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封面图说: 盘锦市盘山县水稻田———盘锦市位于辽宁省西南部,自古就有“鱼米之乡冶的美称。 这里地处温带大陆半湿润季风

气候,有适宜的温度条件和较长的生长期以供水稻生长发育,农业以种植水稻为主,年出口大米达 1 亿多公斤,是国

家级水稻高产创建示范区和重要的水稻产区。
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微生物介导的碳氮循环过程对全球气候变化的响应

沈菊培, 贺纪正*

(城市与区域生态国家重点实验室,中国科学院生态环境研究中心,北京摇 100085)

摘要:土壤是地球表层最为重要的碳库也是温室气体的源或汇。 自工业革命以来,对土壤温室气体的容量、收支平衡和通量等

已有较多研究和估算,但对关键过程及其源 /汇的研究却十分有限。 微生物是土壤碳氮转化的主要驱动者, 在生态系统碳氮循

环过程中扮演重要的角色,对全球气候变化有着响应的响应、适应及反馈,然而其个体数量,群落结构和多样性如何与气候扰动

相互关联、进而怎样影响生态系统过程的问题仍有待进一步探索。 从微生物介导的碳氮循环过程入手,重点讨论微生物对气候

变化包括温室气体(CO2,CH4,N2O)增加、全球变暖、大气氮沉降等的响应和反馈,并由此提出削减温室气体排放的可能途径和

今后发展的方向。

关键词:碳氮循环; 全球气候变化; 温室气体; 微生物; 响应和反馈

Responses of microbes鄄mediated carbon and nitrogen cycles to global climate
change
SHEN Jupei, HE Jizheng*

State Key Laboratory of Urban and Regional Ecology, Research Center for Eco鄄environmental Sciences, Chinese Academy of Sciences, Beijing 100085, China

Abstract: As a significant global carbon and nitrogen sink, soils are also acting as the source or net sink of greenhouse
gases. Many investigations and assessments on carbon pools, fluxes and net carbon balance have been carried out on soil,
while little knowledge is available about the related key processes and mechanisms. Soil microbes are the main drivers in
carbon and nitrogen cycles, which lead to a positive or negative feedback for global climate change. Though it has already
known that microbes play an important role in the process of soil ecosystems, it is still unclear whether the relationship
between global change and microbial dynamics (such as diversity and abundance) and the mechanisms in regulating the soil
biogeochemical processes that they underpin. In this review, we discussed the direct and indirect impact of global climate
change, such as greenhouse gas emissions (CO2, CH4 and N2O), warming and nitrogen deposition, on microbial鄄mediated
carbon and nitrogen cycles. The effects of increased CO2 levels on microbial communities are often indirect through altering
the release of labile sugars, organic acids and amino acids from plants, which can affect microbial growth and activity. The
main direct influence of global climate change on microbial activity and function are likely to be caused by changes in
temperature and moisture content, which will cause variation of physiology or community structure of the microbes.

We also demonstrated the microbial feedback and interaction with global climate change. It is generally accepted that
changes in the composition and diversity of soil microbial communities will have little effect on CO2 emission at the
terrestrial level, because the CO2 production results from numerous microbial processes. Unlike CO2 emission, the CH4

emission is more directly influenced by methanogenesis process, which is carried out by a group of anaerobic archaea. The
production of N2 O from natural and anthropogenic source is dominated by microbial nitrification and denitrification,
although the relative contribution of these processes to net N2 O flux is still less known. The disturbance caused by land
manipulation (like land use type) and land management practices (such as fertilization) may stimulate the rate of organic
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matter decomposition and microbial respiration, because it provides greater access to both substrate and oxygen.
As the complex of soil properties and different microbial community physiology, the multifactor, molecular and

biochemical tools were combined and suggested in studying microbial response to climate change. At the ecosystem level,
stable isotope probing technique has shown its powerful role in linking the microbial diversity and abundance to the
estimation and attribution of gas emission. The possibility in mitigating greenhouse gas emissions through managing
terrestrial microbial processes is also addressed in order to provide potential suggestions for future microbial studies in the
scope of global climate change. There have been some achievement in mitigation of greenhouse gas, such as the application
of nitrification inhibitor ( dicyandiamide, DCD) to nitrogen鄄rich pasture soil, which can significantly reduce the direct
emission of N2O from urine patches through inhibiting the activity of ammonia oxidizing microorganisms. Further studies are
urgently needed on microbial mechanisms in adaptation to climate change and mitigation of greenhouse gas emissions.

Key Words: carbon and nitrogen cycles; global climate change; greenhouse gas; microbe; feedback response

自工业革命以来,随着人类活动干扰的加剧,全球气候变化及其生态效应日益成为人们关注的焦点。 温

室气体排放、全球变暖、大气沉降等对生态系统特别是土壤微生物的影响,以及土壤微生物对气候异常的响应

和反馈已成为国际全球变化和微生物生态学领域的研究热点。 气候变化对生态系统的直接作用包括对土壤

微生物、温室气体排放、大气沉降和极端性气候的影响以及植物群落初级生产力和多样性的气候性变化,而植

物的气候变化特征又改变了土壤碳的供给和土壤理化特性,间接地影响微生物活性、结构和矿化速率(图
1) [1]。 土壤则通过生成或消耗温室气体 (CO2,CH4,N2O 等) 对全球气候变化产生响应,这也是研究生态系

统反馈过程的重要内容[2]。 因此,了解气候变化对土壤微生物的影响,探索微生物的响应、适应和反馈机制,
对研究全球气候变化趋势和全面真实地评价土壤微生物在削减气候变化中的作用具有重要理论和现实

意义[3]。
微生物在调节土壤生态系统功能如养分循环、有机质分解、土壤结构维持、温室气体产生和环境污染物净

化起着重要作用,是地球生物化学循环、特别是碳氮循环过程的主要驱动者。 陆地生态系统碳循环在全球碳

收支中占主导地位,而由于人类活动的干扰,自 20 世纪 90 年代开始,氮的有效性已经成为调控碳与气候变化

反馈机制的重要因子。 G覿rden覿s 等[4]从分子到全球水平就碳氮耦合关系总结了 5 个方面的内容,把氮是如何

调控土壤温室气体(CO2,CH4,N2O)排放这一问题放在了首位,可见碳、氮的生物地球化学循环和减缓温室气

体排放已成为全球变化研究的热点问题。 土壤微生物参与的碳氮生物学过程研究对于探索自然生命机制、应
对全球气候变化、维持生态系统服务功能及促进土壤可持续利用具有重要意义。 本文从微生物参与的碳氮循

环过程入手,重点讨论温室气体增加、全球变暖、大气沉降等全球气候问题与微生物之间的反馈机制和研究方

法,并阐述如何通过调控微生物功能和活性而达到削减温室气体排放的目的。
1摇 微生物参与的碳氮循环过程对温室气体的响应

全球气候变化的主要原因是由于大气中温室气体浓度的不断增加,而 CO2、CH4和 N2O 被认为是最重要

的温室气体。 IPCC 的最新研究报告指出,大气中 CO2浓度自 1750 年以来增加了 31% ,并仍以每年大约 1. 9
滋L / L(1995—2005 年平均值)的速度增加[5];CH4 是仅次于 CO2 的全球第二大温室气体,至 2005 年已达

1郾 77滋L / L,是工业革命前的 2. 5 倍;而大气中 N2O 的浓度也以每年 0. 2%—0. 3%的速度在增加。 一般来说,
CO2排放主要来自能源活动,CH4排放主要来自农业活动和能源活动,N2O 排放主要来自农业活动。 陆地生态

系统的碳适应性调节伴随氮的大量固定,陆地生态系统长期可持续地进行碳的固定可能会受到氮的限制[6]。
陆地生态系统碳循环和氮循环密切相关,碳贮量和碳通量在很大程度上受氮循环的影响和限制。 因此,要分

析碳循环和全球气候变化的关系,必须从氮循环过程及其与碳循环的交互作用和耦合关系入手,从机理上解

析氮对碳的综合影响。
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图 1摇 微生物介导的土壤碳氮循环过程对全球气候变化的响应[1]

Fig. 1摇 Responses of microbe鄄mediated soil carbon and nitrogen cycles to global climate change

气候变化对生态系统的直接作用包括对土壤微生物、温室气体排放、植物群落和大气沉降的影响,而植物群落初级生产力和多样性的气候

性变化,又改变了土壤碳的供给和土壤理化特性,从而间接地影响微生物活性、结构和矿化速率;土壤则通过生成或消耗温室气体 (CO2,

CH4,N2O 等) 对全球气候变化产生响应

1. 1摇 对 CO2倍增的响应

引起全球气候变化的其中一个主要原因是大气中 CO2浓度的增加,而大气 CO2水平大部分取决于光合作

用和呼吸作用之间的平衡。 在陆地生态系统中,高等植物净生产力是消耗大气 CO2的主要过程,然而通过降

解和异养呼吸微生物对 CO2净交换量也作出了重要贡献。 土壤 CO2的产生过程由于涉及多种微生物而变得

复杂,因此一般认为微生物群落结构和多样性的变化对生态系统 CO2浓度的影响不会像对 CH4和 N2O 那样明

显[2]。 然而,最近有报道指出,土壤微生物群落的适应或变化均会引起微生物量的降低和土壤碳损耗的

加速[7]。
针对大气 CO2增加是否会改变不同生态系统中土壤碳氮循环过程这一问题,Zak 等[8] 早在 2000 年就已

经对 47 个 CO2倍增研究作了综合分析,根据土壤微生物呼吸、微生物生物量和微生物氮矿化等变化情况,发
现 CO2倍增提高了土壤和微生物呼吸速率。 由于 CO2的倍增会在数量上和质量上改变植物根系可溶性糖、有
机酸和氨基酸等化合物的分泌[9],这将刺激土壤微生物生长,提高微生物活性,也会改变依赖于土壤养分有

效性的大气 CO2通量。 同时,根系分泌物的增加会改变土壤碳氮比,有利于增强真菌在土壤微生物中的主导

地位。 由于真菌细胞膜含有比细菌细胞膜更难降解的含碳聚合物(如几丁质和黑色素),因此在以真菌为主

导的生态系统中,土壤呼吸自然就下降,从而增加土壤固碳能力。 土壤中 CO2的浓度约为大气的 10—50 倍,
因而大气 CO2浓度升高对土壤微生物群落的影响基本上都是间接的,微生物群落结构对大气 CO2倍增的反馈
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可能是通过与地上和地下凋落物的相互作用而实现的[10]。 换句话说,大气 CO2浓度升高首先引起植物群落

生产力、物种组成及凋落物和根系分泌物化学成分的改变,进而对土壤微生物产生影响。 由于土壤细菌和植

物间的相互作用并不如真菌与植物间的相互作用那么显著 [11],因此虽然大气 CO2浓度升高可明显改变土壤

真菌(特别是菌根真菌)群落组成[12],但土壤细菌群落的响应则并不显著[13]。
大气 CO2浓度升高对土壤生态系统的影响,在过去的十几年中已开展了广泛的研究,研究手段包括开顶

式气室、人工气候室和开放式空气 CO2倍增(Free鄄air CO2 Enrichment, FACE)等[14鄄15]。 研究对象涉及凋落物

分解速率、土壤呼吸、土壤生物量、土壤酶和氨氧化细菌等[16鄄18]。 研究方式包括 CO2单一因子影响[19],CO2倍

增和氮沉降的复合影响[13],以及 CO2倍增、气候变暖和沉降等多因子的综合影响[17鄄18]。 单一因子实验可以有

效地考查微生物群落对大气 CO2倍增的响应,而在实际过程中,这种响应往往是在多因子相互协同或拮抗的

状态下发生的。 比如,当 CO2浓度和大气沉降共同作用时,当前生态系统的土壤湿度易发生变化,而这种变化

也会对气候变暖产生负反馈作用[20]。 因此,全面评估大气 CO2浓度升高可能产生的生态效应,须从多个角度

研究土壤微生物的响应、适应和反馈过程。
1. 2摇 对 CH4排放的响应

与 CO2排放不同,CH4排放主要来自农业活动和能源活动,而自然环境中 CH4(每年约 250 Tg)主要是由

广泛分布于湿地、海洋、瘤胃等厌氧环境中的一类古菌产生。 人类活动每年约产生 320 Tg CH4,即使在扣除化

石燃料部分的情况下仍超过源于自然的 CH4
[5]。 土壤是继大气对流层之后的第二大 CH4汇。 土壤 CH4能够

被一类嗜甲烷的功能微生物氧化,而通过此途径全球每年的 CH4消耗量约为 10—30 Tg。 当土壤甲烷浓度高

于 40 滋mol / mol 时,甲烷氧化菌的主要类型之一即 I 型表现出活跃的状态,并消耗大量的甲烷,此过程被看成

甲烷的汇[21];而当土壤甲烷浓度低于 12 滋mol / mol 时,甲烷氧化菌的另一类型域型一直处于活跃状态,每年

通过此途径消耗约 30 Tg 的甲烷[5]。 可见,土壤微生物特别是产甲烷菌和甲烷氧化菌在甲烷排放、通量和稳

定大气甲烷浓度方面起着不可忽视的作用。
微生物介导的产 CH4过程对全球气候变化的响应和反馈在学术界存有很大争议。 一方面,大气 CO2浓度

的增加改变甲烷氧化菌的群落或数量,进而对 CH4的排放产生正反馈效应,比如在森林土壤会减少 CH4氧化

量的 30% [22]。 在美国 Duke 森林开展的 CO2倍增实验表明,大气 CO2浓度增加提高土壤的 CO2浓度和土壤湿

度,因此加剧土壤厌氧状况,增强微生物产甲烷过程;甲烷的微生物氧化过程却受到一定程度的抑制[23]。 另

一方面,由于全球气候变暖等因素加剧土壤干旱,而土壤通气状况的改善有利于甲烷氧化过程,对甲烷排放产

生负反馈效应[24]。 当 CO2倍增和气候变暖共同作用时,将产生正负反馈相互抵消的结果[25]。
从分子水平探索 CH4产生和氧化过程,是研究微生物对全球气候变化反馈机理的最新手段之一。 例如,

Horz 等[26]选用多个引物多重 PCR 的方法,通过大气 CO2倍增,氮沉降等因子模拟全球变化对土壤微生物的

影响,在土壤中除检测到常见的甲烷氧化菌域型,并首次发现一类新的能敏感指示全球变化的甲烷氧化菌类

群。 通过应用现代分子生态技术和 RNA 稳定性同位素示踪技术相结合的手段来研究稻田 CH4释放机理和水

稻根际碳循环的关键微生物种群和功能,实验结果表明新近被分离培养的一类古菌鄄水稻分支鄄玉(Rice
Cluster 玉,RC鄄玉)在土壤中表现非常活跃[27鄄28]。 Morris 等[29]成功地将稳定性同位素示踪技术与其它分子生

物学技术(如克隆测序),联合应用于分析功能性甲烷氧化菌种群,除检测到已知的 琢鄄、酌鄄 Proteobacteria 序列,
还发现一些与 茁鄄Proteobacteria 相关的序列,表明 茁鄄Proteobacteria 在 CH4的氧化方面也起着一定作用。 可见,新
型技术和方法在土壤微生物生态领域的应用为研究全球气候变化提供了一种行之有效的手段。
1. 3摇 对 N2O 排放的响应

随着工业化进程的加速,在过去的一个世纪,化石燃料燃烧产生了大量 N2O 气体, 农业集约化措施以及

与之相关的 NH3的排放,引起环境中活性氮浓度增加了 3—5 倍[5]。 陆地生态系统活性氮含量的剧增可能会

增强硝化作用和反硝化作用,进而加剧土壤 N2O 排放。 研究表明,向地球表面输入 1000 kg 自然或者人为来

源的活性氮,就可产生 10—50 kg 的 N2O 气体 [30]。 尽管 N2O 气体在温室气体中含量较低,但其全球增温潜
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势值却为 CO2的 310 倍。 N2O 气体每摩尔的增温效应是 CO2的 150—200 倍,并参与大气中许多光化学反应,
是最具潜力的臭氧杀手 [31]。 全球气候变化如 CO2浓度增加、全球变暖等都会显著影响土壤 N2O 的排放。 有

文献报道,在施氮和不施氮状况下,CO2增加对田间土壤 N2O 气体的排放有不同的影响[32];增加地下部分的

碳分配会促进土壤反硝化活性,增加 N2O 通量[33];在高度扰动的生态系统中,CO2浓度增加会显著降低土壤

硝化酶和反硝化酶活性,进而减少土壤 N2O 气体排放[32]。 Baggs 等[33]利用瑞士 FACE 研究 N2O 的产气途径,
结果发现在外界 CO2浓度超过 600 滋L / L 时,反硝化过程占主导地位;而 CO2浓度为 360 滋L / L 时,硝化过程占

主导地位。
土壤微生物介导的 N2O 产生过程包括硝化、反硝化、甲烷硝化和异养硝化等过程。 由微生物主导的 N2O

产生过程约占全部 N2O 气体排放通量的 70% [34]。 硝化作用的中间产物羟胺,在羟胺氧化还原酶的作用下易

产生副产物 N2O 气体,同时亚硝酸根在氧气受限的环境中被亚硝酸还原酶还原生成 N2O 气体,此过程有别于

异养反硝化菌参与的反硝化过程[35]。 甲烷氧化菌含有与氨单加氧酶功能相似的甲烷单加氧酶,室内纯菌培

养体系已证明其执行硝化作用的过程中,有 N2O 气体产生,而在田间是否具有相同的功能还未得到证实[36]。
反硝化作用为 N2O 排放的主要途径,是多种反硝化细菌介导的,通过一系列中间产物(NO-

2,NO,N2O),最终

将硝酸盐中的氮还原为氮气分子的生物化学过程。 在自然环境中,反硝化细菌的功能基因丰度(如亚硝酸还

原酶 nirS 基因,氧化亚氮还原酶 nosZ 基因,固氮酶 nifH 基因)可以作为评价土壤 N2O 排放的指标[37]。
如何评价硝化和反硝化作用对 N2O 排放的贡献,已成为研究 N2O 源汇过程的关键问题。 虽然有证据表

明反硝化细菌与土壤 N2O 排放有直接的关系[38],但最近越来越多的研究表明氨氧化细菌的反硝化作用,在土

壤产 N2O 过程中有重要作用[39]。 近来基于宏基因组学和分子生物技术的发展,氨氧化古菌在氨氧化过程中

的作用越来越得到关注[40鄄42],而氨氧化古菌是否参与土壤 N2O 产气过程至今还未有报道,这也为重新评价微

生物 N2O 产生过程提出了新的挑战。 另外,分析15N 异构体在 N2O 分子内的分布状况,为研究土壤微生物在

N2O 产生过程中的相对贡献及相应机制提供了一种有效的方法[43]。 近期发展起来的稳定性同位素标记技

术,为区分和探索微生物介导的硝化和反硝化产 N2O 机理提供了重要的研究手段[44]。
2摇 微生物参与的碳氮循环过程对全球变暖的响应

造成全球气候变化的另一主要原因是全球气温的上升。 至 20 世纪末,地球表面气温相比 100 a 前上升

了 0. 6 益,预计到 2100 年全球平均气温将会再升高 1. 1—6. 1 益 [5]。 因此,土壤碳氮循环过程及其相关的微

生物对温度变化的响应同样也是研究气候变暖对陆地生态系统影响的关键内容。
2. 1摇 全球变暖与土壤微生物介导的碳循环

气温上升提高了土壤呼吸速率,进而影响土壤的固碳潜力。 土壤碳对气候变暖的响应程度取决于土壤微

生物对碳的利用效率[45]。 有机碳的稳定性和不同组分对温度的敏感程度也有很大的差异。 例如,在高海拔

永久冷冻区,增加冻融的频率会使土壤中有机碳降解速率提高[46]。 有人认为,相比初级生产力,土壤呼吸对

温度更为敏感,因此气温升高会增加土壤与大气之间的碳净转化量,对全球气候变化产生正反馈作用[47]。 温

度是土壤有机质矿化速率的重要决定因子,但土壤有机质种类和组成的复杂性,微生物可利用的底物质量变

异很大[48],导致温度和异养微生物呼吸之间的反馈关系仍有很多不确定性。 另外,由于有机质易分解组分和

难分解组分对温度的敏感性不同[48鄄49],加上不同环境因子对土壤有机质存有潜在的干扰作用,从而影响了微

生物对温度变化的响应。
总体上,大气温度升高会直接影响土壤微生物呼吸,预计全球平均气温升高 2 益,由微生物主导的土壤碳

排放会增加到 10 Pg[50鄄51]。 CO2通量会因大气温度的升高而增加,而随着时间的延长,微生物慢慢适应了外界

温度变化,CO2通量降低直至稳定不变。 例如在美国哈弗森林土壤增温实验中就发现,CO2通量在土壤持续加

温 5—6 a 后呈降低趋势,在 7—12 a 后无任何明显变化[49]。 由于不同微生物适宜生长的温度差异很大,温度

升高也可能打破微生物群落结构的稳定性,进而减缓土壤有机碳的释放。 例如,在北方森林土壤中,温度变化
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不但使土壤真菌基因遗传性发生了迁移,细菌和真菌的数量与呼吸能力均降低 50% [52]。 同时,已有证据表

明在北极冻土上对土壤增温会导致真菌数量的相对降低,同时也会改变细菌的群落结构[53]。
近来有研究表明,全球变暖会促进甲烷的排放尤其是在高纬度永久冻土和湿地区域[54]。 例如,当大气温

度升高时,加利福尼亚草地甲烷营养域型的数量降低[26],而在北极苔原区,甲烷营养域型的数量却显著增加。
气温升高可能引起产甲烷菌的群落变化从而改变土壤产 CH4途径。 通过测定 啄13C 含量和对产甲烷菌群落限

制性片段长度多态性的分析,发现温度高于 40 益时土壤产甲烷主要以 CO2还原途径为主,而温度低于 30 益
时,则由 CO2还原产甲烷途径和乙酸发酵产甲烷途径共同作用,并伴随有土壤产甲烷群落结构的迁移[55]。 由

于气温升高可能同时增强产甲烷菌和甲烷氧化菌的活性,那么由它们所行使的产生或者消耗甲烷的过程是否

会相互抵消则需要更为深入的研究。 例如,气候变暖会增加北极湿地区域净初级生产力、改变水平面和土壤

湿度,这些条件均有利于土壤产甲烷过程的进行,加大甲烷的排放;反过来在其他区域由于土壤干旱而增加了

土壤含氧量,进而加速了土壤甲烷氧化过程,从而对甲烷排放产生了负反馈作用[56]。
2. 2摇 全球变暖与土壤微生物介导的氮循环

温度升高会增强土壤微生物的活性进而加速土壤有机质降解速率和土壤无机氮的释放,同时,温度变化

还会影响参与氮循环过程的功能微生物特性(如氨氧化细菌、氨氧化古菌和反硝化细菌),进而改变由此驱动

的生物地球氮循环过程。 氨氧化细菌是整个自然界氨氧化作用的主要参与者,其最适生长温度为 25—30 益,
在不同温度下表现出一定的选择性和适应性。 Avrahami 等人[57] 发现,温度对氨氧化菌种群结构的影响极其

显著:在酸性土壤( pH 值 5. 0—5. 8)中当温度高于 30 益 时,以 Nitrosospira Cluster 1 为主,在 30 益 时以

Nitrosospira Cluster 3a、Cluster 3b 和 Cluster 9 为主,在 25益时以 Nitrosospira Cluster 4 为主;在碱性(pH 值 7. 9)
土壤中,仅有 Nitrosospira Cluster 3a 会随温度发生变化,Nitrosospira Cluster 9 仅在高温低肥土壤中出现。 当苏

格兰农田土壤在温度为 10—30 益下培养 12 d 后,氨氧化细菌的数量和 mRNA 的反转录活性无变化,而氨氧

化古菌的活性和群落结构显示出剧烈的变化[58]。 可以推测土壤氨氧化古菌在短时间内会积极响应外界环境

的变化,特别是温度的变化[59]。
短期效应试验发现温度在 25—35 益范围为土壤反硝化作用最适宜的温度,在 37 益下土壤反硝化活性未

见显著增长[60]。 那么反硝化活性的变化与微生物个体或群落结构的生理适应性是否有关呢? 上述研究进一

步发现当温度小于 20 益,土壤反硝化细菌丰度随温度升高而增加,并且与 nirK 和 nirS 型的反硝化细菌的群

落迁移和活性变化相关。 同样,Szukics 等[59]发现奥地利原始森林土壤随着温度递增,即从 5 益逐步递增至

25 益时,反硝化微生物的功能基因 nirK 的丰度也剧增。 可能的原因是土壤微生物结构或代谢在长期加温处

理下适应了外界环境的变化。 接下来的问题是,在环境温度变化时,硝化作用和反硝化作用谁为 N2O 排放的

主导过程呢? 有研究发现当土壤的培养温度分别在 4、10、15、20、25、37 益时 N2O 排放呈显著上升的趋势,在
37益由硝化过程排放的 N2O 贡献了 12% ,除此之外,其它温度下硝化作用的贡献比例达 35%—50% [61]。 在

北方森林冻土中,NO-
3含量受限时硝化作用主导土壤 N2O 气体排放;反之,反硝化作用主导 N2O 气体排放[62]。

3摇 其它全球气候变化因子

除受上述这些气候变化因子的影响外,土壤微生物还受到来自氮沉降、天气变化如降雨、刮风、降雪等影

响。 氮沉降是指由于自然或人为的原因改变了氮素循环,排放到大气的大量含氮化合物经过物理和化学的变

化而重新进入生态系统的过程[63]。 由于微生物参与凋落物分解、硝化与反硝化作用等地下生态过程,同时其

数量、活性和群落结构受到氮输入剧增的影响;反过来也会对氮的增加产生一系列的响应。 有研究者对 109
个已发表的实验结果进行了统计,发现生态系统中由于氮的沉降造成碳固定量增加 8% ,而全球 CH4排放却

增加 97% 、氧化降低 38% ,N2O 排放增加 216% [64]。 上述研究还发现尽管氮沉降减少了 53%—67% CO2的

排放,但最终温室效应却被相应增加的 CH4和 N2O 排放所抵消。 三者相互影响的关系却还不是特别明确,然
而有一点可以肯定,当土壤氮饱和时,CO2倍增会促进土壤 N2O 排放[33]。

据 IPCC 预测,降水率减少或增加 20%都会影响到陆地微生物群落结构和土壤有机质降解速率[5]。 降水
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多少会直接影响微生物的生理活性,同时也会通过改变土壤孔隙排气和供氧状况而间接影响土壤微生物。 土

壤长期处于干旱状态时,微生物的生长和有机质的降解都会受到限制,因此会对生态系统碳通量造成负反

馈[65]。 但另一方面,土壤干旱也会改善土壤通气状况,继而增强湿地和泥碳地碳循环过程,对生态系统碳通

量产生正反馈作用[66]。 应用18O 和15N 双标记的方法,Kool 等[67] 发现在贫瘠砂壤上,当湿度为 50%—70%
时,N2O气体主要是由氨氧化细菌介导的反硝化作用产生;而湿度为 90%时,则是由反硝化细菌介导的反硝化

作用产生。 上述研究主要依据氨氧化过程中不同步骤所需 O 的来源,即由 NH3氧化为羟氨是利用土壤 O2的

O,而羟氨氧化为 NO-
2是利用了 H2O 的 O。 因此,通过18O 和15N 双标记并结合抑制剂(如乙炔)抑制硝化过程

的方法,有利于研究土壤硝化和反硝化过程主导的 N2O 产生机制[39]。
综上所述,微生物对温度、湿度等气候因子的响应需考虑不同生态系统和区域的差异性。 例如,阿尔卑斯

高山、北极和温带地区 3 个不同区域的微生物对温度的升高产生截然不同的响应[68]。 在生态系统或区域水

平上定量描述气候变化与温室气体通量的反馈,才能综合各种信息提出一种基于全球水平的准确而令人信服

的预测。
4摇 农业减排措施

气候变化的最主要表现是由于人类扰动增加而过量的向大气中排放 CO2、CH4和 N2O 等温室气体,而农

业是温室气体的主要排放源。 全球范围内农业活动排放的 CH4占总排放量的 50% ,N2O 占 60% ,因此解决气

候变化问题的根本措施就是减少人为温室气体的排放。 通过陆地生态系统固碳、减少氮肥施入量,是实现温

室气体减排、应对全球气候变化的重要手段之一。
农业管理措施(如耕作、施肥和灌溉等)和土地利用方式对土壤固碳功能的影响已受到广泛关注。 长期

免耕或者少耕可以提高土壤有机碳稳定性、减缓微生物的分解,进而增加土壤有机碳库。 土壤在扰动相对较

少的环境下有利于真菌群落的生长。 据报道,土壤长期免耕或者少耕最多可增加 55 Pg 表层有机碳含量[69]。
然而,紧实的土壤也会在一定程度上促使 N2O 气体排放,这也抵消了一部分土壤固碳的效益。 土壤内蕴藏着

约 2000 Pg 的有机碳,而农业或者其它土地利用方式的改变会在很大程度上刺激有机质降解,加快土壤 CO2

的释放[70]。 每年约有 1—2 Pg 的碳由于土地利用方式的改变而进入了大气(尤其是热带森林的砍伐) [5]。 研

究发现,当土地利用方式由耕地转变为林地或者有土壤低氮施入时,均会促使土壤寡营养菌(如酸杆菌)的生

长。 相对于富营养菌(如变形菌)而言,寡营养菌生长缓慢进而缓解对有机质的降解效率。 对湖南桃源站南

方旱地红壤不同利用方式下(即林业区、退化区、农作区和恢复区)土壤氨氧化细菌和氨氧化古菌群落结构与

土壤硝化活性的关系做了分析,结果发现,扰动最多的农作区和退化区上的群落结构差异最大 [71]。 在上述

实验地同样发现 4 种不同土地利用方式下,土壤甲烷氧化菌数量均是玉型大于域型,且农作区的甲烷氧化菌

多样性指数最低[72]。 另有研究发现不同类型的土壤中,甲烷氧化菌的类型在松树林土壤中主要以甲烷吸附

能力强的甲烷营养域型为主导,而在草地土壤中则以甲烷营养玉型居多[73]。 不同土地利用方式易引起土壤

地表植被、土壤扰动程度及土壤养分含量的变异,这就制约着土壤甲烷氧化菌的生态学特征。
掌握和了解微生物生态特性和功能,对减缓温室气体排放、探索微生物调控机理具有重要作用[45]。 近来

随着免培养分子技术的发展和应用,从土壤微生物介导的温室气体产生机理及影响因素入手,使得通过调控

介导土壤碳氮循环的微生物功能特性而达到减缓温室气体排放的目的成为可能(表 1)。 例如应用硝化抑制

剂抑制土壤氨氧化微生物的功能起到如下作用:减少氮肥淋溶和硝化反硝化作用氮损失,提高氮肥利用

率[88];同时减少硝化反硝化过程产生的 N2O 和 CH4气体的排放,缓解全球变暖带来的负面效应[89]。
5摇 总结和展望

人类活动的扰动已加剧了全球气候变化,这不仅影响了地上植物的生长和群落组成,还直接或间接地影

响了土壤微生物活性,特别是微生物介导的生物地球化学循环过程[1]。 尽管对气候变化与土壤微生物的影

响及相应的反馈机制已有一定的认识,但对土壤微生物介导的温室气体产生机理,如何通过调控微生物功能

特性而增加土壤碳储量、减缓土壤温室气体排放等一系列问题亟待解决。
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表 1摇 分子生物学技术在我国土壤微生物碳氮循环研究中的应用

Table 1摇 The application of molecular approaches in Chinese soil microorganism related to carbon and nitrogen cycling

目标微生物
Target group

实验处理
Treatment

土壤类型
Soil type

研究方法*

Method
参考文献
Reference

细菌 Bacteria 长期施肥处理 棕壤 定量 PCR / DGGE [74]

不同水稻品种和氮水平 水稻土 克隆文库 / T鄄RFLP [75]
CO2倍增 水稻土 定量 PCR / DGGE [76]

西双版纳热带阔叶林地区 矿质土壤 克隆文库 / T鄄RFLP [77]

长期施肥处理 红壤 / 潮土 DGGE [78]

氨氧化菌 长期施肥处理、不同利用方式 潮棕壤 DGGE [79]

Ammonia鄄oxidizing oxidizer 不同氮肥处理 水稻土 克隆文库 [80]

长期施肥处理 潮土 定量 PCR / DGGE [41]

不同氮水平 水稻土 定量 PCR / DGGE [81]

长期施肥处理 旱地红壤 定量 PCR / ARDRA [40]

甲烷氧化菌 青藏高原若尔盖湿地 泥炭地 克隆文库 / DGGE [82]

Methanotroph 长期施肥处理 水稻土 DGGE / 定量 PCR [72]

放牧 草原土 DGGE [83]
13CH4处理 水稻土 PLFA鄄SIP / RNA鄄SIP [84]

产甲烷菌 不同水稻品种 水稻土 定量 PCR / T鄄RFLP [85]

Methanogen 青藏高原若尔盖湿地 泥炭地 富集培养 / 定量 PCR [86]

反硝化菌 Denitrifier 长期施肥处理 水稻土 定量 PCR / T鄄RFLP [87]

摇 摇 * DGGE: 变性梯度凝胶电泳 Denaturing Gradient Gel Electrophoresis;T鄄RFLP:限制性片段长度多态性 Terminal Restriction Fragment Length

Polymorphism, ARDRA:核糖体 DNA 扩增片段限制性内切酶分析 Amplified Ribosomal DNA Restriction Analysis; SIP:稳定性同位素标记 Stable

Isotope Probing

早期由于缺乏研究大量野外样品微生物多样性的理论模型和技术手段,加上鲜有大尺度生态系统模型用

于调查野外微生物群落结构,致使微生物活性很难和生态系统功能相关联[90]。 由于土壤是一个复杂的异质

体系,土壤中可培养微生物只占其微生物总数的 0. 1%—1%,尽管分子生物学技术在微生物生态学研究中的

应用提供了大量不可培养微生物的遗传多样性信息,但很难把微生物活性和生态功能相关联,即微生物是如

何通过调节自身机制去适应、响应和反馈全球气候变化仍是一个未决的问题[91]。 近些年,随着人们对全球气

候变化的关注,地上部分即大气鄄植物相关的研究已取得了长足进展,但地下部分土壤微生物以及与地上部分

之间的耦合关系仍比较薄弱,特别是微生物主导的碳氮循环过程及其对全球变化的反馈机制仍是研究的

关键。
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