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摘要:【目的】黑沙蒿是毛乌素沙地重要保育灌木，在促进植被恢复、生物多样性保育等方面发挥着十分重要的作用，但其

对自身幼苗影响及其机制并不清楚。本研究以光照、水分和土壤 3个关键限制因子为切入点，探讨灌丛内部环境如何影

响黑沙蒿幼苗的生长表现与功能性状。【方法】基于光照（全光照、遮光） × 水分（高、低） × 土壤（灌丛下、灌丛间）的 3因
子控制试验，测定幼苗生物量及叶片和根系关键功能性状。结合方差分析、相关性分析与结构方程模型，解析了光照、水

分、土壤及其交互作用对黑沙蒿幼苗生长策略的影响路径。【结果】（1）光照是限制黑沙蒿丛下自身幼苗生长的主导因子，

遮光使总生物量下降了 30% ~ 50%。（2）水分增加仅在光照充足时显著促进幼苗生长，在弱光条件下该效应明显减弱；弱

光条件下，幼苗虽表现出较高比叶面积等补偿性性状，但无法弥补光照受限导致的碳积累不足。（3）结构方程模型显示，

叶面积是光照、水分影响幼苗生长的关键中介性状，其中光照对生物量具有最强的直接与间接作用。【结论】黑沙蒿灌丛

虽能改善局地水分，但其形成的低光环境成为限制同种幼苗更新的核心因素，使保育效应在幼苗阶段部分转化为“自我

抑制”型的种内负反馈。幼苗对弱光环境的适应能力有限，是其在灌丛内部更新受阻的重要原因，土壤对幼苗期植物影

响有限。本研究揭示了干旱区保育灌木在同种更新过程中的双重作用，为理解其种群动态与空间格局形成机制提供了新

的实证证据。
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Abstract: [Objective] Artemisia ordosica,  a key conservation shrub species in the Mu Us Sandy Land of
northern China, plays an important role in vegetation restoration and biodiversity conservation. However, its
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effects  on  conspecific  seedlings  and  the  underlying  mechanisms  remain  unclear.  This  study  focused  on  3
major limiting factors of light, water and soil to examine how the microenvironment within shrub canopies
influenced  seedling  growth  performance  and  functional  traits.  [Method]  A  three-factor  controlled
experiment  was  conducted  with  light  (full  light  vs.  shade),  water  (high  vs.  low),  and  soil  origin  (under-
canopy  vs.  interspace).  Seedling  biomass,  as  well  as  key  leaf  and  root  functional  traits  were  measured.
Analysis  of  variance,  correlation  analysis,  and  structural  equation  modeling  were  used  to  disentangle  the
direct  and  interactive  effects  of  light,  water,  and  soil  on  seedling  growth  strategies.  [Result]  (1)  Light
availability  was  primary  factor  limiting  the  growth  of  conspecific  seedlings  beneath  shrub  canopies,  with
shading  reducing  total  biomass  by  30%−50%.  (2)  Increased  water  availability  significantly  promoted
seedling growth only under full light conditions, whereas this effect was substantially weakened under low
light. Although seedlings exhibited compensatory traits under shade (e.g., increased specific leaf area), these
adjustments  did  not  offset  carbon  limitation  caused  by  reduced  light  availability.  (3)  Structural  equation
modeling indicated that leaf area acted as a key mediating trait linking light and water availability to seedling
growth, with light exerting the strongest direct and indirect effects on biomass. [Conclusion] Although A.
ordosica  shrubs  can  improve  local  moisture,  the  low-light  environment  it  creates  becomes  a  core  factor
limiting  the  regeneration  of  conspecific  seedlings,  partially  transforming  the  conservation  effect  into
intraspecific negative feedback of the “self-inhibition” type during the seedling stage. The limited capacity
of seedlings to adapt to low-light conditions is a major factor restricting regeneration within shrub canopies,
whereas  soil  effects  are  relatively  minor  during  early  growth.  This  study  highlights  the  dual  role  of
conservation shrubs in arid ecosystems and provides new empirical  evidence for  understanding population
dynamics and spatial pattern formation.
Key words: Artemisia ordosica; Mu Us Sandy Land; light; water; soil; functional traits; conservation effect

保育作用是指植物通过改善局地微环境、缓解

周围生物或非生物胁迫，从而提高邻近植物的萌发、

生长与存活的一类正向植物间相互作用，发挥“庇

护”功能的物种通常被称为保育植物[1−3]。在水分匮

乏、温度波动剧烈、土壤贫瘠等严酷环境中，保育作

用是维持干旱区群落结构、驱动物种更新并支撑生

态系统功能的重要机制[4−5]。在荒漠与半荒漠生态系

统中，保育植物能够降低地表蒸发、改善土壤水分和

养分条件，并缓解光热极端胁迫，从而有效提高植被

定殖的成功率，因此，保育植物被广泛应用于荒漠化

防治和退化生态系统的恢复工程[6]。保育植物在这

些生态工程中，功能的持续发挥依赖于其自身种群

的稳定存在与更新能力[7]。因此，理解保育作用在

干旱区的生态意义不仅关系到自然群落的物种维

持，也直接影响人工恢复过程中植被格局的长期稳

定性。

尽管保育作用被广泛认可，但现有研究大多关

注其对异种植物（受益植物）的促进效应[8]，而相对忽

视了保育植物是否同样能够促进自身幼苗或同种个

体的建立与生长。事实上，保育植物灌丛常形成明

显的光、水、温度和土壤条件梯度，其对自身后代的

影响可能同时包含促进与抑制两个方向[9−10]。天然

更新是指植物依靠自然繁殖与自发萌发实现种群延

续的过程，是维持保育植物种群结构、稳定群落功能

与保障恢复工程可持续性的关键环节[11−14]。然而许

多研究[15−16]表明，在高度异质化的干旱区微环境中，

保育植物灌丛下的低光、高竞争或病原压力可能会

抑制其自身幼苗的建立。例如，一些旱生灌木灌丛

内部光照显著下降，幼苗在灌丛下的萌发率与存活

率明显低于灌丛外区域，说明保育效应在同种植物

的天然更新上并不必然体现为促进效应，其方向和

强度可能受到微环境条件的共同调控。

大量研究[17]表明，保育植物通过调节灌丛下的

光照、水分、温度及养分条件，可显著改善局地生境，

从而对其他植物发挥促进作用。例如，一些旱区灌

木能够降低地表温度波动、提高土壤水分保持能力

或增加凋落物供给，从而提升受益植物的萌发率、生

长速率与存活概率[18−19]。在青藏高原等高寒干旱地

区，典型保育灌木金露梅（Potentilla fruticosa）明显提

高了草本植物的出现频率与开花率[20−21]。然而，保

育作用对异种植物的促进并不能直接推演到其自身

后代。越来越多的证据表明，灌丛微环境对同种幼

苗的影响往往具有双重性，一方面，灌丛可在干旱条

件下提供遮阴与保湿，有助于提高幼苗萌发的初始

成功率 [22−23]；另一方面，灌丛内部的低光、强竞争、

高病原压力或养分再分配不均，也可能抑制幼苗后
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续生长，使其天然更新受限[24−25]。天然更新是维持

保育植物种群结构与长期发挥保育功能的基础环节，

对干旱区植被恢复的持续稳定尤为关键[23−24]。如果

保育植物无法在自身灌丛下顺利完成天然更新，即

便其对异种植物具有较强的保育效应，种群仍可能

因更新失败而逐渐衰退，从而削弱微环境改善能力

并影响群落演替。因此，明晰保育植物灌丛微环境

如何影响自身幼苗的建立、早期生长及功能性状，是

理解干旱区植物间相互作用机制、预测种群动态以

及提升荒漠化防治成效的重要科学问题。

毛乌素沙地是我国北方典型的半干旱生态系统，

长期受到气候变化和不合理土地利用的双重影

响，曾经历显著的荒漠化进程 [26−27]。自 20世纪 70
年代以来，大规模飞播和人工造林工程以黑沙蒿

（Artemisia ordosica）为核心生态恢复灌木种，有效提

升了区域植被覆盖度并促进了沙地固定[28−29]。凭借

其耐旱、耐瘠薄和强固沙能力，黑沙蒿在毛乌素沙地

形成了大面积稳定灌丛，是当地最重要的保育植物

之一，对维持群落结构、改善土壤环境和推动生态恢

复发挥了关键作用[30]。然而，尽管黑沙蒿在荒漠化

防治中贡献显著[31]，其灌丛下形成的低光、高竞争和

水分再分布等特殊微环境是否有利于其自身幼苗的

天然更新，仍缺乏实证研究。现有工作主要聚焦于

黑沙蒿对其他物种的促进作用[32]，而对其作为保育

植物，是否能够“自我促进”或反而对自身幼苗产生

抑制尚不清楚，制约着对油蒿种群动态的科学判断。

鉴于天然更新对保育植物种群稳定性及其在生态恢

复长期功能中的重要性，亟需从关键资源因子入手，

解析黑沙蒿灌丛下光照与水分如何共同影响幼苗的

生长策略和功能性状。

针对上述问题，本研究在毛乌素沙地西南缘开

展了三因子室内盆栽控制试验，通过模拟灌丛内外

典型微环境条件，评估黑沙蒿幼苗对不同光水情境

的生长和性状响应。本研究旨在揭示保育植物黑沙

蒿灌丛微环境对其自身更新的影响路径，以期揭示

保育效应在保育植物自身更新过程中的作用途径，

并为干旱区植被恢复与可持续管理提供理论依据与

案例支持。

 1   材料与方法

 1.1    土壤样品获取与处理

本研究于 2023年 5月在宁夏盐池毛乌素沙地

生态系统国家定位观测研究站进行。研究区主要灌

木为黑沙蒿，优势草本植物主要有赖草（Leymus
secalinus）、中华苦荬菜 （Ixeris  chinensis）和刺藜

（Dysphania aristata）[33]。在研究区内，选取 5个 10 m ×

10 m的黑沙蒿天然灌丛样地（植被盖度（41.33  ±
5.12）%、灌木盖度（32.51 ± 4.67）%、草本盖度（21.96 ±
6.49）%），每个样地随机选择 5株冠幅和株高相近的

成熟个体（平均冠幅（83.1 ± 5.3）cm，平均株高（43.6 ±
0.4）cm），共计 25株。

以目标植株基部为圆心，沿 4个随机方向，分别

在距植株 0和 3 m处采集 0 ~ 20 cm深度的表层土

壤。为避免相邻灌丛干扰，采样点周围 6 m范围内

无其他成熟黑沙蒿个体。每个灌丛内同距离样品混

合为 1份，最终获得 10份混合土样（5个群落 × 2个
距离）。采集后，所有土样均通过 2 mm筛网去除石

块、根系及杂质，并在室温下风干备用，用于后续盆

栽试验。将距植株 3 m处收集的土壤进一步处理：在

121 ℃、101 kPa条件下高压灭菌 30 min，作为“灌丛

间土壤”；另一部分未经灭菌，保留原始微生物群落，

作为“灌丛下土壤”。所有土壤经处理后，在温室中

静置 48 h，以平衡水分与温度后进行试验。

 1.2    盆栽布设

黑沙蒿种子于 2022年秋季采自研究区野外群

落，采后去除虫蛀、空壳与杂质，并在低温干燥条件

下保存。2023年 5月播种前，种子依次经 75% 乙醇

浸泡 90 min与 5% 次氯酸钠溶液浸泡 90 s进行表面

消毒，随后用去离子水反复冲洗以除去残留化学物。

经灭菌处理的土壤装入育苗盘，每穴播入 1粒种子，

在温室条件下催芽。萌发后第 15 d，选取生长整齐、

健康的幼苗用于移栽。移栽前，所有幼苗根系均经

统一的表面消毒：先用 75% 乙醇浸泡 60 min，再以

5% 次氯酸钠溶液浸泡 60 min，并用去离子水彻底冲

洗。随后将幼苗分别移栽至预先装有 2种土壤类型

（灌丛下土壤、灌丛间土壤）的花盆中。每盆装入

2 000 g干质量土壤，并种植 3株幼苗。实验采用 2 ×
2 × 2全因子随机设计，分别控制光照（全光照、遮

光）、水分（高水、低水）和土壤（灌丛下土壤、灌丛间

土壤）3因素，共设置 8种处理，每处理 5个重复，共

计 40盆。所有花盆在温室内随机布置，并每 14 d重
新随机排列 1次以减少空间效应。移栽后 14 d内如

有幼苗死亡，立即以相同处理条件下的新苗替换。

第 14 天后对所有花盆称质量校准，确保初始基准一

致，为后续水分梯度控制提供依据。

 1.3    光照与水分设置

为模拟黑沙蒿幼苗在灌丛内外不同微环境下

的生长条件，本研究首先在野外随机选取 10 株典

型黑沙蒿成株，采用光照强度计（Apogee MQ-303,
Apogee, USA）和环刀法分别测定其冠层下与灌丛间

开阔地的光照透过率和表层土壤含水量。黑沙蒿灌

丛下平均遮光强度为 80%、土壤含水量为 7%，灌丛
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间开阔地土壤含水量为 4%。基于此，本实验在温室

内设置光照、水分和土壤 3种环境因子，采用 2 × 2 ×
2完全随机设计，具体处理如下。（1）光照处理（L）：
设全光照（L1，透光率  100%）与遮光（L2，透光率

20%）2个水平，通过黑色遮阴网调节光强，以模拟灌

丛下的遮阴环境；（2）水分处理（W）：设高水（W1）与
低水（W2）2个水平，分别维持土壤含水量的约 7%
和 4%，采用称质量法精确补水，模拟灌丛下的保水

效应与灌丛间的干旱环境；（3）土壤处理（S）：设灌丛

下土壤（S1）与灌丛间土壤（S2）2个水平，分别代表

保育植物影响区与对照区。

3种因子的组合形成 8 种环境处理（L1W1S1、
L1W1S2、 L1W2S1、 L1W2S2、 L2W1S1、 L2W1S2、
L2W2S1、L2W2S2），每处理 5 个重复，共计 40 个盆

栽单元。所有花盆在温室内随机摆放，并每 14 d重
新随机排列 1次，以消除空间效应。试验期间每日

补水 1 次，采用称重法维持水分梯度稳定；处理持续

整个生长季（约 4个月）。

 1.4    相关指标测定

实验结束后，对盆栽植物进行系统的生理与形

态指标测定[34−36]。每个处理测定 5盆，共 40个盆栽

单元。测定每盆植物内的 3株幼苗的株高，取平均

值作为株高（H）。
叶性状测定：在每盆的 3株幼苗上取 3片完整

功能叶，即每盆选取 9片功能叶，将 9片功能叶指标

的均值作为该盆植物的叶性状水平。使用平板扫描

仪获取叶片图像，并利用 Image J 1.54f软件测定叶

面积（A）。随后将叶片浸泡于去离子水中 24 h，称量

叶片饱和质量（Wt），再置于 65 ℃ 烘箱中干燥至恒

质量后，称量干质量（Wd），基于上述数据，计算比根

长（根长与 Wd 之比）、根干物质含量（Wd 与根饱和质

量之比）和根组织密度（Wd 与根总体积之比）。

根性状测定：植物收获时将地上部分和地下部

分分离。地下部分经清洗后筛选出一级根系，在每

盆的 3株幼苗根系上随机取 3条代表性根系样品，

即每盆选取 9条根系样品，将 9条根系样品的性状

均值作为该盆植物的根系性状水平。使用 Epson
Perfection  V39扫 描 仪 获 取 根 系 图 像 ，并 使 用

WinRHIZO分析系统对根系形态特征进行分析，包

括根长、总表面积、总体积和平均根径。随后根系浸

泡于去离子水中 24 h，测定饱和质量，再经 65 ℃ 烘

干至恒质量后称量干质量。计算比根长（根长与根干

质量之比）和根干物质含量（根干质量与根饱和质量

之比）。

生物量测定：将每盆盆栽内 3株植物的地上部

分与地下部分分别烘干至恒质量后称质量，取地上

部分的质量和地下部分的质量的均值作为该盆植物

的地上生物量（aboveground biomass， AGB）和地下

生物量（blowground biomass， BGB），总生物量（total
biomass， TB）为地上与地下生物量之和。

 1.5    数据处理与分析

本文所有统计分析与图形绘制均在 R 4.2.2软
件中完成。利用 R 4.2.2软件 Shapiro-Wilk和 Levene
检验评估变量正态性和方差齐性，对非正态分布

数据进行对数转换以提高其正态性，采用双因素或

三因素方差分析（two- or three-way ANOVA）检验各

水分、光照和土壤处理间植株功能性状指标的差

异性，不同处理间进行多重比较（Tukey’s honestly
significant difference，Tukey HSD），以 P < 0.05作为

检验差异性的阈值。利用 R语言“corplot”程序包

进行相关性分析检验各功能性状之间的相关性。利

用“lavaan”程序包进行结构方程模型 （structural
equation modeling， SEM）的拟合，检验对黑沙蒿幼

苗生长的影响。所有绘图用“ggplot2”程序包完成。

本文所有统计分析与图形绘制均在 R 4.2.2 中
完成。首先，采用 Shapiro–Wilk检验和 Levene 检验

分别评估数据的正态性与方差齐性，对不满足正态

分布的数据进行对数转换。随后，利用三因素方差

分析检验水分、光照及土壤处理对植株功能性状的

影响，并采用  Tukey’s honestly significant difference
（Tukey HSD）方法进行多重比较，显著性水平设定

为 P < 0.05。相关性分析基于“corrplot”程序包完成，

以检验各功能性状之间的相关关系。结构方程模型

（structural equation modeling, SEM）通过“lavaan”程
序包拟合，用于解析不同环境因子对黑沙蒿幼苗生

长的直接与间接影响。所有图形均基于“ggplot2”程
序包绘制。

 2   结果与分析

 2.1    光照和水分对不同土壤中黑沙蒿幼苗生物量的

影响

光照对黑沙蒿幼苗的生长具有显著主效应

（表 1；地上生物量：F = 27.52， P < 0.001；地下生物

量：F = 29.08， P < 0.001；总生物量：F = 43.22， P <
0.001）。在 L1条件下，幼苗的地上、地下以及总生

物量均显著高于 L2处理，表明光资源可获得性是限

制黑沙蒿幼苗生长的主导因子。平均而言，全光照

条件下幼苗总生物量比 L2提高约 30%~50%（图 1），
反映出强光环境能有效促进碳积累。水分供应亦显

著影响幼苗生长（表 1；地上生物量：F = 32.74， P <
0.001；总生物量： F = 29.21， P < 0.01）。W1处理在

地上生物量和总生物量方面，均显著优于 W2处理，
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平均提升幅度约 20%~35%，说明适度水分补给能够

增强幼苗对光能的利用效率。光照与水分之间存在

显著交互作用（表 1；总生物量：F = 5.65， P < 0.05）。
在 L1条件下，水分增加显著提高幼苗生物量，而在

L2条件下，W1与 W2处理之间差异不显著。这表

明水分促进效应依赖光照水平，当光限制存在时，额

外水分无法弥补光能不足导致的生长受限。

土壤类型对生物量的主效应不显著（P > 0.05），

但其与水分间存在显著交互作用（表 1；地下生物量：

F = 7.31， P < 0.05）。在 S2土壤中，地下生物量随水

分增加而明显提高，而在 S1土壤中水分效应不显著。

进一步的 3因子交互作用表明，光照、水分、土壤的

交互效应显著影响地下生物量（表 1；F = 6.86， P <
0.05）与总生物量（表 1；F = 3.93， P < 0.05）。在 L1
条件下， S2土壤中幼苗对水分增加的响应最为明显，

而在 L2条件下，各土壤类型间差异均不显著。

 

表 1    黑沙蒿幼苗功能性状方差分析表

Tab. 1    ANOVA of functional traits in Artemisia ordosica seedlings

项目 L W S L × W L × S W × S L × W × S

LA 5.390* 31.610*** 0.493 0.508 0.872 0.121 3.833

LDMC 0.651 0.903 4.593* 9.559** 1.278 1.495 0.164

SRL 11.870** 0.937 0.555 2.047 1.550 0.860 8.328**

RDMC 3.324 0.132 0.050 11.462 0.135 4.906 6.133*

SLA 56.440*** 0.869 0.123 0.933 0.320 0.779 0.192

RD 4.146* 1.944 4.875* 0.016 1.108 0.569 0.333

H 11.046* 42.275*** 0.938 3.049 0.006 0.033 0.123 3

RTD 1.780 0.418 0.221 0.079 1.811 0.029 0.825

AGB 27.521*** 32.743*** 3.134 4.214 0.039 1.475 0.965

BGB 29.081*** 5.260 0.194 3.828 0.003 7.313 6.861*

TB 43.217*** 29.211** 2.803 5.650* 0.003 4.913 3.927

注：表中数值为F值；*， P < 0.05；**， P < 0.01；***, P < 0.001。L代表光照效应，W代表水分效应，S代表土壤效应，LA代表叶面积，LDMC代表叶
干物质含量，SRL代表比根长，RDMC代表根干物质含量，SLA代表比叶面积，RD代表根直径，H代表株高，RTD代表根组织密度，AGB代表地上
生物量，BGB代表地下生物量，TB代表总生物量。下同。
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图 1    黑沙蒿幼苗的生物量

Fig. 1    Biomass of Artemisia ordosica seedlings
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总体而言，黑沙蒿幼苗生长主要受光照限制，其

次为水分调节效应；土壤类型仅在与水分交互时表

现出次要影响。这表明灌丛产生的遮阴环境会显著

削弱幼苗的光能获取能力，从而限制其碳积累与天

然更新潜力。

 2.2    光照和水分对不同土壤中黑沙蒿幼苗功能性状

的影响

光照显著影响黑沙蒿幼苗的多个功能性状

（表 1、图 2）。比叶面积受光照影响最为显著（表 1；
F = 56.44， P < 0.001），在 L1条件下显著低于 L2处
理，平均下降幅度达 25% ~ 40%，表明幼苗在强光环

境下倾向于形成更厚、更紧实的叶片结构。与此同

时，株高（表 1；F = 11.05， P < 0.05）在 L1条件下显

著升高，反映出幼苗在光照充足条件下增加地上生

长和地下投资，以提高光能获取效率和结构稳定性。

水分对幼苗形态的影响主要体现在株高（表 1；F =
42.28，P < 0.001）和部分叶片性状上。W1处理下株

高比 W2处理提高约 20% ~ 30%，表明水分促进幼

苗地上生长的能力显著。然而，水分对比叶面积、比

根长等性状的主效应不显著（表 1；P > 0.05）。光照

与水分之间存在显著交互作用，特别体现在叶干物

质含量上（表 1；F = 9.56，P < 0.01）和株高（表 1；F =
3.05，P < 0.05）。在 L2条件下，叶干物质含量随水分

增加而下降，而在 L1下该变化不明显。这说明在光

限制条件下，水分增加促进了叶片组织的“变薄”与

资源分散，而强光条件下该效应被光控制机制所覆盖。

土壤类型对叶干物质含量（表 1；F = 4.59，P <
0.05）具有显著主效应。灌丛间土壤中幼苗叶干物质

含量明显高于灌丛下土壤，提升幅度约 10% ~ 20%，
表明开放环境中幼苗形成更致密、更保守的叶片结

构以适应更强的蒸散压力。土壤与水分之间存在显

著交互作用，尤其是根干物质含量（表 1；F = 4.91，
P < 0.05）。在 S2中，根干物质含量随水分增加显著

上升，而在 S1中变化不明显。

光照、水分、土壤的交互效应对比根长（表 1；F =
8.33，P < 0.01）、根干物质含量（表 1；F = 6.13，P <
0.05）呈显著影响。比根长在弱光条件下受水分影响

显著增强，这反映出幼苗在光限制条件下，通过增加

根系长度来补偿资源获取不足。

总体来看，黑沙蒿幼苗在不同光照、水分与土壤

条件下，表现出显著的功能性状可塑性。光照是驱

动性状变化的主要控制因子，而水分与土壤通过调

节叶片结构与根系策略之间的权衡，进一步塑造幼

苗的适应特征。幼苗在弱光条件下通过增加比叶面

积来提升捕光能力，而在强光条件下，通过增加根系

比例来提高生长稳定性，但整体可塑性有限，这可能

限制其在灌丛内部的天然更新潜力。

 2.3    黑沙蒿幼苗各功能性状间的相关性分析

相关性分析（图 3）表明，黑沙蒿幼苗的生物量

与多个关键性状密切相关，其中株高、地上生物量、

地下生物量以及总生物量之间均呈显著正相关，说

明植株高度可以有效表征幼苗整体生长状况。比叶

面积与总生物量整体呈负相关，表明在弱光环境下

虽然幼苗通过提高比叶面积增加捕光面积，但未能

获得相应的碳收益。比根长与根干物质含量之间的

负相关关系反映了根系在资源获取与结构稳健性之

间的典型权衡。

在此基础上，结构方程模型进一步整合了关键

性状之间的作用路径。结果（图 4）显示，总生物量的

主要决定因素是比叶面积，其对生物量的正向效应

最强（R2 = 0.57， P < 0.05），表明光能截获能力直接

限制幼苗的碳积累，解释了弱光下虽上升但总生物

量仍下降的现象。同时，光照是最强的外部驱动因

子，不仅直接促进生物量（R2 = 0.40， P < 0.05），还通

过显著增大叶面积（R2 = 0.35， P < 0.05）和影响根系

形态产生间接效应。水分主要通过叶面积扩张（R2 =
0.67， P < 0.001）和株高增加（R2 = 0.48， P < 0.05）来
间接影响生物量，但其直接效应不显著，说明水分促

进效应需依赖光照条件才能发挥。相比之下，土壤

处理和比根长对生物量的影响较弱，进一步印证了

幼苗生长受限主要由光资源不足驱动，而非土壤差

异或根系形态本身。

综上，相关性分析与结构方程模型共同说明：黑

沙蒿幼苗在不同光水情境下形成的性状组合存在显

著权衡。弱光导致的高比叶面积和有限的根系投资，

使幼苗无法维持足够的碳收益，成为灌丛内部更新

受阻的主要机制。

 3   讨　　论

 3.1    光照、水分、土壤及其交互作用对黑沙蒿幼苗生

物量的影响

本研究表明，光照是决定黑沙蒿幼苗生长的重

要限制因子（图 2、图 4）。遮光显著降低了幼苗的地

上、地下及总生物量，说明灌丛形成的低光环境直接

削弱了幼苗的光合碳获取能力，限制其碳同化与生

长潜力[37−38]。通常认为，水分是干旱、半干旱地区植

物生长的主要限制因素。例如在乌兰布和沙漠中发

现干旱对柽柳属（Tamarisk）植物的生长存在抑制作

用，在其他干旱、半干旱地区中也存在大量研究支持

这一结论[39−40]。然而，有研究[41]发现，在毛乌素沙地

中，植物之间存在显著的光竞争现象。同时，本研究

的研究对象为黑沙蒿幼苗，黑沙蒿属于典型的旱生
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喜光植物，其幼苗期尚处于光合器官发育不完全、形

态调节能力有限的阶段，因此对光照下降的敏感性

远高于成株。相比之下，一些耐荫或弱光适应型物

种（如中华苦荬菜）能够在低光条件下通过提高光能

利用效率维持生长[42]。这种物种间的光适应差异意

味着黑沙蒿灌丛在为其他植物提供庇护的同时，却

可能因遮光而削弱自身幼苗的更新空间，使光资源

成为其同种更新的关键瓶颈。

水分条件同样影响了黑沙蒿幼苗的生物量积累

（图 4）。高水处理显著增加了地上和总生物量，但对

地下生物量影响有限，表明水分主要通过促进叶片

生长和光合产物向地上部分的分配而提升整体生

长[43]。在干旱条件下，叶片水势下降通常快于根系，

进而限制蒸腾与地上部扩展[44]。然而，光照不足时，

水分补给的促进效应明显减弱，说明幼苗的生长受

限首先来自光资源，而非水分。这一结果凸显出在

黑沙蒿幼苗的资源需求序列中，光照具有更高的优

先级。光照与水分之间存在显著交互作用（表 1）。
在全光照条件下，水分增加显著促进幼苗生长；而在

弱光条件下，这一促进作用几乎消失。这一现象在

其他干旱区灌木中也有报道[44]，反映了资源层级性，

当光资源受限时，即便有充足水分，幼苗仍无法有效

利用，从而表现出典型的“光限制优先级”特征。由

此可见，黑沙蒿成株一方面通过灌丛结构提高土壤

水分，但另一方面遮光效应却抵消了水分带来的潜

在优势，使其保育效应在同种幼苗阶段呈现出明显
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图 2    黑沙蒿幼苗功能性状

Fig. 2    Functional traits of Artemisia ordosica seedlings
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的负反馈特征。

土壤条件对黑沙蒿幼苗的生物量积累影响不显

著（图 4）。以往的研究[45]表明，黑沙蒿显著增加了灌

丛下土壤的养分含量。然而，土壤养分含量的增加,

并未促进黑沙蒿幼苗的生长，这可能是由于幼苗早

期生长主要依赖种子内储备的碳水化合物，而非土

壤养分[46]。另外，有研究[47]显示，土壤对植物生长的

影响周期较长，因此对于幼苗期的植物而言，土壤的

影响较小。

总体而言，光照是限制黑沙蒿幼苗生物量积累

的主导因子，而水分的促进作用依赖于光照条件是

否充足，二者共同调控幼苗地上与地下生物量的分

配格局。黑沙蒿灌丛在改善局部水分条件的同时，

通过遮阴降低光照可利用性，从而抑制幼苗的生长

表现。这种同时包含了促进和抑制的复杂效应体现

了保育植物在种群更新过程中的“双重作用”。进一
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图 4    光照、水分和土壤处理对总生物量的影响路径

Fig. 4    Pathways of the effects of light, water, and soil treatments on total biomass
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步而言，该机制表明，黑沙蒿种群的持续更新可能更

依赖于灌丛边缘或光照条件较好的微生境，而非灌

丛内部，进而对其空间分布格局及后续群落结构产

生深远影响。

 3.2    光照、水分、土壤及其交互作用对黑沙蒿幼苗性

状的影响

黑沙蒿幼苗对光照变化表现出显著的形态可塑

性，遮光显著提高了比叶面积（图 2a），这与植物在

弱光条件下通过扩大薄而轻的叶片来提高光能捕获

效率的典型策略一致[48]。然而，比叶面积与地上生

物量及总生物量均呈负相关（图 3），说明黑沙蒿幼

苗虽然在形态上进行了补偿性调整，但并未获得足

够的光合收益。这种“结构补偿失败”现象表明，其

光合系统和资源再分配能力在幼苗阶段受到明显限

制，难以像耐荫型草本植物那样通过提高光能利用

效率弥补光强不足[49−50]。因此，在灌丛内部持续的

弱光背景下，黑沙蒿幼苗难以形成能够维持生长的

性状组合，其天然更新受阻可能源于这一光适应能

力的根本限制。

叶干物质含量的变化进一步体现了幼苗在弱光

下的资源权衡策略（图 2 ~ 3）。作为反映组织稳固性

与保守性的重要指标[51]，叶干物质含量在遮光且高

水处理下有所增加，说明水分供给可以在一定程度

上缓解低光导致的叶组织稀疏化，帮助维持结构稳

定性。这与资源分配理论所提出的“生长−防御权衡”

一致[52−53]：在光资源不足时，幼苗倾向于增加结构性

投入以提升耐受力。然而，叶干物质含量与比叶面

积的显著负相关也表明，这种结构增强是以降低叶

片扩张潜力为代价的，从而限制了捕光表面积的进

一步提升，加剧了光限制下的生长困境。

根系性状的响应揭示了黑沙蒿幼苗在资源获取

上的另一类权衡。根干物质含量与比根长的负相关

关系（图 3）说明，幼苗通过调整根系的结构密度以

平衡资源吸收与组织稳健性[54−55]。然而，本研究发

现其根系对水分梯度的响应幅度较小，意味着黑沙

蒿作为保育植物所表现出的深根与高资源利用能力，

并未在幼苗阶段完全形成，导致其对水分变化的适

应性较弱。

总体来看，黑沙蒿幼苗在光照与水分共同作用

下展现出一系列性状权衡。弱光促使其增加比叶面

积、减少根系投资，但这种组合无法带来有效的生物

量积累；这可能是因为在光照充足时，其叶片结构趋

于保守、根系投入较高，更有利于维持生长与资源均

衡。而土壤这种对环境胁迫的有限可塑性，是其在

灌丛内部更新受限的重要生理基础。尽管温室条件

无法完全再现野外灌丛的复杂光斑结构与昼夜变化，

但可控实验有效隔离了光照与水分的作用，使得本

研究能够清晰识别幼苗适应策略的方向与限制。此

外，未来若能结合光合测定、水分利用效率以及野外

长期监测，将有助于进一步揭示灌丛微环境对黑沙

蒿种群更新的持续调控机制。

 3.3    黑沙蒿幼苗性状−生长关系揭示的更新限制

机制

黑沙蒿幼苗的生物量积累与多个关键性状呈显

著关联（图 3 ~ 4），体现了其在光−水梯度下形成的

性状组合模式。株高与各生物量指标的显著正相关

说明，高度可有效表征幼苗整体生长状况，是反映生

长潜力的综合性指标。比叶面积与总生物量的负相

关则进一步表明，幼苗虽然在弱光下通过提高比叶

面积来增强光能捕获能力，但这一策略未能带来相

应的碳收益，显示其叶片经济谱更偏资源保守型而

非高回报型[56]。结构方程模型从整体路径角度揭示

了这些性状间协同变化的机制来源。叶面积是连接

环境因子与幼苗生长的关键中介性状，对总生物量

具有最强的正向效应，说明幼苗的碳积累首先受到

有效光能截获能力的限制，而不仅仅是依靠比叶面

积提升所能补偿的。这也解释了为何幼苗在弱光条

件下虽通过提高比叶面积表现出一定的形态补偿，

但整体叶面积扩张受限，实际光合表面积并未显著

增加，因而难以形成有效的生长收益。结构方程模

型 还显示，光照既直接影响总生物量，又通过促进

叶面积与株高产生强间接效应；而水分主要通过结

构性生长间接影响生物量，其直接作用较弱。这些

路径共同强调了光资源在幼苗生长限制中的核心地

位，并决定了幼苗是否能够形成维持碳积累的性状

组合。

需要指出的是，黑沙蒿灌丛在干旱环境中确实

具有一定的保育作用，但其所形成的微环境并非优

先促进自身幼苗更新，而是更有利于草本植物的生

长。遮阴导致的光资源受限对黑沙蒿幼苗产生显著

抑制作用，这与本研究结果一致。此外，已有研究[57]

从凋落物积累、化感作用及丛枝菌根（AMF）等方面

表明，灌丛内部环境可能进一步限制同种幼苗的建

立。综合来看，黑沙蒿灌丛对自身幼苗表现出“促进−
抑制并存但以抑制为主”的效应。

因此，尽管黑沙蒿灌丛在水分保持方面对幼苗

具有一定正向作用，但整体上仍不利于其生长与定

植。在灌木个体衰退后，受限的更新能力可能导致

种群补充不足，从而提高群落向草本优势系统转变

的潜在趋势。未来可通过将本研究揭示的关键机制

与野外长期监测相结合，进一步验证灌丛空间结构

变化对黑沙蒿更新过程的持续影响。
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 4   结　　论

本研究基于光照、水分和土壤 3因子控制实验，

探讨了黑沙蒿幼苗生长的限制机制。结果表明：光照

是影响幼苗生长的主要限制因子，遮阴显著降低生

物量与叶面积扩张；水分的促进作用依赖光照条件，

在弱光下难以发挥；土壤对幼苗生长的直接影响较

弱。综合来看，尽管黑沙蒿灌丛在干旱环境中具有

一定保水作用，但其通过遮阴及潜在的种内外竞争

对自身幼苗产生抑制效应，从而限制种群更新。从

群落动态看，这种更新受限可能削弱灌木持续补充

能力，并增加群落向草本优势系统转变的潜在趋势。

本研究从资源限制与生物相互作用角度，揭示了干

旱区保育植物的双重作用机制。研究结果对于理解

毛乌素沙地灌丛效应的生态学机制以及制定针对性

的植被恢复策略具有重要参考价值。
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