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氮磷添加对金露梅叶片化学计量及光合特征的影响
郭淑青,李文金,张仁懿,王　刚∗

(兰州大学 生命科学学院 草地农业生态系统国家重点实验室,兰州７３００００)

摘　要:通过三种养分添加处理,氮添加(５、１０和１５g􀅰mＧ２)、磷添加(梯度同氮添加)、氮磷同时添加[(５gN＋５
gP)􀅰mＧ２、(１０gN＋１０gP)􀅰mＧ２、(１５gN＋１５gP)􀅰mＧ２],对照(无养分添加),探讨养分添加对金露梅叶片性

状氮含量(Nmass)、磷含量(Pmass)、氮磷比(N∶P)、比叶重(LMA)、净光合速率(Pn)和光合氮利用效率(PNUE)的
影响,以及各性状之间的相互关系.结果表明:在处理水平上,除 N或P显著提高金露梅叶片的 N∶P外,氮、磷
添加对叶片其它性状无显著影响;不同氮、磷处理下添加水平对金露梅叶片的 Nmass、N∶P、Pn和PNUE均有显著

影响,随着养分水平提高,各性状的变化模式各不相同,叶片Pmass无明显变化,而叶片LMA虽有降低的趋势但不

显著.回归分析表明,叶片Pmass与 Nmass之间呈显著正相关(R２＝０．３４７,P＜０．００１),叶片 Nmass与 N∶P之间也呈

显著正相关(R２＝０．０１８,P＜０．０５),而叶片Pmass与 N∶P呈显著负相关(R２＝０．５０５,P＜０．００１);叶片LMA与Pn

之间显著负相关(R２＝０．０２,P＜０．０５),而与PNUE之间显著正相关(R２＝０．０７７,P＜０．００１).这表明在一定范围

内,环境变化可以改变金露梅叶片的养分保持能力、光合能力以及养分利用效率.
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EffectsofNandPadditionsonfoliarstoichiometryand
photosyntheticcharacteristicsofPotentillafruiticosa

GUOShuＧQing,LIWenＧJin,ZHANGRenＧYi,WANG Gang∗

(StateKeyLaboratoryofGrasslandandAgroＧEcosystems,SchoolofLifeSciences,LanzhouUniversity,Lanzhou７３００００,China)

Abstract:Inaglobalcontext,increasingofnitrogenandphosphorusareaffectingtheecosystembiogeochemicalcyＧ
cles,whichmayhaveanimpactonnutrientretentionpropertiesofplants．Westudiedthepotentialeffectsofnutrients
additionsonfoliarnutrientandphotosynthetictraitsofPotentillafruiticosainasubＧalpinemeadow,andtherelationＧ
shipsbetweentheseleaftraits．Thetreatmentsinvolvedadditionsof５,１０and１５g􀅰mＧ２nitrogen(N),phosphorus
(P)aloneandcombined,respectively,andacontrol(nonutrientadded)．Theresultsshowed,atthetreatmentlevel,

NorPadditionaloneincreasedN∶Pratio(N∶P)significantlyofP．fruiticosa,butnutrientsadditiontreatments
hadnosignificanteffectonfoliarnitrogencontent(Nmass),phosphoruscontent(Pmass),leafmassperarea(LMA),net
photosyntheticrate(Pn)andphotosyntheticnitrogenuseefficiency(PNUE)．Nutrientlevelshadsignificanteffecton
foliarNmass,N∶P,PnandPNUEineachtreatment,exceptPmassandLMAinPadditionalone,andtherewasadecreaＧ
singbutinsignificanttrendofLMAwithincreasingnutrientslevels．Acrossthestudy,theNmasswaspositivelycorrelaＧ
tedwiththePmass(R２＝０．３４７,P＜０．００１)andtheN∶P(R２＝０．０１８,P＜０．０５),whilethePmasswassignificantlynegaＧ
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tivelycorrelatedwiththeN∶P(R２＝０．５０５,P＜０．００１)．TheLMAhadasignificantlynegativerelationshipwiththe
Pn(R２＝０．０２,P＜０．０５),butasignificantlypositivelyonewiththePNUE(R２＝０．０７７,P＜０．００１)．Ingeneral,these
resultssuggestedmoderateenvironmentalchangewouldchangenutrientretention,photosyntheticcapacityandnutriＧ
tionalusestrategyofP．fruiticosa．
Keywords:Potentillafruiticosa;leafnitrogencontent;leafphosphoruscontent;N∶Pratio;leafmassperarea;net
photosyntheticrate;photosyntheticnitrogenuseefficiency

　　全球氮和磷沉降的增加,影响生态系统的生物

地球化学循环,对植物的养分保持特性产生影响.
金露梅灌丛是以金露梅(Potentillafruiticosa)为建

群种或亚建群种组成的灌丛草甸,是青藏高原东部

的一种主要草地类型,在畜牧业生产中占重要地位

(王启基等,１９９１).这种在高原和高寒极端环境下

形成的生态系统极其脆弱,环境变化很容易影响群

落物种组成、生产力和稳定性.作为群落中主要的

优势物种,金露梅能有效遮挡高原强紫外辐射,降低

风速,形成放牧屏障,与其下层生长的草本植物之间

存在正相互作用.因此,金露梅对群落的生态系统

结构、功能和稳定性维持具有重要的生态学意义.
氮和磷作为植物的基本营养元素,制约植物生

长发育和遗传等重要生命过程,也是陆地生态系统

初级生产力的主要限制因子(Hidakaetal．,２００９).
氮是构成植物各种光合酶以及 NADP＋和 ATP的

重要组成成分,叶氮的一半要用于光合酶的合成

(Chapin,２００２).叶片氮含量(Nmass)的增加能显著

提高植物的光合能力(Fieldetal．,１９８６).植物叶

片的氮含量与净光合速率(Pn)或正相关(Wrightet
al．,２００４;Niklasetal．,２００５),也有学者认为负相

关(Zhao,１９９９),甚 至 无 相 关 性 (Warrenetal．,

２００４),其关系依赖于物种及其生境(Evans,１９８９).
比叶重(LMA)是一个衡量植物相对生长速率的重

要参数(Lambersetal．,１９９２),它把单位干重水平

和单位叶面积水平的叶片指标联系在一起,一定程

度上也能反映植物生长所处的光环境.理论上讲,
高LMA 的植物叶片的细胞壁组分和碳含量较高,
而其叶片水分含量和氮含量较低,因此大部分研究

认为叶片 Pn和 Nmass都与 LMA 相关(Hikosakaet
al．,２００４;Takashimaetal．,２００４).光合氮利用效

率(PNUE)是衡量植物利用氮和合理分配氮的能

力,也是衡量氮对植物光合能力乃至生长产生影响

的重要性状(Warrenetal．,２００４).不同功能型、不
同代谢途径的物种或相同物种在不同生长条件下,
其PNUE有显著差异(Hikosakaetal．,２０００).

关于养分添加对植物影响的研究主要集中在植

物叶片比叶面积和氮、磷化学计量的变化上,而对天

然草地养分添加后植物光合特性变化的研究较少.
了解不同养分添加条件下金露梅叶片化学计量和光

合特性的动态,对于深入理解全球气候变化背景下

金露梅灌丛植物群落中组分种间的生态关系是非常

重要的前提和基础.鉴于此,本文通过对金露梅灌

丛进行不同的氮、磷养分添加处理,研究了金露梅叶

片化学计量与光合特性的动态变化以及不同性状之

间相互关系,研究结果对于预测氮和磷沉降增加对

植物养分策略和光合特性的潜在影响,具有一定的

理论和实践意义.

１　材料与方法

１．１试验设计

采用氮、磷两种营养素添加,选用尿素(含氮

４６％)和过磷酸钙(含 P２O５１２％),设氮(N)、磷(P)
单独添加、同时添加(NP)和对照(CK,无营养素添

加)四个处理,N 处理设５g􀅰mＧ２(F５)、１０g􀅰mＧ２

(F１０)和１５g􀅰mＧ２(F１５)三个 N 素水平;P处理设５
g􀅰mＧ２(F５)、１０􀅰gmＧ２(F１０)和１５g􀅰mＧ２(F１５)三个

P素水平,NP处理设(５gN＋５gP)􀅰mＧ２(F５)、(１０
gN＋１０gP)􀅰mＧ２(F１０)和(１５gN ＋１５gP)􀅰mＧ２

(F１５)三个水平.对照和营养素添加处理的每个水

平各有五个重复,共５０个５m×５m 的实验小区,
各小区间隔１m 的缓冲带,缓冲带无营养素添加.
每个小区设置两个０．５m×０．５m 的永久样方用于

群落学调查,其余作为取样小区.所有营养素于

２００９年８月底选一小雨天均匀撒施.

１．２化学计量和光合参数的测定

１．２．１叶片净光合速率(Pn)　２０１０年７月,利用LiＧ
６４００便携式光合作用测定系统(LiＧcor,USA),选用

标准光源,控制光强为１５００μmol􀅰mＧ２􀅰sＧ１.上午

１０:００~１２:００时测定植物叶片的净光合速率(Pn,

μmol􀅰mＧ２􀅰sＧ１),温度２０ ℃,开放式气路,保持大

气CO２浓度和空气湿度.每个重复测金露梅不同

植株(枝)的３个叶片,每叶片待仪器数据显示稳定
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重复记数５~１０次.

１．２．２叶片比叶重(LMA)　采集用于气体交换测定

的叶片,先用扫描仪扫描后将图像保存,再用软件

ImageJ计算叶面积,然后７０℃下烘干至恒重,用电

子天平(０．０００１g)称重.比叶重LMA＝叶片干重/
叶面积.

１．２．３化学计量的测定　在每个采样区采集足够的

健康叶片,置于７０℃烘箱７２h烘至恒重,连同用于

气体交换测定的叶片一起粉碎研磨后过１mm 筛备

用.采用 H２SO４ＧHClO４法消煮,其中金露梅叶片

氮含量(Nmass)用SmartChem２０００化学分析仪对消

煮液进行分析测定;磷含量(Pmass)采用钼蓝比色法

对消煮液进行分析测定.
光合氮利用效率PNUE＝Pn/(Nmass×LMA).

１．３统计分析

采用SPSS软件(SPSS１８．０forWindows,ChiＧ
cago,USA)对数据进行统计分析,两者之间比较用

独立样本t检验,三者或三者以上的比较用多重比

较.多重比较时,首先对数据进行方差齐性检验,若
结果为齐性,然后采用 LSD法进行多重比较;若结

果为非齐性,则用 TamhanesT２法进行多重比较.
采用SigmaPlot１０．０进行绘图.

２　结果与分析

２．１氮、磷添加对金露梅叶片化学计量和光合特征

的影响

整体看来,在处理尺度上,与 CK 相比,N 或 P
显著提高了金露梅叶片的 N∶P,而叶片 Nmass虽有

不同程度升高,叶片 Pmass、LMA、Pn和 PNUE有下

降,均不显著,而且 NP对所有性状影响均不显著

(表１).不同处理内,添加水平对金露梅叶片Nmass、

N∶P、Pn和PNUE均有显著影响,但叶片 LMA 虽

有降低趋势但不显著(表１,图１:D),而叶片Pmass无

明显变化(表１,图１:B).

２．２金露梅叶片性状在不同氮、磷处理下的动态变化

在 N 处理下,沿 N 添加水平,叶片 Nmass、Pmass

和 N∶P呈逐渐升高趋势,其中 Nmass从１４．２６mg􀅰

gＧ１(低于CK,１６．２１mg􀅰gＧ１)增加到１９．６３mg􀅰gＧ１,
各水平间差异显著(图１:A),叶片Pmass从１．７４mg􀅰

gＧ１(低于CK,２．０６mg􀅰gＧ１)提高到２．２mg􀅰gＧ１,各
水平间差异显著性不同(图１:B),叶片N∶P从８．１９
上 升到９．０５,均高于CK(７．９４),且各水平间差异均

表１　不同氮、磷添加对金露梅叶片各性状的影响

Table１　Effectsofnutrientadditionsonthefoliar
parametersofP．fruiticosa (mean±SD)

叶片性状 Leaftraits
对照
CK

氮添加
N

磷添加
P

氮磷同时
添加 NP

氮含量

Nmass(mg􀅰gＧ１)
１６．３３±
０．３１

１７．０９±
０．５１

１６．６７±
０．４８

１６．７８±
０．４１

磷含量

Pmass(mg􀅰gＧ１)
２．１１±
０．１３

１．９８±
０．１３

１．９２±
０．０１

２．０２±
０．３２

氮磷比
N∶P

７．８８±
０．１６

８．６６±
０．２６∗

８．６７±
０．４∗

８．６３±
０．７７

比叶重

LMA (g􀅰mＧ２)
４５．９４±
２．２８

４２．５９±
２．２４

４５．５７±
１．８５

４１．７９±
１．８４

净光合速率

Pn(μmol􀅰mＧ２􀅰sＧ１)
４．８０±
０．１１

４．００±
０．８６

４．０３±
０．２０

４．７４±
０．８４

光合氮利用效率

PNUE(μmol􀅰gＧ１ N􀅰sＧ１)
６．６３±
０．２２

５．７３±
１．１５

５．６１±
０．７４

６．８４±
１．０７

　∗ 表示对应的处理对金露梅叶片对相应性状影响显著(P＜０．０５).同列的

黑体表示在对应的处理下添加水平对相应性状影响显著(P＜０．０５).
　∗ representedthecorrelatenutrientaddingtreatmenthadsignificanteffect
onfoliartraitofP．fruiticosabetweentreatmentsat０．０５level;resultsinbold
representednutrientaddinglevelshadsignificanteffectsonfoliartraitinthe
correlatetreatmentat０．０５level．

显著(图１:C);叶片LMA表现出与 N∶P相反的变

化趋势,从４４．６５g􀅰mＧ２逐渐下降到３８．７g􀅰mＧ２,低
于对照CK(４５．３３g􀅰mＧ２)(图１:D);Pn无明显的变

化规律,从３．９４μmol􀅰mＧ２􀅰sＧ１上升到５．５４μmol􀅰

mＧ２􀅰sＧ１,又下降到２．５６μmol􀅰mＧ２􀅰sＧ１,且各水平

之间差异显著(图１:E);PNUE同Pn具有相似的变

化规律,从６．２６μmol􀅰gＧ１􀅰sＧ１上升到７．４１μmol􀅰

gＧ１􀅰sＧ１,又下降到３．５４μmol􀅰gＧ１􀅰sＧ１,各水平间差

异显著性不同(图１:F).
在P处理下,沿P水平,叶片 Nmass和 N∶P呈

现出先升高后下降的趋势,F１０水平时达到最大值,
分别为１７．６８mg􀅰gＧ１和９．２３,各水平间Nmass差异显

著性不同(图１:A),而 N∶P差异显著(图１:C);随
磷水平提高,叶片 Pmass无明显的变化趋势,且显著

低于CK,各水平间无显著差异(图１:B);叶片LMA
无显著变化(图１:D);叶片Pn先增大后减小,F１０水

平时达到最大值４．４５μmol􀅰mＧ２􀅰sＧ１,而且各水平

之间差异显著性不同,但均低于CK(图１:E);叶片

PNUE随磷添加水平而增大,从 F５的４．２２μmol􀅰

gＧ１􀅰sＧ１升高至F１５的６．７４μmol􀅰gＧ１􀅰sＧ１,各水平之

间差异显著性不同(图１:F).
在 NP处理下,随 NP添加水平提高,金露梅叶

片 Nmass和Pmass均显著增大,且各水平间差异显著,
其中 Nmass只在F５时低于 CK 为１４．７８mg􀅰gＧ１(图

１:A),而Pmass只在 F１５时高于 CK 为２．６９mg􀅰gＧ１

(图１:B);叶片 N∶P在F５时为９．３８,与F１０的值非

常接近均高于CK,但F１５时大幅下降至６．９８(图１:
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图１　不同氮、磷添加处理下金露梅叶片化学计量和光合特征的动态变化

Fig．１　Thechangesofthefoliarstoichiometryandphotosyntheticcharactersof
P．fruiticosaindifferentnitrogenandphosphorusadditions

图２　金露梅叶片化学计量之间的关系

Fig．２　RelationshipsbetweenthefoliarNmass,PmassandN∶PofP．fruiticosa

C);叶片LMA在F５时高于 CK,为４６．９５g􀅰mＧ２,
但随着氮磷水平的提高呈现出明显的下降趋势,F１５

时下降至３７．８７g􀅰mＧ２(图１:D);叶片Pn和PNUE
呈现出先增大后减小的趋势,均在F１０时达最大值,
分别为６．１μmol􀅰mＧ２􀅰sＧ１和８．８９μmol􀅰gＧ１􀅰sＧ１,
但各水平间Pn差异均显著(图１:E),而PNUE差异

显著性不同(图１:F).

２．３金露梅叶片Nmass、Pmass与N∶P之间的关系

回归分析结果显示,金露梅叶片Pmass与 Nmass之

间呈极显著正相关(R２＝０．３４７,P＜０．００１)(图２:

A),却与 N∶P呈极显著而较强的负相关(R２＝
０．５０５,P＜０．００１)(图２:C),Nmass与 N∶P之间只有

显著的正相关趋势(R２＝０．０１８,P＜０．０５)(图２:B).

２．４金露梅叶片Pn、PNUE与Nmass、LMA之间的关系

回归分析结果显示,金露梅叶片 LMA 与Pn呈

显著负相关(R２ ＝０．０２,P ＜０．０５)(图 ３:C),与

PNUE呈极显著的正相关(R２＝０．０７７,P＜０．００１)
(图３:D),但是 Nmass与LMA和Pn之间无显著相关
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图３　 金露梅叶片光合特征与 Nmass、LMA之间的关系

Fig．３　RelationshipsbetweenthefoliarPn,PNUEandNmass,LMAofP．fruiticosa

性(P＞０．０５)(图３:A、B).

３　讨论与结论

本研究中氮、磷添加处理对金露梅叶片 Nmass和

Pmass影响都不显著(表１).就养分添加对叶片养分

含量的影响,各研究结果反映出这种关系的物种差

异性.Millaetal．(２００６)发现,P．lentiscus叶片氮

含量在磷肥沃的生境和磷贫瘠的生境之间无显著差

异,与本研究结果相似.黄菊莹等(２００９)发现,氮肥

提高了羊草绿叶氮浓度,对绿叶磷浓度没有明显的

影响,而磷肥则对羊草绿叶氮浓度和磷浓度有显著

提高,与本研究结果不一致.针对本试验的土壤养

分研究发现,养分添加后,土壤全氮从对照的３．４３６
mg􀅰gＧ１增加到３．６５５mg􀅰gＧ１,土壤全磷从对照的

０．６７３mg􀅰gＧ１增加到０．７５５mg􀅰gＧ１,但是氮、磷添

加对土壤养分含量影响不显著(辛晓娟,２０１１),与本

研究结果一致.因此,养分添加对金露梅叶片养分

含量无显著影响可能一方面与养分添加后土壤养分

含量变化不显著有关;另一方面可能与该物种特性

有关,即所添加的养分还不足以打破金露梅叶片含

量变化的阈值.
本研究中氮、磷单独添加显著提高了金露梅叶

片的 N∶P,而氮、磷同时添加对叶片 N∶P影响不

显著,产生这一结果可能与植物对不同营养元素的

协调吸收有关(Makrovetal．,１９８７).Güsewellet
al．(２００２)的研究发现１０倍的 N∶P比供给只能引

起植物 N∶P变化２~３倍响应.本研究表明,叶片

Nmass与 N∶P显著正相关(R２＝０．０１８,P＜０．０５),但

Pmass与 N∶P的相关系数和显著性水平更高(R２＝
０．３４７,P＜０．００１).因此,金露梅叶片 N∶P主要由

Pmass决定.

LMA的变异模式在一定程度上反映生态系统

生产力、群落光环境和物种间竞争力的变化.本研

究中,三种不同的氮、磷添加处理下金露梅叶片

LMA都有下降的趋势,但变化不显著,各处理间降

幅为 NP＞N＞P,这说明在一定范围内,氮、磷添加

可以引起金露梅叶片养分利用效率和保持能力下

降.就植物叶片LMA与 Nmass和Pn之间的关系,研
究认为叶片 Pn和 Nmass都与 LMA 相关(Wrightet
al．,２００４;Hidakaetal．,２００９).本研究中金露梅叶

片LMA和Pn与 Nmass均无显著相关性,不支持以上

观点.产生这一结果一方面可能与养分添加后金露

梅叶片的 N含量无显著变化有关,另一方面可能是

受养分添加后群落物种组成和光环境变化影响.野

外我们观察到在 NP处理条件下,垂穗披碱草和中
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华羊茅成为群落中的绝对优势种,植株高度和密度

剧增,金露梅高度约为优势种的一半,而群落下层豆

科和杂草植物的叶片则增大变薄,表现出光胁迫特

征,分析结果显示,NP处理下群落透光率约为对照

的２５％,金露梅叶片的LMA 最低(４２．１７g􀅰mＧ２),

F１５水 平 时,Pn 和 PNUE 显 著 下 降,约 为 对 照 的

５０％.证实野外观察到的群落中光竞争格局的变

化,表明氮、磷营养素添加导致群落物种间光竞争加

剧,金露梅调整其养分利用策略,增大叶面积以获取

更多的光资源提高光合能力从而提升竞争力.
养分添加对金露梅叶片Pn和PNUE无显著影

响,但随氮或氮磷添加水平的提高,Pn和PNUE表

现出 相 同 的 先 增 大 后 减 小 的 变 化 模 式.Evans
(１９８９)认为,在特定环境下,即使叶片氮含量较高其

光合能力不一定很高,尤其是阴生植物,其适应低光

环境的策略主要是分配较多的氮于内囊体中进行光

合作用,但单位叶绿素的电子传递能力却下降,从而

限制了Pn的提高,植物光合能力与叶片氮含量不一

定成比例关系.郑淑霞等(２００７)也发现分布于不同

气候带的刺槐叶片的Pn与Nmass呈正相关,但油松呈

负相关.本研究表明,金露梅叶片Nmass与Pn之间无

显著相关性,一方面可能与金露梅自身的物种特性

有关,另一方面与养分添加后二者的变化动态有关.
尽管养分添加对叶片Nmass与Pn无显著影响,但随着

养分添加水平提高,Nmass显著增大,而Pn先增大后

减小,叶片化学计量和净光合速率对养分添加水平

表现出不同的响应模式,可能导致Nmass与Pn显著性

关系的缺失.

PNUE是一个与叶片生理、形态及环境适应机

制相关的重要指标,植物 PNUE 较高,意味着生长

快,生产力高.不同功能型、不同代谢途径的物种或

相同物种在不同生长条件下,其 PNUE有显著差异

(郑淑霞等,２００７;Hidakaetal．,２００９).近年的研

究(Onodaetal．,２００４;Warrenetal．,２００４)认为,
叶氮在光合组织与非光合组织之间的分配模式决定

了植物在增大 PNUE 以 提 高 光 合 效 率,与 增 加

LMA以提高防御能力之间较为复杂的权衡关系导

致 PNUE 与 LMA 负相关.本研究中,PNUE 与

LMA呈极显著的负相关关系 (R２ ＝０．０７７,P ＜
０．００１),支持上述观点.

综上所述,在处理水平上,氮或磷添加可以显著

提高金露梅叶片的 N∶P,但氮、磷添加对金露梅叶

片 Nmass、Pmass、LMA、Pn和 PNUE 均无显著影响.

不同氮、磷处理下,添加水平对金露梅叶片的 Nmass、

N∶P、Pn和PNUE均有显著影响,但P处理下Pmas

和LMA无明显变化.说明适量的氮、磷添加可改

变金露梅的养分保持能力,提高其叶片光合能力和

养分利用效率.受金露梅的物种特性和生长习性以

及养分添加后群落中光竞争格局变化的影响,叶片

Nmass与 Pmass和 N∶P 显著正相关,N∶P 主要由

Pmass决定;Nmass与LMA和Pn之间均无显著相关性,
而LMA与Pn之间显著负相关,与PNUE极显著正

相关.由此可见,在一定范围内,环境变化可改变金

露梅叶片的养分保持、光合能力以及资源利用策略,
而其叶片化学计量和光合特征之间的关系是一个深

层次的生理生态机理问题,环境对其生理生态和群

落中生态作用的影响还有待于进一步深入研究.
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