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羊草基因型多样性能增强种群对干扰的响应

申俊芳，任慧琴，辛晓静，徐　 冰，高玉葆，赵念席∗

南开大学生命科学学院，天津　 ３０００７１

摘要：本文研究了不同基因型多样性（１、３、６ 三种基因型组合）羊草种群的地上生物量、地下生物量、分蘖数、根茎芽数和根冠比

５ 个指标对干扰强度（用不同留茬高度来模拟）的响应。 结果表明：（１） 基因型多样性和干扰强度对地上生物量、地下生物量、

分蘖数和根茎芽数均有显著影响（Ｐ ＜ ０．０５），但两者的交互作用不显著（Ｐ ＞ ０．０５）。 其中，多基因型组合（３、６ 基因型组合）羊

草种群中这 ４ 个响应变量的值均显著高于单基因型羊草种群（Ｐ ＜ ０．０５）；而干扰强度的增加显著降低了这 ４ 个响应变量的值

（Ｐ ＜ ０．０５）。 对于根冠比这一响应变量来说，仅干扰强度对其产生了显著地影响（Ｐ ＜ ０．０５）。 （２） ２９ 个基因型多样性效应值

中，有 ２５ 个值大于 ０，其中 １２ 个表现为显著的基因多样性正效应。 依 Ｌｏｒｅａｕ 和 Ｈｅｃｔｏｒ 的方法将多样性净效应分解后发现，互

补效应和选择效应共同主导 １２ 个响应指标的基因多样性效应，而互补效应独自主导 ３ 个、选择效应独自主导 ５ 个响应指标的

基因多样性效应；但对基因型多样性正效应起主要贡献的是互补效应。 所得结果表明基因型多样性能提高羊草种群的表现，能

增强羊草种群对干扰的响应，不同基因型间的互补作用对这种正效应起主要贡献，这将为该物种种质资源保护和合理利用提供

理论指导。
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ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｈｉｇｈｅｒ ｔｈａｎ ０ ｆｏｒ １２ ｖａｒｉａｂｌｅｓ． Ａｆｔｅｒ ｐａｒｔｉｔｉｏｎｉｎｇ ｔｈｅ ｎｅｔ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｅｆｆｅｃｔ ｂｙ ｔｈｅ Ｌｏｒｅａｕ ＆ Ｈｅｃｔｏｒ ｍｅｔｈｏｄ， ｔｈｅ
ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ｇｅｎｏｔｙｐｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｅｆｆｅｃｔｓ ａｒｅ ｄｒｉｖｅｎ ｂｙ ｂｏｔｈ ｔｈｅ ｃｏｍｐｌｅｍｅｎｔａｒｉｔｙ ａｎｄ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｅｆｆｅｃｔｓ ｆｏｒ １２ ｖａｒｉａｂｌｅｓ，
ｂｙ ｔｈｅ ｃｏｍｐｌｅｍｅｎｔａｒｉｔｙ ｅｆｆｅｃｔ ｆｏｒ ３ ｖａｒｉａｂｌｅｓ， ａｎｄ ｂｙ ｔｈｅ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｅｆｆｅｃｔ ｆｏｒ ５ ｖａｒｉａｂｌｅｓ； ｈｏｗｅｖｅｒ， ｔｈｅ ｃｏｍｐｌｅｍｅｎｔａｒｉｔｙ
ｅｆｆｅｃｔ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｅｄ ｍｏｒｅ ｔｏ ｔｈｅ ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｅｆｆｅｃｔ． Ｔｈｅｓｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈａｔ ｇｅｎｏｔｙｐｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｍａｙ ｉｍｐｒｏｖｅ ｔｈｅ
ｐｅｒｆｏｒｍａｎｃｅ ｏｆ Ｌ． ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ ｂｙ ｔｈｅ ｃｏｍｐｌｅｍｅｎｔａｒｉｔｙ ｅｆｆｅｃｔ， ｅｖｅｎ ｕｎｄｅｒ ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ， ｗｉｔｈ ｔｈｉｓ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｂｅｉｎｇ
ｅｘｐｅｃｔｅｄ ｔｏ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｅ ｔｏ ｔｈｅ ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎ ａｎｄ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｇｅｒｍｐｌａｓｍ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ ｏｆ ｔｈｉｓ ｓｐｅｃｉｅｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ｌｅｙｍｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ， ｎｅｔ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｅｆｆｅｃｔ， ｃｏｍｐｌｅｍｅｎｔａｒｉｔｙ ｅｆｆｅｃｔ， ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｅｆｆｅｃｔ

近年来，基因型多样性与生态系统功能的关系，引发了生态学家的广泛关注［１⁃５］。 大量的实验表明，在物

种较少、相对脆弱的生态系统中，建群种的基因型多样性与物种丰富的生态系统中总的物种多样性有相似的

功能，如多样性的增加可以提高种群的生产力，减少干扰对种群的影响等［６⁃１０］。 在生态学范畴内，互补效应

（ｃｏｍｐｌｅｍｅｎｔａｒｉｔｙ ｅｆｆｅｃｔ）和选择效应（ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｅｆｆｅｃｔ）是解释基因型多样性功能的主要机制。 互补效应认为，
不同的基因型在资源（时间或空间）的利用上存在差异，这种差异提高了基因型对资源的利用率，进而提高生

产力。 选择效应是指基因型多样性高的种群含有高产基因型的可能性更大，高产基因型对种群表现所占份额

更多。 二者对基因型多样性净效应的影响程度随研究区域和研究对象的不同而不同。 Ｒｅｕｓｃｈ 等在关于不同

基因型组合（１、３、６ 三种基因型组合）海草（Ｚｏｓｔｅｒａ ｍａｒｉｎａ）种群对高温响应的研究中发现，基因多样性能减少

海草在高温胁迫下生物量的损失，基因多样性效应由互补效应和选择效应共同主导，其中互补效应表现为显

著正效应，是基因多样性正效应的主要贡献者，而选择效应表现为显著负效应，限制多样性正效应的效果［１１］；
Ｃｒｕｔｓｉｎｇｅｒ 等研究了不同基因型组合（１、３、６、１２ 四种基因型组合）对北美一枝黄花（Ｓｏｌｉｄａｇｏ ａｌｔｉｓｓｉｍａ）种群生

产力的影响，结果表明基因多样性净效应为显著正效应，由互补效应主导并起主要贡献［１２］。
典型草原是我国北方草原主要的草原类型之一，近半个世纪以来，频繁的人类活动、气候异常等使得典型

草原退化加剧［１３， １４］，群落内植物种类减少，部分群落植物种类仅 ９ 种 ／ ｍ２［１５］。 羊草（Ｌｅｙｍｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）为禾本

科根茎型禾草，是典型草原区重要的建群种，抗干扰能力强，即使在典型草原的退化地段，多度也较大，在群落

中具有重要作用。 因此，研究羊草基因型多样性对干扰的响应及其响应机制，对羊草群落的合理利用和种质

资源保护具有重要作用，但相关工作还未深入展开。 本文通过构建不同基因型组合的羊草种群，并施加不同

强度干扰（用不同留茬高度代替），来分析基因型多样性和干扰强度对羊草种群表现（ｐｅｒｆｏｒｍａｎｃｅ） （生物量

等）的影响，并探讨基因型多样性效应在羊草种群表现中的作用及其影响因素。 通过以上研究，我们拟验证

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３５ 卷　
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如下科学假设：（１）多基因型组合能提高羊草种群的表现，这种高水平的表现在干扰条件下也能发生；（２）互
补效应在羊草基因型多样性效应中起主导作用并对基因型多样性效应起主要贡献。

１　 材料方法

１．１　 实验材料

本实验所用羊草为 ２０１０ 年于内蒙古锡林浩特市阿巴嘎旗典型草原西界采集的羊草基株，利用 ＩＳＳＲ 分子

标记（ＡＧ） ７Ｔ 和（ＣＡ） ６Ａ 确定不同基株的基因型［１６］，并进行编号。 随后，在同样的条件下培养以去除母体效

应，通过根茎无性繁殖得到同一基因型的大量分蘖。 ２０１３ 年 ６ 月 １ 日，利用这些羊草分蘖进行实验。
１．２　 实验方法

本实验采用基因型多样性（１、３、６ 三种基因型组合）×干扰强度（无刈割、留茬 １０ ｃｍ、留茬 ５ ｃｍ）两因素三

水平的实验设计，共构建 ９ 种处理的实验种群。 在直径 ３０ ｃｍ 的塑料盆中，放入 ５ ｋｇ 砂质土壤（土壤全 Ｃ、全
Ｎ 和全 Ｐ 含量分别为 Ｃ： １．１ ｇ ／ ｋｇ、Ｎ： ０．１１ ｇ ／ ｋｇ、Ｐ： ０．３７ ｇ ／ ｋｇ），每盆中分别移栽 ６ 株羊草单株分蘖。 本实验

共使用 ２１ 个羊草基因型，每种干扰处理，单基因型（Ｇ１）共移栽 ２１ 盆，三基因型组合（Ｇ３）共移栽 １８ 盆，六基

因型组合（Ｇ６）共移栽 ２１ 盆，共得到 ６０ 盆，３ 种干扰处理总共得到 １８０ 盆。 为了保证每个重复都保持在最高

的多样性水平，且避免每个重复之间存在过多相同的基因型［１７］，多基因型组合由这 ２１ 个基因型按照基因型

数目要求在 Ｅｘｃｅｌ 中随机组合得到，如表 １。 移栽时，将羊草分蘖统一去除根茎并以基因型编号进行标记，并
修剪使得地上部高度为 １５ ｃｍ，地下根系长度为 １０ ｃｍ，地上部叶片数为 ４ 片。 对移栽 １ 周内死去的分蘖，重
新种植。

表 １　 本研究所用基因型组合方式

Ｔａｂｌｅ １　 Ｇｅｎｏｔｙｐｅ ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｔｈｅ ｐｒｅｓｅｎｔ ｓｔｕｄｙ

基因型多样性
Ｇｅｎｏｔｙｐｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ 基因型组合方式 Ｇｅｎｏｔｙｐｅ ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎｓ

单基因型
Ｍｏｎｏ⁃ｇｅｎｏｔｙｐｅ Ｙ５； ３ ／ ９； ３ ／ ２５； Ｙ１８； Ｙ１１； ３ ／ ８； Ｙ１； Ｙ２３； ３⁃３２； Ｙ４； Ｙ８； ３ ／ ０； Ｙ２６； ４ ／ １３； ４⁃８； ４ ／ ６； Ｍ２； ３ ／ １７； Ｙ２４； Ｙ７； Ｙ２５

三基因型组合
Ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎ ｏｆ
３ ｇｅｎｏｔｙｐｅｓ

Ｙ１， Ｙ２６， ３ ／ ９； Ｙ４， Ｙ２５， Ｍ２； Ｙ７， ３ ／ ８， ３ ／ ０； Ｙ１１， Ｙ１８， Ｙ２５； Ｙ１， ３ ／ ９， ３ ／ １７； Ｙ４， Ｙ７， Ｙ８； Ｙ８， Ｙ２６， ３⁃３２； Ｙ１１，
３ ／ ２５， ４ ／ １３； Ｙ１， ３ ／ １７， ４ ／ ６； Ｙ５， Ｙ７， ３ ／ ０； ４ ／ ６， ４ ／ １３， ４⁃８； Ｙ１１， Ｙ１８， Ｍ２； Ｙ２４， Ｙ２５， ３ ／ ２５；Ｙ２３， Ｙ４， Ｍ２； Ｙ２４，
Ｙ２３， Ｙ１８； Ｙ２３， ３ ／ ８， ４ ／ １３； Ｙ２５， ３ ／ ０， ３ ／ ９； Ｙ２４， ３ ／ ２５， ３ ／ １７

六基因型组合
Ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎ ｏｆ
６ ｇｅｎｏｔｙｐｅｓ

Ｙ１， Ｙ５， Ｙ２５， ３ ／ ８， ３ ／ ９， ３ ／ １７； Ｙ１， Ｙ１１， ３ ／ ２５， ４ ／ ６， ４⁃８， ４ ／ １３； Ｙ４， Ｙ５， Ｙ７， Ｙ８， Ｙ２６， ４⁃８；Ｙ１８， Ｙ２３， Ｍ２， ３ ／ ９，
４ ／ ６， ４ ／ １３； Ｙ１， Ｙ５， Ｍ２， ３ ／ ０， ４⁃８， ４ ／ １３； Ｙ１， Ｙ２６， ３ ／ ９， ３ ／ ２５， ４ ／ ６， ４ ／ １３； Ｙ４， Ｙ５， Ｙ７， Ｙ８， Ｙ１１， Ｙ２３； Ｙ１８，
Ｙ２３， Ｙ２５， Ｙ２６， ３ ／ ９， ４⁃８； Ｙ１， Ｙ７， ４ ／ ６， ３ ／ １７， ４ ／ １３， ３ ／ ２５； Ｙ４， Ｙ５， Ｙ８， Ｙ２４， Ｙ２５， ３⁃３２； Ｙ４， Ｙ８， Ｙ２４， Ｍ２， ３ ／
０， ３ ／ ８； Ｙ１８， Ｙ２６， ３ ／ ０， ３ ／ ８， ３ ／ ９， ３ ／ １７； Ｙ１， Ｙ７， Ｙ２３， Ｍ２， ３ ／ ０， ３⁃３２； Ｙ４， Ｙ５， Ｙ１１， Ｙ１８， ３ ／ ２５， ３⁃３２； Ｙ４， Ｙ８，
Ｙ２６， ３ ／ ８， ３ ／ ９， ３ ／ ２５； Ｙ２５， Ｍ２， ３ ／ ０， ３ ／ ８， ３ ／ １７， ４⁃８； Ｙ７， Ｙ１１， Ｙ２３， Ｍ２， ３ ／ ０， ４ ／ ６； Ｙ７， Ｙ１１， Ｙ２４， ３ ／ １７， ４ ／ ６， ３⁃
３２； Ｙ１１， Ｙ２４， Ｙ２５， ３ ／ ８， ３ ／ １７， ３ ／ ２５； Ｙ８， Ｙ１８， Ｙ２３， Ｙ２４， Ｙ２５， ３⁃３２； Ｙ８， Ｙ２４， Ｙ２６， ４⁃８， ４ ／ １３， ３⁃３２

　 　 不同基因型组合用分号隔开

经过一段时间的恢复生长后，２０１３ 年 ７ 月 １５ 日，对实验种群进行不同强度的刈割处理：无刈割（ＮＭ）、留
茬 １０ ｃｍ（Ｈ１０）、留茬 ５ ｃｍ（Ｈ５）。 ２０１３ 年 １０ 月 １５ 日，以盆为单位，并依照羊草基株的基因型，分别进行收

获，记录分蘖数（个 ／盆）、根茎芽数（个 ／盆）。 随后将鲜样放入烘箱中，１０５ ℃杀青 ２ ｈ 后，８０ ℃烘干至恒重

后，用万分之一天平称量地上生物量干重（克 ／盆）、地下生物量干重（克 ／盆），并计算根冠比。 所得响应变量

按照变量名称（基因型组合，留茬高度）进行命名，如地上生物量（Ｇ３， Ｈ５） 表示 ３ 基因型组合留茬 ５ ｃｍ 处理组的地上生物

量。 实验期间，土壤湿度控制在 １０ ± ２％ 左右，无营养添加，定期除去杂草，无高温和遮阳等胁迫；所有盆随

机放置，每周移动位置 １ 次以避免位置效应。
１．３　 数据分析

１．３．１　 互补效应和选择效应的分离

依照 Ｌｏｒｅａｕ 和 Ｈｅｃｔｏｒ 的方法［１８］，将多基因型组合种群表现的增加量 ΔＹ 可分解为互补效应和选择效应

（ΔＹ 也称作基因型多样性净效应）。 其计算公式为：

３　 ２３ 期 　 　 　 申俊芳　 等：羊草基因型多样性能增强种群对干扰的响应 　
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ΔＹ ＝ ＹＯ － ＹＥ ＝ ∑ ｉ
ＲＹＯ，ｉＭｉ － ∑ ｉ

ＲＹＥ，ｉＭｉ ＝ ∑ ｉ
ΔＲＹｉＭｉ

＝ Ｎ ｍｅａｎ（ΔＲＹ）·ｍｅａｎ（Ｍ） ＋ Ｎ ｃｏｖ （ΔＲＹ ， Ｍ）
在公式中， Ｍｉ 为基因型 ｉ 单独种植时，以盆为单位得到的响应变量（地上生物量、地下生物量、分蘖、根茎芽和

根冠比）的值； ＹＯ，ｉ 为在含有基因型 ｉ 的多基因型组合中，以盆为单位得到的基因型 ｉ 的响应变量值； ＹＯ ＝

∑ ｉ
ＹＯ，ｉ 为多基因型组合中，以盆为单位得到的盆中所有基因型的响应变量值； Ｒ ＹＥ，ｉ 为多基因型组合中，

基因型 ｉ 响应变量的期望相对值，即基因型 ｉ 初始移栽时所占据该基因型组合的比例； Ｒ ＹＯ，ｉ ＝ ＹＯ，ｉ ／ Ｍｉ 为
多基因型组合中，基因型 ｉ 响应变量的实际相对值； ＹＥ，ｉ ＝ ＲＹＥ，ｉＭｉ为多基因型组合中，基因型 ｉ 响应变量的

期望值； ＹＥ ＝ ∑ ｉ
ＹＥ，ｉ 为多基因型组合中，每盆中所有基因型响应变量的期望值；ΔＹ ＝ ＹＯ － ＹＥ 为多基因型

组合中，以盆为单位多基因型组合响应变量的实际值与期望值的偏差； ΔＲ Ｙｉ ＝ Ｒ ＹＯ，ｉ － Ｒ ＹＥ，ｉ为多基因型组

合中，以盆为单位多基因型组合响应变量的实际相对值与期望相对值的偏差；Ｎ 为多基因型组合种群所包含

的基因型数；Ｎ ｍｅａｎ（ΔＲＹ） · ｍｅａｎ（Ｍ） 为互补效应值，Ｎ ｃｏｖ （ΔＲＹ ， Ｍ） 为选择效应值。
上式的基本前提是假设基因型多样性对种群表现无影响，即 ΔＹ ＝ ０。 当 ΔＹ ＞ ０ 时，基因型多样性对多

基因型组合种群表现产生正效应；当 ΔＹ ＜ ０，基因型多样性对多基因型组合种群表现产生负效应。 互补效应

和选择效应的变化及其含义与此相同。 在留茬 ５ ｃｍ 处理组中，６ 基因型组合种群中有基因型未长出根茎芽，
因此无法计算得到相应的多样性净效应、互补效应和选择效应。
１．３．２　 数据处理

首先将数据进行对数转换，以满足正态分布，然后进行数据分析。 其次，因各处理重复不等，因此采用混

合模型（Ｍｉｘｅｄ ｍｏｄｅｌ）检验基因型多样性和干扰强度对地上生物量、地下生物量、分蘖数、根茎芽数和根冠比

的影响，将基因型多样性和干扰强度设为固定因子。 再次，借助单样本 ｔ⁃检验来检验多样性净效应（ΔＹ）、互
补效应和选择效应与 ０ 的差异显著性，其中，多样性净效应的主导效应由互补效应或者选择效应 ｔ⁃检验的显

著性来决定，检验结果显著（Ｐ ＜ ０．０５）则表明该效应为主导效应。 最后，采用混合模型（Ｍｉｘｅｄ ｍｏｄｅｌ）检验基

因型多样性和干扰强度对地上生物量、地下生物量、分蘖数和根冠比的互补效应和选择效应的影响，因根茎芽

有数据缺失，所以未进行相关检验。 以上数据统计分析均利用 ＳＰＳＳ２０．０ 完成。

２　 结果与分析

图 １　 不同基因型组合（１ａ）和不同干扰强度（１ｂ）下各响应变量的平均值（相同字母表示处理间差异不显著（Ｐ ＞ ０．０５））
Ｆｉｇ． １　 Ｔｈｅ ａｖｅｒａｇｅ ｏｆ ５ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｖａｒｉａｂｌｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｅｎｏｔｙｐｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ （１ａ） ａｎｄ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ｏｆ ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅ （１ｂ） ．
Ｓａｍｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｄｅｎｏｔｅ ｎｏｎ⁃ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ａｔ Ｐ ＝ ０．０５ ｌｅｖｅｌ

２．１　 基因型多样性和干扰强度对羊草响应变量的影响

基因型多样性和干扰强度对羊草的地上生物量、地下生物量、分蘖数和根茎芽数均有显著地影响（Ｐ ＜
０．０５），但两者的交互作用并不显著（Ｐ ＞ ０．０５）；干扰强度对根冠比有显著的影响（Ｐ ＜ ０．０５）（表 ２）。 地上生

物量、地下生物量、分蘖数、根茎芽数在不同基因型组合间的差异主要表现在单基因型种群和多基因型组合种

群之间，而在多基因型组合种群中 ３ 基因型组合和 ６ 基因型组合之间差异不显著（图 １ａ）。 羊草的地上生物

量、地下生物量、分蘖数、根茎芽数均随着干扰强度的增加而显著地降低（Ｐ ＜ ０．０５）；而根冠比在留茬 ５ ｃｍ 处

４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３５ 卷　
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理组中显著高于其他处理组（图 １ｂ）。
表 ２　 基因型多样性和干扰对羊草各响应变量影响的结果

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｇｅｎｏｔｙｐｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ｏｆ ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅ ｏｎ ｔｈｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｖａｒｉａｂｌｅｓ ｏｆ Ｌｅｙｍｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ ｂｙ Ｍｉｅｘｅｄ ｍｏｄｅ

响应变量
Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｖａｒｉａｂｌｅｓ

基因型多样性
Ｇｅｎｏｔｙｐｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ（Ｇ）

Ｆ（４，１７６） Ｐ

干扰强度
Ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ｏｆ ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅ（Ｄ）

Ｆ（４，１７６） Ｐ

基因型多样性×干扰强度
（Ｇ × Ｄ）

Ｆ（４，１７６） Ｐ

地上生物量 Ａｂｏｖｅ⁃ｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ７．９０４ ０．００１ ４８．１１９ ＜０．００１ ０．６７９ ０．６０８

地下生物量 Ｂｅｌｏｗ⁃ｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ９．９９７ ＜０．００１ ２４．４８９ ＜０．００１ ０．４９４ ０．７４０

分蘖数 Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｔｉｌｌｅｒｓ ３．４２０ ０．０３５ １８．６３７ ＜０．００１ １．９８９ ０．０９８

根茎芽数 Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｒｈｉｚｏｍｅ ｂｕｄｓ ５．０１１ ０．００８ １２．０７５ ＜０．００１ ０．１２９ ０．９７２

根冠比 Ｒｏｏｔ ｔｏ ｓｈｏｏｔ ｒａｔｉｏ ２．６４４ ０．０７４ ５．５０５ ０．００５ ０．２４３ ０．９１４

２．２　 基因型多样性净效应、互补效应和选择效应

经计算得到的 ２９ 个多样性净效应值中，仅有 ４ 个为负值，其他 ２５ 个均为正值，且其中的 １２ 值与 ０ 差异

显著，包括地上生物量（Ｇ３ ／ ６， ＮＭ），地上生物量（Ｇ３， Ｈ５），地下生物量（Ｇ６， ＮＭ），地下生物量（Ｇ３， Ｈ１０ ／ Ｈ５），分蘖数（Ｇ６， ＮＭ），
分蘖数（Ｇ３， Ｈ５），根茎芽数（Ｇ３ ／ ６， Ｈ１０），根冠比（Ｇ３ ／ ６， Ｈ５），即这些响应变量的基因型多样性净效应为显著正效应

（Ｐ ＜ ０．０５）（表 ３）。
根据 Ｌｏｒｅａｕ ＆ Ｈｅｃｔｏｒ 的公式，将多样性净效应分解得到的选择效应均大于 ０ 而互补效应均小于 ０，即互

补效应为基因多样性正效应起主要贡献（表 ３）。 ｔ⁃检验差异显著（Ｐ ＜ ０．０５），表明多样性效应对基因型多样

性起主导作用，检验结果显示：羊草响应变量的基因多样性效应由互补效应和选择效应共同主导的指标有 １２
个，包括地上生物量（Ｇ３， ＮＭ），地下生物量（Ｇ３ ／ ６， ＮＭ），地下生物量（Ｇ６， Ｈ１０），分蘖数（Ｇ６， ＮＭ），根茎芽数（Ｇ６， ＮＭ） 和根冠

比（Ｇ３ ／ ６， ＮＭ ／ Ｈ１０ ／ Ｈ５），由互补效应起主导作用的指标有 ３ 个，包括地上生物量（Ｇ６， ＮＭ），地下生物量（Ｇ３ ／ ６， ＮＭ），地上

生物量（Ｇ３， Ｈ１０），分蘖数（Ｇ３， Ｈ１０），由选择效应起主导作用的指标有 ５ 个，包括地上生物量（Ｇ６， Ｈ１０），分蘖数（Ｇ３， ＮＭ），
分蘖数量（Ｇ６， Ｈ１０），分蘖数（Ｇ３ ／ ６， Ｈ５），占总指标数的 ６８．９７％（２０ ／ ２９）；而其他 ９ 个指标，互补效应和选择效应均不

占主导作用。

表 ３　 羊草各响应变量的多样性净效应、互补效应和选择效应

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｇｅｎｏｔｙｐｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｎｅｔ ｅｆｆｅｃｔ， ｃｏｍｐｌｅｍｅｎｔａｒｉｔｙ ｅｆｆｅｃｔ ａｎｄ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｖａｒｉａｂｌｅ ｏｆ Ｌ． ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ

响应变量
Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｖａｒｉａｂｌｅｓ

干扰强度
Ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ｏｆ ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅ

多样性净效应 Ｎｅｔ ｅｆｆｅｃｔ

Ｇ３ Ｇ６

互补效应 Ｃｏｍｐｌｅｍｅｎｔａｒｉｔｙ

Ｇ３ Ｇ６

选择效应 Ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ

Ｇ３ Ｇ６

地上生物量 无刈割 （ＮＭ） ０．６１１∗∗∗ ０．８７７∗∗∗ ０．８３４∗∗∗ ０．９１７∗∗∗ －０．２２３∗ －０．０４０

Ａｂｏｖｅ⁃ｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ 留茬 １０ ｃｍ （Ｈ１０） ０．２６２ ０．０８７ ０．３２６∗ ０．６８７ －０．０６４ －０．６００∗

留茬 ５ ｃｍ （Ｈ５） ０．３３５∗∗ ０．１７０ ０．９３５ ０．２９３ －０．６００ －０．１２３

地下生物量 无刈割 （ＮＭ） ０．３７７ ０．７２２∗∗ １．００４∗ １．１３０∗∗∗ －０．６２７∗∗ －０．４０８∗

Ｂｅｌｏｗ⁃ｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ 留茬 １０ ｃｍ （Ｈ１０） ０．４１６∗ ０．２０９ ０．６０４∗∗ ０．９３２∗ －０．１８８ －０．７２３∗

留茬 ５ ｃｍ （Ｈ５） ０．５３７∗∗∗ ０．２７４ ０．６９５ ０．３２６ －０．１５８ －０．０５２

分蘖数 无刈割 （ＮＭ） －０．０５７ ３．０４９∗∗∗ ０．５４３ ３．５７６∗∗∗ －０．６００∗∗ －０．５２７∗

Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｔｉｌｌｅｒｓ 留茬 １０ ｃｍ （Ｈ１０） ０．０５５ ０．０２３ ０．２２７ ２．６７６ －０．１７２ －２．６５３∗

留茬 ５ ｃｍ （Ｈ５） ０．７２２∗ －０．０４５ １．９２１ ０．４５０ －１．１９９∗∗ －０．４９５∗∗

根茎芽数 无刈割 （ＮＭ） １．１６７ ２．１６６ ８．４３０ ５．６５３∗ －７．２６３ －３．４８７∗

Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｒｈｉｚｏｍｅ ｂｕｄｓ 留茬 １０ ｃｍ （Ｈ１０） ２．７７８∗∗ １．７６２∗ ５．８８１ ２．４１５ －３．１０３ －０．６５３

留茬 ５ ｃｍ （Ｈ５） １．０５６ — １．５１６ — －０．４６０ —

根冠比 无刈割 （ＮＭ） －０．００４ －０．０３０ ２．１４７∗∗∗ ５．０１１∗∗∗ －２．１５１∗∗∗ －５．０４１∗∗∗

Ｒｏｏｔ ｔｏ ｓｈｏｏｔ ｒａｔｉｏ 留茬 １０ ｃｍ （Ｈ１０） ０．０６３ ０．０５６ ２．３０２∗∗∗ ４．４１２∗∗∗ －２．２３９∗∗∗ －４．３５６∗∗∗

留茬 ５ ｃｍ （Ｈ５） ０．０５７∗ ０．１１４∗∗ ２．１９８∗∗∗ ３．３９７∗∗∗ －２．１４１∗∗∗ －３．２８３∗∗∗

　 　 ∗，∗∗，∗∗∗：表示在 ０．０５ 和 ０．０１ 水平上与 ０ 差异显著

５　 ２３ 期 　 　 　 申俊芳　 等：羊草基因型多样性能增强种群对干扰的响应 　
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２．３　 基因型多样性和干扰强度对选择效应和互补效应的影响

经分析发现，基因型多样性、干扰强度以及它们的交互作用对根冠比这一指标的互补效应和选择效应均

具有显著的影响（Ｐ ＜ ０．０５）；基因型多样性和干扰强度的交互作用对分蘖数的选择效应具有显著的影响（Ｐ ＜
０．０５）（表 ４）。

表 ４　 基因型多样性和干扰强度对各响应变量的互补效应和选择效应影响的结果

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｇｅｎｏｔｙｐｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ｏｆ ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅ ｏｎ ｔｈｅ ｃｏｍｐｌｅｍｅｎｔａｒｉｔｙ ｅｆｆｅｃｔ ａｎｄ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｖａｒｉａｂｌｅｓ ｏｆ Ｌ． ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ

响应变量
Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｖａｒｉａｂｌｅｓ

多样性效应
Ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｅｆｆｅｃｔ

基因型多样性
Ｇｅｎｏｔｙｐｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ（Ｇ）

Ｆ Ｐ

干扰强度
Ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ｏｆ ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅ（Ｄ）

Ｆ Ｐ

基因型多样性×干扰强度
（Ｇ×Ｄ）

Ｆ Ｐ

地上生物量 互补效应 ０．０６１ ０．８０５ ０．８７８ ０．４１９ ０．９２４ ０．４０１

Ａｂｏｖｅ⁃ｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ 选择效应 ０．１８９ ０．６６５ １．０１５ ０．３６６ ２．６０６ ０．０７９

地下生物量 互补效应 ０．０９４ ０．７５９ １．５１５ ０．２２５ ０．７９３ ０．４５６

Ｂｅｌｏｗ⁃ｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ 选择效应 ０．０００ ０．９８８ １．３９７ ０．２５３ ２．３９１ ０．０９７

分蘖数 互补效应 １．４２７ ０．２３５ ０．８３８ ０．４３６ ２．９２４ ０．０５９

Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｔｉｌｌｅｒｓ 选择效应 ０．８７７ ０．３５２ １．１６４ ０．３１７ ３．７９１ ０．０２６

根冠比 互补效应 ６５．７３４ ＜０．００１ ３．８０８ ０．０２６ ３．７３６ ０．０２８

Ｒｏｏｔ ｔｏ ｓｈｏｏｔ ｒａｔｉｏ 选择效应 ８３．００６ ＜０．００１ ４．４５１ ０．０１４ ４．５２４ ０．０１３

３　 讨论

物种的基因型多样性净效应表现为正效应时，植物的基因型增加不仅能够增加该物种的生长表现，而且

能够提高该物种应对胁迫或者干扰的能力，Ｅｈｌｅｒｓ 等［６］和 Ｈｕｇｈｅｓ ＆ Ｓｔａｃｈｏｗｉｃｚ［１９］研究发现不同基因型组合的

海草种群受到高温胁迫或者放牧干扰后，多基因型组合种群的分蘖数比单基因型种群的分蘖数降低的少，且
多基因型组合种群的恢复速率快于单基因型种群，本文对羊草的研究所得结果与这些结果基本一致（表 ２，３，
图 １）。 对羊草基因型多样性正效应起主要贡献的是互补效应，而选择效应为负值，限制基因型多样性正效应

的表现（表 ３）。 Ｃｏｏｋ⁃Ｐａｔｔｏｎ 等［２０］关于不同基因型多样性（１、８ 两种基因型组合）月见草（Ｏｅｎｏｔｈｅｒａ ｂｉｅｎｎｉｓ）的
种群生产力的研究，以及 ＭｃＡｒｔ 等［２１］关于不同基因型丰富度的月见草的花和芽的多度的研究，都表明互补效

应对基因型多样性正效应起主要贡献。 而 Ｔｏｍｉｍａｔｓｕ 等［２２］对不同基因型组合芦苇（Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ）种群

初级生产力的研究则发现选择效应和互补效应均对基因型多样性的正效应起贡献。 关于互补效应对基因型

多样性正效应，科学家一致认为是不同的基因型在形态特征和生理特征上有差异［２３］，导致不同基因型植株的

资源利用方式不同［８］，而在多基因型组合种群中各个基因型间生态位互补，提高资源的利用率而发生的。 我

们先前关于本研究所使用的羊草的基因型植株进行研究，也证实了不同基因型羊草在形态特征和生理特征上

存在差异［２４］。 而选择效应则不同，它是由在单基因种植中高表现（生产力、分蘖数等指标的表现）基因型植

株在混合基因型种群中是否仍能保持其优势地位来决定的，如果这种优势在混合基因型组合中消失，则选择

效应为负值从而不能对基因型多样性正效应起正面作用。 就本研究的结果来看，羊草各响应变量的选择效应

均为负值，且某些指标的选择效应经检验与 ０ 差异显著，从而限制了基因多样性正效应的表现；关于海草的研

究中也有类似的报道［１１］。
虽然基因型多样性的互补效应为羊草基因型多样性正效应的主要贡献者，但互补效应仅在 ３ 个响应变量

中独立起主导作用（在表 ３ 中，ｔ⁃检验结果显著则表示起主导作用），而 ２９ 个指标中的 １２ 个指标的多样性效

应是由互补效应和选择效应作用共同主导的。 根茎植物种群内不同基因型个体的根茎在水平方向扩展，那么

随着时间的延续，种内竞争就会加剧，但存在一定的干扰时，就会抑制某些特殊基因型（高产或抗性）在种群

中的优势，即干扰会促进基因型间的互补效应［１１， ２５⁃２７］。 相似的结果在非根茎植物中也有报道，Ｄｒｕｍｍｏｎｄ 和

Ｖｅｌｌｅｎｄ 研究表明，对蒲公英（Ｔａｒａｘａｃｕｍ ｏｆｆｉｃｉｎａｌｅ）基因型多样性起主导作用的效应，在无干扰条件下为选择
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效应，而在干扰条件下为互补效应［２８］。 但在本研究中，基因型多样性的互补效应并未表现出上述的趋势，且
在 ６ 基因型组合中，随着干扰强度的增加，各个响应变量所得互补效应值还有减小的趋势（表 ３）。 这与实验

观测时期有关，已有研究表明基因型多样性效应的作用程度会随时间发生改变［２２，２８］；同时也受实验中基因型

的组合方式的影响，因为某种基因型在一种组合中占优势，但有可能在另一种组合中并不具有优势［２６］，本研

究中也发现同一基因型（如 Ｙ１）在与不同基因型组形成的几种 ６ 个基因型组合中，在相同的刈割处理下各组

合的响应变量所得互补效应（或选择效应）值的大小和方向上均存在差异（数据未列出），从而影响该处理下

互补效应和选择效应的方向和大小［２９］。 这方面的影响要求我们在实验设计时尽量多的选择基因型以保证每

个重复都保持在最高的多样性水平，基因型组合时随机组合以避免每个重复之间存在过多相同的基因型［１７］。
在关于基因型多样性效应的研究中，多数研究者关注与生产力相关的指标（如生物量） ［６⁃１０］而很少涉及根

冠比。 根冠比是衡量植物耐受性及生态适应的一个重要指标，在本研究中根冠比的观测值仅受干扰强度的影

响，而其多样性效应由选择效应和互补效应共同主导，且这两种效应受基因型多样性、干扰强度以及它们的交

互作用的影响显著，是对环境因子反应非常敏感的一个指标。 因此，建议在以后关于基因型多样性效应对干

扰的响应进行研究时，可以尝试使用这一指标。
在典型草原，羊草对维持种群稳定、提高种群的初级生产力、乃至维持生态系统多样性和稳定性方面都具

有非常重要的作用。 羊草的基因型多样性效应为正效应，互补效应为主要贡献者，这一结果对该物种种质资

源的采集和保护具有重要的指导意义，我们应该更加重视保护该物种的基因型多样性，从而提高个体间的互

补作用，而不能仅仅关注和保护某些高水平表现基因型，避免选择效应负效应对种群表现的限制。
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