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摘  要：大气中氧化亚氮（N2O）浓度的上升加剧了全球变暖。森林土壤在调节大气 N2O 浓度中发挥着至关重要的作用。

近年来，氮（N）输入对森林土壤 N2O 通量的影响备受关注。然而，森林土壤 N2O 排放对 N 输入响应的机制，尤其是植物

和微生物对 N2O 通量的调控作用尚缺乏系统研究。因此，本文综述了 N 输入如何通过森林植被（根系 N 吸收、凋落物分解

和形成丛枝菌根）和土壤微生物（微生物生物量和群落组成）调控 N2O 产生途径从而影响森林土壤 N2O 排放。结果表明，

植物的竞争性氮吸收能降低氮输入对 N2O 排放的促进作用，其作用大小可能主要取决于土壤“氮饱和”状态。植物凋落物

主要通过分解过程中的养分归还和次生代谢产物释放来影响氮输入背景下的森林土壤 N2O 排放，前者具有促进作用，而后

者具有抑制作用。丛枝菌根主要通过吸收有效氮和水分、促进团聚体形成以及改变 N2O 相关功能基因群落调控森林土壤 N2O

通量。N 输入导致的土壤酸化或养分限制，通常会降低微生物生物量和/或改变微生物群落组成，从而控制 N2O 排放。N 输

入对 N2O 不同产生途径也会造成影响，受土壤湿度、N2O 底物浓度以及 N2O 相关功能基因丰度（AOB、AOA、nirK、nirS

和 nosZ）的调控。未来在模型预测中，需要将植物氮吸收、凋落物分解、菌根以及 N2O 产生途径充分纳入模型，以提高模

型预测准确性，为全球变化背景下制订森林管理政策和温室气体减排措施提供支持。 
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Abstract: Rising nitrous oxide(N2O)concentrations in the atmosphere have exacerbated global warming. Forest soil plays a vital 

role in regulating atmospheric N2O concentration. The effect of nitrogen(N)input on the N2O fluxes of forest soil has attracted 

much attention. However, the response mechanism of forest soil N2O emissions to N input, especially the regulatory effects of 

plants and microorganisms on N2O flux, has not been systematically studied. Therefore, this article reviews how N input affects 

forest soil N2O emissions through forest vegetation(root N absorption, litter decomposition, and formation of arbuscular 

mycorrhizal)and soil microorganisms(microbial biomass and community composition). The results show that the competitive N 

uptake of plants can reduce the promotion of N input on N2O emissions. Importantly, the magnitude of its effect may mainly 

depend on the state of the soil "N saturation". Plant litter mainly affects N2O emissions of forest soil under the background of N 

input through nutrient return and the release of secondary metabolites during the decomposition process. The former has a 

promoting effect and the latter has an inhibitory effect. The arbuscular mycorrhiza mainly regulates forest soil N2O fluxes by 

absorbing available N and water, promoting the formation of aggregates, and changing the N2O-related functional gene 

community. Nitrogen input leads to soil acidification or nutrient limitation, which can reduce microbial biomass and/or influence 

the composition of microbial communities, and then affects N2O emissions. Nitrogen input also affects different production 

pathways of N2O, which is regulated by soil moisture, the concentration of N2O substrates, and the abundance of functional genes 

associated with soil N2O emissions(AOB、 AOA、nirK、nirS and nosZ). In the future model predictions, plant N absorption, litter 

decomposition, mycorrhiza and N2O production pathways can be fully incorporated into the model to improve the accuracy of 

model predictions, and provide a scientific basis for formulating forest management policies and greenhouse gas abatement 

measures under the background of global change. 

Key words: Nitrogen input; Nitrous oxide emissions; Plant; Microbe; Forest soil 

自 1750 年以来，大气温室气体浓度的急剧增加

导致全球平均气温升高了约 1℃[1]。氧化亚氮（N2O）

是造成全球变暖的主要温室气体之一，在百年尺度

内，其单分子的全球增温潜势是二氧化碳（CO2）

的 265 倍[2]，并且参与破坏平流层中的保护性臭氧

层[3]。自 2007 年至 2016 年间，全球 N2O 排放量为

17.0 Tg·a–1，人为 N2O 排放量达到 7.3 Tg·a–1[4]。世

界气象组织全球大气监测最新数据表明，全球平均

N2O 含量在 2018 年创下了新高，达到 331.1±0.1 ppb，

相比于工业革命前（1750 年前）增加了 23%[5]。由

于 N2O 在大气中的滞留周期长和增温潜势强，其浓

度的持续上升对温室效应贡献将会进一步增加[2]。

因此，N2O 排放速率和大气中 N2O 浓度变化将在很

大程度上影响未来气候变化，减少或有效控制 N2O

排放对缓解全球变化、改善生态环境具有重要的现

实和科学意义。 

氮（N）是限制植物生长、净初级生产力和其

他生态过程的重要元素[6]。氮元素可通过生物固氮、

氮沉降和人工施肥向陆地生态系统输入[7-8]。在自然

环境下，生物固氮是活性氮的主要来源[9]，但自工

业革命以来，由于化石燃料燃烧、农林业施肥和土

地利用变化，人为导致的活性氮沉降已成为不容忽

视的 N 源[10]。全球无机氮沉降在 1984—2016 年期

间从 86.6 Tg·a−1 增至 93.6 Tg·a−1，增加了 8%，尤其

是在东亚和巴西南部地区更为明显[11]。我国是全球

氮沉降最高的三个地区之一[12]，氮沉降在过去三十

年增长了约 60%，速率已达到 20.4±2.6 kg·hm−2·a−1[13-14]。

随着人口剧增和经济发展，东亚、欧洲、南亚和北

美地区消耗了世界 80%以上的合成氮肥，氮肥的用

量以每年 1.85 Tg 的速率增长，目前已达到 107.6 

Tg·a–1，且呈现持续增加的趋势[15]。氮输入在满足植

物养分需求的同时会给森林生态系统健康和功能带

来一些负面影响。例如，过量的氮输入会导致土壤

酸化[16]、化学计量比失衡、减少生物多样性[17]和加

剧氮损失（N2O 排放和淋溶）[18]。据估计，高氮沉

降和高氮肥施用的东亚地区人为 N2O 排放总量最

高，达到 1.5 Tg·a–1[4]。 

土壤表层作为陆地上最大的氮库，储存了约 136 

Pg 的氮[19]，75%的 N2O 排放来源于陆地土壤[20]。因

此，土壤氮库微小的变化都能对 N2O 通量产生巨大

影响，高氮输入势必会影响土壤和生态系统的氮循

环，进而影响土壤 N2O 排放。全球数据的 meta 分

析结果表明，N 输入显著增加了土壤无机氮淋溶

（461%）、铵态氮（NH4
+-N，47%）和硝态氮（NO3

–-N，
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429%）浓度，使 N2O 排放增加了 134%[18]。森林占

陆地总面积的 30.7%，约为 40 亿公顷[21]。森林土壤

作为 N2O 的源和汇[22]，在缓解全球变暖和调解大气

中 N2O 浓度发挥着至关重要的作用。然而，为了满

足日益增长的木材和林产品需求，过度的开垦利用

和不合理的经营管理（过量 N 输入）使 16%的森林

出现生产力持续下降的趋势[23]，增加了森林 N2O 排

放，从而加剧了对温室效应的贡献。因此，深入理

解森林土壤 N2O 对 N 输入的响应，对可持续发展和

生态文明建设具有重要的理论与实践意义。 

N2O 底物浓度（NH4
+-N 和 NO3

–-N）、N2O 来源

途径（硝化和反硝化）和 N2O 相关微生物是决定土

壤 N2O 排放的三个直接因素[24-25]，植物主要通过影

响这三个因素调控 N2O 排放。N 输入会增加微生物

硝化和反硝化的底物浓度，而植物通过根系或菌根

吸收 NH4
+-N 和 NO3

–-N 降低 N 输入引起 N2O 底物

增加，可以有效减少 N 引起的森林土壤 N2O 排放
[26-27]，尤其是在 N 限制生态系统。N 输入可能促进

或抑制植物凋落物的分解，影响土壤养分归还，从

而改变森林土壤 N2O 排放[28-29]。由于森林生态系统

较高的空间异质性，N 输入引起的土壤理化性质变

化会不同程度的影响植物和土壤微生物。因此，N

输入对森林土壤 N2O 排放的影响存在很大的不确定

性。野外试验表明 N 输入可促进[30]、抑制[31]和不影

响[32]森林土壤 N2O 排放，但这些结果主要是基于特

定环境条件下土壤 N2O 对 N 输入的响应，涉及到的

背后机制错综复杂，调控机理不清楚。虽然目前已

有 N 输入对陆地生态系统中 N2O 排放影响的综述和

meta 分析，但大多侧重于 N2O 排放对 N 输入的非

线性响应 [33-34]、农业生态系统中 N 输入对 N2O 排

放的影响 [35-37]和土壤理化性质变化对 N2O 排放的

影响 [38-39]，而缺乏植物和微生物调控森林 N2O 排放

的系统性研究。氮输入对 N2O 通量的影响取决于微

生物硝化和反硝化，而主导 N2O 通量的微生物过程

会随环境交替变化，这使得人们理解土壤 N2O 通量

对 N 输入响应的背后机制更加困难。因此，本文基

于森林土壤 N2O 排放的主要来源（硝化和反硝化），

探讨 N 输入如何通过植物（根系 N 吸收、凋落物分

解和丛枝菌根）和土壤微生物（微生物生物量和群

落组成）调控 N2O 产生的不同途径从而影响森林土

壤 N2O 排放，为森林生态系统在持续 N 输入背景下，

更好地发挥其生态效益和制定相应的减缓措施提供

理论依据。 

1  森林土壤产生 N2O 的过程 

土壤 N2O 排放是由产生、转化和传输三个过程

共同作用决定的。土壤通过硝化（nitrification）、反

硝化（denitrification）、硝化微生物反硝化（nitrifier 

denitrification）、硝态氮异化还原成铵（dissimilatory 

nitrate reduction to ammonium，DNRA）、以及化学

反硝化作用产生 N2O。尽管土壤 N2O 的形成途径复

杂多样，但一般认为微生物作用下的硝化和反硝化

通常是森林土壤中 N2O 的主要来源（图 1），造成土

壤 N 损失。 

土壤硝化包括自养硝化和异养硝化。自养硝化

是将铵（NH4
+）或氨（NH3）氧化成硝酸盐（NO3

–），

并释放 N2O 作为副产物[40]。自养硝化的第一步是氨

氧化过程也是自养硝化的限速步骤：氨氧化细菌

（ ammonia-oxidizing bacteria ， AOB ） 或 古 菌

（ammonia-oxidizing archaea，AOA）通过 amoA 基因

编码的氨单加氧酶（AMO）将 NH3 或 NH4
+氧化成

羟胺（NH2OH），NH2OH 进一步在羟胺脱氢酶（HAO）

催化下氧化为 NO2
–，至此氨氧化过程完成[20]。amoA

基因由于其核苷酸序列高度保守以及在能量生成代

谢中的重要作用，常用于 AOA 和 AOB 群落分子研

究的标记基因[41]。自养硝化的第二步是亚硝酸氧化

过程：亚硝酸氧化菌（NOB）通过亚硝酸盐氧化还

原酶（NXR）将 NO2
–氧化为 NO3

–，自养硝化过程

完成。异养硝化是微生物将有机氮氧化为 NO3
–，释

放 N2O 的过程[42]。虽然有研究表明异养硝化在某些

特定环境中对硝化的贡献可能较自养硝化更显著[43]，

但自养硝化作用通常是土壤中普遍存在的硝化过

程。因此，本文主要讨论的是自养硝化即传统意义

上的硝化，如无特殊说明，文中的硝化均指自养硝

化。硝化作用主要是由好气性一类微生物进行的，

在好氧条件下，森林土壤 N2O 排放过程以硝化为主。 

反硝化是 NO3
–通过 NO2

–、NO 和 N2O 依次还原成

氮气（N2）的过程（NO3
–→NO2

–→NO→N2O→N2）
[44]。

首先，硝酸还原酶（NAR & NAP）将 NO3
–还原为

NO2
–[45]，由厌氧微生物完成。第二步，由 nirS 或 nirK

基因编码的两种不同 NO2
–还原酶（NIR）将 NO2

– 
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图 1  氮输入对森林土壤 N2O 排放影响的过程和机制 

Fig.1  Processes and mechanisms influencing impacts of nitrogen input on forest soil N2O emissions 

还 原 为 NO[46] 。 由 于 含 铜 的 亚 硝 酸 盐 还 原 酶

（Cu-NIR；nirK 编码）和含血红素 cd1 亚硝酸盐还原

酶（cd1-NIR；nirS 编码）之间是相互排斥的[47]，反

硝化微生物通常只含有其中一种基因，已知分离的

反硝化细菌中含 nirS 基因的数量占 NIR 的 3/4[48]。

第三步，NO 还原酶（NOR）将 NO 转化为 N2O，

这是一定条件下的最终产物。最后一步，由 nosZ 基

因编码的 N2O 还原酶（NOS）将 N2O 还原为 N2
[49]。

然而，约有 1/3 的反硝化细菌缺少 nosZ 基因，无法

还原 N2O 为 N2，导致其最终产物为 N2O
[50]。鉴于

N2O 是反硝化的中间产物或最终产物，土壤可能是

N2O 的源或汇，这取决于 N2O 还原酶的相对代谢活

性。与硝化作用相反，在厌氧条件下，反硝化是森

林土壤 N2O 的主要来源。此外，硝化细菌也可进行

反硝化，是自养硝化细菌直接利用 NH2OH 产生的

NO2
–作为电子受体，进行反硝化的过程，通常发生

在低氧环境[51-52]。 

2  氮输入影响森林土壤 N2O 排放的生

物机制 

森林土壤 N2O 通量受生物（植物和土壤微生物）

和非生物因子（土壤养分、土壤 pH、土壤湿度和温

度）共同调控。氮输入可通过改变森林土壤理化性

质不同程度的影响植物和土壤微生物，进而影响土

壤 N2O 通量（图 1）。 

2.1  植物 

2.1.1  植物 N 吸收对森林土壤 N2O 通量的影响 

土壤 NH4
+-N 和 NO3

–-N 一方面作为植物可直接

吸收利用的有效氮，另一方面还分别是微生物硝化

和反硝化的底物[53]。因此，植物和硝化、反硝化微

生物间的竞争作用会影响森林 N2O 排放。通常植物

对氮的竞争吸收可能会缓解氮添加对 N2O 排放的促

进作用，但在不同的土壤条件下有所不同。 
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植物氮吸收对 N2O 通量的影响通常会取决于土

壤本身的氮条件。“N 饱和”是指输入到生态系统的

N 超出微生物和植物的需求时，生态系统就会到达

N 饱和状态，从而引起植物和土壤碳氮等过程发生

一系列变化[54]。N 饱和按顺序区分了三个 N 响应阶

段：第一阶段，植物在土壤 N 有效性低的条件下吸

收 N；第二阶段，持续的 N 累积导致非生物和生物

N 饱和；第三阶段，增加 NO3
–淋溶和气体排放[55]。 

在 N 限制的森林生态系统中，植物根系与微生

物间对 N 的利用存在激烈竞争，外源 N 输入改变了

这种竞争关系。如果植物根系对外源 N 的竞争利用

处于优势，N 输入则无法改善微生物对有效 N 的利

用，外源 N 主要被植物根系所吸收，不足以改变土

壤硝化和反硝化速率以及 N 矿化速率。例如，N15

同位素标记表明，N 输入后，植物与微生物在竞争

利用 N 素中处于优势[56]，显著促进了植物生长，N

刺激的 N2O 排放非常有限[26]。在非 N 限制的森林生

态系统中，如果植物对外源 N 的竞争处于劣势，可

被硝化细菌和反硝化细菌利用的有效 N 增加，硝化

和反硝化增强，进而增加森林土壤 N2O 排放。有研

究表明 N 有效性的增加有利于促进硝化菌活性并促

进森林土壤 N2O 排放[57]。 

氮饱和理论强调在 N 淋溶和气体损失发生之

前，从植物到土壤微生物达到 N 饱和的时间动态，

可以有效解释 N 输入前期对土壤 N2O 通量无显著影

响[58]。氮输入一方面因硝化和反硝化底物浓度的升

高而增加 N2O 排放；另一方面促进了植物根系对无

机氮的吸收，从而减少 N2O 排放；植物与微生物对

有效氮的竞争利用受土壤“氮状态”调控，从而影

响不同生态系统 N2O 通量对 N 的响应。虽然已有大

量的研究证明了 N 饱和理论，但实验和观测数据并

不支持 N 损失的发生顺序，也有研究表明 N 输入初

期，N2O 通量迅速增长[59]，这可能是因为 N 输入后

同时向植物吸收、土壤保持、淋溶和气态氮的排放

四个途径流动，符合 Lovett 等提出的动力学 N 饱和

理论[60]。 

植物对不同形态 N 的偏好性吸收对硝化和反

硝化可能产生不同的影响。NH4
+和 NO3

–在土壤中

具有不同的迁移和扩散[61]，植物吸收和同化 NH4
+

较 NO3
–需要的能量少，而吸收 NO3

–可以维持植物

体内的电荷平衡[62]。因此，植物会在吸收 NH4
+和

NO3
–之间进行权衡[63]，从而偏爱不同的形态氮。植

物对不同形态氮的偏好性吸收会影响土壤中 NH4
+

和 NO3
–的浓度，从而对硝化和反硝化产生不同的

影响[64-66]，进而改变森林土壤 N2O 排放。目前，

探究植物偏好性吸收对森林土壤 N2O 排放的研究

还很少，背后机理尚不清楚，未来可关注植物 N 吸

收策略对土壤 N2O 排放的影响，尤其是在植物相

对单一的人工林中。 

此外，N 输入可促进植物的生长，增加根系对

水分的吸收和植物的蒸腾作用[67-68]，从而降低土壤

水分，为硝化作用创造了有利条件，从而可能增加

来自于微生物硝化产生的 N2O。 

2.1.2  凋落物分解对森林土壤 N2O 通量的影响 

凋落物分解是森林生态系统养分循环的关键过

程，在局部、区域甚至全球范围内影响土壤 C、N

动态[69-70]。一方面，凋落物分解产生的氮素会影响

土壤 N2O 排放，另一方面，凋落物分解产生的次生

代谢产物也会对土壤 N2O 排放造成一定的影响。 

凋落物分解速率决定了森林生态系统中的养分

释放和土壤氮的有效性[71]。氮是调节凋落物分解的

重要因素。氮输入能显著增加地上凋落物的数量和

质量（C/N 比降低）[71]，但微生物生物量的减少和

相关酶活性的抑制可能很大程度上限制凋落物的分

解[72]，从而影响土壤养分的释放和森林土壤 N2O 排

放。Gao 等[28]发现在凋落物分解过程中，易分解物

质分解阶段对土壤 N2O 通量的贡献最大。然而，

Zheng 等[73]发现 N 输入显著影响凋落物移除时土壤

N2O 排放，而不影响凋落物保留时土壤 N2O 排放。

目前有关凋落物分解对 N2O 排放影响的研究主要是

通过添加和移除凋落物探究凋落物养分归还对土壤

N2O 排放的影响，缺乏 N 输入影响凋落物分解速率

和养分归还间接影响土壤 N2O 排放的研究，而这种

间接影响是广泛存在的，迫切需要进一步的研究。 

此外，凋落物分解过程中释放的次生代谢产物会

抑制土壤微生物的生长和活性，降低森林土壤 N2O 通

量[73]。有研究表明植物分泌的硝化抑制化合物，例如

游离脂肪酸、可以阻断 AMO 和 HAO，从而抑制土壤

N2O 通量[74-75]。这表明植物凋落物也可通过分解过程

中产生的次生代谢产物或者分泌物影响森林土壤 N2O

通量，这类植物的凋落物和分泌物在未来可以开发作

为自然 N2O 抑制剂，达到节能减排的效果。 

2.1.3  丛枝菌根对森林土壤 N2O 通量的影响 

丛枝菌根真菌（arbuscular mycorrhizal fungi，
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AMF）是一类非常广泛的土壤真菌，能与三分之二

的陆地植物根系共生形成丛枝菌根（AM） [76]，通

过根外菌丝吸收土壤中的 N 和 P 供给宿主植物以改

善植物营养吸收，并进一步影响土壤 N2O 排放[77]。 

菌根可直接影响土壤 N2O 排放。菌根通常具有

减少 NH4
+和/或 NO3

–可用性以及增加水分吸收的潜

力，从而降低 N2O 的排放。如 Storer 等[27]发现与无

丛枝菌根定殖的植物相比，AM 菌丝减少了 N 输入

引起的 N2O 排放，AM 菌丝主要以 NH4
+的形式吸收

无机氮，硝化作用是 N2O 的主要来源；而 Cavagnaro

等[78]试验表明在加入硝酸盐溶液后 AM 的形成显著

促进植物生长和养分获取，但对 N2O 排放的影响较

小。Lazcano 等[79]发现 AM 共生提高了植物适应土

壤水分变化的能力，有助于调节高土壤水分下的

N2O 排放，Ernfors 等[64]也发现菌根对土壤 N 和水分

的吸收，是减少 N2O 通量的主要因素。 

菌根也可间接影响土壤 N2O 排放。一些研究者

认为菌根形成的根外菌丝网络和分泌的胶黏性球囊

霉素会促进土壤团聚体形成[80]，而土壤团聚体是控

制温室气体排放的重要因素[81]。因此，AMF 可以通

过土壤团聚体影响森林土壤 N2O 排放。事实上，

Okiobe 等[82]已发现 AM 菌丝促进了土壤团聚体的形

成并改变了潜在反硝化活性（potential denitrification 

activities，PDA）。AMF 也可通过改变 N2O 排放相

关功能基因微生物群落，进而影响土壤 N2O 通量。

例如，Bender 等[83]试验发现 AMF 减少了土壤 N2O

的排放，AMF 丰度与负责 N2O 生产的关键基因

（nirK）呈负相关而与 N2O 消耗基因（nosZ）正相关，

表明 AMF 对 N2O 排放的调节是通过改变 N2O 相关

功能基因群落；Teutscherova 等[84]发现 AMF 增加了

AOB 丰度但抑制了 N 输入后的 N2O 排放，AMF 可

能改变了 AOB 活性，而不是丰度。菌根类型是 NO3
–

淋溶的重要预测因子，Midgley 和 Phillips[85]meta 分

析结果表明，N 输入后以 AM 为主的森林 NO3
–淋溶

高于以外生菌根（ectomycorrhizal，ECM）为主的

森林，这是否意味着由于缺乏微生物反硝化的底物

NO3
–，以 AM 为主的森林可能比 ECM 主导的森林

N2O 排放小，还需要进一步试验验证。可见，菌根

可通过吸收有效氮和水分、促进团聚体形成以及改

变 N2O 相关功能基因群落影响土壤 N2O 排放。 

目前，探究菌根对 N2O 通量影响的试验大部分

是通过盆栽或短期 N 输入得到的结果，缺乏 N 输入

对菌根（菌根定殖率、根外菌丝长度密度和球囊霉

素）的定量分析，具有一定的局限性。有研究表明，

土壤中的根外菌丝长度密度和菌根定殖率随 N 的增

加而显著降低[86]。这表明 N 输入可能会改变根系和

菌根真菌的共生关系，降低 AMF 减少 N2O 排放的

潜力，增加土壤 N2O 排放，这需要在野外进行长期

N 输入试验，探究 N 输入如何影响菌根，进而改变

森林土壤 N2O 通量。 

综上所述，植物可通过多种途径影响土壤 N2O

通量对 N 的响应，主要有：（1）根系对 N2O 底物的

竞争性吸收；（2）植物凋落物分解过程的养分归还

和次生代谢产物释放；（3）根系与真菌形成丛枝菌

根（吸收有效氮和水分、促进团聚体形成以及改变

N2O 相关功能基因群落）。基于植物在调控土壤 N2O

通量的重要作用，植物对 N 输入的响应可以作为预

测 N2O 通量的因子。事实上，Wolf 等[87]发现 N2O

通量与总凋落物量和树木断面积增量密切相关，森

林生产力可以作为 N2O 通量有效的预测因子。因此，

在 N 输入日益增加的生态系统中，预测温室气体通

量时应将植物作为解释变量纳入模型，提高模型预

测准确性，尤其是在 N 限制的森林生态系统。 

2.2  土壤微生物 

土壤微生物在地球生物化学循环中起着至关

重要的作用，负责生态系统中土壤 C、N 和养分循

环。微生物固氮是森林土壤中 N 素截留的主要机制

之一。氮输入一方面会影响土壤微生物生物量，另

一方面会改变微生物群落组成，从而影响土壤 N2O

排放。 

大量的研究表明，N 输入通常会降低微生物生

物量[88]，从而减少微生物固氮，增加 N 损失风险[89]。

Wang 等[90]发现氮输入降低了杉木人工林的微生物

生物量，且与 NH4
+-N 和 NO3

–-N 含量呈负相关，这

表明过量的 N 输入降低了微生物生物量。Hall 和

Matson [57]结果表明由于微生物的固氮作用的下降，

显著增加了热带森林的 N2O 排放。微生物生物量的

减少可能是由多种途径导致：首先，N-诱导的土壤

酸化会消耗土壤中的碱基阳离子（Ca2+、Mg2+、K+、

Na+）提高非碱基阳离子（Mn2+和 Al3+）的浓度[91]，

而 Al3+的毒害作用和 Ca2+、Mg2+限制不利于土壤微

生物生长和繁殖[92]；其次，N 输入增加的土壤无机

氮会与土壤有机质发生反应，导致顽固性化合物的

积累[93]，不利于微生物生长[94]；N 输入改变了植物
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的养分分配，植物增加对地上部分的能量和养分输

入而降低地下部分的输入，通常会降低根冠比，减

少根系分泌物[95]，而易代谢有机化合物的根系分泌

物减少会造成微生物养分限制[96]；最后，N 输入会

限制 β-葡萄糖苷酶在矿质土壤中的活性和减少木质

素分解氧化酶产生[97]，导致微生物 C 限制[98]。 

N 输入会改变微生物群落组成，从而影响森林

土壤 N2O 排放。细菌是 N2O 的主要生产者[99]，部分

真菌也会产生 N2O
[100]。细菌和真菌的平均生物量

C/N 比分别为 5 和 15[101]，在施 N 条件下，由于真

菌对 N 的需求量比细菌低，真菌较细菌对 N 输入更

敏感，真菌与细菌的比值可能会降低[102]。在白桦人

工林中，真菌与细菌的比值和 N2O 间接相关[103]。

Aronson 和 Allison[38]发现，短期 N 输入会增加 N2O

排放，但随着时间的推移，土壤微生物可能会改变

组成或适应 N 富集，过量的 N 导致优势微生物的生

存策略发生转变，或有利于更富营养型的微生物群

落生存，从而抑制对进一步 N 输入增加的响应，长

期 N 输入对森林土壤 N2O 排放并不会持续增加，可

能会保持在一个相对稳定的状态。氮输入对微生物

生长、群落组成的影响是极其复杂的，对这一过程

尚不清楚，但不可否认的是过量的 N 输入会改变微

生物群落组成[104]。尽管通过技术手段可监测微生物

群落组成的变化，但无法量化因微生物群落组成变

化引起的土壤 N2O 通量。 

3  氮输入影响 N2O 产生的不同途径 

氮输入对 N2O 通量的影响是微生物硝化和反硝

化共同作用的结果，在不同森林生态系统中主导

N2O 通量的微生物过程会随环境和 N2O 相关功能基

因丰度的变化而交替变化，这使得人们理解土壤

N2O 通量对 N 输入响应的背后机制更加困难。因此，

探究生态系统中氮输入引起 N2O 不同产生途径的变

化有助于明确调节土壤 N2O 通量的主要因子以及制

定相关减排措施。 

3.1  土壤湿度和 N2O 底物浓度影响 N2O 产生的不

同途径 

氮输入引起 N2O 变化的来源在不同区域有所不

同。土壤水分可控制氧气有效性，进而影响微生物

硝化和反硝化。Weitz 等[105]发现，硝化作用随土壤

含水量的增加而降低，并预计在约 70％土壤充水

孔隙度（water-filled pore space，WFPS）停止。

Carter[106]发现在 35%～45％WFPS，硝化作用的增

强是 N2O 排放在 N 输入初期增加的主要来源。

Mathieu 等 [107]结果表明在田间含水量不饱和条件

下（75%），60%的 N2O 来自硝化作用，而在田间

含水量饱和条件下（150%），反硝化作用的贡献约

为 85%～90%。通常在较为干旱的地区，氮输入引

起的 N2O 排放来源于硝化[108-109]，而较为湿润的地

区，反硝化是其主要来源[110-111]。例如，Müller 等[32]

的 15N 示踪试验表明，反硝化是不同海拔地区热带

森林 N2O 的主要来源；Eickenscheidt 等[112]在温带

红松林中用 15N 标记发现，N 短期刺激的 N2O 来源

于微生物硝化且以自养硝化为主。热带具有较高的

降水量为微生物反硝化提供了厌氧条件，反硝化作

用占主导地位，而在相对干燥的温带地区，土壤

WFPS 较低，硝化作用可能占主导地位。然而，也

有研究表明硝化在热带地区 N2O 排放中占主导地

位[113]，反硝化是温带地区的主要来源[114]。因此，

土壤湿度可以一定程度上影响 N2O 通量的微生物

过程，产生 N2O 的不同微生物过程同时还受 N2O

底物浓度和 N2O 相关功能基因调控。 

不同形态 N 输入可直接影响土壤 NH4
+-N 和

NO3
–-N 的浓度，进而影响微生物硝化和反硝化。

Storer 等[27]结果表明，添加（NH4）2SO4 显著促进

了 N2O 排放，而添加 KNO3 未改变 N2O 排放，表明

N 输入引起的 N2O 排放主要来源于硝化。Xu 等[115]

发现添加 NH4NO3、NaNO3 和（NH4）2SO4 均显著

促进温带森林 N2O 排放，无法明确 N2O 来源的微生

物过程。这可能是由于 NH4
+-N 和 NO3

–-N 在相互转

换过程中均会伴随 N2O 的产生。N2O 底物浓度的变

化是由 NH4
+和 NO3

–的产生和消耗决定，NH4
+通过

自养硝化产生 NO3
–，有机氮通过异养硝化也可生成

NO3
–，而输入的 NO3

–可以通过 DNRA 转化为 NH4
+，

随着时间的推移，土壤中 NH4
+和 NO3

–的浓度会达

到相对平衡的一种状态。 

3.2  N2O 相关功能基因丰度影响 N2O 产生的不同

途径 

N2O 相关功能基因（AOB、AOA、nirK、nirS

和 nosZ）的丰度通常用于探索微生物硝化和反硝化

对环境变化的响应。氮有效性和 pH 是调节森林土

壤 AOB 和 AOA 相对丰度的主要因素[116]。研究表

明，硝化速率通常与土壤 pH 呈正相关[117]，当土壤
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pH<5 时可以显著抑制硝化作用，反硝化是好氧条件

下 N2O 的主要来源[118]，这可能是因为低 pH 抑制了

AOA 和 AOB 微生物群落。由此可见，反硝化主导

热带地区 N2O 排放并不单单是因为较高的降雨量形

成的厌氧环境，可能还与热带地区较低的 pH 有关。

氮输入通过改变 N 有效性和土壤 pH 影响 AOA 和

AOB 群落的丰度和组成[119]。相比于 AOB，AOA 体

积较小，具有更宽的表面体积比，对氨的亲和力更

强，AOA 的氨单加氧酶很容易被底物饱和[120]。因

此，AOB 较 AOA 更能耐受高 NH4
+浓度和高 pH 条

件。由于 AOB 和 AOA 生理或代谢之间的差异可能

导致在土壤中的生态位分化[121]，对 N 输入的响应

可能不同。Meta 分析结果表明，N 输入显著增加

AOA（27%）和 AOB（326%）的丰度，AOB 在低

中性土壤中对 N 输入响应最大，因为相比于高土壤

pH，在低 pH 土壤中 AOB 很难吸收 NH4
+[122]。Di

等[123]发现 N 输入增加了 AOB 的丰度而不是 AOA，

并且与硝化速率线性相关。Carey 等[122]结果表明土

壤硝化势的增加与 AOB 丰度显著正相关，N 输入主

要通过增加 AOB 种群大小来增加土壤硝化势。然

而，有证据表明，在一些土壤中，由于某些 AOA

的嗜酸性[124]，AOA 可能主导氨氧化。在天然柏木

栎林中，AOA 丰度高于 AOB[125]，而在针叶林和落

叶阔叶林土壤中 AOB 较 AOA 丰富 8 倍～18 倍[126]，

表明森林生态系统负责硝化的微生物种群会因土壤

环境的不同而改变。N 输入后土壤 pH 和 NH4
+浓度

的变化可能改变主导硝化的氨氧化微生物群落，从

而影响硝化速率。反硝化基因的丰度与反硝化速率

和 N2O 通量有关。生产 N2O（nirS、nirK）和消耗

N2O（nosZ）基因之间的差异可以为预测 N2O 排放

提供一种有用的方法。在森林生态系统中，nosZ 基

因的丰度明显高于 nirS，而在农业生态系统，nirS

的丰度较 nosZ 高出四个数量级[127]，这可能是农业

生态系统中 N2O 排放高于森林生态系统的部分原

因。Szukics 等 [128]结果表明，在有机碳含量较低

（3.8%）的土壤中施 N 后迅速改变了 N2O 排放率，

但不影响 nirK 基因的丰度；在高 WFPS（70%）和

高初始有机碳（16.0%）的土壤表现出较高的 nirK

基因丰度。这表明当 N 输入提高土壤有效氮浓度时，

如果水分和土壤 C 水平有利于反硝化作用的发生，

反硝化基因丰度增加，从而增加来源于反硝化的

N2O。Kandeler 等[129]发现在 N 限制的云杉林中 N 输

入虽然增加了土壤中的 NH4
+-N 但并不影响反硝化

基因丰度和 N2O 排放，可能是反硝化受到其它因子

的限制。Raut 等[130]发现，N 输入显著提高了酸性土

壤的 N2O 排放速率，由于在反硝化过程中，较低的

土壤 pH 可能导致 N2O 还原酶故障，从而导致较高

的 N2O/N2 比，而在中性或者碱性土壤中，N2 是较

N2O 更重要的反硝化产物[131]。目前，研究人员通常

是用 N2O 排放相关功能基因丰度的变化来反映产生

N2O 不同的微生物途径，可 N2O 排放相关功能基因

丰度的变化与 N2O 通量的变化，并不总是耦合的，

可能会受到其它因素的影响，无法反映 N2O 来源的

微生物过程。例如，Tang 等[132]发现 N 输入增加了

温带森林的土壤潜在硝化活性（potential denitrification 

activities，PDA），但是降低了土壤 PDA，PNA 和

PDA 的变化与 NH4
+-N 和 pH 密切相关，而与硝化

和反硝化功能基因丰度无关。此外，在测量 N2O

相关功能基因丰度的过程中，只有极少量的土壤

被用来提取 DNA，将极少量土壤的结果代表野外

试验的结果会削弱其代表性。因此，为了提高取

样的代表性，须充分混合土样，以求捕捉土壤的

异质性。  

4  结  论 

氮输入对森林土壤 N2O 的不同影响取决于 N 输

入后植物和土壤微生物对土壤理化性质变化的响

应。植物通过根系（无机氮、水分和分泌物）、植物

凋落物（养分归还和次生代谢产物）以及与真菌形

成丛枝菌根（无机氮、水分、团聚体和 N2O 相关功

能基因群落）多种途径影响土壤 N2O 通量对 N 的响

应。长期的 N 输入不利于微生物固氮，增加了 N2O

排放的风险。植物与微生物对 N 的竞争利用受土壤

氮有效性调控，进而影响森林土壤 N2O 排放。N 诱

导的森林土壤 N2O 排放主要来源于微生物硝化和反

硝化。土壤湿度和 N2O 底物浓度的变化会不同程度

的影响 N2O 不同产生途径。N 输入可通过改变土壤

pH 和氮有效性影响 N2O 相关功能基因丰度，从而

影响 N2O 不同产生途径。植物氮吸收、凋落物分解、

菌根以及 N2O 产生途径应作为预测 N2O 通量的解释

变量纳入模型，以提高模型预测准确性。本文主要

是以微生物硝化和反硝化作为 N2O 的主要来源展开

讨论，而忽略了其他 N2O 来源（硝化反硝化和
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DNRA）以及其他与硝化和反硝化底物相关的 N 途

径，例如，氮矿化和淋溶。未来可通过多种技术手

段结合，尽可能的剔除和量化其他 N 转换途径影响

产生 N2O 的过程，揭示 N 输入对不同森林生态系统

土壤 N2O 排放影响背后的机理，为全球变化背景下

制订森林管理政策和制定温室气体减排措施提供科

学依据。 
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