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树种多样性对土壤微生物群落结构和元素生物地球化
学循环的影响研究进展

施秀珍１ꎬ２ꎬ 王建青１ꎬ２ꎬ黄志群１ꎬ２ꎬ∗ꎬ贺纪正１ꎬ２

１ 福建师范大学地理科学学院ꎬ 福州　 ３５０００７

２ 福建师范大学湿润亚热带山地生态国家重点实验室培育基地ꎬ 福州　 ３５０００７

摘要:森林是陆地生态系统的重要组成部分ꎬ其巨大的生产力和生态服务功能对人类的生存和发展至关重要ꎮ 森林树种多样性

增加能够显著提高森林生产力ꎬ关于树种多样性如何影响地下生物多样性及生态功能逐渐受到国内外学者的广泛关注ꎮ 从土

壤微生物及其介导的元素生物地球化学循环这一视角出发ꎬ综述了树种多样性对土壤细菌和真菌多样性、群落结构及功能的影

响ꎬ提出需要进一步深入研究的方向ꎮ 总体来说ꎬ树种多样性有利于增加土壤细菌生物量和多样性ꎬ是预测病原性真菌和菌根

真菌多样性及群落结构的重要生物因子ꎮ 树种多样性能增加土壤有机碳储量ꎬ增强森林土壤的甲烷氧化能力ꎬ并提高土壤磷周

转速率及有效磷含量ꎮ 关于树种多样性对森林土壤氮循环的影响需考虑多样性假说和质量比假说的相对贡献ꎮ 今后应加强树

种多样性对多个营养级之间相互作用的研究ꎻ关注树种多样性对生态系统多功能的影响ꎻ加强学科交叉ꎬ引入微生物种群动态

模型和气候模型等模型预测方法ꎬ研究树种多样性对全球气候变化的应对机制ꎬ以期促进地上植物多样性与地下生态系统功能

关系的研究ꎬ增强森林生态系统应对未来全球环境变化的能力ꎮ
关键词: 树种多样性ꎻ细菌ꎻ真菌ꎻ功能微生物ꎻ生物地球化学循环ꎻ全球环境变化
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森林生态系统是全球生物多样性的重要聚集地[１]ꎮ 生物多样性在维持生态系统功能和稳定性等方面发

挥重要作用[２]ꎮ 森林生态系统包括地上和地下两大组成部分ꎬ二者相互作用ꎬ共同发挥森林生态系统功

能[３]ꎮ 关于树种多样性对森林生态系统功能影响的研究主要集中在地上部分[４—５]ꎬ而较少关注到地下土壤微

生物ꎮ 近年来森林生物多样性研究取得系列重大进展ꎬ证实树种多样性增加能显著提高森林生态系统生产

力[６—８]ꎮ 生态位互补效应(Ｎｉｃｈｅ ｃｏｍｐｌｅｍｅｎｔａｒｉｔｙ ｅｆｆｅｃｔｓ)是解释树种多样性促进森林生产力提高的一个最常

用的生态机制ꎬ即当生态系统的生态位被不同树种占用时ꎬ生态系统中的资源(如空间、光照、养分等)能够被

更有效地获取和利用ꎬ从而促进森林生产力的提高[９—１０]ꎮ 但研究发现ꎬ去除土壤微生物后ꎬ植物多样性对生

产力的促进作用显著下降[１１]ꎬ这预示土壤微生物在调控树种多样性与生态系统功能中发挥关键性作用ꎮ
森林土壤微生物群落结构和功能受到生物与非生物因素的共同影响ꎮ 目前ꎬ有关非生物因素ꎬ如火烧、氮

沉降等对森林土壤微生物的影响已开展较多的研究[１２—１４]ꎮ 然而ꎬ森林树种多样性作为森林生态系统最重要

的生物因子ꎬ其对地下土壤微生物及其介导的元素生物地球化学循环的影响研究较少ꎮ 近些年来ꎬ随着微生

物免培养技术即分子生物学技术的迅速发展和广泛应用ꎬ极大地推动了作为“黑箱”的森林土壤微生物的发

展[１５]ꎬ森林树种多样性对地下土壤微生物及生态功能的影响研究备受关注ꎮ 本文首先介绍树种多样性对土

壤主要微生物类群ꎬ细菌和真菌群落结构和多样性的影响ꎻ在此基础上ꎬ深入分析由功能微生物群介导的碳、
氮和磷元素生物地球化学循环对树种多样性的响应机制ꎻ最后提出需要进一步深入研究的方向ꎬ以期为阐明

森林生态系统地上地下联系及其对生态系统功能的影响提供新思路ꎮ

１　 树种多样性对土壤细菌的影响

土壤微生物包括细菌、真菌、病毒、原生动物和显微藻类等多个类群ꎮ 鉴于细菌和真菌是土壤微生物中数

量及生物量最高的类群ꎬ且目前关于树种多样性与土壤微生物关系的研究主要涉及土壤细菌和真菌ꎮ 因此ꎬ
本文着重综述树种多样性对土壤细菌和真菌多样性和群落结构的影响ꎮ 目前研究表明ꎬ树种多样性有利于促

进土壤细菌生物量和多样性增加ꎮ 树种多样性水平不同的森林生态系统在凋落物数量、质量和根系分泌物输

入等方面存在较大差异ꎬ成为影响土壤细菌多样性和群落结构的重要因素[１６—１７]ꎮ Ｚｈａｎｇ 等[１８] 通过对亚热带

森林五个单一树种纯林和三个混交林(两个树种)土壤中细菌系统多样性的分析指出ꎬ混交林显著提高了土

壤细菌系统发育多样性和细菌群落稳定性(表 １)ꎮ
细菌系统发育多样性(Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ)旨在描述一个群落中不同种细菌进化和系统发育距离ꎬ可用

于评估树种多样性对生态系统功能和稳定性的影响[２５]ꎮ 系统发育多样性增加意味着细菌群落具有更多的生

态位分化和资源互补利用能力ꎬ对外界环境变化具备更高的抵御能力ꎮ 树种多样性对土壤细菌系统发育多样

性的促进作用源于具有高度养分异质性的凋落物混合物ꎬ其能为土壤细菌提供更加多样化的生态位[１９]ꎮ
Ｗａｒｄｌｅ[２６]指出混交林中不同树种叶片功能性状(比叶片面积、叶干物质含量等)多样化水平越高ꎬ其凋落物混
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合效应越强ꎮ 鉴于树木地上叶片和地下根系的功能特性通常具有协调一致性ꎬ叶片功能性状的多样性通常代

表根系结构和分泌物的多样性[２７]ꎬ后者可为根际微生物生态位分化提供空间和物质基础ꎮ 研究者通过分析

土壤微生物磷脂脂肪酸(ＰＬＦＡ)发现ꎬ树种(凋落物)多样性增加能促进土壤细菌生物量的增加[１９—２０]ꎮ 近期ꎬ
Ｒｉｖｅｓｔ 等[１７]和 Ｗｕ 等[２１]对细菌 １６Ｓ 核糖体 ＲＮＡ 高通量测序分析表明ꎬ温带和亚热带森林树种丰富度增加均

显著提高土壤细菌香农指数多样性ꎮ

表 １　 树种多样性对细菌多样性及群落结构的影响

Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｎ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ

树种多样性水平
Ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｌｅｖｅｌｓ

研究结果
Ｒｅｓｕｌｔｓ

研究方法
Ｍｅｔｈｏｄｓ

森林类型
Ｆｏｒｅｓｔ ｔｙｐｅｓ

参考文献
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ

１ (１２)ꎻ ２ (１４)ꎻ ４ (１０)ꎻ
１２ (１) 树种丰富度对细菌群落结构无显著影响 ＰＬＦＡ 温带森林 [４]

１ (１２)ꎻ ２ (１４)ꎻ ４ (１０)ꎻ
１２ (１)

树种多样性增加土壤细菌多样性ꎬ改变土壤细菌群落
结构

１６Ｓ ｒＲＮＡ 高通
量测序

温带森林 [１７]

１ (５)ꎻ ２ (３) 树种多样性增加细菌系统发育多样性和细菌群落稳
定性

１６Ｓ ｒＲＮＡ 高通
量测序

亚热带森林 [１８]

１ (４)ꎻ ２ (６)ꎻ ４ (１) 凋落叶多样性增加细菌生物量和多样性ꎬ改变细菌群落
结构

ＰＬＦＡ 温带森林 [１９]

— 树种多样性增加细菌生物量 Ｍｅｔａ 分析
多个气候带
森林

[２０]

１ꎻ ２ꎻ ３ꎻ ４ꎻ ５ꎻ ６ꎻ ７ꎻ ８ꎻ ９ꎻ
１０ꎻ １１ꎻ １２ 树种丰富度增加细菌多样性

１６Ｓ ｒＲＮＡ 高通
量测序

亚热带森林 [２１]

４ꎻ １０ꎻ １９ 凋落叶丰富度对细菌群落结构无显著影响 ＰＣＲ￣ＤＧＧＥ 热带森林 [２２]

１ꎻ ２ꎻ ３ꎻ ４ 树种多样性改变细菌群落结构(酸杆菌门相对丰度降
低ꎻ变形菌门和放线菌门相对丰度升高)

１６Ｓ ｒＲＮＡ 高通
量测序

亚热带森林 [２３]

１ (１９)ꎻ ２ (１４)ꎻ ４ (１８)ꎻ
１２ (３)

树种丰富度和和功能群多样性是影响叶际细菌多样性
和群落结构的主要因子

１６Ｓ ｒＲＮＡ 高通
量测序

温带森林 [２４]

　 　 括号外数字表示树种多样性水平ꎬ括号内数字为相同多样性水平时树种组合数ꎬ“—”表示无相关数据ꎻＰＬＦＡ: 磷脂脂肪酸 Ｐｈｏｓｐｈｏｌｉｐｉｄ Ｆａｔｔｙ

ａｃｉｄꎻＤＧＧＥ: 变性梯度凝胶电泳 Ｄｅｎａｔｕｒｉｎｇ ｇｒａｄｉｅｎｔ ｇｅｌ ｅｌｅｃｔｒｏｐｈｏｒｅｓｉｓ

细菌群落结构是表征细菌群落动态及生态功能的另一个重要指标ꎮ 目前关于土壤细菌群落结构对树种

多样性的响应仍没有定论ꎮ 一部分研究显示树种多样性对土壤细菌群落结构没有显著影响ꎮ 如吴艺雪[２２]研

究结果表明ꎬ热带森林凋落叶多样性对土壤细菌群落结构(ＰＣＲ－ ＤＧＧＥ)无显著影响ꎮ 在加拿大的温带树种

多样性同质园试验中ꎬＫｈｌｉｆａ 等[４]发现树种丰富度对土壤细菌群落结构(ＰＬＦＡ)没有显著差异ꎮ 但是更多的

试验研究发现树种多样性对细菌群落结构具有显著影响ꎮ 陈琴[２３] 通对亚热带森林研究发现ꎬ随树种丰富度

增加ꎬ酸杆菌门 Ａｃｉｄｏｂａｃｔｅｒｉａ 相对丰度降低ꎻ而变形菌门 Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ 和放线菌门 Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉａ 相对丰度增

加ꎮ 这可能归因于树种丰富度增加时ꎬ提高了凋落物的输入量ꎬ有利于富营养型细菌ꎬ如变形菌门和放线菌门

成为优势菌群ꎬ而不利于寡营养型细菌如酸杆菌门的生长[２８]ꎮ 通过对已建立七年的温带森林树种多样性样

地研究ꎬＲｉｖｅｓｔ 等[１７]发现树种多样性显著影响土壤细菌的群落结构ꎮ 研究还显示树种丰富度和功能群多样

性是影响叶际细菌多样性和群落结构的重要因子[２４]ꎮ 不一致的研究结果除了归因于树种、林龄及分析微生

物群落结构所采用方法的差异ꎬ还需考虑到土壤微生物本身对树种多样性响应的时滞性(Ｔｉｍｅ ｌａｇ) [１７ꎬ２９]ꎮ 例

如ꎬＥｉｓｅｎｈａｕｅｒ 等[２]设计了一个连续六年的野外试验研究土壤微生物对植物多样性的响应ꎬ结果发现植物多

样性样地建立初期ꎬ土壤微生物量和呼吸速率在不同植物多样性水平间无显著差异ꎬ但在多样性样地建立四

年后随植物多样性增加ꎮ 这种时滞性是由于大多数土壤微生物为异养型ꎬ需要依靠植物源养分的输入而获取

生长所需要的养分和能量[３]ꎮ

２　 树种多样性对土壤真菌的影响

真菌是土壤中一类重要的真核微生物ꎮ 自然界中绝大多数植物能够与菌根真菌(Ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａ)形成共生关
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系ꎬ包括内生菌根和外生菌根真菌两种类型[３０]ꎮ 其中ꎬ丛枝菌根是最为常见的内生菌根真菌ꎬ能够与 ８０％的

陆地植物形成共生关系[３１]ꎮ 研究表明ꎬ土壤菌根真菌是调控和维持树种多样性的重要生物因子[３０ꎬ ３２—３３]ꎮ 这

主要由于当更多的树种与不同类型 /物种的菌根真菌共生时ꎬ有利于增加资源利用互补性ꎬ减少树种之间的竞

争ꎮ 例如ꎬ外生菌根能产生胞外酶来降解土壤中复杂的有机氮ꎬ从而为植物提供氨基酸作为氮源ꎻ丛枝菌根主

要协助植物获取土壤无机氮[３４]ꎮ Ｊａｎｓａ 等[３５]报道丛枝菌根的不同物种对无机磷具有不同的亲和力及获取策

略ꎬ较高的丛枝菌根丰富度可以促进不同树种对磷的吸收ꎮ 菌根真菌多样性增加有助于提高生态系统生产

力[３０ꎬ３６]ꎮ 这种促进效应ꎬ一方面归因于菌根真菌生命活动中产生的代谢产物ꎬ如有机酸能促进土壤中矿质元

素的释放ꎬ进而增强植物对矿质养分的吸收[３７]ꎻ另一方面是菌根真菌能增强植物对病原性真菌的抵抗

能力[３８]ꎮ
不同于菌根真菌ꎬ病原性真菌则可引发寄主树木组织坏死、幼苗死亡等[３２]ꎮ 研究发现树种多样性增加可

以显著降低病原性真菌的数量及丰富度ꎬ对森林生态系统功能产生积极影响[３９—４０]ꎮ 主要由于土壤病原性真

菌大多为专性寄生ꎬ传播孢子能力有限ꎬ对同种寄生植物具有距离和密度依赖性[３３]ꎮ 增加树种多样性能够降

低寄主植物的密度(稀释作用)ꎬ而且局部微环境可能发生改变ꎬ均不利于病原性真菌孢子的传播和萌发[３９]ꎮ
鉴于树种与真菌广泛存在的共生或寄生关系ꎬ树种与真菌之间的相互作用能促进二者协同进化ꎮ 因此ꎬ

不同的树种在其系统发育过程中与土壤真菌群落建立了密切联系[４１]ꎮ Ｗａｎｇ 等[３３] 研究发现亚热带森林树种

系统发育特性对土壤菌根真菌和病原性真菌的丰富度和群落结构变化的解释度高达 ７７％ꎬ而环境和空间因

素的解释度均低于 ４％ꎮ Ｎｇｕｙｅｎ 等[４２]通过研究也发现ꎬ温带森林树种系统发育多样性与外生菌根真菌物种

丰富度呈显著正相关ꎬ树种组成对外生菌根真菌群落结构具有显著影响ꎮ Ｓｃｈｒｏｅｄｅｒ 等[３２]也提出ꎬ热带森林树

种系统发育多样性可用于预测病原性真菌和菌根真菌的多样性及群落结构(表 ２)ꎮ

表 ２　 树种多样性对真菌多样性及群落结构的影响

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｎ ｆｕｎｇａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ

树种多样性水平
Ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｌｅｖｅｌｓ

研究结果
Ｒｅｓｕｌｔｓ

研究方法
Ｍｅｔｈｏｄｓ

森林类型
Ｆｏｒｅｓｔ ｔｙｐｅｓ

参考文献
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ

１ (１２)ꎻ ２ (１４)ꎻ ４ (１０)ꎻ
１２ (１) 树种多样性改变真菌群落结构

ＩＴＳ 高通量
测序

温带森林 [４]

１ (４)ꎻ ２ (６)ꎻ ４ (１) 凋落叶多样性增加真菌生物量 ＰＬＦＡ 温带森林 [１９]

— 树种多样性增加真菌生物量 Ｍｅｔａ 分析
不同气候带
森林

[２０]

１ꎻ ２ꎻ ３ꎻ ４ꎻ ５ꎻ ６ꎻ ７ꎻ ８ꎻ ９ꎻ
１０ꎻ １１ꎻ １２ 树种丰富度增加真菌多样性 ＩＴＳ 高通量测序 亚热带森林 [２１]

— 树种系统发育多样性降低病原性真菌数量及丰富度 ＩＴＳ 高通量测序 热带雨林 [３２]

１ (６)ꎻ ２ (１５)ꎻ ３ (２０)ꎻ ５ (５)ꎻ
６ (１) 树种多样性降低病原性真菌丰富度 形态学分类 温带森林 [３９]

１ꎻ ３ꎻ ４ꎻ ５ 树种丰富度降低病原性真菌数量及丰富度 形态学分类 温带森林 [４０]

１ꎻ ６ (４) 树种多样性增加外生菌根真菌物种丰富度ꎬ树种组成改
变外生菌根真菌群落结构

ＩＴＳ 高通量测序 温带森林 [４２]

　 　 括号外数字表示树种多样性水平ꎬ括号内数字为相同多样性水平时树种组合数ꎬ“—”表示无相关数据ꎻ ＩＴＳ: 内转录间隔区 Ｉｎｔｅｒｎａｌ

Ｔｒａｎｓｃｒｉｂｅｄ ＳｐａｃｅｒꎻＰＬＦＡ: 磷脂脂肪酸 Ｐｈｏｓｐｈｏｌｉｐｉｄ Ｆａｔｔｙ ａｃｉｄ

３　 树种多样性对碳、氮和磷生物地球化学循环的影响

若将上述土壤微生物的多样性和群落结构作为对微生物群落动态的‘定量描述’ꎬ那么接下来元素生物

地球化学循环则是对微生物群落的‘定性分析’ꎮ 其中ꎬ土壤功能微生物群(Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｇｕｉｌｄｓ)是推

动碳素、氮素和磷素生物地球化学循环的引擎[１５](图 １)ꎮ 伴随着越来越多的土壤功能微生物被用作物质循
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环转化速率的生物指标(Ｂｉｏ￣ｉｎｄｉｃａｔｏｒ)ꎬ揭示土壤功能微生物对树种多样性的响应ꎬ有助于深入理解森林生态

系统地上地下相互作用及其对生态系统物质循环的影响ꎮ
３.１　 树种多样性对碳素生物地球化学循环的影响

森林生态系统植被和土壤中碳储量占陆地有机碳总量的 ３９％ꎬ将森林作为全球碳平衡管理的杠杆潜力

巨大[４３]ꎮ 了解树种多样性对森林有机碳储存的影响机制有利于准确评估森林生态系统应对全球气候变化的

潜力[４４]ꎮ 当树种多样性增加时ꎬ树木以凋落物、根系分泌物和细根周转的形式向土壤中输送的有机质增

加[４５]ꎮ 土壤微生物在调控新输入的植物源有机质向土壤有机碳转化过程中发挥重要作用ꎮ 不同气候带森林

生态系统研究均表明树种多样性增加能促进土壤有机碳储量积累[８ꎬ １０ꎬ２１ꎬ４６]ꎮ 主要由于植物多样性增加时ꎬ植
物性碳源输入(如凋落物和根系生物量)增加ꎬ能够为土壤中以有机碳作为碳源的大量异养型微生物提供营

养和能量ꎬ促进其生长繁殖和生物量的积累[４７]ꎮ 当微生物死亡后ꎬ微生物残体转化为新增的土壤有机碳[４８]ꎮ
据 Ｌｉａｎｇ 等[４９]统计ꎬ经微生物合成代谢所固定的有机碳占土壤有机碳总量一半以上ꎮ 其次ꎬ树种多样性增加

有利于维持适宜的土壤含水量ꎬ从而减轻干旱或全球气候变暖对土壤微生物生长的不利影响[５０]ꎮ 值得注意

的是微生物生物量增加的同时也将加强微生物呼吸作用(土壤异养呼吸)ꎮ 近期ꎬ通过对全球包括森林在内

的多个陆地生态系统类型植物多样性的整合分析指出ꎬ土壤异养呼吸作用随植物多样性增加而加强[２０]ꎬ但呼

吸作用引起的碳释放远低于由微生物合成代谢而固定的碳[２０ꎬ４８]ꎮ 因此ꎬ土壤微生物生物量增加是树种多样

性提高森林生态系统土壤碳储量的一个重要途径ꎮ

图 １　 树种多样性对碳、氮和磷生物地球化学循环的影响

Ｆｉｇ.１　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｎ ｔｈｅ ｂｉｏｇｅｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｃｙｃｌｉｎｇ ｏｆ ｃａｒｂｏｎꎬ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ

森林是陆地生态系统最大的甲烷(ＣＨ４)汇ꎬ维持树种多样性有利于增强森林生态系统 ＣＨ４氧化能力[５１]ꎮ
相比于在分类学和系统学上分布广泛的介导呼吸作用和分解作用的微生物类群ꎬ 甲烷氧化菌是一类专性好

氧的自养型微生物ꎬ能通过氧化大气中甲烷而获得生命代谢能量ꎬ并将甲烷同化为自身生物量(图 １)ꎮ 因此ꎬ
甲烷氧化菌不仅是一类重要的生物碳汇ꎬ而且对减少 ＣＨ４排放发挥关键作用ꎬ是森林生态系统碳循环研究中

的重要功能微生物[５]ꎮ 东南亚热带地区近几十年来大规模的天然林向橡胶 Ｈｅｖｅａ ｂｒａｓｉｌｉｅｎｓｉｓ 纯林的转变严重

降低了树种多样性ꎬ近期研究报道天然林对 ＣＨ４的氧化能力是橡胶纯林的 ２.４ 倍ꎬ林龄较大的橡胶纯林在雨

６９０６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　
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季甚至从 ＣＨ４的汇变为源[５２]ꎮ 相似的研究结果发现ꎬ天然林转变为牧场、咖啡或棕榈种植园后ꎬ土壤对 ＣＨ４

的氧化能力均显示出下降趋势[５３—５５]ꎮ 关于树种多样性增加时ꎬ森林 ＣＨ４氧化能力提高存在以下几种机制:
１)维持适宜的土壤含水量ꎬ热带森林地区水热条件充足ꎬ单一树种纯林导致土壤含水量偏高ꎬ土壤厌氧环境

促进产甲烷细菌的生长ꎬ而对专性好氧的甲烷氧化菌产生抑制作用ꎬ因此森林土壤 ＣＨ４ 的排放增加[５２]ꎮ
Ｋｒäｍｅｒ 等[５６]对德国中部 １２ 个温带落叶林树种多样性梯度样地的土壤水分动态研究发现ꎬ树种多样性与表层

土壤水分在夏季干燥期呈显著正相关ꎬ而在非干燥期不同树种多样性水平样地土壤水分动态格局相似ꎮ 因

此ꎬ当树种多样性水平增加时ꎬ不同树种水分利用策略的差异可能有助于促进对土壤水分的充分利用ꎬ从而维

持土壤适宜的含水量ꎮ 即当环境中水分充足时ꎬ树种多样性水平高的森林系统能降低对深层土壤水分的提

取ꎬ而当生境中缺水时ꎬ则以更高的速率提取深层土壤水分ꎬ且本身较高的叶面积指数也有利于保持较高的表

层土壤水分[５７]ꎮ 这种水力策略可能是不同树种多样性水平下森林土壤 ＣＨ４氧化能力差异的驱动性因素ꎮ ２)
土壤细菌多样性增加促进甲烷氧化菌对甲烷的氧化ꎮ 据 Ｓｃｈｎｙｄｅｒ 等[５] 研究报道ꎬ土壤微生物多样性增加对

甲烷氧化菌的功能基因 ｐｍｏＡ(编码甲烷单加氧酶)丰度有促进效应ꎬ进而增强对甲烷的氧化能力ꎮ 因此ꎬ树种

多样性可能通过增加土壤细菌多样性[６ꎬ １７ꎬ２１]ꎬ间接增强土壤甲烷氧化菌对甲烷的氧化潜力ꎮ ３)一些研究表明

树种多样性增加能提高土壤中氮素的有效性[５８—６０]ꎬ因此间接促进土壤对 ＣＨ４的氧化ꎮ 氮素可利用性增加促

进甲烷氧化菌对甲烷的氧化ꎮ 早期研究表明当氮素成为限制甲烷氧化菌生长的营养元素时ꎬ环境中氮素的提

高能够促进甲烷氧化菌的生长ꎬ从而促进对 ＣＨ４的氧化[６１]ꎮ Ｙａｎ 等[６２]研究也指出ꎬ在温带森林中氮添加处理

能显著增加土壤对 ＣＨ４的氧化能力ꎮ
３.２　 树种多样性对氮素生物地球化学循环的影响

关于森林生态系统树种对土壤氮素生物地球化学循环的影响ꎬ多样性假说(Ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ)提出当

森林生态系统中树种丰富度增加时ꎬ不同树种凋落物形状、大小、结构和颜色的差异ꎬ有助于提高微环境的丰

富度与斑块性ꎬ为土壤微生物和动物提供更多的生境ꎻ而且不同树种凋落物的分解速率不同ꎬ能提供持续的氮

素来源ꎬ从而加快土壤氮循环的转化速率[６３]ꎮ 例如ꎬＢｅｎｇｔｓｏｎ 等[６４] 研究指出ꎬ随温带森林混交林中树种丰富

度的增加ꎬ土壤有机氮净矿化速率和净硝化速率均提高ꎮ Ｒｅｖｅｒｃｈｏｎ 等[５８] 报道与单一树种的纯林相比ꎬ所罗

门群岛的热带森林中混合种植柚木 Ｔｅｃｔｏｎａ ｇｒａｎｄｉｓ 和白饭树 Ｆｌｕｅｇｇｅａ ｆｌｅｘｕｏｓａ 混交林显著提高土壤的速效氮

含量ꎬ混合林土壤反硝化细菌功能基因 ｎａｒＧ、ｎｉｒＳ 和 ｎｏｓＺ(依次编码硝态氮还原酶、亚硝态氮还原酶和氧化亚

氮还原酶)的丰度显著升高ꎮ 在刚果和巴西的热带森林中ꎬＴｃｈｉｃｈｅｌｌｅ 等[５９] 和 Ｖｏｉｇｔｌａｅｎｄｅｒ 等[６０] 发现相比于

纯林ꎬ尾叶桉 Ｅｕｃａｌｙｐｔ ｕｒｏｐｈｙｌｌａ 与马占相思 Ａｃａｃｉａ ｍａｎｇｉｕｍ 等比例混交林显著提高土壤速效氮含量和树木生

物量的积累ꎮ Ｃｈａｎｇ 等[６５]通过研究亚热带人工湿地也发现ꎬ随植物物种丰富度的增加ꎬ土壤净硝化速率、硝
酸还原酶活性和土壤氨氧化菌的丰度均显著增加ꎮ

也有不同于多样性假说结果的研究报道ꎮ 例如ꎬ吴艺雪[２２] 通过分析热带森林凋落叶丰富度对土壤有机

氮矿化的影响指出ꎬ当凋落叶丰富度较高时(十种以上)ꎬ土壤净氮矿化速率显著增加ꎬ而当凋落叶丰富度较

低时(低于四种)ꎬ土壤净氮矿化速率急剧降低ꎮ Ｉｓｏｂｅ 等[６６] 研究我国亚热带针叶纯林和阔叶林发现ꎬ其土壤

净硝化速率分别是混交林的 １０ 和 ２.４ 倍ꎬ氨氧化古菌的功能基因 ａｍｏＡ(编码氨单加氧酶)丰度分别是混交林

的 ３.８ 和 ２.９ 倍ꎮ 针对上述差异性的结果ꎬ研究者指出相比于树种丰富度ꎬ森林生态系统中优势树种的性状对

土壤氮循环可能发挥决定性的作用ꎬ即质量比假说(Ｍａｓｓ ｒａｔｉｏ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ) [６７]ꎮ 例如ꎬ热带雨林中以美洲椴

Ｔｉｌｉａ Ａｍｅｒｉｃａｎａ 和美洲糖槭 Ａｃｅｒ ｓａｃｃｈａｒｕｍ 为优势树种时ꎬ其土壤有机氮净矿化速率和净硝化速率均显著高于

以东方铁杉 Ｔｓｕｇａ Ｃａｎａｄｅｎｓｉｓ 为优势树种ꎬ主要由于美洲椴和美洲糖槭的凋落物木质素与氮素的比值及碳氮

比值均低于东方铁杉ꎬ所以凋落物质量高ꎬ加快了土壤有机氮矿化和硝化作用ꎮ 通过遥感图像光谱学研究报

道ꎬ相比于热带雨林冠层含氮量低的树种组合ꎬ冠层含氮量高的树种组合显著提高土壤净硝化速率及土壤硝

态氮含量ꎬ氨氧化古细菌的 ａｍｏＡ 基因丰度显著提高ꎬ反硝化细菌的 ｎｉｒＳ、ｎｉｒＫ 和 ｎｏｓＺ 基因丰度没有差异[６８]ꎮ
近期ꎬＬａｆｆｉｔｅ 等[６９]发现高加索冷杉 Ａｂｉｅｓ ｎｏｒｄｍａｎｎｉａｎａ、欧洲云杉 Ｐｉｃｅａ ａｂｉｅｓ 和以欧洲山毛榉 Ｆａｇｕｓ ｓｙｌｖａｔｉｃａ 为

７９０６　 １５ 期 　 　 　 施秀珍　 等:树种多样性对土壤微生物群落结构和元素生物地球化学循环的影响研究进展 　
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优势树种的温带天然林能通过凋落物和根系分泌物ꎬ抑制硝化杆菌属的生长ꎬ进而降低土壤硝化速率ꎮ 综上

所述ꎬ针对树种多样性对氮素生物地球化学循环的影响需要考虑多样性假说和质量比假说的相对贡献ꎮ
３.３　 树种多样性对磷素生物地球化学循环的影响

磷是生物遗传信息载体 ＤＮＡ、生物膜以及生物能量转换和贮存物质组成中不可缺少的大量元素ꎬ 因此磷

是生物的核心元素[２１ꎬ７０]ꎮ 不同于碳、氮元素ꎬ磷元素及其化合物没有气态形式ꎬ土壤中有效磷主要来源于成

土母质中不溶性磷化物ꎬ如磷酸钙和磷灰石的风化ꎬ因此磷被广泛认为是天然生态系统ꎬ如森林生态系统中限

制植物生长的“瓶颈”元素[４６]ꎬ近些年来持续增加的氮沉降加剧了森林生态系统的磷限制[５７]ꎮ 因此ꎬ有研究

提出土壤速效磷的增加是植物多样性与生态系统功能正相关的潜在作用机制[２１]ꎮ
已有研究指出树种多样性增加有利于提高土壤磷周转速率及有效磷含量ꎮ 例如ꎬＴａｌｋｎｅｒ 等[４６] 和

ｄｅ Ａ. Ｐｅｒｅｉｒａ等[７１]通过分析表明ꎬ相比于欧洲山毛榉 Ｆａｇｕｓ ｓｙｌｖａｔｉｃａ 和巨尾桉 Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｇｒａｎｄｉｓ 纯林ꎬ混交林

能显著提高凋落物和土壤有效磷含量及土壤磷的周转速率ꎮ 一方面ꎬ由于树种多样性增加时ꎬ能通过凋落物

分解向土壤中输入更多的磷ꎻ同时ꎬ能够缓解土壤酸化ꎬ减少土壤铝和铁离子对可溶性磷的吸附作用[２１]ꎮ 其

次ꎬ树种多样性水平较高的森林生态系统ꎬ根系结构及根系分泌物更加多样化ꎬ能为菌根真菌提供更多的生存

空间和营养[７２]ꎮ 菌根真菌能分泌胞外磷酸酶ꎬ将磷酸单酯和磷酸二酯分解为无机磷ꎬ并具备对无机磷具有高

亲和力的转运蛋白[７０]ꎬ增强土壤磷的生物有效性[７３]ꎮ 最新的网络分析指出ꎬ树种丰富度增加显著加强了真

菌与磷循环的联系[７１]ꎮ 除菌根真菌之外ꎬ溶磷细菌产生的磷酸酶也能将不溶性磷酸盐转化为有效磷[７４]ꎮ
Ｈａｃｋｅｒ 等[７５]通过分析指出ꎬ植物丰富度增加能促进土壤磷酸酶活性升高ꎮ Ｓｏｒｋａｕ 等[５７] 研究表明ꎬ随着植物

多样性增加ꎬ土壤微生物量磷显著提高ꎮ 土壤微生物量磷是土壤磷循环的中转站ꎬ既能通过矿化为植物生长

提供无机磷(Ｈ２ＰＯ
－
４ / ＨＰＯ２－

４ )ꎬ也能作为有机磷的储备库[７６]ꎮ 这种促进作用得益于植物源有机质输入的增加

和适宜的土壤含水量[５７ꎬ７６]ꎮ 最新研究指出ꎬ土壤微生物功能基因 ｐｈｏＣ 和 ｐｈｏＤ(分别编码酸性和碱性磷酸

酶)丰度与土壤磷酸酶活性及土壤无机磷含量呈显著正相关[７７]ꎮ 伴随着更多磷酸酶编码基因被测序ꎬ通过研

究磷循环相关功能微生物ꎬ开展树种多样性对磷素生物地球化学循环的研究必将成为未来的发展趋势ꎮ

４　 展望

近期欧洲大数据分析发现ꎬ森林生态系统树种多样性对于维持鸟类、昆虫和林下植被等生物多样性具有

重大生态效益[１]ꎮ 树种多样性在维持森林生态系统功能稳定性及增强对全球气候变化应对能力等方面发挥

重要功能[２５]ꎮ 建议今后从以下几方面加强森林树种多样性对土壤微生物影响的研究ꎮ
(１)加强树种多样性对多个营养级之间相互作用(营养网络)的研究ꎮ 目前关于树种多样性与生态系统

功能关系的研究多集中于同一个营养级水平ꎬ但生态系统的功能在很大程度上取决于多个营养级之间复杂的

相互作用ꎮ 例如ꎬ当植物多样性增加时ꎬ土壤中动物分解者ꎬ如蚯蚓可以通过加快地表凋落物分解(增加营养

有效性)和增加地下栖息地空间ꎬ为土壤微生物提供更多异质性的生境[３５]ꎮ 因此ꎬ今后的研究需要考虑多个

营养级生物的相互作用ꎬ如土壤微生物和土壤动物互作对森林树种多样性的响应及对生态系统功能的影响ꎮ
(２)关注树种多样性对生态系统多功能(Ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｍｕｌｔｉｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｉｔｙ)的影响ꎮ 目前关于树种多样性的研

究多注重于对单一生态功能的影响ꎬ严重制约对树种多样性与生态系统功能关系的客观评价ꎮ 例如ꎬ树种多

样性能增强甲烷氧化菌对土壤 ＣＨ４的氧化能力ꎬ但同时也可能导致 Ｎ２Ｏ 排放增加ꎬ因此需要综合评估树种多

样性对温室气体排放的影响ꎮ 由于生态系统多功能可以同时考虑不同生态系统功能之间的权衡(Ｔｒａｄｅ￣
ｏｆｆｓ)ꎬ其提出被认为是生态学研究的一个重要进展[７８]ꎮ 今后应加强树种多样性对生态系统多功能和服务能

力的研究ꎬ如从不同元素生物地球化学循环耦合角度探讨树种多样性对森立生态系统多功能的影响ꎮ
(３)加强学科交叉ꎬ引入种群动态模型和气候模型等模型预测方法ꎬ研究树种多样性对全球气候变化的

应对机制ꎮ 目前ꎬ全球面临的气候变暖、淡水资源短缺、环境污染和极端气候频发等问题日益突出ꎬ严重威胁

着人类的生存和发展ꎮ Ｈｉｓａｎｏ 等[４４]提出“生物多样性—减缓概念”(Ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ￣Ｍｉｔｉｇａｔｉｏｎ ｃｏｎｃｅｐｔ)ꎬ即生物多
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样性可能减缓全球环境变化对生态系统造成的负面影响ꎬ值得借鉴ꎮ 近期ꎬＦｉｃｈｔｎｅｒ 等[７９] 研究亚热带森林树

种多样性对干旱的响应指出ꎬ树种多样性能减缓干旱对幼龄期树木生长的不利影响ꎮ 今后应在此基础上ꎬ加
强学科交叉和新兴技术的应用ꎬ引入微生物种群动态模型预测的方法ꎬ进一步深入地研究树种多样性适应和

缓解全球环境变化的生物机制ꎮ
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[３２] 　 Ｓｃｈｒｏｅｄｅｒ Ｊ Ｗꎬ Ｍａｒｔｉｎ Ｊ Ｔꎬ Ａｎｇｕｌｏ Ｄ Ｆꎬ Ｒａｚｏ Ｉ Ａ Ｄꎬ Ｂａｒｂｏｓａ Ｊ Ｍꎬ Ｐｅｒｅａ Ｒꎬ Ｓｅｂａｓｔｉáｎ￣Ｇｏｎｚáｌｅｚ Ｅꎬ Ｄｉｒｚｏ Ｒ. Ｈｏｓｔ ｐｌａｎｔ ｐｈｙｌｏｇｅｎｙ ａｎｄ

ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｐｒｅｄｉｃｔ ｒｏｏｔ￣ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｆｕｎｇａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ａｎｄ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｍｕｔｕａｌｉｓｔｓ ａｎｄ ｐａｔｈｏｇｅｎｓ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２０１９ꎬ １０７(４):

１５５７￣１５６６.

[３３] 　 Ｗａｎｇ Ｚ Ｈꎬ Ｊｉａｎｇ Ｙꎬ Ｄｅａｎｅ Ｄ Ｃꎬ Ｈｅ Ｆ Ｌꎬ Ｓｈｕ Ｗ Ｓꎬ Ｌｉｕ Ｙ. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｈｏｓｔ ｐｈｙｌｏｇｅｎｙꎬ ｈａｂｉｔａｔ ａｎｄ ｓｐａｔｉａｌ ｐｒｏｘｉｍｉｔｙ ｏｎ ｈｏｓｔ ｓｐｅｃｉｆｉｃｉｔｙ ａｎｄ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

ｏｆ ｐａｔｈｏｇｅｎｉｃ ａｎｄ ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｆｕｎｇｉ ｉｎ ａ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｆｏｒｅｓｔ. Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔꎬ ２０１９ꎬ ２２３(１): ４６２￣４７４.

[３４] 　 Ｌｉｕ Ｍꎬ Ｌｉ Ｃ Ｃꎬ Ｘｕ Ｘ Ｌꎬ Ｗａｎｅｋ Ｗꎬ Ｊｉａｎｇ Ｎꎬ Ｗａｎｇ Ｈ Ｍꎬ Ｙａｎｇ Ｘ Ｄ. Ｏｒｇａｎｉｃ ａｎｄ ｉｎｏｒｇａｎｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｕｐｔａｋｅ ｂｙ ２１ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ

ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ａｎｄ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｆｏｒｅｓｔｓ. Ｔｒｅｅ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１７ꎬ ３７(１１): １５１５￣１５２６.

[３５] 　 Ｊａｎｓａ Ｊꎬ Ｓｍｉｔｈ Ｆ Ａꎬ Ｓｍｉｔｈ Ｓ Ｅ. Ａｒｅ ｔｈｅｒｅ ｂｅｎｅｆｉｔｓ ｏｆ ｓｉｍｕｌｔａｎｅｏｕｓ ｒｏｏｔ ｃｏｌｏｎｉｚａｔｉｏｎ ｂｙ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｆｕｎｇｉ?. Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔꎬ

２００８ꎬ １７７(３): ７７９￣７８９.

[３６] 　 Ｅｉｓｅｎｈａｕｅｒ Ｎꎬ Ｒｅｉｃｈ Ｐ Ｂꎬ Ｉｓｂｅｌｌ Ｆ. Ｄｅｃｏｍｐｏｓｅｒ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｉｄｅｎｔｉｔｙ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｐｌａｎｔ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｆｕｎｃｔｉｏｎｉｎｇ. Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２０１２ꎬ ９３

(１０): ２２２７￣２２４０.

[３７] 　 ｖａｎ ｄｅｒ Ｈｅｉｊｄｅｎ Ｍ Ｇ Ａꎬ Ｍａｒｔｉｎ Ｆ Ｍꎬ Ｓｅｌｏｓｓｅ Ｍ Ａꎬ Ｓａｎｄｅｒｓ Ｉ Ｒ. Ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ: ｔｈｅ ｐａｓｔꎬ ｔｈｅ ｐｒｅｓｅｎｔꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｆｕｔｕｒｅ. Ｎｅｗ

Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔꎬ ２０１５ꎬ ２０５(４): １４０６￣１４２３.

[３８] 　 Ｌｉａｎｇ Ｍ Ｘꎬ Ｌｉｕ Ｘ Ｂꎬ Ｅｔｉｅｎｎｅ Ｒ Ｓꎬ Ｈｕａｎｇ Ｆ Ｍꎬ Ｗａｎｇ Ｙ Ｆꎬ Ｙｕ Ｓ Ｘ. Ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｆｕｎｇｉ ｃｏｕｎｔｅｒａｃｔ ｔｈｅ Ｊａｎｚｅｎ￣Ｃｏｎｎｅｌｌ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｓｏｉｌ

ｐａｔｈｏｇｅｎｓ. Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２０１５ꎬ ９６(２): ５６２￣５７４.

[３９] 　 Ｈａｎｔｓｃｈ Ｌꎬ Ｂｉｅｎ Ｓꎬ Ｒａｄａｔｚ Ｓꎬ Ｂｒａｕｎ Ｕꎬ Ａｕｇｅ Ｈꎬ Ｂｒｕｅｌｈｅｉｄｅ Ｈ. Ｔｒｅｅ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｔｈｅ ｒｏｌｅ ｏｆ ｎｏｎ￣ｈｏｓｔ ｎｅｉｇｈｂｏｕｒ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｒｅｄｕｃｉｎｇ ｆｕｎｇａｌ

ｐａｔｈｏｇｅｎ ｉｎｆｅｓｔａｔｉｏｎ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２０１４ꎬ １０２(６): １６７３￣１６８７.

００１６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　
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[４０]　 Ｎｇｕｙｅｎ Ｄꎬ Ｃａｓｔａｇｎｅｙｒｏｌ Ｂꎬ Ｂｒｕｅｌｈｅｉｄｅ Ｈꎬ Ｂｕｓｓｏｔｔｉ Ｆꎬ Ｇｕｙｏｔ Ｖꎬ Ｊａｃｔｅｌ Ｈꎬ Ｊａｒｏｓｚｅｗｉｃｚ Ｂꎬ Ｖａｌｌａｄａｒｅｓ Ｆꎬ Ｓｔｅｎｌｉｄ Ｊꎬ Ｂｏｂｅｒｇ Ｊ. Ｆｕｎｇａｌ ｄｉｓｅａｓｅ

ｉｎｃｉｄｅｎｃｅ ａｌｏｎｇ ｔｒｅｅ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ ｄｅｐｅｎｄｓ ｏｎ ｌａｔｉｔｕｄｅ ｉｎ Ｅｕｒｏｐｅａｎ ｆｏｒｅｓｔｓ. Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎꎬ ２０１６ꎬ ６(８): ２４２６￣２４３８.

[４１] 　 Ｌｉｕ Ｘ Ｂꎬ Ｌｉａｎｇ Ｍ Ｘꎬ Ｅｔｉｅｎｎｅ Ｒ Ｓꎬ Ｇｉｌｂｅｒｔ Ｇ Ｓꎬ Ｙｕ Ｓ Ｘ. Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｃｏｎｇｒｕｅｎｃｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｔｒｅｅｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｆｕｎｇｉ. Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ

Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎꎬ ２０１６ꎬ ６(２３): ８４１２￣８４２２.

[４２] 　 Ｎｇｕｙｅｎ Ｎ Ｈꎬ Ｗｉｌｌｉａｍｓ Ｌ Ｊꎬ Ｖｉｎｃｅｎｔ Ｊ Ｂꎬ Ｓｔｅｆａｎｓｋｉ Ａꎬ Ｃａｖｅｎｄｅｒ￣Ｂａｒｅｓ Ｊꎬ Ｍｅｓｓｉｅｒ Ｃꎬ Ｐａｑｕｅｔｔｅ Ａꎬ Ｇｒａｖｅｌ Ｄꎬ Ｒｅｉｃｈ Ｐ Ｂꎬ Ｋｅｎｎｅｄｙ Ｐ Ｇ.

Ｅｃｔｏｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｆｕｎｇａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｓａｐｒｏｔｒｏｐｈｉｃ ｆｕｎｇａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｒｅ ｌｉｎｋｅｄ ｔｏ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｔｔｒｉｂｕｔｅｓ ｉｎ ａ ｆｉｅｌｄ￣ｂａｓｅｄ ｔｒｅｅ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ.

Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２０１６ꎬ ２５(１６): ４０３２￣４０４６.

[４３] 　 Ｍｅｎｙａｉｌｏ Ｏ Ｖꎬ Ｈｕｎｇａｔｅ Ｂ Ａꎬ Ａｂｒａｈａｍ Ｗ Ｒꎬ Ｃｏｎｒａｄ Ｒ. Ｃｈａｎｇｉｎｇ ｌａｎｄ ｕｓｅ ｒｅｄｕｃｅｓ ｓｏｉｌ ＣＨ４ ｕｐｔａｋｅ ｂｙ ａｌｔｅｒｉｎｇ ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｂｕｔ ｎｏｔ

ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｈｉｇｈ￣ａｆｆｉｎｉｔｙ ｍｅｔｈａｎｏｔｒｏｐｈｓ. Ｇｌｏｂａｌ Ｃｈａｎｇｅ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２００８ꎬ １４(１０): ２４０５￣２４１９.

[４４] 　 Ｈｉｓａｎｏ Ｍꎬ Ｓｅａｒｌｅ Ｅ Ｂꎬ Ｃｈｅｎ Ｈ Ｙ Ｈ. Ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｓ ａ ｓｏｌｕｔｉｏｎ ｔｏ ｍｉｔｉｇａｔｅ ｃｌｉｍａｔｅ ｃｈａｎｇｅ ｉｍｐａｃｔｓ ｏｎ ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎｉｎｇ ｏｆ ｆｏｒｅｓｔ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ. Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ

Ｒｅｖｉｅｗｓꎬ ２０１８ꎬ ９３(１): ４３９￣４５６.

[４５] 　 Ｃｈｅｎ Ｘ Ｌꎬ Ｃｈｅｎ Ｈ Ｙ Ｈ. Ｐｌａｎｔ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｌｏｓｓ ｒｅｄｕｃｅｓ ｓｏｉｌ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ａｃｒｏｓｓ ｔｅｒｒｅｓｔｒｉａｌ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ. Ｇｌｏｂａｌ Ｃｈａｎｇ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１９ꎬ ２５ ( ４):

１４８２￣１４９２.

[４６] 　 Ｔａｌｋｎｅｒ Ｕꎬ Ｊａｎｓｅｎ Ｍꎬ Ｂｅｅｓｅ Ｆ Ｏ. Ｓｏｉｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｓｔａｔｕｓ ａｎｄ ｔｕｒｎｏｖｅｒ ｉｎ ｃｅｎｔｒａｌ￣Ｅｕｒｏｐｅａｎ ｂｅｅｃｈ ｆｏｒｅｓｔ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｉｎｇ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ. Ｅｕｒｏｐｅａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｓｏｉｌ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２００９ꎬ ６０(３): ３３８￣３４６.

[４７] 　 Ｓａｎｔｏｎｊａ Ｍꎬ Ｒａｎｃｏｎ Ａꎬ Ｆｒｏｍｉｎ Ｎꎬ Ｂａｌｄｙ Ｖꎬ Ｈäｔｔｅｎｓｃｈｗｉｌｅｒ Ｓꎬ Ｆｅｒｎａｎｄｅｚ Ｃꎬ Ｍｏｎｔèｓ Ｎꎬ Ｍｉｒｌｅａｕ Ｐ. Ｐｌａｎｔ ｌｉｔｔｅｒ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｃｒｅａｓｅｓ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ

ａｂｕｎｄａｎｃｅꎬ ｆｕｎｇａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ ａｎｄ ｃａｒｂｏｎ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｙｃｌｉｎｇ ｉｎ ａ Ｍｅｄｉｔｅｒｒａｎｅａｎ ｓｈｒｕｂｌａｎｄ. Ｓｏｉｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ ２０１７ꎬ １１１: １２４￣１３４.

[４８] 　 Ｐｒｏｍｍｅｒ Ｊꎬ Ｗａｌｋｅｒ Ｔ Ｗ Ｎꎬ Ｗａｎｅｋ Ｗꎬ Ｂｒａｕｎ Ｊꎬ Ｚｅｚｕｌａ Ｄꎬ Ｈｕ Ｙ Ｔꎬ Ｈｏｆｈａｎｓｌ Ｆꎬ Ｒｉｃｈｔｅｒ Ａ. Ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｇｒｏｗｔｈꎬ ｂｉｏｍａｓｓꎬ ａｎｄ ｔｕｒｎｏｖｅｒ

ｄｒｉｖｅ ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ａｔ ｈｉｇｈｅｒ ｐｌａｎｔ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ. Ｇｌｏｂａｌ Ｃｈａｎｇ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０２０ꎬ ２６(２): ６６９￣６８１.

[４９] 　 Ｌｉａｎｇ Ｃꎬ Ａｍｅｌｕｎｇ Ｗꎬ Ｌｅｈｍａｎｎ Ｊꎬ Ｋäｓｔｎｅｒ Ｍ. Ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ａｓｓｅｓｓｍｅｎｔ ｏｆ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｎｅｃｒｏｍａｓｓ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｔｏ ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒ. Ｇｌｏｂａｌ Ｃｈａｎｇ

Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１９ꎬ ２５(１１): ３５７８￣３５９０.

[５０] 　 Ｓｅｒｎａ￣Ｃｈａｖｅｚ Ｈ Ｍꎬ Ｆｉｅｒｅｒ Ｎꎬ ｖａｎ Ｂｏｄｅｇｏｍ Ｐ Ｍ. Ｇｌｏｂａｌ ｄｒｉｖｅｒｓ ａｎｄ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｉｎ ｓｏｉｌ. Ｇｌｏｂａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｇｅｏｇｒａｐｈｙꎬ

２０１３ꎬ ２２(１０): １１６２￣１１７２.

[５１] 　 Ｂｏｒｋｅｎ Ｗꎬ Ｂｅｅｓｅ Ｆ. Ｍｅｔｈａｎｅ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｕｓ ｏｘｉｄｅ ｆｌｕｘｅｓ ｏｆ ｓｏｉｌｓ ｉｎ ｐｕｒｅ ａｎｄ ｍｉｘｅｄ ｓｔａｎｄｓ ｏｆ Ｅｕｒｏｐｅａｎ ｂｅｅｃｈ ａｎｄ Ｎｏｒｗａｙ ｓｐｒｕｃｅ. Ｅｕｒｏｐｅａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ
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[６９] 　 Ｌａｆｆｉｔｅ Ａꎬ Ｆｌｏｒｉｏ Ａꎬ Ａｎｄｒｉａｎａｒｉｓｏａ Ｋ Ｓꎬ ｄｅｓ Ｃｈａｔｅｌｌｉｅｒｓ Ｃ Ｃꎬ Ｓｃｈｌｏｔｅｒ￣Ｈａｉ Ｂꎬ Ｎｄａｗ Ｓ Ｍꎬ Ｐｅｒｉｏｔ Ｃꎬ Ｓｃｈｌｏｔｅｒ Ｍꎬ Ｚｅｌｌｅｒ Ｂꎬ Ｐｏｌｙ Ｆꎬ Ｒｏｕｘ Ｘ Ｌ.

Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｉｎｈｉｂｉｔｉｏｎ ｏｆ ｓｏｉｌ ｎｉｔｒｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｂｙ ｆｏｒｅｓｔ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｆｆｅｃｔｓ Ｎｉｔｒｏｂａｃｔｅｒ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ. Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０２０ꎬ ２２ ( ３ ):

１１４１￣１１５３.

[７０] 　 Ｂｅｒｇｋｅｍｐｅｒ Ｆꎬ Ｓｃｈöｌｅｒ Ａꎬ Ｅｎｇｅｌ Ｍꎬ Ｌａｎｇ Ｆꎬ Ｋｒüｇｅｒ Ｊꎬ Ｓｃｈｌｏｔｅｒ Ｍꎬ Ｓｃｈｕｌｚ Ｓ. Ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｄｅｐｌｅｔｉｏｎ ｉｎ ｆｏｒｅｓｔ ｓｏｉｌｓ ｓｈａｐｅｓ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ

ｔｏｗａｒｄｓ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｒｅｃｙｃｌｉｎｇ ｓｙｓｔｅｍｓ. Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１６ꎬ １８(６): １９８８￣２０００.

[７１] 　 ｄｅ Ａ. Ｐｅｒｅｉｒａ Ａ Ｐꎬ Ｓａｎｔａｎａ Ｍ Ｃꎬ Ｚａｇａｔｔｏ Ｍ Ｒ Ｇꎬ Ｂｒａｎｄａｎｉ Ｃ Ｂꎬ Ｗａｎｇ Ｊ Ｔꎬ Ｖｅｒｍａ Ｊ Ｐꎬ Ｓｉｎｇｈ Ｂ Ｋꎬ Ｃａｒｄｏｓｏ Ｅ Ｊ Ｂ Ｎ. Ｎｉｔｒｏｇｅｎ￣ｆｉｘｉｎｇ ｔｒｅｅｓ ｉｎ

ｍｉｘｅｄ ｆｏｒｅｓｔ ｓｙｓｔｅｍｓ ｒｅｇｕｌａｔｅ ｔｈｅ ｅｃｏｌｏｇｙ ｏｆ ｆｕｎｇａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｙｃｌｉｎｇ. Ｓｃｉｅｎｃｅ ｏｆ ｔｈｅ Ｔｏｔａｌ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔꎬ ２０２１ꎬ ７５８: １４３７１１.

[７２] 　 ＤｅＬｕｃａ Ｔ Ｈꎬ Ｇｌａｎｖｉｌｌｅ Ｈ Ｃꎬ Ｈａｒｒｉｓ Ｍꎬ Ｅｍｍｅｔｔ Ｂ Ａꎬ Ｐｉｎｇｒｅｅ Ｍ Ｒ Ａꎬ ｄｅ Ｓｏｓａ Ｌ Ｌꎬ Ｃｅｒｄá￣Ｍｏｒｅｎｏ Ｃꎬ Ｊｏｎｅｓ Ｄ Ｌ. Ａ ｎｏｖｅｌ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌｌｙ￣ｂａｓｅｄ

ａｐｐｒｏａｃｈ ｔｏ ｅｖａｌｕａｔｉｎｇ ｓｏｉｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙ ａｃｒｏｓｓ ｃｏｍｐｌｅｘ ｌａｎｄｓｃａｐｅｓ. Ｓｏｉｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ ２０１５ꎬ ８８: １１０￣１１９.

[７３] 　 Ｅｚａｗａ Ｔꎬ Ｓａｉｔｏ Ｋ. Ｈｏｗ ｄｏ ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｆｕｎｇｉ ｈａｎｄｌｅ ｐｈｏｓｐｈａｔｅ? Ｎｅｗ ｉｎｓｉｇｈｔ ｉｎｔｏ ｆｉｎｅ￣ｔｕｎｉｎｇ ｏｆ ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ. Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔꎬ

２０１８ꎬ ２２０(４): １１１６￣１１２１.

[７４] 　 Ｇｏｓｗａｍｉ Ｄꎬ Ｔｈａｋｋｅｒ Ｊ Ｎꎬ Ｄｈａｎｄｈｕｋｉａ Ｐ Ｃꎬ Ｍｏｒａｌ Ｍ Ｔ. Ｐｏｒｔｒａｙｉｎｇ ｍｅｃｈａｎｉｃｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｐｒｏｍｏｔｉｎｇ ｒｈｉｚｏｂａｃｔｅｒｉａ (ＰＧＰＲ): ａ ｒｅｖｉｅｗ. Ｃｏｇｅｎｔ

Ｆｏｏｄ ＆ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅꎬ ２０１６ꎬ ２(１): １１２７５００.

[７５] 　 Ｈａｃｋｅｒ Ｎꎬ Ｅｂｅｌｉｎｇ Ａꎬ Ｇｅｓｓｌｅｒ Ａꎬ Ｇｌｅｉｘｎｅｒ Ｇꎬ Ｍａｃé Ｏ Ｇꎬ ｄｅ Ｋｒｏｏｎ Ｈꎬ Ｌａｎｇｅ Ｍꎬ Ｍｏｍｍｅｒ Ｌꎬ Ｅｉｓｅｎｈａｕｅｒ Ｎꎬ Ｒａｖｅｎｅｋ Ｊꎬ Ｓｃｈｅｕ Ｓꎬ Ｗｅｉｇｅｌｔ Ａꎬ

Ｗａｇｇ Ｃꎬ Ｗｉｌｃｋｅ Ｗꎬ Ｏｅｌｍａｎｎ Ｙ. Ｐｌａｎｔ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｓｈａｐｅｓ ｍｉｃｒｏｂｅ￣ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ Ｐ ｍｏｂｉｌｉｓａｔｉｏｎ ｆｒｏｍ ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒ ｉｎ ｓｏｉｌ. Ｅｃｏｌｏｇｙ Ｌｅｔｔｅｒｓꎬ

２０１５ꎬ １８(１２): １３５６￣１３６５.

[７６] 　 Ａｃｈａｔ Ｄ Ｌꎬ Ｍｏｒｅｌ Ｃꎬ Ｂａｋｋｅｒ Ｍ Ｒꎬ Ａｕｇｕｓｔｏ Ｌꎬ Ｐｅｌｌｅｒｉｎ Ｓꎬ Ｇａｌｌｅｔ￣Ｂｕｄｙｎｅｋ Ａꎬ Ｇｏｎｚａｌｅｚ Ｍ. Ａｓｓｅｓｓｉｎｇ ｔｕｒｎｏｖｅｒ ｏｆ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ:

ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎ ｏｆ ａｎ ｉｓｏｔｏｐｉｃ ｄｉｌｕｔｉｏｎ ｍｅｔｈｏｄ ｗｉｔｈ ａ ｍａｓｓ ｂａｌａｎｃｅ ｍｏｄｅｌ. Ｓｏｉｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ ２０１０ꎬ ４２(１２): ２２３１￣２２４０.

[７７] 　 Ｗａｎｇ Ｃ Ｑꎬ Ｘｕｅ Ｌꎬ Ｊｉａｏ Ｒ Ｚ. Ｓｏｉｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｆｒａｃｔｉｏｎｓꎬ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｐｈｏＣ ａｎｄ ｐｈｏＤ ｇｅｎｅｓ ｖａｒｙ ｗｉｔｈ ｐｌａｎｔｉｎｇ ｄｅｎｓｉｔｙ

ｉｎ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ Ｃｈｉｎｅｓｅ ｆｉｒ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎｓ. Ｓｏｉｌ ａｎｄ Ｔｉｌｌａｇｅ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ ２０２１ꎬ ２０９: １０４９４６.

[７８] 　 Ｓｈｉ Ｘ Ｚꎬ Ｗａｎｇ Ｊ Ｑꎬ Ｌｕｃａｓ￣Ｂｏｒｊａ Ｍ Ｅꎬ Ｗａｎｇ Ｚ Ｙꎬ Ｌｉ Ｘꎬ Ｈｕａｎｇ Ｚ Ｑ. Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｍｕｌｔｉｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｉｔｙ ｄｕｒｉｎｇ ｎａｔｕｒａｌ

ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ａｐｐｌｉｅｄ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２０２１ꎬ ５８(１２): ２８３３￣２８４２.

[７９] 　 Ｆｉｃｈｔｎｅｒ Ａꎬ Ｓｃｈｎａｂｅｌ Ｆꎬ Ｂｒｕｅｌｈｅｉｄｅ Ｈꎬ Ｋｕｎｚ Ｍꎬ Ｍａｕｓｏｌｆ Ｋꎬ Ｓｃｈｕｌｄｔ Ａꎬ Ｈäｒｄｔｌｅ Ｗꎬ ｖｏｎ Ｏｈｅｉｍｂ Ｇ. Ｎｅｉｇｈｂｏｕｒｈｏｏｄ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｍｉｔｉｇａｔｅｓ ｄｒｏｕｇｈｔ

ｉｍｐａｃｔｓ ｏｎ ｔｒｅｅ ｇｒｏｗｔｈ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２０２０ꎬ １０８(３): ８６５￣８７５.
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