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摘 要：病毒是地球上数量最多的生物实体，广泛存在于各种生态系统中，在调控微生物群落

组成、影响微生物进化、参与元素生物地球化学循环以及影响动植物病害等方面都发挥了重要的

作用。土壤是病毒的重要储存库，但与海洋等水生生态系统相比，由于受到土壤异质性、土壤胶

体的吸附作用及研究和分析方法的限制，土壤病毒研究相对滞后。近年来，分子生物学技术的快

速发展及生态学理论的逐渐完善促进了土壤病毒研究的进展，病毒在土壤生态系统中所发挥的功

能逐渐被关注。本文整体上对土壤病毒研究现状及进展进行了综述，主要包括土壤病毒的种类、

土壤病毒研究方法及其在土壤中发挥的主要生态功能。在此基础上，本文进一步对土壤病毒未来

发展趋势及重点研究方向进行了展望。本综述可加深人们对土壤病毒的深入了解，并为土壤病毒

的相关研究提供科学参考。
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Research progress and main ecological functions of soil viruses
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Abstract: Viruses are the most abundant biological entities on Earth and widely exist in various 
ecosystems. They play a role in regulating microbial community composition, influencing 
microbial evolution, participating in element biogeochemical cycles, and even causing plant and 
animal diseases. Soil is an important reservoir of viruses. Due to the limitations of soil 
heterogeneity, adsorption of soil colloids, and lack of research and analysis methods, the research 
on soil viruses lags far behind that on viruses in marine or other aquatic ecosystems. In recent 
years, the rapid development of molecular biology and the gradual improvement of ecological 
theory have promoted the research on soil viruses, researchers gradually paid attention to the 
function of viruses in soil ecosystem. In this paper, we summarized the research status and progress 
of soil viruses in terms of the types, research methods, and ecological functions. On this basis, the 
future development trends and key research directions of soil viruses were prospected in this paper. 
This review can deepen people’s understanding of soil viruses and provide scientific reference for 
the research on soil viruses.
Keywords: soil; virus diversity; viromics; ecological functions

病毒个体微小，结构简单，主要由蛋白质

外壳和核酸物质两部分组成，无细胞结构，必

须依赖宿主才能复制繁殖。病毒是地球上数

量最多的生物实体。据估算，目前全球病毒

数量约为 4.8×1031 个，广泛存在于海洋、河

流、湖泊、两极冰川、永久冻土等各种生态

环境中 [1-6]。早在 1989 年，Bergh 等 [7]研究发

现海洋环境中存在大量病毒，随后大量研究对

海洋病毒的群落组成、多样性和生态功能进行

了报道[8-9]。相关研究报道海洋中病毒的数量为

105−107 VLP (virus-like particles)/mL[10-11]。相比

之下，土壤环境中病毒丰度较高，病毒数量约

为 107−1010 VLP/g 干土[12-13]。相比之下，土壤病

毒生态学发展相对缓慢[14-16]，究其原因土壤是

由固体、液体和气相组成的非均匀系统，其比

例和特定成分在空间和时间上都有很大变化；

通常固体只占土壤体积的一半左右，剩余的体

积由孔隙空间组成，这些孔隙空间可以被液体、

气体或两者的混合物填充[13]。因此，土壤具有

独特的微观异质性。此外，土壤湿度、pH 等生

物和非生物的土壤因子均会对土壤微生物群落

结构和微生物活动产生影响[17-18]，进而对土壤

病毒产生影响。因此，由于受到土壤异质性及

土壤胶体的吸附作用等的限制，土壤病毒研究

相对滞后。

近年来，随着现代分子生物学技术的快速
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发展，病毒在土壤生态系统中所发挥的功能逐

渐被重视，土壤病毒受到更多科研人员的关注。

然而，由于土壤环境的复杂性和技术的不完善，

大部分研究属于描述性的，缺乏对土壤病毒及

其宿主群落共同模式机制的阐述，以及土壤病

毒在土壤中发挥生态作用的有力证据。基于当

前土壤病毒的研究现状，本文将从土壤病毒种

类、研究方法及生态功能等方面对土壤病毒的

研究进展进行综述。

1　土壤病毒种类　土壤病毒种类

1.1　双链 DNA 病毒

土壤中的病毒主要以噬菌体为主，噬菌体

携 带 的 遗 传 物 质 主 要 为 双 链 DNA (double-

stranded DNA, dsDNA)、 单 链 DNA (single-

stranded DNA, ssDNA)及 RNA。研究表明，土壤

中 噬 菌 体 主 要 以 携 带 dsDNA 的 噬 菌 体 为

主[13,19]。双链 DNA 病毒大小不一，基因组大小

范围从几千碱基到几兆碱基[20]。其中，比较典

型的基因组较大的噬菌体是 Raoult 等[21]在阿米

巴变形虫体内发现的咪咪病毒(Mimivirus)，其

衣壳直径大约为 400 nm，与支原体大小相当；

咪咪病毒基因组是线性的双链 DNA 分子，长

度为 1 181 404 个碱基对。Jansson 等[20]通过对

IMG/VR v3 数据库中土壤双链 DNA 病毒序列

进行研究，发现大于 1/3 的病毒序列无法进行

分类，余下可分类的土壤 DNA 病毒可归为 6 个

病 毒 科 ， 包 括 自 复 制 短 尾 噬 菌 体 科

(Autographiviridae)、 代 列 尔 噬 菌 体 科

(Herelleviridae)、肌尾噬菌体科(Myoviridae)、短

尾 噬 菌 体 科 (Podoviridae)、 长 尾 噬 菌 体 科

(Siphoviridae)和复层病毒科(Tectiviridae)；这些

双链 DNA 病毒形态和大小各异；其中，有尾噬

菌体数量最多且可侵染多种细菌。此外，有些

双链 DNA 病毒除可侵染细菌外，还可侵染古菌

及真核生物。因此，生物界的三域包括细菌域

(Bacteria)、 古 菌 域 (Archaea) 及 真 核 生 物 域

(Eukarya)都是土壤双链 DNA 病毒的潜在宿主。

1.2　单链 DNA 病毒

与双链 DNA 病毒相比，目前对土壤中单链

DNA 病毒的了解非常有限，主要原因是 DNA

测序最初是针对双链 DNA 进行的优化，其将单

链 DNA 病毒排除在外[21]。此外，对土壤 DNA

病毒严格的分类标准也将较小的单链 DNA 病毒

排除在外。研究方法的不同也会对单链 DNA 病

毒的丰度产生影响，如采用多重置换扩增

(multiple displacement amplification, MDA)技术扩

增病毒遗传物质时，得到的结果中单链 DNA 病

毒丰度较高[22]。Han 等[23]对中国 6 个典型农田

土壤病毒多样性进行研究，发现这些土壤中的

病毒主要以单链 DNA 病毒为主。Jin 等[24]通过

对中国广西和海南红树林土壤病毒多样性研究

发现，单链 DNA 病毒较丰富。Trubl 等[25]采用

其他方法研究解冻的永久冻土中的病毒时，发

现单链 DNA 病毒只占 4%。上述研究结果的差

异主要是由研究方法的不同引起的。因此，需

要多种定量方法相结合，对土壤中双链 DNA 和

单链 DNA 病毒的相对丰度进行评估。

尽管单链 DNA 病毒丰度较低，但众多研究

表明土壤中常见的单链 DNA 病毒属于微小病毒

科(Microviridae)、环状病毒科(Circoviridae)和双

生病毒科(Genomoviridae)[22-23,25-27]。与双链 DNA

病毒类似，单链 DNA 病毒也可侵染来自三域的

宿主[20]。土壤中的部分单链 DNA 病毒属于病原

体，这些病毒可引起番茄、玉米、甘蔗和蚕豆

的病害[18]。有研究发现，部分侵染真核生物的

单链 DNA 病毒是非常稳定的病原体，如双生病

毒(Geminiviruses)和矮缩病毒(Nanoviruses)，这

2 种病毒可侵染重要的经济作物引起严重的病

害，从而使农业生产力下降[28]。因此，在今后

的研究中需要更多地关注单链 DNA 病毒，以便

了解其在土壤中的多样性及生态功能。

1.3　RNA 病毒

与 DNA 病毒相比，人们对土壤 RNA 病毒
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的多样性及其在生态系统中的作用了解相对较

少。然而，随着宏转录组测序技术的出现，大

量未被发现的 RNA 病毒进入人们的视野[29-31]。

Starr 等[32]采集美国加利福尼亚州一年生草地土

壤样本，通过对病毒宏转录组数据进行研究，

发现 RNA 病毒多样性较高，数量丰富且较活

跃，研究人员根据构建的病毒系统发育树，发

现大部分 RNA 病毒属于裸露 RNA 病毒科

(Narnaviridae)或光滑病毒科(Leviviridae)，其中

前者主要侵染真菌，后者主要侵染变形菌门

(Proteobacteria)细菌。此外，通过研究还发现土

壤中 RNA 病毒的复制会导致宿主细胞死亡，且

这一过程会对土壤碳循环产生影响[32]。Wu 等[33]

利用多组学技术(包括宏基因组、宏转录组及宏

蛋白组)研究草地土壤 DNA 病毒和 RNA 病毒及

其对极端土壤湿度的响应，发现美国堪萨斯州

Konza 试验站的草地土壤中 RNA 病毒丰度较

高，丰度最高的为呼肠孤病毒科(Reoviridae)，

其中光滑病毒科病毒多样性较高且在潮湿土壤

中数量丰富；并且土壤湿度的极端变化对土壤

DNA 和 RNA 病毒的组成、活性及潜在功能方

面均有较大的影响。目前在 RNA 病毒探索方

面，研究人员除运用了测序技术外，人工智能

(artificial intelligence)技术也在此领域得到了成

功的运用。Hou 等[34]基于研究团队开发的深度

学习算法“LucaProt”，对收集到的全球多种生态

类型的 10 487 个环境样本宏转录组数据进行挖

掘，发现存在高度多样性的 RNA 病毒。

2　土壤病毒研究方法　土壤病毒研究方法

2.1　土壤病毒形态与丰度观测

近年来，对于病毒的形态学特征研究，研

究人员主要通过透射电子显微镜 (transmission 

electron microscope, TEM)进行观测。与此同时，

通过荧光电子显微镜(epifluorescence microscopy, 

EFM)研究病毒的丰度。Williamson 等[19]采用

EFM 和 TEM 方法对美国东部特拉华州 6 个土壤

样本(包括农田土壤和森林土壤)的丰度及多样性

进行了研究，发现森林土壤的病毒数量平均为

1.31×109−4.17×109 VLP/g 干土，高于农田土壤的

平均病毒数量 0.87×109−1.1×109 VLP/g 干土，并

且森林土壤在病毒的形态方面更加多样。

Swanson 等[35]采用 EFM 和 TEM 方法对英国苏

格兰作物研究所附近的小麦根际土壤的形态多

样性及丰度进行了研究，发现病毒形态丰富，

包括球状、棒状、丝状和杆状等，此外，病毒

数量约为 1.1×109−1.2×109 VLP/g 干土，且靠近

根部区域病毒与细菌的比例存在显著差异。电

子显微技术简便、易操作，是目前观测病毒丰

度及形态的主要研究方法，但此方法无法对病

毒群体遗传多样性进行精确评估。

2.2　指纹图谱技术的应用

生物技术的快速发展推动了土壤病毒生态

学的研究。基于基因组大小差异，采用脉冲场

凝胶电泳 (pulsed field gel electrophoresis, PFGE)

方法，利用琼脂糖凝胶进行分离后产生指纹图

谱，通过对指纹图谱进行分析，可解析病毒群

落[36]。采用此方法已对不同生态系统中病毒群

落组成进行了相关研究，并取得了一定的研究

成果，但此方法无法对基因组大小相似的不同

类别病毒或特定基因型进行鉴别[37]。随机扩增

多态性 DNA 标记(random amplified polymorphic 

DNA-polymerase chain reaction, RAPD-PCR)方法

采用随机引物对病毒 DNA 进行扩增，扩增后可

产生多个扩增子，后续采用电泳方法对扩增产

物进行分离，以解析病毒分离物的基因型多样

性[38]。Winget 等[39]首次将 RAPD-PCR 方法用于

环境病毒群落多样性的研究中，成功对切萨皮

克湾水体中病毒群落进行解析。Li 等[40]采用

RAPD-PCR 技术对长期灌溉和施用尿素的稻田

土壤中病毒和细菌的动态学进行研究，发现土

壤病毒对尿素的添加非常敏感，从而对细菌群

落和功能产生影响。虽然研究人员已采用 PFGE

和 RAPD-PCR 方法对不同环境中病毒群落多样

性进行了解析，然而这些方法有一定的局限性，
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主要原因是此类方法只能够反映特定的病毒基

因组多样性，导致病毒多样性未得到充分全面

的评估[37]。

2.3　分子标记基因的应用

一直以来，病毒间缺乏通用基因的特点导

致无法采用基于 PCR 的方法解析病毒多样性。

后来研究人员发现利用病毒某些家族的保守氨

基酸片段序列可设计出简并性引物，然后对相

关基因序列进行 PCR 扩增，此方法可对病毒遗

传基因多样性进行研究[41]。这些基因主要包括

T4 型噬菌体 g23 基因[42]、蓝藻病毒 DNA 聚合

酶 DNA pol 基因[43]、蓝藻病毒 phoH 基因[44]、

蓝藻病毒 g20 基因[45]和蓝藻病毒 psbA 基因[46]

等。这些标记基因有些属于编码结构蛋白的基

因，有些属于辅助代谢基因，还有些属于聚合

酶基因。其中，g23 基因编码主要的衣壳蛋

白[47]，DNA pol 基因编码蓝藻短尾噬菌体 DNA

聚合酶[48]，phoH 基因编码噬菌体磷酸盐调节基

因[49]，g20 基因编码蓝藻肌尾噬菌体壳组装蛋

白[50]，psbA 基因编码蓝藻噬菌体光合蛋白[51-52]。

以上这些标记基因主要用于海洋及淡水环境中

病毒的鉴定及分类，在土壤环境中应用较少。

其中，g23 基因是土壤环境中研究噬菌体基因多

样性应用较普遍的基因。目前，在旱地黑土农

田土壤[53-54]、水稻土[55]及湿地沉积物中[42]均有

相关研究。这些研究表明土壤环境中的 T4 型噬

菌体与水生环境中的噬菌体存在较大差异，且

具有系统发育多样性。此外，pol 基因和 phoH

基因也被应用于评估湿地沉积物中噬菌体基因

多样性的研究中[43-44]。有关以上噬菌体标记基

因的研究只能对某一类病毒基因多样性进行解

析，而病毒群体的多样性无法得到评估。

2.4　宏病毒组学技术的应用

由于对环境样本病毒核酸提取后，可直接

采用高通量测序技术进行测序，目前宏病毒组

学技术已发展成为环境病毒生态学研究的主要

方法，是有效替代靶向方法的关键技术[56-57]。

采用宏病毒组学技术可对病毒群落的组成、结

构、多样性及其潜在功能进行解析，此外还可

通过对病毒组序列的拼接及组装发现未报道的

病毒信息[58]。目前，基于宏病毒组测序研究土

壤病毒的主要方法及流程如图 1 所示。近年来，

随着宏病毒组学技术的发展，其已成为当前研

究土壤病毒的主要研究方法。Bi 等[59]采用宏病

毒组测序对我国南方地区红壤根际土与非根际

土中病毒多样性进行研究，发现有尾噬菌体目

(Caudovirales)是这一地区农田土壤中的主要病毒

类型，根际土与非根际土中病毒群落组成存在

显著差异，且土壤 pH 是驱动病毒群落结构的主

要环境因子。Zhao 等[60]采用宏病毒组技术对我

国湖南省稻田土壤和相邻山地土壤中病毒进行

对比研究，发现 Microviridae 是这 2 种土壤样本

中丰度最高的病毒，速效磷含量和 pH 分别是影

响山地土壤和水稻土中病毒群落结构的主要因

素；同时发现，山地土壤中的病毒通过编码代

谢基因来降解细胞成分，而水稻土中的病毒通

过编码代谢基因来代谢氨基酸；此外，水田中

的病毒携带较多碳水化合物活性酶基因，寄主

范围较广。Huang 等[61]采用宏基因组学和宏病

毒组学技术对施用了 9 年猪粪的水稻土壤进行

探究，研究表明与原核生物相比，病毒群落更

加适应土壤养分含量的变化，土壤养分含量改

变了病毒的生活方式策略和在磷及氮代谢中的

潜在功能。

目前，宏病毒组学技术已在小范围单一土

壤样品上得到了广泛的应用，近年来，在区域

大尺度上有关土壤病毒的相关研究也得到了报

道。Bi 等[62]在 2015−2018 年间从我国东部到西

部 10 个省份收集了 29 个土壤样本，包含多种

不同的土壤类型，对不同土壤生物群系的毒力

基因进行了研究，发现跨生物群落的土壤病毒

是毒力基因的重要储存库，这项研究加深了人

们对土壤病毒潜在生态作用的了解，为利用土

壤病毒控制病原菌提供了理论依据。Han 等[27]

在 2015−2016 年间采集了我国 19 份土壤样本，
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对土壤病毒的分布及其在磷代谢中发挥的潜在

生态作用进行了研究，发现我国土壤病毒群落

按照地理位置和气候因素具有明显的分布特征；

此外，这些病毒编码的磷代谢基因可能驱动细

菌宿主体内自身基因组核苷酸的合成，从而影

响土壤生态系统中磷的循环。由于土壤病毒本

身的富集及纯化过程较复杂，这也给从大尺度

上对土壤病毒的研究增加了难度。因此，研究

人员通过收集全球部分土壤宏基因组数据，经

过整合分析后提取土壤病毒相关数据，对土壤

病毒的多样性及在生态系统中发挥的功能进

行了研究。Ma 等[63]基于全球土壤病毒数据集

(global soil virome, GSV)对全球 1 824 个土壤宏

基因组进行了分析，发现约有 96.7% 的病毒基

因组未得到注释；此外，通过研究发现病毒多

样性与宿主群落结构模式存在差异，土壤病毒

具有独特的地理分布格局，受环境因子和地理

距离影响显著。土壤质地和湿度是影响土壤病

毒多样性的关键因素，湿润和半湿润地区的土

壤病毒多样性较高。这些发现对于推动土壤病

毒生态学发展并整合病毒进入土壤生态系统模

型至关重要。Graham 等[64]从主要的土壤资源库

和生态网络中收集了 2 953 份土壤宏基因组样

本，研究发现大多数的土壤病毒仍处于未被报

道的状态；通过对与生物地球化学循环相关的

功能基因的检测，发现病毒对土壤碳及养分循

图1　土壤病毒主要研究方法流程图

Figure 1　Flow chart of main research methods of soil viruses.
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环具有潜在的影响。综上所述，虽然大尺度上

土壤病毒的相关研究已得到了一定的发展，但

总体上相关研究仍然欠缺，随着宏病毒组学

技术的发展及完善，应扩大研究范围，完善

土壤病毒的相关研究，推动土壤病毒生态学进

展。表 1 对以上几种病毒研究方法进行了归纳

总结。

虽然测序技术的飞速发展极大地推动了土

壤病毒学的研究进展，但目前仍然存在部分问

题亟待解决：(1) 因病毒基因组较小，病毒富集

目前仍是土壤病毒组研究亟待突破的技术难题。

目前研究人员多采用微孔滤膜过滤的方式富集

病毒，由于较大的病毒颗粒无法透过微孔滤膜，

因此此方法易将较大的病毒颗粒排除在外，导

致后续缺乏对此类病毒的进一步探究。除此之

外，浸提液的选择也会对浸提效果产生影响。

(2) 一般直接从土壤样本中提取病毒遗传物质很

难满足后续测序的要求，因此需对提取到的病

毒遗传物质进行扩增，目前应用较多的是多重

置换扩增，但该扩增方法对 ssDNA 病毒具有偏

向性，导致不能全面反映土壤中病毒群落的真

实状况。(3) 较其他微生物数据库而言，病毒基

因数据库相对有限，且其中土壤病毒占比较小，

这导致只有小部分的序列被划分为土壤病毒，

其余源于宏病毒组的序列均被列为未知序列，

这也是病毒被称为“暗物质”的主要原因之一。

基于以上问题，开发适用于土壤宏病毒组研究

的方法，规范相关技术流程(主要包括土壤病毒

提取及宏病毒组数据分析)至关重要。

3　土壤病毒生态功能　土壤病毒生态功能

3.1　调控宿主微生物群落组成

根据病毒在宿主中的复制策略，在土壤中

一般将病毒分为烈性病毒(主要指烈性噬菌体)和

温和病毒(主要指温和噬菌体)。病毒和宿主之间

的捕食关系对病毒调控宿主微生物群落至关重

要。烈性噬菌体一旦侵入宿主，就会在宿主体

内复制，并最终将宿主裂解。因此，在土壤环

境中噬菌体对细菌群落起到关键调节作用。

Albright 等[65]经研究发现将病毒添加回原始宿主

土壤中，会导致优势微生物种群的丰度大大降

低，这表明烈性噬菌体通过“杀死优胜者(kill-

表1　病毒研究方法对比

Table 1　Comparison of viruses research methods

Research 
methods

Electron 
microscopy 
technology

PFGE

RAPD-PCR

PCR 
amplification 
of molecular 
marker genes

Viral 
metagenomics 
sequencing

Advantages

Observing the abundance and morphology of viruses

Analyzing the composition of viruses communities

Analyzing the diversity of viral communities

Studing the genetic diversity of viruses

Analyzing the composition, structure, diversity, and 
potential functions of viral communities; discovering 
previously unreported viral information through the 
splicing and assembly of viral genome sequences

Limitations

Inability to accurately assess the genetic 
diversity of viral communities

Cannot distinguish different categories of 
viruses with similar genome sizes or viruses 
with specific genotypes

Insufficient assessment of viral community 
diversity

Can only analyze the genetic diversity of a 
certain type of virus, resulting in the 
inability to evaluate the diversity of the 
virus population

The virus gene database is relatively 
limited, which results in only a small 
portion of sequences being classified as soil 
viruses
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the-winner)”[66]模型抑制宿主的生长；噬菌体在

“杀死”优势宿主的同时会为劣势细菌群体提供

生长和占据空出生态位的机会。温和噬菌体广

泛存在于各种土壤环境中，如草地土壤[67]、铬

污染土壤[68]等。与烈性噬菌体相对应的是温和噬

菌体通过“搭载优胜者(piggyback-the-winner)”[69]

模型调控宿主微生物群落，该模型认为在细菌

快速生长繁殖时，温和噬菌体将自身基因整合

至宿主细胞中，减少与其他病毒或噬菌体的竞

争，通过“整合”获利更多，同时优化了生长条

件。因此，病毒可通过溶原过程而非裂解过程

与宿主相互作用。

3.2　影响元素生物地球化学循环

病毒裂解宿主时，细胞中含有的可溶性有

机物从细胞中释放出来，这些可溶性有机物富

含碳、氮、磷、硫等元素，可被其他微生物和

植物重新利用，这一过程被称为“病毒路径(viral 

shunt)”[11]。Duan 等[70]对美国田纳西州长期施用

氮肥及覆盖种植的土壤中病毒多样性及其与宿

主相互作用关系进行了研究，结果表明在长期

管理的农业土壤中，病毒通过侵染功能性宿主

来影响碳、氮元素循环。Wang 等[71]对我国黑龙

江省、江苏省及广东省 3 个不同地点稻田土壤

中噬菌体对养分循环的潜在影响进行了研究，

结果表明土壤噬菌体通过裂解宿主菌，即参与

氮固定的肠杆菌(Enterobacter)，降低了土壤固氮

能力，从而影响氮的养分循环过程。Gao 等[72]

对我国广东省高度分层的硫化矿尾矿环境中病

毒多样性及其生态功能进行了研究，结果表明

尾矿深度影响病毒的分布及群落结构，此外，

病毒与宿主及动态环境条件相互作用，并参与

硫元素的循环。

土壤病毒除通过裂解宿主参与元素生物地

球化学循环过程外，还可通过其携带的辅助代

谢基因(auxiliary metabolic genes, AMGs)参与元

素循环。研究表明，病毒编码的 AMGs 在感染

周期内得到表达，且 AMGs 产物重新编程宿主

细胞代谢过程，对生物地球化学循环产生直接

影响[73-74]。Han 等[27]对土壤病毒在磷代谢中发

挥的潜在作用进行了相关研究，结果表明土壤

病毒可编码与磷代谢相关的基因，从而对土壤

生态系统中磷的循环产生影响。Bi 等[59]研究发

现农田土壤病毒携带丰度较高的辅助碳水化合

物活性酶(carbohydrate-active enzymes, CAZyme)

的基因，结果表明病毒编码的 AMGs 可间接参

与农田土壤的生物地球化学循环，特别是碳

循环。

3.3　介导水平基因转移

病毒介导的水平基因转移 (horizontal gene 

transfer, HGT)是生物多样性和物种形成的重要机

制[75]。病毒通过 HGT 在宿主间传递遗传物质，

HGT 在细菌生态和进化中起着重要作用，使细

菌能够快速进化并适应不断变化的环境条件[76]。

病毒除了编码与元素循环相关的 AMGs 外，还

可编码其他功能基因，并介导这些基因在不同

宿主之间的转导，从而增强宿主的适应性[9,77]。

例如，相关研究表明，病毒是土壤环境中抗生

素抗性基因(antibiotic resistance genes, ARGs)的

主要储存库，且病毒在 ARGs 的传播中发挥重

要作用[78]。Ross 等[79]对在施用牛粪和生物固体

肥料的农田土壤中噬菌体对 ARGs 传播发挥的

潜在作用进行了研究，研究结果进一步证实了

土壤噬菌体是抗生素耐药基因的重要储存库，

并且噬菌体在其介导的抗性基因水平转移中发

挥重要作用。Chen 等[80]对有机肥改良土壤中病

毒群落及与病毒相关的抗生素抗性基因进行了

研究，结果表明有机肥的施用可以改变病毒群

落结构，重构病毒 -细菌生态网络，减轻了

农田土壤微生物种群中病毒介导的 ARGs 转移，

特别是向病原体宿主的转移。Zheng 等[81]以我国

江苏省一处连续 32 年暴露于有机氯农药

(organochlorine pesticides, OCPs)污染的土壤为样

本，研究了土壤病毒编码的 ARGs 是否在样本

中富集，以及病毒 ARGs 是否包含与 OCPs 生物

降解相关的基因，结果表明与无污染的土壤样

本相比，在被农药污染的土壤样本中病毒编码
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的与细菌代谢和生物降解有关的 AMGs 更加丰

富和多样，并且此研究为利用土壤病毒进行污

染土壤的生物修复提供了一种新的思路。此外，

当土壤环境受到重金属等污染物污染时，病毒

还可以通过与微生物宿主间的水平基因转移调

控细菌对污染物的代谢过程以适应环境变化[82]。

Huang 等[68]对我国张掖市和泸州市 2 处受铬污

染的土壤样本中病毒组及噬菌体与宿主间的相

互作用关系进行了研究，结果表明铬污染改变

了病毒及其宿主群落的丰度、多样性及组成，

并且当土壤受到重度铬污染时，携带重金属抗

性基因的噬菌体及其宿主相对丰度增加，导致

极端环境中噬菌体-宿主相互作用发生了从寄生

到共生的转变，此外，该研究强调了噬菌体在

调节微生物种群适应恶劣环境中发挥的重要

作用。

3.4　影响宿主代谢过程

病毒可影响和调节宿主的代谢过程，主要

表现为病毒感染宿主细胞后，会利用宿主细胞

的代谢机制来生产自己复制所需的成分。宿主

的代谢活动会为病毒的复制服务，导致宿主自

身的代谢途径发生改变。病毒在复制过程中，

会消耗宿主细胞内的各种代谢物，如氨基酸、

核苷酸、糖类等，进而影响宿主自身的代谢过

程[20]。此外，土壤病毒影响宿主代谢的另一种

方式是通过 AMGs 的表达。这些 AMGs 是维持、

促进或缩短代谢途径的关键步骤，这为宿主细

胞和病毒在特定条件下的生态位扩展提供了适

应性优势[83]。例如，以未污染土壤和重度铬污

染的土壤作为研究对象，发现在较高铬诱导胁

迫下，溶原性噬菌体携带更多有关调节微生物

重金属解毒的 AMGs[68]。Wang 等[84]利用微塑料

污染长期野外控制实验，以不可降解塑料和可

生物降解微塑料污染土壤作对比，研究了微塑

料污染下碳循环变化的微生物机制，结果表明，

在不可降解塑料处理中，病毒的裂解增加了碳

的可利用性，且裂解物的引入利于微生物的复

杂碳水化合物代谢；相反，在可生物降解微塑

料处理中，病毒通过编码辅助代谢基因增强了

主要富营养细菌的碳利用能力，从而提高土壤

微生物固碳潜力。

目前，大多数研究发现土壤病毒功能主要

集中在调控宿主微生物群落组成、影响元素生

物地球化学循环、介导水平基因转移及影响宿

主代谢过程这几方面(图 2)，但病毒在土壤环境

中的其他功能目前仍有待深入探究。更加全面

地了解病毒在土壤生态系统中发挥的作用，有

助于挖掘土壤病毒未知的应用价值及潜力。

4　总结与展望　总结与展望

虽然近年来土壤病毒生态学得到了一定的

发展，但现阶段研究人员对土壤病毒的认识及

相关研究依然十分有限。基于当前土壤病毒的

发展趋势，今后土壤病毒的研究应着重注意以

下几方面。

(1) 当前对土壤病毒的研究主要集中于 DNA

病毒，对 RNA 病毒的了解相对较少。未来需扩

大对土壤 RNA 病毒的研究，以发现新的 RNA

病毒，探明 RNA 病毒在土壤中发挥的生态功

能，有助于人们对土壤整体病毒多样性及生态

功能进行深入了解。

(2) 目前，土壤病毒的富集及纯化仍是土壤

病毒研究中亟待解决的难题。在今后的研究中

开发合适、高效的病毒提取方法至关重要。然

而在病毒数据分析方面，仍需开发更加准确的

病毒识别软件，同时可借助人工智能技术(如先

进算法、模型等)以建立完善的病毒数据库，获

得更加准确且可信的数据，推动病毒生态学

发展。

(3) 现阶段土壤病毒的研究多集中在小范围

单一土壤样本上，对大尺度上土壤病毒的研究

较欠缺。因此，今后的研究应逐步扩大研究范

围，增加大尺度上土壤病毒的相关研究，对于

揭示土壤病毒的空间分布格局及地理分异的生

态机制至关重要。
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(4) 国际上对土壤病毒的研究更多体现在病

毒的形态、丰度及多样性上，多数研究未能将

土壤病毒与宿主微生物联系起来。因此，未来

研究应加强病毒与其宿主互作机制的研究，进

一步探究土壤病毒与宿主微生物的协同进化关

系，对深入了解土壤病毒与宿主互作过程及土

壤病毒生态功能方面具有重要推动作用。

(5) 相较于其他微生物而言，土壤病毒不仅

数量巨大，还携带丰富的基因资源，因此土壤

病毒具有广泛的应用价值。目前，噬菌体疗法

在医学、畜禽养殖和食品行业中应用较多，而

在土壤及土传病害防治方面应用较少。因此，

开发针对不同类型致病菌的噬菌体资源，对防

控动植物病害、提高土壤质量及生产力、促进

噬菌体疗法在农业上的应用意义重大。
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