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陆地生态系统凋落物分解研究进展
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摘要!凋落物分解是生态系统物质循环和能量流动的主要环节!对土壤有机质的形成和养分释放速率有着

重要意义"对国内外在凋落物分解方面的研究进行综述!并结合森林#草地#荒漠
%

种不同陆地生态系统类

型中凋落物的研究动态!阐述了凋落物分解的过程#影响效应及从凋落物本身的理化性质和
)*

"

浓度升高#

气候因子#土壤特性等方面综合分析了影响凋落物分解的主要因子"在此基础上对凋落物分解的未来研究

方向进行展望!得出长期定位研究#建立凋落物分解模型等方面将会成为今后研究的热点"
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凋落物是指在生态系统内"由地上植物组分

产生并归还到地面"作为分解者的物质和能量来

源"借以维持生态系统功能的所有有机质的总

称%

!

&

'凋落物的分解是生态系统养分循环的关键

过程之一"对其分解过程的研究有助于完整理解

生态系统的生物地球化学循环和土壤有机质的形

成%

".%

&

'凋落物作为养分的基本载体"在养分循环

中是连接植物与土壤的(纽带)'凋落物的分解对

于土壤的理化性质*土壤肥力和植物生产力等均

起着决定性的作用"对于维持生态系统碳*氮平衡

也有着重要的意义"是陆地生态系统物质循环的

重要环节%

'
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'对调落物分解进行研究可以定量描

述地+气间碳交换过程及这一过程对气候变化的

影响%
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'因此"开展凋落物分解研究是充分认识

生态系统结构和功能及促进陆地生态系统正常物

质循环和养分平衡的基础'
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主要研究方法
!

目前凋落物的野外测定

方法主要有,尼龙网袋法*金属网罩法*自然分解

法和束缚凋落物法等"其中尤以尼龙网袋法最为

常用'王凤友%

!

&将研究和估测凋落量的方法概括

为,直接收集法*估测枯死体的现存量法和分层收

割估测法等几种'另外"为建立凋落物分解速率

与其质量指数和立地质量指数间的关系"并以此

替代繁杂的分解试验和预测分解过程中养分释放

速率"科学家们还开展了凋落物分解预测指标的

研究'并将凋落物分解的预测指标分为,环境指

标!如实际蒸散量$*凋落物物理质量!如叶抗张强

度$和化学质量指标!如
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凋落物质量和分解速率
!

多年以来"科

学家对于凋落物的研究主要集中于凋落物质量和

分解速率上%

,

&

'对凋落物质量的研究通常包括种

群*群落*植被不同层次的季节动态和年动态变化

及其与环境因子和气候变化的关系等#而对于凋

落物分解速率的研究则主要针对各种内在和外在

因素对其产生的影响方面"其中
)
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和木质素被

认为是最重要的凋落物质量指标"也最能反映凋

落物分解的速率'

凋落物质量通常以凋落物养分含量的高低来

衡量"并以各种含碳化合物量!如木质素*纤维素*

单宁等$与养分元素含量!

1

*

2

*

3

等$的比来表

示"也可以直接以养分含量表示%
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'凋落物质

量与其分解速率密切相关"其基本原理是"凋落物

分解主要是真菌与微生物过程"它们自身的
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通常低于它们分解的凋落物'因而"它们

在分解过程中对
1

*

2

等养分有很高需求"当凋落

物含这些养分较高时"微生物群落生长加快"分解

也就加快%
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&研究指出"大多数生态系统中植

物所吸收的养分"
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以上的
1

和
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以上

的矿质元素都来自于植被归还给土壤的养分再循

环'由此可见"凋落物分解速度决定着生态系统

中养分循环的快慢"在一定程度上决定着土壤养

分有效性的高低%

%

&

'从能量的角度来说"凋落物

是能量流动的重要环节"植物通过光合作用固定

有机质"最终以枯枝落叶的形式存在于地表"经分

解后将能量释放到环境中'

"

!

不同生态系统中凋落物研究现状
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森林生态系统凋落物研究
!

森林凋落物

是指森林生态系统内由生物组分产生"然后归还

到林地表面"作为分解者的物质和能量来源"借以

维持生态系统功能的所有有机物质的总称%

!'

&
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目前国内有关凋落物的研究大多汇集在森林凋落

物上%
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"且多集中于凋落物在增加土壤肥力和

改善物质循环方面的作用%
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'国外对森林凋落

物的研究极为活跃%

!$.!,
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"可追溯到
!(

世纪"德国

的
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于
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年对森林凋落物的生产和

化学组成做了经典研究"这大概是对森林凋落物

研究的最早报道'但直到
"&

世纪
0&

年代"森林

凋落物才得到全面和系统的研究'

我国自
"&

世纪
/&

年代初开展了对森林凋落

物的研究"

,&

年代有较大发展'王凤友和许晓静

等%
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&曾对森林凋落物分解研究进展进行了综合

述评"重点回顾了有关凋落物分解预测指标*养分

释放机制*混合分解效应和
)*

"

浓度升高对凋落

物分解的影响等"对于深入认识凋落物分解的调

控机制"开展陆地生态系统碳循环和养分生物地

球化学循环的研究具有重要的意义"对国内森林

凋落物的研究具有一定的指导作用'而林成芳

等%

!(

&曾对各个历史时期出现的重要模型进行了

简单的分类和评述"认为国内森林凋落物分解模

型研究正在经历一个应用*改进和开发的过程"目

前急需建立适合我国各类森林生态系统凋落物分

解模型'凋落物分解模型的最大优点就是可以将

凋落物分解的预期过程采用取代普通的实验手段

揭示出来'国内对凋落物分解建模的研究较少"

大部分停留在对国外模型的简单应用和改进上'

未来应加强凋落物分解的研究"填补不同气候带"

不同生态系统分解研究的空白"并在此基础上建

立机理模型'

逯军峰等%
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&的研究表明,油松!
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$栽培林年凋落量与现存量随林龄增加

均表现出递增趋势"

%&

年生油松林的年凋落量和

"%

年生油松林现存量分别达到
'#"%/

和
!,#$,,
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"

#枯枝落叶层主要营养元素储存量随着林

龄的增加而增加"

1
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的积累量分别为
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#凋落物分解率呈波动式递增趋势"且与

阔叶树混交比例密切相关'年凋落量*现存量*分

解率与土壤有机质*

1

*

2

*

3

的含量*

J

T

值*田间

持水量呈正相关"与土壤容重呈负相关'林波

等%

"!

&研究显示,
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年栽培云杉!
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林*

'&

年栽培云杉林及次生林和原始林年凋落量

分别为
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"枯枝落

叶层贮量分别为
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"通过凋落物归还土壤的营养元素!
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$的年归还总量依次为
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"凋落物年失重

率分别为
"'#%0L

*

""#,$L

*

%/#(/L

和
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"

栽培林凋落物分解一半所需时间约为
"#0

年"天

然林约为
!#/

年'森林年凋落量*枯枝落叶层贮

量*养分归还量和年失重率与土壤自然含水率*有

机质*

1

*

2

*

3

的含量呈正相关"与土壤容重呈负

相关'栽培云杉林生态功能的恢复滞后于次生

林"凋落物分解缓慢是影响该地区土壤水分和养

分状况的重要因素'栽培云杉林进入旺盛生长期

后"凋落量增加"养分归还量增大"此时期森林对

土壤肥力有较高的补给潜力#但凋落物分解过缓"

大量养分元素累积于枯枝落叶层"不能及时进入

土壤"造成土壤理化性质状况较差'
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草地生态系统凋落物研究
!

除了森林

外"对其他生态系统凋落物的研究近年来也逐渐

成为热点'草地凋落物分解是草地生态系统中有

机质残体分解转化的基本过程"是系统养分循环

的关键环节"对维持草地生态系统生产力有着重

要作用%

""."/

&

'近年来"国内外专家对草地生态系

统凋落物的研究越来越多'张建利%

"$.",

&以云南马

龙县退化山地草地为研究对象"在围栏封育条件

下"对分解过程中不同分解状态的凋落物分解速

率*最大持水率*有效截流率及自然持水率进行了

分析'结果表明"随封育时间!分解时间$推移"草

地凋落物分解速率有所降低'在封育条件下"草

地凋落物的分解速率显著高于自然放牧草地'随

凋落物分解时间的推移"其最大持水率呈抛物线

状'程积民等%

"(

&针对我国西部典型草原地带"退

化草地封禁后凋落物的积累*分解与水分变化过

程进行了为期
"&

年!

!(,"4"&&"

年$的定位试验

研究'结果表明,本氏针茅!

2&"

1

'($#

3

+'#'

$*百

里香!

45

6

/$%/-#
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-*"0$%

$*铁杆蒿!

7&.+/"%"'

%'0.-.$/

$和大针茅!

28

3

.'#&+'

$草地群落的凋落

物积累与厚度的变化趋势"拟合曲线符合指数方

程"无论在植物年生长的初期还是末期"其相关性

极为显著'王娓等%

"%

&对羊草!
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$

群落凋落物分解季节动态与微生物呼吸速率*土

壤有机质*土壤
)

-

1

*土壤温度*土壤水分等
!!

种环境因素的季节动态进行了系统的研究"结果

表明,凋落物分解季节动态呈单峰曲线"

,

月中旬

达最大值'微生物呼吸速率季节动态呈单峰曲

线"

,

月中旬达最大值"同凋落物分解速率显著正

相关'凋落物分解速率同土壤有机质含量*土壤

)

-

1

显著负相关'凋落物分解速率同土壤水分

显著正相关'

近红外光谱分析技术!

195+

$是利用化学物

质在近红外光谱区的光学吸收特性快速测定某种

样品中的一种或多种化学成分含量和特性的技

术%

%&

&

'近年来"该技术在测定草地凋落物方面得

到了一定的应用'

)<GQNDGV

等%

%!

&利用尼龙网袋

法将凋落物在草地中放置
""

个月"然后采用

195+

技术分析化学成分的变化"

T<WW

等%

%"

&将凋

落物在实验室可控条件下培养"通过
195+

技术

测定凋落物分解速率"结果显示,

195+

能很好地

预测凋落物的分解速率'之后"他们又通过试验

进一步探讨了
195+

技术在测定凋落物分解速率

中的潜在应用价值"表明
195+

技术能很好地预

测不同时间或不同条件下凋落物的分解状况"可

为了解草地生态系统物质循环"特别是有机物质

的时空变化及凋落物分解过程中的特性变化提供

更为便捷*有效的方法'

><GIHDOX

等%

%%

&采用与

YE==<K

类似的方法测定了盐生沼泽凋落物的分解

速率"得出同样的结果'总体看来"

195+

技术是

一种快速测定凋落物成分的理想方法'

"##

荒漠植被生态系统凋落物研究
!

在荒

漠生态系统中"凋落物是很重要也是不可多得的

组成部分"它可以通过调节水*热状况"改善土壤

理化性质"增强水土保持能力和提高植被生产力

等来增加生态系统多样性和稳定性"同时对实现

沙漠化过程的逆转也有着特殊的作用'总之"作

为沙地生态系统的重要组成部分"凋落物的分解

是生态系统养分循环中的重要一环"其分解过程

中所释放的
)*

"

是全球碳素收支的重要来源"凋

落物分解的变化将对区域陆地生态系统碳平衡造

成重要影响'

近年来"学者们陆续对干旱*半干旱地区的草

原*沙地农作物及植物凋落物进行了相关研

究%

"(

"

%'.%(

&

'得出如下结论,随着沙漠化程度的进

展"凋落物分解率减小"植被状况与土壤性状是影

响凋落物分解的重要因素"植物叶凋落物的初始

氮含量对其
)*

"

释放量及释放速率均有影响"土

壤的干湿变化对凋落物的分解有明显的影响'赵

学勇%

%'.%0

&

*李玉强等%

%$

&利用分解袋法对沙漠化过

程中凋落物的分解及
)

*

1

释放进行测定和分析"

研究结果表明"科尔沁沙地农田生态系统小麦

!

4."&"0$/'+%&":$/

$凋落物有机质总产量随着施

肥量的增加而增加#随着沙漠化程度的加深"凋落

物的干物质失重率降低"分解速率减小"

)

*

1

释

放速率减缓'通过凋落物分解作用向土壤归还养

/'
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分与有机物质"是生态系统(自肥)作用的重要机

制之一%

"

&

'凋落物质量*土壤质地*结构*通气状

况以及土壤微生物和土壤动物活性等是影响凋落

物分解的主要因素%

'&

&

'李玉强认为在我国北方

半干旱的科尔沁沙地"养分的周转及植被与土壤

之间能量的转换主要依赖于一些占优势的灌木和

一年生杂草凋落物的输入及其在土壤中的分解'

沙漠化的发展"一方面导致沙地植物群落生物量

的明显下降"以及地表凋落物的积累量和向土壤

的输入量显著减少"既使得可供分解的有机物减

少#另一方面"沙漠化过程是土壤质地变粗"

)

*

1

含量衰减"微生物活性降低的过程'正是植被退

化和土壤退化两个过程的统一"严重破坏了通过

凋落物分解向土壤归还养分的生态机制"使系统

处于恶性循环状态"丧失其基本服务功能'沙漠

化过程中凋落物
)

的释放速率要明显高于
1

的

释放"并且随着沙漠化程度的增加"

)

*

1

释放速

率均随之减缓'

#
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凋落物分解过程及其影响因子分析

##!

凋落物的分解过程
!

凋落物分解是一个

物理和化学过程紧密结合的生态过程'在该过程

中"生物和非生物因子均参与其中"而且它们之间

存在明显的交互作用'凋落物分解过程中养分释

放机制及复杂"养分的释放因凋落物种类*分解阶

段的不同而异"同时也与养分本身的性质有关'

许晓静等%

$

&对现有研究成果进行总结认为"凋落

物分解过程中养分动态释放模式主要有淋溶+释

放*淋溶+富集+释放和富集+释放等几种'

凋落物混合分解研究最早可追溯至
"&

世纪

'&

年代"目前有关混合分解中植物种的组成和比

例对于分解过程的影响机制仍不明确'凋落物的

混合分解并非单一植物种分解的简单叠加"因植

物种的组成和比例不同"基质的化学组成会发生

变化"从而影响分解者的多样性*丰富度和生理活

性"进而直接和间接地影响其分解速率#凋落物混

合分解中可能存在无效应*促进效应和抑制效应

%

种情况%
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#现有的研究结果显示凋落物混合分

解的适宜比例应与群落中不同植物种的种群比例

相一致%
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凋落物分解的影响因子
!

凋落物分解作

为养分循环中重要的环节以及全球碳平衡的重要

组分"其过程对
)*

"

浓度上升的响应受到了极大

关注%

'"

&

'目前的研究"多数是探讨高浓度
)*

"

条

件下生长的植物"其产生的凋落物分解会有什么

变化"基本结论是,由于
)*

"

浓度上升显著增加

植物产量"并形成含氮量较低的有机物质"从而随

着
)

-

1

*木质素-
1

等上升"分解会减慢%

'%.''
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"

浓度上升对凋落物分解的影响"主要是间接

的"它是通过影响凋落物质量而影响分解过程'

但这一结论仍有待更多的检验"已开展的研究对

其他干扰因素估计不足"同时"分解速率下降的幅

度也有限'目前"未观察到
)*

"

浓度上升对凋落

物分解产生直接影响%
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&在意大

利开展了
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"

浓度加倍对
%

种木本植物!
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$凋落叶分解的影响"他们测得
)*

"

浓度升

高条件下"木质素含量升高可达
!,L

"木质素-
1

上升
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上升
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'可以看出"

)*

"

上升

对凋落物质量的影响是极为显著的'用这些凋落

物进行分解试验"其分解速率有较明显的减慢"但

主要表现在开始阶段"此时"各个叶子的质量差别

较大"特别是木质素-
1

"

)

-

1

等参数"随着分解时

间的推移"各种落叶质量更趋一致"分解速率也差

别不大'因而"

)*

"

浓度上升"在一定程度上会

加强土壤作为碳汇的功能'必须指出"

)*

"

上升

在一定程度上减慢了凋落物分解速率"但
)*

"

上

升形成的温室效应"将导致温度上升"升温却又加

速了分解过程"加拿大的研究显示"它可增加分解

率
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'因此"

)*

"

浓度上升形成的总效应

仍有待研究%
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"

浓度升高不仅影响凋落物

的化学性质"而且与分解环境中土壤的生物活性

密切相关"但
)*

"

浓度升高并不改变凋落物质量

与分解速率之间的关系#越来越多的研究显示"

)*

"

浓度升高的环境下"植物群落的物种组成会

产生变化"这种变化对养分循环速率的影响远大

于单纯大气
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浓度变化的影响%
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土壤性质及其他的一些条件也会影响凋落物

的分解"凋落物与土壤间的相互作用是整个生态

系统稳定的基础'在一定的范围内"分解速率通

常与上述因素呈正相关"只有在气候和土壤条件

一定时"分解速率才主要受控于凋落物质量'李

玉强等%

%$.%(

&研究认为"植被状况与土壤性状是影

响科尔沁地区凋落物分解的重要因素"土壤微生

物特性也是影响凋落物分解的重要因素'凋落物

在土壤中的分解"必须激发含腐殖质部分的有机

物质来促进非腐殖质部分的残体的降解'因此凋

落物在分解过程中"微生物数量以及土壤酶活性

均表现为初期增加或旺盛"后期减少或衰弱'真

菌首先定着和破坏凋落物表层使得大量内居性动

物侵入凋落物内部"随着分解凋落物碎片的体积

越来越小"而表面积却相对变大"微生物易定着并

分解这些碎片"最后阶段对有机养分的无机化过

程起主要作用的可能是细菌%
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'

综上所述"凋落物的分解速率受内在因素和

外在因素的共同影响"内在因素就是指凋落物自

身的理化性质"包括凋落物的形状*体积*柔韧度*

1

浓度*

2

浓度*落物
)

-

1

*木质素-
1

等"其中的

)

-

1

*木质素是最重要的凋落物质量指标"最能反

映凋落物分解的速率%

"%

&

'而外因则是分解过程

中的各种环境因子"包括生物因子和非生物因子'

生物因子是指参与分解的土壤微生物和土壤动

物"生物因子是主导因子"对凋落物分解起直接作

用#非生物因子是指气候*降水*大气成分等环境

条件"通过影响生物的活动而对凋落物分解起间

接作用%

0&

&
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&对陆地生态系统气候*落叶

化学性质与落叶分解作用之间的相关性进行了综

述"认为凋落物分解主要受气候*凋落物性质*微

生物和土壤动物的影响'凋落物分解速率的大小

与土壤微生物数量的多少*酶活性的强弱*营养元

素含量变化规律基本一致'

$
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凋落物分解的影响效应

温明章等%
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&的结果表明,土壤水分总的趋势

是随着凋落物量的增加"土壤含水量逐渐提高"当

凋落物量达到一定时趋于平稳状态#地表温度和

地下温度!

0IC

$变化趋势在各月份基本相似"均

随凋落物层厚度增加而降低"至一定厚度达到稳

定#土壤
J

T

值和电导率与凋落物量均呈显著负

相关#有凋落物层土壤中有机质*

1

*

2

*

3

的含量

均高于无凋落物层的含量"其含量随凋落物量而

逐渐升高'凋落物平均每增加
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"

"有机质

提高
!$#(L

"

1

提高
$#/L

"

2

提高
"/#'L

"

3

提

高
%#,L

'当凋落物量达
/&&

S

-

C

" 时"有机质含

量比无凋落物层提高了近
!#,

倍"

1

提高
,!#0L

"

2

提高
!#,

倍"

3

提高
"'#/L
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纪
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年代末以来"陆续有文献报道了凋

落物对植被天然更新的影响效应"包括凋落物对

植被更新的毒性效应%

0"

&

"对种子萌发的抑制效

应%

0%

&

"对草本幼苗更新的影响%

0'

&

"对木本幼苗更

新的影响%

00

&和对幼苗群落结构及动态的影响%
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&

'

%

!

凋落物研究展望

凋落物的研究加深了对生态系统物质循环*

能量流动*土壤成土和肥力形成过程*水土保持功

能和更新演替等机制和规律的认识"但如何利用

凋落物的生态功能提高森林生态系统管理的水

平"发挥生态系统的自我维持机制"将是今后研究

的重点'目前"凋落物分解研究绝大多数是短期

的"尚缺乏长期定位研究数据"因此"需要加强和

积累长期定位研究'另外"凋落物研究方法不统

一"研究结果的可比性差'今后应在全球范围内

的生态系统中统一凋落物分解试验的研究方法"

进行不同气候带间的交互分解试验"以获取可比

性强的数据"并最终形成一个全球凋落物生产*分

解的总体数量格局'

凋落物模型化研究包括,凋落动态*分解动态

模型及对土壤肥力影响的动态模型等"从而为凋

落物的管理和生态应用提供定量依据'目前凋落

量*分解率及其动态研究虽然较多"但如何从群落

结构及其组成树种的生物学和生态学特性*气候

条件!包括小气候异质性$*生境状况的协同等方

面进行研究还有待深入'由于不同凋落物种类质

量不同"且分解过程的影响因素及其复杂"加之养

分释放机制的多样性"至今仍未能获得可预测不
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同凋落物分解速率的指标'因此"探讨可预测不

同凋落物分解速率的指标仍将是今后研究的重要

方向%

$.,

&

'

此外"由于各种现实的原因"现有的研究结果

尚无法准确预估凋落物分解向大气中释放
)*

"

的量及其对全球变暖的贡献'因此"随着全球变

暖趋势的日益加剧"科学家对于
)*

"

浓度升高对

凋落物分解过程影响机制的研究也将越来越广泛

和深入%

0$

&

'需进行实验室模拟试验与田间试验

紧密结合"深化凋落物分解机制的研究"进一步优

化单因素分解模型"探索多因素的分解模型"建立

全球温暖变化与凋落物分解及土壤腐殖质蓄积之

间的耦合关系"为实现凋落物的有效调控提供可

靠方法%

$

&

'

参考文献

%

!

&

!

王凤友
#

森林凋落量研究综述%

[

&

#

生态学进展"

!(,(

!

/

$,

,".,(#

%

"

&

!

BDOEK

S

5 T

"

+IH=NZEK

S

NOB T#\<ONZQNI<Z

P

ZQNC

I<KIN

J

QZDKXCDKD

S

NCNKQ

%

U

&

#*O=DKX<

,

-IDXNCEI

2ONZZ

"

!(,0

,

!,!."!&#

%

%

&

!

>NO

S

>

"

UI)=DG

S

HNOQ

P

)#2=DKQ8EQQNO

,

]NI<C

J

<ZE.

QE<K

"

HGCGZW<OCDQE<K

"

IDOM<KZN

F

GNZQODQE<K#

%

U

&

#

1N̂ A<OR

,

+

J

OEK

S

NO.;NO=D

S

"

"&&%

,

!,/.!,(#

%

'

&

!

钟化平"杜占池
#

川东中高山地区红三叶*鸭茅凋落

物分解速率与气候因子之间的定量关系%

[

&

#

中国草

地"

!(($

!

/

$,

"(.%"#

%

0

&

!

王娓"郭继勋
#

东北松嫩平原羊草群落的土壤呼吸

与枯枝落叶分解释
)*

"

贡献量%

[

&

#

生态学报"

"&&"

"

""

!

0

$,

/00.//&#

%

/

&

!

张志山"谭会娟"王新平"等
#

沙漠栽培植被区土壤

呼吸初探%

[

&

#

中国沙漠"

"&&0

"

"0

!

$

$,

0"0.0",#

%

$

&

!

许晓静"张凯"刘波"等
#

森林凋落物分解研究进展

%

[

&

#

中国水土保持科学"

"&&$

"

0

!

'

$,

!&,.!!'#

%

,

&

!

>NOQODKX9

"

)HDMMNOQ>

"

3GONR>

"

+&'*#)DKQHNME<.

IHNCEID=WNDQGONZDKXHEZQ<=<

SP

<W ĤNDQONZEXGNNV.

J

=DEKQHNEOXNI<C

J

<ZEQE<KEKZ<E=

%

[

&

#2=DKQ+<E=

"

"&&/

"

",!

,

"(!.%&$#

%

(

&

!

+IH=NZEK

S

NOB T

"

TDZN

P

U U#]NI<C

J

<ZEQE<K<WIHD

J

.

DOOD=ZHOGMW<=ED

S

N

,

=<ZZNZ<W<O

S

DKEIDKXEK<O

S

DKEII<K.

ZQEQGNKQZWO<CXNIEXG<GZDKXN_NO

S

ONNK=ND_NZ

%

[

&

#:I<=.

<

SP

"

!(,!

"

/"

,

$/".$$'#

%

!&

&

!

UN=E==<[U

"

-MNO[]

"

UGODQ<ON[\#1EQO<

S

NKDKX

=E

S

KEKI<KQO<=<WHDOX̂ <<X=NDW=EQQNOXNI<C

J

<ZEQE<K

X

P

KDCEIZ

%

[

&

#:I<=<

SP

"

!(,"

"

/%

,

/"!./"/#

%

!!

&

!

;EQ<GZNR2U#>N

P

<KX

S

=<MD= D̂OCEK

S

,

NI<=<

SP

DKX

S

=<MD=IHDK

S

N

%

[

&

#:I<=<

SP

"

!(('

"

$0

,

!,/".!,$/#

%

!"

&

!

:KOE

F
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