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氮沉降对热带亚热带森林土壤氮循环微生物过程的影
响研究进展
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１ 中国林业科学研究院热带林业研究所， 广州　 ５１０５２０

２ 海南尖峰岭森林生态系统国家野外科学观测研究站， 广州　 ５１０５２０

摘要：近年来，高速的城市化和工业化建设导致全球大气氮沉降量逐年递增，其中热带亚热带地区氮沉降量显著高于全球平均

水平，而大部分热带亚热带森林土壤趋近氮饱和状态，氮沉降增加将持续向土壤输入外源活性氮，极易导致土壤氮过剩，进而破

环整个森林生态系统氮循环的平衡。 我国热带亚热带地区经济发展快速，氮沉降增加导致的土壤养分失衡和林地退化等生态

问题日益凸显，森林土壤氮循环对大气氮沉降的响应及适应机制已引起了学术界的广泛关注。 研究表明氮循环各环节均由特

定的功能微生物驱动完成，明确氮沉降增加对热带亚热带森林土壤氮循环功能微生物及其介导的关键过程的影响，对评价未来

氮沉降增加背景下全球森林土壤氮循环的响应及驱动机制有重要作用，可为促进我国热带亚热带地区森林修复、生态环境的改

善与提升提供科学支撑。 鉴于此，本文综述了热带亚热带森林土壤氮循环主要过程（如固氮、硝化、反硝化、厌氧氨氧化等）及
其功能微生物群落丰度、活性、组成等对氮沉降增加的响应，同时分析了这些功能微生物的群落特征与主要环境因子（如 ＮＨ＋

４、

ＮＯ－
３、有机碳、ｐＨ、含水量等）的关联性。 在此基础上探讨了氮沉降增加下功能微生物对热带亚热带森林土壤氮循环的调控作

用，重点探讨了功能微生物如何通过改变丰度与群落组成而影响氮循环过程，并对目前研究中存在的主要问题与未来研究重点

进行了简要剖析。
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热带亚热带地区人口密度大，经济发展快速，频繁的人类活动对其森林生态系统造成了严重干扰，其中人

类活动导致大气氮沉降量的急剧增加，持续向陆地输入外源氮，对森林生态系统的结构与功能产生了深刻影

响。 我国热带亚热带森林主要分布在华南地区，其物种多样性高，天然植被类型多为常绿阔叶林，在优化生态

景观、保护生物多样性、改善生态环境、确保城乡人居环境的安全与健康等方面起着重要作用。 然而，快速的

工业化和城市化进程中，热带亚热带地区正逐步成为全国大气氮沉降的热点区，其森林氮循环平衡遭到破坏，
严重影响了生态系统的服务功能，同时也阻碍了华南地区的生态建设。 热带亚热带森林生态系统气候湿热、
生产力旺盛、生物量巨大，是陆地生态系统氮库的重要组成部分。 土壤作为植被赖以生存的基质，是森林氮素

养分的主要来源，森林土壤的氮素储量超过了森林生态系统总氮量的 ８５％ ［１］。 热带亚热带森林的湿热条件

促进了土壤微生物对养分的转化作用，促使氮素在土壤、植被和大气之间快速流动与交换，对热带地区乃至全

球氮循环具有重要意义。 因此，热带亚热带森林土壤氮循环的细微变化都将对全球陆地生态系统土壤氮库产

生深刻影响。 清晰地认识热带亚热带森林土壤氮转化驱动机制及其对大气氮沉降增加的响应，不仅能为我国

华南地区生态系统修复规划与管理提供科技支撑，而且有利于完善森林生态系统对全球变化响应的数据库，
为准确评估土壤氮动态提供理论依据。

近年来，工农业的快速发展导致全球平均大气氮沉降从工业革命时期（１８６０ 年）的 ３４ Ｔｇ Ｎ ／ ａ 增加到

１９９５ 年的 １００ Ｔｇ Ｎ ／ ａ［２］。 Ｇａｌｌｏｗａｙ 等预测，到 ２０５０ 年全球大气氮沉降将达到 ２００ Ｔｇ Ｎ ／ ａ［２⁃３］。 我国作为继北

美和欧洲之后的世界三大氮沉降热点区之一［４］，２０１０ 年氮沉降平均值达到 ２１．１ ｋｇ Ｎ ｈｍ－２ ａ－１，并有进一步上

升趋势，其中热带亚热带地区沉降量显著高于全国平均水平［５］。 ２０ 世纪 ８０ 年代，欧洲便开始了模拟氮沉降

对温带森林生态系统的影响研究，随后美国在 Ｈａｒｖａｒｄ 森林开展了氮沉降模拟实验［６］。 近年来，随着氮沉降

热点向低纬度地区的转移，热带亚热带森林也逐步开展了氮沉降对森林生态系统的影响研究［７⁃１０］。 然而，氮
沉降增加对森林土壤氮循环的影响及其区域特征仍不明确。

热带亚热带森林土壤高度风化，氮含量背景值较高，氮沉降增加进一步输入大量活性氮，易导致土壤氮过

剩，进而显著影响土壤氮素循环［１１⁃１３］。 此外，驱动氮循环各环节的特定功能微生物对环境变化的响应不一

致，极易导致氮沉降增加条件下氮循环各环节之间的耦合性减弱，进而破环氮循环平衡［１４］。 因此，综合分析

氮沉降增加条件下，土壤氮循环不同过程（如固氮、硝化、反硝化、厌氧氨氧化等）及相关功能微生物的响应，
对于深入理解氮素在热带亚热带森林生态系统中的转化及其驱动机制极为重要。 本文将对国内外已有的研

究成果和研究现状进行阐述，探讨其存在的主要问题和不足，并对未来的研究方向提出展望。

９２５８　 ２３ 期 　 　 　 陈洁　 等：氮沉降对热带亚热带森林土壤氮循环微生物过程的影响研究进展 　
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１　 氮沉降对生物固氮作用及其功能微生物的影响

图 １　 氮循环关键过程及相关功能基因

　 Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｋｅｙ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｙｃｌｉｎｇ ａｎｄ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ

ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｅｎｅｓ　

Ｃｏｍａｍｍｏｘ， 单步硝化 ｃｏｍｐｌｅｔｅ ａｍｍｏｎｉａ ｏｘｉｄａｔｉｏｎ； Ａｎａｍｍｏｘ， 厌氧

氨氧化 ａｎａｅｒｏｂｉｃ ａｍｍｏｎｉａ ｏｘｉｄａｔｉｏｎ； ＤＮＲＡ， 异化硝酸盐还原成铵

ｄｉｓｓｉｍｉｌａｔｏｒｙ ｎｉｔｒａｔｅ ｒｅｄｕｃｔｉｏｎ ｔｏ ａｍｍｏｎｉｕｍ； ａｍｏＡ，氨单加氧酶的 α

亚基 α－ｓｕｂｕｎｉｔ ｏｆ ａｍｍｏｎｉａ ｍｏｎｏｏｘｙｇｅｎａｓｅ； ｈａｏ， 羟胺氧化还原酶

ｈｙｄｒｏｘｙａｍｉｎｅ ｏｘｉｄｏｒｅｄｕｃｔａｓｅ； ｎａｒＧ， ｎａｐＡ， 硝 酸 还 原 酶 亚 基

ｓｕｂｕｎｉｔｓ ｏｆ ｎｉｔｒａｔｅ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ； ｎｒｆＡ， ｎｉｒＫ， ｎｉｒＳ， 亚硝酸还原酶亚基

ｓｕｂｕｎｉｔｓ ｏｆ ｎｉｔｒｉｔｅ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ； ｎｏｒ， 一氧化氮还原酶 ｎｉｔｒｉｃ ｏｘｉｄｅ

ｒｅｄｕｃｔａｓｅ； ｎｏｓＺ， 氧化亚氮还原酶亚基 ｓｕｂｕｎｉｔ ｏｆ ｎｉｔｒｏｕｓ ｏｘｉｄｅ

ｒｅｄｕｃｔａｓｅ； ｎｉｆＨ， 固氮酶亚基 ｓｕｂｕｎｉｔ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎａｓｅ； ｈｚｓＢ， 肼合成

酶亚基 ｓｕｂｕｎｉｔ ｏｆ ｈｙｄｒａｚｉｎｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ

生物固氮是指微生物将氮气（Ｎ２）异化还原成氨

（ＮＨ＋
４）的过程，是森林生态系统氮输入的主要来源之

一。 驱动固氮过程的功能微生物含有高度保守的编码

固氮酶的基因（包括 ｎｉｆＨ， ｎｉｆＤ 和 ｎｉｆＫ），其中 ｎｉｆＨ 是检

验固氮微生物群落与活性的常用标记基因［１５⁃１６］（图 １）。
固氮微生物广泛分布于细菌和古菌域，但不同地区的优

势类群存在显著差异，如低地热带雨林土壤中，分类水

平上归属于厚壁菌门和 α －变形菌纲的固氮菌占优

势［１７］；亚马逊热带雨林土壤中，分类水平上归属于 β⁃变
形菌纲、蓝藻细菌和古菌固氮微生物占主导地位［１５］；
Ｃｈｅｎ 等发现在我国南亚热带常绿阔叶林土壤中，优势

固氮菌分布于疣微菌门和变形菌门［１８］。 由于不同微生

物类群对环境变化的响应和适应存在差异，因此优势固

氮微生物类群的差异可能是驱动不同地区生物固氮功

能对环境变化的响应和适应差别的重要因素。
１．１　 微生物固氮作用对氮沉降增加的响应及其主要影

响因子

热带亚热带森林土壤氮含量较高，氮沉降增加导致

大部分区域土壤呈现“氮饱和”状态［１９］，而 Ｃｌｅｖｅｌａｎｄ 等

研究指出热带森林土壤生物固氮速率（１５⁃３６ ｋｇ Ｎ ｈｍ－２

ａ－１）高于氮限制的温带森林（７⁃ ２７ ｋｇ Ｎ ｈｍ－２ ａ－１） ［２０］，
表明固氮微生物在氮含量较高的土壤中仍能保持较高

的活性［２１］。 Ｚｈｅｎｇ 等在我国鼎湖山南亚热带常绿阔叶

林进行原位氮添加模拟氮沉降的实验，发现氮沉降对土

壤固氮速率并没有显著影响，作者指出氮沉降背景下，
土壤碳固持及碳氮比稳定性的增强是维持森林生态系统生物固氮水平的关键因子［２２－２３］。 通过分析夏威夷热

带雨林土壤氮、磷有效性对外源氮、磷添加的响应，Ｔｒｅｓｅｄｅｒ 等发现氮添加可促进土壤酸性磷酸酶的合成：当
生长受到磷限制时，植物会吸收过剩的氮用来合成磷酸酶或诱导微生物分泌磷酸酶，这是因为磷酸酶的氮含

量为 ８％—３２％，其合成需要足够的氮元素，磷酸酶活性的增加使吸附在矿物质和有机质中的磷被大量释放，
进而增加土壤磷的有效性［２４］。 土壤磷有效性的增加可促进固氮菌对磷的吸收利用，缓解热带亚热带地区磷

对固氮微生物的限制，是保证高氮沉降背景下土壤微生物固氮功能的重要因素［２５］。 另有研究发现氮沉降增

加会抑制热带亚热带森林土壤固氮作用［２６，２７］，主要是由于土壤可利用性磷含量较低，氮沉降导致土壤酸化和

磷的进一步淋溶流失，进而加剧土壤磷限制，不利于固氮微生物的生长繁殖和生物固氮所需能量的合成［２８］。
土壤固氮菌群落丰度和多样性以及固氮速率均与磷含量显著正相关［１７，２９］，进一步证实了磷对氮沉降增加背

景下热带亚热带森林土壤固氮作用的调控。 土壤 ｐＨ 和含水量也是影响生物固氮作用的重要因子，ｐＨ 值可

直接影响固氮酶的活性，也可通过改变土壤可利用性磷的含量而间接影响固氮微生物活性［３０⁃３１］。 土壤含水

量可通过调节土壤厌氧条件而间接影响固氮微生物活性［３２］。 热带亚热带地区以湿氮沉降为主，外源活性氮

随降水输入土壤，土壤氮含量增加的同时含水量也随之增加，含水量增加有利于形成厌氧环境，间接促进生物

固氮作用，此时固氮菌对活性氮和含水量变化的敏感性是决定固氮作用变化趋势的关键因子。

０３５８ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４０ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

１．２　 共生与非共生固氮菌对氮沉降增加的响应差异

固氮菌在森林土壤中主要以两种方式存在，一种是与豆科植物根系形成共生体，另一种是以游离的状态

自由分布于土壤中。 传统的观点认为热带亚热带森林豆科植物分布较广，土壤中共生菌驱动的固氮作用占主

导地位［２０］，而另有研究指出非共生固氮菌对热带森林土壤固氮功能的贡献不容小觑［３３］。 两类固氮菌及其关

联的固氮作用对环境变化的响应存在较大差异，如 Ｃｕｓａｃｋ 等研究发现施氮显著抑制了波多黎各热带森林土

壤非共生固氮作用，而对共生固氮没有影响，可能是共生固氮菌能有效地利用植物提供的碳源，因而对环境变

化的适应能力比非共生固氮微生物更强［２６］。 Ｚｈｅｎｇ 等研究了我国鼎湖山亚热带不同类型森林土壤固氮作用

对氮添加的响应，结果表明氮添加对干扰后的针叶林土壤共生固氮有显著抑制作用，而对修复后的针阔混交

林土壤的共生固氮没有显著影响；作者指出氮添加显著增加了干扰森林土壤 ＮＨ＋
４ 含量，进而抑制了固氮酶活

性，而固氮微生物群落的响应并不清楚［３４］。 由此可见，共生与非共生固氮作用对氮添加的响应因研究地点、
森林类型、干扰程度的差异而存在分歧。 因此，要深入理解热带亚热带森林土壤固氮作用对氮沉降增加的响

应，还需加强不同环境下共生固氮和非共生固氮的对比研究。 此外，明确固氮微生物对氮沉降增加的响应及

其主要影响因子，对探索土壤固氮作用响应氮沉降的内在驱动机制极为重要。

２　 氮沉降对硝化作用及其功能微生物的影响

硝化是指硝化微生物将氨态氮（ＮＨ３）进行一系列氧化最终生成硝态氮（ＮＯ－
３ ），同时产生还原产物

ＮＡＤＰＨ＋的过程。 完整的硝化作用包括氨氧化、羟氨氧化和亚硝酸氧化三个步骤，并分别由含编码氨单加氧

酶基因、羟氨氧化还原酶基因以及亚硝酸氧化还原酶基因的功能微生物驱动完成［３５⁃３７］（图 １）。 硝化微生物可

分为自养型和异养型，自养微生物驱动的以无机态氮为底物的硝化作用为自养硝化；异养微生物以无机态氮

或有机态氮为底物，以有机碳为能量来源进行的硝化作用为异养硝化［３８⁃３９］。
２．１　 不同功能微生物驱动的硝化作用对氮沉降增加响应的生态位分化

氨氧化微生物生长速率较慢，因而氨氧化过程是整个硝化作用的限速步骤，也是决定硝化作用响应外界

环境变化的关键环节［４０］。 氨氧化微生物主要分布于细菌（ａｍｍｏｎｉａ⁃ｏｘｉｄｉｚｉｎｇ ｂａｃｔｅｒｉａ，ＡＯＢ）和古菌（ａｍｍｏｎｉａ⁃
ｏｘｉｄｉｚｉｎｇ ａｒｃｈａｅａ，ＡＯＡ）域［４１⁃４２］，但 ＡＯＢ 和 ＡＯＡ 存在明显的生态位分化。 在酸性和 ＮＨ３浓度较低的土壤中，
ＡＯＡ 群落丰度显著高于 ＡＯＢ，是主导硝化过程的主要功能微生物［１２，４３⁃４５］。 最近一项整合分析（ｍｅｔａ－ａｎａｌｙｓｉｓ）
发现，全球尺度上，氮添加导致土壤 ＡＯＡ 和 ＡＯＢ 群落平均丰度分别增加了 ２７％和 ３２６％，ＡＯＢ 群落丰度对氮

沉降的响应比 ＡＯＡ 群落丰度更敏感，可能是因为高活性氮浓度不利于 ＡＯＡ 的生长，该研究还指出氮沉降增

加主要通过增加 ＡＯＢ 的丰度而增强土壤硝化潜能，但在不同生态系统中，ＡＯＡ 和 ＡＯＢ 对硝化作用的贡献存

在较大差异［４６］。 氮沉降导致高度风化的热带亚热带森林土壤进一步酸化，抑制了 ＮＨ＋
４ 向 ＮＨ３的转化，ＮＨ３浓

度降低，因此对 ＮＨ３亲和度较高的 ＡＯＡ 成为了硝化作用的主要驱动者［４７］。 然而，也有部分 ＡＯＡ 类群偏好中

性环境［４８］。 研究表明酸性土壤中，氨氧化功能微生物群落结构也是影响硝化作用的重要因素［４９］。 长期氮沉

降可通过改变微生物群落结构，选择适应酸性环境和低底物浓度的氨氧化微生物类群，进而影响硝化作用。
热带亚热带森林土壤普遍呈酸性，氮沉降增加进一步加剧了土壤的酸化，显著影响了氨氧化功能微生物

的活性和组成，进而影响硝化作用［４７］。 Ｃｏｎｇ 等利用功能基因芯片技术，发现氮沉降增加了热带森林土壤可

利用氮含量和氨氧化功能微生物丰度，促进了硝化作用［５０］。 在巴拿马山地雨林里，人工模拟氮沉降增加一年

后，土壤硝化作用显著增强，而低地雨林土壤硝化作用在模拟氮沉降增加 ９ 年后才明显增加［５１］，推测可能是

受湿热条件的影响，低地雨林土壤微生物氮转化速率普遍较快，短期的氮添加不足以对硝化作用产生显著影响。
然而，另有研究指出经过 １１ 年原位氮添加后，热带森林土壤硝化作用没有显著变化［５２］。 长期氮沉降也可能降低

土壤硝化作用，例如 Ｃｈｅｎ 等对我国鼎湖山南亚热带森林土壤进行了 ６ 年的氮添加处理，发现处理后土壤净硝化

速率显著降低，并指出土壤微生物和酶活性的变化可能是影响硝化速率的关键因子［１９］。 尽管 ＡＯＢ 和 ＡＯＡ 在不

同微环境下的功能差异、以及两者对氮沉降响应的生态位分化可能是导致以上研究结果出现分歧的重要原因，
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但氨氧化功能微生物的变化还不足以完全解释热带亚热带森林土壤硝化作用的空间异质性。
长期以来，自养型 ＡＯＢ 和 ＡＯＡ 介导的自养硝化过程被认为是土壤硝化作用的主要途径［４５］，但最近研究

发现，异养硝化是热带亚热带森林土壤 ＮＯ－
３ 氧化的另一重要路径［５３，５４］，且氮沉降增加将进一步促进异养硝化

作用［５５］。 尽管异养硝化菌与自养硝化菌有着相似的酶系统，不同的是异养硝化菌的氨单加氧酶需要 ＮＡＤＰＨ
作辅酶，且对羟胺有较强的敏感性；此外，异养硝化菌还具有同时利用无机和有机氮作为底物来源，以及在有

氧条件下联合驱动硝化和反硝化反应等特殊功能和生理特征，使其对环境的变化有较强的适应能力
［３９，４５，５６⁃５８］。 然而 Ｓｈｉ 等［５９］利用 ＤＮＡ 稳定性同位素探针（ＤＮＡ⁃ｓｔａｂｌｅ ｉｓｏｔｏｐｅ ｐｒｏｂｅ， ＤＮＡ⁃ＳＩＰ）技术研究了长期

氮沉降对我国亚热带森林土壤 ＡＯＡ 和 ＡＯＢ 的影响，发现 ６ 年的氮添加显著增加了 ＡＯＡ 丰度及其对 ＣＯ２的利

用率，表明氮沉降对自养型 ＡＯＡ 驱动的自养硝化有潜在的促进作用，该研究还发现，氮沉降促进了一类能独

立完成氨氧化和羟胺氧化的全程氨氧化微生物的生长［６０⁃６２］ ］，但全程氨氧化微生物对 ＣＯ２的利用并没有随氮

沉降的增加而加强［５９］。 尽管有学者认为全程氨氧化微生物适应酸性和低底物浓度的能力比 ＡＯＡ 更强［６３⁃６４］，
可能是调控热带亚热带森林土壤硝化作用的重要因子，但由此类微生物驱动的单步硝化作用（ｃｏｍａｍｍｏｘ）对
氮沉降的响应及其对自养硝化的贡献还需深入探究。

３　 氮沉降对反硝化作用及其功能微生物的影响

反硝化过程是指微生物在还原条件下将 ＮＯ－
３ 最终转化为 Ｎ２的过程。 完整的反硝化过程包括 ＮＯ－

３ 还原、

ＮＯ－
２ 还原、ＮＯ 还原和 Ｎ２Ｏ 还原等步骤，分别由含编码 ＮＯ－

３ 还原酶（ＮＡＲ）、ＮＯ－
２ 还原酶（ＮＩＲ）、ＮＯ 还原酶

（ＮＯＲ）以及 Ｎ２Ｏ 还原酶（ＮＯＳ）基因的功能微生物驱动完成［１４］（图 １）。 其中 ＮＯ－
２ 还原为 ＮＯ 是产生气态氮的

第一步，因而是整个反硝化过程的关键步骤；Ｎ２Ｏ 还原为 Ｎ２是减缓温室气体排放的重要微生物途径，受到学

术界的广泛关注。
３．１　 反硝化作用对氮沉降增加的响应及其主要调控因子

热带亚热带森林土壤氧化还原势能波动较大，导致土壤反硝化速率不稳定或相对较慢［６５］。 但 Ｆａｎｇ 等研

究表明长期氮沉降导致热带亚热带森林土壤趋于氮饱和状态，土壤生态系统则通过促进反硝化作用、增加气

态氮的排放来排除过剩的氮［６６］。 对亚热带常绿阔叶林原始林和演替初期的次生林土壤进行氮添加处理，发
现处理后次生林反硝化作用引起的氧化亚氮（Ｎ２Ｏ）排放量没有显著变化，而原始林 Ｎ２Ｏ 排放量显著增加；主
要是演替初期植被生长需要吸收大量氮素，土壤中没有过剩的氮用于促进反硝化作用，而原始林土壤呈氮饱

和状态，外源活性氮的添加极易促进土壤反硝化作用和 Ｎ２Ｏ 的排放［６７］。 反硝化功能微生物属于异养微生物，
反硝化作用的顺利进行需要充足的有机碳底物。 受湿热条件的影响，热带亚热带森林土壤养分转化较快，不
利于土壤有机碳的累积，氮沉降增加通过影响土壤碳氮比而显著影响反硝化微生物活性和反硝化速率［４４］。
有机碳不仅能为反硝化作用提供电子受体和能量来源，其矿化过程还能降低土壤氧化还原势能，创造更有利

于反硝化微生物生长的微环境［６８－６９］。 施肥土壤中，有机碳含量是影响反硝化功能微生物群落丰度的最关键

因子［７０］。 此外，反硝化作用各步骤（ＮＯ－
３→ＮＯ－

２→ＮＯ→Ｎ２Ｏ→Ｎ２）对能量和还原环境的要求不一致［１４，７１］，氮沉

降增加极有可能通过改变有机碳含量和质量对反硝化作用不同环节产生差异影响。 另有研究发现氮添加主

要通过影响土壤可利用性磷含量以及氮磷比而间接影响亚热带杉木林反硝化功能基因丰度［７２］。 综上所述，
热带亚热带森林土壤反硝化功能微生物丰度对氮沉降的响应受土壤养分（碳、氮、磷）含量背景值的影响，但
这些微生物群落的变化对反硝化速率变异的贡献尚未探明。
３．２　 氮沉降增加对不同反硝化微生物类群的潜在影响

有研究表明，在农田生态系统中，施氮主要通过改变反硝化功能微生物群落组成而影响反硝化速率［７０］。
在亚热带杉木林土壤中，Ｔａｎｇ 等发现氮添加显著增加了 ＮＯ－

２ 还原功能基因 ｎｉｒＫ 和 ｎｉｒＳ 的丰度，降低了 ＮＯ－
３

还原功能基因 ｎａｒＧ 的丰度，对 Ｎ２Ｏ 还原功能基因 ｎｏｓＺ 的丰度没有显著影响，但这些功能微生物群落丰度的

变化对反硝化速率的影响仍需更多实验验证［７２］。 此外，部分反硝化菌含有能编码所有反硝化酶的功能基因，
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另有一部分反硝化菌只含有编码 Ｎ２Ｏ 还原酶的基因［７３⁃７４］，而其他反硝化菌缺少编码 ＮＯ－
３ 还原酶或 Ｎ２Ｏ 还原

酶的基因，因而要探究氮沉降影响反硝化作用的微生物学机制，还需明确氮沉降对以上不同反硝化功能类群

的影响差异。 以 Ｎ２Ｏ 还原功能微生物为例，传统观念认为 ｎｏｓＺⅠ是编码 Ｎ２Ｏ 还原酶的唯一功能基因，而最近

研究发现，Ｎ２Ｏ 还原酶基因还存在另一个分支 ｎｏｓＺⅡ，且 ｎｏｓＺⅡ基因也广泛存在于土壤中［７１，７５⁃７７］。 约有 ５０％
的含 ｎｏｓＺⅡ基因的功能微生物缺少 ＮＯ－

２ 还原酶基因 ｎｉｒＳ 和 ｎｉｒＫ，它们主要以 Ｎ２Ｏ 为底物，驱动 Ｎ２Ｏ 还原为

Ｎ２，这类微生物对减少土壤温室气体排放有重要作用［７７⁃７８］，而目前对森林土壤 ｎｏｓＺⅡ基因的研究还处于起步

阶段。 氮沉降增加背景下，热带亚热带森林生态系统是全球 Ｎ２Ｏ 的排放热点，阐明 ｎｏｓＺⅡ类群对土壤反硝化

作用的贡献及其对氮沉降增加的响应十分重要。

４　 氮沉降对其他氮转化过程及功能微生物的影响

４．１　 厌氧氨氧化

热带亚热带地区降雨量充沛，森林环境潮湿，土壤氧化还原条件波动性较大，为厌氧功能微生物的生长及

其介导的氮转化过程提供了理想场所［７９－８０］。 厌氧氨氧化（ａｎａｍｍｏｘ）是微生物在厌氧条件下以 ＮＨ＋
４ 为电子供

体、ＮＯ－
２ 为电子受体最终产生 Ｎ２的生理过程，由含编码肼合酶基因 ｈｚｓＢ 的功能微生物驱动［８１］。 目前有关

ａｎａｍｍｏｘ 及其功能微生物的研究多集中在海洋、湿地、废水、河流沉积物等环境中，对森林土壤的关注极

少［８２⁃８３］。 仅有的相关研究也主要集中在温带地区，如：Ｘｉ 等研究发现我国东北温带森林土壤中 ａｎａｍｍｏｘ 作用

对土壤 Ｎ２的排放贡献率为 １％—７％［８３］。 与温带森林相比，热带亚热带森林土壤更易产生厌氧环境，且氮沉

降显著增加了土壤 ＮＨ＋
４ 浓度，同时通过促进硝化作用增加了 ＮＯ－

２ 的浓度，可为 ｈｚｓＢ 功能微生物及 ａｎａｍｍｏｘ
作用提供良好的微环境。 然而，ａｎａｍｍｏｘ 是否为热带亚热带森林土壤 ＮＨ＋

４ 转化的重要途径？ 氮沉降增加是

否对 ａｎａｍｍｏｘ 有一定的促进作用？ 这些仍需深入探究。
４．２　 异化硝酸盐还原成铵

厌氧条件下还存在另外一种常见的微生物 Ｎ 转化，即异化硝酸盐还原成铵（Ｄｉｓｓｉｍｉｌａｔｏｒｙ ｎｉｔｒａｔｅ ｒｅｄｕｃｔｉｏｎ
ｔｏ ａｍｍｏｎｉｕｍ，ＤＮＲＡ），ＤＮＲＡ 是微生物在降解有机质的同时将 ＮＯ－

３ 或 ＮＯ－
２ 异化还原成 ＮＨ＋

４ 的过程［１６］，主要

由含编码硝酸还原酶基因 ｎｒｆＡ 的功能微生物驱动。 陆地生态系统中，ＤＮＲＡ 过程能将 ９２％的可利用性 ＮＯ－
３

还原成 ＮＨ＋
４，是提高植物氮营养和减少土壤氮流失的重要生物学途径［８４⁃８６］。 ＤＮＲＡ 还原 ＮＯ－

３ 所产生的能量

显著高于反硝化作用，因而在理论上，低 ＮＯ－
３ 浓度条件下 ＤＮＲＡ 比反硝化作用有更强的竞争优势［８７，８８］。 而不

同生态系统中，外源活性氮添加对 ＤＮＲＡ 的影响不一致，ＤＮＲＡ 的变化与 ｎｒｆＡ 基因丰度的变化仅呈现较弱的

相关性［８６，８９⁃９０］。 因此，氮沉降对 ＤＮＲＡ 的影响及其微生物学机制还有待探索，热带亚热带森林生态系统中

ＤＮＲＡ 对氮添加的响应还需更多实验验证。

５　 总结和展望

综上所述，国内外在氮沉降增加对热带亚热带森林土壤氮转化及其功能微生物的影响研究中已取得了一

定进展。 热带亚热带森林环境湿热，土壤微生物活性较高，氮沉降增加输入大量活性氮，而同时也改变了土壤

ｐＨ 值和可利用性碳、磷含量，对氮转化各环节及相关功能微生物产生了不一致的影响（图 ２）。 总体上，氮沉

降增加对热带亚热带森林土壤共生固氮和非共生固氮均有一定的抑制作用，但两类固氮微生物群落对氮沉降

增加的响应异同还不清晰；土壤的酸性特质导致 ＮＨ３浓度较低，因而与 ＮＨ３亲和度较高的氨氧化古菌（ＡＯＡ）
是驱动氨氧化作用的关键微生物类群，氮沉降增加可通过改变土壤 ＡＯＡ、ＡＯＢ 群落丰度和组成而影响硝化速

率；反硝化作用对氮沉降增加的响应与土壤氮含量背景值显著相关，热带亚热带森林土壤大多处于氮饱和状

态，氮沉降会促进反硝化作用以排除土壤中过剩的氮素，但同时增加了温室气体 Ｎ２Ｏ 的排放；较高的微生物

活性不利于有机碳的累积，氮沉降增加可能导致土壤碳氮比降低，难以满足反硝化微生物的碳需求量，进而抑

制反硝化功能微生物的活性及反硝化作用。
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图 ２　 大气氮沉降增加影响热带亚热带森林土壤微生物氮循环过程的概念框架图

Ｆｉｇ．２　 Ｔｈｅ ｃｏｎｃｅｐｔｕａｌ ｆｉｇｕｒｅ ｉｌｌｕｓｔｒａｔｉｎｇ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｅｌｅｖａｔｅｄ ａｔｍｏｓｐｈｅｒｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｎ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｙｃｌｉｎｇ ｉｎ ｔｒｏｐｉｃａｌ

ａｎｄ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｆｏｒｅｓｔｓ

迄今为止，氮沉降增加对热带亚热带森林土壤氮循环的影响仍存在很大的不确定性，主要是以往的研究

多为短时间内土壤氮循环的响应结果，且重点关注硝化和反硝化过程，缺乏对其他氮循环过程的综合研究

（表 １）。 与氮循环相关联的关键环境因子也存在分歧，主要是现有的研究多针对单一的环境因子，多个环境

因子的共同作用对氮循环关键过程的影响值得深入探索。 此外，功能微生物对氮沉降的响应研究十分有限，
已有的报道多关注微生物群落丰度的变化，缺乏从群落活性、组成和关键种等方面综合地分析功能微生物对

氮沉降的响应，及其与氮循环变化的相关性（表 １），因此氮沉降背景下，功能微生物对氮循环的调控作用仍不

明确。 针对目前研究的不足，今后的研究中需要注重以下几个方面：（１）加强长期模拟氮沉降对氮循环关键

过程的影响研究，同时加强氮沉降对单步硝化（ ｃｏｍａｍｍｏｘ）、厌氧氨氧化（ ａｎａｍｍｏｘ）、异化硝酸盐还原成铵

（ＤＮＲＡ）等氮转化过程的影响研究，为准确评价氮循环对氮沉降增加的响应提供更全面的理论依据；（２）加强

氮沉降背景下，土壤碳、氮、磷化学计量关系与氮循环关键过程的相关性研究，进一步探索影响氮循环的主要

环境因子；（３）注重分析功能微生物群落活性、组成和关键类群等特征对氮沉降增加的综合响应，开展功能微

生物群落特征与氮转化过程的相关研究，深入探究氮沉降影响热带亚热带森林土壤氮循环的微生物学机制。

表 １　 氮沉降增加对热带亚热带森林土壤氮转化及其功能微生物的影响

Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｎ ｓｏｉｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｙｃｌｉｎｇ ａｎｄ ｒｅｌａｔｉｎｇ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ ｉｎ ｔｒｏｐｉｃａｌ ａｎｄ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｆｏｒｅｓｔｓ

研究地点
Ｓｔｕｄｙ ｓｉｔｅ

养分状况
Ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎ

实验处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

主要结果
Ｍａｉｎ ｒｅｓｕｌｔｓ

参考文献
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ

夏威夷热带雨林
Ｈａｗａｉｉａｎ ｒａｉｎ ｆｏｒｅｓｔ Ｐ 限制

１００ ｋｇ Ｎ ｈｍ－２ ａ－１

１００ ｋｇ Ｐ ｈｍ－２ ａ－１

处理时间≥４ ａ

Ｐ 添加降低土壤磷酸酶活性；
Ｎ 添加促进磷酸酶合成，提高磷酸酶活性，
增加土壤磷有效性

［２４］

波多黎各热带森林
Ｐｕｅｒｔｏ Ｒｉｃｏ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｆｏｒｅｓｔ

５０ ｋｇ Ｎ ｈｍ－２ ａ－１

处理时间—７ ａ
Ｎ 添加降低了土壤非共生固氮速率 ［２６］

鼎湖山亚热带针阔混交林和
针叶林
Ｄｉｎｇｈｕｓｈａｎ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｍｉｘｅｄ
ｐｉｎｅ ａｎｄ ｂｒｏａｄｌｅａｆ ｆｏｒｅｓｔ ａｎｄ
ｐｉｎｅ ｆｏｒｅｓｔ

５０ ｋｇ Ｎ ｈｍ－２ ａ－１

１００ ｋｇ Ｎ ｈｍ－２ ａ－１

处理时间：１２ ａ

Ｎ 添加降低了针叶林土壤共生固氮速率，
对针阔混交林土壤共生固氮无影响

［３４］

４３５８ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４０ 卷　
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续表

研究地点
Ｓｔｕｄｙ ｓｉｔｅ

养分状况
Ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎ

实验处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

主要结果
Ｍａｉｎ ｒｅｓｕｌｔｓ

参考文献
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ

鼎湖山亚热带常绿阔叶林、黑
石顶亚热带常绿阔叶林
Ｄｉｎｇｈｕｓｈａｎ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ
ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄｌｅａｆ ｆｏｒｅｓｔ，
Ｈｅｉｓｈｉｄｉｎｇ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ
ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄｌｅａｆ ｆｏｒｅｓｔ

鼎湖山 Ｎ 饱和，自然氮沉降

量 ３８．２ ｋｇ Ｎ ｈｍ－２ ａ－１；
黑石顶非 Ｎ 饱和，自然氮沉

降量 １８．１ ｋｇ Ｎ ｈｍ－２ ａ－１

鼎湖山 １００ ｋｇ Ｎ ｈｍ－２ ａ－１

黑石顶无氮添加

Ｎ 添加导致氮饱和土壤酸化，
ＡＯＡ 丰度增加但群落多样性降低，
硝化速率和 ＮＯ－

３ 淋溶量增加
［４７］

巴拿马热带森林
Ｐａｎａｍａ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｆｏｒｅｓｔ

山地雨林 Ｎ 限制；
低地雨林非 Ｎ 限制

１２５ ｋｇ Ｎ ｈｍ－２ ａ－１

处理时间：１ ａ、９ ａ

低地雨林 Ｎ 添加 ９ 年后，土壤微生物生物

量减少，氮矿化、硝化、ＮＯ－
３ 淋溶以及氮氧

化物排放速率增加；
山地雨林 Ｎ 添加 １ 年后，土壤微生物生物

量、氮矿化速率、ＮＯ－
３ 淋溶量以及氮氧化物

排放量增加

［５１］

南加利福利亚针叶林
Ｍｉｘｅｄ ｃｏｎｉｆｅｒ ｆｏｒｅｓｔ ｉｎ
Ｓｏｕｔｈ Ｃａｌｉｆｏｒｎｉａ

Ｎ 饱和，低 ｐＨ 值

自养氨氧化微生物群落组成与活性对自然
氮沉降没有显著响应；
潜在硝化速率与氮沉降量呈正相关；
异养硝化速率大于自养硝化速率

［５５］

福建武夷山亚热带森林
Ｗｕｙｉｓｈａｎ ｓｕｔｒｏｐｉｃａｌ ｆｏｒｅｓｔ
ｉｎ Ｆｕｊｉａｎ

５０、１００ 和 １５０ ｋｇ Ｎ ｈｍ－２ ａ－１

处理时间：６ ａ

随着 Ｎ 添加量的增加，单步硝化螺菌和
ＡＯＡ 丰度增加， ＡＯＢ 丰度降低，ＡＯＡ 主导
的自养硝化作用增强

［５９］

尖峰岭热带雨林、鼎湖山亚热
带阔叶林
Ｊｉａｎｆｅｎｇｌｉｎ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｆｏｒｅｓｔ，
Ｄｉｎｇｈｕｓｈａｎ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ
ｂｒｏａｄｌｅａｆ ｆｏｒｅｓｔ

尖峰岭自然氮沉降 ６． １ Ｎ
ｈｍ－２ ａ－１；
鼎湖山自然氮沉降 ３３． ５ Ｎ
ｈｍ－２ ａ－１

氮沉降增加提高了土壤反硝化速率和 ＮＯ－
３

淋溶量
［６６］

鼎湖山亚热带常绿阔叶林
（原始林）、针阔混交林和针
叶林（演替初期次生林）
Ｄｉｎｇｈｕｓｈａｎ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ
ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄｌｅａｆ ｆｏｒｅｓｔ
（ｏｌｄ⁃ｇｒｏｗｔｈ ｆｏｒｅｓｔ）， ｍｉｘｅｄ
ｂｒｏａｄｌｅａｆ⁃ｐｉｎｅ ｆｏｒｅｓｔ ａｎｄ ｐｉｎｅ
ｆｏｒｅｓｔ （ｙｏｕｎｇ ｆｏｒｅｓｔ）

常绿阔叶林 Ｎ 饱和；
针阔混交林及针叶林 Ｎ 限制

１５０ ｋｇ Ｎ ｈｍ－２ ａ－１

１５０ ｋｇ Ｐ ｈｍ－２ ａ－１

１５０ ｋｇ Ｎ＋１５０ ｋｇ Ｐ ｈｍ－２ ａ－１

Ｎ 添加增加了常绿阔叶林土壤 Ｎ２Ｏ 排放

量，对针阔混交林和针叶林 Ｎ２Ｏ 排放无影

响；Ｐ 添加或 ＮＰ 添加缓解了常绿阔叶林 Ｎ２

Ｏ 排放

［６７］

江西亚热带人工杉木林
Ｊｉａｎｇｘｉ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｃｈｉｎｅｓｅ
ｆｉｒ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎ

５０、１００ ｋｇ Ｎ ｈｍ－２ ａ－１

５０ ｋｇ Ｐ ｈｍ－２ ａ－１

５０ ｋｇ Ｎ ＋５０ ｋｇ Ｐ ｈｍ－２ ａ－１

１００ ｋｇ Ｎ ＋５０ ｋｇ Ｐ ｈｍ－２ ａ－１

Ｎ 添加降低了 ｎｉｒＫ 和 ｎｉｒＳ 基因丰度，但增
加了 ｎａｒＧ 基因丰度；
反硝化功能基因丰度与有效 Ｐ 呈正相关，
与 Ｎ：Ｐ 呈负相关

［７２］
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