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摘要：氧化亚氮 (N2O) 是仅次于二氧化碳 (CO2) 和甲烷 (CH4) 的第三大重要温室气体，森林恢复可能介导“植物-土壤生

物-理化环境”的变化而显著影响土壤 N2O 的排放动态，开展森林恢复对土壤 N2O 排放过程影响的生物与非生物学机制

研究，对于理解森林土壤氮循环过程具有十分重要的科学意义。综述了森林土壤 N2O 产生的自养硝化、异养硝化、生物

反硝化和硝化细菌反硝化 4 个微生物途径，探讨了森林恢复过程中生物因素 (凋落物、根系生物量、根系分泌物、土壤

微生物和动物群落) 与非生物因素 (气候类型、温度、水分、pH、碳库、氮库和磷钾库) 变化对土壤 N2O 排放过程的调控

机制。目前，森林恢复对土壤 N2O 排放的影响研究集中于单因素机制解析，而有关多因素耦合“如何调控森林土壤

N2O 排放的方向、强度及动态”的机制研究相对缺乏。未来森林土壤温室气体排放过程的调控机制研究，应重点聚焦全

球气候变化加剧背景下“植物-微生物-土壤动物-理化环境”多因子协同的直接或间接影响，以期为准确预测森林恢复对

全球气候变化的影响提供关键理论支撑。参 91
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Abstract: Nitrous oxide (N2O) is the third most important greenhouse gas next to carbon dioxide and methane.

Forest restoration may mediate the changes in plant-soil biological-physicochemical environment, and thereby

significantly affect the dynamics of soil N2O emissions. It is of great scientific significance to explore the biotic

and abiotic mechanisms of the impact of forest restoration on soil N2O emissions. In this study, four microbial

pathways (autotrophic nitrification, heterotrophic nitrification, biological denitrification and nitrifying bacterial

denitrification) of  N2O produced from forest  soil  were reviewed.  The regulation mechanisms of  biotic  factors

(litter,  root biomass,  root exudates,  soil  microorganisms and animal communities) and abiotic factors (climate

type,  temperature,  moisture,  pH,  carbon pool,  as  well  as  nitrogen,  phosphorus  and potassium pools)  affecting 
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soil  N2O  emissions  during  forest  restoration  were  discussed.  At  present,  research  about  the  effect  of  forest
restoration on soil  N2O emissions mainly focuses on the analysis of single-factor mechanism, while there is a
relative  lack  of  research  on  the  mechanism  of  multi-factor  coupling  in  regulating  the  direction,  intensity  and
dynamics  of  forest  soil  N2O  emissions.  Future  research  on  the  regulatory  mechanism  of  greenhouse  gas
emissions from forest soil should focus on the synergistic direct or indirect effects of multiple factors of  “plant-
microbial-soil  fauna-physicochemical  environment”  under  the  background  of  global  climate  change
intensification, so as to provide key theoretical support for accurately predicting the impact of forest restoration
on global climate change. [Ch, 91 ref.]
Key  words: forest  restoration; N2O  emissions; nitrification; denitrification; biological  regulation; abiotic
regulation; review

大气温室气体排放剧增引起的全球气候变化，已成为国际社会和科学界广泛关注的热点前沿问题。

氧化亚氮 (N2O) 是仅次于二氧化碳 (CO2) 和甲烷 (CH4) 的全球第三大温室气体[1]。它在大气中的滞留时

间长达百年，其增温潜势为 CO2 的 300 倍、CH4 的 25 倍，对全球变暖的贡献为 6%[2]。森林是 N2O 排放

的重要来源，全球有 33% 的 N2O 来源于森林土壤[3]。因此，探明森林土壤 N2O 排放过程及机制，已成

为全球气候变化研究的关键生态学问题。

森林土壤 N2O 主要是由微生物主导硝化和反硝化作用而产生，其关键途径包括自养硝化、异养硝

化、生物反硝化和硝化细菌反硝化等微生物学过程[4]。森林土壤 N2O 排放过程及其时空变化受一系列生

物因素 (土壤动物、植物和微生物) 和非生物因素 (土壤温湿度、孔隙度、pH 及氮碳磷养分等) 共同调

控[5]。特别是森林生态系统的恢复进程，能够导致微气候、植物多样性、地上与地下凋落物输入及土壤

理化环境的改变，进而对土壤 N2O 排放的微生物生态学过程发挥重要调控作用[6−7]。研究表明：森林恢

复过程中土壤动物及微生物多样性的变化，能够通过介导凋落物分解、土壤氮矿化、硝化与反硝化过

程，进而调控土壤 N2O 产生过程及排放时空动态[6−8]。森林恢复过程中凋落物质量、分解速率及养分变

化，能够通过碳氮循环的耦合作用，进而直接或间接影响土壤 N2O 排放动态[9−10]。因此，阐明森林恢复

如何介导“植物-土壤-微生物-动物”互作对土壤 N2O 排放过程影响的生物生态学机制，对于理解森林生

物化学循环及全球气候变化均具有十分重要的科学意义。

目前，全球森林恢复面积已达 3.0 亿hm2，预计到 2030 年将恢复至 3.5 亿hm2[3, 11]。不同气候带的生

物与非生物环境存在极大的时空变异性。国内外研究者已对热带 [12]、亚热带 [13] 以及温带森

林 [14] 等森林气候类型的土壤 N2O 通量变化及影响因素进行了研究。然而，有关森林恢复进程对土壤

N2O 排放的生物学与非生物学机制研究仍然十分缺乏，严重制约了对森林恢复对土壤 N2O 排放影响的性

质、程度、过程及机制的科学认识。本研究综述了森林土壤 N2O 排放时空格局及规律，阐明了森林土

壤 N2O 产生的微生物生态学过程以及森林恢复引起的生物和非生物因素变化对土壤 N2O 排放过程的影

响机制，有助于深化“植物-土壤环境-微生物-土壤动物-硝化/反硝化-N2O 排放”之间交互作用对森林恢

复响应机制的认识。 

1    森林土壤 N2O 产生的微生物学过程
 

1.1    自养硝化

自养硝化作用是由氨氧化细菌 (AOB) 和氨氧化古菌 (AOA) 驱动完成的[2]。通常认为自养微生物氧化

氨的代谢途径分为 2 个阶段：第 1 阶段，AOB 或 AOA 氧化氨气 (NH3) 为 NO2 －。第 1 步是 AOA 或

AOB 通过氨单加氧酶 (AMO) 催化氨氧化成羟胺 (NH2OH)；第 2 步是 AOB 利用羟胺氧化还原酶

(HAO) 将 NH2OH 氧化为 NO2 －，而 AOA 用来氧化 NH2OH 的多种酶尚不清楚。第 2 阶段是亚硝酸氧化

菌 (NOB) 携带亚硝酸盐氧化还原酶 (NXR) 进一步催化 NO2 －氧化生成 NO3 －，该过程中 N2O 作为副产物

产生[4]；AOB 的细胞色素 P460 也可以直接催化 NH2OH 和一氧化氮 (NO) 氧化产生 N2O[15]。此外，完全

氨氧化 (Comammox) 细菌是一种分布广泛的硝化微生物，且含有 AMO、HAO 和 NXR 以及 amoA 等多种
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酶和功能基因，可直接将 NH4 +完全氧化为 NO3 －[16]。但由于缺乏 NO 还原酶 (NOR)，产生的 N2O 来源于

NH2OH 的非生物转化[4, 16]，表明 Comammox 细菌可能不是土壤 N2O 的主要来源。众多研究表明：森林

恢复显著改变了土壤氨氧化微生物的群落多样性和结构[6]。AOB 与 AOA 群落具有独特的生态位特征，

其群落多样性主要取决于森林恢复过程中土壤 pH、NH3 浓度和土壤碳氮养分变化[7]。因此，在森林恢复

过程中，土壤养分及酸碱度变化会影响土壤氨氧化微生物群落结构组成和多样性，进而在不同氨氧化菌

自养硝化过程中影响土壤 N2O 排放通量。 

1.2    异养硝化

异养硝化反应是由异养硝化细菌或真菌驱动将 NH4 +或有机氮氧化为 NO3 －的微生物过程[2]。与自养硝

化微生物相似，异养硝化细菌含有 AMO 和 HAO，存在氨氧化反应过程[17]。土壤真菌作为重要的异养硝

化菌，驱动异养硝化反应，是 N2O 产生的主要原因[18]。真菌不仅能利用 AMO 进行异养硝化的 NH4 +氧化

过程，还具有反硝化的基因，因而可以通过硝化-反硝化过程产生 N2O。然而，土壤中 NH4 +异养氧化很

少发生，有机氮的异养硝化在森林土壤中更为普遍[19]。ZHANG 等[20] 研究指出：有机氮的异养硝化作用

在酸性森林土壤中对 NO3 －产生发挥了重要作用，对土壤 N2O 排放通量的贡献可能比自养硝化作用更为

显著。但由于缺乏对有机硝化反应的生物化学特性的认知，异养细菌或真菌对有机氮异养硝化过程的底

物、酶和氧化机制是推测性的[21]。研究表明：森林恢复导致土壤低 pH 和高碳氮比 (C/N) 显著促进了异

养硝化作用下土壤 N2O 的产生[22]，因此，土壤 pH 和碳、氮底物及其有效性是主导森林恢复过程中异养

硝化产生 N2O 的关键因素。 

1.3    生物反硝化

生物反硝化是由微生物将 NO2 －或 NO3 －依次还原为 NO、N2O 和氮气 (N2) 的过程[2]。这一过程涉及多

种关键还原酶，包括硝酸盐还原酶 (NAR)、亚硝酸盐还原酶 (NIR)、一氧化氮还原酶 (NOR) 以及一氧化

二氮还原酶 (N2OR)，从而将 NO 和 N2O 还原为 N2，N2O 是该过程中必要的中间产物或最终产物[4]。参

与反硝化的细菌可以同时在厌氧或需氧条件下进行反应。真菌与细菌具有相似的反硝化过程，真菌反硝

化还原过程是通过含铜 NIR 和细胞色素 P450、NOR 进行[18]。但与反硝化细菌不同，在好氧或厌氧条件

下，真菌驱动异养反硝化作用可以同时利用 NO3 －和 NO2 －作为受体，而且真菌缺乏 N2OR 及 nosZ 基因而

不能进行完全的反硝化过程，进一步减少 N2O 还原为 N2，可能使真菌反硝化作用对森林土壤 N2O 排放

通量的贡献率高于细菌[23]。在森林恢复过程中，植被的生长与凋落物的积累可能增加土壤有机碳、土壤

有机氮、土壤水分及黏粒等，对反硝化菌 nirK 基因、NIR 基因和 N2OR 基因等 N2O 相关功能基因丰度产

生调控作用[24]。这可能会使生物反硝化作用在森林恢复过程中有所增强，从而进一步增加土壤 N2O 排放

动态。 

1.4    硝化细菌反硝化

硝化细菌反硝化作用是将 NO2 －经 NO 进一步还原为 N2O 的微生物过程[17]。AOB 和 AOA 均能编码

并表达 amoA 基因以及通过 AMO 驱动氨氧化过程，除部分 AOB 菌株缺失 nirK 基因外，所有 AOB 菌株

都包含 NIR 和 NOR，但 AOA 中缺乏编码 NOR 基因，因此通过硝化细菌反硝化过程产生 N2O 是 AOB 的

普遍特征[4]。此外，在 AOB 基因组中尚未发现编码 N2OR 同系物的基因，因此具有 nosZ 基因的反硝化

细菌 (含 N2OR) 是目前唯一的 N2O 汇[25]。众多研究表明：硝化细菌反硝化作用在低氧浓度下主导 N2O 的

产生，并受到土壤水分调节，当水分状况不利于异养反硝化作用时，硝化菌反硝化作用是产生 N2O 排放

通量的主要过程[26]。因此，森林恢复过程中土壤碳和氮底物可用性以及土壤环境因素 (氧气、pH 和湿

度) 变化控制硝化细菌反硝化作用的活性以及 N2O 排放通量。 

2    森林恢复对土壤 N2O 排放的生物学驱动机制
 

2.1    植物因素变化对土壤 N2O排放的影响 

2.1.1    地上凋落物质量    凋落物作为森林生态系统地上部分-地下部分相互作用的重要纽带，能够通过

影响土壤微生物活动而调控土壤 N2O 排放动态[27]。森林恢复可改变群落物种组成、结构、多样性和生产

力，并引起森林凋落物输入的质和量的改变，从而调控土壤硝化/反硝化功能微生物及 N2O 产生过程[10]。

对热带森林、亚热带森林和温带森林的研究均表明：地上凋落物数量通常随森林群落恢复而增加，从大
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到小依次为天然林、次生林、人工林[28−35]。同时，森林恢复过程中凋落物输入变化显著影响土壤 N2O 通

量[28]。在热带森林、亚热带森林和温带森林恢复过程中，森林凋落物增加通常会促进土壤 N2O 排放通

量[36]。通过植树造林增加了森林凋落物输入，土壤 N2O 通量随森林恢复而增加，常绿阔叶原始林土壤

N2O 排放通量高于次生林，人工林低于针阔叶混交林或天然林[37−40]。主要原因可能包括：一是森林恢复

过程中凋落物输入增多，增加了底物供应，加速了土壤氮素转化速率，进而促进土壤 N2O 排放通量的增

加；二是森林恢复过程中凋落物质量变化激发了微生物活动而影响土壤 N2O 排放动态[41]。三是不同质量

的凋落物输入可能改变土壤 pH 和无机氮状态，刺激土壤微生物对氮的利用[10, 42]，从而影响土壤 N2O 排

放过程。因此，森林恢复引起的群落类型转换及凋落物输入增加是调控土壤 N2O 排放动态的重要原因

之一。 

2.1.2    根系生物量    森林恢复改变了根系生物量，从而调控土壤 N2O 的排放通量[43]。在森林生态系统

中，根系生物量通常随人工林、次生林至天然林的恢复序列表现为增加趋势[44−50]，并且森林根系生物量

的变化可以通过改变硝化和反硝化微生物的可利用碳源和氮源来影响土壤 N2O 排放过程[51]。研究发现：

根系生物量增加有助于减少森林恢复过程中土壤 N2O 排放通量，因此随着森林恢复过程中根系生物量的

增加，土壤 N2O 排放通量总体上呈现递减的变化趋势。BARNEZE 等[52] 研究指出：土壤 N2O 排放通量

主要与较高的根系生物量有关。SHEN 等[53] 通过 DIRT 实验发现：根系通过降低氨氧化细菌丰度、总氮

以及硝态氮等土壤氮循环相关因子，从而减少土壤 N2O 排放通量。这可能是由于森林恢复后根系生物量

的增加使其对土壤氮吸收和固定程度增强，限制土壤微生物的硝化作用以及潜在的反硝化作用，导致土

壤中有效氮和 N2O 排放通量减少[51]。因此，土壤 N2O 排放通量随森林恢复表现出的动态变化，可能取

决于不同恢复阶段森林植物多样性、根系输入、土壤微生物以及环境的变化状况。 

2.1.3    根系分泌物    森林恢复引起根系分泌物变化而对土壤 N2O 排放动态产生重要的调控作用[51]。森林

恢复通过增加根系分泌物输入提高地下碳积累。根系分泌物作为根系和土壤相互作用的重要媒介，影响

土壤微生物氮转化过程及其相关酶活性，从而导致土壤 N2O 排放[54]。然而，森林恢复过程中根系分泌物

的成分、数量以及分泌速率等不同，导致根系分泌物对土壤 N2O 排放通量的影响存在一定的不确定

性[51]。研究表明：根系分泌的初级代谢物 (如糖和氨基酸) 刺激土壤 N2O 排放。通过模拟根系分泌物输

入的研究发现[54−55]：添加根系分泌物均通过影响微生物活动促进土壤 N2O 排放，而且不同分泌物成分对

土壤 N2O 排放通量大小存在一定的差异。这可能是由于根系分泌物增加，刺激土壤有机质分解和养分释

放，为土壤微生物提供了更多可用的碳源和能量，从而促进土壤硝化和反硝化过程中的 N2O 排放[52]。也

有研究发现：根系分泌物能够减少土壤 N2O 排放通量。一些植物根系能产生和释放抑制生物硝化或反硝

化的有机分泌物[56]，如酚类、萜类化合物和黄酮类化合物，通过抑制土壤功能微生物关键酶活性，直接

或间接抑制 N2O 产生[56]。因此，森林恢复过程中通过增加根系分泌物及其类型改变土壤微生物的代谢活

动，从而调控根际土壤氮转化和 N2O 排放过程。 

2.2    土壤微生物变化对 N2O排放的影响

土壤微生物群落是陆地生态系统的重要组成部分，对土壤碳氮循环及气候变化发挥着关键的生态功

能[2]。土壤 N2O 的产生主要由微生物过程所驱动，森林恢复通过调节硝化、反硝化细菌和真菌等关键微

生物功能类群而驱动土壤硝化和反硝化作用及 N2O 的产生[57]。森林恢复能够显著增加或减少土壤微生物

群落丰度、结构和多样性，进而显著影响土壤 N2O 排放过程[6]。王明柳等[58] 对西双版纳 3 种恢复森林研

究发现：土壤反硝化微生物和氨氧化细菌群落随热带森林恢复年限而增加，进一步增强了 N2O 排放潜

力。邓米林等[59] 对亚热带森林土壤真菌反硝化微生物的丰度研究表明：人工林土壤 nirK 基因拷贝数及

反硝化潜势显著高于次生林，其反硝化作用产生更多的 N2O。陈秀波等 [60] 发现：温带不同恢复红松

Pinus koraiensis 林土壤 nirK 和 nosZ 型反硝化微生物群落组成有显著差异。这可能是土壤 pH、土壤养

分、凋落物以及根系分泌物等因子在不同恢复森林中均存在较大差异，对土壤微生物具有选择性刺激作

用所致。因此，森林生态系统恢复过程会引起土壤基质环境变化，直接或间接地改变土壤微生物特性、

群落组成和分布，致使土壤微生物群落也表现出不同的恢复模式，从而影响土壤 N2O 排放。 

2.3    土壤动物群落变化对 N2O排放的影响

土壤动物群落是土壤生物多样性的重要组成部分，对陆地生态系统的结构和功能有着重要影响[8]。
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森林恢复过程中植物多样性增加了土壤动物丰度和多样性[61]，而土壤动物群落的变化能对土壤 N2O 排放

过程产生显著影响。众多研究表明：森林恢复过程中蚯蚓、马陆和蚂蚁等土壤动物提高了土壤 N2O 产生

和排放通量。LUBBERS 等[62] 发现：森林土壤线虫和蚯蚓数量及多样性增加均增加了土壤 N2O 排放通

量。ŠUSTR 等 [63] 发现：马陆在取食分解森林凋落物过程中获取氮，并通过自身生命活动直接生成

N2O。此外，土壤动物能够影响土壤微生物群落结构和生物量以减少 N2O 排放通量[8]。土壤螨虫等食真

菌性动物可以通过捕食来减少土壤中产 N2O 真菌的生物量，进而负向调控 N2O 排放[64]。因此，森林恢

复可能通过影响土壤动物群落的迁移、定居、群聚以及竞争等生命活动直接或间接改变土壤理化性质、

基质可利用性和土壤微生物群落，从而调控土壤 N2O 的产生过程。 

3    森林恢复对土壤 N2O 排放的非生物学驱动机制
 

3.1    森林气候类型对土壤 N2O排放的影响

森林恢复过程中土壤 N2O 排放通量随气候类型的变化而显著不同。受气温、降雨量及氮素有效性的

影响，不同气候类型下土壤 N2O 排放通量随森林恢复进程显著增加、减少或无显著变化[20−21]。一般来

说，温带地区的 N2O 排放通量相对较低，热带地区的排放通量相对较高[24, 65]。与热带森林相比，温带森

林土壤 N2O 排放通量比例较小，热带和亚热带森林地区有更多的基质和有利的气候条件，有利于硝化和

反硝化微生物生长，森林恢复对土壤 N2O 排放通量的影响更显著[5]。研究发现：土壤 N2O 排放通量的时

空差异主要源于气候特征的空间分布差异，而气温和降水等气候因子是调节全球范围内森林土壤 N2O 排

放通量的主要因素[66]。降水量增多导致土壤湿度的增加，为土壤微生物提供了厌氧条件，并促进了残留

有机物的分解，从而增加土壤反硝化过程中的氮和碳基质供应[66]。气温是土壤硝化和反硝化速率的主要

驱动因素[24, 65−66]，升温及全球变暖可以刺激土壤微生物的活性，促进土壤氮矿化来增加土壤氮素底物和

微生物生物量，直接或间接地增强硝化和反硝化作用，并增加土壤 N2O 的排放通量[67]。 

3.2    土壤温湿度变化对 N2O排放的影响

土壤温度通过影响土壤微生物活性和相关的氮循环过程进而对 N2O 产生有显著影响[5]。森林恢复能

够通过调节气候、保持土壤水分、增加土壤有机质和改善土壤结构等方式，减少气温和土壤温度的波

动，使土壤温度更加稳定[68]。绝大多数研究表明：土壤硝化和反硝化微生物活性因土壤温度不同而存在

差异，而且土壤温度与 N2O 排放通量显著正相关[36]。孙海龙等[69] 指出：次生林恢复过程中土壤 N2O 排

放通量在 10~20 ℃ 时随土壤温度升高而剧烈增加。张哲等[12]、DUAN 等[14] 研究发现：不同恢复阶段森

林土壤 N2O 排放通量随着土壤温度升高而增加。

土壤水分是影响土壤 N2O 产生与排放的关键因素之一[5]。在森林恢复演替过程中，植被与环境逐渐

趋于稳定与复杂，土壤含水量不断增多，同时土壤 N2O 排放通量与土壤含水量有较强的相关性[70]。在土

壤含水量低、通气良好的土壤中，硝化作用主导产生 N2O，且随着土壤含水量增加而增加。较高的含水

量导致土壤通气性变差、含氧量减少，形成有利于发生反硝化作用的厌氧环境，进而促进土壤 N2O 产生[71]。

高洁等 [72] 发现：在高水分条件下，天然林和人工林土壤微生物对 N2O 的产生有显著的促进作用。

WANG 等[73] 研究指出：森林演替后期土壤含水量增加解释了 71%~90% 的 N2O 排放通量。LIAO 等[74] 研

究指出：土壤水分-温度通过控制硝化菌和反硝化菌之间的平衡进而调控 N2O 排放通量。因此，森林恢

复过程中土壤温湿度的变化会影响微生物组成及活性，进而调控土壤 N2O 排放的硝化与反硝化过程。 

3.3    土壤质地变化对 N2O排放的影响

土壤质地通过影响土壤容重，增加土壤孔隙度和通气透水性能，调节气体扩散系数，直接或间接影

响土壤微生物的群落结构和功能，从而改变不同硝化菌或反硝化菌参与土壤 N2O 产生途径[75]。森林恢复

提高植被覆盖度和土壤孔隙度，增加了凋落物和根系生物量投入，从而改善土壤质地[76]。先前的研究发

现：细质土壤比质地较粗的土壤产生更多的氮氧化物，砂质土壤排放的 N2O 通常比质地较细土壤更少，

一般表现为土壤 N2O 通量随土壤黏粒增加而增加[77]。与粗质地土壤相比，质地较细的土壤含有更多的矿

物质结合位点，有机化合物可以吸附到这些矿物质上，从而使土壤有机物富集而含有更多养分[76]；其

次，细质土壤较粗质土壤含水量多，微小颗粒更有利于形成厌氧条件，促使土壤反硝化作用产生更多的

N2O[77]。也有研究表明：粗质土壤中 N2O 排放通量高于细质土壤[23]，这可能是因为增加土壤黏粒会降低
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气体扩散系数，进而在细菌反硝化过程中促进土壤 N2O 的还原。 

3.4    土壤 pH变化对 N2O排放的影响

土壤 pH 的变化可能会改变土壤生物地球化学过程，进而对土壤 N2O 排放通量产生显著影响[7]。森

林恢复过程中不同树种的凋落物输入，以及根系和土壤特性的差异，会改变土壤养分循环过程中氢离子

交换量，从而导致土壤 pH 发生变化 [78]。研究表明：土壤 pH 直接调控 N2O 产生相关的微生物群落组

成、丰度以及功能基因的表达，而且土壤 N2O 排放通量通常与 pH 呈负相关[7, 79]。较低的 pH 使土壤微生

物群落中 nirK 基因和产 N2O 真菌的相对丰度增高，进而导致土壤 N2O 排放通量增加[7]；土壤 pH 升高则

促进 nosZ 基因转录，增强 N2OR 的活性，降低土壤 N2O 排放通量 [80]。此外，土壤酸碱性变化导致

AOA 和 AOB 生态位分离，AOB 适应中性或碱性土壤环境，而在酸性土壤中 AOA 主导 N2O 排放过程[7]。

ZHU 等 [19] 发现：N2O 排放通量高的酸性森林土壤有显著的真菌优势。HE 等 [81] 发现：森林恢复过程

中，植物通过吸收碱性阳离子来降低土壤 pH，抑制 N2OR 活性，进而增加反硝化过程中 N2O 排放通

量。因此，森林恢复引起土壤 pH 变化是调控土壤功能微生物多样性及 N2O 产生途径的重要因子。 

3.5    土壤碳库变化对 N2O排放的影响

土壤碳库变化对森林恢复过程中土壤 N2O 排放有重要的影响[81]。森林恢复引起凋落物、根系和微生

物碳输入显著促进土壤碳库组分积累与分配动态，同时通过改变硝化和反硝化微生物的可利用碳源间接

影响 N2O 的排放[72, 82]。土壤碳是微生物的主要能量来源，增加碳输入，提高土壤微生物活性和生长速

度，激发土壤有机质的分解和转化，可提高土壤氮底物的有效性以及硝化作用等过程；同时，增加土壤

反硝化菌的电子和能量供应，或间接通过增加土壤呼吸和促进反硝化的厌氧微位点的产生，进而刺激土

壤反硝化作用以及 N2O 排放[83]。众多研究表明：土壤 N2O 排放速率受土壤不同碳源的调节，森林恢复

引起土壤有机碳、微生物碳等土壤性质的变化是驱动土壤 N2O 产生及排放通量的主要因素[81, 84]。此外，

热带和亚热带森林恢复过程中水热条件变化使其含有更高的有机碳，成为土壤 N2O 排放的主要来源[5]，

而温带森林土壤 N2O 产生与土壤总碳显著相关[3]。 

3.6    土壤氮库变化对 N2O排放的影响

森林恢复引起土壤氮库变化对土壤 N2O 排放发挥了重要的调控作用。在森林恢复过程中，植被的生

长以及凋落物的输入会增加土壤中氮素积累，进而对土壤硝化与反硝化作用的基质质量产生影响，从而

改变土壤 N2O 排放的微生物过程[32, 85]。研究发现：土壤 N2O 排放通量随森林恢复过程中土壤总氮和微

生物氮的增加而增加[13]，当土壤含氮量较低时，土壤中产 N2O 的相关功能微生物可能受到基质有效性的

限制[3]。无机氮作为土壤微生物主导硝化和反硝化反应的底物，直接影响土壤 N2O 产生。土壤 NH4 +库在

森林恢复过程中显著提高 [61]，而且土壤 N2O 排放通量与 NH4 +浓度的变化趋势一致 [86]。然而，土壤中

AOB 的 amoA 基因丰度和活性受土壤 NH4 +浓度影响，当土壤 NH4 +达到一定浓度后可能抑制硝化作用[6]。

在厌氧条件下，NH4 +因氧化不彻底引起 NO2 －积累加速 N2O 排放[87]。此外，土壤 N2O 排放过程对森林恢

复的响应主要与土壤 NO3 －浓度的变化有关[5]。在一定的 NO3 －浓度下，反硝化过程中 N2O 排放通量随着

NO3 －浓度的增加而升高。当 NO3 －浓度较高时，延缓或抑制反硝化细菌将 N2O 还原为 N2 的过程，导致

土壤 N2O 排放通量增加。在非厌氧条件下，硝化产物 NO3 －浓度的增加可能抑制硝化微生物活性，从而

弱化硝化作用[58]。 

3.7    土壤磷钾养分库变化对 N2O排放的影响

土壤磷钾和氮之间的相互作用在调节土壤 N2O 排放中起到重要作用[88]。研究表明：土壤磷在森林恢

复过程中呈下降趋势，其质量分数在恢复后期成为植物生长和微生物活性的限制因子[88]。磷可能通过影

响土壤硝化和反硝化微生物活性来影响 N2O 排放过程。通过磷添加的研究发现，施磷缓解了微生物的磷

限制，刺激土壤养分周转和氮素循环，促使土壤硝化和反硝化细菌活性的增强，从而导致更高的 N2O 排

放通量[89]。还有研究表明：磷添加可能降低土壤 N2O 的排放潜力。在土壤缺氮时，施磷能够缓解植物对

磷的限制并增加土壤氮的固定，促进植物对 NH4 +和 NO3 －的吸收，进而显著降低土壤 N2O 排放通量[42]。

因此，森林恢复过程中随着磷被限制，土壤磷对土壤 N2O 排放通量的影响并不明显。

随着植被恢复和土壤性质改善，土壤钾含量通常会逐渐增加[86]。众多研究表明：钾添加促进了土壤
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N2O 排放通量，但也受到土壤氮有效性及类型的影响。LI 等[90] 利用盆栽试验发现：钾肥增加了土壤硝

化和反硝化作用产生的 N2O 排放通量，但钾和硝态氮肥的联合施用显著降低了 N2O 排放通量，而钾和

氨态氮肥配施则进一步增加了 N2O 排放通量。夏淑洁等[91] 的研究指出：与硝态氮肥相比，铵态氮肥更

易于促进 N2O 的排放。这可能是因为施钾刺激植物对硝酸盐吸收利用，导致反硝化细菌活性和丰度降

低，进而减少了土壤中 N2O 排放通量。因此，钾可能通过直接改变氮的有效性或植物对氮吸收利用影响

根际相关微生物的代谢过程，从而间接影响 N2O 排放。 

4    结语

在全球变化背景下，森林恢复可能通过介导植被覆盖及土壤性质变化而影响土壤 N2O 排放，因此深

入研究森林恢复对土壤 N2O 排放影响的生物与非生物学机制，具有十分重要的科学意义。目前，关于森

林恢复对土壤氮循环及 N2O 排放的影响研究，集中于土壤温度、水分和理化性质等非生物因素的影响，

或集中于土壤动物、微生物对 N2O 排放的单独贡献，往往缺乏土壤微生物-动物耦合对 N2O 排放动态的

作用机制研究，特别是缺乏不同恢复阶段森林生物和非生物因素综合作用对土壤 N2O 排放通量及源汇过

程的影响研究。

因此，未来有关森林恢复对土壤 N2O 排放过程的影响研究，应该重点关注多生物因子、多非生物因

子及生物-非生物之间的抵消作用、偶联作用及综合作用机制，探讨多因素对森林土壤 N2O 排放动态影

响的方向、强度、过程及调控机制，同时建立森林氮循环机制模型，准确揭示森林恢复驱动土壤 N2O 排

放的具体过程或机制。此外，应关注环境污染、大气氮沉降及全球气候变暖等生态问题对森林恢复过程

中土壤 N2O 排放动态的影响研究，重点阐明全球变化背景下森林微生物、土壤动物和理化环境因子的变

化对 CO2、N2O、CH4 排放方向、速率及过程的影响机制，以期阐明全球变化加剧背景下森林生态系统

演变对土壤温室气体排放的动态、过程及其调控机制。
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