
第 38 卷摇 第 4 期

2016 年 4 月

北 京 林 业 大 学 学 报

JOURNAL OF BEIJING FORESTRY UNIVERSITY
Vol. 38, No. 4
Apr. , 2016

DOI: 10. 13332 / j. 1000鄄鄄1522. 20150438

氮在凋落物鄄鄄土壤界面连续体转移研究进展

郑俊强摇 韩士杰
(中国科学院沈阳应用生态研究所)

摘要:凋落物鄄鄄土壤界面连续体是森林生态系统的最重要部分,也是氮素生物地球化学循环最活跃的场所。 土壤氮

元素的生物地球化学循环广义上可分为转运和转化 2 个环节,真菌和细菌分别在这 2 个环节上扮演重要角色。 降

雨、氮沉降和温度等变化能够改变森林生态系统的氮生物地球化学循环过程,在全球变化加剧背景下,深入了解凋

落物鄄鄄土壤界面连续体内氮的转运和转化过程和机制尤为重要。 本文综述了凋落物鄄鄄土壤界面连续体的研究现状,
通过应用15N 示踪、分子生物学测序和15N鄄DNA鄄SIP 分子探针技术,研究氮转运和转化的微生物群落及其过程的可

行性,并提出今后森林生态系统凋落物鄄鄄土壤界面连续体的氮循环模式,强调了真菌的转运和细菌的转化过程在氮

固持中的贡献,有助于森林生态系统氮固持力和机制系统认知,为开展温带森林生态系统管理和氮排放控制提供

了思路。
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Litter鄄soil interface continuum is the most important component of the belowground ecosystem, which
is also the most active area of nitrogen biogeochemistry cycling for the temperate forest. Nitrogen cycling
in belowground ecosystems can always be considered to involve two processes: transfer and
transformation, and fungi and bacteria play important roles in these two ways. Precipitation, nitrogen
deposition and warming can change the nitrogen cycling; however, the mechanism of microbial
communities driving nitrogen transfer and transformation still remains unclear. Herein, we review the
contribution of nitrogen transfer and transformation to the nitrogen cycling, and highlight the response of
the microbial community driving the both processes to nitrogen deposition and precipitation in terrestrial
ecosystem. Our review has important implications for the nitrogen deposition and precipitation in the
temperate forest ecosystem. We also suggest that the leaf litter labeled with 15N and measurement of the
fungi and bacteria communities with 15N鄄DNA鄄SIP technique should be future research focus.
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摇 摇 北温带森林地表层常有大量的凋落物积累,凋
落物与土壤构成一个连续体( litter鄄soil continuum),
连续体内有几个关键的界面层( interface),例如,新
凋落与旧凋落物层、分解一年以上的凋落物腐殖质

与土壤层、表层土壤与下层土壤等构成具有明显分

界的连续体。 以往大多数研究将森林凋落物层与土

壤层割裂开,仅有少数研究将两者视为物质和能量

传递的连续体[1鄄鄄2]。 此连续体是森林生态系统微生

物氮(N)转化和固持的主要场所[3],并表现出明显

的氮空间分布格局[4]。 表层凋落物分解初期残体

中的氮总量通常会升高[5鄄鄄7],一般推测是因为土壤

丝状真菌通过延伸的菌丝网络联接凋落物与土壤促
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进氮元素的向上转运( transfer),并与其他微生物联

合固持了外源的无机氮的缘故[8鄄鄄9]。 真菌氮运输通

道对于凋落物分解、凋落物鄄鄄土壤界面连续体内碳

循环至关重要,同时在土壤氮汇的形成中扮演着重

要角色;而以往凋落物分解真菌的研究多关注其分

解能力,很少关注其转移氮的能力。 并且,对于活性

氮的扩散和淋溶物理过程已有较多研究,而对于微

生物驱动的氮转运过程还知之甚少[10]。 另外,在此

界面连续体内存在大量的硝化和反硝化细菌等,参
与硝 态 氮、 铵 态 氮 和 有 机 氮 间 的 相 互 转 化

(transformation),对于氮的固持起着至关重要的作

用。 目前,氮转运、转化对全球变化多因子耦合的响

应还鲜见报道。 因此,开展凋落物鄄鄄土壤连续体关

键界面氮转运和转化的微生物学机制性研究具有重

要的理论意义。
人类活动正在不断地提高生物圈内活性氮的总

量[11],并通过大气沉降,在全球尺度上改变氮的生

物地球化学循环[12]。 因为生物代谢过程中各种化

学元素是按一定计量比例进行分配的[13],其他化学

元素的生物地球化学循环也因此会受到影响[14]。
温带森林原是氮限制型生态系统,大气沉降所提供

的活性氮可能解除其限制,提高生态系统生产

力[15];但也可能产生氮饱和现象,致使森林生态系

统退化,引发环境问题[16]。 另据预测,我国北温带

森林因全球变化影响,未来可能会频现干旱或暴雨

等极端天气[17],进一步影响氮循环,这更增加了对

森林氮循环预测的不确定性。 可见,在大气氮沉降

逐年增加的背景下,开展氮、水耦合对我国森林生态

系统氮生物地球化学循环影响方面的研究具有一定

的现实意义。

1摇 国内外研究进展

1郾 1摇 凋落物鄄鄄土壤界面连续体概念和内涵

北温带森林具有较寒冷的冬季,相对低温的春

秋季,积雪覆盖期较长,有机质分解较慢,植物氮供

给相对匮乏[18],因此,对于广大的北温带森林而言,
氮是限制性营养元素[19]。 近年来,温带森林生态系

统受人为氮排放的影响正在引起广泛的关注,特别

是像我国这样的高速发展的新经济体,氮沉降有逐

年增加的趋势[20];另外,极端干旱、降雨或降雨量的

年际波动又影响着氮有效性和其他生态过程的波

动,增加了对全球变化响应预测的不确定性。 过去

认为森林地被层凋落物积累是氮营养元素固持的重

要途径[21]。 但随着氮沉降的增加以及降雨格局的

变化,氮的固持能力的不确定性也随之增加。
森林凋落物层是大气与土壤的界面层,不同分

解鄄鄄腐殖化程度的凋落物残体与土壤构成一个相互

影响共同发育的整体,即凋落物鄄鄄土壤界面连续体

(litter鄄soil interface continuum) , 如图 1 所示[1鄄鄄2]。
此连续体是地下生态系统最活跃、最复杂的部分,也
是碳氮循环的核心场所,一般认为有效性养分沿着

凋落物表层到土壤下层逐渐变化[22鄄鄄23]。 凋落物鄄鄄土
壤界面连续体结构复杂,不同气候和土壤发育的各

种森林群落差异较大,凋落物层厚度不一,凋落物的

性质差异也较大。 凋落物主要是由纤维素、木质素、
半纤维素、果胶和蛋白质等组成[24],需要大量的微

生物去分解。 因其结构复杂,微生物种类繁多,研究

难度较大,因此,对于这一场所内发生的微生物过程

及其调控认识还十分匮乏[25]。 目前,凋落物鄄鄄土壤

界面层微生物的多样性、在氮循环中的作用以及氮

转运策略正在成为新的热点,其对大气氮沉降等全

球变化的响应势必会得到越来越多的关注。

a. 不同品质凋落物间转运途径;b. 新凋落物与旧凋落物间转运途

径;c. 凋落物层与土壤层间转运途径;d. 不同深度土壤转运途径;
e. 发生在整个连续体内的氮转化

a. N transfer between litter with different quality; b. N transfer
between fresh litter and old litter; c. N transfer between litter layer
and soil; d. N transfer vertical in soil profiles; e. N transformation in
the litter鄄soil interface continuum

图 1摇 凋落物鄄鄄土壤界面连续体系统中氮转运、转化假设途径

Fig. 1摇 Pathway of N transfer and transformation assumed in
litter鄄soil interface continuum

摇

1郾 2摇 氮转运

凋落物鄄鄄土壤界面连续体异质性较大,有效氮

分布不均以及淋溶等物理作用,易使氮发生下移,需
要生物向上转运氮。 氮转运(N transfer)的生物途

径主要是由真菌菌丝通道实现的,包括菌根真菌和
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腐生真菌均可转移大量氮化物。 土壤腐生真菌是叶

凋落物主要的分解者[26],通过降解死亡植物有机质

获取能源。 许多腐生真菌形成大量的菌丝网络,在
这些菌丝内部能够快速地转移碳水化合物、无机氮、
有机氮、矿质元素和水等[27鄄鄄30],克服局部资源限制,
进而使其能定殖到各种基质上[31]。 为了在碳含量

高、氮含量低的叶凋落物基质上繁殖,腐生真菌可从

土壤获取无机氮源并转移至表层的分解残体。 另

外,有些真菌在叶凋落物凋落前就已存在于叶片表

面或内部(或称叶际真菌) [32],叶凋落后,待温湿度

适宜时,这些真菌开始营腐生生活,降解凋落物获取

碳源和能量[33鄄鄄34],并不断向周围和土壤中延伸菌

丝,这个过程获取氮营养元素等。 因此,研究氮转运

真菌途径时,要考虑土壤习居腐生真菌的作用,亦不

可忽略叶际真菌转运氮的可能性。 另外,菌根真菌

也可以通过分泌水解酶和氧化还原酶,引起叶凋落

物降解和营养元素释放[35鄄鄄36],例如,在美国赤松

(Pinus rigida)林的矿质土壤中发现外生菌根真菌

定殖会刺激凋落物的分解[37],在此过程中也可能有

氮素的转运。 因此,研究氮转运真菌途径时,也不可

忽略外生菌根菌和丛枝菌根菌的作用;各种真菌的

作用部位和时间可能有所不同,在研究策略和方法

上应综合考虑,并加以区分,研究方法亦应有针

对性。
按常理,只要吸收了氮素的丝状真菌就能对氮

的转运起作用,但不能排除有些真菌可能只是氮的

吸收者,对转运贡献极小。 那么,怎样确认哪些真菌

参与了氮转运呢? 首先,近些年,有研究应用稳定同

位素15N 标记凋落物,分析菌根真菌种类和菌根中

的15N 丰度,确定菌根真菌对凋落物源氮的吸收功

能;另外一种策略是室内微宇宙培养法,将带有15N
标记的凋落物与检测植物用微孔膜或网隔开[38鄄鄄40],
只允许真菌菌丝通过,定期检测15 N 和真菌变化。
这两种方法要求对植物根系和菌根真菌有一定的了

解,但在天然条件下,森林物种组成丰富,难以通过

形态方法区分和确定群落中根和菌根真菌的种类,
而且很多腐生真菌对氮转运也具有重要作用,怎样

区分这些真菌的作用,以及其发挥作用的时间和空

间生态位等,都需要新的方法或研究策略。 就凋落

物鄄鄄土壤界面连续体的整体性研究策略而言,以往

的一些关于真菌在凋落物鄄鄄土壤连续体内垂直分布

的研究为我们提供了一些参考。 Lindahl 等[41] 通过

分析土壤中真菌分类群的垂直分布,发现凋落物分

解和氮的固持是分开的,由不同的真菌功能群完成,
腐生真菌在凋落物层负责分解凋落物,菌根真菌在

下层负责氮的固持。 鉴于此,破解真菌群落组成在

凋落物鄄鄄土壤界面连续体内的时空分布动态,是明

确真菌转运氮功能的先决条件。
1郾 3摇 氮转运的空间过程

与此同时,要对凋落物鄄鄄界面连续体的各关键

界面区别对待。 对其空间分布给予细化,如新鲜凋

落物界面中,新旧凋落物界面、凋落物腐殖层与表层

土壤界面、表层土壤与下层土壤界面等等。 以往的

多数研究主要集中于单种凋落物的分解,这并不能

代表陆地生态系统的自然情况:一般是多种凋落物

共存,不同的凋落物在一起分解,而非单独分解。 近

年来,研究逐渐开始关注混合凋落物的分解动力

学[42鄄鄄44],并发现凋落物混合分解速率常偏离单独分

解速率的简单加和[45鄄鄄47],即表现出非叠加效应。 例

如,通过对以往 30 个混合分解研究的综合分析,
Gartner 等[44]发现凋落物分解的非叠加效应普遍存

在;H覿ttenschwiler[48]曾提出抑制分解的凋落物组分

和营养物质的转移可以加快或减慢与之共存的凋落

物的分解。 一般认为,正向非叠加效应可能是混合

凋落物中高氮凋落物向低氮凋落物转运氮引起的,
例如,Schimel 等[49] 调查了 6 种具有不同氮含量的

热带凋落物的氮转移,的确发现凋落物间存在大量

的氮转移;然而,他们不能确认氮素是被真菌菌丝主

动转运,还是通过淋溶和扩散被动转移的[22,50]。 最

近,Tiunov[51] 提出混合分解凋落物间氮转运起主导

作用的是真菌主动运输,这一假说尚需大量的研究

去证实。 因此,凋落物分解过程中氮转移的研究应

考虑凋落物混合分解的现实情形和不同品质凋落物

之间的氮转移(图 1a)。 森林地表层不同品质凋落

物间的氮转运可能降低那些品质高的凋落物氮淋

失,有助于氮的截留。 但是,最近有研究发现了氮沉

降抑制凋落物混合分解的非叠加效应[52鄄鄄53], 但对

其微生物机制尚不清楚。
凋落物分解初期(新凋落物),质量损失较快,

内源氮与碳协同释放,但与此同时,常伴随着总氮的

净增加[22,54鄄鄄55]。 Fahey 等[56] 报道将标记的凋落物

放置于糖枫(Acer saccharum)林地,一年中凋落物

的15N 下降了 20% ~ 30% , 这一损失被外源氮所补

偿,氮总量净增 26% ~32% 。 另外的研究发现,在 3
种欧洲山毛榉(Fagus sylvatica)森林土壤中,外源氮

补偿氮损失持续了 2 年,从第 3 年才开始出现氮净

释放 [55,57]。 在分解后期(旧凋落物),分解的产物

与氮缩合产生惰性腐殖类化合物,并积累[22]。 可

见,分解初期会有一些氮因淋溶作用,不可避免地淋

失于下层土壤,真菌菌丝通道可以将其再向上转运,
促其固持;随着分解的进行,腐殖化的惰性化合物比

重增加,如果固持的氮能与这些化合物键合,有助于
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氮的长期固持。 又如,Berg 等[58]报道初始氮含量高

和土壤氮含量高时,在分解后期具有减缓分解速率

的效应。 这一效应被归因于:氮对白腐真菌木质素

酶形成的抑制,以及氮与木质素缩合生成化学稳定

的结构。 长期受氮沉降影响的森林生态系统,由于

沉降带来充足的外源氮供给,凋落物分解时有机氮

的淋溶增强同时真菌对氮的上行运输降低,进而可

能促进土壤有机质的氮汇能力[56]。 在一些长期高

氮沉降的森林生态系统中的确发现了有机层和土壤

中氮含量提高了[59]。 不同的分解阶段参与氮转运

的真菌种类有所不同,运力可能也存在差异,所转运

的氮的去向也存在较多未知。 水、氮耦合可能抑制

真菌上行运输,甚至上行真菌也被抑制,进而减缓分

解,这也势必会降低氮的上行量,增加其淋溶的风

险。 因此,新、旧凋落物间(图 1b)及其与临近土壤

间(图 1c)氮转移真菌对水、氮耦合的敏感性关乎地

下系统的氮固持能力。
1郾 4摇 氮转运的时间动态

除了以上的真菌和凋落物鄄鄄土壤界面连续体的

空间策略外,还应该充分考虑所针对的真菌类群的

温度适应性(即时间策略)。 众所周知,温带森林生

态系统的多数树种的根系与真菌形成繁茂的菌根共

生体(如外生菌根、丛枝菌根)。 因温度季节波动,
外生菌根真菌分泌不同的胞外酶使营养元素发生有

效性转化[60鄄鄄62]。 在温带初春季节,森林叶芽尚未抽

出时,光合几乎为零,其向菌根真菌无碳源输送,研
究发现外生菌根真菌能分解凋落物碳氮并输送给植

物供植物发芽使用。 因此,初春温度回升森林植物

发芽前是研究外生真菌氮转移的重要时间点,而且

从定殖的根系所放射出的菌丝形态也因不同种而表

现出很大的差异。 根据外部菌丝的结构、丰度和长

度,一般将外生菌根真菌(ECM)分为接触型、短距

离型、中距离型和长距离型等,另外因其存在亲水

性、疏水性差异也能对宿主植物获取营养物质产生

差异[63],所以,欲明确此问题需深度分析菌根真菌

的群落组成变化,且因地因时综合分析。
1郾 5摇 氮转化与转运的关系

氮转化与转运两者间存在密切的联系。 氮转化

可促进各形态氮间的平衡,有利于转运的氮被其他

生物有效吸收,因此,转运和转化间的协同可使整个

连续体更有效地利用和固持氮。 细菌的相对丰度也

随着土壤层的深度而变化[41,64鄄鄄65],在凋落物鄄鄄土壤

界面连续体内存在明显的细菌空间生态位分异[66]。
氮的转化与转运是彼此交织在一起的,转化主要是

由细菌驱动的,如所熟知的硝化细菌,氮转化对于氮

的有效性和固持具有决定性作用。 研究表明,真菌

和细菌共同参与有机氮的循环[67],细菌分解有机质

需要氮营养元素,并且细菌主要以集群的方式存在

于颗粒的凹陷和缝隙里,本身不具移动能力,并具有

一定的粘附性,真菌转运的部分氮可供细菌转化。
但目前,对于这两个环节中真菌与细菌的协同关系

还知之甚少,特别是它们的关键类群在协同完成氮

循环的过程中的空间分异关系还不清楚。 因此,我
们推测真菌可能起着长途运输的作用,使氮在凋落

物鄄鄄土壤界面连续体中分布更加均匀,避免有效氮

过度集中;而细菌可能起着货栈的作用,短期储存

氮,并进行各形态间的转化,供给植物或固持在土壤

有机质中,而氮沉降和降雨的变化可能改变这两个

环节的协同关系,进而改变氮的固持,这一假说需要

进一步研究证实。

2摇 技术手段

微生物是凋落物鄄鄄土壤界面连续体内碳、氮等

元素生物地球化学循环过程的主要驱动者。 不同土

壤深度有不同的微生物定殖,通过传统的分离纯培

养和微宇宙方法已鉴定出大量能够转运氮元素的真

菌,如 AM 菌根真菌。 真菌的 ITS rDNA 和细菌的功

能基因 DNA 同时具有保守序列和高变异性序列的

特点,这些基因序列分析已广泛应用于微生物多样

性的研究,并已建立了基因序列数据库,用以确定真

菌和细菌的系统发育关系。
以往,应用15N 标记法检测真菌对氮的转运仅

限于简单生境中的已知菌根真菌,而对复杂生境中

的真菌却无能为力。 近年来,分子生物学技术的进

步和向微生物生态学领域的渗透,产生了一门新学

科———微生物分子生态学,使得参与氮元素生物地

球化学循环的微生物群落结构和组成的解析更加深

入,描述土壤中活跃微生物群落更加精致,特别是高

通量 DNA 测序技术和超高速离心技术的发展使对

环境基因组解析更全面。 稳定同位素技术与这些微

生物分子生态学技术的结合,使我们能够更深刻地

了解驱动植物鄄鄄土壤系统碳氮循环的过程和微生物

学机制。 因此,可以利用稳定同位素分子探针

(Stable鄄Isotope Probing,SIP)技术解析氮转运真菌的

种群信息。 稳定同位素探针(SIP)能够对生物进行

身份确定,并能联系其在环境中的功能,通过高富集

的基质将稳定同位素标记到微生物 DNA 上,然后通

过密度梯度离心使同位素标记的 DNA 与非标记的

DNA 分离;分离出来的同位素标记 DNA 可以用于

PCR 扩增和其他下游操作,如克隆、测序分析、构建

指纹图谱和系统发育树等。 这一技术已成功地用

于15N 标记的植物凋落物和土壤微生物群落15 N鄄
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DNA 分析研究中[68鄄鄄70]。 Cadisch 等[71] 报道了15 N鄄
DNA 探针成功应用于土壤样品。 稳定同位素探测

( 15N鄄DNA鄄SIP)和新一代高通量测序技术结合,能
够在较高的分辨率水平上解析氮转运真菌的群落

组成。
目前 SIP 技术在土壤分子生态学研究领域主要

应用在原位鉴定介导有机污染物生物降解和碳氮循

环过程的功能微生物方面。 碳氮循环研究多集中于

植物鄄鄄微生物相互作用对陆地生态系统中碳氮转

化、土壤中碳氮周转速率、稻田产甲烷机理及产甲烷

菌的研究。 Cadisch 等[71] 研究了15 N鄄DNA鄄SIP 的技

术方案,结果表明该技术适用于土壤微生物生态学

研究,从而掀起了15N鄄DNA鄄SIP 在环境微生物分子

生态学领域应用的热潮。 He 等[72] 对农田土壤生态

系统中氨氧化古菌(AOA)和氨氧化细菌(AOB)进
行一系列研究,得出二者在根际土壤中的丰度、组成

对环境的响应占主导作用,并发现土壤中硝化作用

伴随着古菌 amoA 的基因丰度和多样性变化。
Buckley 等[68]采用15N2 鄄DNA鄄SIP 原位鉴定了独立生

存的固氮微生物,通过分析15 N 标记 DNA 的 16S
rDNA,发现了 3 组新固氮微生物。 Jia 等[73]采用 SIP
技术示踪农田土壤氨氧化微生物 DNA,发现相对于

古菌,细菌是土壤硝化过程的主要驱动者。

3摇 需求与展望

综上所述,凋落物鄄鄄土壤界面层连续体是森林

生态系统中最活跃的场所,对陆地生态系统氮周转

和储存起着重要的作用,对大气氮沉降和降雨变化

存在直接反馈作用。 这一反馈作用主要取决于氮转

运微生物功能的发挥和外源氮与内源氮相互转化之

间的平衡。 由于影响凋落物鄄鄄土壤界面连续体氮转

运微生物的主控因子在空间和时间上存在异质性和

复杂性, 降雨变化和氮沉降对整个连续体内氮转运

和转化的微生物群落结构和功能的影响存在耦合作

用, 使得结果存在着极大的不确定性。 我国有关森

林氮循环的研究在各个气候区域已逐渐开展,主要

探讨土壤氮转化过程和速率[74],森林凋落物鄄鄄土壤

界面层氮截获的研究还较薄弱。 例如, Templer
等[75] 对全球氮转化研究进行的 meta 分析,分析了

欧美 40 多个国家的研究,没有我国的生态系统;
Craine 等[76]全球气候变化背景下菌根真菌与氮循

环的相关性分析,也没有涉及我国。 可见,我国在这

方面还存在较多空白,这制约着对于我国各生态系

统氮状况和未来氮固持潜力的认识。
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