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模拟氮沉降对藏北高寒草原典型物种根系木质素降解
的影响

李锦梅１，２，３，洪江涛１，２，∗，庞　 博１，２，３，王小丹１，２

１ 中国科学院、水利部成都山地灾害与环境研究所，成都　 ６１０２９９
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摘要：木质素是植物残体分解中最顽固的组分，其降解过程是陆地生态系统碳循环的限速步骤。 然而，目前关于氮沉降对高寒

草原植物根系木质素降解率的研究十分匮乏。 采用凋落物分解袋法，基于连续 ４ 年氮沉降模拟实验平台，对藏北高寒草原 ４ 个

典型物种根系凋落物分解及木质素降解进行研究。 结果表明：（１）模拟氮沉降对藏北高寒草原植物根系质量损失率和木质素

降解率均无显著影响。 （２）根系质量损失率随分解时间的推移逐渐上升，而木质素降解率呈现初期较低⁃中期上升⁃末期下降的

特征。 （３）根系质量损失率受初始木质素 ／氮的调控，高初始木质素 ／氮根系的质量损失率显著低于低初始木质素 ／氮的根系。
木质素降解率受初始木质素浓度的调控，初始木质素浓度较高的根系表现出更快的木质素降解率。 研究结果为深入认识氮沉

降对高寒草地生态系统根系分解与物质循环提供了科学数据。
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氮是陆地生态系统重要的限制性养分因子，对植物生长发育和物质循环发挥着重要调控作用［１］。 工业

革命以来，随着化石燃料的大量燃烧以及含氮化肥的生产使用，全球大气氮沉降速率急剧增加［２］。 氮沉降对

陆地生态系统结构与功能的影响极为广泛，涵盖生物多样性［３］、植物净初级生产力［４］、生态系统稳定性［５］、土
壤微生物组成［６］、土壤酸化［７］以及营养元素循环［８］等多个方面。

凋落物分解是生物地球化学循环的关键步骤，陆地生态系统中超过 ９０％的植物净初级生产力以凋落物

的形式返回地表，深刻影响着植物⁃凋落物⁃土壤物质循环［９］。 木质素作为凋落物的重要组分，被认为是凋落

物分解过程中最难降解的物质，直接决定着凋落物分解的难易程度［１０］。 氮沉降通过增加外源性氮输入直接

或间接影响凋落物分解化学性质（碳 ／氮、木质素 ／氮等）与环境因子（氮有效性、微生物组成等），继而调控凋

落物与木质素分解率［１１］。 目前关于氮沉降对凋落物木质素分解影响的结果存在极大的不确定性，表现为促

进［１２—１６］、抑制［１７—２０］和无影响［２１—２２］三种情况。 Ｈｏｕ 等［１２］在内蒙古温带草原进行了为期 ８ 年的氮添加模拟实验，
发现施氮可以提升土壤 Ｍｎ２＋的有效性，增加锰过氧化氢酶的活性，促进凋落物木质素的分解。 也有研究认为氮

添加可以缓解微生物氮限制，改善凋落物基质质量，进而促进木质素降解［２３］。 与之相反，氮添加不仅能通过改变

土壤微生物群落结构，降低产生木质素分解真菌的相对丰度以及抑制木质素降解酶的活性［２４］，还可以通过氮素

与木质素和降解中间产物相结合等途径，生成更难降解的芳香化合物，进而抑制木质素降解过程［２５］。 此外，氮添

加时间较短以及分解者可利用碳水平较低，可能会导致施氮对木质素降解无显著影响［２１，２６］。
广泛使用的木质素降解两阶段模型认为，木质素在凋落物分解前期被保存并积累，而在分解后期木质素

降解才会逐步加速［１０］。 然而，Ｋｌｏｔｚｂüｃｈｅｒ 等［２７］发现，木质素在分解初期即可发生降解，且降解率受易分解碳

源（如水溶性化合物）的可用性控制。 此外，木质素降解率受初始凋落物基质质量的影响［２８］。 通常具有较高

质量的凋落物（高氮浓度、低木质素浓度）降解率快于低质量凋落物（低氮浓度、高木质素浓度） ［２９］，但高木质

素浓度的凋落物比低木质素浓度凋落物具有更高的木质素降解率［３０—３１］。 以往研究多集中在森林生态系统和

温带草原，研究对象多聚焦于地上凋落物（如叶或枝凋落物），而针对低温、干旱的高寒草地生态系统根系凋

落物分解的研究鲜见报道。
青藏高原拥有全球最为独特的高寒草地生态系统，是我国重要的生态安全屏障［３２］。 同时其又是全球变

化的指示器和放大器［３３］，过去几十年青藏高原氮沉降速率呈现显著增加的趋势（８．７—１３．８ ｋｇ Ｎ ｈｍ－２ ａ－１） ［２］，
对高寒草地生物地球化学循环过程产生了深远影响［３４］。 高寒草原是西藏分布面积最广的草地生态系统类

型，占比约 ４６．６５％［３２］。 受低温、干旱和养分限制的影响，高寒草原植物根系极为发达（根冠比达 １１．８３） ［３５］，
因此探究氮沉降背景下根系分解过程对理解高寒草原生态系统物质循环极为关键。 本研究以藏北高寒草原 ４
个典型物种紫花针茅（Ｓｔｉｐａ ｐｕｒｐｕｒｅａ）、青藏苔草（Ｃａｒｅｘ ｍｏｏｒｃｒｏｆｔｉｉ）、矮火绒草（Ｌｅｏｎｔｏｐｏｄｉｕｍ ｎａｎｕｍ）及冰川棘豆

（Ｏｘｙｔｒｏｐｉｓ ｇｌａｃｉａｌｉｓ）为研究对象，通过 ４ 年的模拟氮沉降和原位凋落物袋分解实验，测定凋落物质量损失与木质

素降解率。 提出以下科学假设：（１）氮沉降会通过改善土壤氮限制状况促进根系凋落物木质素的降解。 （２）根系

凋落物木质素降解率随分解阶段存在显著差异。 （３）根系木质素降解率受凋落物初始基质质量调控。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

　 　 本实验在西藏自治区那曲市申扎县的申扎高寒草原与湿地观测试验站中进行（３０°５７′ Ｎ，８８°４２′ Ｅ，海拔

４７５０ ｍ）。 １９７１—２０００ 年区域平均气温为 ０ ℃，冻融季节从 １０ 月持续到次年 ４ 月，年均降水量为 ３００ ｍｍ，且
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主要集中在夏季（６—８ 月）。 实验周期内土壤 ５ ｃｍ 温度最高值在 ６ 月（１５．５０℃），最低值在 １ 月（－８．１９℃）。
土壤湿度在 ７ 月最高（１０．４９％），１ 月最低（２．６９％）（图 １）。 该区域典型植被类型为高寒草原，优势物种为紫

花针茅和青藏苔草，伴生物种为矮火绒草和冰川棘豆。 大部分根系生物量位于 ０—１５ ｃｍ 土层之间，土壤有机

碳含量为 １１．１２ ｍｇ ／ ｇ，土壤全氮为 １．０３ ｍｇ ／ ｇ，土壤全磷为 ０．５２ ｍｇ ／ ｇ［３６］。

图 １　 申扎站高寒草原土壤 ５ ｃｍ 月均温度和湿度变化特征（平均值±标准误）

Ｆｉｇ．１　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ａｔ ａ ｄｅｐｔｈ ｏｆ ５ ｃｍ ｉｎ Ｘａｉｎｚａ Ｓｔａｔｉｏｎ（ｍｅａｎ±ＳＥ）

１．２　 实验设计与样品采集

１．２．１　 根系凋落物收集

参照以往文献根系分解方法，本研究选择易于采集且数量丰富的新鲜根系作为研究对象［２４，３７—３８］。 ２０１４
年 ８ 月，在研究区域分别采集紫花针茅、青藏苔草、矮火绒草和冰川棘豆 ４ 个物种的新鲜根系，将其装入带有

标记的透气纸袋，并及时带回实验室。 首先根据韧性和颜色等特征从根系样本中剔除死根及其他异物（如石

块、土壤动物及其他植物根系），用自来水清洗后自然风干，再用手将其充分混合。 所有样品均在 ６５℃下烘干

至恒定质量，装入规格为长宽 ２０ ｃｍ×１５ ｃｍ，网眼孔径为 １ ｍｍ 的凋落物分解袋，共计 １５６ 袋样品，每袋质量为

１０．０ ｇ。 随机抽取 １２ 个装有 ４ 个调查物种的凋落物分解袋进行初始质量分析，与矮火绒草和冰川棘豆相比，
紫花针茅和青藏苔草的氮浓度较低（７．２１—７．５６ ｍｇ ／ ｇ），而碳 ／氮（３６．３７—４８．３２）及木质素 ／氮较高（４０．３９—
４８．８１）。 紫花针茅、青藏苔草和冰川棘豆的木质素浓度较高（２９４．５８—３４８．０２ ｍｇ ／ ｇ），矮火绒草木质素浓度较

低（１４８．８２ ｍｇ ／ ｇ）（表 １）。 剩余 １４４ 袋样品埋入氮沉降处理样地和对照样地（２ 个处理×３ 个重复×４ 个物种×
６ 次取样）。

表 １　 高寒草原 ４ 个物种根系凋落物初始化学特征（平均值±标准误，ｎ＝ ３）

Ｔａｂｌｅ １ 　 Ｉｎｉｔｉａｌ ｅｌｅｍｅｎｔ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｒｏｏｔ ｌｉｔｔｅｒｓ ｏｆ ｆｏｕｒ ａｌｐｉｎｅ ｓｔｅｐｐｅ ｓｐｅｃｉｅｓ（ｍｅａｎ±ＳＥ，ｎ＝ ３）

基质类型
Ｌｉｔｔｅｒ ｔｙｐｅ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

碳
Ｃ ／ （ｍｇ ／ ｇ）

氮
Ｎ ／ （ｍｇ ／ ｇ）

磷
Ｐ ／ （ｍｇ ／ ｇ）

木质素
Ｌｉｇｎｉｎ ／ （ｍｇ ／ ｇ）

低质量凋落物 紫花针茅 Ｓｔｉｐａ ｐｕｒｐｕｒｅａ ２７５．２５±１７．１４ｂ ７．５６±０．３３ｂ ０．５９±０．０９ａ ３０３．７７±１４．００ａ

Ｌｏｗ ｑｕａｌｉｔｙ ｌｉｔｔｅｒ 青藏苔草 Ｃａｒｅｘ ｍｏｏｒｃｒｏｆｔｉｉ ３４８．７０±１６．３５ａｂ ７．２１±０．３０ｂ ０．６６±０．１３ａ ３４８．０２±３７．５８ａ

高质量凋落物 矮火绒草 Ｌｅｏｎｔｏｐｏｄｉｕｍ ｎａｎｕｍ ４０７．３２±７．０１ａ １６．５６±０．１０ａ ０．６８±０．０３ａ １４８．８２±４．９８ｂ

Ｈｉｇｈ ｑｕａｌｉｔｙ ｌｉｔｔｅｒ 冰川棘豆 Ｏｘｙｔｒｏｐｉｓ ｇｌａｃｉａｌｉｓ ３０２．８６±４７．６２ｂ １６．２４±２．２１ａ ０．５７±０．１１ａ ２９４．５８±４２．１２ａ

基质类型
Ｌｉｔｔｅｒ ｔｙｐｅ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

碳 ／ 氮
Ｃ ／ Ｎ

碳 ／ 磷
Ｃ ／ Ｐ

氮 ／ 磷
Ｎ ／ Ｐ

木质素 ／ 氮
Ｌｉｇｎｉｎ ／ Ｎ

低质量凋落物 紫花针茅 Ｓｔｉｐａ ｐｕｒｐｕｒｅａ ３６．３７±１．３７ｂ ４８３．９４±７０．６ａ １３．４１±２．２２ａ ４０．３９±２．９２ａ

Ｌｏｗ ｑｕａｌｉｔｙ ｌｉｔｔｅｒ 青藏苔草 Ｃａｒｅｘ ｍｏｏｒｃｒｏｆｔｉｉ ４８．３２±０．２４ａ ５６９．３０±９７．０５ａ １１．７９±２．０４ａ ４８．８１±６．８９ａ

高质量凋落物 矮火绒草 Ｌｅｏｎｔｏｐｏｄｉｕｍ ｎａｎｕｍ ２４．６０±０．４１ｃ ５９９．８１±３６．５２ａ ２４．３６±１．２５ａ ８．９９±０．２８ｂ

Ｈｉｇｈ ｑｕａｌｉｔｙ ｌｉｔｔｅｒ 冰川棘豆 Ｏｘｙｔｒｏｐｉｓ ｇｌａｃｉａｌｉｓ １８．５３±０．４４ｄ ６３１．４２±２４６．１８ａ ３３．５６±１２．４３ａ １８．３８±１．９９ｂ
　 　 同一列不同小写字母表示同一指标在 ４ 个物种之间差异显著（Ｐ＜０．０５）
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１．２．２　 氮沉降模拟实验

在样地筛选物种组成、植被均匀度、坡度和坡向一致的高寒草原开展氮沉降模拟实验，采用双因素裂区实

验设计，随机建立 ３ 个面积为 １０ ｍ×１５ ｍ、间隔大于 １ ｍ 的区组，各区组中主区为 ２ 个氮处理（对照 ＣＫ 和施

氮，５ ｍ × ５ ｍ），副区为 ４ 个物种。 各副区埋入各物种 ６ 个分解袋，代表 ６ 次取样时间。 ２０１４ 年 ８ 月开始模拟

氮沉降实验，并于之后的每年 ８ 月进行一次氮添加。 综合青藏高原氮沉降变化趋势［２］，以及以往在高原开展

的模拟氮沉降实验的施氮水平［３９］，本实验施氮浓度设置为 ５０ ｋｇ Ｎ ｈｍ－２ ａ－１。 将纯化（ ＞ ９９％）的硝酸铵

（ＮＨ４ＮＯ３）与去离子水充分混合，采用背式喷雾器将其均匀地喷洒在样方表面上。 对照样地喷洒等量的纯

水，以确保每个样方内水分条件一致。
１．２．３　 根系凋落物野外降解、样品收集与测定

２０１４ 年 ８ 月，在每个样方中心处使用刀具与垂直方向成 ３０°，挖出长 ２０ ｃｍ、宽 １５ ｃｍ、深度 １５ ｃｍ 的楔形

土块，埋入包含各物种根系的凋落物分解袋，随后将楔形土块重新覆盖在表面并采用原状土进行平整，使根系

完全接触土壤，并减小原始土壤扰动，累计埋入 １４４ 个分解袋［４０］。 为方便采样和甄别物种，埋入凋落物袋的

地表插入了对应的物种标签，同时各分解袋内均放置了铅笔标注的物种标签。 分别于 ２０１４ 年 １２ 月、２０１５ 年

４ 月、以及 ２０１５—２０１８ 年的每年 ８ 月收集凋落物分解样品，从每个样地中随机抽取一袋对应物种的分解样品

直至实验结束，共收集了 １４４ 个样本。 清除杂物后采用 ０．１５ ｍｍ 孔径筛子在自来水下小心地清洗［４０—４１］，并在

６５ ℃下烘干至恒重，用于测定凋落物剩余质量与木质素浓度。 分别于 ２０１５ 年和 ２０１６ 年 ８ 月在各小区内采集

３ 个 ０—１５ ｃｍ 表层土壤，清除杂物后将其置于 ４ ℃冰箱保存，用于测定无机氮和微生物生物量含量。 采用氯

仿熏蒸⁃Ｋ２ＳＯ４浸提法测定土壤微生物量碳、氮［４２］。 土壤铵态氮和硝态氮采用连续流动分析仪测定，根系碳浓

度采用 Ｋ２Ｃｒ２Ｏ７⁃Ｈ２ＳＯ４消化法测定，根系氮和磷浓度分别使用凯氏定氮法和钼锑抗比色法测定［４３］。 木质素浓

度采用酸性洗涤法测定［４４］。
采用精度为 ０．０１ ｇ 的电子天平直接称量各分解袋的质量，凋落物质量损失率 ＭＬ（％）计算公式为：

ＭＬ ＝
Ｍ０－Ｍｔ

Ｍ０
×１００％

式中，Ｍ０为凋落物初始干重（１０．００ ｇ），Ｍｔ为 ｔ 时凋落物干重（ｇ）。 木质素降解率 Ｌｔ（％）计算公式如下：

Ｌｔ ＝
Ｍ０Ｃ０－ＭｔＣ ｔ

Ｍ０Ｃ０
×１００％

式中，Ｍ０为凋落物初始干重（１０．００ ｇ），Ｃ０为初始木质素浓度（ｍｇ ／ ｇ），Ｍｔ为 ｔ 时凋落物干重（ｇ），Ｃ ｔ为 ｔ 时木质

素浓度（ｍｇ ／ ｇ）。
１．３　 数据分析

利用 ＳＰＳＳ ２５．０ 软件进行数据统计分析，采用重复测量方差分析（Ｒｅｐｅａｔｅｄ⁃ｍｅａｓｕｒｅｓ ＡＮＯＶＡ）研究氮添加

处理、凋落物基质质量和时间及其交互作用对凋落物质量损失率、木质素浓度和木质素降解率的影响，并采用

独立样本 ｔ 检验对对照组和氮添加处理下凋落物分解特征、土壤有效氮含量以及微生物量碳、氮等变量的差

异性进行比较。 采用单因素方差分析（Ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）分析 ４ 个植物物种初始化学特征的差异。 使用多元

逐步回归分析确定凋落物分解率和木质素降解率与初始基质质量（氮浓度、木质素浓度、木质素 ／氮等）的关

系。 利用 ＯｒｉｇｉｎＰｒｏ ２０２２ 软件制图，图表数据均用平均值±标准误表示。

２　 结果与分析

２．１　 凋落物分解特征

总体而言，施氮对根系凋落物质量损失率影响不显著（Ｐ＞０．０５），而凋落物质量损失率随分解时间的变化

存在显著差异（Ｐ＜０．０５）（表 ２，图 ２）。 凋落物分解前期质量损失较快，后期较慢。 分解第一年凋落物质量损

失率达 １７．６０％ ／ ａ，而后三年平均质量损失率仅为 ９．１４％ ／ ａ。 不同基质质量间凋落物质量损失率差异显著（Ｐ＜
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０．０５），表现为高质量凋落物质量损失率（５１．８２％）大于低质量凋落物质量损失率（３８．２２％）的特点（图 ２）。 重

复测量方差结果表明，时间和施氮处理对凋落物质量损失率存在显著交互效应（表 ２）。

表 ２　 施氮、时间和基质质量对凋落物质量损失率、木质素浓度与木质素降解率的影响

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ Ｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ，ｔｉｍｅ ａｎｄ ｌｉｔｔｅｒ ｑｕａｌｉｔｙ ｏｎ ｌｉｔｔｅｒ ｍａｓｓ ｌｏｓｓ，ｌｉｇｎｉｎ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｌｉｇｎｉｎ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ｒａｔｅ

影响因素
Ｆａｃｔｏｒ

凋落物质量损失率 ／ ％
Ｌｉｔｔｅｒ ｍａｓｓ ｌｏｓｓ

木质素浓度 ／ （ｍｇ ／ ｇ）
Ｌｉｇｎｉｎ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ

木质素降解率 ／ ％
Ｌｉｇｎｉｎ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ｒａｔｅ

Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ

施氮 Ｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ０．９４ ＮＳ ０．２３ ＮＳ ０．０４ ＮＳ
时间 Ｔｉｍｅ ６４．３９ ∗∗∗ ３２．３７ ∗∗∗ １７．５８ ∗∗∗
基质质量 Ｌｉｔｔｅｒ ｑｕａｌｉｔｙ ６５．３９ ∗∗∗ １．１４ ＮＳ ９．６０ ∗∗
施氮×时间 Ｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ×Ｔｉｍｅ ３．０５ ∗ １．２０ ＮＳ ０．７５ ＮＳ
施氮×基质质量 Ｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ×Ｌｉｔｔｅｒ ｑｕａｌｉｔｙ １．０５ ＮＳ ０．６８ ＮＳ ０．０５ ＮＳ
时间×基质质量 Ｔｉｍｅ×Ｌｉｔｔｅｒ ｑｕａｌｉｔｙ ０．３４ ＮＳ １０．３９ ∗∗∗ ７．１３ ∗∗∗
施氮×时间×基质质量
Ｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ×Ｔｉｍｅ×Ｌｉｔｔｅｒ ｑｕａｌｉｔｙ ０．０９ ＮＳ １．３２ ＮＳ ０．７９ ＮＳ

　 　 ＮＳ Ｐ＞０．０５，∗ Ｐ＜０．０５，∗∗ Ｐ＜０．０１，∗∗∗ Ｐ＜０．００１

图 ２　 凋落物质量损失特征（平均值±标准误，ｎ＝ ３；∗ Ｐ＜０．０５）

Ｆｉｇ．２　 Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｌｉｔｔｅｒ ｍａｓｓ ｌｏｓｓ（ｍｅａｎ±ＳＥ，ｎ＝ ３；∗ Ｐ＜０．０５）

２．２　 木质素浓度变化

模拟氮沉降对根系凋落物木质素浓度影响不显著（Ｐ＞０．０５）（表 ２，图 ３）。 根系凋落物木质素浓度随分解

时间变化显著（Ｐ＜０．０５），整体呈现前期变化较小、中期快速下降、后期迅速上升的趋势（图 ３）。 木质素浓度

在不同基质质量间差异不显著（Ｐ＞０．０５）（表 ２，图 ３）。 时间和基质质量间交互作用对木质素浓度存在显著性

影响（Ｐ＜０．０５）（表 ２）。
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图 ３　 木质素浓度变化特征（平均值±标准误，ｎ＝ ３）

Ｆｉｇ．３　 Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｌｉｇｎｉｎ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ（ｍｅａｎ±ＳＥ，ｎ＝ ３）

∗ Ｐ＜０．０５，∗∗ Ｐ＜０．０１，∗∗∗Ｐ＜０．００１

２．３　 木质素降解特征

氮添加对木质素降解影响不显著（Ｐ＞０．０５）（表 ２，图 ４）。 木质素降解率随时间变化显著（Ｐ＜０．０５），分解

前期木质素降解率较慢，中期显著提升（６３．９０％），末期又呈现下降趋势（２２．３２％）（图 ４）。 不同基质质量间

木质素降解率存在显著差异（Ｐ＜０．０５）。 高质量凋落物的木质素降解率显著低于低质量凋落物，特别是分解

末期紫花针茅降解率为 ４６．４７％，而矮火绒草为 －２０．０５％（净累积）（图 ４）。 此外，时间和基质质量的交互作用

对木质素降解率存在显著影响（Ｐ＜０．０５）（表 ２）。

３　 讨论

３．１　 模拟氮沉降对根系木质素降解的影响

藏北高寒草原连续 ４ 年的氮添加对典型物种根系凋落物木质素降解无显著影响，与第一个研究假设不

同。 木质素结构复杂，在自然状态下难以被有效降解，白腐真菌是能够彻底降解木质素的关键微生物，通过分

泌一种或多种木质素降解酶（过氧化物酶、锰过氧化物酶和漆酶等），将木质素完全降解为 ＣＯ２和 Ｈ２Ｏ［４５］。 以

往研究显示木质素降解对氮添加的响应存在较大的不确定性（表 ３）。 藏北高寒草原模拟氮沉降对木质素降

解无显著影响的结果与此前多数研究氮沉降会抑制木质素降解的结果不同（表 ３），但与 Ｈｕａｎｇ 等［４６］ 和肖银

龙等［２１］研究结果一致。 由于木质素结构较为复杂，在降解过程中涉及的中间产物较多，叠加了自然环境、基
质质量、植被类型和氮沉降水平不同等因素，导致木质素降解对氮沉降的差异化响应现象［４７］。 本研究中，氮
添加虽然提高了土壤有效氮（５２．９３ ｍｇ ／ ｇ）以及土壤微生物生物量碳（５２．４７ ｍｇ ／ ｇ）和氮（１１．２９ ｍｇ ／ ｇ）浓度，但
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图 ４　 木质素降解率变化特征（平均值±标准误，ｎ＝ ３）

Ｆｉｇ．４　 Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｌｉｇｎｉｎ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ｒａｔｅ（ｍｅａｎ±ＳＥ，ｎ＝ ３）

∗ Ｐ＜０．０５，∗∗ Ｐ＜０．０１

可能对于白腐真菌及其木质素降解酶活性影响较为微弱［４８］。 一方面，施氮在氮贫乏的生态系统往往更有利

于细菌繁殖，而对真菌影响较小［４９］。 另一方面，本研究地点位于高寒草原，低温和干旱是典型的自然环境特

征［５０］，极端环境下白腐真菌及其分解酶活性本身较低，加之水分和温度对该区域生物地球化学循环的限制作

用往往会超过营养元素［４７，５６，５７］，进而引起 ４ 个典型物种根系木质素降解对氮添加无显著响应。 此外，与凋落

物叶 ／枝分解实验相比，本研究中根系具有较高的初始木质素含量［５８］，在分解过程中更易与纤维素及降解中

间产物等物质结合形成高度聚合化合物，继而导致根系木质素降解对氮添加响应不敏感［５４，５９］。
３．２　 根系木质素降解的时间变化特征

藏北高寒草原根系凋落物木质素降解率呈现前期缓慢、中期迅速上升、末期显著下降的特征，验证了第二

个科学假设。 本研究表明木质素降解率随凋落物分解时间的变化并非呈现简单线性关系，与以往多数研究一

致（表 ３）。 底物优先理论认为，同等条件下土壤微生物会更倾向于利用易分解且有效性高的底物，而对难分

解的木质素利用较为困难［６０］。 在凋落物分解初期（２０１４ 年 ８ 月—２０１５ 年 ８ 月），微生物优先分解水溶性成分

及非保护纤维素等易降解的化合物以满足其生长和分解酶的合成，使得木质素降解较为缓慢。 在分解中期

（２０１５ 年 ８ 月—２０１７ 年 ８ 月），土壤微生物在前期能量累积的基础上快速生长，产生了相应的木质素降解酶，木质

素降解占主导地位。 同时，木质素因其不可单独为微生物直接提供碳源和能量的特点，需要其他易获得性碳协

同木质素发生共同代谢，在降解过程中转化为其他化合物或最终矿化［６０］。 由于在共代谢过程中会进一步产生对

木质素降解起重要作用的过氧化物酶，也会大幅提升木质素的降解率［２７］。 而在分解后期（２０１７ 年 ８ 月—２０１８ 年

８ 月），随着易分解底物几乎耗尽，木质素降解受到碳源的限制。 当微生物难以通过呼吸作用获得大量能量并拥

有足够的碳产生代谢物时，木质素降解酶的产生也受到阻碍，使得木质素降解率下降［６１］。
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３．３　 不同基质质量根系木质素降解差异

藏北高寒草原生态系统不同基质质量根系木质素降解率存在显著差异，与第三个研究假设一致。 多元逐

步回归结果表明，根系质量损失率受初始木质素 ／氮的影响显著（Ｐ＜０．０５），其中矮火绒草和冰川棘豆木质素 ／
氮低，导致它们根系质量损失率高于紫花针茅和青藏苔草，这与凋落物经典“分解三角”模型认为的凋落物分

解率受基质质量调控的理论一致［６２］。 此外，紫花针茅和青藏苔草具有针状叶片和坚硬的细胞壁，物理抗性较

强，更难被微生物降解，也会导致其分解率相对较低［６３］。 Ｂｅｒｇ 等［６１］认为木质素降解与初始木质素浓度相关，
初始木质素浓度较高（＞３００ ｍｇ ／ ｇ）的凋落物通常在分解初期便开始降解，而木质素浓度较低的凋落物则会在

净分解前发生累积。 在本研究也发现，初始木质素浓度对木质素降解率的解释程度最高（Ｒ２ ＝ ０．４１，Ｐ＜０．０５）。
其中，低基质质量根系（紫花针茅和青藏苔草）在分解前期木质素表现为净释放特征，而高基质质量根系（矮
火绒草）由于微生物优先降解易分解的碳源，并积累了更多的木质素类似物或中间产物［６４］，导致木质素在分

解前期表现为富集特征。
本研究定量分析了模拟氮沉降对高寒草原典型物种根系木质素降解的影响，对于认知高寒生态系统物质

循环对全球变化的响应具有重要参考价值，但仍存在以下不足。 本研究采用新鲜根系代替死亡根系作为实验

材料，可能与真实的根系凋落物分解过程不同。 主要原因是二者的化学组成（氮、可溶性碳水化合物含量等）
和物理性质（韧性、外皮结构完整度等）存在显著差异［６５］。 此外，白腐真菌及木质素降解酶（过氧化物酶、锰
过氧化物酶和漆酶等）缺乏测定，对认知氮沉降处理下根系木质素降解率的响应机理存在一定局限性。 本研

究每年施氮一次（８ 月）与现实的氮沉降频率存在较大差距，单次大量施氮可能会加剧土壤酸化以及导致碳氮

失衡［６６］，进而对木质素降解过程产生影响。 未来需依据高寒草原氮沉降量的季节分配，增加施氮频率，以更

准确地评估氮沉降对凋落物木质素降解率的影响。

４　 结论

藏北高寒草原根系分解和木质素降解过程主要受分解时间和初始基质质量的影响，而受外源氮添加的影

响较微弱。 根系质量损失率随时间变化持续上升，木质素降解率呈现前期缓慢⁃中期上升⁃后期下降的特征。
木质素降解率在不同基质质量植物间存在显著差异，其中初始木质素浓度较高的根系表现出更快的木质素降

解率。 可以预见高寒草原初始基质质量在决定根系凋落物木质素降解方面可能比氮沉降的影响更大，这为深

入理解高寒地区营养元素循环以及生态系统应对气候变化提供科学参考。
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