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森林次生演替过程中有机质层和矿质层土壤微生物残体

的变化* 

邵鹏帅1，2，解宏图2，鲍雪莲2，梁  超2 
（1. 滨州学院山东省黄河三角洲生态环境重点实验室，山东滨州 256603；2. 中国科学院沈阳应用生态研究所，沈阳 110016） 

摘  要：微生物对土壤有机质（SOM）转化和形成具有重要作用，然而微生物残体对 SOM 贡献的评估仍是目前的热点。以

长白山 5 个森林次生演替序列（20 a、80 a、120 a、200 a 和≥300 a ）和 2 个土壤深度（0～5 cm 有机质层和 5～15 cm 矿质

层）为对象，利用氨基糖和中红外光谱技术，探究森林次生演替过程中微生物残体变化及其对土壤有机碳（SOC）的贡献。

森林次生演替序列 80~200 a 显著增加了有机质层和矿质层微生物残体含量及其对 SOC 的贡献，而在演替 300 a 均显著降低。

森林演替 80～200 a 有机质层和矿质层土壤芳香族碳组分/多糖较低，有利于微生物生物量碳（MBC）产生和微生物碳利用

（高的 MBC/SOC），促进微生物残体积累及其对 SOC 的贡献；而演替 300 a 芳香族碳组分/多糖较高，抑制 MBC 产生和微生

物碳利用，导致微生物残体及其对 SOC 贡献的下降。SOC 含量差异导致不同土壤深度微生物残体含量的变化，有机质层高

的 SOC 产生高的 MBC，进而刺激微生物残体积累；此外，有机质层难利用 SOM 组分高于矿质层，导致真菌残体对 SOC

的贡献比例下降，而细菌残体的贡献增加。 

关键词：森林次生演替；土壤深度；微生物残体；土壤有机碳；微生物生物量碳 

中图分类号：Q 938.1     文献标志码：A 

Variation of Microbial Residues during Forest Secondary Succession in Topsoil 
and Subsoil 

SHAO Pengshuai1, 2, XIE Hongtu2, BAO Xuelian2, LIANG Chao2 

(1. Shandong Key Laboratory of Eco-Environmental Science for the Yellow River Delta, Binzhou University, Binzhou, Shandong 256603, 

China; 2. Institute of Applied Ecology, Chinese Academy of Sciences, Shenyang 110016, China) 

 

Abstract: 【Objective】  Soil microbes are an important factor driving turnover of soil organic matter (SOM), through 

participating in SOM formation, linking aboveground and underground ecosystems in evolution process, and influencing the 

structure and function of ecosystems. However, it is still a hard nut to crack to evaluate the contribution of soil microbes 

(especially microbial residues) to SOM, and a hotspot of research in this aspect, due to limitation in technology. In this study, 
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efforts were dedicated to examining (1) how forest secondary succession influences the content of microbial residues and its 

contribution to soil organic carbon (SOC); (2) how soil depth affects content of microbial residues and its contribution to SOC; 

and (3) how fungal and bacterial residues regulate the contribution of microbial residues to SOC. 【Method】To explore changes 

in the content of microbial residues and contribution of microbial residues to SOC, soil samples were collected from the topsoil 

(0-5 cm) and subsoil (5-15 cm) in five plots of secondary forests different in age or succession (i.e. 20 years, 80 years, 120 years, 

200 years and ≥ 300 years) in the Changbai Mountain National Nature Reserve, Jilin, Northeast China for analysis of amino 

sugars, including glucosamine, galactoamine, and muramic acid, as biomarkers for microbial residues. Based on the analysis, 

contents of fungal and bacterial residues were worked out. Besides, soil organic matter in the sample was analyzed for 

composition (i.e. aromatic C, aliphatic C and polysaccharides) with fourier transform mid-IR spectroscopy. 【Result】Our study 

showed significant increases in content of microbial residues and contribution of the residues to SOC in both topsoil and subsoil 

during the period of 80-200 years of the succession, whereas a reverse trend was found after 300 years. Path analysis showed that 

content of microbial residues was positively related to microbial biomass carbon (MBC) in the two soil layers during the 

succession, indicating that changes in MBC influence the accumulation of microbial residues. In the soils under secondary forests 

80-200 years old, labile SOM (low in aromatic C/ polysaccharides ratio) was relatively higher, which was beneficial to utilization 

of microbial carbon ( high in MBC/SOC ratio) and accumulation of microbial residues, and promoted contribution of the residues 

to SOC, while in the soils under secondary forests >300 years old, recalcitrant SOM (high in aromatic C/polysaccharides ratio) 

was relatively higher, which inhibited utilization of microbial C, thus leading to decline in content of microbial residues and 

contribution of the residues to SOC. Content of microbial residues varied with soil depth, being higher in the topsoil than in the 

subsoil as SOC did. Higher content of SOC in the topsoil induced generation of more microbial biomass, thus leading to higher 

accumulation of microbial residues, whereas the existence of higher contents of recalcitrant fractions of SOM in the topsoil 

caused decrease in contribution of the residues to SOC. In addition, the variation of SOM utilization rate from low in the topsoil 

to high in the subsoil caused decline of fungal residue contribution to SOC, but a reverse trend with bacterial residues. 

【Conclusion】In summary, changes in availability of carbon resources (i.e. SOC concentration and SOM components) trigger 

variation of content and accumulation of microbial residues in SOC. All the findings in this study may provide certain theoretical 

support for us in exploring effects of microbial metabolites on SOM formation from the perspective of microbial ecology. 

Therefore, this study suggests that the anabolic pathways of soil microbes be integrated into the current terrestrial ecosystem 

carbon models, which will sure facilitate better prediction and evaluation of SOC response to ecosystem managements. 

Key words: Succession of secondary forest; Soil depth; Microbial residues; Soil organic carbon; Microbial biomass carbon 

微生物对土壤有机质（SOM）形成具有重要的

作用，微生物通过自身合成代谢产物（特别是微生

物细胞及其死亡残体），即微生物通过利用凋落物以

及 SOM 合成微生物生物量，以微生物残体的形式贡

献土壤有机碳（SOC）的形成和积累[1-2]。以往的研

究指出微生物残体最大能贡献 80%左右的 SOM[3]，

表明微生物在 SOC 形成以及周转过程中具有重要

的作用。微生物残体缓慢的周转速率可以表征生态

系统演替过程中 SOC 的动态变化，反映土壤碳的

“遗留效应”[4]。研究发现微生物残留物主要由化学

性质稳定的氨基糖组成，氨基葡萄糖主要来自于真

菌，而胞壁酸专一来源于细菌，两者能够大致区分

真菌、细菌残体对 SOC 的相对贡献[5-6]。最近的一

项研究综合评估了全球森林、草地和农田生态系统

氨基糖在土壤中的含量，指出氨基糖在 SOC 中的比

例大致为 6.19%～8.33%[7]。因此，微生物标识物—

氨基糖是合适的指标来评估长期森林次生演替过程

中土壤微生物残体的动态变化，并被应用于评价微

生物残体对 SOC 的贡献。 

森林次生演替是森林生态系统地上和地下生物

群落结构随时间变化的过程，演替时间序列可以是

几十年甚至几百年[8]。森林次生演替过程中生物以

及非生物因素发生变化，包括植物群落结构、生产

力以及 SOC 的变化[9-10]。改变的植物群落结构以及

不同数量、质量的植物残体输入影响了土壤有机质

的数量和质量（即土壤有机质组分，通过中红外光
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谱特征峰表征）[10]，进而导致土壤微生物群落活性、

结构和功能的变化[11]。研究[12]表明，亚热带森林次

生演替通过影响真菌和细菌群落变化以及土壤碳基

质的可利用性提高了微生物残体在 SOC 中的积累。

因此，探究森林次生演替过程中微生物残体对 SOC

存储的调控作用，有助于理解微生物对土壤碳循环

的调控以及预测森林次生演替对全球气候变化的反

馈。此外，凋落物分解以及根系分泌物的垂直梯度

变化会导致土壤理化性质、土壤营养以及微生物群

落结构和功能的变化[13]，可能会改变森林演替过程

中微生物残体及其在 SOC 库中的积累。因此，需要

进一步探究土壤深度及其与森林演替间的交互作用

如何影响微生物残体。 

温带森林是重要的陆地生态系统，贡献大约

18%的陆地生态系统碳存储[14]。Liang 等[2]的研究表

明微生物残体对土壤有机碳的贡献比例大于 50%，

因此，结合微生物残体的研究，能够更好地阐释微

生物在 SOC 存储中的作用，有利于森林 SOC 的管

理和评估。基于森林林龄（即空间替代时间），本研

究在中国长白山森林自然保护区选取了 5 个森林演

替序列（20 a、80 a、120 a、200 a 和≥300 a），采

用微生物生物标识物以及中红外光谱等技术和方

法，探究长期森林次生演替过程中土壤不同深度微

生物残体的变化以及微生物残体对 SOC 的贡献。本

研究的主要目标是明确：（1）森林次生演替对微生

物残体以及其对 SOC 贡献的影响；（2）土壤深度如

何影响微生物残体以及微生物残体对 SOC 贡献；

（3）真菌和细菌残体在微生物残体对 SOC 贡献中的

调控作用。 

1  材料与方法  

1.1  研究样地概况 

研究地点位于中国东北吉林省长白山国家森林

自然保护区（42°20′～42°24′N，127°55′～128°06′E），

海拔为 780～920 m。该地年均降水量大约 700 mm，

年均温为 2.9 °C，该区域主要的土壤类型为淋溶土

（Alfisol）。基于林龄选取了 5 个森林次生演替序列：

20 a、80 a、120 a、200 a 以及大于等于 300 a。森林

次生演替过程中植物物种从 20 a 至 300 a 发生了较

大改变，从先锋树种（如白桦、山杨）为主的阔叶

林演替至顶级树种（如红松）为主的针阔混交林。

森林演替 20 a 的主要树种为白桦、山杨；演替 80 a

的主要树种为白桦、山杨、蒙古栎、紫椴、色木槭

以及水曲柳，还伴随着少量的红松；演替 120 a 的

主要树种为蒙古栎、紫椴、色木槭、水曲柳以及红

松，白桦以及山杨大量死亡、甚至消失；演替 200 a

以及 300 a 的主要树种为红松，伴随着蒙古栎、紫

椴、色木槭、水曲柳。 

1.2  土壤样品采集与处理 

2014 年 8 月在各个森林次生演替序列的区域，

均匀选取了 6 个 20 m × 15 m 的样方，采集有机质层

（0～5 cm，主要为半分解和全腐解的凋落物、根以

及土壤的混合物）和矿质层土壤（5～15 cm，主要

是土壤层）。每个样方随机采集 10 个土壤样品，并

且均匀地混成一个样品。去除有机质层土壤样品中

的石头、动物、大于 1 mm 的粗根以及根状茎；矿

质层土壤样品过 2 mm 筛，并去除土壤样品中的石

头、动物、根以及凋落物。保存于 4 ℃的新鲜土壤

样品用于测定土壤铵态氮、硝态氮以及微生物生物

量碳。风干土壤样品用于测定土壤 pH、土壤总碳氮

含量、中红外光谱以及氨基糖。 

1.3  土壤化学性质以及氨基糖分析 

称取过 2 mm 筛的土壤样品按一定的比例混入

去离子水中（土︰水，m/v= 1︰10（有机质层）或 1

︰2.5（矿质层土壤））。混合液用磁力搅拌器搅动

2 min，然后静置 30 min，用 pH 计测定土壤 pH。 

球磨仪（MM400，Retsch，德国）研磨过 0.15 mm

筛 的 土 壤 样 品 在 元 素 分 析 仪 （ Elementar ，

Langenselbold，德国）上测定总的碳、氮含量。由

于长白山偏酸的土壤特性，将总的土壤碳含量定义

为 SOC。 

称量 10 g 过 2 mm 筛的土壤样品于 100 mL 的

塑料瓶内，然后加入 50 mL、2 mol·L–1 的 KCl 溶液。

混合的土壤溶液振荡、过滤，过滤后的土壤提取液

在连续流动分析仪（Technicon Corporation，Oregon，

美国）上测定土壤铵态氮和硝态氮。铵态氮和硝态

氮的和为土壤无机氮（Soil inorganic nitrogen，SIN）。 

研磨过 0.15 mm 筛的土壤样品与 97%的溴化钾

以一定比例（1︰80 w/w）在玛瑙研钵中研磨混匀，

用压片设备进行压片，然后在漫反射傅里叶变换中

红外光谱仪（Thermo Electron Scientific Instruments 
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Corp.，Madison，WI，美国）上测定分析 SOM 组

分。不同特征峰用来评估 SOM 不同的碳组分：芳香

族碳组分（1 620 cm–1）和多糖（1 034 cm–1）[15]。 

氯仿熏蒸-K2SO4 提取法测定土壤微生物生物量

碳（Microbial biomass carbon，MBC）：MBC = [C（熏

蒸）− C（未熏蒸）] / 0.45[16]。微生物熵（部分土壤

有机碳被微生物利用、固定并转化为微生物生物量）

的计算方法：微生物熵= MBC/SOC[17]。 

参照 Zhang 和 Amelung[18]的方法提取土壤氨基

糖。氨基糖提取液在气相色谱仪（Agilent 7890B GC，

Agilent Technologies，Santa Clara，CA，美国）上进

行测定分析。Agilent 7890B GC 配置 HP-5 色谱柱

（30 m × 0.25 mm × 0.25 μm）以及火焰离子化检测仪

（Flame ionization detector，FID）。1 μL 氨基糖提取

液进样至色谱柱进行测定，N2 作为载气，流速为

0.6 mL·min–1。气相色谱进样口温度设定为 250 °C，

分流比为 30︰1。参照标准样品中三种氨基糖的出

峰时间来分离土壤氨基糖。 

根据下面的公式计算微生物残体[19]：微生物残

体含量/（g·kg–1）=真菌残体[（氨基葡萄糖（mmol）

–2×胞壁酸（mmol））×179.2×9]+细菌残体[胞壁酸

（g·kg–1）×45]。其中 179.2 是氨基葡萄糖的分子质量，

9 是真菌氨基葡萄糖转换为真菌残体碳的转换系数，

45 是细菌胞壁酸转换为细菌残体碳的转换系数。微

生物（真菌、细菌）残体对 SOC 的贡献=微生物（真

菌、细菌）残体含量/SOC。 

1.4  数据统计分析 

双因素方差分析检测森林次生演替、土壤深度

及其交互作用对微生物生物量参数、微生物残体以

及残体对 SOC 贡献的显著性。单因素方差分析和析

因分析（Tukey's post-hoc）用于检测不同土壤深度

森林次生演替过程中微生物生物量参数、微生物残

体以及残体对 SOC 贡献的显著性。所有的统计分析

在 SAS V.8.1 软件（SAS Institute Inc.，Cary，NC，

美国）上执行。 

2  结  果 

2.1  不同森林次生演替序列和土壤深度微生物生

物量的变化 

森林次生演替导致 MBC 显著变化（P < 0.01），

而未影响 MBC/SOC（P > 0.05）；MBC 和 MBC/SOC

在不同土壤深度（有机质层和矿质层）具有显著差

异（P < 0.001），而其与森林演替之间无交互作用（表

1）。在不同土壤深度，森林次生演替过程中 MBC

和 MBC/SOC 的变化趋势存在差异（图 1）。在有机

质层，森林次生演替 20～120 a MBC 逐渐增加，随 

表 1  森林次生演替和土壤深度作用下微生物生物量碳（MBC）、微生物残体及其对土壤有机碳（SOC）贡献 

Table 1  Microbial biomass carbon（MBC），the content of microbial residues and their contributions to soil organic carbon（SOC）relative to 
stage of secondary forest succession and soil depth 

 
演替序列 

Succession stage 

    土壤深度 

     Soil depth 

演替序列×土壤深度 

Succession stage×soil depth 

MBC < 0.01 < 0.001       0.17 

MBC/SOC 0.58 < 0.001       0.13 

微生物残体① < 0.001 < 0.001      < 0.001 

真菌残体② < 0.001 < 0.001      < 0.001 

细菌残体③ < 0.001 < 0.001       0.52 

微生物残体对 SOC 的贡献④ 0.03 < 0.001       0.27 

真菌残体对 SOC 的贡献⑤ 0.02 < 0.001       0.25 

细菌残体对 SOC 的贡献⑥ 0.78 < 0.001       0.71 

注：加粗字体表示统计显著性（P < 0.05）。MBC/SOC 表示微生物熵。Note：Bold fonts indicate statistic significances at P < 0.05. 

MBC/SOC stands for microbial quotient. ①Microbial residues，②Fungal residues，③Bacterial residues，④Microbial residues contribution 

to SOC，⑤Fungal residues contribution to SOC，⑥Bacterial residues contribution to SOC. 
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注：不同的字母代表显著性差异（P < 0.05）。下同。Note：Different letters indicate significant difference at P < 0.05. The same below. 

 
图 1  森林次生演替过程中有机质层（0～5 cm）和矿质层（5～15 cm）土壤微生物生物量碳（MBC）和微生物熵（MBC/SOC）

变化 

Fig. 1  Variation of microbial biomass carbon（MBC）and microbial quotient（MBC/SOC）in topsoil（0～5 cm）and subsoil（5～15cm）with 

succession of secondary forest 

后呈现下降趋势（图 1a））；森林次生演替 80 a 的

MBC/SOC 高于其他 4 个演替序列（图 1b））。在矿

质层，森林次生演替 20～120 a MBC 逐渐增加，随

后保持相对不变（图 1a））；森林次生演替 20～200 a

的 MBC/SOC 逐渐增加，在 300 a 呈现下降趋势（图

1b））。土壤有机质层 MBC 显著高于矿质层 MBC（P 

< 0.001），而有机质层 MBC/SOC 显著低于矿质层

MBC/SOC（P < 0.001）（图 1）。 

2.2  不同森林次生演替序列和土壤深度微生物残

体含量的变化 

森林次生演替和土壤深度显著影响了微生物、

真菌以及细菌残体的含量（P < 0.001，表 1）；此外，

森林演替与土壤深度对微生物和真菌残体的影响存

在显著的交互作用（P < 0.001），然而对细菌残体的

影响不存在交互作用（表 1）。在有机质层，从森林

次生演替序列 20 a 到 200 a 微生物以及真菌残体含

量显著增加（P < 0.01），而在演替 300 a 显著降低；

在矿质层，演替 20 a 的微生物以及真菌残体含量低

于其他 4 个演替序列（P < 0.01，图 2a），图 2b））。

在两个土壤深度，演替 80～300 a 的细菌残体含量

高于演替 20 a 的细菌残体含量（P < 0.01，图 2c））。

此外，微生物、真菌和细菌残体的含量在土壤有机

质层显著高于矿质层（P < 0.001）。有机质层和矿质

层真菌、细菌残体占总的微生物残体的比例发生变

化。从有机质层到矿质层，真菌残体占总的微生物

残体的比例在下降（83.47%下降至 79.23%），细菌

残体占总的微生物残体的比例在增加（16.53%上升

至 20.77%）（图 2）。 

 

图 2  森林次生演替过程中有机质层和矿质层土壤微生物残体的变化 

Fig. 2  Variation of microbial residues in topsoil and subsoil with succession of secondary forest  
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2.3  不同森林次生演替序列和土壤深度微生物残

体对 SOC 的贡献 

森林次生演替显著改变了微生物以及真菌残体

对 SOC 的贡献（P<0.05），而未影响细菌残体对 SOC

的贡献；土壤深度显著影响了微生物、真菌以及细

菌残体对 SOC 的贡献（P < 0.001），而其与森林演

替之间无交互作用（表 1；图 3）。在有机质层和矿

质层，森林演替 80～200 a 微生物以及真菌残体对

SOC 的贡献显著高于森林演替 20 a（P < 0.05），而

在 300 a 呈现下降趋势（图 3a），图 3b））。此外，

有机质层土壤微生物、真菌和细菌残体对 SOC 的贡

献（微生物 33.74%；真菌 28.12%；细菌 5.62%）显

著低于矿质层土壤微生物、真菌和细菌残体对 SOC

的贡献（微生物 54.36%；真菌 42.76%；细菌 11.60%）

（P < 0.001，图 3）。 

2.4  土壤化学特性与微生物残体参数间的关系 

本研究应用路径分析揭示土壤化学性质与微生

物残体间的因果关系，并探究不同土壤因子对解释

不同森林次生演替序列和土壤深度微生物残体变化

的相对贡献（图 4）。在两个土壤深度，SOC、土壤

无机氮（SIN）以及土壤有机质芳香族组分 /多糖

（Aro/Poly）通过影响 MBC 和 MBC/SOC 间接地导

致森林次生演替过程中微生物残体含量（即真菌和

细菌残体）的变化；MBC 和 MBC/SOC 均与真菌和

细菌残体含量显著正相关（P < 0.05）。微生物残体

对 SOC 的贡献与真菌和细菌残体含量之间的相关

性在两个土壤深度存在不一致：在有机质层，微生

物残体对 SOC 的贡献与真菌残体含量间显著正相

关（P<0.01），而与细菌残体含量之间关系不显著（P> 

0.05）；在矿质层，微生物残体对 SOC 的贡献与真

菌残体含量间显著正相关（P < 0.01），而与细菌残

体含量间显著负相关（P < 0.01）。此外，微生物残

体对 SOC 的贡献与 MBC/SOC 之间显著正相关

（P<0.001）。 

3  讨  论 

3.1  森林次生演替过程中土壤微生物残体的积累 

微生物残体是相对稳定的 SOM 组分，对 SOM

的形成具有重要的贡献[20-21]。此外，微生物残体作为

稳定的 SOM 组分，可反映长期的生态系统变化[4，22]。

森林次生演替促进了有机质层和矿质层土壤微生物

残体的积累，特别是在森林次生演替序列 80～200 a。

森林次生演替增加了真菌残体对 SOC 的贡献，而未

改变细菌残体对 SOC 的贡献（图 3b），图 3c）），这

些研究表明真菌残体的积累对 SOC 的增加具有较

大的贡献。此外，森林演替过程中微生物残体对 SOC

的贡献与真菌残体显著正相关，而与细菌残体负相

关（图 4），也表明真菌残体在 SOC 积累中的重要

性。真菌和细菌残体不同的化学稳定性可能是导致

两者对 SOC 贡献差异的原因，一些研究指出真菌残

体的化学稳定性高于细菌残体[23-24]。真菌残体不易

被分解利用，通过与土壤团聚体以及矿物结合能在

土壤中保存几十年甚至几百年[2，25]，因此真菌残体

的积累有利于 SOC 的存储。然而，细菌残体相对易

被微生物分解利用，其较快的周转代谢不利于微生

物残体对 SOC 的直接贡献。 

生态系统主要通过两个途径导致 SOC 存储：植

物碳输入（包括凋落物以及根系分泌物）和微生物

代谢产物（如微生物残体）。诸多的研究已经探究了 

 

图 3  森林次生演替过程中有机质层和矿质层微生物残体对土壤有机碳的贡献 

Fig. 3   Microbial residues contribution to SOC in topsoil and subsoil with succession of secondary forest 
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注：。实线和虚线表示显著（P < 0.05）和非显著（P > 0.05）效果。每条路径旁边显示了标准化的路径系数（黑色和灰色线分

别代表正和负的路径；线的粗细表示土壤化学贡献的比例）。R2 值表示独立变量的解释强度。SS：演替序列，SOC：土壤有机碳，SOC/TN：

土壤有机碳/总氮，土壤无机氮：SIN，Aro/Poly：土壤有机质芳香族组分/多糖，MBC：微生物生物量碳，MBC/SOC：微生物熵，FR：

真菌残体，BR：细菌残体，MR/SOC：微生物残体对 SOC 的贡献。显著性：P < 0.05*，P < 0.01**，P < 0.01***。Note：Solid and dashed 

lines indicate significant（P < 0.05）and in-significant（P > 0.05）effects（P values inside brackets），respectively. Standardized path coefficients 

are listed beside each path（black and grey lines represent positive and negative paths，respectively；width of the line indicates the proportion 

of factorial contribution）. R2 values indicate the strength of explanation by independent variables. SS：succession stages，SOC：soil organic 

carbon，SIN：soil inorganic nitrogen，Aro/Poly：aromatic C compoents/polysaccharides，MBC：microbial biomass carbon，FR：fungal residues，

BR：bacterial residues，MR/SOC：microbial residues contribution to SOC. Significance：P < 0.05*，P < 0.01**，P < 0.01***. 

 
图 4  森林次生演替过程中有机质层和矿质层土壤化学与微生物残体参数的路径分析 

Fig. 4  Path analysis of the parameters of soil chemistry and microbial residues in topsoil and subsoil relative to succession of secondary forest  

植物在 SOC 存储的作用[26-27]，而微生物在植物转

化为 SOC 的过程中具有重要的作用。微生物通过

释放胞外酶分解植物残体，同时微生物也利用植物

来源的碳同化合成微生物生物量；微生物死亡后，

部分微生物细胞以残体的形式转化为相对稳定的

SOC[28-29]。森林次生演替序列 80～200 a 微生物残

体对 SOC 的贡献增加（图 3a）），表明在这个演替

序列更多的植物来源碳通过微生物的同化代谢合

成微生物生物量，微生物快速的代谢周转导致更多

微生物残体形成 SOC。森林次生演替过程中可利用

性氮（即无机氮）增加可能间接地影响微生物残体

含量，主要是高的土壤可利用氮会促进植物生长，

增加的凋落物以及植物光合碳输入（根系分泌碳）

刺激微生物生长代谢，导致更多微生物生物量合

成，进而促进微生物残体积累。本研究结果显示，

森林次生演替过程中微生物残体与 MBC 之间显著

正相关（图 4），表明微生物生物量通过细胞代谢

转化为比较稳定的微生物残体，导致微生物残体在

土壤中积累[30-31]。此外，微生物通过利用外源碳同

化合成微生物生物量，凋落物化学性质以及土壤有

机质组分差异会影响微生物残体的积累 [32]。Shao

等[10]的研究指出森林演替 80～120 a 植物群落主要

以阔叶林为主，具有低的凋落物碳氮比，表明此演

替序列的植物来源碳易于被微生物利用；而且，此

演替序列高的易利用 SOM 组分（即低的芳香族碳

组分 /多糖组分）有利于微生物合成自身生物量，

导致更多微生物残体对 SOC 的贡献。微生物残体

对 SOC 的贡献与微生物熵（MBC/SOC）间的显著

正相关性（图 4）也解释了森林次生演替 80～120 a

高的微生物碳利用有利于更多微生物代谢产物的

积累，进而增加了微生物残体对 SOC 的贡献。 

然而，森林次生演替 300 a 土壤微生物残体含

量及其对 SOC 的贡献显著下降（图 2，图 3），主

要归因于低的微生物碳利用。森林演替 300 a 显著 
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增加的凋落物碳氮比以及 SOM 芳香族碳组分与多

糖组分的比值表明凋落物以及 SOM 的化学性质比

较稳定，更难被微生物分解利用，抑制了微生物活

性以及微生物生物量合成。此外，难分解凋落物以

及 SOM 组分导致微生物消耗更多的有机碳基质来

产生胞外酶，用于有机质降解，而用于合成微生物

生物量的碳基质降低，进而抑制了微生物残体的

积累 [33]。  

3.2  不同土壤深度微生物残体的变化 

森林次生演替过程中有机质层土壤微生物残体

的含量高于矿质层微生物残体的含量（图 2），主要

归因于有机质层更高的营养（例如碳、氮）；SOC

以及土壤无机氮通过影响微生物生物量间接地影响

了微生物残体的积累[34]。此外，从有机质层到矿质

层，相对于细菌残体，真菌残体占微生物残体的比

例降低（图 2b），图 2c））。不同土壤深度真菌以及

细菌残体占微生物残体比例的差异可能由于真菌以

及细菌对 SOM 的利用策略不同所导致[35]。在有机

质层更高的土壤碳氮比以及难分解 SOM 组分（即芳

香族碳组分/多糖组分），表明更多难利用的 SOM 组

分有利于真菌的生长，真菌主导微生物群落；在矿

质层，降低的土壤碳氮比以及增加的脂肪族、多糖

组分导致微生物群落由真菌主导转变为细菌主导。

因此，从有机质层到矿质层土壤微生物群落由真菌

主导转变为细菌主导，进而导致真菌残体占微生物

残体的比例下降，而细菌残体占微生物残体的比例

增加。 

尽管有机质层土壤微生物残体的含量高于矿质

层微生物残体的含量，但有机质层微生物残体对

SOC 的贡献低于矿质层微生物残体的贡献（图 3）。

不同土壤深度微生物熵（表征微生物对 SOC 基质的

利用）的变化能解释有机质层和矿质层微生物残体

对 SOC 贡献的不同。森林次生演替过程中，有机质

层微生物对土壤碳基质的利用低于矿质层微生物对

碳基质的利用，表明有机质层微生物仅仅能利用较

少的 SOM 合成自身生物量，有机质层高的 SOC 主

要来源于植物碳，微生物源碳贡献了较小的 SOC；

而在土壤矿质层，微生物能利用同化更多的 SOM，

导致更多微生物生物量合成，进而增加了微生物残

体在 SOC 中的贡献。 

4  结  论 

微生物残体反映了微生物对环境变化的长期效

应，对土壤有机碳（SOC）的存储具有重要作用。

森林次生演替 80～200 a 促进了微生物残体的积累，

而 300 a 微生物残体下降，归因于微生物对 SOC 以

及其他营养（如氮）的可利用性。森林次生演替过

程中真菌残体与微生物残体对 SOC 贡献呈正相关

关系，而细菌残体与微生物残体对 SOC 贡献呈负相

关关系，表明真菌残体的积累有利于 SOC 的存储。

此外，从有机质层到矿质层微生物对 SOC 基质的利

用差异导致真菌残体对 SOC 贡献的比例下降，而细

菌残体对 SOC 贡献的比例增加。通过探究长期森林

生态系统演替过程中微生物残体及其对 SOC 库的

贡献，为从微生物代谢产物角度阐释生态系统碳动

态提供理论参考。 
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