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毛竹林和阔叶林凋落物互置对土壤氮矿化的影响及微
生物贡献
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摘要：凋落物输入方式的改变导致凋落物数量和质量发生变化，进而对森林土壤氮矿化产生影响。 选择未被入侵的次生阔叶林

和毛竹入侵后形成的毛竹纯林为对象，对地表凋落物进行保留、去除与置换处理，采用室内培养法同时添加抗生素（链霉素和

放线菌酮）分析真菌和细菌在土壤氮素矿化中的贡献。 结果表明：（１）去除凋落物处理使阔叶林土壤净氨化速率增加 ２７．０％，

净硝化速率降低 １１．４％；毛竹林土壤净氨化速率增加 ２３．４％。 （２）置换凋落物处理使阔叶林土壤净氨化速率增加 ４３．８％，净硝

化速率降低 ３３．５％；毛竹林土壤净硝化速率增加 ７３．１％。 （３）添加抗生素后，凋落物置换处理与对照相比，置换凋落物后阔叶林

土壤真菌和细菌在净氨化中发挥主要作用；真菌在两种林分土壤净硝化中发挥主要作用，细菌在阔叶林土壤净硝化中发挥主要

作用。 （４）结合测定的凋落物化学性质可知，置换凋落物后引起真菌和细菌在土壤氮素矿化中贡献发生变化，是由于输入凋落

物中木质素和纤维素含量的变化。 综上，凋落物去除和置换改变了土壤氮素矿化速率，置换凋落物后改变了真菌和细菌对土壤

氮素矿化的贡献。 解析凋落物质量在土壤氮素矿化中的作用及微生物群落的相对贡献，有助于阐明毛竹入侵阔叶林的地下生

态机制。
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氮（Ｎ）是植物从土壤中吸收最多的矿质元素［１］，９２％—９８％的土壤氮以有机氮的形式存在［２］，具有维持

氮素营养平衡与森林生态系统稳定的作用。 有机氮通过矿化转化为无机氮（硝态氮（ＮＯ－
３ ⁃Ｎ）和铵态氮（ＮＨ＋

４ ⁃
Ｎ）），供给植物吸收和利用［３］。 有机氮的有效性、微生物的活性以及对有机碳和氮的需求是影响土壤氮矿化

的主要因素［４］。 由于枯枝落叶层是土壤有机质积累和维持土壤氮素转化的主要部分，因此凋落物对氮素动

态和转化有着重要的影响。 在樟树林中去除和添加凋落物处理后，与对照相比 ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ 含量分别升高 １５．５％

和降低 ３５．４％［５］。 林草交错带去除凋落物后氨化速率随着含碳有机物的添加而下降［６］。 不同树种凋落物由

于化学性质和分解速率不同，对森林土壤养分循环也会产生不同影响［７］，凋落物的质量和数量间接控制着土

壤氮素矿化和硝化过程［８］。 凋落物在其生长栖息地（主场）比在其它生境（客场）分解更快称之为主场效

应［９］，根本原因是土壤降解群落在不同生境中的分化及其降解能力存在差异［１０］，因此凋落物降解生境的改变

也会对土壤氮素矿化造成影响。 森林生态系统中林分演替或植物入侵能够改变凋落物输入，但输入凋落物化

学性质和降解生境的改变如何影响土壤氮素矿化尚不清楚。
微生物是连接植物与土壤的纽带，在土壤生物地球化学循环中起着关键作用［１１］；添加凋落物的量决定了

土壤微生物群落的结构及底物利用模式［１２］。 高质量的凋落物含有较多相对易降解的化学物质，因此易于被

大多数土壤微生物群落降解；而低质量的凋落物往往含有较多不易被微生物快速降解的高抗性或有毒成分，
所以具有较强的主场效应［１３］。 已有研究表明，土壤细菌和真菌群落相对丰度与凋落物初始木质素与氮的比

率及碳氮比有关［１４］。 土壤微生物作为土壤有机质分解和氮矿化的总工程师，细菌和真菌参与了土壤净氨化

和净硝化过程［１５］。 使用放线菌酮和链霉素选择性抑制真菌和细菌群落，可以更好地探明真菌和细菌在氮素

矿化中的贡献［１６］。 添加放线菌酮或链霉素可促进氮素矿化［１７］，而添加放线菌酮会使旱雀麦和三齿蒿土壤中

总氮矿化降低［１８］，表明真菌在土壤总氮矿化中发挥主要作用。 采用抗生素解析真菌和细菌群落在氮素矿化

中的贡献已有报道，但结合抗生素抑制和凋落物输入质量变化探究真菌和细菌对土壤氮素矿化的贡献尚鲜见

报道。
毛竹（Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ）主要分布在我国亚热带地区，由于其快速生长、强大的繁殖和再生能力［１９］，可

以快速扩张到邻近的天然林［２０］。 由于氮是植物生长重要的限制性养分，入侵植物如何影响土壤氮素水平及

有效性是理解入侵机制的重要环节［２１］。 毛竹入侵阔叶林使土壤的净氮矿化增加［２２］，且毛竹苗在铵态氮为主

的氮源时生长更占优势［２３］。 此外，毛竹林土壤氮矿化速率与凋落物数量呈正相关，与凋落物碳氮比呈负相

关［２０］。 与凋落物降解存在主场效应一样，土壤有机质分解的“激发效应”也存在主场效应，表明特定的凋落

物降解群落驱动的激发效应［２４］，可能通过增强诱导“激发效应”从而影响土壤氮矿化。 为此，本研究选取次

生常绿阔叶林和毛竹入侵后形成的毛竹纯林，分别代表未被入侵和受到重度入侵的植被类型，对林地凋落物

进行保留、去除和置换处理；并采集处理小区内的土壤样品，进行室内氮素矿化培养试验测定土壤净氮矿化速

９８９４　 １２ 期 　 　 　 卢小妮　 等：毛竹林和阔叶林凋落物互置对土壤氮矿化的影响及微生物贡献 　
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率，结合添加抗生素解析真菌和细菌群落对土壤氮素矿化的相对贡献。 本研究拟回答以下科学问题：（１）在
毛竹入侵次生阔叶林过程中，输入凋落物化学性质和降解生境的改变如何影响土壤氮矿化速率？ （２）前述凋

落物化学性质和降解生境改变后，真菌和细菌群落对土壤氮素矿化的相对贡献是否改变？ 本研究旨在探明毛

竹林和阔叶林地上凋落物对土壤氮素矿化的影响及微生物群落的贡献，以期为阐明毛竹入侵生境不同类型凋

落物输入调控土壤氮矿化过程提供理论依据。

１　 研究区域与研究方法

１．１　 研究区域概况

实验区域位于浙江省杭州市临安区天目山国家级自然保护区（３０°１８′３０″—３０°２１′３７″Ｎ， １１９°２４′１１″—
１１９°２７′１１″Ｅ），天目山保护区是中国亚热带生态系统中植物物种最丰富的区域之一。 本研究区域气候为亚热

带季风气候，年均气温为 ８．８—１４．８℃，年均降水量为 １３９０—１８７０ ｍｍ，平均无霜期为 ２０９—２３５ ｄ。 亚热带常

绿阔叶林为本区域的地带性植被，区域内阔叶林优势树种主要为青冈（Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｇｌａｕｃａ）、木荷（Ｓｃｈｉｍａ
ｓｕｐｅｒｂａ）和苦槠（Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｓｃｌｅｒｏｐｈｙｌｌ）等，自 ２０ 世纪 ７０ 年代以来经历了毛竹入侵［２５］。 在毛竹入侵典型区

域，根据毛竹扩张水平方向和海拔由低到高，依次划分为入侵后形成的纯毛竹林、毛竹－阔叶混交林和尚未被

毛竹入侵的次生阔叶林样地，每种林分各设置 ４ 个标准样地（２０ ｍ×２０ ｍ），样地之前间隔不小于 ２０ ｍ。
１．２　 试验设计

１．２．１　 野外凋落物置换试验

２０１９ 年 ３ 月在上述次生阔叶林和毛竹纯林的每个标准样地内，随机设置 ３ 个 ２．５ ｍ×２．５ ｍ 的小区，小区

与小区之间间隔不少于 １０ ｍ；每个样地内的 ３ 个小区对应 ３ 种凋落物输入类型，本研究添加的凋落物包含叶

凋落物和枯落细枝。 小区建立时，清除小区内全部凋落物，保持一致状态下缓冲 ３ 个月。 小区设置时具体处

理措施如下：四周埋设 ４ 根 １ ｍ 高的 ＰＶＣ 管；靠近地面围设 ０．５ ｍ 高的尼龙网，防止周围的凋落物进入小区

内；顶部用尼龙网覆盖，以阻止上方凋落物落入小区内，同时在小区边缘设置 ０．５ ｍ 的缓冲带。 两种林分每个

样地的 ３ 个小区内随机布设对照、去除地上凋落物、置换凋落物 ３ 种处理（详细说明见表 １），每种林分的 ４ 个

标准样地作为 ４ 次重复，两种林分共计 ２４ 个小区。 ２０１９ 年 ５ 月起将顶部尼龙网上收集到的凋落物混匀后，等
量均匀地添加到对照与置换处理的小区内，凋落物处理每个月进行 １ 次。

表 １　 凋落物处理实验设置

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｓｅｔｕｐ ｆｏｒ ｌｉｔｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

处理 Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ 设置细节 Ｓｅｔｕｐ ｄｅｔａｉｌｓ

毛竹林对照 Ｐ ｅｄｕｌｉｓ． ｃｏｎｔｒｏｌ （ＰＣ） 每隔一个月将毛竹林小区凋落物收集网上的凋落物收集混匀后均匀撒入小区内

毛竹林去除 Ｐ ｅｄｕｌｉｓ． ｒｅｍｏｖａｌ （－Ｐ） 每隔一个月将毛竹林小区凋落物收集网上的凋落物收集后全部移除

毛竹林置换 Ｐ ｅｄｕｌｉｓ． ｒｅｐｌａｃｅｍｅｎｔ （Ｐ＋Ｂ） 每隔一个月将毛竹林小区凋落物收集网上的凋落物收集混匀后添加到阔叶林小区内

阔叶林对照 Ｂｒｏａｄｌｅａｆ． ｃｏｎｔｒｏｌ （ＢＣ） 每隔一个月将阔叶林小区凋落物收集网上的凋落物收集混匀后均匀的撒入小区内

阔叶林去除 Ｂｒｏａｄｌｅａｆ． ｒｅｍｏｖａｌ（－Ｂ） 每隔一个月将阔叶林小区凋落物收集网上的凋落物收集后全部移除

阔叶林置换 Ｂｒｏａｄｌｅａｆ． ｒｅｐｌａｃｅｍｅｎｔ（Ｂ＋Ｐ） 每隔一个月将阔叶林小区凋落物收集网上的凋落物收集混匀后添加到毛竹林小区内

１．２．２　 室内氮素矿化培养试验

为了阐述凋落物输入对土壤氮素矿化的影响，对上述实验小区内采集的土壤样品，进行为期 ７ 天的室内

氮素矿化培养试验。 同时为了探讨凋落物输入改变后真菌和细菌群落对土壤氮素矿化相对贡献的变化，对野

外采集的毛竹林和阔叶林对照和置换土壤样品进行添加链霉素（抑制细菌）和放线菌酮（抑制真菌）抑制剂处

理。 添加抑制剂处理具体为：（１）对照，土壤中不加任何抗生素；（２）放线菌酮，２ ｍｇ ／ ｇ 的放线菌酮注入装有

１０ ｇ 土壤的培养瓶；（３）链霉素，１ ｍｇ ／ ｇ 的链霉素注入装有 １０ ｇ 土壤的培养瓶；（４）放线菌酮＋链霉素，２．０ ｍｇ ／
ｇ 的放线菌酮和 １ ｍｇ ／ ｇ 的链霉素注入装有 １０ ｇ 土壤的培养瓶。

０９９４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　
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１．３　 样品的采集与处理

１．３．１　 土壤样品采集

在凋落物处理后 ３ 个月即 ２０１９ 年 ８ 月 ２５ 日，五点取样法用土钻采集 ０—２０ ｃｍ 的土壤样品，采集土壤样

品时尽量保持各采样点的采样量一致。 将土壤样品放入冰盒带回实验室，挑出石子和细根后混匀过 ２ ｍｍ 的

筛。 过筛后的土壤样品分为两份；一份经含水量和持水量测定后，置于室内自然风干，磨碎过筛后用于测定土

壤理化性质；另一份保存在 ４℃冰箱，用于室内氮素矿化培养试验。
１．３．２　 凋落物收集

在第一次进行凋落物置换处理时，根据实验处理将同一林分各小区凋落物收集网上的凋落物收集后混匀

并称重，一部分凋落物按每月的凋落物添加量均匀撒入对照和置换处理的小区内，另一部分装入无菌自封袋，
带回实验室在 ６５℃（４８ ｈ）烘干直至恒重。 称重后使用粉碎机将其粉碎，过 ０．１５ ｍｍ 筛用于测定木质素、纤维

素、全碳（ＴＣ）、全氮（ＴＮ）的含量。
１．４　 指标测定

１．４．１　 土壤理化性质和凋落物化学性质测定

土壤化学性质的测定参照《土壤农业化学分析方法》 ［２６］。 复合电极方法测定土壤 ｐＨ 值，水土比为

２．５ ∶１；重铬酸钾法⁃外加热法测定土壤有机碳（Ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ，ＳＯＣ）；凯氏定氮仪⁃蒸馏法测定土壤全氮；靛
酚蓝⁃比色法测定铵态氮；紫外分光光度计⁃比色法测定硝态氮。

凋落物化学性质测定，采用酸水解法测定纤维素和木质素含量［２７］；重铬酸钾法⁃外加热法测定凋落物全

碳［２６］；凯氏定氮仪⁃蒸馏法测定凋落物全氮［２６］。
１．４．２　 土壤净氨化、净硝化速率测定

称取相当于 １０ ｇ 干土重的鲜土至 ２５０ ｍＬ 广口玻璃瓶中，将土壤含水量调至田间持水量的 ６０％。 按照不

同的实验处理，加入相应的抗生素抑制剂，并用封口膜封住瓶口，同时在封口膜表面戳孔，使之处于好氧环境，
之后放入培养箱中黑暗条件下 ２５℃培养。 培养期间每隔三天打开封口膜透气半小时并补水调节含水量，分
别在第 ０ 天和第 ７ 天，测定 ＮＯ－

３ ⁃Ｎ 和 ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ 含量。 测定方法见 １．４．１，通过测定培养前和培养后 ＮＯ－

３ ⁃Ｎ 和

ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ 含量计算净氨化速率、净硝化速率、净氮矿化速率。

土壤净硝化速率＝（培养后的硝态氮含量－培养前的硝态氮含量） ／培养天数；
土壤净氨化速率＝（培养后的铵态氮含量－培养前的铵态氮含量） ／培养天数；
土壤净氮矿化＝［（培养后的铵态氮＋硝态氮含量）－（培养前的铵态氮＋硝态氮含量）］ ／培养天数

１．５　 数据处理

使用 ＳＰＳＳ １８．０ 统计软件对数据进行统计分析，使用 ＡＮＯＶＡ 单因素方差分析、Ｄｕｎｃａｎ 和最小显著性差异

法（ＬＳＤ），对土壤化学性质以及凋落物的化学性质进行显著性分析与多重比较（Ｐ＜０．０５）。 通过一元线性回归评

估土壤氮矿化速率与凋落物化学性质和土壤理化性质之间的相关性。 采用 Ｏｒｉｇｉｎ ２０１７ 软件进行作图。

２　 结果与分析

２．１　 两种林分凋落物化学性质及凋落物处理对土壤理化性质的影响

由表 ２ 可知，与阔叶林（ＥＢＦ）相比，毛竹林（ＰＥＦ）凋落物全氮、木质素含量、木质素 ／全氮及木质素 ／纤维

素分别高 １２．１％、３３．４％、１９．０％、６９．５％，但纤维素含量低 ２６．６％。
由表 ３ 可知，两种林分在未进行凋落物处理前，毛竹林土壤 ｐＨ 和全氮含量均显著高于阔叶林土壤，而 Ｃ ／

Ｎ、铵态氮、硝态氮含量均显著低于阔叶林土壤。 两种林分去除凋落物后，与对照相比，毛竹林土壤全氮和硝

态氮含量分别增加了 ２８．６％、７７．２％，而有机碳、Ｃ ／ Ｎ 分别下降 ２７．７％、６０．２％。 两种林分置换凋落物后，与对

照相比，阔叶林土壤 Ｃ ／ Ｎ 增加 １７．９％，全氮、铵态氮含量分别下降 １８．２％和 ９．１％；毛竹林土壤 Ｃ ／ Ｎ 增加

２７．６％，铵态氮下降 １９．６％。
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表 ２　 两种林分凋落物化学性质

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ｌｉｔｔｅｒｓ ｉｎ ｔｗｏ ｆｏｒｅｓｔｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

全碳
Ｔｏｔａｌ Ｃ ／
（ｇ ／ ｋｇ）

全氮
Ｔｏｔａｌ Ｎ ／
（ｇ ／ ｋｇ）

木质素
Ｌｉｇｎｉｎ ／
（ｇ ／ ｋｇ）

纤维素
Ｃｅｌｌｕｌｏｓｅ ／
（ｇ ／ ｋｇ）

碳氮比
Ｃ ／ Ｎ

木质素 ／ 全氮
Ｌｉｇｎｉｎ ／ Ｔｏｔａｌ Ｎ

木质素 ／ 纤维素
Ｌｉｇｎｉｎ ／ Ｃｅｌｌｕｌｏｓｅ

ＥＢＦ ５０４．７０±５３．４５ａ ９．５２±０．３３ｂ ２５４．９５±８．１８ｂ ４２８．９５±８．１８ａ ５３．０１±４．７９ａ ２６．８１±１．１０ｂ ０．５９±０．０１ｂ

ＰＥＦ ４９３．２４±１０．３４ａ １０．６７±０．５３ａ ３４０．００±１９．２４ａ ３３８．８８±４．４７ｂ ４６．３２±２．８０ａ ３１．８９±１．７４ ａ １．００±０．０７ａ

　 　 同列不同小写字母表示差异显著（Ｐ＜０．０５）；ＥＢＦ：常绿阔叶林 Ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ；ＰＥＦ：毛竹林 Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ Ｅｄｕｌｉｓ ｆｏｒｅｓｔ

表 ３　 两种林分凋落物处理对土壤理化性质的影响

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｌｉｔｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｏｆ ｔｗｏ ｆｏｒｅｓｔ ｓｔａｎｄｓ ｏｎ ｓｏｉｌ ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

土壤 ｐＨ
Ｓｏｉｌ ｐＨ

有机碳
Ｏｒｇａｎｉｃ Ｃ ／
（ｇ ／ ｋｇ）

全氮
Ｔｏｔａｌ Ｎ ／
（ｇ ／ ｋｇ）

碳氮比
Ｃ ／ Ｎ

铵态氮

ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ ／

（ｍｇ ／ ｋｇ）

硝态氮

ＮＯ－
３ ⁃Ｎ ／

（ｍｇ ／ ｋｇ）
ＢＣ ４．１８±０．０７ａＢ ５０．５１±２．７２ａＡ ２．４７±０．１９ａＢ ２０．５０±０．９３ｂＡ ２１．８５±０．９２ａＡ ７．８４±０．６２ａＡ
－Ｂ ４．２２±０．１３ａＢ ４５．１１±２．７９ａＡ ２．５０±０．２７ａＢ １８．２４±２．８６ｂＡ ２３．５２±０．８４ａＡ ９．７３±０．７８ａＡ

Ｂ＋Ｐ ４．２２±０．０９ａＢ ５０．６９±４．０６ａＡ ２．０９±０．１５ｂＡ ２４．１８±１．３８ａＡ ２０．０２±０．８９ｂＡ ７．８４±１．５２ａＡ

ＰＣ ４．８１±０．０７ａＡ ５１．９１±１．７５ａＡ ３．０４±０．１５ｂＡ １７．１１±０．９６ｂＢ １８．３０±２．０２ａＢ ４．４８±０．５８ｂＢ
－Ｐ ４．８６±０．０９ａＡ ４０．６６±２．４４ｂＡ ３．９１±０．７２ａＡ １０．６８±２．１４ｃＢ ２１．７９±２．２４ａＢ ７．９４±０．６１ａＢ

Ｐ＋Ｂ ４．８６±０．０９ａＡ ４９．１３±６．７８ａＡ ２．２６±０．１２ｂＡ ２１．８３±３．５４ａＢ １５．３０±０．６５ｂＢ ３．４７±０．２２ｂＢ

　 　 同列不同小写字母表示同一林分不同处理间差异显著（Ｐ ＜ ０．０５）；同列不同大写字母表示不同林分同一处理间差异显著（Ｐ ＜ ０．０５）

图 １　 毛竹林和阔叶林凋落物处理及抗生素添加对土壤净氨化速率的影响

Ｆｉｇ．１　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｌｉｔｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ａｎｄ ａｎｔｉｂｉｏｔｉｃ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｏｎ ｓｏｉｌ ｎｅｔ ａｍｍｏｎｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｉｎ Ｍｏｓｏ ｂａｍｂｏｏ ａｎｄ ｂｒｏａｄｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔｓ

２．２　 两种林分凋落物处理和抑制剂添加对土壤净氮矿化速率的影响

由图 １ 可知，阔叶林凋落物去除和毛竹林凋落物去除处理后，与各自的对照相比，土壤净氨化速率分别增

加 ２７．０％和 ２３．４％。 凋落物置换处理并未对毛竹林土壤的氨化速率造成影响，但毛竹林凋落物置换到阔叶林

后土壤净氨化速率增加 ４３．８％。 为了进一步阐明置换凋落物前后真菌和细菌对土壤净氨化的贡献，分别选择

两种林分各自的对照和置换处理进行抑制剂添加试验。 在阔叶林对照土壤中添加抑制剂与未添加抑制剂相

比，添加链霉素使土壤净氨化速率下降 １１７．５％；添加放线菌酮使土壤净氨化速率显著升高 ７２．０％；同时添加

放线菌酮和链霉素则无显著差异。 在阔叶林凋落物置换土壤中添加抑制剂与未添加抑制剂相比，添加链霉素

和放线菌酮后土壤净氨化速率分别下降 ７０．０％、５１．１％，同时添加放线菌酮和链霉素之后，土壤净氨化速率无

明显差异。 在毛竹林对照土壤中添加放线菌酮及同时添加放线菌酮和链霉素后，与未添加抑制剂相比土壤净

氨化速率分别升高 ６７．２％、４３．８％；但添加链霉素处理对土壤净氨化速率无明显影响。 在毛竹林凋落物置换土
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壤中添加放线菌酮及同时添加放线菌酮和链霉素后，与未添加抑制剂相比土壤净氨化速率分别升高 ６０．６％、
４５．８％；但添加链霉素对土壤净氨化速率无明显影响（图 １）。

由图 ２ 可知，凋落物去除使阔叶林土壤净硝化速率下降 １１．４％，但对毛竹林土壤净硝化速率无明显影响。
毛竹林凋落物置换处理与其对照相比，土壤净硝化速率增加 ７３．１％；但阔叶林凋落物置换处理与其对照相比，
土壤净硝化速率降低 ３３．５％。 在阔叶林对照土壤中添加抑制剂与未添加抑制剂相比，添加链霉素和放线菌酮

使土壤净硝化速率分别下降 １７１．５％、１３９．２％；同时添加链霉素和放线菌酮后土壤净硝化速率则无明显差异。
阔叶林置换土壤中添加抑制剂与未添加抑制剂相比，添加放线菌酮使土壤净硝化速率下降 １０４％，但添加链

霉素、同时添加放线菌酮和链霉素使土壤净硝化速率分别升高 ２３．５％、３１．１％。 毛竹林对照土壤中添加抑制剂

与未添加抑制剂相比，添加放线菌酮使土壤净硝化速率下降 ２７％；添加其它抑制剂处理均对土壤净硝化速率

无显著影响。 毛竹林凋落物置换土壤中添加抑制剂与未添加抑制剂相比，添加放线菌酮、链霉素使土壤净硝

化速率分别下降 ８２．８％、１０２．１％；但同时添加放线菌酮和链霉素对土壤净硝化速率无显著影响。

图 ２　 毛竹林和阔叶林凋落物处理及抗生素添加对土壤净硝化速率的影响

Ｆｉｇ．２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｌｉｔｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ａｎｄ ａｎｔｉｂｉｏｔｉｃ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｏｎ ｓｏｉｌ ｎｅｔ ｎｉｔｒｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｉｎ Ｍｏｓｏ ｂａｍｂｏｏ ａｎｄ ｂｒｏａｄｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔｓ

　 图 ３　 毛竹林和阔叶林凋落物处理对土壤净氮矿化速率的影响

Ｆｉｇ．３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｌｉｔｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｏｎ ｓｏｉｌ ｎｅｔ ｍｉｎｅｒａｌｉｚａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｉｎ

Ｍｏｓｏ ｂａｍｂｏｏ ａｎｄ ｂｒｏａｄｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔｓ

总体而言，凋落物去除和置换对阔叶林土壤中净氮

矿化速率无明显影响；但毛竹林土壤中与对照相比，凋
落物去除、置换后净氮矿化速率分别增加了 １７． ４％、
２４．４％（图 ３）。
２．３　 两种林分土壤氮素矿化速率的影响因素分析

由表 ４ 可知，阔叶林土壤中净氨化速率与凋落物纤

维素含量呈负相关，与凋落物木质素 ／纤维素呈正相关；
土壤净硝化速率与凋落物纤维素含量呈正相关，与凋落

物木质素 ／纤维素呈负相关。 在毛竹林土壤中，净硝化

速率仅与凋落物木质素 ／纤维素呈负相关。
由表 ５ 可知，在阔叶林土壤中，净氨化速率与土壤

理化性质无相关性，但净硝化速率与全氮、Ｃ ／ Ｎ 呈正相

关。 在毛竹林土壤中，净氨化速率与全氮呈正相关，与
有机碳和 Ｃ ／ Ｎ 呈负相关；净硝化速率与 Ｃ ／ Ｎ 呈正相关，
与全氮呈负相关。

３９９４　 １２ 期 　 　 　 卢小妮　 等：毛竹林和阔叶林凋落物互置对土壤氮矿化的影响及微生物贡献 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

３　 讨论

凋落物是土壤有机质的重要来源［２８］，去除凋落物使土壤碳输入方式发生改变，且通过改变土壤理化性质

来影响土壤氮素矿化［２９］。 在本研究中，凋落物去除和置换对两种林分土壤净氮矿化速率产生的影响截然不

同；去除凋落物后发现两种林分土壤净氨化速率显著升高，即铵态氮净生产增加，这与以往研究中去除凋落物

使土壤铵态氮含量下降的结果［３０］不一致。 其原因可能与凋落物中木质素含量有关，木质素能够降解为酚类

化合物，这些化合物与植物蛋白质和氨基酸结合，形成抗腐烂的聚合物，因此木质素含量过高则凋落物降解速

率减慢，最终会降低土壤净氨化速率［３１—３２］。 本研究中毛竹林和阔叶林凋落物木质素占比分别达到 ３４％和

２５％，相对较高的木质素含量不利于土壤净氨化过程，因此两种林分土壤在无凋落物输入的情况下促进了净氨化

过程。 纤维素作为凋落物中主要的聚合物组分，是影响森林凋落物分解程度的关键调节因子［３３］，纤维素含量高

低也会影响土壤净氨化［３４］。 本研究中置换凋落物后阔叶林土壤净氨化速率升高，且净氨化速率与纤维素含量呈

负相关。 可见阔叶林土壤中净氨化速率升高是由于毛竹林凋落物纤维素含量低于阔叶林凋落物，因此毛竹林凋

落物置换到阔叶林中促使土壤净氨化速率升高。

表 ４　 两种林分凋落物化学性质与土壤氮素矿化速率之间的线性回归关系

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｌｉｎｅａｒ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｉｔｔｅｒ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｍｉｎｅｒａｌｉｚａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｉｎ ｔｗｏ ｆｏｒｅｓｔ ｓｔａｎｄｓ

林分
Ｆｏｒｅｓｔ

线性回归模型
Ｌｉｎｅａｒ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｍｏｄｅｌ

净氨化速率
Ｎｅｔ ａｍｍｏｎｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｒａｔｅ

净硝化速率
Ｎｅｔ ｎｉｔｒｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｒａｔｅ

ａ ｂ Ｒ２ Ｐ ａ ｂ Ｒ２ Ｐ

ＥＢＦ Ｙ＝ａ ×ＴＮ ＋ｂ ０．０１ １．４９ ０．０１ ＞０．０５ －０．０１ １．６６ ０．０１ ＞０．０５
Ｙ＝ａ ×Ｌｉｇｎｉｎ＋ｂ ０．０２ －４．２９ ０．３２ ＞０．０５ －０．０１ ３．９８ ０．０６ ＞０．０５
Ｙ＝ａ ×Ｃｅｌｌｕｌｏｓｅ ＋ｂ －０．０１ ６．３２ ０．６４ ＜０．０５ ０．０１ －３．８７ ０．９１ ＜０．０１
Ｙ＝ａ ×Ｌｉｇｎｉｎ ／ Ｃｅｌｌｕｌｏｓｅ ＋ｂ ７．７１ －３．２０ ０．９３ ＜０．０１ －７．３ ６．１４ ０．９０ ＜０．０１
Ｙ＝ａ ×Ｌｉｇｎｉｎ ／ ＴＮ ＋ｂ ０．１２ －１．４２ ０．０１ ＞０．０５ ０．０２ ０．８８ ０．０１ ＞０．０５

ＰＥＦ Ｙ＝ａ ×ＴＣ＋ｂ ０．０１ －０．１３ ０．３５ ＞０．０５ －０．０１ ５．３６ ０．２３ ＞０．０５
Ｙ＝ａ ×Ｌｉｇｎｉｎ ＋ｂ ０．０１ １．３０ ０．０１ ＞０．０５ －０．０１ ４．７９ ０．４２ ＞０．０５
Ｙ＝ａ ×Ｃｅｌｌｕｌｏｓｅ ＋ｂ ０．０１ －０．２５ ０．２１ ＞０．０５ ０．０２ －４．６８ ０．２０ ＞０．０５
Ｙ＝ａ ×Ｌｉｇｎｉｎ ／ Ｃｅｌｌｕｌｏｓｅ ＋ｂ －０．１２ １．３６ ０．０１ ＞０．０５ －３．６５ ４．５３ ０．５２ ＜０．０５
Ｙ＝ａ ×Ｌｉｇｎｉｎ ／ ＴＮ ＋ｂ ０．０２ ０．８４ ０．２１ ＞０．０５ －０．１１ ４．３３ ０．４８ ＞０．０５

　 　 表格中的净硝化和净氨化速率均采用两种林分置换和对照处理下，无添加抑制剂处理时测定的速率；ＴＮ：全氮 Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；ＴＣ：全碳

Ｔｏｔａｌ ｃａｒｂｏｎ

表 ５　 两种林分土壤化学性质与氮素矿化速率之间的线性回归关系

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｌｉｎｅａｒ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｏｉｌ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｍｉｎｅｒａｌｉｚａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｉｎ ｔｗｏ ｆｏｒｅｓｔ ｓｔａｎｄｓ

林分
Ｆｏｒｅｓｔ

线性回归模型
Ｌｉｎｅａｒ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｍｏｄｅｌ

净氨化速率
Ｎｅｔ ａｍｍｏｎｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｒａｔｅ

净硝化速率
Ｎｅｔ ｎｉｔｒｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｒａｔｅ

ａ ｂ Ｒ２ Ｐ ａ ｂ Ｒ２ Ｐ

ＥＢＦ Ｙ＝ａ ×ＴＮ＋ｂ －０．５９ ３．１０ ０．３２ ＞０．０５ ０．７４ －０．２０ ０．５１ ＜０．０１
Ｙ＝ａ ×ＳＯＣ＋ｂ －０．００ １．７６ ０．００ ＞０．０５ ０．０１ １．３４ ０．０１ ＞０．０５
Ｙ＝ａ ×Ｃ ／ Ｎ ＋ｂ ０．０４ ０．８０ ０．２２ ＞０．０５ ０．０６ ２．７４ ０．４０ ＜０．０５
Ｙ＝ａ ×ｐＨ＋ｂ ０．４７ －０．２８ ０．０２ ＞０．０５ －０．７９ ４．８５ ０．０７ ＞０．０５

ＰＥＦ Ｙ＝ａ ×ＴＮ＋ｂ ０．１９ １．０５ ０．５８ ＜０．０１ －０．２３ １．６１ ０．５０ ＜０．０５
Ｙ＝ａ ×ＳＯＣ＋ｂ －０．０２ ２．６０ ０．４０ ＜０．０５ ０．０１ ０．５４ ０．０４ ＞０．０５
Ｙ＝ａ ×Ｃ ／ Ｎ ＋ｂ －０．０３ ２．１３ ０．５９ ＜０．０１ ０．０３ ０．３４ ０．５０ ＜０．０５
Ｙ＝ａ ×ＰＨ＋ｂ －０．１３ ２．２６ ０．００２ ＞０．０５ ０．４５ －１．２６ ０．０２ ＞０．０５

　 　 ＴＣ：全碳 Ｔｏｔａｌ ｃａｒｂｏｎ；ＴＮ：全氮 Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；ＳＯＣ：有机碳 Ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ；Ｃ ／ Ｎ：碳 ／ 氮 Ｃａｒｂｏｎ ／ Ｎｉｔｒｏｇｅｎ

凋落物质量是影响土壤净硝化速率的重要因素之一［３５］，不同类型凋落物的质量对土壤净硝化速率的影

响均存在差异［２０］。 本研究中置换凋落物处理使毛竹林土壤净硝化速率显著升高，但在阔叶林土壤中净硝化

速率则显著下降。 此结果与以往研究中置换凋落物处理对土壤净硝化速率无显著影响的报道［３５］不一致。 存

４９９４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　
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在不一致的原因可能与凋落物化学性质和分解的主客场效应有关，本研究发现毛竹林凋落物的木质素含量、
木质素 ／纤维素较高，土壤中能够分解这些不易被降解的化学组分的微生物相对较少，阔叶林土壤中多样性更

高的真菌等降解群落更加有利于难降解组分分解［２２］。 本研究中线性回归分析也表明，不论阔叶林还是毛竹

林土壤中净硝化速率均与凋落物木质素 ／纤维素呈负相关。 可见凋落物置换后毛竹林土壤净硝化速率增加，
是由于阔叶林凋落物木质素 ／纤维素低于毛竹林凋落物，从而增加了毛竹林土壤中净硝化速率，阔叶林土壤则

反之。 本研究中去除凋落物使阔叶林土壤净硝化速率显著下降，其原因可能与有机质中难分解和易分解组分

的相对数量影响了土壤氮素矿化有关［３６］。 Ｗｅｎ 等［３７］ 研究表明土壤硝化速率与土壤 Ｃ ／ Ｎ 呈正相关，即土壤

Ｃ ／ Ｎ 越低土壤净硝化速率也越低。 线性回归分析表明两种林分土壤 Ｃ ／ Ｎ 与净硝化速率呈正相关，暗示去除

凋落物处理导致阔叶林土壤净硝化速率降低的主要因素可能是土壤 Ｃ ／ Ｎ。
土壤微生物控制着土壤氮的矿化过程，真菌和细菌是土壤中重要的微生物类群，但它们对土壤净氨化速

率的贡献并不相同［３８］。 使用放线菌酮和链霉素等抗生素是研究细菌和真菌功能差异的成熟方法，在短期实

验中能够对目标群体进行选择性抑制［３９］。 本研究在阔叶林对照土壤中抑制细菌群落发现土壤净氨化速率显

著降低，抑制真菌群落后则土壤净氨化速率无显著变化，表明在阔叶林对照土壤中细菌对净氨化速率的相对

贡献大于真菌。 但凋落物置换后改变了阔叶林中真菌和细菌群落对土壤净氨化速率的相对贡献，除细菌外真

菌群落同样对阔叶林土壤净氨化起主导作用。 其原因可以从以下两个方面解释：首先，与置换处理改变凋落

物质量有关，真菌在分解凋落物木质素和纤维素组分中起重要作用［４０］，尤其在分解木质素中占有优势［４１］。
本研究中毛竹林凋落物木质素含量和木质素 ／纤维素均显著高于阔叶林。 其次，以往的研究表明，凋落物木质

素含量高的土壤中真菌比较丰富，凋落物分解过程中存在较强的主场效应［１０］。 而在本研究中，阔叶林凋落物

中的木质素含量较低，因此阔叶林中凋落物置换处理后，真菌群落对土壤净氨化速率的相对贡献增加。 本研

究中添加放线菌酮和同时添加放线菌酮和链霉素促进了毛竹林对照和置换处理中的土壤净氨化速率。 其原

因可能是因为抗生素添加后使真菌和细菌以外的群体受到抑制，而主要菌群受到抗生素和死亡微生物额外碳

和氮的刺激［１６］，从而导致添加抑制剂后土壤净氨化速率升高。
放线菌酮和链霉素也能选择性抑制土壤净硝化速率［１６］。 本研究在毛竹林对照土壤中添加放线菌酮使土

壤净硝化速率显著降低，添加链霉素则无显著变化；但凋落物置换后，抑制真菌和细菌都会使土壤净硝化速率

降低，表明置换凋落物后除真菌外细菌群落也在土壤净硝化速率中发挥了作用。 其原因可能与凋落物中的纤

维素含量有关，有研究表明真菌和细菌都能够分解纤维素，并且细菌的变化主要与纤维素的分解有关［４０， ４２］。
本研究中阔叶林凋落物纤维素含量高于毛竹林，因此置换凋落物后细菌在土壤净硝化中同样发挥了主要作

用。 本文的抗生素抑制实验也表明，真菌和细菌群落在阔叶林对照土壤净硝化过程中发挥作用；然而凋落物

置换后，只有真菌在土壤净硝化中发挥主要作用。 其原因可能是由于真菌群落是分解木质素的主要微生物类

群［４１］，有研究表明凋落物中的木质素含量与真菌生物量呈显著正相关［４３］。 本研究中，与阔叶林凋落物相比，
毛竹林凋落物的纤维素含量低但木质素含量高，因此置换凋落物后真菌群落可能在阔叶林土壤净硝化中发挥

了主导作用。

４　 结论

本研究采用野外控制试验和室内培养相结合的方法探讨毛竹入侵阔叶林生境中，凋落物处理对土壤氮素

矿化的影响以及真菌和细菌对氮素矿化的相对贡献。 结果表明，去除凋落物改变了两种林分土壤的净氨化和

净硝化速率，去除凋落物后两种林分的土壤净氨化速率升高，而阔叶林土壤净硝化速率降低，证实凋落物输入

直接调控了两种林分土壤氮素矿化过程。 另外，本文从凋落物质量的角度，探讨了两种林分凋落物处理后土

壤净氨化和净硝化速率的变化，结果表明置换凋落物后，凋落物纤维素含量与阔叶林土壤净氨化速率呈负相

关；两种林分土壤中净硝化速率均与凋落物木质素 ／纤维素呈负相关。 可见毛竹林凋落物输入使铵态氮净生

产增加，阔叶林凋落物输入使硝态氮净生产增加。 特别是两种林分凋落物木质素和纤维素含量的差异，使得

５９９４　 １２ 期 　 　 　 卢小妮　 等：毛竹林和阔叶林凋落物互置对土壤氮矿化的影响及微生物贡献 　
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真菌和细菌对土壤净氨化和净硝化的相对贡献发生改变。 本文解析了凋落物质量在毛竹扩张改变土壤氮素

矿化中起到的重要作用，未来的研究需要在更长时间尺度上探讨凋落物输入改变土壤氮素矿化的过程，为阐

明毛竹入侵阔叶林的地下生态机制提供理论依据。
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