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摘 要 研究了施用氮肥和磷肥对短枝木麻黄幼苗总酚 ( to tal pheno lics, TP)和可溶性缩合

单宁 ( extractable condensed tann in, ECT)含量的影响, 探讨短枝木麻黄单宁形成的养分效应.

结果表明:施加氮肥使短枝木麻黄幼苗小枝的 TP和 ECT含量显著降低, 支持碳氮平衡假说

和生长分化平衡假说,但对氮含量没有显著影响, 从而导致 TP /N和 ECT /N降低; 施加磷肥对

TP和 ECT含量没有显著影响; 随着处理时间的延长,短枝木麻黄幼苗小枝 TP含量升高了

9 91% ~ 14 32%, 而 ECT含量降低了 14 32% ~ 298 88%; TP或 ECT与有机物质含量的关

系则相反,表明不同类型单宁的合成途径不同, 但由于 TP和 ECT均与氮含量无显著相关性,

故不支持蛋白质竞争模型;在贫瘠土壤条件下, TP /N和 ECT /N的水平较高, 有利于提高短枝

木麻黄的防御水平,降低凋落物的分解率,减少养分损失, 从而保持较高的生产力.
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Abstract: This paper studied the effects of n itrogen- and phosphorus fert ilization on the total phe-

no lics ( TP) and extractable condensed tannin ( ECT) contents in the branch lets o fCasuarina equi-

setifolia seedlings, a im ed to approach the nutrient effect on tannin production. Under nitrogen fert-i

lization, the TP and ECT contents decreased significantly, w hich supported the hypotheses of car-

bon-nitrogen balance ( CNB ) and grow th-differentiation balance ( GDB ), bu t the plant n itrogen

content had less change, resu lting in the decrease ofTP /N and ECT /N ra tios. Phosphorus fertiliza-

tion had no sign if icant effects on the TP and ECT production. W ith pro longed treatm ent tim e, the

TP content in the branch lets o fC. equisetifolia seedlings increased by 9 91% - 14 32%, but the

ECT content decreased by 14 32% - 298 88%. The TP and ECT had opposite re lationsh ips w ith

organ ic m atters conten,t show ing that different types o f tann in had d ifferent b iosynthetic pathw ays.

H ow ever, both TP and ECT had no sign ificant correlation w ith nitrogen conten,t and thus, the pro-

te in com petition m odel ( PCM ) w as not supported. U nder nutrien-t poor condit ion, the TP /N and

ECT /N ratios w ere re lative ly high, w hich would be benef icial fo r the im provem ent o f defense ab il-i

ty, the decrease of litter decom posit ion ratio and nutrient loss, and the m a intenance of high produc-

tiv ity o fC. equisetifolia plantations.

Key words: C asuarina equisetifolia; nitrogen fert ilizer; phosphorus fertilizer; tota l phenolics; ex-

tractable condensed tannin.
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植物单宁又称植物多酚,是一类广泛存在于植

物体内的次生代谢产物,其形成受多种环境因素,尤

其是土壤养分状况的影响.研究表明,养分胁迫会促

进植物体内单宁的形成,养分有效性越低,植物体内

单宁的含量就越高
[ 1- 2]

,这与碳氮平衡假说
[ 3]
、生长

分化平衡假说
[ 4]
及蛋白质竞争模型

[ 5]
的预测结果

相一致.也有研究认为,植物叶片中酚类物质含量随

养分有效性的升高而升高
[ 6- 7]

, 或者二者之间没有

必然的联系
[ 8]

. 产生这两种截然相反结论的原因:

一方面可能是由于不同植物对养分的需求程度不

同,同一养分水平对不同植物的影响存在差异;另一

方面,除了营养条件之外, 光照、水分、碳的有效性等

因素也会对多酚的形成产生影响
[ 2]

. 在大多数陆地

生态系统中, 氮和磷的有效性限制了植物的生

长
[ 9- 10]

,也影响了植物体内单宁的形成, 因此, 许多

研究是针对氮和磷, 尤其是氮对植物单宁形成的影

响而开展的.

短枝木麻黄 ( Casuarina equisetifolia )具有较强

的耐旱、耐盐碱、耐瘠薄和防风固沙能力, 是我国东

南地区沿海防护林的主要造林树种之一, 在改善当

地生态环境方面发挥着重要的作用. 由于长期适应

干旱缺水的滨海沙地环境, 短枝木麻黄的形态结构

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;其体内具有较高的单宁含量,树皮可作为生产栲

胶的工业原料.短枝木麻黄虽为固氮树种,但养分缺

乏仍是影响其生长的重要因素之一, 其中磷肥的缺

乏尤为严重.研究不同养分状况下植物单宁的形成

及其与有机物质之间的关系对进一步揭示单宁的形

成机制具有重要的科学意义.为此,本文通过分析氮

肥和磷肥及其交互效应对短枝木麻黄幼苗小枝中单

宁和淀粉等有机物质形成的影响, 揭示植物单宁形

成的养分效应,为预测小枝中较高的单宁含量对短

枝木麻黄人工林生产力和生态系统养分循环的影响

提供依据.

1 材料与方法

1 1 供试材料

2006年 9月, 在福建省惠安县赤山林场 10年

生优良短枝木麻黄母树上采取长度 10 cm左右的小

枝,置于玻璃瓶中进行水培, 生根后栽入营养袋,常

规管理.

1 2 试验设计

2008年 3月,在福建省林业科学研究院苗圃内

进行盆栽试验,将生长状态基本一致的 1 5年生扦插

苗移栽到 35 cm 28 cm 的塑料盆中, 平均苗高

( 132 88 20 76) cm,平均地径 ( 0 82 0 14) cm,栽

培基质为红壤和河沙混合基质 1 1(体积比 ),每盆

用量 5 kg,并进行除草和浇水等常规管理,基质中的

养分含量为: 全氮 ( 0 230 0 056) g kg
- 1

; 水解氮

( 8 433 1 625) mg kg
- 1

;全磷 ( 0 013 0 008) g

kg
- 1

; 有效磷 ( 0 148 0 029 ) m g kg
- 1

; 全钾

( 11 268 2 316) g kg
- 1

;速效钾 ( 10 596 1 953)

mg kg
- 1

;有机质 ( 2 824 0 687) g kg
- 1

. 按照正

交表设计氮、磷施用量的 2因素 3水平的正交试验

(表 1), N0、N2和 N4分别表示不施氮肥 (对照 CK )处

理、每盆施 2 g氮肥处理和每盆施 4 g氮肥处理; P0、

P2和 P4分别表示不施磷肥处理、每盆施 2 g磷肥处

理和每盆施 4 g磷肥处理.在 3和 5月各施肥 1次,盆

栽试验每处理 9盆.氮肥为尿素,含氮量 46 4%;磷肥

为过磷酸钙,含 P2O5 12%.

1 3 分析方法

总酚含量的测定采用普鲁士蓝法
[ 11 ]

;可溶性缩

合单宁 ( ex tractab le condensed tann ins, ECT) ,蛋白质

结合缩合单宁 ( pro tein-bound condensed tann ins,

PBCT )和纤维素结合缩合单宁 ( fiber-bound con-

densed tann ins, FBCT)采用正丁醇-盐酸法; 总缩合

单宁 ( to tal condensed tannins, TCT )为可溶性缩合单

宁、蛋白质结合缩合单宁和纤维素结合缩合单宁之

和
[ 12]

. 除总酚以单宁酸为标准物外, 可溶性缩合单

宁、蛋白质结合缩合单宁和纤维素结合缩合单宁的

测定均以纯化的短枝木麻黄小枝缩合单宁为标准

物.可溶性糖和淀粉含量的测定采用蒽酮比色法,分

别以市售分析纯蔗糖和淀粉作为标准物
[ 13]

, 叶绿素

和类胡萝卜素含量采用比色法
[ 13]

.各指标在处理

表 1 短枝木麻黄幼苗各处理施肥量

Tab. 1 Fertilizer app lication on Casuarina equ isetifolia

seed lings under d ifferent trea tm ents

编号

N o.

氮肥
N itrogen fert ilizer

( g pot- 1 )

磷 肥
Phosphorus fert ilizer

( g pot- 1 )

1 2 2

2 2 4

3 0 0

4 0 2

5 4 0

6 4 2

7 2 0

8 4 4

9 0 4
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90和 180 d后各测定 1次, 每次随机取 3盆作为 3

个重复.

1 4 数据处理

采用 SPSS forW indow s 15 0进行统计分析.不

同处理间 (控制、氮肥、磷肥和氮肥 +磷肥 )短枝木

麻黄小枝中总酚、可溶性缩合单宁等含量的差异采

用单因素方差分析 ( one-w ay ANOVA ), 各因素 (处

理时间、氮肥和磷肥 )及其交互效应对各物质含量

的影响采用多因素方差分析,并利用多重比较方法

( S-N-K )检验各处理间的差异显著性, 相关分析采

用线性相关分析和偏相关分析.

2 结果与分析

2 1 施肥处理对短枝木麻黄幼苗小枝总酚和可溶

性缩合单宁含量的影响

由图 1可以看出, 培养 90 d后, 在相同水平的

磷肥处理下,不同氮肥处理之间没有显著差异,而在

相同氮肥水平下,高磷 ( P4 )处理的总酚含量比中低

水平磷肥 ( P2 和 P0 )处理下高 12 11% ~ 18 95%;

处理 180 d后,除 N 4与 P2处理的水平较低之外, P2

和 P0处理的总酚含量较处理 90 d时升高了 9 91%

~ 14 32%, 而在 P4 处理中,其含量随时间的变化不

显著.

处理 90 d后, P2处理的可溶性缩合单宁含量最

低;处理 180 d后其含量降低 14 32% ~ 298 88%,

其中 P4处理的降低幅度最大, 与处理 90 d时相反,

P2处理下的含量最高.

经多因素方差分析,施加氮肥对短枝木麻黄幼

苗小枝总酚和可溶性缩合单宁含量的影响显著 (表

2),且二者的含量均随氮肥的施加而降低; 而磷肥

对总酚的影响显著 (P < 0 01), 对可溶性缩合单宁

含量则没有显著影响 (P > 0 05).

图 1 不同施肥处理下短枝木麻黄幼苗总酚、可溶性缩合单宁、可溶性糖和淀粉含量

F ig. 1 TP and ECT so luble sugars and starch con tents in Casuar ina equisetifo lia seed lings under d iffe rent fe rtilize r treatm ents.

A: 90 d; B: 180 d N 0: 0 g N pot- 1; N 2: 2 g N pot- 1; N4: 4 g N pot- 1; P0: 0 g P pot- 1; P2: 2 g P pot- 1; P4: 4 g P pot- 1. 下同 The same below.
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2 2 施肥处理对短枝木麻黄幼苗小枝可溶性糖和

淀粉含量的影响

由图 1可以看出, 培养 90 d后, 在各水平磷肥

处理下,短枝木麻黄小枝可溶性糖含量在 N2处理中

最高, 显著高于淀粉含量; 处理 180 d后, 各处理中

短枝木麻黄小枝可溶性糖和淀粉含量均有不同程度

的升高.处理时间、氮肥及其交互效应对可溶性糖的

含量影响显著 (表 2) . 除了氮肥对淀粉含量影响不

显著 (P = 0 054)外,其他因素及其交互效应均对其

产生显著影响.

相关分析结果表明, 短枝木麻黄小枝中总酚与

可溶性糖和淀粉含量之间呈正相关, 但不显著 (P >

0 05) ,而可溶性缩合单宁与可溶性糖和淀粉之间

均呈显著的负相关 ( P < 0 01) (图 3) . 表明不同类

型的单宁与部分碳水化合物之间的关系存在差异,

甚至相反.

2 3 施肥处理对短枝木麻黄幼苗小枝叶绿素和类

胡萝卜素含量的影响

由表 3可以看出,随着处理时间的延长, 短枝木

麻黄小枝叶绿素 a、b和类胡萝卜素含量总体上有不

同程度的升高,由于叶绿素 b比叶绿素 a的增幅更

大,因而, 叶绿素 a /b在处理 180 d后的水平低于处

理 90 d.在 P2处理下, 随着施入氮肥水平的增加,叶

绿素 a、b和类胡萝卜素含量均呈上升趋势,而在 P0

表 2 处理时间、氮和磷及其交互效应对短枝木麻黄幼苗小枝性状影响的方差分析

Tab. 2 Analysis of variance for effects of treatm en t tim e, n itrogen and phosphorus on branch lets charac ter ization ofCasua-

rina equ isetifolia seed lings

因素

Factors

总酚

TP

可溶性

缩合单宁
ECT

可溶性糖

Solub le
sugar

淀 粉

S tarch

叶绿素 a

Chlorophyll
a

叶绿素 b

Ch lorophyl l
b

叶绿素

a /b
Ch lorophyll

a /b

类胡

萝卜素
C arotenoid

N P TP /N ECT /N

T 0 078 * * * * * * * * * * * * * * * * * 0 052 * * * * * 0 152 * * *

N 0 060 * * 0 054 0 119 0 206 0 597 0 292 0 614 0 434 0 173 0 050

P * * 0 315 0 848 * * * * * * 0 667 * * * * * * * 0 296 0 907

T N 0 089 0 842 * * 0 308 0 777 0 568 0 172 0 730 * 0 286 0 989

T P * * * * * 0 148 * 0 650 0 491 0 913 0 526 0 066 * * * 0 104 *

N P 0 590 * * * * * * 0 057 * 0 051 0 834 * 0 844 0 230

T N P 0 514 0 383 0 322 * * 0 642 0 852 0 614 0 806 0 920 0 641 0 871 0 802

T:时间 T im e; N:氮肥 N itrogen fert ilizer; P:磷肥 Ph osphoru s fertilizer. * P < 0 05; * * P < 0 01; * * * P < 0 001.

表 3 各施肥处理下短枝木麻黄幼苗叶绿素、类胡萝卜素和叶绿素 a /b的变化

Tab. 3 Changes in ch lorophy l,l carotenoid conten ts and ch lorophyll a /b ratios ofCasuarina equisetifolia seed lings under d if-

ferent fertilizer treatm en ts (m ean SD)

处理
Treatm ents

处理时间
Treatm en t t im e

( d)

叶绿素 a
Ch lorophy ll a

( mg g- 1 )

叶绿素 b
Ch lorophyll b

(m g g- 1 )

叶绿素 a/b
Ch lorophy ll

a/b

类胡萝卜素
Carotenoid

(m g g- 1 )

N 0 P0 90 1 29 0 05 0 41 0 00 3 14 0 11 0 28 0 01

180 1 40 0 16 0 49 0 04 2 85 0 11 0 30 0 04

N 0 P2 90 1 31 0 07 0 43 0 03 3 05 0 11 0 28 0 01

180 1 36 0 04 0 51 0 02 2 66 0 03 0 29 0 01

N 0 P4 90 1 38 0 02 0 45 0 01 3 05 0 09 0 29 0 01

180 1 51 0 03 0 57 0 03 2 67 0 07 0 33 0 01

N 2 P0 90 1 36 0 01 0 44 0 01 3 08 0 06 0 29 0 00

180 1 32 0 05 0 51 0 03 2 59 0 08 0 28 0 01

N 2 P2 90 1 33 0 03 0 42 0 02 3 20 0 13 0 29 0 01

180 1 41 0 04 0 51 0 01 2 77 0 06 0 30 0 01

N 2 P4 90 1 39 0 05 0 44 0 01 3 19 0 15 0 31 0 02

180 1 51 0 03 0 52 0 01 2 81 0 12 0 31 0 01

N 4 P0 90 1 31 0 12 0 43 0 06 3 08 0 15 0 28 0 02

180 1 34 0 07 0 50 0 02 2 69 0 14 0 28 0 02

N 4 P2 90 1 50 0 09 0 48 0 04 3 13 0 11 0 32 0 02

180 1 51 0 06 0 54 0 04 2 81 0 12 0 32 0 01

N 4 P4 90 1 40 0 07 0 45 0 04 3 13 0 16 0 31 0 01

180 1 46 0 08 0 55 0 05 2 66 0 12 0 31 0 02

N 0: 0 g N pot- 1; N 2: 2 g N pot- 1; N 4: 4 g N pot- 1; P0: 0 g P pot- 1; P2: 2 g P pot- 1; P4: 4 g P pot- 1.
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和 P4处理中, 氮肥水平的变化对叶绿素和类胡萝卜

素含量的影响没有一致的规律.多因素方差分析结

果表明 (表 2), 处理时间的长短对叶绿素、类胡萝卜

素含量和叶绿素 a /b均有显著影响, 在养分效应中,

磷肥对叶绿素和类胡萝卜素含量的影响显著,而氮

肥及各因素的交互效应对它们没有显著影响 ( P >

0 05) .

相关分析表明 (图 2), 短枝木麻黄小枝中叶绿

素和叶绿素 a /b与总酚含量之间均没有显著相关

性,而与可溶性缩合单宁含量之间分别存在显著负

相关 (P < 0 05)和正相关关系 (P < 0 001) . 不同类

型的单宁与叶绿体色素之间的关系不同.

2 4 施肥处理对短枝木麻黄幼苗小枝氮、磷含量的

影响

由图 3可以看出,随着处理时间的延长, 短枝木

麻黄小枝中氮、磷含量均有不同程度的升高. P4 处

理使短枝木麻黄小枝氮、磷含量升高,且磷含量的增

幅高于氮.多因素方差分析结果也表明, 处理时间、

磷肥及其交互效应对小枝氮含量具有显著影响,而除

了氮肥和 3种因素的交互效应对磷含量的影响不显

著 (P > 0 05)外,其他因素和交互效应对磷含量的影

响均达到显著水平 (表 2) .相关分析的结果显示,氮

含量与总酚含量之间 ( r = 0 095, P = 0 494, n =

54), 以及氮含量与可溶性缩合单宁含量之间 ( r=

图 2 短枝木麻黄幼苗可溶性糖、淀粉、叶绿素、叶绿素 a /b与总酚和可溶性缩合单宁含量的关系

F ig. 2 Re lationships be tw een so luble sugar, starch, ch lo rophy l,l chlorophy ll a / b and TP, ECT fo r Casuar ina equisetifolia seedling s,

respectiv ely.
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图 3 不同施肥处理下短枝木麻黄幼苗氮磷含量、TP /N和 ECT /N的变化

F ig. 3 Chang es in N and P contents, TP /N and ECT /N o fCasuarina equisetifolia seedlings under different fertilizer treatments.

- 0 080, P = 0 567, n = 54)均没有显著相关关系.

2 5 TP /N与 ECT /N的变化

由图 3可以看出, 与处理 90 d时的水平相比,

处理 180 d后短枝木麻黄小枝总酚和氮含量都有不

同程度的升高,因此, TP /N随处理时间的延长没有

显著的升降,而可溶性缩合单宁在处理 180 d后的

含量却显著降低,因而 ECT /N在处理 180 d后的水

平显著低于处理 90 d后的水平. 处理时间的长短和

施加氮肥对 ECT /N具有显著影响,而各因素及其交

互效应对 TP /N的影响不显著 (表 2) .

3 讨 论

大量研究表明, 土壤中养分有效性的升高导致

植物组织中以碳为基础的次生代谢物质浓度的降

低,支持碳氮平衡和生长分化平衡假说
[ 1, 14- 15 ]

. 短

枝木麻黄幼苗小枝总酚和可溶性缩合单宁含量随氮

肥的施加而降低, 这与碳氮平衡假说和生长分化平

衡假说的预测相一致.随着处理时间的延长,总酚含

量升高,而可溶性缩合单宁含量显著降低.时间效应

从侧面反映了养分有效性变化对短枝木麻黄小枝中

总酚和可溶性缩合单宁含量的影响, 因为随着处理

时间的延长,土壤中养分有效性降低. Sim on等
[ 16]
研

究表明,叶片中缩合单宁的浓度随养分有效性的升

高而降低,而总酚形成的效应与物种变化有关,如在

高养分有效性的环境中, B eilschm iedia tooram 叶片

总酚含量较高, 而在 B eilschm ied ia collina中的含量

较低. H a le等
[ 17]
也认为,资源有效性的升高既有可

能使次生代谢物质的含量增加,也可能使之降低,这
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取决于植物的初始状况.还有研究表明,养分有效性

对叶片中酚类物质含量的变化没有显著影响
[ 7, 18 ]

.

原因可能是多方面的,如的干扰、基因型的差异等其

他因素.笔者认为,主要是因为不同物种对养分的需

求程度不同造成的.

有研究表明, 高氮肥能够提高长叶松 ( P inus

palustris)根部总糖、纤维素和单宁的浓度,而对其地

上部组织中非结构性碳水化合物 (总糖和淀粉 )和

结构性碳水化合物 (纤维素、木质素和单宁 )的浓度

影响不显著
[ 19]

. Gebauer等
[ 20 ]
的研究结果与碳氮平

衡假说的预测相一致, 即火炬松 (P inus taeda )叶片

中可溶性糖与总酚之间, 以及淀粉与缩合单宁之间

均存在显著的正相关, 表明次生物质的合成依赖于

植物组织中碳水化合物的有效性.本研究则表明,合

成碳水化合物越多,越有利于总酚的形成,但缩合单

宁的形成可能与非结构性碳水化合物 (可溶性糖和

淀粉 )争夺有效碳. 由于水解单宁比缩合单宁的形

成成本低
[ 21]

,因而在环境胁迫下, 短枝木麻黄可能

利用碳水化合物的有效性优先形成水解单宁,从而

使缩合单宁的含量下降.

土壤中氮素和磷素的增加能够使植物叶片中叶

绿素和类胡萝卜素含量升高, 与相关研究
[ 22 - 24]

相

似,但施加氮肥对叶绿素和类胡萝卜素含量的影响

没有达到显著水平 ( P > 0 05) , 施加磷肥却促进了

叶绿素和类胡萝卜素的形成,这可能与短枝木麻黄

是固氮树种及其所生长的立地条件缺磷有关.叶绿

素 a /b越高, 光合速率越高, 合成的碳水化合物越

多,小枝中碳有效性的升高能够促进可溶性缩合单

宁的形成,但总酚含量有所下降,表明不同类型的单

宁可能存在不同的生物合成途径.

在本研究中,氮含量与总酚和可溶性缩合单宁

含量之间均没有达到显著相关,表明单宁含量与小

枝中蛋白质含量之间的相关性不显著, 不符合蛋白

质竞争模型的内容.该假说认为,缩合单宁等苯丙素

类物质及其衍生物与蛋白质的合成需要共同的前

体 苯丙氨酸,因此在有利于植物生长的环境中,

蛋白质的合成消耗了大量的苯丙氨酸, 导致缩合单

宁含量的降低;反之,在恶劣的生境中, 植物的生长

受到抑制,需要的蛋白质量降低,苯丙氨酸就转化成

大量的缩合单宁,即蛋白质与缩合单宁之间呈负相

关
[ 5]

.尽管有研究表明, 在维管束植物
[ 2]
和地衣植

物
[ 25]
中, 蛋白质与多酚物质的含量存在负相关,但

R iip i等
[ 26]
研究表明, 欧洲桦 ( B etula pubescens sub-

sp. czerepanovii)酚类物质的积累并没有限制叶片和

枝条的生长, 相反, 即使在叶片生长最为旺盛的季

节,酚类物质的含量也呈增长趋势 此外, M attson

等
[ 27]
研究结果也不支持蛋白质竞争模型.

一般而言,在贫瘠的立地条件下,植物组织中的

养分含量较低而单宁含量较高; 而在营养充足的立

地条件下,组织中的养分含量较高而单宁含量较低,

因此, TP /N和 ECT /N能够更加灵敏地反应叶片或

凋落物的质量.本研究中, 氮肥对 ECT /N有较为显

著的影响,且二者呈负相关, 而对 TP /N的影响不显

著;磷肥则对 TP /N和 ECT /N的影响均不显著. 这

与 K raus等
[ 2]
研究有所不同.他们认为,施肥对二者

均有显著影响 (P < 0 001) ,即随施肥量的增加而降

低,这可能是由于不同研究中植物物种的差异造成

的.在贫瘠立地条件下, 小枝中较高的 ECT /N水平

对短枝木麻黄抵御食草动物的取食, 降低凋落物的

分解率,减少养分损失, 保持较高的生产力具有重要

意义.
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