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摘　要：为分析氮沉降对土壤碳库组成及其稳定性的影响，选取了黄土高原植被恢复中的 树 种 油 松（Ｐｉｎｕｓ　ｔａｂｕｌｉｆｏｒ－
ｍｉｓ　Ｃａｒｒ．）作为研究对象，通过氮添加模拟氮沉降，分析了短期氮添加对土壤有机碳（ＳＯＣ）及其不同活性组分变化 规

律的影响，结果表明：随着氮添加含量的增大，上 层 土 壤ＳＯＣ及 其 高 活 性 组 分（Ｃ１）、中 活 性 组 分（Ｃ２）和 稳 定 性 组 分

（Ｃ４）含量先增加后降低，在Ｎ３ 达到最大值，对下层土壤ＳＯＣ及 其 组 分 影 响 较 小。氮 添 加 对 不 同 碳 组 分 在 总 有 机 碳

中的分配比例和土壤碳库活性系数影响较少，４个 组 分 中Ｃ４ 所 占 比 例 最 大，达７４．３％～８７．３％。本 研 究 从 土 壤 碳 库

稳定性角度分析了氮添加对黄土丘陵区森林土壤的碳库组成的影响，有利于对未来全球变化下的土壤碳库过程影响

的认识。
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　　土壤有机质（Ｓｏｉｌ　Ｏｒｇａｎｉｃ　Ｍａｔｔｅｒ，ＳＯＭ）是土壤

肥力的基本 属 性 和 本 质 特 征，在 促 进 土 壤 结 构 的 形

成、提高土壤保肥能力和缓冲性促进供应养分等方面

具有重要作用，同时也与全球气候变化密切相关［１］。
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作为土壤的重要组成部分，可为植物提供养分来源，

也为微生物的生命活动提供能量来源［２］，是评价土壤

肥力和土壤质量的一 个 重 要 指 标［３］。土 壤 有 机 碳 作

为土壤有机质的一部分，是指存在于土壤有机物质中

碳元素的含量，其变化受稳定性的影响。土壤有机碳

稳定性是指土壤有机质在当前条件下抵抗干扰和恢

复原有水平的能力［４］，它是由土壤本身性质与外在的

环境因子之间的相互 作 用 决 定 的［５］。土 壤 有 机 碳 可

分为性质不同和分解程度不同的碳组分［６］，其含量及

组分的变化会影响土壤肥力和土壤与大气之间碳素

的交换平衡［７］。已有研究 根 据 氧 化 能 力 土 壤 有 机 碳

（ＳＯＣ）分为４个组分，按照氧化能力分别为Ｃ１，Ｃ２，

Ｃ３ 和Ｃ４，其中Ｃ１ 和Ｃ２ 组分主要包括轻组有机碳，

其与土 壤 有 效 利 用 以 及 大 团 聚 体 的 形 成 有 密 切 关

系［８－９］，属于活 性 有 机 碳（Ｃａｃｔｉｖｅ）；Ｃ３ 和Ｃ４ 组 分 与 那

些更稳 定 的 化 合 物 有 关，很 难 被 微 生 物 的 活 动 影

响［９－１０］，属于惰性有机碳（Ｃｐａｓｓｉｖｅ）；进一步根据各组分

的氧化性和稳定性，可采用土壤中活性有机碳和惰性

有机碳所占比例可用来评价土壤质量［１２－１４］。

氮元素是影响陆地生态系统生产力的主要限制因

子之一［１１］。自工业革命时期以来，人类活动向大气中排

放了大量的含氮化合物，导致这些氮化物在大气中不断

累积并沉降到陆地和水域生态系统中［１５］。从１８世纪到

２０世纪后期，人类活动导致的活性氮排放量增加了１０
倍之多，超过了自然陆地生态系统中制造的活性氮，预

计到２０５０年，全球氮沉降量将增加至２００Ｔｇ／ａ［１６］。而

在中国，２０１０年平均氮沉降量为２．１１ｇ／（ｍ２·ａ）［１７］。大

气氮沉降会在一定程度上缓解土壤氮素含量不足的状

况，从而促进植物的生长，提高植物生物量，增加植被

对有机碳的输入［１８－１９］，同时降低枯落物分解和土壤呼

吸［１８，２０］。然而也有研究表明氮沉降对碳循环的影响

是短暂的［２１－２２］，而对土壤碳库贮存的影响是可以忽略

的［２３－２４］。此外，过度氮添加也会对生态系统产生不利

影响，如 土 壤 酸 化、养 分 不 平 衡 与 亏 缺、病 虫 害

等［２４－２７］，从而对土壤碳贮存产生负面影响［２８］。可见，

由于研究处理时间、测定指标的差异，所得结论差异

较大，特别是氮沉降如何影响土壤碳库贮存及其机制

目前还没有一个较为公认的认识。因此，本文选择黄

土高原植被恢复中分布最广泛的主要树种之一———

油松（Ｐｉｎｕｓ　ｔａｂｕｌｉｆｏｒｍｉｓ　Ｃａｒｒ．）作为研究对象，通过

氮添加模拟氮沉降，分析土壤有机碳及其不同活性组

分的变化规律，为认识黄土高原典型森林生态系统在

应对全球变化过程中土壤的响应机制，和评价全球变

化对生态脆弱区碳汇效应以及区域林业经营和生态

建设提供数据支持和理论依据。

１　材料与方法

１．１　研究区概况与试验设计

研究区位于陕西省延安东南部宜川县铁龙湾林

场（１１０°０６′Ｅ，３５°３９′Ｎ），试验设在松峪沟阳坡典型油

松林，坡度２５°，土壤类型为灰褐色森林土。试验区属

黄龙山系，海拔１　０００～１　２００ｍ，年平均气温９．８℃，年平

均降水量５７４．４ｍｍ，多集中在７—９月。土壤表层有机

质含量丰富，达１３．６ｍｇ／ｇ。林下土壤属碱性土，ｐＨ
值约８．６，每１００ｇ干土阳离子交换量为１３．０１ｍｇ，全
氮质量分数 为０．３９ｍｇ／ｇ。供 试 验 用 油 松 人 工 林 为

１９６３年植造，现保存１　４００～１　８００株／ｈｍ２，树高９．５
～１２．５ｍ，胸径１０～１２ｃｍ，郁闭度０．７０。

在油松 人 工 林 地，用 铁 丝 随 机 围 封 面 积 为１００
ｍ２ 试验用小 区１６块，保 证 各 小 区 之 间 立 地 条 件 一

致。共设置４个氮添加处理，分别为对照（ＣＫ），低氮

沉降量（Ｎ３），中氮沉降量（Ｎ６），高氮沉降量（Ｎ９）。年

施氮量分别为０，３，６，９ｇ／（ｍ２　ａ），肥料选用尿素。每

年４月、６月、８月、１０月份分４次等量喷施。每个处

理设置４个样地重复，重复样地间隔为５ｍ。自２０１４
年４月份开始，采用喷雾器对林下土壤直接喷施来模

拟氮沉降，对照样方喷洒等量的水，每次施肥于雨前

１天喷施，以尽量减少尿素挥发。

１．２　样品采集与分析

２０１５年１０月 采 集 土 壤 样 品。在 每 个 小 区 采 用

多点采样法进行样品采集，取样深度为０—２０ｃｍ和

２０—４０ｃｍ，每个样地采集的样品先去除凋落物和石

粒后，充分混匀，风干，过１ｍｍ和０．２５ｍｍ筛，用于

土壤活性有机碳组分和土壤基本理化性质的测定，基
本化学性质见表１。

土壤总有机碳（ＳＯＣ）采用重铬酸钾氧化外加热法

测定；全氮（ＴＮ）采用半微量凯氏法测定；硝态氮和铵态

氮采用１ｍｏｌ／Ｌ的ＫＣｌ溶液浸提后，分别采用紫外分光

光度计法和全自动流动分析仪测定；土壤ｐＨ值采用ｐＨ
值计测定（水土比为２．５∶１）。活性有机碳含量测定采用

Ｌｏｇｉｎｏｗ等［２９］的氧化法测定：根据不同浓度（３３，１６７，３３３
ｍｍｏｌ／Ｌ）ＫＭｎＯ４ 浓度的变化将土壤总有机碳（ＳＯＣ）分
成高活性组分（Ｃ１）、中 活 性 组 分（Ｃ２）、低 活 性 组 分

（Ｃ３）和稳定性组分（Ｃ４）４个组分，Ｃ１，Ｃ２ 和Ｃ３ 组分

之和构成了 易 氧 化 有 机 碳（ＣＯＣ）。Ｃａｃｔｉｖｅ（活 性 碳 组

分）＝Ｃ１＋Ｃ２，Ｃｐａｓｓｉｖｅ（惰性碳组分）＝Ｃ３＋Ｃ４。土壤

活性系数计算：活性系数＝（Ｃ１／ＣＯＣ）×３＋（Ｃ２／ＣＯＣ）

×２＋（Ｃ１／ＣＯＣ）×１。
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表１　土壤基本化学性质

土层深度／ｃｍ 氮添加处理 全氮／（ｇ·ｋｇ－１） 铵态氮／（ｍｇ·ｋｇ－１） 硝态氮／（ｍｇ·ｋｇ－１） ｐＨ值

ＣＫ　 １．１９±０．０７ｂ ７．０６±１．２１ａ １３．６７±０．８０ａｂ　 ８．２２±０．０３ａ

０—２０
Ｎ３ １．２７±０．０５ｂ ５．７５±０．２２ｂ １４．０７±０．７７ａ ８．２０±０．０３ａ

Ｎ６ １．４３±０．０９ａ ３．２７±０．３２ｃ １２．０２±１．０５ｂ ８．１８±０．０３ａ

Ｎ９ １．３７±０．０５ａ ３．３１±０．４４ｃ １２．８６±１．８６ａｂ　 ８．２３±０．０４ａ

ＣＫ　 ０．５０±０．０５ｂ ３．４７±０．４９ａ ７．３６±０．６５ａ ８．４０±０．０３ａ

２０—４０
Ｎ３ ０．５１±０．０３ａｂ　 ３．０３±０．２５ａ ７．１６±０．３１ａ ８．３９±０．０４ａ

Ｎ６ ０．５３±０．０３ａｂ　 ３．２５±０．０６ａ ６．７９±０．６３ａ ８．３９±０．０４ａ

Ｎ９ ０．５６±０．０４ａ ３．４３±０．２４ａ ７．５９±１．２７ａ ８．４４±０．０４ａ

注：同列不同字母表示处理间差异显著（ｐ＜０．０５），下表同。

１．３　数据分析

数据统计整理以及做图基于Ｅｘｃｅｌ　２０１６；不同施氮

处理的土壤之间各指标的差异性检验采用ＳＰＳＳ　２３．０中

的ＡＮＯＶＡ进行方差分析；多重比较采用Ｄｕｎｃａｎ，ＬＳＤ
方法（ｐ＜０．０５）。利用Ｃａｎｏｃｏ　４．５软件对不同活性有

机碳组分与土壤ｐＨ 值、土 壤 总 有 机 碳（ＳＯＣ）、土 壤

全氮（ＴＮ）、硝态氮和铵态氮之间的关系进行冗余分

析（Ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ　Ａｎａｌｙｓｉｓ，ＲＤＡ）。

２　结果与分析

２．１　氮添加对土壤ＳＯＣ及其活性组分的影响

不同氮添加水平对土壤有机碳及其组分具有显著影

响，但是不同组分和土层深度表现不一（图１）。在表层，

ＳＯＣ，Ｃ１，Ｃ２ 和Ｃ４ 变化规律相似，整体随氮添加量增加呈

先增加后降低的趋势，在Ｎ３ 达到最大值，除Ｃ３ 外均达到

显著水平，随后逐渐降低在Ｎ９ 达到最低值，和ＣＫ没有显

著性差异；氮添加对Ｃ３ 没有显著影响。氮添加对下层土

壤ＳＯＣ及其组分影响较小，仅对ＳＯＣ和Ｃ４ 的影响达到

显著水平，Ｎ６ 和Ｎ９ 显著高于ＣＫ和Ｎ３ 处理。

２．２　氮添加对土壤碳组分的分配及土壤活性系数的

影响

相对于各组分含量，氮添加对不同组分在总有机

碳的分配影响较小（表２），在表层仅Ｃ１／ＳＯＣ达到显

著水平，其中在 Ｎ３ 显著降低，随后逐渐升高，和ＣＫ
没有 显 著 差 异。在 下 层Ｃ１／ＳＯＣ，Ｃ４／ＳＯＣ和ＣＯＣ／

ＳＯＣ影响达到显著水平，其中Ｃ１／ＳＯＣ和ＣＯＣ／ＳＯＣ
先降低后升高，Ｎ６ 达到最低值，除Ｃ２／ＳＯＣ，Ｃ４／ＳＯＣ
外显著低于ＣＫ；Ｃ４／ＳＯＣ则 先 升 高 后 降 低，Ｎ６ 时 达

到最高值且显著高于ＣＫ。４个组分中Ｃ４ 占ＳＯＣ比

率最高，达７４．３％～８７．３％，其 中 下 层 土 壤 略 高 于 上

层土壤。Ｃａｃｔｉｖｅ占ＳＯＣ的８．４％～１７．１％，上层土壤高

于下层土壤，氮添加降低了上层土壤Ｃａｃｔｉｖｅ／ＳＯＣ，但

降幅未达到显著水 平；Ｃｐａｓｓｉｖｅ占ＳＯＣ的８２．９％～９１．
６％，下层土壤高于上层土壤。

注：不同字母表示氮添加处理在各土层存在显著差异（ｐ＜０．０５）。

图１　氮添加对油松林土壤不同有机碳组分的影响
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表２　不同碳组分在ＳＯＣ的分配规律

土层深度／ｃｍ 氮添加处理 Ｃ１／ＳＯＣ　 Ｃ２／ＳＯＣ　 Ｃ３／ＳＯＣ　 Ｃ４／ＳＯＣ　 ＣＯＣ／ＳＯＣ　 Ｃａｃｔｉｖｅ／ＳＯＣ　Ｃｐａｓｓｉｖｅ／ＳＯＣ

ＣＫ　 ０．０８９ａ ０．０８２ａ ０．０１８ａ ０．８１１ａ ０．１８９ａ ０．１７１ａ ０．８２９ａ

０—２０
Ｎ３ ０．０８０ｂ ０．０７６ａ ０．０４３ａ ０．８０１ａ ０．１９９ａ ０．１５６ａ ０．８４４ａ

Ｎ６ ０．０８４ａｂ　 ０．０６８ａ ０．０２５ａ ０．８２４ａ ０．１７６ａ ０．１５２ａ ０．８４８ａ

Ｎ９ ０．０８５ａｂ　 ０．０６８ａ ０．１０４ａ ０．７４３ａ ０．２５７ａ ０．１５３ａ ０．８４７ａ

ＣＫ　 ０．０７１ａ ０．０２９ａ ０．０９１ａ ０．８０９ｂ ０．１９１ａ ０．１００ａ ０．９００ａ

２０—４０
Ｎ３ ０．０５９ａｂ　 ０．０３３ａ ０．０９１ａ ０．８１７ａｂ　 ０．１８３ａｂ　 ０．０９２ａ ０．９０８ａ

Ｎ６ ０．０５１ｂ ０．０３３ａ ０．０４３ａ ０．８７３ａ ０．１２７ｂ ０．０８４ａ ０．９１６ａ

Ｎ９ ０．０６１ａｂ　 ０．０５１ａ ０．０４３ａ ０．８４６ａｂ　 ０．１５４ａｂ　 ０．１１２ａ ０．８８８ａ

注：０—２０ｃｍ为上层土壤，２０—４０ｃｍ为下层土壤。同列不同字母表示处理间差异显著（ｐ＜０．０５）。

２．３　土壤碳组分与其他因子之间的冗余分析

冗余分析（ＲＤＡ）表明不同土层深度影响土壤碳

库组分的因子存在差异（图２）。在上层土壤，ＳＯＣ和

Ｃ１，Ｃ４ 显著正相关，ＴＮ和Ｃ３，Ｃｏｃ关系最为密切，ｐＨ

值、硝态氮和铵态氮与除过Ｃ２ 组分外的其他组分呈

负相关。在下层土壤，ｐＨ值、硝态氮和铵态氮与Ｃ１，

Ｃｏｃ关系密切，ＴＮ和ＳＯＣ是影响Ｃ２ 和Ｃ４ 的主要影

响因子。

图２　土壤有机碳组分与环境因子的冗余分析

３　讨 论

土壤有机碳（ＳＯＣ）含量是输入土壤的生物残体

等有机 物 质 的 输 入 和 微 生 物 分 解 作 用 为 主 的 有 机

质损失之间的一个动态平衡结果［３０－３１］，氮添加通过影

响碳素输入与输出的过程从而对ＳＯＣ产生影响，但

是由于气候、施氮量、植被类型、土壤立地等因素，目

前有关氮添加对ＳＯＣ影响的结论还有较大差异。本

研究表明氮添加会导致ＳＯＣ先升高后降低，这主要

由于土壤氮素在黄土丘陵区相对匮乏，随着氮添加数

量的增大，土壤中可利用的氮素增大，促进了植物光

合作用和根系的生长，进入土壤总的碳素来源增多，

从而ＳＯＣ逐渐增加。但是随着氮素继续增大，氮 素

出现饱和，对植物的生长影响从促进逐渐改为抑制，

因此相对于Ｎ６ 处理，Ｎ９ 处理的ＳＯＣ显著降低，这与

Ｚｈａｎｇ等［３２］的研究结果相似，他们认为在氮添加为６

ｇ／（ｍ２·ａ）时达到拐点，如果再升高就会对土壤系统

产生抑制作用。研究还发现下层土壤ＳＯＣ在显著增

大，这个 主 要 和 氮 添 加 方 式 和 养 分 淋 溶 有 关，由 于

表层喷施氮 素，对 下 层 影 响 相 对 较 少，而 随 着 氮 素

的向下淋溶过程，下层土壤氮素逐渐增加，从而ＳＯＣ
得到提高。

活性碳移动快，稳定性差，易氧化、矿化可作为养

分被植物吸收利用，尽管其占全碳的比例很小，但在

调节土壤碳素转化和养分流方面起着重要作用，较有

机质能更准确、灵敏地反映土壤理化性状的变化和碳

库平衡［３３］。本研究 中 氮 添 加 虽 然 增 加 了Ｃｏｃ组 分 的

含量，但并未达到显著水平，这可能主要和施氮时间

较短有关。而相对于Ｃｏｃ组分，氮添加却显著改变了

Ｃ１，Ｃ２ 和Ｃ４ 组分含量，对Ｃ３ 含量没有显著影响，表

明Ｃ１ 组分可 以 更 加 灵 敏 地 反 映 氮 素 添 加 对 土 壤 碳

库平衡的影响，这和姚旭等［３４］的研究结果相似，他们

研究认为短期氮添加主要是通过影响不同团聚体粒

径中土壤中活性碳组分来影响土壤碳素过程，在短时

期内氮素添加会更容易导致植物根系分泌物、微生物

代谢物产生变化，从而使土壤活性碳组分得到变化。
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理论上随着氮添加，土壤Ｃ／Ｎ降低，氮素的限制作用

降低，促进了微生物生长，对有机物的降解能力增强，

另一方面改变了土壤和凋落物的元素构成，土壤质量

提高，有利于有机物分解，土壤活性系数增大。但是

我们的研究却并未发现氮添加增大土壤活性指数，相

反在表层土壤中各处理均存在一定程度的降低，其中

Ｎ９ 显著低于ＣＫ，下层没有显著差异，这可能由于油

松中单宁等难降解物质较多，对氮添加后的碳素分解

响应较弱，而高浓度的氮添加抑制了植物和微生物的

作用，导致土壤活性系数降低。

土壤活性碳组分占有机碳的比例是反映土壤碳活

性的一个重要指标，其值越大，说明土壤碳的活性越大，

稳定性越差，有机碳越容易被微生物和植物吸收利用，

土壤 碳 库 质 量 越 高［３５－３７］。在 本 研 究 中Ｃｏｃ／ＳＯＣ在

１２．７％～２５．７％，整体维持在一个较低比例，略低于韩新

辉［３７］和Ｚｈａｎｇ等［３２］的研究结果，表明在该区域ＳＯＣ整

体含量较低，而活性有机碳含量较低，微生物的分解作

用相对较弱，土壤质量整体不高。氮添加并未改变上

层Ｃｏｃ的 比 例，下 层 则 呈 现 不 同 程 度 的 降 低，这 主 要

和氮添加的方式与时间有关。研究进一步表明在上

层Ｃｏｃ组 分 中，Ｃ１ 和Ｃ２ 组 分 为 主 要 组 分，氮 添 加 降

低了二者在Ｃｏｃ中 所 占 比 例，说 明 随 着 氮 添 加，Ｃ／Ｎ
降低，ＳＯＣ分解能力降低，高和中等活性的有机碳逐

渐转化为低等活性的有机碳。而下层氮添加增大了

Ｃ１ 和Ｃ２ 在Ｃｏｃ中所占比例，这主要和植物根系生长

有关。同时上述结果表明采用不同活性组分在反应

土壤碳活跃程度上比Ｃｏｃ更具有灵敏性。

ＲＤＡ分析表明不同土层影响活性有机碳组分的

因素不同，其中上层土壤中ＴＮ和ＳＯＣ与各组分关

系最为密切，是影响活性有机碳组分的主要因素，证

明了氮添加会通过影响土壤全氮和有机质含量来对

各组分产生影响。下 层 土 壤ｐＨ 值、铵 态 氮、硝 态 氮

和Ｃｏｃ，Ｃ１ 等组分关系密切，而与ＴＮ的关系较弱，说

明氮添加后随着淋溶等作用，改变了下层土壤属性从

而影响活性碳组分。

４　结 论

黄土丘陵区油松人工林短期氮添加后，随着氮添加

含量的增大，上层土壤ＳＯＣ及其Ｃ１，Ｃ２ 和Ｃ４ 组分含量

先增加后降低，在Ｎ３ 达到最大值，对下层土壤ＳＯＣ及

其组分影响较小。氮添加对不同碳组分在总有机碳中

的分配比例影响较小，４个组分中Ｃ４ 所占比例最大，达

７４．３％～８７．３％，其中下层土壤略高于上层土壤。氮添加

对土壤碳库活性系数影响相对较小，仅在表层Ｎ９ 处理

下影响达到显著水平。研究表明短期氮添加可以改变

土壤碳库构成，但是并未增加土壤碳库活度，其中Ｃ１ 和

Ｃ２ 组分可以更灵敏地反映氮添加对土壤碳库的影响。

但是由于本研究涉及碳库代谢机理方面的研究较少，

因此今后需要加强相关方面的工作，比如微生物、根

系等在土壤碳库转化过程中的作用。
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时空分布特征［Ｊ］．中国烟草科学，２０１４，３５（６）：４４－４７．
［３］　Ｈａｒｒｉｓｏｎ－Ｋｉｒｋ　Ｔ，Ｂｅａｒｅ　Ｍ　Ｈ，Ｍｅｅｎｋｅｎ　Ｅ　Ｄ，ｅｔ　ａｌ．Ｓｏｉｌ
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ｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ　ｗｉｔｈ　Ｃ　ａｎｄ　Ｎ　ｍｉｎｅｒａｌｉｚａｔｉｏｎ［Ｊ］．Ｓｏｉｌ　Ｂｉｏｌｉｇｙ
ａｎｄ　Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ，２０１４，７４：５０－６０．

［４］　吴庆标，王效科，郭然．土壤有机碳稳 定 性 及 其 影 响 因 素

［Ｊ］．土壤通报，２００５，３６（５）：７４３－７４７．
［５］　陈小红，段 争 虎．土 壤 碳 素 固 定 及 其 稳 定 性 对 土 壤 生 产

力和气候变 化 的 影 响 研 究［Ｊ］．土 壤 通 报，２００７，３８（４）：
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及旱地土壤 中 的 矿 化 特 征［Ｊ］．土 壤 通 报，１９９４，２５（７）：

６７－７０．
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８５ 　　　　　　　　　　　　 　　　　　水 土 保 持 研 究　　　　　　　　　　　　　　　　　　　第２５卷
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ｃａｔｉｏｎｓ，１９９７，７（３）：７３７－７５０．
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ｑｕｅｓｔｉｏｎｓ，ａｎｄ　ｐｏｔｅｎｔｉａｌ　ｓｏｌｕｔｉｏｎｓ［Ｊ］．Ｓｃｉｅｎｃｅ，２００８，

３２０（５８７８）：８８９－８９２．
［１７］　钟晓兰，李江涛，李小嘉，等．模 拟 氮 沉 降 增 加 条 件 下 土

壤团聚体对酶活 性 的 影 响［Ｊ］．生 态 学 报，２０１５，３５（５）：

１４２２－１４３３．
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ｇｅｎ［Ｊ］．Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ　ｏｆ　ｔｈｅ　Ｎａｔｉｏｎａｌ　Ａｃａｄｅｍｙ　ｏｆ　Ｓｃｉ－
ｅｎｃｅｓ　ｏｆ　ｔｈｅ　Ｕｎｉｔｅｄ　Ｓｔａｔｅｓ　ｏｆ　Ａｍｅｒｉｃａ，２００９，１０６（１）：

２０３－２０８．
［２０］　Ｈｏｂｂｉｅ　Ｓ　Ｅ，Ｅｄｄｙ　Ｗ　Ｃ，Ｂｕｙａｒｓｋｉ　Ｃ　Ｒ，ｅｔ　ａｌ．Ｒｅｓｐｏｎｓｅ　ｏｆ
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