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摘要?大气 &)!浓度升高所引起的森林生态系统生态稳定性的变化会导致森林在结构和功能上的变动3概述了大气 &)!
浓度升高和陆地森林生态系统可能性变化之间的相互关系的研究情况M由于大气 &)!浓度升高出现了额外多的 &3供

应3讨论了以这些额外多的 &经大气I植物I土壤途径的流动走向3来研究大气 &)!浓度的升高3与森林结构的相互作用3
探讨了大气 &)!浓度升高对森林植物生长C冠层结构C引发的生物量增量的分配C凋落物质量和根质量的变化造成的土

壤生态过程的变化C微生物共生体C有机质周转率C营养循环的潜在效应以及气温上升对森林植物产生的可能性影响3这

些受影响的生物要素和生态过程3会引起群落内植物间对资源原有的竞争关系发生变化3对资源竞争的格局发生变化最

终将会导致森林结构的改变M
关键词?大气 &)!浓度升高<陆地森林生态系统<群落结构与功能
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全球变化主要有 !个方面"土地利用的变化#大气组成的变化#生物多样性的变化和气候变化$全球变

化的实质是以上某几个方面或所有方面相互作用变化所产生的效应%&’(由于大量化石燃料的被燃烧(经济

发展所需的大量建筑材料))水泥的大规模生产*生产水泥的基本化学反应过程是"+,+-./- 01 +,-
/+-12向大气放出大量的 +-1(森林覆盖*尤其是热带地区的森林2的大面积减少(土壤层不断地受到干

扰(迅速地提升大气中的 +-1浓度%13!’(形成了大气组成中最明显的变化$
有学者预测(在全球变化的背景下(随着 +-1浓度继续升高(现有植被的组合整体(将不是以完整的生

物群落发生位移(而是通过新成员的定居和生长的同时提高它原有的某些成分死亡率而发生变化%&’$目

前(大气 +-1浓度上升对森林群落内竞争产生影响(进而使群落结构和功能发生变化的研究思路受到较多

的关注(被认为是全球变化研究领域的新热点%&’$对这一机理的深入研究有助于较准确地预测陆地生态系

统对大气 +-1浓度上升的响应$因为森林生态系统覆盖着 .45的陆地面积(占陆地净生产力的 675(且是

陆地生态系统中的优势成分%436’(考虑到森林在经济和生态上的重要性#生命周期长的特点(以及森林在全

球 +循环中的显著地位(研究和探索大气 +-1浓度升高对森林群落结构和功能的影响机理日显重要$
从大气 +-1浓度的上升0植物地上与地下部分生物量分配策略的改变0土壤根系和土壤生物活动的

改变0植物群落结构的变化(这一途径越来越引起人们的重视%83&&’(也是在研究思路上很好的一个切入

点$本文将对植物光合途径对大气+-1升高响应的差异(大气+-1浓度升高条件下森林植物生物量的分配

和冠层发展的变化(高+-1浓度下植物叶凋落物化学组成的变化(森林植物地下部分对大气+-1升高的响

应(大气温度升高对森林植物的效应等 4个方面进行综述$

9 植物光合途径对大气 +-:升高响应的差异

大气 +-1浓度的上升对森林植物最直接#最迅速的影响是植物的光合作用(地球上植物的光合作用途

径主要有 +.#+!与 +;< 途径(而 +;< 途径可以说是 +.与 +!两种途径的混合(+!植物光合作用的场所

在形态结构上与 +.植物有所不同(并主要利用大量集中在鞘细胞内的 +-1(形态结构上的不同和对 +-1
利用途径的特点使得 +!植物对大气 +-1浓度上升的响应不如 +.植物明显(相反(历史上全冰期时期(尤

其是热带地区或在低的大气 +-1浓度条件下(所有 +!植物却比 +.植物更具有生长上的优势(该时期的大

气 +-1浓度有利于 +!植物的演化(并促使其迅速分布%&1’$不过(目前的陆地生态系统中(+!植物的全球生

产力只占 &85(而且主要贡献者是草地单子叶 +!植物%=’$大多数森林群落的种类主要是 +.植物(+!植物

的成分较少(单是从光合途径的差异引起森林植物群落结构变化来考虑对大气 +-1上升的响应(未必能达

到预期的目的(因为这种差异引起的变化对生态系统稳定性影响的程度相当有限$值得注意的是(同为 +.
植物(具相同光合途径但类型不同的植物*如不同的生长型#生活型#以及不同的生态型2对 +-1浓度升高

的响应是存在较大差异的(如针叶树种从不断上升的大气 +-1浓度中获得的利益可能会比阔叶树种要少(
因为后者在解剖结构上和生理代谢上更适应于同化额外多的 +%&.’$所以(同一个植物群落内(具相同光合

途径的不同生长类型的植物对高浓度 +-1的响应(应是被研究#被关注的主要对象(正是它们在响应上的

差异(首先引起大气 +向森林群落内输入上的不同而影响系统的生态稳定性$

: 大气 +-:浓度升高条件下森林植物生物量的分配和冠层发展的变化

大部分的单株成树和幼苗的试验%&.(&!’结果显示(在不断升高的 +-1浓度下植物的净生物量是呈增加

趋势的(最近由 >?@ABC,等进行的 &.,树龄的火炬松自然林试验%!’得出的观测结果也支持这一结论(且一

致把该现象归结为 +-1浓度的升高刺激植物的光合速率提高所至$尽管有部分学者的研究结果未能证实

或得出相反的结果(但是大多数学者还是接受高的 +-1浓度有利于植物生物量的增加这一结论的%&4’$之

所以有不一致的研究结果出现(是因为得出正效应的大多数试验(往往是将植物置于可利用资源不成为限

制因子的条件下进行的*单株植物试验不存在竞争现象(用于 +-1浓度升高试验的自然林大多为幼林(可

利用资源相对较充裕2(随着植物的个体发育和林段发育趋向成熟(可利用资源逐渐被消耗(竞争变得越来

越激烈(生物量对 +-1的正效应会被削弱$也就是说(目前大部分观测到的生物量增加的现象(反映的是由

于过去森林管理方面的变化引起的演替变化(将来随着大气 +-1的浓度持续升高(并变得越来越重要(必

然会对目前的变化趋势施加更加明显的效应(或许还会扭转这一趋势%&’$>?@ABC,也认为(从其所研究的
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!"#树龄的火炬松幼林中$经测定得出的 %&’生物量增加量已经是代表该种林型吸收 ()%的上限$并对森

林逐渐成熟后能否会保持同样的生物量的净增量表示保留意见*
较之于正常 ()%浓度下生长的植物$在 ()%浓度升高条件下生长的植物$其生物量得以明显增加$并

因此获得额外多的 ($随之会影响植物生物量在各部分之间的分配关系*按照 +,--.等的理论$植物分配

同化物质时$是以实现最大可能地获取明显限制其生长的重要资源的方式进行/!01*事实上$在 ()%浓度升

高条件下$额外增多的生物量的最大的份额是出现在地下部分/!2$!31$目的是植物本身促使其土壤中的根系

不断地进行扩张生长$增加对营养要素尤其是 4的吸收$以满足由于 ()%浓度的倍增引起的加速生长*
由于植物在生物量分配策略上进行调整$地上部分也出现相应的变化*冠层结构$特别是叶面积指数$

是控制森林群落与大气进行水和碳交换等重要过程的主要变量$追踪 ()%浓度升高的条件下叶面积指数

的变化趋势$是理解陆地森林生态系统与全球气候变化相互作用非常重要的内容*
高 ()%浓度下$植物光合作用的补偿点下降$理论上叶面积指数会呈现上升的趋势/!51$但是高 ()%浓

度对成熟森林6特别是冠层郁闭的林段叶面积指数变化效应的试验结果非常少$已有的报道显示$叶面积

指数不发生变化$或稍有下降$最新的实验结果和森林随 ()%浓度提升长期响应的模型模拟结果显示群落

的叶面积指数是下降的/!7$%8$%!1*他们的研究发现$叶面积比率9:;<=叶面积与总生物量的比>6比叶面积

9?:;=单片叶面积与叶干物质的比>和叶重量比9:@<=整株树的叶面积与总叶量干物质比>均有减少*

:;<是植物向 (同化器官投入量的一种测度$它的降低是植物投向叶片的生物量9分别由 :@<和 ?:;
显示>减少之故*这些结果是 (分配格局发生改变所引起的$因此植物改变生物量分配的策略以对 ()%浓

度升高的响应$结果是以牺牲具有吸收和固定 (功能的组织结构为代价*
叶面积指数的下降$是植物树冠进行形态上的调整9如小枝的长度缩短6凋落物量增加/7$%%1等>以适应

大气中额外增多的 (一种生态策略*与普遍观测到的植物叶片光合能力在长期的高 ()%浓度下出现下调

现象相似$群落叶面积的减少$可看作是在冠层水平上的光合作用下调的结果$加上长期处于高的 ()%浓

度的植物气孔导度下降$两者共同作用的结果是降低树木的水分消耗$缓解土壤水分的丧失*如果群落的

叶面积指数变小$群落内光环境必然发生改变$林下植物对光资源的竞争出现新的格局$到达森林下层的

光比例增多$非耐荫的树种幼苗籍此机会迅速生长*()%浓度升高还会带来另一种影响森林冠层结构的效

应$即会改变群落内种群的大小$特别是缩小优势种群大小和从属种群大小之间的差异$并因此改变植物

对系统内资源6尤其是光资源竞争的特点/%"1*随着时间的推移$群落的种类空间配置必然出现改变$能量利

用在垂直空间上的分布也会作相应的调整$从长远来看$对森林生态系统作为碳汇的潜力将会产生显著的

影响*

A 高 ()B浓度下植物叶凋落物化学组成9叶凋落物质量>的变化

凋落物的分解是森林生态系统营养循环和碳循环的关键$是土壤肥力和植物生产力的重要决定因素$影

响和调节凋落物分解的因子对于森林生态系统的功能运行是非常重要的$分解速率主要受气候因子9温度和

降雨>和叶凋落物的化学组成9也称叶凋落物质量>的影响/%71*由于土壤中固有()%浓度较高$大气()%的升

高对土壤各个过程的直接影响可能并不明显$而植物叶片凋落物的化学组成则被认为是调节土壤的分解过

程的重要因子$它的质量参数$如(C4比和木质素C4比与分解速率存在明显的相关性/%&1*所以$比较多的

研究把注意力集中到 ()%浓度升高>引起叶凋落物质量的变化后$对土壤过程的间接影响/%01*
目前$大家普遍认为大气 ()%升高会引起植物净 (同化率的提高$除了凋落物的总量增加外$主要是

增加植物了叶片(C4的比率或木质素C49主要是指针叶等木质化程度高的叶片>的比率*凋落物总量的

增加会直接提高土壤有机质的含量$叶凋落物质量的变化对土壤的影响则较为复杂*(C4比所表达的是

植物叶片碳水化合物C蛋白质的比率$因此$它包含着非常重要的6具有实际意义的信息内容$它比单纯以

总氮或总碳更准确地预测凋落物的分解速率/""1*叶凋落物 (C4比率的增加$原因是森林土壤中营养资源

不丰富$4的供应一时无法满足 ()%浓度升高刺激植物快速生长的需求$因此$植物以提高 4利用效率的

方式来对大气 ()%浓度升高的响应*不过也有学者通过 4的施肥试验发现$即使具备足够的 4营养$在

()%浓度升高的条件下$植物对4的吸收并未出现增加的现象$(C4比率保持恒定或呈下降趋势$原因是
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地下微生物的生物量明显提高!下一节将讨论这方面的内容"#已经消耗了土壤中相当多的 $%&’(&)*+

,-$比率或木质素-$比率高的叶凋落物进入土壤后#一方面会降低叶凋落物的质量#并因此可能

会影响陆地森林生态系统的分解速率#引起营养物质的矿化作用下降#导致营养循环速率的减缓和阻抑高

,.&浓度下所刺激植物叶片对 ,的进一步吸收%&/#01*#形成了一个负反馈现象+另一方面#叶凋落物分解进

入土壤以后#由于组成成分比例上的变化#也会引起土壤微生物的生物量和其它由土壤微生物参与的许多

生态过程发生变化#反过来亦会对森林生态系统的生长产生反馈+有部分研究结果证明是负反馈#而另一

些学者持正反馈的观点+由此看来#凋落物的质量而非总量#是评价地下部分影响森林生态系统对 ,.&浓

度升高响应的关键因子%02*#这种影响是正效应或负效应#有待进一步的深入研究+

3 森林植物地下部分对大气 ,.4升高的响应

新近的实验证据显示#地下部分的生态过程通过死根的沉积5根共生体的活动及其它微生物活动#在

植物群落对,.&浓度升高的响应中扮演非常重要的角色+根是土壤群落的主要能源来源#森林植物根系由

于对大气 ,.&浓度升高的响应而在形态5结构以及质量上发生变化+与叶相类似#细根的 ,-$比率增加#
使得 ,源向根际释放大量可利用的 ,#从而对根与微生物的共生关系产生影响#微生物由此从寄主植物获

得大量额外多的碳+由于土壤微生物群落的生长是典型的 ,限制类型#大气 ,.&浓度升高的情况下#额外

多的 ,输入根际必然增加总的微生物量#满足了微生物持续增长而不断对寄主产生的需求#进一步加深了

寄主与微生物的共生联结+与此同时#共生微生物通过增加营养和水分的吸收5保护根系免遭病原微生物

入侵的方式回赠它们的共生寄主+寄主由此获益的大小取决于共生联结的类型6常见于松树或橡树的外生

性菌根在 ,.&浓度上升的条件下#数量明显增加#而与草本和固氮植物共生的内生性菌根的响应不甚明

显%0&*#此外#木本植物的根瘤固氮微生物常常是表现为正反应+,.&的持续升高#最终会使得森林生态系统

土壤的 ,储存出现净增加+
由此#可以设想#大气 ,.&浓度的上升扩大了生物量向土壤的输入#改变了土壤中被溶解的有机 ,浓

度#这种效应通过食物链中的分解者进行传递#使得土壤微生物的活动更加活跃#土壤微生物的数量也因

此而增加#不少学者的有关研究证明了这一点%00*+微生物的增加对陆地森林生态系统有机质周转率和营养

循环意义重大#因为活跃的微生物活动往往是与土壤营养的有效性成正比的%07*+,的周转率和营养循环受

微生物种群可利用物质质量!如 ,-$比的大小"的影响#因此#微生物种群的组成和活动5被输入的有机

质的数量和质量#将共同决定了在 ,.&浓度升高的情况下 ,的周转率和营养循环的速率#这些过程的运行

速率调节营养元素的有效性#反映植物对土壤资源竞争的激烈程度+因此#弄清土壤微生物和营养循环对

,.&浓度升高的响应#尤其是对森林生态系统内各个种类之间的竞争的影响#是理解植物群落结构和功能

对 ,.&浓度上升响应机理的关键+
由于 ,.&浓度升高引起的植物生长5,的分配5共生关系5,的周转率以及营养循环的变化#必将会对

植物获取地下资源产生影响+很显然#从这些变化获益较大的种类在对资源竞争中占据优势+根系繁殖和

扩张迅速的植物定会提高获取土壤可利用资源的能力和储存能力8地上部分生长迅速的植物也将提高其

截取可利用光的能力+对于种类繁多的森林群落而言#不管是地上部分还是地下部分#对资源竞争是异常

激烈和复杂的+相对而言#地下部分的竞争又比地上部分的竞争激烈得多#涉及的竞争对象!或竞争的邻

居"也会多一些#与地上部分对光资源的竞争不同!个体大的植物常常通过遮荫作用获取比例不相称的竞

争优势"#地下部分的竞争机会较均等或比例也比较相称#因而也较为复杂+大气 ,.&升高的条件下根系的

快速生长5光合同化率的升高及向地下部分的分配增多#或许会增加植物!尤其是 ,0植物"竞争土壤资源

的优势#或反应不明显#这要取决于土壤 $的有效性#有学者检验 ,.&倍增浓度下 $对土壤5根的形态和

数量以及根的周转率的效应#认为土壤 $的有效性在调节植物对大气 ,.&升高的响应起重要作用%00#07*+
而对一些固氮树种#其表现出来的正反应往往不受 $缺乏的影响+虽然#有关大气 ,.&升高对群落植物种

之间复杂的竞争关系机理的研究结果仍然还比较少#无法在理论上作比较恰当的总结#但有一点是肯定

的#即源于额外多的 ,向系统内输入#原有的竞争格局发生变化#经历了新的竞争以后#个别种要以牺牲其

它种类作为代价#在竞争中取得成功#群落的种类组成因此而发生变化#种类组成的变更最终引致群落功
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能的改变!

" 大气温度上升对森林植物的效应

自从 #$%$年以来&科学家一致认为&大气温室的主要成分 ’()浓度的增加逐渐提升大气的温度&使得

地球表面的温度上升 #*+,-*+./#&0+&012&而且温度变化的特点之一是平均最低温度的上升速度比平均最

高温度上升的速度要快&有研究结果显示&平均最低温度的变化对植物发育生长的影响比平均温度来到明

显/0+&012!温度上升对森林的影响主要是通过两方面&一是对森林的生态环境因子如载体土壤的影响&包括

土壤中的微生物&温度升高加快凋落物的分解&引起 3矿化作用的增强&微生物生命活动更加活跃&增加植

物营养的有效性&改变土壤的水分有效性&温度升高还可以延长无霜期&使高纬度地区的永冻层解冻等&进

而间接地影响植物的生长和竞争4另一是对植物本身的影响&如延长植物尤其是高纬度生长植物的生长周

期&通过变得越来越暖的早晨而提高 ’的同化速率和延长同化时间时间的机理5或由于温暖的夜间提升呼

吸的 ’损失来对植物产生直接的效应!但是温度对植物的间接影响比直接影响更明显/#2!
气温的提升&虽然延长了植物的生长季节&致使森林生态系统的净生产力和对 ’的吸纳量增加&森林

生态系统对 ’的同化会随大气 ’()的上升而增加&但增加的速率是渐进的且是有限制的&而呼吸与温度之

间的关系是呈指数式变化&因此&如果植物和土壤的微生物的夜间呼吸上升&而没有相应的光合的补偿&温

度升高与植物的响应会因此而没有一个很清晰的因果关系&从而很难断定森林对全球的温度上升是一个

正效应或者负效应!但是&温度的上升会导致群落内对温度敏感程度不一致的植物间的竞争相互作用发生

变动&群落组成结构随之发生变化!要预测这种变化&需要通过大量的实验确定温度5群落种类组成6特别

是丰富度7以及群落的其它主要功能6如净生产力等7之间的关系&并找出该关系的内在机理!

8 小结

89: ’0植物占据了森林群落的组成中大部分&’0的光合途径在目前的大气 ’()浓度下还是处于一种 ’
限制的状态&因此 ’()浓度的升高将刺激光合作用&增加森林吸收大气中出现额外多的 ’和将这些 ’储

存于木质部和土壤有机物质中的潜力&’通过凋落物分解5根生长5更新和溢泌作用等途径进入根际!由于

’向生态系统内的输入明显增加&引发群落内各主要成分之间竞争关系的改变&会使森林群落内种类组成

的结构发生变化!

8*; 许多单株植物和栽培作物的实验证明大气 ’()浓度的升高会产生正效应<它包括植物的生长加快和

作物产量的提高/0%&0=2&光合速率上升5气孔导度降低致使植物的水分利用效率的提高/#+&0$,-#2&呼吸速率下

降/-),--2等等!至今&大部分有关 ’()的研究只是偏重于重要农作物植物&而对森林植物种类的研究结果并

不丰富/#%2&主要是一些以幼苗或以幼林作为研究对象进行 ’()浓度升高的短期性实验&这些工作不足以

提供预测森林对大气变化长期性响应所需的详细资料和信息!

8*> 由于大气 ’()浓度上升而产生的额外多的生物量的大部分是出现在植物的地下部分的/#%&-+2&根的形

态和结构也发生改变&如根的数目增多5长度变得更长5分枝数目也增多/-1,-=2&结果是植物根的周转率加

快!不同的植物种在大气’()浓度升高的条件下发生的根系统动态变化是不一致的&这种动态变化将对森

林植物群落内的竞争产生影响&可能会引起群落种类组成结果发生变化!

8*? 凋落物的分解是森林生态系统营养循环和碳循环的关键&是土壤肥力和植物生产力的重要决定因

素&植物叶片凋落物的化学组成是调节土壤的分解过程的重要因子&它的质量参数&如 ’@3比和木质素

@3比与分解速率存在明显的相关性!

8*" 大气温度由于 ’()浓度的上升而提高&其对森林生态系统中植物的间接影响比直接影响更明显&到

目前为止&许多研究的结果并不很一致5或令人满意地预测两者长期的变化趋势&很难断定气温升高与植

物的响应是正或者为负&但最终会影响森林群落的结构的看法上则是比较一致的!
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6729 [;J\]+@<;K"Ĝ +:J<<;#G+V_X($‘S;R"C="BNJN""RaJ=bK"=>JC;#K?;K;!;CIL?JC!<"#LBC#"!B"?"SJ!"R=J<aBC

R;Bc;R"$dX_efV+,--Z+ghi18,838,2$

67.9 AB=>"C‘F+jBP>;"<:+kBP##"JPk$D>JCI"#;CR<Ql";I>!JCRC;!<BI"CLJ<!;!;BC;CI;CRP="RaQ"?"SJ!"RDM7

R"L"CRBC#B;?CP!<;"C!JSJ;?Ja;?;!Q;C#l""!=>"#!CP!mnXo_XpVXoX_WqXk;??$r$spp$t&W$u’f$+,--7+iv1.Z3

-4$

67-9 DB!<PNBk w+FC"#BC $̂‘?"SJ!"RDM7<"RP="#N;"?RR"=BKLB#;!;BC<J!"#BNxV_e(XyVpze(XmjB!>$r?"JN?;!!"<$

UV&’(’)WX+,--8+Y0h1{7{3{Z4$

6Z49 DB!<PNBk w+FC"#BC +̂jBl?JCRE $̂["=BKLB#;!;BCBN!<""?"JN?;!!"<I<BlCPCR"<"?"SJ!"RDM71"NN"=!BN?;!!"<

OPJ?;!Q$|(Xp_Xpzt’W(+,--5+Yhg1,7,3,Z4$

6Z,9 A?;<BCBKB#G}+@;??;Ik D+E??"Ck w$~"?Bl!I<BPCRK;=<Ba;J?JCRK;=<BNJPCJ?<"#LBC#"!BE<!"K;#;J

!<;R"C!J!JI<BlCPCR"<"?"SJ!"RJ!KB#L>"<;=DM7$uep&_$%&’($+,--8+Y01{723{Z5$

6Z79 M"}";?‘@$j"#LBC#"BN#B;?a;B!J!B"?"SJ!"RJ!KB#L>"<;==J<aBCR;Bc;R"$|(Xp_Xpzt’W(+,--5+Yh#1{{388$

6ZZ9 $Jb[j+ <̂"I;!\"<A]+DP<!;#̂ ]+V_X(+‘?"SJ!"RJ!KB#L>"<;=DM7JCRN""RaJ=ba"!l""C=J<aBCJCRC;!<BI"C

=Q=?"#$|(Xp_Xpzt’W(+,--Z+Y#Y1,4{3,,2$

6Z59 DP<!;#̂ ]+$Jb[j+ <̂"I;!\"<A]+V_X(EaBS"!JCRa"?Bl!I<BPCR<"#LBC#"BNLBLP?P#I<JCR;R"C!J!J!B"?"SJ!"R

J!KB#L>"<;=DM7JCR#B;?}JSJ;?Ja;?;!Q$|(Xp_Xpzt’W(+,--5+Yh#15{3{,$

6Z{9 E?lJ<Rj[+["!?;CIGA+k;?=>PCJ#[@$@<J##?JCRS"I"!J!;BC=>JCI"JCRCB=!P<CJ?I?BaJ?lJ<K;CI$t&WVp&V+

,---+%&g177-37Z,$

6Z89 ‘J#!"<?;CI[j+:B<!BC~+GBC"^[+V_X($kJc;KPCJCRK;C;KPK!"KL"<J!P<"!<"CR#NB<!>"I?Ba"$t&WVp&V+

,--2+%//1Z853Z82$

6Z29 jBI"<#::+[J>?KJCjD$D<BL<"#LBC#"!BDM7"C<;=>K"C!$’V)V_X_W’+,--Z+Y0i(Y0#1,,23,Z,$

6Z.9 D"P?"KJC#j$G;JCI)}+]>JB~*$@<Bl!>JCRL>Q#;B?BIQBNBC"Q"J<B?RLBL?J<m|’ye(eorPCR"<"?"SJ!"R

J!KB#L>"<;=DM7?"S"?#$sppX(o’+x’_Xp*+,--{+/#184-38,2$

6Z-9 :Pa"<]D+jBI"<#::+F#<J"?[H$‘NN"=!BNDM7"C<;=>K"C!BCL>B!B#QC!>"#;#JCRL>B!B#QC!>J!"LJ<!;!;BC;CI

;C#BQa"JCm,(*&WpV-X.r?"JS"#$|/*oW’($|(Xp_+,-.5+h%1-{3,4,$

6549 ~Bl"#@$@<Bl!>J!"?"SJ!"RDM71 >̂B!B#QC!>"!;=<"#LBC#"#K"R;J!"R!><BPI>jPa;#=B$|(Xp_nV((%pqWf’p$+

,--,+Yi12-{3.48$

65,9 kBP##"JPk+]JPI;"<~$0>""NN"=!BN;C=<"J#"RDM7BCIJ#"c=>JCI"JCRI<Bl!>BNNB<"#!!<""#L"=;"#$1$%.y$

x’_$+,--7+ig1,,7,3,,Z4$

6579 ~PC="GE$]>B<!!JCR?BCI!!"<K;C>;a;!;BCBN<"#L;<J!B<Q=J<aBCR;Bc;R""NN?PcaQ"?"SJ!"R=J<aBCR;Bc;R"$sppX(o

’+x’_Xp*+,--4+h#18Z23857$

65Z9 EK!>B<G]+AB=>@H+~?BBKEG$DM7;C>;a;!#<"#L;<J!;BC;C?"JS"#BN2e-V.&fWoyeo3$|(Xp_|/*oW’(’)*+

,--7+v&12{23284$

6559 HP??#=>?"I"<][+$;#bJ3:+~PC="GE$j"#L;<J!B<Q<"#LBC#"BN>;I>"<L?JC!#!BJ!KB#L>"<;=DM7"C<;=>K"C!$

|/*oW’($|(Xp_+,--5+74177,377-$

65{9 ~J\\J\wE$0>"<"#LBC#"BNCJ!P<J?"=B#Q#!"K!B!>"<;#;CII?BaJ?DM7?"S"?#$sppe$2Vq$%&’($t*o_$+,--4+

%Y1,82,3,8--$

6589 ~"<C!#BC@k+HBBRlJ<RwF$0>"<BB!#Q#!"KJ<=>;!"=!P<"JCRR"S"?BLK"C!BNt&pV&W’qe()XfWo;C"?"SJ!"RDM7

JCRR<BPI>!$uep&$%&’($+,--7+h1Z753ZZZ$

6529 jBI"<#::+ "̂!"<#BCDk+k=D<;KKBCG}+V_X($j"#LBC#"BNL?JC!<BB!#!B"?"SJ!"RJ!KB#L>"<;==J<aBC

R;Bc;R"$|(Xp_nV((%pqWf’p$+,--7+Y#125-32{,$

65.9 <̂;B<]E+jBI"<#: :+jPC;BC@ ~+V_X($w<""!J;<DM7"C<;=>K"C!BN=B!!BC14"<!;=J?JCR?J!"<J?<BB!

R;#!<;aP!;BCLJ!!"<C$|(Xp_Xpzt’W(+,--5+Yh#1ZZ355$

8-4, 生 态 学 报 74卷

万方数据


