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１ 北京林业大学水土保持学院， 宁夏盐池毛乌素沙地生态系统国家定位观测研究站， 北京　 １０００８３
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摘要：水分和氮素有效性是荒漠生态系统植物生长发育的主要限制性因素；然而，其对荒漠植物群落功能多样性与生态系统多

功能性的影响尚不明晰。 本研究以毛乌素沙地典型黑沙蒿群落为研究对象，基于 ９ 年的水氮添加野外实验，测定黑沙蒿群落中

各物种的株高、比叶面积、叶片干物质含量及叶片氮、磷含量，计算群落水平性状及功能多样性指数；基于植物生产力、土壤肥力

和土壤胞外酶等指标，采用平均值法计算生态系统多功能性，分析水氮添加对黑沙蒿群落功能多样性和生态系统多功能性的影

响。 结果显示：（１）水添加显著增加了群落水平株高，但显著降低群落叶片氮、磷含量，氮添加显著降低群落株高和群落叶片磷

含量，同时显著增加群落叶片干物质含量，水添加显著增加氮添加对群落比叶面积的正效应，同时显著降低氮添加对群落叶片

磷含量的正效应；（２）水添加显著增加了功能离散度指数（ＦＤｉｓ），水添加显著减弱氮添加对功能丰富度指数的效应（ＦＲｉｃ）；（３）

水氮添加对土壤速效养分和部分胞外酶活性具有显著影响，土壤速效磷和地上生产力呈负相关，水氮添加及其交互作用对生态

系统多功能性均无显著的直接影响；（４）水添加通过增加群落比叶面积，氮添加通过降低功能丰富度指数和增加群落比叶面

积，间接降低了生态系统多功能性。 研究结果表明，水氮添加使黑沙蒿群落趋向资源获取型策略，抑制了群落内物种生态位分

化，体现出更强的群落竞争和养分消耗。 在未来降水和氮沉降增加的情形下，黑沙蒿群落可能向资源获取型策略转变，导致生

态系统多功能性降低，可能会减弱生态系统稳定性。
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Ｕｎｄｅｒ ｓｃｅｎａｒｉｏｓ ｏｆ ｈｅｉｇｈｔｅｎｅｄ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ， ｔｈｉｓ ｒｅｓｏｕｒｃｅ⁃ａｃｑｕｉｓｉｔｉｖｅ ｓｈｉｆｔ ｍａｙ ｌｅａｄ ｔｏ ａ ｄｅｃｌｉｎｅ ｉｎ
ＥＭＦ ａｎｄ ｐｏｔｅｎｔｉａｌｌｙ ｃｏｍｐｒｏｍｉｓｅ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｗａｔｅｒ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ； Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ； ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ； ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ
ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ； ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｍｕｌｔｉｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｉｔｙ； Ｍｕ Ｕｓ Ｄｅｓｅｒｔ

旱区（ｄｒｙｌａｎｄ）覆盖了陆地表面积的 ４１％，在生物多样性保护和生态系统功能维持中具有重要作用［１—２］。
水分和氮素有效性是调控旱区植物群落结构和生态系统功能的关键因素［３—４］。 全球变化如降水模式改变和

氮沉降增加，显著改变了以功能多样性为代表的植物群落功能结构［５—７］。 功能多样性包括群落加权平均性状

和功能多样性指数两方面，是研究群落结构与生态系统功能对环境变化响应的工具［６—７］。 如高寒草地研究发

现，功能多样性可更好地解释群落生产力对氮添加的响应［８］。 然而，以往研究主要集中于植物生产力和养分

循环等单一功能上［９—１０］，未能全面揭示生态系统对环境变化的响应。 近年来，学界逐渐认识到，单一功能难

以全面反映生态系统对环境变化的响应［１１—１２］。 综合考虑多种生态系统功能，即生态系统多功能性［１３—１４］，可
更全面理解旱区植物群落功能多样性与生态系统多功能性的关系。

功能性状包括形态性状（如株高、比叶面积）和营养性状（如叶片氮、磷含量）等多个方面［１５］，其性状值大

小反映植物种在资源保守和获取策略上的差异［１６］。 在干旱胁迫环境中，植物种多采取保守型策略，通常表现

出较小的株高、较低的比叶面积及较高的叶片干物质含量［１６—１７］。 降水改变和氮沉降不仅直接作用于植物，还
可通过调节土壤胞外酶活性［１８—１９］，影响土壤碳、氮和磷矿化及有效性［１９—２０］，从而导致群落水平功能性状和生

态系统功能的改变。 然而，相关植物经济谱（ｐｌａｎｔ ｅｃｏｎｏｍｉｃ ｓｐｅｃｔｒｕｍ）研究主要针对植物个体功能性状展开

的，将个体功能性状整合到群落尺度上，可进一步从群落尺度上研究群落加权平均（ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ⁃ｗｅｉｇｈｔｅｄ
ｍｅａｎ）性状值对水分和氮素变化的响应［６， １６］，以便更全面理解环境变化下，植物群落如何影响生态系统功能。

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４５ 卷　
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功能多样性指数常用于研究植物群落对环境变化的响应［７］，包括功能丰富度指数（ＦＲｉｃ，表示群落中物

种所占据生态位空间的大小）和功能离散度指数（ＦＤｉｓ，表示群落中物种性状的分散程度）等不同维度［２１—２２］。
荒漠草原的研究表明，水氮添加分别提高了功能丰富度和功能离散度［６， ２３］。 然而，此类研究多集中于单一类

型资源添加下群落功能多样性指数变化，对水氮耦合添加如何影响旱区植物群落功能多样性指数的认识并不

充分。
生态系统多功能性反映生态系统同时维持多种功能和服务的能力［１２， ２４］。 降水增加和氮沉降可通过改善

土壤水肥条件，直接影响生态系统多功能性；同时，还可通过影响植物生产力、土壤养分循环过程及养分库含

量，对生态系统多功能性产生间接影响［３， ２３， ２５］。 例如，地中海草地中，水分和氮素添加不仅直接提高生态系

统多功能性，还能通过促进植物生长和养分循环，间接提高生态系统多功能性［３］。 然而，有关生态系统多功

能性的研究多聚焦于不同类型草地群落中［３， ２６—２８］，仅有少量研究聚焦于荒漠草原［７， ２９］，且在全球变化背景下

的研究较为薄弱。 因此，亟需深入研究荒漠草原生态系统多功能性如何响应全球变化。
毛乌素沙地地处草原和荒漠过渡地带，水分短缺，土壤贫瘠，作为中国北方防沙屏障带的重要组成部

分［３０］，一直是荒漠生态系统研究的热点区域。 黑沙蒿（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ）群落是当地最为重要且分布面积最

广的固沙植被，在维系当地生态系统功能中发挥了重要作用［３１—３２］。 此前研究发现，水分和氮素有效性可能促

使黑沙蒿逐渐从群落中退出［３２—３３］。 这种群落结构的改变如何影响生态系统多功能性，目前尚不明确。 为此，
本研究以毛乌素沙地黑沙蒿群落为研究对象，基于连续 ９ 年的野外水氮添加控制实验，分析水氮添加及其交

互效应对黑沙蒿群落水平功能性状、功能多样性和生态系统多功能性的影响。 旨在揭示黑沙蒿群落生态系统

功能对水氮可利用性变化的响应。 预期结果可为全球气候变化背景下的旱区生态系统适应性管理，以及植被

向地带性植物群落演替提供科学依据。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

本研究依托于宁夏盐池毛乌素沙地生态系统国家定位观测研究站开展（图 １）。 研究站地处毛乌素沙地

西南缘（３７°４２′３１″Ｎ，１０７°１３′３７″Ｅ），平均海拔 １５３０ ｍ。 研究区气候类型为典型半干旱温带大陆性季风气候，
年均温与年均降水量分别为 ８．１ ℃和 ２８４．８ ｍｍ，约 ８０％降水集中于 ５—９ 月的植物生长季［３３］。 土壤类型为风

沙土，０—２０ ｃｍ 土壤有机碳和全氮含量分别为 １．１７—３．６４ ｇ ／ ｋｇ 和 ０．１１—０．２９ ｇ ／ ｋｇ［３１］，土壤 ｐＨ 为 ７．７６—
９．０８［２］。

历史上，由于过度农垦、放牧和樵采，研究区经历了严重的土地荒漠化［３４］。 自 １９９０ 年以来，为改善区域

生态环境，选取当地先锋固沙灌木，如黑沙蒿、北沙柳（Ｓａｌｉｘ ｐｓａｍｍｏｐｈｉｌａ）和拧条锦鸡儿（Ｃａｒａｇａｎａ ｋｏｒｓｈｉｎｓｋｉｉ）
等，采用飞播、扦插和封禁等手段进行治理。 经过 ３０ 余年的生态恢复，目前研究区植被盖度达到 ３０％—
７０％［３１］，以黑沙蒿群落为主，群落内优势草本物种有赖草（Ｌｅｙｍｕｓ ｓｅｃａｌｉｎｕｓ）、狗尾草（ Ｓｅｔａｒｉａ ｖｉｒｉｄｉｓ）、白草

（Ｐｅｎｎｉｓｅｔｕｍ ｆｌａｃｃｉｄｕｍ）、阿尔泰狗娃花（Ａｓｔｅｒ ａｌｔａｉｃｕｓ）和雾冰藜（Ｇｒｕｂｏｖｉａ ｄａｓｙｐｈｙｌｌａ）等，物种详见表 １。
１．２　 实验设计

本研究于 ２０１４ 年在地形较为均一的黑沙蒿群落中建立实验样地，为避免食草动物干扰，样地周围采用铁

丝网围封。 气候模型预计未来该区域降水会增加 １０％—５０％［３５—３６］，结合当地氮沉降量 １２ ｋｇ Ｎ ｈｍ－２ ａ－１和华

北地区氮沉降量 ５６ ｋｇ Ｎ ｈｍ－２ ａ－１ ［３７］，实验采用双因素完全随机区组设计，包括 ３ 个增水（Ｗ０，自然降水；
Ｗ２０，增水 ２０％；Ｗ４０，增水 ４０％）和 ３ 个增氮（Ｎ０，０ ｋｇ Ｎ ｈｍ－２ ａ－１；Ｎ１０，１０ ｋｇ Ｎ ｈｍ－２ ａ－１；Ｎ６０，６０ ｋｇ Ｎ ｈｍ－２ ａ－１

组合，共 ９ 个处理，每个处理 ４ 个重复，合计 ３６ 个小区。 每个小区大小为 ５ ｍ × ５ ｍ，相邻小区至少保持 １ ｍ
间距（图 １）。

自 ２０１５ 年开始至 ２０２３ 年，在植物生长季（５—９ 月）进行增水、增氮处理。 增水小区根据多年平均降水量

２８５ ｍｍ 为基准进行增水，使用喷水设备分 ９ 次增水，其中 ５、６、９ 月各 １ 次，７ 月和 ８ 月各 ３ 次，为不改变降雨

３　 ２３ 期 　 　 　 宣瑞智　 等：水氮添加对毛乌素沙地黑沙蒿群落功能多样性和生态系统多功能性的影响 　
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表 １　 水氮添加样地黑沙蒿群落的植物种组成

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ Ａ． ｏｒｄｏｓｉｃａ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｉｎ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ｓｉｔｅ

物种名称
Ｓｐｅｃｉｅｓ ｎａｍｅ

科 ／ 属
Ｆａｍｉｌｙ ／ Ｇｅｎｕｓ

生物量占比％
Ｂｉｏｍａｓｓ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ

黑沙蒿 Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ 菊科 蒿属 ５４．１２±４．２１
猪毛蒿 Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｓｃｏｐａｒｉａ 菊科 蒿属 ８．４７±３．２９
阿尔泰狗娃花 Ａｓｔｅｒ ａｌｔａｉｃｕｓ 菊科 紫菀属 ７．０６±１．６１
赖草 Ｌｅｙｍｕｓ ｓｅｃａｌｉｎｕｓ 禾本科 赖草属 ６．８０±１．３１
白草 Ｐｅｎｎｉｓｅｔｕｍ ｆｌａｃｃｉｄｕｍ 禾本科 狼尾草属 ３．８０±１．５９
狗尾草 Ｓｅｔａｒｉａ ｖｉｒｉｄｉｓ 禾本科 狗尾草属 ２．６９±０．６９
中华苦荬菜 Ｉｘｅｒｉｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ 菊科 苦荬菜属 １．７９±０．３９
硬质早熟禾 Ｐｏａ ｓｐｈｏｎｄｙｌｏｄｅｓ 禾本科 早熟禾属 ０．７４±０．２７
角蒿 Ｉｎｃａｒｖｉｌｌｅａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ 紫葳科 角蒿属 ０．６２±０．２１
地梢瓜 Ｃｙｎａｎｃｈｕｍ ｔｈｅｓｉｏｉｄｅｓ 夹竹桃科 鹅绒藤属 ０．５０±０．１９
鹅绒藤 Ｃｙｎａｎｃｈｕｍ ｃｈｉｎｅｎｓｅ 夹竹桃科 鹅绒藤属 ０．４９±０．４４
雾冰藜 Ｇｒｕｂｏｖｉａ ｄａｓｙｐｈｙｌｌａ 苋科 雾冰藜属 ０．３９±０．２４
针茅 Ｓｔｉｐａ ｃａｐｉｌｌａｔａ 禾本科 针茅属 ０．２５±０．２３
猪毛菜 Ｋａｌｉ ｃｏｌｌｉｎｕｍ 苋科 猪毛菜属 ０．１４ ±０．０９
刺藜 Ｔｅｌｏｘｙｓ ａｒｉｓｔａｔａ 苋科 刺藜属 ０．１１±０．０４
女娄菜 Ｓｉｌｅｎｅ ａｐｒｉｃａ 石竹科 蝇子草属 ＜０．０５
地锦草 Ｅｕｐｈｏｒｂｉａ ｈｕｍｉｆｕｓａ 大戟科 大戟属 ＜０．０５
画眉草 Ｅｒａｇｒｏｓｔｉｓ ｐｉｌｏｓａ 禾本科 画眉草属 ＜０．０５
软毛虫实 Ｃｏｒｉｓｐｅｒｍｕｍ ｐｕｂｅｒｕｌｕｍ 苋科 虫实属 ＜０．０５
乳浆大戟 Ｅｕｐｈｏｒｂｉａ ｅｓｕｌａ 大戟科 大戟属 ＜０．０５

图 １　 研究区概况图、水氮添加样地鸟瞰图及样地处理示意图

Ｆｉｇ．１　 Ｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ａｒｅａ， ｗａｔｅｒ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｐｌｏｔ ａｎｄ ｓｃｈｅｍａｔｉｃ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｔｈｅ ｐｌｏｔ ｌａｙｏｕｔ

Ｂｌｃｏｋ：区组
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格局，每次增水均在一次自然降水后进行，总增水量分别为 ５６ ｍｍ（Ｗ２０）和 １１２ ｍｍ（Ｗ４０）。 采用多次施氮的

方式来模拟自然氮沉降，具体处理方法为称取一定量 ＮＨ４ＮＯ３溶于 １０ Ｌ 水中，每月初使用喷壶均匀喷洒在氮

添加处理小区，对照小区施加等量水，共计施氮 ５ 次，每个小区合计多接收 ２ ｍｍ 降水，因其占比不足多年平

均降水量的 １％，假定这些额外水分对植物群落无影响。
１．３　 植物功能性状和生态系统功能指标测定

１．３．１　 植物功能性状测定

为表征植物生长、资源获取和养分循环方面的功能策略［５， １６， ３８］，本研究选取株高、比叶面积、叶片干物质

含量、叶片氮含量和叶片磷含量 ５ 个性状。 于 ２０２３ 年 ８ 月植物生长高峰期，根据前期植被调查结果，以生物

量占比＞５％为标准确定每个小区的优势种，并进行叶片功能性状测定。 性状测定依据 Ｐéｒｅｚ－Ｈａｒｇｕｉｎｄｅｇｕｙ
等［３９］的标准手册，每个优势种选取 ５ 株健康个体并测量其高度（ｃｍ），选取完整、无枯黄和病虫害的成熟新叶

８—１０ 片，将采集的叶片样品置于牛皮信封内储藏于便携式冷藏箱，迅速带回实验室。 去除叶片表面小沙粒，
而后将叶片完全展开，使用 Ｐｅｒｆｅｃｔｉｏｎ Ｖ１９ 扫描仪系统以 ３００ ｄｐｉ 的分辨率对植物叶片进行扫描，用 Ｉｍａｇｅ Ｊ 图
形处理软件计算叶面积（ｃｍ２），随后浸入去离子水中 ６—８ ｈ，称取并记录植物叶片饱和鲜重；将叶片放置于烘

箱中，在 ７５ ℃下烘干至恒重后测定叶片干重，计算比叶面积（ｃｍ２ ／ ｇ）和叶片干物质含量（ｍｇ ／ ｇ）。 使用高通量

组织研磨仪（ＨＦ４，贺帆，上海）对烘干的植物叶片样品进行粉碎，过 ２ ｍｍ 筛后装入自封袋中用于测定叶片养

分含量。 叶片氮含量（ｍｇ ／ ｇ）使用 Ｖａｒｉｏ ＭＡＣＲＯ Ｃｕｂｅ 元素分析仪（Ｅｌｅｍｅｎｔａｒ，Ｈａｎａｕ，德国）测定，叶片磷含量

（ｍｇ ／ ｇ）在 Ｈ２ＳＯ４－Ｈ２Ｏ２消解后使用 ＩＣＰ－ＯＥＳ 光谱仪（ ｉＣＡＰ６３００ ｓｐｅｃｔｒｏｐｈｏｔｏｍｅｔｅｒ，Ｔｈｅｒｍｏ Ｆｉｓｈｅｒ，美国）分析

测定。
１．３．２　 植物生物量测定

植物功能性状测定后，在各小区中随机选取 ３ 株黑沙蒿，记录生长枝和繁殖枝的数量，每株黑沙蒿选取

１０—２０ 个枝条测定长度，根据异速生长模型计算黑沙蒿地上净初级生产力［４０］。 各小区布设 １ 个（１ ｍ × １ ｍ）
草本样方，收获法将植物齐地剪下，分物种装入牛皮纸袋，带回实验室用烘箱于 ７５ ℃下烘至恒重，使用天平称

量每种草本植物地上生物量，将黑沙蒿和草本生物量加和以表征每个小区植物地上生产力（ＡＮＰＰ）。
１．３．３　 土壤养分库和土壤胞外酶测定

２０２３ 年 ９ 月初，使用直径 ３．８ ｃｍ 的土钻，在各小区中随机采集 ５ 钻 ０—２０ ｃｍ 土壤层，为避免边缘效应，
采样点距小区边缘不少于 ５０ ｃｍ，将每个小区采集的土壤样品置于自封袋中充分混匀，共计获得 ３６ 个土样，
随后将采集的土样置于便携式冷藏箱中，立即带回实验室，去除植物根系、枯落物和石砾，然后过 ２ ｍｍ 筛。
每个土壤样品分为 ３ 份，一份使用氯化钾⁃分光光度计法测定土壤铵态氮（ＮＨＮ）和土壤硝态氮（ＮＯＮ）；一份

样品风干，用于测定土壤有机碳（ＳＯＣ）、全碳（ＳＴＣ）、全氮（ＳＴＮ）、全磷（ＳＴＰ）和速效磷（ＳＡＰ）含量；另一份样

品储存于 ４ ℃冰箱中，用于测定与土壤碳［土壤 β 葡萄糖苷酶（β⁃ＧＣ）、土壤半纤维素酶（Ｈｃｅ）］、氮［土壤 Ｎ⁃
乙酰⁃β⁃Ｄ⁃氨基葡萄糖苷酶（ＮＡＧ）、土壤亮氨酸氨基肽酶（ＬＡＰ）、土壤脲酶（ＵＲＥ）］及磷［土壤碱性磷酸酶

（ＡＫＰ）、土壤酸性磷酸酶（ＡＣＰ）］循环相关的土壤胞外酶活性［４１， ４２］。 ＳＯＣ 采用重铬酸钾氧化法测定［３１］，
ＳＴＣ、ＳＴＮ 使用元素分析仪（Ｖａｒｉｏ ＭＡＣＲＯ Ｃｕｂｅ，Ｅｌｅｍｅｎｔａｒ，德国）测定，ＳＡＰ 使用碳酸氢钠浸提⁃钼锑抗分光光

度法测定，ＳＴＰ 使用碱熔⁃钼锑抗分光光度法测定。 土壤胞外酶采用荧光法测定。 上述生态系统功能指标详

见表 Ｓ１。
１．４　 生态系统多功能性计算

本研究对单项生态系统功能指标的选取参考了以往在单点、区域以及全球尺度对生态系统多功能性的有

关研究［３， １１， ２３， ２７， ２８］。 将上述测定的群落地上生产力（ＡＮＰＰ）、土壤养分库（ＮＨＮ、ＮＯＮ、ＳＯＣ、ＳＴＣ、ＳＴＮ、ＳＴＰ 和

ＳＡＰ）以及表征土壤养分循环密切相关的胞外酶（β－ＧＣ、Ｈｃｅ、ＮＡＧ、ＬＡＰ、ＵＲＥ、ＡＫＰ 和 ＡＣＰ）共 １５ 种生态系统

功能指标进行 Ｚ － ｓｃｏｒｅ 标准化，以消除量纲不匹配现象［１］，使用平均值法计算生态系统多功能性

（ＥＭＦ） ［７， １１， ２３］。
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１．５　 数据分析

基于样地调查数据，按照处理汇总成生物量矩阵和植物性状矩阵，使用 Ｒ 语言“ＦＤ”包中的“ｄｂＦＤ”函数，
计算性状的群落加权均值和功能多样性指数［２２］。 为表征群落内物种所占据生态位空间大小和物种性状的分

散程度，选取具有代表性且相互补充的功能丰富度指数（ＦＲｉｃ）和功能离散度指数（ＦＤｉｓ），以便更全面地表征

功能多样性指数［２１—２２］。 对各个性状的群落加权均值和功能多样性指数分别使用 Ｓｈａｐｉｒｏ－Ｗｉｌｋ 和 Ｂａｒｔｌｅｔｔ′ｓ
Ｔｅｓｔ 进行正态性和方差齐性检验，对于不满足正态性和方差齐性的数据进行对数转换以提高其正态性。 使用

双因素方差分析检验水、氮添加及其交互作用对功能多样性指数和各个性状的群落加权均值的影响，引入随

机区组效应（ｂｌｏｃｋ），以降低实验误差。 使用“ｅｍｍｅａｎｓ”包对水氮添加及其交互作用进行 Ｔｕｋｅｙ 事后比较［４３］，
使用“ｇｇｐｌｏｔ２”包进行作图［４４］。 使用“ｐｓｙｃｈ” “ｉｇｒａｐｈ” “ｔｉｄｙｇｒａｐｈ”包对生态系统单一功能进行相关性网络分

析，并使用“ｇｇｒａｐｈ”作图。 随后使用“ｌａｖａａｎ”包构建结构方程模型［４５］，分析黑沙蒿群落性状加权均值、功能多

样性指数与生态系统多功能性的关系。 所有统计分析和作图均在 Ｒ ４．３．２ 中进行。

２　 结果

２．１　 水氮添加对黑沙蒿群落水平性状的影响

水添加显著增加了群落株高（ＣＷＭＨｅｉｇｈｔ）（表 ２，图 ２），但降低了群落叶片氮含量（ＣＷＭＬＮＣ）和叶片磷含量

（ＣＷＭＬＰＣ）（表 ２，图 ２）。 具体而言，ＣＷＭＨｅｉｇｈｔ在 Ｗ２０、Ｗ４０ 下相比于 Ｗ０ 分别显著增加 １２．１１％和 ２０．５２％；
ＣＷＭＬＮＣ在 Ｗ４０ 下相较于 Ｗ０ 显著降低 ７．８０％；ＣＷＭＬＰＣ在 Ｗ２０ 相较于 Ｗ０ 显著降低 １２．１１％。

氮添加显著降低了 ＣＷＭＨｅｉｇｈｔ和 ＣＷＭＬＰＣ（表 ２，图 ２），但增加了群落叶片干物质含量（ＣＷＭＬＤＭＣ） （表 ２，
图 ２）。 其中 ＣＷＭＨｅｉｇｈｔ在 Ｎ１０ 和 Ｎ６０ 下相比于 Ｎ０ 分别显著降低 ６．６４％和 ８．５６％；ＣＷＭＬＰＣ在 Ｎ６０ 下相较于

Ｎ１０ 显著降低 １３．６０％；ＣＷＭＬＤＭＣ在 Ｎ６０ 下相较于 Ｎ１０ 显著增加 ９．５０％。
整体上，水添加放大了氮添加对 ＣＷＭＳＬＡ的正效应（表 ２，图 ２）。 水添加抑制了氮添加对 ＣＷＭＬＰＣ的负效

应，表现为低水促进高水抑制（表 ２，图 ２）。

表 ２　 水氮添加下黑沙蒿群落加权均值方差分析表

Ｔａｂｌｅ ２　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｖａｒｉａｎｃｅ ｔａｂｌｅ ｆｏｒ ｔｈｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｗｅｉｇｈｔｅｄ ｍｅａｎ ｏｆ Ａ． ｏｒｄｏｓｉｃａ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｕｎｄｅｒ ｗａｔｅｒ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｄｆ

群落加权均值 Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ⁃ｗｅｉｇｈｔｅｄ ｍｅａｎ
群落株高
ＣＷＭＨｅｉｇｈｔ

群落比叶面积
ＣＷＭＳＬＡ

群落叶干物质
ＣＷＭＬＤＭＣ

群落叶氮含量
ＣＷＭＬＮＣ

群落叶磷含量
ＣＷＭＬＰＣ

Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ
Ｗ ２ １４．１９ ＜０．０１∗∗ ２．９２ ０．０７ １．００ ０．３８ ５．０２ ＜０．０５∗ ５．７８ ＜０．０１∗∗

Ｎ ２ ３．６７ ＜０．０５∗∗ ２．９９ ０．０７ ４．８１ ＜０．０５∗ １．３０ ０．２９ ６．４７ ＜０．０１∗∗

Ｗ ｘ Ｎ ４ ０．４０ ０．８１ ３．２３ ＜０．０５∗ ０．３２ ０．８７ ２．６６ ０．０５ ４．３４ ＜０．０１∗∗

　 　 Ｗ，增水处理；Ｎ，增氮处理；Ｗ × Ｎ，水氮交互处理；∗，Ｐ＜０．０５；∗∗，Ｐ＜０．０１

２．２　 水氮添加对黑沙蒿群落功能多样性指数的影响

水添加显著增加了功能离散度指数（ＦＤｉｓ） （表 ３，图 ３）。 其中 ＦＤｉｓ 在 Ｗ４０ 下相比于 Ｗ２０ 显著增加

１２．１１％。 整体上，水添加抑制了氮添加对功能丰富度指数的负效应（表 ３，图 ３）。

表 ３　 水氮添加下黑沙蒿群落功能多样性指数方差分析表

Ｔａｂｌｅ ３　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｖａｒｉａｎｃｅ ｔａｂｌｅ ｆｏｒ ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘ ｏｆ Ａ． ｏｒｄｏｓｉｃａ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｕｎｄｅｒ ｗａｔｅｒ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｄｆ

功能多样性指数 Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ
功能丰富度 ＦＲｉｃ 功能离散度 ＦＤｉｓ

Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ
Ｗ ２ ０．１１ ０．８９ ３．７０ ＜０．０５∗

Ｎ ２ １．７０ ０．２０ ０．９３ ０．４１

ＷｘＮ ４ ４．２６ ＜０．０１∗∗ ０．８９ ０．４８

　 　 ＦＲｉｃ：功能丰富度指数；ＦＤｉｓ：功能离散度指数；Ｗ：增水处理；Ｎ：增氮处理；Ｗ×Ｎ：水氮交互处理；∗，Ｐ＜０．０５；∗∗，Ｐ＜０．０１
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图 ２　 黑沙蒿群落水平性状随水氮添加的变化（平均值±标准误，ｎ＝ ４）

Ｆｉｇ．２　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ⁃ｌｅｖｅｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ａ． ｏｒｄｏｓｉｃａ ｕｎｄｅｒ ｗａｔｅｒ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ （ｍｅａｎ±ＳＥ， ｎ＝ ４）

不同大写字母表示不同增水处理下的差异显著，不同小写字母表示水添加相同下不同氮添加处理之间的差异显著；Ｗ０，自然降水；Ｗ２０，增

加 ２０％降水量；Ｗ４０，增加 ４０％降水量；Ｎ０，自然氮沉降；Ｎ１０，增氮 １０ ｋｇ Ｎ ｈｍ－２ ａ－１；Ｎ６０，增氮 ６０ ｋｇ Ｎ ｈｍ－２ ａ－１；∗，Ｐ＜０．０５；∗∗，Ｐ＜０．０１；

∗∗∗，Ｐ＜０．００１

图 ３　 黑沙蒿群落功能多样性指数随水氮添加的变化（平均值±标准误，ｎ＝ ４）

Ｆｉｇ．３　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘ ｏｆ Ａ． ｏｒｄｏｓｉｃａ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｕｎｄｅｒ ｗａｔｅｒ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ （ｍｅａｎ±ＳＥ， ｎ＝ ４）

不同小写字母表示降水相同下不同增氮处理之间的差异显著。 Ｗ０，自然降水；Ｗ２０，增加 ２０％降水量；Ｗ４０，增加 ４０％降水量；Ｎ０，自然氮沉

降；Ｎ１０，增氮 １０ ｋｇ Ｎ ｈｍ－２ ａ－１；Ｎ６０，增氮 ６０ ｋｇ Ｎ ｈｍ－２ ａ－１；∗，Ｐ＜０．０５；∗∗，Ｐ＜０．０１

２．３　 水氮添加对黑沙蒿群落生态系统单一功能与生态系统多功能性的关系

水分添加显著增加了 ＮＨＮ、ＡＮＰＰ 和 ＵＲＥ（表 Ｓ２，图 ４），显著降低了 ＮＯＮ 和 ＳＡＰ（表 Ｓ２，图 ４）。 具体为

ＮＨＮ 在 Ｗ２０ 和 Ｗ４０ 下相比于 Ｗ０ 显著增加了 ７１．８１％和 ７８．５２％；ＡＮＰＰ 在 Ｗ２０ 和 Ｗ４０ 下相比于 Ｗ０ 明显增
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图 ４　 水氮添加对黑沙蒿群落生态系统单一功能、多功能性以及相关性网络分析（平均值±标准误，ｎ＝ ４）

Ｆｉｇ．４　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｗａｔｅｒ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｏｎ ｓｉｎｇｌｅ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ， ｍｕｌｔｉｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｉｔｙ， ａｎｄ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｎｅｔｗｏｒｋ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｉｎ Ａ．

ｏｒｄｏｓｉｃａ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ （ｍｅａｎ±ＳＥ， ｎ＝ ４）

不同大写字母表示不同增水处理下差异显著，不同小写字母表示降水相同下不同增氮处理之间差异显著；Ｗ０，自然降水；Ｗ２０，增加 ２０％降

水量；Ｗ４０，增加 ４０％降水量；Ｎ０，自然氮沉降；Ｎ１０，增氮 １０ ｋｇ Ｎ ｈｍ－２ ａ－１；Ｎ６０，增氮 ６０ ｋｇ Ｎ ｈｍ－２ ａ－１；ｎｓ，Ｐ＞０．１；∗∗∗，Ｐ＜０．００１；相关性网

络图中，每对节点之间连线表示有显著相关性，其中 Ｐ＜０．０５，Ｒ２ ＝ ０．２；蓝色代表正相关，粉色代表负相关
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加了 ７０．００％和 １２７．４０％；ＵＲＥ 在 Ｗ４０ 下相较于 Ｗ２０ 显著增加了 １０．０１％。 ＮＯＮ 在 Ｗ２０ 和 Ｗ４０ 下相比于 Ｗ０
明显降低了 ６２．０４％和 ６５．４１％，其中在 Ｗ４０Ｎ６０ 下相较于 Ｗ４０Ｎ０ 显著增加 ２０９．４７％；ＳＡＰ 在 Ｗ４０ 下相比于

Ｗ０ 显著降低了 ４６．１０％。
氮素添加明显增加了 ＮＯＮ（表 Ｓ２，图 ４），具体为 ＮＯＮ 在 Ｎ６０ 下相较于 Ｎ０ 显著增加了 ９８．１０％。
水添加抑制了氮添加对 ＮＡＧ 的负效应，表现为 Ｗ０ 下，随氮添加，ＮＡＧ 显著降低（表 Ｓ２，图 ４）。
生态系统单一功能的相关性分析表明，仅 ＡＮＰＰ 与 ＳＡＰ 之间呈负相关（图 ４）。 水、氮添加及其交互对黑

沙蒿群落 ＥＭＦ 均无显著性影响（图 ４）。
２．４　 水氮添加下黑沙蒿群落功能多样性与生态系统多功能性之间的关系

结构方程模型分别解释了 ＦＲｉｃ、ＣＷＭＳＬＡ 和 ＥＭＦ 变化的 ７％、２３％和 ２３％ （图 ５）。 水添加通过增加

ＣＷＭＳＬＡ（０．２８）降低了 ＥＭＦ（－０．０７）。 氮添加既直接促进 ＥＭＦ（０．１９），又分别通过增加 ＣＷＭＳＬＡ（０．３９）和降低

ＦＲｉｃ（－０．２７）间接降低 ＥＭＦ（－０．２２），总体降低了 ＥＭＦ（－０．０３）。 通过计算单一变量对生态系统的调控效应，
结果表明，ＦＲｉｃ 对 ＥＭＦ 的总效应最高（０．４３），水、氮添加及 ＣＷＭＳＬＡ均对 ＥＭＦ 表现为负效应（图 ５）。

图 ５　 水氮添加下黑沙蒿群落功能丰富度（ＦＲｉｃ）和群落比叶面积（ＣＷＭＳＬＡ）对生态系统多功能性的影响

Ｆｉｇ．５　 Ｗａｔｅｒ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｏｎ ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｒｉｃｈｎｅｓｓ ｉｎｄｅｘ （ ＦＲｉｃ） ａｎｄ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ⁃ｌｅｖｅｌ ｌｅａｆ ａｒｅａ （ ＣＷＭＳＬＡ ） ｏｆ Ａ． ｏｒｄｏｓｉｃａ

ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｏｎ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｍｕｌｔｉｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｉｔｙ （ＥＭＦ） ． Ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｐａｔｈ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｅａｃｈ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｖａｒｉａｂｌｅ

图中实线表示有显著关系，虚线表示无显著性关系；绿线表示正效应，橙线表示负效应，箭头宽窄及箭头临近数字表示标准化路径系数；

＾，Ｐ＜０．１；∗，Ｐ＜０．０５；∗∗，Ｐ＜０．０１；∗∗∗，Ｐ＜０．００１。 Ｒ２ 表示所有路径所解释变量的偏离效应的程度；图中白色边框表示直接效应，黑色边

框表示间接效应

３　 讨论

３．１　 水氮添加对黑沙蒿群落水平功能性状的影响

水添加提高了黑沙蒿群落株高（表 ２，图 ２）。 这是由于水分是荒漠地区重要的限制因子，水添加缓解土

壤水分限制，黑沙蒿作为群落中优势种，主导了群落株高增加；其次黑沙蒿可能改善冠层下的小环境，使其土

壤水分和养分含量高于冠层外［３１］。 水添加可能进一步放大这种差异，此时草本可能由原本的水分和养分竞

争逐渐转变为光竞争［４６］。 因此表现为群落株高增加，这与既往草地研究结果相同［３， ６， １０］。 然而，本研究发

现，群落叶片氮、磷含量随水添加而明显降低（表 ２，图 ２）。 一方面可能因水分添加导致养分淋溶［４７］，使得可

供植物吸收利用的氮、磷减少；另一方面可能是水添加促进植物生长，从而稀释了叶片氮、磷含量［４８—４９］。 与此

不同的是，内蒙古草地因其水分和氮素可利用性相较于本研究更高［５０—５１］，因此水添加提高了群落叶氮含
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量［１０］。 上述结果表明，不同研究区本底养分条件限制了群落水平功能性状对水分响应差异。
虽然以往草地研究普遍认为氮添加显著增加群落株高［８， ３８， ５２］，但在黑沙蒿群落中，氮添加反而明显降低

群落株高（表 ２，图 ２）。 这主要是因为荒漠草原通常受到水分限制，氮添加可能加剧植物种对表层水分的竞

争［３３］，且高大植物可能因水分长距离运输，可能导致能量消耗和导管空化［５３—５４］。 因此植物倾向于降低株高，
表现为群落株高降低。 已有研究表明，在草地生态系统，氮添加通常降低群落叶片干物质含量［５２， ５５］，但本研

究中，氮添加促进群落叶片干物质含量增加（表 ２，图 ２）。 这可能是因为氮添加缓解土壤氮限制，植物光合能

力可能增加［５６］，然而受制于水分有效性，植物可能将合成的碳用于结构性碳（纤维素、半纤维素等） ［５７］，因此

表现为群落叶片干物质含量增加。 未来的研究可通过测定结构性碳和非结构性碳的占比，以进一步验证氮添

加对植物碳分配的影响。
研究表明，水氮交互显著增加黑沙蒿群落比叶面积；相反，本文的研究发现，单独的水分和氮素添加并未

增加群落比叶面积（表 ２，图 ２）。 这可能是因为本研究区水分和氮素极度缺乏，只有当二者协同添加时，群落

比叶面积才会明显增加。 此外，水氮交互显著降低群落叶片磷含量（表 ２，图 ２）。 不同于地中海草地和典型

草地的研究［１０， ５５］。 一方面，这可能是水分和氮素均倾向于降低灌草比，降低对深层土壤磷资源的利用［４９］；另
一方面，水添加通过淋溶作用降低土壤速效磷（图 ２），而水氮添加及其交互对土壤磷库（土壤全磷）、促进有

机磷水解的胞外酶（碱性磷酸酶、酸性磷酸酶）均无显著影响（表 Ｓ２）。 因此群落叶片磷含量明显降低。 随着

全球降水和氮沉降持续增加，土壤速效磷持续消耗，研究区可能由水氮限制向水氮磷共限制转变。
３．２　 水氮添加对黑沙蒿群落功能多样性指数的效应

本研究中，水添加显著增加了黑沙蒿群落功能离散度（图 ３）。 这可能是因为草本和灌木在资源利用策略

上差异明显［６—７］，且水添加增加草本物种相对丰度（图 Ｓ１），这种差异可能导致功能离散度明显增加。 相比之

下，典型草原中，水添加并未显著改变功能离散度［１０］。 这可能是本研究区降水量（２８５ ｍｍ）和土壤养分含量

（土壤全氮 ０．１１—０．２９ｇ ／ ｋｇ）较典型草原更低（降水量 ３７１ ｍｍ，土壤全氮 １．８ｇ ／ ｋｇ） ［３３， ５１］，水分胁迫减弱后，可
能导致具有不同功能性状物种定殖，因此功能离散度指数增加。

以往草地研究表明，氮添加明显提高功能离散度［１０］。 然而，本研究并未得出类似结论（图 ３）。 这可能是

荒漠草原中，氮限制更为严重［５８］，尽管氮添加提高了草本优势地位（图 Ｓ１），但群落可能受到其他资源的限制

（如水分、光照） ［４６］。 相比之下，在较湿润的典型草地中，氮添加可能促使具有不同功能性状物种定殖，从而

功能离散度指数增加。 上述结果表明，荒漠草地主要受到水分限制，而对氮添加并无明显变化。 这可能需要

更长时间的氮素添加才会影响功能离散度。
研究表明，水氮交互显著降低了黑沙蒿群落功能丰富度（图 ３），说明水氮协同作用减少了黑沙蒿群落的

现实生态位。 这可能是因为水分充足时（Ｗ４０），促进群落物种生长（表 Ｓ２），适量氮添加可促使群落种间竞

争［４６］，可能导致处于竞争劣势的物种从群落中消失。 这种变化可能使得物种功能性状差异变小，因此降低了

功能丰富度。 这与其他单一水、氮添加研究不同［２３， ２５］，该研究认为，资源添加缓解资源限制，可能招募更多物

种共存，因此表现为功能丰富度指数增加。
３．３　 水氮添加对黑沙蒿群落生态系统多功能性的影响

本研究表明，水氮添加并未影响 ＥＭＦ（图 ４）。 以往草地生态系统研究发现，单一水分和氮素添加均显著

提高生态系统多功能性［２３， ２５］。 这与本研究结果不同，一方面可能是生态系统功能内部的权衡（图 ４），可能导

致生态系统多功能性并未发生明显改变；另一方面可能是因为研究区仅有 ＡＮＰＰ、土壤速效养分库以及部分

土壤胞外酶活性发生明显改变（图 ４），而大部分功能并未发生显著变化（表 Ｓ２），可能导致生态系统多功能性

未发生显著变化。
３．４　 水氮添加下黑沙蒿群落功能多样性与生态系统多功能性之间的关系

水氮添加通过不同路径对黑沙蒿群落生态系统多功能性产生差异化影响（图 ５）。 一项针对西班牙沿干

旱梯度开展的灌丛生态系统研究也获得了相似结果［７］，但其影响途径不同。 该研究中，可能是干旱胁迫环境
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筛选出更为胁迫耐受型物种［１７］。 该过程可能导致群落向保守策略转变，有利于胁迫耐受型物种定殖。 此外，
灌木可通过冠层的庇护作用，提供相对有利的水分和养分条件［３２］，使得更多物种得以存活。 因此优势种的变

化和生物多样性共同驱动了生态系统多功能性。 本研究中，其中水分和氮素添加促使群落向资源获取转变，
导致群落优势种生长消耗土壤速效磷含量（图 ４），同时可能加剧种间竞争［３３］。 此外，氮添加通过负向影响功

能丰富度，进而降低生态系统多功能性。 由生态位维度假说可知，氮素添加缓解养分限制，可能导致群落失去

氮匮乏的分化维度［５９］，生态位空间减小。 同时，土壤氮素有效性提升同样可能加剧种间竞争［３３］，共同导致生

态系统多功能性降低。 上述结果表明，群落优势种可能在本研究中起到主导作用。 在未来降水和氮沉降持续

增加下，当灌丛群落转变为地带性草本群落时，功能丰富度指数的效应将由负转正，此时生态位互补假说可能

起到主导作用［１］。 因此，尚需通过多年的观测以明确转变情况。

４　 结论

本研究初步探究了毛乌素沙地不同水氮添加下，黑沙蒿群落功能多样性与生态系统多功能性之间的关

系。 研究表明，水添加促进黑沙蒿群落向获取型策略转变，氮添加使得生态位分化减弱、资源获取型物种的优

势度增加。 在未来降水和氮沉降增加的背景下，黑沙蒿群落中快速生长物种有成为群落优势物种的倾向，压
缩慢生物种的生态位。 尽管速生物种扩张有助于植被恢复，但其快速消耗土壤资源可能降低生态系统多功能

性。 然而，研究选取的功能性状仅限于传统的形态和营养性状，尚需进一步考虑植物生理性状，以更全面解释

全球变化下，群落演替过程中生态系统多功能性的变化。
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