
麻花艽( Gentiana straminea Maxim) 为龙胆科( Gentian!
aceae) 龙胆属多年生草本植物 , 主要分布于青藏高原的

山坡草地、河谷滩地、灌丛以及高寒草甸中 , 为青藏高原

的草地群落的主要伴随种。麻花艽在传统藏医里用于治

疗关节痛、肺病、发烧和黄疸等症。虽然青藏高原药用植

物在我国资源植物中占有相当的比例 , 但由于市场的需

要而长期滥挖乱采 , 不仅破坏了当地脆弱的自然生态系

统 ,而且使一些物种处于濒危的边缘。因此 , 采用人工栽培

的途径开发药用植物 ,对生态保护和缓和市场需求方面具

有十分重要的现实意义。为此,笔者通过对不同海拔麻花艽

植物光合作用的光合“午睡”现象的研究 , 探讨了长期生长

在青藏高原地区的高山药用植物的光合作用对高原极端环

境的适应方式,旨在为人工栽培麻花艽提供科学依据。

1 材料与方法

1.1 试验样地 试验共设 2 块样地。一块试验样地设在距

离青海省西宁市中国科学院西北高原生物研究所约 5 km

的试验苗圃。西宁地区地处青藏高原的东北隅 ,地理位置为

101°46′E, 36°37′N,海拔 2 300 m。该地区属高原大陆性半干

旱气候 ,气压低 , 太阳辐射强烈 , 年总辐射量达 588 kJ/cm2;

夏季暖湿 ,东南季风时间较长 ,年平均温度 6.1℃,年平均降

雨量 371.2 mm。

另一块试验样地设在中国科学院海北高原草甸生态系

统定位研究站地区的矮嵩草草甸。该站位于青藏高原的东

北隅, 地处祁连山东段冷龙岭南麓 , 地理位置为 101°12′~

101°33′E, 37°29′~37°45′N, 海拔 3 200 m。定位站地区属高

原大陆性气候 ,气压低 ,太阳辐射强烈 ,太阳直接辐射强 ,约

占太阳总辐射的 70%左右 ,强度多在 1 000 W/m2以上 ,有效

辐射( PAR) 可达2 300~2 400μmol/( m2·s) , 紫外辐射非常强

烈,气温日变化大[1]。

1.2 测定方法

1.2.1 光合速率的测定。在每个对照和处理样方中 , 各选

4~5棵生育期相近、受辐射位点相近的植株。经过 50 d UV!B
辐射处理后 , 用便携式光合气体分析系统( LI 6400, LI!Cor
Inc, Lincoln NE, USA) 进行气体交换参数的测定。测定时使

用开放式气路 ,叶室环境因子控制条件为 :叶片温度 25℃,

相对湿度 50%~65%。试验选在全晴天进行 , 并进行 5~6 次

重复。测定时间为 7月和 8月上旬 ,此时所有植物均处于营

养生长早期。

叶片的净光合速率( Pn) 、气孔导度( Gs) 、蒸腾速率( E) 、

饱和蒸汽压差( Vpdl) 、胞间 CO2 浓度( Ci) 直接由仪器自动

读出。叶片光合作用过程中的水分利用效率( WUE) 用 Pn/E

得出。叶片表观量子效率( AQY) 的计算以光响应曲线中 0~

200μmol/( m2·s) 的 Pn 对光量子通量密度( PFD) 作直线回

归 ,得回归方程为:

Pn=Rd+AQY×PFD

式中 , Rd 为暗呼吸速率 ; AQY 为表观量子效率。当 Pn=0

时 , PFD即为光合作用的光补偿点 LCP。

以光响应曲线中 0~2 000μmol/( m2·s) 的 Pn 对 PFD作

曲线回归 , 以 Pn 达到最大净光合速率的 95%的光合 PAR

来估计饱和光强( LSP) 。

以 Pn 对 Ci 曲线中 0~200μmol CO2/mol 的点作直线回

归 ,得回归方程为:

Pn=Rp+CE×Ci

式中 , Rp 为光呼吸速率 , CE 为羧化效率。当 Pn=0 时 , Ci 即

为光合作用的 CO2补偿点 Γ。由于光下暗呼吸速率( Rd) 很

小 , 可以近似将光下叶片向无 CO2的空气中释放 CO2的速

率看作 Rp[2]。
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1.2.2 叶绿素和类胡萝卜素含量的测定。8 月下旬取对照

和处理样方中的叶片 ,剪碎混匀 ,分成 3 组 ,分别浸入含 10

ml 80%丙酮的提取液中 ,盖紧样品瓶并密封 ,避光低温浸提

48 h至叶片无色。用 UV!2001紫外分光光度计( 岛津制作所
生产) 检测波长为 663、646、470 nm处的吸光度值 , 按下列

公式计算:

叶绿素 a( Chl a) =( 12.21 A663- 2.81 A646)×V/1 000 W

叶绿素 b( Chl b) =( 20.13 A646- 5.03 A663)×V/1 000 W

类胡萝卜素( Car) =( 4.40 A470- 0.01×Chl a- 0.45×Chl b)×

V/1 000 W

叶绿素 Chl=Chla+Chlb

式中 , V为提取液总体积( ml) ; W为叶片鲜重( g) 。计算叶绿

素 Chl的含量及 Chl a/Chl b的值。重复 3次。

1.2.3 UV!B吸收物质含量的测定。测定方法见文献[3]。8
月下旬取对照和处理样方中的叶片 , 剪碎混匀 , 分成 3 组 ,

分别浸入含 10 ml 79%酸化甲醇的样品瓶中 , 盖紧密封 , 避

光低温 7 d。结果以 10 ml 酸化甲醇提取液中 , 每克鲜重的

叶片在波长 250~350 nm处的吸收曲线的面积表示 , 即 A

( cm2·gFW) 。

1.2.4 抗氧化酶活性和 MDA含量的测定。超氧化物歧化酶

( SOD) 活性的测定参照 Giannopiolitis 等 [4]的方法 ,以抑制氮

蓝四唑(NBT)光化还原 50%作为 1 个酶单位(U), 酶活性以

U/mg蛋白表示。过氧化物酶( POD) 活性的测定参照 Orman[5]

的方法 ,以每分钟 A470增加 0.01 为 1 个酶活单位( U) ,酶活

性以 U/mg 蛋白表示。过氧化氢酶( CAT) 活性的测定参照

Chance 等[6]的方法 ,测定 H2O2减少时 A240的变化 ,以每分钟

酶转变 1μmol/L H2O2为 1 个酶活单位( U) , 酶活性以 U/mg

蛋白表示。抗坏血酸过氧化物酶 ( AP) 活性的测定参照

Nakano等[7]的方法 ,测定 H2O2减少时 A290的变化 ,以每分钟

酶转变 1μmol/L H2O2为 1 个酶活单位( U) , 酶活性以 U/mg

蛋白表示。蛋白质含量的测定采用考马斯亮蓝 G!250 染色
法[8],以牛血清蛋白为标准蛋白作标准曲线。MDA含量的测

定参照 Raeri 等 [9]的方法 ,以材料鲜重表示 MDA含量 ,单位

为μmol/gFW。

2 结果与分析

2.1 不同海拔下麻花艽植物光合作用对光的响应 光合

适温下西宁的麻花艽植物的净光合速率远高于海北 , 而在

高温下正好相反。西宁和海北的麻花艽植物的光合作用光

响应曲线表现为 :在 PFD为 500μmol/( m2·s) 以下时 , Pn 随

着 PFD增加直线式增加 ,在 PFD为 500~1 000μmol/( m2·s)

时 , Pn 随 PFD增加曲线式地增加 , 此时温度等环境因素和

叶片自身的生理因素极易成为限制因素。在叶片温度低于

30℃时 ,西宁的麻花艽植物在 PFD大于 1 500μmol/( m2·s)

时 , Pn 随 PFD增加而不再增大或缓慢增大 , 海北的麻花艽

植物在 PFD大于 1 000μmol/( m2·s) 时 , Pn随 PFD增加而不

再增大或缓慢增大。在叶片温度高于 30℃时 , 西宁的麻花

艽植物的 Pn 随 PFD增大而减小 , 海北的麻花艽植物的 Pn

随 PFD增加仍然增加 , 似乎没有饱和的趋势。这说明温度

对麻花艽植物的光合作用影响极大 , 高温造成了西宁的麻

花艽植物的光抑制甚至光破坏 , 而海北的低温限制了麻花

艽植物的光合速率的高效进行( 图 1) 。

光合适温下 , 西宁和海北的麻花艽植物的 CE 均在

PFD 500 μmol/( m2·s) 以下的弱光和 PFD为 1 000~1 500

μmol/( m2·s) 的强光下被促进 , 并且海北的麻花艽植物的

CE 大于西宁 ; PFD高于 1 500 μmol/( m2·s) 以上的强光均

使西宁和海北的麻花艽植物 CE 下降 ; PFD 为 500～1 500

μmol/( m2·s) 时 ,随 PFD增大 CE增大( 图 2) 。

西宁和海北的麻花艽植物的 CO2补偿点均在 50μmol

CO2/mol 以上 ,说明是 C4植物。西宁的麻花艽植物的 CO2补

偿点在 PFD为 500μmol/( m2·s) 以下的弱光下随 PFD增大

而增大 ,在 PFD高于 500μmol/( m2·s) 以上的强光下随 PFD

增大而迅速减小。海北的麻花艽植物的 CO2补偿点在 PFD

小于 800μmol/( m2·s) 的弱光和高于 1 500μmol/( m2·s) 的强

光下均随 PFD增大而增大,在 PFD为 800～1 500μmol/( m2·s)

时随 PFD增大而减小。

西宁和海北的麻花艽植物的 Rp 受 PFD在 500～1 500

μmol/( m2·s) 的强光促进 ,而在 PFD小于 500μmol/( m2·s) 的

弱光和 PFD大于 1 500μmol/( m2·s) 的强光下的表现正好相

反。即弱光促进了西宁的麻花艽植物的 Rp, 而限制了海北

的麻花艽植物的 Rp;强光促进了海北的麻花艽植物的 Rp,

而限制了西宁麻花艽植物的 Rp。通常认为 , Rp 限制光合速

率的增加 ,而西宁和海北的麻花艽植物的 Rp对弱光和强光

的不同响应也体现了强光对海北的麻花艽植物的抑制作用。

2.2 不同海拔下麻花艽植物光合作用对温度的响应 由

图 3可知 ,西宁和海北的麻花艽植物的 Pn 均在低温下随着

温度而增加 , 表现出增温对光合作用有促进作用 , 在高温

( 温度大于 20℃) 下 ,随着温度的增加 Pn 下降 , 出现了 2 个

最适温度 ,分别为 10、20℃。麻花艽植物的 Pn 均在 15℃时

下降 ,尤其海北麻花艽植物的 Pn下降更为明显。

西宁的麻花艽植物的 AQY在光合适温以下的低温下

随着温度的升高而增加 , 在光合适温以上的高温下随着温
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度的升高而下降 ,表现出低温下增温对 AQY有促进作用和

高温对 AQY有限制作用。这可能是由于叶片叶绿素的含量

差别引起的叶片吸收比的变化所致 [10]。海北的麻花艽植物

的 AQY和 Pn的变化趋势一致 ,在光合适温以上的高温下 ,

AQY随着温度的升高而下降 ,在 15℃时 AQY下降。

西宁和海北的麻花艽植物的 Rd 和 Rp 均随温度的增

加而增加。大于 25℃高温下 ,海北的麻花艽植物的 Rd 高而

西宁的麻花艽植物的 Rp高。高温下西宁的麻花艽植物的光

合速率的下降可能与高呼吸速率有关。

西宁和海北的麻花艽植物的 LCP 和 CO2 补偿点均随

温度的增加而增加 ,海北的 LCP高于西宁 , CO2补偿点则是

西宁的高于海北。这说明低温限制了西宁和海北的麻花艽

植物对光合 CO2的利用 , 而海北的麻花艽植物经常处于低

气压、低温、强光下可能是海北的麻花艽植物光合速率低的

主要原因。

西宁和海北的麻花艽植物的 CE 均随温度的升高而增

加。大于 25℃高温下 ,西宁的麻花艽植物的 CE 大于海北 ,

并且升高迅速 ,而低温下海北的麻花艽植物的 CE 较高。这

同样说明海北的麻花艽植物长期生活在低温下 , 已经适应

了低温 , 增温有利于提高麻花艽植物的 CE, 进而促进光合

作用 ,提高光合生产力。

西宁和海北的麻花艽植物的 LSP 均在小于 15℃的低

温下随温度的增加而下降 ,在大于 15℃时随温度的增加而

增加。西宁的麻花艽植物的 LSP的变化更为明显 ,并且高于

海北。

2.3 不同海拔麻花艽植物光合作用对 CO2的响应 高 CO2
极大地促进了西宁和海北的麻花艽植物的 Pn,但海北的麻

花艽植物受促进更明显 , 在高 CO2浓度下海北的麻花艽植

物的 Pn高于西宁。这说明经常处于低气压下的海北的麻花

艽植物的光合作用较低是由于受低 CO2浓度的限制所致 ,

升高 CO2浓度有利于提高海北的麻花艽植物的光合速率 ,

进而提高光合生产力。

由图 4可知 ,西宁和海北的麻花艽植物的 Pn均在低 Ci

( 500μmol CO2/mol)下随 Ci增加而直线式增加 ,此时的光合

作用受 Rubisco限制 ;西宁和海北的麻花艽植物的 Pn 在 Ci

为 500~1 000μmol CO2/mol 的 CO2浓度下随 Ci 增加而曲线

式增加 , 表明光合机构由受 Rubisco限制转变为受类囊体

的 RUBP 的再生限制 ;在高 Ci 下 , Pn 的变化由于温度的不

同表现不同。在光合适温 20℃以下 , 西宁和海北的麻花艽

植物的 Pn 在 Ci 大于 1 000μmol CO2/mol 以上的高 CO2 浓

度下随 Ci 增加缓慢增加 ,表现为光合作用受到叶绿体无机

磷( Pi)的再生限制;在 25℃时 ,西宁和海北的麻花艽植物的

Pn 在 Ci 大于 1 000 μmol CO2/mol 以上的高 CO2 浓度下随

Ci增加而曲线式增加 ,表现为光合作用受到类囊体的限制。

2.4 不同海拔麻花艽植物光合色素和紫外吸收物质的比

较 由图 5可知 ,海北的麻花艽植物的 Chl、Car 含量及 UV"
B吸收物质含量均低于低海拔的西宁的麻花艽植物 ,而 Chl

a/chlb)则正好相反。

2.5 不同海拔麻花艽植物的抗氧化酶活性和 MDA含量的

比较 由图 6可知,海北的麻花艽植物的 SOD、POD、CAT、AP

酶活性和MDA的含量均高于低海拔的西宁的麻花艽植物。

3 结论与讨论

光合速率是反映光合有机物运转状况的一个灵敏的指

标, 它在经常变化的多种外界环境因素和植物体内部因素

的影响下处于不断的变化中。这些环境因素包括光照、温

度、水分、空气、无机营养等。经常遭受强光、低温、低气压等

逆境的青藏高原植物具有独特的光合特性和适应机制。

光对光合作用的影响不仅体现在提供同化物质形成所

需要的能量、活化参与光合作用的一些酶和促进气孔开放 ,

还表现在光照不足时因同化物的短缺而限制光合碳同化和

光能 过量引起的光合作用的光抑制 ,进而造成光合机构的

光破坏。强光下 , 西宁的麻花艽植物的 Rp、CE 均随 PFD增

加而增加 , CO2补偿点随 PFD增加而下降 ,光强对西宁的麻

花艽植物的 CE 的促进作用更为明显。这说明强光极大地

促进了西宁的麻花艽植物的 Rubisco活化酶数量的增加 ,

进而促进了西宁麻花艽植物的光合效率 , 这可能也是西宁

麻花艽植物的 Pn高于海北的原因之一。无论是太强还是太

弱的光都促进了西宁的麻花艽植物的 Rubisco活化能力 ,
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进而促进了光合作用。在 PFD为 500～1 500μmol/(m2·s)的

强光下 , 西宁和海北的麻花艽植物的 Rp 随 PFD增加而增

加 ,而 CO2补偿点却下降。推测可能是由于强光下发生的光

合作用的 Pi 限制导致 Rp 增加 , Rp 增加利于无机磷的再

生 , 进而引起 CO2补偿点下降 , 降低了对 CO2的利用 , 限制

了光合作用所致。而大于 1 500μmol/(m2·s)的强光下 ,西宁

的麻花艽植物的的 Rp下降。这说明强光促进了西宁的麻花

艽植物的光呼吸 ,虽然造成了光合作用的降低 ,但是消耗了

图 3 不同海拔麻花艽光合作用对温度的响应
Fig. 3 Response of G. straminea photosynthesis at different altitudes to temperature

注 : a 为净光合速率 Pn; b 为表观量子效率 AQY; c 为羧化效率 CE; d 为暗呼吸速率 Rd; e 为光呼吸速率 Rp; f为光补偿点 LCP; g为 CO2补偿
点; h 为饱和光强 LSP。
Note: a. Net photosynthetic rate Pn; b. Apparent quantum efficiency AQY; c. Carboxylation efficiency CE; d. Dark respiration rate Rd; e. Photorespiration
rate Rp; f. Light compensation point LCP; g. CO2 compensation point; h. Saturation light intensity LSP.

温度 Temperature∥℃ 温度 Temperature∥℃
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多余的光能 , 从而使光合机构免遭破坏。多数情况下 , 西宁

的麻花艽植物的 CO2补偿点高于海北,高于 1500μmol/(m2·s)

的强光对海北的麻花艽植物的 CO2补偿点的促进和对西宁

的麻花艽植物的 CO2补偿点的限制也体现了海北的麻花艽

植物对强光的耐受力较强 , 这也说明海北的麻花艽植物经

常遭受强辐射 ,已经适应了强光等逆境。

温度是植物地形分布和光合生产力的一个主要的环境

因子 ,植物可以在一个相当宽的温度范围内进行光合作用。

该试验结果表明 , 海北的麻花艽植物的光合作用受到低温

的限制。低温下 ,叶片光合因子的限制因素通常不是气孔导

度 ,而是 Pi的再生 ,这从低温下的 A! Ci曲线受 Pi 的再生限
制也可以得到验证。低温下 ,淀粉、蔗糖合成速率低 , Pi 的再

生速率低 ,对磷酸丙糖要求很低 ,促使叶绿体内的磷酸丙糖

输出和无机磷输入也低 ,从而限制光合作用的进行。增温对

麻花艽植物的光合作用的促进作用明显 , 对海北的麻花艽

植物更明显 , 但是太高的温度有可能会造成麻花艽植物光

合作用的光抑制。高温促进了西宁和海北的麻花艽植物的

CE, 使 Rubisco活化酶增加 , 同时 CO2补偿点、Rp、LCP、Rd、

AQY均增加 ,而 LSP 却下降 ,说明高温引起的 Pn 下降可能

是由于 Rd、Rp 增高 , LCP、CO2补偿点、光合潜力下降 , 进而

使 Rubisco对 O2的特一性及 CO2、O2的溶解度下降 ,以及光

合机构关键成为热稳性的降低限制了光合作用所致。高温

促进了 AQY, 可能与光合碳同化的 Rubisco数量和碳化有

关。热胁迫下 , 活化的 Rubisco限制叶片光合作用潜力的发

挥 , 西宁的麻花艽植物在低温下较低的 LCP 和高温下较高

的 LSP说明它的光合潜力较高 ,具有广泛的适应性 ,也说明

引种栽培具有极大的优势。

CO2是植物光合作用的一种基本原料 , 它在空气中的

浓度是影响光合速率的重要因子。海北的麻花艽植物经常

遭受低 CO2浓度的限制 ,从而限制了光合生产力 , 而高浓度

CO2极大地促进了海北麻花艽植物的光合作用。因此 , 由于

化石燃料的使用造成的空气中 CO2浓度不断增加可能有利

于海北的麻花艽植物的光合生产力的提高 , 空气中 CO2浓

度不断增加导致的温室效应引起的全球气候变暖也同样可

能对促进海北的麻花艽植物的光合作用有利。

叶片中光合色素是叶片光合作用的物质基础 , Chl 含量

的高低在很大程度上反映了植株的生长状况和叶片的光合

能力 , Chl 含量与叶片的光合速率密切相关[11]。Car 的含量增

加一方面可以起到吸收过滤的功能 , 以避免叶绿体的光氧

化 , 另一方面可通过直接吸收 UV"B辐射以减少对植物的
伤害。Chl a/Chl b 值的变化能反映叶片光合活性的强弱。

UV"B吸收物质主要是一些类黄酮、酚类物质及它们的次生
代谢产物,主要聚集在叶表皮层中 ,以胸腺嘧啶二聚体的形

式保护叶肉细胞、DNA 和光合机构免遭 UV"B 辐射的伤
害 [12- 13]。海北的麻花艽植物的光合色素含量低无疑是造成光

合速率下降和 AQY低的一个原因 ,西宁的麻花艽植物体内

的 Car含量和 UV"B吸收物质增加减少了逆境的伤害 ,有利
于保护光合机构免遭破坏 ,维持光合作用的高效进行。这也

说明麻花艽植物更适宜在西宁生长,引种具有很大的潜力。

图 5 不同海拔下麻花艽光合色素含量和紫外吸收物质的比较
Fig. 5 Compar ison of photosynthetic pigment contents and UV!B
absorbing compounds in G. straminea at different altitudes

图 4 不同海拔麻花艽光合作用对 CO2的响应
Fig. 4 Response of G. straminea photosynthesis at different altitudes to CO2
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弊端”、“如果某一公司安排你到国外考察棉花生产 ,你主要

考察哪些内容”等。从试题上引导学生将理论与实践相结

合 ,并进行创新性思考[9- 11]。

4 结语

在植保、林学、园艺、经贸、土管、中药材等专业的《作物

学通论》教学中 , 始终坚持以“创新型”农业人才为培养目

标 ,对教学内容、教学方式和考核方法进行了相应的改革 ,

收到很好的效果。不仅使学生对作物学的相关知识掌握得

更加牢固 , 而且提高了学生的写作和语言表达等综合素

质 ,培养了创新意识和能力。同时 ,《作物学通论》的任课教

师也必须坚持终身学习, 不断提高自身的知识水平和教学

能力 ,为创新型人才的培养提供源源不断的动力。
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在正常的生理条件下 , 植物体内的活性氧自由基的产

生和自身的抗氧化系统 (主要是 SOD、POD、CAT、AP 等抗

氧化酶和一些抗氧化剂)对活性氧的清除是动态平衡的 ,可

以保持体内正常的代谢过程。SOD能在细胞质、叶绿体和线

粒体内清除 O2-·。O2-·被 SOD歧化成 H2O2和 O2; POD、CAT、

AP 可以清除不同细胞器内的 H2O2。SOD、POD、CAT、AP 的

协同作用可以使植物体内活性氧(O2-·、H2O2、1O2、·OH等)浓

度维持在一个低水平 ,从而防止活性氧毒害 ,因而这几种酶

被称为活性氧防御酶系统 [14]。植物在低温和强紫外线等逆

境条件下 ,体内会产生大量活性氧 ,一些清除活性氧的酶活

性也随之升高。但当活性氧的产生和清除之间的平衡破坏

以后,植物体内的自由基代谢发生紊乱 ,植物便会出现氧化

伤害现象[15- 16]。MDA是膜脂过氧化的重要产物之一 ,其浓度

表示过氧化程度和膜系统伤害程度 , 所以常作为逆境生理

指标。海北的麻花艽植物经常遭受强光、低温等逆境 , 体内

具有较高的抗氧化酶活性 ,有利于清除在强光、低温等逆境

下产生的自由基 ,保护光合机构免于光氧化破坏。但是MDA

含量的增加说明体内产生的自由基并未被清除彻底 , 细胞

内活性氧的积累已经引发了膜脂过氧化 , 而在逆境下由自

由基诱发增生的膜脂过氧化产物反过来可对防御系统起破

坏作用[17],进一步对植物的膜系统造成伤害 ,从而影响光合

作用的进行。
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科技论文写作规范———材料与方法

清楚地交代出试验设计、研究对象及研究方法等。研究对象如品种、肥料、农药、土壤、病虫害等名称应

交代清楚;还应交代试验必要的范围、重复次数及样本大小。对一般的研究方法注明出处即可,如采用##
#方法[2]( [2]为在参考文献中的序号) 。对于有所改进或新的方法要详细叙述,以便他人重复。
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