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摘  要：以江门市同质园 11 个月生的 8 个菠萝品种（金钻菠萝、红皮菠萝、红香菠萝、手撕菠萝、金菠萝、巴厘菠萝、

西瓜菠萝、芒果菠萝）为研究对象，探讨植株的生长、叶片气孔、解剖和元素（C、N、P、K）生态化学计量特征，拟

揭示不同菠萝品种功能性状的差异，叶片元素含量和生态化学计量与植株生长的关系，以及生长的营养限制。研究结

果表明：在菠萝成熟叶片的上、中、下不同部位中，多数品种中部的气孔密度最大；叶片厚度从上部到下部基本呈增

大的趋势。且不同叶片部位或同一叶片部位菠萝品种间的气孔密度、保卫细胞长度、叶片总厚度和各组织解剖结构比

例大小存在显著差异。不同菠萝品种间叶片 C、N、P、K 含量差异显著。菠萝对 K 的需求较高，因为其叶片 K 含量远

远高于其 N 和 P 含量。菠萝叶片 N 和 P 含量远低于中国草地植物叶片 N 和 P 含量，但其 C 含量、C∶N 和 C∶P 值高

于全国草地植物和农田生态系统中植被的叶片平均水平。这表明菠萝吸收单位营养物质所能同化 C 的能力较高；可能

是通过特殊的叶片形态或组织结构减少对营养元素的依赖，从而采取“减少需求策略”。8 个菠萝品种间叶片 C 含量、

C∶P 和 N∶P 与植株的叶片总生物量呈显著负相关，符合生长速率假说。叶片 N 和 P 元素化学计量（N∶P）的初步研

究结果表明，金菠萝和芒果菠萝受 P 限制，金钻菠萝、红皮菠萝、手撕菠萝和西瓜菠萝受 N 限制，而红香菠萝和巴厘

菠萝受 N 和 P 的共同限制。该研究结果可为菠萝优质品种的选择和农业管理提供理论参考。 
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Abstract: Leaf anatomy, plant growth traits and leaf ecological stoichiometry were analyzed in 8 pineapple cultivars 

(Gold diamond, Red skin, Red fragrant, Hand torn, Gold, Bali, Watermelon, and Mango) in a common garden in Jiang-
men, Guangdong, China. The purpose was to explore the differentiation of functional traits between different pineapple 
cultivars, and the relationships between leaf ecological stoichiometry and plant growth as well as the plant nutrient 

limitation. The results showed that leaf stomatal density was the highest in the middle of leaves in most pineapple cul-
tivars, and leaf thickness increased from the upper position to the lower position. There were significant differences in 

stomatal density, guard cell length, leaf thickness and anatomical proportion in different leaf positions within the same 
cultivar or in the same leaf position between different pineapple cultivars. Different pineapple cultivars differed in the 

leaf C, N, P and K content. Pineapple plants required large amount of K, as leaf K content was much higher than N and P 
content. Leaf N and P content in pineapples were lower than those in grassland plants in China. The leaf content of N 
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and P of pineapple was higher than that of the plants in grasslands and in farmland ecosystems in China, while the leaf 

content of C, C∶N and C∶P were higher than those of the plants in grasslands and in farmland ecosystems in China, 

indicating that pineapple plant is reducing the dependence on nutrients through special leaf morphological or histologi-

cal structure, agreement with the “Demand reduction strategy”. Moreover, leaf C content, C∶P and N∶P were signifi-

cantly negatively correlated with total leaf biomass, which was consistent with the growth rate hypothesis. Ranging 

from 6.40 to 19.07 across all pineapple cultivars, leaf N∶P values indicated that plant growth of Golden and Mango 

pineapples were limited by P; Golden diamond, Red skin, Hand torn and Watermelon pineapples were restricted by N, 
while Red fragrant and Bali pineapples were co-limited by N and P. This study twould provides a theoretical foundation 

for the cultivar selection and the agricultural management of pineapples. 
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叶片是植物对环境最敏感且可塑性较大的器

官，其解剖结构特征能够体现叶片对特定环境的

适应[1]。如温度较高地区，植物叶片通常具有小

而密的气孔，较薄的叶片厚度、栅栏组织和海绵

组织厚度[2]。同时，叶片解剖结构对植物的光合

作用和水分功能也有重要影响[3]。光合作用主要

在栅栏组织中进行，叶片对光的吸收取决于其解

剖结构。叶片组织结构通过反射和折射影响光路

径，光从叶片的表皮进入，且上表皮吸收光线的

表面积大，能够将更多的光线聚集[4]。叶片的栅

栏组织排列紧密，其柱状结构为光线通过提供了

通道；随着叶片深度的增加，光强度变弱，海绵

组织不规则形状增强了光的反射和折射，增加了

穿过叶片的光程长度，从而增加了光吸收[5]。此

外，叶片海绵组织细胞间隙发达，可以储存水分；

栅栏组织和海绵组织影响着植物与大气环境之间

的碳水交换[6]。而气孔负责了水分和气体在叶片

和大气之间的流通，对于维持叶片光合作用和水

分储存具有重要作用[7]。 

碳（C）、氮（N）、磷（P）是影响植物生长

的重要营养元素，存在强烈的耦合关系；其生态

化学计量主要研究植物器官内元素含量及其比值

特征、环境因子和植物个体生长发育之间的关系，

涵盖了从分子到生态系统等不同尺度能量及化学

元素的平衡[8]。生长速率假说和 N∶P 的营养限制

理论是生态化学计量学发展的 2 个重要理论[9]。

生长速率假说认为，随生长速率增加，植物体 N∶

P、C∶N 和 C∶P 呈降低趋势，而 P 含量呈增加

趋势。这是因为 N、P 是蛋白质和核酸的重要组

成成分，较高的生长速率需要大量的蛋白质和核

酸来维持[9-10]。N∶P 的营养限制理论认为，N∶P

作为限制性营养元素的指标，可以反映植物受土

壤氮或磷限制情况[11-12]。因此，植物 C、N 和 P

化学计量比在一定程度上可以表示植物的 C 积累

量和 N、P 元素养分限制，同时也反映潜在的植

物生理生化和对环境变化潜在的适应性[11]。地理

变异和种间变异是造成植物叶片化学计量差异的

主要原因[13]。目前，野生植物物种水平上特定植

物器官植物性状的大型数据库已经建立[14]。由于

农田生态系统的物种单一和土壤微生物在群落水

平上的化学计量可塑性较低，农田生态系统植被

的生态化学计量相对于森林生态系统而言具有较

强的保守性[15-16]。但对作物的生态化学计量研究

不多。如对不同类型甘薯的研究发现，叶中 C∶N、

C∶P 分别以紫甘薯和淀粉型甘薯最大。表明这 2

种甘薯有较高的碳同化能力；且叶的 N∶P 值

（8.57~9.97）表明甘薯生长可能受到土壤 N 元素

的限制[17]。有整合分析表明，谷物、豆类和油料

三类作物间的 P 和 N∶P 具有显著差异；而 P 是

作为 N∶P 变化的主要因素，N 与 N∶P 仅在豆类

作物内显著相关[18]。但目前尚无景天酸代谢途径

（CAM）作物的生态化学计量研究。 

热带水果菠萝[Ananas comrosus (L.) Mer.]是

典型的 CAM 作物。以同质园内的 8 个菠萝品种

为实验材料，研究了植株大小、叶片解剖和主要

元素（C、N、P 和 K）含量及其化学计量特征。

同质园实验通过将来自不同遗传材料的植物个体

放在相同的环境中生长，可以最大程度地降低环

境条件造成的影响，进而说明不同植物材料的性

状表现受基因型的影响程度。本研究拟初步回答

以下 3 个科学问题：（1）不同菠萝品种叶片解剖

结构、元素含量及其生态化学计量有无显著的差

异？（2）不同菠萝品种叶片元素含量和生态化学

计量是否能预测植株的生长（生物量）？（3）不

同菠萝品种间的土壤养分元素限制是否有显著差

异？结果以期为不同菠萝品种功能性状的研究及
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其农田管理措施提供相关的科学理论依据。 

1  材料与方法 

1.1  材料 

试验材料 8 个菠萝品种来源于中国热带农业

科学院南亚热带作物研究所，分别为：金钻菠萝

（JZ）、红皮菠萝（HP）、红香菠萝（HX）、手撕

菠萝（SS）、金菠萝（J）、巴厘菠萝（BL）、西瓜

菠萝（XG）、芒果菠萝（MG），每个品种的吸芽

（约 30 cm）于 2020 年 10 月按株行距 35 cm35 

cm 栽植于江门市司前镇大田实验基地，地理位置

112°51E，22°29N，海拔 500 m。该地属亚热带

季风性气候，全年四季分明，气候温和，热量充

足，雨量充沛，年均气温 21.8 ℃，年均降水量

1773.8 mm。菠萝各品种生长期间管理水平一致，

每个菠萝品种的施肥量为：N 497 kg/hm2，P2O5 

396 kg/hm2，K2O 6772 kg/hm2；其中基施占 60%，

追施占 40%。追施在种后 6 个月后开沟施入 20%，

其余 20%采用撒施方式。 

1.2  方法 

1.2.1  样品采集  于 2021 年 9 月，每个品种随

机选择长势一致且健康的菠萝植株 4~5 棵，选取

健壮的植株上中部完整成熟叶片 5~6 片。 

1.2.2  叶片和植株生长特征  成熟单叶面积的

测定采用方格法，将叶片的轮廓描在标准计算纸

（最小方格的规格为 1 mm1 mm）上，统计叶轮

廓占的小方格数（达到或超过半格的算 1 格，不

足半格的舍去），得到叶片面积。每品种 4 次重复。 

叶片称取鲜重后放入烘箱 105 ℃杀青 1 h，在

80 ℃下烘干至恒重后称取干重，以计算各叶片样

本的含水量：叶片含水量=（叶片鲜重-叶片干重）

/叶片鲜重×100%。 

比叶面积（SLA）=叶片面积/叶片干重。 

整株叶片总生物量：将植株完整叶片放入烘

干箱中，在 105 ℃下杀青 30 min，80 ℃条件下烘

干至恒重，通过整株总叶片数估计叶片面积，估

算出整株叶片总生物量。 

株高及冠幅（植株南北和东西 2 个方向宽度

的平均值）用直尺进行测量。  

1.2.3  叶片气孔和解剖特征  新鲜叶片不同部

位（上、中、下部）的选择：以叶片基部为起点，

5~15 cm 片段为下部，25~35 cm 片段为中部，

45~50 cm 片段为上部。 

气孔密度和大小：分别用指甲油涂抹在叶片

背面上、中、下部约 2 cm2 区域内，等待 3~5 min

指甲油干后，用镊子撕下印记干膜，制成装片。

置光学显微镜（Nikon）40 倍镜下随机拍摄 3 个

视野。将微尺放于同一倍镜下拍摄，并利用 Image 

J 软件对图片进行测量分析，每品种 4 次重复，

得出气孔密度和保卫细胞长度。 

叶片解剖：在叶片上、中、下部沿垂直于叶

脉的方向剪取 1 cm1 cm 的正方形叶块，进行徒

手切片制成装片。将装片置于光学显微镜 10 倍镜

下随机拍摄 3 个视野。将微尺放于同一倍镜下拍

摄，利用 Image J 软件对切片图各结构厚度进行

测量和分析，得出叶片的上表皮厚度、栅栏组织

厚度、海绵组织厚度、下表皮厚度和总厚度。并

分别计算其占总厚度的比例。 

1.2.4  叶片元素测定  全碳含量：植物全碳光度

法；全氮含量：凯氏定氮法；全磷含量：钼锑抗

比色法；全钾含量：火焰光度法。每个元素重复

3~4 次。 

1.3  数据处理 

变异系数（CV）是描述变量变异程度的指标，

为标准差与平均值之比，计算公式为：CV=标准

差/平均值×100%。 

采用 SPSS 25.0 软件进行平均值间比较的单

因素方差（One-way ANOVA）、双因素方差（Two- 

way ANOVA）及多重比较分析。利用 Pearson 相

关系数分析相关关系，采用 Graphpad Prism 8.0

软件制图。 

2  结果与分析 

2.1  叶片和植株生长特征 

8 个菠萝品种间的成熟叶片含水量（F=21.89，

P<0.001）、单叶面积（F=3.96，P=0.005）、冠幅

（F=3.85，P=0.006）和叶片总生物量（F=5.59，

P=0.001）均具有显著差异，但株高（F=2.42，

P>0.05）和比叶面积（F=1.58，P>0.05）无显著

差异（图 1A~图 1F）。其中，叶片含水量以金钻

菠萝最大，单叶面积和叶片总生物量以红皮菠萝

最大，冠幅以芒果菠萝最大。叶片含水量和单叶

面积均以手撕菠萝最小，叶片总生物量以芒果菠

萝最小，冠幅以金菠萝最小。8 个菠萝品种间，

株高和冠幅呈显著正相关（r=0.39，P=0.029），

生物量与 SLA 呈显著负相关（r=‒0.58，P<0.001）。

叶片总生物量与株高（r=0.28，P>0.05）和冠幅

（r=0.13，P>0.05）的相关性不显著。 
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不同小写字母表示品种间差异显著（P<0.05）。 
Different lowercase letters indicate significant difference among cultivars (P<0.05). 

图 1  8 个菠萝品种的叶片和植株生长特征 
Fig. 1  Leaf and plant growth traits of 8 pineapple cultivars 

 

2.2  叶片气孔和解剖特征 

叶片不同部位（上、中、下部）对 8 个菠萝

品种的气孔密度有显著影响（图 2A）。其中，叶

片上部的气孔密度相对较高。对于同一部位的叶

片，不同菠萝品种的气孔密度具有显著差异（上

部 F=8.62，中部 F=17.73，下部 F=8.96；P<0.05）。

在上部叶片中，芒果菠萝气孔密度最大，巴厘菠

萝气孔密度最小。而在中、下部叶片中，菠萝品

种气孔密度的变化规律不同。叶片不同部位（上、

中、下部）对 8 个菠萝品种的气孔保卫细胞长度

有显著影响（图 2B）。其中，叶片下部的保卫细

胞长度相对较大。对于同一部位的叶片，不同菠

萝 品 种 的 气 孔 保 卫 细 胞 长 度 无 显 著 差 异

（P>0.05）。在上部叶片气孔中，金钻菠萝保卫细

胞长度最大，西瓜菠萝保卫细胞长度最小。 

叶片不同部位（上、中、下部）对 8 个菠萝

品种叶片的总厚度有显著影响。其中，叶片下部

的叶片总厚度相对较大（图 3A）。对于 8 个品种

菠萝同一部位的叶片，其叶片总厚度均具有显著

差异（上部 F=5.79，中部 F=1.77，下部 F=9.23；

P<0.05）。在上部和下部叶片中，总厚度均以红皮

菠萝最大；在中部叶片中，总厚度以红香菠萝最

大。在上部和中部叶片中，总厚度均以巴厘菠萝

最小，在下部叶片中，总厚度以金钻菠萝最 
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不同小写字母表示相同部位不同品种间差异显著（P<0.05）。 
Different lowercase letters within each leaf position indicate significant difference among different cultivars (P<0.05).  

图 2  8 个菠萝品种上、中、下部叶片的气孔密度及保卫细胞长度 
Fig. 2  Stomatal density and guard cell length in upper, middle and lower leaves of 8 pineapple cultivars 

 
 

 
 

不同小写字母表示相同部位不同品种间差异显著（P<0.05）。 
Different lowercase letters within each leaf position indicate significant differences among different cultivars (P<0.05). 

图 3  8 个菠萝品种上、中、下部叶片总厚度及各解剖组织比例 
Fig. 3  Leaf thickness and the proportion of anatomical tissue in upper, middle and lower leaves of 8 pineapple cultivars 
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小。8 个菠萝品种不同部位叶片和同一叶片部位

上的上表皮厚度、栅栏组织厚度、海绵组织厚度

和下表皮厚度比例均无显著差异（P>0.05）（图

3B~图 3E）。上表皮厚度比例和栅栏组织厚度比

例分别在叶片上部和下部最大，在叶片下部和中

部最小。海绵组织厚度比例和下表皮厚度比例均

在叶片中部最大，在叶片下部最小。 

2.3  叶片元素含量和生态化学计量 

不 同 菠 萝 品 种 间 叶 片 的 C （ F=3.15 ，

P=0.017）、N（F=8.74，P<0.001）、P（F=35.02，

P<0.001）、K（F=4.99，P=0.001）、C∶N（F=6.80，

P<0.001）、C∶P（F=47.28，P<0.001）和 N∶P

（F=20.32，P<0.001）具有显著差异（图 4）。8

个菠萝品种叶片 C、N、P、K、C∶N、C∶P 和 N∶

P 范围分别为 46.52%~51.51%、0.58%~0.90%、

0.03%~0.10% 、 2.12%~3.22% 、 50.24~86.85 、

512.76~1653.35 和 6.40~19.07。N，P 和 K 三种宏

量元素中，K 含量最高，远远高于 N 和 P 含量。

叶片元素变异由大到小依次为 P>N>K>C（图 5）。

8 个菠萝品种叶片 P 含量与 N∶P 呈负相关

（P<0.05），N 含量与 N∶P 相关性不显著（表 1）。 

2.4  叶片元素含量及生态化学计量与叶片总

生物量的关系 

8 个菠萝品种叶片 C、C∶P、N∶P 与叶片总

生物量呈显著负相关（P<0.05），叶片 P 与叶片总

生物量呈显著正相关（P<0.05），而叶片 N、K、

C∶N 与叶片总生物量无显著相关关系（图 6）。 

3  讨论 

3.1  叶片和植株生长特征 

植物叶片总生物量、株高和冠幅均可在一定

程度上反映植物生长的大小。由于菠萝的叶片生

物量约为整株生物量的 90%以上[19-20]，叶片总生

物量可表征菠萝的整株生物量。叶片面积、株高

及冠幅越大，菠萝的生长状况越好[21]。在本研究

中，8 个菠萝品种间，叶片总生物量与株高和 
 

 
 

不同小写字母表示不同品种间差异显著（P<0.05）。 
Different lowercase letters indicate significant difference among different cultivars (P<0.05). 

图 4  8 个品种菠萝叶片 C、N、P 和 K 含量及其生态化学计量 
Fig. 4  Leaf C, N, P and K content and their ecological stoichiometry of 8 pineapple cultivars 
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图 5  8 个菠萝品种各指标变异系数 
Fig. 5  Coefficient of variation of each index of 8 pineapple cultivars 

 
表 1  8 个菠萝品种叶片碳、氮、磷含量及其生态化学计量相关性分析 

Tab. 1  Correlation analysis of leaf C, N, P content and their ecological stoichiometry of 8 pineapple cultivars 

项目 Istern C N P C∶N C∶P N∶P 

C 1      

N ‒0.252 1     

P ‒0.404* 0.201 1    

C∶N 0.516** ‒0.934** ‒0.277 1   

C∶P 0.554** ‒0.270 ‒0.925** 0.399* 1  

N∶P 0.400* 0.171 ‒0.887** ‒0.052 0.881** 1 

注：*表示显著相关（P<0.05），**表示极显著相关（P<0.01）。 
Note: * indicates significant correlation (P<0.05), ** indicates extremely significant correlation (P<0.01). 

 
冠幅的相关性不显著，因而株高和冠幅不能精确

预测菠萝不同品种整株的生物量。此外，8 个菠

萝品种间，比叶面积与叶片总生物量呈显著负相

关，这与一般的“叶片经济谱”的规律相反。其

原因可能是菠萝作为 CAM 光合途径的植物，由

于其特殊的叶片解剖结构导致叶片构建的投入不

能指示其生长（生物量），较小的比叶面积可能与

菠萝的抗旱性有关[22]。 

3.2  气孔和解剖特征 

气孔密度和气孔大小与植物的抗旱性、光合

作用有一定关系。通常情况下，当植物面临干旱

胁迫时，小气孔可以快速关闭减少蒸腾耗水，水

分利用效率高，气孔密度大有利于光合作用且加

大散热，增强植物应对碳同化与水分散失的平衡，

从而更快地适应环境的变化[2, 23]。通过对芭蕉芋

的研究发现，其气孔密度越大，叶片散热和水分

散失的能力就越强，从而提高植物水分利用率和

抗旱性，同时提高光合速率[24]。但也有研究结果

显示，随着干旱程度的加剧，气孔密度不是一直

升高，而是先升高后下降。糜子气孔密度小，降

低蒸腾，提高植物的含水量，叶片散失水分途径

减少，提高了光合效率，最终表现出较强的抗旱

性[25]。在本研究中，不同菠萝品种叶片部位解剖

组织存在差异，大部分品种叶片中部的气孔密度

最大，而少量品种的气孔密度分别在上部和下部

叶片最大。所以，在采样的时候需考虑对不同叶

片部位的选择。植物叶片气孔特性对周围环境变

化的响应是一个非常复杂的生理过程，仅以气孔

密度和气孔大小作为影响植株蒸腾作用的指标来

衡量其保水性和抗旱性还不够全面，必须结合其 
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图 6  8 个品种菠萝叶片元素含量及其生态化学计量与叶片总生物量的关系 
Fig. 6  Relationships between leaf element content and their ecological stoichiometry and total  

leaf biomass of 8 pineapple cultivars 
 
他指标综合考虑。因而，不同品种菠萝的气孔特

性是否表征其抗旱性有待进一步研究。 

一般情况下，发达的栅栏组织可增强叶片光

合作用和水分运输速率，减少叶子脱水造成的伤

害。紧密的海绵组织可控制减少气体交换，有利

于提高植物抗旱性[26]。通过对 12 个核桃品种的

研究发现，植物通过增加表皮厚度能够减少水分

的蒸发，从而增强叶片的保水能力和抗旱性[27]。

张小燕等[7]对红树植物的研究发现，叶片厚度越

厚，植物光合速率越大。因为较厚的叶片具有发

达的储水组织，叶片内盐分浓度得以稀释，保证

叶片在蒸腾情况下维持足够的水分进行光合作

用。厚的叶片扩大了栅栏组织和海绵组织的暴露

面积，增强了叶片对 CO2 的吸收能力，从而避免

了 CO2 对叶片光合速率的限制。另外，对玉米不

同部位叶片的研究表明，下部叶片的光合速率最

低[28]。本研究发现，8 个菠萝品种叶片各部位厚

度从上部到下部基本呈依次增大的趋势，且各组

织解剖结构厚度比例存在差异。因此，菠萝不同

部位的叶片可能采取了不同的对策，即增加其厚

度以获得单位叶面积内含有更多的光合细胞，保

证其进行光合作用。此外，不同菠萝品种间上表

皮厚度比例和下表皮厚度比例的变异系数最大，

而叶片总厚度的变异系数较小。这说明菠萝上下

表皮厚度的比例受遗传因子影响的程度较大，而

叶片总厚度具有较强的遗传保守性。 

3.3  叶片元素含量及其生态化学计量 

本研究中，8 个菠萝品种叶片 C 含量（平均

值为 48.39%）与 ELSER 等[29]研究的全球 492 种

陆地植物叶片平均值（46.40%）相近，但高于全

国草地植物叶片平均水平（43.80%）[30]。在热带、

亚热带光照、降水充足的环境条件下，菠萝的光

合作用和新陈代谢得以充分进行，其营养器官得

到快速构建，从而可能导致了叶片中 C 的大量积

累[31]。菠萝叶片中高的 C 含量导致其 C∶N∶P

的平均值（896∶13∶1）高于陆地生态系统植物

叶的 C∶N∶P 比值（427∶19∶1）[32]和我国 10

个农田生态系统中植被的 C:N:P（740∶15∶1）[15]。
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N 和 P 是植物体内最主要的 2 个宏量元素，与植

物的生长密切相关[9]。与中国草地植物叶片 N 和

P 含量（平均值分别为 2.06%和 0.16%）[33]相比，

8 个菠萝品种叶片 N 和 P 含量（平均值分别为

0.71%和 0.06%）很低。因而，菠萝叶片 C∶N

（70.30）和 C∶P（895.91）值远高于全国草地植

物（C∶N=17.9，C∶P=273.9）[13, 30]和我国 10 个

农田生态系统中植被的相应值（C∶N=51.3，C∶

P=740.1）[15]。较高的叶片 C∶N 和 C∶P 值表明

吸收单位营养物质所能同化Ｃ的能力较高。因此，

菠萝可能是通过特殊的形态或组织结构减少对营

养元素的依赖，从而采取“减少需求策略”[34]。

与其他的研究结果一致，菠萝品种叶片 K 含量远

远高于 N 和 P 含量[35]；表明 K 是菠萝叶片的第一

元素，对钾的需求量大。这可能是菠萝需要较多

的 K+来调节气孔的运动，维持细胞的膨胀率和相

对含水量，降低渗透势；同时能够通过调节干旱

条件下许多生理生化过程与代谢平衡之间的关

系，从而提高植物抵御抗旱能力[36-37]。 

通常情况下，植物叶片 N 和 P 含量高，其光

合速率和生长速率较快，对生存所需资源的获取

能力强；而叶片 C 含量高，其光合速率和生长速

率较慢[38-39]。本研究中，菠萝叶片 C 含量、C∶P

和 N∶P 与叶片生物量呈显著的负相关关系，P

含量与叶片生物量呈显著的正相关关系。生物量

低和生长较慢的菠萝品种增加对叶片的 C 分配，

叶片 C∶P 较高；而生物量高和生长较快的菠萝

品种减少对叶片的 C 分配，P 元素含量较高，叶

片 C∶P 和 N∶P 减小。菠萝品种间，叶片元素的

变异性大小顺序表现为：C<N<P。C 是植物体结

构性物质，具有较强的遗传保守性[16]；而 N、P

营养元素比较敏感，受遗传因子影响的程度较大。

同时，各菠萝品种间叶片 P 含量与 N∶P 呈显著

负相关，而 N 与 N∶P 之间不存在显著相关性，

这说明 P 含量是影响 N∶P 的重要因素[18]。 

另外，P 是核酸的重要组成部分，植物在生

长过程中需要积累大量的核酸满足自身生长的需

求。生长速率假说认为，生长速率高的植物具有

较低的 N∶P 和 C∶P[9, 40]。本研究发现，8 个菠

萝品种间叶片 C∶P 和 N∶P 与叶片生物量呈显著

负相关，P 含量与叶片生物量呈显著正相关。这

与对毛莨科（Ranunculaceae）冬菟葵（Eranthis 
hyemalis）[40]的研究结论一致，均符合生长速率

假说。但在养分限制条件下，N 和 P 并不完全被

用于植物的生长代谢活动，在植物组织中存在奢

侈吸收的情形，使得 N、P 与生长速率的关系变

得含糊。虽然有研究认为生长速率假说的普遍适

用性需要考虑养分限制类型[41]。但本研究证明了

在施肥条件下，生长速率假说在某些作物（菠萝）

中的实用性[29]。 

叶片 N 和 P 的计量特征被广泛应用于植物受

N、P 限制的情况，也可以作为评估环境条件对植

物生长养分供应的指标。一般认为，当 N∶P<14

时，植物更容易被认为受到 N 限制；当 N∶P>16

时，植物更容易被认为受到 P 限制；当 14<N∶P<16

时则被认为植物可能受 2 种元素共同限制[11-12]。不

同菠萝品种的叶片 N∶P 值具有显著的差异，其

N∶P 值的范围为 6.40~19.07；初步说明 8 个菠萝

品种对 N、P 元素的限制程度具有显著的分异。

其中，金钻菠萝、红皮菠萝、手撕菠萝和西瓜菠

萝叶片 N∶P<14，其生长可能受到了土壤中 N 元

素的限制。金菠萝和芒果菠萝叶片 N∶P>16，其

生长可能受到了土壤中 P 元素的限制。红香菠萝

和巴厘菠萝叶片 14<N∶P<16，其生长可能受到

了土壤 N 和 P 两种元素的共同限制。但营养元素

的 N∶P 阈值受区域环境、植物年龄、组织器官

等多因素的共同作用；对于不同的研究对象，其

营养限制判断阈值存在差异[29]。因此，不同菠萝

品种的 N、P 元素限制程度还需要通过施肥实验来

进一步验证。 

总之，本研究表明不同菠萝品种叶片解剖结

构、元素含量及其生态化学计量有显著的差异。

不同菠萝品种的叶片 C 和 P 含量以及 C∶P 和 N∶

P 能预测植株的生长（生物量）；后者符合生长速

率假说。叶片 N∶P 的营养限制初步表明，不同菠

萝品种对土壤N、P元素的限制程度具有显著分异。

在实际生产中，需要依据具体菠萝品种的特点，优

化其施肥方案以提高菠萝的生长和产量。今后还需

加强菠萝农田生态系统中植物-土壤-土壤微生物

的生态化学计量和长期、多因子交互控制实验的研

究，为实现菠萝产业的可持续发展提供依据。 
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