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摘  要 

土壤生态系统的稳定对维持森林生态平衡具有重要意义，而森林土壤微生物是影响森林生态系统的重要

因素。由于人类行为造成的土壤氮素增加会对森林土壤微生物产生巨大影响，氮添加可使森林土壤碳氮

含量显著增加，并通过氮素对土壤环境和土壤微生物的影响，改变土壤微生物群落结构、多样性和功能。

因此，阅读和整理国内外关于氮添加影响土壤性质以及土壤微生物变化的大量文献，探究氮添加对土壤

碳氮转化、微生物群落结构和多样性、功能群的响应机理等方面的影响具有重要意义。 
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Abstract 
The stability of soil ecosystem is of great significance for maintaining forest ecological balance, 
and forest soil microorganisms are important factors affecting forest ecosystem. The increase in 
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soil nitrogen caused by human behavior will have a great impact on forest soil microorganisms. 
Nitrogen addition can significantly increase the carbon and nitrogen content of forest soil, and 
change the structure, diversity and function of soil microbial community through the influence of 
nitrogen on soil environment and soil microorganisms. Therefore, it is of great significance to read 
and sort out a large number of domestic and foreign literature on the effects of nitrogen addition 
on soil properties and soil microbial changes, and to explore the effects of nitrogen addition on 
soil carbon and nitrogen transformation, microbial community structure and diversity, and re-
sponse mechanism of functional groups. 

 
Keywords 
Nitrogen Addition, Forest Soil, Microbial Biomass, Microbial Community, Microbial Diversity, 
Functional Groups 

 
 

Copyright © 2022 by author(s) and Hans Publishers Inc. 
This work is licensed under the Creative Commons Attribution International License (CC BY 4.0). 
http://creativecommons.org/licenses/by/4.0/ 

  
 

1. 研究背景 

氮是植物所必需的营养元素，但过量的氮素进入到陆地生态系统会引发诸如土壤酸化、植物多样性

减少、氮素流失等生态环境问题。我国中东部地区当氮沉降超过 20 kg∙hm−2∙a−1，就会严重威胁森林生态

系统的健康[1]。人类活动引起的全球变化对整个生态系统过程，特别是 C、N 循环有着深远影响，直接

影响土壤微生物相关过程的变化。作为陆地生态系统主要分解者，土壤微生物构建自身生物量的同时调

控 C、N 的循环，驱动生态系统物质和能量的流通，进而影响生态系统的结构与功能。相对于宏观生物

群落，目前对土壤微生物的研究相对滞后，过去主要关注于微生物生物量和群落结构与土壤肥力、温室

气体排放、地上植被组成之间的相关性，以及对土地利用变化、氮沉降等的响应。随着微生物群落鉴定

技术的突破和完善、分子生物学和同位素示踪在土壤微生物研究中的应用，以土壤微生物为核心的生态

系统变化过程及机理研究迅速发展。微生物生态学研究最终是要建立微生物群落结构及其代谢和生理活

动与生态系统过程与机理之间的联系。 

1.1. 土壤微生物的研究进展 

土壤微生物生态学研究推动了生物多样性研究的进展，成为目前最富有活力的生态学前沿领域之一

[2]。土壤微生物极其复杂和多样，在单一生态系统中发现了数以百万计的物种和数十亿个生物体，从显

微镜下可以观测到的微小细菌和真菌，到大型生物比如蚯蚓和蚂蚁。与我们所知的地上多样性相比，人

类对这种隐蔽难以观测到且难以培养的地下土壤生物多样性的研究是受多方面限制的[3]。长期以来，大

量土壤微生物的不可培养性成为传统微生物生态学在揭示草地土壤微生物的群落结构、生态功能及其作

用机制研究中的最大障碍。土壤微生物是土壤中重要的组成部分，对于土壤营养元素的周转和腐殖质形

成的过程都有着直接的影响，甚至在整个生态系统的物质循环和能量流动中都扮演了重要的角色，故而

微生物的生命活动对生态系统的结构和功能有着重要的意义[4]。因为土壤微生物对环境变化的响应非常

敏感，所以，一直被作为评价土壤环境质量变化的重要参数[5]。 
现如今微生物研究方面的一些新技术、新方法也不断涌现。如变性梯度凝胶电泳法(DGGE)、Biolog

微平板法、磷脂脂肪酸分析(phospholipid fattyacid, PLFA)等得到广泛应用[6]。2005 年，推出高通量测序

Open Access

https://doi.org/10.12677/aep.2022.126155
http://creativecommons.org/licenses/by/4.0/


王硕，王庆贵 
 

 

DOI: 10.12677/aep.2022.126155 1256 环境保护前沿 
 

技术开启了第二代测序技术的革命，随后 Pacific Bioscience SMRT 和 Nanopore 等的相继研发，带来了测

序技术的第三次改革，为微生物研究提供了强有力的工具。现代生物学技术掀起一场微生物学研究的革

命，其巨大的潜力促进了科学家对微生物群落和生态系统的深入了解[7]。随着分子生物学和生物信息学

的发展，稳定性同位素探针技术与现代分子生物学的相结合也得到广泛关注，稳定性同位素技术是现代

生态学研究中的一门应用技术，它几乎在生态学研究的各个领域得到广泛应用。利用稳定性同位素 13C
或者 15N 标记的底物示踪鉴别功能微生物核酸(DNA/RNA)或 PLFA，从而将活性的种群与总微生物群落

区分开来，为功能微生物研究提供了重要手段[8]。利用过野外控制试验和稳定性同位素 15N 原位控制试

验，应用较为先进的稳定性同位素核酸探针(RNA-SIP)、磷脂脂肪酸法(PLFAs)和高通量测序(NGS)等技

术，研究氮沉降增加对草地氮转化过程的影响及其与土壤微生物群落演替耦合关系，为准确地评估和预

测草地生态系统对全球变化的响应、保护生物多样性以及科学合理利用草地提供科学依据。 

1.2. 氮添加对森林土壤微生物影响的研究进展 

森林生态系统不仅是陆地生态系统的重要组成部分，更是大面积氮沉降的直接承受者，受氮沉降影

响显著[9]。研究表明，中欧及北美地区森林生态系统氮沉降量已超过 25~60 kg∙hm−2∙a−1，超过了森林生

态系统对氮素的年需求[10]。我国作为世界第三大氮沉降集中分布区，中东部森林生态系统氮沉降量也已

超过 20 kg∙hm−2∙a−1，严重影响了森林生态系统的生态效应[11]。土壤微生物、土壤酶及细根是森林地下

生态系统的重要组成，显著促进了地下生态过程的物质循环与能量流动。土壤微生物作为土壤中变化最

明显活动最频繁的分解者，是森林生态系统中 C、N、P 等生源要素迁移转化的重要驱动，其功能多样性

能表现出生境胁迫下森林土壤微生物群落的生态特征[12]。 
早期氮沉降研究主要集中于北美和欧洲，20 世纪 80 年代瑞士的欧洲赤松林(Pinussylvestris)和挪威云

杉林(Piceaabies)以及美国哈佛森林先后建立了一些长期定位监测森林的氮沉降跨区域研究网络，初步阐

述了氮沉降对森林生态系统的影响机制[13]。后来随着全球气候变化的日益严峻性，我国于 20 世纪 70
年代相应展开了对氮沉降的系统研究与模拟实验[14]。尤其是 Lu 等[15]近年来通过在广东鼎湖山森林建

立的长期氮沉降研究样地，对我国南方森林生态系统氮沉降的来源及其氮沉降对土壤酸化以及植物多样

性和适应性的影响等方面进行了一系列研究，进一步完善了森林生态系统对氮沉降的响应机制。但目前

有关氮沉降对森林生态系统的研究仍存在一些不足，其类型主要集中在温带针叶林和亚热带森林，树种

主要包括杨树(Populus)、杉木(Cunninghamia lanceolata)、竹林以及马尾松林(Pinus massoniana)等，且对天

然林和经济林的相关研究较少[16]。再者，森林生态系统土壤微生物、土壤酶及细根对氮沉降增加的响应

程度和方向还存在很大的不确定性，作用机制也缺乏系统的总结，这不利于理解地上与地下生态过程之

间的作用与反馈[17]。 

1.3. 氮添加对土壤碳氮转化影响的研究进展 

目前，在森林生态系统碳氮循环方面已开展了大量研究，但这些研究多集中在热带森林地区，对温

带和北方森林生态系统研究还较少，尤其是东北部生态环境脆弱地区。已有的研究表明 N 沉降会改变土

壤有效氮含量，引起植物光合作用和根系分泌物，进而影响土壤理化性质、酶活性和微生物群落结构变

化，氮沉降可以通过生物和非生物途径促进[18]、无影响[19]或抑制[20] [21]土壤碳氮转化过程。虽然人

们对土壤有效氮增加对土壤碳氮转化过程的影响已经取得了不少成果，但受理论和研究方法的限制，目

前关于氮输入对土壤碳氮转化过程的影响还有争议，并且其中的微生物调控机制还没有较为全面的详细

研究。土壤微生物是陆地生态系统重要的组成部分，同时也是土壤养分循环、物质转化的重要驱动力[22]。
土壤微生物不仅自身是土壤碳氮储量的重要载体，还可以通过代谢活性间接影响土壤碳氮的转化。在过
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去的几十年中，已经广泛研究了氮添加对土壤氮素转化和有效性的影响。人们较为一致地认为，由于全

球陆地生态系统中多为氮限制生态系统，N 沉降可通过增加土壤养分、土壤易矿化的有机氮水平以及土

壤微生物活性、生物量等，进而直接影响土壤氮矿化过程。如增加的氮底物利用率可能会刺激氮的矿化

和硝化作用。在一项 Meta 分析中发现，氮的添加使土壤总氮和矿质氮的含量增加了 6.2%和 114%，土壤

氮矿化、硝化和 N2O 释放增加了 24.9%、153.9%和 134% [23]，这反映了森林生态系统中土壤养分随着氮

的添加而有所改善。 
很多研究发现氮素添加促进土壤有机碳的积累[24]，但是也有研究认为氮沉降加剧了土壤有机碳的流

失[25] [26]。研究结果的不同可能取决于不同的生态系统、不同的氮素添加梯度和氮素添加实验时间的长

短。氮素添加促进了森林生态系统表层土壤有机碳的积累[27] [28] [29]。也有研究发现氮素添加提高有机

碳的积累存在阈值，在氮素添加在 8~10 g N∙m−2∙year−1之间的有机碳最高[30]。但是，也有研宄发现在针

叶林[31]和高山草甸[32]中均发现氮素添加降低了土壤有机碳积累，且这种氮素添加降低有机碳的现象在

10~20 cm 的土层中更为明显[33]。氮素添加促进土壤有机碳的矿化[34]。通过土壤有机碳动力学模型对氮

素添加影响有机碳进行模拟，研宄发现在氮素添加 15 g N∙m−2时有机碳含量最低[35]。也有研究发现氮素

后，土壤有机碳依然保持稳定，研究推测可能是因为土壤微生物从中起到的调节作用[36]。同时，Liu 等

[37]研究结果表明低氮素添加不仅不会对土壤有机碳造成消极影响，还会通过调节微生物降解保持土壤有

机碳的稳定。Zhong 等[38]在中国东南部的木荷人工林的氮素添加试验中发现随着氮素添加量的增加，土

壤总氮有所增加，pH 和 C/N 降低，未显著影响土壤中的有机碳，并认为土壤的物理保护导致微生物的活

性降低，从而阻碍了有机碳的分解。 
土壤有机碳与土壤物理化学因素，微生物群落组成和微生物多样性有关[39]。首先，氮素添加通过改

变土壤温度[40]、土壤磷含量和土壤酸碱度[41]影响土壤有机碳积累。其次，氮沉降显著影响土壤微生物

的丰度、群落结构以及功能微生物活性[42]，而土壤微生物又与土壤碳循环有直接或间接相互关系，从而

导致土壤有机碳的积累发生改变。最后，有机碳矿化作用受细菌多样性的间接影响[41]。 
研究外源氮输入增加对森林土壤理化特性的影响，可为全面评估和预测森林生态系统对全球变化的

响应、保护生物多样性以及科学合理利用森林资源提供科学依据。目前，对森林生态系统碳-氮耦合过程

及其调控机制认识不清是制约评估森林增汇和减排效果，预测分析全球变化对森林生态系统服务功能影

响的瓶颈。土壤微环境的差异导致土壤中养分含量也存在差异，而在不同环境的土壤中物理化学性质上

的不同导致了其中土壤微生物活性和养分周转特征也不一样，从而引起土壤碳、氮有效养分的分布及特

征的差异[43]。在陆地施氮处理研究中发现施氮处理明显改变了土壤的碳氮循环[44] [45]，并对土壤理化

性质产生了影响，提高了土壤 pH 以及有机碳、全氮、铵态氮、全磷、速效磷等土壤养分，显著降低了

土壤 C/N，改善了土壤养分状况[46]。大气氮沉降对生物多样性有着严重的威胁，氮沉降可以通过氮素的

直接输入或间接的硝化作用导致生态系统严重的碳氮转化失衡，进而对森林生态系统的物种多样性和丰

富度造成影响。 

2. 森林土壤微生物多样性及群落结构对氮添加的响应 

2.1. 氮添加对森林土壤微生物多样性的影响 

微生物是土壤生物地球化学过程的核心并且对气候变化敏感[47] [48]。从分子生物学角度，理解氮添

加对微生物群落功能特征的影响对预测氮添加背景下生态系统功能反馈至关重要。过去几十年土壤微生

物对氮沉降响应的研究主要集中在微生物分类学和系统发育方面。研究表明氮添加对细菌和真菌物种多

样性和群落组成均产生了影响[49] [50]，且由于生态系统的特异性，这种影响包括正面、负面和无影响

[51]。然而，目前基于分类学的研究主要反映微生物的整体类群分布情况，在功能预测和功能反馈方面仍
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有差距，这些信息对我们理解养分循环、气体排放、有机质矿化等土壤功能过程尚且不够。已有研究表

明，微生物的功能潜力可以被微生物功能特征更好的预测，其动态变化与地下生态过程密切相关[52]，如

氨氧化细菌(amoA-AOB)丰度与 N2O 排放之间存在密切的对应关系[53]；碳循环基因与裸露土壤中 CO2

排放量有很强的相关性[54] [55]；功能基因结构和丰度与相应的土壤酶活性密切相关等。目前，随着人们

对全球气候变化越来越关注，关于微生物功能基因对氮添加的响应及它们与土壤有机质分解、温室气体

(CO2、CH4)排放、碳固定等过程之间关系的研究逐渐成为热点。 
高通量宏基因组学技术的快速发展使科学家们能够对不同生态系统微生物功能基因群落进行详细调

查并取得了一定的进展。最近，一些研究提供了微生物功能基因应对氮添加的潜在变化信息，然而，这

些影响出现了增加、减小或无变化等不一致的结果。在氮沉降对微生物分类学研究中我们发现，不同氮

添加水平对微生物有不同的影响，较低水平的氮沉降由于缓解了土壤氮素限制状态，增加了地下生物量

和根系分泌物从而促进微生物量和多样性，而较高的氮沉降水平则由于毒化作用，同时由于氮限制的解

除，减小了植物向地下养分的输入从而显著的抑制微生物活性和多样性，存在明显的阈值[56] [57]。那么，

氮沉降对功能基因的影响是否也遵循这样的规律，需要进一步验证。此外，氮沉降也可能通过提高土壤

氮有效性，降低 C：N 比例并改善垫料输入的化学品质对功能过程中碳、氮关键基因产生不同的影响。

如研究发现氮沉降可能会刺激碳降解基因，并且对不稳定碳降解基因的影响更大一些[58]。在氮循环基因

中由于增加了硝化和反硝化底物，氮添加更利于刺激硝化和反硝化过程基因丰度，而对固氮基因无显著

影响。然而，有研究中得出了相反结论，氮沉降刺激了顽固 C 降解基因丰度，对不稳定碳降解无影响，

并且对氮循环各过程基因也无显著影响。因此，基于目前关于氮沉降对微生物功能基因多样性、群落组

成及碳、氮关键过程基因丰度影响的不确定性。我们有必要开展进一步研究，补充和完善氮沉降背景下

微生物功能群落组成的变化趋势及影响机制，以更好的了解它们在陆地生态环境中的作用。 

2.2. 氮添加对森林土壤微生物群落结构的影响 

土壤微生物群落与其生活的土壤微环境密切相关，如土壤理化性质、土壤结构、养分状况等土壤微

环境的改变都会对土壤微生物的数量及群落结构造成影响[59]。Zhang 等对全球氮沉降研究进行总结也发

现大气氮沉降不管是地上植被和地下微生物的生长组成和功能都是负影响的，且施氮周期越长这种负影

响越明显。Treseder 等[60]通过对全球 28 个研究地区的综合分析发现，氮沉降处理下微生物生物量总体

降低 15%，说明在多数情况下大气氮沉降会抑制土壤微生物的生长繁殖。不同氮沉降水平对不同种类酶

的活性影响有差异，长期氮增加会造成土壤酶活性降低，特别是木质素溶解酶和纤维素降解酶[61]。
Deforest 研究也发现大气氮沉降能够抑制土壤微生物合成纤维素降解酶－多酚氧化酶[62]。氮沉降显著降

低了凋落物后期的分解速率[63]，分析其主要原因是白腐真菌代谢产生的木质素降解酶减少，而白腐真菌

通常仅在氮受限的条件下才具有较高活性。土壤微生物群落及其介导的土壤氮循环特征的变化会直接影

响生态系统服务功能和稳定性[64]。但国内外对土壤微生物中参与氮循环的关键功能基因丰度动态变化和

微生物组成和多样性指标的关注程度仍需加强[65]。当今的生态学家已经越来越强烈地认识到，在全球变

化对生态系统结构、功能与过程影响研究中，土壤微生物群落及其与大气变化有关的微生物是比较难确

定但急需系统的探讨的方向[66]。 
氮素作为陆地生态系统植物生长的重要限制因子，与生态系统的健康发展息息相关，施加氮素会对

地上植被的生物量和群落丰富度产生显著影响，但与之相比，地下生物群落和生态环境对于氮素输入的

响应却更加复杂，也更加重要，氮素添加通过改变土壤底物成分，从而进一步影响土壤微生物的群落结

构[67]。夏雪等[68]通过大田定位试验发现施用氮肥使微生物功能多样性和群落丰富度增加，同时使土壤

微生物群落对于碳源的利用效率更高，其中中度氮肥添加的土壤微生物群落丰富度和多样性指数最高。
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洪丕征等[69]研究发现施加中高度的氮素都会导致红椎幼龄林土壤微生物总生物量降低，而格木幼龄林土

壤微生物总生物量仅在施加高氮处理时显著降低，中高氮处理均升高了 2 种林分土壤真菌与细菌生物量

比。长期施氮会导致随施氮量的增加放线菌、细菌和真菌数量呈先升高后降低的趋势，且细菌数量对氮

素添加的响应幅度高于放线菌和真菌。通过对东北黑土长期施肥试验研究结果显示施肥会导致土壤 pH
值下降，以及 16S r-RNA 总基因丰度和细菌多样性显著下降，长期施用无机肥料会减少细菌的多样性和

数量，且高浓度处理的影响大于低浓度处理，并认为土壤 pH 和 NCV 浓度是形成细菌群落的重要因素。

尽管不同生态系统之间影响可能不同，但总体来说，氮素添加降低了土壤微生物多样性和放线菌的相对

丰度，随着氮沉降的增加微生物多样性的丧失将改变生态系统的功能，并可能对全球气候变化产生深远

的影响[70]。 
王长庭等[71]研究氮肥添加对高寒草地土壤微生物群落的影响发现氮素输入增加了 0~10 cm 土壤微

生物类群 PLFAs 丰富度，其中以革兰氏阳性菌和细菌 PLFAs 最为明显，但导致 10~20 cm 土壤微生物丰

富度降低，并认为土壤微生物 PLFAs含量和丰富度对于氮素添加的响应与土壤表层的初始养分含量有关。

多数研究认为土壤 pH 作为土壤重要的环境指标，是影响土壤微生物群落组成的关键因子，由于土壤细

菌对 pH 适应范围较窄，因而土壤细菌对 pH 通常较为敏感[72]。张海芳、刘红梅等[73] [74]认为添加氮素

导致土壤真菌群落结构发生变化的主要影响因素是施氮导致植物群落组成和物种丰富度发生了变化，土

壤无机态氮和 pH 对真菌群落直接的影响并不大，而是通过影响植物群落间接的影响土壤真菌群落。 

3. 森林土壤微生物功能群对氮添加的响应 

氮沉降增加使森林植物多样性降低，土壤微生物量碳氮含量增加[75]，土壤细菌/真菌升高[76]，土壤

微生物群落结构组成及多样性发生改变[77]，导致土壤肥力和有效性发生变化[78]，进而引起森林生态系

统结构组成与功能改变。目前，国内外有关氮添加对森林生态系统影响的研究，主要关注森林植物群落、

生产力、土壤养分以及土壤微生物群落结构等的单一指标变化。对森林土壤氮转化及其与森林土壤功能

微生物耦合机制等研究方面的开展可以较为完整地认识氮添加对森林生态系统结构和功能影响及其作用

机制，这也是亟待解决的科学问题。 
在森林生态系统中，土壤微生物是重要组成部分，也是土壤物质循环和能量流动的主要参与者。作

为土壤生态系统中最活跃的部分，土壤微生物推动着土壤有机质的矿化分解和土壤养分 C、N、P、S 等

的循环与转化，对维持森林生态系统功能和过程具有重要作用。研究发现土壤微生物对无机氮、有机氮

的转化、吸收和利用等机制是复杂多样的，这使得土壤微生物可以帮助植物吸收土壤中各种形式的氮。

铵态氮被认为是细菌和真菌氮素的首选来源，此外谷氨酸盐和谷氨酰胺是在几乎所有细胞中生物合成反

应关键氮素的主要来源，也是很多土壤微生物的主要来源。在土壤中，土壤环境细微的变化都有可能引

起土壤微生物的强烈响应，使其快速适应新的环境或对新的环境做出应对策略。因此，在生态系统研究

中，土壤微生物多样性、丰度及其微生物群落组成等作为重要的变化指标，可以较为准确且明显的反映

森林生态环境和生态系统功能的变化。环境改变土壤微生物，土壤微生物群落结构和多样性的适应性变

化反过来对生态系统进程产生影响，从而加强或减弱气候变化的影响[79]。因此掌握氮添加背景下土壤微

生物群落及其介导氮循环的关键微生物功能群结构和多样性的内在联系与作用机制，有助于揭示森林氮

转化规律和调节机制，为森林生态系统调控提供科学依据，在森林生态系统保护、恢复及重建中具有重

要理论和实践意义。 

4. 总结与展望 

目前因为农业生产等人类活动造成的土壤氮素增加对整个农田生态甚至于地球生态系统造成了重大
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的影响。虽然施用氮肥会增加农业经济效益，但氮素添加同时会对土壤造成一些负面的影响，氮添加引

起森林土壤微生物变化的内在机制还存在很大争议，对氮添加如何影响森林中土壤微生物群落相关功能

的报道很少。因此，通过新技术和新方法，揭示氮添加引起的土壤微生物变化的内在机理，阐明氮添加

对土壤微生物群落结构、多样性和生态系统功能造成的具体影响，应该成为森林生态领域探究的重点内

容。此外，利用科学试验构建氮添加对森林土壤微生物影响的模型，对建立森林生态风险评价体系以及

预测森林生态系统功能的转变也具有十分重要的意义。但当前关于模拟氮添加和氮沉降的试验还不能保

证其监测的长期性和广泛性，也不能保证研究范围的多尺度和多元性，会降低试验结果的代表性。因此，

开展国家领域乃至国际领域的长期的、广泛的、具有代表性的探究氮素对森林土壤生态系统影响的试验，

并为其成立综合服务平台具有十分重要的意义。 
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