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摘要: 迄今生物多样性与生态系统功能关系的研究主要在物种组成随机配置的人工生态系统中进行, 在自然生态

系统中研究较少, 且未考虑环境因子如何影响生态系统功能及其与生物多样性的关系。本研究选取亚热带广泛分

布的次生林为研究对象, 利用模型拟合的方法, 探讨亚热带次生林中物种丰富度与生物量和生产力之间的关系, 
以及环境因子(海拔、坡度、坡向、土层厚度)和次生林恢复时间(林龄)对生物量、生产力、物种丰富度与生物量

和生产力间关系的影响。结果表明, 当不考虑环境因子时, 物种丰富度与生物量之间存在显著的线性正相关关系, 
而与生产力之间存在显著的二次关系(先增加后减少的驼峰型)。当考虑环境因子时, 个体密度和土层厚度对生物

量具有显著影响, 而环境因子对生产力并无显著效应。在坡度较陡、坡向朝南及土层较厚的环境条件下, 物种丰

富度与生物量具有显著的线性正相关关系; 而在坡度较缓、坡向朝北及土层较薄的环境条件下, 物种丰富度不影

响生物量。在较高海拔环境条件下, 生产力随物种丰富度先增加后减少(驼峰形状), 而在其他环境条件下, 生产力

均不响应物种丰富度。以上结果说明自然森林生态系统中物种丰富度与生物量和生产力的关系存在差异, 且其相

互间的关系依赖于环境因子。 
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Abstract: Experimental studies of the relationship between biodiversity and ecosystem functioning (BEF) 
have mainly been conducted in artificial ecosystems with randomly assembled species, highlighting the need 
of testing this relationship in real world. In particular, these studies did not consider the effects of environ-
mental factors on the relationship between biodiversity and ecosystem functioning. Hence, we used secon-
dary forests, which are widely distributed in the subtropics, as research objects. We used model fitting meth-
ods to study the relationship between species richness and biomass/productivity. Meanwhile, we also ex-
plored the effects of environmental factors (e.g., elevation, aspect, slope, and soil depth) on biomass and 
productivity and on BEF relationships. Our results showed that there was a significant linear correlation be-
tween species richness and biomass, and a quartic correlation between species richness and productivity (i.e., 
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humped curve) when environmental factors were not considered. Considering that biomass was significantly 
affected by stem density and soil depth, while productivity was not affected by environmental factors, we 
found that only under the environmental conditions characterized by steep slopes, south aspects, or higher 
soil depths, was species richness significantly correlated with biomass. The relationship between species 
richness and productivity showed a significant quadratic correlation under higher elevation, but not under any 
other environmental conditions. These results suggest that the relationship between species richness and pro-
ductivity is different from the relationship between species richness and biomass, and both these relationships 
depend on environmental factors. 
Key words: biodiversity; ecosystem functioning; subtropical forest; environmental gradient; Zhejiang 

随着全球生物多样性的加速丧失, 生物多样性

对生态系统功能的影响已受到广泛的关注和研究

(张全国和张大勇, 2002; 马克平, 2013; Tilman et al, 
2014; Ratcliffe et al, 2017)。大量研究表明生物多样

性是生态系统功能的决定者之一, 提高生物多样性

能提高生态系统功能(Tilman et al, 2014)。然而已有

的研究主要在人工生态系统中进行, 存在研究时间

较短(≤ 5年)、物种组成来源于物种库的随机配置等

问题(Tilman et al, 2001; Flombaum & Sala, 2008; 
Reich et al, 2012; Tilman et al, 2014; Ma et al, 2017)。
自然生态系统是经过物种形成、扩散限制、环境过

滤和生态漂变等过程构建而形成的(Vellend, 2016), 
这使得在人工生态系统中得出的结论与自然系统

中所得结果并不一致(Flombaum & Sala, 2008; Jiang 
et al, 2009)。因此 , 需要进一步研究人工生态系统中

得出的结论能否应用到自然系统中(贺金生等, 2003; 
Flombaum & Sala, 2008; Wardle, 2016)。 

森林作为地球上面积最大的陆地生态系统, 拥
有陆地近一半左右的碳储量, 对维系整个地球的生

态平衡和人类的生存起着至关重要的作用(Pan et al, 
2011)。其中亚热带森林是主要分布于中国的植被类

型 , 有着广阔的分布面积和丰富的生物多样性

(Corlett, 2013)。已有研究表明物种丰富度对亚热带

森林的生物量或生产力存在正效应(Barrufol et al, 
2013; Bruelheide et al, 2014; Cavanaugh et al, 2014)
或无效应(Wu et al, 2015)。所研究的森林生态系统

的恢复或演替时间(下文统称“林龄”)、群落结构的

复杂性及其所处的生境条件所引起的资源异质性

或有效性差异 , 可能是产生不同结果的原因

(Ouyang et al, 2016; Ali & Yan, 2017; Mori et al, 
2017; Ratcliffe et al, 2017; van der Sande et al, 2017)。 

通常, 生态系统中生物多样性的正效应受土壤

养分有效性的影响, 土壤养分有效性越低, 正效应

越强(Pretzsch et al, 2013; Ali & Yan, 2017)。光资源

可利用性的变化也会改变植物对光的竞争而影响

多样性效应(杨波, 2014)。高的资源异质性可能会促

进物种间的生态位分化, 进而提高生态系统功能

(Loreau & Hector, 2001; Wacker et al, 2008)。海拔、

坡度、坡向和土层厚度均会影响森林生态系统间资

源的有效性和异质性。然而这些环境因子如何影响

森林生态系统中生物多样性与生态系统功能间的

关系尚缺乏系统研究。 
生物量与生产力密切相关又存在区别(Schmid 

et al, 2009), 特别是在森林生态系统中生物量与生

产力通常是解偶联的, 快速生长(高生产力)的物种

通常其碳储存能力要低于慢速生长(低生产力)的物

种(Caspersen & Pacala, 2001)。已有研究发现生物量

与生产力对物种丰富度的响应不同(Schmid et al, 
2009)。因此 , 本研究选择浙江定海次生林为研究对

象, 通过分别计算群落内的生物量和生产力, 主要

探讨: (1)次生林中物种丰富度与生物量和生产力的

关系如何？其关系是否存在差异？(2)林龄和环境

因子(海拔、坡度、坡向、土层厚度)对生物量、生

产力、物种丰富度与生物量和生产力间关系的影响

如何？对上述问题的探讨有助于我们了解影响亚

热带次生林内生物量及生产力的主要因子, 并为研

究天然林中生物多样性与生态系统功能关系提供

参考。 

 
1.1  研究地点 

研究地浙江省舟山市定海区(121°38′−122°15′ 
E, 29°55′−30°15′ N)地处我国沿海经济发达地区, 
人口密度较高, 主要植被类型为人类干扰后形成的 
次生林和人工林。该区域年平均气温15.6–16.6℃, 
最热月为8月, 无霜期251–303 d, 年平均日照时数

1  材料与方法 
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2,101–2,302 h, 年平均降水量927–1,620 mm。每年

7–9月出现的热带风暴和台风是该地区最主要的灾

害性天气, 对森林植被干扰较大。 
1.2  样地设置及调查 

2012年在浙江省舟山市定海区内选取具有不

同生物多样性水平的46个20 m × 20 m固定监测样

方, 根据样方所在林地的历史记载和监测, 主要选

择次生林(林龄小于30年)作为研究对象(样方详细

信息详见附录1)。由于样方内生物量的贡献主要取

决于胸径(DBH)较大的木本植物, 故本研究仅记录

样方中DBH ≥ 5 cm所有个体的胸径、冠幅、高度和

枝下高等数据, 用于计算个体生物量。2015年对原

有样方中所有DBH ≥ 5 cm个体进行复查, 并记录个

体胸径以及是否新增或死亡等信息。 
1.3  环境因子测量 

在群落调查的同时, 记录样方所处的经纬度、

坡度、坡向和坡位(上坡、中坡、小坡和全坡)等地

形因子。同时, 记录和测量土壤类型、土壤质地(粗
骨沙土、红壤沙土和红壤壤土)、土层厚度(包含土

壤腐殖质层和枯落物层)等土壤因子。根据样方所属

林区斑块内的砍伐历史记录, 确定样方内群落的恢

复历史(林龄) , 详见附录1。 
1.4  生物量及生产力的计算 

每个样方内的总生物量包含样方内所有乔木

个体的主干、枝干、叶和根的总和。由于树高、枝

下高等数据通过目测的方式获得, 且两次独立调查

所获得树高差异较大, 用于生物量的估计可能存在

误差, 故而本研究仅使用基于胸径的异速生长方程

计算每木生物量。由于尚没有专门针对定海区内各

物种的异速生长方程, 因此, 本研究根据研究地所

在区域, 选取在中国亚热带森林中获得的异速生长

方程进行计算(Shi & Liu, 2017), 生物量(BIO)(含地

上和地下生物量)具体计算公式主要参考Ouyang等
(2016)在中国亚热带森林中构建的生物量与个体胸

径间的异速生长方程, 详见附录2。考虑到样方内起

始的生物量不同, 可能反过来会影响样方内生物量

的变化量, 本研究用生物量的相对变化量表示群落

的初级生产力(∆BIO)(下文统称“生产力”), 计算方

程为(Lasky et al, 2014):  
∆BIO = BIOT+3/BIOT  (1)  

式中T表示起始调查时间, 即2012年。 

1.5  统计分析 
采用多元线性模型(multiple linear regression)分

析影响样方内生物量和生产力的主要因子。考虑到

物种丰富度对生物量或生产力可能存在的非线性

关系, 在模型中考虑物种丰富度的二次项。根据R
软件MuMIn包中的dredge函数, 基于根据小样本量

修正后的赤池信息量准则(Akaike information crite-
rion, AICc)筛选最优模型 (Burnham & Anderson, 
2010), 选取最优模型中的解释变量作为影响响应

变量的主要因子。数据分析前对所有变量(包括坡

度、坡向、土壤类型、海拔、土层厚度、林龄、物

种丰富度和个体密度等)进行标准化(Z-值转化)和共

线性分析 , 发现所有变量间的方差膨胀因子

(variance inflation factor, VIF)均小于4, 说明变量间

无显著共线性(Hair et al, 1998), 为了保证数据的正

态性, 对生物量和生产力的数据进行了对数转换。 
为探究环境因子对物种丰富度与生物量和生

产力关系的影响, 根据环境因子的变化范围和样方

数量将不同的环境因子分为两个等级, 尽量保证不

同等级中样方数不少于10个。利用Wilcoxon符号秩

和非参数检验方法比较所划分的两个环境条件中

生物量或生产力是否存在差异。根据推断统计学来

评估每个环境条件下的物种丰富度与生物量及生

产力间存在的关系。对于不同环境条件下的数据集, 
分别拟合生物量或生产力与物种丰富度(S)之间的

一次和二次(即S + S2)方程。如果方程参数的回归系

数对线性或一次项是正的, 同时二次项系数是负的, 
则为驼峰型曲线(Hortal et al, 2009)。由于本研究中

样本量较少 , 同时利用AICc和贝叶斯信息准则

(Bayesian information criterion, BIC)判断同一环境

条件中生物量及生产力与物种丰富度间的最优方

程。倘若方程间0 < |ΔAICc| < 2, 表示一次和二次方

程无显著差异; 2 ≤ | ΔAICc| < 10, 表示具有较低

AICc值的方程稍优于高AICc值; |ΔAICc| > 10表示

方程中具有较低AICc值的方程显著优于其他方程

(Burnham & Anderson, 2010)。 
本研究中所有的统计分析和绘图均在 R 

1.0.136软件中完成。 

 
2012年共计调查个体3,592株57种, 2015年共计

2  结果 
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调查个体3,654株59种, 发现323株个体死亡, 同时

新增(补员) 385株。2012年样方内平均生物量为

132.632 t/ha, 低于2015年(158.912 t/ha), 但两年间

生物量并无显著性差异(Wilcoxon检验: W = 871, P 
= 0.145)。 

当不考虑环境因子时, 物种丰富度显著影响生

物量(BIO)和生产力(∆BIO) (表1; 图1)。物种丰富度

与生物量的关系相比于二次方程, 用一次方程拟合

更好(表1), 生物量随物种丰富度的增加而显著增加

(图1a: R2 = 0.12, P = 0.01)。而物种丰富度与生产力

间的关系相比于一次方程, 二次方程拟合地更好

(表1), 生产力随物种丰富度的增加先增加后减少

(图1b: R2 = 0.125, P = 0.05)。当同时考虑环境因子和

物种丰富度对生物量和生产力的影响时, 个体密度

(t = 2.90, P < 0.01)和土壤厚度(t = 1.815, P = 0.07)显
著影响生物量, 而物种丰富度对生物量的影响则减

弱(P = 0.10, 表2); 环境因子对生产力无显著影响, 
仅物种丰富度显著影响生产力(表2)。 

环境因子对生物量和生产力的影响分析结果

表明, 仅土层厚度显著影响生物量(Wilcoxon检验: 
P = 0.02)和生产力(P = 0.03); 土层越厚生物量越高, 
生产力越低(图2)。且环境因子会显著影响物种丰富 
 
表1  物种丰富度与生物量及生产力间的最优模型分析 
Table 1  Analysis of the optimal model between species rich-
ness and biomass/productivity 
模型 Models F R2 P AICc 
BIO~S 5.436 0.110 0.02 818.941 
BIO~ S + S 2 2.700 0.116 0.07 821.261 
∆BIO~S 0.545 0.012 0.46 –34.944 
∆BIO ~ S + S 2 3.075 0.125 0.05 –38.123 

S: 物种丰富度; BIO: 生物量; ∆BIO: 生产力。粗体表示具有更低

AICc值, 为最优模型。 
S, Species richness; BIO, Biomass; ∆BIO, Productivity. The bold fonts 
mean the optimal models with lowest AICc value.  

 

 
 
图1  物种丰富度与群落生物量(a)和生产力(b)之间的关系。其中(a)生物量指研究样方20 m × 20 m中2015年所调查个体生物

量的总和; (b)生产力指研究样方中2012年和2015年两次调查生物量的比值。虚线为95%置信区间, 实线为表1中具有最低

AICc值的模型。 
Fig. 1  Relationships between species richness and biomass (a) / productivity (b). The biomass in (a) means the total biomass in 
each plot (20 m × 20 m) in 2015, and the productivity in (b) means the ration of biomass between 2012 and 2015 in each plot. Dotted 
lines refer to the 95% confidence interval. Solid lines fitted by the model with lowest AICc value in the Table 1. 
 
表2  显著影响生物量及生产力的环境和群落因子 
Table 2  The significant environmental and community factors influencing the biomass and productivity 
  估计值 Estimate 标准误 SE t P 

生物量 
Biomass (BIO) 

截距 Intercept 8.141 0.073 111.036 < 0.001 

个体密度 Density (ind./ha) 0.221 0.076 2.900 < 0.01 

 土壤厚度 Soil depth (cm) 0.136 0.075 1.815 0.07 

 物种丰富度 Species richness  0.126 0.076 1.646 0.10 

生产力 
Productivity (∆BIO) 

截距 Intercept 0.147 0.020 7.665 < 0.001 

物种丰富度 Species richness  0.265 0.103 2.590 < 0.05 

物种丰富度的平方 Square of species richness –0.249 0.102 –2.434 < 0.05 
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图2  不同环境条件下生物量和生产力的差异。其中生物量指研究样方20 m × 20 m中2015年所调查个体生物量的总和; 生产

力指研究样方中2012和2015年两次调查生物量的比值。 
Fig. 2  Variance of biomass and productivity between different environmental gradients. The biomass means the total biomass in 
each plot (20 m × 20 m) in 2015, and the productivity means the ration of biomass between 2012 and 2015 in each plot.   

 
度与生物量和生产力的关系。在较低海拔环境中, 物
种丰富度对生物量及生产力均无显著影响(P > 0.05);
而在较高海拔中, 物种丰富度显著影响生物量及生

产力, 可用二次方程较好地拟合物种丰富度与生产

力的关系(ΔAICc > 2, 表3)。在低坡度环境中, 物种

丰富度对生物量及生产力均无显著效应(P > 0.05); 
而在较高坡度环境中, 物种丰富度显著影响生物量, 
相比于二次方程, 物种丰富与生物量的关系能用一

次方程较好地拟合(ΔAICc > 2, 表3)。在朝南坡向中, 
物种丰富度显著影响生物量, 且拟合的一次方程与

二次方程间无显著差异(0 < |ΔAICc| < 2); 而朝北坡

向中, 物种丰富度对生物量与生产力均无显著影响

(P > 0.05, 表3)。在较厚土层中, 生物量随物种丰富

度增加线性增加(ΔAICc > 2); 而在较浅土层中, 物
种丰富度对生物量及生产力均无显著影响(P > 0.05, 
表3)。在林龄大于15年的群落中, 物种丰富度显著

影响生物量 , 其关系可用一次方程较好地拟合 
(ΔAICc > 2); 而在林龄小于15年的群落中, 物种丰

富度对生物量和生产力均无显著影响(表3)。 

 
关于不同生物和非生物因子对森林群落的结

构、动态以及生态系统功能等的影响已有大量研究, 
并认为物种多样性是生态系统功能的决定者之一

(Tilman et al, 2014; Vellend et al, 2017)。本研究发现, 
当不考虑其他环境因子时, 物种丰富度与生物量存

在显著的线性正相关关系, 与生产力存在显著的二

次关系(驼峰型)(表1; 图1, 2)。该结果与在中国亚热

带新岗山人工森林生态系统实验中所发现的物种

丰富度与生产力间存在显著正相关关系的结果并

不一致(Huang et al, 2017)。这可能是因为本研究所

选的群落均为演替前期的群落(< 30 年)。当群落内

物种数较少时, 多以具有高生产力低碳储量的演替

先锋物种为主; 随着物种丰富度的增加, 群落内包

含高碳储量物种的机会增多, 使得生物量增加, 但
由于高碳储量的物种一般具有较低的生产力(如 
演替后期的耐阴物种), 导致生产力降低(Caspersen 
& Pacala, 2001), 而新岗山人工实验中的物种组成

均为随机配置 , 缺乏自然演替和选择的过程

(Bruelheide et al, 2014)。有研究发现, 在自然生态系

统中由于资源限制和种间竞争, 植物多样性与资源

可用性之间存在负相关关系(Duffy, 2009)。处于演

替前期的群落, 土壤养分较为贫瘠, 当物种数较少

时, 能更好地利用资源; 但当物种丰富度增加后, 
会增强种间竞争, 进一步降低可供物种所利用的有

效资源, 导致生产力降低(Duffy, 2009; Fraser et al, 
2015)。另外 , 物种丰富度与生物量表现为线性关系, 
而与生产力间的关系表现为驼峰型, 进一步说明选

用不同的功能指标, 可能会得到生物多样性与生态

系统功能间不同的关系。 
森林群落内植物物种多样性与生态系统功能

的关系可能与所处森林群落类型、群落演替历史、 

3  讨论 
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表3  不同环境条件下物种丰富度与生物量和生产力的关系 
Table 3  Relationships between species richness and biomass/productivity in different environmental gradients 
 范围 

Ranges 
样方数 
No. of plots 

功能变量 
Functions 

一次方程 
Linear equation 

R2 二次方程 
Quadratic equation 

R2 ΔAICc 

BIC AICc Sig.  BIC AICc Sig.  

海拔 
Elevation 
(m) 

≤ 65 23 BIO 423.583 421.439 +  0.07 426.317 423.997 +, –  0.08 2.558 
∆BIO –3.744 –5.887 +  0.02 –3.257 –5.577 +, – 0.12 0.310 

> 65 23 BIO 403.055 400.912 + 0.20* 405.131 402.811 –, + 0.23# 1.899 
∆BIO –23.754 –25.897 + 0.02 –26.458 –28.778 +, – 0.24# –2.881 

坡度 
Slope  

≤ 20° 33 BIO 596.410 592.748 + 0.01 598.983 594.426 +, – 004 1.678 
∆BIO –15.746 –19.408 + 0.03 –14.324 –18.882 +, – 0.09 0.526 

> 20° 13 BIO 227.108 228.079 + 0.59** 227.930 230.671 –, + 0.64** 2.592 
∆BIO –10.178 –9.206 + 0.01 –11.306 –8.566 +, – 0.24 0.640 

坡向 
Aspect 

南、西南 
South, Southwest 

21 BIO 370.428 368.706 + 0.19* 371.462 369.784 –, + 0.26# 1.078 

西、东南 
West, Southeast 

∆BIO –25.380 –27.102 + 0.01 –26.650 –28.328 +, – 0.19 –1.226 

东、东北 
East, Northeast 

25 BIO 456.261 453.747 + 0.07 457.746 454.871 +, – 0.14 1.124 

北、西北 
North, Northwest 

∆BIO –4.620 –7.133 + 0.02 –3.648 –6.524 +, – 0.10 0.609 

土层厚度 
Soil depth  
(cm) 

< 40 26 BIO 454.222 451.539 + 0.01 457.463 454.335 +, – 0.01 2.996 
∆BIO –14.875 –17.559 + 0.04 –11.992 –15.119 +, – 0.06 2.440 

≥ 40 20 BIO 367.197 365.710 + 0.14# 369.428 368.112 +, – 0.17 2.402 
∆BIO –12.855 –14.342 + 0.03 –13.070 –14.386 +, – 0.17 –0.044 

林龄 
Forest age 

≤ 15 22 BIO 404.116 402.176 + 0.05 406.959 404.948 –, + 0.06 2.772 
∆BIO –13.638 –15.578 – 0.01 –14.995 –17.006 +, – 0.14 –1.428 

> 15 24 BIO 422.094 419.760 + 0.20* 425.249 422.642 –, + 0.20# 2.882 
∆BIO –9.905 –12.239 + 0.02 –8.569 –11.176 +, – 0.09 1.063 

土层厚度为土壤厚度、腐殖质厚度和凋落物厚度的和。粗体表示同一环境条件中同一响应变量的不同方程(一次和二次方程)中具有较低赤池

信息量准则(AICc)和贝叶斯信息准则(BIC)的数值。Sig.表示不同方程中回归系数的正负, 其中在一次方程中表示正相关或者负相关, 在二次

方程中分别表示一次项和二次项系数的正负。#P ≤ 0.10; *P ≤ 0.05; **P ≤ 0.01。 
Soil depth was calculated by the sum of soil depth and humus depth and litter depth. The small sample size-corrected Akaike Information Criterion 
(AICc) of the linear and quadratic equation is marked in bold when the equation with lowest AICc value for species richness and biomass and the 
change of biomass in one environmental gradient. Sig. refers to the significance of the linear and quadratic parameters in the linear or quadratic equa-
tion. #P ≤ 0.10; *P ≤ 0.05; **P ≤ 0.01.  

 
研究尺度以及相关的气候条件密切相关(Paquette & 
Messier, 2011; Tilman et al, 2014; Liang et al, 2016; 
Ratcliffe et al, 2017; 谭珊珊等, 2017)。这使得不同

的环境条件下生物多样性与生态系统功能关系表

现出复杂的结果, 如正/负相关关系、二次关系(驼峰

型)以及无显著的相关关系等(Willig, 2011; Wu et al, 
2015; Ratcliffe et al, 2017)。本研究发现, 当同时考

虑环境因子与物种丰富度时, 其他的生物和非生物

因子对生物量具有显著影响, 甚至可能致使物种丰

富度对生物量影响不显著(表2), 该结论与中国纬度

梯度上物种丰富度与生物量关系的变化相一致(Wu 
et al, 2015)。如在土层较厚时生物量随物种丰富度

增加线性增加; 而土层较薄时, 物种丰富度对生物

量无显著影响(表3)。同时, 土层厚度往往作为衡量

土壤层养分主要来源的因子, 一般土层较厚时, 土
壤资源有效性较高。而在亚热带森林中, 有研究发

现土壤资源有效性与上层木地上生物量存在显著

的负相关关系(Ali & Yan, 2017), 这与本研究所得

结果不一致(图2; 表2)。这可能与所研究森林群落

中物种组成有关, 本研究中包含的森林群落林龄均

小于30年, 其中的物种多为演替先锋物种, 对土壤

资源的需求更高(Yan et al, 2006)。另外 , 在本研究中

我们也发现坡向会显著影响物种丰富度与生物量

的关系, 在朝南光照资源充足的群落中, 物种丰富

度与生物量呈显著的正相关关系, 而在朝北光资源

限制的群落中物种丰富度无显著效应(表3)。这可能
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是因为光资源有效地促进了不同物种间光生态位

的互补, 从而增强了多样性效应(Hautier & Hector, 
2009), 该结论与Ali和Yan (2017)所发现的光资源受

限制的下层木中物种多样性与地上生物量无显著

关系的结果相一致。其他研究也发现森林群落内的

生物量受到生物和非生物因子的共同作用, 在不同

演替阶段生物多样性与生物量的关系存在差异

(Lasky et al, 2014; Ouyang et al, 2016)。上述结果说明, 
物种丰富度与生物量之间的关系依赖于环境因子。 

环境因子也会影响物种丰富度与生产力的关

系。如在海拔较低时, 生产力随着物种丰富度增加

而增加, 已有研究表明全球森林中物种丰富度与生

产力的正相关关系占优势(Liang et al, 2016); 但海

拔较高时, 它们之间的关系为驼峰型(二次模型)(表
3)。海拔高度可能通过影响气候条件进而影响群落

内物种的组成, 随海拔的增加, 环境过滤的作用会

增加群落内物种间功能的相似性(Swenson et al, 
2011), 进而导致在较高海拔环境中物种丰富度与

生产力的关系出现驼峰型。另外, 在本研究中环境

因子的差异不大, 在后续的研究中可设置具有明显

差异的多个环境梯度, 比较生物多样性与生物量或

生产力间关系的变化, 可能会得出更加显著的结果, 
能更好地理解生物多样性与生态系统功能关系的

机理。 
总之, 上述结果说明自然森林系统中生物多样

性与生态系统功能的关系依赖于环境因子, 因此在

自然生态系统中开展生物多样性与生态系统功能

的研究时, 需要考虑环境因子以及森林演替或者恢

复历史的影响。同时, 该研究对于管理亚热带地区

广泛分布的次生林, 并提升其生态系统功能(如生

物量和生产力)也具有较为重要的意义。但受限于本

研究所选取的样方数量较少, 致使环境因子差异较

小, 在探究不同环境条件中生物多样性与生态系统

功能的关系时仍存在局限性, 有必要在差异较大的

环境梯度中进行进一步探究。另外, 本研究仅关注

物种丰富度, 仍需在今后的研究中综合考虑物种的

功能、群落结构(如谭珊珊等, 2017)和谱系多样性

(Srivastava et al, 2012), 探讨环境因子在其与生态

系统各功能关系中的相对作用(Cadotte et al, 2009)。 
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附录 1 浙江定海区 46 个 20 m × 20 m 样方的物种组成和环境信息概述 1 
Appendix 1 Summary of species composition and environmental information of 46 20 m × 20 m plots in Dinghai, Zhejiang  2 
样方号
Plot 

经纬度 Latitude and 
longitude 

物种数 No. 
of species 

坡位 Slope 
position 

坡向 
Aspect 

土壤类型
Soil type 

海拔 
Elevation (m) 

坡度 
Slope

土壤厚度 Soil 
depth (cm) 

腐殖质厚度
Humus depth (cm) 

枯落物厚度 Litter 
depth (cm) 

林龄 Forest 
age (yr) 

P1 29°59′59″ N, 121°52′38″ E 6 上坡 西北 粗骨沙土 48 25° 35 4 3 13 

P2 30°01′72″ N, 121°52′35″ E 7 上坡 东南 粗骨沙土 67 25° 35 5                 3 13 

P3 30°00′93″ N, 121°53′61″ E 13 上坡 西北 红壤沙土 29 20° 30 5 2 13 

P4 29°59′42″ N, 121°53′67″ E 11 全坡 东南 红壤沙土 108 20° 30 5 2 13 

P5 30°02′88″ N, 121°55′06″ E 10 下坡 东 红壤壤土 23 15° 30 5 3 13 

P6 30°01′86″ N, 121°51′98″ E 9 全坡 西北 红壤沙土 35 20° 30 5 2 13 

P7 30°02′43″ N, 121°51′64″ E 11 上坡 北 红壤沙土 29 20° 30 5 4 13 

P8 30°04′91″ N, 121°51′79″ E 8 全坡 北 红壤壤土 31 20° 35 8 5 13 

P9 30°03′95″ N, 122°51′46″ E 12 全坡 西 红壤沙土 55 20° 25 4 2 13 

P10 30°05′78″ N, 122°04′76″ E 7 上坡 东南 红壤沙土 243 20° 30 5 2 19 

P11 30°07′87″ N, 122°04′04″ E 10 全坡 西 红壤沙土 36 20° 30 3 2 19 

P12 30°07′15″ N, 122°02′34″ E 14 下坡 西南 红壤沙土 96 15° 25 6 2 18 

P13 30°05′53″ N, 122°01′28″ E 9 下坡 西北 红壤沙土 90 5° 20 5 2 19 

P14 30°05′75″ N, 121°01′85″ E 12 上坡 西北 红壤沙土 104 25° 30 6 3 21 

P15 30°05′89″ N, 121°59′73″ E 6 下坡 东北 红壤沙土 45 25° 25 5 3 21 

P16 30°08′58″ N, 121°58′85″ E 6 上坡 西北 红壤沙土 47 15° 35 5 3 21 

P17 30°08′87″ N, 121°57′16″ E 9 全坡 西南 粗骨沙土 32 20° 20 5 3 18 

P18 30°06′27″ N, 121°57′02″ E 11 上坡 东北 红壤沙土 41 15° 30 5 2 15 
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样方号
Plot 

经纬度 Latitude and 
longitude 

物种数 No. 
of species 

坡位 Slope 
position 

坡向 
Aspect 

土壤类型
Soil type 

海拔 
Elevation (m) 

坡度 
Slope

土壤厚度 Soil 
depth (cm) 

腐殖质厚度
Humus depth (cm) 

枯落物厚度 Litter 
depth (cm) 

林龄 Forest 
age (yr) 

P19 30°06′52″ N, 121°56′00″ E 13 全坡 西 红壤沙土 53 10° 40 6 4 15 

P20 30°02′17″ N, 122°03′12″ E 10 上坡 西南 红壤沙土 43 20° 30 5 3 27 

P21 30°03′97″ N, 122°01′05″ E 11 中坡 西北 红壤沙土 34 10° 35 5 3 15 

P22 30°03′53″ N, 121°59′98″ E 7 下坡 东南 红壤沙土 31 15° 30 8 3 15 

P23 30°05′18″ N, 122°03′67″ E 18 上坡 西南 红壤沙土 131 25° 30 7 3 15 

P24 30°03′97″ N, 122°02′29″ E 8 中坡 北 红壤沙土 22 20° 30 7 4 15 

P25 30°00′98″ N, 122°02′56″ E 14 上坡 东北 红壤沙土 36 15° 35 9 4 15 

P26 30°03′70″ N, 122°05′00″ E 13 中坡 西南 红壤沙土 57 5° 50 10 4 15 

P27 30°01′10″ N, 122°04′48″ E 7 下坡 西南 红壤沙土 61 20° 30 6 3 15 

P28 30°04′98″ N, 122°05′69″ E 4 上坡 南 红壤沙土 121 10° 50 8 3 15 

P29 30°01′18″ N, 122°14′16″ E 11 下坡 东 红壤沙土 75 20° 30 8 3 29 

P30 30°02′02″ N, 122°12′74″ E 11 全坡 东南 红壤沙土 102 28° 30 6 3 14 

P31 30°04′38″ N, 122°07′41″ E 8 下坡 北 红壤沙土 63 20° 25 7 3 16 

P32 30°03′52″ N, 122°11′86″ E 13 上坡 东 红壤沙土 94 25° 30 5 2 27 

P33 30°06′26″ N, 122°10′86″ E 5 全坡 东北 红壤沙土 41 20° 25 5 3 23 

P34 30°02′92″ N, 122°13′57″ E 11 中坡 西北 红壤壤土 94 25° 40 8 2 19 

P35 30°02′34″ N, 122°13′33″ E 10 上坡 东南 红壤沙土 156 20° 35 6 2 28 

P36 30°03′14″ N, 122°12′49″ E 17 中坡 北 红壤沙土 120 15° 40 7 2 16 

P37 30°04′89″ N, 122°07′36″ E 9 下坡 北 红壤沙土 133 25° 30 7 3 19 
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样方号
Plot 

经纬度 Latitude and 
longitude 

物种数 No. 
of species 

坡位 Slope 
position 

坡向 
Aspect 

土壤类型
Soil type 

海拔 
Elevation (m) 

坡度 
Slope

土壤厚度 Soil 
depth (cm) 

腐殖质厚度
Humus depth (cm) 

枯落物厚度 Litter 
depth (cm) 

林龄 Forest 
age (yr) 

P38 30°06′83″ N, 122°16′23″ E 10 上坡 北 红壤沙土 72 20° 25 6 2 27 

P39 30°06′22″ N, 122°04′86″ E 8 中坡 东北 红壤沙土 107 25° 25 7 2 16 

P40 30°03′05″ N, 122°05′56″ E 12 下坡 东 红壤沙土 130 10° 30 6 3 11 

P41 30°03′62″ N, 122°07′07″ E 6 上坡 东南 红壤壤土 234 5° 30 5 3 19 

P42 30°01′83″ N, 122°08′45″ E 18 上坡 西 红壤壤土 68 27° 40 7 3 23 

P43 30°01′40″ N, 122°10′19″ E 15 中坡 西北 红壤壤土 111 20° 30 8 4 13 

P44 29°59′58″ N, 122°08′76″ E 6 全坡 西南 红壤壤土 11 28° 30 6 3 19 

P45 30°03′78″ N, 122°06′24″ E 9 下坡 东南 红壤壤土 111 10° 30 5 2 20 

P46 29°59′56″ N, 122°04′40″ E 13 上坡 东南 粗骨沙土 102 25° 30 10 2 27 

 3 
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附录 2 不同物种或者不同类型物种生物量的自然对数与个体胸径间关系的异速生长方程 4 
Appendix 2  Allometric equation of the relationship between the individual DBH and the nature logarithm of the 5 
biomass of different species or classification 6 
物种或类型 Species or classification 组分 Component 异速生长方程 Allometric equations 

马尾松等裸子植物 Pinus massoniana and 

gymnosperm species 

主干生物量 Stem biomass 

枝生物量 Branch biomass 

叶生物量 Leaf biomass 

根生物量 Root biomass 

Ln(B) = –1.815 + 2.178 × ln(DBH)  

Ln(B) = –4.943 + 2.552 × ln(DBH) 

Ln(B) = –5.466 + 2.333 × ln(DBH) 

Ln(B) = –5.466 + 2.333 × ln(DBH) 

南酸枣 Choerospondias axillaris 主干生物量 Stem biomass 

枝生物量 Branch biomass 

叶生物量 Leaf biomass 

根生物量 Root biomass 

Ln(B) = –2.436 + 2.327 × ln(DBH)  

Ln(B) = –5.290 + 3.091 × ln(DBH) 

Ln(B) = –6.148 + 2.658 × ln(DBH) 

Ln(B) = –2.026 + 1.892 × ln(DBH) 

枫香 Liquidambar formosana 主干生物量 Stem biomass 

枝生物量 Branch biomass 

叶生物量 Leaf biomass 

根生物量 Root biomass 

Ln(B) = –2.044 + 2.397 × ln(DBH)  

Ln(B) = –5.625 + 2.938 × ln(DBH) 

Ln(B) = –10.034 + 3.820 × ln(DBH) 

Ln(B) = –3.298 + 2.341 × ln(DBH) 

木荷 Schima superba 主干生物量 Stem bimasss 

枝生物量 Branch biomass 

叶生物量 Leaf biomass 

根生物量 Root biomass 

Ln(B) = –2.419 + 2.442 × ln(DBH)  

Ln(B) = –2.657 + 2.108 × ln(DBH) 

Ln(B) = –2.747 + 1.577 × ln(DBH) 

Ln(B) = –3.221 + 2.233 × ln(DBH) 

青冈栎等壳斗科物种 Cyclobalanopsis glauca and 

Fagaceae species 

主干生物量 Stem biomass 

枝生物量 Branch biomass 

叶生物量 Leaf biomass 

根生物量 Root biomass 

Ln(B) = –1.915 + 2.358 × ln(DBH) 

Ln(B) = –4.837 + 2.835 × ln(DBH) 

Ln(B) = –5.394 + 2.750 × ln(DBH) 

Ln(B) = –4.957 + 2.948 × ln(DBH) 

豹皮樟等樟科物种 Litsea rotundifolia and 

Lauraceae species 

主干生物量 Stem biomass 

枝生物量 Branch biomass 

叶生物量 Leaf biomass 

根生物量 Root biomass 

Ln(B) = –2.554 + 2.326 × ln(DBH)  

Ln(B) = –3.231 + 2.294 × ln(DBH) 

Ln(B) = –3.039 + 1.579 × ln(DBH) 

Ln(B) = –2.242 + 1.928 × ln(DBH) 

其他常绿物种 Other evergreen species 主干生物量 Stem biomass 

枝生物量 Branch biomass 

Ln(B) = –2.428 + 2.419 × ln(DBH)  

Ln(B) = –3.406 + 2.375 × ln(DBH) 
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物种或类型 Species or classification 组分 Component 异速生长方程 Allometric equations 

叶生物量 Leaf biomass 

根生物量 Root biomass 

Ln(B) = –3.760 + 2.013 × ln(DBH) 

Ln(B) = –3.329 + 2.343 × ln(DBH) 

其他落叶物种 Other deciduous species 主干生物量 Stem biomass 

枝生物量 Branch biomass 

叶生物量 Leaf biomass 

根生物量 Root biomass 

Ln(B) = –2.772 + 2.501 × ln(DBH)  

Ln(B) = –4.724 + 2.691 × ln(DBH) 

Ln(B) = –6.234 + 2.599 × ln(DBH) 

Ln(B) = –3.272 + 2.282 × ln(DBH) 

B 表示生物量, DBH 表示个体胸径。参考自 Ouyang et al (2016)。 7 

B, biomass; DBH, diameter at breast height. Based on Ouyang et al (2016).  8 
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