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摘 要 克隆繁殖产生基因型相同的个体。通常情况下，局域克隆多样性取决于 $%&’(()*种苗补充机制，即已有基
因型丧失和新基因型补充之间的平衡。但是，环境因素对克隆多样性也有着重要的作用，如干扰会通过提供种苗

更新机会或影响幼苗生长来改变克隆多样性。以前的研究表明遗传变异程度确定进化潜力，最近的研究揭示出基

因型多样性也有着即时效应。较高的基因型多样性可能会因含有抗性基因型概率较高的抽样效应和 +或保险机制
而提高稳定性。一些研究发现克隆多样性的提高可增加初级生产力、维持动物丰富度和多度，并影响生物地球化

学过程。该文也讨论了克隆多样性与生态系统功能关系的机制。
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对生物多样性与生态系统功能间关系的关注已

有很长的历史，经历了不同的认识阶段。近年来，随

着对生物多样性保护的关注，生物多样性与生态系

统功能的关系再次受到关注，成为生态学领域的重

大科学问题；从理论和实验开展了许多研究，取得了

不少新进展（张全国和张大勇，!""!，!""O）。
生物多样性包括遗传多样性、物种多样性和生

态系统多样性 O个层次。生物多样性与生态系统功
能关系的研究基本上集中在物种多样性。尽管物种

多样性也是遗传多样性的一种测度方法，但显然不

能客观地反映种群遗传多样性程度。对基因型多样

性与生态系统功能关系的关注在达尔文的工作中就

有体现（/8%G&*，PQRS）。但由于基因型检测技术的
制约，相关研究不多。近年来，随着分子遗传标记

（特别是微卫星标记）的发展，对基因型检测的分辨

能力不断提高，有关基因型多样性与生态系统功能

关系成为研究热点之一。本文首先介绍自然植物种

群中的克隆多样性及影响因素，然后结合代表性试
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验工作，介绍克隆多样性!）与生态系统功能关系及

相关机制，以期推动我国相关研究工作的开展。

! 植物种群克隆多样性及影响因素

! "! 植物种群克隆多样性与克隆大小
由于克隆繁殖产生基因型完全相同的个体，长

期以来，人们普遍认为在克隆植物种群中基因型多

样性不高。但近二、三十年以来，随着分子遗传标记

的广泛应用，发现克隆植物种群中的基因型多样性

并不像预期的那样低（#$$%&’()* + ,--%.，!/01）。克
隆植物种群往往由多个克隆组成，存在中等程度的

克隆多样性，但克隆的空间分布有限，往往仅分布在

!个或 2个种群内，没有广泛分布的克隆（#$$%&’()*
+ ,--%.，!/01）。以后的研究也证实了这一规律
（,345(’*% !" #$ "，2667）。总体看来，在密集型克隆
植物中，无性系分株间距离很短，镶嵌的克隆之间很

容易识别，绝大多数邻体关系是克隆内关系；相反，

游击型克隆植物的节间较长，无性系分株扩散距离

较大，不同克隆交织交错在一起，多数邻体关系是克

隆间关系（8-9.&&:;-<%&，!/0!）。
尽管通常一个克隆的分布范围有限，但在一些

植物中也发现大克隆的存在。如 =>3&5等（!//2）采
用分子标记确定的球形蜜环菌（%&’($$#&(# )*$)+,#）的
! 个克隆覆盖了至少 !? 5>2 的林地，重量超过

!6 666 @A，估计年龄至少为 ! ?66年。而分布在澳大
利亚塔斯马尼亚岛西南的山龙眼科濒危植物 -+’#.
"(# "#,’#/(0# 只有 ! 种基因型，是三倍体，只能通过
无性繁殖扩展、更新，其长度达到 ! " 2 @>，根据其生
长扩展速度估算的克隆寿命大约为 7B C66年（8D)45
!" #$ "，!//0）。最突出的是在颤杨（ 1+2*$*, "&!’*.
$+(3!,）中，E--@（!/0B）指出一个颤杨克隆林可能就只
由 !个基因型组成；F3&&-)和 G’()&（!//C）发现一个
颤杨克隆的面积达 7B @>2，包含 71 666多个无性系
分株，估计寿命达 !66 万年。我们曾经对分布在上
海的喜旱莲子草（%$"!’#/"4!&# 24($+5!&+(3!,）进行过等
位酶分析，发现研究的 B?!个样本具有相同的基因
型，属于同一个克隆（李媛媛等，2667），覆盖范围达
数千平方公里。

! "" 影响克隆多样性的生活史特征
克隆植物间基因型多样性的差异主要与物种的

生活史特征有关，特别是涉及种群的更新或补充方

式，具体包括是否存在有性繁殖以及有性繁殖格局。

当然，外来个体的补充也可以看作是种群内有性更

新处理，因为它们具有类似的效应：增加种群内克隆

多样性。

局域克隆多样性取决于已有基因型的丧失和经

由有性繁殖而来的新基因型补充之间的平衡

（#’3@%%-)，!//B）。#’3@%%-)（!/0/，!//B）将种苗补充
机制划分出两个极端类型。

一是初始种苗补充，这种类型在种群形成之初

存在大量的种苗定居，以后基本上没有有性种苗的

补充。#’3@%%-)（!/0/）估计大约 C6H的克隆植物表
现为初始种苗补充的特征。初始种苗补充类型的克

隆植物中，克隆多样性在种群建立后不久最高，随着

时间的推移，优势基因型将占据主导地位，适合度较

低的基因型逐渐被淘汰，种群中克隆多样性逐渐降

低。如果存在有性繁殖，但有性繁殖补充不足以弥

补克隆的死亡时，克隆多样性也会随时间而减少，仍

然表现出初始种苗补充类型的特征，只是其格局和

克隆减少的速度不如完全没有补充的那么明显

（=-$. !" #$ "，2667）。
黑杨（1+2*$*, /(6&#）种群在定植 7 I 1年的幼龄

林的克隆多样性较高，J(’%-<>等（2667）只在一半的
幼龄林中发现重复的基因型，少于中龄林和老龄林，

中龄林（0 I !! 年）中重复的基因型最多，表现出初
始种苗类型的特征，并且也未发现种子更新（#’3@%:
%-)，!/0/，!//B）。但在老龄林（!7 I 26年）中，重复
基因型又减少，似乎与 K=,模型不符，这是由于过高
的密度导致分株间竞争，种内自疏，而不是种苗补充

的结果（J(’%-<> !" #$ "，2667）。由于克隆植物大多
寿命较长，很难追踪克隆多样性随时间的长期变化，

最近 L’(93%和 M.%&.’（266?）利用空间代替时间的方
法研究了随时间变化，互花米草（ 72#&"(/# #$"!&/(8$+.
&#）种群克隆多样性的动态变化过程，他们利用密西
西比河河口泥沙沉积规律，确定了时间跨度为

C I ! ?66年的 0 个互花米草盐沼，发现随着时间的
增加，种群内克隆多样性逐渐降低，尽管降低的速度

很缓慢，约每百年降低 !H，但达到显著程度。根据
估算的速度，如果环境保持稳定 !万年，那么种群就
会由单一基因型占据。然而由于干扰的存在，克隆

多样性的减少逐渐趋向一个平衡值，而不是 6，此
时，克隆的减少与补充基本相同。

种苗补充机制的第二个极端类型是重复种苗补

充（#’3@%%-)，!/0/），即在种群各时期存在经常性的

!）文中根据行文方便，混合使用克隆和基因型。
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种苗补充，因此，这类克隆植物种群内的克隆多样性

不随时间的增加而减少。!"#$%%&’（()*)）的统计中，
约 +,-属于这种类型。在 .#/"012345/$（()*6）的综述
中，约有一半的森林草本植物的种苗更新足以弥补

个体的死亡。大多数情况处于以上两种极端类型之

间，即存在多次种苗机会补充窗。

存在有性更新的克隆植物中，克隆多样性的高

低又与交配系统有关，尤其是自交亲和还是自交不

亲和。在自交不亲和物种中，如果是密集型克隆生

长方式，由于其近邻多为基因型相同的无性系分株，

因此由于缺少可亲和的花粉，座果率将降低；而若是

雌雄异株，密集型生长将由于邻体多为同性的无性

系分株，因而将存在花粉不足的限制；因此，在自交

不亲和和雌雄异株的情况下将有利于发展游击型克

隆生长策略。相反，在自交亲和的物种中，密集型将

带来两个不同的效应：增加自交率、避免花粉不足，

从而有较高的种子产出。这一预测已经被许多研究

所证实：)7-的游击型种类是自交不亲和的，而 88-
的密集型克隆植物为自交亲和的（94::#/"& !" #$ ;，
6,,<）。
! ;" 影响克隆多样性的生态因素
即使是同一种克隆植物，不同种群中克隆多样

性的差异也很大，有的种群克隆多样性很高，有的种

群中仅由一个或几个克隆组成。同一物种内，克隆

多样性的差异主要是环境因素与个体相对适合度的

结果。

克隆植物的一个优势是具有生理整合作用，当

一个克隆的不同分株分别位于有利和不利生境中，

有利生境上分株可将营养与水分通过物理连接输送

到不利生境上的分株中，维持其生长，甚至繁殖（董

鸣，())=）。因此，一种观点认为，在异质生境中，克
隆多样性将降低，容易形成大的克隆斑块。根据这

种假说，干扰创造异质生境，将有利于无性繁殖，降

低克隆多样性。例如，.>"%&4?等（6,,+）连续 +年对
处于洪水干扰中的黑杨种群进行了研究，发现随着

时间的延伸，一些克隆从种群中消失，而另一些克隆

大小不断扩大。这种情况在不少植物中确实观察

到，特别是滨海湿地，盐度变化大，更是具有这种与

生俱来的看法，然而最近的研究表明，生长在滩涂上

的克隆植物互花米草和菊科植物 %&’’()*(# +’,"!-)!.-
中却存在很高的克隆多样性（9#23>"5% !" #$ ;，6,,+）。
他们认为克隆的整合作用在小尺度（例如小于 ( ?）
上发挥作用，而在大尺度上，分株间的整合发挥的作

用不大。

另一种观点认为，像环境异质性可以增加物种

多样性一样，环境异质性也会增加克隆多样性（@/AB
A/’5 C D/E/"，6,,<）。这种观点实际上隐含了两个背
景前提：一是生境尽管存在异质性，但都足以维持植

物的生长、发育和繁殖，只是不同的基因型表现不同

而已；二是异质生境内各匀质生境的斑块足够大，克

隆的整合作用无法使相邻生境由同一克隆占据。基

于上述认识，由于干扰能够增加生境多样性，因而一

个直接的想法就是干扰可能提高克隆多样性。为验

证这一推测，9/4%23（6,,=）对克隆植物大叶藻
（/&-"!’# 0#’(.#）进行了干扰强度分别为 6<-、<,-
和 8<-的模拟实验，发现干扰确实提高了有性更新
的补充，最终导致克隆多样性增加，并且在中等干扰

程度下，基因型的周转最快，但是由于研究的时间尺

度较短，克隆多样性指数没有增加。

上述关于两种干扰对克隆多样性影响完全不同

的理论预测，并且各自都有一定的实验证据支持，这

种情况可能与干扰的方式和强度有关。如果干扰强

度较大，对生境的改变就较大，使有性更新困难，这

种情况下，干扰能增加无性繁殖能力，这体现在许多

植物的更新中，如干扰能增加萌条更新的比例（.&’5
C F#5:A/1，6,,(）。如果干扰没有改变生境的可利用
性，只是一些个体死亡，这就为有性更新（或迁入种

子）提供了合适的生境，显然有利于新基因型的进

入，这一时候与前面提到的（!"#$%%&’，()*)，())7）机
会补充窗模式类似，干扰打开更新的窗口，为种子萌

发和实生苗的生长提供了机会。

另外，处于分布区边缘的种群中克隆多样性降

低（.#AA#’:3>? !" #$ ;，6,,7）。这可能存在两方面的
原因：一是与种群外个体补充的减少有关，与处于分

布区核心的种群相比，分布区边缘的种群与其它种

群间的基因流较低，也就是来自其它种群的有性个

体的补充减少；另一方面，分布区边缘的生境条件相

对恶劣，选择强度较大，许多适合度较低的克隆从种

群中消失，从而降低克隆多样性。即使是非边缘种

群，这种适合度差异也可体现出来。如在大叶藻中，

克隆大小与个体的杂合度存在显著正相关关系

（G>??/"A# C 9/4%23，6,,7），面积大于 (, ?6 的克隆

都是杂合度最高的一类，表明杂合度较低的克隆在

无性扩展方面不如杂合度较高的个体。另外，克隆

大小与花头数也呈正相关，说明大克隆（即杂合度高

的）也具有较高的有性繁殖产出，杂合度低的克隆其

有性繁殖能力也较低，这很可能是由于近交衰退的

结果（G>??/"A# C 9/4%23，6,,7）。
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! 克隆多样性与生态系统功能关系的机制

物种多样性与生态系统功能关系的研究较多，

对其机制提出了不同的解释性假说，如多样性!稳定
性假说、铆钉假说、冗余假说等（黄建辉等，"##$；张
全国和张大勇，"##"）。张全国和张大勇（"##"）将物
种多样性作用机制归纳为统计学和生物学两大类，

并根据短期和长期影响进行了划分。目前来看，由

于研究的时间尺度较短，基本上集中在短期效应方

面。类似的克隆多样性与生态系统功能关系的机制

方面也可以从上述几个方面进行划分，有限的相关

研究也仅涉及短期效应。从生物学角度来看，克隆

多样性的作用机制可以分为加性效应（%&&’(’)* *+!
+*,(-）和交互效应（./(*01,(’)* *++*,(-）。
加性效应主要是由于不同基因型的生态系统功

能效应有所不同，是多种基因型对生态系统功能独

立作用的结果，不同基因型间的关系对生态系统功

能不起作用。在多基因型组成的系统中，由于不同

基因型的生态位互补，可能提供范围更广的生态位

分配，因而可以维持较高的物种多样性。另外，在多

基因型体系中包含对不利环境（生物的和非生物的）

抗性基因型的可能性较大，相对单一基因型组成的

体系而言，对外部环境的抵抗力较强，因而存在干扰

时，多基因型组成的系统会更稳定；在这样的系统

中，包含高产基因型的概率也较高，因而，多基因型

组成的系统其生产力也较高；从以上几方面可以看

到，多基因型系统与单一基因型系统比较，其优势不

是因为基因型间的作用（对应于种间关系），而仅仅

是由于多基因型系统中包含有利基因型的概率要高

于单一基因型系统，从统计学角度来看，即所谓的抽

样效应。正如在物种多样性与生态系统功能关系中

一样，抽样效应平均为零，从生态系统初级生产力来

看，混合基因型的产量不会高于最高单产（张全国和

张大勇，"##"）。
不同基因型间的相互作用可能带来超乎单一基

因型的生态系统效应，称为交互效应，或称交互作

用。不同物种之间可以存在正的相互关系，提高两

个物种各自的适合度，从而能够生存得更好，或者拓

殖不利的生境。在物种多样性与生态系统功能关系

中，230*14等（"##$）将生态位分化和促进作用都归为
互补。类似不同的基因型之间也可能存在这种正的

相互作用，且这种正效应存在的可能性更高，因为基

因型相同的两个分株之间的交配为自交，很可能因

近交衰退而降低适合度，而近交衰退在动植物中是

十分普遍的现象。

影响生态系统功能的植物基因型间的交互作用

是多方面的（536/-3/ !" #$ 7，"##8）：首先，植物可直接
影响同一物种不同基因型个体的表现（如竞争或促

进）（91::1;1< = >1:?*0，$@@A），但两者之间平衡的因
素不少，包括生活史阶段、密度、种特异性生理性质、

间接关系以及非生物胁迫等。其次，动物（尤其是节

肢动物）在搜索微生境时，对混合基因型和单一基因

型的感知不同（B3&0’C4*D!E13/1 = F61:*0，"##G），如受
损基因型释放气体可以吸引捕食性节肢动物，而草

食性节肢动物可能回避，从而影响邻近同种未受损

基因型上草食性、捕食性节肢动物的组成和多度。

第三，植物通过联结抗性和敏感性间接与邻体发生

作用（如邻体的化学伪装、昆虫溢出）（F16)1/1’/*/ =
B33(，$@A"；H1<，$@I8），当其相邻个体为抗性基因
型时，那么这一基因型上的草食性动物可能减少，捕

食性动物将增加。水稻混种时，与抗性品种栽培在

一起的敏感品种的穗瘟发生率显著低于敏感品种单

种时的发生率（J64 !" #$ 7，"###），即使是敏感品种，
混种时的发病率也可能显著低于单种时的发病率

（J64 !" #$ 7，"###）。另外，同一斑块基因型间节肢动
物种群的源!汇动态也是交互作用的重要途径（K/!
&*0;33&，"##L）。
但是，到底是哪种原因在基因型!生态系统功能

关系中发挥主要作用，往往很难判别清楚，如 536/-3/
等（"##8）发现 L 或者 I 种月见草（%!&’"(!)# *+!&&+,）
基因型组成的体系中，各基因型的结实率比单种时

平均高 "AM，几种原因都可以解释这一现象：不同基
因型间的促进或者互补作用可能改变了非生物环

境，使得更有利于月见草的生长和繁殖；或多基因型

关系改变了植物病害危害或者共生关系的程度，使

得受害减轻或者从共生关系中获得更多的利益；或

改变了草食或捕食性节肢动物的丰富度和多度，草

食性节肢动物的减少降低了对月见草的取食，而捕

食性节肢动物的增加同样降低了月见草的受损。

" 植物克隆多样性对生态系统功能的作用

" 7# 种群克隆多样性与系统稳定性的关系
不管是讨论物种多样性与生态系统稳定性，还

是分析遗传多样性与种群稳定性的关系，实质上都

隐含了特定的时间概念。稳定性在时间尺度上是个

连续谱，当考虑的时间很短，趋向于零时，所有的种

群和生态系统都是稳定的；当时间趋向无穷大时，所

有的种群和生态系统都是不稳定的。因此，在分析
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一个种群和一个系统是否稳定时，在多大时间尺度

上进行界定十分关键。

以前涉及遗传多样性与种群稳定性时主要关心

种群的进化潜力，也就是说在较大的进化时间尺度

上的效应。进化潜力即物种应对环境变化的能力，

一般认为当物种或种群的遗传多样性较低时，该物

种对环境变化的适应能力较低，尽管可能在某一时

期该物种数量很多、分布范围很广，但环境发生变化

后，可能导致该物种的衰退，甚至绝灭（陈小勇，

!"""）。例如，分布在英国的榆树（!"#$% &’()*’+）是
# $$$年前从古罗马引入的，引入的基因型少，但很适
应英国的环境，榆树无性繁殖能力强，数量扩展很

快，成为英国分布最广的树种之一。#$ 世纪 %$ 年
代，荷兰榆病暴发，使英国榆树受到毁灭性影响，在

英国至少有 # &$$万株榆树死亡，其原因就是这些榆
树多样性极低（’() *, +" *，#$$+）。尽管从理论上我
们可以十分有把握地说，很低的遗传多样性最终导

致种群衰亡，但英国种群毕竟经历了 # $$$ 年的时
间，只是不慎传入荷兰榆病才使得种群衰亡。当然，

也可能由于其它环境因素的变化而改变命运。同

样，现在引入到我国的一些外来物种（如喜旱莲子

草）克隆多样性很低，呈现出明显的旺盛态势，虽然

已经开展了大量的研究和实施了控制措施，但至少

目前来看，还难以控制住，尽管遗传多样性较低有利

于筛选出合适的生物控制措施。但遗传多样性低可

能无法应对长期的环境变化，不排除在一定时期（甚

至很长时期）内存在的可能。

生态学通常关注的时间尺度短于进化尺度，着

重克隆多样性的即时效应，即较小时间尺度的生态

效应。例如，采用少数基因型构建的大叶藻海草床

很难成功，个体适合度也较低（,())(-./，#$$!），而采
用多基因型恢复的海草床则生长良好（,())(-./ 0
1234，!""5）。为验证基因型多样性与系统稳定性的
关系，67849/ 和 :3-;4<=(;>（#$$+）构建了由 !、#、+、5
个基因型大叶藻组成的样方，栽植 & 个月时恰遇冬
季雁类迁徙，样地遭受雁类强度取食（叶片数损失率

达 %?@），残留的叶片数与基因型多样性呈显著正相
关，表明基因型多样性提高了大叶藻抗雁类取食的

能力。由于多基因型组合情况下比单基因型更可能

包含抗性基因型（抽样效应），因此，多基因型较强的

抵抗力可能是由于存在抗性基因型的结果，而不是

多基因型的效应（交互效应）；为此，在干扰发生 A个
月后，对 5个样方中大叶藻进行基因型分析，发现基
因型丰富度为? *++，平均均匀度达到 $ * 5"，表明对取

食干扰的抗性并不是来自 ! 个或少数抗性基因型，
而是基因型多样性效应，即基因型的交互效应起主

要作用。干扰发生一年多后，基因型多样性对叶片

数没有明显影响，但是恢复到干扰前密度的时间随

着基因型多样性的增加而降低（67849/ 0 :3-;4<=(;>，
#$$+），表明基因型多样性高的样方恢复得较快，但
是以干扰后叶片数恢复速率反映的恢复力与基因型

多样性没有关系。这表明恢复速度的差异是由于对

干扰抗性差异的缘故，而不是回归平衡速率（即对干

扰的恢复力）的增加。而在异常气候干扰下，多基因

型同样提高了系统的抗性，而不是恢复力，67849/和
:3-;4<=(;>（#$$+）认为这对应于多物种的生物保险机
制。但 ,9)3>(B等（#$$A）在人工构建的 !、#、+、5种基
因型拟南芥（-’+./0(&%/% ,1+"/+2+）组成的群落中，以种
群统计特征和繁殖特征反映的抵御 - 3 %$*)/)+ 的入
侵性方面没有显著差异，而密度对 - 3 %$*)/)+ 的大小
和繁殖潜力有显著影响。

! *" 基因型多样性与初级生产力
基因型与初级生产力之间的关系可以追溯到一

个多世纪前，达尔文在 !5&" 年就指出，如在两块同
样大小的土地上，一块播种一个小麦变种，另一块混

杂地播种几个小麦品种，那么在后一块土地上可以

有更大的产量（C-2=(B，!5&"）。也就是说，基因型多
样性可以增加群落的初级生产力。

D47等（#$$$）开展了大规模抗性和敏感水稻品
种混种、单种的田间试验，混种时的单产远高于敏感

品种单种时的产量，也高于抗性品种单种时的产量，

这表明不仅仅存在加性效应，而且存在交互作用，这

种交互作用来自于前述的联结抗性，多品种混种时

不仅降低了敏感品种的发病率，也降低了抗性品种

的发病率。在大叶藻中也是如此，基因型多样性与

生长季末时的叶片数和生物量之间存在显著的正相

关（E97/;4 *, +" *，#$$&）。?个基因型组合比单一基
因型叶片数增加了 A+@，生物量提高了 #?@；在这一
体系中，不同基因型间在叶片数和生物量方面也存

在显著的差异（E97/;4 *, +" *，#$$&），暗示在基因型
混合的斑块中可能由某种基因型主导，然而他们采

用 F<29-7和 69;3<2（#$$!）将物种多样性的生态系统
效应划分为互补效应和选择效应类似的方法处理后

发现，选择效应对叶片数和生物量具有十分显著的

负效应（E97/;4 *, +" *，#$$&），这说明多基因型的斑
块中并不是由于包含高产基因型概率大的缘故；并

且，多基因型斑块的产量略高于单一基因型的最高

产量，且方差明显降低，说明很可能是由于单种生长
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较好的基因型在混合斑块中生长不佳，或者具有正

的相互关系，即促进作用，提高了长势较弱的基因型

的表现（!"#$%& !" #$ ’，())*）。北美一枝黄花（ %&$’
()#*& #$"(++(,#）+(种基因型组成的体系中，地上部分
净生产力（-.//）比单一基因型高 ,-.，分析表明选
择效应、互补效应多变且与零没有显著差异，而多样

性与产量的相关程度为临界显著，表明基因型间的

正相互作用是基因型多样性增加 -.// 的原因
（/0#1$234"0 !" #$ ’，())-）。这种促进作用在物种多样
性5产量关系中也存在（6#78"0 !" #$ ’，())+）。
! ’! 基因型多样性与生态系统结构
优势种的遗传变异在群落的物种组成和结构方

面起着重要作用，由此也促生了群落遗传学

（9&21&:; !" #$ ’，()),）。植物基因型的不同可能导
致一些表型性状的差异，这些差异（特别是对草食动

物的抗性和敏感性）可以影响其上动物组合的不同

（9&21&:; !" #$ ’，()),；92;< !" #$ ’，())*）。例如，
不同基因型植物上的节肢动物物种丰富度和多度可

相差 ( ’=和 , ’>倍（?@&3$@3 A B40:C:7，())*），这种现
象表明不同的基因型为节肢动物提供了多样的生态

位。克隆多样性较高的种群比克隆多样性低的种群

提供了更多的生态位，从而节肢动物多样性和多度

更高（?@&3$@3 !" #$ ’，())-）。通过对 +、=、D种基因型
组成的群落的分析，?@&3$@3等（())-）发现对总体节
肢动物丰富度以及 =种基因型混种情况下对捕食性
节肢动物多度的影响是由加性效应主导的，而在多

基因型混合时，杂食性节肢动物的多度比加性模型

下的期望值高出 E,.，说明植物基因型的交互作用
在吸引杂食动物方面起突出的作用（?@&3$@3 !" #$ ’，
())-）。北美一枝黄花 +(种基因型组成的群落中，节
肢动物种数比单一基因型种植时高 (E.，且植食性
和捕食性类群都增加，表明这种增加是非加性的。

采用稀化处理表明，捕食性类群种类的增加是由于

基因型多样性增加 -.// 的缘故；但稀化转换后，植
食性类群以及总种数仍随基因型多样性的增加而增

加（/0#1$234"0 !" #$ ’，())-）。
?@&3$@3等（())-）认为加性效应和交互效应是由

于单一基因型为节肢动物提供了不同的空间和时间

生态位的结果。较丰富的基因型比单一基因型提供

了范围更广的生态位空间，这与一些可遗传的性状

是联系在一起的。例如月见草首次开花时间是由遗

传控制的，基因型多样性高的斑块比单一斑块更可

能具有更早、更长的开花时间，因为包含早花以及迟

花基因型的概率较高。杂食性节肢动物和捕食性节

肢动物往往被早花的月见草吸引（?@&3$@3 A B40:C:7，
())*），因此它们到达多样性高的斑块并滞留的可能
性就较大。而交互效应则来自于这些节肢动物的溢

出到同一斑块中的邻近个体。大叶藻克隆多样性增

加也与其紧密联系的动物类群的多度有关，-种基因
型组合中动物的数量比单一大叶藻中的高 ((.，这
主要是由于多基因型情况下叶片数和叶面积较高的

结果，但是相关动物的多样性未增加（!"#$%& !" #$ ’，
())*）。
! ’" 基因型多样性与生态系统中的物质循环
基因型不同可能带来表型差异，在生理生化活

动（特别是次生代谢）等方面存在不同，如对草食动

物不同抗性的基因型往往在单宁含量方面存在差

异，因而影响到生态系统的物质循环。在壳斗科栎

属植物 01!231+ $#!4(+ 的分解实验中，+D个月后，不同
基因型在凋落物 /、F变化以及残余凋落物量等方面
存在十分显著的差异（6:8021%& A G#31"0，())(），其
原因可能与基因型影响凋落物的化学成分有关

（6:8021%& A G#31"0，())(）。由于土壤 /、F循环与木
质素（6""31";"H"0，+>ED）、单宁（I:77:08@ A 6"023@，
+>>(）含量以及 / J F有关，不同基因型在生态系统功
能（物质循环）等方面也存在差异，基因型的减少可

能降低生态系统功能。

不同基因型在资源利用效率方面往往也存在一

定的差异，由于互补效应，在多基因型情况下，资源

利用效率较高，这一现象在大叶藻控制实验中确实

存在。克隆多样性高的组合中，底泥孔隙水中 F浓
度低，这反映了多基因型下较高的资源利用率

（G#4&"$ A K1:%&@C2%L，())=）。但这种效应存在的时
间不长，在几个月后就消失了，因而认为多基因型在

生态系统物质循环方面可能只有短期效应。

" 展 望

人们对物种多样性与生态系统功能的关注有较

长时间，也开展了很多实验研究，但总体上来看，仍

然存在很多争议；而对克隆多样性与生态系统功能

的关注近几年才开始，有关研究很少，控制很好的实

验更少，已有的研究表明物种多样性与生态系统功

能的机制也可能用于解释克隆多样性与生态系统功

能的关系。相信随着有关研究的开展，它们之间的

关系及作用机制也越来越明晰。

尽管基因型多样性与生态系统功能之间关系的

研究尚不多，但并不妨碍对这种关系可能带来的影

响进行判断。首先，这种关系影响着生物多样性保
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护的对象和方式。以前关注种内遗传变异是从其进

化潜力出发的，由于遗传多样性降低的后果较缓慢，

与生态后果（如 !""## 效应等）相比，显得不大重要
（$%&’#，()**），因而有人认为在遗传因素发挥作用
之前，生态和种群统计因素就已经使濒危物种绝灭

（+",%- . /"0’#，122(）。即使是涉及遗传变异保护，
也是着眼于维持种群的长期存活力。基因型多样性

与生态系统功能的关系表明由于目前普遍存在的遗

传多样性丧失，不仅威胁着种群的进化潜力，也给相

关的群落、生态系统功能以及初级生产者提供的生

态系统服务带来直接的后果（3456 !" #$ 7，1228；
9#:;<= !" #$ 7，122>）。因此，需要改变当前保护生物
学的一些观点。同时，基因型的生态系统效应的机

制（加性的还是非加性的）也影响着对遗传变异的保

护和方式。如果效应是加性的，则需要考虑哪些基

因型需要保存，而无需关注基因型的数量；而如果是

交互作用而非加性，那么基因型的数量和类型都需

要加以保护，因此，在设计和实施保护措施时需要考

虑维持遗传多样性的这些群落水平效应（?0=&;0& !"
#$ 7，122@）。尤其是在物种贫乏的生态系统中，由于
缺乏冗余种，保护遗传和基因型多样性对于增强群

落的恢复力十分重要（9#:;<= !" #$ 7，122>）。
其次，克隆多样性与生态系统稳定性的关系对

于生态恢复也有指导作用。$#;4<% . !""#&’0-A（()))）
在其评述中有所提及，他们区分了在不同干扰强度

和尺度情况下恢复材料的选用。由于克隆多样性可

以增强系统的稳定性，因此，在生态恢复过程中，可

采用多基因型混合，或者采用来自不同地区的种源

用于生态恢复（当然在一些物种，特别是在濒危物种

保护中，应该注意远交衰退）。如果是特殊的、许多

基因型难以生存的环境，则可以选择特定的适应能

力强的基因型。对于在恢复过程中，大量实例证明

单一栽种某一植物可能导致恢复实践的失败，这表

明多物种组合在生态恢复中的重要性。但是对于同

一物种多克隆在恢复中的作用还认识不足，由于无

性繁殖能够在短时间内获得大量的植株，因此，在实

践中很多采用无性苗进行生态恢复，忽略了种内的

多样性，其结果可能导致恢复的失败，因此在物种单

一引起的恢复失败中，有很多是因为种内多样性的

缘故造成的。
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深切怀念林鹏先生

《植物生态学报》编委会顾问林鹏先生，因故于 R88X年 :月 7R日 R8时 V:分不幸逝
世，享年 X[岁。
林鹏教授长期以来担任《植物生态学报》的编委和顾问，关心支持《植物生态学报》

的工作，为《植物生态学报》的发展做出了很大贡献。

他在担任编委期间，为《植物生态学报》评审了很多稿件，他学风严谨、公平公正。

《植物生态学报》今日的成绩倾注了他的许多心血。

我们对他的逝世表示深切的哀悼！我们将永远怀念他！

《植物生态学报》编辑部
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