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摘要: 噬菌体在地球表层生态系统中的元素循环及污染物转化的微生物群落调控中发挥重要作用。相比于水生

系统，土壤高度的异质性和病毒颗粒的高吸附度给土壤中噬菌体的研究带来挑战，尚未引起足够的关注。本文

介绍了土壤噬菌体的形态与生命周期分类、以及噬菌体的提取和分析方法；探讨噬菌体调控土壤微生物群落结

构以及碳、氮、磷、硫等生命元素循环与重 (类)金属转化的科学联系；揭示其生物地球化学机制，阐明其生态功

能和环境意义；并对土壤中噬菌体未来研究重点进行了展望。
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Research progress and ecological function of phages in soil
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Abstract: Phages  play  important  roles  in  modulating  microbial  communities,  and  subsequently  determining

element circulation and pollutant transformation in the earth surface ecosystem. Compared with aquatic systems,

the high heterogeneity of soil and the high adsorption of virus-like particles bring great challenges to the study of

phages  in  soil,  and  leading  to  insufficient  attention  by  far.  In  this  review,  the  morphological  and  life  cycle

classification,  extraction  and  analytic  methods  for  phages  in  soil,  were  briefly  summarized.  In  addition,  the

scientific linkage of phages in regulating soil microbial community structure and the cycle of life elements (e.g.

carbon,  nitrogen,  phosphorus  and  sulfur)  with  the  transformation  of  heavy  metals  (metalloid),  were  further

discussed.  The  underlying  biogeochemical  mechanisms  were  revealed,  and  the  ecological  functions  and

environmental significances were clarified. Finally, the future research focuses of soil phages were prospected.
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病毒在地表环境中无处不在，是世界上数量最

多的生物实体。噬菌体是感染细菌、古菌等原核生

物的病毒统称，由于土壤中原核微生物数量远高于

真核生物，噬菌体被视为土壤中主要的病毒类群。

有研究推测，全球病毒粒子的数量为 4.80×1031，其
中，在土壤中占比为 10%、海洋水体中占比为 2.7%[1]。

相比于海洋等水生系统，土壤的异质性更高，其组

成在空间和时间尺度上差异很大。因此，尽管土壤

中噬菌体的丰度非常高，但对其生态功能以及作用

机理的研究相对滞后[2-4]。近年来，以宏病毒组结合

高通量测序技术分析土壤噬菌体丰度变化、群落组

成、功能注释的研究逐渐增多，对土壤生态系统中

的病毒，尤其是噬菌体的生态功能进行了一些探

索，逐步揭开土壤噬菌体的神秘面纱。本文基于当

前土壤噬菌体的研究现状，综述了土壤噬菌体的分

类和研究方法，揭示土壤噬菌体对宿主群落结构、

生命元素循环及重金属转化过程的调控机制，阐明

土壤噬菌体的生态功能及环境意义，并对土壤噬菌

体未来研究重点进行了展望。 

1   噬菌体分类及研究方法
 

1.1    噬菌体分类

噬菌体是一类个体微小、结构简单，能够感染

细菌、古菌等原核生物的病毒，其遗传物质包裹在

被称为衣壳的蛋白质结构中。噬菌体所携带

的遗传物质主要分为双链 DNA(dsDNA)、单链

DNA ( s sDNA )、双链 RNA ( d sRNA ) 和单链

RNA(ssRNA) 4 类。土壤环境中以携带双链 DNA
的噬菌体为主[1, 5]。

噬菌体形态各异，包括球状、丝状、杆状、棒

状、水滴状和多面体等,如图 1所示[6]。其中，有尾噬

菌体有一条附着在衣壳上、可参与宿主识别和感染

的蛋白质尾巴 [ 7 - 8 ]。有尾噬菌体占已知噬菌体的

90% 以上,根据其尾部的形态特征，可再细分为肌

尾、长尾和短尾噬菌体。有尾噬菌体可侵染的宿主

十分广泛，涉及厚壁菌门 Firmicutes、拟杆菌门

Bacteroidetes、放线菌门 Actinobacteria、蓝细菌门

Cyanobacteria、变形菌门 Proteobacteria、广古菌门

Euryarchaeota等多个门类[9]。

由于噬菌体自身缺乏代谢功能，不能独立繁

殖，与合适的宿主细胞接触并侵染是其繁殖的唯一

途径[10]。噬菌体生命周期根据其侵染周期作用于宿

主细胞的方式，主要分为裂解循环 (常见于烈性噬

菌体和温和噬菌体) 和溶原循环 (常见于温和噬菌

体) 两大类：裂解循环是指噬菌体侵染宿主细胞后

破坏宿主原有代谢功能和结构，进行大量子代噬菌

体的增殖、装配，最终使宿主细胞裂解的过程；溶原

循环是指噬菌体侵染宿主菌后并不立即进行增殖，

而是将其核酸整合至宿主菌基因组中并跟随宿主

核酸的复制而复制，最终随细胞的分裂进行繁殖的

过程[11]。随后，又发现了慢性循环和假溶原循环[12-13]。

慢性循环常见于丝状噬菌体，可以在宿主细胞内不

断复制并释放，却不会裂解宿主细胞[14]。假溶原循

环的噬菌体在侵染宿主细胞后，自身既不复制，也

不裂解宿主，处于“休眠”状态[15-16]；这种现象常见

于营养受限，宿主细胞难以进行 DNA 复制或蛋白

质合成的环境中。

土壤的异质性限制了土壤噬菌体的分布和活

动。pH、含水量、土壤类型、细菌丰度和群落组成结

构等非生物和生物因素都会对噬菌体群落结构、丰

度等造成不同程度的影响，进而影响其生态功能。

在一定的诱导条件下，烈性噬菌体与温和型噬菌体

可发生转换。有研究表明，前噬菌体 (Prophage) 仍
然保留了启动裂解循环的能力[17]。 

1.2    噬菌体的研究方法

受限于大部分环境微生物的不可培养性，依赖

 

细菌域
Bacteria

噬菌体
Phage

古菌域
Archaea

被脂噬菌体科 Corticoviridae 

复层噬菌体科 Tectiviridae 

 原质噬菌体科 Plasmaviridae

短尾噬菌体科 Podoviridae 

长尾噬菌体科 Siphoviridae 

肌尾噬菌体科 Myoviridae 

长尾噬菌体科 Siphoviridae 

肌尾噬菌体科 Myoviridae 

盐末端蛋白噬菌体属 Salterprovirus 

微小纺锤形噬菌体科 Fuselloviridae*

SH1 球状病毒 Spherical virus*

小杆状噬菌体科 Rudiviridae 

脂毛噬菌体科 Lipothrixviridae 

微滴形噬菌体科 Guttaviridae 

球状病毒科 Globuloviridae

瓶状病毒科 Ampulaviridae

双尾病毒 Bicaudaviridae

微小纺锤形噬菌体科 Fuselloviridae 

STIV 球状病毒 Spherical virus

?

 
* 未分类 Unclassifed

图 1    侵染细菌域和古菌域的 dsDNA 噬菌体分类及形态示

意图

Fig. 1    Classification and morphological diagrams of
dsDNA phages infecting bacterial and archaeal
domains
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于宿主细胞进行繁殖的病毒多样性研究受到了较

大的阻碍。由于没有通用的标记基因，早期对病毒

群落及功能的研究常使用特定病毒家族中高度保

守的标记基因设计简并性引物，以评估其系统发育

关系。此外，随机扩增多态性 DNA标记 (RAPD)[18]

作为对未知序列基因组进行多态性分析的技术，被

学者们应用于土壤中病毒多样性的研究中。近年

来，使用宏基因组、宏病毒组等组学方法研究土壤

噬菌体逐渐成为热门。这些方法可以大量获得相关

种群的遗传信息，且不受病毒培养的限制。土壤宏

基因组的研究依赖于从整个宏基因组数据中鉴定

出病毒序列[19-21]。但宏基因组数据中通常包含高比

例非病毒序列，这些序列往往在下游分析中需要去

除。研究表明，对富集后的噬菌体进行宏病毒组分

析，获得的目标序列多样性远高于直接对土壤环境

DNA进行宏基因组分析[22]。因此，对噬菌体进行洗

脱、纯化和富集成为了土壤噬菌体研究的重要一环[23]。

总的来说，噬菌体的研究方法主要包括洗脱、纯化、

浓缩、核酸提取、数据分析等 [24]，具体流程如图 2
所示。

 
 

洗脱液配置 Eluent preparation:

柠檬酸钾缓冲液 AKC buffer

磷酸盐缓冲液 PBS buffer

牛肉膏缓冲液 Beef extract buffer

过滤 Filtration:
0.45、0.22 μm 孔径滤膜
Pore size of filter membrane;
聚醚砜 Polyethersulfone (PES)
聚碳酸酯 Polycarbonate (PC)
聚偏二氟乙烯
Ployvinylidene fluoride (PVDF)

核酸酶 DNase I:
去除游离的细菌 DNA
Removing free bacteria DNA

全基因组扩增
Whole genome amplification: 
多重置换扩增 MDA

连接扩增 LASL

土壤样本
Soil sample

②

噬菌体洗脱液
Phage eluent

③ ④

噬菌体浓缩液
Phage concentrate

⑤ ⑥

噬菌体核酸
Nucleic acid of phage

⑦ ⑧

机械分散 Mechanical dispersion: 

超声 Sonication

涡旋 Vortexing
手工摇晃 Manual shaking
磁力搅拌 Magnetic stirring
珠打 Bead-beating

①

宏病毒组分析
Analysis of virome

超滤 Ultrafiltration:
切向流 TFF
超速离心、CsCl 梯度离心
Ultracentrifugation, CsCl gradient
centrifugation

噬菌体核酸提取
DNA extraction of phage:
DNeasy PowerSoil Pro kit
CTAB 结合苯酚/氯仿抽提
CTAB combined with phenol/
chloroform extraction

高通量测序
High-throughput sequencing:
数据组装、拼接
Data assembly and splicing
噬菌体注释 Phage annotation

 
图 2    土壤噬菌体洗脱、富集、核酸提取流程图

Fig. 2    Flowchart of elution, enrichment and nucleic acid extraction of soil phages
 
 

1.2.1    噬菌体的分离、富集与核酸提取　如何高效

地洗脱吸附于土壤颗粒表面的噬菌体，是对土壤噬

菌体进行分析的第 1 步。Göller 等[25] 对镁盐缓冲

液、柠檬酸钾缓冲液、10% 的牛肉膏、牛肉膏改良

的磷酸盐缓冲液等 4 种病毒洗脱液的洗脱效率进

行了比较。有研究表明，缓冲液中盐成分的主要作

用是调节 pH，作为病毒颗粒的稳定剂[26]。牛肉浸膏

中的蛋白质成分提供了噬菌体的结合位点，使噬菌

体更容易从土壤颗粒的吸附中剥离。

切向流过滤法 (Tangential-flow filtration，
TFF)和聚乙二醇沉淀法 (Polyethylene glycol，PEG)
是从洗脱液中纯化、富集噬菌体的常用方法[24, 27-28]。

TFF 是一种液体流动方向与过滤方向垂直的方法，

通过不断地回流过滤，达到去除细菌等杂质、截留

和浓缩病毒粒子的目的。PEG则是通过破坏噬菌体

外壳蛋白质分子表面的水化层使其发生沉淀的方

法。脱氧核糖核酸酶 (DNase I) 常用于去除浓缩液

中的游离核酸以降低原核生物的核酸干扰。通过

选择各类核酸提取试剂盒 [ 2 9 - 3 0 ] 以及甲酰胺或

CTAB 结合苯酚/氯仿抽提法[27] 可以完成噬菌体核

酸提取。

获得的噬菌体核酸浓度若未达到文库构建的

要求，则还需要对其进行随机扩增。常见的随机扩

增技术包括多重置换扩增技术[31] 和连接扩增技术[32]

等。值得注意的是，这些扩增技术的扩增产物通常

会出现偏好[33]，并不能有效地还原土壤中真实的噬

菌体群落组成。因此，如何不依靠扩增手段获得足

量噬菌体核酸被认为是前处理步骤中的一个研究
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重点。 

1.2.2    土壤宏病毒组的分析方法　第 2 代测序技

术是目前进行宏病毒组研究的主要测序技术[34-35]。

面对测序下机后获得的海量短序列，分析过程主要

包括数据质控、短序列组装、病毒序列鉴定、序列注

释、相对丰度计算等内容。如何从海量数据中成功

鉴定出病毒序列是后续解析病毒信息的关键。

Chen 等[31] 利用宏病毒组学的方法研究了病毒群落

与抗生素耐药基因的关系，测序下机后的原始数据

首先使用 Trimmomatic [36 ] 去除 Illumina 平台的

FastQC序列中的接头，对原始双端序列进行低质量

过滤；再使用 Bowtie2[37] 软件与细菌、核糖体数据

库比对去掉宿主序列，使用 Megahit[38] 对宏病毒组

数据中剩余的 Clean reads 进行序列组装；利用

VIBRANT[39] 鉴定病毒序列，采用 CD-HIT[40] 获得

非冗余病毒序列集，保留长度 10 kb 以上的序列进

行下游鉴定及注释；最后，以 95% 相似度、80%
最小覆盖度为筛选条件进行聚类，获得病毒操作分

类单元 (vOTUs)，并进行后续的病毒物种分类、病

毒功能注释等工作。

此外，ViromeQC[41]、Kraken2[42]、VirSorter[43]、
Prodigal[44]、DRAMv[45] 等软件也是近年来各国学

者开发并用于环境病毒宏基因组数据解析的软件。

ViromeQC 是评估非病毒序列污染程度的软件，它

可以基于 3 种微生物分子标记的丰度 (SSU-rRNA、

LSU-rRNA 及 31 个原核单拷贝基因标记) 对病毒

组整体序列给出病毒富集得分 (Enrichment score)；
Kraken2 是对有效序列进行物种注释预测的软件，

其数据库包括古菌、细菌、真菌和病毒，其中，病毒

参考序列主要来源于 RefSeq complete viral genomes/
proteins，基于 k-mer精确比对，并采用 LCA法鉴定

物种；VirSorter 是 DNA 和 RNA 病毒的识别工具，

常用以识别宏基因组数据拼接后的病毒序列；

Prodigal是对细菌和古生菌基因组进行蛋白编码基

因预测的软件，其缩写源于 Prokaryotic dynamic
programming genefinding algorithm，表示原核生物

基因预测的动态规划算法；DRAMv是 DRAM的病

毒模式，它建立了识别病毒编码的辅助代谢基因

(Aux i l i a ry  me tabo l i c  genes ,  AMG) 的规则；

DRAMv 可与 Prodigal 联用，首先使用 Prodigal
鉴定所获得病毒序列的开放阅读框 (ORF)，然后对

获取的 ORF集合进行功能注释。

Rou x 等 [ 4 6 ] 发布了“未培养病毒基因组

(Uncultured virus genomes，UViGs) 的最少信息标

准” (图 3)，为学术界提供对病毒进行宏基因/病毒

组分析的参考标准。该标准包括 UViGs的回收、病

毒序列的鉴定、组装质量评估、分析与注释、分类和

宿主预测等多方面。采用该标准将有助于改善公共

数据库中非培养病毒组的报告，进而有助于全球病

毒领域的系统探索。 
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图 3    未培养病毒基因组的识别

Fig. 3    Identification of uncultured virus genomes (UViGs)
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2   土壤噬菌体的生态功能解析

关于噬菌体在水体环境中的研究已开展多年。

研究发现，海洋中病毒颗粒 (VLPs) 的数目与丰度

都十分惊人，且与生态系统中的微生物死亡关联密

切[47-48]。据估计，海洋水体中 20%~40%的细菌种群

都会受到噬菌体裂解的影响。除水体系统以外，土

壤[49]、哺乳动物胃肠道[50]、极端环境 (沙漠、极地[19])、
甚至是古代样品 (木乃伊[51] 等)环境中，病毒、噬菌

体都随处可见。因此，噬菌体的感染无处不在，影

响了微生物群落结构、物种进化以及细菌与其他生

物体之间的相互作用。

尽管土壤噬菌体数量巨大，但由于提取难度

大，对土壤噬菌体的认知尚刚刚起步。研究表明，

土壤噬菌体的生态功能包括自上而下调节微生物

群落结构、侵染宿主微生物导致其裂解、加速生命

元素循环、加速微生物群落更替以保持其活力、促

进微生物间的基因水平转移[52]、携带辅助代谢基因

辅助宿主菌生长等[53]。

针对烈性噬菌体的研究发现，噬菌体群落的变

化与其对应宿主的物种丰度密切相关，且能对宿主

丰度变化产生迅速、积极的响应[54-55]。Chevallereau等[56]

和 Thingstad[57] 研究表明，烈性噬菌体受宿主群落

密度的影响，符合“杀死优胜者 (Kill-the-winner,
KtW)”模型，抑制、裂解生态系统中作为主导的一

些细菌群落，从而使丰度较低的群落占比提高。这

种调控主要是通过降低优势物种的增殖从而保持

细菌群落的多样性。该模型下，温和噬菌体被认为

与宿主更多的是产生互利共生行为，因此对细菌种

群动态的影响有限。近年来也有研究发现，温和噬

菌体可以将自身基因整合至宿主细胞中，放弃快速

增殖，避免与其他病毒或噬菌体竞争，最终产生了

随着宿主细菌丰度增加，病毒与细菌比例显著下降

的现象，噬菌体的这一生长过程符合“搭乘优胜者

(Piggyback-the-winner, PtW)”模型[12]。在细菌快速

生长期间，病毒与宿主细菌整合获利更多，同时获

得了更好的生长条件，是一种“聪明”的寄生行

为。总的来说，KtW 和 PtW 模型并不冲突，应将其

结合以充分了解噬菌体−宿主之间的相互作用，进

而发掘噬菌体在环境中的生态学意义[58]。

噬菌体对其宿主微生物群落结构的控制，会进

一步影响土壤系统的生态功能，如图 4 所示[59]。当

宿主细菌群落介导生态系统中生命元素循环时，这

些细菌的丰度、群落结构、功能和代谢将受到噬菌

体的裂解影响，最终影响土壤中的养分周转；当宿

主为重金属转化相关功能菌时，噬菌体的裂解将影

响功能群落相关基因的整体表达，从而调控土壤的

解毒功能[60]。此外，土壤生态功能的改变也会对微

生物群落结构产生反馈作用。以噬菌体疗法进行病

害防治为例，噬菌体通过裂解宿主病原菌，减少土

传病害的传播，促进作物的生长[61]；而作物生长产

生的大量根际热区，如植物根系、真菌菌丝、蚯蚓的

影响区域，有利于营养、水分的汇集，从而产生微生

物的活动热点，为噬菌体与宿主进行基因交流、转

导提供条件，最终形成噬菌体−宿主共同进化的发

育模式[62]。 

2.1    影响生命元素循环

土壤微生物驱动着全球生命元素循环。土壤有

机质是最大的陆地有机碳、氮储库，也是其他营养

元素的主要来源。活跃的土壤微生物通过代谢功能

推动土壤有机质周转，死亡的土壤微生物细胞内残

余的化学成分不断积累并最终转化为土壤有机质，

增加土壤中的有机质库存[63]。因此，噬菌体对微生

物宿主的裂解是影响生命元素循环的重要推动力。

噬菌体裂解微生物群落，释放出大量碳、氮、磷、硫

等生命元素，并最终被其他细菌或植物所利用的循

环过程被称为“病毒路径 (Viral shunt) ”[1, 64-65]。这

种裂解机制与外源性捕食者 (如原生动物等) 的捕

食机制不同，外源性捕食者会将细胞中的营养物质

带入更高营养级，从而降低营养物质的周转速率；

 

共同进化
Co-evolution

病毒/噬菌体
Virus/phage

从上至下调控
Top-down control

微生物群落
Microbial community

从下至上调控
Down-top control

气候反馈
Climate feedback

土壤功能
Soil function

气候改变
Climate change

病害防治
Disease control

营养循环
Nutrient cycling

土壤解毒
Soil detoxification

碳循环
Carbon cycle

有机碳库
Organic carbon storage

 
图 4    噬菌体调控土壤微生物概念模型

Fig. 4    The conceptual model for regulating soil microbes
by phages
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噬菌体使细胞裂解后，促进了营养元素的累积、循

环和转化，因此，有学者认为从元素循环的角度，噬

菌体的裂解效应比原生动物等捕食者的捕食更加

关键[60]。

土壤生态系统中，病毒路径影响生命元素地化

循环的模型如图 5所示。噬菌体群落对特定宿主专

性裂解，细胞成分 (细胞膜)、含氮化合物 (氨基酸、

葡萄糖)和各种胞外产物 (EPS、酶、糖蛋白)被重新

释放回土壤环境中，并作为有机质储存；子代噬菌

体相比于宿主细菌富含氮、磷成分，会导致化学计

量学上的差异，细菌细胞中有大约   10% 的碳、

15% 的氮和 33% 的磷营养转变成病毒颗粒成分，

难以被其他生物利用，间接影响土壤系统中的养分

循环[4]；噬菌体裂解促进了微生物群落的更替，使大

部分细菌都处于活跃的状态，代谢功能旺盛，有利

于土壤功能群落长期保持活力并最终推动土壤有

机质的周转。
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图 5    病毒路径影响土壤生态系统示意图

Fig. 5    The diagram of viral shunt influencing soil ecosystem
 

Emerson等[19] 对病毒如何影响永久冻土层中的

微生物生态学和碳代谢过程进行了研究，结果表明

病毒感染会不同程度地影响微生物对气候变化的

反应；病毒编码的糖苷水解酶包括具有功能活性的

甘露聚糖内切酶，病毒影响了该生态系统中复杂的

碳降解，且这些病毒的丰度被视为甲烷动力学的重

要预测因子。说明病毒可能会影响气候关键型土壤

的生态系统功能，并对土壤碳循环具有多种潜在的

贡献。Wei等[66] 通过在灭菌土壤中接种不同浓度的

土壤悬浊液，培养 6 周后，以 CO2 排放量以及 16S
rRNA和 g23基因拷贝数作为指标，判断 T4型噬菌

体对土壤有机碳矿化的影响效应，结果表明土壤有

机碳矿化受细菌种群大小的调节，而细菌种群可能

受到了噬菌体自上而下的控制；通过杀死宿主细

菌，减少了土壤中 CO2 的产生，进而降低了土壤有

机碳的矿化。

除碳元素以外，生态系统中的噬菌体也可能在

氮、硫、磷等生命元素循环中发挥重要作用。Braga
等[67] 研究了不同组合的噬菌体群落对土壤细菌群

落和有效态氮的影响，并尝试量化噬菌体驱动的土

壤细菌群落结构变化和功能表达，通过 16S rRNA
扩增子基因测序评估细菌群落的变化，比较活性噬

菌体和高压灭活噬菌体的接种效果，结果表明噬菌

体具有调节土壤功能的作用，噬菌体改变了土壤细

菌群落结构和多样性，接种活性噬菌体有助于提高

土壤铵浓度。Williamson 等[59] 提出，根际噬菌体对

豆科植物−根瘤菌共生的影响可能会影响土壤氮含

量。感染根瘤菌的噬菌体是大多数土壤的原生物

种，这些噬菌体与宿主的相互作用决定了土壤中根

瘤菌种群能力的强弱，包括有效固氮根瘤菌菌株的
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生存或死亡、结瘤的成功与否、以及最终的共生有

效性和固氮率。Gao等[68] 对不同深度尾矿样品的病

毒群落多样性及其功能角色进行了研究，结果发现

尾矿深度变化强烈影响了病毒群落的结构、多样性

以及生活方式，深层尾矿病毒携带了同化性硫酸盐

还原基因，揭示了病毒在尾矿硫循环中的重要作

用。Kieft 等[69] 对噬菌体的硫辅助代谢生态学开展

了相关研究，结果表明硫代谢微生物被噬菌体感染

后，这些噬菌体可以编码辅助代谢基因 (AMGs) 以
改变宿主细胞内的硫代谢过程；通过分析 AMGs的
丰度和表达等数据显示，噬菌体对淡水湖泊和海洋

中硫、硫代硫酸盐的氧化有显著贡献，并对水热环

境中硫浓度的变化有敏感的反应。

虽然噬菌体被认为可以改变微生物群落结构

和功能组成[70]，但这种影响的程度在不同土壤环境

中有着较大的差异[71]。进一步研究生物和非生物因

素如何影响病毒对微生物群落的调控作用，将有利

于阐释噬菌体调控功能微生物群落的原理和机制。 

2.2    影响重 (类) 金属转化

噬菌体对重金属的转化、解毒过程有着重要的

影响[72]。噬菌体可以通过与微生物宿主间的水平基

因转移 (Horizontal gene transfer, HGT)调控细菌对

重金属的代谢过程以适应环境的变化[16]。Huang等[30]

以不同程度铬污染的土壤为样本，研究了噬菌体与

宿主微生物群落的共进化动态，结果显示铬污染对

噬菌体以及细菌群落的丰度、多样性和组成均产生

了不利影响；在环境压力的胁迫下，溶原性噬菌体的

占比与铬污染水平呈正相关，噬菌体与细菌的共生

作用增强；高铬污染土壤中，携带重金属抗性基因的

噬菌体丰度增加，并显著地促进了重金属抗性基因

的转导与传播，辅助调节微生物的解毒过程。 Tang
等[29] 在砷污染土壤中收集了耐砷细菌胞内的噬菌

体，从其基因组中发现了砷抗性基因 ArsC和砷甲基

化基因 arsM，且噬菌体砷功能基因的相对丰度与对

应的土壤细菌群落中这些基因的丰度呈正相关；将

富集后的噬菌体加入土壤中，其 ArsC和 arsM基因

的相对丰度比对照土壤分别提高了 122 和 575 倍，

证明噬菌体可以进行砷氧化还原过程的介导，协助

砷还原，并在甲基化的功能微生物群落中发挥作用，

改变土壤中砷的形态，调节土壤砷胁迫的状态。

生态系统中的噬菌体对重 (类) 金属循环具有

潜在的调控作用。以砷的生物地球化学循环为例，

它是由砷代谢微生物介导的一系列氧化还原反应

组成，其微生物代谢机制的研究较为完善，主要包

括 As(V) 还原、As(III) 氧化和砷甲基化。从噬菌体

生态学角度出发，噬菌体对砷污染土壤解毒功能的

调控主要是通过以砷功能菌为宿主的各类噬菌体

发生侵染，如烈性噬菌体裂解功能微生物细胞以控

制微生物群落结构；温和噬菌体携带功能微生物宿

主抗性、解毒基因进行水平基因转导，进而提高土

壤微生物群落整体解毒水平，完成对土壤解毒功能

的调控 (图 6)[11]。
实际上，如果将视野扩大到整个生态系统，以

其他功能群落为宿主的噬菌体同样可能对土壤解
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图 6    噬菌体对土壤解毒功能调控示意图

Fig. 6    The diagram of regulating soil detoxification function by phage
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毒功能起着潜在的调控作用。铁与砷的生物地球化

学循环耦合关系最为密切，砷铁矿的转化是影响砷

的生物可利用性的一个重要因子，铁在氧化条件下

生成的 Fe(III)矿物能够显著地固定砷，进而降低砷

的生物可利用性。噬菌体与铁的关联同样十分紧

密，如“铁”洛伊木马 (Ferrojan horse)假说[73-74] 所

提出，部分有尾噬菌体可以利用其宿主的铁摄取机

制，在噬菌体尾部复合铁络合物，吸引宿主细胞膜

表面的铁受体与其强烈结合，提供噬菌体遗传物质

进入细胞质的途径。噬菌体也有可能附着在铁矿物

上，并随着矿物的形成、转化、溶解及一系列氧化还

原反应而发生转移，改变噬菌体在土壤中的分布，

加强与细菌群落间的接触与关联。Gao等[75] 针对我

国酸性矿山环境中病毒多样性和生态功能的研究

结果表明，铁离子与病毒多样性和生态功能多样性

呈正相关。因此，在进行噬菌体影响砷生物地球化

学循环的研究中，影响铁氧化还原等相关功能的噬

菌体对重 (类) 金属循环同样具有潜在的调控作用；

除直观的研究目标微生物群落与对应噬菌体的关

系外，与砷的地化循环过程耦合的其他元素 (如铁、

碳、氮、硫)相关的噬菌体发挥了何种作用也值得关注。

学术界对土壤噬菌体的生态功能和环境意义

的认知也在不断发展。多年来，对噬菌体的研究关

注重心放在了噬菌体−宿主的拮抗作用上，而最新

的试验模型和理论进展表明，这种针对宿主变化、

环境因素影响的感染策略的反馈是动态且持续的。

Correa等[76] 指出，噬菌体对宿主进行感染应当看作

噬菌体与宿主不断对抗、互助等关联过程中的一个

小单元。研究噬菌体与微生物的宿主关系，应扩大

关注的周期，从更宏观的角度看待长期感染对种

群、生态系统的作用。 

3   展望

21世纪以来对海洋病毒生态学的重视，噬菌体

对海洋生态系统的重要作用被逐步认知，推动了土

壤噬菌体研究的开启。土壤噬菌体由于个体微小且

无完整的细胞结构，在以往的研究中经常被忽视，

土壤病毒领域的研究起步落后于海洋病毒领域近

20 年。土壤是一个固相、液相、气相组成的高度异

质性的复合生态系统，这种空间结构创造了丰富的

微生境，从而为细菌等微生物的发育提供了广泛的

生态位。除了由土壤结构引起的空间异质性以外，

农业活动如耕作产生的植物根际也被视作微生物

的活动热点。对土壤噬菌体生态功能及环境意义的

研究有待进一步深化，今后的研究重点可以关注如

下几个方面：

1) 通用高效的土壤噬菌体提取方法。不同于海

洋水生系统，不同类型的土壤理化性质差异巨大，

目前仍缺乏针对不同类型土壤的通用高效的噬菌

体提取方法。有效提取土壤噬菌体并获得足够量噬

菌体核酸是深入研究的前提。

2) 裂解性噬菌体与温和噬菌体的共同关注。从

土壤中洗脱的噬菌体绝大部分为裂解性噬菌体，以

洗脱作为前处理工序的研究方法或弱化了温和型

噬菌体的研究；而提取 DNA 后通过宏基因组识别

前噬菌体则主要是针对温和噬菌体，且测序数据量

要求较大。今后需要共同关注土壤中各类噬菌体的

生态功能。

3) 土壤噬菌体与宿主之间的耦合关系。揭示环

境因子、噬菌体群落、宿主群落三者之间的内在联

系，从病毒生态学角度揭示噬菌体感染土壤微生

物、原生动物的环境与生态效益，有助于深化对土

壤噬菌体生态功能的认知，寻找通过土壤噬菌体调

控生态系统功能的有效途径。

4) 噬菌体疗法。噬菌体疗法已被应用于如青枯

病等植物病害的防治中。今后应重点研究噬菌体调

控土壤微生物群落进而调控生命元素循环与污染

物的脱毒转化，推动该方法在土壤污染治理、面源

污染控制、土壤质量提升等方面的广泛应用。
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