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摘 要：氮沉降是森林生态系统外源氮输入的重要来源，凋落物分解是碳氮循环的关键环节，两者均影响森

林土壤氧化亚氮 （N2O）排放和甲烷 （CH4）吸收。毛竹林是我国亚热带地区独特的森林类型，氮沉降和凋

落物分解对毛竹林土壤 N2O 排放和 CH4 吸收的影响及其交互作用机制尚不清晰。选取毛竹林土壤开展 180 

d 恒温微宇宙实验，设置两种氮形态 （无机氮为硝酸铵、有机氮为尿素+甘氨酸）、三种凋落物 （金星蕨、毛

竹、紫金牛）及其两两组合和对照 （不添加氮和凋落物）共 12 种处理，探究不同氮形态、凋落物类型及两

者交互对土壤 N2O 和 CH4 通量的影响，并揭示其主要驱动因子与作用路径。结果表明，氮和凋落物添加均

显著增加 N2O 排放，两者同时添加时产生拮抗效应，且该效应主要受氮形态调控。氮和凋落物添加主要通

过影响土壤 pH、可溶性有机碳（DOC）和水溶性氮，进而改变微生物生物量碳氮，最终间接促进 N2O 排

放。对于 CH4，氮和凋落物添加均显著增加 CH4 吸收，两者同时添加时同样产生拮抗效应，但该效应不受

氮形态和凋落物类型影响。氮和凋落物添加主要通过影响土壤 pH 以及提高 DOC、铵态氮含量来促进 CH4

吸收。综上所述，氮沉降形态与凋落物类型通过交互作用共同调控毛竹林土壤 N2O 排放与 CH4 吸收，研究

结果可为高水平氮沉降下毛竹林凋落物管理和温室气体减排提供理论依据。 
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Abstract：【Objective】Nitrogen deposition serves as the primary source of external nitrogen input in forest 

ecosystems, while litter decomposition is the key process of carbon and nitrogen cycling. Both nitrogen deposition 

and litter decomposition can modulate forest soil nitrous oxide (N2O) emission and methane (CH4) uptake. Moso 

bamboo (Phyllostachys edulis) forest is a unique forest type in China’s subtropics, with great carbon sequestration 

potential. However, the effects of nitrogen deposition, litter decomposition, as well as their interactions on Moso 

bamboo soil N2O emissions and CH4 uptake remain poorly understood. Thus, this study aimed to investigate how 

different nitrogen forms, litter types, and their interactions affect soil N2O and CH4 fluxes.【Methods】A 180-day 

constant-temperature microcosm experiment was conducted using the soil from a Moso bamboo forest. Two nitrogen 

forms (inorganic nitrogen: ammonium nitrate; organic nitrogen: urea + glycine), three litter types (Parathelypteris 

glanduligera, P. edulis, and Ardisia japonica), their pairwise combinations, and a control (no nitrogen or litter 

addition), totaling 12 treatments, were included in this study to investigate how different nitrogen forms, litter types, 

and their interactions affect soil N2O and CH4 fluxes. 【Result】The results show that both nitrogen and litter additions 

significantly increased N2O emissions, but an antagonistic interaction appeared when they were applied concurrently 

and its magnitude was primarily driven by nitrogen form. Nitrogen and litter additions indirectly promoted N2O 

emissions by mainly altering soil pH, DOC and WSN, and then MBC and MBN. For CH4, both nitrogen and litter 

additions significantly enhanced CH4 uptake. Their combined application also generated an antagonistic interaction. 

However, this effect was independent of nitrogen form and litter type. Overall, nitrogen and litter additions promoted 

CH4 uptake primarily through changing soil pH and increasing DOC and NH4+-N concentrations.【Conclusion】

This study revealed that the form of nitrogen deposition and litter type interactively regulate soil N2O emission and 

CH4 uptake in Moso bamboo forests. These findings provide theoretical support for litter management and 

greenhouse gas mitigation strategies in Moso bamboo forests under high nitrogen deposition. 
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氧化亚氮（N2O）和甲烷（CH4）是两种重要的温室气体，百年尺度上，其单分子的增

温潜势分别是二氧化碳 （CO2）的 273 倍和 27 倍[1]。森林土壤既是大气 N2O 的重要排放源，

亦是 CH4 的重要吸收汇，两者的通量对氮输入和凋落物分解的响应均高度敏感[2-3]。工业革

命以来，人类活动导致大气中活性氮含量显著增加，并通过沉降返还到地表，使得陆地生态

系统中的氮沉降量迅猛增加[4]。沉降氮以无机氮为主，约占 72%，有机氮约占 28%[5]。氮沉

降通常会通过增加土壤氮素可利用性和影响微生物过程来改变 N2O 和 CH4 通量[6]。不同形

态氮由于理化性质和微生物利用途径不同，对土壤 N2O 和 CH4 通量的影响机制存在显著差

异。无机氮添加通常会通过直接增加硝化和反硝化过程的底物来促进 N2O 排放[7]，并可能抑

制甲烷氧化菌活性，从而降低 CH4 吸收[8]；而有机氮则兼具碳氮供给功能，且有助于形成局

部缺氧微环境并提高反硝化相关功能基因的活性[9]，从而影响 N2O 和 CH4 通量，但目前关

于其对 CH4 吸收的影响仍不尽一致[10]。此外，尽管现有研究对无机氮和有机氮各自的影响

效应均有一定的认知，但鉴于两者在影响机制上存在显著差异，需进一步研究阐明两者效应

的差异性。 
凋落物分解是森林生态系统碳氮循环的重要过程，可通过调控底物供给与微环境来影响

土壤 N2O 和 CH4 通量[11]。凋落物添加通常会增加土壤碳氮含量，提高硝化与反硝化底物有

效性和能力，从而增加 N2O 排放[12]。由此提出假设一：氮沉降耦合凋落物分解可同步提高
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碳源与氮源供给，两者交互作用对 N2O 排放的促进效应强于单独作用。同时，凋落物分解

后微厌氧环境的形成以及含氮化合的物产生会促进 CH4 的产生并抑制 CH4 吸收[13]。由此提

出假设二：氮沉降与凋落物的交互作用对 CH4 吸收的抑制效应显著强于两者的单独作用。

此外，氮形态也是凋落物分解的关键调节因子[14]，不同形态氮在凋落物分解过程中的效应及

其与不同类型凋落物的交互作用对土壤 N2O 和 CH4通量的影响还需要进一步研究。 
竹林是世界上重要且独特的森林资源之一，其中毛竹 （Phyllostachys edulis）是我国亚热

带地区的代表性竹种，面积占全国竹林面积的 70%以上[15]，具有生长快速、初级生产力高、

固碳能力强、生态和经济价值高等特点，使其成为适应全球变化典型植被类型。因此，明确

毛竹林土壤的碳氮循环过程对区域温室气体收支评估具有重要意义。此外，与多数常绿阔叶

林或针叶林相比，毛竹林生产力更高、周转更快，驱动着频繁而强烈的植被–微生物相互作

用，进而使得毛竹林土壤碳氮循环显著有别于常绿阔叶林或针叶林[16]。我国的亚热带地区是

当前氮沉降高值区之一，未来仍可能维持较高水平[17]。在此情景下，氮输入与凋落物分解的

交互作用可能进一步显著改变毛竹林土壤 N2O 排放与 CH4 吸收过程，但其作用机制尚不明

晰。鉴于此，本研究以添加 NH4NO3 模拟大气无机氮沉降，以添加 50%尿素+50%甘氨酸混

合物模拟有机氮沉降，并选取毛竹林生态系统中的三种优势植物（金星蕨 Parathelypteris 
glanduligera、毛竹和紫金牛 Ardisia japonica），构建恒温微宇宙实验，系统探究不同形态氮、

不同类型凋落物及其交互作用对毛竹林土壤 N2O 和 CH4 通量的影响，为准确评估亚热带毛

竹林温室气体通量对全球变化的响应提供理论依据。 

1 材料与方法 

1.1 供试材料 
土壤和凋落物采集自浙江农林大学毛竹林林冠氮沉降研究试验基地 （30º29'N，119º38'E），

研究区位于浙江省湖州市安吉县天荒坪镇，属亚热带季风气候，年均气温 16.1 ℃，年均降

水量 1 423.4 mm[9]。 
于 2020 年 10 月，采集三种优势植物金星蕨、毛竹和紫金牛的凋落物，代号分别为 PG、

MB、AJ。各物种样品充分混匀后，于 60 ℃恒温烘干至质量恒定。一部分烘干样品经研磨用

于化学组成分析，一部分剪为约 0.5 cm 片状以降低粒径差异所致的尺寸效应，随后置于聚

乙烯袋中，于室温避光保存备用。同期采集 0~10 cm 土层土壤样品，去除石砾、根系及植物

残体后，充分混匀，过 2 mm 筛，并于 4 ℃条件下冷藏备用。土壤为酸性红壤，pH 4.96、有

机碳 19.3 g·kg-1、全氮 2.1 g·kg-1、碳氮比 9.2。金星蕨凋落物全碳 446.8 g·kg-1、全氮 20.8 g·kg-

1、碳氮比 21.5、纤维素 207.4 g·kg-1、木质素 311.3 g·kg-1；毛竹凋落物全碳 350.1 g·kg-1、全

氮 16.2 g·kg-1、碳氮比 21.6、纤维素 268.1 g·kg-1、木质素 126.1 g·kg-1；紫金牛凋落物全碳

374.9 g·kg-1、全氮 12.9 g·kg-1、碳氮比 29.1、纤维素 323.1 g·kg-1、木质素 239.5 g·kg-1。 
1.2 试验设计 

培养实验共设置 12 个处理：（1）仅土壤 （对照，CK）；（2）土壤+金星蕨凋落物 （+PG）；

（3）土壤+毛竹凋落物 （+MB）；（4）土壤+紫金牛凋落物 （+AJ）；（5）土壤+无机氮 （+IN）；

（6）土壤+有机氮 （+ON）；（7）土壤+金星蕨凋落物+无机氮 （+PG+IN）；（8）土壤+毛竹凋

落物+无机氮 （+MB+IN）；（9）土壤+紫金牛凋落物+无机氮 （+AJ+IN）；（10）土壤+金星蕨

凋落物+有机氮 （+PG+ON）；（11）土壤+毛竹凋落物+有机氮 （+MB+ON）；（12）土壤+紫金

牛凋落物+有机氮（+AJ+ON）。每个处理设置 15 个重复，共 180 个培养瓶。取 50 g 新鲜土

壤 （以烘干质量计）置于 250 mL 玻璃培养瓶中，分别将 1 g （干重）凋落物均匀放置在土壤

表面或将 1 mL 氮溶液均匀滴在土壤表面（单独或组合），凋落物添加量依据毛竹林叶凋落
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物现存量 2.8 t·hm-2 折算[18]；氮添加量为 N 41.7 mg·kg-1，相当于 2050 年中国亚热带地区大

气氮沉降预估强度 50 kg·hm-2·a-1[19]。以 NH4NO3 代表大气无机氮沉降，以 50%尿素+50%甘

氨酸混合物代表有机氮沉降。所有培养瓶均置于 25 °C 恒温培养箱内培养，每 3 d 采用称重

法补加去离子水，以维持土壤含水量在 60%田间持水量。 
将全部微宇宙体系分为 5 组，每组 12 个处理 3 个重复。其中 1 组用于连续测定 N2O 排

放速率和 CH4 吸收速率，采样时间为培养 1、3、5、8、11、15、20、30、40、50、60、70、
80、100、120、150、180 d，气体样品采用气相色谱仪 （Agilent 7890 B，美国）分析。培养

180 d 结束时，对用于气体采集的微宇宙体系进行破坏性采样，其余 4 组分别在 15、40、80、
120 d 进行破坏性取样，以测定土壤 pH、铵态氮 （NH4+-N）、硝态氮 （NO3--N）、可溶性有机

碳 （DOC）、水溶性氮 （WSN）、微生物生物量碳 （MBC）、微生物生物量氮 （MBN）、土壤

酶活性、残余凋落物质量及其纤维素和木质素含量，并将所有指标以五次采样的平均值进行

分析。 
1.3 样品测定 

土壤 pH 采用 pH 计 （Seven Compact METTLER TOLEDO，美国）测定，土水比 1∶2.5。
土壤 DOC、WSN 含量用去离子水浸提后，采用 TOC 分析仪 （Multi C/N 3100，德国）测定。

土壤 NH4+-N 含量采用靛酚蓝比色法测定，NO3--N 含量采用双波长差法测定。土壤 MBC、
MBN 含量采用氯仿熏蒸提取法测定[20]。亮氨酸氨基肽酶 （leucine aminopeptidase，LAP）和

β-N -乙酰氨基葡萄糖苷酶 （β-N-acetyl-glucosaminidase，NAG）活性采用微孔荧光法测定[21]。

凋落物中的 C、N 含量使用碳氮元素分析仪（UNICUBE trace，德国）测定。木质素和纤维

素采用酸性洗涤法测定[22]，样品先测定酸性洗涤纤维 （ADF），再用 72%H2SO4 消化 ADF 获

得酸性洗涤木质素（ADL），纤维素含量按 ADF 减去 ADL 计算。 
1.4 数据处理 

根据每个培养瓶顶空中 N2O 和 CH4浓度的变化计算 N2O 排放速率和 CH4 吸收速率，并

基于两次采样的时间间隔计算 N2O 累积排放量和 CH4累积吸收量[23]。 

F(N2O)= 
28
22.4×(𝐶𝐶(N2O)2−𝐶𝐶(N2O)0)×𝑉𝑉×10−6×273

𝑚𝑚×10−3×Δ𝑡𝑡×(273+𝑇𝑇)
                      （1） 

F(CH4)= 
12
22.4×(𝐶𝐶(CH4)2−𝐶𝐶(CH4)0)×𝑉𝑉×10−6×273

𝑚𝑚×10−3×Δ𝑡𝑡×(273+𝑇𝑇)
                      （2） 

M(N2O)=� �
𝐹𝐹(N2O)𝑖𝑖+𝐹𝐹(N2O)𝑖𝑖+1

2
× （𝑡𝑡𝑖𝑖+1 − 𝑡𝑡𝑖𝑖） × 24�

𝑛𝑛

𝑖𝑖=1
             （3） 

M(CH4)=� �
𝐹𝐹(CH4)𝑖𝑖+𝐹𝐹(CH4)𝑖𝑖+1

2
× （𝑡𝑡𝑖𝑖+1 − 𝑡𝑡𝑖𝑖） × 24�

𝑛𝑛

𝑖𝑖=1
             （4） 

式中，F(N2O)和 F(CH4)为 N2O 排放速率和 CH4吸收速率 （μg·kg-1·h-1），C(N2O)0 和 C(CH4)0 为 0 h
时 N2O 和 CH4 浓度，C(N2O)2 和 C(CH4)2 为 2 h 时 N2O 和 CH4 浓度，V 为培养瓶体积（mL），
m 为土壤质量（g），Δt 为培养时间（h），T 为培养温度（℃），M(N2O)和 M(CH4)为 N2O 累积

排放量和 CH4 累积吸收量（μg·kg-1），F(N2O)i 和 F(N2O)i+1、F(CH4)i 和 F(CH4)i+1 分别为时间 ti 和

ti+1 时的 N2O 排放速率和 CH4吸收速率 
基于 Hedges'd 值表征氮和凋落物添加对土壤 N2O 排放和 CH4 吸收交互作用的大小[24]。

交互作用分为加和效应、协同效应和拮抗效应。如果 95%置信区间与 0 重叠，则认为交互作

用是加和效应。对于个体效应均为负或方向相反的两个驱动因子，交互作用小于 0 为协同效

应，而大于 0 为拮抗效应。在个体效应均为正的情况下，交互作用大小大于 0 为协同效应，

小于 0 为拮抗效应[25]。 
采用 Microsoft Excel 2019 和 SPSS 27.0 分别进行数据计算和统计分析。通过 R （v.4.3.1）

“nlme”包进行线性混合模型分析，比较不同氮形态和不同凋落物类型下 N2O 累积排放量
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和 CH4 累积吸收量之间的差异。采用重复测量方差分析评估凋落物类型、氮形态及其交互

作用对土壤N2O排放速率和CH4吸收速率的影响。采用线性混合效应模型比较处理间差异，

并评估氮形态、凋落物类型及其交互作用的影响。采用 Pearson 相关分析探讨土壤 N2O 排放

速率和 CH4 吸收速率与土壤化学性质、微生物指标的相关性。此外，使用 R（v.4.3.1）
“randomForest”包对每个因素进行随机森林分析，各因素的重要性用均方误差 （MSE）的

百分比表示，较高的 MSE%值表明该因素的重要性更大。使用 R“plspm”包进行偏最小二

乘路径建模 （PLS-PM）的路径分析，以进一步明确氮和凋落物添加影响土壤 N2O 排放和 CH4

吸收的作用机制。 

2 结 果 

2.1 氮和凋落物添加下土壤化学性质、微生物生物量碳氮及相关酶活性的变化 
土壤 pH、NH4+-N、NO3--N 和 DOC 含量受氮形态、凋落物类型及其交互作用的显著影

响 （P<0.001）（表 1）。氮形态和凋落物类型对土壤 WSN 的影响显著 （P<0.001），但两者交

互作用对其影响不显著。与 CK 相比，IN 和 ON 的添加均显著降低 pH （P<0.05）。添加不同

形态氮和不同类型凋落物均显著增加 NH4+-N 和 NO3--N 含量，其中+MB 处理显著高于+PG
和+AJ 处理 （P<0.05）。DOC 含量在添加凋落物后显著增加 （P<0.05），其中+MB 处理中 DOC
含量显著高于+PG 和+AJ；MB 与 IN 和 ON 联合添加时，DOC 含量显著高于 PG 和 AJ 与氮

联合添加的处理 （P<0.05）。WSN 含量在+MB、+IN+MB、+ON+MB 处理中显著高于其他处

理（P<0.05）。 
土壤 MBC 受氮形态、凋落物类型及其交互作用的影响显著 （P<0.05）（表 1）。IN 和凋

落物联合添加显著降低 MBC 含量 （P<0.05），ON 和凋落物联合添加则显著增加 MBC 含量

（P<0.05）；单独添加凋落物并未显著改变 MBC 含量。土壤 MBN 受氮形态和凋落物类型的

影响显著 （P<0.05），但两者交互作用对其影响不显著。IN 和 ON 的添加或单独添加凋落物

均显著增加了 MBN 含量 （P<0.05）；IN 和 ON 与凋落物联合添加时，MBN 含量同样显著增

加（P<0.05）。其中，MB 与氮联合添加时，MBN 含量显著高于 PG 和 AJ 与氮联合添加的

处理（P<0.05）。氮形态、凋落物类型及其交互作用对 LAP、NAG 均无显著影响。 
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表 1 土壤化学性质、微生物生物量碳氮及相关酶活性对氮和凋落物添加的响应 

Table 1 Responses of soil chemical properties, microbial biomass carbon and nitrogen, and related enzyme activities to nitrogen and litter additions 

氮形态 

Nitrogen form 

处理

Treatment 
pH  

铵态氮 

NH4
+-N/ 

 (mg·kg-1) 

硝态氮 

NO3
--N/ 

 (mg·kg-1) 

可溶性有机碳 

DOC/ 

(mg·kg-1) 

水溶性氮 

WSN/ 

(mg·kg-1) 

微生物生物量碳 

MBC/ 

(mg·kg-1) 

微生物生物量氮 

MBN/ 

(mg·kg-1) 

亮氨酸氨基肽酶 

LAP/ 

(nmol·h-1·g-1) 

β-N-乙酰氨基葡萄糖

苷酶 NAG/ 

(nmol·h-1·g-1) 

NN 

CK 4.43±0.01Ca 11.7±0.2Db 90.1±1.2Db 21.2±0.7Cb 106.6±1.7Bb 382.9±11.5Cb 48.2±3.4Ca 12.2±1.2Aa 22.5±0.2Ba 

+PG 4.49±0.01Ba 22.2±1.7Cb 105.9±4.9Cb 27.7±0.7Bab 92.3±6.2Cb 405.4±25.1BCb 58.7±1.2Bb 13.0±3.7Aa 40.7±1.9Aa 

+MB 4.44±0.01Ca 111.1±0.4Ac 195.8±1.2Ab 41.5±1.3Aa 274.1±3.2Ab 428.5±15.9ABb 78.5±5.7Ab 16.7±0.6Aa 33.8±4.8ABa 

+AJ 4.56±0.02Aa 29.7±0.1Bb 116.3±2.4Bb 29.4±0.9Ba 66.6±1.6Db 441.7±17.5Ab 67.8±7.3Bc 10.1±0.0Aa 28.2±2.6ABa 

IN 

+IN 4.20±0.01Cb 30.6±0.2Da 114.9±1.7Da 23.0±0.8Cab 136.9±2.6Ba 359.6±8.2Ac 67.0±2.6Ca 14.2±1.1Aa 36.7±2.5Aa 

+IN+PG 4.24±0.01Bb 120.7±0.6Ca 190.9±6.7Ca 26.4±1.0Bb 115.5±4.6Ca 367.0±13.7Ac 89.6±3.6Ba 13.5±1.8Aa 36.8±1.7Aa 

+IN+MB 4.25±0.01Bb 139.9±0.9Aa 208.6±0.9Ba 35.3±1.0Ab 294.6±3.2Aa 353.8±6.5Ac 101.8±11.6ABab 13.3±2.7Aa 37.8±2.5Aa 

+IN+AJ 4.29±0.01Ab 126.0±1.1Ba 224.6±0.5Aa 25.9±0.5Bb 97.4±4.5Da 370.8±10.0Ac 105.8±9.7Aa 16.1±0.1Aa 42.9±1.2Aa 

ON 

+ON 4.22±0.01Cb 29.9±0.6Da 113.8±0.8Da 24.2±1.2Ca 136.8±1.4Ba 430.8±11.0Ba 63.6±17.1Ba 12.8±4.4Aa 29.0±1.5Aa 

+ON+PG 4.25±0.01Bb 120.7±0.6Ca 185.9±2.1Ca 28.8±0.3Ba 114.5±4.1Ca 461.8±15.3Aa 94.5±21.5ABa 16.6±2.3Aa 34.6±1.3Aa 

+ON+MB 4.26±0.01Bb 130.1±0.7Ab 213.1±4.0Ba 39.8±0.7Aa 293.3±13.1Aa 466.1±8.0Aa 120.9±20.7Aa 13.9±0.9Aa 33.9±2.4Aa 

+ON+AJ 4.30±0.01Ab 126.0±1.0Ba 224.0±2.7Aa 28.8±1.0Ba 92.1±4.9Da 471.5±9.8Aa 88.9±8.0ABb 11.6±0.1Aa 37.0±1.4Aa 

Litter P<0.001 P<0.001 P<0.001 P<0.001 P<0.001 P<0.001 P<0.001 P=0.60 P=0.12 

N P<0.001 P<0.001 P<0.001 P<0.001 P<0.001 P<0.001 P<0.001 P=0.71 P=0.06 

Litter×N P<0.001 P<0.001 P<0.001 P<0.001 P=0.44 P<0.05 P=0.11 P=0.37 P=0.30 

注：NN 为无氮组；IN 为无机氮组；ON 为有机氮组。CK 为不添加氮和凋落物；+IN 为无机氮添加；+ON 为有机氮添加；+NL 为不添加凋落物；+PG 为金星蕨凋落物添加；+MB 为毛竹凋落物添加；+AJ 为紫

金牛凋落物添加。数值为平均值±标准差（n=3）。小写字母不同表示同种类型凋落物、不同形态氮处理间显著差异；大写字母不同表示同种形态氮、不同类型凋落物处理间显著差异。下同。Note: NN represents no 

nitrogen group; IN represents inorganic nitrogen group; ON represents organic nitrogen group; CK for the condition without adding nitrogen and litter; +IN for inorganic nitrogen addition; +ON for organic nitrogen addition; +PG for 

Venus fern litter addition; +MB for bamboo litter addition; +AJ for purple cow grass litter addition. The value is the mean ± standard deviation (n = 3). Different lowercase letters indicate significant differences among the same type 

of litter and different forms of nitrogen treatments; different uppercase letters indicate significant differences among the same form of nitrogen and different types of litter treatments. The same below. 
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2.2 氮和凋落物添加下凋落物理化性质的变化 
凋落物木质素含量受氮形态、凋落物类型及其交互作用的显著影响（P<0.05）（表 2）。

剩余凋落物质量和纤维素含量受氮形态和凋落物类型的显著影响（P<0.05），但两者交互作

用对其影响不显著。从凋落物剩余质量可见，不同类型的凋落物分解速率存在显著差异

（P<0.05），MB 的分解速率最快，AJ 次之，PG 最慢。纤维素含量在不同凋落物间同样存在

显著差异（P<0.05），PG 最高，MB 次之，AJ 最低。与 NN 相比，IN 添加下 PG、AJ 的纤

维素含量均显著较高，ON 添加下 AJ 的纤维素含量显著较高 （P<0.05）。木质素含量同样表

现为 AJ 显著高于 PG、MB，PG 木质素含量显著高于 MB（P<0.05）。此外，与 NN 相比，

IN 和 ON 添加下各凋落物的木质素含量均显著较高（P<0.05；+ON+MB 除外）。 
表 2 凋落物理化性质对氮和凋落物添加的响应 

Table 2 Responses of litter physical and chemical properties to nitrogen and litter additions 

氮形态 

Nitrogen 

form 

处理

Treatment 

凋落物剩余质量 

Remaining mass of litter/g 

纤维素 

Cellulose/(g·kg-1) 

木质素 

Lignin/(g·kg-1) 

NN 

+PG 0.66±0.01Ab 293.1±0.4Ab 452.4±3.5Bb 

+MB 0.56±0.01Cb 244.4±2.5Ba 182.3±4.0Cb 

+AJ 0.61±0.01Bb 215.9±6.0Cc 606.5±2.0Ac 

IN 

+IN+PG 0.71±0.01Aa 305.7±3.7Aa 471.0±5.2Ba 

+IN+MB 0.58±0.01Ca 250.1±6.5Ba 213.2±3.9Ca 

+IN+AJ 0.66±0.01Ba 232.1±2.0Ca 625.7±2.5Aa 

ON 

+ON+PG 0.66±0.01Ab 298.7±3.1Ab 464.4±2.4Ba 

+ON+MB 0.57±0.02Cb 242.1±10.2Ba 189.2±6.2Cb 

+ON+AJ 0.62±0.02Bb 223.8±2.0Cb 616.7±3.8Ab 

Litter P<0.001 P<0.001 P<0.001 

N P<0.001 P<0.001 P<0.001 

Litter*N P=0.05 P=0.36 P<0.05 

注：小写字母不同表示同种类型凋落物、不同形态氮处理间显著差异；大写字母不同表示同种形态氮、不同类型凋落物处理

间显著差异。Note: Different lowercase letters indicate significant differences among the same type of litter and different forms of nitrogen 

treatments; different uppercase letters indicate significant differences among the same form of nitrogen and different types of litter 

treatments. 

2.3 氮和凋落物添加下土壤 N2O 排放的变化 
培养期内，单独添加氮、单独添加凋落物以及氮和凋落物联合添加与 CK 相比均显著提

高 N2O 累积排放量（P<0.05），但在不同组合间存在显著差异（P<0.05）（图 1）。其中，IN
与凋落物联用的 N2O 累积排放量显著低于单独添加 IN （P<0.05）。+ON+MB 处理的 N2O 累

积排放量显著高于+ON 处理（P<0.05）。 
在 180 d 培养期内，氮和凋落物联合添加对土壤 N2O 累积排放量呈现拮抗与协同两类

交互作用（图 2a，图 2b）。总体上，IN 和凋落物的交互以拮抗为主，其对 N2O 累积排放量

的抑制作用强于 ON 和凋落物（图 2c）。相较之下，ON 与凋落物的拮抗效应较弱，并在培

养初期出现短暂的协同效应。通过对凋落物类型进一步比较发现，不同类型凋落物处理间拮

抗强度差异不显著（图 2d）。因此，对于 N2O 累积排放量，交互作用主要受氮形态影响。 
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注：误差棒表示标准差，N，氮添加的影响；Litter，凋落物添加的影响；N×Litter，氮和凋落物交互效应。大写字母不同

表示同种类型凋落物、不同形态氮处理间显著差异；小写字母不同表示同种形态氮、不同类型凋落物处理间显著差异。Note: Error 

bars represent the standard deviation, N, the effect of nitrogen addition; Litter, the effect of litter addition; N×Litter, the interaction 

effect of nitrogen and litter. Different capital letters indicate significant differences among the same type of litter but different forms 

of nitrogen; different lowercase letters indicate significant differences among the same form of nitrogen but different types of litter 

treatments. 

图 1 不同氮沉降形态和凋落物处理下土壤 N2O 排放特征 

Fig. 1 Characteristics of N2O emissions from soil under different nitrogen deposition forms and litter treatments 

 
注：a)和 b)分别为无机氮和有机氮的影响效应。c)显示了添加不同形态氮处理之间交互作用的平均值；d)显示了添加不同类

型凋落物处理之间交互作用的平均值。交互作用的 d 值>0 和<0 分别表示协同效应和拮抗效应。误差棒表示 95%置信区间。Note: 

a) and b) represent the effects of inorganic nitrogen and organic nitrogen, respectively. c) shows the average values of the interaction 

between different nitrogen form treatments; d) shows the average values of the interaction between different litter types treatments. 

The d value of the interaction > 0 and < 0, respectively indicates a synergistic effect and an antagonistic effect. The error bars 

represent the 95% confidence interval. 

图 2 氮形态与凋落物类型交互作用对土壤氧化亚氮（N2O）累积排放量的影响 

Fig. 2 The influence of the interaction between nitrogen forms and litter types on the cumulative emission of nitrous oxide (N2O) 

in the soil 

2.4 氮和凋落物添加下土壤 CH4吸收的变化 
培养期内，单独添加氮处理以及单独添加凋落物处理均显著提高 CH4 累积吸收量，其

中+MB 显著高于+PG 和+AJ （P<0.05）。氮和凋落物联合添加处理同样显著提高 CH4累积吸

收量（P<0.05）（图 3）。在 180 d 培养期内，氮和凋落物联合添加对土壤 CH4 累积吸收量呈
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现拮抗与协同两类交互作用 （图 4a，图 4b）。分别比较不同形态氮添加 （图 4c）和不同类型

凋落物添加（图 4d）时，不同形态氮和不同类型凋落物处理间拮抗强度差异均不显著。 

 
注：大写字母不同表示同种类型凋落物、不同形态氮处理间显著差异；小写字母不同表示同种形态氮、不同类型凋落物处

理间显著差异。Note: Different capital letters indicate significant differences among the same type of litter but different forms of 

nitrogen; different lowercase letters indicate significant differences among the same form of nitrogen but different types of litter 

treatments. 

图 3 不同氮沉降形态和凋落物处理下土壤甲烷（CH4）吸收特征 

Fig. 3 Characteristics of soil methane (CH4) uptake under different nitrogen deposition forms and litter treatments 

 

    注：a)和 b)分别为无机氮和有机氮的影响效应。c）显示了添加不同形态氮处理之间交互作用的平均值；d)显示了添加不同

类型凋落物处理之间交互作用的平均值。交互作用的 d 值>0 和<0 分别表示协同效应和拮抗效应。误差条表示 95%的置信区间。

Note: a) and b) represent the effects of inorganic nitrogen and organic nitrogen respectively. c) shows the average values of the 

interaction between different nitrogen form treatments; d) shows the average values of the interaction between different litter type 

treatments. The d value of the interaction > 0 and < 0, respectively indicates a synergistic effect and an antagonistic effect. The 

error bars represent the 95% confidence interval. 

图 4 氮形态与凋落物类型交互作用对土壤 CH4 累积吸收量的影响 

Fig. 4 The influence of the interaction between nitrogen forms and litter types on the cumulative absorption uptake of soil CH4 

2.5 氮和凋落物添加下土壤 N2O 排放和 CH4吸收的影响因子 
土壤 N2O 累积排放量与 NH4+-N、NO3--N、DOC、MBC 和 MBN 含量呈显著正相关 （图

5a）。随机森林分析表明，土壤 DOC 是影响 N2O 累积排放量最主要的因素(图 5b)。PLS-PM
分析进一步表明，在+IN 条件下，土壤 pH 和 MBC 对 N2O 排放有直接影响，DOC、WSN、
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pH 则可通过改变 MBC 含量间接影响 N2O 排放（图 6a）。在+ON 条件下，MBC、MBN 对

N2O 排放有直接影响，DOC、pH 则可通过改变 MBC、MBN 含量间接影响 N2O 排放，WSN
通过改变 MBC 含量间接影响 N2O 排放（图 6b）。凋落物添加均可通过改变 DOC、WSN、

pH 间接影响 N2O 排放。 
土壤 CH4 累积吸收量与 DOC、WSN 呈显著正相关 （图 5c）。随机森林分析表明，土壤

WSN 是影响 CH4 累积吸收量的最主要因素（图 5d）。PLS-PM 分析进一步表明，在+IN 和

+ON 条件下，土壤 DOC、NH4+-N、pH 对 CH4 吸收均有直接影响；此外，DOC 还可通过改

变 NH4+-N 含量间接影响 CH4吸收 （图 6c，图 6d）。凋落物的添加均可通过改变 DOC、NH4+-
N、pH 来影响 CH4 吸收。 

 
注：a)土壤 N2O 累积排放量和土壤因子间的相关性（*P<0.05、**P<0.01、*** P<0.001），b)土壤 N2O 累积排放量随机森

林分析，c)土壤 CH4 累积吸收量和土壤因子间的相关性（*P<0.05、**P<0.01、*** P<0.001），d)土壤 CH4 累积吸收量的随机

森林分析。Note: a) The correlation between cumulative N2O emissions and soil factors (with * indicating P < 0.05, ** indicating 

P < 0.01, and *** indicating P < 0.001), b) Random forest analysis of cumulative N2O emissions, c) The correlation between 

cumulative CH4 uptake and soil factors (with * indicating P < 0.05, ** indicating P < 0.01, and *** indicating P < 0.001), d) 

Random forest analysis of cumulative CH4 uptake. 

图 5 土壤生物化学性质与 N2O 排放、CH4 吸收的关系 

Fig. 5 Correlations between soil biochemical characteristics and N2O emissions, as well as CH4 uptake 
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注：a)和 b)氮和凋落物添加对土壤 N2O 累积排放量的影响路径；c)和 d)氮和凋落物添加对土壤 CH4累积吸收量的影响路

径。R2 值表示与其他变量之间的关系所解释的变异比例。虚线代表不显著的影响。与箭头相邻的数字表示路径系数。单向因果

关系用单头箭头表示。实线表示显著效应（*、**和***分别表示在 P<0.05、P<0.01 和 P<0.001 时显著相关）Note: a) and b) 

Pathways of nitrogen and litter addition effects on cumulative soil N2O emissions; c) and d) Pathways of nitrogen and litter addition 

effects on cumulative soil CH4 uptake. The R2 value indicates the proportion of variance explained by the relationship with other 

variables. The dotted lines represent insignificant effects. The numbers adjacent to the arrows represent path coefficients. One-way 

causal relationships are represented by single-headed arrows. The solid lines represent significant effects (*, ** and *** indicate 

significant correlations at P < 0.05, P < 0.01 and P < 0.001 respectively). 

图 6 偏最小二乘路径模型量化氮和凋落物添加驱动土壤 N2O 排放和 CH4 吸收量的直接与间接路径 

Fig. 6 Partial least squares path modeling quantifying the direct and indirect pathways of nitrogen and litter addition driving soil 

N2O emissions and CH4 uptake 

3 讨 论 

3.1 不同形态氮和不同类型凋落物对土壤 N2O 排放的影响 
总体而言，+IN 和+ON 均显著提高了土壤 N2O 累积排放量，且+IN 的促进效应更高 （图

1），与前期野外研究结果一致[9]。氮添加通常会通过提高硝化和反硝化过程的底物供应来增

加 N2O 排放[26]，本研究中+IN 和+ON 处理显著增加的 NH4+-N 和 NO3--N 含量为这一观点提

供了支持。同时，+IN 处理中 NH4+-N 含量与 ON 处理无显著差异，但其 NO3--N 含量显著高

于 ON 处理，且 NO3--N 含量与 N2O 排放量显著相关 （P<0.05），这表明+IN 处理较高的 N2O
排放量主要与较强的反硝化作用有关。 

此外，添加不同类型凋落物均能显著提高了土壤 N2O 排放，这与以往的研究结果一致
[27]，主要是因为凋落物分解释放可溶性碳和无机氮所致。本研究中，不同类型凋落物添加均

显著增加了土壤中 NH4+-N、NO3--N、DOC 含量（表 1），且三者均与 N2O 排放量呈显著正

相关（P<0.05），这表明凋落物添加后硝化和反硝化作用的同步增强是导致凋落物处理 N2O
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排放量增加的主要原因。尽管+MB 处理中 NH4+-N、NO3--N、DOC 含量显著高于+PG 和+AJ
处理，但不同处理间 N2O 排放量却无显著差异，这可能由于+MB 处理中的 DOC 和 NO3--N
含量均较高，从而促进了完全反硝化 （N2O 被进一步还原为氮气）[28]。其结果是硝化作用增

强所产生的 N2O 与完全反硝化作用增强所还原的 N2O 相互抵消，最终导致+MB 与+PG 和

+AJ 处理之间的 N2O 排放量无显著差异。 
与预期假设一相反，本研究还发现氮和凋落物的交互作用对土壤 N2O 排放的影响整体

表现为拮抗效应。与氮或凋落物单独添加处理相比，两者联合添加时，土壤 NH4+-N、NO3--
N 和 MBN 含量均显著增加 （表 1），这主要是由于氮添加条件下凋落物分解产生的大量 DOC
可进一步促进无机氮被微生物固定为 MBN，进而可能降低无机氮进入硝化和反硝化途径的

比例[29]。值得注意的是，IN 和凋落物联合添加处理的拮抗效应显著高于 ON 和凋落物联合

添加的处理。本研究中，IN 与凋落物联合添加后，DOC 含量 （表 1）和 CO2 排放量[23]均显

著低于 ON 和凋落物联合添加，表明凋落物的分解和土壤异养呼吸均较弱，微生物代谢活性

较低，从而限制了反硝化过程及其 N2O 产生，表现出更强的拮抗效应。此外，LAP、NAG
在本研究中效应较弱，未出现显著变化，表明本研究中氮和凋落物添加对 N2O 排放主要受

到可溶性底物供给及微生物生物量的影响，而不是受 LAP、NAG 活性的影响。除此之外，

氮和凋落物联合添加处理中土壤 pH 显著低于各自单独添加凋落物处理 （表 1），低 pH 会抑

制硝化并限制反硝化过程，从而使 N2O 排放减少[30]。需要指出的是，本研究未进一步区分

硝化与反硝化来源对 N2O 的相对贡献，未来研究可结合 amoA、nirK、nirS 和 nosZ 等功能基

因与同位素示踪方法进一步验证不同处理对 N2O 排放的影响效应。 
3.2 不同形态氮与不同类型凋落物对土壤 CH4吸收的影响 

+IN 和+ON 均显著促进了土壤 CH4 吸收（图 3），这与本实验的假设二不相符，但与其

他部分研究结果一致[31]。氮添加后土壤 NH4+-N、NO3--N 含量显著增加 （表 1），甲烷氧化菌

虽然以 CH4 为底物、O2 为电子受体，但其生长与酶合成（如 pMMO 相关蛋白）仍需要氮，

可利用氮供给的显著增加，可能缓解了 CH4 氧化微生物的营养氮限制，从而促进其生长及

甲烷单加酶等关键酶的合成[32]，增加 CH4 吸收。不过，不同形态氮添加处理间土壤无机氮

含量无显著差异，尽管 ON 添加理论上可增加土壤碳输入，但+IN 和+ON 处理间 DOC 含量

亦无显著差异（表 1），这表明两种氮形态在培养过程中形成了相近的可利用氮和可利用碳

供给，使甲烷氧化菌面临的营养条件一致，因而 IN 和 ON 对 CH4 吸收的促进作用整体上无

显著差异。 
此外，添加不同类型凋落物均能显著促进 CH4 吸收（图 3），该结果与前人研究结果不

同[13]。在培养前期，凋落物添加表现出了短暂的 CH4 净排放，这可能是由于凋落物中易降

解组分的快速降解使得耗氧量增加和厌氧微域增多导致了产 CH4 作用的增强[33]。随着培养

时间延长，尽管凋落物仍在持续分解，但易降解组分逐渐被消耗、微生物呼吸强度及其引发

的耗氧峰值下降（CO2 排放由高峰回落并趋于稳定[23]），土壤孔隙气体扩散与通气条件可能

逐步改善，产 CH4过程受到抑制。同时，在 O2供应相对充足的条件下，甲烷氧化菌以 CH4

为直接底物、以 O2 为电子受体进行氧化，CH4 氧化逐渐成为控制净 CH4 通量的主导过程，

使土壤由 CH4源转变为 CH4 汇，因而，凋落物添加在整体上表现为促进 CH4吸收[34]。值得

注意的是，+MB 处理土壤 CH4吸收量显著高于+PG 和+AJ 处理，造成这种差异的主要原因

可能是由于PG和AJ较高的木质素含量会阻碍微生物对纤维素和其他碳水化合物的降解[35]，

减缓凋落物分解速率 （表 2）。MB 分解后 DOC 和 WSN 均显著高于 PG 和 AJ （表 1），表明

其向土壤持续提供更充足的可利用碳氮资源。虽然 DOC 并非为甲烷氧化菌的直接底物，但

更高的DOC和WSN供给可通过提升微生物代谢活性和营养供给、促进关键酶合成潜力[10]，

从而提高 CH4 吸收 （图 6）。因此，凋落物添加对 CH4 通量的影响取决于产 CH4与 CH4氧化

的相对强度：前期耗氧所形成的厌氧微域可使净排放短暂出现，而后期在通气恢复后 CH4 氧
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化占优，最终表现为净吸收增强。 
在氮和凋落物的交互作用方面，整体对土壤 CH4 吸收表现为拮抗效应。其中 IN 和凋落

物联合添加的处理中 DOC 含量显著低于单独凋落物添加处理 （表 1），且该处理的 CO2 排放

也显著低于单独凋落物添加[23]，表明 IN 和凋落物联合添加抑制了微生物异养呼吸与凋落物

碳矿化强度，从而削弱了凋落物单独添加所形成的碳氮资源供给增强与微生物代谢活性提升

的效应，导致 CH4吸收的提升幅度降低，进而表现为拮抗效应。与此同时，虽然 ON 和凋落

物联合添加处理中 DOC 并未显著降低，但相较于单独凋落物添加，联合添加显著提高 WSN
供给并促进微生物氮固持[29] （MBN 升高；表 1），使可利用氮更倾向进入微生物生物量库而

非持续维持对甲烷氧化菌的有效氮供给，从而削弱 CH4 吸收并产生拮抗效应。然而，不同形

态氮和凋落物联合添加时 WSN 含量未表现出显著差异 （表 1），在此条件下，尽管 ON 和凋

落物联合添加的处理中 DOC 含量显著高于 IN 和凋落物联合添加处理（表 1），但该部分

DOC 更可能被异养微生物快速利用并转化为生物量周转 （MBC 升高；表 1），未能形成足以

显著改变 CH4氧化过程中营养供给条件的差异，导致不同形态氮与不同凋落物组合间对 CH4

吸收的拮抗效应差异不显著。此外，本研究未来可将 pmoA、mcrA 等功能基因和同位素示踪

方法相结合来进一步验证不同处理对 CH4吸收的影响效应。 

4 结 论 

不同氮形态与凋落物类型及其交互作用可显著改变毛竹林土壤无机氮与 DOC 等关键环

境因子，并进一步影响 N2O 排放与 CH4 吸收。氮和凋落物添加均显著促进了 N2O 排放与

CH4 吸收，但两者的交互作用整体表现为拮抗效应。其中，无机氮与凋落物组合对 N2O 的

拮抗效应强于有机氮组合；然而无机氮与凋落物组合对 CH4 的拮抗效应与有机氮组合无显

著差异。总体而言，不同形态氮和不同类型凋落物通过交互作用共同调控毛竹林土壤 N2O 排

放与 CH4 吸收。本研究结果可为氮沉降背景下毛竹林凋落物管理与温室气体减排提供理论

依据。 
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