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摘要 土壤-植物系统是抗生素抗性基因(简称抗性基因)从环境向人类传播扩散的一个重要途径, 是环境抗性基

因人群暴露的主要来源. 通过对土壤-植物系统中抗性基因的研究, 可以明确抗性基因在土壤生物中的分布及其

传递, 分析抗性基因食物链传递的风险及其规律, 从而为控制抗性基因污染提供理论依据, 保障人类健康. 同时,
其对于维护星球健康也具有重要的价值.本文总结了土壤(包括土壤动物肠道)和植物微生物组中抗性组的重要研

究进展, 强调了抗性基因流在土壤-植物系统中的流动给土壤生态系统带来的环境风险, 最后提出了通过管理土

壤-植物系统中的抗性基因流以保障星球健康的方案, 并对未来研究进行了展望.
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抗生素为人类防治细菌感染、保障动物畜牧养殖

以及农业生产做出了重大贡献. 然而, 随着抗生素的长

期大量使用和滥用, 抗生素耐药性问题日趋加剧, 已经

成为全球最严峻的公共卫生问题之一, 严重威胁人类

健康. 世界卫生组织(World Health Organization,
WHO)于2011年发出“遏制耐药——今天不采取行动,
明天就无药可用”的呼吁, 并于2014年发布了“控制细

菌耐药全球行动计划(草案)”. 我国也于2016年由国家

卫生和计划生育委员会(2018年整合至国家卫生健康

委员会)等14部门联合制定并发布了《遏细菌耐药国

家行动计划(2016-2020年)》, 旨在加强抗菌药物科学

管理, 遏制细菌耐药发展与蔓延, 维护人民群众身体

健康, 促进经济社会协调发展.
环境中的抗生素残留即使在低浓度下也可以对细

菌产生选择压力. 随着人类活动(有机肥施用和污水灌

溉等)的加剧, 抗生素抗性细菌(以下简称抗性细菌)和
抗生素抗性基因(antibiotic resistance genes, ARGs, 以
下简称抗性基因)在环境中不断扩散增殖. 抗性基因已

被广泛认为是一类新型的环境污染物
[1], 与传统化学

污染物不同, 抗性基因污染属于生物污染, 不仅会在

不同环境介质中持久性残留、转移和扩散, 而且具有

暴发性的特征, 一旦失控, 将严重威胁公共安全. 例如,
2010年印度新德里报道的“超级细菌”事件, 是由于抗

生素对携带有抗性基因的致病菌治疗无效引发的
[2].
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我国是抗生素的生产与消费大国, 其引起的环境问题

一直受到中国科学家的广泛关注. 国内已对环境中的

抗生素与抗性基因污染的生态风险展开了系统的研

究, 并取得了很多突破性进展.
土壤-植物系统包括绿色植物及其根系周围的土

壤环境(土壤、微生物和动物), 是地球生态系统中与

人类生存和健康最为密切的系统, 其实质是涉及土壤-
微生物-动物-植物的四元体系. 土壤是地球上最大的

微生物栖息地, 同时也是最大的抗性基因储存库. 随

着人类活动影响的加剧, 粪肥、污泥农用及再生水灌

溉等因素使得土壤抗性基因水平显著升高
[3]. 生长在

土壤中的植物, 其表面和内部附着各种微生物, 统称

为植物微生物组, 它们在植物生长和抗病中发挥重要

作用. 植物的根际微生物和叶际微生物是植物微生物

组的重要组成. 植物根际环境是受植物根系和根系分

泌物直接影响的薄层土壤, 包含复杂的微生物类群,
根际微生物主要来源于土壤环境. 植物叶际微生物主

要来源于植物本身的土著微生物和通过土壤、空气及

其他植物水平传播获得的外源微生物
[4]. 土壤、根际

和叶际的微生物活动将土壤、微生物和植物联系起

来, 构成环境中一个独特的生态系统单元. 土壤-植物

系统是抗性基因从环境向人类传播扩散的重要途径之

一, 是环境抗性基因人群暴露的主要来源. 食物链是土

壤-植物系统中的抗性细菌和抗性基因进入人体最直

接和最主要的途径. 当人们摄入生食的蔬菜、水果等

时, 蔬果携带的抗性细菌和抗性基因将直接进入人体,
从而对人类健康造成潜在威胁

[5]. 随着全球经济的快

速发展, 农产品中的抗性基因随着食物的加工、保存

和全球运输, 可以迅速在全球范围内传播和扩散
[6], 引

发公共安全风险, 从而影响星球健康.
面向人类未来可持续发展问题, 2015《柳叶刀》

(The Lancet)杂志社组织全球专家形成了关于“星球健

康”的专题报告. 该报告指出, 星球健康是一个新的研

究领域, 它将自然环境与人类健康相联系
[7]. “星球健

康”认为, 人类健康及其福祉与星球系统有着千丝万缕

的联系, 需要保护自然环境的完整性, 以确保人类长期

持续的健康
[8]. “星球健康”特别强调将过程与现象相

联系, 可能这些现象与过程按照传统角度来看似乎没

有联系. 例如, 大气中CO2浓度升高可能导致农作物微

量元素的稀释, 但人体摄入的农作物总量不变, 这可能

导致人体微量元素的缺乏
[9]. 因此, 需要多学科的交叉

研究来揭示复杂和跨领域的问题, 从而更好地管理自

然生态系统, 保障人类的健康与福祉
[10]. 因此, 本文首

先总结了我国在土壤(包括土壤动物肠道)和植物微生

物组中抗性组的重要研究进展, 强调了抗性基因流在

土壤-植物系统中的流动, 最后提出了通过管理土壤-
植物系统中的抗性基因流来保障星球健康的方案, 并

提出了未来的研究方向.

1 土壤微生物组中的抗生素抗性组

1.1 土壤是抗生素的重要来源

土壤是地球上生物多样性最高的栖息地, 其中最

活跃的成分是土壤微生物, 1 g土壤中包含上百万细

菌、数十万真菌孢子及数万原生动物. 这些微生物在

代谢过程中, 不断产生各种次级代谢产物, 用于种间

交流和资源竞争, 如抗生素、毒素、色素等
[11]. 当前

临床中使用的大部分抗生素都来源于土壤中的细菌和

真菌, 其中放线菌是土壤中最大的细菌门之一, 占土壤

微生物种群的13%~30%, 产生了已知抗生素的2/3[12].
根据结构特点可以将抗生素分为内酰胺、氨基糖苷、

核苷、四环素、多肽、糖肽、大环内酯等种类. 抗生

素可以抑菌杀菌外, 还可以作为抗癌药、抗寄生虫

药、除草剂等, 在医疗、工业、农牧渔业和环境保护

等领域均发挥重要作用. 但因抗生素大量滥用造成抗

性菌的蔓延和传统分离技术应用的限制, 抗生素的发

展进入了停滞期. 近年来, 随着分子生物学及多组学

技术的不断发展, 有望在土壤及其他环境中分离新的

活性物质, 突破抗生素发展的瓶颈
[13].

1.2 土壤是环境中抗生素抗性基因的重要储存库

(1) 抗性基因的本底值(内在抗性). 抗性菌对抗生

素的抗性来源于位于染色体或者可移动基因元件上的

抗性基因. 与传统的化学污染物不同, ARGs可在同种

甚至不同种细菌之间进行转移和传播, 影响抗生素的

治疗效果, 已被列为一种新型环境污染物
[14]. 抗性机

制主要包括以下4类(图1)[15]: (ⅰ) 使抗生素失活: 降解

抗生素或取代活性基团; (ⅱ) 抗性突变: 突变修饰抗生

素的结合靶位(目标蛋白), 使抗生素结合位点失效, 但
保持蛋白质的细胞功能不变; (ⅲ) 外排泵: 通过药物外

排泵将抗生素排出细胞; (ⅳ) 多糖屏障: 在细胞膜上形

成屏障等.
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土壤环境中存在大量天然抗生素, 例如, 最早的抗

生素之一链霉素就来自于土壤. 尽管这些抗生素的浓

度很低, 但仍可作为微生物种群之间或种群内的信号

分子, 形成一定的环境压力, 使微生物种群获得抗性,
因此土壤中的微生物群落普遍存在内在抗性基因. 例

如, 在没有人为活动施加影响的阿拉斯加冻土中, Al-
len等人

[16]
通过功能性宏基因组分析首次发现了双功

能的β内酰胺酶基因. 这表明一些ARGs是自然存在于

土壤环境中的, 与人类活动造成的选择压力无关. 对

30000年前冻土的DNA进行宏基因组分析, Galán等
人

[17]
发现, 内在抗性基因组具有高度多样性, 其中一

些基因编码对多种药物具有抗性, 比如β-内酰胺类、

糖肽和四环素类抗生素.
(2) 外源输入. 作为20世纪最重要的医学发现之

一, 抗生素自发现之日起就被大量投入生产和使用, 广
泛应用于人类医疗、动物畜牧养殖以及农业生产中.
目前, 在全球范围内, 抗生素滥用的情况十分严重. 根
据美国疾病预防控制中心统计, 人类使用的抗生素中

有多达50%是不必要或不恰当的. 抗生素滥用对细菌

造成了持续性的选择压力, 促进了ARGs在多种病原

体和共生微生物中的形成和扩散. 有研究表明, ARGs
在微生物之间主要通过由噬菌体介导的转导、可移动

性基因元件(mobile genetic elements)介导的接合及游

离DNA的转化进行传播. Peterson和Kaur[18]发现, 土壤

中的本土耐药微生物不再能代表土壤微生物种群中的

大多数耐药生物. 相反, 土壤中的微生物越来越多地从

人类活动中获得抗性.
污水处理厂是土壤中ARGs的主要人为来源. 医疗

废水、生活废水及工业废水中的抗生素、ARGs很难

在城市污水处理厂中被完全消除. 我国科学家在我国

污水处理厂的污泥及出水中检测到超过200类ARGs,
这些ARGs即会随着再生水灌溉、污泥施用进入城市

及农田土壤中
[19]. 例如, 王凤花等人

[20]
采用高通量定

量PCR技术在经再生水灌溉的公园土壤中检测出147
种抗性基因, 这些基因与对广谱抗生素的抗性有关, 其
中最丰富的是抗β抗内酰胺(18.4%~30%)类、FCA类
(氟喹诺酮、喹诺酮、氟苯尼考、氯霉素、酰胺醇)
(12.5%~22%)、氨基糖苷类(7.5%~19.4%)抗性基因, 与
未经再生水灌溉的对照土壤相比, 抗性基因丰度的富

集范围从99到8655倍不等, 值得注意的是, 多重耐药

类抗性基因如qacEdeltal-02富集了800倍, 这类抗性基

因在土壤环境中的扩散传播可能会引起微生物对其他

乃至新型抗生素的抗性,导致抗生素失效;施用污泥的

农田土壤中同样检测到较高丰度的抗性基因, 更为重

要的是, 一些抗性基因如aadA, tet(W)等在施用污泥

119天后仍然可以检测到, 表现出较高的传播风险, 同

时高丰度的转座子intI 1也通过定量PCR检测到, 这类

整合子通常携带多个抗性基因, 可能会使抗性基因转

移到人类致病菌中, 危害人类健康
[21].

抗生素在动物畜牧养殖业中大量应用, 有研究发

现, 40%~90%的饲用抗生素以原化合物或具有生物活

性的代谢产物的形式随动物粪便排出;另外,抗生素的

应用会使动物肠道内积累丰富的ARGs[22], 因此粪肥

农用可能是ARGs进入土壤环境的重要途径. 研究表

明, 在施用猪粪的农田土壤中, 检测到较高水平的

ARGs和MGEs(mobile genetic elements)[23]. 通过使用

高通量荧光定量PCR技术, 朱永官团队
[24]

分析了国内

北京、浙江和福建三个大型商业养猪场附近土壤的抗

性基因, 发现因施粪肥引起的抗生素残留的土壤样品

中有63种ARGs的丰度显著高于对照土壤, 最高达

21600倍; 同时MGEs的丰度与ARGs的总丰度呈显著

正相关, 这暗示着由MGEs介导的水平基因转移可能

是引起ARGs富集的重要原因.
空气污染也可能通过干湿沉降将ARGs引入土壤.

图 1 革兰氏阴性菌的抗生素耐性机制
[15]

Figure 1 Mechanisms of antibiotic resistance in a gram-negative
bacterium[15]
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我国学者调查研究了ARGs在全球19个城市空气中的

分布情况, 发现大环内酯类和喹诺酮类抗性基因是空

气中最丰富的ARGs, 并强调了城市空气传播ARGs的
潜在风险

[25]. 最近的一项研究也发现, 北京、天津及

石家庄的城市灰尘样品中ARGs的浓度高达每克灰尘

106.4拷贝, 且会通过风力等因素进行传播
[26]. 这些在

空气中的ARGs和其他污染物可能会跨越地理障碍进

行长距离运输, 甚至沉降到偏远地区的土壤中, 从而加

剧土壤中ARGs的扩散. 同时, 土壤污染物和微生物也

可能被雾化到空气中, 并进一步加剧ARGs在空气中的

传播. ARGs通过颗粒物从土壤迁移到空气, 高污染土

壤中ARGs在土-气中的迁移趋势更加明显, 土壤含水

率升高会降低ARGs的土-气迁移趋势
[27].

此外, 土壤微生物对环境变化的响应存在物种差

异, 这导致人类活动对ARGs的影响在不同地区也有

所区别. 如施用污泥堆肥后, 土壤类型对抗性基因的

扩散有显著影响
[28], 污泥堆肥172天后, 与对照组样品

相比, 江西红土中抗性基因的风险并未增加,而山西黄

土、吉林黑土中的抗性基因则显著增加. 驱动不同土

壤抗性基因变化的因素也不尽相同, 堆肥导致微生物

群落的变化是影响江西红土和吉林黑土中抗性基因变

化的主要因素, 而山西黄土中的可移动基因元件占主

导地位, 这表明堆肥处理在山西黄土中具有更高的抗

性传播风险. 同时, 除抗生素外, 一些非抗生素类物质,
如重金属、人类药物等, 会显著促进抗性基因在土壤

中的扩散
[29~31]. 胡行伟等人

[29]
通过高通量定量PCR发

现, 铜污染(0~800 mg/kg)4~5年的农田土壤含有更多

种抗性基因, 以多耐药性抗性基因和内酰胺类抗生素

抗性基因为主; 同时抗性基因的多样性和相对丰度受

铜浓度的影响显著, 在中度污染(100~200 mg/kg)的红

土和重度污染(400~800 mg/kg)的潮土中最高, 且与可

移动基因元件的丰度呈显著正相关; 结构方程模型进

一步证明, 铜污染通过影响土壤中的微生物群落和可

移动基因元件驱动了抗性基因的变化, 表明田间实际

条件下, 长期铜污染将会极大地改变土壤中抗性基因

的多样性、丰度并促进传播. 在污染物的胁迫下, 土

壤中的抗性菌会通过选择过程进行富集, 并成为土壤

微生物中的优势菌群. 这些抗性菌中的ARGs又可以

通过水平基因转移(horizontal gene transfer)传递到敏

感菌, 在土壤微生物群中传播抗性. 因此, 土壤是

ARGs内在抗性和获得抗性的一个重要储存库, 土壤

的安全对人类和星球的健康变得越来越重要, 也逐步

受到重视.
由于土壤微生物组中内在抗性的普遍存在, 因此,

区分自然产生的抗生素抗性基因与人为污染的抗生素

抗性基因(包括类型、含量、传播、风险、效应等)显
得尤其重要. 许多抗生素抗性基因与临床以及农业中

抗生素的使用密切相关, 自然与人为污染产生的抗性

基因可以得到一定程度的区分, 但对其生态风险还未

有系统的研究.

1.3 土壤动物微生物组中的抗性组: 一个“隐藏”
的库

土壤中生活着丰富的、种类多样的动物, 它们是

土壤生态系统的重要组成部分. 在长期的演化过程中,
这些动物体内往往定殖着独特的微生物类群. 近些年,
土壤动物微生物组研究受到中国学者的广泛关注, 初

步取得了一些阶段性成果. 土壤动物体内独特的生态

位往往使得其微生物类群不同于周围环境
[32]. 研究发

现, 不同于其他无脊椎动物(如蜜蜂
[33]

、果蝇
[34]

等), 土
壤动物体内含有丰富的微生物类群

[35], 且在土壤动物

如跳虫肠道中已分离到丰富多样的抗菌物质
[36]. 这提

示, 土壤动物微生物组中可能含有多样的抗性组(图2).
一项关于野外不同土地利用方式的调查研究显示, 典

型土壤动物跳虫微生物组中含有丰富多样的抗性基

因, 且土地利用方式可以影响其体内抗性基因的组

成
[35]. 进一步分析表明, 其体内的抗性基因丰度与多

样性与土壤的施肥历史紧密相关. 在一项位于山东德

州的长期污泥农用的野外定位实验研究中, 学者们也

发现, 长期施用污泥或鸡粪显著增加了土壤动物蚯蚓

肠道中的抗性基因丰度
[37]. 同时室内培养实验也证实,

猪粪施用后会显著增加土壤动物线虫、跳虫和捕食性

螨微生物组中的抗性组, 且抗性基因会在土壤食物链

中传递
[38,39]. 学者们也考察了不同污染物的作用发现,

抗生素会显著增加土壤动物肠道中的抗性基因丰度,
但纳米银可减少土壤动物肠道中的抗性基因丰

度
[40,41]. 这表明, 不同污染物对土壤动物肠道微生物的

影响不同, 但需要更多的研究揭示其抗性组改变的机

制. 此外, 土壤食物网中抗性基因丰度的增加会产生

何种生态风险需要进一步的研究. 土壤动物微生物组

中的抗性组也可能通过其活动扩散到其他区域如根

际, 从而影响植物微生物组中的抗性组. 总体来说, 目
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前已经初步揭示了主要土壤动物微生物组中的抗性

组, 但对于抗性组变化的深层次生态风险还未有系统

深入的探讨. 由于土壤动物微生物组也是土壤微生物

组的重要组成部分, 其抗性基因的变化将影响全球的

抗性基因的动态, 从而影响星球健康.

1.4 土壤病毒组中的抗性组: 一个“移动”的库

土壤是微生物的主要栖息地, 微生物受到各种各

样的病毒侵染, 因此土壤也是病毒的主要分布场所.
且病毒是地球上最丰富的生物实体, 土壤病毒组是土

壤微生物组的重要组成部分
[42]. 其中噬菌体是土壤中

最丰富的病毒类群. 多项研究已经表明, 环境样品的

噬菌体基因组携带有丰富多样的抗性基因, 可作为

ARGs的一个重要储存库
[43,44]. 例如, 从新鲜收割的蔬

菜(生菜、菠菜和黄瓜)和农田土壤分离得到的噬菌体

中均能检测到抗性基因
[43]; 在对使用牛粪和污泥进行

改良土壤的研究中, 也在其噬菌体中检测到抗性基

因
[45]. 同时在选择压力下, 噬菌体可以介导ARGs的水

平转移, 又是ARGs的一个可移动的库
[44]. 我国学者研

究发现, 噬菌体中tet基因的丰度与细菌中tet的丰度显

著正相关
[46]. 同时考虑到噬菌体在土壤中具有相当高

的丰度, 其促进ARGs在土壤细菌中转移的作用不容

忽视, 未来的研究应该对其有更多的关注. 土壤抗性

基因的研究到现阶段, 已基本明确土壤中抗性基因的

种类与丰度, 但对其可移动部分抗性基因的认知还很

缺乏, 因此很难对抗性基因的风险进行合理评估, 而

土壤病毒组中抗性基因的研究可以为其提供合适的基

础数据与理论支持.

2 植物微生物组中的抗生素抗性组

2.1 植物微生物组

植物和所有的真核生物一样被周围环境中的微生

物包围. 这些微生物包括细菌、真菌和原生生物, 可以

定殖于植物的表面和组织内部, 对宿主植物的功能和

环境适应性发挥着至关重要的作用. 这些微生物以及

所包含的遗传信息统称为植物微生物组(plant micro-
biome)[47,48]. 依据微生物所处的位置, 可将植物微生物

组分为叶际微生物组(phyllosphere microbiome)、根际

微生物组(rhizosphere microbiome )以及内生微生物组

(endophytes microbiome). 叶际微生物是指定殖于植物

的地上部分或暴露于空气中的植物组织或器官包括茎

表面(caulosphere)、花表面(anthosphere)、果实表面

(carposphere)和叶表面(phylloplane)[49~51]的微生物. 全

球植物的叶际面积估算约109 km2, 几乎是陆地面积的

两倍, 其上定殖有数百种微生物, 其中大部分为细菌,
而且仅细菌本身就达106~107 cells/cm2[49], 而在全球范

围内叶际细菌的丰度可能超过1026 cells[52]. 目前尚缺

乏关于叶际微生物中真菌丰度的数据, 但估计要比细

菌低得多. 不同植物叶际微生物群落组成差异性很大,
并易受到周围环境包括水分、气流、阳光辐射等因子

的影响. 此外, 叶际微生物被认为是植物与大气环境交

互响应的媒介
[53], 也与人类微生物组间发生密切的交

流. 根际微生物定殖于植物根系周围的土壤, 其周围

土壤受到根系分泌物的影响
[54]. 根际微生物的数量远

远超过宿主植物本身, 根际微生物的数量可达1011

cells/g根, 原核微生物的种类超过30000种[55]. 根际微

生物因土壤类型或植物类型的不同而不同, 根际微生

物群落的形成由土壤理化性质、植物根系分泌物、植

物内生菌和植物激素等因素共同影响
[56,57]. 植物内生

微生物定殖于植物组织内部, 包括细菌和真菌. 植物

内生微生物的多样性主要受寄主植物种类的影响, 此

外, 外部环境包括土壤性质也可能对内生微生物产生

影响.

2.2 植物微生物组与宿主的关系

植物微生物组被认为是植物的“第二基因组”(sec-

图 2 土壤动物微生物组中的抗性组
Figure 2 Antibiotic resistome in the soil animal microbiome
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ondary genome)对植物的表型包括植物生长和病虫、

病原微生物的抵抗起着重要的作用. 由于植物微生物

组与植物本身密不可分, 近年来共生功能体(holo-
biont)的概念被提出, 以表明植物微生物与宿主植物的

关系
[58~60]. 宿主植物通过根系系统从土壤中获取营养

元素, 在功能上类似于动物的肠道. 越来越多的研究

表明, 根际微生物的组成和遗传信息的多样性以及与

宿主植物的相互作用, 对植物的生长和降低对病虫害

(包括病毒、病原菌、真菌及线虫)的敏感性起重要作

用
[61,62]. 植物微生物可以增加宿主微生物的表型从而

增强宿主对环境的适应能力. 研究表明, 宿主植物可

能进化出一些招募以及维持植物微生物组的能力, 比

如诱导、刺激或抑制等行为. 因此, 植物和植物微生

物组直接存在着共进化的关系
[63].

2.3 植物微生物组与人类健康

植物微生物组是连接人类肠道微生物组和环境微

生物组的桥梁, 也是人类接触环境抗生素抗性组(resis-
tome)的主要途径之一

[64]. 目前, 关于抗生素抗性组在

非临床环境中的研究主要集中于土壤和水体环

境
[24,65], 关于植物微生物组对抗性基因扩散的影响仍

处于起步阶段. 植物微生物对抗性基因的传播可通过

食物链传递和绿色空间接触进行. 食物摄入是人类接

触环境微生物组和抗性组的主要方式, 这一过程中植

物微生物组起着重要的作用. 研究表明, 植物可以吸

收施用过有机肥土壤中的抗生素, 从而对植物微生物

组中的抗性基因起到选择和富集的作用. 此外, 一些

含有抗性基因的微生物可以通过土壤-根系系统最终

进入到植物的内生微生物组和叶际微生物组. 我国学

者通过高通量荧光定量PCR在植物微生物组中检测到

上百个抗性基因, 并且发现有机肥的施用显著增加了

叶际微生物中抗性基因的多样性和丰度
[66]. 一项最近

的研究也表明, 粪肥的施用可以增加植物微生物组中

的抗性基因, 且存在人类食物链传递的风险
[67]. 大部

分含有抗性基因的植物微生物不具有致病性(non-
pathogenic), 但通过水平转移这些抗性基因可能扩散

到人类的致病菌中, 从而对人类的健康构成潜在的威

胁. 随着城市化水平的不断提高, 城市绿色空间(公园)
成为人类活动和娱乐的重要场所之一. 研究表明, 人类

多接触自然环境可以改变人类微生物组的多样性有益

于人体健康. 但也有研究表明, 城市绿色空间的植物微

生物组中含有大量的抗性基因, 比如在城市绿色空间

中的草坪微生物组中检测到超过200种抗性基因, 而

这些抗性基因的分布与人类活动尤其是工业的分布显

著相关
[68]. 此外, 大量的抗性基因在城市中水灌溉的

公园土壤中被检测到
[69], 这些抗性基因也可能通过水

平转移进入到植物微生物组中, 从而增加了人类与抗

性基因和抗性微生物的接触. 因此, 城市绿色空间中

的微生物和抗性基因应该引起足够的重视和关注, 这

也与星球健康密切相关.

3 抗性基因在土壤-微生物-动物-植物四元
体系中的流动

如上所述, 植物微生物组是环境抗性基因的一个

重要储存库, 而土壤微生物组是植物微生物组的重要

来源. 植物微生物可通过与土壤微生物的“交流”获得

抗性基因, 从而使得抗性基因在土壤-植物系统中流

动, 并且通过食物链传递最终进入人类微生物组, 对

人类的健康造成潜在危害, 影响星球健康(图3).

3.1 土壤微生物组和植物微生物组的交流

土壤微生物组具有地球上最为复杂的群落, 它们

为植物提供了丰富的“微生物种子库”[60]. 土壤微生物

向植物的迁移主要通过根际到达根表和叶际, 最终进

入植物体内
[47]. 根际被看作是植物微生物组的“生长

室”. 这1~2 mm的狭小空间是植物-微生物交互作用最

为强烈的区域. 植物根系通过根际沉积将大量的营养

物质和能量输入到土壤, 增强了土壤微生物活性并形

成了特异性的微生物群落, 同时微生物活性的增强加

快了营养元素的循环从而促进植物对营养元素的吸

收
[70]. 根际也因此成为土壤中微生物活动的热区, 并

促进了微生物向根表移动
[56]. 根表是土壤微生物特殊

的栖息地或者微生物移动的过渡边界, 仅有一些土壤

微生物在经过根际选择和根表特异环境的二次选择后

最终栖息于此
[71]. 另外, 植物根系在其生长过程中会

导致根表细胞的分离, 从而为根际微生物或者根表微

生物进入植物体内提供了通道, 一部分土壤微生物在

经过重重的选择后成为植物的内生菌
[71]. 叶际也是土

壤微生物和植物微生物交流的重要场所, 叶际微生物

往往要暴露于剧烈波动的温度、湿度、光照条件和贫

营养环境下, 其多样性往往要低于土壤微生物和根际
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微生物
[72]. 除去大气来源, 土壤微生物仍然是其组成

的重要部分
[49]. 灌溉以及土壤扬尘都会造成一部分土

壤微生物栖息于植物叶际. 同时, 土壤微生物也会沿

着植物根、茎迁移至叶际
[73]. 土壤动物在土壤微生物

组和植物微生物的交流中也扮演着重要角色. 土壤动

物在其迁移或者取食过程中会增加土壤微生物向植物

的迁移. 例如, 研究表明, 线虫对根系的取食会为土壤

微生物进入植物体开辟通道
[74].

3.2 土壤抗性组和植物抗性组的相互作用

土壤微生物组与植物微生物组的交流会直接导致

含有抗生素抗性基因的抗性菌从土壤微生物组向植物

微生物组的迁移, 特别是含有高丰度抗性基因的有机

肥施入土壤后, 会促进抗性菌向植物微生物组的迁

移
[64]. 陈青林等人

[75]
通过长期定位实验发现, 污泥和

鸡粪的长期施用增加了玉米叶际抗生素抗性基因的多

样性和丰度. 最近的盆栽实验进一步证实, 猪粪的添加

增加了小麦和水稻叶表的抗性基因的多样性和丰

度
[76]. 进一步分析发现, 这些抗性基因的增加可能来

源于有机肥中的抗性基因. 比如, 陈青林等人
[66]

利用

鸟粪石添加实验发现, 叶际中30类抗生素抗性基因与

鸟粪石中的抗生素抗性基因专一性地共享, 说明鸟粪

石中抗性基因通过土壤微生物组和植物微生物组的交

流进入植物微生物组. 同样有研究发现,有机肥施用后

抗生素抗性基因sulI, sulII, tetC和tetG在生菜的内生菌

及其叶际微生物中都有检测到, 从而证实了抗性菌从

植物体向叶际的传输途径
[77]. 以上研究都证实, 土壤

微生物和植物微生物以及植物的地下微生物和地上微

生物间的相互联系, 这些联系是抗性基因在植物-土壤

系统中流动的潜在途径.
基因的水平转移是环境中抗性基因扩散的重要方

式之一. 相关研究在多种植物的叶际都发现了不同种

类的可移动遗传元件, 并且其丰度与抗生素抗性基因

的丰度存在显著的正相关性, 说明基因的水平转移造

成了抗生素抗性基因在叶际的扩散
[5]. 已有研究证实,

植物叶际环境有利于质粒的水平转移, 从而加速抗生

素抗性基因在土壤-植物系统中的流动
[78]. 以上研究说

明, 基因的水平转移有助于抗生素抗性基因在土壤-植
物系统中的流动.

3.3 抗性基因在土壤生态系统中流动的潜在健康
风险

叶菜类蔬菜的生食是土壤抗性菌进入人体的潜在

途径
[79]. 研究表明, 有机生产的蔬菜中检测到的抗性

基因要远远大于普通蔬菜, 其丰度可能是普通蔬菜的

8倍, 并且这些抗性基因涵盖了所有种类的抗生素抗

性基因
[80]. 另外, 这些用于上述实验的生菜直接购买

于普通的超级市场, 进一步说明这种潜在风险的广泛

存在. 人类对生食蔬菜的需求是不可避免的, 清洗可

能是减少这种风险的有效途径, 而从源头上治理即减

少抗性基因在土壤-植物系统中的流动才是控制和减

少人体暴露抗性基因的根本方式
[64]. 因此, 未来研究

中需要更多地关注土壤-植物系统中抗性基因的流动.

4 通过调控土壤-微生物-动物-植物系统中
的抗性基因流保证星球健康

土壤(土壤-微生物-动物)-植物系统是自然环境与

人类健康联系的重要途径, 且通过食物链传递可直接

影响人类健康. 虽然土壤、动物和植物微生物组中天

然含有大量的抗菌物质(如抗生素)和抗性基因, 但是

人类活动(如滥用抗生素)正在加速抗性基因在土壤-微
生物-动物-植物系统中的富集与扩散, 并影响人类乃

至星球的健康
[64,81]. 为此, 本团队

[81]
系统地阐述了土

壤生物如何通过抗性基因影响星球健康, 这是国际上

第一次明确地提出土壤生物与星球健康相联系的观

点. 同时, 对于如何调控土壤-微生物-动物-植物系统中

的抗性基因, 我国学者们也进行了一些尝试. 减少饲料

中抗生素的使用、将粪肥制成生物炭、调控微生物多

图 3 土壤生态系统中抗性基因的扩散
Figure 3 Dispersal of antibiotic resistance genes in the soil ecosystem
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样性以及噬菌体疗法可能是目前控制抗性基因污染较

为有效的手段.
通过比较使用抗生素与控制抗生素使用的猪粪农

用发现, 控制抗生素使用的处理中, 水稻和小麦叶际的

抗性基因丰度显著低于正常使用抗生素的处理
[76]. 这

表明控制饲料中抗生素的使用是控制抗性基因污染的

一个最为直接的手段. 周雪等人
[82]

的研究表明, 如果

粪肥中含有较高丰度的抗性基因, 将猪粪等有机物料

烧制成生物炭, 再进行农用可以显著降低有机肥施用

所带来的抗性基因污染风险. 陈青林等人
[83]

也通过盆

栽实验表明, 生物炭的施用可以降低土壤和作物中抗

性基因的丰度. 安新丽等人
[84]

的研究进一步表明, 生

物炭的添加可以减少一类整合子基因盒中的抗性基因

丰度, 这将减少抗性基因转移的风险. 最近丁晶等

人
[31]

的研究表明, 虽然生物炭可以减少土壤中的抗性

基因丰度, 但由于猪粪污泥等材料中往往含有丰富的

重金属等物质可能引起土壤动物肠道内抗性基因增加

的风险. 这些研究表明, 将猪粪等有机物料烧制成生物

炭, 虽然可以明确降低土壤和植物微生物组中的抗性

基因丰度, 但是可能增加取食生物炭的土壤动物肠道

中的抗性基因增加的风险. 调控土壤微生物及动物的

多样性也是管理抗性基因流的一项重要途径. 陈青林

等人
[85]

的研究表明, 土壤微生物多样性可明显影响抗

性基因的扩散. 朱冬等人
[86]

的研究表明, 土壤动物跳

虫的活动会增加猪粪引入的抗性基因的扩散. 此外,
噬菌体疗法控制抗性基因最近得到了国内外学者的关

注, 但这些研究仍在起步阶段
[44]. 土壤生态系统中的

生物是相互联系的, 一个问题的解决需要考虑多种因

子的相互作用. 因此, 需要在土壤-微生物-动物-植物

整体系统中管理抗性基因流, 从而更加全面地保证星

球健康.

5 展望

抗性基因污染是一个全球性的问题, 但目前我国

的研究还比较分散且多集中于调查类研究, 未来还需

要更多机理性的思考与探讨. 特别是以下5个方面, 未

来需要特别关注.
(1) 虽然已经证实土壤-植物系统是抗性基因传播

的潜在重要途径, 但是对土壤-植物系统中抗性基因传

播的关键问题尚不清楚, 如发生高频传播的抗性基因

类型、不同土壤-植物系统中抗性基因传播的共性和

个性, 以及土壤动物对抗性基因传播的影响等.
(2) 现有研究主要关注抗性基因的整体丰度, 对其

可移动部分抗性基因的丰度与风险仍知之甚少, 且对

抗性基因转移进入典型或潜在病原菌的频率也不

清楚.
(3) 农用抗生素也是环境抗生素的重要组成部分,

且大多为生物农药, 来源于微生物, 在使用过程中直接

作用于植物, 进入土壤. 虽有研究表明其可促进抗性基

因的产生, 但未有系统深入的研究, 未来应得到更多的

关注.
(4) 抗性基因在环境中传播的风险已被认识, 但如

何客观地评价其健康风险并制定相应标准是面临的一

个挑战.
(5) 如何控制抗性基因在环境中的传播, 中国科学

家们进行了多种尝试, 但这些措施的野外效果如何, 以
及土壤性质对其的影响仍需要更多的研究与实践.
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Antibiotic resistance genes in the soil ecosystem and planetary health:
Progress and prospect
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1 State Key Laboratory of Urban and Regional Ecology, Research Center for Eco-Environmental Sciences, Chinese Academy of Sciences,
Beijing 100085, China;

2 Key Lab of Urban Environment and Health, Institute of Urban Environment, Chinese Academy of Sciences, Xiamen 361021, China

The soil-plant system is an important route for antibiotic resistance genes (ARGs) to spread from the environment to human beings.
Through the study of ARGs in the soil-plant system, their distribution and transmission in soil organisms can be clarified, and the risk
and rule of the transmission of ARGs in the food chain can be revealed, which provide a theoretical basis for controlling the pollution
of resistance genes and guarantee human health. Therefore, it is also of great value in maintaining planetary health. This paper firstly
summarize the important research progress of resistome in the soil (including soil fauna gut) and plant microbiomes, then highlight
the flow of resistance genes in the soil-plant system, and finally propose that planetary health can be ensured by managing the flow of
resistance genes in the soil-plant system and discuss future research directions.
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