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哀牢山常绿阔叶林常见兼性附生植物的化学计量特征

张婷婷１ꎬ ２ꎬ刘文耀１ꎬ∗ꎬ胡　 涛１ꎬ２

１ 中国科学院西双版纳热带植物园热带森林生态学重点实验室ꎬ昆明　 ６５０２２３

２ 中国科学院大学ꎬ北京　 １０００４９

摘要: 作为山地森林生态系统附生植物区系的重要组分ꎬ兼性附生植物是一类既能附生于树皮ꎬ又能根植于土壤的特殊植物类

群ꎬ是同一物种在不同生长基质上的生态型ꎮ 研究兼性附生植物在不同生境下的化学计量特征及其变化ꎬ有助于了解兼性附生

植物对生境变化的响应与养分利用策略ꎮ 以云南哀牢山亚热带山地湿性常绿阔叶林中常见的兼性附生植物长叶粗筒苣苔

(Ｂｒｉｇｇｓｉａ ｌｏｎｇｉｆｏｌｉａ)为研究对象ꎬ通过对其地生、树干基部和 １.３ ｍ 树高处不同生境的基质、植株叶片和根系中 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量及其

化学计量比的测试与分析ꎬ探讨不同生境下兼性附生植物的化学计量特征及其养分利用策略ꎮ 研究结果显示:长叶粗筒苣苔的

生长基质以及各器官的化学计量特征在不同生境间存在差异ꎮ 林地土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量以及 Ｃ ∶Ｎ、Ｃ ∶Ｐ 和 Ｎ ∶Ｐ 均低于树干附生

基质ꎬ树干基部基质的 Ｃ、Ｎ、Ｐ 化学计量特征介于两者之间ꎮ 与地生生境相比ꎬ在附生生境下长叶粗筒苣苔的 Ｎ、Ｐ 含量较高ꎬ而

Ｃ ∶Ｎ、Ｃ ∶Ｐ 和 Ｎ ∶Ｐ 则较低ꎬ说明其养分利用效率较低ꎮ 在 ３ 种生境下长叶粗筒苣苔叶片的 Ｎ 含量与 Ｎ ∶Ｐ 均低于根系ꎬ而 Ｃ ∶Ｎ
则高于根系ꎮ 长叶粗筒苣苔叶片中 Ｎ、Ｐ 元素以及 Ｎ ∶Ｐ 比的内稳性指数高于根系ꎬ叶片和根系的内稳性均表现为:ＨＮ∶ Ｐ > ＨＮ>
ＨＰꎮ 根中较弱的化学计量内稳性ꎬ说明其通过调节根系的元素组成与养分吸收来维持叶片代谢活动的相对稳定ꎮ 综上所述ꎬ
兼性附生植物通过调整其在不同生境间的养分吸收与利用策略以及叶片和根系间的化学计量内稳性ꎬ以此来适应生境的变化ꎮ

这些研究结果丰富了植物生态化学计量学理论ꎬ也为深入研究森林生态系统生物多样性形成及其维持机制、以及山地森林资源

的保护与管理提供了科学依据ꎮ
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ｉｎ ｍｏｎｔａｎｅ ｆｏｒｅｓｔ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓꎬ ａｓ ｗｅｌｌ ａｓ ｔｈｅ ｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ ｏｆ ｍｏｎｔａｎｅ ｆｏｒｅｓｔ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ.

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ: ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙꎻ ｈｏｍｅｏｓｔａｓｉｓꎻ ｆａｃｕｌｔａｔｉｖｅ ｅｐｉｐｈｙｔｅꎻ Ｂｒｉｇｇｓｉａ ｌｏｎｇｉｆｏｌｉａꎻ ｍｏｎｔａｎｅ ｍｏｉｓｔ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ
ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔꎻ Ａｉｌａｏ Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ

附生植物是山地森林生态系统中重要的结构性组分之一ꎬ在维系生态系统生物多样性、生态功能及其过

程发挥着重要的作用[１—２]ꎬ兼性附生植物是一类重要而特殊的植物类群ꎬ它能同时在树皮、岩石表面和林地土

壤中生长ꎬ是生长于不同基质上的同一物种的不同生态型[３]ꎮ 同种植物不同生态型分布方式的差异可能反

映了植物对环境变化的特殊适应策略ꎬ导致其生态化学计量特征与养分利用策略有所不同[３]ꎮ 研究生态过

程中生物与环境间能量以及多种化学元素交互作用是生态化学计量学的主要研究内容[４]ꎮ 碳(Ｃ)、氮(Ｎ)、
磷(Ｐ)是植物生长发育所需的主要元素ꎬ也是生物体有机体的组成基础ꎮ Ｃ、Ｎ 和 Ｐ 这 ３ 种元素相互作用ꎬ共
同调节植物的生长发育[４—５]ꎬ其元素比值可以用来指示植物的养分利用率以及养分限制状况 [５—６]ꎮ 植物叶

片的 Ｎ ∶Ｐ 比通常用来判断植物的养分受限情况ꎬ具有较高的 Ｎ ∶ Ｐ 比的植物易受 Ｐ 限制ꎬ反之则受 Ｎ 限

制[５ꎬ ７]ꎮ 植物叶片中 Ｃ ∶Ｎ 与 Ｃ ∶Ｐ 可在一定程度上反映其养分利用效率ꎬ当 Ｃ ∶Ｎ 和 Ｃ ∶Ｐ 比值较高时ꎬ表明植

物的养分利用效率较高ꎬ反之则较低[６ꎬ ８]ꎮ 生态化学计内稳性表征生物有机体在变化的环境中维持其自身元

素组成相对稳定的能力[４ꎬ ９]ꎬ其强弱与生物有机体的生态策略和适应性有关[１０]ꎮ 有关研究表明:植物通过调

节不同器官间的化学计量内稳性来适应环境的变化[１０]ꎮ 在内蒙古草原ꎬ不同植物叶片和根之间的内稳性呈

负相关关系ꎬ其中羊草(Ｌｅｙｍｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ)叶片内稳性指数最大ꎬ而其根中内稳性为最弱ꎬ灰绿藜(Ｃｈｅｎｏｐｏｄｉｕｍ
ｇｌａｕｃｕｍ)叶片内稳性最弱ꎬ根中内稳性最强[１０]ꎮ Ｓｃｈｒｅｅｇ 等认为ꎬ灌木植物的新叶内稳性较强ꎬ而茎和根等对

环境变化更敏感ꎬ即其内稳性较弱[１１]ꎮ Ｗｕ 等人研究发现ꎬ在西双版纳地区不同生境下兰科植物叶片表现出

较强的化学计量可塑性ꎬ以此来应对生境转变[３]ꎮ 目前对于森林生态系统中兼性附生植物的化学计量特征ꎬ
以及它们如何通过调节其化学计量内稳性来应对生境变化的了解甚少ꎮ

地处云贵高原、横断山和青藏高原南缘三大地理区域结合部的哀牢山国家级保护区ꎬ 是生物多样性较丰

富及植物区系地理成分荟萃之地ꎬ该保护区内分布着我国目前保存最完整、面积最大的亚热带山地湿性常绿

阔叶林ꎬ林内附生植物非常丰富[１２]ꎬ其中长叶粗筒苣苔(Ｂｒｉｇｇｓｉａ ｌｏｎｇｉｆｏｌｉａ)是哀牢山山地森林中一种常见的

兼性附生植物[１３]ꎬ它分布于树干、树根际部及林地土壤不同基质中ꎬ表现出独特的适应能力ꎮ 但目前关于兼

性附生植物这一特殊植物类群生态化学计量特征与养分利用策略鲜有研究报道ꎮ 长叶粗筒苣苔属于苦苣苔

科(Ｇｅｓｎｅｒｉａｃｅａｅ)物种ꎬ该科植物主要分布于亚洲和非洲热带及亚热带地区ꎬ我国苦苣苔科植物的生物多样性

６６２６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　
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十分丰富ꎬ其中滇黔桂及其邻近地区是我国苦苣苔亚科植物分布和分化的中心ꎬ苦苣苔科很多种类是药用植

物ꎬ一些种类具有较高的园艺观赏价值ꎬ有相当一部分为濒危植物[１４]ꎮ 苦苣苔科植物除少数类群适应力比较

强外ꎬ绝大多数是完全依赖于特殊的优良小生境来维持生存[１５]ꎬ且同种不同居群间存在形态变异[１６]ꎮ 因此ꎬ
苦苣苔科植物具有很高的研究价值[１５ꎬ １７]ꎮ 本研究以哀牢山山地湿性常绿阔叶林中常见的兼性附生植物长叶

粗筒苣苔为对象ꎬ通过研究其地生植株与林冠不同高度上附生植株不同器官化学计量的差异ꎬ分析兼性附生

植物化学计量的垂直空间分布特征及其与生长基质的关系ꎬ探讨不同生境下兼性附生植物的养分利用与生态

适应策略ꎬ为深入研究山地森林生态系统生物多样性与养分循环ꎬ以及山地森林资源的保护与管理提供科学

依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 研究区概况

哀牢山位于云南省中部ꎬ为云岭向南的延伸ꎬ是云贵高原和横断山脉的分界线ꎮ 该地区受到西南季风的

影响ꎬ具有干、湿季分明的特点ꎮ 哀牢山国家自然保护区至今分布着我国目前保存最完整、面积最大的亚热带

原生山地湿性常绿阔叶林[１３ꎬ １８]ꎮ 该研究位于其核心区徐家坝地区(２３.３５°—２４.４４°Ｎꎬ １００.５４°—１０１.３０°Ｅ)ꎬ根据

中国科学院哀牢山生态站长期气象观测结果显示ꎬ区年均降水量 １９４７ ｍｍꎬ 年均蒸发量 １１９２ ｍｍꎬ 干季

(１１ 月—次年 ４ 月)、雨季(５ 月—１０ 月)分明ꎬ 雨季降水量约占全年降水量的 ８５％ꎻ年平均相对湿度 ８５％ꎬ 年

平均气温 １１.３ ℃ꎬ月平均最高气温为 １５.８ ℃ꎬ 月平均最低气温为 ４.５ ℃ [１９—２０]ꎮ
徐家坝地区山地湿性常绿阔叶林分布于海拔 ２４００—２６００ ｍ 间ꎬ其群落上层的优势乔木主要包括木果柯

(Ｌｉｔｈｏｃａｒｐｕｓ ｘｙｌｏｃａｒｐｕｓ)、变色锥(Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｗａｔｔｉｉ)等[１８]ꎮ 该区森林附生植物物种丰富ꎬ根据前期的调查结

果ꎬ附生地衣有 １８３ 种ꎬ附生苔藓植物 １７６ 种ꎬ附生蕨类 １１７ 种和附生种子植物 １１３ 种[２１]ꎮ 兼性附生植物是一

类重要而特殊的附生植物ꎬ其中长叶粗筒苣苔(Ｂｒｉｇｇｓｉａ ｌｏｎｇｉｆｏｌｉａ)是该区森林中常见的兼性附生种子植

物[１３]ꎬ它是苦苣苔科粗筒苣苔属多年生无茎草本ꎬ多附生于木果柯(Ｌ. ｘｙｌｏｃａｒｐｕｓ)、变色锥(Ｃ. ｗａｔｔｉｉ)等高大

的乔木树干及树木根际处ꎬ也有部分植株生长在林地土壤中ꎬ具有明显的垂直分布特征ꎬ是研究同一物种在不

同生境下化学计量特征与养分利用策略的理想材料ꎮ
１.２　 样品采集

已有的研究表明ꎬ林冠腐殖质与林地土壤的养分条件差异较大ꎬ且林冠层与林地的小气候也存在一定差

异[２２]ꎮ 而环境因子的变化ꎬ尤其是土壤中养分的变化会引起植物各组织内元素组成的改变[２３]ꎮ 其次ꎬ高大

乔木的根部ꎬ即附生、地生生境交界处的土壤养分等环境因子可能与林地以及林冠生境存在一定差异ꎬ因此ꎬ
为了研究同一物种在不同生境下的化学计量特征与养分利用策略ꎬ依据长叶粗筒苣生长及其空间分布特性ꎬ
我们对林地、宿主乔木的根部、树干等不同生境下的植株进行调查采样ꎮ

２０１８ 年 ４ 月对哀牢山徐家坝地区山地湿性常绿阔叶林内长叶粗筒苣苔的分布进行调查和采样ꎮ 在生态

站通往爱山亭、蟾蜍洼以及马鹿坝的道路旁ꎬ因林冠较为开阔ꎬ长叶粗筒苣苔能同时生长在乔木树干及根部、
以及宿主根部附近林地土壤中ꎮ 在附生植物研究中ꎬ单株树木通常被描述为附生植物的最小生境单元[２４]ꎮ
因此ꎬ本研究将林内树干、树干基部以及树根周围林地土壤均生长有长叶粗筒苣苔的单株宿主乔木作为一个

样树ꎮ 本研究在上述区域设置 ２０ ｍ × ２０００ ｍ 的样带进行样品采集ꎬ选择 ７ 株胸径>３０ ｃｍ、附生有长叶粗筒

苣苔的优势宿主乔木木果柯、变色锥作为附生植株调查与样品采集的宿主样树ꎬ共有 ７ 个重复ꎮ 对每株样树

根部周围的地生植株ꎬ以及树干基部和 １.３ ｍ 树高处的附生植株通过整株收获法进行采样ꎬ同时也采集 ３ 种

生境下长叶粗筒苣苔生长基质(林地土壤、树干基部土和树干 １.３ ｍ 处树皮附着的腐殖质)的样品ꎮ 将各植株

的叶片、根系和生长基质样品分别装入样品袋ꎬ带回实验室ꎮ 而后对所收集的植物样品用自来水和蒸馏水冲

洗ꎬ装入信封进行烘干处理ꎮ
１.３　 样品处理及测定

将野外采集的植物及基质样品ꎬ置于烘箱内在 ６５ ℃条件下烘干 ４８ ｈ 至恒重ꎮ 烘干后的生长基质放入研

７６２６　 １５ 期 　 　 　 张婷婷　 等:哀牢山常绿阔叶林常见兼性附生植物的化学计量特征 　
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钵研磨ꎬ过 ６０ 目筛ꎬ装入自封袋ꎻ烘干的植物样品用植物粉碎机粉碎至粉末状态ꎬ装袋编号以待进一步分析ꎮ
处理好的生长基质和植物样品 Ｃ、Ｎ 含量用碳氮分析仪(Ｖａｒｉｏ ＭＡＸ ＣＮꎬ Ｅｌｅｍｅｎｔａｒ Ａｎａｌｙｓｅｎｓｙｓｔｅｍｅ ＧｍｂＨꎬ
Ｈａｎａｕꎬ Ｇｅｒｍａｎｙ)测定ꎻＰ 含量采用电感耦合等离子体原子发射光谱仪进行测定( ｉＣＡＰ６３００ꎬ Ｔｈｅｒｍｏ Ｆｉｓｈｅｒ
Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃꎬ Ｗａｌｔｈａｍꎬ ＵＳＡ)ꎮ
１.４　 数据处理

数据主要通过 ＳＰＳＳ １９.０ 进行统计分析ꎬ插图通过 ＳｉｇｍａＰｌｏｔ １２.５ 绘制ꎮ 数据分析前均进行正态性和方差

齐性检验ꎮ 不同生境下的生长基质以及植物的化学计量组成、不同生境下植物的化学计量内稳性的差异ꎬ以
及植物不同元素的内稳性差异的比较均采用单因素方差分析法(ｏｎｅ￣ｗａｙ ＡＮＯＶＡ)和最小显著差异法(ＬＳＤ)
(α＝ ０.０５)ꎮ 用成对 ｔ 检验比较各生境中长叶粗筒苣苔不同器官间化学计量组成以及化学计量内稳性的差

异ꎬ用双因素方差分析(ｔｗｏ￣ｗａｙ ＡＮＯＶＡ)分析生境、器官以及生境和器官的交互作用对植物化学计量特征的

影响ꎮ
关于植物化学计量内稳性的强弱ꎬ本研究采用 Ｓｔｅｒｎｅｒ 和 Ｅｌｓｅｒ 提出的化学计量内稳性计算模型[４]:ｙ ＝

ｃｘ１ / Ｈ进行计算ꎬ其中 ｘ 为生长基质的元素(Ｎ、Ｐ)含量以及化学计量比(Ｎ ∶Ｐ)ꎬｙ 为植物不同器官的元素(Ｎ、
Ｐ)含量以及化学计量比(Ｎ ∶Ｐ)ꎬｃ 为常数ꎬＨ 为内稳性指数ꎮ 依据所测得的植物和不同生长基质的 Ｎ、Ｐ 元素

含量及化学计量比ꎬ分别计算出各元素及元素比率的内稳性指数ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 不同生境下长叶粗筒苣苔生长基质的 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量及化学计量比

根据测试结果表明ꎬ生长基质中 Ｃ、Ｎ、Ｐ 元素含量在不同生境间的差异不显著ꎬ其分布范围分别为

２９２.１—３７９.７３ ｇ / ｋｇ、１５.１６—２０.２３ ｇ / ｋｇ、１—１.１７ ｇ / ｋｇꎬ其中附生植株生长基质中的全 Ｃ、全 Ｎ 和全 Ｐ 含量要高

于地生植株生长的林地土壤(图 １)ꎮ 在林地、树干基部及树干 １.３ ｍ 处 ３ 种生境的基质中ꎬＣ ∶Ｎ、Ｃ ∶Ｐ 和 Ｎ ∶Ｐ
比值存在一定差异ꎬ但其差异均未达到显著水平ꎮ 不同生境基质的 Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ 比也有所不同ꎬ其中林地土壤的

Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ比为 ２９４∶１５∶１ꎬ树干基部土及树干 １.３ ｍ 处树皮腐殖质的 Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ 比分别为 ３１３∶１７∶１ 和 ３４８∶１９∶１ꎮ
２.２　 不同生境下长叶粗筒苣苔叶片和根系的 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量及化学计量比

双因素方差分析结果表明ꎬ生境变化对长叶粗筒苣苔的 Ｐ 含量以及 Ｎ ∶Ｐ 比值具有显著影响ꎬ器官对植物

的 Ｎ 含量、Ｃ ∶Ｎ 以及 Ｎ ∶Ｐ 比值具有显著影响ꎬ而生境和器官的交互作用对植物的元素含量及化学计量比的

影响均不显著(表 １)ꎮ

表 １　 生境、器官以及其交互作用对长叶粗筒苣苔的化学计量特征的影响

Ｔａｂｌｅ １　 Ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｈａｂｉｔａｔꎬ ｏｒｇａｎꎬ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｏｎ ｔｈｅ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｂｒｉｇｇｓｉａ ｌｏｎｇｉｆｏｌｉａ

元素
Ｅｌｅｍｅｎｔ

生境 Ｈａｂｉｔａｔ 器官 Ｏｒｇａｎ 生境×器官 Ｈａｂｉｔａｔ × Ｏｒｇａｎ

Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ

Ｃ ２.２７ ０.１０ １.０４ ０.３１ １.０７ ０.３８

Ｎ ０.７９ ０.５１ ２２.７７ ０.００∗∗ ０.２２ ０.８８

Ｐ ３.１１ ０.０４∗ ０.５８ ０.４５ ０.０２ １.００

Ｃ ∶Ｎ ０.２７ ０.８５ ２２.２４ ０.００∗∗ ０.５０ ０.６９

Ｃ ∶Ｐ ２.５１ ０.０７ ０.０５ ０.８３ ０.１３ ０.９４

Ｎ ∶Ｐ ４.４５ ０.０１∗∗ ２２.５５ ０.００∗∗ ０.１３ ０.９４

　 　 “∗”和“∗∗”指示生境、器官或生境和器官的交互作用对植物化学计量特征的影响达到显著性水平(Ｐ<０.０５ꎬＰ<０.０１)

长叶粗筒苣苔叶片和根中 Ｃ、Ｎ、Ｐ 元素含量以及 Ｃ ∶Ｎ、Ｃ ∶Ｐ 及 Ｎ ∶Ｐ 比值在不同生境间的差异均未达到显

著水平(图 ２)ꎮ 不同生境下长叶粗筒苣苔叶片的 Ｃ、Ｎ、Ｐ 元素含量范围分别为 ４４０.８６—４４８.５０ ｇ / ｋｇ、１４.２４—
１４.９８ ｇ / ｋｇ、１.３３—１.８３ ｇ / ｋｇꎬ根系中 Ｃ、Ｎ、Ｐ 元素含量范围分别为 ４２７.４２—４６１.５０ ｇ / ｋｇ、１８.０４—２０.３７ ｇ / ｋｇ、
１.２６—１.７５ ｇ / ｋｇꎮ 地生植株叶片中的 Ｃ ∶Ｎ、Ｃ ∶Ｐ 及 Ｎ ∶Ｐ、根系中的 Ｃ ∶Ｐ 和 Ｎ ∶Ｐ 均高于树干基部处和 １.３ ｍ 树
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图 １　 不同生境下长叶粗筒苣苔生长基质 Ｃ、Ｎ、Ｐ 化学计量特征

Ｆｉｇ.１　 Ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｃꎬ Ｎꎬ ａｎｄ Ｐ ｉｎ ｓｕｂｓｔｒａｔｅ ｏｆ Ｂｒｉｇｇｓｉａ ｌｏｎｇｉｆｏｌｉａ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｈａｂｉｔａｔｓ

高处的附生植株ꎮ 地生植株叶片及根系的 Ｃ ∶ Ｎ ∶ Ｐ 比均高于附生植株ꎬ其中叶片的 Ｃ ∶ Ｎ ∶ Ｐ 比高于根系ꎮ
在 ３ 种生境下长叶粗筒苣苔叶片的 Ｎ 含量、Ｎ ∶Ｐ 比值均显著低于根系 (Ｐ<０.０５)ꎬＣ ∶Ｎ 则显著高于根系 (Ｐ<
０.０５)ꎮ
２.３　 长叶粗筒苣苔叶片和根系的化学计量内稳性特征

长叶粗筒苣苔叶片 Ｎ 含量以及 Ｎ ∶Ｐ 比值的化学计量内稳性指数均大于根系ꎬ但两器官间的内稳性指数

的差异未达到显著水平(表 ２)ꎮ 长叶粗筒苣苔叶片与根系中化学计量内稳性指数的大小排序均表现为:
ＨＮ∶Ｐ> ＨＮ> ＨＰꎮ 根据化学计量内稳性强弱的界定范围(Ｈ > ４:稳态型ꎻ２ < Ｈ < ４ꎬ弱稳态型ꎻ３ / ４ < Ｈ < ２ꎻ弱敏

感型ꎻＨ<３ / ４:敏感型) [２５]ꎬ长叶粗筒苣苔叶片、根系中 Ｎ 和 Ｎ ∶Ｐ 比的内稳性指数 ＨＮ和 ＨＮ∶Ｐ均大于 ４ꎬ属于稳

态型ꎬ而 Ｐ 的内稳性指数 ＨＰ分别为 １.１８、１.２４ꎬ属于弱敏感型ꎮ
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图 ２　 不同生境下长叶粗筒苣苔叶片和根系的 Ｃ、Ｎ、Ｐ 化学计量特征

Ｆｉｇ.２　 Ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｃꎬ Ｎꎬ ａｎｄ Ｐ ｉｎ ｌｅａｆ ａｎｄ ｒｏｏｔ ｏｆ Ｂｒｉｇｇｓｉａ ｌｏｎｇｉｆｏｌｉａ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｈａｂｉｔａｔｓ

“∗”和“∗∗”指示同一生境中叶片和根间差异的显著性水平(Ｐ<０.０５ꎬＰ<０.０１)

表 ２　 长叶粗筒苣苔叶片和根系 Ｃ、Ｎ、Ｐ 化学计量内稳型模型统计与内稳性指数(Ｈ)

Ｔａｂｌｅ ２ 　 Ｔｈｅ ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｈｏｍｅｏｓｔａｓｉｓ ｍｏｄｅｌ ａｎｄ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｈｏｍｅｏｓｔａｓｉｓ ( Ｈ) ｖａｌｕｅｓ ｏｆ Ｎꎬ Ｐꎬ ａｎｄ Ｎ ∶ Ｐ ｒａｔｉｏ ｉｎ ｌｅａｆ ａｎｄ ｒｏｏｔ ｏｆ

Ｂｒｉｇｇｓｉａ ｌｏｎｇｉｆｏｌｉａ

元素
Ｅｌｅｍｅｎｔ

叶片 Ｌｅａｆ 根 Ｒｏｏｔ

Ｈ Ｒ２ Ｐ Ｈ Ｒ２ Ｐ

Ｎ ７.２５ ０.３６３ ０.０１７∗ ５.８５ ０.５６９ ０.００１∗∗

Ｐ １.１８ ０.３４２ ０.０２２∗ １.２５ ０.４９０ ０.００４∗∗

Ｎ ∶Ｐ ２８.５７ ０.０１３ ０.６９９ ２３.８１ ０.０２３ ０.６０１

　 　 “∗”和“∗∗”指示内稳性模型的拟合程度达到显著性水平(Ｐ<０.０５ꎬＰ<０.０１)

３　 讨论

３.１　 不同生境下兼性附生植物的生态化学计量特征

本研究结果表明ꎬ长叶粗筒苣苔叶片的 Ｃ、Ｎ 和 Ｐ 的平均含量分别为 ４４５.８１ ｇ / ｋｇ、１５ ｇ / ｋｇ 和 １.５９ ｇ / ｋｇꎬ
其中 Ｃ 含量低于全球 ４９２ 种陆生植物的叶片 Ｃ 平均含量(４６４ ｇ / ｋｇ)ꎬ也低于本研究区哀牢山森林群落优势
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乔木幼苗 Ｃ 含量[２６]ꎬ但高于中国草原生态系统 ２１３ 种植物的 Ｃ 平均含量(４３８ ｇ / ｋｇ) [２７]ꎮ Ｎ 含量低于全球陆

生植物和中国陆生植物ꎬ而 Ｐ 含量则较陆生植物高[２８—２９]ꎬ这表明此研究区内长叶粗筒苣苔的生长可能受 Ｎ
元素限制ꎮ

植物的叶片 Ｎ ∶Ｐ 值在一定程度可用来判断其生长环境中的 Ｎ、Ｐ 元素的受限状况[５]ꎮ 有学者认为当植

物叶片 Ｎ ∶Ｐ<１４ 时ꎬ植物的生长主要受 Ｎ 元素限制ꎻ当 Ｎ ∶Ｐ>１６ 时ꎬ植物的生长主要受 Ｐ 元素限制ꎻ当 １４<
Ｎ ∶Ｐ<１６ 时ꎬ植物的生长受 Ｎ 元素和 Ｐ 元素共同限制[７]ꎮ 而 Ｇüｓｅｗｅｌｌ 等通过对湿地植物的施肥试验发现ꎬ植
物叶片的 Ｎ ∶Ｐ 值小于 １０ 或大于 ２０ 分别表示其生长受 Ｎ 元素或 Ｐ 元素限制[５]ꎮ 石贤萌等对哀牢山森林群落

中 ３ 种优势乔木幼苗的施肥试验结果表明ꎬ其幼苗生长主要受 Ｐ 限制[３０]ꎮ 有关研究表明ꎬ植物在附生生境中

的生长可能更易受到养分限制[２４]ꎮ 本研究结果显示ꎬ相对于地生植株而言ꎬ长叶粗筒苣苔的附生植株具有较

低的 Ｎ ∶Ｐ 值ꎬ说明其生长受 Ｎ 元素限制更强ꎮ 此外ꎬ长叶粗筒苣苔的元素受限类型随生境不同而存在差异ꎬ
其中地生植株叶片的 Ｎ ∶Ｐ>１０ꎬ但<２０ꎬ说明其生长 Ｎ 和 Ｐ 元素的共同限制ꎮ 树木根际处与 １.３ｍ 树高处的附

生植株叶片的 Ｎ ∶Ｐ 均<１０ꎬ说明其生长主要受 Ｎ 元素限制ꎬ受 Ｐ 限制较小ꎮ 这与前人关于本地区陆生植物的

研究结果不一致ꎬ其原因可能为不同物种对元素的需求以及养分利用策略不同ꎬ从而表现出不同的养分受限

情况[１０]ꎮ 此外ꎬ长叶粗筒苣苔叶片的 Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ 比在不同生境存在一定的分异特征ꎬ表明了不同生境条件下植

物对 Ｃ、Ｎ、Ｐ 资源分配策略有所不同ꎬ这主要与不同生境条件(如基质养分状况ꎬ以及温度、水分供应等)
有关[２９]ꎮ

植物叶片的 Ｃ ∶Ｎ 和 Ｃ ∶Ｐ 比值的大小在一定程度上也能反映出其对 Ｎ、Ｐ 元素利用效率的高低ꎬ较高的叶

面 Ｃ ∶Ｎ 养分比可以增加单位养分的 Ｃ 储量ꎬ即较高的 Ｃ ∶Ｎ 和 Ｃ ∶Ｐ 比代表植物对 Ｎ 和 Ｐ 的高度利用[６]ꎮ 如ꎬ
Ｐａｎｇ 等认为针叶树的 Ｃ ∶Ｎ 和 Ｃ ∶Ｐ 比值较阔叶树高说明针叶树具有较高的 Ｎ 和 Ｐ 养分利用效率[３１]ꎮ 在附生

生境中ꎬ养分供应有限且不稳定ꎬ水分变化剧烈ꎬ当附生生境养分充足时ꎬ附生植株通过对养分奢侈的吸收ꎬ并
将多余的养分贮存在组织内ꎬ以此应对附生生境中的养分短缺和养分供应波动[２４ꎬ ３２]ꎮ 而林地土壤养分供应

较为充足ꎬ土壤含水量变化较为平缓ꎬ地生植株养分利用相对保守ꎬ受养分和水分胁迫的影响相对较附生植株

要小ꎮ 在本研究中长叶粗筒苣苔的附生植株叶片 Ｐ 含量高于地生植株ꎬ较高的 Ｐ 含量有利于缓解干旱胁迫

对植物的生长造成的伤害[３２—３３]ꎮ 附生植株叶片的 Ｃ ∶Ｎ 和 Ｃ ∶Ｐ 比均低于地生植株ꎬ表明附生植株对 Ｎ、Ｐ 元

素利用效率较低ꎮ
由于植物不同器官的结构与组成以及功能的不同ꎬ植物不同器官的元素含量存在一定差异[３４—３５]ꎮ 叶片

作为多种生理功能(如光合作用、蒸腾作用和呼吸作用)的行使器官ꎬ需要较多的 Ｎ 和 Ｐ 来完成各种生化过

程[３６]ꎮ 对 ３ 种湿地植物的研究结果表明ꎬ根系的 Ｎ、Ｐ 含量低于地上部分[３６]ꎮ 青藏高原窄叶鲜卑花地上部分

的 Ｎ、Ｐ 元素含量高于根系[３７]ꎮ 本研究中ꎬ不同生境下长叶粗筒苣苔叶片与根系之间 Ｃ、Ｎ 和 Ｐ 元素含量及元

素计量比的差异基本一致ꎬ双因素方差分析的结果也表明生境和器官的交互作用对植物的化学计量特征的影

响不显著ꎬ这说明生境变化对植物叶片与根系之间的元素分配的影响较小[３８]ꎮ 长叶粗筒苣苔地生与附生植

株叶片的 Ｎ 含量和 Ｎ ∶Ｐ 均显著低于根系ꎬ而 Ｃ ∶Ｎ 则显著高于根系ꎮ 叶片中较低的 Ｎ 含量与植物的营养物质

在非生长季向地下部分转移有关ꎬ而较高的 Ｃ ∶Ｎ 则可能由其较低的 Ｎ 含量导致ꎬ植物中 Ｃ 元素含量较为稳

定ꎬＣ ∶Ｎ 的变化主要受 Ｎ 元素影响[３９]ꎮ 此外ꎬ本研究区内长叶粗筒苣苔的生长受 Ｐ 元素限制不明显ꎬ叶片和

根系中 Ｐ 元素含量的差异不显著ꎬ叶片中较低的 Ｎ 含量导致其 Ｎ ∶Ｐ 显著低于根ꎮ
３.２　 兼性附生植物化学计量的内稳性特征

不同功能群通过生理生态过程调整其自身对不同元素的吸收、运输、分配、利用和释放ꎬ以不同的生态适

应策略来适应其各自的环境[４０]ꎻ而且同种植物的不同器官通过对环境变化的适应而表现出不同的内稳性特

征[１０]ꎮ 因此ꎬ植物不同功能群及不同器官的化学计量内稳性特征可能存在一定差异ꎮ 在草原生态系统ꎬ优势

物种羊草地上部分的 Ｎ、Ｐ 以及 Ｎ ∶Ｐ 的内稳性指数均高于地下部分ꎬ其通过内稳性较低的地下部分贮存养分

以保证地上部分的养分供给[１０]ꎮ 湿地植物根系的内稳性指数 ＨＮ与叶片差异不显著ꎬ但显著高于茎[４１]ꎮ 哀
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牢山森林群落优势乔木幼苗叶片和根系的 Ｎ 元素的内稳性指数 ＨＮ分别为 ４.７１、２.５８ [３０]ꎮ 在本研究中ꎬ长叶

粗筒苣苔叶片 Ｎ 元素内稳指数 ＨＮ为 ７.２５ꎬ大于其根系 ＨＮ(为 ５. ８５)ꎬ两者均高于同一森林群落内优势乔木幼

苗ꎮ 长叶粗筒苣苔较高的化学计量内稳性指数ꎬ且叶片内稳定指数大于根系ꎬ表明其对多变的环境适应性更

强[４２—４３]ꎬ它们主要通过调节根系的元素组成来维持叶片代谢活动的相对稳定ꎬ以此来适应生境的转变[１０]ꎮ
Ｎ、Ｐ 在植物体的生长发育过程中行使不同的功能ꎬ导致其含量以及内稳性特征具有一定的差异[５]ꎮ 生

物体内含量较高的元素的内稳性较含量低的元素高ꎬ如 Ｎ 的内稳性高于 Ｐ [４４]ꎮ 内蒙古草原维管植物的 Ｎ 元

素的内稳性均高于 Ｐ 元素[４５]ꎻ湿地草本植物 Ｎ 元素的内稳性也较 Ｐ 高 [４１]ꎮ 本研究中ꎬ长叶粗筒苣苔的 Ｎ、Ｐ
元素内稳性指数也表现出类似的规律[４１ꎬ ４４]ꎬ表明植物对 Ｎ 元素的调控能力较强ꎮ 根据养分限制性假说ꎬ即植

物对易受限制的元素的控制能力较强ꎬ兼性附生植物对组织内 Ｎ 元素较强的控制能力也说明其生长更易受 Ｎ
元素限制[４１]ꎮ 此外ꎬ长叶粗筒苣苔叶片和根系的 Ｎ ∶Ｐ 的内稳性 ＨＮ∶Ｐ均强于 Ｎ、Ｐ 元素ꎬ这可能与植物中 Ｎ、Ｐ
元素含量具有较强的协同性[４６]ꎬ因而其元素比值的变异性较小[１０]有关ꎮ

４　 结论

兼性附生植物长叶粗筒苣苔既能生长在树皮上ꎬ又能根植于林地土壤中ꎬ具有独特的生态适应能力ꎮ 与

地生植株相比ꎬ附生植株叶片的 Ｎ、Ｐ 含量较高ꎬ而 Ｃ ∶Ｎ、Ｃ ∶Ｐ 和 Ｎ ∶Ｐ 比值均较低ꎬ说明其养分利用率较低ꎻ叶
片的 Ｎ、Ｐ 以及 Ｎ ∶Ｐ 比的内稳性指数高于根系ꎮ 长叶粗筒苣苔通过调整其在不同生境间的养分吸收与利用

策略ꎬ以此来适应生境的变化ꎮ 因此ꎬ探讨兼性附生植物在不同生境下的化学计量特征及其生态适应策略ꎬ丰
富了植物生态化学计量学研究的理论和方法ꎬ也为深入研究森林生态系统生物多样性形成及其维持机制、以
及山地森林资源的保护与管理提供了科学依据ꎮ

致谢: 感谢哀牢山生态站提供的帮助ꎬ感谢西双版纳热带植物园昆明分部地球化学实验室在样品元素含量分
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