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摘 要：病毒是由蛋白质外壳包被内含遗传物质，必须寄生在活细胞内才能进行增殖的非细胞

型生物实体，它是地球上数量最多的生物实体之一。土壤是病毒的重要储藏库，其中以侵染原核

生物的噬菌体为主。土壤病毒在调控宿主群落结构、驱动种群进化以及参与土壤元素循环等方面

发挥着重要的生态功能。深入理解这些功能及其作用机制，不仅有助于揭示病毒在土壤生态系统

中的重要角色，还为高效管理土壤环境的健康发展提供科学依据。本文概括了土壤噬菌体通过选

择生存策略调控微生物组成和多样性，同时影响宿主的生存能力和毒力；介导基因水平转移以及

与宿主的相互作用，影响微生物种群的进化；通过病毒分流(viral shunt)和携带辅助代谢基因介导

元素循环；以及病毒对植物、动物和人体健康的广泛影响。基于上述分析，展望了土壤病毒生态

学功能未来研究的重点。
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Abstract: Viruses, non-cellular biological entities composed of a protein shell and genetic 
materials, must parasitize living cells to proliferate and are the most numerous biological entities 
on Earth. Soil is an important reservoir of viruses, predominantly bacteriophages that infect 
prokaryotes. Soil viruses play crucial ecological roles in regulating host community structure, 
driving microbial evolution, and mediating biogeochemical cycles. Delving into these functions 
and their mechanisms not only elucidates the indispensable role of viruses in soil ecosystems but 
also underpins sustainable soil management. In this paper, we summarized current knowledge on 
the ecological functions of soil bacteriophages, including (1) host community modulation: selective 
survival strategies (e.g., lytic-lysogenic switches) that reshape microbial composition and diversity, 
while altering host virulence and fitness; (2) evolutionary drivers: horizontal gene transfer mediated 
by viral vectors and host-pathogen coevolution dynamics; (3) biogeochemical catalysts: the viral 
shunt mechanism, alongside auxiliary metabolic genes enhancing nutrient cycling; (4) cross-
kingdom impacts: direct interactions with plant rhizospheres and indirect effects on human health 
via zoonotic gene dissemination. According to the research progress, we make an outlook on the 
future research directions regarding the ecological functions of soil viruses.
Keywords: soil viruses; survival mechanisms; auxiliary metabolic gene; nutrient cycling; 
population evolution

土壤是一个具有高度异质性空间结构的复

合生态系统，拥有广泛的生态位，成为细菌、

真菌、古菌等微生物的主要栖息地，而这些微

生物均受病毒的侵染，因此土壤也是病毒最主

要的分布场所[1-2]。病毒是由蛋白质外壳包被内

含遗传物质，必须寄生在活细胞内才能进行增

殖的非细胞型生物实体，是微生物死亡的主

要驱动因素 [3-5]。据估算，全球病毒数量可达

4.80×1031，远高于细胞型生物数量，是地球上

丰度和多样性最高的生物实体，是细胞代谢、微

生物群落特性以及生物地球化学过程的关键调节

因素，对整个生态系统的结构和功能产生极大

影响[3-4,6]。土壤病毒是指存在于土壤环境中的一

类病毒。在土壤生态系统中，主要的病毒类群

是侵染细菌和古菌的噬菌体[2]。细菌是土壤微生

物中数量最多的类型，细菌群落的多样性是全

球生物群落中自然生态系统多功能性的主要驱

动力[2,7]。Jia 等[8]研究农田和森林生态系统中土

壤病毒发现，相较于原核生物多样性，土壤中

关键噬菌体的多样性对生态系统多功能性的影

响更大。研究表明，噬菌体调控宿主群落结构，

这为调节和优化微生物提供新的途径[9-10]。此

外，噬菌体感染也能通过改变宿主群落组成或

功能改变土壤碳循环，如裂解宿主细胞释放出
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微生物来源碳，这些碳可能被其他微生物迅速

矿化而以 CO2 形式释放到大气中，或与土壤矿

物质相互作用而保留在土壤中[11]，是生物地球

化学循环的关键调节因素[12]。同时，噬菌体是

基因水平转移(horizontal gene transfer, HGT)的媒

介，对宿主的适应性和进化具有重要的影响[13]。

综上所述，病毒在调控土壤微生物群落组成和

功能、生物地球化学循环和宿主的进化方面发

挥着非常重要的作用。目前，土壤病毒群落以

及功能特征是土壤病毒学的研究热点[14]。

研究表明，病毒侵染对水生生态系统产生

重大影响[15]。在陆地生态系统中，由于土壤物

理结构复杂且高度异质，现有数据库缺乏土壤

病毒基因及其同源物，以及病毒检测技术的局

限性，陆地生态系统中的病毒群落表现出明显

的环境特异性，因而，相比水生生态系统，陆

地生态系统对病毒感染的研究难度更高[16-17]。

目前，土壤病毒生态学研究仍处于起步阶段，

系统地评估病毒在陆地生态系统功能中的作用

仍具有挑战性[18]。基于京都基因和基因组百科

全 书 数 据 库 (Kyoto encyclopedia of genes and 

genomes, KEGG)研究发现，噬菌体含有的功能

基因少于细菌基因组的 1/10，但其参与细菌近

一半的功能代谢过程，说明噬菌体的功能基因

具有复杂性，以及仍存在很多未挖掘或未知的

功能[19]。随着人们对土壤病毒功能研究重视度

的提高，土壤病毒的许多功能不断被挖掘。因

此，本文聚焦于土壤病毒生态功能的相关研究，

主要综述了土壤病毒调控宿主群落组成及功能、

介导土壤营养元素的循环和影响微生物种群进

化 3 个方面的功能以及作用机制，以期为全面

了解土壤病毒功能提供参考。

1　土壤病毒调控宿主群落结构　土壤病毒调控宿主群落结构

与功能与功能

根据病毒的生存策略，可将病毒分为烈性

病毒、溶源性病毒和慢性病毒三大类[20]。烈性

病毒又称裂解性病毒，只有裂解周期，一旦感

染宿主，则立即开始复制和生物合成、组装，

并在繁殖周期结束时裂解宿主细胞，导致宿主

死亡，同时释放子代病毒[21-22]；溶源性病毒将

自身基因组整合到宿主基因组中，或以质粒的

形式在宿主细胞内存活，形成与宿主细胞一起

复制的原噬菌体，不产生子代病毒，但溶源性

病毒在外界环境的诱导下可进入裂解周期，即

溶源性病毒转变为裂解性病毒[20-21]；慢性病毒

不会将自身遗传物质整合到宿主基因组，但仍

会在宿主细胞内进行复制繁殖，该过程减缓了

宿主生长和代谢活动[20]。土壤病毒生存策略受

到土壤养分条件和外界环境因素变化的影响而

相互转换[23-24]。例如，随着施肥量的增加，裂

解性病毒的比例增加[25]；而当环境中宿主丰度

降低时，裂解性噬菌体则转变为溶源性噬菌

体[26]。研究发现，裂解性噬菌体引起的宿主特

异性高感染率和致死率可能是噬菌体-细菌宿主

群落结构的主要驱动力，同时在细菌宿主的功

能代谢中发挥着主导作用[27]。噬菌体由上而下

(top down)调控微生物群落结构，影响噬菌体与

宿主之间的内在动态，且不同生活方式的噬菌

体对微生物群落的组成和功能特征产生不同的

影响，从而反馈到生态系统的功能，间接影响

土壤生态功能[28-32]。

1.1　土壤病毒影响微生物组成和多样性

越来越多的研究表明，病毒是影响微生物

群落组成(物种相对丰度)的关键因素[33-34]。烈性

病毒通过侵染裂解直接控制微生物的多样性和

组成，引起宿主种群的动态变化，这个过程遵

循捕食-被捕食关系的经典规律[33]，如“杀死优胜

者(kill-the-winner, KtW)”模型[35]。“杀死优胜者”
模型认为病毒通过抑制或裂解优势微生物种群，

降低生态系统中优势物种的增殖率，使有限资

源被充分利用，限制微生物群落单一化发展，

从而提高丰度较低的群落占比，最终保持了细

菌群落的多样性[1,35-38]。研究发现噬菌体减少了

优势细菌类群，增加了细菌群落的多样性，与
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“杀死优胜者”模型相一致[39]。此外，大量噬菌

体添加实验发现，添加噬菌体会明显改变土壤

细菌群落组成以及多样性，例如增加细菌群落

的丰富度和多样性[40-42]。相反，有研究表明无

论添加哪种外源噬菌体都不会改变细菌群落的 α

和 β 多样性[43]。这些不一致的结果可能源于添

加噬菌体的种类、浓度及溶液中的其他物质对

宿主群落的直接或间接影响，也可能是外源噬

菌体与自然条件下的噬菌体在作用方式或强度

上的差异，导致宿主群落多样性产生不同响应。

此外，通过宏病毒组分析发现，噬菌体侵染降

低了宿主丰度，改变宿主群落结构，从而影响

宿主的代谢能力以及其驱动的生物地球化学过

程等功能[4,44-47]。深入研究发现，噬菌体侵染细

胞时，不仅通过裂解作用直接破坏宿主细胞，

还会通过诱导宿主细胞内超氧自由基含量的增

加，间接影响宿主细胞的存活状态[48-49]。目前，

更多的研究关注于噬菌体通过裂解宿主细胞的

方式介导微生物死亡而影响微生物群落。研究

发现噬菌体能够通过这种方式调控特定宿主，

实现特定细菌类群或功能的去除[50-51]，如噬菌

体能够特异性调控固氮微生物而限制土壤的固

氮能力[52]。此外，噬菌体还能够选择性地侵染

土壤中优势菌群[19]，从而改变微生物群落结构

与功能。

噬菌体除了通过直接作用影响宿主种群，

也会通过间接作用影响土壤中其他微生物群落。

研究发现噬菌体通过感染和裂解宿主细胞，显

著影响宿主细胞的密度，从而改变微生物群落

内的竞争动态[53]。例如，噬菌体通过防止病原

体垄断生态位空间和稳定根际微生物群落相互

作用的方式，控制病原体密度，从而维持土壤

微生物群落的多样性[54]。另外，研究发现宿主

细菌被烈性噬菌体感染后，其裂解产物释放到

外界环境并被周围的其他微生物迅速利用，促

进微生物生长代谢和呼吸作用，从而增加微生

物多样性[6,9,55-56]。

病毒对微生物群落产生影响，反过来，微

生物也会对病毒群落产生影响，两者存在紧密

的相互作用。研究发现细菌多样性的显著下降

可能通过减少噬菌体的潜在宿主范围[57]，进而

影响噬菌体的存活能力。类似地，在微生物生

长过程中可能因微生物吸附作用的减弱而降低

了噬菌体的密度，或产生的某些代谢产物导致

部分噬菌体的消亡[58]。此外，宿主微生物会

改变噬菌体的生存策略，当宿主细胞的活性

状态不佳或数量偏低时，噬菌体偏向于选择

以溶源状态生存[51]。也就是说，当宿主细菌丰

度减少时会显著增加噬菌体与细菌的比例，这

种现象符合“搭乘优胜者(piggyback-the-winner, 

PtW)”模型，这种策略会引起噬菌体种群动态不

稳定[1,59-60]。

1.2　土壤病毒影响宿主的生存能力

土壤病毒能够通过改变生存策略(溶原转化)

或者引入特定的功能基因到宿主细胞，从而增

强宿主的感染能力或生存能力。溶源性噬菌体

使细菌能够在广泛的资源波动范围内共存，提

高细菌的生存能力[61]。因此，裂解性噬菌体在

不适宜其产生裂解作用的环境条件下，能够通

过改变生存策略转换为对环境因素抵抗力更高

的溶源性噬菌体，协助宿主细胞抵御各种外界

胁迫因素，提高了宿主的生存能力。病毒除了

通过改变生存策略，也可以将自身携带的某种

独特基因载入宿主基因，增强宿主的适应能力。

基于病毒基因组分析发现，在高浓度铬胁迫下，

裂解性噬菌体携带更多重金属解毒的辅助代谢

基因 (auxiliary metabolic genes, AMGs)，帮助微

生物在重金属环境中存活和发挥解毒功能[62]。

类似地，不同的病毒能够广泛地分布在沙漠各

地，是因为其潜在地传播关键的抗压能力和代

谢基因以确保宿主的生存，从而实现病毒自身

的存活[63]。同样的研究发现，在不同的生态和

地 理 环 境 中 鉴 定 到 携 带 多 磷 酸 激 酶 (poly 

phosphate kinase, Ppk)基因的病毒 contig，表明

它们有潜力在不同的环境和营养条件下增强宿

主功能[64]。相反地，也有研究发现宿主的生存
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取决于病毒的清除以及宿主自身组织损伤情

况[65]。在病毒感染期间补充甘露糖可能通过重

新调控宿主细胞的葡萄糖代谢失调，调节细胞

能量，减轻炎性组织损伤，从而促进宿主细胞

存活[65]。噬菌体为了自身的生存也会保持或提

高宿主的生存能力。噬菌体利用细菌毒素-抗毒

素系统来控制噬菌体选择裂解或溶原策略，同

时又不损害宿主的生存能力[66]。然而，是改变

土壤病毒生存策略还是将特定的功能基因载入

宿主细胞对提高宿主生存能力效果更佳，尚无

答案。

1.3　土壤病毒影响宿主菌株毒力

土壤病毒通过溶原转换、基因水平转移(如

抗菌性基因或毒力基因)或与宿主细胞相互作用

而产生某种效应(如协同效应)，影响宿主菌株的

致病性或毒力。在溶原转换方面，研究发现 β-

棒状杆菌(β-Corynebacterium)噬菌体通过溶原转

换使白喉棒状杆菌(Corynebacterium diphtheriae)

获得毒力，成为致病菌，对农业生产造成不利

影响[67]。在基因水平层次，需要考虑噬菌体编

码的 AMGs 对病原菌毒力和竞争力的影响，如

噬菌体编码的 AMGs 会携带致病因子，引发植

物患病[68]。也有研究表明，噬菌体编码的

hopAR1 效 应 蛋 白 使 不 同 丁 香 假 单 胞 菌

(Pseudomonas syringae)基因型之间能够传递毒力

因子[69]。原噬菌体，也称前噬菌体，是指整合

于宿主菌基因组中的噬菌体[70]，其含有许多辅

助基因，约占噬菌体泛基因组的 9.5%，这些基

因涉及噬菌体和细菌的新陈代谢和毒力[68]。研

究发现，在前噬菌体的诱导下显著增加了金黄

色葡萄球菌(Staphylococcus aureus)毒力基因的表

达[71]。此外，也有一些噬菌体不含有任何抗菌

性或毒力基因，但也会对宿主菌株的毒力性和

致病性产生影响，这类噬菌体由于自身独有的

特性在农业生产上的应用比较广泛。

噬菌体已经成为农业、食品、动物和人类

抗细菌性疾病最有前途和最安全的生物制剂之

一[43]。噬菌体疗法已在烟草[60]、番茄[72]和猕猴

桃[73]的细菌性病害防治中成功应用，并取得显

著效果。然而，单一噬菌体防治存在局限性，

更具广谱适应性的噬菌体鸡尾酒疗法正快速发

展。噬菌体鸡尾酒疗法通过组合 3 种及以上噬

菌体协同杀灭细菌[74]，目前已在医学临床研究

中广泛应用，并逐步拓展到农业土传病害防治

领域。研究发现，含有类似荚膜病毒外壳但未

编码有害基因的噬菌体 (IC12、 IG49、AN01、

LG08 和 LG11)都能够在防治果园枯萎病中稳定

发挥作用，而将这些噬菌体联合对果树枯萎病

进行防治时的防治效果更好，能感染超过 98.0%

的放射形农杆菌(Agrobacterium radiobacter)[75]。

噬菌体鸡尾酒疗法对病原菌的防治效果更好，

可能是因为联合使用不同噬菌体对病原菌产生

协同抑制作用[42]。增加噬菌体鸡尾酒的施用次

数能够显著减少细菌性枯萎病的发病率，施用 1

次噬菌体鸡尾酒可显著减少细菌性枯萎病 40.0%

的发病率，而施用 3 次噬菌体鸡尾酒的效果则

更大(84.0%)；同时，噬菌体施用频次的增加还

提高了土著根际微生物群落的多样性，并富集

了抵御病原菌的细菌类群[42]。目前，噬菌体鸡

尾酒疗法在农作物细菌性疾病防治中逐步应用，

但这种疗法对土壤微生态环境稳定性的影响仍

缺乏系统性研究。

2　土壤病毒介导土壤元素循环　土壤病毒介导土壤元素循环

作为最丰富的生物实体，病毒越来越被认

为是全球生物地球化学营养循环的主要驱动

力[76]。土壤病毒由于独特的结构及生活方式，

对土壤营养元素循环的影响机制异于土壤中其

他微生物。土壤病毒通过侵染方式在细胞水平

或基因水平上调控营养元素的循环，提高了调

控过程的层次性或复杂性。近年来，噬菌体介

导土壤关键营养元素的循环转化机制逐渐成为

新的研究热点[77]。土壤病毒介导土壤元素循环

的方式主要有 2 种 (图 1)： (1) 通过病毒分流

(viral shunt)直接影响土壤中碳、氮、磷、硫等营

养元素的作用过程；(2) 通过携带辅助代谢基因
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间接对元素作用过程产生影响，从而介导元素

循环。

2.1　通过病毒分流影响土壤元素循环

研究表明，绝大多数土壤细菌都会受到噬

菌体的感染[6]。Roy 等[78]研究发现，羊牧区土壤

噬菌体感染细胞的平均频率(23.0%)显著高于水

体环境(0.7%−9.0%)。病毒感染裂解土壤微生物

细胞，引起微生物死亡而释放大量的碳、氮、

磷、硫等营养元素到环境中，并最终被其他细

菌或植物所吸收利用，推动着土壤生命元素循

环，这一过程称为病毒分流[6]。病毒分流将微生

物种群的生物量碳返回溶解性有机物库[79]，可

能是土壤碳循环的主要贡献者[6]。研究发现病毒

裂解释放大量病毒颗粒和细胞碎片到外界环境

中，影响着大部分微生物(高达 40.0%)的生物

量[4]，同时，也会将宿主细胞物质释放到溶解性

有机碳库中[76]，影响营养物质的可用性[80]。此

外，这一过程促进微生物残体的形成和积累[81]，

进而对形成稳定性土壤有机质 (soil organic 

matter, SOM)和增加土壤碳储存发挥关键作用[4]。

已有研究证明，在土壤养分受限条件下微生物

残体可作为微生物的潜在养分库[4]。该过程可能

与病毒编码宿主降解细胞成分的基因有关[80]。

然而，由于噬菌体特殊的元素组成以及生活方

式，噬菌体的侵染作用会在微观尺度上导致化

学计量比 C/N/P 不平衡，并在宏观尺度上对磷

限制产生影响[6]，且发现噬菌体对环境中磷水平

的敏感性大于细菌[82]。此外，病毒侵染引起的

微生物死亡除了释放营养物质，也会释放大量

的胞内酶[6]，提高土壤酶活性，从而促进营养元

素的分解代谢。研究发现噬菌体和细菌群落的

动态存在紧密的耦合关系，病毒-宿主比率与养

分周转率呈正相关，例如高病毒-宿主比峰值会

引起有机物的高效降解，促进养分周转[30]。此

外，病毒通过病毒分流影响土壤 N 的有效性的

发挥。如在肠杆菌属(Enterobacter) phage-NJ 的

图1　土壤病毒介导土壤营养元素循环

Figure 1　Soil viruses mediate the cycles of soil nutrient elements.
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分离和接种实验中发现，该噬菌体裂解固氮宿

主菌，从而降低了土壤的固氮能力[83]。类似的

研究发现，病毒裂解根瘤菌抑制其固氮功能，

并引发病毒分流，协助根系与微生物竞争土壤

中的氮[6,9]。

噬菌体在土壤有机碳矿化过程发挥重要作

用。相比于细菌，噬菌体(如 T4 噬菌体)可更好

地预测有机碳矿化[84]。最近一些病毒富集液添

加试验研究发现，添加活性病毒显著降低土壤

CO2 矿化量[81,85-86]，且随活性病毒添加浓度的增

加，土壤 CO2 矿化量降低[87]。这可能是噬菌体

的裂解作用降低细菌丰度和多样性，从而抑制

了由细菌新陈代谢驱动的土壤有机碳矿化[81,84]。

相反，研究发现噬菌体感染增加了土壤 CO2 的

释放量，这是因为噬菌体裂解细菌后释放大量

的营养物质，从而促进活性细菌的生长代谢，

最终增加了土壤总呼吸[88]。噬菌体对土壤有机

质矿化产生不同的影响，可能是因为不同的土

壤性质对噬菌体裂解作用以及裂解产物的降解

效率存在差异。噬菌体裂解细菌时，抑制了土

壤细菌群落新陈代谢，而当裂解产物被降解

成细菌可吸收利用的营养物质时，则促进了

细菌群落新陈代谢，因而噬菌体对细菌群落

的新陈代谢是起着促进作用还是抑制作用，

以及这 2 种作用强度大小受土壤具体环境条件

的影响，同时需要考虑不同的环境条件是否会

促进溶源性噬菌体转换为烈性噬菌体。因此，

未来可进一步探究哪些土壤性质对噬菌体裂解

作用和裂解产物降解作用起着主导作用，从而

推断出影响噬菌体介导土壤碳矿化过程的关键

环境因子。

2.2　通过携带辅助代谢基因间接参与土

壤元素循环

辅助代谢基因(AMGs)起源于细菌细胞，但

由噬菌体携带，以增强噬菌体自身和宿主的适

应性。噬菌体编码的 AMGs 种类繁多，例如抗

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

且不同 AMGs 之间具有一定的互补功能[57,89]。

在土壤元素循环功能方面，这些基因参与土壤

碳、氮、硫循环[17,89-90]。噬菌体可编码一系列参

与宿主代谢途径的基因，并根据这些基因对环

境条件和宿主代谢能力的响应情况，选择性地

携带相应的辅助代谢基因[57]，从而可能导致宿

主代谢通量的变化[13]。例如，DNA 病毒通过裂

解细胞和表达关键的 AMGs 调节细菌生物量，

影响细菌群落结构，进而推动营养循环[84]。此

外，噬菌体通过编码 AMGs 直接参与或重编宿

主的代谢途径，通常有利于提高宿主细胞的适

应能力和代谢能力[4]。研究发现噬菌体编码的

AMGs 在特定功能类别中的表达作用高于原核

生物，从而促进宿主的新陈代谢，例如抗氧化

剂和生物膜的形成，以及维生素 B12 的生物合

成[57]。同时，噬菌体的生存策略会影响噬菌体

携带的辅助代谢基因与宿主代谢基因的相关性。

研究发现，烈性噬菌体的辅助代谢基因与宿

主代谢基因的相关系数为 0.59，是溶源性病毒

的 3 倍，表明病毒与细菌群落之间存在生态相

互作用，同时也表明烈性噬菌体可能会改变宿

主的新陈代谢[27,91]。相反，在稻田土壤中发现

70.4% 的代谢基因存在于溶源性病毒中，这可能

是因为稻田土壤中溶源性病毒的比例大于烈性

病毒的比例[80]。

由于土壤病毒影响复杂有机物的降解，例

如病毒通过富集参与降解复杂化合物的微生物

类群[如假单胞菌属(Pseudomonas)、厌氧柱状菌

属 (Anaerocolumna) 和柄杆菌属 (Caulobacter)]，

从而促进碳的矿化[39]，因此土壤病毒可作为碳

动态的预测因子[4]和土壤有效养分循环的指

标[84]。基于病毒开放阅读框(open reading frame, 

ORF)的功能基因注释，发现 35.4%−38.7% 的

ORF 与宿主代谢有关[91]。进一步的研究发现，

病 毒 携 带 的 AMGs 和 碳 水 化 合 物 活 性 酶

(CAZymes)基因可能有助于宿主分解复杂的碳水

化 合 物 ， 为 病 毒 繁 殖 提 供 能 量[80]。 其 中 ，

CAZymes 基因在病毒参与元素循环方面的作用
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越来越受到学者的广泛关注。病毒的 CAZymes

基因广泛存在于感染不同门类细菌的噬菌体中，

这些基因通过病毒侵染注入宿主，改变细菌的

新陈代谢，间接促进土壤的生物地球化学循环，

尤其是碳循环[92-93]。通过宏病毒组分析，研究

中国南方红树林土壤病毒群落[92]和抽穗期玉米

根际土壤病毒群落[93]，发现具有“碳水化合物运

输和代谢”功能的基因相对丰度均发生明显变

化，且大部分 CAZymes 基因具有糖苷水解酶活

性。其中有些基因被鉴定为溶菌酶或几丁质酶，

利于降解宿主细胞壁[93]，这可能增加土壤中微

生物衍生碳[85]。除了单独进行宏病毒分析外，

还结合了病毒富集液添加实验，为进一步研究

病毒对有机物的降解作用提供证据。在添加病

毒富集液后，碳固定和碳降解相关基因的丰度

均发生了明显变化，但不同浓度的病毒富集液

对基因丰度的影响不同[87]。

不同的土壤环境条件影响土壤病毒所携带

基因的丰度以及种类。虽然底层土壤病毒的密

度较低，但其含有 AMGs 的丰度是表层土壤病

毒组的 16 倍，表明底层土壤病毒高度调控微生

物的代谢过程[91]。在 C/N 比值较低的环境条件

下，拥有氨基酸代谢相关 AMGs 功能的病毒丰

度偏高，而当 C/N 比值较高时，拥有碳水化合

物代谢、脂质代谢和碳固定代谢相关 AMGs 功

能的病毒丰度偏高，表明碳源的可用性可能是

预测病毒编码特定 AMGs 的一个重要因素[57]。

3　土壤病毒影响土壤微生物种　土壤病毒影响土壤微生物种

群的进化群的进化

噬菌体除了影响细菌种群的组成，也成为

细菌进化的重要驱动因素，因为它们不仅通过

侵染对宿主施加高选择压力，而且通过溶原转

化、转导(transduction)和宿主基因破坏等机制将

自身基因整合到细菌基因组中[35]。同时，病毒

基因不断突变，并利用基因水平转移在宿主间

进行遗传物质交流，最终促进微生物种群的进

化[3]。从进化的角度而言，选择可以同时作用于

宿主细菌和噬菌体，例如，当噬菌体侵染提高

了宿主细菌的适应性，选择则倾向于增加这两

者的相互作用，从而推进微生物种群的进化[10]。

病毒除了通过介导 HGT，也通过改变与宿主细

菌之间的相互作用对微生物种群进化过程产生

影响。

3.1　土壤病毒介导基因水平转移

病毒侵染宿主时向宿主细胞引入新的基因，

从而引起宿主细胞基因重组的过程称为病毒介

导的 HGT，即转导[33]。转导是土壤病毒介导

HGT 的主要方式[44]，促使遗传物质在宿主细胞

间进行交流[94]，并有利于宿主菌群获得对自身

有益或更加多元的功能基因[77,95]。大量研究证明

病毒与宿主之间存在 HGT。例如，系统发育分

析发现，病毒的多磷酸激酶 Ppk 基因与细菌多

磷酸激酶 Ppk 基因之间关系密切，表明存在

HGT[64]。类似地，基于系统进化分析发现，病

毒多糖脱乙酰酶 3 与不动杆菌(Acinetobacter sp.)

的多糖脱乙酰酶聚集在一起，表明这种含有多

糖脱乙酰酶 3 的 AMGs 可能来自感染该细菌的

噬菌体[92]。除了通过测序分析推断病毒介导

HGT 的存在，也有实验提供了可能的证据。在

分离并分析水稻土壤中 41 个固氮螺菌属

(Azospirillum sp.)菌株(属于 TSH58 菌株)的基因

组时，发现在反硝化诱导条件下位于移动遗传

元件(mobile genetic elements) 上的反硝化功能基

因 nirK 积极转录，证明噬菌体通过转导使反硝

化功能基因在不同微生物群落间传播，对土壤

氮循环的周转产生影响[96]。另外，研究发现噬

菌体通过转导提高根瘤菌的代谢能力，增强了

植物共生固氮作用，从而有利于增加输入土壤

的氮素通量[97]。由此可见，病毒介导基因水平

转移是土壤中一种常见的现象，通过载入基因

影响宿主的功能，对改变土壤生态功能发挥着

重要作用。

目前，关于病毒介导 HGT 的研究主要集中

在抗性基因。土壤生态系统是环境中抗性基因
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的重要源和汇[3]，也是抗性 HGT 的重要热区[98]。

土壤噬菌体作为病毒的关键类群，通过介导

ARGs 的水平转移成为驱动环境中 ARGs 扩散的

核心传播者[44,98]。研究发现，噬菌体通过转导方

式转移抗性基因，使病原菌获得耐药性或增加

病原菌的耐药性[98-99]，而当抗性基因转移至人

类病原菌，则对人类健康产生威胁[3]。类似地，

共感染(多个噬菌体同时感染一个宿主细胞)可能

调动宿主的抗生素耐药基因[100]。此外，研究发

现携带不同 ARGs 的噬菌体与同一宿主有关联，

这可能会促进耐多药病原菌的出现[101]。相反，

也有研究表明噬菌体通过增加宿主对高突变率

的选择，减缓抗生素耐药性的产生[102]。产生这

些不同的结果可能与噬菌体同宿主的相关作用

有关。进一步研究噬菌体与宿主相互作用发现，

噬菌体与致病菌和抗生素耐药菌有明显的联

系[103]，其中，约有 32.57% 具有裂解活性的噬

菌体能够感染微生物宿主[104]。此外，噬菌体通

过转导方式实现在不同宿主菌之间转移基因[105]。

已有研究发现，噬菌体介导的 HGT 可以发生在

相距较远的细菌细胞之间，这对 ARGs 从外部

环境传播到宿主的过程发挥着重要作用[99]，且

发现噬菌体对 ARGs 具有偏好性，而不是随机

发生的[106]。此外，人类活动会影响噬菌体在不

同土壤环境介质之间的传播，从而改变土壤微

生物群落结构和 ARGs 的分布[3]，并最终影响噬

菌体与宿主之间 ARGs 的 HGT。除了噬菌体，

古细菌病毒也通过转导促进了微生物基因组之

间遗传物质的水平转移[107]。

土壤病毒除了作为 HGT 的载体，其裂解宿

主细胞后释放的 DNA 也具有 HGT 的能力。病

毒侵染裂解宿主细胞，释放裸露的 DNA 到环境

中，成为胞外游离 DNA。只有当感受态细菌存

在时游离的 DNA 才能被自然感受态细胞吸收和

整合，这种方式称为转化，此方式会引起微生

物发生遗传变异，进而推动微生物种群进

化[44,92]。同时，研究发现噬菌体裂解释放宿主的

DNA，然后该 DNA 发生的转化过程具有特异

性[92]。总之，噬菌体是宿主进化的基因库，能

够赋予宿主新的功能，促进了宿主的进化[13]。

相比之下，病毒介导 HGT 受到很多因素的影

响，例如适宜基因转移的环境条件和保持游离

DNA 活性的条件等，且由于土壤环境的高度异

质性，限制了病毒的 HGT 作用[44]。目前，土壤

病毒对 HGT 的影响主要有 2 种方式。相比于噬

菌体裂解释放宿主 DNA 而引起的 HGT 对微生

物种群进化的影响，噬菌体作为 HGT 载体对微

生物种群进化的贡献是否更大，有待进一步

探究。

3.2　土壤病毒与宿主细菌的相互作用

土壤病毒与土壤微生物耦合关系的研究在

揭示土壤生态功能方面发挥着重要的作用[3]。为

了抵抗噬菌体感染和溶解，土壤细菌产生了很

多抗性和防御机制，持续变异和选择以提高自

身适应能力，而噬菌体则进化出了许多克服它

们的方法，形成反适应策略，导致了一场长期

的、共同进化的军备竞赛，称为红皇后假说(Red 

Queen hypothesis) [108-110]。具体而言，在自然环

境条件下经过病毒与宿主之间极其复杂、漫长

和多样化相互作用，宿主微生物在与病毒对抗

过程中进化出多种防御机制，同时病毒为攻破

宿主的防线而持续更新自身侵染机制；此外，

环境因素通过影响病毒的生存能力以及策略，

间接对病毒侵染宿主微生物的能力产生影响，

从而促进病毒-宿主的共同进化[109,111]。有研究首

次提供抗噬菌体先天免疫的证据，揭示了噬菌

体-宿主之间的动态变化[112]。噬菌体侵染细菌过

程首先吸附在细菌表面[10]。细菌为防止噬菌体

的吸附已进化出多种方法，如失去噬菌体受体、

降低受体的表达、通过突变修饰受体或通过掩

盖受体来产生阻断噬菌体吸附的蛋白质[113]。当

噬菌体成功吸附到细菌表面时，细菌迅速改变

自身表面的渗透性，阻止噬菌体的遗传物质注

入到细菌细胞[114]。如果噬菌体成功地将遗传物

质注入感染细菌，细菌则启动第二道防线，识

别噬菌体核酸，并通过限制性修饰 (restriction 
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modification, RM)系统或规律性成簇间隔的短回

文 重 复 序 列 及 相 关 蛋 白 (clustered regularly 

interspaced short palindromic repeats/CRISPR-

associated protein, CRISPR/Cas)系统分别对已识

别的病毒进行 DNA 降解或适应性免疫[10,109,115]。

若噬菌体突破这些防线并调控宿主开始合成

噬菌体自身的蛋白时，细菌的其他防御系统

可以检测病毒蛋白并触发细胞死亡，从而消

除噬菌体的感染，同时促进周围未感染细菌

的存活[116]。病毒应对细菌持续进化的防御机

制的策略是不断修改目标受体，或改变自身

与宿主微生物相互作用的结构，使病毒能够

再次与宿主微生物进行有效的相互作用[33,117]。

在分析南极土壤宏基因组时发现，噬菌体能

够通过增强自身甲基转移酶基因的表达，促

使甲基转移酶帮助噬菌体规避宿主的限制修

饰系统，从而感染宿主[112]。然而，对于衡量

土壤病毒与宿主细菌相互作用的研究仍是难

点问题。研究亚热带森林土壤病毒的群落特

征发现，病毒与宿主微生物群落通过相互适

应和制约，从而使两者保持在较稳定的水平

上[14]。然而，这是基于病毒和宿主微生物群

落丰度变化的比较，无法提供直接的证据证

明出现这种丰度变化一定是由病毒和宿主之

间的相互作用造成的，因而有待进一步深入

发掘更能体现病毒与宿主相关作用的指标。

4　土壤病毒影响植物　土壤病毒影响植物、、动物和动物和

人类健康人类健康

目前，微生物活动在驱动生物地球化学循

环和促进植物健康方面发挥重要作用的热点

研究区是根际[118]。根际是地球上最复杂的微

生物栖息地，由植物根系、土壤以及由细菌、

古菌、病毒和微型真核生物组成的多样化微

生物联合体构成一个综合网络[119]。其中，病

毒-根际相互作用是一个新兴研究领域[120]。病

毒在根际微生物组中含量丰富，土壤不同生

境对病毒群落的组成产生重大影响[121]。研究

发现，土壤病毒在越靠近作物根系区域活性

越高，并发现土壤病毒可能对宿主新陈代谢

重新编程，影响植物与微生物之间的相互作

用，表明病毒可能具有土壤生态位特异性[118]。

此外，土壤含水量、土壤盐度、植物群落、

根际微生物群组、生物炭改良剂以及氮素的

添加等因素都会对土壤病毒群落结构和活性

产生影响[118,120-122]。然而，病毒动态对根际微

生物组成也产生影响[120]，如土壤病毒通过对

植物产生拮抗或协同作用，从而与植物共同

塑造根系微生物组[118,123]。

土壤病毒是人类健康的危害之一[16]，且人

类健康不是孤立的，而是与动物、植物和环境

的健康息息相关[124]。由于病毒自身不具备自主

运动能力，主要依靠气流、水流、其他物质(如

微塑料)和生物的携带在环境中被动迁移[44,125]。

微塑料是一类影响生态系统平衡和人类健康的

新兴污染物[126-127]，它极易被土壤动物摄入并在

体内积累，通过食物链迁移、转化和富集进入

人体，对人类健康和生态构成潜在威胁[128-130]。

研究发现，高达(98.6±0.2)%的剂量病毒可被微

塑料吸附，且原始微塑料和紫外线老化的微塑

料都显著延长病毒的吸附时间和增强病毒的感

染性[125]。微塑料通过表面吸附作用富集土壤病

毒，并作为生物载体促进病毒跨物种迁移，使

土壤病毒沿植物-动物-人类的营养链传递，导致

潜在的跨物种病毒感染的健康风险。此外，土

壤的空间异质性、病毒与宿主细胞的吸附作用、

土壤胶体等物质的吸附作用也会影响病毒流

动性[78,125,131]。

5　总结与展望　总结与展望

土壤噬菌体由于较高的丰度和多样性以及

独特的生活策略等，对生态系统的功能产生深

远影响。土壤噬菌体通过生存策略的选择或调

节宿主的代谢过程影响微生物的组成、生存能

力和毒力水平，同时其丰度的高低影响这些方
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面作用的强度。在介导土壤营养物质循环方面，

病毒通过裂解宿主导致大量营养物质释放到外

界环境，进而影响这些营养物质的循环过程，

或者病毒通过将自身携带的 AMGs 基因载入宿

主细胞，调节宿主细胞对营养物质的代谢水平。

此外，土壤病毒能够在细胞水平或基因水平上

推动微生物种群进化历程。另外，在农业生产

上，依据噬菌体对宿主微生物的作用开发了一

种安全的防治农作物细菌性疾病的生物制剂，

但该技术对土壤微生态环境的健康稳定的研究

仍非常有限，亟待体系化开展相关方面的研究。

由于土壤的异质性和复杂性，以及病毒自身的

复杂特性，目前对土壤病毒生态功能研究的广

度和深度仍非常有限，今后对土壤病毒生态功

能的研究，可重点关注如下几个方面。

(1) 提升宏病毒组学精度并强化宏基因组整

合，解析病毒功能基因与宿主互作机制，进一

步发掘病毒在土壤生态系统的新功能。由于宏

病毒组学对病毒测序长度和质量有限，导致宏

病毒组学的精确性偏低，以及病毒基因数据库

信息有限，使测定基因信息与数据库的比对成

功率和功能基因的鉴定结果非常有限，因此亟

待通过延长测序长度和提高测序质量提高病毒

测序技术的精确度。同时，通过与目前较成熟

的宏基因组结合，和基于已有的病毒与宿主相

互作用理论知识，推断并鉴定出病毒新的功能

基因，不断扩充基因数据库。

(2) 提高病毒-宿主关联预测技术水平，结合

转录组学深入理解病毒与宿主相互作用的机制。

由于大多数土壤病毒尚未被培养，其信息仅来

源于宏基因组重叠群或宏基因组组装基因组，

病毒与宿主的相互作用通常只能通过计算模拟

进行预测[11]。因此，计算模拟水平的精确度和

范围将直接影响病毒-宿主关联预测结果的真实

性，提高模拟效果非常重要。此外，可再结合

转录组学对模拟结果进行检验。然而，转录组

学在土壤病毒的研究非常匮乏，对于计算模拟

技术结合转录组学的研究更为缺乏，有待未来

进一步研究。

(3) 强化与现代科学技术的结合，将有利于

改变研究土壤病毒的维度和实现突破性的发现。

有研究利用人工智能(artificial intelligence, AI)大

语言模型助力破解病毒蛋白功能，显著提高注

释准确性[132]。这种技术已运用于研究海洋病毒，

缺乏对土壤病毒的研究，将来可将该技术应用

于土壤病毒，有助于扩大土壤病毒功能研究的

广度和深度。此外，有学者利用 AI 技术(特别是

深度学习算法)发现了新的病毒种类，对扩充病

毒库具有突破性意义[133]，目前关于 AI 技术在

土壤病毒的研究尚未得到广泛应用。

(4) 加强利用宏基因组稳定同位素探测，揭

示土壤病毒参与元素循环的过程，同时可结合

实时荧光定量 PCR 跟踪(或定量)宿主和病毒对

元素输入的动态响应，从而实现全面了解病毒

影响土壤元素循环过程，甚至实现定量评估土

壤病毒在生物地球化学循环的潜力。目前，稳

定同位素标记主要集中应用于土壤病毒参与碳

和氮循环的研究，而对磷和其他元素循环的研

究较缺乏。其中，磷元素是病毒结构组成的重

要元素，而病毒颗粒对保留土壤磷元素具有非

常重要的作用，因此，病毒参与磷循环的研究

将是未来的重要研究方向。
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