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亚热带不同地区苦竹叶片养分化学计量
变异特征及其环境的驱动作用
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摘要：[目的 ] 生态化学计量学不仅能揭示植物的养分限制状况，还能研判其生长策略，为探究地理分异对苦竹

叶片养分化学计量特征的影响及其主要环境驱动因子。[方法 ] 采用 Pearson相关分析、LSD差异分析和结构

方程建模的方法，分析了不同地区（安徽省潜山县、浙江省龙游县、福建省沙县区）1～3 a苦竹叶片 C、N、

P含量和化学计量比及其与环境因子的相互关系。[结果 ] 结果表明：随着纬度的升高，苦竹 1～3 a立竹叶

片 C、N、P含量均呈下降的趋势，而 C : N、C : P、N : P总体呈上升的趋势。潜山县立竹叶片 C、N、P含

量显著低于龙游县和沙县区，而 C : N、C : P、N : P龙游县和沙县区明显小于潜山县；随着立竹年龄的增大，

立竹叶片 C、N、P含量均呈下降的趋势，C : N、C : P呈上升趋势，而 N : P不同年龄立竹间无显著变化；

Pearson相关分析发现，年平均温度和土壤化学性质（土壤全氮、全磷、全钾、水解性氮、有效磷、速效钾、

有机质等）对立竹叶片养分化学计量特征具有重要影响，而年平均降水量等气候因子和土壤物理性质影响不

大。结构方程模型结果显示，气候因子、土壤因子与叶片养分化学计量特征均呈显著正相关，并且其总影响效

应水平接近。[结论 ] 地理分异导致的苦竹叶片养分化学计量特征变异是气候和土壤因子共同作用的结果。其

中，年平均温度和土壤水解性氮、全磷、速效钾含量是影响苦竹叶片养分化学计量变异的主要驱动因子。
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生态化学计量学可以揭示植物的养分限制和分

配情况，对于预测和评估生态系统对环境变化的响

应具有重要意义[1]。碳是植物体的结构性物质，同

时也是能量的基础，其主要来源于光合作用的碳固

定。氮、磷是蛋白质和遗传物质的重要组成元素，

一般通过土壤养分供给获得，氮和磷的可获得性往

往是限制植物生长和生产力发挥的重要因素[2]。植

物叶片中的碳、氮、磷含量可以看作是长期适应气

候或环境变化的结果，反映了植物的生长状况和生

存策略[3-4]。而地理分异会引起气候因子、环境条

件和土壤质地等发生明显变化，进而影响植物的功

能性状、养分吸收与利用，致使植物主要养分元素

化学计量特征产生明显的适应性调节 [5]。Salehi
等[6] 对欧洲水青冈（Fagus sylvatica L.）叶片养分

浓度的研究表明，随着年平均降水量和实际蒸散量

的增加，叶片氮含量升高。而一项涵盖全球

452个样本点 1 280种植物的荟萃分析显示，随着

纬度的增大和温度的降低，叶片氮和磷含量增加，

而氮磷比降低[7]。Gong等[8] 对中国东北地区沿纬

度分布的叶片特征分析发现，叶片氮、磷含量空间

分化的纬度解释高于其他功能性状，随着年平均气

温和年平均降水量的增加，叶片氮和磷含量具有显
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著的非线性变化。环境变量已被发现是植物产生种

内变异的主要驱动因素[9]，植物可以通过叶片生理

塑性对环境变化做出反应，Zhang等[10] 发现油松

（Pinus tabuliformis Carriere）的叶片性状在区域

尺度上存在明显差异。大地理尺度上的生境异质性

会极大地影响植物的叶片性状，更好地了解种内叶

片性状变异将有助于解释物种对环境变化的适应策

略。因此，研究不同地区植物碳、氮、磷化学计量

变异特征及其环境影响因子，对阐明区域尺度上植

物养分吸收、利用特性与循环特征等均具有重要科

学意义。

苦 竹 （ Pleioblastus  amarus（ keng） keng
f.）隶属于禾本科竹亚科苦竹属，是优良的笋材兼

用竹种，广泛分布于浙江、福建、安徽、江西等

地，竹秆通直，竹节长、质轻，可制作工艺品和乐

器；竹笋味苦，具清热解毒、清肝明目、降压降脂

等功效，受到越来越多的消费者青睐，苦竹笋已成

为苦竹重点分布区的主要培育目标。苦竹作为典型

的克隆植物，具备独特的生态适应策略，其强大的

克隆整合功能可以更加高效地从环境中获取所需的

养分和能量，从而增强对环境变化的适应能力[11]。

而立竹生理可塑性是竹子适应异质生境并实现资源

最优化配置的重要特征，这意味立竹可以根据环境

的变化，调整克隆整合功能使其最大程度地适应并

利用可获得的资源，对提高竹子在生境中的竞争力

和适合度有重要作用[12-13]。目前，苦竹林有关养分

元素的研究主要集中于林分尺度下养分元素的丰缺

以及养分分布和循环特征等方面[14-16]，对区域或国

家尺度上苦竹林碳、氮、磷化学计量特征的研究比

较薄弱。鉴于此，本研究在我国苦竹主要分布区

的 3个省份，选取无人工经营干扰的野生苦竹林，

比较不同地区不同龄级间苦竹叶片化学计量特征的

差异，分析气候和土壤因子对苦竹叶片化学计量特

征的影响，拟探讨：地理分异对苦竹叶片化学计量

特征是否存在明显的影响，若存在明显的影响，其

主要环境驱动因子是什么？为苦竹资源的开发利用

及苦竹林科学经营提供理论参考。 

1　 研究区概况与研究方法
 

1.1    研究区概况

在 我 国 苦 竹 主 要 分 布 区 （ 26°27 ′17 ″N～
30°45′44″N，116°28′34″E～119°13′23″E）选择 3
个试验点，即安徽县潜山县、浙江省龙游县、福建

省沙县区（图 1）。研究区域属于亚热带季风性湿

润气候，土壤类型主要为红壤、黄壤和黄棕壤，

海拔 180～480  m，年平均降水量 1 600～1820
mm，年平均温度 17.1～20.6℃，年平均日照时数

1 650～1 740 h，年平均湿度 75～80%。研究点气

象 数 据 来 自 于 中 国 气 象 数 据 网 （ http://data.
cma.cn/）（2012-2021年）（表 1）。

 
 

图 1    研究区位置图

Fig. 1    Location of study area
 
 

1.2    研究方法 

1.2.1    样地设置与调查　2022年 8月，以无人为

经营干扰的苦竹纯林为研究对象，在上述 3县

（区）各选取立地条件相似且具有代表性的 3块野

生分布的苦竹林样地，同一地区任意 2块样地之间

距离 2 km以上，在每个样地内各设置 3个 5 m ×
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5 m样方，于样方内开展立地因子调查并进行每竹

检尺，记录样地经纬度、海拔、坡度、坡向，立竹

胸径、高度、林分密度等，样地信息见表 2。
 

 
 

表 2    样地基本概况

Table 2    Basic information of sampled sites

采样点
Sample site

样地号
Sample
plot

经度
Longitude

(E)

纬度
Latitude
(N)

海拔
Altitude/

m

坡度
Slope/
(°)

坡向
Slope orientation

平均胸径
Mean DBH/

cm

平均株高
Mean height/

m

林分密度
Stand density/
(trees•hm−2)

安徽潜山(QS)

1 116°28′34″ 30°45′44″ 198 22 W 2.39 ± 0.32 6.70 ± 1.34 37 248

2 116°33′09″ 30°43′19″ 481 31 N 1.98 ± 0.58 6.27 ± 1.13 35 675

3 116°34′45″ 30°48′36″ 290 24 E 2.16 ± 0.35 6.48 ± 1.22 34 029

浙江龙游(LY)

4 119°22′29″ 28°51′16″ 235 35 NE 3.29 ± 1.12 9.42 ± 1.47 29 125

5 119°17′39″ 28°46′26″ 194 28 N 3.11 ± 0.98 9.27 ± 1.79 29 376

6 119°18′24″ 28°44′51″ 209 23 SW 3.76 ± 1.31 9.18 ± 1.95 32 034

福建沙县(SX)

7 117°44′24″ 26°45′16″ 198 18 NW 4.25 ± 1.11 8.83 ± 1.28 25 666

8 117°42′29″ 26°49′17″ 184 21 SE 4.83 ± 0.75 8.57 ± 1.56 23 478

9 117°37′18″ 26°52′21″ 193 23 W 3.68 ± 0.87 9.26 ± 1.83 25 985

 
 

1.2.2    植物和土壤的采样与处理　2022年 9月采

集苦竹叶片和土壤样品，在每个样地内分别选取

1～3 a标准竹各 5株，取竹冠上、中、下部位健

康成熟叶片各约 200 g，均匀混合后取样 200 g左

右。将叶片带回实验室，放置在烘箱中 105℃ 杀

青 30 min，再 85℃ 烘至恒重，研磨成粉末后过

40目筛用于叶片养分含量的测定。叶片碳、氮和

磷含量分别采用重铬酸钾容量法、凯氏定氮法和钼

锑抗比色法测定[17]。

在每个样地内按“S”型均匀布设 5个土壤采样

点，除去表层凋落物后，于各土壤采样点挖取深度

为 0-20 cm的土壤样品，充分混匀后储存在自封

袋中，带回实验室进行处理，去除土壤样品中的大

块砾石、枯枝落叶等杂质，过 2 mm筛子，在室内

通风处风干后，研磨并过 1 mm与 0.15 mm筛子

用于测定土壤化学性质。用体积为 100 cm3 的环

刀采集土壤，用于测定土壤物理性质。土壤密度

（SBD）采用环刀法测定，土壤含水率（SWC）

采用干燥法测定，将土壤样品浸泡 8小时后，测量

土壤样品的质量并计算最大持水量（WHCmax），

静置 2小时后，测量土壤样品的质量并计算毛管持

水量（CWC），静置 24小时后，测量土壤样品的

质量并计算最小持水量（WHCmin）。土壤 pH采

用电位法进行测定 ，有机质含量（SOM）采用重

铬酸钾-硫酸氧化法测定，全氮含量（TN）采用凯

氏定氮法测定，水解性氮（SHN）含量采用碱解

扩散法测定，土壤总磷（TP）和有效磷（SAP）
含量采用钼锑比色法测定，土壤全钾（TK）和速

效钾（SAK）含量采用乙酸铵溶液浸提法测定[17]。 

1.2.3     数据处理与分析　试验数据在 Microsoft
Excel 2010中进行整理和表格制作，采用 Origin
2018绘图。采用 SPSS 23.0软件对叶片化学计量

 

表 1    试验地主要气象因子

Table 1    The main meteorological factors of the study site
采样点

Sample site
年均湿度
MAH/%

年均温度
MAT/℃

年均日照时数
MAS/h

年均降水量
MAP/mm

年均最高温度
MAHT/℃

年均最低温度
MALT/℃

安徽潜山
(QS) 74.91 17.13 1 740.23 1 596.12 37.45 −5.78

浙江龙游
(LY) 77.62 18.28 1 719.32 1 823.83 39.05 −4.92

福建沙县
(SX) 79.74 20.59 1 652.45 1 778.65 39.19 −2.01

　　注：MAH：年平均湿度；MAT：年平均温度；MAS：年均日照时数；MAP：年均降水量；MAHT：年均最高温度；MALT：年均最低温度。
　　Notes: MAH: Mean annual humidity; MAT: Mean annual temperature; MAS: Mean annual sunshine hours; MAP: Mean annual precipitation;
MAHT: Mean annual extreme high temperature; MALT: Mean annual extreme low temperature.
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特征和土壤理化性质进行单因素方差分析和

LSD法进行多重比较，显著性水平为 α=0.05。
利用 Pearson相关系数检验土壤因子和气候

因子与叶片化学计量特征各指标的相关关系，筛选

出影响各年龄立竹叶片养分含量较为显著的因子进

行后续处理（ P<0.05）。使用结构方程模型

（SEM）进一步探讨气候因子、土壤因子与叶片

化学计量特征之间的因果关系，并估计因变量的通

径系数和变异。使用 Smartpls4.0建立结构方程模

型，用拟合优度指数（comparative fitness index,
CFI）和标准化残差均方根（standardized  root
mean square residual, SRMR）检验模型的适配

度，当 CFI大于 0.9时表示适配度良好，CFI越接

近 1表示模型的适配度越好，SRMR小于 0.08代

表模型可接受[18-20]。 

2　 结果与分析
 

2.1    不同地区苦竹林土壤理化性状

由表 3和表 4可知，不同地区苦竹林土壤理

化性质存在规律性变化。土壤化学性质整体呈现出

随纬度升高而降低的趋势，物理性质整体呈现出随

纬度升高而增大的趋势。土壤全氮、全磷、全钾、

水解性氮、有机质含量和密度潜山低于龙游和沙

县，并达到显著水平（P<0.05）；而土壤有效磷

含量、pH、最大持水量、毛管持水量、田间持水

量潜山显著高于龙游和沙县（P<0.05）；土壤含

水率、速效钾含量在各地区间差异不显著。

 
 
 

表 3    试验苦竹林土壤物理性质

Table 3    Physical properties of the soil of the experimental Pleioblastus amarus forest
采样点

Sample site
密度SBD
(g·cm3)

含水率SWC
(%)

最大持水量
WHCmax (g·kg−1)

毛管持水量
CWC (g·kg−1)

田间持水量
WHCmin (g·kg−1)

安徽潜山(QS) 1.75 ± 0.04 b 17.39 ± 1.69 a 421.50 ± 58.29 a 374.93 ± 47.52 a 271.76 ± 41.54 a

浙江龙游(LY) 1.84 ± 0.10 a 16.32 ± 2.06 a 323.84 ± 42.72 b 253.95 ± 33.92 b 128.35 ± 25.25 c

福建沙县(SX) 1.78 ± 0.07 ab 17.74 ± 4.76 a 339.96 ± 50.27 b 262.23 ± 43.45 b 173.29 ± 39.81 b

　　注：表中同列不同小写字母表示不同地区间差异显著(P<0.05)；SBD：土壤密度；SWC：土壤含水率；WHCmax：土壤最大持水量；CWC：土
壤毛管持水量；WHCmin：土壤田间持水量。
　　Notes: Different lowercase letters in the same column in the table indicate significant differences between different regions (P<0.05); SBD:
Soil bulk density; SWC: Soil water capacity; WHCmax: Soil maximum water holding capacity; CWC: capillary water holding capacity; WHCmin: Soil
minimum water holding capacity.

 
 

表 4    试验苦竹林土壤化学性质

Table 4    Chemical properties of the soil of the experimental Pleioblastus amarus forest
采样点

Sample site
全氮TN
(g·kg−1)

全磷TP
(g·kg−1)

全钾TK
(g·kg−1)

水解性氮
SHN(mg·kg−1)

有效磷
SAP(mg·kg−1)

速效钾
SAK(mg·kg−1)

有机质
SOM(g·kg−1)

酸碱度
pH

安徽潜山(QS) 0.97 ± 0.20 b 0.27 ± 0.02 b 9.13 ± 0.88 b 100.39 ± 24.55 b 6.79 ± 0.61 a 118.07 ± 14.43 a 16.77 ± 5.02 b 5.29 ± 0.32 a

浙江龙游(LY) 1.21 ± 0.24 ab 0.37 ± 0.04 a 12.78 ± 2.19 a 119.83 ± 29.55 b 2.14 ± 0.63 b 118.04 ± 16.92 a 23.23 ± 4.55 ab 4.97 ± 0.20 b

福建沙县(SX) 1.37 ± 0.20 a 0.37 ± 0.07 a 11.21 ± 2.08 a 162.53 ± 29.99 a 1.99 ± 0.56 b 117.30 ± 16.05 a 25.20 ± 5.93 a 4.92 ± 0.23 b

　　注：表中同列不同小写字母表示不同地区间差异显著(P<0.05)；TN：土壤全氮含量；TP：土壤全磷含量；TK：土壤全钾含量；SHN：土壤水
解性氮含量；SAP：土壤有效磷含量；SAK：土壤速效钾含量；SOM：土壤有机质含量；pH：土壤酸碱度。
　　Notes: Different lowercase letters in the same column in the table indicate significant differences between different regions (P<0.05); TN:
Total soil nitrogen content; TP: Total soil phosphorus content; TK: Total soil potassium content; SHN: Soil available nitrogen content; SAP: Soil
available phosphorus content; SAK: soil available potassium content; SOM: Soil organic matter content; pH: soil acidity and alkalinity.
 
 

2.2    不同地区苦竹叶片养分化学计量特征

由图 2可知，苦竹叶片 C、N、P含量在不同

地区间发生了规律性变化，呈现出随纬度增高而逐

渐降低的变化趋势，2 a、3 a立竹叶片 C含量和 2
a立竹叶片 N含量和 1 a、2 a立竹叶片 P含量均

在 潜 山 水 平 最 低 ， 并 显 著 低 于 龙 游 和 沙 县

（P<0.05），其他年龄立竹在不同地区间差异均

未达到显著水平（P>0.05）。苦竹叶片 C : N、C :
P、N : P不同地区间变化趋势与 C、N、P含量相

反，呈现出随纬度增高而逐渐升高的趋势，1 a立

竹叶片 C : P和 3 a立竹叶片 C : N和 1 a、3 a立

竹叶片 N : P在不同地区间差异显著，潜山均显著

高于龙游和沙县（P<0.05），而其他年龄立竹在

不同地区间差异不显著（P>0.05）。且不同年龄
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立竹叶片养分含量各指标均有明显差异，1 a立竹

叶片 C、N、P含量均显著高于 2 a、3 a立竹叶

片；而 1 a立竹叶片 C : N、C : P、N : P均显著

低于 2 a、3 a立竹叶片。
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注：不同小写字母表示同一地区不同年龄立竹间差异显著 (P<0.05)；不同大写字母表示不同地区同一年龄立竹间差异显著 (P<0.05)。

Notes:  Different  lowercase  letters  indicate  significant  differences  between  standing  bamboos  of  different  ages  in  the  same  region  (P<0.05);
different capital letters indicate significant differences between standing bamboos of the same age in different regions (P<0.05).

图 2    试验苦竹林叶片养分化学计量

Fig. 2    Leaf nutrient stoichiometry in experimental Pleioblastus amarus forests
 
 

2.3    不同地区苦竹叶片养分化学计量与气候和土

壤因子的相关关系

对不同地区苦竹叶片养分化学计量与气候因子

间进行相关性分析，结果表明（表 5），年平均温

度对苦竹叶片养分含量的影响强于其他气候因子。

年平均温度与 1 a立竹叶片 C : N、C : P和 2 a、
3 a立竹叶片 C、P含量均呈显著正相关，而与 1
a立竹叶片 N含量和 3 a立竹叶片 N : P呈显著负

相关；年平均降水量与苦竹叶片养分化学计量各指

标相关性均不显著；极端高温仅与立竹叶片 C含

量呈显著正相关；极端低温仅与立竹叶片 C : N呈

显著正相关；年平均日照时数与立竹叶片 N含量

呈显著正相关，与立竹叶片 C : N呈显著负相关；

年平均湿度仅与立竹叶片 P含量呈显著正相关。

对不同地区苦竹叶片养分化学计量与土壤因子

间进行相关性分析，结果显示（表 6），相比于土

壤物理性质，土壤化学性质对苦竹叶片养分化学计

量特征的影响作用更强烈，其中，2 a、3 a立竹

比 1 a立竹对土壤变量更敏感。土壤全氮、全磷、

全钾、水解性氮、有机质含量均与 2 a立竹叶片

N含量和 3 a立竹叶片 P含量呈显著正相关，而

与 2 a立竹叶片 C : N和 3 a立竹叶片 C : P、N :
P均呈显著负相关；土壤有效磷仅与立竹叶片 P含

量呈显著负相关；而土壤速效钾与立竹叶片 C :
N呈显著负相关；土壤 pH与立竹叶片 C含量和

C : N均呈显著负相关；土壤含水率、最大持水

量、毛管持水量、田间持水量均与立竹叶片 C含

量呈显著负相关，而土壤容重与苦竹叶片养分化学

计量各指标相关性不大。

因此，选择年平均温度、年平均日照时数、土

壤全氮、全磷、全钾、水解性氮、有效磷、速效

钾、有机质等因子作为结构方程模型的观测变量。 

2.4    不同地区苦竹叶片养分化学计量与其影响因

素的结构方程模型

由 最 优 结 构 方 程 模 型 （ CFI=0.923;
SRMR=0.077）（图 2）和影响因子标准化影响效

应（表 7）可知，气候因子、土壤因子和地理位置

共同解释了叶片养分化学计量特征 43.2%的变

异。土壤因子和气候因子对苦竹叶片养分化学计量

影响均呈显著正相关（P<0.001），其标准化影响
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表 5    试验苦竹林叶片养分化学计量与气候因子的相关性分析

Table 5    Correlation analysis between leaf nutrient stoichiometry and climatic factors in
experimental Pleioblastus amarus forest

指标
Index

年龄
Age MAP MAT MAHT MALT MAS MAH

C
1a −0.05 −0.28 0.06 −0.03 −0.10 −0.22
2a 0.08 P<0.05(+) P<0.01(+) 0.32 −0.12 0.13
3a 0.14 P<0.05(+) P<0.01(+) 0.33 −0.27 0.34

N
1a −0.18 P<0.01(−) −0.29 P<0.01(−) P<0.05(+) −0.28
2a −0.02 0.35 0.27 0.08 P<0.05(+) 0.20
3a −0.13 −0.08 0.24 −0.31 0.26 0.17

P
1a −0.11 −0.37 0.02 −0.21 0.23 −0.24
2a 0.19 P<0.05(+) 0.25 0.24 0.06 P<0.05(+)
3a 0.18 P<0.05(+) 0.24 0.12 −0.04 P<0.05(+)

C : N
1a 0.16 P<0.01(+) 0.30 P<0.01(+) P<0.05(−) 0.28
2a 0.07 −0.17 0.05 0.04 P<0.05(−) −0.12
3a 0.18 0.32 0.05 P<0.01(+) P<0.05(−) 0.00

C : P
1a 0.18 P<0.05(+) 0.06 0.21 −0.28 0.25
2a −0.15 −0.31 −0.12 −0.12 −0.14 −0.33
3a −0.11 −0.34 −0.15 −0.05 −0.03 P<0.05(−)

N : P
1a 0.09 −0.05 −0.19 −0.20 −0.03 0.12
2a −0.21 −0.27 −0.14 −0.15 0.04 −0.31
3a −0.20 P<0.01(−) −0.16 −0.29 0.16 P<0.05(−)

　　注：P<0.05表示显著关系，P<0.01表示极显著关系，相关性的方向在括号中表示。下表同
　　Notes: P< 0.05 indicates a significant relationship, P< 0.01 indicates a highly significant relationship, and the direction of the correlation is
indicated in parentheses. The same as in the following table

 

表 6    试验苦竹林叶片养分化学计量与土壤理化性质的相关性分析

Table 6    Correlation analysis between leaf nutrient stoichiometry and soil physicochemical properties in
experimental Pleioblastus amarus forest

指标
Index

年龄
Age TN TP TK SHN SAP SAK SOM pH SWC SBD WHCmax CWC WHCmin

C

1a −0.34 −0.28 −0.30 P<0.05
(−) −0.19 −0.31 −0.37 −0.37 P<0.01

(−) −0.24 −0.29 −0.26 −0.30

2a −0.08 0.02 −0.02 −0.01 −0.29 P<0.01
(−) −0.08 P<0.01

(−)
P<0.05
(−) −0.13 P<0.01

(−)
P<0.01
(−)

P<0.01
(−)

3a 0.22 0.27 0.20 0.20 P<0.05
(−) −0.15 0.19 P<0.01

(−) −0.18 0.14 P<0.01
(−)

P<0.01
(−)

P<0.01
(−)

N

1a −0.23 −0.10 −0.13 P<0.05
(−) 0.01 0.18 −0.17 P<0.05

(+) −0.10 0.04 0.31 0.37 0.20

2a P<0.05
(+)

P<0.01
(+)

P<0.05
(+)

P<0.05
(+)

P<0.01
(−) 0.21 P<0.05

(+) −0.05 0.22 0.31 −0.25 −0.35 P<0.05
(−)

3a 0.26 0.27 0.21 0.18 −0.17 0.38 0.23 0.35 0.26 0.33 0.19 0.12 0.00

P

1a −0.06 0.17 0.23 −0.11 −0.11 0.20 0.04 0.11 0.04 0.36 −0.06 −0.09 −0.28

2a 0.32 0.12 0.09 0.27 P<0.05
(−) −0.16 0.19 −0.23 0.06 0.14 −0.27 −0.37 −0.35

3a P<0.01
(+)

P<0.01
(+)

P<0.05
(+)

P<0.05
(+)

P<0.05
(−) 0.24 P<0.05

(+) 0.01 0.09 P<0.05
(+) −0.06 −0.23 −0.27

C : N

1a 0.23 0.07 0.08 0.35 −0.09 −0.22 0.14 P<0.01
(−) 0.02 −0.11 −0.35 P<0.05

(−) −0.24

2a P<0.05
(−)

P<0.05
(−)

P<0.05
(−) −0.37 P<0.05

(+)
P<0.05
(−)

P<0.05
(−) −0.25 −0.37 −0.35 −0.08 0.03 0.11

3a −0.17 −0.15 −0.12 −0.09 −0.05 P<0.05
(−) −0.15 P<0.01

(−) −0.38 −0.27 P<0.05
(−)

P<0.05
(−) −0.33

C : P

1a 0.10 −0.11 −0.19 0.09 −0.02 −0.21 −0.01 −0.22 −0.16 −0.36 −0.06 −0.04 0.14

2a −0.32 −0.13 −0.12 −0.27 P<0.05
(+) 0.03 −0.19 0.05 −0.17 −0.21 0.12 0.21 0.23

3a P<0.01
(−)

P<0.01
(−)

P<0.05
(−)

P<0.05
(−) 0.36 −0.35 P<0.01

(−) −0.19 −0.17 P<0.05
(−) −0.10 0.10 0.14

N : P

1a −0.05 −0.23 −0.33 −0.15 0.08 −0.10 −0.14 0.14 −0.18 P<0.05
(−) 0.25 0.32 P<0.05

(+)
2a −0.16 0.06 0.03 −0.14 0.22 0.20 −0.01 0.15 −0.04 −0.08 0.16 0.21 0.19

3a P<0.01
(−)

P<0.05
(−) −0.38 P<0.05

(−) 0.37 −0.14 P<0.05
(−) 0.10 0.00 −0.37 0.12 0.31 0.30
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总效应分别为 0.585和 0.524，地理位置对苦竹叶

片养分化学计量影响并不显著。在气候因子中年平

均温度对叶片养分化学计量特征影响最大，并达到

显著水平（P<0.001）；在土壤因子中水解性氮、

全磷、速效钾含量对叶片养分化学计量特征影响最

大，且都达到显著水平（P<0.001）。综上，年平

均温度、土壤水解性氮、土壤全磷、土壤速效钾是

影响叶片养分化学计量变异的主要驱动因子。
 
 

表 7    影响因子对苦竹叶片养分化学计量特征的标准化影响效应

Table 7    Standardized effects of influencing factors on nutrient stoichiometric characteristics of
Pleioblastus amarus leaves

影响因子
Influencing factors

直接效应
Direct effect

间接效应
Indirect effect

总效应
Total effect

气候因子 Climatic factors 0.775 −0.252 0.524

土壤因子 Soil factors 0.585 — 0.585

地理位置 Geographical location — 0.335 0.335
 

 
 

经度
Longitude

纬度
Latitude

地理位置
Geographical

location

土壤因子
Soil

factors

气候因子
Climatic

factors

年均日照目
数 MAS

极端高温
MAHT

水解性氮
SHN

速效钾
SAK

年均温度
MAT

全磷 TP

叶片化学计量
Leaf

stoichiometry

R2=0.432

0.5200.621

−0.182−0.735***

0.864***

0.919***

0.877***

0.585** 0.775**

0.430**

0.953***

0.693

−0.065

R2=0.033R2=0.841

图 3    试验苦竹林叶片养分化学计量与其影响因素的最优结构方程模型

Fig. 3    Optimal structural equation modeling of leaf nutrient stoichiometry and its influencing factors in
experimental Pleioblastus amarus forests

 

3　 讨论
 

3.1    不同地区苦竹叶片养分化学计量变异特征

本研究结果表明，苦竹叶片 C、N、P含量变

化范围分别为 413.46～448.09 mg·g−1、18.36～
22.71 mg·g−1 和 1.19～1.87 mg·g−1，均值分别为

430.74、20.56、1.53  mg·g−1，均低于全国毛竹

（ Phyllostachys  edulis（Carriere） J.  Houzeau）
林叶片 C（478.30 mg·g−1）、N（22.20 mg·g−1）、

P（1.90 mg·g−1）含量的平均水平[21]，这可能与苦

竹相对较低的生物量积累及良好生长较少的养分需

求有关。随着纬度的升高，苦竹叶片 C、N、P含

量总体上均呈降低的变化趋势，沙县和龙游立竹叶

片养分含量均显著高于潜山，而前两者间无显著差

异。土壤养分是影响植物叶片性状的主要因素之

一 [22]，不同的物种有不同的生存策略 [23]，一般来

说，生长在营养丰富土壤中的植物产生的叶片也具

有更高的养分含量。这一结论与试验地土壤性状的

方差分析一致，即土壤化学性质整体呈现出随纬度

升高而降低的趋势，就土壤养分含量而言，沙县土

壤质量最好。本研究发现，随着立竹年龄的增加，
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苦竹叶片的 C、N、P含量总体上呈降低的趋势。

其中，1 a立竹的 C、N、P含量明显高于 2 a、
3 a立竹，这种差异可能是由于 1 a立竹处于快速

生长和发育的阶段，需要大量的碳源来支持生长和

形态建成，从而动员更多的碳同化物通过竹鞭由母

竹向立竹传输 [24]，导致 C含量显著高于 2  a、
3 a立竹。而立竹叶片中 N、P含量水平较高，则

是叶片光合能力和呼吸消耗强的信号，这将有利于

新竹快速生长所需的物质积累[7]。

在本研究中，随着纬度的升高，试验苦竹叶片

的 C : N、C : P、N : P总体呈上升趋势，表明苦

竹在高纬度地区提高了对 N、P元素的利用效率。

潜山和龙游试验苦竹林 2  a、3 a立竹叶片 N :
P在 14～16之间，受 N、P共同限制，沙县和龙

游试验苦竹林 1 a立竹叶片 N :  P<14，主要受

N限制 [25]。随立竹年龄的增大，苦竹叶片 C : N、

C : P、N : P含量总体上均呈升高的变化趋势，且

2 a、3 a立竹叶片 C : N、C : P、N : P均显著高

于 1 a立竹，这可能是由不同发育阶段的不同营养

需求所导致的，1 a立竹需要更多富含 P的核糖体

RNA，以支持更快的生长速度和高生物量的生

产 [26-28]，这导致了较高 P浓度而产生的较低 N :
P。在长期林分发育过程中，成熟或较老的树木可

能具有减少 P获取和防止渐进性 P限制的内在能

力[29]，因此，拥有较低生长速率的 2 a、3 a立竹

具有更保守的营养需求。这说明地理分异不但对苦

竹叶片 C、N、P含量产生了重要影响，而且改变

了其化学计量特征，导致养分限制格局发生明显改

变，苦竹可能通过改变叶片 C、N、P含量，调节

其化学计量特征来适应地理分异引起的生态因子、

养分有效性和环境胁迫的变化。因此，在苦竹丰产

林经营中，潜山、龙游苦竹林不仅要补充 N、P元

素，还需考虑 N、P养分元素的平衡施用，而沙县

苦竹林则宜增施氮肥。 

3.2    不同地区苦竹叶片养分化学计量特征与环境

因子的关系

本研究结果表明，气候因素显著影响了苦竹叶

片营养性状，其中，年平均温度是立竹叶片营养性

状发生变化的主要驱动因子，而年平均降水与叶片

营养性状相关性较低。这与 Li等 [30] 的结果一致，

他们发现年平均温度是驱动暖温带栎属树种叶片养

分等大部分功能性状产生变异的主导因子，而降水

仅影响部分叶片形态特征。Guo等 [31] 研究证明，

年平均降水是毛竹叶片形态性状变化的主要驱动因

素，而不是温度，这可能是由于研究地点之间的温

差较小，而降水决定了毛竹林的分布、抽枝展叶和

生长速率等有关。本研究中，土壤条件对立竹叶片

营养性状变异的总影响效应与气候条件相近，说明

气候和土壤条件对立竹叶片营养性状变异的总解释

力相近。其中，土壤化学性质占据主导作用，水解

性氮、土壤全磷、土壤速效钾是立竹叶片营养性状

发生变化的主要驱动因子。先前研究表明，叶片营

养性状与土壤养分状况显著相关，土壤可利用营养

元素的多寡直接影响着叶片化学计量特征，但并非

所有土壤因素都能很好地预测叶片性状变异[32-33]。

本研究中，2 a、3 a立竹比 1 a立竹对土壤变量更

为敏感，这可能是 1 a立竹抽枝展叶尚不完全，其

生长主要依靠母竹资源以及鞭根对土壤养分的吸

收，在养分供给限制情况下，竹林优先保障新竹生

长与形态建成，进而造成母竹自身养分匮乏，这也

与随着立竹年龄增大，苦竹叶片养分含量降低的研

究结果一致。这种变化意味着不同龄级立竹对环境

因素的反映不同，最终导致他们的生存策略存在

差异。 

4　 结论

地理分异对苦竹叶片 C、N、P化学计量特征

产生影响，这是气候和土壤等环境因素共同作用的

结果，其中，年平均温度、土壤全磷、水解性氮、

速效钾是苦竹叶片养分化学计量变异的主要驱动因

子。
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Characterization of Nutrient Stoichiometry Variability in
Pleioblastus amarus Leaves from Different Subtropical

Regions and its Environmental Drivers

ZHANG Jing-run1,2, ZUO Ke-yi1, GUO Zi-wu1, FAN Li-li1, LIN Hua3, HU Rui-cai4, CHEN Shuang-lin1

(1. Research Institute of Subtropical Forestry, Chinese Academy of Forestry, Hangzhou　311400, Zhejiang, China; 2. Nanjing
Forestry University, Nanjing　210037, Jiangsu, China; 3. Forestry Bureau of Shaxian District, Sanming　365500, Fujian,

China; 4. Longyou County Forestry Extension Station, Quzhou　324400, Zhejiang, China)

Abstract: [Objective]  The study  aimed  to  explore  the  impact  of  geographical  differentiation  on  the   stoi-
chiometric  characteristics  of Pleioblastus amarus  leaves and identify  their  primary environmental  drivers.
[Method] The C, N, P content, and stoichiometric ratio of P. amarus  leaves from three different regions:
Qianshan  County,  Anhui  Province;  Longyou  County,  Zhejiang  Province;  and  Shaxian  District,  Fujian
Province  were  explored.  Pearson  correlation  analysis,  LSD  difference  analysis,  and  structural  equation
modeling  were  employed  to  investigate  the  correlation  between  these  characteristics  and  environmental
factors. [Result] The results indicated that the contents of C, N, and P in P. amarus leaves decreased with
increasing latitude,  while  the ratios  of  C∶N, C∶P,  and N∶P showed an overall  upward trend.  Notably,
P. amarus  leaves from Qianshan County exhibited significantly lower concentrations of C, N, and P than
those from Longyou County and Shaxian District. Moreover, the ratios of C∶N, C∶P, and N∶P were sig-
nificantly smaller in Qianshan County than those in the other two regions. Additionally, the study found that
as the age of the culms increased, the concentrations of C, N, and P decreased, while the ratios of C∶N
and  C∶P  increased.  There  was  no  significant  change  observed  in  the  N  to  P  ratio  with  different  ages.
Pearson  correlation  analysis  revealed  that  the  annual  mean  temperature  and  soil  chemical  properties
(such as total nitrogen, total phosphorus, total potassium, hydrolyzed nitrogen, available phosphorus, avail-
able  potassium,  organic  matter,  etc.  )  significantly  influenced the  stoichiometric  characteristics  of P. am-
arus leaves. On the other hand, mean annual precipitation and soil physical properties had little effect on
the stoichiometric characteristics of P. amarus  leaves. The results of the structural equation model  indic-
ated a significant positive correlation between climatic factors, soil factors, and leaf stoichiometry charac-
teristics, with similar effects. [Conclusion] This suggests that the variation in leaf stoichiometry due to geo-
graphical differentiation may be attributed to the combined effect of climate and soil factors. Among these
factors, the annual  average temperature,  soil  hydrolyzable nitrogen, soil  total  phosphorus,  and soil  avail-
able potassium are the main indicators affecting the stoichiometric variation of leaves.
Keywords: ecostoichiometry; geographical differentiation; soil factors; climatic factors; Pleioblastus
amarus
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