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生物炭对土壤氮循环及其功能微生物的影响研究进展
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摘要： 生物炭是生物质材料在部分或完全无氧条件下，经热裂解形成的高度芳香化的难溶固体。 施用生物炭可

改变土壤理化性质，强烈影响土壤微生物的栖息环境，影响土壤固氮微生物、硝化微生物和反硝化微生物的群落

结构及活性，进而影响土壤氮循环的主要过程（固氮、硝化、反硝化等）。 该研究综述了施用生物炭对土壤氮循环

主要过程及微生物功能基因的影响，结果表明，施用生物炭改善了土壤的透气性，提高了土壤 ｐＨ 值，增加了土壤

碳和养分的有效性，可使土壤固氮量提高 １５％ ～２２７％，土壤硝化速率提高 ２８％ ～２００％，但土壤氨挥发累积量减少

２０％～７３％，土壤 Ｎ２Ｏ 排放累积量减少 １１％～７８％。 此外，生物炭的施用提高了 ｎｉｆＨ、ａｍｏＡ 的基因丰度，进而促进

土壤的固氮作用和硝化作用。 生物炭的施用还提高了土壤 ｎｏｓＺ 等基因的丰度以及 Ｎ２Ｏ 还原酶的活性，有利于土

壤反硝化作用（Ｎ２Ｏ 最终转化为 Ｎ２），抑制 Ｎ２Ｏ 的排放，且这种效应随着生物炭施用量的增加而增强。 此外，生物

炭对土壤氮循环及其功能微生物的影响取决于生物炭原料和试验条件，不同调控基因对土壤氮循环过程的贡献

不一。 生物炭介导下，土壤 ｐＨ 值增大，养分有效性增强，氨氧化细菌（ＡＯＢ）对土壤硝化作用的贡献可能比氨氧化

古菌（ＡＯＡ）更大。 且与其他调控基因（ｎａｒＧ、ｎｉｒＳ、ｎｉｒＫ）相比，ｎｏｓＺ 基因对于土壤反硝化作用似乎更为重要。 因

此，仍需深入研究施用生物炭对土壤微生物氮循环功能基因的影响，尤其是不同功能基因对氮循环过程的贡献大

小及其影响因素，进而深化对土壤微生物氮循环功能基因的认识。
关键词： 生物炭； 土壤氮循环； 土壤微生物； 功能基因
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　 　 生物炭是指一类在完全或部分无氧的情况下，
通过热解炭化而产生的高度芳香化的难溶固体材

料［１］。 生物炭通常呈碱性［２］，具有较多的大孔隙、
较高的比表面积［３］、多样的表面官能团［４］ 以及大量

的不稳定有机质和营养物质［５］。 生物炭可以作为

土壤改良剂施用到土壤中，从而改变土壤理化性

质，包括阳离子交换量、酸碱度、土壤持水能力、容
重、碳 和 养 分 含 量 等［６－７］， 受 到 了 众 多 学 者 的

关注［８－９］。
土壤氮循环是陆地生态系统元素循环的重要

组成部分，其主要过程包括生物固氮、氨化作用、氨
挥发、硝化作用、硝态氮淋溶和反硝化作用等［１０］，有
些过程如生物固氮、硝化作用和反硝化作用等由特

定的微生物功能基因所调控（图 １）。 近年来，学者

们开展了大量有关土壤氮循环及其功能微生物对

施用生物炭的响应研究。 结果表明，生物炭通过改

变土壤理化性质，为固氮菌、硝化菌和反硝化菌的

生长和繁殖提供良好的微环境［１１］，最终影响土壤固

氮作用［１２］、硝化作用［１３］ 和反硝化作用［１４］。 但由于

不同研究采用的生物炭原料、裂解温度、试验条件

以及土壤类型等不同，其研究结果存在差异，且对

土壤氮循环及其功能微生物的主要影响因素尚无

定论。 为此，笔者通过综述近年来国内外有关施用

生物炭对土壤氮循环及其功能微生物影响的研究

文献，了解该领域相关研究的进展和发展趋势，为
探讨生物炭的合理使用以及生物炭调控土壤氮循

环的过程与机制提供参考依据。

ＣＹＮ ／ ＵＲＥ—氰酸酶 ／脲酶； ＡＭＯ—氨单加氧酶； ＨＡＯ—羟胺氧化还原酶； ＮＸＲ—亚硝酸盐氧化酶；

ＮＡＲ—硝酸盐还原酶； ＮＩＲ—亚硝酸盐还原酶； ＮＯＲ—ＮＯ 还原酶； ＮＯＳ—Ｎ２Ｏ 还原酶； ＭｏＦｅ—固氮酶。

图 １　 土壤氮循环主要过程

Ｆｉｇ􀆰 １　 Ｍａｉｎ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｙｃｌｅ

１　 生物炭对土壤生物固氮作用及其功能微
生物的影响

　 　 生物固氮是通过微生物将大气中的氮气（Ｎ２）
转化为氨（ＮＨ３） （图 １），这些微生物也被称为固氮

微生物。 固氮微生物含有编码固氮酶的基因（包括

ｎｉｆＨ、ｎｉｆＫ、ｎｉｆＤ 等），其中 ｎｉｆＨ 基因最为保守，常被

选为研究固氮微生物群落结构的标记基因［１５］。 固

氮微生物主要分布在 ７ 个门共 ６０ 多个属中［１６］，包
括变形菌门（Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ）、放线菌门（Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅ⁃
ｒｉａ）、蓝细菌门（Ｃｙａｎｏｂａｃｔｅｒｉａ）、绿菌门（Ｃｈｌｏｒｏｂｉ）、
绿弯菌门（Ｃｈｌｏｒｏｆｌｅｘｉ）、厚壁菌门（Ｆｉｒｍｉｃｕｔｅｓ）、广古

菌门（Ｅｕｒｙａｒｃｈａｅｏｔａ）。 依据固氮微生物的生活和固

氮方式可分为共生固氮菌［１７］ 〔如根瘤菌属（Ｒｈｉｚｏｂｉ⁃
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ｕｍ）、弗兰克氏菌属（Ｆｒａｎｋｉａ）等〕、自生固氮菌〔如
固氮菌属（Ａｚｏｔｏｂａｃｔｅｒ）、克雷伯氏菌属（Ｋｌｅｂｓｉｅｌｌａ）、
念珠蓝细菌属（Ｎｏｓｔｏｃ）、红螺菌属（Ｒｈｏｄｏｓｐｉｒｉｌｌｕｍ）
等〕、联合固氮［１８］ 〔如假单胞菌属（Ｐｓｅｄｏｍｏｎａｓ）、类
芽孢杆菌属（Ｐａｅｎｉｂａｃｉｌｌｕｓ）等〕。

固氮微生物群落结构和固氮酶活性受到多种

环境因素的影响，主要包括氧气、微量元素铁和钼、
养分有效性等。 其中，前两者是影响固氮微生物的

核心因素，铁和钼是合成固氮酶的必需元素。 固氮

酶的蛋白质对氧气浓度极为敏感，其一旦暴露在空

气中，极易发生不可逆转的失活［１９］，因此绝大多数

固氮微生物是在厌氧或低氧的条件下进行固氮

作用。
１􀆰 １　 施用生物炭对土壤固氮作用的影响

生物炭添加到土壤后，通常会增强其生物固氮

能力。 施用生物炭对不同地区土壤生物固氮的影

响见表 １。 ＡＺＥＥＭ 等［２０］ 通过同位素示踪技术研究

生物炭对土壤共生固氮的影响，结果表明，施用生

物炭提高了根瘤的生物固氮速率，且土壤固氮能力

随施用量的增加而增强。 有研究认为，生物炭施用

会增强豆科植物的固氮能力［２１－２２］。 ＮＩＳＨＩＯ 等［２３］

发现，在苜蓿发育早期添加生物炭后，其固氮能力

提高 １５％，结瘤发育最大时的生物固氮能力可提高

２２７％。 孟颖等［１２］ 通过盆栽试验结合土壤培养法，
发现增大 ２ 种生物炭的施用量（０ ～ ６０ ｇ·ｋｇ－１），土
壤自生固氮能力均显著增强。 此外，生物炭对土壤

固氮作用的影响因制备原料的不同而存在差异。
相较于水稻秸秆生物炭，玉米秸秆生物炭对土壤固

氮能力的促进作用更强［１２］。

表 １　 施用生物炭对不同地区土壤生物固氮的影响

Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｂｉｏｃｈａｒ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｏｎ ｔｈｅ ｓｏｉｌ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｆｉｘａｔｉｏｎ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｒｅａｓ

地点 土壤类型 试验方法
生物炭条件 生物固氮

原料 裂解温度 ／ ℃ 施用量 类型 固氮速率 固氮菌 ｎｉｆＨ 基因丰度
文献

黑龙江哈尔滨 中性土 盆栽 玉米秆 ４００ ２０、４０、６０ ｇ·ｋｇ－１ 自生固氮 ＋ ＋ ［１２］
黑龙江哈尔滨 中性土 盆栽 水稻秆 ４００ ２０、４０、６０ ｇ·ｋｇ－１ 自生固氮 ＋ ＋ ［１２］
巴基斯坦 碱性土 野外观测 甘蔗渣 ３５０ ５、１０ ｔ·ｈｍ－２ 共生固氮 ＋ ［２０］
德国 中性土 盆栽 啤酒残渣 ２２０ ５％、１０％ 共生固氮 ＋ ［２１］
哥伦比亚 酸性土 盆栽 原木 ３５０ ３０、６０、９０ ｇ·ｋｇ－１ 共生固氮 ＋ ［２２］
日本 酸性土 盆栽 鸡粪 ５００ ５０、１００ ｇ·ｈｍ－２ 共生固氮 ＋ ［２４］
美国 碱性土 室内培养 柳枝稷 ３５０ １％、２％、１０％ 自生固氮 ＋ ［２５］
澳大利亚 酸性土 盆栽 桉树 ６５０～７５０ ２􀆰 ５％、５％、１０％ 自生固氮 ＋ ［２６］
北京昌平 碱性土 野外观测 稻壳 ４５０ ５０ ｔ·ｈｍ－２ 自生固氮 ０ ０ ［２７］
北京昌平 碱性土 野外观测 玉米籽壳 ４５０ ５０ ｔ·ｈｍ－２ 自生固氮 ０ ０ ［２７］

“＋”表示促进作用； “－”表示抑制作用； “０”表示无影响。

１􀆰 ２　 施用生物炭对土壤固氮微生物的影响

生物炭可以改善土壤理化特性，提高共生固氮

菌和自生固氮菌的数量［１２，２２，２４］。 越来越多的研究

表明，生物炭的添加改变了土壤固氮微生物的数量

和多样性。 ＤＵＣＥＹ 等［２５］ 通过室内培养试验发现，
施用柳枝稷生物炭后，土壤 ｎｉｆＨ 基因的拷贝数显著

升高，且升高幅度随着施用量的增加而增大，在施

用量 ｗ 为 １０％时，基因丰度可增大 ３ 倍。 与此同

时，施用生物炭后，相比于对照土壤，土壤 ｎｉｆＨ 基因

的相对丰度也显著升高，表明施用生物炭增大了土

壤中固氮微生物的多样性。 ＡＢＵＪＡＢＨＡＨ 等［２６］ 研

究表明，土壤固氮菌（包括根瘤菌属和固氮螺菌属

等）相对丰度与桉树生物炭的施用量呈正相关。 尽

管多数研究表明，施用生物炭可提高土壤的 ｎｉｆＨ 基

因丰度，提高固氮微生物的总生物量，但这种影响

依赖于生物炭的裂解温度、试验类型和覆盖植物

等［２８］。 低温裂解（４００ ℃）的生物炭更有利于土壤

ｎｉｆＨ 基因丰度的增加，增幅可达 ８８％；相较于野外

试验条件，室内培养条件下土壤 ｎｉｆＨ 基因丰度对生

物炭的正响应更明显。 Ｍｅｔａ 分析发现，试验条件显

著影响土壤 ｎｉｆＨ 基因丰度对生物炭的响应，室内培

养试验中添加生物炭提高了 ｎｉｆＨ 基因的丰度，盆栽

试验中添加生物炭却降低了 ｎｉｆＨ 基因的丰度，且由

于盆栽试验栽种的植物可形成根瘤，土壤中存在许

多共生固氮菌。 可见，添加生物炭可能促进自生固

氮菌的生长，但抑制共生固氮菌的生长，这种现象

的内在机理还不清楚［２８］。 值得注意的是， ＸＩＡＯ
等［２８］的研究并未考虑到试验类型不同可能带来的

差异，盆栽条件下土壤 ｎｉｆＨ 基因丰度的降低是由于

生物炭还是植物的作用，这点还不明确。 因此在控

制试验类型的条件下，进一步探究生物炭对土壤自

生固氮和共生固氮的影响及其内在机制是必要的。
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１􀆰 ３　 生物炭影响土壤固氮微生物的机制

１􀆰 ３􀆰 １　 铁、钼等元素的有效性

铁、钼元素是固氮酶 Ｍｏ － Ｆｅ 蛋白的一种成

分［２９］，其有效性的高低直接影响固氮酶活性以及生

物固氮，因此铁、钼可能是生物炭影响土壤固氮作

用的关键因素。 ＲＯＮＤＯＮ 等［２２］ 研究验证了这一假

设，结果表明，钼的有效性随着生物炭的添加而增

加，但铁的有效性在生物炭添加前后未发生改变。
此外，ＰＥＲＥＺ 等［３０］研究认为，土壤中碳有效性的高

低也是影响固氮微生物群落丰度和活性的重要因

素。 生物炭施用可为土壤固氮微生物提供可利用

碳源，从而促进固氮微生物的生长。 一些研究表

明，土壤固氮菌群落丰度以及固氮酶活性与土壤碳

含量存在显著正相关性［２２，２５－２６］，土壤 ＳＯＣ、ＤＯＣ 含

量的升高是生物炭促进生物固氮的原因之一。
１􀆰 ３􀆰 ２　 氧含量

生物炭具有较高的比表面积和孔隙率，能够有

效吸收和保留水分，进而提高土壤含水率［３］，而含

水率的增大有利于形成厌氧环境，提高固氮酶活

性，进而增强土壤的生物固氮能力［２０］。 此外，生物

炭施用后土壤容重降低，土壤中增加的孔隙空间有

利于根瘤的形成。

２　 生物炭对土壤氨挥发的影响

通过固氮、氨化、水解等过程产生的铵态氮

（ＮＨ４
＋）除了被植物吸收外，一部分通过硝化作用转

化为 ＮＯ３
－，一部分以氨的形式挥发到大气中（图

１），只有少部分保留在土壤中。 可见，氨挥发是土

壤气态氮损失的重要途径之一，氨挥发不仅降低了

氮利用率，还会对水、大气和土壤环境造成严重污

染［３１－３２］。 铵态氮在土壤生物系统内的转化是一个

包括多种反应的复杂动力学过程［３３］，其中与氨挥发

直接相关的化学平衡包括：ＮＨ４
＋（代换性）⇔ ＮＨ４

＋

（液相） ⇔ ＮＨ３（液相） ⇔ ＮＨ３（气相） ⇔ ＮＨ３ （大

气）。 对土壤而言，土壤溶液是液相，土壤表层空气

是气相，氨挥发发生在土壤表面。
土壤氨挥发的主要环境因素是土壤 ｐＨ 值和黏

粒含量，土壤 ｐＨ 值升高对氨挥发有促进作用［３４］。
这是因为 ｐＨ 值决定了氨挥发的化学平衡，ｐＨ 值升

高（碱性环境下）有利于铵态氮向氨的转化。 与土

壤 ｐＨ 值相反，土壤黏粒对氨挥发有抑制作用。
ＦＡＮ 等［３５］研究表明，黏粒含量较高的土壤氨挥发显

著小于黏粒含量较低的土壤，一是由于黏粒对 ＮＨ４
＋

具有较强的吸附作用，可抑制其向 ＮＨ３的转化；二是

由于较高含量的黏粒能显著降低土壤的通透性，不
利于氨气扩散到大气中。
２􀆰 １　 施用生物炭对土壤氨挥发的影响

许多研究显示，生物炭对土壤氨挥发具有抑制

作用（表 ２）。

表 ２　 施用生物炭对不同地区土壤氨挥发的影响

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｂｉｏｃｈａｒ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｏｎ ｔｈｅ ｓｏｉｌ ａｍｍｏｎｉａ ｖｏｌａｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｒｅａｓ

地点 土壤类型 试验方法
生物炭条件

原料 裂解温度 ／ ℃ 施用量
氨挥发 文献

澳大利亚 酸性土 室内培养 绿色废物 ４５０ １％、５％、１０％、２０％ － ［３６］
澳大利亚 碱性土 室内培养 家禽垃圾 ４５０ ５％ － ［３８］
澳大利亚 酸性土 室内培养 家禽垃圾 ４５０ ５％ － ［３８］
澳大利亚 碱性土 室内培养 坚果壳 ４５０ ５％ － ［３８］
澳大利亚 酸性土 室内培养 坚果壳 ４５０ ５％ － ［３８］
浙江杭州 酸性土 野外观测 水稻秸秆 ５００ ２􀆰 ８、２２􀆰 ５ ｔ·ｈｍ－２ － ［３９］
江苏宜兴 酸性土 野外观测 水稻秸秆 ５００ ０􀆰 ５％、３％ ＋ ［４０］
江苏宜兴 酸性土 野外观测 水稻秸秆 ７００ ０􀆰 ５％、３％ ＋ ［４０］
河南新乡 碱性土 盆栽 黑炭 ５００ ２􀆰 ２５ ｔ·ｈｍ－２ ０ ［４１］
河南新乡 碱性土 盆栽 黑炭 ５００ ２２􀆰 ５ ｔ·ｈｍ－２ ＋ ［４１］

“＋”表示促进作用； “－”表示抑制作用； “０”表示无影响。

　 　 ＣＨＥＮ 等［３６］ 通过室内培养试验发现，生物炭的

添加显著减少了土壤氨挥发，且随着施用量的提高

（０～２０％），土壤氨气的减排量增加。 许云翔［３７］ 通

过观测稻秆生物炭对太湖流域稻麦轮作农田土壤

氨挥发的影响，发现稻秆生物炭可显著降低土壤氨

挥发累积量，但随着施用量的增大（０ ～ ２２􀆰 ５％），土

壤氨挥发累积量呈先下降后上升的趋势，而最大施

用量下的氨挥发累积量仍显著小于对照。 因此，中
量生物炭的添加既可缓解土壤氨挥发，又可节约经

济成本。 此外，不同原料制备的生物炭对土壤氨挥

发的影响存在差异。 ＭＡＮＤＡＬ 等［３８］ 研究显示，２ 种

生物炭（垃圾和坚果壳）均显著减缓 ２ 种土壤类型



　 第 ６ 期 　 王翰琨等： 生物炭对土壤氮循环及其功能微生物的影响研究进展 ·６９３　　 ·

（酸性土和碱性土）的氨挥发，且前者对土壤氨挥发

的减缓效果更明显。 钟婷［３９］也认为，秸秆生物炭能

显著控制稻田土壤的氨挥发，可减缓 ２０％以上的稻

田土壤氨累积挥发。 也有一些研究报道了生物炭

对土壤氨挥发的促进作用［４０－４２］。 ＳＨＡ 等［４３］ 认为，
在不同的土壤、生物炭和试验条件下，生物炭对土

壤氨挥发的影响存在很大差异。 一般而言，生物炭

的施用能减缓土壤氨挥发，但生物炭添加到酸性土

壤中可能会刺激土壤的氨挥发［４２］。
２􀆰 ２　 生物炭影响土壤氨挥发的机制

２􀆰 ２􀆰 １　 生物炭的吸附

生物炭因其孔隙结构发达、比表面积巨大等特

性，往往具有较强的吸附能力。 ＨＡＬＥ 等［４４］ 研究显

示，可可豆壳生物炭和玉米芯生物炭均对氨气和铵

态氮有较强的吸附能力。 刘玮晶等［４５］ 通过室内模

拟试验发现，生物炭添加后，能显著提高土壤对铵

态氮和硝态氮的吸附量，表明生物炭在提高土壤对

无机态氮的吸附能力方面具有显著的效果。 生物

炭对土壤铵态氮的吸附可抑制其向氨气的转化，同
时生物炭吸附氨气可削弱其扩散到大气中。
２􀆰 ２􀆰 ２　 土壤 ｐＨ 值

ｐＨ 值是影响土壤氨挥发的重要因素之一。 多

数生物炭由于自身 ｐＨ 值较高，施用到土壤后会在

一定程度上提高土壤 ｐＨ 值，进而打破土壤环境的

化学平衡，从而促进土壤氨挥发，特别是酸性土

壤［４０］。 ＣＨＥＮ 等［３６］认为，生物炭通过 ｐＨ 值影响土

壤氨挥发依赖于土壤本底酸碱度的高低，具体表现

为：当土壤为酸性时，施用生物炭往往能显著提高

土壤 ｐＨ 值（“石灰效应”），从而促进土壤氨挥发；
当土壤为中性或微碱性时，施用生物炭降低土壤氨

挥发；当土壤为碱性时，施用生物炭不会显著影响

土壤氨挥发，此时土壤的铵态氮多数已经通过氨挥

发流失到大气中。 因此，适量施用木炭等孔隙较大

或 ｐＨ 值较低的生物炭，更有利于减缓土壤的氨

挥发［４３］。

３　 生物炭对土壤硝化作用及其功能微生物
的影响

　 　 硝化作用的过程一般分为 ２ 步，均在有氧条件

下完成，首先是将铵态氮氧化为亚硝态氮，然后将

亚硝态氮氧化为硝态氮（图 １），这两步也被称为氨

氧化和亚硝酸盐氧化。 氨氧化过程主要是由氨氧

化细菌（ＡＯＢ）和氨氧化古菌（ＡＯＡ）完成，其含有调

控氨单加氧酶（ＡＭＯ）合成的 ａｍｏＡ 基因。 根据 １６Ｓ
ｒＲＮＡ 测序结果，ＡＯＢ 主要属于 β 变形菌纲的亚硝

基单胞菌科（Ｎｉｔｒｏｓｏｍｏｎａｄａｃｅａｅ）和 γ 变形菌纲的着

色菌科 （ Ｃｈｒｏｍａｔｉａｃｅａｅ），包括亚硝化螺菌属 （Ｎｉ⁃
ｔｒｏｓｏｓｐｉｒａ）、亚硝化单胞菌属（Ｎｉｔｒｏｓｏｍｏｎａｓ）、亚硝化

球菌属（Ｎｉｔｒｏｓｏｃｏｃｃｕｓ） 等［４６］。 而目前发现的 ＡＯＡ
均属于奇古菌门，但 ＡＯＡ 还存在许多未知菌种，对
于 ＡＯＡ 的认知还处于起步阶段。 亚硝酸盐氧化过

程主要由亚硝酸盐氧化细菌（ＮＯＢ）完成。 ＮＯＢ 主

要分布在 ４ 个属［４７］，包括硝化球菌属（Ｎｉｔｒｏｃｏｃｃｕｓ）、
硝化螺菌属（Ｎｉｔｒｏｓｐｉｒａ）、硝化杆菌属（ ｎｉｔｒｏｂａｃｔｅｒ）、
硝化刺菌属（Ｎｉｔｒｏｓｐｉｎａ）。

氧含量和 ｐＨ 值是影响硝化微生物群落组成的

关键环境因素。 土壤 ｐＨ 值能显著影响土壤硝化作

用，是影响氨氧化微生物群落结构的最重要因素之

一［４８］。 氧气是氨氧化反应的基质，由于 ＡＯＡ 对氧

气的半饱和常数比 ＡＯＢ 低［４９］，因此氧气浓度的高

低会对氨氧化微生物的生态位分异造成影响。
３􀆰 １　 施用生物炭对土壤硝化作用的影响

目前生物炭对土壤硝化作用的影响主要是根

据土壤硝化速率确定，一些研究也根据土壤中硝酸

盐的变化量来评估［５０］。 从表 ３ 可知，野外条件和室

内培养条件下的试验结果均表明，生物炭施用对各

地区的土壤硝化作用主要起促进作用。 ＰＲＯＭＭＥＲ
等［１３］在欧洲温带地区可耕土壤进行野外观测试验

发现，施用生物炭后土壤硝化速率加快了 ３ 倍多，表
明生物炭的施用促进了土壤硝化作用。 同样地，
ＳＯＮＧ 等［５１］在黄河三角洲的盆栽试验发现，生物炭

的施用促进了该地区的土壤硝化速率。 生物炭的

理化性质因制备工艺（裂解温度和原料）存在差异，
故施用后对土壤硝化作用的影响也可能不尽相同。
ＰＥＲＥＩＲＡ 等［５２］ 在美国地中海地区的研究结果表

明，杉木在较高温条件下制备的生物炭更能促进土

壤硝化作用。 由于低温制备的生物炭易含有多环

芳烃等毒性化合物，可能会抑制生物炭改良土壤中

的硝化作用［５３－５４］。 不同原料所制备的生物炭的理

化性质不同，施用后对土壤硝化速率的影响可能会

截然相反［１３，５５］。 生物炭的施用量也是学者关注的

问题之一［５１］。 一般而言，土壤硝化速率随着施用量

的增多，呈先增大后减小的变化趋势，因此生物炭

的施用量不宜过多。 此外，生物炭对土壤硝化作用

的影响还强烈依赖于土壤类型。 根据“石灰效应”
理论，生物炭对酸性土壤硝化作用的影响更为

强烈［５６－５７］。
３􀆰 ２　 施用生物炭对土壤硝化微生物的影响

ＰＲＯＭＭＥＲ 等［１３］研究表明，土壤氨氧化微生物

群落丰度随着生物炭的施用而增加，生物炭处理的
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土壤 ＡＯＡ 和 ＡＯＢ 含量均显著高于对照。 ＣＨＥＮ
等［６３］通过室内培养试验也发现了一致的结果，即小

麦秸秆生物炭的施用可显著提高土壤 ＡＯＡ 和 ＡＯＢ
的基因拷贝数。 此外，ＬＵＯ 等［５８］ 研究发现，施用生

物炭显著增加了亚硝态氮氧化菌（ＮＯＢ）的丰度，改
变了 ＮＯＢ 的群落组成，但不影响 ＮＯＢ 的 α 多样性。
可见，生物炭对土壤硝化菌具有积极影响。 ＳＯＮＧ
等［５１］通过研究不同施用量的生物炭对土壤硝化菌

群落的影响，发现高施用量处理下的土壤 ＡＯＡ 和

ＡＯＢ 基因丰度反而小于低施用量处理，且基因丰度

与硝化速率的变化趋势相似。 ＬＩＵ 等［５９］ 研究表明，
随着生物炭施用量的增加（０～４％），土壤中 ＡＯＢ 和

ＮＯＢ 的相对丰度降低，且 ａｍｏＡ 基因的拷贝数减小；
但随着施用量的增加（施用量为 ８％时），ａｍｏＡ 基因

的拷贝数又有所增大。 而 ＡＢＵＪＡＢＨＡＨ 等［２６］ 却认

为，生物炭施用量的增加使黑黏土（ｂｌａｃｋ ｃｌａｙ ｌｏａｍ）
中硝化菌丰度提高，尤其是 ＮＯＢ 的丰度。 因此，生

物炭的施用量对土壤硝化菌有显著影响，确定合适

的施用量对改善土壤硝化作用有着重要意义。 不

同原料制备的生物炭对土壤硝化微生物的影响存

在差异。 与小麦秸秆生物炭相反，花生壳生物炭的

施用降低了土壤 ＡＯＢ 的基因丰度［５０，６３］，这可能是

由于花生壳生物炭中含有一些毒性化合物，抑制了

硝化细菌数量的增长。 另一项研究也显示，不同生

物炭对土壤 ＡＯＢ 的基因丰度有着不同程度的抑制

作用［５２］。 但一些研究却发现，由于生物炭对抑制性

化合物的吸附以及木炭的“石灰效应”， 向森林土壤

中添加野火木炭有利于 ＡＯＢ 丰度的增加［５７］。 ＬＵＯ
等［５８］研究也显示，在生物炭＋石灰石处理的样品中，
硝化螺旋菌 Ｎｉｔｒｏｓｐｉｒａ（ｎｘｒＢ，ＮＯＢ）的丰度增加，这
与潜在的亚硝酸盐氧化活性（ＰＮＯ）、ｐＨ 值和速效

钾含量显著相关。 此外，一些研究也认为，解释生

物炭促进土壤硝化微生物生长的主要理论之一是

“石灰效应” ［５７，６４］。

表 ３　 施用生物炭对不同地区土壤硝化的影响

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｂｉｏｃｈａｒ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｏｎ ｔｈｅ ｓｏｉｌ ｎｉｔｒｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｒｅａｓ

地点 土壤类型 试验方法

生物炭条件 土壤硝化

原料 裂解温度 ／ ℃ 施用量
硝化
速率

ａｍｏｓＡ
（ＡＯＡ）

ａｍｏｓＡ
（ＡＯＢ）

ｎｘｒＡ
（ＮＯＢ）

文献

奥地利 碱性土 野外观测 硬木 ５００ ７２ ｔ·ｈｍ－２ ＋ ＋ ＋ ［１３］
澳大利亚 酸性土 盆栽 桉树 ６５０～７５０ ２􀆰 ５％、５％、１０％ ＋ ＋ ［２６］
山东东营 碱性土 盆栽 棉花秆 ６５０ ５％、１０％、２０％ ＋ ＋ ＋ ［５１］
美国 中性土 盆栽 杉木 ４１０ １０ ｔ·ｈｍ－２ ０ － ［５２］
美国 中性土 盆栽 杉木 ５１０ １０ ｔ·ｈｍ－２ ＋ ０ ［５２］
美国 中性土 盆栽 松树 ５５０ １０ ｔ·ｈｍ－２ ＋ ０ ［５２］
美国 中性土 盆栽 软木 ６００～７００ １０ ｔ·ｈｍ－２ ０ － ［５２］
美国 中性土 盆栽 核桃壳 ９００ １０ ｔ·ｈｍ－２ ＋ ＋ ［５２］
广西百色 石灰性土 室内培养 甘蔗渣 ５００ １％、３％ － ［５５］
湖北黄石 酸性土 盆栽 水稻秸秆 １０ ｔ·ｈｍ－２ ０ ＋ ［５８］
上海闵行 中性土 室内培养 水稻秸秆 ３５０、５００ １％、２％、４％、８％ － － ［５９］
上海闵行 中性土 室内培养 牛粪 ３５０、５００ １％、２％、４％、８％ － － ［５９］
安徽马鞍山 酸性土 盆栽 水稻秸秆 ５００ ５％ ＋ ＋ ０ ［６０］
江苏宜兴 酸性土 室内培养 水稻秸秆 ５００ ２􀆰 ２５ ｔ·ｈｍ－２ ＋ ０ ０ ［６１］
江苏宜兴 酸性土 室内培养 水稻秸秆 ５００ １１􀆰 ３、２２􀆰 ５ ｔ·ｈｍ－２ ＋ － ＋ ［６１］
贵阳贵州 中性土 室内培养 茅台酒糟 ５５０ ０􀆰 ５％、１％、２％、４％ － ＋ － ［６２］

“＋”表示促进作用； “－”表示抑制作用； “０”表示无影响。 ＡＯＡ、ＡＯＢ 和 ＮＯＢ 分别为氨氧化古菌、氨氧化细菌和亚硝酸盐氧化细菌。

　 　 生物炭处理的土壤中硝化微生物含量升高，但
不同群体（ＡＯＡ、ＡＯＢ 以及 ＮＯＢ）对硝化过程的相对

重要性和贡献是不同的。 ＸＵ 等［６０］ 的盆栽试验表

明，稻草生物炭的施用提高了氨氧化微生物的活

性，且古生菌可能比细菌对生物炭增强硝化作用的

贡献更大，因为生物炭显著增加了古生菌 ａｍｏＡ 丰

度的表达，而不是细菌 ａｍｏＡ。 但 ＤＵＣＥＹ 等［２５］通过

６ 个月的培养试验，观察到生物炭存在时土壤细菌

ａｍｏＡ 丰度更高。 ＺＨＡＮＧ 等［６５］也认为，ＡＯＢ 对硝化

作用的贡献可能更大。 ＳＯＮＧ 等［５１］ 认为，尽管在生

物炭处理的土壤中 ＡＯＢ 比 ＡＯＡ 更丰富，但后者与

硝化速率有更强的相关性，ＡＯＡ 是土壤硝化过程的

重要参与者。 一项近来的研究结果显示，生物炭的

短期施用增强了 ＡＯＢ 中 ａｍｏＡ 的基因拷贝，ＡＯＢ 在

新鲜生物炭影响土壤硝化作用的过程中发挥了关

键作用，解释了生物炭处理下硝化作用变化的

６􀆰 １％；但在长期生物炭施用下，古生菌在土壤中的

氨氧化原核生物中占主导地位，对土壤硝化作用更
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为重要［６１］。 到目前为止，ＡＯＡ 和 ＡＯＢ 作为硝化作

用第 １ 步的调控者被广泛研究，驱动土壤硝化第 ２
步的 ＮＯＢ 的作用却被忽视，亚硝酸盐氧化为硝酸盐

是生物地球化学氮循环的一个重要过程［４７］。 一项

研究表明，不同硝化菌（ＡＯＡ、ＡＯＢ、ＮＯＢ）对茅台酒

糟生物炭的响应存在差异，茅台酒糟生物炭显著降

低了土壤 ＡＯＡ 和 ＮＯＢ 的相对丰度，但显著提高了

ＡＯＢ 的相对丰度；ＮＯＢ 是影响土壤氮含量的主要因

素，而不是 ＡＯＡ 和 ＡＯＢ，茅台酒糟生物炭通过降低

亚硝酸盐氧化作用来改变氨氧化作用，从而影响黄

土氮养分的有效性，施用量 ４％处理提高了氮肥保

留率，降低了黄土氮浸出损失的风险［６２］。
３􀆰 ３　 生物炭影响土壤硝化微生物的机制

３􀆰 ３􀆰 １　 土壤 ｐＨ 值

土壤 ｐＨ 值是影响硝化微生物的关键因素之

一，与土壤硝化作用的变化密切相关。 鲍俊丹等［６６］

通过室内培养试验发现，土壤最大硝化速率与土壤

ｐＨ 值呈显著正相关关系，且酸性土壤不利于硝化菌

的生长，其最佳 ｐＨ 值为 ６􀆰 ６ ～ ８􀆰 ０。 生物炭自身为

碱性，施加到土壤中将显著提高土壤 ｐＨ 值，有利于

土壤硝化菌的生长。 ＸＵ 等［６０］ 研究表明，施用生物

炭引起的土壤 ｐＨ 值变化是土壤微生物群落变化的

主要解释因子，占总变化的 ５６􀆰 ５％。 土壤硝化微生

物（如 ＡＯＢ 和 ＮＯＢ）与土壤 ｐＨ 值之间存在显著相

关性［５８，６７］。 施用生物炭对土壤硝化菌丰度的影响

受限于土壤类型，在酸性土壤中，施用生物炭对硝

化菌丰度的促进效果更为显著［２８，６８］。 此外，土壤

ｐＨ 值是 ＡＯＡ 和 ＡＯＢ 发生生态位分化的重要原因。
许多研究报道了生物炭施用后，土壤 ＡＯＢ 的基因丰

度大于 ＡＯＡ［２５，５１，６５］。 这是由于 ＡＯＡ 在酸性环境中

更为活跃，而碱性或中性环境更有利于 ＡＯＢ 的生

长［６９－７０］。 以上研究表明，土壤 ｐＨ 值是生物炭施用

背景下影响土壤硝化作用的重要驱动因素。
３􀆰 ３􀆰 ２　 氧含量

经生物炭处理的土壤硝化速率的增加可能归

因于土壤氧气状态的改变，包括氧气含量和土壤水

分的相关变化，因为硝化作用依赖于土壤氧气的可

利用性。 土壤中空气和水的平衡对硝化作用至关

重要，硝化作用在 ６０％ 的饱和孔隙度处达到峰

值［７１］，而生物炭的施加显著改变了土壤的水分状

况［７２］。 ＰＲＯＭＭＥＲ 等［１３］ 研究证明，生物炭存在大

量可定植的孔隙，在这些孔隙中，ＡＯＡ 和 ＡＯＢ 有足

够的氧气和可用铵。 目前，生物炭施用背景下，土
壤含氧量与土壤硝化作用及其功能微生物的关系

还鲜见报道，有待进一步开展相关研究。

４　 生物炭对土壤反硝化作用及其功能微生
物的影响

　 　 反硝化作用被认为是土壤中 ＮＯ３
－在厌氧条件

下，通过一系列反硝化微生物的作用，渐次还原成

ＮＯ２
－、ＮＯ、Ｎ２Ｏ、Ｎ２的生物学过程［１６］（图 １），这 ４ 步

过程需要的还原酶依次为：（１）ｎａｒ 基因编码的硝酸

盐还原酶； （２） ｎｉｒ 基因编码的亚硝酸盐还原酶；
（３）ｎｏｒ基因编码的一氧化氮还原酶；（４）ｎｏｓ 基因编

码的氧化亚氮还原酶。 反硝化微生物广泛分布于

细菌、真菌和古生菌中，包括假单胞菌科（ Ｐｓｅｕｄｏ⁃
ｍｏｎａｃｅａｅ）、芽孢杆菌科 （ Ｂａｃｉｌｌａｃｅａｅ）、盐杆菌科

（Ｈａｌｏｂａｃｔｅｒｉａｃｅａｅ）、根瘤菌科（Ｒｈｉｚｏｂｉａｃｅａｅ）、红螺

菌 科 （ Ｒｈｏｄｏｓｐｉｒｉｌｌａｃｅａｅ ）、 噬 纤 维 菌 科

（Ｃｙｔｏｐｈａｇａｃｅａｅ）等。
反硝化作用受土壤含氧量、ｐＨ 值、碳有效性等

多种环境因子的影响。 反硝化作用是一个厌氧过

程，氧气的存在能够抑制硝酸盐还原酶和亚硝酸盐

还原酶的合成，进而不利于整个反硝化作用的进

行。 此外，土壤含氧量不同也会导致反硝化气体产

物组成的差异，低含氧量的环境有利于氧化亚氮向

氮气的还原［７３］。 土壤 ｐＨ 值是影响反硝化作用的

重要因素之一，酸性环境下反硝化速率慢。 大多数

反硝化作用是通过异养微生物进行的，因此高度依

赖于碳源。 且碳源分解的同时产生 ＣＯ２，有利于低

氧环境的形成［７４］。
４􀆰 １　 施用生物炭对土壤反硝化作用的影响

越来越多的研究表明，施用生物炭可缓解土壤

Ｎ２Ｏ 的排放（表 ４）。 ＺＨＡＮＧ 等［７５］ 研究认为，对我

国中部平原石灰性土壤施用小麦秸秆生物炭后，
Ｎ２Ｏ 排放量减少 １０􀆰 ７％～４１􀆰 ８％，且随着施用量（０～
４０ ｔ · ｈｍ－２ ） 的增加，排放量降幅增大。 ＦＵＮＧＯ
等［７６］将桉木生物炭与土壤混合并培养 ２０ ｄ 后发

现，施用 ２％生物炭可使土壤 Ｎ２Ｏ 排放量减少５２％～
７８％，将生物炭施用量从 ２％提高到 ４％，土壤 Ｎ２Ｏ
累积排放量进一步减少，但无显著差异。 ＳＯＮＧ
等［７７］通过 ２４ 个月的田间试验研究施用生物炭对亚

热带人工林土壤 Ｎ２Ｏ 排放的影响，结果表明，施用

竹叶生物炭显著降低土壤 Ｎ２Ｏ 排放量，且降低速率

与生物炭施用量呈正相关。 ＫＨＡＮ 等［７８］ 和 ＢＥＡＵ⁃
ＬＩＥＵ 等［７９］研究也表明，生物炭施用量的提高有利

于其缓解土壤 Ｎ２Ｏ 的排放。 ＢＲＡＳＳＡＲＤ 等［８０］对 ７６
种生物炭的特性进行汇编和比较后发现，氮含量较

低、Ｃ ／ Ｎ 比高的生物炭更适合用于缓解土壤 Ｎ２Ｏ 的
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排放。 ＣＡＹＵＥＬＡ 等［８１］ 也报道了相似的结果：生物

炭的 Ｃ ／ Ｎ 比＜１０ 时，促进土壤 Ｎ２Ｏ 的排放；Ｃ ／ Ｎ 比

为 １０～３０ 时，Ｎ２Ｏ 的排放会发生显著改变；Ｃ ／ Ｎ 比＞
３０ 时，Ｎ２Ｏ 排放减少。 但总体而言，施用生物炭减

少了土壤中 ５４％的 Ｎ２Ｏ 排放。 并且，生物炭对 Ｎ２Ｏ
排放的影响也会由于生物炭原料、热解条件不同产

生显著差异。 如施用木炭、有机垃圾生物炭会减少

Ｎ２Ｏ 的排放，而施用污泥炭则会促进 Ｎ２Ｏ 的排放；
裂 解 温 度 越 高， Ｎ２ Ｏ 排 放 量 降 幅 越 大［８１］。

ＡＭＥＬＯＯＴ 等［８２］也报道了相似的结果，控制环境、
施用量和土壤相同条件下，施用 ３５０ ℃制备的猪粪

和柳木生物炭使 Ｎ２Ｏ 排放分别减少 １９％和 ３６％，而
７００ ℃制备的猪粪和柳木生物炭使 Ｎ２Ｏ 排放分别减

少 ６０％和 ６７％。 另一项研究结果却显示，尽管施用

生物炭减少了 ３０􀆰 ９２％的土壤 Ｎ２Ｏ 排放，但这种影

响受到生物炭原料、施用量和土壤特性（质地、ｐＨ
值）的干扰［８３］。

表 ４　 施用生物炭对不同地区土壤反硝化的影响

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｂｉｏｃｈａｒ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｏｎ ｔｈｅ ｓｏｉｌ ｄｅｎｉｔｒｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｒｅａｓ

地点 土壤类型 试验方法
生物炭条件 土壤反硝化

原料 裂解温度 ／ ℃ 施用量 Ｎ２Ｏ 排放量 ｎａｒＧ ｎｉｒＫ ｎｉｒＳ ｎｏｓＺ
文献

北京昌平 碱性土 野外观测 稻壳 ４５０ ５０ ｔ·ｈｍ－２ ＋ ０ ０ ０ ［２７］
北京昌平 碱性土 野外观测 玉米籽壳 ４５０ ５０ ｔ·ｈｍ－２ ＋ ０ ０ ０ ［２７］
上海闵行 中性土 室内培养 稻草秸秆 ３５０、５００ １％、２％、４％ － － ［５９］
上海闵行 中性土 室内培养 稻草秸秆 ３５０、５００ ８％ ０ ０ ［５９］
上海闵行 中性土 室内培养 牛粪 ３５０、５００ １％、２％、４％ － － ［５９］
上海闵行 中性土 室内培养 牛粪 ３５０、５００ ８％ ０ ０ ［５９］
安徽马鞍山 酸性土 盆栽 稻草秸秆 ５００ ５％ － ０ ０ ＋ ［６０］
江苏宜兴 酸性土 室内培养 稻草秸秆 ５００ ２􀆰 ２５、１１􀆰 ３ ｔ·ｈｍ－２ － ０ ＋ ＋ ＋ ［６１］
江苏宜兴 酸性土 室内培养 稻草秸秆 ５００ ２２􀆰 ５ ｔ·ｈｍ－２ － ＋ ＋ ＋ ＋ ［６１］
新疆石河子 碱性土 室内培养 小麦秆 ４００ ２４ ｔ·ｈｍ－２ － ＋ － ＋ ［６３］
河南商丘 碱性土 野外观测 小麦秆 ３５０～５５０ ２０、４０ ｔ·ｈｍ－２ － ［７５］
肯尼亚 酸性土 室内培养 桉树 ５５０ ２％、４％ － ［７６］
比利时 酸性土 室内培养 猪粪 ３５０、７００ １０ ｔ·ｈｍ－２ － ［８２］
比利时 酸性土 室内培养 柳木 ３５０、７００ １０ ｔ·ｈｍ－２ － ［８２］
山东滨州 碱性土 盆栽 棉秸秆 ８００ １％ － － － ＋ ［８４］

“＋”表示促进作用； “－”表示抑制作用； “０”表示无影响。

　 　 相比于单独施用生物炭，生物炭与肥料的联合

施用对土壤反硝化作用的影响截然不同。 ＷＥＩ
等［８５］对生物炭与施肥（氮肥）共同影响土壤氮损失

的研究表明，当施氮肥量小于 ６０ ｋｇ·ｈｍ－２时，生物

炭的施用使农田土壤 Ｎ２Ｏ 排放量降低 ８􀆰 ２３％；当施

氮肥量大于 ６０ ｋｇ·ｈｍ－２时，施用生物炭使土壤 Ｎ２Ｏ
排放量增加 １８％ ～ ２６％。 ＣＨＥＮ 等［８６］ 研究表明，施
肥（尿素）土壤中加入稻壳生物炭，将导致 Ｎ２Ｏ 排放

量高于单独施肥土壤，增加 ４９％。 这可能是由于生

物炭中的活性碳促进了土壤碳对微生物氮的矿化，
从而导致 Ｎ２Ｏ 排放增加。 ＬＩＮ 等［８７］ 通过室内培养

试验研究了生物炭与尿素对土壤 Ｎ２Ｏ 排放的影响，
结果表明，培养 ４５ ｄ 后，４％生物炭与尿素处理下的

土壤 Ｎ２Ｏ 累计排放量为 １７􀆰 ８９ ｍｇ·ｋｇ－１，是单独施

肥处理的 ３􀆰 ５６ 倍。
４􀆰 ２　 施用生物炭对土壤反硝化微生物的影响

反硝化作用是氧化亚氮排放的重要途径，受微

生物功能基因的调控［１６］。 ＮＯ３
－还原为 ＮＯ２

－主要由

ｎａｒＧ 和 ｎａｐＡ 基因调控。 一项研究表明，生物炭的

施用使土壤 ｎａｒＧ 基因丰度平均提高 １３􀆰 ７％［２８］。
ＨＥ 等［６１］研究也表明，施用生物炭显著提高了 ｎａｒＧ
基因的拷贝数。 但缺乏施用生物炭如何影响 ｎａｐＡ
基因表达的相关研究。 ｎｉｒＫ 和 ｎｉｒＳ 是调控 ＮＯ２

－还

原为 ＮＯ 的关键基因，且被视为测量土壤反硝化作

用的标记基因［８８］。 研究表明，生物炭的施用显著增

加了 ｎｉｒＳ、ｎｉｒＫ、ｎｏｓＺ 基因的拷贝数［６１］以及基因的丰

度［１１，２８］。 ＳＨＩ 等［８４］研究显示，施用生物炭显著降低

了 ｎｉｒＳ 和 ｎｉｒＫ 基因的拷贝数，却显著增加了 ｎｏｓＺ
基因的拷贝数。 这可能是不同试验中采用的覆盖

植物类型、生物炭性质等存在差异所致［２７，５９－６０］。
尽管施用生物炭后土壤 Ｎ２Ｏ 排放受到抑制，但

ｎｉｒＳ、ｎｉｒＫ 以及 ｎｏｓＺ 等基因的总和不能用于指示

Ｎ２Ｏ 的排放，因为每个基因参与反硝化作用的步骤

不同，对反硝化作用的贡献也存在差异。 一些研究

发现，ｎｉｒＫ 与 ｎｉｒＳ 丰度比值与 Ｎ２Ｏ 排放量之间存在

显著正相关关系，且含有 ｎｉｒＫ 和 ｎｉｒＳ 基因的反硝化
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菌缺乏减少 Ｎ２Ｏ 浓度的遗传能力［８９］，因此它们被

认为是反硝化过程中 Ｎ２Ｏ 排放的主要贡献者［８４］。
尽管多数研究结果显示，生物炭促进了土壤反硝化

微生物功能基因的拷贝，但生物炭的施用最终减缓

了土壤 Ｎ２ Ｏ 的排放，生物炭的施用减小了 ｎｉｒＳ ＋
ｎｉｒＫ ／ ｎｏｓＺ 比值［６７，８８］，表明 ｎｏｓＺ 丰度的增长与土壤

Ｎ２Ｏ 排放减少更为相关。 此外，ＸＩＡＯ 等［２８］ 的研究

结果显示，ｎｏｓＺ 基因丰度与 Ｎ２Ｏ 排放量之间存在负

相关关系。 ＸＵ 等［６０］ 通过盆栽试验发现，生物炭增

加了 ｎｏｓＺ 基因的拷贝数，而对 ｎｉｒＫ 和 ｎｉｒＳ 的基因

丰度没有显著影响，表明生物炭增强的 ｎｏｓＺ 基因转

录可能是土壤 Ｎ２ Ｏ 排放减少的主要原因。 ＶＡＮ
ＺＷＩＥＴＥＮ 等［９０］也认为，土壤 Ｎ２Ｏ 排放减少主要是

由于 ｎｏｓＺ 基因丰度对生物炭的响应所致。 生物炭

通过促进 Ｎ２Ｏ 还原微生物的活性增强和生长，进而

影响 Ｎ２Ｏ 的最终排放，这个观点被越来越多的学者

认同［１４，６３，９１－９２］。
４􀆰 ３　 生物炭影响土壤反硝化微生物的机制

４􀆰 ３􀆰 １　 土壤氧含量

土壤反硝化作用是在厌氧或者低氧的条件下

进行的［９３］，因此土壤氧气含量是控制反硝化速率的

重要因素［９４］。 ＨＡＲＴＥＲ 等［１４，９１］ 认为，由于生物炭

含有较高的孔隙率，施加到土壤后能有效改善土壤

的透气性，可降低参与反硝化过程的微生物活性，
进而抑制土壤反硝化作用。 ＹＡＮＡＩ 等［９５］ 也报道了

相似的结果，在土壤含水量达 ７８％的黏土中添加

１０％的生物炭，可使 Ｎ２Ｏ 排放量减少 ８９％。 研究人

员认为，这种减少是由于生物炭表面可能吸收了水

分，从而改善了土壤透气性，抑制了 Ｎ２ Ｏ 的排放。
ＬÉＶＥＳＱＵＥ 等［９６］通过 ３３８ ｄ 的培养试验，研究了施

用 ５％木炭对黏土温室气体排放的影响，结果表明，
生物炭的施用显著降低了土壤 Ｎ２Ｏ 的排放。 相比

于高孔隙的生物炭，低孔隙的生物炭施用后，土壤

Ｎ２Ｏ 的排放量更多。 此外，生物炭可形成对氧气高

度敏感的 Ｎ２Ｏ 还原酶所需的局部厌氧微场所［９７］，
有利于 Ｎ２Ｏ 向 Ｎ２的转化。
４􀆰 ３􀆰 ２　 土壤 ｐＨ 值

除土壤氧含量外，土壤 ｐＨ 值也是影响土壤反

硝化作用的重要因素。 ŠＩＭＥＫ 等［９８］ 认为，当土壤

ｐＨ 值高于 ７ 时，更有利于土壤反硝化作用的最后一

步，此时 Ｎ２作为反硝化作用的产物，比 Ｎ２Ｏ 更重要。
多数研究结果表明，由于生物炭的“石灰效应”，其
对土壤 ｐＨ 值的增大有助于 Ｎ２Ｏ 还原酶活性的提

高，促进反硝化作用的完全反应（转化为 Ｎ２） ［９０，９９］。

ＰＥＲＥＩＲＡ 等［５２］也认为，生物炭的添加显著增加了

土壤 ｐＨ 值，有利于 Ｎ２Ｏ 还原微生物的生长。 添加

生物炭将显著提高土壤 ｐＨ 值，改善土壤酸环境和

相关的反硝化功能基因，从而减弱土壤 Ｎ２ Ｏ 的排

放，土壤 ｐＨ 值和 Ｎ２Ｏ 排放量呈显著负相关。
４􀆰 ３􀆰 ３　 氮和碳底物的可用性

有效态氮尤其是硝态氮，是反硝化过程进行的

基本底物。 ＣＡＳＥ 等［１００］研究表明，生物炭的施用降

施用低了沙壤土中 Ｎ２Ｏ 的排放量，其主要原因是固

氮量（ＮＨ４
＋、ＮＯ３

－等）的增加而不是土壤 ｐＨ 值的升

高。 ＳＯＮＧ 等［７７］也报道了相似的研究结果，施用生

物炭降低了土壤反硝化速率，减少了 Ｎ２Ｏ 的排放，
且 Ｎ２Ｏ 的排放与土壤含水量无显著相关性，与土壤

铵态氮、硝态氮、可溶性有机氮含量呈显著正相关。
生物炭的吸附作用可增强土壤固氮作用，降低反硝

化作用底物的可利用性，从而抑制反硝化作用的进

行。 ＣＨＥＮ 等［８６］研究也表明，碳和氮的可利用性对

土壤反硝化过程具有重要作用。 反硝化是一个电

子消耗和异养过程，土壤有机物为硝态氮的还原提

供电子，为反硝化菌的生长和活性提供有机底物。
生物炭施用后，土壤 ＤＯＣ 含量和电导率等显著提

高，可为微生物提供足够的有机碳源和营养物质，
增强反硝化菌的活性［６１］。

５　 展望

施用生物炭对改善土壤氮循环具有重要作用。
生物炭的添加有利于土壤 ｐＨ 值的升高，较适用于

酸性土壤 ｐＨ 值的调节。 同时，生物炭通常具有较

高的比表面积和孔隙度，使其能有效地吸附和保留

养分、水分等，为微生物的生长提供较好的环境条

件，有利于提高土壤微生物活性。 大量研究结果表

明，施用生物炭有利于改善土壤理化性质，增强固

氮菌、硝化菌和反硝化菌的活性，提高 ｎｉｆＨ、ａｍｏＡ、
ｎｉｒＫ、ｎｉｒＳ、ｎｏｓＺ 等基因的丰度，这对促进土壤固氮、
氮矿化、减缓 ＮＨ３和 Ｎ２Ｏ 排放发挥了重要作用。 近

１０ ａ 来，有关生物炭对土壤氮循环的作用过程及机

理研究取得了较大进展，尤其在阐明微生物功能基

因的影响机理方面有所突破，但在许多领域仍有待

进一步研究。
（１）由于生物炭在土壤中的存在时间长，因此

它对土壤氮循环的作用过程是一个长期过程。 目

前许多研究的试验周期较短，且大多为盆栽试验，
与田间原位试验的土壤环境存在较大差异，可能造

成对生物炭影响土壤氮循环的评估出现偏差。 因

此，应开展长期的定位监测和研究，以准确评估施
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用生物炭对土壤氮循环的长期作用过程。
（２）目前，施用生物炭对氮循环功能微生物的

影响研究较为有限，且多数研究关注施用生物炭对

微生物群落丰度的影响，缺乏其对微生物群落组

成、活性和关键种的影响等方面的研究。 未来应加

强相关研究，以综合分析功能微生物对施用生物炭

的响应。
（３）目前，虽然有关生物炭影响氮循环功能基

因的机理研究已取得一定进展，但有关不同基因对

土壤氮循环主要生态过程的贡献大小还存在不确

定性，如 ＡＯＡ 和 ＡＯＢ 对硝化作用的贡献， ｎｉｒＫ、
ｎｉｒＳ、ｎｏｓＺ 等基因对反硝化作用的贡献，都有待深入

研究。 采用稳定同位素技术等手段可以更为精确

地识别生物炭施用对土壤氮循环功能微生物变化

的作用，有待未来开展进一步研究。
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