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　 　 摘要:　 中国农田普遍缺磷ꎬ而磷肥易于被土壤颗粒固定ꎬ利用率低ꎬ导致土壤中留存大量固定态磷ꎮ 激活土

壤解磷菌是解决土壤有效磷缺乏与固定态磷素过量累积矛盾的关键ꎮ 近年来ꎬ在生物质炭施用对土壤解磷菌群落

影响方面的研究取得了一系列进展ꎮ 本文综述了生物质炭施用对土壤解磷菌数量、群落组成、多样性、互作关系以

及土壤磷酸酶活性的影响ꎮ 最后ꎬ本文分析了目前生物质炭施用与解磷菌关系研究中的局限ꎬ并进行了研究展望ꎬ
可以为科学施用生物质炭、活化土壤磷库提供理论基础和应用依据ꎮ
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　 　 土壤有效磷缺乏现象在全球范围内广泛存在ꎬ 严重制约了农业的发展ꎮ 活化土壤磷库是解决土壤

有效磷不足的关键ꎮ 生物质炭为土壤中解磷微生物

创造了良好的生存环境ꎬ可能影响磷的活化ꎮ 本研

究拟通过对生物质炭施用对土壤解磷菌分布及磷转

化的影响进行综述ꎬ旨在揭示生物质炭在调控土壤

解磷菌与土壤磷转化关系中的作用ꎬ为生物质炭的

科学施用提供依据ꎮ
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１　 土壤磷素缺乏与盈余共存

磷素是植物生长必需的大量元素之一ꎬ对植物

的新陈代谢和生长发育具有重要作用ꎮ 土壤中总磷

含量较为丰富ꎬ但是磷素在土壤中易被固定ꎬ有效性

低ꎬ目前全球 ７０％的耕地有效磷含量无法满足作物

正常生长发育ꎬ尤其是中国南方红壤区[１]ꎮ 一般认

为ꎬ土壤有效磷含量低于 １０ ｍｇ / ｋｇ的土壤即为缺磷

土壤ꎮ 而在中国湖南、江西、广西、云南等典型红壤

区ꎬ土壤有效磷含量多数为 ５ ｍｇ / ｋｇ左右[２￣５]ꎬ远低

于世界平均水平ꎮ 磷素缺乏严重制约农业生产ꎬ影
响作物产量和品质ꎮ 据研究ꎬ农业耕地中 ２ / ３ 的中

低产田属于土壤有效磷含量小于 １０ ｍｇ / ｋｇ的农田ꎮ
以大豆为例ꎬ土壤有效磷含量 １０ ｍｇ / ｋｇ的土壤与 ３０
ｍｇ / ｋｇ的土壤相比ꎬ大豆产量减少了约 ２０％ꎬ脂肪含

量和蛋白质含量降低了约 ２５％[６]ꎮ
为补充土壤有效磷不足ꎬ磷肥被大量施用ꎮ 然

而ꎬ磷肥利用率很低ꎬ当季利用率仅为１０％~２５％ꎬ其
余７５％~ ９０％被土壤中的钙、铁、铝等矿物离子吸

附[７￣８]ꎬ导致土壤中蓄积大量固定态磷ꎮ 中国自 ２０
世纪 ７０ 年代中期ꎬ土壤中的磷素开始盈余[９]ꎮ 截至

１９９２ 年ꎬ土壤磷累积量达６×１０７ ｔ[１０]ꎮ 针对土壤固

定态磷过量累积及有效磷不足的现实ꎬ探究土壤中

磷的高效利用途径ꎬ活化土壤磷库ꎬ是土壤磷营养管

理的重点ꎮ

２　 生物质炭对土壤磷活化的影响

生物质炭是在氧气受限的环境中热解生物质

(例如作物茎叶、木材、畜禽粪便等)时获得的一种

芳香族和富含碳的固体副产物[１１]ꎮ 生物质炭本身

富含磷元素ꎬ全磷和有效磷含量较高ꎮ 例如３５０~
５５０ ℃炭化温度下制备的玉米秸秆和小麦秸秆生物

质炭全磷含量分别为 ８􀆰 ３７ ｇ / ｋｇ和 ２􀆰 ４７ ｇ / ｋｇ[１２]ꎬ
４００ ℃制备的稻壳生物质炭和玉米秸秆生物质炭有

效 磷 含 量 分 别 为 ２８７􀆰 １２ ｍｇ / ｋｇ[１３] 和 １５􀆰 ８０
ｍｇ / ｋｇ[１４]ꎮ 因此ꎬ生物质炭施入土壤后可直接补充

外源有效磷ꎮ 很多研究者已发现生物质炭施用可显

著提高土壤有效磷含量[４ꎬ１２￣１８]ꎮ 值得注意的是ꎬ生
物质炭施入土壤后ꎬ土壤增加的有效磷的量高于生

物质炭本身含有的有效磷的量ꎮ 例如 Ｚｈａｉ 等[１４] 将

有效磷含量为 １５􀆰 ８０ ｍｇ / ｋｇ的玉米秸秆生物质炭以

８％的含量(即 ８０ ｇ / ｋｇ)施入酸性红壤和碱性潮土

中ꎬ土壤有效磷含量分别从 ３􀆰 ００ ｍｇ / ｋｇ和 １３􀆰 ００
ｍｇ / ｋｇ显著增加至 ４６􀆰 ００ ｍｇ / ｋｇ和 １３７􀆰 ００ ｍｇ / ｋｇꎮ
Ｌｉｕ 等[１８]将有效磷含量为 ２８７􀆰 １２ ｍｇ / ｋｇ的稻壳生物

质炭以 ４０ ｔ / ｈｍ２(即 １７􀆰 ８ ｇ / ｋｇ)的含量施入红壤、盐
渍土中ꎬ土壤有效磷含量分别从 ２􀆰 ４７ ｍｇ / ｋｇ和 ３􀆰 ７７
ｍｇ / ｋｇ 显著增加至 １６􀆰 １８ ｍｇ / ｋｇ和 ２１􀆰 ５８ ｍｇ / ｋｇꎮ
因此生物质炭对土壤有效磷的增加不仅来自生物质

炭自身磷的直接释放ꎬ还包括土壤固定态磷的活

化[４ꎬ１５]ꎮ

３　 解磷菌是磷活化的主要驱动者

土壤中分布着大量解磷菌ꎬ可分别作用于无机

磷、有机磷或同时作用于二者ꎬ将无效磷转化为生物

有效态磷ꎬ是土壤磷活化的主要承担者[１９]ꎮ 解磷菌

的研究始于 １９０３ 年ꎬ距今已近 １２０ 年[２０]ꎮ 大量研

究结果表明ꎬ土壤中解磷菌丰度和组成与解磷性能

显著相关[２１￣２６]ꎮ 例如 Ｆｒａｓｅｒ 等[２２￣２３] 发现 ｐｈｏＤ 解磷

微生物的丰度与催化土壤有机磷矿化的碱性磷酸酶

活性显著相关ꎮ 易艳梅等[２６]研究发现ꎬ盐渍土中解

磷细菌数量与土壤有效磷含量显著相关ꎬ假单胞杆

菌属(Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ)、芽孢杆菌属(Ｂａｃｉｌｌｕｓ)和黄单

胞杆菌属(Ｆｌａｖｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ)是磷活化的主要驱动者ꎮ
王敦刚等[２７]针对茶园土的研究发现ꎬ土壤有效磷含

量与 ｐｈｏＤ 解磷微生物中 Ｂｅｔａｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ 的相对丰

度呈显著正相关ꎮ 除了基于大田采样证明解磷菌对

于磷活化的重要作用外ꎬ还有很多研究通过外源接

种解磷菌ꎬ证明了解磷菌对土壤磷素供应的积极作

用[２８￣３０]ꎮ 例如 Ｒａｆｉｑｕｅ 等[２８] 分别接种解磷菌 Ｂａｃｉｌ￣
ｌｕｓ ｓｕｂｔｉｌｉｓ ｓｔｒａｉｎ １８ＭＺＲ 和 Ｌｙｓｉｎｉｂａｃｉｌｌｕｓ ｆｕｓｉｆｏｒｍｉｓ
ｓｔｒａｉｎ ３１ＭＺＲ 于土壤中进行盆栽试验ꎬ发现土壤中

有效磷含量增加１５％~ ２５％ꎮ Ｗｕ 等[３０] 发现接种解

磷菌 Ｂａｃｉｌｌｕｓ ａｒｙａｂｈａｔｔａｉ 和 Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ ａｕｒｉｃｕｌａｒｉｓ
可显著提高油茶叶片及根际土壤中有效磷含量ꎮ 生

物质炭可以为微生物提供碳源及其他营养元素[３１]ꎬ
创造大小不一的孔隙供微生物定殖及免于被取

食[３２￣３３]ꎬ提高土壤持水力ꎬ为微生物创造更有利于

生存的环境[３４]等ꎬ因此有利于解磷菌的生长ꎮ

４　 生物质炭对解磷菌的影响

４.１　 土壤中解磷菌群落的研究方法

尽管土壤中解磷菌极为丰富ꎬ但解磷菌在自然

状态下ꎬ多处于休眠或潜在活跃状态ꎬ解磷效率较
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低[３５]ꎬ激发其生长和活性ꎬ是提高土壤供磷能力的

关键ꎮ 土壤中解磷微生物群落分布的研究方法主要

有培养基分离计数法[１７ꎬ２１ꎬ３６]ꎬ常用的分离培养基有

磷酸三钙无磷培养基、无机磷发酵培养基、有机磷培

养基、Ｐｉｓｋｏｖｓｋａｙａ 琼脂培养基等ꎻ对土壤细菌 １６ Ｓ
ｒＲＮＡ 进行测序ꎬ分析其中典型解磷菌 (例如 Ｍｉ￣
ｃｒｏｂａｃｔｅｒｉａｃｅａｅ、Ｒｈｉｚｏｂｉａｃｅａｅ)的相对丰度[１６ꎬ１８ꎬ２９ ]ꎬ以
及采用特定引物扩增特定类群解磷菌ꎬ例如对 Ｂｒｅ￣
ｖｕｎｄｉｍｏｎａｓ 进行扩增计量[３７] 等ꎮ 更重要的是ꎬ近年

来ꎬ随着分子生物学技术的发展ꎬ解磷菌编码基因成

为研究解磷菌的重要方法ꎮ 目前ꎬ国内外有关有机

解磷菌解磷基因的研究主要集中在碱性磷酸酶编码

基因ꎬ包括 ｐｈｏＡ、ｐｈｏＤ 和 ｐｈｏＸ ３ 种类型[３８]ꎮ 其中

ｐｈｏＤ 由于分布广泛ꎬ活性强ꎬ多样性高ꎬ研究相对深

入ꎮ 无机磷解磷菌的研究主要集中在与葡萄糖酸、
柠檬酸合成有关的基因[３９]ꎬ相关的编码基因有 ｇｃｄ、
ｐｑｑＣ、ｇｌｔＡ 等ꎮ 除此之外ꎬ与磷的吸收利用有关的其

他基因ꎬ例如 Ｃ￣Ｐ 键断裂酶基因(ｐｈｎＪ)也受到了部

分研究者的关注[３６]ꎮ 近二三十年的研究结果表明ꎬ
生物质炭施用可从多个方面影响解磷菌的分布ꎬ从
而提高土壤供磷能力[１６￣１８ꎬ４０]ꎮ
４.２　 生物质炭对解磷菌数量的影响

生物质炭施用可显著提高土壤中解磷菌的数

量ꎬ提升率甚至可高达数百倍ꎮ 例如赵学通等[１７] 采

用无机磷发酵培养基筛选法进行试验ꎬ发现常规施

肥配合 ３０ ｔ / ｈｍ２生物质炭相较于常规施肥ꎬ解磷菌

数量提升了 ２９１􀆰 ７４％ꎮ 郑慧芬等[４１] 采用磷酸三钙

无磷培养基对 １０ ｔ / ｈｍ２、２０ ｔ / ｈｍ２、４０ ｔ / ｈｍ２生物质

炭施用条件下茶园红壤的无机磷解磷菌进行了计

数ꎬ结果显示ꎬ随施用量的增加ꎬ解磷菌数量增加ꎬ相
对于 不 施 用 生 物 质 炭ꎬ 解 磷 菌 数 量 的 增 幅 为

１５０􀆰 ０％~３３７􀆰 ３％ꎮ 目前更多的研究针对解磷菌功

能基因开展ꎬ例如对 ｐｈｏＤ、ｐｑｑＣ 等进行定量 ＰＣＲꎬ同
样发现生物质炭可显著提高其基因拷贝数[４２￣４４]ꎮ
例如ꎬＹａｎｇ 等[４２] 发现生物质炭施用显著提高了酸

性红壤中 ｐｈｏＤ 的丰度ꎮ Ｐｕ 等[４３] 发现生物质炭施

用显著提高了黑土中 ｐｑｑＣ 的丰度ꎮ 但也有研究者

发现ꎬ 生 物 质 炭 施 用 对 解 磷 菌 数 量 的 影 响 较

小[４３ꎬ４５￣４６]ꎬ甚至导致其丰度降低[４７]ꎮ 例如ꎬ Ｇａｏ
等[４５]和 Ｐｕ 等[４３] 均发现生物质炭施用未显著改变

土壤中 ｐｈｏＣ、ｐｈｏＤ、ｇｃｄ 的拷贝数ꎮ 上述矛盾的试验

结果主要是因为生物质炭施用量与土壤解磷菌增加

量的关系受土壤性质的影响ꎬ对于有效磷更为缺乏、
ｐＨ 较低的红壤ꎬ生物质炭施用对解磷菌的影响更为

强烈ꎮ 当土壤自身具有较高的有效磷含量ꎬ或者随

生物质炭引入了较多有效磷时ꎬ缓解了微生物的磷

饥饿ꎬ无需增加对磷酸酶的分泌ꎬ因此相应编码基因

的丰度不发生大的变化ꎬ甚至当有效磷含量过高时ꎬ
会抑制磷酸酶活性以及相应基因的丰度[４７]ꎮ 因此ꎬ
对于低磷土壤ꎬ生物质炭施用对解磷菌丰度的积极

影响更加显著[４６]ꎮ 但值得注意的是ꎬ“低磷”的定义

需要因地域、作物而改变ꎬ而不能以磷含量简单划

分ꎮ 例如在 Ｐｕ 等[４３] 的研究中ꎬ磷投入量为 ３３
ｋｇ / ｈｍ２ꎬ按照以往的报道[４６] 可认为属于低磷投入ꎬ
但此时生物质炭并没有提高解磷菌丰度ꎬ这是因为

尽管磷投入量较低ꎬ但是已经可以满足作物和微生

物的需求ꎮ 而 Ｇａｏ 等[４５] 发现生物质炭没有显著改

变解磷菌丰度一方面是因为土壤本身有效磷含量较

高(约 ３５０ ｍｇ / ｋｇ)ꎬ另一方面ꎬ可能也与土壤酸碱度

接近中性(ｐＨ＝ ６􀆰 ４５)有关ꎮ 另外ꎬ编码有机酸及磷

酸酶合成的基因众多ꎬ研究所选择的基因可能并不

能真实反映解磷菌的数量[４８]ꎮ 最后ꎬ也可能是因为

并非所有的解磷菌都是具有生物活性的[４９]ꎬ而生物

质炭可能更多地作用于有活性的解磷菌ꎬ因此在

ＤＮＡ 水平上未表现出明显变化ꎮ 生物质炭影响解

磷菌数量ꎬ并最终影响土壤有效磷含量ꎬ但土壤有效

磷含量的增加程度往往不及解磷菌ꎮ 在赵学通

等[１７]、陈敏等[２１]及郑慧芬等[４１]的研究中ꎬ生物质炭

处理条件下ꎬ土壤有效磷含量的增加量均远低于解

磷菌数量增加量ꎮ 其中在郑慧芬等[４１] 的研究中ꎬ解
磷菌数量增幅为１５０􀆰 ０％~３３７􀆰 ３％时ꎬ有效磷含量的

增幅为６１􀆰 ０％~１５３􀆰 ９％ꎮ 这可能是因为有效磷含量

的增加滞后于解磷菌数量ꎮ
自从解磷菌的功能被证实以来ꎬ很多研究者

将高效解磷菌接种于土壤以提高有效磷含量ꎬ取
得了良好的效果[５０] ꎮ 但是外源解磷菌接种存在定

殖率低的问题ꎮ 近年来的研究发现ꎬ生物质炭施

用不仅有助于增加土壤土著解磷菌的数量ꎬ还会

促进外源解磷菌的定殖ꎮ 例如杜慧婷[５１] 发现施用

水稻秸秆生物质炭可促进外源接种解磷菌的生

长ꎬ胶质芽孢杆菌和巨大芽孢杆菌的数量分别增

加了 ２７􀆰 ５％和 ９􀆰 ５％ꎮ Ｚｈｅｎｇ 等[２９] 通过将 ６ 种不

同原料制成的生物质炭与解磷菌群落(７ 种不同属

典型解磷菌混合)配合施入土壤ꎬ结果显示生物质
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炭施用显著提高了解磷菌的存活率ꎬ相对于不施

用生物质炭处理ꎬ增幅在６􀆰 ８６％~ ２４􀆰 ２４％ꎮ 因此ꎬ
生物质炭和解磷菌共同施用往往可以实现更好的

解磷效果ꎮ
４􀆰 ３　 生物质炭对解磷菌组成的影响

解磷菌在土壤中的种类丰富ꎬ在细菌、真菌、放
线菌中均有分布ꎮ 目前已经报道的解磷菌有 ３０ 多

个属ꎬ例如属于细菌的芽孢杆菌属(Ｂａｃｉｌｌｕｓ)、假单

胞菌属(Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ)、硫杆菌属(Ｔｈｉｏｂａｃｉｌｌｕｓ)、黄
杆菌属 ( Ｆｌａｖｏｂａｃｃｔｅｒｉｕｍ)、微杆菌属 (Ｍｉｃｒｏｂａｃｔｅｒｉ￣
ｕｍ)、短波单胞菌属(Ｂｒｅｖｕｎｄｉｍｏｎａｓ)等ꎬ属于真菌的

青霉属(Ｐｅｎｉｃｉｌｌｉｕｍ)、曲霉属(Ａｓｐｅｒｇｉｌｌｕｓ)、链格孢属

(Ａｌｔｅｒｎａｒｉａ)、被孢霉属(Ｍｏｒｔｉｅｒｅｌｌａ)等ꎬ以及属于放

线菌的链霉属(Ｓｔｒｅｐｔｏｍｙｃｅｓ) [８ꎬ５０]ꎮ 尽管以往的研究

认为解磷真菌的解磷能力超过细菌[１９]ꎬ但土壤中解

磷真菌的数量远不及解磷细菌ꎬ目前生物质炭对解

磷菌组成影响的研究主要集中于解磷细菌(表 １)ꎮ
有研究通过对土壤总细菌进行测序ꎬ分析典型解磷

菌的相对丰度ꎬ从而判断施用生物质炭对土壤解磷

菌组成的影响ꎮ 例如 Ｌｉｕ 等[１８] 将稻壳生物质炭施

用于 ３ 种不同类型的农田土壤ꎬ对土壤总细菌进行

高通量测序ꎬ发现具有解磷功能的 Ｔｈｉｏｂａｃｉｌｌｕｓ、
Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ 和 Ｆｌａｖｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ 的相对丰度、磷酸酶

活性以及相应土壤有效磷含量不同程度地增加ꎮ 也

有研究者选用某个属的特异性引物ꎬ分析特定类型

解磷菌对生物质炭的响应ꎮ 例如 Ｆｏｘ 等[３７] 采用特

异性引物对土壤典型解磷菌 Ｂｒｅｖｕｎｄｉｍｏｎａｓ 进行了

扩增ꎬ发现 １％和 ２％生物质炭施用条件下 Ｂｒｅｖｕｎｄｉ￣
ｍｏｎａｓ 丰度相较于不施用生物质炭处理分别提高了

５􀆰 ３２ 倍和 １８９ 倍ꎮ 现在越来越多的研究直接对磷

酸酶编码基因(例如 ｐｈｏＤ、ｐｈｏＣ 等)进行测序以分

析群落组成ꎮ 不同土壤中解磷菌的种类差异巨大ꎬ
对生物质炭响应的类群也各不相同ꎮ 例如 Ｔｉａｎ
等[４６]基于高通量测序技术分析了土壤 ｐｈｏＤ 解磷菌

组成特征ꎬ发现施用生物质炭显著增加了酸性红壤

中 Ｍｉｃｒｏｍｏｎｏｓｐｏｒａｃｅａｅ 的相对丰度ꎮ 朱青和等[５２] 同

样基于高通量技术发现施用生物质炭增加了酸性红

黄壤中 Ｂｒａｄｙｒｈｉｚｏｂｉｕｍ 的相对丰度ꎬ降低了 Ｍｅｓｏｒｈｉ￣
ｚｏｂｉｕｍ 的相对丰度ꎮ 值得注意的是ꎬ解磷菌组成对

施用生物质炭的敏感度不及解磷菌丰度[４４ꎬ５３]ꎬ但前

者与磷转化的关系似乎更为密切[４６]ꎮ 例如 Ｌｕ
等[５３]发现施用生物质炭略微增加了酸性红壤中

ｐｈｏＤ 的基因丰度ꎬ但没有改变 ｐｈｏＤ 群落组成ꎮ
Ｔｉａｎ 等[４６] 则发现ꎬ生物质炭施用后ꎬ碱性磷酸酶活

性的增加与 ｐｈｏＤ 丰度无关ꎬ而受其组成的影响ꎮ 但

目前对解磷菌组成的研究还不多ꎬ上述推测还有待

进一步研究ꎮ
４.４　 生物质炭对解磷菌多样性的影响

生物质炭富含直径>２００ ｎｍ 的大孔隙ꎬ能够满

足多数细菌的栖息需求[３２] ꎬ为微生物提供了栖息

地和庇护所[３１] ꎬ因此生物质炭施用往往可提高土

壤解磷菌的多样性[３６ꎬ４４ꎬ５４] ꎮ 例如杨文娜等[５４] 采用

Ｔ￣限制性片段长度多态性(ＲＦＬＰ)技术分析了解磷

菌 ｐｈｏＣ 和 ｐｈｏＤ 基因的多样性ꎬ发现化肥配施生物

质炭相较于单施化肥ꎬｐｈｏＣ 和 ｐｈｏＤ 基因丰富度、
均匀度、多样性均显著上升ꎮ 其他研究也得出了

相似的结论[４４] ꎮ 其他类型解磷菌对生物质炭也有

相似的响应ꎮ 例如ꎬＦｏｘ 等[３６] 采用 ＲＦＬＰ 结合 ４５４
测序对 ｐｈｎＪ 基因进行了研究ꎬ发现未施用生物质

炭的土壤中获得了 ２７ 个条带ꎬ其中 １７ 个条带属于

Ｂｒａｄｙｒｈｉｚｏｂｉｕｍꎬ１０ 个条带属于 Ａｃｉｄｏｐｈｉｌｉｕｍ ｍｕｌ￣
ｔｉｖｏｒｕｍꎮ 施用 １％生物质炭的土壤获得的 １４ 个条

带除属于上述 ２ 个属之外ꎬ还有 ２ 个条带属于 Ｒｈｉ￣
ｚｏｂｉａｌｅｓꎮ 而施用 ２％生物质炭的土壤得到 １９ 个条

带ꎬ除 ４ 个条带未比对上明确种属信息外ꎬ有 １０ 个

条带和 ５ 个条带分别从属于 Ｂｒａｄｙｒｈｉｚｏｂｉｕｍ 和 Ａｃｉ￣
ｄｏｐｈｉｌｉｕｍ ｍｕｌｔｉｖｏｒｕｍꎬ即相较于对照ꎬ解磷菌各种

属的占比更加均匀ꎮ 但是也有研究发现生物质炭

施用对解磷菌多样性影响较小[５２] ꎬ甚至导致多样

性降低[２９] ꎮ 例如朱青和等[５２] 发现施用毛竹生物

质炭对酸性红黄壤 ｐｈｏＤ 功能菌的 Ｃｈａｏ１ 指数、
Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数和 Ｓｈａｎｎｏｎ 指数均没有显著影响ꎮ
Ｚｈｅｎｇ 等[２９]基于 １６Ｓ ｒＲＮＡ 高通量测序ꎬ参照以往

文献中报道的典型解磷菌的分类信息ꎬ将 ３０ 个属

(包括 Ｒｈｉｚｏｂｉｕｍ ｌｅｇｕｍｉｎｏｓａｒｕｍ、Ｐａｅｎｉｂａｃｉｌｌｕｓ ｐａｎａ￣
ｃｉｓｏｌｉ、Ｒｈｏｄｏｃｏｃｃｕｓ ｏｐａｃｕｓ 等)视为解磷菌群落加以

分析ꎬ发现未施用生物质炭的土壤解磷菌群落

Ｓｈａｎｎｏｎ 指数不同程度地高于施用 ６ 种不同原料

制成的生物质炭的处理ꎮ 这可能是因为ꎬ该研究

除了施用生物质炭外ꎬ还接种了 ７ 种不同的外源

解磷菌(包括在所选择的 ３０ 个属中)ꎬ这些解磷菌

快速生长成为优势类群ꎬ因此降低了多样性指数ꎮ
总体而言ꎬ目前对生物质炭施用条件下解磷菌多

样性的研究还较缺乏ꎬ有待于进一步研究ꎮ

７８７１邢肖毅等:生物质炭对土壤解磷菌分布及磷转化的影响研究进展



表 １　 生物质炭对土壤解磷菌组成的影响

Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｂｉｏｃｈａｒ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｏｎ ｔｈｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｓｏｉｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ￣ｓｏｌｕｂｉｌｉｚｉｎｇ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ

原料　 　 　 热解温度
(℃)

生物质
炭用量

土壤类型
植物
类型

解磷菌研究方法 对解磷菌组成的影响
参考
文献

辐射松 / ０ ｔ / ｈｍ２、１５ ｔ / ｈｍ２、３０
ｔ / ｈｍ２

酸性砂壤
土

黑麦草 １６Ｓ ｒＤＮＡ ｃＤＮＡ Ｔ￣限
制性片段长度多态性
(ＲＦＬＰ)结合 ４５４测序

生物质炭施用提高了典型解磷菌 Ｍｉｃｒｏｂａｃｔｅｒｉａｃｅａｅ
ＤＮＡ、Ｉｎｔｒａｓｐｏｒａｎｇｉａｃｅａｅ 和Ｂａｃｉｌｌａｃｅａｅ ｃＤＮＡ 相对丰度

[２８]

芒草 ６００ ０、１％、２％ 酸性土壤 黑麦草 解磷菌分离计数、１６Ｓ
变性梯度凝胶电泳
( ＤＧＧＥ) 分 析ꎬ ｐｈｎＪ
ＲＦＬＰ 分析

生物质炭施用提高了 ｐｈｎＪ 多样性ꎬ１％生物质炭施用
量下获得的 １４个条带属于 ３ 个属ꎬ２％生物质炭施用
量下获得的 １９个条带中 １５条属于 ２ 个属ꎬ其余 ４ 条
没有比对到种属信息ꎬ对照的 ２７个条带属于 ２个属

[３６]

稻壳 ４００ ０ ｔ / ｈｍ２、１０ ｔ / ｈｍ２、２０
ｔ / ｈｍ２、４０ ｔ / ｈｍ２

酸 性 红
壤、碱 性
棕壤、盐
碱土

无植物 １６Ｓ ｒＤＮＡ 高通量测序 施用生物质炭提高了棕壤和盐碱土中具有解磷功能
的 Ｔｈｉｏｂａｃｉｌｌｕｓ 的丰度ꎬ提高了红壤和盐碱土中 Ｐｓｅｕｄ￣
ｏｍｏｎａｓ 的丰度ꎬ提高了红壤中 Ｆｌａｖｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ 的丰度

[１８]

稻壳、水稻秸秆 ７００ ０、１％、２％、４％ 酸性赤红
壤

大豆 １６Ｓ ｒＤＮＡ 高通量测序 生物质炭施用提高了细菌中具有解磷能力的 Ｇｅｍｍａ￣
ｔｉｍｏｎａｓ、Ｆｌａｖｉｓｏｌｉｂａｃｔｅｒ 和 Ｂａｃｉｌｌｕｓ 的相对丰度ꎬ增幅随
生物质炭施用量的增加而增加

[５５]

稻壳 ５００ ０ ｔ / ｈｍ２、２０ ｔ / ｈｍ２ 酸 性 红
壤、碱 性
棕壤、盐
碱土

无植物 １６Ｓ ｒＤＮＡ 高通量测序 生物质炭施用提高了红壤中具有解磷能力的 Ｔｈｉｏｂａ￣
ｃｉｌｌｕｓ、Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ、Ｆｌａｖｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ 的相对丰度ꎬ增加
了盐碱土中 Ｔｈｉｏｂａｃｉｌｌｕｓ 和 Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ 的相对丰度ꎬ
增加了棕壤中 Ｔｈｉｏｂａｃｉｌｌｕｓ 的相对丰度

[５６]

稻壳 ５００ ２０ ｔ / ｈｍ２ 酸性紫色
潮土

柠檬 ｐｈｏＣ、ｐｈｏＤ Ｔ￣ＲＦＬＰ 分
析

配施生物炭改变了土壤中 ｐｈｏＣ 和 ｐｈｏＤ 解磷菌的组
成

[４７]

稻草、稻壳、大
豆秸秆、花生
壳、玉米芯、木
材

/ ３％ 碱性乌栅
土

油菜 １６Ｓ ｒＲＮＡ 高通量测序 不同原料制成的生物质炭与解磷菌群落(由 ７种典型
解磷菌构成)共同施用ꎬ不同原料制成的生物质炭施
用后ꎬ土壤解磷菌组成不同ꎮ Ａｒｔｈｒｏｂａｃｔｅｒｉａ 在所有处
理中具有较高的丰度

[２９]

水稻秸秆生物
质炭

６００ ４％ 酸性红壤 大豆 ｐｈｏＤ定量和高通量测
序

生物质炭施用对 ｐｈｏＤ 拷贝数和多样性的影响较小ꎮ
生物质炭施用提高了低磷投入土壤(０ ｋｇ / ｈｍ２和 ３０
ｋｇ / ｈｍ２)中 Ｍｉｃｒｏｍｏｎｏｓｐｏｒａｌｅｓ 目、Ｍｉｃｒｏｍｏｎｏｓｐｏｒａｃｅａｅ
科的相对丰度ꎬ并且增加了网络的复杂性以及物种间
的合作

[４６]

毛竹 / ５ ｔ / ｈｍ２ 酸性红黄
壤

无植物 ｐｈｏＤ高通量测序 生物质炭处理增加了 Ｂｒａｄｙｒｈｉｚｏｂｉｕｍ 的相对丰度ꎬ降
低了Ｍｅｓｏｒｈｉｚｏｂｉｕｍ的相对丰度

[５２]

芦苇 / ０、１％、２％、４％、６％、
８％

酸性红壤 无植物 ｐｈｏＤ定量和高通量测
序

生物质炭施用提高了 ｐｈｏＤ 的拷贝数和多样性ꎬ增幅
与施用量无关ꎮ 生物质炭改变了 ｐｈｏＤ 的群落组成ꎬ
Ｔｏｌｙｐｏｔｈｒｉｘ在不同处理间相对丰度变化最大ꎬ但随施
肥量无明显规律

[５７]

水稻秸秆 ５００ ５％ 弱酸性红
壤

无植物 ｐｈｏＤ高通量测序 生物质炭施用略微增加了 ｐｈｏＤ 的基因丰度ꎬ但没有
改变 ｐｈｏＤ的群落组成

[５３]

水稻秸秆 ６００ ８ ｔ / ｈｍ２ 盐碱水稻
土

水稻 ｐｈｏＤ定量及测序 生物质炭施用增加了 ｐｈｏＤ 的丰度和多样性ꎬ对 ｐｈｏＤ
的群落组成影响较小ꎮ 生物质炭施用增加了 Ｖｅｒｒｕ￣
ｃｏｍｉｃｒｏｂｉａ 的相对丰度

[４４]

水稻秸秆 / ３０ ｔ / ｈｍ２ / 烟草 １６Ｓ ｒＲＮＡ 及真菌内转
录间隔区 １(ＩＴＳ１)高
通量测序

施用水稻秸秆生物质炭显著影响土壤真菌和细菌组
成ꎬ其中具有解磷功能的Ｍｏｒｔｉｅｒｅｌｌａ 的相对丰度显著
增加

[５８]

“ / ”表示文献中未进行说明ꎮ

４.５　 生物质炭对解磷菌互作关系的影响

如前文所述ꎬ外源解磷菌接种过程中ꎬ菌群定殖

率比较低ꎬ这可能是由于土著解磷菌的排斥作用ꎮ
以往的研究发现ꎬ将解磷菌接种于灭菌土壤中ꎬ其存

活数量和解磷效果均好于接种于非灭菌土壤[５９￣６０]ꎮ

由于外源解磷菌与土壤土著解磷菌生态位高度重

叠ꎬ因而产生了竞争作用ꎮ 而土著解磷菌由于“先
天优势”ꎬ在竞争中更易获胜[６１]ꎬ从而影响外源解磷

菌的定殖ꎮ 施用生物质炭被认为可以降低来自土著

微生物的竞争ꎬ因此可能成为解决外源菌定殖困难
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的有效措施[３２]ꎮ 例如 Ｓａｘｅｎａ 等[６２]对比了仅接种解

磷菌 Ｂａｃｉｌｌｕｓ 和 Ｂａｃｉｌｌｕｓ ＋生物质炭处理下土壤中

Ｂａｃｉｌｌｕｓ 的数量ꎬ发现后者相较于前者ꎬ数量增加了

６２􀆰 １％ꎮ Ｚｈｅｎｇ 等[２９]通过将 ６ 种不同原料制成的生

物质炭与解磷菌群落(７ 种不同属典型解磷菌混合)
配合施入土壤ꎬ发现施加生物质炭显著提高了解磷

菌的存活率ꎬ增幅为６.８６％~ ２４􀆰 ２４％ꎮ 一般认为ꎬ出
现上述现象的原因主要在于生物质炭为微生物提供

了养分、栖息地、庇护所等ꎮ 另外ꎬ丰富的土壤养分

有助于缓解环境微生物之间的竞争关系ꎬ甚至激发

更广泛的合作[６３]ꎮ 虽然现阶段直接观测复杂微生

物体系间的种间互作关系仍无法实现ꎬ但生态网络

分析为探索互作关系提供了一种有力的工具[４９]ꎮ
通过生态网络中的拓扑学特性分析ꎬ可在一定程度

上揭示解磷菌之间的协作或竞争程度ꎮ 目前生物质

炭对微生物互作关系影响的研究ꎬ主要是基于土壤

总微生物群落开展的ꎮ 例如 Ｃｈｅｎ 等[６４]发现施用生

物炭改变了土壤细菌和真菌的竞争关系ꎮ 马泊泊

等[６５]进一步证实ꎬ施用生物质炭会诱发土壤细菌￣
真菌群落之间更加复杂的网络关系ꎬ增强细菌内部

以及细菌与真菌之间的积极作用ꎮ 因此ꎬ我们推测

施用生物质炭可能会促进土壤中解磷菌间的合作ꎮ
近期有研究报道施用生物质炭提高了酸性红壤中含

ｐｈｏＤ 基因解磷菌的网络复杂性和连接紧密性[４６]ꎮ
但尚未有文献报道生物质炭对解磷菌之间竞争或合

作关系的探讨ꎬ还有待于进一步研究ꎮ
４.６　 生物质炭对磷酸酶活性的影响

磷酸酶活性是反映土壤有机磷矿化潜力的重要

指标ꎬ根据其适宜的 ｐＨ 分为酸性磷酸酶和碱性磷

酸酶ꎮ 其中碱性磷酸酶主要由土壤解磷菌分泌ꎬ而
酸性磷酸酶由植物根系和解磷菌共同分泌[４６]ꎬ因
此ꎬ碱性磷酸酶活性与磷的矿化能力的关系更加密

切ꎬ并且对生物质炭施用更敏感ꎮ 一般而言ꎬ生物质

炭对酸性磷酸酶活性影响较小[４１ꎬ４６ꎬ５８]ꎬ甚至导致酶

活性降低[１４]ꎮ 这主要是因为生物质炭多为碱性ꎬ施
入后会提高土壤 ｐＨꎬ影响程度取决于生物质炭对土

壤 ｐＨ 的提高程度ꎮ 对于碱性磷酸酶ꎬ由于生物质

炭可为解磷菌提供碳源、能源以及物理保护ꎬ因此一

般认为施用生物质炭有助于提高土壤碱性磷酸酶活

性[４４ꎬ５８ꎬ６６]ꎮ 但也有研究得出了相反的结果[５３ꎬ６７]ꎮ
有效磷含量的差异是导致上述矛盾结果的最主要原

因[４６]ꎮ 根据资源配置理论ꎬ当有效磷不足时ꎬ酶合

成增加ꎬ而有效磷充足时酶合成则会下降ꎮ 因此当

有效磷(包括土壤本底有效磷以及外源输入有效

磷)含量较高时ꎬ施用生物质炭对磷酸酶活性的影

响很小ꎬ甚至导致酶活性降低[６８]ꎮ 例如 Ｌｕ 等[５３] 将

有效磷含量为 ４１􀆰 ３３ ｍｇ / ｋｇ的生物质炭以 ５％的量

施入有效磷含量为 ３３.４５ ｍｇ / ｋｇ的土壤时ꎬ碱性磷酸

酶活性降低ꎮ 还有研究者发现生物质炭施用量也会

影响生物质炭与碱性磷酸酶活性的关系ꎮ 例如

Ｂｈａｄｕｒｉ 等[６７] 发 现 在 生 物 质 炭 施 用 量 较 低 时

(２􀆰 ５％)ꎬ磷酸酶活性增强ꎬ而施用量较大时(５.０％
和 ８.０％)ꎬ酶活性反而有所降低ꎮ 其他研究者也得

出了相似的结论[５３ꎬ６８￣６９]ꎮ 其主要的原因便是较高的

生物质炭引入了较高的有效磷ꎬ缓解了磷缺乏ꎮ 另

一方面的原因在于生物质炭具有较强的吸附性能ꎬ
导致酶被吸附ꎬ抑制了土壤酶的催化性能[５３]ꎮ 综

上ꎬ在有效磷含量较低的土壤中ꎬ施用生物质炭可更

显著地提高磷酸酶活性ꎬ最终提高有效磷含量[４６]ꎮ

５　 研究展望

综上所述ꎬ近二三十年ꎬ研究者围绕生物质炭调

控有效磷含量的微生物机制开展了很多研究ꎬ初步

证明生物质炭可对解磷菌数量、组成、多样性等产生

积极的影响ꎬ甚至影响解磷菌间的互作关系ꎮ 但是ꎬ
生物质炭对解磷菌影响的研究仍很不足ꎬ仍有很多

问题有待进一步研究ꎮ
(１)深化分子生物学技术在生物质炭￣解磷菌关

系研究中的应用ꎮ 近几十年以核酸技术为核心的分

子生物学技术的发展ꎬ为揭示解磷菌的群落结构提

供了新的方法ꎮ 但是ꎬ目前研究者对解磷基因的认

识还不全面ꎬ仅有少数基因(例如 ｐｈｏＤ、ｐｈｏＸ、ｐｈｎＪ、
ｇｃｄ 等)被应用于解磷菌研究ꎬ而不同的生态环境下

功能基因的作用差异较大ꎮ 另外ꎬ解磷功能基因的

研究主要集中在 ＤＮＡ 水平ꎬ仅能揭示微生物的存在

与否ꎬ不能揭示微生物的活性ꎮ 因此ꎬ未来研究需继

续探究解磷菌功能基因的种类及评价不同土壤环境

下各功能基因的相对重要性ꎬ并针对 ｍＲＮＡ 更深入

地分析对生物质炭敏感的类群ꎮ
(２)探索生物质炭与解磷菌接种之间的协同增

效机制ꎮ 生物质炭与解磷菌之间的关系较为复杂ꎬ
一方面ꎬ解磷菌可激活生物质炭本身携带的大量非

活性磷ꎬ另一方面ꎬ生物质炭可促进外源解磷菌的定

殖ꎮ 目前很多研究已证实二者在增加土壤有效磷含
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量方面的协同效应ꎮ 未来的研究可进一步阐明生物

质炭与解磷菌的协同增效机制ꎬ例如生物质炭对土

著￣外源解磷菌关系的调控ꎮ
(３)基于关键物种和群落关系调控解磷功能ꎮ

微生物群落中存在着关键物种或类群ꎬ对生态功能

至关重要[６３]ꎮ 另外ꎬ微生物群落之间存在高度复杂

的相互作用ꎬ能够协作实现高效的代谢功能ꎮ 未来

的研究可采用生态网络分析等技术识别和探究解磷

菌关键物种和种群互作方式及对生物质炭施用的响

应方式ꎬ通过合理干预实现高效的解磷效应ꎮ
(４)针对不同缺磷状态的土壤建立生物质炭施

用模式ꎮ 生物质炭施用后对解磷菌和土壤解磷效应

的影响受诸多因素的调控ꎬ而土壤本底有效磷含量

被认为是最主要的因素[４６ꎬ７０]ꎮ 因此可针对磷含量

不同的土壤建立相应的生物质炭施用模式ꎬ包括生

物质炭类型、施用量、施用时间等ꎬ为生物质炭的高

效使用提供技术指导ꎮ
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