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摘 要：大气氮沉降导致土壤有效氮含量增加，将改变作为陆地生态系统重要组成部分的土壤微生物群

落结构，尤其在高纬度氮限制地区，土壤微生物对这种变化更为敏感。北方森林地处高纬度地区，氮沉

降将改变其土壤微生物的结构、功能和动态。为全面了解近年来氮沉降对北方森林土壤微生物的影响，

笔者综述了氮沉降对北方森林土壤微生物量、群落结构和生物多样性、功能和酶活性等方面的影响。结

果表明：（1）氮沉降减少了土壤微生物量；（2）氮沉降改变土壤中真菌与细菌，革兰氏阴性细菌(G-)与革

兰氏阳性细菌(G+)之间的比值，而这种改变大多数是趋向于减小；（3）氮沉降加剧，将导致土壤微生物群

落中贫营养微生物处于劣势地位，富营养微生物处于优势地位，间接地影响了微生物群落结构和生物多

样性；（4）氮沉降抑制了微生物呼吸，但对于土壤酶的影响尚无统一规律；（5）氮沉降改变了微生物底物

利用模式，导致土壤微生物对复杂有机物质的分解能力下降；（6）氮沉降导致固氮基因等功能基因相对

丰度下降。
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Abstract: Atmospheric nitrogen deposition leads to an increase in available nitrogen (N) content in the soil,
which will change the soil microbial community structure as an important part of terrestrial ecosystem,
especially in the area of high latitude N limitation, soil microorganisms are more sensitive to this change. The
boreal forest is located in high latitude, and N deposition will change soil microbial community structure,
function and dynamics. To fully understand the effect of N deposition on soil microbes in boreal forest, the
authors summarized the effect of N deposition on boreal forest soil microbial biomass, community structure and
biodiversity, function and enzyme activity and so on. The results showed that: (1) N deposition reduced soil
microbial biomass; (2) nitrogen deposition altered the ratio between fungi and bacteria, Gram-negative bacteria
(G- ) and Gram-positive bacteria (G + ) in soil, most of the change tended to decrease; (3) the increase of N
deposition might lead to nutrient poor microorganisms in disadvantaged status and nutrient rich
microorganisms in dominant position in soil microbial communities, which indirectly affected the microbial
community structure and biodiversity; (4) N deposition inhibited microbial respiration, but the influence on soil
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enzyme had no uniform law; (5) N deposition changed microbial substrate utilization patterns, which led to the
decline of soil microbial decomposition of complex organic matter; (6) N deposition resulted in a decrease in
the relative abundance of N fixing genes and other functional genes.
Keywords:nitrogendeposition;boreal forest; soilmicrobialbiomass; soilmicrobial respiration; soilenzymeactivity

0 引言

自工业革命以来，人类通过工业生产氮肥等一系

列活动使得输入到地球陆地表面的活性氮含量增加了

近一倍[1]。地处高纬度地区的生态系统，例如北方森

林，常常因为低速率的生物固氮和缓慢的土壤矿化作

用而产生强烈的氮限制[2]。因此，人为导致的氮输入

增加，将有可能增加这些生态系统的生产力和固碳速

率[1]。然而，过量的氮沉降也会导致土壤酸化、盐基离

子流失、微生物活性下降、硝酸根离子淋溶等现象，将

产生一系列生态问题[3-5]。

土壤微生物作为土壤中的活性成分，其群落组成

和功能在整个森林生态系统中具有重要意义。在北方

森林生态系统中，土壤微生物主要生活于低氮水平中，

随着北方森林生态系统由氮限制向氮饱和状态的转

变，土壤微生物的群落结构和功能也会随之改变[6]。微

生物群落结构和功能的变化可能在各种尺度上都具有

重大的影响，特定的微生物种群决定关键的碳氮循环

过程，例如木质素降解、固氮和硝化作用。总体来说，

这些小规模化学反应可以通过影响温室气体生产和陆

地生态系统保留添加氮的能力来造成大规模的影

响[7]。对此，笔者从土壤微生物量、活性、群落组成和功

能等方面综述了其对大气氮沉降的响应，以期为深入

研究土壤微生物对大气氮沉降的响应提供参考依据。

1 氮沉降对土壤微生物量的影响

Linda 等 [8] 在对长期施氮的哈佛森林 (Harvard

forest)进行模拟氮沉降试验研究中发现，与对照组相

比，微生物量显著减少了 24%，Compton等[7]也得出了

相似的结论。Forest等[9]在对美国密歇根州北方森林

进行模拟氮沉降的试验中发现硝酸根离子的添加显著

减少了土壤微生物量 ，比对照组减少了 18% 。

Maaroufi等[10]在对瑞典北方森林做长期模拟氮沉降的

试验中发现微生物量显著下降。Janssens 等 [11]运用

Meta分析法综合分析了 60多个模拟氮沉降试验结果

后发现，氮添加显著减少了土壤微生物量。Fredrik

等[12]在对瑞典北方森林做模拟氮沉降试验中发现，其

平均微生物量下降了 40%。然而，并不是所有研究都

表明氮沉降会降低微生物量。Zak等[13]在对美国密歇

根州的北方森林做模拟氮沉降的试验中发现微生物量

没有明显变化。Stevend等[14]在阿拉斯加北方森林模

拟氮沉降的试验也发现氮添加对微生物量没有影响。

许可等[15]在对温带辽东人工栎林的3年施氮研究中发

现施氮样地的微生物量比对照样地明显上升。目前，

学术界还不能确定造成以上结果的具体原因，可能是

各地森林植被类型、土壤环境、气候条件、外源氮添加

量不同等原因造成的。

2 氮沉降对微生物群落结构和多样性的影响

2.1 氮沉降对真菌群落结构和多样性的影响

2.1.1 氮沉降对腐生真菌的影响 外源氮的输入对腐生

真菌的影响是多样的，减少[20]和不变[21]都有报道。然

而，大多数研究表明氮沉降抑制腐生真菌的活性。腐

生真菌在土壤物质循环过程中扮演重要角色，腐生真

菌生物量的减少会明显抑制分解效率。在美国密歇根

州，腐生真菌生物量的减少会直接导致木质素分解酶

活性的下降[9]，增加可溶性有机碳(DOC)的流失[22]和土

壤碳库含量[23]。木质素分解酶活性主要与腐生真菌有

关。Berg等[24]发现在凋落物分解后期，当分解速率更

依赖于木质素浓度时，增加氮沉积和凋落物含氮量会

抑制分解速率。木质素浓度的增加和木质素分解酶活

性的降低导致了后期分解速率的降低，Linda等[8]的研

究数据显示这种变化至少一部分是由于腐生真菌生物

量所驱动的，而不是单纯的酶活性下降。

2.1.2 氮沉降对菌根真菌的影响 通过沉积或施肥来增

加氮的有效性已被证明对外生菌根真菌(EMF)生物群

落有巨大的影响，先前的研究可以得出两个一般性结

论[6]：首先，氮增加减少了EMF子实体的数量、物种丰

富度和组成[16-17]。其次，虽然EMF群落的总地下物种

丰富度可能不变[18]或下降[19]，但通常生活在根尖上的

那些物种相对频率下降，而其他物种增加。Frey等[6]

在长期施氮的哈佛森林进行模拟氮沉降的试验中发

现，在对照样地中，乳杆菌占EMF群落的主导地位，但

在低氮条件下却几乎消失；相反，相对丰度在氮添加样

地占主导地位的多孔菌目，其相对丰富度在对照样地

从 33.7%下降到低于 12%，证明了氮添加能显著影响

EMF的生物群落。然而，Lilleskov等[19]在对阿拉斯加

北方森林的模拟氮沉降试验发现乳杆菌的相对频率随

氮有效性的增加而增加。在不同生态系统中，相同

EMF种类对氮添加响应的变化可能是由于非生物因

素不同造成的；或者，由于这些生态系统物种组成成分
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的不同，造成了该物种和其宿主之间的竞争性作用或

者对无氮添加的响应不同。

Linda等 [8]在美国密歇根州进行的长期模拟氮沉

降试验中发现，氮输入会显著减少丛枝菌根真菌

(AMF)生物量。Diepen等[25]在该试验样地也得出了相

似的结论。与长期试验所得到的结果相反，一些短期

的田间试验发现氮沉降不会造成 AMF 生物量的下

降。例如，Garcia和 Treseder等 [26-27]分别通过 1年和 2

年的模拟氮沉降试验后发现氮沉降增加了AMF生物

量。长期氮沉降倾向于减少AMF生物量，但这并不是

绝对的。例如Eom等[28]通过9年的模拟氮沉降试验发

现氮沉降增加了AMF生物量。Phillip和Fahey[29]在对

温带森林进行2年模拟氮沉降试验后发现氮沉降显著

降低了AMF丰富度。造成上述研究结果出现较大差

异性的原因，可能源于试验初期各试验样地的土壤营

养元素的有效性差异。

2.2 氮沉降对细菌群落结构和多样性的影响

Fontaine和 Fierer等[30-31]认为在氮沉降背景下，具

有快速生长速率并且依赖于不稳定碳源的微生物群

体，在外源营养输入时其物种丰富度倾向于增加，而在

低营养条件下繁殖并且生长缓慢的微生物群体，在外

源营养输入时其物种丰富度会倾向于下降。例如，

Ramirez等[32]在模拟氮沉降研究中发现放线菌门和硬

壁菌门的相对丰富度分别增加了11.8%和2%，而酸杆

菌门、疣微菌门、蓝细菌、浮霉菌门和δ-变形菌相对丰

富度分别下降了 13.5%、5%、1%、1%和 1%。一般而

言，氮沉降会增加放线菌门和硬壁菌门的相对丰富度，

会减少酸杆菌门和疣微菌门的相对丰富度，该发现和

以前田间试验的结果类似[33-35]。

在根际圈，革兰氏阴性细菌(G-)比革兰氏阳性细

菌(G+)更加常见[37]。Compton等[7]研究发现，氮添加导

致G+（例如芽孢杆菌等）相对丰富度显著上升，大约占

整个细菌总量的 2/3，G+:G-显著下降。类似的试验结

果也出现在了其他研究中[8,12,36]。上述情况发生的潜在

原因可能是氮沉降降低了植物对地下根系组织的碳分

配，从而导致了G-比G+受到更大的影响[38]。

2.3 氮沉降对土壤真菌:细菌的影响

真菌:细菌的主导地位是一种广泛使用的度量标

准，它为土壤生态学家提供了一种有效的手段来评估

环境变化和土壤微生物群落功能结构的变化。例如，

如果要对比生物群落对分解作用的贡献，应该直接使

用与生长相关的参数来测量。如果碳固存是生态系统

中的重要过程，并且真菌细胞壁组分的量积累可能影

响该过程，那么真菌残基的测量可能最重要；同时，如

果碳固存被认为与碳利用效率(CUE)相关，则用于生

长的底物就与所呼吸的量相对应[39]。然而，近些年的

研究表明，随着大气氮沉降的增加，真菌:细菌趋向于

减少。Mark等[40]在密歇根州黑橡木/红橡木林中研究

发现，氮沉降显著减少了真菌:细菌。Demoling等[36]的

研究也发现，尽管氮沉降同时减少了真菌和细菌的生

物量，但是真菌生物量的减少程度显著大于细菌。然

而，Mark等[40]在糖枫/椴树林中发现，真菌:细菌趋向于

增加，尽管该现象并不明显。同时，Maaroufi等[10]研究

表明，尽管氮沉降显著减少了真菌生物量，但由于细菌

生物量减少不显著，导致真菌:细菌无明显变化。

Stevend等[14]在阿拉斯加的研究也表明氮沉降没有明

显改变真菌:细菌。上述研究结果的不同，可能是由于

各试验样地物理环境差别较大而导致的。

3 氮沉降对微生物活性的影响

3.1 氮沉降对土壤酶的影响

土壤酶作为森林土壤的主要活跃成分之一，在土

壤物质分解过程中起重要作用，其活性可以作为土壤

环境评判的指标之一。而土壤微生物作为土壤酶的主

要来源，故可以用土壤酶活性来判断土壤微生物的活

性。对此，笔者主要从氮沉降对脲酶、β-葡萄糖苷酶、

过氧化酶、磷酸酶、酚氧化酶等几个方面来论述氮沉降

对土壤酶的影响。

脲酶主要是促进有机植物的水解生成氨和二氧化

碳，其活性与土壤有机质和全氮含量等呈正相关。目

前氮沉降对脲酶的影响主要变现为促进作用。例如刘

星等[41]在对山西太岳山油松人工林和天然林土壤酶活

性的研究中发现施氮显著提高了土壤脲酶的活性。其

他类似的试验研究也表明脲酶的活性与施氮量呈显著

的正相关[42-43]。

土壤β-葡萄糖苷酶主要是将纤维素分解为葡萄糖

的限制酶，其活性与土壤有机质含量呈正相关。目前

氮沉降对β-葡萄糖苷酶的影响还没有一个统一的答

案。例如Frey和Stevend等[6,14]研究发现氮沉降显著促

进了β-葡萄糖苷酶的活性。然而沈芳芳等[44]在对土壤

酶活性的研究中发现高氮抑制了β-葡萄糖苷酶的活

性。Forest等[9]也得出了相似的结论。

过氧化酶是一种重要的氧化还原酶，它可以参与

土壤中物质和能量的转化，是土壤有机质及微生物活

性的重要指标。目前多数研究表明氮沉降会抑制过氧

化酶的活性。例如Mark等[40]在密歇根州黑橡木/红橡

木林中研究发现氮沉降显著抑制了过氧化酶的活性。

Forest和Ramirez等[9,32]也得出了相似的结论。

酚氧化酶是重要的氧化酶也是土壤中主要的木质

罗 维等：氮沉降对北方森林土壤微生物的影响研究进展 ·· 113
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素降解酶，其活性与土壤腐殖化程度密切相关。大多

数研究表明氮沉降抑制酚氧化酶的活性。例如

Ramirez 等 [32]发现氮沉降降低了酚氧化酶的活性。

Forest等[9]也发现外源氮的输入抑制了酚氧化酶的活

性。Frey等[6]也得出了相似的结果。

土壤磷酸酶主要是促进有机磷化合物水解，其活

性大小直接决定了土壤中有效磷的含量，对微生物活

性有重要影响。钟晓兰等[45]对土壤酶活性的研究中发

现低氮水平下，磷酸酶的活性增加，而在高氮条件下，

其活性受到明显抑制。而刘星等[41]研究发现，氮处理

促进了磷酸酶的活性。

3.2 氮沉降对微生物活性的影响

微生物呼吸作为土壤微生物的主要生理活动之一，

是判断微生物活性的重要指标。Richard等[46]研究发现

氮沉降抑制了微生物活性。然而Micks等[47]发现氮沉降

对微生物呼吸没有显著影响。Compton等[7]试验表明大

气氮沉降减少了微生物量和生物多样性。Frey等[6]发现

相比对照组，施氮样地真菌活性明显下降，酚氧化酶（有

白腐菌产生的木质素降解酶）的活性显著下降。沿加利

福尼亚沿海灌木丛中的氮沉积梯度，施氮肥降低菌根感

染率和存活率[48]，同时Ruhling和Tyler[49]观察到氮添加

后，菌根真菌几乎停止产生子实体。

氮添加影响微生物活性的潜在机制可能是：（1）微

生物群落的改变可能会改变酶的生产和分解速率，从

而导致呼吸速率的下降；（2）土壤pH值的下降减少了微

生物的活性；（3）外源氮输入导致植物减少对地下根系

的碳分配，抑制了根系活性，从而降低了呼吸作用[50]；

（4）加入产生质子的NH4
+，以及在施氮土壤中加速硝

化速率产生的酸性，可能会降低土壤微生物活性[51]。

4 氮沉降对微生物底物利用模式和功能基因的影响

氮沉降的持续增加会刺激硬木树种腐烂叶片中的

纤维素酶活性[52]，表明氮沉降在早期可能增加有机物

的微生物分解。然而，只有生长是氮限制时，真菌才产

生木质素降解酶[53]，这将导致微生物对木质素分解能

力的下降，促使微生物分解木质素含量低且易分解的

底物 ，从而导致微生物底物利用模式的改变。

Compton等[7]发现，与对照组相比，氮添加使得微生物

对含氮底物的利用率下降。这意味着外源氮输入会抑

制微生物分解有机化合物的能力，延缓了土壤碳氮循

环。Hu等[54]也得出了相类似的试验结果。

氮沉降对微生物种群的DNA有巨大的影响。例

如Compton等[7]发现氨单加氧酶基因在施氮样地很常

见，但在对照组却基本没有；固氮基因通常在所有土壤

中发现，但在氮处理的土壤中比在对照中更难以扩增，

表明氮添加改变了固氮微生物的群落结构。目前，关

于氮沉降对微生物功能基因的报道还较少，其影响机

制还需要进一步研究。

5 氮沉降对微生物群落的影响机制

越来越多的证据表明生态系统氮富集对土壤微生

物将产生长期负面影响[55]，然而，氮输入对土壤微生物

的潜在影响机制还没有统一定论。其潜在机制可能

有：（1）氮沉降降低了土壤碳氮比，细菌相比于真菌更

适应于较低的碳氮比，这将意味着它们能够利用较低

碳氮比的有机物质；（2）土壤中氨基的硝化和硝酸根离

子的淋溶导致土壤酸化，Baath和Anderson[56]发现土壤

pH值与底物诱导呼吸(SIR)呈正相关，与真菌/细菌呈

负相关，所有施氮样地的pH值都显著降低，因此pH值

和随着 pH值变化而发生的相关土壤化学变化可能是

控制土壤微生物群落的重要因素；（3）大多数高纬度森

林在低沉降地区被认为是氮限制[57-58]，因此，减缓氮限

制，植物可以通过减少根系生长和渗出，以减少它们在

地下的资源分配，使得其处于碳限制的状态，延缓地下

生物的生长速率；（4）外源氮的输入可能与土壤有机质

相结合形成更加复杂的多酚化合物，从而降低微生物

的分解效率；（5）外源氮的输入可能通过改变胞外分解

酶的活性来影响微生物对有机质的分解，从而影响土

壤的营养循环；（6）外源氮的输入可能通过抑制微生物

呼吸来降低微生物活性。

6 结论与展望

土壤微生物作为物质循环的直接参与者，其功能

结构和生物多样性的变化会对土壤碳氮循环[59]和其他

营养物质（K、Ca、P等）产生重要影响。总体来看，氮

沉降对北方森林土壤微生物群落的影响是消极的，微

生物量下降、抑制菌根真菌的活性、减少真菌生物量、

降低生物多样性、抑制某些功能基因的表达等，这些现

象都是土壤微生物对大气氮沉积速率增加的响应。然

而，到目前为止，国内外学者对于上述结论仍存在较大

争议，对其潜在影响机制更是缺乏深入研究。因此，未

来迫切需要在以下几方面进行深入探讨和研究。

（1）开展氮沉降对森林生态系统影响的长期定位

研究，以避免短期结果造成的不确定性。随着国内外

对氮沉降研究的深入，全球变化仅仅依靠短期研究难

以把握其内在规律，有时甚至会得出完全相反的结论，

而长期研究能较好地符合当地森林生态系统的发展进

程，其试验结果也相对可靠。就全球范围而言，关于北

方森林生态系统对氮沉降的响应的研究主要集中在美

国、加拿大和北欧，中国还缺乏系统研究长期氮沉降对

北方森林影响的试验基地。因此，在中国高纬度地区
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建立长期氮沉降试验样地迫切而急需。

（2）确定北方森林氮沉降阈值。阈值取决于当地生

态系统的初始物理环境状态。从宏观上看，过量的氮沉

降会破坏北方森林生态系统的氮平衡、改变碳氮比、影

响生态系统的碳氮循环等。从微观上看，氮沉降会导致

森林土壤富营养化、土壤pH值下降、改变微生物群落功

能结构、降低土壤有机质的分解速率等。因此，统一明

确全球范围内北方森林氮阈值的波动范围，对维持全球

北方森林的巨大碳汇功能，将起到不可估量的作用。

（3）土壤微生物与植物在氮沉降背景下的互作研

究。目前多数研究已表明，植物获得的有效氮含量增

加，往往会减少对地下根系的能量分配，从而抑制了根

系周围的微生物活性，削弱了植物与微生物之间的联

系。研究氮沉降背景下微生物与植物的互作，对深入

研究植物生长、养分循环、土壤碳通量、土壤微生物与

酶活性等具有重要意义。
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