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摘要 :对福建东山赤山林场短枝木麻黄纯林小枝中的 N和 P含量、N∶P比、养分再吸收率的季节动态进行研究。结果表明 ,随着

小枝的成熟和衰老 ,各季节 N和 P的含量依次降低 ,其中衰老小枝中 N和 P含量分别为 (3. 97 ±0. 21) ～ (8. 64 ±0. 58) mg·g- 1

和 (0. 04 ±0. 03) ～ (0. 10 ±0. 03) mg·g- 1 ,基本上表现为 N和 P的完全再吸收。成熟小枝 N∶P比的季节动态介于 (18. 67 ±

3124) ～ (37. 98 ±1. 32)之间 ,均高于 16,表明木麻黄的生长受到不同程度的 P限制。N、P再吸收率的季节变化分别为 (51. 02

±4. 66) % ～ (63. 00 ±8. 61) %和 (81. 24 ±5. 08) % ～ (91. 78 ±5. 84) % , P再吸收率显著高于 N。N和 P的再吸收率之间以及

成熟叶中 N、P含量与二者再吸收率之间没有显著相关性 ,但在衰老叶中存在显著负相关 ,表明养分再吸收程度越高 ,其再吸收

率就越高。因此 ,木麻黄通过小枝衰老过程中的养分再吸收 ,减少养分的损失 ,从而适应贫瘠的立地条件。
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Abstract: Seasonal dynam ics of nitrogen and phosphorus concentrations, N∶P ratios and nutrient resorp tion efficiency of

Casuarina equisetifolia branchlets was studied at Chishan Forestry Center of Dongshan County, Fujian Province, China. The

results showed that N and P concentrations were highest in young branchlets and decreased with maturity and senescence. N

and P concentrations of senescent branchlets ranged from (3. 97 ±0. 21) to (8. 64 ±0. 58) mg g
- 1

and (0. 04 ±0. 03) to

(0110 ±0. 03) mg g
- 1

, respectively. N∶P ratios of mature branchlets ( ( 18. 67 ±3. 24 ) ～ ( 37. 98 ±1. 32 ) ) were all

above 16 through the year, showing P was more lim iting than N. N itrogen resorp tion efficiency ( REN ) and phosphorus

resorp tion efficiency (REP ) were from (51. 02 ±4. 66) % to (63. 00 ±8. 61) % and from (81. 24 ±5. 08) % to (91. 78 ±

5. 84) % through the year, respectively, and REP was significantly higher than REN. There is no significant correlation

between REN and REP. REN is not correlated with either N concentration or N: P ratios in mature branchlets, no correlation

was also found between REP and either P concentration or N∶P ratios in mature branchlets. W hile the significant negative
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correlation was observed in senescent branchlets.

Key W ords: Casuarina equisetifolia; nitrogen; phosphorus; nutrient resorp tion efficiency; nutrient resorp tion p roficiency

营养元素 ,尤其是 N和 P,是影响陆地生态系统植物群落生产力的重要因素之一 [ 1, 2 ]。在大多数陆地生

态系统中 , N、P的有效性限制了植物的生长 ,而群落营养限制的状况可以用 N∶P比来表示 : N∶P比高于 16表

示 P限制 ;低于 14表示 N限制 ;介于二者之间表示 N和 P共同限制 [ 3 ]。生长于营养限制的贫瘠立地条件上

的植物通常具有较高的养分再吸收率 ,养分从衰老叶片中转移并被运输到植物其他组织的再吸收过程是植物

保存养分的重要机制 [ 4 ]
,养分再吸收可以用再吸收率 ( resorp tion efficiency, RE)或再吸收程度 ( resorp tion

p roficiency, RP)来表示 [ 5 ]
,前者是指叶片在衰老过程中再吸收的部分所占的比例 ,而后者直接用衰老叶中的

元素含量来表示 ,衰老叶中养分含量越低表示养分再吸收程度越高。由于 N和 P是限制陆地生态系统植物

的生长重要营养因素 [ 1, 2 ]
,因此关于它们利用效率的研究引起了国内外学者的高度关注。尽管有研究认为 ,

养分再吸收不是植物对营养胁迫的适应方式 ,而是许多物种的固有特征之一 [ 6 ] ,植物是通过延长叶片的生命

周期 [ 7, 8 ]或降低衰老叶片中的养分浓度 (提高再吸收程度 ) [ 5 ]来适应贫瘠的立地条件。但更多的研究认为 ,

养分再吸收不仅是植物对养分贫瘠环境的一种适应进化机制 [ 9～11 ]
,也是植物保存养分、增强竞争力、提高养

分吸收能力和生产力的重要策略之一。

早在 20世纪 30年代 ,科学家们就已经注意到养分在叶片衰老过程中存在着再吸收的现象 [ 12 ]
,到目前仍

有大量养分再吸收的研究报道 [ 13, 14 ]。迄今为止 ,关于植物养分再吸收的研究主要见于欧美国家 [ 15 ] ,我国从

20世纪 90年代初开始对杨树 [ 16～19 ]、沙地柏 [ 20 ]、樟子松 [ 21 ]和一些红树植物 [ 22 ]养分再吸收率的现状进行了研

究。而对同一物种养分再吸收率和 N∶P比的季节动态 ,以及它们之间的关系研究较少。

木麻黄 (Casuarina equ isetifolia)自 20世纪 50年代大规模引种到我国东南沿海营造防护林以来 ,以其抗

风、耐盐碱、耐干旱和耐贫瘠的优良特性成为我国东南沿海防护林的主要造林树种 ,在防御沿海自然灾害、改

善生态环境等方面发挥着巨大作用。木麻黄长期适应干旱缺水的滨海沙地环境 ,使其形态结构特征发生了一

系列的变化 ,叶片严重退化成鳞片状 ,由小枝 (叶状枝 )代替叶片行使光合、蒸腾等生理功能。滨海沙地营养

条件极度贫瘠 ,木麻黄能够正常生长并保持较高生产力 ,必有其有效的适应机制 ,本文试图从养分再吸收的角

度对此进行探讨。由于季节变化引起的气候条件的变化会影响土壤中的养分有效性 ,继而可能影响养分的再

吸收 [ 23 ]
,基于此 ,本文对木麻黄人工林不同发育阶段小枝中的 N、P含量、N∶P比和养分再吸收效率的季节动

态 ,以及它们之间的相关性进行了研究 ,试图从营养限制对木麻黄养分再吸收影响的角度探讨立地条件与养

分再吸收之间的相互关系 ,以及木麻黄适应贫瘠生境的养分保存和竞争机制。

1　材料与方法

1. 1　试验地概况

试验地设在福建省东山县赤山林场 ( 118°18′E, 23°40′N ) ,位于福建东南部沿海 ,属亚热带海洋性气候 ,

干、湿季节明显。年均降水量 945 mm,大部分降水集中在 5～9月份 , 11月至翌年 2月份为旱季 ,年均蒸发量

1 056 mm,年均气温为 20. 8 ℃,绝对最高气温 36. 6 ℃,绝对最低气温 3. 8 ℃,终年无霜冻。秋冬多东北大

风 , 8级以上大风天数约 100 d,夏季多为西南风 ,台风多发生在 7～8月份 ,年平均 4～6次。土壤为潮积或风

积沙土 ,土壤肥力低。采样地为 8年生木麻黄人工纯林 ,密度为 3552株 / hm
2

,平均树高和平均胸径分别为

(6. 3 ±1. 1) m和 (8. 1 ±1. 4) cm,土壤中全 N和全 P含量分别为 ( 0. 54 ±0. 08) mg·g- 1和 ( 0. 27 ±0. 04)

mg·g- 1 ,有机质含量 (2. 68 ±0. 21) mg·g- 1 , pH值 4. 19 ±0. 05,林下植被及凋落物稀少。

1. 2　取样方法

在大小为 30 m ×30 m的样地内选择生长状况一致的植株 30株 ,进行标记。2007年 3月、6月、9月和 12

月 ,在标记植株内林冠外侧分别采集幼嫩、成熟和衰老的木麻黄小枝 ,剔除有病虫害和存在机械损伤的小枝。
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幼嫩小枝是指处于枝条顶端 ,长度在 5 cm以下的浅绿色小枝 ;成熟小枝为位于枝条中部 ,长度在 15～30 cm

之间的深绿色小枝 ;衰老小枝为灰色、干枯的小枝 ,衰老小枝应取自植物体 ,而不是在小枝凋落物中收集 ,因为

凋落物的分解和淋溶会导致衰老叶中的养分含量降低 [ 15 ]。将所取叶片样品置于 80℃烘箱中烘干 ,用植物样

品粉碎机粉碎 ,并通过 0. 5 mm筛孔 ,然后装于自封袋中备用。

1. 3　分析方法

样品用浓 H2 SO4 2H2O2消煮后采用纳氏试剂比色法测定全 N含量 [ 24 ] ,消煮液同时用于全 P含量的测定 ;

小枝 P含量采用钼锑抗比色法测定。

1. 4　计算方法

N、P再吸收率 (RE)用 N、P从衰老叶中所吸收的元素含量占成熟叶中元素含量的百分率来计算 [ 4, 5 ] ,其

计算公式为 :

R E = (A1 - A2) /A1 ×100%

其中 , A1为成熟叶中的 N或 P含量 ; A2为衰老叶中 N或 P含量。

N、P再吸收程度 (RP)用衰老叶中 N或 P含量直接表示 ,衰老叶中的 N、P含量越低表示 N、P再吸收程度

越高 [ 5 ]。

1. 5　数据统计分析

采用 SPSS for W indows 13. 0进行相关分析和方差分析。在单因素方差分析 (One2W ay ANONA )的基础

上 ,利用多重比较的方法 ( S2N2K) ,检验不同季节间小枝中养分含量、N∶P比及再吸收率的差异 ;相关分析采

用线性相关分析。

2　结果与分析

2. 1　木麻黄不同发育阶段小枝养分含量季节动态

在不同季节 ,随着小枝的成熟和衰老 , N、P含量依次降低 (图 1) ,幼嫩、成熟和衰老小枝 N含量的变化幅

度分别为 (10. 76 ±0. 46) ～ ( 20. 29 ±0. 19) mg·g
- 1

, ( 10. 36 ±1. 53) ～ ( 18. 75 ±1. 13) mg·g
- 1和 ( 3. 97 ±

0121) ～ (8. 61 ±0. 68) mg·g
- 1

,其中最低值均出现在夏季 ,而 3个发育阶段小枝在其他季节之间的差别不显

著 ( P > 0. 05)。与 N的季节动态不同 ,不同发育阶段小枝 P含量的最低值基本上都出现在冬季 ,幼嫩、成熟、

衰老小枝的最高值则分别在春 ( ( 0. 93 ±0. 07) mg·g
- 1 )、秋 ( ( 0. 58 ±0. 07) mg·g

- 1 )、夏 ( ( 0. 10 ±0. 03)

mg·g
- 1 )。衰老小枝中 P含量在不同季节的波动范围为 (0. 04 ±0. 03) ～ (0. 10 ±0. 03) mg·g

- 1。衰老小枝中

N、P含量的变化表明 , N和 P再吸收度随着季节的变化而变化。

图 1　木麻黄不同发育阶段小枝 N、P含量季节变化

Fig. 1　Seasonal changes in nitrogen and phosphorus concentrations of C. equisetifolia. branchlets in different development stages

2. 2　不同发育阶段小枝 N∶P比季节动态

由图 2可见 ,本研究中木麻黄成熟小枝 N∶P比的季节动态介于 (18. 67 ±3. 24) ～ (37. 98 ±1. 32)之间 ,都
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高于 16,表明木麻黄的生长随着季节的变化受到不同程度的 P限制。与成熟小枝相比 ,幼嫩小枝 N∶P比较

低 ,其变化幅度介于 (14. 47 ±0. 65) ～ ( 28. 03 ±0. 37)之间 ,而衰老小枝中的 N ∶P比则大幅度升高 ,介于

(39152 ±8. 58) ～ (236. 67 ±129. 25)之间。这表明 ,由于养分存在再吸收现象 ,随着小枝的衰老 , P的浓度急

剧降低 ,且 P的再吸收率高于 N。3个发育阶段小枝中 N∶P比最低值均出现在夏季 ;而最高值出现的季节不

同 ,幼嫩和衰老小枝出现在冬季 ,成熟小枝则在春季最高。

2. 3　养分再吸收率季节动态

如图 3所示 ,不同季节 N、P再吸收率分别处于 ( 51. 02 ±4. 66 ) % ～ ( 63. 00 ±8. 61 ) %和 ( 81. 24 ±

5108) % ～ (91. 78 ±5. 84) %之间 , P的再吸收率比 N高 24. 50% ～41. 77%。N的再吸收率在夏秋季节较高 ,

冬春较低 ,而 P的再吸收率与此不同 ,其在秋冬季节较高 ,春夏 (尤其是夏季 )较低。

　　表 1　木麻黄不同发育阶段小枝养分浓度、再吸收率和 N∶P比之间的

相关性

Table 1 　 Correla tion s am ong nutr ien t concen tra tion s, nutr ien t

resorption and N∶P ra tios of C. equ isetifolia branchlets in d ifferen t

developm en t stages

Y2X Equation n r P

Ny 2Py y = 18. 675x + 2. 747 12 0. 429 0. 164

Nm 2Pm y = - 4. 077x + 17. 846 12 - 0. 069 0. 830

N s 2Ps y = - 35. 882x + 9. 116 12 - 0. 576 0. 05

Nm 2N s y = 1. 385x + 6. 378 12 0. 748 < 0. 01

Pm 2Ps y = - 0. 066x + 0. 531 12 - 0. 034 0. 917

REN 2Nm y = - 0. 077x + 58. 407 12 - 0. 037 0. 908

REN 2N s y = - 2. 605x + 74. 73 12 - 0. 686 < 0. 05

REP 2Pm y = 25. 828x + 73. 603 12 0. 268 0. 400

REP 2Ps y = - 183. 852x + 99. 43 12 - 0. 970 < 0. 001

Nm ∶Pm 2REN y = - 0. 468x + 57. 045 12 - 0. 441 0. 151

Nm ∶Pm 2REP y = 0. 516x - 14. 704 12 0. 389 0. 211

REN 2REP y = 0. 128x + 46. 07 12 0. 102 0. 752

　　　　Nm和 N s分别表示成熟叶和衰老叶中的 N浓度 ; Pm和 Ps分别表

示成熟叶和衰老叶中的 P浓度　Nm , N s∶N concentrations in mature and

senescent branchlets; Pm , Ps ∶P concentrations in mature and

senescent branchlets

2. 4　养分浓度、再吸收率和 N∶P比之间的相关性

各变量之间的相关系数及回归方程如表 1所示。

木麻黄幼嫩和成熟小枝中 N与 P含量之间没有显著

的相关性 ( P > 0. 05) ,而在衰老小枝中有较为显著

的负相关 ( r = - 0. 576, P = 0. 05) ,成熟小枝与衰老

小枝 N含量之间具有显著正相关 ( r = 0. 748, P <

0. 01) ,而 P则没有显著相关性 ( P > 0. 05)。本研究

中 , N、P含量与它们的再吸收率在成熟叶中没有显著

相关性 ,而在衰老叶中存在显著负相关。成熟小枝中

的 N∶P比与 REN和 REP分别存在负相关和正相关 ,但

不显著 ,即 N ∶P比越高 ( P越限制 ) P的再吸收率越

高 , N∶P比越低 (N越限制 ) N的再吸收率越高。这说

明 ,木麻黄通过提高限制其生长的营养元素的再吸收

率来适应贫瘠的立地条件。N和 P的再吸收率之间

没有显著相关性。

3　讨论

Kuhajek等 [ 25 ]的研究结果表明 ,随着叶龄的增

加 ,叶片中养分浓度逐渐降低 ,本研究与此结论相同 ,

但也有许多研究报道衰老叶中的 N、P含量高于成熟
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叶 [ 26～28 ]。短枝木麻黄小枝中的 N含量在夏季最低 ,前人也有对夏季高温能够导致 B. nana、R. cham aem orus

成熟和衰老叶中 N含量降低的报道 [ 29 ]。这一方面是由于夏季植物生长迅速 ,生物量比较高 ,从而稀释了小枝

中的 N浓度 ;另一方面 ,一部分养分可能转移到植物体其他部分。对于木麻黄而言 ,其盛花期出现在 4到 6

月 ,生殖生长与营养生长争夺养分 ,从而降低了营养器官的养分浓度。夏季小枝中较低的 N浓度可能会直接

影响木麻黄的光合能力 ,因为叶片中的 N浓度与最大光合速率有着直接关系 [ 30 ]。根据 Killingbeck
[ 5 ]提出的

概念 ,直接用衰老叶中的元素含量来表示养分再吸收程度 ,衰老叶中 N、P含量越低表示 N、P再吸收程度越

高 ,并指出 ,衰老叶中 N和 P含量高 (分别大于 10 mg·g- 1和 0. 5 mg·g- 1 )的植物具有较低的再吸收程度 ,衰老

叶中 N降低到 7 mg·g
- 1以下表示 N的完全再吸收 ;落叶植物衰老叶中 P降低到 0. 5 mg·g

- 1以下 ,常绿植物衰

老叶中 P降低到 0. 4 mg·g
- 1以下表示 P的完全再吸收。本研究中 ,除了春季和冬季木麻黄衰老小枝 N含量

高于 7 mg·g
- 1外 ,夏秋季节的 N以及所有季节的 P均表现为完全再吸收。这表明营养贫瘠的立地条件促进

了对 N、P的完全再吸收 [ 1, 13 ]。

随着木麻黄小枝的成熟和衰老 ,其 N∶P比依次升高 ,与前人的研究结果相似 [ 31, 32 ] ,这一方面表明幼嫩器

官的生长需要更多的 P,另一方面显示在小枝衰老过程中 , P具有更大程度的再吸收 ,这可能恰恰是对 P限制

做出的反应。值得注意的是 ,关于 N、P养分限制性判断 ,除了用 N∶P比来表示之外 ,植物组织中养分的绝对

含量也是判断养分限制与否的指标之一 ,当由于某种养分缺乏导致作物或树木生产力 (相对生长率、年生产

力、树木胸径和作物产量等 )有一定程度的降低 (例如 ,比最高生产力低 10%或 20% ) [ 33, 34 ]
,则该类型的养分

即为限制性养分 ,但由于不同植物种类对养分的需求程度不同 ,同一种类和水平的养分限制对不同植物的影

响程度各异 ,仅用养分含量很难判断所有植物是否存在养分限制。因此 ,将 N、P的绝对浓度与 N∶P比等指标

结合起来判断养分限制性更为科学。

通常认为 ,非固氮植物比固氮植物的养分再吸收率高 [ 15 ]
, L in和 Sternberg

[ 35 ]对美国红树 ( R hizophora

m angle L. )的研究表明 ,大红树 REN接近或低于 50% ,矮红树 REP约为 70%。王文卿和林鹏 [ 36 ]通过对树木叶

片衰老过程中养分元素再吸收的研究发现 ,落叶树种 N的再吸收率平均为 55. 9% ,常绿树种为 44. 8% ,落叶

树种 P的再吸收率也比常绿树种稍高。Aerts
[ 4 ]通过对不同种的养分再吸收研究认为 , N和 P的平均再吸收

率分别为 (50. 3 ±17. 3) % ( n = 287)和 ( 52. 2 ±22. 1) % ( n = 226) ,本研究中木麻黄虽然为固氮树种 ,但

REN和 REP都高于上述研究结果 ,这一方面说明养分再吸收存在种间差异 ,同时也说明立地条件对再吸收率

也具有显著影响 ,只有在相同的立地条件下对种间再吸收进行比较才有意义。木麻黄生长于极度贫瘠的滨海

沙地上 ,再加上人为收获林地凋落物 ,使养分难以通过凋落物的分解释放到土壤中 ,尽管为固氮树种 ,木麻黄

的固氮效应仍难以满足其生长发育的需要 ,因此 N的再吸收率依然相当高 ,不过受 P限制更加严重 ,因为在

各个季节的 N∶P比均大于 16,这从 P的再吸收率均显著高于 N的再吸收率也可以得到验证。但 N和 P再吸

收率在季节之间的差异不显著。Aerts等 [ 29 ]的研究也表明 ,温度变化对养分再吸收率没有显著影响。因此 ,

与时间变化 (季节动态 )相比 ,空间变化 (立地条件的不同 )对养分再吸收率的影响更大。

前人的研究表明 [ 32, 37 ] ,在成熟叶和衰老叶中 , N和 P之间都存在显著正相关 ,而本研究中 ,木麻黄小枝中

N和 P之间没有显著相关性 ,这可能是由种间差异造成的。Yuan等 [ 15 ]通过对 5种不同生活型的 28种植物研

究表明 ,衰老叶和成熟叶中的 N具有显著线性关系 ,这与本文的研究结果相同。尽管有报道成熟叶中的养分

浓度与其再吸收率之间具有正相关关系 [ 15 ]
,但养分再吸收率与成熟叶养分浓度之间没有必然的联系 [ 38, 39 ]。

与本文的研究结果相似 , Aerts
[ 4 ]也认为成熟叶养分含量与养分再吸收率之间没有显著相关性 ;但也有研究表

明 [ 15 ] ,成熟叶养分含量与养分再吸收率存在正相关 ,即成熟叶中较高的养分含量促进了养分的再吸收 ,从而

导致衰老叶中的养分含量较低。而 Kobe等 [ 40 ]则发现 ,无论在种内还是种间 ,叶片中养分含量的升高会导致

再吸收率的下降。

养分再吸收直接影响小枝的分解特性 ,例如叶片凋落物中 N的含量决定着其通过分解归还到土壤中 N

的量 [ 41 ]
,较高的养分再吸收程度导致凋落物分解率和 N释放率降低 [ 42 ]

,有研究表明 ,无论短枝木麻黄的小枝
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还是细根 ,其分解率都很低 [ 43, 44 ]
,而细根生物量很高 [ 45 ]。因此 ,木麻黄可能通过增加从土壤中大量吸收养

分 ;提高衰老小枝中养分的再吸收程度 ,降低凋落物的分解率 ,减少养分的损失来增强竞争优势 ,从而适应贫

瘠的均一性风积沙土的立地条件。因此 ,在贫瘠的滨海沙地上应选择再吸收效率较高的“营养保存型 ”耐瘠

薄树种 ,从而丰富沿海防护林的造林树种。

4　结论

(1)木麻黄小枝中的 N、P含量随小枝的成熟和衰老而依次降低。其中 ,幼嫩、成熟和衰老小枝中的 N含

量最低值都出现在夏季 ,而在其他 3个季节之间的差别不显著。除了春季和冬季木麻黄衰老小枝 N含量高

于 7 mg·g- 1外 ,夏秋季节的 N以及所有季节的 P均表现为完全再吸收 (分别低于 7 mg·g- 1和 0. 4 mg·g- 1 )。

(2)与养分含量的变化趋势相似 ,随着木麻黄小枝的成熟和衰老 ,小枝中的 N∶P比依次增大 ,且 3个发育

阶段小枝中的 N∶P比在夏季最低 ,其中 ,成熟小枝中的 N∶P比在各个季节均高于 16,表明木麻黄的生长受到

不同程度的 P限制。

(3) N、P再吸收率分别在 (51. 02 ±4. 66) ～ (63. 00 ±8. 61) %和 (81. 24 ±5. 08) ～ (91. 78 ±5. 84) %之间

波动 , P的再吸收率显著高于 N。

(4)成熟和衰老小枝 N含量之间具有显著的正相关关系 ( P < 0. 05) ; REN与衰老小枝中的 N、REP与衰老

小枝中的 P则具有显著的负相关性 ,即养分再吸收程度越高 ,其再吸收率也越高 ;尽管不显著 ,成熟小枝 N∶P

比与 REN和 REP分别存在负相关和正相关 ,进一步说明 ,木麻黄通过提高限制其生长的营养元素的再吸收率

来适应贫瘠的立地条件。
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