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摘要：生长在淹水固体表面和土水界面之间的周丛生物由微藻、真菌、细菌等微生物群落和胞外聚合物等物质组成，

它们能够相互作用形成更复杂的微生物聚集体，具有生态稳定性，直接影响土-水界面之间的物质循环、能量流动和

信息交换。以“periphyton”“periphytic biofilm”“周丛生物”和“周丛藻类”等作为主题检索词，在 Web of Science

（WOS）数据库和中国知网平台（CNKI）检索2019-2023年相关文献，并通过VOSviewer软件进行共现分析。结果表

明，目前关于周丛生物的研究主要集中在其对河流、湖泊、稻田等浅水生态系统中氮磷迁移转化的影响及其调控机

制等方面，对碳循环的影响研究相对较少。重点总结了周丛生物对碳氮磷生源要素迁移转化的作用及其机制，并在

此基础上提出结合同位素分析等手段研究周丛生物对碳固定和矿化等方面的研究展望。
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微生物作为生态系统中重要的分解者和生产

者，驱动着生态系统的物质循环与能量流动。例

如，土壤中异养微生物在其生长过程中能够分解土

壤有机质，转化土壤中难溶的养分，促进腐殖质等

稳定有机质的形成，并提高土壤肥力，这一过程也

伴随着二氧化碳（CO2）和甲烷（CH4）等温室气体的

释放；土壤自养微生物则能通过光能和化能自养过

程固定大气中的CO2，并转化为土壤碳库，是土壤固

碳的重要环节（Jassey et al，2022；Liao et al，2023）。

因此，微生物群落通过参与有机质转化、养分循环

和温室气体排放过程，能够显著影响碳、氮、磷等元

素的循环转化，对元素动态平衡起到十分重要的作

用（Nannipieri et al，2003）。生长在淹水固体表面和

土水界面的周丛生物（又称自然生物膜）属于自养

和异养微生物群落聚集体，与单一的微生物群落相

比具有更复杂的结构和生态功能，可以显著改变界

面的理化性质及微环境，并影响碳、氮、磷等生源要

素的生物地球化学循环过程（Battin et al，2016；Wu，

2016）。

周丛生物由微藻、真菌、细菌、原生动物等微生

物和胞外聚合物、铁锰氧化物等非生物物质组成，其

中微生物和藻类能够在生长过程中吸收碳氮磷等元

素转化为生物量，例如 1个水稻生长季 1 hm2稻田中

周丛生物的生物量可累计到数百千克（Liu et al，

2021），并且在其死亡衰解后将养分释放到环境中，

从而影响稻田养分利用过程以及土壤或上覆水中有

机碳和氮磷营养盐浓度组成。同时周丛生物也能作

为食物网中主要的初级生产者，是溶解有机碳的重

要来源，在养分循环和能量流动中起重要的作用（Bi-

choff et al，2016）。此外，周丛生物分泌物和残体中

富含多糖和蛋白质，这类物质生物活性较强，易被微

生物降解利用，进而影响土壤微生物群落组成及其

对有机碳的矿化作用，从而改变温室气体排放特征

（Xia et al，2018；Wang et al，2022）。基于微生物聚集

体功能冗余性高、稳定性强等特点，以及微生物细胞

聚集体之间存在大量的空隙和通道，为矿物质的吸

附、络合和共沉降提供了充分的条件，周丛生物也被

用于去除面源污水氮磷（Wu et al，2012；Lu et al，

2016）。因此，充分认识周丛生物对浅水生态系统

碳、氮、磷迁移转化的作用，对于土壤肥力维持、面源

污染防治和温室气体排放管控至关重要，但目前对

相关研究仍缺乏系统认识。
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基于此，本文对2019-2023年关于周丛生物的研

究进行文献计量学分析，揭示目前周丛生物研究方

向的主要研究内容和热点，并基于已有文献进一步

总结了周丛生物对碳、氮、磷迁移转化的影响，同时

对周丛生物未来潜在研究方向进行了展望，以期进

一步深化生态系统生物地球化学循环过程认知，并

为通过调控周丛生物生长过程促进面源污染精准防

控以及土壤固碳减排提供理论依据。

1 周丛生物研究文献计量学分析

周丛生物又称自然生物膜，是广泛生长于河流、湖

泊、湿地环境中的岩石和表层沉积物表面的微生物群落

（微藻、真菌、细菌、原生动物和后生动物等）和非生物物

质（胞外聚合物、生物碎屑、矿物质和营养物质等）的集

合体（Wu，2016；Xu et al，2020）。周丛生物是一个微生

态系统，不同微生物群落之间通过协同和竞争关系能够

更好利用营养元素的分配，与单一微生物群落相比，周

丛生物具有更复杂的群落互作关系，能够形成更加稳定

的生态系统。其中微生物群落主要包括异养微生物（如

异养细菌、真菌、原生动物等）和自养微生物（如绿藻、硅

藻和蓝细菌等）（Bharti et al，2017）。周丛生物的生长厚

度一般在几十到几百微米，一些长势较好的能长到几毫

米甚至几厘米，但其生长厚度不仅取决于周丛生物的不

同生长阶段，还可能与生长环境中酸碱度（pH）、土壤有

机碳、溶氧浓度（DO）、氮磷比等一些理化指标相关

（Huang et al，2018；吴国平等，2019；Liu et al，2021）。

通过在Web of Science中以“periphyton”或“peri-

phytic biofilm”作为标题检索词检索 2019-2023年最

新文献结果，共检索到相关文献 1 000篇左右，并且

使用VOSviewer软件信息可视化，发现周丛生物主

要与“phosphorus”“nitrogen”“algae”等关键词同时出

现（图 1），其中“periphyton”作为检索关键词出现次

数最多高达 244次，其次与周丛生物相关的藻类“al-

gae”“diatoms”和生物膜“biofilm”分别出现 51、33和

33次。并且近 5年相关研究热点词“eutrophication”

“phosphorus”和“nitrogen”出现频次高达 47、54和 55

次，这表明近几年周丛生物的研究主要集中在富营

养化和氮磷迁移转化上，包括对农业肥力的维持和

面源污水处理。而周丛生物对碳循环的关键词“car-

bon”出现 29次，其中多数篇幅介绍周丛生物稳定同

位素碳（δ13C）和氮（δ15N）的比值表征水质变化和食

物网结构（Ishikawa et al，2018；Camilleri & Ozersky，

2019），以及河流流速对周丛生物碳磷比值的影响

（Hiatt et al，2019），这些相关研究主要涉及的是 δ13C:

δ15N或C:P在周丛生物中的应用并没有深入介绍周

丛生物在碳循环的作用。

图1 2019-2023年Web of Science平台上有关“periphyton”文献的关键词网络共现谱图和统计

Fig.1 Keyword co-occurrence network analysis of periphyton-related literature on the Web
of Science platform from 2019 to 2023

在中国知网CNKI中以“周丛生物”或“自然生物

膜”或“周丛藻类”作为标题检索词检索2019-2023年

最新文献结果，总共检索相关文献36篇左右，其中这3

个关键词出现的频次分别为20、2和5次，并且其关键

词网络共现谱图相对来说较为单调，这表明中国知网

（CNKI）上相关周丛生物的研究内容较少（图2）。统

计 2019-2023年研究热点词发现“吸附”“铜”“氨挥

发”和“磷”等关键词出现频次最高，共计 10次，这表

明目前周丛生物研究热点仍在对肥料拦截和污水处

理和水质净化上。

李庭芳等，周丛生物在土水界面碳氮磷元素迁移转化中的作用 29
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统计Web of Science和中国知网CNKI 2019-2023

年每年的发文数量（图3），周丛生物相关论文成果产

出较为稳定，每年周丛生物相关研究发文量为200余

篇，且主要以英文论文形式刊出，中文论文平均发文

量不足 10篇，说明以中文发表的有关周丛生物的研

究与成果仍需进一步加强。
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图3 2019-2023年Web of Science
和CNKI每年发文数量统计

Fig.3 Statistical chart of annual number of periphy⁃
ton-related publications on the platforms of Web of

Science and CNKI over the past five years

综合以上统计结果，目前国内外关于周丛生物

的研究多集中在稻田生态系统中氮素淋溶（Wan et

al，2016；Gao et al，2019）、氨挥发（Wan et al，2016；赵

婧宇等，2021）、水稻种子萌发和幼苗生长（孙瑞等，

2022）以及周丛生物对农业面源污水中氮磷去除（吴

国平等，2019）和重金属离子吸附（Liu et al，2018；孙

晨敏等，2020）等研究，较少地关注到周丛生物对水

土界面碳循环的影响。但周丛生物对碳循环的影响

与生态系统碳固定和温室气体排放息息相关，对土

壤肥力和全球气候变化有着重要的作用。鉴于此，

本文总结了目前周丛生物对碳氮磷迁移转化影响的

研究进展，并在此基础上提出周丛生物对碳循环影

响的研究展望，为后续学者提供新的研究思路。

2 周丛生物对碳氮磷元素迁移转化的影响

广泛生长在土水界面中的周丛生物能够显著影

响环境中生物地球化学循环过程，在其生长过程中

不仅可以作为“养分供应器”储存养分，还可以作为

“生物转换器”将CO2转化为CH4，影响温室气体的排

放，同时还可以通过调节微生物活性与组分影响土

壤的碳矿化与激发效应。在周丛生物生长初期，因

光照条件良好养分充足，周丛生物迅速繁殖定殖于

土壤表层，并且其中的藻类能够通过光合作用、固氮

作用和同化作用将环境中碳氮磷等元素转化为生物

量，从而实现对养分的暂时缓存和拦截功能（图 4）。

在这一过程中异养细菌也能通过矿化作用促进藻类

的光合作用、增殖和缓存养分的功能，这种菌-藻的

相互作用使得周丛生物具有良好的养分固持作用和

有效减少养分的径流流失（Liu et al，2021）。但是在

这个养分固持的过程也会伴随着硝化、反硝化和氨

挥发等氮循环过程，这会造成一定的氮损失。土壤

中周丛生物的发展不仅显著改变了土壤有机质、pH、

DO和有效养分，也会影响土壤中氮磷钾等元素的含

量与形态（Wang et al，2015）（图 4）。最后在衰败期，

周丛生物的残体会腐化降解并向周围环境中释放碳

氮磷等元素，起到养分“供应器”的功能（图4）。同时

周丛生物在生长衰败过程中会释放有机质，这一过

程可能会引起土壤的激发效应从而促进或者抑制土

壤的碳矿化进程，这对温室气体的排放和土壤肥力

固持有着重要的意义。

图2 2019-2023年CNKI上“周丛生物”关键词网络共现谱图和统计

Fig.2 Keyword co-occurrence network analysis of periphyton-related literature
on the CNKI platform from 2019 to 2023
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图4 周丛生物对土水界面碳氮磷元素迁移转化作用

Fig.4 Schematic diagram of the migration and trans⁃
formation of carbon, nitrogen, and phosphorus ele⁃
ments at the soil-water interface by periphyton

2.1 土水界面氮磷元素转化

周丛生物是个复杂的微生物群落系统，养分的

迁移转化过程不仅受到藻类、微生物的调控作用，而

且在微生物细胞聚集体之间由胞外聚合物及矿物质

填充而形成大量的空隙和通道，这些空间为养分的

吸附、络合、共沉降提供了充分的条件。在不同条件

下周丛生物对氮磷养分循环过程也有不同的影响，

对于氨挥发过程，周丛生物中的有机物质一方面能

够通过微生物的矿化作用产生无机氮以此来增加氨

挥发的底物，并通过光合作用消耗CO2引起田面水和

土壤表层 pH 的增加，进而促进氨挥发（She et al，

2018；Zhao et al，2020）；另一方面吸附在土水界面的

周丛生物能直接同化氨且由于其比表面积高并含有

胞外聚合物，可以直接减少土壤向水体释放的气体，

从而抑制氨挥发（She et al，2018）。周丛生物对氨挥

发的作用是促进和抑制同时进行的，并且在不同环

境下（如光照、pH、DO、含氮量等不同）具有不同的结

果。Huang等（2021）发现当周丛生物量超过某一阈

值（110 g/m2）时，周丛生物对于氨挥发的抑制作用占

主导；反之，周丛生物对氨挥发有净促进作用，且周

丛生物对氨挥发的贡献会随施肥量的增加（即田面

水氮浓度的增加）呈指数增加，即高氮环境下周丛生

物对氨的同化和吸收不能抵消因 pH升高等对氨挥

发的促进作用。赵婧宇等（2021）研究发现田面水氮

素含量、地面风速、周丛生物生物量是影响氨挥发排

放量的 3个关键因素，并且使用 C10H19N5S 调控周丛

生物生长能够有效地降低基肥以及分蘖肥期间稻田

土壤氨挥发，减缓因氨挥发造成的氮肥损失问题。

氮循环过程中氧化亚氮（N2O）的产生主要来源

于土壤微生物硝化作用、反硝化作用（刘亥扬，2019）。

其中反硝化作用能够在严格厌氧条件下将N2O转化

N2，从而减少N2O的排放；但在氧气充足情况下，土壤

中硝化细菌含量高、硝化反应强烈，促进N2O的排放。

并且N2O是土壤N转化过程的中间产物和副产品，因

此气体在向土壤剖面扩散的过程中，也会被微生物利

用消耗一部分的N2O气体（Klefoth et al，2012）。周丛

生物对N2O排放的机制较为复杂，周丛生物不仅可以

影响土壤中pH、DO、Eh（氧化还原电位）、硝态氮、铵态

氮以及碳氮比，还会影响到土壤中硝化反硝化微生物

群落的组成代谢，这些土壤的理化性质和微生物活动

都会影响到N2O的排放。以往研究表明，在多种施氮

水平下周丛生物存在均能极大提高净反硝化速率，而

且周丛生物对净反硝化的贡献大于田面水的贡献

（Xia et al，2018），说明周丛生物可能会通过促进反硝

化N2的产生而减少N2O的排放。Lubbers等（2020）研

究发现土壤物种丰富度的增加会减少N2O的排放、增

加CO2的排放，这是由于CO2是呼吸和分解过程中的

最终产物，而N2O是异养微生物N转化过程中的副产

物，这使得产生的N2O气体可以在N转化过程中再次

被消耗并进一步转化为N2。周丛生物是个复杂的微

生物群落系统，具有较高的物种丰富度，这可能会使周

丛生物在进行N循环转化过程中更多消耗N2O转化为

N2，最终导致N2O排放的减少。同时周丛生物也能通

过影响微生物的组成和代谢去影响N2O的排放，例

如，周丛生物群落中能检测到丰富的假单胞菌属

（Pseudomonas），通常包含亚硝酸盐还原酶（nirS 和

nirK）和氧化亚氮还原酶（nosZ）基因（Xia et al，2018）。

此外微生物聚集体内还可以分泌多种活性酶，

如蛋白酶、碱性磷酸酶和过氧化氢酶等，这些酶能够

影响氮素和磷素的转化效率，从而提高氮磷的生物

有效率（Pohlon et al，2010）。周丛生物中的藻类对碳

氮磷元素的循环也起到非常关键的作用，曹彦圣等

（2013）发现藻类氮素固持量为0.4~17.5 kg/hm2，并在

藻类死亡后会被微生物分解逐渐回归到环境中，也

有研究表明绿藻能够通过同化作用来固定磷，并且

周丛生物中胞外聚合物含量高也有利于藻类或者微

生物表面形成更多的结合位点，以此来增加微生物

群落对磷的吸附作用（Lu et al，2014a）。目前也有新

研究表明群体感应信号分子AHLs是磷捕捉的主要

调控分子，不仅会影响胞外聚合物的产生、促进磷吸

收，也会调控磷酸盐转运蛋白基因（pit，pstSCAB）和

多磷酸盐激酶基因（ppk，ppx），从而调控胞内无机磷

的吸收和转化过程（Xu et al，2021；2022）。
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2.2 农业面源污水氮磷去除

目前由土壤泥沙颗粒、氮磷营养物质、农药等组

成的面源污染已经成为威胁地表水环境的重要影响

因素，大量流失的农业化肥造成水体中氮磷元素的

富集是引起地表水富营养化的主要原因（吴永红等，

2011）。近年来利用微藻去除水体中污染物的技术

备受关注，藻类可以通过光合作用生成氧气提供给

微生物进行营养物质的降解，也可以将污水中的

NH
+

4、NO
-

3、NO
-

2、H2PO
-

4 等无机离子和有机物中的N、

P等物质缔合到碳骨架上形成藻类细胞。利用藻类

能够有效且低成本地去除水体富营养化中的氮、磷

等元素，同时光合作用也能增加水体pH值对污水起

到消毒作用，减少部分有毒细菌的数量（Schumacher

& Sekoulov，2002）。类似于藻类，周丛生物对污水氮

磷的去除也有良好的效果，研究表明用周丛生物处

理工农业混合污水时，第 9天氨氮去除率可达 90%

（González et al，1997）；在处理富营养化水体时，周丛

生物能在半月后将水体 TN 浓度由 4~5 mg/L 降到

2 mg/L以下（宋玉芝等，2009）；在处理农田污染水体

时，去除效率也有62%~90%（吴永红等，2011）。且周

丛生物中添加吲哚乙酸还可提高其对水体氮磷的去

除效率，实验表明在添加 5 mg/L吲哚乙酸的周丛生

物在第 2天对氨氮和磷酸的去除率分别为 99.9%和

95%，1 周后对硝氮的去除率也高达 99%（孙瑞等，

2022）。周丛生物去氮的机制主要有以下 3种：第 1

种方式是周丛生物中的微生物将含氮物质（如蛋白

质、氨基酸、尿素和脂类等）进行降解释放出氨氮，氨

氮再通过好氧硝化作用转变为硝态氮，最后硝态氮

经过厌氧反硝化过程转变为 N2（Alejandra et al，

2022），并且在这个过程中也会产生温室气体 N2O

（Wrage-Mönnig et al，2018）；第 2种方式是周丛生物

通过光合作用吸收含氮物质（如氨氮、硝酸盐、亚硝

酸盐、尿素和氨基酸等）并将其转化为生物量，从而

降低水体中的氮浓度；第3种方式是周丛生物中的藻

类通过光合作用增加了水体的 pH，促进铵根离子向

NH3转化，最终增加氨挥发（Wu et al，2018）。

磷是限制水体浮游藻类的营养元素，对水体富

营养化的效果更加直接，过量的磷元素会导致藻类

生物量的增加以及由其有机产物的异养矿化而引起

的水体脱氧（Alexander & Smith，2006）。相比于传统

的工业去磷，利用周丛生物去磷具有易操作、高效率

和环境友好等优势，近年来得到了广泛应用。已有

研究表明周丛生物中的附着藻类对磷有很高的亲和

力，能较有效地吸收磷，并且磷的浓度和形态、周丛

生物生物量和生长结构都会影响到周丛生物对磷的

吸收效率（宋玉芝等，2009），Liu等（2016）通过实验

验证了周丛生物相较于对照组能显著提高废水中除

磷效果。周丛生物对磷的去除机制主要包括吸收、

吸附和共沉淀等方法，可以同时降低垂直运输中的

沉积物颗粒磷和溶解磷（Liu et al，2017）。扈新莹等

（2013）研究发现磷的迁移转化和最终去处都会受到

生物膜的影响，生物膜可以吸收溶解态和吸附颗粒

态的磷，并形成隔离层，最后减少向水体中释放的

磷，并且随时间的推移生物膜生物量的积累也会增

加对水体中总磷的吸收。同时也有研究表明以蓝藻

为主的生物膜比绿藻为主的具有更好的除磷效果

（Lu et al，2014b）。目前已有人工构建周丛生物去提

高除磷效率，高孟宁等（2021）以斜生栅藻（Tetrades-

mus obliquus）构建新型的人工周丛生物，在实验 7 d

后其对磷的捕获能力提高了200%，结果表明周丛生

物可显著提高对磷的捕获和富集能力。

由于周丛生物具有吸附营养元素和重金属离子

的功能，已被广泛应用到水环境生态修复中，如稻田

土水界面、湿地修复和湖泊水等领域。郭军权和吴

永红（2019）将周丛生物应用在“生态沟渠-人工湿

地”组合工艺中，探究周丛生物处理高负荷农业面源

污水的能力，结果表明有周丛生物组对总磷（TP）、总

溶解态磷（TDP）、总氮（TN）、硝态氮（NO
+

3-N）和铵态

氮（NH
+

4-N）的平均去除效率分别为 94.7%，94.2%，

93.3%，80.4% 和 91.8%，相比于对照组分别提升了

30.0%、33.2%、22.0%，27.2% 和 28.0%。 王 逢 武

（2016）通过自主设计周丛生物反应器探究其对Cu的

去除效果，结果表明周丛生物反应器对污水中Cu的

去除主要以吸附方式为主，并且可以有效地去除污

水中的Cu，去除率高达99%，应用周丛生物进行生态

修复具有运行成本低、易操作和环境友好等优点。

2.3 周丛生物对CO2固定的影响

广泛生长在淹水固体表面和水土界面之间的周

丛生物对CO2的固定和排放有显著的影响，周丛生物

中的藻类和自养微生物通过光合作用来固定大气中

的CO2，这一过程不断消耗腺嘌呤核苷三磷酸（ATP）

和还原型辅酶Ⅱ（NADPH）并固定CO2形成葡萄糖。

张虎等（2023）研究发现微藻生长速度快，固碳效率

高，它可以将CO2转化为油脂、蛋白质、多糖等物质，

平均每生产 1 t的微藻固定 1.83 t的CO2。周丛生物

中藻类含量也会影响到固碳速率，Ge等（2013）研究

发现稻田中的微生物CO2固定效率明显高于旱地，这

是由于稻田中的周丛生物含有大量的藻类。也有研
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究探究了周丛生物在溪流中的碳固定量，Flipo 等

（2007）测量了法国马恩河Grand Morin 溪流中周丛

生物的碳固定量在 180~315 mg。同时 Flipo也比较

了周丛生物与浮游生物对溪流碳固定的贡献，其中

浮游生物的净光合活性高于周丛生物，但周丛生物

在溪流中的平均生物量[3.4 g/(C·m2)]显著高于浮游

生物量[0.3 g/(C·m2)]，这导致周丛生物的光合绝对

活性更强，具有更好的固碳效果。Wang等（2022）通

过稻田实验论证周丛生物具有良好的固碳作用，相

比对照组能够提升 7.2%~12.7%的固碳效率。周丛

生物在其生长发育过程中能够通过微藻和自养微

生物的光合作用固碳，并且也能通过微生物分泌物

和固持养分的释放来促进植物生长，以此来提高植

物的固碳效率，但在周丛生物衰败期，其残体作为

生物活性较强的碳源在分解过程中不仅会产生

CO2，还可能会影响到土壤原有有机碳的矿化，即产

生激发效应（图4）。

2.4 周丛生物对CH4排放的影响

浅水湿地生态系统，如稻田、红树林等也是重要

的CH4来源，其中全世界来源于稻田的CH4占大气总

来源的 8%~13%（Jacobson，2002），达 20~40 Tg（Ali

et al，2008）。稻田CH4排放是土壤产甲烷菌和甲烷

氧化菌相互作用的结果，产甲烷菌发酵有机物产生

CH4，而甲烷氧化菌氧化消耗CH4。稻田是淹水厌氧

环境，这给CH4的生产提供了有利条件，有机物质在

厌氧环境下先被厌氧细菌分解为小分子化合物，产

甲烷菌再进一步将CO2和H2、酯类和有机酸等物质

转化为CH4。周丛生物对CH4排放的影响主要通过

调节土壤产甲烷菌和甲烷氧化菌的组成和代谢、碳

源有效性和土壤Eh等（Liang et al，2016；Said-Pulli-

cino et al，2016）。Wang等（2022）田间试验发现周丛

生物对 3个气候带（热带、亚热带、温带）的稻田CH4

排放都有促进作用，其中周丛生物能够促进 7.1%~

38.5%的CH4排放，其原因是周丛生物分泌物和生物

碎屑的降解都提高了土壤有机碳有效性，这为产甲

烷菌提供了更好的物质基础；并且这些有机碳的降

解也降低了界面土壤的Eh，这导致产甲烷菌的丰度

增加，甲烷氧化菌的丰度降低。

红树林是生长在热带、亚热带海岸潮间带，由红树

植物为主体的常绿乔木或灌木组成的湿地木本植物群

落，具有复杂的生态系统功能（Barbier et al，2011）。红

树林生态系统在沿海碳循环中发挥重要的作用，具有

较高的初级生产力，约为（218±72）t·g/(C·a)，并且红树

林湿地位于陆地和海洋的过渡带，土壤在潮汐的影响

下形成低氧和缺氧的交替条件，从而影响温室气体的

产生和排放（Bouillon et al，2008）。Jacotot等（2019）

每月对红树林湿地的CH4和CO2进行监测，发现去

除表层 1~2 cm沉积物土壤后，CO2和CH4的排放通

量都有明显增加，这是由于表层的周丛生物一方面

促进光合作用固碳，另一方面作为物理屏障阻止气

体的排放。与CO2固定作用类似，周丛生物也可用

来吸收CH4，在厌氧甲烷营养古菌和硫酸盐还原细

菌作用下可以氧化 CH4，从而减少 CH4的排放（Cui

et al，2015）。

3 展望

3.1 周丛生物对碳固定和矿化的影响研究

目前已有研究表明周丛生物中的微藻和自养微

生物能够通过光合作用促进CO2的吸收及CH4的排

放，但其具体的碳固定和碳矿化过程及驱动机制仍

不清晰。周丛生物的光合固碳途径主要通过卡尔文

循环，这是植物、藻类、细菌等自养生物最重要的CO2

固定途径（Shively et al，1986；Boller，2012），它不仅

是生态系统中初级生产的主要动力，还对大气中CO2

的浓度有着重要影响。自然界中存在的 4种Rubis-

CO酶对卡尔文循环的进程起到重要作用，但它们在

结构、催化性能和氧气敏感性上存在差异从而影响

循环过程的催化速率（Tabita et al，2008），而周丛生

物的存在不仅会影响土水界面的理化性质，还会影

响RubisCO酶的种类和活性进而对卡尔文循环产生

重要的作用。

周丛生物属于微生物群落聚集体，目前探究固

碳微生物群落结构的方法是通过提取、测试、分析环

境中微生物编码核糖体小亚基/大亚基核糖核酸的

16S rDNA、18S rDNA、23S rDNA。但这种方法对暗

固碳和异养微生物难以进行有效的检测，因此对于

这类暗固碳的微生物群落就需要通过检测固碳功能

基因，而不同的固碳途径往往对应不同的关键酶和

编码基因（王北辰，2019），例如卡尔文循环固碳中 I

型和 II型的RubisCO 酶的大亚基分别由 cbbL 基因

和 cbbM 基因编码。因此未来对周丛生物碳固定的

研究中可以从固碳微生物群落和固碳基因等微观角

度开展以更深入了解其机制。

周丛生物生长和凋落过程会改变界面土壤碳库

特征，对有机碳矿化过程也会产生显著影响。当动

植物残体、微生物分泌物以及人为添加的外源性有

机物进入土壤后，会影响土壤微生物的活性和分泌

胞外酶，从而影响土壤有机质周转的强烈变化，即土
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壤有机碳矿化的激发效应（Kuzyakov et al，2000）。

有研究表明激发效应可以加速土壤有机质的分解达

380%，也有研究发现激发效应可以抑制土壤有机质

分解达 50%，前者为正的激发效应而后者为负的激

发效应（Kuzyakov et al，2000）。目前关于激发效应

的机制已有学者提出以下几种：碳饥饿（Hobbie &

Hobbie，2013）、氮挖掘（Craine et al，2007）、底物偏好

利用（Cheng，1999）、微生物组成改变（Fontaine et al，

2003）和微生物激活（Blagodatskaya & Kuzyakov，

2008）等，这些影响机制均与土壤微生物活动相关，

因此土壤激发效应主要发生在微生物活性热区，如

植物的根际、碎屑周际和生物间隙等区域（Kuzya-

kov，2010）。生长在水土界面的周丛生物属于复杂

的微生物群落聚集体，不仅具有较高的微生物活性

影响土壤有机碳的周转，而且周丛生物在凋落腐解

后作为有机质进入土壤增加了土壤的有机碳源，从

而影响土壤的有机碳矿化及其激发效应（图 4）。目

前关于土水界面的激发效应研究主要集中于稻田生

态系统中秸秆还田、根际沉积物、有机肥施用等（Zhu

et al，2018；张叶叶等，2021；刘峰等，2022），而对于周

丛生物如何通过改变土壤微生物活动和土壤有机碳

组分，进而影响土壤有机物矿化过程及其激发效应

仍缺乏系统研究。Ren等（2022）在探究微生物特性

对土壤激发效应影响机制时发现气候是影响激发效

应的关键因素，在热带和亚热带地区易分解碳的比

例高，同时较高的温度也会提升微生物对底物的利

用，导致激发效应更高；而在寒温带森林的难分解碳

较高，激发效应更弱。该研究也进一步表示气候和

有机碳的质量可以调节碳分解基因影响土壤的底物

可利用性以及碳相关酶的活性，进而影响土壤有机

碳的分解速率和激发效应，而在不同气候带影响下

的周丛生物中微生物活性的差异对激发效应也会有

显著差异，这有待进一步探讨。

3.2 应用碳同位素对周丛生物的研究

稳定碳同位素作为研究全球生态系统碳循环的

重要手段之一，国内外学者已将其作为示踪物质来

源和地球化学过程的主要方法。稳定碳同位素组

成 13C不仅可以用来区分碳源，还可以示踪标记碳循

环过程中各种产物（李发东等，2023）。

应用同位素分馏效应可以进一步探究周丛生物

对CO2和CH4排放的影响。具体来说，周丛生物中的

藻类和自养微生物可以通过光合作用来促进稻田的

固碳作用，在这个过程中周丛生物会选择吸收较轻

的 12CO2，这可能会导致空气中 13C富集、δ13CO2值升

高（Nier & Gulbransen，1939），而在周丛生物衰败期，

在残体分解过程中作为碳源会向外释放CO2，这一过

程可能会导致空气中 12C富集、δ13CO2值降低，因此

δ13C值可以用来表征周丛生物在生长过程中碳固定

和碳排放的具体过程和贡献。此外，周丛生物广泛

生长在淹水固体表面和土水界面等还原环境中，但

在根土和土水界面仍存在一定的氧化环境，这让土

壤中产生一部分的 CH4 被氧化消耗掉（Smemo &

Yavitt，2007）。而周丛生物通过调节土壤产甲烷菌和

甲烷氧化菌的组成、代谢和碳源有效性等促进了CH4

的排放，这一过程可能使得稻田土壤氧化CH4能力降

低、CH4排放通量升高，从而使得大气中 12C 富集、

δ13CH4值降低（张晓艳等，2012）。同时碳同位素分馏

系数（αc）被定义为（δ13CO2+1 000）/（δ13CH4+1 000），

常用来表示平衡相关的碳同位素分馏特征，可以用

来识别产甲烷菌不同的生物代谢过程，其中较低的

αc（<1.021）代表产甲烷菌主要是乙酸发酵途径

（CH3COOH→CH4+CO2），而较高的 αc（1.025~1.079）

则代表高比例的氢还原生产（4H2+CO2→CH4+

2H2O），因此αc可以用来探究周丛生物对甲烷排放的

不同代谢过程，这对甲烷排放的微观机理研究提供

了重要的科学依据（Qin et al，2020；Li et al，2022）。

同时未来的研究中可以结合人工标记的稳定碳

同位素去研究周丛生物对碳固定、碳矿化以及激发

效应的影响与贡献。目前已有研究将碳同位素标记

应用到碳矿化和激发效应中，Zhu 等（2018）通

过 13CO2连续标记实验研究根际激发效应（RPE）对水

稻CO2和CH4的排放及其与施氮的依赖性，实验表明

水稻根际激发效应通过影响微生物活性会促进CO2

和CH4的排放。此外，人工同位素标记结合DNA稳

定性同位素探针（DNA-SIP）和宏基因组等高通量测

序技术可用于进一步揭示周丛生物群落中行使特定

功能的关键微生物，也可以示踪周丛生物在碳循环

过程中固碳、碳矿化和激发效应的产物，量化周丛生

物整个生长季对CO2和CH4的影响。 DNA稳定同位

素探测（DNA- stable isotope probing，DNA-SIP）技术

是用 13C标记过的底物培养微生物，使 13C能够在微

生物代谢过程中合成在DNA中，再通过 SIP技术与

高通量测序技术来反应微生物群落与组成（詹雨珊

等，2019）。Fan 等（2014）通过 SIP 技术研究中国黑

土 13C标记的玉米残留物分解过程中细菌碳同化以

及碳和氮的耦合作用，将DNA中的固氮和反硝化的

氮循环基因与玉米残留物中碳转化联系起来，结果

表明植物的残体在分解过程中可以通过碳输入来促
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进土壤微生物中的氮固定和反硝化过程。因此在未

来的研究中，将DAN-SIP技术应用到周丛生物碳氮

耦合作用中，将有助于探究周丛生物影响碳、氮循环

相互作用的机制。

3.3 周丛生物对碳氮磷影响的研究

已有研究表明周丛生物能够显著影响环境中碳

氮磷的迁移转化作用，但周丛生物对碳氮磷的影响

并不是单一的，而是通过协同作用相互影响。例如

周丛生物中微藻和微生物不仅能够通过光合作用固

碳，而且在此过程中会制造丰富的有机物和氧气，影

响氮磷形态，进而促进氮磷的结合或释放。Abulaiti

等（2023）研究发现田面水中可溶解性有机碳（DOC）

和 NO
-

3-N 的浓度与稻田土壤中反硝化速率显著相

关，而周丛生物通过光合固碳形成的土壤有机碳

（SOC）和DOC一方面促进周丛生物生物量的增加进

而促进氮磷循环，另一方面SOC和DOC的富集也会

促进微生物物种丰富度的增加，以此来加快养分的

循环（Liu et al，2021）。同时在土壤有机质分解过程

中，有学说认为土壤中氮素养分的缺乏是促进土壤

有机碳分解的关键因素，微生物利用不稳定的碳来

分解不易降解的有机质以此来获取氮养分，而当外

源有机质输入的情况下，微生物对氮素养分的需求

增加，引起土壤微生物大量繁殖、活性提高，最终导

致土壤中有机质的快速周转（Blagodatskaya &

Kuzyakov，2008）。目前关于周丛生物的研究大多只

停留在单个碳氮磷元素的影响，没有去探究周丛生

物在碳氮磷耦合关系中的影响机制，在未来的研究

方向中可以重点关注碳氮磷的协同作用。

4 结论

周丛生物在生态环境保护中具有良好的应用前

景，生长在淹水固体表面和土水界面之间的周丛生

物不仅可以缓存、拦截养分，作为养分的临时“缓冲

器”，还可以吸附重金属元素、净化水质。周丛生物

复杂的微生物群落组成和独特的胞外聚合物特征使

其具有出色的生物富集转化能力，这在水环境物质

的生物地球化学循环中起到非常关键的作用，周丛

生物的存在不仅可以用于面源污染的防控，还可以

拦截农田养分、回收氮磷及稀有重金属资源，有利于

资源充分利用，实现可持续发展。

同时周丛生物作为自养和异养微生物聚集体具

有显著的固碳能力，周丛生物可以通过光合作用同

化CO2转化有机质促进自身生长，并且在其死亡衰解

过程中也会作为碳源影响土壤碳库并在分解过程中

排放CO2，这些过程显著影响到温室气体的排放，最

终影响全球气候变化的进程。目前关于周丛生物对

碳元素的迁移转化作用的研究仍较少，其影响特征

及微生物驱动机制仍有待探究。运用自然稳定碳同

位素和碳同位素标记方法可进一步厘清周丛生物温

室气体排放和激发效应的具体贡献，同时也可以将

DNA-SIP和宏基因组等高通量测序技术用于探索周

丛生物具体固碳功能的微生物群落和关键功能基

因，进而分离纯化，以优化周丛生物，使其具有更好

的固碳能力和广泛的应用前景。
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Abstract：Periphyton, growing on the surface of submerged solids and at the soil-water interface,

consists of microorganisms such as microalgae, fungi, bacteria, and extracellular polymers. These mi-

croorganisms can interact with each other to form more complex microbial aggregates, which are eco-

logical stable and directly affect the material cycle, energy flow, and information exchange between

the soil and water interface. In this study, "periphyton", "periphytic biofilm", "periphyton algae" were

selected as search terms, and the relevant literature for the period from 2019 to 2023 were searched

in the Web of Science (WOS) database and the China Knowledge Network (CNKI) platform. Then,

the keyword co-occurrence analysis of the retrieved literature was conducted using VOSviewer soft-

ware. Results show that current research on periphyton primarily focused on the effect of periphyton

on the migration and transformation of nitrogen and phosphorus in shallow water ecosystems such as

rivers, lakes, paddy fields, as well as the regulatory mechanisms. There were relatively few studies on

the effect of periphyton on the carbon cycle. Based on existing literature, we further summarized the

impact and mechanism of periphyon on the migration and transformation of carbon, nitrogen, and

phosphorus. Additionally, we proposed the future research directions of periphytic organisms, such as

the research perspective of carbon fixation and carbon mineralization affected by periphyton com-

bined with isotopic analysis. The objective of out study aimed to strengthen the understanding of bio-

geochemical cycling processes in ecosystems and provide theoretical support for precise prevention

and control of non-point source pollution through regulating the growth processes of periphyton.

Key words：periphyton; natural biofilm; nitrogen and phosphorus; greenhouse gases; carbon isotope
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