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土壤中植物可利用氮素是植物生长的最大限制性营养

元素，自然条件下土壤氨化过程（有机氮转化为铵态氮的

过程）是铵态氮的主要来源，随后部分铵态氮参与硝化过

程生成硝态氮，两者成为植物可利用氮素的主要来源. 氨化
过程是氮素矿化（有机氮转化为铵态氮、硝态氮过程）的

第一步，也是植物可利用氮素供应的关键一步. 传统氨化过
程研究从宏观上得到了不同土壤及处理下铵态氮的释放规

律，但由于氨化过程基本是土壤微生物作用的结果，因此

从氨化微生物生长代谢和微生物群落等角度研究其作用机

理，才能从本质上解释土壤中铵态氮的变化规律. 近年来，
随着分子生物化学领域中微生物多样性分析、功能基因鉴

定蛋白表达技术的成熟和宏观基因组学的发展，有关土壤

微生物氨化过程的本质正在被逐渐揭示 . 本文对土壤氨化
过程的微生物机理、影响因素和新研究方法3个方面进行综
述，并对目前存在的问题和今后发展方向提出展望. 

1  土壤氨化过程的微生物机理1  土壤氨化过程的微生物机理
参与氨化过程的最初天然有机氮大分子以蛋白质为主，

其在微生物细胞外物理、化学、生物作用（胞外酶）下变性、

解聚生成多肽，接着在多种肽酶作用下断裂肽键形成二肽、氨

基酸，微生物可以直接吸收氨基酸并同化，多余氮素将以氨态

氮形式排出体外. 土壤氨化过程新旧两种模式如图1所示.
1.1  微生物细胞外含氮有机物的降解

土壤有机氮占全氮的95%以上 [1]，而微生物可直接吸
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AbstractAbstract    Inorganic nitrogen which comes from soil nitrogen mineralization is the main nitrogen source for plant. 
Ammonifying process is the first step of nitrogen mineralization, in which microbes play an important role. This paper 
discussed the effects of microbes in ammonifying process from   three aspects: the  microbial action mechanism of degrading 
soil organic nitrogen into ammonia, the infl uencing factors including available carbon to nitrogen ratio, protease and microbial 
community structure, and some latest techniques for microbial research. Some researches found that the depolymerization of 
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收利用氮不足5%，很多天然有机氮大分子较难降解，易
被微生物降解吸收的主要是低分子量可溶性有机氮（Low 
molecular weight dissolved organic nitrogen, LMW-DON）. 近来
研究发现，高分子量可溶性有机氮（High molecular weight 
dissolved organic nitrogen, HMW-DON）在胞外酶作用下转变
为LMW-DON的过程很  可能是氨化过程的限速步骤[2-4]. 

HMW-DON主要包括腐殖质类、蛋白质等高分子物
质，占DON的比例超过75% [2]，且50%以上未知，LMW-
DON主要是氨基酸、氨基糖、核苷酸类，占可溶性有机
氮（Dissolved organic nitrogen, DON）5%以下，但相对于
HMW-DON来说，极易被微生物吸收利用[5]，并且不同氨基

酸的吸收几乎无差异[6]. Jones等研究发现，总自由氨基酸、
铵态氮在土壤中的浓度很低，而DON相对较高，说明前者
不是氨化速率的限制因素，他们推测蛋白、多肽类物质向

氨基酸的转化过程可能是主要限制因素 [2]，他们还发现，

外源添加的高分子量蛋白（或多肽化合物）向铵态氮的

转化速率要低于LMW-DON（如氨基酸、二肽、三肽化合
物）向铵态氮的转化，这间接说明HMW-DON向LMW-DON
的转化可能是氨化过程的限速步骤[5]. David发现北美黑云杉
植被土壤中DON主要是有机氮，无机氮含量很低，他指出
该土壤中铵态氮的产生受蛋白向氨基酸的转化影响更大，

而非氨基酸向铵态氮的转化，前者是氮可利用性的主要限

制因子 [4]. Schimel指出，HMW-DON到LMW-DON的解聚作
用是控制新的可利用氮向生态系统持续流动和氮素循环的

关键步骤，一旦氮素进入LMW-DON，它将在微生物系统
中不断被循环利用[3]. 

现在研究者已达成共识，承认土壤中氨化过程基本上

是一系列酶作用的过程 [7]，因而HMW-DON降解的过程必
然是以酶催化为主 . 研究发现不同酶对氨化过程的贡献不
同[8-10]，Schimel指出真菌能够跨越土壤微区域（Mic  rosites）
并分泌解聚含氮化合物的胞外酶，很可能对高分子解聚

有重要贡献 [3]. Paul等指出蛋白酶对土壤生物可利用氮贡献
最大 [3]，蛋白酶主要来源于真菌的半胱氨酸、天冬氨酸蛋

白酶，细菌的丝氨酸蛋白酶、碱性和中性金属蛋白酶 [11]. 
Zaman等发现，微生物活性和胞外酶活性随外源奶牛棚废
水的添加而立刻增加，与氨化速率呈线性关系，并指出蛋

白酶有潜力作为氨化作用的一个指示变量[12]. 
部分LMW-DON可作为氨基酸脱氨酶目标物在胞外进

行脱氨作用释放氨态氮 [12]，例如精氨酸脱氨酶、L-组氨酸
脱氨酶可以将对应底物脱氨基并释放氨态氮，可以用来表

征土壤氨化作用潜力 [13-14]，研究者还发现1-氨基环丙烷-1-
羧酸（1-aminocyclopropane-1-carboxylate，ACC）脱氨酶能
在胞外将植物催熟剂乙烯的前体ACC脱氨降解，抑制乙烯
的产生，同时产生铵态氮[15]. 
1.2  微生物细胞内代谢产氨态氮

当LMW-DON如氨基酸进入细胞后，首先经转氨基作
用将氨基转移到α-酮戊二酸上生成谷氨酸，再由其经转氨
酶作用生成其他氨基酸并进而形成蛋白，当细胞内碳水化

合物产能不足时，前面转氨作用生成的另一产物有机酸与

酮戊二酸结合生成丙酮酸，  丙酮酸参与  细胞内的三羧酸循

环，最终释放能量. 当有机氮供应超过微生物生长代谢所需
时，即转氨基作用产生的中间产物氨基态氮过量时，解聚

作用和脱氨基作用被启动，氨基将以铵离子形式被排出体

外[16]. 因此，微生物胞内释放的氨主要是碳不足时启动有机
氮供能的废物. 早期脱氨反应研究以动物细胞为主，有关微
生物细胞内脱氨反应及催化酶的研究较少，现已知L-氨基
酸氧化酶（L-amino acid oxidase，LAO）能够催化L-氨基酸
的α-氨基氧化脱氨生成氨态氮，许多细菌、真菌都能表达
LAO并且   LAO具有较广的底物特异性，Jaro发现它也是粘滑
菇属（Hebeloma）和双色蜡蘑（Laccaria bicolor）这两类真
菌细胞氨基酸分解代谢的一种机制，并指出LAO有潜力作
为评价生态系统水平下催化氨基酸氨化作用机制的一个候

选指标[17]. 
另外，厌氧条件下反硝化细菌细胞内硝态氮可以作为

电子受体进行能量代谢，同时生成氨态氮排除体外[18]. 

2  土壤氨化过程的影响因素2  土壤氨化过程的影响因素
微生物可降解有机氮是土壤氨态氮的直接来源，影响

微生物生长代谢的各种因素也同时影响着氨态氮的产生，

而氨态氮的汇决定了其在土壤中的存在方式和数量. 土壤中
氨态氮的源和汇在时间空间上的变异共同决定了其分布特

征. 
2.1  氨化过程可利用氮的来源

前面已经提到，LMW-DON是微生物可直接吸收利用
的有机氮，在自然生态系统中，这些有机氮主要来自于土

壤中死亡的微生物、原生动物和根系分泌物. 虽然每年会有
大量的叶片等植物凋落物进入土壤，但纤维素作为其主要

成分降解较为缓慢，而土壤微生物较短的生长周期和易降

解性使人们逐渐开始重视其对土壤氨化过程的重要贡献. 
Satti等发现土壤净氮矿化与土壤微生物生物量氮（Soil 

图1  土壤有机氮氨化过程的传统模式（A）与20世纪90年代中后期的新模式（B）. 
Fig. 1  Traditional paradigm (A) and the new paradigm in late 1990s (B) of soil organic nitrogen ammonifying process.
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microbial biomass nitrogen, SMBN）呈线性关系[19]，Schneider
认为死亡微生物体内的氨基酸态氮（蛋白、多肽）和氨基

糖聚合物是可矿化氮的主要来源 [7]，氮素矿化培养中发现

的干土效应被证明是由于死亡微生物细胞内多肽类物质

的释放 [20]. 草原带微生物活性相对较高，其周转非常快，
Okano发现草原带被标记的SMBN在前60 d的半衰期为0.05
年，从第63天（d 63）到d 554降低为1.32年 [21]. 新形成的微
生物细胞在死亡后会很快被降解再吸收，Marumoto等发
现土壤干湿交替处理28 d后已降解的死亡微生物被固定后
又有37%发生矿化，总土壤有机氮矿化量的76%来源于添
加的死亡微生物 [22]，Holems等研究表明，在土壤氮素的净
矿化量呈明显季节变化的同时，土壤微生物生物量（Soil 
microbial biomass, SMB）却相对稳定，他推测土壤氮素有效
性更取决于SMBN的转化率而非SMBN [23]. 虽然SMBN总量
很小，但其转化的氮素远大于施入土壤的氮素，也大于植

物带走的氮素，表明SMBN可以看做土壤养分的源和库 [24]. 
概括来看，SMBN很有可能是自然生态系统中土壤氨化过
程的主要氮素来源. 
2.2  土壤可利用碳氮比

自然生态系统中植被种类的丰富度对土壤微生物群

落组成具有重大影响，并且控制着土壤氮素循环的关键过

程，较高的植物产量对氮素矿化具有促进作用 [25]. 土壤温
度、湿度、团聚体组成、pH等物理化学因素通过影响微生
物活性、分布和胞外酶活性从而影响氨化过程，土壤温度

的升高和频繁的干、湿交替，将改变微生物群落组成并可

能增加SMB和酶活性 [26-27]. 这里重点讨论可利用碳氮比、蛋
白酶和微生物群落结构对氨化过程的影响. 

国内一些研究指出可以用土壤有机碳和全氮的比例来

表征氮素氨化作用潜力，比值越低潜力越大，但事实上，

土壤有机碳和全氮的大部分组分较为稳定难分解，只有其

中微生物易利用的部分才对氨化过程起直接作用，许多研

究已表明，土壤中微生物易利用有机碳、氮的比例控制着

氮转化的方向和速率. 
Alef等早期研究发现，当土壤中添加大量精氨酸后，

铵态氮在几小时内呈直线上升，但微生物量及其生理特性

却没改变，说明氨基酸类低碳氮比物质促进铵态氮产生 [28]. 
Mengel进而指出，在蛋白等含量高时，可利用性有机碳相
对成为微生物生长的限制因素，因此胞外蛋白降解产生的

氨基酸被用作产能而消耗 [7]. Bettina在研究中也指出，外源
添加的DON的生物降解是由微生物对碳而非氮的需求所
驱动的，排出的铵态氮是DON产能废物 [29]. 当土壤中可利
用碳氮比较高时，氨化作用被抑制 . Stark等发现在添加有
机质后，矿质态氮在60 d后才显现，他解释这是由于碳氮
比相对较高，碳素被不断消耗，到后期氮素才相对剩余 [9]. 
Daniel等指出，土壤中添加的葡萄糖会抑制蛋白酶活性，微
生物会首先利用葡萄糖作为产能底物而非有机氮[30]. 这些都
可以看做是激发效应（Priming effect     ）（土壤中适度添加的
物质处理导致土壤物质强烈的短期变化）的表现，外源添

加碳素、氮素改变了微生物可利用碳、氮，从而导致微生

物数量、活性及代谢途径的改变，进而使土壤氮素氨化过

程发生或延迟[31]. 

2.3  土壤蛋白酶及微生物群落
前面已指出，HMW-DON到LMW-DON是氮素氨化作用

的限速步骤，这一过程中需要许多酶的共同分工作用 [32]，

蛋白酶很可能是氨化过程限速步骤中的关键酶，而某些微

生物类群对这一过程有着重要作用. 
细菌是降解新鲜植物凋落物和死亡微生物残体的第一

批微生物，它们分泌的蛋白酶中以碱性和中性金属蛋白酶

催化的反应类型最多. Asmar用15N标记易降解有机氮，发现
胞外蛋白酶活性和净氮溶解速率高度相关，这似乎说明以

蛋白酶表征的胞外酶活性是土壤有机氮溶解的一个限制因

素[33]，Daniela研究发现，距离城市较远的热带森林土壤中总
矿化氮和总可溶性氮与酶活性呈正相关关系 [34]. Michihiko
等指出，不同蛋白水解细菌释放不同数量和活性的蛋白

酶，该类菌群的组成在土壤总蛋白酶活性方面扮演重要角

色 [9]. Bath等用传统方法发现荧光假单胞菌（Pseudomonas 
f luorescens）、蜡状芽胞杆菌（Bacillus cereus）、蕈状芽孢
杆菌（B. mycoides）、噬细胞菌属（Cytophaga）和黄杆菌属
（Flavobacterium）是许多土壤中的主导蛋白水解细菌，它们
都分泌金属蛋白酶 [35]，Watanabe等发现芽胞杆菌属分泌的肽
酶，尤其是蜡状芽胞杆菌和蕈状芽孢杆菌分泌的中性金属

肽酶以及枯草杆菌（B. subtilis）分泌的碱性丝氨酸蛋白酶可
能是稻田土壤中控制多肽降解的主要蛋白酶 [36]. 虽然土壤中
真菌数量比细菌低好几个数量级，而且需要较为稳定的生存

环境，但它们较大的表面积有助于土壤颗粒微区域间物质的

转运，其中部分能分泌解聚含氮化合物的胞外酶（主要是蛋

白酶）[3]. Nygren等研究发现蛤蟆蕈（Amanita muscaria）、短
孢黄绿红菇（Russula chloroides）、乳菇属（Lactarius）等外生
菌根真菌均具有蛋白酶酶谱，说明分泌胞外蛋白酶是其普遍

生理特性 [37]. 
土壤中不同功能微生物群落数量、比例的不同能在一定

程度上反映该功能强度的不同. 周巧红等发现人工湿地中氨
化细菌在6月、9月数量明显高于其他月份，且相对于硝化、反
硝化、纤维素分解菌成为优势功能菌，说明温度对该类功能

微生物的比例具有重要影响 [38]. Antonie指出，对于种群组成
和数量较大的群落来说，其受外界扰动的影响很小，某种菌

活性下降的同时另一种菌活性会上升用于保持功能平衡，他

用分离纯培养的方法发现68株细菌对41种单一有机碳源的利
用没有特异性，推测可以用氨化微生物群落的多样性来解释

水体中可溶性氨基酸保持低浓度恒定不变的现象 [39]. Donald
等发现随着植物多样性的增加，土壤中真菌丰度明显增加，

氮素矿化速率也明显增加，说明微生物群落结构中真菌所占

比例对氮素矿化的重要贡献 [25]. 
2.4  氨态氮的汇

    自然生态系统中，土壤铵态氮的主要汇包括微生物吸
收、植物吸收和土壤颗粒（主要是粘土矿物）吸附，其中

以硝化细菌吸收转化为主 . 当土壤中铵态氮较高时，会促
进硝化过程进行并被硝化细菌吸收转化为硝态氮而积累下

来 [2, 40]，Stephanie等向土壤中添加抗生素以抑制微生物的
蛋白合成，结果发现微生物对DON的利用由同化转化为氨
化，并且铵态氮的主要汇是自养硝化细菌[41]. 土壤氮素氨化
过程很大程度上因硝化过程而被低估. 
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3  土壤氨化过程中微生物作用的研究3  土壤氨化过程中微生物作用的研究
方法方法

3.1  宏观研究方法
早期由于技术限制，微生物在氨化过程中的作用主要

以测定氨化细菌数量、氨化作用强度和相关胞外酶（如蛋

白酶、脱氨酶）活性为主[14, 28, 33]，但是土壤中可分离培养得

到的细菌不到总细菌的1%，严重限制了对总氨化细菌数量
的估计，氨化作用强度和酶活性是通过添加底物测定其潜

力，并不能反映土壤的实际水平. 也有从单株氨化微生物对
不同碳源、氮源利用，最适温度、pH等方面研究其对有机
氮的分解、蛋白酶活性和产氨作用大小 [42-45]，但在自然土

壤中，氨化过程是在一定范围空间内由许多微生物共同完

成，单株菌的研究结果很可能不太适用于实际土壤. 因此，
研究土壤中氨化微生物群落水平下的氨化过程变得很有必

要，而分子生物学技术的发展应用为该研究提供了可能. 同
时应用同位素示踪技术可以通过跟踪氮素在底物、微生物

和产物之间的转移过程来理解微生物在氨化过程中的作用

及贡献大小[22, 41, 46-47]. 
3.2  微观研究方法
3.2.1  微生物群落多样性研究    由于土壤中微生物种类庞
大，单一微生物种属并不能代表该类微生物对氮素氨化的

贡献，前面已指出在微生物种群丰度高的环境中某一菌群

减少的同时会有其他菌群代替其作用，该功能微生物种群

保持相对稳定 [48]，因此研究土壤中该类微生物群落分布随

环境、时间的变化更能反映其对氨化过程的贡献. 其中，磷
脂脂肪酸（Phospholipid fatty acid, PLFA）技术可以研究活的
微生物数量和不同微生物类群分布，Boyle用该方法研究土
壤添加抗生素后微生物群落的变化，发现该处理使细菌、

真菌的氨化作用明显增强，并指出森林生态系统中异养细

菌和真菌可能主要以有机氮合成自身物质[41]. 变性梯度凝胶
电泳（Denaturing gradient gel electrophoresis, DGGE）技术可
以判定含目的基因的微生物群落结构及个体相对含量. 末端
限制性片段长度多态性（Terminal restriction fragment length 
polymorphism, T-RFLP）技术通过限制性酶切得到限制性片
段从而判定含目的基因的微生物种类多样性 [49]，但这几种

方法受研究精度、深度的限制，不能全面反映土壤中微生

物多样性的分布，土壤中数以万计的微生物种类使系统研

究土壤中功能微生物群落的分布、变化需要更加庞大的数

据支持，而宏基因组学（Metagenomic）概念的提出使人
们能够从总基因组成角度更加全面地研究土壤微生物的分

布 [50]，Petersen等发现总细菌16SrRNA丰富度与总矿化速率
间具有紧密联系[50]. 

伴随2005年高通量测序技术（以Roche公司的454为主）
的出现，有关宏基因组学的研究真正向前迈出了一大步，它

克服了传统Sanger技术的低速率和高成本缺点，利用酶级联
化学发光反应，能够在较短时间内得到上百万个基因组信

息 [51]，再用生物信息学方法分析海量数据，判断微生物多样

性组成，并结合已知的功能基因序列预测该功能作用的潜

力，它为环境中微生物的宏观研究提供了广阔平台和发展前

景. Roesch等采用454测序法研究西半球的一个大的横断面的

4类土壤，发现最丰富的微生物类群属于拟杆菌纲、β-变形菌
纲和α-变形菌纲，与农业土壤相比，森林土壤的微生物多样
性更为丰富, 然而检测结果表明森林土壤中的古生菌多样性
较少，仅为该位点所有序列的0.009%，而农业土壤的比例则
为4%-12% [52]. Chu等用454高通量测序发现北极的微生物群
落与其他地区的微生物群落没有本质不同，而土壤pH值是
决定微生物群落分布的最主要因素，空间距离不能很好地预

测土壤微生物多样性差异 [53]. 
3.2.2  相关功能基因研究    氨化过程最终由微生物功能基因
控制，包括相关胞外酶基因和胞内脱氨酶基因等 . 蛋白酶
在土壤氮素氨化过程中的重要贡献已得到充分肯定，而部

分蛋白酶基因已经找到，包括细菌的碱性金属肽酶apr、
中性金属肽酶npr、丝氨酸肽酶sub等 [54]，真菌如泡盛曲霉

（Aspergillus awamori）的天冬氨酸蛋白酶pepA，米曲霉
（A. oryzae）的碱性蛋白酶alp，烟曲霉菌（A. fumigatus）
的金属蛋白酶mep等 [55]. Souther-blot探针杂交技术可以检验
所提取基因中是否含有目的基因，Bach用该方法分别检验
了52种已有纯细菌中apr、npr和sub基因的分布，发现sub
和npr基因主要存在于多种芽孢杆菌属（Bacillus）中，apr
仅存在于荧光假单胞菌（Pseudomonas fluorescens）中，他
进一步用5种细菌的sub、7种细菌的apr和13种细菌的npr基
因分别合成简并引物，扩增得到土壤微生物总DNA的目的
片段，说明这3种简并引物的有效性 [54]. Sakurai利用该简并
引物扩增得到的目的片段做DGGE分析，发现土壤中添加
有机肥、无机肥对含apr、npr基因的细菌群落影响很大 [56]. 
Fuka等利用61个npr基因序列设计了简并引物，通过T-RFLP
分析揭示了含npr基因的细菌群落结构随季节的明显变化，
他指出其研究区域内存在非典型npr基因编码的蛋白水解细
菌[49]. 但功能基因片段的存在及相对数量只能预测对应蛋白
的可能表达，而mRNA能确定该基因片段是否表达，定量
PCR（Quantitative-PCR, Q-PCR）技术通过定量检测mRNA
的反转录产物cDNA，确定目的基因的表达程度，Dorthe等
就用Q-PCR研究了土壤中硝化、反硝化过程对应功能基因
的丰富度变化，指出功能基因丰富度是预测土壤中特定功

能过程潜在速率的最重要变量[50]. 
微生物在长期进化过程中基因不断发生突变，有关目的

基因定性、定量分析方法的局限性愈发明显，而高通量测序

技术不断延伸的可读取碱基片段长度，使从已有的海量微生

物基因数据直接研究某一已知功能基因存在与否成为可能，

并且将高通量测序技术进一步与其他分子生物学技术结合

起来，能够充分发挥两者的优势 [51]，以下介绍3种相关技术：
（1）宏转录组（Metatranscriptome ）指特定环境下群体

细胞转录的所有RNA（包括mRNA和非编码RNA）的类型及
拷贝数，利用宏转录组高通量测序所研究的是微生物正在

进行的代谢过程，能够更好地反映微生物代谢作用的强弱，
Yu等利用Illumina Hi-seq2000测定活性污泥中的微生物宏
基因组和宏转录组，发现反硝化功能基因（har, nar, nor, nir, 
nos）在总DNA和cDNA水平上占绝对优势（分别为78.57%、
76.75%），但cDNA/DNA仅0.03，而氨单加氧酶基因（amoA, 
amoB, amoC）和羟胺氧化酶基因（hao）的cDNA/DNA高达
0.18，说明环境中硝化作用较强 [57]. Zakrzewsk等使用GS FLX
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＋系统（Roche 454升级版）对生物沼气池样品进行宏转录组
高通量测序，通过mRNA序列比对数据库，发现有编码水解
酶、酸化酶、醋酸化酶和产甲烷酶的基因片段，进而构建产

甲烷菌群的代谢途径，并认为可以利用对微生物群落的监控

达到对生产过程中的沼气关键代谢的监控 [58]. 
（2）最近诞生的染色质免疫共沉淀测序（Chromatin 

immune precipitation sequencing, Chip Seq）技术充分结合了
Chip和高通量测序技术的优势，能够在全基因组范围内高效
地研究与组蛋白或转录因子等互作的DNA区段信息[51]，Wang
等在体细胞胚胎发生的研究中发现了一个PGA 37基因，该基
因编码一个R2R3 MYB转录因子，在植物体细胞胚胎发生和
脂肪酸生物合成过程中起着重要的调控作用，他指出分离并

鉴定PGA 37的靶基因是阐明该基因生物学功能的关键 [59]. 
（3）基因芯片（Geo chip）技术利用单芯片上覆盖的大

量寡核苷酸探针（Geo chip 4.0包含了超过152 000个基因的寡
聚核苷酸探针，涵盖了410个功能区组的84 000个基因），能
够快速、准确、定量检测样品中的目的基因，是了解环境微

生物功能基因的极有力工具 [60]. Zhou等基于功能基因芯片的
长期增温实验表明，土壤微生物群落结构在增温条件下发生

了显著改变，分解易降解碳的基因变得活跃，而分解难降解

碳的基因并没有显著改变，这就保证了土壤碳存储的相对稳

定 [61]. He等发现CO2浓度升高刺激了调节重要物质循环过程

基因的活性，其中碳固定基因、易降解碳基因以及氮循环基

因的数量明显增多 [62]. 但基因芯片技术具有只针对已知基因
的限制性，而高通量测序数据经过软件分析后，能够发现许

多潜在功能基因. 
以上新方法通过找到环境中大量已知和未知功能基因

的丰度变化，能够从宏观上把握环境微生物的分布及其变化

规律，再结合蛋白-基因组学（Proteogenomic）将功能基因和
其表达蛋白结合起来研究，能够从真正意义上评价功能基因

的最终作用[63]. 

4  存在问题及展望4  存在问题及展望
虽然微生物在土壤氨化过程中的关键作用不断得到认

同，相关过程机理也在不断揭示，但仍有许多问题有待解

决 . 由于氨化过程定义中的有机氮过于概括，同时大多数
微生物能够利用LMW-DON产氨，这使得氨化过程研究范
围过广而失去针对性，HMW-DON向LMW-DON降解是氨
化过程的限速步骤，因此确定易降解HMW-DON的主要来
源和成分，寻找关键胞外酶和主要氨化微生物类群以及研

究HMW-DON解聚过程是未来研究的重点所在；确定LMW-
DON的转化周期、胞外有机物脱氨和胞内代谢产氨的相对
大小能够明确其对氨态氮产生速率的贡献；研究土壤氨化

过程中氨化微生物的动态变化能够使我们从微生物群落角

度更好地理解氨化过程的生态学机制及其对氮素循环的贡

献；寻找胞内胞外相关产氨酶的一系列控制基因，从基因

组学角度研究氨化微生物能够使我们重新认识其进化关系. 
新技术的发展和应用为未来土壤氨化过程研究提供了

更完善的手段，同位素示踪技术、荧光标记技术可以追踪

氮素在氨化过程中的全程转移，从而不断完善氨化过程的

细节途径；分子生物学技术可以帮助我们从最本质层面认

识土壤氨化过程的微生物作用机理，深入理解氨化过程的

胞外胞内各个环节，找到更多具有氨化作用功能基因的微

生物，进而从微生物群落角度宏观把握其对环境的响应机

制. 随着氨化全过程机理被逐渐揭示，人们将更好地认识自
然生态系统的氮素循环过程，并尽可能地为农田耕作、植

被恢复和湿地保护等的土壤氮素利用提供理论支持. 
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