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摘  要：为探究环境胁迫下生物多样性对生态系统功能和稳定性的维持机制是否发生改变，本研究利用 48个淡水中宇宙系统，

构建沉水植物多样性群落，并分别模拟了升温和脉冲式地表径流污染两种典型环境胁迫，系统分析了不同胁迫条件下生态系统

功能和稳定性机制的响应特征。结果表明，升温显著增加了生态系统的净生物多样性效应（ net biodiversity effects, NBE），而脉

冲式地表径流污染对功能及其分量均未产生显著影响。互补效应是驱动生态系统功能的主要内在机制，且升温和污染均未显著

改变其与功能之间的正相关关系。选择效应同样对系统功能做出了重大的贡献，然而在污染处理下，其与功能之间的正相关性

呈现一定程度的弱化趋势。在稳定性维持机制方面，升温通过降低物种异步性和提高平均物种稳定性，维持了生态系统的总体

稳定性，且没有改变其与两个分量之间的正相关关系。进一步分析表明，平均物种稳定性对系统整体稳定性的贡献高于物种异

步性，凸显了优势物种在稳定性维持中的主导作用。对两个胁迫因子的路径分析表明，升温主要通过增强生态系统功能间接缓

冲其对稳定性的负面作用；而污染虽诱导了一定程度的物种异步响应，但该正向调节作用在当前实验尺度下被主导物种的绝对

生物量优势所掩盖。总体而言，研究结果强调了在环境胁迫的背景下，生物多样性维持生态系统功能和稳定性的内在机制可能

发生改变，尽管在相对温和的胁迫强度下，这些机制整体仍表现出较强的稳健性。研究结果深化了对淡水生态系统在全球变化

情景下面对潜在生态风险时功能和稳定性响应机制的认识，并为其科学管理与生态风险评估提供了新的理论依据。 

关键词：生物多样性；环境胁迫；生产力；互补效应；选择效应；物种异步性；平均物种稳定性 
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Abstract: This study investigates how environmental stressors affect the pathways through which biodiversity sustains ecosystem 

functioning and stability. We established 48 freshwater mesocosms with submerged macrophyte communities and exposed them to two 

stressors: elevated temperature and episodic surface runoff pollution. Our results show that warming significantly increased the net 

biodiversity effect (NBE), while runoff pollution had no clear impact on ecosystem functioning or its underlying components. 

Complementarity effects remained the primary mechanism supporting functioning, and their positive relationship with functioning stayed 
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stable under both stress treatments. Selection effects also contributed notably to functioning, but their correlation with functioning 

weakened under pollution. Regarding stability, warming preserved overall ecosystem stability by reducing species asynchrony while 

raising average species stability, without altering the positive links between overall stability and these two components. Further analyses 

indicated that average species stability exerted a stronger influence on overall stability than species asynchrony, highlighting the key role 

of dominant species in maintaining stability. Path analysis showed that warming indirectly buffered its potential negative effects on stability, 

mainly through enhancing ecosystem functioning. Although pollution induced some degree of species asynchrony, this positive regulatory 

effect was offset by the strong biomass dominance of key species in the experimental setting. Taken together, these findings suggest that 

the mechanisms by which biodiversity maintains functioning and stability may change under environmental stress; however, these 

mechanisms remain fairly resilient under moderate stress levels. This work enhances our understanding of freshwater ecosystem responses 

to global environmental change in terms of functioning and stability, and provides a theoretical basis for ecosystem management and 

ecological risk assessment. 

Keywords：Biodiversity; environmental stress; productivity; complementarity effect; selection effect; species asynchrony; average species 

stability  

当前，全球淡水生态系统正面临着由气候变化和人类活动共同驱动的多重环境胁迫，其结构与功能受

到严峻挑战[1]。政府间气候变化专门委员会（ IPCC）的评估报告明确指出，全球变暖已成为确凿的科学事

实，其中水体升温趋势尤为显著[2]。水温上升直接改变水生生物的生理生态过程与生态适应机制，尤其对

初级生产者的生长速率、群落组成和资源竞争格局产生深远影响[3]。与此同时，全球气候变化也导致极端

降水事件发生频率与强度持续增加[2]。暴雨引发的脉冲式地表径流将大量外源性污染物（ 如营养盐、悬浮

颗粒物和有机质）输入湖泊、河流等水体，从而引发水质的剧烈波动和生境条件的快速改变[4]。这种突发

性环境扰动往往会重塑初级生产者群落的物种组成与多样性格局，进而削弱生态系统的功能和稳定性，最

终导致其生态服务功能退化[5]。值得注意的是，升温与径流污染在自然情境中往往同时发生，并可能通过

交互作用放大其生态效应。越来越多的证据表明，这两种环境胁迫并非独立作用，而是在某些条件下表现

出显著的协同效应，共同驱动淡水生生态系统发生不可逆的结构与功能转变[6-8]。 

在全球变化持续加剧的背景下，环境胁迫如何影响生态系统的功能和稳定性机制，及其是否会重塑生

物多样性—生态系统功能关系，已成为当前生态学研究的核心议题之一[9]。经典生物多样性理论认为，多

样性主要通过互补效应 complementarity effect，CE）和选择效应 selection effect，SE）促进生态系统功

能[10]。其中，“互补效应”反映了物种间相互作用引起的生态位分化和促进作用等确定性过程，可提高多

样化群落的资源利用效率和生产力[11-12]。在沉水植物群落中，生态位分化主要体现在以下两个维度。首先

是空间生态位分化。例如冠层型物种（ 如轮叶黑藻）可生长至水体上层，而莲座型物种（ 如苦草）主要贴

近底部生长，从而形成明显的垂直分层结构，实现对光照资源的梯度利用[13]。其次是营养生态位分化。部

分物种（ 如苦草）根系发达，主要从底泥中吸收营养物质，而一些以茎叶吸收为主的物种（ 如金鱼藻、穗

花狐尾藻）则更多利用水体中的溶解态营养盐。上述多维度的生态位分化有助于减少种间资源竞争，提高

资源利用效率，从而增强生态系统的整体功能。 

相比之下，“选择效应”则强调在高多样性的群落中因更有可能包括具有某些特定特征的分类群，这

些物种通过在群落中占据主导地位而对生态系统生产力产生积极影响[11,14]。在沉水植物群落中，不同季节

和环境情况下的主导物种往往表现出季节性和周期性。在这两种机制中，互补效应通过生态位分化和物种

间正向作用促进资源高效利用，被认为是维持生态系统长期功能和稳定性的关键机制[15-16]。近期的荟萃分

析表明，高多样性群落通常对环境变化具有更强的抵抗力，且生物多样性对生态系统功能的积极影响主要

由种间互补效应驱动[17]。此外，随着胁迫因子数量的增加，生物多样性丧失对生态系统功能的不利影响会

进一步加剧，这一发现凸显了在双因子乃至多因子胁迫情境下研究多样性与功能关系的重要性[18]。 

类似地，理论研究表明，生物多样性主要通过物种异步性（ species asynchrony，SA）和平均物种稳定

性 average species stability，ASS）促进生态系统稳定性[19-20]。其中，物种异步性指同一群落中不同物种

在时间和空间尺度上对环境压力响应的不一致性，由此产生的稳定性被称为（“投资组合效应”或（“保险效



 

 

应”[19,21]；平均物种稳定性指群落中各物种在环境波动条件下按其丰度进行加权的平均稳定性[15]。大量基

于草地生态系统的研究已经充分证明，物种异步性在维持生态系统整体稳定性方面具有重要贡献[9,22-23]。  

然而，在环境胁迫的条件下，生物多样性对功能和稳定性的维持机制可能发生显著改变[24]。例如，

García等人[25]通过实验发现，在低温条件下生态系统功能主要由互补效应驱动，而在高温情景中，驱动机

制则转变为选择效应。相反，基于全球森林监测网络的大尺度数据分析发现，在更温暖的环境中，物种间

互补利用资源的潜力可能进一步增加[26]。富营养化，尤其是氮输入增加，也可通过改变资源限制格局而重

塑生物多样性—功能关系[27-28]。同时，水体中过量的溶解性有机碳和微塑料污染已被证实会降低生物多样

性对营养物质利用效率促进作用，表明当前全球环境变化背景下，生物多样性对生态系统功能的正向效应

可能受到一定程度的抑制[29]。此外，近期的研究进一步深化了对 CE和 SE机制的理解。在多重环境胁迫

下，多营养级网络复杂性往往比物种多样性本身更能预测生态系统多功能性[30-31]，但互补效应和选择效应

仍然是解释多样性效应的核心机制。这表明，尽管环境胁迫可能改变多样性效应的相对贡献，但基于 CE

和 SE的分析框架依然具有重要的解释力。 

在生态系统稳定性机制方面，已有研究表明，不同类型的环境胁迫对稳定性维持途径的影响同样存在

显著差异。例如，在干旱胁迫的环境中，物种异步性对生态系统稳定性的贡献显著增加[32]；对大量实验的

整合分析进一步发现，升温不一定立即引发生态系统稳定性的崩溃，而是可能通过逐渐降低平均物种稳定

性或改变物种异步性来逐渐削弱稳定性[33]；此外，另一项为期 6年的田间实验表明，氮富集同时降低了群

落的物种异步性和物种稳定性，但未显著改变生物多样性—稳定性关系[34]。上述研究结果的差异性表明，

环境胁迫对系统稳定性的影响可能通过多种途径实现，其效应方向与强度取决于胁迫类型、强度及生态系

统的初始结构与状态[35]。 

尽管已有研究在揭示环境胁迫对生态系统功能与稳定性的影响方面取得了重要进展，但仍存在两个显

著局限。其一，现有研究多聚焦于单一胁迫因子，难以反映自然生态系统中多种环境压力同时作用的真实

情境；其二，对于环境胁迫如何影响多样性-功能关系和多样性-稳定性关系的认识仍十分有限。因此，在

更接近真实自然情景的多重胁迫背景下，生物多样性对生态系统功能和稳定性的维持机制是否会发生变化，

仍有待通过实验研究加以验证。为此，本研究通过中宇宙实验系统，模拟水体升温和脉冲式地表径流污染

两种典型环境胁迫，系统探究两种环境压力下，沉水植物的多样性水平如何影响生态系统的功能和稳定性，

并进一步解析其内在机制，以揭示多重胁迫下淡水生态系统的整体响应模式。我们提出以下两个研究假设：

 1）升温与污染胁迫会削弱物种间的正向互作关系，从而使功能维持机制由互补效应主导转向选择效应

主导； 2）升温与污染胁迫会降低沉水植物群落的时间稳定性，并改变多样性维持稳定性的作用路径，使

其由物种间异步性补偿机制转向优势种主导机制。 

1 材料与方法 

1.1 实验设计 

为了模拟浅水湖泊生态系统，本研究在湖北省武汉市华中农业大学水产学院教学实习基地（ 30°28′N， 

114°22′E）建立了中宇宙实验系统。实验共设置 48个圆柱形聚乙烯水桶 体积 2500 L, 直径 1.5 m，高度

1.4 m），并将其埋在地下约 1 m，以减弱外界温度波动并增强系统的隔热稳定性（ 补充材料 图 S1）。实验

采用两种环境胁迫因子：水体升温（ W，有或无）与地表径流污染（ P，有或无），并设置两种不同的食物

网组合（ F，简单或复杂），这样一共得到 8种不同的处理，每个处理设置 6个平行。食物网的复杂性包括

沉水植物与鱼类的不同组合。选取中国南方地区常见的三种沉水植物与两种鱼类进行群落构建，包括密刺

苦草 Vallisneria denseserrulata）、轮叶黑藻 Hydrilla verticillata）、穗花狐尾藻 Myriophyllum spicatum）

以及中华鳑鲏（ Rhodeus sinensis）和麦穗鱼（ Pseudorasbora parva）。其中，复杂食物网处理（ F，WF，PF，

WPF）包括三种沉水植物与两种鱼类；简单食物网处理（ C，W，P，WP）包括一种沉水植物与一种鱼类，

由此构成六种可能的组合并将其视为平行（ 补充材料 表 S1）。基于上述方法，实验处理中包含沉水植物的

不同多样性群落：单物种群落 简单食物网）与多物种群落 复杂食物网），并由此计算其产生的多样性

效应。在种植沉水植物前，选取个体大小相似的植株进行种植以保证初始状态一致。多物种群落每种植物



 

 

均匀种植 30株（ 将系统均匀划分为 3个区域进行种植，保证初始种植面积和密度相同）；单物种群落分别

以上述三种沉水植物进行单种栽培，每个系统均匀种植 90株。 

为了模拟自然湖泊生态系统，每个中宇宙系统均构建了由生产者和消费者组成的基础食物网结构。具

体而言，每个系统中引入典型底栖动物铜锈环棱螺 10只（ Bellamya aeruginosa，壳长约 2 cm）和背角无齿

蚌 4只 Anodonta woodiana，壳长约 10 cm），并投放鱼类 16条。其中，复杂食物网中引入 8条中华鳑鲏

 Rhodeus sinensis）和 8条麦穗鱼（ Pseudorasbora parva），而简单食物网中引入 16条中华鳑鲏或 16条麦

穗鱼，所有鱼体长约 5~8 cm。两种鱼类均为小型杂食性物种，其中中华鳑鲏主要摄食附着藻类和植物碎

屑，麦穗鱼主要摄食底栖动物和浮游动物，因此对沉水植物生长的直接影响较小[36-37]。所有引入物种均为

该区域淡水生态系统中的常见种，其密度和生物量均处于自然观测范围之内[38-42]。 

1.2 实验设置 

实验开始前，于华中农业大学附近的野芷湖（ 30°28′8′′N， 114°20′30′′E）采集底泥。将约 10 cm厚的

均质化底泥均匀铺置于每个中宇宙的底部。2024年 4月，向每个中宇宙系统移栽 90株沉水植物（ 植株长

度 30~40 cm，无分枝且根系完整）。待植株成功定植后，依靠自然降水逐步提高水位，随后根据沉水植物

生长需要补充自来水。 

升温处理的设定参考 IPCC（ 2023）第六次评估报告（ AR6）的气候预测结果[2]。在温室气体中等排放

的情景下，预计到本世纪末全球平均气温将上升 2.1~3.7 ℃。因此，本研究选择 2 ℃作为实验升温幅度，

以模拟未来气候变暖背景下的温和升温情景。通过计算机控制系统实现对每个中宇宙系统的加热以模拟水

体升温[43]，该加热系统配备两个温度传感器（ DS18B20）和一个加热棒（ 600 W），分别位于系统的中上层。

在加热棒附近设置循环泵，以确保热量在整个水体中的均匀分布。根据当地生态系统的平均环境温度，升

温处理组水体温度相对于自然对照组升高 2℃ 补充材料 图 S2）。 

地表径流污染处理通过向中宇宙系统中添加多种污染物来实现，其添加标准参考中国南方多个城市发

生暴雨事件后地表径流中污染物的平均水平[44-50]。具体包括：总悬浮固体（ TSS）1000 mg/L，其中枯萎的

树叶粉末作为有机质来源，黄土粉末作为无机颗粒；总氮（ TN）10 mg/L，通过添加 KNO3以到达该浓度；

总磷（ TP）3 mg/L，通过添加 KH2PO4以达到该浓度（ 补充材料 表 S2）。2024年 7月 20日对系统施加升

温处理，等温度差稳定形成后，2024年 7月 26日添加地表径流污染。此时，大型沉水植物已充分生长并

占据系统主导地位，所有中宇宙系统中的水体都处于清澈状态，实验期间，通过定期监测并补充蒸发损失

的水量，以维持各实验系统水位基本稳定。实验期间水体总氮、总磷含量变化如图 S3所示。 

1.3 采样与测定 

本研究以沉水植物的植物体积指数（ plant volume inhabited，PVI）作为其生物量的替代指标，鉴于已

有研究表明沉水植物生物量与 PVI之间存在显著的正相关关系[51],且已广泛应用于湖泊生态学[30]和中宇宙

实验研究[52]。每两周对各中宇宙系统中不同沉水植物的 PVI 进行测定。具体而言，通过目测评估了各植

物在系统中的覆盖度，并用卷尺测量其平均高度，测量精确到厘米。PVI 的具体计算公式为[53]：PVI =

覆盖度 ×平均植物高度 

水深
。实验从 2024年 6月 19日持续到 2024年 12月 12日，期间总计测量了 14次 PVI数据，

其中四次测定设置在施加升温和污染处理之前，以便于观察处理前后的群落动态变化。 

1.4 生态系统功能与稳定性的计算 

本研究将整个实验期间沉水植物的平均生物量视为每个系统的群落生产力。净生物多样性效应 net 

biodiversity effect，NBE）定义为观察到的和预期的群落生产力之间的差值（ 仅对于混合栽培的系统）。使

用生态系统功能的加性划分[10]， NBE可进一步分解为 CE和 SE，其表达式如下： 

∆𝑌 = 𝑌𝑂 − 𝑌𝐸 = ∑ 𝑅𝑌𝑂,𝑖
𝑖

𝑀𝑖 − ∑ 𝑅𝑌𝐸,𝑖𝑀𝑖 = ∑ ∆𝑅𝑌𝑖𝑀𝑖 = 𝑁∆𝑅𝑌̅̅ ̅̅ 𝑀̅ + 𝑁𝑐𝑜𝑣(∆𝑅𝑌, 𝑀) = 𝐶𝐸 + 𝑆𝐸
𝑖𝑖

 

其中，YO代表实际观测到的 PVI值（ 即群落生产力）；YE代表预期的 PVI值；Mi和 Yi分别代表物种 i在

单一栽培和混合栽培系统中的平均群落生产力；RYO,i代表混合栽培中物种 i 的实际相对产量；RYE,i代表

混合栽培中物种 i的预期相对产量，即其种植的比例；∆RYi代表混合栽培中物种 i的实际相对产量与预期



 

 

相对产量之差；N代表系统中的植物物种数量 本研究中 N=3）。 

生态系统整体稳定性 ecosystem stability，ES）被定义为实验期间内群落生产力的时间均值 Y = 

∑ 𝑌𝑖𝑆
𝑖=1 ）与其标准差 σ）之比[22,54]，计算公式为： 

ES = 𝑌 𝜎⁄  

其中，S代表物种的数量 本研究中 S=3），Yi代表物种 i的时间均值。 

根据前人研究，群落稳定性可划分为平均物种稳定性（ ASS）和物种异步性（ SA）[55-56]。平均物种稳

定性是指群落中各物种稳定性的丰度加权平均，通常可被量化为群落物种变异性的倒数，其计算公式为： 

ASS = 
1

∑ 𝐶𝑉𝑖𝑖 ×
𝑌𝑖
𝑌

 = 
𝑌

∑ 𝜎𝑖𝑖
 

其中，CVi = 𝜎𝑖 𝑌𝑖⁄ 代表物种 i的时间变异性，Yi和 σi分别代表物种 i的时间均值和标准差。物种异步性是

指不同物种对环境波动、统计随机性或种间相互作用的响应的不一致性，其计算公式为:  

SA = 
∑ 𝜎𝑖𝑖

𝜎
 

因此 ES = ASS × SA。该分解方法使群落稳定性能够被明确地追溯至物种层面的动态特征，即较高的群落

稳定性通常由更高物种自身稳定性和更强的物种异步性共同维持。 

1.5 数据分析 

在统计分析前，对异常实验单元进行了筛选与剔除。共有 3个中宇宙系统被排除：其中两中宇宙系统

 C和WF处理）在实验末期发现有鲫鱼混入，造成额外生物扰动。另一个中宇宙系统（ WPF处理）因误

添加了双倍剂量的地表径流污染物而偏离实验设计。因此，共获得 45个中宇宙系统用于后续数据分析。 

采用简单线性模型 （“lm”函数）检验升温、污染及其交互作用对生态系统功能 生产力）和稳定性

指标的影响。结果表明，升温与污染的交互作用在所有响应变量中均不显著。因此，后续分析聚焦于升温

和污染的单独主效应，将双重处理组分别归入相应的主效应组进行比较（ 对应处理下不同植物的单物种群

落变成 4 次重复）。在分析功能和稳定性与各自分量之间的关系时，分别拟合不同处理下的数据，并通过

交互项（ 分量与处理）的显著性检测不同处理间的斜率差异是否显著，若交互项显著，则表明该处理组的

斜率与对照组存在显著差异；截距的差异则通过模型中的处理主效应进行检验。 

使用 II型方差分析 （“car”包的“Anova”函数）检验统计结果的显著性, 并通过绘制模型残差的 Q-

Q图评估残差的正态性。如果数据不符合正态分布，则对数据进行自然对数或平方根转换，其中稳定性相

关的指标全部对数化以满足数学上的加性关系 与功能对应）。当 P<0.05时, 认为具有统计学意义。 

之后，使用结构方程模型 SEM）来说明升温和污染对生态系统功能和稳定性的影响路径，并使用

“piecewiseSEM”包对 SEM进行了局部估计[57]。通过构建所有可能的路径，最后保留拟合程度最高的路

径模型。所有分析均在 R软件 R version 4.4.3）中进行。 

2 结果与分析 

2.1 群落生产力、功能与稳定性的变化 

无论是在自然条件还是在环境胁迫条件下，多物种群落的平均生产力均显著高于单物种群落，表明生

物多样性在维持较高生态系统功能方面发挥了积极作用 图 1 和表 1）。在生态系统功能方面，升温明显

促进了互补效应、选择效应和净生物多样性效应 图 2 和表 2），这与图 1 中单物种群落在升温条件下生

产力的显著下降有关 P = 0.002）。而在生态系统稳定性方面，升温显著降低了物种异步性，提高了平均

物种稳定性，这种内部的调节机制使整体系统稳定性未表现出显著变化（ 图 3和表 2）。相比之下，地表径

流污染处理对生态系统的功能、稳定性及其分量均未产生显著影响，该结果可能反映了脉冲式污染事件在

本实验尺度和时间范围内对沉水植物群落影响的有限性。 

2.2 生态系统功能和稳定性机制的变化 

如图 4所示，无论在哪种胁迫方式下，互补效应都是驱动生态系统功能（ 即净生物多样性效应）的主

要机制，其与系统功能之间表现出更强的正相关关系。升温和污染处理均未显著改变生态系统功能与互补



 

 

效应之间的正相关关系，但升温显著增强了互补效应的强度，而污染处理未表现出类似效应（ 表 3，图 4a

和 4b）。相比之下，选择效应对系统功能的贡献较低，其平均水平同样受到升温的促进作用（ 表 3，图 4c）。

尽管回归分析显示，在污染处理下选择效应与生态系统功能的相关性较弱，但方差分析表明二者的交互作

用未达到显著水平 即自然处理和污染处理之间的回归斜率无显著差异），说明污染虽然在一定程度上改

变了选择效应的响应方式，但尚未使其驱动生态系统功能的基本机制发生统计学上的变化（ 图 4d和表 3）。 

与生态系统功能的响应模式类似，在稳定性机制方面，升温处理下物种异步性与稳定性的回归曲线整

体左移，表明升温降低了物种异步性的表观强度 图 5a）。相反，升温提高了平均物种稳定性的响应强度

 图 5c），但其同样没有破坏两者与生态系统稳定性的正相关关系（ 表 3）。而地表径流污染处理对生态系

统稳定性及其与两个组成分量之间的关系均未产生显著影响 表 3，图 5b、d）。 

表 1 升温和污染下多样性群落与单物种群落生产力间的显著性 p值 

Tab.1 Significant p-values between productivity of diverse and monospecific communities under warming and pollution 

主效应 升温胁迫 污染胁迫 

处理 自然环境 升温环境 自然环境 污染环境 

群落生产力 0.020 < 0.001 0.002 0.001 

 

图 1 升温和污染对群落生产力的主效应图。小写字母代表相同多样性条件下环境胁迫对生产力的显著影响；大写字母表示相

同环境条件下不同多样性系统间生产力的显著差异，多重比较基于“Tukey HSD”检验。 

Fig. Main effects of warming and pollution on community productivity. Lowercase letters represent the significant impact of 

environmental stress on productivity under the same diversity condition; uppercase letters indicate the significant differences in 

productivity among systems with different diversities under the same environmental conditions.  

Multiple comparisons are based on the "Tukey HSD" test 

 

表 2 升温和污染下生态系统功能和稳定性及其分量的显著性 p值 

Tab.2 Significant p-values for ecosystem functioning and stability and their components under warming and pollution 

  升温  污染 

生态系统功能 

互补效应 0.012 0.638 

选择效应 < 0.001 0.331 

净生物多样性效应 < 0.001 0.904 

生态系统稳定性 

物种异步性 0.020 0.141 

平均物种稳定性 0.016 0.931 

整体稳定性 0.656 0.311 



 

 

 

图 2 升温和污染对生态系统功能及其分量的主效应，小写字母代表环境胁迫的显著影响，多重比较基于“Tukey HSD”检验 

Fig.2 Main effects of warming and pollution on ecosystem functioning and its components, lowercase letters indicate significant effects 

of environmental stress, and multiple comparisons were based on the "Tukey HSD" test 

 

 

图 3 升温和污染对生态系统稳定性及其分量的主效应，小写字母代表环境胁迫的显著影响，多重比较基于（“Tukey HSD”检验 

Fig.3 Main effects of warming and pollution on ecosystem stability and its components, lowercase letters indicate significant effects of 

environmental stress, and multiple comparisons were based on the "Tukey HSD" test 



 

 

表 3 升温和污染下功能和稳定性与其分量间拟合曲线的斜率和截距的显著性 P值 

Tab.3 Significance p-values of the slopes and intercepts of the fitting curves between functioning and stability and their components 

under warming and pollution 

  升温  污染  

  斜率  截距 斜率  截距 

生态系统功能机制 

 

互补效应—功能 CE-NBE 0.934 <0.001 0.338 0.253 

选择效应—功能 SE-NBE 0.556 0.019 0.213 0.421 

生态系统稳定性机制 
物种异步性—稳定性 SA-ES 0.650 0.016 0.364 0.815 

平均物种稳定性—稳定性 ASS-ES 0.580 0.019 0.363 0.149 

 

图 4 升温和污染下生态系统功能与其分量之间的相互关系 

Fig.4 Interrelationship between ecosystem functioning and its components under warming and pollution 

 

2.3 生态系统功能和稳定性机制的影响路径 

结构方程模型（ SEM）进一步揭示了升温与脉冲污染在调控生态系统功能及稳定性方面的不同内在机

制。在升温情景下 图 6a），系统呈现出明显的“结构化级联响应”特征。具体而言，升温显著增强了选

择效应 标准路径系数, SPC = 0.95），并通过选择效应的增强间接驱动了互补效应的提升 SPC = 1.89），

并在一定程度上抵消甚至逆转了升温对互补效应的负面影响（ SPC = -1.28）。尽管升温对物种异步性（ SA）

和平均物种稳定性 ASS）具有显著的直接负向影响 SPC = -0.79, -1.73），但互补效应通过对异步性的强

力正向作用 SPC = 0.91）在一定程度上抵消了这种负面干扰。这表明，升温虽然对群落层面的组分稳定

性造成了压力，但通过强化生态系统功能相关过程，间接维持了系统稳定性。 

与升温情景相比，污染处理未能显著改变互补效应和选择效应的水平，并且弱化了生态系统功能和稳

定性各分量之间的相互关系（ 图 6b）。这一结果表明，脉冲式污染通过削弱物种间的内在关联，降低了生



 

 

物多样性对生态系统功能的驱动潜力。在此情景下，生态系统稳定性的维持则更加依赖于互补效应（ SPC 

= 0.72）和选择效应 SPC = 0.90）的正向反馈。 

  

图 5 升温和污染下生态系统稳定性与其分量之间的相互关系 

Fig. 5 Interrelationship between ecosystem stability and its components under warming and pollution 

 

图 6 升温和地表径流污染对生态系统功能和稳定性机制的影响路径分析图。黄色箭头代表正相关，红色箭头代表负相关；实

线代表路径显著，虚线代表路径不显著；所有路径系数和 R2都标记在图中。除胁迫因子不同外，两个模型的路径构建均相

同，且拟合程度良好。左图 a）中 Chi-Squared = 1.105, p-value = 0.575; Fisher's C = 2.401. p-value = 0.662. 右图 b）中 Chi-

Squared = 2.876, p-value = 0.237; Fisher's C = 4.663. p-value = 0.324. 

Fig.6 Path analysis diagram of the impact of warming and surface runoff pollution on ecosystem functioning and stability mechanisms. 

Yellow arrows indicate positive correlation, while red arrows indicate negative correlation; solid lines represent significant paths, and 

dashed lines indicate non-significant paths; all path coefficients and R2 are marked. Except for different stress factors, the path 

construction of the two models is identical, and the fitting degrees are good. The left figure (a) shows the good fitness with Chi-Squared 

= 1.105, p-value = 0.575; Fisher's C = 2.401. p-value = 0.662, and the right figure (b) shows the good fitness with Chi-Squared = 2.876, 

p-value = 0.237; Fisher's C = 4.663. p-value = 0.324 



 

 

3 讨论 

本研究的温度记录表明（ 补充材料 图S2），升温处理启动于7月下旬，此时水体基础温度已达28~30 ℃，

在此基础上增加 2℃，使水温接近轮叶黑藻适宜生长温度范围的上限[58]，这可能在一定程度上增强其在夏

季高温阶段的竞争优势。进入 10月以后，随着基础水温逐渐下降至 20 ℃以下，相同幅度的 2 ℃升温在

相对温度变化上的效应将更加显著。这表明升温对生态系统的影响具有显著的季节性差异。在夏季高温阶

段，升温可能主要通过改变物种间的竞争关系影响沉水植物群落结构。已有研究表明，升温对沉水植物的

影响具有明显的物种特异性，在高温条件下可能改变不同物种之间的竞争优势格局[59]。而在秋冬季较低温

度条件下，相同幅度的升温则可能通过延长植物生长期、促进营养物质积累等途径，对沉水植物生长产生

更为明显的促进作用[60]。因此，本研究中观测到的（“升温效应”实际上反映了夏季高温阶段升温效应与秋

冬季低温阶段升温效应的综合结果。 

我们的实验结果总体表明升温对功能和稳定性的影响较大，升温在维持高功能性的同时促使稳定性机

制从 （“异步性补偿”转为（“优势种主导”；而污染由于施加方式和强度的因素没有发挥预期的效果，这些

结果回答了我们最初的假设。 

3.1 升温对生态系统功能和稳定性机制的影响 

在生态系统功能机制方面，升温显著提高了多物种群落的互补效应、选择效应和净生物多样性效应（ 图

2），表明在环境压力增强的情景下，生物多样性对生态系统生产力的正向作用可能会更强[61]，这与沉水植

物在自然条件与升温条件下的生长差异有关。已有研究表明，升温对沉水植物生长的影响具有显著的物种

依赖性，具体效应取决于物种的生理耐受范围或所处的绝对温度区间[52,62-63]。在本研究中，三种沉水植物

对温度的耐受程度和占据的生态位条件存在明显差异。其中，苦草主要占据水体的中下层，在混合种植的

系统中通常竞争力较弱[64]，但其对温度的耐受范围广[65]，在升温条件下仍然维持稳定的生长和生产力[66]。

相较之下，穗花狐尾藻和轮叶黑藻因均占据中上层水体而导致生态位的重叠，使得二者之间的资源竞争在

升温条件下进一步剧烈[67]，且对物种的温度适应性有着更高的要求。由于狐尾藻对高温的耐受性较低，在

温度超过 30 ℃后，其竞争能力明显弱于轮叶黑藻（ 补充材料 图 S4），因此在夏季高温时期往往是轮叶黑

藻占据主导地位[67]。 

在此情形下，多样性群落中由于不同植物在空间分布和温度耐受性上的互补，在整个实验期间均维持

了较高生产力；而单物种群落中植物生产力明显降低（ 图 1），一方面是由于单一物种无法占据和利用系统

中的多维生态位，从而降低资源利用效率；另一方面则是升温对植物生长的抑制作用，尤其是对狐尾藻的

强烈抑制作用[67]。由于单物种群落的生产力被作为系统功能的计算基准，这种基线水平的下降进一步放大

了升温条件下多样性群落的净生物多样性效应及其两个分量（ 图 2）。然而，尽管升温显著促进了系统的互

补效应和选择效应，但却并未改变两者与净生物多样性效应之间的关系（ 图 4a、c）。这表明在该实验条件

下，升温未破坏生物多样性维持系统功能的内在机制[68]，只是增加了两者的表观强度，互补和选择依然同

时维持生态系统系统的功能性[10]。这一结果与 García 等人提出的“高温条件下生态系统功能的驱动机制

由互补效应转为选择效应”的结论存在一定的差异，其可能的原因在于本研究中升温幅度相对温和（ 仅提

高 2 ℃），尚不足以引起两个效应间的显著转化。 

从整个实验过程的时间维度来看，互补效应和选择效应呈现出一种动态的（“接力式”驱动模式。在生

长初期，由于温度条件相对适宜，三种沉水植物能够充分占据不同的生态位，通过资源互补维持系统的高

生产力；进入夏季高温阶段后，轮叶黑藻借其较强的耐热性和生物量维持能力逐渐成为系统的优势种，选

择效应在驱动系统功能中占据主导地位；而在实验末期，温度的下降又促进了狐尾藻的生长，互补效应再

次成为维持系统功能的重要机制。这一动态过程与实验期间观察到的植物群落结构变化一致。结构方程模

型的结果进一步表明，升温主要通过促进生态系统的功能分量来缓冲其对稳定性分量的直接负面作用。这

反应出生态系统在环境胁迫下由功能介导的稳定性维持策略：即在环境胁迫作用下，系统通过激发生物多

样性带来的互补潜力和选择效应，通过（“功能增强”对（“稳定性亏损”进行了有效代偿，从而展现了多样

性群落应环境胁迫时复杂的自我调节机制[16]。 



 

 

升温处理降低了物种异步性，但同时提高了平均物种稳定性，表明两种稳定性维持机制可能对升温呈

现出不同的响应方向。然而，进一步的相关性分析显示，两者之间并不存在显著的负相关关系（ 补充材料 

表 S3），说明在本研究中二者并非简单的“权衡”关系，而更可能代表两种相对独立的稳定性维持机制，

并在整体上共同维持系统稳定性[33,69]。从生态过程角度看，高温胁迫触发了生态位过滤效应[70]，使得群落

动态响应受耐热优势种（ 轮叶黑藻）的主导而趋于同步；然而，由于该优势种在高温下具有极高的生物量

保持能力，群落的平均物种稳定性显著向其倾斜，从而抵消了物种异步性下降带来的稳定性波动风险。这

一结果与（“优势种主导生态系统功能与稳定性”的相关理论高度吻合[71]。此外，升温并未破坏整体稳定性

与其分量间的正相关关系，表明在温和升温背景下，生物多样性介导的（“投资组合效应”依然具有较强的

鲁棒性[19,21]。 

3.2 污染对生态系统功能和稳定性机制的影响 

污染对生态系统功能和稳定性机制的影响模式与升温显著不同。无论在多样性群落还是单物种群落中，

污染处理均未显著改变系统的生产力水平 图 1），从而导致净生物多样性效应在自然条件和污染条件中

高度一致。这一结果与部分研究形成了鲜明对比，这可能源于干扰强度、生物量缓冲以及实验系统物理特

性等方面的共同作用。 

首先，干扰模式及其与背景压力的组合共同决定了生态响应的性质。已有研究表明，干扰的频率与强

度组合是影响生态系统响应轨迹的重要因素，多次间隔性的脉冲更容易通过累积效应触发生态系统结构与

功能的显著变化[72]，而低频次脉冲则可能为生态系统提供恢复窗口[73]。欧洲中宇宙系统的最新研究进一步

发现，在总营养输入量相同的条件下，每日低强度脉冲和多次不规则脉冲对浮游生物群落的扰动效应显著

强于单次极端脉冲输入[74]，表明脉冲频率本身即可在一定程度上独立于总输入量而影响生态效应的强度。

类似地，针对沉水植物的氨氮脉冲实验也表明，不同脉冲模式 （“高氨氮×低频率”与“中氨氮×中频率”）

对不同物种产生的胁迫效应存在显著差异，说明脉冲模式相较于比单一污染浓度更能决定其生态后果[75]。

在本研究中，实验处理采用单次中高浓度脉冲输入，既未叠加持续性的背景营养压力，也未形成高频次的

累积干扰，因此未对沉水植物群落产生明显的生理胁迫与稳态转换。 

其次，沉水植物群落的生长阶段与生物量水平可能为系统提供了重要的生物缓冲。本研究中，地表径

流脉冲污染处理施加于 7 月底，此时沉水植物已进入生长旺盛期，整体生物量和覆盖度维持在较高水平。

高覆盖度的沉水植物通过较强的营养盐吸收与同化能力，并结合水体光环境与营养结构的调节作用，可在

一定程度上缓冲外源营养脉冲带来的扰动，从而维持系统的清水状态[76-77]。最新研究进一步量化了沉水植

物盖度对氨氮脉冲的缓冲阈值：当沉水植物盖度达到 39%-51%以上时，通过分散单位面积的营养盐负荷，

可显著降低氨氮毒性胁迫并抑制藻类暴发[78]。因此，与易受营养脉冲影响并发生稳态转换的浮游植物主导

型湖泊相比[79]，以沉水植物为主导的草型生态系统通常具有更高的抵抗力和恢复能力。本研究实验系统所

代表的草型状态可能通过快速吸收和同化外源营养盐，有效缓冲了脉冲污染带来的短期干扰，从而维持了

生态系统功能和稳定性的相对稳定。 

此外，中宇宙实验系统的物理结构也可能影响污染物的时空分布过程。与原位湖泊实验相比[79]，中宇

宙系统通常具有空间尺度较小、边界相对封闭和水动力过程较弱等特点。在这种条件下，脉冲输入的污染

物，尤其是颗粒态无机物和有机物，更容易在短时间内向底泥界面沉降并发生富集，从而降低其在水体中

的扩散与再分布过程。这种沉降与隔离效应可能在一定程度上减弱了污染物对水体理化指标及沉水植物生

理状态的直接影响。因此，尽管本研究所添加的污染浓度和组成与暴雨径流事件后的污染水平相近，但在

整个实验时间尺度上，该单次脉冲输入仍不足以对生态系统结构与功能产生显著影响[80-81]。 

本研究期间，脉冲式污染添加后系统中丝状藻呈现出爆发式增长的趋势 未发表数据）。从生态过程

角度来看，脉冲式污染在短时间内向水体输入了大量的营养物质，而这些营养物质可能会被水体中的藻类

 尤其是丝状藻类）快速吸收和利用[82-84]，其在养分竞争方面通常优于沉水植物[85]。因此，无论在多样性

群落还是单物种群落中，污染均未促进沉水植物的群落生产力。此外，由于沉水植物在添加污染时已经占

据了主导地位，单次的脉冲污染无法改变其主导优势，因此植物群落在添加污染后仍然保持较高的时间稳

定性，最终表现为与自然条件下生态系统系统整体稳定性及其分量的高度一致。然而，污染在一定程度上



 

 

削弱了选择效应与生态系统功能之间，以及物种异步性与生态系统稳定性之间的正相关关系。尽管如此，

该效应在统计上尚未达到显著水平，即不同处理下拟合曲线的斜率并不显著（ 图 4d，图 5b；表 3）。这一

趋势可能暗示，在强度更大、频率更高的污染情况下，生态系统功能与稳定性的驱动机制可能发生转变[22,34]。 

此外，与草地生态系统中大量研究强调物种异步性在维持稳定性中的主要作用不同[23,86-87]，本研究发

现平均物种稳定性在自然条件和污染条件下均是维持系统整体稳定性的关键因子，其贡献程度超过了物种

异步性。这一差异可能与中宇宙实验系统空间异质性受限有关，该限制削弱了物种通过差异化生境利用形

成生态位分化的可能性，从而抑制了基于竞争补偿的异步过程，使得主导物种的稳定性在决定群落整体稳

定性中占主导地位[88]。尽管路径分析结果表明污染可能诱导了一定程度的物种异步响应（ 图 6b），但这种

正向调节作用会被主导物种的绝对生物量优势所掩盖。这种（“微观异步”与（“宏观同步”的并存，反映了

在多重压力下，生态系统内部补偿机制与优势种效应之间的复杂博弈关系，而在本研究的时空尺度内，后

者具有更强的决定性作用[55-89]。 

3.3 研究局限性与展望 

本研究利用受控中宇宙系统模拟了升温与地表径流污染对沉水植物群落的影响。尽管在实验设计中力

求接近自然生境，但该实验系统仍不可避免地存在一定的局限性。首先，本研究构建的沉水植物多样性水

平是基于实验区域周边典型湖泊中物种分布状况的简化模拟，而自然湖泊中的物种丰富度及功能多样性通

常更高。根据“功能冗余假设”，当系统的物种丰富度较低时，单一物种的增加或丧失往往会对生态系统

功能产生更为显著的影响[90-91]。因此，本研究观测到的较强互补效应，可能在一定程度上反映了低多样性

水平下物种间生态位差异的增强。在物种丰富度更高的自然群落中，由于功能冗余度增加，升温或污染对

单一物种的不利影响可能被功能相似的物种所缓冲，从而表现出更强的系统稳定性[92,17]。 

其次，尽管本研究在实验系统中引入了鱼类（ 如中华鳑鲏、麦穗）和底栖动物（ 如铜锈环棱螺、背角

无齿蚌），但由于中宇宙系统的空间限制，高营养级生物的下行控制 Top-down control）作用和跨营养级

的级联效应可能被低估。此外，中宇宙系统难以完全模拟大型湖泊的水动力特征及长周期气候波动。因此，

未来的研究应结合野外长期定位观测与跨营养级的多因素实验，进一步验证在复杂生态网络中生物多样性

维持淡水生态系统功能和稳定性的普适性机制。 

4 结论 

本研究通过模拟升温和地表径流污染两类典型环境胁迫，系统分析了其对生态系统功能和稳定性维持

机制的影响，得出以下主要结论： 

1）升温显著促进了净生物多样性效应及其分量的同步提升，证实了在适度变暖背景下，生物多样性

对生态系统生产力的驱动作用依然强劲；相比之下，生态系统功能对脉冲式地表径流污染表现出较高的功

能稳健性，未发生实质性变化。 

2）升温驱动了生态系统稳定性维持机制从（“异步性补偿”向（“优势种主导”的转变。在升温条件下，

尽管物种异步性受到抑制，但耐热优势种个体稳定性的显著增强，使其取代互补过程，成为维持系统总体

稳定性的关键因子。 

3）在适度的环境胁迫下，生态系统功能和稳定性维持机制整体表现出较强的鲁棒性，但仍存在潜在

的脱钩风险。这一结果暗示，在更高强度或更高频率的环境干扰背景下，生物多样性与生态系统功能和稳

定性关系将发生实质性的机制重构。 
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