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蕨类植物碳氮磷化学计量特征及其与土壤养分的
关系
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摘要： 为探讨蕨类植物碳氮磷化学计量特征与土壤养分的关系，对福建省亚热带森林林下芒萁和乌毛蕨地上部分和地下部分

的碳、氮、磷(C、N、P)含量和 0~10 cm 和 10~20 cm 两个土层的养分含量进行了测定。结果表明，无论是芒萁还是乌毛蕨，地

上部分的 N、P 含量均高于地下部分，而 C 含量则无显著差异，导致地上部分的 C∶N 和 C∶P 均低于地下部分。与乌毛蕨相比，

芒萁地上部分的 N、P 含量更低，地上和地下部分的 C 含量、C∶N 和 C∶P 以及 N、P 含量的变异系数和表型可塑性指数则更高，

表明芒萁采取了较高的养分利用效率和“表现最大化”的策略，而乌毛蕨则选择了较低的养分利用效率和“表现维持”的方式。

两种蕨类植物地上和地下部分的 N 含量与土壤 N 含量(0~ 20 cm) 均无显著相关。芒萁两个部位的 P 含量则均与土壤 P 含量

(0~10 cm 和 10~20 cm)呈显著正相关，乌毛蕨 P 含量总体上与土壤 P 含量的相关性不显著(除地下部分的 P 含量与 10~20 cm

土层的 P 含量呈弱的正相关外)。这表明芒萁具有作为亚热带森林土壤 P 库指示植物的潜力。
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Abstract: In order to determine the stoichiometric traits of two fern species and their relationships to soil 
available nutrient, the above- and belowground parts of Dicranopteris dichotoma and Blechnum orientale and 
soils at 0–10 cm and 10–20 cm layers were collected from subtropical forests in Fujian Province, respectively. 
The carbon (C), nitrogen (N) and phosphorus (P) contents in plant and soil were measured. The results showed 
that N and P contents were significantly higher in aboveground than those in belowground, while C content did 
not show significant difference, which led to lower C∶N and C∶P ratios in aboveground. Compared with B. 
orientale, D. dichotoma had low N and P contents in aboveground; high C content, C∶N and C∶P ratios in 
both above- and belowground; high coefficient of variation and phenotypic plasticity indices of N and P contents. 
These stoichiometric trends may indicate that D. dichotoma had high nutrient use efficiency by maximizing its 
performance, while B. orientale had low nutrient use efficiency by sustaining its performance. N contents in both 
of the above- and belowground of two fern species were not significantly correlated with available N in soil at 
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depth from 0 to 20 cm. Total P content in soil (both in 0–10 cm and 10–20 cm layers), however, was significantly 
and positively correlated with the P contents in both parts of D. dichotoma, but not with those in B. orientale (only 
P content in belowground had weak positive correlation with total P content in soil of 10–20 cm layer. Therefore, 
it was suggested that D. dichotoma could be a potential indicator of soil P availability in subtropical forests.
Key words: Ecological stoichiometry; Pteridophyte; Plant nutrient; Soil nutrient

碳(C)是构成生物体的基本骨架，氮(N)和磷(P)
参与植物的关键生理活动过程，如光合作用(富 N
酶)和细胞合成(富磷 RNA 和 ATP)[1]，并且是大多

数生态系统生产力的主要限制因子[2]。自 1958 年

Redfield[3]首次将 C、N、P 化学计量学引入生态

系 统 研 究 后，1996 年 Koerselman 等[4]和 2004 年

Güsewell[2] 成功地将 C、N、P 化学计量学的适用

范围从海洋生态系统拓宽到湿地生态系统和陆地

生态系统。生态化学计量学作为一种研究生态系

统中多种元素相互关系的方法，至今已从分子水

平[5]、群落水平[6]、区域尺度[7]乃至全球格局[8–9]上得

到广泛应用，在诊断生态系统的养分状况、揭示植

物叶片 C、N、P 含量及其比值与纬度、气候、海拔、

土壤、植物功能型、人类活动和全球变化等关系方

面获得了丰硕的成果。然而，有研究指出大尺度水

平的化学计量特征掩盖了物种的特性，如种内不同

器官的功能性状[10]，不同生长阶段[11]，种间对营养

需求[12]、获取养分的能力[4]、环境胁迫下的适应性[12]

等的差异，均会导致植物的养分含量、化学计量特

征产生较大的变异性[2,7]。迄今，基于物种水平的生

态化学计量学研究仍相对较少[11,13–15]，研究对象多

为藻类和种子植物，蕨类植物的相关研究只见零星

报道[16]。

蕨类植物在植物界具有特殊地位，在森林生态

系统林下草本层中扮演重要角色[17–19]。蕨类植物

对外界自然条件的反应具有高度的敏感性和严格

的选择性[20]，其对群落的发生和演替、养分的循环

和能量的流动具有重要意义[19]。芒萁(Dicranopteris 
dichotoma)为 里 白 科(Gleicheniaceae)芒 萁 属 植 物，

是一种古老的蕨类植物，广泛分布于我国热带、亚

热带地区，常见于丘陵、荒坡林缘或马尾松(Pinus 
massoniana)林 与 杉 木(Cunninghamia lanceolata)林
下层。芒萁耐瘠薄，生长发育旺盛，具有极强的繁

殖力和竞争力，常形成单优群落[21]，为红壤酸性土

和次生退化森林植被的常见指示植物[22]。乌毛蕨

(Blechnum orientale)是另一种常见的林下蕨类植

物，但其各种生物学和生态学特性都不如芒萁明

显。与乌毛蕨相比，究竟是什么机制或策略使得芒

萁对环境，特别是寡营养的生境具有较大的适应

性？本研究试图从生态化学计量学的角度对此进

行解释。

为此，本研究选择福建省 3 种典型的森林生

态系统，即天然常绿阔叶林、杉木人工林、马尾松人

工林，分析林下的芒萁和乌毛蕨地上和地下部分的

C、N、P 化学计量特征及其与土壤养分的关系，探

讨不同林地蕨类植物 C、N、P 化学计量特征的种

间差异及养分策略，以及蕨类植物 N、P 含量与土

壤养分间的关联性及其对土壤养分的指示意义，为

揭示蕨类植物在森林生态系统演替中的作用提供

科学依据。

1 研究区概况

本研究在福建省龙岩市的森林调查样地中进

行采样。龙岩市地处福建省西南部，位于中亚热带

向南亚热带过渡带，区内土壤主要为山地红壤或黄

红壤，年均降雨量为 1500~1900 mm，年均气温为

18.7℃ ~ 21.0℃，无霜期有 322~352 d，≥10℃的年

积温为 5500℃ ~ 6500℃，属亚热带季风气候[23]。该

市是福建省的三大林区之一，常绿阔叶林是其地带

性植被，杉木林和马尾松林是自然分布和栽培最广

的人工林植被系统。

2 研究方法

2.1 样品采集

2012 年 12 月，在选取的 23 个样点(其中阔叶

林 5 个，马尾松林 11 个，杉木林 7 个)，进行土壤样

品和蕨类植物的采集。在每个采样点，选择代表

性地段 4~5 处挖取小剖面，分层(0~10 cm 和 10~      
20 cm)采集土壤样品，同层土壤混合。同时，在土

壤剖面周边采集蕨类植物共 5~6 株，全收获法收获

后，同种蕨类植物按地上部分和地下部分分开。一

些样点内并未同时出现两种蕨类植物。
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2.2 样品处理及测定

土 壤 样 品 风 干 后，去 除 根、石 头 等 杂 物，研

磨，过 100 目筛，测定土壤有机碳、全氮和全磷含

量。植物样品去除尘土，经 65℃烘干后，用粉碎机

粉碎，过 60 目筛，测定植物有机碳、全氮和全磷含

量。有机碳含量测定采用 K2Cr2O7-H2SO4 油浴外加

热法[24]。样品经浓硫酸和催化剂(K2SO4∶CuSO4= 
10∶1)消煮后，用凯氏定氮蒸馏法测定全氮含量

(LY/T 1228–99)[25]，用钼锑抗比色法测定全磷含量

(LY/T 1232–99)[26]。

2.3 数据统计分析

为方便表达，土壤和植物的全氮、全磷简称为

土壤 N、P 和植物 N、P。C、N、P 含量为质量含量，

C∶N、C∶P 和 N∶P 为质量比值。

为考察养分含量的变化，引入养分含量的表型

可塑性指数(Phenotypic plasticity index，PPI)[27]，计

算公式为：PPI=(Pmax–Pmin)/Pmax，式中：Pmax 为最大表

型值，Pmin 为最小表型值。

对 C、N、P 化学计量学特征进行种间比较时，

考虑到不同采样地的土壤异质性以及林型差异，只

对能同时采到两种蕨类植物的样点进行统计，以确

保统计上的显著差异来源于物种。在探讨蕨类植

物的 N、P 含量与土壤养分的关系时则采用所有

数据。

对数据进行统计分析时，首先对原始数据进行

常用对数(log10)转换，以满足数据正态分布的要求。

种内不同部位以及种间 C、N、P 化学计量特征的

比较分别采用配对样本 t 检验和独立样本 t 检验，

蕨类植物的 N、P 含量与土壤养分的关系采用线

性回归分析。统计分析均采用 IBM SPSS Statistics 
20.0 软件。

3 结果和分析

3.1 种内C、N、P化学计量特征的比较

芒萁地上部分的 C、N、P 平均含量(mg g–1)分
别为 505.51、8.09、0.31，地下部分分别为 496.14、

5.08、0.22；乌毛蕨地上部分的 C、N、P 平均含量

(mg g–1)分 别 为 456.32、11.04、0.43，地 下 部 分 为

图 1 芒萁和乌毛蕨的 C、N、P 含量和 C∶N、C∶P、N∶P。地上和地下部分的样本量分别为 n=10 和 n=8。同一物种柱上不同大写字母和

同一植物部位柱上不同小写字母表示差异显著(P<0.05)。AG: 地上部分；BG: 地下部分。

Fig. 1 Contents of C, N and P, C∶N, C∶P and N∶P in Dicranopteris dichotoma and Blechnum orientale. The number of sample of above- and 

belowground were 10 and 8, respectively. Different capital and small letters above columns of the same species and the same plant part, respectively, 

indicate significant differences at 0.05 level. AG: Aboveground; BG: Belowground.

陈嘉茜等：蕨类植物碳氮磷化学计量特征及其与土壤养分的关系
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454.12、6.03、0.24。两种蕨类植物地上和地下部

分的 C 含量均无显著差异(P>0.05)，地上部分的 N、

P 含量极显著高于地下部分(P<0.01)(图 1)。
芒萁地上部分的 C∶N、C∶P、N∶P 的范围

分别为 38~110、1083~2515、21~32，地下部分则分

别为 68~134、1872~2999、17~28；乌毛蕨地上部分

的 C∶N、C∶P、N∶P 分别为 32~65、925~1195、

18~31，地 下 部 分 分 别 为 61~104、1458~2525、

20~32。两种蕨类植物地上部分的 C∶N、C∶P 极

显著低于地下部分(P<0.01)；芒萁地上部分的 N∶P
显著高于地下部分(P<0.05)，而乌毛蕨的差异不显

著(P>0.05)(图 1)。

3.2 种间C、N、P化学计量特征的比较

两种蕨类植物除地下部分的 C∶P、地上和地

下部分的 N∶P 的差异不显著(P>0.05)外，芒萁地

上和地 下部分的 C 含量、C∶N 和 C∶P 均显著

(P<0.05)或 极 显 著(P<0.01)高 于 乌 毛 蕨。 乌 毛 蕨

地上部分的 N、P 含量均高于芒萁(P<0.01)，而两

种蕨类植物地下部分的 N、P 含量均无显著差异

(P>0.05)(图 1)。
两种蕨类植物除地下部分 P 含量的表型可塑

性指数相近外，芒萁地上和地下部分 N、P 含量的

变异系数和 N 含量的表型可塑性指数均比乌毛蕨

的大(表 1)。

3.3 蕨类植物的N、P含量与土壤养分的关系

无论是地上还是地下部分，芒萁和乌毛蕨的 N
含量均与两个土层(0~10 cm，10~20 cm)的 N 含量

没有显著的相关关系(P>0.05)(图 2)。芒萁两个部

位的 P 含量均显著或极显著地随两个土层的 P 含

量增加而增加(P<0.05 或 P<0.01)，且地上部分比

地下部分增加得更快(地上部分与 0~10 cm、10~     
20 cm 土层的回归系数分别是 0.480 和 0.433，地下

部分分别是 0.328 和 0.247)(图 3)。乌毛蕨除地下

部分的 P 含量与 10~20 cm 土层的 P 含量呈弱正相

关(R2=0.205，P=0.03)外，其 P 含量总体上与土壤 P
含量的相关性不显著(P>0.05)。

4 讨论

无论是芒萁还是乌毛蕨，营养元素在地上和地

表 1 两种蕨类植物养分含量的变异系数和表型可塑性指数

Table 1 Coefficient of variation and phenotypic plasticity indices of nutrient contents in Dicranopteris dichotoma and Blechnum orientale 

芒萁 D. dichotoma 乌毛蕨 B. orientale

地上部分

Aboveground
地下部分

Belowground
地上部分

Aboveground
地下部分

Belowground

N AM (mg g–1) 8.09 5.08 11.04 6.03

SD (mg g–1) 2.11 1.27 2.16 1.20

CV (%) 26.13 25.07 19.60 19.90

Pmin (mg g–1) 4.65 3.64 6.57 4.49

Pmax (mg g–1) 12.47 7.31 14.20 8.13

PPI 0.63 0.50 0.54 0.45

P AM (mg g–1) 0.31 0.22 0.43 0.24

SD (mg g–1) 0.08 0.04 0.04 0.04

CV (%) 27.55 17.47 9.70 15.50

Pmin (mg g–1) 0.20 0.16 0.36 0.18

Pmax (mg g–1) 0.44 0.26 0.47 0.30

PPI 0.55 0.37 0.24 0.38

AM: 算术平均值; SD: 标准差; CV: 变异系数; Pmax: 最大表型值; Pmin: 最小表型值; PPI: 表型可塑性指数。

AM: Arithmetic mean; SD: Standard deviation; CV: Coefficient of variation; Pmax: Maximum value; Pmin: Minimum value; PPI: Phenotypic plasticity 

indices.
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图 2 两种蕨类植物 N 含量与土壤 N 含量的关系。数据均经常用对数(log10)转换；当回归方程显著时(P<0.05)显示回归线，不显著时(P>0.05)则

只以散点显示。

Fig. 2 Relationship of available N in soil with N contents in Dicranopteris dichotoma and Blechnum orientale. Data had been log10-transformed; 

regression line was shown when the slope is significant (P<0.05) and not shown when the slope is not significant (P>0.05).

图 3 两种蕨类植物 P 含量与土壤 P 含量的关系。数据均经常用对数(log10)转换；当回归方程显著时(P<0.05)显示回归线，不显著时(P>0.05)则

只以散点显示。 

Fig. 3 Relationship of available P in soil with P contents in Dicranopteris dichotoma and Blechnum orientale. Data had been log10-transformed; 

regression line was shown when the slope is significant (P<0.05) and not shown when the slope is not significant (P>0.05).

陈嘉茜等：蕨类植物碳氮磷化学计量特征及其与土壤养分的关系
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下部分之间的分配都遵循一定的规律，即地上和地

下部分 N、P 的差异明显大于 C，地上部分往往具

有更高的养分含量，这与不同元素所参与的生理过

程[1,28]以及不同部位所执行的功能相一致，如地上

部分具有较高的代谢和光合活性[29]。

两种蕨类植物地上部分的 N、P 含量分别为

9.57 mg g–1 和 0.37 mg g–1，低于南昌市 3 种蕨类植

物叶片的相应平均含量(20.46 mg g–1 和2.14 mg g–1)[30]

和中国东部南北样带的蕨类植物叶片(11.80 mg g–1

和 1.54 mg g–1)[31]，也比中国东部南北样带 654 种

植物叶片(19.09 mg g–1 和 1.56 mg g–1)[31]和中国 753
种陆生植物叶片(20.2 mg g–1 和 1.46 mg g–1)[32]低。

这表明芒萁和乌毛蕨对 N 和 P 的吸收利用效率较

低。

植物的养分含量反映了土壤养分供应和植物

养分需求间的动态平衡[33]。本研究是基于相同生

境下芒萁和乌毛蕨的比较，因此在土壤养分供应相

同的情况下，植物养分含量较低即表明其对营养的

需求较低。有研究认为，相对于落叶树种，常绿树

种更低的营养需求是对寡营养生境的一种适应[34]。

而本研究结果表明，芒萁和乌毛蕨在对 N、P 需求

方面的差异主要表现在地上部分，芒萁地上部分更

低的养分需求可能也是为了更好地适应贫瘠的生境。

叶片 C 与 N (P)的显著负相关性是高等陆生植

物 C、N、P 元素计量的普遍规律之一，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[35]。芒萁地上部分的相对高 C 低 N (P)，乌

毛蕨地上部分的相对低 C 高 N (P)，意味着两种蕨

类植物分别采取了不同的营养利用策略。植物体

的 C∶N 和 C∶P 在一定程度上可反映单位养分供

应量所同化 C(生产力)的能力，即植物的营养利用

效率[34]。芒萁地上部分的 C∶N、C∶P 均显著高

于乌毛蕨的，表明在单位 N、P 养分条件下，芒萁

地上部分的建成效率显著高于乌毛蕨。

尽管芒萁和乌毛蕨地上部分的 N、P 含量差

异显著，但无论地上还是地下部分，芒萁和乌毛蕨

的 N∶P 均无显著差异。与 C∶N 和 C∶P 较大的

波动范围相比，N∶P 具有相对的稳定性，这证实

了植物 N∶P 相比于其他元素计量能更好地反映

土壤的养分状况。

表型可塑性是指同一基因型对不同环境应答

而产生不同表型的特性[36]。表型可塑性指数越高，

说明表型可塑性程度越高，对环境因子变化的生态

适应幅度越宽[37]。本研究通过在不同地点采样，形

成一个天然的土壤养分梯度；研究表明，芒萁的变

异系数和表型可塑性指数均高于乌毛蕨，表明芒萁

对土壤养分供应水平的适应范围更宽，对寡营养

生境有更强的耐受力，这可能是芒萁分布更广、更

容易占领养分较为贫瘠土地的原因之一。长期观

察表明，芒萁是严重退化生态系统中最早侵入的草

本[38]，常在丘陵弃耕地的演替过程中取代杂草形成

先锋植物群落[21]；有研究认为早期演替的先锋种往

往具有最大的可塑性[39]。

生态系统内植物和土壤的 P 含量往往具有一

定的相关性，植物体内的 P 绝大部分由根系从土壤

中吸收[40]。已有研究表明，芒萁活根状茎绝大部分

在 0~ 4 cm 的土壤深度内(占 92.9%)[41]，主要的须

根集中在 0~20 cm 土壤表层[42]，根生物量以 1 cm
附近最大[41]。本研究结果表明，芒萁两个部位的 P
含量均与 0~10 cm、10~20 cm 两个土层的 P 含量

呈显著或极显著的正相关，其中以 0~10 cm 土层

P 含量解释芒萁地下部分 P 含量变异的能力最高

(R2=0.7，P<0.01)，这与芒萁根系的分布特征相吻

合，体现了极其密切的植物-土壤关系。

与 P 的主要来源是矿物岩石缓慢风化不同[43]，

日益严重的氮沉降大大增加了生态系统的氮输入

量，甚至超出其能承受的范围，达到了氮饱和[44]。

关于指示养分限制类型的 N∶P 阈值，Koerselman
等 提 出：当 植 物 N∶P>16 时，植 物 受 P 限 制；

N∶P<14 时，受 N 限制[4]。Güsewell 则把 10 和 20
作为 N∶P 阈值的临界点[2]。尽管存在这些分歧，

本研究中芒萁和乌毛蕨地上和地下部位的平均

N∶P 均大于 22，反映了所研究林地的土壤 N 供应

相对充足。这很可能是本研究中芒萁和乌毛蕨对

土壤 N 含量均不响应的原因之一。丁凡等[14]报道

松嫩平原草甸 3 种主要植物的叶片氮含量与土壤

全氮含量均无显著的相关性，认为叶片氮含量可能

更倾向于是一种物种性状，与土壤养分无关。此外，

Vitousek[45]对比了 N、P 的施肥效应，认为叶片 N
含量被植物体控制在更窄的范围；N 含量的变异性

小于 P 含量[15]。

本研究结果表明，芒萁地上和地下部分的 P 含

量均随土壤 P 含量的增加而增加，而乌毛蕨总体上

不受土壤 P 含量的影响。这表明与乌毛蕨相比，芒

萁能更敏感地反映土壤 P 库的动态，对土壤 P 含量

的丰缺有着较好的指示作用。本研究结果还表明，
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芒萁地上部分对土壤 P 含量的响应比地下部分更

快。一方面，可能是因为地上部分的 N∶P 明显高

于地下部分而更易受 P 限制；另一方面，由于大多

数蕨类植物缺少直立的茎，蕨类植物与其它植物的

竞争及其对生境的利用主要通过地上叶片的生长

动态来实现[46]，因而当土壤 P 供应水平提高时，P
被优先分配到地上部分。

芒萁和乌毛蕨较高的 N∶P 指示其所在的森

林生态系统可能受 P 限制的风险较大。同处 P 胁

迫的环境下，芒萁对土壤 P 供应作出响应，而乌毛

蕨则不敏感。芒萁本身对 P 的需求不大[47]，且表型

可塑性更大，允许其有更宽的 P 含量范围(地上部

分 P 含量在 0.1~ 0.3 mg g–1)。而乌毛蕨在不同林地

土壤 P 含量梯度上均能保持相对稳定的 P 含量(地
上部分 P 含量均在 0.4 mg g–1 左右)，可见乌毛蕨即

便在低 P 供应下仍能保持较高的 P 水平，体现了其

具有较强的 P 储存能力，或存在奢侈吸收 P 的现象

以便在养分不足时仍能维持稳定的生长[5]。表型可

塑性至少可以通过两种方式影响适合度，从而赋予

生物对生境变化适应上的灵活性：一种是“表现最

大化”，即资源充足情况下尽可能增加总体适合度；

另一种方式是“表现维持”，即在资源受限、存在胁

迫的条件下仍然维持必要的生理功能，确保一定的

适合度[36]。由此可见，在应对环境胁迫时，芒萁选

择了“表现最大化”的策略，而乌毛蕨则选择了“表

现维持”的方式。

综上分析，与乌毛蕨相比，芒萁更低的 N、P
含量，地上部分更高的营养利用效率，更大的表型

可塑性以及对土壤 P 含量的较高敏感性，很可能是

芒萁对环境，特别是寡营养的生境具有较大适应性

的原因。
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