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摘要 植物不仅为细菌等土壤微生物提供了丰富的生态位, 还通过光合作用等固碳途径和合成代谢过程最终转化

为土壤有机质, 成为微生物可利用的碳源. 相反, 土壤微生物可以作为去除污染物的生物催化剂, 也能帮助植物吸

收氮、磷等营养物质. 因此, 植物-微生物共生系统具有降污固碳双重作用. 本文围绕植物-微生物共生系统降解污

染物和固定二氧化碳的两大生态功能, 系统梳理了共生系统三个要素之间的相互作用关系. 从植物、微生物和二

者共生关系三个角度归纳了共生系统的污染修复途径, 总结了植物和微生物的固碳机制. 同时也分析了土壤中重

金属和有机污染物对植物固碳过程造成的不利影响. 本文最后对未来植物和土壤微生物在降污和固碳方面的研究

进行了展望, 旨在促进土壤污染的研究与治理, 改善土壤生态系统的固碳功能.
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土壤生态系统不仅可以调节养分和能量的流动模

式(如碳封存和养分循环等), 还可作为作物生产的媒介

同时为地球上大多数物种提供栖息地, 在保证生态系

统功能和人类社会发展方面发挥着重要作用[1,2]. 因此,
改进和保持土壤生态系统健康是可持续农业发展的关

键[3,4]. 然而, 农药、有机溶剂、药品和其他化学品的广

泛使用导致了重金属和有机污染物在全球土壤生态系

统中广泛分布, 严重威胁土壤健康[5,6]. 研究表明, 欧盟

有280万个场地可能受到土壤污染[7], 而在中国19%的

农业土壤含有有害污染物 , 其含量超过环境质量

标准[8].
土壤中还含有地球上最多和最复杂的微生物组,

其中, 细菌最丰富(占总生物量的15%), 真菌(2%)和古

菌(1%)的生物量也大于动物(0.3%)[9]. 土壤核心微生物

群为植物宿主提供了健康保障, 包括促进生长、营养

吸收、胁迫耐受和抵抗病原体[10,11]. 特别地, 根系污染

物降解细菌可以与植物建立有益的相互作用, 加强植

物对污染物的降解[1~12]. 植物及其相关微生物群落之

间的相互作用不是单向的. 植物为土壤微生物提供了

栖息场所和生态位[13], 同时植物通过光合作用从大气

中将CO2转化为生物质(有机碳), 最终微生物通过根系

分泌物和凋落物分解转化为可用于根微生物的碳[14,15].
总之, 土壤微生物可与植物形成复杂的共生关系, 在固

碳、污染修复以及保持土壤健康方面发挥着重要作用.
然而, 单一的植物/微生物污染修复性能不稳定, 有机污

染物的去除效率因其浓度和类型而异, 植物的生存能

力因季节和种植种类而异, 修复效率还会受到微生物

群落类型的影响[16,17]. 所以, 需要通过植物-微生物共

生系统增强生物修复法的性能. 如紫花苜蓿和单一菌

株热带假单胞菌(Paraburkholderia tropica WTPI1)对
柴油燃料碳氢化合物, 包括C10~C25正构烷烃、支链烷

烃、环烷烃和芳香烃的降解效率高达96%[18].
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因此, 本文系统梳理了植物和微生物降污和固碳

的代表性研究成果, 探讨了植物-微生物共生系统三个

要素(植物、核心微生物群落和土壤结构)之间的作用

关系. 全面深入地总结了植物和微生物以及它们的共

生系统污染修复(植物提取、植物挥发、植物稳定化

和根际微生物强化等)和固碳(叶片光合、体内转化和

体外胞外酶改性)的途径和机理.此外,还考察了污染物

对植物-微生物共生系统固碳作用的影响. 最后对该领

域的研究空白及未来研究方向做出展望.

1 植物-微生物共生系统的构建

生态系统功能受到生产者、消费者和分解者的集

体活动影响. 植物和土壤微生物作为陆地生态系统的

主要生产者和分解者是生态系统功能的两个主要驱动

因素. 因此, 土壤健康与植物-微生物系统具有密切联

系. 本章从植物-微生物系统的核心微生物群落, 土壤

结构与性质对微生物的驱动作用以及植物和土壤微生

物的相互作用三个方面详细探讨了构建植物-微生物

共生系统的三个要素.

1.1 核心微生物群落

近年来, 随着高通量测序技术的快速发展, 极大地

扩展了存在于植物体内和植物表面以及周围环境中的

微生物库. 微生物群落在植物根上茁壮成长, 最终成为

根际微生物(表S1). 植物微生物群包括有益的、中性的

和致病性的微生物. 其中, 一些有益微生物群落已被证

明可以促进植物生长、养分吸收和病原体抗性, 这些

有益的微生物通过抑制病原体的入侵帮助植物从土壤

中获取养分而有益于植物的生长[19]. 尽管不同地点和

环境下的土壤微生物库存在差异, 但在植物根际有一

个亚群不受空间、时间和植物基因型的影响, 被定义

为核心微生物[20]. 核心微生物群来自同一宿主物种的

所有个体所共有的微生物, 其位于动植内部(如动物肠

道)和外部(如植物根际). 这些核心微生物具有较高的

定殖、养分获取和抗性能力[21]. 核心微生物中的关键

微生物类群还会携带与宿主健康相关的功能基因[22].
对于不同的作物种类(如水稻、拟南芥、小麦、大豆

和甘蔗等)核心微生物属相同, 均为假单胞菌属、农杆

菌属、甲基杆菌属、鞘单胞菌属、欧文氏菌属、枝孢

菌属、盾壳霉属、树脂菌属和镰刀菌属等[23]. 其中根

瘤菌目(Rhizobiales)和假单胞菌目(Pseudomonadales)不
仅是核心微生物群落的一部分 (平均相对丰度5%

~17%)[24], 而且代表了一个常见的植物核心微生物群

落. 在核心微生物群中, 少数成员, 如“枢纽微生物”, 可
以通过与宿主或其他微生物物种的强烈生物相互作用

而影响群落结构[25]. 虽然发现了许多宿主物种的核心

微生物群, 但是当核心微生物群与各自的宿主物种相

互作用时, 这些核心微生物群是如何发生变化的有待

进一步研究.

1.2 土壤结构与性质驱动微生物群落变化

土壤微生物群在农业生态系统中发挥关键作用,
决定土壤肥力、作物生产力和耐受性. 因此, 了解微生

物群落在土壤性质和结构驱动下的微生物过程尤为重

要. 其中, 干旱和湿润条件对土壤微生物群落组成影响

较大. 研究发现, 随着夏季土壤逐渐干燥, 土壤中潜在

活跃的细菌群落发生了显著变化, 酸杆菌和放线菌是

目前最丰富和潜在活跃的门, 并且相对丰度变化最

大[26]. 当土壤湿度恢复后的几个小时内, 土壤微生物恢

复到干燥前的组成, 细菌rpoB基因的转录表达持续增

加, 反映了土壤微生物快速的活性恢复[26]. 干旱可以通

过降低土壤孔隙连通性进而降低土壤含水率, 改变养

分的有效性和流动性, 从而对微生物群落产生间接影

响. 植物干旱时期还会改变其根系分泌物的丰度和组

成. 例如, 植物受到干旱胁迫后也可以大量分泌生物硝

化抑制剂, 土壤中NH4
+水平较高, 同时氨氧化细菌

(AOB)的丰度增加[27]. 此外, 研究人员还探究了土壤结

构对微生物群落的影响.
土壤颗粒(包括团聚体)粒径和孔隙分布是区别不

同结构类型土壤的重要指标.不同粒径土壤它们的团聚

体化学组分、有机质分解能力、离子交换能力、表面

活性和吸附性能不同.小的微团聚逐渐组装成更大的团

聚体,由真菌、根或衍生有机物的有机矿物复合物结合

在一起共同构成了土壤中结构-功能关系的基本单位.
绝大多数土壤微生物与土壤颗粒相互连接栖息在团聚

体中,因此土壤结构通过影响氧气扩散、水流、有机质

和养分有效性进而影响土壤微生物的生境条件[28]. 一

般来说, 较小粒径的土壤颗粒含有更多数量(每种粒径

级增加约10倍)和多样化(高达48%~52%)的细菌、古生

菌或真菌载体, 因为黏土颗粒可优先与土壤团聚体结

合, 这反过来又有助于土壤微生物与黏土颗粒相互作

用[29]. 此外, 不同粒径的土壤团聚体中酶活性不同(除
亮氨酸氨基肽酶、α-葡萄糖苷酶和硫酸酯酶), 进而, 不
同粒径的土壤中碳氮磷包括污染物的转化速率不同[30].
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土壤孔隙存在于大团聚体之间和微团聚体之间,但在大

团聚体内部和微团聚体内部孔隙大小逐级递减[31]. 这

种孔隙分布决定了土壤微生物群落分布, 例如, 原生生

物、小线虫和真菌栖息在微聚集体之间的孔隙中,细菌

和古生菌分布在微聚体内部的孔隙中[31].
微团聚体和大团聚体的分布会影响土壤性质, 包

括有机碳含量, 含水率和生态位可用性. 小团聚体可以

随物理孔结构, 团聚体之间的连通性和含水量而变化,
从而为微生物提供了空间异质的生态位. Heckman等
人[32]的研究表明, 土壤水分有效性可调节矿物结合态

有机质(MAOM)浓度和持久性, 湿度较高的土壤有利

于根系和输入物与矿物表面的相互作用, MAOM浓度

和持久性增加, 而微生物衍生的土壤有机质(SOM)在
土壤中积累会使真菌具有较高丰度和微生物生物量.
除了土壤粒径和孔隙分布外, 土壤空间尺度(土壤区块)
在塑造土壤微生物群落方面具有重要意义, 超越了空

间距离和季节变化. 其中, 原生生物多样性在非根际土

壤中最高, 而在根系土中最低[33]. Ling等人[34]指出, 对

于细菌, 如变形菌门和拟杆菌门, 在根际以较高的相对

丰度存在, 而古菌, 如泉古菌门、广古菌门和奇古菌门

在根际以较低的相对丰度存在, 根际土壤与非根际土

壤中真菌门的相对丰度没有差异. 对于特定的土壤生

态系统而言, 在种植禾本科、豆科、茄科和葫芦科的

农业非根际土壤中, 微生物的α多样性指数都显著高于

根际土壤. 但是, 在草地和森林生态系统中, 土壤和根

际物种丰富度和物种多样性没有显著差异[34]. 此外,
Starke等人[35]利用蛋白质组学技术揭示了3种不同区块

的温带针叶林土壤(根际土、根系土和凋落物)碳和氮

循环中细菌和真菌之间的生态位差异. 3种区块土壤中

细菌数量占主导地位, 但是在凋落物中真核生物特别

是变形杆菌、放线杆菌和不动杆菌这些优势细菌门占

比较低, 担子菌门和子囊菌门的比例较高. 古生菌蛋白

质在根系和根际土壤中含量最高, 相对蛋白质丰度分

别为0.2%和0.1%, 而在凋落物中仅为0.01%~ 0.03%.
综上所述, 土壤微生物群落变化在很大程度上取决于

土壤性质与结构, 包括土壤区块(根际土、根系土和非

根际土)和粒径与孔隙的变化. 因此, 在后续的研究中

土壤特征与微生物生存和功能(特别是调节气候和降

解污染物)之间的关系是进一步研究的重点.

1.3 植物与微生物的交互作用

植物为包括细菌、真菌、原生生物、线虫和病毒

(土壤微生物群)在内的多种微生物的生长和增殖提供

了大量的生态位. 大多数土壤-植物-微生物的相互作用

发生在植物根系, 如图1所示.
根际是土壤微生物组和植物根系分泌物之间相互

作用的“热点”区域, 根系分泌物包括初级代谢产物和

次级代谢产物, 如糖、有机酸、氨基酸和黏液等. 在植

物生长过程中释放到根际的代谢产物对塑造土壤微生

物群落具有重要作用, 使其能够根据生境条件塑造其

根内和周围的微生物群落. 其中, 三萜类化合物作为结

构多样的代谢产物可以选择性地调节拟南芥根部细菌

微生物组. Huang等人[37]解析了拟南芥中形成基因簇的

三萜合成遗传网络, 发现该网络的关键基因在植物根

系特异表达, 可以合成50多种未知的根系化合物. 与不

能合成三萜的水稻和小麦相比, 52%拟南芥特异的根系

细菌种类被三萜合成基因显著调控. 同时根系细菌可

以特异性修饰和利用三萜化合物. 生长在复杂环境中

的植物通常面临着非生物和生物胁迫, 因此, 有必要研

究胁迫因素对根际微生物群的影响. Sundaresan课题

组[38]研究表明, 在干旱胁迫下, 水稻根系微生物的相对

丰度增加 , 表现出这种瞬时富集的操作分类单元

(OTUs)主要属于放线菌门、宝石单核菌门和氯氟灵菌

门. 在重新浇水后, 根系群落的组成仍发生变化, 干旱

胁迫破坏了植物根系定殖微生物时间序列, 永久性地

改变了根微生物群的正常演替趋势. 根系微生物还会

与植物形成复杂的共生关系, 在促进植物在自然环境

中的生产力和健康方面发挥着重要作用[23]. 在自然环

境中, 植物健康和生存依赖于植物根系和土壤微生物

种群之间物理化学信号的交换. 贪噬菌属(Variovorax)
会诱导18个基因的共同表达, 其中17个基因与根尖相

关功能的基因共表达, 剩下的基因GH3.2编码吲哚-3-
乙酸酰胺合成酶, 它能够合成过量的植物激素生长素

从而控制植物的激素水平[39]. 所以信号干扰形成了细

菌和植物的通讯网络, 对维持根的生长发育至关重要.

2 植物-微生物共生系统污染修复途径

根际是一个营养丰富的环境, 含有更多的微生物

并且代谢更活跃. 植物根系分泌物为细菌提供了丰富

的生态位, 同时细菌可以作为去除污染物的生物催化

剂[12]. 因此, 微生物修复在环境修复领域拥有巨大的应

用前景, 而植物修复也可以通过合适的植物-微生物共

生关系来刺激提升修复效率, 如植物-内生菌或植物-根
际微生物. 为了更好地理解植物-微生物共生系统在污
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染场地修复中的应用, 本节综述了植物-微生物共生系

统对重金属和有机物污染土壤的修复途径(图2).

2.1 植物提取、挥发和稳定化

植物修复是修复受污染土壤的一种低成本高效益

方法(表S2). 该方法已成功应用于黑麦草和拟南芥对重

金属或有机污染物的土壤修复[43,44]. 通常, 污染物进入

土壤后通过植物提取、挥发和稳定化过程从土壤中去

除. 植物提取指的是通过植物根吸收污染物, 并将其转

移到可收获的植物部位中(例如枝条), 这种植物通常被

称为超积累植物. 污染物一般通过植物根的外表皮细

胞被根系吸收, 但是它们进入细胞的途径和效率存在

显著差异. 例如, Cr(VI)具有较高的水溶性和跨膜效率,
比Cr(III)更容易被植物吸收[45]. 污染物从根到地上部分

的迁移是控制其在地上部分积累的关键步骤. 不同污

染物的迁移速率不同, 一般Cr的迁移率比Hg、Cd和As
等其他金属低, 说明Cr主要在植物根部积累[46]. 土壤污

染物从根组织向地上部的运输是通过共质体途径进行

的,包括三个过程: (1)进入根内表皮细胞; (2)通过共质

体运输到中柱; (3) 释放到木质部. 最终, 污染物通过木

质部导管向茎、叶、花和果实的顶端运输, 从而被植

物代谢或者稳定在植物体内或挥发到大气中.

植物挥发是指利用植物吸收污染土壤中的污染物,
并将其转化为挥发性形式, 然后从茎/干和叶挥发转移

到大气中, 是最具争议的植物修复过程. Mirza等人[47]

测得芦竹(Arundo donax L)挥发物中砷(As)的浓度, 发

现As的总挥发率随营养土壤中砷浓度增加而降低, 当

As浓度为50、100、300、600和1000 μg/L, As的挥发

率分别为19.34%、18.9%、22%、11.35%和7.2%. 在添

加As后对Arundo donax L叶片的DNA甲基化状态有较

大影响, As(III)-S-腺苷甲硫氨酸甲基转移酶可以催化

As(III)形成大量甲基化中间体(DMAV和TMAO),
TMAsIII气体作为最终产物从植物体内挥发[48].

植物稳定化或植物固定化是指利用耐受金属植物

固定土壤中的污染物, 以降低其生物利用度, 防止污染

物进入地下水和食物链. 在这个过程中, 金属会与有机

化合物络合, 吸附到根部表面, 以及积聚到根组织中,
发生的作用有吸附、沉淀、络合和氧化还原等. Rad-
ziemska等人[49]使用固定化指数(IMi)评估了三种矿物

改良剂(硅藻土、白云石和多水高岭石)辅助植物稳定

化方法对含有多种重金属(即Cd、Cr、Cu、Ni、Pb和
Zn)的军事用地修复后重金属的有效性. IMi是改良土

壤中重金属的迁移因子(可交换组分的百分比)与该重

金属在未改良土壤中的迁移因子之比. IMi值越低, 重

金属在土壤中的固定效果越好. 结果表明, 白云石是固

定土壤中多种重金属最有效的改良剂(IMi 0.30~0.79),
尤其是对Cu和Cr的固定化效果最好. 高岭石比硅藻土

能更有效地固定重金属, 特别是对Cu、Ni、Zn和Cd.

2.2 根际微生物过程

许多化学物质可以被植物吸收, 并且没有植物毒

性. 然而, 有些化学物质毒性太大或不溶于水(例如,
2,4,6-三硝基甲苯), 并不适用植物修复[40]. 对于毒性强

的污染物(如As)会造成植物重量损失、根系与地上部

分枯萎和发育不良、叶片褪绿和坏死、叶片卷曲和水

分流失等. 对于土壤中许多中性疏水化学物质的修复

主要是通过细菌在根际发生的. 通过添加可以抵抗和

降低污染物毒性的本土和外源微生物或从受污染的土

壤中分离出本地微生物, 并重新接种回受污染土壤中,
在厌氧或好氧条件下通过微生物(例如, 假单胞菌、碱

性菌、红球菌和分枝杆菌)的代谢过程将有机污染物

转化为无毒产物和矿物质. 通过微生物强化可以显著

提高土壤有机污染物的降解. Xu等人[50]通过使用麦卡

提菌株CG1(D. mccartyi strains CG1)和TZ50(D. mccartyi

图 1 (网络版彩色)植物-微生物共生系统中的相互作用过程, 包括

植物光合作用, 土壤微生物介导的氮循环和植物微生物之间的互利

共生关系[22~36]

Figure 1 (Color online) Interactions process in plant-microbial
symbiotic systems, including photosynthesis, nitrogen cycle mediated
by soil microbiome, and the mutually-beneficial symbiosis relationship
between plants and microorganisms[22–36]
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strains TZ50)去除土壤中多溴二苯醚. 在没有生物强化

的 对 照 组 中 , 内 源 微 生 物 群 ( 细 胞 密 度 为

1.0×105~1.4×107 cells/mL)仅将多溴二苯醚部分脱溴为

三溴和四溴二苯. 通常, 多溴联苯醚脱溴的速率和能力

(溴原子/多溴二苯醚)随着CG1细胞密度的增加而增加,
当6.8×106 个/mL CG1脱溴达到最佳性能, 约90%的多溴

二苯醚脱溴为二苯醚, 中间产物无积累.此外, 外源微生

物和土壤内源微生物也可协同促进污染土壤的修复效

率. Zhou等人[51]从以菲为唯一碳源的污染土壤和污泥

样混合物中分离到一株厌氧芽孢杆菌(Bacillus PheN7).
然后将厌氧菌株与硝酸盐一起接种到菲污染土壤中,
研究了厌氧生物强化的修复效率. 厌氧强化组菲的平均

去除率为93.56%, 远高于自然降解组(84.64%)和生物刺

激组(单独加硝酸盐, 71.14%). 外源微生物往往在接种

到污染土壤中往往会成为优势菌属相对丰度会提高, 土
壤微生物群落丰富度会降低.

微生物强化对于土壤重金属污染也有很好的去除

效果. 研究表明, 当鞘氨醇单胞菌(Sphingobium SA2)和
无菌营养肉汤一起添加到土壤中时, 土壤中的汞去除

率提高(65%). 当土壤pH为中性或有机质含量较低时,
更多的汞以生物可利用的形式存在, 易于挥发[52]. 针对

土壤金属/类金属污染还可以通过土壤中真菌联合生物

强化来去除. 例如, 利用土壤中的真菌组合, 子囊菌

门、真菌和担子菌门对As、Cr、Cu、Fe、Mn均具有

较高的去除率, 去除能力: As(77%)>Mn(71%)>Cr(60%)
>Fe>(56%)>Cu(52%), 并且对重金属和类金属具有高

耐受性, 所有真菌分离物对As浓度的耐受指数范围为

0.00~0.98[53]. 生活在有毒环境中的土壤微生物, 尤其是

图 2 (网络版彩色)植物-微生物共生系统与污染物相互作用模式示意图, 包括植物挥发、植物提取、植物稳定化、生物还原/氧化、生物吸

附、生物累积和生物诱导矿化[40~42]

Figure 2 (Color online) Schematic diagram of plant-microbial symbiotic systems interactions with pollutant, including phytovolatilization,
phytoextraction, phytostabilization, bio-oxidation-reduction, biosorption, bioaccumulation and induced biomineralization[40–42]
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细菌, 可以通过形成适应机制来对污染物产生抗性. 抗
性细菌通过生物还原/氧化、生物吸附、生物累积和生

物诱导矿化等机制去除重金属.
生物吸附是金属附着在细胞外壁或金属从土壤介

质中转移到细胞中的过程. 在重金属与细菌相互作用

的生物吸附机制中, 重金属可以在不使用三磷酸腺苷

(ATP)与活性和非活性细菌细胞结合, 说明这一过程不

需要能量来激活[54]. 生物累积导致微生物体内重金属

浓度连续变化, 而生物累积是在活细胞内进行, 这是

基于微生物代谢过程. 相比之下, 基于ATP的代谢活

性, 生物累积可快速启动并促进重金属离子交换、物

理吸附和运输[55]. 生物转化途径包括两种途径, 即生

物氧化和生物还原. 这些途径可以发生在细胞外或细

胞内. 生物氧化是将有毒重金属氧化状态改变为无毒

或毒性较低的氧化状态. 例如, Abdullah课题组[56]从八

瓣草根际中分离出来的革兰氏阳性菌(球形节杆菌、

巨大芽孢杆菌、蜡状芽孢杆菌、短小芽孢杆菌和长形

葡萄球菌)和革兰氏阴性菌(阿氏肠杆菌、鞘氨醇单胞

菌、泛菌属、根际根瘤菌和放射状根瘤菌)均可将As
(III)氧化为毒性较小的As(V). 生物还原通常发生在细

菌细胞内, 这两种途径通常都涉及酶, 酶可以减少或

转化有毒重金属. 例如, Cr(IV)通过和细胞表面结构上

存在的官能团(包括多种蛋白质、糖蛋白、多糖、糖

脂等)黏附在微生物细胞表面, 吸附后的Cr(IV)沉淀在

微生物细胞的表面或转化为Cr(III), 这个转化过程就

需要由铬酸盐还原酶[57]. 此外, 生物诱导矿化也是土

壤重金属去除的重要作用. 首先, 细菌分解有机底物

以产生沉淀所需的H+, 而这一过程增加了细胞外环境

的碱性, 促进了金属离子沉淀(图2)[58]. 其次, 细菌还会

充当矿化晶体的成核点. 细胞外表面和细胞外分泌物

(如, 羟基、胺、酰胺、羧酸等)中的各种负离子基团

螯合带正电的金属离子后, 当酸离子分泌到细胞膜外,
它们就可以与这些螯合的金属离子及时结合, 形成稳

定的沉淀, 这有效降低了晶体成核的自由能[59]. 研究

证明生物诱导矿化作用对重金属的固定化率可以达到

70%~99%[60].

2.3 植物-微生物共生关系

当土壤中存在结构稳定的有机污染物时, 微生物

强化作用可能受到限制, 此时将植物与特定微生物协

同使用可以提高污染物的去除效率. 在这种植物与细

菌的相互作用中, 细菌可以在植物根周围和内部组织

增殖, 而不会对宿主植物致病[61]. 反过来, 细菌在根际

和内部代谢污染物, 这种协同关系增强了共生系统中

二者的作用[16]. 作为植物微生物组的主要组成部分, 植
物内生细菌数量庞大, 所有植物都会和内生细菌建立

共生关系[62]. 土壤微生物与植物共同发展和进化形成

了普遍存在的共生关系. 这种广义的共生关系分为互

利共生, 偏利共生, 竞争共生和寄生共生关系. 利用植

物-微生物共生关系进行污染修复主要是针对互利共

生关增强植物对污染物的降解, 如紫花苜蓿和中华根

瘤菌的共生固氮关系能为四氯联苯污染土壤提供脱氯

的驱动力, 氮酶的表达(nifH基因的表达)与活性和氯离

子脱除速率与多氯联苯生物转化速率密切相关(相关

系数分别为0.836, 0.989和0.872)[63]. 所以, 本文基于狭

义的“共生”, 即“互利共生”的概念, 把一起与植物构建

互利共生体系的微生物归属为植物-微生物共生系统,
以避免与广义的共生关系相混淆.

一般内生细菌栖息在植物组织中, 包括根、茎、

叶、花和种子, 在根皮层中大量繁殖, 它们具有较强的

降解和矿化有机污染物的能力[64]. 首先, 在土壤重金属

胁迫下, 内生细菌可以促进磷的溶解、合成铁载体和

植物产生植物激素如, 1-氨基环丙烷-1-羧酸脱氨酶

(ACC)和吲哚-3-乙酸(IAA)来促进植物生长, 并通过改

变重金属的生物利用度/毒性来减轻重金属对植物的损

害. 例如, Wang等人[65]从芒草中分离出来的内生菌蜡

样芽孢杆菌(Bacillus cereus BL4)可以产生铁载体促进

铁的吸收, 防止叶绿体和气孔细胞的受损, 显著减缓Cd
胁迫对芒草叶绿素含量、光合速率和根系活性产生的

负面影响, 促进植物对Cd的吸收. 其次, 内生细菌还可

以与重金属结合, 降低重金属对植物的毒性, 使重金属

在体内积累. Wang等人[65]指出内生菌蜡样芽孢杆菌

(BL4)可以通过细胞表面羟基、羰基、羧基、巯基等

官能团与Cd的相互作用来减少Cd应激损伤. 还有研究

表明: 重金属离子可以吸附在内生细菌的细胞表面, 这
有助于缓解重金属对细菌和宿主的细胞毒性[66]. 最后,
内生细菌可以刺激植物中抗氧化酶的合成以缓解氧化

应激, 有利于植物的生长和重金属积累. Pan等人[67]指

出内生菌(鞘氨醇单胞菌, Sphingomonas)接种SaMR12
后激活了合成过氧化氢酶和谷胱甘肽还原酶相关的基

因表达(如PER1、ATPS、GS和GSH1), 刺激植物合成

相关酶, 提高了植物体内的酶浓度, 缓解氧化应激损伤.
植物根际释放的有机化合物分为渗出物、分泌

物、黏液和代谢产物等, 都可以用作土壤微生物的碳
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和能源, 同时植物根系通过分泌物和根际条件提供了

吸引根际趋化性微生物的有利微环境, 进而利用这些

微生物降解污染物. 例如, 与植物共生的绿僵菌(Metar-
hizium robertsii)可以促进植物生长, 从而增加根系分泌

物, 为真菌提供了长期的栖息地和碳水化合物来源. 绿
僵菌利用体内的去甲基酶MMD可以将甲基汞脱甲基

为Hg2+, 随后通过Hg2+还原酶MIR还原为易挥发的单质

汞从土壤去除. MIR同源物在土壤真菌体内广泛存在,
体内含MMD同源物的土壤真菌是在长期汞胁迫下趋

同进化的结果[68]. 此外, 植物根际还可以分泌结构上类

似于某些有机污染物的化合物(萜烯、黄酮类化合

物、酚类化合物), 这些物质可以诱导降解污染物微生

物的基因表达. 类胡萝卜素作为植物次生代谢产物, 是
一种脂溶性的四萜化合物[69]. 在烟草中导入催化β-胡
萝卜素合成的β-胡萝卜素羟化酶表达基因(chyb), β-胡
萝卜素表达上调, 降解双酚A(BPA)的Sphingomonas相
对丰度增加, 直接催化土壤中BPA的分解[70].

目前对于植物-微生物共生系统污染修复的研究,
主要集中于植物根系、微生物和二者相互作用. SOM
是芳香族和脂肪族烃结构的复杂混合物, 具有许多官

能团, 对重金属(例如Cd、Pb、Zn、Cu和Ni)表现出很

强的亲和力, 未来需要进一步研究. 此外, 微生物分解

转化植物源有机质是促进SOM形成的关键过程. 反过

来, 土壤微生物组由土壤环境控制, 生物、化学和物理

因素决定微生物的生长和活性. 所以在未来的研究中

还需要考虑各种生物和非生物因素对植物-微生物共

生系统的干扰, 同时评估共生系统稳定降解土壤污染

物的能力.

3 植物-微生物共生系统固碳机制

根际植物-微生物共生系统在降解污染物的同时对

生物地球化学循环具有重要意义. 陆地生态系统释放

和吸收二氧化碳、甲烷和一氧化二氮等温室气体, 同

时在植物-土壤系统中储存大量碳, 从而成为重要的全

球碳汇. 在全球范围内, 土壤中含有大量的碳, 大多数

以有机形式(土壤有机碳, SOC)保存, 是大气中碳含量

的2倍. 土壤微生物是土壤有机碳和营养元素循环的重

要组成部分, 它们在气候反馈中起着关键作用. 由于植

物-土壤系统碳循环是植物和微生物生长活动的结果,
因此要了解植物-土壤系统固碳机制就需要进一步了

解植物和微生物在有机质分解、转化和封存过程中的

作用.

3.1 植物固碳机制

叶片光合作用是植物固碳的主要途径, 通过吸收

太阳光利用二氧化碳和水产生氧气和有机物质, 这是

地球上最大的化学过程. 光合作用分为光反应和暗反

应(卡尔文循环)两个阶段, 光反应阶段使水分子被氧化

成分子氧, 并产生还原力(烟酰胺腺嘌呤二核苷酸磷酸

(NADPH)和ATP). 暗反应阶段是利用光反应阶段生成

NADPH和ATP进行碳同化, 将CO2还原为糖[71](图3).
但是光合色素吸收光的能力弱、覆盖率窄(400~

500和640~660 nm)以及强光照下的光抑制是制约光合

作用增强的主要因素[75]. 镁(Mg)和氮(N)都是叶绿素分

子也是光合蛋白和酶的两个关键成分. 因此, Mg和N含

量被认为是控制植物光合速率的主要因素. 通过促进

叶绿素合成可以改善光合作用. 研究表明, 叶面喷洒

Mg和N共掺杂碳点(Mg-N-CD)后 , 叶绿素合成酶

(ChlG)、Mg-螯合酶的两个亚基(ChlI和ChlD)和叶绿素

酶-2基因表达上调了15.26%~115.02%, 叶绿素a和叶绿

素b含量分别增加14.39%和26.54%, 水稻幼苗的光合活

性、电子传输速率和光合效率分别提高了109.54%、

104.48%和127.16%[76]. 为了改善植物光合作用效率研

究人员进行了大量探索. 太阳光大部分照射强度(约
70%)被植物冠层拦截, 而下部叶子则被遮盖, 对植物

光合效率造成贡献较少[77]. 因此, 研究人员最近提出了

优化叶绿素含量以增加冠层中较低层的光穿透性以改

善冠层光合作用. 叶片吸收太阳光能量变化进而改变

非光化学猝灭(NPQ)和叶片中氮分布模式. NPQ不仅是

叶片光保护机制之一, 也是能量衰减途径之一, 它与光

化学过程竞争叶片吸收的光能[78]. 当(更绿的)叶子吸收

的光强度高于光合代谢的能量利用能力时, 通常会出

现这种衰减路径. 对于C3植物(例如小麦、大豆、烟

草、棉花等)太阳转换效率与辐照度呈负相关. 过量的

光照会超过叶片光化学反应的最大能力, 这可能导致

光系统II(PSII)受损[79]. 在这种情况下, 使叶片颜色变

浅可能会降低使用NPQ消耗过量能量的要求, 并提高

单个叶绿素分子的“工作效率”. 叶片光合能力与氮含

量密切相关, 因此叶片中氮元素的分布通过影响不同

叶片层的光合作用来影响冠层的碳增益. 在实际的植

物冠层中, 氮素分布通常不均匀, 但可能会适应光分

布, 使得上部阳光照射的叶子比下部阴影叶子具有更

多的氮含量[80]. 所以改变植物叶片的绿色度可以使氮

素从过量的叶绿素中节省下来, 生成其他反应速率受
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限制的光合蛋白[81]. 例如, 叶片中叶绿素含量的减少可

能会改善Rubisco(VCMAX)的最大羧化容量, 饱和光下

的最大电子传输速率和增加叶片光合N-使用效率

(PNUE), 这些通常限制了顶层光合作用的能力[82].
植物根系可以通过调节根-土壤-微生物相互作

用、根系生理活性和根系生物化学, 有效介导SOC的
周转和封存[83]. 细根是根系中高度生理活跃的部分, 其
产量占森林净初级生产力的33%~75%, 在陆地生态系

统的地下碳库和养分循环中起着至关重要的作用[84].
植物的细根可以大致分为吸收根和运输根, 吸收根是

最活跃的根系成分, 也是菌根感染的主要位点, 它们主

要负责通过释放渗出物来获取水分并与土壤交换养分;
运输根水分和养分吸收能力有限, 主要为养分和碳提

供运输和临时储存[85]. 因此, 吸收根和运输根可以在根

际中形成独特的根-土壤相互作用, 驱动根际土壤碳的

积累和周转[86]. 尹华军课题组[87]建立基于根际范围的

数值模型, 得到了云杉两个根际功能模块(吸收根和运

输根)的根际SOC储量. 吸收根际中SOC的稳定性(即化

学顽固性和金属-有机键)较高, 所以吸收根际土壤碳储

量在高寒针叶林中起主导作用, 吸收根根际SOC含量

比运输根根际高15.7%, 数值模型分析表明, 吸收根际

有机碳库 ( 0 . 2 7 ~ 2 . 7 k g C /m 2 )是运输根的两倍

(0.18~1.36 kg C/m2).
此外, 向土壤输入植物有机物质在植物的生长过

程中是不断发生的. 在生长季节, 有机物质以根沉积的

形式释放到土壤中, 如水溶性渗出物、分泌物、裂解

物、黏液、脱落的细胞和腐烂的根. 因此, 植物根系分

泌物在土壤固碳中起着重要作用. 根分泌物是土壤碳

图 3 (网络版彩色)植物-微生物共生系统固碳机理, 包括植物叶片光合作用、植物细根及根系分泌物固碳和土壤微生物分解植物凋落物[72~74]

Figure 3 (Color online) The carbon sequestration mechanism of plant-microbial symbiotic systems. Photosynthesis in plant leaves, fine roots, carbon
sequestration of root exudates, and litter decomposed by soil microbe include[72–74]

2023 年 8 月 第 68 卷 第 24 期

3162



的“不稳定”来源, 通过各种机制使其稳定, 从而长期固

定在土壤中. 根分泌物包括大量可溶性有机化合物, 如
糖、氨基酸和有机酸, 低分子量的根系分泌物和黏液

都可以作为微生物群落的碳源[88]. 一方面, 在高氮含量

的土壤中, 根系分泌物可以促进矿物结合态有机碳

(MAOC)的形成[89]. 另一方面, 根系分泌物可以利用周

围土壤的性质增加和稳定SOC含量. 植物根系分泌物

中的多糖, 包括糖分子, 如半乳糖、阿拉伯糖、木糖、

甘露糖和葡萄糖是“黏性”物质, 土壤高黏土成分在根

分泌物的作用下可引发大团聚体的形成[72], 而土壤大

团聚体的形成有助于碳在土壤中被固定[90]. 根系分泌

物还是调节植物生长过程中根际微生物多样性和代谢

活动的主要驱动力. 研究发现, 一些有毒植物根系可分

泌更多有利于植物生长的生物活性化合物, 包括萘

醌、萜类化合物、邻苯二甲酸盐、氨基酸、香豆素和

黄酮. 它们会直接影响根际微生物的组装, 改变微生物

多样性, 增强了根际具的养分和微生物碳代谢活性[91].
根系分泌物还能被微生物同化和转化以及将分泌物直

接吸附到土壤矿物质中均可推动SOM的形成[92]. 简单

的碳水化合物可以通过微生物转化形成SOM, 而具有

活性羧酸基团的有机酸也直接吸附在土壤矿物上并形

成矿物结合态有机质(MAOM)[93]. Fossum等人[94]研究

发现根系分泌物中SOM的形成是由于通过微生物同化

和转化形成了MAOM, 而根系分泌物固定成土壤碳的

比例主要受MAOM碳含量的影响. 目前, 微生物对分

泌物的同化固碳和直接被矿物质吸附形成MAOM这两

个机制哪一个占主导地位尚无定论. Chari等人[95]发现

加入葡萄糖的组别孔隙水碳和MAOM碳浓度最高, 具

有最高的同化率和最低的外源停留时间, 因此, 他们认

为分泌物被微生物同化和后续转化导致孔隙水碳浓度

升高, 分泌物碳形成SOM的主要途径是微生物同化和

转化. 然而, Craig等人[96]发现, 在温带森林中快速腐烂

的植物凋落物增加了土壤碳, 但是微生物生理性状与

MAOM形成的速度和效率之间呈负相关, 说明凋落物

中SOM形成不是由微生物同化作用介导.

3.2 土壤微生物固碳机制

植物凋落物的分解是调节土壤生态系统养分循环,
特别是土壤碳循环的基本过程, 也是土壤有机质形成

的第一阶段. 研究表明, 在人工林0~10 cm土层中, 植物

凋落物去除后会显著降低SOC含量. 这表明植物凋落

物是SOC形成的重要来源[97]. 所以植物根际沉积和凋

落物分解碳输入被认为是一种常见的微生物固碳途径.
植物凋落物经过两种微生物途径被分解, 即微生物同

化植物代谢化合物和微生物释放的胞外酶解聚植物结

构化合物[73]. 通过这些途径, 植物凋落物在土壤基质中

形成土壤有机质. 微生物“体外胞外酶改性”, 即胞外酶

分解和转化植物残骸, 使不易被微生物同化的植物源

性碳沉积[73]. Hogberg等人[98]发现菌根真菌菌丝是碳进

入SOM的重要来源, 它们在贫氮土壤中释放过氧化物

酶氧化复杂的有机物, 释放木质素衍生物和DOC并吸

收氨基酸. 但是一些菌根菌丝分解植物凋落物比较缓

慢, 这归因于细胞壁成分, 如木质素、黑色素和糖蛋

白. 此外, 愈疮木基木质素经细菌胞外氧化酶(如过氧

化物酶)部分分解可以产生比木质素更顽固的结构. 随

后经过聚合形成稳定的芳基键, 这些芳基键在植物凋

落物的分解和转化过程中趋于增加, 并在森林的腐殖

质层中积累形成稳定土壤碳[99]. 另外, 解聚的结构植物

残枝也可以直接稳定在MAOM中. Francesca Cotrufo等
人[100]提出, 不稳定物质被微生物代谢生成稳定SOM的

植物凋落物需要含有大量可溶性有机化合物和营养素,
通过刺激微生物合成代谢, 产生更多的微生物生物

量、残留物和代谢物, 从而形成更稳定的有机质. Van-
denkoornhuyse等人[101]利用稳定同位素探测发现, 微生

物生物量和坏死性物质在根际沉积可以形成SOC. 根

际沉积中累积的生物量主要来源于细菌, 而累积的坏

死物质主要来源于葡萄糖胺真菌. 与细菌相比, 真菌的

聚集更有助于SOC的形成. 因为真菌比细菌具有更高

的碳利用效率, 所以真菌对坏死物质转化成土壤碳的

贡献较大. 溶解有机碳(DOC)是底土的另一种主要的

碳输入形式. 在植物凋落物的分解过程中, 微生物产生

纳米颗粒碳(nPOC)和DOC[102]. DOC由一系列复杂的有

机化合物组成, 每种有机化合物都具有不同的性质、

结构、大小和吸附特性, 并在碳动力学、土壤形成和

污染物迁移中发挥着重要作用. 通过范德华力、阴离

子交换、阳离子桥接、配体交换、氢键和物理吸附等

作用DOC被结合到固相中[103]. 底土中的黏土颗粒和铁

和铝(氢)氧化物是DOC吸附的主要基质, 被吸附形成有

机矿物复合物, 所以DOC是底土中稳定碳的重要来源.
微生物影响SOM形成的另外一种机制是“体内转

化”, 即微生物通过细胞吸收-生物合成-生长-死亡实现

有机底物的体内转化, 直接形成微生物源碳沉积, 这是

土壤有机碳形成的重要前体, 占稳定土壤有机碳库的

50%~80%[73~104]. 研究表明, 通过微生物通过体内途径
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利用地上枯枝落叶形成SOM比根更有效, 土壤枯枝落

叶促进了土壤中颗粒态有机质(POM)和MAOM的增加,
同时土壤中微生物氨基糖的减少产生了大量的微生物

衍生蛋白质[105]. 自养细菌在土壤碳循环中的作用极为

重要. 这些细菌群落之间发生复杂的相互作用并形成

复杂的网络, 反映了其多样化的生态功能. 常见的自养

原核生物有6种无机碳固定途径, 包括卡尔文-本森-巴
塞姆循环(CBB)循环、还原性三羧酸循环(RTA)、还原

性乙酰辅酶A途径(RAC)、3-羟基丙酸途径(FUCHS-
HOLO)、3-羟丙酸盐/4-羟基丁酸盐循环(HP/HB)和二

羧基/4-羟基丙酸盐循环(DC/HB)[106]. Zheng等人[107]在

旱地六个典型农田的土壤中鉴定了携带固碳途径基因

的自养微生物. 结果表明, 每个位点都存在携带6种碳

固定途径基因的自养微生物, 其平均相对丰度为1.68%,
自养微生物的优势门为放线菌门和变形菌门. 在确定

的固碳途径中, 还原性三羧酸循环是最具代表性的途

径, 具有最高的相对丰度[107]. 这说明了农田土壤对大

气碳的吸收与土壤中的自养细菌固碳有密切联系. 在

每个固碳途径中, 无机碳最终被转化为1,5-二磷酸核酮

糖(CBB)、乙酰辅酶A(RTA和RAC)、丙酰辅酶A(HP/
HB)和琥珀酰辅酶A. 化学自养生物可以使用无机分子,
如H2、CO、NH3、硫代硫酸盐(S2O3

2−)和亚铁(Fe2+)作
为电子供体, 将CO2转化为有机化合物. Hart等人[108]利

用核磁共振(NMR)与稳定同位素探测(SIP)结合技术,
评估了土壤中化学自养细菌的13CO2封存能力. 结果表

明化学自养细菌(Cupriavidus metallidurans和Rhodofer-
ax ferrieducens)能够直接利用大气CO2, 自养效率为

5.3%, 异养效率为63.37%. CO2固定的净碳约有5.56%
保留在土壤中, 大部分保留的物质是脂肪脂族、酰胺

氮和脂蛋白成分. Xiong等人[109]发现了热孢梭菌可以

将CO2还原为甲酸盐. CO2进入还原性单碳(C1)代谢的

入口, 并通过两个生物化学反应内化CO2: (1) 反向丙酮

酸: 铁氧还蛋白氧化还原酶(rPFOR)利用乙酰辅酶a作
为底物, 结合CO2并产生丙酮酸; (2) 丙酮酸-甲酸裂解

酶(PFL)将丙酮酸转化为甲酸盐和乙酰辅酶A. 这些发

现证明了热细胞梭菌的代谢多样性和固定CO2的能力.

4 土壤污染物对植物-微生物共生系统固碳
作用的影响

光合固碳是植物生长的基础, 也是推动植物-土壤

系统碳循环的重要过程. 卡尔文循环是碳进入植物的

主要途径, 包括3个阶段的反应(羧化、还原和再生).

然而, 卡尔文循环中的每个过程都可能受到胁迫引起

的光抑制干扰, 导致碳固定效率降低. 首先, 土壤中的

污染物由于其持久性和高生物累积性可直接与参与特

定代谢过程的蛋白质结合或占据它们的结合位点, 影

响酶的催化活性. Zhang等人[110]根据三种有机污染物

(4′-羟基-2,3,4,5-四氯联苯(4′-OH-CB61)、2,2′,4,4′-四溴

二苯醚(BDE47)、三环唑(TRI))与二磷酸核酮糖羧化酶

(Rubisco)之间的分子动力学(MD)模拟结果发现, 有机

污染物会与CO2竞争, 并且和Rubisco的活性位点结合,
形成稳定的配体-蛋白质复合物, 导致CO2捕获效率降

低. 此外, 一些污染物如抗生素还会干扰叶绿体和线粒

体的蛋白质合成干预光合作用, 从而影响碳吸收(图4).
例如, 与叶绿体和线粒体相关的酶Gyrase在参与光

合作用过程中会被广谱抗生素残留物抑制[113]. 土壤中

的抗生素等污染残留还会诱导植物毒性效应, 干扰线

粒体电子传输过程. 这个过程产生了大量的活性氧

(ROS), 导致细胞应激并破坏细胞膜, 从而干扰光化学

过程. 尽管植物具有抗氧化能力, 但氟喹诺酮残留会限

制这种能力, 导致细胞过度氧化, 破坏光合过程[111]. 重
金属镉(Cd)可以抑制植物根系对铁的吸收,从而限制了

铁在叶绿体中的运输和含铁蛋白铁氧还蛋白的合成,
因此PSI的活性和光量子产量被抑制[114]. Cd不仅影响

光系统I(PSI)的活性, 还会抑制光系统II(PSII)活性. Cd
抑制类囊体电子传输链过程, 取代了PSII析氧复合物中

Mn4CaO5簇中的阳离子, 从而直接抑制PSII的活性[115].
Cd和铜(Cu)还会抑制控制叶绿体吸收二氧化碳的酶—
磷酸烯醇丙酮酸羧化酶的合成. Cu的抑制作用更为严

重且可逆, Cd的抑制作用较弱且不可逆[114].
其次, 土壤污染物还会显著改变与碳循环和其他

土壤功能相关的基因丰度, 微生物群落结构和多样性.
在胜利油田和江汉油田污染土壤中, 几乎所有碳循环

基因的丰度远低于未污染土壤(如, 与淀粉降解相关的

amyX基因、与木质素降解相关的MNP基因). 这是因为

石油污染破坏了土壤的理化性质和微生物活动, 与其

他环境变量叠加(如土壤质地、水分和养分)最终降低

了土壤碳循环基因丰度[116]. 在微塑料污染的土壤中,
5%聚乙烯微塑料降低了土壤微生物群落多样性, 改变

了微生物群落结构, 导致植物-土壤系统光合碳同化和

转移减少, 较少的光合作用碳螯合到地下部分和土壤

中, 对植物-土壤系统固碳起抑制作用[117].
最后, 植物可以通过气孔捕获CO2, 当土壤中存在

污染物等胁迫, 植物关闭气孔作为防御机制, 从而中断
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CO2的吸收降低光合效率. Vilca等人[118]的研究表明, 用
含有200 μg/L抗生素恩诺沙星灌溉苜蓿(Medicago sati-
va)会导致气孔关闭, 正常光合作用过程中断, CO2同化

量减少. 1.5 mg/L环丙沙星和头孢他啶也可通过降低气

孔导度降低植物光合作用, 但是没有改变光合电子传

递速率[119]. 气孔导度降低与玉米黄质含量降低有关,
玉米黄质是脱落酸(ABA)合成的前体, 而脱落酸是负

责气孔关闭的激素. 因此, 气孔导度降低实际是改变了

植物激素的合成. 气孔导度的改变还与植物保卫细胞

的超微结构损伤有关. 氟化物暴露的植物细胞质膜破

裂和细胞器降解导致保卫细胞膨胀损失, 这降低了它

们在杜氏海绵(Spondias dulcis)中的膨胀能力[120]. 保卫

细胞的膨胀能力与植物气孔开口的能力有关, 从而限

制CO2扩散(气孔导度)和光合作用.

5 总结及展望

在植物-微生物共生系统中, 植物为多种微生物的

生长和增殖提供了大量的生态位. 根与土壤的相互作

用过程中土壤微生物积极参与其中, 帮助植物根系吸

收土壤磷和固氮. 作为植物-微生物共生系统的介质,
土壤结构(粒径和孔隙)和区块能够驱动微生物分布和

群落变化. 共生系统中植物和可降解污染物的土壤微

生物是很有前景的生物修复工具. 通过植物提取、挥

发和稳定化(植物)、生物强化、生物还原/氧化、生物

吸附、生物累积和生物诱导矿化以及微生物强化等机

制去除土壤中的重金属和有机物. 植物内生菌以及根

系分泌物在污染物降解过程中也发挥着至关重要的作

用. 植物通过叶片光合作用、根沉积固碳, 微生物通过

体外胞外酶改性和体内转化进行将CO2转换成土壤碳.
土壤污染物作为非生物胁迫因素会对植物-微生物共

生系统固碳作用产生不利影响, 干扰植物光合作用, 具
体表现在: 污染物与CO2竞争吸附、导致植物气孔关

闭, 产生大量ROS破坏植物细胞、阻止与光合作用相

关酶的表达和降低与碳循环和其他土壤功能相关的基

因丰度. 然而, 目前共生系统针对单一污染物研究较多,
现有研究对共生系统降污和固碳双重功能的实现途径

和机理认识不足, 缺乏系统深入总结, 并且在污染土壤

中污染物被植物-微生物共生系统降解的同时其如何

影响自然、完整土壤系统中的碳动态仍存在很大的不

确定性. 基于上述问题, 今后的研究可以从以下几方面

进行:
(1) 对于实际场地污染, 土壤中的污染物更复杂,

往往不只有一种污染物. 可以研究植物-微生物共生系

统在不同非生物因素(例如, 强风、干旱)胁迫下对复合

污染物的修复效率, 以及复合污染物对共生系统降污

固碳功能影响机制.
(2) 利用组学手段更详细地了解植物-微生物相互

作用的机制. 植物全息组学(即整合来自宿主和微生物

群域的多个组学水平的数据)可通过植物-微生物相互

作用过程中表达、翻译和产生的图像来解析植物微生

物组生态系统的功能. 植物全息组学为宿主和微生物

数据集之间的结合和植物-微生物相互作用的研究发

展提供了一种强有力的方法. 将植物全息组学与更常

用的微生物技术(如扩增子测序、鸟枪法宏基因组

学、宏转录组学和外代谢组学)联用可以实现植物-微
生物共生系统降污固碳功能更全面的认识.

(3) 充分利用机器学习的各种算法如, 支持向量机

(SVM)、随机森林(RF)、人工神经网络 (ANN)和遗传

算法(GA)来预测土壤污染物被降解过程中对共生系统

固碳作用的影响, 并获得植物-微生物相互作用详细的

预测性见解, 以帮助实现对共生系统降污固碳过程的

精确控制.

图 4 (网络版彩色)污染物对植物-微生物共生系统固碳作用的影

响[110~112]

Figure 4 (Color online) Plant-microbial symbiotic systems response to
contaminants[110~112]
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Summary for “植物-微生物共生系统功能强化及其在降污固碳中的作用”

Enhancing function of plant-microbial symbiosis for pollution
mitigation and carbon sequestration
Tong Zheng, Qixing Zhou & Shaohu Ouyang*

Key Laboratory of Pollution Processes and Environmental Criteria (Ministry of Education), Carbon Neutrality Interdisciplinary Science Center,
College of Environmental Science and Engineering, Nankai University, Tianjin 300350, China
* Corresponding author, E-mail: ouyangshaohu@nankai.edu.cn;

The soil ecosystem plays a vital role in regulating the flow of nutrients and energy, encompassing essential processes like
carbon sequestration and nutrient cycling. It serves as a crucial medium for crop production and provides habitat for a vast
majority of Earth’s species. Consequently, it plays a critical role in maintaining ecosystem functions and supporting human
society’s development. Soil harbors the most extensive and intricate microbiome on the planet, with bacteria alone
accounting for a staggering 15% of the total biomass. Fungi and archaea, comprising 2% and 1% of the biomass
respectively, surpass the biomass of animals, which stands at a mere 0.3%. The soil microbiota has a profound impact on
the plant hosts, promoting growth, facilitating nutrient absorption, enhancing stress tolerance, and enhancing resistance
against pathogens. Remarkably, bacteria capable of degrading pollutants can form beneficial interactions with plants,
effectively enhancing pollutant degradation. The symbiotic relationship between plants and microbial communities is not
unidirectional. Plants offer a rich ecological niche for bacteria and other microorganisms in the soil while also transforming
into soil organic matter through processes like photosynthesis and anabolism, thereby providing accessible carbon sources
for microorganisms. Additionally, plants serve as habitats and ecological niches for soil microorganisms, concurrently
converting atmospheric CO2 into biomass (organic carbon) via photosynthesis. Ultimately, microorganisms convert carbon
into another form that can be utilised by root microorganisms through root exudation and litter decomposition. However,
the effectiveness of individual plant/microbial remediation of pollutants can be inconsistent, as the removal efficiency of
organic pollutants varies based on their concentration and type. Plant viability is influenced by factors such as season and
planting species, while remediation efficiency is also impacted by the microbial community′s composition. Therefore, it
becomes imperative to enhance bioremediation performance through the plant-microbial symbiosis system. In this review
article, we have extensively explored representative research findings pertaining to pollution reduction, carbon
sequestration, and the interaction among the three components of the plant-microbial symbiosis system (plants, microbial
community, and soil structure). We provide a comprehensive and thorough summary of the mechanisms employed by
plants, microorganisms, and their symbiotic systems to remove heavy metals and organic matter from the soil. These
mechanisms include plant extraction, volatilization, and stabilization (plant-related processes), as well as bioenhancement,
bioreduction/oxidation, bioadsorption, bioaccumulation, and bioinduced mineralisation (microorganism-related pro-
cesses). Furthermore, the carbon sequestration pathways of the plant-microbial symbiosis systems have been categorized
into leaf photosynthesis, in vivo transformation, and extracellular enzyme modification in vitro. Additionally, the adverse
effects of pollutants on carbon sequestration within the plant-microbial symbiotic systems are also covered. Specifically,
pollutants compete with CO2 for adsorption, resulting in stomatal closure, increased production of reactive oxygen species
(ROS) that harm plant cells, inhibition of photosynthetic enzyme expression, and reduction in the abundance of genes
related to carbon cycling and other vital soil functions. Finally, future directions for research in the field are proposed.

soil microbial communities, plant-microbial interactions, symbiotic systems, soil pollution, carbon sequestration
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