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内蒙古典型草原建群种羊草基因型多样性抑制群落物
种多样性的生态功能

王宇坤，丁新峰，王小平，吴　 曼，高韶勃，杨　 雪，赵念席∗，高玉葆
南开大学生命科学学院，天津　 ３０００７１

摘要：植物群落的物种多样性以及群落建群种的基因型多样性对群落生态功能是否存在交互影响已成为群落生态学研究的热

点内容。 本研究以内蒙古典型草原群落内常见物种为研究对象，研究了群落物种多样性与建群种羊草（Ｌｅｙｍｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）基因

型多样性及其交互作用对群落生物量生态功能特性的影响。 结果表明：（１）羊草基因型多样性、物种多样性及其交互作用对群

落地上、地下和总生物量无显著影响（Ｐ＞０．０５）；（２）羊草基因型多样性、物种多样性及其交互作用对多样性效应（净多样性效

应、互补效应和选择效应）有显著影响（Ｐ＜０．０５）。 羊草基因型多样性抑制多样性净效应的发挥，且主要抑制互补效应；而物种

多样性则促进多样性净效应的发挥，主要表现为选择效应对地上生物量的正效应；（３）互补效应对群落生物量多样性净效应起

主要贡献。 实验所得结果不仅为探讨多样性效应在物种水平以及群落水平上对群落生物量的影响因素提供了重要启示，而且

为内蒙古草原种质资源的保护及合理利用，乃至生态系统的恢复和重建提供理论指导。
关键词：羊草；基因型多样性；物种多样性；多样性净效应；选择效应；互补效应
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生物多样性对生态系统功能具有显著影响，高的物种多样性不仅能提高群落生物量，而且能提高群落的

稳定性和抵御外来物种入侵的能力［１⁃３］。 加性效应中的选择效应（Ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｅｆｆｅｃｔ）或非加性效应中的互补效

应（Ｃｏｍｐｌｅｍｅｎｔａｒｉｔｙ ｅｆｆｅｃｔ）能够很好地解释高生物多样性群落中的生物量超产现象（Ｏｖｅｒ⁃ｙｉｅｌｄｉｎｇ） ［４⁃５］。 选择

效应认为，在较高多样性的群落中，含高产物种的可能性增加，而高产物种可在混种时成为优势种从而产生超

产现象［６⁃７］；互补效应则认为，随着多样性增加，物种间的生态位分化或植物间的互利作用将提高资源利用效

率，从而产生超产现象［８］。
受全球变化及人类活动的影响，草原群落退化加剧，尤其是干旱半干旱草原区，群落物种多样性以及群落

建群种基因型多样性（遗传多样性）均显著降低，这将对生态系统功能产生深远影响［９⁃１０］。 有越来越多的研究

发现建群种基因型多样性具有与物种多样性相似的生态功能［１１⁃１４］，如内蒙古典型草原区重要建群种羊草

（Ｌｅｙｍｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）不同基因型间在植物功能性状上存在显著差异［１５］，基因型多样性能够通过互补作用提高

种群的生物量、抗干扰能力和竞争能力［１６⁃１７］。 随着研究的不断深入，物种多样性与建群种基因型多样性之间

的关系是怎样的？ 它们之间是否存在交互作用？ 逐渐为群落生态学家所关注。 ２０１２ 年， Ｃｒａｗｆｏｒｄ 和

Ｒｕｄｇｅｒｓ［１８］首次报道了大湖沙丘（Ｇｒｅａｔ Ｌａｋｅｓ ｓａｎｄ ｄｕｎｅ）生态系统中群落植物物种多样性与建群种美洲沙茅

草（Ａｍｍｏｐｈｉｌａ ｂｒｅｖｉｌｉｇｕｌａｔａ）基因型多样性间存在显著的交互作用，且这种交互作用以非加性效应对群落生物

量产生显著影响。 由此可见，仅仅依据对单一水平下多样性效应的研究，我们无法合理推测两种多样性共存

条件下的生物多样性效应的贡献；深入了解两种水平交互作用对群落生态系统功能的影响并进行合理评价，
对群落的合理保护及有效恢复均具有重要意义，相关工作急需在更多的草原群落中展开。

内蒙古草原为欧亚大陆草原的重要组成部分，是我国重要的陆地生态系统，也是生态环境极其敏感和脆

弱的地区。 生物多样性研究可为草地生态系统的保护和恢复提供实验证据及理论基础，然而群落物种多样性

与建群种基因型多样性相互关系的相关研究仍未深入展开。 羊草是内蒙古草原主要建群种之一，即使在草原

退化地段依然具有较高多度，并在群落中发挥重要作用。 因此，本文在前期工作的基础上，选择典型草原区羊

草群落为研究对象，通过构建物种多样性（１，３，６ 物种数目）和基因型多样性（１，３，６ 羊草基因型数目）交互实

验体系，来探究两种生物多样性水平对群落生物量是否存在交互作用，并探讨生物多样性对群落生物量影响

的作用机制，为草原的管理和退化草原的恢复提供科学数据。 通过以上研究，验证以下科学假设：群落生物量

受羊草基因型多样性与物种多样性间交互作用影响显著。

１　 材料方法

１．１　 实验材料

羊草为基因型多样性实验材料，２０１０ 年在内蒙古锡林浩特市典型草原区采集羊草基株，采用 ＩＳＳＲ 分子

标记（ＡＧ） ７Ｔ 和（ＣＡ） ６Ａ 来确定不同基因型基株，并编号［１６，１９］。 在相同条件下培养所有基株，去除母体效应，
来获得同一基因型根茎繁殖所得的大量分蘖。

群落所用物种植株于 ２０１６ 年 ６ 月在内蒙古锡林浩特市典型草原区羊草草原（４３°３８′Ｎ； １１６°４２′Ｅ）采集，
共采集 ９ 种常见种，包括大针茅（Ｓｔｉｐａ ｇｒａｎｄｉｓ）、冰草（Ａｇｒｏｐｙｒｏｎ ｃｒｉｓｔａｔｕｍ）、糙隐子草（Ｃｌｅｉｓｔｏｇｅｎｅｓ ｓｑｕａｒｒｏｓａ）、
冷蒿（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｆｒｉｇｉｄａ）、羽茅（Ａｃｈｎａｔｈｅｒｕｍ ｓｉｂｉｒｉｃｕｍ）、苔草（Ｃａｒｅｘ ｔｒｉｓｔａｃｈｙａ）、洽草（Ｋｏｅｌｅｒｉａ ｃｒｉｓｔａｔａ）、星毛委
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陵菜（Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ａｃａｕｌｉｓ）、早熟禾（Ｐｏａ ａｎｎｕａ）。 包括羊草在内，这 １０ 种植物地上生物量占群落总生物量的

８０％以上，能够很好地反映群落性质并提供群落反馈的重要信息。 豆科植物在所选群落所占比例较低，且有

研究表明，在植物多样性研究中特异性添加豆科植物可能会高估多样性效应［２０］，因此，本研究所选植物中未

包括豆科植物。
１．２　 实验方法

本实验采用两因素三水平随机组合实验设计：因素一为基因型多样性，包括 １、３、６ 三种羊草基因型多样

性水平，分别用 Ｇ１、Ｇ３ 和 Ｇ６ 表示，因素二为物种多样性，包括 １、３、６ 三种物种多样性水平，分别用 Ｓ１、Ｓ３ 和

Ｓ６ 表示，共 ９ 种处理。 在直径 ２５ ｃｍ 高度 １８ ｃｍ 的塑料花盆中装入 ５．９ ㎏原生境土壤，每盆种植 １２ 株植物，
包含 ６ 株羊草和 ６ 株群落常见种（１、３、６ 基因型与 １、３、６ 物种组合从羊草基因型库和物种库中随机选取组

成）。 其中早熟禾、冰草、大针茅、苔草、羽茅、糙隐子草和洽草移栽植株的单个分蘖，早熟禾，冰草地上部高度

为（２０±２） ｃｍ；大针茅、苔草、羽茅地上部高度为（１５±２） ｃｍ；糙隐子草和洽草地上部高度为（１０±２） ｃｍ，冷蒿

移栽单个分支构件，高度为（８±２） ｃｍ；星毛委陵菜移栽单个植株包括（６±２）片叶片；羊草为去除其余横走根

茎的单个分蘖，地上部修剪为 １５ ｃｍ；所有物种地下部根系长度修剪为 １０ ｃｍ。 移栽个体两两之间距离为 ４—５
ｃｍ；每种处理 ５ 次重复（每种处理条件下，５ 个重复中植物组合不同）。 另外，基于多样性效应计算的需要，对
实验中使用的 １４ 个羊草基因型以及 ９ 种物种进行了单种，作为多样性效应、互补效应和选择效应计算的对

照组。
实验在南开大学植物培养室内进行。 实验过程中，无养分添加及干旱、高温等胁迫处理，定期浇水，每两

周随机调换花盆位置以减少位置效应。 实验于 ２０１６ 年 ７ 月 ４ 日开始，２０１６ 年 １２ 月 ５ 日收获所有材料，共持

续 ５ 个月。 收获时以盆为单位，按物种和羊草基因型收获。 先将植物地下部用水冲洗干净，尽量减少对植物

根部的损伤，确定植物种类或羊草基因型后，分离植物地上部和地下部，分别装入信封烘干称重。
１．３　 数据分析

１．３．１　 选择效应和互补效应的分离

互补效应和选择效应采用 Ｌｏｒｅａｕｈ 和 Ｈｅｃｔｏｒ［４］的方法进行计算。

　 　 　 　 　 DＹ ＝ ＹＯ － ＹＥ ＝ ∑ ｉ
ＲＹＯ，ｉ × Ｍｉ － ∑ ｉ

ＲＹＥ，ｉ × Ｍｉ ＝ ∑ ｉ
DＲＹｉ × Ｍｉ

＝ Ｎｍｅａｎ （DＲＹ） × ｍｅａｎ （Ｍ） ＋ Ｎ ｃｏｖ （DＲＹ，Ｍ）
式中，DＹ 表示多样性净效应（ｎｅｔ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｅｆｆｅｃｔ）；Ｎ ｍｅａｎ （DＲＹ） × ｍｅａｎ（Ｍ）表示互补效应，Ｎ ｃｏｖ （DＲＹ， Ｍ）
表示选择效应。 其中，Ｍｉ为多样性 ｉ（物种多样性 ｉ 或基因型多样性 ｉ）单种时，每盆中以单位体积为单位所得

到的响应变量（地上生物量干重、地下生物量干重、总生物量干重）的值；ＹＯ，ｉ表示在含有多样性 ｉ 的多样性组

合中，每盆单位体积上所得到的多样性 ｉ 的响应变量的值； ＹＯ ＝ ∑ ｉ
ＹＯ，ｉ 代表多样性组合中，每盆单位体积上

所有多样性的响应变量值；ＲＹＥ，ｉ表示多样性组合中，多样性 ｉ 响应变量的相对期望值，即多样性 ｉ 初始移栽时

占据该多样性组合的比例；ＲＹＯ，ｉ ＝ＹＯ，ｉ ／ Ｍｉ 为多样性组合中，多样性 ｉ 响应变量的实际相对值；ＹＥ，ｉ ＝ＲＹＥ，ｉ×Ｍｉ代

表多样性组合中，多样性 ｉ 响应变量的期望值； ＹＥ ＝ ∑ ｉ
ＹＥ，ｉ 表示多样性组合中，每盆单位体积上所有多样性

响应变量的期望值；DＹ＝ＹＯ－ＹＥ 表示多样性组合中，每盆单位体积上多样性组合响应变量的实际值与期望值

之间的偏差；DＲＹｉ ＝ＲＹＯ，ｉ－ＲＹＥ，ｉ为多样性组合中，每盆单位体积上多样性组合响应变量的实际相对值与期望

相对值之间的偏差；Ｎ 为多样性组合中群落中所包含的物种数或基因型数。 上述公式应用的零假设为：多样

性对种群的表现无影响，即DＹ＝ ０。
１．３．２　 数据处理

首先，利用广义线性模型（ＧＬＭ）中的双因素方差分析来检验物种多样性、羊草基因型多样性和它们的交

互作用对地上、地下和总生物量，以及多样性净效应、互补效应和选择效应影响的显著性，其中羊草基因型多

样性以及物种多样性设为固定因子。 对双因素分析中被检测到的受交互作用显著影响的变量，进一步进行简
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单效应分析，采用单因素方差分析（ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）中的 Ｄｕｎｃａｎ 检验来检测同一物种多样性（基因型多样

性）条件下，基因型多样性（物种多样性）是否对该变量平均值有显著影响；对交互作用无显著影响的变量，利
用 ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ 中 Ｄｕｎｃａｎ 多重比较来检测不同处理是否显著影响该变量的平均值。 其次，利用单因素方

差分析和非参数检验来检验单种时羊草基因型间以及物种间生物量的差异显著性，因为单种时基因型 Ｙ１８
和 ４ ／ ８ 超过半数个体死亡，所以仅对 １２ 个基因型进行了分析；利用独立样本 ｔ 检验来分析单种（对照组）与混

种条件下（处理组）所得生物量平均值的差异。 以上数据分析利用 ＳＰＳＳ ２２．０ 完成。

２　 结果分析

２．１　 羊草基因型多样性及物种多样性对多样性净效应、选择效应和互补效应的影响

羊草基因型多样性对地上、地下及总生物量的多样性净效应和互补效应影响显著（Ｐ＜０．０５）；物种多样性

则对各个部分生物量的多样性净效应以及地上生物量选择效应影响显著（Ｐ＜０．０５）；二者交互作用仅对地上、
地下和总生物量的多样性净效应影响显著（Ｐ＜０．０５）（表 １）。

表 １　 基因型多样性、物种多样性对多样性净效应、互补效应和选择效应影响的一般线性模型（ＧＬＭ）检验结果

Ｔａｂｌｅ １　 Ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｇｅｎｏｔｙｐｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ （ＧＤ） ａｎｄ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ （ＳＤ） ｏｎ ｎｅｔ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｅｆｆｅｃｔ， ｃｏｍｐｌｅｍｅｎｔａｒｙ ｅｆｆｅｃｔ ａｎｄ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ

ｅｆｆｅｃｔ ｂｙ ｇｅｎｅｒａｌ ｌｉｎｅａｒ ｍｏｄｅｌ

响应变量
Ｖａｒｉａｂｌｅｓ

基因型多样性 ＧＤ （ｄｆ＝ ２）
Ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

物种多样性 ＳＤ （ｄｆ＝ ２）
Ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

基因型多样性×物种多样性
（ｄｆ＝ ４）ＧＤ×ＳＤ

Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ

多样性净效应 地上生物量 １２１．５１０ ＜ ０．００１∗∗∗ ５４．３１０ ＜ ０．００１∗∗∗ ２４．０９０ ＜ ０．００１∗∗∗

Ｎｅｔ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｅｆｆｅｃｔ 地下生物量 ４４．４９０ ＜ ０．００１∗∗∗ ２８．２９０ ＜ ０．００１∗∗∗ ７．９３０ ＜ ０．００１∗∗∗

总生物量 ８２．０８０ ＜ ０．００１∗∗∗ ４２．８５０ ＜ ０．００１∗∗∗ １７．８９０ ＜ ０．００１∗∗∗

互补效应 地上生物量 ７．０７０ ０．００３∗∗∗ ０．４１０ ０．６６５ ０．６８０ ０．６１２

Ｃｏｍｐｌｅｍｅｎｔａｒｉｔｙ ｅｆｆｅｃｔ 地下生物量 ７．４５０ ０．００２∗∗∗ ２．２６０ ０．１１９ ０．３３０ ０．８５７

总生物量 １５．３２０ ＜ ０．００１∗∗∗ ２．０１０ ０．１４９ ０．８３０ ０．５１５

选择效应 地上生物量 ２．０９０ ０．１３８ ５．２３０ ０．０１０∗ １．２００ ０．３２９

Ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｅｆｆｅｃｔ 地下生物量 １．３５０ ０．２７３ ０．２７０ ０．７６５ ０．８５０ ０．５０２

总生物量 １．１９０ ０．３１６ ２．８７０ ０．０７０ １．６８０ ０．１７５

对交互作用影响显著的变量，进一步进行简单效应分析（图 １）。 结果显示：在物种多样性相同的条件下，
随着羊草基因型多样性的增加，多样性净效应表现出降低的趋势。 在地上生物量净效应中，羊草基因型 Ｇ１
处理显著高于 Ｇ３ 处理（６ 物种条件下除外），Ｇ３ 处理显著高于 Ｇ６ 处理；地下和总生物量净效应的趋势相同，
在 Ｓ１ 条件下，Ｇ１ 处理显著高于 Ｇ３ 处理，Ｇ３ 处理显著高于 Ｇ６ 处理；在 Ｓ３ 条件下，Ｇ１ 和 Ｇ３ 处理显著高于 Ｇ６
处理，但两者之间无显著差异；在 Ｓ６ 条件下，Ｇ１ 处理显著高于 Ｇ６ 处理，但两者与 Ｇ３ 处理间无显著差异。 这

一分析结果表明，在物种多样性相同条件下羊草基因型多样性对多样性净效应主要起抑制作用。
当羊草基因型多样性相同时，随着物种多样性的增加，多样性净效应表现出增加的趋势（羊草 Ｇ１ 条件下

除外）。 在羊草 Ｇ３ 条件下，Ｓ１ 处理显著低于 Ｓ３ 和 Ｓ６ 处理，地上生物量 Ｓ３ 处理显著低于 Ｓ６ 处理，而地下和

总生物量 Ｓ３ 和 Ｓ６ 处理间无显著差异；在 Ｇ６ 条件下，地上以及总生物量的多样性净效应，表现出 Ｓ１ 处理显著

低于 Ｓ３ 处理，Ｓ３ 处理显著低于 Ｓ６ 处理，而地下生物量的多样性净效应则表现为 Ｓ１ 处理显著低于 Ｓ３ 和 Ｓ６
处理，而 Ｓ３ 和 Ｓ６ 处理间无显著差异。 实验结果说明，物种多样性对多样性净效应的影响作用与羊草基因型

作用相反，主要表现为促进作用。
对交互作用影响不显著的变量进行单因素方差分析发现（图 ２）：在 Ｓ１Ｇ６ 处理组中，地上、地下以及总生

物量互补效应值和地上生物量选择效应值均显著低于其他处理条件（图 ２），表明在交互作用影响不显著的变

量中，高的基因型多样性水平在低物种多样性条件下对选择效应和互补效应有着负的显著影响。
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图 １　 物种多样性和基因型多样性对群落地上、地下以及总生物量多样性净效应影响的简单效应分析

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｇｅｎｏｔｙｐｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｎ ｔｈｅ ｎｅｔ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ， ｂｅｌｏｗｇｒｏｕｎｄａｎｄ ｔｏｔａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｂｙ

ｓｉｍｐｌｅ ｅｆｆｅｃｔ ａｎａｌｙｓｉｓ

Ｇ、Ｓ 分别表示羊草基因型和物种，１、３、６ 代表多样性 ３ 个水平。 相同字母表示处理间差异不显著（Ｐ＞０．０５），其中，英文字母表示相同物种

多样性条件下，羊草基因型多样性处理的影响；希腊字母表示相同羊草基因型多样性条件下，物种多样性的影响

图 ２　 地上、地下及总生物量选择效应和互补效应的单因素方差分析

Ｆｉｇ．２　 Ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ ｆｏｒ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｏｍｐｌｅｍｅｎｔａｒｉｔｙ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ａｂｏｖｅ－ｇｒｏｕｎｄ， ｂｅｌｏｗ－ｇｒｏｕｎｄ ａｎｄ ｔｏｔａｌ ｂｉｏｍａｓｓ

相同字母表示处理间在 ０．０５ 水平差异不显著

２．２　 不同处理条件对群落生物量的影响

单种条件下，羊草各基因型间以及不同物种之间地上、地下和总生物量间有显著差异（Ｐ＜０．０５）（羊草基

因型地上生物量除外），其中，物种间的差异大于羊草基因型间的差异（图 ３）。 混种条件下，物种多样性、羊草

基因型多样性以及它们之间的交互作用均对群落生物量无显著影响（Ｐ＞０．０５，表 ２）。 混种处理间生物量的变

异非常小（图 ３），且生物量平均值高于单种条件下所有物种和羊草基因型平均值，但都低于苔草单种时的平
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均生物量，且两组平均值间无显著差异（图 ３）。 这一结果表明，在两种不同层次多样性混种时，产生了超产

现象。

图 ３　 物种 （Ｓ） 单种、基因型 （Ｇ） 单种以及多样性交互处理所得群落地上、地下和总生物量

Ｆｉｇ．３　 Ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ， ｂｅｌｏｗｇｒｏｕｎｄ ａｎｄ ｔｏｔａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ（Ｓ） ａｎｄ ｇｅｎｏｔｙｐｅ （Ｇ） ｉｎ ｍｏｎｏｃｕｌｔｕｒｅ ａｎｄ ｉｎ ｍｉｘｔｕｒｅ

物种名称为拉丁名缩写，Ｃｓ：糙隐子草，Ｃｌｅｉｓｔｏｇｅｎｅｓ ｓｑｕａｒｒｏｓａ ；Ａｃ：冰草，Ａｇｒｏｐｙｒｏｎ ｃｒｉｓｔａｔｕｍ ；Ｃｔ：苔草，Ｃａｒｅｘ ｔｒｉｓｔａｃｈｙａ ；Ｐａｃ：星毛委陵菜，

Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ａｃａｕｌｉｓ ；Ｓｇ：大针茅，Ｓｔｉｐａ ｇｒａｎｄｉｓ；Ａｓ：羽茅，Ａｃｈｎａｔｈｅｒｕｍ ｓｉｂｉｒｉｃｕｍ ；Ｋｃ：洽草，Ｋｏｅｌｅｒｉａ ｃｒｉｓｔａｔａ；Ｐａ：早熟禾，Ｐｏａ ａｎｎｕａ；Ａｆ：冷蒿，

Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｆｒｉｇｉｄａ；图中与横轴的平行线分别表示单种以及混种所得生物量的平均值

表 ２　 基因型多样性、物种多样性对群落生物量影响的一般线性模型（ＧＬＭ）检验结果

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｇｅｎｏｔｙｐｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ （ＧＤ） ａｎｄ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ （ＳＤ） ｏｎ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｂｉｏｍａｓｓｅｓ ｂｙ ｇｅｎｅｒａｌ ｌｉｎｅａｒ ｍｏｄｅｌ

响应变量
Ｖａｒｉａｂｌｅｓ

基因型多样性 ＧＤ （ｄｆ＝ ２）
Ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

物种多样性 ＳＤ （ｄｆ＝ ２）
Ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

基因型多样性×物种多样性
（ｄｆ＝ ４） ＧＤ×ＳＤ

Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ

地上生物量 Ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ０．２００ ０．８２０ ０．４２０ ０．６５９ ０．５５０ ０．７０２

地下生物量 Ｂｅｌｏｗｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ０．０３０ ０．９６７ ０．５００ ０．６０９ ０．４７０ ０．７５４

总生物量 Ｔｏｔａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ０．０９０ ０．９１２ ０．０９０ ０．９１４ ０．５３０ ０．７１４
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通过计算每盆羊草和群落物种生物量的相对值可以看出（图 ４）：在羊草 ３ 基因型（Ｇ３）处理条件下，６ 物

种处理（Ｓ６）时羊草相对生物量低于其他两种处理；羊草 ６ 基因型（Ｇ６）处理条件下，随着物种多样性的增加，
羊草地上、地下和总生物量的相对值有逐渐降低的趋势；但在羊草单基因型处理条件下（Ｇ１），仅地下生物量

随物种多样性的增加，羊草相对生物量逐渐降低，而地上和总生物量则表现为单物种（Ｓ１）处理下羊草相对生

物量最低。

图 ４　 不同处理条件下羊草和其他物种的相对生物量

Ｆｉｇ．４　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ， ｂｅｌｏｗｇｒｏｕｎｄ ａｎｄ ｔｏｔａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｆｏｒ Ｌ．ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ ａｎｄ ｏｔｈｅｒｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

进一步计算不同物种数目下羊草和其他物种的相对生物量，可以看出：在 ６ 物种条下（Ｓ６）羊草地上、地
下和总生物量的相对值均低于其他两种处理（图 ５）。

图 ５　 不同物种数目下羊草和其他物种的相对生物量

Ｆｉｇ．５　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｂｉｏｍａｓｓ ｖａｌｕｅｓ ｆｏｒ Ｌ．ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ ａｎｄ ｏｔｈｅｒｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

回归曲线结果表明，物种多样性和群落生物量之间的关系随着羊草基因型多样性的增加，由负相关关系

逐步转变为正相关关系（图 ６）。 这一结果表明群落建群种羊草基因型多样性对群落物种多样性与生物量之

间的关系具有调节作用。

３　 讨论

３．１　 羊草基因型多样性和物种多样性对群落生物量的影响

早期关于物种多样性和建群种基因型多样性生态功能的研究以多样性独立实验为主，并不考虑两个多样

７　 ５ 期 　 　 　 王宇坤　 等：内蒙古典型草原建群种羊草基因型多样性抑制群落物种多样性的生态功能 　
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图 ６　 基因型多样性、物种多样性及其交互作用对群落生物量的影响

Ｆｉｇ．６　 Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｇｅｎｏｔｙｐｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ， ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｏｎ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｂｉｏｍａｓｓｅｓ

性水平间的交互作用，且多数结果表明群落生物量随物种多样性或基因型多样性的增加而显著增加［２１⁃２２］。
如 Ｔｉｌｍａｎ 等［７］ 利用 ３ 种不同的生态模型揭示了生态系统生产力与植物多样性之间关系的研究；Ａｔｗａｔｅｒ 和

Ｃａｌｌａｗａｙ［２３］，以及 Ｔｏｍｉｍａｔｓｕ 等［２４］分别对拟鹅观草属（Ｐｓｅｕｄｏｒｏｅｇｎｅｒｉａ ｓｐｉｃａｔａ）和芦苇（Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ）多
基因型混种与基因型单种的对比研究，都证实了多样性对群落生物量的促进作用。 目前，关于物种多样性与

建群种基因型多样性交互作用的研究刚刚起步，其所得研究结果与之前多样性独立实验结果也有所不同，如
Ｆｒｉｄｌｅｙ 和 Ｇｒｉｍｅ［２５］在研究建群种羊茅（Ｆｅｓｔｕｃａ ｏｖｉｎａ）基因型和群落物种混种对群落生物量的影响时发现，羊
茅基因型多样性和物种多样性之间的交互作用对生物量无显著影响。 本研究结果与 Ｆｒｉｄｌｅｙ 和 Ｇｒｉｍｅ 所得结

果一致（Ｐ＞０．０５，表 ２）。 这些结果表明，在两种多样性交互实验体系中，物种多样性和基因型多样性对群落生

物量的影响更为复杂，两者对生物量影响的作用机制可能不同。 在本实验中，物种多样性与基因型多样性交

互实验处理所得生物量的平均值高于各个物种（羊草基因型）单种所得生物量的平均值（图 ３），表明混种时

发生了超产现象。 这一发现表明了两种不同水平多样性在混种时，也会发生与单一多样性混种时相类似的超

产现象。
实验结果发现，随着物种多样性增加，羊草相对生物量有逐渐降低的趋势（图 ４，图 ５）。 表明随着邻居物

种多样性的增加，羊草的相对竞争强度减弱（图 ４，图 ５），这一结果支持邻居植物多样性能够通过改变群落中

目标植物的相对竞争强度进而影响植物间相互作用的观点［１７，２６⁃２８］。 其他研究也有类似报道，如 Ｃｏｏｋ⁃Ｐａｔｔｏｎ
等［２９］人在研究月见草（Ｏｅｎｏｔｈｅｒａ ｂｉｅｎｎｉｓ）基因型多样性与物种多样性混种时发现，随着多样性（基因型多样

性、物种多样性）的增加，个体间相对竞争强度下降。
在多样性与群落生物量的回归曲线中，物种多样性与群落生物量之间的关系随着羊草基因型多样性的增

加逐渐由负相关过渡到正相关（图 ６），表明了建群种基因型多样性能够调节群落物种多样性与生物量之间的

关系。
３．２　 羊草基因型多样性和物种多样性对多样性净效应、选择效应和互补效应的影响

本研究所得多样性净效应、互补效应以及选择效应中负效应所占比例较大，这与本研究个体间距较近，实
验期间无营养补充，植物对资源的竞争强度大有关，也与计算效应值所用对照组为羊草基因型单种或者物种

单种而无法估计基因型间或者物种间相互关系有关。 进一步分析可以发现物种多样性、基因型多样性以及它

们的交互作用均对地上、地下和总生物量的多样性净效应具有显著影响（Ｐ＜０．０５，表 １）。 这说明了在两种多

样性层次交互实验体系中两者之间不是相互独立的，且两者对多样性净效应产生了截然相反的作用，即物种

多样性相同的情况下，随着羊草基因型多样性的增加多样性净效应值逐渐降低；而在羊草基因型多样性相同

的条件下，随着物种多样性的增加多样性净效应值有逐渐增加的趋势（图 １）。 这为生物量在不同处理间无显

著差异提供了理论解释，也为随着羊草基因型多样性的增加，物种多样性与生物量之间的相关关系由负值变
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为正值（图 ６）提供了解释；同时也表明羊草基因型多样性对群落物种多样性生态功能的发挥具有重要作用。
Ｃｒａｗｆｏｒｄ 和 Ｒｕｄｇｅｒｓ［１８］研究发现大湖沙丘生态系统中物种多样性和建群种美洲沙茅草基因型多样性之间的相

互作用主要是由负的非加性效应引起的，产生这种非加性效应的原因是基因型多样性能够改变物种多样性与

生产力之间的关系。 李军鹏［３０］和申俊芳等［１６］在研究羊草基因型多样性时发现，多基因型羊草组合不仅能够

增加羊草种群生物量，而且能增强羊草种群对干扰的耐受性。 本研究结果（图 ３）以及杨雪等［１５］ 也证明了羊

草基因型间性状差异显著，这为羊草基因型多样性效应主要受互补效应影响提供了直接证据。 且就多样性净

效应、互补效应以及选择效应在不同处理间的变化趋势来看（图 １，图 ２），本研究也支持非加性效应中互补效

应而非选择效应对多样性净效应的贡献更大这一观点。
群落物种多样性与建群种羊草基因型多样性的交互实验结果反映了内蒙古典型草原群落内物种多样性 ／

建群种基因型多样性在维持生物量稳定、资源利用和种间相互作用方面的复杂关系，与单一层次生物多样性

相比反映了更加复杂和全面的信息。
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