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改变碳输入对沂蒙山区典型次生林土壤微生物碳源代
谢功能的影响
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摘要：凋落物和根系向土壤的碳输入是森林生态系统的关键过程，输入量及组分的变化直接影响森林土壤碳汇功能和生产力。

在沂蒙山区栎类天然次生林中，开展添加 ／去除凋落物及去除根系的定位控制试验。 于控制试验开展 ２１ 个月后，采用 Ｂｉｏｌｏｇ

Ｅｃｏ 微平板培养法，研究凋落物和根系对土壤微生物碳源代谢功能的影响。 结果表明，凋落物倍增处理增加了土壤微生物碳源

代谢功能，增加了对糖类和胺类的代谢能力。 去除凋落物处理、去除根系处理和无输入处理都降低了土壤微生物碳源代谢功

能。 去除凋落物处理降低土壤微生物碳源代谢功能的幅度大于去除根系处理，表明当前条件下凋落物对土壤微生物碳源代谢

功能的影响大于根系，但如果抛除掉去除根系处理中残留根系的影响，凋落物和根系对土壤微生物碳源代谢功能的相对大小可

能会发生变化。 土壤有机碳含量、铵态氮含量显著影响微生物碳源代谢多样性（Ｐ＜０．０５），并与碳源代谢功能正相关。 凋落物

倍增处理通过增加土壤铵态氮和有机碳含量，增加微生物碳源代谢功能，去除凋落物处理和无输入处理通过降低土壤铵态氮和

有机碳含量，降低微生物碳源代谢功能。 结果深化了碳输入途径（地上凋落物与地下根系）和数量（凋落物倍增、凋落物去除与

对照）对温带栎类天然次生林土壤碳代谢过程的认识。
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凋落物和根系向土壤中的有机物输入是森林生态系统营养物质循环的两个途径，输入有机物的质量和数

量可影响土壤碳汇功能和生产力，也影响土壤微生物的碳源供给。 土壤微生物在土壤肥力维持和有机物分解

中起重要作用。 高质量（高营养、易分解）的有机物可被土壤微生物高效利用［１］，而低质量的有机物可能会导

致土壤营养匮缺从而抑制微生物代谢［２］。 有机物的数量和质量影响土壤微生物活性［３］，进而导致不同碳转

化过程的差异。
凋落物输入途径和数量对土壤碳代谢功能的影响存在争议。 尽管有研究表明，添加凋落物抑制美国

Ａｎｄｒｅｗｓ 温带针叶林土壤有机碳分解［４］，但一般而言，添加地上凋落物刺激土壤呼吸。 尽管有研究表明，去除

凋落物增加温带阔叶林土壤微生物量碳［５］，但大多研究表明去除凋落物降低土壤呼吸［６］，降低土壤微生物碳

源代谢功能［２］。 限制凋落物碳输入（去除凋落物和无输入）显著减少土壤有机碳含量［７］，降低土壤呼吸［８］。
根系所产生的根际沉积和根凋落物为土壤微生物的重要碳源［９］。 根系输入一方面通过土壤微生物群落

更有效地合成与矿物相关的土壤有机碳［９］，另一方面根际引发效应加速土壤有机质的分解［１０］。 去除根系降
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低土壤有机碳含量［７］。 根系对细菌和真菌的影响不同，真菌更喜欢来源于根系的碳，而不是微环境中的碳；
细菌只有在无可替代碳源的情况下，才加强对源于根的碳利用［１１］。 去除根系降低阔叶林和针叶林土壤微生

物生物量［１２］，降低温带针叶林土壤有机碳分解［４］。 去除根系降低栓皮栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ）人工林和黑松

（Ｐｉｎｕｓ ｔｈｕｎｂｅｒｇｉｉ）人工林土壤微生物的碳源代谢功能［２］。 去除根系降低土壤有机磷含量［１３］，进而降低微生物

碳代谢。 总之，去除根系会降低底物可利用性和有机碳的激发效应，导致土壤微生物群落结构和功能变化，但
对微生物碳代谢功能的影响还存在争议，并受环境条件的影响。

综上所述，凋落物和根系对土壤微生物碳代谢功能的影响随气候带（如亚热带和温带）、植被类型（如针

叶林和阔叶林）改变而变化，对土壤微生物碳源代谢功能的影响还存在争议［２］。 鉴于凋落物和根系主要成分

为碳，简称改变凋落物和根系输入为改变碳输入。
沂蒙山区位于温带的鲁中南低山丘陵区，其主要森林类型之一为栎类次生林。 本文期望揭示改变碳输入

途径（地上与地下）、数量（凋落物倍增、凋落物去除与对照）对土壤微生物碳源代谢功能的定量影响，深化对

温带天然次生林土壤有机碳代谢过程的认识。

１　 材料与方法

１．１　 样地概况与样品采集

试验在山东省费县塔山国家森林公园（３５°１０′—３６°００′ Ｎ， １１７°３５′—１１８°２０′ Ｅ）开展。 当地年均温 １３℃，
平均年降水量 ７００ ｍｍ，土壤为棕壤。 选取土地利用历史相似、林龄约为 ４０ ａ 的栎类天然次生林（属针阔混交

林），于 ２０１４ 年 １１ 月开展凋落物添加 ／去除和根系去除定位控制试验。 试验采取随机区组试验设计，因素为

改变碳输入，共设置 ５ 个处理，包括对照（不进行任何处理）、凋落物倍增、去除凋落物、去除根系和无输入处

理（去除凋落物和根系），５ 次重复。 随机选取 ５ 个样地，每个样地上选取一个 ２０ ｍ × ３０ ｍ 的样方。 在每个

样方上设置 ５ 个 １．５ ｍ × １．５ ｍ 的小样方，每个小样方随机设置一个处理（表 １），所有选取的小样方内均没有

乔木。 凋落物添加 ／去除处理每月开展一次。 根系去除处理每月开展一次，其中，夏季每月两次。

表 １　 凋落物添加 ／去除和根系去除试验描述

Ｔａｂｌｅ １　 Ｄｅｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｏｆ ｄｅｔｒｉｔｕｓ ｉｎｐｕｔ ａｎｄ ｒｅｍｏｖａｌ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

处理 Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ 方法 Ｍｅｔｈｏｄ

对照 Ｃｏｎｔｒｏｌ 不进行任何处理

凋落物倍增处理
Ｌｉｔｔｅｒ ｄｏｕｂｌｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ 收集去除凋落物处理的凋落物，均匀地铺撒到样地上

去除凋落物处理
Ｌｉｔｔｅｒ ｒｅｍｏｖａｌ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

在高于地面 ５０ ｃｍ 处用孔径为 １ ｍｍ 的纱网搭建帐篷截住地上凋落物，并且移除
地面矿质土上面覆盖的凋落物

去除根系处理
Ｒｏｏｔ ｒｅｍｏｖａｌ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

沿小样方四周向地面下挖 ５０ ｃｍ 深的壕，插入聚乙烯板后再回填，以阻断小样方外
根系的进入。 每月拔除样方内灌木和草本，夏季每月两次

无输入处理 Ｎｏ ｄｅｔｒｉｔｕｓ ｉｎｐｕｔｓ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ 按照以上方法，既去除凋落物又去除根系

于定位实验开展 ２１ 个月后，即于 ２０１６ 年 ８ 月 １３ 日取土样，取样深度 ０—１０ ｃｍ。 在每个小样方取 ５ 个土钻

（分布在样方四个角和中心，直径 ３．５ ｃｍ）的土，混合为一个土样。 共取 ２５ 个土样。 土样置于 ４℃冷藏箱运回实

验室。 一部分土样用于 ４℃保存，过 ２ ｍｍ 筛，分析土壤微生物碳代谢功能；其余土样风干，分析理化性质。
１．２　 实验室分析

土壤微生物碳代谢功能采用群落水平代谢图谱法表征，用 Ｂｉｏｌｏｇ ＥｃｏＰｌａｔｅＴＭ（Ｂｉｏｌｏｇ Ｉｎｃ．， Ｈａｙｗａｒｄ， ＣＡ，
ＵＳＡ） 测定［１４］。 取相当于 １０ ｇ 干土的新鲜土样，加 ９５ ｍＬ 无菌的 ０．８５％的 ＮａＣｌ 溶液振荡 ３０ ｍｉｎ，取稀释

１０００ 倍的 １５０ μＬ 土壤溶液接种至 Ｂｉｏｌｏｇ Ｅｃｏ 微平板中，每个土样接种到一个微孔板上，即每个土样接种

３ 次。 然后置于 ２５℃恒温培养箱培养 ２４０ ｈ，每 １２ ｈ 于酶标仪（Ｂｉｏｔｅｋ， Ｓｙｎｅｒｇｙ Ｈ１）上读数 １ 次，波长为

５９０ ｎｍ。
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土壤有机碳含量采用元素分析仪测定（ｖａｒｉｏ ＭＡＣＲＯ ｃｕｂｅ， Ｅｌｅｍｅｎｔａｒ， Ｇｅｒｍａｎｙ）。 土壤含水量采用烘干

法。 ｐＨ 值采用 １∶５ 的土水比测试［１５］。 有效磷含量采用树脂法［１６］，铵态氮、硝态氮含量采用 １∶５ 的 ＫＣｌ 溶液

提取，铵态氮采用水杨酸法测试［１５］，硝态氮采用双波长紫外分光光度法测试［１７］。
１．３　 统计分析

１．３．１　 土壤微生物碳代谢特征

用孔的平均颜色变化率（Ａｖｅｒａｇｅ ｗｅｌｌ ｃｏｌｏｒ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ，ＡＷＣＤ） 来表征土壤微生物碳代谢特征［１８］。
ＡＷＣＤ 越高，碳代谢能力越高。

ＡＷＣＤ ＝ ∑
３１

ｉ ＝ １
（Ｃ ｉ － ｒ） ／ ｎ （１）

式中，Ｃ ｉ是 ５９０ ｎｍ 处孔的吸光度。 Ｒ 是对照孔的吸光度。 Ｎ 是碳源的种类数，此处为 ３１。 其中负的 Ｃ ｉ－ｒ 设

置为 ０［１９］。
３１ 孔的 ＡＷＣＤ 均值随时间 ｔ 的变化，可用逻辑斯蒂增长方程来拟合［２０］。

ＡＷＣＤｔ ＝
Ｋ

１ ＋ ｅｘｐ（ － Ｒ（ ｔ － ｓ））
（２）

式中，Ｋ 是 ＡＷＣＤ 的理论最大值，ｓ 是达到最大值一半的时间，Ｒ 是逻辑斯蒂增长曲线的指数斜率［２０］。
由于 ９６ ｈ 是最接近达到 ＡＷＣＤ 最大值一半时间（（９３±２） ｈ）的读数时间，所以 ９６ ｈ 的吸光度值用来计算

土壤微生物的碳代谢丰富度、多样性和后续的冗余分析（Ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓ， ＲＤＡ）。
丰富度是在 ９６ ｈ 吸光度大于 ０．２５ 的碳源个数［２１］。 多样性采用 Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性指数［２２］。

Ｈ′ ＝ － ∑ｐｉ ｌｎ（ｐｉ） （３）

ｐｉ ＝ ｎｉ ／ Ｎ （４）
式中，ｎｉ为单个碳源吸光度，Ｎ 为 ３１ 种碳源吸光度的和。

根据降解的相对难易程度，把 Ｂｉｏｌｏｇ Ｅｃｏ 微平板中的碳源分为六大类。 其中，糖类、羧酸类和氨基酸类碳

源归为活性碳；胺类、聚合物类和其它类碳源归为惰性碳。
１．３．２　 方差分析和冗余分析

采用单因素随机区组方差分析改变碳输入对土壤微生物碳源代谢功能的影响，多重比较采用 Ｄｕｎｃａｎ 法。
冗余分析（Ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓ，ＲＤＡ）用于分析土壤微生物碳源代谢功能与土壤理化性质之间的关系。 因变

量为 ３１ 种碳源在 ９６ ｈ 的吸光度，自变量为土壤理化性质，包含 ｐＨ、含水量、有机碳含量、全氮含量、铵态氮含

量、硝态氮含量、有效磷含量。 用 Ｍｏｎｔａ⁃Ｃａｒｌｏ（９９９ 次）检验显著影响土壤微生物碳源代谢的因子。 Ｓｐｅａｒｍａｎ
相关分析用于分析土壤微生物碳源代谢多样性与土壤因子之间的关系。

２　 结果与分析

２．１　 改变碳输入对栎类天然次生林土壤理化性质的影响

去除根系处理和无输入处理均显著降低了土壤 ｐＨ（Ｐ＜０．０５，表 ２）。 凋落物倍增处理显著增加了土壤有

机碳、铵态氮和硝态氮含量（Ｐ＜０．０５，表 ２），去除凋落物处理、去除根系处理和无输入处理均显著降低了土壤

铵态氮含量（Ｐ＜０．０５）；改变碳输入对土壤含水量、全氮、有效磷含量都没有显著影响（Ｐ＞０．０５）。
２．２　 改变碳输入对栎类天然次生林土壤微生物碳源代谢功能的影响

与对照相比，凋落物倍增处理增加栎类天然次生林土壤微生物碳源代谢丰富度、碳源代谢多样性和碳源

代谢强度（图 １），但不显著（Ｐ＞０．０５）。 去除凋落物处理显著降低土壤微生物碳源代谢丰富度和碳源代谢强

度（Ｐ＜０．０５，图 １）。 去除根系处理和无输入处理都没有显著影响土壤微生物碳源代谢功能（Ｐ＞０．０５）。 去除

凋落物处理降低土壤微生物碳源代谢功能的幅度大于去除根系处理。
凋落物倍增处理增加了土壤微生物对糖类碳源的代谢丰富度，去除凋落物处理、去除根系处理和无输入
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处理均降低了糖类的代谢丰富度，都不显著（Ｐ＞０．０５，表 ３）。 无输入处理显著降低了胺类碳源的代谢丰富度

（Ｐ＜０．０５）。 其余处理对羧酸类、氨基酸类、聚合物类和其它类碳源代谢丰富度影响都不显著（Ｐ＞０．０５）。

表 ２　 改变碳输入对沂蒙山区栎类天然次生林土壤理化性质的影响

Ｔａｂｌｅ ２ 　 Ｉｎｆｌｕｅｎｃｅｓ ｏｆ ｃｈａｎｇｉｎｇ ｃａｒｂｏｎ ｉｎｐｕｔｓ ｏｎ ｔｈｅ ｓｏｉｌ ｐｈｙｓｉｃａｌ ／ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｉｎ ｎａｔｕｒａｌ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｏａｋ ｆｏｒｅｓｔｓ ｉｎ Ｙｉｍｅｎｇ

Ｍｏｕｎｔａｉｎｏｕｓ ａｒｅａ （ｎ＝５）

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

含水量
Ｍｏｉｓｔｕｒｅ％ ｐＨ

有机碳
ＳＯＣ ／

（ｍｇ ／ ｇ）

总氮
ＴＮ ／

（ｍｇ ／ ｇ）

铵态氮

ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ ／

（μｇ ／ ｇ）

硝态氮

ＮＯ－
３ ⁃Ｎ ／

（μｇ ／ ｇ）

有效磷
Ａｖａｉｌａｂｌｅ Ｐ ／

（μｇ ／ ｇ）

ＣＴ １４．７±１．１ａ ５．１５±０．０３ａ ２５．７±２．０ｂ ２．０±０．２ａｂ １１．８６±０．５８ｂ ４．９８±０．８９ｂ ２．０１±０．４４ａ
ＤＬ １７．５±２．０ａ ５．１３±０．０９ａ ３４．３±３．０ａ ２．５±０．２ａ １４．６９±１．１９ａ １０．３４±３．２７ａ １．６７±０．２７ａ
ＮＬ １７．８±１．７ａ ５．２６±０．０３ａ ２４．９±３．０ｂ ２．１±０．３ａｂ ９．５±０．５６ｃ ６．３７±２．４７ａｂ １．２５±０．０８ａ
ＮＲ １７．６±２．１ａ ４．５７±０．１ｃ ２７．７±３．０ａｂ ２．１±０．３ａｂ ９．６６±０．５ｃ ７．２１±１．０９ａｂ １．２１±０．１３ａ
ＮＩ １４．３±２．４ａ ４．８１±０．０３ｂ ２３．１±３．０ｂ １．７±０．２ｂ ７．５１±０．２５ｄ ７．８６±１．９２ａｂ １．９８±０．３２ａ

　 　 同列不同字母表示差异显著（Ｐ＜０．０５）；表格内数值为均值±标准误； ＣＴ：对照，ｃｏｎｔｒｏｌ；ＤＬ：凋落物倍增处理，ｌｉｔｔｅｒ ｄｏｕｂｌｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ；ＮＬ：去除

凋落物处理，ｌｉｔｔｅｒ ｒｅｍｏｖａｌ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ；ＮＲ，去除根系处理，ｒｏｏｔ ｒｅｍｏｖａｌ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ；ＮＩ：无输入处理，ｎｏ ｄｅｔｒｉｔｕｓ ｉｎｐｕｔｓ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ；ＳＯＣ： Ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒ；

ＴＮ： Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ

图 １　 改变碳输入对土壤微生物碳源代谢多样性的影响

Ｆｉｇ．１　 Ｉｎｆｌｕｅｎｃｅｓ ｏｆ ｃｈａｎｇｉｎｇ ｃａｒｂｏｎ ｉｎｐｕｔｓ ｏｎ ｃａｒｂｏｎ ｓｏｕｒｃｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ （ｎ＝ ５）

不同字母表示差异显著（Ｐ＜０．０５）；柱状数值为均值＋标准误；ＣＴ：对照，ｃｏｎｔｒｏｌ； ＤＬ：凋落物倍增处理，ｌｉｔｔｅｒ ｄｏｕｂｌｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ；ＮＬ：去除凋落物

处理，ｌｉｔｔｅｒ ｒｅｍｏｖａｌ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ；ＮＲ，去除根系处理，ｒｏｏｔ ｒｅｍｏｖａｌ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ；ＮＩ：无输入处理，ｎｏ ｄｅｔｒｉｔｕｓ ｉｎｐｕｔｓ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

表 ３　 改变碳输入对土壤微生物六大类碳源代谢丰富度的影响

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｉｎｆｌｕｅｎｃｅｓ ｏｆ ｃｈａｎｇｉｎｇ ｃａｒｂｏｎ ｉｎｐｕｔｓ ｏｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｒｉｃｈｎｅｓｓ ｏｆ ｓｉｘ ｇｒｏｕｐｓ ｃａｒｂｏｎ ｓｏｕｒｃｅｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ （ｎ＝ ５）

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

糖类
Ｓｕｇａｒｓ

羧酸类
Ｃａｒｂｏｘｙｌｉｃ ａｃｉｄｓ

氨基酸
Ａｍｉｎｏ ａｃｉｄｓ

胺类
Ａｍｉｎｅｓ

聚合物类
Ｐｏｌｙｍｅｒｓ

其它
Ｏｔｈｅｒｓ

ＣＴ ７．８３±０．３１ａｂ ５．８３±０．３１ａ ４．６７±０．３３ａ １．８３±０．１７ａｂ ２．８３±０．４ａ ２．００±０．００ａ
ＤＬ ８．５±０．３４ａ ５．８３±０．１７ａ ４．３３±０．３３ａ ２．００±０．００ａ ２．６７±０．３３ａ ２．００±０．００ａ
ＮＬ ６．５±０．６２ｂ ４．１７±１．０８ａ ３．８３±０．１７ａ １．３３±０．２１ｂｃ ２．８３±０．３１ａ １．６７±０．２１ａ
ＮＲ ６．３３±０．７１ｂ ５．１７±０．３１ａ ４．３３±０．３３ａ １．６７±０．２１ａｂ ２．８３±０．４ａ １．８３±０．１７ａ
ＮＩ ６．６７±０．６１ｂ ４．６７±０．４２ａ ４．８３±０．３１ａ １．００±０．２６ｃ ２．６７±０．３３ａ １．８３±０．１７ａ
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　 　 凋落物倍增处理轻微增加糖类、羧酸类和胺类的碳源代谢 Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性指数（Ｐ＞０．０５，表 ４）。 在六大

类碳源中，只有去除凋落物处理显著降低其它类的碳源代谢 Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性指数（Ｐ＜０．０５），其余处理对六大

类碳源代谢 Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性指数无显著影响（Ｐ＞０．０５）。

表 ４　 改变碳输入对土壤微生物六大类碳源代谢 Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性指数的影响

Ｔａｂｌｅ ４ 　 Ｉｎｆｌｕｅｎｃｅｓ ｏｆ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｃａｒｂｏｎ ｉｎｐｕｔｓ ｏｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘ ｏｆ ｓｉｘ ｇｒｏｕｐｓ ｃａｒｂｏｎ ｓｏｕｒｃｅｓ ｏｆ ｓｏｉｌ

ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ （ｎ＝ ５）

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

糖类
Ｓｕｇａｒｓ

羧酸类
Ｃａｒｂｏｘｙｌｉｃ ａｃｉｄｓ

氨基酸
Ａｍｉｎｏ ａｃｉｄｓ

胺类
Ａｍｉｎｅｓ

聚合物类
Ｐｏｌｙｍｅｒｓ

其它
Ｏｔｈｅｒｓ

ＣＴ １．９８±０．０３ａｂ １．７５±０．０５ａ １．４４±０．０３ａｂ ０．６１±０．０５ａｂ １．０９±０．０５ａ ０．６１±０．０２ａ

ＤＬ ２．０６±０．０４ａ １．７８±０．０３ａ １．４２±０．０３ａｂ ０．６７±０．０１ａ １．０７±０．０７ａ ０．６１±０．０３ａ

ＮＬ １．９±０．０５ａｂ １．６４±０．０９ａ １．５１±０．０５ａ ０．４５±０．１ａｂ １．０７±０．０７ａ ０．５３±０．０３ｂ

ＮＲ １．８４±０．１１ｂ １．７２±０．０４ａ １．４±０．０４ｂ ０．５７±０．０５ａｂ １．０４±０．１ａ ０．６１±０．０３ａ

ＮＩ １．８８±０．０６ａｂ １．６６±０．０５ａ １．５±０．０４ａ ０．３９±０．１ｂ １．０４±０．０５ａ ０．５９±０．０２ａｂ

与对照相比，去除凋落物处理、去除根系处理和无输入处理都显著降低糖类的代谢强度（Ｐ＜０．０５，表 ５）。
去除凋落物处理显著降低羧酸类和氨基酸类的碳源代谢强度（Ｐ＜０．０５）；其余处理对糖类、聚合物类和其它类

的碳源代谢强度无显著影响（Ｐ＞０．０５）。

表 ５　 改变碳输入对土壤微生物六大类碳源代谢强度的影响

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｉｎｆｌｕｅｎｃｅｓ ｏｆ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｃａｒｂｏｎ ｉｎｐｕｔｓ ｏｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ｏｆ ｓｉｘ ｇｒｏｕｐｓ ｃａｒｂｏｎ ｓｏｕｒｃｅｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ （ｎ＝ ５）

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

糖类
Ｓｕｇａｒｓ

羧酸
Ｃａｒｂｏｘｙｌｉｃ ａｃｉｄｓ

氨基酸
Ａｍｉｎｏ ａｃｉｄｓ

胺类
Ａｍｉｎｅｓ

聚合物类
Ｐｏｌｙｍｅｒｓ

其它
Ｏｔｈｅｒｓ

ＣＴ ３３０±２０ａ ２２３±９ａ ２９０±２５ａ ２４９±２６ａｂ ３０２±１８ａ １８３±１６ａ

ＤＬ ３１９±２７ａｂ ２１８±２３ａ ２８５±２７ａ ２６５±２７ａ ３０７±２４ａ １８６±２４ａ

ＮＬ ２２７±２９ｃ １６５±３０ｂ ２１９±４６ｂ １８７±３７ｂ ２４１±３３ａ １６７±２２ａ

ＮＲ ２５１±２０ｂｃ ２２３±１２ａ ２７０±１２ａｂ ２２９±２１ａｂ ２８７±１９ａ １５７±１５ａ

ＮＩ ２５５±２０ｂｃ ２０３±１５ａｂ ２７９±１７ａｂ １９８±３０ａｂ ２７９±１０ａ １６４±１５ａ

　 图 ２　 改变碳输入处理下微生物碳源代谢多样性与土壤因子之间

的冗余分析

Ｆｉｇ． ２ 　 Ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｃａｒｂｏｎ ｓｏｕｒｃｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ

ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃａｒｂｏｎ ｉｎｐｕｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

（ｎ＝ ２５）

２．３　 改变碳输入对栎类天然次生林土壤微生物碳源代

谢功能的影响途径

土壤有机碳和铵态氮含量显著影响不同凋落物输

入途径和数量变化条件下土壤微生物碳源代谢多样性，
两者解释了土壤微生物碳源代谢多样性变异的 ２７．４％
（Ｆ＝ ５．０６，Ｐ＝ ０．００１，图 ２），其中轴 １ 解释了 ２４．０％的变

异（Ｆ＝ ８．４５，Ｐ ＝ ０．００１），轴 ２ 解释了 ３．４％的变异（Ｆ ＝
１．７９，Ｐ＝ ０．０８６）。 土壤微生物的碳源代谢丰富度、多样

性、强度与土壤有机碳和铵态氮含量都显著正相关（Ｐ＜
０．０５，表 ６）。 凋落物倍增处理在铵态氮和有机碳含量

增加的方向。 去除凋落物处理、无输入处理都位于铵态

氮和有机碳含量减少的方向（图 ２）。 这表明凋落物倍

增处理通过增加土壤铵态氮和有机碳含量（表 ２），增加

土壤微生物碳源代谢功能，去除凋落物和无输入处理通

过降低土壤铵态氮和有机碳含量（表 ２），降低土壤微生

物碳源代谢功能。
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３　 讨论

３．１　 改变碳输入对土壤微生物碳源代谢功能的影响

本研究中，凋落物倍增处理轻微增加土壤微生物碳源代谢 Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性。 尽管有研究表明凋落物倍增

降低针叶林土壤微生物代谢活性［４］，但综合本研究和大量国内外相关研究［２］，凋落物倍增增加针阔混交林土

壤微生物代谢活性。 本研究中，凋落物倍增处理增加土壤微生物对糖类和胺类的代谢能力，降低对羧酸类、氨
基酸类和聚合物类的代谢能力。 凋落物倍增对针叶林土壤活性碳代谢能力（如糖类、淀粉、羧酸类、纤维素等

代谢或代谢相关土壤酶活性（β－葡萄糖苷酶、蔗糖酶、纤维二糖酶等）或基因多样性）的影响争议较大［２， ２３］，
但降低对惰性碳的代谢能力（如胺、聚合物、几丁质、角质、木质素等代谢或代谢相关土壤酶活性（芳基硫酸

酯、β⁃１， ４⁃Ｎ⁃乙酰葡糖氨糖苷酶、酚氧化酶、过氧化物酶等）或基因多样性） ［２］。 尽管有研究表明凋落物倍增

降低阔叶林土壤微生物活性碳代谢，增加惰性碳代谢［２４］，但本研究和大多研究［２５⁃２６］都表明凋落物倍增处理增

加针阔混交林土壤微生物活性碳代谢，降低惰性碳代谢。 森林土壤微生物代谢基因会随凋落物输入的质量而

变化，当外界输入复杂的有机物，土壤微生物基因更倾向于代谢复杂的有机物［２］。
本研究中，去除凋落物显著降低微生物碳源代谢能力。 尽管有研究表明，去除凋落物增加针叶林和阔叶

林土壤微生物生物量［５］，但更多研究表明，去除凋落物降低针叶林和阔叶林土壤微生物量［２７］、碳代谢活

性［２，２６］。 本研究中，去除凋落物处理显著降低土壤微生物的活性碳代谢能力。 尽管有研究发现去除凋落物显

著增加活性碳代谢［２４］，但大多研究表明去除凋落物显著降低活性碳代谢，如显著降低栓皮栎人工林土壤微生

物的羧酸类、淀粉代谢，显著降低黑松人工林土壤羧酸类的代谢［２］，降低阔叶林土壤 β －葡萄糖苷酶活

性［２５⁃２６］。 尽管有研究发现，去除凋落物处理显著增加阔叶林土壤惰性碳代谢［２４］，但大多研究表明去除凋落物

显著降低惰性碳代谢［２，２８］。 本研究和其它大多研究表明，去除凋落物降低针阔混交林土壤微生物碳代谢能

力。 这可能是去除凋落物减少向土壤中的有机物输入，降低微生物可利用底物。

表 ６　 碳源代谢多样性与土壤因子之间的秩相关分析

Ｔａｂｌｅ ６　 Ｓｐｅａｒｍａｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｃａｒｂｏｎ ｓｏｕｒｃｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｆａｃｔｏｒｓ （ｎ＝ ２５）

土壤因子
Ｓｏｉｌ ｆａｃｔｏｒｓ

碳源代谢丰富度
Ｃａｒｂｏｎ ｓｏｕｒｃｅ

ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｒｉｃｈｎｅｓｓ

碳源代谢 Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性
Ｃａｒｂｏｎ ｓｏｕｒｃｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ
Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

碳源代谢强度
Ｃａｒｂｏｎ ｓｏｕｒｃｅ

ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ

有机碳含量
Ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ０．４９４∗∗ ０．５０６∗∗ ０．５７３∗∗

铵态氮含量
Ａｍｍｏｎｉｕｍ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ０．４７１∗∗ ０．４１７∗ ０．２３１

　 　 ∗，Ｐ＜０．０５；∗∗，Ｐ＜０．０１

本研究中，去除根系处理轻微降低土壤微生物碳源代谢能力。 尽管有研究表明，去除根系增加美国

Ａｎｄｒｅｗｓ 针叶林中土壤微生物生物量［２７］，但大多研究表明去除根系降低土壤微生物碳代谢功能［２，２９］。 本研究

中去除根系处理降低土壤微生物对六大类碳源的代谢能力。 大多研究表明，去除根系降低活性碳库代谢［２］。
在阔叶林中，去除根系显著降低土壤 β－葡萄糖苷酶活性［２６⁃２７］。 去除根系降低惰性碳库的利用或与惰性碳库

相关酶的活性，例如降低黑松人工林中土壤微生物的胺类和聚合物类碳源代谢能力［２］。 根系分泌物如糖类、
氨基酸、酶、脂肪族和芳香族等化合物，可作为营养物质促进微生物生长［３０］，而根系分泌物中的酚类物质会抑

制土壤微生物活性。 根系共生的菌根真菌储存了大量光合固定的碳［３］。 本研究和其它大多研究表明，去除

根系降低土壤微生物碳源代谢功能。
本研究中，无输入处理降低了土壤微生物碳源代谢能力。 尽管在美国 Ａｎｄｒｅｗｓ 针叶林中无输入处理增加

土壤微生物生物量［２７］，但本研究与其他大多研究表明，无输入处理降低土壤碳代谢功能［２，２６］。 同时去除凋落

物和根系，土壤微生物代谢受可利用底物限制［３１］，碳代谢功能降低。
本研究中，去除凋落物处理降低微生物碳源代谢功能的幅度大于去除根系处理，表明在控制实验开展 ２１
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个月的时间内，凋落物对沂蒙山区次生林土壤微生物碳源代谢功能的影响大于根系。 温带落叶阔叶林中，根
系对土壤呼吸的影响大于凋落物［３２］，根系对针叶林土壤有机碳含量的影响大于凋落物［３］。 去除根系降低我

国亚热带针叶林（侧柏（Ｐｌａｔｙｃｌａｄｕｓ ｏｒｉｅｎｔａｌｉｓ）人工林）土壤有机碳的程度大于去除凋落物［３３］。 原因为去除根

系降低土壤大团聚体含量及其中的有机碳含量并减少大团聚体的粘合剂－真菌生物量；而去除凋落物未引起

上述土壤属性变化［３３］。 与地上碳输入相比，土壤微生物能更有效的利用地下碳输入形成稳定的土壤有机

碳［３４］。 但在我国亚热带阔叶林（厚夹相思（Ａｃａｃｉａ ｃｒａｓｓｉｃａｐａ）林和尾叶桉（Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｕｒｏｐｈｙｌｌａ）林）中，从生物

量和分解所产生的碳来说，凋落物对土壤有机碳含量的影响大于根系［７］。 在热带人工林，凋落物对土壤呼吸

和微生物生物量的影响大于根系，而在次生林中则相反［３５］。 凋落物和根系对土壤微生物碳代谢的影响随林

型和温度带而变化。
需要指出的是，本研究采用挖壕沟法去除根系，残留根系大部分未降解［３６］，会增加微生物可利用的碳源，

进而增加微生物碳代谢能力。 由于残留根系中不同化学成分降解速率不同［３７］，且不同根系粗细［３７］ 和级

别［３６］分解速率不同，如细根比粗根养分含量高［３８］但分解慢［３７］，难以对碳源代谢能力的影响定量化。 考虑到

壕沟里残留根系的贡献，凋落物和根系对土壤微生物碳代谢能力的相对影响可能会发生变化，未来的研究需

要考虑到残留根系对土壤微生物碳源代谢的贡献。
３．２　 改变碳输入条件下土壤碳源代谢的影响因素

冗余分析表明，土壤有机碳和铵态氮含量显著影响不同碳输入处理条件下土壤微生物碳源代谢多样性。
有研究表明，土壤铵态氮、硝态氮含量显著影响黑松人工林中不同碳输入条件下土壤微生物碳源代谢功能多

样性［２］；而土壤速效磷、含水量显著影响栓皮栎人工林中不同碳输入条件下微生物碳源代谢功能多样性［２］。
这与改变碳输入处理下，不同林型下土壤微生物代谢的影响因子不同有关。

冗余分析图中，凋落物倍增处理分布在土壤铵态氮和有机碳含量增加的方向，这表明凋落物倍增处理通

过显著增加土壤有机碳和铵态氮含量（表 ２），改变土壤微生物碳源代谢图谱（图 ２），并增加微生物碳源代谢

功能（表 ６）。 去除凋落物处理、无输入处理都位于土壤铵态氮和有机碳减少的方向（图 ２），这表明这两个处

理通过降低土壤有机碳和铵态氮含量（表 ２），改变微生物碳源代谢图谱（图 ２），降低微生物碳源代谢功能（表
６）。 凋落物倍增为微生物生长活动提供了碳源和氮源，刺激土壤微生物活性［３９］，如凋落物倍增增强华北落叶

松（Ｌａｒｉｘ ｐｒｉｎｃｉｐｉｓ－ｒｕｐｐｒｅｃｈｔｉｉ）人工林土壤呼吸［４０］。 沂蒙山区栎类天然次生林是针阔混交林，叶凋落物碳氮比

为 ４０，而低碳氮比有利于提高土壤有机氮净矿化速率［４１］，增加微生物碳源代谢能力。 去除凋落物阻断了地上

有机物输入，减少了碳源输入，降低微生物碳源代谢功能。

４　 结论

采用 Ｂｉｏｌｏｇ Ｅｃｏ 微平板培养法，研究改变碳输入对沂蒙山区栎类次生林土壤微生物碳源代谢功能的影

响。 结果表明，凋落物倍增处理增加了土壤微生物碳源代谢功能，增加了对糖类和胺类的利用能力。 去除凋

落物处理、去除根系处理、无输入处理降低了土壤微生物的碳源代谢功能。 凋落物对土壤微生物碳源代谢能

力的影响大于根系。 土壤有机碳含量、铵态氮含量显著影响微生物碳源代谢多样性（Ｐ＜０．０５），并与碳源代谢

功能正相关。 这表明凋落物倍增处理通过显著增加土壤有机碳含量和铵态氮含量（Ｐ＜０．０５），改变土壤微生

物碳源代谢图谱，增加土壤微生物碳源代谢功能。 去除凋落物处理、无输入处理通过降低土壤有机碳含量和

铵态氮含量，改变微生物碳源代谢图谱，降低微生物碳源代谢功能。 结果深化了改变碳输入途径（地上凋落

物与地下根系）、数量（凋落物倍增、去除凋落物与对照）对温带栎类天然次生林土壤微生物碳代谢过程的

认识。
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