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实验增温对藏北高寒草甸植物繁殖物候的影响 
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中国科学院地理科学与资源研究所, 生态系统网络观测与模拟重点实验室, 拉萨高原生态试验站, 北京 100101 

摘  要  全球气候变暖对高寒和极地地区的植物物候产生强烈的影响。该研究主要关注增温条件下藏北高寒草甸不同功能型

植物繁殖时间(生殖物候)的改变。实验采用开顶箱式增温方法, 对3个主要功能群浅根-早花、浅根-中花和深根-晚花植物的现

蕾、开花、结实时间进行观测。研究结果表明: (1)增温导致了土壤水分胁迫, 显著推迟了浅根-早花植物高山嵩草(Kobresia 
pygmaea)的繁殖时间; (2)增温显著提前了浅根-中花植物钉柱委陵菜(Potentilla saundersiana)和深根晚花植物紫花针茅(Stipa 
purpurea)和矮羊茅(Festuca coelestis)的繁殖时间; (3)增温没有显著影响浅根-中花植物楔叶委陵菜(Potentilla cuneata)和深根-
晚花植物无茎黄鹌菜(Youngia simulatrix)的繁殖时间; (4)增温缩短了3种类型植物的开花持续时间。这些结果显示增温改变了

藏北高寒草甸群落中多数物种的繁殖时间, 这预示着在未来更热更干的生长季, 青藏高原高寒草甸系统的植物物候格局可能

会被重塑。 
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Abstract 

Aims  Climate warming strongly influences reproductive phenology of plants in alpine and arctic ecosystems. 
Here we focus on phenological shifts caused by warming in a typical alpine meadow on the Qinghai-Xizang Pla-
teau. Our objective was to explore phenological responses of alpine plant species to experimental warming. 
Methods  Passive warming was achieved using open-top chambers (OTCs). The treatments included control (C), 
and four levels of warming (T1, T2, T3, T4). We selected Kobresia pygmaea, Potentilla saundersiana, Potentilla 
cuneata, Stipa purpurea, Festuca coelestis and Youngia simulatrix as the focal species. Plant phenology was 
scored every 3–5 days in the growing season. The reproductive phenology phases of each species were estimated 
through fitting the phenological scores to the Richards function. 
Important findings  Under soil water stress caused by warming, most plants in the alpine meadow advanced or 
delayed their reproductive events. As a result, warming significantly delayed phenological development of K. 
pygmaea. Warming significantly advanced reproductive phenology of P. saundersiana, S. purpurea and F. coe-
lestis, but not of P. cuneata and Y. simulatrix. In addition, warming significantly shortened the average flowering 
duration of alpine plant species. The potentially warmer and drier growing seasons under climate change may 
shift the reproductive phenology of the alpine systems in similar pattern. 
Key words  alpine meadow; experimental warming; phenological shifts; reproductive phenology; Qinghai-Xizang 
Plateau 
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联合国政府间气候变化专门委员会(IPCC)第4 
次评估报告指出, 未来50年内全球气候变化将长期

影响草原的物种组成、群落演替和生物多样性, 使
其偏离原有状态(IPCC, 2007)。这其中植物物候将首
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先响应气候变化, 偏离其原有状态, 改变植物群落

原有的物候格局(Sherry et al., 2007), 导致群落种间

关系重新组合(Springate & Kover, 2014), 进而对生

态系统的结构和功能产生深远影响(Visser & Both, 
2005)。植物物候作为气候变暖的“指纹”, 对温度升

高的响应尤为敏感, 且不同功能群植物(早花和晚

花植物)的物候及物候的各个阶段(现蕾、开花和结

实等)对气候变暖的响应不同。 
在高寒地区, 温度升高可以缓减低温对植物生

长发育带来的限制作用, 促进植物生长(阿舍小虎, 
2013), 但是与此同时, 土壤水分蒸发和植物蒸腾作

用的提高对植物生长发育带来不利影响(Dorji et al., 
2013)。因此, 在极地和高寒地区, 温度升高和土壤

水分减少两者的共同作用导致得出不同的研究结

论, 增温使繁殖物候提前(Cleland et al., 2006)、推迟

(Yu et al., 2010)或没有影响(Hoffmann et al., 2010)。
而最近的研究更是提出实验增温可能过低地估计了

植物物候对气候变化的响应, 原因是增温的同时引

起了土壤干旱(Rutishauser et al., 2012)。 
植物的形态特征、生理特征及生活史性状等调

节着植物物候对增温的响应 (Hoffmann et al., 
2010)。例如在干旱和半干旱地区, 由于灌木的根系

发达, 能利用深层的土壤水分, 因此增温可能使灌

木的花期物候提前(Dunne et al., 2003); 而增温导致

的土壤水分减少 , 将制约浅根植物的生长发育

(Klein et al., 2008)。在北美高草草原, 增温使早花物

种开花提前而晚花物种开花延迟 (Sherry et al., 
2007)。总之, 植物的性状和生活史特征, 比如根系

深度、开花早晚等, 在植物繁殖物候响应气候变化

过程中有至关重要的作用(Dorji et al., 2013; Wang 
et al., 2014)。 

不同种类植物物候对增温的响应快慢不同

(Hoffmann et al., 2010), 一些种类的物候会快速响

应增温, 而另一些种类可能需要增温的累积效应

(Arft et al., 1999; Hoffmann et al., 2010)。例如一些研

究指出早花植物可能比晚花植物对增温的响应更敏

感(Wolkovich et al., 2012), 但也有一些相反的结论, 
例如在北美高草草原中夏季开花的植物对增温的响

应更敏感(Sherry et al., 2007)。另外, 植物物候的各

个阶段对环境变化的响应并不同步, 不同的物候期

对增温的响应不同(Post et al., 2008)。例如与其他物

候期相比 , 现蕾和开花期对增温的响应更敏感

(Hoffmann et al., 2010)。 
综上所述, 前人已开展了大量有关植物物候对

全球气候变暖的响应的研究, 但在青藏高原此类研

究还相对较少。因此, 本研究利用气候变暖模拟控

制实验, 研究温度升高对藏北高寒草甸植物繁殖物

候的影响。在植物的生长季5–9月 , 采用开顶箱

(OTCs)式增温的方法对藏北高寒草甸进行增温, 实
验分为对照、增温(T1、T2、T3、T4) 5种处理, 并
将植物分为3个主要功能群: 浅根-早花、浅根-中花

和深根-晚花植物。通过观测和记录不同功能群植物

的现蕾、开花、结实的时间, 同时测定空气和土壤

温湿度等, 旨在探寻并揭示不同功能群植物繁殖时

间对增温的响应规律。本研究将为高寒草甸生态系

统响应未来气候变暖提供基础数据和理论依据, 对
于未来气候变暖下青藏高原的生态环境变化预测、

生态安全建设及牧业生产等具有重大的科学价值。 

1  材料和方法 

1.1  研究区概况 
本研究地点位于藏北高原草地生态系统研究站

(简称那曲站)。那曲站(31.64° N, 92.02° E, 海拔

4 585 m)隶属于中国科学院地理科学与资源研究所

拉萨高原生态实验站, 位于藏北羌塘高原核心地带

那曲地区那曲县那曲镇曲果仁村境内, 距那曲县城

约22 km。该地区属于高原亚寒带季风半湿润气候

区。平均海拔4 500 m以上, 高寒缺氧, 气候干燥。

全年大风日100天左右, 平均风速2.7 m·s–1, 最大风

速可达26.3 m·s–1; 年平均气温–1.2 ℃, 全年日照时

间2 788 h; 年降水量430 mm, 集中在6–9月, 占全

年降水量的85%。过去60年间夏季季风平均开始的

时间为5月22日(day of year, DOY: 142), 且具有较强

的年际波动。全年没有绝对无霜期, 每年10月至次

年5月为风雪期和土壤冻结期, 6月至9月为植物生长

期。 
植被类型为典型的高寒草甸, 优势种为高山嵩

草(Kobresia pygmaea), 常见伴生种有钉柱委陵菜

(Potentilla saundersiana)、楔叶委陵菜 (Potentilla 
cuneata)、二裂委陵菜(Potentilla bifurca)、紫花针茅

(Stipa purpurea)、矮羊茅(Festuca coelestis)、无茎黄

鹌菜 (Youngia simulatrix)、高山风毛菊 (Saussurea 
alpina)、早熟禾 (Poa annua)、矮火绒草 (Leonto- 
podium nanum)等, 植被覆盖度60%–90%。土壤类型
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为高寒草甸土。 
1.2  实验设计 

本实验研究对象为自然状态下的高寒草甸生态

系统, 采用OTCs式增温装置。利用OTCs的高度控

制增温的效果, 设置了4个增温处理(T1、T2、T3、
T4), 与对照相比, 2015年生长季T1、T2、T3、T4分
别使空气温度提高了2.2、2.8、3.2和3.6 ℃。每个

OTCs的顶边长均为80 cm, 保证所有处理的OTCs开
口大小一致, 底边长分别为100、110、120、130 cm, 
高度分别为40、60、80、100 cm。OTCs均采用三角

钢支撑, 四周材质为透明玻璃纤维, 透光率达到

90%以上。因此, 本实验设置5种处理, 包括对照、

增温(T1、T2、T3、T4), 每个处理设置4个重复, 共
计20个样方。于2013年9月在那曲站完成OTCs安装。

利用HMP155A 探头(Vaisala, Helsinki, Finland)记录

地上10 cm的空气温湿度。利用CS655探头(Campbell 
Scientific, Logan, USA)记录地下5 cm的土壤温湿

度。每个实验处理安装两套空气和土壤温湿度探头, 
小气候数据为两套探头的平均值。 
1.3  物候观测 

本实验选择的物种有高山嵩草、钉柱委陵菜、

楔叶委陵菜、紫花针茅、矮羊茅、无茎黄鹌菜等6
种植物, 分为3个不同的植物功能群, 浅根-早花植

物(高山嵩草)、浅根-中花植物(钉柱委陵菜、楔叶委

陵菜)、深根-晚花植物(紫花针茅、矮羊茅、无茎黄

鹌菜)。在本系统中, 高山嵩草、钉柱委陵菜、楔叶

委陵菜的根系集中在0–10 cm的土壤中, 紫花针茅、

矮羊茅、无茎黄鹌菜的根系深度可以达到20 cm以

上。高山嵩草平均花期是6月1日(DOY: 155 ± 0.8), 
钉柱委陵菜花期是6月18日(DOY: 168 ± 0.4), 楔叶

委陵菜花期是6月22日(DOY: 172 ± 1.1), 紫花针茅

花期是7月12日(DOY: 193 ± 0.5)、矮羊茅花期是7月
16日(DOY: 197 ± 1.2)、无茎黄鹌菜花期是7月27日
(DOY: 208 ± 0.4)。选定的6个物种是该群落的优势

物种和主要常见种, 盖度和生物量占群落总盖度和

生物量的85%以上。 
本实验采用物候评分方法对植物繁殖物候进行

观测和记录。在每个处理样方内选取高山嵩草15株, 
其他物种6株, 按顺序标记。物候观测从2014年5月
下旬开始, 到2014年9月中旬结束。观测频次为3–5 
天1次。对于杂类草和禾草而言, 分别采用6分制

(Price & Waser, 1998)和4分制(Dunne et al., 2003)对

物候状态进行打分。对于杂类草植物, 植物繁殖物

候期可分为6个阶段: 0, 未开花; 1, 花芽出现; 2, 开
花; 3, 花衰老; 4, 果实开始发育; 5, 果实开始散布; 
6, 果实全部脱落。对于禾草类, 植物繁殖物候期可

分为 5个阶段: 0, 小穗尚在苞叶内; 1, 小穗已伸出

于苞叶外; 2, 花粉囊或花柱已伸出; 3, 种子正在发

育; 4, 种子脱落。当植物物候记录到达6或4时, 终
止该物种的生殖物候观测。在物候观测时, 将每个

植株上花(或花序)的所有生殖物候状态分值进行非

加权平均 , 记录为该植株个体的生殖物候分值

(Dunne et al., 2003; Sherry et al., 2007), 如同一植株

上同时出现不同的几个物候状态, 应将各物候状态

的分值进行平均处理, 其平均值计为该植株的物候

分值(李元恒等, 2014)。 
1.4  物候计算 

3–5天的观测间隔难以准确获取物种的开花和

结果时间(Xia & Wan, 2013), 因此, 通常采用统计

模型对物候分值进行模拟 , 例如线性回归模型

(Price & Waser, 1998)、贝叶斯统计模型(Bjorkman et 
al., 2015)、Richards生长方程等(Richards, 1959)。
Richards生长方程已成功地描述了北美高草草原植

物物候对增温和增加降水的响应 (Sherry et al., 
2007)和我国温带草原植物物候对增温的响应(Xia 
& Wan, 2013)。其方程为:  

 
式中, K为最大化的生长, 即物候打分时的最大值, 
非禾本科为6分、禾本科为4分时的植物生长; a为被

评价物种开始观察的日期的启动参数; b为所观察

时期内的生殖物候速率; m为曲线形状变异参数。在

每一个生长季中, 每个物候的打分序列必须符合

Richards方程(R2 > 0.97, p < 0. 05), 并且找到符合该

方程的最适合的估测参数, 确定每个样方不同物种

的4个参数, 就可以准确计算开花和结实时间, 4 个
参数的计算在MATLAB软件中实现, 主要采用缩张

算法, 运用矩阵进行非线性拟合(Gu et al., 1998)。 
每个物候期对应日期的计算可以从上面的公式

转换求得, 转换公式如下: 

11 ln
m

K
YX

b a

⎛ ⎞
−⎜ ⎟

⎜ ⎟= −
⎜ ⎟
⎜ ⎟
⎝ ⎠

                    (2) 
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依据上式计算每一物种不同处理下现蕾时间

(budding time)、开花时间(flowering time)、结实时

间 (fruiting time)和开花持续时间 (flowering dura-
tion)。其中: 现蕾时间规定为非禾本科和禾本科植

物的物候分值为1分时对应的日期; 开花时间规定

为非禾本科和禾本科植物物候分值为2分时对应的

日期; 结实时间规定为非禾本科、禾本科植物的物

候分值分别为3和2.5分时对应的日期; 非禾本科植

物的开花持续时间为从开花(2分时)到花衰老(3分
时)的持续时间, 禾本科的开花持续时间为从开花(2
分时)开始到结实(2.5分时)的持续时间。统计分析采

用双因素方差分析和Turkey检验, 分别检验增温处

理、植物种类及其交互作用对现蕾、开花和结果时

间及开花持续时间的影响, 差异显著性水平设定为

0.05。采用单因素方差分析, 检验增温处理对单个物

种物候期的影响, 差异显著性水平设定为0.05。以上

分析在SPSS version 19.0中进行, 植物物候的拟合

在Matlab 7.0 软件中进行。 

2  结果 

2.1  实验增温对小气候的影响 
在藏北高原OTCs增温方式提高了空气和土壤

温度, 降低了土壤水分(图1)。与对照相比, 实验增

温T1、T2、T3和T4分别使空气温度提高了2.2、2.8、
3.2、3.6 ℃, 分别提高了土壤温度0.9、1.9、2.1和2.1 
℃; 增温T1、T2、T3和T4分别使土壤湿度降低了

3.1%、4.4%、7.2%和8.7%。增温对土壤营养并没有

产生显著影响(表1)。2014年研究区夏季季风开始的

时间为5月25日(DOY: 145), 略晚于多年平均开始

期(DOY: 142)。生长季降水量为460 mm, 高于多年

平均降水量(408 mm), 最大降水量出现在7月6日
(DOY: 187) (图1)。 
2.2  实验增温对植物现蕾时间的影响 

双因素方差分析表明, 增温处理、植物种类及

其交互作用显著影响了植物的现蕾时间(表2, p < 
0.05)。单因素方差分析结果表明, 实验增温显著推

迟了高山嵩草的现蕾时间(图2), 在T1、T2、T3、T4
处理下, 分别推迟了6.5 ± 0.8、7.2 ± 1.0、12.5 ± 2.3、
17.4 ± 2.5 d (p < 0.05)。与之相反, 实验增温使钉柱

委陵菜的现蕾时间显著提前(图2), 在T1、T2、T3、
T4处理下, 分别提前了3.5 ± 0.5、4.1 ± 0.8、7.8 ± 1.1、
8.4 ± 1.4 d (p < 0.05)。除了增温处理T1, 增温处理

T2、T3、T4使紫花针茅和矮羊茅的现蕾时间显著提

前, 分别提前了3.4 ± 0.3、3.5 ± 0.4、7.2 ± 1.0 d和 3.1 
± 0.2、3.3 ± 0.5、6.7 ± 0.6 d (p < 0.05)。实验增温对

楔叶委陵菜和无茎黄鹌菜的现蕾时间没有显著影响

(图2, p > 0.05)。 
2.3  实验增温对植物开花时间的影响 

双因素方差分析表明, 增温处理对植物的开花

时间没有显著影响(表2, p > 0.05), 而植物种类、增

温和物种的交互作用显著改变了植物的开花时间

(表2, p < 0.05)。与对照相比, 实验增温显著推迟了

高山嵩草的开花时间(图2), 在T1、T2、T3、T4处理

下, 分别推迟了6.0 ± 0.6、7.0 ± 0.8、13.6 ± 1.7、18.5 
± 2.2 d (p < 0.05)。与之相反, 实验增温使钉柱委陵

菜的开花时间显著提前(图2), 在T1、T2、T3、T4
处理下, 分别提前了3.8 ± 0.8、4.0 ± 0.8、8.2 ± 1.0、
8.7 ± 1.5 d (p < 0.05)。增温处理T2、T3、T4使紫花

针茅和矮羊茅的现蕾时间显著提前, 分别提前了3.6 
± 0.5、4.1 ± 0.5、7.5 ± 0.5 d和3.5 ± 0.4、4.0 ± 0.3、
7.1 ± 0.3 d (p < 0.05)。实验增温对楔叶委陵菜和无

茎黄鹌菜的开花时间没有产生显著影响(图2, p > 
0.05)。 
2.4  实验增温对植物结果时间的影响 

双因素方差分析表明, 增温处理对植物的结果

时间没有显著影响(表2, p > 0.05), 而植物种类、增

温和物种的交互作用显著改变了植物的结果时间

(表2, p < 0.05)。与对照相比, 实验增温显著推迟了 
 
表1  不同增温处理下土壤C、N、P 含量及C:N的差异(平均值±标准误差) 
Table 1  Soil C, N, P contents and C:N for each treatments (mean ± SE)  

处理 Treatment 氮含量 N content (%) 碳含量 C content (%) 磷含量 P content (mg·g–1) C:N 

增温T4 Warming T4 0.22 ± 0.04 2.42 ± 0.52 0.75 ± 0.04 11.00 ± 0.32 

增温T3 Warming T3 0.24 ± 0.06 2.31 ± 0.65 0.73 ± 0.05 9.63 ± 0.55 

增温T2 Warming T2 0.21 ± 0.05 2.35 ± 0.74 0.74 ± 0.04 11.19 ± 0.74 

增温T1 Warming T1 0.25 ± 0.07 2.40 ± 0.55 0.72 ± 0.03 9.60 ± 0.65 

对照 Control 0.25 ± 0.06 2.53 ± 0.61 0.75 ± 0.04 10.12 ± 0.44 
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图1  植物生长季不同增温处理下平均气温(°C, A)、5 cm土壤温度(°C, B)、土壤湿度(%, C)及降水量(mm, D)。 
Fig. 1  Mean air temperature (°C, A), soil temperature at 5 cm depth (°C, B), soil moisture (%, C) at 5 cm depth and precipitation 
(mm, D) during the growing seasons under different warming treatments.  
 

 
图2  增温处理对各物种的现蕾(A)、开花(B)和结果(C)时间的影响(平均值±标准误差)。图中正值代表与对照相比推后的天数, 
负值代表与对照相比提前的天数; *代表增温处理与对照相比差异显著(p < 0.05)。 
Fig. 2  Changes in the onset of budding, flowering and fruiting (in days) in four experimental treatments [i.e., T1, T2, T3, T4] com-
pared with the control in 2014 (A, B, C) (mean ± SE). A positive value indicates later budding, flowering or fruiting than the control; 
a negative value indicates earlier budding, flowering or fruiting than the control. Data are mean ± SE for advanced or delayed 
phenology, respectively. “*” indicates significant difference between treatment and the control.  
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表2  增温处理和植物种类对现蕾、开花和结果时间及开花持续时间的影响 
Table 2  Results (F value) of two-way ANOVA on the effects of warming, plant species and their interactions on budding time, flowering time, fruiting time 
and flowering duration 
处理  
Treatment 现蕾时间 Budding time 开花时间 Flowering time 结果时间 Fruiting time 开花持续 Flowering duration 

 自由度 
Degree of  
freedom 

F  p   自由度 
Degree of 
freedom 

F  p 自由度 
Degree of  
freedom 

F  p   自由度 
Degree of  
freedom 

F  p 

增温 Warming 4 2.92 0.03  1.84 0.13 3 1.13 0.35  39.46 0.00 

物种 Species 5 1 153.39 0.00  2 567.89 0.00 5 2 268.60 0.00  589.42 0.00 

增温×物种  
Warming × species 

20 31.54 0.00  24.97 0.00 15 12.74 0.00  2.30 0.00 

 

表3  增温处理对各物种开花持续时间影响的F检验 
Table 3  Results of Fisher test showing the differences of the flowering duration for each species among treatments (T1, T2, T3, T4) 

物种 Species 增温T1 Warming T1 增温T2 Warming T2 增温T3 Warming T3 增温T4 Warming T4 

高山嵩草 Kobresia pygmaea 0 0 1 1 
钉柱委陵菜 Potentilla saundersiana 0 0 1 1 
楔叶委陵菜 Potentilla cuneata 0 1 1 1 
紫花针茅 Stipa purpurea 1 1 1 1 
矮羊茅 Festuca coelestis 0 0 0 1 
无茎黄鹌菜 Youngia simulatrix 0 1 1 1 

0, 增温与对照的差异不显著(p > 0.05); 1, 增温与对照的差异显著(p < 0.05)。 
“0” indicates that the means are not significantly different between warming treatments and the control (p > 0.05). “1” indicates that the means are significantly 
different between warming treatments and the control (p < 0.05). 

 

高山嵩草的结果时间(图2), 在 T1、T2、T3处理下, 
分别推迟了4.7 ± 0.5、5.0 ± 0.6、10.5 ± 1.2 d (p < 
0.05), T4处理下, 高山嵩草没有产生果实。与之相

反, 实验增温使钉柱委陵菜的结果时间显著提前

(图2), 在T1、T2、T3、T4处理下, 分别提前了2.6 ± 
0.4、2.7 ± 0.3、5.0 ± 0.6、6.1 ± 0.7 d (p < 0.05)。 T2、
T3、T4处理使紫花针茅和矮羊茅的结果时间显著提

前, 分别提前了3.0 ± 0.3、3.0 ± 0.3、6.1 ± 0.4 d和2.8 
± 0.3、2.8 ± 0.6、5.7 ± 0.5 d (p < 0.05)。实验增温对

楔叶委陵菜和无茎黄鹌菜的结果时间没有产生显著

影响(图2, p > 0.05)。 
2.5  实验增温对植物开花持续时间的影响 

双因素方差分析表明, 增温处理、植物种类及

其交互作用显著影响了植物的开花持续时间(表2, p 
< 0.05)。与对照相比, 实验增温缩短了藏北高原植

物的开花持续时间(表5)。在 T3、T4处理下, 高山

嵩草和钉柱委陵菜的开花持续时间分别缩短了1.6 
± 0.4、1.8 ± 0.2 d和1.4 ± 0.5、2.5 ± 0.6 d (p < 0.05)。
在T2、T3、T4处理下, 楔叶委陵菜和无茎黄鹌菜的

开花持续时间分别缩短了0.8 ± 0.3、1.2 ± 0.2、1.4 ± 
0.3 d和0.5 ± 0.2、0.7 ± 0.3、0.8 ± 0.3 d (p < 0.05)。在

T1、T2、T3、T4处理下, 紫花针茅的开花持续时间

分别缩短了1.3 ± 0.2、1.9 ± 0.3、2.0 ± 0.3、2.3 ± 0.5 d 

(p < 0.05)。 

3  讨论  

在植物群落中, 不同物种物候期的差异是群落

水平上降低种间竞争并维持物种共存的重要机制

(Cleland et al., 2006), 而且植物开花和结实等物候

期的时间格局决定了植物群落的季相及其动态(Gu 
et al., 1998)。植物物候被认为是气候变暖的“指纹”, 
对温度升高的响应尤其敏感。我们的研究表明: 增
温改变了藏北高寒草甸群落中多数物种的繁殖时

间, 且不同种类对增温的响应不一致(提前、推后或

不变), 最终导致增温对开花和结果时间的影响不

显著, 而物种、物种和增温的交互作用显著改变了

植物的繁殖物候。在本研究区, 增温导致了土壤水

分胁迫, 尤其是在夏季季风来临之前(Dorji et al., 
2013)。不同生活史性状的植物, 例如早开花和晚开

花植物, 及不同根系深度的植物对增温导致的表层

土壤水分胁迫的响应和敏感性不同。增温使浅根-
早花植物高山嵩草的现蕾时间推迟了7–17天, 开花

时间推迟了6–19天, 结果时间推迟了5–11天。增温

导致的土壤水分蒸发和植物蒸腾作用提高, 严重制

约了该地区浅根植物的生长发育(Porporato et al., 
2001; Klein et al., 2008)。高山嵩草又是早开花的物
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种, 现蕾时间为5月29日(DOY: 152), 此时的夏季季

风刚开始(5月25日, DOY: 145), 降水相对较少, 增
温带来的土壤干旱胁迫更为严重, 因此, 早花植物

高山嵩草的现蕾和开花时间显著推迟, 其物候对增

温的响应也更加敏感(Klein et al., 2008)。 
对于相同的植物类型, 浅根-中花植物钉柱委

陵菜和楔叶委陵菜的物候对增温响应也不一致。增

温使钉柱委陵菜的现蕾时间提前了4–8天, 开花时

间提前了4–9天, 结果时间提前了3–6天; 而增温对

楔叶委陵菜的繁殖时间没有显著影响。对浅根-中花

植物而言, 其现蕾和开花时间在160–170天(DOY), 
此时的夏季季风已经开始, 且降水相对较多, 可以

有效缓解增温带来的土壤水分减少, 因此, 中花植

物可能没有遭受严重的水分胁迫 (Dorji et al., 
2013)。在此种情况下, 其他研究也报道增温可能提

前(Cleland et al., 2006)、推后(Hollister et al., 2005)
或不改变(Hoffmann et al., 2010)植物的物候。不同生

态系统中, 物种对于增温的响应表现出特异性, 人
们把物种之间出现的物候期响应差异归因于植物生

活型、传粉类型、开花时间等特性的差别(Fitter & 
Fitter, 2002); 也有研究认为, 物种特异性是由于植

物光周期和春化作用对最低温的需求不同导致的

(Cook et al., 2012)。 
对深根-晚花植物而言, 其现蕾和开花时间在

170–208天(DOY), 此时是生长季降水集中期, 且深

根性植物可以利用较深层的土壤水分, 因此, 与浅

根早花和中花植物相比, 深根-晚花植物的物候过

程较少受到土壤水分的限制。在高寒地区, 温度升

高可以缓减低温对植物生长发育带来的限制作用, 
促进植物的生长(Dunne et al., 2003; 阿舍小虎 , 
2013)。因此, 在增温处理下, 紫花针茅和矮羊茅的

现蕾时间提前了3–7天, 开花时间提前了4–8天, 结
果时间提前了3–6天。特别的是, 增温并没有显著改

变深根-晚花植物无茎黄鹌菜的繁殖时间。不同种类

植物物候对增温的响应快慢不同(Hoffmann et al., 
2010), 一些种类的物候会快速响应增温, 而另一些

种类可能需要增温的累积效应(Arft et al., 1999)。例

如多数人认为早花植物可能比晚花植物对增温的响

应更敏感 (Dunne et al., 2003; Wolkovich et al., 
2012), 而在北美高草草原中夏季开花的植物对增

温的响应更敏感(Sherry et al., 2007), 在青藏高原早

春开花的植物对降温更敏感, 而中夏开花的植物对

增温更敏感(Wang et al., 2014)。因此, 本研究中无

茎黄鹌菜繁殖物候对增温的响应可能需要增温的累

积效应才能显现(Arft et al., 1999; Hoffmann et al., 
2010)。 

我们的研究还发现, 植物物候的各个阶段对增

温的敏感性不同。例如在增温处理下, 高山嵩草的

现蕾和开花时间平均推迟了大约11天, 而结果时间

平均推迟了大约7天; 钉柱委陵菜的现蕾和开花时

间平均提前了大约6天, 而结果时间平均提前了大

约4天。在藏北高原, 与果期相比, 现蕾和开花期对

增温的响应更加敏感(Hoffmann et al., 2010)。一些

研究还提出在增温的条件下, 即使花期发生了改变, 
但由于植物生长发育的补偿机制, 果期可能不变

(Post et al., 2008; Hoffmann et al., 2010), 植物的进

化过程对物候事件的影响不容忽视(Franks et al., 
2007)。因此, 在预测和评估植物繁殖物候响应全球

增温的过程中, 还应当充分考虑植物生长发育的补

偿作用和进化过程(Post et al., 2008)。另外, 由于

OTCs自身的缺点, 如降低风速等, 可能会对一些风

媒传粉的物种有影响, 例如高山嵩草, 因此OTCs本
身可能会影响一些物种的结果时间。 

在全球变暖的背景下, 植物的生长季延长(Piao 
et al., 2006)或缩短(Chmielewski & Rötzer, 2001)均
有报道。在同一草地类型, 一些物种的繁殖期延长, 
而另外一些物种的繁殖期缩短(Sherry et al., 2007)。
在藏北高原, 增温使植物的开花持续时间缩短。例

如高山嵩草开花持续期平均缩短了1.7天, 紫花针茅

开花持续期缩短了1.9天, 无茎黄鹌菜的开花持续期

缩短了0.7天。在藏北高原增温导致土壤水分胁迫, 
在干旱缺水的条件下, 植物加快繁殖时间可能是应

对逆境的一种适应策略。在本研究中, 增温处理导

致了不同类型植物的繁殖时间发生明显偏移, 这可

能会影响群落中相邻开花种类的繁殖重叠时间, 进
而可能改变它们之间的竞争关系(Goldman & Will-
son, 1986; Kliber & Eckert, 2004), 对植物的繁殖产

生重大影响。本研究也预示着, 在未来更热更干的

生长季, 青藏高原高寒草甸系统的植物物候格局可

能会被重塑。 
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