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上海大金山岛植被功能组成对草本植物、土壤动物和
细菌多样性的影响
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摘要:揭示植物群落对土壤动物和微生物多样性的上行调控效应有助于理解不同营养级生物多样性的维持机制ꎮ 以往的研究

主要集中在植物物种多样性对土壤动物和微生物多样性的影响ꎬ而关于植被功能组成自下而上的影响研究较少ꎮ 以上海大金

山岛 １３ 个植物群落为对象ꎬ在分析落叶木本植物占比与树木和草本物种多样性ꎬ以及土壤动物和细菌多样性的关系基础上ꎬ利
用结构方程模型区分了落叶木本植物占比对土壤动物和细菌多样性的直接与间接影响效应ꎮ 结果显示:落叶木本植物占比不

仅分别对草本物种多样性和土壤动物多样性分别产生直接正效应和负效应(Ｐ<０.０１ꎻ Ｐ<０.０５)ꎬ也会通过草本物种的级联效应

间接的降低地下土壤细菌多样性(Ｐ<０.１０)ꎮ 然而ꎬ木本植物多样性仅与草本物种多样性显著正关联(Ｐ<０.１０)ꎬ与土壤动物和

细菌多样性无显著关联(Ｐ>０.１０)ꎮ 该研究结果表明ꎬ相较于木本植物多样性ꎬ落叶植物占比在中亚热带北缘森林生态系统不

同营养级生物多样性维持格局中扮演着更为重要的角色ꎮ
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生物多样性是生态系统功能形成的基础[１]ꎮ 在森林生态系统中ꎬ生态系统功能是由不同营养级生物多

样性共同维持的[２—３]ꎮ 植物多样性决定了生态系统生产力大小和物质返还量[４]ꎬ土壤动物和微生物多样性驱

动了凋落物分解和养分循环过程[５]ꎮ 在此过程中ꎬ由于上行效应和下行效应ꎬ不同营养级或同一营养级内生

物间也会相互影响[６—７]ꎮ 例如ꎬ树木多样性既会通过改变群落结构组成、林下光线与水分资源分配而改变草

本多样性[８—９]ꎬ也会通过改变输入的叶片与枯木凋落物的数量与质量而改变土壤动物和微生物多样性[１０—１３]ꎻ
同样ꎬ由于负反馈作用ꎬ土壤动物和微生物多样性也会通过调节养分周转和土壤肥力ꎬ反过来影响草本和树木

多样性[１４—１５]ꎮ 因此ꎬ植物多样性与土壤动物和微生物多样性之间存在着密切的生态关联[１６—１７]ꎮ 但是ꎬ我们

对于不同营养级生物多样性相互关系及其驱动机制的理解仍处在探索阶段[１８]ꎮ
过去二十多年中ꎬ生态学家探索了不同生态系统中草本或木本植物多样性对土壤动物及微生物多样性的

影响[１９—２２]ꎮ 研究发现ꎬ在温带草原中ꎬ由于食物资源的互补效应ꎬ随着植物多样性的增加ꎬ蚯蚓和线虫等土壤

动物多样性显著增加[５]ꎻ在干旱荒漠生态系统中ꎬ木本植物丰度促进了真菌等微生物多样性[２０]ꎮ 总体而言ꎬ
虽然这些研究极大的提升了我们关于不同营养级生物多样性间相互作用的理解ꎬ但却往往从单一营养级的简

单因果关联的角度出发ꎬ忽略了多营养级之间的相互反馈[６—７ꎬ ２３]ꎮ 同时ꎬ根据生物级联效应 ( ｃａｓｃａｄｉｎｇ
ｅｆｆｅｃｔ)ꎬ上一营养级对下一营养级生物的作用过程可能同时包括了直接影响与间接调控[２４]ꎮ 然而ꎬ目前关于

生物级联效应对多营养级多样性关系的影响仍没有明确的研究结论ꎮ
植物多样性对土壤动物和微生物多样性的影响主要取决于其返回土壤的凋落物基质的数量、质量与多样

性[１２]ꎬ也就是说ꎬ植物多样性的功能属性组成是调控土壤动物和微生物多样性的主要因素之一[２５—２７]ꎮ 研究

表明ꎬ在热带和亚热带森林中ꎬ常绿与落叶树种的占比既会通过改变林下光斑大小ꎬ从而影响草本多样

性[２８—２９]ꎬ也会通过改变凋落物基质组成多样性ꎬ从而影响土壤动物和微生物多样性[１０ꎬ ３０—３１]ꎮ 同时ꎬ部分研究

表明ꎬ树木物种多样性对土壤动物与微生物的影响较弱[３２]ꎮ 基于此ꎬ本文预测ꎬ相对于树木物种多样性而言ꎬ
亚热带森林中落叶树木的占比(也就是功能组成)在调控林下草本、土壤动物与微生物多样性方面扮演更为

重要的角色ꎮ 由于不同营养级生物间既存在上行效应ꎬ也存在下行效应[６]ꎬ加之级联效应所产生的直接与间

接调控[２４]ꎬ本文提出科学预测 １: 森林群落树木的功能组成(即落叶树木占比)既可以直接影响土壤动物和微

生物多样性ꎬ也可以通过草本多样性的正向级联效应而间接调控土壤动物和微生物多样性ꎮ
另外ꎬ作为腐食食物链的主要构成ꎬ土壤动物和微生物群落间也存在着紧密的竞争、互惠合作与捕食关

系[３３—３４]ꎮ 先前基于亚热带森林的研究表明ꎬ土壤无脊椎动物可通过啃食树木木质残体而为微生物提供食物

来源[１１]ꎮ 因此ꎬ本文进一步预测(科学预测 ２):群落中落叶木本植物占比的增加会加剧土壤动物与微生物之

间的负向关系ꎮ 具体而言ꎬ由于存在食物资源竞争关系ꎬ因此ꎬ随土壤动物多样性增加ꎬ微生物多样性下降ꎮ
上海大金山岛自 １９９３ 年建立保护区起ꎬ封山育林 ３０ 余年ꎬ探究植被功能组成和物种多样性对土壤动物

及细菌多样性的调控作用ꎬ以及土壤动物和细菌多样性对植被物种多样性的反馈影响ꎬ对于揭示森林多营养

级生物多样性的保育具有重要意义ꎮ 综上ꎬ为检验所提出的科学预测ꎬ本研究以上海大金山岛包含不同落叶
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木本植物占比的 １３ 个植物群落为对象ꎬ在分析植物群落树木物种多样性、草本物种多样性、土壤动物和细菌

多样性关系的基础上ꎬ探索土壤养分梯度上ꎬ群落中落叶树木占比对草本、土壤动物和细菌多样性的影响效

应ꎬ从而为保护大金山岛的生物多样性提供理论支撑ꎮ

１　 方法

１.１　 研究区概况和样地选择

大金山岛(３０°４１′４２″ Ｎꎬ １２１°２４′２５″ Ｅ)地处上海金山区附近的杭州湾ꎬ 位于中亚热带北缘ꎬ 是金山三岛

海洋生态自然保护区的核心区ꎮ 大金山岛总面积为 ０.２２９ ｋｍ２ꎬ 主峰高 １０３.４ ｍꎬ 其年平均气温 １５.８ ℃ꎬ 土壤

为褐色山地黄壤ꎬ 降水充沛ꎬ 属海洋性气候ꎮ 大金山岛植被从外貌水平可划分为草甸、灌草丛、落叶阔叶林、
落叶常绿阔叶混交林和常绿阔叶林 ５ 个类型ꎬ群落物种组成中落叶植物按一定比例下降[３５]ꎮ

２０１６ 年 ７ 月ꎬ选择灌草丛、落叶阔叶林、落叶常绿阔叶混交林和常绿阔叶林植被类型ꎬ根据分布面积大

小ꎬ选择其中的典型植物群落建立了 １３ 个长期固定观测样地ꎬ落叶阔叶灌丛包括 ３ 个日本野桐(Ｍａｌｌｏｔｕｓ
ｔｅｎｕｉｆｏｌｉｕｓ)群落样地和 １ 个小叶女贞(Ｌｉｇｕｓｔｒｕｍ ｑｕｉｈｏｕｉ)群落样地ꎬ落叶阔叶林包括麻栎(Ｑｕｅｒｃｕｓ ａｃｕｔｉｓｓｉｍａ)
群落、朴树(Ｃｅｌｔｉｓ ｓｉｎｅｎｓｉｓ)和丝棉木(Ｅｕｏｎｙｍｕｓ ｍａａｃｋｉｉ)群落样地各 １ 个ꎬ常绿落叶阔叶混交林群落包括椿叶

花椒(Ｚａｎｔｈｏｘｙｌｕｍ ａｉｌａｎｔｈｏｉｄｅｓ)－柃木(Ｅｕｒｙａ ｊａｐｏｎｉｃａ)群落样地 １ 个ꎬ常绿阔叶林包括普陀樟 (Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ
ｊａｐｏｎｉｃｕｍ)群落和红楠(Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｔｈｕｎｂｅｒｇｉｉ)群落样地各 １ 个ꎬ青冈(Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｇｌａｕｃａ)群落样地 ３ 个ꎮ 其

中ꎬ由于小叶女贞群落分布范围小ꎬ样地面积为 １００ ｍ２ꎬ其余群落类型的样地面积均为 ４００ ｍ２ꎮ 另外ꎬ由于日

本野桐群落和青冈群落分布面积较广ꎬ根据坡位和地形变化ꎬ每个类型各建立了 ３ 个同样面积的长期监测

样地ꎮ
样地建成后ꎬ根据统计样方法对每个样地进行群落学特征调查ꎬ对于胸径大于 １ ｃｍꎬ且株高大于 ０.５ ｍ 的

所有木本植物ꎬ逐木确定物种名称ꎬ测量胸径、树高与冠幅ꎮ 对于草本层ꎬ按照典型样地调查法ꎬ确定物种组

成ꎬ记录各物种的个体数、平均盖度与株高ꎮ 各样地的群落学特征见表 １ꎮ
１.２　 土壤理化因子测定及土壤无脊椎动物群落调查

在完成植物群落特征调查后ꎬ在每个样地中ꎬ随机设置 ８—１０ 个采样点ꎬ利用土钻提取 ０—２０ ｃｍ 土样ꎬ带
回实验室自然风干后进行土壤理化性质分析ꎮ 样品风干后ꎬ去除石粒和根系等植物残体ꎬ用研钵磨碎ꎬ过 ６０
目网筛ꎬ用以测定土壤速效养分ꎮ 土壤速效钾含量采用乙酸铵浸提－火焰光度法测定ꎬ土壤速效磷和速效氮

含量分别采用氟化铵－盐酸浸提法和联合浸提－比色法进行测定[３６]ꎮ
本文在 ２０１７ 年春季(３ 月)、夏季(６ 月)、秋季(９ 月)和冬季(１２ 月)ꎬ分四个季节调查土壤动物群落ꎮ 采

样时ꎬ在每个固定样地中ꎬ按照梅花桩法设置了 ５ 个采样点ꎬ利用直径为 ５ ｃｍ 的不锈钢环刀ꎬ对表层土壤(０—
１０ ｃｍ)取样ꎬ然后将土柱放至自封袋ꎬ在 ４ ℃条件下运回实验室处理ꎮ 在实验室ꎬ利用 Ｔｕｌｌｇｒｅｎ 漏斗法(２５ ｗꎬ
７２ ｈ)分离中小型土壤动物[３７]ꎮ 分离出的土壤动物保存在 ７５％的酒精中ꎬ利用体式显微镜(Ｌｅｉｃａꎬ ＤＶＭ６ｃꎬ
Ｇｅｒｍａｎｙ)鉴定和计数ꎮ 根据尹文英等ꎬ所有土壤动物鉴定至目水平[３８—３９]ꎮ
１.３　 土壤细菌群落调查

在 ２０１７ 年夏季(６ 月)土壤动物取样的同时ꎬ也按照梅花桩 ５ 点取样法ꎬ采集土壤细菌调查土样ꎮ 取样

时ꎬ去除土壤表面叶片与枯枝凋落物ꎬ利用土钻收集表层 ０—１０ ｃｍ 土样ꎬ利用 ４℃保温盒快速运回实验室ꎮ
在实验室ꎬ每个样地的 ５ 份土样混合ꎬ过 ２ ｍｍ 筛ꎬ再选取 ３ 份ꎬ采用 ＭｏＢｉｏ ｐｏｗｅｒＳｏｉｌ ＤＮＡ 提取试剂盒(ＭｏＢｉｏ
Ｌａｂｏｒａｔｏｒｉｅｓꎬ Ｃａｒｌｓｂａｄꎬ ＣＡꎬ ＵＳＡ)提取土壤微生物 ＤＮＡꎬ并以 １６Ｓ 核糖体 ｒＲＮＡ 基因 Ｖ４ 区为目标区域ꎬ采用

引物 ５１５Ｆ(５′－ＧＴＧＣＣＡＧＣＭＧＣＣＧ ＣＧＧＴＡＡ￣３′)和 ８０６Ｒ (５′－ＧＧＡＣＴＡＣＨＶＧＧＧＴＷＴＣＴＡ ＡＴ￣３′) 进行 ＰＣＲ 扩

增ꎮ ＰＣＲ 反应程序为在 ９４ ℃温度条件下扩增 ３５ 个循环ꎬ其中包括在 ９４ ℃温度条件下变性 １０ ｓ 以及在 ５２ ℃
温度条件下复性 ３０ ｓꎬ最后在 ７２ ℃温度条件下延伸 ４５ ｓꎬ共计 ５ ｍｉｎｓꎮ 最后保持 ７２ ℃温度条件不变ꎬ将产物

延伸 １０ ｍｉｎｓꎮ 将得到的 ＰＣＲ 产物纯化并在 ｌｌｕｍｉｎａ Ｎｏｖａ ６０００ 平台上进行扩增子测序ꎮ 使用 Ｕｓｅａｒｃｈ ｖ１０ 软

２６５６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　
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件将原始数据进行拼接和质控ꎬ使用代码“－ｆａｓｔｑ＿ｍｅｒｇｅｐａｉｒｓ”合并双端序列ꎬ使用 ｃｕｔａｄａｐｔ 软件去掉序列中的

引物ꎬ将长度小于 ３００ ｂｐ 的序列和低质量序列舍弃ꎬ最后去除重复序列ꎬ得到有效拼接片段ꎮ 随后使用

ＵＰＡＲＳＥ 算法对超过 ９７％相似度阈值的 ＯＴＵ (Ｏｐｅｒａｔｉｏｎａｌ Ｔａｘｏｎｏｍｉｃ Ｕｎｉｔｓ)进行分类学分析ꎬ其中ꎬ通过检测

并删除嵌合体ꎬ形成了最初的 ＯＴＵ 表并比对 ＳＩＬＶＡ １３２ 数据库ꎬ采用 ＲＤＰ 分类器(置信阈值为 ０.８)对每个

ＯＴＵ 进行物种注释ꎮ 为保持测序深度的一致ꎬ对样品的序列总数进行抽平处理ꎬ抽平后每个样品的细菌序列

总数为 ３０６１０ 条ꎮ 最后ꎬ得到了 ＯＴＵ 水平上的细菌群落组成与结构信息ꎮ
１.４　 群落落叶成分比例和生物多样性指数计算

本研究选取落叶树木个体数占群落总个体数的占比(ＤＰ)ꎬ用以反映群落中树木功能成分比例对不同营

养级生物多样性的影响ꎬ计算依据公式 １:

ＤＰ ＝
Ｎｄ / ｅ

Ｎ
(１)

式中ꎬＮｄ / ｅ为每个样方中落叶树种 /常绿树种个体数ꎬＮ 为每个样方中树木总个体数ꎮ
如公式 ２ 所示ꎬ本研究采用香浓维纳指数(Ｓｈａｎｎｏｎ－Ｗｉｅｎｅｒꎬ Ｈ′)反映树木和草本多样性、土壤动物多样

性及细菌多样性ꎮ

Ｈ′ ＝ － ∑
ｎ

ｉ ＝ １
Ｐ ｉ ｌｎ × Ｐ ｉ (２)

式中ꎬＰ ｉ ＝Ｎｉ / ＮꎬＮｉ为第 ｉ 物种的相对多度ꎬＮ 是所有物种的总个体数ꎮ
１.５　 统计分析

首先ꎬ利用 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关分析检验了土壤养分含量、树木物种多样性、落叶树木占比、草本物种多样性、土
壤动物多样性与细菌多样性之间是否具有关联性ꎮ 其中ꎬ前人研究表明[１６ꎬ４０]ꎬ土壤速效养分常常集中分布在

土壤表层(０—２０ ｃｍ)ꎬ且在相邻年际间差异较小ꎬ因此为了捕捉到群落整体的土壤速效养分情况对多营养级

多样性的调控作用ꎬ本文将土壤速效养分、落叶木本植物占比、土壤动物多样性、微生物多样性放在一起探索

其关联[１６—１７]ꎮ 随后ꎬ为了探究林分不同生物类群多样性之间的相互作用ꎬ利用结构方程模型( Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ
Ｅｑｕａｔｉｏｎ Ｍｏｄｅｌｉｎｇꎬ ＳＥＭ)探究群落落叶树种比例如何通过改变草本层物种多样性而间接影响土壤动物多样

性及细菌多样性ꎮ 前人研究表明ꎬ虽然森林生态系统中上行效应与下行效应并存ꎬ但往往以上行效应为

主[７]ꎮ 因此ꎬ本文 ＳＥＭ 中以木本植物与草本植物等低营养级物种多样性作为效应变量ꎬ以土壤动物与细菌等

高营养级类群作为响应变量ꎮ 同时ꎬ由于同一营养级间的相互作用ꎬ且占据空间资源的优势类群作用更大ꎬ
ＳＥＭ 包括了木本植物多样性对草本物种多样性的直接影响路径ꎬ以及土壤动物多样性对细菌多样性的直接

影响路径[７]ꎮ 考虑到不同营养级间的级联作用ꎬＳＥＭ 纳入了木本植物通过草本物种多样性对土壤动物与细

菌的间接路径[２４]ꎮ 另外ꎬ土壤养分是影响各营养级生物多样性的主要因素之一ꎬ本文分析发现ꎬ落叶树种占

比与土壤速效磷显著相关ꎬ而与速效氮和速效钾无显著关系(详见结果 ２)ꎬ因此ꎬＳＥＭ 结构中ꎬ土壤速效磷也

被纳入作为影响各营养级生物多样性的效应变量ꎮ 最后ꎬ由于土壤动物的季节变化较大ꎬ为更具代表性ꎬ本研

究 ＳＥＭ 选择年均土壤动物多样性(Ｈ′)ꎮ
模型分析过程中ꎬ依据 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关分析结果作为模型变量筛选准则ꎬ选择与不同类群物种多样性相关

关系显著(Ｐ<０.１０)且相关系数值较大的变量进入 ＳＥＭｓꎮ 本文利用信息标准指数(ＡＩＣ)ꎬ卡方拟合优度检验

(Ｐ)ꎬ拟合优度指数(ＧＦＩ)和近似误差的均方根(ＳＲＭＲ)等作为 ＳＥＭｓ 拟合优度的评估指标[４１]ꎮ 当 ＡＩＣ 值较

小ꎬＰ > ０.０５ꎬＧＦＩ > ０.９０ꎬＳＲＭＲ<０.０８ 时表明方程拟合结果较好且可信度较高ꎮ 在对所有变量进行分析前ꎬ对
数据进行了对数转换( ｌｎ)ꎮ 所有的数据分析均在 Ｒ４.１.２ 中进行ꎮ

２　 结果

２.１　 植物群落功能组成特征和土壤养分含量

如表 １ 所示ꎬ１３ 个群落的落叶木本植物占比变化范围较大(７％—９９％)ꎬ其中日本野桐群落 １ꎬ３ 占比最
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高ꎬ小叶女贞群落、丝棉木群落和朴树群落次之ꎬ红楠群落最低ꎮ 凋落物层厚度变化范围在 ０.０２—０.１２ ｍ 之

间ꎮ 土壤速效氮和速效磷含量在普陀樟群落最高ꎬ红楠群落次之ꎬ日本野桐群落 １ 最低ꎮ 土壤速效钾含量在

朴树群落最高ꎬ小叶女贞群落和麻栎群落次之ꎬ日本野桐群落 １ 最低ꎮ
２.２　 落叶木本植物占比、草本物种多样性、土壤动物多样性与细菌多样性间的关系

由表 ２ 可见ꎬ土壤速效磷含量与落叶木本植物占比显著正相关(Ｐ<０.０５)ꎬ土壤速效氮和速效钾含量与落

叶木本植物占比无显著相关性(Ｐ>０.１０)ꎮ 土壤速效养分也与各生物类群多样性无显著关联性(Ｐ>０.１０)ꎮ
落叶木本植物占比与草本物种多样性显著正相关(Ｐ<０.０１)ꎬ与土壤类群多样性(夏、秋、冬季和年均)显

著负相关(Ｐ<０.０５)ꎬ但与春季土壤动物类群多样性和细菌多样性无显著相关性(Ｐ>０.１０)ꎮ 木本植物多样性

仅与草本物种多样性显著正相关(Ｐ<０.１０)ꎬ而与土壤动物和细菌多样性无显著相关性(Ｐ>０.１０)ꎮ 草本物种

多样性也与土壤动物和细菌多样性无显著相关关系(Ｐ>０.１０)ꎬ土壤动物多样性与细菌多样性间无显著关系

(Ｐ>０.１０)ꎮ
２.３　 群落落叶木本植物占比对土壤动物和细菌多样性的直接和间接影响

ＳＥＭ 方程模型拟合效果较好(ＡＩＣ ＝ －８.４３８ꎻ Ｐ ＝ ０.８４５ꎻ ＧＦＩ ＝ ０.９８８ꎻ ＳＲＭＲ＝ ０.０２２)ꎬ分别解释了群落落

叶树木占比、草本层多样性、土壤动物多样性与细菌多样性变异的 ３３％ꎬ６６％ꎬ３２％和 ３４％(图 １)ꎮ 如图 １ 和

表 ３ 所示ꎬ土壤速效磷含量的增加显著抑制群落落叶树木占比(Ｐ<０.０５)ꎬ而对草本层、土壤动物与细菌多样

性无显著影响(Ｐ>０.１０)ꎮ 落叶木本植物占比的增加显著促进草本层多样性ꎬ显著抑制土壤动物多样性(Ｐ<
０.０５)ꎻ虽然落叶木本植物占比对土壤细菌多样性无直接影响ꎬ但间接通过增加草本层多样性而显著抑制细菌

多样性( ｒ＝ －０.４７ꎬ Ｐ<０.０５)ꎮ 此外ꎬ草本多样性与土壤动物多样性均会直接抑制细菌多样性(Ｐ<０.１０)ꎮ 需要

指出的是ꎬ本研究也拟合了草本物种多样性与土壤动物多样性间的作用路径ꎬ但模型被拒绝ꎬ间接说明草本物

种多样性对土壤动物多样性的直接影响远远小于落叶木本植物占比的影响ꎮ

图 １　 群落土壤速效磷和落叶木本植物占比对草本、土壤动物与细菌多样性的直接与间接影响

Ｆｉｇ.１　 Ｄｉｒｅｃｔ ａｎｄ ｉｎｄｉｒｅｃｔ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｗｏｏｄｙ ｐｌａｎｔｓ ｏｎ ｈｅｒｂａｃｅｏｕｓ ｓｐｅｃｉｅｓ

ｄｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ ｓｏｉｌ ａｎｉｍａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

ＡＩＣ:信息标准指数ꎻＰ:卡方拟合优度检验ꎻＧＦＩ:拟合优度指数ꎻＳＲＭＲ:近似误差的均方根

３　 讨论

本研究发现ꎬ大金山岛植被中ꎬ落叶木本植物占比不仅对草本层物种多样性和土壤动物多样性分别产生

直接的正和负效应ꎬ也会通过增加草本植物多样性而间接降低土壤细菌多样性ꎮ 该结果支持本研究的科学假

说ꎬ即:相对于树木物种多样性而言ꎬ亚热带森林的落叶树木占比(也就是群落落叶种功能组成)在调控林下
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草本、土壤动物与细菌多样性方面扮演着更为重要的角色ꎮ 事实上ꎬ大金山岛位于中亚热带北缘ꎬ地带性植被

类型为常绿落叶阔叶混交林和落叶阔叶林ꎬ与低纬度的典型常绿阔叶林不同ꎬ落叶物种是大金山岛植被组成

的主体成分ꎬ是群落结构和生态过程的主要塑造者[４２]ꎮ 本文从多营养级角度证实了落叶木本植物占比对森

林不同营养级多样性关系的调控作用ꎬ落叶树种占比是亚热带东部海岛生态系统不同营养级生物多样性维持

的主要驱动因素[４３]ꎮ

表 ３　 土壤速效磷、群落落叶树木占比对草本、土壤动物与细菌多样性的影响路径和效应值

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｅｆｆｅｃｔ ｐａｔｈｗａｙ ａｎｄ ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｗｏｏｄｙ ｐｌａｎｔｓ ｏｎ ｈｅｒｂａｃｅｏｕｓꎬ ｓｏｉｌ ａｎｉｍａｌ ａｎｄ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

效应变量
Ｅｆｆｅｃｔ ｖａｒｉａｂｌｅｓ

响应变量
Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｖａｒｉａｂｌｅｓ

作用途径
Ｐａｔｈｗａｙ

效应值
Ｅｆｆｅｃｔ ｖａｌｕｅ Ｐ

土壤速效磷 落叶木本植物占比 直接影响 －０.５７ ０.０１

Ｓｏｉｌ ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ 草本多样性 直接影响 ０.０２ ０.９４

土壤动物多样性 直接影响 －０.０６ ０.８２

土壤细菌多样性 直接影响 －０.０７ ０.７９

草本多样性 通过落叶木本植物占比间接影响 －０.４７ ０.０３

土壤动物多样性 通过落叶木本植物占比间接影响 ０.３４ ０.１０

土壤细菌多样性
通过落叶木本植物占比和草本层多样性间
接影响

－０.２３ ０.１７

土壤细菌多样性
通过落叶木本植物占比和土壤动物间接
影响

－０.２１ ０.１８

落叶木本植物占比 草本多样性 直接影响 ０.８２ ０.００

Ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ 土壤动物多样性 直接影响 －０.６０ ０.０３

ｗｏｏｄｙ ｐｌａｎｔｓ 土壤细菌多样性 通过草本层间接影响 －０.４１ ０.０９

土壤细菌多样性 通过土壤动物间接影响 ０.３６ ０.１１

草本多样性
Ｈｅｒｂ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ 土壤细菌多样性 直接影响 －０.５０ ０.０７

土壤动物多样性
Ｓｏｉｌ ａｎｉｍａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ 土壤细菌多样性 直接影响 －０.６１ ０.０２

落叶木本植物占比与土壤动物多样性间的负向关系、草本物种多样性与土壤细菌多样性的负向关系以及

土壤动物和细菌多样性间的负向关系均反应了低营养级生物对高营养级生物密切的上行调控作用[７]ꎮ 落叶

木本植物占比对土壤动物多样性的负效应可能是源于选择效应(ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｅｆｆｅｃｔ) [５ꎬ ４４—４５]ꎬ即:虽然落叶植物的

群落优势效应可返还大量基质质量高的凋落物到地表ꎬ但降低了凋落物基质多样性ꎬ这样的格局有利于喜食

高质量凋落物的专性类群的生长与繁殖ꎬ而不利于维持食性更为多样的土壤动物类群[４６]ꎮ 结合本研究中木

本植物多样性与土壤动物多样性间无显著关联的结果ꎬ可以得出落叶木本植物占比所主导的选择效应决定了

土壤动物多样性的分布格局ꎮ
本研究发现ꎬ落叶木本植物占比并不直接影响土壤细菌多样性ꎬ而是间接通过增加草本多样性而抑制土

壤细菌多样性ꎮ 一方面ꎬ该结果说明ꎬ落叶木本植物占比对土壤细菌多样性的上行调控更多来自于其促进草

本植物多样性之后的生物级联效应[７]ꎬ即:间接效应ꎬ另一方面说明ꎬ草本植物多样性是塑造大金山岛土壤细

菌多样性的主要驱动力ꎮ 本研究中ꎬ落叶木本植物占比与草本物种多样性存在积极的关联格局ꎬ其主要原因

是ꎬ随着落叶木本植物占比的增多ꎬ尤其在非生长旺季ꎬ群落内的透光性增强ꎬ这样可促进阳性草本植物的适

合度ꎬ从而增加草本植物物种多样性[２８—２９]ꎮ 本文在调查中发现ꎬ相较于青冈群落样地 １ꎬ２ꎬ３ꎬ落叶木本植物

占比较高的野桐群落 １ꎬ３ 及小叶女贞群落的阳性植物居多ꎬ例如络石、酢浆草与求米草等ꎮ 同时本文也发现ꎬ
木本植物物种多样性的增加会显著促进与草本植物物种多样性ꎬ这也从另一个侧面说明ꎬ木本植物物种多样

性的增加会增加林下光资源的异质性ꎬ从而有利于维持光适应策略更为多样的草本植物[８ꎬ ４７]ꎮ 那么ꎬ随着草

本物种多样性的增加ꎬ土壤养分资源消耗过快ꎬ加剧了不同细菌种类之间的养分竞争[４８]ꎬ使得细菌多样性下

降ꎬ因此草本物种多样性与土壤细菌多样性间表现出了负向关系ꎮ

７６５６　 １６ 期 　 　 　 杨柏钰　 等:上海大金山岛植被功能组成对草本植物、土壤动物和细菌多样性的影响 　
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落叶木本植物比例增加所导致的林下草本植物繁荣不仅加剧了不同土壤细菌间的养分资源竞争ꎬ也可能

会加剧土壤动物与细菌的养分竞争[１１ꎬ ３４]ꎮ 本研究发现ꎬ土壤动物与细菌多样性间存在显著的负相关关系ꎬ这
一格局说明ꎬ土壤动物与细菌间不仅仅存在互利作用ꎬ即正相关关系ꎬ也存在资源竞争格局[７ꎬ １１]ꎮ 但在这里

需要指出ꎬ土壤动物对细菌多样性的抑制作用也可能与土壤动物与细菌的食性有关ꎮ 由于本文土壤动物的鉴

定水平仅为目水平ꎬ无法深入探讨不同食性的土壤动物与细菌之间的资源竞争格局ꎮ 综上ꎬ落叶木本植物占

比的增加不仅会显著改变群落内部的光线供给性ꎬ从而影响草本物种多样性格局[２８]ꎬ更会通过改变凋落物基

质多样性而调控土壤养分周转和供给等功能ꎬ从而改变土壤动物和细菌多样性格局[１０ꎬ ３０—３１]ꎮ

４　 结论

本研究表明ꎬ落叶木本植物占比是大金山岛植被系统不同营养级生物多样性的主要塑造者ꎬ其通过选择

效应显著抑制土壤动物多样性ꎬ但会通过增加林下透光性而提升草本多样性ꎬ并通过促进草本多样性而间接

减少土壤细菌多样性ꎮ 该研究结果有助于深入理解中亚热带北缘森林生态系统多营养级生物多样性的维持

机制ꎮ 需要指出ꎬ考虑到本研究土壤动物的鉴定水平ꎬ加之本研究结构方程模型分析显示ꎬ土壤速效养分含量

并未对土壤动物和细菌多样性产生直接和间接影响ꎬ而只影响落叶木本植物占比ꎬ因此ꎬ未来有关土壤动物和

细菌多样性负向关系的维持机制需要使用分类水平更高的多营养级生物多样性数据来进行更深入的探索ꎮ
最后ꎬ本研究仅从数量关系角度揭示了各营养级生物多样性间(ａｌｐｈａ 多样性)的关联性ꎬ未来应考虑利用控

制实验等手段确认落叶木本植物占比在森林生物多样性(ａｌｐｈａꎬ ｂｅｔａ 多样性)维持中的生态机制ꎮ
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Ｋｕｕ Ａꎬ Ｌａｎｇｅ Ｍꎬ Ｌａｕｔｅｒｂａｃｈ Ｄꎬ Ｍｉｄｄｅｌｈｏｆｆ Ｃꎬ Ｍｉｇｕｎｏｖａ Ｖ Ｄꎬ Ｍｉｌｃｕ Ａꎬ Ｍüｌｌｅｒ Ｒꎬ Ｐａｒｔｓｃｈ Ｓꎬ Ｐｅｔｅｒｍａｎｎ Ｊ Ｓꎬ Ｒｅｎｋｅｒ Ｃꎬ Ｒｏｔｔｓｔｏｃｋ Ｔꎬ Ｓａｂａｉｓ
Ａꎬ Ｓｃｈｅｕ Ｓꎬ Ｓｃｈｕｍａｃｈｅｒ Ｊꎬ Ｔｅｍｐｅｒｔｏｎ Ｖ Ｍꎬ Ｔｓｃｈａｒｎｔｋｅ Ｔ. Ｂｏｔｔｏｍ－ｕｐ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｎ ｍｕｌｔｉｔｒｏｐｈｉｃ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ｉｎ ａ ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ
ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ. Ｎａｔｕｒｅꎬ ２０１０ꎬ ４６８(７３２３): ５５３￣５５６.

[ ８ ] 　 Ｂａｒｔｅｌｓ Ｓ Ｆꎬ Ｃｈｅｎ Ｈ Ｙ Ｈ. Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｏｖｅｒｓｔｏｒｅｙ ａｎｄ ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｅｙ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ａｌｏｎｇ ａｎ ｏｖｅｒｓｔｏｒｅｙ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎａｌ ｇｒａｄｉｅｎｔ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ
Ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０１３ꎬ ２４(３): ５４３￣５５２.

[ ９ ] 　 Ｂａｒｂｉｅｒ Ｓꎬ Ｇｏｓｓｅｌｉｎ Ｆꎬ Ｂａｌａｎｄｉｅｒ Ｐ. Ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｎ ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｙ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ—ａ ｃｒｉｔｉｃａｌ ｒｅｖｉｅｗ ｆｏｒ
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[１０] 　 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.

[１１] 　 Ｐｉｅｔｓｃｈ Ｋ Ａꎬ Ｅｉｃｈｅｎｂｅｒｇ Ｄꎬ Ｎａｄｒｏｗｓｋｉ Ｋꎬ Ｂａｕｈｕｓ Ｊꎬ Ｂｕｓｃｏｔ Ｆꎬ Ｐｕｒａｈｏｎｇ Ｗꎬ Ｗｉｐｆｌｅｒ Ｂꎬ Ｗｕｂｅｔ Ｔꎬ Ｙｕ Ｍ Ｊꎬ Ｗｉｒｔｈ Ｃ. Ｗｏｏｄ ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｉｓ
ｍｏｒｅ ｓｔｒｏｎｇｌｙ ｃｏｎｔｒｏｌｌｅｄ ｂｙ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｔｈａｎ ｂｙ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｄｅｃｏｍｐｏｓｅｒ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎ ｈｉｇｈｌｙ ｓｐｅｃｉｅｓ ｒｉｃｈ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｆｏｒｅｓｔｓ. Ｏｉｋｏｓꎬ ２０１９ꎬ １２８
(５): ７０１￣７１５.

[１２] 　 Ｄｅ Ｇｒｏｏｔｅ Ｓ Ｒ Ｅꎬ Ｖａｎｈｅｌｌｅｍｏｎｔ Ｍꎬ Ｂａｅｔｅｎ Ｌꎬ Ｄｅ Ｓｃｈｒｉｊｖｅｒ Ａꎬ Ｍａｒｔｅｌ Ａꎬ Ｂｏｎｔｅ Ｄꎬ Ｌｅｎｓ Ｌꎬ Ｖｅｒｈｅｙｅｎ Ｋ. Ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｉｒｅｃｔｌｙ ａｆｆｅｃｔｓ
ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｃｙｃｌｉｎｇ ｔｈｒｏｕｇｈ ｔｈｅ ｓｈｒｕｂ ｌａｙｅｒ ａｎｄ ｉｔｓ ｈｉｇｈ￣ｑｕａｌｉｔｙ ｌｉｔｔｅｒ. Ｐｌａｎｔ ａｎｄ Ｓｏｉｌꎬ ２０１８ꎬ ４２７(１): ３３５￣３５０.

[１３] 　 杨光蓉ꎬ 豆鹏鹏ꎬ 马瑜ꎬ 王红娟ꎬ 林敦梅. 金佛山亚热带常绿阔叶林地表土壤动物群落特征及其影响因素. 生态学报ꎬ ２０２０ꎬ ４０(２１):
７６０２￣７６１０.

[１４] 　 Ｒｅｙｎｏｌｄｓ Ｈ Ｌꎬ Ｐａｃｋｅｒ Ａꎬ Ｂｅｖｅｒ Ｊ Ｄꎬ Ｃｌａｙ Ｋ. Ｇｒａｓｓｒｏｏｔｓ ｅｃｏｌｏｇｙ: ｐｌａｎｔ￣ｍｉｃｒｏｂｅ￣ｓｏｉｌ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ａｓ ｄｒｉｖｅｒｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ
ｄｙｎａｍｉｃｓ. Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２００３ꎬ ８４(９): ２２８１￣２２９１.

[１５] 　 Ｈäｔｔｅｎｓｃｈｗｉｌｅｒ Ｓꎬ Ｇａｓｓｅｒ Ｐ. Ｓｏｉｌ ａｎｉｍａｌｓ ａｌｔｅｒ ｐｌａｎｔ ｌｉｔｔｅｒ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ. Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ
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[１８] 　 Ｈａｄｄａｄ Ｎ Ｍꎬ Ｃｒｕｔｓｉｎｇｅｒ Ｇ Ｍꎬ Ｇｒｏｓｓ Ｋꎬ Ｈａａｒｓｔａｄ Ｊꎬ Ｋｎｏｐｓ Ｊ Ｍ Ｈꎬ Ｔｉｌｍａｎ Ｄ. Ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｌｏｓｓ ｄｅｃｒｅａｓｅｓ ａｒｔｈｒｏｐｏｄ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｓｈｉｆｔｓ ｔｒｏｐｈｉｃ

ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ. Ｅｃｏｌｏｇｙ Ｌｅｔｔｅｒｓꎬ ２００９ꎬ １２(１０): １０２９￣１０３９.
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