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增温和外源碳输入对泥炭地土壤碳氮循环关键微生物
功能基因丰度的影响

高思齐１，２，宋艳宇１，∗，宋长春１，马秀艳１，蒋　 磊１，２

１ 中国科学院东北地理与农业生态研究所，湿地生态与环境重点实验室， 长春　 １３０１０２

２ 中国科学院大学， 北京　 １０００４９

摘要：为探讨温度升高和外源碳输入对泥炭地土壤碳氮循环关键微生物的影响，于 ２０１７ 年 ７ 月采集多年冻土区泥炭地表层
（０—１０ ｃｍ和 １０—２０ ｃｍ）土壤样品，在 １０、１５℃两个温度下开展为期 ４２ｄ的增温模拟试验，同时设置葡萄糖添加处理，利用荧光
定量 ＰＣＲ技术分析泥炭地土壤碳氮循环关键微生物丰度变化，同时分析增温和外源碳输入对泥炭地土壤活性碳组分和无机氮
含量的影响。 结果表明：温度升高可导致北方泥炭地表层土壤微生物丰度以及群落结构变化，０—１０ ｃｍ 土壤微生物比 １０—２０
ｃｍ土壤微生物更加敏感。 增温条件下微生物首先快速分解活性有机碳，同时温度升高加快土壤氮周转速率，增加有效氮含量。
外源碳输入整体提高了深层土壤微生物丰度，使得 １０—２０ ｃｍ土壤细菌、产甲烷菌、甲烷氧化菌、氨氧化细菌以及反硝化细菌丰
度显著增加，说明外源碳输入可能会促进 １０—２０ ｃｍ土壤甲烷氧化过程、氨氧化过程和反硝化过程。 温度和葡萄糖的交互作用
对泥炭地表层土壤碳氮循环关键微生物丰度均有显著影响。 在增温和外源碳输入条件下，北方泥炭地表层土壤微生物丰度受
土壤碳氮活性基质的影响。
关键词：增温；泥炭地；土壤微生物；可利用有机碳；外源碳输入
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土壤微生物是植物⁃土壤物质循环过程中的重要组分［１］，对其周围的环境变化具有较强的敏感性，能通过
调节其数量、功能和种群结构来适应环境变化，对湿地生态系统的健康状况具有指示作用［２］。 温度和外源碳
均是影响微生物代谢的重要因素。 Ｓｏｎｇ［３］等研究表明，温度和活性基质能通过调节土壤微生物丰度和酶活性
对增温的响应，从而影响碳氮耦合关系。 在气候变暖背景下，温度升高会通过改变北方泥炭地土壤微生物群
落结构和代谢途径，进而改变土壤有机碳分解速率［４］。 而外源碳输入能够通过提高土壤细菌活性，进而促进
土壤碳的周转和释放［５］。 有研究表明，外源碳输入有利于土壤微生物量和呼吸速率的增加，但碳源组成及浓
度的不同会影响温室气体排放［６⁃７］。 葡萄糖是植物根系分泌的最常见的代谢物，也是微生物重要的可溶性有
机碳源，进入土壤可以被微生物分解利用［８］。 可溶性碳的添加有利于土壤微生物呼吸速率的提高以及土壤
养分的有效化过程［９］。 同时，地上植物与地下微生物的竞争可能导致不同土壤深度的微生物丰度不同。 已
有研究表明 ０—２０ ｃｍ土壤微生物生物量、活性和多样性较深层土壤更高［１０］。

温度升高和外源碳输入可能会改变参与土壤碳氮循环相关微生物基因丰度［１１］，进而影响土壤呼吸，从而
导致土壤碳氮循环和温室气体排放的变化［１２］。 土壤细菌、产甲烷菌、甲烷氧化菌、氨氧化细菌以及反硝化细
菌是参与土壤碳氮循环的主要功能微生物。 土壤细菌、产甲烷菌和甲烷氧化菌群落在温室气体排放过程中起
重要作用［１３⁃１４］，其中编码甲基辅酶 Ｍ还原酶（ｍｃｒＡ）和微粒甲烷单氧合酶（ｐｍｏＡ）的基因是参与产甲烷过程
和甲烷氧化过程的重要基因。 氨氧化细菌和反硝化细菌是土壤氮循环的重要组成部分，编码氨单加氧酶活性
位点多肽（ａｍｏＡ），参与硝化过程［１５］，亚硝酸还原酶基因 ｎｉｒＫ和 ｎｉｒＳ作为反硝化微生物最重要的功能基因参
与反硝化过程［１６］。 已有研究表明，微生物丰度的变化对土壤有机碳的分解有重要影响［３］。 而微生物丰度的
变化影响土壤活性有机碳和有效氮含量，土壤活性有机碳和有效氮的变化影响土壤有机质的微生物降解能
力，从而影响土壤碳氮循环过程。 因此，在全球变暖背景下，研究土壤碳氮循环关键微生物功能基因丰度的变
化对进一步探讨温度升高影响下土壤碳氮循环的微生物机制具有重要意义。

泥炭地作为一个重要的碳汇，对陆地生态系统有重要作用，能调控全球气候变化，但随着全球温度的持续
升高，北方冻土泥炭地冻融过程发生变化，从而导致泥炭地释放出大量 ＣＯ２，可能使泥炭地改变其碳汇功能，
显著影响该地区碳氮生物地球化学循环过程［１７⁃１８］。 因此，本研究通过模拟增温和外源碳输入模拟实验，分析
大兴安岭冻土区泥炭地表层土壤在增温和外源碳输入条件下土壤碳氮循环关键微生物功能基因丰度变化及

其与土壤碳氮组分的关系，探讨温度升高影响下泥炭地土壤碳、氮转化的微生物驱动机制，以期为准确预测北
方高纬度泥炭地碳氮平衡对气候变暖的响应提供重要的理论依据。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况
研究区位于大兴安岭图强林业局奋斗林场（５２．９４°Ｎ， １２２．８６°Ｅ），该区为多年冻土区，属于寒温带季风性

气候，海拔约 ４６７ ｍ，年平均温度（１９９１—２０１０年）为－３．９℃，年平均降雨量为 ４５０ ｍｍ（７—８月占全年降水量
的 ４５％）。 该区主要植被类型为常绿灌木、落叶灌木，草本植物［１９］，以及地被植物，主要植物类型为细叶杜香
（Ｌｅｄｕｍ ｐａｌｕｓｔｒｅ）、笃斯越橘 （ Ｖａｃｃｉｎｉｕｍ ｕｌｉｇｉｎｏｓｕｍ）、羊胡子草 （Ｅｒｉｏｐｈｏｒｕｍ ｖａｇｉｎａｔｕｍ）、泥炭藓 （ Ｓｐｈａｇｎｕｍ
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ｐａｌｕｓｔｒｅ），属于寒温带针叶林区，土壤类型为泥炭土。 ０—１０ ｃｍ 和 １０—２０ ｃｍ 土壤初始总碳含量分别为
３６６．３３、３８４．４５ ｍｇ ／ ｇ，总氮含量分别为 １５．６５、１８．６８ ｍｇ ／ ｇ，总磷含量分别为 ２．７４、３．４３ ｍｇ ／ ｇ，溶解性有机碳
（ＤＯＣ）含量分别为 ６２０．２５、３３８．４２ μｇ ／ ｇ。
１．２　 样品采集与培养

２０１７年 ７月，选取大兴安岭冻土区典型泥炭地，随机设置 ４ 块采样地，采样地之间的距离至少为 １０ ｍ。
在每块采样地随机选取 ５个采样点，利用土钻在每个采样点采集 ０—１０ ｃｍ和 １０—２０ ｃｍ的土壤样品，将样品
混合均匀后立即送往实验室。 人工挑出植物根系、新鲜凋落物和石块等杂物，过 ４ ｍｍ筛。 取一部分土样，于
阴凉处风干，研磨后，过 ０．２５ ｍｍ筛，测定土样的初始总碳、全氮和全磷，剩余土壤于 ４℃下冷藏保存测定溶解
有机碳含量和用于培养实验。

将新鲜土样（相当于 １０ ｇ干重）置于 ５００ ｍＬ广口瓶中，预培养 ３ 天，尽量减少温度突变对微生物活性的
影响。 用保鲜膜密封广口瓶，并扎 ４个孔，以保持里面的有氧环境，同时减缓水的蒸发损失［２０］。 在 １０、１５℃两
个温度下开展为期 ４２ｄ的增温模拟试验。 同时设置葡萄糖添加处理（添加浓度为 １０００ μｇ Ｇｌｕ ／ ｇ 干土）和对
照两组处理，每一种处理都由来自两层的土壤样品组成，每个处理重复四次。 实验过程中，每周使用蒸馏水补
充挥发水分。 ４２ｄ培养结束后，分析测定土壤微生物功能基因丰度和土壤溶解性有机碳、微生物量碳、铵态
氮、硝态氮含量。
１．３　 样品测定方法

按照土壤 ＤＮＡ快速提取试剂盒（Ｆａｓｔ ＤＮＡ ＳＰＩＮ（ＭＰｂｉｏ，ＵＳＡ））说明提取 ０．３ ｇ土壤 ＤＮＡ样品［２１］。 提取
后用 ０．５％低熔点琼脂糖凝胶纯化 ＤＮＡ提取物，然后用苯酚⁃氯仿⁃丁醇萃取。 为了获得更具代表性的 ＤＮＡ样
本，对每个样本重复 ３ 次处理［２２］。 通过使用荧光定量 ＰＣＲ 仪（７５００，ＡＢＩ，美国）定量测定总细菌 １６ＳｒＲＮＡ，
ｍｃｒＡ，ｐｍｏＡ，ａｍｏＡ，ｎｉｒＫ和 ｎｉｒＳ基因丰度［３］。 扩增所用引物见表 １，实时荧光定量 ＰＣＲ的反应体系为 ２５ μＬ，
包括：１２．５ μＬ １×ＳＹＢＲ缓冲液（ＴａＫａＲａ， Ｊａｐａｎ），０．４ μＬ引物（１０ μＭ），０．５ μＬ ＲＯＸΙΙ（ＴａＫａＲａ），０．８７５ μＬ ３％
ＢＳＡ，０．６２５ μＬ二甲亚砜（ＤＭＳＯ），１０ ｎｇ ＤＮＡ模板。

表 １　 土壤微生物功能基因引物及扩增程序

Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｒｉｍｅｒｓ ａｎｄ ａｍｐｌｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｐｒｏｃｅｄｕｒｅｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｅｎｅ

目标基因
Ｔａｒｇｅｔ ｇｅｎｅ

引物
Ｐｒｉｍｅｒ

序列
Ｓｅｑｕｅｎｃｅ （５ ′⁃３′）

扩增程序
Ａｍｐｌｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｐｒｏｃｅｄｕｒｅ

参考文献
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ

细菌 Ｂａｃｔｅｒｉａ Ｂａｃｔｅｒｉａ⁃３３８Ｆ ＣＣＴＡＣＧＧＧＡＧＧＣＡＧＣＡＧ ９５℃ ２ｍｉｎ， ３５ ｃｙｃｌｅｓ， ９５℃ ３０ｓ， ６０℃ ３０ｓ，７２℃ ３０ｓ，
８０℃ １５ｓ ［２２］

Ｂａｃｔｅｒｉａ⁃５１８Ｒ ＡＴＴＡＣＣＧＣＧＧＣＴＧＣＴＧＧ

产甲烷菌 ｍｃｒＡ ｍｌａｓ ＧＧＴＧＧＴＧＴＭＧＧＤＴＴＣＡＣＭＣＡＲＴＡ ９５℃ ３ｍｉｎ ３０ｓ， ３６ ｃｙｃｌｅｓ， ９５℃ １５ｓ， ５５℃ ３０ｓ， ７２℃
３０ｓ， ８３℃ ３０ｓ ［２３］

ｍｃｒＡ⁃ｒｅｖ ＣＧＴＴＣＡＴＢＧＣＧＴＴＶＧＧＲＴＡＧＴ

甲烷氧化菌 ｐｍｏＡ Ａ１８９ｆ ＧＧＮＧＡＣＴＧＧＧＡＣＴＴＣＴＧＧ ９５℃ １０ｍｉｎ， ４０ｃｙｃｌｅｓ， ９５℃ ３０ｓ， ６０℃ ３０ｓ， ７２℃ ３０ｓ，
８５℃ １５ｓ ［２４］

ｍｂ６６１ｒ＿ｎｄ ＣＣＧＧＭＧＣＡＡＣＧＴＣＹＴＴＡＣＣ
氨氧化细菌
ａｍｏＡ ａｍｏＡ１Ｆ ＧＧＧＧＴＴＴＣＴＡＣＴＧＧＴＧＧＴ ９５℃ ５ｍｉｎ， ９５℃ ３０ｓ， ５５℃ ３０ｓ，７２℃ ３０ｓ， ８３℃ １５ｓ，

４０ ｃｙｃｌｅｓ ［２５］

ａｍｏＡ２Ｒ ＣＣＴＣＫＧＳＡＡＡＧＣＣＴＴＣＴＴＣ

反硝化细菌 ｎｉｒＫ Ｆ１ａＣｕ ＡＴＣＡＴＧＧＴＳＣＴＧＣＣＧＣＧ
９５℃ １０ｍｉｎ， ６ ｔｏｕｃｈ ｄｏｗｎ ｃｙｃｌｅｓ： ９５℃ １５ｓ， ６３℃ ３０ｓ
（－１℃）， ７２℃ ３０ｓ； ９５℃ １５ｓ， ５８℃ ３０ｓ， ７２℃ ３０ｓ，
８０℃ ３０ｓ， ３５ｃｙｃｌｅｓ

［２６］

Ｒ３Ｃｕ ＧＣＣＴＣＧＡＴＣＡＧＲＴＴＧＴＧＧＴＴ

反硝化细菌 ｎｉｒＳ ｃｄ３ａＦ ＧＴＳＡＡＣＧＴＳＡＡＧＧＡＲＡＣＳＧＧ ９５℃ １０ｍｉｎ， ９４℃ １ｍｉｎ， ５７℃ １ｍｉｎ， ７２℃ １ｍｉｎ， ８３℃
３０ｓ， ４０ ｃｙｃｌｅｓ ［２７］

Ｒ３ｃｄ ＧＡＳＴＴＣＧＧＲＴＧＳＧＴＣＴＴＧＡ

９１６４　 １３期 　 　 　 高思齐　 等：增温和外源碳输入对泥炭地土壤碳氮循环关键微生物功能基因丰度的影响 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

　 　 利用 Ｍｕｌｔｉ Ｎ ／ Ｃ ２１００ ＴＯＣ仪（Ａｎａｌｙｔｉｋ Ｊｅｎａ， 德国）采用高温燃烧法测定土壤全碳含量；土壤样品经硫酸
湿法消解后，采用 ＡＡ３连续流动分析仪（Ｓｅａｌ Ａｎａｌｙｔｉｃａｌ，德国）测定总氮、总磷含量［２８］。 采用氯仿熏蒸浸提法
测定土壤微生物量碳含量［２９］，将土壤样品用 ＣＨＣｌ３熏蒸 ２４ ｈ，用 Ｋ２ＳＯ４溶液（０．５ ｍｏｌ ／ Ｌ）振荡 ３０ ｍｉｎ，分别对
熏蒸和非熏蒸土壤样品进行抽提，过滤后采用 Ｍｕｌｔｉ Ｎ ／ Ｃ ２１００ ＴＯＣ 仪（Ａｎａｌｙｔｉｋ Ｊｅｎａ， 德国）测定提取液中碳
浓度。 土壤微生物量碳含量的计算公式：［ＭＢＣ］ ＝Ｅｃ ／ ０．４５。 其中 Ｅｃ为熏蒸土壤提取的有机碳与未熏蒸土壤
提取的有机碳之差［３０］。 按照 Ｇｈａｎｉ等［３１］的方法测定土壤溶解性有机碳含量，将土壤样品用去离子水在常温
下振荡提取 ３０ ｍｉｎ，然后以 ８０００ ｒ ／ ｍｉｎ的速度高速离心 ２０ｍｉｎ，上清液通过 ０．４５ μｍ滤膜过滤后，用Ｍｕｌｔｉ Ｎ ／ Ｃ
２１００ ＴＯＣ仪（Ａｎａｌｙｔｉｋ Ｊｅｎａ， 德国）测定溶液中总碳和无机碳浓度，土壤溶解性有机碳含量即为土壤浸提液中
总碳与无机碳浓度的差值。 用 ２ ｍｏｌ ／ Ｌ ＫＣｌ 溶液从土壤样品中提取无机氮，过滤后用 ＡＡ３ 连续流动分析仪
（Ｓｅａｌ Ａｎａｌｙｔｉｃａｌ， 德国），测定滤液中铵态氮和硝态氮含量。
１．４　 数据处理与分析

运用 ＳＰＳＳ １９．０软件，采用双因素方差分析（ｔｗｏ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）和显著性差异（ＬＳＤ）以及 Ｐｅａｒｓｏｎ系数等方
法分别对不同温度和不同葡萄糖添加情况以及不同土壤深度下泥炭地土壤碳氮循环关键微生物基因丰度、活
性碳组分含量以及无机氮含量进行差异显著分析，检验温度和外源碳输入对土壤碳氮循环相关微生物数量和
土壤碳氮含量的影响，并运用 Ｅｘｃｅｌ ２００７及 ｍｉｎｉｔａｂ进行绘图。

２　 结果

２．１　 泥炭地土壤碳氮循环关键微生物丰度变化
由荧光定量 ＰＣＲ测得的土壤细菌丰度表明：１０—２０ ｃｍ 土壤细菌丰度小于 ０—１０ ｃｍ 土壤细菌丰度（图

１）。 温度和外源碳输入对 １０—２０ ｃｍ土壤细菌丰度均有显著影响（表 ２），在无外源碳输入的情况下，温度升
高使得 １０—２０ ｃｍ土壤细菌丰度增加了 ３２．７７％（图 １）。 在 １０℃和 １５℃条件下，外源碳输入使得 １０—２０ ｃｍ
土壤细菌丰度分别增加了 １５．９７％和 ４９．７９％。 温度和葡萄糖的交互作用对两种土壤深度的细菌丰度均有显
著影响（表 ２），在增温和外源碳输入条件下，０—１０ ｃｍ和 １０—２０ ｃｍ土壤细菌丰度分别显著增加了 ３６．２８％和
７１．５０％（图 １）。

图 １结果表明：１０—２０ ｃｍ土壤产甲烷菌（ｍｃｒＡ）丰度大于 ０—１０ ｃｍ土壤产甲烷菌（ｍｃｒＡ）丰度。 温度对
两种土壤深度的甲烷氧化菌丰度均有显著影响（表 ２），温度升高使得 ０—１０ ｃｍ 土壤甲烷氧化菌丰度降低了
４５．２２％，１０—２０ ｃｍ土壤甲烷氧化菌丰度增加了 ５８．３９％。 葡萄糖添加对 １０—２０ ｃｍ土壤甲烷氧化菌和产甲烷
菌均有显著影响（表 ２），在 １０℃和 １５℃条件下，葡萄糖添加使得 １０—２０ ｃｍ 土壤产甲烷菌丰度分别增加了
４５．０２％和 ２２．８９％，１０—２０ ｃｍ土壤甲烷氧化菌丰度分别增加了 ３９．０５％和 ２４．４７％，温度和葡萄糖的交互作用
对 ０—１０ ｃｍ土壤产甲烷菌和甲烷氧化菌丰度均有显著影响（表 ２），在葡萄糖添加条件下，温度增加 ５℃导致
０—１０ ｃｍ土壤产甲烷菌和甲烷氧化菌丰度分别增加了 ４７．６６％和 ４１．７９％。

对于硝化和反硝化细菌，在无增温和外源碳输入条件下，１０—２０ ｃｍ 土壤硝化和反硝化细菌丰度均小于
０—１０ ｃｍ土壤硝化和反硝化细菌丰度。 温度升高使得 ０—１０ ｃｍ 土壤氨氧化细菌（ａｍｏＡ）丰度显著降低了
９６．１１％，１０—２０ ｃｍ土壤氨氧化细菌丰度显著增加。 葡萄糖添加以及温度和葡萄糖的交互作用对 １０—２０ ｃｍ
土壤氨氧化细菌丰度均有显著影响（表 ２）。 在有外源碳的条件下，１０℃时 １０—２０ ｃｍ土壤氨氧化细菌丰度降
低了 ３９．２２％，１５℃时 １０—２０ ｃｍ土壤氨氧化细菌丰度增加了 １５０．１６％。 温度升高导致 ０—１０ ｃｍ和 １０—２０ ｃｍ
土壤反硝化细菌丰度增加，其中 ０—１０ ｃｍ土壤 ｎｉｒＫ和 ｎｉｒＳ 基因丰度分别增加了 ３３．９７％和 ２８．７５％。 温度对
１０—２０ ｃｍ土壤 ｎｉｒＳ 基因丰度有显著影响（表 ２），温度升高使得 １０—２０ ｃｍ 土壤 ｎｉｒＳ 基因丰度增加了
１６．４３％。 温度和葡萄糖的交互作用对 １０—２０ ｃｍ土壤 ｎｉｒＳ 基因丰度有显著影响（表 ２），在 １０℃和 １５℃条件
下，葡萄糖添加使得 １０—２０ ｃｍ土壤 ｎｉｒＳ基因丰度分别增加了 ２２．０７％和 ７４．４０％。 在添加葡萄糖的条件下，
温度升高使得 ０—１０ ｃｍ土壤 ｎｉｒＳ基因丰度降低 ３．３１％，１０—２０ ｃｍ土壤 ｎｉｒＳ基因丰度增加 ６６．３５％，葡萄糖添
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加对 １０—２０ ｃｍ土壤 ｎｉｒＳ基因丰度有显著影响（表 ２）。

图 １　 温度升高和葡萄糖添加对土壤碳氮循环关键微生物功能基因丰度的影响

Ｆｉｇ．１　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｒｉｓｅ ａｎｄ ｇｌｕｃｏｓｅ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｏｎ ｇｅｎｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｋｅｙ ｍｉｃｒｏｂｅｓ ｉｎ ｓｏｉｌ ｃａｒｂｏｎ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｙｃｌｉｎｇ

２．２　 土壤活性有机碳和有效氮含量变化及其与碳氮循环关键微生物丰度的关系
在增温和外源碳输入条件下，０—１０ ｃｍ 和 １０—２０ ｃｍ 土壤溶解性有机碳含量分别为 ７５６．６—８４７．５ μｇ ／ ｇ

和 ７０２．５—８６２．５ μｇ ／ ｇ，０—１０ ｃｍ和 １０—２０ ｃｍ土壤微生物量碳含量分别为 ４２９８—４７７９ μｇ ／ ｇ 和 ３０６４ —４７７０
μｇ ／ ｇ（表 ３）。 在无外源碳输入的情况下，１０—２０ ｃｍ土壤溶解性有机碳与微生物量碳含量均小于 ０—１０ ｃｍ土
壤溶解性有机碳与微生物量碳含量。 温度对 １０—２０ ｃｍ土壤溶解性有机碳和微生物量碳含量有显著影响（表
２），温度升高使得 １０—２０ ｃｍ土壤微生物量碳含量降低了 ２５．１６％。 葡萄糖添加对 １０—２０ ｃｍ 土壤溶解性有
机碳和微生物量碳含量有显著影响，在 １０℃和 １５℃两种温度条件下，葡萄糖添加使得 １０—２０ ｃｍ土壤溶解性
有机碳含量分别呈现下降和上升的趋势，１０—２０ ｃｍ土壤微生物量碳含量分别提高了 １６．４９％和 ４６．４７％。 温
度和葡萄糖的交互作用对 １０—２０ ｃｍ土壤溶解性有机碳含量有显著影响，在有外源碳输入的条件下，温度升
高 ５℃使得 １０—２０ ｃｍ土壤溶解性有机碳含量增加了 ２２．３１％。 由 ｐｅｒｓｏｎ相关性分析表明，土壤细菌（Ｂａｃｔｅｒｉａ
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１６Ｓ ｒＲＮＡ）、甲烷氧化菌（ｐｍｏＡ）以及反硝化细菌（ｎｉｒＫ、ｎｉｒＳ）丰度均与溶解性有机碳含量呈正相关（Ｐ ＜０．０１，
Ｐ ＜０．０５，表 ４）。

表 ２　 温度升高和葡萄糖添加对土壤微生物功能基因丰度及碳氮含量影响的方差分析结果

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｖａｒｉａｎｃｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｒｉｓｅ ａｎｄ ｇｌｕｃｏｓｅ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｏｎ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｅｎｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ａｎｄ

ｃａｒｂｏｎ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ

土壤深度
Ｓｏｉｌ ｄｅｐｔｈ ／ ｃｍ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

细菌
Ｂａｃｔｅｒｉａ

产甲
烷菌
ｍｃｒＡ

甲烷
氧化菌
ｐｍｏＡ

氨氧
化细菌
ａｍｏＡ

反硝
化细菌
ｎｉｒＫ

反硝
化细菌
ｎｉｒＳ

溶解性
有机碳
Ｄｉｓｓｏｌｖｅｄ
ｏｒｇａｎｉｃ
ｃａｒｂｏｎ

微生物
量碳

Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ
ｂｉｏｍａｓｓ
ｃａｒｂｏｎ

铵态氮
Ａｍｍｏｎｉｕｍ
ｎｉｔｒｏｇｅｎ

硝态氮
Ｎｉｔｒａｔｅ
ｎｉｔｒｏｇｅｎ

０—１０ 温度 ０．００２ ０．０７２ ４．９２８∗ ８１．５３１∗∗ ２．７６３ ０．５７３ ３．８３５ ０．８１１ １７９．１６９∗∗ ２８．７０８∗∗

葡萄糖 ４．１９８ ６．８９７∗ ０．００５ ０．７７７ ０．００３ ４．２８２ ２．７７１ ０．９９６ ８２．９６１∗∗ １３．５６６∗∗

温度×葡萄糖 ６．９５６∗ ８．０４３∗ ４８．６９１∗∗ ０．３７５ ０．０８ １．１４７ ０．２８３ ２．２８７ ４．００５ ２．７８

１０—２０ 温度 １０．８７５∗∗ ０．０５５ ３９．７１９∗∗ １３２．４６９∗∗ ２．８９３ １１．８１８∗∗ ６．６７３∗ １０．１６８∗∗ ５２．７９３∗∗ ４５．０８４∗∗

葡萄糖 ５．４７３∗ ５．１３７∗ １７．７１８∗∗ ２８．２９１∗∗ ３．６８４ １４．７１∗∗ ７．１４８∗ ２６．０５３∗∗ ６．１５８∗ ２．８４６

温度×葡萄糖 ２．０４３∗ ０．３７３ ０ ４０．０６４∗∗ ２．５１５ ５．１８９∗ ７．３４∗ ３．３１６ ２０．２８９∗∗ ７．８６４∗

表 ３　 温度升高和葡萄糖添加对土壤碳氮含量影响

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｒｉｓｅ ａｎｄ ｇｌｕｃｏｓｅ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｏｎ ｓｏｉｌ ｃａｒｂｏｎ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ

深度
Ｄｅｐｔｈ ／ ｃｍ

温度
Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ／ ℃

葡萄糖
Ｇｌｕｃｏｓｅ

溶解性有机碳
Ｄｉｓｓｏｌｖｅｄ ｏｒｇａｎｉｃ
ｃａｒｂｏｎ ／ （μｇ ／ ｇ）

微生物量碳
Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ
ｃａｒｂｏｎ ／ （μｇ ／ ｇ）

铵态氮
Ａｍｍｏｎｉｕｍ

ｎｉｔｒｏｇｅｎ ／ （μｇ ／ ｇ）

硝态氮
Ｎｉｔｒａｔｅ

ｎｉｔｒｏｇｅｎ ／ （μｇ ／ ｇ）

０—１０ １０ 未加 ７５６．５６±１２．２８ａ ４７７９．１７±３５．１２ｃ ３９７．６１±２４．３５ｂ ２．３９±０．３３ａ

添加 ７８５．００±９．０３ａｂ ４２９８．４７±１６１．６０ｂｃ ２３１．６１±２４．０８ａ １．０３±０．３８ａ

１５ 未加 ７９２．３８±４３．５６ａｂ ４３１７．０８±３２９．６７ｂｃ ７５６．９９±１２．３１ｄ ７．１３±１．０７ａ

添加 ８４７．５０±１９．７５ｂ ４４１５．５６±１０３．２２ｂｃ ４９７．５１±２９．２９ｃ ３．５２±０．６５ａ

１０—２０ １０ 未加 ７０６．２５±３０．１４ａ ４０９４．４４±２７４．４２ｂ ８７３．５１±６３．０９ｅ ６．４２±１．２１ａ

添加 ７０５．１９±２７．７３ａ ４７６９．５８±１４５．４３ｃ ５８２．３６±４３．３３ｃ ２．９８±０．５２ａ

１５ 未加 ７０２．５０±４０．５６ａ ３０６４．３１±１６６．７３ａ ９８８．６０±２９．６３ｆ １８．４６±４．２０ｂ

添加 ８６２．５０±１４．５４ｂ ４４８８．３３±２１１．８５ｂｃ １０７２．９１±１４．５７ｆ ３２．２９±４．３１ｃ

　 　 同列不同字母表示植被土壤间差异显著（Ｐ＜０．０５）

如表 ３所示，在增温和添加外源碳的条件下，０—１０ ｃｍ 和 １０—２０ ｃｍ 土壤铵态氮含量分别为 ２３１．６１—
７５６．９９ μｇ ／ ｇ和 ５８２．３６—１０７２．９１ μｇ ／ ｇ，０—１０ ｃｍ 和 １０—２０ ｃｍ 土壤硝态氮含量分别为 １．０３—７．１３ μｇ ／ ｇ 和
２．９８—３２．２９ μｇ ／ ｇ。 １０—２０ ｃｍ土壤铵态氮和硝态氮含量明显高于 ０—１０ ｃｍ土壤铵态氮和硝态氮含量。 温度
对两种土壤深度的铵态氮、硝态氮含量有显著影响（表 ２），温度升高使得两种土壤深度的铵态氮含量分别增
加了 ９０．３９％和 １３．１８％。 葡萄糖对两种土壤深度的铵态氮以及 ０—１０ ｃｍ土壤硝态氮均有显著影响（表 ２），在
１０℃和 １５℃两种温度条件下，葡萄糖添加使得 ０—１０ ｃｍ土壤铵态氮含量分别降低了 ４１．７５％和 ３４．２８％，同时
使得 ０—１０ ｃｍ土壤硝态氮含量分别降低了 ５６．９０％和 ５０．６３％。 温度和葡萄糖添加的交互作用对 １０—２０ ｃｍ
土壤铵态氮、硝态氮含量有显著影响（表 ２），在外源碳输入的条件下，温度升高使得 １０—２０ ｃｍ 土壤铵态氮、
硝态氮含量显著增加，１０—２０ ｃｍ土壤铵态氮含量增加了 ８４．２３％。 同时，我们发现，产甲烷菌（ｍｃｒＡ）丰度与
铵态氮和硝态氮含量均呈正相关（Ｐ ＜０．０１，Ｐ ＜０．０５，表 ４）。 氨氧化细菌（ａｍｏＡ）丰度与铵态氮含量呈负相关
（Ｐ ＜０．０１，表 ４），铵态氮含量与微生物量碳含量呈负相关（Ｐ ＜０．０５，表 ４）。
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表 ４　 Ｐｅｒｓｏｎ相关性分析

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｐｅｒｓｏｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ

细菌
Ｂａｃｔｅｒｉａ

产甲烷菌
ｍｃｒＡ

甲烷氧
化菌
ｐｍｏＡ

氨氧化
细菌
ａｍｏＡ

反硝化
细菌
ｎｉｒＫ

反硝化
细菌
ｎｉｒＳ

铵态氮
Ａｍｍｏｎｉｕｍ
ｎｉｔｒｏｇｅｎ

硝态氮
Ｎｉｔｒａｔｅ
ｎｉｔｒｏｇｅｎ

溶解性
有机碳
Ｄｉｓｓｏｌｖｅｄ
ｏｒｇａｎｉｃ
ｃａｒｂｏｎ

微生物
量碳

Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ
ｂｉｏｍａｓｓ
ｃａｒｂｏｎ

细菌 Ｂａｃｔｅｒｉａ １ －０．３２１ ０．６２２∗∗ ０．２９８ ０．４２３∗ ０．７０１∗∗ －０．２７７ －０．００５ ０．５３４∗∗ ０．２１

产甲烷菌 ｍｃｒＡ 　 １ －０．０８４ －０．３４８ ０．０９１ －０．３５８∗ ０．５５６∗∗ ０．５２３∗∗ －０．１８ －０．０８７

甲烷氧化菌 ｐｍｏＡ 　 　 １ ０．４０５∗ ０．４２６∗ ０．３４８ －０．２５６ ０．１１４ ０．４５４∗∗ ０．２１１

氨氧化细菌 ａｍｏＡ 　 　 　 １ －０．００２ ０．０８９ －０．５７５∗∗ －０．２１２ ０．０７６ ０．２０７

反硝化细菌 ｎｉｒＫ 　 　 　 　 １ ０．４９０∗∗ ０．０５３ ０．２３ ０．５２０∗∗ ０．１６４

反硝化细菌 ｎｉｒＳ 　 　 　 　 　 １ －０．１６１ ０．１３７ ０．６９２∗∗ ０．１２８

铵态氮
Ａｍｍｏｎｉｕｍ ｎｉｔｒｏｇｅｎ 　 　 　 　 　 　 １ ０．７８８∗∗ －０．００１ －０．３９６∗

硝态氮
Ｎｉｔｒａｔｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ 　 　 　 　 　 　 　 １ ０．２８６ －０．３１６

溶解性有机碳
Ｄｉｓｓｏｌｖｅｄ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ 　 　 　 　 　 　 　 　 １ ０．０５８

微生物量碳
Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｃａｒｂｏｎ 　 　 　 　 　 　 　 　 　 １

　 　 ∗∗． 在 ０．０１ 水平（双侧）上显著相关。 ∗． 在 ０．０５ 水平（双侧）上显著相关

３　 讨论

３．１　 土壤微生物对温度升高与外源碳输入的响应
本研究发现，在无增温和外源碳添加的情况下，０—１０ ｃｍ 土壤细菌、甲烷氧化菌以及反硝化细菌丰度高

于 １０—２０ ｃｍ土壤细菌、甲烷氧化菌以及反硝化细菌丰度，并且在增温和外源碳输入的情况下，土壤细菌、甲
烷氧化菌以及反硝化细菌丰度与溶解性有机碳含量呈显著正相关（图 １，表 ４）。 已有研究表明，１０—２０ ｃｍ土
壤碳比 ０—１０ ｃｍ土壤碳更加稳定［３２⁃３３］。 鲁博权等［３４］研究表明，土壤溶解性有机碳和微生物量碳含量随土壤
深度的增加而降低，这与本文结果一致，进一步证实了下层土壤难溶解性有机碳抑制了土壤相关微生物丰度
的增长。 葡萄糖添加使得 １０—２０ ｃｍ土壤微生物量碳和 １５℃条件下土壤溶解性有机碳含量均显著增加。 对
于这一现象，Ｆｏｎｔａｉｎｅ 等［３５］提出了新鲜碳源的缺乏使得深层土壤有机碳稳定。 倪玉雪等［３６］研究表明，加入碳
源能够使微生物量显著增加。 外源碳输入增加了 １０—２０ ｃｍ土壤活性有机碳含量，进一步促进深层土壤微生
物丰度的增长。

土壤细菌丰度是反映土壤微生物活性的重要指标之一［３７］。 本研究发现温度对土壤细菌有显著影响，温
度升高使得 ０—１０ ｃｍ 土壤细菌丰度降低（图 １），温度升高会改变土壤细菌的生理和活性［３８］，也有研究表明
温度升高使得碳氮等活性基质有效性降低，从而导致土壤细菌丰度下降［３９］。 Ｗａｎｇ等［２２］和 Ｈａｙｄｅｎ等［４０］的研

究结果与本文一致，细菌丰度会随温度升高而降低。 但也有其他研究表明，细菌丰度在变暖条件下变化不大
或没有变化［４１⁃４２］，这主要与土壤微生物所处的生态系统类型、地理位置、土壤类型和植物的影响有关［４３⁃４４］。
本研究中葡萄糖添加使得 １０—２０ ｃｍ土壤细菌丰度显著增加，这主要是由于葡萄糖作为可溶性有机碳为土壤
微生物提供了充足的可利用的碳源［４５］。 Ｂａｓｔｉｄａ等［４６］也发现可溶性有机碳含量可以影响土壤细菌活性，与本
文观点一致，这可能与土壤微生物受碳基质限制有关。

甲烷是重要的温室气体，产甲烷菌（ｍｃｒＡ）和甲烷氧化菌（ｐｍｏＡ）参与甲烷循环过程［４７］，对北方高纬度泥
炭地生态系统有重要作用。 Ｃｏｎｒａｄ等［４８］研究表明，产甲烷菌的丰度和群落结构功能与温度有关。 本研究中，
温度升高导致 １０—２０ ｃｍ土壤产甲烷菌和甲烷氧化菌丰度增加（图 １）。 Ｈøｊ等［４９］研究表明，温度升高使得产
甲烷菌多样性和数量增加，加快产甲烷速率。 产甲烷菌增加所产生的甲烷可能会导致甲烷氧化菌丰度的增

３２６４　 １３期 　 　 　 高思齐　 等：增温和外源碳输入对泥炭地土壤碳氮循环关键微生物功能基因丰度的影响 　
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加［４２］，进而加速土壤甲烷氧化过程，抑制土壤甲烷的排放［５０］。 葡萄糖添加对产甲烷菌有显著影响。 Ｖｉｚｚａ
等［５１］研究表明，甲烷产生与底物有关，底物充足能促进产甲烷菌丰度增加。 有外源碳输入的情况下，温度升
高有利于土壤产甲烷菌以及甲烷氧化菌丰度的增加，说明温度和葡萄糖的交互作用可能会促进土壤甲烷循环
过程。

土壤氮循环在土壤物质循环过程中占有重要地位，其中硝化和反硝化过程是土壤氮循环的两个重要过
程［５２］。 ａｍｏＡ、ｎｉｒＫ和 ｎｉｒＳ是研究硝化和反硝化过程的重要功能基因［５３⁃５５］。 Ｆｉｅｒｅｒ 等［５６］研究表明，温度是影
响氨氧化细菌的一个重要因素，温度升高会导致北方泥炭地土壤的氮氧通量增加［５７］。 本研究中，温度升高显
著降低了 ０—１０ ｃｍ土壤氨氧化细菌丰度，显著提高了 １０—２０ ｃｍ土壤氨氧化细菌丰度，说明温度升高有利于
１０—２０ ｃｍ土壤氨氧化过程，可能会促进 Ｎ２Ｏ的排放。 而参与反硝化的 ０—１０ ｃｍ和 １０—２０ ｃｍ 土壤 ｎｉｒＫ 和
ｎｉｒＳ功能基因丰度随温度的升高而增加，说明温度升高有利于土壤反硝化过程。 同时，葡萄糖添加使得 ０—
１０ ｃｍ土壤氨氧化细菌丰度降低，１０—２０ ｃｍ土壤氨氧化细菌丰度随温度的升高而增加（图 １）。 可能是此时
微生物固定 ＮＨ＋

４，或者在可溶性碳浓度较高的情况下，抑制了硝化作用［５８］。 无增温和外源碳输入的情况下，
０—１０ ｃｍ土壤氨氧化细菌丰度远远高于 １０—２０ ｃｍ 土壤氨氧化细菌丰度，０—１０ ｃｍ 土壤铵态氮含量小于
１０—２０ ｃｍ土壤铵态氮含量。 我们的结果表明在增温和外源碳输入的条件下，土壤氨氧化细菌丰度与土壤铵
态氮含量呈负相关，说明土壤微生物受有效基质的影响。 同时本研究也发现葡萄糖添加会导致 １０—２０ ｃｍ参
与反硝化的 ｎｉｒＳ和 ｎｉｒＫ功能基因丰度增加。 朱霞等［９］研究也发现，添加可溶性碳可间接增强土壤反硝化作
用。 葡萄糖添加能够促进微生物的生长和活性，使得产生的 ＮＯ－

３ 参与到反硝化过程中
［５９］。

３．２　 土壤活性有机碳和有效氮对温度升高和葡萄糖添加的响应
土壤溶解性有机碳（ＤＯＣ）和土壤微生物量碳（ＭＢＣ）是土壤活性有机碳的重要组分［６０⁃６１］。 温度升高导致

１０—２０ ｃｍ土壤微生物量碳含量显著降低了 ２５．１６％，说明增温条件下，微生物首先利用活性碳组分，尤其是在
室内培养环境下，微生物快速分解活性有机碳，由于培养试验缺少外来新鲜碳源的供给，温度升高能通过提高
微生物活性和分解速率，从而增加微生物对活性碳组分的消耗利用，引起土壤微生物碳限制。 微生物的代谢
活动也会因增温幅度过大而受到抑制，进而导致微生物生物量碳降低［１６］。 可利用有机碳输入显著提高了
１０—２０ ｃｍ土壤微生物量碳和 １５℃条件下溶解性有机碳含量，说明外源碳输入有利于土壤活性有机碳的
增加。

土壤有效氮主要有铵态氮和硝态氮等，是土壤中最易被吸收利用的氮［６２］，对土壤氮循环有重要意义。 土
壤有效氮的变化能够通过改变碳的生物化学过程而对碳蓄积能力产生显著影响［６３］。 已有研究发现，温度升
高加速了氮周转率，从而导致冻土、草地和森林土壤中无机氮含量升高［６４⁃６６］。 我们的研究结果也发现温度升
高显著提高了冻土区泥炭地土壤氨氮和硝氮含量，促进土壤氮周转速率，从而导致有效氮含量增加。 施瑶
等［６７］研究发现，氮的有效性越强，土壤微生物活性越高。 我们也发现产甲烷菌丰度与铵态氮和硝态氮含量均
呈正相关，氨氧化细菌丰度与铵态氮含量呈负相关，因此温度升高使得土壤有效氮含量增加，进而间接使得相
关微生物丰度发生变化，从而影响泥炭地碳氮平衡。 而外源碳输入降低了 １０℃条件下 ０—１０ ｃｍ 和 １０—２０
ｃｍ以及 １５℃条件下 ０—１０ ｃｍ土壤氨氮和硝氮含量，这主要是由于碳源的输入增加了微生物对有效氮的吸收
和利用，进而导致微生物受氮限制。

４　 结论

通过研究温度升高和外源碳输入条件下，北方泥炭地土壤微生物碳氮循环关键微生物基因丰度、活性碳
组分含量以及无机氮含量的变化特征，我们发现：在温度升高和外源碳输入的条件下，０—１０ ｃｍ 土壤微生物
比 １０—２０ ｃｍ土壤微生物更加敏感。 温度升高能够通过改变微生物的生理活性，也可以通过改变碳氮等活性
基质间接影响土壤微生物丰度。 外源碳输入为土壤微生物提供了更多可利用的碳源，整体提高深层土壤微生
物丰度，使得 １０—２０ ｃｍ土壤细菌、产甲烷菌、甲烷氧化菌、氨氧化细菌以及反硝化细菌丰度显著增加。 有外
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源碳输入的情况下，温度升高有利于土壤产甲烷菌和甲烷氧化菌丰度以及 １０—２０ ｃｍ土壤氨氧化细菌丰度增
加。 同时，相关性分析结果表明，在增温和外源碳输入条件下，土壤微生物受碳氮等可利用性活性基质的限
制。 然而，我们的研究结果只是基于短期的室内培养实验，对于北方泥炭地土壤微生物对温度升高的长期响
应模式仍需要开展长期的野外监测及模拟研究。
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