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模拟根系分泌物输入对高寒退化草地土壤微生物残体
的影响

邓先智１ꎬ２ꎬ类延宝１ꎬ沈 　 杰１ꎬ李 　 杨１ꎬ李露航１ꎬ２ꎬ包寒阳３ꎬ扎琼巴让４ꎬＡｎđｅｌｋａ
Ｐｌｅｎｋｏｖｉｃ′ ￣Ｍｏｒａｊ５ꎬ孙　 庚１ꎬ∗

１ 中国￣克罗地亚生物多样性和生态系统服务“一带一路”联合实验室ꎬ中国科学院山地生态恢复与生物资源利用重点实验室ꎬ生态恢复与生物多

样性保育四川省重点实验室ꎬ中国科学院成都生物研究所ꎬ成都　 ６１００４１

２ 中国科学院大学ꎬ北京　 １０１４０８

３ 西南民族大学青藏高原研究院ꎬ成都　 ６１００４１

４ 扎琼仓生态文化交流中心ꎬ若尔盖　 ７４７２０５

５ 克罗地亚萨格勒布大学理学院生物系ꎬ萨格勒布　 １００００

摘要:微生物残体是稳定土壤碳库的重要来源ꎬ对退化生境碳的固持和积累具有重要意义ꎮ 植物根系分泌物作为植物￣土壤￣微
生物“交流”的媒介ꎬ是调控土壤微生物残体迁移转化的关键ꎮ 因此ꎬ以极度退化草地土壤为对象ꎬ以氨基糖为标志物ꎬ模拟研

究了不同氮浓度(低氮－ＬＮ:０.１ ｇＮ / ｋｇꎻ高氮－ＨＮ:０.２ ｇＮ / ｋｇ)和多样性(３ 种化合物、９ 种化合物)根系分泌物输入对土壤微生物

残体的影响ꎮ 结果表明:(１)根系分泌物输入可显著增加高寒退化草地土壤微生物残体含量ꎬ且主要由真菌残体贡献ꎮ 其中高

氮和低多样性处理增加最明显ꎬ微生物残体和真菌残体分别增加了 １０１.１４％ꎬ１２５.１６％ꎬ而低氮和高多样性处理微生物残体和真

菌残体仅增加了 ３５.７９％ꎬ３３.５１％ꎮ (２)根系分泌物的输入可增加土壤 β￣葡萄糖苷酶、土壤磷酸酶和过氧化物酶活性ꎬ促进微生

物的生长ꎬ而降低 β￣Ｎ￣乙酰氨基葡萄糖苷酶活性ꎬ减少微生物残体的分解ꎮ (３)回归分析结果显示ꎬ土壤微生物残体与土壤环

境的 Ｃ / Ｎ 呈显著负相关ꎬ与微生物生物量 Ｃ / Ｎ 呈显著正相关ꎮ 上述结果表明ꎬ在未来退化草地恢复中ꎬ可充分利用模拟根系分

泌物输入的土壤固碳策略ꎬ即通过提高土壤氮的有效性ꎬ促进微生物的生长ꎬ加快代谢周转ꎬ进一步提高微生物残体含量ꎮ
关键词:高寒退化草地ꎻ根系分泌物ꎻ氨基糖ꎻ微生物残体
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ｓｉｍｕｌａｔｅｄ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ (ｌｏｗ ｎｉｔｒｏｇｅｎ￣ＬＮ: ０.１ ｇＮ / ｋｇꎻ ｈｉｇｈ ｎｉｔｒｏｇｅｎ￣ＨＮ: ０.２ ｇＮ / ｋｇ) ａｎｄ
ｄｉｖｅｒｓｉｔｉｅｓ (３ ｃｏｍｐｏｕｎｄｓꎬ ９ ｃｏｍｐｏｕｎｄｓ) ｏｆ ｒｏｏｔ ｅｘｕｄａｔｅｓ ｏｎ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｒｅｓｉｄｕｅｓ ｉｎ ｅｘｔｒｅｍｅｌｙ ｄｅｇｒａｄｅｄ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｓｏｉｌｓ
ｗｉｔｈ ａｍｉｎｏ ｓｕｇａｒｓ ａｓ ｍａｒｋｅｒｓ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ:(１) ｔｈｅ ｉｎｐｕｔ ｏｆ ｒｏｏｔ ｅｘｕｄａｔｅｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ
ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｒｅｓｉｄｕｅｓ ｉｎ ａｌｐｉｎｅ ｄｅｇｒａｄｅｄ ｇｒａｓｓｌａｎｄꎬ ｗｈｉｃｈ ｗａｓ ｍａｉｎｌｙ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｅｄ ｂｙ ｆｕｎｇａｌ ｒｅｓｉｄｕｅｓ. Ｔｈｅ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ａｎｄ
ｆｕｎｇａｌ ｒｅｓｉｄｕｅｓ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｂｙ １０１.１４％ ａｎｄ １２５.１６％ ｉｎ ｔｈｅ ｈｉｇｈ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ｌｏｗ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙꎬ ｗｈｉｌｅ
ｏｎｌｙ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｂｙ ３５.７９％ ａｎｄ ３３.５１％ ｉｎ ｔｈｅ ｌｏｗ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ｈｉｇｈ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ. (２) Ｔｈｅ ｉｎｐｕｔ ｏｆ ｒｏｏｔ ｅｘｕｄａｔｅｓ
ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｔｈｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｏｆ β￣ｇｌｕｃｏｓｉｄａｓｅꎬ ａｃｉｄ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ ａｎｄ ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ ｉｎ ｓｏｉｌ ａｎｄ ｐｒｏｍｏｔｅｄ ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ
ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓꎬ ｗｈｉｌｅ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ｔｈｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｏｆ β￣Ｎ￣ａｃｅｔａｍｉｎｏｇｌｙｃｏｓｉｄａｓｅ ａｎｄ ｒｅｄｕｃｅｄ ｔｈｅ ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ
ｒｅｓｉｄｕｅｓ. (３) Ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｒｅｓｉｄｕｅｓ ｗｅｒｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｓｏｉｌ
ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ Ｃ / Ｎꎬ ａｎｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ Ｃ / Ｎ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｓｏｉｌ
ｃａｒｂｏｎ ｓｅｑｕｅｓｔｒａｔｉｏｎ ｓｔｒａｔｅｇｙ ｓｉｍｕｌａｔｉｎｇ ｔｈｅ ｉｎｐｕｔ ｏｆ ｒｏｏｔ ｅｘｕｄａｔｅｓ ｃｏｕｌｄ ｂｅ ｆｕｌｌｙ ｕｔｉｌｉｚｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｆｕｔｕｒｅ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｄｅｇｒａｄｅｄ
ｇｒａｓｓｌａｎｄꎬ ｗｈｉｃｈ ｃｏｕｌｄ ｐｒｏｍｏｔｅ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｇｒｏｗｔｈꎬ ａｃｃｅｌｅｒａｔｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｔｕｒｎｏｖｅｒ ａｎｄ ｆｕｒｔｈｅｒ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｒｅｓｉｄｕｅｓ
ｃｏｎｔｅｎｔ ｂｙ ｉｍｐｒｏｖｉｎｇ ｔｈｅ ａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｓｏｉｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ.
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青藏高原作为我国重要的生态安全屏障区ꎬ具有水源涵养、土壤保持和生物多样性保护等核心功能[１]ꎬ
但其脆弱的生态环境对气候变化和人类活动干扰极为敏感[２—３]ꎮ 近年来ꎬ高寒草地退化面积每年增加 ５％—
１０％[４]ꎬ退化草地面积已达到 ２９２０ 万 ｈｍ２ꎬ占青藏高原草地总面积的 ３８.８％[５]ꎮ 土壤是陆地生态系统最大的

碳贮蓄库[６—７]ꎬ退化导致草地生产力下降[８]、土壤养分流失ꎬ碳储量急剧下降[９]ꎬ进而严重影响牧区的经济生

活和草地生态系统的健康发展ꎮ 最近研究发现ꎬ退化草地表现出巨大的固碳潜力[１０]ꎬ可通过促进退化草地的

恢复来提升土壤固碳效应[１１]ꎬ这为我国实现“双碳”目标提供了新的途径ꎮ
土壤有机碳的来源与组成十分复杂[１２]ꎬ目前关于土壤有机碳的形成过程逐渐从过去的腐殖质理论转变

为关注微生物的转化与调控作用[１３—１５]ꎮ 在碳循环过程中ꎬ土壤微生物具有双重生态效应ꎬ不仅可通过分解作

用向大气中释放 ＣＯ２ꎬ还可利用自身合成代谢将外源碳转化成以微生物残体的形式累积在土壤中[１６—１９]ꎮ 生

物标志物氨基糖是微生物细胞壁的重要成分ꎬ在微生物死亡后仍然可以在环境中保存很长时间ꎬ因此土壤中

长期积累的氨基糖主要来自于微生物残体[２０]ꎮ 由于土壤中胞壁酸(ＭｕｒＡ)只来源于细菌ꎬ而氨基葡萄糖

(ＧｌｕＮ)主要来自真菌ꎬ因此可用 ＧｌｕＮ / ＭｕｒＡ 来评价真菌和细菌残体在土壤有机质形成过程中的相对贡

献[２１]ꎮ 随着生物标志物研究方法的发展ꎬ越来越多的研究显示微生物残体是土壤有机碳的重要组成部

分[２２—２７]ꎬ这对有机碳的长期固持和积累具有重要意义ꎮ
植物根系分泌物作为植物￣土壤￣微生物“交流”的媒介[２８]ꎬ可通过根系分泌物浓度的变化向根际微生态

系统发出反馈信号ꎬ调控物质的迁移和转化[２９—３０]、影响微生物[３１] 和根系生长[３２] 以及土壤酶活性的变

化[３３—３４]ꎮ 有研究发现ꎬ根系分泌物的浓度和种类受植物生长时期、生长环境和植物种类的影响[３５—３６]ꎻ大多数

植物的根系分泌物在生长期分泌量较多[３７—３９]ꎬ并且不同植物种类之间组分差异较大[４０]ꎮ 另外ꎬ当土壤氮素

较低时ꎬ根系分泌物会刺激土壤有机质分解合成额外的氮[４１—４２]ꎮ 植物根系分泌物的 Ｃ / Ｎ 通常要比根际微生

物的 Ｃ / Ｎ 高ꎬ这可能造成根际微生物与植物根系之间对环境有效氮素的激烈竞争ꎬ使得根际成为碳过多而有

效氮获取受限制的区域[４３—４４]ꎮ 除此之外ꎬＹａｎｇ 等[４５]通过胞外酶化学计量比证据发现ꎬ草地恢复过程中微生

２１３８ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　
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物活动由磷受限向氮受限转变ꎮ 因此ꎬ根系分泌物氮或碳氮比可能是驱动根际微生物群落组成和活性的重要

调控因子ꎬ直接影响根际环境养分代谢等过程[４６]ꎬ进而影响退化草地微生物残体碳的形成ꎮ
目前关于微生物残体对根系分泌物输入响应的直接试验证据几乎还没有报道ꎬ故本研究以高寒极度退化

草地土壤为研究对象ꎬ通过模拟根系分泌物输入和利用氨基糖生物标志物的方法ꎬ来探讨不同氮浓度和多样

性的根系分泌物对退化草地微生物残体的影响ꎬ以期为根系分泌物调控下的碳循环研究提供理论依据ꎬ同时

也为高寒退化草地的有效恢复及土壤固碳增汇提供实践指导ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 供试土壤采集

本研究所用土壤为极度退化草地土壤ꎬ其物理结构和生态功能均受到严重破坏ꎬ便于分析根系分泌物输

入对微生物残体的影响ꎮ 采样地点位于四川省若尔盖麦溪乡境内(３３°５６′—３３°５８′ Ｎꎬ１０２°１１′—１０２°１８′ Ｅ)ꎬ
平均海拔 ３４３０ ｍꎬ属典型高原寒温带湿润季风气候ꎮ 年均气温 １.３℃ꎬ年降水量 ６１５ ｍｍꎬ年蒸发量 １３５２.４
ｍｍꎬ无绝对无霜期[４７]ꎻ土壤类型原为高寒草甸土ꎬ退化为沙化土ꎻ样地植被稀疏ꎬ主要的优势物种有沙生苔草

(Ｃａｒｅｘ ｓｐｐ)、赖草(Ｌｅｙｍｕｓ ｓｅｃａｌｉｎｕｓ (Ｇｅｏｒｇｉ) Ｔｚｖｅｌ.)等沙生植物ꎮ 随机布置 ５ 个 １０ ｍ×１０ ｍ 的样方ꎬ沿样方对

角线用内径为 ３.５ ｃｍ 的土钻取 ０—２０ ｃｍ 表层土 ３ 钻ꎬ每个样方 ５ 个重复ꎬ将所取土样混匀成一个混合样品ꎮ
用冰袋保存带回实验室ꎬ过 ２ ｍｍ 细筛处理备用ꎮ 试验土壤的基本理化性质为全碳 ２.１ ｇ / ｋｇꎬ全氮 ０.２５ ｇ / ｋｇꎬ
全磷 ０.４ ｇ / ｋｇꎬｐＨ ７.８ꎬ容重 １.６２ ｇ / ｃｍ３ꎮ
１.２　 试验设计

本试验参照 Ｓｔｅｉｎａｕｅｒ 等模拟根系分泌物浓度及多样性的配制方法[４８]ꎬ保持混合物中碳浓度(０.５ ｇＣ / ｋｇ)
不变ꎬ设置 ２ 个不同氮含量的处理组(低氮￣ＬＮ:０.１ ｇＮ / ｋｇꎻ高氮￣ＨＮ:０.２ ｇＮ / ｋｇ)ꎬ各组中分别设置添加 ２ 个不

同多样性根系分泌物的子处理(低多样性￣ＬＤꎬ添加物:葡萄糖、乙酸、甘氨酸ꎻ高多样性￣ＨＤꎬ添加物:葡萄糖、
蔗糖、果糖、乙酸、乳酸、琥珀酸、丙氨酸、甘氨酸和酪氨酸)ꎮ 共 ５ 个处理ꎬ分别表示为 ＣＫ(不添加外源分泌

物)、ＬＮ＋ＬＤ、ＬＮ＋ＨＤ、ＨＮ＋ＬＤ 及 ＨＮ＋ＨＤꎬ各处理均含 ３ 次重复ꎮ 试验中ꎬ配制低氮(Ｃ / Ｎ 为 ５∶１)及高氮(Ｃ / Ｎ
为 ５∶２)添加液时ꎬ按照表 １ 各化合物(３ 种和 ９ 种)中碳原子个数占混合物的比例来确定各化合物的添加量ꎮ

表 １　 配制不同氮浓度和多样性根系分泌物各组分碳原子个数占混合物的比例

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ ｃａｒｂｏｎ ａｔｏｍｓ ｉｎ ｔｈｅ ｍｉｘｔｕｒｅ ｏｆ ｒｏｏｔ ｅｘｕｄａｔｅｓ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

氮浓度
Ｎ Ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ

多样性
Ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

糖类
Ｓｕｇａｒｓ

有机酸
Ｏｒｇａｎｉｃ ａｃｉｄｓ

氨基酸
Ａｍｉｎｏ ａｃｉｄｓ

低氮 Ｌｏｗ ｎｉｔｒｏｇｅｎ 低多样性 葡萄糖 ６０％ 乙酸 ２０％ 甘氨酸 ２０％

低氮 Ｌｏｗ ｎｉｔｒｏｇｅｎ 高多样性
葡萄糖 １２.７％
蔗糖 ２５.５％
果糖 １２.７％

乙酸 ４.３％
乳酸 ６.４％
琥珀酸 ８.５％

甘氨酸 ４.３％
丙氨酸 ６.４％
酪氨酸 １９.２％

高氮 Ｈｉｇｈ ｎｉｔｒｏｇｅｎ 低多样性 葡萄糖 ４５％ 乙酸 １５％ 甘氨酸 ４０％

高氮 Ｈｉｇｈ ｎｉｔｒｏｇｅｎ 高多样性
葡萄糖 ７.３％
蔗糖 １４.６％
果糖 ７.３％

乙酸 ２.５％
乳酸 ３.７％
琥珀酸 ４.８％

甘氨酸 ８.６％
丙氨酸 １２.８％
酪氨酸 ３８.４％

试验流程简述如下:准确称取 ４００ ｇ 供试土壤于 ５００ ｍＬ 广口瓶中ꎬ随后置 ２５ ℃恒温培养箱内避光培养

１５ ｄꎻ培养期间ꎬ每 ２４ ｈ 利用注射器(１０ ｍＬ)缓慢、均匀加入 ７.５ ｍＬ 的模拟根系分泌物溶液(预实验表明ꎬ每
日添加 ７.５ ｍＬ 蒸馏水可维持土壤含水量在田间最大持水量的 ７５％左右)ꎬＣＫ 处理加入等量的蒸馏水ꎮ
１.３　 土壤总碳氮、微生物量碳氮、酶活性及氨基糖的测定

土壤总碳、氮测定[４９]:将风干土样利用研钵粉粹、混匀ꎬ过 １００ 目筛ꎬ准确称 ８０ ｍｇ 粉粹土壤样品ꎬ用锡纸

包裹ꎬ使样品不外漏ꎬ然后将样品置于 １０５ ℃烘箱中 ２ ｈꎬ将处理好的样品置于元素分析仪(Ｅｌｅｍｅｎｔａｒ Ｖａｒｉｏ ＥＬ
Ⅲꎬ 德国)测定ꎮ

３１３８　 ２０ 期 　 　 　 邓先智　 等:模拟根系分泌物输入对高寒退化草地土壤微生物残体的影响 　
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土壤微生物量碳(ＭＢＣ)及氮(ＭＢＮ)用氯仿熏蒸硫酸钾浸提法测定[５０]ꎮ 熏蒸:取培养后的鲜土 ２５ ｇ 置于

培养皿中ꎬ将其放入真空干燥箱中ꎬ并放置一个盛有 ５０ ｍＬ 去乙醇氯仿的烧杯(１００ ｍＬ)(烧杯中放有玻璃球

防止抽真空时瀑沸)和一个盛有稀氢氧化钠溶液的小烧杯(吸收熏蒸期间释放出来的 ＣＯ２)ꎻ确定密封干燥

器ꎬ之后用真空泵抽真空至氯仿沸腾 ５ ｍｉｎꎬ关闭阀门ꎬ然后放入 ２５ ℃培养箱中避光熏蒸 ２４ ｈꎮ 浸提:将熏蒸

后的土壤转移至 ２５０ ｍＬ 锥形瓶中ꎬ加入 ８０ ｍＬ ０.５ｍｏｌ Ｋ２ＳＯ４ꎬ震荡 １ ｈ(２００ ｒｅｖ / ｍｉｎ)后用定量滤纸过滤ꎬ收集

滤液并冷冻保存ꎮ 同时称取等量未熏蒸土壤ꎬ并用上述方法进行浸提ꎮ 上机:熏蒸和未熏蒸土壤的提取液用

ＴＯＣ 仪(Ｍｉｌｔｉ Ｎ / Ｃ ２１００Ｓ)进行含量测定ꎮ 土壤 ＭＢＣ、ＭＢＮ 含量(ｍｇ / ｋｇ)计算公式如下:

ＭＢＣ ＝
Δ ＥＣ

ｋＣ
(１)

ＭＢＮ ＝
Δ ＥＮ

ｋＮ
(２)

式中ꎬΔＥＣ、ΔＥＮ为熏蒸与未熏蒸土壤碳氮含量的差值ꎻｋＣ为 ＭＢＣ 的浸提系数ꎬ为 ０.４５ꎻｋＮ为 ＭＢＮ 的浸提系数ꎬ
为 ０.５４ꎮ

土壤酶活性测定[５１]:土壤酸性磷酸酶(ＡＰ)、β￣Ｎ￣乙酰葡糖胺糖苷酶(ＮＡＧ)和 β￣葡萄糖苷酶(βＧ)活性

采用多孔板荧光光度法测定ꎻ过氧化物酶(ＰＯＤ)活性采用多孔板分光光度法测定ꎮ
土壤氨基糖含量参照 Ｉｎｄｏｒｆ 等的方法测定[５２]ꎬ具体步骤如下:称取冷冻干燥后的土壤样品 １ ｇ 于 １０ ｍＬ

水解瓶中ꎬ加入 １０ ｍＬ ６ ｍｏｌ / Ｌ 的 ＨＣｌ 溶液ꎬ密封后ꎬ置于高压灭菌锅中 １０５ ℃水解 ８ ｈꎮ 冷却至室温后ꎬ加入

１００ μＬ １ ｍｇ / ｍＬ 内标肌醇溶液ꎬ振匀后过 ０.４５ μｍ 滤膜ꎮ 滤液用旋转蒸发仪蒸干ꎬ残余物溶于 ２０ ｍＬ 去离子

水后转移至聚四氟乙烯小瓶中ꎬ并用 ０.４ ｍｏｌ / Ｌ ＫＯＨ 溶液将 ｐＨ 调至中性(ｐＨ ６.６—６.８)ꎬ然后以 ３０００ ｒｐｍ /
ｍｉｎ 离心 １０ ｍｉｎ 去除沉淀ꎮ 上清液转移至 ５０ ｍＬ 玻璃瓶中ꎬ冻干后ꎬ用 ３ ｍＬ 无水甲醇溶解ꎬ离心 １０ ｍｉｎ 使溶

液中多余盐分沉淀ꎮ 将上清液转移到 ５ ｍＬ 衍生瓶中ꎬ在 ４５ ℃下用 Ｎ２吹干ꎬ再次加入 １ ｍＬ 去离子水并冷冻

干燥(８ ｈ 以上)ꎮ 向干燥后的样品中加入 ３００ μＬ 衍生试剂ꎬ加盖密封ꎬ在 ７５—８０ ℃水浴加热 ３０ ｍｉｎꎬ其间振

荡 ３—４ 次使反应均匀ꎮ 冷却至室温后ꎬ加入 １ ｍＬ 乙酸酐ꎬ密封后ꎬ水浴加热 ２０ ｍｉｎꎮ 冷却后ꎬ加入 １.５ ｍＬ 的

二氯甲烷ꎬ涡旋使溶液混合均匀ꎮ 过量衍生试剂的去除:首先ꎬ加入 １ ｍｏｌ / Ｌ ＨＣｌ 溶液 １ ｍＬꎬ涡旋震荡 ３０ ｓ
后ꎬ静置后移除上层液体ꎻ随后ꎬ用 １ ｍＬ 蒸馏水洗涤 ４ 次ꎮ 去除过量衍生试剂后的样品在 ４５ ℃下吹 Ｎ２干燥

后ꎬ溶于 ４００ μＬ 的乙酸乙酯￣正己烷(ｖ / ｖ ＝ １∶１)中ꎬ通过气相色谱质谱联用仪(Ａｇｉｌｅｎｔ ７８９０Ａ￣ ５９７５ＣꎬＵＳＡ)对
产物进行分离和检测ꎮ 记录样品和标准品的保留时间ꎬ通过比较判断氨基糖衍生物的峰值ꎬ将纯化前向样品

中加入的肌醇作为内标对氨基糖进行定量分析ꎮ 相关计算方法如下[２４]:

ＦＲＣ ＝ ＧｌｕＮ
１７９.１７

－ ２ × ＭｕｒＡ
２５１.２３

æ

è
ç

ö

ø
÷ × １７９.１７ × ９ (３)

ＢＲＣ＝ ４５×ＭｕｒＡ (４)
ＭＲＣ＝ＦＲＣ＋ＢＲＣ (５)

式中 ＦＲＣ 为真菌残体碳(ｍｇ / ｋｇ)ꎻＢＲＣ 为细菌残体碳(ｍｇ / ｋｇ)ꎻＭＲＣ 为微生物残体碳(ｍｇ / ｋｇ)ꎻ２５１.２３ 为胞

壁酸(ＭｕｒＡ)的分子量ꎻ１７９.１７ 为氨基葡萄糖(ＧｌｕＮ)的分子量ꎻ９ 和 ４５ 分别为对应的转换系数ꎻ
１.４　 数据处理与统计分析

用单因素方差分析(Ｏｎｅ￣ｗａｙ ＡＮＯＶＡ)结合 Ｔｕｒｋｅｙ 法检验模拟根系分泌物添加对退化草地土壤微生物残

体的影响ꎬ并考察各处理间土壤碳氮、微生物生物量、酶活性的差异显著性(Ｐ ＝ ０.０５)ꎮ 利用线性回归分析土

壤微生物残体与土壤碳氮、微生物生物量及酶活性等指标之间的关系ꎮ 同时利用 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关分析量化在根

系分泌物添加下土壤碳氮、微生物生物量及酶活性之间的相关性ꎮ 以上统计分析和作图均在 Ｒ ４.１.２(ｇｇｐｌｏｔ２
包、ｈｒｂｒｔｈｅｍｅｓ 包)完成ꎮ
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２　 结果与分析

２.１　 不同根系分泌物添加处理中的土壤总碳氮以及微生物量碳氮

　 　 培养后ꎬ各处理土壤总碳氮及微生物量碳氮的结果如图 １ 所示ꎮ 可见ꎬＬＮ＋ＬＤ、ＨＮ＋ＬＤ 处理的土壤总碳

分别显著低于 ＬＮ＋ＨＤ、ＨＮ＋ＨＤ 处理ꎬ同时 ＨＮ＋ＨＤ 处理显著低于 ＬＮ＋ＨＤ 处理ꎮ 而 ＬＮ＋ＬＤ、ＨＮ＋ＬＤ 处理的

微生物量碳含量分别显著高于 ＬＮ＋ＨＤ、ＨＮ＋ＨＤ 处理ꎬ同时 ＨＮ＋ＬＤ、ＨＮ＋ＨＤ 处理分别显著高于 ＬＮ＋ＬＤ、ＬＮ＋
ＨＤ 处理ꎬ表明高氮含量及低多样性的分泌物添加能有效促进土壤微生物的生长ꎬ并加速土壤碳库的分解ꎻ而
土壤总氮和微生物量氮在 ＬＮ 和 ＨＮ 两组处理的组内及组间均无显著差异ꎬ仅 ＨＮ＋ＬＤ 的土壤总氮显著高于

ＬＮ＋ＬＤꎬＨＮ＋ＨＤ 的微生物量氮显著高于 ＬＮ＋ＨＤꎮ

图 １　 不同根系分泌物添加对土壤总碳、总氮以及微生物生物量碳氮的影响

Ｆｉｇ.１　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｒｏｏｔ ｅｘｕｄａｔｅｓ ｏｎ ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ ｃａｒｂｏｎꎬ ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｃａｒｂｏｎ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ

ＣＫ:对照ꎻＬＮ＋ＬＤ:低氮浓度＋低多样性ꎻＬＮ＋ＨＤ:低氮浓度＋高多样性ꎻＨＮ＋ＬＤ:高氮浓度＋低多样性ꎻＨＮ＋ＨＤ:高氮浓度＋高多样性ꎻ误差线

为标准偏差(ｎ＝ ３)ꎬ柱上方不同小写字母(ａ－ｅ)表示不同处理间差异显著(Ｐ<０.０５)

２.２　 不同根系分泌物添加中的氨基糖和微生物残体碳

添加模拟根系分泌物各处理的微生物残体碳和真菌残体碳均显著高于 ＣＫꎬ且 ＬＮ＋ＬＤ、ＨＮ＋ＬＤ 处理中的

微生物残体碳和真菌残体碳含量分别显著高于 ＬＮ＋ＨＤ、ＨＮ＋ＨＤ 处理ꎬ同时在 ＨＮ＋ＬＤ 处理显著高于 ＬＮ＋ＬＤ
处理ꎬ这说明 ＬＤ 和 ＨＮ 处理可能有助于微生物残体的积累ꎮ 同上比较下发现ꎬ细菌残体碳在 ＬＮ＋ＬＤ 和 ＨＮ＋
ＬＤ、ＬＮ＋ＨＤ 和 ＨＮ＋ＨＤ 之间无显著差异ꎬ仅 ＨＮ＋ＬＤ 处理高于 ＨＮ＋ＨＤ 处理ꎮ 此外ꎬ结合各添加处理中 ＧｌｕＮ /
ＭｕｒＡ 比例ꎬ土壤真菌与细菌残体碳比例ꎬ表明退化草地微生物残体主要由真菌残体贡献ꎬ且不受根系分泌物

添加影响(图 ２ꎻ表 ２)ꎮ

表 ２　 根系分泌物添加下ꎬ土壤氨基葡糖糖、胞壁酸含量及其比例

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｏｎｔｅｎｔｓ ａｎｄ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ ｇｌｕｃｏｓａｍｉｎｅ ａｎｄ ｍｕｒａｍｉｃ ａｃｉｄ ｉｎ ｓｏｉｌ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｏｆ ｒｏｏｔ ｅｘｕｄａｔｅｓ

ＣＫ ＬＮ＋ＬＤ ＬＮ＋ＨＤ ＨＮ＋ＬＤ ＨＮ＋ＨＤ

ＧｌｕＮ / (ｍｇ / ｋｇ) １４.０７±０.２１ｄ ２３.４３±０.７５ｂ １８.９１±０.４４ｃ ３０.３７±２.０４ａ ２０.５２±１.８９ｃ

ＭｕｒＡ / (ｍｇ / ｋｇ) １.４０±０.２６ｃ ２.１２±０.２３ａ １.９６±０.１４ａｂ ２.２４±０.１３ａ １.６９±０.２１ｃ

ＧｌｕＮ / ＭｕｒＡ １０.３２±２.１３ａｂ １１.１６±１.４５ａｂ ９.６９±０.４８ｂ １３.５８±０.０９ａ １２.３４±２.５３ａｂ

　 　 ＣＫ:对照ꎻＬＮ＋ＬＤ:低氮浓度＋低多样性ꎻＬＮ＋ＨＤ:低氮浓度＋高多样性ꎻＨＮ＋ＬＤ:高氮浓度＋低多样性ꎻＨＮ＋ＨＤ:高氮浓度＋高多样性ꎻＧｌｕＮ:氨

基葡萄糖ꎻＭｕｒＡ:胞壁酸ꎻ不同小写字母(ａ－ｄ)表示不同处理间差异显著(Ｐ<０.０５)
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图 ２　 不同根系分泌物添加对微生物残体碳的影响

Ｆｉｇ.２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｒｏｏｔ ｅｘｕｄａｔｅｓ ｏｎ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｒｅｓｉｄｕｅｓ ｃａｒｂｏｎ

ＣＫ:对照ꎻＬＮ＋ＬＤ:低氮浓度＋低多样性ꎻＬＮ＋ＨＤ:低氮浓度＋高多样性ꎻＨＮ＋ＬＤ:高氮浓度＋低多样性ꎻＨＮ＋ＨＤ:高氮浓度＋高多样性ꎻ误差线

为标准偏差(ｎ＝ ３)ꎬ柱上方不同小写字母(ａ－ｄ)表示不同处理间差异显著(Ｐ<０.０５)

２.３　 根系分泌物添加对土壤酶活性的影响

添加模拟根系分泌物各处理的土壤酸性磷酸酶、β￣葡萄糖苷酶、过氧化物酶活性均显著高于 ＣＫꎬ而 β￣Ｎ￣
乙酰氨基葡萄糖苷酶活性显著低于 ＣＫꎮ 另外ꎬ添加分泌物各处理间酸性磷酸酶活性无显著差异ꎻβ￣葡萄糖苷

酶活性仅 ＨＮ＋ＬＤ 处理显著高于 ＨＮ＋ＨＤ 处理ꎻβ￣Ｎ￣乙酰氨基葡萄糖苷酶活性 ＨＮ＋ＬＤ 处理显著高于其他添

加处理ꎻ过氧化物酶活性仅 ＨＮ＋ＬＤ 处理显著高于 ＬＮ＋ＬＤ 处理ꎬ其他添加处理间无显著差异(图 ３)ꎮ
２.４　 微生物残体碳与土壤 Ｃ / Ｎ、ＭＢＣ / ＭＢＮ 以及酶活性等的相关性

各土壤指标间的 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关分析结果见表 ３ꎮ 可知ꎬ土壤微生物量氮、酸性磷酸酶、过氧化物酶活性

与 土壤总氮含量呈显著正相关(Ｐ<０.０５)ꎻ微生物生物量碳与β￣Ｎ￣乙酰氨基葡萄糖苷酶活性呈显著负相关

表 ３　 根系分泌物添加下ꎬ土壤碳、氮以及酶活性等指标之间的相关性

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｏｉｌ ｃａｒｂｏｎꎬ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｏｆ ｒｏｏｔ ｅｘｕｄａｔｅｓ

ＴＣ ＴＮ ＭＢＣ ＭＢＮ ＡＰ βＧ ＮＡＧ ＰＯＤ

ＴＣ / (ｇ / ｋｇ) １

ＴＮ / (ｇ / ｋｇ) ０.６２ １

ＭＢＣ / (ｍｇ / ｋｇ) －０.１５ ０.５９ １

ＭＢＮ / (ｍｇ / ｋｇ) ０.４２ ０.７８∗ ０.６３ １

ＡＰ / (μｍｏｌｋｇ / ｈ) ０.６４ ０.７３∗ ０.４５ ０.６８ １

βＧ / (μｍｏｌｋｇ / ｈ) ０.６６ ０.５９ ０.３３ ０.４９ ０.８２∗∗ １

ＮＡＧ / (μｍｏｌｋｇ / ｈ) ０.１３ －０.３２ －０.８０∗∗ －０.５２ －０.５２ －０.４３ １

ＰＯＤ / (μｍｏｌｋｇ / ｈ) ０.７２ ０.７７∗ ０.４３ ０.７１ ０.９１∗∗∗ ０.７７∗ －０.４８ １

　 　 ∗ꎬ Ｐ<０.０５ꎻ ∗∗ꎬ Ｐ<０.０１ꎻ ∗∗∗ꎬ Ｐ<０.００１
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图 ３　 不同根系分泌物添加对土壤酶活性的影响

Ｆｉｇ.３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｒｏｏｔ ｅｘｕｄａｔｅｓ ｏｎ ｓｏｉｌ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ

ＣＫ:对照ꎻＬＮ＋ＬＤ:低氮浓度＋低多样性ꎻＬＮ＋ＨＤ:低氮浓度＋高多样性ꎻＨＮ＋ＬＤ:高氮浓度＋低多样性ꎻＨＮ＋ＨＤ:高氮浓度＋高多样性ꎻ误差线

为标准偏差(ｎ＝ ３)ꎬ柱上方不同小写字母(ａ－ｄ)表示不同处理间差异显著(Ｐ<０.０５)

(Ｐ< ０.０１)ꎻβ￣葡萄糖苷酶、过氧化物酶活性均与酸性磷酸酶呈现显著正相关关系(Ｐ<０.０１)ꎻ同时 β￣葡萄糖苷

酶和过氧化物酶活性之间呈显著正相关(Ｐ<０.０５)ꎮ
土壤微生物量 Ｃ / Ｎ 及相关酶活性与微生物残体碳含量的线性回归分析结果如图 ４ 所示ꎮ 可见ꎬ该退化

草地土壤中的微生物残体碳含量与土壤 Ｃ / Ｎ 呈显著线性负相关 (Ｐ<０.０１)ꎬ与ＭＢＣ / ＭＢＮ (Ｐ<０.００１)、酸性磷

酸酶(Ｐ<０.０５)、β￣葡萄糖苷酶(Ｐ<０.００１)、过氧化物酶活性(Ｐ<０.０５)呈显著线性正相关ꎬ而与 β￣Ｎ￣乙酰氨基

葡萄糖苷酶活性无显著性关系(Ｐ>０.０５)ꎮ

３　 讨论

根系分泌物因富含碳氮物质ꎬ可促进土壤微生物的生长并提升其活性ꎬ深刻影响土壤有机质分解和养分

转化过程[５３—５４]ꎮ 土壤中微生物残体的变化取决于生成和分解两者之间的平衡ꎬ本研究探讨了模拟根系分泌

物输入对高寒退化草地土壤微生物残体的影响ꎮ 结果表明ꎬ根系分泌物的输入显著增加了土壤微生物残体碳

含量ꎬ且受根系分泌物的氮浓度及多样性的影响显著ꎮ
３.１　 根系分泌物通过影响土壤微生物来促进土壤微生物残体生成

本研究中ꎬ根系分泌物的输入同时提升了土壤微生物生物量碳氮和微生物残体碳含量ꎮ 可能是由于外源

有机质输入激活土壤微生物参与碳循环过程ꎬ促进微生物大量生长ꎮ 土壤激发效应是微生物响应新鲜碳输入

对土壤有机碳分解的变化ꎬ是全球碳循环的关键组成部分[５５]ꎮ 有研究表明ꎬ向土壤中添加有效的低分子底物

(如葡萄糖和氨基酸) 可以促进激发效应ꎬ激活休眠的土壤微生物ꎬ增加土壤微生物量[５６—５７]ꎮ 此外ꎬ微生物氮

矿化假说认为:外源碳的添加为土壤微生物获取氮素提供能源ꎬ提高其氮矿化活性[５８]ꎮ 本研究中ꎬ在低根系

生物量和植物凋落物输入的退化草地环境下ꎬ外源根系分泌物的输入可激活土壤微生物ꎬ增加土壤微生物残
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图 ４　 微生物残体碳与土壤碳氮比、微生物生物量碳氮比以及土壤酶活性的回归分析(ｎ＝ １５)

Ｆｉｇ.４　 Ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｒｅｓｉｄｕａｌ Ｃ ｔｏ ｓｏｉｌ Ｃ / Ｎ ｒａｔｉｏꎬ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ Ｃ / Ｎ ｒａｔｉｏ ａｎｄ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ(ｎ＝ １５)

体碳的生成ꎬ进而提升土壤有机碳的存储量ꎮ
３.２　 不同氮浓度和多样性的根系分泌物对土壤微生物残体的影响

本研究中ꎬ不同氮浓度和多样性的根系分泌物处理对土壤微生物有不同的影响ꎬ高氮的根系分泌物添加

促进土壤微生物生长的效果更显著ꎮ 与本研究结果相似ꎬＣｈｅｎ 等[５９] 研究也发现ꎬ蔗糖和氮添加显著加速有

机质的矿化ꎬ但有机质矿化的速率由氮有效性控制ꎬ表明氮的有效性是影响土壤有机质分解的关键因子ꎮ Ｃｕｉ
等[６０]利用 Ｖ－Ｔ 模型发现ꎬ高纬度草地的微生物代谢主要受到氮限制ꎬ证实了退化草地中氮是影响微生物生

长及活性的关键因素ꎮ 因此ꎬ本研究中高氮根系分泌物的输入ꎬ有效缓解了高寒退化草地微生物代谢的氮限

制ꎬ促进了微生物的生长ꎮ 另外根系分泌物的多样性对微生物的代谢以及生长的作用也存在差异性ꎮ 有研究

发现ꎬ微生物对底物的利用存在偏好性[６１]ꎮ 比起其他碳源ꎬ微生物会优先利用葡萄糖这类低分子化合物[６２]ꎮ
Ｌｅｈｍａｎｎ 等[６３]研究也发现ꎬ底物较低的多样性有利于分解者群落专门化ꎬ而较高的多样性会增加微生物利用

这些底物的成本ꎮ 因此ꎬ本研究中低多样性根系分泌物输入ꎬ减少了土壤微生物利用底物的成本ꎬ促进了退化

草地土壤微生物残体积累ꎮ
３.３　 根系分泌物通过刺激土壤酶活性来影响土壤微生物残体

土壤中酶介导的分解过程是控制全球养分循环的关键步骤[６４]ꎮ 本研究中ꎬ根系分泌物的输入ꎬ增加了土

壤 β￣葡萄糖苷酶、土壤磷酸酶和过氧化物酶活性ꎬ而降低了 β￣Ｎ￣乙酰氨基葡萄糖苷酶活性ꎮ 土壤磷酸酶可以
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将土壤中的有机磷分解成易于利用的速效磷ꎬ缓解微生物代谢的磷限制[６５]ꎮ 土壤中 β￣葡萄糖苷酶是纤维素

水解酶ꎬ可以将寡糖水解成单糖ꎬ而过氧化物酶可参与木质素等大分子的降解ꎬ这两者都可为土壤微生物提供

可利用底物和能源[６６]ꎬ以提高微生物利用碳源的能力ꎬ这与 Ｚｈｏｕ 等[６７] 的研究结果一致ꎮ 因此ꎬ本研究中根

系分泌物输入可能通过增加上述相关酶活性ꎬ将土壤中的大分子进行“剪切”ꎬ使其转化为可被微生物直接吸

收利用的小分子[６８]ꎬ进而提高土壤“微生物碳泵”体内周转速率[６９]ꎮ 这种高速的细胞周转速率有利于土壤微

生物残体的积累ꎮ 土壤中的 β￣Ｎ￣乙酰氨基葡萄糖苷酶可催化几丁质和肽聚糖的水解[７０]ꎬ这两种化合物是真

菌和细菌残体的主要部分ꎮ 本研究中根系分泌物的输入显著降低了 β￣Ｎ￣乙酰氨基葡萄糖苷酶活性ꎬ从而减

少了土壤微生物残体的分解ꎮ 另一方面ꎬ作为含氮的化合物ꎬ几丁质和肽聚糖也可作为微生物的潜在有机氮

源ꎻ而外源根系分泌物氮的添加ꎬ可能缓解了土壤环境的氮限制ꎬ进而降低了微生物对上述内源氮(几丁质和

肽聚糖)的需求ꎻ最终使得 β￣Ｎ￣乙酰氨基葡萄糖苷酶的活性下降ꎬ并提高了土壤微生物残体碳的含量ꎮ

４　 结论

本研究基于“模拟根系分泌物输入”控制试验ꎬ发现根系分泌物输入可显著增加高寒退化草地土壤微生

物残体含量ꎬ且以真菌残体为主ꎬ其中高氮和低多样性处理增加最明显ꎮ 根系分泌物的输入可增加土壤 β￣葡
萄糖苷酶、土壤磷酸酶和过氧化物酶活性ꎬ促进微生物的生长ꎬ而降低 β￣Ｎ￣乙酰氨基葡萄糖苷酶活性ꎬ减少微

生物残体的分解ꎮ 这表明在未来退化草地恢复中ꎬ可充分利用模拟根系分泌物输入的土壤固碳策略ꎬ即通过

提高土壤氮的有效性ꎬ促进微生物的生长ꎬ加快代谢周转ꎬ进一步提高微生物残体含量ꎮ
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[４３] 　 Ｃｌｅｖｅｌａｎｄ Ｃ Ｃꎬ Ｌｉｐｔｚｉｎ Ｄ. Ｃ:Ｎ:Ｐ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｉｎ ｓｏｉｌ: ｉｓ ｔｈｅｒｅ ａ " Ｒｅｄｆｉｅｌｄ ｒａｔｉｏ" ｆｏｒ ｔｈｅ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ? Ｂｉｏｇｅｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ ２００７ꎬ ８５(３):

２３５￣２５２.
[４４] 　 Ｋｕｚｙａｋｏｖ Ｙ. Ｒｅｖｉｅｗ: Ｆａｃｔｏｒｓ ａｆｆｅｃｔｉｎｇ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｐｒｉｍｉｎｇ ｅｆｆｅｃｔｓ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｎｕｔｒｉｔｉｏｎ ａｎｄ Ｓｏｉｌ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２００２ꎬ １６５(４): ３８２￣３９６.
[４５] 　 Ｙａｎｇ Ｙꎬ Ｌｉａｎｇ Ｃꎬ Ｗａｎｇ Ｙ Ｑꎬ Ｃｈｅｎｇ Ｈꎬ Ａｎ Ｓ Ｓꎬ Ｃｈａｎｇ Ｓ Ｘ. Ｓｏｉｌ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｒｅｆｌｅｃｔｓ ｔｈｅ ｓｈｉｆｔ ｆｒｏｍ Ｐ￣ ｔｏ Ｎ￣ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ ｏｆ

ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ ｗｉｔｈ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ. Ｓｏｉｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ ２０２０ꎬ １４９: １０７９２８.
[４６] 　 Ｐｈｉｌｌｉｐｓ Ｒ Ｐꎬ Ｂｅｒｎｈａｒｄｔ Ｅ Ｓꎬ Ｓｃｈｌｅｓｉｎｇｅｒ Ｗ Ｈ. Ｅｌｅｖａｔｅｄ ＣＯ２ ｉｎｃｒｅａｓｅｓ ｒｏｏｔ ｅｘｕｄａｔｉｏｎ ｆｒｏｍ ｌｏｂｌｏｌｌｙ ｐｉｎｅ (Ｐｉｎｕｓ ｔａｅｄａ) ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ａｓ ａｎ Ｎ￣ｍｅｄｉａｔｅｄ

ｒｅｓｐｏｎｓｅ. Ｔｒｅｅ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２００９ꎬ ２９(１２): １５１３￣１５２３.
[４７] 　 陈秋捷ꎬ 张楠楠ꎬ 仲波ꎬ 陈冬明ꎬ 孙庚ꎬ 刘琳. 若尔盖高寒草地退化沙化过程中土壤养分与团聚体结构的变化特征. 生态科学ꎬ ２０１９ꎬ ３８

(０４): １３￣２０.
[４８] 　 Ｓｔｅｉｎａｕｅｒ Ｋꎬ Ｃｈａｔｚｉｎｏｔａｓ Ａꎬ Ｅｉｓｅｎｈａｕｅｒ Ｎ. Ｒｏｏｔ ｅｘｕｄａｔｅ ｃｏｃｋｔａｉｌｓ: ｔｈｅ ｌｉｎｋ ｂｅｔｗｅｅｎ ｐｌａｎｔ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ? Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ

Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎꎬ ２０１６ꎬ ６(２０): ７３８７￣７３９６.
[４９] 　 Ｄｏｕｄｓ Ｊｒ Ｄ Ｄꎬ Ｊｏｈｎｓｏｎ Ｎ Ｃ. Ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎｓ ｏｆ ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｓ ｔｏ ｓｏｉｌ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｆｅｒｔｉｌｉｔｙ / / Ａｂｂｏｔｔ Ｌ Ｋꎬ Ｍｕｒｐｈｙ Ｄ Ｖꎬ ｅｄｓ. Ｓｏｉｌ Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ

Ｆｅｒｔｉｌｉｔｙ: Ａ Ｋｅｙ ｔｏ Ｓｕｓｔａｉｎａｂｌｅ Ｌａｎｄ Ｕｓｅ ｉｎ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅ. Ｄｏｒｄｒｅｃｈｔ Ｂｏｓｔｏｎ: Ｋｌｕｗｅｒ Ａｃａｄｅｍｉｃ Ｐｕｂｌｉｓｈｅｒｓꎬ ２００３: １２９￣１６２.
[５０] 　 Ｃｈｅｎ Ｙ Ｌꎬ Ｃｈｅｎ ＬＹꎬ Ｐｅｎｇ Ｙ Ｆꎬ Ｄｉｎｇ Ｊ Ｚ. Ｌｉｎｋｉｎｇ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ Ｃ:Ｎ:Ｐ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｔｏ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｎｄ ａｂｉｏｔｉｃ ｆａｃｔｏｒｓ ａｌｏｎｇ ａ ３５００￣ｋｍ

ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｔｒａｎｓｅｃｔ ｏｎ ｔｈｅ Ｔｉｂｅｔａｎ Ｐｌａｔｅａｕ. Ｇｌｏｂａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｇｅｏｇｒａｐｈｙꎬ ２０１６ꎬ ２５(１２): １４１６￣１４２７.
[５１] 　 Ｚｈａｎｇ Ｑꎬ Ｚｈｏｕ Ｗꎬ Ｌｉａｎｇ Ｇ Ｑꎬ Ｓｕｎ Ｊ Ｗꎬ Ｗａｎｇ Ｘ Ｂꎬ Ｈｅ Ｐ. Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｓｏｉｌ ｎｕｔｒｉｅｎｔｓꎬ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ａｎｄ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ

ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ａｃｒｏｓｓ ｐａｒｔｉｃｌｅ￣ｓｉｚｅ ｆｒａｃｔｉｏｎｓ ｉｎ ａ ｌｏｎｇ￣ｔｅｒｍ ｆｅｒｔｉｌｉｚｅｒ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ. Ａｐｐｌｉｅｄ Ｓｏｉｌ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２０１５ꎬ ９４: ５９￣７１.
[５２] 　 Ｉｎｄｏｒｆ Ｃꎬ Ｄｙｃｋｍａｎｓ Ｊꎬ Ｋｈａｎ Ｋ Ｓꎬ Ｊｏｅｒｇｅｎｓｅｎ Ｒ Ｊ. Ｏｐｔｉｍｉｓａｔｉｏｎ ｏｆ ａｍｉｎｏ ｓｕｇａｒ ｑｕａｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｂｙ ＨＰＬＣ ｉｎ ｓｏｉｌ ａｎｄ ｐｌａｎｔ ｈｙｄｒｏｌｙｓａｔｅｓ. Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ

Ｆｅｒｔｉｌｉｔｙ ｏｆ Ｓｏｉｌｓꎬ ２０１１ꎬ ４７(４): ３８７￣３９６.
[５３] 　 Ｍｅｉｅｒ Ｉ Ｃꎬ Ｆｉｎｚｉ Ａ Ｃꎬ Ｐｈｉｌｌｉｐｓ Ｒ Ｐ. Ｒｏｏｔ ｅｘｕｄａｔｅｓ ｉｎｃｒｅａｓｅ Ｎ ａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙ ｂｙ ｓｔｉｍｕｌａｔｉｎｇ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｔｕｒｎｏｖｅｒ ｏｆ ｆａｓｔ￣ｃｙｃｌｉｎｇ Ｎ ｐｏｏｌｓ. Ｓｏｉｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ

Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ ２０１７ꎬ １０６: １１９￣１２８.
[５４] 　 Ｙｉｎ Ｈ Ｊꎬ Ｌｉ Ｙ Ｅꎬ Ｘｉａｏ Ｊꎬ Ｘｕ Ｚ Ｆꎬ Ｃｈｅｎｇ Ｘ Ｙꎬ Ｌｉｕ Ｑ. Ｅｎｈａｎｃｅｄ ｒｏｏｔ ｅｘｕｄａｔｉｏｎ ｓｔｉｍｕｌａｔｅｓ ｓｏｉｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎｓ ｉｎ ａ ｓｕｂａｌｐｉｎｅ ｃｏｎｉｆｅｒｏｕｓ

ｆｏｒｅｓｔ ｕｎｄｅｒ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｗａｒｍｉｎｇ. Ｇｌｏｂａｌ Ｃｈａｎｇｅ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１３ꎬ １９(７): ２１５８￣２１６７.
[５５] 　 Ｚｈａｏ Ｆ Ｚꎬ Ｗａｎｇ Ｊ Ｙꎬ Ｌｉ Ｙꎬ Ｘｕ Ｘ Ｆꎬ Ｈｅ Ｌ Ｙꎬ Ｗａｎｇ Ｊꎬ Ｒｅｎ Ｃ Ｊꎬ Ｇｕｏ Ｙ Ｘ. Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｅｎｅｓ ｄｒｉｖｉｎｇ ｔｈｅ ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｐｒｉｍｉｎｇ ｅｆｆｅｃｔ ｉｎ ｆｏｒｅｓｔ

ｓｏｉｌｓ ａｌｏｎｇ ａｎ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ｇｒａｄｉｅｎｔ. Ｓｏｉｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ ２０２２ꎬ １６５: １０８４９８.
[５６] 　 Ｄｅ Ｎｏｂｉｌｉ Ｍꎬ Ｃｏｎｔｉｎ Ｍꎬ Ｍｏｎｄｉｎｉ Ｃꎬ Ｂｒｏｏｋｅｓ Ｐ Ｃ. Ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｉｓ ｔｒｉｇｇｅｒｅｄ ｉｎｔｏ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｂｙ ｔｒａｃｅ ａｍｏｕｎｔｓ ｏｆ ｓｕｂｓｔｒａｔｅ. Ｓｏｉｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ

Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ ２００１ꎬ ３３(９): １１６３￣１１７０.
[５７] 　 Ｋｕｚｙａｋｏｖ Ｙꎬ Ｂｏｌ Ｒ. Ｓｏｕｒｃｅｓ ａｎｄ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｏｆ ｐｒｉｍｉｎｇ ｅｆｆｅｃｔ ｉｎｄｕｃｅｄ ｉｎ ｔｗｏ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｓｏｉｌｓ ａｍｅｎｄｅｄ ｗｉｔｈ ｓｌｕｒｒｙ ａｎｄ ｓｕｇａｒ. Ｓｏｉｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ

Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ ２００６ꎬ ３８(４): ７４７￣７５８.
[５８] 　 Ｍｏｏｒｈｅａｄ Ｄ Ｌꎬ Ｓｉｎｓａｂａｕｇｈ Ｒ Ｌ. Ａ Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ Ｍｏｄｅｌ ｏｆ Ｌｉｔｔｅｒ Ｄｅｃａｙ ａｎｄ Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ. Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ Ｍｏｎｏｇｒａｐｈｓꎬ ２００６ꎬ ７６(２): １５１￣１７４.
[５９] 　 Ｃｈｅｎ Ｒ Ｒꎬ Ｓｅｎｂａｙｒａｍ Ｍꎬ Ｂｌａｇｏｄａｔｓｋｙ Ｓꎬ Ｍｙａｃｈｉｎａ Ｏꎬ Ｄｉｔｔｅｒｔ Ｋꎬ Ｌｉｎ Ｘ Ｇꎬ Ｂｌａｇｏｄａｔｓｋａｙａ Ｅꎬ Ｋｕｚｙａｋｏｖ Ｙ. Ｓｏｉｌ Ｃ ａｎｄ Ｎ ａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙ ｄｅｔｅｒｍｉｎｅ ｔｈｅ

ｐｒｉｍｉｎｇ ｅｆｆｅｃｔ: ｍｉｃｒｏｂｉａｌ Ｎ ｍｉｎｉｎｇ ａｎｄ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｔｈｅｏｒｉｅｓ. Ｇｌｏｂａｌ Ｃｈａｎｇｅ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１４ꎬ ２０(７): ２３５６￣２３６７.
[６０] 　 Ｃｕｉ Ｙ Ｘꎬ Ｍｏｏｒｈｅａｄ Ｄ Ｌꎬ Ｇｕｏ Ｘ Ｂꎬ Ｐｅｎｇ Ｓ Ｓꎬ Ｗａｎｇ Ｙ Ｑꎬ Ｚｈａｎｇ Ｘ Ｃꎬ Ｆａｎｇ Ｌ Ｃꎬ Ｘｕ Ｘ Ｆ. Ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｍｏｄｅｌｓ ｏｆ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ

ｉｎ ｓｏｉｌ ｓｙｓｔｅｍｓ. Ｇｌｏｂａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｇｅｏｇｒａｐｈｙꎬ ２０２１ꎬ ３０(１１): ２２９７￣２３１１.
[６１] 　 Ｓｔｒｉｃｋｌａｎｄ Ｍ Ｓꎬ Ｍｃｃｕｌｌｅｙ Ｒ Ｌꎬ Ｎｅｌｓｏｎ Ｊ Ａꎬ Ｂｒａｄｆｏｒｄ Ｍ Ａ. Ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎａｌ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｓｉｍｕｌａｔｅｄ ｒｏｏｔ ｅｘｕｄａｔｅｓ ｅｌｉｃｉｔ ａ ｌｉｍｉｔｅｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ａｎｄ

ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎａｌ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｉｎ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ. Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１５ꎬ ６: ８１７.
[６２] 　 Ｊｏｎａｓｓｏｎ Ｓꎬ Ｍｉｃｈｅｌｓｅｎ Ａꎬ Ｓｃｈｍｉｄｔ Ｉ Ｋꎬ Ｎｉｅｌｓｅｎ Ｅ Ｖꎬ Ｃａｌｌａｇｈａｎ Ｔ Ｖ. Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ Ｃꎬ Ｎ ａｎｄ Ｐ ｉｎ ｔｗｏ ａｒｃｔｉｃ ｓｏｉｌｓ ａｎｄ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｔｏ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｏｆ

ＮＰＫ ｆｅｒｔｉｌｉｚｅｒ ａｎｄ ｓｕｇａｒ: ｉｍｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ ｆｏｒ ｐｌａｎｔ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｕｐｔａｋｅ. Ｏｅｃｏｌｏｇｉａꎬ １９９６ꎬ １０６(４): ５０７￣５１５.
[６３] 　 Ｌｅｈｍａｎｎ Ｊꎬ Ｈａｎｓｅｌ Ｃ Ｍꎬ Ｋａｉｓｅｒ Ｃꎬ Ｋｌｅｂｅｒ Ｍꎬ Ｍａｈｅｒ Ｋꎬ Ｍａｎｚｏｎｉ Ｓꎬ Ｎｕｎａｎ Ｎꎬ Ｒｅｉｃｈｓｔｅｉｎ Ｍꎬ Ｓｃｈｉｍｅｌ Ｊ Ｐꎬ Ｔｏｒｎ Ｍ Ｓꎬ Ｗｉｅｄｅｒ Ｗ Ｒꎬ Ｋöｇｅｌ￣

Ｋｎａｂｎｅｒ Ｉ. Ｐｅｒｓｉｓｔｅｎｃｅ ｏｆ ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ ｃａｕｓｅｄ ｂｙ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｃｏｍｐｌｅｘｉｔｙ. Ｎａｔｕｒｅ Ｇｅｏｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０２０ꎬ １３(８): ５２９￣５３４.
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