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摘  要：降雨格局改变和区域氮沉降增加是近年来全球变化研究中的热点问题，而草地生态系统

分布十分广泛，且大多位于生态脆弱带，易受到全球变化的干扰而失衡。土壤微生物及土壤酶活

性是自然生态系统中土壤质量变化的敏感性指标，微生物与酶活性的变化可用来监测水、氮变化

大背景下草地生态系统结构和功能的改变。基于此，综述了降雨格局改变和氮沉降增加及其双因

子交互作用对草地土壤系统中微生物数量、微生物生物量、微生物多样性与酶活性变化影响的相

关研究进展，为更好地预测评估并最终调控和保持草地生态系统稳定性提供科学依据，同时分析

阐述了当前工作中存在的一些问题与不足，并对未来研究所面临的关键科学问题进行了探讨和 

展望。 
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Abstract: Changes in precipitation pattern and increase in regional nitrogen deposition have turned to 
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be two hot issues in the study on global change in recent years. As grassland ecosystems are widely 
distributed over the globe and mostly in the ecological fragile zones, they are very sensitive and 
susceptible to the interference of global change and then lose balance. Soil microorganisms and soil 
enzyme activity are sensitive indicators of soil quality in natural ecosystems, They can be used to 
monitor changes of grassland ecosystems in structure and function under the grand background of 
changes in water and nitrogen. Based on this, a review is presented of progresses of the study on 
impacts of changes in precipitation pattern and increase in nitrogen deposition, and their interaction on 
number, biomass and diversity of soil microbes and enzyme activity, so as to provide a scientific basis 
for better prediction, evaluation and eventual control and maintenance of the stability of grassland 
ecosystems. At the same time, problems and shortcomings existing in the current work are analyzed 
and key scientific issues in future research are also discussed and previewed. 

Keywords: Grassland ecosystem, Soil microorganisms, Enzyme activity, Precipitation, Nitrogen 
deposition 
 

气候变化主要包括全球变暖、降水格局的改

变、氮沉降增加和大气 CO2浓度升高等
[1]，降水

格局改变和氮沉降增加是全球变化的两项重要内

容。水是维持生态系统的重要因子，其变化往往

会引起生态系统结构和功能的改变，并由此成为

生态系统演变的驱动力。由于矿物燃料燃烧、含

氮化肥的生产和施用、人口增长和畜牧业发展等

原因，人类向大气中排放的含氮化合物越来越多，

大气氮沉降增加已成为一个日趋严重的全球变化

现象[2]。由此导致生态系统中氮输入量增加，影

响土壤微生物分解、土壤呼吸、养分的矿化与固

定等一系列生态过程变化，引起土壤微环境和土

壤养分有效性的改变[3]。 

草地生态系统作为陆地生态系统的主体类

型，约占陆地总面积的 1/4−1/3[4]。我国现有不同

类型草地，面积约 4亿 hm2，占国土总面积的 40%

以上，是我国陆地面积最大的生态系统类型[5]。

降水格局的改变和大气氮沉降持续增加将会严重

影响生态系统的结构与功能，特别是在受水、氮

资源限制的干旱-半干旱草地生态系统。土壤微生

物是土壤养分循环和转化的催化剂，促进植物对

养分的吸收，是植物养分的重要来源[6]。土壤酶

作为土壤生态系统的组分之一，是生态系统的生

物催化剂，在土壤物质循环和能量转化过程中起

着重要作用，它们参与包括土壤生物化学过程在

内的自然界物质循环，既是土壤有机物转化的执

行者，又是植物营养元素的活性库，土壤微生物

及植物根系等能够释放各种酶类进入土壤(图 1)，

土壤微生物和酶一起推动着土壤的代谢过程[7]。

因此，研究未来降水格局变化与氮沉降增加对草

地生态系统土壤微生物和酶活性的变化，对于更

好地预测土壤中物质和能量的转移转化与土壤质

量的保持具有重要意义，从而可持续地利用草地

生态系统的各项服务功能。 

 

 
 

图 1  土壤微生物与酶的关系 
Figure 1  Relationship between soil microbes and enzymes 
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1  草地土壤微生物数量、微生物量变化 

土壤微生物数量一般分细菌、真菌两大类群或者

某些种群的微生物数量进行测定[8]。广义的土壤微生

物量包括土壤微生物量碳、土壤微生物量氮、土壤微

生物量磷和土壤微生物量硫[9]。一般研究较多的主要

是微生物量碳、氮，它们被认为是土壤活性养分的储

存库，也是植物生长可利用养分的重要来源之一[10]。 

1.1  降水增加对草地土壤微生物数量、微生物量的 

影响 

大气降水对土壤微生物数量的影响存在短时

效应和长时效应。降雨后短时间内土壤中水分增

多，促进了可溶性有机碳的分解，使微生物呼吸量

迅速增大，为短时效应；随着土壤微生物数量激增，

导致土壤中 CO2排放量显著增加，即长时效应
[11]，

通过测定微生物的基础呼吸速率，发现土壤含水量

的空间差异会影响土壤微生物的总生物量[12]。在中

国科尔沁沙质草甸，土壤微生物总数、细菌数量均

表现出与降雨量同步的季节动态，真菌数量从 5月

份到 8月份呈递增趋势，随后减少至最低[13]。在东

北羊草草原也发现了相同的变化规律，即微生物数

量与降雨季节变化基本保持一致，土壤细菌和真菌的

最大值都出现在 8 月[14]。也有研究表明，降水对不

同的微生物类群数量会产生不同的影响。Bapiri等[15]

研究表明，干湿交替循环对土壤真菌没有显著影响，

而显著降低细菌生物量，导致细菌/真菌比值降低。 

土壤微生物对土壤水分含量的变化能够迅速

做出反应，在加州干旱-半干旱草地上的研究表明，

土壤含水量急剧增加会显著降低微生物生物量  

碳[16-17]。在美国中部科罗拉多洲半干旱矮草草原进

行野外试验，对试验小区遮雨 21 d 后分别增加   

0、1和 2 cm降水量，降水添加第 3天时土壤微生

物大量生长繁殖，相比于对照土壤微生物生物量氮

分别增加了 71%和 170%；随土壤水分含量降低，

在第 10天时不同处理之间的差别几乎消失[18]。 

1.2  氮沉降增加对草地土壤微生物数量、微生物

量的影响 

氮沉降增加对于不同种类土壤微生物数量的

影响也不同，有研究表明施 N肥有利于草地土壤细 

菌数量的增加，但对真菌数量的影响很小或是降

低真菌的数量[19]。Bardgett 等认为在草地生态系

统中，施氮对微生物群落的影响与高氮下真菌含

量的减少有关[20]。在加利福尼亚南部灌木草原的

研究表明，大气氮沉降不利于丛枝菌根的生长[21]。

不同气候会影响氮肥的作用效果，在气候湿润且

温度适宜的地区，施氮肥可以显著提高土壤中三

大微生物种群的数量和土壤微生物量碳 (Soil 

microbial biomass carbon，SMBC)、土壤微生物量

氮(Soil microbial biomass nitrogen，SMBN)，在施

肥 15 d后增加最快，氮素随着时间变化逐渐消耗

殆尽，土壤中 SMBC和 SMBN增加变缓；在气候

干燥且温度炎热的地区，SMBC和 SMBN增加不

明显[22]。施氮持续的时间长短不同也会产生不同

的效应，短期施 N 对草地土壤微生物生物量的影

响有增加[23]、降低[24-25]和不产生影响[26]等 3种情

况，而长期施 N会降低土壤微生物生物量[27]。氮

肥的施用量以及类型不同也会对微生物产生不同

的影响。Zhang等[28]研究施 N对中国内蒙古温带草

原土壤的影响发现，土壤微生物量在施 N 水平为

16 g N/(m2·yr)时最高，高 N水平[32 g N/(m2·yr)、   

64 g N/(m2·yr)]反而降低了草地土壤微生物量，并

推测出对中国北方草地土壤微生物量而言，最佳

的 N浓度为 16−32 g N/(m2·yr)。张彦东等[29]研究

施 N 对金沙江干热河谷退化草地的影响发现，土

壤微生物量在施 N量为 5、l5 g N/(m2·yr)时没有明

显变化，而当施 N量增至 25 g N/(m2·yr)时，土壤

微生物量明显增加，原因在于该退化草地严重缺

N，高 N处理使地上生产力、土壤有机质和有效 N

增加，缓和了植物和微生物之间的竞争，促进微

生物量的增加，同样在中国黄土高原的盐碱草地，

由于该地区常年受氮素限制，施氮后显著地提高

了微生物量[30]，而对于高营养水平的草地，氮素

不是影响微生物群落生长的限制因子，施氮将很

难引起微生物量的改变。除此之外，不同的氮素

类型对微生物量的影响也存在差异，Lovell 等[31]
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利用室内土壤培养研究施肥对英国北威克一个永

久性黑麦草草地的影响发现，施有机肥(牛粪)能增

加土壤微生物量，但施无机 N肥(NH4NO3)对微生

物量没有显著影响[32]。在荷兰的一片草地上，增

氮实验使真菌的量减少，但是对细菌没有显著性

影响[33]。 

1.3  水、氮交互作用对草地土壤微生物数量、微生

物生物量的影响 

陈美玲[34]在贝加尔针茅草原进行水、氮添加及

其交互作用的野外控制试验，降水处理设置 3个梯

度(自然降水；增加自然降水 1/7；增加自然降水

2/7)，增氮处理设置 3 个梯度[对照；施加 5 g 

N/(m2·yr)；施加 10 g N/(m2·yr)]。在相同的增氮水平

上，随着增雨梯度的增加，微生物的总 PLFA含量

出现一直下降的趋势，在增氮处理下，两种梯度下

降比例为 19.15%和 8.93%，增雨处理使总量下降了

32.41%和 17.74%。增氮增雨的处理对于细菌总量的

影响是：增氮使细菌呈现负增加效应，分别减少了

13.43%和 13.12%；增雨实验同样使得细菌先下降后

增加的趋势，比例为 14.12%和 27.63%。对于真菌

群落，两种处理分别使其总量出现先下降后增加的

趋势，氮处理下降比例为 1.90%和增加比例为

27.87%，增雨处理下为 9.57%和 49.84%。对于丛枝

菌根真菌(AMF)的影响，在不同的增氮增雨处理下，

表现出增加的变化趋势，增氮使得丛枝菌根真菌增

加比例为 43.31%和 9.57%，增雨的增加效应为

49.16%和 52.21%。 

2  草地土壤微生物群落结构与功能多样性
变化 

土壤微生物多样性是指土壤生态系统中所有

的微生物种类和它们拥有的基因以及这些微生物

与环境之间相互作用的多样化程度。当前研究主要

集中在物种多样性、结构多样性、遗传多样性及功

能多样性等 4个方面[35]。土壤微生物对外界条件的

变化非常敏感，对土壤环境胁迫反应强烈，其最显

著的特点是群落结构的变化[36]。环境中微生物的群

落结构及多样性和微生物的功能及代谢机理是微

生物生态学的研究热点。 

2.1  降水增加对草地土壤微生物群落结构与功能

多样性的影响 

降水格局改变对生态系统的影响是通过水分

进入土壤，加速土壤中各种营养物质的溶解，从而

提高土壤中有机碳含量而实现的[37]。降水对土壤微

生物群落多样性的影响主要包括短期影响和长期

影响。短期影响指降水在短时间内形成干湿交替，

使不能适应环境中水势快速变化的微生物种群迅

速减少，从而导致微生物群落中某一或某些微生物

种群的消失；长期影响主要是通过引起土壤理化性

质、地上植被的生长状态和多样性发生改变，促使

微生物生长环境发生变化，进而影响到微生物种群

结构的稳定性[38]。Fierer 等[39]对草地土壤在两个月

内进行的 15 次干湿交替循环处理研究发现，草地

土壤微生物群落结构未受到干湿交替处理的显著

影响，主要原因可能是试验土壤经常受到干湿胁

迫，土壤微生物群落能较好地适应环境。

Cruz-Martínez等[40]则指出，在进行了连续 5年的降

水试验后，降水增加未对土壤细菌(Bacteria)和古菌

(Archaea)群落产生显著影响。这可能是由于土壤中

微生物受到当地环境影响，本身也产生了一定的对

环境和植物变化的适应能力。除了降水时间，降雨

量和雨前土壤含水量也是土壤微生物群落的重要

影响因子，土壤水分含量较高且雨量较大时明显抑

制土壤微生物多样性，如果雨前土壤水分处于近饱

和状态，即使少量的降水也会抑制土壤微生物多样

性[41]。然而在澳大利亚新南威尔士州草地，则发现

降雨量对土壤微生物多样性并没有显著影响[42]。杨

山[43]在研究降水对内蒙古典型草原土壤微生物特

性的影响时发现，增加降水使丛枝菌根真菌物种丰

富度平均升高 40% (P<0.05)；厌氧菌、真核细胞和

放线菌的相对物种丰富度在增水条件下分别降低

9%、22%和 7%，并且增加降水显著降低厌氧菌的

物种丰富度(P<0.05)。Thomson 等[44]对草地土壤进

行干湿处理后发现 α-变形菌(Alpha proteobacteria)

和 γ-变形菌(Gamma proteobacteria)相对丰度增加。
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Biolog 分析方法用于表征土壤微生物群落的功能潜

力，是一种群落水平的生理特性分析方法。它基于

微生物利用碳源能力的不同来研究微生物的碳源利

用模式[45]。适当的水分添加也可以提高植物生产力，

增加土壤有机碳含量，而有机碳含量高的土壤能提

供更多的有效碳源，有利于保持相对高的微生物活

性[46]。Cederlund等[47]的研究表明，含水量高的土壤

有较高的微生物量与微生物活性。有研究发现土壤

湿度在调节微生物活性与多样性方面至关重要，它

直接影响微生物的生理状态，限制微生物分解某些

化合物的能力，同时调节土壤酶和土壤理化性质。 

2.2  氮沉降增加对草地土壤微生物群落结构与功

能多样性的影响 

施肥能够改善土壤养分贫瘠状况，促进草地植

被的生长，从而造成土壤微生物群落发生变化。然

而，不同施肥量、施肥方式、肥料类型、施肥时间、

草地初始养分等均会对土壤微生物多样性产生明

显的影响[48]。施氮肥可显著促进新疆荒漠草原土壤

微生物群落多样性[49]。Freitag等[50]对瑞典一个长期

实验草地的研究发现氮添加增加了土壤细菌，尤其

是细菌功能群的多样性。有研究发现，低氮处理土

壤氨氧化细菌多样性指数较高，高氮添加条件下土

壤氨氧化细菌多样性降低；而土壤氨氧化古菌在高

氮添加条件下生长更活跃，而且多样性增加[51]。近

年来，随着微生物监测分离技术的发展，有关氮沉

降对某些特定微生物菌群丰度变化的影响有了进

一步的研究，对内蒙古经过 6年施氮的半干旱温带

草原的研究结果显示，氨氧化细菌(Ammonium- 

oxidizing bacteria，AOB)的多度随施 N水平的增加

呈上升趋势，而氨氧化古菌 (Ammonia-oxidizing 

archaea，AOA)的多度则无明显变化[52]。Di等[53]也发

现施N会增加新西兰高N草地土壤中AOB的多度。 

Clegg等[54]运用 DGGE和 PLFA技术研究了长

期草地管理模式对土壤微生物群落结构的影响，结

果表明施氮对放线菌群落结构有显著的影响，以

PLFA 数据为基础的多元分析表明施氮能够显著地

改变微生物群落结构。Smolander 等[55]认为，施氮

后尽管土壤有机质有所增加，但不易被土壤微生物

分解利用，且土壤 pH 值下降，因而导致微生物群

落结构的改变，然而长期、慢性 N沉降会大大降低

草地微生物物种丰富度[56]。N素输入在多大水平时

能够干扰植被-土壤物种多样性，且不危害其平衡状

态、微生物对 N素输入时间的响应及其反馈调节机

制都是未来值得关注的问题[57]。 

2.3  水、氮交互作用对草地土壤微生物群落结构与

功能多样性的影响 

水、氮变化对土壤微生物群落结构的交互作用

可能表现为叠加、协同或者拮抗。在中国北方草甸

草原，增水增氮对微生物群落结构多样性的交互作

用表现为拮抗，微生物群落结构水分含量以及自然

降水格局的变化更加敏感[58]。Bi 等[59]应用 Biolog

技术研究了连续 2年水分与氮素添加处理对贝加尔

针茅草原土壤微生物功能多样性的影响，结果表明

水分添加能够减少氮肥对微生物的抑制作用，增强

微生物的代谢活性和微生物对碳源的利用能力，高

氮处理下微生物群落丰富度指数和均匀度指数降

低，而优势度指数升高。水分与氮素添加处理不仅

改变了微生物的功能多样性，也使微生物对碳源的

利用模式发生转变[60]。目前关于水、氮交互作用对

草地生态系统土壤微生物群落的影响，尤其是针对

不同草原类型的研究，还存在很大的空白。因此，

有必要选取不同类型的草原作为研究对象，弥补地

域差异性的不足，系统地探讨草原土壤微生物群落

对降水和大气氮沉降增加的响应。 

3  草地土壤酶活性变化 

为有效研究和应用各种酶，国际酶学委员会于

1961年提出了一个分类系统，按照酶的催化反应类

型和功能，把已知的酶分为六大类，即氧化还原酶、

水解酶、转移酶、裂合酶、连接酶和异构酶[61]。草

地生态系统土壤酶活性的高低与草地土壤肥力密

切相关，也是判别草地土壤肥力与土壤质量的重要

指标之一。 

3.1  降水格局改变对草地土壤酶活性的影响 

土壤水分含量对土壤酶活性有重要影响，水分
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不仅直接参与土壤养分的生化反应，还能通过影响

微生物和植物根系的生命活动影响土壤酶活性。有

研究表明，增加降水明显增强了内蒙古温带草原

0−10 cm土壤的 N-乙酰氨基酶、亮氨酸酶和碱性磷

酸酶活性，以及 10−20 cm土壤的 N-乙酰氨基酶、

亮氨酸酶和酸性磷酸酶活性[62]。Henry等[63]在草地

生态系统的土壤酶研究中发现，与未增加降水相

比，增加降水使水解酶活性下降，而酚氧化酶和过

氧化物酶的活性增大；并认为增水引起植物根生物

量减少，进而导致了土壤水解酶活性降低。土壤含

水量的变化除了通过对微生物的调节而影响土壤

酶活性外，还可以通过影响土壤的含氧状态以及引

起土壤淋溶作用等而改变土壤酶活性，降水量增加

在一定程度上容易使土壤形成厌氧环境，从而抑制

土壤酶的活性[64]，所以，在通气性较好的条件下，

土壤酶活性一般较高，而完全浸水和干湿交替存在

的条件下土壤酶活性则较低[65]。Freeman[66]的研究

发现，土壤环境中的可利用性氧气含量能明显影响

酚氧化酶的活性，这是因为有氧环境可以使酚氧化

酶在催化过程中获得更多的可利用性氧，进而提高

了酚氧化酶的活性。侯乐和张玉龙研究表明，多数

土壤酶适宜的水分含量是土壤最大持水量的

60%−80%[67]。另外，土壤含水量增加会通过促进淋

溶作用而降低微生物对相应资源的需求，进而减少

土壤微生物合成与产出酶类物质，但由土壤含水量上

升而引起的土壤酶的活性升高效果却更为显著[68]。 

3.2  氮沉降增加对草地土壤酶活性的影响 

N作为营养物质输入到土壤中，满足作物生长

需要的同时，也会影响土壤的生态结构和功能，改

善土壤的理化特性和微生物区系，从而对土壤酶活

性产生影响。N素不仅是土壤酶的组成部分，而且

累积在土壤有机质中的 N 还决定了酶进入土壤中

的数量[69]。不同水平的氮沉降对土壤酶活性的影响

不同[70]，过量氮沉降会改变微生物功能，降低土壤

酶活性[71]。赵玉涛等[72]研究发现高氮沉降能降低土

壤多酚氧化酶活性，且土壤蔗糖酶活性也有降低的

趋势。白春华等 [73 ]对内蒙古荒漠草原的研究发 

现，施氮量为 10 g N/(m2·yr)提高了土壤脲酶活性，

对蔗糖酶和过氧化氢酶的影响不明显。由于酶活性

受到温度、pH 等多种因素影响，因此季节变化也

会使酶活性产生较大波动。研究冻融作用下氮沉降

对东北松嫩羊草草原土壤酶活性影响发现，随着氮

沉降量的升高，土壤脲酶和蛋白酶活性均呈先升高

后降低的趋势，土壤脲酶和蛋白酶活性在秋冬冻融

循环时期和冬春冻融循环时期差异显著。根据不同

施肥量对海北州海晏县天然草地上土壤酶活性的

测定结果表明，天然草地土壤施氮肥后，脲酶与蔗

糖酶活性受到抑制，而磷酸酶活性受到促进[74]。不

同形式的氮素添加也会对土壤酶活性产生不同的

影响，Wang 等[75]发现混合形式的氮比单一形式氮

对过氧化氢酶、纤维素酶、蔗糖酶、多酚氧化酶、

硝酸还原酶、脲酶和酸性磷酸酶的影响更大。 

3.3  水、氮交互作用对草地土壤酶活性的影响 

通过研究贝加尔针茅草甸草原土壤水解酶活

性以及季节动态变化对不同梯度增氮增雨的响应，

发现适度增氮能够促进水解酶活性，但是增雨在一

定程度上会掩盖增氮的正效应，即未来该地区降水

量的增加将会中和或抑制大气氮沉降增加对土壤

水解酶活性的促进效应[76]。 

4  土壤微生物与酶活性的关系 

从 20世纪 60年代开始，随着酶活性和微生物

新的测试技术的发展，研究者们已经清楚认识到土

壤酶与土壤生物之间存在某些密切关系。通常认为

土壤酶在很大程度上起源于土壤微生物，同样它也

可能来源于植物和土壤动物[77]。土壤温度、水分、

pH、放牧、开垦、施肥、植被类型、植物多样性、

群落结构、外来入侵植物、植物根际等各种非生物、

生物及人类活动因素变化均会对土壤微生物数量

和多样性产生影响，而土壤微生物发生的一系列生

化反应主要依赖于土壤酶活性的变化[78]。微生物群

落结构组成的改变也会影响土壤酶的产出及酶种

类的多样性[79]。 

许多研究已经证明土壤微生物数量、微生物量
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及其多样性与土壤酶活性有着密切联系，在伊犁绢

蒿荒漠退化草地，土壤细菌与脲酶呈显著正相关

(P<0.05)，真菌与过氧化氢酶、脲酶呈显著负相   

关[80]。高寒草地土壤细菌、真菌、总微生物数量与

过氧化氢酶、脲酶、中性磷酸酶呈显著或极显著相

关，这在很大程度上反映了微生物量对土壤酶活性

的重要影响和贡献[81]。贝加尔针茅草原土壤中固氮

菌、真菌的数量与土壤脲酶活性分别具有极显著和

显著正相关[82]。王杰等[83]在内蒙古贝加尔针茅草原

研究水分和氮素添加对草原土壤养分、酶活性及微

生物量碳、氮的影响时得出，微生物量氮含量与过

氧化氢酶和磷酸酶活性呈显著正相关，与多酚氧化

酶呈负相关；微生物量碳与过氧化氢酶呈负相关，

与多酚氧化酶活性呈正相关。  

5  研究展望 

从上述分析可以看出，未来降水和氮沉降增加

会对草地土壤微生物数量、微生物量及其多样性和

土壤酶活性产生深远影响。伴随着全球变化研究的

展开，气候因素变化对草地生态系统中土壤环境、

土壤质量等的影响引起越来越多国内外研究者的

关注。然而目前，有关水、氮变化情景下草地土壤

微生物生态学与酶活性变化研究的广度和深度仍

然十分局限，对于生境较为脆弱的草地生态系统，

希望在未来的工作中可以对以下科学问题进行更

多关注与研究： 

(1) 结合多种研究方法，特别是较为先进的分

子生物学相关分析方法，从不同层面对环境微生物

多样性的变化进行分析，克服单一方法所带来的不

足与缺陷，从而得到更加真实和全面的信息。 

(2) 针对不同微生物的功能多样性进行更加深

入的机理研究，以便为精准地研究不同微生物类群

的变化可能带来的植物生长、温室气体排放以及土

壤营养物质含量的变化，起到更科学的指导作用。 

(3) 在酶活性研究方面，找到一个合理、准确

和应用范围广的综合性酶活性指标，来表征环境变

化条件下土壤生物化学等所表征的土壤质量方面

的变化。 
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