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稻田土壤关键元素的生物地球化学耦合过程及其微生
物调控机制探讨

吴金水∗，葛体达，胡亚军
中国科学院亚热带农业生态研究所，亚热带农业生态过程重点实验室，长沙　 ４１０１２５

摘要：水稻土是在长期植稻下人为培育的特殊耕作土壤，是我国土壤学的特色，其研究也反映我国土壤学的国际地位。 水稻土

是研究土壤生物地球化学过程的理想模型。 稻田土壤关键元素（碳氮磷硫铁等）的生物地球化学循环过程、耦合机理及其驱动

机制研究是土壤生物学研究的核心之一。 因此，本文以国际土壤年为契机，结合中国科学院院士工作局资助的“土壤生物学发

展战略研究”项目的部分成果，以稻田关键元素（碳氮磷硫铁等）生物地球化学循环过程及其耦合的微生物驱动机制为核心，重
点讨论了稻田土壤基本生物化学特征、稻田土壤碳⁃氮、碳⁃氮⁃磷、碳⁃氮⁃铁等多元素耦合过程及其与微生物之间的反馈机制，并
由此提出了稻田土壤关键元素生物地球化学循环微生物驱动机制研究的未来重点发展方向为：１）土壤关键元素生物地球化学

过程的异质性及其微生物过程的互作机制研究；２）微生物参与机制对土壤关键元素循环过程的响应、反馈机制与调控机制研

究；３）土壤关键生物地球化学过程的计量学研究。
关键词：稻田土壤；碳氮磷硫铁；微生物生态学；耦合过程；调控机制
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土壤集中了物理、化学、生物反应过程，且各种反应过程既相互作用和影响，又与环境条件存在依存和反

馈关系，构成十分复杂的生物地球化学体系［１］。 因此，土壤碳氮磷硫铁等关键生命元素的生物地球化学循环

过程、耦合机理及其驱动机制研究是土壤生物学的核心研究内容之一［２］。 土壤关键生命元素的生物地球化

学过程涉及多种功能微生物群的参与，微生物通过氧化还原反应改变元素价态驱动元素循环，如光合微生物

的 ＣＯ２固定和产氧［３⁃４］，有机碳矿化，ＣＨ４的产生和氧化，自养微生物对氮的固定和对 ＮＨ３等无机化合物的氧

化，以 ＮＯ－
３、ＳＯ２－

４ 等为电子受体的异养微生物的厌氧呼吸［５］以及稻田土壤中存在的铁氨氧化过程［６］。
土壤学科的发展始一直赖于研究方法的突破和改进。 目前，以高通量测序技术和光谱成像技术为代表的

新型技术的发展极大的推动了土壤元素循环的微生物机理研究。 土壤宏基因组学、宏转录基因组学和 ＤＮＡ－
ＳＩＰ 等新技术为揭开土壤中不可培养微生物的代谢能力及其在土壤生态系统中的功能提供了可能。 目前，以
欧美各国分别竞相开展相关的大型研究计划，例如，美国土壤宏基因组计划与地球微生物计划、英国土壤生物

多样性计划和德国土壤生物地球化学界面研究计划等。 我国也通过一系列科研项目的实施，包括典型土壤关

键生物地球化学过程的国家自然科学基金委重大项目以及中国科学院战略性先导科技专项“土壤－微生物系

统功能及其调控”等，我国科学家围绕土壤生态系统的生物地球化学关键过程，在有机质分解、土壤元素循

环、水稻土碳、氮、铁循环过程特点、耦合机制及其关键功能微生物的群落结构等方面的土壤元素生物地球化

学循环的微生物驱动机制等方面取得了重要进展［３，６⁃９］。 同时，由中国科学院院士工作局资助的 “土壤与土

壤生物学发展战略研究”以及 “土壤生物学发展战略研究”项目的实施，更是从国家需求和学科发展的角度

系统分析了我国土壤生物学的发展历程和国内外土壤生物学现状及发展趋势，提出了我国土壤生物地球化学

领域的重要挑战，凝练了今后 ５—１０ 年土壤生物地球化学领域的优先发展目标和关键科学问题。
因此，本文以国际土壤年（Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ ｙｅａｒ ｏｆ ｓｏｉｌ）为契机，旨在提高人们对土壤在粮食安全和基本生态

系统功能方面重要作用的认识和了解，同时结合上述“土壤生物学发展战略研究”项目的部分成果，从稻田碳

氮磷硫铁等关键元素耦合的生物地球化学循环过程的微生物驱动机制入手，重点讨论稻田土壤基本生物化学

特征、稻田土壤关键元素（碳氮磷硫铁等）生物地球化学循环过程及其与微生物之间的反馈机制和研究方法，
并展望了稻田土壤关键元素生物地球化学循环微生物驱动机制研究的重点发展方向，期望推动我国该研究领

域的基础理论建设和新技术发展。

１　 稻田土壤基本生物化学特征

稻田是我国典型的农田生态系统，现有稻田面积 ３３０ 多万 ｈｍ２，约占全国耕地总面积的 ２７％；水稻产量世

界第一，占全国粮食总产量约 ５０％，是具有重大经济意义的土壤资源，对我国粮食安全具有举足轻重的作用。
水稻土一直是我国土壤科学研究的特色，早在二十世纪 ６０ 年代，我国水稻土研究先驱马溶之指出：“耕作

土壤的形成条件除自然因素外，还有人为因素，而当人为因素占主导时，土壤发育方向发生变化，因而土壤的

熟化作用成了耕作土壤的特殊过程”。 土壤学家对水稻土的发生学特点与物理、化学和生物学基本性质等开

展了大量研究，在理论和应用上都取得了国际公认的巨大成就［１０⁃１１］。 确立了水稻土是在长期水耕和植稻作

用下形成的一种特殊的人为土类，具有明显区别于其它土壤类型的土壤发生学特性，包括氧化⁃还原交替过程

和水稻根系泌氧引起的土壤铁、锰的形态转化与淋溶过程、土壤母质剖面的改变与稻田耕作层的形成与演化。
同时还系统阐明了水稻土理化性质、生物学特点与肥力基础，包括水稻土特有的氧化⁃还原反应变化基本规律

及其对土壤物理和化学过程的作用、土壤有机质与主要养分基本状况与作物供应能力、土壤微生物区系（如
好气和嫌气微生物、固氮菌）等。 Ｗｕ 等［１２］ 揭示了稻田土壤有机碳积累的特殊生物化学特性，发现稻田土壤

的微生物量及微生物周转速率尽管大于旱作土壤，但外源添加有机底物条件下的矿化率却明显较低，且并未

产生明显的激发效应，而旱地土壤的激发效应极为显著。 提出了稻田土壤有机碳矿化存在阻滞效应的观点；

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３５ 卷　
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　 图 １　 稻田碳氮铁循环的好氧和厌氧微生物过程之间的相互耦合

作用示意图
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实线箭头表示相关的微生物过程，而虚线箭头扩散过程。 生物体

被示为圆形为微生物过程，矩形框为反应的底物。 ＦＢ：发酵菌

ｆｅｒｍｅｎｔｉｎｇ ｂａｃｔｅｒｉａ； ＭＰＡ：产甲烷古菌 ｍｅｔｈａｎｅ⁃ｐｒｏｄｕｃｉｎｇ ａｒｃｈａｅａ；

ＦｅＲＢ：铁还原菌 ｉｒｏｎ ｒｅｄｕｃｉｎｇ ｂａｃｔｅｒｉａ； ＭＯＢ：甲烷氧化菌 ｍｅｔｈａｎｅ

ｏｘｉｄｉｚｉｎｇ ｂａｃｔｅｒｉａ； ＦｅＯＢ：铁细菌铁氧化细菌 ｉｒｏｎ ｏｘｉｄｉｓｉｎｇ ｂａｃｔｅｒｉａ；

ＡＯＢ；氨氧化细菌 ａｍｍｏｎｉｕｍ ｏｘｉｄｉｓｉｎｇ ｂａｃｔｅｒｉａ； ＤＮＢ：反硝化细菌

ｄｅｎｉｔｒｉｆｙｉｎｇ ｂａｃｔｅｒｉａ。 （图片来源：Ｋöｇｅｌ⁃Ｋｎａｂｎｅｒ［１４］ ）

发现稻田土壤有机碳矿化及其对温度的响应可能并不

受土壤粘粒含量的影响，而是受底物有效性的控制［１３］。
从而较系统阐明了稻田土壤长期持续固碳的生物地球

化学机制。

２　 稻田土壤碳氮磷硫铁耦合的微生物机制

稻田作为一种典型的人为土壤，其元素循环过程受

到自然与人为因素的双重影响。 稻田的元素循环过程

与与其他生态系统具有差别。 例如，稻田特有的水耕熟

化作用促进有机碳的保持与增长，土壤中氧化铁通过改

善团聚体结构促进有机碳的复合包裹，施肥措施能显著

改变氮的转化过程。 土壤淹水后，氧气的消耗改变土壤

氧化还原梯度，微生物的群落迅速演变并参与土壤的关

键元素氧化还原的电子传递。 因此，在不同的氧化还原

梯度下研究土壤⁃植物⁃微生物相互作用是理解陆地生

态系统关键生物地球化学循环过程的关键所在 （图

１） ［１４］。 水稻土壤氧化⁃还原梯度下的生物学研究更是

受到国际学术界的关注。 美国微生物学会将水稻土生

态系统作为二十一世纪微生物生态学研究的模型系统

之一。 德国科学基金提供专项支持水稻土生物地球化

学研究，关注稻田碳氮铁耦合循环过程。 稻田土壤中各

种来源和形态的有机物质最终都必须经过微生物的分

解矿化过程才能重新进入土壤生物地球化学循环（图 ２）。 因此，解析稻田土壤生物地球化学的微生物驱动机

制，是深刻理解微生物功能与过程的重要突破口。 稻田生态系统关键元素（碳氮磷硫铁等）的生物地球化学

过程与微生物生态过程耦合研究已成为土壤生物学研究的热点和前沿性科学问题之一。
２．１　 碳氮耦合的微生物机制

稻田土壤碳氮生物地球化学循环涉及多种反应以及多种功能微生物的参与。 稻田土壤氧化还原交替作

用强烈影响碳⁃氮循环过程，好氧条件下土壤有机碳在微生物的作用下降解为 ＣＯ２，排放到大气中［１６］，或者被

微生物同化固定并转化为土壤有机质［４，１７⁃１８］；厌氧条件下土壤有机碳通过一系列的微生物发酵降解过程产生

小分子有机酸，最终产生甲烷排放至大气［１６，１９］。 稻田土壤碳氮循环过程互相依赖，紧密联系。 例如，Ｇｅ 等［９］

运用碳同位素连续标记技术，探讨了水稻光合同化碳的土壤传输和转化及其对氮肥施用的响应，较高的施氮

水平明显促进水稻新鲜根际碳的沉积，并显著影响土壤微生物量碳的更新率。
碳氮耦合的微生物过程研究一直以来都是土壤微生物生态学研究的热点之一。 稻田甲烷氧化与和氨氧

化是稻田碳氮耦合微生物机制的典型例子。 据估算，稻田产生的甲烷排放到大气之前，大约 ３０％—９０％已经

在稻田好氧区域被甲烷氧化细菌所氧化［２０⁃２１］。 Ｙｕａｎ 等［２２⁃２３］ 揭示了水稻土厌氧产甲烷古菌群落对土壤干湿

交替、氧气和硝酸盐胁迫的响应机制，发现氧和硝酸盐对产甲烷古菌的调控作用主要发生在功能基因的转录

水平。 同时，甲烷氧化细菌和硝化细菌关键基因的结构和功能相似，具有一定遗传进化关系。 甲烷氧化菌含

有与氨单加氧酶功能相似的甲烷单加氧酶，室内纯菌培养试验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［２４］。 而且，甲烷氧化细菌和氨氧化细菌可以互相利用底物

生长。 因此，在稻田生态系统中，以甲烷氧化和氨氧化为模式耦合生态过程，有助于从简单到复杂，逐步深入

研究土壤碳、氮循环的耦合微生物机理。
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图 ２　 微生物生物介导的氢，碳，氮，氧，硫和铁循环的耦合网络 （图片来源：Ｆａｌｋｏｗｓｋｉ［１５］ ）

Ｆｉｇ．２　 Ａ ｓｃｈｅｍａｔｉｃ ｄｉａｇｒａｍ ｄｅｐｉｃｔｉｎｇ ａ ｇｌｏｂａｌ， ｉｎｔｅｒｃｏｎｎｅｃｔｅｄ ｎｅｔｗｏｒｋ ｏｆ ｔｈｅ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌｌｙ ｍｅｄｉａｔｅｄ ｃｙｃｌｅｓ ｆｏｒ ｈｙｄｒｏｇｅｎ， ｃａｒｂｏｎ， ｎｉｔｒｏｇｅｎ，

ｏｘｙｇｅｎ， ｓｕｌｆｕｒ， ａｎｄ ｉｒｏｎ （Ｆｒｏｍ Ｆａｌｋｏｗｓｋｉ［１５］ ）

土壤中碳氮的周转受其计量比的控制［２５］，在氮素充足的条件下，土壤中较高的植物残体投入量及其较低

的碳氮比导致微生物更倾向于选择“新鲜”碳源底物，进而减少了原有有机碳的矿化［２６］；反之，在氮素受限条

件下，高碳氮比的植物残体可能会增加微生物对无机氮素的需求，刺激土壤原有有机质的分解［２７］，由于反馈

作用的存在，微生物氮固持又会造成植物生长养分受限，从而改变了外源氮和土壤原有氮素在生态系统的循

环特征［２８］。 近年来利用稳定同位素探针技术，发现稻田土壤施用铵态氮后，对 Ｔｙｐｅ⁃Ｉ 甲烷氧化细菌没有影

响，却抑制了 Ｔｙｐｅ⁃ＩＩ 甲烷氧化细菌繁殖［２９］，然而稻田土壤中 Ｔｙｐｅ⁃Ｉ 甲烷氧化细菌通常为优势种群，一般认为

在甲烷氧化过程中发生重要作用［３０⁃３１］，因此，该结果似乎并不能完全解释氮肥施用对甲烷排放的影响机制，
其微生物分子机理还有待进一步研究。 同时，甲烷氧化细菌和氨氧化细菌的特征磷脂脂肪酸非常相似，因此，
磷脂脂肪酸作为分子标尺的分辨率较低，可能无法真实反映铵态氮肥影响土壤甲烷氧化过程的微生物驱动机

理，技术手段仍是研究甲烷氧化和氨氧化相互影响规律的瓶颈。
２．２　 碳氮磷耦合的微生物机制

土壤磷素微生物转化与碳氮生物地球化学循环相互耦合。 Ｓｉｎｓａｂａｕｇｈ 等［３２］ 研究发现土壤和沉积物碳氮

磷比例控制不同生态系统中养分和能量的流向，异养微生物同化碳氮磷的酶活性呈现固定的计量关系。 土壤

微生物在促进磷素吸收的同时会加快土壤有机质的周转［３３］。 同时，Ｓｉｎｓａｂａｕｇｈ 等在生态酶计量关系上揭示土

壤和沉积物生态系统中 ＣＮＰ 利用存在普遍的比率关系，从而控制不同生态系统中养分和能量的流向［３４］。 同

样，土壤微生物自身也维持相对稳定的 ＣＮＰ 比值。 据估计，全球土壤微生物的 ＣＮＰ 比值的平均值为 ６０：７：
１［３５］。 微生物的 ＣＮＰ 比值受到环境因子的影响，如环境因子能够通过影响微生物群落结构进而影响到微生

物的 ＣＮＰ 比值［３６］。 另外，在不同生态系统的环境限制因子条件下，微生物也能通过储存糖源或聚磷酸盐等

改变微生物的 ＣＮＰ 比值［３７⁃３８］。 在湖泊体系中，磷沉降的加剧改变了水体中的 ＮＰ 比值，导致其生态系统由磷

限制因子转变为氮限制因子［３９］。 在稻田土壤中，同样存在土壤碳氮磷耦合的微生物机制。 比如，基于硝酸根

的厌氧铁氧化菌调节水稻磷和氮的吸收过程［４０］。 而 Ｌｉ 等［４１］应用生态化学计量学的原理和方法，从区域景观
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单元上，量化了稻田土壤微生物量（碳氮磷）与元素碳氮磷的生态化学计量关系，提出亚热带景观尺度稻田土

壤微生物 Ｃ：Ｐ 受土壤 Ｃ：Ｐ 控制的观点。
微生物可以调控无机态磷和微生物生物量磷的周转，促进难溶性无机磷的活化及其作物的吸收［４２］。 土

壤有机磷循环与转化的关键过程，如植酸磷的矿化、磷酸脂的形成，也均由微生物驱动。 同时，微生物对磷素

的活化需要碳源供给，其活化过程受碳源质量与输入量调控［４３］，碳磷同位素双标记研究表明，葡萄糖和丙氨

酸小分子物质能够刺激磷素的微生物活化，但小分子甲硫氨酸却对磷素的微生物活化影响较小，推测原因可

能是甲硫氨酸的碳硫键稳定，难以被微生物作为碳源利用［４４］。 尽管土壤微生物过程对磷素转化与供应的影

响较大，但除了在菌根共生研究外［４５］，近年来进展相对缓慢。 迄今，国内外尚缺乏土壤磷素微生物转化过程

与碳氮过程耦合的系统研究，特别是缺少对特定磷活化功能微生物和功能基因与碳氮过程的关联研究，这严

重制约了稻田碳氮磷耦合的微生物机制的深入认识。
２．３　 氮铁耦合的微生物机制

微生物对土壤铁的氧化还原不仅决定着铁的生物有效性，还通过改变土壤氧化还原势调控其它元素的氧

化还原过程。 在水成土和底泥中，有机物分解、矿质元素的溶解与侵蚀、地质矿物的形成、重金属离子的移动

或固定［４６］、养分高效利用［４７］和温室气体排放［４８］ 等都有微生物铁氧化过程的发生。 参与铁氧化过程的微生

物主要涉及古菌和细菌。 环境中主要存在 ４ 种营养型铁氧化菌：好氧嗜酸性和好氧嗜中性铁氧化菌，厌氧光

能和依赖于硝酸盐的铁氧化菌。 铁的微生物还原是发生在厌氧沉积物及淹水土壤中重要的微生物学过程。
在水稻土等厌氧环境中，已证实微生物对 Ｆｅ（ ＩＩ）的氧化作用，往往和 ＮＯ－

３、ＣｌＯ
－
３、ＣｌＯ

－
４ 的还原过程耦

合［４９］。 同时，微生物介导的硝酸根还原耦联铁（溶解态和非溶解态的 Ｆｅ（ＩＩ））的氧化作用也广泛于存在于水

稻土生境中［５０］，其依赖于硝酸根的铁氧化菌的丰度可达 １ × １０５ ｃｅｌｌｓ ／ ｇ 土［５１］。 具有铁还原功能的细菌

Ｇｅｏｂａｃｔｅｒ ｍｅｔａｌｌｉｒｅｄｕｃｅｎｓ 也具有依赖于硝酸根的铁氧化功能，而终产物是铵［５１］，但其具体的代谢途径和代谢方

式还有待于进一步研究。 Ｄｉｎｇ 等［７］等采用基于 ｒＲＮＡ 的稳定性同位素探针（ ｒＲＮＡ－ＳＩＰ）结合基于 １６Ｓ ｒＲＮＡ
的 ４５４ 高通量测序技术，研究了长期施氮肥（尿素）对稻田土壤中依赖于乙酸盐同化的 Ｆｅ（ＩＩＩ）还原微生物群

落的影响，首次揭示了长期施氮肥能够促进稻田土壤中 Ｆｅ（ＩＩＩ）还原过程以及改变依赖于乙酸盐的 Ｆｅ（ＩＩＩ）还
原细菌的群落结构，揭示了长期施氮肥在微生物介导的稻田土壤铁的生物地球化学循环中的重要性，强调了

元素生物地球化学循环之间复杂的相互作用。 同时，Ｄｉｎｇ 等［６］采用基于１５Ｎ⁃ＮＨ＋
４ 的稳定性同位素示踪以及乙

炔（Ｃ２Ｈ２）抑制技术，首次证明了稻田土壤中存在铁氨氧化过程，同时水稻耕作可提高土壤微生物可还原 Ｆｅ
（ＩＩＩ）水平，促进铁氨氧化反应，从而刺激土壤中氮损失。 这些研究无疑扩大和丰富了我们对稻田土壤中微生

物介导的异化 Ｆｅ（ＩＩＩ）还原与氮元素循环相耦合的过程的认识。
２．４　 碳氮铁耦合的微生物机制

稻田土壤可能存在强烈的土壤碳氮铁生物地球化学循环的微生物耦合过程。 在氧化还原电位较低的厌

氧非根际土壤中，依赖于硝酸盐的厌氧型铁氧化菌能利用外界 Ｆｅ（ＩＩ）作为电子供体，同时氧化硝酸根所释放

出来的能量满足生长发育的需要。 硝酸根作为厌氧铁氧化过程必需的电子受体，同时受到氨氧化（好氧微

域）或厌氧铵氧化（厌氧微域）的调控。 铁还原微生物包括古菌、细菌和真菌［５２］。 迄今为止发现的铁还原菌

大多数属于 Ｇｅｏｂａｃｔｅｒａｃｅａｅ 属，稻田土壤中铁还原菌的主要种群也被发现属于 Ｇｅｏｂａｃｔｅｒａｃｅａｅ，并可能主导稻田

土壤有机质厌氧降解的产甲烷过程［５３］。 铁还原菌也广泛存在于水稻土中，导致厌氧铁氧化产物三价铁与稻

田土壤有机碳代谢过程紧密相关。 淹水条件下稻田土壤有机质分解不彻底，导致乙酸、丙酸、乳酸和丁酸等易

降解有机酸的累积，为铁还原菌提供了电子供体。 此外，乙酸同时可作为电子供体将三价铁还原为二价铁，二
价铁在厌氧条件下将硝态氮还原为亚硝态氮，亚硝态氮与可溶性土壤有机质可形成络合物，即碳氮铁耦合微

生物机理的铁轮假设［５４］。 此外，许多研究发现，铁还原条件会使产甲烷过程受到严重抑制，并认为铁还原菌

和产甲烷菌竞争共同的底物（例如乙酸和氢气）是产生抑制的主要原因［５５］，而且铁还原还会加速 Ｎ２Ｏ 释

放［５６］。 因此，明确鉴别土壤中碳⁃氮、碳⁃铁、氮⁃铁和碳⁃氮⁃铁生物地球化学过程的关键微生物驱动者，是深刻

５　 ２０ 期 　 　 　 吴金水　 等：稻田土壤关键元素的生物地球化学耦合过程及其微生物调控机制探讨 　
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理解稻田土壤中碳⁃氮⁃铁耦合机理的前提。
２．５　 多元素（碳氮磷硫铁等）耦合过程的微生物互作机制

土壤中有机质与氮、磷、硫、铁等关键元素存在着相互耦合关系，这种耦合关系加剧了其过程的复杂性和

不确定性。 比如，化能自养的氨氧化微生物及厌氧氨氧化细菌本身即是一个重要的碳库，其活性与动态直接

影响着碳的源汇平衡。 Ｋｅｌｌｅｒｍａｎｎ 等［５７］发现，在甲烷存在时，厌氧甲烷氧化古菌优先利用无机碳进行自养生

长。 因此，这些微生物也参与了二氧化碳固定［５７］。 最近，还陆续报道了可将厌氧甲烷氧化与亚硝酸盐还原耦

合的细菌［５８］和将厌氧甲烷氧化与硝酸盐还原耦合的古菌［５９］。 同时稳定同位素和元基因组分析表明，厌氧氨

氧化菌通过乙酰 ＣｏＡ 途径固定二氧化碳，由此推测，这些微生物对碳循环也具有重要影响［６０］。 而且，厌氧氨

氧化菌与化能自养氧化硫细菌 Ｔｈｉｏｐｌｏｃａ 形成的共生体可以将海底的氨和硝酸盐转化为氮气，估计由此产生

的氮气可占海底总氮气的（５７±２１）％［６１］。 水稻土中参与硫的氧化还原的微生物除了主导硫的生物地球化学

循环，同时参与其他元素循环。 研究证实，硫酸盐还原菌被证明能够参与甲烷的厌氧氧化过程和含氮有机物

的产氨过程［２］。 显然，生态系统诸元素循环紧密耦合，调控和驱动生物地球化学过程。 微生物驱动的多元素

过程耦合机制是目前微生物生态学和生物地球化学过程研究的前沿，在水稻土中相互的耦合关系，探讨微生

物分子生态学机制具有重要的理论和实际意义［１５］。

图 ３　 土壤生物地球化学关键过程计量特征概念框架图

　 Ｆｉｇ．３ 　 Ｃｏｎｃｅｐｔｕａｌ ｆｒａｍｅｗｏｒｋ ｏｆ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｆｏｒ ｔｈｅ ｋｅｙ ｓｏｉｌ

ｂｉｏｇｅｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ

３　 总结与展望

综上所述，生物活动在一定程度上控制了土壤关键元素（碳氮磷硫铁等）的循环过程，是土壤中各种生源

要素形成与转化的关键动力，也是联系土壤圈、大气圈、岩石圈、水圈和生物圈相互作用的纽带，被认为是元素

生物地球化学循环的一个重要引擎，生源要素诸元素循环紧密耦合，调控和驱动生物地球化学过程。 因此，解
析土壤生物地球化学的微生物驱动机制，是深刻理解微生物功能与过程的重要突破口。

然而，过去土壤关键元素生物地球化学循环的研究主要集中在整个土体的均一化、均质化的层次。 关键

元素的生物地球化过程可能会影响土壤微结构的形成，后者进而改变土壤微环境，推动土壤微生物群落结构

发生演替［６２］。 而传统的均一化、均质化研究忽略了关键元素与微生物的微观高度异质性，在土壤微结构界面

上，关键元素（比如碳）与微生物接触距离的远近形成微生物作用的暗区与热点区域，而这些热点区域被目前

均一化、均质化的研究所忽略了［６３］。 另一方面，土壤微生物个体尺度在 μｍ 级别，微生物群落作用的范围同

样在亚毫米、微米尺度，微生物在土壤微环境中的趋化性，吸附，生长，成膜过程都伴随着对周围环境的强烈的

依赖、选择和改造，微观尺度上的土壤关键元素生物地球化学过程需要重点关注，而长期以来由于土壤的不透

明性，土壤生物学以黑（灰）箱理论为基础，往往只关注宏观结果而忽略了微观动态过程。 因此，将土壤关键

元素生物地球化学过程的异质性与其对微生物过程的影响联系起来是当今土壤微生物生态学的研究前沿

之一。
尽管土壤中大多数微生物都参与土壤关键元素的

生物地球化学过程，但微生物如何参与，哪些微生物优

先参与仍不清楚；在复杂的微生物环境中，各种微生物

之间是竞争机制还是条件控制机制是有待揭示的科学

问题［６４⁃６５］。 对微生物参与机制和过程的认识将促进土

壤关键元素循环过程调控的研究［６６］。 因此，目前需要

从微生物参与机制的角度对土壤关键元素的生物地球

化学过程及其调控机理开展深入研究。
过去的研究主要集中在单个元素或单个过程的生

物地球化学过程及其微生物驱动机制。 但是，一切微生

物驱动的生物地球化学过程受制于生物体的化学计量

６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３５ 卷　
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特征。 通过计量学定量描述它们在土壤中的存在状态和所担负的生态功能，是揭示土壤元素生物地球化学循

环过程内在机制的有力工具，也是实现对土壤生态过程的预测和调控的重要理论基础。 计量学是推进当前土

壤生物地球化学的微生物驱动机制研究的新工具（图 ３）。 因此，需要明确土壤生物地球化学过程的计量特征

与土壤元素及环境的偶联关系，深入理解土壤微生物关键过程之间的相互作用及平衡制约关系是未来研究的

重点。
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