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基于Meta分析研究毛竹入侵致土壤pH提升及养分和微

生物群落结构的变化* 

施宇森，王杉杉，方  伟，郑梦琦，江秉鸿，邵  帅，马晓敏，徐秋芳2 
（浙江省森林生态系统碳循环与固碳减排重点实验室，浙江农林大学环境与资源学院，杭州 311300） 

摘  要：诸多研究发现毛竹入侵周围林分提高土壤 pH，但未见统计性描述报道。为此，本研究将通过大数据分析证实此现

象的普遍性以及探究伴随的土壤养分和微生物变化。本研究收录包含毛竹入侵有关土壤 pH 变化的 42 篇文献总计 101 组数

据，采用整合分析方法（Meta-analysis）进行深入探讨。在研究土壤养分变化时，本文还结合了团队采集的 12 个毛竹入侵

带的样地数据总计 92 个样品 18 组数据进行分析。结果表明，在所有的数据组中，84.9%的土壤在经过毛竹入侵后其 pH 有

不同幅度的提升，说明毛竹入侵周围林分普遍提高土壤 pH；土壤 pH 增加幅度随入侵阶段、毛竹纯林时间增加而增加，随

土层深度增加而降低；入侵针叶林致土壤 pH 增加的幅度高于阔叶林。入侵的毛竹纯林与原生林相比，总体上显著降低

（P<0.05）了土壤全氮（–15.9%）、硝态氮（–21.7%）、全碳（–2.0%），却增加（P<0.05）了土壤有效磷（+54.9%）、铵态氮

（+14.7%）和碱解氮（+8.2%）。对 27 篇包含微生物数据的文献进行整合分析，结果表明毛竹入侵改变了微生物群落结构，

增加（P<0.05）了放线菌门相对丰度（+25.86%），而降低（P<0.05）了酸杆菌门（–15.49%）、浮霉菌门（–26.66%）、拟杆

菌门（–22.58%）的相对丰度。本研究通过 Meta 分析证明毛竹入侵周围林分提高土壤 pH 为普遍自然现象，结合土壤硝态氮

和铵态氮指标的变化推测了导致土壤 pH 提升的可能机制，毛竹入侵提高了土壤细菌和真菌多样性，表明入侵对土壤微生物

具有正反馈效应。 
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Abstract: 【Objective】In the past decades, the surface area of land covered by bamboo (Phyllostachys edulis) in China has 

rapidly increased. Many studies on bamboo forests have highlighted that bamboo invasion is associated with an increase in the 

soil pH. The objective of this study was to verify the mechanism by which bamboo invasion increased soil pH as well as to 

explore the accompanying soil nutrients and microbial properties change trend.【Method】A meta-analysis was conducted to test 

whether the invasions of bamboo into the adjacent forests lead to an increase in soil pH. The changes in soil nutrients and 

microbial community after the bamboo invasion were also analyzed. In this meta-analysis, 101 sets of data from 42 studies were 

collected. Besides data from references, 18 sets of data from 12 plots of bamboo invasion zones from experimental plots were also 

used to analyze soil pH and nutrient change.【Result】Overall, the results showed that in all the data sets, 84.9% of the soil pH 

increased by different amplitude after the bamboo invasion. The magnitude of soil pH increased with invasion time but decreased 

with soil depth. Also, the increase of soil pH in a coniferous forest(CF)was higher than that in a broadleaf forest (BL). The 

invasive pure bamboo forest (BB) decreased soil total nitrogen (–15.9%, P<0.05), nitrate nitrogen (–21.7%, P<0.05), total organic 

carbon (–2.0%, P<0.05), but increased soil available phosphorus (+54.9%, P<0.05), ammonia nitrogen (+14.7%, P<0.05) and 

alkali-hydrolyzable nitrogen (+8.2%, P<0.05)compared with the original forest. In addition, the bamboo invasion also changed 

soil microbial community structure and the relative abundance of Actinomycetes was increased (+25.86%, P<0.05), while that of 

Acidobacteria (–15.49%, P<0.05), planctomycetes (–26.66%, P<0.05) and Bacteroidetes (–22.58%, P<0.05)was decreased. Based 

on the meta-analysis results, the ammonia nitrogen was increased while nitrate nitrogen decreased after the bamboo invasion. It 

could be inferred that the process of ammonification (NH3+H+→ 4NH ) was improved while nitrification ( 4NH +2O2→

3NO +H2O+2H+) was suppressed. Therefore, the possible mechanism of soil pH increase was attributed to the reduction of the 

accumulation of soil protons released during nitirifcation.【Conclusion】Bamboo invasion into adjacent forests increased soil pH, 

altered soil chemical properties and microbial community. The effect of bamboo invasion on soil pH is a common phenomenon 

and the possible mechanism for increasing pH may be related to changes in soil ammonia nitrogen and nitrate nitrogen 

concentrations. 

Key words: Meta-analysis; Bamboo invasion; Soil pH; Soil nutrients; Soil microbial community 

毛竹（Phyllostachys edulis）是禾本科竹亚科刚

竹属的克隆性植物，其强大的竹鞭系统能快速生长

并入侵至周围林分进行无性繁殖，由于其强大的空

间和光照竞争能力从而排斥其他树种，入侵后不久

即可形成纯林[1]。目前本课题组在研究毛竹扩张后

土壤生态变化过程中发现有趣的现象：毛竹向周围

林地入侵后土壤 pH 会明显上升，在毛竹入侵初期

的混交带就体现出该变化，在完全替代原有林地后

表现得更加明显。但由于研究环境不同，各独立研

究之间的数据也有差异：毛竹入侵杉木林时土壤 pH

提升了 22.9%[2]，但入侵阔叶林时 pH 反而有下降的

趋势[3]；毛竹林不同土层深度的 pH 差异也很大，研

究[4]表明竹林 10～20 cm 的土壤 pH 为 4.67，而 40～

55 cm 的土壤 pH 却达 5.20。为了定量描述毛竹入侵

对土壤 pH 的影响，有必要采用大数据分析以揭示

毛竹入侵对土壤 pH 的影响规律。 

土壤 pH 变化具有级联效应，土壤 pH 浮动可能

会带动土壤养分系列变化，包括但不局限于微生物

主导的土壤氮素周转[5]、土壤磷的溶解度[6]、土壤速

效钾的含量[7]及土壤有机质[8]等。同时，土壤微生物

指标也会因 pH 的变化而改变，毛竹入侵杉木林后

土壤微生物活性和群落结构会发生显著变化[9]；入

侵亚热带阔叶林会提升微生物的 C：N 和 C：P[10]；

入侵阔叶林可能还会增加自养细菌的丰富度和活跃

度，增加阔叶林 CO2 的固定能力[11]。因此，有必要

同时对毛竹入侵伴随的土壤养分、生物学性质的影

响进行分析，并与 pH 变化关联。 

全球土壤酸化是普遍现象，无论是自然界氮硫

沉降[12]、酸雨侵蚀[13]，还是人为施肥[14]、农作物连

作[15]，均会使土壤逐渐酸化，由此对森林、农田等

生态系统造成诸多消极影响，例如，不利于森林物

种生存[16]、降低土壤呼吸、降低根系生物量和微生

物生物量碳氮[12]、增加作物对重金属离子的累积[17]

等。因此，在全球土壤酸化大背景下，能够使土壤

pH 提升的自然过程和人为措施均值得关注。基于大

数据分析揭示毛竹入侵提升土壤 pH 的可能机理，
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对深入了解毛竹入侵的生态过程有重要意义，同时

为缓解土壤酸化提供生物防治的全新思路。 

Meta 分析是一种将不同研究问题的相同研究

结果综合分析得出结论的方法，早在 1998 年就被应

用于生态学研究中[18]，区别于传统综述文章，这种

方法涵盖范围更广、数据更具体，能够更好地评估

研究生态学问题。现阶段 Meta 分析方法仍具有一

定的积极意义和生产指导作用[19-20]。本 Meta 分析除

了收集已发表的文献数据外，同时在浙江省采集毛

竹入侵带土壤样品，分析土壤 pH 和养分指标，以

增加样本数量，期望解决三个科学问题：（1）毛竹

入侵周边林分致土壤 pH 提高是否具有普遍性？土

壤 pH 变化与毛竹入侵阶段、被入侵林分、毛竹纯

林时间、土层深度是否有联系？（2）毛竹入侵如何

影响土壤养分和微生物性质？（3）毛竹入侵导致土

壤 pH 变化的可能机制有哪些？ 

1  材料与方法 

1.1  数据来源与筛选 

通过中国知网（http：//www.cnki.net）和 Web of 

Science 搜索了有关毛竹入侵的期刊文章，搜索词为

（毛竹林、土壤、扩张、入侵）。本 Meta 分析包含的

研究必须符合以下标准：（1）所研究对象鲜有人为

干扰；（2）林分之间地理位置相近，土壤母质一致；

（3）可以清楚地获得样本量（n）、平均值（mean）

和标准误差（sd）。 

本研究共收录了 42 篇符合要求的文献，101 组

数据，详情见附表 1。文献中提取的土壤理化数据

包含：pH、有效氮、有效磷、速效钾、总有机碳、

全氮、硝态氮、铵态氮。并以入侵阶段、毛竹纯林

时间、被入侵林分、土层深度将数据分类讨论分析。

被入侵林分分为：（1）针叶林（coniferous forest，

CF），包含：日本柳杉（Cryptomeria japonica）、杉

木（Cunninghamia lanceolata）、红桧（Chamaecyparis 

formosensis Matsum）、马尾松（Pinus massoniana 

Lamb ）、 雪 松 （ Cedrus deodara ）、 扁 柏

（Chamaecyparis）；（2）阔叶林（broad-leaf forest，

BL），包含：苦槠（Castanopsis sclerophylla）、麻栎

（ Quercus acutissima Carr ）、 枫 香 （ Liquidambar 

formosana Hance ）、 板 栗 （ Castanea mollissima 

Blume）、 青 冈 （ Quercus glauca ）、 木 荷 （ Schima 

superba）。此外，不同文献对于土壤深度的划分情

况不同，本研究统一将土层分类划分为 0～10 cm、

0～20 cm、20～40 cm、40 cm 以上四种深度以便于

统计。如果有按季节采样分析的数据，选择一年内

总体的平均值作为代表数据。各养分指标测定方法

需是公认的、准确的，参考《土壤农业化学分析方

法》[21]。 

本研究选择微生物生物量碳、微生物生物量氮、

微生物生物量磷、磷脂脂肪酸（PLFA）以及真菌、

细菌的香农指数和 chao1 指数来评估毛竹林入侵后

土壤微生物的变化。此外，由于土壤中细菌数量远

大于其他微生物，本文还着重分析了五种土壤细菌

优 势 门 的 相 对 丰 度 变 化 ， 分 别 为 ： 变 形 菌 门

（Proteobacteria）、酸杆菌门（Acidobacteria）、放线

菌门（Actinobacteria）、拟杆菌门（Bacteroidetes）

和浮霉菌门（Planctomycetes）。 

1.2  Meta 分析方法 

本研究主要摘录的文献数据有平均值（means，

m）、标准差（standard deviations，sd）和样本数量

（sample sizes，n）。当文献图中未直接标明数据时，

通过软件 Plot Digitizer（v.2.6.8）来读取图中各点的

数据。仅提供标准误差（standard errors，se）的，

可以通过下式进行转换： 

 

 sd se              （1） 

 
若无 sd 与 se 时，则默认选择均值的百分之十

作为 sd[22]。根据 Hedges 等[23]的统计学描述，将效

应值（ln RR）作为评价某项研究对实验组和对照组

的影响效应： 

 

1
1 2

2

ln RR= ln ln ln
m

m m
m

 
  

 
      （2） 

 
效应值对应的方差（v）为： 

 

      
2 2
1 2

2 2
1 1 2 2

sd sd
v

n m n m
             （3） 

 
式中，m1 和 m2、sd1 和 sd2、n1 和 n2 分别是实验组和

对照组的均值、标准差和样本数量。 

特别说明，毛竹入侵是一种变化缓慢、时间跨

度大的自然扩展过程，入侵带一般存在毛竹纯林、
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竹阔（针）混交林、原生纯林三种类型的林分，因

此不同分类情况下所要求的对照组与实验组不尽相

同。本文选择用毛竹纯林和混交林分别与未被入侵

的原生林分作对比，以此来表示毛竹完全入侵、毛

竹正在入侵对土壤的影响，具体对照组与实验组如

表 1 所示。 

表 1  数据分析对象的情况描述 

Table 1  Description of the data analysis object 

情况分类 

Classification 

情况描述 

Object of classification 

分组比较代号 

Tab 

对照组 

Control group 

实验组 

Experimental group 

完成入侵（形成毛竹纯林） ORIG vs. BB 原生林 毛竹林 入侵阶段 

Stages of invasion 正在入侵（形成混交林） ORIG vs. MIX 原生林 混交林 

阔叶林 BL vs. BB 阔叶林 毛竹林 入侵林分 

Different stands 杉木林 CF vs. BB 针叶林 毛竹林 

0～20 年 

20～40 年 

毛竹纯林时间 

Times of bamboo 

超过 40 年 

 

ORIG vs. BB 原生林 毛竹林 

0～10 cm 

0～20 cm 

20～40 cm 

土层深度 

Soil depth 

超过 40 cm 

ORIG vs. BB 原生林 毛竹林 

注：ORIG，原生纯林（包含阔叶与针叶）；BB，毛竹林；MIX，毛竹与原生林形成的混交林（包含毛竹与杉木、毛竹与阔叶的

混交林）；BL，阔叶林；CF，针叶林。下同。Note：ORIG，original forest（include broad-leaf forest and coniferous forest）；BB，bamboo 

forest；MIX，mixed forest（include bamboo-coniferous mix forest and bamboo-broad-leaf mix forest）；BL，broad-leaf forest；CF，coniferous 

forest. The same as below. 

 
每个观测值的权重（w）为方差（v）的倒数： 
 

1
w

v
               （4） 

 

同一篇文献中含有多个观测样点，其总数为 N。

本研究认为这些观测值之间并不相互独立，因此将

同一文献中每个观测点重新赋予权重（w′）： 
 

w
w

N
                （5） 

 

每篇文章中单个样点对应的效应值 ln RR′为： 
 

ln RR RRw               （6） 
 

总体平均效应值（RR++）为： 
 

ln RR

RR

i
ii

i

i
i

i

w

N
w

N

 



           （7） 

式中，wi、 Ni、ln RRi 表示第 i 个观测值的权重、

观测样点数和效应值。 

使用软件 METAWIN（v.2.1）利用固定效应模

型（fixed effect model，FEM）计算各个平均效应值

RR++的 95%置信区间，若其 95%置信区间的下限大

于 0，则认为毛竹入侵显著增加了该研究指标；反

之则认为毛竹入侵显著降低了该研究指标。为了更

好地理解与解释效应关系，本研究将平均效应值

（RR++）与其相应的置信区间上下限进行对数转换，

用响应百分比（PC，percentage of change）来表示： 

 

 PC = ++RR(e 1) 100%         （8） 

 

1.3  自测数据信息 

2021 年 10 月，在浙江省北、中、南部不同地

点寻找具有明显 “毛竹-混交林-原生林”分布的鲜

有人为干扰的毛竹入侵带，沿着毛竹入侵方向在每

种林分中设置 3 个样地（10 m×10 m），共设 12 个样
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地。在每个样地内根据五点取样法采集 0～20 cm 表

层土样，混合后装入塑封袋运至实验室。风干后过

2 mm 筛除去样品中的石块、动植物残体，存入新塑

封袋储存，用于后续实验。某些地区的混交林土壤

难以采集，则仅选择了毛竹与原生林土壤。本研究

共计采集来自 6 个不同地点、12 条入侵带的土壤，

总计 28 个样点、90 个样品。分析得到土壤 pH、碱

解氮（AN）、有效磷（AP）、速效钾（AK）、铵态氮

（ 4NH -N）、硝态氮（ 3NO -N）数据，测定方法参考

《土壤农业化学分析方法》[21]。采样点及养分结果如

表 2 所示。 

1.4  结合自测数据的 Meta 分析 

有 学 者 将 自 测 的 数 据 与 文 献 数 据 结 合 进 行

Meta 分析[24]，目的是为了提升分析结果的严谨性和

准确性，是对 Meta 分析的进一步加强和改进。本研

究也采用这种结合的方法，将表 2 中所得的自测数

据按实验组与对照组分类合计为 18 组，与文献数据

结合进行分析，总计得到土壤 pH 数据 119 组，铵

态氮 31 组，硝态氮 31 组，碱解氮 39 组，土壤有效

磷 48 组，土壤速效钾 49 组。Meta 分析方法如 1.2

所述。 

2  结  果 

2.1  毛竹入侵对土壤 pH 的影响 

基于文献和实测数据（表 2）的 119 组 pH 数据

的 Meta 分析结果表明，毛竹入侵致土壤 pH 升高的

样点数占 84.9%，入侵阶段、入侵林分、毛竹纯林

时间、土层深度等变量均影响土壤 pH 提高的幅度

（图 1）。 

表 2  样地土壤化学性质 

Table 2  Soil chemistry properties of sample plots 

研究区域 

Area 

经纬度 

Location 

林分类型 

Stand 

样本量 

Sample 

amount 

pH 
AN/ 

（mg·kg–1）

4NH -N/

（mg·kg–1）

3NO -N/

（mg·kg–1） 

AP/ 

（mg·kg–1） 

AK/ 

（mg·kg–1）

毛竹林 6 5.02±0.09 49.19±4.22 10.76±1.41 1.78±0.23 2.54±0.66 63.83±3.43杭州市 

临安区 

Linan District，

Hangzhou 

119.8°E 

30.23°N 阔叶林 6 4.62±0.15 39.59±4.64 8.61±0.84 3.39±1.19 2.23±0.46 61.83±8.98

毛竹林 3 4.73±0.17 67.4±8.35 29.80±6.67 0.59±0.60 6.39±1.96 96.67±9.61

竹杉混交 3 4.94±0.04 68.64±15.68 35.47±7.06 0.45±0.08 3.21±0.67 98.33±4.51

杉木林 3 4.53±0.04 87.09±5.83 17.41±2.72 32.80±10.27 6.65±0.90 147.3±12.01

马尾松林 3 4.51±0.08 50.03±7.00 23.57±7.36 4.15±0.68 7.46±1.01 103.7±4.73 

湖州市 

安吉县 

Anji County，

Huzhou 

119.4°E 

30.64°N 

阔叶林 3 4.50±0.15 88.02±25.03 19.47±1.94 8.40±6.66 6.69±0.87 167.7±30.57

毛竹林 3 4.97±0.13 66.99±19.08 12.45±0.94 2.22±0.69 3.41±1.02 86.00±14.11

毛杉混交 3 4.76±0.09 56.5±19.42 8.87±1.69 1.37±0.42 2.55±0.58 138.3±56.44

119.3°E 

28.99°N 

杉木林 3 4.64±0.05 54.61±1.68 10.60±3.98 4.35±1.19 2.13±0.23 100.67±9.29 

毛竹林 3 5.09±0.03 114.6±13.79 25.21±4.83 3.09±1.06 4.86±2.78 79.33±9.07 

衢州市 

龙游县 

Longyou 

County，

Quzhou 

119.3°E 

28.98°N 马尾松林 3 4.81±0.18 59.19±16.03 11.37±4.34 7.19±1.91 2.09±0.58 181.3±20.50

毛竹林 3 4.93±0.19 172.4±33.09 32.91±7.94 3.87±0.68 4.05±0.79 43.00±11.27

毛杉混交 3 4.68±0.08 148.0±47.12 21.06±0.51 2.82±1.13 4.09±0.58 51.67±12.10

119.0°E 

29.23°N 

杉木林 3 4.49±0.06 115.1±30.27 26.08±3.10 3.74±1.19 2.70±0.64 39.33±13.65

毛竹林 3 4.92±0.11 137.2±17.59 23.06±3.34 2.61±0.31 2.13±0.63 67.33±5.86 

杭州市 

建德市 

Jiande City，

Hangzhou 

 

119.0°E 

29.23°N 阔叶林 3 4.71±0.11 165.5±14.55 15.98±2.21 3.87±1.21 2.70±1.01 111.0±19.47
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续表 

研究区域 

Area 

经纬度 

Location 

林分类型 

Stand 

样本量 

Sample 

amount 

pH 
AN/ 

（mg·kg–1）

4NH -N/

（mg·kg–1）

3NO -N/

（mg·kg–1） 

AP/ 

（mg·kg–1） 

AK/ 

（mg·kg–1）

毛竹林 3 5.48±0.19 283.7±116.3 22.23±8.63 12.03±7.82 2.94±0.94 139.3±12.66丽水市 

遂昌县 

Suichang 

County，Lishui

191.9°E 

28.44°N 阔叶林 3 4.89±0.18 199.2±17.21 11.01±5.66 5.75±1.88 3.10±0.62 161.8±44.12

毛竹林 3 4.87±0.09 155.2±30.27 13.00±4.54 1.73±0.11 4.01±0.14 180.0±35.93

混交林 3 4.67±0.05 81.78±13.75 6.05±0.22 1.90±0.42 3.48±0.38 90.67±15.89

118.9°E 

27.61°N 

阔叶林 3 4.75±0.02 124.0±1.86 9.55±1.89 2.52±0.30 2.98±0.14 176.3±22.30

毛竹林 3 5.12±0.03 161.4±54.29 18.29±0.73 2.85±0.53 3.07±0.75 196.7±3.79 

混交林 3 4.94±0.07 136.4±26.68 8.84±0.88 3.28±0.50 2.24±0.40 126.7±10.69

118.9°E 

27.75°N 

阔叶林 3 5.13±0.07 150.7±11.65 11.34±2.29 4.37±1.89 2.82±0.33 169.3±25.03

毛竹林 3 5.04±0.14 174.9±22.17 9.55±2.50 1.92±0.70 4.60±0.43 74.33±16.07

混交林 3 4.80±0.04 217.9±39.55 9.08±0.38 1.74±0.15 3.27±0.58 113.0±8.54 

丽水市 

庆元县 

Qingyuan 

County，

Lishui， 

119.0°E 

27.51°N 

阔叶林 3 4.71±0.16 274.4±52.77 13.41±2.81 2.76±0.30 2.07±0.50 192.3±2.52 

注：AN，碱解氮； 4NH -N，铵态氮； 3NO -N，硝态氮；AP，有效磷；AK，速效钾。Note：AN，alkali-hydrolyzed nitrogen；

4NH -N，ammonium nitrogen； 3NO -N，nitrate nitrogen；AP，available P；AK，available K. 

 

如图 1，基于入侵阶段的分析表明，与原生纯

林相比，毛竹纯林土壤 pH 提升幅度（10.5%）高于

混交林（5.5%），两者平均显著提高 7.8%（P<0.05）。

基于入侵林分的分析表明，与原生纯林相比，毛竹

入侵针叶林后土壤 pH 的提升幅度（+11.0%）明显

高于入侵阔叶林类林分（+1.2%）。基于毛竹纯林时

间的分析表明，毛竹纯林时间 0～20 年区间，土壤

pH 较原生纯林提升 6.0%，低于 20～40 年提升的

13.3%。基于土层深度的分析表明，与原生纯林相比，

毛竹入侵对 0～10 cm、0～20 cm 土层土壤 pH 提升

幅度较大（+8.2%、+11.3%），大于 20～40 cm 的土

层（+4.3%），超过 40 cm 土层土壤由于文献数据量

较小，且变异性较大，故未能得到明确的定量变化

结果。 

2.2  毛竹入侵对土壤养分的影响 

基于文献和实测数据（表 2）的 Meta 分析结果

表明，毛竹入侵原生林分后土壤养分发生了明显变

化。土壤全氮、铵态氮、硝态氮和有效磷在入侵阶

段、入侵林分分类下的分析结果（图 2），表现为共

同上升或下降，具有一致规律。土壤全氮和硝态氮

表现为显著下降（P<0.05），平均分别下降 15.9%和

21.7%，毛竹完全入侵后下降幅度 大，其中毛竹林

完全入侵针叶林时土壤全氮下降高达 40%，而毛竹

完全入侵阔叶林时土壤硝态氮下降达 30.4%；毛竹

入侵导致土壤铵态氮和有效磷显著（P<0.05）增加，

平均分别提升 14.7%和 54.9%，当入侵林分为阔叶

林时，铵态氮和有效磷的提升幅度分别达 15.7%和

137.5%。土壤碱解氮和全碳在入侵阶段、入侵林分

分类下的分析结果有（图 2）所差异，土壤碱解氮

含量除入侵林分为针叶林时显著（P<0.05）下降

（–10.6%）外，其他分类情况下土壤碱解氮含量均表

现为显著（P<0.05）上升。毛竹入侵致土壤总有机

碳含量平均下降 2%，但入侵林分为阔叶林时显著

增加 4.2%。毛竹入侵对土壤速效钾的影响较为复

杂，将入侵阶段、入侵林分分类情况下一起分析时

无显著变化，然而，基于入侵阶段的分析表明，混

交林土壤速效钾较原生林显著下降 23.6%（P<0.05）

（图 2）。 

2.3  毛竹入侵对微生物群落的影响 

数据分析表明，毛竹入侵原生林分后土壤微生

物群落发生明显变化（图 3）。其中混交林相比原生

林土壤真菌香农指数整体增加 13.55%（P<0.05）， 
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注：四种分类情况分别为：入侵阶段、入侵林分、毛竹纯林时间、土层深度。*表示该亚组总和的效应。未加*且未标注林分对

比的组别，其林分对比默认为原生纯林 vs.毛竹纯林。括号内数字表示观测样本数量。图中圆点代表平均响应百分比 ，实心点（●）

表示该值显著变化，空心点（○）表示不显著。下同。Note：The four parts are as follows：stages of invasion，different stands，times of 

bamboo，and soil depths. Adding * means the effect of the sum of this subgroup. For the group without * and without marked stand contrast，

the default stand contrast is original forest vs. bamboo forest. The number in parentheses indicates the number of observed samples. ● means 
a significant change in the value. ○ means no significant change in the value. The same as below. 

 
图 1  不同维度分析毛竹入侵对土壤 pH 的影响 

Fig. 1  Effects of bamboo invasion on soil pH in a different dimension 

但毛竹完全入侵形成纯林后有所回落（+5.23%）；毛

竹 入 侵 后 土 壤 细 菌 香 农 指 数 整 体 显 著 增 加

（P<0.05），毛竹纯林相比原生林显著增加 1.95%

（P<0.05），但混交林与原生林相比并未显著增加。

比较毛竹林与原生林土壤优势细菌门的结果发现，

毛 竹 纯 林 土 壤 酸 杆 菌 门 （ - 1 5 . 5 % ）、 浮 霉 菌 门

（-26.7%）、拟杆菌门（-22.58%）的相对丰度显著

（ P<0.05） 降 低 ， 而 放 线 菌 门 显 著 增 加 25.86%

（P<0.05），变形菌门未见显著变化。此外，基于表

征不同类别土壤微生物生物量的磷脂肪酸（PLFA）

数 据 分 析 （ 图 3c） 表 明 ， 毛 竹 纯 林 土 壤 除 真 菌

（+14.9%）与放线菌（+7.82%）显著（P<0.05）高

于原生林外，微生物总生物量、细菌、革兰氏阳性

菌、革兰氏阴性菌以及丛枝菌根真菌（AMF）等则

无显著变化。基于氯仿熏蒸法的土壤微生物生物量 

碳的分析结果表明，与原生林相比，毛竹入侵显著

降低（P<0.05）土壤微生物生物量碳（-23.6%）和

微生物生物量氮（-32.8%），而微生物生物量磷未见

显著变化。 

3  讨  论 

3.1  毛竹入侵影响土壤养分的可能机制 

土壤氮素中 98%为有机态氮，微生物水解矿化

释放出铵态氮[25]。毛竹入侵原生林后全氮下降而碱

解氮、铵态氮上升（图 2），表明毛竹具有较强的矿

化有机氮作用，致全氮含量下降，而矿化产生的大

量氨（NH3），质子化（NH3+H+→ 4NH ）后形成铵

态氮。在通气良好的土壤中铵态氮极易在微生物作

用下发生硝化作用转变成硝态氮[26]。虽然毛竹林土 
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注：TN：土壤全氮；TOC：总有机碳。Note：TN：soil total nitrogen；TOC：soil total organic carbon.   

 
图 2  毛竹入侵的不同阶段和不同林分对土壤养分的影响 

Fig. 2  Effects of different stages and different stands of bamboo invasion on soil nutrients 

壤存在丰富的铵态氮底物，但硝化作用可能并不强，

所 以 硝 态 氮 低 于 原 生 林 。 毛 竹 林 硝 化 作 用

（ 4NH +2O2→ 3NO +H2O+2H+）低于原生林[27-28]的结

果支撑以上推测。此外，土壤 pH 与 AOA（氨氧化

古菌）丰度呈反比[29]、毛竹林土壤 AOA 丰度低于

原生林的结果[30]进一步证明毛竹林土壤硝化作用较

弱。毛竹林土壤硝化作用弱还可能与毛竹的喜铵习

性[31]有关，毛竹直接吸收铵态氮，不需要微生物将

铵态氮转变为硝态氮，久而久之土壤中硝化作用相

关微生物繁殖少；此外，毛竹庞大的地下鞭根系统

对土壤氧气的消耗不利于好氧的硝化微生物活动。 

毛竹入侵改变了土壤总有机碳含量（图 2），这

可能与土壤碳循环的改变有关。土壤总有机碳积累

与否取决于有机碳的输入（植物源碳）和输出（微

生物分解释放二氧化碳）平衡。毛竹入侵后有机碳

的输入和输出均发生了改变。在亚热带地区常绿阔 
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注：AMF：丛枝菌根真菌；PLFA：磷脂脂肪酸法；MBC：微生物生物量碳；MBN：微生物生物量氮；MBP：微生物生物量磷：

G+：革兰氏阳性菌；G-：革兰氏阴性菌。Note：AMF：arbuscular mycorrhizal fungi； PLFA：phospholipid fatty acid； MBC：Microbial 

biomass carbon；MBN：microbial biomass nitrogen；MBP：microbial biomass phosphorus；G+：gram-positive bacterium；G-：gram-negative 

bacterium.  

 
图 3  毛竹入侵对微生物指标（a.真菌与细菌的香农指数和 Chao1 指数，b.五种优势细菌门相对丰度，c.微生物生物量碳、

微生物生物量氮、微生物生物量磷与 PLFA）的影响 

Fig. 3  Effects of bamboo invasion on microbial indices（a.  Shannon index and Chao1 index for fungi and bacteria，b.  Relative abundances of 

five dominant bacterial phyla，c.  Microbial biomass carbon，microbial biomass nitrogen，microbial biomass phosphorus and PLFA ） 
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叶林土壤有机质一般高于其他林分，毛竹入侵阔叶

林后土壤总有机碳显著增加，但入侵针叶林则显著

下降（图 2）。从有机碳输入端分析，毛竹入侵不同

林分生物量的增加量差别不明显，所以导致土壤

TOC 差异的原因可能是微生物分解的输出端。毛竹

入侵后导致微生物生物量碳（MBC）和微生物生物

量氮（MBN）总体下降（图 3c），然而，将 MBC

按照入侵林分（阔叶林、针叶林）分类的 Meta 分析

（图略）发现，入侵阔叶林致土壤 MBC 显著下降

（–26.7%，P＜0.05），入侵针叶则以土壤 MBC 显著

增加（+9.74%，P＜0.05）。该数据分析很好地解释

了入侵阔叶林后土壤微生物分解强度下降、TOC 增

加，而入侵针叶林则正好相反的结果。混交林土壤

总有机碳含量低于原生林的原因可能是毛竹入侵形

成混交林时提高土壤微生物活性，从而促进有机质

降解。例如：城市森林中混种多果桉（B. polycarpa）

与水杉（M. glyptostroboides）可促进微生物对养分

的释放作用[32]；阔叶林与针叶林凋落物混合后，微

生物的分解速率明显提升[33]；混合林分重新造林后，

相比于单一树种更能提升土壤微生物生物量和土壤

基础呼吸速率[34]。 

毛竹入侵后土壤有效磷总体显著增加（图 2）。

一方面，基于土壤化学过程的分析，在酸性条件下，

磷主要被铁铝化合物所吸附固定，较高的土壤 pH

使 OH–与 H2PO4
–发生交换，提高土壤中磷的有效性。

另一方面，基于土壤微生物化学的过程分析，土壤

pH 提升可能刺激土壤中某些溶磷菌活性[35]，加速释

放土壤有效磷。入侵阔叶林后土壤有效磷增幅极显

著高于入侵针叶林，但从入侵前后两者土壤 pH 的

变化差异无法解释，可能是阔叶林土壤中全磷含量

高于针叶林[36]，其中的有机磷或无机磷被活化所致。 

3.2  毛竹入侵影响微生物群落的可能机制  

诸多研究证明土壤 pH 可直接和间接影响土壤

微生物[37]。本研究数据分析表明，放线菌门相对丰

度（高通量结果）以及放线菌门 PLFA 含量显著增

加，而酸杆菌门、浮霉菌门、拟杆菌门的丰度显著

下降（图 3）。放线菌门细菌偏好碱性环境，毛竹入

侵致土壤 pH 升高有利于放线菌门细菌繁殖。此外，

作为 优势细菌门之一，偏好酸性土壤[37]的酸杆菌

门，在毛竹入侵提升土壤 pH 后其生存空间被抑制，

也为放线菌门留出更大的生存空间。严淑娴等[38]进

一步分析放线菌门的优势物种后发现毛竹林土壤中

Frankiales（属放线菌门）的相对丰度显著（P<0.05）

高于阔叶林与杉木林，而 Frankiales 是被证实具有

强烈固氮能力的菌种，能与大多数乔木和灌木形成

共生固氮系统[39]，毛竹林土壤的这种固氮能力也可

能是其土壤铵态氮高的原因之一。此外，本研究结

果还表明毛竹入侵后细菌的香农多样性指数有显著

提升（图 3a），这可能与毛竹入侵导致土壤 pH 提升

有关，因为大量研究证明，土壤细菌香农多样性指

数随着土壤 pH 升高呈线性增加[40]。 

真菌喜酸性环境，土壤真菌的多样性与生物量

一般随着 pH 的降低而增加[41]。但本研究毛竹入侵

前后土壤真菌变化的数据分析结果表明，毛竹入侵

后土壤 pH 提升并未致土壤真菌的多样性及 PLFA 下

降，反而混交林土壤真菌多样性显著高于原生林

（图 3a）；从有机输入的数量和质量对土壤真菌的影

响分析，毛竹庞大的地下鞭根系统为真菌提供了大

量材料，激发土壤真菌的大量繁殖，土壤真菌的多

样性增加，如在中纬度地区，植物入侵增加土壤真

菌的周转率从而提高真菌 β 多样性[42]。至于真菌生

物量增加（图 3c）的原因可从以下几个方面解释，

一是土壤中某些特定真菌门有响应 pH 升高的能力，

有研究发现毛竹土壤 pH 较高并且担子菌门丰度显

著高于阔叶和杉木[38]；Tedersoo 等[43]发现担子菌门

的丰度随着土壤 pH 的提升而增加；改变土地利用

情况后，土壤 pH 提升时子囊菌门的丰度也相应提

升[44]；全球尺度的统计分析表明，在 pH3～5 范围

内，子囊菌门相对丰度随着土壤 pH 升高而增加，

pH5～7 则下降，而壶菌门的相对丰度则是 pH3～7

范围内直线增加[45]。二是真菌的重要分支 AMF（丛

枝菌根真菌）对 pH 的积极响应，虽然毛竹入侵后

原始植物物种减少，导致仅定殖竹根的 AMF 保留，

基于乘客假设（passenger hypothesis）的原理，毛竹

依然会刺激根鞭中 AMF 生物量的增加[46]；类似研

究证明，在提升土壤 pH 后 AMF 的定殖量和生物量

显著增加，并提高土壤磷的有效性[47]。本研究数据

分析表明，毛竹入侵后土壤 AMF 的 PLFA 变化不显

著（图 3c），可能是因为样本数不足导致。 

3.3  土壤 pH 升高可能的机制 

毛竹入侵原生林分显著提升土壤 pH 的普遍

性得到证实（图 1），并且此现象具有随着时间推

移 而 加 剧 的 正 效 应 。 毛 竹 根 系 主 要 分 布 在 0～

20 cm 土层 [48]，因而对此区间的土壤 pH 提升幅度
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大。此外，本研究发现毛竹入侵针叶林后土壤 pH

的提升幅度明显高于入侵阔叶林类林分（图 1），可

能是原生针叶林土壤平均 pH 4.31 低于阔叶林 pH 

4.40 导致。虽然土壤 pH 升高的现象占总体比值为

84.9%，但仍然有 15.1%未呈现上升结果，推测是因

为这些点位毛竹林存在时间较短，毛竹提升土壤 pH

累加效应尚不明显。 

植物改变土壤 pH 的案例很多，植物吸收阳离

子[49]时会泌出氢离子而使根际土壤酸化；若植物残

体中有机阴离子与质子的比值较大，土壤 pH 随该

比值线性增加[50]。氮素循环过程也会影响土壤 pH，

微生物的氨化作用消耗质子致土壤 pH 上升，而其

硝化作用释放质子致土壤 pH 降低[51]。因此，推测

毛竹入侵后土壤 pH 的变化可能是通过改变土壤特

定离子浓度所致。基于本研究 Meta 分析中几种氮素

的变化结果（图 2），土壤中氮相关的特定离子浓度

发生变化，在所有研究情况下土壤硝态氮显著下降，

而铵态氮显著上升，因此推测：（1）毛竹入侵可能

增强 NH3+H+→ 4NH 氨化反应，消耗质子从而提升

土 壤 pH ；（ 2 ） 毛 竹 入 侵 可 能 减 弱 4NH 2O2→ 

3NO +H2O+2H+硝化反应，质子累积速率也相应下

降，土壤 pH 上升。 

4  结  论 

本研究数据分析结果证明毛竹林入侵周围原生

林分提高土壤 pH 的科学性和普遍性，并且随着入

侵阶段、时间的增加而加剧，并对根系分布层（0～

20 cm）影响 大。毛竹入侵总体上使土壤总有机碳、

硝态氮含量下降，但铵态氮和有效磷含量提升。毛

竹入侵提高了土壤细菌和真菌多样性，表明对土壤

微生物的正反馈作用。 
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附表 1 

表 1  Meta 分析文献收录表 

Table 1  Meta-analysis literature inclusion table 

年份 

Year 

样点数 

Sample 

入侵林分 

The invasion of 

the stand 

竹林存在时间 

Times of bamboo 

研究土层深度

Soil depth 

包含微生物数据类型 

Microbial data type 

参考文献

References 

2015 3 针叶林 40-50 年 0～10 cm / [52] 

2020 1 阔叶林 20 年 0-20cm MBC，MBN [53] 

2017 8 针叶林 0-20 年 7 组； 

50 年 1 组 

0-20cm； 

20-40cm 

/ [54] 

2018 1 针叶林 70 年 0-10cm / [55] 

2016 1 阔叶林 60 年 0-20cm 真菌 Shannon 指数 [56] 

2017 1 阔叶林 / 0-20cm / [27] 

2015 1 针叶林 40 年 0-10cm MBC，MBN；PLFA [9] 

2021 1 针叶林 / 0-20cm MBC，MBN [57] 

2019 1 针叶林 10 年 0-10cm / [58] 

2016 1 针叶林 40 年 0-10cm / [2] 

2017 1 阔叶林 45-60 年 0-20cm 真菌 Shannon 指数、Chao1 指数 [59] 

2017 1 阔叶林 30 年 0-20cm 真菌 Chao1 指数；AMF 的 PLFA、Chao1

指数 

[46] 

2016 2 阔叶林 大于 40 年 0-20cm； 

20-40cm； 

40-60cm 

MBC [60] 

2015 2 阔叶林； 

针叶林 

60 年； 

40 年 

0-10cm / [61] 

2018 1 针叶林 67 年 0-20cm MBP [62] 

2019 1 针叶林 14 年 0-20cm MBC，MBN；细菌 Shannon 指数、Chao1

指数；细菌优势门相对丰度 

[63] 

2021 1 阔叶林 / 0-20cm 细菌 Shannon 指数 [64] 

2017 2 针叶林； 

阔叶林 

30 年 0-10cm 细菌 Shannon 指数；优势细菌门相对丰度 [65] 

2017 2 阔叶林； 

针叶林 

50 年 0-10cm； 

20-40cm； 

40-60cm 

MBC，MBN；PLFA [4] 

2012 1 阔叶林 / 0-20cm / [66] 

2015 1 阔叶林 50 年 0-20cm / [28] 

2021 3 阔叶林 / 0-20cm 真菌 Shannon 指数、Chao1 指数；细菌

Shannon 指数、Chao1 指数；优势细菌门

相对丰度 

[67] 

2018 1 针叶林 30 年 0-20cm MBC [68] 
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续表 

年份 

Year 

样点数 

Sample 

入侵林分 

The invasion of 

the stand 

竹林存在时间 

Times of bamboo

研究土层深度

Soil depth 

包含微生物数据类型 

Microbial data type 

参考文献

References 

2019 2 阔叶林； 

针叶林 

10 年 0-10cm MBC [69] 

2022 1 阔叶林 / 0-10cm / [3] 

2016 2 针叶林； 

阔叶林 

/ 0-10cm； 

20-40cm； 

40-60cm 

 

/ 

 

[70] 

2017 1 阔叶林 30 年 0-20cm PLFA [71] 

2011 1 针叶林 30 年 0-10cm / [72] 

2015 1 阔叶树 50 年 0-20cm / [73] 

2009 2 阔叶林 10 年 0-20cm / [74] 

2018 1 阔叶林 14 年 0-20cm； 

20-40cm 

MBC，MBN，MBP [75] 

2020 1 阔叶林 / 0-10cm 真菌 Shannon 指数、Chao1 指数；细菌

Shannon 指数、Chao1 指数 

[76] 

2022 1 针叶林 大于 40 年 0-20cm 真菌 Shannon 指数、Chao1 指数；细菌

Shannon 指数、Chao1 指数；优势细菌门、

目相对丰度；优势真菌门、目相对丰度 

[38] 

2019 3 阔叶林； 

针叶林 

/ 0-20cm PLFA [77] 

2016 1 阔叶林 大于 40 年 0-10cm； 

0-20cm； 

20-40cm 

PLFA [78] 

2019 2 阔叶林 

针叶林 

/ 0-10cm MBC，MBN [79] 

2013 1 针叶林 / 0-10cm； 

10-20cm； 

20-40cm； 

40-60cm 

MBC [80] 

2021 1 阔叶林 40 年 0-20cm MBC，MBN，MBP；PLFA [10] 

2019 1 阔叶林 70 年 0-20cm；20-40cm / [81] 

2013 1 阔叶林 / 0-20cm / [82] 

2019 2 阔叶林； 

针叶林 

50 年 0-10cm 细菌 Shannon 指数；优势细菌门相对丰度 [83] 

2021 3 阔叶林 / 0-10cm MBC，MBN [84] 

注：PLFA 表示磷脂脂肪酸法；AMF 表示丛枝菌根真菌；MBC、MBN、MBP 表示微生物生物量碳、微生物生物量氮、微生物

生物量磷。Note：PLFA：phospholipid fatty acid，AMF：arbuscular mycorrhizal fungi，MBC：Microbial biomass carbon，MBN：microbial 

biomass nitrogen，MBP：microbial biomass phosphorus. 


