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毛竹根际沉积碳对根际土壤氮转化的影响：基于原位
ＣＯ２ 富集标记
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摘要：根际沉积碳作为连接植物、土壤和微生物的纽带，在调控根际土壤碳氮转化过程中发挥重要作用，但根际沉积碳如何调控

土壤氮的转化仍不清楚。 本文以毛竹（Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ）为对象，在“一竹一鞭一笋”相连的克隆系统中对母竹树冠进行１３ＣＯ２

富集标记，探究根际沉积碳的增加对土壤氮转化相关功能微生物的影响。 结果表明，树冠１３ＣＯ２富集增加了根际沉积碳，同时，
根际硝化、反硝化微生物功能基因丰度分别增加 １３１．７％—６３９．７％、７９．２％—１７４．３％。 母竹篼根和鞭根的根际沉积碳对土壤氮

转化的影响无显著差异。 此外，在毛竹快速生长的不同阶段，树冠１３ＣＯ２富集处理下根际土壤中的１３Ｃ 丰度以及硝化、反硝化相

关微生物功能基因丰度均呈先降后升趋势，根际沉积碳对土壤氮转化相关微生物的影响依赖于发育阶段。 土壤中 δ１３Ｃ 和 ＮＨ＋
４

为预测根际土壤硝化作用的重要变量，ＤＯＣ 和 ＮＯ－
３ 含量为预测根际土壤反硝化作用的重要变量。 本研究可为深入理解植物根

际微域的碳氮转化提供科学参考。
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Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｒｈｉｚｏｄｅｐｏｓｉｔｅｄ ｃａｒｂｏｎ ｏｆ Ｍｏｓｏ ｂａｍｂｏｏ ｏｎ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｓｏｉｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ
ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ： Ｂａｓｅｄ ｏｎ ｉｎ ｓｉｔｕ ＣＯ２ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ｌａｂｅｌｉｎｇ
ＹＡＮＧ Ｘｉａｎｙｉｎ， ＳＨＩ Ｍａｎ， ＺＨＡＮＧ Ｊｕｎｂｏ， ＣＨＥＮ Ｚｈｅｎｘｉｏｎｇ， ＪＩＡＮＧ Ｍｉｎｇｊｕｎ， ＱＩＵ Ｂｉｔｏｎｇ， ＬＩ Ｑｕａｎ，
ＳＯＮＧ Ｘｉｎｚｈａｎｇ∗

Ｓｔａｔｅ Ｋｅｙ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ ｏｆ Ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ Ｓｉｌｖｉｃｕｌｔｕｒｅ， Ｂａｍｂｏｏ Ｉｎｄｕｓｔｒｙ Ｉｎｓｔｉｔｕｔｅ， Ｚｈｅｊｉａｎｇ Ａ＆Ｆ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ， Ｈａｎｇｚｈｏｕ ３１１３００， Ｃｈｉｎａ

Ａｂｓｔｒａｃｔ： Ａｃｔｉｎｇ ａｓ ａ ｃｏｎｄｕｉｔ ａｍｏｎｇ ｐｌａｎｔｓ， ｓｏｉｌ， ａｎｄ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ， ｒｈｉｚｏｄｅｐｏｓｉｔｅｄ ｃａｒｂｏｎ （Ｃ） ｉｓ ｐｉｖｏｔａｌ ｉｎ ｍｅｄｉａｔｉｎｇ
ｔｈｅ ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｃａｒｂｏｎ （Ｃ） ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ （Ｎ） ｉｎ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｓｏｉｌ． Ｙｅｔ， ｔｈｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｂｙ ｗｈｉｃｈ ｒｈｉｚｏｄｅｐｏｓｉｔｅｄ Ｃ
ｉｎｆｌｕｅｎｃｅｓ ｓｏｉｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ ａｒｅ ｎｏｔ ｗｅｌｌ ｕｎｄｅｒｓｔｏｏｄ． Ｉｎ ｔｈｉｓ ｃｏｎｔｅｘｔ， Ｍｏｓｏ ｂａｍｂｏｏ （Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ） ｓｅｒｖｅｄ
ａｓ ｔｈｅ ｓｕｂｊｅｃｔ， ｗｉｔｈ １３ＣＯ２ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ｌａｂｅｌｉｎｇ ｃｏｎｄｕｃｔｅｄ ｏｎ ｔｈｅ ｃｒｏｗｎ ｏｆ ｔｈｅ ｍｏｔｈｅｒ ｃｕｌｍ ｗｉｔｈｉｎ ａ “ ｏｎｅ ｂａｍｂｏｏ， ｏｎｅ
ｒｈｉｚｏｍｅ， ｏｎｅ ｓｈｏｏｔ” ｉｎｔｅｒｃｏｎｎｅｃｔｅｄ ｃｌｏｎａｌ ｓｙｓｔｅｍ， ｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｉｎｇ ｔｈｅ ｉｍｐａｃｔ ｏｆ ｅｌｅｖａｔｅｄ ｒｈｉｚｏｄｅｐｏｓｉｔｅｄ Ｃ ｏｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ
ｍｉｃｒｏｂｅｓ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｓｏｉｌ Ｎ ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ． Ｔｈｅ ｆｉｎｄｉｎｇｓ ｄｅｍｏｎｓｔｒａｔｅｄ ｔｈａｔ ａｓ ｒｈｉｚｏｄｅｐｏｓｉｔｅｄ Ｃ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ， ｔｈｅｒｅ ｗａｓ ａ
ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ｒｉｓｅ ｉｎ ｔｈｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｅｎｅｓ ａｍｏｎｇ ｎｉｔｒｉｆｙｉｎｇ ａｎｄ ｄｅｎｉｔｒｉｆｙｉｎｇ ｍｉｃｒｏｂｅｓ， ｗｉｔｈ ｉｎｃｒｅａｓｅｓ ｒａｎｇｉｎｇ
ｆｒｏｍ １３１．７％ ｔｏ ６３９．７％ ａｎｄ ７９．２％ ｔｏ １７４．３％， ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ， ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｃｒｏｗｎ １３ＣＯ２ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ． Ｉｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ， １３Ｃ
ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｉｎ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｓｏｉｌ ａｎｄ ｔｈｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｅｎｅｓ ｏｆ ｎｉｔｒｉｆｉｃａｔｉｏｎ⁃ ａｎｄ ｄｅｎｉｔｒｉｆｉｃａｔｉｏｎ⁃ｒｅｌａｔｅｄ
ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ ｕｎｄｅｒ ｃｒｏｗｎ １３ＣＯ２ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｓｈｏｗｅｄ ａ ｄｅｃｒｅａｓｉｎｇ ａｎｄ ｔｈｅｎ ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇ ｔｒｅｎｄ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｔａｇｅｓ ｏｆ
ｔｈｅ ｒａｐｉｄ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ Ｍｏｓｏ ｂａｍｂｏｏ， ａｎｄ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｒｈｉｚｏｄｅｐｏｓｉｔｅｄ Ｃ ｏｎ ｓｏｉｌ Ｎ ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ⁃ｒｅｌａｔｅｄ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

ｄｅｐｅｎｄｅｄ ｏｎ ｔｈｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｓｔａｇｅ． Ｉｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ， １３Ｃ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｉｎ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｓｏｉｌ ａｎｄ ＮＨ＋
４ ｃｏｎｔｅｎｔ ｗｅｒｅ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ

ｖａｒｉａｂｌｅｓ ｆｏｒ ｐｒｅｄｉｃｔｉｎｇ ｎｉｔｒｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ， ｍｅａｎｗｈｉｌｅ， ＤＯＣ ａｎｄ ＮＯ－
３ ｗｅｒｅ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｖａｒｉａｂｌｅｓ ｆｏｒ ｐｒｅｄｉｃｔｉｎｇ

ｄｅｎｉｔｒｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ． Ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ｃａｎ ｐｒｏｖｉｄｅ ａ ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｆｏｒ ａ ｄｅｅｐｅｒ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ｏｆ Ｃ ａｎｄ Ｎ
ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｍｉｃｒｏｄｏｍａｉｎｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｒｈｉｚｏｄｅｐｏｓｉｔｅｄ ｃａｒｂｏｎ； ｃｒｏｗｎ １３ＣＯ２ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ； ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ； ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｅｎｅｓ； Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ
ｅｄｕｌｉｓ　

根际沉积碳指植物根际沉积物中的碳，包括根系分泌物和进入土壤的根毛、根细胞脱落物、裂解物等，多
为低分子量碳，如糖和氨基酸等［１］。 根际沉积碳在植物营养和土壤生态方面具有多种功能，如提高根际土壤

养分有效性、化感作用、为根际土壤微生物提供碳和能量来源等，是连接植物、土壤和微生物的重要纽带，在调

控土壤碳封存和有机质周转过程中发挥重要作用［２—３］。 一般而言，植物根际沉积碳约占净光合同化量的

１０％—１７％［４—５］，多为微生物可利用的碳，其含量增加可为土壤微生物提供更多的底物和能量，促进微生物的

生长和繁殖［６］，从而导致微生物的氮限制，进而可能促进土壤氮的矿化，引发硝化、反硝化等氮转化过程的改

变。 此外，根际沉积碳和根际沉积氮是耦合的，根际沉积碳释放的过程也伴随着根际氮元素的释放。 这些氮

元素多为无机氮或小分子有机氮（氨基酸），可为土壤微生物提供氮源［７］，在一定程度上缓解微生物的氮限

制，然而这些氮元素同时易被植物重吸收［８］，可能导致植物和微生物对氮素的竞争，进而影响土壤中氮素的

转化。 因此，根际沉积碳对土壤氮转化的影响还需要进一步探究。
毛竹（Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ），禾本科（Ｐｏａｃｅａｅ）刚竹属（Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ），是中国分布面积最大的经济竹种，面

积达 ５２７．７６ 万 ｈｍ２［９］。 毛竹生长速度极快，一般在出笋后两个月内完成其高生长［１０］。 这一快速生长时期可

根据竹笋生长速度和抽枝、展叶情况分为多个阶段［１１］。 前人研究表明植物根际沉积碳的质量和数量与其发

育阶段密切相关［１２—１４］，那么在毛竹快速生长的不同阶段其根际沉积碳对根际土壤氮转化的影响有何不同？
此外，作为克隆植物，毛竹立竹之间通过地下鞭相连，通过克隆整合作用分享水分、养分和碳水化合物［１５］。 相

连的立竹之间存在根系的分化，即不同年龄的篼根和鞭根，其根际沉积碳对根际土壤氮转化的影响又是否一

致？ 基于此，本研究在野外毛竹林中建立“一竹一鞭一笋”相连的克隆系统，将毛竹快速生长期分为 ４ 个阶

段，分别在每个阶段对母竹的树冠进行１３ＣＯ２富集标记，来模拟增加的根际沉积碳，对照采用相同的方式但不

添加１３ＣＯ２。 通过同位素示踪和荧光定量 ＰＣＲ 技术，探索毛竹快速生长的不同阶段根际沉积碳对土壤氮转化

相关微生物的影响。 本研究将为深入理解植物⁃根系⁃土壤这一连续体中碳流和微生物的互作提供科学参考。

１　 研究地区与研究方法

１．１　 研究区概况

研究地点位于浙江省杭州市临安区毛竹林现代化经营示范区（３０°１４′２４″ Ｎ，１１９°２５′１２″ Ｅ）。 该地区为亚

热带季风气候，四季分明，雨量充沛，年均降水量 １４２０ ｍｍ，年均气温 １５．６℃，年均无霜期 ２３０ ｄ。 土壤类型为

黄壤，地形地貌为低山丘陵。 毛竹林始建于 ２０ 世纪 ７０ 年代，常规抚育管理。
１．２　 试验设计与样品采集

本试验包含 ２ 个处理，分别为树冠１３ＣＯ２添加（ＣＬ）和不添加（ＣＫ）处理。 在野外毛竹林样地中建立 ６ 个

３０ ｍ×３０ ｍ 的小区，分别对应试验的 ２ 个处理，每个处理 ３ 个重复。 每个小区内包含 ４ 对“一竹一鞭一笋”的
克隆片段。 具体方法：在 ３ 月底竹笋出土时，在每个小区内随机选择地径约为（１２±２） ｃｍ 的竹笋，轻轻挖开竹

笋周围土壤，找到与竹笋相连的竹鞭，沿着竹鞭生长的反方向找到与竹笋相连的母竹，克隆片段之外的竹鞭全

部切断。 共构建 ２４ 对“一竹一鞭一笋”的克隆片段。 试验分别在毛竹快速生长的 ４ 个时期进行，即快速生长

初期（竹笋高＜１ ｍ，Ｅａｒｌｙ ｓｔａｇｅ，ＥＳ，２０２２ 年 ４ 月 ６ 日）、快速生长盛期（１ ｍ＜竹笋高＜５ ｍ，Ｐｅａｋ ｓｔａｇｅ，ＰＳ，２０２２
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年 ４ 月 １９ 日）、抽枝期（Ｂｒａｎｃｈｉｎｇ ｓｔａｇｅ，ＢＳ，２０２２ 年 ５ 月 ５ 日）和展叶期（Ｌｅａｆｉｎｇ ｓｔａｇｅ，ＬＳ，２０２２ 年 ７ 月 ２１
日）。 参考 Ｇａｏ 等［１６］ 的标记方法，对部分克隆片段进行母竹树冠１３ＣＯ２富集标记。 用自制的伞状支架固定在

母竹的树冠上，外部覆盖一层透明的塑料薄膜，使其密封形成倒锥形密封袋（体积约为 ８９００ Ｌ）。 同时在支架

上固定 ２ 个通风扇及 １ 个 ＣＯ２检测仪，使气体流动混合并监测树冠内 ＣＯ２浓度。 用气体流量计将１３ＣＯ２（９９
ａｔｏｍ％， １０ Ｌ）逐渐注入上述的密封袋中，使树冠内 ＣＯ２浓度保持在 １５００ ｐｐｍ 以下。 树冠１３ＣＯ２标记时间为 ５
ｄ。 对照采用同样的方式但不注射１３ＣＯ２气体。 ５ ｄ 后解除密封装置，并于 ７ ｄ 后，采用抖根法，收集“一竹一鞭

一笋”模式系统中母竹、鞭根、竹笋的根际土壤和对应的细根（＜ ２ ｍｍ）。 取样后，将根际土壤、细根样品放入

４℃保温箱中，迅速带回实验室。 土壤样品分为两份，一份保存在－２０℃冰箱，用于土壤 ＤＮＡ 的提取和相关理

化指标的测定，另一份烘干后，过 １００ 目筛，用于 Ｃ 含量和１３Ｃ 丰度的测定。 细根样品采用相同的方法测定 Ｃ
含量和１３Ｃ 丰度。
１．３　 测定项目与方法

１．３．１　 土壤理化性质的测定

土壤含水率（ＳＷＣ）采用烘干法测定，土壤铵态氮（ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ 采用靛酚蓝比色法测定，硝态氮（ＮＯ－

３ ⁃Ｎ）采用

紫外分光光度法测定［１７］。 土壤微生物量碳（ＭＢＣ）采用氯仿熏蒸提取⁃仪器分析法测定［１８］。 土壤可溶性有机

碳（ＤＯＣ）用 ０．５ ｍｏｌ ／ Ｌ Ｋ２ ＳＯ４ 提取，提取液经 ０．４５ μｍ 滤膜过滤后采用总有机碳分析仪（ Ｓｈｉｍａｄｚｕ ＴＯＣ⁃Ｌ
ＣＰＨ，日本）测定［１９］。 根系和土壤中的 Ｃ 含量和１３Ｃ 丰度采用元素分析仪⁃稳定性同位素比值质谱仪（Ｄｅｌｔａ Ｖ
Ａｄｖａｎｔａｇｅ，Ｔｈｅｒｍｏ Ｆｉｓｈｅｒ Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ，美国）测定。
１．３．２　 土壤 ＤＮＡ 提取和荧光定量 ＰＣＲ

取 ０．５ ｇ 新鲜土壤，采用 ＦａｓｔＤＮＡ􀳏 ＳＰＩＮ Ｋｉｔ Ｆｏｒ Ｓｏｉｌ 试剂盒（ＭＰ Ｂｉｏｍｅｄｉｃａｌｓ，美国）提取土壤微生物总

ＤＮＡ。 将其稀释 １０ 倍后，采用 Ｂｉｏ⁃Ｒａｄ ＣＦＸ９６ Ｔｏｕｃｈ 荧光定量 ＰＣＲ 仪定量与硝化、反硝化相关的功能基因，
包含参与硝化作用的氨氧化古菌（ＡＯＡ） ［２０］、氨氧化细菌（ＡＯＢ） ［２１］、全程氨氧化菌 Ｃｏｍａｍｍｏｘ ｃｌａｄｅ Ａ 和 ｃｌａｄｅ
Ｂ 的 ａｍｏＡ 基因［２２—２３］，参与反硝化作用的 ｎｉｒＫ、 ｎｉｒＳ、 ｎｏｓＺ 基因［２４—２７］。 使用 ＳＹＢＲ􀳏 ＰｒｅｍｉｘＥｘ ＴａｑＴＭ （ Ｔｌｉ
ＲＮａｓｅＨ Ｐｌｕｓ）ｑＰＣＲ 试剂盒（Ｔａｋａｒａ ｂｉｏ，中国）在 ２０ μＬ 反应体系中进行扩增，每个样品采用 ３ 个重复进行定

量。 Ｒ２值为 ０．９９０—０．９９９，扩增效率为 ８８．１％—９８．７％。
１．４　 数据处理

数据处理时，将数据按树冠１３ＣＯ２标记处理（ＣＬ， １３ＣＯ２添加）和无１３ＣＯ２标记处理（ＣＫ）分为两组（ｎ ＝ ３６），

同时，根据每个处理下不同的根系系统（母竹篼根、鞭根和笋根）将其进一步分为 ３ 组（ｎ ＝ １２）；根据每个处理

下不同的生长阶段（快速生长初期、盛期、抽枝期和展叶期）将其进一步分为 ４ 组（ｎ ＝ ９）。 采用 ＳＰＳＳ ２６．０ 软

件对数据进行统计分析。 采用独立样本 Ｔ 检验法，比较 ＣＬ 和 ＣＫ 之间各指标的差异。 采用单因素方差分析

（ｏｎｅ－ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）和 Ｄｕｎｃａｎ 法，比较不同根系、不同生长阶段各指标的差异，显著性水平设定为 α ＝ ０．０５。
利用 Ｏｒｉｇｉｎ ２０２１ 作图，图中数据为平均值±标准差。 功能基因和环境因子的冗余分析（ＲＤＡ）由 Ｃａｎｏｃｏ ５．０ 软

件作图。 基于相关性和随机森林模型，比较土壤环境因子对氮转化相关微生物功能基因的贡献，并使用

Ｒ ４．２．１软件进行可视化。

２　 结果与分析

２．１　 根系和根际土壤的 δ１３Ｃ
与对照（ＣＫ）相比，树冠１３ＣＯ２富集（ＣＬ）处理下，毛竹竹笋根系中的 δ１３Ｃ 显著高于母竹篼根和鞭根，且随

快速生长的不同阶段呈先升后降趋势，在快速生长初期和盛期富集，而母竹篼根和鞭根根系中的 δ１３Ｃ 随快速

生长无显著变化。 同时，树冠１３ＣＯ２富集处理下，母竹篼根、鞭根和笋根根际土壤中的 δ１３Ｃ 无显著差异，但随

着快速生长期呈先降后升趋势，在快速生长初期和展叶期富集。 根系和根际土壤中 δ１３Ｃ 随毛竹快速生长的

变化规律并不一致（图 １）。
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图 １　 毛竹树冠１３ＣＯ２富集对不同根系及其根际土壤中 δ１３Ｃ 的影响

Ｆｉｇ．１　 δ１３Ｃ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｒｏｏｔ ｓｙｓｔｅｍｓ ａｎｄ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｓｏｉｌｓ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｒａｐｉｄ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ Ｍｏｓｏ ｂａｍｂｏｏ ｕｎｄｅｒ ｃｒｏｗｎ １３ＣＯ２ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ

ＣＫ： 毛竹不添加１３ＣＯ２处理，ＣＬ： 毛竹树冠１３ＣＯ２富集处理；ＣＲ、ＲＲ、ＳＲ 分别代表母竹篼根、鞭根和幼竹笋根；ＥＳ、ＰＳ、ＢＳ 和 ＬＳ 分别代表快速

生长初期、盛期、抽枝期和展叶期；图中数据为平均值±标准差。 不同小写字母表示处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）

２．２　 活性有机碳组分含量

与对照相比，树冠１３ＣＯ２富集显著增加了根际土壤中 ＤＯＣ 的含量，增幅为 ４３．６％，但对 ＭＢＣ 含量无显著影

响。 无论在对照还是树冠１３ＣＯ２富集处理下，ＭＢＣ 和 ＤＯＣ 含量在不同根际土壤中无显著差异，但随着毛竹快

速生长呈先增后降趋势，且在快速生长盛期显著高于其他阶段（图 ２）。
２．３　 根际土壤铵态氮和硝态氮含量

与对照相比，树冠１３ＣＯ２富集显著增加了根际土壤中 ＮＨ＋
４ 含量，增幅为 ５３．８％，但对 ＮＯ－

３ 含量无显著影

响。 无论在对照还是树冠１３ＣＯ２富集处理下，ＮＨ＋
４ 和 ＮＯ－

３ 含量在母竹篼根和笋根根际土壤中无显著差异，而

母竹篼根根际土壤中的 ＮＯ－
３ 含量高于笋根根际土壤中，但只在对照处理中差异显著。 此外，树冠１３ＣＯ２富集

处理改变了 ＮＨ＋
４、ＮＯ

－
３ 含量随毛竹快速生长的变化规律，呈先升后降趋势，且在快速生长盛期达到峰值

（图 ３）。
２．４　 参与硝化和反硝化作用的功能基因

与对照相比，树冠１３ＣＯ２富集显著增加了硝化作用相关的功能基因的丰度，其中 ＡＯＡ 增幅最大，约 ６．４ 倍

（Ｐ＜０．０５）。 无论在对照还是树冠１３ＣＯ２富集处理中，母竹篼根和鞭根根际土壤中各功能基因的丰度均无显著

差异，只有 Ｃｏｍａｍｍｏｘ ｃｌａｄｅ Ａ 和 ｃｌａｄｅ Ｂ 的基因丰度在前两种根系中与笋根存在差异。 此外，树冠１３ＣＯ２富集

改变了各功能基因对毛竹快速生长的响应规律，各功能基因的丰度呈先降后升趋势，且在展叶期达到峰值

（图 ４）。
与对照相比，树冠１３ ＣＯ２ 富集处理中反硝化相关功能基因 ｎｉｒＫ、ｎｉｒＳ、ｎｏｓＺ 的丰度分别增加了 ７９． ２％、

１３２．４％ 和 １７４．３％（Ｐ＜０．０５）。 无论在对照还是树冠１３ＣＯ２富集处理中，各功能基因的丰度在母竹篼根和鞭根
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图 ２　 根际土壤活性有机碳组分在不同处理、不同根系、不同生长阶段中的变化

Ｆｉｇ．２　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ａｃｔｉｖｅ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ ｆｒａｃｔｉｏｎｓ ｉｎ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｓｏｉｌ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ， ｒｏｏｔ ｓｙｓｔｅｍｓ， ａｎｄ ｇｒｏｗｔｈ ｓｔａｇｅｓ

ｎｓ 代表处理间无差异显著，∗代表处理间差异显著，∗： Ｐ＜０．０５， ∗∗： Ｐ＜０．０１， ∗∗∗： Ｐ＜０．００１

图 ３　 根际土壤铵态氮和硝态氮含量在不同处理、不同根系、不同生长阶段中的变化

Ｆｉｇ．３　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ａｍｍｏｎｉｕｍ ａｎｄ ｎｉｔｒａｔｅ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｉｎ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｓｏｉｌ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ， ｒｏｏｔ ｓｙｓｔｅｍｓ， ａｎｄ ｇｒｏｗｔｈ ｓｔａｇｅｓ

根际土壤中均无显著差异，但树冠１３ＣＯ２富集处理中幼竹笋根根际土中 ｎｉｒＳ 和 ｎｏｓＺ 丰度显著低于母竹篼根根

际土。 此外，树冠１３ＣＯ２富集显著改变 ｎｉｒＳ 和 ｎｏｓＺ 随毛竹快速生长的变化规律，呈先降后升趋势，在展叶期两

者丰度较抽枝期分别增加 ４１９．８％和 ６４２．９％（图 ５）。

５　 ９ 期 　 　 　 杨显银　 等：毛竹根际沉积碳对根际土壤氮转化的影响：基于原位 ＣＯ２富集标记 　
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图 ４　 硝化相关功能基因的丰度在不同处理、不同根系、不同生长阶段中的变化

Ｆｉｇ．４　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｎｉｔｒｉｆｉｃａｔｉｏｎ－ｒｅｌａｔｅｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｅｎｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ， ｒｏｏｔ ｓｙｓｔｅｍｓ， ａｎｄ ｇｒｏｗｔｈ ｓｔａｇｅｓ

２．５　 Ｎ 转化相关功能基因与毛竹根际土壤环境因子的关系

ＲＤＡ 结果表明土壤 δ１３Ｃ、ＮＯ－
３、根系 δ１３Ｃ、ＤＯＣ 和 ＭＢＣ 显著影响了土壤中的硝化、反硝化功能微生物（Ｐ＜

０．０５）。 第一排序轴解释度为 ５９． １５％，主要与土壤 δ１３ Ｃ、 ＮＯ－
３、 ＤＯＣ 和 ＭＢＣ 相关。 硝化 （ ＡＯＡ、 ＡＯＢ、

Ｃｏｍａｍｍｏｘ ｃｌａｄｅ Ａ ＆ ｃｌａｄｅ Ｂ）和反硝化（ｎｉｒＳ、ｎｏｓＺ）相关功能基因的丰度与根际土壤 δ１３Ｃ、ＮＯ－
３、ＤＯＣ 显著正

相关，与 ＭＢＣ 显著负相关。 此外，根际土壤 δ１３Ｃ 与 ＭＢＣ 显著负相关，与根系中的 δ１３Ｃ 正相关。 ＤＯＣ 与 ＮＨ＋
４

和 ＮＯ－
３ 显著正相关（图 ６）。

环境因子对硝化、反硝化相关功能微生物变化的贡献如图 ７ 所示，环境因子对 ＡＯＡ、ｎｉｒＳ 和 ｎｏｓＺ 基因的

解释度较高，均高于 ４０％，其次是 Ｃｏｍａｍｍｏｘ ｃｌａｄｅ Ａ。 土壤 δ１３Ｃ、根系 δ１３Ｃ 和 ＭＢＣ 是预测 ＡＯＡ、Ｃｏｍａｍｍｏｘ
ｃｌａｄｅ Ａ 丰度的重要变量。 ＤＯＣ 是预测 ＡＯＡ、Ｃｏｍａｍｍｏｘ ｃｌａｄｅ Ａ、ｎｉｒＳ、ｎｏｓＺ 基因丰度的重要变量。 ＮＨ＋

４ 和

ＮＯ－
３ 分别是预测 Ｃｏｍａｍｍｏｘ ｃｌａｄｅ Ａ 和 ｎｉｒＳ 基因丰度的重要变量。

３　 讨论

树冠１３ＣＯ２富集通过增加根际沉积促进了硝化、反硝化相关微生物的丰度。 短期的树冠１３ＣＯ２富集增加了
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图 ５　 反硝化相关功能基因的丰度在不同处理、不同根系、不同生长阶段中的变化

Ｆｉｇ．５　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｄｅｎｉｔｒｉｆｉｃａｔｉｏｎ－ｒｅｌａｔｅｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｅｎｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ， ｒｏｏｔ ｓｙｓｔｅｍｓ， ａｎｄ ｇｒｏｗｔｈ ｓｔａｇｅｓ

毛竹根际 ＤＯＣ 和 ＮＨ＋
４ 含量，这可能是由于树冠１３ＣＯ２富集增强了光合作用，进而增加根际沉积所致［２８］。 根际

沉积碳与根际沉积氮是耦合的，除了小分子碳之外，无机氮（ＮＨ＋
４、ＮＯ

－
３ ）和小分子有机氮（氨基酸、植物激素、

维生素和化感化学物质）也被释放到根际［７］。 此外，前人研究表明根际沉积碳对土壤氮矿化具有直接影响，
根际沉积碳的输入促使微生物增长，增加其对氮素的需求，进而导致微生物从土壤有机质中矿化氮素［２９—３０］，
这可能是树冠１３ＣＯ２富集处理中土壤 ＮＨ＋

４ 浓度增加的原因之一。 随机森林结果表明 ＮＨ＋
４ 是预测 Ｃｏｍａｍｍｏｘ

ｃｌａｄｅ Ａ 基因丰度变化的主要变量，而 ＤＯＣ 是预测 ｎｉｒＳ 和 ｎｏｓＺ 丰度变化的主要变量。 因此，一方面 ＮＨ＋
４ 的增

加为硝化微生物提供电子供体，促进硝化作用的进行［３１］，ＡＯＡ、ＡＯＢ、Ｃｏｍａｍｍｏｘ ｃｌａｄｅ Ａ ＆ ｃｌａｄｅ Ｂ 基因丰度

增加；另一方面，ＤＯＣ 的增加为反硝化微生物提供碳源，促进反硝化作用的进行［３２］，ｎｉｒＳ、ｎｉｒＫ 和 ｎｏｓＺ 的丰度

增加。
毛竹篼根和相连鞭根根际土壤中的氮转化可能受到克隆整合的调控。 毛竹是一种典型的无性系克隆植

物，其无性系分株之间可以进行水分、养分和光合产物的传递和共享［１５］，因此，母竹篼根和相连鞭根根系中

δ１３Ｃ 无显著差异。 然而两种根系的根际土壤中 δ１３Ｃ、ＭＢＣ、ＤＯＣ、ＮＨ＋
４、ＮＯ

－
３ 含量以及硝化、反硝化相关功能基

因的丰度均无显著差异，暗示着其根际土壤中的氮转化受到克隆整合的调控。 前期研究结果也表明施氮处理

下毛竹克隆整合调控了两个相连篼根根际氮的转化，使其根际的氮转化对氮输入的响应存在一定的同步

性［３３］。 Ｃａｏ 等［３４］研究表明相连的母竹篼根、鞭根和幼竹笋根的根际土壤微生物群落组成在各部分分别施氮

后随毛竹的快速生长逐渐趋于相似，暗示着同一鞭根相连的篼根和鞭根根际微生物受到克隆整合的调控。 这

些结果与本研究的结果相吻合。 然而笋根根际的氮转化与母竹篼根和鞭根存在一定的差异。 在树冠１３ＣＯ２富

７　 ９ 期 　 　 　 杨显银　 等：毛竹根际沉积碳对根际土壤氮转化的影响：基于原位 ＣＯ２富集标记 　
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图 ６　 硝化及反硝化相关功能基因与环境因子之间的冗余分析

　 Ｆｉｇ．６　 Ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｅｎｅｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ

ｎｉｔｒｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｄｅｎｉｔｒｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

δ１３Ｃｒｏｏｔ： 根系中１３Ｃ 丰度，δ１３Ｃｓｏｉｌ： 土壤中１３Ｃ 丰度

集处 理 中， 笋 根 根 际 土 壤 中 参 与 完 全 氨 氧 化

（Ｃｏｍａｍｍｏｘ ｃｌａｄｅ Ａ）和反硝化作用（ｎｉｒＳ，ｎｏｓＺ）的微生

物功能基因丰度显著低于母竹篼根和鞭根根际土壤。
这种差异可能与根际碳输入无关，虽然笋根根系 δ１３Ｃ
显著高于鞭根和母竹篼根，但其根际土壤中的 δ１３Ｃ 却

与两者无显著差异。 本研究推测差异的可能原因一方

面与氨氧化菌对 ＮＨ＋
４ 浓度的敏感性不同有关［３５］，另一

方面可能与不同根系自身的养分吸收能力存在差异有

关［３６］。 在竹笋快速生长期中，笋根的养分主要来源于

母竹和鞭根供应［３７］，自身的养分吸收能力偏弱，其与根

际微生物对无机氮的竞争较小，因此根际土壤微生物的

“掘氮作用”可能偏弱［３８］，进而导致根际无机氮含量偏

低，特别是 ＮＯ－
３ 含量。

图 ７　 基于相关性和随机森林模型的不同土壤环境因子对硝化、反硝化相关功能微生物的贡献

Ｆｉｇ．７　 Ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｏｉｌ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｔｏ ｎｉｔｒｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｄｅｎｉｔｒｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｒｅｌａｔｅｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ

ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ｒａｎｄｏｍ ｆｏｒｅｓｔ ｍｏｄｅｌｓ

圆圈大小表示变量重要性（Ｐ＜０．０５），颜色代表 Ｓｐｅａｒｍａｎ 相关性

毛竹根际沉积碳对根际土壤氮转化的影响依不同

的生长阶段而异。 根际土壤 δ１３ Ｃ 的变化表明树冠
１３ＣＯ２富集处理下根际沉积碳的数量受到竹笋不同生长

阶段的影响，这与 Ｒｅｍｕｓ 等［３９］ 的研究结果一致。 在毛

竹快速生长 ４ 个时期，对照处理中除 ＡＯＡ、Ｃｏｍａｍｍｏｘ
ｃｌａｄｅ Ａ 和 ｎｏｓＺ 外，其他硝化、反硝化微生物相关功能

基因在不同生长时期间无显著差异，而树冠１３ＣＯ２富集处理导致硝化、反硝化相关功能基因呈先降后升趋势，

这与土壤 δ１３Ｃ 的变化趋势一致，表明根际沉积碳对硝化、反硝化微生物强烈的影响。 相对于竹笋快速生长初

期，在抽枝期，大量的碳被分配到地上部分，促进其形态建成，导致较低的根际沉积碳和土壤 δ１３Ｃ 的贫化。 此

时，微生物可利用的碳源相对较少，可能将更多的能量用于自身生长，导致 ＭＢＣ 含量的增加，相应的，用于产

生胞外酶的能量减少［４０—４１］，因此，硝化和反硝化微生物功能基因的丰度显著降低。 在展叶期，随着毛竹克隆
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片段光合作用的增强，更多的光合碳累积，导致较高的根际沉积，包括矿质养分和根源 ＣＯ２等。 此时，碳源充

足，微生物将更多的能量用于胞外酶的产生［４２］，同时，根际沉积释放的矿质养分可作为硝化、反硝化微生物的

电子供体和受体，导致硝化和反硝化微生物功能基因丰度的增加。 此外，随着毛竹的快速生长，在树冠１３ＣＯ２

富集处理下，根系呼吸可能被刺激，导致根源 ＣＯ２的增加，为硝化微生物提供更多的碳源，进而促进硝化作用。

４　 结论

本文利用树冠１３ＣＯ２富集和 ｑＰＣＲ 技术，研究了根际沉积碳的增加对土壤氮转化的影响。 得出：１）树冠
１３ＣＯ２富集处理下，根际沉积碳增加，促进了毛竹根际土壤的硝化、反硝化作用；２）母竹篼根和鞭根根际沉积碳

对根际氮转化的影响受到克隆整合的调控；３）根际沉积碳对根际土壤氮转化的影响依赖于发育阶段；４）土壤

δ１３Ｃ 和 ＮＨ＋
４ 含量、ＤＯＣ 和 ＮＯ－

３ 含量分别是根际土壤硝化、反硝化作用的重要预测因子。 本研究可为探索根

际微域碳氮转化及植物⁃土壤⁃微生物间的相互作用提供科学参考。
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