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氮沉降增加情景下植物⁃土壤⁃微生物交互对自然生态
系统土壤有机碳的调控研究进展

程淑兰１，２，方华军１，２，∗，徐　 梦１，耿　 静１，何　 舜２，于光夏２，曹子铖２

１ 中国科学院地理科学与资源研究所 ／ 生态系统观测与模拟重点实验室，北京　 １００１０１

２ 中国科学院大学资源与环境学院，北京　 １０００４９

摘要：大气氮沉降增加倾向于促进受氮限制陆地生态系统地上生物量，但是对地下碳过程和土壤碳截存的影响结果迥异，导致

陆地生态系统“氮促碳汇”的评估存在很大的不确定性。 大气氮沉降输入直接影响微生物活性或间接影响底物质量，改变凋落

物和土壤有机质（ＳＯＭ）的分解速率和分解程度，进而影响土壤有机碳（ＳＯＣ）的积累与损耗过程。 过去相关研究主要集中在土

壤碳转化过程和碳储量动态方面，缺乏植物⁃微生物⁃ＳＯＭ 交互作用的理解，对土壤碳截存调控的生物化学和微生物学机理尚不

清楚。 本文以地下碳循环过程为主线，分别综述了氮沉降增加对植物地下碳分配、ＳＯＣ 激发效应、微生物群落碳代谢过程的影

响，深入分析 ＳＯＭ 化学稳定性与微生物群落动态的关系。 该领域研究的薄弱环节体现在：①增氮倾向于降低根系的生长和周

转，对根际沉积碳分配（数量和格局）的影响及驱动因素不明确；②虽然认识到氮素有效性影响土壤激发效应的方向和强度，但
是氧化态 ＮＯ－

３ 和还原态 ＮＨ＋
４ 输入对有机质激发效应的差异性影响及潜在机理知之甚少；③微生物碳利用效率（ＣＵＥ）是微生物

群落碳代谢的关键表征，能够很好地解释土壤碳的积累与损耗过程；由于缺乏适宜的测定方法，难以准确量化土壤微生物的

ＣＵＥ 及微生物生物量的周转时间；④增氮会抑制土壤真菌群落及其胞外酶活性，对细菌群落组成的影响尚未定论，有关 ＳＯＭ 化

学质量与土壤微生物群落活性、组成之间的耦合关系尚不清楚。 未来研究应基于长期的氮添加控制实验平台，结合碳氧稳定性

同位素示踪、有机质化学、分子生物学和宏基因组学等方法，深入分析植物同化碳的地下分配规律、微生物碳代谢和周转、有机

质化学结构与功能微生物群落的耦合关系等关键环节。 上述研究将有助于揭示植物⁃土壤⁃微生物交互作用对 ＳＯＣ 动态的调控

机制，完善陆地生态系统碳⁃氮耦合循环模型，有效降低区域陆地碳汇评估的不确定性，并可为陆地生态系统应对全球变化提供

科学依据。
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Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｌａｎｔ⁃ｓｏｉｌ⁃ｍｉｃｒｏｂｅ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ｔｏ ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ ｉｎ ｎａｔｕｒａｌ
ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ ｕｎｄｅｒ ｅｌｅｖａｔｅｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ： Ａ ｒｅｖｉｅｗ
ＣＨＥＮＧ Ｓｈｕｌａｎ１，２， ＦＡＮＧ Ｈｕａｊｕｎ１，２，∗， ＸＵ Ｍｅｎｇ１， ＧＥＮＧ Ｊｉｎｇ１， ＨＥ Ｓｈｕｎ２， ＹＵ Ｇｕａｎｇｘｉａ２， ＣＡＯ Ｚｉｃｈｅｎｇ２

１ Ｋｅｙ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ ｏｆ Ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ Ｎｅｔｗｏｒｋ Ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎ ａｎｄ Ｍｏｄｅｌｉｎｇ， Ｉｎｓｔｉｔｕｔｅ ｏｆ Ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ａｎｄ Ｎａｔｕｒａｌ Ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ Ｒｅｓｅａｒｃｈ， Ｃｈｉｎｅｓｅ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ

Ｓｃｉｅｎｃｅｓ， Ｂｅｉｊｉｎｇ １００１０１， Ｃｈｉｎａ

２ Ｃｏｌｌｅｇｅ ｏｆ Ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ ａｎｄ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ， Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ Ｃｈｉｎｅｓｅ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ， Ｂｅｉｊｉｎｇ １０００４９， Ｃｈｉｎａ

Ａｂｓｔｒａｃｔ： Ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ａｔｍｏｓｐｈｅｒｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎ （Ｎ） ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ｇｅｎｅｒａｌｌｙ ｐｒｏｍｏｔｅｓ ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ｉｎ Ｎ⁃ｌｉｍｉｔｉｎｇ ｔｅｒｒｅｓｔｒｉａｌ
ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ， ｂｕｔ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｕｎｄｅｒｇｒｏｕｎｄ ｃａｒｂｏｎ （Ｃ） ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ ａｎｄ ｓｏｉｌ Ｃ ｓｅｑｕｅｓｔｒａｔｉｏｎ ｒｅｍａｉｎ ｃｏｎｔｒｏｖｅｒｓｉａｌ． Ｔｈｉｓ ｌｅａｄｓ



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

ｔｏ ｃｏｎｓｉｄｅｒａｂｌｅ ｕｎｃｅｒｔａｉｎｔｉｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｅｖａｌｕａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ Ｃ ｓｅｑｕｅｓｔｒａｔｉｏｎ ｃａｐａｃｉｔｙ ｃａｕｓｅｄ ｂｙ Ｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ｉｎ ｔｅｒｒｅｓｔｒｉａｌ
ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ． Ａｔｍｏｓｐｈｅｒｉｃ Ｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ａｆｆｅｃｔｓ ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ Ｃ （ ＳＯＣ） ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ｄｅｐｌｅｔｉｏｎ ｂｙ ｄｉｒｅｃｔｌｙ ｃｈａｎｇｉｎｇ
ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ａｃｔｉｖｉｔｙ ａｎｄ ／ ｏｒ ｉｎｄｉｒｅｃｔｌｙ ｃｈａｎｇｉｎｇ ｓｕｂｓｔｒａｔｅ ｑｕａｌｉｔｙ， ａｎｄ ｔｈｅｒｅｂｙ ｃｈａｎｇｉｎｇ ｔｈｅ ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒ （ ＳＯＭ）
ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ． Ｐｒｅｖｉｏｕｓ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｐｒｉｍａｒｉｌｙ ｆｏｃｕｓｅｓ ｏｎ ｓｏｉｌ Ｃ ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ ａｎｄ ｓｔｏｒａｇｅ ｄｙｎａｍｉｃｓ； ｈｏｗｅｖｅｒ，
ｌｉｍｉｔｅｄ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｉｓ ａｖａｉｌａｂｌｅ ｏｎ ｔｈｅ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ａｍｏｎｇ ｐｌａｎｔｓ， ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ， ａｎｄ ＳＯＭ， ｅｓｐｅｃｉａｌｌｙ ｔｈｅ ｂｉｏｐｈｙｓｉｃａｌ ａｎｄ
ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｐｌａｎｔ⁃ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍ⁃ＳＯＭ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ｗｉｔｈ ｓｏｉｌ Ｃ ｓｅｑｕｅｓｔｒａｔｉｏｎ． Ｉｎ ｔｈｉｓ
ｒｅｖｉｅｗ， ｗｅ ｓｕｍｍａｒｉｚｅ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｅｌｅｖａｔｅｄ Ｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｎ ｐｌａｎｔ ｂｅｌｏｗｇｒｏｕｎｄ Ｃ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ， ＳＯＣ ｐｒｉｍｉｎｇ ｅｆｆｅｃｔ， ａｎｄ
ｍｉｃｒｏｂｉａｌ Ｃ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ， ａｎｄ ａｎａｌｙｚｅｄ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ＳＯＭ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ａｎｄ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｄｙｎａｍｉｃｓ．
Ｗｅ ｉｄｅｎｔｉｆｉｅｄ ａ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｔｏｐｉｃｓ ｗｈｉｃｈ ａｒｅ ｉｎ ｕｒｇｅｎｔ ｎｅｅｄｓ ｏｆ ｍｅｃｈａｎｉｓｔｉｃ ｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｆｏｌｌｏｗｉｎｇ ｄｅｃａｄｅｓ：
ｆｉｒｓｔ， ｉｎｃｒｅａｓｅｄ Ｎ ｉｎｐｕｔ ｔｅｎｄｓ ｔｏ ｒｅｄｕｃｅ ｒｏｏｔ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｔｕｒｎｏｖｅｒ， ｂｕｔ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ Ｃ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｉｎ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ａｎｄ
ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ａｒｅ ｕｎｃｌｅａｒ； ｓｅｃｏｎｄ， ａｌｔｈｏｕｇｈ Ｎ ａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙ ｃａｎ ａｆｆｅｃｔ ｔｈｅ ｄｉｒｅｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｍａｇｎｉｔｕｄｅ ｏｆ ｔｈｅ ＳＯＭ
ｐｒｉｍｉｎｇ ｅｆｆｅｃｔ， ｔｈｅ ｃｏｎｔｒａｓｔｉｎｇ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｏｘｉｄｉｚｅｄ ＮＯ⁃

３ ａｎｄ ｒｅｄｕｃｅｄ ＮＨ＋
４ ａｎｄ ｔｈｅ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｏｎ ＳＯＭ ｐｒｉｍｉｎｇ

ｅｆｆｅｃｔ ａｒｅ ｆａｒ ｆｒｏｍ ｃｅｒｔａｉｎ； ｔｈｉｒｄ， ｍｉｃｒｏｂｉａｌ Ｃ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ （ ＣＵＥ） ｉｓ ａ ｃｒｕｃｉａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ Ｃ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｏｆ
ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ， ｔｈｅ ｂｏｔｔｌｅｎｅｃｋ ｐｒｏｃｅｓｓ ｆｏｒ ｓｏｉｌ ｃａｒｂｏｎ ｅｍｉｓｓｉｏｎ． Ｉｔ ｉｓ ｃｈａｌｌｅｎｇｉｎｇ ｔｏ ａｃｃｕｒａｔｅｌｙ ｑｕａｎｔｉｆｙ ｔｈｅ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ
ＣＵＥ ａｎｄ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｔｕｒｎｏｖｅｒ ｔｉｍｅ ｏｗｉｎｇ ｔｏ ａ ｌａｃｋ ｏｆ ａｐｐｒｏｐｒｉａｔｅ ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔ ｍｅｔｈｏｄｓ； ｆｏｕｒｔｈ， ｉｎｃｒｅａｓｅｄ Ｎ ｉｎｐｕｔ ｉｎｈｉｂｉｔｓ
ｔｈｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｆｕｎｇａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅｓ， ｂｕｔ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｔｈｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ａｎｄ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ
ｔｈｅ ｓｏｉｌ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｒｅ ｉｎｃｏｎｓｉｓｔｅｎｔ； ｍｏｒｅｏｖｅｒ， ｔｈｅ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ＳＯＭ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｑｕａｌｉｔｙ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ
ａｃｔｉｖｉｔｙ ａｎｄ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｉｓ ｅｌｕｓｉｖｅ． Ｔｈｅｒｅｆｏｒｅ， ｗｅ ｃａｌｌ ｆｏｒ ａ ｌｏｎｇ⁃ｔｅｒｍ Ｎ ｃｏｎｔｒｏｌ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ ｐｌａｔｆｏｒｍ ｔｏ ｆｕｌｌｙ ｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｅ ｔｈｅ
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ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｒｏｕｐｓ． Ｔｈｉｓ ｌｏｎｇ⁃ｔｅｒｍ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ ｃｏｕｌｄ ｈｅｌｐ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄ ｔｈｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ｐｌａｎｔ⁃ｓｏｉｌ⁃
ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｉｔｓ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｔｏ ＳＯＣ ｄｙｎａｍｉｃｓ， ｉｍｐｒｏｖｅ ｔｈｅ ｓｏｉｌ ｃａｒｂｏｎ ｍｏｄｅｌｓ， ａｎｄ ｒｅｄｕｃｅ ｔｈｅ ｕｎｃｅｒｔａｉｎｔｙ ｏｆ
ｒｅｇｉｏｎａｌ Ｃ ｓｉｎｋ ａｓｓｅｓｓｍｅｎｔ， ａｎｄ ｆｕｒｔｈｅｒ ｌａｙ ａ ｃｏｒｎｅｒｓｔｏｎｅ ｆｏｒ ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ ｍａｎａｇｉｎｇ ｔｅｒｒｅｓｔｒｉａｌ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｉｎ ａ ｃｈａｎｇｉｎｇ ｗｏｒｌｄ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ａｔｍｏｓｐｈｅｒｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ； ｂｅｌｏｗｇｒｏｕｎｄ Ｃ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ； ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ； ｐｒｉｍｉｎｇ ｅｆｆｅｃｔｓ；
ｃａｒｂｏｎ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ

当前全球碳循环研究中的一个关键科学问题是“失踪碳汇”（ｍｉｓｓｉｎｇ Ｃ ｓｉｎｋ）的分布与驱动机制［１］。 过去

１５０ 年，人类活动导致大气氮沉降增加了 ３ 倍［２］，显著提高了受氮限制的陆地生态系统碳储量，是正确解释

“失踪碳汇”的重要途径［３］。 然而，目前有关氮沉降驱动陆地生态系统固碳的效率以及时空格局还存在很大

的不确定性，不同学者估计的“氮促碳汇”变化范围为 １６—４００ ｋｇＣ ／ ｋｇＮ［４⁃１１］。 相对于植被碳汇，有关氮沉降

增加情景下土壤碳储量的演变方向也存在分歧，包括增加［１２］、降低［１３］ 和不变［１４］ 等 ３ 种结论。 增氮引起土壤

碳汇增量变化范围为 ０—７０ ｋｇＣ ／ ｋｇＮ ［７， １５⁃１７］，同样存在很大的不确定性。
大气氮沉降输入提高生态系统氮素的可利用性，直接改变土壤微生物群落的数量和组成，抑制根系和凋

落物分解的速率和程度［１８］，进而增加或降低土壤有机质（ＳＯＭ）的储量和稳定性［１９］；另外，大气氮沉降输入提

高植被生产力，改变凋落物产量和生化属性［２０］，通过底物可利用性来调节土壤微生物群落的结构和功能［２１］，
间接影响 ＳＯＭ 的累积速率（图 １）。 土壤有机碳（ＳＯＣ）库对增氮的响应取决于生态系统类型［２２］、土壤深

度［２３］、ＳＯＣ 组成［２４］、施氮类型和剂量［２５］ 等要素。 就植物⁃土壤⁃微生物群落系统而言，增氮会自上而下改变

ＳＯＣ 的周转过程与稳定性，理论上会产生以下 ４ 种影响：①外源性氮输入会改变植物同化碳的再分配，根际沉

积碳的数量和质量的变化进而影响活跃微生物群落组成［２６］；②氮素有效性增加会抑制微生物胞外酶活性，降
低微生物群落获取碳源的能力，提高其碳素利用效率［２７］；③氮素富集会改变微生物群落之间的交互作用和竞

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３８ 卷　
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图 １　 氮沉降对自然生态系统植物和微生物群落的影响

　 Ｆｉｇ．１　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｎ ｐｌａｎｔ ａｎｄ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ

ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｉｎ ｎａｔｕｒａｌ ｔｅｒｒｅｓｔｒｉａｌ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ

实线为直接影响，虚线为间接影响

争关系，进而改变分解微生物群落的组成［２８］；④氮素富

集会降低凋落物的分解速率和程度，增加类木质素化合

物的氧化程度和稳定性，进而促进 ＳＯＭ 的积累［２９］。 然

而，上述 ４ 个科学假设缺乏系统的实验验证，其内在的

微生物分子生态学机理未得到很好的理解，也没有被融

入到当前主流的生物地球化学模型之中［３０］。
过去 ３０ 年，尽管自然陆地生态系统对大气氮沉降

增加的响应研究得到了充分的重视，但是主要侧重于生

态系统碳氮转化过程与土壤碳储量动态，缺乏植物⁃土
壤⁃微生物群落的交互作用及其调控机制的研究，对
ＳＯＣ 积累与损耗的微生物学机理研究也不够系统深入。
探讨植物⁃土壤⁃微生物群落三者交互作用及其对土壤

碳储量动态的调控作用，研究有助于完善陆地生态系统

碳⁃氮循环耦合模型，深入认识 ＳＯＣ 截存与损耗的机理，有效降低区域陆地“氮促碳汇”评估的不确定性，并可

为陆地生态系统应对全球变化提供科学依据。 鉴于此，本文以地下碳循环过程为主线，分别综述氮富集对植

物地下碳分配、ＳＯＣ 激发效应、微生物群落碳代谢过程的影响，深入分析 ＳＯＭ 化学稳定性与微生物群落动态

的关系。 论述过程中我们试图标注各个领域的薄弱环节，明确未来可能的研究重点，期望起到抛砖引玉的

效果。

１　 增氮对植物地下碳分配的影响

在自然生态系统（森林和草地）中，细根生产支配着地下净第一性生产力（ＢＮＰＰ），根源碳对 ＢＮＰＰ 的贡

献约为 ４０％—６０％，如果不考虑根际沉积会显著低估 ＢＮＰＰ ［３１］。 增氮通常促进植物生长和地上生物量的积

累，ＧＰＰ 不同组分间的权衡关系以及异速生长约束支配着这一分配格局［３２］。 增氮对地下碳分配的影响不一

致［３３⁃３４］。 增氮能够刺激［３５］、抑制［３６］或不影响［１６］根系动态，根系对增氮的非线性响应取决于生态系统的氮饱

和阶段［３７］。 Ｍｅｔａ 分析结果表明，增氮显著增加所有生态系统根系现存碳储量［３４］，如果不包括农田生态系统，
施氮增加根系碳输入的幅度较小［３３］。 根据最优碳分配理论，当受氮限制时，植物投资更大比例的碳到根系中

以获取更多的氮；而当氮丰富时，增氮会降低植物分配到根系碳的比例。 此外，增氮还会显著降低根系的生长

和周转速率，暗示地下碳截存潜力将下降［３８］。 不同的氮类型对根系碳分配的影响存在一定的差异，ＮＯ－
３ ⁃Ｎ 富

集会减少侧根的生长，对根系碳分配的抑制效应更大［３９］。 根系碳周转对增氮的响应符合成本⁃效益理论，只
要获取养分的效益超过维持自身存活的碳成本时，根系活性就能维持［４０］。 因此，土壤氮素有效性增加会提高

根系的氮吸收速率和代谢活性，但是根系生命周期会变长，周转速率降低［３５］。
土壤微生物生长在很大程度上依赖于植物源有机碳。 植物通常以根际沉积物的形式为根际微生物提供

碳源。 根际沉积物包含渗出物（如小分子有机酸、氨基酸和糖）、分泌物（如酶）、细胞死亡的溶出物以及粘

液［４１］。 尽管根际沉积物在植物碳归还量中所占的比例较小，但对根际微生物群落影响巨大［４２］。 菌根是联系

植物与土壤的桥梁和纽带。 外生菌根（ＥＣＭ）的土壤碳固持作用一般强于丛枝菌根（ＡＭ）。 植物向外生菌根

真菌投入更多的光合产物，且外生菌根残余物富含难分解的化学物质，有益于土壤碳持留［４３］；此外，外生菌根

真菌吸收有机氮，致使腐生微生物受氮限制，进而抑制 ＳＯＣ 的分解［４４］。 通常 ＥＣＭ 样地（凋落物、土壤富含有

机氮，Ｃ ／ Ｎ 宽）和 ＡＭ 样地（凋落物、土壤库富含无机氮，Ｃ ／ Ｎ 窄）对增氮的响应不同，生态化学计量学是响应

的主要驱动力。 增氮倾向于降低 ＥＣＭ 样地土壤微生物获氮酶的投资（相对于获碳酶而言），增加氮矿化速

率，降低微生物碳需求；相反，增氮不影响 ＡＭ 样地异养微生物的活性，增加土壤净硝化和 ＮＯ－
３ 的移动性［４５］。

除了改变根际微生物群落活性，增氮还会改变根际碳沉积。 利用原位１３ＣＯ２脉冲标记技术，Ｃｕｒｒｙ 等［２６］ 研究发

３　 ２３ 期 　 　 　 程淑兰　 等：氮沉降增加情景下植物⁃土壤⁃微生物交互对自然生态系统土壤有机碳的调控研究进展 　
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现增氮促进苏格兰泥炭地植物叶片碳固定，但是光合同化碳的地下分配取决于植物功能型，总体上降低向根

系分泌物中转移的碳量，植物表现出明显的保守性。 基于１４Ｃ⁃ＣＯ２标记实验，Ｇｅ 等［４６］ 研究发现施氮增加水稻

茎和根系生物量，促进光合同化碳向根际和 ＳＯＣ 的转移。 上述有限、迥异的结果表明，目前我们对增氮条件

下不同植物功能群同化碳的地下分配规律缺乏明确的认识，特别是根际碳沉积与微生物群落组成对氮素类型

是否存在差异性响应，以及两者交互作用如何调控 ＳＯＣ 储量动态。

２　 氮素有效性对 ＳＯＣ 激发效应的影响

增加凋落物的输入会降低土壤碳库，该现象称为“激发效应” ［４７］。 激发效应是由于外源底物的添加激活

土壤中的微生物，促进它们对 ＳＯＭ 的分解。 根据激发方向可分为正激发和负激发效应，根据有无有机质参与

可分为表观激发和真实激发［４８］。 当添加的外源底物远低于微生物量时，由于微生物自身内部代谢和周转导

致 ＣＯ２释放的过程，并不涉及 ＳＯＭ 周转，因此表观激发对土壤碳库没有影响。 但是当添加的底物剂量远高于

微生物量时，微生物优先利用外源底物的能量，降低对 ＳＯＭ 的分解，因此会出现负激发。 随后，当外源底物的

能量耗尽之后，促使被激活的微生物分解 ＳＯＭ 来获取所需的养分和能量，从而产生正激发。 基于全球培养实

验的集成分析，发现正激发效应可促使有机质分解增加 ３．８ 倍，而负激发效应导致 ＳＯＭ 分解减少 ５０％ ［４９］。
激发效应的产生机制主要包括：①共代谢理论［５０］；②底物偏好理论［５１］；③氮挖掘理论［５２］；④化学计量学理

论［５３］等。 正激发产生机理以微生物激活作用、微生物竞争与演替、养分挖掘和化学计量学为主，而负激发产

生机理以底物偏好利用和毒害作用为主。 微生物的种类和大小［５１］、植物类型和物候［５４］、土壤动物对微生物

的取食［５５⁃５６］，均会影响激发效应的强度。 非生物因素如底物质量［５７］、数量［５８］ 和土壤属性（温度、水分、土层、
养分状态）也会影响微生物群落对底物的利用，进而影响激发效应的强度和方向［５９⁃６２］。

图 ２　 养分挖掘理论与化学计量学理论关系［５３］

　 Ｆｉｇ． ２ 　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｍｉｎｉｎｇ ｔｈｅｏｒｙ ａｎｄ

ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｔｈｅｏｒｙ［５３］

ＰＥ 为激发效应（ｐｒｉｍｉｎｇ ｅｆｆｅｃｔ）

外源底物添加造成的激发效应的强度和方向主要

取决于不同微生物在不同养分有效性下的竞争作用。
土壤中包括 ｒ 策略和 Ｋ 策略两种功能迥异的微生物种

群，ｒ 策略主要利用新添加的底物，能够利用有限的资

源快速生长繁殖；Ｋ 策略微生物能量来源于 ＳＯＭ 分解，
生长缓慢。 在低氮有效性的条件下，Ｋ 策略微生物在竞

争中处于优势，微生物会迅速利用底物的能量合成胞外

酶，分解 ＳＯＭ 获取必需的养分。 在高氮有效性条件下，
ｒ 策略微生物生长更迅速，添加的外源底物满足微生物

的化学计量平衡，增加微生物对养分的需求，此时 ｒ 策

略微生物起主导作用［６３］。 在土壤氮素有效性较低的条

件下，微生物的活性较低，添加氮素后微生物迅速利用

氮素保持自身的化学计量平衡，增加微生物活性和胞外

酶的分泌，产生正激发效应促进 ＳＯＭ 分解［６４］。 相反，
在富氮或氮饱和条件下，微生物会优先利用相对易分

解、新添加的底物，产生负激发效应，抑制 ＳＯＭ 分解［５１］。 施氮能够降低或增加 ＳＯＭ 的激发效应。 Ｈａｒｔｌｅｙ
等［６５］研究发现，单独添加葡萄糖显著刺激亚北极 ＳＯＭ 分解，产生正激发效应；而同时添加硝酸铵和葡萄糖

时，显著降低了激发效应的强度，体现的是微生物氮的挖掘机制。 在添加两种不同质量的亚热带森林叶凋落

物（杉木和桤木）后，Ｚｈａｎｇ 和 Ｗａｎｇ［６６］也发现激发效应的强度具有显著性差异，添加无机氮导致两种凋落物

的激发效应强度出现不同程度的降低。 相反，Ｃｈｅｎ 等［５３］ 研究指出，同时添加蔗糖和无机氮造成的激发效应

显著高于单独添加蔗糖造成的激发效应，化学计量学理论能够很好地解释这一现象。 实际上，氮的挖掘理论

与化学计量学理论并不矛盾（图 ２）。 在氮素有效性较低时，激发效应主要取决于 Ｋ 策略微生物，此时激发效
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应可以用氮的挖掘理论来解释，而化学计量学理论可解释 ｒ 策略微生物的生长。 尽管我们对激发效应的产生

机制和影响因素已有一定的了解，但是有关不同形态氮素（ＮＨ＋
４ 和 ＮＯ－

３ ）与不同来源底物（根系分泌物、凋落

物）的交互作用对 ＳＯＭ 激发效应的调控机理缺乏深入的分析，在深层土壤碳库影响的定量化方面仍然存在很

大的不确定性。

３　 增氮对微生物群落碳代谢的影响

微生物碳利用效率（ＣＵＥ）是指分配给微生物生长所用有机碳与微生物群落组成所吸收的有机碳之比，
它是微生物群落碳代谢的一个重要的综合指标［６７］。 理论上，微生物 ＣＵＥ 被热力学限制在 ０．８８［６８］，即微生物

吸收的碳用于生长的部分不会超过 ８８％，因为微生物至少需要 １２％的碳用于呼吸产生能量以维持其自身的

生物量。 然而，由于环境条件的限制，微生物生长和生物量的维持需要超过其最小的能量投入，土壤微生物

ＣＵＥ 未达到理论上的最大值［６９］。 土壤生源要素化学计量学、底物质量、微生物群落组成均会影响微生物

ＣＵＥ。 在养分限制条件下（高碳 ／养分比），微生物被迫分配较多的碳和能量以获取所需养分，土壤呼吸 ＣＯ２排

放较高，导致微生物 ＣＵＥ 较低［６７， ６９］。 当外源性底物的 Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ 比与微生物生物量 Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ 比（６０∶７∶１—４２∶６∶１）
差异较大时，微生物必须分配更多能量生产胞外酶来获取缺失元素以维持其生物量；同时更多同化碳被用于

微生物呼吸，导致微生物 ＣＵＥ 下降［６７， ６９］。 因此，养分富集农田土壤的微生物（尤其是细菌）生长效率普遍高

于受氮限制的森林和草地土壤［７０］。 此外，碳和养分的可利用性也会影响微生物生物量的周转［７１］。 微生物

ＣＵＥ 和土壤微生物生物量周转时间可能受有机碳浓度和质量的影响。 降解复杂化合物需要多种胞外酶，而
酶的合成需要消耗大量的能量和氮，所以降解复杂底物的微生物 ＣＵＥ 较低［７２］。 由于微生物通过不同的代谢

路径来同化不同类型底物，导致单位质量的同化碳具有不同的呼吸速率［７３］。 因此，植物类型、微生物群落组

成以及不同来源的凋落物也会间接地影响微生物 ＣＵＥ，真菌的 ＣＵＥ 一般高于细菌［７４］。 目前测定微生物 ＣＵＥ
的方法主要是基于１３Ｃ 标记底物，然而不同底物的微生物 ＣＵＥ 差异巨大，该方法混淆了微生物碳利用效率与

特定底物的利用效率［７５］。 最近，Ｓｐｏｈｎ 等［７６］ 建立了基于１８Ｏ⁃Ｈ２Ｏ 标记技术计算微生物 ＣＵＥ 的新方法，根据
１８Ｏ⁃ＤＮＡ的增加量来计算土壤微生物的生长速率，再结合基础呼吸速率和微生物数量，可计算出微生物 ＣＵＥ
和周转时间。

野外观测和模型模拟结果表明，施氮降低微生物活性、ＳＯＭ 分解和 ＣＯ２排放［７７⁃８０］。 施氮可能通过改变微

生物群落活性和组成［８１⁃８２］以及底物的化学性质（如可分解性）来抑制土壤微生物呼吸，与微生物 ＣＵＥ、胞外酶

活性以及微生物生物量的变化有关［２７］。 其理论假设是：（１） 氮限制条件下，增氮会导致更多的碳向微生物分

配，而不是通过呼吸和胞外酶损失，导致微生物 ＣＵＥ 增加，呼吸降低［６９］，这可能与微生物群落组成向高 ＣＵＥ
转变有关［８３］。 （２）增氮抑制了降解复杂底物（如木质素）的氧化酶活性。 例如，增氮降低了北美温带森林土

壤酚氧化酶活性［２２］、木质素降解相关的功能基因丰度和基因表达［８４］。 （３）增氮通过减少分解微生物的生物

量而降低呼吸［３３］。 增氮导致土壤酸化，增加 Ｃａ２＋、Ｍｇ２＋等阳离子的溶解与流失，土壤溶液中 Ａｌ３＋浓度增加，对
微生物产生毒害作用［８５］。 此外，土壤酸化也会抑制微生物胞外酶活性，金属离子的键合增加有机质中碳的稳

定性，降低微生物获取碳的能力，进而降低微生物生物量和分解速率［８６⁃８７］。 尽管已经对氮素富集条件下土壤

微生物碳的代谢过程和响应格局做了一些探讨，但是氮素类型和剂量如何差异性地影响微生物碳代谢功能还

不得而知；由于缺乏合适的测定方法，氮沉降增加情景下自然陆地生态系统土壤微生物碳利用效率及微生物

生物量的周转时间尚未得到准确的量化。

４　 ＳＯＭ 化学稳定性与微生物群落动态的关系

ＳＯＣ 是由不同分解阶段、不同驻留时间的有机质组分构成的混合物。 森林和草地生态系统 ＳＯＣ 储量和

组成对增氮的响应呈现非线性，取决于生态系统类型、施氮剂量、施氮类型以及持续时间。 例如，Ｍａｌｈｉ 等［８８］

研究发现，低剂量氮输入增加 ＳＯＣ 和轻组碳（ＬＦ⁃Ｃ）含量，施氮剂量为 ３３６ ｋｇ Ｎ ｈｍ－２ ａ－１和 ２２４ ｋｇ Ｎ ｈｍ－２ ａ－１

５　 ２３ 期 　 　 　 程淑兰　 等：氮沉降增加情景下植物⁃土壤⁃微生物交互对自然生态系统土壤有机碳的调控研究进展 　
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时，表层和亚表层 ＳＯＣ 和 ＬＦ⁃Ｃ 含量分别达到最大值，随着施氮剂量的持续增加 ＳＯＣ 和 ＬＦ⁃Ｃ 反而下降。 基于

ＳＯＭ 物理分组和同位素自然丰度技术，Ｆａｎｇ 等［２５］研究发现，低氮显著增加青藏高原高寒草甸 ＳＯＣ 和颗粒态

有机碳（ＰＯＣ）含量，而中氮和高氮导致土壤碳耗竭，ＳＯＣ 由截存转变为损耗的大气氮沉降临界负荷为 ２０ ｋｇ Ｎ
ｈｍ－２ ａ－１，并且铵态氮肥对 ＳＯＣ 的损耗高于硝态氮肥。 除了影响 ＳＯＣ 的数量和组成外，施氮还会影响 ＳＯＭ 的

稳定性。 Ｆａｎｇ 等［８９］利用 Ｂｉｏｌｏｇ－ｅｃｏ 板法和三维荧光光谱（３ＤＥＥＭ）技术分别测定了青藏高原高寒草甸土壤

微生物碳源利用活性和根际土壤 ＤＯＭ 的化学组成，发现施氮刺激了土壤微生物活性，正激发效应降低 ＤＯＭ
含量；施氮促进微生物优先利用小分子有机酸，提高土壤 ＤＯＭ 的腐殖化系数，增加 ＤＯＭ 的生物可降解性，不
利于高寒草甸土壤碳累积。 高剂量氮输入倾向于降低 ＳＯＭ 中的活性组分（如烷氧基碳），而导致难以降解的

芳香碳积累［９０⁃９１］。 此外，大气沉降的 ＮＨ＋
４ 和 ＮＯ－

３ 能够结合到 ＳＯＭ 骨架中，生成微生物难以降解的化合物

（如杂环氮化合物），或通过氮键生成酚聚合物，进而促进 ＳＯＣ 的积累［９２］。
有机质化学结构的变化也会影响土壤微生物的底物利用，进而影响微生物群落的活性和组成，反之亦然。

长期施氮会显著降低森林、草地等自然生态系统土壤微生物生物量［３４］，抑制腐生菌分泌木质纤维素水解酶，
降低腐生微生物群落获取碳源（如纤维素、半纤维素）的能力［９３］；此外，氮沉降输入还会抑制白腐菌产生酚氧

化酶，进而抑制木质素溶解酶生成，促进耐分解有机质的积累［９４］。 利用功能基因定量 ＰＣＲ 和高通量测序技

术，Ｈａｓｓｅｔｔ 等［９５］和 Ｅｄｗａｒｄｓ 等［８４］研究发现，施氮倾向于降低美国密歇根糖枫林土壤担子菌漆酶基因 ｌｃｃ 的拷

贝数（ ｌｃｃ 编码酚氧化酶），改变真菌群落组成（担子菌 ＯＴＵｓ ／子囊菌 ＯＴＵｓ 增加），并且随着施氮时间的延长其

抑制效应更加显著。 同时，施氮倾向于降低凋落物分解速率和程度，增加类木质素化合物的氧化度和稳定性，
进而促进 ＳＯＭ 的积累［２９］。 潜在的生物化学机理是：高剂量的无机氮会抑制某些担子菌木质素水解酶的合

成，以及编码酚氧化酶、锰过氧化物酶和木质素过氧化物酶的真菌基因转录下调，导致木质素降解下降［９６］。
木质纤维素水解酶基因转录下调会导致凋落物分解下降和 ＳＯＭ 积累［９７］。 总体上，过去对氮沉降增加情景下

森林土壤真菌功能基因表达和氧化酶活性演变研究较为深入，但是有关草地土壤细菌和真菌群落组成的变化

如何代谢有机底物的机制仍不清楚，土壤微生物群落组成、ＳＯＭ 化学结构的变化与 ＳＯＣ 积累之间的耦联关系

尚不清晰。

５　 存在问题与展望

目前关于外源性氮输入对自然生态系统土壤碳动态的影响已开展了一些探索，但总体上还不够深入，存
在许多问题亟待解决。 首先，植物根系碳输入对增氮的响应呈现抛物线变化，取决于生态系统氮素有效性、施
氮的类型与持续时间。 总的来说，施氮降低根系的生长与周转，但是根际沉积物对增氮的响应及其固碳效应

十分复杂，与植被⁃菌根类型、生态化学计量学等要素有关，未形成统一的研究结论。 其次，关于激发效应的 ３
个阶段、４ 种驱动机制及影响因素分析较为深入，认识到养分尤其是氮素强烈影响激发效应的方向及强度，但
是氮素类型、土层深度及其交互作用对激发效应的贡献并不清楚。 再次，微生物 ＣＵＥ 是微生物群落碳代谢的

关键表征，受底物生态化学计量学驱动，能够很好地解释氮沉降增加情景下土壤碳的积累与损耗过程；由于缺

乏适宜的测定方法，目前还难以准确量化土壤微生物 ＣＵＥ 及微生物生物量的周转时间。 最后，ＳＯＭ 化学质量

与土壤微生物群落活性、组成之间存在复杂的交互作用，增氮显著抑制贫氮生态系统土壤真菌群落及其胞外

酶活性，对细菌群落组成的影响结论多样，有关微生物群落代谢底物、ＳＯＣ 积累的生物化学机制尚不清楚。
基于上述研究的薄弱环节和存在的问题，在未来几年内，氮沉降增加情景下植物⁃微生物⁃ＳＯＭ 交互作用

在以下 ４ 个方面亟待加强（见图 ３）：（１）增氮对植被地下碳分配及微生物活性的影响。 基于长期氮沉降模拟

控制试验平台，构建１３Ｃ⁃ＣＯ２脉冲标记实验，测定不同功能群植物茎叶、根系、土壤（根际土和非根际土）、土壤

呼吸、土壤 ＤＯＣ 中１３Ｃ 的持留量，量化新固定的碳从植物茎叶分配到地下不同组分库的比例；结合１３Ｃ⁃ＰＬＦＡ
技术，鉴定土壤利用根际沉积碳的主要微生物类群，分析氮素类型和剂量对土壤活跃微生物群落丰度和活性

的影响。 （２）底物质量与氮素类型对 ＳＯＣ 周转的调控作用。 采集长期增氮控制试验对照样方表层和深层土
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壤样品，通过添加１３Ｃ 标记的葡萄糖、氨基酸、纤维素以及不同类型的氮肥（ＮＨ＋
４ 和 ＮＯ－

３ ），构建底物质量和氮

素类型完全交互的激发效应培养实验，测定并计算激发效应的等级以及底物和 ＳＯＣ 来源 ＣＯ２的比例，模拟研

究氮沉降增加情景下根系分泌物和植物残体输入对不同深度 ＳＯＣ 周转的影响，定量评估底物的激发效应对

ＳＯＣ 动态的贡献。 （３）土壤微生物碳代谢过程对氮素可利用性增加的响应。 采集控制试验对照和施氮处理

样方表层和深层土壤，利用不依赖于底物的同位素标记新方法，根据１８Ｏ 标记水（Ｈ２
１８Ｏ）结合到微生物 ＤＮＡ

的１８Ｏ 数量，计算出微生物的增长速率和呼吸速率，评价氮素类型和剂量对微生物群落碳利用效率（ＣＵＥ）和
周转时间的影响，结合土壤微生物生物量、碳降解相关的水解酶和氧化酶活性，阐明氮素有效性增加影响

ＳＯＭ 分解的微生物学机制。 （４）氮沉降增加情景下微生物群落演变与 ＳＯＭ 稳定性的耦联关系。 采集不同处

理样方植物根系和表层土壤样品，利用热裂解⁃ＧＣ⁃ＭＳ 和１３Ｃ 核磁共振技术测定根系和 ＳＯＭ 的单体组成与化

学结构，分析施氮类型和剂量对有机质化学稳定性（如降解程度、芳香度、疏水度）的影响；同时，利用反转录

实时定量 ＰＣＲ（ｒｔ⁃ｑＰＣＲ）技术扩增量化细菌 １６Ｓ ｒＲＮＡ 基因和真菌 ２８Ｓ ｒＲＮＡ 基因丰度，利用克隆文库技术和

系统发育树方法分析真菌和细菌的群落组成，探讨土壤分解菌群落变化与 ＳＯＭ 动态之间的耦合作用。 期望

通过上述研究，能够较为全面地理解大气氮沉降增加影响自然陆地生态系统 ＳＯＣ 积累与损耗的生物学机制。

图 ３　 氮沉降增加情景下植物⁃土壤⁃微生物交互作用对土壤有机碳动态的调控机制
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６　 结论

外源性氮输入通过影响微生物群落活性和组成直接影响 ＳＯＭ 分解，或通过改变底物数量和质量间接影

响 ＳＯＣ 的分解和累积过程。 总体上，增氮倾向于促进地上生物量，抑制地下碳分配和根系周转。 氮素有效性

强烈影响 ＳＯＭ 激发效应的方向和强度，取决于微生物生长的 ｒ⁃Ｋ 策略和生态化学计量学特征。 微生物 ＣＵＥ

７　 ２３ 期 　 　 　 程淑兰　 等：氮沉降增加情景下植物⁃土壤⁃微生物交互对自然生态系统土壤有机碳的调控研究进展 　
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是衡量微生物群落碳代谢的重要表征，能够很好地解释土壤碳的积累与损耗过程，目前缺乏准确测定 ＣＵＥ 的

方法，稳定性碳氧同位素示踪是解决该问题较为理想的手段。 ＳＯＭ 化学结构与微生物群落活性、组成紧密耦

合在一起，增氮抑制真菌群落及氧化酶活性，对细菌群落组成的影响尚未形成定论，需要将有机质化学与分子

生物学、宏基因组学方法紧密结合起来，深入地揭示增氮引起土壤碳积累与损耗的生物化学与微生物学机理。
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