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摘 要：为探讨不同生物培肥对玉米光合碳分配及玉米生物量的影响，基于中国科学院红壤生态实验站生物培

肥田间定位试验，选择其中 4 个处理：① 施加化肥+有机肥处理（FO）、② 施加化肥+有机肥+菌剂处理（FOP）、

③ 施加化肥+有机肥+线虫处理（FON）、④ 施加化肥+有机肥+菌剂+线虫处理（FOPN），采集土壤样品并开

展 13C 脉冲标记盆栽试验，研究不同处理下玉米–土壤系统中光合碳的分配。13C 脉冲标记结果表明，FOPN 处

理较 FO 显著提升了地上和地下部光合碳的总量，并且地上部光合碳的提升更为显著，降低了光合碳地下–地

上部分配比。同时，不同处理中玉米地上、地下部生物量的趋势与光合碳分配的趋势相似。各生物培肥处理

也显著增加了土壤全量和速效养分、线虫总量并改变线虫群落组成，其中 FOPN 处理最为显著。随机森林分

析和结构方程模型共同揭示：生物培肥通过提高线虫总量并改变线虫群落组成，提高养分有效性，增加地上

部光合碳含量分配，从而提高玉米地上部生物量。研究明确了线虫群落对玉米生产力的影响机制，对红壤生

物培肥技术具有重要的理论指导意义。 
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Abstract: 【Objective】To investigate the effects of different biological fertilization practices on photosynthetic carbon 

(C) allocation and maize biomass, a field experiment was conducted at the Red Soil Ecological Experimental Station 

of the Chinese Academy of Sciences. 【Method】Four treatments were selected from a long-term biological fertilization 

trial: ① Chemical fertilizer + Organic manure (FO), ② Chemical fertilizer + Organic manure + Microbial inoculant 

(FOP), ③  Chemical fertilizer + Organic manure + Nematode inoculation (FON), and ④  Chemical fertilizer + 

Organic manure + Microbial inoculant + Nematode inoculation (FOPN). After soil samples were collected from the 

four treatments, a pot experiment using ¹³CO₂ pulse labeling was performed to study the allocation of photosynthetically 

fixed carbon within the maize-soil system. 【Result】The ¹³C pulse labeling results showed that, compared with the 

FO treatment, the FOPN treatment significantly increased the total amount of photosynthetic carbon in both 

aboveground and belowground parts, with a more pronounced increase in the aboveground portion. This led to a 

reduced belowground-to-aboveground allocation ratio of photosynthetic carbon. Moreover, the trends of maize biomass 

in aboveground and belowground parts under different treatments were consistent with the trends in carbon allocation.  

All biofertilization treatments significantly increased total and available soil nutrients, the total abundance of nematodes, 

and altered nematode community composition, with the most pronounced effects observed under the FOPN treatment. 

Random forest analysis and structural equation modeling jointly revealed that biofertilization enhances nutrient 

availability and increases aboveground photosynthetic carbon allocation by elevating nematode abundance and shifting 

community composition, ultimately promoting maize aboveground biomass.【Conclusion】 This study clarifies the 

mechanism by which nematode predation influences maize productivity and provides important theoretical guidance 

for biological fertilization technologies in red soil ecosystems. 
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红壤是我国南方地区的典型耕地土壤，红壤区耕地面积占全国耕地面积的 28%，水热资

源丰富、生产潜力巨大[1]。长期不合理的土地利用方式导致红壤酸化、板结，土壤肥力和生态

功能退化严重，破坏了土壤物理结构和养分平衡，严重制约了作物生长和产量提升[2]。有机培

肥是提高红壤肥力和提升作物产量的重要手段之一，然而常规有机培肥难以在短期内实现土

壤养分扩容和产能提升。当前研究表明，常规有机培肥模式实现红壤有机质提升 25%需 7 年

以上，实现玉米产量显著提升需要 4 年以上[3]。其主要原因是瘠薄红壤限制了土壤有益生物类

群的生长繁殖和功能活性，导致有机养分的转化和利用效率低，因此亟需在有机培肥的基础上

强化土壤生物的养分转化功能，提高土壤培肥效率。 
近年来，生物培肥是当前增强生物活性、提升培肥效率的重要手段，主要通过接种有益微

生物以及线虫、蚯蚓等关键物种重组构建生物群落，提高土壤生物活性和功能、促进土壤养分

转化、增加土壤肥力、提高作物产量，有助于红壤农业生态的可持续发展[4-5]。微生物菌剂通

过增加功能微生物丰度，促进养分转化。然而，关于接种线虫等土壤动物的生物培肥方式对土

壤养分转化效率及作物产量影响的研究仍较为匮乏。线虫是土壤生物多样性的重要组成部分，

是影响土壤中养分库容及其生物有效性的重要生物因子[6]。线虫一方面通过捕食促进微生物体

内的养分元素释放；另一方面通过提供生存压力刺激微生物生长和活性，从而提高土壤养分的

转化[7]。前期研究表明，食细菌线虫的捕食作用，可以提高具有氮、磷转化功能的微生物的活

性，从而提高氮磷养分有效性和作物产量[5，8]。 
光合碳是连接“土壤–植物–大气”系统碳循环的纽带，是作物产量形成的根本物质基础。

作物的产量不仅取决于固定的光合碳的总量，也取决于光合碳在地上部和地下部间的分配比

例。研究光合碳的分配对深入理解作物产量形成机制具有重要意义[9]。前期研究表明，不同有

机物料还田通过影响土壤养分和土壤生物功能，进而调节作物光合作用效率及光合碳在作物
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地上部、地下部和土壤中的分配，从而促进土壤固碳和作物增产[10]。然而，生物培肥，尤其是

线虫添加，如何影响光合碳的分布规律目前少见相关报道。碳的示踪技术是研究植物光合产物

的分配策略及转化的有效手段，13C 脉冲标记技术因具有无放射性、标记均匀性等优点被广泛

用于研究植物的光合作用及其分配规律[11]。基于以上研究背景与现状，本研究以典型旱地红壤

为研究对象，基于生物培肥长期定位试验平台，通过 13C 脉冲标记技术，围绕有机培肥配合生

物接种条件下，线虫介导光合碳分配调控玉米生物量的机制，重点研究不同生物培肥下线虫群

落结构特征及线虫影响玉米光合碳分配和玉米生物量的机制，以期为揭示红壤生物培肥技术

原理和红壤区农业可持续发展提供理论指导。 

1 材料与方法 

1.1 供试土壤与材料 
供试土壤采自江西省鹰潭市中国科学院红壤生态实验站（28°13’N，116°55’E）的旱地红

壤生物培肥长期定位试验。试验区属于中亚热带季风气候，年均温为 17.8 ℃，年降雨量为 1 
785 mm。供试土壤为第四纪红黏土发育的红壤，试验前土壤基本性质为：pH 4.73，有机质 4.34 
g·kg-1，全氮 0.40 g·kg-1，全磷 0.23 g·kg-1，全钾 11.95 g·kg-1，碱解氮 38.30 mg·kg-1，有效磷 0.76 
mg·kg-1，速效钾 47.58 mg·kg-1，缓效钾 135.38 mg·kg-1，阳离子交换量 12.12 cmol·kg-1。 

田间长期定位试验 2011 年开始，设置 4 个处理：① 施加化肥+有机肥处理（FO）、② 施
加化肥+有机肥+菌剂处理（FOP）、③ 施加化肥+有机肥+线虫处理（FON）、④ 施加化肥+有
机肥+菌剂+线虫处理（FOPN）。小区规格为 5 m × 4 m，每个处理 3 个重复小区，随机区组排

列。化肥每年施用量：氮肥（N）152.8 kg·hm-2、磷肥（以 P2O5 计）116.2 kg·hm-2、钾肥（以

K2O 计）166.3 kg·hm-2；有机肥（腐熟猪粪）每年施用量 11 250 kg·hm-2。试验中所添加菌剂为

中慢生根瘤菌（Mesorhizobium sp.），每年接种密度为 5×1012 CFU·m-2，通过菌液喷洒的方式接

种。接种的线虫为前期研究中发现的对氮、磷转化均起关键作用的原杆属线虫（Protorhabditis）
[12-13]，采用原位富集法添加，即将 30 kg 的土壤与相当于 3 kg 干重的腐熟猪粪混合，并在田间

原位富集 14 d 后添加到土壤中，每克土壤每年接种量约为 20 条线虫，其中腐熟猪粪取自将还

田的腐熟猪粪，以保证各处理中腐熟猪粪添加量一致。试验供试作物为玉米，品种为“苏玉 24”，
每年 4 月份种植，7 月份收获。在玉米种植前，将化肥及有机肥一次性施入土壤并翻耕混匀，

3 d 后分别接种菌剂及线虫。 
1.2 13C-CO2 标记试验 

采集上述 4 个处理的土壤样品开展盆栽试验，盆钵规格 16 cm × 20 cm × 21.3 cm，每盆装

4.5 kg 土壤，并种植 3 株玉米。玉米出苗两周后间苗，每盆留下长势一致的 1 株玉米苗。每个

处理 6 盆，共计 24 盆。各处理随机取 3 盆玉米转移至密闭透明标记箱进行 20 d 连续稳定同位

素 13C 标记。参照 Li 等[14]方法标记玉米植株：标记箱顶部配有日照灯以弥补阴雨天日照不足，

标记箱与底座之间注水水封以保证气体不会逃逸，箱体连接自动循环制冷系统和二氧化碳分

析仪（Li-Cor 850，Li-Cor Incorporated，Lincoln，美国）实时监测 CO2 浓度。13CO2 气体通过

2 mol·L-1 HCl 与 100 mL 1 mol·L-1 Na2
13CO3 进行酸碱反应制得，其中 Na2

13CO3 的 13C 丰度为

99 atom%，相当于每次标记向标记箱引入 10.7 g Na2
13CO3。箱体（100 cm × 70 cm × 100 cm）

内 CO2 的浓度维持在 450 µmol·mol-1，每天上午 10 点开始标记，持续 6 h。 
1.3 样品采集与分析 

标记结束后将玉米植株与塑料盆分离，用剪刀沿根部剪断。采用“抖根法”将附着于玉米

根表面的土壤，即距离根 4 mm 以内的根际土壤分离。将采集的根际土分成三份，一份置于阴

凉处阴干用于测定土壤化学性质；一份土壤储存在 4 ℃冰箱用于测有效磷和碱解氮；一份土壤
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采用浅盘法筛分线虫，并在显微镜下计数及线虫形态学鉴定。将分离的玉米根茎冲洗干净并置

于 60 ℃烘箱烘干至恒重，玉米地上部置于 105 ℃烘箱中杀青 0.5 h，再转移至 60 ℃烘箱烘干

至恒重，测定植物地上部和地下部的干重、全碳含量及 δ13C 值。 
玉米地上部、地下部和土壤的 δ13C‰值用同位素质谱仪（Flash-2000 Delta V ADVADTAGE）

测定[10]。玉米地上部、地下部和土壤全碳采用重铬酸钾氧化法测定；土壤全氮和全磷分别采用

凯氏消煮法和高氯酸–硫酸酸溶—钼锑抗比色法测定；使用碱解扩散法测定碱解氮；采用

NaHCO3 浸提—钼锑抗比色法测定有效磷[15]。 
1.4 数据处理 

自然土壤或植物的自然丰度用 δ13C‰表示，参照刘萍等[16]方法测定植物和土壤 13C 含量

（g·kg-1），计算公式如下： 

δ 13𝐶𝐶(‰) = （𝑅𝑅样品/𝑅𝑅𝑃𝑃𝑃𝑃𝑃𝑃 − 1） × 1 000 

𝐶𝐶 13
样品 = 全碳 × 𝑅𝑅样品/（1 + 𝑅𝑅样品） 

𝐶𝐶 13 含量 = 𝐶𝐶 13
标记− 𝐶𝐶 13

样品未标记 

式中，𝑅𝑅样品 = 𝐶𝐶 13 / 𝐶𝐶 12
样品，RPDB = 𝐶𝐶 13 / 𝐶𝐶 12 PDB为 0.0112372。 

线虫 Shannon-Wiener 指数（H'）、结构指数（SI）、富集指数（EI）、通道指数（CI）和自

由生活线虫成熟指数（MI）计算公式如下： 
𝐻𝐻′ = −∑𝑝𝑝i(𝑙𝑙𝑙𝑙𝑝𝑝i) 
MI = ∑(𝑐𝑐 − 𝑝𝑝i)𝑝𝑝i 

CI = 100(0.8 × Fu2/(3.2 × Ba1 + 0.8 × Fu)) 
EI = 100 × (e/(e + b)) 
SI = 100 × (s/(s + b)) 

式中，pi 是第 i 个分类单元的个体占线虫总数的比例；Ba、Fu 和 PP 分别代表食细菌、食真菌

和植食性线虫的数量；e、b 和 s 分别是富集成分（Ba1 和 Fu2）、基本成分（Ba2 和 Fu2）、结

构成分（Ba3-Ba5、Fu3-Fu5、Om3-Om5 和 Ca2-Ca5）。Ba1 指 cp 值为 1 的食细菌线虫丰度。

MI 反映土壤环境的受干扰程度，低 MI（1~2）表示线虫群落以快速生长型线虫为主；高 MI
（3~5）线虫群落以慢速生长型为主，系统稳定、成熟。H'用来衡量群落中物种多样性，CI 在
0 到 100 之间，大于 50 表示真菌降解途径占优势，小于 50 表示细菌降解途径占优势。EI 和 SI
从 0 到 100 不等，较高的 EI 和 SI 分别表示较好的营养状态和较好的食物网连接性[17]。 

采用 GraphPad Prism 8.0 和 SPSS 26.0 进行数据处理和统计分析，采用单因素方差分析

（One-way ANOVA）进行差异显著性检验，采用邓肯（Duncan）法进行多重比较（P <0.05）。
随机森林分析采用 R 语言的 randomForest 计算，并通过 rfUtilities 和 rfPermute 程序包分别检

验模型和每个变量的 P 值。使用 Smartpls 软件的偏最小二乘法（PLS）方法，构建结构方程模

型，分析生物培肥、线虫群落结构、土壤养分有效性对光合碳在地上、地下部分配以及玉米生

物量的直接和间接影响。其中线虫群落、线虫生态指数，以及速效养分均为潜在变量，每个潜

在变量包括 2~3 个观测变量；而地上部光合碳含量、地下部光合碳含量和地上部生物量均是

观测变量。 
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2 结 果 

2.1 生物培肥下土壤养分含量、玉米生物量和根冠比 
图 1 可见，生物培肥显著影响了土壤养分含量（P < 0.05）。与 FO 处理相比，添加线虫

（FON 和 FOPN 处理）显著提高了土壤全碳的含量（P < 0.05），单独添加菌剂（FOP 处理）

对土壤全碳没有显著影响（图 1a）。与 FO 处理相比，FOP、FON、FOPN 处理均显著提高了土

壤全氮含量（P < 0.05），其中 FOPN 处理最高（图 1b）。土壤全磷含量介于 1.11~1.65 g·kg-1之

间，其中 FOP 处理显著高于 FO 处理（图 1c，P < 0.05）。土壤碱解氮与土壤有效磷具有相同

的变化趋势，表现为 FOPN>FON>FOP>FO（图 1d，图 1e）。生物培肥也显著影响了玉米地上

部和地下部生物量（图 1f）。FOP、FON 和 FOPN 处理中玉米地上部生物量较 FO 处理显著提

高（P < 0.05），增幅分别为 36.8%、38.7%和 42.6%。与 FO 处理相比，FOP、FON 和 FOPN
处理的玉米地下部生物量分别提高 20.1%、31.5%和 14.4%，其中 FON 处理差异达到显著水平

（P < 0.05）。与 FO 处理相比，各生物培肥处理均降低玉米生物量的根冠比（图 1f）。 

FO FOP FON FOPN
0

50

100

碱
解

氮

N
itr

og
en

 h
yd

ro
ly

sis
/(m

g⋅
kg

-1
)

a
bb

c

FO FOP FON FOPN
0

2

4

6

8

10

全
碳

To
ta

l c
ar

bo
n/

(g
⋅k

g-1
) aa

bb

FO FOP FON FOPN
0.0

0.5

1.0

1.5

全
氮

To
ta

l n
itr

og
en

/(g
⋅k

g-1
)

abb
c

FO FOP FON FOPN
0.0

0.5

1.0

1.5

2.0

全
磷

To
ta

l p
ho

sp
ho

ru
s/(

g⋅
kg

-1
)

a a abb

a) b)

d)

FO FOP FON FOPN

0

5

10

0.0

0.1

0.2

0.3

0.4

生
物

量
Bi

om
as

s/
g

根
冠

比
R

oot-shoot ratio

地上部 根冠比

2

地下部

a a a
b

a ababb

a
abbc

c

Shoot Root R/S

c)

处理 Treatment

FO FOP FON FOPN
0

50

100

150

有
效

磷

A
va

ila
bl

e p
ho

sp
ho

ru
s/(

m
g⋅

kg
-1

)

a
abbcc

e) f)

处理 Treatment 处理 Treatment
 

注：FO：施加化肥+有机肥；FOP：施加化肥+有机肥+中慢生根瘤菌；FON：施加化肥+有机肥+线虫；FOPN：施加化肥+有

机肥+中慢生根瘤菌+线虫。不同小字母表示差异显著（P< 0.05）。图中误差线为标准误。下同。Note: FO, application of chemical 

fertilizer + organic manure; FOP, application of chemical fertilizer + organic manure + Mesorhizobium; FON, application of chemical 

fertilizer + organic manure + nematodes; FOPN, application of chemical fertilizer + organic manure + Mesorhizobium + nematodes. 

Different lowercase letters indicate significant differences at 0.05 level. The error bars shown are the standard error. The same below. 

图 1 生物培肥对土壤化学性质和玉米生物量的影响 

Fig. 1 Effects of biological fertilization on soil chemical properties and corn biomass 

2.2 不同生物培肥下 13C-光合碳的分配 
生物培肥显著改变了玉米地上部、地下部及土壤中 13C-光合碳的分配比例（P < 0.05）。具

体而言，生物培肥显著促进了 13C-光合碳在玉米地上部的累积（P < 0.05），其中 FOPN 处理提

高幅度最大，较 FO 处理增加了 24%，其次为 FON 和 FOP 处理，分别较 FO 处理提高了 23%
和 21%（图 2a）。13C-光合碳在玉米地下部的分布趋势与地上部基本一致，与 FO 处理相比，

FOPN、FON 和 FOP 处理分别使 13C-光合碳在玉米地下部分布提高了 35.6%、28.1%和 7.1%。
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与 FO 处理相比，各生物培肥处理下地下–地上部 13C-光合碳分配比均呈下降趋势（图 2a）。在

土壤中的分配方面，与 FO 处理相比，FON 和 FOPN 处理显著提高了 13C-光合碳在土壤中的

累积（P < 0.05），而 FOP 处理降低了其在土壤中的累积（图 2b）。在植物–土壤光合碳系统中，

FOP 处理提高了光合碳在玉米地下部的分配比例，FOPN 处理提高了光合碳在玉米地上部的分

配比例（图 2c）。 

 
图 2 不同生物培肥处理对 13C-光合碳在植物地上部、地下部以及土壤中分配的影响 

Fig. 2 Effects of different biological fertilization treatments on the distribution of 13C photosynthetic carbon in the aboveground and 

underground parts of plants and in the soil 

2.3 不同生物培肥下线虫数量及生态指数 
生物培肥显著提高了线虫数量（P < 0.05），与 FO 处理相比，FOP、FON 和 FOPN 处理分

别提高了 42.7%、74.4%和 135.5%（图 3a）。不同生物培肥下线虫营养类群丰度差异显著（图

3b，P < 0.05）。食细菌线虫数量占总线虫数量的 25.1%~44.7%，其在各处理中的趋势与总线虫

数量相似，即 FOPN>FON>FOP>FO。FOPN 处理下食真菌线虫丰度最高，是 FO、FOP 和 FON
处理的 5.9 倍、1.5 倍和 2.0 倍。植食性线虫在 FO 和 FOPN 处理的丰度显著高于 FOP 和 FON
处理（P < 0.05），其中 FO 处理中的植食性线虫为有害的肾状属线虫，FOPN 处理中的线虫以

非病害线虫为主。杂食性/捕食性线虫丰度在 FON 处理中最高，而在其他处理中无显著差异。 
选取 Shannon 指数、结构指数、富集指数、通道指数和自由生活线虫成熟指数表征生物培

肥对土壤线虫生态指数的影响（图 3c）。FON 处理下 Shannon 指数显著高于 FO、FOP 和 FOPN
处理（P < 0.05），而 FOPN 与 FO 处理差异不明显。结构指数在各处理中表现为

FON>FO>FOPN>FOP。FOPN 处理下富集指数显著高于 FO、FOP 和 FON 处理（P < 0.05），
增幅分别为 38.0%、55.8%和 27.7%。通道指数在各处理中表现为 FOP>FO>FON>FOPN，自由

生活线虫成熟指数在 FON 处理中最高，分别是 FO、FOP 和 FOPN 处理的 1.9 倍、1.2 倍和 1.3
倍。 

 
注：Ba、Fu、PP 和 OP 分别代表食细菌、食真菌、植食性和杂食性/捕食性线虫，H'、SI、EI、CI 和 MI 分别代表 Shannon

指数、结构指数、富集指数、通道指数和自由生活线虫成熟指数。下同。Note: Ba, Fu, PP and OP respectively represent bacterivorous, 

fungivorous, herbivorous and omnivorous/predatory nematodes. SI, EI, CI and MI respectively represent structural index, enrichment 

index, channel index and free-living nematode maturity index. The same below. 
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图 3 不同生物培肥对线虫的数量和生态指标影响 

Fig. 3 Effects of different biological fertilization on the number and ecological indexes of nematodes 

2.4 土壤养分、线虫群落结构、光合碳分配与玉米生物量的关系 
通过随机森林分析评估影响光合碳在玉米地上、地下部分配的主要影响因子（图 4a，图

4b），结果表明，食细菌线虫丰度（6.9%）、自由生活线虫成熟指数（7.0%）、食真菌线虫丰度

（6. 6%）、土壤全氮（6.1%）、总线虫数量（4.9%）和碱解氮（4.4%）显著影响光合碳在玉地

上部的分配及其生物量（P < 0.05）。自由生活线虫成熟指数（8.0%）、杂食性/捕食性线虫（7.1%）、

Shannon 指数（6.8%）、食细菌线虫（5.5%）、食真菌线虫（4.6%）、和全氮（4.6%）显著影响

了光合碳在玉米地下部的分配及其生物量（P < 0.05）。相关性分析表明（图 4c），线虫群落组

成（总线虫数量、食细菌线虫和食真菌线虫数量）和线虫生态指数（成熟度指数等）与土壤速

效养分以及地上部光合碳含量均呈显著正相关（P < 0.05）。综合 Pearson 相关性与随机森林分

析，筛选出土壤碱解氮、有效磷、土壤线虫总数量、食细菌线虫丰度、食真菌线虫丰度、结构

指数、成熟指数构建结构方程模型，解析光合碳分配及地上部生物量的直接和间接影响因子

（图 5）。结果表明，生物培肥，尤其是添加线虫，通过改变线虫群落结构（路径指数 0.810，
P < 0.001），提高土壤速效养分（路径系数 0.552，P < 0.001），同时提高了玉米地上部（路径

系数 0.720，P < 0.001）和地下部光合碳（路径系数 0.787，P < 0.001）的含量，最终对玉米地

上部生物量产生正效应。 

 
注：RoB、ShB 和 R/S分别表示地下部生物量、地上部生物量和玉米根冠比；RoPC、ShPC、SoPC 和 PC R/S分别表示地下

部光合碳、地上部光合碳、土壤光合碳和光合碳根冠比；TN、TP、TC、TK、AN 和 AP 分别表示全氮、全磷、全碳、全钾、碱解

氮和有效磷。*表示 P < 0.05，**表示 P < 0.01，***表示 P < 0.001。下同。Note: RoB, ShB and R/S respectively represent underground 

biomass, aboveground biomass and root-shoot ratio of maize; RoPC, ShPC, SoPC and PC R/S respectively represent the 

photosynthetic carbon in underground, aboveground, soil and the root-shoot ratio of photosynthetic carbon; TN, TP, TC, TK, AN and 

AP respectively represent total nitrogen, total phosphorus, total carbon, total potassium, alkali-hydrolyzable nitrogen and available 

phosphorus. * means P< 0.05, * * means P< 0.01, * * means P< 0.001. The same below. 

图 4 光合碳在玉米地上、地下部分配的主要影响因子 

Fig. 4 Main influencing factors of photosynthetic carbon allocation in aboveground and underground parts of maize 

 c)a)

b)

影响因素
Influential factor

相关性分析
Correlation analysis
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注：箭头旁边的数字表示路径系数，线条粗细表示相关性大小，实线表示显著相关，虚线表示不显著；测量变量的星号表示该

测量变量对潜在变量的影响显著，箭头上数字的星号表示该路径的显著性；*表示 P< 0.05，**表示 P< 0.01，***表示 P< 0.001；

Note: The numbers adjacent to arrows denote path coefficients; line thickness indicates the magnitude of correlations; solid lines 

represent significant correlations, while dashed lines indicate non-significant relationships. Asterisks (*) on measured variables signify 

significant influence of that measured variable on the latent variable; asterisks on arrowhead numbers indicate the significance level 

of that path. Significance codes: *P< 0.05, **P< 0.01, ***P< 0.001. 

图 5 土壤化学性质、线虫生态指数、光合碳与玉米地上地下部生物量结构方程模型 

Fig. 5 Structural equation model of soil chemical properties, nematode ecological index, photosynthetic carbon and aboveground 

and underground biomass of maize 

3 讨 论 

3.1 生物培肥对土壤养分的影响 
生物培肥处理提高了土壤全量和速效养分含量（图 1），与前人研究结果一致[18]。其中，

FOP 和 FONP 处理中添加的中慢生根瘤菌能将大气中的氮气转化成铵态氮，增加了土壤全氮

和碱解氮含量（图 1d）[19]。FOP 处理的中慢生根瘤菌能够增加土壤中碱性磷酸酶（ALP）的

活性，将土壤中的有机磷转化为无机磷[20] 。然而添加菌剂对土壤全量和速效养分的影响低于

添加线虫，这是由于线虫–微生物的级联效应对养分转化的影响强于菌剂的直接作用。虽然添

加菌剂可以直接增加功能微生物的丰度，提高微生物代谢活性，但菌剂添加后需要时间定殖并

与土著微生物互作形成稳定微生物网络，需要更长的作用时间；并且单纯添加菌剂时，细菌缺

乏死亡压力，可能进入稳态而降低活性[12]。而线虫的捕食压力会迫使细菌高速且持续地繁殖并

分泌更多胞外酶，通过线虫–微生物的级联效应可以更高效地促进土壤中氮磷等养分转化[2 1 ]；

并且线虫在土壤中移动时会扰动微环境，促进氧气扩散和养分混合，这种物理效应可能较菌剂

的生物化学效应更快速直接地影响土壤养分转化[22]。在添加菌剂的同时添加线虫，可通过线虫

捕食作用激发微生物代谢活性，以生态级联效应放大菌剂对土壤养分的转化效能，从而实现最

佳改良效果。 
3.2 生物培肥对线虫群落结构的影响 

与前期研究一致，生物培肥可以显著提高食细菌和食真菌线虫的数量从而改良线虫群落

组成[12]。生物培肥可以通过接种食细菌线虫可以直接提高食细菌线虫的丰度；也可以通过接种

细菌菌剂，为食细菌线虫提供了丰富的食物资源，从而促进其数量的增加（图 3b）[5]。食真菌
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线虫丰度的增加可能是由于接种的菌剂或食细菌线虫通过促进土壤养分转化，提升土壤养分

可利用性和养分库容，从而改善食真菌线虫的生存环境，间接促进了食真菌线虫总数量增加[23-

24]。此外，研究发现植食性线虫的丰度显著降低，尤其是肾状属等有害线虫的丰度降低，这可

能是由于食细菌和食真菌线虫丰度增加，占据了根际生态位，减少了植食性线虫的寄生微店有

关[7]。线虫生态指数既可表征群落结构特征，又能反映土壤养分动态，二者相互印证，共同指

示生物培肥对土壤改良的协同效应[21]。EI 指数表征快速生长型线虫（c-p 1-2 类）对速效养分

增加的相应，FOPN 处理中 EI 指数最高，该结果与 FOPN 处理对土壤全量和速效养分状况的

提升最为显著的结果一致（图 1 a、图 1b 和图 3c）。结构指数和自由生活线虫成熟指数用于表

征生物培肥后土壤食物网的复杂性和稳定性[25]，FOPN 处理（线虫+菌剂）的 MI 值显著低于

FON 处理（单加线虫），可能由于菌剂输入为线虫提供了富营养基底，促使快速生长型线虫（c-
p 1-2 类）丰度激增，进而降低 MI 指数[17]。上述线虫生态指数的结果均表明 FOPN 处理中快

速生长型线虫的丰度增加，该类线虫丰度增加可促进养分快速转化，从而提高养分有效性[26]。 
3.3 生物培肥介导光合碳分配提升玉米生物量机制 

前期研究表明，食细菌线虫和食真菌线虫可以提高作物产量[17]，但对于光合碳在地上部、

地下部的分配特征及其机制缺少相关研究。本研究表明，生物培肥处理下，添加线虫，尤其是

FOPN 处理提高了土壤全量和速效养分，当土壤养分有效性增高时，植物根系无需通过增殖扩

大土壤接触面积即可获取充足养分，因此驱动植物碳分配策略转变，减少向根系的碳分配，促

使光合碳优先供给并累积于玉米地上部，最终增加其生物量[27]。这一结果与前期研究发现的养

分有效性调控碳分配的机制一致，即化肥及绿肥等有机物还田通过提高土壤速效氮磷含量，使

水稻光合产物更多分配至地上部，从而降低地下部生物量占比[28-30]。值得注意的是，生物培肥

虽减少光合碳地下分配比例，却通过养分介导的生长促进效应提升玉米整体碳同化能力，尤其

是 FOPN 处理中，地上部、地下部光合碳，以及通过根系分泌物进入土壤中的光合碳含量的绝

对值，均显著提高，这与前期化肥及绿肥还田下光合碳总量增加的结果一致[31]。上述结果证

实，生物培肥可协同提升土壤光合碳累积与作物产量，形成“丰产增碳”的碳分配优化范式，

为协同提升土壤有机碳库与粮食产能提供了可操作的农艺途径[32-33]。综上所述，生物培肥通过

接种线虫促进养分转化，提高土壤全量和速效养分，提高植物光合同化效率，促进光合碳向地

上部累积，从而提升了玉米地上部生物量及其生产力。 

4 结 论 

生物培肥显著影响了线虫群落结构，调控了玉米光合碳分配及其生产力，其中以 FOPN 处

理影响最为显著。不同生物培肥处理显著增加了土壤养分含量，提高了食细菌和食真菌线虫的

丰度，改变了线虫群落组成，线虫群落结构通过增加玉米地上部光合碳含量，从而提升玉米生

产力。本研究强调了线虫对光合碳在作物–土壤系统中分配和累积的重要作用，为深入理解生

物培肥在优化线虫群落结构和提高作物地上部产量提供了新的线索，有助于揭示生物培肥下

红壤区地力与产能协同提升的机制。 
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