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沈仁芳    孙  波    施卫明    赵学强

中国科学院南京土壤研究所  南京  210008

摘要    提高养分利用率是协调粮食安全和环境安全的核心问题。地下生物种类繁多，数量

巨大，功能多样，包括植物根系、微生物和动物等。地下生物直接参与了养分的活化、转

化、吸收和运输等过程，是地上植物生产力和养分利用率的重要驱动者。文章概括性地介

绍了（1）土壤-根系-微生物对话的信号基础与养分转化，（2）土壤微生物组成多样性与养

分转化，（3）根系与植物高效吸收养分，以及（4）微生物与根系高效摄取土壤养分；在

此基础上，提出将来应该加强研究土壤生物功能和区域分异规律、微生物介导的土壤养分

转化过程与养分高效利用之间的关系、养分高效型作物的根系特征、生物制剂的研发等内

容。随着技术的发展和相关机理的探明，地下生物“黑箱”将逐步被破解，有望研发出靶

标明确、切实可行的地上-地下生物协同调控技术，实现养分的高效利用。
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作为世界上最大的发展中国家，我国一公顷耕地平均需要负担 10 人的食物来源，而发达

国家一公顷耕地平均只需负担不到 2 人[1]。改革开放 30 余年来，我国粮食总产增加了约 73%，

但同期化肥用量却增加了约 467%，粮食增长很大程度上依赖于大量化肥的投入。我国以不

到世界 1/10 的耕地，施用了世界 1/3 的化肥，单位面积化肥用量是世界平均水平的 3 倍。我

国氮肥平均用量（按粮食作物播种面积计算）已达 191 kg hm-2，分别是法国、德国和美国

的 151%、159% 和 329%，但耕地粮食单产水平却比这些国家低 1 到 3 成。我国单位养分投入

产出粮食（折算为水稻当量）仅 14 kg kg-1，而美国为 40 kg kg-1，德国为 60 kg kg-1 [2]。近 10 年

来，我国三大主要粮食作物水稻、小麦、玉米的氮肥表观利用率分别为 39.0%、34.8%、

29.1%[3]，表明作物当季仅吸收了施入化肥的约 1/3，而剩下的 2/3 残留在了环境中。化肥不

仅要担负保障国家粮食供应的重任，而且要最大限度地降低对生态环境的破坏，因此，提
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高化肥利用率已成为当务之急。

尽管在提高化肥利用率方面已开展了很多研究，但

是 30 多年来我国化肥利用率仍徘徊在 30% 左右[3,4]，如

何提高化肥利用率一直是农业领域和化肥行业的一个研

究难点和热点。越来越多的证据表明，地下生物是地上

生物多样性和生产力的重要驱动力，地上生物与地下生

物之间联系紧密[5,6]。地下生物包括根系、微生物和动物

（表 1），它们数量巨大，例如：全球根系生物量大约是

地上生物量的 3/4，地球原核生物（细菌、古菌）氮量相

当于植物氮量的 10 倍[7,8]。地下生物全程参与了土壤养分

的转化、迁移、固定和植物吸收等过程，对地上植物养

分利用效率具有重要影响。反过来，地上植物对地下生

物和土壤养分循环也有很大影响。因此，地上、地下生

物紧密偶联，并显著影响植物氮磷利用效率。

表 1   地下生物举例

类别 细分

植物 根系

微生物 细菌、真菌、放线菌 等

动物

微动物 原生动物门、线虫纲 等

中型动物 螨虫、弹尾目 等

大型动物 蚂蚁、昆虫、蚯蚓、蜗牛、蜘蛛 等

鉴于地下生物在提高植物养分效率中的重要性，

2014 年中科院启动了 “土壤-微生物系统功能及其调控”

战略性先导科技专项（B 类），其中一个重要研究内容

是地上-地下生物协同调控与氮磷高效利用机理。专项拟

通过研究地上-地下生物协同作用机理，来提高植物氮磷

利用率。地上-地下生物的耦合点是根系、土壤和微生

物三者间的交互区域，即根际，充分发挥根系-土壤-微

生物的协同增效机制是提高养分利用率的关键。土壤、

根系、微生物三者之间存在着丰富的物质和信息“交

流”，土壤-微生物、根系-微生物和根系-土壤 3 个界面

过程与养分转化、吸收密切相关，最终决定着地上植物

的养分利用效率。

1 土壤-根系-微生物对话的信号基础与养分

转化

地上-地下生态系统内各要素间存在紧密而复杂的

互动关系，主要通过物质和信息的交换，实现各要素间

的相互作用。系统各组成要素之间的对话机制主要依赖

于植物和微生物所分泌的信号物质。随着分析技术的进

步，微生物和植物相关的信号分子及其功能的挖掘已经

成为目前研究的热点[9-12]。

土壤微生物是土壤肥力形成和持续发展的核心动

力。一方面，微生物分解有机质，释放养分；另一方

面，微生物与植物争夺养分[13]。土壤微生物几乎参与了

土壤中氮素循环的所有过程，包括氮矿化、硝化、反硝

化、生物固氮等。铵态氮和硝态氮是对植物有效的两种

主要无机氮源，不同植物种类甚至同一种植物的不同品

种对铵态氮和硝态氮具有不同偏好[14]。通过调控土壤硝

化微生物的活性，可以影响铵态氮和硝态氮比例，进而

影响植物氮效率。

土壤硝化作用主要受氨氧化细菌（Ammonia-Oxidiz-

ing Bacteria，AOB）和氨氧化古菌（Ammonia-Oxidizing 

Archaea，AOA）控制，氨氧化古菌主要在酸性土壤中发

挥作用，氨氧化细菌更多的在中性和石灰性土壤中发挥

作用[15,16]。土壤硝化作用受到多种信号分子的调控。反硝

化副球菌（Paracoccus denitrificans）中存在群体感应系统

的已知信号分子（C6-HSL），厌氧条件下该信号分子能

够促进土壤反硝化作用进行[17]。土壤代表性的化能自养氨

氧化细菌-亚硝化螺菌（Nitrosospira multiformis）中也存

在群体感应系统的信号分子的合成、识别与调控体系[18]。

最近发现参与土壤硝化过程的维氏硝酸杆菌（Nitrobacter 

winogradskyi）中存在群体感应系统，并且产生一个结构

未被报道的新信号分子（C10:1-HSL），该信号分子能够

促进亚硝酸盐的吸收及转化[19]。

植物也能够向根际分泌一些信号物质，影响土壤

氮素转化过程。在浮萍根系分泌物中，脂肪酸酰胺类
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化合物能够促进反硝化荧光假单胞菌（Pseudomonas 

f luorescens）的脱氮效率[20]。在这些脂肪酸酰胺类化合

物中，主要是芥酸酰胺在发挥作用：芥酸酰胺通过影

响细菌的两个反硝化关键酶（硝酸还原酶和亚硝酸还

原酶），促进微生物反硝化过程脱氮[21]。与浮萍相似，

水稻根系分泌物也具有很强的生物硝化抑制效应，这

些根系分泌物中已鉴定了一种新型的生物硝化抑制剂

1,9-癸二醇，其主要通过抑制氨单加氧酶（Ammonia 

monooxygenase）来抑制硝化作用，1,9-癸二醇分泌量

与根际硝化抑制能力、铵态氮吸收效率、铵态氮偏好

存在显著正相关[22]。稻田研究表明，使用硝化抑制剂能

够显著提高水稻氮肥利用率，在保持相同产量的情况

下，硝化抑制剂可使氮肥施用量从 240 kg N hm-2 降低到

180 kg N hm-2，同时降低了温室气体氧化亚氮的排放[23]。

独角金内酯是一种新型激素，可作为一种信号分子与丛

枝菌根真菌进行交流[10]，丛枝菌根真菌对植物磷吸收具

有重要影响，暗示着独角金内酯在增强植物磷效率方面

可能发挥重要作用。因此，通过调控地下生物过程，可

以提高植物养分利用率，减少化肥施用量，同时能够降

低化肥的环境效应。

2 土壤微生物组成多样性与养分转化

土壤微生物组成受气候、植被、土壤、耕作等多

种因素的综合影响[24]。土壤微生物是陆地生态系统重要

组成部分，数量巨大，种类繁多，在地球物理和化学循

环中发挥着重要作用。通过研究土壤氮磷转化微生物组

成的演变规律，提出提高功能微生物多样性的措施，可

以促进农田生态系统养分循环，增加土壤养分生物有效

性，降低养分的损失，提高化肥利用率。

在区域尺度上，基于我国东部温度梯度带的土壤置

换长期试验，发现气候条件变化显著影响了土壤微生物

群落结构和功能的演替。气候变暖（土壤南移）和气候

变冷（土壤北移）均能显著改变潮土中微生物群落的结

构，土壤南移对微生物群落演替速率的促进作用高于土

壤北移，说明温度增加促进了微生物的演替和竞争[25]。

潮土中不同微生物对气候变化敏感性分异，其中放线菌

门与厚壁菌门最敏感，变形菌门抗性最强。同时，气候

变暖（土壤南移）显著增加了碳循环功能基因（如碳固

定、碳降解、甲烷循环等）和氮循环（硝化）功能基因

的丰度，且与土壤二氧化碳呼吸通量和硝化能力显著正

相关[26]。气候变冷（土壤北移）也显著改变了土壤微生

物生物量和群落结构，其中氨氧化功能基因的平均丰度

与土壤硝化潜势呈显著正相关[27]。在黑土、潮土和红壤

中，与休闲（裸地）处理相比，种植玉米增加了核心氮

转化基因的丰度和基因网络的交互作用，网络中的关键

基因由休闲处理的固氮基因转变为种植玉米处理的固

氮、反硝化和硝化基因[28,29]。这些结果丰富了跨气候带土

壤微生物功能多样性对气候变化响应的知识，也为提出

适应气候-土壤类型的养分转化微生物功能调控措施提供

了理论依据。

在微域尺度上，土壤养分转化微生物组成受到土

壤团聚体和食物网（包括食微动物、捕食性动物和微

生物）影响 [24]。基于中亚热带瘠薄红粘土红壤的长期

施肥试验（2002—2015 年），针对我国南方丘陵区典

型的瘠薄红粘土红壤，发现在不同的土壤团聚体中，

施用猪粪均促进了氨氧化微生物 AOB 和 AOA 丰度的

增加，但 AOA/AOB比值呈下降趋势；尽管AOA丰度

较氨氧化细菌更高，但  AOB 是硝化作用的主要参与

者，食细菌线虫专一性捕食  AOB 刺激了土壤硝化强

度，促进了氮素循环 [30]。同时，红壤团聚体中线虫和

氨氧化微生物形成食物网，相比于小团聚体和微团聚

体，大团聚体中的食物网结构最为复杂、相互作用的强

度最大，其中起关键作用的氮转化微生物为氨氧化细

菌 cluster 3a 和 cluster 10[31]。这些结果在红壤团聚体尺度

上阐明了土壤线虫与微生物的协同分布特征对硝化强度

的影响，揭示了线虫-氨氧化微生物网络结构对土壤硝化

作用的驱动机制，为建立红壤有机培肥和调控氮素供应

功能的生物学措施提供了科学依据。
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与土壤氮素转化特征不同，磷的主要问题是易被土

壤固定和吸附。菌根真菌被广泛证明能够提高土壤磷的生

物有效性和植物对磷的吸收[32]，但是不同耕作措施如何影

响菌根真菌的群落结构多样性却很少被关注。中科院封丘

农田生态系统国家野外科学观测站研究了小麦-玉米轮作

对丛枝菌根真菌群落多样性的影响。结果表明，在潮土实

施免耕耕作可维持较高丛枝菌根真菌多样性、侵染率和玉

米磷利用效率，暗示着免耕在提高作物磷利用效率方面的

应用潜力[33]。影响土壤磷有效性的另外一类重要微生物是

解磷菌，解磷菌约占实验室可培养细菌的 40% 左右，其

中一部分为根际促生菌。不少研究结果表明解磷菌能够提

高土壤磷的生物有效性和植物吸磷量[13]。土壤解磷菌表现

出明显的根际效应，主要受植被和管理措施的影响[24]。

虽然解磷菌的研究已有很长时间，但是目前仍缺乏将解

磷菌应用于农田的切实可行途径。

3 根系与植物高效吸收养分

虽然叶片也可以吸收少量矿质养分，但是根系是植

物获得矿质营养的主要器官。在植物必需的 17 种营养元

素中，碳、氢、氧可通过光合作用在地上部获得，其他

的 14 种必需营养元素均主要依靠根系从土壤中获取，

这 14 种元素被称为矿质营养元素。根系是地下生物的

重要组成部分，根系重量远高于土壤中微生物和动物的

重量。“根深叶茂”一词表明了地下根系对植物地上部

的重要作用，优良的根系对于植物高效吸收养分至关重

要，优良根系不仅指根系要大，而且要有良好的根构型

和根系生理状态如高效的养分转运体。

在水稻中过量表达编码一种蛋白激酶的基因 PSTOL1

显著增强了水稻对低磷的耐性，其机制主要是促进了水稻

早期根系的生长[34]。铵态氮和乙烯都能通过调控细胞壁果

胶和一个磷转运体 OsPT2 来提高水稻对磷的再利用[35,36]，

水稻根系中多个铵态氮和硝态氮运输基因与水稻氮效率

有关[37]。水稻 OsAMT1;1 是一个相对低亲和的 NH4
+ 吸收

系统，其吸收机制不依赖于质子，为 NH4
+ 单向运输，且

铵的吸收能力受体内 NH4
+ 积累的反馈抑制调控[38]。植物

氮效率不仅依赖于氮，碳不足也会影响氮效率，以碳促

氮有可能被用来提高植物氮效率。转录组学的研究结果

表明，水稻可通过调节碳氮代谢水平以应对根外铵态氮

养分水平的变异，暗示着提高水稻氮利用效率需要考虑

碳氮平衡[39]。目前，很多根系跨膜转运养分的基因已被

鉴定[40]，这些基因对于提高养分效率和保障粮食安全将

具有重要作用。

4 微生物与根系高效摄取土壤养分

根系一方面可以直接从土壤获取养分，也可以借助

于土壤微生物如菌根真菌和根瘤固氮菌的帮助来获得养

分。植物根系在土壤中会与一些微生物形成共生关系，

影响植物摄取土壤养分的能力，这些微生物主要有根瘤

固氮菌、菌根真菌和根际促生菌[13]。共生微生物帮助植

物获得更多养分，植物根系分泌物为微生物提供碳源，

形成互惠互利的关系。

生物固氮是地球上最大规模的天然氮肥工厂，但是

大多数农田作物（如水稻、小麦和玉米）生物固氮量极

低，仍需施用大量氮肥才能高产[13,41]。根瘤固氮机理一

直是一个研究热点和难点。大豆是一种典型的根瘤固氮

作物，但是氮磷调控大豆根瘤形成的机制一直不清楚。

最近研究发现，基因 GmEXPB2 不仅能够提高大豆磷效

率 [42]，还具有调控大豆结瘤性状的新功能 [43]。因此，

GmEXPB2 是能同时调控大豆氮磷效率的关键基因，通过

增强该基因在大豆中的表达，有望协同提高大豆氮磷效

率。

菌根是一种最为古老的植物和微生物共生现象，

可以追溯到 4 亿年前，菌根真菌最主要的植物营养功能

是提高植物对土壤磷的摄取能力，虽然现在也有不少报

道表明菌根促进了植物吸氮[13]。铝毒和低磷胁迫经常共

存于酸性土壤，协同提高酸性土壤植物耐铝和耐低磷能

力是发挥酸性土壤作物生产力的一项主要策略[44,45]。研

究发现菌根具有协同提高作物根系抗铝毒和耐低磷的能
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力，菌根对根系铝毒的缓解能力与菌根诱导的磷转运

子 GmPT9 的表达相关[46]，这为通过调控菌根、协同提高

酸性土壤植物耐铝和耐低磷能力提供了理论依据。

丛枝菌根真菌一般在低磷土壤上发挥作用。最近

的研究表明，丛枝菌根真菌在高磷土壤上也能够发挥作

用[47]。不接种菌根真菌，莴笋达到最大生长量的土壤有

效磷含量为 67.9 mg Olsen-P kg-1，而接种菌根真菌后仅

为 59.3 mg Olsen-P kg-1，降低了14.5%，表明接种菌根

真菌能够降低芦笋获得最大生长量对磷素的需求[47]。菌

根真菌不仅能够降低高磷土壤施磷量，还能改善土壤结

构。接种丛枝菌根真菌，种植番茄和玉米的土壤团聚体

的标准化平均当量直径分别提高了 46.2% 和 17.7%，土壤

团聚体中大于 1 mm 的粒径比例显著增加，显著改善了砂

姜黑土的土壤结构[48]。目前我国菜地磷累积非常严重，

有些菜地土壤有效磷含量达到了上百 mg Olsen-P kg-1，存

在巨大的环境风险和资源浪费[49,50]。另外，菜地土壤盐

渍化问题突出，土壤板结。因此，如能够将菌根应用在

菜地高磷土壤，不仅可以降低施磷量，还能改善土壤结

构，缓解土壤板结问题，是一项具有应用潜力的技术途

径。

5 研究展望

我国过去 30 多年来的农业发展以高产为主要目的，

将来农业发展必须以“高产、高效、优质”并重为目

的，任何仅仅以高产为目的的生产措施必将是不可持续

的。地下生物是个“黑箱”，由于观念和技术手段的限

制，过去几十年并没有完全认识到地下生物在作物养分

高效利用方面的重要地位。目前科学界已经将重心转向

地下生物的调控，通过遗传育种方式筛选具有优良根系

的作物品种、添加外源生物物质促进根系活力、施用生

物肥料改变土壤养分转化过程、增强微生物-根系共生体

系的构建等措施，来提高养分利用率，降低传统物理和

化学调控的使用成本和环境风险，达到“增产、增效、

优质和环保”的目标。20 世纪 90 年代以前，植物促生

菌相关的专利和文献仅有 31 个研究报道；20 世纪 90 年

代达到582 个；2000 年至今猛增至 22 055个，增幅超

过 700 倍。表明调控土壤微生物为主的管理措施是未来

高产高效农业的发展趋势。调控土壤微生物的研究已经

证明具有广泛的增产潜力。与传统氮磷钾施肥相比，通

过调控土壤微生物的增产报道占 98%，增产幅度超过 5%

的报道占 87.4%，超过 10% 的报道占 56.6%。文献综合分

析表明，各类微生物肥料的平均增产量在 12.0%—22.3%

之间。虽然地下生物调控在机理研究和应用效果上已展

现出了良好的发展前景，但是目前还存在诸多问题，包

括效果不稳定、机理不清楚、成本较高等。因此，建议

对以下 4 个方面加强研究。

（1）控制养分循环的土壤生物功能和区域分异规

律。土壤生物群落在微米尺度下生理代谢作用推动了宏

观尺度下土壤养分和能量的循环。我国气候、土壤、

作物存在巨大的时空差异，导致土壤微生物结构及其相

互之间的关系复杂多样，目前对土壤微生物在系统和

区域尺度上控制养分和能量循环的功能认识不清。过

去 200 年的土壤科学发展史中，土壤微生物研究一直受

限于技术手段的发展和科学理论的突破。2005 年以来，

高通量测序技术跨跃发展，可以将认识微生物资源和功

能的程度从目前的 1% 增加到 30% 左右，这为揭示控制

养分循环的土壤生物功能和区域分异规律提供了契机。

（2）微生物介导的土壤养分转化过程与养分高效

利用之间的关系。土壤氮磷养分循环的全过程均有微生

物参与，不同的微生物参与了不同步骤，最终形成了不

同的养分形态，不同的养分形态具有不同生物有效性和

损失性。另外，微生物和植物分泌的一些信号分子也会

影响微生物介导的土壤氮磷转化。虽然对微生物介导的

土壤养分转化过程认识已比较完善，但是目前对于微生

物介导的土壤养分转化过程与养分高效利用之间的确切

关系并不明了，如何利用这种关系来调控作物氮磷效率

仍缺乏切实可行的措施。某种提高土壤养分有效性的措

施也有可能带来过多的养分损失，将土壤有效养分含量
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控制在适宜水平是调控微生物介导的土壤养分转化的关

键。由于不同植物种类或品种铵硝偏好和土壤硝化作用

能力的差异，硝化抑制剂适宜应用的作物种类、品种和

土壤类型仍需深入探讨。

（3）养分高效型作物的根系特征解析。根系是将地

下养分向地上传送的“桥梁”，同时也是植物获得更多

养分的“抓手”。具有拙劣根系的作物，其养分效率必

定低下；但是反过来，养分高效型作物的根系应该具有

哪些具体关键特征呢？这个问题并不容易回答。例如，

一般认为大的根系对于植物获得养分有益，但是这不仅

会消耗更多的碳水化合物，而且有时候一个粗根吸收养

分的效果并不如一个细根。影响根系发育的生理过程和

基因多种多样，但是这些过程和基因并不一定与养分效

率都有关系，需要进一步深入研究哪个关键生理过程和

哪些基因联合控制着根系发育和养分高效吸收。另外，

根系与微生物密切相关，根系会分泌一些物质影响土壤

养分转化，同时根系会与微生物形成共生结构如菌根和

根瘤，菌根和根瘤直接影响养分吸收。将来需要研究作

物向土壤分泌信号物质和形成根微共生体的机理。为什

么有些作物或品种具有这种能力而其他作物不具有这些

能力？传统的思路是向土壤接种一些微生物来影响植物

分泌信号物质和形成根微共生体的能力，将来可以尝试

直接选育和种植一些具有这种能力的作物。如本文前面

所述，有些水稻品种根系能够分泌抑制土壤硝化作用的

物质，这些品种同时具有较高的铵态氮吸收效率。根系

除了要具有良好的构型和根微特征，而且要具有较强的

养分吸收能力和根—茎养分转运能力。目前已有不少与

养分吸收、运输相关的基因被鉴定，如铵态氮、硝态氮

和磷酸根等运输体，将来需要进一步深入解析它们与养

分高效利用之间的关系。

（4）生物制剂的研制和应用。由于我国《肥料法》

的缺乏[51]，目前微生物肥料没有一个严格可操作的定义

和执行标准，市场上微生物肥料（确切讲，是添加微生

物制剂的肥料）种类繁多，质量参差不齐，价格昂贵，

加上效果不稳定，人们会产生对微生物作用的怀疑，甚

至认为不能称为生物肥料。今后的研究一方面需要加强

对生物肥料的定义和市场化规范。同时，随着上述相关

机理的进一步阐明，逐步生产出一些高效、高纯、制作

技术简单、易推广的生物试剂，单独施用于土壤或者与

常规肥料混合施用，增强人们对于土壤微生物重要性的

认识。

6 结语

地下生物是影响地上植物高效吸收养分的决定性因

素，目前调控生物已经显示出了良好的增产增效潜力。

21 世纪是生物的世纪，生物技术日新月异。随着一些技

术瓶颈问题的解决，人们将逐步破解地下“黑箱”中生

物学问题，研发靶标明确、区域适宜性强的地下微生物

调控措施，实现地上-地下生物的协同调控和养分高效利

用，为协调粮食安全和环境安全作出突出贡献。
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Interactions between Above- and Below-ground Organisms for 
Nutrient-efficient Utilization

Shen Renfang    Sun Bo    Shi Weiming    Zhao Xueqiang

（Institute of Soil Science, Chinese Academy of Sciences, Nanjing 210008, China）

Abstract    The improvement of nutrient use efficiency is the double demanding for both food and environmental safety. In the below-ground, 

there are large amount of various organisms including plant roots, microbes, and animals. The below-ground organisms are involved in the mo-

bilization, transformation, uptake and transport of nutrients, being the main driver of the above-ground productivity and nutrient use efficiency. 

This review summarized four aspects of research progresses: (1) biologically signaling basis and nutrient transformation in soil-root-microbe 

interfaces; (2) microbial community composition and nutrient transformation; (3) plant roots and nutrient-efficient uptake; (4) microbes and 

nutrient-efficient acquisition by roots. Based on these progresses, four research focuses are suggested to be enhanced in the future: (1) the func-

tion and regional differentiation of soil organisms; (2) the relationship between soil microbe-regulated processes and nutrient efficiency; (3) the 

root characteristics of nutrient-efficient plant varieties; (4) the development of biological reagents for nutrient-efficient use. The technological 

development and mechanistic clarification will hopefully promote the uncovering of the “black box” of the below-ground organisms, ultimately 

contributing to the improvement of nutrient use efficiency by regulating the interactions between the above- and below-ground organisms.

Keywords      nutrient efficiency, roots, microbes, nutrient transformation, cooperative regulation
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