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摘  要：土壤健康是农业可持续发展的中心主题。土壤微生物参与土壤生态功能、环境功能和免疫功能协同驱动土壤生命系

统运转，是维持土壤健康的核心与关键。了解不同微生物介导的土壤健康调控机制对有效利用这些核心微生物维持和改善土

壤健康至关重要。本文围绕微生物参与调节土壤碳循环、养分循环，改变土壤结构、抑制植物病虫害、污染控制等主要生物

过程系统梳理了微生物在调控土壤健康中的重要作用，以及微生物作为土壤健康的敏感指标对土壤健康的指示与预警作用。

强调未来应加强驱动土壤健康特定功能以及多个生物过程的核心微生物组信息数据库挖掘、构建与生产应用研究，为定向利

用微生物改善农业土壤生态系统功能、维持土壤健康以及保障土壤可持续发展提供科学依据。 
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Abstract: Soil health is the central theme of sustainable agricultural development. Soil microorganisms cooperatively drive the 

soil life system by regulating soil ecological functions, environmental functions and immunologic functions, which are the keys to 

maintaining soil health. Understanding the mechanisms of soil microorganisms mediated soil health is essential to effectively 
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utilize these core microorganisms to maintain and improve soil health. Thus, soil functions, such as soil carbon cycling, nutrient 

cycling, soil structure regulation, plant disease and insect inhibition and contamination control mediated by soil microorganisms 

are reviewed to summarize their roles in maintaining or enhancing soil health. Furthermore, as a sensitive indicator of soil health, 

the roles of soil microorganisms in soil health indication and warning were also studied. Research about mining, construction and 

application of the core microbiome information database that drives the specific function of soil health and multiple biological 

processes should be strengthened in the future. This will help to provide a scientific basis for improving the function of 

agricultural soil ecosystems using soil microorganisms, maintaining soil health and soil sustainable development. 

Key words: Soil microorganism; Soil health; Soil function; Biomarker 

土壤是植物生产的载体，同时也是生态环境的基

本要素。土壤健康包括能够维持农业生态系统服务功

能的一系列生物、化学和物理的土壤特性，是维持农

业生产发展可持续性以及保障粮食安全的关键。长期

以来，以单一种植、化肥和农药、机械化和灌溉为特

征的集约化农业实践在保障粮食生产的同时对土壤

健康产生了极大的威胁。目前，土壤健康状况评估以

及可持续性管理正成为全球关注的焦点和热点[1-3]。

土壤健康不仅仅是土壤物理、化学特性及生物学特性

的量化产物，还代表土壤生命体的运转状态，依赖于

作物生产、土壤碳固持与气候调节、营养供给与循环、

生物多样性、污染控制等主要功能的维持[4]（图 1）。

这些功能均表现为在非生物土壤环境影响下，相互作

用的生物多样性所提供的各种生物过程的集合体。 

 

注：微生物参与多种土壤元素循环，本文仅以碳、氮、磷为主要论述内容。Note：Microorganisms participate in various soil element 

cycles. This paper mainly discusses their roles in the carbon，nitrogen and phosphorus cycle. 

 
图 1  微生物影响土壤健康的主要功能框架 

Fig. 1  Main functional framework of microbial involvement in soil health regulation 
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近年来，随着对土壤微生物在有机质积累、养

分循环和植物生长等方面作用的深入认知，研究者

们逐渐意识到微生物在土壤生态系统功能中的重要

性。土壤微生物在养分转化过程起着土壤养分循环

“调配器”的作用，控制土壤养分循环的方向、养分

元素化合物种类和交换通量[5]。土壤微生物参与调

控温室气体的排放以及土壤污染物的无害化降解，

对于维持农田生态环境功能具有重要作用。土壤微

生物群落和多样性调控土壤生态系统的多功能性，

进而影响土壤本身的抵抗力和恢复力，对维持土壤

肥力和可持续性生产至关重要[6]。因此，土壤微生

物参与土壤生态功能、环境功能、免疫功能协同调

控土壤健康，是维持土壤健康的核心与关键[7]。 

量化微生物与土壤生态系统功能之间关系，揭

示微生物介导的土壤功能如何调控土壤健康，是评

估和管理土壤健康的一项重要任务。同时，利用多

组学技术以及学科交叉挖掘和操纵土壤微生物群落

来改善土壤环境、促进土壤健康，是定向培育健康

土壤，提高农业可持续生产能力的目标。本文从微

生物调控土壤元素循环、参与土壤团聚体形成与稳

定、参与土壤抵抗逆境环境、降解土壤污染物以及

利用微生物预测土壤健康等方面系统综述了土壤微

生物影响土壤健康的作用机制，并对未来微生物介

导的土壤功能与土壤健康研究方向及重点作出了展

望，以期为健康土壤的维持与培育，促进农业生产

的可持续发展提供理论支持。 

1  土壤微生物参与调控土壤碳循环 

1.1  微生物参与土壤有机碳的分解损失与同化

固存 

土壤中丰富的有机碳是土壤健康的重要指标和

保证，土壤微生物通过调控有机碳的同化与矿化分

解影响土壤净碳平衡。土壤胞外酶是土壤微生物介

导土壤有机碳矿化的主要方式，土壤中微生物来源

的酶对土壤有机底物催化分解产生的 CO2 高达土壤

呼吸的 1/2。微生物生长环境与自身的化学计量不平

衡匹配是土壤胞外酶驱动碳分解的主要因素，例如

氮素施用通过调节胞外酶活性（Extracellular enzyme 

activity，EEA）影响土壤有机碳（Soil organic carbon，

SOC）分解速率 [8]。此外，微生物个体的生理及群

体生态特征直接调控整个群落的功能性状，进而影

响土壤碳矿化[9]。土壤微生物碳泵理论指出，微生

物通过胞外酶“体外修饰”不断将不易利用的有机

底物剪切为小分子易吸收利用的底物后，继续通过

“体内周转”使微生物残留物迭代持续积累，促进一

系列包括微生物死亡残体和部分代谢产物在内的有

机物质的形成，最终导致此类化合物稳定于土壤中

形成微生物的“续埋效应”（Entombing Effect）[10]。

有研究表明微生物的“续埋效应”对土壤有机碳贡

献率高达 50%～80%[11]。微生物残体对有机碳库的

潜在贡献受微生物群体的主导地位调控[12]，其中真

菌残体对土壤有机碳的贡献（30.0%）高于细菌残体

（15.5%）[13]。微生物残体的产生受三个生理性状控

制：微生物生长速率（Microbial growth rate，MGR）、

微生物碳利用效率（Carbon use efficiency，CUE）

以及微生物生物量周转率（Microbial biomass turnover 

rate，MTR）。有研究表明，气候变化、农业管理措

施等因素引起的 SOC 的变化均与 CUE 有关[14-15]。

微生物的多样性以及组成则是影响土壤微生物 CUE

的关键因子，更多样化的群落具有更高的碳利用效

率，同时受微生物个体代谢途径及活性差异影响，

土壤微生物群落组成、CUE 及 SOC 之间也存在显

著相关性[16]。在农业土壤中，革兰氏阳性（G+）和

革兰氏阴性（G–）细菌群体使用不同的途径来代谢

葡萄糖，进而导致不同 CUE[17]。但是，目前微生物

类群对 CUE 及 SOC 的贡献仍然存在争议，例如有

研究表明以真菌为主的微生物群落具有相对较高的

CUE 和 SOC[16]，然而也有研究表明微生物群落的差

异对 CUE 的影响不大[18]。因此，未来仍需继续破解

微生物个体或群体如何通过同化代谢驱动细胞残体

及土壤有机碳积累的贡献机制。 

1.2  微生物自养固碳 

土壤中的自养微生物是 CO2 转化为有机碳的重

要触发器，在提高有机碳库累积中发挥关键作用。

据估计自养微生物在森林、旱地和水稻表层（0～20 

cm）土壤的碳输入量可分别达到 142～194、128～

174 和 536～731 kg·hm–2·a–1，且其固定的碳约有 74%

可以进入到腐殖质等稳定的土壤有机碳库中[19]，对

土壤稳定性碳组分的提升具有较大潜力[20]。土壤微

生物通过还原磷酸戊糖循环（Calvin 循环）、还原柠

檬酸循环（rTCA 循环）、羟基丙酸-羟基丁酸循环 
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（ 3 - H P / 4 - H B 循 环 ）、 二 羧 酸 - 羟 基 丁 酸 循 环

（DC/4-HB 循环）、3-羟基丙酸循环（3-HP 循环）

和还原乙酰基-辅酶 a 途径（WL 途径）等多条固碳

途径进行 CO2 同化（表 1）[21]。近年来，基因组学

的应用在固碳途径标记基因的挖掘和相关微生物

类群分布及其与固碳效率的关系研究不断突破。例

如，Calvin 循环中 cbbL/cbbM 基因，rTCA 通路中

aclA 以及 korA/B 基因，4-HB 循环中的 hcd 基因，

3-HP/4-HB 循环中 atoB 基因已被广泛作为分子标

记反映固碳能力差异[22-23]。土壤自养固碳效率不仅

受固碳微生物的丰度、多样性调控[23-24]，还与自养

微生物共生网络的生态集群高度相关[25]，且受到土

壤水分、pH、全磷、EC 和 C：N 等非生物因素调

控 [25-26]。虽然影响土壤微生物固定二氧化碳能力  

表 1  土壤中常见的微生物固定二氧化碳的主要途径[21，23] 

Table 1  Main CO2 fixation pathways of CO2 fixing microorganisms common in soils[21，23] 

CO2 固定途径 

CO2 fixation pathways 

功能基因

Functional 

genes 

关键酶 

Key enzyme 

KEGG 

功能单元模块 

KEGG modules

Calvin 循环（还原磷酸戊糖循环） 

Calvin cycle 

（The reductive pentose phosphate cycle） 

cbbL 

cbbM 

1，5-二磷酸核酮糖羧化酶／加氧酶 

Ribulose-1，5-bisphosphate carboxylase 

M00165-M00167

rTCA 循环（还原柠檬酸循环） 

rTCA cycle（Reductive citrate cycle） 

korA 

KorB 

aclA/B 

oorA 

丙酮酸：铁氧还蛋白氧化还原酶；2-氧化戊二酸合酶；

琥珀酰辅酶：柠檬酸合成酶 

Pyruvate：Ferredoxin oxidoreductase；2-oxoglutarate 

synthase；succinyl-CoA：citrate synthase 

M00173 

DC/4-HB 循环（二羧酸/4-羟基丁酸循环） 

DC/4-HB cycle 

（dicarboxylate-hydroxybutyrate cycle） 

/ 丙二酰基-CoA 还原酶；磷酸烯醇丙酮酸羧化酶；丙酮

酸合酶；4-羟基丁酸酰基-CoA 脱水酶 

Malonyl-CoA reductase；Phosphoenolpyruvate 

carboxylase；Pyruvate synthase；4-Hydroxybutyryl-CoA 

dehydratase 

M00374 

3-HP/4-HB 循环（3-羟基丙酸/4-羟基丁酸循环） 

3-HP/4-HB cycle

（3-hydroxypropionate/4-hydroxybutyrate cycle） 

atoB 乙酰辅酶 A/丙酰辅酶 A 羧化酶； 

4-羟基丁酰脱水酶 

Acetyl-CoA/propionyl-CoA carboxylase；

4-Hydroxybutyryl-CoA dehydratase 

M00375 

3-HP 循环（3-羟基丙酸双循环） 

3-HP cycle（3-hydroxypropionate cycle） 

atoB 

pccA 

丙二酰辅酶 A/丙酰辅酶 A 合酶/苹果酰辅 

酶 A 裂解酶/β-甲基苹果酰辅酶 A/柠苹酰辅酶 A 裂解酶 

Malonyl-CoA reductase；propionyl-CoA synthase；

Malyl-CoA/β-methylmalyl-CoA/citramalyl-CoA lyase 

M00376 

Wood-Ljungdahl 途径（还原乙酰辅酶 A 途径） 

Wood-Ljungdahl pathway 

（reductive acetyl-CoA pathway） 

acsB 

fhs 

acsA 

乙酰辅酶 A 合酶/CO 脱氢酶 

acetyl-CoA synthase/CO dehydrogenase 

M00377 
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的关键环境因子已引起关注，但是由于土壤的高

度异质性，不同生境关键固碳微生物类群以及在

复杂环境中的具体作用和贡献还存在争议，仍需

进一步研究。  

2  土壤微生物参与调控土壤养分循环 

2.1  微生物参与土壤氮素循环 

氮有效性是调节农业生产的重要因素之一，土

壤中氮素转化过程对土壤氮素有效性和氮肥利用效

率具有重要影响。目前，农业生态系统生物固氮

（Biological nitrogen fixation，BNF）量每年约为 50～

70 Tg N[27]。豆科植物和根瘤菌共生固氮是主要来源
[28]，另一类是来源于不形成根瘤的联合固氮，此外

是蓝细菌（Cyanobacteria）、褐球固氮菌（Azotobacter 

chroococcum）和梭菌（Clostridium prazmowski）参

与的自生固氮[29]。优势固氮菌的演替是生物固氮变

化的主要因素，高氮肥用量导致根瘤菌和豆科植物之

间的共生关系瓦解，抑制土壤中的生物固氮功能[30]，

而通过基因工程技术对固氮酶基因 nif 调控网络关

键节点进行基因编辑可以优化外源氮存在条件下微

生物的固氮能力[31]。同时，外源施用有机物料通过

提升土壤有机质含量有利于固氮菌生长，也可以促

进土壤生物固氮[32]，因此通过施肥方式或基因工程

调控土壤微生物群落可以增加生物固氮。此外，固

氮菌的接种可以促进土壤固氮，但是固氮菌与土著

菌群落的竞争、宿主-共生兼容性以及确保植物整个

生命周期的固氮能力仍然是一个挑战。生物固氮作

用将大气中的 N2 转化为 NH3 后，通过氨氧化古菌及

细菌执行的氨氧化以及硝化细菌执行的亚硝酸盐氧

化作用将 NH3 转化为 NO3
–[33]（图 2）。这些硝酸盐可

以通过径流或淋洗流失，或者通过反硝化作用转化为

N2。然而硝化过程中铵盐的不完全氧化和反硝化过程

中亚硝酸盐的不完全还原均会产生副产物——强效

温室气体 N2O 的释放[34]。氨氧化古菌（AOA）利用

每摩尔氨产生的 N2O 低于氨氧化细菌（AOB）[35]，

因此，AOA 与 AOB 的生态位分异会影响 N2O 排放，

通过农业管理措施提高 AOA：AOB 的比率对于降

低土壤的净 N2O 排放量具有重要作用。此外，附加

微生物和非生物过程的复杂网络也会影响 N2O 排

放。反硝化微生物可以产生 N2O，而携带和表达 N2O

还原酶（由 nosZ 编码）的微生物可以将 N2O 还原

为 N2，N2O 的排放降低与较高的 nosZ 基因丰度有

关[36]，通过农业措施优化并提升 nosZⅡ微生物分支

丰度是减少农业土壤 N2O 的一个重要措施[37]。异化

硝态氮还原（DNRA）将硝态氮还原为铵态氮保留

在土壤生态系统中，在低硝酸盐和高碳氮比的条件

下，更有利于 DNRA[38]。因此，调控复杂的微生物

氮转化网络可为健康土壤可持续氮素管理提供途径

（图 2）。 

 

注：不同颜色箭头表示不同的氮素循环过程，箭头上标记

基 因 表 示 该 周 转 过 程 中 关 键 酶 的 标 记 功 能 基 因 。 Note： The 

arrows with different colors represent the nitrogen cycle processes. 
And the genes on the arrows are the functional genes encoding key 
enzymes in nitrogen cycling. 

 
图 2  微生物介导土壤中氮素循环的主要过程[28] 

Fig. 2  Main process of microbial mediation in soil nitrogen 
cycling[28] 

2.2  微生物参与调控土壤磷的有效性 

土壤中磷的有效性对土壤健康和植物生长至关

重要。不同于氮元素，土壤磷元素常以多种有机和

无机的形式存在且大多被固定于土壤矿物中，难以

被作物直接吸收利用，限制了作物的产量。微生物

在土壤磷素循环中发挥着重要作用，对土壤磷素有

效性起着调节作用[39]。其中，参与土壤磷循环的微

生物主要负责三类功能（表 2）：（1）无机磷溶解。

在富含矿物磷的土壤中溶解过程是微生物磷周转的

主要驱动因素。微生物主要通过有机酸的分泌、NH4
+

同化作用等伴随 pH 下降，酸化微生物细胞和周围

环境促进无机磷的溶解与利用，且分泌的有机酸还

可以与无机磷酸盐结合的阳离子螯合增溶无机磷酸
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盐[40]。例如，gcd 是一种膜结合型醌蛋白葡萄糖脱

氢酶，可以氧化醛糖，通过产生葡萄糖酸螯合与磷

酸盐结合的阳离子，从而达到增溶无机磷使磷酸盐

为植物所用[41]。此外，ppx 基因编码的外聚磷酸酶在 

表 2  微生物介导的土壤磷素转化主要过程及相关基因[48-49] 

Table 2  Microbial mediated soil P cycling process and involved functional genes[48-49] 

功能分组 

Functional groups 

功能基因 

Functional 

gene 

编码蛋白 

Protein 

KEGG 直系同源

数据库编号 

KEGG orthology 

numbers 

gcd 醌蛋白葡萄糖脱氢酶 

quinoprotein glucose dehydrogenase（PQQGDH） 

K00117 

ppx 外切多聚磷酸酶/鸟苷-5'-三磷酸，3'-二磷酸焦磷酸酶

exopolyphosphatase/guanosine-5'-triphosphate，3'-diphosphate pyrophosphatase 

K01524 

pqqB 吡咯喹啉醌合成蛋白 B 

Pyrroloquinoline quinone biosynthesis protein B 

K06136 

无机磷溶解 

P solubilization 

pqqC 吡咯喹啉醌合成酶 

Pyrroloquinoline-quinone synthase 

K06137 

phoC / 

phoN K09474 

aphA K03788 

olpA 

酸性磷酸酶 

Acid phosphatase 

K01078 

phoD K01113 

phoA K01077 

phoX 

碱性磷酸酶 

Alkaline phosphatase 

K07093 

appA 4-植酸酶 

4-phytase 

K01093 

phy 3-植酸酶 

3-phytase 

K01083 

ugpQ 甘油磷酸二酯酶 

glycerophosphoryl diester phosphodiesterase（cytoplasmic） 

K01126 

phnJ C-P 裂解亚基 

C−P lyase subunit（PhnJ） 

K06163 

有机磷矿化 

P mineralization 

phnX 磷酸酯酶 

Phosphonatase 

K05306 

pit 磷酸盐无机转运体 

Phosphate inorganic transporter 

K03306 

pstA/B 磷酸盐特异性转运系统 

Phosphate-specific transport system 

K02038 

磷转运吸收 

P transportation 

and uptake 

ugpB/C 甘油磷酸盐转运体 

sn-glycerol 3-phosphate transport system 

K05813/K05816
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无机聚磷酸盐降解成磷酸盐中也具有重要作用 [42]。

（2）有机磷矿化。含有酸性磷酸酶（phoC、phoN、

ophA、olpA）、碱性磷酸酶（phoD、phoA、phoX）、

植酸酶（appA）和 C-P 裂解酶（phnJ）等酶编码基

因的微生物在土壤中具有较高矿化有机磷的能力。

土壤中的碱性磷酸酶微生物主要以 phoD 为主，且

在缺磷土壤中 phoD 基因丰度增加，碱性磷酸酶活

性提高。含有 phoD 功能性微生物群落中的稀有物种

可能是矿化有机磷、缓解缺磷胁迫的关键微生物[43]。

此外，土壤不稳定碳、pH 和化学计量比也会影响农

田土壤中 phoD 基因的丰度和微生物群落组成[44-45]，

通过调控碱性磷酸酶的产生驱动土壤有机磷的有效

化。（3）磷吸收转运。pit、pstA、pstB 和 ugpB/C 基

因的存在可以使微生物能够有效地利用无机磷并固

定化为微生物磷，例如编码高亲和力磷酸盐特异性

转运体（pst）和低亲和力无机磷酸盐转运体的基因

（pit），分别在磷贫瘠或磷充足条件下对促进微生物

对磷的固定至关重要[46]，且编码高亲和力磷吸收的

微生物基因的丰度与土壤磷的低生物有效性之间存

在正相关关系[47]。长期氮输入降低微生物对磷的溶

磷和矿化能力，而长期磷输入改变微生物的功能分布

有利于微生物的固磷[44]，从微生物角度考虑有机磷

的矿化、无机磷的活化以及微生物的固定化，可以为

可持续农业生态系统中磷循环的调控提供新的视角。 

3  微生物促进土壤团聚体形成与稳定 

土壤团聚体支持根系生长、抵抗土壤侵蚀、具

备碳储存和持水能力，良好的团聚土壤结构是确保

土壤健康运行的基础。一方面土壤团聚体是各类微

生物的微生境，不同粒级团聚体的物理化学特性均

存在差异，直接影响其中的微生物的分布、数量、

多样性及功能[50]；另一方面微生物也是土壤团聚体

形成的重要生物因素[51]。首先，土壤有机质是促进

土壤团聚体以及土壤结构形成和稳定的一个主要因

素，而微生物及其死亡残体是土壤有机碳的重要组

成成分[52]，表明微生物、大型生物和植物与土壤物

理特性密切相关。有研究发现，用田间土壤接种灭

菌土壤显著提高了初始结构不良土壤的团聚体稳定

性[53]，证明了土壤微生物“建造房子”的重要作用。

土壤微生物通过多种方式促进土壤团聚体的形成： 

（1）微生物细胞依靠自身带有的电荷借助静电引力

使土壤颗粒彼此连接；（2）微生物分泌物胞外聚合

物（Extracellular polymeric substances，EPSs）将土

壤颗粒黏结在一起；（3）真菌菌丝和放线菌菌丝将

土壤颗粒机械地缠绕在一起[54]。由于微生物在团聚

体中的异质性分布，微生物种群各司其职而又相互

协同调控团聚体的形成与分布，通常认为真菌更有

利于大团聚体的形成，而细菌及其代谢产物更有利

于微团聚体的形成。细菌和真菌分泌的胞外多糖在

土壤微团聚体稳定中发挥重要作用[55]。细菌分泌的

胞外聚合物，作为微米尺度聚集物的黏合剂促进了

微土壤团聚体的形成[56]，而真菌尤其是丛枝菌根菌

丝可以通过交联和嵌套在微米到毫米尺度上将微小

的土壤颗粒团聚在一起，产生的胞外聚合物（如多

糖）作为临时黏合剂，参与形成稳定的大团聚体[57]。

矿物颗粒包裹黏合剂有利于大团聚体内部微团聚体

的形成，限制了微团聚体内有机物的分解并减缓了

进一步的周转[58]。此外，丛枝菌根真菌产生球囊霉

素，在土壤稳定、碳储存和土壤团聚体稳定性中发

挥重要作用[59]。由于土壤微生物对土壤团聚体形成

的不同贡献，土壤颗粒团聚机制之间也有明显的互

补潜力，生物多样性以及主要分类群的物种相互作

用是土壤团聚体形成与稳定的关键[51]。虽然细菌和

真菌在土壤团聚体形成和稳定中的作用已经建立，

但应用微生物改善土壤结构的研究较少。因此，加

强微生物生物多样性及其相互作用在调控土壤团聚

中的应用，可以为可持续的土壤管理提供理论依据

和技术支持。 

4  微生物参与抵抗逆境环境促进植物

免疫 

土壤微生物在抵御生物和非生物胁迫中发挥重

要作用（图 3）。土壤中的有益微生物可通过生态位

和营养的竞争、拮抗物质的产生、寄生、捕食、诱

导植物系统抗性以及干扰病原微生物致病信号等方

式提高土壤的抗病能力 [60]。芽孢杆菌属（Bacillus 

spp.）和假单胞菌属（Pseudomonas spp.）是最著名

的两类生防细菌，主要通过可溶性抑菌物质如抗生

素、环脂肽、表面活性剂、胞外多羟基丁酸聚合酶

以及产生挥发性有机物等生防因子拮抗、抑制或直 
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图 3  微生物介导土壤免疫机制模式图 

Fig. 3  Model diagram of microbial mediated soil immunity mechanism 

接杀害病原物。噬菌体既能通过“专性猎杀”高效

裂解病原菌、原生动物，也能利用选择性捕食作用

直接降低病原菌的丰度。同时，土著微生物的多样

性以及多样化微生物对资源的高效利用是抑制病原

菌侵染的关键机制[61-63]，竞争能力强的微生物群体

形成相互制衡的环境，共同抵御病原体的入侵，降

低土传病害的发生[64]。此外，土壤微生物相互作用

形成的复杂的、相互连接的微生物网络，会影响互

惠、协同、腐生和寄生模式中不同相互依赖成分的

组成和功能，对土壤和植物健康产生直接或间接的

影响[65]。例如，向土壤中引入的芽孢杆菌使其与土

著假单胞菌种群形成互作关系，协同增强多物种的

根系定殖，形成益生“菌团”能够有效抵御病原菌

侵染植物[66]。因此，创建土壤免疫的“生物疗法”

精准调控土壤微生物组，对增加群落中相互作用的

有益菌群丰度，减少土壤病原菌的数量，为土壤生

物肥力改善、免疫防线构建以及土壤健康的改善提

供了新的管理视角。 

土壤微生物是植物抵抗地上害虫的关键组成部

分。有研究表明，向灭菌基质中接种土悬液可显著

提升拟南芥叶片对粉纹夜蛾（Trichoplusia ni）幼虫

的抗性，证实了土壤中的微生物对植物抗虫性能的

贡献[67]。土壤微生物可以直接或者通过植物介导的

抗性机制间接影响昆虫取食。来源于土壤的植物内

生菌数量会直接影响昆虫对植物叶片的取食，例如，

球 孢 白 僵 菌 （ Beauveria bassiana ） 和 绿 僵 菌

（Metarhizium anisopliae）的定殖可以促进植物生长

和抗虫性[68]；木霉（Trichoderma）等内生真菌定殖

可以帮助植物抵抗洋葱蓟马（Thrips tabaci）[69]。此

外，根际微生物可以诱导植物的系统抗性，调控植

物的表型间接影响昆虫取食，例如，土壤中真菌群

落组成的差异影响韧皮部汁液中氨基酸的浓度，间

接影响蚜虫取食[70]；有机种植下，番茄叶蝉的数量

可以减少 36%～50%，主要依赖于有机种植下土壤

微生物群落改变导致的植物水杨酸积累的影响[71]。

因此，土壤或根际微生物的组成及多样性及其与植

物的相互作用，对植物的健康生长和病虫害的敏感

性降低起重要作用。 

5  微生物修复土壤污染物改善土壤环境 

5.1  微生物降解土壤微塑料 

农业土壤中的微塑料（小于 5 mm）主要来源于

人为的土壤管理，如污水灌溉、污泥应用、农膜覆

盖、有机肥的施用等。微塑料进入土壤并在土壤中

积累后，改变微生物群落组成、群落周转速率以及
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代谢功能[72]，直接或间接地影响土壤生态系统功能

与物质循环。例如，微塑料的分解提供了额外的 C，

微生物群落代谢状态的改变可能会刺激原生 SOM

的周转从而影响土壤碳循环[73]，微塑料聚合体仅由

C、H 和 O 组成，微塑料残留在土壤中可能会诱导

土壤中必需的营养元素（例如 N、P）的微生物固定

化，影响土壤养分循环[74]。生物可降解微塑料显著

提高包括脂肪代谢、降解和生物合成等脂质代谢相

关功能的微生物丰度[72]。此外，微塑料降解过程中

产生的代谢产物会引起土壤环境变化，例如聚羟基

丁酸羟基戊酸共聚酯（Poly β-hydroxybutyrate–co-β- 

hydroxy valerate，PHBV）降解过程中释放出大量的

3-羟基丁酸，造成土壤酸化而引起植物中毒[75]。土

壤中微塑料残留物或碎片会破坏土壤团聚体以及孔

隙连续性[76]，而一些颗粒或粉末则很容易填补土壤

孔隙空间，同样会改变土壤孔隙度进而改变土壤持

水性能[77]。孔隙度和水循环的变化会改变土壤氧通

量，改变土壤微生物栖息环境，进而影响土壤中厌

氧或好氧微生物的丰度[78]。此外，微塑料的疏水特

性使其在土壤中作为疏水性持久有机污染物的载

体，吸附土壤重金属与抗生素，成为抗生素抗性基

因和潜在致病菌的“热区”，导致严重的复合污染[79]。

同时微塑料降解过程中产生的颜料、增塑剂、阻燃

剂等物质，在各种环境过程中迁移和传播产生复杂

的污染和毒性作用，对土壤健康以及人类的健康造

成潜在的威胁。 

利用微生物对土壤微塑料的降解功能，有助于

恢复土壤健康水平。微生物胞外酶和自由基的分泌

可以将高分子的聚合物剪切成小分子低聚物、二聚

体或单体，进入微生物细胞内经过同化作用、矿化

作用代谢氧化为 H2O 以及 CO2、N2 等气体，从而实

现微塑料的无害降解[80-81]。通常，微塑料的易降解

程度决定微生物降解效率，聚烯烃类的降解效率远

低于聚酯类。一些真菌类群在特定情况下可以几乎

完全降解聚酯类微塑料（如聚 ε-己内酯、聚乳酸、

聚 3-羟基丁酸酯），而聚烃类如 PE 在一定时间仅降

解约 10%～30%[82]。对于聚酯类的降解，微生物主

要通过水解酶作用于含氧基团 [83]，而烯烃类中强

C-C 骨架通常需要通过氧化作用，将极性基团引入

到碳骨架中，增强微生物对微塑料的表面附着，然

后降解氧化的微塑料[84]。Aspergillus caespitosus、

Phialophora alba、Paecilomyces variotii、Aspergillus 

terreus 、 Alternaria alternate 和 Eupenicillium 

hirayamae 产生漆酶（Laccase）、锰过氧化物酶（Mn 

peroxidase enzyme， MnP） 和 木 质 素 过 氧 化 物 酶

（Lignin peroxidase，LiP）等快速降解低密度聚乙烯

薄膜（Low density polyethylene，LDPE）[85]。此外，

微生物类群对于微塑料的降解能力也存在差异，真

菌对微塑料的降解效果优于细菌。增加土壤中真菌

易利用的碳源增强真菌活性，或者加入培养的真菌

均会明显加快聚氨酯塑料的降解速度[86]。由于塑料

的疏水性，土壤真菌的菌丝通过产生疏水剂附着在

微塑料表面[87]，同时真菌菌丝的穿透力促进了在塑

料际的初始定殖。细菌定殖取决于细胞表面的疏水

性，且大多数细菌需要一个与塑料表面的接触点来

通过细胞分裂定殖[88]。子囊菌、担子菌和接合菌是

在微塑料降解中发挥着重要作用的真菌类群，变形

菌门、厚壁菌门、放线菌门和拟杆菌门是参与微塑

料降解的主要细菌类群[85]。利用潜在的降解微生物

和酶来修复微塑料污染土壤，不产生二次毒性，对

于土壤健康水平的维持与修复至关重要。 

5.2  微生物钝化土壤重金属 

重金属一旦进入土壤环境，很难通过化学方法

或生物降解反应从土壤中去除。土壤重金属积累超

过食物安全利用限值时会威胁人类或动物健康，因

此土壤中重金属的修复对于土壤健康和生物有机体

健康至关重要。传统的修复方法包括物理化学修复

和工程修复，但是会造成二次污染并对土壤特性产

生负面影响。相反，土壤中的部分微生物对重金属

污染环境具有极强的适应能力，具备耐受或固定重

金属的能力，对降低土壤重金属的生物有效性具有

重要作用，利用微生物钝化土壤中的重金属是一种

高效、经济和环境友好的重金属修复技术。 

微生物与金属之间的相互作用包括生物吸附、

生物固定、微生物对金属离子的氧化还原以及微生

物 EPSs 与金属离子的配位络合等（图 4）。土壤微

生物能与土壤中的重金属离子通过络合作用及配位

作用形成化合键吸附土壤重金属，降低土壤重金属

的 生 物 可 利 用 率 和 生 物 毒 性 [ 8 9 ] ， 例 如 假 单 胞 菌

（Pseudomonas）、肠杆菌（Enterobacter）、芽孢杆菌

（Bacillus）和微球菌（Micrococcus cohn）等对重金

属有出色的吸附能力[90]。微生物可通过多种途径多

部位螯合重金属离子，一些细胞壁表面的部分化学基

团可直接络合重金属离子将其包裹在细胞壁内[91]，  
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图 4  微生物介导土壤重金属钝化的主要机制 

Fig. 4  The main mechanism of microbial mediation in soil heavy metal passivation 

与细胞表面官能团复合或沉淀在细胞表面[92]。微生

物固定依赖于微生物的新陈代谢伴随着能量消耗，

通过脂类过氧化、复合物渗透、载体协助、离子泵

等运输机制，将土壤中的重金属离子固定在微生物

体内，降低生物有效性。例如，从镉污染农田土中

分离鉴定出一株镉抗性细菌假单胞菌 B7，该细菌通

过碳酸酐酶 CadW 提高细菌对镉离子的抗性，且能

够与镉离子特异性结合从而将镉离子固定在细胞内

部，培养后可完全去除溶液中的镉离子 [93]。EPSs

和汞、铅及砷元素可发生配位络合作用，形成稳定

的络合物降低重金属的生物有效性[94]。此外，微生

物参与氧化还原反应，改变重金属的价态，进而影

响其移动性或毒性。例如，土壤中大部分 Cr3+以沉淀

的形式存在，相对而言 Cr6+稳定，毒害程度大。在好

氧条件下水溶性的有毒 Cr6+可以被 Coryne bacterium

以及其他微生物还原为水溶性较差的 Cr3+，且土壤

胶体对 Cr3+具有强烈的吸附作用，在土壤中难以再

迁移[95]。微生物在稻田土壤中介导砷的解毒作用，

决定了砷在土壤中的行为和对水稻的可利用性。在

淹水的水稻土中，土壤 As（V）还原成 As（III），

增加其移动性和水稻砷的有效性。在水稻土中分离

出一株属于食酸菌属的细菌 ST3，该细菌能在厌氧

条件下将硝酸根作为电子受体使 As（III）被无氧氧

化成 As（V），降低了稻田土壤可溶性总 As 的浓度[96]。

此外，微生物还可以通过改变土壤物理、化学、生

物学性质降低土壤重金属的有效性，例如产聚-γ 谷

氨酸（Poly γ-glutamic acid，γ-PGA）细菌菌株提高

镉污染土壤滤液中 γ-PGA 的产生量、pH、鞘氨醇单

胞菌（Sphingomonas）和芽孢杆菌（Bacillus）等的

相对丰度（24%～30%），从而固定化镉、降低土壤

镉的有效性[97]。 

5.3  微生物降解土壤农药残留 

农药对作物增产和农业管理贡献巨大，但其带

来的环境污染以及对非靶标生物的潜在风险不容忽

视。研究表明灭菌处理土壤中吡虫啉、啶虫脒和噻

虫嗪等农药残留降解速率明显低于非灭菌土壤，微

生物在新烟碱类杀虫剂的降解过程中起到了决定性

的作用[98]。作为农药降解与消除的主要驱动力，微

生物主要通过酶促反应、非酶促反应等功能降解土

壤中残留的农药。酶促反应是指微生物以靶标农药

为底物，通过分泌的胞外酶或者产生胞内酶直接作

用于农药，将农药完全降解或分解成分子量较小的

无毒或毒性较小的化合物的过程。而非酶促反应指

的是微生物通过代谢改变农药的环境离子浓度、pH

等物理和化学性质，从而间接促使农药降解的过程。

酶促反应是微生物降解农药的主要形式。例如，枯

草芽孢杆菌 YB1 菌株主要通过分泌锰结合 ABC 转

运酶、植物过氧化氢酶和乙偶姻脱氢酶 E1 等 3 种酶

实现对烟嘧磺隆的降解[99]。此外，微生物分泌的农

药降解相关的五类加氧酶类（黄素依赖型单加氧酶、

细胞色素 P450 单加氧酶、Rieske 非血红色铁加氧酶、

Fe（II）/a-酮戊二酸依赖性双加氧酶以及环裂解双加
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氧酶）利用分子氧（O2）作为末端电子受体[100]，实

现对农药高效率、低成本、彻底降解。利用微生

物参与的不同酶促反应，构建多种微生物联盟通

过协同代谢、分工合作较单一的微生物菌群更有利

于有毒化合物的完全降解，提高农药降解效率。例

如，微生物群通过微生物间的协同代谢，可以有效

提高对双对氯苯基三氯乙烷（Dichloro-Diphenyl- 

Trichloroethane，DDT）的生物降解[101]。通过富集的

方法筛选出以 Sinomonas、Pandoraea 和 Burkholderia- 

Caballeronia-Paraburkholderia 为优势菌属的混合菌

群能够高度耐受乙酰甲胺磷，并且能够利用乙酰甲

胺磷作为唯一碳、氮、磷源生长，进而高效降解乙

酰甲胺磷及其中间产物甲胺磷[102]。因此，微生物联

合将是促进农药生物降解的有利途径，特别是结构

顽固或毒性强的农药。 

5.4  微生物参与调控抗生素抗性基因的传播 

抗生素的过度使用导致土壤抗生素污染严重威

胁土壤和人类健康。牛粪、鸡粪、猪粪和污水污泥

是农田土壤中抗生素的主要污染源，磺胺类、四环素

类、氟喹诺酮类是农田土壤中主要的抗生素种类[103]。

积累在土壤中的抗生素会选择性地诱杀靶标微生物

类群，而非靶标微生物会间接获得大量资源，导致

土著微生物群落组成失衡，破坏土壤生态功能。同

时，土壤中大量存在的抗生素作为一种环境选择压

力会引发非靶标微生物群体抗生素耐药基因的进

化，进而导致抗生素抗性的产生。作为一类新型的

生物污染物，抗生素抗性基因（Antibiotics resistance 

genes，ARGs）会在不同环境介质中持久性残留、

转移和扩散，而 ARGs 繁殖受水平基因转移（Horizontal 

gene transfer，HGT）和微生物群落组成的支配。调

控土壤微生物及动物的多样性是管理抗性基因流的

一项重要途径[104]，土壤微生物多样性的丧失会加剧

ARGs 的传播 [ 1 0 5 ]。噬菌体接种可裂解宿主释放

ARGs 进一步降解降低土壤中的抗生素抗性细菌

（Antibiotics resistance bacteria，ARB）和 ARGs 的

丰度，表明利用噬菌体免疫疗法可以控制 ARGs 的

累积和传播[106]。然而也有研究表明，噬菌体 DNA

也是土壤中的 ARGs 的重要宿主，其作为 ARGs 的

增殖载体也不容忽视。因此，噬菌体免疫疗法与土

壤抗生素抗性基因的安全控制还需要进一步研究。

农业衍生抗生素现在被广泛认为是全球 ARGs 增加 

的关键驱动因素。从源头上降低抗生素的积累是维

持土壤健康的关键，也是目前控制抗生素以及抗性

基因污染较为有效的手段，例如，减少饲料中抗生

素的使用降低畜禽粪便中抗生素的含量，或者将

粪肥炭化或酸化处理促进抗生素的降解，能够有

效降低土壤抗性基因丰度，并抑制抗性基因的水

平转移 [107-108]。此外，筛选微生物高效降解菌株和

基因工程菌的研究是降解土壤中抗生素的主要研究

方向，从土壤中筛选出的 Achromobacter xylosoxidans

及 Bacillus subtilis 可以有效降解土霉素、四环素和

金霉素[109]。P. chrysosporium 和 P. sanguineus 混合

培养情况下可以通过联合氧化酶系统的产生完全降

解环丙沙星、诺氟沙星、磺胺甲恶唑[110]。然而，目

前由于土著微生物复杂性与竞争性影响接种微生物

的定殖，关于抗生素降解的研究仅集中在培养体系

中，且少有研究将降解菌应用于土壤中。因此，从

“截源控流”方面控制抗性基因在土壤环境中的传播

仍需要更多的研究与实践。 

6  利用土壤微生物组预测土壤健康 

土壤健康综合评价体系均需要同时监测大量

土壤指标，分析项目成本高昂，在实际生产中不易

推行。土壤微生物是土壤环境的敏感表征，是土壤

特性的丰富信息来源。土壤微生物群落直接或间接

对土壤环境变化做出反应，例如土壤 pH、盐度、

土传病害、土壤污染等。鉴于其对环境变化的敏感

性与指示性，且土壤微生物组可以以一种高通量、

经济有效的方式进行检测，尝试利用微生物组预测

土壤健康水平，已经成为目前研究的热点。机器学

习是基于微生物群落数据的预测指标开发运用最

为广泛的方法，最初主要用于人类微生物组，以确

定是否可以使用特定的微生物类群概况来诊断疾

病状态 [111]。目前微生物组信息作为环境健康综合

状况的预测指标也逐步获得认可，例如，细菌群

落能够指示流域扰动的程度以及地下水铀、硝态

氮等污染状况 [112]，在预测环境污染和生态系统功

能中具有很大的潜力。在土壤生态系统中，特定

微 生 物 类 群 与 土 壤 变 量 之 间 表 现 出 很 强 的 相 关

性，利用微生物群落数据可以用来预测物理化学状

况的变化[113]，如土壤可溶性有机碳[114]、土壤养分
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含量、容重和 pH[115]。在对于土壤健康综合评估与

预测的研究中，微生物群落对土壤质量综合指数以

及土壤健康综合指数预测的准确率分别达到 50%～

95%和 80%[115-116]，对枯萎病发病和健康土壤判断

准确率高于 80%[117]，证明了利用土壤微生物群落

预测土壤健康的可行性，但是目前对于土壤健康的

评估尚未有统一标准，因此对于不同生态系统或土

地利用方式间预测准确率存在较大变异。土壤发病

率与具有预测价值的类群有明显的生态关联，例如

属 于 Sphingomonadaceae 、 Hyphomicrobiaceae 、

Koribacteraceae 和 Xanthomonadaceae 的细菌类群，

属于 Fusarium 和 Mycothermus 的真菌类群对于枯萎

病发病土壤具有重要的指示作用[117]，此类生物标志

物的识别对于土壤健康的早期预警具有重要指示作

用，而健康土壤生物标志物的识别对于恢复和维持

土 壤 健 康 具 有 重 要 作 用 ， 例 如 属 于 KD4-96 、

Nitrososphaeraceae，Pyrinomonadaceae 的细菌类群

的生态分布与评估的土壤健康关系相匹配[116]。生物

标志物对利用合理的农业管理措施或微生物组工程

技术定向调控目标土壤微生物群落、提高土壤健康

水平，具有重要指示作用[118]。在模型训练与预测中，

多数以扩增序列变体（Amplicon sequence variants，

ASV）或者操作分类单元（Operational taxonomic 

units，OTU）等分类水平上最准确，然而大多数对

模型准确性至关重要的 ASV 或 OTU 属于未分类的

或者不可培养的群体，限制了广泛推断模型潜在生

态基础的能力。因此，研究健康土壤生物标志物的

组成与潜在功能、及其调控土壤健康的机制，对于

土壤微生物菌剂的研发及应用，健康土壤的定向培

育以及可持续发展具有重要意义。 

7  展  望 

土壤健康是土壤多种功能过程的集合体，土壤

微生物是养分有效化的“转化器”、环境污染物的“净

化器”以及生态平衡的“稳定器”，是土壤功能的主

要驱动者。充分利用微生物优化土壤内部功能，对

维持土壤健康以及土壤生态系统的可持续发展具有

重要意义，但目前土壤微生物介导的土壤功能与土

壤健康的研究仍处于起步阶段，未来还应加强以下

方面的研究：1）强化土壤微生物多功能研究。土壤 

健康是由多种微生物介导的多个功能驱动的一个动

态平衡过程，一旦动态平衡被打破，会降低土壤的

抵抗力，打破土壤免疫防线，威胁土壤健康。未来

需加强微生物互作、功能与土壤健康的耦合研究，

明确土壤微生物及其功能在调控土壤健康中发挥的

作用及其贡献，最大限度提高养分利用率，增强土

壤免疫功能，降低污染物的可利用性，最大化土壤

内部调节能力，强化其在土壤生态系统中的作用，

提升土壤健康。2）加强健康土壤微生物定向培育与

调控技术研究针对性的提升土壤健康水平。对于健

康土壤微生物定向调控，需解析不同生境及环境下

健康土壤微生物组成与功能特征，利用多组学技术、

机器学习模型深入揭示微生物组及其功能与土壤健

康之间的关系，建立标志土壤健康的关键生物学指

标，构建健康土壤微生物菌群库。通过合成生物学

或者基因工程技术，定向构建改善土壤健康的微生

物种群，依据不同土壤健康问题，针对性地靶向调

控，将诸如土壤免疫、污染物降解、土壤固碳等特

定功能强化的微生物群作为“一剂良药”定向移植

并使之成功定殖在土壤中，实现土壤微生物组的精

准调控，优化土壤功能，是健康土壤培育的一个重

要研究方向。目前，微生物组移植已经成功用于改

变植物微生物菌群组成，在提升植物养分利用及抗

病能力方面表现出了巨大潜力，还需继续加强健康

土壤核心微生物组的挖掘及其在生产中的应用，以

更大范围内实现生态功能、污染修复功能以及免疫

功能土壤微生物组的精准调控，提升土壤健康，维

持农业可持续生产。 
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