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大数据时代土壤微生物地理学研究综述

靳一丹，陆雅海∗

北京大学，城市与环境学院，北京　 １００８７１

摘要：土壤蕴含极为丰富的微生物多样性，它们在物质分解、元素生物地球化学循环、植物生产力和生物健康中扮演着关键角

色。 理解土壤微生物的生物地理分布格局、形成机制与群落构建规则，有助于预测在全球变化背景下土壤微生物组的功能演变

及其对陆地生态系统的调控影响。 自 ２１世纪以来，土壤微生物生物地理学在各种大型国际微生物计划的推动下逐步形成了分

子生物学技术耦合大数据分析的模式，实现了多种尺度上的关联研究。 阐述了土壤微生物在分布格局和群落构建规则方面的

研究进展，重点介绍了分子生物学技术和大数据分析在土壤微生物生物地理研究中的应用，对土壤微生物生物地理学未来在微

生物分类分辨率、模型验证与构建和功能基因地理学的发展方向进行了展望。
关键词：土壤微生物；生物地理学；高通量测序；大数据；基因地理学
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生物地理学是一门旨在记录和理解生物多样性空间格局的科学，其目的是揭示生物的丰度和组成的产生

和维持机制［１—３］。 几个世纪以来，生物学家一直在探索大型生物的生物地理分布格局［４—５］；直到 １９３４ 年，荷
兰学者 Ｂａａｓ⁃Ｂｅｃｋｉｎｇ 提出了著名观点 “万物无所不在，但由环境选择” （ Ｅｖｅｒｙｔｈｉｎｇ ｉｓ ｅｖｅｒｙｗｈｅｒｅ： ｂｕｔ ｔｈｅ
ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ｓｅｌｅｃｔｓ），首次将微生物与自然环境联系起来，推动了微生物生物地理学的发展［６］。 “微生物”通
常指细菌域、古菌域的成员和真核生物域的微小成员，它们在地球上数量极多、分布广泛，是地球生物多样性
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的重要组成部分［１，７］。 土壤含有地球上最多样的微生物组，它们在物质分解、元素生物地球化学循环、植物生

产力和生物健康中扮演着重要角色［８—１１］。 理解形成土壤微生物生物地理分布格局的原因及其可能产生的结

果，不仅有助于理解物种进化过程（如物种形成）和生态过程（如物种演替、群落发展、物种的传播和维持），还
可以为调节生物多样性和生态系统复杂性的机制提供重要信息［１２—１４］。

受到传统观察手段的技术限制，许多早期研究认为土壤微生物多样性分布的空间变化是“背景噪音” ［４］。
随后出现的分子生物学技术提高了环境微生物识别的速度和准确性，这类技术与大数据分析的耦合大大推动

了土壤微生物生物地理学的发展［１５—１６］。 国际上，中国和美国对近代土壤微生物生物地理学研究的贡献度最

大，其中土壤细菌最受关注；我国的相关研究正在逐年增加，其研究方向主要为农业、生态与环境科学（图 １）。
由此可见，土壤微生物生物地理学在国际上和我国国内都处于广受关注且快速发展的阶段。 本文首先阐述土

壤微生物生物地理学的研究进展，接下来重点介绍分子生物学技术和大数据分析的应用，并对土壤微生物生

物地理学未来的发展方向进行展望。

图 １　 国际期刊和我国出版期刊的发文数量随时间的变化

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｐｕｂｌｉｓｈｅｄ ａｒｔｉｃｌｅｓ ａｃｒｏｓｓ ｔｉｍｅ ｉｎ ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ ｊｏｕｒｎａｌｓ ａｎｄ ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ ｊｏｕｒｎａｌｓ

１　 土壤微生物生物地理学研究进展

１．１　 土壤微生物地理分布格局的发现及其与大型生物之间的异同

土壤微生物地理分布格局的探索经历了“从否定到肯定”的过程。 在 ２１ 世纪前，依赖于显微镜和富集培

养技术，科学家们发现一些原生生物具有世界性分布的特点［５，１７］。 ２１ 世纪后，在纯培养和分子生物学技术的

帮助下，人们发现土壤微生物也具有地方性特点并呈现出地理分布格局［１０，１８］。 分子生物学技术提高了环境

微生物的识别分辨率，这些微生物表现出的生物地理格局否定了以往认为土壤微生物群落是一个没有空间结

构的“黑匣子”观点。 微生物的生物地理学概念晚于动植物两个世纪，判断两者是否存在共通模式和原理将

有助于在现有的宏观生物地理学体系下发展适用于土壤微生物的理论框架，且微生物地理研究也可对现有的

生物地理学理论进行补充和验证［２，６］。 土壤微生物和大型生物（特别是植物）常常密切相关，我们可以合理推

测微生物与大型生物的生物地理存在一定关联［１，１９］。 相关研究进展包括以下三方面。 ①从生物的分布格局

来看：土壤古菌和真菌的多样性与许多大型生物表现出一致的趋势，且真菌的全球分布格局还符合动植物的

Ｒａｐｏｐｏｒｔ法则［１０—１１］。 这可能是由于土壤真菌与植物之间具有更密切的联系（如共生关系），导致其地理分布

受到植物分布的制约［１０］。 ②从生物的生态模式来看：常被用于大型生物生态学研究的“种⁃面积关系”和“共
现模式”其实也适用于微生物［９，２０］。 ③从造成生物分布格局的原因来看：研究发现，一些驱动微生物多样性模

式的因素可能与解释大型生物多样性模式的一些基本过程类似［２１—２２］。 由此可见，土壤微生物与大型生物在

生物地理分布上有一些共同点。
然而，仍有一些研究展示了土壤微生物（主要是细菌）与大型生物在地理分布上的不同。 Ｂａｈｒａｍ 等人通

３５１５　 １３期 　 　 　 靳一丹　 等：大数据时代土壤微生物地理学研究综述 　
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过全球表土微生物组调查发现，土壤细菌的分类多样性和基因功能多样性都不符合大型生物普遍的生物多样

性纬度梯度格局［１１］。 除了纬度梯度，一些土壤微生物的多样性在海拔、降水梯度和不同土地利用类型上的分

布特点也与大型生物不同［２３—２５］。 微生物的微小体型、单细胞特点、繁殖方式和生理特征都与大型生物有明显

的不同；且由于生存环境的差异，某些土壤微生物的生物地理分布主要由土壤特性控制［２６］。 这些都可能导致

土壤微生物生物地理分布不同于大型生物。
由此可见，土壤微生物与大型生物的生物地理格局不完全一致，需要发展出更具包容性的生物地理学概

念和理论来解释这些差异。 为了完成这个目标，不仅需要考察土壤微生物的分布和多样性，更重要的是将微

生物信息与环境信息联系起来，从而探索产生土壤微生物地理分布格局的内在机制。
１．２　 土壤微生物生物地理分布格局的驱动因素

传统生物地理学和微生物生物地理学都认为当代环境因素（包括生物和非生物因素）和历史事件（包括

扩散限制和过去的环境条件）是研究生物分布格局的两大主题［１，２７］。 基于以上两个主题，Ｍａｒｔｉｎｙ 等人构建了

一个微生物生物地理学框架，其中包括四个假说：①微生物在空间中随机分布；②微生物的生物地理学反映了

当代环境变化的影响；③所有的空间变化都来自于历史事件的持续影响；④微生物的分布是历史事件和当代

环境共同影响的结果［１］。 基于以上框架，研究者们就导致土壤微生物分布格局的两大主题进行了探索。
１．２．１　 当代环境因素

非生物因素包括气候和土壤特性，其中土壤特性对土壤微生物的组成和分布起着至关重要的作用［２８—２９］。
土壤 ｐＨ是一个有效的生境“筛选器”：研究发现土壤 ｐＨ与某些微生物类群的丰度密切相关，且被认为是土壤

细菌群落的最佳预测因子［２５，３０—３１］。 除了 ｐＨ，土壤养分变化也会在不同程度上影响土壤微生物的群落组成和

多样性［２８］。 除了土壤特性，气候（如气温和降水）则可能是通过改变土壤分解速率，从而间接地影响土壤微

生物的地理分布［３２］。
生物因素包括微生物本身的特征和环境中其他生物的影响。 微生物的定殖、物种形成和灭绝都直接受到

其生活史特征的影响，它们庞大的种群规模和快速增长的特点为遗传多样性提供了巨大的潜力［７］。 土壤中

不同生物群落（包括微生物和较大体积的生物）间存在相互作用，例如：真菌紧密联系的群落特点可能导致它

们具有更强的环境变化抵抗能力［３３］；植物根系分泌物和凋落物不仅改变土壤养分条件，而且深刻影响土壤微

生物与植物之间的共生关系。 这些都是影响土壤微生物分布格局的生物因素［３４］。
１．２．２　 历史事件

扩散为生物个体（及其所代表的类群）被动或主动地从一个地点移动到另一个地点并成功定居的过

程［３］。 长远的扩散距离、不利环境条件以及地理屏障等都会导致不同地理位置微生物组成和多样性的差

异［３５，３６］。 历史事件和当代环境因素并不相互排斥，它们共同驱动形成土壤微生物群落的空间格局，但它们的

相对重要性仍存争议，需要进行更系统化的比较［１８，２７，３７］。
１．３　 土壤微生物群落的构建规则

基于当代环境因素和历史事件的微生物生物地理学框架有助于解释土壤微生物的地理分布格局，而探索

微生物群落的构建规则有助于深入理解土壤微生物群落结构的形成和演替。 目前认为微生物群落的构建受

到确定性过程和随机性过程这两种基本生态过程的影响［３８］：在确定性过程中，物种受到非生物和生物因素的

选择作用，将具有其独特的生态位，能通过竞争生存下来；而在随机性过程中，则涉及物种随机的出生、死亡、
扩散和遗传漂变事件，许多物种存在于相同或重叠的生态位中，但由于它们的竞争能力处于紧密平衡状态而

不会相互淘汰。
实际上，确定性过程和随机性过程同时影响土壤微生物群落的构建，它们的相对重要性则会因观察角度

的不同而产生差异［３９—４０］。 从空间尺度上看，随机性过程可能对较小范围内土壤细菌群落的构建起主导作用；
但在较大范围内，起主导作用的则是确定性过程［３８］。 从时间尺度上看，细菌群落的构建在土壤演替早期受随

机性过程的控制；随着演替的进行，确定性过程的相对重要性逐渐增加［４０—４１］。 除了观察的时空差异，微生物
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个体大小也会使观察结果发生变化［１４］。 基于以上差异，研究者们构建了各种概念模型［１４，４０，４２］，用于系统地了

解生态系统中微生物群落的形成和演替特征（图 ２）。

图 ２　 微生物群落构建概念模型

Ｆｉｇ．２　 Ｃｏｎｃｅｐｔｕａｌ ｍｏｄｅｌ ｏｆ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｓｓｅｍｂｌｙ

图片根据 Ｄｉｎｉ⁃Ａｎｄｒｅｏｔｅ等人［４０］ 、Ｗａｎｇ等人［４２］和 Ｌｕａｎ等人［１４］的研究

２　 分子生物学技术推动土壤微生物生物地理学快速发展

２．１　 分子生物学技术对土壤微生物生物地理研究的重要性

分子生物学技术以具有特异性的 ＤＮＡ片段为研究对象，可以检测环境微生物的丰度和多样性［４３—４４］。 自

１９９８年宏基因组学概念的提出，以核酸为研究对象的分子生物学技术被广泛应用于环境微生物研究中［４５］。
与传统微生物研究方法相比，结合生物信息学的现代分子生物学技术分辨率更高，能不依赖培养技术而直接

获得自然环境中的微生物信息，既可以为纯培养条件（如培养基成分、培养温度等）的优化提供帮助，也可以

从分子水平上判断环境微生物的丰度和多样性。
在分子生物学技术研究初期，主要用于土壤微生物生地理研究的是基因克隆文库和基因指纹图谱技术，

然而这些技术具有成本较高、工作量大、耗时长的缺陷，且不能提供微生物数量和基因表达水平方面的信息，
因此不适合用于观察和监测复杂环境中微生物多样性的时空动态变化［３０，４５］。 与之相比，随后出现的高通量
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图 ３　 基于已有数据库（绿色流程）和采样（棕色流程）的土壤微生物生物地理学研究示意图

Ｆｉｇ．３　 Ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｔｈｅ ｒｅｓｅａｒｃｈｅｓ ｉｎ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｇｅｏｇｒａｐｈｙ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｅｘｉｓｔｉｎｇ ｄａｔａｂａｓｅｓ （ ｇｒｅｅｎ ｐｉｐｅｌｉｎｅｓ） ｏｒ ｏｎ ｎｅｗ ｓｔｕｄｉｅｓ （ ｂｒｏｗｎ

ｐｉｐｅｌｉｎｅｓ）

其中一些图片根据 Ｔｈｏｍｐｓｏｎ等人［４６］ 、Ｍａｒｄｉｓ等人［４７］ 、ｖａｎ ｄｅｎ Ｈｏｏｇｅｎ等人［４８］ 、Ｍａ等人［１５］和 Ｇａｒｃｉａ⁃Ｐｉｃｈｅｌ等人［４９］的研究

测序技术，一次能对几十万至几百万条 ＤＮＡ分子进行序列测定，具有速度快、成本低的优点［５０］。 基于这些优

点，高通量测序目前已成为研究各种尺度下土壤微生物生物多样性、地理分布格局和群落构建演化机制的首

选技术（图 ３）。
２．２　 高通量测序（Ｈｉｇｈ⁃ｔｈｒｏｕｇｈｐｕｔ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ）平台

高通量测序平台的代表是 Ｒｏｃｈｅ 公司的 ４５４ 测序仪、Ｉｌｌｕｍｉｎａ 公司的 Ｓｏｌｅｘａ 测序仪和 Ａｐｐｌｉｅｄ Ｂｉｏｓｙｓｔｅｍ
公司的 ＳＯＬｉＤ测序仪［５１］。 以下简要介绍目前应用最广的 Ｒｏｃｈｅ ４５４测序平台和 Ｉｌｌｕｍｉｎａ测序平台。
２．２．１　 Ｒｏｃｈｅ ４５４测序平台

Ｒｏｃｈｅ ４５４平台利用微乳液 ＰＣＲ和焦磷酸测序技术确定核酸的碱基序列，具有测序读长较长（最长 １０００
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ｂｐ）、耗时短的优点［５２］。 通过识别小亚基 ｒＲＮＡ基因序列的差异，４５４焦磷酸测序技术被广泛应用于土壤微生

物生物地理研究中，包括微生物多样性分析、探索微生物地理格局、构建微生物预测模型等［３０，５３］。 然而，
Ｒｏｃｈｅ ４５４测序平台存在通量相对较低、试剂成本高、重复碱基聚合区域测序错误率高的问题，这些缺陷限制

了焦磷酸测序被应用于大样本量的研究中［５２］。
２．２．２　 Ｉｌｌｕｍｉｎａ测序平台

Ｉｌｌｕｍｉｎａ平台利用桥式扩增和合成测序技术确定核酸的碱基序列，是目前高通量测序应用最广泛的平

台，具有通量高、低成本的优点［５２］。 Ｉｌｌｕｍｉｎａ 公司包括 ＨｉＳｅｑ、ＭｉＳｅｑ、ＮｅｘｔＳｅｑ、ＮｏｖａＳｅｑ 等平台，前两个平台的

使用较多。 这些平台的主要区别在于总输出和最大读取长度，如较新的 ＨｉＳｅｑ ４０００ 系统一次运行的通量可

达 １．５ Ｔｂ，但读取长度仅限于 １５０ ｂｐ；而 ＭｉＳｅｑ 系统的最大读取长度为 ５００—５５０ ｂｐ，但输出量受限

（１５Ｇｂ） ［５４—５５］。 可综合考虑研究目的、通量要求、测序成本后再选择合适的 Ｉｌｌｕｍｉｎａ 平台。 得益于 Ｉｌｌｕｍｉｎａ 测
序平台通量高、成本较低的特点，全球尺度的土壤细菌（１６Ｓ ｒＲＮＡ基因测序）、古菌（１６Ｓ ｒＲＮＡ基因测序）、真
菌（ＩＴＳ基因测序）多样性调查得以实现［１９，４９］。

３　 大数据分析实现了多样品与大尺度的微生物生物地理研究

３．１　 大型国际微生物计划

随着基因测序领域的快速发展，人类对微生物多样性及其功能有了新的认知。 然而，由于不同微生物组

的研究之间缺乏合作，“碎片化”的测序数据和背景数据缺乏标准分析方法，使大规模微生物组的研究受到限

制。 为了解决这一问题，各种国际微生物计划自 ２１ 世纪以来被相继提出，如海洋微生物普查计划

（Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｃｅｎｓｕｓ ｏｆ Ｍａｒｉｎｅ Ｍｉｃｒｏｂｅｓ， ＩＣｏＭＭ）、人类微生物组计划（Ｈｕｍａｎ Ｍｉｃｒｏｂｉｏｍｅ Ｐｒｏｊｅｃｔ， ＨＭＰ） ［５６］、
地球微生物组计划（Ｅａｒｔｈ Ｍｉｃｒｏｂｉｏｍｅ Ｐｒｏｊｅｃｔ， ＥＭＰ） ［５７］、全球土壤生物多样性倡议（Ｇｌｏｂａｌ Ｓｏｉｌ Ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ
Ｉｎｉｔｉａｔｉｖｅ， ＧＳＢＩ）等，其中 ＥＭＰ 和 ＧＳＢＩ大大推动了土壤微生物多样性研究领域的发展。
３．１．１　 地球微生物组计划（ＥＭＰ）

ＥＭＰ（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅａｒｔｈｍｉｃｒｏｂｉｏｍｅ．ｏｒｇ）成立于 ２０１０年，其目的是通过对地球微生物群落的大规模取样，
得到全球未培养微生物多样性目录（包括样本信息及其元数据），并使用标准化流程来探索影响微生物群落

结构的生物地理学原理［５７］。 在全球五百多名科学家的共同努力下， ＥＭＰ 在 ２０１７ 年发表了他们的第一个荟

萃分析成果，包括新建立的环境微生物基因序列参考数据库，并提出了整合不同研究数据的新思路，将微生物

多样性的探索推向前所未有的规模［４６］。 该成果已被广泛应用于各类环境微生物研究中：如 Ｚｈａｎｇ 等人通过

比较 ＥＭＰ 发布的序列和来自公共数据库的基因组数据，揭示了地球生物群落原核基因组测序的现状［１６］；Ｍａ
等人则通过提取 ＥＭＰ 数据库中 １４ 种环境的大量测序信息，绘制了地球微生物的共存网络［１５］；而 Ｌｕａｎ 等人

则利用 ＥＭＰ 的测序数据和分析平台，揭示了微生物群落构建与生物有机体大小之间的关系［１４］。 除了以上研

究，ＥＭＰ 的数据也大大推动了测序数据分析工具、分析平台的开发和测试以及模型构建的进程［５８—５９］。
３．１．２　 全球土壤生物多样性倡议（ＧＳＢＩ）

ＧＳＢＩ（ｗｗｗ．ｇｌｏｂａｌｓｏｉｌｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ．ｏｒｇ）发起于 ２０１１年，其目标是通过全球科学家的合作，整合跨学科成果，
向公众提供信息并推广到环境政策中，为当前和未来土壤可持续性研究创建平台。 与 ＥＭＰ 不同的是，ＧＳＢＩ
旨在更好地利用已有的土壤生物多样性和生态系统服务方面的知识，而不是开始新的研究。 至今，全球性的

土壤微生物研究的对象包括细菌［６０］、真菌［１０］和原生生物［４８］，这些研究成果对绘制全球土壤微生物地图集、
探寻驱动多样性和地理分布格局因素、研究群落构建机制和构建预测模型具有重大贡献。
３．２　 微生物序列数据库和测序数据分析平台的兴起

不断推进的大型国际微生物计划使全球环境微生物数据量呈爆炸式增长，随之产生了各种微生物序列数

据库，其中信息的挖掘离不开生物信息学和计算机科学的支持［６１—６２］。 为了满足生命科学日益增长的计算需

求，各类微生物测序数据分析平台快速兴起，成为了不具备专业生物信息学和编程技能的研究人员深入分析
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大型数据集的有力工具，大大节约了数据分析和结果可视化的时间（图 ３）。 以下是一些近期兴起的环境微生

物序列数据库和测序数据分析平台以及它们在微生物研究中的应用。
３．２．１　 全球真菌数据库（ＧｌｏｂａｌＦｕｎｇｉ）

ＧｌｏｂａｌＦｕｎｇｉ数据库（ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｇｌｏｂａｌｆｕｎｇｉ．ｃｏｍ ／ ）是目前最全面的全球真菌数据平台，包含所有陆地生境中

的真菌群落信息，且具有网页交互界面实现查询结果的可视化［６３］。 ＧｌｏｂａｌＦｕｎｇｉ数据库于 ２０２１ 年 ５ 月 １ 日发

布了最新版本 ３（Ｒｅｌｅａｓｅ ３），包括超过十一亿的真菌内转录间隔区（ＩＴＳ）序列和两亿多个 ＩＴＳ 序列变体，这些

序列来自于 ３６７个研究的三万多个具有地理信息和元数据的样品。 ＧｌｏｂａｌＦｕｎｇｉ 数据库既可以被用于全球真

菌的生态与地理研究，也可以作为特定真菌类群的辅助研究工具［６４—６５］。 该数据库还允许作者提交尚未涵盖

的研究数据，并以这种方式为真菌系统学、生物地理学和生态学提供资源。
３．２．２　 陆地宏基因组数据库（ＴｅｒｒｅｓｔｒｉａｌＭｅｔａｇｅｎｏｍｅＤＢ）

ＴｅｒｒｅｓｔｒｉａｌＭｅｔａｇｅｎｏｍｅＤＢ数据库（ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｗｅｂａｐｐ．ｕｆｚ．ｄｅ ／ ｔｍｄｂ ／ ）建立于 ２０２０ 年，是第一个专门的陆地宏

基因组数据库，不仅包含全球范围各种生物群落和材料的宏基因组测序数据，还包含生物样品的元数据和测

序技术的元数据［６６］。 ＴｅｒｒｅｓｔｒｉａｌＭｅｔａｇｅｎｏｍｅＤＢ 数据库目前已更新到 ２．０ 版本，包括来自 ＳＲＡ（Ｓｅｑｕｅｎｃｅ Ｒｅａｄ
Ａｒｃｈｉｖｅ）和 ＭＧ⁃ＲＡＳＴ（Ｍｅｔａｇｅｎｏｍｅ Ｒａｐｉｄ Ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ ｕｓｉｎｇ Ｓｕｂｓｙｓｔｅｍ Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ）的两万多个陆地宏基因组，并
对它们的数据集进行了内容补充和格式统一。 该数据库的特点是具有用户友好型界面，既可以使用关键词搜

索，也可以直接从地图上按照地点快速选取感兴趣的宏基因信息，用于后续新旧数据的融合分析或荟萃分析。
３．２．３　 原核生物信息数据库及生境预测平台（ＰｒｏｋＡｔｌａｓ）

虽然原核生物在全球各种生境中广泛分布，但它们有各自的环境偏好，从而形成全球微生物的多样性格

局。 在这个背景下，２０２０年出现了一款名为 ＰｒｏｋＡｔｌａｓ（ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｍｓｋ３３．ｇｉｔｈｕｂ．ｉｏ ／ ｐｒｏｋａｔｌａｓ．ｈｔｍｌ）的原核生物信

息数据库，可以通过网页交互作业对给定原核生物群落的生境进行预测［６７］。 为了避免扩增子测序引物引起

的偏差，ＰｒｏｋＡｔｌａｓ数据库使用的是从五千多个宏基因组项目中提取的三十多万个 １６Ｓ ｒＲＮＡ 基因序列，其主

要来源为根际、土壤和海洋等环境样品。 利用这些宏基因组项目的元数据，可以将基因与生境进行关联，从而

对“微生物群落适应的环境类型”、“微生物的生境广谱性”以及“该微生物祖先或后代的居住生境范围”等问

题进行解答。
３．２．４　 微生物组学分析和可视化平台（Ａｎｖｉ′ｏ）

Ａｎｖｉ′ｏ（Ａｎａｌｙｓｉｓ ａｎｄ ｖｉｓｕａｌｉｓａｔｉｏｎ ｐｌａｔｆｏｒｍ ｆｏｒ ‘ｏｍｉｃｓ ｄａｔａ）是一个开源的、先进的微生物组学分析和可视化

平台，主要用于泛基因组分析，也适用于宏基因组学、宏转录组学和系统基因组学及其综合分析。 该平台包含

一百多个可单独执行任务的程序，具有灵活性、交互性和模块化的特点，满足用户构建分析工作流程的需

求［６８］。 在基因组和泛基因组分析流程中，Ａｎｖｉ′ｏ 可以识别并区分密切相关的微生物基因组中的核心基因和

附属基因；而在宏基因组分析流程中，Ａｎｖｉ′ｏ可以获得微生物的群落组成并完成可视化［６９—７０］。 除了‘以上完

整的工作流程，Ａｎｖｉ′ｏ的各个模块还可以被单独使用：如进行宏基因组分箱、基因组精炼、基因组完整性考察

等。 得益于 ３０多位开发者的贡献，Ａｎｖｉ′ｏ平台目前拥有超过八万行 Ｐｙｔｈｏｎ 和 ＪａｖａＳｃｒｉｐｔ代码，用于满足微生

物学家复杂的需求。
３．２．５　 微生物组学数据平台（ＭｉｃｒｏｂｉｏｍｅＡｎａｌｙｓｔ）

ＭｉｃｒｏｂｉｏｍｅＡｎａｌｙｓｔ（ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｗｗｗ．ｍｉｃｒｏｂｉｏｍｅａｎａｌｙｓｔ．ｃａ ／ ）是一个微生物组学数据的分析网站，目前具有标

记基因数据分析、鸟枪数据分析、公共数据投影和分类集群富集分析四个模块，即使不具备专业编程技能的人

员也可以利用该平台对微生物组学数据进行预处理、统计分析、功能分析、荟萃分析和可视化［７１］。 目前，
ＭｉｃｒｏｂｉｏｍｅＡｎａｌｙｓｔ平台已被广泛运用于自然环境 （如土壤、沉积物、海洋）微生物和肠道微生物的研

究中［７２—７５］。
３．２．６　 在线微生物分析平台（Ｑｉｉｔａ）

Ｑｉｉｔａ（ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｑｉｉｔａ．ｕｃｓｄ．ｅｄｕ ／ ）是一款开源、简便、快速的在线微生物分析平台，既包括 ＱＩＩＭＥ 等测序数据
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的分析流程，也具有面向全球的公开数据库，可以帮助用户对多个具有多组学数据的研究进行跟踪，适合初学

者使用［７６］。 Ｑｉｉｔａ不仅拥有超过十万个扩增子数据集和超过五百个配对的宏基因组和代谢组学数据集，还具

有标准化的技术、数据和分析工具，提供了一个大规模数据整合研究的框架，减轻了微生物生态研究者的技术

负担［７７］。 Ｑｉｉｔａ平台允许使用最新的分析技术快速重新分析已存储的数据集，即使是非生物信息学家也能够

使用标准化流程轻松地进行数据分析和荟萃分析。 除了土壤微生物生物地理学研究［７８］，Ｑｉｉｔａ在环境污染、人
类疾病与健康、分子生物学方法探索中也起到重要作用［７９—８１］。
３．２．７　 宏基因组全球目录平台（ｇｃＭｅｔａ）

宏基因组全球目录（Ｇｌｏｂａｌ Ｃａｔａｌｏｇｕｅ ｏｆ Ｍｅｔａｇｅｎｏｍｉｃｓ， ｇｃＭｅｔａ）平台是中国科学院微生物组学研究计划

（ＣＡＳ⁃ＣＭＩ）的一部分，也是世界微生物数据中心（ＷＤＣＭ）的合作数据库［８２］。 ｇｃＭｅｔａ（ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｇｃｍｅｔａ．ｗｄｃｍ．
ｏｒｇ ／ ）平台具有自己的数据库，包括四万多个宏基因组数据、九万多个扩增子数据、一千多个宏转录组数据和

三千多个基因组数据，涵盖人类肠道、宿主微生物、土壤等诸多研究领域；除此之外，ｇｃＭｅｔａ 也提供网页版的

数据分析工具（如组装、注释、可视化等）和工作流程（如基因组注释、宏基因组分类等）。 未来，ｇｃＭｅｔａ 平台有

望对与人类疾病与健康有关的微生物的研究起到重要贡献［８３—８４］。

４　 展望

４．１　 微生物分类分辨率的统一与优化

在大多数微生物测序数据的分析中，微生物类群的划分依赖于一个或多个基因组区段的核苷酸序列的相

似性（即聚类法），这种人为设置相似度阈值的聚类方法会使微生物类群因分类分辨率的高低而变化，这种灵

活性使得解释生物地理格局的过程更加复杂［３］。 针对这类问题，有研究者在土壤微生物生物地理研究中选

择使用扩增子序列变体（Ａｍｐｌｉｃｏｎ Ｓｅｑｕｅｎｃｅ Ｖａｒｉａｎｔｓ， ＡＳＶｓ）———而不是使用传统的聚类结果（Ｏｐｅｒａｔｉｏｎａｌ
Ｔａｘｏｎｏｍｉｃ Ｕｎｉｔｓ， ＯＴＵｓ）———对微生物进行分类［１５，４６］。 ＡＳＶｓ是基于测序区段序列差异的分类结果，可以作为

一种稳定的分类标识符，与 ＯＴＵｓ相比具有可重复使用的优势，即使在未来也可以与 １６Ｓ ｒＲＮＡ基因或基因组

数据库进行比较［４６，８５］。 因此，未来建议使用 ＡＳＶｓ代替传统的 ＯＴＵｓ聚类方式来对微生物进行分类，或是针对

研究目的对微生物聚类分类系统的分辨率进行统一与优化，一方面有利于来源于不同数据库信息的整合，另
一方面可以避免由于分类分辨率过低而低估了微生物的地理分布特点。
４．２　 利用微生物生物地理学来验证或构建生态模型

随着大型国际微生物计划的不断推进，全球土壤微生物数据量呈爆炸式增长，各种新兴数据库和数据分

析平台的推广有助于各类微生物系统模型的构建，这些模型将对验证生态学猜想和预测土壤生态变化起到重

要作用。
与大型生物相比，以微生物作为观察对象的优点之一是其可以被用于进行可控且可重复的试验。 首先，

微生物培养试验和生理生化试验为直接检验某些生态学猜想（特别是那些野外无法检验的大型生物的猜想）
提供了可能性，从而帮助人们更深入地理解生物多样性的形成过程［４９，８６］。 其次，通过微生物生物地理研究和

试验验证而构建的微生物系统模型可以成为研究生态学的有用工具［５９］。 至今，全球尺度下的土壤微生物研

究不仅包括绘制各类土壤微生物的全球分布图谱［６０，８７］，还包括微生物组内的营养结构调查［８８］，这些研究将

对全球环境变化导致的土壤生态变化的预测起到重要作用［８９］。 在未来有关土壤微生物模型构建的研究中，
一方面可以结合来自 ＥＭＰ、ＧＳＢＩ等计划发布的测序数据，综合考虑各种环境背景；另一方面还需关注土壤、气
候以及其他生物与微生物之间的相互关系，构建更精确的土壤微生物预测模型。 需要注意的是，数据量增大

的同时构建模型的噪声也会增加，结果可能导致模型准确性不增反减［９０］。 对于目前指数增长且来源多样的

各类环境微生物测序数据，需要选择合适的去噪手段（如平滑处理、分类处理等）对它们进行前处理后再增大

模型输入的数据量，这样不仅可以提高模型的准确性，未来在其他研究中还可以重复利用这些测序

数据［９１—９２］。
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４．３　 发展基于基因功能的微生物生物地理学

在至今绝大多数的土壤微生物生物地理学研究中，分子生物学技术多被用于揭示复杂环境中微生物的系

统发育多样性，而忽略了其功能多样性。 实际上，真正驱动相关生态过程的是这些微生物所表现出来的功能。
因此，了解自然环境中微生物功能特性的梯度（即基因地理学）将有助于从功能机理上理解微生物群落和自

然地理之间的关系［９３—９４］。
实际上，Ｗｅｉｈｅｒ和 Ｋｅｄｄｙ 早在 １９９５ 年就提出了基于特征的群落构建的模型，强调了物种具有的特征（而

不是物种在分类学上的差异）对于群落构建的重要性［９５］。 这种基于功能特征的微生物生物地理学方法的潜

力逐渐受到重视，因为研究功能特性与环境梯度的关系将有助于从机理上理解微生物群落和自然环境之间的

关系［２，９６］。 随着分子生物学技术的不断发展，功能基因定量 ＰＣＲ 技术和微阵列基因芯片技术被用于识别土

壤中的功能基因，从而探索功能基因与环境梯度之间的联系［９７—９８］。 然而，这类技术受限于已有的基因序列的

知识，但自然环境中大量微生物基因的功能是未知的。 宏组学（包括宏基因组、宏转录组）测序技术是实现该

目标的有利工具，因为这类技术可以获得环境微生物全基因组的序列，从而实现对微生物群落的分类组成和

功能特征的描述［５５］。 现如今，为了探索环境微生物组的功能多样性，越来越多研究者选择将宏基因组测序的

手段应用于微生物生物地理研究中［９９—１００］。 与扩增子测序相比，宏基因组测序不仅可以获得更多基因的功能

信息，还能提高稀有类群的识别率［１０１］。 需要注意的是，功能基因发生作用的前提是它们的表达，这需要结合

宏转录组测序等加以研究。 由此可见，结合应用各类宏组学测序方法（如 Ｑｉｉｔａ 平台），进行大尺度的、系统性

的基因地理学分析，将是未来土壤微生物生物地理学研究的一大发展方向（图 ３）。 更重要的是，土壤微生物

生物地理学在未来还有望形成一个“基因地理学”的分支，基因地理学研究将结合宏观生态学研究方法与分

子生物学手段，不仅有助于更好地理解微生物分布格局下的机制，在将来还有望对地球系统模型的构建做出

重要贡献。
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