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氮添加对宁夏荒漠草原植物初级生产力的影响机制

张馨文１ꎬ安　 慧１ꎬ∗ꎬ杜忠毓１ꎬ刘姝萱１ꎬ薛　 斌１ꎬ刘小平２ꎬ文志林２

１ 宁夏大学生态环境学院 / 西北土地退化与生态恢复省部共建国家重点实验室培育基地 / 西北退化生态系统恢复与重建教育部重点实验室ꎬ

银川　 ７５００２１

２ 盐池县草原实验站ꎬ 盐池　 ７５１５０６

摘要:许多研究探索了与全球变化相关的生态系统功能的变化ꎬ但对生态系统功能变化的机制与途径了解较少ꎮ 初级生产力是

生态系统功能的重要组分ꎬ但关于氮(Ｎ)添加下荒漠草原植物群落初级生产力如何变化以及变化机制尚未明确ꎬＮ 是否通过影

响生物多样性来影响荒漠草原初级生产力? 为此ꎬ本研究在荒漠草原开展了为期 ４ 年的 Ｎ 添加控制实验(２０１８—２０２１ 年)ꎬ试
验处理包括对照和 ４ 个 Ｎ 添加水平(５、１０、２０ 和 ４０ ｇ ｍ－２ ａ－１)ꎬ研究了 Ｎ 添加对荒漠草原物种多样性、功能多样性、初级生产力

及其关系的影响ꎮ 结果表明:(１)Ｎ 添加处理(２０１８—２０２１ 年)改变了植物物种多样性及功能多样性ꎬ但年际间变化趋势不同ꎮ
Ｎ 添加处理第四年(２０２１ 年)荒漠草原植物功能多样性(Ｒａｏ 指数)、群落加权平均值￣株高、功能均匀度和功能离散度均显著增

加ꎬ而荒漠草原植物物种丰富度和 Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ 指数均显著降低ꎮ (２)Ｎ 添加可以通过影响物种丰富度和功能多样性进而间

接地促进荒漠草原初级生产力ꎬ但群落加权性状值￣株高对初级生产力的影响是正效应ꎬ而物种丰富度和功能离散度对初级生

产力的影响是负效应ꎮ (３)生物量比率假说更能解释荒漠草原植物群落初级生产力的变异ꎮ 我们的研究表明了 Ｎ 添加主要通

过改变群落内优势物种的功能性状来调节荒漠草原植物初级生产力ꎮ
关键词:生物多样性￣初级生产力关系ꎻ功能多样性ꎻ群落加权平均值￣株高ꎻ生物量比率假说ꎻ初级生产力ꎻ结构方程模型
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ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｉｎｃｌｕｄｅｄ ｆｉｖｅ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ Ｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｒａｔｅ ( ｉ.ｅ.ꎬ ｃｏｎｔｒｏｌꎬ ５ꎬ １０ꎬ ２０ ａｎｄ ４０ ｇ ｍ－２ ａ－１) ｗｉｔｈ ｆｏｕｒ ｒｅｐｌｉｃａｔｅｓ ｆｏｒ ｅａｃｈ
ｔｒｅａｔｍｅｎｔ. Ｔｈｅ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓꎬ ｓｐｅｃｉｅｓ ｒｉｃｈｎｅｓｓ ａｎｄ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎꎬ ａｎｄ ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ｗｅｒｅ ｄｅｔｅｒｍｉｎｅｄ. Ｉｎ
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ｉｎｄｉｒｅｃｔｌｙ ｐｒｏｍｏｔｅ ｔｈｅ ｐｒｉｍａｒｙ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ｄｅｓｅｒｔ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｂｙ ａｆｆｅｃｔｉｎｇ ｓｐｅｃｉｅｓ ｒｉｃｈｎｅｓｓ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ ｂｕｔ ｔｈｅ
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ｈａｄ ａ ｎｅｇａｔｉｖｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｎ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ. (３) Ｔｈｅ ｂｉｏｍａｓｓ ｒａｔｉｏ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ ｃｏｕｌｄ ｂｅｔｔｅｒ ｅｘｐｌａｉｎ ｔｈｅ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｐｒｉｍａｒｙ
ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ｄｅｓｅｒｔ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ. Ｏｕｒ ｒｅｓｕｌｔｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｔｈａｔ Ｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｔｈｅ ｐｒｉｍａｒｙ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ
ｄｅｓｅｒｔ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｍａｉｎｌｙ ｂｙ ａｌｔｅｒｉｎｇ ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｗｉｔｈｉｎ ｔｈｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ.
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全球变化对生态系统功能和服务以及人类福祉有至关重要的影响ꎮ 而全球变化导致生物多样性的减少

可能会危害生态系统ꎬ因此了解生物多样性与生态系统功能之间的关系成为生态学家研究的热点[１]ꎮ 大气

中 Ｎ 沉降已成为国际上备受关注的全球变化问题之一ꎬＮ 沉降能通过改变植物物种代谢和生理机能直接影

响生态系统功能ꎬ也可以通过改变生物多样性间接影响生态系统功能[２]ꎮ Ｎ 沉降主要通过提高土壤养分含量

从而促进了内蒙古半干旱典型草原初级生产力[３]ꎻ但关于 Ｎ 沉降如何通过改变生物多样性进而间接影响生

态系统功能的研究较少ꎮ 物种多样性和功能多样性是生物多样性的重要组成部分ꎮ 功能多样性是指影响生

态系统功能过程的种间功能特征变化的范围ꎬ可以由多个指数反映ꎬ包括 Ｒａｏ 指数、功能离散度、功能均匀度

及群落性状加权平均值等[４]ꎮ 与物种多样性相比ꎬ功能多样性考虑了植物群落内的冗余性和种间互补机制ꎬ
并把植物功能性状与生态系统功能相联结[５]ꎬ可用多个植物功能性状来解释生态系统功能[６]ꎮ Ｎ 添加降低

了祁连山亚高山草地群落物种多样性和典型草原功能多样性[７—８]ꎻ对内蒙古极度退化草地恢复进程中物种多

样性无显著影响[９]ꎮ 但关于物种多样性与功能多样性之间呈何种关系仍存在较大的争议ꎮ 已有研究表明ꎬ
物种多样性与功能多样性的关系可呈正相关、负相关、不相关或呈 Ｓ 形曲线[１０—１４]ꎮ 因此ꎬ物种多样性与功能

多样性之间的关系随着扰动强度及环境胁迫而发生改变ꎮ
生物多样性与初级生产力的关系存在两种解释机制ꎬ即“生态位互补假说” [１５]和“生物量比率假说” [１６]ꎮ

生态位互补一般泛指物种之间的自然资源综合利用效率之间存在着较大的差异ꎬ当该假说占优势时ꎬ初级生

产力变化用多样性指数来表征ꎮ 生物量比率假说指出生态系统功能对物种丰富度的变化相对不敏感ꎬ但在很

大程度上取决于优势种ꎬ通常用群落性状加权平均值表征该假说ꎮ 生物量比率假说能更好的解释位于我国东

部的亚热带次生林和黄土丘陵退耕还草区初级生产力变异[１７—１８]ꎻ而生态位互补假说在解释阔叶红松林群落

内生产力的变异中占主导地位[１９]ꎮ Ｃａｒｄｉｎａｌｅ 等[２０]通过整合分析研究了生物多样性与初级生产力的关系ꎬ结
果表明生物量比率假说和生态位互补假说对初级生产力变化的解释一致ꎮ 青藏高原高寒草甸植物群落物种

丰富度与地上生产力之间呈负相关关系[２１]ꎮ 功能多样性通过群落中植物子叶类型、植株高度等性状的多样

化程度的增加ꎬ从而增加了植物物种从不同的时空尺度、用不同的方式对有限资源进行最大程度的互补性利

用率ꎬ减少资源浪费ꎬ进而对植物初级生产力产生影响ꎬ使生态系统功能得以高效的发挥[２２]ꎮ 因此ꎬ研究植物

群落物种多样性、功能多样性与初级生产力的关系ꎬ对于揭示物种多样性、功能多样性变化对生态系统功能的

潜在影响具有重要意义ꎮ
荒漠草原作为中国西北生态屏障的重要组成部分ꎬ是草原向荒漠过渡的旱生化草地生态系统ꎬ是干旱、半

干旱地区生态系统的主要组成部分ꎮ 过量的 Ｎ 沉降不仅影响陆地生态系统碳氮循环ꎬ也对生态系统的物种

组成、生物多样性及初级生产力产生影响[２３]ꎮ 同时过量的 Ｎ 沉降导致荒漠草原退化、物种丰富度减少及生态

系统服务功能下降[２４]ꎮ 近年来ꎬ关于 Ｎ 添加对荒漠草原的影响主要集中在物种多样性、初级生产力及物种组

成的影响等方面[２５—２６]ꎮ 认为适量 Ｎ 添加改变了物种组成和物种多样性ꎬ从而增加荒漠草原植物初级生产
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力ꎮ 然而ꎬ目前关于 Ｎ 添加对荒漠草原植物功能多样性的影响及其与初级生产力的关系的研究较少ꎬ植物功

能多样性对氮素添加的响应机制有待进一步研究ꎮ 因此ꎬ本研究以宁夏盐池县荒漠草原为研究对象ꎬ主要研

究荒漠草原物种多样性、功能多样性及初级生产力对不同 Ｎ 添加量的响应ꎬ探讨 Ｎ 添加下植物多样性对荒漠

草原初级生产力的维持机制ꎮ 为半干旱地区退化荒漠草原恢复重建以及退耕还草提供理论依据和实践指导ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 研究区概况

本研究在宁夏荒漠草原生态系统定位观测研究站进行(３７°３１′ Ｎꎬ１０６°９３′ Ｅꎬ海拔 １５２３ ｍ)ꎮ 定位观测研

究站位于宁夏回族自治区盐池县ꎬ该地区气候类型为典型的中温带大陆性气候ꎬ年均降水量约 ３００ ｍｍꎬ降水

多集中于 ７—９ 月份ꎬ占全年降水的 ７０％ꎻ年潜在蒸发量为 ２３８４ ｍｍꎻ年平均气温 ７.６℃ꎬ其中 １ 月平均气温

－８.７℃ꎬ７ 月平均气温 ２２.４℃ꎮ 地带性土壤主要是灰钙土ꎬ非地带性土壤主要是风沙土和草甸土等ꎮ 土壤结

构较为松散ꎬ养分匮乏ꎮ 土壤 ｐＨ 为 ８.４ꎬ弱碱性ꎮ 土壤有机碳含量为 ６.１７ ｇ / ｋｇꎬ全氮含量为 ０.６３ ｇ / ｋｇꎬ全磷含

量为 ０.３０ ｇ / ｋｇꎬ全钾含量为 １４.３５ ｇ / ｋｇꎬ碱解氮含量为 ３６.１４ ｍｇ / ｋｇꎬ速效磷含量为 ４.２５ ｍｇ / ｋｇꎬ速效钾含量为

１７４.１０ ｍｇ / ｋｇꎮ 植被类型主要有草原、沙地植被以及荒漠化草原植被ꎬ主要物种有草原石头花(Ｇｙｐｓｏｐｈｉｌａ
ｄａｖｕｒｉｃａ)、长芒草(Ｓｔｉｐａ ｂｕｎｇｅａｎａ)、达乌里胡枝子(Ｌｅｓｐｅｄｅｚａ ｄａｕｒｉｃａ)、糙隐子草(Ｃｌｅｉｓｔｏｇｅｎｅｓ ｓｑｕａｒｒｏｓａ)、短翼

岩黄耆(Ｈｅｄｙｓａｒｕｍ ｂｒａｃｈｙｐｔｅｒｕｍ) 等ꎮ 该地区干旱少雨且基质较差ꎬ植物生长矮小ꎬ群落层片结构多呈

单层[２７—２８]ꎮ
１.２　 实验设计

２０１７ 年 ８ 月选择地势平坦的荒漠草原进行围封并建立 Ｎ 添加试验样地ꎬ自 ２０１８ 年 ５ 月开始进行 Ｎ 添加

处理ꎮ Ｎ 肥施用量参考荒漠草原 Ｎ 添加实验[２９]和区域大气 Ｎ 沉降水平[３０]ꎮ 实验处理包括对照和 ４ 个 Ｎ 添

加水平(５、１０、２０ 和 ４０ ｇ ｍ－２ ａ－１)ꎬ共 ５ 个 Ｎ 处理:ＣＫ、Ｎ５、Ｎ１０、Ｎ２０ 和 Ｎ４０ꎮ 每一处理 ４ 个重复ꎬ共计 ２０ 个小

区ꎮ 实验采用完全随机区组设计ꎬ每个小区面积为 ６ ｍ×６ ｍꎬ小区间均设置有 ２ ｍ 宽的缓冲带ꎮ Ｎ 肥为缓释

型尿素[(ＮＨ２) ２ＣＯ](含纯 Ｎ 量为 ４６.４％)ꎬ为了保证 Ｎ 是唯一的限制性元素ꎬ除了对照之外ꎬ其他 Ｎ 添加处

理都添加 １.５ ｇ ｍ－２ ａ－１磷肥ꎬ磷肥为过磷酸钙(Ｃａ(Ｈ２ＰＯ４) ２) [３１]ꎮ 每年 ５ 月初将缓释型尿素和磷肥于降雨前

撒施ꎮ
１.３　 植物群落调查与采样

２０１８ 年至 ２０２１ 年每年 ８ 月中旬ꎬ在每个小区选取 １ ｍ×１ ｍ 的固定样方进行植物群落调查ꎮ 调查样方内

植物的物种数并且分物种测定株高和密度(株丛数)ꎬ之后设置 ２ 个 ０.２ ｍ×１ ｍ 的小样方用于测定植物地上生

物量ꎮ 将小样方内植物按照物种分类ꎬ齐地面剪下其地上部分ꎬ带回实验室烘干至恒重(６５℃ꎬ４８ ｈ)ꎬ按照物

种进行称重测定地上生物量(精度为 ０.０１ ｇ)ꎮ 样方内所有物种的地上生物量之和即为群落初级生产力(ＰＰꎬ
ｇ ｍ－２ ａ－１)ꎮ
１.４　 生物多样性计算

采用 Ｒ ４.０.２ ｖｅｇａｎ 包的 ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ 函数和 ＦＤｉｖｅｒｓｉｔｙ 包分别计算物种多样性及功能多样性(Ｒａｏ 指数、功能

均匀度、功能离散度和群落性状加权平均值)ꎮ
１.４.１　 物种多样性

物种多样性用 Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ 指数(Ｈ′)和物种丰富度(Ｓ)表征:

Ｈ′ ＝ － ∑
Ｓ

ｉ ＝ １
Ｐ ｉ ｌｎＰ ｉ

式中ꎬＰ 为物种个体数占样方中所有物种个体的比率ꎬＰ ＝Ｎｉ / ＮꎬＮｉ为物种 ｉ 的个体数ꎬＮ 为样方中所有物种个

体数之和ꎻＳ 为样方内的物种数ꎮ
１.４.２　 功能多样性

本研究筛选与初级生产力显著相关的 ６ 个功能性状ꎬ包括 ２ 个定量功能性状(植物地上生物量、植株高
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度)和 ４ 个定性功能性状(生活周期、生长类型、子叶类型和植物类群)来计算功能多样性[３２]ꎬ定性功能性状

赋值详见表 １ꎮ 用实测值标准化的方法来计算定量性状[３３]ꎮ 本文计算了多性状(６ 个性状)的功能多样性值ꎮ

表 １　 功能多样性指数的定性性状及赋值

　 Ｔａｂｌｅ １　 Ｑｕａｌｉｔａｔｉｖｅ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ａｓｓｉｇｎｍｅｎｔ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

ｉｎｄｅｘ　

定性性状
Ｑｕａｌｉｔａｔｉｖｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ

赋值
Ａｓｓｉｇｎｍｅｎｔ

生活周期
Ｌｉｆｅ ｃｙｃｌｅ

０ ＝非多年生
１＝多年生

生长类型
Ｇｒｏｗｔｈ ｆｏｒｍ

１＝散生
２＝丛生

３＝密丛生

子叶类型
Ｃｏｔｙｌｅｄｏｎ ｔｙｐｅ

０＝单子叶
１＝双子叶

植物类群
Ｐｌａｎｔ ｇｒｏｕｐｓ

１＝禾草科
２＝豆科

３＝杂类草

１.５　 数据分析

使用 ＳＰＳＳ ２２.０—单因素方差和 Ｄｕｎｃａｎ′ｓ 多重比较ꎬ
分析物种多样性、功能多样性和初级生产力对 Ｎ 添加的

响应ꎮ 对初级生产力数据进行对数转换ꎬ并通过 ＳＰＳＳ
２０.０—Ｃｏｒｒｅｌａｔｅ 和 Ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ 分析功能多样性、物种多样

性与初级生产力三者之间的相关性ꎮ 以上统计检验的显

著水平为 Ｐ<０.０５ꎮ 使用 ＳｉｇｍａＰｌｏｔ １４.０ 软件作图ꎮ
结构方程模型利用 Ｒ ４.１.２ ｌａｖａａｎ 包完成ꎮ 本研究

结构方程模型的构建选取与初级生产力相关性较高的

变量ꎬ包括物种丰富度[３８]、功能离散度[３９] 及群落加权

平均值￣株高[４０]ꎮ 利用卡方检验的 ｐ 值、近似误差平方

根(ＲＭＳＥＡ)、标准化残差均方根(ＳＲＭＲ)、相对匹配度

(ＣＦＩ)、拟合优势度(ＧＦＩ)评价模型的优度[４１]ꎮ 拟合优

度的临界值为 ｐ>０.０５ꎬＲＭＳＥＡ<０.０６ꎬＳＲＭＳ<０.０９ꎬＣＦＩ>
０.９５ꎬＧＦＩ>０.９０ꎮ

表 ２　 功能参数计算方法

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｌｉｓｔ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｍｅｔｒｉｃｓ ｉｎ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ

名称
Ｎａｍｅ

Ｒ 代码
Ａｒｇｕｍｅｎｔ

公式
Ｆｏｒｍｕｌａ

说明
Ｎｏｔｅ

功能多样性(ＦＤ) [３４]

Ｒａｏ′ｓ ｑｕａｄｒａｔｉｃ ｅｎｔｒｏｐｙ
ｄｂＦＤ (Ｘꎬｃｏｍｍ)

＄ ＲａｏＱ ＲａｏＱ ＝ ∑
ｓ

ｉ ＝ １
∑
ｓ

ｊ ＝ １
ｄｉｊ ｐｉ ｐ ｊ

Ｓ 为永久样方内的物种数ꎻｐｉ、ｐ ｊ 分
别为第 ｉ、ｊ 个物种的相对密度ꎮ ｄｉｊ
为欧氏距离ꎬ表示物种 ｉ、ｊ 在一组性
状空间中的相异性ꎮ

功能均匀度[３５]

Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｅｖｅｎｎｅｓｓ
ｄｂＦＤ (Ｘꎬｃｏｍｍ) ￥ ＦＥｖｅ

ＥＷ ＝ ｄｉｓｔ( ｉꎬｊ)
ｗｉ ＋ ｗ ｊ

ＰＥＷ ＝ ＥＷ

∑
Ｓ－１

ｉ ＝ １
ＥＷ

ＦＥｖｅ ＝
∑
Ｓ－１

ｉ ＝ １
ｍｉｎ ＰＥＷꎬ

１
Ｓ － １( ) － １

Ｓ － １

１ － １
Ｓ － １

ＥＷ 为加权均匀度ꎻｄｉｓｔ( ｉꎬｊ)是物种
ｉ 和物种 ｊ 的欧氏距离ꎻＰＥＷ 为偏
加权均匀度ꎻＳ 是物种数ꎮ

功能离散度[３６]

Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｓｐｅｒｓｉｏｎ
ｄｂＦＤ (Ｘꎬｃｏｍｍ)＄ ＦＤｉｓ ＦＤｉｓ ＝

∑ ａ ｊ ｚｊ

∑ ａ ｊ

ａ ｊ为物种 ｊ 的多度ꎬｚｊ为物种 ｊ 到加

权质心的距离ꎮ

群落性状加权平均值[３７]

ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｗｅｉｇｈｔｅｄ ｍｅａｎ
ｆｕｎｃｔｃｏｍｐ (Ｘꎬ ｃｏｍｍ)
＄ ＣＷＭ ＣＷＭ ＝ ∑

ｎ

ｉ ＝ １
ｐｉ ｔｒａｉｔｉ

ｐｉ是物种 ｉ 的多度ꎬｔｒａｉｔｉ为物种 ｉ 的
性状值ꎬｎ 为物种个数ꎮ

　 　 Ｘ 为性状数据矩阵ꎬ６ 列×１６ 行ꎬ６ 列为 ６ 个性状ꎬ１６ 行是 １６ 个物种的性状矩阵ꎻｃｏｍｍ 为多度数据矩阵ꎬ１６ 列×２０ 行ꎬ１６ 列是 １６ 个物种的多

度矩阵ꎬ２０ 行为 ２０ 个样方

２　 结果与分析

２.１　 Ｎ 添加对荒漠草原物种多样性和功能多样性的影响

实验处理第一年(２０１８ 年)ꎬＮ 添加对荒漠草原物种多样性(Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ 指数、物种丰富度)没有显著

的影响ꎻ随着处理年限的增加ꎬＮ 添加对荒漠草原物种多样性产生显著影响(图 １)ꎮ ２０１９ 年ꎬ荒漠草原植物
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Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ 指数和物种丰富度随 Ｎ 添加量增加呈先增加后降低的趋势ꎬＮ１０ 和 Ｎ２０ 处理的 Ｓｈａｎｎｏｎ￣
Ｗｉｅｎｅｒ 指数和物种丰富度均显著高于对照(Ｐ<０.０５)ꎮ ２０２０ 年和 ２０２１ 年荒漠草原植物 Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ 指数

与物种丰富度随着 Ｎ 添加量增加而呈下降趋势ꎬ且高 Ｎ 添加量(Ｎ２０ 和 Ｎ４０)处理的 Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ 指数与

物种丰富度显著低于对照(Ｐ<０.０５)ꎮ 其中 ２０２１ 年高 Ｎ 添加量(Ｎ２０ 和 Ｎ４０)处理下 Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ 指数和

物种丰富度分别比对照减少了 ８０.５％、７１.０％和 ７９.４％、６１.２９％ꎮ

图 １　 Ｎ 添加对荒漠草原 Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ 指数和物种丰富度的影响

Ｆｉｇ.１　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ Ｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｒｉｃｈｎｅｓｓ ａｎｄ Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ ｉｎｄｅｘ ｉｎ ｄｅｓｅｒｔ ｇｒａｓｓｌａｎｄ

不同字母表示差异显著(Ｐ<０.０５)

不同实验年份ꎬ各 Ｎ 添加量对荒漠草原功能多样性的影响不同ꎮ 第一年和第二年(２０１８ 年、２０１９ 年)ꎬＮ
添加对功能多样性(Ｒａｏ 指数)、功能均匀度及群落加权平均值￣株高影响不显著(图 ２)ꎻ而第三年和第四年

(２０２０ 年、２０２１ 年)Ｎ 添加对功能多样性(Ｒａｏ 指数)、功能均匀度及群落加权平均值￣株高的影响显著ꎮ ２０１８
年 Ｎ 添加对功能离散度无显著影响ꎬ而后三年 Ｎ１０、Ｎ４０ 处理对功能离散度的影响显著(Ｐ<０.０５)ꎮ 随着实验

年限的增加ꎬ２０２０ 年和 ２０２１ 年 Ｎ 添加显著提高了荒漠草原功能多样性(Ｒａｏ 指数)、功能离散度和群落加权

平均值￣株高(图 ２ꎬＰ<０.０５)ꎻ而功能均匀度随着 Ｎ 添加量的增加呈先增加后降低的趋势ꎬ在 Ｎ１０ 时达到最大

值(０.７４、０.７９)ꎮ Ｎ 添加显著影响了群落加权平均值￣地上生物量ꎮ ２０２０ 年和 ２０２１ 年高 Ｎ 处理(Ｎ２０、Ｎ４０)群
落加权平均值￣地上生物量显著高于对照(图 ２)ꎬ而 ２０１９ 年高 Ｎ 处理地上群落加权平均值￣地上生物量与对

照差异不显著ꎮ
２.２　 Ｎ 添加对荒漠草原初级生产力的影响

Ｎ 添加显著影响荒漠草原植物初级生产力(图 ２ꎬＰ<０.０５)ꎮ ２０１８ 年 Ｎ 添加处理的荒漠草原植物初级生

产力均显著高于对照ꎮ ２０１９ 年至 ２０２１ 年ꎬ低 Ｎ 处理(Ｎ５)的荒漠草原植物初级生产力与对照差异不显著ꎬ而
高 Ｎ 添加量(Ｎ２０、Ｎ４０)处理的荒漠草原植物初级生产力显著高于对照ꎮ Ｎ１０ 处理时ꎬ２０１９ 年初级生产力没

有显著增加ꎬ而 ２０２０ 年和 ２０２１ 年初级生产力显著增加ꎮ
２.３　 物种多样性、功能多样性及初级生产力的关系

由于 Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ 指数和物种丰富度在 Ｎ 添加处理间的变化一致ꎬ因此仅以 Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ 指数说

明物种多样性与功能多样性的关系ꎮ 功能多样性(Ｒａｏ 指数)与功能离散度、群落加权平均值￣株高呈显著正

相关ꎻ功能离散度与群落加权平均值￣株高也呈显著正相关(表 ２)ꎮ 物种多样性与功能多样性(Ｒａｏ 指数)、功
能离散度呈极显著负相关关系(图 ３ꎬＰ<０.０１)ꎬ与群落加权平均值￣株高呈显著正相关(Ｐ<０.０５)ꎮ 不同 Ｎ 添

加量的物种多样性与功能多样性(Ｒａｏ 指数)、功能离散度呈显著负相关ꎬ而物种多样性与功能均匀度、群落加

权平均值￣株高不相关(表 ３)ꎮ 荒漠草原初级生产力与群落加权平均值￣株高呈显著正相关性(图 ４ꎬＰ<０.０５)ꎬ
而与功能多样性(Ｒａｏ 指数)、功能离散度呈显著负相关性(Ｐ<０.０５)ꎬ与物种丰富度、Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ 指数及功

能均匀度不相关(图 ４)ꎮ
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图 ２　 Ｎ 添加对荒漠草原功能多样性及初级生产力的影响

Ｆｉｇ.２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ Ｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｏｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｐｒｉｍａｒｙ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ ｄｅｓｅｒｔ ｇｒａｓｓｌａｎｄ

表 ３　 功能多样性各指数间的相关系数

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｂｅｔｗｅｅｎ ｉｎｄｉｃｅｓ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

ＲａｏＱ ＦＥｖｅ ＦＤｉｓ ＣＷＭ￣ｈｅｉｇｈｔ

ＲａｏＱ ０.１４７ ０.５８７∗∗ ０.９４６∗∗

ＦＥｖｅ ０.２４２ ０.１４３

ＦＤｉｓ ０.５１０∗∗

　 　 ＲａｏＱ、ＦＥｖｅ、ＦＤｉｓ 和 ＣＷＭ￣ｈｅｉｇｈｔ 分别代表功能多样性、功能均匀度、功能离散度及群落加权平均值￣株高ꎻ∗∗ꎬ<０.０５

表 ４　 不同 Ｎ 添加处理下功能多样性与 Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ 指数间的相关系数

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｂｅｔｗｅｅｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ ｉｎｄｅｘ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ Ｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

氮添加处理
Ｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ

ＲａｏＱ￣ Ｈ′ ＦＥｖｅ￣ Ｈ′ ＦＤｉｓ￣ Ｈ′ ＣＷＭ￣ｈｅｉｇｈｔ￣ Ｈ′

ｒ Ｐ ｒ Ｐ ｒ Ｐ ｒ Ｐ

ＣＫ －０.３４１ >０.０５ ０.００７ >０.０５ －０.２６２ >０.０５ －０.０８７ >０.０５

Ｎ５ －０.６０８ <０.０５ －０.２９６ >０.０５ －０.５７１ <０.０５ ０.４６３ >０.０５

Ｎ１０ －０.７００ <０.０１ －０.４６３ >０.０５ －０.６４８ <０.０５ ０.４８６ >０.０５

Ｎ２０ －０.８３５ <０.０１ ０.２６５ >０.０５ －０.８０３ <０.０１ ０.３７５ >０.０５

Ｎ４０ －０.８２９ <０.０１ ０.１２１ >０.０５ －０.７７９ <０.０１ ０.３１１ >０.０５

　 　 Ｈ′、ＲａｏＱ、ＦＥｖｅ、ＦＤｉｓ 和 ＣＷＭ－ｈｅｉｇｈｔ 分别代表 Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ 指数、功能多样性、功能均匀度、功能离散度及群落加权平均值￣株高
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图 ３　 物种多样性与功能多样性的关系

Ｆｉｇ.３　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

２.４　 Ｎ 添加对初级生产力的影响途径

结构方程的分析结果发现 Ｎ 添加对荒漠草原群落初级生产力直接影响不显著(图 ５)ꎮ 各变量解释初级

生产力变异的 ４５.８％ꎬ群落加权平均值￣株高对初级生产力有显著的正效应ꎬ路径系数为 ０.６３ꎻ功能离散度和

物种丰富度对初级生产力有显著的负效应ꎬ路径系数分别为－０.２９、－０.３８ꎮ

３　 讨论

３.１　 Ｎ 添加对物种多样性、功能多样性及其关系的影响

物种多样性和功能多样性已经成为生态系统初级生产力的主要驱动力ꎬ是评价生态系统稳定性的重要指

标ꎮ 连续四年 Ｎ 添加显著降低了物种丰富度和 Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ 指数ꎬ与在典型草原的研究结果较为相似[８]ꎮ
随着 Ｎ 添加量的增加ꎬ植物对 Ｎ 的利用效率不同ꎬ将引起生态位分化以及增强植物种间对资源的竞争ꎬ导致

对光资源和磷等养分竞争能力差的物种被排斥ꎬ以致物种多样性降低[４２]ꎮ 此外ꎬ长期或高量 Ｎ 添加致使土壤

酸化ꎬ从而排斥了部分耐酸能力弱的物种ꎬ也是物种多样性降低的原因之一[４３]ꎮ 植物功能均匀度越大ꎬ群落

内物种功能特征分布越均匀ꎬ物种对有效资源的利用效率越高ꎻ功能离散度越大ꎬ生态位重叠的效应越弱ꎬ生
态系统中的资源竞争越弱ꎬ由于资源利用效率较高ꎬ反过来可以增加生态系统的功能[４４]ꎮ 许多研究表明ꎬ施
Ｎ 后ꎬ物种的减少会降低植物的功能多样性[４４—４５]ꎮ 但本研究结果表明 Ｎ 添加第三年和第四年功能多样性

(Ｒａｏ 指数)、功能离散度及群落加权平均值￣株高均显著增加ꎮ Ｎ 添加导致功能多样性的变化与两个相反的

机制有关[４６]:一是 Ｎ 添加使物种间竞争加剧ꎬ排斥作用会引起功能多样性减少[４７]ꎻ二是共存物种间的生态位

分化促使性状趋异ꎬ从而引起功能多样性增加[４８]ꎮ 对照和 Ｎ 添加处理下群落内共有物种较多ꎬ共存物种生态

位分化概率较大ꎮ 此外ꎬＮ 添加改变了不同植物物种对光照、养分等资源的竞争ꎬ同时增加了植物盖度ꎬ减缓

了土壤表面的热辐射ꎬ地表水分的蒸发量有所减少ꎬ导致物种间生态位发生分化、功能多样性较高ꎮ Ｎ 添加显

著增加了群落加权平均值￣株高和群落加权平均值￣地上生物量ꎬ这与在典型草原的研究结果相似[４９]ꎮ Ｎ 添加

缓解了土壤中的养分限制ꎬ促进植物地上部分的生长ꎬ从而增加了植物地上生物量ꎮ
功能多样性与物种多样性的关系是研究生物多样性与生态系统功能的关键ꎬ两者关系有助于揭示植物多
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图 ４　 物种多样性、功能多样性与植物初级生产力(对数尺度)的关系

Ｆｉｇ.４　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｐｒｉｍａｒｙ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ (ｌｏｇａｒｉｔｈｍｉｃ ｓｃａｌｅ)

样性作用机制及确定生态系统的管理政策[５０]ꎮ 本研究结果表明功能多样性与物种多样性呈负相关或不相

关ꎬ这与 ｄｅ Ｂｅｌｌｏ 等[５１]和臧岳铭等[１０]的研究结果相似ꎮ 功能多样性与物种多样性的关系既是性状依赖的ꎬ又
与环境因素及人为干扰有关ꎬ这与 Ｍａｙｆｉｅｌｄ 等[５２]关于两者之间关系是性状依赖的观点一致ꎬ说明二者共变的

趋势不是必然的ꎬ即物种多样性与功能多样性不一定等同ꎬ二者之间呈何种关系是有条件的ꎮ 干旱、养分匮乏

等环境选择压力增强时ꎬ群落内组成物种的性状将被限制在适应该选择压力的范围内[２]ꎬ物种多样性的降低

阻止了生态位分化ꎬ增加了种间性状差异ꎬ功能多样性没有降低甚至增加ꎮ 功能多样性对物种多样性的依赖

程度与物种性状库的幅度及物种在可用生态位的空间分布有关[５１]ꎮ 功能多样性与物种多样性之间的关系会

因性状、人为干扰和资源条件的不同而变化ꎮ 因此ꎬ功能多样性是不等同于物种多样性的一个生物多样性组

分ꎬ基于群落水平的物种多样性与基于物种性状的功能多样性之间可能存在互补性ꎬ而不是绝对的替代

关系[５３]ꎮ
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图 ５　 Ｎ 添加对植物初级生产力影响途径的结构方程模型

Ｆｉｇ.５　 Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｅｑｕａｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌ ａｎａｌｙｓｅｓ ｏｆ ｐａｔｈｗａｙｓ ｏｆ Ｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｏｎ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ

Ｃｈｉｓｑ＝ ０.１６９ꎬｄｆ ＝ １ꎬｐｖａｌｕｅ＝ ０.６８１ꎬＧＦＩ＝ ０.９９９ꎬＣＦＩ＝ １.０００ꎬＲＭＲ＝ ０.１３７ꎬＳＲＭＲ＝ ０.０１１ꎬＲＭＳＥＡ ＝ ０.０００ꎻ实线表示变量之间作用关系显著(Ｐ

<０.０５)ꎬ虚线表示变量之间作用关系不显著(Ｐ>０.０５)ꎮ 正负数值表示路径系数ꎻ∗∗ꎬ<０.０５ꎻ∗∗∗ꎬ<０.０１

３.２　 Ｎ 添加对荒漠草原初级生产力的影响大小及机制

初级生产力是陆地生态系统结构和功能的综合体现ꎮ 本研究结果显示ꎬＮ 添加显著促进了荒漠草原初级

生产力ꎬ这一结果与武倩[５４]和景明慧[５５] 的研究较为一致ꎮ 植物组织中结构蛋白和酶蛋白的合成离不开 Ｎ
素ꎬ在受 Ｎ 限制的草地生态系统中 Ｎ 添加可以促进植物 ＣＯ２同化作用、植物组织形成和叶片生长[５６]ꎬ从而提

高初级生产力ꎮ 本研究中ꎬＮ 处理第三年和第四年(２０２０ 年和 ２０２１ 年)初级生产力明显低于前两年(２０１８ 年

和 ２０１９ 年)ꎬ这可能是由于受年际间降水量的影响ꎬ２０２０ 和 ２０２１ 年降水量(１６０.８ ｍｍ—２３２.３ ｍｍ)低于 ２０１８
年和 ２０１９ 年的降水量(３２１.９ ｍｍ—３６４.５ ｍｍ)ꎮ 近年来ꎬ许多研究试图阐明物种多样性、功能多样性对初级

生产力的效应ꎮ 物种多样性、功能多样性和初级生产力之间可表现出正相关、负相关或无相性ꎬ这些相互矛盾

的结果反映出生物多样性对初级生产力效应的复杂性[５３ꎬ５７]ꎮ 本研究探讨 Ｎ 添加对荒漠草原功能多样性、物
种多样性与初级生产力之间关系的影响ꎬ结果表明初级生产力与功能多样性指数(Ｒａｏ 指数、功能离散度)呈
极显著负相关关系ꎬ与群落加权平均值￣株高呈极显著正相关关系ꎬ而与物种多样性无相关性ꎮ 与物种多样性

相比ꎬ高寒草甸植物功能多样性与初级生产力的关系更为密切[５８]ꎬ这与本研究结果相同ꎮ 物种多样性所包含

的关于物种的特征信息缺乏或者忽略了物种间功能性状的相似性和差异性ꎮ 不同物种具有不同的功能性状ꎬ
物种多样性不能解释物种间不同的功能特性ꎬ而功能多样性可以综合不同物种的特性ꎻ其次ꎬ功能性状可以表

征植物从环境中利用资源的效率ꎮ 功能多样性比物种多样性更好地反映不同物种的生态位ꎬ从而能够更有效

地揭示初级生产力的变化[５９]ꎮ 因此ꎬ探讨初级生产力和生物多样性关系时ꎬ应同时考虑物种多样性和功能多

样性ꎬ两者对初级生产力的影响可能不同ꎮ Ｎ 添加改变某些植物的生长反应ꎬ调整群落结构及物种组成ꎬ使得

群落多样性格局及物种多样性、功能多样性￣初级生产力关系发生变化ꎬ最终对整个生态系统的结构和功能产

生影响ꎮ
本研究发现表征功能多样性的两个指数(功能多样性指数、群落加权平均值￣株高)对荒漠草原植物初级

生产力的影响相反ꎬ这与 Ｘｕ 等研究结果相似[５６]ꎮ Ｎ 添加对初级生产力有间接的积极的影响ꎬ主要是在 Ｎ 匮

乏的环境下ꎬＮ 添加提高了物种的整体适应性ꎬ植物高度也会随之发生变化ꎬ植物高度的增加会提高初级生产

力ꎬ因此初级生产力对高度的加权平均值更加敏感ꎮ 此外本研究中ꎬ群落加权平均值￣株高、功能离散度及物

种丰富度均与初级生产力显著相关ꎬ群落加权平均值￣株高的直接效应(０.６３)高于功能离散度和物种丰富度

的直接效应(０.２９、０.３８)ꎮ 因此荒漠草原初级生产力主要是由群落内优势物种的功能性状决定的ꎬ此时生物

量比率假说更为重要ꎬ在有生境过滤和扩散限制的群落中ꎬ优势物种的影响可能更大ꎬ生态系统过程主要取决

于群落中优势物种的功能性状[６０]ꎮ 我们的研究结果与 Ｘｕ 等在典型草原研究结果相似[５６]ꎬ而与王玉冰等在

４８４２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　
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典型草原略有不同[８]ꎬ其原因可能与选择的功能多样性指数不同有关ꎬＸｕ 等选用功能离散度ꎬ王玉冰采用功

能性状多样性指数(ＦＡＤ 指数)ꎬ功能性状多样性指数、功能离散度等功能多样性指数表示的意义不同ꎬ不同

功能多样性指数对结果产生的影响不同ꎮ 此外 Ｘｕ 等是选取自样地建立以来的 １０ 年数据ꎬ而王玉冰等选取 Ｎ
添加后第 １８ 年的数据ꎮ 本研究采用的是自样地建立以来的 ４ 年数据ꎮ 因此ꎬ多样性影响初级生产力的机制

(生物量比率假说、生态位互补假说)可能与功能多样性指数和实验数据的选取有关ꎮ

４　 结论

Ｎ 添加处理改变了荒漠草原植物物种多样性和功能多样性ꎬ但不同年份的物种多样性和功能多样性对 Ｎ
添加的响应趋势不同ꎮ 中高 Ｎ 添加显著增加了荒漠草原植物群落初级生产力ꎬ但 Ｎ 添加对荒漠草原群落生

产力没有直接影响ꎮ Ｎ 添加主要通过改变物种多样性指数和群落加权平均值￣株高进而导致初级生产力变

异ꎬ且物种多样性指数和群落加权平均值￣株高对初级生产力的作用方向不同ꎬ具体表现为物种多样性指数对

初级生产力的影响是负效应ꎬ而群落加权平均值￣株高对初级生产力的影响是正效应ꎮ
由群落加权性平均值￣株高计算的功能多样性ꎬ能更好地预测荒漠草原初级生产力的变化ꎬ表明生物量比

率假说是 Ｎ 添加下荒漠草原初级生产力的重要维持机制ꎬ强调了优势物种的性状对 Ｎ 沉降影响生态系统功

能的重要性ꎮ
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