
土 壤 (Soils), 2025, 57(4): 760–770 

 

                          

①基金项目：国家自然科学基金项目(41671296)资助。 

* 通信作者(syzhuang@issas.ac.cn) 

作者简介：张雨禾(1996—)，男，安徽巢湖人，博士研究生，主要从事竹林氮素转化与利用研究。E-mail：yhzhang323@issas.ac.cn 

http://soils.issas.ac.cn 

DOI: 10.13758/j.cnki.tr.2025.04.005 CSTR: 32214.14.tr202406170247 

张雨禾, 于云飞, 李小雪, 等. 模拟雷竹林覆盖缺氧对土壤氮素转化及微生物群落的影响. 土壤, 2025, 57(4): 760–770. 

模拟雷竹林覆盖缺氧对土壤氮素转化及微生物群落的影响
① 

张雨禾1,2，于云飞1,2，李小雪1,2，卢澳邹3，兰超琼1,2，庄舜尧1* 

(1 中国科学院南京土壤研究所，南京  211135；2 中国科学院大学，北京  100049；3 南京林业大学水土保持学院，南京  210037) 

摘  要：为探究雷竹林覆盖缺氧对土壤氮素转化及相关酶活性和微生物群落的影响，通过室内建立不同顶空氧含量(0%、5%、10% 

和 20%)的土壤培养试验，模拟雷竹林覆盖导致的缺氧环境，对培养期间土壤无机氮、氮转化相关酶活性、土壤微生物量及微生物

群落进行了分析。结果表明：氧含量对土壤无机氮含量影响较大，培养结束后，0% 和 5% 氧气含量的缺氧环境显著降低了土壤中

NO3
–
-N 含量，使得 NH4

+-N 积累；同时土壤脲酶活性受到抑制，但增强了硝酸还原酶和亚硝酸还原酶活性。0% 氧气含量培养相比

于非缺氧条件显著降低了土壤微生物生物量碳 16.79% 和微生物生物量氮 13.25%。与此同时，土壤微生物群落多样性随氧含量下降

呈下降趋势，但 5% 氧气含量反而提高了微生物群落的多样性；另外，不同氧含量下土壤微生物群落优势菌门和优势菌属组成类似，

但组成丰度存在显著差异。综上可见，雷竹林缺氧会导致土壤中各形态氮素组成、相关酶活性及微生物群落发生转变，从而使土壤

氮损失风险增加，不利于雷竹林的生长经营。 
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Effects of Soil Hypoxia on Nitrogen Transformation and Microbial Communities in Simulated 
Phyllostachys praecox Forest with Mulching 
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Abstract: In this study, an indoor soil culture experiment simulating the oxygen-deficient environment of Phyllostachys praecox 

forest with mulching was set up to explore the effects of soil hypoxia (oxygen content in 0%, 5%, 10%, and 20%) on nitrogen 

transformation, related enzyme activities and soil microbes. The results showed there was a pronounced impact of oxygen content on 

soil inorganic nitrogen levels. Under 0% and 5% oxygen levels, a significant decrease in soil NO3
–-N content was observed, 

accompanied by an increase in NH4
+-N accumulation at the end of the incubation period. Meanwhile, urease activity was suppressed 

but nitrate reductase and nitrite reductase activities were enhanced. Incubation under 0% oxygen led to a notable reduction in soil 

microbial biomass carbon by 16.79% and microbial biomass nitrogen by 13.25% compared to non-anoxic settings. The diversity of 

soil microbial community decreased with the decreasing oxygen level, although 5% oxygen content resulted in an enhanced 

microbial community diversity. Furthermore, although the dominant phylum and genus of soil microbial community remained 

consistent across varying oxygen contents, there were significant differences in their relative abundances. Overall, this study 

illustrates that soil hypoxia in Phyllostachys praecox forest can induce alterations in soil nitrogen composition, enzyme activity, and 

microbial community, which is not benefical for the transformation and utilization of soil nitrogen, ultimately raising the risk of soil 

nitrogen loss, which is detrimental to the growth and management of Phyllostachys praecox forests. 
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雷竹(Phyllostachys praecox)，为我国南方地区重

要的笋用竹种[1]，因其极高的生产收益而被广泛引种[2]。

目前，雷竹林经营普遍采用冬季覆盖技术，该技术能

保持土壤水分，提高土壤温度[3]，使出笋时间提前，
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并可提高竹笋产量和质量[4]。已有研究表明，有机物

料覆盖会显著降低雷竹林土壤中氧含量，因为有机物

发酵消耗大量氧气，同时覆盖层阻断了空气交换，从

而使竹林根际土壤氧气含量剧降，形成非淹水型土壤

缺氧状况[5]。在冬季覆盖过程中通常还有大量化肥投

入，这可能导致更低的肥料利用率。陈闻等[6]研究表明，

覆盖经营雷竹林鲜笋氮素农学利用率为 4.7 kg/kg，氮

肥利用率仅为 8.5%，估算的笋产和竹材的氮肥利用

率也不超过 20%。由此可见，雷竹林在覆盖经营条件

下土壤氮素存在大量损失的可能，但是目前还缺乏相

关深入的研究。 

氮是植物生长必需的常量营养元素，对维持土壤

肥力和生态系统生产力有重要作用[7]。在土壤中氮循

环的步骤主要包括氨化、硝化、反硝化、厌氧氨氧化

和主要由微生物活动控制的同化[8]。目前研究认为，

在影响氮素转化速率的因素中，氧浓度是最重要的因

素。即使在好氧环境中，土壤中氧气供应也有限，并

随着土壤深度及与根系的距离而变化[9]。当土壤因机

械压实、淹水或覆盖导致缺氧或厌氧时，较低的氧化

还原电位会刺激异养反硝化作用，大大提高氮素损

失。已有研究表明，缺氧条件下通过反硝化作用消耗

NO3
–-N 的速率比硝化作用产生 NO3

–-N 的速率要快[10]，

在淹水期间水稻土壤硝化–反硝化耦合过程导致的氮

损失占施用氮的 40% 以上[11]。Zibilske 等[12]研究表

明，缺氧也会显著降低土壤有机质分解及有机氮矿

化，而通过好氧或干湿交替过程增加根际土壤氧含量

则可增加氨氧化细菌丰度，提高土壤硝化作用，促进

作物对氮的吸收利用[13]。雷竹经营中施肥以酰胺态

氮(尿素)为主，尿素经脲酶分解后也以 NH4
+-N 为主要

形态。然而在非淹水型缺氧条件下，土壤矿化和硝化

作用受到抑制，NH4
+-N 在土壤中累积，这可能会导

致氨挥发损失增加[14]，也可能会对雷竹生长产生负面

影响[15]，因为雷竹是一种兼性喜硝植物，当 NH4
+-N 

占比大于 50% 时会显著抑制竹苗的生长[16-17]。然而，

目前对氮转化过程的研究主要集中在水稻田等淹水

环境中，当土壤非淹水缺氧时，氮素的转化及利用过

程受到的影响可能更为复杂。 

目前，针对雷竹林覆盖导致的非淹水型缺氧问题

已经有了一些解决措施，包括在田间添加过氧化钙

(CaO2)、过氧化镁(MgO2)或过氧化脲(CH4N2O·H2O2)

等化学方法[18-20]，以及插管通气和地下管道曝气等物

理方法[21-22]。这些措施均在一定程度上缓解了雷竹林

的退化，改善了雷竹林土壤非淹水型缺氧的问题，但

对土壤氧含量的改变影响氮素转化的内在机制尚不

清楚。因此，本研究针对覆盖经营雷竹林土壤，通过

室内模拟培养试验，改变培养瓶中土壤顶空气体的氧

气含量，探究不同氧含量培养对雷竹林土壤无机氮、

酶活性及微生物群落变化的影响，研究不同土壤氧含

量下不同形态氮的相互转化条件，探究非淹水型缺氧

对雷竹林氮素转化影响的机制，以为提高雷竹氮素利

用效率及生产效益提供些许参考。 

1  材料与方法 

1.1  供试土壤 

供试土壤采自江西省鹰潭市余江区中国科学院鹰

潭红壤生态实验站雷竹林试验样地 (28°13′N ，

116°55′E)，土壤类型为砖红壤。该地区属中亚热带季

风气候，年均温 17.8 ℃，年均降水量 1 795 mm，无霜

期 262 d。雷竹试验林种植于 2011 年，林地平均坡度小

于 3°，直到 2022 年覆盖前该试验林处于自然生长状态，

未受到人为扰动。本试验对雷竹林的表层土壤(0 ~ 20 cm)

采用土钻进行“S”形五点随机采样组成一个混合样品，

剔除碎石、枯叶及根系等杂质，过 2 mm 筛后，部分供

培养试验使用，其余在实验室风干，用于测定土壤初始

理化性质。同时，使用环刀法采集表层土样测定土壤容

重及含水量。供试土壤的基本理化性质见表 1。 

表 1  供试雷竹林土壤基本理化性质 
Table 1  Basic physicochemical properties of tested soil under Phyllostachys praecox forest 

pH 容重(g/cm3) 有机质(g/kg) 全氮(mg/kg) 全磷(g/kg) 全钾(g/kg) 铵态氮(mg/kg) 硝态氮(mg/kg) 有效磷(mg/kg) 速效钾(mg/kg)

4.61 1.26 12.05 792.8 0.81 17.61 22.86 78.25 20.8 119.2 

 
1.2  培养试验设计 

参考大多数土壤硝化反硝化作用的最佳条件[23]，

在 25℃和 60% 田间最大持水量(WHC)下进行室内培

养试验。试验设置 4 种不同顶空 O2 含量处理，分别

为好氧条件 20% O 2 (O_20)、微缺氧条件 10% 

O2(O_10)、缺氧条件 5% O2(O_5)、厌氧条件 0% 

O2(O_0)。试验时，先在 250 mL 的厌氧培养瓶中加入

50 g 雷竹林土壤样品(以烘干基计)，将土壤含水量调

节至 60%WHC 后，预培养 7 d，使土壤微生物活性

恢复。在预培养结束后称重培养瓶以补偿蒸发损失的

水分，随后立即用丁基胶塞和铝盖加以密封，以便顶

空气体的交换和取样。顶空气体用制备好的储配气体 
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置换，其 O2 含量分别为 20%、10%、5% 和 0%。顶

空气体的置换通过空气交换器进行，该交换器可将培

养瓶顶空的气体压力抽至小于 0.1 bar，然后再用含有

所需 O2 浓度的储备气体进行顶空冲洗(图 1)。培养试

验在 25 ℃室温下进行 49 d。培养期间，在全封闭条

件下，每隔 7 d 对培养瓶称重以补偿蒸发损失的水分，

每隔 2 d 在完全封闭的条件下用储备气体更新顶空气

体，以保持顶空气体的 O2 含量在试验期间维持在较

稳定的范围[24]。每个处理分别制备 21 个厌氧培养瓶。 

 

图 1  顶空气体置换试验示意图 
Fig. 1  Schematic diagram of headspace gas replacement experiment 

 
1.3  样品采集与分析 

初始土壤的理化性质参考《土壤农化分析》[25]

进行测定。其中，土壤含水量采用烘干法测定；pH

采用电位法测定；容重采用环刀法测定；有机质含量

采用重铬酸钾氧化–容量法测定；全氮(TN)含量采用

凯氏定氮法测定；NH4
+-N 和 NO3

–-N 含量采用 2 mol/L 

KCl 溶液浸提新鲜土壤，分别使用靛酚蓝比色法和双

波长比色法测定；全磷和全钾采用高氯酸–氢氟酸联

合消解，有效磷采用 0.5 mol/L NaHCO3 浸提，速效

钾采用 2 mol/L CH3COONH4浸提，全钾和速效钾采用

HG-5 火焰光度计(北京检测仪器有限公司，中国)进行

测定，土壤全磷和有效磷采用钼锑抗比色法测定。 

分别在培养期间的第 0、4、7、14、21、35、

49 天采集土壤样品，为避免破坏性取样对试验造

成的影响，每个处理在每个时间均取样 3 个厌氧

培养瓶。采集的土壤用 1 mol/L KCl 溶液浸提，液土

比为 1∶5(V/m)，在(20 ± 2) ℃下以 250 r/min 的转速

振荡 60 min，分析滤液中的无机氮浓度。其中，

NO3
–-N、NO2

–-N、NH4
+-N 测定分别采用镉柱还原磺胺- 

N-(1-萘基)-乙二胺分光光度法、磺胺-N-(1-萘基)-乙

二胺分光光度法和靛酚蓝比色法，具体试验步骤参照

HJ634—2012[26]方法进行。 

培养试验结束后，采集土壤样品对氮转化相关酶

活性进行测定，包括土壤脲酶(UR)、过氧化氢酶

(CAT)、硝酸还原酶(NR)和亚硝酸还原酶(NiR)。其中，

脲酶采用水杨酸钠–二氯异氰尿酸钠比色法测定[27]， 

过氧化氢酶采用高锰酸钾滴定法测定[28]，硝酸还原

酶采用嫌气培养–酚二磺酸比色法测定，亚硝酸还原

酶采用格里斯试剂显色与酶促反应前后 NO2
–-N 变化

表征。同时，采用氯仿熏蒸法进行测定土壤微生物生

物量碳(MBC)和微生物生物量氮(MBN)[29]。  

培养试验结束后，同时采集土壤样品用于土壤

DNA 提取及 Illumina MiSeq 测序。使用 FastDNA® 

SPIN 试剂盒(Bio 101，Carlsbad，CA，USA)提取土

壤微生物 DNA。通过 NanoDrop 2000 紫外–可见分光

光度计(Thermo Scientific，Wilmington，USA)对提取

的 DNA 进行定量，并通过 1% 琼脂糖凝胶电泳检查

DNA 质量。使用引物 338F(5′-ACTCCTACGGGAGG 

CAGCAG-3′)和 806R(5′-GGACTACHVGGGTWTCT 

AAT-3′)对 16S rRNA 基因的高变 V3 ~ V4 区域进行

PCR 扩增(GeneAmp 9700，ABI，USA)[30]。PCR 扩

增体系混合物(20 μL)包含 4 μL 5×FastPfu 缓冲液、

2 μL 2.5 mmol/L dNTP、0.8 μL 每种引物(5 μmol/L)、

0.4 μL FastPfu 聚合酶、10 ng 模板 DNA、0.2 μL BSA

和 20 μL 灭菌 ddH2O。PCR 扩增条件：95 ℃预变

性 3 min，而后进入循环扩增阶段，95 ℃变性下 30 s，

在 55 ℃下退火 30 s，在 72 ℃下伸长 45 s，共循环 27

次，最后在 72 ℃下再延伸 10 min。PCR 产物在 1.2% 

琼脂糖凝胶中检查，并使用 AxyPrep DNA 凝胶提取

试剂盒(Axygen Biosciences，Union City，CA，USA)

进 一 步 纯 化。 最 后 ， 按照 制 造 商 的说 明 使 用

QuantiFluor-ST™(Promega，USA)测定 PCR 产物的浓

度。DNA 文库测序在中国深圳微生太科技有限公司

的 Illumina MiSeq 平台(Illumina，San Diego，USA)

上进行。 

1.4  数据处理与统计分析 

雷竹林土壤中无机氮含量、氮转化相关酶活性及

MBC和 MBN数据采用 SPSS20.0进行单因素方差分

析，并采用 Origin 2020 进行绘图。采用 R(3.4.3)软件

分析物种丰度数据，采用 QIIME 2(2019.4)软件对不

同氧含量处理下土壤微生物群落的 α多样性和 β多样

性进行对比分析，采用 Origin 2021 绘制图形，其中，

α多样性主要基于 Chao1、Shannon 和 Observed_ species

指数评估不同氧含量下雷竹林土壤微生物多样性，β多

样性主要基于 Weighted-UniFrac 差异的主坐标分析

(PCoA)评估不同样品之间的细菌群落结构差异。 

2  结果与分析 

2.1  不同氧含量下土壤无机氮含量动态变化 

不同氧含量培养下雷竹林土壤无机氮含量变化



第 4 期 张雨禾等：模拟雷竹林覆盖缺氧对土壤氮素转化及微生物群落的影响 763 

 

http://soils.issas.ac.cn 

差异较大，由图 2 可见，在厌氧条件下(O_0)，雷竹林

土壤中 NO3
–-N 在培养期间持续被还原，含量呈下降趋

势，从初始的 78.25 mg/kg 下降至最终的 38.56 mg/kg；

土壤 NO2
–-N 含量呈先增加后下降的趋势，培养至第

7 天时最高，最终下降至较低水平；而 NH4
+-N 含量

在培养期间变化不大，维持在 22.86 ~ 28.18 mg/kg。

在缺氧条件下(O_5)，土壤中 NO3
–-N 含量呈现先上

升后下降的趋势，在培养至第 21 天时达到峰值

102.28 mg/kg；NO2
–-N 含量变化趋势与 O_0 时变化

类似，呈先增加后下降的趋势，在培养至第 7 天时最高

为 25.45 mg/kg，在第 49 天培养结束时为 7.56 mg/kg；

而 NH4
+-N 含量则先下降后上升，在第 49 天培养结束

时升高至 24.26 mg/kg。在微缺氧条件下(O_10)，土

壤中 NO3
–-N 含量在培养期间呈上升趋势，培养至

第 49 d 时升高至 110.98 mg/kg；NO2
–-N 含量同样在

培养第 7 天时达到峰值 21.58 mg/kg；而 NH4
+-N 含量则

呈下降趋势，从初始 22.86 mg/kg 下降至 6.38 mg/kg。

在好氧条件下(O_20)，NO3
–-N 含量在培养期间升高

更明显，在培养结束的第 49 天达到 133.23 mg/kg；

NO2
–-N 含量维持在 2.07 ~ 3.58 mg/kg 的较低水平；

NH4
+-N 含量呈先下降后上升趋势。 

2.2  不同氧含量下土壤酶活性变化 

如图 3 所示，土壤中脲酶活性随着氧含量的下降

显著降低，O_0 处理仅为 14.13 mg/(g·d)，受到明显

抑制；O_5 处理土壤脲酶活性同样受到抑制，显著低

于 O_20 处理。土壤中过氧化氢酶活性在 O_5 处理时

最高，为 4.58 mL/(g·h)，而在 O_0 处理时活性最低，

为 2.81 mL/(g·h)。土壤中硝酸还原酶及亚硝酸还原酶

活性随氧含量的下降而显著升高，相比于 O_20 处理，

两种厌氧酶活性在 O_0 和 O_5 处理时均显著提高，

其中硝酸还原酶活性分别提高了 245.1% 和 164.7%，

亚硝酸还原酶活性分别提高了 287.9% 和 252.5%。 

2.3  不同氧含量下土壤微生物生物量碳氮变化 

由图 4 可知，4 个氧含量培养下雷竹林土壤

MBC 含量范围介于 110.30 ~ 138.38 mg/kg，MBN 含

量范围介于 72.23 ~ 83.26 mg/kg。O_0处理土壤 MBC

和 MBN 含量，相比于 O_20 处理分别显著降低了

16.79% 和 13.25%。 

 

图 2  模拟不同氧含量培养下土壤中无机氮含量随时间动态变化 
Fig. 2  Dynamic changes of soil inorganic nitrogen content with time under simulated incubation with different oxygen contents 
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(图中不同小写字母表示处理间差异在 P<0.05 水平显著；下同) 

图 3  模拟不同氧含量培养下土壤氮转化相关酶活性 
Fig. 3  Soil nitrogen transformation-related enzyme activities under simulated incubation with different oxygen contents 

 

图 4  模拟不同氧含量培养下雷竹林土壤的 MBC 和 MBN 变化 
Fig. 4  Changes in soil MBC and MBN under simulated incubation with different oxygen contents 

 

2.4  不同氧含量下土壤微生物群落 α多样性变化 

不同土壤氧含量会影响雷竹林土壤微生物的多

样性和丰富度指数，为探究不同氧含量下雷竹林土壤

细菌多样性，在 OTU 水平上计算了细菌群落的 α 多

样性指数。Chao1 指数和 Observed_species 指数用于

表征土壤样本的丰富度信息，而 Shannon 指数则主要

反映样本的多样性。表 2 显示了土壤样本的丰富度和

多样性。结果表明，随着土壤氧含量的下降，细菌物

种丰富度和多样性呈现先降低后升高再下降的趋势。

当氧气含量从O_20下降至O_10时，Chao1、Observed_ 

species 和 Shannon 指数均显著下降；当氧含量下降至

O_5 时，丰富度和多样性指数又有所提升；而当氧含

量下降至 O_0 时，土壤微生物多样性最低。可见，不

同氧气含量处理显著影响了土壤细菌群落的多样性和

丰富度，氧含量降低一般会导致细菌多样性水平降低，

但在氧含量为 O_5 时，细菌多样性反而增加。 
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表 2  模拟不同氧含量培养下土壤细菌 α 多样性指数 
Table 2  α diversity index of soil bacteria under simulated 

incubation with different oxygen contents 

处理 Chao1 Observed_species Shannon 

O_0 3 332 ± 51 b 2 767 ± 56 b 8.463 ± 0.035 c

O_5 3 688 ± 128 a 3 073 ± 73 a 9.571 ± 0.111 ab

O_10 3 210 ± 106 b 2 692 ± 94 b 9.251 ± 0.246 b

O_20 3 561 ± 126 a 3 035 ± 150 a 9.822 ± 0.252 a

注：表中同列不同小写字母表示不同氧含量处理间差异在

P<0.05 水平显著。 

 
2.5  不同氧含量下土壤细菌群落门水平和属水平

丰度变化 

本研究通过高通量测序，对获得的 ASV 序列进

行了分类和注释，共获得 6 859 个 OUT，分属 29 个

门，87 个纲，199 个目，283 个科，458 个属。基于

分类单元的相对丰度和注释信息，对样品中细菌相对

丰度排名前 10 位的优势菌门和优势菌属绘制物种相

对丰度柱状图(图 5)，结果表明，在不同氧含量处理

间雷竹林土壤中细菌类群的相对丰度变化很大。在门

水平上，各个处理细菌优势菌门主要包括变形菌门

(Proteobacteria)、酸杆菌门(Acidobacteria)、放线菌门 

(Actinobacteria)、黏菌门 (Myxomycota)和绿弯菌门

(Chloroflexi)，占总丰度的 81.92% ~ 86.89%，其中变

形菌门作为占比最高的细菌群落，其丰度随氧含量降

低而升高。相比于 O_20 处理，缺氧处理(O_5 和 O_0)

均显著提高了土壤中变形菌门(2.50% 和 30.30%)和黏

菌门(5.47% 和 148.7%)的相对丰度，而降低了绿弯菌

门(9.45% 和 37.62%)和芽单胞菌门(Gemmatimonadota)

的相对丰度(23.28% 和 53.12%)。酸杆菌门在 O_10 处

理下相对丰度最高，总体也随氧含量的下降而降低。 

在属水平上，不同处理间优势菌属组成差别不

大，但相对丰度差异较大。不同氧含量处理下土壤中

被 分 类 的 细 菌 优 势 菌 属 主 要 包 括 罗 河 杆 菌 属

(Rhodanobacter)、厌氧黏细菌属(Anaeromyxobacter)、

磁 螺 菌 属 (Magnetospirillum) 、 鞘 氨 醇 单 胞 菌 属

(Sphingomonas)，占全部丰度的 8.85% ~ 32.68%，未知

属的比例最大(>27.67%)。缺氧及厌氧条件相比于好氧

条件，提高了罗河杆菌属、厌氧黏细菌属和磁螺菌属

的相对丰度，其中值得注意的是，O_0 处理下厌氧黏

细菌属(12.78%)和磁螺菌属(12.06%)的相对丰度大大

提高。 

 

(本研究将相对丰度前 10 位之后的细菌门/属定义为“others”) 

图 5  模拟不同氧含量培养下雷竹林土壤中优势菌在门水平(A)和属水平(B)上的相对丰度 
Fig. 5  Relative abundance of dominant soil bacteria at phylum (A) and genus (B) levels under simulated incubation with different oxygen 

contents 

 
2.6  不同氧含量下土壤细菌群落 β多样性变化 

基于 Weighted-UniFrac 的距离算法，利用加权主

坐标分析(PCoA)比较了不同氧含量处理下雷竹林土

壤细菌 β 多样性的差异。如图 6 所示，PCoA1 和

PCoA2 分别解释了细菌数据集变异的 50.30% 和

22.50%，共解释了 72.80% 的细菌群落差异，表明该

算法可以很好地解释细菌群落组成的差异。每个处理

的 3 个重复之间间距很近，但不同处理间又相隔开，

这说明同一氧含量处理下土壤细菌群落组成相似，而

不同氧含量(CK、O_0、O_5、O_10 和 O_20)下土壤

微生物群落组成有较大差异。总体而言，培养试验前

的 CK 处理土壤微生物群落分布在下方，与不同氧含

量培养后的 4 个处理明显隔开。培养后 O_0 处理的

细菌群落分布在右上方，而 O_5、O_10 和 O_20 处

理的细菌群落分布在左上方，这表明厌氧处理(O_0)

与非厌氧处理(O_5、O_10 和 O_20)的细菌群落组成 



766 土      壤 第 57 卷 

http://soils.issas.ac.cn 

 

图 6  模拟不同氧含量培养下土壤微生物群落结构主坐标

分析(基于 Weighted-UniFrac 距离算法) 
Fig. 6  Principal coordinates analysis (PCoA) of soil microbial 
community structure under simulated incubation with different 

oxygen contents (based on Weighted-UniFrac) 

 
差异很大。可见，不同氧含量下雷竹林土壤微生物群

落组成随缺氧程度的变化而变化。 

2.7  土壤氮含量、氮转化酶活性及微生物群落多

样性间的相关性 

本研究使用 Pearson 相关性分析评估了培养结束

时不同氧含量处理土壤中各形态氮含量、氮转化酶活

性及微生物群落多样性间的相关性(图 7)。结果表明， 

氧含量与 NO3
–-N 含量呈显著正相关(P<0.01)，说明缺

氧条件可能抑制硝化作用的进行而导致 NO3
–-N 含量

的下降。此外，NH4
+-N 含量与脲酶(UR)活性呈显著

负相关(P<0.05)，因为 NH4
+-N 是尿素分解的产物，过

量的 NH4
+-N 会抑制脲酶活性。同时，脲酶活性与土

壤 MBC 呈显著正相关(P<0.01)。综上所述，土壤氧

含量会在不同程度上影响土壤各形态氮含量和氮转

化酶活性，从而影响土壤氮转化过程，影响雷竹林对

氮素的利用效率。 

3  讨论 

3.1  缺氧对雷竹林土壤无机氮含量的影响 

土壤氮转化包括矿化、硝化、反硝化及厌氧氨氧

化等，是一个由土壤微生物驱动的复杂过程[31]，这

些过程均受制于土壤氧含量。雷竹林根际含氧量通过

改变土壤微生态环境影响不同形式的土壤氮，从而影

响雷竹对氮的转化、吸收和利用[13]。其中，无机氮

作为作物吸收氮的重要来源，其含量变化直接影响土

壤中氮素的迁移转化和植物生长发育。土壤 NH4
+-N

作为氨化作用的产物，易被土壤胶体固定，但其在土

壤中浓度过高时可能会对作物产生毒害[32]。本研究

结果表明，土壤 NH4
+-N 在厌氧及缺氧条件下(氧含量 

 

(*、** 分别表示在 P<0.05、P<0.01 水平显著相关) 

图 7  模拟不同氧含量下土壤各形态氮含量、氮转化酶活性及微生物多样性的 Pearson 相关性分析 
Fig. 7  Pearson correlation analysis of various nitrogen contents, nitrogen transforming enzyme activities and microbial diversity under 

simulated incubation with different oxygen contents 
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≤5%)积累，而在好氧及微缺氧条件下(氧含量≥10%)

因氨氧化作用消耗而逐渐下降。Wang 等[14]研究发现，

NH3 主要在厌氧条件下积累，是挥发过程中的主要含

氮化合物，主要发生在 pH 和温度较高的嗜热阶段；

Tang 等[33]研究表明，在好氧条件下，N2O 排放占总

氮损失的 70% 以上；而 Zhang 等[34]的研究表明，在

厌氧条件下，NH3 挥发占总氮损失的 47% ~ 54%，这

表明土壤缺氧可能会导致土壤氮损失的增加。 

土壤中 NO3
–-N 含量可以直接反映旱地土壤的供

氮能力，是供给作物养分的基础。本研究发现，厌氧

及缺氧条件(氧含量≤5%)抑制了硝化作用的进行，

但 NO3
–-N 被反硝化作用所消耗，从而导致其含量

在培养期间下降。而在好氧及微缺氧条件下(氧含量

≥10%)，土壤中 NO3
–-N 含量在培养期间不断升高，

这是因为在氧含量较充足时，较高的氧化还原电位对

反硝化作用产生抑制，同时矿化作用及硝化作用的进

行使 NO3
–-N 在土壤中累积。硝化作用也是有氧条

件下产生 N2O 的主要过程 [35]，尽管与其他氮转化

过程相比，其氮代谢水平较低。Yang 等[24]研究发

现，水稻土壤中 NO3
–-N 含量和矿化速率并未在缺氧

条件下受到抑制，与本研究的结果并不一致，这可能

是由于水稻土壤处于长期淹水条件，参与氮矿化的硝

化细菌和其他微生物群落适应了淹水期间稻田土壤

中低氧浓度的环境。 

NO2
–-N 是多个氮转化过程的关键中间产物，同

时也与气态氮的排放密切相关[36]，一般来说，NO2
–-N

不会在环境中积累，氨氧化步骤被认为是硝化过程的

限速步骤。然而已有研究表明，亚硝酸盐氧化过程在

降水、温度及氧分压等不同环境因子的变化下，会限

制硝化作用的进行，使 NO2
–-N 在土壤中累积[37]。且

有研究表明，NO2
–-N 与 N2O 和 NO 的形成直接相关，

当土壤中 NO2
–-N 含量较高时，可能排放更多的

N2O
[38]。本研究中，在好氧条件下，土壤 NO2

–-N 含

量维持在较低水平，这可能与雷竹林土壤(pH 4.5 左

右)较低的 pH 有关。因为 NO2
–-N 在土壤中的稳定性

与土壤 pH 密切相关，在 pH<5.5 的土壤中容易自发

分解为 NO 和 N2O 等气态化合物[39]。在非好氧条件

下(氧含量≤10%)，NO2
–-N 含量在土壤中先上升，在

培养 7 ~ 14 d 左右达到峰值，随后呈下降的趋势，这

可能是由于前期缺氧抑制了亚硝酸还原酶的活性，导

致 NO2
–-N 的消耗速率低于产生速率，从而促进了

NO2
–-N 的积累，随后的下降可能归因于酸性条件下

的自我分解，这种分解转化可能是化学反应而并非微

生物催化的过程[40]。 

3.2  缺氧对雷竹林土壤氮转化相关酶活性的影响 

土壤酶活性与氮转化过程密切相关，研究土壤酶

活性对于了解非淹水型缺氧条件下雷竹林土壤氮转

化过程有重要意义。土壤中的脲酶与土壤氨氮的转化

和形成以及土壤营养物质的吸收转化密切相关。脲酶

的生物活性水平反映了土壤的肥力水平。本研究发

现，模拟雷竹林土壤缺氧使得脲酶活性显著降低，相

关分析(图 7)进一步表明脲酶活性与土壤 MBC 呈显

著正相关，这表明脲酶活性的提高，促进了尿素分解，

提高土壤有效氮的含量，有助于土壤微生物的生长，

提高了土壤 MBC 含量。该结果与杜琳倩等[41]的研究

结果一致，其发现，在水淹胁迫下，随着土壤中氧含

量降低，土壤脲酶活性受到明显抑制。 

过氧化氢酶可催化土壤中酚类和胺类化合物的

氧化分解，它参与了土壤植物、微生物等的呼吸作用

和有机物生物化学氧化反应，其存在可以降低 H2O2

对作物的毒害作用，其活性反映了土壤的生物学特

性。本研究中，O_5 处理微缺氧条件下土壤过氧化氢

酶活性最高，这表明在该氧浓度下，土壤微生物受到

的缺氧胁迫最强，从而刺激了过氧化氢酶的活性[42]。

但 Zibilske 等[12]研究发现，微缺氧条件下过氧化物

酶活性相比于非缺氧条件并无显著差异，这可能是因

为不同土壤抵抗微缺氧胁迫的能力不同，如水稻土等

处于长期淹水条件的土壤过氧化氢酶对微缺氧的响

应并不显著。 

硝酸还原酶和亚硝酸还原酶是反硝化过程中的

关键酶，其活性大小反映了土壤微生物群落反硝化能

力的强弱。本研究结果表明，雷竹林土壤中硝酸还原

酶和亚硝酸还原酶活性随着氧含量的降低而显著提

高。反硝化酶的合成和活性受氧分压和土壤氧化还原

电位的影响[43]，酶活性的提高导致反硝化作用增强。

有研究表明，反硝化作用一般发生在含氧量低的环境

中，但完全的厌氧条件会抑制硝化作用的进行，从而

导致反硝化底物减少，故反硝化作用的正常进行应保

证一定的含氧量，而不是氧含量越低越好。本研究中，

厌氧条件下的硝酸还原酶和亚硝酸还原酶活性仍维

持在较高水平，这可能是由于短期培养中底物含量充

足，而缺氧对其的长期影响仍有待进一步研究。 

3.3  缺氧对雷竹林土壤微生物生物量及群落结构

的影响 

土壤微生物生物量是养分循环中的重要因素，在

维持包括有机物分解在内的基本生物过程中发挥着

关键作用[44]。MBN 的增加反映了土壤储氮能力的增

加和土壤氮持续供应能力的提高。MBN 参与氮转化，
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促进植物与土壤氮循环之间的相互作用。本研究中，

土壤缺氧会导致土壤养分循环速率降低，微生物生物

量减少，在微缺氧条件下土壤 MBC 和 MBN 含量下

降并不显著，这可能与培养时间较短有关；但在完全

厌氧条件下，微生物生物量显著减少，与张露等[45]

研究结果一致，其发现在淹水灌溉条件下土壤含氧量

降低，限制了土壤微生物的繁殖，使得 MBC 及 MBN

含量降低。 

土壤中的微生物在养分循环和土壤结构维持中

起着关键作用[46]。α 多样性指数是重要的土壤微生物

参数，反映了物种的丰富度和均匀度[47]。本研究结

果表明，不同氧含量下雷竹林土壤细菌群落 α 多样性

总体上随氧含量的降低而下降，但在 O_5 处理下，

其多样性反而有所上升，这可能是由于在短期缺氧条

件下，土壤微生物中好氧、厌氧及兼性厌氧微生物共

存，使得群落多样性升高。该结果与翟婉璐等[48]研

究结果类似，其研究表明，尽管随着覆盖年限的增加，

雷竹林土壤细菌的丰度和多样性降低，但短期覆盖反

而增加了土壤细菌的丰度和多样性。可见，长期缺氧

会降低土壤微生物系统的复杂性，不利于雷竹林长期

生长发育。 

本研究中，雷竹林土壤在不同缺氧程度培养下，

微生物群落中普遍存在的优势菌门和菌属保持不变，

但相对丰度发生变化。雷竹林土壤中主要优势菌群为

变形菌门、酸杆菌门和放线菌门。培养结束时，绿弯

菌门的相对丰度在缺氧条件下(氧含量≤5%)显著降低。

有研究表明，绿弯菌门参与了硝化作用的第二步[49]，

能够在好氧条件下驱动 NO2
– 的氧化，而缺氧条件可能

不利于绿弯菌门的生长，导致其丰度的降低。雷竹林土

壤中缺氧条件下厌氧黏细菌属(Anaeromyxobacter)的相

对丰度显著提高。厌氧黏细菌属是基于 16S rRNA 基

因系统发育分类的第一个以粘球菌分类的厌氧菌[50]，

其缺乏反硝化作用中标志性的 nirS 和 nirK 基因，具

有非典型的 nosZ 基因，只能通过还原 NO3
–-N 生成

NH4
+-N 或者还原 N2O 生成 N2 来获得生长所需的能

量 [51]。其丰度的显著增加可能会对减少雷竹林土壤

中 N2O 的排放有重要贡献[52]。 

4  结论 

在模拟雷竹林覆盖缺氧试验中，氧含量≤5% 的

缺氧处理显著抑制土壤中脲酶活性，导致土壤中

NO3
–-N 含量低于非缺氧状态，同时也增加了 NH4

+-N

在土壤中的积累，提高了硝酸还原酶和亚硝酸还原酶

的活性，这可能导致氮损失的增加。同时，厌氧条件

下显著降低了土壤中 MBC 和 MBN 含量，也减少了

土壤微生物群落的多样性，不利于雷竹林的持续经

营。综上，覆盖雷竹林导致的非淹水型缺氧会影响土

壤氮素的转化和利用，实际经营中需采用适当措施提

高土壤氧含量以缓解缺氧带来的负面影响。 
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