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阔叶红松林不同演替阶段灌木器官的 Ｎ、Ｐ 分配特征
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１ 东北林业大学生态研究中心， 哈尔滨　 １５００４０

２ 东北林业大学森林生态系统可持续经营教育部重点实验室， 哈尔滨　 １５００４０

摘要：氮（Ｎ）、磷（Ｐ）是植物生长发育重要的限制元素，Ｎ、Ｐ 以及 Ｎ、Ｐ 间的关系是化学计量学研究的重要内容。 植物不同器官

对 Ｎ、Ｐ 的需求存在差异，因此 Ｎ、Ｐ 的分配与权衡对植物的生长发育起到重要的调节作用。 为了探究阔叶红松 （Ｐｉｎｕｓ
ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ）林不同演替阶段主要灌木器官的 Ｎ、Ｐ 化学计量特征及其分配格局，了解灌木的养分限制因子及其分配策略，在黑龙

江凉水国家级自然保护区的阔叶红松林四个演替阶段———白桦（Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ）次生林、阔叶混交林、针阔混交林和阔叶红

松林内，选取主要灌木种，分析了叶片、枝条、茎干和根的 Ｎ、Ｐ 化学计量特征以及异速生长关系。 结果发现：灌木不同器官之间

的 Ｎ、Ｐ 含量差异显著，其中叶的 Ｎ、Ｐ 含量均为最高，茎干的 Ｎ、Ｐ 含量均为最低。 所有器官中，叶的 Ｎ ∶Ｐ 最高，为 ７．５９；根的

Ｎ ∶Ｐ最低，为 ５．４７。 灌木叶、茎干、根之间的 Ｎ ∶Ｐ 存在显著差异，而茎干、根与枝条之间的 Ｎ ∶Ｐ 没有显著差异。 阔叶红松林不同

演替阶段对灌木同一器官 Ｎ、Ｐ 化学计量的影响不同，灌木叶片的 Ｎ 含量在不同演替中具有显著差异，其他器官的差异不显著；
不同演替阶段灌木器官的 Ｐ 含量均无显著差异。 在不同演替阶段中各器官的 Ｎ ∶Ｐ 均小于 １４，说明 Ｎ 元素是阔叶红松林各演

替阶段灌木生长的限制因子，而 Ｐ 对灌木的生长没有起到限制作用。 研究表明在不同演替阶段中，Ｎ、Ｐ 的异速生长关系普遍

存在于灌木器官中，呈现显著的正相关关系；整体上各器官之间的斜率没有显著差异，说明灌木采取保守分配策略，以此来适应

环境和满足自身生长发育的需要。
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Ｎ、Ｐ 是生态化学计量学的重要研究内容［１］。 Ｎ、Ｐ 作为植物体内主要的限制元素［２］，是核酸、蛋白质、脂
质和细胞结构的重要组成部分［３］。 Ｎ、Ｐ 的分配对植物的生长、代谢以及生活史对策起重要的调控作用［４⁃５］。
不同的植物器官承担各自的生理功能，对 Ｎ、Ｐ 有不同的需求，因此植物对各个器官的营养分配权衡存在差

异［６］。 研究显示植物的 Ｎ、Ｐ 元素在不同器官中的分配具有显著差异，较高活跃度的叶和根等器官具有优先

的分配倾向［７］。 关于植物限制元素的判断依据，化学计量学中通常依靠 Ｎ ∶Ｐ 作为指标［８］。 当 Ｎ ∶Ｐ 小于 １４
时，Ｎ 是影响植物的限制因子；当 Ｎ ∶Ｐ 大于 １６ 时，植物主要受到 Ｐ 的限制；Ｎ ∶Ｐ 在两者之间时，植物则受到两

种元素的共同限制［９］。 目前养分限制的研究焦点多集中于叶片［１０⁃１１］，对于其他器官如枝条、茎干缺乏详尽研

究。 另一方面，灌木群落在森林生态系统中占有重要地位，在维持生物多样性、养分循环和改善林下环境等方

面发挥着关键作用［１２⁃１３］，然而相关研究对其有所忽视［１４］。 因此，针对灌木不同器官的化学计量特征，以及营

养限制研究需要更加深入的探索。
植物对限制元素的分配在器官水平上有所差异，同样在群落尺度上会受到周围环境的影响，尤其是在不

同的演替阶段中［１５］。 演替不仅是植物群落动态变化的过程，同时也是植物对环境改变的适应过程［１６］。
Ｏｄｕｍ 的经典演替理论认为生态系统在演替前期和演替后期的群落构建、物种适应对策以及土壤营养条件上

有较大差异［１７］。 Ｈｕａｎｇ 等［１８］通过对南亚热带森林的不同演替阶段研究发现 Ｐ 是生态系统主要的限制元素，
对植物生长起到重要的调控作用。 刘兴诏等［１９］以南亚森林演替的 ３ 个阶段为研究对象，发现叶片的 Ｎ、Ｐ 随

演替阶段的进展而减少，所有器官的 Ｎ ∶Ｐ 随演替在不断增加。 在温带森林演替的进展过程中，有关灌木限制

元素的研究依然匮乏；灌木如何适应环境变化，不同器官之间的分配权衡是否受到影响，此类研究缺乏充足的

数据支持，仍需进一步的实验分析。
阔叶红松（Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ）林是我国东北东部山区的地带性顶极植被，物种丰富、生产力高，是温带森林

的典型代表［２０］。 本研究以典型阔叶红松林 ４ 个演替阶段的 ６ 种主要灌木为研究对象，分析其不同器官的 Ｎ、
Ｐ 的化学计量特征，旨在解决以下问题： （１）不同灌木器官之间的化学计量有何差异；（２）不同演替阶段之间

灌木群落的 Ｎ、Ｐ 含量如何变化；（３）灌木不同器官如何分配与权衡 Ｎ、Ｐ 元素，是否存在保守性？ 研究重点关

注不同演替阶段灌木的营养分配模式与适应对策，以期为该地区生态系统的养分循环与群落构建研究提供数

据支持和科学依据。

７９７９　 ２４ 期 　 　 　 吴一博　 等：阔叶红松林不同演替阶段灌木器官的 Ｎ、Ｐ 分配特征 　
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１　 材料和方法

１．１　 研究区概况

本实验样地位于伊春市大箐山县的黑龙江凉水国家级自然保护区内（４７°１０′５０″Ｎ，１２８°５３′２０″Ｅ），地处小

兴安岭南坡达里带岭支脉东坡。 该地区属于温带大陆季风气候，冬季寒冷干燥，夏季湿润炎热，年平均降水量

６７６ ｍｍ，６—８ 月降雨量占全年的 ６０％以上；年平均气温－０．３℃，年均最高气温 ７．５℃，年均最低气温－６．６℃，无
霜期 １００—１２０ ｄ，积雪期 １３０—１５０ ｄ。 保护区海拔高度在 ２８０—７０７ ｍ，土壤类型为地带性暗棕壤。 阔叶红松

林为本地区的主要优势群落，红松为建群种，紫椴（Ｔｉｌｉａ ａｍｕｒｅｎｓｉｓ）、色木槭（Ａｃｅｒ ｐｉｃｔｕｍ ｓｕｂｓｐ． ｍｏｎｏ）、枫桦

（Ｂｅｔｕｌａ ｃｏｓｔａｔａ）等为主要伴生种［２１］。
１．２　 实验设计与样品采集

２０１９ 年 ７ 月，按照演替序列选择白桦（Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ）次生林、阔叶混交林、针阔混交林和阔叶红松林

等 ４ 个林型，每个林型设置 ３ 个 ２０ ｍ×２０ ｍ 的样地，样地间隔大于 ２０ ｍ，与道路或者林缘间隔大于 ２０ ｍ，地形

因子（海拔、坡位、坡向、坡度）相似。 对每个样地进行调查后（群落特征详见表 １），以刺五加（Ａｃａｎｔｈｏｐａｎａｘ
ｓｅｎｔｉｃｏｓｕｓ）、暴马丁香 （ Ｓｙｒｉｎｇａ ｒｅｔｉｃｕｌａｔａ ｖａｒ． ａｍｕｒｅｎｓｉｓ）、毛榛 （ Ｃｏｒｙｌｕｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ）、早花忍冬 （ Ｌｏｎｉｃｅｒａ
ｐｒａｅｆｌｏｒｅｎｓ）、东北山梅花（Ｐｈｉｌａｄｅｌｐｈｕｓ ｓｃｈｒｅｎｋｉｉ）、光萼溲疏（Ｄｅｕｔｚｉａ ｇｌａｂｒａｔａ）６ 种各演替阶段共有的优势灌木

为研究对象，选取长势良好的个体作为标准木，每种灌木在每个样地选取 ３ 株标准木进行取样。
取样时将整株标准木挖出，按照叶、枝条、茎干和根等器官划分，每株标准木各器官收集 １ 份足量的样品，

共计取样 ８６４ 份。 其中根选取直径＜２ ｍｍ 的细根，并除去附着的泥土；叶去除样品中受病虫害影响的部分；选
取茎干的直径＞２ ｃｍ，选取枝条的直径＜１ ｃｍ。 所有样品放在盛有冰块的保温箱中低温保存带回实验室。

表 １　 阔叶红松林不同演替阶段群落特征

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｆｅａｔｕｒｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎａｌ ｓｔａｇｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｍｉｘｅｄ ｂｒｏａｄｌｅａｖｅｄ⁃Ｋｏｒｅａｎ ｐｉｎｅ ｆｏｒｅｓｔ

演替阶段
Ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎａｌ ｓｔａｇｅｓ

乔木组成
Ｔｒｅｅ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ

灌木组成
Ｓｈｒｕｂ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ

土壤有机碳
Ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎ
ｃａｒｂｏｎ ／
（ｍｇ ／ ｇ）

土壤全氮
Ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ Ｎ ／
（ｍｇ ／ ｇ）

土壤全磷
Ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ Ｐ ／
（ｍｇ ／ ｇ）

土壤全钾
Ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ Ｋ ／
（ｍｇ ／ ｇ）

白桦次生林
Ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｂｉｒｃｈ ｆｏｒｅｓｔ

白桦 ５． ２ ＋红松 ２． ６ ＋红皮云杉
０．８＋水曲柳 ０．８＋色木槭 ０．４＋春
榆 ０．２

暴马丁香 ６．８＋东北山梅花 １．２＋
刺五加 ０．９＋早花忍冬 ０．４＋珍珠
梅 ０．３＋毛榛 ０．２＋光萼溲疏 ０．２

９４．７４±９．６９ ６．７２±０．４６ １．１４±０．１５ ４．８９±０．４６

阔叶混交林
Ｍｉｘｅｄ ｂｒｏａｄ⁃ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ

水曲柳 ４．３＋山杨 ２．０＋紫椴 １．５＋
红松 ０．７＋色木槭 ０．６＋白桦 ０．６＋
胡桃楸 ０．３

暴马丁香 ６．９＋毛榛 ２．１＋东北山
梅花 ０．４＋刺五加 ０．３＋光萼溲疏
０．３

１３８．５５±４９．５１ ９．３４±２．４１ １．０６±０．２１ ４．２３±０．６９

针阔混交林
Ｍｉｘｅｄ ｂｒｏａｄｌｅａｖｅｄ⁃
ｃｏｎｉｆｅｒ ｆｏｒｅｓｔ

红松 ３． ９ ＋冷杉 ３． ９ ＋红皮云杉
０．９＋春榆 ０．７＋白桦 ０．４＋色木槭
０．２

暴马丁香 ６．８＋毛榛 ２．３＋瘤枝卫
矛 ０．３＋早花忍冬 ０．３＋刺五加０．１
＋其他 ０．２

１１６．７０±１９．１５ ６．５７±２．５９ １．１７±０．１６ ４．３４±０．６３

阔叶红松林
Ｍｉｘｅｄ ｂｒｏａｄｌｅａｖｅｄ⁃Ｋｏｒｅａｎ
ｐｉｎｅ ｆｏｒｅｓｔ

红松 ６． ３ ＋红皮云杉 １． ５ ＋紫椴
０．７＋白桦 ０．７＋黄檗０．４＋水曲柳
０．２＋山杨 ０．２

东北山梅花 ２．４＋瘤枝卫矛 ２．０＋
暴马丁香 １．８＋毛榛 １．４＋刺五加
１＋光萼溲疏 ０．７＋早花忍冬 ０．６＋
绣线菊 ０．１

１０７．１９±３７．７８ ６．７９±１．９４ １．２１±０．２７ ４．８３±０．６２

　 　 白桦（Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ）、红松（Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ）、红皮云杉（Ｐｉｃｅａ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ）、水曲柳（Ｆｒａｘｉｎｕｓ ｍａｎｄｓｃｈｕｒｉｃａ）、色木槭（Ａｃｅｒ ｐｉｃｔｕｍ ｓｕｂｓｐ． ｍｏｎｏ）、春榆（Ｕｌｍｕｓ

ｄａｖｉｄｉａｎａ ｖａｒ． ｊａｐｏｎｉｃａ）、山杨（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ）、紫椴（Ｔｉｌｉａ ａｍｕｒｅｎｓｉｓ）、胡桃楸（Ｊｕｇｌａｎｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ）、黄檗（Ｐｈｅｌｌｏｄｅｎｄｒｏｎ ａｍｕｒｅｎｓｅ）、暴马丁香（（Ｓｙｒｉｎｇａ ｒｅｔｉｃｕｌａｔａ

ｖａｒ． ａｍｕｒｅｎｓｉｓ）、东北山梅花（Ｐｈｉｌａｄｅｌｐｈｕｓ ｓｃｈｒｅｎｋｉｉ）、刺五加（ Ａｃａｎｔｈｏｐａｎａｘ ｓｅｎｔｉｃｏｓｕｓ）、早花忍冬（ Ｌｏｎｉｃｅｒａ ｐｒａｅｆｌｏｒｅｎｓ）、珍珠梅（ Ｓｏｒｂａｒｉａ ｓｏｒｂｉｆｏｌｉａ）、毛榛（Ｃｏｒｙｌｕｓ

ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ）、光萼溲疏（Ｄｅｕｔｚｉａ ｇｌａｂｒａｔａ））、瘤枝卫矛（Ｅｕｏｎｙｍｕｓ ｖｅｒｒｕｃｏｓｕｓ）、绣线菊（Ｓｐｉｒａｅａ ｓａｌｉｃｉｆｏｌｉａ）。 数据为均值（Ｍｅａｎ）±标准差（ＳＤ）

１．３　 样品测定与数据处理

所有样品带回实验室后使用烘箱在 ６５℃下烘干至恒重，然后粉碎、过筛（１００ 目）。 将过筛的样品进行消

煮后使用全自动间断化学分析仪（ＡＱ４００，Ｓｅａｌ，Ｇｅｒｍａｎｙ）测定全氮和全磷。

８９７９ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４１ 卷　
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采用单因素方差分析法（ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）检验不同演替阶段灌木各器官之间的 Ｎ 含量、Ｐ 含量以及 Ｎ ∶
Ｐ，若方差齐性则采用最小显著性差异法（ＬＳＤ）比较差异的显著性；若方差不齐则采用 Ｔａｍｈａｎｅ′ｓ 检验法分析

显著性，所有检验显著性设置为 ａ＝ ０．０５，以上分析在 ＳＰＳＳ ２３．０ 完成。
采用异速生长方程分析不同器官的 Ｎ 和 Ｐ 之间的关系［２２］。 将不同器官的 Ｎ 含量和 Ｐ 含量进行对数转

化后，采用如下公式进行计算分析：
ｌｎＮ＝ｍｌｎＰ＋ｎ

式中，ｍ 为异速生长指数，即异速生长方程的斜率，ｎ 为异速生长归一化常数，即方程的截距。 对构建的方程

采用标准化主轴分析法（ＳＭＡ）分析 Ｎ、Ｐ 的异速生长关系，使用 Ｒ 语言中的 ｓｍａｔｒ 包来计算各参数［２３］，研究结

果使用 Ｒ 语言中的 ｇｇｐｌｏｔ２ 包进行绘图［２４］。 Ｓｍａｒｔ 包和 ｇｇｐｌｏｔ２ 包均在 Ｒ ４．０．１ 中运行。

２　 结果

２．１　 灌木不同器官的 Ｎ、Ｐ 含量和 Ｎ ∶Ｐ
如图 １ 所示，灌木不同器官的 Ｎ、Ｐ 含量以及 Ｎ ∶Ｐ 差异均显著（Ｐ＜０．０５），并且 Ｎ 与 Ｐ 分配具有一致性。

叶的 Ｎ、Ｐ 含量最高，分别为 １９．０６ ｍｇ ／ ｇ 和 ２．６４ ｍｇ ／ ｇ；茎干的 Ｎ、Ｐ 含量最低，分别为 ５．４９ ｍｇ ／ ｇ 和 １．０４ ｍｇ ／ ｇ；
根的 Ｎ、Ｐ 含量均显著高于枝条，根和枝条的 Ｎ 含量分别为 １０．７４ ｍｇ ／ ｇ 和 ８．７０ ｍｇ ／ ｇ，Ｐ 含量分别为 ２．３０ ｍｇ ／ ｇ
和 １．６５ ｍｇ ／ ｇ。 灌木各器官的 Ｎ ∶Ｐ 均小于 １０，其中叶的 Ｎ ∶Ｐ 显著高于其他器官 （Ｐ＜０．０５）；根的 Ｎ ∶Ｐ 显著高

于茎干（Ｐ＜０．０５），而茎干、根的 Ｎ ∶Ｐ 与枝条间相比无显著差异（Ｐ＞０．０５）。

图 １　 阔叶红松林主要灌木器官的化学计量特征

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｍａｊｏｒ ｓｈｒｕｂ ｏｒｇａｎｓ ｉｎ ｔｈｅ ｍｉｘｅｄ ｂｒｏａｄｌｅａｖｅｄ⁃Ｋｏｒｅａｎ ｐｉｎｅ ｆｏｒｅｓｔ

不同小写字母代表不同器官间存在显著差异（Ｐ＜０．０５）
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２．２　 不同演替阶段灌木器官的 Ｎ、Ｐ 化学计量特征

由表 ２ 发现，不同演替阶段中灌木叶的 Ｎ 含量差异显著（Ｐ＜０．０５），随着演替有增加的趋势；茎干中的 Ｎ
是先减小后增大的趋势，其他器官中无明显趋势；茎干、根和枝条的 Ｎ 含量在不同演替阶段没有显著差异（Ｐ＞
０．０５）。 不同演替阶段中灌木器官的 Ｐ 含量的变化较为复杂，叶的 Ｐ 含量有上升的趋势；枝条和茎干的 Ｐ 含

量呈现先增大后减小的趋势；根的 Ｐ 含量变化无明显规律，整体上各演替阶段灌木器官的 Ｐ 含量差异均不显

著（Ｐ＞０．０５）。 不同演替阶段中，只有枝条的 Ｎ ∶ Ｐ 具有显著差异（Ｐ＜０．０５），而其他器官均差异不显著（Ｐ＞
０．０５）。

表 ２　 阔叶红松林不同演替阶段灌木器官的化学计量特征

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｓｈｕｒｂ ｏｒｇａｎｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎａｌ ｓｔａｇｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｍｉｘｅｄ ｂｒｏａｄｌｅａｖｅｄ⁃Ｋｏｒｅａｎ ｐｉｎｅ ｆｏｒｅｓｔ

演替阶段
Ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎａｌ ｓｔａｇｅｓ

器官
Ｏｒｇａｎｓ

Ｎ ／
（ｍｇ ／ ｇ）

Ｐ ／
（ｍｇ ／ ｇ） Ｎ ∶Ｐ

白桦次生林 叶 １６．９４±４．８２Ｃａ ２．５８±１．００Ｂａ ６．９４±１．４９ＢＣａ

Ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｂｉｒｃｈ ｆｏｒｅｓｔ 根 １０．２８±２．７３Ａｂ ２．０３±１．０１Ｂｂ ６．４５±４．０７Ｂａｂ

茎干 ９．４３±２．０８Ａｂ １．８２±０．５４Ａｃ ５．４５±１．４３Ｂｂ

枝条 ５．５２±１．７６Ｂｃ １．２５±０．６３Ａｄ ５．３４±２．５７ＢＣｂ

阔叶混交林 叶 １６．８７±５．９６Ｃａ ２．３９±０．９９Ｂａ ７．７±２．６６Ａａ

Ｍｉｘｅｄ ｂｒｏａｄ⁃ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ 根 １１．２４±２．９１Ａｂ ２．６１±０．９５Ａａ ４．７０±１．６６Ｂｃ

茎干 ８．１９±２．００Ｂｃ １．３１±０．４４Ｂｂ ６．６４±１．６９Ａｂ

枝条 ４．３３±１．３３Ｃｄ ０．７９±０．３７Ｂｃ ６．２５±２．５７Ｂｂ

针阔混交林 叶 １９．４８±６．３１Ｂａ ２．４４±１．００Ｂａ ８．３６±１．７０Ａｂ

Ｍｉｘｅｄ ｂｒｏａｄｌｅａｖｅｄ⁃ｃｏｎｉｆｅｒ ｆｏｒｅｓｔ 根 １０．６１±２．９９Ａｂ １．８３±１．０２Ｂｂ ８．７０±１．６０Ａｂ

茎干 ９．１２±２．０７Ａｃ １．４８±０．５９Ｂｃ ６．９９±２．５４Ａｃ

枝条 ６．３７±２．００Ａｄ ０．８１±０．４０Ｂｄ ９．０５±３．５６Ａａ

阔叶红松林 叶 ２２．１６±５．９９Ａａ ３．０１±０．８０Ａａ ７．４７±１．３０Ｂａ

Ｍｉｘｅｄ ｂｒｏａｄｌｅａｖｅｄ⁃Ｋｏｒｅａｎ 根 １０．７０±２．０３Ａｂ ２．４９±０．７６Ａｂ ４．６０±１．３２Ｂｃ

ｐｉｎｅ ｆｏｒｅｓｔ 茎干 ８．３４±１．７５Ｂｃ １．９４±０．７８Ａｂ ４．７６±１．４３Ｃｃ

枝条 ５．７８±２．１３ＡＢｄ １．２４±０．６４Ａｃ ５．２６±１．６９Ｃｂ

　 　 数据为均值（Ｍｅａｎ）±标准差（ＳＤ）。 不同大写字母表示不同演替阶段中相同器官差异显著，不同小写字母表示同一演替阶段不同器官的差

异显著（Ｐ＜０．０５）

２．３　 不同演替阶段灌木器官的异速生长关系

如图 ２ 所示，除白桦林的灌木茎干外，灌木器官的 Ｎ、Ｐ 含量经过对数转化后呈现显著的线性正相关关系

（Ｐ＜０．０５）。 不同演替中灌木器官异速生长指数均小于 １，说明 Ｎ、Ｐ 元素的异速生长关系普遍存在于灌木器

官中，并且 Ｐ 含量的增加速度高于 Ｎ。 所有器官中，叶的异速生长指数最高，随着演替有增加趋势，范围为

０．７１—０．８０；根的异速生长指数最小，范围为 ０．３９—０．６９；而枝条和茎干的异速生长指数范围分别为 ０．５—０．７２ 和

０．６６—０．７６（表 ３）。 ＳＭＡ 结果显示，整体上不同演替阶段各器官之间的异速生长指数无显著差异（Ｐ＞０．０５）。

３　 讨论

３．１　 Ｎ、Ｐ 元素在灌木不同器官间的分配差异

本研究中灌木器官的 Ｎ 含量和 Ｎ ∶Ｐ 低于 １９．１ ｍｇ ／ ｇ 和 １４．７ 的全国灌木平均水平，而 Ｐ 含量高于全国的

平均水平（１．１１ ｍｇ ／ ｇ） ［２５］。 灌木不同器官的 Ｎ、Ｐ 差异显著，说明灌木在生长过程中对各器官的营养分配有所

权衡。 在灌木所有器官中，叶的 Ｎ、Ｐ 含量均为最高，这与 Ｚｈａｎｇ 等［２６］的研究结果一致。 王晓洁等通过对比该

地区常见植物的叶片与细根亦得到相似的结果，即叶片的 Ｎ、Ｐ 和 Ｎ ∶Ｐ 显著高于细根［２７］。 叶作为光合作用的

主要器官，承担养分制造与储藏的重要功能，被认为是植物器官中最活跃的器官［７］。 Ｎ 含量直接影响光合作

用中相关蛋白质的合成，进而影响光合效率［２８］ 。Ｐ是影响植物代谢过程的重要元素，直接参与ｒＲＮＡ的合

００８９ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４１ 卷　
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图 ２　 阔叶红松林不同演替阶段灌木器官 Ｎ、Ｐ 的异速生长关系

Ｆｉｇ．２ 　 Ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ Ｎ ａｎｄ Ｐ ｏｆ ｓｈｕｒｂ ｏｒｇａｎｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎａｌ ｓｔａｇｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｍｉｘｅｄ ｂｒｏａｄｌｅａｖｅｄ⁃Ｋｏｒｅａｎ

ｐｉｎｅ ｆｏｒｅｓｔ

虚线表示 Ｎ、Ｐ 的异速生长关系不显著（Ｐ＞０．０５）；白桦次生林中叶和枝条斜率差异不显著（Ｐ＞０．０５）；阔叶混交林中四种器官斜率均不显著

（Ｐ＞０．０５）；针阔混交林中根和枝条斜率差异不显著（Ｐ＞０．０５）；阔叶红松林中枝条、根和茎干斜率差异不显著（Ｐ＞０．０５）

表 ３　 阔叶红松林不同演替阶段灌木器官 Ｎ、Ｐ 异速生长方程的主要参数

Ｔａｂｌｅ ３ 　 Ｔｈｅ ｃｏｒｅ ａｌｌｏｍｅｔｒｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｆｏｒ Ｎ ａｎｄ Ｐ ｏｆ ｓｈｒｕｂ ｏｒｇａｎｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎａｌ ｓｔａｇｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｍｉｘｅｄ ｂｒｏａｄｌｅａｖｅｄ⁃Ｋｏｒｅａｎ

ｐｉｎｅ ｆｏｒｅｓｔ

演替阶段
Ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎａｌ ｓｔａｇｅｓ

器官
Ｏｒｇａｎｓ

截距
Ｉｎｔｅｒｃｅｐｔ

９５％置信区间
９５％ Ｃｏｎｆｉｄｅｎｃｅ

ｉｎｔｅｒｖａｌ

斜率
Ｓｌｏｐｅ

９５％置信区间
９５％ Ｃｏｎｆｉｄｅｎｃｅ

ｉｎｔｅｒｖａｌ
Ｒ２ Ｐ

白桦次生林 叶 ０．９４ ０．８９—０．９９ ０．７１ ０．６１—０．８４ ０．６８ ＜０．００１

Ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｂｉｒｃｈ ｆｏｒｅｓｔ 根 ０．９０ ０．８６—０．９３ ０．４２ ０．３７—０．５３ ０．３８ ＜０．００１

茎干 ０．６８ ０．６２—０．７４ ０．７６ ０．５７—１．０１ ０．０２ ０．３０

枝条 ０．７９ ０．７４—０．８３ ０．７２ ０．５７—０．９２ ０．２９ ＜０．００１

阔叶混交林 叶 ０．９６ ０．９１—１．０１ ０．７２ ０．６０—０．８７ ０．５７ ＜０．００１

Ｍｉｘｅｄ ｂｒｏａｄ⁃ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ 根 ０．７７ ０．７４—０．８４ ０．６９ ０．５５—０．８６ ０．３２ ＜０．００１

茎干 ０．７２ ０．６７—０．７７ ０．７２ ０．５６—０．８６ ０．２０ ＜０．００１

枝条 ０．８４ ０．８１—０．８６ ０．６９ ０．５７—０．８３ ０．５２ ＜０．００１

针阔混交林 叶 ０．９７ ０．９２—１．０３ ０．８３ ０．７０—０．９８ ０．６９ ＜０．００１

Ｍｉｘｅｄ ｂｒｏａｄｌｅａｖｅｄ⁃ 根 ０．９４ ０．８９—０．９８ ０．３９ ０．３０—０．５２ ０．１８ ＜０．００１

ｃｏｎｉｆｅｒ ｆｏｒｅｓｔ 茎干 ０．８８ ０．８３—０．９１ ０．６６ ０．５３—０．８２ ０．４７ ＜０．００１

枝条 ０．８８ ０．８６—０．９１ ０．５０ ０．３９—０．６２ ０．４３ ＜０．００１

阔叶红松林 叶 ０．８６ ０．７９—０．９３ ０．８０ ０．８７—１．１８ ０．６３ ＜０．００１

Ｍｉｘｅｄ ｂｒｏａｄｌｅａｖｅｄ⁃ 根 ０．７８ ０．７２—０．８４ ０．６３ ０．５０—０．７９ ０．１６ ＜０．００１

Ｋｏｒｅａｎ ｐｉｎｅ ｆｏｒｅｓｔ 茎干 ０．７１ ０．６７—０．７４ ０．７５ ０．６４—０．８８ ０．５５ ＜０．００１

枝条 ０．７６ ０．７１—０．８０ ０．５９ ０．４７—０．７５ ０．１２ ＜０．００１
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成［２９⁃３０］，较高的 Ｐ 含量是植物营养供给的重要保障［３１］。 因此在养分的分配权衡上，叶的优先分配是植物保证

自身生存的重要策略。 根作为养分吸收和运输的重要器官，在营养分配中同样占有重要地位［３２⁃３３］。 茎干和

枝条在植物体中具有骨架支撑作用，连接地上和地下部分进行营养物质的运输，同样是不可忽略的重要器

官［３４］。 本研究中根的 Ｎ、Ｐ 含量仅次于叶片，高于枝条和茎干，这同样说明灌木器官的营养分配与器官的活

跃性有关。 Ｚｈａｎｇ 等［１４］的结果也证实了这一点，即越活跃的器官具有较高的营养分配比重。 对活跃器官的优

先分配权衡是灌木合理利用资源、达到自身优化配置的重要生存策略。
灌木叶的 Ｎ 含量随着演替阶段不断增加，并且差异显著；其他器官 Ｎ 含量差异在各演替阶段不显著。 结

果同时显示，不同演替阶段灌木器官的 Ｐ 含量没有显著的差异。 相关研究表明，随着演替的进行，环境会发

生较大幅度的变化，如土壤养分改变，林下光资源减少，物种组成改变等［３５⁃３６］，植物需要通过改变性状来适应

环境变化。 Ｇｒａｖｅｎ 等［３７］研究发现叶的 Ｎ 含量会随着演替的进行增加，与本研究得到的结果一致。 Ｌｉａｎｇ［３８］

研究长白山阔叶红松林不同演替阶段主要树种的叶片功能性状发现，叶片结构和叶的 Ｎ 含量对光合作用效

率起主要的调控，并且演替后期的植物群落具有更高的 Ｎ 利用效率。 较高的 Ｎ 含量可以保证处于林冠下层

的灌木具有较高的光合效率，以此应对演替产生的环境变化，维持自身的正常生长。 本研究发现演替对灌木

各器官的 Ｐ 含量没有影响，这可能与 Ｐ 的性质有关。 Ｐ 元素作为岩石风化沉积的产物，在森林中迁移较慢，不
同森林土壤的 Ｐ 含量通常不具特异性［３９］，造成灌木各器官的 Ｐ 含量差异不显著。
３．２　 Ｎ 是各演替阶段中灌木器官的限制元素

在本研究的结果中，灌木器官的 Ｎ ∶Ｐ 均小于 １４，说明阔叶红松林内的灌木普遍受到 Ｎ 元素的限制，这符

合温带森林中 Ｎ 元素限制格局［４０］。 高三平等［４１］研究天童山不同演替阶段叶片的化学计量特征时得出了相

同的结果，即不同演替阶段均受到 Ｎ 元素的限制。 王凯等［４２］ 通过对榆树（Ｕｌｍｕｓ ｐｕｍｉｌａ）幼苗进行氮添加实

验发现，氮的输入显著增加了各器官的 Ｎ 含量以及 Ｎ ∶Ｐ，进一步证实 Ｎ 对植物的生长发育过程具有重要的限

制作用。 在不同的演替阶段，土壤养分中 Ｎ 含量差异较大，尤其是演替后期因为生物固氮受限，淋溶、干扰等

非受控的氮损失影响，群落更容易受到 Ｎ 元素的限制［４３］。 本研究中，灌木叶片的 Ｎ ∶Ｐ 最高，这是由于叶片具

有较高的 Ｎ 含量。 在受到 Ｎ 元素的限制作用下，灌木倾向于优先分配 Ｎ 元素于叶片中，对于营养器官较多的

投入是灌木确保自身生存的一种基本策略［７］。 Ｎ ∶Ｐ 的结果同时说明 Ｐ 不是主要的限制元素，灌木在 Ｐ 元素

的分配上采取保守的分配策略。 化学计量学的内稳性假说认为，生物体可以维持自身化学组成的相对稳

定［２９］。 当 Ｐ 没有成为限制元素时，不同演替阶段灌木 Ｐ 含量在各器官间可以保持相对稳定，因此各个器官的

Ｐ 含量在不同演替阶段没有差异。
３．３　 Ｎ、Ｐ 的异速生长关系表明灌木器官的保守分配策略

分析结果发现，Ｎ、Ｐ 元素的异速关系在灌木中具有普遍性。 不同演替阶段间灌木枝条、根和茎干的异速

生长指数整体上没有显著变化，保守性较强。 灌木叶片的异速生长指数在 ０．７１—０．８０ 之间，高于灌木其他器

官，并且高于全球水平（０．６２—０．７３） ［２２］。 在演替后期的两个林型中，叶的异速生长指数与其他器官差异显

著，保守性较差。 这主要是由于叶中 Ｎ 含量升高造成的，可能与环境变化有关［４４］。 在演替的进展过程中，上
层林冠郁闭，减少了下层的光照，对灌木叶的经济性状造成了影响，直接导致叶对 Ｎ 的需求不断增加。 Ｊｉａｎｇ
等［４５］研究该地区的群落发现叶的经济性状与土壤养分联系紧密。 张增可等［４６］ 分析海南岛植物群落发现叶

功能性状在演替前期与后期有较大差异，植物的比叶面积和叶 Ｐ 含量在演替前期较高，后期叶干物质含量和

叶 Ｎ 含量显著增加。 演替前期的灌木为了维持较高的生长率需要维持高的 Ｐ 含量与低的 Ｎ ∶Ｐ，对 Ｐ 的需求

较高，因此 Ｐ 的增加速率大于 Ｎ［４７］；演替后期由于光资源的获取减少、竞争加剧，叶对 Ｎ 元素的需求增加以此

提高光合效率。 除阔叶混交林外，并非所有灌木器官在分配上均具有保守性，这可能是受地区尺度限制的原

因。 因此，今后的相关研究中应进一步拓宽尺度，以期寻求更加普适性的规律。

４　 结论

阔叶红松林各演替阶段的灌木在养分分配上采取的是保守的策略，即（１）活跃度高的器官具有较高营养
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分配比重；（２）各器官中 Ｎ 和 Ｐ 的异速生长关系普遍存在。 同时，发现 Ｎ 是各演替阶段中限制灌木生长的重

要因子，保守的分配策略为灌木适应环境变化，优化资源配置，满足生长发育需求提供了基础的保障。
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