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摘　 要　 采用开顶式增温小室（ＯＴＣｓ）方法模拟气候变暖，分别选取青藏高原腹地风火山地
区高寒小嵩草草甸和高寒藏嵩草沼泽草甸优势物种小嵩草和藏嵩草为研究对象，对比分析增
温处理下两种优势物种叶片的形态与生理特征变化，从而探索高寒植物对气候变暖的内在响
应机理．结果表明： 增温显著增加了小嵩草叶片长度（４０．０％）和叶片数量（７２．７％），也显著增
加了藏嵩草株高（１１．９％）和叶片长度（１９．３％），促进了两种优势植物的形态生长和地上生物
量增加．增温处理下小嵩草和藏嵩草叶片的膜透性（电导率），活性氧（过氧化氢和超氧阴离子
自由基），超氧化物歧化酶、过氧化物酶、抗坏血酸过氧化物酶和过氧化氢酶活性，丙二醛含量
均没有显著变化．但抗坏血酸和游离脯氨酸含量在藏嵩草叶片内分别显著增加了 ２９．８％和
５３．８％，而在小嵩草叶片内没有明显变化．可见，增温下小嵩草和藏嵩草均能够维持正常的抗
氧化水平，以维持该区域优势植物生长；但藏嵩草生理过程对增温更加敏感．
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　 　 １８８０—２０１２ 年，全球平均温度升高了 ０． ８５
℃ ［１］ ．近 ５０ 年来，青藏高原总体上呈现增温趋势，年
平均气温增温率为 ０．３７ ℃·１０ ａ－１［２］，明显高于全

球平均增温速率（０．１２ ℃·１０ ａ－１） ［３］ ．青藏高原高

寒生态系统对气候变化尤其敏感，而处于多年冻土

区的高寒草甸和高寒沼泽草甸又受到气候变化，以
及由此导致的冻土环境差异的双重影响［４］，是研究

气候变化对高寒生态系统影响模式和效应的理想

场所．
增温导致青藏高原冻土退化，改变空气与土壤

水热［５－６］、养分状况和微生物生物量［７－８］；增加高海

拔地区植物高度，加快物候进程并延长生长季［９］ ．增
温引起物种丰富度降低［１０］，增加植物群落净光合速

率和地上、地下生物量［８］ ．植物巨大的生理生态特征

差异性是生长速率、生产力、种群和群落动态，以及

生态系统功能变化的基础［１１］，植物生理特征的变化

可反映植物对环境变化的内在响应机制．正常细胞

中的活性氧（ＡＯＳ）产生与抗氧化剂（抗氧化酶和非

酶抗氧物质）对活性氧的清除处于氧化还原的动态

平衡［１２］，但当环境胁迫超过抗氧化系统的清除能

力，会造成活性氧积累，引起对细胞的膜脂氧化伤害

和膜蛋白损伤，破坏膜结构和功能稳定性［１３］ ．大部

分胁迫，比如高光强度、极端温度、干旱、高盐度、强
ＵＶ 辐射和矿物质缺乏，均会造成对植物的氧化伤

害［１４－１５］ ．而气候变暖会导致包括温度以外的其他生

态因子也发生相应改变．因此，植物的抗氧化特征就

显得尤其重要．有研究发现，增温会对植物抗氧化特

征产生影响，比如增温增加了高寒草甸禾本科植物

垂穗披碱草（Ｅｌｙｍｕｓ ｎｕｔａｎｓ）和非禾本科植物鹅绒委

陵菜（Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ａｎｓｅｒｉｎａ）抗氧化酶活性和非酶类抗

氧化剂含量，但丙二醛（ＭＤＡ）含量在垂穗披碱草中

显著减少，而在鹅绒委陵菜中增加［１６］；２ 年和 ４ 年

增温处理下高寒草甸优势物种小嵩草（Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｐｙｇ⁃
ｍａｅａ）的丙二醛含量、电导率、游离脯氨酸含量、抗
氧化酶活性等出现不同的变化［１７］ ．前期的研究集中

在植物群落结构和功能的宏观方面，而对植物生理

生态，尤其是在植物抗性特征中至关重要的抗氧化

特征的关注相对较少，且缺乏与植物形态特征和生

物量的联系，以及不同植被类型下植物生理特征变

化的比较．
分布面积约为 ０． ４８ × １０６ ｋｍ２ 的高寒草甸和

０．０４９×１０６ ｋｍ２的高寒沼泽草甸大多位于多年冻土

区域，是青藏高原分布最广的两种草地生态系

统［１８－１９］ ．分别以小嵩草和藏嵩草（Ｋ． ｔｉｂｅｔｉｃａ）为优势

种的高寒草甸和高寒沼泽草甸所含热值高，营养丰

富，是青藏高原重要的草地资源［２０－２１］ ．鉴于前述全

球变暖的大背景和高寒生态系统对气候变化的敏感

性，以及抗氧化特征的重要性和缺乏关注性，本文研

究增温处理下高寒小嵩草草甸优势物种小嵩草和高

寒藏嵩草沼泽草甸优势物种藏嵩草形态、生物量和

抗氧化特征的变化，以及植物间存在的差异性，从而

探讨气候变暖导致的生境变化是否对植物存在潜在

的环境胁迫，为深入阐明气候变暖对该区域植被群

落结构和生产力演变的方向和程度，不同物种间受

影响的差异性提供机理解释．

１　 研究地区与研究方法

１􀆰 １　 研究区概况

试验区位于青藏高原腹地长江源区的风火山流

域（ ３４° ４０′—３４° ４８′ Ｎ， ９２° ５０′—９３° ３０′ Ｅ），海拔

４６１０～５３２３ ｍ，多年冻土发育，土壤类型主要是高山

草甸土［２２］ ．该区属于青藏高原干旱气候，年均气温

－５．３ ℃，降雨量 ２７０ ｍｍ，蒸发量 １４７８ ｍｍ，冻结期

为 ９ 月至次年 ４ 月［８］ ．高寒草甸和高寒沼泽草甸在

此分布具有代表性［２３］，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；高寒沼泽草甸主要分布在海拔

３２００～４８００ ｍ 的河畔、湖滨、排水不畅的平缓滩地、
山间盆地、蝶形洼地、高山鞍部、山麓潜水溢出带和

高山冰雪带下缘等部位［２４］ ．本研究中高寒草甸样地

位于圆顶山，高寒沼泽草甸样地位于河畔．
１􀆰 ２　 试验设计

采用国际冻原计划（Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｔｕｎｄｒａ Ｅｘｐｅｒｉ⁃
ｍｅｎｔ， ＩＴＥＸ）中的开顶式生长室（ｏｐｅｎ⁃ｔｏｐ ｃｈａｍｂｅｒｓ，
ＯＴＣｓ），在高寒草甸和高寒沼泽草甸两种植被类型

下模拟增温环境［２５］（图 １）．ＯＴＣｓ 高度为 ４０ ｃｍ，底面

积约为 １ ｍ２ ．２０１２ 年 ８ 月，在研究区域选择微生境

和植被类型均匀一致的区域，随机布设 ６ 个 １ ｍ×１
ｍ 样方，每个样方的距离是 ３～５ ｍ．随机选取 ３ 个样

方作为对照，另外 ３ 个样方作为 ＯＴＣ 增温处理．
　 　 ２０１４ 年 ８ 月 ２—４ 日，在对照和增温样方内对

小嵩草和藏嵩草的高度、叶片长度和叶片数量进行

测量，每个样方测 １０ 个植株．每个样方采集 ５ 个植

株，烘干后称量，取每个植株平均地上生物量．由于

植物对 ＯＴＣ 处理的适应过程，因此在试验处理两年

后进行采样．
２０１４ 年 ８ 月 ４ 日，在对照和增温处理的每个样

方内，随机齐地面剪，采集多株小嵩草和藏嵩草健康
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图 １　 ＯＴＣ 模拟增温处理
Ｆｉｇ．１　 Ｓｉｍｕｌａｔｅｄ ｗａｒｍｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｂｙ ＯＴＣ．
Ａ： 高寒草甸 Ａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗ； Ｂ： 高寒沼泽草甸 Ａｌｐｉｎｅ ｓｗａｍｐ ｍｅａ⁃
ｄｏｗ． 下同 Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ．

且向阳的新鲜叶片，冷藏于取样箱迅速带回实验室，
在一周内完成生理指标的测量，每个指标测定 ３ 次

重复．
１􀆰 ３　 测定项目与方法

１􀆰 ３􀆰 １ 过氧化氢、超氧阴离子自由基的测定 　 过氧

化氢（Ｈ２Ｏ２）含量的测定根据 Ｐｒｏｃｈａｚｋｏｖａ 等［２６］ 的

方法，利用紫外⁃可见光分光光度计在 ４１５ ｎｍ 下测

定光吸收值求出其含量（μｍｏｌ·ｇ－１ＦＭ）；超氧阴离

子自由基（Ｏ２
－·）产生速率的测定根据 Ｋｅ 等［２７］ 的方

法，根据在 ５３０ ｎｍ 下的光吸收值，对照 ＮａＮＯ２标准

曲线求出溶度，再求出产生速率（ｎｍｏｌ·ｇ－１ ＦＭ）．
１􀆰 ３􀆰 ２ 抗氧化酶和抗坏血酸的测定　 超氧化物歧化

酶（ＳＯＤ）活性的测定根据 Ｂｅｃａｎａ 等［２８］ 的方法，以
每 ｍｇ 蛋白抑制氮蓝四唑（ＮＢＴ）光化还原的 ５０％作

为一个酶活性单位 Ｕ· ｍｇ－１ ｐｒｏｔｅｉｎ［２９］ ．过氧化物酶

（ＰＯＤ）活性的测定根据 Ｅｋｍｅｋｃｉ 等［３０］的方法，利用

４７０ ｎｍ 下光吸收值在 ３ ｍｉｎ 内每 １５ ｓ 的变化表示

ＰＯＤ 活性（ｍｍｏｌ·ｍｉｎ－１·ｍｇ－１ｐｒｏｔｅｉｎ）．抗坏血酸过

氧化物酶（ＡＰＸ，μｍｏｌ ＡｓＡ·ｍｉｎ－１·ｍｇ－１ ｐｒｏｔｅｉｎ）活
性根据 Ｎａｋａｎｏ 等［３１］的方法测定．过氧化氢酶（ＣＡＴ，
μｍｏｌ Ｈ２ Ｏ２ ·ｍｉｎ－１ ·ｍｇ－１ ｐｒｏｔｅｉｎ） 活性根据 Ｋａｔｏ
等［３２］的方法测定．抗坏血酸（ＡｓＡ）含量的测定根据

Ｇｏｓｓｅｔｔ 等［１３］ 的方法，利用 ５２５ ｎｍ 下的光吸收值求

得 ＡＳＡ 含量（ｍｇ·ｇ－１ ＦＭ）．
１􀆰 ３􀆰 ３ 丙二醛、膜透性（电导率）和游离脯氨酸的测

定　 丙二醛含量的测定根据 Ｄｈｉｎｄｓａ 等［３３］ 的方法，
利用 ５３２ ｎｍ 下的光吸收值减去 ６００ ｎｍ 下最小吸收

值求出丙二醛含量（μｍｏｌ·ｇ－１ＦＭ）．膜透性的测定

根据 Ｓｈａｎａｈａｎ 等［３４］ 的方法，由电子渗透量间接表

示，叶片中加入去离子水在 １０ ℃下震荡 ４ ｈ，测得的

电导率为 Ｃ１，再煮沸后冷却到室温测得的电导率为

Ｃ２，求得反映膜相对透性的电导率 Ｃ ＝ Ｃ１ ／ Ｃ２ ×
１００％．游离脯氨酸含量的测定根据 Ｂａｔｅｓ［３５］的方法，
用 ３％的磺基水杨酸溶液研磨提前游离脯氨酸后，
测得其含量（μｇ·ｇ－１ ＦＭ）．
１􀆰 ４　 数据处理

采用 ＳＰＳＳ ２０．０ 软件分别对小嵩草和藏嵩草进

行独立样本 ｔ 检验，来检验增温处理与对照间两物

种各指标的差异显著性（α ＝ ０．０５）．利用 Ｏｒｉｇｉｎ ８．５
软件作图．

２　 结果与分析

２􀆰 １　 气温和土壤水分变化

ＯＴＣ 主要用于高寒地区模拟气候变暖，而将光

照、风速等的生态影响最小化［２５］ ．试验样地位于多

年冻土区，增温可增加冻土活动层厚度，改变土壤水

分含量［５］ ．由图 ２ 可以看出，ＯＴＣ 处理使得高寒草甸

和高寒沼泽草甸生长季（５—９ 月）气温分别平均增

加 ２．６ 和 ３．１ ℃ ．增温使得高寒草甸和高寒沼泽草甸

生长季 ２０ ｃｍ 土壤含水量分别减少 １．８％和 ２．５％．

图 ２　 模拟增温处理下高寒草甸和高寒沼泽草甸气温及土
壤水分含量
Ｆｉｇ．２　 Ａｉｒ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗ
ａｎｄ ａｌｐｉｎｅ ｓｗａｍｐ ｍｅａｄｏｗ ｉｎ ｓｉｍｕｌａｔｅｄ ｗａｒｍｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ．
ＣＫ： 对照 Ｃｏｎｔｒｏｌ； Ｔ： 增温处理 Ｗａｒｍｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ． 下同 Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅ⁃
ｌｏｗ．
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图 ３　 模拟增温对小嵩草和藏嵩草形态特征的影响
Ｆｉｇ．３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｉｍｕｌａｔｉｖｅ ｗａｒｍｉｎｇ ｏｎ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ｏｆ Ｋｏｂｒｅｓｉａ
ｐｙｇｍａｅａ ａｎｄ Ｋ． ｔｉｂｅｔｉｃａ．
不同字母表示同一物种不同处理间差异显著（Ｐ＜０．０５） Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔ⁃
ｔｅｒｓ ｍｅａｎｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ
ｓｐｅｃｉｅｓ ａｔ ０．０５ ｌｅｖｅｌ． 下同 Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ．

２􀆰 ２　 增温对植物形态特征和生物量的影响

从图 ３ 可以看出，增温显著增加了小嵩草叶长

（４０．０％）和叶片数（７２．７％），增温也显著增加了藏

嵩草株高（１１．９％）和叶长（１９．３％）．增温处理下小嵩

草和藏嵩草的地上生物量均显著增加，分别增加

６１．４％、９７．４％．因此，从形态和生物量来看，增温促

进了小嵩草和藏嵩草的生长．
２􀆰 ３　 增温对植物生理指标的影响

２􀆰 ３􀆰 １ 活性氧　 氧气的还原分为 ３ 步，分别会产生

超氧化物、过氧化氢和羟自由基，三者都属于活性

氧 ．活性氧化学性质活泼，有超强的氧化能力，会造

图 ４　 模拟增温处理下小嵩草和藏嵩草的过氧化氢浓度和
超氧阴离子自由基产生速率

Ｆｉｇ．４　 Ｈ２Ｏ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ａｎｄ Ｏ２
－· ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｏｆ Ｋｏｂｒｅｓｉａ

ｐｙｇｍａｅａ ａｎｄ Ｋ． ｔｉｂｅｔｉｃａ ｉｎ ｓｉｍｕｌａｔｉｖｅ ｗａｒｍｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ．

成细胞的氧化伤害［１５］ ．增温处理下小嵩草和藏嵩草

叶片过氧化氢（Ｈ２ Ｏ２ ） 浓度和超氧阴离子自由基

（Ｏ２
－·）产生速率均未显著变化（图 ４）．因此，增温没

有导致小嵩草和藏嵩草活性氧的积累．
２􀆰 ３􀆰 ２ 抗氧化系统　 活性氧清除系统分为酶类抗氧

化剂和非酶类抗氧化剂［１２］ ．由表 １ 可以看出，增温

对小嵩草和藏嵩草的酶类抗氧化剂 （ ＳＯＤ、ＰＯＤ、
ＡＰＸ、ＣＡＴ）活性均未造成显著影响．增温导致藏嵩

草非酶类抗氧化剂 （抗坏血酸） 含量显著增加了

２９．８％，而小嵩草抗坏血酸含量增加不显著．
２􀆰 ３􀆰 ３ 丙二醛、电导率和脯氨酸　 从表 １ 可以看出，
增温对小嵩草和藏嵩草的丙二醛含量和电导率均没

表 １　 模拟增温处理下小嵩草和藏嵩草的抗氧化系统以及丙二醛、电导率和游离脯氨酸含量
Ｔａｂｌｅ １　 Ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ｓｙｓｔｅｍ ａｎｄ ｅｌｅｃｔｒｏｌｙｔｅ ｌｅａｋａｇｅ， ｍａｌｏｎｄｉａｌｄｅｈｙｄｅ ａｎｄ ｆｒｅｅ ｐｒｏｌｉｎｅ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｐｙｇｍａｅａ ａｎｄ Ｋ．
ｔｉｂｅｔｉｃａ ｕｎｄｅｒ ｓｉｍｕｌａｔｉｖｅ ｗａｒｍｉｎｇ

参数
Ｐａｒａｍｅｔｅｒ

小嵩草 Ｋ． ｐｙｇｍａｅａ
ＣＫ Ｔ

藏嵩草 Ｋ． ｔｉｂｅｔｉｃａ
ＣＫ Ｔ

超氧化物歧化酶 ＳＯＤ （Ｕ·ｍｇ－１ ｐｒｏｔｅｉｎ） １６４３．１２±７５．２３ａ １９２７．５４±２８６．４４ａ １７０２．１５±５８０．９１ａ １９４２．１８±１２１．２７ａ
过氧化物酶 ＰＯＤ （ｍｍｏｌ·ｍｉｎ－１·ｍｇ－１ ｐｒｏｔｅｉｎ） １２．６６±１１．２８ ａ ２２．７２±９．９５ａ ２９．６８±４．４８ａ ２６．５４±１７．２５ａ
抗坏血酸过氧化物酶 ＡＰＸ （μｍｏｌ ＡｓＡ ·ｍｉｎ－１·ｍｇ－１ ｐｒｏｔｅｉｎ） ３５０．８８±２１６．９５ａ １１９．７３±３１．４５ａ ２６７．９５±２４３．９２ａ ５０９．７２±１３９．７１ａ
过氧化氢酶 ＣＡＴ （μｍｏｌ Ｈ２Ｏ２·ｍｉｎ－１·ｍｇ－１ ｐｒｏｔｅｉｎ） ３５．４４±９．５０ａ ４６．８７±１．００ａ ５２．４８±３２．４０ａ ４４．０６±３．６８ａ
抗坏血酸 ＡｓＡ （ｍｇ·ｇ－１ ＦＭ） ３．３１±０．１４ａ ３．９０±０．２９ａ ３．７５±０．１６ｂ ４．８７±０．１６ａ
电导率 Ｅｌｅｃｔｒｏｌｙｔｅ ｌｅａｋａｇｅ （％） １２．０±１．７ａ ８．４±１．６ａ １３．０±０．５ａ １７．４±４．５ａ
丙二醛 Ｍａｌｏｎｄｉａｌｄｅｈｙｄｅ （μｍｏｌ·ｇ－１ＦＭ） ７５．００±２．８９ａ ７４．７４±１．８４ａ ３６．３１±４．１７ａ ２７．３８±１．１９ａ
游离脯氨酸 Ｆｒｅｅ ｐｒｏｌｉｎｅ （μｇ·ｇ－１ ＦＭ） ３８５．３３±３２．０１ａ ４４１．６３±１９．１５ａ ３４２．０６±１７．０６ｂ ５２５．９５±２９．５６ａ
ＣＫ： 对照 Ｃｏｎｔｒｏｌ； Ｔ： 增温处理 Ｗａｒｍｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ． 不同字母表示差异显著（Ｐ＜０．０５） Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ｍｅａｎｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ａｔ ０．０５ ｌｅｖｅｌ．
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有产生显著影响．增温处理下，２ 个物种游离脯氨酸

含量都增加，其中，藏嵩草显著增加了５３．８％，而小

嵩草增加不显著．

３　 讨　 　 论

３􀆰 １　 增温对优势物种形态和地上生物量的影响

从形态（株高、叶片长度和叶片数量）来看，增
温促进了小嵩草和藏嵩草的生长．这与现有的研究

结果一致：在加拿大北极苔原长达 １６ 年的增温试验

发现，增温增加了常绿灌木 Ｃａｓｓｉｏｐｅ ｔｅｔｒａｇｏｎａ 和草

本植物 Ｏｘｙｒｉａ ｄｉｇｙｎａ 的叶片大小和植物高度［３６］；青
藏高原北麓河附近高海拔地区（４５００ ｍ）高寒草甸

大部分物种在增温处理下植物高度呈增加的趋

势［９］ ．这也验证了叶片的形态特征可以随气候变化

而改变［３７］ ．相应地，增温处理下植物地上生物量也

增加，其原因可能是适当增温可改善土壤中植物可

吸收的养分状况［２３］，提高高寒地区植物的光合速

率［８］ ．
３􀆰 ２　 增温对植物生理生态特征的影响

植物细胞中的活性氧主要是有氧能量代谢的副

产物，比如光合作用、光呼吸和呼吸作用，也产生于

植物对环境胁迫的适应性响应，而抗氧化系统（抗
氧化酶和非酶抗氧物质） 可清除细胞内的活性

氧［１２，１４］ ．丙二醛是细胞膜不饱和脂肪酸发生膜脂过

氧化作用的最终产物之一［３８］，其含量高低可反映细

胞膜脂过氧化水平的高低，是衡量细胞受活性氧伤

害高低的重要指标［３９］ ．电导率常用来反映细胞膜的

受伤害程度．脯氨酸作为植物体内渗透调节物质之

一，通过改变其含量高低从而调节植物体内渗透平

衡，可以保护蛋白质结构和酶的活性，从而加强抗氧

化酶系统［４０］，是衡量环境变化对植物体内渗透平衡

影响的重要指标之一［４１］ ．本研究中，小嵩草和藏嵩

草叶片 Ｈ２Ｏ２浓度、Ｏ２
－·产生速率并没有增加，即活

性氧含量维持在原有水平．虽然酶类抗氧化剂活性

在小嵩草和藏嵩草叶片均没有显著变化，但增温显

著增加了藏嵩草叶片的非酶类抗氧化剂（抗坏血

酸）的含量．抗坏血酸是植物体内消除 Ｈ２Ｏ２过程中

起到核心作用的主要非酶类抗氧化剂［１５］ ．藏嵩草的

活性氧水平没有明显变化而抗坏血酸含量增加，可
能是由于增温带来的环境改变在藏嵩草的可正常生

理调节范围内，藏嵩草通过诱导抗坏血酸的合成，消
除多余的活性氧，将活性氧含量维持在正常水平．丙
二醛和电导率含量均没有出现显著变化，表明小嵩

草和藏嵩草在增温处理下均没有受到氧化伤害．但

是，本研究中增温导致小嵩草和藏嵩草脯氨酸含量

均增加，其中藏嵩草达到显著性水平，这可能是因为

增温导致土壤含水量减少的情况下，植物通过自身

的渗透调节机制，合成渗透调节物质，从而维持自身

正常的渗透平衡［４２］，同时增强抗氧化酶活性，从而

加强对活性氧的清除［４０］ ．因此，在增温环境下，小嵩

草和藏嵩草都能够维持正常的抗氧化水平．
增温对植物抗氧化特征的影响存在差异．藏嵩

草抗坏血酸和脯氨酸含量均显著变化，比小嵩草对

温度的升高更加敏感．其原因可能是，一方面增温导

致的高寒沼泽草甸温度和土壤含水量的变化程度均

大于高寒草甸，较大的环境变化使得高寒沼泽草甸

优势物种藏嵩草的生理波动较明显．另一方面可能

是小嵩草属于耐寒旱中生植物，能够适应增温导致

的土壤含水量的减少；而藏嵩草喜欢在水分较多的

地方生长［４３］，对水分变化更加敏感．即使如此，藏嵩

草也能够通过合成相应的调节物质来维持正常的生

理代谢．同时，小嵩草和藏嵩草对增温的响应存在相

同点：从形态和地上生物量来看，增温促进了小嵩草

和藏嵩草的生长；生理方面，在增温影响小嵩草和藏

嵩草都能通过叶片中物质合成来维持正常的抗氧化

水平．现有研究中增温对植物抗氧化特征的影响也

存在多样性．对青藏高原东部四川松潘县高寒草甸

两种优势物种的研究发现，增温虽然加强了垂穗披

碱草和鹅绒萎陵菜叶片中的酶类和非酶类抗氧化

剂，但是垂穗披碱草的丙二醛含量显著减少，而丙二

醛在鹅绒萎陵菜中显著增加［１６］；对广泛分布于热带

和亚热带的一种豆类植物 Ｓｔｙｌｏｓａｎｔｈｅｓ ｃａｐｉｔａｔａ 研究

发现，增温增加了抗氧化酶活性，但没有影响丙二醛

含量，即增温处理下该植物能够通过自身的抗氧化

机制来控制丙二醛含量［４４］ ．研究结果的差异可能是

因为研究区域的差异以及植物自身抗氧化能力（活
性氧的产生与清除机制）的差异，但本研究与现有

研究结果的共同点是植物在增温处理下抗氧化剂得

到一定程度的增强来试图清除体内的活性氧．
总的说来，增温对青藏高原高寒草甸优势物种

小嵩草和高寒沼泽草甸优势物种藏嵩草的形态、地
上生物量和抗氧化特征的影响基本一致．在全球变

暖背景下，小嵩草和藏嵩草的形态生长和地上生物

量都能够得到促进，同时都能通过自身生理生态合

成相应的物质使体内氧化特征维持稳定状态．因此，
短期适当增温可促进研究区高寒草甸和高寒沼泽草

甸优势物种的生长，植物能够通过自身生理生化改

变来应对未来的气候变化．但本文对氧化特征的研
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究发现，增温也可对同是优势物种的植物产生不同

影响，改变物种竞争能力，长期可能导致生态系统物

种组成的改变［４５－４６］，这为气候变暖对群落组成的改

变提供了一种机理解释．需要注意的是，虽然在本文

的增温幅度下，增温能够促进植物生长且通过自身

物质合成维持正常的抗氧化水平，但当增温幅度超

过植物生理可调节范围，将对植物产生氧化胁迫．并
且增温导致土壤含水量的减小和冻土活动层增厚，
长期干旱可能导致植被退化，向沙漠化发展［４７］ ．
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（瞿礼嘉）， Ｇｕ Ｈ⁃Ｙ （顾红雅）， Ｌｉｕ Ｊ⁃Ｊ （刘敬婧）．
Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙ． Ｂｅｉｊｉｎｇ： Ｓｃｉｅｎｃｅ Ｐｒｅｓｓ， ２０１２ （ ｉｎ Ｃｈｉ⁃
ｎｅｓｅ）

［１６］　 Ｓｈｉ ＦＳ， Ｗｕ Ｙ， Ｗｕ Ｎ， ｅｔ ａｌ． Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｐｈｙ⁃
ｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｔｏ ｓｉｍｕｌａｔｉｖｅ ｗａｒｍｉｎｇ ｏｆ ｔｗｏ ｄｏｍｉ⁃
ｎａｎｔ ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ Ｅｌｙｍｕｓ ｎｕｔａｎｓ ａｎｄ Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ａｎｓｅｒｉｎａ
ｉｎ ａｎ ａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗ ｏｆ ｔｈｅ ｅａｓｔｅｒｎ Ｔｉｂｅｔａｎ Ｐｌａｔｅａｕ．
Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａ， ２０１０， ４８： ４３７－４４５

［１７］　 Ｙａｎｇ Ｙ， Ｗａｎｇ ＧＸ， Ｙａｎｇ ＬＤ， ｅｔ ａｌ． Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｒｅ⁃
ｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｐｙｇｍａｅａ ｔｏ ｗａｒｍｉｎｇ ｉｎ Ｑｉｎｇｈａｉ⁃Ｔｉ⁃
ｂｅｔａｎ Ｐｌａｔｅａｕ ｐｅｒｍａｆｒｏｓｔ ｒｅｇｉｏｎ． Ａｃｔａ Ｏｅｃｏｌｏｇｉｃａ， ２０１２，
３９： １０９－１１６

［１８］　 Ｚｈａｏ Ｌ， Ｌｉ Ｙ， Ｚｈａｏ Ｘ， ｅｔ ａｌ． Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ｓｔｕｄｙ ｏｆ ｔｈｅ
ｎｅｔ ｅｘｃｈａｎｇｅ ｏｆ ＣＯ２ ｉｎ ３ ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ
ｏｎ ｔｈｅ Ｑｉｎｇｈａｉ⁃Ｔｉｂｅｔａｎ Ｐｌａｔｅａｕ． Ｃｈｉｎｅｓｅ Ｓｃｉｅｎｃｅ Ｂｕｌｌｅ⁃
ｔｉｎ， ２００５， ５０： １７６７－１７７４

［１９］ 　 Ｗａｎｇ Ｇ⁃Ｘ （王根绪）， Ｌｉ Ｙ⁃Ｓ （李元寿）， Ｗａｎｇ Ｙ⁃Ｂ
（王一博）， ｅｔ ａｌ． Ｌａｎｄｓｕｒｆａｃｅ Ｐｒｏｃｅｓｓ ａｎｄ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎ⁃
ｔａｌ Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ Ｒｉｖｅｒ Ｈｅａｄｗａｔｅｒ Ｒｅｇｉｏｎｓ ｏｆ Ｑｉｎｇｈａｉ⁃Ｔｉｂｅｔ
Ｐｌａｔｅａｕ． Ｂｅｉｊｉｎｇ： Ｓｃｉｅｎｃｅ Ｐｒｅｓｓ， ２０１０ （ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ）

［２０］ 　 Ｙａｎｇ Ｆ⁃Ｔ （杨福囤）， Ｗａｎｇ Ｑ⁃Ｊ （王启基）， Ｈｅ Ｈ⁃Ｊ
（何海菊）． Ｐｌａｎｔ ｃａｌｏｒｉｃ ｖａｌｕｅ ａｎｄ ａｎｉｍａｌ ｈｕｓｂａｎｄｒｙ
ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｏｎ Ｑｉｎｇｈａｉ⁃Ｔｉｂｅｔａｎ Ｐｌａｔｅａｕ． Ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ Ｓｃｉｅｎｃｅ
（资源科学）， １９８６， ８（２）： ２４－３０ （ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ）

［２１］　 Ｄｅｎｇ Ｚ⁃Ｆ （邓自发）， Ｘｉｅ Ｘ⁃Ｌ （谢晓玲）， Ｗａｎｇ Ｑ⁃Ｊ
（王启基）， ｅｔ ａｌ． Ｐｒｉｍａｒｙ ｓｔｕｄｙ ｏｎ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｓｔｒａｔｅ⁃
ｇｉｅｓ ｏｆ Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｈｕｍｉｌｉｓ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ ａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗ．
Ｃｈｉｎｅｓｅ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｃｏｌｏｇｙ （生态学杂志）， ２００１， ２０
（６）： ６８－７０ （ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ）

［２２］　 Ｗａｎｇ Ｇ， Ｍａｏ Ｔ， Ｃｈａｎｇ Ｊ， ｅｔ ａｌ． Ｉｍｐａｃｔｓ ｏｆ ｓｕｒｆａｃｅ ｓｏｉｌ
ｏｒｇａｎｉｃ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｎ ｔｈｅ ｓｏｉｌ ｔｈｅｒｍａｌ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ａｌｐｉｎｅ
ｍｅａｄｏｗｓ ｉｎ ｐｅｒｍａｆｒｏｓｔ ｒｅｇｉｏｎｓ： Ｄａｔａ ｆｒｏｍ ｆｉｅｌｄ ｏｂｓｅｒｖａ⁃
ｔｉｏｎｓ． Ｇｅｏｄｅｒｍａ， ２０１４， ２３２： ４１４－４２５

［２３］　 Ｌｉ Ｎ （李　 娜）． Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ Ａｒｔｉｆｉｃｉａｌ Ｗａｒｍｉｎｇ ｏｎ Ｃａｒｂｏｎ
ａｎｄ Ｎｉｔｒｏｇｅｎ Ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ Ａｌｐｉｎｅ Ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ ｉｎ Ｑｉｎｇｈａｉ⁃
Ｔｉｂｅｔ Ｐｌａｔｅａｕ， Ｃｈｉｎａ． ＰｈＤ Ｔｈｅｓｉｓ． Ｃｈｅｎｇｄｕ： Ｉｎｓｔｉｔｕｔｅ ｏｆ
Ｍｏｕｎｔａｉｎ Ｈａｚａｒｄｓ ａｎｄ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ， Ｃｈｉｎｅｓｅ Ａｃａｄｅｍｙ
ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ， ２０１０ （ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ）

［２４］　 Ｗａｎｇ Ｇ⁃Ｘ （王根绪）， Ｃｈｅｎｇ Ｇ⁃Ｄ （程国栋）， Ｓｈｅｎ Ｙ⁃
Ｐ （沈永平）， ｅｔ ａｌ． Ｒｅｓｅａｒｃｈ ｏｆ Ｅｃｏ⁃ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ
Ｃｈａｎｇｅ ａｎｄ Ｃｏｍｐｒｅｈｅｎｓｉｖｅ Ｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ ｉｎ Ｒｉｖｅｒｈｅａｄ Ａｒｅ⁃
ａｓ． Ｌａｎｚｈｏｕ： Ｌａｎｚｈｏｕ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ Ｐｒｅｓｓ， ２００１ （ ｉｎ Ｃｈｉ⁃

６６１１ 应　 用　 生　 态　 学　 报　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 ２８ 卷



ｎｅｓｅ）
［２５］　 Ｍａｒｉｏｎ ＧＭ， Ｈｅｎｒｙ ＧＨＲ， Ｆｒｅｃｋｍａｎ ＤＷ， ｅｔ ａｌ． Ｏｐｅｎ⁃

ｔｏｐ ｄｅｓｉｇｎｓ ｆｏｒ ｍａｎｉｐｕｌａｔｉｎｇ ｆｉｅｌｄ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｉｎ ｈｉｇｈ⁃
ｌａｔｉｔｕｄｅ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ． Ｇｌｏｂａｌ Ｃｈａｎｇｅ Ｂｉｏｌｏｇｙ， １９９７， ３：
２０－３２

［２６］　 Ｐｒｏｃｈａｚｋｏｖａ Ｄ， Ｓａｉｒａｍ ＲＫ， Ｓｒｉｖａｓｔａｖａ ＧＣ， ｅｔ ａｌ． Ｏｘｉ⁃
ｄａｔｉｖｅ ｓｔｒｅｓｓ ａｎｄ ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ａｃｔｉｖｉｔｙ ａｓ ｔｈｅ ｂａｓｉｓ ｏｆ ｓｅ⁃
ｎｅｓｃｅｎｃｅ ｉｎ ｍａｉｚｅ ｌｅａｖｅｓ． Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅ， ２００１， １６１：
７６５－７７１

［２７］　 Ｋｅ Ｄ， Ｗａｎｇ Ａ， Ｓｕｎ Ｇ， ｅｔ ａｌ． Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ａｃｔｉｖｅ ｏｘｙ⁃
ｇｅｎ ｏｎ ｔｈｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ＡＣＣ ｓｙｎｔｈａｓｅ ｉｎｄｕｃｅｄ ｂｙ ｅｘｏｇｅ⁃
ｎｏｕｓ ＩＡＡ． Ａｃｔａ Ｂｏｔａｎｉｃａ Ｓｉｎｉｃａ， ２００１， ４４： ５５１－５５６

［２８］　 Ｂｅｃａｎａ Ｍ， Ａｐａｒｉｃｉｏ⁃Ｔｅｊｏ Ｐ， Ｉｒｉｇｏｙｅｎ ＪＪ， ｅｔ ａｌ． Ｓｏｍｅ
ｅｎｚｙｍｅｓ ｏｆ ｈｙｄｒｏｇｅｎ ｐｅｒｏｘｉｄｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ａｎｄ
ｒｏｏｔ ｎｏｄｕｌｅｓ ｏｆ Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｓａｔｉｖａ． Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，
１９８６， ８２： １１６９－１１７１

［２９］　 Ｃｏｓｔａ Ｈ， Ｇａｌｌｅｇｏ ＳＭ， Ｔｏｍａｒｏ ＭＬ． Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ＵＶ⁃Ｂ ｒａｄｉ⁃
ａｔｉｏｎ ｏｎ ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ｄｅｆｅｎｓｅ ｓｙｓｔｅｍ ｉｎ ｓｕｎｆｌｏｗｅｒ ｃｏｔｙｌｅ⁃
ｄｏｎｓ． Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅ， ２００２， １６２： ９３９－９４５

［３０］　 Ｅｋｍｅｋｃｉ Ｙ， Ｔｅｒｚｉｏｇｌｕ Ｓ． Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｏｘｉｄａｔｉｖｅ ｓｔｒｅｓｓ ｉｎ⁃
ｄｕｃｅｄ ｂｙ ｐａｒａｑｕａｔ ｏｎ ｗｉｌｄ ａｎｄ ｃｕｌｔｉｖａｔｅｄ ｗｈｅａｔｓ． Ｐｅｓｔｉ⁃
ｃｉｄｅ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ａｎｄ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ， ２００５， ８３： ６９－８１

［３１］　 Ｎａｋａｎｏ Ｙ， Ａｓａｄａ Ｋ． Ｈｙｄｒｏｇｅｎ ｐｅｒｏｘｉｄｅ ｉｓ ｓｃａｖｅｎｇｅｄ ｂｙ
ａｓｃｏｒｂａｔｅ⁃ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ ｉｎ ｓｐｉｎａｃｈ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔｓ．
Ｐｌａｎｔ ａｎｄ Ｃｅｌｌ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ， １９８１， ２２： ８６７－８８０

［３２］　 Ｋａｔｏ Ｍ， Ｓｈｉｍｉｚｕ Ｓ． Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｉｎ ｈｉｇｈｅｒ
ｐｌａｎｔｓ． Ⅶ． Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ｉｎ ｓｅｎｅｓｃｉｎｇ ｔｏｂａｃｃｏ
ｌｅａｖｅｓ： Ｐｈｅｎｏｌｉｃ⁃ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｐｅｒｏｘｉｄａｔｉｖｅ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ．
Ｃａｎａｄｉａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｂｏｔａｎｙ， １９８７， ６５： ７２９－７３５

［３３］　 Ｄｈｉｎｄｓａ ＲＳ， Ｍａｔｏｗｅ Ｗ． Ｄｒｏｕｇｈｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ ｔｗｏ ｍｏｓ⁃
ｓｅｓ： Ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｅｎｚｙｍａｔｉｃ ｄｅｆｅｎｃｅ ａｇａｉｎｓｔ ｌｉｐｉｄ ｐｅｒ⁃
ｏｘｉｄａｔｉｏｎ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙ， １９８１， ３２：
７９－９１

［３４］　 Ｓｈａｎａｈａｎ ＪＦ， Ｅｄｗａｒｄｓ ＩＢ， Ｑｕｉｃｋ ＪＳ， ｅｔ ａｌ． Ｍｅｍｂｒａｎｅ
ｔｈｅｒｍｏｓｔａｂｉｌｉｔｙ ａｎｄ ｈｅａｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｏｆ ｓｐｒｉｎｇ ｗｈｅａｔ． Ｃｒｏｐ
Ｓｃｉｅｎｃｅ， １９９０， ３０： ２４７－２５１

［３５］　 Ｂａｔｅｓ ＬＳ， Ｗａｌｄｒｅｎ ＲＰ， Ｔｅａｒｅ ＩＤ． Ｒａｐｉｄ ｄｅｔｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ
ｏｆ ｆｒｅｅ ｐｒｏｌｉｎｅ ｆｏｒ ｗａｔｅｒ⁃ｓｔｒｅｓｓ ｓｔｕｄｉｅｓ． Ｐｌａｎｔ ａｎｄ Ｓｏｉｌ，
１９７３， ３９： ２０５－２０７

［３６］　 Ｈｕｄｓｏｎ ＪＭＧ， Ｈｅｎｒｙ ＧＨＲ， Ｃｏｒｎｗｅｌｌ ＷＫ． Ｔａｌｌｅｒ ａｎｄ
ｌａｒｇｅｒ： Ｓｈｉｆｔｓ ｉｎ Ａｒｃｔｉｃ ｔｕｎｄｒａ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ａｆｔｅｒ １６ ｙｅａｒｓ ｏｆ
ｓｉｍｕｌａｔｉｖｅ ｗａｒｍｉｎｇ． Ｇｌｏｂａｌ Ｃｈａｎｇｅ Ｂｉｏｌｏｇｙ， ２０１１， １７：
１０１３－１０２１

［３７］　 Ｇｕｅｒｉｎ ＧＲ， Ｗｅｎ Ｈ， Ｌｏｗｅ ＡＪ． Ｌｅａｆ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ｓｈｉｆｔ
ｌｉｎｋｅｄ ｔｏ ｃｌｉｍａｔｅ ｃｈａｎｇｅ． Ｂｉｏｌｏｇｙ Ｌｅｔｔｅｒｓ， ２０１２， ８：
８８２－８８６

［３８］　 Ｌｅｓｈｅｍ ＹＹ． Ｍｅｍｂｒａｎｅ ｐｈｏｓｐｈｏｌｉｐｉｄ ｃａｔａｂｏｌｉｓｍ ａｎｄ

Ｃａ２＋ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ ｃｏｎｔｒｏｌ ｏｆ ｓｅｎｅｓｃｅｎｃｅ． Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉａ Ｐｌａｎ⁃
ｔａｒｕｍ， １９８７， ６９： ５５１－５５９

［３９］　 Ｘｕ Ｍ， Ｓｕｎ Ｘ， Ｗｅｎ Ｊ． Ｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ｓａｌｉｃｙｌｉｃ ａｃｉｄ ｏｎ
ｍｅｍｂｒａｎｅ ｄａｍａｇｅ ｂｙ ｗａｔｅｒ ｓｔｒｅｓｓ． Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ
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