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摘要：探究竹子化学计量特征对生长阶段和海拔的响应对于了解其生理生态特征及生长适应策略至关重要。 对武夷山沿海拔

分布的五种典型竹子叶、枝、秆的碳 （Ｃ）、氮 （Ｎ）、磷 （Ｐ）含量及化学计量内稳态指数 （Ｈ） 进行两个生长阶段的测定。 结果显

示不论生长阶段的变化，各器官 Ｎ、Ｐ 含量的变异系数均显著大于 Ｃ 含量，且秆的 Ｎ、Ｐ 含量变异系数要显著大于叶片和竹枝，但
不同生长阶段并未改变秆的 Ｎ ∶Ｐ （１２∶１）。 毛竹 ４ 月份枝和 ８ 月份叶的 Ｎ、Ｐ 含量均随海拔增加而降低，而箬竹叶的 Ｎ、Ｐ 含量均

随海拔增加而增加。 海拔和生长阶段的交互作用显著提高了竹秆 Ｎ 含量对生长阶段变化的响应。 竹叶 Ｎ 和秆的 Ｎ、Ｐ 含量在

不同生长阶段具有明显的内稳性调控机制，但竹枝 Ｎ、Ｐ 的内稳性特征表现不明显。 总而言之，这些结果一方面反映了武夷山

五种竹子偏向于选择维持叶 Ｎ 含量的内稳态机制，另一方面调节秆 Ｎ、Ｐ 含量的协变来应对海拔和生长阶段变化中养分的利用

策略。
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相比于双子叶木本植物器官的碳（Ｃ）、氮（Ｎ）和磷（Ｐ）元素含量研究的广泛和深入，单子叶植物竹子的研

究则显得较为薄弱。 早期研究关注到优良竹种选择及竹林的经营管理中。 例如，施 Ｎ、Ｐ 和 Ｋ 等肥料会显著

提高毛竹的竹材和竹笋产量［１］，也会相应地提高竹子叶、枝、秆、根等器官的养分含量［２］。 近几年，对于竹子

的化学计量学研究呈现多元化发展态势。 主要包括：微量元素肥料添加在竹林培育中的应用［３］； 胁迫生境下

竹类不同器官养分配比特征［４］；竹子入侵亚热带森林的养分机制［５］； 响应竹林生产力的变化特征［６］；以及面

对全球气候变化等方面的研究［７—９］。
我国拥有大约 ３９ 属 ５００ 余种竹子，竹林面积分布超过 ６００ 万 ｈｍ２。 并且随着竹林不断地扩张入

侵［１０—１１］，在垂直海拔梯度上可能会威胁到常绿林等不同的植被生态系统多样性［１２—１５］。 事实上，海拔作为区

域尺度上综合性的气候因子，由地势抬升变化导致的不同植物器官 Ｃ、Ｎ 和 Ｐ 养分间的差异已经受到众多研

究者的关注［１６—１９］。 然而，与大尺度上的植物化学计量特征研究相比，局域尺度往往会导致其具有较大变

异［２０—２２］，这主要是因为垂直海拔上急剧的温度和降水等环境因子的变化引发植物适应性的生理适应调整。
例如：虽然有研究表明在不同纬度梯度上植物叶片 Ｎ 含量随温度增加而降低， 但在海拔上，大部分研究却表

明叶 Ｎ 含量随温度下降而显著下降［２３—２４］。 我国毛竹林群落生态系统的 Ｃ、Ｎ 和 Ｐ 含量的研究中也发现毛竹

叶片 Ｎ 含量以及 Ｎ ∶Ｐ 值随年均温增加而降低，而 Ｃ ∶Ｎ 值则相反［２５］。 另一方面除了温度和降水，海拔上土壤

养分含量也将显著影响 Ｃ、Ｎ 和 Ｐ 含量在各器官间的分配［２６］。 因此，在海拔上进行竹种间不同器官的化学计

量特征研究有助于揭示其养分含量随海拔变化的响应规律，还能为研究竹子的扩张和觅食行为提供参考［２７］。
植物器官组织内的养分元素与其生长过程，功能变化，权衡策略息息相关［２８］，而 Ｃ、Ｎ 和 Ｐ 作为关键元

素，全程参与植物在不同生长阶段内生理生态功能调节的过程。 有研究发现叶片 Ｎ 含量以及 Ｎ ∶Ｐ 值主要受

生长阶段调控，而物种与生长阶段的交互作用可能会直接影响 Ｐ 含量［２９］。 另有一些研究发现叶片 Ｎ、Ｐ 含量

在生长阶段内呈现波动状态。 例如，某些湿地草本植物在生长初期时叶片 Ｎ、Ｐ 含量达到峰值，而在生长旺盛

阶段含量最低，之后随生长阶段推进缓慢回升，直到叶片衰老时开始再次下降［３０］。 即使生活在相似环境下，
由于物种间的差异，Ｎ、Ｐ 养分含量随生长阶段的变化也并不相同［３１］。 因此，在不同生长阶段下对典型物种的

Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量进行分析不仅可以监测植物体内养分含量的动态过程，还可以为明确植物的生活史策略调整提

供途径［３２—３４］。
尽管海拔上综合的环境因子以及生长阶段的变化可能会改变植物体内的养分含量组成比例，但由于化学

计量内稳性特征的普遍存在［３５—３７］，使植物应对自身养分的调节在时空尺度上的适应策略仍然具有不确定

性［３８］。 特别是对我国南方典型竹林生态系统来说，由于竹子特殊的克隆繁殖周期，其生长策略响应体内养分

含量变化的规律还有待进一步明晰。 本研究选择沿武夷山不同海拔分布的五种竹子，对其地上器官的 Ｃ、Ｎ
和 Ｐ 含量进行不同生长阶段（４ 月份和 ８ 月份）的研究，借此探究不同竹种叶枝秆的化学计量特征如何响应海

拔和生长阶段变化的影响。

５５８１　 ５ 期 　 　 　 孙俊　 等：武夷山五种竹子叶、枝、秆碳氮磷化学计量对生长阶段和海拔的响应 　
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１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

本研究样地位于江西武夷山国家级自然保护区内（２７°４８′１１″Ｎ—２８°００′３５″Ｎ １１７°３９′３０″Ｅ—１１７°５５′４７″Ｅ），
属于典型中亚热带季风气候，夏季高温多雨，冬季温和少雨。 由于海拔落差大，保护区内年均气温约为 １３．２—
１４．８℃，年均降水量为 １８１３—３５４４ｍｍ。 保护区总面积约为 １６００７ｈｍ２，主峰黄岗山海拔 ２１６０．８ｍ，是中国大陆

东南部的第一高峰。 保护区内保存有完整的中亚热带中山森林生态系统。 随海拔变化植被垂直带谱发育较

为完整，从低到高依次为毛竹林，常绿林，常绿落叶混交林，针阔混交林，针叶林，矮曲林及中山草甸。 土壤是

亚热带典型中山土壤类型［３９］。
１．２　 样方设置与样品采集方法

１．２．１　 样方设置

在未受人为干扰的保护区范围内依海拔梯度设置不同竹林样地， 分别设置不同海拔的毛竹

（Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ），肿节少穗竹 （Ｏｌｉｇｏｓｔａｃｈｙｕｍ ｏｅｄｏｇｏｎａｔｕｍ），箬竹 （ Ｉｎｄｏｃａｌａｍｕｓ ｔｅｓｓｅｌｌａｔｕｓ） 样地。 同时还

设置了玉山竹属的两个不同海拔的竹种样地，分别是 １７４０ｍ 处的毛竿玉山竹 （Ｙｕｓｈａｎｉａ ｈｉｒｔｉｃａｕｌｉｓ） 和 ２１００ｍ
的武夷山玉山竹 （Ｙｕｓｈａｎｉａ ｗｕｙｉｓｈａｎｅｎｓｉｓ）。 由于五种竹子株高、胸径、密度等特征差异较大，参考前人研究中

的方法将本研究中的样方设置成两种类型［４０］。 本文将毛竹和肿节少穗竹每样地设置成 ３ 个 １０ ｍ×１０ ｍ 的小

样方；将箬竹、毛竿玉山竹和武夷山玉山竹每样地设置成 ３ 个 ５ ｍ×５ ｍ 的小样方［４１］，样地概况见表 １。

表 １　 武夷山不同海拔五种竹子样地概况

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｆｉｖｅ ｂａｍｂｏｏｓ ｓａｍｐｌｅ ｓｉｔｅｓ ａｌｏｎｇ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ ｉｎ Ｗｕｙｉ Ｍｏｕｎｔａｉｎ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

海拔
Ａｌｔｉｔｕｄｅ ／ ｍ

密度
Ｄｅｎｓｉｔｙ ／
（个 ／ ｍ２）

株高
Ｈｅｉｇｈｔ ／ ｍ

胸径
ＤＢＨ ／ ｃｍ

土壤氮含量
Ｓｏｉｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ

ｃｏｎｔｅｎｔ ／ （ｍｇ ／ ｇ）

土壤磷含量
Ｓｏｉｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ
ｃｏｎｔｅｎｔ ／ （ｍｇ ／ ｇ）

土壤 ｐＨ

毛竹 Ｐ．ｅｄｕｌｉｓ ８４０ ０．３９ ± ０．０５ １６．２６ ± ０．４０ １０．１３ ± ０．３７ ５．７４ ± ０．４０ ０．４２ ± ０．０３ ４．８８ ± ０．１０

１０４０ ０．６１ ± ０．０６ １７．１３ ± ０．６１ １０．８３ ± ０．３６ ５．８８ ± ０．９３ ０．４５ ± ０．０３ ４．５２ ± ０．１２

１２４０ ０．４３ ± ０．０５ １４．７７ ± ０．３９ ９．１７ ± ０．２４ ５．７６ ± ０．１１ ０．４９ ± ０．０２ ４．８２ ± ０．０６

肿节少穗竹 Ｏ． ｏｅｄｏｇｏｎａｔｕｍ★ １１００ ５．４８ ± ０．５７ ４．８３ ± ０．１２ １．２５ ± ０．０５ ５．７９ ± ０．２５ ０．４６ ± ０．０３ ４．５９ ± ０．０５

１２００ ４．７６ ± ０．１４ ５．７４ ± ０．３２ １．４９ ± ０．１１ ３．０２ ± ０．２７ ０．４６ ± ０．０２ ４．４９ ± ０．１３

１４００ ４．４８ ± ０．３３ ３．９０ ± ０．２５ １．０８ ± ０．０９ ３．７０ ± ０．０９ ０．５６ ± ０．０２ ４．５１ ± ０．０１

箬竹 Ｉ． ｔｅｓｓｅｌｌａｔｕｓ★ １０４０ ９．２１ ± ０．５９ １．６９ ± ０．１３ － ３．５６ ± ０．７２ ０．４８ ± ０．０２ ４．４８ ± ０．０２

１４４０ ８．４８ ± ０．８３ １．５６ ± ０．１０ － ３．４７ ± ０．４９ ０．５１ ±０．０３ ４．４７ ±０．０１

１８４０ ７．６３ ± ０．１６ １．５７ ± ０．１０ － ３．７０ ± ０．４５ ０．６０ ±０．０３ ４．３１ ±０．０３

毛竿玉山竹 Ｙ． ｈｉｒｔｉｃａｕｌｉｓ★ １７４０ ８．００ ± １．１５ １．４９ ± ０．０４ － ６．４６ ± ０．４８ ０．６０ ±０．０４ ５．４６ ±０．０７

武夷山玉山竹
Ｙ． ｗｕｙｉｓｈａｎｅｎｓｉｓ ２１００ ２１．００ ± ２．５２ ０．９２ ± ０．０２ － ５．４３ ± ０．８０ ０．６８ ±０．０５ ５．１８ ±０．１６

　 　 标★号的为林下分布的竹种， ＤＢＨ 胸径， Ｄｉａｍｅｔｅｒ ａｔ ｂｒｅａｓｔ ｈｅｉｇｈｔ， 数据为平均值±标准误

１．２．２　 样品采集及测定

于 ２０１６ 年 ８ 月和 ２０１７ 年 ４ 月 在每小样方内选取 ３ 株 （每海拔样地 ９ 株） 近似林分平均株高、胸径的 ３
年生竹株进行取样，并在每株竹子的竹冠上、中、下部位别取 ３ 个二级小枝 （从枝条末端起），在每个枝上采集

所有的叶片、枝。 在竹秆的基部，中间及顶部位置（以 １ ／ ３ 株高梯级计算位置）分别取 １０ｃｍ 的秆，混合均匀。
最后将叶、枝、秆样品置于 ７５℃的烘箱中烘干至恒重，机械粉碎后过 １００ 目尼龙网筛，密封袋封存备用。 沿对

角线在每个小样方内用直径 ５ｃｍ 的土钻取 ０—１０ｃｍ 的土壤 ３ 份混合成 １ 份，挑出石子和细根，凋落物，风干

后每样地共测定 ３ 份土壤。 使用碳氮元素分析仪 （Ｅｌｅｍｅｎｔａｌ Ａｎａｌｙｚｅｒ Ｖａｒｉｏ ＥＬ ＩＩＩ，德国） 测定叶片、枝、秆和

土壤的总碳和总氮含量。 各器官和土壤的总磷含量采用浓硫酸－高氯酸消煮法，于连续流动分析仪上

（Ｓａｎ ＋＋，ＳＫＡＬＡＲ，Ｎｅｔｈｅｒｌａｎｄｓ） 测定。

６５８１ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　
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１．３　 数据处理与分析方法

用 ＳＰＳＳ１９．０ 软件统分析各竹种叶、枝、秆器官的 Ｃ、Ｎ 和 Ｐ 含量及变异系数，其中采用单因素方差分析 Ｃ、
Ｎ 和 Ｐ 含量及变异系数在物种间，器官和不同指标间的差异，采用多因素方差分析物种，海拔和生长阶段对竹

子不同器官的 Ｃ、Ｎ 和 Ｐ 含量的交互影响。 采用内稳态模型方程进行养分间内稳性关系的拟合： ｙ ＝ ｃｘ
１
Ｈ ，将

等式两边同时取对数使其转化为： ｌｏｇｙ ＝ ｌｏｇｃ ＋ １
Ｈ
ｌｏｇｘ 。 其中，ｙ 代表植物体器官的养分元素含量，ｘ 代表土壤

环境中对应的养分元素含量；ｃ 为常数；Ｈ 为内稳态指数。 在采用内稳态模型研究之前，数据经过 Ｐｅａｒｓｏｎ 相

关分析检验，当检验结果显示显著后 （Ｐ＜０．０５） 再对其进行土壤养分与竹子对应养分间内稳态关系的拟合，
从而得出竹子各器官养分的内稳态指数，用 Ｏｒｉｇｉｎ ９．０ 软件作图。

２　 结果分析

２．１　 叶枝秆 Ｃ、Ｎ 和 Ｐ 含量及变异系数

４ 月份竹叶枝秆的平均 Ｃ 含量分别为 ４９１．６１ ｍｇ ／ ｇ，４８９．０５ ｍｇ ／ ｇ，５０８．７６ ｍｇ ／ ｇ；Ｎ 含量分别为 ２４．６３ ｍｇ ／ ｇ，
６．０２ ｍｇ ／ ｇ，２．９７ ｍｇ ／ ｇ；Ｐ 含量为 １．２８ ｍｇ ／ ｇ，０．４２ ｍｇ ／ ｇ，０．２５ ｍｇ ／ ｇ；８ 月份叶枝秆的 Ｃ 含量分别为 ５０２．８０ ｍｇ ／ ｇ，
４９７．７９ ｍｇ ／ ｇ，４９８．８３ ｍｇ ／ ｇ；Ｎ 含量分别为 ２３．５２ ｍｇ ／ ｇ，７．７５ ｍｇ ／ ｇ，２．９１ ｍｇ ／ ｇ；Ｐ 含量为 １．３７ ｍｇ ／ ｇ，０．４４ ｍｇ ／ ｇ，
０．２４ ｍｇ ／ ｇ （表 ２）。 五种竹子的 ４ 月份叶枝秆的平均 Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ 值分别是 ３８４∶１９∶１、１１６４∶１４∶１、２０３５∶１２∶１；８ 月份

分别是 ３６７∶１７∶１、１１３１∶１８∶１、２０７８∶１２∶１，不同生长阶段未改变秆的 Ｎ ∶Ｐ 值。 各器官的 Ｎ 和 Ｐ 含量的变异范围

１３．８５％—３４．０２％及 １９．６７％—４４．２２％ 均高于 Ｃ 含量的 ２．９３％—４．９４％ （表 ２）。 除了物种以及 ４ 月份的不同

器官间，Ｃ、Ｎ 和 Ｐ 含量的变异系数在器官及碳氮磷养分间均具有显著差异 （表 ３）。

表 ２　 武夷山五种竹种叶枝秆 Ｃ、Ｎ 和 Ｐ 平均含量及变异系数

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｍｅａｎ ｖａｌｕｅｓ ａｎｄ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｆｏｒ ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ （Ｃ）， ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ （Ｎ） ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ （Ｐ） ａｍｏｎｇ ｔｈｅ

ｌｅａｆ， ｂｒａｎｃｈ ａｎｄ ｃｕｌｍ ｏｆ ｆｉｖｅ ｂａｍｂｏｏ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ Ｗｕｙｉ ｍｏｕｎｔａｉｎ

竹种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

器官
Ｏｒｇａｎｓ

４ 月份 Ａｐｒｉｌ ８ 月份 Ａｕｇｕｓｔ

碳含量
Ｃ ／ （ｍｇ ／ ｇ）

氮含量
Ｎ ／ （ｍｇ ／ ｇ）

磷含量
Ｐ ／ （ｍｇ ／ ｇ）

碳含量
Ｃ ／ （ｍｇ ／ ｇ）

氮含量
Ｎ ／ （ｍｇ ／ ｇ）

磷含量
Ｐ ／ （ｍｇ ／ ｇ）

毛竹 Ｐ．ｅｄｕｌｉｓ 叶 ５０５．３９ （４．３１％）Ａ ２７．９９ （８．２４％）Ａ １．６７ （２３．７１％）Ａ ５１９．１９ （２．３３％）Ａ ２６．７８ （１０．５９％）Ａ １．５９ （１４．８１％）Ａ

枝 ４８７．５９ （２．５７％） Ｂ ５．６６ （１３．５３％） Ｃ ０．４９ （２２．４１％）Ａ ５０４．４１ （２．３２％）Ａ ７．３５ （１４．２９％）ＡＢ ０．４７ （１６．７２％） Ｂ

秆 ５１６．２８ （０．８５％）Ａ ３．３６ （１０．７７％） ＢＣ０．２５ （３０．２０％） Ｂ ５０５．１８ （２．１２％）Ａ ３．０９ （２２．１２％） Ｂ ０．２１ （２９．１８％） Ｃ

肿节少穗竹 Ｏ．ｏｅｄｏｇｏｎａｔｕｍ 叶 ４９５．７７ （３．５８％）ＡＢ ２３．４９ （１１．４１％） Ｃ １．０７ （１５．９１％） Ｂ ５０３．４７ （３．２２％） Ｂ ２２．８８ （１２．８２） Ｃ １．１１ （８．２０％） Ｃ

枝 ５００．５０ （１．４９％）Ａ ５．１２ （１１．００％）Ｄ ０．３７ （１２．０２％） Ｂ ５０５．１２ （１．６５％）ＡＢ ７．６２ （２２．１５％）Ａ ０．４２ （２７．０１％） Ｃ

秆 ５１２．４７ （１．２０％） Ｂ １．８２ （３９．２８％） Ｃ ０．１４ （３２．１０％） Ｃ ４９６．２９ （３．９１） Ｂ １．９２ （２１．２１％） Ｃ ０．１５ （４０．６１％）Ｄ

箬竹 Ｉ． ｔｅｓｓｅｌｌａｔｕｓ 叶 ４８１．５１ （３．９６％） ＣＤ ２２．１３ （１４．０７％） Ｃ １．０７ （２８．７６％） Ｂ ４９５．３９ （２．３８％） ＢＣ２０．８３ （１３．４９％）Ｄ １．４０ （１５．３６％） Ｂ

枝 ４８１．２６ （３．１４％） ＢＣ ６．６１ （１０．３４％） Ｂ ０．３９ （１５．３９％） Ｂ ４８５．３１ （２．８３％） ＢＣ ８．２４ （８．８９％）Ａ ０．４２ （２１．２１％） Ｃ

秆 ５０７．８４ （１．０７％） Ｃ ３．１３ （３０．０６％） Ｃ ０．３２ （３０．４９％）Ａ ５０１．４８ （２．７２％）ＡＢ ３．２３ （３２．１５％） Ｂ ０．３１ （４０．３５％） Ｂ

毛竿玉山竹 Ｙ． ｈｉｒｔｉｃａｕｌｉｓ 叶 ４６８．４８ （２．６３％）Ｄ ２６．０２ （６．１２％） Ｂ １．２４ （７．３４％）ＡＢ ４７０．２８ （２．７５％）Ｄ ２２．４８ （６．１２％） Ｃ １．１８ （６．３６％） Ｃ

枝 ４７５．３３ （２．８０％） Ｃ ６．０４ （６．６６％） Ｃ ０．３４ （１．３２％） Ｂ ４８３．６７ （２．１４％） Ｃ ７．０２ （７．３３％） Ｂ ０．３７ （１４．４３％） ＣＤ

秆 ５００．５１ （２．４３％）Ｄ ３．９２ （１６．７９％）Ａ ０．２６ （２４．７６％） Ｂ ４９３．８７（２．４７％） ＢＣ ３．１５ （２７．９９％） Ｂ ０．２４ （２４．６７％） Ｃ

武夷山玉山竹 叶 ４９１．２４ （１．２６％） ＢＣ ２４．０７ （５．５０％） ＢＣ １．４５ （１４．４５％）Ａ ５０６．３９ （６．０３％） Ｂ ２４．７７ （１３．３３％） Ｂ １．５３ （８．１６％）Ａ

Ｙ．ｗｕｙｉｓｈａｎｅｎｓｉｓ 枝 ４９６．１２ （１．４０％）ＡＢ ８．０１ （５．９９％）Ａ ０．５２ （１６．７４％）Ａ ５０７．５５ （１．１１％）ＡＢ ８．６７ （６．５３％）Ａ ０．５７ （１７．８５％）Ａ

秆 ４８６．０７ （１．２１％） Ｅ ３．７８ （９．８７％）ＡＢ ０．３３ （１７．０５％）Ａ ４８４．３９ （１．７８％） Ｃ ４．１０ （１１．６７％）Ａ ０．３７ （２１．４０％）Ａ

整体 Ａｌｌ 叶 ４９１．６１ （４．３４％） ｂ ２４．６３ （１３．８５％） ａ １．２８ （２９．８０％） ａ ５０２．８０ （４．０９％） ａ ２３．５２ （１５．２３％） ａ １．３７ （１９．２７％） ａ

枝 ４８９．０５ （２．９７％） ｂ ６．０２ （１７．５０％） ｂ ０．４２ （２３．０９％） ｂ ４９７．７９ （２．９３％） ｂ ７．７５ （１５．６８％） ｂ ０．４４ （２３．３５％） ｂ

秆 ５０８．７６ （２．０７％） ａ ２．９７ （３３．８５％） ｃ ０．２５ （４１．１８％） ｃ ４９８．８３ （３．０７％） ａｂ ２．９１ （３４．０２％） ｃ ０．２４ （４６．２２％） ｃ

　 　 大写字母表示同一器官不同竹种间的差异（Ｐ＜０．０５）， 小写字母表示整体上竹子器官间的差异（Ｐ＜０．０５）， 括号内为变异系数
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２．２　 碳氮磷含量在物种，海拔和生长阶段间的变化及其交互特征

不同竹种内，毛竹叶片的 Ｃ、Ｎ 和 Ｐ 含量在五个竹子间均显示较高特征，而肿节少穗竹，箬竹以及毛竿玉

山竹叶片的 Ｎ、Ｐ 含量总体低于毛竹和武夷山玉山竹 （表 ２）。 随着海拔的增加，不论生长阶段的变化，毛竹叶

枝秆的 Ｃ 含量与海拔并无显著线性相关关系（图 １），但是 ４ 月份毛竹秆的 Ｎ、Ｐ（图 １）及 ８ 月份叶片的 Ｎ、Ｐ 含

量均随海拔增加呈显著降低趋势（图 １）；肿节少穗竹叶枝 Ｃ 含量在 ４ 月和 ８ 月，４ 月叶枝的 Ｎ、Ｐ 及 ８ 月份秆

的 Ｎ、Ｐ 含量均随海拔增加而降低；相反，箬竹叶片的 Ｎ、Ｐ 含量在 ４ 月和 ８ 月均随海拔增加而增加 （附图 １，附
图 ２）。

表 ３　 不同生长阶段五种竹种 Ｃ、Ｎ 和 Ｐ 含量变异系数的单因素方差分析

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｈｅ Ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ ａｎａｌｙｓｉｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｔｏ Ｃ， Ｎ ａｎｄ Ｐ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｆｉｖｅ ｂａｍｂｏｏ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｓｔａｇｅｓ

类型
Ｔｙｐｅ

生长阶段
Ｇｒｏｗｔｈ ｓｔａｇｅｓ

自由度
ｄｆ

均方
Ｍｅａｎ ｓｑｕａｒｅｓ Ｆ Ｐ

物种 Ｓｐｅｃｉｅｓ ４ 月份 ４ １０７．３６ １．００９ ０．４１４

８ 月份 ４ ６７．３７１ ０．５７２ ０．６８４

不同器官 Ｏｒｇａｎｓ ４ 月份 ２ ２７４．４９５ ２．７８７ ０．０７３

８ 月份 ２ ４５１．４４１ ４．６５２ ０．０１５

碳氮磷 ＣＮＰ ４ 月份 ２ １１４５．２３ ２０．０８３ ＜０．００１

８ 月份 ２ １２５８．０６８ ２１．４５９ ＜０．００１

图 １　 毛竹不同生长阶段叶枝秆的 Ｃ、Ｎ 和 Ｐ 含量沿海拔分布的变化特征

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｃ， Ｎ ａｎｄ Ｐ ｃｏｎｔｅｎｔ ｆｏｒ Ｐ．ｅｄｕｌｉｓ ｌｅａｆ， ｂｒａｎｃｈ ａｎｄ ｃｕｌｍ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｓｔａｇｅｓ ａｌｏｎｇ ｔｈｅ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ
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物种，海拔和生长阶段对竹子叶枝秆 Ｃ、Ｎ 和 Ｐ 含量的影响具有差异性。 具体的：除竹枝、秆的 Ｃ 含量外，
物种对其他器官的 Ｃ、Ｎ 和 Ｐ 含量均有显著影响；生长阶段对叶和枝的 Ｃ、Ｎ 和 Ｐ 含量，秆的 Ｃ 含量产生显著

影响 （表 ４，Ｐ＜０．０１），但未改变秆的 Ｎ、Ｐ 含量（表 ４，Ｐ ＝ ０．２７ 和 Ｐ ＝ ０．４３）；竹秆 Ｃ 含量在海拔上无显著差异

（表 ４，Ｐ＝ ０．５６）。 而物种和生长阶段的交互作用对叶片 Ｃ、Ｐ 含量以及枝 Ｃ、Ｎ 和 Ｐ 含量产生显著影响。 生长

阶段和海拔间的交互作用显著的影响了叶和枝的 Ｎ、Ｐ 含量及秆的 Ｎ 含量 （表 ４）。 物种和海拔间以及三者之

间对叶枝秆的 Ｃ、Ｎ 和 Ｐ 含量均无产生显著交互作用。

表 ４　 物种，生长阶段和海拔对竹子叶枝秆的 Ｃ、Ｎ 和 Ｐ 含量的交互影响

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｔｈｅ ｍｕｔｕａｌ ｅｆｆｅｃｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ａｍｏｎｇ ｔｈｅ ｓｐｅｃｉｅｓ， ｇｒｏｗｔｈ ｓｔａｇｅｓ ａｎｄ ａｌｔｉｔｕｄｅｓ ｏｎ Ｃ， Ｎ ａｎｄ Ｐ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｆｏｒ ｂａｍｂｏｏ′ｓ ｌｅａｆ ｂｒａｎｃｈ ａｎｄ ｃｕｌｍ

项目
Ｐｒｏｊｅｃｔ

参数
Ｐａｒａｍｅｔｅｒ

叶片 Ｌｅａｆ 枝 Ｂｒａｎｃｈ 秆 Ｃｕｌｍ

Ｃ Ｎ Ｐ Ｃ Ｎ Ｐ Ｃ Ｎ Ｐ

物种 Ｓｐｅｃｉｅｓ Ｆ ５８．４６ １１７．４１ １８１．６７ ０．０５ ２１．７４ １２．２３ １．０３ ８．３０ ６６．２９

Ｐ ＜０．００１ ＜０．００１ ＜０．００１ ０．８３ ＜０．００１ ０．００１ ０．３１ ０．００４ ＜０．００１

生长阶段 Ｇｓ Ｆ ２０．２９ １３．０５９ １１．４８４ ４３．３８ ３５３．４４ ９．９０ ３４．０８ １．２１ ０．６２

Ｐ ＜０．００１ ＜０．００１ ０．００１ ＜０．００１ ＜０．００１ ０．００２ ＜０．００１ ０．２７ ０．４３

海拔 Ａｌｔｉｔｕｄｅ Ｆ ５．５６ １７．９４ ３８．３１ １８．６３ １９．１０ ９．１３ ０．８１ ８．８６ ２２．２８

Ｐ ＜０．００１ ＜０．００１ ０．００１ ＜０．００１ ＜０．００１ ＜０．００１ ０．５６ ＜０．００１ ＜０．００１

物种×生长阶段 Ｆ ４．３４ ２．２４ ４４．３３ ８．２２ ２４．９２ ３２．５５ ２．４６ ０．０４ １．７２

Ｓｐｅｃｉｅｓ×Ｇｓ Ｐ ０．０４ ０．１４ ＜０．００１ ０．００５ ＜０．００１ ＜０．００１ ０．１２ ０．８５ ０．１９

生长阶段×海拔 Ｆ １．５７ ４．１２ ７．８０ ０．５７ ２６．２０ １０．３４ １．０７ ３．０３ １．７０

Ｇｓ×Ａｌｔｉｔｕｄｅ Ｐ ０．１６ ０．００１ ＜０．００１ ０．７６ ＜０．００１ ＜０．００１ ０．３８ ０．００８ ０．１２

　 　 Ｇｓ 生长阶段， Ｇｒｏｗｔｈ ｓｔａｇｅｓ

２．３　 不同生长阶段器官与土壤化学计量间关系及其内稳性特征

在 ４ 月份时，土壤 Ｃ、Ｎ 含量分别与叶片的 Ｎ、Ｐ 和秆的 Ｎ 含量呈显著正相关关系 （表 ５）。 土壤 Ｐ 与枝的

Ｎ 含量呈显著正相关关系，而与叶、秆的 Ｃ 含量呈显著负相关关系。 ４ 月份土壤 Ｐ 对竹子各器官内的 Ｐ 元素

含量影响均并不显著，而在 ８ 月份时，土壤的 Ｎ 与叶 Ｎ，土壤 Ｐ 含量与秆的 Ｐ 含量均呈显著正相关 （表 ５）。
经对应养分分析，五种竹子不同生长阶段中，叶、枝、秆的养分内稳态特征表现不同。 ４ 月份时，叶 Ｎ、秆 Ｎ 的

内稳性指数 ＨＮ分别为 ４．３５ 和 １．８９；８ 月份时，叶 Ｎ、秆 Ｐ 的内稳性指数 ＨＮ和 ＨＰ分别为 ３．８５ 和 １．０８ （图 ２），但
并未发现竹枝具有显著的内稳性特征。

表 ５　 不同生长阶段竹子各器官碳氮磷含量与土壤碳氮磷含量间的相关系数

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ ａｍｏｎｇ ｔｈｅ ｂａｍｂｏｏｓ ｏｒｇａｎ Ｃ、Ｎ、Ｐ ａｎｄ ｓｏｉｌ Ｃ、Ｎ、Ｐ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｓｔａｇｅｓ

器官
Ｏｒｇａｎｓ

指标
Ｉｎｄｅｘ

４ 月份 Ａｐｒｉｌ ８ 月份 Ａｕｇｕｓｔ

土壤 Ｃ 含量
Ｓｏｉｌ Ｃ

土壤 Ｎ 含量
Ｓｏｉｌ Ｎ

土壤 Ｐ 含量
Ｓｏｉｌ Ｐ

土壤 Ｃ 含量
Ｓｏｉｌ Ｃ

土壤 Ｎ 含量
Ｓｏｉｌ Ｎ

土壤 Ｐ 含量
Ｓｏｉｌ Ｐ

叶片 Ｌｅａｆ Ｃ ０．１４ ０．０５ －０．４０∗ ０．２２ ０．１１ －０．４４∗∗

Ｎ ０．４８∗∗ ０．５３∗∗ －０．１２ ０．６０∗∗ ０．５４∗∗ －０．１２

Ｐ ０．３６∗ ０．３８∗ －０．１２ ０．４１∗ ０．１６ －０．０５

枝 Ｂｒａｎｃｈ Ｃ －０．０８ ０．１０ －０．１６ －０．０１ ０．２２ －０．２７

Ｎ ０．２１ －０．０１ ０．６５∗∗ ０．３３ ０．１８ ０．０３

Ｐ ０．１３ ０．０９ －０．０５ ０．３５∗ ０．３２ ０．０６

秆 Ｃｕｌｍ Ｃ －０．１５ －０．１２ －０．７５∗∗ ０．１８ ０．０８ －０．２７

Ｎ ０．５４∗∗ ０．４６∗∗ ０．２６ ０．２８ ０．１７ ０．２８

Ｐ ０．２９ ０．０５ ０．２１ ０．２５ ０．０５ ０．３７∗

　 　 ∗∗表示在 ０．０１ 水平上显著相关， ∗表示在 ０．０５ 水平上显著相关
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图 ２　 竹子不同器官化学计量的内稳态特征

Ｆｉｇ．２　 Ｔｈｅ ｈｏｍｅｏｓｔａｓｉｓ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｔｈｅ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｂａｍｂｏｏ ｏｒｇａｎｓ

３　 讨论

植物的生长除了需要温度、水分和二氧化碳，还需要大量的氮和矿质元素来维持生命系统的运行，其中，
Ｃ、Ｎ 和 Ｐ 作为主要的组成元素，其在植物体内的分配构成和环境之间的关系一直以来得到广泛研

究［２０—２１，４２—４３］。 因植物体一方面寻求繁殖的最大化，又会调节自身生长的养分限制，所以，竹子在不同生长阶

段和环境下可能倾向于采取多重养分权衡策略来维持生存［２７］。
３．１　 竹子叶枝秆的碳氮磷含量对生长阶段变化的响应

武夷山五种竹子叶片在 ４ 月份比值是 ３８４∶１９∶１，在 ８ 月份时是 ３６７∶１７∶１。 而综合多种竹子研究结果发现

我国竹叶平均 Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ 值是 ３８０∶１６∶１［２７］，这说明在竹子不同的生长阶段叶片养分含量可能会发生显著改变。
例如，在生长的不同阶段，常绿阔叶林植物叶片的 Ｎ、Ｐ 含量也会发生 ２—４ 倍的变化［２９］，叶片 Ｃ 含量波动的

幅度在 ４５８．４８—５１６．８７ ｍｇ ／ ｇ 与本文的 ４６８．４８—５０５．３９ ｍｇ ／ ｇ 相似。 本文竹叶平均 Ｃ 含量研究结果略高于我

国南北样带木本植物的平均值 ４８０．１ ｍｇ ／ ｇ［２２］。 这可能是因为竹叶一方面兼具高光合速率和低碳投资成

本［４４］，拥有较高的比叶面积 ＳＬＡ 特性［４５］。 另一方面由于竹秆作为非同化器官可能存在 Ｃ４途径的固碳组织

结构［４６］综合提高了其存储碳的能力。 这一结果与川南毛竹林的年均光合固碳能力强于一些亚热带常见树

种，如楠木，樟树及欧美杨类似［４７］。 同时，这也与竹叶 Ｎ 在不同生长阶段均具有调节内稳性特征的结果相一

致（图 ２），因为植物叶片 Ｎ 通常与光合能力紧密相关。 另外，我国毛竹叶片 Ｃ、Ｎ 和 Ｐ 含量变异系数分别为

７％，２５％，６５％［２５］，这与本研究的结果相一致。 本研究五种竹子各器官的 Ｃ、Ｎ 和 Ｐ 含量变异系数均以 Ｐ 含量

变异较高为主，且三种元素间变异系数存在显著差异 （表 ２ 和表 ３）。 虽然竹秆 Ｎ、Ｐ 含量的变异系数总体显

著大于叶片和竹枝，但是秆的 Ｎ ∶Ｐ 值从 ４ 月份到 ８ 月份的变化却保持恒定（１２∶１） （表 ２）。 这也说明竹秆是

竹子养分含量调节和维持不同生长阶段竹子体内化学计量特征平衡的重要器官。

０６８１ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　
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由于植物体内养分的迁移转化速率受环境限制性的养分供给决定，如：生长在亚热带的竹子和大多数的

亚热带木本植物来说可能对 Ｐ 元素的限制性调节更为直接。 本文研究中叶片 Ｎ ∶Ｐ 值从 ４ 月份的 １９∶１ 升高为

８ 月份的 １７∶１，而叶片 Ｎ 下降约 ５％（表 ２），这表明随着生长阶段的推移，竹叶 Ｎ 元素的消耗可能快于 Ｐ。 即

使本研究结果与 Ｋｏｅｒｓｅｌａｍ 和 Ｍｅｕｌｅｍａｎ［４８］在湿地生态系统中发现 Ｎ ∶Ｐ 限制阈值是 １４ 和 １６ 的结果不一致，
但是竹子的 Ｎ ∶Ｐ 值的升高趋势以及土壤 Ｐ 与叶片 Ｃ 含量间呈显著的负相关关系 （表 ５） 可以表明随着生长

阶段变化，Ｐ 仍是本地区竹林生长主要的限制性养分。 内稳态机制表明植物在变化的环境中具有维持自身化

学计量特征稳定的能力。 基于内稳态分析结果，４ 月份叶片 ＨＮ 和秆 ＨＮ分别为 ４．３５ 和 １．８９，８ 月份叶片 ＨＮ和

秆 ＨＰ分别为 ３．８５ 和 １．０８。 本研究并未发现竹枝具有显著的养分内稳态特性。 这说明相对于竹枝来说，竹子

对叶 Ｎ，秆 Ｎ、Ｐ 含量的内稳态机制调控更加强烈。 另外，海拔与生长阶段交互使原来不受生长阶段变化影响

的秆 Ｎ、Ｐ 含量（Ｐ＝ ０．２７ 和 ０．４３）也相应提高了响应能力，其中显著地影响了秆 Ｎ 含量的变化（Ｐ ＝ ０．００８）
（表 ４）。 这些结果一方面表明在竹子的不同生长阶段，竹秆作为重要养分储存器官能提供可利用的 Ｎ 元素，
另一方面说明了竹秆的 Ｎ、Ｐ 含量在竹子调节自身化学计量内稳态平衡中会随着环境的变化发生改变。 这可

能是竹子为了适应生长阶段变化和环境的重要对策之一［２７，４９］。
３．２　 竹子叶枝秆的碳氮磷含量对海拔变化的响应

随着海拔的增加，毛竹叶枝秆的 Ｃ 含量与海拔均无显著线性相关关系（图 １）。 而毛竹 ４ 月份枝及 ８ 月份

叶的 Ｎ、Ｐ 含量却随海拔增加而显著降低，这一结果与肿节少穗竹 Ｎ、Ｐ 含量变化相似（附图 １）。 同时，由于物

种自身生物学特性影响，Ｎ、Ｐ 含量并不总是与海拔呈负相关，如：箬竹叶片的 Ｎ、Ｐ 含量在 ４ 月和 ８ 月均随海

拔增加而增加 （附图 ２）。 这些原因可能是由于竹种间在不同海拔环境下的光照条件引起的。 在本研究中，
位于低海拔的毛竹分布于 ８４０—１２４０ｍ 的海拔之间，而毛竹林中少有大树遮阴，光照资源充裕；相对于其他两

个林下竹种来说，其光照条件较好。 因此，毛竹叶片的 Ｃ 含量可能受海拔因素的影响较小（图 １）。 理论上，物
种为了适应环境温度变化，体内的化学计量特征会遵循与温度相关模型的预测。 有些研究认为随海拔增高，
植物为了适应低温及光合有效辐射的增强，采取保守型策略，如降低叶片的 Ｎ、Ｐ 含量［５０］。 这与本研究发现

毛竹及肿节少穗竹部分器官内 Ｎ、Ｐ 含量随海拔增加呈显著降低结果相似。 但也有研究认为随温度的降低，
叶片氮磷含量反而会随之增加［４２］，这与本研究发现箬竹叶片的氮及磷含量随海拔显著增加结果相一致 （附
图 １，附图 ２）。 这可能是受箬竹自身分布特性的影响（如海拔分布范围更宽，１０４０—１８４０ｍ），为了获取更多光

合产物维持生存而采取的适应性策略。 如牛得草［５１］也发现高海拔地区（在 ２１００ｍ 以上）随着海拔升高，植物

叶片 Ｎ、Ｐ 含量整体上呈增加趋势。 因此，海拔上不同的光照条件，温度会综合影响竹子器官 Ｃ、Ｎ 和 Ｐ 含量

的变化，并且与生长阶段产生交互，从而影响其化学计量特征间的平衡。

４　 结论

武夷山五种竹子的叶片 Ｃ 含量总体上略高于全球木本植物的平均值，毛竹，肿节少穗竹与箬竹叶的 Ｎ、Ｐ
含量随海拔变化具有差异性，这可能与其自身特性及环境因素有关。 五种竹子的秆 Ｎ、Ｐ 含量变异系数总体

显著大于叶片和竹枝，但不同生长阶段秆的 Ｎ ∶Ｐ 值并未发生改变。 海拔与竹子生长阶段的交互影响显著提

高了竹秆 Ｎ 含量的响应，不同于竹枝，竹叶和秆均具有显著的化学计量内稳性保持特征。 总体来看，武夷山

不同海拔的五种竹子一方面通过维持叶 Ｎ 和秆的 Ｎ、Ｐ 含量内稳态机制，另一方面调节秆 Ｎ 含量和 Ｐ 含量的

协变来调整生长阶段和环境变化中养分的利用策略。
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