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亚热带3种典型常绿森林土壤和植物叶片碳氮磷
化学计量特征*
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摘  要  为深入了解亚热带常绿森林生态系统养分循环和系统稳定机制，以四川省宜宾市老君山国家级自然保护区内
3种典型森林（水杉和柳杉人工林、中华木荷和鸡爪槭次生林以及总状山矾和天全钓樟原始常绿阔叶林）作为研究对

象，研究其表层土壤（0-10 cm）和乔木、灌木、草本生活型植物叶片的C、N、P化学计量特征. 结果表明：（1）表层土壤
C、N、P含量以原始林最高，人工林最低，人工林土壤C:N最高，次生林土壤C:P最高，原始林土壤N:P最高；（2）乔木叶

片C、N、P含量最高，草本植物最低；人工林乔木叶片C:N、C:P比最高；乔木、灌木、草本N:P比分别为13.9、14.1、9.3；

人工林乔木N:P（10.2）最低，次生林乔木N:P（14.5）与原始林（13.8）较高；（3）植被整体及乔木、灌木、草本整体叶片
N、P含量间Ⅱ类线性回归斜率约等于1，表明叶片N与P含量呈等速投入关系. 可见，乔、灌木整体更易受P限制，草本

更易受N限制；在土壤N、P供应较为贫瘠的人工林受N限制更为明显，而物种较为丰富、土壤养分供应较为充足的天

然林P限制更为明显. （图4 表3 参37）
关键词  化学计量特征; 森林类型; 生活型; 养分限制; Ⅱ类线性回归
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Stoichiometric characteristics of C, N, and P in soil and plant leaves in three 
typical evergreen forest types in subtropical zone*
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Abstract   The aim of the study was to investigate the stoichiometric characteristics of C, N, and P in plant leaves and 
soil and to provide a scientific basis for a better understanding of nutrient cycling and stability mechanisms in subtropical 
evergreen forests. The study site was located in the Laojunshan National Nature Reserve in Yibin City, Southwest Sichuan 
Province, China. The stoichiometric characteristics of C, N, and P were investigated in the leaves of three typical forest 
plant types—trees, shrubs and herbs—and topsoil (0-10 cm) in two artificial forests dominated by Cryptomeria fortunei or 
Metasequoia glyptostroboides, two secondary forests dominated by Schima sinensis or Acer palmatum, and two primary 
evergreen broadleaved forests dominated by Symplocos botryantha or Lindera tienchuanensis. The results showed that: 1) 
the concentrations of C, N and P in the topsoil were highest in the primary forest and lowest in the plantation forest. Soil C:N 
was highest in the plantation forest, C:P was highest in the secondary forest, and N:P was highest in the primary forest. 2) The 
concentrations of C, N, and P were highest in tree leaves and lowest in herbs. Tree leaves in plantation forest had the highest 
C:N and C:P, indicating the highest utilization efficiency of N and P. The tree, shrub, and herb N:P ratios were 13.9, 14.1, and 9.3, 
respectively. Plantation trees had the lowest N:P (10.2), while that in secondary forest trees (14.5) and primary forest trees (13.8) 
was higher. 3) The II linear regression slope for vegetation as a whole and whole leaf N, P concentrations in trees, shrubs, and 
herbs was approximately equal to 1, indicating that leaf N and P content had uniform input relations. In conclusion, trees and 
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碳（C）、氮（N）、磷（P）是地球生物圈三大基本生物元

素，其 在不同尺度上的生态化学计 量特征是理解生物对环

境的生态适应性、氮磷利用效率和养分限制以及生态系统稳

定性的基础 [1-2] ，而植物碳氮磷化学计量特征与植物的生长

速率、生产力、群落多样性 [3]、凋落物分解速率 [4]等具有重要

关系，是衡量物质循环和能量流动的重要指标之一. 植物叶

片C:N、C:P代表了植物对氮磷元素的吸收利用能力[5]，而N:P
是植物氮磷限制特征的关键指标 [6-7]. 另外，土壤是整个陆地

生态系统物质循环的重要调节者，土壤C、N、P含量及其化

学计量特征反映了土壤养分供应状况，与植物C、N、P含量

及其化学计量特征密切相关 [5, 8]. 土壤C:N、C:P能反映出土壤

有效氮磷元素的供应能力，也能反映土壤有机质氮磷的分解

速率，N:P反映了土壤氮磷供应限制 [5]. 因此，植物C、N、P化

学计量比既体现出土壤的养分供应，又体现出植物自身对养

分需求，更加指示了其所在生态系统C元素的蓄积动态和N、
P元素的循环速率 [6, 9]. 

近年来，为了解亚热带不同林型森林群落的生态化学

计量特征，我国学者开展了针对不同群落类型植物叶片、凋

落叶及土壤C、N、P化学计 量特征的研究工作 [10-12].  研究表

明，同一森林类型下优势树种不同的森林群落，叶片、凋落

物、土壤C、N、P含量差异显著，土壤C、N、P含量及C:N、C:P
受纬度与海拔显著影响 [13]. 在不同演替阶段的季风常绿阔叶

林中，植物叶片全N、全P含量及土壤中C含量均为演替时间

最短的群落最低 [14]，并且林龄较长的树种叶片和凋落叶C、
N、P含量更高，土壤P随林龄逐渐增大 [15]. 另外，针对群落优

势种不同的森林类型而言，针叶林乔木叶片C含量最大，其

次为针阔混交林，常绿阔叶林最小，而且根据叶片N:P发现，

少数阔叶树种和常绿阔叶林受到N元素限制 [16]. 不同生活型

植物叶片碳氮磷化学计 量特征研究表明：乔叶C、N含量最

高，草叶P含量最高，乔叶、灌叶、草叶N:P值差异不显著，不

同生活型植物叶片的N:P值具有一定稳定性 [12]. 然而，以往大

部分研究主要分别关注不同森林类型中乔木叶片或凋落叶

或土壤C、N、P化学计量特征，但忽视了不同森林类型中的

不同生活型植物的N、P限制特征及其与土壤养分供应间的

关系研究. 

亚热带常绿森林生态系统是我国森林的重要组成部分，

在生物多样性保育、水土保持、水源涵养、区域气候调节和

碳吸存等方面具有不可替代的作用和地位. 然而，我国山地

常绿森林也是受人类活动干扰最严重最频繁的森林类型，

在不同人类干扰方式与干扰强度下，形成了不同的森林群落. 

四川省宜宾市的老君山国家级自然保护区位于亚热带季风

气候区范围内，是山地、丘陵、高原交汇地，金沙江横贯其南

沿，使其形成了温暖潮湿的亚热带湿润性气候 [17].  该区不仅

保存了最为完好的中国西部典型山地常绿阔叶林，林区生境

复杂、群落结构与组成差异明显，而且长期的人类活动干扰

使该地区形成不同森林类型的森林群落. 因此，通过研究该

区不同森林类型（人工林、次生林、原始林）中土壤和植物

的C、N、P化学计量特征与植物叶片N、P元素构建规律，理

解3种森林类型的N、P限制规律，揭示不同生活型植物叶片

C、N、P化学计量特征及其与土壤间的关系. 

1  材料与方法

1.1  研究区和样地概况
研 究区位于四川省老君山国家 级自然保 护区（28°39′-

28°43′N，103°57′-104°04′E），该区域属于亚热带湿润季风气

候，气候温和，四季分明，雨量充沛，年均温度12.0-14.7 ℃，

无霜期280 d左右，年均降水量1 500 mm以上，年均日照时数

875 h，平均相对湿度> 85%，保护区最低海拔600.0 m，最高

海拔2 008.7 m，大部分地区海拔1 100-2 000 m，土壤类型为

黄壤，土壤pH呈酸性，植被种类丰富，原始常绿阔叶林相保

存完整 [17]. 根据人为干扰程度和森林退化程度，该区森林植

被可划分为原始林、次生林和人工林，原始林位于保护区内

海拔较高（1 340-1 950 m）、人为干扰较小的地带；次生林的

海拔范围约1 130-1 530 m，该区域曾是国有林场的主要采伐

区 [12]. 人工林的海拔较低（1 050 -1 500 m），呈斑块状，间杂

于次生林和灌丛中，原始林和次生林主要由常绿阔叶林和常

绿落叶阔叶混交林构成，人工林主要由常绿针叶林构成 [17]. 

2016年，根 据前 期文 献研 究结果及实地 样地调 查，并

计算各物种重要值 [17].  以优势种和伴生种在群落中的重要

值 为依 据，选 择森 林 植 被 集中成 片、海 拔、坡向和 坡 度 等

具 有代表 性的地段，在3个森 林类型（人 工林、次 生林、原

始林）的6个代表 性 森 林 群落中设 置 森 林生态系统定位 监

测样地30 m × 40 m（表1）. 人工林主要以柳杉（Cryptomeria 
fortunei Hooibrenk ex Otto et Dietr）、水杉（Metasequoia 
glyptostroboides Hu et Cheng）为代表群落；次 生林主 要

以中华木荷[Schima sinensis (Hemsl) Airy-Shaw]、鸡爪槭

（Acer palmatum Thunb）为代表群落；原始林主要以总状

山矾（Symplocos botryantha Franch.）、天全钓樟（Lindera 
tienchuanensis W. P. Fang et H. S. Kung）为代表群落（表1）. 

1.2  森林群落特征与样品采集
采集 各群落中优势种与伴 生种，各群落间物种具 有重

复的仍然采集，共采集41个物种. 柳杉人工林群落中，乔木

优势种为柳杉，灌木层 优势种为八月竹 [Chimonobambusa 
szechuanensis (Rendle) Keng f.]、总状山矾，草本层优势种

为楼梯草（Elatostema involucratum Franch. et sav.）；水杉

人 工林 群落中，乔木层 优势种为水 杉，灌木层 优势种为八

月竹、总状 山矾，草 本层 优 势 种为楼 梯 草；中华木 荷群落

中，乔木层 优 势种为中华木荷 和鸡爪槭，伴 生种为木瓜 红

（Rehderodendron macrocarpum Hu）、木姜子（Litsea pungens 

shrubs were more limited by P, and herbs were more limited by N; the plantations forest had relatively poor soil N and P supply 
and more obvious N limitation, while the natural forests with relatively high species richness and adequate soil nutrient supply 
had more obvious P limitation.

Keywords  stoichiometry; forest type; life form; nutrient limitation; model Type Ⅱ regression
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Hemsl.）、蜡 瓣 花（Corylopsis sinensis Hemsl.）、吊钟花

（Enkianthus quinqueflorus Lour.）、四照花[Dendrobenthamia 
japonica (DC.) Fang var. chinensis (Osborn.) Fang]、西康玉

兰[Magnolia wilsonii (Finet et Gagn) Rehd.]，灌木层优势

种为鸡爪槭、灯台树[Bothrocaryum controversum (Hemsl.) 
Pojark.]、西南红山茶（Camellia pitardii Coh. St.）、新木姜

子 [Neolitsea aurata (Hay.) Koidz.]，草本层优势种为楼梯

草、粗齿冷水花（Pilea sinofasciata C. J. Chen）、泡鳞助毛

蕨[Pteridium aquilinum (L.) Kuhn]、兰草（Eupatorium fortune 
Turcz.）；鸡爪槭群落中，乔木层优势种为鸡爪槭、卵叶钓樟

（Lindera limprichtii H. Winkl.）、总状山矾，伴生种为西南

红山茶、光叶珙桐（Davidia involucrata Baill）、铜绿山矾（S. 
aenea Hand.-Mazz.），灌木层优势种为八月竹、西南红山茶、

丝栗栲（Castanopsis fargesii Franch.），伴生种为刺齿冬青

（Sect. Aquifolium Gray），草本层优势种为四川薹草（Carex 
sutchuensis Franch.）、楼梯草；总状山矾群落中，乔木优势种

为总状山矾、丝栗栲，伴生种为冬青（Ilex chinensis Sims）、

稠李[Padus racemose (Lam.) Gilib.]、卵叶钓樟，灌木层优势

种为西南红山茶、桃叶珊瑚（Aucuba chinensis Benth.）、小叶

菝契（Smilax microphylla）、冠盖绣球（Hydrangea anomala D. 
Don）、天全钓樟、鸡爪槭，草本层优势种为楼梯草、兰草、

细裂复叶耳蕨[Arachniodes coniifolia (T. Moore) Ching]；天全

钓樟群落中，乔木层优势种为天全钓樟，伴生种为木瓜红、

四川旌节花（Stachyurus szechuanensis Fang）、光叶珙桐，灌

木层优势种为总状山矾、八月竹、卵叶钓樟，伴生种为丝栗

栲，草本层优势种为细裂复叶耳蕨、楼梯草. 
2016年8月期间，以优势种和伴生种在群落中的重要值

为依据，在6个森林群落随机采集乔木、灌木和草本优势种

以及伴生种叶片[每个物种3-5株，每株选取不同部位至少5
个枝条，并取其叶片15-20枚（草本则采集地上部位）]，分别

记录并装入信封，所有植物样品一并放入烘箱中75 ℃烘至

恒重，称量后研磨，装入塑封袋中备用. 同时，在采集植物

样品同一样地内，采集5个典型土壤剖面的表层（0-10 cm）土

壤样品，剔除石粒和树根等杂物后，自然风干，研磨后过60目

筛，记录并装入塑封袋中备用. 

1.3  样品分析
植物叶片与土壤有机碳（TOC）测定：采用重铬酸钾氧

化-外加热法（GB 7657-87）. 植物叶片全氮（TN）、全磷（TP）
测定：先用硫酸-高氯酸消煮法（LY/T 1271-1999）制备成待

测母液，TN测定采用蒸馏法（LY/T 1269-1999），TP测定采用

钼锑抗比色法（LY/T 1270-1999）. 土壤TN含量测定：采用半

微量凯氏法（LY/T 1228-1999）. 土壤TP含量测定：采用NaOH
碱融-钼锑比色法（GB 7852-87）. 

1.4  数据处理及统计分析
采用Excel 2013和SPSS 16.0 软件对数据进行统计分析，

运用OriginPro 8.0绘制图形. 

叶片与土壤的C:N、C:P、N:P化学计 量比采用质量比表

示. 各森林类型叶片和土壤C、N、P含量及其比值为该类型

下两群落的均值，生活型水平的C、N、P含量及其比值为各

物种叶片C、N、P含量及其比值采用算术平均的方式计算得

出. 采用单因素方差分析（one-way ANOVA）判断不同森林

类型之间同一生活型植物叶片与土壤C、N、P含量及化学计

量比差异显著性，采用配对样本t检验判断同一森林类型不

同群落之间的植物和土壤的C、N、P含量及其化学计量比差

异显著性. 

最后，采用Ⅱ类线性回归（标准化主轴估计，standardised 
major axis，SMA）研究植物各生活型叶片中N、P的化学计量

关系，即分析植物叶片中单位P含量的投入与N含量的关系. 

运算过程中N、P含量与C含量之间关系以及N、P含量之间关

系使用线性回归方程log y = a + b * (log x)表示. 其中，分析前

者关系时，x代表C含量，y代表N、P含量；分析后者关系时，
x代表N含量，y代表P含量. 在计算参数间关系时，所用样本

数量是采样个体数量. 通过SMATR 2.0软件完成以上分析[18]. 

由于N、P含量与C含量间线性关系不呈显著关系，因此在研

究结果中未给出. 

2  结果与分析

2.1  不同森林类型表层土壤C、N、P含量及其化学计
量比特征
不同森 林 类型表 层土壤（0-10 cm）C、N、P含 量具 有

显著差异（表2）. 人工林表层土壤C、N、P平均含量分别为
18.8、1.5、0.4 g/kg，次生林表层土壤C、N、P平均含量分别为
30.4、3.1、0.5 g/kg，原始林表层土壤C、N、P平均含量分别为

表1  宜宾老君山不同森林类型森林样地特征
Table 1  The characteristics of forest communities along a successional forest series in the Laojunshan National Nature Reserve of Yibin City

森林类型
Forest type

群落类型
Community type

经纬度
Longitude/latitude

(α/°)

坡度
Slope angle

(β/°)
坡向

Aspect
坡位

Slope position
海拔

Altitude
(h/m)

郁闭度
Crown density

人工林
Plantation 

forest

柳杉(CF)
Cryptomeria fortunei Hooibrenk ex Otto et Dietr N28°41′, E104°3′ 5 S 坡中位

Midslope 1522 0.70

水杉(MG)
Metasequoia glyptostroboides Hu et Cheng N28°41′, E104°3′ 0 S 坡中位

Midslope 1491 0.75

次生林
Secondary 

forest

中华木荷(SS)
Schima sinensis (Hemsl) Airy-Shaw N28°41′, E103°59′ 5 S 坡中位

Midslope 1783 0.70

鸡爪槭(AP)
Acer palmatum Thunb N28°41′, E103°59′ 5 S 坡中位

Midslope 1609 0.65

原始林
Primary 

forest

总状山矾(SB)
Symplocos botryantha Franch. N28°41′, E104°1′ 5 N 坡中位

Midslope 1609 0.8

天全钓樟(LT)
Lindera tienchuanensis W. P. Fang et H. S. Kung N28°41′, E104°1′ 5 N 坡中位

Midslope 1584 0.8
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30.3、5.5、0.7 g/kg.  人工林土壤C含量显著低于次生林、原

始林，同一森林类不同群落之间的土壤C含量差异显著；不

同森林类型土壤N含量间差异显著，表现为人工林＜次生林

＜原始林，同一森林类型仅原始林总状山矾和天全钓樟群

落间的土壤N含量差异显著；不同森林类型土壤P含量间差

异显著，同样表现为人工林＜次生林＜原始林，同一森林类

型两个森林群落之间的土壤P含量差异均不显著（表2）. 

土壤C:N表现为人工林最高，次生林次之，原始林最低，

C:P表现为次生林显著高于人工林和原始林，N:P随着森林类

型的变化而显著升高（图3）. 所有森林类型中，同一森林类

型的两个森林群落的土壤C:N均差异显著；两个次生林群落

之间以及两个原始林群落之间的土壤C:P差异显著；所有森

林类型中，只有两个原始林群落之间的土壤N:P比差异显著，

其余森 林类型的两个森 林 群落之间的土壤N:P差异不显著

（表2）. 

2.2  不同森林类型植物叶片C、N、P含量特征
不 同 森 林 类 型 的 乔 木 叶片 C含 量 相比，人 工 林 最 高

（513.8 g/kg），原始林次之（502.3 g/kg），次生林最低（487.6 
g/kg）（图1）. 同一森林类型，中华木荷和鸡爪槭群落之间的

草本C含量差异显著；总状山矾和天全钓樟群落之间的乔木

碳含量差异显著（图2）. 不同森林类型的植物叶片C含量均

表现为乔木＞灌木＞草本（图2）. 

不同森林类型的乔木叶片N含量相比，原始林最高（25.4 
g/kg），次生林次之（22.1 g/kg），人工林最低（9.4 g/kg）（图

1）. 同一森林类型，中华木荷和鸡爪槭群落之间以及总状山

矾和天全钓樟群落之间的乔木氮含量差异显著（图2）. 不同

森林类型的植物叶片N含量除柳杉和水杉群落表现为灌木最

高外，其余均表现为乔木＞灌木＞草本（图2）. 

不同森林类型的乔木叶片P含量相比，原始林最高（1.9 

g/kg），次生林次之（1.6 g/kg），人工林最低（0.9 g/kg）（图

1）. 同一森林类型，中华木荷和鸡爪槭群落之间的乔木P含

量差异显著，总状山矾和天全钓樟群落之间的灌木P含量差

异显著（图2）. 不同森林类型的植物叶片P含量除柳杉和水

杉群落表现为灌木最高外，其余均表现为乔木＞灌木＞草本

（图2）. 

表2  宜宾老君山不同森林类型森林表层（0-10）土壤C、N、P含量及其化学计量比
Table 2  The concentrations of carbon, nitrogen, and phosphorus in top soil (0-10 cm) along a successional forest series in the Laojunshan National 
Nature Reserve of Yinbin City

森林类型
Succession 

stage
群落类型

Community type
土壤有机碳

Soil organic carbon
(w/g kg-1)

全氮
Total nitrogen

(w/g kg-1)

全磷
Total phosphorus

 (w/g kg-1)
C:N C:P N:P

人工林
Plantation 

forest

柳杉
Cryptomeria fortunei Hooibrenk ex Otto et 
Dietr

20.0 (1.7) a 1.4 (0.1) a 0.4 (0.1) a 10.7 (1.5) a 45.8 (6.8) a 4.3 (0.6) a

水杉
Metasequoia glyptostroboides Hu et Cheng 17.5 (0.3) b 1.7 (0.2) a 0.4 (0.1) a 14.5 (0.6) b 52.3 (2.8) a 3.6 (0.1) a

均值 Mean 18.8 (1.7) B 1.5 (0.2) C 0.4 (0.1) C 12.6 (2.3) A 49.1 (6.0) B 4.0 (0.6) C

次生林
Secondary 

forest

中华木荷
Schima sinensis (Hemsl) Airy-Shaw 24.9 (2.8) a 3.2 (0.3) a 0.5 (0.1) a   8.0 (1.2) a 51.5 (7.1) a 6.5 (0.3) a

鸡爪槭
Acer palmatum Thunb 35.8 (2.0) b 3.1 (0.1) a 0.5 (0.1) a 11.4 (0.7) a 70.2 (6.2) a 6.1 (0.4) a

均值 Mean 30.4 (6.2) A 3.1 (0.2) B 0.5 (0.1) B   9.7 (2.0) B 60.9 (11.7) A 6.3 (0.3) B

原始林
Primary 

forest

总状山矾
Symplocos botryantha Franch. 32.9 (4.0) a 4.8 (0.7) a 0.7 (0.1) a   7.0 (1.3) a 44.7 (4.0) a 6.5 (1.1) a
天全钓樟
Lindera tienchuanensis W. P. Fang et H. S. 
Kung

27.8 (3.6) b 6.2 (0.2) b 0.7 (0.1) a   4.5 (0.6) b 38.2 (5.1) b 8.6 (0.1) a

均值 Mean 30.3 (4.5) A 5.5 (0.9) A 0.7 (0.1) A   5.8 (1.7) C 41.5 (5.5) B 7.5 (1.3) A
不同大写字母表示不同森林类型间差异显著，不同小写字母表示同一森林类型不同群落间差异显著. 表中数据为平均值（标准差）. 
Uppercase letters indicate the difference between forest types, and are tested using a one-way ANOVA with a Tukey’s post hoe test of significance; lowercase 
letters indicate the difference between communities within a forest type, and are tested using t-test (P < 0.05). Data are mean (SD).
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图1  宜宾老君山常绿阔叶林不同生活型植物叶片C、N、P含量随林型的
变化（平均值±标准差）. 不同大写字母表示同一生活型不同森林类型
间差异显著（P < 0.05）. 
Fig. 1  The changes in carbon, nitrogen and phosphorus concentrations 
of plant leaves of different life forms with forest types in the evergreen 
broad-leaved forest in Laojunshan National Nature Reserve of Yibin City 
(mean ± SD). Uppercase letters indicate the difference between forest types 
within a life form, and are tested using a one-way ANOVA with a Tukey’s 
post hoe test of significance (P < 0.05).
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图2  宜宾老君山常绿阔叶林不同群落植物叶片C、N、P含量随生活型的

变化（平均值±标准差）. 不同大写字母表示同一群落乔灌草间差异显

著，小写字母表示同一生活型两群落间差异显著（P < 0.05）. CF：柳杉；
MG：水杉；SS：中华木荷；AP：鸡爪槭；SB：总状山矾；LT：天全钓樟. 
Fig. 2  The changes in carbon, nutrients and phosphorus concentrations 
of plant leaves of different communities with life forms in the evergreen 
broadleaved forest in Laojunshan National Nature Reserve of Yibin City 
(mean ± SD). Uppercase letters indicate the difference among tree, shrub 
and herb within a community, and are tested using a one-way ANOVA with a 
Tukey’s post hoe test of significance; lowercase letters indicate the difference 
between communities within a life type, and are tested using t-test (P < 0.05). CF: 
Cryptomeria fortunei; MG: Metasequoia glyptostroboides; SS: Schima sinensis; 
AP: Acer palmatum; SB: Symplocos botryantha; LT: Lindera tienchuanensis. 

2.3  不同森林类型植物叶片C、N、P化学计量比特征
乔木叶片的C:N表现为人 工 林显著 高于次 生林、原始

林，灌木与之相似，灌木C:N也表现为人工林＞次生林＞原

始林，草本C:N表现为次生林最高，人工林次之，原始林最低

（图3）. 同一森林类型，两个原始林群落之间的乔木C:N差

异显著（图4）. 不同生活型中，除柳杉和水杉群落表现为乔

木C:N最高外，均表现为草本＞灌木＞乔木，且差异显著（图

4）. 

乔木叶片的C:P表现为人工林显著高于次生林、原始林；

灌木叶片的C:P表现为次生林＞人工林＞原始林，草本植物

叶片的C:P表现为次生林最高，人工林次之，原始林最低（图

3）. 同一森林类型，次生林群落之间的乔木叶片、原始林群

落之间的乔木叶片、原始林群落之间的灌木叶片的C:P差异

显著（图4）. 不同生活型的植物叶片的C:P随着森林类型而变

化（图4）. 其中，柳杉和水杉群落表现为乔木叶片C:P最高，

鸡爪槭和天全钓樟群落中以灌木叶片最高，中华木荷和总状

山矾群落中以草本植物叶片最高. 

乔木叶片N:P表现为次生林高于原始林，二者均显著高

于人工林；灌木叶片的N:P表现为次生林高于人工林，显著高

于原始林；草本植物叶片N:P表现为次生林＞人工林＞原始林

（图3）. 同一森林类型，次生林群落乔木与草本植物叶片的

N:P差异显著（图4）. 不同生活型相比，除原始林总状山矾和

天全钓樟群落表现为乔木最高以外，其余群落的叶片N:P比

均表现为灌木＞乔木＞草本（图4）. 
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Fig. 3  The changes in C:N, C:P, N:P stoichiometric characteristics of 
plant leaves of different life forms with forest types in the evergreen 
broadleaved forest in Laojunshan National Nature Reserve of Yibin City 
(mean ± SD). Uppercase letters indicate the difference between forest types 
within a life form, and are tested using t-test (P < 0.05). 
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图4  宜宾老君山常绿阔叶林不同群落植物叶片C:N、C:P、N:P化学计量
特征随生活型的变化（平均值±标准差）.  不同大写字母表 示同一群落
乔灌草间差异显著，小写字母表示同一生活型两群落间差异显著（P < 
0.05）.  MG：水杉；CF：柳杉；SS：中华木荷；AP：鸡爪槭；SB：总状山
矾；LT：天全钓樟. 
Fig. 4  The changes in C:N, C:P, N:P stoichiometric characteristics of 
plant leaves of different communities with life forms in the evergreen 
broadleaved forest in Laojunshan National Nature Reserve of Yibin City 
(mean ± SD). Uppercase letters indicate the difference among tree, shrub 
and herb within a community, and are tested using a one-way ANOVA with a 
Tukey’s post hoe test of significance; lowercase letters indicate the difference 
between communities within a life type, and are tested using t-test (P < 
0.05). CF: Cryptomeria fortunei; MG: Metasequoia glyptostroboides; SS: 
Schima sinensis; AP: Acer palmatum; SB: Symplocos botryantha; LT: Lindera 
tienchuanensis.

2.4  植物叶片N、P含量的Ⅱ类线性回归分析
对不同森林类型和不同生活型叶片N、P含量进行Ⅱ类线

性回归后发现，除人工林乔木、灌木、草本叶片N、P元素间
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线性关系不显著（P > 0.05）外，其他无论次生林、原始林，

或是乔木、灌木、草本、整体，叶片N、P元素间均存在显著

线性关系（P < 0.05）（表3）. 对植被整体分析发现，乔木、灌

木、草本与整体叶片N、P含量间的Ⅱ类线性回归斜率均显著

约等于1，表明了各生活型叶片与整体森林叶片建成过程中对
N、P元素间的等比例投入关系（表3）. 

人 工林的乔木、灌木、草 本叶片N、P含 量为等比例投

入关系（斜率约等于1，P > 0.05）；在次生林与人工林中，乔

木、灌木叶片N、P含量Ⅱ类线性回归斜率显著约等于1（P < 
0.05），也表现为等比例投入关系，而草本叶片N、P含量间斜

率显著小于1，反映了次生林与原始林草本叶片不存在N、P的

按比例投入关系. 在对人工林、次生林、原始林的整体叶片
N、P含量Ⅱ类线性回归分析后，发现斜率显著小于1（表3）. 

3  讨 论

3.1  土壤C、N、P含量及其化学计量比
土壤 C、N、P含 量与植物光合作用与矿质代 谢 等 过 程

密切相关 [6]. 本研究中表层土壤（0-10 cm）C、N、P含量分别

为26.5、3.4、0.5 g/kg，其土壤C、N含量高于全国土壤C、N
含量11.12、1.06 g/kg，但土壤P含量低于全国P平均含量0.65 
g/kg [19]. 土壤C、N主要来源于土壤有机质与凋落物的分解 [5]. 

土壤P主要来源于岩石分化，较少部分来源于植物回归，但植

物凋落物中的N比P更容易矿化与释放 [5]. 这反映出研究区域

凋落物分 解速率较高，凋落物C、N能够很好地回归表层土

壤，但土壤P含量整体处于较低水平的规律. 在不同林型间土

壤C、N、P含量也存在显著差异. 人工林土壤C、N、P均显著

低于天然林（原始林与次生林）. 这可能因为森林砍伐后，群

落形成初期土壤N、P养分库消耗严重，且由于群落内凋落物

种类较少、凋落物分解速率较低等原因，使得养分库得不到

及时补充，从而使得人工林土壤N、P含量呈现较低的状态 [11]. 

而天然林生物多样性较高，凋落物种类繁多，利于土壤微生

物与小型动物活动，从而促进凋落物中N、P的归还 [20]. 

土壤C、N、P化学计量比特征是土壤内部C、N、P循环与

平衡的重要参数，土壤C:N:P可作为C、N、P矿化作用与固持

作用的判断依据 [5]. 人工林、次生林和原始林的土壤C:N:P分

别为63:5:1、97:10:1和29:5:1，其中，人工林高于全国土壤C:N:P

（60:5:1），天然林均低于全国土壤C:N:P [19].  不同林型间人

工林表层土壤矿化能力与N元素固持作用与天然林有显著差

异，人工林土壤矿化能力与N元素固持能力较低，而天然林

则较强. 

土壤C:N比是预测森 林 有机 质分 解的重 要 指标，较低

的土壤C:P比是磷有效性高的标志之一，而N:P比能判断凋落

物的分 解状况，进而确定养分限制类型 [5].  人工林土壤C:N
（12.6）最高、N:P（4.0）最低，反映出人工林凋落物N分解回

归不足，呈现N限制特征；次生林土壤C:P最高，且N:P（6.3）
高于人工林，反映出次生林凋落物N分 解回归增强，但凋落

物P回归较低，呈现P限制特征；原始林土壤C:N、C:P均最低

且N:P（7.5）最高，表明了原始林土壤N、P供应能力均为最

高，凋落物N、P分解回归增强，但仍呈现一定的P限制特征. 

3.2  植物叶片C、N、P含量
C作为生命有机体内主要元素，有机干物质的50%左右是

C，这一比例在不同类群的生物中随细胞结构发生变化 [21]. 在

本研究中，乔木叶片C含量为495.0 g/kg，高于中国东部C含量
480.1 g/kg [22]. 表明研究区乔木叶片有机化合物含量较高，具

有较高的固碳能力. 另外，与天然林乔木叶片相比，人工林乔

木叶片C含量最高，说明柳杉和水杉等针叶树种具有较强固

碳能力[23-24]. 并且研究区内不同生活型植物叶片C含量均呈现

乔木＞灌木＞草本的规律，这与姜沛沛等的研究 [16]一致，这

可能是因为乔木叶片具有较高的光合速率，从而使得乔木固

碳能力更强[25]. 

植物叶片内N、P元素含量主要受植物自身生长特性、生

长阶段和养分供应状况等的影响 [26-27]，并且植物器官N、P含

量是植物代谢能力与养分利用效率的综合反映 [28-29]. 本研究

中，乔木叶片N、P含量均值分别为22.3、1.6 g/kg，高于全球植

物叶片N含量20.09 g/kg、低于P含量1.77 g/kg [30]，且低于黄土

高原子午岭植物叶片P含量2.17 g/kg [31]. 这表明与全球大尺度

以及中国北方高纬度地区相比，研究区内乔木具有较低的叶
P含量 [28, 32]，乔木叶片可能存在P元素缺乏的现象. 在不同林

型间，植物叶片N、P含量人工林显著低于天然林，次生林低

于原始林. 人工林柳杉和水杉该种类树种的叶片特异性，针

叶树种生长环境一般是人为干扰后的土壤，土壤N缺乏 [33]，

从而叶片N含量较低，并且针叶树种叶片中的C次生化合物会

强烈的抑制叶片N的回收 [34].  而次生林则可能由于土壤N、P

表3  宜宾老君山不同森林类型植物叶片N与P含量的Ⅱ类线性回归分析结果
Table 3  Summary of regressions of foliar nitrogen and phosphorus concentrations along a successional series in the Laojunshan National Nature 
Reserve of Yibin City 

生活型
Life form

总体 Overall 人工林 Plantation forest 次生林 Secondary forest 原始林 Primary forest
b (conf.inter.) R2 (N) b (conf.inter.) R2 (N) b (conf.inter.) R2 (N) b (conf.inter.) R2 (N)

乔木 Tree 0.76 (0.65-0.9) 0.52 (75) 1.13* (0.44-2.95) 0.36 (6) 0.87** (0.65-1.17) 0.11 (42) 0.75 (0.56-0.99) 0.52 (27)
灌木 Shrub 1.06 (0.87-1.29) 0.38 (66) 1.18* (0.65-2.14) 0.2 (12) 0.99 (0.7-1.39) 0.38 (24) 0.86 (0.64-1.15) 0.41 (30)
草本 Herb 0.80 (0.6-1.06) 0.25 (39) 1.04* (0.43-2.55) 0.463 (6) 0.55** (0.35-0.86) 0.23 (18) 0.71* (0.43-1.18) 0.21 (15)
整体 Total 0.86 (0.73-0.95) 0.39 (180) 0.62 (0.5-0.78) 0.75 (24) 0.66 (0.57-0.77) 0.54 (84) 0.60 (0.52-0.69) 0.64 (72)

b表示Ⅱ类线性回归的斜率，R2表示决定系数，conf.inter.表示95%置信区间，N表示样本数（取样个体数）；对于所有斜率来说未用星号标记者全为P 
< 0.001，*表示P > 0.05，**表示P < 0.05；斜率b用黑体标记表示显著大于1或小于1（P < 0.05）；在Ⅱ类线性回归中，y表示P含量，x表示氮含量，在运算
中，所有氮和磷含量均进行了log转化. 
b represents the slops, R2 is the determined coefficient, and conf. inter. is the abbreviation of confidence intervals in Type II regression, respectively; N represent 
the number of samplings (individuals). For all slopes, P < 0.001 unless otherwise indicated. Slopes statistically greater or smaller than 1 (P < 0.05) are indicated 
by boldface font. * P > 0.05, ** P < 0.05; In the Model II (reduced major axis, RMA) regression analysis, P content represented by y and N content represented by x; 
All data were log transformed.
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供应较原始林低的原因，植物叶片N、P低于原始林. 不同生

活型植物叶片N、P含量同样具有较大差异，天然林群落（除

总状山矾群落外）植物叶片N、P含量均为乔木＞灌木＞草

本，这反映出生命周期长、生长速率缓慢的植物器官内N、P
含量比生命周期短、生长速率迅速植物高的规律[28-29]. 

3.3  植物叶片C、N、P化学计量比
人工林乔木C:N:P原子比（1 418:22:1）高于全球森林叶

片原子比1 212:28:1 [34]，次生林（原子比为599:22:1）与原始

林（原子比为111:4:1）低于全球水平. 乔木叶片C:N:P与土壤
C:N:P均表现为人工林＞次生林＞原始林，这表明乔木叶片
C:N:P与土壤C:N:P间具有一定的联系 [35].  这可能是乔木叶片

中C、N、P比例的变化使得凋落叶中C、N、P分解比例变化，

从而影响土壤C、N、P的比例，反过来土壤C、N、P的供应也

会对乔木叶片C、N、P含量产生影响，二者之间形成正反馈

作用，最终形成3种森林类型乔木叶片C:N:P与土壤C:N:P大小

顺序一致的规律. 

植物体内C:N与C:P通常能反映出植物对N、P的利用效

率，可在一定程度上判断环境对植物生长的N、P养分供应

状况 [5]. 本研究中，乔木C:N、C:P分别为25.1、329.1，高于全球
C:N（22.5）、C:P（233.2）[1]. 天然林乔木C:N、C:P低于人工林，

原始林乔木C:N、C:P低于次 生林，而且 原始林 灌木和草本
C:N、C:P低于次生林. 这表明研究区域内乔木叶片具有较高

的N、P利用效率，人工林乔木与天然林乔木相比具有较高的
N、P利用效率，次生林较原始林有更高的N、P利用效率，而

且天然林中N、P养分供应更高，原始林最高. 柳杉和水杉群

落中，乔灌草C:N、C:P均表现出乔木最高的规律，这表明乔

木在同样生境内具有比灌木、草本更高的N、P利用效率，能

够在N、P较为缺乏的环境中更为有效地固定碳元素；而在天

然林群落中，乔木C:N、C:P却不是最高，这表明该群落内灌

木与草本植物具有更高的N、P利用效率，在N、P供应较为充

足的环境中相较于灌木与草本植物能够更为高效快速地构

建有机物质. 
Güsewell研究表明，陆地植物N:P < 10时，植被受N限制，

而N:P > 20时，植被受P限制，N:P处于10-20间时施肥对N:P无

显著效应 [6]. 而Koerselman和Meuleman的研究则表明，湿地

生态系统的植物N:P小于14时受N限制，大于16时受P限制，处

于两者之间时N、P同时限制或养分充足不受限制 [7]. 不同区

域N:P阈值的不同，表明N:P化学计 量临界值会因生态系统

类型、植物种类组成的不同而形成差异 [6, 35].  因而不能单独

运用某一N:P阈值判定不同生态系统的限制元素，但N:P比值

较低一般反映该植物群落更易受N限制，反之N:P比值较高

则反映更易受P限制[36-37]. 本研究中，乔木N:P为13.9，灌木N:P
为14.1，高于中国东部13.5 [36]，草本N:P为9.3，低于我国草原

区15.3 [9]，说明乔木、灌木更易受P限制，草本更易受N限制. 

另外，本研究中人工林乔木叶片N:P（10.2）显著低于次生林

（14.5）、原始林（13.8），因此人工林乔木与天然林乔木相比

受P限制可能较小，更易受N限制. 当干扰停止后，由于植物

种类组成发生极大改变，植物群落的N:P特征也发生了显著

变化 [23]. 柳杉与水杉群落中灌木N:P与乔木、草本相比最高，

表明在土壤养分供应较低的情况下灌木更易受P限制；中华

木荷与鸡爪槭群落中灌木N:P最高、草本最低，表明在次生

林中生境各条件改善的情况下灌木更易受P限制. 总状山矾

与天全钓樟群落中乔木N:P最高、草本最低，表明在原始林

中土壤养分供应更优的情况下乔木更易受P限制. 

3.4  植物叶片N、P构建规律
植被总体及乔木、灌木、草本叶片总体N、P含量回归斜

率约等于1，属于等速投入关系. 乔木和灌木在3种森林类型

叶片N、P回归斜率均约等于1，均属于等速投入关系，这与阎

恩荣等乔木与灌木叶片N、P回归斜率显著大于1 [33]不同，表

现出研究区域受外界干扰较小，植物自身叶片N、P相对构成

速率较为稳定的现象. 但对于不同森林类型整体而言回归斜

率均显著小于1，表明同一森林类型下叶片N、P不存在按比

例投入依赖，表明针对单独的某一森林类型观察，乔灌草植

物叶片N、P构建规律差异较大，无法构建有效的回归方程，

这也从侧面印证了乔灌草在同一森林类型中具有不同的氮

磷限制特征. 次生林和原始林草本回归斜率显著小于1，表明

叶片N、P间不存在按比例投入依赖. 这可能是由于乔、灌木

在个体生长发育过程中与其他植物及生境长期相互博弈的

结果，使其具有较强的缓冲和适应能力，形成独特的生理生

化特性，从而使得N、P构建速率相对均衡，而草本植物个体

生长发育年限相对较短，根系主要分布在土壤表层并且对土

壤养分变化反应更为灵敏 [16, 25]，叶片N、P构建速率上略有差

异，从而N、P不存在按比例投入依赖. 

4  结 论

1）群落结构更加完善、生物多样性更高的天然林比人

工林土壤C、N、P含量更高，因此，天然林具有较强的土壤矿

化能力与N、P元素供应能力. 
2）在土壤养分供应较低的生境下植物更易受到N元素的

限制，而在土壤养分供应较为充足的生境下植物更易受到P
元素的限制，并且灌木受P限制程度更高. 

3）植被整体叶片N、P存在等速投入关系，乔木、灌木、

草本整体植物叶片N、P均存在等速投入关系，而在同一森林

类型下植物叶片整体不存在等比例投入关系. 

人为干扰程度的不同导致森林群落优势种的变化，进而

影响不同生活型植物叶片及其土壤C、N、P化学计量特征. 同

时，土壤C、N、P化学计量特征的改变可以进一步调控森林

群落C、N、P化学计 量特征，二者之间相互影响制约，最终

形成较为稳定的森林生态系统. 因此，了解不同森林类型的

不同生活型及土壤的C、N、P化学计量特征的变化规律，可

以为该地区植物群落的演替及生态恢复治理提供理论基础

及实践意义. 
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