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降水变化下荒漠草原植物群落共存物种根、叶功能性
状的差异与权衡
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１ 宁夏大学林业与草业学院， 银川　 ７５００２１

２ 宁夏师范大学资源环境与生命科学学院， 固原　 ７５６０９９

摘要： 为探究荒漠草原共存植物在降水变化下的功能性状多样性及水分适应策略，以宁夏荒漠草原为研究对象，通过截雨棚模

拟五种降水量处理（减少 ５０％（Ｐ－５０％）、减少 ３０％（Ｐ－３０％ ）、自然降水（ＰＣＫ）、增加 ３０％（Ｐ＋３０％ ）、增加 ５０％（Ｐ＋５０％ ）），在生长季的

前、中、后期分别测定了 ５ 种共存植物的叶片、根系功能性状及生物量性状。 结果表明：（１）不同物种功能性状间协同演化形成

了差异化的抗旱策略：短花针茅（Ｓ． ｂｒｅｖｉｆｌｏｒａ）通过根冠比与叶片形态的协同调整，逐渐转向更为保守的水分利用模式；牛枝子

（Ｌ． ｐｏｔａｎｉｎｉｉ）依赖深根系扩展增强深层水分获取；银灰旋花（Ｃ． ａｍｍａｎｎｉｉ）采取耐旱型策略，优化根系与叶片结构以维持水分平

衡；远志（Ｐｏｌｙｇａｌａ ｔｅｎｕｉｆｏｌｉａ）对水分变化反应敏感，并通过根系投资与水分储存的权衡快速适应干旱；赖草（Ｌｅｙｍｕｓ ｓｅｃａｌｉｎｕｓ）依
赖浅层水分吸收并快速生长，二者均偏向 “资源获取型” 策略。 除银灰旋花外，针茅、牛枝子、赖草和远志都采用了减少地上生

长并增加地下生长的抗旱策略。 （２）极端降水处理（Ｐ＋５０％和 Ｐ－５０％ ）显著提升了荒漠草原植物群落的功能多样性水平，相较于

ＰＣＫ处理，Ｐ＋５０％和 Ｐ－５０％处理下群落的功能丰富度指数分别提高了 ８３９％和 ３５０％，功能均匀度指数分别提高了 ４６２％和 ４８７％，功
能分异度指数分别提高了 ７５６％和 ４５６％，Ｒａｏ 二次熵指数分别提高了 ４５８％和 ３７９％。 说明极端水分条件下群落功能趋于多样

化，生态位分异增强，物种间的功能差异与协同效应提升。 研究为理解干旱生态系统植物群落的适应机制及稳定性维持提供了

新视角。
关键词：荒漠草原；共存植物；降水时空变化；功能性状多样性；生长权衡策略
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ｎｉｃｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ ｉｓ ｅｎｈａｎｃｅｄ， ａｎｄ ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｎｄ ｓｙｎｅｒｇｉｓｔｉｃ ｅｆｆｅｃｔｓ ａｍｏｎｇ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｒｅ ｉｍｐｒｏｖｅｄ． Ｔｈｉｓ
ｓｔｕｄｙ ｐｒｏｖｉｄｅｓ ａ ｎｅｗ ｐｅｒｓｐｅｃｔｉｖｅ ｆｏｒ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ｔｈｅ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ａｎｄ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ｍａｉｎｔｅｎａｎｃｅ ｏｆ ｐｌａｎｔ
ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｉｎ ａｒｉｄ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ．Ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ｐｒｏｖｉｄｅｓ ｎｏｖｅｌ ｉｎｓｉｇｈｔｓ ｉｎｔｏ ｈｏｗ ｐｌａｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｉｎ ａｒｉｄ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ ａｄａｐｔ ｔｏ
ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｖａｒｉａｂｉｌｉｔｙ ｔｈｒｏｕｇｈ ｔｒａｉｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ ａｎｄ ｔｒａｄｅ⁃ｏｆｆｓ， ｈｉｇｈｌｉｇｈｔｉｎｇ ｔｈｅ ｃｒｉｔｉｃａｌ ｒｏｌｅ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎ
ｍａｉｎｔａｉｎｉｎｇ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ｕｎｄｅｒ ｃｈａｎｇｉｎｇ ｃｌｉｍａｔｅｓ． Ｔｈｅｓｅ ｆｉｎｄｉｎｇｓ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｅ ｔｏ ａ ｄｅｅｐｅｒ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ｏｆ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ
ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｉｎ ｗａｔｅｒ⁃ｌｉｍｉｔｅｄ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ ａｎｄ ｏｆｆｅｒ ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｓｕｐｐｏｒｔ ｆｏｒ ｐｒｅｄｉｃｔｉｎｇ ａｎｄ ｍａｎａｇｉｎｇ ｔｈｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｄｅｓｅｒｔ
ｓｔｅｐｐｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｔｏ ｆｕｔｕｒｅ ｃｌｉｍａｔｅ ｃｈａｎｇｅ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｄｅｓｅｒｔ ｇｒａｓｓｌａｎｄ； ｃｏｅｘｉｓｔｉｎｇ ｐｌａｎｔｓ； ｓｐａｔｉｏｔｅｍｐｏｒａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｖａｒｉａｂｉｌｉｔｙ； ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ； ｇｒｏｗｔｈ
ｔｒａｄｅ⁃ｏｆｆ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ

在全球气候变化不断加剧的背景下，降水格局正发生显著变化，极端降水和干旱事件的频率、强度及持续

时间呈上升趋势［１—２］。 荒漠草原是对水分波动高度敏感的脆弱生态系统，降水作为该地区植被组成筛选的重

要“过滤器” ［３］，对植物功能性状的影响尤为显著［４］。
植物经济谱理论认为［５—６］植物在适应环境时，会通过不同功能性状间的权衡来调整生长策略，其功能性

状沿基础资源轴排列：一端是快速资源获取、强调“快速投资⁃高回报”的策略；另一端则是侧重资源保存、体现

“缓慢投资⁃低回报”模式的策略。 也就是说，相较于持保守策略的物种，那些偏向资源获取策略的物种更易受

水分胁迫甚至死亡。
植物叶片和根系的功能性状直接体现了植物适应环境变化的生长策略与资源利用模式［７—８］。 在干旱少雨

且土壤贫瘠的荒漠环境中，植物经历长期演化积累出独特的适应机制和高效的资源利用策略［９—１０］。 例如，在降

水增加的情况下，一些物种可能通过增大叶面积和提高叶片氮含量来优化光合作用效率；而在水分受限时，更多

物种则倾向于采取高碳投资、低蒸腾损耗的保守策略，以增加根系生物量分配［１１—１２］。 这种功能性状的分化不仅

重构了群落内的资源竞争格局，还调控了生物量分配与生态位分布［１３—１４］。 研究表明，尽管叶片与根系的形态特

征存在分化，但二者之间紧密相连。 Ｗａｎｇ 等［１５］和 Ｚｈａｏ 等［１６］的研究发现，多种叶片及根系功能要素具有相似的

调控机制，而 Ｗｅｉｇｅｌｔ 等［１７］则指出，根系和叶片的保守梯度表现出耦合性，植株高度与根系深度呈显著正相关。
对于草本植物而言，根与叶可视为一个有机的整体：叶片产生的蒸腾拉力有助于促进根系吸水。 因此，仅关注单

一器官的功能性状关系难以全面反映植物适应策略，跨器官的功能性状协同分析显得尤为必要［１８—１９］。
植物功能性状多样性作为衡量群落中物种功能特征变化范围的重要指标，不仅反映了物种间功能的差异

性及其对生态系统服务的贡献［２０］，还兼顾了群落内的种间的互补作用，将植物功能与生态系统功能紧密联

系［２１—２２］。 例如，董世魁等［２３］的研究发现，高寒草甸与高寒草原中物种多样性、植物功能性状多样性以及两者
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与初级生产力间的关系存在显著差异，且植物功能性状多样性对生态系统生产力的解释力往往高于物种多样

性。 另有研究指出，功能性状多样性在生态系统进化、演替以及结构和功能维持中发挥着关键作用［２４］。 总体

而言，对植物功能性状多样性的探究不仅揭示了植被内部复杂的功能联系，也为解析降水变化背景下物种的

共存和适应机制提供了新视角。
基于此，本文从根、叶功能性状的协同抗旱策略出发，以荒漠草原植物群落为样本，研究了不同降水量处

理和降水时期下，共存物种器官功能性状间的差异与权衡关系，以及植物功能性状多样性对群落植物生态位

分化和物种共存的内在调控机制。 研究结果将为理解荒漠生态系统中植物的生存策略及其对气候变化的响

应提供新的理论依据和实践参考。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

研究区位于宁夏盐池县高沙窝镇俞家圈村的长期封育天然草地（３７°２７′３０″—３７°３７′３０″Ｎ；１０６°３７′３０″—
１０６°５６′１５″Ｅ）。 该地处于鄂尔多斯台地向黄土高原过渡地带，与毛乌素沙地相连，属于典型的中温带大陆性

气候。 年均温 ８．１℃，年均降水量为 ２９６．５ｍｍ，降水多分布在 ７—９ 月，年均蒸发量为 ２１３６ｍｍ，无霜期为 １６０ ｄ
左右。 土壤类型以灰钙土和风沙土为主，植被以旱生和中旱生植物类型为主，草地类型以荒漠草原为主，短花

针茅（Ｓｔｉｐａ ｂｒｅｖｉｆｌｏｒａ）为主要建群种。

图 １　 研究区样地布设图

Ｆｉｇ．１　 Ｓａｍｐｌｉｎｇ ｐｌｏｔ ｌａｙｏｕｔ ｏｆ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ａｒｅａ

　 Ｐ＋５０％ ：降水增加 ５０％处理；Ｐ＋３０％ ：降水增加 ３０％处理；ＰＣＫ：自然降

水处理；Ｐ－３０％ ：降水减少 ３０％处理；Ｐ－５０％ ：降水减少 ５０％处理

１．２　 试验设计与样地布设

本研究于 ２０２１ 年 １０ 月在研究区内布设了水分控

制装置，以模拟不同的降水量特征，包括增加 ５０％降水

量、增加 ３０％降水量、自然降水、减少 ３０％降水量和减少

５０％降水量，分别标记为 Ｐ＋５０％、Ｐ＋３０％、ＰＣＫ、Ｐ－３０％、Ｐ－５０％

（图 １）。 在降水过程中，从 Ｐ－５０％地块中截留的降水被重

定向到 Ｐ＋５０％ 地块中，其他处理同样。 每个处理重复三

次，共设置 １５ 个试验小区，每个小区面积为 ６ｍ×１０ｍ，相
邻小区之间间隔 ３ｍ。 本研究在 ２０２２ 年 ３ 月开展了预试

验，内容包括植被调查和土壤含水量测量。 至 ２０２３ 年 ６
月，预实验结果证明实验区域已形成明显的土壤水分梯

度，且大部分植物已进入返青阶段，正式测试开始。
水分控制装置采用固定式遮雨棚，遮雨棚四周敞

开，顶部均匀地安装透明的截雨槽（截雨槽为夹角为 ６０°，开口向上的 Ｖ 型聚碳酸树脂板），截雨槽连接滴灌设

施，每次降水事件发生后，减雨处理中截留的降水将通过滴灌设施补充入增雨区。
１．３　 植被调查与样品采集

研究区植物生长季和降水都集中在 ６ 月至 ９ 月（图 ２），因此，根据降水动态变化及植物的物候生长期，本
研究分别在 ２０２３ 年 ６ 月 ５ 日、７ 月 ２４ 日和 ９ 月 １４ 日进行了植被调查和采样（图 ３），调查内容包括群落内物

种的盖度、高度、密度、频度。 为了便于研究植物对降水季节动态的响应，本研究将 ５ 月 １ 日至 ６ 月 ４ 日的降

水划分为春末降水（ＥＰ），６ 月 ５ 日至 ７ 月 ２４ 日的降水划分为仲夏降水（ＭＰ），７ 月 ２５ 日至 ８ 月 １５ 日的降水

划分为夏末降水（ＬＰ）。 因此，ＥＰ 累积降水量为 ５３．３ｍｍ，ＭＰ 为 ７５．５ｍｍ，ＬＰ 为 ７６．３ｍｍ。
本研究采集了在 ３ 个生长时期，５ 个水分处理中均出现的物种作为荒漠草原植物群落的共存物种进行后

续研究。 这些植物的基本信息如表 １ 所示。 采集植物样品时，选择晴朗无雨清晨，快速采集 ５ 种代表植物的

２０—３０ 片健康成熟的植物叶片置于自封袋中，用便携式冰箱保存，用于叶片性状的测定。 再使用全株挖掘法

在破坏性样方中将目标植物全株挖出，用于根性状测定。

６３０１ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４６ 卷　
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图 ２　 ２０２２—２０２３ 年高沙窝镇逐月降水量平均气温图

Ｆｉｇ．２　 Ｍｏｎｔｈｌｙ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ａｎｄ ａｖｅｒａｇｅ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｉｎ Ｇａｏｓｈａｗｏ Ｔｏｗｎ ｉｎ ２０２２—２０２３

图 ３　 ２０２３ 年 ４—１０ 月高沙窝镇日降水量图

Ｆｉｇ．３　 Ｄａｉｌｙ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｉｎ Ｇａｏｓｈａｗｏ Ｔｏｗｎ ｆｒｏｍ ａｐｒｉｌ ｔｏ ｏｃｔｏｂｅｒ ２０２３

数据来源为盐池县气象局的小型气象监测站；图中虚线表示 ３ 次采样时间，圆圈表示显著降水事件发生时间（＞３０ｍｍ）

表 １　 荒漠草原 ５ 种共存植物的根型和重要值

Ｔａｂｌｅ １　 Ｒｏｏｔ ｔｙｐｅｓ ａｎｄ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ｆｉｖｅ ｃｏｅｘｉｓｔｉｎｇ ｐｌａｎｔｓ ｉｎ ｄｅｓｅｒｔ ｓｔｅｐｐｅ
物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

科
Ｆａｍｉｌｙ

根型
Ｒｏｏｔ ｔｙｐｅ

重要值 Ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｖａｌｕｅ
Ｐ＋５０％ Ｐ＋３０％ ＰＣＫ Ｐ－３０％ Ｐ－５０％

短花针茅（Ｓｔｉｐａ ｂｒｅｖｉｆｌｏｒａ 禾本科 须根型 ０．９１ ０．９０ ０．９３ １．１５ １．０３
牛枝子（Ｌｅｓｐｅｄｅｚａ ｐｏｔａｎｉｎｉｉ 豆科 轴根型 ０．３８ ０．３９ ０．２９ ０．１７ ０．１
银灰旋花（Ｃｏｎｖｏｌｖｕｌｕｓ ａｍｍａｎｎｉｉ 旋花科 轴根型 ０．２０ ０．２２ ０．２７ ０．３１ ０．３０
赖草（Ｌｅｙｍｕｓ ｓｅｃａｌｉｎｕｓ 禾本科 匍匐根型 ０．６０ ０．２５ ０．２０ ０．２５ ０．０１
远志 Ｐｏｌｙｇａｌａ ｔｅｎｕｉｆｏｌｉａ 远志科 直根型 ０．１３ ０．１２ ０．１１ ０．１５ ０．１２
　 　 Ｐ＋５０％ ：降水增加 ５０％处理；Ｐ＋３０％ ：降水增加 ３０％处理；ＰＣＫ：自然降水处理；Ｐ－３０％ ：降水减少 ３０％处理；Ｐ－５０％ ：降水减少 ５０％处理
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１．４　 样品测定方法

１．４．１　 植物叶片性状测定

叶面积（ＬＡ）：使用台式扫描仪（Ｅｐｓｏｎ Ｐｅｒｆｅｃｔｉｏｎ Ｖ７００，Ｓｅｉｋｏ Ｅｐｓｏｎ Ｃｏｒｐ，Ｓｕｗａ，日本）对叶片进行扫描获

得叶面积，物种的叶面积为该处理下随机 １５ 株植物叶片的平均值。
叶厚度（ＬＴ）：用精度为 ０．０１ｍｍ 的电子游标卡尺测量 ５ 片叶片前端、中端和后端的叠加厚度，测量时注意

避开主叶脉位置，取其平均厚度作为测量值，重复 ３ 次。
叶片相对含水率（ＲＷＣ）：将自封袋中剩余的鲜叶剪碎，称取 ３ 份鲜重为 ０．３ｇ 左右的叶片（３ 个重复）置于

１０ｍＬ 离心管中，加去离子水 １０ｍＬ，于 ４℃冰箱中静置 １２ｈ 以上，取出叶片后用吸水纸吸收叶子表面的水分，
称取此时的叶片重量，即为饱和重。 将称过饱和重的叶片置于牛皮纸袋中，于 １０５℃烘箱杀青 ３０ｍｉｎ，６５℃烘

干至恒重，此时称取叶片重量，得到叶片干重。 叶片相对含水量的计算公式为：
ＲＷＣ＝ （Ｗｆ－ Ｗｄ） ／ （Ｗｔ－ Ｗｄ） （１）

式中，ＲＷＣ 为叶片相对含水率；Ｗｆ为鲜重，Ｗｄ为干重，Ｗｔ为饱和鲜重。
叶水势（ＷＰ）：采用原位测定法在清晨测量植物叶片水势，采用 Ｗｅｓｃｏｒ 干湿计（ＰＳＹＰＲＯ 水势测量系统）

套件 Ｃ⁃５２ 样品室。 测定过程中，将植物叶片夹在植物原位叶室中，平衡 １ 小时，用橡皮泥完全封闭叶室。 被

测植物的叶子完全覆盖了测量室。 １ 小时后，探针连接到 ＰＳＹＰＲＯ 宿主上，测量叶片水势。
１．４．２　 植物根性状测定

将采集到的植物根系清洗干净后浸泡于去离子水中，使用台式扫描仪（Ｅｐｓｏｎ Ｐｅｒｆｅｃｔｉｏｎ Ｖ７００，Ｓｅｉｋｏ
Ｅｐｓｏｎ Ｃｏｒｐ，Ｓｕｗａ，日本）进行扫描，采用 ＷｉｎＲＨＩＺＯ 根系分析系统软件（Ｒｅｇｅｎｔ Ｉｎｓｔｒｕｍｅｎｔｓ Ｉｎｃ． Ｑｕｅｂｅｃ，加拿

大）对根系图像进行分析，获得根长（ＲＬ）、根表面积（ＲＳＡ）、根体积（ＲＶ）和根直径（ＲＤ）。
１．５　 数据统计分析

１．５．１　 显著性检验

所有数据的统计整理均在 Ｅｘｃｅｌ ２０１０ 中进行，数据分析均在 Ｒ 中完成。 可视化在 Ｒ 和 Ｏｒｉｇｉｎ 软件中

完成。
本研究使用了函数“ａｏｖ” 在 Ｒ 中进行 ＡＮＯＶＡ 方差分析来检验主效应和交互效应，并在方差分析结果上

应用 Ｔｕｋｅｙ 检验，使用函数“ＴｕｋｅｙＨＳＤ”进行事后比较，获得不同组之间的显著性比较，并使用字母标记显著

差异的组。
功能指数的计算基于每个样方中物种的多度数据以及 １２ 个功能性状的高氏距离矩阵，在 Ｒ ３．４．０ 中的

ｖｅｇａｎ、ＦＤ 函数包中完成。
１．５．２　 生物量权衡模型

利用根冠比和均方根误差（生物量权衡模型）来量化降水变化下 ５ 种优势植物的生物量权衡（图 ２）。 根

冠比（ＲＣＢ）的计算公式为：
ＲＣＢ＝ＡＧＢ ／ ＢＧＢ （２）

地上生物量（ＡＧＢ）和地下生物量（ＢＧＢ）之间的权衡用均方根误差来表示。 单个对象的效益定义为给定

观测值相对于平均值的相对偏差。 相对效益（Ａ）的计算公式如下。

Ａ＝
Ｘ ｉ－Ｘｍｉｎ

Ｘｍａｘ－Ｘｍｉｎ
（３）

式中，Ｘ ｉ、Ｘｍｉｎ和 Ｘｍａｘ分别是地上生物量或地下生物量的观测值、最小值和最大值。 每个观测值都会对应一个

相对权益，其范围在 ０ 到 １ 之间。 将所得观测值的相对权益映射到坐标轴上，通过计算该点到零权衡线的距

离，便可得到其地上或地下生物量的权衡（图 ４）。 具体来说，若点正好落在线上，视为零权衡；若点落在线上

方，表示向地上权衡；若点落在线下方，表示向地下权衡，点离线越远表示权衡值越大［２５］。
１．５．３　 功能性状多样性指数

本研究选取了 ９ 种植物功能性状指标用于评估植物功能性状多样性，这些指标包括：根冠比（ＲＣＢ）、叶片
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图 ４　 生物量权衡模型图

Ｆｉｇ．４　 Ｂｉｏｍａｓｓ ｔｒａｄｅ⁃ｏｆｆ ｍｏｄｅｌ ｄｉａｇｒａｍ

　 Ａ 点表示向地上生物量权衡，Ｃ 表示向地下生物量权衡，Ｂ 点表示

零权衡，Ｃ 点的权衡值大于 Ａ 点

厚度（ＬＴ）、叶面积（ＬＡ）、叶片相对含水量（ＲＷＣ）、叶片

水势（ＷＰ）、根直径（ＲＤ）、根长（ＲＬ）、根体积（ＲＶ）和根

表面积（ＲＳＡ）。 这些性状涵盖了植物在资源获取、环境

适应等方面的关键功能特征，能够全面反映植物在生态

系统中的功能表现。 植物功能性状多样性的计算基于

以下指数：
（１）功能丰富度指数 （ Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ Ｒｉｃｈｎｅｓｓ Ｉｎｄｅｘ，

ＦＲｉｃ） 的计算公式：

ＦＲｉｃ ＝
ＳＦｃｉ

Ｒｃ
（４）

式中，ＳＦｃｉ为群落 ｉ 内物种所占据的生态位空间；Ｒｃ为特

征 Ｃ 的绝对值。
（２）功能均匀度指数 （Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ Ｅｖｅｎｎｅｓｓ Ｉｎｄｅｘ，

ＦＥｖｅ） 的计算公式：

ＦＥｖｅ ＝
∑

Ｓ

ｉ ＝ １
ｍｉｎ Ｐ ｉ

１
Ｓ － １

æ

è
ç

ö

ø
÷ － １

Ｓ － １
é

ë
êê

ù

û
úú

１ － １
Ｓ － １

（５）

式中，Ｓ 为物种数目；Ｐ ｉ为物种 ｉ 的相对丰度。
（３）功能分异度指数 （Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ Ｄｉｖｅｒｇｅｎｃｅ Ｉｎｄｅｘ， ＦＤｉｖ）的计算公式：

ＦＤｉｖ ＝ １
Ｎ∑

Ｎ

ｉ ＝ １
ｄｉ － 􀭵ｄ( ) ２ （６）

式中，ｄｉ是物种 ｉ 到群落功能空间质心的距离；􀭵ｄ 是所有物种到质心的平均距离；Ｎ 是物种的总数。
（４）功能分散度指数 （Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ Ｄｉｓｐｅｒｓｉｏｎ Ｉｎｄｅｘ， ＦＤｉｓ）的计算公式

ＦＤｉｓ ＝ ∑（ａ ｊ × ｚ ｊ） ／∑ ａ ｊ （７）

式中，ａ ｊ为物种 ｊ 的多度；ｚ ｊ为物种 ｊ 到加权质量的距离。
（５）Ｒａｏ 二次熵指数 （Ｒａｏ′ｓ Ｑｕａｄｒａｔｉｃ Ｅｎｔｒｏｐｙ Ｉｎｄｅｘ， ＱＥ）的计算公式：

ＱＥ ＝ ∑
Ｎ

ｉ ＝ １
∑
Ｎ

ｊ ＝ １
（ｐｉ ｐ ｊ ｄｉｊ） （８）

式中，ｐｉ和 ｐ ｊ分别是物种 ｉ 和物种 ｊ 的相对丰度；ｄｉｊ是物种 ｉ 和物种 ｊ 之间的功能距离；Ｎ 是物种的总数。
１．５．４　 主成分分析

利用主成分分析（Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ， ＰＣＡ），分别从降水量尺度和物种尺度上找出影响植物生

态位分化的环境因子，分析得到荒漠草原 ５ 种代表植物对干旱的适应策略。 该分析过程在 Ｏｒｉｇｉｎ ２０１８ 软件

中进行，所有数据在分析前均经过标准化处理。

２　 结果与分析

２．１　 降水变化对荒漠草原共存植物生物量分配的影响

如图 ５ 所示。 在早期（春末）降水（ＥＰ），随着降水量减少，短花针茅的 ＲＣＢ 呈先下降后上升趋势，在
Ｐ －３０％和 Ｐ －５０％处理下显著高于 Ｐ ＋５０％、Ｐ ＋３０％和 ＰＣＫ处理（Ｐ＜０．０５）。 牛枝子的 ＲＣＢ 呈缓慢上升趋势，在 Ｐ －５０％处

理下显著大于 Ｐ ＋５０％处理（Ｐ＜０．０５）。 在中期（仲夏）降水（ＭＰ），短花针茅、牛枝子和赖草的 ＲＣＢ 均逐渐上升

（Ｐ＜０．０５）。 其中远志的上升幅度最大，在 Ｐ －３０％ 和 Ｐ －５０％ 处理下几乎增至 ＰＣＫ处理的 ２ 倍，显著高于 Ｐ ＋５０％、
Ｐ ＋３０％和 ＰＣＫ处理（Ｐ＜０．０５）。 在晚期（夏末）降水（ＬＰ），所有植物的 ＲＣＢ 均随降水减少逐渐上升。 从降水时期
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的变化看，短花针茅、远志和赖草的 ＲＣＢ 随季节推移逐渐增加（Ｐ＜０．０５），银灰旋花和牛枝子未显示显著变化

（Ｐ≥０．０５）。

图 ５　 降水量变化下荒漠草原植物的根冠比

Ｆｉｇ．５　 Ｒｏｏｔ⁃ｔｏ⁃ｓｈｏｏｔ ｒａｔｉｏ ｏｆ ｄｅｓｅｒｔ ｓｔｅｐｐｅ ｐｌａｎｔｓ ｕｎｄｅｒ ｖａｒｙｉｎｇ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓ

不同小写字母表示不同处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）；不同大写字母表示不同时期间差异显著（Ｐ＜０．０５）；ＥＰ：早期（春末）降水；ＭＰ：中期（仲

夏）降水；ＬＰ：晚期（夏末）降水

不同植物的生物量分配策略不同 （图 ６）。 短花针茅在自然条件下向地上部分分配生物量，但在增雨和

减雨条件下则向地下部分倾斜。 银灰旋花和牛枝子的生物量分配变化较小。 赖草在所有处理下均表现为向

地下部分分配生物量。 远志的生物量分配变化最大，在 Ｐ ＋３０％和 Ｐ ＋５０％处理下向地上部分分配，而在其他处理

下则向地下部分分配。
２．２　 降水变化对荒漠草原共存植物叶片功能性状的影响

随降水梯度递减，５ 种植物的叶片相对含水量（ＲＷＣ）普遍呈现下降趋势，且物种间差异明显（图 ７）。 在

ＥＰ，牛枝子的 ＲＷＣ 对降水变化无显著响应（Ｐ≥０．０５），其余植物的 ＲＷＣ 则随降水减少而降低（Ｐ＜０．０５）。 到

ＭＰ 和 ＬＰ，所有物种的 ＲＷＣ 均随降水减少显著下降（Ｐ＜０．０５）。 总体而言，除远志外，其余植物在 ＥＰ 阶段的

ＲＷＣ 均为最高（Ｐ＜０．０５），这可能与雨季初期充足降水和较低蒸腾压力有关。
在 ＥＰ，植物水势（ＷＰ）随降水减少逐渐降低（Ｐ＜０．０５）（图 ８）。 在ＭＰ，银灰旋花的ＷＰ 对降水变化无显著

变化（Ｐ≥０．０５），而其余植物在减雨条件下显著降低（Ｐ＜０．０５）。 在 ＬＰ，除牛枝子的ＷＰ 先升后降外，其余植物

的 ＷＰ 继续下降（Ｐ＜０．０５）。 整体来看，植物在 ＥＰ 的 ＷＰ 最高（Ｐ＜０．０５）。
叶厚度（ＬＴ）的物种间差异显著（图 ９）。 禾本科植物短花针茅的叶片最薄，赖草稍厚，非禾本科植物银灰

旋花、牛枝子和远志的叶片厚度显著高于禾本科植物（Ｐ＜０．０５）。 在 ＥＰ，随降水减少，短花针茅和远志的 ＬＴ
逐渐增加，而赖草、牛枝子和银灰旋花先增加后减少（Ｐ＜０．０５）。 在 ＭＰ，短花针茅、银灰旋花和远志的 ＬＴ 呈先

增后减的趋势，牛枝子的叶片厚度逐渐降低，赖草呈波动变化（Ｐ＜０．０５）。 在 ＬＰ，短花针茅的 ＬＴ 波动变化，银
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图 ６　 降水量变化下荒漠草原植物的生物量分配与权衡

Ｆｉｇ．６　 Ｂｉｏｍａｓｓ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｔｒａｄｅ⁃ｏｆｆｓ ｏｆ ｄｅｓｅｒｔ ｓｔｅｐｐｅ ｐｌａｎｔｓ ｕｎｄｅｒ ｖａｒｙｉｎｇ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓ

括号内数字代表该点到零权衡线的垂线距离

灰旋花和赖草先增加后减小，牛枝子逐渐增加，远志逐渐减少（Ｐ＜０．０５）。
叶面积（ＬＡ）的种间差异显著（图 １０）。 禾本科植物赖草和短花针茅的 ＬＡ 显著大于其他植物，尤其赖草，

其 ＬＡ 是非禾本科植物银灰旋花、牛枝子和远志的 １０ 倍以上（Ｐ＜０．０５）。 总体来看，除 ＬＰ 的银灰旋花和远志

外，植物的 ＬＡ 均随降水减少而减少，其中赖草和短花针茅的变化最显著（Ｐ＜０．０５）。
２．３　 降水变化对荒漠草原共存植物根功能性状的影响

不同物种的根长（ＲＬ）对降水量变化的响应不一致（图 １１）。 随降水量减少，短花针茅的 ＲＬ 在 ＥＰ 和 ＬＰ 呈

先降低后升高的趋势（Ｐ＜０．０５），在 ＭＰ 无显著变化（Ｐ≥０．０５）。 银灰旋花和牛枝子的 ＲＬ 在 ＥＰ 和 ＬＰ 逐渐降低，
ＭＰ 呈先升高后下降的变化趋势（Ｐ＜０．０５）。 赖草的 ＲＬ 在 ＭＰ 逐渐降低；远志的 ＲＬ 在 ＥＰ 逐渐降低（Ｐ＜０．０５）。

根表面积（ＲＳＡ）随降水减少的变化趋势明显（图 １２）。 短花针茅在 ＥＰ 和 ＬＰ 的 ＲＳＡ，远志在 ＭＰ 的 ＲＳＡ
呈现先降低后升高的变化趋势，银灰旋花在 ＥＰ 的 ＲＳＡ 和牛枝子在 ＥＰ 及 ＬＰ 的 ＲＳＡ 逐渐降低（Ｐ＜０．０５）。

植物根体积（ＲＶ）的变化未呈现出明显的规律性（图 １３）。 随着降水量减少，只有牛枝子的 ＲＶ 表现出显

著的规律性变化：在 ＥＰ 阶段，ＲＶ 先降低后升高，而在 ＬＰ 阶段则逐渐下降（Ｐ＜０．０５）。 除此之外，降水量变化

对根直径（ＲＤ）的影响也未呈现出明显的规律性，且变化有限（图 １４）。
在 ＥＰ 阶段，只有银灰旋花在 Ｐ ＋５０％处理下的 ＲＤ 显著大于 Ｐ ＋３０％处理（Ｐ＜０．０５）。 在 ＭＰ 阶段，短花针茅在

Ｐ ＋３０％处理下的 ＲＤ 显著高于 ＰＣＫ、Ｐ －３０％和 Ｐ －５０％处理；银灰旋花在 ＰＣＫ处理下的 ＲＤ 显著高于 Ｐ ＋５０％和 Ｐ －５０％处理

（Ｐ＜０．０５）。 在 ＬＰ 阶段，远志在 Ｐ ＋５０％处理下的 ＲＤ 显著高于 Ｐ ＋３０％、ＰＣＫ和 Ｐ －３０％处理（Ｐ＜０．０５）。
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图 ７　 降水变化对荒漠草原共存植物叶片相对含水量的影响

Ｆｉｇ．７　 Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｎ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ ｉｎ ｃｏｅｘｉｓｔｉｎｇ ｄｅｓｅｒｔ ｓｔｅｐｐｅ ｐｌａｎｔｓ

２．４　 降水量和降水时期及其交互作用荒漠草原共存植物功能性状的影响

降水量（Ｐｒ）、物种（Ｓ）、降水时期（Ｐｅ）及其交互作用显著影响荒漠草原共存植物的功能性状（表 ２）。 Ｐｒ
对除 ＲＣＢ 和 ＲＤ 外的所有功能性状均有极显著影响（Ｐ＜０．０１）。 Ｓ 对所有功能性状均有极显著影响（Ｐ＜
０．００１）。 Ｐｅ 对 ＬＴ，ＲＷＣ，ＷＰ，ＲＬ，的影响极显著（Ｐ＜０．０１），对 ＲＳＡ 的影响显著（Ｐ＜０．０５）。

表 ２　 物种，降水量和降水时期及其交互作用对荒漠草原共存植物功能性状影响的方差分析

Ｔａｂｌｅ ２　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｖａｒｉａｎｃｅ ｏｎ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ， ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ａｍｏｕｎｔ， ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｐｅｒｉｏｄ， ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ｏｎ ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ

ｏｆ ｃｏｅｘｉｓｔｉｎｇ ｐｌａｎｔｓ ｉｎ ｄｅｓｅｒｔ ｓｔｅｐｐｅ

指标
Ｉｎｄｉｃａｔｏｒ

变量类型 Ｉｎｄｉｃａｔｏｒ

Ｐｒ Ｓ Ｐｅ Ｐｒ×Ｓ Ｐｒ×Ｐｅ Ｓ×Ｐｅ Ｐｒ×Ｓ×Ｐｅ
ＲＣＢ ０．８１ｎｓ ７．８７∗∗∗ ２．２３ｎｓ ３．９５∗∗∗ ０．４９ｎｓ ０．２８ｎｓ ０．７３ｎｓ

ＬＴ １４．６６∗∗∗ ９０３．０９∗∗∗ ４１．６７∗∗∗ １８．０５∗∗∗ ８．４０∗∗∗ ３５．４０∗∗∗ ２０．０４∗∗∗

ＬＡ ３３．３５∗∗∗ １１０２．２３∗∗∗ ４．４０ｎｓ ５５．２１∗∗∗ ２．３３∗ ６．２２∗∗∗ ４．０２∗∗∗

ＲＷＣ １０８．７３∗∗∗ ５７．６６∗∗∗ ４２．３３∗∗∗ １２．３３∗∗∗ ４．２８∗∗∗ ６．３２∗∗∗ ３．５２∗∗∗

ＷＰ ５３．７８∗∗∗ ２８．４７∗∗∗ １３８．６１∗∗∗ ５．３７∗∗∗ ３．２７∗∗∗ ２２．５２∗∗∗ ２．８１∗∗∗

ＲＤ ０．８９５ｎｓ ９６．０３∗∗∗ ０．２４ｎｓ ２．５４∗ ０．７６ｎｓ ５．８６∗∗∗ １．０１ｎｓ

ＲＬ ３．３９∗∗ ９１．８４∗∗∗ ７．０８∗∗ １．５２ｎｓ １．１８ｎｓ ５４．５６∗∗∗ ２．８５∗∗∗

ＲＶ ３．６１∗∗ ４０．８３∗∗∗ ２．４３ｎｓ ２．７４∗ ２．２６∗ １．０６ｎｓ ２．４６∗

ＲＳＡ ３．３２∗∗ ９０．８２∗∗∗ ４．２６∗ １．７５ｎｓ ２．２７∗ ４．００∗∗ ２．９７∗∗∗

　 　 ＲＣＢ：根冠比 Ｒｏｏｔ⁃ｓｈｏｏｔ ｒａｔｉｏ； ＬＴ 叶厚 Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ；ＬＡ 叶面积 Ｌｅａｆ ａｒｅａ；ＲＷＣ 叶相对含水量 Ｌｅａｆ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＷＰ 叶水势 Ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ

ｐｏｔｅｎｔｉａｌ；ＲＤ 根直径 Ｒｏｏｔ ｄｉａｍｅｔｅｒ； ＲＬ 根长 Ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈ；ＲＶ 根体积 Ｒｏｏｔ ｖｏｌｕｍｅ；ＲＳＡ 根表面积 Ｒｏｏｔ ｓｕｒｆａｃｅ ａｒｅａ；Ｐｒ 降水量；Ｓ 物种；Ｐｅ 降水时期；

Ｐｒ×Ｓ 降水量和物种的交互作用；Ｐｒ×Ｐｅ 降水量和降水时期的交互作用；Ｓ×Ｐｅ 物种和降水时期的交互作用量、物种、降水时期的交互作用；“ｎｓ”表

示 Ｐ≥０．０５，“∗”表示 Ｐ＜０．０５，“∗∗”表示 Ｐ＜０．０１；“∗∗∗”表示 Ｐ＜０．００１
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图 ８　 降水变化对荒漠草原共存植物叶片水势的影响

Ｆｉｇ．８　 Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｎ ｔｈｅ ｗａｔｅｒ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ ｉｎ ｃｏｅｘｉｓｔｉｎｇ ｄｅｓｅｒｔ ｓｔｅｐｐｅ ｐｌａｎｔｓ

图 ９　 降水变化对荒漠草原共存植物叶片厚度的影响

Ｆｉｇ．９　 Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｎ ｔｈｅ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ ｉｎ ｃｏｅｘｉｓｔｉｎｇ ｄｅｓｅｒｔ ｓｔｅｐｐｅ ｐｌａｎｔｓ
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图 １０　 降水变化对荒漠草原共存植物叶片面积的影响
Ｆｉｇ．１０　 Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｎ ｔｈｅ ａｒｅａ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ ｉｎ ｃｏｅｘｉｓｔｉｎｇ ｄｅｓｅｒｔ ｓｔｅｐｐｅ ｐｌａｎｔｓ

图 １１　 降水变化对荒漠草原共存植物根长的影响
Ｆｉｇ．１１　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｎ ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ｃｏｅｘｉｓｔｉｎｇ ｐｌａｎｔｓ ｉｎ ｄｅｓｅｒｔ ｓｔｅｐｐｅ
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图 １２　 降水变化对荒漠草原共存植物根表面积的影响

Ｆｉｇ．１２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｎ ｒｏｏｔ ｓｕｒｆａｃｅ ａｒｅａ ｏｆ ｃｏｅｘｉｓｔｉｎｇ ｐｌａｎｔｓ ｉｎ ｄｅｓｅｒｔ ｓｔｅｐｐｅ

图 １３　 降水变化对荒漠草原共存植物根体积的影响

Ｆｉｇ．１３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｎ ｒｏｏｔ ｖｏｌｕｍｅ ｏｆ ｃｏｅｘｉｓｔｉｎｇ ｐｌａｎｔｓ ｉｎ ｄｅｓｅｒｔ ｓｔｅｐｐｅ
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图 １４　 降水变化对荒漠草原共存植物根平均直径的影响

Ｆｉｇ．１４　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｎ ａｖｅｒａｇｅ ｒｏｏｔ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｏｆ ｃｏｅｘｉｓｔｉｎｇ ｐｌａｎｔｓ ｉｎ ｄｅｓｅｒｔ ｓｔｅｐｐｅ

交互作用分析表明，Ｐｒ×Ｓ 对除 ＲＬ 和 ＲＳＡ 外的所有功能性状影响显著（Ｐ＜０．０５），Ｐｒ×Ｐｅ 对除 ＲＣＢ，ＲＤ，ＲＬ 外的所

有功能性状影响显著（Ｐ＜０．０５），Ｓ×Ｐｅ 对除 ＲＣＢ，ＲＶ 外的所有功能性状有极显著影响（Ｐ＜０．０１），此外，Ｐｒ×Ｓ×Ｐｅ
对除 ＲＣＢ，ＲＤ 外的所有功能性状均有显著影响（Ｐ＜０．０５），说明 Ｐｒ、Ｓ 和 Ｐｅ 共同作用影响根、叶功能性状。
２．５　 降水变化下荒漠草原共存植物根、叶功能性状的主成分分析

短花针茅的 ＰＣ１ 轴解释了 ３９．５％的变异，揭示了根功能性状和水力性状的变化（图 １５⁃短花针茅），ＰＣ２
轴解释了 ２２．７％的变异，代表了调整叶片形态以逐步增加保水抗旱能力的变化。 随着降水量的减少，短花针

茅在 ＰＣＡ 图上的分布范围逐渐从 ＰＣ２ 的下端向上端移动。
银灰旋花的 ＰＣ１ 轴主要与根性状相关，解释了 ３５．６％的变异，ＰＣ２ 轴主要与叶片性状相关，解释了 ２２．５％

的变异（图 １５⁃银灰旋花）。 在 ＰＣＫ下，银灰旋花在 ＰＣ１ 轴上的占比较大，随着增雨和减雨处理的施加，其在

ＰＣ１ 轴占比减少，在 ＰＣ２ 轴占比增加。
减雨处理下，牛枝子在 ＰＣ１ 上的分布范围明显缩小，并从右侧向左侧移动，说明相比于水分增加，牛枝子

的功能性状对水分减少更为敏感（图 １５⁃牛枝子）。 ＰＣ１ 轴解释了 ３７．４％的变异，且与根功能性状正相关，表明

在水分稀缺环境下，牛枝子通过优化根系结构加强深层土壤水分的获取。 ＰＣ２ 轴与 ＷＰ 正相关，与 ＬＴ 负相

关，显示出牛枝子通过增强叶片厚度和降低叶片水势来提高水分吸收能力与抗旱性。
赖草的 ＰＣ１ 轴与 ＲＣＢ、ＲＬ、ＲＶ、ＲＳＡ、ＲＷＣ 和 ＬＡ 正相关，与 ＬＴ 负相关，能解释 ３８．５％的变异，表明赖草具

有较强的资源获取能力（图 １５⁃赖草）。 ＰＣ２ 轴与 ＬＴ 正相关，与 ＲＤ 和 ＷＰ 负相关，能解释 ２１．８％的变异。 减

雨处理下，赖草在 ＰＣ１ 上的分布范围明显缩小，同时从右侧向左侧移动，显示出其在干旱环境下调整生理和

形态特征的适应性。
远志的 ＰＣ１ 轴与根功能性状显著正相关，能够解释 ３４．３％的变异（图 １５⁃远志）。 ＰＣ２ 轴与ＷＰ 和 ＬＡ 正相

关，与 ＲＬ 和 ＬＴ 负相关，能够解释 ２４．９％的变异，表明远志通过叶片形态和水力性状的调节适应干旱。 随着降

水量减少，远志的分布范围在 ＰＣＡ 图中逐渐从右侧向左侧移动，范围逐渐缩小，ＰＣ１ 的比重明显减小。 说明
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在水分稀缺的环境中，远志倾向于减少不必要的生长，采用更加节约的生长模式。

图 １５　 降水变化下荒漠草原共存植物功能性状的主成分分析

Ｆｉｇ．１５　 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｃｏｅｘｉｓｔｉｎｇ ｐｌａｎｔｓ ｉｎ ｄｅｓｅｒｔ ｓｔｅｐｐｅ ｕｎｄｅｒ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｃｈａｎｇｅｓ

ＬＣ： 赖草；ＮＺＺ： 牛枝子，ＹＨＸＨ： 银灰旋花；ＹＺ： 远志；ＺＭ： 短花针茅
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对荒漠草原植物群落中的 ５ 个共存物种进行主成分分析（图 １５⁃总），本研究发现 ５ 个物种的分布范围差

异明显，说明其采用了不同的抗旱策略。 其中 ＰＣ１ 的解释量为 ３２．１％，主要与 ＲＬ、ＲＳＡ 相关，反映了植物根系

在空间中的扩展性与吸水能力。 ＰＣ２ 的解释量为 ２２．８％，主要与 ＲＣＢ、ＲＤ、ＬＴ、ＬＡ 和 ＷＰ 相关，反映了植物在

干旱条件下具备的水分储存能力和水分获取能力。
２．６　 降水变化对荒漠草原共存植物功能多样性指数的影响

由图 １６ 可知，降水变化显著影响了荒漠草原植物功能性状多样性，除功能分散度指数（ＦＤｉｓ）未发生显著

变化外（Ｐ≥０．０５），其余的 ４ 个植物功能性状多样性指数均发生了显著变化（Ｐ＜０．０５），且变化规律相同：Ｐ ＋５０％

和 Ｐ －５０％处理下的功能丰富度指数（ＦＲｉｃ），功能均匀度指数（ＦＥｖｅ），功能分异度指数（ＦＤｉｖ），Ｒａｏ 二次熵指数

（ＱＥ）显著大于其余 ３ 个处理（Ｐ＜０．０５）。 说明在极端干旱和湿润的条件下，物种间功能差异的范围和变异性

增加，物种功能特征的多样性和极端差异程度增加，物种功能特征趋于不同。

图 １６　 降水变化对荒漠草原植物群落植物功能性状多样性指数的影响

Ｆｉｇ．１６　 Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｎ ｔｈｅ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘ ｏｆ ｄｅｓｅｒｔ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｐｌａｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ

３　 讨论

３．１　 降水变化条件下荒漠草原共存植物的生物量分配与权衡

水分是影响干旱区植物生物量分配的主要因素［２６］，植物的根冠比和生物量权衡在一定程度上反映了植
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物应对干旱胁迫的适应策略和耐受范围［２７］。 本研究发现，除银灰旋花外，短花针茅、牛枝子、赖草和远志的根

冠比均随着降水量的减少显著增加。 这一结果与大多数研究一致［２８］，表明在干旱胁迫下，多数植物会采用减

少地上生长并增加地下生长的生物量分配策略［２９—３０］。 从生物量权衡策略的角度分析，禾本科植物短花针茅

和赖草表现出向地下部分生长的趋势，这进一步证实了禾本科植物在资源匮乏时优先发展根系的生存策

略［３１］。 银灰旋花和牛枝子的生物量分配变化不显著，表明它们可能采取了相对保守的生长策略。 远志在增

雨条件下优先向地上部分分配生物量，而在减雨条件下则向地下部分分配生物量，体现了其灵活的调节能力

和适应环境胁迫的多变生物量权衡策略。
３．２　 降水变化条件下荒漠草原植物根、叶功能性状的变化与协同

植物功能性状作为连接植物和外界环境的桥梁，具有“可遗传、相对稳定及可测量的”特征，其中，叶片和

根系功能性状的变化规律与植物的生长策略及资源利用能力紧密相关［３２］。 本研究发现，降水量、降水时期、
物种及其交互作用对荒漠草原植物的根、叶功能性状有显著影响（Ｐ＜０．０５）。 具体而言，不同植物对降水量变

化的响应差异较大，但对降水季节的响应较为一致。 在湿润时期（ＥＰ），所有物种的水势和相对含水量

（ＲＷＣ）均为最高，随着干旱加剧，二者显著下降（Ｐ＜０．０５），此特征的季节性变化反映了充足降水与低蒸腾需

求的湿润时期和干旱时期降水不足、蒸腾加剧的环境差异。
荒漠草原植物主要通过两个主要途径应对干旱：一是通过根系性状增加水分吸收与保留，二是通过叶片

性状减少水分散失［３３］。 本研究发现，降水变化显著影响植物叶片形态功能性状。 在干旱条件下，禾本科植物

（如短花针茅和赖草）通过增加叶厚度（ＬＴ）并减少叶面积（ＬＡ）实施“快速响应⁃低能耗”策略，而叶片小而厚

的物种（如牛枝子和银灰旋花）则通过减少水分消耗提高对干旱环境的适应性。 远志能够在水分充足时迅速

恢复生长，展现出“快速资源获得型”策略。
随降水梯度的减小，植物根功能性状普遍呈现“先减少后增加”的趋势，这可能与长期干旱条件下植物生

长特性有关。 在较少降水时，植物根系较为细弱，生长受限；随着降水增多，根系得到改善并表现出恢复性生

长。 极端干旱条件下，植物通过增加地下生物量分配，获取深层土壤水分［３４］。 从物种差异来看，牛枝子的根

系特征（如根长、根表面积、根体积）显著优于其他物种，表明其可能通过根系网络增强水分竞争能力。 值得

注意的是，尽管根系性状随降水变化显著变化，根直径（ＲＤ）几乎不受降水变化影响，表明其性状相对稳定，更
多受到土壤类型和植物种类的遗传背景影响。

总体而言，植物通过根系和叶片功能性状的多维协同调节，形成了从“瞬时规避”到“稳健维持”的抗旱策

略谱，这种多样化的功能性状调节机制有助于解释物种在群落中的生态位分化与长期共存［６］。 短花针茅依

赖叶片形态的可塑性规避水分胁迫，并通过逐步从“快速增长、高资源投入”转向“缓慢增长、低资源投入”，调
整根系和叶片特征以增强水分保持与获取能力。 牛枝子和银灰旋花则通过深根策略增加水分吸收面积，保持

稳定的水分供应，并通过小而厚的叶片保持水分，展现出较强的长期耐旱性和保守的资源利用策略。 远志根

系浅，仅能利用浅层土壤水分，赖草叶面积大，光合与蒸腾较高，二者均表现出“快速资源获得型”与“资源依

赖型”策略，适合湿润环境，但难以抵抗极端干旱。
３．３　 降水变化条件下荒漠草原植物群落的植物功能性状多样性与物种共存机制

本研究中，植物功能性状多样性指数随降水量变化的规律非常一致，即极端降水处理（Ｐ ＋５０％和 Ｐ －５０％ ）显

著提升了植物群落的植物功能性状多样性水平，ＦＤｉｖ、ＱＥ、ＦＲｉｃ 和 ＦＥｖｅ 指数均显著增加。 说明极端降水条件

下，群落功能趋于多样化，生态位得以扩展和进一步分化，物种间的功能差异和协同效应进一步增强［３４—３５］。
其中，ＦＲｉｃ 的上升表明群落功能空间的覆盖范围扩大，植物群落在不同水分条件下能利用更广阔的生态功能

空间，从而提高对环境变化的适应能力。 ＦＤｉｓ 的增加意味着生态位分化增强，物种功能特征的离散度提高，
这可能有助于提升群落的稳定性和抗干旱能力。 而 ＦＤｉｖ 的提升则反映了群落中功能极端值分布的扩大，使
生态位边界得到拓展。 Ｒａｏ 二次熵的升高说明物种丰度与功能特征之间的“质⁃量”耦合效应得到加强。 ＦＥｖｅ
的改善则表明群落内各功能特征的分布更加均衡，从而促进了资源利用的协同效率与功能稳定性［３６］。 值得
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注意的是，ＦＤｉｓ 的不显著变化说明群落整体功能结构框架可能未发生根本改变，但 ＱＥ 的显著变化揭示了物

种在既定功能空间内通过丰度再分配实现了效率优化，形成“快速响应⁃稳健维持”的功能互补格局。 这一结

果支持干旱生态系统“扰动中介共存”理论［３４］，即在环境压力下，群落可通过促进性状分异的方式保持稳定。
以上研究结果还与经典环境过滤理论［３５］形成了有趣对比：在极端干旱（Ｐ －５０％）和强降水（Ｐ ＋５０％）条件下，

群落并未出现该理论预期的功能趋同，反而通过生态位边界扩展（ＦＤｉｖ）和功能空间填充优化（ＦＲｉｃ）实现了

植物功能性状多样性提升。 因此本研究推测，极端水分梯度可能加剧了资源异质性，驱动植物采取差异化生

存策略：薄叶物种通过形态可塑性快速占据瞬时湿润生态位，而厚叶物种则强化结构抗旱以巩固干旱微生境，
这种“时空生态位分离＂机制［１４］有效降低了种间竞争排斥，提升了植物功能性状多样性指数，促使荒漠草原

群落植物在水资源有限的生态系统中实现生态位分离和共存。

４　 结论

（１）Ｐ －３ ０％和 Ｐ －５０％处理下共存植物均表现出减小叶面积、增厚叶片与增加地下生物量的耐受干旱特征。

随降水量减少，物种间功能性状变化存在明显差异，短花针茅调整根系和叶片形态避免脱水并增强水分保持

与获取能力，深根系植物牛枝子和银灰旋花增加根长和根面积保持水分吸收，以小而厚的叶片耐受干旱。 远

志根系浅，赖草叶面积大，光合与蒸腾较高，二者具有“快速资源获得型”与“资源依赖型”特征。
（２）极端降水处理（Ｐ ＋５０％和 Ｐ －５０％）显著提升了荒漠草原植物群落的功能多样性水平，功能分异度（ＦＤｉｖ）、

Ｒａｏ 二次熵指数（ＱＥ）、功能丰富度（ＦＲｉｃ）和功能均匀度（ＦＥｖｅ）同步增加，群落功能趋向多样化，物种间的功

能差异与协同效应提升，促进了物种共存。
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