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摘要：病毒是目前所知的最简单的生命单元，通常由外壳蛋白和包裹在外壳蛋白内的核酸两部分组成。 病毒本身缺乏完整的酶

系统及能量转化系统，当游离于环境中时，它只是一个有机大分子，只有侵染宿主后才具有生命特征，进行复制。 病毒也是地球

上最丰富的生物实体，是微生物群落和功能的重要影响因素。 尽管病毒在生态系统中发挥着重要的作用，但因病毒间缺少通用

的标记基因，病毒生态学的研究远远滞后于细菌和真核生物。 近年来高通量测序技术的发展应用帮助人们发现和认识了许多

未知的新病毒及其基因，极大地丰富了病毒基因数据库，直接推动了病毒生态学的发展。 本文从生态学角度对病毒的结构与分

类、病毒生态学研究方法、病毒的生态功能及土壤病毒生态学研究进展作一简要综述，并提出今后土壤病毒生态学研究的重点。
关键词：病毒；多样性；基因水平转移；生物地球化学循环；土壤环境
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病毒是目前所知的最简单的生命单元，通常是由外壳蛋白和包被在外壳蛋白内的核酸（ＤＮＡ 或 ＲＮＡ）两
部分组成。 病毒本身缺乏完整的酶系统及能量转化系统，当游离于环境中时，它只是一个有机大分子，只有侵

染宿主后才具有生命特征，进行复制。 它是地球上最丰富的生物实体，在环境中数量巨大且无处不在，据估计

仅海洋中病毒的数量就超过 １０３０。 随着现代分子生物学的发展，病毒及其在环境中的作用逐渐被人们所认

知，它诱导的细胞裂解间接地促进了环境中有机和无机营养元素的循环，是生物地球化学循环的重要驱动者

之一；它能侵染多个宿主，是物种间基因水平转移的重要媒介；它直接推动了微生物物种形成及进化发展，是
微生物多样性的关键影响因子；病毒的丰度、多样性及其分布构成了生态系统功能的重要参数。

本文将从病毒的结构与分类、病毒生态学研究方法、病毒的生态功能及土壤病毒生态学研究等方面对病

毒生态学的研究进展进行综述。

１　 病毒的分类及系统发育

１９７７ 年，Ｗｏｅｓｅ 通过比较多种生物的 １６Ｓ ｒＤＮＡ 或 １８Ｓ ｒＤＮＡ 的核苷酸序列，提出了生物界的三域学说

（Ｔｈｒｅｅ Ｄｏｍａｉｎｓ Ｔｈｅｏｒｙ），即细菌域（Ｂａｃｔｅｒｉａ）、古菌域（Ａｒｃｈａｅａ）及真核生物域（Ｅｕｋａｒｙａ），这三域构成了生物

界的生命之树。 在该学说中，病毒作为一个重要的生物实体，因其自身不具备繁殖的能力，它的分类地位是游

离于这三域之外的。 研究发现，生物界中每个生物体通常都被一种或多种病毒所侵染，可以说这三域之间正

是通过病毒联系起来的，无论是细菌、古菌还是真核生物，它们的进化过程都和病毒密不可分。
１．１　 病毒的结构与分类

病毒不同于一般的细胞生物，没有完整的细胞结构，通常由蛋白质外壳包裹着单一核酸（ＤＮＡ ／ ＲＮＡ）组
成；它是一种独特的侵染因子，缺乏自身的核糖体，不能进行独立的代谢活动，但其所含的核酸能使病毒利用

寄主细胞进行复制。 因此，病毒既可被看作是极其简单的微生物，也可被看作是极其复杂的化学物质。 图 １
是几种常见的病毒类型，其中有尾噬菌体主要侵染细菌，而球状的包膜病毒主要侵染动物和植物细胞，丝状病

毒在环境中分布较少，但它可侵染所有形式的生命细胞。 另外还有一类不具有完整病毒结构的亚病毒

（ｓｕｂｖｉｒｕｓｅｓ），包括类病毒、拟病毒、朊病毒。 这种简单病毒仅含有某种核酸而不具备蛋白质结构，或仅具有蛋

白质而不含核酸，它能够侵染动植物的微小病原体。 这里以大肠杆菌病毒 Ｔ４ 噬菌体为例，简要介绍一下有尾

噬菌体的形态结构及侵染方式。 Ｔ４ 噬菌体头部大小为 ９５×６５ ｎｍ，内部包含了 １．６６×１０６个核苷酸的双链线性

ＤＮＡ，尾部是一个 １００×２０ ｎｍ 的管状器官，由一个内径为 ２．５ ｎｍ 的中空尾髓及外面包着的尾鞘组成。 尾部末

端还有基板、６ 根尾钉和 ６ 根尾丝。 在头部和尾部连接处是一个颈圈结构，颈圈上有 ６ 根颈须。 Ｔ４ 噬菌体通

过尾丝和寄主细胞的特异受体结合，通过尾部释放的溶菌酶和尾鞘收缩作用，使尾髓穿透细胞壁和膜，将头部

的核酸通过尾髓注入寄主细胞，蛋白外壳则留在细胞外；噬菌体的核酸在细菌寄主体内复制，并与新合成的蛋
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白质外壳装配成成熟的噬菌体颗粒释放到环境中。

图 １　 几种主要的病毒形态［１⁃２］

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｍａｉｎ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｅｓ ｏｆ ｖｉｒｕｓｅｓ［１⁃２］

目前对病毒研究还没有通用的系统发育学分类方法，主要依据其宿主、基因组类型、复制方式、基因含量

以及形状等方式进行分类。 ２０１３ 年国际病毒分类委员会（ Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｃｏｍｍｉｔｔｅｅ ｏｎ Ｔａｘｏｎｏｍｙ ｏｆ Ｖｉｒｕｓｅｓ，
ＩＣＴＶ）公布的 ＩＣＴＶ 分类法中，将病毒分为 ７ 个目 （ Ｏｒｄｅｒｓ）：有尾噬菌体目 （ Ｃａｕｄｏｖｉｒａｌｅｓ）、疱疹病毒目

（Ｈｅｒｐｅｓｖｉｒａｌｅｓ）、线状病毒目（Ｌｉｇａｍｅｎｖｉｒａｌｅｓ）、单股反链病毒目（ｍｏｎｏｎｅｇａｖｉｒａｌｅｓ）、网巢病毒目（Ｎｉｄｏｖｉｒａｌｅｓ）、
小核糖核酸病毒（Ｐｉｃｏｒｎａｖｉｒａｌｅｓ）和芜菁黄花叶病毒目（Ｔｙｍｏｖｉｒａｌｅｓ）。
１．２　 噬菌体的分类及系统发育研究

噬菌体是一类感染细菌、真菌、放线菌或螺旋体等微生物的病毒的总称，最早是在 １９１５ 年由英国细菌学

家托特发现，至今已经有 １００ 年的研究历史。 根据噬菌体与被感染寄主菌的相互关系，可将噬菌体分为两大

类――烈性噬菌体（ｖｉｒｕｌｅｎｔ ｐｈａｇｅ）和温和噬菌体（ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｐｈａｇｅ）或溶源噬菌体（ｌｙｓｏｇｅｎｉｃ ｐｈａｇｅ）。
由于官方的病毒分类信息主要基于病毒表型特征及寄主信息，这对于生态学的研究显然是不够的。 因

此，美国学者 Ｒｏｈｗｅｒ 等在 ＩＣＴＶ 分类系统的基础上，基于 １６７ 个完整的噬菌体基因组序列，通过生物信息学分

析首次提出了噬菌体蛋白组树（Ｐｈａｇｅ Ｐｒｏｔｅｏｍｉｃ Ｔｒｅｅ，ＰＰＴ）的分类方法［３，４］，目前该发育树已经囊括了 １２２０
个细菌和古菌噬菌体的 ＤＮＡ ／ ＲＮＡ 基因组序列，具体分类及基因组信息见表 １。 ＰＰＴ 系统发育树总体结构与

ＩＣＴＶ 分类一致，但对于一些遗传信息发生改变，如发生基因水平转移的噬菌体，在 ＰＰＴ 分类法中它们的分类

地位被真实地还原。 如 Ｐ４ 噬菌体在 ＩＣＴＶ 分类法中被归入肌尾病毒科（Ｍｙｏｖｉｒｉｄａｅ），但其蛋白组学信息显示

其属于短尾病毒（Ｐｏｄｏｐｈａｇｅ），可能是因为在进化过程中，它获得了肌尾病毒某个病毒粒子的表型基因，使其

表现出了肌尾病毒的形态。
１．３　 噬菌体与细菌的相互作用

噬菌体在环境中具有两个重要功能，一是作为病原体侵染微生物，改变环境中微生物的数量、群落结构以及功

能。 由于噬菌体对寄主具有特异性且侵染过程通常发生在寄主密度较高的情况下，即高接触率可导致高侵染

率，因此关于噬菌体在环境中的侵染机制，有人提出了杀死优胜者假说。 关于这一假说目前学术界一直争论

不休，Ｄｉａｚ－Ｍｕｎｏｚ 在应用微生物学研究进展一书中罗列了大量关于论证或驳斥该假说的文献［６］。 总的来讲，
噬菌体对微生物群落的影响也要视环境因子而定，同样的环境中噬菌体可能对某些细菌种有影响而对群落中

的其它种类细菌没有影响。 另外，牛津大学的研究人员 Ｖｏｓ 等发现，土壤中的噬菌体能够根据其周围环境中

细菌的类型而不断改进它们感染细菌的能力［７］，说明细菌不断进化的抗侵染能力缓冲了一部分噬菌体侵染
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的效果，这种进化方式有利于重构其生存的小范围生态系统。

表 １　 噬菌体分类及其基因组含量［３，５］

Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｈａｇｅ Ｔａｘｏｎｏｍｙ ａｎｄ ｇｅｎｏｍｅ ｃｏｎｔｅｎｔ［３，５］

噬菌体类群
Ｐｈａｇｅ ｇｒｏｕｐ

基因组类型
Ｇｅｎｏｍｅ ｔｙｐｅ

代表性噬菌体
Ｔｙｐｉｃａｌ ｐｈａｇｅ

基因组大小 （ｋｂ）
Ｇｅｎｏｍｅ ｓｉｚｅ ｒａｎｇｅ （ｋｂ）

基因数量
Ｑｕａｎｔｉｔｙ ｏｆ ｇｅｎｅｓ

光滑噬菌体
Ｌｅｖｉｐｈａｇｅ

ｓｓＲＮＡ
线性

ＭＳ２⁃ｌｉｋｅ
Ｑβ⁃ｌｉｋｅ ３．４—４．３ ４

囊状噬菌体
Ｃｙｓｔｏｐｈａｇｅ

ｄｓＲＮＡ
线性

Φ６⁃ｌｉｋｅ １３．３ １２

丝状噬菌体
Ｉｎｏｐｈａｇｅ

ｓｓＤＮＡ
环状

ｆ１⁃ｌｉｋｅ ６．０—９．０ ４—１０

微小噬菌体
Ｍｉｃｒｏｐｈａｇｅ

ｓｓＤＮＡ
线性

ΦΧ１７４⁃ｌｉｋｅ
Ｃｈｐ１⁃ｌｉｋｅ ５．３—６．１ １０

短尾噬菌体
Ｐｏｄｏｐｈａｇｅ

ｄｓＤＮＡ
线性

Φ２９⁃ｌｉｋｅ
Ｔ７⁃ｌｉｋｅ
Ｍｘ８⁃ｌｉｋｅ
Ｎ４⁃ｌｉｋｅ
Ｐ１⁃ｌｉｋｅ
Ｐ２２⁃ｌｉｋｅ
Ｐ４⁃ｌｉｋｅ

１６．０—７０．０ ２０—６５

长尾噬菌体
Ｓｉｐｈｏｐｈａｇｅ

ｄｓＤＮＡ
线性

λ⁃ｌｉｋｅ
Ｄ２９⁃ｌｉｋｅ
Ｔ５⁃ｌｉｋｅ

Ａ１１８⁃ｌｉｋｅ
Ｍｕ⁃ｌｉｋｅ

ＳＰＰ１⁃ｌｉｋｅ
Ｔ１⁃ｌｉｋｅ

ＴＰＡ２⁃ｌｉｋｅ
ＴＰ９０１⁃１⁃ｌｉｋｅ

２２．０—１２１．０ ３６—８８

肌尾噬菌体
Ｍｙｏｐｈａｇｅ

ｄｓＤＮＡ
线性

Ｔ４⁃ｌｉｋｅ
Ｐ２⁃ｌｉｋｅ

ΦＣｂＫ⁃ｌｉｋｅ
Ｐｒ⁃ｌｉｋｅ
ＳＮ⁃ｌｉｋｅ

３３．０—２４４．０ ４０—４１５

Ｆｕｓｅｌｌｏｖｉｒｉｄｉ ｄｓＤＮＡ
环状

ＳＳＶ—１ １４．８—１７．３ ３１—３７

噬菌体在环境中的另一个重要功能是作为微生物间的穿梭载体，促进细菌间基因的横向转移，使其获得

更为有利的基因快速适应环境的变化。 噬菌体侵染细菌和细菌抵抗侵染的机制是细菌进化的关键，它涉及到

噬菌体的功能吸附［８］、寄主及噬菌体的结构变化［９］，噬菌体核酸向细菌细胞的转运并避免核酸在细胞内降

解［１０］，最终导致噬菌体和细菌表型的变化几个过程。 病毒还能交换自身和寄主的基因信息，该作用机制可能

在进化过程中直接推动了原核生物物种的形成［１１］。 另外，有研究指出寄主对噬菌体的敏感性或抗性取决于

寄主所含的质粒，噬菌体侵染促使核酸和寄主质粒整合后，质粒在不同的细菌之间转移，可导致噬菌体寄主谱

系变宽［１０，１２］。 随着研究的深入，越来越多的证据显示，无论是在自然条件下还是实验室环境中，细菌与噬菌

体的这种共进化关系能增加它们的表型及遗传多样性，增强细菌和噬菌体的进化及分异速率，推动微生物群

落的演变。
另外，噬菌体还能影响寄主的生理活性，如通过编码寄主的同源基因影响寄主菌的代谢，在某些情况下，

这种辅助的代谢基因可被用来增强寄主细胞的生理活性。 如蓝藻噬菌体所携带的光合基因可帮助寄主细胞

在光合蛋白消失后为其提供能量［１３］。 很多蓝藻噬菌体侵染蓝藻后，会在宿主体内表达编码光合作用 ＩＩ 反应

中的核心蛋白，如 ｐｓｂＡ 基因编码的 Ｄ１ 蛋白，它能在所有产氧光合作用生物间快速的转移光合作用产物。 而

病毒的复制速率则取决于光合作用速率，因此侵染过程中这些光合作用基因的表达不仅增强宿主的光合作用

速率，也增加蓝藻噬菌体的复制速率。
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２　 病毒生态学研究方法

过去人们对自然界中存在的微生物的认识主要是依靠显微镜观察和分离培养。 在研究病毒生态学过程

中，研究者们需要突破两大难点，一是大部分的噬菌体宿主目前不可培养，二是对病毒的研究缺乏通用的标记

基因，因此在研究过程中需要用到一种或多种分析方法。
在 ２０ 世纪，科学家们对病毒的研究主要依赖于电镜技术研究可培养病毒形态及多样性，这种方法相对便

宜且便于操作，缺点是不能准确地评价病毒群体的多样性。 随着技术的发展，分子生物学技术被逐渐应用于

病毒生态学的研究， 最常用的有 ＰＦＧＥ （ Ｐｕｌｓｅ Ｆｉｅｌｄ Ｇｅｌ Ｅｌｅｃｔｒｏｐｈｏｒｅｓｉｓ ） 和 ＲＡＰＤ （ Ｒａｎｄｏｍ Ａｍｐｌｉｆｉｅｄ
Ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｃ ＤＮＡ ａｎａｌｙｓｉｓ）这两种指纹图谱技术，这类技术可用于大量样品的比较分析，相对经济、易操作，还
可发现新型病毒，缺点是同显微技术一样，不能评价病毒群体的多样性，也不能提供直接的功能信息。 由于病

毒的研究缺乏通用的标记基因，因此很多科学家也选择针对某一类病毒，以一些高度保守的结构或功能基因

作为标记基因，研究病毒的系统发育地位，常见的基因有 Ｔ４ 噬菌体的 ｇ２３ 基因，蓝藻噬菌体的 ｇ２０、ｐｓｂＡ 和

ｐｓｂＤ 基因等。
进入 ２１ 世纪，高通量测序技术的出现，突破了探寻环境微生物黑箱的瓶颈。 关于病毒基因组的测序始于

１９７７ 年，第一株被测序的病毒是侵染大肠杆菌的 ΦΧ１７４ 噬菌体，基因组共包含 ５ ３７５ 个核苷酸［１４］。 ２００２ 年，
Ｂｒｅｉｔｂａｒｔ 等首次通过鸟枪测序法对两个海洋病毒群体进行了宏基因组测序，初探了海洋环境中病毒的多样

性，结果表明这两个海水样本中病毒多样性极高，有超过 ６５％的序列之前没有被报道过［１５］。 ２００５ 年，Ｅｄｗａｒｄｓ
等提出了病毒宏基因组的概念，并针对环境中的噬菌体群体提出了新的 ＰＰＴ 分类方法［４］。 西班牙的

Ｒｏｄｒｉｇｕｅｚ－Ｖａｌｅｒａ 教授实验室利用宏基因组测序技术，测定了超过 １０００ 种海洋病毒的遗传序列，发现了 ２０８
种为新的海洋噬菌体［１６］。 Ｈｕｒｗｉｔｚ 等采用比较基因组学和网络分析方法分析了海洋病毒群体的生态驱动模

型［１７］。 经过 １０ 余年的研究，病毒宏基因组学技术的发展已经帮助人们从多样的环境中快速有效地发现了许

多未知的新病毒和基因。

３　 病毒的生态功能

３．１　 病毒的传播与应用

提到病毒，我们脑海中马上就会浮现出艾滋病毒、ＳＡＲＳ 病毒、禽流感病毒以及近期在西非蔓延的埃博拉

病毒等，这些病毒严重威胁人类的健康和生命安全。 自古以来，人类就在和病毒进行不断的斗争，如古代的天

花、牛痘等，病毒威胁着人类生存的同时也促进人类不断完善自身的免疫防御系统。 病毒除了威胁人类健康，
也会侵害植物，其中我国的水稻、小麦、玉米等农作物病毒病害发生严重，给社会造成了重大的经济损失。 作

物病害中常见的病毒有水稻条纹病毒、水稻黑条矮缩病毒、小麦黄花叶病毒、玉米粗缩病毒、烟草花叶病毒等

等。 植物病毒不像噬菌体和动物病毒那样具有壳体蛋白与寄主细胞表面受体之间的特异性，一般在植物细胞

表面损伤后，从伤口侵入。 自然界中植物病毒的传播主要依靠昆虫作为媒介（如蚜虫、叶蝉等）。 了解病毒在

环境中的类型、丰度、生存和分布状态，有利于我们对环境生态系统健康进行评价。
凡事都有两面性，病毒除了能使人和动植物致病外，也有对人类有利的一面。 例如针对某些特殊病毒的

增殖、失活、存活、以及生命周期等特性，调控感染农业有益（根瘤菌）或有害微生物（植物病原体）的病毒使其

朝着对作物生产有利的方向发展。 自 １９１５ 年噬菌体被发现以来，土壤生物学家在农业生产方面开展了很多

关于根瘤菌噬菌体（ｒｈｉｚｏｂｉｐｈａｇｅ）的研究。 包括种群、根瘤菌噬菌体宿主范围、根瘤菌噬菌体对根瘤形成的影

响、根瘤菌噬菌体对豆科植物产量等的研究［１８］，研究还发现种植豆科植物的土壤中存在的大量根瘤菌噬菌体

丰度和宿主细菌的丰度趋势一致［１９］。 另外，科学家们还针对病毒对土传植物病害的影响进行研究，例如

Ａｓｈｅｌｆｏｒｄ 等人在甜菜地中观察到了短尾噬菌体（Ｐｏｄｏｖｉｒｉｄａｅ）及其宿主液化沙雷氏菌（Ｓｅｒｒａｔｉａ ｌｉｑｕｅｆａｃｉｅｎｓ）在
土壤中均存在显著的季节性种群动态变化特征［２０］。
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从医学和人类健康角度来讲，病毒侵染病原细菌，如霍乱弧菌噬菌体、炭疽芽孢菌噬菌体等能将病原菌宿

主裂解，可作为治疗这些疾病的特效药，从而减少流行病的发生，这种通过噬菌体裂解细菌治疗病原菌感染的

手段称为噬菌体疗法（Ｐｈａｇｅ Ｔｈｅｒａｐｙ）。 噬菌体疗法最早在 １９１９ 年被应用于 ４ 名法国儿童痢疾的治疗，结果

这 ４ 名儿童均恢复了健康［２１］。 ２０ 世纪中期，由于抗生素的发展大行其道，欧美等国家对噬菌体的研究一度处

于停滞阶段。 随着病原菌对抗生素抗性问题日益严重，导致了大量病原菌产生耐药性，甚至出现超感染免疫

抗性，正是病原菌对抗生素的这种耐药性促进了噬菌体研究的复兴。 ２０１４ 年 ５ 月召开的美国微生物学会

（ＡＳＭ）上，瑞士洛桑大学的 Ｒｅｓｃｈ 博士首次介绍了由欧盟投资 ３８０ 万欧元的 Ｐｈａｇｏｂｕｒｎ 计划，这是首个应用

噬菌体疗法治疗人体感染的大型跨国临床试验。 因噬菌体的宿主谱系较窄，只针对特异的寄主病原菌起作

用，特异性高、对人体细胞无害等特点，较抗生素这类广谱杀菌剂而言有一定优势，科学家们正在研究通过噬

菌体疗法代替抗生素达到控制病原菌的目的，并将该技术逐步应用于医学、食品、水产、农业、环境等多个

领域［２２］。
３．２　 病毒与元素的生物地球化学循环

病毒还是生物地球化学循环的重要驱动者。 在海洋环境中，病毒介导的细胞裂解所释放的碳源和其他营

养元素推测是全球范围碳循环的主要驱动因子［２３］。 地球早期的生命形态大部分都是化能自养型

（ｃｈｅｍｏｌｉｔｈｏａｕｔｏｔｒｏｐｈｓ），它们所需的能量主要来自周围的岩石和海洋；细菌细胞组分可直接固定环境中的

ＣＯ２，这种不产氧光合作用在早期的地球上很丰富，只通过光照和 ＣＯ２产生它们的生命形式。 而如今细菌中所

参与的各种各样的代谢活性，有许多和人类生理代谢很相似，比如能使人致病的葡萄球菌（Ｓｔａｐｈｙｌｏｃｏｃｃｕｓ）、沙
门氏菌（Ｓａｌｍｏｎｅｌｌａ），或者食品和饮料如奶酪和酒中的异养生物（ｈｅｔｅｒｏｔｒｏｐｈｓ），利用复杂的碳水化合物或其它

有机分子作为细胞能量，组成细胞组份，这些都不同于早期的岩石和光照作为能量来源［２４］。 那么早期的这些

异养生物是如何开发利用环境中庞大的有机碳资源的呢？ 推测可能是病毒侵染导致这些细菌和古菌的细胞

凋亡，释放大量的有机碳进入海洋，为异养生物开拓了新的资源利用领域，同时也将新的碳固定环节带入碳

循环。
地球化学研究证据指出地球大气中直到 ４０ 亿年前才出现氧气分子，随后游离氧浓度逐步增加至今天的

２１％，这个过程称为大氧化事件［２５］。 早期研究生物驱动大气成份的改变主要是通过蓝藻，蓝藻也是现今开展

这类研究最常用的模式生物之一，全球海洋中关于光合作用的研究大部分是由原绿球藻（Ｐｒｏｃｈｌｏｒｏｃｏｃｃｕｓ）和
聚球藻（Ｓｙｎｅｃｈｏｃｏｃｃｕｓ）这两种最常见的蓝藻驱动的，它们贡献了全球碳固定量的 ２５％［２６］。 蓝藻光合作用过

程中的部分活性还要归功于它的合作伙伴－－蓝藻噬菌体。 蓝藻噬菌体和蓝藻光合作用能力的协同进化是产

氧光合作用的远古驱动者，也是空气中氧气含量在地球表面升高的早期驱动者。 有研究指出地球上每 ２０ 个

人中就有 １ 个人呼吸的氧气是来自海洋中病毒刺激的生氧光合作用。
当病毒裂解其微生物宿主时，会导致惊人数量的生源要素释放到环境中去。 在海洋中，病毒甚至会重复

利用这些被特定的海洋大型浮游生物所消耗的营养物质。 病毒裂解沿海水域“褐潮”中的藻类 Ａｕｒｅｏｃｏｃｃｕｓ
ａｎｏｐｈａｇｅｆｆｅｒｎｓ，还可增加海水中溶解的铁含量，随后溶解的铁又被异养细菌快速转移为可过滤的颗粒物［２７］。
此外，病毒甚至还能影响到天气，如病毒侵染藻类时会释放二甲基硫（ＤＭＳ），ＤＭＳ 不仅与酸雨、酸雾的形成有

关，它还能使大气中的云凝结核，增加对太阳的辐射［２８］。
据估计地球上原核生物的数量在 １０３０［２９］，而病毒丰度约为 １０３１［３０］；海洋环境学家们认为海洋中病毒颗粒

至少是原核生物的 １０ 倍，这还不包括整合在基因组上的溶源性病毒，且病毒在环境中每秒可发生高达 １０２４次

的寄主侵染，以维持它们在环境中的数量［５］，这些数据间接证明了病毒对生物地球化学循环起着关键作用，
估算土壤中微生物和噬菌体的丰度对评估土壤中病毒在元素的生物地球化学循环方面有着重要作用。 目前，
噬菌体在环境中的这些特征和数据主要是通过海洋中噬菌体的研究所得，而土壤中的噬菌体在环境条件发生

改变时，它们的群体结构会作出更加迅速的反应［３１］，因此我们推测噬菌体在土壤中发挥着更为重要的作用。
３．３　 量化病毒对生态系统的贡献需要技术及数据分析方法的进步

病毒、细菌以及其他生物在环境中的相互关系是相对稳定的。 在海洋环境中，病毒贡献了很多和能量代
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谢相关的基因。 研究者们通过显微镜观察、关键代谢产物产生速率及决定性的病毒作用过程速率粗略的评估

病毒对整个能量流的贡献，但精确的值还是很难获得。 更为复杂的系统，如肠道和土壤，有数千种病毒类型存

在，由于病毒间缺乏通用的标记基因，加上病毒变异速率快，功能基因保守性低等特性，目前还无法通过分子

生物学方法对病毒数量进行量化，评估复杂环境中病毒活性则更为困难。 目前国际上已经有不少实验室的科

学家们正专注这一新领域的研究并试图进一步了解全球生态系统对病毒的依赖，如开发生物反应器等人工模

拟系统，这将有利于我们进一步认识病毒如何驱动生产力的发展并维持生态系统的稳定。

４　 土壤病毒生态学的研究进展

过去几十年由于病毒生态学的迅速发展，被称为病毒学研究的第三纪［３２］，但这个阶段的研究主要集中在

海洋和湖泊等水生环境，在土壤环境中涉及的还很少。 土壤中的病毒生态学的研究起步于近 １０ 年，且集中在

湿地和稻田等接近水生生态系统的噬菌体研究。 如借助对海洋病毒的认知，利用已知海洋病毒的基因组序列

设计蓝藻噬菌体及 Ｔ４ 噬菌体功能基因的引物，考察这两种病毒在土壤中的多样性及分布特征。 国内的王光

华等和日本的 Ｋｉｍｕｒａ 教授合作在蓝藻噬菌体和 Ｔ４ 噬菌体的多样性研究方面发表了多篇论文。 他们通过蓝

藻噬菌体的 ｇ２０ 基因研究了稻田田面水和稻田土壤中噬藻体的多样性［３３］，同时比较了日本水稻土和中国东

北水稻土中蓝藻噬菌体的 ｇ２０ 基因序列，发现两个地区的蓝藻噬菌体分布存在明显差异。 以 ｇ２３ 基因作为标

记基因研究了水稻土［３４，３５］、湿地［３６］及旱地［３７］黑土中 Ｔ４ 噬菌体的多样性，研究表明 ｇ２３ 基因分布与其生存环

境关系很大，Ｔ４ 型噬菌体基因多样性非常丰富，它的群落结构在湖泊、海洋和稻田环境中具有较大的差异。
由于研究中所使用的 ｇ２０ 和 ｇ２３ 基因的扩增引物均依据海洋分离的噬菌体序列设计，加之噬菌体本身快速突

变的特性，这两个基因扩增所得序列专一性并不高，目前只能通过变性梯度凝胶电泳（ＤＧＧＥ）及切胶测序的

方法分析这两种噬菌体的多样性，还未见利用高通量测序方法研究这两种噬菌体多样性的报道。
环境中病毒的群体组成是复杂而多样的，除了对土壤中 Ｔ４ 和蓝藻噬菌体等单一病毒多样性及分布特征

研究外，搞清楚土壤中有哪些病毒，这些病毒的分布和土壤环境因子之间的关系如何也很重要。 早期有一些

基于表型的研究表明病毒的多样性与土壤的基本性质密切相关。 如病毒在低温时潜伏期变长、生活周期也变

长，噬菌体的释放量急剧降低，推测是由于温度较高的情况下，微生物和酶的活性更高，蛋白酶等加速了病毒

的分解代谢周期［１８］。 可见同细菌相似，温度也是病毒在土壤中生存的重要控制因子。 Ｗｉｌｌｉａｍｓｏｎ 等通过对 ６
种美国东部地区的土壤（２ 种农田土壤，２ 种沿海平原森林土壤和 ２ 种典型山脉森林土壤）中的噬菌体多样性

研究表明森林土壤中噬菌体的含量要高于农田土壤，噬菌体的含量和水份含量相关而和土壤质地关系不大，
土地使用类型和细菌及病毒的丰度均显著相关［３８］，湿润的森林土壤中的病毒丰度和多样性均要高于旱地农

田土壤，土地利用方式是影响病毒丰度及多样性的关键因素［３１，３８，３９］。 由此可见，病毒的多样性及其与宿主的

相互作用受温度、ｐＨ、含水率、土壤结构及营养元素可利用性等多种环境因子的影响。
不得不说近年来，宏基因组学作为环境微生物学的前沿研究方法，为宏病毒组学的发展带来了新的契机。

最近 Ｒｅａｖｙ 等在 ＡＥＭ 上发表了 １ 篇 ４ 种不同类型土壤（沿海土、耕作棕壤土、高山灰壤土和腐殖质铁灰壤土）
中病毒多样性的文章［４０］，通过宏基因组学结合表型分类方法比较不同类型土壤中的病毒，研究结果表明这几

种土壤中富集的病毒以球状病毒颗粒和细丝状病毒为主；高通量测序结果显示在沿海土壤和耕作土这两种土

壤宏病毒组中均以单链环状 ＤＮＡ 病毒（ｓｓＤＮＡ）占主导地位，其中沿海土中 Ｇｏｋｕｓｈｏｖｉｒｕｓ（侵染衣原体、螺原体

等原核寄生生物的病毒）较耕作土明显占优势，并推测 ｓｓＤＮＡ 病毒的分布特征可能由土壤理化因子驱动的。
今年 Ａｄｒｉａｅｎｓｓｅｎｓ 等也发表了 １ 篇基于宏基因组学方法分析纳米布（Ｎａｍｉｂ）沙漠土壤中病毒群体结构的文

章［４１］。 纳米布沙漠位于非洲西南部大西洋沿岸的干燥区，是世界上最古老、最干燥的沙漠之一。 文章基于电

子显微镜的表型技术以及 Ｉｌｌｕｍｉｎａ 平台的宏病毒组高通量测序技术研究发现该沙漠土壤中的病毒主要分布

于有尾噬菌体目，尤其以长尾噬菌体为主。 对测序所得的功能基因与 ４ 个病毒基因数据库（ＫＥＧＧ、ＣＯＧ、
ＳＥＥＤ 和 ＡＣＬＡＭＥ）比对后发现细胞壁裂解酶基因、核苷酸还原酶基因以及噬菌体相关基因丰度较高。 以焦
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磷酸水解酶基因 ｐｈｏＨ 和末端酶大亚基基因 ｔｅｒＬ 作为标记基因，构建的系统发育树显示纳米布沙漠土壤中的

病毒基因大多是新的未报道的基因。 可见病毒基因数据库特别是土壤中的病毒基因数据库远没有其它微生

物基因信息完善，宏病毒组测序所得序列通常有一半不能和数据库中已知的序列相匹配，这也是制约病毒生

态学研究发展的主要因素。 随着科技的进步和大数据时代信息的发展，我们相信土壤病毒生态学研究将会有

长足的进步和更为广阔的发展空间。

５　 展望

从 １９１５ 年英国细菌学家托特发现噬菌体至今，有关微生物病毒的研究已经整整 １００ 年，噬菌体的发现和

研究彻底改变了我们对生物学的理解。 随着研究技术的不断发展，针对环境中病毒的研究经历了最初的显微

技术、单个或多个基因的分子生物学技术、单个病毒的基因组学技术以及环境病毒的宏基因组学技术这几个

阶段，尤其是高通量技术的应用大大促进了病毒生态学研究的发展。 这些技术从不同层面揭示了病毒基因的

多样性，展示了病毒在地球生物化学循环中的重要驱动作用。 在病毒研究的下一个世纪中，我们认为在土壤

病毒生态学方向可重点开展以下几方面的研究：（１）从大尺度上研究土壤中病毒的群体组成及空间分布格

局，揭示土壤病毒地理分异的生态驱动机制；（２）对病毒裂解宿主菌，导致营养元素的循环进行量化研究，用
以评估土壤中的病毒在元素生物地球化学循环过程中的作用；（３）结合各种组学技术对土壤中的病毒进行研

究，在表型、基因和蛋白质水平上进一步解析病毒与宿主菌之间的协同进化关系；（４）理解不同类型病毒在土

壤环境中的生存和传播机制，为病毒的控制提供依据。
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