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氮添加加剧了海南岛尖峰岭热带山地雨林

次生林植物生长的磷限制 

游慧敏 1,2  查苏娜 1  吴桂林 1  陈德祥 1  张  涛 3  旷远文 4  吴建

辉 1  周  璋 1 

（1.中国林业科学研究院热带林业研究所海南尖峰岭森林生态系统国家野外科学观测研究

站，广州 510520；2.南京林业大学，南京 210037；3.中国林业科学研究院热带林业研究所试

验站，海南尖峰 572542；4.中国科学院华南植物园，广州 510520） 

摘  要  人类活动改变了生态系统中氮（N）和磷（P）的有效性，正深刻影响着生态系统

的养分循环。本研究以海南尖峰岭热带山地雨林原始林和次生林为对象，通过 11 年野外氮

（N）、磷（P）和氮+磷（NP）添加实验，量化氮、磷添加对土壤和植物叶片 N、P 含量的

影响，探讨热带森林的养分限制格局。结果显示：（1）N 添加对原始林和次生林土壤和叶

片 N、P 含量均无显著影响；P 和 NP 添加显著增大了原始林和次生林土壤有效 P 含量，而

对叶片 N、P 含量无显著影响；（2）自然条件下原始林和次生林叶片 N:P 均超过 16，P 与

NP 添加均显著降低了两种林型叶片 N:P；N 添加显著增大次生林叶片 N:P，而对原始林叶

片 N:P 影响不显著；（3）次生林中土壤有效 N 和土壤有效 P 呈显著负相关，原始林中两者

关系不显著，而两种林型中叶片 N:P 均与土壤有效 P 呈显著负相关。上述研究结果表明：

尖峰岭热带山地雨林原始林和次生林植物生长均受 P 限制，P 添加可以有效缓解 P 限制；N

添加加剧了热带山地雨林次生林的 P 限制作用。该研究为增进全球变化背景下的生态系统

养分限制格局的了解提供重要的参考依据。 

关键词  氮添加；磷添加；热带雨林；营养元素限制；氮磷比 

Nitrogen addition exacerbated phosphorus limitation of plant growth in a secondary tropical 

montane rainforest of Hainan. YOU Huimin1,2, CHA Suna1, WU Guilin1, CHEN Dexiang1, 

ZHANG Tao3, KUANG Yuanwen4, WU Jianhui1, ZHOU Zhang1* (1. Research Institute of Tropical 

Forestry, Chinese Academy of Forestry, Jianfengling Long-term Research Station of Tropical 

Forest Ecosystem, Guangzhou 510520, China; 2. Nanjing Forestry University, Nanjing 210037, 

China; 3. Experimental Station of Research Institute of Tropical Forestry, Chinese Academy of 

Forestry, Jianfeng 572542, Hainan, China; 4. South China Botanical Garden, Chinese Academy of 

Sciences, Guangzhou 510520, China). 

Abstract: Human activities have changed the availability of nitrogen (N) and phosphorus (P) in 

soil, which potentially affects nutrient cycling of ecosystems. To explore the nutrient limitation 

status of different forest types, we evaluated the response of soil and plant community foliar N and 

P contents to N, P and NP addition in an 11-year continuous fertilization experiment in both 

primary and secondary montane rainforests. We found that (1) N addition had no significant effect 

on soil and foliar N and P contents in primary and secondary forests. In contrast, P addition 
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significantly increased soil available P contents but had no effect on foliar N and P contents in 

both forests. (2) Foliar N:P ratios were higher than 16 in both forests in CK treatment. Foliar N:P 

significantly decreased after P and NP additions in both forests. N addition significantly increased 

foliar N:P of the secondary forest, but had no effect on foliar N:P in the primary forests. (3) Soil 

available N and available P significantly correlated in secondary forest, but showed 

non-significant relationship in primary forest. In contrast, there was a significant negative 

correlation between foliar N:P and soil available P in both forests. In summary, our findings 

indicate that phosphorus is the limiting factor for plant growth in tropical mountain rainforests. P 

addition could effectively alleviate P restriction. In addition, N addition aggravated P limitation in 

the secondary forest but not in the primary forest. This study provides an important reference for 

the nutrient limitation pattern of ecosystems in the context of global change. 

Key words: nitrogen addition; phosphorus addition; tropical rainforest; nutrient limitation; N:P 

ratio. 

 

氮（N）和磷（P）是植物生长的必需元素，其动态变化将影响植物生长，甚至改变生

态系统的结构和功能（Zalamea et al., 2016；Vitousek et al., 2010; Wright, 2019; Du et al., 2020; 

Hou et al., 2020）。N 沉降的加剧和 P 肥的大量使用加速了有效 N 和 P 进入生态系统，深刻

影响着生态系统的养分循环过程（Galloway et al., 2008; Liu et al., 2013; Pan et al., 2021）。

热带森林作为陆地生态系统的关键类型，在应对全球变化中扮演重要角色，因此探究 N、P

添加下热带森林植物的 N 和 P 养分状况动态响应是当前全球变化背景下生态系统生态学研

究的热点问题。 

通常认为热带地区植物生长主要受 P 限制而非 N 限制。因为热带地区有大量的生物固

N（Zheng et al., 2019），而 P 容易被土壤吸附随侵蚀流失，还易与铁和铝离子结合被固定，

植物可吸收利用的 P 减少，导致生长受限（Walker et al., 1976; Devau et al., 2009）。然而，

最近一项基于全球 48 个热带森林养分添加的研究表明，热带地区也存在 N 限制（Wright, 

2019）。一些研究认为，由于热带地区容易遭受台风（飓风）、强降雨等自然干扰事件，以

及森林砍伐和农业开垦等人为干扰事件，热带森林受强力干扰后形成的次生林中，氮元素更

容易以气态氮形式或淋洗作用损失掉，导致热带森林次生林可能出现 N 限制（Davidson et al., 

2004; Davidson et al., 2007）。Nagy 等（2017）研究发现，亚马逊热带次生林在采伐后的前

几十年里主要受到 N 限制。陈小花等（2021）对海南黎母山热带次生林的研究发现，N 元

素也是植物生长的限制因子。因此，热带森林植物生长的养分限制问题仍然有待进一步的了

解。 

以往研究表明，在 P 或 N 受限的生态系统中，P 或 N 添加会显著增加植物叶片 P 含量

或 N 含量，缓解植物生长时的 P 或 N 限制（Aber et al., 1998; Carate-Tandalla et al., 2018）；

在 N 富有的生态系统中，P 添加或 N 添加一般不会对植物叶片 N 含量产生明显影响，但会

增加叶片 P 含量（Carate-Tandalla et al., 2018; Mao et al., 2021），N 添加可能还会进一步导

致植物营养元素的不平衡，增加植物对 P 元素的需求，进而加重植物生长的 P 限制（Harpole 

et al., 2011; Mao et al., 2021）。然而，前人在 N 添加对 N 丰富的热带森林养分限制方面的研

究结果不一致。例如：Mao 等（2021）对原始林的研究结果显示，N 添加对叶片 P 含量和

叶片 N:P 没有影响，而 Liu 等（2015）对次生林的研究则发现 N 添加会加重次生林 P 限制。

上述不同结果可能受林分类型不同以及生境等的差异影响所致。热带森林原始林和次生林土

壤微生物群落结构不同使土壤养分含量存在差异（Ma et al., 2021），可能促使两种林型的

植物具备不同的养分利用策略。因此，亟需进一步了解 N、P 添加对不同森林类型养分限制

状况的影响，以便更好地理解热带森林生态系统养分循环。 



虽然热带森林养分限制方面做了较多的研究，但基本只对单一的原始林或次生林进行研

究，对于同时开展原始林和次生林对 N、P 添加响应的对比研究缺乏。本研究选择海南尖峰

岭的原始林和次生林为研究对象，在已进行 11 年 N、P 添加实验样地内，通过测定土壤与

植物群落优势种叶片 N、P 含量，分析原始林和次生林植物生长对长期 N、P 添加的响应，

阐明 N、P 添加对不同热带森林类型养分限制状况的影响。  

1  研究地区与研究方法 

1.1  研究区概况 

研究区域位于尖峰岭国家森林公园内（18°23′N—18°52′N, 108°46′E—109°02′E），该区

域地处海南岛西南部，受海陆和地形的影响，其属于典型的热带季风气候，干湿两季明显。

本研究位于尖峰岭海拔 750~850 m 处的热带山地雨林原始林和次生林固定样地，该研究样

地年降水量 2449 mm，年蒸发量 1249 mm，年平均风速（1.2 m·s-1），相对湿度 88.8%，土

壤为砖红壤（周璋等, 2009）。该区域优势科主要为壳斗科（Fagaceae）、樟科（Lauraceae）、

茜草科（Rubiaceae）、桃金娘科（Myrtaceae）。 

1.2  研究方法 

1.2.1  实验设计  N、P 添加实验样地始建于 2010 年 10 月，在原始林和次生林各设置 3 个

区组，每个区组设置 4 个处理，分别为对照 CK（0 kg N·hm−2·a−1+0 kg P·hm−2·a−1）、N（50 

kg N·hm−2·a−1），P（50 kg P·hm−2·a−1），N+P（50 kg N·hm−2·a−1+50 kg P·hm−2·a−1），共 24

个样地，每个样地大小为 20 m×20 m，样地间距为 10 m，氮肥选用 NH4NO3，磷肥选用

Ca(H2PO4)2，将 NH4NO3 和 Ca(H2PO4)2 溶解于 30 L 的水中，通过喷雾器加压均匀地喷洒于

样地上，每月一次，为消除水分对处理组的影响，在对照组喷洒等量的水。 

1.2.2  样品采集  利用样地每木检尺的群落调查数据，计算出每一个树种的胸高断面积，选

取排名前 12 的优势树种（附表）为研究对象，这 12 个树种的胸高断面积相对于林分水平胸

高断面积占比高达 70%~90%，能够较好地反映林分的生长水平。于 2021 年 10—11 月，利

用高枝剪采集冠层阳生、成熟且健康的叶片，每个目标树种采集 20 片，装入做好标记的自

封袋内。土壤样品采用五点采样法，挖去表层的枯枝落叶，采集 0~10 cm 的表层土壤，装入

做好标记的自封袋内。林分基本特征见表 1。 

 

表 1  林分基本特征（平均值±标准误） 

Table 1  Basic characteristics of stands (mean±SE) 

样地号 

Plot 

胸径 

DBH (cm) 

树高 

Tree height (m) 

采样树种胸高断面积 

Selected species' BA (cm2) 

样地总胸高断面积 

Plot total BA (cm2) 

比值 

Ratio 

(%) 

原始林 

Primary forest 

CK 15.32±1.12 18.7±1.86 12175.79±3494.28 14673.11±3742.07 83.0 

N 14.85±0.99 19.3±1.10 16682.54±1079.52 19305.46±1742.96 86.4 

P 15.76± 0.95 19.3±1.06 11190.35±2241.39 14984.09±1854.92 74.7 

NP 15.25±1.02 17.5±0.89 18048.82±3631.63 20758.29±2445.49 86.9 

次生林 

Secondary forest 

CK 14.93±0.71 17.7±0.60 14819.21±1229.88 19476.72±1908.28 76.1 

N 15.38±0.71 17.1±0.20 18456.46±1849.48 23593.70±1186.33 78.2 

P 15.33±0.75 17.8±1.22 11186.28±1908.39 15741.83±1657.45 71.1 

NP 14.47±0.76 18.6±1.59 15226.47±717.85 20674.54±1282.06 73.6 

注：表中比值为采样树种胸高断面积与样地总胸高断面积之比。 

Note: The ratio in the table is the ratio of the breast height sectional area of the sampled tree species to the total breast height sectional 

area of the plot. 

1.2.3  样品测定  将新鲜叶片表面灰尘擦拭干净，装入信封，置于 70 ℃烘箱中烘 72 h 至恒

重。将烘干后的样品磨成粉末，用于测定植物叶片全 N、全 P。将土壤样品去除活根后过 60

目（0.25 mm）筛，自然风干后用于测定土壤 pH、全 N、全 P、有效 N 和有效 P。叶片和土

壤全 N、全 P 含量分别用元素分析仪和硫酸消煮-钼锑抗比色法测定（张淑民，1988）；将



土壤按质量 1:2.5 溶于水测定其 pH（季天委，2020）；土壤有效 P 和土壤有效 N 含量分别

用盐酸-氟化铵提取-钼锑抗比色法和碱解扩散法测定（苏伟波等，2016）。 

1.2.4  数据计算与分析  为了反映每个物种在群落中的相对贡献，本研究采用加权平均法计

算群落叶片 N、P 含量： 

 

式中：Ecom为植物群落的 N、P 含量；Ei 为物种 i 的 N、P 含量；Bi 为物种 i 的胸高断面积；

Bcom为群落的胸高断面积（Zhang et al., 2018）。 

利用 Shapiro-Wilk 法检验数据正态性。不同施肥处理间的显著性差异用单因素方差分析

（One-way ANOVA），最小显著差异法（LSD）进行多重比较；线性回归分析不同森林类

型叶片 N、P 含量和 N:P 与土壤有效 N、P 的关系；所有分析均在 SPSS 26.0 软件中进行, 制

图采用 Origin 2021。 

2  结果与分析 

2.1  N、P 添加对原始林和次生林土壤理化性质的影响 

N、P 和 NP 添加对原始林和次生林土壤全 N、有效 N 及 pH 均无显著性影响（表 2），

同时，N 添加对两种森林土壤全 P 也无显著性影响；但 P 和 NP 添加均增大了原始林和次生

林土壤全 P 含量，且在次生林达显著性水平。N 添加对原始林和次生林土壤有效 P 含量无

显著影响；而 P 和 NP 添加显著增大了土壤有效 P 含量，且原始林中 NP 添加下的土壤有效

P 显著低于 P 添加处理（表 2）。 

 

表 2  0-10 cm 土壤在不同处理下的 pH 及 N、P 含量（平均值±标准误） 

Table 2  pH, N and P contents of 0-10 cm soil under different treatments (mean±SE) 

森林类型 处理 全氮  全磷  有效氮 有效磷 pH  

Forest type Treatment  Total N  Total P Available N Available P  

  (g·kg-1)  (g·kg-1)   (g·kg-1)  (mg·kg-1)  

原始林 

Primary forest 

CK 1.55±0.16 0.14±0.02 0.14±0.02 2.48±0.65c 4.78±0.13 

N 1.67±0.36 0.14±0.03 0.17±0.02 2.54±0.90c 4.73±0.13 

P 1.50±0.25 0.22±0.02 0.14±0.02 12.03±1.48a 4.82±0.09 

NP 1.71±0.20 0.19±0.03 0.16±0.02 6.23±0.44b 4.68±0.06 

次生林 

Secondary forest 

CK 1.85±0.07 0.15±0.02ab 0.18±0.01 1.65±0.21b 4.50±0.14 

N 1.68±0.11 0.13±0.02b 0.18±0.02 1.84±0.27b 4.39±0.09 

P 1.49±0.12 0.19±0.01a 0.15±0.01 7.11±1.88a 4.46±0.07 

NP 1.70±0.04 0.20±0.02a 0.16±0.01 8.30±1.10a 4.42±0.09 

注：不同字母表示同一森林类型不同处理间的显著性差异（P<0.05）。样本数 N=24 

Note: Different letters indicate significant differences among different treatments of the same forest type (P<0.05). Number of samples 

N=24 

 

2.2  N、P 添加对原始林和次生林叶片 N、P 含量和 N:P 的影响 

原始林和次生林叶片 N、P 含量变化范围分别为 13.01~16.24、0.49~0.62、12.49~14.09、

0.43~0.52 mg·g-1，N、P和NP添加对两种森林类型叶片N、P含量均未产生显著性影响。原始林

和次生林叶片 N:P 变化范围分别为 21.97~30.03、24.29~32.46。与 CK 相比，N 添加对原始林叶

片 N:P 无显著影响，但却显著增大了次生林叶片 N:P；而 P 和 NP 添加对原始林和次生林叶片

N:P 的影响一致，均显著降低了两种森林类型叶片 N:P（图 1）。 



 

图 1  N、P 添加对不同森林类型叶片 N、P 含量和 N:P 的影响 

Fig. 1  Effects of N and P addition on foliar N and P concentrations and N:P ratios of different forest types 

注：不同字母表示同一林型不同处理间差异显著（P<0.05）。 

Note: Different letters indicate significant differences among different treatments of the same forest type (P<0.05). 

 

2.3  原始林和次生林叶片 N:P 与土壤有效 N、有效 P 的关系 

原始林土壤有效 N 与土壤有效 P 无显著相关关系，但次生林中两者显著负相关。原始

林和次生林的土壤有效 N 与叶片 N:P 均无显著相关性，而原始林和次生林的土壤有效 P 与

叶片 N:P 均存在极显著负相关关系（图 2）。 

 

图 2  不同森林类型土壤有效 N、土壤有效 P 及叶片 N:P 的关系 

Fig. 2  Relationship between soil available nitrogen, soil available phosphorus and foliar N:P ratios in 

different forest types 
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3  讨  论 

3.1  原始林和次生林叶片 N 含量对 N、P 添加的响应 

原始林和次生林对照样地叶片 N 含量分别为 14.42 和 13.73 mg·g-1，均低于全球（20.1 

mg·g-1）和全国（18.6 mg·g-1）的植物叶片 N 含量（Reich et al., 2004; Han et al., 2005）。已

有研究表明，植物叶片 N 含量随年平均气温和降水量增加而降低，由于本研究区处于年平

均气温和年降雨量较高的热带雨林，故植物叶片 N 含量相对偏低（Tang et al., 2018; Mao et al., 

2020）。N、P 和 NP 添加均未对原始林和次生林叶片 N 含量产生显著性影响，这与在巴拿

马为期 13 年的 N、P 添加实验结果一致（Mayor et al., 2014）。可能由于海南热带山地雨林

降雨量充沛（年降水量 2449 mm），实验添加 N 肥中的土壤硝态 N 淋溶流失严重，因此，

N 添加未显著增加土壤有效 N 含量（表 2）；此外，在 N 富集的热带森林里，植物没有额

外的 N 储存压力，N 和 P 添加并不会刺激植物吸收 N，因此 N、P 添加不会对植物 N 含量

产生显著影响（Mao et al., 2018）。Mao 等（2021）也发现，在 N 饱和的热带森林里，植物

N 含量一直处于最佳水平，N 和 P 添加不会增加植物叶片 N 含量。另外，其他资源（如钾、

钙、镁元素）的限制也可能阻碍了植物对 N 元素的需求，导致 N 添加对植物叶片 N 含量无

影响。例如，在巴拿马热带森林里的养分添加实验结果表明，添加钾（K）元素会刺激树木

幼苗生长而添加 N 元素无影响（Wright et al., 2018）。 

3.2  原始林和次生林叶片 P 含量对 N、P 添加的响应 

原始林和次生林对照样地叶片 P 含量分别为 0.49 和 0.47 mg·g-1，均低于全球（1.99 

mg·g-1）和全国（1.21 mg·g-1）的植物叶片 P 含量（Reich et al., 2004; Han et al., 2005）。这

与本研究所处的热带地区较低的土壤有效 P 含量（表 2）、较快的养分周转速率以及较强的

淋溶作用等环境特点相适应（Reich et al., 2004; Tang et al., 2018）。研究表明，植物具有一

定的内稳机制，限制性大的元素在植物体内具有更高的稳态，以便植物能更好地适应环境变

化（Michaels, 2003）。本研究中，N、P 添加未显著增加原始林和次生林叶片 P 含量，但 P

添加却显著增加了原始林和次生林土壤有效 P 含量（表 2），该结果验证了限制性元素稳定

性假说（田地等, 2021）。同时，也表明了植物对 P 的吸收相对保守，并没有因为土壤有效

P 含量显著增加而大量吸收来增加自身组织 P 含量，植物对 P 的吸收并非“奢侈吸收”（田地

等, 2021）。此外，P 添加没有显著增加叶片 P 含量的内在原因可能是由于树枝和根可以作

为营养库，维持叶片中的氮磷平衡，调节植物 P 元素的分布（Mao et al., 2021）。因此，未

来还需对根和枝的养分变化做进一步研究，以便更好地理解植物对养分添加的响应。 

3.3  原始林和次生林叶片 N:P 对 N、P 添加的响应 

N:P 阈值假说可以用来判定植物群落养分限制类型，植物 N:P>16 时，植物生长受 P 限

制；植物 14<N:P<16 时，植物生长受 N 和 P 共同限制或不受它们限制；植物 N:P<14 时，

植物生长受 N 限制（Koerselman et al., 1996）。本研究中，原始林和次生林对照样地叶片

N:P 均大于 16，说明尖峰岭热带山地雨林植物群落生长主要受 P 限制。P 和 NP 添加显著降

低了原始林和次生林的叶片 N:P，表明 P 添加可以缓解植物生长的 P 限制，且 NP 添加中 P

添加的作用大于 N 添加。这与以往热带地区的研究结果一致，P 添加会增加叶片 P 含量，

从而降低叶片 N:P 缓解 P 限制（Carate-Tandalla et al., 2018）。原始林和次生林土壤有效 N

与叶片 N:P 不存在相关关系，而原始林和次生林中的土壤有效 P 与叶片 N:P 存在显著负相

关关系，该结果与以往的研究结果一致（莫其锋等, 2015），表明海南热带雨林土壤 P 元素

的有效性是叶片 N:P 变化的主要驱动因子。 

N 添加对原始林叶片 N:P 无显著性影响，但却显著增大了次生林叶片 N:P，表明 N 添

加不会加重原始林的 P 限制，但会加重次生林的 P 限制。两种森林类型对 N 添加的响应不

一致，可能是由于随着森林演替进程的不同，土壤微生物类群也会随之发生变化，导致土壤

酶活性对养分添加的响应有所差异，从而影响植物生长（Chen et al., 2016, 2019, 2021）。在



次生林中，由于 N 添加可能增加了次生林土壤磷酸酶活性，刺激植物生长（Wang et al., 2018; 

Zheng et al., 2018），植物 P 获取能力增强，促进植物吸收土壤有效 P，且次生林植物生长

速率快，对养分需求高（Wright, 2019），使得次生林土壤有效 N 与土壤有效 P 呈显著负相

关（图 2），因此长期 N 添加会导致土壤有效 P 减少，降低叶片 P 含量增大叶片 N:P，从而

加重次生林植物的 P 限制。而相比于次生林，原始林生长速率较慢，对土壤养分需求较低

（Martin et al., 2013; Wright, 2019），因此土壤有效 N 与土壤有效 P 未呈显著相关关系（图

2），N 添加下叶片 N:P 未显著升高。以往研究表明，长期 N 添加导致土壤酸化也是植物 P

限制加剧的机制之一，这种酸化会使土壤磷酸盐离子与铝和铁结合从而降低土壤 P 的有效

性加重植物 P 限制（Devau et al., 2009），而本研究中 N 添加并未加剧土壤酸化（表 2）。

因此，导致次生林 P 限制加重的原因主要是 N 添加打破了土壤 N 和 P 的平衡。由于植物自

身养分吸收利用的特殊性以及各器官间的协调性和相互作用，下一步应结合植物细根的化学

计量特征、细根生物量和微生物养分利用特性等指标开展研究，以全面了解养分添加对养分

限制状况的影响。 

4  结  论 

尖峰岭热带山地雨林植物群落生长的养分限制因子是 P 元素，P 添加可以有效缓解原始

林和次生林植物生长的 P 限制。不同森林类型对 N 添加的响应不一致，N 添加会加重次生

林 P 限制，而对原始林没有影响。该研究有助于理解全球变化背景下热带雨林生态系统养

分循环过程。 
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