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摘　要：接种丛枝菌根真菌 (Arbuscular Mycorrhizal Fungi，AMF) 与植被恢复联合已成为矿区沉陷

地生态修复关键复垦技术，探究菌根修复多年后矿区植物光合碳在植物−土壤系统中的积累与分配

现状及稳定机制，对于深入明晰矿区菌根复垦后植物−土壤碳固定流动过程、实现矿区固碳增汇具

有重要意义。为此，在大柳塔菌根修复试验示范区紫穗槐样地的接菌区与对照区，设计原位13C 同

位素脉冲标记试验，结合碳同位素及代谢组学的方法，研究长期菌根复垦下矿区光合碳在植物−土
壤系统中的分配及稳定策略。结果表明：叶片光合固碳后沿叶—茎—根—土的路径向下运移，长

期菌根修复能增加光合碳在矿区植物−土壤系统中的积累量，标记接菌区平均光合碳富集总量是标

记对照区的 1.3 倍；接菌提高光合碳向地下部 (植物根系及土壤) 的分配比例，标记接菌区地下部

分配比例及平均富集量比标记对照区多 13.4%，299.3%。光合碳13C 进入土壤后，更多地以矿物结

合态有机碳 (MAOC) 形式存在，其中光合碳13C 在 MAOC 中的平均富集量标记接菌区比标记对照

区多分配了 246.8%，标记接菌区13C-MBC 净富集量是标记对照区的 4.5 倍，维持了土壤碳库的稳

定，同时菌根提高土壤有机碳转化的能力，有利于光合碳在土壤中的固存。结合代谢组学的结果

发现，AMF 菌丝网络通过调节脂质和类脂分子、有机杂环化合物、有机氧化物、苯丙烷和聚酮类

等相关化合物的代谢，影响了酪氨酸代谢、糖解与糖代谢合成、氨基糖和核苷酸糖等碳代谢途径，

最终实现土壤中光合碳13C 的富集以及有机碳库的稳定。综上，微生物菌根复垦既可以促进土壤有

机碳库积累，又可以调控有机碳库的转化与稳定，是矿区土壤实现固碳增汇的优选方法之一。
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Abstract: Inoculation of  Arbuscular  Mycorrhizal  Fungi  (AMF) combined with vegetation restoration has become a key
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reclamation technology for ecological restoration in mining subsidence. Investigating the accumulation and distribution of
photosynthetic carbon sequestration within the plant-soil system following years of mycorrhizal restoration holds signific-
ant importance for elucidating the carbon cycling processes in reclaimed soils of mining regions and achieving effective
carbon sequestration. The distribution strategy of photosynthetic carbon in the plant-soil system under long-term mycor-
rhizal cultivation was studied in the AMF area and the control area of Daliuta Mycorrhizal bioreclamation experimental
demonstration area by 13C isotope pulse labeling method and metabolic. The results are summarized as follows: Following
leaf carbon sequestration, there was a downward transfer of carbon to the leaf, stem, root, and soil. Long-term mycorrhizal
restoration  significantly  enhanced  the  accumulation  of  photosynthetic  carbon  within  the  plant-soil  system in  the  mining
area. The average photosynthetic carbon enrichment amount in the labeled AMF area was 1.33 times greater than that ob-
served in the labeled control area. Additionally, the distribution ratio of photosynthetic carbon to the underground (plant
roots and soil) was increased by inoculation, and the distribution ratio and average enrichment in the underground part of
the labeled inoculation area were 13.4% and 299.3% higher  than those in  the labeled control  area.  More photosynthetic
carbon 13C was present in the form of mineral-bound organic carbon(MAOC) after entering the soil. The average enrich-
ment amount of photosynthetic carbon 13C in MAOC was 246.8% more than that in the labeled control area. Furthermore,
mycorrhiza improved the ability of soil organic carbon conversion and the net enrichment of 13C-MBC in the labeled AMF
area was 4.5 times that in the labeled control area, thereby contributing to soil carbon stability. Meanwhile, mycorrhizal as-
sociations enhance soil organic carbon conversion efficiency, facilitating the retention of photosynthetic carbon within the
soil. Combined with the results of metabolomics, it was found that AMF mycelial network affected the carbon metabolism
pathway of tyrosine metabolism, glycolysis and glycolysis synthesis, amino acid and nucleotide sugars synthesis respect-
ively. This regulation occurred through the metabolism of lipid and lipid molecules, organic heterocyclic compounds, or-
ganic oxides, phenylpropane and polyketones, ultimately affecting the enrichment of photo-synthetic carbon 13C in soil and
the stability of organic carbon pool. In general, microbial mycorrhizal reclamation can not only promote the accumulation
of soil organic carbon pool, but also regulate the transformation and stability of organic carbon pool, which is one of the
most effective methods to accelerate the realization of carbon reduction and carbon sink increase in mining area.
Key  words: arbuscular  mycorrhizal  fungi； ecological  reclamation  of  mining  area； field  13C  isotope  pulse  labeling；
metabolic；photosynthetic carbon；carbon composition
  

0　引　　言

黄河流域中上游分布着 7座煤炭基地，矿区煤炭

资源的开发为我国的经济发展提供有力支撑的同时，

也不可避免的形成了大规模采空沉陷区。煤炭使用

产生的 CO2 排放占我国目前碳排放的 70%[1]，沉陷区

成为绿色矿山固碳减排的重要阵地。同时“双碳”目

标必将加速后矿业时代的到来，而沉陷区生态修复是

后矿业时代最为重要的任务之一[2]，因此矿区绿色转

型是顺应“双碳”“目标”发展的必由之路。传统煤矿

区土地复垦就是将废弃地恢复为可利用土地，但过度

的人为干预也会增加能源消耗和碳排放[3]。绿色矿山

建设目前已成为矿山行业减少碳排放、转型发展的重

要抓手[4]，所以双碳背景下的矿区生态复垦不仅是要

改善土壤条件、达到矿区复绿，更重要的是提高植物

碳储量，优化土壤碳捕捉能力，按照有利于生态系统

碳汇方向进行恢复，从而提高矿区生态系统碳汇储量，

维护矿区生态系统碳循环的平衡。

碳循环是整个地球系统进行物质交换和能量循

环的核心，土壤碳循环及其生态功能又被认为是该核

心中的关键[5]。陆地生态系统碳汇的最主要部分就是

土壤碳库。据统计，整个地球生态系统中，2 m深的土

壤可以储存 2.4×105 亿 t的有机碳，远超大气碳库的碳

储量[6]。植物光合作用获得的 CO2 量比呼吸排放的

CO2 量多，在土壤中达到了碳汇的作用[7]。光合碳是

矿区土壤有机碳库累积的主要来源之一，通过叶片吸

收和韧皮部传输运移，最终以枯落物或者根际沉积的

形式进入土壤，光合碳则以根系分泌形式参与植物−
土壤−微生物系统的碳固定，对土壤有机碳库的形成、

周转与稳定具有一定的贡献[8]。目前碳稳定性同位素

因其具有安全可靠、标记稳定等优点被广泛应用于清

晰的示踪光合碳在植物−土壤系统中的流动与分配[9]。

基于前人的经验与成果，本文利用原位同位素脉冲标

记技术探究光合碳在矿区植物−土壤−微生物生态系

统中的传输与分配特征，明晰其分配策略，对于增加

矿区生态系统碳汇能力，顺应碳中和目标实现矿区生

态系统可持续发展有重要的指导意义。

菌根修复是加速矿区生态系统内部优化，增加矿
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区土壤有机碳积累的重要手段。其中 AMF是广泛分

布在自然界中的一种土壤真菌，能与 80% 的陆生植物

形成互惠互利的共生关系[10]，提高植物的抗逆性。毕

银丽等[11]2012年在黄土高原神东采煤沉陷地建立了

微生物复垦基地，进行了大量的监测研究发现接种

AMF 7 a后，土壤环境得到了极大改善，养分含量显著

提高，并且 AMF通过共生机制与植物、土壤微生物群

落相互作用来调节矿区生物地球化学系统的循环。

AMF与苔藓结皮结合可提升生物结皮中叶绿素 a含

量，以及覆盖土壤的有机碳含量，具有较好的固碳效

应[12]。同时 AMF菌丝体的扩张定殖以及驱动矿物分

化等一系列生命活动均会介导土壤有机碳的转化和

稳定[13]。光合碳进入土壤后，可分为 2种形式存在，

一种是容易被微生物利用的土壤颗粒态有机碳 (POC)，
另一种则是被较小粒径的矿物颗粒固封比较稳定的

矿物结合态有机碳 (MAOC)[14]。其中与 AMF有关的

球囊霉素蛋白不仅是土壤有机质的来源之一，还可以

促进土壤颗粒形成稳定团聚体，提高土壤有机碳的稳

定性 [15]。土壤中的活性炭组分微生物生物量碳

(MBC)也是衡量土壤有机碳库的重要指标。因此，探

究长期菌根复垦下矿区光合碳在植物−土壤系统中的

分配与稳定机制，是挖掘矿区复垦土壤固碳潜力，支

撑煤矿区高质量发展和能源产业生态文明建设的关

键，且符合绿色矿山“创新、协调、绿色、开放、共享”

的发展理念[16]。

代谢组学可以对小分子物质的变化进行定量和

定性监测，从而在分子水平上探究植物组织对外界变

化做出的响应[17]。AMF定殖在植物根系，将其通过

菌丝网络连接起来，并成为转移营养的重要途径[18]。

有研究表明 AMF不仅可以为宿主植物提供矿质养分，

还为土壤微生物群落提供碳的通道[19]。而且大分子

量和小分子量物质均可以通过菌丝网络实现高效的

信号传递，例如低分子量 ( < 1 kDa)的有机化合物氨

基酸和有机酸及其衍生物[20]等，它们通常是土壤有机

碳的来源，同时蛋白质的结构分子氨基酸还会影响有

机碳的固存和稳定[21]。所以结合原位同位素脉冲标

记和代谢组学可以揭示菌根调控光合碳的分配策略

与稳定的内在机制。

综上，笔者在大柳塔菌根修复试验示范区的紫穗

槐接菌区和对照区分别进行原位标记，利用13C同位

素脉冲标记方法示踪光合碳随时间动态的分配特征，

阐明菌根复垦对光合碳在植株不同部位分配的调控、

不同碳组分 POC、MAOC的贡献，揭示菌根途径对土

壤有机碳组分和固存的差异，最后利用非靶向代谢组

学分析根际土壤代谢产物的变化，厘清菌根调控光合

碳的分配策略与稳定的内在机制。以期在碳中和目

标背景下提高矿区生态修复固碳增汇能力，促进矿区

生态可持续发展，为绿色矿山建设提供理论依据和技

术指导。本研究假设：① AMF可以提高光合碳向地

下部分的分配，加快光合碳从地上部到地下部的流动；

② AMF可以增加光合碳进入土壤稳定碳库的比例，

有利于光合碳在土壤中的固存。③ AMF通过调节参

与碳代谢途径的化合物的代谢，最终影响土壤光合碳

的分配策略。 

1　材料与方法
 

1.1　试验设计

本试验于 2023年 7月在大柳塔菌根修复试验示

范区的紫穗槐 (Amorpha fruticosa L.为豆科植物)接菌

区 (AMF)和对照区 (CK)进行，该示范区于 2012年开

始就进行微生物复垦工作，接菌区接种的丛枝菌根真

菌为摩西球囊霉 Funeliformis mosseae(简称 F.m)，来
源于中国矿业大学 (北京)微生物复垦实验室通过玉

米盆栽扩繁的包含玉米根段及相应菌根真菌孢子和

菌丝体的根际土，接种量为每株植物 100 g[22]，CK不

接种菌剂。

本次研究在接菌区和对照区分别选择 3株长势

良好、高 1.2～1.5 m的紫穗槐为标记植株，进行原位
13C同位素脉冲标记，再分别于接菌区和对照区选择

1株与标记植株距离至少 10 m以上的紫穗槐作为未

标记植株作为自然丰度的对照。标记结束后按照第 1、

5、12、21、32、87天的时间序列进行采样，收集植物

和土壤样品。 

1.2　野外原位13C 同位素脉冲标记

正式标记一周前对选定的标记植株进行前处理，

清除所选植株底部的枯落物、杂草等，避免对实验结

果产生影响。并用塑料地膜交替紧密缠绕植株根部

然后用土进行压实密封 (图 1a)，保证进入土壤中的碳

同位素是通过植物光合作用传输，避免13C-CO2 直接

进入土壤，造成试验误差。

前处理工作结束后制作标记架，保障标记腔室体

积和腔室内部气体体积相近。每个气体腔室准备 4
根角钢材料，用螺母固定安装成一个矩形框架 (图 1b)，
标记框架共搭建 6个，标记接菌区 3个，标记对照区

3个。标记架搭建后，挑选连续 3个大晴天进行脉冲

标记。准备 200 cm×200 cm的双面 PE高压透明薄膜

袋用做标记袋 (图 1c)，并在标记袋内壁涂抹除雾剂，

风干后备用，防止因水蒸气黏附而导致标记过程中透

光率的下降。

标记当天，早上 7：00到达试验基地，先在标记架
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对角绑上细线，将装有标记药品 (Na2CO3(99% 13C)和
干燥剂 SiO2)的聚乙烯瓶分别挂在 4个对角，再将风

扇、冰袋和 CO2 检测器分别挂在细线上 (图 1d)，然后

整体套上标记袋，底部利用土封的方法进行密封，并

检查气密性。利用 CO2 检测器观察腔室内 CO2 体积

分数，待体积分数降至 200 ×10−6， 可以正式开始标记。

上午 9：00在标记袋开一个小孔，向第 1根导管用注

射器注入 50 mL 1 mol/L稀 H2SO4 与第 1个聚乙烯瓶

中装的标记药品 Na2CO3(99% 13C)进行反应，注射结

束后，用燕尾夹将开小孔的地方卷封固定。之后每隔

1.5 h注一次稀硫酸，下午 14：00向第 4个聚乙烯瓶中

注入最后一次稀硫酸，并于下午 15：30结束标记，撤

掉标记袋，这样的标记工作重复 3 d。
 
 

(a) 覆地膜避免13C-CO2直接进入土壤 (b) 制作标记架

(c) 标记腔室外部 (d) 标记腔室内部

图 1    野外原位13C同位素脉冲标记示意

Fig.1    Schematic diagram of in situ 13C isotope pulse labeling

in the field
  

1.3　样品采集与指标测定

标记工作重复至第 3天，标记结束后按照时间序

列第 1、5、12、21、32、87天采集叶片、茎、根系样品，

同时用四分法采集非根际土及根际土 (抖动根系掉落

的土壤)，于选定的未标记植株采集自然丰度对照植物

及土壤样品，植物和土壤样品分别采集 3个重复，植

物样品带回实验室立即对鲜根样进行处理，通过洗根

并 8 000 r/min离心 5 min分离出强结合根际土，植物

样品杀青 70 ℃ 烘干至恒重。

土壤样品分为 2部分，一部分过 2 mm筛后自然

风干，并且按照 CAMBARDELL等 [23]提供的方法分

离土壤颗粒态有机碳 (POC)和矿物结合态有机碳

(MAOC)，另一部分放置−80 ℃ 冰箱冷冻保存为鲜样

并利用氯仿熏蒸−浸提法[23]提取土壤微生物生物量碳

(MBC)浸提液。将烘干的植物样品叶、茎、根和风干

的根际土、非根际土、强结合根际土以及分离得到的

MAOC和 POC土壤样品研磨过 0.15 mm的筛，为去

除土壤样品中的无机碳加入 1 mol/L盐酸进行酸化处

理[24]，酸化 24 h后用蒸馏水洗涤至中性然后 55 ℃ 烘

干。MBC浸提液冷冻干燥后为白色粉末状物质待用。

以上处理工作完成后将土壤样品称 50 mg，植物样品

和 MBC样品分别称取 5 mg于锡囊中利用稳定同位

素比值质谱仪 (Integra 2 Integrated EA-IRMS, Sercon,
Crewe, UK)测定13C 丰度[25]。菌根侵染率是判断植物

与菌根真菌共生形成的菌根数量多少的重要指标，它

可以反映 AMF真菌与宿主植物的亲和程度[26]。菌丝

密度则反映的是 AMF 菌丝在土壤中的生长状况，土

壤中菌丝的延伸有助于作物对养分的吸收。菌根侵

染率和菌丝密度按照王思雨等 [27]的方法进行测定。

碳同位素比值计算公式为式（1），其中 Rm 为实验

样品13C/12C; Rn 为 VPDB测定 δ13C的国际标准参考

 （Rn=0.011 240 00）。

ω(δ13C) = (Rm−Rn)/Rn×1000‰ (1)

植物和土壤不同碳库对13C的富集量 ω(13C)计算

公式为式 (2)—式 (4)。

ω
(

13C
)
= 13Cat%,bω (Ct) (2)

13Cat%,b =
13Cat%,1− 13Cat%,unl (3)

Cat% =

(
Rm

Rm+1

)
×100% (4)

其中，Cat% 为13C的原子百分超；13Cat%,b 为标记后

植物样品和土壤样品中13C的原子百分超；13Cat%,l 为

标记植物样品和土壤样品中 13C的原子百分超 ；
13Cat%,unl 为未标记植物样品和土壤样品中13C的原子

百分超；ω(Ct)为植物和土壤有机碳组分碳含量，一般

默认在标记过程中 ω(Ct)保持不变[28]。

不同采样时期进入植物−土壤系统总13C百分比

ω(13Ca)的计算公式为式 (5)、式 (6)。

ω
(

13Cre

)
=
ω

(13C
)

ω (13Ca)
×100% (5)

ω
(

13Ca

)
= ω

(
13Cl

)
+ω

(
13Cb

)
+ω

(
13Cr

)
+ω

(
13Cs

)
(6)

其中，ω(13Cre)为叶片、茎、根和土壤吸收的13C百

分比; ω(13Cl)为叶片对13C的富集量；ω(13Cb)为茎对
13C的富集量；ω(13Cr)为根对13C的富集量；ω(13Cs)为
土壤对13C的富集量。

ω(MB13C)微生物生物量碳对13C的富集量计算
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公式为式 (7)：

ω
(
MB13C

)
=

(13Cat%,f,l− 13Cat%,f,unl
)
ω (Cf)−

(13Cat%,unf,l− 13Cat%,unf,unl
)
ω (Cunf)

100×0.45
(7)

式中：ω(Cf)和 ω(Cunf)分别为熏蒸和未熏蒸样品中

K2SO4 浸提的碳含量;13Cat%,f,l 为标记熏蒸样品的13C
的原子百分超；13Cat%,f,unl 为未标记熏蒸样品的13C的

原子百分超；13Cat%,unf,l 为标记未熏蒸样品的13C的原

子百分超；13Cat%,unf,unl 为未标记未熏蒸样品的13C的原

子百分超。

非靶向代谢组学样品制备：用冷冻干燥机冻干

−80 ℃ 保存的根际土壤样品至恒重，称取冻干后的土

壤样品 0.5 g，再加入 3 mL体积分数为 50% 的甲醇溶

液，超声 20 min后 4 ℃，1 200 r/min离心 15 min，离心

后吸取上清液过 0.22 μm聚四氟乙烯过滤器 (PTEE)
滤膜 ,收集滤液于 2  mL棕色进样瓶中。用由 Ac-
quity超高效液相色谱 (UPLC)系统 (Waters)和 Q-
TOE-MS质谱仪 (Xevo G2-XS,Waters)联用的 UPLC-
Q-TOF-MS系统进行分析鉴定。 

1.4　数据处理

所有曲线均使用 Origin  2021绘制，使用 IBM
SPSS Statistics 19.0软件分析不同有机碳组分分布、

有机碳组分13C富集含量、δ13C等指标，采用单因素方

差分析和 Duncan事后检验 (P < 0.05)进行检验。UP-
LC-Q-TOF-MS得到的代谢的原始数据采用 Proggen-
esis  QI(v2.1,  Nonlinear  Dynamics,  Newcastle  Upon
Tyne)软件进行归一化过滤筛选后得到 VIP > 1 和 P≤
0.05 的差异代谢产物。利用 MetaboAnalyst 5.0 进行

正交偏最小二乘判别分析 (OPLS-DA)、火山图和通路

分析。化合物种类鉴定和代谢途径表达分别由 HM-
DB(http://www.hmdb.ca)和 KEGG数据库构建。通过

 “ggcor”软件包使用 R软件表达标记接菌区和标记对

照区各种代谢物与土壤中13C富集量的 Spearman相

关分析和Mantel检验的结果。 

2　结果分析
 

2.1　菌根复垦下光合碳在植物−土壤系统中的分配

接种 AMF后根系侵染率为 78.06%，是 CK的

1.9倍，土壤菌丝密度也显著高于对照 (表 1)，表明在

研究区 AMF与紫穗槐形成了良好的共生关系。
 
 

表 1    菌根侵染率和菌丝密度

Table 1    Mycorrhizal infection rate and mycelium density

处理 菌根侵染率/% 菌丝密度/(m·g−1)

AMF 78.06±1.14 a 2.68±0.053 a

CK 41.11±2.61 b 1.51±0.046 b

　　注：表中数据为9个重复均值±标准差，同列不同小写字母表示差

异显著(p < 0.05)。
 

第 1天 标 记 接 菌 区 叶 片 的 13C丰 度 最 高 为

507.88‰，是标记对照区叶片13C丰度的 1.57倍。随

着光合碳的运输，叶片的13C丰度逐渐降低，标记后第

87天标记接菌区和标记对照区叶片的13C丰度分别

为 102.69‰和 74.64‰(图 2a)。标记后紫穗槐茎中的
13C丰度在采样期间呈现降低的趋势，且标记对照区
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(a) 脉冲标记后植物样品中13C丰度的变化 (b) 脉冲标记后土壤样品中13C丰度的变化

图 2    标记后 δ13C的动态变化

Fig.2    Dynamic change of δ13C after labeling
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降低的速率比标记接菌区慢，说明接种 AMF有利于

加速光合碳从地上部到地下部的转移。标记后紫穗

槐接菌区根部的13C丰度显著高于对照区，且在标记

后第 5天达到最大值，而标记对照区的紫穗槐根部的
13C丰度则一直呈缓慢的增加趋势。

标记后强结合根际土的13C丰度显著高于根际土

和非根际土，标记接菌区和标记对照区强结合根际土

的13C丰度分别为−8.22‰和−14.86‰, 标记接菌区是

标记对照区的 1.81倍 (图 2b)。根际土的13C丰度标

记接菌区在标记后第 32天达到最大值−13.64‰，标记

对照区在标记后第 21天达到最大值−20.62‰。标记

完第 87天，标记接菌区根际土的13C丰度比标记对照

区高 4.47‰。

标记后地上部分的光合碳13C富集比例显著高于

地下部分，地上部分的光合碳13C分配比例呈缓慢下

降的趋势，且标记接菌区降低的速率是标记对照区的

1.96倍 (图 3)。地上部分富集量减少的同时，地下部

分光合碳13C富集量标记接菌区显著高于标记对照区，

最大富集量标记接菌区是标记对照区的 4.59倍，平均

富集量标记接菌区比标记对照区提高了 299.26%
(图 4)。这说明接种 AMF有助于加快光合碳13C从地

上部到地下部的转移。
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图 3    光合碳13C在植物−土壤系统中地上地下部分的

分配比例

Fig.3    Distribution ratio of photosynthetic carbon 13C in above-

ground portion of plant-soil system
  

2.2　菌根复垦下光合碳在土壤 POC、MAOC、MBC
中的分配

光合碳13C进入土壤后，更多的分配到了矿物结

合态有机碳中，且标记接菌区与标记对照区相比 (图 5)，
接菌显著增加了分配到矿物结合态有机碳中的比例，

在第 21天，标记接菌区分配到矿物结合态有机碳中

的比例最高为 90.24%，是标记对照区的 1.32倍。由

图 6得到，标记接菌区根际土中光合碳13C的富集总

量显著高于标记对照区的，且 MAOC中的富集量显

著高于 POC(图 6)。标记完当天，标记接菌区根际土

中光合碳13C的富集总量为 2.62 mg/kg, 标记对照区

为 0.52 mg/kg，菌根贡献率高达 80%，其中光合碳13C
在 MAOC中的平均富集量标记接菌区比标记对照区

多分配了 246.8%，表明接种 AMF有助于增加根际土

中 MAO13C和 PO13C的富集含量，并且增加光合碳
13C向更加稳定的MAOC中的分配。

标记接菌区光合碳13C在 MBC中的富集含量显

著高于标记对照区，标记接菌区在标记后第 5 天达到

峰值，标记对照区在第 12 天达到峰值，且标记接菌区

MB13C最大富集量为 33.03  μg/kg是标记对照区的

3.91倍，净富集量标记接菌区为 27.28 μg/kg，标记对

照区为 6.73 μg/kg，标记接菌区比标记对照区多富集

了 20.55 μg/kg，菌根贡献率为 75.3% (图 7)。标记接

菌区在标记后第 21天 MB13C富集量最小，之后又有

所回升，而标记对照区在标记后第 12 天 MB13C富集

量一直是缓慢下降。光合碳13C能在 MB13C富集，是
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因为光合同化产物可以直接通过菌根网络和根际沉

积的形式转移到土壤微生物中。 

2.3　矿区菌根修复对光合碳在植物−土壤系统中的分

配策略的调控

综上，长期菌根修复下可以显著提高光合碳到地

下部的分配比例，且标记前期第 5—32天标记接菌区

地下部分分配比例显著增加，菌根贡献率为 22%；第

21—32天土壤中13C丰度增加速率是第 5—12天的

2.25倍，是标记对照区的 6.65倍。随着标记完成时间

增加 (第 32—87天)，土壤中光合碳分配速率有明显减

缓，但标记接菌区叶片和根系13C的富集量仍高于标

记对照区，这部分13C会在后续以枯落物以及根际沉

积等方式持续进入土壤，增加土壤碳库来源。

为了明确菌根在调控光合碳的分配与稳定过程

中是如何发挥自身作用，对标记接菌区和标记对照区

的根际土的差异代谢产物进行了提取鉴定 (图 8)。鉴

定出的差异代谢物种类为有机杂环化合物、有机酸及

其衍生物、脂质和类脂分子、苯环型化合物、有机磷

化合物、有机氮化合物、核苷、核苷酸和类似物、有机

氧化物以及苯丙和聚酮类共 9种类型。

OPLS-DA分析 (图 9)显示了不同采样天数下

AMF处理与 CK处理之间代谢物的差异，在第 1、5、

21、32、87 天差异显著，第 12 天差异不显著。为了进

一步比较 AMF与 CK根际土代谢物的差异，对其进

行了火山图分析，如图 10，与 CK相比，AMF处理下

有机杂环化合物、脂类和类脂分子、有机氧化物、有

机酸及其衍生物上调明显，苯丙类和聚酮类、氧化磷

脂酰乙醇胺下调明显。且标记后第 5、12、32、87 天
变化最为显著，菌根在这几个时期的调控作用最为明

显,与前文标记前期第 5—32天内标记接菌区地下部

分分配比例显著增加结果相符，说明 AMF菌丝网络

会通过调节代谢物来增加地下部分光合碳的富集。

利用 KEGG途径分析 AMF与 CK处理之间代谢

途径的差异 (图 11)，其主要的差异代谢途径有鞘脂类

代谢、甘油磷脂类代谢、卟啉类代谢、类胡萝卜素生

物合成、糖酵解、酪氨酸代谢、糖解与糖代谢合成、氨

基糖和核苷酸糖的代谢共 8种代谢途径，其中后 3种

代谢途径均与碳代谢途径有关。

Spearman相关性和 Mantel检验表明，脂类和类

脂分子、苯丙烷和聚酮类与接菌处理下的土壤13C富

集量呈极显著相关 (P < 0.01)，与有机氧化物呈显著相

关 (P < 0.05)(图 12a)。CK处理下土壤13C富集量仅与
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图 6    根际土中光合碳13C在 POC和MAOC中的富集量

Fig.6    Concentration of photosynthetic carbon 13C in POC and

MAOC in rhizosphere soil
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苯丙烷和聚酮类显著相关 (0.01 < P < 0.05)(图 12b)。 

3　讨　　论
 

3.1　菌根复垦对植物−土壤系统中光合碳的分配影响

原位13C同位素脉冲标记技术可以从起点 (光合

作用)来示踪量化光合碳在植物−土壤系统中的分配，

且脉冲标记不会影响植物生长以及土壤结构[29]，所以

目前13C同位素脉冲标记技术被公认为是研究光合碳

固定、分配与周转的重要方法[30]。孔玉华等[31]的研究

结果发现13C脉冲标记后13C富集含量地上部分显著

高于地下部分。魏猛等[32]在研究光合碳在甘薯−土壤

系统中的分配时发现13C首先迅速富集于叶片，在通

过茎向根系、土壤运移。以上结果与本文对矿区植物−
土壤系统的光合碳的研究结果基本一致，光合碳产生

后沿着叶—茎—根—土体的路径进行运移，且地上部

分13C富集量远高于地下。其中标记接菌区与标记对

照区相比增加了光合碳向地下部分的分配，AMF可能

是促进植物碳向土壤碳转化的关键微生物机制，DE
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DEYN 等[33]的研究结果也表明与其他土壤微生物相

比，丛枝菌根真菌对光合碳向土壤转移的过程中具有

重要影响。AMF不仅可以从植物根系获取植物碳在

通过根内菌丝释放到土壤碳库中 [34]，还可以通过

AMF根外菌丝参与枯落物的分解将植物碳输入土

壤[35]。代谢组学结果中 AMF菌丝网络可以通过调节

脂质和类脂分子、有机杂环化合物、有机氧化物、苯

丙烷和聚酮类等相关化合物的代谢，影响酪氨酸代谢、

糖解与糖代谢合成、氨基糖和核苷酸糖等碳分解代谢

途径，最终影响土壤中光合碳13C的富集以及有机碳

库的稳定。

碳生物地球化学循环的起点就是植物光合碳的

供需以及分配过程，光合作用产生的碳水化合物可用

于支撑植物的生长发育等一系列活动[36]。植物通过

光合作用同化得到的光合碳从地上部分开始向地下

部分周转，光合碳运移到根系后，一部分用于实现根

组织的呼吸、伸展等一系列生命活动，另一部分则释

放到土壤中进行下一步的周转与固存[37]。研究表明，

长期菌根复垦下，标记接菌区的光合碳富集量显著高

于标记对照区，证明了长期进行菌根复垦可增加植株

体内光合碳的形成，这可能是因为接种 AMF会增加

植物对养分的吸收以及叶绿素含量，进而提高光合作

用能力[38]。土地复垦通过改善土壤养分状况，促进植

物以及土壤微生物生长，增加土壤有机碳来源，维持

土壤有机碳积累[39]。同时标记接菌区增加了植株体

内光合碳向地下部的分配，进而增加了光合总碳在根

系中的分配，印证了 AMF是驱动植物−土壤之间矿质

元素循环的关键介导因子[40]。所以，光合碳进入土壤

后，不仅可以使土壤有机碳的组成和性质发生变化，

地下碳的分布也与其有密切关系，进而调控植物−土
壤系统的碳循环。 

3.2　菌根复垦对植物−土壤系统中光合碳稳定性的影响

基于土壤有机质的来源、性质和功能方面的差异，

通过物理−化学联合的方法将土壤有机碳分为颗粒态

有机碳 (POC)和矿物结合态有机碳 (MAOC)[41]。POC
主要以游离态存在，容易被分解利用，周转速率快；

MAOC则主要以低分子量化合物的“矿物吸附包封”

为主，难以被微生物利用，越易在土壤中积累[42]。所

以探究光合碳在 POC和 MAOC之间的分配规律，有

助于表征其在土壤中的稳定性机制。图 8可以看出，

接菌使光合碳13C更多的以 MAOC形式固存，增加土

壤有机碳的稳定性。这是由于 AMF通过与其适配的

微生物相互作用 [43]，促进碳从生物形态向 POC、
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MAOC转移[44]。AMF菌丝还可以提供抗拉强度，促

进植物源碳沉积到矿物表面，或者释放有机物质与矿

物相互作用，从而保护土壤有机碳的稳定[45]。MBC
作为有机活性碳库，虽然在土壤总有机碳库中占比比

较低，但是它对植被和环境变化比较敏感，所以常用

于反映土壤有机碳变化的敏感指标[46]。研究中标记

对照区与标记接菌区相比13C-MBC含量达到峰值的

时间有所延后，这是由于接菌缓解了由于干旱引起的

叶片和土壤中光合产物滞留时间的增加而导致13C-
MBC含量达到峰值的时间的滞后，且接菌区 13C-
MBC净富集量远高于标记对照区，说明菌根网络可

以加速光合产物向土壤微生物中的转移并提高土壤

有机碳转化能力。 

3.3　矿区菌根修复对植物−土壤系统中光合碳分配策

略的调控

标记结果显示，在标记第 5～32天光合碳向地下

分配的比例与标记对照相比大幅度提升，这可能是由

于 AMF菌丝不仅自身可以富集更多的光合碳，而且

参与调控地下土壤微生物群落的发展从而加速光合

碳向地下的分配。肖礼等[47]在本文研究区的研究结

果表明接菌区富营养化群落高于对照区，寡营养化群

落相反，菌根真菌通过调节微生物群落组成来影响元

素循环,也可以证明 AMF作用于微生物影响碳循环与

稳定。有研究表明，通过标记示踪小麦在短时间内富

集到土壤中的光合同化产物碳发现，根内 AMF菌丝

显著富集13C[18]。第 32天后分配速率有所减缓，而第

81天后叶片根系中的富集量仍显著高于对照。说明

在前期由地上向地下的快速碳传输稳定后，标记接菌

区仍然可以通过高13C富集的叶片和根系持续向土壤

碳库进行输入。叶片掉落后成为枯落物，枯落物会经

过破碎分解、可溶性化合物的淋滤和微生物的分解催

化进一步将碳输入到土壤中，形成土壤有机质；或被

微生物同化利用转化为微生物源碳固定，与前人研究

结果一致[48]。毕银丽等[49]的研究同时发现角质、木栓

质和蜡的生物合成、卟啉和叶绿素代谢等途径是对接

菌后产生主要影响的途径，其中角质代谢途径与植物

源碳的形成有关。在第 5、21、32天接种 AMF与

CK处理的代谢物之间差异显著，脂类物质和类脂分

子出现明显上调，脂类物质和类脂分子是土壤代谢物

库的重要成分，不仅是 AMF中的储能物质，更是碳循

环的主要组成部分[50]，再次证明菌丝网络可以通过调

控代谢物的变化，进一步影响土壤有机碳库的变化。

KEGG途径分析发现根际土壤代谢物中酪氨酸代谢、

糖解与糖代谢合成、氨基糖和核苷酸糖的代谢等均与

碳代谢有关，其中有机质的分解过程中有糖代谢途径

的参与，使微生物在这一过程中可以利用碳源[51]；氨

基酸作为蛋白质的结构分子，它的合成与矿化也会影

响有机碳的固存与稳定，且脂类和类脂分子、苯丙烷

和聚酮类与接菌处理下的土壤13C富集量呈极显著相

关，这都说明菌根网络通过调节相关化合物的代谢，

影响碳代谢途径，最终影响土壤中光合碳13C的富集

以及有机碳库的稳定。

综上所述，在实现矿区减排增汇的过程中提倡微

生物复垦，尤其是利用 AMF进行矿区生态修复，它更

有利于大量的植物光合碳进入土壤，促进矿区土壤有

机碳积累从而提高矿区土壤质量。使得更多的光合

碳13C进入土壤稳定碳库，有利于提升矿区土地碳固

存能力，提升矿区生态系统碳汇储量，发挥矿区生态

碳汇潜能，实现矿区长期可持续高质量发展。 

4　结　　论

1) 长期菌根复垦能促进光合碳在矿区植物−土壤

系统中的积累，标记接菌区平均光合碳富集总量是标

记对照区的 1.33倍；提高光合碳向地下部 (植物根系

及土壤)的分配比例，标记接菌区地下部分配比例比

标记对照区多 13.4%；其中地下部分光合碳13C最大富

集量标记接菌区是标记对照区的 4.59倍，平均富集量

标记接菌区比标记对照区提高了 299.26%。

2) 长期菌根复垦增加土壤中光合碳向 MAOC中

的分配比例，标记接菌区比标记对照区增加了 6.67%，

平均富集量标记接菌区是标记对照区的 3.47倍。同

时增加了13C-MBC净富集量，标记接菌区13C-MBC净

富集量是标记对照区的 4.5倍，维持了土壤碳的稳定

性，有利于光合碳在土壤中的固存。

3) AMF菌丝网络通过调节脂质和类脂分子、有

机杂环化合物、有机氧化物、苯丙烷和聚酮类等相关

化合物的代谢，影响酪氨酸代谢、糖解与糖代谢合成、

氨基糖和核苷酸糖等碳代谢途径，最终影响土壤中光

合碳13C的富集以及有机碳库的稳定。
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