


摇 摇 摇 摇 摇 生 态 学 报
摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 (SHENGTAI XUEBAO)

摇 摇 第 32 卷 第 24 期摇 摇 2012 年 12 月摇 (半月刊)

目摇 摇 次
从文献计量角度分析中国生物多样性研究现状 刘爱原,郭玉清,李世颖,等 (7635)……………………………
CO2 浓度升高和模拟氮沉降对青川箭竹叶营养质量的影响 周先容,汪建华,张摇 红,等 (7644)………………
陕西中部黄土高原地区空气花粉组成及其与气候因子的关系———以洛川县下黑木沟村为例

吕素青,李月从,许清海,等 (7654)
…………………

……………………………………………………………………………
长三角地区 1995—2007 年生态资产时空变化 徐昔保,陈摇 爽,杨桂山 (7667)…………………………………
基于智能体模型的青岛市林地生态格局评价与优化 傅摇 强,毛摇 锋,王天青,等 (7676)………………………
青藏高原高寒草地生态系统服务功能的互作机制 刘兴元,龙瑞军,尚占环 (7688)……………………………
北京城市绿地的蒸腾降温功能及其经济价值评估 张摇 彪,高吉喜,谢高地,等 (7698)…………………………
武汉市造纸行业资源代谢分析 施晓清,李笑诺,赵吝加,等 (7706)………………………………………………
丽江市家庭能耗碳排放特征及影响因素 王丹寅,唐明方,任摇 引,等 (7716)……………………………………
基于分布式水文模型和福利成本法的生态补偿空间选择研究 宋晓谕,刘玉卿,邓晓红,等 (7722)……………
设施塑料大棚风洞试验及风压分布规律 杨再强,张摇 波,薛晓萍,等 (7730)……………………………………
湖南珍稀濒危植物———珙桐种群数量动态 刘海洋,金晓玲,沈守云,等 (7738)…………………………………
云南岩陀及其近缘种质资源群体表型多样性 李萍萍,孟衡玲,陈军文,等 (7747)………………………………
沙埋和种子大小对柠条锦鸡儿种子萌发、出苗和幼苗生长的影响 杨慧玲,梁振雷,朱选伟,等 (7757)………
栗山天牛天敌花绒寄甲在栎林中的种群保持机制 杨忠岐,唐艳龙,姜摇 静,等 (7764)…………………………
基于相邻木排列关系的混交度研究 娄明华,汤孟平,仇建习,等 (7774)…………………………………………
三种回归分析方法在 Hyperion 影像 LAI 反演中的比较 孙摇 华,鞠洪波,张怀清,等 (7781)…………………
红松和蒙古栎种子萌发及幼苗生长对升温与降水综合作用的响应 赵摇 娟,宋摇 媛,孙摇 涛,等 (7791)………
新疆杨边材贮存水分对单株液流通量的影响 党宏忠,李摇 卫,张友焱,等 (7801)………………………………
火干扰对小兴安岭毛赤杨沼泽温室气体排放动态影响及其影响因素 顾摇 韩,牟长城,张博文 (7808)………
不同潮汐和盐度下红树植物幼苗秋茄的化学计量特征 刘滨尔,廖宝文,方展强 (7818)………………………
腾格里沙漠东南缘沙质草地灌丛化对地表径流及氮流失的影响 李小军,高永平 (7828)………………………
西双版纳人工雨林群落结构及其林下降雨侵蚀力特征 邓摇 云, 唐炎林 ,曹摇 敏,等 (7836)…………………
西南高山地区净生态系统生产力时空动态 庞摇 瑞,顾峰雪,张远东,等 (7844)…………………………………
南北样带温带区栎属树种种子化学组成与气候因子的关系 李东胜,史作民,刘世荣,等 (7857)………………
模拟酸雨对龙眼叶片 PS域反应中心和自由基代谢的影响 李永裕,潘腾飞,余摇 东,等 (7866)………………
沈阳市城郊表层土壤有机污染评价 崔摇 健,都基众,马宏伟,等 (7874)…………………………………………
降雨对旱作春玉米农田土壤呼吸动态的影响 高摇 翔,郝卫平,顾峰雪,等 (7883)………………………………
冬季作物种植对双季稻根系酶活性及形态指标的影响 于天一,逄焕成,任天志,等 (7894)……………………
施氮量对小麦 / 玉米带田土壤水分及硝态氮的影响 杨蕊菊,柴守玺,马忠明 (7905)……………………………
微山湖鸟类多样性特征及其影响因子 杨月伟,李久恩 (7913)……………………………………………………
新疆北部棉区作物景观多样性对棉铃虫种群的影响 吕昭智,潘卫林,张摇 鑫,等 (7925)………………………
杭州西湖北里湖沉积物氮磷内源静态释放的季节变化及通量估算 刘静静,董春颖,宋英琦,等 (7932)………
基于实码遗传算法的湖泊水质模型参数优化 郭摇 静,陈求稳,张晓晴,等 (7940)………………………………
气候环境因子和捕捞压力对南海北部带鱼渔获量变动的影响 王跃中,孙典荣,陈作志,等 (7948)……………
象山港南沙岛不同养殖类型沉积物酸可挥发性硫化物的时空分布 颜婷茹,焦海峰,毛玉泽,等 (7958)………
专论与综述
提高植物抗寒性的机理研究进展 徐呈祥 (7966)…………………………………………………………………
植被对多年冻土的影响研究进展 常晓丽,金会军,王永平,等 (7981)……………………………………………
凋落物分解主场效应及其土壤生物驱动 査同刚,张志强,孙摇 阁,等 (7991)……………………………………
街尘与城市降雨径流污染的关系综述 赵洪涛,李叙勇,尹澄清 (8001)…………………………………………
期刊基本参数:CN 11鄄2031 / Q*1981*m*16*374*zh*P* ￥ 70郾 00*1510*40*

室室室室室室室室室室室室室室

2012鄄12

封面图说: 永兴岛海滩植被———永兴岛是中国西沙群岛的主岛,也是西沙群岛及南海诸岛中最大的岛屿。 国务院 2012 年 6 月
批准设立的地级三沙市,管辖西沙群岛、中沙群岛、南沙群岛的岛礁及其海域,三沙市人民政府就驻西沙永兴岛。 永
兴岛岛上自然植被密布,野生植物有 148 种,占西沙野生植物总数的 89% ,主要树种有草海桐(羊角树)、麻枫桐、野
枇杷、海棠树和椰树等。 其中草海桐也称为羊角树,是多年生常绿亚灌木植物,它们总是喜欢倚在珊瑚礁岸或是与
其他滨海植物聚生于海岸沙滩,为典型的滨海植物。

彩图提供: 陈建伟教授摇 北京林业大学摇 E鄄mail: cites. chenjw@ 163. com
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CO2 浓度升高和模拟氮沉降对
青川箭竹叶营养质量的影响

周先容1,汪建华1,张摇 红2,王进闯3,张远彬3,*

(1. 长江师范学院生命科学与技术学院,涪陵摇 408100;2. 乐山职业技术学院,乐山摇 614000;

3. 中国科学院成都生物研究所,成都摇 610041)

摘要:通过研究大熊猫主食竹之一的青川箭竹(Fargesia rufa Yi)叶营养质量对 CO2 浓度升高和模拟氮沉降的响应,预测在气候

变化下箭竹和大熊猫之间的取食关系,以期为大熊猫的长久保护提供科学参考。 利用人工环境控制生长室对青川箭竹幼苗进

行了 1 个生长季节的大气 CO2 浓度和施氮处理:(1)CON(对照,不添加 N 和环境 CO2 浓度),(2)EC(环境 CO2 浓度+350 滋mol /

mol、不添加 N),(3)EN(添加 5 g N m-2 a-1、环境 CO2 浓度),(4)ECN(环境 CO2 浓度+350 滋mol / mol、添加 5 g N m-2 a-1)。 结果

表明:EC 处理对青川箭竹叶片的 C 含量无显著影响,但降低了叶片中 N 和 P 含量,从而导致 C 颐N 增加,而 N 颐P 没显著变化。
另外,EC 处理增加了叶片中可溶性蛋白、可溶性糖、淀粉、蔗糖和果糖的含量,但降低了木质素和纤维素含量。 同时,EC 也明显

增加了叶片中防御物质单宁的含量。 另一方面,EN 处理显著降低了叶片中 C 的含量,并增加了 N 的含量,但没有改变 P 的含

量,从而 C 颐N 减小,而 N 颐P 增加。 EN 显著提高了箭竹叶片可溶性蛋白、可溶性糖和木质素含量,减少了淀粉和纤维素,但对单

宁无明显影响。 ECN 减少了箭竹叶的单宁和 N、P 的含量,但显著增加了叶的可溶性蛋白、可溶性糖、果糖、蔗糖和淀粉含量。
大气 CO2 浓度升高和氮沉降对叶的 N、单宁、可溶性糖和淀粉含量具有显著的交互作用。 在未来气候变化情景下,箭竹叶营养

质量提高将可能影响叶的生物化学过程以及箭竹鄄大熊猫之间的取食关系。
关键词:碳水化合物;化学元素;气候变化;青川箭竹;单宁

Effects of elevated CO2 and nitrogen deposition on leaf nutrient quality of
Fargesia rufa Yi
ZHOU Xianrong1, WANG Jianhua1, ZHANG Hong2, WANG Jinchuang3, ZHANG Yuanbin3,*

1 College of Life Science and Technology, Yangtze Normal University, Fuling 408100, China

2 Leshan Vocational & Technical College, Leshan 614000, China
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Abstract: Rising atmospheric carbon dioxide ( CO2 ) levels and increasing nitrogen deposition resulting from human
activities have the potential to alter leaf nutrient quality and consequently alter plant / herbivore interactions. Fargesia rufa
(Poaceae: Bambusoideae) is an important dietary bamboo for endangered giant pandas and is very vulnerable to climate
change because it is one of the most widely distributed understory plants in subalpine coniferous forests in the southeastern
Qinghai鄄Tibetan Plateau of China. Elevated CO2 and nitrogen deposition will lead to change in the nutrient quality of F.
rufa leaves, which could influence the growth and fecundity of giant pandas. Thus, understanding how elevated CO2 and
nitrogen deposition might change the nutritional quality and chemical defenses of F. rufa is an essential first step in
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predicting how giant pandas will respond to this component of climate change. However, there have been no studies on this
aspect of F. rufa biology. The objects of this study were to (1) determine the effects of elevated CO2 on the nutritive
quality of F. rufa; (2) examine the effects of nitrogen on the quality of F. rufa; and (3) determine whether nitrogen alters
the effects of elevated CO2 on the foliar quality of bamboo. For this purpose, 30 seedlings were grown in each of six
environmentally鄄controlled chambers for one growing season under the following conditions: control (CON; ambient CO2

concentration and N level), elevated CO2(EC; ambient CO2 concentration + 350 滋mol / mol, ambient N), extra N (EN; 5

g N m-2 a-1, ambient CO2 concentration), and a combined treatment with both elevated CO2 and extra N (ECN; ambient

CO2 concentration + 350 滋mol / mol, 5 g N m-2 a-1 ). Leaves were analyzed for concentrations of carbon (C), nitrogen
( N ), phosphorus ( P ), soluble sugars, fructose, sucrose, lignin, cellulose, and C鄄based defensive compounds
(tannins) . Compared with CON, the EC treatment did not affect C concentration in leaves but led to a decline in N, P,
and C 颐N ratio, as well as lower cellulose and lignin levels in leaves. Also, EC induced an increase in the contents of
soluble sugars, fructose, sucrose, soluble protein, and tannin. On the other hand, the addition of N tended to reduce C,
C 颐N ratio, starch, and cellulose contents in leaves. Leaf N, soluble sugar, soluble protein, and lignin contents were lower
in treatments to which N was added than in treatments without additional N. Tannin and P in leaves tended not to change
with the addition of N. The combined effects of elevated CO2 and N on C, tannin, soluble sugars, and starch contents were
significant. Although negative effects of elevated CO2 on leaf nutrient quality in F. rufa were observed, the interaction of
elevated CO2 and N appeared to be sufficient to actually improve leaf nutrient quality, indicating that climate change will
likely impact not only the biochemical processes of F. rufa leaves but also the plant鄄giant panda interaction.

Key Words: carbohydrates; chemical elements; climate change; Fargesia rufa Yi; tannin

据政府间气候变化专门委员会(Intergovernmental Panel on Climate Change,IPCC)报道,未来 100 年内二氧

化碳浓度将达到 700 mmol / mol,同时,全球大气氮沉降量将在未来 25 年内翻倍[1]。 这些变化将对陆地植被的

生长、存活和繁殖产生重要而深远的影响。 植物的营养质量对气候变化的响应也能影响到植食性动物的生长

和繁育,很大程度上改变植物鄄啃食之间的相互关系,甚至群落结构[2]。 因此,理解气候变化如何改变植物的

营养质量和防御物质是预测植食性动物如何响应气候变化的第一步。
青川箭竹(Fargesia rufa Yi)是国宝大熊猫的主食竹之一,也是大熊猫生存和繁衍的基础。 竹株中营养成

分最好的部位是竹叶;竹叶中含有的粗蛋白、糖类和矿物质含量均高于竹枝和竹杆[3]。 在非产笋季节,大熊

猫幼体、成体和亚成体以及雌性大熊猫妊娠产仔哺乳期,均喜爱采食竹叶[3]。 可见,研究竹叶的营养质量对

气候变化的响应关系到将来大熊猫的生长和繁育。
叶的营养质量主要包括质量适口性和营养水平。 其中,单宁具有收敛、味涩、略带酸性等特点,是质量适

口性指标之一。 粗蛋白、粗纤维、营养元素和非结构性碳水化合物是营养水平指标[4鄄5]。 叶蛋白和次生代谢

物质的含量是影响植物能否作为植食性动物食物的重要因素[4]。 许多研究发现,升高 CO2 将使叶氮浓度减

少 15%—30% ,并且增加碳氮比(C / N) [4,6鄄7]。 由于植食性动物的生长往往受到蛋白质的限制,为了满足生长

需要,植食性动物将通过增大摄取量来弥补叶中氮含量的不足。 大气 CO2 浓度升高往往能提高植物的光合

能力,因此导致叶片中蔗糖、果糖和淀粉等碳水化合物含量的增加[6鄄7]。 在 CO2 浓度升高的情况下,叶片中的

防御物质如酚酸和单宁含量将增加[8鄄9],说明在生长过程中,过多的碳向防御物质分配。 因此,大气 CO2 浓度

升高通过影响植物中养分和次生代谢物质改变了植物作为食物的适口性。 大气 CO2 浓度升高对植物的生长

和叶化学特性的影响,往往取决于 N 素的可利用性[10鄄11]。 在施 N 后,土壤可利用 N 增加,植物将同化的碳更

多地用于生长,减少叶片 C 含量,而叶氮含量增加,以至于碳水化合物和防御物质含量减少[2]。 少数研究发

现,CO2 和氮同时升高能打破叶片中养分的平衡[12],增加植物叶片中非结构碳水化合物[7]。 可是,目前 CO2
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升高和氮沉降对箭竹叶营养质量的研究鲜有报道。 在将来大气 CO2 升高和氮沉降情况下,箭竹叶片质量如

何变化及其对大熊猫取食的影响,都是亟待解决的问题。
本文以青川箭竹为实验材料,通过研究 CO2 浓度升高和模拟氮沉降对青川箭竹叶片中碳(C)、氮(N)、磷

(P)、可溶性蛋白以及单宁和碳水化合物的影响,以期为大熊猫的长久保护提供理论依据。 本文主要验证以

下两个假设:(1)CO2 浓度的升高将增加青川箭竹叶碳水化合物和单宁的含量,减少氮的含量,对青川箭竹作

为大熊猫的主食竹产生负面影响;(2)氮沉降可能在一定程度上缓解了 CO2 升高所造成的负面效应。
1摇 材料与方法

1. 1摇 控制环境生长室

本实验的控制环境生长室位于中国科学院成都生物研究所茂县生态站(31毅41忆07义 N、103毅53忆58义 E,海拔

1820 m)。 该站点区域年均气温 8. 6 益,年均降水量 919. 5 mm,年均蒸发量 795. 8 mm,年均日照时数 1139. 8
h,年无霜期 200 d 左右。 用于本实验的单个控制环境生长室的底面积约 9. 35 m2, 总体积约 24. 5 m3。 生长

室的主体骨架为不锈钢矩管,周边用浮华玻璃、顶部用阳光板全封闭。 根据自动化环境要素监测和控制系统

每半小时的数据分析表明:生长室内的太阳总辐射和 PAR 减少强度随太阳高度角变化而变化,一般减少

20%—40% ;非 CO2 浓度控制生长室内的 CO2 浓度增加 25—50 滋mol / mol、空气湿度增加 1%—4%。 控制环

境生长室的环境要素控制原理以及控制环境变量精度等详细信息见文献[13鄄14]。
1. 2摇 研究对象与培植土壤

本实验以克隆分株数(4—5 克隆分株 /丛)及其平均高度((40依3) cm)相对一致的青川箭竹(种子繁殖,
母株年龄为 5 a)为研究对象。 在实验开始前,将青川箭竹移栽在直径 35 cm、体积约 20 L 的塑料花盆中,每个

花盆中心栽植 1 丛。 花盆内土壤来自于茂县生态站附近海拔 1 850 m 的次生杂灌林下表层土(0—20 cm)。
为了避免每个花盆内土壤养分的差异,将取回的表层土通过孔径为 1 cm 的筛(去除大于 1 cm 的石粒和杂

物),并混合均匀。
1. 3摇 实验处理

本实验采用 6 个生长室。 其中,3 个生长室为对照处理(不升高 CO2 浓度),3 个生长室为 CO2 浓度加倍

处理。 氮沉降通过施用 NH4NO3(纯度 99. 5% )来实现。 根据试验点的降雨状况,在整个生长季(4—8 月份)
内添加 5 次,共 5 g N m-2 a-1,而对照添加等量去离子水。 因此,本实验设 CON(对照,不添加 N 和环境 CO2 浓

度)、EC(环境 CO2 浓度+350 滋mol / mol、不添加 N)、EN(添加 5 g N m-2 a-1、环境 CO2 浓度)、ECN(环境 CO2

浓度+350 滋mol / mol、添加 5 g N m-2 a-1)4 种处理。 在 4 种处理中,每种处理的生长室重复 3 次,每个生长室

内放置 10 个栽植花盆,故每种处理 30 盆青川箭竹。
青川箭竹于 2010 年 10 月初栽植于花盆内,并将花盆置于生长室外以保证成活。 2011 年 4 月初,将栽植

花盆移入控制环境生长室内进行生长季的连续 CO2 升高和氮沉降处理。 另外,根据控制环境生长室的自动

控制主机和土壤湿度传感器(每个生长室放置 2 只,AQUA鄄TEL鄄TDR, AUTOMATA, INC. USA)以及自动浇灌

系统来控制土壤体积百分比湿度在 28%左右。
1. 4摇 测定指标与方法

2011 年 9 月初,分别从不同处理选取 30 株克隆分株的完全展开的成熟叶片(顶端下部第 3—5 片叶)作
为叶样品采集对象。

测定指标及其方法[15鄄16]如下:
(1)总可溶性糖含量摇 采用 3,5鄄二硝基水杨酸法测定。
(2)淀粉含量摇 用 3%的盐酸水解材料中的淀粉,然后用 3,5鄄二硝基水杨酸方法测单糖含量,再换算成淀

粉含量。
(3)纤维素和木质素含量摇 采用 72%的硫酸水解纤维素,然后用 3,5鄄二硝基水杨酸方法测单糖含量,再

换算成纤维素的含量。 将经 72%硫酸消化后的残渣灰化,留下的灰分即为硅酸盐的含量。 在灰化中逸失的
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部分即为酸性洗涤木质素(acid detergent lignin,ADL)。
(4)C 含量摇 用重铬酸钾容量法测定。
(5)N 含量摇 用凯氏蒸馏定氮法。
(6)P 含量摇 用钼蓝比色法测定。
(7)单宁含量摇 用福林酚法测定。
(8)蔗糖和果糖含量摇 采用蒽酮法测定。
(9)可溶性蛋白含量摇 采用考马斯亮蓝 G鄄250 法。

1. 5摇 数据统计分析

各测定指标采用 SPSS10. 0 软件进行 t 检验的多重比较分析(P<0. 05),处理间差异采用双因素方差

分析。
2摇 结果与分析

2. 1摇 叶片化学元素

与对照(CON)相比,EC 对叶片 C 和 P 含量以及 N 颐P 无显著影响,但减少了 N 含量,从而增加了 C 颐N。
在环境 CO2 浓度下,添加 N 显著减少了青川箭竹叶片 C 含量,但增加了 N 含量,而对 P 含量无显著影响。 另

外,添加 N 也降低了 C 颐N,而增加了 N 颐P。 ECN 没改变叶的 C 含量,但减低了 N 和 P 的含量,而叶 C 颐N
和 N 颐P 都没有发生显著改变(图 1)。 CO2 和 N 的交互作用仅明显影响了 C 和 N 颐P(表 1)。

表 1摇 CO2 和施氮处理对青川箭竹叶片化学养分的双因素方差分析

Table 1摇 Results of two鄄way analysis of variance of leaf C, N, P, C 颐N and N 颐P of F. rufa seedlings in the experiment with CO2 and

N treatment

因素
Factor

碳
C

氮
N

磷
P

碳氮比
C 颐N

氮磷比
N 颐P

CO2 0. 423 <0. 001 <0. 001 <0. 001 <0. 001

N 0. 164 <0. 001 0. 701 0. 002 <0. 001
CO2 伊N 0. 049 0. 053 0. 439 0. 179 0. 022

摇 摇 表中数值为 P 检验值,P < 0. 05 表示处理因素显著性差异

2. 2摇 非结构性碳水化合物

在环境 CO2 浓度下,施 N 增加了青川箭竹叶片可溶性糖浓度,但是对蔗糖和果糖无影响(图 2)。 在大气

CO2 升高下,施 N 不仅提高了叶片中可溶性糖含量,而且增加了蔗糖和果糖的浓度。 无论是施 N 或者不施 N,
CO2 浓度升高均增加了可溶性糖、蔗糖和果糖的含量(图 2)。 相比之下,在两种施 N 情况下,CO2 增加了淀粉

含量,但是在两种 CO2 浓度下,添加氮降低了淀粉含量(图 2)。 CO2 和 N 之间的相互作用对可溶性糖和淀粉

均具有明显交互作用,而对蔗糖和果糖没有交互作用(表 2)。
表 2摇 CO2 和施氮处理对青川箭竹叶片单宁、可溶性蛋白和碳水化合物的双因素方差分析

Table 2摇 Results of two鄄way analysis of variance of F. rufa tannin, soluble protein and carbohydrate concentrations in the experiment with CO2

and N treatment

因素
Factor

单宁
Tannin

可溶性蛋白
Soluble protein

可溶性糖
Soluble sugar

淀粉
Starch

果糖
Fructose

蔗糖
Sucrose

纤维素
Cellulous

木质素
Lignin

CO2 0. 698 <0. 001 <0. 001 <0. 001 <0. 001 <0. 001 <0. 001 <0. 001

N <0. 001 <0. 001 <0. 001 <0. 001 0. 005 0. 007 0. 053 0. 326
CO2 伊N 0. 011 0. 377 0. 004 0. 009 0. 467 0. 493 0. 621 0. 122

摇 摇 表中数值为 P 检验值,P < 0. 05 表示处理因素显著性差异

2. 3摇 结构性碳水化合物

与对照相比,单独升高 CO2 使青川箭竹叶片中纤维素和木质素含量都有显著降低。 单独施 N 处理减少

了纤维素含量,但增加了木质素含量。 在 CO2 升高和施氮的联合作用下,叶片中纤维素含量显著低于对照处
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图 1摇 CO2 浓度升高和氮沉降对青川箭竹幼苗叶片碳、氮、磷、碳氮比和氮磷比的影响

Fig. 1摇 Effects of elevated CO2 and nitrogen deposition on carbon, nitrogen, phosphorus, carbon / nitrogen ratio (C 颐N) and nitrogen /
phosphorus ratio (N 颐P) of F. rufa seedlings
图中数据为平均值依标准误,样本数为 3; 不同的字母表示处理间有差异显著,通过 t 检验获得; AC: 环境 CO2 浓度 Ambient CO2;EC: 升高

CO2 浓度 Elevated CO2

理,而木质素含量明显增加(图 3)。 CO2 和施 N 对纤维素和木质素均无明显的交互作用。
2. 4摇 单宁和可溶性蛋白

与对照相比,单独施 N 对叶片中单宁的浓度不产生显著影响,而在 CO2 浓度升高的情况下,施 N 明显降

低了单宁浓度。 另外,在不添加 N 下,升高 CO2 使叶片中单宁的含量显著增加了 6. 6% ,而在添加 N 下,CO2

浓度倍增反而没有改变叶片中单宁的浓度(图 4)。 CO2 和 N 对单宁含量存在明显的交互作用(表 2)。 相比

之下,单独施 N 使箭竹叶片中的可溶性蛋白质的浓度明显增加。 相反地,在 CO2 升高下,施 N 使箭竹叶片中

可溶性蛋白质浓度显著降低。 不添加 N 时,CO2 升高增加了可溶性蛋白浓度,而在添加 N 的情况下,CO2 没

改变可溶性蛋白质含量(图 4)。 CO2 和 N 对可溶性蛋白质不存在交互作用(表 2)。
3摇 讨论

3. 1摇 CO2 的效应

已有研究表明,CO2 升高通过提高植物的光合能力,使叶片中 C 的含量升高,N 含量降低,导致 C / N 增
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图 2摇 CO2 浓度升高和氮沉降对青川箭竹幼苗叶片可溶性糖、淀粉、果糖和蔗糖浓度的影响

Fig. 2摇 Effects of elevated CO2 and nitrogen deposition on soluble sugar, starch, fructose, and sucrose concentrations of F. rufa seedlings

图中数据为平均值依标准误,样本数为 3; 不同的字母表示处理间差异显著,通过 t 检验获得; AC: 环境 CO2 浓度 Ambient CO2;EC: 升高

CO2 浓度 Elevated CO2

图 3摇 CO2 浓度升高和氮沉降对青川箭竹幼苗叶片纤维素和木质素影响

Fig. 3摇 Effects of elevated CO2 and nitrogen deposition on cellulous, and lignin concentrations of F. rufa seedlings

图中数据为平均值依标准误,样本数为 3; 不同的字母表示处理间差异显著,通过 t 检验获得; AC: 环境 CO2 浓度;EC: 升高 CO2 浓度

加[17]。 在本研究中,虽然 CO2 浓度升高也降低了 N 的含量,并使 C / N 增加,但是并没有改变叶片中 C 的含

量。 这可能是由于过多的 C 分配到根中以吸收更多的水分和养分,或者是由于箭竹本身的生物学特性引起。
因为箭竹是克隆植物,可能将碳分配到竹鞭进行克隆繁殖。 一般认为,叶氮含量的减少与养分吸收减少、氮的

重新分配或者生长引起的稀释相关[18鄄19]。 可是,在本研究中,叶 C 含量不变,而比叶面积(SLA)减小。 以前

的研究表明,比叶面积与叶 N 含量具有正相关关系[20]。 因此,这些研究结果说明叶片的生长稀释可能与箭竹

的叶氮减少无关,而主要是由于箭竹吸收 N 减少或者将 N 分配竹鞭进行繁殖。 叶 C 颐N 的增加显示了提高

CO2 浓度导致了生理代谢水平的变化,并增加了箭竹叶长期的氮利用效率(Nitrogen utilization efficiency,
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图 4摇 CO2 浓度升高和氮沉降对青川箭竹幼苗叶片单宁和可溶性蛋白质的影响

Fig. 4摇 Effects of elevated CO2 and nitrogen deposition on tannin and soluble protein concentrations of F. rufa seedlings

图中数据为平均值依标准误,样本数为 3; 不同的字母表示处理间差异显著,通过 t 检验获得; AC: 环境 CO2 浓度 Ambient CO2;EC: 升高

CO2 浓度 Elevated CO2

NUE) [21],在某种程度上说明箭竹能适应 CO2 的升高。 另外,提高 CO2 使菌根的侵染和分泌物的增加,可能

增加 P 吸收[22]。 但在本研究中,升高 CO2 导致了更低的叶 P 浓度。 这可能与光合能力下调有关,因为在 CO2

升高的情况下,P 的缺失降低了 1,5鄄二磷酸核酮糖羧化酶 /加氧酶(Rubisco)浓度和叶绿素含量[23]。 CO2 浓度

升高增加 C / N 不仅影响着生物化学过程[24],而且也影响着叶的可食性和基本的生态系统过程如凋落物

分解[25]。
碳水化合物是大多数植物生理过程如呼吸和细胞生长的能源物质。 糖对于植物的生长、发育和代谢非常

重要[26]。 在 CO2 升高情况下,植物组织中碳水化合物含量的增加抑制着 Rubisco 和其它化合蛋白质的表

达[27]。 CO2 升高导致箭竹叶片中果糖、蔗糖和可溶性糖等碳水化合物含量增加。 这与以前的结果一致[5]。
然而,Walter 等发现 4 年的 CO2 处理并没有影响美洲黑杨叶片中蔗糖浓度[28]。 这些差异可能由于实验处理

时间不同造成的。 在 CO2 升高时,叶片中蔗糖的浓度控制着碳水化合物向淀粉的转变,叶片中蔗糖的含量越

高,则淀粉的合成越多[29]。 本研究结果与此相似,提高 CO2 增加了箭竹叶片蔗糖浓度的同时,也增加了淀粉

的含量。 碳水化合物的聚集说明在 CO2 升高情况下,光合产物超过了生长需求,或者是韧皮部向叶外输送营

养的能力受到限制[30]。 CO2 升高导致结构性成分纤维素和木质素的含量降低,说明箭竹将 C 从结构成分纤

维素和木质素更多地向活性代谢物质糖类分配。
CO2 升高使单宁浓度增加的一个可能的解释是碳素 /营养平衡(Carbon / Nutrient Balance,CNB)假说。 这

个假说提出过多的碳水化合物直接决定以碳为基础的防御物质合成[2]。 虽然这个假说不是适合所有的防御

物质特别是萜类[31],但它似乎适合于单宁。 Goverde 等也发现提高 CO2 增加了百脉根(Lotus corniculatus)叶
片中单宁的含量[32]。 可是,也有一些研究发现 CO2 不会影响灌木的单宁浓度[33],甚至降低[9]。 以前的研究

发现,CO2 浓度升高不会改变百脉根叶片中蛋白质的含量[32]。 而本研究发现提高 CO2 增加了叶片的可溶性

蛋白含量。 虽然目前的机制仍然不清楚,但可能与箭竹的生物学特性有关,因为箭竹叶片中通常会聚集较高

的粗蛋白[3]。
3. 2摇 氮素效应

施 N 减少了箭竹叶片 C 含量,但增加了 N 含量。 含氮量丰富的土壤往往能促使植株积累较高的叶氮含

量[34]。 可是,N 肥对叶片中的 P 无影响,从而导致 N 颐P 增加,说明植物增加 N 吸收的同时,对于 P 的需求并

不会增加。 相似地,Marinari 等研究发现在两个生长季的施 N 后,杨树叶片中 N 的含量虽然增加,但是其它养

分并没有发生明显变化[34]。 另外,箭竹叶片可溶性糖含量增加,而淀粉含量减少。 说明在施氮情况下,箭竹

将同化的 C 主要用于生长和呼吸,而不是贮存,箭竹的代谢活性较高。 CNB 假设认为养分肥料能影响资源向
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以碳为基础的防御成分分配[2]。 N 肥使植物同化的碳用于生长,从而降低碳水化合物和防御成分[2]。 本研

究发现,箭竹叶片中单宁的含量也有轻微的降低(P=0. 056)。 这可能因为在氮充足的情况下,单宁的合成可

能受到其它因素的影响,如光等[2]或者是由于快速增长引起了单宁向其它部位分配,这还需要进一步验证。
另外,Lemus 等发现施用 N 肥增加了柳枝稷(Panicum virgatum)叶片中纤维素和木质素[35]。 也有研究表明,N
肥对杨树体内的纤维素和木质素无影响[36]。 可是本研究发现,施 N 减少了箭竹叶片中的纤维素,但增加了木

质素。 推测这可能与植物的种类相关。 这些结果说明箭竹的 C 在生长和木质素形成分配上维持着平衡。
在正常 CO2 浓度下,施 N 使叶片的碳含量减少,而 CO2 和施 N 处理虽然增加了 C 含量,但不显著(图 1),

说明施 N 对 C 的抑制效应能够被 CO2 升高部分抵消。 这主要是由于 ECN 处理的箭竹幼苗比 EN 处理的幼苗

具有较高碳水化合物引起[37]。 同时,CO2 和施 N 处理对单宁、淀粉和可溶性糖也具有明显的交互作用。 这些

结果说明在养分可利用增加的情况下,植物同化的碳将被更多的用于生长,而减少碳水化合物和防御物质的

积累,这符合 CNB 假说[2]。
4摇 结论

与 CON 处理相比,提高 CO2 明显增加了箭竹叶片的单宁含量。 单宁的增加可能对于箭竹的可食性有着

负面的影响,因为单宁的增加将使植食性动物致死或减少成年个体的大小和繁育能力[2]。 C 颐N 的增加也说

明 CO2 使箭竹叶片质量变差,虽然叶片糖类的增加以及纤维素和木质素含量减少,增加了箭竹的适口性。 食

草动物经常受限于食物中养分的含量,特别是 N[2]。 箭竹叶片 N 含量减少,大熊猫就会采食更多竹子来满足

营养需求,伴随着摄取的单宁含量也会增加。 可是,也有研究表明,食草动物往往对这些有害的次生代谢物具

有一定的适应性[5,28]。 因此,从目前的研究来看,很难预测升高 CO2 对熊猫的生长会产生负面效应,这还需要

进一步研究。 CO2 和施 N 的联合作用使单宁含量减少,因此可能对箭竹的可食性有着正面的影响。 另外,在
CO2 升高和施 N 的联合作用下,箭竹叶片糖类和可溶性蛋白增加而纤维素含量减少,说明增加了叶片的营养

质量和适口性,对大熊猫取食有利。 但从另一方面考虑,由于箭竹叶片营养质量提高和防御物质单宁含量的

下降,箭竹可能更容易遭受病虫害侵袭,青川箭竹群落的稳定性和健康发展受到威胁。 因此,在 CO2 浓度升

高和氮沉降下,青川箭竹群落如何减少病虫害,使其保持健康持续发展应该引起关注。 另外,本研究仅做了一

个生长季的实验观测,而长期的 CO2 浓度升高和氮沉降对箭竹克隆生长和叶片营养质量以及竹笋的营养质

量的影响还需要进一步深入研究。 总之,本研究在一定程度上验证了提出的两个假设。 CO2 浓度升高降低了

叶片中 N 含量,并增加了单宁含量,改变了青川箭竹的叶片质量,而氮沉降则在一定程度上缓解了 CO2 升高

所造成的负面效应,提高了箭竹叶片的营养质量。 因此,CO2 浓度升高和氮沉降将对箭竹和大熊猫之间的取

食关系产生重要的影响。
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