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生物硝化抑制剂的研究进展及其农业应用前景* 
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（土壤与农业可持续发展国家重点实验室（中国科学院南京土壤研究所），南京  210008） 

摘  要：在我国农业集约化以及高投入的生产模式下，氮肥利用率较低。相当部分的氮肥以氨（NH3）、硝酸盐（ 3NO）以

及温室气体氧化亚氮（N2O）等形式损失至环境中，造成生产成本增加，并加剧了生态环境污染。硝化作用是土壤氮循环的

关键转化过程，与农田氮素损失密切相关。一些植物的根系能产生和分泌抑制硝化作用的物质，被称为生物硝化抑制剂

（BNIs），如果加以利用，是一种高效且环境友好的氮素管理对策。系统总结了国内外生物硝化抑制剂研究领域的重要进展，

探讨了根系分泌生物硝化抑制剂的意义、物质种类和功能、分泌及作用机制。以往研究仅认为 BNIs 是自然生态系统中植物

适应低氮环境的一种保氮生存机制，主要关注热带牧草和高粱，本文提出了 BNIs 在高氮投入的农业生态系统中同样重要，

以及相当的粮食作物品种具有高 BNI 活性的观点，并讨论了其在农业中提高氮素利用率和减少环境污染方面的应用前景，

为未来 BNIs 技术及产品的开发、提升农产品品质、及推动现代农业绿色发展提供借鉴。 
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Abstract: In China, N fertilizer use efficiency (NUE) is quite low as affected by its high-input intensive production mode in 

agriculture. A considerable portion of the nitrogen fertilizer applied to the cropping systems is lost to the environment as ammonia 

(NH3), nitrate (NO3), and nitrous oxide (N2O) as greenhouse gas, thus raising agricultural production cost and aggravating 

environmental pollution. Nitrification is the key transformation process of nitrogen cycling in soil, and is closely related to 

nitrogen loss in farmland. Some plants can produce and secrete compounds that inhibit nitrification and are called biological  
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nitrification inhibitors (BNIs). Thu use of such BNIs may be an efficient and environment-friendly nitrogen management strategy. 

Here, a review of recent key developments in the field of biological nitrification inhibitors at home and abroad was presented, 

elaborating significances, substance types, functions, secretion and mechanism of BNIs secreted by roots. Researches in the past, 

particularly with focus on tropical pasture grasses and sorghum, held that releasing of BNIs was a nitrogen-preserving survival 

mechanism plants used to adapt to low-nitrogen environments in natural ecosystems. This paper suggests that BNIs are equally 

important in the high-N-input agricultural ecosystems and that a certain number of food crop varieties also have high BNI activity. 

In addition, BNIs that are produced by plants may evolve as specific responses to nitrifying environments. The mechanisms of 

BNIs secretion under waterlogged and aerobic conditions are quite similar, but differ somewhat, for instance effect of the pa rts of 

the root system exposed to 4NH  and pH. The hypothetic mechanism that BNIs released from plant cell membranes is proposed, 

for example, 1, 9-decanediol might be released via the ATP-binding cassette (ABC) transporter or members of the multidrug and 

toxic compound extrusion (MATE) transporter family. In terms of action targets, BNIs may regulate more ammonia-oxidizing 

microbial species and enzyme sites than the synthetic nitrification inhibitors (SNIs). Prospects of how to make use of BNIs in 

improving nitrogen utilization and reducing environmental pollution in agriculture are also discussed, such as high BNI-activity 

plants (such as pasture)-crop rotation, nitrogen fertilizer synergist, use of BNI traits for crop genetic improvement. For future 

researches, emphases should be laid on the following aspects: (1) to explore BNI functions and BNIs types in cultivation of 

important crops, and take into account interaction between BNIs substances; (2) to further reveal mechanism of known BNIs 

substances inhibiting nitrification, in addition to AOA and AOB, attention should be paid to response of the newly discovered 

Comammox, including other nitrogen transformation processes such as denitrification, and evaluation of potential loss of 

ammonia via volatilization caused by BNIs; (3) to investigate key genes and molecular genetic mechanisms regulating BNIs 

secretion through genome-wide association analysis (GWAS); and (4) to explore effects of BNIs in different soil conditions and 

with different crops in improving agriculture by field experiments, which hopefully may serve as reference for the developing of 

future BNIs technologies and products, improving the quality of agricultural produces, and promoting the green development of  

modern agriculture. 

Key words: Biological nitrification inhibitors; Nitrification; Root exudates; Nitrogen use efficiency; Agriculture green 

development 

大量施用氮肥为作物增产做出了巨大贡献，维

持了全世界 70 多亿人口的粮食供应[1]。在目前产

量水平下，我国三大粮食作物水稻、小麦、玉米每

季推荐施氮量范围大致为 150～250 kg·hm
–2（以 N

计，下同）[2-4]，但我国很多田块的氮肥施用量达到

了 250～350 kg·hm
–2[5]。由于过量施肥和不合理的管

理措施[6]，我国目前主要粮食作物的当季氮肥利用

率仅为 30%～40% 
[4，7-8]，明显低于一些发达国家

和地区 40%～60% 的水平[9]。根据联合国粮食及农

业组织（FAO）的统计资料 [10]，我国氮肥年用量为

3 000 万 t，持续高量的氮肥投入造成农业氮素损失

严重，引发水体富营养化、温室气体排放和土壤酸

化等一系列生态环境问题[11-12]。因此，如何在现有

施肥和生产模式下，达到提高作物氮素利用率和降

低氮素环境污染的目的[8，13]，成为新形势下我国农

业发展的重要需求。 

这种氮素利用率低和氮污染的困境与氮高度活

跃及其转化过程多样有关。在农田生态系统中，有

机氮会通过矿化作用转化为铵态氮（ +
4NH ），铵态

氮会通过硝化作用转化为硝态氮（ 3NO-），无机态

的 +
4NH 和 3NO-容易被植物吸收利用。 3NO-  会通过

反硝化作用转化成 N2O 和 N2，也会通过厌氧氨氧化

（Anaerobic ammonium oxidation，Anammox）和硝

酸盐异化还原为铵（Dissimilatory nitrate reduction to 

ammonium，DNRA）过程转化为 N2和
+
4NH ，N2再

通过生物固氮作用进入土壤转化为氨。然而，随着

氮肥大量施用，土壤中未被农作物吸收的 +
4NH  和

3NO-  会损失至环境中，如硝化作用产生的 3NO-会
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随淋溶途径进入水体造成富营养化，硝化和反硝化

作用产生的 N2O 气体会加剧温室效应，此外还会有

氨挥发损失[14]。在现代农业氮循环中，硝化作用与

氮素损失和利用密切相关，成为提高氮素利用率和

减少氮污染的关键过程 [15-16]。合理抑制硝化作用是

高投入条件下走出氮素管理困境的有效途径之一。 

利用化学合成硝化抑制剂（Synthetic nitrification 

inhibitors，SNIs）是减少氮流失风险和提高氮肥利用

率的一项重要措施，在生产实践中得到了较普遍的应

用。目前在农业上广泛应用的 SNIs 有 3 种：（1）双

氰胺（Dicyandiamide，DCD），（2）3,4-二甲基吡唑

磷酸盐（3,4-dimethylpyrazole phosphate，DMPP），

（ 3） 2-氯-6-三氯甲基吡啶（2-chloro-6-trichloromethyl 

pyridine，Nitrapyrin）。通过 Meta 数据分析发现，

SNIs 和尿素同时使用能显著减少  48% 的 3NO-淋

溶，44% 的 N2O 排放[17-18]，同时增加 7.5% 的作物

产量和 12.9% 的氮素利用率（Nitrogen use efficiency，

NUE） [19]。SNIs 的有益效果受环境因子（如土壤 

pH、质地、温度）和农艺管理措施（如灌溉和氮肥

用量）的影响[19]。由于能在农业生产中规模应用的 

SNIs 品种非常有限，且多为化工产品，其应用不仅

会增加农业生产成本，还可能对环境和食品安全造

成潜在威胁 [20-21]。因此，在我国现代农业绿色发展

的要求下，有必要寻求控制硝化作用的环境友好替

代方案。本文针对生物硝化抑制剂在提高氮素利用

率和减少氮环境污染方面的研究进展及其重要作用

进行了系统总结。 

1  生物硝化抑制剂在生态系统中的意义 

2006 年，日本国际农林水产业研究中心

Subbarao 高级研究员正式提出了“生物硝化抑制作

用（Biological nitrification inhibition，BNI）”的概

念，它是指植物根系产生和分泌能抑制土壤硝化作

用物质的能力；植物根系产生和分泌的抑制硝化作

用的物质，则称为生物硝化抑制剂（Biological 

nitrification inhibitors，BNIs）[22]。事实上，早在 20

世纪六七十年代，研究人员就发现在森林和草地生

态系统中，包括树木、灌木、草、草药和苔藓等植

物组织中有  BNI 活性 [23-24]，从而推测根系分泌的

BNIs 是驱动生态系统演替的关键机制。 

研究普遍发现，在氮营养缺乏的环境中生长的

植物通常具有 BNI 活性。短梗苞茅（Hyparrhenia 

diplandra）和非洲湿身臂形草（Brachiaria humidicola）

这两种热带草受到的关注较多，田间试验表明它们

生长的土壤硝化潜势和硝酸盐含量低[25-28]。Subbarao

等 [29]随后通过生物化学发光法发现 Brachiaria 

humidicola 的根系具有最强的 BNI 活性。Janke 等[30]

指出澳大利亚当地物种木槿（Hibiscus splendens）和

刺茄（Solanum echinatum）的根系分泌物具有 BNI 活

性，而它们正是生长在氮素养分缺乏的贫瘠土壤中。

最近，研究人员在硝化速率低的温带森林树木欧洲云

杉（Picea abies）和高加索冷杉（Abies nordmanniana）

组织中也发现了 BNI 功能[31]。可见，BNIs 可能是植

物适应低氮环境的一种保氮生存机制[25，29]。 

与自然生态系统以及传统农业耕作体系相比，

现代高投入农业生产体系土壤的硝化作用迅速，硝

化速率增加了数倍 [32]，BNIs 对于农田土壤硝化过

程的调控值得关注。一些早期研究表明，适应高氮

环境的植物 BNI 能力通常较弱。在牧草中，黍属

（Panicum spp.）相对于臂形草属（Brachiaria spp.）

更适应高氮环境，其根系 BNI 活性较弱[29]；在大

田作物中，适应低氮投入的高粱（Sorghum bicolor）

根系分泌物有显著的 BNI 能力，而在高氮环境生长

的水稻（Oryza sativa L.）、小麦（Triticum aestivum）

和玉米（Zea mays L.）却无硝化抑制活性 [29]。但是

相关的研究涉及的作物品种并不多，仅关注了粮食

作物的单个品种，这很有可能忽视了 BNI 在三大粮

食作物中的重要作用。最近 O'Sullivan 等 [33] 对 98

种基因型小麦的调查研究，推翻了基于单一品种小

麦几乎不具有 BNI 或无 BNI 的观点。该研究表明，

目前使用的几种地方品种和两个商业品种的根系

分泌物均具有显著的 BNI 活性。此外，BNI 在硝化
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作用弱的水作植物中不重要的观点也很快被扭转。

Pariasca Tanaka 等 [34]在一项对 36 种水稻基因型根

系分泌物的研究中发现约有半数品种具有明显的

BNI 作用。施卫明研究员课题组通过 19 种水稻基

因型的筛选实验表明，籼稻和粳稻的根系分泌物均

具有较强的 BNI 活性，进一步通过根系分泌物精细

分离和气相色谱-质谱联用（GC-MS）鉴定技术，首

次明确了水稻分泌的 BNIs 物质是 1,9-癸二醇[35]。

尽管目前尚未有证据表明玉米具有 BNI 功能，然而

在玉米广阔的遗传资源背景下过早地排除其 BNI

功能还为时尚早 [14]。鉴于水稻、小麦和玉米等粮食

作物的氮肥投入强度和经济价值，对作物 BNI 的研

究将对氮肥减施增效具有重要意义。可见，BNIs 在

高量氮投入的农业中同样能发挥一定作用，具有减

少农田氮素流失和提高作物氮素利用的潜能 [14，36]

（图 1）。 

 

注：NUE：氮素利用率；AOB：氨氧化细菌；AOA：氨氧化古菌；NOB：亚硝酸盐氧化菌；AMO：氨单加氧酶；HAO：羟胺

氧化酶；NXR：亚硝酸盐氧化还原酶。Note：NUE：nitrogen use efficiency；AOB：ammonia-oxidizing bacteria；AOA：ammonia-oxidizing 

archaea；NOB：nitrite oxidizing bacteria；AMO：ammonia monooxygenase；HAO：hydroxylamine oxidoreductase；NXR：nitrite 

oxidoreductase. 

 

图 1  生物硝化抑制剂（BNIs）在现代农业中提高氮素利用率和减少氮素污染的作用  

Fig. 1  Role of biological nitrification inhibitors（BNIs）in increasing NUE and reducing nitrogen pollution in the modern agriculture  

2  根系分泌生物硝化抑制剂的种类与

功能  

2.1  生物硝化抑制剂的种类 

尽管目前已明确了草类、树木和作物等根系分

泌物的 BNI 活性，但对具体起作用的关键 BNIs 物

质了解甚少，而只有真正揭开它们的面纱，才能有

的放矢地服务于农业生产。早期对于 BNI 化学物质

的识别局限于植物组织或土壤提取物[37-39]，而不是

根系分泌物，其中原因之一可能是根系分泌物含量

低、易分解、干扰物质多，收集和分离难度较大。

然而相对于植物组织提取物，根系主动分泌的 BNIs

更可能具有 BNI 作用[33]，挖掘根系分泌物中的 BNIs 

物质将更有意义。近十年来，随着根系分泌物收集、

分离和鉴定技术的快速发展，已从高粱、湿身臂形

草和水稻的根系分泌物中发现了 5 种 BNIs（表 1）。 

2008 年，从高粱一个高 BNI 活性品种 Sorghum 

bicolor 根系分泌物中发现了第一种 BNIs——对羟

基苯丙酸甲酯（methyl 3-（4-hydroxyphenyl）propionate，

MHPP），该苯丙酸类物质具有中等的 BNI 活性[39]。

随后，Subbarao 等[40]又从高粱中发现了 2 种 BNIs，

分别是亲水性组分中发现的黄酮类化合物樱花素

（Sakuranetin），以及从疏水性组分中发现的苯醌类
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化合物高粱酮（Sorgoleone），该物质对高粱根系分

泌物 BNI 活性具有主导作用。该团队 2009 年还从

Brachiaria humidicola 根系分泌物中发现了一种环

状二萜物质，命名为臂形草内酯（Brachialactone）[41]，

它是湿身臂形草根系分泌物中的 BNI 主导物质，贡

献率达 60%～90%。最新的一种根系分泌 BNIs 来

自国内施卫明研究员团队，他们从水稻中发现了脂

肪醇类化合物 1,9-癸二醇（1,9-Decanediol），这是三

大粮食作物中发现的首个 BNIs，相比于已知的 BNIs 

物质抑制活性处于中等水平，但效果显著优于已在

农牧业生产中普遍应用的 DCD
[35]。 

然而，上述 BNIs 物质的功能验证是在单个欧洲

亚硝化单胞菌（Nitrosomonas europaea）的纯培养体

系中进行的，在复杂土壤体系中的效果尚有待考证[32]。

研究发现，臂形草 [36]、水稻 [33]和小麦多个品种 [34]

根系分泌物总组分 BNI 活性在纯菌培养和土壤体系

下的效果一致，这为后期从作物遗传群体中筛选高

BNI 活性品种提供了重要依据。对于具体 BNIs 化学

物质，来自臂形草的臂形草内酯由于化学标准品难

获得，尚无证据证明其在土壤中的效果 [41]。高粱

BNIs MHPP 和高粱酮在中性土壤中表现出显著的

抑制效应[40，42，44]，而亲水性物质樱花素添加至土

壤后却失去了活性[40]。最新研究还证实，水稻源 1,9-

癸 

表 1  根系分泌生物硝化抑制剂的种类和效果 

Table 1  Types and effects of biological nitrification inhibitors exuded from roots 

根系分泌 BNIs 

BNIs exuded from roots 

结构式 

Structure 

物质种类 

Compound type 

土壤效果 

Effect in soil 

土壤类型 

Soil type 

参考文献 

Reference 

对羟基苯丙酸甲酯 Methyl 

3-（4-hydroxyphenyl）

propionate（MHPP） 
 

苯丙酸类 

Phenylpropanoid 
+ 

火山灰土（pH 6.0） 

Volcanic ash soil（pH 6.0） 
[40，44] 

高粱酮 

Sorgoleone 
 

苯醌类 

Benzoquinone 
+ 

火山灰土（pH 6.0） 

Volcanic ash soil（pH 6.0） 
[40] 

樱花素 

Sakuranetin 
 

黄酮类 

Flavanone 
– 

火山灰土（pH 6.0） 

Volcanic ash soil（pH 6.0） 
[40] 

臂形草内酯 

Brachialactone 

 

环二萜类 

Cyclic diterpene 
？ ？ [41] 

1,9-癸二醇 

1,9-Decanediol 
 

脂肪醇 

Fatty alcohol 
+ 

潮土（pH 7.9） 

Fluvo-aquic soil（pH 7.9） 

水稻土（pH 6.2） 

Paddy soil（pH 6.2） 

红壤（pH 4.3） 

Red soil（pH 4.3） 

[43] 

注：BNIs 添加至土壤中有抑制效果（+），无抑制效果（–）或效果不明（?）。Note：the efficiency of BNIs added to soils varies from 

efficient（+），to non-efficient（–）or unknown（?）. 

 

二醇对我国三种典型农田土壤（碱性潮土、中性水稻

土和酸性红壤）硝化活性均有显著抑制作用[44]。未来

单个 BNIs 物质的功能验证建议考察其在不同土壤

类型下的效果。 
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高粱根系分泌物中具有疏水性 BNIs 和亲水性

BNIs 共存的现象，表明 BNIs 在作用方式上可能是

空间分离的，疏水性、迁移能力弱的 BNIs 在根际占

主导，而亲水性的物质能扩散至根系较远的距离起作

用[40]。此外，在土壤环境中具有独特生化活性的不同

BNIs 共存时，可能会发生叠加和协同作用[44-45]，这

通常是纯菌株体系下的生物活性研究忽略的。这一

定程度上能解释根系分泌物总组分在土壤中有 BNI

活性，而单个 BNIs 无显著效果的现象，可能与不同

BNIs 之间的时空协同效应有关，值得进一步关注。 

2.2  生物硝化抑制剂的功能 

植物产生 BNIs 是对硝化环境的特定响应，还是

它们具有多种的生化功能，抑制硝化作用仅是巧合

的副作用？事实上，植物产生和分泌的 BNIs 具有很

多氮代谢以外的功能，例如，湿身臂形草叶中的关键

BNIs 物质 α-亚麻酸是植物细胞膜的主要成分[46]，高

粱根系分泌的高粱酮是一种常见的化感物质和除草

剂[47]。然而，O'Sullivan 等[33]认为如果化合物从根

部主动分泌，而不是通过随机过程（如凋落物分解

和膜渗漏）释放，更可能具有特定的 BNI 作用。他

们发现在小麦不同品种组织与根系分泌物中 BNIs

的活性无显著相关性，表明不同 BNIs 具有功能特异

性和独立性。Pariasca Tanaka 等[34]也提出水稻分泌

BNIs 是一个膜调节的过程而不是被动的非特异性

组织渗漏过程。 

根系 BNIs 的分泌通常受根际环境因子的特异

诱导。研究发现，根系在接触 +
4NH 时有一个快速和

明显的 BNIs 分泌，而接触 3NO-后却无响应。这个

现象在湿身臂形草[41]，高粱[39]、小麦野生近缘物种

大赖草[46]和水稻[48]中均加以了证实，增强了人们对

BNIs 具有特定功能的信心。而且，在高粱中发现这

种诱导与根细胞中质膜（PM）H
+
-ATPases 的活性及

NH3 同化有关
[49-50]。此外，在水稻中发现根际良好

的通气情况有利于水稻分泌更多 1,9-癸二醇（图 2），

研究人员猜想根系分泌 BNIs 和根系泌氧这两个对

硝化作用一正一反的生物学过程可能共同调控根际

硝化强度[48]，维持合理铵硝比，从而有利于水稻的

氮素吸收和生长[51]。更有趣的是，在水稻中还发现

根际亚硝化细菌的存在能特异刺激 1,9-癸二醇的分

泌（图 2），而反硝化细菌却无此诱导效应[48]。而硝

化细菌对 1,9-癸二醇的特异诱导可能与微生物分泌

的群体感应（QS）信号分子有关（陆玉芳等，未发

表数据），进一步表明 BNIs 可能是植物-微生物根际

互作中的特定化学信号物质。而且，19 个水稻品种

根系分泌物的 BNI 活性、1,9-癸二醇含量与铵态氮

利用和偏好正相关[35]。上述研究均说明了植物根系

感应到有利于硝化环境的因子后，能主动分泌 BNIs

的特定信号物质，调控根际硝化强度至适宜范围内。 

 

图 2  水稻根系分泌 BNIs1,9-癸二醇与根际环境的相互作用 
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Fig. 2  Interaction between releasing of BNIs 1,9-decanediol from rice roots and rhizosphere environment 

BNIs 受环境特异诱导产生后，还存在着功能分

配的特点，即 BNIs 在根际除了抑制微生物硝化过程

外，还可能在土壤-植物-微生物互作系统起其他信

号作用。以高粱分泌的 BNIs 物质 MHPP 为例，中

国科学院西双版纳热带植物园徐进研究员团队发现

了 MHPP 对根构型塑造的信号调控功能 [52]。MHPP

主要通过干扰一氧化氮/活性氧（NO/ROS）的生长

素信号途径，从而抑制 Arabidopsis thaliana 根尖分

生区细胞分裂及主根伸长[52]。值得注意的是， +
4NH

通常能增加侧根形成，因此，高粱根系可能在感应

到硝化环境中 +
4NH 后，分泌特定 BNIs MHPP 来调

控 BNI 活性及根系发育，从而影响植物生长 [14]。然

而，该假设有待在高粱中进一步验证。 

3  生物硝化抑制剂的分泌与作用机制 

3.1  生物硝化抑制剂的分泌机制 

植物 BNIs 的合成和分泌主要受根际氮素有效性

的调控。如上文提到的，根际氮形态对 BNIs的分泌具

有重要影响，供 +
4NH

 能显著促进植物分泌 BNIs，而

在 3NO- -N 环境中的植株几乎不分泌 BNIs
 [39，41，46，48]。

此外，BNIs 的分泌还受根际 +
4NH

 浓度的影响。在

0～1 mmol·L
–1

 +
4NH 时，高粱 BNIs 分泌量随 +

4NH
 

浓度增加而显著增强，但当 +
4NH 大于 1 mmol·L

–1时，

BNIs 的分泌不再提高[50]，在水稻中也发现了类似的

结果[48]。而且，最新的研究还发现，根际良好的通

气情况和硝化细菌能促进水稻分泌更多 1,9-癸二

醇，而反硝化细菌却无此诱导效应[48]，这表明水稻

根系 BNIs 与硝化细菌之间存在着化学信号交流，

但具体的信号互作机制尚缺乏研究。总体而言，BNIs 

似乎受到有利于硝化环境的影响因子诱导。 

此外，在高粱和热带牧草等旱作植物中，BNIs

仅在暴露于 +
4NH 的部位分泌[49]。但在水作植物水稻

中， +
4NH 的诱导效应不仅局限于接触部位，局部供

+
4NH 能激发整株根系 1,9-癸二醇的分泌[48]。这种差

异可能与作物生长的环境条件和生物学特性有关。

当根系局部感应到 +
4NH ，长期生长在淹水条件下或

者酸性土壤中的水稻等作物，会积极调动其他途径

加强 +
4NH 吸收以及促进喜铵机制的进行，防止根际

+
4NH

 被氧化，植物根系对 +
4NH

 的局部响应依赖于

整株植物内部和外部铵信号的协作 [53-54]。可见，旱

作植物和水作植物根系分泌 BNIs 的机制具有一定

相似性，也存在着诸多差异，未来 BNIs 研究中值

得注意。 

在更微观水平上，目前在 BNIs 从根系分泌的分

子转运机制方面也取得了一定进展。由于化学性质

的差异，亲水性 BNIs 和疏水性 BNIs 的相关分子机

制有所不同。亲水性 BNIs 属于阴离子物质，很可

能通过阴离子通道释放[49]。质膜 H
+
-ATP 酶对高粱

亲水性 BNIs（MHPP）的分泌起了重要作用，且与

根系细胞中 +
4NH 吸收和同化密切相关[49-50]。最近通

过对三种基因型高粱的分析，进一步证实根际 +
4NH

（≤1.0 mmol·L
–1）和低 pH 促进了根系质膜 H

+
-ATP

酶活性，并通过电压依赖性的阴离子通道将带负电

荷的亲水性 BNIs 转运出质膜[55]。该研究同时也指

出，高粱疏水性 BNIs 的分泌与根际 pH关系不明显，

与高粱的基因型有关。Hybridsorgo 基因型中疏水性

BNIs 的分泌不随 pH 变化，但在 PVK801 和 296B

基因型中却随 pH 升高而增强，这表明高粱疏水性

BNIs 的分泌可能依赖于其他膜转运过程。在水稻

中，Zhang 等[48]却发现疏水性 1,9-癸二醇的分泌同

样受根际低 pH 的诱导。这也是水作植物水稻相比

旱作植物高粱的另一个分泌机制差异。 

作为一种中性不带电的脂肪醇类化合物，1,9-

癸二醇在细胞中不易受到离子极化作用，可能会通

过腺苷三磷酸结合盒（ABC）转运蛋白或多药和有

毒化合物排出家族（MATE）转运蛋白进行转运。

值得注意的是，ABC 转运蛋白已被证明可介导根系

分泌物的释放，如脂肪酸和黄酮类物质 [56]，而 1,9-

癸二醇属于脂肪酸衍生物，樱花素与黄酮属于同一
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化学物质类别。Badri 等[57]利用拟南芥突变体材料直

接证明脂肪酸类化合物 3-羟基-顺-4,6,8,10-四烯酸

受 ABC 转运蛋白转运。这项研究同时也指出同一种

化合物可由不同的转运蛋白转运，如反向转运蛋白

MATE 转运蛋白，而一些 BNIs 可能正是通过该蛋白

家族成员释放的，如黄酮类物质[58]。这两类转运蛋

白是否真正参与了 BNIs 的分泌尚有待进一步证明，

但已知的根系分泌物从植物细胞膜的转运与释放途

径能为 BNIs 的分泌机制提供理论参考。自由扩散和

囊泡运输是另外两种常见的根系分泌物转运途径[56]。

BNIs 物质分子量较大，具有电荷或极性，且很多

BNIs（如高粱酮）具有潜在的细胞毒性，通过自由

扩散转运的可能性不大[8]。根系分泌的高分子量物

质通常涉及囊泡运输途径，如高粱酮，通过超微结

构分析在高粱根毛中发现细胞富含囊泡[59]。然而，高

粱酮分泌的具体分子机制目前尚不清楚，是否还有其

他 BNIs 如臂形草内酯，通过类似过程释放也有待进

一步研究。根据以上结果，本文提出了根系分泌 BNIs

由植物细胞膜释放的机制假说（图 3）。 

3.2  生物硝化抑制剂的作用机制 

氨氧化是氨（NH3）氧化为亚硝酸盐（ 2NO）

的生物学过程，被认为是硝化作用的限速步骤，由

氨氧化细菌（Ammonia-oxidizing bacteria，AOB）、

氨氧化古菌（Ammonia-oxidizing archaea，AOA）和

近年来新发现的全程硝化菌（Complete ammonia 

oxidizer，Comammox）主导。AOB 是高氮投入下的

中性和碱性土壤环境中硝化作用的主要驱动者[60]，而 

AOA 由于对底物 NH3 的亲和力更高，在低氮和强

酸性土壤环境中占主导 [61]。基于基因组序列，

Comammox 似乎具有广泛的代谢通用性，因此可能

在多种环境中具有竞争力[62]。三者生态位的分化可能

是由于它们在氨氧化途径中的进化差异导致的[63]。氨

单加氧酶（Ammonia monooxygenase，AMO）和羟

胺氧化还原酶（Hydroxylamine oxidoreductase，

HAO）是 AOB、AOA 和 Comammox 进行氨氧化

的关键酶。AOB 的  AMO 三聚体膜结合蛋白由 

amoA、amoB 和 amoC 3 个亚基组成，其中 amoA 是 

AMO 的活性多肽位点。相对于 AOB，AOA 的氨氧

化途径尚不清晰，但基因组分析表明 AOA 具有编码 

3 个亚基的独特同源基因，且体内包含 ORF38 或 

amoX 基因，可能会编码第四个 AMO 亚基[64]；此外，

AOA 的 SamoB 活性位点不保守，且缺少编码 HAO

基因。与 AOB 相似，Comammox 含有编码 AMO 和 

HAO 的 amo 和 hao 基因，但与 AOB 不同的是，

Comammox 仅有一个 amoCAB 启动子区域，有 2 个

其他的 amoC 基因，但总体上与 AOB 关系最密切。 

目前在农业上广泛使用的 SNIs（DCD，nitrapyrin 

和 DMPP），主要作为竞争性底物或金属螯合剂结合 

  

图 3  根系分泌生物硝化抑制剂由植物细胞膜释放的机制假说图 

Fig. 3  Diagram of the hypothesized mechanisms of root exudation of BNIs through the plant cell membrane 

amoB 亚基的活性位点 Cu 起抑制作用[65]。Nitrapyrin

还能作为 amoB 的替代底物，其产物将对氨氧化产

生不可逆的影响[66]。但 BNIs 在生化层面的作用方

式尚缺乏研究。在菌株纯培养体系下，DCD 和
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nitrapyrin 仅能作用于 AMO，却对 HAO 无效果[39，41]，

而大多数根系分泌的 BNIs（臂形草内酯、高粱酮和

樱花素）却能同时抑制 Nitrosomonas europaea AMO

和 HAO 的活性 [14， 41] （表 2），包括 Brachiaria 

humidicola 地上部组织中发现的亚麻酸和亚油酸[38]。

而且，臂形草、小麦近缘种和高粱的根系分泌物总组

分也能同时抑制 AMO 和 HAO 的活性[39，41，45]。由此

可见，BNIs 可能较 SNIs 调控更多的硝化酶位点。  

在调控硝化微生物种类方面，化学合成硝化抑

制剂 DCD、 nitrapyrin 和 DMPP 大多数情况下仅对

AOB 有显著抑制，对 AOA 基本无抑制作用[67]，这

可能与 AOA中 amoB 亚基空间结构与 AOB 不同有

关。大量研究表明，植物分泌 BNIs 似乎能作用于

更多的氨氧化微生物种类。例如，Subbarao 等 [41]

通过田间实验发现，种植高 BNI 活性的臂形草能同

时抑制 AOA 和 AOB 丰度。Byrnes 等[68]和 Nuñez

等[69]也陆续证明臂形草根系分泌物能作用于 AOA。

在 BNIs 化学物质单独添加的研究中，Nardi 等[44]
 

证明 BNIs 物质 MHPP 能同时抑制土壤 AOB 和

AOA 丰度。Lu 等[43]利用土壤培养实验发现 1,9-癸

二醇添加能显著抑制三种农田土壤潮土、水稻土和

红壤的 AOA 和 AOB amoA 基因丰度。Sarr 等[70]利

用盆栽实验发现高粱酮对土壤 AOA 丰度有显著抑

制。可见，BNIs 具有同时抑制 AOB 和 AOA 的潜力。

最新研究还明确了森林杉树凋落物对硝化细菌

（NOB）硝化杆菌属（Nitrobacter）的调控作用[31]。除

了 AOB 和 AOA，后续研究建议同时关注 Comammox

和 NOB 对 BNIs 的响应。 

氨氧化微生物对不同类型硝化抑制剂敏感性的

变化可能是由于 AMO 酶或氨氧化途径的差异，以

及细胞差异引起的[67]。鉴于 AOA 和 Comammox 对

硝化作用的重要贡献，目前仅对 AOB有效果的 SNIs

有待升级。大多数情况下 DCD 和 DMPP 等 SNIs

仅在 AOB 占主导的中性和碱性土壤中发挥作用，而

能同时调控 AOA 和 AOB 的 BNIs 潜在应用范围将

更广泛，特别是在 AOA 占主导的酸性土壤上[43]，

这是 BNIs 相比于 SNIs 的优势之一。事实上，除了

能抑制 AOB，能更广谱地调控 AOA 和 Comammox

的 BNIs 在土壤中的效果可能会更加持久[16]。而且，

BNIs（或 BNIs 混合物）能作用于不同的氨氧化途

径或氨氧化微生物种类，降低环境中硝化微生物对

硝化抑制剂的抗性[16]。此外，BNIs 在实际土壤-植

物系统中还具有时空持续、精准释放的特点，这是

其优于 SNIs 的另一大优势，而 SNIs 在土壤中有效

期普遍较短。 

4  生物硝化抑制剂在农业生产上的应

用前景 

BNIs 环境友好，在农业上具有温室气体减排、

氮素增效和作物丰产的潜力 [14，72]，但目前尚缺乏

BNIs 的田间实际应用研究。研究人员多年来一直在

探寻高效利用 BNI 功能的方法，其中种植高 BNI 活

性的植物或直接覆盖牧草组织是减少农业环境中

N2O 排放和提高氮素利用率的有效途径之一。最经

典的例子来自 Subbarao 等[41] 哥伦比亚热带国际农 

表 2  主要生物硝化抑制剂和化学合成硝化抑制剂的作用机制 

Table 2   Mechanism of the main biological nitrification inhibitors and chemical nitrification inhibitors 

类别 

Category 

物质名称 

Compound 

来源 

Origin 

氨氧化微生物

Ammonium oxidizers 

硝化酶 

Enzymatic pathways 
参考文献 

Reference 

AOB AOA AMO HAO 

根系分泌 BNIs 

BNIs from root 

对羟基苯丙酸甲酯 

MHPP 

高粱 

Sorghum bicolor 
++ ++ + – [39，44] 

http://apps.webofknowledge.com/OneClickSearch.do?product=UA&search_mode=OneClickSearch&excludeEventConfig=ExcludeIfFromFullRecPage&SID=7DrlaGB3txVJXvncMpN&field=AU&value=Byrnes,%20Ryan%20C.
http://apps.webofknowledge.com/OutboundService.do?SID=7DrlaGB3txVJXvncMpN&mode=rrcAuthorRecordService&action=go&product=WOS&daisIds=2847585
http://apps.webofknowledge.com/OutboundService.do?SID=7DrlaGB3txVJXvncMpN&mode=rrcAuthorRecordService&action=go&product=WOS&daisIds=2847585
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exudates 高粱酮 

Sorgoleone 

高粱 

Sorghum bicolor 
？ ++ + + [40，70] 

樱花素 

Sakuranetin 

高粱 

Sorghum bicolor 
？ ？ + + [40] 

臂形草内酯 

Brachialactone 

湿身臂形草 

Brachiaria 

humidicola 

？ ？ + + [41] 

1,9-癸二醇 

1,9-Decanediol 

水稻 

Oryza sativa 
+++ +++ + – [35，43] 

商业化的 SNIs 

Commercial 

SNIs 

双氰胺（DCD） 

Dicyandiamide（DCD） 

商业合成 

Synthetic 
+ - + – [39-40] 

3,4-二甲基吡唑磷酸盐

（DMPP） 

3,4-dimethylpyrazole 

phosphate（DMPP） 

商业合成 

Synthetic 
+++ - + – [71] 

2-氯-6-三氯甲基吡啶

（Nitrapyrin） 

2-chloro-6-trichlorometh

yl pyridine（Nitrapyrin） 

商业合成 

Synthetic 
+++ + + – [41，67] 

注：BNIs 对 AOB 和 AOA 的效果从高效抑制（+++）到无抑制效果（–）或效果不明（?）；BNIs 对 AMO 和 HAO 酶作用途径

有抑制（+）或无抑制（–）；AOB：氨氧化细菌；AOA：氨氧化古菌；AMO：氨单加氧酶；HAO：羟胺氧化酶。 Note：BNIs vary in 

effect on AOB and AOA varies from highly efficient（+++）to non-efficient（–）or unknown（?）；in effect on AMO and HAO enzymes from 

positive inhibitory effect（+）to none（–）. AOB stands for ammonia-oxidizing bacteria；AOA for ammonia-oxidizing archaea；AMO for 

ammonia monooxygenase and HAO for hydroxylamine oxidoreductase. 

 

业中心的 3 年田间实验，与大豆或对照试验小区相

比，种植高 BNI 活性的臂形草试验小区抑制了 90% 

的 N2O 排放。Byrnes 等[68]将高 BNI 活性热带牧草

B. humidicola（CIAT 679）组织覆盖至土壤牛尿斑块

后，发现 N2O 排放较低 BNI 活性的牧草 B. hybrid 

‘Mulato’ 减少了 60%。BNI 的田间应用也逐渐拓展

至蔬菜和粮食作物上。Zhang 等[73]通过 2 年的蔬菜

田间试验，发现与 BNI 效应强的高粱轮作后，菜地

N2O 排放量降低了 18.1%，高于 Nitrapyrin 处理下的

16.5%，而且蔬菜的氮素利用率提高了 6.7%，产量

增加了 10.3 t·hm
–2

·a
–1。Karwat 等[74]在牧草-玉米轮

作田间实验中发现种植高 BNI 活性牧草后显著提高

了后茬玉米的氮素利用率和产量。因此，这种高 BNI

活性植物（如牧草）与其他作物轮作的农艺措施有

望向农民推广应用。  

此外，BNIs 物质作为新型的氮肥增效剂具有一

定的产业化前景，然而这方面的研究正处于初级阶

段。在一项 MHPP 对秸秆和牛粪堆肥减排的野外研

究中，人们发现 0.6% MHPP 能减少 N2O 排放达

62.39%
[75]。Lu 等[43]通过室内培养实验提供了 BNIs 

1,9-癸二醇减少农田土壤 N2O 排放量的证据，明确

1,9-癸二醇对三种农田土壤 N2O 平均减排为 48%，

特别是在酸性红壤上高达 90%，效果显著优于

DCD，这可能与 1,9-癸二醇对 AOA 丰度和群落结构

的有效抑制有关。Sun 等[35]结合 19 个水稻品种室

内水培和 15
N 同位素示踪实验，发现水稻 BNI 活性、

1,9-癸二醇含量与水稻铵态氮吸收正相关，表明 1,9-

癸二醇有提高作物氮素利用的潜力。目前迫切需要

http://apps.webofknowledge.com/OneClickSearch.do?product=UA&search_mode=OneClickSearch&excludeEventConfig=ExcludeIfFromFullRecPage&SID=7DrlaGB3txVJXvncMpN&field=AU&value=Byrnes,%20Ryan%20C.
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研究 1,9-癸二醇等 BNIs 物质的田间增效减排效果。 

利用 BNI 性状进行作物遗传改良是提高作物氮

素利用率的一条新途径。近年来研究人员一直尝试

解析调控 BNI 活性和 BNIs 分泌的关键基因。不同

品种热带牧草、高粱、小麦和水稻的根系分泌物 BNI

活性存在显著变异 [33-34，42，45]。在高粱中，其分泌

的 BNIs 物质高粱酮含量具有显著的品种差异性[42]。

在水稻中也发现 19个水稻品种根系分泌的 1,9-癸二

醇与 BNI 活性呈显著正相关[35]。这些结果为进一步

通过遗传学方法克隆控制 BNI 活性或 BNIs 分泌的

关键基因位点提供了理论依据。在粮食作物中，

Subbarao 等[45]在前期发现小麦的一个野生近缘物种

L. racemosus具有较高的 BNI能力基础上，利用 QTL

技术将控制 BNI 活性的遗传位点定位于 Lr#n 染色

体，并通过远缘杂交技术成功导入小麦栽培品种中。

澳大利亚 O’Sullivan 团队[33]在大量小麦地方品种中

发现了 BNI 活性，增加了将 BNI 功能引入现代小麦

品种的潜力。而且，该团队还进一步发现在澳大利

亚西南部广泛生长的现代小麦品种 Wyalkatchem 具

有中等的 BNI 活性，表明有必要将现代作物品种的

测试范围扩大，进一步简化育种过程。在水稻中，研

究人员也明确了现代水稻品种根系分泌物的 BNI 活

性存在遗传变异，并采用全基因组关联分析（Genome 

wide association study，GWAS）确定了调控水稻 BNI

活性的遗传位点（施卫明等，未发表数据）。 

5  研究展望 

尽管 BNIs 的研究目前处于起步阶段，但在过

去的十年中已取得了相当多的进展：从臂形草、高

粱和水稻根系分泌物中 BNIs 物质的鉴定，到从现

代小麦和水稻品种中发现了 BNI 活性，并揭示了

BNI 与氮素利用率的密切关系[35]。然而，为了更好

地应对当今高投入条件下农业的氮素困境，满足农业

氮素管理的需求，有必要进一步开发 BNIs 在根内-

根际-土壤系统中的重要功能，诸多关于 BNIs 的基

础和应用研究值得深入：（1）继续探索重要农作物

的 BNI 功能和 BNIs 物质类型，并兼顾 BNIs 物质

之间的互作关系；（2）进一步探索已知 BNIs 物质

抑制硝化的作用机理，除了氨氧化微生物 AOA 与

AOB，还应关注新发现的 Comammox 对 BNIs 的响

应，包括其他氮转化过程如反硝化，而 BNIs 引起的

氨挥发潜在损失也有待评估；（3）随着分子生物学

GWAS 等先进技术的应用，结合国内外广泛的现代

作物种质资源，未来将有望在调控 BNI 和 BNIs 分

泌的关键基因及其分子遗传机制方面取得突破，为

作物遗传育种提供新的思路与理论依据；（4）在农

业生产上，应尽快开展 BNIs 的田间实验，探究 BNIs 

在不同土壤条件下和不同作物中的增效减排效果，

同时尝试开发基于 BNIs 的新型稳定性肥料产品，并

在田间进行效果评估。 

基于 BNIs 的新型肥料属于环境友好型产品，未

来有望部分替代化学合成硝化抑制剂，特别在有机农

业中有较广阔的应用前景，将对提升农产品品质安

全，增强我国农产品的国际竞争力具有重大意义。同

时，开发 BNIs 技术和产品也将有利于提升农产品的

经济附加值，推动现代农业绿色、高效和可持续发展。 
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