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摘  要：外源秸秆和养分输入会对微生物介导的土壤有机碳（SOC）形成和转化过程产生重要影响。为探究秸秆输入驱动稻

田 SOC 形成的微生物介导机制及氮磷调控效应，以亚热带水稻土为研究对象，利用稳定同位素示踪技术结合微生物标识物

方法，探讨了秸秆输入耦合不同水平氮磷添加条件下（氮添加 0、41.6、125 mgkg–1 和磷添加 0、10、30 mgkg–1）微生物通

过碳泵机制介导秸秆碳进入细胞残体（以 13C-氨基糖（13C-ASs）指示）的过程及积累效率的差异。结果表明：秸秆输入后

能够快速被微生物同化利用，促进 13C-ASs 的生成和积累。在培养前期（0～30 d），微生物同化秸秆碳形成细胞残体的数量

（13C-ASs）和累积效率（CAE）明显增加，而随着培养的进行，13C-ASs 和 CAE 均显著降低，细菌残体的降幅最大（18%～

28%）。氮磷添加对微生物同化秸秆碳过程的影响具有一定的时间依赖性，即前期无显著影响，而后期明显抑制。具体而言，

前期各处理之间 13C-ASs 含量无显著差异，而在培养 300 d 结束时，氮磷添加处理中 13C-ASs 和 CAE 显著低于对照处理。该

结果说明养分添加处理中 13C-ASs 的分解转化更快，这可能与随着培养的进行微生物的养分获取策略和碳分配原则发生改变

有关，强调了养分供应与秸秆碳转化之间的复杂性。值得注意的是，尽管培养后期 13C-ASs 数量有所降低，但土壤总氨基糖

含量较高。这说明微生物在利用外源秸秆碳的同时，也驱动了内源 SOC 向微生物残体碳的转化。因此，在探讨秸秆输入耦

合养分添加对 SOC 形成和转化影响时，要同时关注微生物通过碳泵机制对外源碳及土壤原有有机碳的转化过程。研究结果

加深了对外源有机物质输入驱动稻田土壤有机碳转化的微生物介导机制的认识。 

关键词：秸秆输入；微生物同化过程；同位素示踪技术；微生物残体碳；土壤有机碳截获 

中图分类号：S154.2     文献标志码：A 

Microbial Assimilating Straw-derived Carbon in Response to Nitrogen and 
Phosphorus Supply in Paddy Soils: From Microbial Necromass Formation and 
Accumulation Perspective 

YANG Dongqiao1, LU Mengya1, ZHANG Kun2, WANG Zhiquan3, DING Xueli1† 



2104 土    壤    学    报 63 卷 

http://pedologica.issas.ac.cn 

(1. School of Ecology and Applied Meteorology, Collaborative Innovation Center on Forecast and Evaluation of Meteorological Disasters 

(CIC-FEMD), Nanjing University of Information Science & Technology, Nanjing 210044, China; 2. Jiangxi Institute of Red Soil and 

Germplasm Resources, Jiangxi Province Key Laboratory of Arable Land Improvement and Quality Enhancement, Nanchang 330046, China; 3. 

Rice Research Institute, Jiangxi Academy of Agricultural Sciences, Nanchang 330200, China) 

 

Abstract：【Objective】Crop straw input and nutrient supply may influence microorganism-mediated formation and transformation 

of soil organic carbon (SOC). However, the mechanisms by which straw and nutrient supply influence SOC transformation 

remain unclear. The objective of this study was to explore how and to what extent straw-derived carbon (C) can be assimilated by 

microbes into necromass following crop straw amendment combined with nitrogen and phosphorus nutrients supply. 【Method】

Using a 13C-labelled rice straw, the 300-day incubation experiment examined the pattern of microbial assimilating straw-derived 

C in necromass (indicated by 13C-amino sugar dynamics) and its accumulation efficiency (CAE) as affected by nutrient supply 

levels. 【Result】The results showed that straw C could be transferred into microbial necromass rapidly as evidenced by the 

production of 13C-labelled individual and total amino sugars. There were higher amounts of 13C-amino sugars and CAE during the 

early stage of straw incubation (before 30 days), but a strong decline of total 13C-amino sugars, especially bacterial necromass 

(decreased by 18%-28% across treatments)was observed during the middle and later stages. The effect of nutrient supply on 

microbial assimilation of straw C was highly time-dependent, that is, no significant effect in the early stage and significant 

inhibition in the later stage. Specifically, nutrient supply did not have pronounced effects on straw C incorporation into amino 

sugars but significantly decreased 13C-amino sugars and CAE towards the end of incubation, suggesting an accelerated turnover 

of newly-formed amino sugars in treatments of straw combined with nitrogen and phosphorus supply. This might be related to 

potential changes of microbial strategies regarding nutrient acquisition and C allocation, highlighting the complex relationship 

between extraneous C and nutrient availability. Noteworthy, the total amino sugars (including 13C-labelled and unlabelled)were 

higher in nutrient supply treatments despite lower amounts of 13C-amino sugars, suggesting that crop straw addition with nutrient 

supply stimulated microbial transformation of native SOC components into necromass via microbial C pump mechanisms. 

【Conclusion】This study highlights that straw input could stimulate microbial-derived C production and accumulation by 

accelerating microbial anabolism via microbial C pump. The nutrient supply exerted an overall negative effect on the 

straw-derived microbial necromass accumulation in the long term, but stimulated native SOC-derived necromass contribution. It 

is suggested that the microbial necromass accumulation from newly added (fresh organic matter) and old soil carbon (inherent 

SOC) needs to be further investigated when evaluating the impacts of straw input on SOC formation and transformation. These 

findings advance the understanding of the mechanisms of microbial control over SOC formation and sequestration following 

extraneous organic matter input under varying nutrient conditions. 

Key words： Straw input; Microbial assimilation processes; Isotope tracer techniques; Microbial necromass carbon; Soil organic 

carbon sequestration 

稻田是我国典型农田生态系统，在保障我国粮

食安全中发挥着不可替代的作用[1-2]。稻田生态系统

碳循环对土壤固碳、减缓大气 CO2 浓度升高过程具

有重要意义[3-4]。外源有机质输入（如秸秆还田），

是促进稻田土壤有机碳（SOC）积累的重要农田管

理措施。水稻土具有独特的氧化-还原交替过程及由

此诱发的特殊化学与生物化学过程，使得稻田土壤

碳的循环转化过程有别于旱地土壤[5-6]。微生物在土

壤有机碳形成与转化过程中扮演着重要角色，微生

物主导的 SOC 转化过程控制着土壤碳的输入-输出

平衡及其截获与更新，是土壤碳循环过程研究的核

心内容[7-8]。目前关于有机物质输入驱动稻田 SOC

形成的微生物介导机制尚缺乏深入认识。 

近年来，关于 SOC 形成和稳定机制的认知已从

传统的腐殖质理论转向更加强调微生物在 SOC 形

成和稳定过程中的调控作用[9-10]。微生物对 SOC 积

累的贡献主要体现在其同化代谢驱动的细胞残体连

续迭代累积过程中[11-12]。在同化过程中，微生物将

外源底物转化为细胞组分，并通过生长、繁殖、衰

老和死亡过程，将代谢产物和死亡残体持续不断地
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积累在土壤中，从而促进 SOC 的形成和积累[11]。同

时，这些细胞残体可通过与土壤矿物相互作用形成

有机无机复合体而稳定在土壤中[13]，构成稳定 SOC

库的重要组分。Liang 等[11]将以上微生物过程形象

地定义为土壤微生物碳泵（Microbial carbon pump，

MCP）。现有研究表明，微生物残体通过碳泵机制在

SOC 的形成和稳定过程中发挥重要作用[14-15]。例如，

Liang 等[16]基于 1996—2018 年微生物残体标识物-

氨基糖数据，估算了温带农田、草地和森林生态系

统表层土壤微生物残体的数量及其对 SOC 库的贡

献比例。结果表明，微生物残体分别占农田和草地

SOC 的 55.6%和 61.8%。Wang 等[17]利用全球尺度范

围 986 个农田样点的微生物残体数据进行整合分

析，发现微生物通过 MCP 机制对 SOC 的贡献比例

超过 50%。因此，在研究外源有机物质输入后稻田

SOC 形成过程及其驱动机制时，应将微生物通过同

化合成代谢（即碳泵机制）驱动的外源碳向微生物

残体碳的持续转化过程和效率纳入研究范畴[18-19]。 

外源有机物质（如作物秸秆）是 SOC 的重要来

源之一，输入后会直接或间接对土壤微生物群落组

成和代谢活性等产生影响，进而影响微生物残体的

形成和积累动态[20-21]。Zhou 等[22]通过收集全球范围

不同农田管理措施下土壤微生物残体碳的数据进行

整合分析，发现秸秆还田会显著增加土壤中真菌残

体、细菌残体和总微生物残体，但并未增加细菌残

体碳对 SOC 的贡献，表明秸秆还田主要通过增加真

菌残体来促进 SOC 的封存。Yang 等[23]研究发现，

总微生物残体碳占 SOC 的比例在秸秆添加后几乎

无变化，但秸秆添加显著增加了真菌和细菌残体的

相对比例。相较于旱地生态系统[24-25]，关于有机物

质输入对稻田土壤微生物残体影响的研究相对较

少。近年来，随着对稻田土壤在固碳潜力方面认识

的深入，研究者开始逐渐关注有机物质输入对稻田

土壤微生物残体积累方面的影响 [26-27]。根据 Chen

等[26]在红壤丘陵区典型水稻土的研究结果，长期施

用作物秸秆和有机肥均会促进根际和非根际土壤微

生物的生长速率，从而增加微生物残体的积累。然

而，以往研究多聚焦于秸秆输入后微生物残体积累

量的变化特征。仅从数量变化进行分析，难以准确

评估微生物对外源底物的利用或同化程度及同化过

程中不同菌群的相对贡献，进而限制了对有机物质

输入驱动 SOC 形成和转化过程中微生物介导机制

的深入认识。这方面问题的探究可通过将稳定同位

素示踪技术和微生物残体标志物方法相结合来实

现 [28]。指示微生物残体的标志物——氨基糖已得到

了学术界的认可和广泛应用。氨基糖是微生物细胞

壁的重要组分，可作为微生物残体的标志物，由于

其具有来源上的异源性和较高的稳定性，可用来指

示真菌和细菌残体碳氮在土壤中的去向[29]。目前有

四种氨基糖可被标准化提取并量化，包括氨基葡萄

糖、氨基半乳糖、氨基甘露糖和胞壁酸[30]。其中氨

基葡萄糖和胞壁酸的微生物来源比较明确，氨基葡

萄糖主要来源于真菌，胞壁酸唯一来源于细菌[31-32]。

因此，以氨基糖为微生物残体标志物，通过同位素

示踪秸秆来源碳进入氨基糖的合成转化动态，有助

于从微生物同化代谢驱动细胞残体积累进而促进外

源碳截获的视角，深入认识秸秆输入驱动稻田 SOC

形成和积累的微生物贡献机制。 

稻田土壤碳循环受土壤中氮、磷可利用性及其

输入水平的影响[2，33]。氮磷元素的可利用性会对微

生物群落结构、代谢活性和底物利用策略等产生影

响，进而影响微生物对外源有机碳的同化过程[34-35]。

氮磷添加能缓解微生物养分限制，微生物无需投入

大量碳合成胞外酶，减少“无效呼吸”，进而将更多

吸收的碳分配至生物量生长[35-36]。已有研究表明，

氮磷添加可通过改变微生物生物量、胞外酶活性和

土壤理化性质等生物和非生物因子影响微生物残体

的积累[37-38]。稻田 SOC 的转化受氮磷供应水平的影

响[34]，高 C/N 比植物残体输入土壤后，氮磷养分的

添加有助于缓解养分限制，进而促进植物残体碳的

分解与转化，提高微生物的碳源利用效率，最终促

进微生物来源碳向 SOC 库的输入[35，39]。因此，探

讨秸秆等外源有机物质输入对稻田土壤微生物残体

积累及其对有机碳库贡献的影响时，需要考虑氮磷

养分的供应水平[38，40]。本研究将考虑氮磷耦合效应

对微生物利用外源碳生成微生物残体数量和转化动

态的影响。这方面问题的探讨有助于指导生产实践

中通过调整营养元素计量比（施肥）来调控微生物

转化外源碳向 SOC 库的输入与转化，进而提高稻田

生态系统的碳吸收和储存能力。 

基于前期的研究结果，秸秆输入能够显著促进

稻田土壤微生物残体的积累总量，且秸秆耦合氮磷

添加有助于在较长时间尺度上促进真菌残体的积

累[37]。在此基础上，本研究将进一步探明的问题是：
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秸秆输入后微生物能在多大程度上同化利用秸秆碳

并合成微生物残体，以及氮磷添加对该转化过程的

影响，这方面信息的获取是实现通过调控微生物碳

泵效率以提升外源有机物质的微生物同化过程进而

促进碳截获的重要理论前提。为此，本文利用微生

物标识物结合稳定同位素示踪技术（气相色谱-同位

素比例质谱联机技术），以 13C 标记水稻秸秆碳（98 

atom%）进入氨基糖（微生物残体标识物）的合成

转化过程为切入点，阐明秸秆输入耦合不同氮磷添

加水平对微生物利用秸秆来源碳生成细胞残体（真

菌和细菌）的数量和累积效率的影响。本研究的科

学假设是氮磷添加对微生物同化秸秆过程有促进作

用，表现为秸秆碳进入细胞残体碳的数量增加，相

应地微生物残体碳累积效率也会有所提高。 

1  材料与方法  

1.1  样地信息和土壤采集 

试 验 用 土 壤 采 自 江 西 省 南 昌 市 进 贤 县

（28°15′30″ N，116°20′24″ E）江西省红壤研究所。

试验所在地的气候属亚热带季风湿润气候，年平均

气温为 18.1 ℃，年平均降水量为 1 537 mm。试验

地土壤类型为第四纪黏土母质发育而成的潴育型红

壤 性 水 稻 土 ， 土 壤 质 地 黏 重 （ 黏 粒 含 量 约 为

400 g·kg–1）。土壤有机质含量为 14.1 g·kg–1，全氮

1.31 g·kg–1，全磷 0.6 g·kg–1，水解氮 102 mg·kg–1，

有效磷 26.9 mg·kg–1，土壤 pH 5.29。供试土壤中氨

基葡萄糖含量为 495 mg·kg–1，胞壁酸 32 mg·kg–1，

氨基半乳糖 118 mg·kg–1，氨基糖总量 645 mg·kg–1。 

土样采集于 2020 年秋季，在水稻收获后田面完

全落干时进行。使用五点混合采样法采集表层土壤

（0～15 cm），剔除可见根系和石砾等，过 2 mm 筛。

处理好的土样自然风干后用于室内培养试验。 

1.2  试验设计 

室内培养试验设置 4 个处理，每个处理 3 次重复。

具体包括：（1）未添加秸秆及氮磷的对照（CK）；（2）

仅 13C 秸秆添加（S）；（3）13C 秸秆耦合低量氮磷添加

（S + N1P1）；（4）13C 秸秆耦合高量氮磷添加（S + N2P2）。

其中 13C 水稻秸秆（标记丰度为 98 atom%），采购自剑

桥同位素实验室（Cambridge Isotope Laboratories）。所

有处理中秸秆的添加量为 10 g·kg–1。添加的氮磷养分分

别为硫酸铵（（NH4）2SO4）和磷酸二氢钾（KH2PO4），

低量氮磷添加量分别为 41.6 mg·kg–1（以 N 计，下同）

和 10 mg·kg–1（以 P 计，下同），高量氮磷添加量分别

为 125 mg·kg–1 和 30 mg·kg–1。 

具体培养步骤如下：称取 20 g 风干土于血清瓶

中，调节土壤含水量为最大田间持水量的 60%，置

于培养箱中恒温（25 ℃）控湿避光条件下预培养一

周。正式培养开始前，一次性加入外源底物，土壤

湿度调至最大田间持水量的 70%，恒温控湿避光培

养，每两天称重并补加去离子水，使水分含量波动

范围小于 2%。培养周期为 300 d，培养期间定期采

集气体样品，采用气相色谱仪（GC 7890B，Agilent 

Technologies，美国）测定 CO2 日排放量，稳定同位

素比例质谱仪（Delta V Advantage，Thermo Fisher，

Waltham，MA，美国）测定 δ13C 值，并结合对应时

间的线性插值计算不同处理下的 CO2 累积排放量。

土壤样品分别在培养开始后的第 30 天（前期）、105

天（中期）、300 天（后期）时采集（破坏性取样），

测定土壤酶活性、土壤氨基糖含量及其同位素富集

比例。土壤其他指标（全氮含量、SOC 含量）测定

方法详见卢孟雅等[37]。 

1.3  土壤氨基糖及其同位素富集比例的测定 

土壤氨基糖含量测定采用 Zhang 和 Amelung[30]

醛糖腈乙酸酯衍生法。经过水解、纯化和衍生后，

利 用 气 相 色 谱 仪 （ Agilent 7890 GC ， Agilent 

Technologies，Santa Clara，CA，美国）进行测定。

根据内标法原理，通过单个氨基糖的峰面积计算分

别获得氨基葡萄糖（GlcN）、氨基半乳糖（GalN）

和胞壁酸（MurN）的含量，所有氨基糖加和即为总

氨基糖含量（total ASs）。土壤氨基糖 13C 同位素富

集比例利用气相色谱-同位素比例质谱联机测定[41]，

质谱为带有电子轰击源和化学电离源的四极杆质谱

仪（Finnigan trace，Thermo Electron Finnigan Co. 

Ltd.，美国），使用的色谱柱为 DB-5MS（60 m × 

0.25 mm × 0.25 µm）。 

1.4  土壤胞外酶活性的测定 

本研究选取碳获取酶 4 种（纤维二糖水解酶、

β-1，4-葡萄糖苷酶、β-半乳糖苷酶和 β-木糖苷酶），

氮获取酶 1 种（β-1，4-乙酰-葡糖胺糖苷酶），采用

微孔板荧光法进行测定。具体如下：称取相当于 1 g

干土的新鲜土样与 40 mL 去离子水混合，随后在
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180 rmin–1 下振荡 40 min 后制成土壤均质悬浊液。

取 200 μL 土壤悬液置于 96 孔微孔板中，与 50 μL

特定酶底物混合后在 25 ℃黑暗条件下培养 4 h，然

后加入 50 μL NaOH 终止反应，静置 1 min 后立即使

用酶标仪（Synergy™ H1，BioTek Technologies，

Vermont，美国）在波长 365 nm 和 450 nm 处检测荧

光值。 

1.5  数据处理 

微生物残体碳累积效率（Carbon accumulation 

efficiency，CAE）的计算公式如下： 

 

2

CAE / % 100
CO

 


秸秆来源氨基糖态碳

秸秆来源氨基糖态碳 秸秆来源 碳累积量
                 （1） 

 
式中，秸秆来源 CO2 累积量数值来自 Zhang 等[42]。 

利用 SPSS 25 和 R 4.2.2 进行数据分析，其中对

处理和时间及两者交互作用进行双因素方差分析；

对同一时间不同处理和同一处理下不同时间的数据

进行单因素方差分析，显著性检验水平为 0.05。利

用 Origin 2021 进行绘图，基于斯皮尔曼（Spearman）

相关系数评价不同指标之间的相关性。 

2  结  果  

2.1  秸秆碳进入不同种类氨基糖的时间动态 

总体上，秸秆输入后微生物能够快速同化秸秆

碳构建细胞组分，表现为培养前期 13C-标记的三种 

氨基糖（13C-GlcN、13C-GalN 和 13C-MurN）数量的

快速增加，但 13C 在不同氨基糖之间的富集和转化

动态明显不同（图 1）。在培养前期（0～30 d），
13C-GlcN 的含量变化范围为 56.1～58.2 mg·kg–1（占

总 GlcN 的比例为 10.5%～10.9%），随着培养时间延

长，13C-GlcN 的含量显著降低，培养后期（105～300 

d）降至 33.8～39.4 mg·kg–1。不同处理间，13C-GlcN

含量在培养前期和中期无显著差异（P > 0.05），培

养后期，低量氮磷添加处理中 13C-GlcN 含量最低（P 

< 0.05）。13C-MurN 表现为对秸秆和氮磷养分添加的

响应最为明显（图 1b）。在培养初期 13C-MurN 含量

为 5.2～6.8 mg·kg–1，氮磷养分添加显著降低了
13C-MurN 的含量。S+N1P1 和 S+N2P2 处理土壤中 

 

注：T：处理；D：天数；T × D：处理与天数的交互作用；S：单独秸秆添加；S+N1P1：秸秆耦合低量氮磷添加；S+N2P2：秸秆

耦合高量氮磷添加。图中数据为平均值±标准差（n=3）。左上角为双因素方差分析结果，“*”为在 0.05 水平上显著，“**”为在 0.01

水平上显著，“ns”为不显著。大写字母表示同一处理下不同培养时间的差异性（P < 0.05），小写字母表示同一时间内不同处理间的

差异性（P < 0.05）。下同。Note：D：days；T × D：interaction between treatment and days；S：Straw addition without nitrogen and phosphorus 

supply；S+N1P1：Straw addition with lower rate of nitrogen and phosphorus supply；S+N2P2：Straw addition with higher rate of nitrogen and 

phosphorus supply. Data are expressed as means ± standard deviation（n=3）. The upper left corner shows the results of two-way ANOVA，

‘*’ being significant at the 0.05 level，‘**’ is significant at the 0.01 level，and ‘ns’ is not significant. Capital letters indicate the differences in 

growth time under the same treatment（P < 0.05），and lowercase letters indicate variability among treatments at the same time（P < 0.05）. 

The same below. 

 
图 1  培养期间不同处理中秸秆来源氨基糖的合成转化动态 

Fig. 1  Dynamics of straw-derived amino sugars in different treatments during the incubation course 
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13C-MurN 含量分别低于单施秸秆 S 处理 15.2%和

23.8%（P < 0.05）。不同处理中 13C-MurN 在培养

105 d 时含量最高（6.3～7.4 mg·kg–1），培养后期开

始显著下降，S+N1P1 和 S+N2P2 处理下 13C-MurN 的

降幅更大，培养结束时 S+N1P1 和 S+N2P2 处理中
13C-MurN 分别较 S 处理低 18.4%和 28.3%（P < 

0.05 ）。 秸 秆 来 源 13C-GalN 的 合 成 转 化 动 态 与
13C-GlcN 和 13C-MurN 均有所不同（图 1c），表现为

整个培养期间无明显的时间变化差异，且各处理之

间均无显著差异（P > 0.05），其含量变化范围为

8.4～10.7 mg·kg–1，略高于 13C-MurN。 

2.2  微生物同化秸秆碳合成氨基糖的总量及真菌

与细菌的相对贡献比例 

不 同 处 理 中 秸 秆 来 源 氨 基 糖 总 量 （ 13C-total 

ASs）的变化范围为 71.3～75.4 mg·kg–1，氮磷养分

添加会显著影响秸秆来源氨基糖总量（图 2a）。由

于 GlcN 在数量上占有明显优势，秸秆来源氨基糖

总量的变化与 13C-GlcN 较为相似。培养初期 30 d

时，不同氮磷添加处理中 13C-氨基糖总量低于 S 处

理，且在 S+N1P1 中达到显著水平（P < 0.05）。随培

养时间的延长，各处理中 13C-氨基糖总量不断下降。

培养 300 d 时其含量范围降低至 47.1～54.5 mg·kg–1，

S 和 S+N2P2 处理之间无显著差异，S+N1P1 处理下
13C-氨基糖总量下降最明显（P < 0.05）。 

秸秆来源氨基糖库中真菌与细菌残体的相对贡

献用 13C-GlcN 与 13C-MurN 比值（13C-GlcN/13C- MurN）

来表示。培养期间 13C-GlcN 与 13C-MurN 的比值变化

范围为 5.6～11.4（图 2b）。整体上，培养前中期（30～

105 d）各处理 13C-GlcN/13C-MurN 均呈显著下降趋势，

在培养中后期（105～300 d）13C-GlcN/13C-MurN 在

S+N2P2 处理中有明显回升。各处理间 13C-GlcN/13C- 

MurN 在培养中期（105 d）差异不显著（P > 0.05）。

而在培养后期 S+N2P2 处理中 13C-GlcN/13C-MurN 比例

显著高于 S 和 S+N1P1 处理（P < 0.05）。 

 

图 2  培养期间不同处理中秸秆来源氨基糖总量（a）与真细菌残体比值的动态变化（b） 

Fig. 2  Changes of straw-derived total aminos sugars（a）and ratio of 13C-glucosamine to 13C-muramic acid（b）in different treatments during the 

incubation course 

2.3  微生物残体碳累积效率 

为评估秸秆输入后微生物转化植物源碳进入

残体的效率，本研究计算了不同培养时期微生物

残体碳累积效率（CAE），即一定培养周期内微生

物 同 化 秸 秆 碳 生 成 细 胞 残 体 的 数 量 （ 1 3 C- to ta l 

ASs）与秸秆碳代谢（13C-total ASs 和 13C-CO2 之

和）的相对比值（图 3）。结果表明，培养初期各

处理中 CAE 最大，随着培养的进行 CAE 均显著  

降低（P < 0.05）。各处理中微生物 CAE 在培养初

期变化范围为 3.44%～3.62%，105 d 时 CAE 降至

2.54%～2.71%，培养结束时，微生物 CAE 降至

1.79%～2.10%。氮磷养分添加在培养初期和中期

对 CAE 无显著影响，但在培养后期，S+N1P1 处理

和 S+N2P2 处理中 CAE 分别较 S 处理低 14.4%和

10.4%，说明养分添加会在较长时间尺度上对微生

物同化外源碳过程产生影响。  
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图 3  培养期间不同处理中微生物残体碳累积效率（CAE）

的变化动态 

Fig. 3  Variations of necromass carbon accumulation efficiency
（CAE）values in different treatments during the incubation course 

3  讨  论  

3.1  氮磷添加对秸秆来源碳进入微生物残体碳数

量的影响 

植物源碳向 SOC 的转化在很大程度上依赖于

土壤微生物的转化过程[11]。本研究结果表明，培养

初期微生物同化秸秆碳的比例最高，秸秆来源碳合

成氨基糖总量的比例占土壤总氨基糖库的 10%左右

（图 1a），这可能与秸秆降解初期，底物的可利用性

较高使得微生物的生长代谢活跃，伴随较高的活体

微生物生物量生成有关[37]。13C-标记氨基糖的生成

动态（图 1）清晰地证明了微生物通过碳泵机制驱

动外源秸秆碳向微生物残体碳转化进而贡献于 SOC

的积累。作物秸秆降解初期较高的 13C-标记微生物

残体碳生成量（图 2），也支持了 Cotrufo 等[13]提出

的“微生物效率-基质稳定”模型的理论框架，即秸

秆分解前期伴随着较多可利用底物的释放，微生物

能进行快速同化，并不断以细胞残体形式积累，完

成从植物活性碳到较为稳定的微生物残体碳的转化

过程。但是随着培养时间延长，新合成的秸秆来源

氨基糖总量逐渐下降，培养结束时，13C-氨基糖的

贡献比例降至 7.7%～8.5%（图 2）。一方面，与秸

秆降解后期活性底物的不断消耗而相对难降解底物

逐渐富集有关[43]，在这种情况下，微生物的同化代

谢过程会有所减缓[44]。另一方面，由于微生物残体

具有较低的 C/N 比，在后期底物相对匮乏的条件下，

新合成的残体物质会被微生物优先分解利用[45]。该

推测受到细菌来源 13C-MurN 在培养后期显著下降

的结果（图 1b）支持。已有研究表明：在养分相对

缺乏的条件下细菌残体更容易发生分解矿化，在缓

解养分限制方面发挥积极作用[46]。而以几丁质形态

存在的氨基葡萄糖在土壤中的稳定性较高，加之黑

色素的保护使其分解性远低于胞壁酸聚合物[31]。因

此 ， 培 养 期 间 ， 尤 其 是 培 养 后 期 较 高 的
13C-GlcN/13C-MurN 比值（图 2b）除了真菌在降解

复杂底物过程中是优势微生物群体之外，也与真菌

残体具有较高的相对稳定性有关。 

秸秆输入后，氮磷添加可能会通过缓解微生物

的养分限制状态而促进微生物对外源碳的利用和

转化，被认为是调控秸秆碳在土壤中转化的关键因

子[40]。在氮磷匮乏的土壤中，由于微生物需要投入

大量同化碳合成氮磷获取酶，以缓解养分限制，导

致呼吸消耗占比升高，通常伴随较低的碳利用效率

（CUE）[35-36]。当有外源氮磷输入时，微生物养分限

制得到缓解，可将更多碳分配至生物量生长，使 CUE

显著增加[39-40]。然而，本研究结果表明，秸秆来源

微生物残体碳的积累量并未随着氮磷添加水平的增

加而增加，培养结束时低量氮磷添加处理中微生物

残体碳的积累量显著低于单加秸秆处理（图 2a），

这与本研究的假设相反。推测该现象可能与微生物

“碳分配”策略有关。低量氮磷虽缓解了部分养分限

制，但仍无法满足微生物“生长-残体合成”的双重

需求。因而在低氮磷供应条件下，有限的氮磷资源

更倾向于被分配至“生长代谢优先”的途径，这种

情况下微生物更倾向于活体细胞的维持与增殖，死

亡比例降低[42，47]。值得注意的是，培养中后期高量

氮磷添加处理中秸秆来源微生物残体碳的数量也显

著下降（图 2a）。这可能与培养后期较高氮磷添加

处理土壤中微生物仍有较高的代谢活性，表现为此

期较高的碳氮获取酶的酶活性和激发效应[42]，而新

合成的微生物残体尤其是细菌残体成为潜在可利用

的底物，被再次分解转化，使其无法有效积累。以

上结果表明，随着培养的进行，底物的碳氮磷等元

素化学计量失衡，微生物的养分利用策略和碳分配

原则发生改变[47]。该推论也受到本研究前期研究中

土壤微生物群落变化特征结果的支持，即培养后期

微生物群落逐渐转向以革兰氏阳性细菌和真菌为主

体，且养分添加处理中真菌转为优势群体的趋势更
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明显[37]。这种群落结构变化意味着在底物逐渐匮乏

的秸秆降解后期，微生物将投入更多的资源以合成

胞外酶来获取碳源和养分。因此，较高氮磷养分添

加在初期促进了微生物以残体形式对秸秆来源碳的

快速截获，同时也加速了后期新合成残体的再分解

矿化，从而在一定程度上抵消了秸秆来源微生物残

体碳在土壤中的积累及其对总残体库的贡献比例。

此外，研究发现较高的养分供应水平有利于真菌对

秸秆碳的利用及其残体积累，表现为 13C-GlcN 与
13C-MurN 的比值高于单施秸秆（图 2b），说明在复

杂底物如作物秸秆存在条件下，真菌分解和利用碳

底物的能力大于细菌，尤其在较长的培养时间尺度

上。可见，养分添加水平会改变秸秆来源碳在不同

微生物群落中的分配及其死亡后在其残体中的积累

强度。由于真菌、细菌残体的化学组成和相对稳定

性不同，该变化会直接或间接影响微生物源有机碳

在土壤中的长期固持[28，48]。本研究的结果也强调在

探究秸秆等复杂有机物料输入条件下需要较长的培

养周期来明确氮磷养分的调控效应[42]。 

3.2  氮磷添加对秸秆来源微生物残体碳累积效率

的影响 

植物碳输入对土壤碳截获的长期影响取决于新

碳固持与有机碳矿化之间的平衡。本研究计算了微

生物碳累积效率（CAE），以评估微生物将秸秆碳转

化为微生物残体碳的效率[49-50]。在培养期间，所有

处理中土壤 CAE 均呈现随培养时间延长而显著下

降的趋势（图 3），这意味着随着秸秆降解程度的加

深，秸秆来源微生物残体碳的合成/积累强度减弱，

相应地，秸秆来源残体碳积累效率有所降低。结合

此期较高的激发效应，该结果说明培养后期微生物

投入更多的碳用于分解代谢而非同化合成[37]。与单

加秸秆相比，秸秆耦合氮磷添加对培养前期和中期

微生物残体碳累积效率未产生显著影响，但在培养

后期显著降低了秸秆来源微生物残体碳的积累效率

（图 3）。这可能与随着秸秆分解程度加深及养分消

耗，微生物通过调整群落结构、代谢活性以及碳分

配策略来适应环境变化有关，进而改变了外源碳的

同化强度及其效率，体现出微生物对养分获取和环

境变化适应的权衡生存策略[47]。需要指出的是，由

于氨基糖仅是微生物细胞壁的组成部分，仅代表了

培养过程中微生物利用秸秆碳合成有机组分的一小

部分，因此，CAE 可能低估了微生物对外源碳的转

化与固持能力[50]。进一步将 CAE 与土壤主要生物因

子进行了相关性分析（图 4）。结果表明，CAE 与 13C-

微生物生物量、13C-氨基糖总量、碳和氮相关获取

酶活性呈显著或极显著正相关。上述结果强调了微

生物介导 SOC 的形成和积累与微生物同化代谢过

程密切相关，说明外源秸秆输入通过促进生物量的

形成和周转从而促进残体的积累。与此同时，CAE

与 激 发 效 应 、 秸 秆 碳 矿 化 和 碳 氮 获 取 酶 比 值

（EEAC/N）呈极显著负相关（P < 0.01，图 4），进一

步说明外源有机物质输入后微生物通过同化合成和

异化分解两个相反的代谢过程参与和调控 SOC 的

形成和周转过程，二者的权衡关系最终会影响 SOC

动态。本研究结果表明，氮磷添加通过调控微生物

“生长-残体合成”的碳分配权衡，进而影响秸秆碳

转化过程，为解析氮磷有效性与微生物碳分配策略

的耦合关系提供了证据。研究结果对指导农田生态

系统秸秆还田与氮磷施肥管理具有重要意义，即在

农田土壤中，过度追求低量氮磷配施以促进秸秆分

解，可能导致微生物残体碳库（稳定 SOC 库的重要

组成）的积累被削弱。 

3.3  土壤微生物残体碳积累对秸秆输入及氮磷添

加响应的指示意义 

本研究结果强调了秸秆输入条件下，氮磷养分

供应在短时间和长时间尺度上对微生物利用秸秆碳

过程和效率会产生不同影响，揭示了养分供应水平

与秸秆碳的微生物转化过程之间的复杂性和时间特

异性。值得注意的是，尽管秸秆来源微生物残体碳

的数量在养分添加处理中不同程度低于单加秸秆处

理，在秸秆耦合低量氮磷处理中最为明显（图 2），

但基于此前的研究结果，添加养分处理的土壤中氨

基糖总量较高[37]，这说明微生物在同化利用外源秸

秆碳的同时，也通过微生物碳泵机制驱动了内源有

机碳向微生物残体碳的转化，使得土壤总微生物残

体碳库维持较高水平。该结果表明秸秆输入后，一

方面可作为碳底物被微生物直接同化利用，另一方

面也作为微生物的能源与碳源，能引起 SOC 矿化的

同时又促进土壤有机质释放出的碳源或养分的微生

物再利用。进一步，本研究发现氮磷添加有助于促

进微生物碳泵驱动的土壤原有有机碳的转化，尤其

在秸秆分解后期外源碳底物可利用性逐渐降低的情

况下（图 3）。因此，在探讨秸秆输入配合养分添加

对 SOC 库形成和积累的影响时，也要关注外源有机 
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注：13C-TPLFA：秸秆来源总磷脂脂肪酸；13C-F：秸秆来源真菌磷脂脂肪酸；13C-B：秸秆来源细菌磷脂脂肪酸；13C-TASs：秸

秆来源总氨基糖；EEAC：碳获取酶；EEAN：氮获取酶；EEAC/N：碳获取酶与氮获取酶的比值；PE：激发效应；13C-CO2：秸秆来源

二氧化碳。斯皮尔曼（Spearman）相关程度利用不同的颜色和大小的方框表示，红色到蓝色的渐变表示相关性从正相关到负相关，

方框越大表示越相关。“*”为 0.05 水平上显著，“**”为 0.01 水平上显著。CAE 与各指标之间的连线表示相关关系，蓝色表示负相

关，红色表示正相关，实线表示在 0.05 水平上显著相关，虚线表示相关性不显著。Note：13C-TPLFA：Straw-derived total PLFA；13C-F：

Straw-derived fungal PLFA；13C-B：Straw-derived bacterial PLFA；13C-TASs：Straw-derived total microbial amino sugars；EEAC：Carbon 

acquisition enzyme；EEAN：Nitrogen acquisition enzyme；EEAC/N：Carbon acquisition enzyme to nitrogen acquisition enzyme ratio；PE：

Priming effect；13C-CO2：Straw-derived CO2. The Spearman correlation degree is represented by boxes of different colors and sizes. The 

gradient from red to blue indicates the correlation from positive to negative，with larger boxes indicating stronger correlation. ‘*’ indicates 

significance at the 0.05 level，and ‘**’ indicates significance at the 0.01 level. The lines connecting CAE with factors represent correlations，

with blue indicating negative correlation and red indicating positive correlation. Solid lines indicate significant correlations at the 0.05 level，

while dashed lines indicate non-significant correlations. 

 
图 4  微生物残体碳累积效率与各指标之间的相关性热图 

Fig. 4  Heatmap of the correlation between microbial necromass accumulation efficiency with biotic and abiotic factors 

物质和养分输入对土壤原有有机碳组分的微生物转

化和利用。从土壤有机质形成的能量角度而言，外

源有机物料输入的新碳，可作为土壤微生物的“能

源”来启动微生物对“老碳”的重新转化和利用，

进而驱动原有有机碳的周转，使 SOC 库在来源和组

成上发生变化，这方面问题在以往的研究中很大程

度上被忽略了。类似地，Cai 和 Feng[51]研究发现，

当活性碳源（13C-标记葡萄糖）加入土壤后，新合

成的微生物残体碳既有来自 13C-标记的外源碳的贡

献，也有较大一部分来自土壤原有有机碳的贡献。

因此，在评价外源有机物质输入对微生物介导 SOC

形成和周转的相关研究中，在考虑外源碳的微生物

同化效率的同时，也要考虑对微生物驱动原有有机

碳的同化利用效率。本质上，微生物对秸秆输入和

养分添加的响应，与底物和微生物群落自身化学计

量之间不平衡以及微生物通过生理和群落特性去适

应养分环境的改变有关[47]。由于本研究主要关注氮

磷耦合对秸秆碳转化过程的影响，缺少单独添加氮

或磷的单因子处理，使得无法对氮磷元素各自对微

生物介导外源碳转化过程进行解耦分析。未来研究
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中将考虑通过设置单独氮、单独磷和氮磷同时添加

的处理，并结合氮（15N）和磷（32P）同位素与 13C

多重标记底物方法，通过追踪标记同位素在微生物

细胞组分中的富集比例，明确氮、磷各自及二者耦

合对微生物残体碳转化的调控方向和强度，进而从

微生物营养限制和计量比调控机制层面，深入探究

外源有机物质耦合氮磷养分供给驱动稻田土壤有机

碳形成和转化的微生物介导机制。 

4  结  论  

微生物能快速同化利用秸秆碳进入微生物残体

碳库，表现为培养前期秸秆来源残体碳的合成量（以
13C-氨基糖指示）和累积效率均较高，随着培养的

进行，新合成的微生物残体碳的数量显著降低，细

菌残体碳的降幅最大，使得真菌残体碳的相对贡献

比例增加。氮磷养分添加对秸秆碳的微生物利用转

化过程及其残体碳累积效率在不同培养时期的影响

效应不同。总体上，氮磷添加在培养前期和中期未

显著改变微生物同化碳生成残体碳的数量，而在培

养后期表现出一定的负效应，这与后期微生物残体

的快速分解转化密切相关，同时使残体碳累积效率

显著降低。以上结果表明，氮磷养分添加是调控微

生物同化利用秸秆碳过程的关键因子，并具有一定

的时间依赖性及复杂性。值得注意的是，经过 300 d

培养后，尽管 13C-氨基糖的含量在养分添加处理中

较低，但考虑到此期土壤中总氨基糖含量高于单独

添加秸秆处理，说明秸秆耦合养分添加下微生物同

化利用秸秆碳的同时，也通过碳泵机制驱动了内源

SOC 向微生物残体碳的转化，这方面问题在以往的

研究中很大程度上被忽略了。因此，建议未来研究

中在探讨复杂有机物质（如作物秸秆）输入驱动 SOC

形成和周转的微生物介导机制时，需要同时考虑“新

碳”（新输入有机物质）和“老碳”（原有 SOC）的

微生物同化过程和效率。 
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