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摘　 要　 在青藏高原高寒草甸区设置模拟增温和氮添加处理，研究长期增温与外源氮输入对
高寒草甸群落生产及其分配的影响．结果表明： 开顶箱增温装置造成小环境暖干化，即显著提
高地表空气温度 １．６ ℃，提高表层土壤温度 １．４ ℃，降低土壤含水量 ４．７％．２０１２、２０１３ 和 ２０１４
年不施氮处理下增温分别降低地上生物量 ６１． ５％、１０８． ８％和 ７７． １％，在高氮 （ ４０ 和 ８０
ｋｇ Ｎ·ｈｍ－２·ａ－１）处理下增温对群落地上生物量无显著影响，这说明增温的影响依赖于氮添
加水平，且施氮补偿了增温导致的土壤氮损失．增温导致根冠比增加，２０１２、２０１３ 和 ２０１４ 年不
施氮处理下增温分别增加根冠比 ９８．６％、６０．７％和 ９７．８％．在不增温处理下，植物群落地上、地
下生物量的变化率均表现出低氮（１０、２０ ｋｇ Ｎ·ｈｍ－２·ａ－１）促进、高氮抑制的趋势，达到饱和
阈值时的氮添加剂量分别为 ５６．０ 和 ５５．５ ｋｇ Ｎ·ｈｍ－２·ａ－１；而在增温处理下，地上、地下生物
量随施氮量增加呈线性增加趋势．这说明增温改变了高寒草甸生物量分配对外源氮输入的响
应模式，增温导致的土壤无机氮含量变化是生物量分配模式改变的主要原因．由氮添加试验
估算的高寒草甸氮饱和阈值表明，高寒草甸对氮输入的敏感性高于其他类型草地．
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　 　 全球升温和大气氮沉降增加是全球变化的重要

方面．自工业革命以来，化石燃料燃烧和土地利用变

化等活动导致过去 １５０ 年地球表面温度上升了约

０．７４ ℃，到 ２１ 世纪末将持续增加 １．８ ～ ４．０ ℃ ［１］ ．而
在未来气候变暖背景下，高纬度和高海拔地区增温

将更加明显［２］ ．另一方面，全球大气氮沉降量在 ２０
世纪增加了 ３ 倍多［３］，预计到 ２１ 世纪末将继续增加

２～３ 倍［４］ ．氮素是限制陆地生态系统生产力的重要

元素之一［５－７］，大气氮沉降会严重影响陆地生态系

统的结构与功能［８］ ．
氮输入增加会显著影响生态系统生产力［９－１１］ ．

有研究认为，大尺度上氮输入会增加生态系统生产

力［６，１２－１３］，在样点尺度上 Ｂａｉ 等［１４］ 的研究也得到同

样的结论：氮添加使未受干扰草地的地上生物量增

加 ９８％～２７１％，使退化草地地上生物量增加 １３％ ～
６２％；Ｓｏｎｇ 等［１５］ 在青藏高原为期 ６ 年的试验也表

明，随着氮水平的增加群落生产力显著升高．也有一

些研究认为，氮添加对生态系统生产没有影响，如
Ｌａｊｔｈａ 等［１６］ 在墨西哥奇瓦瓦沙漠开展的氮添加试

验发现，氮增加对初级生产力没有影响．但目前研究

广泛认可的结论是生态系统生产对氮输入存在饱和

现象［１７－２１］，即低氮输入会提高生物量，而高氮输入

会降低生物量的增加．有研究表明，内蒙古温带草地

群落生产的氮饱和阈值为 １０５ ｋｇ Ｎ·ｈｍ－２·ａ－１［１４］，
半干旱草地的饱和阈值为 ９１．７ ｋｇ Ｎ·ｈｍ－２·ａ－１［２２］ ．
而美国落基山地区高寒草地氮饱和阈值为 ４６
ｋｇ Ｎ·ｈｍ－２·ａ－１［１９－ ２０］，与青藏高原的研究结果接近

（５０ ｋｇ Ｎ·ｈｍ－２·ａ－１） ［２１］ ．气候变化存在多面性，高
寒草地对氮输入的影响依赖于其他因子的变化，目
前关于增温处理下高寒生态系统对施氮的影响仍缺

乏研究．增温不仅会提高环境温度，还会通过改变其

他环境因子而对生态系统产生间接影响．对高寒湿

润草地的研究发现，增温同时增加地上与地下生物

量，但对地下生物量的促进作用更大［２３］ ．我们前期

的研究发现，增温导致群落盖度降低，增温处理下土

壤含水量的降低是群落盖度降低的主要原因［２４］ ．同
时，增温对群落生产的影响受年际间降雨格局的调

控，在干旱年份增温对植物生产无影响，而在湿润年

份增温与氮添加均导致地上生产力加倍［２５］ ．目前有

关增温处理下氮输入对高寒生态系统生产及分配影

响的研究较少．
青藏高原作为世界上海拔最高的地区，对气候

变化十分敏感［２６］ ．高寒草地占据了青藏高原面积的

６０％以上，是维持高原地区生产力和畜牧业发展的

基础．植物生存环境条件比较严酷，各生态因子常常

处于植物生存的阈值边缘，植物生长受到有效氮的

限制［２７］ ．近几十年来，青藏高原升温显著［２８－２９］，同时

大气氮沉降也呈现增加趋势［３０］，气候变化已经对青

藏高原高寒生态系统碳、氮循环产生了重要影

响［２６］ ．本研究以西藏高原高山嵩草（Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｐｙｇｅａ⁃
ｍａ）草甸为研究对象，设置长期模拟增温与氮添加

样地，对比研究增温与氮添加对高寒草甸群落生产

及其分配格局的影响，并利用氮添加梯度试验研究

增温对高寒草地氮饱和阈值的影响，为青藏高原高

寒草甸的管理提供科学指导．

１　 研究地区与研究方法

１􀆰 １　 研究区概况

研究区选在西藏自治区拉萨市当雄县草原站

（３０°２５′ Ｎ， ９１°５′ Ｅ， 海拔 ４３３３ ｍ），地处念青唐古

拉山的南缘．该地区属于高原性季风气候，太阳辐射

强，气温低，多年平均气温 １．３ ℃，最冷月（１ 月）均
温－１０．４ ℃，最热月（７ 月）均温 １０．７ ℃，气温日较差

大（１８．０ ℃），年较差小（２１．０ ℃）．年均降水量 ４７６．８
ｍｍ，其中 ８５．１％集中在 ６—８ 月［３１］ ．年蒸发量 １７２６．７
ｍｍ，年平均干燥度指数为 ３． ６２，属于半干旱气

候［３２］ ．该地区优势植被是以高山嵩草为优势种的高

寒草甸，建群种有高山嵩草、丝颖针茅（ Ｓｔｉｐａ ｃａｐｉｌ⁃
ｌａｃｅ）、窄叶苔草（Ｃａｒｅｘ ｍｏｎｔｉｓ⁃ｅｖｅｒｅｓｔｉｉ）等，并伴生线

叶嵩草（Ｋ． ｃａｐｉｌｌｏｆｏｌｉｓ）、小嵩草（Ｋ． ｐａｒｖａ）等密丛生

莎草及木根香青（Ａｎａｐｈａｌｉｓ ｘｙｌｏｒｈｉｚａ）、二裂委陵菜

（Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ｂｉｆｕｒｃａ） 等杂类草［３１］ ．土壤为高山草甸

土，结构为沙壤，厚度一般为 ０．３ ～ １．０ ｍ，有机质和

养分含量丰富，但速效养分含量低，详细土壤理化性

质见文献［３１］．
１􀆰 ２　 试验设计

样地所在区域植被均一，属天然植被，群落总盖

度在 ３０％～５０％．样地布置采用二裂式裂区设计，主区
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为增温方式，副区为施氮梯度．试验包含 ２ 种增温方

式：不增温（ＮＷ）和全年增温（ＹＷ）．实地观测当雄地

区氮沉降量为 １０．０ ｋｇ Ｎ·ｈｍ－２·ａ－１，模拟预测 ２０５０
年青藏高原的氮沉降量为 ４０ ｋｇ Ｎ·ｈｍ－２·ａ－１ ［８］ ．考
虑到当前和 ２１ 世纪中叶的氮沉降量，并兼顾氮添加

对生态系统生产和土壤微生物的影响［２１］，施氮处理

设为 ５ 个梯度：不施氮（ＣＫ）、１０ （Ｎ１０）、２０ （Ｎ２０）、
４０ （Ｎ４０）和 ８０ ｋｇ Ｎ·ｈｍ－２·ａ－１（Ｎ８０），分别是目前

氮沉降量的 １、２、４、８ 倍．每处理 ５ 个重复，共有 ７５
个试验小区．

增温处理始于 ２０１０ 年 ７ 月，采用开顶箱法，开
顶箱规格：底部直径 １．５ ｍ，上口直径 １．０ ｍ，高度 ０．４
ｍ．材料为 ３ ｍｍ 的聚碳酸酯，可见光和紫外线的透

射率约为 ９０％，而近红外光线透射率小于 ５％［３３］ ．样
地内安装 ＨＯＢＯ 气象站（Ｏｎｓｅｔ Ｉｎｃ．， Ｂｏｕｒｎｅ， ＭＡ，
ＵＳＡ），在增温处理与非增温处理中分别埋设温度和

土壤湿度探头，用于观测增温处理对地表空气温度、
０～ ５ ｃｍ 土壤温度和湿度的影响，数据记录频度为

１５ ｍｉｎ．．
选择植物吸收良好的硝酸铵（ＮＨ４ ＮＯ３， 分析

纯）作为施加肥料．５０％的肥料在 ５ 月底植物返青期

添加，剩余 ５０％的肥料分两次添加，分别在 ７ 月初和

８ 月初，每次为 ２５％．施氮时首先用水将肥料溶解，
然后用喷壶将溶液均匀喷洒到小区内，每次施加的

水量相当于 ２．０ ｍｍ 的自然降水量．全年喷施的水量

大约相当于全年自然降雨量的 １．２％，在当地降雨年

际变化范围之内（１９８１—２０１０ 年间降雨量年际变化

为 ２０．３％） ［３４］ ．
１􀆰 ３　 样品采集与测定

参照 Ｌｉｎ 等［３５］ 和 Ｗａｎｇ 等［３６］ 的非破坏间接测

量法对地上生物量进行估测．在临近样地的同种植

被区域进行植物群落盖度及物种高度的观测，每个

样地内随机选取 ０．５ ｍ×０．５ ｍ 样方，用网格法确定

群落总盖度及物种分盖度，并测量 ８ 株植物的高度．
齐地面、分物种剪取样方内植物地上部分，装入信封

内带回实验室，置于 ６５ ℃烘箱内烘干 ４８ ｈ 至恒量，
称量后将所有物种生物量相加，换算成每平米的地

上生物量（精度为 ０．００１ ｇ）．相邻样地共调查 ８０ 个

样方．用群落盖度和高度与地上生物量进行回归得

到方程：
ＡＧＢ＝ ０．２６９＋３．４６６Ｃ＋０．７５２Ｈ
（Ｒ２ ＝ ０．６６，Ｐ＜０．００１）

式中：ＡＧＢ 为群落地上生物量（ ｇ）；Ｃ 为群落盖度

（％）；Ｈ 为植物平均高度（ｃｍ）．

在 ２０１２、２０１３ 和 ２０１４ 年 ８ 月中旬植物生长季

旺盛期测定生物量．地下生物量利用根钻（直径为 ５
ｃｍ）获取．在调查样方的 ４ 个顶点和中间位置分别钻

取，深度为 ０～２０ ｃｍ，将 ５ 个土柱合并为一个混合样

品［３４］ ．取回的土壤样品首先过＜２ ｍｍ 土壤筛，筛出

的根系置于 １００ 目的土壤筛中，用自来水反复冲洗

干净，剔除杂物与死根，将活根装入信封至于 ６５ ℃
烘箱中烘干 ４８ ｈ 至恒量，换算到每平方米作为地下

生物量．筛出的新鲜土壤样品充分混匀，冰冻带回实

验室用 ＫＣｌ 溶液浸提，并用全自动连续流动分析仪

（ＡＡ３， Ｓｅａｌ， 德国）测定无机氮含量．
１􀆰 ４　 数据处理

采用 Ｂｏｗｍａｎ 等［１９－２０］ 的计算方法估算群落动

态对外源氮输入的饱和阈值：将不同施氮剂量下群

落生物量相对于不施氮处理改变的百分率进行回归

拟合．有研究表明，群落生产随施氮量增加呈抛物线

趋势，拟合曲线顶点对应的施氮量作为氮饱和阈

值［１９－２０］ ．
采用 ＳＰＳＳ １６．０ 软件对数据进行统计分析．采用

Ｄｕｎｃａｎ 多重比较法分析不同年份增温处理对土壤

无机氮含量的影响；以年份、施氮和增温为影响因

素，对 ２０１２—２０１４ 年地上与地下生物量等进行三因

素方差分析，如年份之间有差异，则采用 Ｄｕｎｃａｎ 多

重比较法分别检验施氮与增温处理对地上和地下生

物量的影响；采用回归分析法分析温度与湿度对地

上、地下生物量分配的影响，同时分析不同增温处理

下地上与地下生物量随施氮梯度的变化．显著性水

平设为 α＝ ０．０５．利用 ＯｒｉｇｉｎＰｒｏ ８．０ 软件作图．图表中

数据为平均值±标准差．

２　 结果与分析

２􀆰 １　 气象因子与土壤养分含量

增温装置造成了小环境的暖干化． ２０１２ 年 ６
月—２０１４ 年 ９ 月，增温装置内空气温度和土壤温度

分别提高了１．６和 １．４ ℃，而土壤含水量降低了 ４．７％
（图 １）．２０１２、２０１３、２０１４ 年生长季（６—９ 月），空气

温度分别增加 ０．９、１．８ 和 １．７ ℃，土壤温度分别增加

０．９、１．０ 和 １．３ ℃，而土壤含水量分别降低 ５．１％、
４．０％和 ４．８％．
　 　 整体上，增温处理降低了土壤无机氮含量．除了

２０１３ 年 Ｎ８０和 ２０１４ 年 Ｎ２０处理，其他施氮处理下不

增温样地中土壤无机氮含量均显著高于增温样地．
这说明增温在一定程度上导致了土壤氮的流失

（图 ２）．
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图 １　 增温与外界环境气象因子的变化
Ｆｉｇ．１　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｃｌｉｍａｔｉｃ ｆａｃｔｏｒｓ ｕｎｄｅｒ ｗａｒｍｉｎｇ ａｎｄ ａｍｂｉｅｎｔ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ （２０１２⁃０６—２０１４⁃０９）．
ＮＷ： 不增温 Ｎｏ ｗａｒｍｉｎｇ； ＹＷ： 增温 Ｗａｒｍｉｎｇ． 下同 Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ．

图 ２　 不同处理土壤无机氮含量
Ｆｉｇ．２　 Ｓｏｉｌ ｉｎｏｒｇａｎｉｃ Ｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ．
ＣＫ： 不施氮 Ｎｏ ｎｉｔｒｇｅｎ； Ｎ１０： １０ ｋｇ Ｎ·ｈｍ－２·ａ－１； Ｎ２０： ２０ ｋｇ Ｎ·ｈｍ－２·ａ－１； Ｎ４０： ４０ ｋｇ Ｎ·ｈｍ－２·ａ－１； Ｎ８０： ８０ ｋｇ Ｎ·ｈｍ－２·ａ－１ ． ∗Ｐ＜０．０５；
∗∗Ｐ＜０．０１． 下同 Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ．

２􀆰 ２　 群落生物量及其分配比例

由表 １ 可以看出，增温、施氮均对地上生物量有

显著影响，且存在年际差异．在不施氮低氮（Ｎ１０ 和

Ｎ２０）处理下，增温显著降低群落地上生物量；在高氮

处理（Ｎ４０和 Ｎ８０）下，增温对地上生物量无显著影响．
总体上，高氮（Ｎ８０）处理下增温促进了地下生物

量的增加，在２０１３和２０１４年影响更加显著 ．除了

表 １　 增温、氮添加与年份对高寒草甸地上与地下生物量影
响的统计分析
Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｎ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｗａｒｍｉｎｇ， Ｎ
ａｄｄｉｔｉｏｎ ａｎｄ ｙｅａｒ ｏｎ ｐｌａｎｔ ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ａｎｄ ｂｅｌｏｗｇｒｏｕｎｄ
ｂｉｏｍａｓｓ

因子
Ｆａｃｔｏｒ

地上生物量
Ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ

Ｆ Ｐ

地下生物量
Ｂｅｌｏｗｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ

Ｆ Ｐ
Ｙ ７９．７５ ＜０．００１ ４４．４７ ＜０．００１
Ｗ ２０３．１９ ＜０．００１ ３．３１ ０．０４２
Ｎ １８．４９ ＜０．００１ ４．３０ ０．００３
Ｙ×Ｗ ２．０２ ０．１４２ ０．１７ ０．９１６
Ｙ×Ｎ １．９１ ０．０８２ ０．８３ ０．５６２
Ｗ×Ｎ １．９４ ０．１１５ １．６２ ０．１３３
Ｙ×Ｗ×Ｎ ４．４０ ＜０．００１ １．３６ ０．２１０
Ｗ： 增温 Ｗａｒｍｉｎｇ； Ｎ： 氮添加 Ｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ； Ｙ： 测定年份 Ｍｅａｓｕｒｉｎｇ
ｙｅａｒ．

２０１２ 年 Ｎ４０和 ２０１３ 年 Ｎ２０处理，增温提高了地下与地

上生物量的比（图 ３），这表明增温更加有利于植物将

生物量分配到根系，而不利于地上生物量的增加．
由图 ４ 可以看出，随着空气温度的升高，地下、

地上生物量分配比例呈现先升高后降低的趋势，这
说明植物生物量在地下、地上生物量的分配存在最

适环境温度．随着土壤含水量的增加，地下、地上生

物量分配比例呈现降低趋势（图 ４）．这表明土壤含

水量越低，高寒植物倾向将更多的生物量分配到地

下部分，用于获取土壤水分；而含水量越高，植物倾

向将更多生物量分配到地上部分．
２􀆰 ３　 生态阈值及其影响因子

由图 ５ 可以看出，在不增温处理下，施氮处理植

物群落地上、地下生物量相对不施氮处理的改变均表

现出低氮促进、高氮抑制的抛物线趋势，抛物线顶点

对应的氮剂量分别是 ４６．０ 和 ４５．５ ｋｇ Ｎ·ｈｍ－２·ａ－１，
因此估算出不增温处理下高寒草甸地上和地下生物

量达到饱和阈值时的氮剂量分别为 ５６． ０ 和５５．５
ｋｇ Ｎ·ｈｍ－２·ａ－１ （包括当地氮沉降背景值 １０． ０
ｋｇ Ｎ·ｈｍ－２·ａ－１），若氮添加剂量超过该阈值，群落

生物量呈降低趋势．而在增温处理下随着施氮剂量
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图 ３　 增温与施氮对高寒草甸植物地上、地下生物量及其分配比例的影响
Ｆｉｇ．３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｗａｒｍｉｎｇ ａｎｄ Ｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｏｎ ｐｌａｎｔ ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ， ｂｅｌｏｗｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ ｔｈｅ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｒａｔｅ．

图 ４　 各植物群落地下地上生物量比例与生长旺盛期空气温度和土壤含水量的关系
Ｆｉｇ．４　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｂｅｌｏｗｇｒｏｕｎｄ ｔｏ ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ｒａｔｅ ｗｉｔｈ ａｉｒ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ．
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的增加，地上和地下生物量的改变比例呈线性增加

的趋势．这表明增温处理改变了高寒草甸群落生产

对外源氮输入的响应模式．
地上生物量与生长季土壤无机氮含量呈抛物线

关系（图 ６）．增温处理会导致土壤无机氮含量的降

低（图 ２）．增温处理下地上生物量处于抛物线左边

上升的部分，说明随着氮含量的增加地上生物量逐

渐增加；而不增温处理下高氮添加导致土壤无机氮

含量较高，地上生物量处于抛物线顶点至右侧部分，
说明氮含量达到饱和，这解释了群落生物量的改变

比例在不增温与增温处理下的不同．

３　 讨　 　 论

３􀆰 １　 增温对植物生产及其分配的影响

植物生产及其分配是陆地生态系统模型中一个

重要的中间变量，其分配过程受环境因子如水分、养
分、温度等的影响［３７－３８］ ．一般认为，空气温度升高会

增加植物向叶片的分配比例，降低根冠比；但当植物

处于极端高温或低温情况下，植物的生长尤其是地

上部分受到抑制，导致根冠比增加［３９－４０］ ．本研究发
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图 ５　 不同增温处理下各施氮水平地上、地下生物量变化率
Ｆｉｇ．５　 Ｃｈａｎｇｅ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ａｎｄ ｂｅｌｏｗｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ Ｎ ｌｅｖｅｌｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｒｍｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ．

图 ６　 群落地上生物量与土壤无机氮含量的关系
Ｆｉｇ． ６ 　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ
ａｎｄ ｓｏｉｌ ｉｎｏｒｇａｎｉｃ Ｎ ｃｏｎｔｅｎｔ．

现，增温显著降低群落地上生物量，提高根冠比，这
与植物受到胁迫后的趋势一致，与增温导致的土壤

含水量下降有关，因为植物受干旱胁迫时，光合产物

会更多地分配到根系以促进根系吸水［４１－４２］ ．由此可

见，与增温对植物的直接效应相比，增温导致土壤干

化的间接效应更大．在年际尺度上，增温对生态系统

过程的影响受到土壤水分状况的调控［２５，４３］ ．Ｈｕｔｃｈｉ⁃
ｓｏｎ 等［２５］研究发现，增温对植物生产的影响与降雨

的年际变化密切相关；在干旱年份增温对植物生产

无影响，而在湿润年份，全年增温导致地上生产力加

倍．这进一步证实了水分状况对增温的调控作用．有
研究发现，温度升高后土壤养分的供应能力提高，导
致植物根冠比降低［３９，４４］，但这种情况也只发生在水

分不是限制因子的生态系统中．本研究表明，半干旱

区的增温并未增加土壤养分可利用性，而是降低了

土壤氮含量（图 ２），故植物将更多的生物量分配到

地下，因为土壤养分（主要是氮）的减少会促使光合

产物向根系的分配比例增加，而养分充足时光合产

物将更多地向叶片分配［４５－４６］ ．在施氮处理下，增温

并未显著降低地上生物量，增温处理下土壤含水量

的降低会抑制土壤氮的转化速率和可利用性，氮素

添加对植物生产的促进作用在一定程度上补偿了这

种抑制作用，同时抵消了增温对植物生产的负效

应［３４，４７］ ．
３􀆰 ２　 施氮对植物生产的影响

施氮对植物地上生物量均有显著影响，在不增

温处理下植物地上生物量表现出低氮水平促进、高
氮水平降低的趋势（图 ３）．有研究表明，生态系统对

氮添加的响应并不总是线性的，氮添加导致的氮饱

和会使得生态系统向不同方向发展，氮饱和发生在

外源氮输入超过植物和微生物的需求时［１７－１８］ ．本研

究中，随着氮添加梯度的增加植物地上生产呈

现单峰曲线的规律，地上生物量最大值出现在 ５６
ｋｇ Ｎ·ｈｍ－２·ａ－１（图 ５），故推测 ５２ ｋｇ Ｎ·ｈｍ－２·ａ－１

是高寒草甸生态系统氮的饱和阈值．这与美国西部落

基山地区高寒干草甸的研究结果吻合，该研究发现，
高寒干草甸的饱和阈值为 ４６ ｋｇ Ｎ·ｈｍ－２·ａ－１［１９］，但
低于在内蒙古温带草原的研究结果．Ｂａｉ 等［１４］ 研究

发现，能引起温带草原地上生物量、物种丰富度

和植物功能群组成产生显著变化的阈值是 １０５

４６ 应　 用　 生　 态　 学　 报　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 ２９ 卷



ｋｇ Ｎ·ｈｍ－２·ａ－１ ．这是由于高寒草甸处于高原地区，
植物生存环境条件比较严酷，各生态因子常处于植物

生存的阈值边缘，其高海拔的生存环境决定其对全球

变化反应尤其敏感．同时，由于海拔高、温度低，土壤

有机质分解缓慢，导致土壤有效养分含量低［２７，４８］ ．因
此，高寒草甸氮饱和阈值显著低于温性草原．

从草地管理的角度考虑，确定草地的氮饱和阈

值十分重要．受气候变化和过度放牧的共同影响，西
藏高原高寒草地呈现普遍退化趋势，生态系统结构

与功能受损，草地质量日趋下降［４９－５０］ ．合理、平衡的

草地施肥对退化草地的恢复与改良具有积极的作

用［５１］，如果施肥量高于氮饱和阈值，不仅不会改善

草地质量，反而会引起群落功能降低、土壤酸化等一

系列的环境问题．因此我们建议，在高寒草甸区如果

选择施肥作为恢复退化草地的措施，施氮量不要超

过 ５０ ｋｇ Ｎ·ｈｍ－２·ａ－１，同时应结合配施磷肥和围

栏封育等措施［５１－ ５２］ ．
３􀆰 ３　 增温对施氮影响的调控

本研究发现，不同增温处理植物生产对施氮梯

度的响应不同：随着施氮梯度的增加，不增温处理植

物生产的变化率呈单峰曲线，全年增温处理下呈线

性增加趋势．有研究表明，增温对生态系统生产除了

直接作用外，还会通过影响土壤氮循环过程产生间

接影响［５３－５４］ ．本研究中，虽然不同增温处理下土壤

无机氮含量在年际间变异较大，但 ３ 年结果均显示

增温显著降低土壤无机氮含量（图 ２），这表明增温

会导致土壤中氮素的流失，这与其他研究结果一

致［２５，５４］ ．这是由于在植物不活跃的季节进行增温，氮
素不会被植物吸收利用，而是通过离子淋溶或气体

形式从生态系统中流失［５５－５６］；同时，非生长季增温

会增加土壤冻融的次数，这会加剧土壤中氮素的损

失［２５，５４］ ．早春季节植物处于生理萌动期，土壤无机氮

库和微生物氮库均呈现显著降低的趋势［５７－５８］ ．植物

返青期是整个高寒草甸生态系统碳、氮循环过程的

关键期，生物和环境因子间发生着剧烈的能量流动

和物质交换，植物生长对有效养分的需求量大，也是

高寒草甸植物对外界环境变化响应最为敏感的时

期［５９－６０］ ．前期研究发现，早春季节施加氮肥会显著

提高整个生长季植物净初级生产［３１］，因此增温导致

的早春季节土壤氮含量的降低将对生长季植物生长

发育产生重要影响．
生长季土壤无机氮含量与植物群落最大生物量

呈单峰曲线，生长季植物最大生物量出现在当土壤

氮含量为 ２３．０ ｍｇ·ｋｇ－１时，由此可以解释增温对施

氮影响的调控作用．在对照中，由于冬季土壤氮损失

较少，故土壤氮含量较高；随着施氮梯度的增大，土
壤中氮含量超过植物生长所需的最适含量，导致土

壤氮含量较高影响植物生长发育，故植物地上生物

量呈现单峰曲线．在增温处理中，冬季增温导致土壤

氮损失较多，土壤中氮含量仍处于生长所需最适氮

含量以下，对氮添加的响应更为敏感，因此随着施氮

梯度的增加植物地上生物量呈现线性增加趋势．
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ｆｉｘａｔｉｏｎ： Ａｎｔｈｒｏｐｏｇｅｎｉｃ ｅｎｈａｎｃｅｍｅｎｔ⁃ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ
ｒｅｓｐｏｎｓｅ． Ｇｌｏｂａｌ Ｂｉｏｇｅｏｃｈｅｍｉｃａｌ Ｃｙｃｌｅｓ， １９９５， ９： ２３５－
２５２

［１０］　 Ｐｈｏｅｎｉｘ ＧＫ， Ｂｏｏｔｈ ＲＥ， Ｌｅａｋｅ ＪＲ， ｅｔ ａｌ． Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ
ｅｎｈａｎｃｅｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ
ｏｎ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｂｕｄｇｅｔｓ ｏｆ ｓｅｍｉ⁃ｎａｔｕｒａｌ ｇｒａｓｓｌａｎｄｓ． Ｇｌｏｂａｌ
Ｃｈａｎｇｅ Ｂｉｏｌｏｇｙ， ２００３， ９： １３０９－１３２１

［１１］　 Ｖｉｔｏｕｓｅｋ ＰＭ， Ａｂｅｒ ＪＤ， Ｈｏｗａｒｔｈ ＲＷ， ｅｔ ａｌ． Ｈｕｍａｎ
ａｌｔｅｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｇｌｏｂａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｙｃｌｅ： Ｓｏｕｒｃｅｓ ａｎｄ
ｃｏｎｓｅｑｕｅｎｃｅｓ． Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ Ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ， １９９７， ７： ７３７ －
７５０

［１２］　 Ｋｉｎｇ ＪＳ， Ｋｕｂｉｓｋｅ ＭＥ， Ｐｒｅｇｉｔｚｅｒ ＫＳ， ｅｔ ａｌ． Ｔｒｏｐｏｓｐｈｅｒｉｃ
Ｏ３ ｃｏｍｐｒｏｍｉｓｅｓ ｎｅｔ ｐｒｉｍａｒｙ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｉｎ ｙｏｕｎｇ ｓｔａｎｄｓ
ｏｆ ｔｒｅｍｂｌｉｎｇ ａｓｐｅｎ， ｐａｐｅｒ ｂｉｒｃｈ ａｎｄ ｓｕｇａｒ ｍａｐｌｅ ｉｎ
ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｅｌｅｖａｔｅｄ ａｔｍｏｓｐｈｅｒｉｃ ＣＯ２ ． Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ，
２００５， １６８： ６２３－６３６
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［１３］　 Ｘｉａ Ｊ， Ｗａｎ Ｓ． Ｇｌｏｂａｌ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｔｅｒｒｅｓｔｒｉａｌ
ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｔｏ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ． Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ，
２００８， １７９： ４２８－４３９

［１４］　 Ｂａｉ Ｙ， Ｗｕ Ｊ， Ｃｌａｒｋ ＣＭ， ｅｔ ａｌ． Ｔｒａｄｅｏｆｆｓ ａｎｄ ｔｈｒｅｓｈｏｌｄｓ
ｉｎ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｏｎ ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ
ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｆｕｎｃｔｉｏｎｉｎｇ： Ｅｖｉｄｅｎｃｅ ｆｒｏｍ Ｉｎｎｅｒ Ｍｏｎｇｏｌｉａ
ｇｒａｓｓｌａｎｄｓ． Ｇｌｏｂａｌ Ｃｈａｎｇｅ Ｂｉｏｌｏｇｙ， ２０１０， １６： ３５８－３７２

［１５］　 Ｓｏｎｇ Ｍ， Ｙｕ Ｆ， Ｏｕｙａｎｇ Ｈ， ｅｔ ａｌ． Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｉｎｔｅｒ⁃ａｎｎｕａｌ
ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｔｏ ａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙ ａｎｄ ｆｏｒｍ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｅｘｐｌａｉｎ
ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｅｘｉｓｔｅｎｃｅ ｉｎ ａｎ ａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｆｔｅｒ
ｒｅｌｅａｓｅ ｆｒｏｍ ｇｒａｚｉｎｇ． Ｇｌｏｂａｌ Ｃｈａｎｇｅ Ｂｉｏｌｏｇｙ， ２０１２， １８：
３１００－３１１１

［１６］　 Ｌａｊｔｈａ Ｋ， Ｓｃｈｌｅｓｉｎｇｅｒ ＷＨ． Ｐｌａｎｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ
ｉｎ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙ ｉｎ ａ ｄｅｓｅｒｔ ｓｈｒｕｂｌａｎｄ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ．
Ｂｉｏｇｅｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ， １９８６， ２： ２９－３７

［１７］　 Ａｂｅｒ ＪＤ， ＭｃＤｏｗｅｌｌ Ｗ， Ｎａｄｅｌｈｏｆｆｅｒ Ｋ， ｅｔ ａｌ． Ｎｉｔｒｏｇｅｎ
ｓａｔｕｒａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｆｏｒｅｓｔ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ： Ｈｙｐｏｔｈｅｓｅｓ
ｒｅｖｉｓｉｔｅｄ． Ｂｉｏｓｃｉｅｎｃｅ， １９９８， ４８： ９２１－９３４

［１８］　 Ａｂｅｒ ＪＤ， Ｎａｄｅｌｈｏｆｆｅｒ ＫＪ， Ｓｔｅｕｄｌｅｒ Ｐ， ｅｔ ａｌ． Ｎｉｔｒｏｇｅｎ
ｓａｔｕｒａｔｉｏｎ ｉｎ ｎｏｒｔｈｅｒｎ ｆｏｒｅｓｔ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ． Ｂｉｏｓｃｉｅｎｃｅ，
１９８９， ３９： ３７８－３８６

［１９］　 Ｂｏｗｍａｎ ＷＤ， Ｇａｒｔｎｅｒ ＪＲ， Ｈｏｌｌａｎｄ Ｋ， ｅｔ ａｌ． Ｎｉｔｒｏｇｅｎ
ｃｒｉｔｉｃａｌ ｌｏａｄｓ ｆｏｒ ａｌｐｉｎｅ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ａｎｄ ｔｅｒｒｅｓｔｒｉａｌ ｅｃｏｓｙｓ⁃
ｔｅｍ ｒｅｓｐｏｎｓｅ： Ａｒｅ ｗｅ ｔｈｅｒｅ ｙｅｔ？ Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ Ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ，
２００６， １６： １１８３－１１９３

［２０］　 Ｂｏｗｍａｎ ＷＤ， Ｍｕｒｇｅｌ Ｊ， Ｂｌｅｔｔ Ｔ， ｅｔ ａｌ． Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｒｉｔｉｃａｌ
ｌｏａｄｓ ｆｏｒ ａｌｐｉｎｅ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｏｉｌｓ ｉｎ Ｒｏｃｋｙ Ｍｏｕｎｔａｉｎ
Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｐａｒｋ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ Ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ，
２０１２， １０３： １６５－１７１

［２１］ 　 Ｚｏｎｇ Ｎ， Ｓｈｉ Ｐ， Ｓｏｎｇ Ｍ， ｅｔ ａｌ． Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｒｉｔｉｃａｌ ｌｏａｄｓ
ｆｏｒ ａｎ ａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｏｎ ｔｈｅ Ｔｉｂｅｔａｎ Ｐｌａｔｅａｕ．
Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ Ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ， ２０１６， ５７： ５３１－５４２

［２２］　 Ｃｈｅｎ ＷＱ， Ｚｈａｎｇ ＹＪ， Ｍａｉ ＸＨ， ｅｔ ａｌ． Ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｍｅｃｈａ⁃
ｎｉｓｍｓ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｅｄ ｔｏ ｔｈｅ ｒｅｄｕｃｅｄ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ Ｉｎｎｅｒ Ｍｏｎ⁃
ｇｏｌｉａ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｆｏｌｌｏｗｉｎｇ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ．
Ｐｌａｎｔ ａｎｄ Ｓｏｉｌ， ２０１６， ４０９： ２８３－２９６

［２３］　 Ｌｉ Ｎ， Ｗａｎｇ Ｇ， Ｙａｎｇ Ｙ， ｅｔ ａｌ． Ｐｌａｎｔ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ， ａｎｄ
ｃａｒｂｏｎ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｓｏｕｒｃｅ ｐｏｏｌｓ， ａｒｅ ｓｔｒｏｎｇｌｙ ｉｎｔｅｎｓｉ⁃
ｆｉｅｄ ｂｙ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｗａｒｍｉｎｇ ｉｎ ａｌｐｉｎｅ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ ｉｎ ｔｈｅ
Ｑｉｎｇｈａｉ⁃Ｔｉｂｅｔ Ｐｌａｔｅａｕ． Ｓｏｉｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ，
２０１１， ４３： ９４２－９５３

［２４］　 Ｚｏｎｇ Ｎ （宗　 宁）， Ｃｈａｉ Ｘ （柴　 曦）， Ｓｈｉ Ｐ⁃Ｌ （石培
礼）， ｅｔ ａｌ． Ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ
ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｔｏ ｗａｒｍｉｎｇ ａｎｄ Ｎ ａｄｄｉｔｉｏｎｉｎ ａｎ
ａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗ， ｎｏｒｔｈｅｒｎ Ｔｉｂｅｔａｎ Ｐｌａｔｅａｕ， Ｃｈｉｎａ．
Ｃｈｉｎｅｓｅ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ａｐｐｌｉｅｄ Ｅｃｏｌｏｇｙ （应用生态学报），
２０１６， ２７（１２）： ３７３９－３７４８ （ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ）

［２５］　 Ｈｕｔｃｈｉｓｏｎ ＪＳ， Ｈｅｎｒｙ ＨＡＬ． Ａｄｄｉｔｉｖｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｗａｒｍｉｎｇ
ａｎｄ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ｉｎ ａ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｏｌｄ
ｆｉｅｌｄ： Ｐｌａｎｔ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ａｎｄ ｔｈｅ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｏｆ ｗｉｎｔｅｒ．
Ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ， ２０１０， １３： ６６１－６７２

［２６］　 Ｃｈｅｎ Ｈ， Ｚｈｕ Ｑ， Ｐｅｎｇ Ｃ， ｅｔ ａｌ． Ｔｈｅ ｉｍｐａｃｔｓ ｏｆ ｃｌｉｍａｔｅ
ｃｈａｎｇｅ ａｎｄ ｈｕｍａｎ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｏｎ ｂｉｏｇｅｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｃｙｃｌｅｓ ｏｎ
ｔｈｅ Ｑｉｎｇｈａｉ⁃Ｔｉｂｅｔａｎ Ｐｌａｔｅａｕ． Ｇｌｏｂａｌ Ｃｈａｎｇｅ Ｂｉｏｌｏｇｙ，
２０１３， １９： ２９４０－２９５５

［２７］　 Ｃａｏ Ｇ⁃Ｍ （曹广民）， Ｚｈａｎｇ Ｊ⁃Ｘ （张金霞）． Ｃｈｉｎｅｓｅ
Ｋｏｂｒｅｓｉａ Ｍｅａｄｏｗｓ． Ｂｅｉｊｉｎｇ： Ｓｃｉｅｎｃｅ Ｐｒｅｓｓ， ２００１ （ ｉｎ

Ｃｈｉｎｅｓｅ）
［２８］　 Ｙｕ Ｈ， Ｌｕｅｄｅｌｉｎｇ Ｅ， Ｘｕ Ｊ． Ｗｉｎｔｅｒ ａｎｄ ｓｐｒｉｎｇ ｗａｒｍｉｎｇ

ｒｅｓｕｌｔ ｉｎ ｄｅｌａｙｅｄ ｓｐｒｉｎｇ ｐｈｅｎｏｌｏｇｙ ｏｎ ｔｈｅ Ｔｉｂｅｔａｎ
Ｐｌａｔｅａｕ． Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ
ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａ， ２０１０， １０７： ２２１５１ －
２２１５６

［２９］　 Ｚｈａｎｇ Ｇ， Ｚｈａｎｇ Ｙ， Ｄｏｎｇ Ｊ， ｅｔ ａｌ． Ｇｒｅｅｎ⁃ｕｐ ｄａｔｅｓ ｉｎ
ｔｈｅ Ｔｉｂｅｔａｎ Ｐｌａｔｅａｕ ｈａｖｅ ｃｏｎｔｉｎｕｏｕｓｌｙ ａｄｖａｎｃｅｄ ｆｒｏｍ
１９８２ ｔｏ ２０１１． Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ
Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａ， ２０１３， １１０：
４３０９－４３１４

［３０］　 Ｊｉａ Ｙ， Ｙｕ Ｇ， Ｈｅ Ｎ， ｅｔ ａｌ． Ｓｐａｔｉａｌ ａｎｄ ｄｅｃａｄａｌ ｖａｒｉａ⁃
ｔｉｏｎｓ ｉｎ ｉｎｏｒｇａｎｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｗｅｔ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ｉｎ Ｃｈｉｎａ
ｉｎｄｕｃｅｄ ｂｙ ｈｕｍａｎ ａｃｔｉｖｉｔｙ． Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ Ｒｅｐｏｒｔｓ， ２０１４， ４：
３７６３， ｄｏｉ： １０．１０３８ ／ ｓｒｅｐ０３７６３

［３１］　 Ｚｏｎｇ Ｎ， Ｓｏｎｇ Ｍ， Ｓｈｉ Ｐ， ｅｔ ａｌ． Ｔｉｍｉｎｇ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏ⁃
ｇｅｎ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ａｌｔｅｒ ｐｌａｎｔ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ａｎｄ ＣＯ２ ｅｆｆｌｕｘ ｉｎ
ａｎ ａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗ ｏｎ ｔｈｅ Ｔｉｂｅｔａｎ Ｐｌａｔｅａｕ， Ｃｈｉｎａ．
Ｐｅｄｏｂｉｏｌｏｇｉａ， ２０１４， ５７： ２６３－２６９

［３２］　 Ｗａｎｇ Ｍ （王　 敏）， Ｚｈｏｕ Ｃ⁃Ｐ （周才平）， Ｗｕ Ｌ （吴
良）， ｅｔ ａｌ． Ａｒｉｄｉｔｙ ｐａｔｔｅｒｎ ｏｆ Ｔｉｂｅｔａｎ Ｐｌａｔｅａｕ ａｎｄ ｉｔｓ
ｉｎｆｌｕｅｎｔｉａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎ ２００１ － ２０１０． Ａｄｖａｎｃｅｓ ｉｎ Ｃｌｉｍａｔｅ
Ｃｈａｎｇｅ Ｒｅｓｅａｒｃｈ （气候变化研究进展）， ２０１２， ８（５）：
１１－１７ （ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ）

［３３］　 Ｄｅ Ｆｒｅｎｎｅ Ｐ， Ｄｅ Ｓｃｈｒｉｊｖｅｒ Ａ， Ｇｒａａｅ ＢＪ， ｅｔ ａｌ． Ｔｈｅ ｕｓｅ
ｏｆ ｏｐｅｎ⁃ｔｏｐ ｃｈａｍｂｅｒｓ ｉｎ ｆｏｒｅｓｔｓ ｆｏｒ ｅｖａｌｕａｔｉｎｇ ｗａｒｍｉｎｇ
ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｈｅｒｂａｃｅｏｕｓ ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｅｙ ｐｌａｎｔｓ． Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ
Ｒｅｓｅａｒｃｈ， ２０１０， ２５： １６３－１７１

［３４］　 Ｚｏｎｇ Ｎ， Ｓｈｉ Ｐ， Ｊｉａｎｇ Ｊ， ｅｔ ａｌ． Ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ
ＣＯ２ ｆｌｕｘｅｓ ｔｏ ｓｈｏｒｔ⁃ｔｅｒｍ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｗａｒｍｉｎｇ ａｎｄ ｎｉｔｒｏ⁃
ｇｅｎ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ｉｎ ａｎ ａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗ， ｎｏｒｔｈｅｒｎ Ｔｉｂｅｔ
Ｐｌａｔｅａｕ． Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ Ｗｏｒｌｄ Ｊｏｕｒｎａｌ， ２０１３， ２０１３： ４１５３１８

［３５］　 Ｌｉｎ Ｘ， Ｚｈａｎｇ Ｚ， Ｗａｎｇ Ｓ， ｅｔ ａｌ． Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ
ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｔｏ ｗａｒｍｉｎｇ ａｎｄ ｇｒａｚｉｎｇ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｇｒｏｗｉｎｇ
ｓｅａｓｏｎｓ ｉｎ ｔｈｅ ａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗ ｏｎ ｔｈｅ Ｔｉｂｅｔａｎ ｐｌａｔｅａｕ．
Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ ａｎｄ Ｆｏｒｅｓｔ Ｍｅｔｅｏｒｏｌｏｇｙ， ２０１１， １５１： ７９２－
８０２

［３６］　 Ｗａｎｇ Ｓ， Ｄｕａｎ Ｊ， Ｘｕ Ｇ， ｅｔ ａｌ． Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｗａｒｍｉｎｇ ａｎｄ
ｇｒａｚｉｎｇ ｏｎ ｓｏｉｌ Ｎ ａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙ， ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ， ａｎｄ
ＡＮＰＰ ｉｎ ａｎ ａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗ． Ｅｃｏｌｏｇｙ， ２０１２， ９３： ２３６５－
２３７６

［３７］　 Ｓｉｇｅｅ ＤＣ， Ｂａｈｒａｍ Ｆ， Ｅｓｔｒａｄａ Ｂ， ｅｔ ａｌ． Ｔｈｅ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ
ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙ ｏｎ ｃａｒｂｏｎ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ａｎｄ Ｐ ｑｕｏｔａ
ｉｎ Ｓｃｅｎｅｄｅｓｍｕｓ ｓｕｂｓｐｉｃａｔｕｓ： Ａ ｓｙｎｃｈｒｏｔｒｏｎ⁃ｂａｓｅｄ ＦＴＩＲ
ａｎａｌｙｓｉｓ． Ｐｈｙｃｏｌｏｇｉａ， ２００７， ４６： ５８３－５９２

［３８］　 Ｈａｌｅ ＢＫ， Ｈｅｒｍｓ ＤＡ， Ｈａｎｓｅｎ ＲＣ， ｅｔ ａｌ． Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ
ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ａｎｄ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙ ｏｎ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ
ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ， ｐｈｅｎｏｌｉｃ ｇｌｙｃｏｓｉｄｅｓ， ａｎｄ ｒａｐｉｄ ｉｎｄｕｃｅｄ
ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｏｆ ｐｏｐｌａｒ ｔｏ ｔｗｏ ｌｙｍａｎｔｒｉｉｄ ｄｅｆｏｌｉａｔｏｒｓ． Ｊｏｕｒｎａｌ
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［３９］　 Ａｎｄｒｅｗｓ Ｍ， Ｒａｖｅｎ ＪＡ， Ｓｐｒｅｎｔ ＪＩ． Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｅｆｆｅｃｔｓ
ｏｎ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｐａｒｔｉｔｉｏｎｉｎｇ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｈｏｏｔ ａｎｄ ｒｏｏｔ ｏｆ ｃｒｏｐ
ｐｌａｎｔｓ： Ｒｅｌａｔｉｏｎｓ ｗｉｔｈ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｓｈｏｏｔ ｐｒｏｔｅｉｎ ｃｏｎｃｅｎ⁃
ｔｒａｔｉｏｎ． Ａｎｎａｌｓ ｏｆ Ａｐｐｌｉｅｄ Ｂｉｏｌｏｇｙ， ２００１， １３８： ５７－６８

［４０］　 Ｆａｒｒａｒ ＪＦ， Ｗｉｌｌｉａｍｓ ＭＬ． Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ａｔｍｏｓ⁃
ｐｈｅｒｉｃ ｃａｒｂｏｎ ｄｉｏｘｉｄｅ ａｎｄ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｎ ｃａｒｂｏｎ ｐａｒｔｉ⁃
ｔｉｏｎｉｎｇ， ｓｏｕｒｃｅ⁃ｓｉｎｋ ｒｅｌａｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ． Ｐｌａｎｔ，
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Ｃｅｌｌ ａｎｄ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ， １９９１， １４： ８１９－８３０
［４１］　 Ｃｏｙｌｅ ＤＲ， Ｃｏｌｅｍａｎ ＭＤ． Ｆｏｒｅｓｔ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｔｏ

ｉｒｒｉｇａｔｉｏｎ ａｎｄ ｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ａｒｅ ｎｏｔ ｅｘｐｌａｉｎｅｄ ｂｙ ｓｈｉｆｔｓ ｉｎ
ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ． Ｆｏｒｅｓｔ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ， ２００５， ２０８：
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［４２］ 　 Ｘｕ ＺＺ， Ｚｈｏｕ ＧＳ． Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｗａｔｅｒ ｓｔｒｅｓｓ ａｎｄ ｎｏｃｔｕｒｎａｌ
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２７２－２８０

［４３］　 Ｎｉｕ Ｓ， Ｗｕ Ｍ， Ｈａｎ Ｙ， ｅｔ ａｌ． Ｗａｔｅｒ⁃ｍｅｄｉａｔｅｄ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ
ｏｆ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｃａｒｂｏｎ ｆｌｕｘｅｓ ｔｏ ｃｌｉｍａｔｉｃ ｃｈａｎｇｅ ｉｎ ａ
ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｓｔｅｐｐｅ． Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ， ２００８， １７７： ２０９ －
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［４４］　 Ｖｏｇｅｌ ＪＧ， Ｂｏｎｄ⁃Ｌａｍｂｅｒｔｙ ＢＰ， Ｓｃｈｕｕｒ ＥＡＧ， ｅｔ ａｌ． Ｃａｒｂｏｎ
ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｉｎ ｂｏｒｅａｌ ｂｌａｃｋ ｓｐｒｕｃｅ ｆｏｒｅｓｔｓ ａｃｒｏｓｓ ｒｅｇｉｏｎｓ
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［４５］　 Ｇｒｅｃｈｉ Ｉ， Ｖｉｖｉｎ Ｐ， Ｈｉｌｂｅｒｔ Ｇ， ｅｔ ａｌ． Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｌｉｇｈｔ ａｎｄ
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ｒｏｏｔ⁃ｔｏ⁃ｓｈｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｉｎ ｇｒａｐｅｖｉｎｅ． Ｅｎｖｉｒｏｎ⁃
ｍｅｎｔａｌ ａｎｄ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙ， ２００７， ５９： １３９－１４９

［４６］　 Ｖａｎｎｉｎｅｎ Ｐ， Ｍａｋｅｌａ Ａ． Ｃａｒｂｏｎ ｂｕｄｇｅｔ ｆｏｒ Ｓｃｏｔｓ ｐｉｎｅ
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ｇｒｏｗｔｈ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ． Ｔｒｅｅ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，
２００５， ２５： １７－３０

［４７］　 Ｈａｒｐｏｌｅ ＷＳ， Ｐｏｔｔｓ ＤＬ， Ｓｕｄｉｎｇ ＫＮ． Ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｒｅｓｐｏｎ⁃
ｓｅｓ ｔｏ ｗａｔｅｒ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｍｅｎｄｍｅｎｔ ｉｎ ａ Ｃａｌｉｆｏｒｎｉａ
ｇｒａｓｓｌａｎｄ． Ｇｌｏｂａｌ Ｃｈａｎｇｅ Ｂｉｏｌｏｇｙ， ２００７， １３： ２３４１ －
２３４８

［４８］　 Ｊｉａｎｇ Ｊ， Ｚｏｎｇ Ｎ， Ｓｏｎｇ Ｍ， ｅｔ ａｌ． Ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ
ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｉｔｓ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ ｔｏ ｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｉｎ ａｎ ａｌｐｉｎｅ
ｍｅａｄｏｗ ｏｎ ｔｈｅ Ｔｉｂｅｔａｎ Ｐｌａｔｅａｕ． Ｅｕｒｏｐｅａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｓｏｉｌ
Ｂｉｏｌｏｇｙ， ２０１３， ５６： １０１－１０６

［４９］　 Ｃａｉ Ｘ⁃Ｂ （蔡晓布）， Ｚｈａｎｇ Ｙ⁃Ｑ （张永青）， Ｓｈａｏ Ｗ
（邵　 伟）． Ｄｅｇｒｅｄａｔｉｏｎ ａｎｄ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｏｆ
Ｎｏｒｔｈ Ｔｉｂｅｔ Ａｌｐｉｎｅ Ｐｒａｉｒｉｅ． Ｓｏｉｌｓ （土壤）， ２００７， ３９
（６）： ８５５－８５８ （ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ）

［５０］　 Ｇａｏ Ｑ⁃Ｚ （高清竹）， Ｌｉ Ｙ⁃Ｅ （李玉娥）， Ｌｉｎ Ｅ⁃Ｄ （林
而达）， ｅｔ ａｌ． Ｔｅｍｐｏｒａｌ ａｎｄ ｓｐａｔｉａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｇｒａｓｓ⁃
ｌａｎｄ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ｉｎ Ｎｏｒｔｈｅｒｎ Ｔｉｂｅｔ． Ａｃｔａ Ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃａ
Ｓｉｎｉｃａ （ 地 理 学 报）， ２００５， ６０ （ ６）： ８７ － ９５ （ ｉｎ
Ｃｈｉｎｅｓｅ）

［５１］　 Ｚｏｎｇ Ｎ （宗 　 宁）， Ｓｈｉ Ｐ⁃Ｌ （石培礼）， Ｎｉｕ Ｂ （牛
犇）， ｅｔ ａｌ． Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｏｕｓ ｆｅｒｔｉｌｉｚａ⁃
ｔｉｏｎ ｏｎ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ｄｅｇｒａｄｅｄ

ａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗｓ ｉｎ ｎｏｒｔｈｅｒｎ Ｔｉｂｅｔ， Ｃｈｉｎａ． Ｃｈｉｎｅｓｅ Ｊｏｕｒ⁃
ｎａｌ ｏｆ Ａｐｐｌｉｅｄ Ｅｃｏｌｏｇｙ （应用生态学报）， ２０１４， ２５
（１２）： ３４５８－３４６８ （ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ）

［５２］　 Ｚｏｎｇ Ｎ （宗　 宁）， Ｓｈｉ Ｐ⁃Ｌ （石培礼）， Ｊｉａｎｇ Ｊ （蒋
婧）， ｅｔ ａｌ． Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ａｎｄ ｇｒａｚｉｎｇ ｅｘｃｌｏｓｕｒｅ
ｏｎ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｒｅｃｏｖｅｒｙ ｉｎ ａ ｄｅｇｒａｄｅｄ ａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗ ｏｎ
ｔｈｅ Ｔｉｂｅｔａｎ Ｐｌａｔｅａｕ． Ｃｈｉｎｅｓｅ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ａｐｐｌｉｅｄ ａｎｄ
Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ （ 应 用 与 环 境 生 物 学 报 ），
２０１３， １９（６）： ９０５－９１３ （ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ）

［５３］　 Ｒｕｓｔａｄ ＬＥ， Ｃａｍｐｂｅｌｌ ＪＬ， Ｍａｒｉｏｎ ＧＭ， ｅｔ ａｌ． Ａ ｍｅｔａ⁃
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