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摘要：通过对川西亚高山森林优势种高山柳（Salix paraqplesia）、岷江冷杉(Abies faxoniana)和缺苞箭竹(Fargesia denudata)幼苗光合生理参数的测定，研究了它们净光合速率(Pn)、气孔导度(Cond)、蒸腾速率(Tr)和水分利用效率（WUE）对大气CO2浓度倍增（720 μmol·mol- 1）的响应。结果显示：CO2浓度倍增对3个物种的Pn有不同程度的促进作用，高山柳、岷江冷杉和缺苞箭竹最大净光合速率分别提高30%，81%和68%，岷江冷杉提高幅度最大。CO2浓度倍增与对照CO2浓度（360 μmol·mol-1）相比各物种Cond 、Tr和WUE升降不一。反映出不同物种幼苗对CO2浓度倍增响应的复杂性。作为川西亚高山森林优势种，高山柳、岷江冷杉和缺苞箭竹对CO2 浓度升高的不同响应势必影响其生长和未来物种间的竞争，进而影响群落的组成和物种的多样性，甚至可能引起群落演替发生变化。
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由于大量矿物燃料的使用、森林的破坏和人类活动的影响，大气中CO2浓度已从工业革命前的280±10 μmol·mol- 1增长到目前的约360 μmol·mol- 1 ,并以每年1～2 μmol·mol-1的速度递增，预计到本世纪末，大气CO2浓度将达到目前的2倍。CO2 浓度升高对全球植被将产生很大的影响,一方面以其对全球气候的影响(全球水热变化) 作用于植被,另一方面CO2是影响植物生长、发育和功能的关键因子之一，它是光合作用的底物，也是初级代谢过程、光合同化物分配和生长的调节者，CO2浓度升高将对植物光合作用速率、气孔导度等生理特征产生影响，最终影响植被的组成、结构以及功能。因此，植物在高CO2 浓度下的光合响应特性研究便成了当前国际上一个较为重要和热点的研究课题。

川西亚高山森林位于青藏高原长江上游地区，是全球气候变化的敏感地带[1,2]。高山柳（Salix spp.）、岷江冷杉(Abies faxoniana)和缺苞箭竹(Fargesia)是川西亚高山森林中分布面积最广最具优势的物种，它们对CO2浓度倍增的影响可以揭示川西亚高山森林在未来气候变化条件下的响应特征。本文以高山柳、岷江冷杉和缺苞箭竹为研究对象，对各物种在大气CO2浓度和CO2 浓度倍增下的光合光响应特性和种间差异进行研究，旨在了解川西亚高山森林优势种在大气CO2浓度倍增时光合特性的差异，及其对高CO2浓度的适应性，为探讨川西亚高山森林生态系统演替的内在机制提供科学依据。

1  材料与方法

1.1  实验区自然概况、实验物种及生长室系统

实验于2006年在中国科学院成都生物研究所茂县生态站(31°41′07″N, 103°53′58″E, 1 800 m)的6 个控制环境生长室中进行。实验站地处青藏高原横断山系北段高山峡谷地带的长江支流岷江上游中部，是对全球变化敏感地区之一[1]。试验站年均气温8.6 ℃，年均降水量919.5 mm，年均蒸发量795.8 mm，年均日照时数1 139.8 h，无霜期200 d左右。实验期间，环境的平均CO2浓度是360 μmol·mol- 1。

实验以川西亚高山森林优势种高山柳，岷江冷杉和缺苞箭竹幼苗为研究对象。高山柳是河流两边及采伐迹地和阳坡地主要植被类型，岷江冷杉是分布最广，面积最大的物种，缺苞箭竹是亚高山森林下层最具优势的层片。三者对于森林功能，生产力，群落的演替和更新都具有重要意义。

生长室系统由6个独立、自控、封闭的生长室(Chamber)组成。生长室由下部近似圆柱体和上部近似球缺的两部分构成，其体积为2 415 m3。CO2浓度系统由CO2 传感器、控制模块、电磁阀、流量计、减压阀和CO2钢瓶构成。空气温度控制是通过与压缩机相连接的热交换器、电阻加热器(2 kW)以及新风流量控制阀等构成。本实验设置的参数分别为数据扫描间隔15 s，数据采集间隔5 min，实行24 h连续观测。

1.2  实验设计、研究方法及统计分析

实验设两个CO2浓度，即将现有生长室分为两种，一种采用大气环境CO2浓度(ambient CO2 concentration, 360 μmol ·mol-1，CON) ,另一种采用升高的CO2浓度(elevated CO2 concentration, CON + 360 μmol·mol-1，EC)。2006年8月上旬在对照（CON）与CO2倍增（EC）（处理5个月左右）的处理中分别选取3 株生长正常无病虫害的高山柳，岷江冷杉和缺苞箭竹幼苗为试验对象，利用美国拉哥公司(LI-COR) 生产的LI - 6400 便携式光合作用测定系统对试验树种进行光合生理参数的测量，包括净光合速率（Pn）、蒸腾速率（Tr）、气孔导度（Cond）等。测量光合作用的叶室配备红、蓝人工光源(LED Light Source)及CO2注射器(CO2 injector)。在数据采集前对叶片进行20 min左右的适应，测定过程中环境条件变化幅度为：叶温(25±1) ℃，空气相对湿度50%~60%。水分利用效率(WUE) = Pn /Tr。数据分析与绘图采用Excel，SPSS软件完成。

2  结果与分析

2.1  CO2浓度倍增对3个物种净光合速率的影响
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图1  CO2浓度倍增对3个物种净光合速率的影响

Fig. 1  Effects of elevated CO2 on net photosynthetic 
rate (Pn) of three species
光合作用速率决定了植物物质积累能力的高低，在一定程度上也决定了植物生长的快慢。图1为高山柳，岷江冷杉和缺苞箭竹在CON和EC条件下的净光合—光响应曲线。在相近的空气温度和相对湿度条件下，3物种Pn从高到低依次为高山柳>缺苞箭竹>岷江冷杉，在CON和EC条件下的最大净光合速率分别为18.48 μmol/m2·s，8.01 μmol/m2·s，3.95 μmol/m2·s；24.07 μmol/m2·s，13.51 μmol/m2·s，7.17 μmol/m2·s，CO2浓度倍增明显提高了3个物种的Pn，提高率分别为30%，81%和68%。在光强较低时，CON和EC条件下3个物种的Pn都以较快速率增大，但是EC条件下高山柳和岷江冷杉Pn小于CON条件下的Pn，说明在较低光强下，高CO2浓度对高山柳和岷江冷杉Pn不但没有促进作用，反而轻微降低了Pn；缺苞箭竹Pn在EC条件下比CON条件下增大，但是对CO2浓度升高响应程度不大。随着光强增加，Pn增加速率减缓, EC条件下高山柳和缺苞箭竹的光饱和点比CON条件下略有提高，在高于1 500 μmol/m2·s时曲线仍呈上升趋势，说明Pn随CO2的增加还有增长潜力；而EC条件下岷江冷杉的光饱和点没有提高，EC和CON条件下的Pn都在光强为1 200 μmol/m2·s时达到最大值。

2.2  CO2浓度倍增对3个物种气孔导度和蒸腾速率的影响
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图2  CO2浓度倍增对3个树种气孔导度的影响

Fig. 2  Effects of elevated CO2 on stomatal 
conductance (Cond) of three species 

气孔是植物进行CO2和水汽交换的重要通道, 而气孔导度是反映气体交换能力的一个重要生理指标, 因此CO2浓度倍增对气孔导度的影响就显得特别重要。大气CO2浓度升高常伴随着气孔的关闭和气孔导度的降低，即气孔阻力增大。图2可见, CO2浓度倍增时，岷江冷杉和缺苞箭竹Cond都出现不同程度降低，降低幅度分别为7%~39% 和4%~20%。高山柳表与上述二者不同，当光强低于900 μmol/m2·s时，EC条件下的Cond较之CON条件下有不同程度升高，升高幅度为3%-94%，当光照高于900 μmol/m2·s后，CO2浓度升高引起了Cond的降低。并且高山柳Cond对CO2浓度倍增的响应程度高于其他两者，变化幅度为4%~94%。蒸腾速率是植物水分的吸收和运输的一个主要动力。图3可见，倍增生长浓度下，高山柳和岷江冷杉蒸腾速率（Tr）都出现不同程度的提高，分别提高了20%~143%和5%~37%，高山柳的响应程度明显高于岷江冷杉。缺苞箭竹Tr在倍增生长浓度下则表现出降低的趋势，降低率为3%~29%。
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图3  CO2浓度倍增对3个物种蒸腾速率的影响

Fig.3  Effects of elevated CO2 on transpiration rate(Tr)of three species
2.3  CO2浓度增长对3个物种水分利用效率(WUE)的影响

水分利用效率(WUE)反映了CO2同化作用和水分消耗的关系,是指植物蒸腾消耗单位质量的水分所同化的CO2的量，常用净光合速率与蒸腾速率的比值表示。图4表明，EC条件下, 岷江冷杉和缺苞箭竹的WUE都表现出不同程度提高，但是，光强不同，倍增CO2浓度对WUE的改变量又不一致，提高率分别为16%~40%，82%~141%，缺苞箭竹的响应程度远高于岷江冷杉。当光强低于1 200 μmol/m2·s 时，EC条件下的高山柳WUE表现出不同程度降低，降低率为10%~125%，当光强高于1 200 μmol/m2·s 后EC条件下的WUE又表现出小幅度提高。
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图4  CO2浓度倍增对3个物种水分利用效率的影响

Fig. 4　Effects of elevated CO2 on water use 
efficiency（WUE）of three species
图3  CO2浓度倍增对3个物种蒸腾速率的影响

Fig.3  Effects of elevated CO2 on transpiration rate(Tr)of three species
3  结论和讨论

本文对川西亚高山森林3 个优势物种高山柳，岷江冷杉和缺苞箭竹的研究表明，各物种在高CO2浓度下长期生长时其最大净光合速率均有所增加，但存在物种间的差异，它们的最大净光合速率分别升高了30%，81%和68%，平均升高59.7 %，以岷江冷杉提高幅度最大。说明高CO2浓度对三个物种的光合作用速率具有长期的促进作用。这与其他一些植物对CO2浓度升高的响应试验中高CO2浓度能促进植物的光合作用的研究结果是一致的[ 3 ]。森林生态系统优势种在群落演替过程中其在群落中地位的变迁和相互间更替的机理主要与其物质的合成能力有关。光合作用速率决定着植物物质积累能力的高低,在一定程度上也决定了植物生长的快慢。植物生长的快慢是其在群落中占领空间取得优势地位的重要条件。因此,研究同一演替阶段群落中各个种的光合作用速率有助于揭示它们在群落中地位的变迁及相互间更替的机理。高CO2浓度对植物光合作用的影响随树种不同（尤其是不同光合途径）和处理时间而异。即使同一物种，实验条件不同，树龄不同，CO2浓度升高的影响也不一致。

3个物种气孔导度、蒸腾速率和水分利用效率在CO2浓度倍增条件下的响应趋势不一。在CO2倍增条件下，岷江冷杉和缺苞箭竹的气孔导度都出现不同程度降低, 降低幅度分别为7%~39% 和4%~20%，而高山柳气孔导度的变化较为复杂。尽管多数研究表明, 随着CO2浓度增加, 气孔导度降低[4-6]。但也有研究表明随着CO2浓度增加, 气孔导度可保持不变甚至升高[5，7]。对这种不同植物对CO2增长气孔导度表现出不同反应的原因, 目前尚不清楚。此外，CO2浓度升高对气孔导度的影响受其他环境因子如温度、水分状况和光照条件的共同影响。在CO2倍增条件下，高山柳和岷江冷杉的蒸腾速率都出现不同程度的提高，分别提高了20%~143%和5%~37%，缺苞箭竹蒸腾速率则表现为降低的响应趋势；岷江冷杉和缺苞箭竹的水分利用效率都有大幅度提高，分别提高了16%~40%和82~141%，而高山柳的响应较复杂。以上各物种各光合生理指标的不同响应趋势反映出植物对高CO2浓度响应的多样性，可能与物种间差异有关，其响应机制有待进一步研究。

CO2浓度增加，可以使植物体内RuBP羧化酶的羧化活性增强, 减少O2对RuBP的竞争氧化，从而提高叶片的光合速率[8]。CO2浓度升高是促进气孔关闭的主要因素，多年来一直认为，在光下保卫细胞开始进行光合作用，于是其中的CO2浓度降低，使保卫细胞中pH由5左右升至7左右，在这种情况下，细胞中淀粉磷酸化酶催化淀粉的磷酸化反应，最终形成葡萄糖和磷酸而使保卫细胞渗透势增高，水分进入保卫细胞，气孔张开；CO2浓度升高抑制上述过程的发生，引起气孔关闭从而导致气孔导度降低。长期CO2浓度升高会影响到气孔的发育。如前所述，CO2浓度升高引起气孔关闭，植物长期处于高CO2浓度中，气孔发育则受阻，表现出植物气孔密度下降[9]。多数研究表明,CO2浓度倍增使植物的WUE提高是Pn提高和Tr降低共同作用的结果[10]，本文中缺苞箭竹的响应与此规律符合;而CO2浓度倍增使岷江冷杉的Pn和Tr都提高，但是Pn提高的比例明显大于Tr，所以WUE仍有大幅度的提高;高山柳的响应则表现比较复杂，CO2倍增使高山柳的Pn和Tr都提高，但是WUE随光强升高表现为先降低后又升高的规律。WUE的变化与Pn和Cond的变化都有关，对于不同植物WUE对CO2浓度倍增的不同响应的原因目前还未知。

这些研究结果有助于揭示不同物种对高CO2浓度的响应特性。不同物种不同的响应趋势和不同的响应程度,势必影响未来物种间的竞争而影响群落的组成和物种的多样性。但由于植物光合作用对高CO2浓度的适应因其种类、生长发育阶段而异，并受到其它环境因素的影响，群落研究的结果并不能直接应用于复杂的生态系统中。此研究中CO2倍增处理的时间长度为5个月，更长时间下的响应规律有待后续研究。
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Photosynthetic physio-response of dominant species of subalpine forest
to doubled CO2 concentration in the west of Sichuan

Wang Yaping1, Wang Kaiyun1，2, Zhang Yuanbin2, Zhang Guilian 1
1. Key Laboratory of Urbanization and Ecological Restoration//College of Resources and Environmental Science, East China Normal University,

Shanghai 200062, China；
2 .Chengdu Institute of Biology, Chinese Academy of Sciences, Chengdu 610041, China
Abstract: The responses of photosynthetic physiology parameters including net photosynthesis (Pn), stomatal conductance (COND ), transpiration (Tr ) and water use efficiency (WUE ) of Salix paraqplesia, Abies faxoniana and Fargesia denudata to doubled CO2 concentration were investigated, which were the dominant species of subalpine forest in the west of Sichuan. The results showed that: the three species displayed variable degrees of enhancement in net photosynthetic rates to doubled CO2,. the maximal net photosynthetic rate(P_max) increased by 30%,81% and 68% respectively,with CO2 concentrations leveled from ambient to double ambient. The response of COND, TR and WUE to the doubled CO2 concentration was also species dependent. These reflected the responsive complexity of seedlings of different species to doubled CO2 concentration. As the dominant species of Subalpine Forest in the west of Sichuan, the different responses of Salix paraqplesia, Abies faxoniana and Fargesia denudata to elevated CO2 concentration will influence their growth and competition between species in future so as to community composition and species diversity, and even probably result in the change of community succession process.
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