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摘 要：磷是陆地生态系统关键的限制性养分元素，土壤磷的生物有效性制约了初级生产力和生态系统碳汇能力。山地生态系统对气候变化具有高度敏感性，山地土壤磷生物有效性对气候变暖和大气氮沉降增加的响应已成为当前生态环境领域的研究热点。基于国内野外原位增温和氮添加实验的研究结果，结合Meta分析方法，综述了中国山地土壤磷生物有效性对增温和氮添加及其交互作用的响应与机制。在此基础上提出了未来亟待深入研究的方向，包括加强长期、多海拔的原位模拟实验的观测研究；与室内控制实验相结合，从不同尺度（如景观尺度、生态系统尺度）上探究增温和氮添加对土壤磷形态转化的影响，并从分子水平上揭示土壤磷生物有效性对多种气候变化因子的响应机制；优化磷生物地球化学循环模型参数，预测未来气候变暖和大气氮沉降变化对山地土壤磷生物有效性的影响，以期深刻理解全球气候变化背景下山地磷生物地球化学循环的过程及机理，为山地生态系统的健康与稳定提供理论支撑。
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Effects of Warming and Nitrogen Addition on Soil Phosphorus Bioavailability in China’s Mountains: Research Progress and Prospects

BING Haijian1, LÜ Jingyi1,2, WU Yanhong1, FANG Linchuan2,3
(1. Institute of Mountain Hazards and Environment, Chinese Academy of Sciences, Chengdu 610299, China; 2. Key Laboratory of Green Utilization of Critical Non‐metallic Mineral Resources, Ministry of Education, Wuhan University of Technology, Wuhan 430070, China; 3. State Key Laboratory of Soil and and Water Conservation and Desertification Control, Institute of Soil and Water Conservation, Chinese Academy of Sciences, Yangling, Shaanxi 712100, China)

Abstract: Phosphorus (P) is a critical limiting nutrient in terrestrial ecosystems, and its bioavailability in soils is particularly important in influencing primary productivity and ecosystem carbon sequestration capacity. Mountain ecosystems are highly sensitive to climate changes and exhibit distinct responses to alterations in environmental conditions. The P bioavailability in mountain soils is thus a popular topic in ecological and environmental research, especially in the context of climate warming and increased atmospheric nitrogen (N) deposition. This review integrated a Meta-analysis method to synthesize findings of the response patterns and underlying mechanisms of soil P bioavailability to in situ simulated warming and N addition experiments in China’s mountain soils. This study found that single treatment of warming or nitrogen addition did not reduce the bioavailability of soil P, although there were still debates that were closely related to the initial environmental conditions of different ecosystems. Furthermore, the prospects of future research were provided, underscoring the necessity for long-term and multi-elevation in situ simulation experiments. These experiments are vital for understanding the variations in soil P bioavailability under the dual pressures of warming and N inputs. It is also essential to conduct controlled laboratory experiments to explore the effects of these factors on the transformation of soil P fractions across multiple spatial scales, such as landscape and ecosystem levels. Also, the molecular-level response mechanisms of soil P bioavailability to various climate change factors require further investigation. Additionally, there is a need to optimize the parameters in the P biogeochemical cycling models for predicting the effects of climate warming and varied atmospheric N deposition on soil P bioavailability in mountain ecosystems. These potential results will contribute to a far-reaching understanding of the processes and mechanisms of P biogeochemical cycling in mountains in the context of global climate change, which can become an important theoretical basis for the health and stability of mountain ecosystems.
Key words: Bioavailable phosphorus; Fraction transformation; Influential mechanisms; Climate changes; Mountain ecosystems

磷是陆地生态系统中不可或缺的关键养分元素，参与了生物体的多种生命代谢过程。大量研究表明，磷是限制陆地生态系统初级生产力的主要养分元素[1-2]。土壤中磷主要来自母岩风化，在植物和微生物作用下原生矿物磷不断损失，而有机磷不断累积，在生态系统演替后期，土壤磷的有效供给成为制约生态系统生产力和土壤碳汇能力提升的关键[3]。目前多数研究认为，土壤中仅有水溶性磷、部分吸附态和有机态磷可供生物体吸收利用[2, 4]。因此，探究环境变化下土壤磷生物有效性的响应特征及机制是当前全球变化研究的热点之一。
山地作为陆地生态系统的关键组成部分，覆盖了全球约20%的陆地面积，在中国该比例更是高达国土陆地面积的三分之二[5]。由于山地地形起伏大、水土流失严重、局地小气候复杂以及植被类型多样，土壤中不同磷库间的转化极易造成土壤磷的损失[6]。而且，山地生态系统，尤其是高山生态系统，对全球变化十分敏感。根据世界气象组织（WMO）《2023年全球气候状况》报告，2023年全年平均气温较工业化前（1850—1900年）水平高出1.45 ℃，预计未来的增幅更大[7]。此外，自21世纪初以来，我国大气氮沉降的增长趋势逐渐放缓，部分地区甚至出现稳定化或下降趋势[8]，但是在许多山区大气氮沉降量依然呈现增加趋势[9]。气候变暖和大气氮沉降增加能够直接或间接改变山地生态系统氮磷平衡关系，最终可能加剧生态系统的磷限制[10-11]。
近年来，许多学者利用原位模拟实验探讨了气候变暖与大气氮沉降增加对山地土壤磷生物有效性的影响[12-14]。一般认为，增温能够促进土壤金属氧化物对无机磷的吸附作用，提高土壤微生物活性、加快根系周转和磷酸酶分泌，促进有机磷的矿化过程[13-14]，从而提高土壤磷的生物有效性。但是，增温也会造成土壤水分下降，这不仅会降低磷在土壤中的迁移性和生物有效性，而且会限制植物生长和微生物活性[2, 15]，影响生物对土壤磷的形态转化。氮输入能够降低土壤pH、改变养分平衡，造成微生物活性下降以及植物养分获取策略的改变，进而影响土壤磷的生物有效性[16-18]。然而，目前针对增温或氮添加对山地土壤磷生物有效性的影响仍缺乏系统认知，研究结果也存在很大争议，这可能与生态系统类型、增温或氮添加速率和时间、不同海拔微气候和初始环境条件的差异有关[12, 19-20]。此外，气候变暖和大气氮沉降通常同步发生，山地土壤磷生物有效性如何响应增温和氮添加的交互作用（如协同、加和和抵消效应），目前尚缺乏深入研究。因此，系统分析增温、氮添加及其交互作用对山地土壤磷生物有效性的影响，不仅能够加深全球气候变化背景下山地磷生物地球化学循环过程及机理的认识，而且对于提高生物地球化学模型的预测能力具有重要意义。
本研究结合Meta分析，归纳了国内山地生态系统原位模拟增温和氮添加实验结果，旨在综述山地土壤磷生物有效性对增温、氮添加及其交互作用的响应与机制，在此基础上提出未来亟需关注的热点前沿问题，为科学认识气候变化下山地磷的生物地球化学循环过程及机理提供理论依据。为此，本研究在中国知网（CNKI）和Web of Science数据库中筛选了2000—2024年发表的论文（关键词：增温（warming）、氮添加（nitrogen addition/deposition）、土壤生物有效磷（soil bioavailable phosphorus）、土壤磷形态（soil phosphorus fractions）），并制定了两个筛选标准：（1）研究必须是在野外进行原位模拟增温或氮添加实验；（2）研究数据信息必须完整，包括对照组和处理组中所选变量的平均值和样本量。通过筛选后发现，符合要求的国外原位增温实验研究仅有4个，为了避免数据在空间上的不均匀性，本研究重点关注我国相关研究的结果，具体包括增温方面30篇文献，共98条数据；氮添加方面82篇文献，共422条数据。提取数据包括：（1）样点经纬度、气候因子和海拔；（2）实验组与对照组生物有效磷数据、重复数、标准差；（3）土壤理化性质、生态系统类型等变量；（4）增温幅度和氮添加量（种类）、增温和氮添加时间与方式。采用R语言4.3.2的“meta”包进行Meta分析[2]。
1山地土壤磷生物有效性对增温的响应
1.1增温下山地土壤磷生物有效性的变化特征
Meta分析结果显示，增温整体上提高了山地土壤磷的生物有效性，在增温时间和生态系统类型间存在差异（图1）。短期增温（≤10 a）下生物有效磷浓度提高主要与微生物活性增加进而促进凋落物和有机质分解有关[20]。目前对长期增温的研究较少，现有结果发现，增温超过10 a对土壤磷生物有效性的影响整体不明显（图1）。一项14 a的模拟增温研究发现，增温导致铁氧化物含量增加，促进对无机磷的固定，抑制了磷的生物有效性[14]。增温通常造成土壤水分下降，抑制磷酸酶的生产和活性，降低有机质的分解速率[2, 21]，造成土壤磷的迁移性和生物有效性下降。但是，有研究表明，在热带森林地区，增温促进了有机磷矿化和无机磷溶解，生物有效磷含量显著增加[22]。在高海拔地区的研究发现，增温促进了植物羧酸盐的分泌，造成土壤难利用磷的活化，但是因为植物对磷的需求增加，最终土壤生物有效磷浓度无显著变化[19]。可见，增温对山地土壤磷生物有效性的影响尚存在较大争议。此外，由于山地生态系统，尤其是高山生态系统，环境条件复杂，现有研究多采用被动增温方式（温室、开顶箱等）模拟气候变暖（图1），该方法简单易行，但更适用于草地、灌木等植物较矮的生态系统。土壤生物有效磷的响应特征可能因增温设施的形状、大小及增温效果而异[23]。同时，不同山地区域的初始环境背景（如植被类型、土壤环境）也可能造成增温后土壤磷生物有效性响应的差异。因此，需综合考虑生态系统类型、气候、海拔、增温幅度和时长等多种因素，分析增温下山地土壤磷生物有效性的变化特征和机制。
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注：图a基于国家测绘地理信息局标准地图服务网站下载的审图号为GS(2023)2763号的标准地图制作，底图无修改。图b中*代表变量对增温的响应具有显著性（95%的置信区间不与零相交），括号内的数字表示样本量。lnRR为响应比。下同。Note: Fig. a, the map is based on the standard map with the approval number GS(2023)2763 downloaded from the standard map service website of the National Administration of Surveying, Mapping and Geoinformation, and the base map has not been modified. Fig. b, * represents the significant effects of the size under warming (95% confidence interval did not overlap with zero). The number in parentheses represents the sample size. lnRR is response ratio. The same below.
图1 原位增温实验的样点分布（a）和土壤生物有效磷对增温的响应特征（b）
Fig. 1 Locations of in situ warming experiment sites (a) and the response characteristics of soil bioavailable phosphorus to warming (b)
1.2增温对山地土壤磷生物有效性的影响机制
温度升高能够直接加速原生矿物磷的风化，或者通过影响多种非生物和生物因素改变土壤磷的形态组成[24-25]，进而调控磷的生物有效性（图2）。非生物因素主要包括温度、含水量、金属氧化物含量等。大部分研究表明，增温能降低含水率并且促进金属氧化物对磷的固定[14, 26]。生物因素主要包括土壤微生物和植物作用。增温能直接促使植物和微生物分泌磷酸酶，加速有机磷的矿化，也会促进植物释放羧酸盐，活化土壤钙结合态磷[27]，提高磷的生物有效性。此外，由于植物和微生物对温度的敏感性不同，增温能够通过改变植物和微生物群落结构、养分利用策略以及菌根共生关系等，间接影响土壤磷的生物有效性[13, 28]。
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注：（+）：促进，（-）：抑制，ns：无影响。下同。Note: (+): Facilitation, (-): Inhibition, ns: No effect. The same below.
图2 气候变暖下山地土壤磷生物有效性变化的影响机制[4, 12]
Fig. 2 Influential mechanisms of climate warming on soils phosphorus bioavailability in mountain soils[4, 12]
1.2.1增温下非生物因素对磷生物有效性的影响  增温会改变土壤水分、金属阳离子等非生物因素，调控土壤磷的生物有效性（图2）。增温通常增加土壤水分蒸发，降低土壤含水率[28]。一方面，土壤含水率的下降直接导致土壤磷的溶解性下降，增加次生矿物磷含量[29]。另一方面，增温造成的水分下降能够抑制土壤生物活性，造成磷酸酶的生产效率下降和分泌量减少[24]，最终影响有机磷矿化。然而，增温对土壤生物有效磷的影响取决于不同气候区或生态系统的初始土壤含水量大小。当土壤水分充足、不限制生物生长时，土壤温度升高能够促进不稳定态磷的活化，增加土壤磷的生物有效性[30]；反之，当土壤水分含量低、限制生物生长时，增温会进一步加剧土壤水分的限制作用，抑制磷的生物地球化学循环过程，最终降低或者不改变土壤磷的生物有效性[31-32]。
此外，增温也会影响土壤金属氧化物的形态和含量，改变其对磷的吸附能力。一方面，土壤中游离的磷酸根离子容易吸附至带正电的金属矿物表面，造成生物有效磷含量下降。金属氧化物的静电吸附属于吸热反应[33]，温度升高可促进金属氧化物对无机磷的吸附。最近的研究发现，增温增加了非结晶态和结晶态铁氧化物含量，促进了非生物过程对磷的固定，降低了土壤磷的生物有效性[14]。另一方面，增温下金属氧化物对土壤生物有效磷的影响与土壤酸碱度密切相关。在酸性土壤中，磷主要以铝或铁结合态的形式存在，增温能够增加铁氧化物的溶解度，从而提供更多磷的吸附位点[34]。在碱性土壤中，钙结合态磷占主导，增温下根系羧酸盐的分泌会促进钙结合态磷的活化[19]。因此，增温对土壤磷生物有效性影响的过程和程度取决于局地初始环境条件（土壤含水量、酸碱度等）。
1.2.2增温下生物因素对磷生物有效性的影响  增温能够改变土壤微生物活性、群落结构以及群落之间的交互作用，调节微生物分泌磷酸酶[35-36]，影响有机磷矿化及磷的生物有效性（图2）。在山地生态系统中土壤微生物受低温胁迫，有机磷矿化能力受到限制[4]，而增温会提高微生物活性，加快有机磷的矿化过程[37]。微生物增殖首先增加自身生物量的积累，促进微生物对磷的固持[38-39]，从而降低土壤生物有效磷含量。微生物生物量磷是生物有效磷的重要来源[5]，长期增温可能通过微生物生物量磷的周转促进或维持土壤磷的生物有效性。但是，当增温导致植物对磷的竞争加剧和水分降低时，微生物生物量磷减少[24]。其次，由于不同微生物群落对温度的敏感性存在差异[40]，增温可改变微生物群落结构和群落间的相互作用，影响土壤磷的生物有效性[41-42]。例如，土壤细菌和真菌对温度变化的敏感性具有明显差异，这不仅改变了微生物群落的多样性及其磷酸酶的分泌，而且改变微生物群落之间的相互作用[36, 41]，最终影响微生物对磷的周转。最近在贡嘎山的研究表明，土壤细菌和真菌多样性对增温的响应在海拔上呈现相反的趋势[25]。增温时间和幅度也会造成土壤微生物产生不同响应。有研究发现，短期较高的增温幅度加剧土壤水分蒸发，造成细菌生物量减少[43]，而长期增温下真菌展现出较细菌更强的适应性[44]。此外，Yuan等[42]发现，增温增强了土壤微生物网络的复杂性和稳定性，这对微生物乃至生态系统的功能具有重要影响。但是，增温下微生物多样性和网络复杂性的变化如何影响土壤磷的循环过程目前仍缺乏系统认知。
增温下土壤微生物磷循环相关功能的改变对生物有效磷具有重要影响。一方面，增温会促进微生物分泌磷酸酶，酶促反应的加快有助于增加有机磷矿化[45]。例如，在祁连山[13]和鼎湖山[27]的研究均发现，温度升高增加了土壤微生物对磷的需求，促进了酸性磷酸酶的分泌，加速了有机磷矿化。但是，增温导致的水分限制也会抑制微生物活性，造成磷酸酶的分泌减少[15]。另一方面，增温通过改变微生物群落组成影响磷循环功能基因丰度，进而改变特异性微生物矿化和吸收磷的潜力。最近，Wang等[38]在高寒草甸的研究发现，增温增加了磷转运基因（如pst和pit）丰度，促进了磷酸盐特异性转运蛋白的形成，增加了微生物对磷的吸收潜力；同时，增温增加了微生物负责编码磷酸酯水解酶基因（phoD和phoX）的表达，促进了微生物矿化有机磷的潜力。增温下微生物驱动磷的循环是一个复杂的双向调控过程，增温既能通过增强微生物活性、改变微生物群落结构、促进磷酸酶分泌及磷循环功能基因表达加速有机磷矿化，也会通过水分限制和加剧竞争抑制微生物对磷的转化。
除了土壤微生物，增温下植物生产力、生物量分配和群落结构的改变也能够显著影响土壤磷生物有效性。一般地，增温下植物生产力的提升会加剧其对磷的需求，导致土壤生物有效磷降低[27]。其次，增温后地上与地下生物量的再分配调控了土壤磷的生物有效性[46]，该影响与土壤水分密切相关。在干旱地区，增温加剧了水分蒸发，抑制根系生长，从而减少植物对生物有效磷的吸收；但是在水分充足地区，增温可增加根系生长，促进磷的吸收利用[36]。此外，由于植物固有的热敏感性，不同植物群落对增温的响应不同[47]。一方面，由于不同植物的磷养分利用策略和分配存在差异[48]，增温造成植物多样性的变化势必影响土壤磷的生物有效性。另一方面，增温能够影响植物的生理活动，并改变植物磷养分利用策略，进而调控土壤磷的生物有效性。有研究发现，增温提高了植物磷的重吸收效率，以适应土壤磷的限制[49]。Zhou等[19]的研究显示，增温造成莎草释放羧酸盐以活化钙结合态磷，维持土壤生物有效磷的供给。菌根共生是植物吸收磷的重要策略，外生菌根真菌主要通过释放水解酶和氧化酶矿化有机磷，而丛枝菌根真菌可直接吸收无机磷，并将磷转移至根系[50]。大多研究表明，增温可增加菌根定殖[51-52]，促进植物对土壤磷的利用。Mei等[51]在温带草甸的研究发现，增温能够促进菌根真菌中溶磷菌活性、加快凋落物分解，提高土壤生物有效磷浓度。但是，当增温造成土壤水分下降、植物蒸腾作用增加时，植物会抑制菌根真菌的生长[53]，减少菌根真菌对磷的利用。此外，增温会改变菌根真菌群落组成，进一步影响生物有效磷的含量[54]。例如，增温增加了长距离探索型外生菌根真菌的相对丰度，促进了有机磷的矿化，增加植物对磷的吸收[55]。增温还可通过提高磷吸收效率更高的丛枝菌根真菌丰度（大孢子科丛枝菌根真菌等），以满足植物磷的需求[52]。因此，增温通过改变植物生长和菌根共生策略调控了土壤磷的生物有效性，但是该过程受水分条件和菌根功能适应性的共同影响。
2山地土壤磷生物有效性对氮添加的响应
2.1氮添加下山地土壤磷生物有效性的变化特征
氮添加整体上增加了山地土壤磷的生物有效性，但是响应的程度与氮添加量、持续时间、施加方式及生态系统类型等有关（图3）。Meta分析结果显示，较短时间的氮添加（<1 a）对生物有效磷的影响不明显，但是随着添加时间的增加，土壤磷的生物有效性显著增加。但是，Ma等[56]的研究发现，较短时间（<3 a）氮添加增加土壤酸性磷酸酶活性，促进了有机磷矿化并提高了磷的生物有效性，而长期氮添加对该过程影响较弱。此外，土壤生物有效磷对氮添加的响应随氮添加量的增加而增加（图3）。低氮添加主要满足植物和微生物的生长需求，而高氮添加能够降低土壤pH，促进无机磷的活化并增加微生物对有机磷的矿化作用[17, 57]。但是，在松嫩平原草甸的研究表明，随着施氮量增加，微生物和植物对磷的需求增加，生物吸收造成土壤磷的生物有效性显著下降[58]。氮添加对土壤磷生物有效性的影响可能与模拟大气氮沉降的方式有关，传统的氮添加主要采用地表喷撒施肥的方式，而林冠喷施的结果更加接近实际的大气氮沉降对土壤生物有效磷的影响[59-60]。Meta分析结果也显示，冠层施氮倾向于降低土壤磷的生物有效性，而地表喷施的方式显著促进了土壤磷的生物有效性（图3）。上述结果表明，氮添加对山地土壤磷生物有效性的影响仍存在较大争议，需要综合考虑多种因素的复杂作用。
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注：图b中N代表氮。Note: In Figure b, N represents nitrogen.
图3 氮添加实验样点的分布（a）和土壤生物有效磷对氮添加的响应特征（b）
Fig. 3 Locations of in situ nitrogen addition experiment sites (a) and the response characteristics of soil bioavailable phosphorus to nitrogen addition (b)
2.2氮添加对山地土壤磷生物有效性的影响机制
氮添加能够改变多种非生物因素（土壤pH、金属氧化物、养分计量比）与生物因素（植物、微生物），间接影响土壤磷的形态转化，最终调节磷的生物有效性（图4）。大部分研究表明，氮添加会降低土壤pH，改变金属氧化物的含量[59-60]。氮添加下土壤酸化能够促进矿物结合态磷的溶解和释放[60]。但是，氮添加下土壤酸化还可能增加铁和铝氧化物对磷的吸附位点，降低生物有效磷含量[61]。此外，氮添加打破了土壤氮磷平衡，刺激植物和微生物对磷的需求[62]。在氮添加下微生物直接增加磷酸酶的分泌，并通过改变群落结构或磷循环功能基因，提高有机磷的矿化潜力[63-64]。此外，氮添加可以刺激植物根际有机酸、磷酸酶的分泌，或者通过改变养分利用策略、菌根共生关系提高土壤磷的生物有效性[61, 65]。
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图4 大气氮沉降对山地土壤磷生物有效性的影响机制[4, 12]
Fig. 4 Influential mechanisms of atmospheric nitrogen deposition on soils phosphorus bioavailability in mountain soils[4, 12]
2.2.1氮添加下非生物因素对磷生物有效性的影响  氮添加能够改变土壤pH、金属氧化物和养分计量比等关键理化性质，间接调控土壤磷的生物有效性（图4）。在碱性或中性土壤中，氮添加导致的土壤酸化显著促进矿物磷的溶解（例如钙结合态磷向中等可利用无机磷和生物有效磷转化），增加磷的生物有效性[60, 63]。然而，在酸性土壤中，铁和铝氧化物或氢氧化物的增加可能抵消土壤酸化造成的生物有效磷的增加。例如，氮添加下土壤氢离子含量增加能够促进富含铝或铁的次生矿物与磷酸根离子结合并形成沉淀，导致磷的生物有效性降低[66]。但是也有研究表明，土壤酸化造成游离态和有机结合态铝或铁减少，进而削弱矿物介导的磷吸附，从而增强磷的生物有效性[59]。
此外，氮和磷作为植物生产力的两大关键限制养分，外源氮输入势必打破土壤氮磷平衡，造成生态系统磷限制[10, 12]。磷限制增加会促进生物采取必要的磷养分利用策略，加快土壤磷的形态转化，最终调控磷的生物有效性[65]。盛基峰等[67]的研究发现，氮添加造成的无机氮含量增加促进了磷酸酶的分泌，加速了有机磷矿化，但是由于受磷限制，矿化释放的无机磷迅速被微生物固持，导致生物有效磷无明显变化。但是，Guan等[63]在青藏高原高寒草地为期8年的氮添加实验发现，氮诱导的磷限制促进了土壤磷的生物有效性。综上，氮添加通过土壤酸化、矿物磷酸盐溶解以及氮磷平衡的改变对磷生物有效性产生复杂影响，这取决于土壤性质、生态系统类型及生物作用的程度。
2.2.2氮添加下生物因素对磷生物有效性的影响  氮添加会改变微生物活性，影响微生物对磷的固定和矿化，进而影响土壤生物有效磷（图4）。氮添加对微生物活性的影响与土壤初始氮含量和氮添加量有关。当微生物受到氮限制时，氮添加可缓解微生物氮限制并提高其活性[45]。但是，长期氮添加造成的土壤酸化会抑制微生物活性（尤其是溶磷细菌）[38]。一般地，氮添加促进微生物对磷的需求，刺激磷酸酶的分泌并加快有机磷的矿化，进而促进磷的生物有效性[68]。还有研究表明，氮添加使微生物对磷的固定速率高于矿化速率，造成微生物生物量磷增加，而土壤生物有效磷的含量无显著变化[69]。其次，氮添加导致的养分失衡和土壤酸化会改变微生物群落组成，进而调控微生物对磷的周转[70-71]。氮添加会降低微生物多样性，且真菌和细菌有不同的响应[38, 70]。随着氮添加量的增加，pH降低和化学计量失衡导致细菌丰度降低，细菌群落由富营养型（变形菌属优势）向贫营养型（放线菌属优势）转变[71]。真菌对养分的需求及其代谢活性较细菌低，在缺氮环境下施氮会增加土壤真菌多样性，在富氮环境下则相反[72]。
氮添加对微生物磷循环功能的影响调节土壤磷的生物有效性。一方面，氮添加影响微生物磷酸酶的分泌。氮添加能促使微生物从环境中获取更多的氮用于磷酸酶生产，加速有机磷的矿化[68]。但是，当土壤缺氮时，添加的氮首先被植物和微生物利用，而非用于磷酸酶的生产[73]。另一方面，氮添加影响微生物磷循环功能基因的表达[42, 74]。在磷生物有效性低的热带或亚热带森林，氮添加刺激了微生物对磷的需求，为满足自身需求，参与磷饥饿反应调节（phoU和phoR）和有机磷矿化（phoN、phoD和appA）的基因上调，进而提升了微生物获取、转运磷酸盐以及矿化有机磷的潜力[75]。但是也有研究表明，氮添加导致的土壤酸化降低了无机磷溶解基因的丰度，且有机磷矿化基因丰度与氮添加种类有关，铵态氮添加提高了与有机磷矿化相关功能基因的丰度，而硝态氮添加则相反[42]。因此，氮添加下土壤微生物活性和群落结构的变化以及微生物磷循环功能基因表达的程度共同决定了土壤磷的生物有效性。
[bookmark: _GoBack]氮添加不仅影响微生物群落与功能，而且影响植物对磷的利用过程，这取决于土壤初始养分以及氮添加量。在缺氮环境下氮添加促进了植物生长，增加了植物对磷的需求，导致土壤生物有效磷减少[62]。但也有研究表明，氮添加会增加凋落物积累，并促进微生物活性、提高有机质的分解，从而增加土壤生物有效磷的含量[76-77]。氮添加可以改变植物群落结构和植物的生产力水平，进而调控土壤磷的生物有效性[12]。Zhang等[78]在高寒草甸的研究发现，较高氮添加导致物种多样性降低，但该过程如何影响土壤生物有效磷仍需探究。此外，植物通过改变磷养分利用策略以适应氮添加导致的氮磷失衡[18, 77]。Lin等[79]的研究表明，在缺磷生态系统中氮添加提高了叶片磷的重吸收效率，以保持氮磷的化学计量平衡。平衡生长假说认为，植物优先分配地下生物量以获取限制其生长的资源。基于此，随着氮添加量增加，生态系统可能由氮限制转向磷限制，植物会增加地下生物量的分配，提高细根产量和根际微生物活性[77]，增强对土壤磷的利用。此外，氮添加通过改变菌根共生关系调节土壤磷的形态转化和利用[80]。氮添加对菌根共生关系的影响与土壤初始养分和氮添加量有关。当土壤磷生物有效性较低时，氮添加促使根系菌根定殖和外部菌丝发育，促进有机磷矿化以及次生矿物磷的溶解，以满足植物对磷的需求[81]。当生态系统处于氮限制时，随着氮添加量增加，植物氮限制的缓解会减少对菌根真菌的碳分配，菌根真菌对植物的养分贡献下降[82]。此外，氮添加导致的土壤酸化和养分限制的转变会影响菌根真菌群落结构[80]。随着氮添加的进行，外生菌根真菌以接触—短—中距离探测外生菌根真菌向中—长距离探测外生菌根真菌转变，从而更为有效地获取生物有效磷[83]。根据生态系统初始氮磷平衡状态和氮输入强度，氮添加通过调控植物生长、养分分配策略以及菌根共生等途径影响土壤磷的生物有效性。
3增温和氮添加交互作用对山地土壤磷生物有效性的响应研究
大气氮沉降增加和温度升高通常同时发生，但是增温和氮添加对山地土壤磷循环，特别是对磷生物有效性的影响机制尚不明确[10, 41]。现有研究表明，温带草原土壤生物有效磷对氮添加和增温的响应较高寒草原更为敏感，这可能与土壤微生物和酶活性有关[84]。此外，增温和氮添加对土壤磷生物有效性的影响与降水状况密切相关，在降水丰富地区增温和氮添加显著提高了生物有效磷浓度[85]。增温和氮添加对土壤磷生物有效性的影响涉及复杂的非生物和生物因素及其交互作用。例如，在受氮限制的亚热带森林中，尽管氮添加增加了植物氮磷吸收，但是增温促进了矿物磷的溶解和其他阴离子（如碳酸氢盐、硫酸盐和有机酸）的解吸，最终造成土壤中易利用无机磷和中等可利用无机磷增加[23]。增温和氮添加对土壤磷生物有效性的影响与植物和微生物参与的磷形态转化过程密不可分[86]。一方面，增温和氮添加能够影响微生物群落结构和功能，间接调节了磷的生物有效性。增温和氮添加交互处理对土壤磷循环的影响可能是协同的，即通过刺激微生物分泌磷酸酶加速有机磷的矿化[24, 84]。Jiang等[87]在碱性草甸的研究发现，由于增温和氮添加分别促进了氨化作用和硝化作用，土壤真菌物种多样性显著增加。但是也有研究发现，增温与氮添加对土壤微生物群落的影响不明显[88-89]。目前，增温和氮添加对微生物的影响如何改变土壤磷生物有效性仍不清楚。另一方面，增温和氮添加改变植物根系的碳分配，影响菌根共生关系，进而改变根系对土壤磷的吸收。例如，短期增温和氮添加减少了草甸细根生物量，加速了细根死亡，进而增加植物菌根定殖以获取磷[90]。在缺磷生态系统中，增温和氮添加下植物菌根共生系统采用“最优”策略，将更多的碳分配给菌根真菌以获取磷，从而改变土壤磷的生物有效性[51]。总之，增温和氮添加对土壤磷生物有效性的影响可能涉及土壤理化性质、微生物以及植物-微生物的相互作用，未来需要深入探究增温和氮添加交互对土壤磷生物有效性的作用机制。
4总结与展望
山地生态系统对全球变化十分敏感，持续的增温和大气氮沉降可能导致生态系统出现磷限制，威胁山地生态系统的稳定性。近年来，原位模拟气候变暖或大气氮沉降增加对土壤磷循环的影响取得了较大进展。Meta分析表明，单一增温和氮添加处理整体上不会降低山地土壤磷的生物有效性（图1，图3），但是也有研究存在相反的结果。增温主要通过改变土壤水分（如抑制磷溶解和迁移）、金属阳离子吸附能力（如增加铁氧化物对磷的固定）以及微生物和植物活动（如促进磷酸酶分泌和菌根共生）调控土壤磷的生物有效性。氮添加通过降低土壤pH促进矿物磷溶解，并通过改变氮磷平衡、调控微生物活性和群落结构（如磷酸酶分泌和磷循环功能基因表达）以及植物磷利用策略（如菌根共生和养分分配）影响土壤磷的生物有效性。上述增温和氮添加对土壤磷生物有效性的影响与不同生态系统初始的环境条件密切相关。此外，关于增温和氮添加的交互作用对土壤磷生物有效性的影响研究十分欠缺，极大限制了对气候变暖和大气氮沉降增加下土壤磷生物有效性影响机制的认识。未来亟需针对以下方面开展深入研究，以深刻理解未来气候变化下山地磷生物地球化学循环的过程及机理，为山地生态系统的健康与可持续发展提供理论支撑。
4.1开展长期、多海拔原位模拟增温和氮添加实验，揭示山地土壤磷生物有效性的响应规律
山地生态系统海拔高差和环境异质性大，可能导致生物和非生物因素对增温和氮添加的响应存在较大差异。此外，气候变暖和大气氮沉降增加是长期且相对缓慢的过程，短期模拟实验难以掌握土壤磷生物有效性的响应规律。因此，未来研究应重点关注以下方向：在典型山地生态系统（如青藏高原）建立长期定位观测站点，开展十年以上的原位模拟增温（特别是主动增温）和氮添加实验，以捕捉土壤磷生物有效性的长期变化趋势。其次，选择不同海拔梯度的试验样地，系统研究海拔差异对土壤磷形态转化和生物有效性的影响，揭示海拔梯度与气候变化的交互作用。综合研究增温和氮添加的交互效应，阐释二者交互对生态系统磷循环的调控作用。最后，研发和应用高频采样和实时监测技术，动态追踪土壤磷形态的季节性和年际变化，充分认识增温和氮添加及其交互作用下山地磷的循环过程和机制以及土壤磷生物有效性的变化规律。
4.2结合先进技术手段，深入剖析增温和氮添加对山地土壤磷生物有效性的影响机制
结合传统化学连续提取法、核磁共振和同步辐射光源的X射线吸收近边结构、薄膜扩散梯度等先进技术手段，精确刻画增温和氮添加下土壤中不同磷形态的转化过程，定量评估土壤中活性磷的动态变化及其生物有效性[91-92]。利用磷酸根氧同位素和33P同位素稀释技术[92]，追踪土壤磷的来源和转化途径，揭示增温和氮添加下生物作用对磷循环关键过程的影响。采用高通量测序以及多组学技术（宏基因组、宏转录组、蛋白组等），从分子水平揭示增温和氮添加下土壤微生物群落结构、功能基因表达及其对磷形态转化的影响，重点关注土壤微生物-植物之间的交互作用，阐明增温和氮添加下影响土壤磷循环过程及其生物有效性的关键机制。
4.3优化磷生物地球化学循环模型参数，预测气候变化对山地土壤磷循环的影响
针对不同山地生态系统的特点，获取土壤磷形态组成、生物有效性及相关生物地球化学参数，优化现有模型（如Community Land Model-CNP、Carnegie-Ames-Stanford Approach-CNP[93-94]）的参数设置。在模型中纳入增温、氮沉降等多因子的耦合效应，模拟复杂气候变化情景下土壤磷循环的动态响应。开发土壤磷生物有效性的模块，量化不同磷形态的转化速率及其对植物和微生物的有效性。此外，利用长期定位观测数据和实验数据对模型进行验证，评估模型预测的不确定性，并提出改进策略。结合模型预测结果，评估未来气候变化下土壤磷生物有效性变化对山地生态系统多功能性的影响，为生态系统管理和政策的制定提供科学依据。
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