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树种多样性和土壤微生物多样性对人工林生产力的
影响
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摘要:林分生产力通常会随着树种多样性增加而增加ꎬ但不同营养级生物多样性以及树种和土壤微生物多样性之间的相互作用

如何影响生产力目前尚不清楚ꎮ 以亚热带不同丰富度和树种组成的人工林为研究对象ꎬ从物种、功能性状、遗传三个维度的树

种多样性以及土壤真菌和细菌系统发育多样性ꎬ探究了中国亚热带人工林树种多样性和土壤微生物多样性对林分生产力的影

响ꎮ 研究发现ꎬ林分生产力随树种功能多样性(ＦＤ)(Ｐ<０.００１)、比叶面积群落加权均值(ＣＷＭ￣ＳＬＡ)(Ｐ<０.０１)、树种系统发育

多样性(ＰＤ)(Ｐ<０.０５)和土壤真菌多样性( ＰＤＦ) (Ｐ< ０. ０１)的增加而显著增加ꎬ分别解释了林分生产力总变异的１２.８６％、
６.８０％、３.６７％和 ３.０８％ꎮ ＦＤ 和 ＣＷＭ￣ＳＬＡ 可分别通过增加土壤真菌、细菌多样性而间接提高林分生产力ꎮ 研究结果表明多营

养级生物多样性是维持高水平林分生产力的基础ꎬ树种多样性和土壤微生物多样性之间的自上而下的级联效应在调节生态系

统生产力方面发挥着重要作用ꎮ
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人工林作为森林生态系统的重要的组成部分ꎬ为人类提供了大量的生态产品和服务ꎬ其中生产力一直是

我国人工林经营的主要目标之一ꎮ 尽管近几十年我国人工林面积不断扩展ꎬ位居世界第一ꎬ但单位面积的生

产力仍未得到提升[１—２]ꎮ 从面积扩大转变为提高单位面积的生产力是我国人工林现阶段亟需解决的问题之

一[３]ꎮ 大量研究表明多树种混交林能比纯林提高生产力[４—５]ꎬ然而这一结论主要来源于树种多样性和生产力

之间的正相关关系ꎬ而忽视生态系统功能强烈依赖于不同营养级生物多样性以及树种和土壤生物多样性之间

的复杂相互作用[６—８]ꎮ 因此ꎬ阐明树种多样性和土壤生物多样性如何影响生产力ꎬ对于采用适宜森林经营措

施提高人工林生产力至关重要ꎮ
在过去的几十年中ꎬ大量的研究旨在回答这样一个问题:树种多样性对生态系统的功能尤其是生产力是

否至关重要? 研究者分别从物种、功能性状以及系统发育三个维度的多样性去探讨了树种多样性对生产力的

影响[９—１１]ꎮ 大多数研究发现物种多样性(多指物种丰富度)可以促进关键森林生态系统功能ꎬ尤其是生产

力[１２—１３]ꎮ 然而ꎬ功能性状直接影响着生态系统功能[１４]ꎬ树种多样性很大程度上是通过树种功能性状组成特

征来影响生态系统功能而并非树种丰富度[１５]ꎮ 因此ꎬ基于树种功能特征的定量信息ꎬ即功能多样性和功能性

状来评价物种多样性与生产力之间的关系更为合适[１６]ꎮ 功能性状是指对植物体定植、存活、生长和死亡具有

潜在显著影响的一系列植物属性ꎬ通常使用群落权重均值来计算群落内某功能性状ꎮ 功能性状对生产力的影

响由“质量比假说”支持[１７—１８]:由具有高(或低)某功能性状值的物种组成的林分会提高生产力ꎮ 功能多样性

主要研究群落有机体功能性状值的范围和分布[１９]ꎬ用来量化群落功能性状的变异或多变量性状差异、物种相

似或相异程度的相对大小方法[１６]ꎮ 功能多样性对生产力的效应由“互补假说”支持[２０]:在同一林分中ꎬ不同

树种间功能性状的差异使得它们具有不同的资源利用和获取的策略ꎬ促进了资源利用的互补性ꎬ进而提高了

生产力ꎮ 此外ꎬ基于进化遗传学的系统发育多样性作为多样性的重要组成部分ꎬ也是影响生产力的主要因子ꎬ
尤其是在温带和热带森林生态系统[２１]ꎮ

越来越多的研究阐明了地下生物多样性(例如ꎬ土壤微生物多样性)在维持生态系统功能方面的作

用[２２]ꎮ 土壤微生物在全球物种多样性中占很大一部分ꎬ并影响包括生产力在内的多种生态系统功能和服务ꎬ
在生态系统中扮演着重要角色[２３]ꎮ 近年来ꎬ地上与地下过程间[２４]、植物与土壤微生物间[２５] 相互作用对生产

力影响受到了重视ꎮ 一方面树种多样性的变化势必对凋落物的数量和质量、根系生物量产生影响ꎬ而凋落物、
根系生物量等作为土壤微生物的重要营养物质来源ꎬ其数量和质量的变化都对土壤微生物的多样性起着调节

作用[２６—２７]ꎮ 另一方面ꎬ树种多样性也可通过调节小气候和生境调控微生物多样性[２８]ꎮ 因此ꎬ这种自上而下

的树种多样性和土壤微生物多样性间相互作用对生产力的影响也至关重要ꎬ但仍不清楚如何影响生产力ꎮ 上

述认知的不足限制了管理者科学地制定森林经营措施以维持高的森林生产力ꎮ
本研究在我国南方亚热带地区选择不同丰富度和树种组成的人工林开展树种多样性和土壤微生物多样

性对生产力影响的研究ꎮ 本研究假设:１)树种多样性和土壤微生物多样性均对生产力有直接的正影响ꎮ
２)树种多样性也可通过调控微生物多样性而间接影响生产力ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 研究区概况

在中国南方亚热带 ９ 个地区ꎬ包括四川省平武县、四川省彭州市、湖北省宜昌市、湖南省长沙市、江西省泰

和县、江西省信丰县、江西省龙南市、广东省乐昌市、广西自治区凭祥市选择人工林样地ꎬ各实验地基础信息见

表 １ꎮ 研究区概况简介如下:四川省平武县ꎬ海拔 １１５０—３２６０ｍꎬ年均温度为 １１℃ꎬ年平降雨量达 １１８７ｍｍꎬ自
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然植被类型以山地常绿阔叶林以及山地落叶阔叶林为主ꎻ四川省彭州市ꎬ海拔 １０７３—４８１２ｍꎮ 年均温为

１３℃ꎬ年降雨量为 ８６７ｍｍꎬ自然植被类型为亚热带常绿阔叶林ꎻ湖北省宜昌市ꎬ年均气温 ８℃ꎬ年均降水量

１４００—１６００ｍｍꎬ植被以常绿阔叶林带和常绿落叶阔叶混交林带等为主ꎻ湖南省长沙市ꎬ海拔 ２３.５—３００ｍꎬ年
平均气温 １７.２℃ꎬ年均降水量 １４００—２２００ｍｍꎬ自然植被以亚热带常绿阔叶林为主ꎻ江西省泰和县ꎬ海拔 １００ｍ
左右ꎬ年平均气温为 １７.９℃ꎬ年均降水量达 １４８９ｍｍꎬ自然植被类型以常绿阔叶林、亚热带针叶林为主ꎻ江西省

信丰县ꎬ一般海拔 ３００—５００ｍꎬ年平均气温 １９.５℃ꎬ年平均降雨量 １５１１ｍｍꎬ自然植被类型以中亚热带常绿阔叶

林为主ꎻ江西省龙南市ꎬ海拔 ２８０—１４３０ｍꎬ年平均气温 １６.４℃ꎬ区内年降水量为 ２１５５.６ｍｍꎬ自然植被类型以亚

热带常绿阔叶林为主ꎻ广东乐昌ꎬ海拔 ４００ｍ 左右ꎬ年均气温 １９.６℃ꎬ年均降雨量 １５００ｍｍꎬ自然植被类型以中

亚热带常绿阔叶林为主ꎻ广西自治区凭祥市ꎬ年均气温为 ２０.５—２１.７℃ꎬ年平均降水 １２００—１５００ｍｍꎬ自然植被

类型以南亚热带季雨林和常绿阔叶林为主ꎮ
１.２　 样地设置与调查

于 ２０１８ 年生长季(５ 月—１０ 月)在中国南方亚热带 ９ 个地区地点设置人工林样地ꎬ选择了不同树种丰富

度的人工林ꎬ同时为了探究功能和系统发育多样性对林分生产力的影响ꎬ在每个树种丰富度梯度上包含了不

同的树种组成ꎬ树种包括杉木 ( Ｃｕｎｎｉｎｇｈａｍｉａ ｌａｎｃｅｏｌａｔｅ)、柳杉 ( Ｃｒｙｐｔｏｍｅｒｉａ ｊａｐｏｎｉｃａ)、黄钟木 ( Ｔａｂｅｂｕｉａ
ｃｈｒｙｓａｎｔｈａ)、水杉(Ｍｅｔａｓｅｑｕｏｉａ ｇｌｙｐｔｏｓｔｒｏｂｏｉｄｅｓ)、青冈栎(Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｇｌａｕｃａ)、华山松(Ｐｉｎｕｓ ａｒｍａｎｄｉｉ)、日本

落叶松(Ｌａｒｉｘ ｋａｅｍｐｆｅｒｉ)、槲栎(Ｑｕｅｒｃｕｓ ａｌｉｅｎａ)、乌岗栎(Ｑｕｅｒｃｕｓ ｐｈｉｌｌｙｒａｅｏｉｄｅ)、马尾松(Ｐｉｎｕｓ ｍａｓｓｏｎｉａｎａ)、樟
树(Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｃａｍｐｈｏｒａ)、檫木(Ｓａｓｓａｆｒａｓ ｔｚｕｍｕ)、赤楠(Ｓｙｚｙｇｉｕｍ ｂｕｘｉｆｏｌｉｕｍ)、湿地松(Ｐｉｎｕｓ ｅｌｌｉｏｔｔｉｉ)、板栗

(Ｃａｓｔａｎｅａ ｍｏｌｌｉｓｓｉｍａ)、白栎(Ｑｕｅｒｃｕｓ ｆａｂｒｉ)、落木石楠(Ｐｈｏｔｉｎｉａ ｄａｖｉｄｓｏｎｉａｅ)、枫香(Ｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｆｏｒｍｏｓａｎａ)、木
荷(Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ)、米槠(Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｃａｒｌｅｓｉｉ)、拟赤杨(Ａｌｎｉｐｈｙｌｌｕｍ ｆｏｒｔｕｎｅｉ)、桤木(Ａｌｎｕｓ ｃｒｅｍａｓｔｏｇｙｎｅ)、翅荚

木(Ｚｅｎｉａ ｉｎｓｉｇｎｉｓ)、南酸枣(Ｃｈｏｅｒｏｓｐｏｎｄｉａｓ ａｘｉｌｌａｒｉｓ)、丝栗栲(Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｆａｒｇｅｓｉｌ)、甜槠(Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｅｙｒｅｉ)、黄
樟(Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｐａｒｔｈｅｎｏｘｙｌｏｎ)、乐昌含笑 (Ｍｉｃｈｅｌｉａ ｃｈａｐｅｎｓｉｓ)、红锥 (Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｈｙｓｔｒｉｘ)、大叶栎 (Ｑｕｅｒｃｕｓ
ｇｒｉｆｆｉｔｈｉｉ)、灰木莲(Ｍａｎｇｌｉｅｔｉａ ｇｌａｕｃａ)ꎮ 在每个样地中设置了 ３ 个 ２０ｍ×２０ｍ 重复ꎬ共设置了 １７７ 个样方(详细

样地信息见表 １)ꎮ 在每个样方内进行每木检尺ꎬ记录树种名称、胸径、树高、冠幅、样方名称、采样日期、坡度、
坡向、经纬度、海拔等信息ꎮ 样方内每一种乔木随机选择 ５ 株ꎬ每株采集 ５ 片顶端向阳面的健康成熟叶ꎬ每种

树共采集 ２５ 片ꎮ 在距地面 １.３ｍ 处垂直于山坡方向用直径为 ５.１ｍｍ 的生长锥分别从南北方向、东西方向采

集树芯ꎬ每种树共采集 １０ 个树芯ꎮ 在每个 ２０ｍ×２０ｍ 样方内 Ｓ 形布点采集土样ꎬ使用直径为 ５.０ｃｍ 土钻收集

０—１０ｃｍ 的表层土壤样品并混合均匀ꎬ去除石砾、钙核、根系、动植物残体等杂物ꎬ过 ２ｍｍ 筛后分于－２０℃储存

用于测定微生物多样性ꎮ
１.３　 树种功能性状选择与测定

选取了与植物生长密切相关的 ５ 个关键的功能性状ꎬ分别是比叶面积、叶片氮含量、叶片磷含量、叶片干

物质量以及木材密度ꎮ 比叶面积影响着叶片的光资源获取和碳固定的效率ꎬ它通常与潜在的相对生长速率呈

正相关ꎬ而叶片干物质量往往与比叶面积成反比ꎬ与潜在相对生长速率呈负相关[２９]ꎮ 由较高的叶片氮、磷含

量植物组成的群落通常能提供更多的地上生物量[３０]ꎮ 木材经济学谱系认为具有较低的木材密度的树种往往

更趋向于采用获取策略而具有较高的相对生长速率[３１]ꎮ
将每个样方内采集的新鲜叶片及时带回实验室ꎬ对叶片使用万分之一的天平进行鲜重测定ꎬ继而使用佳

能扫描仪扫描叶片ꎬ经由 Ｉｍａｇｅ Ｊ 软件测算出叶面积ꎬ然后将叶片放入 １０５℃的烘箱恒温杀青 ０.５ｈꎬ之后在

７５℃下烘干至恒重ꎬ测量其干重ꎬ鲜叶的单位面积与其干重之比即为比叶面积(ｃｍ２ / ｇ)ꎬ叶片干重与叶片鲜重

的比值为叶片干物质量(ｇ / ｇ)ꎮ 将烘干后的叶片用球形研磨仪磨碎并混合均匀ꎬ用钼锑抗比色法测定叶片磷

含量(ｇ / ｋｇ)ꎬ使用 ＥＣＳ４０１０ / ４０２４ 元素分析仪测定叶片氮含量(ｇ / ｋｇ)ꎮ 将树芯使用量筒排水法测得其体积ꎬ
随后置于 ８０℃的烘箱内烘干至恒重后并测定干质量ꎬ树芯干质量与体积的比值即为木材密度(ｇ / ｃｍ３)ꎮ

６８９４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　
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１.４　 树种多样性的计算

本研究分别从物种、功能性状以及系统发育等三个维度计算了树种多样性ꎮ 利用物种丰富度( ｓｐｅｃｉｅｓ

图 １　 ５ 个性状的群落权重均值的主成分分析

　 Ｆｉｇ.１　 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｅｓ ( ＰＣＡ ) ｏｆ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ￣

ｗｅｉｇｈｔｅｄ ｍｅａｎ (ＣＷＭ) ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ５ ｔｒａｉｔｓ

ＣＷＭ.Ｐ: 叶片磷含量的群落权重均值ꎻＣＷＭ.Ｎ: 叶片氮含量的群

落权重均值ꎻＣＷＭ.ＳＬＡ: 叶片比叶面积的群落权重均值ꎻＣＷＭ.

ＬＤＭＣ: 叶片干物质量的群落权重均值ꎻＣＷＭ.ＷＤ: 木材密度的群

落权重均值

ｒｉｃｈｎｅｓｓꎬ ＳＲ ) 量 化 物 种 多 样 性ꎮ 使 用 Ｐｈｙｌｏｍａｔｉｃ
(ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｐｈｙｌｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ.ｎｅｔ)构建了系统发育树ꎬ计
算最 广 泛 使 用 的 系 统 发 育 多 样 性 指 数 ( Ｆａｉｔｈ′ ｓ
ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ ＰＤ)ꎬ其代表群落中所有树种系

统发育树的分支长度的总长度ꎮ 分别使用功能离散度

指数、群落权重均值(ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ￣ ｗｅｉｇｈｔｅｄ ｍｅａｎꎬ ＣＷＭ)
量化功能多样性( ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ ＦＤ)和群落功能

性状ꎮ 为排除 ５ 个功能性状间可能存在的冗余问题ꎬ采
用了主成分分析ꎬ以选择符合本研究的功能性状ꎮ 主成

分分析研究结果表明(如图 １ 所示)ꎬ第一轴解释了总

体变 异 的 ５１. ３％ꎬ 叶 片 氮 含 量 群 落 权 重 均 值

( ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ￣ ｗｅｉｇｈｔｅｄ ｍｅａｎ ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ
ｃｏｎｔｅｎｔꎬ ＣＷＭ￣ＬＮＣ)、 以及比叶面积群落权重均值

(ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ￣ ｗｅｉｇｈｔｅｄ ｍｅａｎ ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａꎬ
ＣＷＭ￣ＳＬＡ)三个指标彼此正相关ꎬ与叶片干物质量群落

权重均值( ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ￣ ｗｅｉｇｈｔｅｄ ｍｅａｎ ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｄｒｙ
ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔꎬ ＣＷＭ￣ＬＤＭＣ)负相关ꎬ这 ４ 个指标均与

第一轴密切相关ꎬ且比叶面积与第一轴相关性最大ꎻ第
二轴解释了总体变异的 ３４.４％ꎬ木材密度群落权重均值

(ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ￣ｗｅｉｇｈｔｅｄ ｍｅａｎ ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ｗｏｏｄ ｄｅｎｓｉｔｙꎬ ＣＷＭ￣

ＷＤ)与第二轴相关性最大ꎬ因此最终选择了 ＣＷＭ￣ＳＬＡ 和 ＣＷＭ￣ＷＤ 指征林分的功能性状ꎮ
１.５　 微生物多样性的测定

土壤微生物主要针对土壤真菌和细菌的多样性研究ꎬ采用系统发育多样性指数表征土壤细菌和真菌多

样性ꎮ
使用 ＭＯ￣ＢＩＯ ＰｏｗｅｒＳｏｉｌ Ｉｓｏｌａｔｉｏｎ Ｋｉｔ (ＭＯ ＢＩＯ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｉｅｓꎬ Ｃａｒｌｓｂａｄꎬ ＵＳＡ)试剂盒从 ０.２５ｇ 土壤样品中提

取微生物总 ＤＮＡꎬ土壤样品 ＤＮＡ 质量和浓度利用 ＮａｎｏＤｒｏｐ 分光光度计提取ꎮ 然后根据 ｉｌｌｕｍｉｎａ Ｍｉｓｅｑ 高通

量测序的要求完成双向测序ꎬ利用两步 ＰＣＲ 扩增的常用方法构建文库ꎮ 选用了 １６Ｓ ｒＲＮＡ 的 Ｖ４￣Ｖ５ 区序列、
ＩＴＳ１ ＤＮＡ 序列别作为土壤样品中细菌和真菌的目标基因ꎮ 细菌 １６Ｓ ｒＲＮＡ 的 Ｖ４ 和 Ｖ５ 区序列使用特异性引

物 ５１５Ｆ(５′￣ＧＴＧＣＣＡＧＣＭＧＣＣＧＣＧＧＴＡＡ￣３′)和 ９２６Ｒ(５′￣ＣＣＧＴＣＡＡＴＴＣＭＴＴＴＧＡＧＴＴＴ￣３′)ꎬ真菌 ＩＴＳ１ ＤＡＮ 区使

用特异性引物 ＩＴＳ１Ｆ(５′￣ＣＴＴＧＧＴＣＡＴＴＴ ＡＧＡＧＧＡＡＧＴＡＡ￣ ３′)和 ＩＴＳ１Ｒ(５′￣ＧＣＴＧＣＧＴＴＣＴＴＣＡＴＣ ＧＡＴＧＣ￣３′)
进行 ＰＣＲ(ｐｏｌｙｍｅｒａｓｅ ｃｈａｉｎ ｒｅａｃｔｉｏｎ)扩增ꎮ ＰＣＲ 扩增产物双端测序分析在 Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＭｉＳｅｑ 平台上进行ꎮ

土壤微生物目标片段的 ＰＣＲ 产物测序完成后ꎬ首先根据 ｂａｒｃｏｄｅ 区分每个样本ꎬ然后质控和过滤序列质

量ꎬ再依据 ｏｖｅｒｌａｐ 的关系进行拼接ꎬ最后再一次进行质控和过滤ꎬ并最终得到优化序列ꎮ 使用 Ｕｓｅａｒｃｈ 软件将

优质序列基于 ９７％的相似水平进行 ＯＴＵ 聚类(ｏｐｅｒａｔｉｏｎａｌ ｔａｘｏｎｏｍｉｃ ｕｎｉｔｓ)ꎬ并利用 ＱＩＩＭＥ(Ｖｅｒｓｉｏｎ ｌ.７.０)软件

依据样本文库的 ＯＴＵｓ 丰度信息计算土壤样品的细菌和真菌系统发育多样性指数(Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ
ｂａｃｔｅｒｉａꎬ ＰＤＢꎻ Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｆｕｎｇｉꎬ ＰＤＦ)ꎮ
１.６　 生产力的测定

生产力从树木年轮数据中获得ꎮ 将采集的树芯带回实验室经固定、风干、打磨后ꎬ利用 ＬＩＮＴＡＢ ＴＭ￣ ６ 测

量仪(德国)测量年轮宽度ꎮ 胸径依次减去历年 ２ 个树芯年轮宽度之和得到历年单木第 ｎ 年的胸径ꎬ然后通

８８９４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　
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过每种树的异速生长方程[３２—３３]并结合样地面积和株数将每年的径向增量转换为年度生物量增长ꎬ最后将平

均年度生物量增长量作为生产力ꎮ
１.７　 数据处理及分析

利用线性混合效应模型来检验树种丰富度、功能多样性、系统发育多样性、比叶面积群落权重均值、木材

密度群落权重均值和地下微生物多样性是否以及如何影响生产力ꎬ基于最大似然(ＭＬ)估计建立了完整的初

始模型:
　 　 　 ＡＷＰ ｉｊ ＝β０＋β１×(ＳＲ) ｉｊ＋β２×(ＰＤ) ｉｊ＋β２×(ＦＤ) ｉｊ＋β４×(ＣＷＭ￣ＳＬＡ) ｉｊ＋β５×(ＣＷＭ￣ＷＤ) ｉｊ＋β６×(ＰＤＦ) ｉｊ＋

β７×(ＰＤＢ) ｉｊ＋πｉ＋ε

图 ２　 树种多样性、土壤微生物多样性和生产力之间的假设关系

　 Ｆｉｇ.２　 Ｈｙｐｏｔｈｅｔｉｃａｌ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｒｅｅ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ ｓｏｉｌ

ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｓｔａｎｄ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ

ＳＲ:物种丰富度ꎻＦＤ:功能多样性ꎻＣＷＭ￣ＳＬＡ:比叶面积群落权重

均值ꎻ ＣＷＭ￣ＷＤ:木材密度群落权重均值ꎻＰＤ:树种系统发育多样

性ꎻＰＤＦ:真菌系统发育多样性ꎻＰＤＢ:细菌系统发育多样性

其中ꎬｉ 和 ｊ 是第 ｉ 个样方和第 ｊ 个地区ꎻＡＷＰ ｉｊ为 ｊ 点 ｉ
地块的生产力ꎻβ０－β７是待估计的参数ꎻπｉ是将样地区域

作为随机因子ꎻε 是残差ꎮ 利用分段结构方程建模ꎬ以
测试树种丰富度、树种功能组成、微生物多样性和生产

力之间的直接和间接关系ꎮ 首先假设树种多样性和土

壤微生物多样性直接影响生产力ꎬ而树种多样性也可通

过影响土壤微生物多样性间接调控生产力ꎬ建立初始模

型(如图 ２ 所示)ꎮ 使用 Ａｋａｉｋｅ 信息准则(ＡＩＣｃ)进行

最优模型的评估ꎬＡＩＣ 最低且 Ａｋａｉｋｅ 权重最高的则为

最优模型ꎮ 方差分解量化最优线性混合效应模型中各

因子对生产力总变异的解释比例ꎮ 在建模之前ꎬ所有数

据均采用 ｚ￣ｓｃｏｒｅ 法进行标准化处理ꎮ 所有统计分析均

在 Ｒ ３. ６. ２[３４] 中进行ꎬ所有数据分析采用 “ＦＤ” [３５]、
“ ｇｇｐｌｏｔ２ ” [３６]、 “ ｌｍｅ４ ” [３７]、 “ ｐａｒｔＲ２ ” [３８]、
“ｐｉｅｃｅｗｉｓｅＳＥＭ” [３９]和“ｖｅｇａｎ” [４０]包ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 树种多样性和微生物多样性对生产力的影响

最优线性混合效应模型表明(表 ２)ꎬ生产力随 ＦＤ(Ｐ<０.００１)、ＣＷＭ￣ＳＬＡ(Ｐ<０.０１)、ＰＤ(Ｐ<０.０５) 和 ＰＤＦ
(Ｐ<０.０１)的增加而显著增加ꎮ 对最优模型进行方差分解表明ꎬ树种多样性解释了生产力大部分变异ꎬ其中

ＦＤ 是最主要的驱动因子ꎬＦＤ、ＣＷＭ￣ＳＬＡ 以及 ＰＤ 分别解释了地上木材生产力总变异的 １２.８６％、６.８０％、
３.６７％(图 ３)ꎮ 在微生物多样性对生产力的影响方面ꎬ仅 ＰＤＦ 对生产力有显著影响ꎬ解释了生产力总变异的

３.０８％(图 ３)ꎮ

表 ２　 最优混合线性模型

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｏｐｔｉｍａｌ ｍｉｘｅｄ ｌｉｎｅａｒ ｍｏｄｅｌ

变量
Ｖａｒｉａｂｌｅ

固定因子
Ｆｉｘｅｄ ｅｆｆｅｃｔｓ

系数估计值
Ｅｓｔｉｍａｔｅ

标准误
ＳＥＭ ｄｆ ｔ Ｐ

生产力 Ｉｎｔｅｒｃｅｐｔ ０.１３ ０.２３４ ７.１７７ ０.５６５ ０.５９０

Ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ＦＤ ０.３０ ０.０９３ １６２.２ ３.２６２ ０.００１

ＣＷＭ￣ＳＬＡ ０.１９ ０.０６２ １５０.５ ２.１９０ ０.０３０

ＣＷＭ￣ＷＤ ０.１１ ０.０８１ １６３.２ １.５０ ０.１３６

ＰＤ ０.１７ ０.１１５ １５６.１ １.９９３ ０.０４８

ＰＤＦ ０.１６ ０.０７６ １６４.０ ２.１１６ ０.０４０

　 　 ＦＤ:功能多样性ꎻＣＷＭ￣ＳＬＡ:比叶面积群落权重均值ꎻ ＣＷＭ￣ＷＤ:木材密度群落权重均值ꎻＰＤ:树种系统发育多样性ꎻＰＤＦ:真菌系统发育多

样性

９８９４　 １２ 期 　 　 　 李茜　 等:树种多样性和土壤微生物多样性对人工林生产力的影响 　
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图 ３　 各因子对生产力的重要性

Ｆｉｇ.３　 Ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｏｆ ｅａｃｈ ｆａｃｔｏｒ ｏｎ ｓｔａｎｄ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ

　 ＦＤ:功能多样性ꎻＣＷＭ￣ＳＬＡ:比叶面积群落权重均值ꎻ ＣＷＭ￣ＷＤ:

木材密度群落权重均值ꎻＰＤ:树种系统发育多样性ꎻＰＤＦ:真菌系

统发育多样性

２.２　 树种多样性和微生物多样对生产力的直接和间接

影响

分段结构方程模型中各因子对生产力直接和间接

的影响解释了生产力总变异的 ３９％(图 ４)ꎮ 分段结构

方程模型分析结果发现 ＦＤ、ＣＷＭ￣ＳＬＡ、ＰＤ 和 ＰＤＦ 对

生产力均有显著的直接正效应(Ｐ<０.０５)ꎬ其中 ＦＤ 和

ＣＷＭ￣ＳＬＡ 也可通过调控 ＰＤＦ 和 ＰＤＢ 的变化而间接影

响生产力ꎬＦＤ 和 ＣＷＭ￣ＳＬＡ 的增加分别促进了 ＰＤＦ、
ＰＤＢ 的显著增加(Ｐ<０.０５)(图 ４)ꎮ ＦＤ、ＳＲ、ＣＷＭ￣ＳＬＡ、
ＰＤ、ＰＤＦ 和 ＰＤＢ 标准化效应分别为 ０.３０、０.０９、０.１９、
０.１４、０.１３、０.０７(图 ４)ꎮ

３　 讨论

３.１　 树种 ＦＤ、ＣＷＭ￣ＳＬＡ、ＰＤ 和土壤 ＰＤＦ 对生产力的

影响

本研究发现 ＦＤ 是影响生产力最重要的因子ꎬ之前

的研究也证实了生产力随 ＦＤ 的增加而显著增加[４１]ꎮ
表明树种间功能性状的差异(功能多样性)促进资源利

用互补性ꎬ有利于提高林分生产力ꎮ 一般来说ꎬ树种间

功能性状的差异可以通过促进生态位互补来改变相互竞争作用ꎬ减少树种之间的种间竞争[４２]ꎮ 因此ꎬ在具有

高功能多样性的林分中可以更有效地利用有限的资源ꎬ尤其是与光捕获和利用相关的功能性状的异质性(例
如比叶面积和叶片氮磷含量)经常被发现直接有助于提高生产力[４３]ꎮ 此外ꎬ具有较高功能多样性的林分也可

以通过树种间耐荫性[４]、叶物候[４４]、根系分布[４５]的差异提高资源利用效率ꎬ进而提高生态系统生产力ꎮ 不同

功能性状的树种混交也可以通过减少特定病原体对生态系统功能产生正效应[４６]ꎮ

图 ４　 地上树种多样性和地下微生物多样性对生产力的直接和间接影响

Ｆｉｇ.４　 Ｄｉｒｅｃｔ ａｎｄ ｉｎｄｉｒｅｃｔ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ａｂｏｖｅ￣ｇｒｏｕｎｄ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｂｅｌｏｗ￣ｇｒｏｕｎｄ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｎ ｓｔａｎｄ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ

实心箭头表示正相关(ｐ<０.０５)ꎬ虚线代表相关性不显著ꎻ∗、∗∗和∗∗∗分别指在 ０.０５、０.０１ 和 ０.００１ 水平上的显著差异ꎻＦＤ:功能多样

性ꎻＳＲ:物种丰富度ꎻＣＷＭ￣ＳＬＡ:比叶面积群落权重均值ꎻ ＰＤ:树种系统发育多样性ꎻＰＤＦ:真菌系统发育多样性ꎻＰＤＢ:细菌系统发育多样性

本研究中ꎬ也表明 ＣＷＭ￣ＳＬＡ 对生产力有重要影响ꎮ 这一结果与之前的研究一致ꎬ比叶面积是与生长相

关的关键功能性状ꎬ地上植物生长随 ＣＷＭ￣ＳＬＡ 增加而显著增长[４７]ꎮ 比叶面积与光截获效率策略密切相

０９９４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　
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关[４８]ꎬ当林分具有更高的比叶面积时ꎬ能截获更多的光资源进而促进植物生长、提高生产力ꎮ 此外ꎬ具有较高

比叶面积的林分往往能产生易分解的凋落物ꎬ进而提高土壤养分[４９]ꎬ籍以促进生长ꎮ 如之前研究的结果所

述ꎬ由功能多样性反映的生态位互补假说和群落功能性状反映的选择假说共同驱动了生产力的变异ꎬ它们并

非必然相互排斥[５０]ꎮ
系统发育多样性通常被认为是生态系统生产力的有效预测因子ꎬ本研究中树种系统发育多样性与生产力

之间存在着显著的正相关关系ꎮ 这可能是因为进化的多样性促进了生态位分化ꎬ林分中亲缘关系较远的树种

减少了物种间资源利用的重叠ꎬ有利于提高资源利用率ꎬ进而提高生产力[１１]ꎮ 在美国 ７９３２４ 个森林中也发现

系统发育多样性显著提高了森林生物量[５１]ꎮ 值得注意的是ꎬ生产力并未随树种丰度的增加而显著增加ꎬ表明

在预测人工林生态系统生产力变异时ꎬ基于树种功能性状以及遗传的多样性比物种多样性更适合ꎮ 这是因为

传统的树种丰富度等物种多样性指标往往默认每一个物种在生态系统中有相同的作用和地位[５２]ꎬ但对生态

系统功能起作用的并不是物种数量本身ꎮ
土壤微生物也是影响生产力的关键因子ꎬ生产力随 ＰＤＦ 增加而显著增加ꎮ 土壤微生物可通过促进根系

和凋落物分解、潜在硝化作用和磷保留提高土壤养分ꎬ促进植物生长[５３]ꎮ 并与之前的研究结果类似ꎬ树种多

样性对生产力的影响比土壤微生物多样性更重要[５４]ꎮ 尽管土壤微生物多样性对生产力的影响小于树种多样

性ꎬ但同时考虑树种和土壤微生物多样性对生产力的影响时提高了生物多样性对生产力的预测能力[５５]ꎮ 这

意味着维持高水平的林地生产力需要不同营养级的生物多样性ꎮ
３.２　 ＦＤ 和 ＣＷＭ￣ＳＬＡ 通过影响微生物多样性调控生产力

生态系统功能通常由不同营养级生物(例如植物和土壤生物体)之间的多种复杂相互作用驱动[５６]ꎮ 正

如本研究结果表明ꎬＦＤ 和 ＣＷＭ￣ＳＬＡ 分别可通过增加真菌和细菌多样性而间接提高生产力ꎮ ＰＤＦ 随 ＦＤ 的

增加而显著增加ꎬ一方面树种功能多样性可能会增加新的生态位空间ꎬ同时促进了小气候和生境的可变性ꎬ为
更多种类的微生物提供了适宜生存的环境[５７]ꎮ 另一方面ꎬ功能多样性还可以通过促进凋落物功能性状的更

大多样化、生态位差异和资源分配来改变微生物群落的分布以及增加微生物多样性[５８]ꎬ同时促进多种共生

(如菌根和根瘤菌)和拮抗(如植物－病原菌)与土壤微生物的相互作用ꎮ 此外ꎬ由于植物的地上和地下特征是

协调的ꎬ叶片的高功能多样性表明了根系和根系分泌物的多样性[５９]ꎬ这可能导致根际微生物的生态位高度分

化增加真菌多样性ꎬ进而加速凋落物分解增加养分归回土壤的速率ꎬ最终提高生产力ꎮ
ＣＷＭ￣ＳＬＡ 也可通过调控 ＰＤＢ 而对生产力产生一定的影响ꎬＰＤＢ 随 ＣＷＭ￣ＳＬＡ 的增加而显著增加ꎮ 这一

结果也在近期的研究中被证实ꎬＣＷＭ￣ＳＬＡ 通过增加土壤细菌多样性而间接影响生态功能[７]ꎮ 这可能是因为

比叶面积高的林分增加了凋落物数量、根系生物量和根系分泌物等微生物所需营养物质来源[６０]ꎬ提高微生物

多样性促进了地上植物生长[６１]ꎮ 与此相反的是ꎬＦａｎｉｎ 等人的研究中发现土壤细菌的变化主要是由土壤因子

引起的而并非植物群落[６２]ꎮ 因此在将来的研究中ꎬ探究不同营养级生物多样性对生产力的影响应考虑土壤、
气候、地形等非生物因子ꎮ

４　 结论

本研究探讨了不同营养级生物多样性以及树种多样性和土壤微生物多样性之间的相互作用如何影响人

工生态系统生产力ꎮ 本研究的主要结论是ꎬ树种多样性和土壤微生物多样性共同驱动了林分生产力的变异ꎬ
树种的 ＦＤ、ＣＷＭ￣ＳＬＡ、ＰＤ 以及土壤 ＰＤＦ 对林分生产力具有直接的正效应ꎬＦＤ 和 ＣＷＭ￣ＳＬＡ 可分别通过增加

真菌和细菌多样性而间接影响林分生产力ꎮ 研究表明不同营养级的生物多样性对维持高水平的林分生产力

具有十分重要作用ꎬ树种多样性和土壤生物多样性之间的自上而下的级联效应共同调节了生态系统生产力ꎮ
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[１１] 　 Ｓｒｉｖａｓｔａｖａ Ｄ Ｓꎬ Ｃａｄｏｔｔｅ Ｍ Ｗꎬ ＭａｃＤｏｎａｌｄ Ａ Ａ Ｍꎬ Ｍａｒｕｓｈｉａ Ｒ Ｇꎬ Ｍｉｒｏｔｃｈｎｉｃｋ Ｎ. Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎｉｎｇ ｏｆ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ. Ｅｃｏｌｏｇｙ

Ｌｅｔｔｅｒｓꎬ ２０１２ꎬ １５(７): ６３７￣６４８.

[１２] 　 Ｐａｑｕｅｔｔｅ Ａꎬ Ｍｅｓｓｉｅｒ Ｃ. Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｎ ｔｒｅｅ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ: ｆｒｏｍ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｔｏ ｂｏｒｅａｌ ｆｏｒｅｓｔｓ. Ｇｌｏｂａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｇｅｏｇｒａｐｈｙꎬ ２０１１ꎬ ２０

(１): １７０￣１８０.

[１３] 　 Ｌｉａｎｇ Ｊ Ｊꎬ Ｃｒｏｗｔｈｅｒ Ｔ Ｗꎬ Ｐｉｃａｒｄ Ｎꎬ Ｗｉｓｅｒ Ｓꎬ Ｚｈｏｕ Ｍꎬ Ａｌｂｅｒｔｉ Ｇꎬ Ｓｃｈｕｌｚｅ Ｅ Ｄꎬ ＭｃＧｕｉｒｅ Ａ Ｄꎬ Ｂｏｚｚａｔｏ Ｆꎬ Ｐｒｅｔｚｓｃｈ Ｈꎬ Ｄｅ￣Ｍｉｇｕｅｌ Ｓꎬ Ｐａｑｕｅｔｔｅ

Ａꎬ Ｈéｒａｕｌｔ Ｂꎬ Ｓｃｈｅｒｅｒ￣Ｌｏｒｅｎｚｅｎ Ｍꎬ Ｂａｒｒｅｔｔ Ｃ Ｂꎬ Ｇｌｉｃｋ Ｈ Ｂꎬ Ｈｅｎｇｅｖｅｌｄ Ｇ Ｍꎬ Ｎａｂｕｕｒｓ Ｇ Ｊꎬ Ｐｆａｕｔｓｃｈ Ｓꎬ Ｖｉａｎａ Ｈꎬ Ｖｉｂｒａｎｓ Ａ Ｃꎬ Ａｍｍｅｒ Ｃꎬ

Ｓｃｈａｌｌ Ｐꎬ Ｖｅｒｂｙｌａ Ｄꎬ Ｔｃｈｅｂａｋｏｖａ Ｎꎬ Ｆｉｓｃｈｅｒ Ｍꎬ Ｗａｔｓｏｎ Ｊ Ｖꎬ Ｃｈｅｎ Ｈ Ｙ Ｈꎬ Ｌｅｉ Ｘ Ｄꎬ Ｓｃｈｅｌｈａａｓ Ｍ Ｊꎬ Ｌｕ Ｈ Ｃꎬ Ｇｉａｎｅｌｌｅ Ｄꎬ Ｐａｒｆｅｎｏｖａ Ｅ Ｉꎬ Ｓａｌａｓ

Ｃꎬ Ｌｅｅ Ｅꎬ Ｌｅｅ Ｂꎬ Ｋｉｍ Ｈ Ｓꎬ Ｂｒｕｅｌｈｅｉｄｅ Ｈꎬ Ｃｏｏｍｅｓ Ｄ Ａꎬ Ｐｉｏｔｔｏ Ｄꎬ Ｓｕｎｄｅｒｌａｎｄ Ｔꎬ Ｓｃｈｍｉｄ Ｂꎬ Ｇｏｕｒｌｅｔ￣Ｆｌｅｕｒｙ Ｓꎬ Ｓｏｎｋé Ｂꎬ Ｔａｖａｎｉ Ｒꎬ Ｚｈｕ Ｊꎬ

Ｂｒａｎｄｌ Ｓꎬ Ｖａｙｒｅｄａ Ｊꎬ Ｋｉｔａｈａｒａ Ｆꎬ Ｓｅａｒｌｅ Ｅ Ｂꎬ Ｎｅｌｄｎｅｒ Ｖ Ｊꎬ Ｎｇｕｇｉ Ｍ Ｒꎬ Ｂａｒａｌｏｔｏ Ｃꎬ Ｆｒｉｚｚｅｒａ Ｌꎬ Ｂａłａｚｙ Ｒꎬ Ｏｌｅｋｓｙｎ Ｊꎬ Ｚａｗｉłａ￣Ｎｉｅｄｚ′ｗｉｅｃｋｉ Ｔꎬ

Ｂｏｕｒｉａｕｄ Ｏꎬ Ｂｕｓｓｏｔｔｉ Ｆꎬ Ｆｉｎéｒ Ｌꎬ Ｊａｒｏｓｚｅｗｉｃｚ Ｂꎬ Ｊｕｃｋｅｒ Ｔꎬ Ｖａｌｌａｄａｒｅｓ Ｆꎬ Ｊａｇｏｄｚｉｎｓｋｉ Ａ Ｍꎬ Ｐｅｒｉ Ｐ Ｌꎬ Ｇｏｎｍａｄｊｅ Ｃꎬ Ｍａｒｔｈｙ Ｗꎬ Ｏ′ｂｒｉｅｎ Ｔꎬ Ｍａｒｔｉｎ

Ｅ Ｈꎬ Ｍａｒｓｈａｌｌ Ａ Ｒꎬ Ｒｏｖｅｒｏ Ｆꎬ Ｂｉｔａｒｉｈｏ Ｒꎬ Ｎｉｋｌａｕｓ Ｐ Ａꎬ Ａｌｖａｒｅｚ￣Ｌｏａｙｚａ Ｐꎬ Ｃｈａｍｕｙａ Ｎꎬ Ｖａｌｅｎｃｉａ Ｒꎬ Ｍｏｒｔｉｅｒ Ｆꎬ Ｗｏｒｔｅｌ Ｖꎬ Ｅｎｇｏｎｅ￣Ｏｂｉａｎｇ Ｎ Ｌꎬ

Ｆｅｒｒｅｉｒａ Ｌ Ｖꎬ Ｏｄｅｋｅ Ｄ Ｅꎬ Ｖａｓｑｕｅｚ Ｒ Ｍꎬ Ｌｅｗｉｓ Ｓ Ｌꎬ Ｒｅｉｃｈ Ｐ Ｂ. Ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ￣ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｐｒｅｄｏｍｉｎａｎｔ ｉｎ ｇｌｏｂａｌ ｆｏｒｅｓｔｓ.

Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０１６ꎬ ３５４(６３０９): ａａｆ８９５７.

[１４] 　 Ｒｅｉｃｈ Ｐ Ｂꎬ Ｗｒｉｇｈｔ Ｉ Ｊꎬ Ｃａｖｅｎｄｅｒ￣Ｂａｒｅｓ Ｊꎬ Ｃｒａｉｎｅ Ｊ Ｍꎬ Ｏｌｅｋｓｙｎ Ｊꎬ Ｗｅｓｔｏｂｙ Ｍꎬ Ｗａｌｔｅｒｓ Ｍ Ｂ. Ｔｈｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ: ｔｒａｉｔｓꎬ

ｓｐｅｃｔｒａꎬ ａｎｄ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ. Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ ２００３ꎬ １６４(Ｓ３): Ｓ１４３￣Ｓ１６４.

[１５] 　 Ｔｉｌｍａｎ Ｄꎬ Ｆａｒｇｉｏｎｅ Ｊꎬ Ｗｏｌｆｆ Ｂꎬ Ｄ′Ａｎｔｏｎｉｏ Ｃꎬ Ｄｏｂｓｏｎ Ａꎬ Ｈｏｗａｒｔｈ Ｒꎬ Ｓｃｈｉｎｄｌｅｒ Ｄꎬ Ｓｃｈｌｅｓｉｎｇｅｒ Ｗ Ｈꎬ Ｓｉｍｂｅｒｌｏｆｆ Ｄꎬ Ｓｗａｃｋｈａｍｅｒ Ｄ. Ｆｏｒｅｃａｓｔｉｎｇ

ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌｌｙ ｄｒｉｖｅｎ ｇｌｏｂａｌ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｃｈａｎｇｅ. Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２００１ꎬ ２９２(５５１５): ２８１￣２８４.

[１６] 　 Ｃａｄｏｔｔｅ Ｍ Ｗꎬ Ｃａｒｓｃａｄｄｅｎ Ｋꎬ Ｍｉｒｏｔｃｈｎｉｃｋ Ｎ. Ｂｅｙｏｎｄ ｓｐｅｃｉｅｓ: ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｔｈｅ ｍａｉｎｔｅｎａｎｃｅ ｏｆ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ ａｎｄ ｓｅｒｖｉｃｅｓ. Ｊｏｕｒｎａｌ

ｏｆ Ａｐｐｌｉｅｄ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２０１１ꎬ ４８(５): １０７９￣１０８７.

[１７] 　 Ｇｒｉｍｅ Ｊ Ｐ. Ｂｅｎｅｆｉｔｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｔｏ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ: ｉｍｍｅｄｉａｔｅꎬ ｆｉｌｔｅｒ ａｎｄ ｆｏｕｎｄｅｒ ｅｆｆｅｃｔｓ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ １９９８ꎬ ８６(６): ９０２￣９１０.

[１８] 　 Ｃｈｉｌｌｏ Ｖꎬ Ｖáｚｑｕｅｚ Ｄ Ｐꎬ Ａｍｏｒｏｓｏ Ｍ Ｍꎬ Ｂｅｎｎｅｔｔ Ｅ Ｍ. Ｌａｎｄ￣ｕｓｅ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ｉｎｄｉｒｅｃｔｌｙ ａｆｆｅｃｔｓ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｓｅｒｖｉｃｅｓ ｍａｉｎｌｙ ｔｈｒｏｕｇｈ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ

ｉｄｅｎｔｉｔｙ ｉｎ ａ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｆｏｒｅｓｔ. Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２０１８ꎬ ３２(５): １３９０￣１３９９.

[１９] 　 Ｓｃｈｌｅｕｔｅｒ Ｄꎬ Ｄａｕｆｒｅｓｎｅ Ｍꎬ Ｍａｓｓｏｌ Ｆꎬ Ａｒｇｉｌｌｉｅｒ Ｃ. Ａ ｕｓｅｒ′ｓ ｇｕｉｄｅ ｔｏ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｉｃｅｓ. Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ Ｍｏｎｏｇｒａｐｈｓꎬ ２０１０ꎬ ８０(３): ４６９￣４８４.

[２０] 　 Ｔｉｌｍａｎ Ｄꎬ Ｋｎｏｐｓ Ｊꎬ Ｗｅｄｉｎ Ｄꎬ Ｒｅｉｃｈ Ｐꎬ Ｒｉｔｃｈｉｅ Ｍꎬ Ｓｉｅｍａｎｎ Ｅ. Ｔｈｅ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｎ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ.

Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ １９９７ꎬ ２７７(５３３０): １３００￣１３０２.

２９９４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　
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[２１]　 Ｃｈｅｎ Ｙ Ｘꎬ Ｗｒｉｇｈｔ Ｓ Ｊꎬ Ｍｕｌｌｅｒ￣Ｌａｎｄａｕ Ｈ Ｃꎬ Ｈｕｂｂｅｌｌ Ｓ Ｐꎬ Ｗａｎｇ Ｙ Ｆꎬ Ｙｕ Ｓ Ｘ. Ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｅｉｇｈｂｏｒｈｏｏｄ ｃｏｍｐｌｅｍｅｎｔａｒｉｔｙ ｏｎ ｔｒｅｅ ｇｒｏｗｔｈ ｉｎ ａ

Ｎｅｏｔｒｏｐｉｃａｌ ｆｏｒｅｓｔ. Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２０１６ꎬ ９７(３): ７７６￣７８５.

[２２] 　 Ｗａｇｇ Ｃꎬ Ｂｅｎｄｅｒ Ｓ Ｆꎬ Ｗｉｄｍｅｒ Ｆꎬ ｖａｎ ｄｅｒ Ｈｅｉｊｄｅｎ Ｍ Ｇ Ａ. Ｓｏｉｌ ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｄｅｔｅｒｍｉｎｅ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｍｕｌｔｉｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｉｔｙ.

Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ ２０１４ꎬ １１１(１４): ５２６６￣５２７０.

[２３] 　 Ｄｅｌｇａｄｏ￣Ｂａｑｕｅｒｉｚｏ Ｍꎬ Ｒｅｉｃｈ Ｐ Ｂꎬ Ｔｒｉｖｅｄｉ Ｃꎬ Ｅｌｄｒｉｄｇｅ Ｄ Ｊꎬ Ａｂａｄｅｓ Ｓꎬ Ａｌｆａｒｏ Ｆ Ｄꎬ Ｂａｓｔｉｄａ Ｆꎬ Ｂｅｒｈｅ Ａ Ａꎬ Ｃｕｔｌｅｒ Ｎ Ａꎬ Ｇａｌｌａｒｄｏ Ａꎬ Ｇａｒｃíａ￣

Ｖｅｌáｚｑｕｅｚ Ｌꎬ Ｈａｒｔ Ｓ Ｃꎬ Ｈａｙｅｓ Ｐ Ｅꎬ Ｈｅ Ｊ Ｚꎬ Ｈｓｅｕ Ｚ Ｙꎬ Ｈｕ Ｈ Ｗꎬ Ｋｉｒｃｈｍａｉｒ Ｍꎬ Ｎｅｕｈａｕｓｅｒ Ｓꎬ Ｐéｒｅｚ Ｃ Ａꎬ Ｒｅｅｄ Ｓ Ｃꎬ Ｓａｎｔｏｓ Ｆꎬ Ｓｕｌｌｉｖａｎ Ｂ Ｗꎬ

Ｔｒｉｖｅｄｉ Ｐꎬ Ｗａｎｇ Ｊ Ｔꎬ Ｗｅｂｅｒ￣Ｇｒｕｌｌｏｎ Ｌꎬ Ｗｉｌｌｉａｍｓ Ｍ Ａꎬ Ｓｉｎｇｈ Ｂ Ｋ. Ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｄｒｉｖｅ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ａｃｒｏｓｓ ｂｉｏｍｅｓ.

Ｎａｔｕｒｅ Ｅｃｏｌｏｇｙ ＆ Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎꎬ ２０２０ꎬ ４(２): ２１０￣２２０.

[２４] 　 Ｗａｒｄｌｅ Ｄ Ａꎬ Ｂａｒｄｇｅｔｔ Ｒ Ｄꎬ Ｋｌｉｒｏｎｏｍｏｓ Ｊ Ｎꎬ Ｓｅｔäｌä Ｈꎬ ｖａｎ ｄｅｒ Ｐｕｔｔｅｎ Ｗ Ｈꎬ Ｗａｌｌ Ｄ Ｈ. Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｌｉｎｋａｇｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ａｎｄ ｂｅｌｏｗｇｒｏｕｎｄ

ｂｉｏｔａ. Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２００４ꎬ ３０４(５６７７): １６２９￣１６３３.

[２５] 　 ｖａｎ ｄｅｒ Ｐｕｔｔｅｎ Ｗ Ｈꎬ Ｂａｒｄｇｅｔｔ Ｒ Ｄꎬ Ｂｅｖｅｒ Ｊ Ｄꎬ Ｂｅｚｅｍｅｒ Ｔ Ｍꎬ Ｃａｓｐｅｒ Ｂ Ｂꎬ Ｆｕｋａｍｉ Ｔꎬ Ｋａｒｄｏｌ Ｐꎬ Ｋｌｉｒｏｎｏｍｏｓ Ｊ Ｎꎬ Ｋｕｌｍａｔｉｓｋｉ Ａꎬ Ｓｃｈｗｅｉｔｚｅｒ Ｊ Ａꎬ

Ｓｕｄｉｎｇ Ｋ Ｎꎬ ｖａｎ ｄｅ Ｖｏｏｒｄｅ Ｔ Ｆ Ｊꎬ Ｗａｒｄｌｅ Ｄ Ａ. Ｐｌａｎｔ￣ｓｏｉｌ ｆｅｅｄｂａｃｋｓ: ｔｈｅ ｐａｓｔꎬ ｔｈｅ ｐｒｅｓｅｎｔ ａｎｄ ｆｕｔｕｒｅ ｃｈａｌｌｅｎｇｅｓ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２０１３ꎬ １０１

(２): ２６５￣２７６.
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