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中国针叶林优势树种叶片氮磷钾生态
化学计量特征及内稳态分析
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摘要：[目的 ] 探索中国针叶林植物叶片生态化学计量在大尺度空间格局下的变化特征，研究其化学计量稳态性

特点。[方法 ] 通过文献检索收集中国针叶林优势树种叶片及土壤氮（N）、磷（P）和钾（K）元素数据，分

析中国针叶林叶片化学计量特征，对不同环境因子进行叶片化学计量特征贡献率分析，讨论中国针叶树种对环

境的适应性及内稳态特征。[结果 ] 中国针叶林优势树种叶片 N、P、K含量大小为 N > K > P；N/P平均为

15.48；土壤中，土层 0～20 cm的 N、N/P、N/K与其他土层间差异显著。中国针叶林优势树种叶片生态化学计

量特征与环境因子之间具有显著的关系，在影响叶片 N、K含量的各因子中，纬度贡献率最高，分别为

19.18%、25.08%；影响叶片 P含量的因子中，水热指数贡献率最高，为 12.75%；对 N/P、N/K、P/K影响最大

的分别为年降雨量、土壤 40～60 cm深度 N/K值、年降雨量。通过叶片内稳态分析，除 N含量外，中国针叶

林优势树种叶片生态化学计量特征均呈绝对稳态。[结论 ] 我国优势针叶树种叶片化学计量特征受到纬度、土

壤因子、降水因子与温度因子共同作用，叶片化学计量特征的稳态性特征表明我国优势针叶树种能够稳定适应

土壤环境特征。
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生态化学计量学是研究生态系统中养分平衡的

科学，为研究植物−环境相互作用提供了良好的指

标和研究方向[1-3]。探究植物叶片 N、P、K与环境

因子的相关性，有利于挖掘植物关键生物元素循环

规律，为研究植物的元素平衡吸收利用提供理论依

据[4-5]。在气候变化、植物生理生化作用、土壤地

球化学分布特征、植物群落组成等多重因素影响

下 [6-8]，森林生态化学计量存在着纬向变化特征，

如对全球 452个点、1 280种植物、5 087个观测值

的研究发现，随着纬度的增加，平均温度降低，植

物叶片 N、P含量增加，N/P比下降[7]。对中国区

域及中国东部南北样带植物 N、P含量的研究结果

也显示，叶片 N、P含量呈现随纬度降低而减少的

趋势，但 N/P无显著变化[9-11]。目前，对于另一关

键化学计量元素 K与其他营养元素的生态化学计

量分析未得到广泛研究[12]。

针叶林在我国各气候带内均有分布，共 6科

30属约 200种，其广阔的跨气候带的分布特征为

研究针叶林生态化学计量空间大尺度变化特征提供

了研究素材[13]，对探究针叶树种叶片化学计量特征
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纬向变化具有重要意义。植物叶片生态化学计量的

纬向变化特征是多环境影响因素的整体效应，温

度、水分、土壤养分等环境因子也对植物生态化学

计量特征产生一定的影响，N、P、K是影响植物

生长发育的重要指标，反映出土壤生产力的强弱[14-15]。

随着温度升高，植物叶片中 N/P呈增加趋势[7, 11]，

闫晓俊等[16] 在对杉木幼苗增温实验中发现，大气

和土壤单独增温均可增加叶片 N含量，大气和土

壤同时增温显著增加了叶片 P含量，但对 N/P影

响不显著；在干旱区域，叶片的化学计量与降水呈

显著相关，而在热带多雨地区，并未发现显著关系[17]。

自 20世纪以来，人工合成氮肥技术的发展导致氮

肥广泛应用、化石燃料大规模开采利用，增加了大

气 N沉降量[18]。刘文飞等[19] 在对杉木进行大气氮

沉降模拟实验发现，增加 N输入可提高植物叶片

N含量，降低植物 P、K含量，进而增加了 N/P、
N/K；过量的 N输入改变了植物生态化学计量特

征，表现为叶片 N含量增加，增加 N/P比，导致

植物生长更易受到 P限制作用[20-22]。土壤生态化学

计量特征可以直接影响叶片生态化学计量特征，并

通过内稳态调节机制应对土壤养分的变化[23-25]。目

前，对于探究多环境因子对叶片化学计量变化的研

究较少，因此，探究不同环境因子对植物叶片化学

计量特征影响的贡献及植物内稳态状态对于综合了

解叶片生态化学计量特征具有重要的意义。

本研究选取中国区域针叶林优势树种为对象，

分析中国区域优势针叶林土壤－植物 N、P、K含

量以及化学计量特征，探究不同环境因子对叶片化

学计量特征的影响，分析中国针叶树种叶片化学计

量稳态性特征，该研究结果可为综合研究针叶林生

物地球化学循环特征与全球环境变化响应提供数据

基础和理论支持。

1　 材料和方法

1.1    数据来源与处理

本研究中所使用的数据均来自于已有文献数

据[26-33]，经过匹配，共 81个取样点的土壤养分数

据被纳入，计 262个土壤剖面，每个剖面设置 3个

土壤深度：0～20、20～40、40～60 cm。

本研究中收集了包括西伯利亚落叶松 (Larix
sibirica Ledeb.)、黄花落叶松 (L.  olgensis Henry.)、
鱼鳞云杉 (Picea jezoensis Cheng.)、臭冷杉 (Abiesne

phrolepis  Maxim.)、 石 松 (Lycopodium  clavamm
Thunb.)、扁枝石松 (L. complanatum Holub.)、玉柏

石松 (L. obscurum Linn.)、杉蔓石松 (L. annotinum
L.)、赤松 (Pinus densiflora Sieb.)、西伯利亚松 (P.
sylvestris Litv.)、青海云杉 (P. crassifolia Kom.)、油

松 (P. tabuliformis Carriere.)、白皮松 (P. bungeana
Zucc.)、马尾松 (P. massoniana Lamb.)、云南松 (P.
yunnanensis  Franch.)、 华 山 松 (P.  armandii
Franch.)、 杉 木 (Cunninghamia  lanceolata  (Lamb.)
Hook.)、侧柏 (Platycladus orientalis Franco.)、柏木

(Cupressus funebris Endl.)、干香柏 (C. duclouxiana
Hichel.)20种具代表性的针叶林树种。

1.2    数据处理

1.2.1    内稳态指数　内稳态指数（H）采用下式计算：

H =
log10 (x)

log10 (y)− log10 (c)

式中：x 为土壤生态化学计量特征 (如 N、N/P等)，
y 为叶片生态化学计量，c 为拟合常数。1/H 表示

log10(x)和 log10(y)回归斜率，其绝对值范围为 0～1，
生物体内稳态越稳定越高，其 H 值越大。

对内稳态按照稳定性进行分类级别划分[34]，回

归分析显著性检验采用 α = 0.1进行单侧检验，若

回归关系不显著 (P > 0.1)，被定义为“绝对稳态”；
若回归关系显著，当 1/H = 1，则植物体不具有内

稳态性质；0 < 1/H < 1的数据集分别定义为：0 <
1/H  <  0.25为 “稳态 ”，0.25  <  1/H  <  0.5为 “弱稳

态”，0.5 < 1/H < 0.75为“弱敏感态”，1/H > 0.75为

“敏感态”。
1.2.2    环境因子相关性　为探究不同环境因子对叶

片生态化学计量的影响，本研究利用结构方程模型

分析纬度、经度、年降水量、年均气温、最暖月均

气温、最冷月均气温、年均气温差、水热指数、年

蒸发量、水分亏欠指数、土壤不同层次生态化学计

量等参数对中国优势针叶树种叶片化学计量的影

响。在分析过程中，设置 4个潜变量，分别为温度

相关变量、降水相关变量、地理区域变量、土壤养

分供应；1个显变量为水分亏欠指数，分析不同变

量对叶片化学计量影响。具体的模型见图 1。
在结构方程模型分析的基础上，利用 R软件

relaimpo包计算各个变量对叶片化学计量的相对贡

献；采用 One-way ANOVA分析不同土壤层次中

N、P、K、N/P、N/K、K/P等化学计量学特征；利用
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一元线性回归分析针叶林叶片中 N、P、K、N/P、
N/K、K/P与土层次中的相关关系，并分析其稳态

性。研究中所采用的统计软件为 R (R version 3.5.3)。

2　 结果与分析

2.1    中国针叶林优势树种叶片及土壤生态化学计

量分析

中国区域针叶林叶片 N、P、K平均含量分别

为 13.16、1.02、6.82 g·kg−1，N/P、N/K、K/P平均

比分别为 15.48、 2.17、 7.77。土壤中 N、N/P、
N/K在不同土层内存在差异（图 2），其中，土层 0～
20 cm N、P、K含量及 N/P、N/K最高；0～20、
20～40、40～60 cm土层的 N平均含量分别为 1.73、
0.99、0.72 g·kg−1；0～20、20～40、40～60 cm土

层的 N/P分别为 3.10、 2.12、 1.74，N/K分别为

0.10、0.06、0.05。
2.2    不同环境要素对中国针叶林优势树种叶片生

态化学计量贡献分析

结构方程模型表明：多种环境因子与我国优

势针叶林树种叶片化学计量特征存在显著关系

（图 1）。由表 1可知：纬度对叶片 N含量贡献率

最高，为 19.18%；水热指数对叶片 P含量贡献率

最高，为 12.75%；纬度对叶片 K含量贡献率最

高，为 25.08%；对 N/P、N/K、P/K生态化学计量

贡献率最高的分别为年降雨量（贡献率 15.65%）、

土壤 40～60 cm深度 N/K值（贡献率 16.76%）及

年降雨量（贡献率 18.21%）。此外，土壤因子

中，N、P、K、N/P、N/K、K/P对叶片化学计量贡

献率分别为 17.01%、 11.20%、 8.35%、 16.27%、

30.79%、27.52%。

2.3     中国针叶林优势树种叶片化学计量稳态性

特征

对我国优势针叶树叶片中化学计量学特征随土

壤环境的内稳态特征进行分析，结果（表 2）表

明：叶片 P、K、N/P、N/K、P/K利用稳态性模型

模拟结果不显著，属绝对稳态型；而叶片 N内稳

态指数为 0.261，属于弱稳态型。

3　 讨论

3.1    中国针叶林优势树种叶片生态化学计量分析

本研究利用文献资料探究了中国针叶林叶片

N、P、K含量及其生态化学计量学特征，结果表

明，中国针叶林优势树种叶片 N > K > P，这与之

前对兴安落叶松（Larix gmelinii Rupr.）及东部针

叶树、黄土高原地区叶片养分含量的研究结果相似

（表 3）[13，35- 36]。由于数据来源具有差异性，本研

究系统对比了其他学者研究结果发现，叶片 K含

量及与之相对应的研究过少，因此，对 N、P与之

相对应的化学计量重点研究。

植物叶片中 N和 P含量是研究关键生境要素

相对限制性的重要指标。依据已有的文献指标，

当 N/P < 14时，植物生长受到 N限制；当 N/P >
16时，则主要受到 P限制；当 N/P介于 14～16
时，同时受到 N、P限制[37]，这也是我国总体样带

植物的叶片化学计量特征[9]。植物营养元素含量的

多寡受到土壤中营养条件的影响，并表现为对土壤

营养元素环境的适应性[1-2, 38]。

 

Lati

Long

Plant A

B

C

MAP

PAS

CMD

Prec

SoilPlant

Temp

Loca

MAT
MWMT

MCMT

TD

Eref

AHM

注：潜变量：Soil：土壤因子；Prec：降水因子；Temp：温度因子；

Loca：地理位置；Plant：植物叶片生态化学计量；显变量：A：0～20
cm土层化学计量特征；B：20～40 cm土层化学计量特征；C：40～60
cm土层化学计量特征；MAT：年均气温；MWMT：最暖月平均温

度；MCMT：最冷月平均温度；TD：年均温差；MAP：年降雨量；

AHM：水热指数；PAS：年降雪量；Eref：年蒸发量；CMD：水分亏

欠指数；Lati：纬度；Long：经度（下同）；实线表示各因子间显著相

关，虚线表示各因子间不显著相关。

Notes：S: soil  variable;  P:  rainfall  variable;  T:  temperature variable;  Loca:
location;  Plant:  stoichiometry  in  the  plants.  Manifest  Variable:  A:
stoichiometry  in  the  0-20  cm depth  of  soil;  B：stoichiometry  in  the  20-40
cm depth of soil; C: stoichiometry in the 0-20 cm depth of soil; MAT: mean
annual  temperature;  MWMT:  mean  warmest  month  temperature;  MCMT:
mean  coldest  month  temperature;  TD:  temperature  difference  between
MWMT and MCMT; MAP: mean annual precipitation; AHM: annual heat-
moisture  index;  PAS:  precipitation  as  snow;  Eref:  evaporation;  CMD:
climatic moisture deficit; Lati: latitude; Long: longitude（The same below）;
the  solid  line  indicates  a  significant  correlation  between  the  factors;  the
dotted line indicates a significantly uncorrelation between the factors.

图 1    结构方程模型结构

Fig. 1    The frame of structure equation model
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表 1    不同环境因子对我国优势针叶树种叶片化学计量特征贡献率

Table 1    Contribution of different environmental factors to leaf stoichiometry
characteristics of dominant coniferous species in China %

环境因子 Environmental factors N P K N/P N/K P/K

土层 Soil layer/cm

 0～20       4.83   2.04   3.34   4.01   6.08   8.22

20～40       7.10   5.49   2.62   2.64   7.95 14.62

40～60       5.08   3.67   2.39   9.62 16.76   4.68

年降雨量 MAP   5.11   6.46   4.09 15.65 11.18 18.21

年降雪量 PAS 12.18   5.93   8.01 15.12   3.07   8.54

水分亏欠指数 CMD   9.20   4.57   5.95   3.86   7.90   4.88

年均气温 TD   4.40   9.13   5.73   7.87   7.54   4.74

最暖月平均温度 MWMT   4.28 10.31   7.37   5.93 10.26   3.04

最冷月平均温度 MCMT   4.84   8.08   7.53   5.82   6.52   5.05

年均温差TD   5.12   5.85   6.81   4.50   6.36   4.30

年蒸发量 Eref   8.73   9.49   9.96   7.09   7.26   8.11

经度 Longitude   4.12   5.70   3.23   7.24   3.35   3.72

纬度 Latitude 19.18 10.50 25.08   2.19   1.63   2.56

水热指数 AHM   5.84 12.75   7.89   8.44   4.14   9.33

　　注：各土层中所计算贡献率为对应化学计量元素贡献率，各环境因子贡献率总和为100%。
　　Notes：The contribution rate of each soil layer is the corresponding element, the sum of the contribution of environmental factors is 100%.
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图 2    中国优势针叶树种不同土壤发生层中 N、K、P含量以及化学计量分析

Fig. 2    Box plots for the contents of N, P, and K, and their stoichiometry in different soil layers in China’s coniferous forests
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为研究中国区域针叶林土壤养分对植物养分的

影响，选取 3个土层的 N、P、K数据用于研究植

物养分供应。除 K、P外，土壤 N含量以及对应化

学计量均随土壤深度增加而降低，其中，N/P、
N/K随土壤深度的增加显著降低，而 P、K含量呈

相对稳定的分布特征。由此推断，随着中国 N沉

降的加剧，且伴随着降雨导致土壤淋溶增加，中国

针叶林土壤 N/P、N/K有增大趋势，进而使中国针

叶林土壤 P限制潜势继续增加。

3.2    不同环境要素对中国优势针叶林优势树种叶

片生态化学计量贡献分析

在本研究中，中国针叶林优势树种叶片生态化

学计量特征与环境因子之间具有显著的关系。不同

于前人的研究以纬度、温度及降水之间的关系为

主[7, 9, 11]，本研究中增加了更多的环境因子，如土

壤养分化学计量特征、年平均温度、年降雨量、水

热指数等。本研究发现，随着纬度增加，植物叶片

中 P含量呈显著增加，这表明我国针叶树种叶片

P含量在空间上呈显著的纬向分布特征；此外，水

热指数和土壤能够解释 12.75%和 11.20%的 P贡

献率，表明叶片中土壤 P含量以及降水、温度三者

对叶片 P含量有显著影响。任书杰等[35] 研究东北

高纬度针叶林 N、P含量随纬度变化规律时发现，

在一个相对小的高纬度地区，随着纬度增加，叶

片 N含量会随着纬度增加反而呈显著减少的趋

势，而 P含量未达到统计学显著变化，这与中国区

域其他功能群植物叶片变化特征不同[9-11]，本研究

未发现叶片中 N含量随着纬度显著增加，推测产

生这种现象的原因，一方面是由于本研究所选取的

天然林中的针叶树相对于阔叶树生长缓慢，且土壤

因子对叶片 N的贡献合计达 17.01%，表明中国优

势针叶林叶片 N含量主要受到了土壤 N含量的影

响；另一方面是由于针对兴安落叶松的研究尺度较

小，其他影响因素对叶片化学计量的影响超过了纬

度的贡献。本研究发现，针叶林叶片中 K含量随

着纬度增加呈显著增加，推测这与中国区域土壤

K含量分布的规律一致，推测原因为在南方高温多

雨的地区，风化造成 K容易流失[39]，而北方温度

低且降雨少，土壤中 K易于积累，不易成为限制

元素。因此，中国南北气候带差异也造成了植物叶

片内 K含量南低北高的空间分布规律。

3.3     中国针叶林优势树种叶片化学计量稳态性

特征

植物养分含量和化学计量特征与土壤养分供应

之间存在着显著关系[1, 38]，在土壤养分环境发生变

化时，植物可通过内稳态调节机制来保持体内化学

表 2    中国优势针叶林叶片生态化学计量内稳态指数分析

  Table 2    Homeostasis analysis for the stoichiometry in China’s coniferous forests

化学计量 Stoichiometric R2 P 1/H 等级 Level

N 0.071 0.016   0.261 弱稳态　Weak homeostasis

P 0.011 0.336 −0.140 绝对稳态　Absolute homeostasis

K 0.038 0.082 −0.353 绝对稳态　Absolute homeostasis

N/P 0.000 0.810 −0.028 绝对稳态　Absolute homeostasis

N/K 0.009 0.399 −0.082 绝对稳态　Absolute homeostasis

K/P 0.021 0.204 −0.165 绝对稳态　Absolute homeostasis

表 3    中国针叶林 N、P含量及 N/P研究对比

  Table 3    Comparison of the N, P, and N/P among different studies

区域
Region

N P N/P
来源
Source物种数

Species/种
均值

Average/（g·kg−1）
物种数

Species/种
均值

Average/（g·kg−1）
物种数

Species/种
均值

Average/（g·kg−1）

中国 China 27 11.70 42 1.06 27 13.00 [35]

中国东部 Eastern China 44 13.13 46 1.20 44 13.16 [13]

中国北部 North China 13 14.20 27 1.20 13 15.19 [36]

中国南部 South China 27 11.80 56 0.90 27 20.93 [36]

中国 China 20 13.16 20 1.02 20 15.48 本研究
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计量特征稳定性。本研究通过分析中国针叶林优势

树种内稳态调节机制发现，我国针叶林优势树种除

叶片 N含量易受到土壤 N含量变化影响外，其他

的叶片生态化学计量特征均呈绝对稳态，这表明我

国优势针叶树种具有良好的土壤环境适应特征，但

目前人类工业活动释放的过量 N以及全球温度增

加对土壤中氮素含量变动产生了一定影响[16]。已有

研究证明[19]，在模拟大气氮沉降增加情景下，针叶

叶片中 N含量增加，能够显著影响与之相关的其

他化学计量特征，因此，需要多加关注土壤 N含

量变动对叶片生态化学计量特征产生的影响。

4　 结论

中国区域针叶林叶片 N、P、K平均含量分别

为 13.16、1.02、6.82 g·kg−1，N/P、N/K、K/P平均

比分别为 15.48、2.17、7.77。纬度、土壤、降水和

温度因子共同对我国针叶林优势树种叶片化学计量

特征产生影响，纬度对叶片 N和 K贡献率最高，

水热指数对叶片 P含量贡献率最高。对 N/P、N/K、

P/K影响最大的分别为年降雨量、土壤 40～60
cm深度的 N/K值以及年降雨量。除 N含量外，中

国针叶林优势树种叶片生态化学计量特征均呈绝对

稳态，这表明我国优势针叶树种具有良好的环境适

应特征。
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Stoichiometry and Homesotasis of Nitrogen, Phosphorus and
Potassium in Leaf of Dominant Tree Species in China’s

Coniferous Forests
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4. Institute of Eco-Chongming, East China Normal University, Shanghai　202162, China)

Abstract: [Objective] To study the ecological stoichiometry and homeostasis characteristics of leaf in China’s coni-
ferous forest. [Method] The nitrogen (N), phosphorus (P) and potassium (K) contents of dominant tree species and
soils in coniferous forests were analyzed in investigate the stoichiometric characteristics and the effects of various en-
vironmental  factors  on  the  variations  of  leaf  and  soil  stoichiometry.  The  mechanisms  of  adapting  the  coniferous
forests to environments were discussed. [Result] The contents of N, P, and K of dominant tree species in China’s
coniferous forests followed the order of N > K > P. Significant differences in N, N/P and N/K were found among dif-
ferent soil depth layers. Latitude took the greatest contribution to leaf N and P concentration which were 19.18% and
25.08%, respectively. Hydrothermal index, as the most pronounced factor, contributed 12.75% for the leaf P concen-
tration. The annual precipitation was the greatest  contributing factor to the ratios of N/P and P/K. All  the leaf stoi-
chiometric  characters  of  coniferous  tree  species  were  kept  stable  except  N. [Conclusion]  The  leaf  stoichiometric
characteristics of dominant species in China’s coniferous forests are mainly determined by latitude, soil, precipitation
and temperature.  The homeostasis analysis indicates that  the dominant coniferous species in China have adapted to
current soil environment.
Keywords: ecological stoichiometry; coniferous plantation; leaf nutrient; homeostasis
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