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摘要：［目的］毛竹（Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓｅｄｕｌｉｓ）叶片分解与竹林碳循环和养分周转关系密切，通过室内模拟氮沉降和温度升
高试验，为预测未来气候变暖和氮沉降条件对凋落竹叶分解的调控提供参考，为科学管理毛竹林提供科学依据。

［方法］以毛竹原状叶片及粉状叶片（粉碎过２ｍｍ）为研究对象，布设３因素２水平试验，即施氮（添加氮 ５ｍｇ·
ｇ－１）和不加氮对照，１２℃和２８℃培养温度，原状和粉状叶片，恒温箱中培养７８ｄ，采用密闭碱液吸收法定期测定
ＣＯ２释放量，并计算分解速率。［结果］表明：施氮处理、培养温度和叶片形态及其交互作用对凋落竹叶分解速率的
影响因培养阶段不同而存在差异，总体上表现为培养前期（０—２３ｄ）和培养中期（２４—４８ｄ）的分解速率高于培养后
期（４９—７８ｄ）。从均值来看，施氮处理抑制原状叶片在１２℃培养下的分解速率，而对两种形态叶片在２８℃培养条
件的分解速率影响不显著；施氮处理可增加原状凋落竹叶分解速率的温度敏感性（Ｑ１０），但对粉状凋落竹叶分解速
率的Ｑ１０值影响不显著，且原状凋落竹叶分解速率的Ｑ１０值高于粉状凋落叶。凋落竹叶 Ｃ／Ｎ在培养后期显著升高，
且氮添加显著促进粉状竹叶Ｃ／Ｎ增加。［结论］氮沉降对毛竹凋落叶分解的影响效应与培养温度和叶片形态有关。
凋落物分解的影响因素众多，凋落物分解对全球环境变化的响应不仅应该深入研究其化学和生物学机制，还要关注

物理过程及其调控潜能。
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凋落物分解是森林生态系统生物地球化学循环

中的重要环节，在维持森林生产力、土壤有机质、养

分供应、群落演替等方面具有不可替代的作用。一

般来说，凋落物的分解主要受气候、凋落物质量和土

壤生物等因素控制［１－２］。通常认为气候是决定凋落

物失重速率的重要因素，其中温度和湿度是最为重

要的因子［３］。已有研究表明，温度升高可加快凋落

物养分释放速度［４］，增加营养元素的有效性［５］，进

而提高微生物的活性，从而加快凋落物的分解和养

分元素的循环［６－７］。目前，氮（Ｎ）沉降已成为全球
最重要的环境问题之一［８－９］，我国是 Ｎ沉降的核心
分布区，Ｎ沉降不仅会引发一系列环境问题，如生物
多样性丧失、大气污染等［１０］，同样会对凋落物的分

解产生影响［１１－１２］。凋落物内源氮的释放可减缓微

生物的氮限制而加快凋落物中碳（Ｃ）分解［１３－１４］，因

此低Ｃ／Ｎ的凋落物更容易分解，而外加Ｎ源对森林
凋落物分解速率的影响尚无统一结论，其作用包括

促进［１５－１６］、抑制［１７－１８］或无影响［１９］等３种情况，相
关机制有待进一步研究。

毛竹（Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓｅｄｕｌｉｓ（Ｃａｒｒ．）Ｈ．ｄｅＬｅ
ｈａｉｅ）是我国栽培悠久、面积最广的散生竹种，广泛
分布于我国南方地区，是我国最重要的森林资源之

一［２０－２２］，由于具有笋用、材用和生物质能源等多种

用途，也成为我国南方山区农民经济收入的重要来

源 ［２３－２４］。由于毛竹林的资源优势和产业地位及

叶片分解在竹林 Ｃ和 Ｎ等物质循环中的重要性，
已有很多学者开展了毛竹凋落竹叶分解方面的研

究，但其对 Ｎ沉降和温度升高等的响应规律及其
机制尚有争议。与此同时，部分学者［２５－２６］为简化

试验条件和缩短试验时间，将凋落竹叶粉碎开展室

内模拟试验以探讨影响凋落竹叶分解的化学和生

物学机制，但这种样品处理方式是否影响试验结果

鲜有报道。基于此，本研究通过室内模拟 Ｎ沉降
和温度升高试验，选择原状和粉状（物理粉碎）凋

落竹叶为研究对象，拟检验以下科学假设：（１）Ｎ
添加促进凋落竹叶的分解，且粉状凋落竹叶与外源

Ｎ接触更充分，其促进效果比原状凋落竹叶更明
显；（２）原状凋落竹叶分解速率对温度的响应即温
度敏感性弱于粉状凋落竹叶；（３）Ｎ添加和温度升
高对凋落竹叶分解具有耦合效应，Ｎ添加引发凋落
竹叶内在质量改变，而温度升高提供更有益于微生

物活动的环境，两者共同加剧凋落竹叶的分解。研

究结果可为预测未来气候变暖和 Ｎ沉降条件对凋
落竹叶分解的调控提供参考，为科学管理毛竹林提
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供科学依据。

１　材料与方法
１．１　研究区概况

研究区位于江西省南昌市江西农业大学毛竹定

向培育示范基地。该区地处亚热带，为典型亚热带季

风气候，四季分明，气候温和，雨量充沛，年均气温

１７５℃，年均降水量 １６１１．２ｍｍ，年均日照时数
１８０８．５ｈ，无霜期约２６５ｄ。土壤为典型棕红壤，适宜
竹林生长。

１．２　试验设计
于２０１４年９月和２０１５年３月，采用凋落物收

集框收集足量的毛竹凋落叶，带回实验室，６０℃下
烘干后装袋保存。２０１５年７月，将收集到的毛竹凋
落叶分成２份，一份保持竹叶原状，一份磨碎后过２
ｍｍ筛。２类竹叶样品分别进行加氮（Ｎ）和不加 Ｎ
处理后，放入１２℃和２８℃恒温培养箱培养，每个试
验处理５次重复。具体试验处理为４种：原状凋落
竹叶未加Ｎ（Ｗ－Ｎ）；原状凋落竹叶加 Ｎ（Ｗ＋Ｎ）；
粉状凋落竹叶未加 Ｎ（Ｆ－Ｎ）和粉状凋落竹叶加 Ｎ
（Ｆ＋Ｎ）。整体试验为３因素２水平５重复，共培养
样品４０个。
１．３　竹叶分解培养

分别称取原状和粉状凋落竹叶１５ｇ，装入５００
ｍＬＰＶＣ罐，共计４０罐，其中一半进行加 Ｎ处理，添
加７５ｍｇＮ（５ｍｇ·ｇ－１竹叶，ＮＨ４ＮＯ３），之后每罐分
别添加 １ｍＬ竹林土壤溶液［２７］（土壤∶蒸馏水 ＝
１∶９９，１００ｒ·ｍｉｎ－１震荡３０ｍｉｎ后，离心取上清液）
以补充微生物，并添加蒸馏水使其含水量保持在

１８％，之后分别放入１２℃和２８℃ 培养箱中培养，
以模拟植物生长的临界温度和南昌的平均气温，每

天补充水分，保持恒质量。

采用密闭碱液吸收法于第 ３、１３、２３、３３、４８、６３
和７８ｄ测定 ＣＯ２释放量，计算其分解速率

［２８］。依

据分解阶段的不同，本研究定义０—２３ｄ为培养前
期，２４—４８ｄ为培养中期，４９—７８ｄ为培养后期。

同时，根据不同温度下凋落叶的分解速率，采用

指数关系模拟计算温度敏感系数Ｑ１０
［２９］：

Ｒ＝ａｅｂｔ，Ｑ１０ ＝ｅ
１０ｂ

　　式中，Ｒ为凋落竹叶分解速率；ｔ为培养温度；ａ，
ｂ为待定系数。
１．４　竹叶养分测定［３０］

培养前，将烘干的竹叶样品磨碎后测定 Ｃ、Ｎ和

Ｐ含量；培养结束后，将培养罐中剩余的凋落叶 ６５
℃烘干，磨碎后测定Ｃ、Ｎ、Ｐ含量。其中有机Ｃ含量
采用硫酸－重铬酸钾氧化外加热法测定；浓 Ｈ２ＳＯ４
消煮后，采用全自动凯氏定氮法和碱熔 －钼锑抗比
色法测定全Ｎ和全Ｐ含量。
１．５　数据处理

采用单因素多重比较分析４种处理对凋落竹叶
分解速率和温度敏感性的影响。采用３因素方差分
析法比较施氮、培养温度和凋落竹叶形态及其交互

作用对不同培养阶段分解速率的影响。所有数据分

析均使用ＳＰＳＳ１７．０软件。

２　结果与分析

２．１　凋落竹叶的分解速率
毛竹凋落叶分解速率在不同培养时期差异显

著，其中培养前期和中期分解速率高，培养后期分解

速率低（图１）。施Ｎ处理对凋落竹叶分解速率的影
响因培养阶段不同存在差异，１２℃培养下，施 Ｎ处
理显著降低前期和中期原状凋落竹叶的分解速率，

而提高培养后期凋落竹叶的分解速率。２８℃培养
下，施Ｎ仅显著降低培养后期原状凋落竹叶的分解
速率。对于粉状凋落竹叶，施 Ｎ处理提高２个温度
下培养中期和后期竹叶的分解速率。均值显示施 Ｎ
处理抑制了１２℃培养条件下原状竹叶的分解速率，
但对２８℃条件下两种形状竹叶无显著影响。温度
升高会加快凋落叶的分解，在不同培养阶段２８℃条
件下凋落叶的分解速率都高于１２℃，且１２℃培养
条件下，竹叶分解速率对加 Ｎ的响应更敏感。从均
值来看，施Ｎ处理后，１２℃培养条件下粉状凋落竹
叶的分解速率大于原状凋落竹叶，而２８℃培养下粉
状凋落竹叶分解速率小于原状凋落竹叶。

注：Ｗ－Ｎ：原状凋落竹叶未加氮处理。Ｗ＋Ｎ：原状凋落竹叶加氮

处理。Ｆ－Ｎ：粉状凋落竹叶未加氮处理。Ｆ＋Ｎ：粉状凋落竹叶加

氮处理，下同。

图１　不同温度下施氮处理和叶片形态对凋落

竹叶分解速率的影响

１２７
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方差分析表明，施 Ｎ处理、叶片形态和培养温
度对凋落竹叶分解速率都有显著影响（表 １）。Ｎ
添加处理显著影响培养前期凋落竹叶分解速率（ｐ
＜０００１），而培养中期、后期凋落竹叶分解速率对
施 Ｎ的响应不显著；培养前期、培养后期凋落竹叶
分解速率对凋落竹叶形态的响应极显著（ｐ＜
０００１），培养中期的分解速率对凋落竹叶形态响
应不显著；温度显著影响整个培养期凋落竹叶的分

解速率；除培养中期 Ｎ添加和温度对凋落竹叶分
解速率影响无交互作用外，叶形与 Ｎ添加、叶形与
温度、Ｎ添加与温度对凋落竹叶分解速度的影响均
有交互作用，且施 Ｎ处理、叶片形态和温度三因素
交互作用对３个分解时期凋落竹叶分解速率的影
响显著（ｐ＜０．０１）。

表１　施氮处理、叶片形态和温度对凋落竹
叶分解速率影响的方差分析（Ｆ值）

项目 培养前期 培养中期 培养后期

施氮 ４０．１８ ０．３０ｎｓ ０．０５ｎｓ

温度 ５８９．６２ ７３．１９ ４０．５５

叶形 ２５．３５ ３．０７ｎｓ ２８．７０

施氮×温度 １９．８６ １．８９ｎｓ １１．９７

施氮×叶形 １５．７０ ６．６９ ４．５１

温度×叶形 ７１．７８ ４．７３ ８．７３

施氮×温度×叶形 １７．６８ １１．１２ １４．１４

　　 ｐ＜０．０５； ｐ＜０．０１； ｐ＜０．００１；ｎｓ无显著差异。

下同。

２．２　凋落竹叶分解的温度敏感性
凋落竹叶分解速率的温度敏感性 Ｑ１０值在不同

培养时期间差异不显著，其平均值维持在１．２８左右
（图２）。凋落竹叶的形态显著影响其分解速率 Ｑ１０
值。对粉状凋落竹叶来说，其分解速率Ｑ１０值在３个
培养阶段差异不显著，且不受Ｎ添加的影响，而原状
凋落竹叶Ｑ１０均值高于粉状竹叶，且易受 Ｎ添加的
影响，在培养前期和中期，原状竹叶Ｎ添加后显著提
高了Ｑ１０值，而分解后期 Ｑ１０在 Ｎ添加后显著降低。
从整个培养期来看，施 Ｎ增加了原状凋落叶分解速
率的温度敏感性，但对粉状凋落叶无显著影响

（图２）。
表２为施Ｎ处理和叶形态对凋落竹叶分解过程

Ｑ１０值影响的方差分析结果。施 Ｎ处理显著影响凋
落竹叶分解培养前期、后期的 Ｑ１０值（ｐ＜０．０１），但
施Ｎ处理对培养中期的 Ｑ１０值无显著影响；凋落竹
叶形态对其分解的 Ｑ１０值影响主要表现在培养前期
和中期；且凋落竹叶形态和施氮处理对凋落竹叶分

图２　施氮处理和叶片形态对凋落竹叶温度

敏感性Ｑ１０值的影响

解Ｑ１０值的影响具有交互作用（ｐ＜０．０５）。
表２　施氮和叶片形态对凋落竹叶分解Ｑ１０值

方差分析（Ｆ值）

项目 培养前期 培养中期 培养后期

施氮 ３２．７３ ３．３１ｎｓ １０．１０

叶形 ４４．０６ ８．７１ ３．４１ｎｓ

叶形×施氮 ２８．５１ ２２．８５ ８．２３

２．３　凋落竹叶的养分含量及其化学计量比
凋落竹叶未分解前有机 Ｃ含量为 ５１７．９ｇ·

ｋｇ－１，全Ｎ含量１８．８ｇ·ｋｇ－１，全Ｐ含量为１．５ｇ·
ｋｇ－１，经１２℃和２８℃培养７８ｄ后，有机 Ｃ、全 Ｎ和
全Ｐ含量都显著降低，其最低值分别为４６５．２ｇ·
ｋｇ－１（２８℃，Ｗ－Ｎ处理），１５．３ｇ·ｋｇ－１（１２℃，Ｆ－
Ｎ处理）和１．１ｇ·ｋｇ－１（１２℃，Ｆ＋Ｎ处理）。凋落
竹叶的Ｃ／Ｎ，Ｃ／Ｐ和Ｎ／Ｐ经１２℃和２８℃培养后都
显著升高。

１２℃培养条件下，原状竹叶施Ｎ处理后凋落叶
有机Ｃ含量显著降低，粉状凋落叶有机 Ｃ含量显著
提高，而在２８℃培养条件下，原状和粉状凋落叶有
机Ｃ含量变化呈相反趋势（图３）。施Ｎ处理后凋落
竹叶全Ｎ含量在１２℃培养下显著升高，而２８℃培
养下显著降低。培养后凋落叶全Ｐ含量对施氮处理
响应不显著。除１２℃培养下的原状凋落竹叶 Ｃ／Ｎ
外，施 Ｎ处理显著提高了凋落竹叶的 Ｃ／Ｎ、Ｃ／Ｐ和
Ｎ／Ｐ（图３）。
２．４　凋落竹叶养分含量与分解速率的相关性

相关分析显示凋落竹叶培养前期、中期和后期

的分解速率与凋落竹叶全 Ｎ含量显著正相关（ｐ＜
０．０５），即凋落竹叶全 Ｎ含量越高，分解越快。且在
分解阶段后期，分解速率与有机Ｃ含量和Ｃ／Ｎ呈负
相关，即有机碳含量和 Ｃ／Ｎ比越高，分解越慢。全
Ｐ、Ｃ／Ｐ和Ｎ／Ｐ与凋落竹叶分解速率均不显著。
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注：ＣＫ：凋落竹叶未培养；Ｗ－Ｎ：原状凋落竹叶未加氮处理；Ｗ＋

Ｎ：原状凋落竹叶加氮处理；Ｆ－Ｎ：粉状凋落竹叶未加氮处理，Ｆ＋

Ｎ：粉状凋落竹叶加氮处理

图３　不同温度下施氮处理和竹叶形态对凋落

竹叶的化学计量比的影响

表３　不同培养阶段凋落竹叶养分含量与分解

速率的相关分析

项目 有机Ｃ 全Ｎ 全Ｐ Ｃ／Ｎ Ｃ／Ｐ Ｎ／Ｐ
培养前期 ０．３０ ０．３２ ０．００ －０．１２　 ０．０７ ０．１２
培养中期 ０．２４ ０．３５ －０．０４ －０．１８ ０．０９ ０．１８
培养后期 －０．４０ ０．５５ ０．２０ －０．６７－０．２６ ０．０５

３　讨论
竹林凋落物分解是竹林养分循环和归还的重要

环节，其分解过程受环境因子、分解者的组成和结

构，以及凋落物本身性质所决定；且在不同的气候区

以及不同的分解阶段，凋落物分解的影响因子可能

发生变化［３１］。Ｎ沉降是全球变化的重要现象之一，
通过施Ｎ试验可以模拟Ｎ沉降对生态系统的影响，
施Ｎ可以增加凋落物分解过程中外源 Ｎ的含量，影
响凋落物分解过程，进而改变凋落物的分解速

率［３２］。本研究发现施 Ｎ后竹林凋落竹叶的分解速
率受到培养温度和凋落竹叶形态的交互影响。

１２℃培养下，原状凋落竹叶分解速率在前期和中期
受Ｎ添加的抑制，而培养后期促进；但在２８℃培养
下，前、中期对Ｎ添加响应缓慢，但培养后期 Ｎ添加
抑制原状竹叶分解。相对于原状竹叶，Ｎ添加对粉
状凋落竹叶分解都表现为促进作用。微生物是凋落

物的主要分解者，微生物的活性和组成将影响凋落

物的分解速率。

一般认为，Ｎ的加入可以缓解 Ｎ对微生物活动
的限制，为微生物对底物的分解创造更有利的条件，

从而促进凋落物分解。然而，微生物的活性同样受

到基质中Ｃ源的限制［３３］。在低温培养前期和中期，

微生物活性相对较低，由于外源Ｎ的添加，导致微生
物在分解过程中Ｃ供应受到限制；另一方面，外加Ｎ
也可能与凋落物分解中的 Ｃ结合，减少微生物活动
Ｃ的有效性，最终导致原状凋落叶的分解速率降低，
而在培养后期，随着凋落叶的逐渐分解，微生物的 Ｃ
的限制性得到缓解，Ｎ的供应改善了微生物的养分
条件，反而促进凋落物分解。２８℃培养条件下，Ｎ
添加在前期和中期对分解速率无显著影响，后期有

抑制作用，这可能与分解过程中，早期纤维素分解

快，Ｃ源损失过快，而后期木质素降解的阻碍，加剧
了凋落物分解后期的能量缺乏，分解速率下降。粉

状凋落叶分解速率在２个温度培养的中期和后期都
表现为Ｎ添加的促进作用，可能是由于前期的物理
粉碎增加了微生物对凋落物分解的容易程度，另一

方面增加了微生物和底物的接触面积，因此 Ｎ添加
后降低了Ｎ对微生物的限制，导致微生物活性增强
分解加快，粉状凋落竹叶分解速率增加。可见，不同

形态凋落物分解速率及其对 Ｎ添加的响应不同，因
此在室内模拟培养时要关注凋落物形态对分解结果

的影响。

温度作为影响生命活动的主导因子，对微生物

的数量和酶的活性有着重要影响，进而对凋落物的

分解起着主导作用［３４］。在生态系统尺度，森林凋落

物分解速率随温度的变化研究可通过纬度变化形成

的气温梯度来实现。Ｂｅｒｇ等［１９］对寒温带至亚热带

及地中海区域松类凋落物的分解状况的研究发现，

气候在大尺度上决定着凋落物的分解速率，且凋落

物的分解速率随着平均气温的升高逐渐增加。本研

究也发现凋落竹叶的分解速率在３个培养时期都受
到温度的显著影响，并且温度和 Ｎ添加及叶形之间
对凋落竹叶分解速率影响有交互作用（表１）。４种
处理下 Ｑ１０值的均值都是１．２８左右，说明温度升高
对凋落物的分解具有显著的促进作用，但不同处理

间Ｑ１０值存在显著差异，表明不同形态凋落竹叶在Ｎ
添加条件下会影响其分解速率对温度变化的敏感程

度（图２）。由于凋落物的形态不同，微生物的 Ｃ源
供应不同，在培养前期，原状凋落竹叶 Ｃ供应不足，
温度升高提高微生物活性，因此 Ｎ添加可显著提高

３２７
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竹叶分解的 Ｑ１０值；在培养后期，凋落竹叶分解速率
可能主要受到木质素／Ｎ比的制约，Ｎ添加后凋落物
分解的温度敏感性 Ｑ１０值降低。对于粉状凋落竹叶
来说，尽管温度升高增加了其分解速率，但由于物理

粉碎增加了基质的可分解性，Ｃ源供应相对充足，微
生物没有因为Ｎ的添加，表现出更强的分解作用。

凋落物的质量会随着分解过程发生改变［３５］，本

研究发现凋落竹叶 Ｃ、Ｎ的含量经过培养分解后显
著降低，但与我们科学假设不同的是，培养７８ｄ后
凋落竹叶的 Ｃ／Ｎ随着凋落物的分解表现出增加的
趋势，说明Ｃ的释放速率要慢于Ｎ，且凋落竹叶

&

源

Ｃ／Ｎ的变化与Ｎ添加有关，研究发现Ｎ添加加剧了
Ｃ／Ｎ的升高。Ｎ的净释放主要由凋落物中Ｎ的初始
含量和凋落物Ｃ／Ｎ来驱动，其机理在于凋落物中 Ｎ
的初始含量能否满足微生物等分解者对 Ｎ的需求，
因为微生物分解者只有当其 Ｎ需求被满足之后才
可能释放 Ｎ［３６－３７］，本研究中外源Ｎ添加满足了凋落
物分解对Ｎ的需求，导致凋落物中 Ｎ的大量释放，
最终引起Ｃ／Ｎ升高。

４　结论
施Ｎ和温度对毛竹凋落叶分解的影响有交互作

用，且与叶片形态有关。施Ｎ处理抑制了１２℃培养
条件下原状竹叶的分解速率，但对２８℃条件下两种
形态竹叶无显著影响。温度升高会加快凋落叶的分

解，施Ｎ处理后，１２℃培养条件下粉状凋落竹叶的
分解速率大于原状凋落竹叶，而２８℃培养下粉状凋
落竹叶分解速率小于原状凋落竹叶。凋落竹叶的形

态显著影响其分解速率 Ｑ１０值。粉状凋落竹叶分解
速率Ｑ１０值不受Ｎ添加的影响，而原状凋落竹叶 Ｑ１０
均值高于粉状竹叶，且易受 Ｎ添加的影响，施 Ｎ增
加了原状凋落叶分解速率的温度敏感性，但对粉状

凋落叶无显著影响。相关分析显示凋落竹叶分解速

率与其全Ｎ含量显著正相关。可见，氮沉降对毛竹
凋落叶分解的影响效应与培养温度和叶片形态有

关。凋落物分解的影响因素众多，其对全球环境变

化的响应研究不仅应关注分解的化学和生物学机

制，还要关注物理过程及其调控潜能。
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