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摘 要：氧化亚氮（N2O）是主要温室气体之一，土壤是 N2O 的重要排放源，其排放主要受 N2O 产生和还原的功能微

生物影响。土壤团聚体是由原生颗粒（砂、粉、黏粒）、胶结物质和孔隙组成的土壤基本结构单元。土壤不同粒径团

聚体之间因基质和孔隙差异形成特殊独立的微生境被视为 N2O 的生物化学反应器。在不同的微生境中，N2O 产生和

还原的功能微生物分布不同，因而土壤不同粒径团聚体 N2O 排放可能存在差异。目前在不同生态系统土壤全土 N2O

排放特征的报道较多，而对于不同粒径土壤团聚体 N2O 排放相对贡献尚不清楚、功能微生物分布还未知、N2O 产生

和还原热区尚未明确。本文综述了近年来国内外关于土壤团聚体对 N2O 产生和排放机制的研究，总结了土壤团聚体

性状特征对 N2O 产生和还原的影响，阐述了不同粒径土壤团聚体对 N2O 排放影响的微生物学机制，进一步明确了今

后需加强土壤团聚体 N2O 产生和还原的热区、环境因子阈值范围的确定、系列功能基因（酶）整体性的研究，以期

为 N2O 模拟排放模型优化提供参考，为土壤 N2O 减排提供理论依据。 
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Abstract: Nitrous oxide (N2O), a potent greenhouse gas, is produced and reduced mainly under the mediation of 

functional microorganisms in soil. In terrestrial ecosystems, soil is an important source of N2O emission. Soil 

aggregates, a key structural component of the soil, consist of sand, silt, clay (primary particles), organic matter 

(binding agents) and pore spaces. According to the hierarchy theory, soil aggregates can be divided into four 

fractions by size, that is, large macroaggregates (>2 mm), small macroaggregates (2-0.25 mm), microaggregates 

(0.25-0.053 mm) and silt plus clay-sized particles (<0.053 mm). Large macroaggregates are high in pore 

connectivity and oxygen diffusion rate, fast in turnover, and rich in organic matter, and microaggregates high in 

water retention capacity and stable carbon content, and capable of protecting microorganisms from being predated. 

Hence, soil aggregates different in size may offer heterogeneous microhabitats for fungi and bacteria. And each 

independent microhabitat could be regarded as a biogeochemical reactor producing greenhouse gas. Nitrifiers and 

denitrifiers, which carry functional genes amoA, narG/napA, nirK/nirS, are identified as the major contributors to 

N2O production. However, N2O reduction is primarily a single process catalyzed by N2O reductase, encoded by 

nosZI and nosZII genes, which are present in bacteria and archaea capable of complete denitrification and acting 

as non-denitrifiers in N2O reduction to N2. These microorganisms are distributed separately in polymerized 

reactors different in size, driving N2O production and transportation as affected by soil moisture status, substrate 

availability, and porous connectivity. However, so far little is known about community structure of the nitrifiers 

and denitrifiers in aggregates relative to particle size and its influences on N2O emission. Nowadays, a numerous 

of studies have been reportedly devoted to soil N2O emission characteristics in different ecosystems, but limited 

knowledge was achieved on N2O emission and relative contribution of soil aggregates relative to size fraction. 

Therefore, with the clarification of functional microbial distribution at the aggregate scale, hot-spots of N2O 

production and reduction in soil microhabitats could be specified. In this review, advances in the recent research 

are summarized on divergence of N2O emission from soil aggregates. Large macroaggregates and small 

macroaggregates were found emitting more N2O than microaggregates did. However, studies were also found 

reporting conversely that microaggregates emitted N2O more vigerously. Papers in the literature also reported 

relationships between aggregate turnover (the formation, stabilization and disintegration of soil aggregates) and 

microbial structure dynamics. Bacteria contribute strongly to the formation of both macro- and microaggregates, 

while fungi play an important role in the formation of large macroaggregates. Hence, the mechanisms of soil 

microbes producing and reducing N2O in soil microhabitats could be summed up. A large number of studies have 

shown that ammonium oxiders are abundant in macroaggregates (>0.25 mm) and a dominant denitrifier 

community in microaggregates (<0.25 mm), and environmental factors affect N2O emission via redistributing 

these functional microorganisms. Based on the current results, discussions are done of some perspectives for future 

investigations: potential hot-spots for soil N2O production at the aggregate scale as heterogenetic living niches 

existing in soil aggregates different in size, critical values of key environmental parameters impacting soil N2O 

production and reduction, and holistic research on functional gene groups and enzymes instead of some individual 

gene due to the complex participation of soil microbes in N2O production and reduction. It is expected that this 

study will provide a reference for modeling and parameter optimization and a solid theoretical basis for mitigation 

of N2O emissions.   

Key words: Soil aggregates; Nitrous oxide; Nitrification/Denitrification microorganisms; Functional genes 

 

氧化亚氮（Nitrous oxide，N2O）是大气中重要的温室气体，其单位质量的增温潜势是二氧化碳

（CO2）的 265 倍[1]，同时 N2O 还能在平流层中发生化学反应，引起臭氧层的破坏，导致地面紫外辐
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射增强，威胁人类的健康与生存[2]。N2O 的来源有土壤、海洋和淡水湖泊，以及化石燃料燃烧等，而

土壤是 N2O 主要排放源，约占总排放量的 60%[3]。土壤 N2O 排放主要受其产生和还原双重作用的影

响[4]。据估计，至 2030年，随着农田面积的扩大和化肥使用量的增加，N2O排放量将增加 35%~60%[3]。 

土壤团聚体由原生颗粒（砂、粉、黏粒）、胶结物质和孔隙组成[5]，是土壤结构的基本单元和微

生物的重要栖息地[6]。不同粒径的土壤团聚体具有独特的物理化学特性，大团聚体孔隙连接度高、通

气性好、周转率快、有机质丰富[7]；微团聚体持水能力强、稳定性碳含量高，且受其保护的微生物不

易被捕食[8]。因而，不同粒径团聚体形成了分化的微生物生态位[9]，进而影响 N2O 产生和还原的功

能微生物分布[10]。本文梳理了不同粒径团聚体 N2O 排放量的研究，整合分析其结果存在明显分歧；

通过阐述土壤 N2O 产生和还原的微生物学过程和分析不同粒径土壤团聚体微生物的初始分布与环境

扰动下的再分布过程，解释分歧存在的原因；进一步探讨氮循环功能基因在土壤团聚体中分布，评

估不同粒径团聚体 N2O 产生和还原热区的可行性。 

1 不同粒径土壤团聚体的 N2O 排放 

土壤团聚体是矿物颗粒在植物根系和土壤有机质、菌丝、土壤氧化物等有机和无机胶结物质作

用下结合形成的二次颗粒。根据分级团聚理论，将土壤团聚体分成大团聚体（ Large 

macroaggregates, >2 mm）、小团聚体（Small macroaggregates, 2 ~ 0.25 mm）、微团聚体（Microaggregates, 

0.25~ 0.053 mm）和粉-黏颗粒（Silt- plus Clay-size Particles, <0.053 mm）[11]。不同粒径土壤团聚体具

有不同的几何形状和孔隙结构，微团聚体的平均孔径较大团聚体小。这种差异影响通气条件、营养

物质和溶解性有机碳的扩散。相对于微团聚体，大团聚体的通气条件较好，含有更多的不稳定性碳，

其周转率和碳氮比（C/N）也较高[7]，有利于增强好氧菌的活性。但是大团聚体内细菌更容易被捕食；

特殊水分状态（如短时间内快速对流水和长时间缺水）会限制微生物运动和微生物酶运输，不利于

细菌生长[12]。相反，微团聚体能够承受强大的机械和物理化学外力；能够在土壤中保持良好的稳定

性；同时具有较低的养分有效性以及较低气体扩散率（图 1）[8]。因此，具有特殊独立化学条件的不

同粒径土壤团聚体，可以被视为微生物产生和还原 N2O 的生物化学反应器[13-14]。目前在不同粒径土

壤团聚体中 N2O 排放的结果存在较大差异（表 1），在不同的培养实验条件下，大团聚体、小团聚

体和微团聚体的排放速率阈值分别为 0.044~5 607 μg·kg-1·h-1、0.016~7 637 μg·kg-1·h-1、0.009~4.03 

μg·kg-1·h-1。 

大量研究发现大团聚体较微团聚体具有更高的 N2O 排放能力[14]。Khalil 等[15]发现较大团聚体中

的 N2O 排放高于小团聚体，认为这是由于团聚体内的氧气浓度较低造成的。Diba 等[8]研究发现火山

灰土施用肥料时，大团聚体（4.5 mm）较小团聚体（<2 mm）排放更多的 N2O。Kimura 等[16]采用培

养实验研究两种土地利用类型下不同粒径团聚体中 N2O 排放，发现热带油棕和林地均以大团聚体

N2O 排放最多。Drury 等[17]通过培养实验，发现 N2O 在大团聚体中排放速率（2~4 mm、4~8 mm）为

7.0 mg·kg-1，而在小团聚体和微团聚体（0.25~0.5 mm、<0.25 mm）中排放速率为 0.04 mg·kg-1。同时，

也有研究表明较小团聚体中的反硝化速率和 N2O 排放高于大团聚体[10]。Muñoz 等[18]发现在施用肥料

后，随着团聚体粒径的增大，N2O 的排放量减少。Uchida[19]和 Robinson[20]等发现，施用尿肥后，土

壤中小团聚体较大团聚体 N2O 排放量更多。Sey [21]和周汉昌[10]等的研究结果也表明土壤团聚体最小

粒径下 N2O 排放速率更高。由此可以看出，不同粒径土壤团聚体对 N2O 排放的贡献存在不一致性，

而存在这种分歧的主要原因是产生和还原 N2O 的微生物在土壤中分布不同[21]。 
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图 1 土壤团聚体结构特征和周转过程概念图 

Fig. 1 A conception map of structural characteristics and turnover processes of soil aggregates 

 

表 1 不同粒径土壤团聚体 N2O 排放速率 

Table 1 N2O emission rate in different sizes of soil aggregates  

筛分粒径 

Aggregate size 

团聚体分级 

Classification 

培养时间 

Culture time 

N2O 排放量 

Flux data 

排放速率 

Emission rate/ 

（μg·kg-1·h-1） 

文献 

Reference 

< 2mm 小团聚体 9 d 12 mg·kg-1·9 d-1 56 [8] 

4.5 mm 大团聚体  40.7 mg·kg-1·9 d-1 188.4  

<1 mm 小团聚体 96 h 7.637 μg·g-1·h-1 7637 [10] 

2~4 mm 大团聚体  5.607 μg·g-1·h-1 5607  

2~8 mm 大团聚体 21 d 23.5 mg·kg-1 46.6 [16] 

0.25~0.5 mm 小团聚体 96 h 0.04 mg·kg-1 0.42 [17] 

2~4 mm 大团聚体 — 7.0 mg·kg-1 72.9  

<0.25 mm 微团聚体 — 4.03 μg·kg-1·h-1 4.03 [21] 

2 ~ 0.25 mm 小团聚体 — 0.18 μg·kg-1·h-1 0.18  

2~6 mm 大团聚体 — 0.96 μg·kg-1·h-1 0.96  

<0.053 mm 粉-黏颗粒 28 d 14.3 μg·kg-1 0.021 [22] 

0.25~0.053 mm 微团聚体 — 6.2 μg·kg-1 0.009  

2 ~ 0.25 mm 小团聚体 — 10.47 μg·kg-1 0.016  

>2 mm 大团聚体 — 29.83 μg·kg-1 0.044  

1~2 mm 小团聚体 — 1.2 ng·g-1·h-1 1.2 [23] 

2~4 mm 大团聚体 — 1.8 ng·g-1·h-1 1.8  
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2 土壤团聚体 N2O 排放的微生物学过程 

土壤团聚体 N2O 排放主要与 N2O 产生和还原有关。土壤 N2O 主要通过微生物的硝化作用

（Nitrification）、反硝化作用（Denitrification）以及硝酸盐异化还原成铵（Dissimilatory nitrate reduction 

to ammonium，DNRA）、硝化-反硝化耦合作用（Nitrification-Coupled denitrification）、共反硝化作

用（Co-denitrification）和非生物分解等过程产生[24]。而完全反硝化和非反硝化微生物携带的氧化亚

氮还原酶（Nitrous oxide reductase, N2OR）是目前唯一明确的 N2O 微生物还原途径[25]。本文重点讨

论微生物对 N2O 产生和还原的影响（图 2）。 

2.1 N2O 产生的微生物学机制   

微生物硝化作用主要是将 NH3 氧化为 NO2
-，再最终生成 NO3

-的过程[26]。其主要微生物包括，

氨氧化细菌（Ammonia oxidizing bacteria, AOB）、氨氧化古菌（Ammonia oxidizing archaea, AOA）、

亚硝酸氧化菌（Nitrite oxidizing bacteria, NOB）和完全氨氧化细菌（Complete ammonia oxidizers, 

comammox）[4]。AOA 和 AOB 携带 amoA 基因，该基因编码氨单加氧酶（Ammonia monooxygenase, 

AMO），将 NH3 氧化生成羟胺（NH2OH），细胞色素 P460 以 NO 为中间体将 NH2OH 转化为 N2O，

或 NH2OH 经化学分解生成 N2O[27]。未被转化的 NH2OH 则经过羟胺氧化还原酶（Hydroxylamine 

oxidoreductase, HAO）氧化为 NO2
-。氨氧化细菌（AOB）还可以利用 NO2

-作为电子受体，进行硝化

细菌反硝化作用（Nitrifier denitrification）[28]。目前研究较多的硝化细菌反硝化作用菌 N. europaea 含

有某种亚硝酸还原酶和一氧化氮还原酶（Nitric oxide reductase，NOR），将 NO2
-还原为 N2O[27-28]。

亚硝酸氧化菌（Nitrite oxidizing bacteria, NOB）携带亚硝酸盐氧化还原酶（Nitrite oxidoreductase, NXR）

将 NO2
-氧化为 NO3

-，nxrB 是 NXR 的编码基因[29]。完全氨氧化细菌含有 AMO、HAO 和 NXR，可

一步完成硝化作用将 NH3 氧化 NO3
- [30]。目前对完全氨氧化细菌 N. inopinata 进行单独培养研究发

现，由于该菌体内缺乏将NO转化为N2O的一氧化氮还原酶，进而通过非生物NH2OH转化产生N2O。

但还需要进一步判断是否其他完全氨氧化微生物含有一氧化氮还原酶[31]。  

反硝化作用是微生物将 NO3
-依次还原为 NO2

-、NO、N2O，最后还原成 N2 的过程[4]。反硝化细

菌产生 N2O 过程中，关键作用酶有硝酸还原酶（Nitrate reductase, NAR）、亚硝酸还原酶（Nitrite 

reductase, NIR）、一氧化氮还原酶[26]。NAR 是将 NO3
-还原为 NO2

-，分为膜结合硝酸还原酶（NAR）

和周质硝酸还原酶（NAP），对应的功能基因分别为：narG 和 napA，NAR 仅在厌氧环境下发挥作

用[26]。NIR 是将 NO2
-还原为 NO，该酶分为含铜亚硝酸盐还原酶（Cu-NiR）和细胞色素 cd1 亚硝酸

盐还原酶（cd1-NiR），分别由 nirK 和 nirS 编码。2002 年首次发现同时含有这两种基因的菌株以前，

学术界公认这两种基因在同一微生物体内不能共存[32-33]。含铜亚硝酸盐还原酶的微生物一般生存在

低氧环境。NOR 将 NO 还原为 N2O，在细菌和古菌中发现三类 NOR，第一种（cNOR），是双亚基

酶，两个亚基分别是 NorB 和 NorC，该酶仅在反硝化细菌中存在，且使用可溶性蛋白质作为电子供

体，如细胞色素 c[34]；第二类为 quinol-dependent NOR（qNOR），是一种单亚基酶，它缺乏细胞色

素 c，采用醌作为电子供体，在非硝化致病菌、反硝化菌和古菌中均有发现[35]；第三类是 qCuANOR，

从 NO 还原菌 Bacillus azotoformans 中分离获取，其亲水域具有双铜位点，对于该酶的研究目前甚少
[36]。 

土壤 N2O 的产生还存在其他微生物过程，如：硝酸盐异化还原成铵、硝化-反硝化耦合作用和共

反硝化等[24]。DNRA 将 NO3
-转化为 NH4

+，与 NO3
-反硝化作用具有底物竞争关系[37]。DNRA 的关键

酶是细胞色素 c 亚硝酸盐还原酶（Cytochrome c nitrite reductase, NrfA），它能够催化 NO2
-还原为

NH4
+[38]；由于将 NO3

-还原为 NH4
+所需自由能较反硝化作用将 NO3

-还原为 N2O 和 N2 所需自由能更

高，因而大多数情况下，DNRA 很难发生[39]。但是相对于反硝化作用，在高 C:NO3
-比条件下，DNRA

更容易发生，此过程中可以产生 N2O，但是数量少，贡献率低[40]。硝化-反硝化耦合作用是有氧环境

中硝化作用产生 NO3
-和 NO2

-，然后作为底物直接被存在于厌氧或低氧环境，被反硝化微生物所利用，

从而导致好氧-厌氧界面 N2O 排放[28]。共反硝化则是在反硝化条件下，尖孢镰刀菌（Fusarium 
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oxysporum）将非硝酸或非亚硝酸盐氮化物（氨基酸、苯胺、叠氮化物、水杨酸和氨等）转化为 N2O

或 N2 的过程[41]。在同一土壤团聚体中存在哪些 N2O 产生途径，以及这些途径的区分与相对贡献的

量化还需深入研究。 

2.2 土壤 N2O 还原微生物学机制 

土壤 N2O 可以通过多个微生物途径产生，但 N2O 还原目前已知的过程仅为 nosZ 基因编码的氧

化亚氮还原酶（Nitrous oxide reductase, N2OR）将 N2O 还原为 N2 
[42-43]。nosZ 基因存在于细菌和古菌

中，而真菌缺乏该酶，并且在放线菌或酸杆菌门基因组中也明显缺乏[25]。因此，真菌不能进行完全

反硝化作用将 N2O 还原 N2
[44]。nosZ 基因存在 nosZI 和 nosZII 两种基因类型[25]。相对于前者，后者

编码的酶对 N2O 亲和力更高；同时，前者信号肽采用 Sec 分泌途径，酶的运输状态未折叠，后者则

是 Tat 途径，酶的运输状态折叠[45]。通常情况下，土壤中 nosZII 较 nosZI 分布更广，并发现 nosZII

在非反硝化 N2O 还原过程中也能发挥作用[43]。nosZ 基因与 nirS 基因出现频率明显高于 nirK，nosZ

和 nirS 有更大程度的共同进化史。这说明在良好的环境条件下，nirS 型反硝化微生物更有可能发生

完全反硝化作用，因此对 N2O 排放的贡献可能小于 nirK 型反硝化细菌[25]。 

 
图 2 土壤 N2O 产生过程及其微生物机制 

Fig. 2 Biotic processes of nitrous oxide (N2O) production in soil 

3 土壤团聚体对 N2O 排放的影响机制 

土壤团聚体形成与周转过程中，微生物可以通过代谢物黏结周围土壤颗粒，形成对其有利的生

境[46]。同时，随着外界环境因子改变，微生物也面临栖息地再选择[47]。一种情形是，适应环境的微

生物快速繁殖产生更多的衍生产物，而处于环境胁迫下的微生物会因为自我保护作用处于休眠状态，

直到再次出现适合生存条件被激活或者极端环境导致死亡[48]；另外一种情形是，土壤大团聚体发生

崩解，微生物从团聚体内部重新释放到外部环境，选择适合生存的栖息地，或重新构造新的团聚体，

进而导致微生物群落结构在不同微生境的演变[49]。上述过程均可能导致土壤 N2O 产生与还原的功能

微生物群落在不同粒径团聚体中分异与演化，进而影响 N2O 排放。 

3.1 土壤团聚体与微生物相互影响机制 

Tisdall 和 Oades[50]提出的团聚体形成模型为 0.0002 mm→0.0002~0.002 mm→0.002~0.02 

mm→0.02~0.250 mm→2 mm，微团聚体（< 0.25 mm）由有机分子胶结粉-黏颗粒和多价阳离子形成

复合粒子，微团聚体再相互结合形成大团聚体（如图 1）。土壤微生物的活性在团聚体的形成和稳定

过程中起着至关重要的作用[51-52]。细菌对大团聚体和微团聚体的形成具有较大的贡献；而真菌在大

团聚体形成中发挥着重要作用，真菌释放的菌丝和糖蛋白能有效地粘着土壤颗粒[53-54]。硝化细菌（如
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Nitrospirae）由于硝化和反硝化过程减少土壤 50%可利用的氮，减少大团聚体形成，而土壤腐生真菌

粪壳菌目（Sordariales）则是大团聚体形成和稳定的关键微生物[55]。真菌的菌丝通过形成大团聚体可

间接促进 N2O 的排放[56]。微生物通过分泌胞外多糖黏结土壤颗粒，增加颗粒间的凝聚力；同时由于

胞外多糖的疏水性也有助于增加大团聚体的稳定性[54]。而微团聚体则可以通过有机键保持稳定[57]。

当发生外界环境扰动（水淹、耕作、土壤动物活动和根系穿插等）时，土壤团聚体内部相对稳定的

结构可能发生崩解[49]；或者随着时间的推移，微生物直接消耗土壤团聚体中的胶结剂，导致大团聚

体崩解并释放微团聚体和基本颗粒，进而为新团聚体的形成提供基础构件[6, 58]。 

微生物群落和结构受土壤团聚体粒径的影响，细菌和真菌群落在不同粒径团聚体中存在明显结

构差异。细菌和古菌更倾向存活于微团聚体，一方面能躲避土壤动物的捕食；另一方面作为原核生

物的细菌和古菌较真核生物的真菌小，更易于在微小生境栖息[59]。Mummey 等[60]发现 α-变形杆菌纲

（Alphaproteobacteria）、放线菌亚纲（Actinobacteria）、红色杆菌纲（Rubrobacteriaceae）和芽单孢菌

纲（Gemmatimonadetes）等在微团聚体中具有较高的丰度，而酸杆菌门（Acidobacteria）在大团聚体

中的丰度相对较高。Yang 等[61]发现细菌在微团聚体中主要以芽胞杆菌科（Bacillaceae）和梭菌科

（Clostridiaceaea）为主，而草酸杆菌科（Oxalobacteraceae）、鞘脂单胞菌科（Sphingomonadaceae）、

噬纤维细菌科（Cytophagaceae)和芽单胞菌科（Gemmatimonadaceae）的相对丰度则在大团聚体中占

主导地位。真菌主要分布在土壤大团聚体和团聚体表面[62]，其中以毛球壳科（Lasiosphaeriaceae）和

新科盾叶科（Rhizophlyctidaceae）为主[59-60]。Liao等[63]研究指出黑土中真菌子囊菌纲（Sordariomycetes）

随团聚体粒径的减少而显著降低。子囊菌产生 N2O 占真菌的 90%，其次为担子菌门（Basidiomycota）

合子菌门（Zygomycota），分别占 7％和 3％[64]。还有研究证实土壤微团聚体（<0.02 mm）微生物多

样性和活性高，为微生物提供了良好的栖息地[65]。Bach 等[66]通过田间实验也发现细菌和真菌在微团

聚体中具有更丰富的多样性。 

土壤氮素循环功能微生物在不同粒径团聚体的分布情况如表 1 所示。研究发现固氮螺菌属

（Azospirillum）在粉-黏团聚体（<0.002 mm）中丰度最高[67]。硝化作用能在不同粒径的团聚体中发

生，主要取决于活性硝化细菌的群落结构和丰度[68]。添加氮磷钾肥的情况下，AOA 在大团聚体中的

丰度显著高于微团聚体[69-70]；而未添加肥料时，AOB 和 AOA 丰度在微团聚体（<0.25 mm）中高于

其他粒径团聚体（0.25~2 mm、>2 mm）[70]。在不同粒径团聚体上硝化细菌和反硝化细菌很少发生完

全分离，但是氨氧化细菌在大团聚体（>0.25 mm）中的丰度最高，反硝化细菌群落在微团聚体（<0.25 

mm）中占主导地位[21]。周汉昌等[10]研究发现在<1 mm 的团聚体中，反硝化细菌群落数量显著高于

粒径 2~4 mm 的团聚体。也有研究发现反硝化细菌在<0.002 mm 的团聚体中生物量最大[71]。Kong 等
[72]开展了不同氮素管理条件对土壤硝化微生物、反硝化微生物和氮循环微生物的影响研究，发现微

团聚体（0.053~0.25 mm）中硝化细菌、反硝化细菌以及总微生物群落明显大于大团聚体（>0.25 mm）

和粉-黏团聚体（<0.053 mm）[72]。 

3.2 环境因素对团聚体中功能微生物丰度以及 N2O 排放的影响   

环境变化影响土壤团聚体功能微生物群落重新分布，进而影响 N2O 排放[73]。底物浓度、土壤含

水量、通气状况和土地利用方式等诸多环境因素与土壤 N2O 排放通量密切相关。（1）土壤底物浓度

（如碳、氮含量等）影响 N2O 排放。土壤大团聚体中有机碳和总氮的浓度显著高于微团聚体，且易

于分解[74-75]。研究表明，土壤有机碳和总氮含量与细菌和古菌的 amoA 基因丰度以及硝化速率密切

相关[70]；有机碳和 NO3
-浓度是反硝化细菌活性和 N2O 排放的关键影响因素[76]。活性有机碳能够加

快微生物繁殖，形成厌氧环境促进反硝化作用发生[77]。有机碳的增加导致反硝化作用最终产物为

N2
[78]。葡萄糖有机碳的添加，显著的提高 N2/N2O 比例[79]。NO3

-是硝化作用的产物，其浓度升高可

能抑制硝化和亚硝化微生物活性，从而弱化硝化反应[80]。土壤微团聚体 NO3
-含量高，导致微团聚体

硝化反应速率较小团聚体更慢[70]。非厌氧环境条件下，高的 NO3
-抑制 N2O 还原为 N2

[81]。（2）土壤

含水量决定了液体和气体扩散速率，影响微生物碳、氮供给过程[82]。土壤孔隙充水度（Water-filled 
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pore space, WFPS）介于 35%~60%时，硝化作用是 N2O 产生的主导过程；WFPS 超过 70%时，N2O

主要由反硝化作用产生；WFPS>90%则较多的 N2O 还原为 N2
[83-84]。值得注意的是，不同粒径团聚体

中主导 N2O 产生的硝化和反硝化过程的土壤含水量阈值有所差异。大团聚体在 80%WFPS 仍处于好

氧条件；而当土壤含水量超过 60%WFPS，微团聚体中反硝化过程产生更多的 N2O [21]。这也证实 60% 

WFPS 是硝化细菌作用的临界阈值，大团聚体虽然处于好氧状态，但是土壤水分条件已不再适宜硝

化作用发生。相比于大团聚体，土壤微团聚体持水作用强，长期处于厌氧状态，在 N2O 产生过程中

反硝化作用占优势[21, 74]。（3）土壤通气性：微生物产生的 N2O 在传输过程中受土壤通气性的显著影

响。与黏壤土相比，砂壤土中 N2O 通量较大，说明土壤孔隙结构对气体排放具有控制作用[23]。大团

聚体中相对较高的孔隙度利于氧气扩散，提高基质分解速率，降低底物浓度，从而减少细菌的多样

性[74]。随着土壤团聚体粒径减少，透气性显著减弱（微团聚体<小团聚体<大团聚体），微团聚体中氧

气扩散受抑制，可能释放更多的 N2O[20]。在 0.5%和 3%(体积比) 的氧浓度下，氨氧化菌（AOB）反

硝化作用对 N2O 的产生占其主导作用，而在完全厌氧的环境中，N2O 完全由异养反硝化作用产生[85-

86]。厌氧低浓度 NO3
-条件下，土壤 N2O 排放速率高于非厌氧高浓度 NO3

-条件[15]，说明土壤通气性

改变了硝态氮对 N2O 排放的影响效果。此外，其他环境条件（如土地利用方式、外源氮素的增加等）

主要通过影响微生物所需的营养底物、水分和通气条件间接影响土壤团聚体 N2O 产生和还原能力。

（4）土地利用方式：An 等[87]对林地和草地土壤团聚体稳定性及有机碳和氮含量研究表明，不同土

地利用方式下土壤团聚体的稳定性表现为：林地>耕地>牧草地，在所有土地利用类型中大团聚体有

机碳含量较微团聚体高，而微团聚体碳氮比较大团聚体低，说明土壤有机碳在微团聚体中较大团聚

体更稳定。Zhu 等[88]也发现相似的结果，草地的有机碳含量和土壤团聚体稳定性均显著低于农田。

林地与草地和农田相比，土壤团聚体含水量最高，草地大团聚体（>0.5 mm）的硝态氮含量明显低于

其他土地利用类型[9]。不同土地利用方式下，土壤团聚体稳定性、底物含量、土壤含水量等存在差异，

进而影响 N2O 排放。Vilain 等[89]研究指出，N2O 排放量最多的是农田，其次为草地，林地排放量最

少。石洪艾等[90]也发现由于底物和水分含量影响，相较于草地和撂荒地，在农田 N2O 的排放量最多。

（5）外源氮素的增加：氮添加能够通过改变土壤团聚体稳定性和碳、氮含量而影响 N2O 排放。氮添

加能够提高土壤大团聚体（>0.25 mm）有机碳和全氮含量，尤以 0.25~2 mm 粒径团聚体最为显著[91]。

氮添加可以增加大团聚体中产生 N2O 的真菌数量[92]，同时增加微团聚体中反硝化细菌以及大团聚体

中硝化细菌的丰度[46]。由此可见，外界环境的变化可以影响土壤团聚体内微生物的群落结构和分布，

进而影响土壤 N2O 的排放。  

4 不同粒径土壤团聚体 N2O 排放功能基因分布   

氮循环功能基因可作为一项指标来衡量 N2O 排放。目前已有研究表明，土壤 N2O 产生潜力能用

amoA、narG 基因表征，N2O还原强度可通过 nosZ 基因丰度反映[93-94]。Rasche 等[95]发现古细菌 amoA、

nirS 和 nosZ 基因丰度与土壤 N2O 排放呈正相关。反硝化功能基因 napA、narG、nirK、nirS、nosZ 基

因能评估 N2O 排放潜力；产生 N2O 功能基因（nirS/nirK）及其还原功能基因（nosZ）之间的差异也

可预测 N2O 排放[96]。因此，通过提高 nosZ 反硝化基因丰度，降低土壤（nirK+nirS）/nosZ 比值，可

使 N2O 还原大于产生，从而减少 N2O 排放[76, 97]。 

不同粒径土壤团聚体中微生物群落分布不同，携带的功能基因也存在一定差异（表 2），导致其

N2O 产生和还原热区也不一致。Xin 等[98]在长期耕种的水稻生态系统中发现 AOA 和 AOB 的 amoA

基因主要分布在小团聚体内（0.25~2 mm）；Blaud 等[9]研究发现，林地和草地中 nifH、amoA bacteria、

narG、nirS 和 nosZ 在小团聚体中（0.25~0.5 mm）分布最多，而这些功能基因在农田土壤中主要分布

于<0.25 mm 的微团聚体。Kong 等[72]研究表明 amoA 和 nosZ 基因在微团聚体（0.053~0.25 mm）中分
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布最多，同时在>0.25 mm 的大团聚体中，amoA 基因丰度较 nosZ 低。周汉昌等[10]采用室内培养试验

研究了氮循环关键功能基因在不同粒径土壤团聚体中的分布，发现<1 mm 的土壤团聚体中 narG 和

nosZ 基因丰度均高于 4~8 mm 团聚体，且随着团聚体粒径增加而减少，narG 和 nosZ 基因丰度与 N2O

排放呈正相关关系。大量研究结果表明，氮循环关键功能基因分布热区在微团聚体（0.053~0.25 mm）

和小团聚体（0.25~2.0 mm），且 N2O 产生和还原的功能基因 nirS 和 nosZ 分布趋势一致。由此可以

看出，微团聚体和小团聚体可能是 N2O 产生和还原的热区，而 N2O 产生和还原的相对贡献目前无法

量化，因而尚不能通过 nirS 和 nosZ 丰度准确预测不同粒径团聚体 N2O 排放速率。微团聚体功能基

因丰度高，可能是因为微团聚体相比大团聚体更加稳定，利于硝化/反硝化微生物的栖息与被保护。

值得注意的是，如果微团聚体中养分亏缺、竞争激烈，微生物可能会选择更大的团聚体作为栖息地。

不同土地利用方式、土壤含水量以及底物浓度也会影响 N2O 产生和还原的功能基因在土壤团聚体中

的分布。 

但是 Liu 等[99]研究表明：在长期的重复火灾作用下，环境因素而非反硝化基因丰度控制 N2O 排

放。可能由于上述工作仅分析了反硝化相关功能基因丰度，并未涉及其他 N2O 产生排放过程[100]。因

此，通过功能基因丰度直接量化 N2O 排放趋势还存在一定的不确定性，需充分考虑土壤基本性质和

环境因素。 

表 2 不同粒径团聚体 N2O 排放速率及功能基因分布 

Table 2 Distribution of functional genes and N2O emission rate in different sizes of soil aggregates 

团聚体粒径 

Aggregate size 

N2O 排放速率 N2O flux/ 

（μg·kg-1·h-1）[8, 10, 21, 23] 

主要功能微生物 

Microorganism 

主要功能基因[9-10, 72, 98] 

Key functional gene 

<0.25 mm 0.044~5607 
硝化细菌 

反硝化细菌 

nifH、amoA archaea、narG、

nirS、nosZ 

0.25~2 mm 0.016~7637  nifH、amoA、narG、nosZ 

>2 mm 0.009~4.03 
氨氧化菌 

AOA 
amoA archaea 

4 总结与展望 

土壤团聚体是微生物进行硝化/反硝化作用的生化反应器。不同粒径土壤团聚体中孔隙特征、通

气条件、底物浓度以及水分含量等性状分异能改变微生物群落结构和活性，从而导致不同粒径团聚

体中 N2O 排放差异较大。目前功能微生物对 N2O 排放的研究重心逐渐从全土尺度转移到团聚体尺

度，聚焦于微生物群落结构和多样性以及功能微生物与团聚体的生物物理关联机制下 N2O 排放研究。 

今后的研究主要加强以下几个方面： 

1）土壤团聚体 N2O 产生和还原热区探究。土壤团聚体内部和周围孔隙是微生物存活的生境，有

机质、氧气浓度、水分条件和底物成分等差异可能是导致微生物群落差异的主要驱动因素。土壤大

团聚体通气条件好，可利用有机碳含量高，但是容易被外界环境因素扰动，而微团聚体内部可能是

微生物相对稳定和隐蔽的栖息地。微团聚体具有长期稳定的碳库，能够持续为硝化/反硝化微生物提

供生长环境，并且可能为微生物提供物理保护。近年来大量研究表明微团聚体内存在较高的微生物

丰度，氮循环功能基因也在微团聚体中大量分布。但是目前对土壤团聚体中氮循环功能基因分布特

征研究较少，尚不能明确功能微生物对土壤微团聚体粒径的偏好。今后还需要结合室内控制试验和

环境因子梯度，明确 N2O 产生和还原的潜在热区，进一步探究微团聚体和大团聚体对 N2O 排放的贡

献。 

2）环境因子阈值范围确定。大团聚体和微团聚体均可能为硝化/反硝化微生物提供有利的生境，
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不同粒径土壤团聚体 N2O 排放潜势存在差异，可能是由底物浓度、通气条件以及水分含量等异质性

引起。一旦外界环境压力超出阈值范围，则对参与硝化/反硝化过程的微生物生存产生胁迫，从而改

变硝化/反硝化过程中 N2O 排放。通过研究确定环境因子的临界范围，可进一步明晰不同粒径土壤团

聚体 N2O 产生和还原所占的比例，可初步判断 N2O 排放情况，有利于更好地分析硝化/反硝化对 N2O

的贡献率以及微生物驱动机制。 

3）对系列功能基因（酶）开展整体性研究，而不仅是单个主要基因（酶）。硝化/反硝化过程能

够在微生物体内发生，并排放 N2O，是一系列功能基因和酶的运转，而非某一个功能基因和酶发挥

作用。例如：目前用 nosZ/(nirS + nirK)或者（nirS+nirK）/nosZ 来衡量 N2O 排放，仅关注了反硝化在

N2O 排放中的关键作用，而忽略了其他作用的功能基因对 N2O 排放的贡献。虽然针对个别主要的功

能基因能够突出研究重点，但是也可能造成氮循环功能基因认识的盲区，甚至是误区。因此，结合

其他过程的功能基因（酶）展开研究，探究不同途径（如硝化作用、硝酸盐异化还原成铵、共反硝化

作用等）对 N2O 排放的相对贡献。发掘这些功能基因是否能够和 N2O 排放建立相互关系以及这些基

因（酶）之间互相的调控机制。功能基因和酶的活性相结合可能会成为衡量 N2O 排放潜势的新途径。

功能基因不能够完全用来量化 N2O 排放潜势，N2O 产生不仅由微生物活性决定，硝化/反硝化过程中

酶的活性也是 N2O 产生的决定性因素。为此，将功能基因和酶结合研究，可能是量化 N2O 排放潜势

的有效途径。 
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