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丛枝菌根真菌调控土壤氧化亚氮排放的机制* 
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摘  要：氮素是陆地生态系统初级生产力的主要限制因子，自 Haber-Bosch 反应以来，氮肥的生产和施用极大地提高了粮食

产量。然而过量施用氮肥导致氮肥利用率低，并造成了严重的环境污染，包括氮沉降、硝态氮淋洗以及 N2O 排放等。微生

物直接参与土壤氮素循环，固氮微生物、氨氧化和反硝化微生物分别在土壤固氮、铵态氮转化和硝态氮转化过程中起着重要

作用。作为一类共生微生物，丛枝菌根真菌（Arbuscular Mycorrhizal Fungi，AMF）在土壤氮素循环中的作用日益引起人们

的重视。最新的研究表明，AMF 显著影响土壤硝化、反硝化过程以及 N2O 排放过程。本文重点阐述了菌根真菌对 N2O 排放

的影响并对其作用机制进行了总结。菌根真菌主要通过三个途径实现 N2O 减排：（I）影响氨氧化微生物活性，降低了氨氧

化过程中产生的 N2O；（II）菌丝分泌物缓解了 N2O 还原酶在电子竞争中的劣势，促进完全反硝化过程（N2O→N2）；（III）

促进宿主植物吸收土壤氮素，降低氮素有效性，并减少 N2O 排放。在农业生产中可以通过强化土著菌根真菌实现 N2O 减排，

为应用菌根真菌提高氮素利用效率、调控土壤 N2O 排放和氮循环过程提供科学依据。 
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Abstract: Nitrogen, the major limiting factor of primary production in terrestrial ecosystem, contributes greatly to crop 

production since the invention of Haber-Bosch process. However, a substantial of nitrogen is lost to the surrounding environment, 

leading to low nitrogen use efficiency, nitrogen deposition, nitrate runoff and N2O emission. The microbial groups of nitrogen 

fixers, nitrifier and denitrifier carry out nitrogen fixation, nitrification and denitrification, respectively. Another group of 

symbiotic fungi, Arbuscular mycorrhizal fungi (AMF), is also found to be important for nitrogen cycling. Recent studies reported 

that AMF could significantly affect soil nitrification, denitrification and N2O emission. This review summarized the advance in 

the mechanisms by which AMF reduce N2O emission: (I) AMF inhibit nitrifier activities and reduce N2O production; (II) AMF 
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exude labile carbon compounds to alleviate the competence between N2OR and other Nr reductase, which promotes N2O 

reduction to a greater extent; (III) AMF take up soil nitrogen and deliver them to host-plant and thus decrease nitrogen availability, 

lowering N2O production. Finally, we envisaged future studies in strengthening the role of indigenous AMF in reducing N2O 

emission. This review provides scientific evidence for future application of AMF in regulating N2O emission and N cycling. 

Key words: Nitrogen; N2O emission; Arbuscular mycorrhizal fungi; Nitrification; Denitrification 

氧化亚氮（N2O）作为一种重要的温室气体，

温室效应潜力是二氧化碳（CO2）的 298 倍，其排

放问题是当前全球农业面临的重要挑战之一[1]。据

估算，1981—2010 年间，全球陆地生态系统排放的

N2O 高达 13 Tg·y–1[2]，其中农田排放至大气中的 N2O

可 达 4.1 Tg·y–1[3] 。 在 土 壤 中 ， 硝 化 过 程

（nitrification）、反硝化过程（denitrification）、硝化

微生物的反硝化过程（nitrifier denitrification）以及

硝酸盐歧化过程（dissimilatory nitrate reduction to 

ammonium，DNRA）等均可产生 N2O
[4]。通常认为

催化氨氧化反应的氨单氧化酶（amoA 编码）和催

化亚硝酸盐还原反应的 2NO 还原酶（nirK 和 nirS

编码）分别是硝化过程和反硝化过程中产生 N2O 的

关键酶，目前仅知 N2O 还原酶（nosZ 编码）可还

原 N2O，因此弱化 N2O 产生过程或强化 N2O 消纳

过程对 N2O 减排至关重要。 

过量施用氮肥是农田 N2O 排放增加的一个主要

原因[5]。据估算，每 100 kg 氮肥就有约 1 kg 氮以

N2O 的形式排放到大气层[6]。因此，深入研究农田

土壤 N2O 排放的影响因素并提出合理的减排措施，

对全球气候变化具有重要意义。针对 N2O 减排的措

施，主要包括施肥管理、施用硝化抑制剂和生物炭

等[4]。目前针对土壤微生物影响 N2O 排放的研究主

要集中在硝化细菌和反硝化细菌，关于其他微生物

的描述很少。最近的研究发现，对土壤接种促生微

生物（Plant growth promoting rhizobium，PGPR）

Bacillus amyloliquefaciens[7]和 Trichoderma viride[8]

后显著降低了 N2O 排放，该结果与土壤中反硝化相

关功能基因丰度的提高，尤其是 nosZ 型微生物丰度

的增加与群落结构的改变有关。丛枝菌根真菌能与

陆地上约 80%植物形成共生体。在共生体中，菌根

通过根外菌丝吸收土壤中的养分，传递给宿主植物，

作为交换宿主植物会向其供应光合产物。研究表明，

AMF 可影响土壤中氮素转化过程，进而影响氮素利

用率等。最新的研究发现 AMF 对 N2O 减排也有重

要作用[9-11]，表明土壤有益微生物在促生增效的同

时可望实现温室气体减排。本文总结了 AMF 减少

N2O 排放进展，分析了 AMF 介导 N2O 减排的可能

途径，并提出了强化土著 AMF 进行减排的措施。 

1  AMF 减少土壤 N2O 排放的作用 

AMF 作为在自然界中分布最广泛的一类共生微

生物，可与大部分陆地植物形成共生关系[12]。研究

发现 AMF 可以吸收铵态氮、硝态氮和氨基酸[13-14]。

在一定条件下，AMF 也可加速有机物的降解。与此

同时，AMF 还可通过地下菌丝网络影响氮素在土壤

中的循环过程[15]。最新的研究报道了 AMF 对土壤

中 N2O 的减排作用。Bender 等[16]以番茄野生型/菌

根突变体作为材料，发现接种 AMF 处理显著降低了

野生型番茄土壤中 N2O 排放量。同样，在田间条件

下 Cavagnaro 等[17]发现 AMF 减少了番茄根际土壤

N2O 排放。Zhang 等[11]以水稻为材料，发现在淹水

阶段 AMF 显著降低了水田 N2O 排放。Storer 等[10]

利用分室装置，发现 AMF 根外菌丝降低了菌丝际有

机残体降解过程中产生的 N2O。然而，Okiobe 等[9]

发现菌丝残体促进了菌丝际 N2O 排放，表明菌丝代

谢活性可能显著影响 AMF 的减排作用。 

2  AMF 影响土壤 N2O 排放的作用机制 

2.1  AMF 与硝化微生物的相互作用 

在通气状况良好条件下，微生物硝化作用是土

壤 N2O 的重要来源。铵态氮的硝化过程由一系列生

化反应组成，首先氨氧化细菌（AOB）或氨氧化古

菌（AOA）将氨氧化为亚硝酸盐[18]。亚硝酸盐再进

一步被亚硝酸盐氧化细菌氧化为硝酸盐[19]。硝化作

用中的氨氧化过程（NH4→ 2NO ）是硝化作用的限

速步骤，其中间过渡产物为羟胺（NH2OH），NH2OH

既可被羟胺氧化还原酶（HAO）氧化为 2NO ，也可

通过形成硝酰基再进一步歧化产生 N2O
[20]。此外，
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氨氧化过程产生的亚硝酸盐 2NO（ ），也可被硝化微

生物还原为 N2O
[21]。 

AMF 与硝化微生物的互作对 N2O 排放有重要

意义。AMF 和氨氧化微生物（AOA、AOB）均以 4NH

为底物，因此 AMF 与氨氧化微生物（AO）存在潜

在的竞争关系[22]，两者间的互作取决于土壤铵态氮

的有效性。在与氨氧化菌竞争土壤 4NH 时，AMF

一般处于优势[23]。在土壤中 4NH 较低时，AMF 会

抑制氨氧化微生物对 4NH 的利用，降低其丰度和土

壤硝化速率，进而减少了硝化过程中产生的 N2O。

Veresoglou 等[24]发现 AMF 对 4NH 的竞争显著降低

了土壤硝化势，施用真菌抑制剂后，AMF 对土壤硝

化势的抑制作用消失。Storer 等[10]利用分室装置，

在 AMF 根外菌丝区的玉米残体斑块中加入铵态氮

后，发现根外菌丝降低了 N2O 排放，但加入硝态氮

后 N2O 排放在接种和未接种处理间差异不显著，推

测 AMF 对 4NH 的竞争作用导致氨氧化菌对 4NH 的

利用率降低，进而减少了 N2O 的排放。 

也有研究发现，接种 AMF 后氨氧化微生物数

量显著增加。Teutscherova 等[25]发现接种 AMF 虽然

增加了菌根际 AOB 丰度，但降低了 N2O 的排放。

在该研究中，AOB 的反硝化作用是 N2O 的主要来

源，因此推测 AMF 菌丝分泌物促进了接种处理中

N2O 还原菌的生长，促进了 N2O 还原。AMF 导致

氨氧化微生物数量增加的可能原因包括：在植物生

长早期，AMF 侵染植物根系时对植物生长有抑制作

用，导致菌根际含碳分泌物减少，抑制了异养微生

物对 4NH 的竞争，促进了自养氨氧化微生物的生

长。另一方面，接种方法可能也影响 AMF 的作用。

在土壤中接种 AMF 时，为消除其他微生物的影响，

常需添加土壤过滤菌液，该方法在一定程度上过滤了

氨氧化微生物捕食者，促进了氨氧化微生物生长[26]。 

2.2  AMF 与反硝化微生物的互作 

通常认为，在厌氧条件下 N2O 主要由异养反硝

化过程产生。在缺氧条件下，反硝化微生物以有机

碳作为电子供体进行呼吸作用。在反硝化过程中

N2O 可作为中间产物排放到大气中[27]。目前仅有完

全反硝化过程能够将 N2O 还原为 N2（图 1），该过

程由 nosZ 基因编码的氧化亚氮还原酶（N2OR）所

催 化 。 许 多 反 硝 化 微 生 物 ， 如 Pseudomonas 

chlororaphis[28]和硝化微生物[29]，由于缺少 nosZ 基

因而无法合成 N2OR，导致反硝化过程终产物为

N2O。同时其他含有 nosZ-II 基因的微生物（多数缺

乏 nirK 和 nirS 基因）可进一步将 N2O 还原为 N2
[30]。 

 

图 1  土壤产生 N2O 的主要过程（据 Zhang 等[33]修改） 

Fig. 1  Soil processes contribute to N2O formation（Adapted from Zhang et al[33]） 
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Bender 等[16]以番茄突变体（菌根无法侵染）作

为材料，发现野生型番茄在接种 AMF 后土壤 N2O

排放量显著下降，且土壤中 nirK（产生 N2O 的关键

基因）的丰度和菌根侵染强度呈线性负相关，和 nosZ

（消纳 N2O 关键基因）丰度则呈正相关，表明 AMF

可能通过影响反硝化相关微生物群落结构，进而调

控土壤 N2O 排放。其他研究发现，AMF 侵染玉米

根系后显著降低了玉米根际土壤中荧光假单胞细菌

（一类缺乏 nosZ 基因的反硝化细菌）的丰度[28]。在

草地中接种 AMF 后促进了其他微生物对硝态氮的利

用，并显著降低了 N2O 排放[17]。这些研究表明 AMF

可能降低了土壤中反硝化菌的相对丰度，或者促进了

反硝化菌对 N2O 的还原，进而降低了 N2O 排放。 

AMF 菌丝可以促进土壤反硝化潜势，其分泌物

及非活性的菌丝残体可作为碳源被反硝化微生物和

其他微生物所利用[31-32]。Okiobe 等[9]的研究发现，

硝酸盐含量较高时，菌丝残体显著促进了土壤潜性

反硝化作用。可能的原因是菌丝死亡以后不再与反

硝化微生物竞争氮素，其残体降解过程释放的含碳

化合物对反硝化微生物具有“起爆效应（Priming）”，

导致反硝化作用产生的 N2O 增加。 

2.3  AMF 影响土壤中氮素有效性 

农田 N2O 排放的一个重要影响因素是氮素有

效性[34]。向土壤施用氮肥后，氮素有效性显著提高，

硝化和反硝化作用也随之增强，进而增加了 N2O

的排放[35]，因此降低土壤氮素有效性是 AMF 减少

N2O 排放的可能途径之一。研究表明 AMF 可以直

接吸收土壤中的铵态氮、硝态氮和氨基酸[13-14]，除

了满足其自身生长对氮素需求外[36]，还可传递给宿

主植物以交换植物光合产物 [37]。Tanaka 等 [13]发现

AMF 根外菌丝吸收的氮素占玉米地上部氮吸收量

的 74%。 

除了可直接吸收利用无机氮，接种 AMF 还促

进了微生物对有机氮的降解，从而提高植物对氮素

的吸收，降低土壤氮含量，因而可降低反硝化过程

排放的 N2O
[10]，增加二氧化碳和氮素浓度可以强化

这种效应[38]。Xu 等[39]发现草地上接种 AMF 后黑麦

草残体的矿化速率显著提高（提高 228%）。在低磷

条件下接种 AMF 后，根外菌丝显著加快了菌丝袋中

玉米叶片氮素养分的释放。Leigh 等[40]研究 AMF 对

黑麦草降解的影响时，发现接种 AMF 后黑麦草贡献

了宿主植物氮吸收量的 20%。Storer 等[10]发现 AMF

根外菌丝显著减少了玉米叶片降解过程中排放的

N2O，表明 AMF 可有效降低有机物料降解过程中的

N2O 排放。 

AMF 对有机氮矿化的作用包括两个方面，一方

面 AMF 加速有机氮矿化，会促进氮素向土壤中释

放；另一方面 AMF 通过自身吸收或促进宿主植物吸

收土壤中的无机氮，也可降低土壤总无机氮的含量。

因此，AMF 对有机氮降解过程中 N2O 排放的影响

取决于有机氮的矿化速率，以及植物-菌根共生体对

无机氮的吸收速率。 

2.4  菌丝际环境条件影响 N2O 排放  

除了直接影响土壤氮素含量和菌丝际微生物以

外，AMF 还可通过改变菌丝际环境条件（O2、含水

量和土壤团聚体等）间接影响 N2O 排放（图 2）。 

最近的研究发现，硝酸盐还原酶（Nap）对氧

气并不敏感[41]，因此有机碳和硝酸盐含量可能是影

响硝态氮还原的主要因素[4]。AMF 作为植物光合产

物的重要中转站[32]，可影响反硝化微生物和异养硝

化微生物的数量和活性。AMF 向菌丝际土壤分泌有

机碳可增强异养微生物呼吸作用，加速厌氧环境的

形成，间接影响反硝化过程[42]。土壤含水量也是影

响土壤中氧气含量、微生物活性以及氧化还原状况

的重要因素[43]。AMF 侵染植物根系后其菌丝可生长

到远离根系的土壤中吸收水分，提高植物对水分的

利用率，降低土壤含水量，因此 AMF 可通过降低土

壤含水量间接影响 N2O 排放。Lazcano 等[44]发现，

在高含水量时 AMF 显著提高了植物光合速率，同时

降低了土壤含水量和 N2O 排放。可能的原因是低含

水量降低了 nosZ 型微生物的数量，或抑制了 N2OR

的活性。这一结果表明当土壤中产生 N2O 的微生物

为优势类群时，AMF 促进植物吸收水分降低了反硝

化过程产生的 N2O。相反，还原 N2O 的微生物为优

势类群时，AMF 提高了水分利用率，增加了氧气浓

度进而抑制了 N2OR 的活性，不利于 N2O 还原。 

土壤团聚体是影响土壤氧气含量和水分的重要

因素之一，AMF 菌丝分泌的球囊霉素作为土壤的黏

结 剂 ， 促 进 了 土 壤 中 水 稳 性 团 聚 体 的 形 成 [ 4 5 ] 。

Leifheit 等[46]发现接种 AMF 促进了土壤团聚体形

成，同时木本植物残体降解速率显著降低，无机氮

释放速率也随之降低，进而可能减少 N2O 排放。大

团聚体中的碳氮含量往往高于微团聚体 [47]，这与

Diba 等[48]观察到大团聚体反硝化潜势和 N2O 排放 
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图 2  AMF 影响 N2O 排放的可能途径（据 Storer 等[10]和 Veresoglou 等[9]修改） 

Fig. 2  Potential pathways contribute to impact of AMF on N2O emission（Adapted from Storer[10] and Veresoglou[9]） 

显著高于微团聚体的结果一致，且活性碳（ labile 

carbon）是大团聚体中反硝化潜势的主要限制因子。

此外，大团聚体中的反硝化微生物数量显著多于微

团聚体[49]。因此，在土壤大团聚体中 AMF 根外菌

丝分泌的活性碳可缓解反硝化还原酶在电子竞争中

的劣势，促进 N2O 还原。而在微团聚体中 AMF 促

进了氧气在土壤中的扩散，影响了 N2OR 的作用环

境（厌氧），不利于 N2O 的还原[9]。因此应用 AMF

减少 N2O 排放时应考虑与保护性耕作相结合。整合

分析结果发现，试验周期、土壤养分含量和植物根

系共同影响 AMF 对土壤团聚体的作用[50]。 

3  AMF 调控 N2O 排放的影响因素 

AMF 对土壤 N2O 排放的调控过程受多种因素

影响。如土壤养分的有效性显著影响 AMF-植物-土

壤微生物三者相互作用的平衡[37]。在缺氮条件下，

植物根系对氮素的吸收无法满足自身生长，需要依

赖 AMF 吸收的氮素，同时植物向 AMF 提供光合产

物以支持其生长代谢，促进其对土壤氮素的吸收，

进而减少 N2O 排放[51]。相反，在氮素充足的条件下，

由于根系吸收的氮素即可满足植物生长需求，因此

植物会减少向 AMF 分配光合产物，减弱 AMF 在

N2O 减排中的作用。氮素含量过高还降低了 AMF

在土壤中的丰度和多样性[51-52]，不利于 AMF 减排。

同样，土壤磷有效性过高也显著降低了 AMF 侵染率

及其在土壤中的丰度[39]。 

由于 AMF 不具有宿主偏好性和专一性，根外

菌丝可同时侵染同种或者不同种植物的根系，在根

系之间形成菌丝桥。菌丝桥是植物间传递养分的重

要途径，对植物间氮素再分配有重要意义[53]。以往

研究大多基于单一宿主植物探究 AMF 对 N2O 排放

的影响，Bender[16]、Storer[10]、Cavagnaro[17]和 Zhang[11]

等的研究中均未考虑植物多样性对菌根减排的影

响。而 Okiobe[54]等研究自然条件下的植物群落（不

同植物混合种植）时，发现混合种植显著抑制了 N2O

排放潜势，而 AMF 对反硝化潜势（N2O+N2 排放潜

势）没有显著的作用。可能的原因是植物多样性的

增加降低了土壤氮素有效性，此时氮素（电子受体）

取代碳素（电子供体）成为反硝化过程的限制因子，

进而降低了 N2O 排放。 

4  结论与展望 

作为土壤中一类重要的有益微生物，农业管理

措施往往忽视了菌根真菌的作用，施肥、耕作和农

药的施用等显著降低了菌根真菌的多样性，影响其

功能的发挥。农业绿色发展的一个核心内容是保证

土壤健康，土壤健康的一个重要内容就是充分发挥

有益微生物的作用。菌根庞大的菌丝网络，可以高
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效吸收磷素，同时具有 N2O 减排潜力，提高氮素利

用率。AMF 的这种多功能性，对充分发挥和挖掘有

益微生物的作用，提高土壤的生态系统服务，促进

农业绿色可持续发展具有重要的意义。 

通过对 AMF 减排的研究进行总结，发现 AMF

影响 N2O 排放的途径主要包括： 

1）AMF 可通过与硝化微生物竞争 4NH 降低氨

氧化微生物的数量，或通过影响氨氧化微生物的活

性，进而降低 N2O 排放。 

2）AMF 可通过菌丝分泌物及菌丝残体直接影

响反硝化微生物群落结构，也可通过影响菌丝际环

境条件间接影响反硝化微生物的活性，进而影响

N2O 排放。 

3）AMF 促进菌丝际微生物分解有机氮，同时

提高植物对土壤氮素的利用率，进而降低有机物料

降解过程中的 N2O 排放。AMF 还可以通过改变菌

丝际环境因素（如 pH，土壤结构）影响微生物代谢

活性，进而调节 N2O 排放。 

关于 AMF 减少土壤 N2O 排放的过程和机制，

还需进一步开展大量的研究。尽管证据表明菌根显

著影响 N2O 排放，但 AMF 与其他微生物的相互作

用对 N2O 排放的影响尚不明确。随着参与土壤氮循

环的微生物基因组测序工作的完成以及生理特性的

鉴定，AMF 和这些微生物的互作将成为研究 N 循环

的一个重要热点。例如碳氮比是决定 Shewanella 

loihica 进行 DNRA 还是反硝化反应的决定因素[55]，

而 AMF 菌丝分泌物能够有效提高环境中的碳氮比，

因此可能促进该菌进行硝酸盐歧化还原反应，抑制

反硝化过程。同时研究发现许多非反硝化菌中也含

有 nosZ-II 基因，虽然 nosZ-I 型微生物对 N2O 的亲

和力低于 nosZ-II 型微生物[56]，关于 AMF 能否影响

nosZ-II 型微生物从而减少 N2O 排放尚没有研究，应

当予以关注。此外，区域土壤气候条件、作物体系

和管理措施、以及微环境等多种因素也显著影响

AMF 的减排强度。首先，不同农田生态系统中 N2O

排放的机制不同，如水田土壤主要通过反硝化过程

产生 N2O，而旱地中以硝化过程为主，二者间的主

要功能微生物存在差异，AMF 如何影响这些过程还

需进一步深入的开展研究。其次，施肥、水分以及

耕作等措施显著影响菌根真菌数量、多样性及群落

结构，不同管理措施显著影响菌根作用的发挥。最

后，菌根真菌是土壤微生物的一个部分，菌根与土

壤其他生物如蚯蚓线虫等的互作也会直接或者间接

的影响 N2O 排放。 
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