０ ｍ 的杠柳（Ｐｅｒｉｐｌｏｃａ ｓｅｐｉｕｍ）、酸枣（Ｚｉｚｉｐｈｕｓ
ｊｕｊｕｂａ）样地各 ５ 个；高潮线附近建立 １０ ｍ×１０ ｍ 的柽柳（Ｔａｍａｒｉｘ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）样地 ５ 个。

柽柳群落常见于贝壳堤高潮线附近，零星分布于滩脊；柽柳是唯一建群种，高度 １．３—２．５ ｍ，树龄 １０—２０
ａ；灌丛下以耐盐草本为主；群落物种数较少，群落盖度在 １５％左右。 杠柳群落常见于贝壳堤滩脊向海侧地带；
杠柳是唯一建群种，幼苗直立，后多呈匍匐状生长，高度 ０．５—１．０ ｍ，树龄 ５—８ ａ；共生种多为耐干旱的草本植

物；群落物种数较少，群落盖度在 ３５％左右。 酸枣群落一般位于贝壳堤滩脊之上的地势平坦区域，是滩脊地

带最常见的群落类型；酸枣是建群种，常见的共优种为青蒿（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｃａｒｖｉｆｏｌｉａ）、蒙古蒿（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｍｏｎｇｏｌｉｃａ）
等旱生植物，偶见与柽柳或杠柳共生，高度 ０．５—２．０ ｍ，树龄 １０—１５ ａ；群落物种数较多，群落盖度在 ４５％左右

（表 ２）。
１．３　 样品采集

每一个样地内选取生长良好、长势一致的优势灌木 ３ 株，在每株树冠的东、西、南、北 ４ 个方向分别采集生

长良好且成熟的灌木叶片混合均匀，取约 ５００ ｇ 作为一个样品。 ２０１７ 年和 ２０１８ 年生长季（５—１０ 月）的每月

中旬采集样品，柽柳、杠柳、酸枣各采集 １８０ 个样品，共计 ５４０ 个样品。 叶片样品于实验室内用去离子水清洗，
避免外来养分的影响。 利用烘箱 １０５℃杀青 ３０ ｍｉｎ 后，８５℃烘干至恒重。 所有样品冷却干燥后，研磨粉碎过

０．２ ｍｍ 土壤筛，储存待测。
１．４　 样品测定

所有叶片样品测定 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量。 其中，采用元素分析仪（Ｖａｒｉｏ ＥＬ Ⅲ，德国 Ｅｌｅｍｅｎｔａｒ 公司）测定所有样
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品 Ｃ、Ｎ 含量，采用钼锑抗比色法测定所有样品 Ｐ 含量。

图 １　 研究区及采样点地理位置图

Ｆｉｇ．１　 Ｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ａｒｅａ ａｎｄ ｔｈｅ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｐｌｏｔｓ

表 ２　 研究区样地植物群落特征

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｔｈｅ ｓａｍｐｌｅ ｐｌｏｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ

特征指标
Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ

群落类型
Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ

柽柳群落
Ｔａｍａｒｉｘ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ

杠柳群落
Ｐｅｒｉｐｌｏｃａ ｓｅｐｉｕｍ

酸枣群落
Ｚｉｚｉｐｈｕｓ ｊｕｊｕｂａ

建群种特征 高度 ／ ｍ １．９３±０．７５ ０．７５±０．２５ １．１５±０．５５

Ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｖｅ ｓｐｅｃｉｅｓ′ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ 冠幅 ／ （ｍ×ｍ） （１．８±０．４）×（２．１±０．３） （０．９±０．２）×（０．６±０．３） （１．１±０．８）×（０．９±０．６）

基径 ／ ｃｍ ５．５±０．５ ２．６±０．２ ４．７±３．２

年龄 ／ ａ １５．４±２．４ ５．６±１．５ １４．３±３．６

群落盖度 Ｃｏｖｅｒａｇｅ ／ ％ １５．３±６．５ ３５．２±３．２ ４５．３±１０．４

常见共生种 Ｃｏｍｍｏｎ ｃｏ⁃ｏｃｃｕｒｒｉｎｇ ｓｐｅｃｉｅｓ
大穗结缕草、砂引草、二
色补 血 草、 芦 苇、 盐 地
碱蓬

芦苇、青蒿、蒙古蒿、乌蔹
莓、狗尾草、獐毛

蒙古蒿、 青蒿、 芦苇、 沙打
旺、鹅绒藤、黄花草木樨、蒙
古鸦葱、菟丝子

　 　 柽柳：Ｔａｍａｒｉｘ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ，杠柳：Ｐｅｒｉｐｌｏｃａ ｓｅｐｉｕｍ，酸枣：Ｚｉｚｉｐｈｕｓ ｊｕｊｕｂａ，大穗结缕草：Ｚｏｙｓｉａ ｍａｃｒｏｓｔａｃｈｙａ，砂引草：Ｍｅｓｓｅｒｓｃｈｍｉｄｉａ ｓｉｂｉｒｉｃａ，二色补血

草：Ｌｉｍｏｎｉｕｍ ｂｉｃｏｌｏｒ，芦苇：Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ，盐地碱蓬：Ｓｕａｅｄａ ｓａｌｓａ，青蒿：Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｃａｒｖｉｆｏｌｉａ，蒙古蒿：Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｍｏｎｇｏｌｉｃａ，乌蔹莓：Ｃａｙｒａｔｉａ

ｊａｐｏｎｉｃａ，狗尾草：Ｓｅｔａｒｉａ ｖｉｒｉｄｉｓ，獐毛：Ａｅｌｕｒｏｐｕｓ ｓｉｎｅｎｓｉｓ，沙打旺：Ａｓｔｒａｇａｌｕｓ ａｄｓｕｒｇｅｎｓ，鹅绒藤：Ｃｙｎａｎｃｈｕｍ ｃｈｉｎｅｎｓｅ，黄花草木樨：Ｍｅｌｉｌｏｔｕｓ ｏｆｆｉｃｉｎａｌｉ，蒙

古鸦葱：Ｓｃｏｒｚｏｎｅｒａ ｍｏｎｇｏｌｉｃａ，菟丝子：Ｃｕｓｃｕｔａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ

１．５　 数据分析

实验数据利用 ＳＰＳＳ １３．０ 进行单因素方差分析（Ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ），ＬＳＤ 法进行差异显著性检验，并对 Ｃ、
Ｎ、Ｐ 元素及其化学计量比之间进行双侧 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性检验。 ＡＮＯＶＡ 分析及差异显著性检验表明不同年份
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相同月份的叶片 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量之间差异不显著（表 ３）。 因此，将两年中同一月份的数据合并为一组，计算 Ｃ、
Ｎ、Ｐ 含量及化学计量比的算术平均数，以平均值±标准误表示；采用 Ｏｒｉｇｉｎ ８．５ 进行制图。

表 ３　 研究样地灌木叶片 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量年际间差异显著性检验

Ｔａｂｌｅ ３　 ＡＮＯＶＡ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｆｏｌｉａｒ Ｃ， Ｎ， ａｎｄ Ｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｙｅａｒ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｐｌｅ ｐｌｏｔｓ

营养元素
Ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｅｌｅｍｅｎｔｓ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

月份 Ｍｏｎｔｈ

５ ６ ７ ８ ９ １０

Ｃ 柽柳 Ｔａｍａｒｉｘ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ Ｆ ３．３９ １．５７ ２．１６ １．６２ ２．９５ １．７５

Ｐ ０．０８ ０．２２ ０．１５ ０．２１ ０．１０ ０．２０

杠柳 Ｐｅｒｉｐｌｏｃａ ｓｅｐｉｕｍ Ｆ １．６０ ２．９６ ０．８３ ０．１５ ３．５４ ４．５８

Ｐ ０．２２ ０．１１ ０．３７ ０．７０ ０．０７ ０．０５

酸枣 Ｚｉｚｉｐｈｕｓ ｊｕｊｕｂａ Ｆ １．８３ ０．２８ ０．１１ ０．３５ ２．４５ ０．５６

Ｐ ０．１９ ０．６０ ０．７４ ０．５６ ０．１３ ０．４６

Ｎ 柽柳 Ｔａｍａｒｉｘ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ Ｆ ０．００ ０．１８ ０．３７ ０．１７ １．３２ ０．０７

Ｐ １．００ ０．６７ ０．５５ ０．６８ ０．２６ ０．７９

杠柳 Ｐｅｒｉｐｌｏｃａ ｓｅｐｉｕｍ Ｆ ０．００ ０．８４ ３．３６ １．８１ ０．００ ０．００

Ｐ １．００ ０．３７ ０．０８ ０．２０ ０．９６ ０．９５

酸枣 Ｚｉｚｉｐｈｕｓ ｊｕｊｕｂａ Ｆ ０．００ ３．４０ ０．５６ ３．０１ ０．８９ ２．１４

Ｐ １．００ ０．０８ ０．４６ ０．０９ ０．３５ ０．１６

Ｐ 柽柳 Ｔａｍａｒｉｘ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ Ｆ ０．０３ １．０２ １．２８ ０．０３ １．６６ ０．０１

Ｐ ０．８６ ０．３２ ０．２７ ０．８７ ０．２１ ０．９３

杠柳 Ｐｅｒｉｐｌｏｃａ ｓｅｐｉｕｍ Ｆ ０．２２ ０．３６ ２．０２ ０．０４ １．２０ ０．００

Ｐ ０．６５ ０．５６ ０．１７ ０．８４ ０．２８ ０．９６

酸枣 Ｚｉｚｉｐｈｕｓ ｊｕｊｕｂａ Ｆ ０．０２ ０．５５ １．０９ ０．１０ ０．００ ０．１７

Ｐ ０．８８ ０．４７ ０．３１ ０．７５ ０．９７ ０．６９

２　 结果与分析

２．１　 三种灌木叶片 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量及生长季动态

生长季内，柽柳、杠柳、酸枣 ３ 种优势灌木叶片 Ｃ 含量总体呈逐渐上升趋势（图 ２）。 生长季，Ｃ 含量平均

值分别为（４１７．６９±２．４８） ｍｇ ／ ｇ、（４３９．１６±１．７２） ｍｇ ／ ｇ、（４５２．９０±２．４６） ｍｇ ／ ｇ。 ５ 月份叶片 Ｃ 含量最低，分别为

（３９９．６５±２．６６） ｍｇ ／ ｇ、（４２４．３２±１．５９） ｍｇ ／ ｇ、（４３７．４７±１．０８） ｍｇ ／ ｇ；９ 月份，叶片 Ｃ 含量达到最大值，分别为

（４３４．９９±２．４０） ｍｇ ／ ｇ、（４４６．９０±１．４５） ｍｇ ／ ｇ、（４６２．２２±２．４１） ｍｇ ／ ｇ；１０ 月份，叶片 Ｃ 含量都有所下降。
生长季内，柽柳、杠柳、酸枣 ３ 种优势灌木叶片 Ｎ、Ｐ 含量总体呈先下降后上升的趋势，并且不同月份之间

差异显著（图 ２，Ｐ＜０．０５）。 ３ 种灌木叶片 Ｎ 含量生长季平均值分别为（３０．１４±０．２６） ｍｇ ／ ｇ、（２３．１８±０．３８）
ｍｇ ／ ｇ、（２７．３６±０．４９） ｍｇ ／ ｇ，Ｐ 含量平均值分别为（１．８１±０．０３） ｍｇ ／ ｇ、（２．０６±０．０４） ｍｇ ／ ｇ、（２．０１±０．０３） ｍｇ ／ ｇ。
５ 月份，３ 种灌木 Ｎ、Ｐ 含量最高；之后逐渐下降，在 ７—８ 月下降至最低值；随后逐渐上升。

叶片 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量之间呈现显著相关性（表 ４）。 ３ 种灌木叶片 Ｃ 含量与 Ｎ、Ｐ 含量之间呈一定负相关关

系，而叶片 Ｎ 与 Ｐ 含量之间则都呈显著正相关（Ｐ＜０．０１）。 叶片 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量在 ３ 种灌木之间差异显著（图 ２，
Ｐ＜０．０５）。 Ｃ 含量表现为酸枣＞杠柳＞柽柳；Ｎ 含量则是柽柳＞酸枣＞杠柳；Ｐ 含量为杠柳、酸枣之间无显著差

异，但显著大于柽柳。
２．２　 三种灌木叶片 Ｃ、Ｎ、Ｐ 化学计量比

生长季内，柽柳、杠柳、酸枣 ３ 种优势灌木叶片的 Ｃ ∶Ｐ、Ｃ ∶Ｎ 质量比呈先上升后下降的趋势（图 ３）。 ５—１０
月，柽柳、杠柳、酸枣 Ｃ ∶Ｐ 质量比平均值分别为 ２４６．２７±６．２５、２２４．２１±４．７９、２３６．８７±４．２６；Ｃ ∶Ｎ 质量比平均值分

别为 １４．０３±０．１５、１９．６±０．３７、１７．４８±０．４０。

９０８３　 １０ 期 　 　 　 刘京涛　 等：黄河三角洲贝壳堤湿地优势灌木碳、氮、磷化学计量特征 　
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图 ２　 三种优势灌木叶片 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量生长季动态

Ｆｉｇ．２　 Ｆｏｌｉａｒ Ｃ， Ｎ， Ｐ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｈｒｕｂｓ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ ｓｅａｓｏｎ

不同大写字母表示相同月份结不同灌木叶片之间差异显著（Ｐ＜０．０５），不同小写字母表示同一种灌木叶片不同月份之间差异显著（Ｐ＜０．０５）

表 ４　 三种优势灌木叶片 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量之间 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性分析

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｐｅａｒｓｏｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｆｏｌｉａｒ Ｃ， Ｎ， Ｐ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｈｒｕｂｓ

物种名称
Ｓｐｅｃｉｅｓ

营养元素
Ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｅｌｅｍｅｎｔｓ Ｃ Ｎ Ｐ

柽柳 Ｔａｍａｒｉｘ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ Ｃ １

Ｎ －０．１３４ １

Ｐ －０．３２４∗∗ ０．５４４∗∗ １

杠柳 Ｐｅｒｉｐｌｏｃａ ｓｅｐｉｕｍ Ｃ １

Ｎ －０．４０６∗∗ １

Ｐ －０．３５２∗∗ ０．４２１∗∗ １

酸枣 Ｚｉｚｉｐｈｕｓ ｊｕｊｕｂａ Ｃ １

Ｎ ０．０５３ １

Ｐ －０．１４０ ０．２２３∗∗ １
　 　 ∗∗表示在 ０．０１ 水平上 Ｐｅａｒｓｏｎ 双侧检验显著相关

在生长季初期（５ 月）、中期（７—８ 月）、末期（１０ 月），３ 种优势灌木的 Ｃ ∶Ｐ 和 Ｃ ∶Ｎ 质量比之间差异显著

（图 ３，Ｐ＜０．０５）。 ５ 月份，３ 种优势灌木的 Ｃ ∶ Ｐ 和 Ｃ ∶ Ｎ 质量比最低，分别为 １８４．７０±１０．８６ 和 １１．４５±０．２９、
１６８．８３±４．６３ 和 １５．１５±０．４５、１６５．０１±５．２１ 和 １４．２７±０．２６。 ６ 月份以后，Ｃ ∶Ｐ 和 Ｃ ∶Ｎ 质量比显著上升，７—８ 月达

０１８３ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４１ 卷　
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到最大值，分别为 ２８９．９９±１４．０７ 和 １５．４２±０．２８、２５７．４８±６．５７ 和 ２１．９７±０．７３、２６７．６８±１０．５８ 和 ２２．１３±１．３０。 之

后，Ｃ ∶Ｐ 和 Ｃ ∶Ｎ 质量比下降。
柽柳、杠柳、酸枣 ３ 种优势灌木的叶片 Ｎ ∶Ｐ 质量比呈现不同的变化趋势（图 ３）。 ５—１０ 月，３ 种优势灌木

Ｎ ∶Ｐ 比平均值分别为 １７．３９±０．３０、１１．５７±０．２４、１３．９７±０．３２。 柽柳、酸枣叶片 Ｎ ∶Ｐ 比在 ５ 月份最小，到生长旺

季的 ７—８ 月份显著上升，之后下降。 杠柳叶片 Ｎ ∶ Ｐ 比也在 ５ 月份最小，但不同月份之间差异不显著（Ｐ＞
０．０５），５—１０ 月 Ｎ ∶Ｐ 比平均值在 １０．９４—１１．８０ 之间，波动幅度较小。

叶片Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ比种间差异显著，尤其是在 ７—８ 月份的生长旺季（图 ３）。 ３ 种灌木之间 Ｃ ∶Ｐ 比为柽柳＞酸枣

＞杠柳，但种间差异不显著；Ｃ ∶Ｎ 比则是杠柳＞酸枣＞柽柳，Ｎ ∶Ｐ 比为柽柳＞酸枣＞杠柳。

图 ３　 三种优势灌木叶片 Ｃ、Ｎ、Ｐ 化学计量比生长季动态

Ｆｉｇ．３　 Ｔｈｅｆｏｌｉａｒ Ｃ， Ｎ， Ｐ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｈｒｕｂｓ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ ｓｅａｓｏｎ

不同大写字母表示相同月份结不同灌木叶片之间差异显著（Ｐ＜０．０５），不同小写字母表示同一种灌木叶片不同月份之间差异显著（Ｐ＜０．０５）

２．３　 三种灌木叶片 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量与Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ比相关性

柽柳、杠柳、酸枣 ３ 种优势灌木叶片的Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ质量比与叶片 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量存在显著相关性，但与不同养分

之间的相关程度及相关性质不同（表 ５）。 ３ 种灌木叶片的 Ｃ ∶Ｎ 质量比与 Ｃ 含量呈显著正相关，与 Ｎ 含量呈

显著负相关；Ｃ ∶Ｐ 比与 Ｃ 含量呈显著正相关，与 Ｐ 含量呈显著负相关；Ｎ ∶Ｐ 比与 Ｐ 含量呈显著负相关，与 Ｎ 显

著正相关。
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表 ５　 三种优势灌木叶片 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量与Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ比 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性分析

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｐｅａｒｓｏｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｆｏｌｉａｒ Ｃ， Ｎ， Ｐ ａｎｄ Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｈｒｕｂｓ

物种名称
Ｓｐｅｃｉｅｓ

营养元素
Ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｅｌｅｍｅｎｔｓ Ｃ ∶Ｎ Ｃ ∶Ｐ Ｎ ∶Ｐ

柽柳 Ｔａｍａｒｉｘ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ Ｃ ０．６２３∗∗ ０．５４８∗∗ —

Ｎ －０．８４４∗∗ — －０．１４０

Ｐ — －０．８８７∗∗ －０．８５７∗∗

杠柳 Ｐｅｒｉｐｌｏｃａ ｓｅｐｉｕｍ Ｃ ０．４６７∗∗ ０．３７７∗∗ —

Ｎ －０．９５２∗∗ — ０．３８０∗∗

Ｐ — －０．９５５∗∗ －０．６５０∗∗

酸枣 Ｚｉｚｉｐｈｕｓ ｊｕｊｕｂａ Ｃ ０．１９４∗ ０．４７３∗∗ —

Ｎ －０．９１８∗∗ — ０．６７８∗∗

Ｐ — －０．８９７∗∗ －０．５１９∗∗

　 　 ∗∗在 ０．０１ 水平上 Ｐｅａｒｓｏｎ 双侧检验显著相关；∗ 在 ０．０５ 水平上 Ｐｅａｒｓｏｎ 双侧检验显著相关

３　 讨论

３．１　 三种灌木叶片 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量动态特征

植物叶片 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量反映了植物的生长状况［３３］，黄河三角洲贝壳堤岛柽柳、杠柳、酸枣 ３ 种优势灌木叶

片 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量不同生长阶段呈规律性变化。 Ｃ 元素在植物体叶片内主要合成有机物质，随着植物的不断生

长，叶片维管组织不断增加，光合作用的糖类积累，叶片 Ｃ 含量不断升高［２０］。 ５—９ 月份，３ 种灌木叶片 Ｃ 含量

随着生长逐渐累积，这与其他研究的规律一致［２０，３４］。 植物叶片衰老凋落前，有机物质被分解转移［３５］，因此，
在 １０ 月份进入生长季末期后，３ 种灌木叶片 Ｃ 含量下降。

３ 种灌木叶片 Ｃ 含量显著低于中国东部南北样带森林生态系统优势种叶片 Ｃ 平均含量 （ ４８０． １
ｍｇ ／ ｇ） ［３６］，也低于全国森林叶片 Ｃ 平均含量（４５５．１ ｍｇ ／ ｇ） ［３７］和全球陆地植物叶片 Ｃ 平均含量（（４６１．６±３２．１）
ｍｇ ／ ｇ） ［１３］。 ３ 种灌木相对较低的叶片 Ｃ 含量，说明在黄河三角洲贝壳堤岛水盐胁迫生境下，植物 Ｃ 储存能力

弱于陆地森林生态系统。 叶片 Ｃ 含量以酸枣最高，杠柳次之，柽柳最低，说明酸枣有机质合成与储存能力高

于盐生植物柽柳，这与盐生植物 Ｃ 储存能力较低的研究结果一致［２０］。
植物不同生长阶段对体内元素含量影响显著，本研究中 ３ 种灌木叶片 Ｎ、Ｐ 含量季节动态与其他海岸带

湿地植物研究结果基本一致［１９⁃２０］。 在生长初期生长缓慢，生物量小，但细胞分裂能力强，需要大量蛋白质和

核酸［３５］，因此，３ 种灌木叶片 Ｎ、Ｐ 含量相对较高。 生长季中期，叶片代谢旺盛，光合作用产生的碳水化合物的

稀释效应以及营养元素转移到生殖器官，降低了叶片中 Ｎ、Ｐ 的含量［１６， １９⁃２０， ３５］。 生长季后期，叶片基本不再生

长，由于叶片养分的淋溶和再分配［３５］，叶片营养元素虽然有所增加，却低于生长季初期水平。 生长旺季较高

的 Ｃ 含量，较低的 Ｎ、Ｐ 含量，说明 ３ 种灌木都采用了防御性生活史策略来适应生境，这与其他研究结果

一致［１９⁃２０，３８］。
虽然 ３ 种灌木叶片 Ｎ、Ｐ 含量生长季变化趋势一致，但种间差异显著。 柽柳叶片 Ｎ 含量显著高于杠柳、酸

枣，Ｐ 含量则显著低于杠柳、酸枣。 在一定土壤盐分胁迫条件下，随着土壤含盐量增加，植物体中氨基酸、叶绿

素 ｂ 含量上升，总 Ｎ 含量随之增加［３９⁃４０］。 同时，土壤中的 Ｃｌ－、ＳＯ２－
４ 等离子与 Ｐ 有竞争效应［４１］，减少植物对 Ｐ

元素的吸收量［４２］，而柽柳较高的 Ｎ 含量和较低的 Ｐ 含量则是对盐分胁迫的响应。 杠柳、酸枣主要分布在含

盐量、含水量较低的滩脊地带，较高的 Ｐ 含量是植物对干旱的响应［４３］。 生物地球化学生态位理论认为同一群

落中的不同物种有不同的生物地球化学空间［４４⁃４５］，本研究结果表明 ３ 种灌木 Ｎ、Ｐ 生物地球化学生态位发生

了分化，避免了对同种资源的竞争，利于物种共生及生态系统稳定。
５—１０ 月份，３ 种灌木叶片 Ｎ、Ｐ 均值都显著高于全国陆地植物叶片（Ｎ ∶２０．２ ｍｇ ／ ｇ、Ｐ：１．４６ ｍｇ ／ ｇ） ［１４］ 和全

球植物叶片（Ｎ ∶１９．３—２０．１ ｍｇ ／ ｇ、Ｐ：１．１１—１．４２ ｍｇ ／ ｇ）水平［１５，４６］。 这是由于黄河三角洲贝壳堤岛为水盐胁迫
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生境，植物需要通过增加叶绿素含量、超氧化物歧化酶等酶类蛋白质提高耐旱、耐盐能力［４０，４７］，而蛋白质合成

与 ＲＮＡ 密切相关，ＲＮＡ 则是植物的主要 Ｐ 库［１０，１９］。 因此，３ 种灌木叶片 Ｎ、Ｐ 含量高于全国及全球平均水平。
３．２　 化学计量比及植物生长限制性营养元素判定

３ 种灌木叶片Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ质量比 ５ 月份最小，分别为 ２４６∶１６∶１、２２４∶１１∶１ 和 ２３６∶１２∶１，７—８ 月份最大，平均值分

别为 ２８８∶１９∶１、２４６∶１２∶１、２６０∶１４∶１，都显著低于中国东部南北样带森林生态系统优势种叶片的Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ质量比

（３１３．９∶１１．５∶１） ［３６］以及全球森林叶片Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ质量比（４６９∶１３∶１） ［４８］。 ５—１０ 月份，３ 种灌木叶片 Ｃ ∶Ｐ 和 Ｃ ∶Ｎ 质

量比都显著低于中国东部南北样带森林生态系统优势种叶片 Ｃ ∶Ｐ（３１３．９∶１）和 Ｃ ∶Ｎ（２９．１∶１）质量比［３６］以及全

球森林叶片 Ｃ ∶Ｐ（４６９．６∶１）和 Ｃ ∶Ｎ（３７．４∶１）质量比［４８］，但高于滨海湿地草本植物［２０］。
植物叶片的 Ｃ ∶Ｎ 和 Ｃ ∶Ｐ 比是植物营养利用效率的反映［４９］。 本研究中，３ 种灌木较低的 Ｃ ∶Ｎ 和 Ｃ ∶Ｐ 比，

说明其养分利用效率低于陆地森林生态系统，但其高于海岸带湿地草本植物的养分利用效率。 ３ 种灌木间 Ｃ
∶Ｎ、Ｃ ∶Ｐ 和 Ｎ ∶Ｐ 比的差异则是由于其对水盐胁迫的适应性不同所致。 由于柽柳将较多的 Ｎ 用于耐盐、耐旱蛋

白的合成［４０，４７］，导致柽柳较高的 Ｎ ∶Ｐ 比和较低的 Ｃ ∶Ｎ，这说明柽柳的耐盐胁迫能力要高于杠柳和酸枣。
植物体内 Ｐ 含量动态主导植物Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ比变化［５０］。 ＲＮＡ 是生物有机体的主要 Ｐ 库，ＲＮＡ 的增加将引起 Ｐ

浓度上升，Ｃ ∶Ｐ、Ｎ ∶Ｐ 比下降［３， ５］。 本研究中，３ 种灌木叶片 Ｃ 含量与 Ｃ ∶Ｐ、Ｃ ∶Ｎ 比呈显著正相关，而 Ｎ、Ｐ 含量

与 Ｃ ∶Ｎ、Ｃ ∶Ｐ、Ｎ ∶Ｐ 之间呈显著负相关，但 Ｐ 的决定系数一般显著大于 Ｃ、Ｎ，表明叶片 Ｐ 含量对Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ比具有

主导作用（表 ５）。
植物相对生长速率高，则 Ｎ ∶Ｐ 质量比低；而低生长速率，则对应较高的 Ｎ ∶Ｐ 质量比［３］。 在生长季初期，

植物生长缓慢，但相对生长速率大，需要大量核酸支配蛋白质合成，因此，３ 种灌木叶片 Ｎ ∶Ｐ 质量比最低。 生

长旺季的 ７—８ 月份，叶片成熟，生物量最大，但相对生长速率最低，导致 Ｎ ∶Ｐ 质量比显著上升；生长季末期，
叶片生物量下降，叶片 Ｎ ∶Ｐ 质量比也下降。 ３ 种灌木叶片 Ｎ ∶Ｐ 比先下降后上升的生长季动态，与生长速率假

说相吻合。
Ｎ ∶Ｐ 比是衡量生物体营养状况和判断植物群落受养分限制情况的重要指标［２，５１］，施肥实验则是判定 Ｎ、Ｐ

限制作用及 Ｎ ∶Ｐ 临界值的最准确办法［５２］。 植物叶片是最能反映植物生长状况的光合器官，植物叶片 Ｎ ∶Ｐ 比

对植物群落结构和功能有重要的指示作用，常被用来诊断植物个体、群落以及生态系统 Ｎ、Ｐ 的养分限制

性［２， １０⁃１１，５３］。 对湿地植物的研究表明，Ｎ ∶Ｐ＞１６ 时，植物生长受 Ｐ 限制；Ｎ ∶Ｐ＜１４ 时，受 Ｎ 限制；１４＜Ｎ ∶Ｐ＜１６
时，受到 Ｎ 或 Ｐ 一种元素限制，或两者共同限制［２］。 而对海岸沙丘植物的研究则是 Ｎ ∶Ｐ＞２５ 时，植物生长受 Ｐ
限制；Ｎ ∶Ｐ＜１６ 时，受 Ｎ 限制［５１］。 本研究中，土壤 Ｎ 含量显著低于全国湿地土壤水平，Ｐ 含量略高于全国湿地

土壤水平［５４］，而柽柳、杠柳、酸枣叶片 Ｎ ∶Ｐ 比变化范围分别为 １６．１１—１８．８１、１０．９４—１１．７０、１１．６２—１４．５２。 综

合前期研究的养分限制性标准，黄河三角洲贝壳堤岛柽柳的生长在一定程度上受土壤 Ｐ 限制，杠柳的生长受

到土壤 Ｎ 限制，酸枣的生长则可能受土壤 Ｎ、Ｐ 共同限制。
植物生长不仅受到 Ｎ、Ｐ 等营养元素的影响，光照、水分、温度等非生物因素以及生物间相互作用也都影

响植物生长。 植物叶片 Ｎ ∶Ｐ 比在一定程度上能反映植物 Ｎ、Ｐ 状态，但叶片不能完全准确反映植物整体生长

状况，需要结合根、茎等其他器官养分状况综合判断［５３， ５５］。 Ｎ ∶Ｐ 比阈值受到生境、植物生长阶段、植被以及生

态系统类型等多种因素的综合影响［１，５５］。 养分限制诊断指标的敏感性和适应性，因为生活型、物种对养分需

求临界值不同而存在差异［３， １５，５６］。 因此，Ｎ ∶Ｐ 比作为植物养分限制判定的标准应当谨慎。 当环境中 Ｎ、Ｐ 供

给量充足时，Ｎ ∶Ｐ 比不能作为判定养分限制性的唯一条件［４４］，叶片中 Ｎ、Ｐ 含量高，而 Ｎ ∶Ｐ 比较低，是高生长

率物种对环境的适应［４５］；当环境中 Ｎ、Ｐ 供给量不足时，植物较低的 Ｎ ∶Ｐ 比表示生长受到 Ｎ 限制，较高的 Ｎ ∶
Ｐ 比反映了生长受到 Ｐ 限制［１，２，１０⁃１１， ５１］。

４　 结论

（１）生长季不同阶段，植物的生长对养分的需求量不同。 因此，柽柳、杠柳、酸枣 ３ 种灌木叶片 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含

３１８３　 １０ 期 　 　 　 刘京涛　 等：黄河三角洲贝壳堤湿地优势灌木碳、氮、磷化学计量特征 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

量及Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ比呈现有规律的季节性波动。 ３ 种灌木叶片 Ｎ、Ｐ 含量高于全国植物平均水平，是其对海岸带水盐

胁迫生境的适应。 杠柳、酸枣叶片较高的 Ｐ 含量是对土壤低含水量的适应，而柽柳叶片较高的 Ｎ 含量则是对

土壤较高含盐量的响应。
（２）３ 种灌木植物叶片 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量之间及其与Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ比之间显著相关，但 Ｐ 含量与Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ比的相关性显

著大于 Ｃ、Ｎ，说明了 Ｐ 是 ３ 种灌木叶片 Ｃ、Ｎ、Ｐ 化学计量特征的主导元素。 在相同的土壤养分条件下，３ 种灌

木 Ｎ、Ｐ 含量及生长的限制元素不同，说明 ３ 种灌木的生物地球化学生态位发生了分化，避免了对同种资源的

竞争，利于物种共生。
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