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新疆两种土地利用方式下土壤病毒的群落组成与功能
特征
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摘要：病毒作为食物网的重要组成部分，在生态系统中发挥着重要的功能。 病毒能够影响宿主的死亡率、群落结构和进化，以及

营养元素循环。 但由于技术方法的限制，对土壤病毒的群落组成和功能特征还知之甚少。 为探索不同土地利用方式下土壤病

毒组特征，采集了新疆棉花地和荒漠土壤样品。 通过宏病毒组学分析发现，棉花地土壤和荒漠土壤分别注释到 ２０ 个和 １５ 个病

毒科，单链 ＤＮＡ（ｓｓＤＮＡ）病毒占优势，其中微小噬菌体科（Ｍｉｃｒｏｖｉｒｉｄａｅ）占比最高。 仅在棉花地土壤中检测到花椰菜花叶病毒科

（Ｃａｕｌｉｍｏｖｉｒｉｄａｅ）、逆转录病毒科 （Ｒｅｔｒｏｖｉｒｉｄａｅ）、裸露病毒科 （Ｎｕｄｉｖｉｒｉｄａｅ）、多分 ＤＮＡ 病毒科 （Ｐｏｌｙｄｎａｖｉｒｉｄａｅ）、杆状病毒科

（Ｂａｃｕｌｏｖｉｒｉｄａｅ）和囊泡病毒科（Ａｓｃｏｖｉｒｉｄａｅ），其中大部分病毒属于植物病毒和昆虫病毒。 本研究推测与土地利用方式相关的人

为活动、土壤理化性质以及动植物的差异可能影响土壤病毒的群落组成。 通过 Ｖｉｒｓｏｒｔｅｒ 共注释到 １８２４ 条病毒 ｃｏｎｔｉｇｓ，主要为

微小噬菌体科。 进一步利用 ＳＥＥＤ 数据库对病毒功能进行注释，发现两个土壤病毒组注释到的主要功能类似；在 ＳＥＥＤ ｌｅｖｅｌ ２

水平上，均以“Ｐｈａｇｅ ｃａｐｓｉｄ ｐｒｏｔｅｉｎｓ”和“Ｐｈａｇｅ ｐａｃｋａｇｉｎｇ ｍａｃｈｉｎｅｒｙ”占比最高。 本研究可为进一步探索土壤病毒生态功能和土

壤食物网提供数据支持。
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病毒是地球上数量最多、种类最丰富的生物实体，也是生态系统中食物链和食物网的重要组成部分。 环

境病毒生态学早期主要在海洋生态系统中开展研究，而陆地生态系统病毒学研究在近 １０ 年才逐渐发展。 据

报道每克土壤中的病毒颗粒高达 １０７—１０９个［１］，比细菌总数高 １—２ 个数量级［２］。 病毒在陆地生态系统中发

挥着重要的生态功能［３⁃４］，如影响宿主的死亡率和群落结构。 Ｌｉ 等通过 Ｔ４ 型噬菌体标记基因（ｇ２３）和细菌

１６Ｓ ｒＲＮＡ 基因测序分析发现 Ｔ４ 型噬菌体能够影响水稻土壤细菌群落组成［５］。 同时，土壤病毒可能是影响微

生物死亡率和周转速率的主要原因之一，它可裂解细胞释放出大量的可溶性和颗粒态有机碳，促进其他微生

物的转化和利用，从而影响微生物群落结构和元素的生物地球化学循环［６⁃７］。 此外，病毒还可通过携带辅助

代谢基因（ａｕｘｉｌｉａｒｙ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｇｅｎｅｓ，ＡＭＧｓ）影响宿主代谢，从而间接参与元素循环［４， ８］，同时也为宿主提供新

的功能基因以拓宽其生态位［８］。
由于土壤病毒具有庞大的数量体和潜在的生态功能，越来越多的研究人员开始关注土壤病毒。 土壤病毒

丰度和多样性的研究方法主要包括荧光显微计数法、透射电子显微观察、分离培养、特定标记基因分析、宏基

因组学和宏病毒组学等［９⁃１０］。 宏病毒组和宏基因组是目前病毒生态学研究最重要的手段［３， １０］，可以成功避免

大量病毒不可培养和缺乏通用标记基因所带来的问题，尤其是宏病毒组学可极大地增加测序序列中病毒基因

组的覆盖度。 宏病毒组学研究发现在纳米布沙漠土壤中，有尾噬菌体目（Ｃａｕｄｏｖｉｒａｌｅｓ）丰度最高，其中以长尾

噬菌体科（Ｓｉｐｈｏｖｉｒｉｄａｅ）为主［１１］，这与南极土壤中主要病毒类群的分布一致［１２］。 而在中国的农田土壤中主要

以单链 ＤＮＡ（ｓｓＤＮＡ）病毒为主导，其中以微小噬菌体科（Ｍｉｃｒｏｖｉｒｉｄａｅ）和环状病毒科（Ｃｉｒｃｏｖｉｒｉｄａｅ）为主［１３］。
近期，Ｓｔａｒｒ 等首次通过宏转录组分析发现，植物根际与非根际土壤中的 ＲＮＡ 病毒多样性很高，凋落物显著影

响病毒和宿主的群落组成，而根系的生长不影响 ＲＮＡ 病毒的群落组成［１４］。
目前我国土壤宏病毒组仅有少量的研究，主要关注了农田［１３， １５］、红树林［１６］，冰川［１７］ 以及海陆交错带土

壤［１８］。 不同土地利用方式会影响土壤理化性质，例如土壤 ｐＨ 和养分［１９］，以及微生物群落结构和功能［２０］。
但是我们对于不同土地利用方式下，病毒的群落结构和功能特征还缺乏认识。 因此本研究从新疆阿克苏沙雅

县选取两种典型土地利用方式下的土壤（棉花地和荒漠土壤），通过宏病毒组学技术探究土壤病毒群落结构

和功能特征，为进一步了解农业活动对土壤病毒分布的影响提供科学依据。

１　 材料与方法

１．１　 研究区域与样品采集

采样点位于新疆阿克苏沙雅县（东经 ８２．５４°、北纬 ４１．３２°），该地区属于暖温带沙漠边缘气候区。 本研究

于 ２０１８ 年 ６ 月采集该地区棉花地土壤和荒漠土壤。 棉花地种植时间约 １０ａ，与荒漠土壤之间间隔约 ２００ ｍ。
使用梅花布点法（间隔大于 ３ ｍ）布设采样点，每个土壤样品选取 ６ 个样点，在每个样点采集 ０—１０ ｃｍ 土壤样

品。 土壤样品通过冰盒运回实验室。 所有土壤通过 ２ ｍｍ 筛去除植物残体后，储存于 ４℃冰箱用于后期土壤

理化性质测定和病毒提取。

９２７２　 ７ 期 　 　 　 毕丽　 等：新疆两种土地利用方式下土壤病毒的群落组成与功能特征 　
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１．２　 土壤理化性质测定

称取 １０ ｇ 土壤样品于 １０５℃烘箱干燥 １２ ｈ，计算土壤含水量（Ｓｏｉｌ Ｗａｔｅｒ Ｃｏｎｔｅｎｔ，ＳＷＣ）。 称取 ５ ｇ 风干

土，用煮沸的蒸馏水以 １：２．５ 的土水比混合，１８０ ｒｐｍ 摇床振荡 ５ ｍｉｎ，静置 ３０ ｍｉｎ 后，用 ｐＨ 计（Ｐｒｏｆｅｓｓｉｏｎａｌ
Ｍｅｔｅｒ ＰＰ⁃２０， Ｓａｒｔｏｒｉｕｓ， Ｇｅｒｍａｎｙ）测定土壤 ｐＨ。 称取 ５ ｇ 风干土，用煮沸的蒸馏水以 １：５ 的土水比混合，１８０
ｒｐｍ 摇床振荡 ５ ｍｉｎ，静置 ３０ ｍｉｎ 后，用电导率仪测定土壤电导率（Ｅｌｅｃｔｒｉｃａｌ Ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ，ＥＣ）。 称取 ６ ｇ 鲜土，
用 ０．５ Ｍ Ｋ２ＳＯ４溶液以水土比 ５∶１ 浸提，使用有机碳测定仪（Ｍｕｌｔｉ Ｎ ／ Ｃ ３１００， Ａｎａｌｙｔｉｋｊｅｎａ， Ｇｅｒｍａｎｙ）测定土壤

可溶性有机碳（Ｄｉｓｓｏｌｖｅｄ Ｏｒｇａｎｉｃ Ｃａｒｂｏｎ，ＤＯＣ）和可溶性有机氮（Ｄｉｓｓｏｌｖｅｄ Ｏｒｇａｎｉｃ Ｎｉｔｒｏｇｅｎ，ＤＯＮ）。 称取 ６ ｇ
鲜土，用 １ Ｍ ＫＣｌ 溶液浸提，并采用连续流动分析仪（ＳＡＮ＋＋，Ｓｋａｌａｒ，Ｈｏｌｌａｎｄ）测定铵态氮 ＮＨ＋

４ ⁃Ｎ 和硝态氮

ＮＯ－
３ ⁃Ｎ。 有效磷（Ａｖａｉｌａｂｌｅ Ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ，ＡＰ）用 Ｏｌｓｅｎ 法测定。 每种土壤的 ６ 个样品中两两混合，设置 ３ 个重复

测定土壤理化性质。
１．３　 土壤病毒 ＤＮＡ 提取及测序

分别将棉花地和荒漠土壤 ６ 个样点的土壤混合成一个样品，根据前期的实验方法提取鲜土中的病毒［１３］，
每个样品提取 １ 次。 简述如下：称取过 ２ ｍｍ 筛的鲜土 ５００ ｇ，与 ３ Ｌ 的甘氨酸缓冲液（２５０ ｍＭ，ｐＨ＝ ８．５）混合

均匀，于 １５０ ｒｐｍ 振荡 １５ ｍｉｎ。 混合液于 ４℃ １５００ ｒｐｍ 条件下低速离心 ２ ｍｉｎ。 收集上清液，沉淀继续添加缓

冲液，重悬浮，混合均匀，并重复以上步骤两次。 利用切向流过滤系统 （ Ｔａｎｇｅｎｔｉａｌ Ｆｌｏｗ Ｆｉｌｔｅｒ Ｓｙｓｔｅｍ，
ＱｕｉｘＳｔａｎｄ， ＧＥ Ｈｅａｌｔｈｃａｒｅ Ｌｉｆｅ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ， Ｐｉｔｔｓｂｕｒｇｈ， ＰＡ， ＵＳＡ）对上清液进行连续过滤，依次通过 １ ｍｍ，０．４５
μｍ 和 ０．２２ μｍ 的滤柱，并收集透过液。 再将透过液通过 ３０ ｋＤａ 的超滤柱进行浓缩并收集截留液（体积不大

于 １００ ｍＬ）。 浓缩液再经过 ０．２２ μｍ 的无菌过滤器过滤，重复 ３ 次以去除连续过滤过程中可能带来的杂菌污

染。 再以 ４０００ ｇ 的转速通过 ３０ ｋＤａ 超滤离心管（Ｍｅｒｃｋ Ｍｉｌｌｉｐｏｒｅ Ｌｔｄ．， Ｔｕｌｌａｇｒｅｅｎ， Ｉｒｅｌａｎｄ）进一步浓缩至体积

约为 １ ｍＬ。 接着将病毒浓缩液用 ＤＮａｓｅ Ｉ（Ｔｈｅｒｍｏ Ｆｉｓｈｅｒ Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ， Ｌｉｔｈｕａｎｉａ， ＥＵ）在 ３７℃孵育 １ ｈ（１０ ｕｎｉｔｓ
ＤＮａｓｅ Ｉ ／ ５００ μＬ），以去除土壤中游离的胞外 ＤＮＡ。 利用细菌 １６Ｓ ｒＲＮＡ 基因 ＰＣＲ（引物 ２７Ｆ ／ １４９２Ｒ） ［２１］检测

并确认没有细菌 ＤＮＡ 污染后进行下一步实验。
使用病毒 ＤＮＡ 提取试剂盒 （ Ｑｉａｇｅｎ ＡｌｌＰｒｅｐ ＰｏｗｅｒＶｉｒａｌ ＤＮＡ ／ ＲＮＡ ｅｘｔｒａｃｔｉｏｎ ｋｉｔ （ Ｑｉａｇｅｎ， Ｈｉｌｄｅｎ，

Ｇｅｒｍａｎｙ））提取浓缩液中的病毒 ＤＮＡ。 随后根据基因组扩增试剂盒（ＲＥＰＬＩ －ｇ Ｍｉｎｉ Ｋｉｔ （Ｑｉａｇｅｎ， Ｈｉｌｄｅｎ，
Ｇｅｒｍａｎｙ））使用说明对提取的病毒 ＤＮＡ 进行多重置换扩增，以得到足量的病毒 ＤＮＡ 来构建宏病毒组文库。
分别利用 Ｎａｎｏｄｒｏｐ 和 Ｑｕｂｉｔ 检测 ＤＮＡ 的纯度和浓度。 再利用超声破碎仪 Ｃｏｖａｒｉｓ Ｍ２２０（Ｃｏｖａｒｉｓ， Ｗｏｂｕｒｎ，
ＭＡ， ＵＳＡ）将 ＤＮＡ 随机打断成长度约为 ３５０ ｂｐ 的片段，建立宏病毒组文库后进行 Ｉｌｕｍｉｎａ ＨｉＳｅｑ２５００ 高通量

测序。 测序工作由北京新科开源基因科技有限公司完成。
１．４　 宏病毒组数据分析

测序得到的原始数据通过 ｆａｓｔｐ 软件，选择默认参数［２２］ 过滤接头并去除低质量序列，最后得到 ｃｌｅａｎ
ｒｅａｄｓ。 利用 ＳｏｒｔＭｅＲＮＡ ｖ２． １ 去除 ｃｌｅａｎ ｒｅａｄｓ 中的核糖体序列［２３］，利用 ｂｂｍａｐ 比对 ＮＣＢＩ ＵｎｉＶｅｃ 数据库

（ ｆｔｐ： ／ ／ ｆｔｐ．ｎｃｂｉ．ｎｌｍ．ｎｉｈ．ｇｏｖ ／ ｐｕｂ ／ ＵｎｉＶｅｃ， Ｍａｒｃｈ ２０１７）去除可移动遗传元件。 然后利用 ｍｅｔａＳＰＡｄｅｓ［２４］对 ｃｌｅａｎ
ｒｅａｄｓ 进行组装拼接得到原始 ｃｏｎｔｉｇｓ。 Ｃｌｅａｎ ｒｅａｄｓ 与病毒数据库进行 ＢＬＡＳＴｘ 比对和物种注释（Ｅ⁃Ｖａｌｕｅ ＜
１ｅ－５，ｓｃｏｒｅ 值＞ ５０） ［２５］，病毒数据库综合了 ＮＣＢＩ ｎｏｎ⁃ｒｅｄｕｎｄａｎｔ（ＮＲ）数据库，Ｒｅｆｓｅｑ ｖｉｒｕｓ 数据库和 ＰＨＡＳＴ 网

站上的噬菌体数据库（截至 ２０１８ 年 ８ 月） ［２６⁃２８］。 比对得到的病毒序列使用 Ｐｒｏｄｉｇａｌ 以默认参数进行开放阅读

框（ＯＲＦｓ）预测［２９］，并与 ＮＲ 和 ＲｅｆＳｅｑ 病毒蛋白数据库进行比对（Ｄｉａｍｏｎｄ，ＢＬＡＳＴｐ，Ｅ⁃Ｖａｌｕｅ＜１ｅ－５，ｉｄｅｎｔｉｔｙ＞
６０％） ［２５］，最后在ＭＥＧＡＮ ６ 中利用 ＳＥＥＤ 数据库对病毒进行功能分类［３０］。 通过 Ｖｉｒｓｏｒｔｅｒ 预测病毒 ｃｏｎｔｉｇｓ ［３１］

，ｃｏｎｔｉｇｓ 仅选取于具有更高可信度的 ｃａｔｅｇｏｒｉｅｓ １，２，５。 病毒基因组示意图通过 Ｅａｓｙｆｉｇ 进行可视化［３２］。
１．５　 序列提交

本研究中的两个宏病毒组原始序列已经提交至 ＮＣＢＩ Ｓｅｑｕｅｎｃｅ Ｒｅａｄ Ａｒｃｈｉｖｅ （ ＳＲＡ），获取号为

ＰＲＪＮＡ５９９５５５。

０３７２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４１ 卷　
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２　 结果与分析

２．１　 土壤理化性质

如表 １ 所示，新疆棉花地土壤含水量、ＤＯＣ、ＤＯＮ 和 ＮＯ－
３ ⁃Ｎ 极显著高于荒漠土壤（Ｐ ＜ ０．０１），ＮＨ＋

４ ⁃Ｎ 显著

高于荒漠土壤（Ｐ＜０．０５）。 其中棉花地土壤含水量（１０．９２％—１１．１２％）和 ＮＯ－
３ ⁃Ｎ（４．７４—５．８４ ｍｇ ／ ｋｇ）约是荒漠

土壤相应理化性质数值的 ５ 倍。 而棉花地土壤电导率、ｐＨ 和 ＡＰ 极显著低于荒漠土壤（Ｐ＜０．０１）。 所有检测

的理化性质在两个土壤样品中都存在显著的差异。

表 １　 土壤理化性质

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｏｉｌ ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ

样品
Ｓａｍｐｌｅｓ

含水量
ＳＷＣ ／ ％ ｐＨ

电导率
ＥＣ ／

（μＳ ／ ｃｍ）

可溶性有机碳
ＤＯＣ ／

（ｍｇ ／ ｋｇ）

可溶性有机氮
ＤＯＮ ／

（ｍｇ ／ ｋｇ）

铵态氮

ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ ／

（ｍｇ ／ ｋｇ）

硝态氮

ＮＯ－
３ ⁃Ｎ ／

（ｍｇ ／ ｋｇ）

有效磷
ＡＰ ／

（ｍｇ ／ ｋｇ）

Ａ⁃１ １１．１２ ８．５ ７２３．２ ９９．９５ ３５．６８ ３．１２ ４．９７ １１．５９

Ａ⁃２ １１．０４ ８．４ ７６６．９ １１８．２３ ４８．７４ ３．６９ ４．７４ １１．７５

Ａ⁃３ １０．９２ ８．５ ６７５．６ １０３．９１ ３７．３１ ３．１０ ５．８４ １３．２２

Ｂ⁃１ ２．７８ ９．０ ２７４１．０ ５０．０５ ９．０７ ２．５２ ０．８７ １８．４７

Ｂ⁃２ ２．７８ ９．０ ２９２７．０ ６４．７２ １０．２８ ２．００ １．１５ ２０．０２

Ｂ⁃３ ２．７３ ９．１ ２８１８．０ ６１．９５ １０．２６ １．６９ １．０７ ２０．３４
　 　 Ａ：新疆棉花地土壤，Ｃｏｔｔｏｎ Ｓｏｉｌ ｉｎ Ｘｉｎｊｉａｎｇ；Ｂ：新疆荒漠土壤，Ｄｅｓｅｒｔ Ｓｏｉｌ ｉｎ Ｘｉｎｊｉａｎｇ；含水量：Ｓｏｉｌ Ｗａｔｅｒ Ｃｏｎｔｅｎｔ （ ＳＷＣ）；电导率：Ｅｌｅｃｔｒｉｃａｌ

Ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ（ＥＣ）；可溶性有机碳：Ｄｉｓｓｏｌｖｅｄ Ｏｒｇａｎｉｃ Ｃａｒｂｏｎ（ＤＯＣ）；可溶性有机氮：Ｄｉｓｓｏｌｖｅｄ Ｏｒｇａｎｉｃ Ｎｉｔｒｏｇｅｎ（ＤＯＮ）；有效磷：Ａｖａｉｌａｂｌｅ Ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ

（ＡＰ）

２．２　 土壤病毒组信息

通过宏病毒组测序，从新疆棉花地和荒漠土壤样品中分别获得 ７８０７２３３０ 和 ８０２１９０５６ 条 ｃｌｅａｎ ｒｅａｄｓ，ＧＣ
含量分别为 ５３．５６％和 ４９．４５％。 在棉花地和荒漠土壤宏病毒组中分别有 １２．３４％和 １１．５７％的 ｒｅａｄｓ 比对上病

毒数据库。 对 ｃｌｅａｎ ｒｅａｄｓ 进行拼接，在棉花地和荒漠土壤宏病毒组中分别获得 ３０５０ 和 ２７７１ 条 ｃｏｎｔｉｇｓ
（＞１０００ ｂｐ），最长的两条 ｃｏｎｔｉｇｓ 分别为 １３５８６ ｂｐ 和 １７０６２ ｂｐ（表 ２）。

表 ２　 病毒组信息

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｏｖｅｒｖｉｅｗ ｏｆ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｗｏ ｖｉｒｏｍｅｓ

样品
Ｓａｍｐｌｅｓ

总的 ｃｌｅａｎ
ｒｅａｄｓ 条数
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ｃｌｅａｎ ｒｅａｄｓ

ｃｌｅａｎ ｒｅａｄｓ
测序深度
Ｔｏｔａｌ ｓｉｚｅ ｏｆ

ｃｌｅａｎ ｒｅａｄｓ ／ Ｇｂｐ

ＧＣ 百分含量
ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ／ ％

比对率
Ｈｉｔ ／ ％

Ｃｏｎｔｉｇ 总条数
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｃｏｎｔｉｇｓ ／

（＞１０００ ｂｐ）

最长 ｃｏｎｔｉｇ 长度
Ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ｔｈｅ

ｌｏｎｇｅｓｔ ｃｏｎｔｉｇ ／ ｂｐ

Ａ ７８０７２３３０ １１．７０ ５３．５６ １２．３４ ３０５０ １３５８６

Ｂ ８０２１９０５６ １２．０３ ４９．４５ １１．５７ ２７７１ １７０６２
　 　 Ａ：新疆棉花地土壤 Ｃｏｔｔｏｎ Ｓｏｉｌ ｉｎ Ｘｉｎｊｉａｎｇ；Ｂ：新疆荒漠土壤 Ｄｅｓｅｒｔ Ｓｏｉｌ ｉｎ Ｘｉｎｊｉａｎｇ；Ｃｌｅａｎ ｒｅａｄｓ：质控后数据；ＣＧ 含量：鸟嘌呤和胞嘧啶所占的

比率

２．３　 病毒群落结构

通过病毒数据库注释，新疆棉花地和荒漠土壤宏病毒组分别注释到 ２０ 个和 １５ 个病毒科和一些未分类的

病毒（图 １）。 在两种土壤中，均是 ｓｓＤＮＡ 病毒占绝对优势，其中微小噬菌体科占比最高，分别为 ６９％和 ７８％。
微小噬菌体科主要包括蘑菇状噬菌体亚科（Ｇｏｋｕｓｈｏｖｉｒｉｎａｅ），分别占据棉花地和荒漠土壤宏病毒组的 ３５％和

３９％。 环状病毒科在棉花地和荒漠土壤中所占比例分别为 ２．０％和 ０．７％，矮缩病毒科（Ｎａｎｏｖｉｒｉｄａｅ）在两种土

壤中所占比例分别为 ０．４％和 ０．２％。 两种土壤中均检测到 Ｇｅｎｏｍｏｖｉｒｉｄａｅ、双生病毒科（Ｇｅｍｉｎｉｖｉｒｉｄａｅ）、短尾噬

菌体科（Ｐｏｄｏｖｉｒｉｄａｅ）、肌尾噬菌体科（Ｍｙｏｖｉｒｉｄａｅ）、长尾噬菌体科、Ａｌｐｈａｓａｔｅｌｌｉｔｉｄａｅ、Ｓｍａｃｏｖｉｒｉｄａｅ 和脱氧核糖核

酸病毒科（Ｐｈｙｃｏｄｎａｖｉｒｉｄａｅ）等。 此外在棉花地土壤中特有的病毒有花椰菜花叶病毒科（Ｃａｕｌｉｍｏｖｉｒｉｄａｅ）、逆转
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录病毒科 （ Ｒｅｔｒｏｖｉｒｉｄａｅ）、 裸露病毒科 （ Ｎｕｄｉｖｉｒｉｄａｅ）、 多分 ＤＮＡ 病毒科 （ Ｐｏｌｙｄｎａｖｉｒｉｄａｅ）、 杆状病毒科

（Ｂａｃｕｌｏｖｉｒｉｄａｅ）和囊泡病毒科（Ａｓｃｏｖｉｒｉｄａｅ）。 而乳头瘤病毒科（Ｐａｐｉｌｌｏｍａｖｉｒｉｄａｅ）仅在荒漠土壤病毒组中检

测到。

图 １　 两个土壤病毒组物种注释结果（基于 ｒｅａｄｓ 注释）

Ｆｉｇ．１　 Ｔａｘｏｎｏｍｉｃ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｖｉｒｏｍｅｓ ｉｎ Ｘｉｎｊｉａｎｇ ｃｏｔｔｏｎ ｓｏｉｌ ａｎｄ ｄｅｓｅｒｔ ｓｏｉｌ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｒｅａｄｓ ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ

ｖｉｒｕｓｅｓ：病毒；ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｓａｍｐｌｅｓ：环境样品；ｕｎｃｌａｓｓｉｆｉｅｄ ｖｉｒｕｓｅｓ：未分类的病毒；ｕｎｃｕｌｔｕｒｅｄ ｍａｒｉｎｅ ｖｉｒｕｓ：未培养的海洋病毒；ｕｎｃｕｌｔｕｒｅｄ ｖｉｒｕｓ：

未培养的病毒；Ｍｉｃｒｏｖｉｒｉｄａｅ：微小噬菌体科；ｕｎｃｌａｓｓｉｆｉｅｄ Ｍｉｃｒｏｖｉｒｉｄａｅ：未分类的微小噬菌体科；Ｇｏｋｕｓｈｏｖｉｒｉｎａｅ：蘑菇状噬菌体亚科；Ｃｉｒｃｏｖｉｒｉｄａｅ：

环状病毒科；Ｃｉｒｃｏｖｉｒｕｓ：环状病毒；ｕｎｃｌａｓｓｉｆｉｅｄ ｓｓＤＮＡ ｖｉｒｕｓｅｓ：未分类的单链 ＤＮＡ 病毒；ｕｎｃｌａｓｓｉｆｉｅｄ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｖｉｒｕｓｅｓ：未分类的细菌病毒；

Ｎａｎｏｖｉｒｉｄａｅ：矮缩病毒科；Ｓａｔｅｌｌｉｔｅｓ：卫星病毒；Ｇｅｍｉｎｉｖｉｒｉｄａｅ：双生病毒科；Ｃａｕｄｏｖｉｒａｌｅｓ：有尾噬菌体目；Ａｌｐｈａｓａｔｅｌｌｉｔｉｄａｅ： 阿尔法卫星病毒科；

Ｓｍａｃｏｖｉｒｉｄａｅ：小环状 ＤＮＡ 病毒科； Ｐｈｙｃｏｄｎａｖｉｒｉｄａｅ：脱氧核糖核酸病毒科；Ｏｒｔｅｒｖｉｒａｌｅｓ：逆转录病毒目；Ｐｏｌｙｄｎａｖｉｒｉｄａｅ：多分 ＤＮＡ 病毒科；

Ｍｉｍｉｖｉｒｉｄａｅ：拟菌病毒科；Ｉｎｏｖｉｒｉｄａｅ：丝状病毒科；Ｃｈｏｒｄｏｐｏｘｖｉｒｉｎａｅ：脊椎动物痘病毒亚科；Ｂｅｔａｂａｃｕｌｏｖｉｒｕｓ：乙型杆状病毒属
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２．４　 病毒功能特征

利用 ＭＥＧＡＮ 的 ＳＥＥＤ 数据库对两种土壤的病毒功能进行分类，Ｌｅｖｅｌ １ 水平的主要病毒功能占比类似，
均是“Ｐｈａｇｅｓ， Ｐｒｏｐｈａｇｅｓ， Ｔｒａｎｓｐｏｓａｂｌｅ ｅｌｅｍｅｎｔｓ”和“Ｐｈａｇｅｓ， Ｐｒｏｐｈａｇｅｓ， Ｔｒａｎｓｐｏｓａｂｌｅ ｅｌｅｍｅｎｔｓ， Ｐｌａｓｍｉｄｓ”占比

最高（图 ２）。 在棉花地土壤中注释到更多的病毒功能分类单元，除以上两种功能外还注释到“Ａｍｉｎｏ Ａｃｉｄｓ
ａｎｄ Ｄｅｒｉｖａｔｉｖｅｓ”、“Ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ”、“Ｃｏｆａｃｔｏｒｓ， Ｖｉｔａｍｉｎｓ， Ｐｒｏｓｔｈｅｔｉｃ Ｇｒｏｕｐｓ， Ｐｉｇｍｅｎｔｓ”和“Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ”。 在

ｌｅｖｅｌ ２ 水平上，两个土壤一共注释到 ３０ 个病毒功能分类单元，其中“Ｐｈａｇｅ ｃａｐｓｉｄ ｐｒｏｔｅｉｎｓ”所占比例最高，其
次是“Ｐｈａｇｅ ｐａｃｋａｇｉｎｇ ｍａｃｈｉｎｅｒｙ”和“Ｐｈａｇｅ ｈｅａｄ ａｎｄ ｐａｃｋａｇｉｎｇ”（图 ２）。

图 ２　 病毒功能注释

Ｆｉｇ．２　 Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｐｒｏｆｉｌｅ ｏｆ ｔｗｏ ｖｉｒｏｍｅｓ

Ａｍｉｎｏ Ａｃｉｄｓ ａｎｄ Ｄｅｒｉｖａｔｉｖｅｓ：氨基酸及其衍生物；Ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ：碳水化合物；Ｃｏｆａｃｔｏｒｓ， Ｖｉｔａｍｉｎｓ， Ｐｒｏｓｔｈｅｔｉｃ Ｇｒｏｕｐｓ， Ｐｉｇｍｅｎｔｓ：辅助因子，维生

素，辅基和色素；Ｐｈａｇｅｓ， Ｐｒｏｐｈａｇｅｓ， Ｔｒａｎｓｐｏｓａｂｌｅ ｅｌｅｍｅｎｔｓ：噬菌体、原噬菌体、转座因子；Ｐｈａｇｅｓ， Ｐｒｏｐｈａｇｅｓ， Ｔｒａｎｓｐｏｓａｂｌｅ ｅｌｅｍｅｎｔｓ， Ｐｌａｓｍｉｄｓ：

噬菌体、原噬菌体、转座因子、质粒；Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ：光合作用；Ａｌａｎｉｎｅ， ｓｅｒｉｎｅ， ｇｌｙｃｉｎｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ：植物丙氨酸、丝氨酸、甘氨酸代谢；

Ｇｌｙｃｉｎｅ ａｎｄ Ｓｅｒｉｎｅ Ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ：甘氨酸和丝氨酸利用；Ｇｌｙｃｉｎｅ Ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ：甘氨酸生物合成；Ｓａｒｃｏｓｉｎｅ ｏｘｉｄａｓｅｓ， ｍｏｎｏｍｅｒｉｃ ａｎｄ ｈｅｔｅｒｏｔｅｔｒａｍｅｒｉｃ：

肌氨酸氧化酶、单体和异四聚体；Ｓａｒｃｏｓｉｎｅ ｔｅｍｐ；Ｓｅｒｉｎｅ Ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ：丝氨酸生物合成；Ｆｏｌａｔｅ⁃ｍｅｄｉａｔｅｄ ｏｎｅ⁃ｃａｒｂｏｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ：叶酸介

导的植物一碳代谢；Ｐｈｏｔｏｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ：光呼吸；Ｓｅｒｉｎｅ⁃ｇｌｙｏｘｙｌａｔｅ ｃｙｃｌｅ：丝氨酸⁃乙醛酸循环；５⁃ＦＣＬ⁃ｌｉｋｅ ｐｒｏｔｅｉｎ：类 ５⁃ＦＣＬ 蛋白；５⁃ＦＣＬ⁃ｌｉｋｅ⁃ＯＦ；

ＢＥＹ ＬＩＰ；Ｆｏｌａｔｅ Ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ：叶酸生物合成；Ｔｅｓｔ ⁃ Ｆｏｌａｔｅ；Ｐｈａｇｅ ｃａｐｓｉｄ ｐｒｏｔｅｉｎｓ：噬菌体衣壳蛋白；Ｐｈａｇｅ ｃｙａｎｏｐｈａｇｅ：噬藻体；Ｐｈａｇｅ ｅｎｔｒｙ ａｎｄ

ｅｘｉｔ；Ｐｈａｇｅ ｉｎｔｅｇｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｘｃｉｓｉｏｎ：噬菌体整合与删除；Ｔ７⁃ｌｉｋｅ ｃｙａｎｏｐｈａｇｅ ｃｏｒｅ ｐｒｏｔｅｉｎｓ：Ｔ７ 型噬藻体核心蛋白；Ｐｈａｇｅ Ｆａｍｉｌｙ Ｉｎｏｖｉｒｉｄａｅ：丝状病

毒科噬菌体； Ｐｈａｇｅ ｈｅａｄ ａｎｄ ｐａｃｋａｇｉｎｇ： 噬菌体头部和组装； Ｐｈａｇｅ ｎｉｎ ｇｅｎｅｓ⁃Ｎ⁃ｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｓｕｒｖｉｖａｌ； Ｐｈａｇｅ ｐａｃｋａｇｉｎｇ ｍａｃｈｉｎｅｒｙ； Ｐｈａｇｅ

ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ：噬菌体光合作用； Ｐｈａｇｅ ｔａｉｌ ｆｉｂｅｒ ｐｒｏｔｅｉｎｓ：噬菌体尾纤维蛋白； Ｔ４⁃ｌｉｋｅ ｃｙａｎｏｐｈａｇｅ ｃｏｒｅ ｐｒｏｔｅｉｎｓ： Ｔ４ 型噬藻体核心蛋白；

Ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ ＩＩ：光系统 ＩＩ；ＰＲＯＳＣ ＹｇｇＳ；ＹｇｇＳＰｒｏＣ

２．５　 病毒基因组分析

通过 Ｖｉｒｓｏｒｔｅｒ 预测病毒序列和功能注释，在棉花田土壤病毒组中注释到 ７１１ 条病毒 ｃｏｎｔｉｇｓ（ ＞ １ ｋｂ），在
荒漠土壤病毒组中注释到 １１１３ 条病毒 ｃｏｎｔｉｇｓ（＞ １ ｋｂ）。 两个土壤中的病毒 ｃｏｎｔｉｇｓ 均主要注释到微小噬菌体

科。 大于 ５ ｋｂ 的 ｃｏｎｔｉｇｓ 一共有 １４７ 条，选择其中最长的两条 ｃｏｎｔｉｇｓ 分析其功能基因组成（图 ３）。 Ｃｏｎｔｉｇ １ 携

带 １４ 个基因，其中包括 ８ 个病毒相关功能基因（ ｐｒｏｔｅｉｎ ａｆｆｉｌｉａｔｅｄ ｔｏ ｖｉｒｕｓ），５ 个未知功能基因 （ ｕｎｋｎｏｗｎ
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ｆｕｎｃｔｉｏｎ）和 １ 个假设蛋白（ｈｙｐｏｔｈｅｔｉｃａｌ ｐｒｏｔｅｉｎ）。 Ｃｏｎｔｉｇ ２ 携带 １８ 个基因，其中包括 ９ 个病毒相关功能基因，
１ 个未知功能基因和 ８ 个假设蛋白（图 ３）。

３　 讨论

３．１　 新疆两种土地利用方式下土壤病毒群落组成

土壤微生物在自然和人工生态系统中都扮演着十分重要的角色。 标记基因和宏基因组学等研究方法极

大地推动了我们对土壤微生物的认知和应用，例如合理利用微生物来提高土壤肥力、增加作物产量，增强了我

们对陆地生态系统响应环境变化的理解［３３］。 病毒也在陆地生态系统中发挥着重要的作用，例如通过侵染微

生物来调控宿主代谢、影响宿主死亡率等［３４］。 加州大学戴维斯分校 Ｊｏａｎｎｅ Ｂ． Ｅｍｅｒｓｏｎ 副教授提出土壤病毒

学是土壤微生物学研究的前沿热点，并指出未来可以探究土壤病毒对有机质降解、碳氮元素循环、温室气体排

放以及农业生产的影响［３５］，从而补充土壤微生物对生态过程的贡献。

图 ３　 基因组示意图

Ｆｉｇ．３　 Ｍａｐ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｖｉｒａｌ ｃｏｎｔｉｇｓ

ｐｒｏｔｅｉｎ ａｆｆｉｌｉａｔｅｄ ｔｏ ｖｉｒｕｓ：病毒相关蛋白； ｈｙｐｏｔｈｅｔｉｃａｌ ｐｒｏｔｅｉｎ：假设蛋白；ｕｎｋｎｏｗｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎ：未知功能

本研究通过宏病毒组学分析发现，新疆两种不同土地利用方式下的土壤均富集到大量的 ｓｓＤＮＡ 病毒，其
中以微小噬菌体科为主。 ｓｓＤＮＡ 病毒一般包括丝状病毒科（ Ｉｎｏｖｉｒｉｄａｅ）和微小噬菌体科两个噬菌体病毒科和

五个真核病毒科［３６］。 微小噬菌体科是具有环状单链 ＤＮＡ 基因组的二十面体的噬菌体家族，主要侵染肠杆

菌、细胞内寄生菌和螺原体［３７］。 微小噬菌体科在感染周期中的潜伏期短、子代释放量大［３８］，从而广泛分布于

环境中，如海洋、污水、沉积物和人体肠道等均有分布。 ２０１５ 年 Ｂｒｉａｎ Ｒｅａｖｙ 等人通过宏病毒组学研究发现，苏
格兰滨海土壤和农田土壤中 ｓｓＤＮＡ 病毒数量占比最大，以微小噬菌体科为主（分别占 ８４．６％和 ５０．３２％） ［３９］。
而在红树林土壤中以动物病毒环状病毒科占主导，其次是微小噬菌体科［１６］。 有研究指出多重置换扩增可能

会偏好性地放大 ｓｓＤＮＡ 病毒［４０］，从而导致结果中 ｓｓＤＮＡ 病毒比例偏高。 在棉花地和荒漠土壤中，ｄｓＤＮＡ 病

毒有尾噬菌体目（包括长尾噬菌体科、肌尾噬菌体科和短尾噬菌体科）所占比例比较低。 有尾噬菌体目在部

分土壤样品中也占据主导地位，例如纳米布沙漠土壤［１１］、美国某些农田土壤［４１］以及我国新疆冰川土壤［１７］。
相比荒漠土壤，新疆棉花地土壤宏病毒组注释到更多的病毒科。 这暗示着人为活动可能增加土壤病毒组

成的复杂程度。 王银亚等人通过磷脂脂肪酸（ＰＬＦＡ）方法分析发现，相比荒漠土壤，开垦土壤（农田）微生物
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总 ＰＬＦＡ 含量和土壤微生物多样性指数显著增加。 这可能是因为在开垦荒漠土壤的过程中，土壤水分、全氮

和有机碳含量增加、盐分降低，从而影响微生物群落［４２］。 在本研究中，棉花地土壤与荒漠土壤的理化性质差

异显著，相比荒漠土壤，棉花地土壤具有更高的含水率、ＤＯＣ、ＤＯＮ、ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ 和 ＮＯ－

３ ⁃Ｎ，以及更低的 ｐＨ。 宿主群

落组成和多样性以及土壤理化性质的差异可能导致棉花地土壤和荒漠土壤病毒组成的差异。 先前的研究发

现土壤病毒的群落组成受环境因子的影响，例如在消融的永久冻土中，宿主组成、土壤 ｐＨ、水分和土壤深度是

影响病毒群落组成的主要因素［２］，而在南极土壤中，病毒群落组成主要受到土壤 ｐＨ、钙离子浓度和海拔的影

响［１２］。 但对于环境因子如何影响病毒群落结构还需要更多的实验和数据进行解释。 另外，农业活动，如灌

溉、有机肥施用也可能引入外源病毒。 仅在棉花地土壤中检测到有花椰菜花叶病毒科、逆转录病毒科、裸露病

毒科、多分 ＤＮＡ 病毒科、杆状病毒科和囊泡病毒科，其中花椰菜花叶病毒科是侵染植物的 ｄｓＤＮＡ 病毒，裸露

病毒科、多分 ＤＮＡ 病毒科、杆状病毒科和囊泡病毒科是昆虫相关的病毒。 此外，植物病毒矮缩病毒科和双生

病毒科在棉花地中检测出的比例均高于荒漠土壤。 植物病毒主要通过昆虫进行传播［４３］，相对于荒漠而言，昆
虫较多的棉花地土壤更可能广泛传播植物病毒。 本研究推测不同土地利用方式可能导致了宿主生物组成

（微生物和动植物）的差异，从而影响土壤病毒的分布。
３．２　 土壤病毒功能特性

棉花地和荒漠土壤宏病毒组的主要病毒功能注释结果相似，均主要注释到与病毒结构相关的功能，其中

“Ｐｈａｇｅ ｃａｐｓｉｄ ｐｒｏｔｅｉｎｓ”和“Ｐｈａｇｅ ｐａｃｋａｇｉｎｇ ｍａｃｈｉｎｅｒｙ”占比最高（图 ２）。 两条全长病毒基因组序列的分析也

表明可注释的编码基因均以病毒结构相关功能为主，未知功能蛋白仍占较高比例（图 ３）。 “ ｐｈａｇｅ ｃａｐｓｉｄ
ｐｒｏｔｅｉｎｓ”是病毒相关的衣壳蛋白，可作为某些特定病毒类群的标记基因，例如 Ｔ４ 噬菌体的 ｇ２３ 基因［４４⁃４５］和微

小噬菌体科的 ＶＰ１ 蛋白［４６］。 在纳米布沙漠土壤病毒功能中，“ ｐｈａｇｅｓ， ｐｒｏｐｈａｇｅｓ， ｔｒａｎｓｐｏｓａｂｌｅ ｅｌｅｍｅｎｔｓ，
ｐｌａｓｍｉｄｓ”占比最高（４９％） ［１１］。 这也与一些美国农田土壤病毒的主要功能类似［４１］，而部分病毒功能分类单元

在农田表层和深层土壤中的相对丰度差异较大，在深层土壤中检测到更多的噬菌体结构相关功能（如噬菌体

衣壳、尾部和颈部纤维）。 但在中国南方红壤中，仅有少部分病毒功能在玉米根际与非根际土壤之间存在显

著差异［１５］。 此外，相对于其他土壤，棉花地和荒漠土壤病毒组功能类群较为单一［２， ４１］。 这也可能受到土样样

品数量的限制，对于不同土地利用方式下土壤病毒功能特征与差异还需要进一步扩大样品进行探索。 此外，
由于目前我们对病毒功能基因的分析主要依赖现有数据库，而相关数据库还不完善，功能注释仍存在局限性，
因此土壤病毒功能特征还有待进一步地探索和挖掘。

４　 结论

本研究通过宏病毒学方法分析了新疆两种土地利用方式下土壤病毒的群落组成和功能特征。 棉花地和

荒漠土壤的理化性质存在显著差异，两种土壤分别注释到 ２０ 个和 １５ 个病毒科，均以 ｓｓＤＮＡ 病毒为优势类群，
其中以微小噬菌体科占绝对优势。 在棉花地土壤中检测到更高比例的植物病毒（矮缩病毒科和双生病毒

科）。 此外，仅在棉花地土壤中检测到与植物相关的花椰菜花叶病毒科，与昆虫相关的裸露病毒科、多分 ＤＮＡ
病毒科、杆状病毒科和囊泡病毒科。 这些结果表明土壤病毒群落组成可能受到与土地利用方式相关的人为活

动、土壤理化性质和动植物的影响。 在两种土壤中共获得 １８２４ 条病毒 ｃｏｎｔｉｇｓ，主要匹配到微小噬菌体科。 用

ＳＥＥＤ 数据库对病毒功能进行注释，棉花地和荒漠土壤病毒组的功能注释均以病毒结构相关功能基因占比最

高。 本研究探索了新疆农田土壤和荒漠土壤病毒组的特征，未来研究人员还需要在更大时空尺度和基于更多

样品的土地利用方式上探究土壤病毒生态学，并进一步阐明土壤病毒对陆地生态过程的贡献。
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