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摘 要 氮素利用效率（!"#）是植物养分策略研究中的一项重要内容。该文利用 %&’&()*&和 +&’,*提出的氮素利
用效率概念和原理研究了高密度的藜（$%&’()(*+,- ./0,-）种群中不同植物个体在种内竞争条件下的氮素利用效
率。结果表明，由于植株的氮素吸收速率与其个体大小成非线性关系，说明不同植株个体对氮素的竞争属于非对

称竞争。个体较大的植株氮素输入较高，而个体较小的植株氮素输出较高，因而较大个体植株的氮素净增加也较

高。植株的氮素损失随着个体大小的增加而增加，较大植株个体的氮素浓度随着生长而下降，而较小植株个体的

氮素浓度随时间的变化不大，说明个体较小的植株的生长受光照的限制比受氮素的限制更大，而对较大的植株个

体而言，它们的生长受氮素的限制更大。高密度藜种群中的不同植物个体具有不同的养分策略，氮素利用效率及

其组成部分氮素生产力（!1）和氮素滞留时间（234）均不同。植株的 !1 和 234 与其个体大小正相关，较大的植
物个体具有较高的 !1和较长的234，因而氮素利用效率也高于个体较小的植株。在个体水平上，种内不同植株的
!1与234不存在权衡关系（-’.)&/011）。因此，%&’&()*&和 +&’,*提出的氮素利用效率概念不仅适用于研究种间的养
分策略，对于研究种内不同植株的养分策略也同样适用。

关键词 种内竞争 氮素生产力 滞留时间 氮素利用效率 植物个体大小

!"#$%&’! ()’ ’**"+"’!+, %* +%-.’#"!& "!/"0"/(12) "! 1 /’!)’
)#1!/ %* 1! 1!!(12 3’$4，!"#$%&%’()* +,-)*

23+4 567/208 9: 97(;/<.0 .() <+4 =7(;/>80!
（5.0(6.7(68 (9 :,.’7+7.7+;& <&=&7.7+(’ #>(/(=8，?’@7+7,7& (9 A(7.’8，$%+’&@& B>.*&-8 (9 C>+&’>&@，A&+D+’= !"""#$，$%+’.）

156789:7 -6& ?0(?&@, 01 (7,’0;&( 8*& &117?7&(?A（!"#）011&’* . @0B&’18C ,00C ,0 *,8)A @C.(, *,’.,&;7&* B7,6
’&*@&?, ,0 (8,’7&(, C7D7,.,70( E F& *,8)7&) ,6& !"# 01 .( .((8.C 6&’G，$%&’()(*+,- ./0,-，7( . )&(*&
D0(0*@&?717? *,.() 8*7(; ,6& ?0(?&@, 7(,’0)8?&) GA %&’&()*& .() +&’,* E 9.’;&’ 7()7H7)8.C* .G*0’G&) D0’& 4 7(
;’&.,&’ @’0@0’,70(* ’&C.,7H& ,0 ,6&7’ *7I&，*8;;&*,7(; ,6., ,6& ?0D@&,7,70( 10’ *07C (7,’0;&( B.* .*ADD&,’7?（0(&/
*7)&)）.D0(; 7()7H7)8.C @C.(,* 7( ,6& *,.()E 47,’0;&( C0** 1’0D 7()7H7)8.C* .C*0 7(?’&.*&) B7,6 @C.(, *7I& E 47/
,’0;&( 7(1C8J（ 6 7(，,6& ’.,& 01 4 8@,.K& @&’ 8(7, .G0H&;’08() 4）B.* ;’&.,&’ 7( C.’;&’ 7()7H7)8.C* B67C& (7,’0/
;&( 08,1C8J（ 608,，,6& ’.,& 01 4 C0** @&’ 8(7, .G0H&;’08() 4）B.* ,6& ’&H&’*& E -6&’&10’&，,6& ’&C.,7H& ’.,& 01
(7,’0;&( 7(?’&D&(,（ 6 7(/ 608,）B.* ;’&.,&’ 7( C.’;&’ 7()7H7)8.C* B6&’&.* 7, B.* .’08() I&’0 7( ,6& *D.CC&*,
@C.(,*E 9.’;&’ 7()7H7)8.C* )&?’&.*&) ,6&7’ 4 ?0(?&(,’.,70( B7,6 ,7D& B67C& *D.CC&’ 7()7H7)8.C* *60B&) C7,,C&
?6.(;& 7( 4 ?0(?&(,’.,70( E -6&*& ’&*8C,* *8;;&*,&) ,6., ,6& ;’0B,6 01 *D.CC&’ 7()7H7)8.C* B.* C7D7,&) GA C7;6,
.H.7C.G7C7,A ’.,6&’ ,6.( GA 4 .H.7C.G7C7,A，.() 4 C7D7,.,70(* B&’& ;’&.,&’ 7( C.’;&’ 7()7H7)8.C* E :()7H7)8.C @C.(,*
7( ,67* )&(*& *,.() 01 $ E ./0,- )711&’&) 7( ,6&7’ 4 &?0(0DAE !"# .() 7,* ?0D@0(&(,*，7 E & E，234 .()
!1，B&’& )711&’&(, .D0(; 7()7H7)8.C* 7( ,6& *,.()E %0,6 !1 .() 234 B&’& @0*7,7H&CA ’&C.,&) ,0 @C.(, *7I& E
9.’;&’ 7()7H7)8.C* 6.) C0(;&’ 234 .() 67;6&’ !1，G0,6 01 B67?6 ?0(,’7G8,&) ,0 67;6&’ !"#，,6.( ,6& *D.CC/
&’ 7()7H7)8.C* E 40 ,’.)&/011 ’&C.,70(*67@ G&,B&&( !1 .() 234 B.* 108() ., ,6& 7(,’.*@&?717? C&H&C E -67* *,8)A
*60B&) ,6., ,6& ?0(?&@, 01 !"# )&17(&) GA %&’&()*& .() +&’,* 011&’&) . @0B&’18C ,00C 7( *,8)7(; @C.(, *,’.,&/
;7&* B7,67( *@&?7&* .* B&CC .* .D0(; *@&?7&* E
;<= >?8@6 :(,’.*@&?717? ?0D@&,7,70(，47,’0;&( @’0)8?,7H7,A，L&.( ’&*7)&(?& ,7D&，47,’0;&( 8*& &117?7&(?A，
MC.(, *7I&

植物对光照、水分、养分等资源的吸收和利用特

性是植物生态学研究中的一项重要内容（+&’,* N
O6.@7(，P"""），而反映植物对资源吸收利用特性的

一个主要参数就是资源利用效率（+&’,* N )&
O.C8B&，!##Q）。由于氮素是许多陆地生态系统中的
养分限制因子（R7,08*&K N <0B.’,6，!##!；L.,*0( &7
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!" #，$%%$），因此大多数养分利用效率方面的研究侧
重于对氮素利用效率（&’()*+,- ./, ,00’1’,-12，!"#）
的研究。研究氮素利用效率首先应选择适当的衡量

参数，但目前尚没有一个统一的参数（袁志友等，

$%%3）。4’)*/,（5675）和 8’(*./,9（56:$）曾将氮素利用
效率定义为植物吸收单位重量的氮素所产生的生物

量，如果系统处于“稳定状态”（;)’//,"，56:5），则氮
素利用效率等于植物体内氮素浓度的倒数。

<,),-=/,和 >,)(/（56:7）在 8’(*./,9（56:$）的养分利
用效率概念的基础上，认为氮素利用效率应由两部

分组成：一是氮素生产力（& ?)*=.1(’@’(2，!$），二是
氮素的平均滞留时间（A,!- ),/’=,-1, (’B,，%&’），即
!"# C !$·%&’。
对植物的 !$、%&’ 和 !"# 的研究，国外只有

>,)(/、D19/(,’- 等人的工作（>,)(/，566%；>,)(/ E =,
F!".G,，566H；D19/(,’- E I!)"//*-，5667），国内目前
还没有涉及到 !$ 和 %&’ 的报道。上述实验或是
研究亚北极冻原上的湿地植物，或是木本植物，或为

控制性实验，而对草原植物的野外实验研究从未开

展。并且这些研究均是在生态系统水平或群落水平

上进行的，而在个体水平上的养分利用效率研究十

分缺乏。另外，<,),-=/,和 >,)(/（56:7）提出的氮素
利用效率概念是假设系统处于稳定状态，但在个体

水平上，不同的植株个体在不断地生长和死亡，而不

是处于稳定状态。因此本文对 <,),-=/, 和 >,)(/
（56:7）提出的氮素利用效率概念进行了一定修正，
以便在个体水平上来研究植物在种内竞争条件下的

氮素利用策略。其基本假设是，由于个体较大的植

株获取的光照较多，因而其氮素生产力应比个体较

小的植株要高，如果氮素生产力与氮素滞留时间之

间存在着权衡关系（J)!=,K*00），则个体较小的植株应
具有较长的氮素滞留时间。

在个体水平上研究植物对光照、水分、养分等资

源的竞争利用时，应区分为两种竞争（L,’-,) () *+ #，
5667；M1NG’--’-+ E L,’-,)，566:）：一是对称竞争
（M2BB,()’1 1*B?,(’(’*-），二是非对称竞争（>/2BB,()’1
1*B?,(’(’*-）。一般认为植物对光线的竞争属于非对
称竞争（M’"@,)(*G- E O*@,((KP*./(，5663），而对养分的
竞争属于对称竞争（F!/?,) E Q!19/*-，5667），但对于
高密度种群中不同植物个体之间的养分竞争属于哪

种竞争还不清楚，因此本文的另一个目的是在个体

水平上确定植物对氮素的竞争类型。

! 研究地区自然概况

实验于 $%%$ 年在内蒙古自治区多伦县进行。

该地区位于锡林郭勒盟南部，地处浑善达克沙地南

缘，属于典型的农牧交错区。地理范围为55RSR%T U
55VSRRTD，H5SHVT U H$S3VT&。低山丘陵地貌，海拔在
5 5R% U 5 :%% B之间。属于中温带半干旱大陆性气
候，年均降水量 3:R # R BB，蒸发量 5 7H: BB。年均
气温为 5 #V W，最暖月（7月）平均气温为 5: #7 W，最
冷月（5月）平均气温为 X 5:# 3 W，无霜期 5%% = 左
右，!5% W积温为 5 657 #6 W（白文明等，$%%5）。土
壤主要为栗钙土，其余依次为风沙土、草甸土和黑钙

土。土地总面积约 3 :66 # $ 9B$，其中耕地、草地和

未利用土地基本上各占 5 Y 3。天然植被以典型草原
为主，次生林、灌丛和沙地植被也有一定发育。农田

以小麦、莜麦、荞麦等连作种植为主。农田弃耕之

后，一般为一年生杂类草占据，其中藜科一年生草本

植物———藜（,-(./0/1234 *+534）是该地区贫瘠生境
中最常见的先锋种类之一。取样地点位于中国科学

院植物研究所多伦恢复生态学试验示范研究站于

$%%5年围封的贮草站固定样地内。

" 实验处理与研究方法

选取一年生草本植物藜为实验材料，该植物常

出现在扰动环境中，茎直立，叶片较大，便于拟合计

算植株各部分的初始含氮量。在 7月 H 日，选择一
块不含其它种类植物的高密度藜样地，建立一个 5%
B Z 5% B 的正方形区域，该区域的藜密度为
53%株·BX $，在此区域选择各种高度的个体 33 株，
平均高度为 RH #V 1B，每株植物都挂塑料标签进行标
记，并测量高度和叶片数，测量时要尽量减少对周围

植物的干扰。在该小区内再选择 33株藜个体，齐地
面剪下带回实验室。7月 H日标记的植株在 7月 $:
日也齐地面收获带回实验室，这时平均高度已达到

:7 #7 1B。在实验室内，测量每株植物的高度和叶片
数，并将每株植物按叶、茎、花分开，在 7% W烘干至
少 H: N后称重，然后粉碎，过 H% 目筛，用凯氏定氮
法（I[,"=!N"）测定全氮。植物的个体大小用地上生
物量表示。

藜在 7月 H日时的地上生物量及叶、茎、花各部
分的含氮量用拟合方法进行计算（4’9*/!9! () *+ #，
5666；L,’N，$%%5），其中地上生物量（ 6，单位：+）用
植株高度 Z 叶片数（ 7，单位 B Z &*#）进行拟合计
算：

6 C V# 56: Z 5%X 7 73 X 3 # 3H6 Z 5%X H 7$ \ 7 # 33$ Z
5%X $ 7 X %#%%3 3（&$ C % #667） （5）
叶片含氮量（6，单位：B+）用植株高度 Z地上生
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物量（!，单位：! " #）进行拟合计算：
" $ % &’&() *!+ , - ’&.*!/ , -) ’ )&/! , )’ &)- +

（#/ $ & ’...） （/）
茎的含氮量（ "，单位：!#）用地上生物量（ !，单

位：#）进行拟合计算：
" $ % &’&&* )!+ % & $-(& )!/ , -( $.01! , & $1/-

.（#/ $ & ’..0） （+）
花的含氮量（"，单位：!#）用植株高度 "地上生

物量（!，单位：! " #）进行拟合计算：
" $ & $&/- *!+ % & $/)0 .!/ , / $-+& .! , & $-/& 1

（#/ $ & $..(） （*）
由叶、茎、花各部分的含氮量可以得出整株植物

在 (月 *日（ %-）时的含氮量。
植株在 ( 月 /1 日（ %/）的地上生物量及含氮量

为实测值。

氮损失量（ &2，单位：!#）为植株枯叶中的氮含
量，因为取样期间的降水量较低，可忽略通过淋洗损

失的氮。这样，从 (月 *日到 /1日之间每株植物的
氮吸收速率（’345678）和氮损失速率（’ 9:;;）分别为

（<=>:;8，-.()）：

’345678 $
’/ % ’- , &’

%/ % %-
，’ 9:;; $

&’
%/ % %-

（)）

其中 ’( 为植株在时间 %( 时的氮含量。
由于在本实验中，植株并不处于稳定状态，因此

每株植物在 %-至 %/ 时段内的地上平均生物量（)）
和平均含氮量（’）分别用下式表示（?6>98@ *% +, ’，
-...；AB7;58=@ C D6>9;;:@，/&&-）：

) $
)/ % )-

9@)/ % 9@)-
，’ $

’/ % ’-
9@’/ % 9@’-

（0）

其中 )( 为植株在时间 %( 时的地上生物量。
氮的周转速率分别用氮素输入速率（ - =@）和输

出速率（ -:35）来表示（<=>:;8，-.(-）：

- =@ $
’345678
’ ，-:35 $

’ 9:;;
’ （(）

由于 E8>8@F;8 和 G8>5;（-.1(）提出的氮素利用
效率概念是假设系统处于稳定状态，但本实验中的

植株不处于稳定状态，因此每株植物的氮素生产力

根据 HIJK38J F8 G9F6@6和 E8>8@F;8（-..(）、?6>98@等
（-...）、AB7;58=@和 D6>9;;:@（/&&-）给出的公式进行
计算：

’. $
)/ % )-
%/ % %-
·
9@’/ % 9@’-
’/ % ’-

$
)/ % )-
（ %/ % %-）’

（1）

如果 ’ 9:;; $ ’345678，即 ’- $ ’/ 时，植株中氮素

处于稳态；如果 ’ 9:;;! ’345678，则植株中氮素不处于

稳态，这时每株植物中的氮素平均滞留时间为：

)#/ $ ’
’ 9:;;

$ -
-:35

（.）

由于氮素利用效率为氮素生产力与氮素平均滞

留时间的乘积（E8>8@F;8 C G8>5;，-.1(），所以，每株
植物的氮素利用效率为：

’01 $ ’.·)#/ $
L/ % )-
（ %/ % %-）’

·
’

’ 9:;;
$
)/ % )-

&’
采用 MMNM-&’&软件进行统计分析。

! 结果与分析

藜不同个体在两次收获时的氮素浓度如图 -所
示。可以看出，在 (月 *日（图 -6）和 /1日（图 -O）两
次测定中，均表现为个体较大的植株的氮素浓度低

于个体较小的植株。植株氮素浓度与植株个体大小

呈负相关，相关关系分别为：" $ +0 $ 0+)! % & $-*+ 0（#/

$ & $*1. 1）、" $ +/’(((! % &’-&& 1（#/ $ & ’ +0- &）。在 (
月 *日，全部植株的平均氮素浓度为 +1 ’ *- !#·#% -，

而在 (月 /1日的平均氮素浓度为 /1 ’ )+ !#·#% -，说

明植株氮素浓度随着生物量的积累而下降。

图 - 不同植株个体在不同收获时期（6：(月 *日；O：(月 /1日）的氮素浓度
P=#’- 2 B:@B8@5>65=:@; :Q =@F=R=F369 496@5; 65 5S: T6>R8;5=@# 48>=:F;（6：U39V *；O：U39V /1）
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植株在整个测定期间，平均含氮量、氮素吸收速

率和氮素损失速率均随着植株个体大小的增长而增

加（图 !）。个体较大的植株的含氮量也较高（图
!"），氮素吸收速率与其个体大小呈幂函数关系（图
!#），说明植株对氮素的竞争属于非对称竞争，同样，
个体较大的植株的氮素损失速率也较高（图 !$），氮
素吸收速率和氮素损失速率并不相等，说明植株中

的氮素不处于稳定状态。

植株的氮素周转速率也随着植株个体大小的变

化而变化（图 %），其中，氮素的输入随着植株个体生
物量的增加而增加（图 %"），但氮素输出与之相反
（图 %#），由于氮素输入大于氮素输出，氮素的净增
加也随着植株个体大小的增加而增加（图 %$）。
根据 &’(’)*+’ 和 ,’(-+（./01）提出的氮素利用

效率概念，在个体水平上对藜不同个体的氮素生产

力（!"）、氮素滞留时间（#$%）和氮素利用效率
（!&’）进行了计算。结果表明，在种内竞争条件下
植株个体具有不同的氮素利用策略（图 2）。氮素生
产力随着植株个体的增加呈上升趋势（图 2"），氮素
的平均滞留时间与之类似（图 2#），由于氮素利用效
率为氮素生产力与氮素平均滞留时间的乘积，因而

氮素利用效率也随着植株个体大小的增加而增加

（图 2$），即个体越大，氮素利用效率越高，但氮素生
产力和氮素平均滞留时间之间不存在负相关性（图

2*），因而其间未表现出权衡关系。

! 讨 论

利用 &’(’)*+’ 和 ,’(-+（./01）提出的氮素利用
效率概念对高密度藜种群中不同植物个体在种内竞

争条件下的氮素利用效率进行了研究，结果表明，不

同的植株个体在种内竞争条件下表现出不同的氮素

利用策略。植株的含氮浓度与植株个体大小呈幂函

数关系（图 .），被遮荫的较小植株个体的含氮浓度
较高，说明植物对氮素的吸收不仅受土壤可利用氮

素的影响，还受植株自身氮素状况的影响，即植物对

氮素的吸收受供求关系的双重影响。,)-’) 和
3’(4’(（.//5）也发现遮荫植物的氮素浓度较高。从
1月 2日到 !0日，个体较大的植株氮素浓度下降得
更多（图 .），说明较大植株个体的生长受氮素的限
制更大，而对个体较小的植株来说，它们的氮素浓度

变化不大，光对其生长的限制作用比氮素更大。个

体较大的植株对氮素的吸收速率和氮素损失速率

图 ! 不同植株个体的地上平均含氮量（"）、氮素吸收速率（#）和氮素损失速率（$）
6748! 9:’ (’;"-7<)+:7=+ #’->’’) -:’ ?’") "#<@’4(<A)* B $<)-’)-（"），("-’ <C B A=-"D’（#），("-’ <C

B ;<++（$）")* -:’ ?’") "#<@’4(<A)* #7<?"++ <C ’"$: 7)*7@7*A";

图 % 不同植株个体的（"）B输入、（#）B输出、（$）B净增加
6748% 9:’ (’;"-7<)+:7=+ #’->’’)（"）-:’ B 7)C;AE（ ( 7)），（#）-:’ B <A-C;AE（ (<A-），（$）-:’ (’;"-7@’ ("-’ <C )’- B 7)$(’?’)- ("-’

（ ( 7) F (<A-）")* -:’ ?’") "#<@’4(<A)* #7<?"++ <C ’"$: 7)*7@7*A";
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图 ! 不同植株个体的（"）氮素生产力、（#）氮素滞留时间、（$）氮素利用效率、（%）氮素生产力与氮素滞留时间之间的关系
&’()! （"）*+, - ./0%1$*’2’*3，（#）*+, 4,"5 /,6’%,5$, *’4,，（$）*+, - 16, ,77’$’,5$3，（%）*+, /,8"*’056+’. #,*9,,5

- ./0%1$*’2’*3（!"）"5% 4,"5 /,6’%,5$, *’4,（#$%）

都高于个体较小的植株（图 :），但由于个体较大的
植株具有较高的氮素输入和氮素输出，因而氮素的

净增加量也较高（图 ;），并且较大的植株个体具有
较高的 !" 和 #$%，既然 !&’ 为 !" 与 #$% 的乘
积，因而较大的植株个体也具有较高的 !&’（图 !）。
如果 !" 与#$% 之间存在权衡关系（<$=6*,’5 ()

*+ )，>???），则植物要提高 !&’，有两种途径：或者
提高 !"，或者提高 #$%。个体较小的植株由于 !"
较低（图 !"），因此要提高 !&’，就必须提高其 #$%。
但在本实验中，个体较小的植株的 #$% 却较小（图
!#），说明在种内，!" 与 #$% 之间并不存在权衡关
系。而在种间，!" 与 #$% 之间存在权衡关系
（@,/*6，>??A；<$=6*,’5 () *+ ,，>???）。!" 和#$% 之
间在种内和种间表现为不同的关系可能有以下原因

（袁志友等，:AA;）：>）!"、#$% 及相关特性在种内的
变化比在种间的变化要小（@,/*6 B %, C"819,，>??!；
<$=6*,’5 () *+ ,，>???），从而造成数据中的干扰“噪
声”过高；:）!" 和#$% 的关系可能还受其它相关因
素调控（@,/*6，>??A；D"/5’,/ B @/05605，>??E；<$=F
6*,’5 () *+ ,，>???）；;）由于氮库的计算是用 !" 作分
母、#$% 作分子来衡量的，因而存在自相关性问题。
植物对光照、水分、养分等资源的对称竞争指竞

争能力与植株个体大小成正比，而非对称竞争指植

株获取的资源与其个体大小不成线性关系（G$+9’5F
5’5( B H,’5,/，>??E）。一般认为植物对光照的竞争
属于非对称竞争（H,’5,/，>??A；@5*,5 B I’/06,，

>??E；I’=06"=" () *+ )，>???），而对养分的竞争属于
对称竞争（H,’5,/ () *+ )，>??J）。但在该研究中，植
株的氮素吸收速率与其个体大小成非线性关系（图

:#），说明在种内竞争条件下，高密度种群中的植物
个体对氮素的吸收属于非对称竞争，这可能与植株

个体对光照的非对称竞争有关，因为较小的植株个

体处于下层，对氮素的需求会较低。

本研究没有测定根系对氮素的吸收利用，虽然

@,/*6（>??A）曾发现瑞典北部多年生植物彩萼石楠
（-*++./* 0.+1*234）、酸沼草（#5+3/3* 6*(2.+(*）的根系
对氮素的吸收利用有较大的影响，但本实验中的藜

属于一年生草本植物，它不象多年生植物那样有具

有贮藏功能的根系，根系对 !&’ 及其组成部分的影
响可能相对要小，因而可以忽略不计。

氮素利用效率是植物利用限制性养分策略研究

中的一个重要概念，可应用于从叶片到生态系统等

各种尺度。人们对叶片（&’,8% B K005,3，>?EL；<F
2"56，>?E?）、植株（I’/06,，>?JM；N,/,5%6, B @,/*6，
>?EJ）和群落（N/’%(+"4 () *+ ,，>??M；I’/,4"*+ B
<9,8，:AA>）尺度上的 !&’ 作了大量研究，但涉及到
氮素生产力和氮素滞留时间的研究很少，并且还有

许多问题有待解决，如氮素利用效率在不同尺度之

间的联系，水分、光线等资源互作对氮素利用效率的

影响，以及各种养分之间的吸收和耦合关系等。虽

然大多数情况下，氮素利用效率高的物种具有更强

的竞争优势，但也存在例外的情况（C+".’5，>?EA），
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对于生长于肥沃土壤上的杂草和具有贮藏养分功能

的植物来说，如果用植物吸收单位养分所产生的生

物量来计算氮素利用效率，则这些植物的氮素利用

效率都较低，因此应进一步确定合适的参数来准确

计算氮素利用效率。目前涉及氮素生产力和氮素滞

留时间的氮素利用效率研究还很少，国内尚没有这

方面的报道，特别是在叶片、植株和群落等各种尺度

上的有关研究有待加强。
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