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摘  要： ［目的］ 针对东北黑土肥力下降及生物多样性锐减等问题，总结分析东北黑土关键固氮功能微生

物的研究进展，为黑土可持续保护与利用研究提供科学基础。  ［方法］ 综述黑土微生物的固氮过程和固氮

微生物群落特征，固氮微生物通过固氮酶的催化作用实现固氮功能，其保守固氮功能基因 nifH 作为标识物

已在黑土固氮微生物鉴定中广泛应用。  ［结果］ 目前黑土中发现的固氮微生物主要包括 Bradyrhizobium、

Microbacterium、Streptomyces、Micromonospora 和 Desulfovibrio 等类群。微生物的固氮作用会受到施肥、耕

作制度及土壤养分条件等因素的影响，长期单施化肥会降低固氮菌多样性；保护性耕作能改善土壤结构，

促进固氮菌定殖与活性提升；温度显著影响固氮效率，极端干旱或低温会使固氮活性大幅下降；土壤酸碱

度、有机质含量等因素与固氮菌群落组成及活性密切相关。此外，固氮微生物在提高作物产量的同时也参

与温室气体的排放，对生态系统氮素循环平衡起重要作用。  ［结论］ 通过系统综述东北黑土区农田土壤固

氮微生物的群落结构、功能特性及生态驱动机制，可为黑土地的可持续保护与农业资源高效利用提供理论

基础。
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Abstract: ［Objective］ To address issues such as the decline in fertility and sharp reduction in biodiversity observed 
in the black soil of Northeast China， this study summarizes and analyzes the research progress on key nitrogen-
fixing functional microorganisms in this region， thereby providing a scientific basis for the sustainable conservation 
and utilization of black soil. ［Methods］ The nitrogen-fixing processes of microorganisms and the characteristics of 
nitrogen-fixing microbial communities in black soil are reviewed. Nitrogen-fixing microorganisms achieve nitrogen 
fixation through the catalytic action of nitrogenase， and the conserved nitrogen-fixing functional gene nifH has 
been widely used as a marker to identify nitrogen-fixing microorganisms in black soil. ［Results］ The nitrogen-
fixing microorganisms currently identified in black soil mainly include Bradyrhizobium， Microbacterium， 
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Streptomyces， Micromonospora， and Desulfovibrio. The nitrogen-fixing function of microorganisms is influenced 
by factors such as fertilization， tillage systems， and soil nutrient conditions. Long-term application of chemical 
fertilizers alone reduces the diversity of nitrogen-fixing bacteria， while conservation tillage enhances soil structure， 
fostering colonization and activity of these bacteria. Temperature significantly affects nitrogen fixation efficiency， 
with extreme drought or low temperatures leading to a sharp decline in nitrogenase activity. Soil pH and organic 
matter content are closely correlated with the composition and activity of nitrogen-fixing microbial communities. 
Furthermore， these microorganisms not only contribute to increasing crop yields but also participate in greenhouse 
gas emissions， playing an important role in maintaining the nitrogen cycle balance within ecosystems.
［Conclusion］ By systematically reviewing the community structure， functional characteristics， and ecological 
driving mechanisms of nitrogen-fixing microorganisms in farmland soil of the black soil region in Northeast China， 
this study can provide a theoretical basis for the sustainable conservation of black soil and the efficient utilization of 
agricultural resources.
Keywords: nitrogen-fixing microorganisms； nif gene cluster； nitrogenase； black soil conservation； environmental 

contribution
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东北黑土是我国珍贵的土壤资源，其高肥力特

性源于深厚腐殖质层中丰富的有机质与氮素储备［1］。

然而，过度垦殖导致黑土腐殖质厚度从开垦初期的

60 cm 减少到 30 cm 左右，有些地区甚至出现“破皮

黄”现象［1］。然而，长期高强度农业开发导致黑土退

化问题日益突出［2］，土壤有机质含量较开垦初期下降

30%~50%，氮素循环失衡成为黑土退化的核心表征

之一。氮素循环失衡加剧了化肥依赖与环境风险，

还进一步削弱了土壤微生物活性，导致黑土生态功

能持续衰退。近年来，国家相继出台了《东北黑土地

保护规划纲要（2017—2030 年）》《中华人民共和国黑

土地保护法》等法律法规，黑土地保护已经上升为国

家战略［3］。

东北是大豆生产的核心区域，其中黑龙江大豆

产量约占全国的 40%~50%，被誉为“中国大豆之

乡”。大豆作为典型的豆科作物，其生长与土壤固氮

过程存在密切的生物学和生态学联系。氮素作为植

物生长的必需元素，其循环效率直接决定黑土生产

力的可持续性。土壤中氮素循环影响着土壤生态系

统的生产力和可持续性。尽管大气中氮气占比为

78%，但可供植物直接利用的离子态氮并不多。除

豆科植物的固氮作用外，还有自生固氮和联合固氮

作用，均依靠微生物的参与。地球上超过 60% 的固

定氮来自生物固氮［4］。尽管合成氮肥在现代农业中

发挥着关键支撑作用，但全球粮食需求的持续增长

引发氮素需求激增，同时农用化学品过量施用导致

的土壤退化［4］，使生物固氮等自然氮转化在维护农田

生态系统可持续性方面展现出不可替代的优势。生

物固氮可有效减少化学氮肥的施用，固氮微生物能

够将大气中的氮气转变为植物可直接吸收的离子态

氮，在土壤氮循环中发挥重要的作用。本文综述了

固氮微生物种类、农田黑土中微生物参与固氮的过

程和对作物产量和温室气体排放的贡献，同时总结

了影响微生物固氮的主要因素，以期为生物固氮在

黑土农业生产及黑土保护提供理论基础。

1　微生物固氮过程
土壤中氮素的主要来源包括生物固氮、大气沉

降、有机残体分解（动植物残体分解及秸秆还田）和

化学氮肥施用等途径［5-6］。在自然生态系统的氮循环

过程中，主要涉及同化、氨化、硝化、反硝化、氨氧化

和固氮 6 个不同的氮转化环节［7-8］。该过程通过微生

物的代谢活动紧密耦合，形成氮素在大气、生物、土

壤和水体间的动态循环，维持生态系统的氮素平衡

与生产力（图 1）。固氮微生物作为黑土氮循环过程

的驱动者，是最具潜力的氮素来源方式［9］，每年可固

定来自全球大气中的氮高达 100 Tg［10］。

大气中的氮气是一个巨大的惰性气体池，很难

被植物直接利用，惰性氮通过固氮微生物的转化，可

将游离态氮转化为含氮化合物［11］，为作物生长提供

氮素营养。氮分子（N2）被固氮微生物先转化为氨，

再进一步转化为铵盐和硝酸盐被植物吸收［12］。固氮

微生物可以将有机氮分解并产生氨，在有氧条件下

经硝化反应将铵盐氧化成硝酸盐（NH4
+→NO2

− →
NO3

−），在缺氧条件下通过反硝化还原成氮分子

（NO3
− →NO2

− →NO→N2O→N2）返回到大气中完成

氮循环［13］。固氮过程可以表示为 N2+8H++8e-+

14



第  6 期 张爽等：东北黑土区农田土壤固氮微生物特征研究进展

http : ∥ stbcxb.alljournal.com.cn

16MgATP→2NH3+H2+16MgADP+16Pi［12，14］。

黑土中微生物的固氮作用主要由固氮酶催化，固

氮酶是一种在自由生物和共生嗜氮菌中高度保守的

氧标记酶复合物，主要包括钼铁固氮酶、铁铁固氮酶、

钒铁固氮酶及依赖于超氧化物歧化酶的固氮酶体

系［15］。其中，钼铁固氮酶是研究较为深入的固氮酶体

系之一。钼铁固氮酶体系主要由两部分组成，nifH 编

码的铁蛋白（又称固氮还原酶）和 nifDK 编码的钼铁蛋

白（又称固氮酶）［16］。固氮酶体系中的 MoFe蛋白可与

还原底物（即 N2）结合并生成 2 个分子的 NH3，在不破

坏 N-N 键的条件下逐步还原，直至生成氨气，最后 2
个 NH3 分子从酶中释放出来。 Fe 蛋白与 ATP 和

Mg2+相互作用，并在氧化时从铁毒素或黄酮毒素中获

得电子［13］。已有研究［17］表明，固氮量主要由固氮微生

物的固氮酶活性决定。不同土壤类型间的固氮酶活

性存在显著差异，约为 0.04~9.72 nmol/g［18］。例如，

黑土土壤的平均固氮酶活性（1.48 nmol/g）高于红壤

（1.33 nmol/g）。

2　固氮微生物群落及分子遗传
生物固氮是指微生物通过体内固氮酶的催化作

用，将大气中化学性质稳定的游离氮气（N₂）转化为

氨（NH₃）或其他含氮化合物的过程。此过程是自然

界氮循环的核心环节，可为植物生长和生态系统提

供直接可利用的氮素，也是地球上天然氮素输入的

主要途径之一［13］。参与生物固氮的微生物包括共生

固氮菌［20］、自生固氮菌和联合固氮菌等［21］，它们通过

不同方式与宿主植物或独立生活，将惰性氮转化为

生物可利用的活性氮。

巴斯德梭菌属（Pasteurella）是人们分离出来的

第一株自生固氮菌，此后人们陆续在土壤、植物根

际、叶际和根内等发现了多种固氮菌属［22-23］。自生固

氮微生物独立于植物，可固定大气中的氮供自身使

用，微氧或厌氧条件下也可将氮释放到大气中，如圆

褐固氮菌、棕色固氮菌和产酸克氏杆菌等［22，24］。共生

固氮是指微生物与植物通过形成紧密的共生关系来

协同固氮的过程。植物为微生物提供碳源和能量，

微生物则为植物提供氮素，如蓝细菌、弗兰克氏放线

菌和根瘤菌等［20］。联合固氮菌不与植物形成特异结

构，主要分布在植物根际、叶面或组织间隙，微生物

可利用植物光合作用产物作为碳源进行固氮，也可

利用根系分泌物生长繁殖，如固氮螺菌、雀稗固氮菌

和某些假单胞菌等［25］。

在固氮微生物的分子遗传方面，nif基因簇是细菌

固氮的遗传基础，几乎所有的固氮微生物都能够表达

nifH、nifD、nifK、nifE、nifN 和 nifB 基因编码的固氮

酶［26］。nifE 和 nifN 参与铁钼辅因子的组装或加工，

nifB 参与铁钼辅因子的生物合成并影响固氮酶成熟。

nifA 是变形菌门重要的固氮基因正调控因子，对温度

敏感，作用于 nif系统内各操纵子的顺式作用启动子，

使固氮基因转录、表达为固氮酶；nifS、nifU 和 nifV 主

要参与铁钼辅因子的生物合成并与固氮酶成熟相

关［27-28］。nifH 基因是固氮微生物最为保守的功能基

因，其编码的固氮还原酶和固氮酶具有极强的固氮活

性，对其拷贝数定量分析可以反映出固氮微生物的数

量及固定氮素水平［29-30］。nifH 也是检测氮固定过程中

二氮酶还原酶的标识基因［31］，其基因数据已经扩增到

1 500多个序列，现已被作为固氮微生物的分子标识物

而应用到黑土固氮微生物的分布和多样性研究中［29］。

图 1　黑土氮循环示意［8，13，19］

Fig.1　Schematic diagram of nitrogen cycle in black soil［8，13，19］
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东北黑土区因土壤肥力高、有机质含量丰富，为

固氮微生物提供了优越的生存环境，使其多样性显

著高于其他土壤类型［32］。已有研究［33］显示，该区域

土 壤 中 固 氮 酶 基 因 nifH 的 丰 度 可 达 5.34×10 ⁶ ~
15.64×10 ⁶ copies/g。通过多组学技术与传统培养

方 法 结 合 ，已 分 离 鉴 定 出 以 变 形 菌 门

（Proteobacteria）为主导的复杂固氮微生物类群，包

括 慢 生 根 瘤 菌 属（Bradyrhizobium）、假 单 胞 菌 属

（Pseudomonas）、伯克氏菌属（Burkholderia）、固氮螺

菌属（Azospirillum）等核心类群［34-37］。这些群落结构

与黑土特有的冷凉气候、高有机质含量及耕作制度

形成显著的适应性关联［38］。相比之下，红壤因酸性

强、肥力低、质地黏重且保水保肥能力差，导致微生

物活力下降并形成独特的群落结构。固氮微生物可

通过特殊代谢途径与抗逆机制适应这些不利环境，

其中放线菌、蓝藻等具备较强酸性环境适应能力的

类群较为常见［39］。黄土质地疏松，易导致氮素等养

分流失［40］，其固氮微生物多样性主要受生物结皮与

当地耐旱植被相互作用的影响，群落多样性和丰富

度介于黑土与红壤之间。裸地环境中固氮微生物以

变形菌门为优势菌群，而在藻结皮、地衣结皮阶段，

蓝藻门则成为优势类群。

针对黑土区典型作物的根际固氮微生物研究表

明，田佳鑫等［41］从东北黑土大豆种植区收集了大豆

根际样品，其中 70 株被鉴定为属于 Bradyrhizobium

属的根瘤菌。玉米根际土壤的优势固氮菌属则为寡

养单胞菌属（Stenotrophomonas）［42］。除上述已知的

固氮菌外，黑土中仍存在大量未被认知的固氮微生

物资源，部分类群的系统发育关系见图 2，微生物主

要 分 布 在 假 单 胞 菌（Pseudomonadota）、放 线 菌

（Actinomycetota）、蓝细菌门（Cyanobacteriota）及广

古菌门（Euryarchaeota）等。

图 2　黑土区固氮微生物系统发育树

Fig.2　Phylogenetic tree of nitrogen-fixing microorganisms in black soil region
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在研究固氮微生物群落的生态功能时，生物固氮

的测定是评估微生物将大气氮气（N₂）转化为氨（NH₃）
能力的关键技术。乙炔还原法是较早使用的氮测定

方法［43］。根据固氮酶具有还原分子氮或利用其他底

物的能力，使乙炔还原为乙烯从而间接测定固氮

量［44］。例如，黄丹丹等［33］的研究利用该方法测得土壤

非共生固氮速率为 C2H4 0.26~0.63 nmol/（g·d）。随

着固氮研究的不断深入，许多学者采用同位素标记技

术来量化生物固氮活性。谢志煌［45］利用 15N 标记玉米

秸秆表明，秸秆添加处理改变了固氮菌群结构，显著

提高碳降解和氮矿化功能基因的丰度；张淼［46］通

过 15N 含量表征土壤-大豆连续体内的氮素变化发现，

深耕处理下大豆氮素利用效率可达 22.4%；张俪予［47］

通过 15N 同位素稀释法证实高效固氮合成群落的定殖

过程和固氮潜力，通过生物固氮在玉米茎中贡献

11.8% 的总氮；苗贺等［48］采用 15N 示踪田间肥料氮素

转化发现，土壤是作物氮素供应的主体，植株各部位

对氮肥的吸收比例均接近 40%。除上述应用外，15N2

同位素稀释法、氮素平衡法、非同位素法、酰脲估测法

等也可用于生物固氮的测定［49］。

3　固氮微生物对作物生产和 N2O 排放

的影响
3.1　微生物氮转化驱动农业生产力提升

氮是植物生长发育的关键营养素，在农业生产

和生态系统中占据重要地位。已有研究［50］显示，全

球生态系统中固氮微生物每年固定的氮量高达 100 
Tg。自生固氮微生物的年固氮量约为 2 Tg，能够使

土壤氮含量每年增加 30~50 kg/hm2［51］。在众多固氮

体系中，豆科植物与根瘤菌形成的共生固氮作用尤

为突出，以大豆为代表的豆科作物，其共生体系年固

氮量约达 5.5 Tg，约占陆地生态系统年生物固氮总量

的 55%［52］。然而，在现代农业高强度生产需求下，单

纯依赖生物固氮已难以满足作物对氮素的需求。通

过单施化学肥料或有机肥与化学肥料配施的方式补

充农田氮元素，成为提升土壤生产力和保障作物产

量的重要举措。

我国农田亩均施用化学肥料量约为 21.9 kg，比
世界平均水平大约高 14 kg，是美国化学肥料施用量

的 2.6 倍，欧盟的 2.5 倍［53］。在东北黑土区，玉米的施

氮量已经远高于推荐剂量 168 kg/hm2，目前最高已达

270 kg/hm2［35］。过量氮肥的施入改变了微生物生态

环境，对玉米早期生长产生了显著抑制［54］，同时造成

了土壤的酸化和盐渍化［55］，降低了固氮微生物多样

性，导致土壤固氮能力下降。微生物的固氮作用可

增加土壤的氮含量，促进作物生长，增强作物抗病

性，最终实现产量增加［56-57］。固氮微生物或可减少或

部分替代化学氮肥在农业生产中应用［21，58］。

近年来，全球微生物肥料市场规模正在逐步增

长。数据［59］表明，目前农田中微生物肥料以固氮菌

为主（占比 75%），其次为溶磷菌（占比 15%），固氮菌

在生态系统中提供的固氮潜力正日益在农业实践中

得到利用［60-61］。将含有固氮菌的菌肥施用于土壤中，

固氮菌在土壤中生长繁殖并进行固氮作用。张俪

予［47］研究发现，通过高效固氮合成群落在玉米茎中

贡献 11.8% 的总氮。对于豆科作物，可以接种相应

的根瘤菌剂，形成有效的根瘤，从而实现生物固氮。

田佳鑫等［41］研究表明，根瘤菌菌剂的应用使大豆产

量增加 17.9%；魏万玲等［62］研究表明，根瘤菌与磷钾

肥配施可使大豆增产 32.25%。不过，当前仍面临固

氮效率不足、微生物受环境制约、作用机制复杂等挑

战，需进一步研究探索以提升应用效果。

3.2　微生物氮转化影响土壤 N2O的排放

微生物驱动的氮转化过程是一个复杂的生物化

学过程，其中涉及多种微生物类群和酶的参与，对

N₂O 的产生有着重要影响［63］。N2O 排放到空气中被

认为是土壤中的氮损失［61，64］，更是一种强效温室气

体，其全球增温潜势是二氧化碳（CO2）的 300 倍左

右［65］，对气候变化具有显著贡献。据统计［65-67］，自

2007—2016 年，全球 N2O 排放量约为 17.0 Tg/hm2。

微生物固氮不引起直接的负面影响，但其影响取决

于固氮后产生的氮的去向和利用情况。在农业土壤

中，N₂O 的产生主要源于微生物介导的氮转化过程，

包括硝化作用、反硝化作用、硝化细菌反硝化及硝态

氮异化还原等［68］。温室气体 N2O 是不同土壤微生物

介导的硝化作用在土壤内部进行氮循环过程产生的

重要产物，其中氨氧化细菌（AOB）和氨氧化古菌

（AOA）是硝化作用的主要参与者。微生物活性对

N₂O 排放具有显著调控作用，当微生物活性较低时，

N2O 几乎不排放；微生物反硝化作用增强时，N2O 排

放量增加［69］。

在对植物排放 N2O 研究时发现，植物对土壤 N2O
的产生与排放具有直接或间接影响，作物可直接通

过自身运输通道传输土壤产生的 N2O，也可通过改变

含水量等影响土壤理化性质，间接影响微生物活

性［68］。东北黑土区是大豆主产区，大豆根瘤固氮酶

活性与固氮量是衡量大豆固氮能力的重要指标［70］，

在作物（如大豆）中接种高效固氮慢生根瘤菌不仅可

以提高固氮效率，还可以通过影响反硝化过程减轻

N2O 的排放［71］。合理管理和利用固氮过程中产生的
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氮素，能最大限度地发挥氮素对植物生长和生态系统

的益处，面对温室气体排放不断加剧的挑战，通过提

高土壤氮固定水平对于缓解大气温室气体（N2O 等）和

气候变化有重大贡献。因此，通过提高土壤氮固定水

平，不仅有助于保障作物养分供给，还能缓解大气 N₂O
浓度上升，实现农业生产与生态保护的协同发展［72］。

4　农田微生物固氮的影响因素
黑土是一个复杂且不断变化的动态系统，土壤

微生物在固氮过程中受到多种因素的影响（图 3），农
田黑土耕作过程中施肥、耕作制度及土壤环境等都

对 土 壤 微 生 物 的 群 落 组 成 及 固 氮 酶 活 性 产 生

影响［73］。

4.1　施肥措施

随着膳食结构升级与粮食需求增长，施用氮肥

以提升土壤全氮含量，成为保障东北农田黑土区农

作物产量、维持土壤肥力的重要措施。然而，长期高

强度单一化施肥对黑土生态系统产生显著影响。氮

肥的施用提高了 NH4
+-N 和 NO3

−-N 在土壤全氮中

的含量，抑制了氮降解、硝化作用和异化硝酸盐还原

途径，促进了反硝化作用和同化硝酸盐还原途径，降

低了土壤微生物多样性及土壤固氮微生物基因丰

度［74］。长期依赖化肥的高强度单一化种植，加速土

壤生物功能退化，严重破坏耕地土壤健康培育。含

氮化肥的施加也是驱动东北农田黑土细菌和固氮菌

群落结构分异的主导因素［75］。已有研究［42］表明，短

期施肥可使固氮基因丰度短暂升高，微生物将外源

氮素作为营养底物促进自身增殖。但长期施肥（尤

其过量施用）显著改变固氮微生物群落组成，造成根

际与非根际土壤固氮活性下降达 50%［76-77］。放线菌、

变形杆菌、壳菌和散囊菌等可利用氮肥中的氮元素

生长和繁殖的微生物丰度显著提高，而酸杆菌、疣微

菌、硝化螺旋菌和粪囊菌等对氮肥过量敏感，导致丰

度下降［78］。过量施用氮肥还对土壤动物多样性及地

上部的植物多样性造成消极影响，从而影响土壤生

态系统平衡。

东北黑土农田中，有机肥作为绿色无公害的优

质肥料已经广泛被用于农田耕作。有机肥料可促进

碳、氮转化，改变土壤的理化性质、养分、酶活性，改

善微生物群落结构，提高土壤有机碳、氮含量［75，79］。

长期施肥显著刺激功能菌生长，改变土壤微生物区

系，提升土壤肥力，有机-无机肥配施土壤微生物呼吸

增幅高达 22.4%［80］。长期施肥刺激了氨氧化细菌

（Nitrosospira）生长，NPK 处理氨氧化细菌丰度增加

3.61 倍。秸秆还田通过对土壤微生态环境的改变来

影响微生物固氮。已有研究［81］表明，秸秆还田显著

增加土壤微生物呼吸活性和生物固氮活性，还田量

与生物呼吸活性和固氮活性呈正相关，秸秆还田强

化土壤固氮微生物关联网络的紧密性，显著提高

Burkholderia、 Desulfovibrionaceae、 Azospirillum、

Amorphomonas 和 Paenibacillus 等固氮微生物的相对

丰度和活性，还田后的变形菌门占比达 70%［82］。

4.2　耕作制度

固氮菌群落丰度和结构受种植作物影响显著。

东北黑土区是大豆的主产区，大豆是一种典型的共

生固氮作物，固氮微生物通过共生作用为大豆生长

提供氮素［83］。冯雪婉等［84］研究发现，固氮菌在大豆

连作时丰度最高，在玉米连作时最低，推测其原因为

微生物固氮作用。豆科植物与根瘤菌形成共生体为

根瘤菌提供独特的生态位，固氮菌吸收大气中的氮

气转化为植物可利用的氮肥，大豆则提供生长环境

和有机物质供根瘤菌生长繁殖。也有研究［85］指出，

大豆连作导致残茬中难分解物质增多，从而限制固

图 3　微生物固氮的影响因素

Fig.3　Influencing factors of microbial nitrogen fixation
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氮菌的繁殖，导致固氮能力的下降。张淼等［86］研究

表明，种植大豆的土壤 nifH 基因丰度显著高于种植

玉米的土壤样本（分别高于 60% 和 83%）。同时，谷

类作物和绿肥牧草的茎叶、根茬等也可作为有机物

质，增加土壤有机质，增强土壤肥力［87］。

保护性耕作（如免耕、减少翻耕等）是缓解土壤

侵蚀退化的有效措施，能够显著改善土壤微生物群

落的丰富度与多样性，其中对固氮菌群落结构的影

响尤为突出［88］。长期定位研究［89］表明，与传统耕作

相比，实施 10~15 a 的免耕处理可显著提高细菌、真

菌及氮功能微生物（除氨氧化细菌外）的丰富度；在

固氮菌组成上，门水平以变形菌门相对丰度最高，属

水平则以与豆科植物共生的慢生根瘤菌属占比最

大［90］。不同保护性耕作措施对土壤氮素循环的调控

效应存在差异。已有研究［91-92］表明，深耕配合生物炭

施用，可使土壤总氮含量增加 42%，大豆氮素利用效率

提升 0.62%~3.45%。而东北黑土区的长期免耕实践

显示，该措施能提升表层土壤有机碳与全氮质量分

数［93］。同时通过增加水稳定性团聚体（>2 mm）和大

团聚体（0.25~2 mm）的比例，改善土壤保水性与机

械稳定性。另外，这种土壤结构的优化还通过促进

固氮菌等功能微生物的生长，对土壤氮素循环效率

及生物固氮能力产生正向调控作用［94］。因此，优化

耕作制度是改善农田微生境、促进微生物固氮的有

效途径，它通过人为可控的管理措施改变土壤微环

境来影响固氮，但最终这些微环境的状态和固氮效

果也受到气候条件的制约。

4.3　气候条件

气候条件通过塑造土壤的水热状态与物化性

质，间接调控微生物的生存环境。其中，温度对微生

物固氮的影响尤为显著［95］。其核心机制在于固氮酶

对温度变化的高度敏感性，这种敏感性直接影响固

氮 微 生 物 的 活 性 ，进 而 作 用 于 其 生 长 与 代 谢 过

程［96-97］。有研究［98］表明，根瘤固氮酶活性都随温度的

升高呈单峰曲线。温度在 10~20 ℃，升温显著促进

固氮速率［96］，以及土壤微生物量氮和 NH+
4 -N 含量，

影响 nifH 基因丰度［99］；而≤10 ℃或≥20 ℃则产生抑

制作用，极端温度可致微生物死亡。同时，升温会重

构微生物群落结构，导致微生物总数量增加 40%~
150%。然而，极端高温协同水分流失产生的协同胁

迫效应，则可造成植物与微生物生物量骤降 50%~
80%［100］。

温度还通过改变土壤生物化学过程形成连锁反

应，间接影响微生物固氮。不同温度对土壤微生物

固氮影响不同且存在阈值，低温会使土壤中有机物

质的分解速度减慢，使释放出的氮、磷、钾等养分减

少，导致可供固氮微生物利用的营养物质不足，间接

影响生物固氮过程；温度升高，有机质分解加速，氧

气可利用性含量降低，为固氮过程提供厌氧环境［96］。

温度的变化对土壤酶的活性及植物的生长发育等也

有影响，土壤酶活性变化及植物生长等因素也会对

微生物固氮产生影响。另外，充足的光照可以促进

植物生长［101］，使其根系分泌更多碳水化合物和有机

酸，为固氮微生物提供碳源与能源，形成“植物-微生

物”协同固氮效应。因此，在农田生态系统管理中，

需结合区域气候特征优化耕作措施，进而提升生物

固氮效率。综上所述，温度等气候因子不仅直接影

响微生物的生理活性和固氮酶活性，更重要的是，它

们作为强大的环境驱动力，深刻地塑造着农田土壤

的物理、化学和生物性质。

4.4　土壤性质

微生物对土壤外源养分极为敏感，其群落结构

会因生态系统环境的差异而发生改变。已有研究［33］

表明，编码固氮酶铁蛋白的 nifH 基因群落结构与土

壤 pH 及 NH4
+-N、NO3

−-N、有机碳、全氮、有效磷、速

效钾含量呈显著相关。pH 可直接影响固氮酶的活

性，含水量通过调节土壤厌氧条件间接影响固氮微

生物活性；硝态氮、氨态氮等不同氮源形式对固氮酶

活性影响不同，硝态氮、氨态氮均可抑制根瘤的固氮

酶活性，有机氮和化学肥料同时施用可影响土壤中

固氮菌的多样性［102］。此外，盐度是影响土壤固氮菌

生长的重要环境因子。已有研究［103］表明，nifH 基因

群落结构与土壤盐度显著相关，大部分低盐固氮菌

无法耐受高盐胁迫。

固氮酶是微生物进行固氮作用的关键酶，其对

氧气非常敏感，氧环境可致大多数固氮菌的固氮酶

不可逆失活。当环境中的氧气浓度过高时，高浓度

的氧气使固氮酶的结构和功能受到破坏，从而抑制

固氮反应的进行。自生固氮菌的固氮酶的活性迅速

降低，固氮效率也显著降低［104］。

适宜的碳氮比能为固氮微生物提供良好的生长

环境，促进固氮菌菌体合成胞外多糖和生物固氮［105］。

碳氮比高时，植物会向根系分泌更多的碳源物质，刺

激根瘤菌的生长和根瘤的形成；反之，碳氮比过低可

能导致植物生长不良，影响根瘤的形成和固氮效率。

土壤中有机碳含量的增加可提升固氮菌的数量、多

样性和活性［106］。氮沉降及有机氮含量可改变微生物

群体的总量，如细菌和真菌的比例，进而调整土壤微

生物群落结构［107］。

磷在陆地生态系统中是制约生物固氮的常见因
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素。土壤中可供自生固氮菌代谢的磷主要集中在腐

殖质层，且随深度增加而减少。用含有内生固氮菌

的菌剂处理稻田土壤可促进土壤氮、磷转换，提高土

壤肥力［108］。磷不仅影响植物生长，土壤中的 N/P 也

可用于评估生物固氮能力［109］，N/P 与固氮速率呈负

相关，调控磷的可用性即可调节固氮速率，进而改变

土壤中可利用氮的含量［110］。

5　结论与展望
固氮微生物在黑土地养分提升和作物增产等方

面具有重要作用，固氮微生物通过固氮酶的催化作用

产生固氮功能，其中，具有固氮作用的关键酶是钼铁

固氮酶，编码铁蛋白的 nifH 基因具有高度保守性，常

被用来证明固氮菌的存在和揭示固氮微生物群落组

成及其与环境的关系。目前，东北黑土中固氮微生物

主要包括慢生根瘤菌属（Bradyrhizobium）、假单

胞菌属（Pseudomonas）、伯克氏菌属（Burkholderia）、
固氮螺菌属（Azospirillum）等。这些固氮微生物参与

黑土氮素周转，不仅能提高土壤地力，减少化学肥料

的施用，还可减缓 N₂O 等温室气体排放，改善土壤生

态环境。固氮微生物群落组成及其固氮作用受施

肥、耕作制度、气候及土壤性质等多因素影响。长期

单施化肥降低固氮菌多样性；保护性耕作能改善土

壤结构，促进固氮菌定殖与活性提升；温度显著影响

固氮效率，极端干旱或低温使固氮活性大幅下降；土

壤酸碱度、有机质含量等因素与固氮菌群落组成及

活性密切相关。本文可为黑土固氮研究及土壤管理

模式提供参考，生物固氮在农业生产中既可为作物

生长提供氮素营养，同时节约化学肥料投入、改善土

壤结构，对黑土农田的可持续发展具有至关重要的

意义。

现阶段对于黑土固氮微生物的探究多基于微生

物的分离培养、功能基因标识及固氮微生物结构组

成和多样性，对黑土中固氮微生物的固氮潜力等的

研究还不够全面和深入，利用微生物进行黑土固氮

是环境友好的黑土氮素补充形式。未来的研究需深

入开展的方面有：

1）黑土固氮微生物资源的深度挖掘。东北地区

冬季寒冷、漫长，年平均气温−2~8 ℃，低温环境导致

微生物活性下降。土著微生物具有独特的地域定殖

能力，是宝贵的微生物资源，进一步挖掘黑土中固氮

微生物，深入研究黑土固氮微生物的固氮机制，为黑

土保护和利用提供微生物种质资源，从而实现固氮

微生物的最大资源化利用。

2）高效固氮微生物菌剂及肥料的开发。生物固

氮是一种环境友好的黑土氮素补充方式，微生物固

氮是大自然生物氮肥制造工厂，最大程度地开发基

于固氮微生物的生物肥料，合理降低化学肥料的施

用量，有利于绿色农业的可持续发展。目前已有关

于固氮微生物肥料的研究报道，但是其生产种类以

及应用效果仍有待提高。加强固氮微生物肥料的开

发利用，对农田作物氮素供应、培肥土壤地力等具有

重要意义。

3）农用高效固氮底盘微生物构建。将生物固

氮引入农作物生产体系，在豆科、非豆科植物体内

建立高效共生固氮体系。利用固氮微生物在植物

根系的定殖作用，工程菌株可以在农作物根际实现

生物固氮，通过构建定殖能力强的底盘菌株，模块

优 化 以 及 替 换 人 工 重 构 设 计 多 种 预 期 生 物 活 性

功能。

4）系统研究黑土中微生物固氮过程。利用组

学、系统生物学与计算生物学等前沿学科交叉融合，

深入挖掘并改造固氮功能菌株，利用 GIS（地理信息

系统）等检测黑土呼吸动态及碳氮循环过程，监测其

固氮效果，深入研究黑土微生物固氮过程及其固氮

潜力，为黑土地保护提供理论和技术支撑。
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