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摘要：草地生态系统的生产力在很大程度上受优势种和次优势种的影响。然而，关于优势种和次优势种不同组合建

植的物种丰富度对地上生产力影响的研究相对较少。因此，为探究优势和次优势植物群落生产力的直接和间接驱

动因素，本研究选取了宁夏北部盐池荒漠草原的 3 个优势种和 7 个次优势种进行单播和混播试验。确定了 5 个植物

物种丰富度（单播，4、6、8 和 10 种混播），并考察了不同物种组合的地上生物量、土壤微生物群落组成和胞外酶活性

以及土壤理化性质。结果表明：1）优势种和次优势种混播均增加了优势细菌门（放线菌门、酸杆菌门和变形菌门）和

优势真菌门（子囊菌门和担子菌门）的总相对丰度，优势细菌门总相对丰度的增加比优势真菌门明显。2）单播和混

播的矢量长度为 1. 31~1. 38，矢量角度均>45°。土壤微生物代谢主要受土壤碳（C）和磷（P）限制，单播土壤氮磷比

（N/P）显著高于 4 种混播群落（P<0. 05）。3）地上净初级生产力与物种丰富度表现出显著正相关关系（P<0. 001），

互补性效应和选择效应对所观察到的地上净初级生产力均有显著的积极贡献。 4）结构方程模型（structural 
equation model， SEM）表明植物物种丰富度通过选择效应、互补效应和土壤理化性质间接积极影响植物群落地上

生产力。研究结果将为保护草地生物多样性和加强草地生态系统恢复提供数据支持和理论指导。
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Abstract： The productivity of grassland ecosystems is largely influenced by their dominant and subdominant species.  
However， relatively few studies have explored the effects of species richness established by different combinations of 
dominant species and subdominant species on aboveground productivity.  Therefore， to explore the direct and indirect 
driving factors of dominant and subdominant plant community productivity， we conducted monoculture and mixed-

culture experiments using three dominant species and seven subdominant species from the Yanchi desert steppe in 
northern Ningxia.  Five degrees of plant species richness （monoculture and 4-， 6-， 8-， and 10-species mixtures） were 
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established， and the aboveground biomass， soil microbial community composition， extracellular enzyme activity， 
and soil physicochemical properties were investigated in each group.  The results show that： 1） Mixtures of both 
dominant species and subdominant species increased the total relative abundance of the dominant bacterial phyla 
（Actinobacteriota， Acidobacteriota and Proteobacteria） and dominant fungal phyla （Ascomycota and 
Basidiomycota）， and the increase in the total relative abundance of dominant bacterial phyla was more obvious than 
that of dominant fungal phyla.  2） The vector length of monocultures and mixed cultures ranged from 1. 31 to 1. 38， 
and the vector angle was greater than 45° .  Soil microbial metabolism was mainly limited by soil carbon and 
phosphorus.  The nitrogen∶phosphorus was significantly higher in monoculture soil than in 4-species mixed-culture 
soil （P<0. 05）.  3） There was a significant positive correlation between aboveground net primary productivity and 
species richness （P<0. 001）， and both the complementarity effect and the selection effect made significant positive 
contributions to the observed net primary aboveground productivity.  4） The structural equation model showed that 
plant species richness indirectly and positively affected aboveground productivity of the plant community through a 
selection effect， a complementarity effect， and soil physical and chemical properties.  The results of this study 
provide data support and theoretical guidance for devising strategies to protect grassland biodiversity and strengthen 
grassland ecosystem restoration.
Key words： plant species richness； microbial community； soil enzyme stoichiometry； soil characteristics； 
productivity

自 1500 年以来，由于人类不合理的土地利用和过度开发，导致全球约 30% 的物种面临威胁或灭绝［1］。若不

加以控制，生物多样性的减少将伴随全球化进程逐渐扩展到更大的空间。据估算，到 2100 年可能有 37%（不确定

性为 20%~50%）的物种受到灭绝的威胁，致使生态系统功能对人类的贡献降低 10%~70%，这为保护生物多样

性提供了更充分的理由［1-2］。值得注意的是，植物物种多样性的减少已经被确认是对陆地生态系统功能和服务的

主要威胁［3-4］。因此，在全球变化背景下进行生物多样性与生态系统功能关系的研究和探讨，不仅在生态学理论

研究中具有重大价值，而且对于人类生存环境的保护，维持生态系统功能与服务的正常运转都具有紧迫性和现实

意义。

过去 20 多年，关于生物多样性研究的方式从试图了解其调控和维持转向了多样性梯度变化对生态系统功能

和服务的影响［5］。不断积累的证据表明，植物多样性对生态系统功能的影响大部分是由植物物种组成变化所驱

动的［6］。值得注意的是，植物物种丰富度和植被生产力的关系，是理解和预测生物多样性丧失后生态系统功能和

服务的基础［7］，因此研究植物物种多样性与生产力的关系对于阐明植物多样性对生态系统功能的作用具有重要

意义［8］。然而对植物生物量生产的一个长期试验观察表明，优势物种占比高的群落有更高的机会包含最有效的

植物物种，这样更高的生物量在更丰富的群落中可能只是“选择效应”，而不是物种之间的积极相互作用［9］。植物

群落的物种组成可以直接（比如凋落物的输入）调控生态系统功能，也可以通过非生物因子间接影响微生物的组

成变化进而影响生态系统功能［10］。值得注意的是，土壤环境因子通过对微生物产生影响引起植物多样性对其的

响应，且这些因子既可以单独影响微生物，也可以同植物群落变化共同驱动微生物群落变化，最终影响生态系统

过程［3，11］。生物与环境因子的改变深刻影响着土壤胞外酶活性及微生物新陈代谢活动［12］。自然生态系统中微生

物群落是由少数丰富类群和大量稀有类群组成的［13］，传统上丰富的微生物类群因其在群落中的高相对丰度而被

认为更加重要［14］，然而，稀有微生物类群在全球生物地球化学循环和生态系统功能中也发挥着关键作用［15］。土壤

胞外酶可催化有机化合物的矿化、氧化和水解，从而在环境中发挥关键作用［16］。另外，已有研究证明土壤温度［17］、

水分［18］、pH、有机质含量等土壤理化因子［19］是土壤胞外酶活性变化的重要驱动因素。

综上，关于物种丰富度试验中一个重要的争论是：物种之间的相互作用产生的一种新兴属性是否积极影响生
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态系统过程？此外，土壤理化性质的变化是否以及如何产生积极的多样性-生产力关系，目前尚不清楚。因此，

本研究选择宁夏北部盐池荒漠草原的 3 个优势物种和 7 个次优势物种，构建不同的物种丰富度（单播，4、6、8 和 10
种混播）进行单播和混播试验，拟解决以下两个问题：1）不同物种混播通过互补效应和选择效应共同提高群落地

上净初级生产力；2）不同物种混播通过调节生物和非生物因子间接影响地上生产力。研究结果有助于加深人们

对植物多样性与生产力关系的理解和对于保护草地生物多样性和维持草地生态系统可持续性提供数据支持和理

论依据。

1　材料与方法

1. 1　研究区概况

研究区位于宁夏北部盐池荒漠草原野外科学观测研究站（107. 28° E，37. 76° N），地势南高北低。北邻毛乌素

沙地，南接黄土高原，由南向北从黄土高原丘陵区过渡到鄂尔多斯台地，是中国北方农牧区的重要过渡区。试验

区地势平坦，平均海拔 1600 m，年平均气温 8. 7 ℃，年降水量 294 mm（60% 以上集中在 7-9 月，1981-2023 年），

年蒸发量 2132 mm，年积温≥0 ℃为 3430 ℃，属典型的中温带大陆性气候（图 1）。土壤为淡灰钙土，土壤质地多为

砂壤和粉砂壤。地带性植被类型为荒漠草原，植被以旱生和中旱生植物为主，主要有 3 个优势种：草木樨

（Astragalus melilotoides），沙芦草（Agropyron mongolicum）和牛枝子（Lespedeza potaninii）以及 7 个亚优势种：甘

草（Glycyrrhiza uralensis），苦豆子（Sophora alopecuroides），冰草（Agropyron cristatum），糙隐子草（Cleistogenes 

squarrosa），沙蒿（Artemisia desertorum），斜茎黄芪（Astragalus laxmannii），披碱草（Elymus dahuricus）和其他伴

生种。

1. 2　试验设计

首先，选择宁夏回族自治区北部盐池荒漠草原 3 个优势种和 7 个亚优势种组建 5 个植物物种丰富度梯度（单

播，4、6、8 和 10 种混播）和不同群落种类。其中，4 种混播群落中至少有 1 个优势种，6 种混播群落中至少有 2 个优

势种，8 和 10 种混播群落中均包含 3 个优势种。次优势种依据物种丰富度和功能群填补，单播功能群数量为 1 种，

4~8 种混播功能群为 2~3 种，10 种混播功能群为 3 种（表 1）。其次，选择盐池县荒漠草原周边约 6500 m2用于农

业生产的均质性生境耕地［试验前主要用于生产青贮玉米（Zea mays）］。最后，利用旋耕机破除原生植被后进行

深耕，人工拣除植物根系、凋落物及植物残体。

图 1　研究区降水和气温分布

Fig. 1　Distribution of precipitation and air temperature in study area
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2022 年 5 月 16-18 日进行播种，采用完全随机试验设计，每个处理重复 7 次，小区面积为 5 m×5 m，走道宽

1. 5 m （图 2）。单播播种量为最大环境容纳量，混播比例按种子占单播重量的实际用价（种子纯净度与发芽率的

乘积）计算，最大环境容纳量是试验前期通过对盐池荒漠草原的样方调查和盐池北部荒漠草原宁夏野外科学观测

研究站的气象站数据以及试验样地的养分状况确定的，结合种子发芽率试验，最终确定播种量（表 1）。播种方式

为人工撒种后覆土，为保证混播的均匀性，每个小区撒种前，首先抓取样地表面土壤并揉碎，与被撒播的种子在撒

播容器里充分混匀，最后由同一工人离地面 40 cm 在小区内均匀撒种两次，覆土厚度约 2 cm。播种 8 周后，刈割

先锋种，留茬约 10 cm 并清除生物量，以支持播种物种的建立。同时所有样地不定期除杂草，从而将物种丰富度

保持在计划水平或在物种没有建立的情况下略低于计划水平。没有被建立起来的物种在 2022 年 8 月中旬重新套

种，套种标准为：1）物种（幼苗）丰度低于 50 株·m-2；2）单一栽培的物种覆盖度低于 5%（播前对种子做了预处理以

及发芽试验）。播种后，根据土壤墒情适当浇水，以确保种子正常发芽和出苗。自 2023 年开始，试验样地停止浇

水。试验过程不使用任何肥料。

表 1　不同物种丰富度组合及播种量

Table 1　The combination of different species richness and sowing amount

物种丰富度

Species rich⁃
ness

单播

Monoculture

4种混播

4-species 
mixture

6种混播

6-species 
mixture

8种混播

8-species 
mixture

10种混播

10-species 
mixture

组合数量

Number of 
combinations

10

3

3

3

1

功能群数量

Number of func⁃
tional groups

1

2

3

3

2

3

3

2

3

3

3

物种名称及播种量

Species name and sowing quantity （g·25 m-2）

甘草 G.  uralensis （187. 50），牛枝子 L.  potaninii （160. 00），草木樨 A.  melilotoides （300. 00），苦豆子 S.  

alopecuroides （375. 00），沙芦草 A.  mongolicum （131. 00），冰草 A.  cristatum （187. 50），糙隐子草 C.  

squarrosa （187. 50），沙蒿 A.  desertorum （112. 50），斜茎黄芪 A.  laxmannii （75. 00），披碱草 E.  dahuricus 

（225. 00）

糙隐子草 C.  squarrosa （25. 00），牛枝子 L.  potaninii （53. 30），斜茎黄芪 A.  laxmannii （67. 00），草木樨

A.  melilotoides （25. 00）

甘草 G.  uralensis （62. 50），糙隐子草 C.  squarrosa （37. 50），沙蒿 A.  desertorum （37. 50），牛枝子 L.  pota⁃

ninii （53. 30）

牛枝子 L.  potaninii （53. 30），冰草 A.  cristatum （62. 50），沙蒿 A.  desertorum （57. 50），草木樨 A.  meli⁃

lotoides （25. 00）

糙隐子草 C.  squarrosa （15. 00），斜茎黄芪 A.  laxmannii （15. 00），冰草 A.  cristatum （37. 50），苦豆子 S.  

alopecuroides （195. 00），草木樨 A.  melilotoides （60. 00），沙芦草 A.  mongolicum （54. 00）

甘草 G.  uralensis （73. 50），糙隐子草 C.  squarrosa （67. 50），沙蒿 A.  desertorum （67. 50），冰草 A.  crista⁃

tum （89. 50），草木樨 A.  melilotoides （60. 00），沙芦草 A.  mongolicum （54. 00）

牛枝子 L.  potaninii （109. 80），冰草 A.  cristatum （37. 50），沙蒿 A.  desertorum （67. 50），草木樨 A.  meli⁃

lotoides （75. 00），沙芦草 A.  mongolicum （80. 20），甘草 G.  uralensis （36. 00）

沙芦草 A.  mongolicum （39. 73），牛枝子 L.  potaninii （82. 37），斜茎黄芪 A.  laxmannii （10. 73），冰草 A.  

cristatum （26. 80），苦豆子 S.  alopecuroides （105. 58），甘草 G.  uralensis （64. 80），糙隐子草 C.  squarrosa 

（44. 81），草木樨 A.  melilotoides （10. 71）

甘草 G.  uralensis （64. 80），糙隐子草 C.  squarrosa （16. 08），沙蒿 A.  desertorum （49. 08），冰草 A.  crista⁃

tum （26. 80），草木樨 A.  melilotoides （42. 88），牛枝子 L.  potaninii （98. 37），沙芦草 A.  mongolicum 

（54. 73），披碱草 E.  dahuricus （32. 14）

牛枝子 L.  potaninii （82. 37），冰草 A.  cristatum （26. 80），沙蒿 A.  desertorum （49. 08），草木樨 A.  meli⁃

lotoides （42. 88），沙芦草 A.  mongolicum （47. 73），苦豆子 S.  alopecuroides （105. 58），糙隐子草 C.  squar⁃

rosa （10. 73），甘草 G.  uralensis （38. 00）

甘草 G.  uralensis （35. 05），牛枝子 L.  potaninii （72. 53），草木樨 A.  melilotoides （27. 27），苦豆子 S.  alo⁃

pecuroides （72. 10），沙芦草 A.  mongolicum （25. 93），冰草 A.  cristatum （17. 05），糙隐子草 C.  squarrosa 

（37. 08），沙蒿 A.  desertorum （30. 25），斜茎黄芪 A.  laxmannii （21. 83），披碱草 E.  dahuricus （20. 30）
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1. 3　样品采集

2023 年 8 月 15-20 日进行地上生物量测定，被测小区内避开小区边缘（1. 5 m），随机选取一个 1 m×1 m 的样

方。分物种收获地上生物量，以植物地上生物量表征群落地上净初级生产力，留茬高度 3 cm。所有样品均经干

燥（48 h， 65 ℃）至恒重后称重。

生物量采集完后，在同一样方内利用土壤原状土取样器（Australia Cote VD51， 澳大利亚），按对角线法取 3
钻 0~10 cm 的土壤混合作为一个小区土壤样品，过 2 mm 筛后，分成 3 份。1 份迅速置于 5 mL 离心管中液氮保存，

运回实验室-80 ℃保存，用于测定土壤微生物序列；1 份置于冰盒保鲜并送回实验室低温保存用于测定土壤酶活

性；1 份阴干后用于测定土壤理化性质。

1. 4　指标测定与计算

土壤有机碳含量采用重铬酸钾滴定法［20］测定，土壤全氮含量采用微量凯氏定氮法［20］测定，土壤全磷含量采用

钼锑抗比色法［20］测定，土壤 pH 采用 pH 值 -3c 计［20］（Leici，上海，中国）测定，土壤温度和水分使用 LI-8100 （LI-

COR Inc. ， Lincoln， NE， 美国）自带高精度探头测定。在 QIIME 2 中处理初始细菌和真菌测序数据，并使用

GENESCLOUD 平 台（https：//www. genescloud. cn）分 析 土 壤 微 生 物 序 列［21］。 β -1，4- 葡 萄 糖 苷 酶（β -1，4-

glucosidase， βG）、纤维二糖水解酶（cellobiose hydrolase， CBH）、亮氨酸氨基肽酶（leucine aminopeptidase， LAP）
和碱性磷酸酶（alkaline phosphatase， AKP）的潜在活性采用 96 微孔酶标板法［22］测定，土壤酶化学计量通过对数转

换酶活性计算，碳、氮和磷对微生物代谢相对限制的评估基于矢量分析模型，计算公式如下［23］：

EC∶N= ln ( βG + CBH ) / ln LAP
EC∶P= ln ( βG + CBH ) / ln AKP

EN∶P= ln LAP/ ln AKP

矢量长度 = [ ln ( βG + CBH ) / ln LAP ]2 +[ ln ( βG + CBH ) / ln AKP ]2

矢量角度 = Degrees { ATAN 2 [ ln ( βG + CBH ) / ln LAP，ln ( βG + CBH ) / ln AKP ] }
式中：EC∶N表示碳获取酶活性与氮获取酶活性的比值；EC∶P表示碳获取酶活性与磷获取酶活性的比值；EN∶P表示氮

获取酶活性与磷获取酶活性的比值。矢量长度越长，表明微生物代谢受到土壤碳（carbon， C）限制越大，矢量角

度小于 45°表示微生物代谢受土壤氮（nitrogen， N）限制，矢量角度大于 45°表示微生物代谢受土壤磷（phosphorus， 
P）限制，微生物氮限制随角度减小而增大，P 限制随角度增大而增大。

净生物多样性效应计算公式如下［24］：

图 2　试验样地布局和航拍（2023年 8月拍摄）

Fig. 2　Experimental plot layout and aerial photography （taken in August 2023）
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ΔY = Y O - Y E = ∑
i

 RY O，i M i - ∑
i

 RY E，i M i = ∑
i

 ΔRY i M i = N
- -- -----ΔRY M̄ + Ncov ( ΔRY，M )

式中：ΔY，净生物多样性效应；N
- -- -----ΔRY M̄，互补效应；Ncov ( ΔRY，M )，选择效应；Y O，混播测得的总产量；Y E，混

播群落中单一栽培产量的加权（混合物种的初始相对丰度）平均值；M i，物种 i的单播产量；Y O，i，混播中物种 i的实

测产量；RY O，i = Y O，i /M i，混播中物种 i 的实测相对产量；RY E，i，混播中物种 i 期望的相对产量；ΔRY i = RY O，i -
RY E，i。

1. 5　数据分析

采用单因子方差分析（ANOVA）和 Tukey 多重比较法来确定不同物种丰富度间土壤理化性质和微生物代谢

养分限制的显著差异，使用一般线性模型分析群落地上净初级生产力；使用加性划分方法计算净生物多样性效

应［24］；所有分析使用 SPSS（IBM Corporation，美国）进行，采用 Origin 2024（OriginLab Corporation，美国）对分析结

果绘图。利用 R 4. 4. 1（RStudio Inc. ， Boston，美国）中的软件包“piecewise SEM”“nlme”和“lme 4”进行分段结构

方程建模［25］，以确定净生物多样性效应、土壤理化性质、微生物优势类群和土壤胞外酶化学计量如何影响植物群

落地上净初级生产力，并探讨植物物种丰富度间地上生产力的直接和间接驱动因素。

2　结果与分析

2. 1　植物物种丰富度对微生物群落组成和代谢养分限制的影响

门水平上，放线菌门（Actinobacteriota）、酸杆菌门（Acidobacteriota）和变形菌门（Proteobacteria）是优势细菌

门，3 个优势细菌门总相对丰度依次为 4 种混播（61. 44%）>8 种混播（61. 06%）>6 种混播（60. 48%）>10 种混播

（60. 09%）>单播（58. 55%）（图 3A）。在真菌群落组成中，子囊菌门（Ascomycota）和担子菌门（Basidiomycota）是

优势真菌门，两个优势真菌门总相对丰度依次为 6 种混播（97. 54%）>8 种混播（97. 44%）>4 种混播（96. 99%）>
10 种混播（96. 85%）>单播（96. 47%）（图 3B）。

不同物种丰富度组合的微生物代谢主要受碳和磷养分限制（图 4A）。矢量长度均大于 1. 31，其中 8 种混播中

微生物代谢碳限制显著低于单播（P<0. 05，图 4B）。矢量角度均大于 45°，其中 10 种混播（53. 57°）<8 种混播

（53. 69°）<4 种混播（53. 96°）<6 种混播（54. 18°）<单播（54. 39°）（图 4C）。

2. 2　植物物种丰富度对土壤理化性质的影响

单播土壤有机碳（图 5A）、全氮（图 5B）和全磷（图 5C）含量均略高于混播群落，但单混播之间均未达到显著差

异；除 10 种混播外，单播群落土壤 C/N（图 5D）低于混播群落，单播群落土壤 C/P（图 5E）和 N/P（图 5F）高于混播

群落，其中单播土壤 N/P 显著高于 4 种混播群落；4 种混播土壤 pH 显著高于 10 种混播（图 5G）；单播的土壤温度

（图 5H）和水分（图 5I）均高于混播，但物种丰富度之间未达到显著差异。

图 3　不同植物物种丰富度下微生物群落组成（门水平）

Fig. 3　Microbial community composition at different plant species richness （phylum level）
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2. 3　植物物种丰富度对地上净初级生产力的影响

混播群落地上生物量为 155~1173 g·m-2，选择效应和补偿效应对所观察到的地上生产力均有显著的积极贡

献（图 6）。植物物种丰富度与地上生物量呈显著正相关关系（P<0. 001，图 6A）；选择效应随物种丰富度的增加

表现出先上升后下降的变化趋势，8 种混播群落的选择效应达到峰值（P<0. 001，图 6B）；互补效应随物种丰富度

的增加呈线性增加（P<0. 001，图 6C）。

2. 4　植物物种丰富度对地上生产力的直接和间接影响途径

采用分段结构方程模型（structural equation modeling，SEM）建立了植物物种丰富度对地上净初级生产力影

响的综合途径［赤池信息准则（Akaike information criterion，AIC）=54. 02，贝叶斯信息准则（Bayesian information 
criterion，BIC）=90. 66，费舍尔 C 统计量（Fisher’s C statistic，Fisher’s C）=6. 02，P=0. 20，自由度（degrees of 
freedom，df）=4］，发现植物物种丰富度通过净生物多样性效应（P<0. 001）和土壤理化性质（P<0. 05）间接积极

影响植物群落地上净初级生产力。与微生物代谢养分限制相关的土壤胞外酶化学计量（P<0. 05）对群落地上净

初级生产力产生消极影响，最终模型解释了 63% 的净生物多样性效应和 98% 的植物群落地上净初级生产

力（图 7）。

3　讨论

3. 1　植物物种丰富度对微生物群落和土壤性质的影响

对宁夏北部盐池荒漠草原优势种和次优势种单播和混播研究发现，不同物种丰富度的核心菌群相同，但群落

丰度存在差异，进一步证实了 Shade 等［26］提出的同一地区的植物共享一个核心微生物群，但由于采样点环境不同

导致群落丰度存在差异的结论。另外，本研究中除 8 种混播外，土壤微生物数量随物种丰富度的增加表现为降低

趋势，说明不同物种混播会影响土壤微生物群落［27］。植物物种丰富度梯度下共存的放线菌门成员能够形成菌丝

图 4　不同植物物种丰富度下微生物代谢养分限制

Fig. 4　Nutrient limitation of microbial metabolism at different plant species richness
同一变量中不同小写字母表示不同植物物种丰富度在 0.05 水平上存在显著差异。Different lowercase letters in the same variable indicate significant 
differences in the richness of different plant species at the 0.05 level. 1：单播 Monoculture；2：4 种混播 4-species mixture；3：6 种混播 6-species mixture；4：8
种混播 8-species mixture；5：10 种混播 10-species mixture. 下同 The same below.
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以获取水分和稀缺养分［21］，从而实现在干旱环境中的生存策略，它们在提高荒漠草原植物抗旱性方面起着关键作

用。许多子囊菌门具有固氮能力，可以通过溶解磷酸盐和降解残留物质来增加养分有效性［28］，从而促进荒漠草原

植物生长。子囊菌多为腐生真菌，更倾向于利用容易分解的碳成分，相比之下，担子菌门偏好木质素、纤维素等难

降解的有机物。值得注意的是，本研究 8 种混播土壤中担子菌门相对丰度高于其他混播群落，原因可能是较低的

土壤 pH 增加了真菌群落的活性［29］，从而提高真菌群落对植物生长的响应。

图 6　植物物种丰富度下地上生物量及选择效应和互补效应

Fig. 6　Aboveground biomass and selection and complementary effects among plant species richness

图 5　植物物种丰富度下土壤理化特性

Fig. 5　Physical and chemical properties of soil among plant species richness
同一变量中*表示不同植物物种丰富度在 0.05 水平上存在显著差异。* in the same variable indicate significant differences in the richness of different 
plant species at the 0.05 level.
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植物引起的土壤性质变化可能是通过根系分泌物发生的［30］，植物物种可能通过调节微生物酶分泌和改变土

壤微环境间接影响土壤胞外酶活性［31］。不同植物群落土壤胞外酶化学计量分析表明，微生物代谢始终受到土壤

C 和 P 的限制。8 种混播微生物代谢碳的相对限制显著小于单一栽培（P<0. 05），因为当微生物受到某种资源的

限制时，为了优先获得酶，它们会因资源短缺而增加投入的能量和养分［32］。土壤有机碳的变化也会改变土壤养分

平衡，影响微生物对养分的需求，进而调节土壤胞外酶活性［33］。此外，较低的氮和磷含量可能促进植物调节微生

物获取土壤养分，高土壤 pH 能够加速细菌介导的土壤快速营养周转［3］。本研究中，土壤 pH 仅在 4 种混播群落中

显著高于 10 种混播群落，这可能是由于本研究所选择的植物群落之间的物种组成差异较小［34］。不同物种丰富度

之间土壤全磷含量没有显著差异，这是因为磷是北方农牧交错区最有限的元素之一，这种磷限制可以通过调节土

壤微生物和植物养分需求影响土壤酶的分泌［35］。

3. 2　生物和非生物因子对地上净初级生产力的直接和间接影响

生物多样性是生态系统过程的基础，特别是初级生产力。植物多样性通过植物群落、土壤特性和微生物等属

性间接驱动或调节生态系统功能。混播群落的高生产力可以通过选择效应和互补效应来解释［36］，正选择效应来

自单一或少数高产植物物种，对群落生物量产生不成比例的巨大影响，且在物种丰富度较高的群落中出现的可能

性更大［37］。一些学者提出，生物多样性与生产力之间的正相关关系可能归因于选择效应，这表明随着物种数量的

增加，包含优势物种和高产物种的概率也会增加［38］。传统的取样效应认为在多样性较高的群落中，单播中表现最

佳的物种在混播群落中出现的几率增加［8］，因而导致多样性-群落生产力的正相关关系。这种取样效应理论假

定单播中最高产物种对群落生产力的增加有决定性作用，试验证明这种现象的确存在，但并非总是如此。本研究

发现，选择效应随着物种丰富度的增加表现出先增加后降低的变化趋势，8 种混播选择效应最大，这是因为低多

样性混播中高产物种的平均产量比优势和次优势物种单一栽培的平均产量要高得多［24］。此外，本研究还观察到，

在选定的荒漠草原优势和次优势物种组合中，物种丰富度越高，互补效应越明显，这是植物多样性增加引起群落

图 7　植物物种丰富度间驱动植物地上生物量的主要途径

Fig. 7　Main pathways driving plant aboveground biomass among plant species richness
黑色和灰色箭头分别表示积极影响和消极影响，实线和虚线表示影响显著（*： P<0.05，**： P<0.01，***： P<0.001）和不显著（P>0.05）。综合变量

之间带数字的箭头代表直接路径和标准化路径系数，箭头的宽度与路径系数的强度成正比。Black and grey arrows indicate positive and negative 
impacts， respectively， with solid and dashed lines indicating significant （*： P<0.05， **： P<0.01， ***： P<0.001） and non-significant effect （P>
0.05）. Arrows with numbers among composite variables represent direct and standardized path coefficients， and the width of the arrow is proportional to 
the strength of the path coefficient.
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生产力提高的主要驱动因素［38-39］。由于取样效应将群落生产力限制在最高产物种的生产力水平内因而在取样效

应占主导地位的群落中系统生产力在某一多样性水平下达到最高后不会再随着物种多样性的增加而线性增加。

而受互补效应支配的群落，任何一个物种的单产都不会超过多物种混合群落的产量，因而其生产力则会随着物种

多样性增加而不断增加［8］。

除生物效应外，不同植物群落的有益非生物环境，如较高的土壤湿度和中性土壤 pH，同样有助于解释植物多

样性与生产力之间的正相关关系［40］。植物多样性通过创造更有利的土壤特性，如中性土壤 pH，增加土壤水分和

养分含量，更有利于高生长和密集根系的物种，导致物种丰富的群落具有更高的生物量生产［41-42］。混播通过向土

壤输入更多外源有机质，增加土壤微生物的养分来源，促进微生物代谢活动，从而水解纤维素，产生葡萄糖为植物

提供能量，刺激土壤微生物分泌更多与碳转化过程相关的胞外酶［43］。随着植物生长发育，植物体以及微生物对可

利用氮素的竞争导致微生物群落消耗更多的有机质以分泌限制元素代谢相关的酶［23］。此外，土壤 P 元素在微生

物生长受到养分限制调控过程中的作用不容忽视，混播群落中微生物高效的碳代谢作用促进有机物质中磷的水

解并提高磷的有效性［44］。另外，Yuan 等［45］的研究也发现氮添加会促使微生物产生更多的磷酸酶，这进一步证实

了磷元素在微生物生长受到养分限制调控过程中的重要作用，P 元素与 C 和 N 元素之间的复杂共变规律和耦合

关系决定了其在微生物相对 C 限制变异过程中的重要地位［46］。土壤酶化学计量和矢量特征揭示了荒漠草原优势

种和次优势种混播群落的土壤微生物受 C 和 P 限制，单播加剧了 C 限制，混播能够缓解 P 限制。值得注意的是，

土壤中充足的 P 元素有助于微生物的快速生长，以便于微生物分泌胞外酶转化分解所需的营养元素。以往的研

究表明，群落中的植物种类越多，群落越能够互补性地利用资源，那么本研究可以推测在物种丰富度高的群落里

土壤养分含量是越低的。然而，在本试验中，不同物种丰富度下土壤养分无显著差异，原因可能是用作混播的植

物对各种资源的需求相似和有着类似的根系垂直分布特征［46］。

4　结论

不同物种丰富度的核心菌群相同，混播增加了优势细菌门和优势真菌门的总相对丰度，这些变化影响着土壤

性质，形成净初级生产力的直接和间接驱动力。单播和混播的土壤微生物代谢受土壤 C 和 P 限制，混播能够减缓

微生物代谢的 P 限制。净生物多样性效应（选择效应和互补效应）和土壤特性是对生物量生产影响较大的变量，

选择效应和互补效应对地上净初级生产力均具有直接积极的贡献。研究结果有助于加深人们对生物多样性与生

态系统功能之间的关系和潜在机制的理解。
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