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青藏高原高寒草甸３种植物对
模拟增温的生理生化响应

任　飞１，２，杨晓霞１，２，周华坤１＊，姚步青１，王文颖３，温　军４，贺金生１，赵新全１

（１中国科学院西北高原生物研究所，西宁８１０００８；２中国科学院大学，北京１０００４９；３青海师范大学，西宁８１０００１；４青海省水利

水电科学研究所，西宁８１０００６）

摘　要：采用国际冻原计划（ＩＴＥＸ）模拟增温对植物影响的研究方法，将开项式生长室（ＯＴＣ）按不同直径设置５个

增温梯度，并按其直径从小到大的顺序依次标记为Ａ、Ｂ、Ｃ、Ｄ、Ｅ　５个处理，研究了增温效应对青藏高原高寒草甸３
种植物生理生化特性的影响。研究表 明：（１）Ａ～Ｅ　５个 增 温 处 理 使 ＯＴＣ内 部 气 温 依 次 比 对 照 升 高 了２．６８℃、

１．５７℃、１．２０℃、１．０７℃ 和０．６９℃，土壤温度依次比对照升高了１．７４℃、１．０６℃、０．８０℃、０．６０℃和０．３０℃。

（２）增温对３种植物的叶绿素含量、可溶性糖含量、可溶性蛋白含量、ＳＯＤ活性、谷胱甘肽等生理生化特性产生了一

系列的影响，３种植物对增温效应的响应也不尽相同。（３）增温对青藏高原３种植物生理生化特性的影响明显且复

杂，适度增温０．６９℃～１．０７℃（Ｄ、Ｅ处理）对３种植物生理生化特性在总体上表现为正效应。

关键词：模拟增温；生理生化特性；开顶式生长室；矮嵩草；鹅绒委陵菜；短穗兔耳草
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　　全球气候变暖已经成为不容置疑的事实［１］。政

府间气候变化 专 门 委 员 会（ＩＰＣＣ）第 四 次 评 估 报 告

预测，到本世 纪 末（２１００年），全 球 平 均 气 温 将 升 高

１．８℃～４．０℃［２］，而中国的平均气温将升高１．９℃
～５．５℃［３］。在 过 去 的１００年 里，中 国 平 均 气 温 已

升高了０．４℃～０．６℃，预计到２０３０年将升高１．７
℃，２０５０年将升高２．２℃［４］。科学家普遍认为高纬

度和高海拔生态系统对温度升高的响应可能更为敏

感而迅速［５－６］，而冰芯记录的结果显示青藏高原古代

气温和现代气温变化幅度均比低海拔地区大［７］。青

藏高原平均海拔４　０００ｍ以上，是世界上最高的高

原，有“世界屋脊”和“第三极”之称。受高寒严酷气

候的影响，处于脆弱地表系统平衡下的环境因子常

常处于临界阈值状态，属气候变化的敏感区和生态

脆弱带［８］，是研究陆地生态系统对气候变化响应机

制的理想场所。随着全球气候变暖和人类活动的加

剧，青藏高原高海拔地区的平均气温在过去的３０年

内以每１０年０．２５℃的速率增加［７］，青藏高原目前

正在发生的环境变化逐渐成为全球关注的焦点。因

此，研究模拟增温下青藏高原典型物种产生的反应

或适应性变化有助于理解这些物种响应温度升高等

环境变化的内部机制，预测其对生态系统群落功能、
生物多样性等的影响，以应对未来环境变化，为相关

对策的制定提供理论依据和数据支持。

２０世纪末，国际冻原计划（ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ　ｔｕｎｄｒａ
ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ，ＩＴＥＸ）使用统一的开顶式生长室（ｏｐｅｎ
ｔｏｐ　ｃｈａｍｂｅｒ，ＯＴＣ）模 拟 增 温 对 植 被 影 响 的 实 验 方

法研究了高纬度苔原生态系统对模拟气候变化的响

应，取得了许多成果，结果表明：温度升高对植物物

候、生长、凋落物分解、生殖、生理及物种组成有着显

著的影响［８－１７］。但目前国内外的研究多侧重于模拟

增温对高海拔地区和青藏高原高寒草甸生态系统的

植 物 群 落 结 构 功 能 和 群 落 物 种 多 样 性 等 的 影

响［１４，１８－２０］，关于其中 典 型 物 种 的 生 理 生 化 特 征 对 增

温的响应缺乏较为深入的研究。
本实验以矮嵩草草甸的建群种矮嵩草（Ｋｏｂｒｅ－

ｓｉａ　ｈｕｍｉｌｉｓ）及其伴生种短穗兔耳草（Ｌａｇｏｔｉｓ　ｂｒａｃｈ－

ｙｓｔａｃｈｙａ）和 鹅 绒 委 陵 菜（Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ　ａｎｓｅｒｉｎａ）３种

植物为研究 对 象，通 过 ＯＴＣ模 拟 增 温 效 应 对 植 被

影响的研究方法，观测其在模拟增温下各种生理生

化指标的变化，探讨高寒草甸植物在生理生化特性

方面对增温的响应，为阐明高寒草甸植物适应增温

环境的内在机制提供相关依据，为预测未来气候变

暖对高寒草甸植物乃至整个陆地生态系统产生的影

响奠定理论基础。

１　材料和方法

１．１　实验样地概况与研究物种概述

实验样地设置在青海省果洛藏族自治州玛沁县

大武乡格多牧委会，地理位置北纬３４°１７′～３４°２５′，
东经１００°２６′～１００°４３′，平 均 海 拔４　１００ｍ，地 处 黄

河源头，具有典型的高原大陆性气候特点，无四季之

分，仅有冷暖季之别，冷季漫长、干燥而寒冷；暖季短

暂、湿润而凉爽。温度年差较小而日差较悬殊，太阳

辐射强烈。各地 历 年 日 照 平 均 值 在２　５００ｈ以 上，
冷季持续时间长达７～８个月；暖季湿润，长达４～５
个月，平均气温在０℃以下。全年无绝对无霜期，年
降水量 为４２０～５６０ｍｍ，多 集 中 在６～１０月，土 壤

为高山草甸土和高山灌丛草甸土，土壤表层和亚表

层中的有机质含量丰富［２１］。
矮嵩草属寒冷中生型多年生莎草科草本密丛型

植物，具短的木质根状茎，以营养繁殖为主，是高寒

矮嵩草草甸的建群种；短穗兔耳草是青藏高原上一

种常见的、以有性和无性两种方式进行繁殖的多年

生草本植物，属玄参科兔耳草属，匍匐茎，无性繁殖

能力很强，是高寒草甸的主要伴生种，也是草场退化

演替进程中出现的主要指示种或先锋植物［２２］；鹅绒

委陵菜也是高寒草甸的常见伴生种，属蔷薇科委陵

菜属，为一种多年生典型的匍匐茎型莲座状草本植

物，也是退化草地或次生演替地的先锋物种之一，具
有很强的无性繁殖能力［２３］。

１．２　样地设置

以矮 嵩 草 草 甸 为 研 究 对 象，通 过 ＯＴＣ模 拟 增

温效应对植被影响的研究方法，２００２年在典型矮嵩
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草草甸内建立增温试验样地，用围栏封闭。样地内

设置圆台形开顶式 生 长 室（ＯＴＣ，图１）。按 直 径 从

小到大依次设置 Ａ、Ｂ、Ｃ、Ｄ、Ｅ　５个 开 顶 式 生 长 室，
模拟不同增温梯度，其底部直径依次为０．８５、１．１５、

１．４５、１．７５、２．０５ｍ，顶 部 直 径 依 次 为０．４０、０．７０、

１．００、１．３０、１．６０ｍ，圆台高度０．４０ｍ。每处理４次

重复，以ＯＴＣ附近的露天草地作对照（ＣＫ）［２４］。

图１　圆台形开顶式生长室示意图（处理Ｃ）

Ｆｉｇ．１　Ｔｈｅ　ｓｋｅｔｃｈ　ｏｆ　ｔｈｅ　ｏｐｅｎ　ｔｏｐ　ｃｈａｍｂｅｒ
（ｉｎ　ｔｒｅａｔｍｅｎｔ　Ｃ）

１．３　样品处理

２００６年８月底至９月初，在样地采集充分伸展

开的新鲜绿色叶片，装入冰壶带回实验室用蒸馏水

洗净，用滤纸擦干，剪成小片称重分装后放入低温冰

箱保存，用于各项指标的测定。

１．４　测定指标及方法

叶绿素 含 量 的 测 定 参 考Ｌｉｃｈｔｅｎｔｈａｌｅｒ［２５］的 方

法。可溶性糖 含 量 的 测 定 参 照 章 骏 德 等［２６］的 方 法

（蒽酮法）。可溶性蛋白含量的测定按照考马斯亮蓝

Ｇ－２５０染色法进 行 测 定，以 牛 血 清 蛋 白（ＢＳＡ）为 标

准蛋白同步 制 作 标 准 曲 线［２７］。谷 胱 甘 肽 含 量 的 测

定参照《现 代 植 物 生 理 学 实 验 指 南》的 方 法［２７］。超

氧化物歧化酶（ＳＯＤ）活性的测 定 参 照Ｇｉａｎｎｏｐｉｏｌｉ－
ｔｉｓ等［２８］方 法，以 抑 制 氮 蓝 四 唑（ＮＢＴ）光 化 还 原

５０％作为一个酶单位（Ｕ），酶活性以 Ｕ·ｍｇ－１蛋白

表示。本实验酶提取液为６ｍＬ　６２．５ｍｍｏｌ·Ｌ－１磷

酸缓冲液（内含０．３％ＰＶＰ，ｐＨ　７．８）于冰浴中匀浆，

４　０００ｒ·ｍｉｎ－１，４℃低温离心１０ｍｉｎ，上清液保存

于４℃低温下用于酶活性的测定。

２　结果与分析

２．１　ＯＴＣ增温效应

ＯＴＣ增温装置的最大优点就是成本低，操作简

单，易重复，适用于长期野外观测实验。此外，这种

增温方法由于不需要电源的供应而在比较偏远和没

有电力的地区（试 验 台 站）经 常 被 使 用。ＯＴＣ增 温

的原理是，由于 温 室 的 阻 挡 作 用，ＯＴＣ室 内 风 速 降

低，空气湍流减弱，使热量不易散失，所以室内温度

升高［２９］。本研 究 仅 考 虑 了 植 物 生 长 季 节 内（４～９
月）温度的变 化 情 况。结 果 表 明：模 拟 增 温 使 ＯＴＣ
内的地表温度和地下温度明显升高，且增温在植物

生长初期 大 于 生 长 末 期 及 枯 黄 期。在 不 同 季 节 之

间，夏秋季节的增温幅度大于冬季和春季，可能与夏

秋季节太阳辐射较强有关。经过３年的观测，发现

平均地表气温和土壤温度与对照相比，Ａ、Ｂ、Ｃ、Ｄ、Ｅ
温室的地表气温分别提高了２．６８℃、１．５７℃、１．２０
℃、１．０７℃和０．６９℃；土 壤 温 度 分 别 提 高 了１．７４
℃、１．０６℃、０．８０℃、０．６０℃和０．３０℃［９，２４］。本模

拟增温试验 导 致 的 增 温 幅 度 均 在ＩＰＣＣ报 告（２００７
年）的预测范围内，增温效果比较理想。

２．２　模拟增温效应对叶绿素含量的影响

如图２，Ⅰ所示：矮嵩草叶绿素ａ含量、叶绿素ｂ
含量以及总叶绿素含量在对照（ＣＫ）中最大，而在温

室中随增温幅度增大，又呈现出一个先上升后下降

的趋势，Ｃｈｌ　ａ／Ｃｈｌ　ｂ也以ＣＫ为最大。短穗兔耳草

（Ⅱ）随增温幅度的增加，从Ｅ温 室 到Ｄ温 室，其 叶

绿素ａ、叶绿素ｂ及总叶绿素含量上升，Ｃ温室有所

下降，Ｂ、Ａ温 室 又 有 所 上 升，总 体 上 也 呈 一 个 微 弱

上升的趋势，Ｃｈｌ　ａ／Ｃｈｌ仍以ＣＫ最大。鹅绒委陵菜

（Ⅲ）从对照到温室Ｄ，随温度增加叶绿素ａ含量、叶
绿素ｂ含量以及总叶绿素含量都增加，随后Ｃ温室

到Ａ温室，随增温幅度增加叶绿素ａ含量、叶绿素ｂ
含量以及总叶绿素含量下降，尤其总叶绿素含量下

降明显，且叶绿素总量的减少主要源于叶绿素ａ的

减少，Ｃｈｌ　ａ／Ｃｈｌ　ｂ仍以ＣＫ最大。增温效应对叶绿

素变化的影响可能比较复杂，并与各植物在群落中

的地位和群落结构有关。

２．３　模拟增温效应对可溶性糖和可溶性蛋白含量

的影响

２．３．１　可溶性糖含量　可溶性糖含量在模拟增温

后表现出特殊的消长规律。如图３，Ⅰ所示，矮嵩草

叶片中可溶性糖含量随增温幅度的增加，除Ｅ温室

外，均比ＣＫ高，且呈一个 明 显 升 高 的 趋 势，各 处 理

间变化明显（Ｐ＜０．０５）。短穗兔耳草与鹅绒委陵菜

叶片中可溶性 糖 含 量 在Ｅ温 室 下 的 变 化 趋 势 与 矮

嵩草相似，即 与 对 照 相 比，都 有 不 同 程 度 的 降 低（Ｐ
＞０．０５）；但随增温幅度的增加，两者又表现出先略

微增加后又回到与对照相同水平的趋势，其中鹅绒

委陵菜在各增温处理间变化较大，Ｅ、Ｄ、Ｃ、Ｂ温室间

处理差异显 著（Ｐ＜０．０５）。还 可 以 看 出，在 相 同 增

温条件下，植物叶片平均可溶性糖含量由高到低依

次为矮嵩草、鹅绒委陵菜、短穗兔耳草（Ｅ除外）。
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２．３．２　可溶性蛋白含量　如图３，Ⅱ所示，从对 照

到Ｃ温室，矮嵩草中可溶性蛋白含量呈明显下降的

趋势（Ｐ＜０．０５），但 从Ｃ温 室 到 Ａ温 室 下，可 溶 性

蛋白含量又呈现出线上升后下降的趋势，处理效应

显著（Ｐ＜０．０５），可溶性蛋白含量表现为ＣＫ＞Ｂ＞
Ａ＞Ｅ＞Ｄ＞Ｃ。鹅绒委陵菜叶片中可溶性蛋白含量

的变化与矮嵩草规律基本一致，各处理间差异也达

到显著水平（Ｐ＜０．０５），含量高低顺序为ＣＫ＞Ｂ＞
Ｅ＞Ｄ＞Ｃ＞Ａ。而短穗兔耳草叶片中可溶性蛋白含

图２　模拟增温对３种植物叶绿素含量及其比值的影响

Ⅰ．矮嵩草；Ⅱ．短穗兔耳草；Ⅲ．鹅绒委陵菜；ＣＫ．露天草地；

Ａ～Ｅ．ＯＴＣ底部直径分别为０．８５、１．１５、１．４５、１．７５和２．０５ｍ，

顶部直径分别为０．４０、０．７０、１．００、１．３０和１．６０ｍ；下同

Ｆｉｇ．２　Ｅｆｆｅｃｔ　ｏｆ　ｓｉｍｕｌａｔｅｄ　ｗａｒｍｉｎｇ　ｏｎ

ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ　ｃｏｎｔｅｎｔ　ａｎｄ　ｉｔｓ　ｒａｔｉｏ

ｉｎ　ｔｈｅ　ｌｅａｖｅｓ　ｏｆ　ｔｈｒｅｅ　ｓｐｅｃｉｅｓ

Ⅰ．Ｋ．ｈｕｍｉｌｉｓ；Ⅱ．Ｌ．ｂｒａｃｈｙｓｔａｃｈｙａ；Ⅲ．Ｐ．ａｎｓｅｒｉｎａ；

ＣＫ．Ｇｒａｓｓｌａｎｄ　ｉｎ　ｔｈｅ　ｏｐｅｎ　ｃｕｒ；Ａ～Ｅ．Ｔｈｅ　ｂｏｔｔｏｍ　ｄｉａｍｅｔｅｒｓ　ｏｆ　ＯＴＣ

ａｒｅ　０．８５，１．１５，１．４５，１．７５ａｎｄ　２．０５ｍ，ｗｈｉｌｅ　ｔｈｅｉｒ　ｔｏｐ　ｄｉａｍｅｔｅｒｓ

ａｒｅ　０．４０，０．７０，１．００，１．３０ａｎｄ　１．６０ｍ；Ｔｈｅ　ｓａｍｅ　ａｓ　ｂｅｌｏｗ

量随增温表现出先下降后上升的趋势，Ｄ温室中最

低，Ａ温室中最大，但各处理间变化均不显著（Ｐ＞
０．０５）。与可溶性糖含量在物种间的差异类似，在相

同增温条件下，植物叶片平均可溶性蛋白含量依然

是矮嵩草最高，鹅绒委陵菜次之、短穗兔耳草最小，
这可能与他们的叶片形态特征和在群落中的功能属

性有关。

２．４　模拟增温效应对叶片超氧阴离子自由基含量

的影响

活性氧（ＡＯＳ）的产生，包括超氧阴离子自由基

（Ｏ－·
２ ）和过氧 化 氢（Ｈ２Ｏ２）等，一 方 面 产 生 于 光 合 作

用和呼吸作用等植物正常生命过程中，但另一方面

主要是有 外 界 环 境 的 胁 迫 造 成 的 结 果［３０］。如 图４
所示，矮嵩草和鹅绒委陵菜叶片中超氧阴离子自由

基含量在Ｅ温 室 下 都 达 到 最 低，此 后 开 始 升 高，并

分别在Ｂ温室和Ｃ温室下达到最高水平。短 穗 兔

耳草叶片中超 氧 阴 离 子 自 由 基 含 量 在Ｄ温 室 下 达

到最低水平，在Ｂ温室下达到最高水平。超氧阴离

子自由基含量在Ｅ温室或Ｄ温 室 下 的 低 水 平 说 明

此时植物处于适宜的生长环境状况中，随后的上升

为温度升高后产生胁迫的结果；在Ｂ、Ａ温室下的降

低有可能是由于多种抗氧化酶参与的结果。

图３　模拟增温对３种植物叶片中可溶性糖

和可溶性蛋白含量的影响

Ｆｉｇ．３　Ｅｆｆｅｃｔ　ｏｆ　ｓｉｍｕｌａｔｅｄ　ｗａｒｍｉｎｇ　ｏｎ　ｓｏｌｕｂｌｅ　ｓｕｇａｒ

ａｎｄ　ｓｏｌｕｂｌｅ　ｐｒｏｔｅｉｎ　ｃｏｎｔｅｎｔｓ　ｉｎ　ｔｈｅ　ｌｅａｖｅｓ　ｏｆ　ｔｈｒｅｅ　ｓｐｅｃｉｅｓ
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２．５　模拟增温效应对叶片ＳＯＤ活性和谷胱甘肽含

量的影响

ＳＯＤ是 植 物 体 内 清 除 Ｏ－·
２ 的 第 一 道 防 线。如

图５，Ⅰ所示，矮嵩草 叶 片 中ＳＯＤ活 性 在Ｅ温 室 最

高，对照中最低，Ｄ温室较Ｅ温室有所下降，从Ｃ温

室到Ａ温室又逐步升高，且各处理间差异显著（Ｐ＜

图４　模拟增温对３种植物叶片中

超氧阴离子自由基含量的影响

Ｆｉｇ．４　Ｅｆｆｅｃｔ　ｏｆ　ｓｉｍｕｌａｔｅｄ　ｗａｒｍｉｎｇ　ｏｎ　ｃｏｎｔｅｎｔ　ｏｆ

Ｏ－·２ ｉｎ　ｔｈｅ　ｌｅａｖｅｓ　ｏｆ　ｔｈｒｅｅ　ｓｐｅｃｉｅｓ

图５　模拟增温对３种植物叶片中

ＳＯＤ活性和谷胱甘肽含量的影响

Ｆｉｇ．５　Ｅｆｆｅｃｔ　ｏｆ　ｓｉｍｕｌａｔｅｄ　ｗａｒｍｉｎｇ　ｏｎ　ＳＯＤ　ａｃｔｉｖｉｔｙ

ａｎｄ　ＧＳＨ　ｃｏｎｔｅｎｔ　ｉｎ　ｔｈｅ　ｌｅａｖｅｓ　ｏｆ　ｔｈｒｅｅ　ｓｐｅｃｉｅｓ

０．０５）。短穗兔耳草叶片中ＳＯＤ活性随增温幅度增

加呈一 个 明 显 Ｍ 型 变 化，ＳＯＤ活 性 由 高 到 低 依 次

为Ｅ、Ｃ、Ｄ、Ｂ、Ａ、ＣＫ，各 处 理 间 变 化 明 显（Ｐ＜
０．０５）。鹅绒委陵菜对模拟增温的响应与短穗兔耳

草基本一致，也呈 Ｍ 型曲线变化，活 性 由 高 到 低 依

次为Ｅ、Ｃ、Ｄ、ＣＫ、Ｂ、Ａ。
同时，３种植 物 叶 片 中 谷 胱 甘 肽 含 量 对 模 拟 增

温的响应完全不同。如图５，Ⅱ所示，随增温幅度的

增加，鹅绒委陵菜叶片中谷胱甘肽含量呈逐渐上升

的趋势，但只有 Ａ、Ｂ间 处 理 差 异 显 著（Ｐ＜０．０５）。
短穗兔耳草叶片中谷胱甘肽含量随增温幅度增加变

化幅 度 较 大，且 无 明 显 规 律 可 循，Ｄ温 室 下 含 量 最

高，其次为Ａ、对照、Ｅ、Ｃ温室，Ｂ温室最低。鹅绒委

陵菜叶片中 谷 胱 甘 肽 含 量 对 增 温 的 响 应 也 较 为 复

杂，大致呈一个“Ｍ”型变化趋势，Ｅ温室和Ｂ温室下

较高，Ｃ温室下最低。因此，谷胱甘肽在不同物种对

增温响应中所起的作用可能很不一致。短穗兔耳草

和鹅绒委陵菜谷胱甘肽含量在Ａ温室下的高水平，
对应于其超氧阴离子自由基含量在该温室下的低水

平，说明谷胱甘肽可能在这种环境下发挥了主要的

抗氧化作用，由此也说明了植物在抗性生理中多途

径和阶段性。

３　讨　论

在温度较低的区域温度是植物生长的主要限制

因子。高原环境的特点是海拔高，温度低，昼夜温差

大，太阳辐射强，这些环境偶联的结果是植物长期处

于非最适生境中，叶绿素合成常受到抑制，单位叶片

质量色素含量本底较低［９］，光合速率较低。现 有 的

观测提示全球升温往往使夜间气温升高更明显，模

拟增温也不例外，而青藏高原植物生长季节时常出

现夜间低温霜冻，在次日清空强辐射作用下容易引

发光抑制［６］。如果温度增加适宜，就可能缓 解 低 温

强光引发的光合作用的光抑制，提高光合效率，使干

物质积累增加。因此当温度在植物适合范围内升高

时，植物光合作用将上调。由温度改变而引起的土

壤湿度、空气湿度、土壤温度、地表温度等各种微气

候因子发生变化的综合作用将通过多种方式直接或

间接地影响植物生理过程，进而影响其在群落中的

作用，群落结构等。
一些研究者认为，叶绿素开始合成时，叶绿素ａ

先于叶绿素ｂ出现，叶绿素ｂ是由叶绿素ａ经过在

脱植基 叶 绿 素ａ加 氧 酶（ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ－ａ　ｏｘｙｇｅｎａｓｅ，

ＣＡＯ）的催化转 化 形 成 的［３１］。适 度 的 增 温 条 件 下，
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植物合成更多 的 叶 绿 素ａ，再 通 过 这 种 叶 绿 素 循 环

使叶绿素ａ转 化 为 叶 绿 素ｂ，叶 绿 素ｂ的 增 加 可 以

提高捕光色素复合体Ⅱ（ＬＨＣⅡ）的含量，增加光系

统Ⅱ（ＰＳⅡ）的热稳定性，也可以在一定程度上减少

植物对光抑制的敏感度，增加光能的吸收，提高光合

效率。本研究中，这种情况在矮嵩草和鹅绒委陵菜

的Ｅ、Ｄ温室以及短穗兔耳草几乎所有温室中（Ｃ温

室除外）得到了很好的体现，模拟增温使短穗兔耳草

叶绿素ａ、叶绿素ｂ和总叶绿素含量都呈一个 上 升

趋势。至于 矮 嵩 草 中 叶 绿 素 含 量 对 照 高 于 所 有 温

室，究其原因在于增温延长了植物的物候期，尤其延

长了植物的果后营养期，而矮嵩草的物候进程较早，
此时温室内的矮嵩草较对照更早地进入了营养生长

后期甚至衰老期，叶绿素含量有所下降。而叶绿素

含量在Ｃ、Ｂ、Ａ温室中的降低，可能主要与较高的温

度造成温室内水热状况改变有关，因为高温和低湿

度的环境一样不适于叶绿素的形成，使其分解大于

合成。所以如果未来青藏高原气温升高幅度较大，
植物将仍处于高温通过对叶绿素含量等的影响进而

造成光合作用受抑制的状态。因此，气温升高对高

寒植物和生态系统的影响可能比较复杂，不同升温

前景、不同环境要素的综合变化可能对植物产生不

同的影响。
同时，通过纵向比较发现，叶绿素含量无论升高

或降低，都以矮嵩草为最大，鹅绒委陵菜次之，短穗

兔耳草最低，这与它们在群落中的功能有关，也与它

们各自的形态特征有关。矮嵩草叶片呈针形，只有

保证高的叶绿素（主要为Ｃｈｌ　ａ）含量才能保证足够

的光合作用产物提供自身生长，同时由于其个体低

矮而受到的紫外辐射相对较低，从而能从形态上保

证捕捉足够光能而避免光抑制，由此叶绿素ｂ的含

量也较高。而短穗兔耳草和鹅绒委陵菜作为低矮平

伏叶片植物，叶面积较大，叶绿素均匀分布，光合能

力强，同时捕光色素Ｃｈｌ　ｂ的低水平，能有效防止和

减轻光抑制的 伤 害。Ｃｈｌ　ａ／Ｃｈｌ　ｂ在３种 植 物 中 都

表现为对照最大，随温度的增加，各有不同程度的降

低，一方面说明在高寒环境中，植物需要高的Ｃｈｌ　ａ／

Ｃｈｌ　ｂ来减少 光 抑 制，因 为 较 强 的 ＵＶ－Ｂ辐 射 容 易

引起光合作用的光抑制，过多的光能对光和结构有

损伤作用，使叶绿素尤其是捕光色素Ｃｈｌ　ｂ减少，从
而在一定程度上减少光能的吸收，避免或减轻光抑

制的伤害；另一方面，增温的环境在一定程度上缓解

了这种由于ＵＶ－Ｂ辐射对植物造成在光合作用上的

负效应，新近的研究表明，模拟增温可以缓解 ＵＶ－Ｂ

辐射带来的光抑制［３２］。
可溶性糖在植物生长发育和抗逆过程中起着非

常重要的 作 用［３３］。Ｅ温 室 下 各 物 种 叶 片 可 溶 性 糖

含量降低，可能与植物进行旺盛的生命活动，体内水

分含量较 高 有 关。一 般 认 为 高 寒 草 甸 水 分 较 为 充

足，因此如果将可溶性糖含量作为一种抗逆（尤其抗

寒）生理指标，Ｅ温室下各物种可溶性糖含量的变化

可能预示未来适度增温（如Ｅ、Ｄ温室，增温０．６９℃
和１．０７℃）将使青藏高原高寒草甸植物生长在更适

合的温度下。矮嵩草叶片中可溶性糖含量随增温幅

度持续增加，这种趋势与它在增温后群落中的多度

和生物量趋势一致［２４］，一方面说明矮嵩草可能能适

应更高的增温环境，另一方面说明可溶性糖作为机

体构建物质，参与了果后营养期干物质的积累。同

时，纵向的比较也说明矮嵩草作为高寒草甸建群种，
其可溶性糖含量维持在一个较高的水平上。短穗兔

耳草和鹅绒委陵菜在Ｂ温室和Ａ温室下的下降，说
明增温幅度超过了其最适温度的临界阈值，高温低

湿的环境不利于可溶性糖含量的积累。
与可溶性糖一样，可溶性蛋白也是一种重要的

渗透调节物质。一般情况下，可溶性蛋白含量与植

物的抗逆性呈正相关，随海拔升高，可溶性蛋白含量

增加［３３］。本实验 中３种 植 物 可 溶 性 蛋 白 含 量 随 增

温幅度的增加呈先下降后上升的趋势，表明可溶性

蛋白含量更多的作为一种渗透调节物质。从对照到

Ｃ温室，随增温幅度增加，植物所受低温环境胁迫减

弱，可溶性蛋白含量降低。Ｂ、Ａ温室中可溶性糖含

量的上升预示着植物再次处于由于高温造成的胁迫

环境中，也预示着Ｃ温室所增加的温度可能为未来

植物最适温度的最高阈值（短穗兔耳草可能为Ｄ温

室所增加温度）。
抗氧化酶类在植物生长发育过程中起着重要的

作用。辐射较强、昼夜温差较大的高寒环境中容易

导致细胞体内产生较多的超氧阴离子自由基（Ｏ－·
２ ）

等活性氧。植物体内清除活性氧伤害的抗氧化酶类

有ＳＯＤ、抗坏血酸过氧化物酶（ＡＰＸ）和过氧化氢酶

（ＣＡＴ）等，在植物体几乎所有的细胞组分存在的主

要活性 氧 清 除 途 径 中 ＳＯＤ 都 起 着 重 要 作 用［３４］。

ＳＯＤ可将Ｏ－·
２ 歧化为 Ｈ２Ｏ２ 与Ｏ２，清除这些活性氧

自由基，以防止膜脂过氧化，解除活性氧对植物体的

伤害。Ｅ温室下，各物种叶片的ＳＯＤ活性都接近最

高，但同时超氧阴离子自由基含量却是最低，充分说

明Ｅ温室下植物处于一个适宜的环境中，水热状态

使得ＳＯＤ发挥抗氧化作用的最大功效，对机体有害
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的活性氧被控制在最低的水平；ＳＯＤ活性在Ｄ温室

下的下降可能是由于水热状况的改变使其不能发挥

最佳抗氧化效应，或此时自由基的清除有其他的抗

氧化酶类主导。但ＳＯＤ活性在Ｃ、Ｂ、Ａ温室下的上

升和超氧阴离子自由基含量在这些温室中的迅速上

升，说明了植物对过高增温环境的不适应，同时也证

实了ＳＯＤ在抗 氧 化 系 统 中 的 重 要 性，ＳＯＤ在 此 时

仍发挥最主要的作用。另外，活性氧也是启动植物

衰老的信号分子，过多的活性氧在对植物细胞造成

伤害的同时还启动了细胞编程性死亡，导致了植物

的衰老，叶绿素含量降低，这也从另一个方面解释了

Ａ、Ｂ、Ｃ等温室 下 矮 嵩 草 和 鹅 绒 委 陵 菜 叶 绿 素 含 量

的变化。另外，谷胱甘肽（ＧＳＨ）是植物中普遍存在

的硫醇，是植物体内重要的抗氧化剂，但谷胱甘肽含

量通常被作为植物一种抗寒指标，温度增高对其含

量的影响未见报道。谷胱甘肽含量在不同温室表现

出的不同物种特异性，说明谷胱甘肽在抗氧化系统

中发生作用的复杂性。
综上所述，模拟增温环境下青藏高原高寒草甸

３种植物生理生化特性表明，在未来气候持续变 暖

的趋势下，植物将对由温度引起的各种环境变化以

及由此引起的群落结构、功能变化产生积极的效应，
并能通过自身生理生化特性的改变，对增温环境做

出有利于自身生长的适应。通过对３种植物生理生

化特性对模拟增温响应的横向和纵向比较发现，矮

嵩草和鹅绒委陵菜在Ｅ温室下综合表现较好，短穗

兔耳草在Ｄ温室综合表现较好，结合其他研究者对

模拟增温后生物量、分蘖、叶片数等生长特征以及高

度、盖度等群 落 特 征 发 生 改 变 的 研 究 结 果，我 们 推

断：未来青 藏 高 原 环 境 温 度 的 适 宜 增 加（如 本 实 验

Ｅ、Ｄ温室增加的空气温度，０．６９℃和１．０７℃）将会

对植物的生理生化特性产生正效应，也将更适宜于

植物的生长；相反，温度增加过高，将可能不利用植

物的生长。
另外，温度升高对植物产生的影响长远且复杂，

本实验仅对温度增加下３种高寒植物的部分生理生

化特性进行研究，可能存在一定的局限性；并且温度

除自身对植物产生影响外，也通过对土壤、大气含量

与成分等的影响改变植物的生理生化特征、影响植

物的生理生态特征，这使得模拟增温的效应变得更

加复杂，因此植物生理生化特性及生理生态特征对

温度增加的响应和适应机制，也有待进一步的研究。
同时，在自然条件下，气温上升３℃可能需要上百年

的时间历程（当前气温的平均变率为０．５８℃／１００ａ，

ＩＰＣＣ　２００７，若按此计算，则需要５００年），而模拟增

温实验在较短时间内试验了增温效应，忽略了植物

对自然界气候变化的长期适应过程，因此植物对气

温升高的最初响应能否在长的时间尺度上持续还需

要进一步验证。
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