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摘要  通过测量北京及周边地区 358 种植物的叶碳、氮和磷(C, N, P)含量,系统分析了该区域不同生长型植物的叶

C, N, P的计量规律。结果显示,本区植物叶 C, N, P的几何均值分别是451 1% , 2161%和 0120% (干重) , 且叶片中 C,

N, P含量分别是叶柄中相应元素含量的 111, 214 和 118 倍, 反映了与器官功能相适应的元素计量分配关系。草本

相比于木本植物具有高叶N( P)低 C的特点, 而针叶树的叶N( C)显著低于(高于)阔叶树,但二者 P含量没有显著差

异。叶的 C, N, P彼此显著相关 ,其中 C和 N(或 P)负相关, N和 P正相关;叶 CBN, CBP和 NBP的几何均值是 1713,

242 和 1319。
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Abstr act  Based on a systematic field sampling and lab measurements of 358 native species, the regional stoichiometric patterns

of leaf C, N and P in Beijing and its periphery were investigated. The geometric means of leaf C, N and P are 4511% , 2161%

and 0120% (dry weight) , respectively. The content ratios of lamina C, N and P to their petiole counterparts are 111, 214 and

118 for C, N and P, respectively, as reflects the stoichiometric relationship between lamina and petiole. Herbs have higher leaf N

and P and lower C than woody plants; conifers are significantly lower in leaf N (or higher in leaf C) , compared with broadleaves,

but there is no significant difference in leaf P between the two growth- forms. Leaf C, N and P are correlated significantly between

each other across all species or within growth- forms, with positive relationship between N and P, and negative between C and N

( P) . The geometric mean mass ratios of leaf CBN, CBP and NBP are 171 3, 242 and 131 9, respectively.

Key words leaf carbonPnitrogenPphosphorus; petiole; lamina; stoichiometry; Beijing; growth- form

  作为植物的基本营养元素, C, N, P 在植物生长

和各种生理调节机能中发挥着重要作用, 且彼此关

系密切
[1- 3]
。C是构成植物体内干物质的最主要元

素,而 N和 P则分别与植物的光合作用和细胞生长

分裂等重要生理活动有关
[4 ]
。作为重要的生理指

标, CBN和 CBP比值反映植物生长速度
[5-6 ]
并与植物

氮和磷的利用效率有关
[7-8 ]

,NBP 则可以反映植物生

长受 N或 P的限制情况
[9- 11 ]
。

近年来, 从元素计量(化学计量, stoichiometry)
[5 ]

的角度分析生物地球化学元素(主要是 C, N, P)的区
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域循环规律正成为国内外的研究热点
[12- 13]

, 并出现

了许多重要的科学假说。比如, 植物 NBP 比例的营

养限制理论
[9,11 ]

, 植物叶 NPP 地理分布模式的物种

组成假说、土壤母质年龄假说和气候假说
[14- 16 ]

, 叶属

性经济谱理论( leaf economics spectrum)
[ 17 ]

, 等等。这

些研究丰富了生态化学(元素)计量学的研究内容,

促进了人们对生态系统内 C, N, P 循环规律的理解。

然而,不同植被区域、不同植物功能群以及不同的时

空尺度上,可能存在特定的植物元素计量模式
[17- 23]
。

我国植物资源丰富, 气候和地理环境复杂,是研究大

尺度植物生态元素计量格局的理想国度
[24-25 ]
。但目

前我国植物的 C, N, P 计量研究主要集中在草原地

区和黄土高原
[20- 21, 26 ]

, 且研究对象多以草本和低矮

灌木为主;而位于我国温带半湿润向半干旱气候过

渡带、植物种类众多的北京及周边地区尚缺乏有关

的系统分析和报道。

本研究利用我们实测的 358种植物叶元素含量

数据(包括木本植物 130种, 草本植物 228种) , 考察

了北京临近地区不同生长型植物叶的 C, N, P 元素

计量特征,以及它们在叶光合部件(叶片)和支撑部

件(叶柄)之间的分配规律, 以期为我国植物元素计

量学的区域性研究与生物地球化学循环的模型整合

提供基础科学数据。

1  材料和方法
111  地点介绍

采样地点选择在北京市门头沟区的东灵山小龙

门林场、海淀区以及河北围场满族蒙古族自治县的

塞罕坝机械林场境内(表 1)。这 3个采样区所在的

区域处于我国暖温带由半湿润向半干旱气候的过渡

地带。

112  样品采集和元素测量

2005年 7月上旬到 8 月下旬, 在各采样区代表

性植被区域内选取健康成熟的植株,每个物种选取

3个植株,每个植物选取向阳枝条上的 5片成熟叶。

同样方法另外选取 20片,把叶片和叶柄分离后分别

处理。所有样品密封在塑料封口袋内并置于便携式

冷藏箱中,运回实验室微波炉杀青。在 65e 恒温条

件下烘干至恒重后, 全叶(或叶片、叶柄)样品分别在

粉碎机( Retsch, Haan, Germany)中粉碎后再次烘干至

恒重,分别测量其碳、氮和磷含量(%干重)。碳和氮

含量用 CPN元素分析仪(2400 Ò CHNSPO元素分析仪,

Perkin-Elmer, USA)测量(每个样本秤取 5~ 6 mg干粉

末,燃烧温度设定在 950 e , 反应温度设为 640 e ) ;磷

的测量需要先将样品粉末采用 H2O2-H2SO4 凯氏

(Kjedahl)法消解,然后用钼蓝比色法测量。

113  数据分析
在进行统计分析前, 所有叶元素值都经过了以

10为底的对数转换,以改善数据的正态性。

首先进行所有植物物种的叶 C, N, P 含量及其

比值的基本统计分析;为评价叶内部的养分分配特

征, 还分析了叶片和叶柄之间的 C, N, P 及其比值的

关系。

不同生长型植物(如草本和木本, 灌木和乔木,

针叶树和阔叶树)之间, 应用单因素 ANOVA分析和

S-N-K post- hoc检验分别进行了叶元素及其比值的

比较。

表 1  北京及其周边地区 3个采样区的相关信息
Table 1 Information on the three sample sub- regions of Beijing and its periphery

林场 北京小龙门林场 北京海淀区 河北塞罕坝机械林场

纬度范围 39b57c~ 58cN 39b59c N 42b4c~ 36cN

经度范围 115b25c~ 26c E 116b18cE 116b53c~ 117b38cE

年均温Pe 617 1215 - 112

年均降水Pmm 610 615 450

年均日照Ph 2600 2660 2370

平均海拔Pm 1300 50 1400

土壤类型 褐土和山地棕壤 褐潮土 灰色森林与黑土带

气候带 温带季风半湿润 温带半湿润 温带半湿润向半干旱气候过渡带

植被地理类型 山地,温带落叶阔叶林 平原,人工林 温带落叶阔叶林向温带草原过渡带
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  叶 C, N, P 元素两两之间进行了 Pearson相关分

析;由于本研究涉及的 3个采样点均位于同一个地

理区域,环境因子梯度变化较小且 3个地点的气候

因子(年均温度、降水量和日照时间)和海拔数值都

一一对应, 所以这里对叶元素及其比值与各气候因

子、海拔之间进行了 Spearman秩相关分析。

以上统计分析在软件 SPSS 1110 ( 2001, SPSS

Inc. , USA)中进行。

2  结果与分析
211  北京及周边地区植物叶 C, N, P的总体

特征和叶内部分配

北京及周边地区植物叶 C, N, P 的变化范围分

别为 3313% ~ 6116% , 0180% ~ 6168% 和 0106% ~

0188%(干重) ,都在植物生长的正常范围
[1 ]
, 几何均

值分别是 4511% , 2161%和 0120%(表 2) ;叶 C,N, P

主要集中在叶片中(叶片-叶柄之间的成对 t 检验, p

值均小于 0105) , 叶片中 C, N, P 含量分别是叶柄中

相应元素含量的111, 214和118倍(CmBCp , NmBNp和

PmBPp的平均值都显著大于 1; p < 0105; 表 2)。可

见,营养元素N,P 在叶片和叶柄中的差异明显高于

C素的差异,构建叶柄所需的 C, N和 P 均低于构建

叶片所需的比重
[27]
。叶片是绿色植物光合和呼吸

作用的主要部件, 叶片的高营养(N 和 P)含量显然

与其活跃的同化功能有关,而叶片的高 C浓度同样

可能与其生理功能相关: 叶片比叶柄含有更高的蛋

白质,而这些蛋白质内的 C浓度高达54%以上
[27 ]
。

植物叶的 C, N, P 彼此显著相关( p < 01001) ,其

中C和 N(或 P)负相关, N和 P 正相关;而叶片和叶

柄中的C,N, P也分别显著相关(表 2;图 1)。叶 CB

N, CBP 和NBP 质量比值的变化范围是 7~ 57, 57~

722和 3~ 53, 几何均值是 1713, 242 和 1319(表 2)。

  

全叶中CBNBP 约为 242B14B1;其中,叶片部分的比

值 CmBNmBPm 是 276B15B1, 而叶柄的 CpBNpBPp 大约

是388B10B1,表明营养元素在植物叶的支撑部件(叶

柄)和同化器官(叶片)之间具有明显不同的分配规

律(元素计量特征)。

本区域植物叶的 CBNBP 比值与中国北方其他

地区相比基本一致, 但 P 相对含量略高(表 3)。同

国内有关研究类似
[19,21, 26 ]

, 本区域植物比其他国家

和地区
[10,28 ]
的叶NBP 偏高(表 3)。

表 2 北京及周边地区植物叶碳氮磷组分及其在
叶内部分配的统计特征

Table 2  Leaf carbon, nitrogen, and phosphorus stoichiometry
and their allocations between lamina and petiole

变量 n G.M. - CI + CI 最小值 最大值 r

CP% 252 4511 4417 4516 3313 6116

NP% 253 2161 2155 2176 0179 6168

PP% 315 0120 1191 2116 0106 0188

CBN 252 1713 1613 1718 619 5710 - 0115*

CBP 211 24119 22312 25914 5711 72116 - 0131**

NBP 211 1319 1219 1417 219 5312 0144**

CmP% 45 4613 4515 4712 3819 5115

CpP% 38 4215 4114 4316 3610 4910

NmP% 41 2157 2133 2183 1100 4199

NpP% 33 1108 0191 1128 0139 3146

PmP% 44 0116 0114 0119 0106 0166

PpP% 34 0110 0108 0112 0103 0156

CmBCp 38 111 111 112 110 119 0156*

NmBNp 28 214 211 217 111 412 0175*

PmBPp 29 118 115 212 111 514 0170*

  说明: G. M.为几何均值( %干重) ; ? CI 为几何均值的 95%置信
区间上、下限值; n为物种数; r 为 Pearson相关系数; C, N, P 的下
角标 m和 p分别表示叶片 ( lamina) 和叶柄 ( petiole) ; ** p < 01001;
* p< 0105。

表 3 北京周边地区和其他部分研究区域的植物叶 C, N, P 计量
Table 3 Leaf carbon, nitrogen, and phosphorus stoichiometry at different regions

研究区域 植被类型 草本 CBNBP 木本CBNBP 文献

北京及其周边 森林草原过渡带 202B13B1 287B15B1 本研究

黄土高原 森林草原过渡带 262B15B1 340B16B1 [26 ]

内蒙、新疆和西藏 草原 265B15B1 305B16B1 [20-21 ]

全球 陆生植物 160B10B1 398B12B1 [10 ]

全球 陆生植物 133B7B1 139B11B1 [28 ]
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图1  北京及周边地区植物叶 C, N, P 的关系
Fig11 Relationships between leaf carbon,

nitrogen, and phosphorus

212  北京及周边地区植物叶 C, N, P的生长

型间差异

北京及周边地区不同生长型植物叶的 C, N, P

含量均彼此显著相关( p < 01001) , 其中 C和 N(或

P)负相关,N和 P 正相关。然而,各生长型植物叶元

素组成差异很大(表 4) : 草本植物的叶N, P 含量显

      

著高于木本植物相应元素的含量( p < 0105) , C含量

以及 CBN,CBP和 NBP 比值则显著低于木本植物( p

< 0105) ; 针叶树叶的 N含量显著低于阔叶树, 而 C

含量显著高于后者( p < 0105) , 但二者的 P 含量和

NBP都没有显著差异(分别为 p= 0122和 0126) , 因

此导致针叶树的 CBN和 CBP 比值都显著高于阔叶

树种( p < 0105)。这些结果和其他研究中得到的中

国草本和木本植物的氮磷元素计量模式基本一

致
[19,21, 26, 29-30]

。但是本区域的乔木和灌木之间的 C,

N,P 含量均没有显著差异( p > 011;表 4)。这可能

是因为, 与其他生长型的植物(如草本植物)相比,乔

木和灌木在生长型上彼此更接近, 所以它们可能具

有相近的叶 C, N, P 元素计量模式。另外值得指出

的是,在北京及周边地区自然生长的大型乔木物种

比较少, 而很多小乔木和灌木往往又很难区分, 这种

在乔木或灌木生长型划分上的模糊性,可能也是导

致本研究中乔、灌木的叶 C, N, P 计量差异不显著的

原因。

从以上结果还可以看出,相比于低叶 C含量的

植物,高叶 C的植物普遍具有较低的叶营养元素 N

和 P(表 4) , 即具有更高的 CBP 和 CBN。叶 C与 N

(P)的显著负相关性以及叶 N与 P 的正相关性, 是

高等陆生植物 C,N, P元素计量的普遍规律之一
[5 ]
,

体现了绿色植物在固C过程中养分(N, P等)利用效

率的权衡策略
[ 7-8, 17, 31]

。

另外,植物叶 C, N, P 和海拔、气候因子(年均温

度P降水量P日照时数)的 Spearman 秩相关分析结果

表明,叶 P和 NBP, CBP 与气候因子和海拔关系显

著,即叶 P 含量随着年均温度P降水量P日照时数的

增加或者海拔的降低而减少;而叶 C,N和 CBN则与

环境因子没有显著关系(表 5)。气候因子和海拔高

度可能通过影响植物的生长期长短以及环境养分的

表 4 北京及周边地区不同生长型植物叶的 C, N, P计量比较
Table 4  Leaf carbon, nitrogen, and phosphorus stoichiometry across different plant growth-forms

生长型
CP% NP% PP% CBN CBP NBP

G.M. n G.M. n G. M. n G.M. n r G. M. n r G.M. n r

草本 4315a 130 2179a 124 0123a 191 1516a 124 - 0114 202a 102 - 0127* 1218a 98 0147*

木本 4710b 120 2156b 117 0117b 115 1814b 117 - 0128* 287b 105 - 0122* 1512b 104 0129*

灌木 4712 63 2148 62 0116 63 1910 62 0101 291 59 - 0110 1512 57 0123*

乔木 4619 49 2162 47 0117 46 1810 47 - 0165* 283 40 - 0153* 1510 40 0144*

阔叶 4610a 43 2181a 41 0117 38 1614a 41 - 0148* 265a 34 - 0150* 1515 34 0144*

针叶 5315b 6 1163b 6 0114 8 3219b 6 - 0112 413b 6 - 0154 1216 6 0128

  说明: 几何均值(G.M. , %干重)右上标的不同字母 a和 b表示该属性值在互相比较的两个生长型中存在显著差异( p < 0105)。r 是比值对
应的两元素的 Pearson相关系数, * 表示显著相关( p< 0105)。木本植物包括灌木、乔木(阔叶树和针叶树)和木质藤本植物。
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表 5 北京及周边地区植物叶 C, N, P 与气候因子和海拔的关系
Table 5  Spearman correlations of plant leaf C, N and P with climatic factors and altitude in Beijing and its periphery

环境因子
C N P CBN CBP NBP

r s n rs n r s n r s n rs n r s n

气候因子 01097 252 01105 253 - 01232* 315 - 01099 252 01239* 211 01352* 211

平均海拔 - 01097 252 - 01105 253 01232* 315 01099 252 - 01239* 211 - 01352* 211

  说明: * 表示 Spearman秩相关 rs 显著( p< 01001) ,其他相关性均不显著( p > 0105)。

可用性,来间接调控植物叶元素的计量变化
[15, 32- 35]

。

本研究中没有发现 C和N的环境因子趋势, 猜测与

研究涉及的环境梯度相对较小有关(表 1) , 也可能

表明了叶内含量较低的 P 元素对环境变化更加

敏感。

3  结语

叶是绿色陆生植物最重要的生产器官;植物通

过叶的光合作用吸收大气中的 CO2 , 通过叶的蒸腾

作用获取土壤中的水分和矿质营养元素, 驱动陆地

生态系统中水和碳氮磷(C, N, P)等元素的生物地化

循环
[36-37]
。加强植物叶 C, N, P 元素计量特征及其

空间格局的研究,是准确评估区域生态系统初级生

产力和 C, N, P 元素生物地球化学循环及其对全球

变化响应的基础
[38 ]
。

本研究通过系统采集和测量北京和周边地区

350多种高等植物叶片的 C, N, P 含量及其比值关

系,初步揭示了本区域不同生长型植物叶的 C, N, P

计量特征;而关于 C, N, P 在叶内部(叶片和叶柄之

间)分配规律的研究,此前在国内还未见报道。本研

究结果将为科学评估本地区植被生长的营养状况,

以及全球环境变化背景下,大尺度 C, N, P 的生物地

化循环与生物地理学的耦合建模提供重要的基础

数据。
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