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青藏高原多年冻土区不同水分条件的高寒草甸根系功
能性状对增温的响应
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１ 中国科学院、水利部成都山地灾害与环境研究所，成都　 ６１００４１

２ 贵州大学新农村发展研究院，贵阳　 ５５００２５

３ 中铁西北科学研究院有限公司，兰州　 ７３００００
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摘要：在青藏高原多年冻土广泛分布的风火山地区，选择小嵩草（Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｐｙｇｍｅａ）草甸和藏嵩草（Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｔｉｂｅｔｉｃａ）沼泽化草甸

为研究对象，采用开顶增温室（Ｏｐｅｎ ｔｏｐ ｃｈａｍｂｅｒｓ， ＯＴＣｓ）模拟气候变暖，探讨模拟增温对土壤水分差异的两种草甸地下生物量

及根系功能性状的影响。 结果显示： （１）增温显著增加小嵩草草甸 ０—２０ ｃｍ 根系生物量，主要是由于表层（０—１０ ｃｍ）根系生

物量显著增加，而对藏嵩草沼泽化草甸根系生物量无影响。 （２）增温显著增加了小嵩草草甸根组织密度，同时提高了藏嵩草沼

泽化草甸 １０—２０ ｃｍ 的比根长和比根面积（３）增温降低了小嵩草草甸的根系碳含量及 １０—２０ ｃｍ 根系氮含量，增加了藏嵩草沼

泽化草甸的碳含量及 １０—２０ ｃｍ 根系氮含量，显著提高了小嵩草草甸和藏嵩草沼泽化草甸深层（１０—２０ ｃｍ）根系碳氮比。 这些

结果预示着增温使得土壤水分较低的小嵩草草甸朝着资源保守的慢速生长型发展，以适应暖干化的环境；土壤水分较高的藏嵩

草沼泽化草甸朝着资源获取的快速生长型发展，加速利用土壤中的养分满足植物生长需要。 可见，土壤水分可以调节高寒草甸

对气候变暖的演变趋势，强调了水分的重要性。
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工业革命以来，化石燃料燃烧和森林砍伐等人类活动导致全球气温增加了 ０．８７℃，模型预估 ２０３０—２０５２
年将增加 １．５℃ ［１］。 在过去的 ５０ 年里，青藏高原的平均地表温度以每 １０ 年 ０．３５℃的速率增加了 １．８℃，增温

速率高于全球平均水平，是全球气候变化的敏感区［２］。 由于高海拔和冻土的存在，位于青藏高原多年冻土区

的高寒生态系统尤为脆弱［３］，因此研究全球气候变化对青藏高原多年冻土区生态系统的影响较其他陆地生

态系统更具有独特性与超前性，使得青藏高原成为研究陆地高寒生态系统对气候变化响应模式及适应机制的

天然实验室。
气候变暖导致气温和土壤温度升高［４］，引起冻土退化并造成土壤水热条件季节性变化［５］，将直接或者间

接地影响植物的生理代谢过程［６⁃７］、改变植物体内元素含量分配［８］以及植物资源获取策略［９］和生物量分配格

局［１０］，进而影响生态系统的群落结构和物种多样性。 北美洛基山高寒苔原的模拟试验结果显示［１１］，增温与

补充土壤水分同时处理时，植物群落生产力增加，单独增温降低高寒苔原的地上生产力，表明土壤水分可以改

变苔原植被生产力对增温的响应模式。 高寒地区土壤水分会限制植物生长模式对增温的响应，气候变暖在不

改变植物生产量的情况下，促进了植物早期物候和生长速率，但在秋季由于水分胁迫加剧导致生长提前结

束［１２］。 同时，土壤水分作为影响高寒草地多样性和生产力的主要驱动因子［１３］，可以调节植物功能群多度和

叶片功能性状对增温的响应［１４］。 覆盖北极苔原的植物叶片功能性状对增温的响应的结果表明，在不受土壤

水分限制的条件下，长期增温将引起植物叶片功能性状向资源获取型转变，即高比叶面积和低叶片干物质

量［１５］。 这些结果强调了植物地上功能性状对温度响应过程中存在对土壤水分的权衡，然而却少有研究探究

地下根系功能性状是否且如何响应温度和水分的变化。
草地生态系统是全球碳平衡的重要组成部分［１６］，根系生物量占草地植物总生物量的一半以上，在碳循环

和养分循环中起着重要作用［１７⁃１８］。 根系碳含量是植物碳元素分配的结果，受温度、土壤含水量、养分条件等

环境因素的影响［１９⁃２０］。 暖干化胁迫导致青藏高原高寒草甸将更多碳化合物向根系分配［２１］，而不同草甸类型

根系碳含量对增温的响应不一致，增温增加矮嵩草草甸根系碳含量，而降低了金露梅灌丛草甸根系碳含

量［２２］。 植物根系的碳分配对增温的差异性响应，与可获取水分密切相关，进一步强调了植物碳分配对增温响

应过程中水分的重要性［２３］。 涵盖不同气候区的根系化学计量学特征的综合分析发现，高寒植物根系氮含量

低，是由于低温限制了植物对养分的吸收利用［２４］。 增温满足了植物对低温的要求［２５］，增加根系碳含量，从而

提高根系的 Ｃ ∶Ｎ 比值。 同时，暖干化气候会降低多年冻土区莎草科植物根系的氮含量［２６］，提高藏嵩草地下

部分 Ｃ ∶Ｎ 比［２７］。 前人研究多侧重于增温对植物 Ｃ、Ｎ、Ｐ 等养分含量的影响，而结合根系化学计量学和根系形
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态特征，从植物地下资源利用策略的角度来探究植物根系对增温的响应机制研究相对较少，尤其是在青藏高

原多年冻土区，对不同土壤水分含量的高寒草甸根系功能性状的研究。
青藏高原草地生态系统多分布在海拔 ３０００ ｍ 以上，其中分布面积约为０．４８×１０６ ｋｍ２的高寒草甸和０．０４９×

１０６ｋｍ２的高寒沼泽草甸大多位于多年冻土区域，是青藏高原分布广泛的两种草地生态系统［２８⁃２９］。 分别以小

嵩草（Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｐｙｇｍｅａ）和藏嵩草（Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｔｉｂｅｔｉｃａ）为优势种的高寒草甸和沼泽化草甸所含热值高、营养丰富，
是青藏高原重要的草地资源［３０］。 本研究以风火山地区生长季（５—９ 月）土壤水分差异 ２４％的小嵩草草甸和

藏嵩草沼泽化草甸对研究对象，对比分析两种草甸根系功能性状对模拟增温的响应，试图从根系功能性状所

表征的植物资源利用策略的角度，初步探究土壤水分差异是否可能影响两种草甸植物对增温的响应模式和适

应策略，解决如下科学问题：不同土壤水分含量的草甸地下生物量和根系功能性状对增温的响应模式，以及基

于根系功能性状所指示的两种草甸对增温的适应策略。

１　 材料与方法

１．１　 研究区域概况

研究地点位于青藏高原腹地长江源多年冻土和高寒草甸均较典型的风火山地区（９２°５０′—９３°３０′Ｅ，
３４°４０′—３４°４８′Ｎ），气候属青藏高原干旱半干旱气候区，年均温－５．３℃，年降雨量 ２７０ ｍｍ，降水主要发生在植

物生长季（５—９ 月），年蒸发量 １４７８ ｍｍ，冻结期为每年的 ９ 月至次年 ４ 月［２９］。 主要植被类型为高寒草甸和高

寒沼泽草甸，其中高寒草甸主要分布于山地的阳坡、阴坡、圆顶山、滩地和河谷阶地，分布上限可达 ５２００ ｍ 左

右；高寒沼泽主要分布在海拔 ３２００—４８００ ｍ 的河畔、湖滨、排水不畅的平缓滩地［３１］。
１．２　 试验设计

２０１２ 年 ８ 月，在研究区域选择植被分布相对均匀一致的小嵩草高寒草甸和藏嵩草沼泽化草甸作为研究

对象，分别建立 １００ｍ×１００ ｍ 样地。 采用开顶增温室（Ｏｐｅｎ ｔｏｐ ｃｈａｍｂｅｒｓ， ＯＴＣｓ）模拟环境温度增加。 增温室

采用透明有机玻璃（ＰＬＥＸＩＧＬＡＳ， Ｅｖｏｎｉｋ Ｄｅｇｕｓｓａ， Ｅｓｓｅｎ， Ｇｅｒｍａｎｙ， ｍａｄｅ ｉｎ Ｓｈａｎｇｈａｉ， Ｃｈｉｎａ）加工成正六边形

圆台状，底面积约为 １ｍ×１ｍ，高 ４０ ｃｍ，圆台底边长 １０６ ｃｍ，开口处边长 ６０ ｃｍ，斜边与地面呈 ６０°夹角［３２］。 在

小嵩草草甸和藏嵩草沼泽化草甸样地中，各随机布设 ６ 个试验小区，试验小区间隔距离为 ５—８ ｍ。 在小区内

随机布设对照样方和 ＯＴＣ 增温样方各一个，对照和增温样方相隔 ２—３ ｍ。 同时，通过在温室和对照样方内布

设传感器和数据采集器（ＭＧ⁃ＥＭ５０， Ｄｅｃａｇｏｎ， Ｐｕｌｌｍａｎ， ＵＳＡ），以测定温室和对照样方地上 ２０ ｃｍ 空气温度

（℃）和地下 ５ ｃｍ 土壤相对含水量（体积分数，％）及土壤温度（℃），测定间隔为每 ３０ ｍｉｎ 一次。 每个样地设

置 ６ 个小区，每个小区分别包括 １ 个 １ ｍ×１ ｍ 的对照样方和 ＯＴＣ 增温样方。 每个样方再划分为 ４ 个 ５０ ｃｍ×
５０ ｃｍ 的副样方，随机选取 １ 个副样方来布设内生长袋。 ２０１５ 年 ９ 月中旬生长季节结束，用直径 ５ ｃｍ 的土

钻，在随机选取的副样方内随机钻取 ３ 个深度 ２０ ｃｍ 的孔，将内生长袋（网眼 ２ ｍｍ 的尼龙网缝制成直径

５ ｃｍ，长度为 ２４ ｃｍ 的圆柱状袋子）垂直放入孔中。 按照无根土土壤的含水量及土壤容重称取所需土壤质量

垂直填入生长袋内，生长袋口露出地面约 ４ ｃｍ，插红色标签以标记位置和编号。 因此，每个样方布设了 ３ 个

重复的内生长袋，对照和增温共计 ３６ 个内生长袋。
１．３　 样品采集与指标测定

２０１６ 年 ９ 月中旬，搜集上一年埋设的 ３６ 个内生长袋，取样后迅速编号放入 ４℃冷藏箱带回实验室分析。
在实验室将生长袋沿袋壁竖直剪开，用尺量取上下各 １０ ｃｍ 两层，在分界处切开后分别用 ６０ 目标准土壤筛

（０．２８ ｍｍ 孔径）将根系与土壤分离，得到 ０—１０ ｃｍ 和 １０—２０ ｃｍ 两土层根系样品。 用水冲净后根据颜色、柔
韧性和是否有根毛附着辨别活根。 随机分别选出两层根系中一部分样品，使用数字化扫描仪（Ｅｐｓｏｎ ｓｃａｎｎｅｒ）
进行扫描，并用专业根系扫描分析系统 ＷｉｎＲＨＩＺＯ（ＷｉｎＲｈｉｚｏ Ｐｒｏ ＳＴＤ １６００， Ｒｅｇｅｎｔ Ｉｎｃ． Ｃａｎａｄａ）对根系图像

分析获得根长、根表面积和根体积等形态指标，扫描后的根放置在 ６５℃鼓风烘箱中烘干至恒重，用以计算比

根长（ Ｓｐｅｃｉｆｉｃ Ｒｏｏｔ Ｌｅｎｇｔｈ， ＳＲＬ）、比根面积（ Ｓｐｅｃｉｆｉｃ Ｒｏｏｔ Ａｒｅａ， ＳＲＡ）、根组织密度（Ｒｏｏｔ Ｔｉｓｓｕｅ Ｄｅｎｓｉｔｙ，
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ＲＴＤ）。 未用于扫描的根系经同样方法烘干获取干重后与扫描根系烘干样品合并，使用球磨仪（Ｒｅｔｓｃｈ，
ＭＭ４００）磨碎后并通过 ８０ 目筛，经元素分析仪（Ｅｌｅｍｅｎｔａｒ， ＶａｒｉｏＭａｃｒｏｃｕｂｅ， Ｇｅｒｍａｎｙ）测定植物根系的 Ｃ、Ｎ 含

量，测定结果用单位质量的养分含量表示［３３］。 通过根扫描形态指标与扫描部分干重计算得到以下指标［３４］：
ＳＲＬ＝Ｒ ｌｅｎｇｔｈ ／ Ｒｍａｓｓ；
ＳＲＡ＝Ｒａｒｅａ ／ Ｒｍａｓｓ；
ＲＴＤ＝Ｒｍａｓｓ ／ Ｒｖｏｌｕｍｅ

式中，ＳＲＬ（ｃｍ ／ ｇ）为比根长，ＳＲＡ（ｃｍ２ ／ ｇ）为比根面积，ＲＴＤ（ｇ ／ ｃｍ３）为根组织密度，Ｒ ｌｅｎｇｔｈ（ ｃｍ）、Ｒａｒｅａ（ ｃｍ２）、

Ｒｖｏｌｕｍｅ（ｃｍ３）和 Ｒｍａｓｓ（ｇ）分别为扫描图像根系总长度、扫描图像根系总面积、扫描图像根体积和扫描根干重。
１．４　 数据分析

所有数据经 Ｅｘｃｅｌ 记录整理，用 Ｒ（３．４．３， ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．Ｒ－ｐｒｏｊｅｃｔ． ｏｒｇ ／ ）完成数据的统计分析和作图。 其

中，采用单因素方差分析增温和植被类型对根系生物量、比根长（ＳＲＬ）、比根面积（ＳＲＡ）、根组织密度（ＲＴＤ）、
根系 Ｃ、Ｎ 含量及根系 Ｃ：Ｎ 比值的影响，采用双因素方差分析探索植被类型与增温处理对根系功能性状的交

互效应，所有统计结果均以 Ｐ＜０．０５ 为显著差异标准。

２　 结果

２．１　 两种草甸气温和土壤水分的差异

自然条件下，小嵩草草甸和藏嵩草沼泽化草甸的地上 ２０ ｃｍ 处气温和地下 ５ ｃｍ 处土壤水分存在差异。
４ 年（２０１３—２０１６ 年）的气象数据显示，藏嵩草沼泽化草甸年均气温较小嵩草草甸低－０．３１℃，年均土壤水分

高出小嵩草草甸 ２．１１％（体积分数）。 在植物生长发育尤为重要的生长季（５—９ 月），藏嵩草沼泽化草甸土壤

水分高出小嵩草草甸 ７．４３％（体积分数），气温高出 ０．３４℃（图 １）。 可见，生长季期间，两种草甸气温的差异为

８．７２％，而土壤水分的差异达到 ２３．９％。

图 １　 两种草甸月平均气温和月平均土壤水分
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２．２　 模拟增温对两种草甸气温和土壤水分的影响

２０１３—２０１６ 年的气象数据显示，模拟增温处理提高了小嵩草草甸和藏嵩草沼泽化草甸的年均气温，增幅

分别为 １．８５℃和 ２．２２℃（图 １）。 同时，与对照样方相比，ＯＴＣｓ 中小嵩草草甸年均土壤湿度降低 １．３１％（体积

分数），而藏嵩草沼泽化草甸年均土壤湿度增加 ５．０３％（体积分数）。 生长季期间，较对照相比，模拟增温处理

后小嵩草草甸和藏嵩草沼泽化草甸气温分别升高了 ２．５℃、２．９３℃；同时，降低了小嵩草草甸土壤水分 ３．７１％
（体积分数），增加了藏嵩草沼泽化草甸土壤水分 ５．３１％（体积分数）。 可见，由于开顶式温室的增温作用，两
种草甸全年和生长季的空气温度升高；土壤水分对增温的响应存在差异，增温降低了小嵩草草甸土壤水分，却
增加了土壤含水量较高的沼泽化草甸土壤水分，在生长季差异更为明显。
２．３　 增温对两种草甸根系生物量的影响

自然条件下 ０—１０ ｃｍ 和 ０—２０ ｃｍ 土壤层中，藏嵩草沼泽化草甸根系生物量分别高出小嵩草草甸４６．６％、
３４．７％，差异达到显著水平（Ｐ＜０．０５）。 与对照相比，增温处理后小嵩草草甸根系生物量在 ０—１０ ｃｍ 和 ０—２０
ｃｍ 分别增加 ３１．０％和 ２８．３％（Ｐ＜０．０５），说明增温导致小嵩草草甸生物量转移向根系，主要体现在 ０—１０ ｃｍ
浅层土壤中（图 ２），而对藏嵩草草甸根系生物量无影响。

图 ２　 增温对两种草甸在不同土壤层中根系生物量的影响

Ｆｉｇ．２　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｗａｒｍｉｎｇ ｏｎ ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ ｔｗｏ ｍｅａｄｏｗｓ ｉｎ ｔｗｏ ｓｏｉｌ ｄｅｐｔｈｓ

不同大写字母表示同一处理下不同植被类型间差异显著（Ｐ ＜ ０．０５），不同小写字母表示同一植被类型中不同处理间差异显著（Ｐ ＜ ０．０５）；

图中数据为平均值±标准误（ｎ＝ ６）

２．４　 增温对两种草甸根系形态的影响

自然条件下 ０—１０ ｃｍ 土壤层中，藏嵩草沼泽化草甸比根长与比根面积均显著低于小嵩草草甸（Ｐ＜
０．０５），在增温后差异变得不显著；两种草甸根组织密度无差异，增温后，藏嵩草沼泽化草甸显著（Ｐ＜０．０５）低
于小嵩草草甸（图 ３）。 １０—２０ ｃｍ 土壤层中，两种草甸比根长与比根面积无差异，增温后，藏嵩草沼泽化草甸

显著高于小嵩草草甸；藏嵩草草甸根组织密度在自然状况和增温后均显著（Ｐ＜０．０５）低于小嵩草草甸。
模拟增温后，较对照相比（图 ３），１０—２０ ｃｍ 土壤层，藏嵩草沼泽化草甸比根长和比根面积分别显著（Ｐ＜

０．０５）增加 ８６．４３％和 ８９．７８％；小嵩草草甸根组织密度在 ０—１０ ｃｍ、１０—２０ ｃｍ 分别显著（Ｐ＜０．０５）提高了

１９．６６％和 ２３．４３％。 可见，增温处理对藏嵩草根系形态的影响主要体现在提高比根长和比根面积，促进对土壤

水分和养分的吸收；对小嵩草草甸的影响主要体现在增加根组织密度，提高其抗胁迫能力与根系寿命。
２．５　 增温对两种草甸根系 Ｃ、Ｎ 含量及化学计量比的影响

自然条件下 ０—１０ ｃｍ 和 １０—２０ ｃｍ 土壤层中，藏嵩草沼泽化草甸根系 Ｃ、Ｎ 含量均显著低于小嵩草草甸

（Ｐ＜０．０５），而根系 Ｃ ∶Ｎ 比值在各土层均无差异，增温后，藏嵩草沼泽化草甸根系 Ｃ 含量在各土壤层均显著高
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于小嵩草草甸（Ｐ＜０．０５），根系 Ｎ 含量和 Ｃ ∶Ｎ 比值无差异（图 ４）。
模拟增温后，较对照相比，小嵩草草甸根系 Ｃ 含量在各土壤层均显著降低（Ｐ＜０．０５），而藏嵩草沼泽化草

甸根系 Ｃ 含量在各土壤层均显著增加（图 ４）。 增温处理增加了藏嵩草沼泽化草甸在 １０—２０ ｃｍ 根系 Ｎ 含量

（Ｐ＜０．０５），却降低小嵩草草甸在 １０—２０ ｃｍ 根系 Ｎ 含量。 增温显著提高了两种草甸在 １０—２０ ｃｍ 根系 Ｃ ∶Ｎ
比值。 可见，两种草甸根系 Ｃ、Ｎ 含量对温的响应不一致，但均提高了两种草甸对 Ｎ 素的利用。

图 ３　 增温对两种草甸根系形态特征的影响

Ｆｉｇ．３　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｗａｒｍｉｎｇ ｏｎ ｒｏｏｔ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ｏｆ ｔｗｏ ｍｅａｄｏｗｓ

２．６　 增温与植被类型的交互效应分析

增温处理与植被类型的交互效应显著时，说明两种草甸对增温的响应存在显著差异，结合单因素分析结

果可对交互效应给出进一步解释，即两种草甸对增温的差异性响应是否会改变植被类型间原有差异。 在 ０—
１０ ｃｍ 和 １０—２０ ｃｍ 土壤层中，两种草甸根系碳含量存在极显著（Ｐ＜０．０１）的交互效应（表 １），结合图 ４ 可以

看出，自然条件下藏嵩草沼泽化草甸根系 Ｃ 含量显著低于小嵩草（Ｐ＜０．０５），由于两种草甸根系 Ｃ 含量对增温

的响应相反，即显著提高了藏嵩草沼泽化草甸根系 Ｃ 含量并显著降低了小嵩草根系 Ｃ 含量（Ｐ＜０．０５），使得增

温处理后藏嵩草沼泽化草甸根系 Ｃ 含量在各土壤层均显著高于小嵩草。 在 １０—２０ ｃｍ 土壤层中，比根长与比

根面积存在极显著（Ｐ＜０．０１）交互效应（表 １），结合图 ３ 可见，自然条件下藏嵩草沼泽化草甸比根长和比根面
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积均低于小嵩草草甸，由于二者对增温的响应不一致，即增温显著提高了沼泽化草甸比根长和比根面积而对

小嵩草无影响，导致了增温后沼泽化草甸比根长和比根面积显著高于小嵩草草甸。 同样地，１０—２０ ｃｍ 土层

中，自然条件下两种草甸根系 Ｎ 含量无差异，增温处理显著提高了沼泽化草甸根系 Ｎ 含量而对小嵩草草甸无

影响（图 ４），导致沼泽化草甸根系 Ｎ 含量在增温后显著高于小嵩草草甸。 可见，增温处理对根系 Ｃ、Ｎ 含量、
比根长及比根面积的影响强于植被类型，两种草甸对增温不一致的响应改变自然条件下原有的差异。

表 １　 基于一般线性模型的双因素方差分析

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｔｗｏ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ ｂａｓｉｎｇ ｏｎ ｇｅｎｅｒａｌ ｌｉｎｅａｒ ｍｏｄｅｌ

０—１０ ｃｍ
土壤 Ｓｏｉｌ

根系生物量
Ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ

比根长
Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｒｏｏｔ

ｌｅｎｇｔｈ

比根面积
Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｓｕｒｆａｃｅ

ａｒｅａ

根组织密度
Ｒｏｏｔ ｔｉｓｓｕｅ
ｄｅｎｓｉｔｙ

根系碳含量
Ｃ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｒｏｏｔ

根系氮含量
Ｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｒｏｏｔ

根系碳氮比
Ｃ ／ Ｎ ｏｆ ｒｏｏｔ

Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ
植被类型 Ｓｉｔｅ １９．８∗ ＜０．０１ ２．１６ ０．１５７ ２．１９ ０．１５４ １．８３ ０．１９１ １．５１ ０．２３４ ４．５２∗ ＜０．０５ ２．１９ ０．１５５

处理 Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ８．２７∗ ＜０．０１ ０．１３ ０．７２４ ０．１２ ０．７３２ ０．１６ ０．６９５ ４．４０∗ ＜０．０５ ０．３３ ０．５７２ ０．００２ ０．９６８

植被×处理 Ｓｉｔｅ×ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ０．０６ ０．８１４ １．９２ ０．１８１ １．８９ ０．１８６ ２．４３ ０．１３５ ２９．７∗ ＜０．０１ １．４７ ０．２４ ０．１３３ ０．７１９

１０—２０ ｃｍ
土壤 Ｓｏｉｌ

根系生物量
Ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ

比根长
Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｒｏｏｔ

ｌｅｎｇｔｈ

比根面积
Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｓｕｒｆａｃｅ

ａｒｅａ

根组织密度
Ｒｏｏｔ ｔｉｓｓｕｅ
ｄｅｎｓｉｔｙ

根系碳含量
Ｃ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｒｏｏｔ

根系氮含量
Ｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｒｏｏｔ

根系碳氮比
Ｃ ／ Ｎ ｏｆ ｒｏｏｔ

Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ
植被类型 Ｓｉｔｅ ０．０５ ０．８２ ４．２１ ０．０５３ ５．３７ ＜０．０５ ３６．４ ＜０．０１ １３．０ ＜０．０１ ２０．１ ＜０．０１ ４．８２ ＜０．０５

处理 Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ２．４４ ０．１３ ３．８５ ０．０６４ ３．９４ ０．０６１ ６．０８ ＜０．０５ １２．３ ＜０．０１ ２．０４ ０．１６８ １０．１ ＜０．０１

植被×处理 Ｓｉｔｅ×ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ０．０７ ０．８０ １０．９ ＜０．０１ １２．９ ＜０．０１ ３．０２ ０．０９８ ５９．０ ＜０．０１ １７．９ ＜０．０１ ０．０２ ０．８６９

　 　 表中数据为 Ｆ 值与对应 Ｐ 值

３　 讨论

３．１　 增温对两种草甸根系生物量的影响

本研究中，增温处理增加了小嵩草草甸 ０—２０ ｃｍ 土壤根系生物量，并主要体现在 ０—１０ ｃｍ 浅层土壤中。
该研究结论与在海北站［３５］和风火山［３６］高寒草甸的模拟增温试验结果一致，即增温引起生物量向地下转移，
并集中于表层。 Ｌｏｉｋ［３７］认为增温满足了高寒地区受低温限制的植物对温度的需求，促进光合作用从而促进

植物地上、地下部分的生长。 而 Ｍａｋｉｒａｎｔａ 等［３８］ 的研究表明，增温主要通过改变地下土壤水分来影响植物的

物候节律和生物量生产，水分含量会影响植物对增温的响应。 由于试验点位于青藏高原多年冻土区，植物受

低温胁迫，植物根系的地下分布特征与土壤水热格局均受活动层冻融作用的影响［３９］。 岳广阳等［４０］ 研究了多

年冻土区植物根系对活动层温度变化的响应，认为植物生长所需水分一部分来自于活动层季节性融化过程，
温度调控冻土冻融作用，改变土壤水热过程，影响植物根系生长发育与垂直分布格局。 模拟增温引起小嵩草

草甸向暖干化气候发展，减少浅层土壤水分，水分的降低伴随着可利用养分的减少，导致浅层土壤养分水分胁

迫。 胁迫环境下，小嵩草草甸生物量分配策略发生改变，将更多的生物量转移向地下用于吸收水分和养分，使
得 ０—１０ ｃｍ 和 ０—２０ ｃｍ 根系生物量的显著增加。 藏嵩草沼泽化草甸土壤水分的增加可能因为增温使得冻

土活动层厚度增加和冻结水的融化，引起水分蒸散发加剧补给了浅层土壤中水分［４１］，同时，藏嵩草沼泽化草

甸较为发达的浅层根系形成的草皮层具有较强的持水保水作用［４２］。 增温、增水条件下的沼泽化草甸将更多

的生物量用于发育地上部分，以获得对光照等资源更强的竞争力，因此其根系生物量无显著变化。 从土壤水

分、养分角度与植物生物量分配策略角度可解释两种草甸根系生物量对增温的响应差异。
３．２　 增温对两种高寒草甸根系功能性状的影响

根系的功能性状特征与其资源获取策略紧密相关，并对资源条件与气候的变化在时空上做出响应［４３］，比
根长、比根面积、组织密度以及根系碳、氮含量等被认为是植物适应环境的有效性状［４４］。 一般认为［４５］ 资源获

取型植物具有高比根长、比根面积和根系氮含量等特征，从而实现对水分和养分的快速获取，资源保守型植物
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图 ４　 增温对两种草甸根系碳、氮含量及碳氮比的影响

Ｆｉｇ．４　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｗａｒｍｉｎｇ ｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ Ｃ、Ｎ ａｎｄ Ｃ ∶Ｎ ｒａｔｉｏ ｏｆ ｔｗｏ ｍｅａｄｏｗｓ

则对应低比根长与高根组织密度，以低代谢活动强度和长根系寿命以持续获取资源。 本研究中，在增温处理

后，显著增加了藏嵩草沼泽化草甸 １０—２０ ｃｍ 的比根长和比表面积，反映出沼泽草甸植物加强对 １０—２０ ｃｍ
土壤层资源的获取，这是由于增温引起沼泽化草甸 １０—２０ ｃｍ 土壤中水分和氮素等养分增加的结果［３１］，沼泽

化草甸植物根系变长、表面积加大以提高对水分和养分的吸收。 暖干化小气候加剧了小嵩草草甸土壤的贫

瘠［３１］，小嵩草草甸提高 ０—１０ ｃｍ 和 １０—２０ ｃｍ 根组织密度以延长根系的寿命，实现对资源的持续利用，以维

持生存［４６］。 两种草甸根系功能性状对增温的响应不同，反映了植物资源获取策略存在对环境因子的权衡，本
研究中环境因子主要为土壤水分的差异。

增温一方面会改变土壤中养分元素的含量与分配格局，另一方面改变植物根系形态特征与资源获取策

略［９］，影响根系对土壤养分吸收与利用。 在本研究中，两种草甸根系 Ｃ、Ｎ 含量对增温的响应不一致，即小嵩

草草甸各土壤层根系 Ｃ 含量均显著降低，藏嵩草沼泽化草甸根系 Ｃ 含量及 １０—２０ ｃｍ 根系 Ｎ 含量均显著提

高。 增温引起两种草甸土壤水分改变的方向不同，导致小嵩草草甸与沼泽化草甸有各自特异的土壤水热过
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程［３９］和养分格局［３１］；同时，增温后两种草甸的资源获取策略存在差异，这可能是导致两种草甸植物根系 Ｃ、Ｎ
含量差异主要原因。 小嵩草草甸植物根系 Ｃ 含量在 ０—１０ ｃｍ 与 １０—２０ ｃｍ 均随温度升高而显著降低，究其

原因，可能包括以下三个方面：一是由于增温导致土壤的暖干化，土壤养分的减少，增加了植物根系死亡

率［２５］。 二是增温引起的土壤干旱加剧，影响了碳水化合物在韧皮部中的运输［４７］，使得植物向根系的碳分配

受影响［４８］。 三是增温提高了根系的呼吸速率，使得根系的生长和维持需要消耗更多的碳水化合物［４１］。 增温

后，藏嵩草沼泽化草甸根系 Ｃ 含量在 ０—１０ ｃｍ 和 １０—２０ ｃｍ 土壤层中均显著增加，主要原因是在水分和养分

较为富足的条件下，温度升高加强光合作用，促进光合产物生产［４８］，有更多的碳水化合物能分配到地下［４９］；
沼泽化草甸根系 Ｎ 含量在 １０—２０ ｃｍ 显著增加是由于其比根长与比根面积的提高，促进对土壤养分的吸收。
Ｃ ∶ Ｎ 的比值大小表示植物吸收单位养分元素所同化碳的了能力，可以在一定程度上反映植物对养分元素的

吸收利用率［５０］。 在本研究中，温度升高显著提高了小嵩草草甸和藏嵩草沼泽化草甸 １０—２０ ｃｍ 根系 Ｃ ∶Ｎ 比

值，这表明了增温条件下，小嵩草草甸与藏嵩草沼泽化草甸均能更有效地利用氮素。 考虑到土壤水热与养分

条件的差异，两种草甸提高养分利用速率的原因存在不同。 增温引起小嵩草草甸土壤干旱加剧，与对照相比，
可利用氮在土壤中流动与扩散受阻［５１］，同时较为干旱的土壤增大了对根系伸长的机械损伤，小嵩草草甸植物

提高氮素利用效率减缓土壤中 Ｎ 素限制。 在土壤水分富足的藏嵩草沼泽化草甸中，增温提高了有机物降解

和氮素矿化速率［５１］，无机态氮含量增加，养分水分充足，温度升高增强种间竞争，沼泽化草甸植物形成对资源

快速获取与充分利用的策略以提高对土壤水分、养分的竞争力。
３．３　 增温处理与植被类型的交互作用

不同生态系统或植被类型在生境条件，群落组成和结构，土壤化学性质等差异都可能是植物对增温的响

应不一致的成因［５２］。 从整体上看，本研究中，小嵩草草甸和藏嵩草沼泽化草甸在根系形态特征和根系碳氮含

量两方面对增温的响应存在不一致（表 １）。 根系形态特征与植物资源获取策略有密切关系［９］，资源获取型植

物具有高比根长、比根面积的高吸收功能形态［５３］，而在贫瘠土壤中生长缓慢的植物具有高组织密度的长寿命

根系［３３］。 土壤水分差异的小嵩草草甸与藏嵩草沼泽化草甸，根系形态特征对增温的不一致响应。 小嵩草草

甸土壤水分较为缺乏，是限制高寒草甸植物地下部分生长大于的关键因子［３１］，增温增加了土壤水分的散失，
养分的流动扩散也因此受限制，土壤中营养资源匮乏［２５］，根系组织密度提高，降低对根系的碳输入，采取缓慢

生长，提高寿命的保守型资源获取策略。 藏嵩草沼泽化草甸，土壤中根系密集，保水持水有机物质多，植被盖

度大［４２］，增温促进冻土融化提供一定补给，土壤养分水分富足。 沼泽化草甸植物根系伸长、表面积增大，快速

吸收土壤资源，促进植物生长发育。 不同的资源获取策略也导致两种草甸根系 Ｎ 含量对增温的响应差异，资
源获取型沼泽化草甸能更多的从土壤中获得养分，从而根系 Ｎ 含量随增温显著提高，并显著高于资源保守型

小嵩草草甸。 增温与植被类型对两种草甸根系 Ｃ 含量交互作用极显著（Ｐ＜０．０１），结合单因素方差分析结果

（图 ４），一方面表明，两种草甸根系 Ｃ 含量对增温的响应不一致，另一方面说明增温改变了二者根系 Ｃ 含量原

有的差异。 其主要原因可能是，增温引起两种草甸生物量分配策略的差异，水分养分较为富足的藏嵩草沼泽

化草甸，生物量更多用于地上部分生长发育；暖干化胁迫小嵩草草甸将更多的生物量分配向地下，快速积累的

根系生物量稀释了根系中 Ｃ、Ｎ 元素。

４　 结论

温度升高在一定程度上促进了小嵩草草甸与藏嵩草沼泽化草甸根系生物量的积累，但两种草甸具有特异

的水热条件、土壤养分供给，资源的差异导致两种草甸采取不同的资源获取策略和生长策略以适应环境变化，
具体体现在根系形态与化学计量学等功能性状特征对增温的响应不一致。 在未来气候变暖的情境下，小嵩草

草甸植物会采取延长根系寿命、降低资源获取速率的资源保守型策略以适应区域气候暖干化发展；而藏嵩草

沼泽化草甸则会提高对养分的吸收利用，加大对资源的获取，以维持植物地上、地下部分的快速生长。 但仅仅

从形态学与化学计量学角度还不能够充分揭示不同植被对温度的响应模式与差异，未来需要结合植物物候学
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和植物生理学，考虑土壤养分、冻土冻融、植物物候、植物生理代谢过程，进一步探究青藏高原多年冻土区高寒

生态系统对气候变暖的响应机制，为高寒生态系统应对气候变化，采取适应性管理等方面提供科学依据。

致谢：感谢中铁西北院风火山观测站、中国科学院贡嘎山高山生态系统观测试验站提供的帮助。
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