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　　摘要：硝化作用是土壤氮循环的核心环节，在农业系统中直接影响肥料的使用效率。温度是影响硝化作用的主要
因素。全球变暖造成的影响不断加深，清晰认识土壤硝化作用的温度变化响应特征对预测全球变暖背景下土壤生态

系统营养元素循环具有重要的指导意义。从土壤硝化速率温度响应特征、硝化微生物活性、群落结构的温度响应、潜

在机制、土壤硝化作用温度响应的不确定性等方面对土壤硝化作用的温度响应的研究现状进行分析和总结。后续研

究可从以下几个方面进行：（１）探索硝化微生物和硝化作用的热适应性及其机制；（２）探索复杂环境因子气候变化因
子对土壤硝化作用温度响应特征的影响；（３）在大尺度范围内建立土壤硝化作用的温度响应与硝化微生物的群落特
征的联系，同时引入模型评估硝化微生物Ｎ２Ｏ排放对全球变暖的反馈作用，进而预测气候变化趋势。
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　　氮循环是生态系统生物化学循环的核心过程
之一，而硝化作用是土壤氮循环的核心环节，在一

定程度上能够限制生态系统中其他氮循环过程的

发生［１］。硝化作用是微生物将氨氮氧化成亚硝态

氮，再进一步氧化为硝态氮的过程。在农田生态系

统中，硝化作用决定着土壤氮素的有效性和其损

失。根据国家统计局公布的数据，２０１８年我国化肥
使用量为５６７５万ｔ，大量的铵态氮经过硝化作用形
成硝态氮，而带有负电荷的硝态氮不易被土壤吸

附，且流动性较高，容易受淋溶和反硝化作用的影

响从土壤中淋失，继而造成地表及地下水的污

染［２］。此外，硝化作用的副产物Ｎ２Ｏ是造成全球变
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暖的三大温室气体之一，有证据表明由硝化作用产

生的Ｎ２Ｏ排放量占土壤Ｎ２Ｏ总排放量的８０％
［３－７］。

因此，硝化作用具有重要的农业和环境效应，一直

是研究的热点。

硝化作用主要由微生物驱动，可分为异养硝化

和自养硝化２种类型，其中自养硝化在众多生境中
起主导作用［３］。传统的自养硝化过程分为２步，第
一步是由氨氧化微生物氨氧化古菌（ＡＯＡ）、氨氧化
细菌（ＡＯＢ）完成的氨氧化作用，即将 ＮＨ＋４ 氧化成
ＮＯ－２；第二步是由亚硝酸盐氧化细菌（ＮＯＢ）完成的
亚硝酸盐氧化，即将 ＮＯ－２ 氧化成 ＮＯ

－
３
［８］。此外，

２０１５年从深油井和水产养殖系统富集得到的完全
氨氧化细菌（ｃｏｍａｍｍｏｘ），具有将氨氧化成亚硝酸
最终形成硝酸盐所需的全部酶，可以单独将 ＮＨ＋４
氧化成ＮＯ－３，这一发现从根本上改变了学术界对硝
化作用的认识［９－１１］。由于完全氨氧化细菌的研究

尚处于起步阶段，其在硝化作用中的贡献和与传统

硝化微生物生态位的分异还有待研究，本文对此不

作重点讨论。氨氧化作用是传统硝化过程中的限

速步骤，ＡＯＡ和 ＡＯＢ是氨氧化过程的关键驱动
者［１２］。本文所述硝化微生物特指氨氧化微生物，讨

论将主要围绕 ＡＯＡ和 ＡＯＢ展开。尽管 ＡＯＡ和
ＡＯＢ使用相同底物用于能量代谢，但它们的生理生
化特性方面存在明显的差异，这些差异主要体现在

温度的敏感性［１３］、底物的亲和性［１４－１５］、生长 ｐＨ值
偏好［２，３，１２，１６］等，这些差异直接决定了 ＡＯＡ和 ＡＯＢ
在环境中生态位的分异及硝化作用的强度。

温度是影响微生物生长和功能活性的关键因

子，可以直接影响硝化微生物相关酶活性，或间接

影响环境中基质的可利用性和硝化生物的群落结

构从而改变环境中的硝化速率［１３］。一些研究表明

硝化速率随着温度的升高而提高［１７－１８］，另一些学者

则发现温度和硝化速率之间没有明显的相关

性［１９－２１］。纯培养研究清楚地证实了 ＡＯＡ和 ＡＯＢ
的最佳生长温度范围有显著的差异［２２－２３］。有报道

指出 ＡＯＡ和 ＡＯＢ全球分布模式与温度密切相
关［２４］。然而，在局部范围内相关研究发现只有

ＡＯＡ群落结构对温度的升高有明显的响应，ＡＯＢ的
群落结构则保持稳定［２５］。千差万别的结果制约着

人们对土壤硝化作用的温度响应模式的认识。清

晰认识土壤硝化作用的温度变化响应特征，对高度

集约化农业管理条件下选择施肥时机、控制氮肥的

损失、继发的环境效应，以及在全球变暖影响不断

加深背景下，认识土壤生态系统营养元素循环、环

境变化及了解相互作用过程都具有重要的指导

意义。

本文梳理了现有硝化作用对温度响应的主要

研究进展，系统阐述了土壤硝化速率、硝化微生物、

土壤硝化微生物群落结构对温度的响应特征，分析

潜在的微生物生理生态学机制，并指出未来的重点

研究方向，以期为预测气候变化条件下硝化作用、

氮循环的响应趋势、制定可持续性的农业管理政策

提供理论依据。

１　土壤硝化速率的温度响应

硝化作用实质上是由一系列酶促反应构成的，

其速率会受到温度的制约。温度升高可以有效增

加酶促反应的速度，直到反应速度达到最大值。另

一方面，酶的化学本质是蛋白质，温度过高将引起

蛋白质变性，导致酶失活。因此，当反应速度达到

最大值后，温度的升高导致蛋白质变性，微生物因

此开始死亡，生长及反应速率开始逐渐下降，直到

完全停止。表征微生物生长或功能特性对温度响

应的直接参数通常是 ３个基本温度：最低温度
（Ｔｍｉｎ）、最适温度（Ｔｏｐｔ）、最高温（Ｔｍａｘ）。通常，在一
系列温度下测定微生物的生长或功能特性，然后利

用 Ｒａｔｋｏｗｓｋｙ平方根模型（ＳＱＲＴ）［１３］、阿伦尼乌斯
公式（Ａｒｒｈｅｎｉｕｓ）［２６］、大分子速率（ＭＭＲＴ）［２７］等模
型可以获得这３个基本温度。此外，生物过程的温
度敏感性（Ｑ１０），即温度每增加１０℃时反应过程速
率所增加的倍数，也普遍用来评估生物过程对温度

变化的响应趋势。

据文献记载，１９２５年就有研究者开始了对土壤
硝化作用温度响应的研究，早期的工作主要围绕土

壤硝化速率的最适温度展开。硝化作用的最适温

度指 硝 化 速 率 达 到 最 大 值 时 的 环 境 温 度。

Ｍａｈｅｎｄｒａｐｐａ等比较了２０、２５、３５、４０℃条件下不同
土壤中的硝化速率，发现硝化速率的最适温度与所

处气候区有关，如美国南部土壤的硝化速率在３５℃
时最快，美国北部土壤的硝化速率则在２０、２５℃时
最快［２８］；Ｍａｈｌｉ等也发现了类似的现象，来自于热
带、温带、北极圈内的土壤硝化作用的最适温度分

别为３５、３０、２０℃［２９］；Ｓｔａｒｋ引入阿伦尼乌斯公式及
泊松分布的概率密度函数等公式，更加精确地评估

了土壤硝化作用的最适温度［２６］。在此基础上，Ｓｔａｒｋ
等发现同一区域硝化作用最适温度与一年中某一
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时期的温度有关，而与年均温度无关；例如，橡树下

土壤硝化作用的最适温度为３１．８℃，而相邻的露天
环境下土壤硝化作用最适温度则为 ３５．９℃［３０］。

Ｏｕｙａｎｇ等利用泊松分布的概率密度函数公式评估
了不同处理的农业土壤中硝化潜势对应的最适温

度，与对照（３５℃）相比化肥处理降低了土壤中硝化
潜势对应的最适温度（３２℃），而有机肥处理土壤却
没有变化［３１］。土壤硝化作用的最适温度和温度敏

感性实质上是硝化微生物群落对环境温度的响应，

有着深厚的微生物生理学和生态学的基础。随着

硝化微生物生理学和分子生态学的发展，人们逐渐

认识到ＡＯＡ和ＡＯＢ在生理生化、生态位及其对硝
化作用贡献的差异［２－３，１２－１３，３２］。因此，土壤硝化作

用的温度响应与硝化微生物的群落结构息息相关。

２　氨氧化微生物的温度适应性

研究者通过分离富集的途径分析了 ＡＯＡ和
ＡＯＢ的最适生长温度，发现 ＡＯＢ可能更适应中低
温的环境，而ＡＯＡ则主导了高温环境中的氨氧化作
用。如表１所示，目前发现的 ＡＯＢ都属于中低温
菌，生长温度普遍低于 ３３℃［３３－３５］；Ｊｏｎｅｓ等发现
Ｎｉｔｒｏｓｏｍｏｎａｓｃｒｙｏｔｏｌｅｒａｎｓ可以在４～５℃的温度下生
长［３６］；在 农 业 土 壤 中 欧 洲 亚 硝 化 毛 杆 菌

（Ｎｉｔｒｏｓｏｍｏｎａｓ ｅｕｒｏｐａｅａ）及 亚 硝 化 螺 菌 属

（Ｎｉｔｒｏｓｏｓｐｉｒａ）甚至可以在０～３℃生长［３７－３８］。迄今

为止还未发现可在温度高于４０℃的环境中存在的
ＡＯＢ［２２］。相比而言，ＡＯＡ的生长温度跨度较大，在
０．２～９７℃的生境中都可以检测到 ＡＯＡ的存
在［３９－４２］。例如，在农业土壤中富集得到的 ＡＯＡ
Ｃａｎｄｉｄａｔｕｓ Ｎｉｔｒｏｓｏｓｐｈａｅｒａ ｓｐ． ＪＧ１、Ｎｉｔｒｏｓｏｔａｌｅａ
ｄｅｖａｎａｔｅｒｒａ、Ｎｉｔｒｏｓｏｓｐｈａｅｒａｖｉｅｎｎｅｎｓｉｓ的最适生长温度
为３５～４０℃［４３－４６］。此外，海洋环境中的常温 ＡＯＡ
的特异性生物标记物完整极性膜脂也存在于高温

泉中［４７－４８］，表明有些 ＡＯＡ可能对温度具有较强的
耐受性。Ｔａｙｌｏｒ等在４～４２℃温度范围内对美国俄
勒冈州不同气候区土壤中ＡＯＡ、ＡＯＢ主导的硝化潜
势的温度响应进行了评估，并利用 ＳＱＲＴ和 ＭＭＲＴ
模型进行建模，同时量化了 ＡＯＡ和 ＡＯＢ的热力学
响应；建模数据表明，ＡＯＡ和 ＡＯＢ主导的硝化潜势
的最佳温度存在显著差异，其中ＡＯＡ主导的硝化势
最适温度比 ＡＯＢ的高１２℃［１３］。Ｏｕｙａｎｇ等在美国
犹他州的农业土壤中则发现，ＡＯＡ主导的硝化势最
适温度比ＡＯＢ主导的高１０℃［３１］。ＡＯＡ和ＡＯＢ生

长／氨氧化的温度敏感性也有显著差异，ＡＯＢ的 Ｑ１０
为１．７～２７［３０－３１］，而 ＡＯＡ的 Ｑ１０则大于５．０，表明
ＡＯＡ对温度的响应比 ＡＯＢ敏感。然而，Ｄｕａｎ等却
发现在长期施肥的菜园土里，ＡＯＡ的 Ｑ１０比 ＡＯＢ
的低［４９］。

　　笔者分析 ＡＯＡ、ＡＯＢ的生长、氨氧化活性的最
适温度和温度敏感性可能由以下因素决定：（１）
ＡＯＡ、ＡＯＢ所处生境的环境温度。从进化的角度来
看，在长期的环境温度选择下，微生物能够改变自

身生理和遗传特性，产生不同活性的同工酶，从而

使生物酶的催化效率在环境温度下达到最优。

Ｊｉａｎｇ等在研究４株亚硝化螺菌（Ｎｉｔｒｏｓｐｉｒａ）时发现，
分离自挪威的菌株的最适生长温度为２６～２９℃，而
分离自赞比亚的菌株的最适生长温度则为 ３１～
３３℃［３８］。然而，Ａｌｖｅｓ等以在北极土壤中富集到的
１株新型 ＡＯＡ（ＣａｎｄｉｄａｔｕｓＮｉｔｒｏｓｏｃｏｓｍｉｃｕｓａｒｃｔｉｃｕｓ
ｓｔｒａｉｎＫｆｂ）为研究对象，发现其氨氧化的最佳温度为
２０～２８℃，远高于其分离环境北极的平均温度
（１３～１４℃）；由此可见，环境温度并不是唯一的决
定因素［５０－５１］。（２）微生物特异性的细胞结构。
ＡＯＡ广泛的温度耐受范围与其细胞膜特殊的甘油
醚脂结构有关，这种特殊的结构使得ＡＯＡ在一些极
端的温度环境中有明显的竞争优势，从而可主导这

些生境中的氨氧化反应［５２］。（３）ＡＯＡ、ＡＯＢ氨氧化
过程代谢机制及酶的差异；尽管 ＡＯＡ、ＡＯＢ都利用
氨分子作为能量代谢的底物，它们的氨氧化机制却

明显不同。在ＡＯＢ氨氧化过程中，氨分子首先在氨
单加氧酶（ａｍｍｏｎｉａｍｏｎｏｏｘｙｇｅｎａｓｅ，简称ＡＭＯ）的作
用下 氧 化 成 羟 胺，再 由 羟 胺 氧 化 还 原 酶

（ｈｙｄｒｏｘｙｌａｍｉｎｅｏｘｉｄｏｒｅｄｕｃｔａｓｅ，简称 ＨＡＯ）氧化成亚
硝酸。羟胺氧化释放的４个电子由细胞色素 ｃ５５４
转运给辅酶 Ｑ，随后其中的２个电子再回传到氨单
加氧酶，用于启动氨氧化反应，另外２个电子则沿着
电子链继续移动［５３－５４］。ＡＯＡ氨氧化的具体机制还
不明确，ＡＯＡ、ＡＯＢ的氨单加氧酶的氨基酸相似性
仅４０％，在 ＡＯＡ中没有找到 ＨＡＯ的编码基因，并
且除羟胺外 ＮＯ也是 ＡＯＡ氨氧化过程中重要的中
间产物［５３－５５］。一般来讲，酶促反应的步骤越多，所

需要的活化能也越高，对温度的响应也越强烈。所

以，不同的氨氧化机制可能也决定了 ＡＯＡ和 ＡＯＢ
氨氧化过程的温度敏感性。在 Ｔａｙｌｏｒ等的试验中，
通过ＭＭＲＴ模型建模进一步发现，在 ＡＯＡ群落中
存在２种活性不同的ＡＯＡ的ＡＭＯ，在不同的温度
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表１　ＡＯＡ和ＡＯＢ纯培养及富集物温度参数

氨氧化微生物

类别 名称
来源

富集温度

（℃）
最适温度

（生长范围）（℃） 参考文献

氨氧化古菌 亚硝化侏儒菌属（ＮｉｔｒｏｓｏｐｕｍｉｌｕｓｏｘｙｃｌｉｎａｅＨＣＥ１Ｔ） 海洋 — ２５（４～３０） ［５６－５７］

亚硝化侏儒菌属（ＮｉｔｒｏｓｏｐｕｍｉｌｕｓｃｏｂａｌａｍｉｎｉｇｅｎｅｓＨＣＡ１Ｔ） 海洋 — ２５（１０～３０） ［５６－５７］

Ｎｉｔｒｏｓａｒｃｈａｅｕｍｋｏｒｅｅｎｓｉｓｓｐ．ｎｏｖ． 农田 — ２５（１５～３０） ［４１］

ＮｉｔｒｏｓａｒｃｈａｅｕｍｋｏｒｅｅｎｓｉｓＭＹ１ 农田 ２５ ２５（２０～２５） ［５８］

阿伯丁土壤亚硝化细杆菌（ＮｉｔｒｏｓｏｔａｌｅａｄｅｖａｎａｔｅｒｒａＮｄ１） 农田 ２８ ２５（２０～３０） ［４４］

亚硝化侏儒菌属（ＮｉｔｒｏｓｏｐｕｍｉｌｕｓｕｒｅｉｐｈｉｌｕｓＰＳ０Ｔ） 海洋表层沉积物 — ２６（１０～３０） ［５６－５７］

ＮｉｔｒｏｓｏｃｏｓｍｉｃｕｓａｒｃｔｉｃｕｓｓｔｒａｉｎＫｆｂ 极地土壤 ２０ ２８（２０～２８） ［５０－５１］

ＮｉｔｒｏｓｏｔｅｕｉｓｃｈｕｎｇｂｕｋｅｎｓｉｓＭＹ２ 农田 ２５ ３０（２５～４０） ［４２］

Ｎｉｔｒｏｓｏｃｏｓｍｉｃｕｓｓｐ．ＳｔｒａｉｎＭＹ３ 被煤焦油污染的沉积物 — ３０（—） ［５９－６０］

亚硝化侏儒菌属（ＮｉｔｒｏｓｏｐｕｍｉｌｕｓｍａｒｉｔｉｍｕｓＳＣＭ１） 海洋 — ３２（１５～３５） ［５６－５７，６１］

ＮｉｔｒｏｓｏｃｏｓｍｉｃｕｓｅｘａｑｕａｒｅＧ６１ 污水处理厂生物膜 — ３３（２１～４０） ［６２］

Ｎｉｔｒｏｓｏｔａｌｅａｓｐ．Ｎｄ２ 农田 ３７ ３５（２０～４２） ［４６］

亚硝化球菌属（Ｎｉｔｒｏｓｏｓｐｈａｅｒａｓｐ．ＪＧ１） 农田 ３７ ３５－４０（２５～４０） ［４０］

ＮｉｔｒｏｓｏｃｏｓｍｉｃｕｓｖｉｅｎｎｅｎｓｉｓＥＮ７６ 草地 ３７ ３５，４２（２８～４７） ［４３，６３］

ＮｉｔｒｏｓｏｃｏｓｍｉｃｕｓｖｉｅｎｎｅｎｓｉｓＥＮ１２３ 草地 ３７ ３７（３２～３７） ［５８］

ＮｉｔｒｏｓｏｃｏｓｍｉｃｕｓｆｒａｎｋｌａｎｄｕｓＣ１３ 农田 ３７ ４０（３０～４５） ［４５］

亚硝化暖菌属（Ｎｉｔｒｏｓｏｃａｌｄｕｓｙｅｌｌｏｗｓｔｏｎｉｉ） 热泉沉积物 ６０～８０ — ［３９，４７－４８］

氨氧化细菌 亚硝酸菌属（ＮｉｔｒｏｓｏｍｏｎａｓｅｕｒｏｐａｅａＮｍ３５） 纯培养 ２０，３０ ２０，３０（０～４０） ［３７］

亚硝酸菌属（ＮｉｔｒｏｓｏｍｏｎａｓｅｕｒｏｐａｅａＡＴＣＣ１９１７８） 农田 ２５ ２５（２０～２５） ［５８］

亚硝酸菌属（ＮｉｔｒｏｓｏｍｏｎａｓｓｔｅｒｃｏｒｉｓＫＹＵＨＩ－ＳＴ） 堆肥牛粪 ３０ ２５（２０～３７） ［３５］

亚硝化螺菌属（ＮｉｔｒｏｓｏｓｐｉｒａｂｒｉｅｎｓｉｓＣ－１２８） 农田 ２５－３０ ２５～２８（１５～３０） ［３４］

亚硝化螺菌属（Ｎｉｔｒｏｓｏｓｐｈｉｒａ４０Ｋ１） 农田 ２２ ２６（３～３６） ［３８］

亚硝化螺菌属（ＮｉｔｒｏｓｏｓｐｉｒａｍｕｌｔｉｆｏｒｍｉｓＡＴＣＣ２５１９６） 纯培养 ２５～３０ ２８（１５～３０） ［３３］

亚硝化螺菌属（ＮｉｔｒｏｓｏｓｐｈｉｒａＡＦ） 农田 ２２ ３１（３～３６） ［３８］

亚硝酸菌属（Ｎｉｔｒｏｓｏｍｏｎａｓｓｐ．ＮＷ４３０） 海洋 ５，２０ ２２～２９（－５～３０），
３０～３８（４～４０）

［３６，６４］

范围对温度的响应不同，这种现象却没有在ＡＯＢ群
落中发现。此外，还发现 ＡＯＢ的 ＡＭＯ比 ＡＯＡ的
ＡＭＯ表现出更大的负热容值（ΔＣｐ），暗示 ＡＯＢ的
ＡＭＯ的活性部位的柔性有所差异，具有与 ＡＯＡ的
ＡＭＯ不同的热力学特性［１３］。

３　氨氧化微生物丰度和群落对温度的响应

ＡＯＡ和ＡＯＢ不同的热力学性质决定了它们受
温度变化的影响不同，不同氨氧化微生物群落结构

则会直接影响其对环境温度变化的适应性［６５－６６］。

例如，Ｏｓｂｏｒｎｅ等对科罗拉多河流域３个高海拔栖息
地的土壤（冰川、岩屑、草甸）进行了调查，发现原位

温度变化范围大的土壤有丰富的氨氧化微生物群

落；在温度变化范围稳定的土壤中，存在较为单一

的氨氧化微生物群落［２１］。总的来说，在全球变暖背

景下，适应性低的氨氧化微生物的生态位将逐步被

竞争力更强的氨氧化微生物占领，从而使整个氨氧

化微生物群落结构发生变化。同时，微生物群落也

能通过积累和扩散（基因的水平转移）来适应高温

环境的基因突变从而提高整个群落的适应性。因

此，当环境温度升高后，土壤微生物群落很可能会

向更适应高温环境的微生物群落转变。有研究表

明，ＡＯＡ丰度和群落结构对温度较为敏感。Ｔｏｕｒｎａ
等发现，在不同温度（１０～３０℃）培养条件下，ＡＯＡ
的 １６ＳｒＲＮＡ和 ａｍｏＡ基因的变性梯度凝胶电泳
（ＤＧＧＥ）获得的分子指纹图谱发生了明显的变化，
而ＡＯＢ的群落结构却保持不变［６５］。Ｔａｙｌｏｒ等发现
当夏末秋初环境温度达到３０～３５℃时，ＡＯＡ的丰
度和活性明显升高［６７］。Ｌｕ等对来自不同土地利用
方式和深度的土壤在不同温度（２０、３０、４０℃）下进
行培养，表层土壤（０～１５ｃｍ）的氨氧化潜势明显高
于亚表层土壤（３０～４５ｃｍ），并且在夏季、秋季的高
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温中土壤硝化势是由ＡＯＡ主导的［６８］。Ｓｚｕｋｉｃｓ等则
发现在土壤空隙含水量（ＷＦＰＳ）为７０％时，ＡＯＢ的
丰度随着温度的升高而升高，而ＡＯＡ的丰度则呈下
降趋势；但在群落结构方面，ＡＯＡ的群落结构随着
温度的升高迅速做出响应，而 ＡＯＢ的群落结构在５
周后才体现出明显的变化［６６］。近年来，研究者利用

稳定性同位素技术分子生态学分析方法，为氨氧化

微生物群落结构对温度的响应提供了更为直接的

证据。Ｚｈａｎｇ等采用１３ＣＯ２－ＤＮＡ－稳定同位素标
记，比较了１种酸性水稻土在１５、２０℃等２种温度
下的活性氨氧化微生物群落，试验表明 ＡＯＡ和
ＡＯＢ均参与了硝化过程；在 ２０℃ 时，ＡＯＡ群落有
明显的变化，ＡＯＢ群落则保持稳定；当温度为１５～
２０℃时，活性氨氧化微生物由 ＡＯＡ向 ＡＯＢ转
变［２５］。温度的升高改变了 ＡＯＡ和 ＡＯＢ的相对丰
度，以及ＡＯＡ和 ＮＯＢ的群落组成从而提高了系统
的硝化速率。由于土壤微生物群落极端复杂，以往

的文献并没有就温度对硝化微生物的影响机制达

成一致结论。

土壤硝化微生物群落结构对温度的响应也将

直接影响环境中 Ｎ２Ｏ的排放。土壤硝化作用可以
通过直接和间接２种方式影响 Ｎ２Ｏ的排放

［１６］。一

方面，硝化微生物为反硝化微生物提供底物ＮＯ－２ 和
ＮＯ－３，通过反硝化途径被还原为 Ｎ２Ｏ或 Ｎ２；另一方
面，氨氧化过程中可以直接产生 Ｎ２Ｏ。尽管氨氧化
过程中Ｎ２Ｏ的产生机制还不明确，但现有证据表明
ＡＯＡ和ＡＯＢ的氨氧化过程中Ｎ２Ｏ的产生机制有明
显不同。ＡＯＢ可以通过不完全的羟胺氧化反
应［６９－７０］和硝化反硝化过程产生 Ｎ２Ｏ

［１６，７１］。相反，

目前没有在ＡＯＡ基因组中发现与 Ｎ２Ｏ生成相关的
酶，有研究者推测 ＡＯＡ氨氧化过程中 Ｎ２Ｏ的形成
主要是通过非生物过程，即羟胺和ＮＯ－２ 的化学降解
生成［５３，６３］。研究者通常利用Ｎ２Ｏ和ＮＯ

－
ｘ 的比值来

定量氨氧化过程中 Ｎ２Ｏ的产量。ＡＯＢ菌株的 Ｎ２Ｏ
的产量为０．１％～８．０％，受到氨氮和氧气浓度的影
响［３８，７２－７４］。ＡＯＡ培养物的 Ｎ２Ｏ产量远低于 ＡＯＢ，
仅为０．０４％～０．３０％，受氨氮和氧气浓度的影响较
小［５７－５８，６３，７３，７５－７６］。研究者利用选择性的硝化抑制

剂［如辛炔和２－苯基－４，４，５，５－四甲基咪唑啉 －
３氧代－１－氧（ＰＴＩＯ）］区分了土壤氨氧化过程中
ＡＯＡ和ＡＯＢ对Ｎ２Ｏ产量的贡献，得出了与纯培养、
富集物中类似的结论［１６］；当体系中 ＡＯＢ的生态位
占据优势时，直接导致了 Ｎ２Ｏ产量的增加，反之亦

然［４９，７７－７９］。然而，在全球变暖的背景下，硝化作用

产生的Ｎ２Ｏ对气候的反馈作用目前还不明确。一
方面，温度的升高能显著增加酶促和化学反应速

率，增加Ｎ２Ｏ的释放量；另一方面，温度引起的硝化
微生物群落的变化也将影响 Ｎ２Ｏ的产量；如果随着
温度的升高，氨氧化微生物群落中ＡＯＢ的生态位逐
渐被ＡＯＡ取代，Ｎ２Ｏ产量将可能显著降低，这有可
能直接抵消升温引起的 Ｎ２Ｏ的增排。此外，在微生
物呼吸中，研究者观察到了热适应性，即在气候变

暖后土壤微生物通过降低生理活性以提高在高温

环境中的适应性，从而减缓土壤呼吸量的升高［８０］。

这种现象是否也在硝化微生物中存在还是未知。

并且许多能够影响土壤硝化微生物群落结构的温

度响应的环境因子较多。未来的研究还需要更深

入更精确，以期能够解答此类问题。

４　土壤硝化作用对温度响应的不确定性

土壤微生物硝化作用温度响应不仅与硝化微

生物内在的活性有关，还可能与温度变化引起的各

类间接因素相关［３，８１］。温度的变化既可以对土壤硝

化微生物群落产生直接效应，还可以通过改变土壤

性质、水分、底物的可利用性及其他生物过程等方

式间接地影响土壤硝化微生物群落及其活性，具体

方式如下：（１）温度与土壤ｐＨ值之间的互作。温度
的升高会加快土壤硝化作用同时加速土壤酸化，ｐＨ
值是影响ＡＯＡ、ＡＯＢ生态位分异的重要因素，同时
ｐＨ值的降低会影响环境中的氨分子的可利用
性［１５，８２］。Ｇｕｂｒｙ－Ｒａｎｇｉｎ等发现 ＡＯＡ群落的温度
响应依赖于土壤ｐＨ值，酸性土壤中 ＡＯＡ的最适温
度明显低于中性土壤中的 ＡＯＡ［２３］。（２）温度改变
导致土壤中水分含量变化，直接影响土壤的呼吸速

率、氧气扩散及团聚体结构［３］。Ｇｒｕｎｄｍａｎｎ等发现
土壤硝化速率与含水量呈现负相关关系，并且不同

温度下硝化作用的最适含水率也具有显著差异［１８］。

Ａｖｒａｈａｍｉ等发现加利福尼亚草地土壤硝化潜势和
ＡＯＢ群落结构受到温度、土壤含水率、肥料相互作
用的影响。随着土壤含水量、温度的升高，硝化活

性升高，亚硝化螺菌（Ｎｉｔｒｏｓｏｓｐｉｒａｓｐ．ＡＦ－ｌｉｋｅ）相对
丰度降低［８３］。（３）温度变化会影响氮转化过程的
速率及各过程间的相互作用。温度升高导致土壤

矿化作用的变化，直接影响了土壤中有机氮库向无

机氮库的转化率，从而间接影响到土壤中氨氧化微

生物作用底物铵氮库的浓度。例如，模拟增温显著
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增加了土壤中有效氮含量和氮素的矿化速率［８４］。

Ｌａｎ等研究了２种水稻土，随着培养温度的升高，供
试土壤的总氮转化速率和净氮转化速率均有所增

加［８５］。然而，不同的氮转化过程的温度敏感性有所

不同。在低温（＜１５℃）下，与矿化作用相比，氮的
固定作用和硝化作用对温度更敏感。但供试土壤

的总氮转化速率的最适温度是２５℃。Ｗａｎｇ等发现
在草地系统中，２℃的升温通过刺激土壤有机氮的
矿化作用刺激ＡＯＢ的生长［８６］。还有研究表明矿化

作用会刺激部分ＡＯＡ的生长［８７－８８］。

５　结论与展望

在全球变暖背景下，土壤硝化作用的温度响应

作为评价陆地生态系统对全球变暖反馈作用的一

个潜在指标应该受到生态学家们的广泛关注。本

文从土壤硝化速率温度响应、硝化微生物群落结构

及活性的温度响应、其潜在机制和土壤硝化作用不

确定性等方面对土壤硝化作用的温度响应的研究

现状进行了总结和分析。本文认为土壤硝化作用

的温度响应是硝化微生物在群落尺度上适应性的

体现，建立在微生物生理学和生态学的理论之上。

针对土壤硝化微生物菌株和复杂的土壤硝化微生

物群落，研究者们在实验室培养或微宇宙培养等试

验中评估了土壤硝化作用及硝化微生物的温度响

应及其影响因素。今后的研究应该从硝化微生物

及其群落生理和生态学调查转向更加深入的讨论，

以下方面应成为今后的研究重点。

（１）须要进一步加强对土壤硝化微生物氨氧化
机制及硝化微生物间的互作研究。目前 ＡＯＡ及新
发现的ｃｏｍａｍｍｏｘ的氨氧化机制和Ｎ２Ｏ的产生机制
尚不清晰；尽管氨氧化是传统硝化过程中的限速步

骤，但氨氧化微生物、亚硝酸氧化微生物间的相互

作用对硝化作用的影响也不容忽视。上述２个方面
内容决定了硝化微生物的热力学特性及气候变暖

条件下它们可适应的时间与环境中的硝化作用强

度，这些对预测土壤硝化作用未来的变化趋势至关

重要。

（２）探究硝化微生物的热适应性及其机制。短
期来看，全球变暖能显著增加土壤中的酶促反应速

率，加快土壤微生物的硝化作用。不过，长期来看，

土壤微生物群落会改变其生理特征或通过基因型

的改变来适应温度的变化［８９］。目前，微生物热适应

性的进化研究主要集中在微生物呼吸的热适应性

方面。硝化微生物的热适应性相关的研究很少，应

从种群尺度到群落尺度对硝化微生物的热适应性

进行系统研究，对硝化微生物能否适应高温和如何

适应高温等问题进行探讨。

（３）探索复杂环境因子、气候变化因子对土壤
硝化作用温度响应特征的影响；在土壤群落水平上

探究温度对生物过程的影响，及其对全球变暖的反

馈作用就是一个生物和非生物因素相互影响的复

杂过程，在硝化微生物的生理学和生态学的理论基

础上，须要更加系统地研究环境、气候因子间的相

互作用对硝化作用温度响应特征的影响。

（４）在大尺度范围内建立土壤硝化作用的温度
响应与硝化微生物的群落特征的联系，同时引入模

型评估硝化微生物 Ｎ２Ｏ排放对全球变暖的反馈作
用，进而预测未来气候变化的趋势。
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