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摘 要:文章以青藏高原东部窄叶鲜卑花灌丛为研究对象,采用开顶式生长室(OTCs)模拟增温实验(+1.2
 

℃),分

析增温对灌木层和草本层各器官碳、氮分配的影响及其影响因素,以揭示青藏高原东部高寒灌丛灌木层和草本层

碳、氮分配对增温的响应策略。结果显示:(1)增温使窄叶鲜卑花灌木层叶、粗根、细根碳库显著增加18.8%、7.7%
和139.4%,使灌木层细根氮库显著增加153.9%;增温使草本层地上和地下部分碳库显著增加60.4%和130.5%,

使草本层地上和地下部分氮库显著增加46.1%和124.0%。(2)增温使灌木层茎和粗根碳分配比例显著降低

18.9%和16.2%,使灌木层叶、茎和粗根氮分配比例显著降低25.2%、23.3%和14.4%,使灌木层细根碳、氮分配

比例显著增加86.5%和96.2%;增温使草本层地上部分碳、氮分配比例显著降低19.5%和18.9%,使草本层地下

部分碳、氮分配比例显著增加15.6%和24.8%。(3)Pearson相关分析和多元线性回归分析结果表明,空气温度和

土壤微生物生物量是影响灌木层地上碳、氮分配的主要因子,能解释其变异的72.0%以上;土壤温度、土壤有机碳

含量和土壤脲酶活性是影响灌木层地下碳、氮分配的主要因子,能解释其变异的92.0%以上;土壤有机碳含量、土

壤转化酶和脲酶活性是影响草本层地上和地下碳、氮分配的主要因子,能解释其变异的92.8%以上。(4)土壤氮素

有效性对灌木层和草本层生物量碳、氮分配的影响不显著。研究表明,气候变暖情景下,青藏高原东部窄叶鲜卑花

高寒灌丛的灌木层和草本层植物通过提高地下部分碳、氮分配,进而更好地适应外界环境温度的提高。

关键词:增温;
 

植物器官;
 

碳氮分配;
 

灌木层;
 

草本层;
 

高寒灌丛

中图分类号:Q948.112+2 文献标志码:A

Effects
 

of
 

Warming
 

on
 

Biomass
 

Carbon
 

and
 

Nitrogen
 

Allocation
 

in
 

an
 

Alpine
 

Sibiraea
 

angustata
 

Shrubland

LIU
 

Mei1,
 

MA
 

Zhiliang2*

(1
 

Ecological
 

Security
 

and
 

Protection
 

Key
 

Laboratory
 

of
 

Sichuan
 

Province,
 

Mianyang
 

Normal
 

University,
 

Mianyang,
 

Sichuan
 

621000,
 

China;
 

2
 

College
 

of
 

Life
 

Science,
 

China
 

West
 

Normal
 

University,
 

Nanchong,
 

Sichuan
 

637009,
 

China)

Abstract:
 

To
 

reveal
 

the
 

response
 

strategy
 

of
 

carbon
 

and
 

nitrogen
 

allocation
 

in
 

shrub
 

and
 

herb
 

layers
 

to
 

war-
ming

 

in
 

the
 

alpine
 

shrublands,
 

in
 

this
 

study,
 

we
 

conducted
 

a
 

simulating
 

warming
 

experiment
 

(+1.2
 

℃)
 

using
 

the
 

open-top
 

chambers
 

to
 

analyze
 

the
 

influences
 

of
 

warming
 

on
 

carbon
 

and
 

nitrogen
 

allocation
 

among
 

the
 

above-
 

and
 

belowground
 

organs
 

of
 

shrubs
 

and
 

herbs
 

in
 

an
 

alpine
 

shrubland
 

dominated
 

by
 

Sibiraea
 

an-
gustata

 

shrubs
 

on
 

the
 

eastern
 

Qinghai-Tibetan
 

Plateau.
 

The
 

results
 

showed
 

that:
 

(1)
 

warming
 

significant-



ly
 

increased
 

the
 

carbon
 

pool
 

of
 

shrub
 

leaf,
 

coarse
 

roots
 

and
 

fine
 

roots
 

of
 

S.
 

angustata
 

by
 

18.8%,
 

7.7%
 

and
 

139.4%,
 

respectively,
 

as
 

well
 

as
 

the
 

nitrogen
 

pool
 

of
 

shrub
 

fine
 

roots
 

by
 

153.9%.
 

Warming
 

signifi-
cantly

 

increased
 

the
 

carbon
 

pool
 

of
 

the
 

above-
 

and
 

belowground
 

parts
 

of
 

herbs
 

by
 

60.4%
 

and
 

130.5%,
 

re-
spectively,

 

as
 

well
 

as
 

the
 

nitrogen
 

pool
 

of
 

the
 

above-
 

and
 

belowground
 

parts
 

of
 

herbs
 

by
 

46.1%
 

and
 

124.0%,
 

respectively.
 

(2)
 

Warming
 

significantly
 

decreased
 

the
 

carbon
 

allocation
 

proportions
 

of
 

shrub
 

stem
 

and
 

coarse
 

roots
 

by
 

18.9%
 

and
 

16.2%,
 

respectively,
 

and
 

significantly
 

decreased
 

nitrogen
 

allocation
 

proportions
 

of
 

shrub
 

leaf,
 

stem
 

and
 

coarse
 

roots
 

by
 

25.2%,
 

23.3%
 

and
 

14.4%,
 

respectively.
 

However,
 

warming
 

significantly
 

increased
 

carbon
 

and
 

nitrogen
 

allocation
 

proportions
 

of
 

shrub
 

fine
 

roots
 

by
 

86.5%
 

and
 

96.2%,
 

respectively.
 

While
 

warming
 

decreased
 

the
 

carbon
 

and
 

nitrogen
 

allocation
 

proportions
 

of
 

the
 

aboveground
 

parts
 

of
 

herbs
 

by
 

19.5%
 

and
 

18.9%,
 

respectively,
 

but
 

significantly
 

increased
 

the
 

carbon
 

and
 

nitrogen
 

allocation
 

proportions
 

of
 

the
 

belowground
 

parts
 

of
 

herbs
 

by
 

15.6%
 

and
 

24.8%,
 

respectively.
 

(3)
 

Pearson
 

correlation
 

analysis
 

and
 

multiple
 

linear
 

regression
 

analysis
 

showed
 

that
 

the
 

air
 

temperature
 

and
 

soil
 

microbial
 

biomass
 

were
 

the
 

main
 

factors
 

influencing
 

the
 

aboveground
 

carbon
 

and
 

nitrogen
 

allocation
 

of
 

shrubs,
 

which
 

could
 

explain
 

more
 

than
 

72.0%
 

of
 

the
 

variance.
 

While
 

the
 

soil
 

temperature,
 

soil
 

organic
 

carbon
 

and
 

soil
 

urease
 

activity
 

were
 

the
 

main
 

factors
 

influencing
 

the
 

belowground
 

carbon
 

and
 

nitrogen
 

allo-
cation

 

of
 

shrubs,
 

which
 

could
 

explain
 

more
 

than
 

92.0%
 

of
 

the
 

variance.
 

Whereas
 

the
 

soil
 

organic
 

carbon,
 

soil
 

invertase
 

and
 

urease
 

activities
 

were
 

the
 

main
 

factors
 

influencing
 

the
 

above-
 

and
 

belowground
 

carbon
 

and
 

nitrogen
 

allocation
 

of
 

herbs,
 

which
 

could
 

explain
 

more
 

than
 

92.8%
 

of
 

the
 

variance.
 

(4)
 

Soil
 

nitrogen
 

availability
 

had
 

no
 

effect
 

on
 

carbon
 

and
 

nitrogen
 

allocation
 

of
 

alpine
 

shrubs
 

and
 

herbs.
 

These
 

findings
 

indi-
cated

 

that
 

as
 

the
 

climate
 

warms
 

in
 

the
 

future,
 

the
 

alpine
 

shrub
 

and
 

herb
 

plants
 

in
 

the
 

S.
 

angustata
 

shrud-
lands

 

will
 

enhance
 

the
 

carbon
 

and
 

nitrogen
 

allocation
 

to
 

belowground
 

parts
 

to
 

better
 

adapt
 

to
 

the
 

rise
 

in
 

ambient
 

temperature
 

in
 

these
 

alpine
 

shrublands
 

on
 

the
 

eastern
 

Qinghai-Tibet
 

Plateau.
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  植物地上—地下器官碳和养分分配格局反映了

植物的生态策略和环境适应性,是植物响应外界环

境变化的具体体现,同时也是评估植物群落动态和

生态系统碳和养分循环的重要组成部分,其分配模

式对环境变化的响应十分敏感[1]。温度控制着陆地

生态系统植物群落几乎所有的生理、生化过程,是影

响植物群落生长和养分分配的关键环境因子之

一[2]。气候变暖可直接影响植物生物量生产、积累

以及碳和养分在地上—地下器官之间的分配格

局[3]。气候变暖也可通过提高土壤温度,影响土壤

水分和养分有效性以及土壤微生物过程等非生物与

生物因子间接影响植物生物量碳和养分在地上—地

下器官之间的分配[4]。有研究表明,增温显著增加

地中海灌丛当年枝碳分配,降低叶、根、老枝碳分

配[5]。石福孙等[6]也发现增温对川西草地3种优势

植物生物量碳、氮在地上—地下器官中分配比例的

影响不同。这些研究结果表明,植物地上—地下碳

和养分分配受群落类型、物种组成和环境因子等的

共同影响[7],其对气候变暖的响应还没有一致的结

论。未来气候变暖情景下植物不同器官碳和养分分

配格局将发生怎样的变化,至今仍缺乏清晰的认识。

高寒灌丛是青藏高原东部第二大植被类型,在
区域乃至全球陆地生态系统碳、氮循环中发挥着重

要作用[8]。该区域海拔高、气温低、生态系统脆弱,

对气候变暖的响应非常敏感[9]。氮是高寒生物区植

物生长最主要的限制性元素之一[10],加之高寒灌丛

土壤生态过程长期受低温限制,与土壤氮转化相关

的土壤微生物活动和分解酶活性较低导致土壤氮素

有效性较低,因而青藏高原东部高寒灌丛植物群落

生长受氮限制[11]。未来气候变暖将导致该区域土

壤氮矿化加速,土壤有效氮含量(铵态氮、硝态氮)显
著增 加,可 能 缓 解 或 解 除 该 区 域 植 物 生 长 氮 限

制[12]。植物光合作用与叶片氮含量密切相关,在一

定程度上取决于植物根系对土壤氮素的吸收和土壤

氮素有效性的高低[13]。在气候变暖情景下,高寒灌

丛土壤氮素有效性提高在缓解植物生长氮限制的同

时将显著影响碳、氮在植物地上—地下器官之间的

分配格局。虽然近年来已经在青藏高原开展了高寒

生态系统植物生物量调查研究[14],对高寒灌丛灌木

层、草本层地上—地下生物量分配特征及其与气候

因子的关系有了较为详尽的了解[15],但未深入研究

碳、氮在灌木层和草本层地上—地下器官之间的分
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配特征及其对气候变暖的响应机制。因此,有必要

进一步深入探讨气候变暖对高寒灌丛植物生物量

碳、氮在地上—地下器官之间分配格局的影响机制,
以深入理解高寒灌丛的响应和适应策略。

窄叶鲜卑花(Sibiraea
 

angustata)灌丛是青藏

高原东部具有代表性的高寒灌丛类型,在川西岷江

源区具有较高的群落稳定性和较大的分布面积[16]。
气候变暖正深刻改变该区域高寒灌丛植物群落结构

和分布格局,如高寒灌丛物种组成更加丰富,分布上

限明显上升[17],这些因素将共同影响该区域高寒灌

丛碳、氮循环在区域生态系统碳和养分循环中的重

要地位和作用。目前,在该区域内已经开展了窄叶

鲜卑花高寒灌丛生物量分配对增温的响应机制[18]

研究,然而该研究并未涉及增温对高寒灌丛灌木层、
草本层地上—地下器官碳、氮分配格局的影响。因

此,本研究以青藏高原东部窄叶鲜卑花高寒灌丛为

对象,研究灌木层、草本层地上—地下器官碳、氮分

配及其对增温的响应,探讨影响高寒灌丛生物量碳、
氮分配的影响因素,为清楚地认识气候变暖情景下

青藏高原高寒灌丛生态系统植物群落动态及其适应

策略提供科学依据。

1 材料和方法

1.1 研究区概况

研究区位于四川省阿坝州松潘县川主寺镇卡卡

沟的高寒灌丛长期定位研究场(32°58'
 

N,103°40'
 

E,海拔3
 

300
 

m),距离岷江源3.5
 

km。研究区气

候类型为高原山地气候,年平均温度4.8
 

℃,年均降

水量693
 

mm,降水集中于5-8月。灌木层植物以

窄叶鲜卑花为优势种,伴生种有金露梅(Potentilla
 

fruticosa)、山生柳(Salix
 

oritrepha)、刺黑珠(Ber-
beris

 

sargentiana)、高山绣线菊(Spiraea
 

alpina)
等;草本层植物有矮蒿草(Kobresia

 

humilis)、钟花

报春(Primula
 

sikkimensis)、羊茅(Festuca
 

ovina)、
蓝玉簪龙胆(Gentiana

 

veitchiorum)、红花绿绒蒿

(Meconopsis
 

punicea)、黄花野青茅(Deyeuxia
 

fla-
vens)和条纹龙胆(Gentiana

 

striata)等。窄叶鲜卑

花植株平均高度为(1.5
 

±
 

0.1)
 

m,丛径为(0.5
 

±
 

0.2)
 

m,平均盖度为72%,分枝数为15~20。土壤

类型为雏形土,土壤pH
 

5.79,土壤容重为0.67
 

g·

cm-3,土壤有机碳含量为89.24
 

g·kg-1 干土,土
壤全氮含量为7.73

 

g·kg-1 干土。

1.2 试验设计

2015年10月初,选择群落结构和生境相对均

匀的 窄 叶 鲜 卑 花 灌 丛 群 落,采 用 开 顶 式 生 长 室

(open-top
 

chambers,
 

OTCs)对环境进行增温,同时

在每个OTC的附近设置1个对照处理。根据窄叶

鲜卑花灌丛群落的平均盖度、冠幅和高度,OTC选

用4块高、宽、厚为160
 

cm
 

×
 

160
 

cm×
 

5
 

mm的有

机玻璃板透光率达95%以上(成都天中广告材料有

限公司)制成。将4块有机玻璃板包围至少1丛窄

叶鲜卑花植株,连接成正立方体型OTC,OTC下端

插入土壤1
 

cm,地表增温面积为2.56
 

m2。增温和

对照处理均设置4个重复。整个试验期间试验样地

四周用1.8
 

m 高的围栏围封,以防止牲畜破坏

样地。

1.3 微环境监测

2016年5月起分别使用纽扣式温度传感器

(DS1921G-F5#,
 

Maxim/Dallas
 

semiconductor,
 

Sunnyvale,
 

California,
 

USA)连续监测增温和对照

处理地下5
 

cm土壤温度和地上70
 

cm空气温度。
温度传感器埋设在样方中央,设置为每2

 

h自动记

录1次温度数据。5
 

cm土壤水分含量于每年的生

长季节(5-10月)使用便携式土壤水分测定仪

(TRIME
 

TDR,
 

IMKO,
 

Germany)每月监测1次。

2018年生长季内月平均空气温度、月平均土壤温度

和土壤水分含量动态如图1所示。

1.4 植物生物量样品采集与碳氮含量测定

植物生物量采用收获法测定。于2018年生长

季中期(8月中旬)在每个增温和对照处理下设置1
个1

 

m
 

×
 

1
 

m的收获样方,分别对灌木层和草本层

地上部分进行齐地面收割。然后将灌木层地上部分

分为叶和茎两部分,分别标记后装入信封带回实验

室。群落根系生物量收集采用直径为7
 

cm的根钻

随机在增温和对照处理钻取0~30
 

cm土柱,每个样

方内重复取5个土柱带回实验室,将土柱放置于小

孔径的尼龙网袋内,用自来水将所有植物根系冲洗

干净,根据根系的直径、外形、颜色和厚度并借助显

微镜,仔细筛选灌木层和草本层活根系[19]。然后,
根据直径大小将灌木根系区分为粗根(直径>

 

2
 

mm)和细根(直径<
 

2
 

mm)。所有灌木层和草本层

地上部分与根系生物量均在65
 

℃下烘干至恒重,以
单位面积干物质重作为灌木层和草本层地上部分与

根系生物量(kg·m-2)。然后将上述烘干的植物生

物量样 品 研 磨、粉 碎 后,使 用 C/N 元 素 分 析 仪

(MACRO
 

cube,
 

Elementar,
 

Germany)测定其碳、
氮含量。

窄叶鲜卑花灌丛各部分碳、氮库采用如下的公
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式计算:

Si=Bi
 ×

 

Ci

式中:Si 为窄叶鲜卑花灌丛灌木层和草本层各

部分碳、氮库(g·m-2),Bi 为窄叶鲜卑花灌丛灌木

层和草本层各部分生物量(kg·m-2),Ci 为窄叶鲜

卑花灌丛灌木层和草本层各部分碳、氮含量(g·

kg-1)。其中,增温和对照处理窄叶鲜卑花灌丛灌

木层和草本层地上—地下生物量数据详见文献

[18]。

1.5 土壤样品采集与分析

在植物样品采集的同时,沿对角线在增温和对

照处理用土钻收集0~30
 

cm土层土壤样品,每个样

方内取5钻,然后将5个土样混合均匀作为1个混

合土壤样品。所有样品于4
 

℃下保存,并迅速带回

实验室。清除石块和动植物残体,过筛后用于土壤

pH、含水量、土壤有机碳、硝态氮和铵态氮含量、土
壤微生物生物量碳、氮含量和土壤酶活性等指标的

测定。
其中,土壤含水量采用烘干法测定。土壤pH

采用pH计测定。土壤有机碳含量采用重铬酸钾氧

化法测定[20]。土壤硝态氮和铵态氮含量首先采用

KCl溶液浸提后,分别使用紫外比色法和靛酚蓝比

色法测定[20]。土壤微生物生物量碳、氮含量采用氯

仿熏蒸-K2SO4 溶液浸提后,使用碳/氮元素分析仪

(Muti-N/C
 

2100,
 

Analytik
 

Jean
 

AG,
 

Germany)测
定[21]。土壤转化酶活性采用3,5-二硝基水杨酸比

色法测定,1个酶活性单位(EUinv)以1
 

g土壤样品

在37
 

℃下,24
 

h内水解产生葡萄糖的毫克数表示;
土壤脲酶活性采用尿素比色法测定,1个酶活性单

位(EUure)以1
 

g土壤样品在37
 

℃下,24
 

h内水解

减少的尿素毫克数表示[22]。

1.6 数据统计分析

采用单因素方差分析(One-way
 

ANOVA)和最

小显著差异法(LSD)进行增温与对照处理间月平均

空气温度、月平均土壤温度和土壤水分及高寒灌丛

灌木层、草本层和群落地上部分和根系碳、氮库及分

配的差异显著性检验(α=0.05)。采用Pearson相

关分析检验高寒灌丛灌木层、草本层地上部分和根

系碳、氮库与空气温度和土壤环境因子之间的相关

性(经检验,本研究获得的灌木层和草本层碳、氮库

和环境因子数据均服从正态分布)。采用多元线性

回归分析检验高寒灌丛灌木层、草本层地上部分和

根系碳、氮库与空气、土壤环境因子之间的关系。所

有统计分析均在SPSS
 

20.0中进行,采用Origin
 

8.5

软件作图。图表中的数据均为算术平均值±标

准差。

2 结果与分析

2.1 空气温度、土壤温度和土壤水分含量动态

由图1可知,增温在生长季节使窄叶鲜卑花高

寒灌丛月平均土壤温度显著升高1.2
 

℃(P
 

<
 

0.05),
使土壤水分含量显著下降2.7%(P

 

<
 

0.05)。然

而,增温仅使月平均空气温度平均升高0.6
 

℃(P
 

>
 

0.05)。增温没有显著影响月平均空气温度、月
平均土壤温度和土壤水分含量的季节变化动态,生
长季月平均空气温度、月平均土壤温度和土壤水分

含量均表现出先升高后降低的变化趋势。

2.2 增温对高寒灌丛灌木层和草本层碳、氮含量的

影响

  由图2可知,对照处理下窄叶鲜卑花高寒灌丛

灌木层叶、茎、粗根和细根碳含量分别为456.1、486.3、

473.5和487.8
 

g·kg-1,增温分别使灌木层叶、粗
根和细根碳含量显著增加8.5%、2.1%和1.8%(P

 

<
 

0.05),增温对灌木层茎碳含量的影响不显著(P
 

>
 

0.05)。对照处理下灌木层叶、茎、粗根和细根氮

CK.
 

对照;
 

W.
 

增温。*.
 

P
 

<
 

0.05;
 

**.
 

P
 

<
 

0.01

图1 增温对高寒灌丛月平均空气温度、月平均土壤温度

和水分含量的影响

CK.
 

Control;
 

W.
 

Warming.
 

*.
 

P
 

<
 

0.05;
 

**.
 

P
 

<
 

0.01
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含量分别为20.0、11.8、12.9和14.4
 

g·kg-1,增温

使灌木层叶氮含量显著降低11.9%(P
 

<
 

0.05),
使细根氮含量显著增加8.0%(P

 

<
 

0.05)。增温对

灌木层茎和粗根氮含量的影响不显著(P
 

>
 

0.05)。
对照处理下窄叶鲜卑花高寒灌丛草本层地上和

地下部分碳含量分别为384.9和344.1
 

g·kg-1,增
温对草本层地上部分碳含量的影响不显著(P

 

>
 

0.05),使地下部分碳含量显著增加12.1%(P
 

<
 

0.05)。对照处理下草本层地上和地下部分氮含量

分别为28.1和15.2
 

g·kg-1,增温使草本层地上部

分氮含量显著降低7.7%(P
 

<
 

0.05),使地下部分

氮含量显著增加8.9%(P
 

<
 

0.05)。

2.3 增温对高寒灌丛灌木层和草本层碳、氮库的

影响

  由图3可知,对照处理下窄叶鲜卑花高寒灌丛

灌木层叶、茎、粗根和细根碳库分别为335.4、1
 

397.3、

1
 

488.6和613.5
 

g·m-2,增温分别使灌木层叶、粗
根和细根碳库显著增加18.8%、7.7%和139.4%
(P

 

<
 

0.05),增温没有显著影响灌木层茎碳库。
对照处理下灌木层叶、茎、粗根和细根氮库分别为

14.7、33.9、44.8和18.1
 

g·m-2,增温使细根氮库

显著增加153.9%(P
 

<
 

0.05),然而增温没有显著

影响灌木层叶、茎和粗根氮库(P
 

>
 

0.05)。
对照处理下窄叶鲜卑花高寒灌丛草本层地上和

地下部分碳库分别为61.6和77.4
 

g·m-2,增温使

地上和地下部分碳库显著增加60.4%和130.5%(P
 

<
 

0.05)。对照处理下草本层地上和地下部分氮库

分别为4.5和3.4
 

g·m-2,增温使草本层地上和地

下部分氮库显著增加46.1%和124.0%(P
 

<
 

0.05)。

2.4 增温对高寒灌丛灌木层和草本层碳、氮分配的

影响

  由图4可知,对照处理下窄叶鲜卑花高寒灌丛

灌木层叶、茎、粗根和细根碳分配比例分别为8.8%、

36.4%、38.8%和16.0%,增温分别使灌木层茎和

粗根碳分配比例显著降低18.9%和16.2%(P
 

<
 

0.05),使细根碳分配比例显著增加86.5%(P
 

<
 

0.05),然而增温没有显著影响灌木层叶碳分配比

例。对照处理下灌木层叶、茎、粗根和细根氮分配比

例分别为13.7%、31.6%、37.8%和16.9%,增温分

别使 灌 木 层 叶、茎 和 粗 根 氮 分 配 比 例 显 著 降 低

25.2%、23.3%和14.4%(P
 

<
 

0.05),使细根氮分

配比例显著增加96.2%(P
 

<
 

0.05)。

CK.
 

对照;
 

W.
 

增温。不同小写字母表示增温和对照处理之间具有显著差异(P
 

<
 

0.05)

图2 增温对高寒灌丛灌木层和草本层碳、氮含量的影响

CK.
 

Control;
 

W.
 

Warming.
 

Differences
 

lowercase
 

letters
 

indicated
 

significant
 

difference
 

between
 

the
 

warming
 

and
 

control
 

treatments
 

(P
 

<
 

0.05)

Fig.2 The
 

effects
 

of
 

warming
 

on
 

carbon
 

and
 

nitrogen
 

contents
 

of
 

shrubs
 

and
 

herbs
 

in
 

the
 

alpine
 

shrubland
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  对照处理下窄叶鲜卑花高寒灌丛草本层地上和

地下部分碳分配比例分别为44.3%和55.7%,增温

使地上部分碳分配比例显著降低19.5%(P
 

<
 

0.05),使地下部分碳分配比例显著增加15.6%(P
 

<
 

0.05)。对照处理下草本层地上和地下部分氮分

配比例分别为56.8%和43.2%,增温使地上部分氮

分配比例显著降低18.9%(P
 

<
 

0.05),使地下部

分氮分配比例显著增加24.8%(P
 

<
 

0.05)。

2.5 高寒灌丛灌木层和草本层碳、氮分配与环境因

子之间的关系

  表1显示,空气温度、土壤温度、土壤pH、土壤微

生物生物量氮含量以及土壤脲酶活性与灌木层叶碳

库、粗根碳库和细根碳库呈显著正相关(P
 

<
 

0.05),
土壤水分含量和土壤有机碳含量与灌木层叶碳库、粗

图3 增温对高寒灌丛灌木层和草本层碳、氮库的影响

Fig.3 The
 

effects
 

of
 

warming
 

on
 

carbon
 

and
 

nitrogen
 

pools
 

of
 

shrubs
 

and
 

herbs
 

in
 

the
 

alpine
 

shrubland

图4 增温对高寒灌丛灌木层和草本层碳、氮分配的影响
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根碳库和细根碳库呈显著负相关(P
 

<
 

0.05)。此

外,土壤铵态氮含量和土壤转化酶活性也与灌木层粗

根碳库和细根碳库呈显著正相关(P
 

<
 

0.05)。灌木

层茎碳库仅与土壤铵态氮含量和土壤微生物生物量

氮含量呈显著正相关(P
 

<
 

0.05)。进一步的多元

线性回归分析结果(表2)表明,空气温度、土壤pH
和 土 壤 脲 酶 活 性 解 释 了 灌 木 层 叶 碳 库 变 异 的

75.2%;土壤铵态氮含量和土壤微生物生物量氮含

量解释了灌木层茎碳库变异的72.0%;土壤有机碳

含量、土壤微生物生物量氮和土壤脲酶活性解释了

灌木层粗根碳库变异的92.0%;土壤温度、土壤有

机碳含量和土壤脲酶活性解释了灌木层细根碳库变

异的99.8%。
由表1可知,空气温度、土壤温度、土壤微生物

生物量碳、氮含量以及土壤脲酶活性与灌木层粗根

和细根氮库呈显著正相关(P
 

<
 

0.05),土壤水分含

表1 高寒灌丛灌木层和草本层碳氮分配与环境因子之间的相关性

Table
 

1 Correlations
 

between
 

carbon
 

and
 

nitrogen
 

allocation
 

of
 

shrubs
 

and
 

herbs
 

and
 

environmental
 

factors
 

in
 

the
 

alpine
 

shrubland

指标
 

Index AirT SoilT SoilM SoilpH SOC NH+4-N NO-3-N MBC MBN In Ur

SLC 0.820* 0.719* -0.737* 0.793* -0.755* 0.449 0.554 0.513 0.732* 0.664 0.757*

SSC 0.256 0.301 -0.610 0.456 -0.422 0.828* 0.023 0.492 0.774* 0.294 0.438

SCC 0.831* 0.826* -0.810* 0.761* -0.886** 0.742* 0.500 0.686 0.859** 0.838** 0.919**

SFC 0.935** 0.956** -0.841** 0.853** -0.998** 0.782* 0.503 0.796* 0.831* 0.967** 0.988**

SLN -0.109 -0.327 0.126 -0.277 0.303 -0.306 0.136 -0.548 -0.490 -0.250 -0.260

SSN 0.014 0.156 0.342 -0.151 0.083 0.121 -0.615 0.427 0.273 -0.126 -0.044

SCN 0.783* 0.879** -0.751* 0.602 -0.799* 0.331 0.119 0.953** 0.786* 0.704 0.779*

SFN 0.931** 0.966** -0.813* 0.822* -0.988** 0.582 0.412 0.834* 0.851** 0.961** 0.980**

GAC 0.868** 0.862** -0.847** 0.839** -0.949** 0.690 0.618 0.737* 0.792* 0.941** 0.959**

GBC 0.892** 0.909** -0.851* 0.820* -0.977** 0.671 0.525 0.732* 0.845** 0.967** 0.984**

GAN 0.802* 0.823* -0.813* 0.711* -0.908** 0.725* 0.537 0.776* 0.854** 0.898** 0.940**

GBN 0.926** 0.945** -0.818* 0.787* -0.983** 0.595 0.468 0.768* 0.825* 0.981** 0.989**

注:
 

SLC.
 

灌木层叶碳库;
 

SSC.
 

灌木层茎碳库;
 

SCC.
 

灌木层粗根碳库;
 

SFC.
 

灌木层细根碳库;
 

SLN.
 

灌木层叶氮库;
 

SSN.
 

灌木层茎氮库;
 

SCN.
 

灌

木层粗根氮库;
 

SFN.
 

灌木层细根氮库;
 

GAC.
 

草本层地上碳库;
 

GBC.
 

草本层地下碳库;
 

GAN.
 

草本层地上氮库;
 

GBN.
 

草本层地下氮库;
 

AirT.
 

空气温

度;
 

SoilT.
 

土壤温度;
 

SoilM.
 

土壤水分含量;
 

SoilpH.
 

土壤pH;
 

SOC.
 

土壤有机碳含量;
 

NH+4-N.
 

土壤铵态氮含量;
 

NO-3-N.
 

土壤硝态氮含量;
 

MBC.
 

土壤微生物生物量碳含量;
 

MBN.
 

土壤微生物生物量氮含量;
 

In.
 

土壤转化酶活性;
 

Ur.
 

土壤脲酶活性。下同。
 

*.
 

P
 

<
 

0.05;
 

**.
 

P
 

<
 

0.01。

Note:
 

SLC.
 

Shrub
 

leaf
 

carbon
 

pool;
 

SSC.
 

Shrub
 

stem
 

carbon
 

pool;
 

SCC.
 

Shrub
 

coarse
 

root
 

carbon
 

pool;
 

SFC.
 

Shrub
 

fine
 

root
 

carbon
 

pool;
 

SLN.
 

Shrub
 

leaf
 

nitrogen
 

pool;
 

SSN.
 

Shrub
 

stem
 

nitrogen
 

pool;
 

SCN.
 

Shrub
 

coarse
 

root
 

nitrogen
 

pool;
 

SFN.
 

Shrub
 

fine
 

root
 

nitrogen
 

pool;
 

GAC.
 

Herb
 

aboveground
 

carbon
 

pool;
 

GBC.
 

Herb
 

belowground
 

carbon;
 

GAN.
 

Herb
 

aboveground
 

nitrogen
 

pool;
 

GBN.
 

Herb
 

belowground
 

nitrogen
 

pool;
 

AirT.
 

Air
 

temperature;
 

SoilT.
 

Soil
 

temperature;
 

SoilM.
 

Soil
 

water
 

content;
 

SoilpH.
 

Soil
 

pH;
 

SOC.
 

Soil
 

organic
 

carbon
 

content;
 

NH+4-N.
 

Soil
 

ammonium
 

nitrogen
 

content;
 

NO-3-N.
 

Soil
 

nitrite
 

nitrogen
 

content;
 

MBC.
 

Soil
 

microbial
 

biomass
 

carbon
 

content;
 

MBN.
 

Soil
 

microbial
 

biomass
 

nitrogen
 

content;
 

In.
 

Invert-

ase
 

activity;
 

Ur.
 

Urease
 

activity.
 

The
 

same
 

as
 

below.*.
 

P
 

<
 

0.05;
 

**.
 

P
 

<
 

0.01.

表2 高寒灌丛灌木层和草本层碳、氮分配与环境因子之间的回归分析

Table
 

2 Regression
 

analysis
 

of
 

carbon
 

and
 

nitrogen
 

allocation
 

of
 

shrubs
 

and
 

herbs
 

and
 

environmental
 

factors
 

in
 

the
 

alpine
 

shrubland

回归方程
 

Regression
 

equation R2 回归方程
 

Regression
 

equation R2

SLC=0.808AirT+0.471SoilpH-0.375Ur 0.752 SLN=-0.511MBC-0.042MBN 0.916

SSC=0.579NH
-
4-N+0.312MBN 0.720 SSN=0.658NO

-
3-N+0.485MBC 0.984

SCC=2.257SOC+0.161MBN+3.027Ur 0.920 SCN=0.112SoilT-0.063SOC+0.805MBC 0.928

SFC=0.084SoilT-1.132SOC-0.407Ur 0.998 SFN=0.286SoilT-0.980SOC-0.265Ur 0.973

GAC=0.745SOC+0.299In+1.411Ur 0.300 GAN=2.555SOC+0.177In+3.310Ur 0.950

GBC=0.400SOC+0.279In+1.111Ur 0.612 GBN=0.435SOC+0.448In+0.987Ur 0.988
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量和土壤有机碳含量与灌木层粗根和细根氮库呈显

著负相关(P
 

<
 

0.05)。此外,土壤pH和土壤转化

酶活性也与灌木层细根氮库呈显著正相关(P
 

<
 

0.05)。多元线性回归分析结果(表2)表明,土壤温

度、土壤有机碳含量和土壤微生物生物量氮含量解

释了灌木层粗根氮库变异的91.6%;土壤温度、土
壤有机碳含量和土壤脲酶活性解释了灌木层细根氮

库变异的98.4%。然而,灌木层叶氮库和茎氮库与

环境因子的相关性不显著(P
 

>
 

0.05)。
空气温度、土壤温度、土壤pH、土壤微生物生

物量碳、氮含量以及土壤转化酶和脲酶活性与草本

层地上和地下部分碳、氮库均呈显著正相关(P
 

<
 

0.05),而土壤水分含量和土壤有机碳含量与草本层

地上和地下部分碳、氮库均呈显著负相关(P
 

<
 

0.05)(表1)。多元线性回归分析结果表明,土壤有

机碳含量和土壤转化酶和脲酶活性解释了草本层地

上和地下部分碳、氮库变异的92.8%以上(表2)。

3 讨 论

3.1 增温对高寒灌丛灌木层和草本层碳、氮库的

影响

  植物碳库在陆地生态系统碳循环中起主导作

用,在调节全球气候中具有重要作用[23]。植物地

上—地下器官的形态结构、生理功能存在显著差异,
导致碳、氮等养分元素在植物各器官之间的分配明

显不同。植物地上—地下器官生物量碳和养分分配

格局是植物群落适应环境变化的重要策略之一,当
外界环境发生变化时,植物可通过调节地上—地下

器官发育、生物量积累和养分分配等来适应环境变

化[24]。在青藏高原高寒灌丛等对气候变暖敏感的

高寒生态系统中,气候变暖对植物群落生物量碳和

养分分配的影响将更加显著[25]。本研究表明,增温

显著增加窄叶鲜卑花高寒灌丛灌木层叶、细根和粗

根碳含量和碳库。这主要是因为灌木层处于群落上

层,光照充足,增温有利于灌木层叶片光合作用和生

物量积累,而粗根和细根碳库显著增加则反映了增

温后叶片光合作用增强,为了吸收更多的水分和养

分,植物向根系投入的碳水化合物增加[26]。增温使

灌木层叶和细根碳、氮库增加可能与增温在生长季

促进土壤氮矿化[27]、显著提高土壤铵态氮和硝态氮

含量有关[28]。前期研究结果表明,增温显著提高高

寒灌丛土壤微生物生物量[29]和土壤转化酶和脲酶

活性[30],因而高寒灌丛土壤氮素有效性显著提高,
从而促进灌木层植物细根对土壤有效氮的吸收利

用。与叶和细根相比,灌木层茎碳、氮含量和碳、氮
库对增温的响应不敏感。这主要是因为茎主要承担

支撑植物体以及临时储存和转运水分和养分功能,
增温条件下茎碳、氮库保持相对稳定能保证其发挥

正常的生理功能,使植物更好地适应温度变化[6]。
增温对草本层地上部分碳含量的影响不显著、

使氮含量显著降低,同时使地下部分碳、氮含量显著

增加。由于增温显著增加了草本层地上部分和地下

部分生物量[18],导致其碳、氮库均显著增加。这可

能是草本层植物对增温环境的一种适应性调整策

略,草本植物将更多的氮分配到地下根系,以提高根

系对土壤养分资源的探索,提高自身对干旱环境的

适应。本研究还发现高寒灌丛生态系统草本层植物

生物量碳、氮库对增温的响应较灌木层更敏感,尤其

是植物地下部分。这表明增温对高寒灌丛植物生物

量碳、氮库的影响存在明显的物种差异。灌木层植

物地下部分具有行使储存、转运水分和养分功能的

粗根器官,能缓冲温度变化对植物群落造成的不利

影响[31]。而草本植物则采取主动调整生物量碳、氮
资源在地上和地下部分的分配模式来适应环境温度

变化。

3.2 增温对高寒灌丛灌木层和草本层碳、氮分配的

影响

  植物生物量碳、氮在地上—地下的分配影响整

个陆地生态系统碳、氮循环,且其分配过程对环境温

度变化的响应非常敏感[32]。目前,在青藏高原高寒

生态系统已初步开展了植物生物量碳、氮分配对增

温的响应研究。如刘立等[33]开展了青藏高原典型

的高寒灌丛—草甸植物群落地上—地下生物量碳分

布格局研究,估算了青藏高原高寒灌丛—草甸植物

生物量碳根冠比。石福孙等[6]研究了川西北高寒草

地优势植物碳氮含量及物质分配对增温的响应,结
果表明不同植物不同器官生物量碳、氮分配对增温

的响应具有显著差异。本研究中,增温使青藏高原

东部窄叶鲜卑花高寒灌丛灌木层茎和粗根碳、氮分

配比例均显著降低。这说明茎和粗根作为高寒灌丛

灌木层植物的临时物质储存库,当环境发生变化时,
植物将通过调整物质分配来适应环境变化,以提高

植物的抗逆性[34]。增温条件下灌木层通过将茎和

粗根储存的碳、氮资源向细根部分转运,提高碳、氮
在细根中的分配比例,将更多的能量投入到细根部

分以促进植物生长。
增温没有显著改变高寒灌丛灌木层叶碳的分配

比例,叶氮的分配比例则显著降低(图4)。虽然增
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温促进灌木层植物叶片光合作用和生物量积累[18],
但是灌木层植物对土壤水分和养分的大量需求促使

光合产物向细根转移以维持细根的生理功能,因而

灌木层叶碳和氮分配比例显著降低或不受影响[35]。
值得注意的是,氮作为高寒灌丛植物叶片光合酶的

重要组分,未来气候变暖下高寒灌丛灌木层植物对

叶片氮的投入不足可能限制光合作用,从而削弱温

度升高对光合作用的促进效应,长时间尺度上将不

利于高寒灌丛生物量碳、氮的固存[36]。
与灌木层碳、氮分配比例不同,增温显著降低了

草本层地上部分碳、氮分配比例,显著增加了草本层

地下部分碳、氮分配比例。高寒灌丛草本层处于植

物群落下层,对光照资源的竞争不如灌木层。增温

在促进草本层初级生产的同时,将有限的碳、氮资源

由地上部分向根系转移,提高草本层根系对土壤水

分、养分的的竞争能力[37]。草本层根系往往分布在

表层土壤中,增温导致表层土壤水分含量降低,草本

层植物增加对根系碳、氮资源的投入能够使其更适

应暖干化的生境条件[38]。
此外,高寒灌丛灌木层和草本层地上、地下不同

器官对碳、氮等元素需求明显不同,植物体可通过调

整碳、氮在各器官中分配来适应外界环境温度的变

化[39]。在高寒生态系统中,植物面对胁迫环境往往

会增加对地下根系部分投入,从而提高其生物量和

养分分配比例[40]。这也是灌木层细根和草本层地

下部分碳、氮分配比例显著提高的一个可能原因。
本研究中,土壤水分有效性虽然不会明显限制植物

生长,但增温引起表层土壤水分显著降低可能导致

灌木层和草本层植物根系向更深层次方向上发展,
以探寻更多的土壤水分和养分。

3.3 高寒灌丛灌木层和草本层碳、氮分配与环境因

子之间的关系

  由全球气候变暖引起的土壤温度升高、降水分

布不均将不可避免地导致土壤非生物和生物因子等

改变,从而直接或间接地影响植物群落生物量生产、
积累和碳、氮分配格局[41]。本研究中,除灌木层叶

和茎氮库以外,高寒灌丛灌木层和草本层生物量碳、
氮库与空气温度和土壤温度呈显著正相关,与土壤

水分含量呈显著负相关。这表明增温引起的环境温

度升高在促进植物初级生产的同时,对地上—地下

生物量碳、氮库也具有直接促进作用,由土壤温度升

高导致的土壤水分含量降低则抑制灌木层和草本层

地上—地下生物量碳、氮库的分配。这一结果与前

期关于高寒灌丛生物量分配对增温的响应研究结果

不同,我们发现高寒灌丛灌木层和草本层生物量分

配与土壤水分含量没有显著相关关系[18]。这些结

果说明灌木层和草本层地上—地下生物量碳、氮库

对土壤水分变化的响应比生物量更加敏感,高寒灌

丛植物可能通过调整生物量碳、氮资源在地上—地

下器官之间的分配来适应土壤温度和水分的变化。
多元线性回归分析结果也表明,空气温度、表层土壤

温度和水分含量对灌木层和草本层碳、氮库均具有

较高的解释度。受气候变暖和降水分布不均的影

响,青藏高原高寒区域土壤水分含量将显著降低,表
层土壤暖干化趋势明显[42],将会对该区域高寒灌丛

植物碳、氮库产生深刻影响,进而影响区域生态系统

碳、氮循环。有关研究表明,土壤氮素有效性可以通

过改变土壤碳/氮比、土壤微生物群落结构与活性等

间接影响高寒灌丛生态系统植物生长和碳、氮分配。
前期研究结果表明土壤硝态氮含量与高寒灌丛灌木

层和草本层生物量分配呈显著正相关[18]。然而本

研究中,土壤氮素有效性仅与灌木层和草本层碳、氮
库部分指标的相关性达到显著水平,土壤硝态氮和

铵态氮含量对灌木层和草本层碳、氮库的解释度也

不高。这表明土壤氮素有效性对高寒灌丛灌木层和

草本层碳、氮库的影响可能受其他环境因子的制约,
但具体机制还需进一步研究。

土壤微生物生物量碳、氮和土壤酶活性对高寒

灌丛灌木层和草本层生物量碳、氮库均具有显著影

响,特别是土壤转化酶和脲酶活性对草本层地上和

地下部分生物量碳、氮库的解释度较高。土壤微生

物群落和酶活性是土壤养分有效性的重要驱动力,
直接影响植物根系对土壤养分的吸收。前期研究结

果表明,增温显著提高高寒灌丛土壤微生物生物量

碳、氮含量[43]和土壤酶活性[30],使土壤微生物群落

向格兰氏阳性菌和真菌转变[29]。因此,未来全球气

候变暖情景下土壤微生物结构与活性改变和土壤酶

活性提高将显著提高土壤养分有效性,促进高寒灌

丛植物根系对土壤养分的吸收,从而增加其生物量

碳、氮库[44]。本研究结果还发现,土壤pH 和土壤

有机碳含量也与高寒灌丛灌木层和草本层碳、氮库

部分指标之间呈正相关,是影响高寒灌丛灌木层和

草本层生物量碳、氮分配的重要环境因子。土壤

pH和土壤有机碳含量均与土壤养分活化和有效性

高低有关,增温导致的土壤pH 和土壤有机碳含量

变化可能提高土壤养分有效性[45]。在本研究区域,
增温使土壤pH升高,而使土壤有机碳含量降低,将
加速土壤微生物和土壤酶系统对土壤有机质的分解
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矿化[18]。高寒灌丛灌木层叶和茎氮库对增温引起

的环境因子变化的响应不敏感,说明灌木层地上部

分可在一定程度上抵抗温度变化,这对于灌木层植

物在群落中维持其优势度具有重要意义[38]。

4 结 论

增温对青藏高原东部窄叶鲜卑花高寒灌丛灌木

层和草本层地上—地下器官生物量碳、氮分配的影

响存在明显差异。增温使灌木层叶和粗根碳库及细

根碳、氮库和草本层地上和地下部分碳、氮库均显著

增加。增温使灌木层茎和粗根碳、氮分配比例显著

降低,而使灌木层细根碳、氮分配比例显著增加;同

时,增温使草本层地上部分碳、氮分配比例显著降

低,使地下部分碳、氮分配比例显著增加。空气温度

和土壤微生物生物量是影响高寒灌丛灌木层地上

碳、氮分配的主要因子。土壤温度、土壤有机碳含量

和土壤脲酶活性是影响灌木层地下碳、氮分配的主

要因子。土壤有机碳含量、土壤转化酶和脲酶活性

是影响草本层生物量碳、氮分配的主要因子。土壤

氮素有效性对高寒灌丛灌木层和草本层生物量碳、
氮库变异的解释度不高。这些结果表明,气候变暖

通过影响非生物和生物环境因子提高灌木层细根和

草本层地下碳、氮分配,从而更能适应环境温度

提高。
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特向专家们致以最诚挚的谢意,还望在今后的岁月中继续支持学报的工作。
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