
   

微生物学报  
Acta Microbiologica Sinica  
2024, 64(6): 1824–1847  
http://journals.im.ac.cn/actamicrocn  
DOI: 10.13343/j.cnki.wsxb.20230551  

Soil Microbiome Involved in Element Cycling 土壤微生物与元素循环 
 

                           

资助项目：广西壮族自治区自然科学基金(2023GXNSFBA026286)；湖南省自然科学基金(2023JJ40652)；中国博士后科

学基金(2022M723365)；国家重点研发计划(2022YFD5002005)；国家自然科学基金(42277298)；中国农业大学 2115 人

才培育发展支持计划(1191-00109012) 
This work was supported by the Natural Science Foundation of Guangxi Zhuang Autonomous Region 
(2023GXNSFBA026286), the Natural Science Foundation of Hunan Province (2023JJ40652), the China Postdoctoral Science 
Foundation (2022M723365), the National Key Research and Development Program of China (2022YFD5002005), the 
National Natural Science Foundation of China (42277298), and the 2115 Talent Development Program of China Agricultural 
University (1191-00109012). 
#These authors contributed equally to this work. 
*Corresponding author. Tel/Fax: +86-10-6273558, E-mail: gangwang@cau.edu.cn 
Received: 2023-08-29; Accepted: 2023-11-10; Published online: 2023-11-17 

土壤病毒之奥秘：研究进展、挑战及未来展望 

吴汉卿 1,2#，阮楚晋 1#，韩苗 1，王钢 1,3* 

1 中国农业大学土地科学与技术学院，北京 100193 
2 中国科学院亚热带农业生态研究所，湖南 长沙 410125 
3 中国农业大学国家黑土地现代农业研究院，北京 100193 
 

吴汉卿, 阮楚晋, 韩苗, 王钢. 土壤病毒之奥秘：研究进展、挑战及未来展望[J]. 微生物学报, 2024, 64(6): 1824-1847. 
WU Hanqing, RUAN Chujin, HAN Miao, WANG Gang. Mystery of soil viruses: advances, challenges, and perspectives[J]. Acta 
Microbiologica Sinica, 2024, 64(6): 1824-1847. 

摘   要：土壤病毒是土壤生物多样性的重要组成部分，数量繁多，在调控微生物多样性、群落组

成和养分循环等方面具有重要的生态功能。然而，由于土壤自身的复杂性及其动态变化特征，病

毒在土壤生态系统中发挥的功能及其作用机理，一直是该研究领域的薄弱环节，也是当前土壤生

物学、微生态学和环境科学等领域的研究热点和前沿。近年来，分子生物学技术的突破及生态学

理论的广泛应用极大地推动了土壤病毒研究领域的发展。为客观全面地分析土壤病毒研究领域的

动态和热点，本研究借助文献计量分析方法，对土壤病毒研究现状及热点进行了综述，展示了土

壤病毒研究的发展态势，并结合土壤环境特征，对土壤病毒研究领域未来发展方向进行了展望，

主要包括土壤病毒多样性、生物学特征、环境影响因素、作用机制及其在农业上的应用。随着多

学科交叉融合及研究技术手段的进步，土壤病毒研究迎来了一个高速发展阶段，而土壤病毒研究

在养分循环、生态系统服务及生物调控等方面所取得的重要成果，可以更好地服务于土壤健康以

及碳中和计划。 

关键词：土壤；病毒；生态功能；文献计量分析；研究热点 
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Abstract: Soil viruses are the most abundant biological entities on Earth. They play important 
roles in the regulation of host dynamics and soil ecosystem, including microbial diversity, 
community composition, and element cycling. However, due to the tremendous complexity of 
the soil ecosystem, the incredible functions of soil viruses and the underlying functioning 
mechanisms remain largely unexplored and represent a hot topic and frontier in soil biology, 
microbial ecology, and environmental science. The recent advances in molecular biotechnology 
and the widespread application of ecological theories have significantly boosted the research on 
soil viruses. To provide a comprehensive overview of the state-of-the-art knowledge of soil 
virology, we conducted a literature review using bibliometric methods. This paper offers an 
overview of the current status and hotspots in soil virus research, shedding light on the 
development in this field. Taking into account the characteristics of soil environments, the 
study presents the future prospects for soil virus research, including the diversity, biological 
characteristics, environmental factors, mechanisms, and applications of soil viruses. With the 
interdisciplinary integration and advancements in research technologies, soil virus research is 
experiencing rapid growth. The noteworthy achievements in nutrient cycling, ecosystem 
services, and biological regulation through soil virus research can contribute to soil health and 
carbon neutrality initiatives. 
Keywords: soil; virus; ecological function; bibliometric analysis; research hotspot 
 
 

土壤微生物(尤其是细菌)参与并驱动了不

同环境条件下的元素生物地球化学循环过程[1-2]，

而细菌周围通常伴有高丰度的病毒存在[3]。据统

计，全球病毒数量约为 4.8×1031 个[4]，而土壤病

毒丰度占全球病毒数量的 10%左右，每克土壤

中病毒丰度最高可达 1010 病毒粒子(virus-like 
particles, VLPs)[5]。据大量研究报道，病毒作为

地球上最神秘且种类和数量繁多的生物实体，在

调控微生物多样性和群落结构、元素生物地球化

学循环和生物进化中起到关键作用[6-13]。一方面，

土壤病毒群落能够通过感染和裂解宿主细胞对

特定宿主细菌物种的丰度变化作出迅速响应[14]，

在此过程中释放出养分物质并影响微生物残体

的生成，从而影响养分循环[4,15-17]。另一方面，

病毒能够介导宿主细胞间的水平基因转移来驱

动宿主微生物进化，并通过病毒与宿主间从个体

到群落水平上错综复杂的互作关系，影响微生物

多样性和群落结构[15,18]。因此，土壤病毒是土壤

生态系统的重要组成部分，在维持土壤生态系统

稳定和促进生物地球化学循环过程中发挥着至

关重要的作用[19-23]。 
土壤具有丰富的空间结构 (比表面积为

1.1×106−8.0×106 cm2/g)，其与土壤水肥气热等要

素共同塑造了土壤特有的微观异质性[5]，为土壤
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病毒和其他微生物的活动创造了多重生态位(图
1)[24-25]，但与此同时，土壤孔隙结构的异质性往

往会导致土壤中微生物运动受到限制[26-27]。如土

壤孔隙特征通过影响养分扩散、运移，导致不同

微生境土壤中养分含量差异并影响微生物对养

分的获取策略，进而影响土壤病毒与宿主细菌间

的互作关系[25]。此外，病毒自身不具备自主运

动能力，其主要依靠气流、水流以及其他生物的

携带在环境中被动迁移，并主要通过布朗运动在

土壤团聚体表面的水膜中进行扩散。在水生环境

中，病毒易于运移，且与易感菌株的相遇机会较

大；而在土壤环境中，由于空间异质性以及土壤 
 

 
 

图 1  土壤团聚体微生物群落分布 

Figure 1  Microbial community distribution in soil aggregates. 
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胶体等物质的吸附作用会限制病毒运移，进而限

制了土壤病毒-宿主微生物间的互作过程[26]。然

而，自然土壤常处于非饱和水分状态，土壤部分

孔隙间由于缺水，连通性受限，在土壤团粒结构

中产生空间隔离[28]，这也会导致土壤微生物(包
括病毒)产生不同的进化轨迹，甚至使微生物种

群出现平行进化，进而增加土壤微生物群落中的

局部多样性并形成独特的微生物(病毒、细菌及

真菌等)群落结构[27]。 
近年来，土壤病毒愈发受到科研学者们的关

注，了解病毒在土壤生态系统中的功能及作用机

制具有重要意义。然而，由于土壤自身的复杂性

及其动态变化特征，病毒在土壤生态系统中发挥

的功能及其作用机理，一直是该研究领域的薄弱

环节。目前，人们对土壤病毒类型、丰度、影响

因素、作用机制及生态功能仍知之甚少。基于此，

本文借助文献计量分析方法，系统梳理国内外关

于土壤病毒相关研究进展，阐述该研究领域的现

有方向及国内外研究热点，并根据当前需求，提

出该研究领域的关键知识空白及未来研究展望，

以期为该研究领域的探索和发展提供一定参考。 

1  土壤病毒研究发展态势 
本研究基于 Web of Science (WoS)核心合集

数据库，通过主题检索，统计自 1900 年至今土

壤病毒(包括噬菌体)研究领域的年发文量，并归

纳总结出其发展态势。1936−2021 年土壤病毒研

究领域发展可划分为 2 个阶段：平稳发展阶段

(1936−1990 年)和迅速增长阶段(1991 年至今)。
1936−1990 年，每年发文量不超过 10 篇，该时

期土壤病毒研究发展缓慢；1991 年至今，发文

量极速增长，尤其是近几年发展更为迅速(图 2)。
这说明土壤病毒研究领域当前正处于高速发展

阶段，国际上对土壤病毒相关研究的关注程度越

来越高，同时也证实该研究领域目前为国际土壤

学研究热点，推测可能是近年来分子生物学技术

的突破、生态学理论的广泛应用及新冠病毒感染

疫情极大地推动了土壤病毒研究领域的发展。 
利 用 检 索 自 WoS 核 心 合 集 数 据 库    

1936−2022 年发表的土壤病毒相关文献信息，进

行关键词共现网络分析[29]，发现土壤病毒研究

领域的发展主要是围绕病毒多样性及生态学效

应(主要关键词有 diversity、population dynamics、
communities、abundance、ecology 等)、迁移传

播(主要关键词有 movement、transport、adsorption、
porous media 等)及侵染机制、抗性基因、生物进

化及调控 (主要关键词有 infection、 resistance 
gene、evolution、biological control 等)等 3 个大

方向(图 3)。 

2  土壤病毒研究热点 
2.1  土壤病毒类型 

病毒作为宿主细胞外独立粒子，基因组物质

都包裹在蛋白质结构中。土壤中大多数典型噬菌

体衣壳上附着有尾丝蛋白，参与宿主识别和感 
 

 
 

图 2  1936−2021 年土壤病毒研究领域 SCI 发文量

变化 
Figure 2  Changes in the number of published SCI 
articles in the research field of soil viruses from 1936 
to 2021. 
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染，少数有脂质包膜。Weinbauer[30]观察水生环

境病毒直径为 30−80 nm，土壤病毒大小也在这

个范围内，典型噬菌体的衣壳最常见直径约为

60 nm[5]。因此，噬菌体的等效直径一般要比细

菌细胞(1−5 μm)的尺寸小很多。从噬菌体的核酸

类 型 来 看 ， 噬 菌 体 可 以 携 带 双 链 DNA 
(double-stranded DNA, dsDNA) 、 单 链 DNA 
(single-stranded DNA, ssDNA) 、 双 链 RNA 
(double-strandedRNA, dsRNA) 、 单 链 RNA 
(single-stranded RNA, ssRNA)。 

 

 
 

图 3  1936−2022 年土壤病毒研究高频关键词共现网络图谱(A)和高频关键词聚类图谱(B) 
Figure 3  The co-occurrence network (A) and cluster map (B) of high-frequency keywords about soil viruses 
from 1936 to 2022. 
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常见的噬菌体分为短尾噬菌体科(Podoviridae) 
(尾部短，不可收缩)，肌尾噬菌体科(Myoviridae) 
(尾部长，可收缩)，长尾噬菌体科(Siphoviridae) 
(尾部长，不可收缩)，以及一些球状、线状的

病毒颗粒 [5]。Williamson 等 [3]比较了多种不同

类型土壤的病毒颗粒形态，发现多数土壤以有

尾噬菌体为主(80%)，仅有 1 种农业土壤中 56%
为球形病毒颗粒。Guttman 等[31]估算了有尾噬

菌体(Caudovirales)的质量，发现其蛋白质和核

酸质量相等，而丝状病毒通常只有 6%−14%的

核酸。 
此外有研究发现，病毒粒子大小与基因组大

小存在一定相关性 [32]，如大肠杆菌病毒粒子

MS2 噬菌体直径为 26 nm，单链核糖核酸基因组

只有 3 569 个核苷酸，仅携带 4 个基因。而巨大

芽孢杆菌(Bacillus megaterium)噬菌体的衣壳直

径为 160 nm，能携带细菌 497 kb 双链脱氧核糖

核酸基因组，比一些细菌基因组还要大[30]。在土

壤中，还存在着一些巨大病毒(giant viruses)，如核

质巨 DNA 病毒(nucleocytoplasmic large DNA 

viruses, NCLDVs)，其具有至少 300 kb的基因组，

主要感染真核生物 ( 尤其是原生生物和藻

类)[33-35]。Schulz 等[36]通过迷你宏基因组学方法

(mini-metagenomics)在森林土壤中发现了 16 个

新的巨大病毒基因组，并通过系统发育分析将它

们归属于 klosneuviruses、Cafeteria roenbergensis 
virus 和 tupanviruses。常见的一些土壤病毒及宿

主、基因型信息如表 1 所示。 

2.2  土壤病毒研究常用方法 
大多数土壤病毒研究的第一步工作是需要将

吸附在土壤颗粒上的病毒粒子进行洗脱浸提，而

10%的柠檬酸钾溶液、10%的牛肉膏、250 mmol/L
的甘氨酸溶液和 10 mmol/L 的焦磷酸钠溶液为

最常用的 4 种土壤病毒洗脱浸提液，其中对于农

田土壤病毒洗脱提取，10%的柠檬酸钾溶液效果

相对最佳[46]。Yu 等[47]通过比较了 3 种物理分散

方法(振荡、涡旋和超声处理)和 10 种土壤病毒

洗脱浸提液，最终确定了从(亚)热带红壤中提取

病毒的优化方法。此外，为得到高浓度的土壤

病毒提取液，还需要对其进行土壤病毒纯化及 

 
表 1  土壤典型病毒[37] 

Table 1  Typical virus in soils[37] 
Hosts Genome type Typical viruses  References 
Bacteria dsDNA/ssDNA 

dsRNA/ssRNA(+) 
(linear and circular) 

Caudovirales (Myoviridae, Podoviridae and Siphoviridae), 
Inoviridae, Plasmaviridae, and Leviviridae 

[38-39] 

Archaea dsDNA/ssDNA Ampullaviridae, Bicaudaviridae, Spiraviridae, Fuselloviridae [40] 
Fungi dsRNA (linear) 

ssRNA(+)/ssRNA(−) 
ssDNA (circular) 

Totiviridae, Chrysoviridae, Partitiviridae, Megabirnaviridae, 
Quadriviridae, Reoviridae, Alphaflexiviridae, Endornaviridae, 
Barnaviridae, Gammaflexiviridae, Hypoviridae, Narnaviridae, 
Mycomononegaviridae 

[41] 

Arthropods ssRNA(+)/ssRNA(−) Flavivirus, arboviruses, togaviruses, bunyaviruses, mesoniviruses, 
reoviruses, rhabdoviruses, negiviruses, birnviruses 

[42] 

Nematodes ssRNA Orsay virus infecting Caenorhabditis elegans [43] 
Protozoa dsRNA Trichomonas vaginalis virus, Giardia lamblia viruses [44] 
Plants ssDNA/dsRNA 

ssRNA(+)/ssRNA(−) 
ssRNA(RT)/dsDNA(RT) 

Tobacco mosaic virus, tomato spotted wilt virus, tomato yellow 
leaf curl begomovirus 

[45] 

+: Plus-strand; –: Minus-strand; RT: Reverse transcription. 
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富集 [48]。目前最常用的土壤病毒纯化及富集  
方法是聚乙二醇(polyethylene glycol, PEG)沉淀

法[49]、CsCl 平衡梯度等密度离心法[50]及切向流

过滤法(tangential-flow filtration, TFF)[51]。其中，

对于土壤病毒粒子的分离、纯化及富集主要采用

切向流过滤法，其原理是利用蠕动泵将土壤病毒

洗脱液匀速流经特定孔径的过滤膜，从而实现土

壤病毒提取液的纯化及浓缩。 
在获取纯化及富集后的土壤病毒粒子，可依

靠扫描电子显微镜(scanning electron microscope, 
SEM)、透射电子显微镜(transmission electron 
microscope, TEM)和流式细胞仪(flow cytometer, 
FC)等工具，对其进行计数及形态学、生物学特

性分析[52-53]，此外，当前宏病毒组技术也被广泛

应用于土壤病毒研究，属于研究热点之一。值得

注意的是，由于病毒基因组不同于原核微生物基

因组，没有类似于原核生物 16S rRNA 基因普遍

保守的系统发育标记，因此难以利用分子生物

技术对土壤病毒多样性和系统发育进行综合分

析[54]。当前唯有在特定病毒类群中，才可利用

某些高度保守的标记基因评估某个类群中的系

统发育关系(如 g23[55])，但携带类似保守基因的

病毒只占自然环境中所有病毒种群的极小比例，

不能够完整地反映环境中病毒多样性特征。随着

高通量测序和宏基因组学技术的发展，人们无须

通过宿主培养及单基因标记，仅通过对整个环境

中的病毒基因进行比较分析就可以研究病毒多

样性[56]。宏病毒组主要有两种分析方法，一是

直接收集土壤中的病毒，提取 DNA 并测序分析。

然而，实验收集的过程会造成一定程度的病毒损

失，且由于土壤病毒基因组含量少，需要通过全

基因组扩增病毒基因组以达到可测序浓度，会出

现偏好性扩增[9]，这些因素都影响着宏基因组序列

信息对土壤病毒多样性的真实反映[57]；二是从细

菌宏基因组中挖掘病毒序列信息[57]。然而，由 

于细菌基因组的干扰以及土壤病毒基因库的不

完整性，导致土壤病毒的大量序列无法有效注

释。由于这些技术方面的限制，目前通过宏病毒

组研究土壤病毒多样性的报道较少[58-64]。此外，

也有研究利用病毒指纹图谱技术来探究土壤病

毒多样性，如 Srinivasiah 等[65]利用 RAPD-PCR 
(random PCR amplification of polymorphic DNA)
技术发现南极不同地点土壤病毒群落结构存在

显著差异，且病毒群落结构随环境变化而异。 

2.3  土壤理化性质对病毒的影响 
土壤病毒自身不具备主动运动能力，因此土

壤中的病毒主要以 3 种状态存在：(1) 绝大部分

病毒由于静电等作用吸附及固定在土壤颗粒表

面；(2) 极少部分病毒游离在土壤团聚体表面的

水膜中；(3) 还有一部分溶原性病毒存在于宿主

细胞中 [7]。而土壤中影响病毒丰度的因素也较

多，如土壤水分、温度、pH、有机质及黏土矿

物等[66-67]。 
土壤水分对病毒丰度的影响存在一个阈值，

一旦土壤含水量低于这个阈值，土壤蒸发所导致

的 病 毒 灭 活 作 用 就 会 被 放 大 。 Yeager 和

O’Brien[68]研究发现，在砂壤土中，I 型脊髓灰质

炎病毒质量含水量为 2.9%−18%之间时以基本

相 同 的 速 率 灭 活 ， 但 是 当 质 量 含 水 量 在

0.6%−1.2%，病毒失活率显著增加。此外还发现

在较低的土壤含水量条件下，蒸发是导致干燥土

壤中 I 型脊髓灰质炎病毒灭活的主要因素。因

此，该团队对 I 型脊髓灰质炎病毒的 RNA 和衣

壳进行了放射性标记，发现在湿润土壤中病毒的

核糖核酸和衣壳都可以进行回收，但在干燥土壤

中只有 RNA 能有效地进行回收，这说明病毒可

能与土壤矿物颗粒产生的不可逆结合，从而导致

病毒灭活[68]。Straub 等[69]也比较了在不同土壤含

水量条件下砂壤土和黏壤土中 I 型脊髓灰质炎

病毒和大肠杆菌噬菌体 MS2、鼠伤寒沙门氏菌
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噬菌体 PRD-1 的失活率，发现 3 种病毒的活性

随土壤水的蒸发而迅速降低，比恒定湿度下失活

更快；无论何种土壤类型，在 15 °C 下蒸发 7 d、
27 °C 下蒸发 3 d 或者 40 °C 下蒸发 2 d 均能完全

灭活这 3 种病毒。Williamson 等[3]使用荧光显微

镜测定了美国特拉华州 6 种土壤中的病毒丰度，

发现土壤病毒粒子丰度与土壤含水量之间存在

显著正相关关系。王燕等[70]研究发现，水分通

过调控多孔表面水膜的厚度和连通性来改变细

菌在微孔尺度的运动，进而影响微生物在粗糙界

面的增殖和生物膜的形成过程，以及菌落的形态

特征，同时通过影响噬菌体的扩散传播来调节细

菌和噬菌体之间的互作机制，即相对低水膜网络

促进了细菌和噬菌体之间的空间隔离，降低了噬

菌体有效侵染细菌的概率，从而有利于细菌的增

殖。另外，土壤水分往往会影响土壤中养分扩散

过程，导致养分有效性产生差异，进而影响噬菌

体的感染机制。如 Stewart 和 Levin[71]发现当养

分有效性存在显著差异时，溶原性噬菌体比裂解

性噬菌体更易于生存，且在环境中数量更为丰

富，其作为水平基因转移载体和细菌遗传变异的

基因来源，对微生物生态学和进化过程有着重要

影响。另一方面，土壤水分分布及动态变化特征能

够影响土壤微生物种群丰度与群落结构[72-75]，进而

影响土壤病毒的时空分布动态[15,76-77]；然而，土

壤微生物与病毒之间的互作模式及相关作用机

制仍不清楚[78-80]。 
温度也是决定噬菌体能否存活和生长的关

键因素[81]。一般而言，低温会增加病毒的生存

期和潜伏期，但同时也会减少裂解量(burst size)。
这可能是因为在较高的土壤温度条件下易提高

土壤酶活性，而较高的蛋白酶活性会导致病毒更

快失活和分解[67]。Egilmez 等[82]发现，温度范围

在 30−50 °C 条件下分离得到的噬菌体多为裂解

性噬菌体；而在温度范围为 15−25 °C 条件下，

则转化为溶原性噬菌体。Yeager 等[68]研究了脊

髓灰质炎 I 型野毒株在不同温度下的生存时间，

发现在 37 °C 条件下，病毒最多只能生存 12 d，
而在 4 °C 条件下，180 d 仍然能够检测到存活的

病毒。这一研究结果意味着不同温度对新型冠状

病毒存活时间的影响不一，或许这也是之前新冠

疫情期间疫情不断反复的原因之一，即其中低温

冷链运输水产品等条件下病毒存活时间较长。

Hurst 等[83]比较了土壤温度、含水量、需氧微生

物的存在、物理吸附程度、磷和铝浓度以及 pH
对几种典型病毒存活的影响，发现土壤温度是影

响土壤病毒最为关键的因素。另外，在当前全球

气候变暖背景下，温度对土壤病毒及其介导的生

物地球化学循环过程和生态功能的影响机制更

加值得深入探究。 
土壤 pH 不仅能够影响宿主的生长，还影响

病毒的存活率[78]。据报道，木糖氧化无色杆菌

(Achromobacter xylosoxidans)噬菌体 phiAxp-3 在

中性 pH 下的感染活性最高，在 pH 为 4.0 和 10.0
时分别下降了 90.25%和 75.76%[84]。Sykes 等[85]

试图从不同 pH 土壤中分离链霉菌噬菌体，尽管

在这些土壤中存在嗜酸性链霉菌 (Acidophilic 
streptomycetes)，但在 pH 低于 6.0 的土壤中并未

检测到噬菌体，而从中性土壤中分离的部分噬菌

体却能够在 pH 为 5.5 时裂解嗜酸链霉菌。Sykes
和Williams[86]发现放线菌噬菌体(actinophage)吸附

在高岭石上和游离在高岭石之外两种状态下，放

线菌噬菌体对宿主的感染潜力分别在 pH 6.1 和

4.9 时丧失，这可能是由于 H+在高岭石表面的积

累削弱了噬菌体的感染潜力。pH 也会影响土壤

颗粒表面对病毒的吸附和解吸行为，以间接的方

式影响病毒存活。目前的研究发现，病毒吸附在

固体表面是一种常见现象，其吸附特征与土壤颗

粒表面的静电特性紧密相关，而土壤颗粒表面的

静电特性很大程度上受到土壤 pH 值的影响[87]。
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Bales 等[88]研究发现，在 pH 5.0 时噬菌体 MS-2
的吸附量比 pH 7.0 时高，一般认为随着 pH 值的

升高，噬菌体在土壤颗粒上的吸附量有下降的趋

势。Bales 等[89]的研究表明，在有 Ca2+存在时噬

菌体 MS-2 在硅土上的吸附量是在无 Ca2+存在时

的 10 倍以上。因此，土壤 pH 也是土壤病毒的

主要影响因子。 
此外，黏土矿物能够保护噬菌体不受土壤微

生物及相关因素干扰而失活，即使没有宿主细

菌，病毒粒子也能长期存活[90-91]。Straub 等[69]

报道了不同土壤类型对土壤病毒活性的影响，结

果表明病毒在黏壤土中比在砂土中存活更长时

间。Kapuscinski 等[87]证明病毒与胶体和颗粒物

质的结合延长了存活时间。Lipson 和 Stotzky[92]

发现高岭石增强了病毒扩散，使病毒更快地向宿

主细胞表面转移发生物理接触，从而提高了病毒

的存活率。黏土矿物可以保护噬菌体免受紫外线

照射导致的活性下降[93]。另外，不同生态系统类

型中土壤病毒丰度也存在显著差异，如森林生态系

统中土壤病毒丰度约为(1.31−4.17)×109 VLPs/g，
农田生态系统中约为(0.87−1.10)×109 VLPs/g，而

沙漠生态系统中约为 103−105 VLPs/g[3,5]。综上所

述，土壤具有众多理化性质指标，这些指标对土

壤中的病毒存在产生显著的影响，但其中具体影

响机制目前尚不清楚，亟待进一步研究。 

2.4  土壤噬菌体感染宿主微生物的主要作

用机制 
由于土壤生态系统中原核生物数量及多样

性较高，因此土壤中病毒主要是以侵染原核生

物的噬菌体(bacteriophage 或 phage)为主，此外

土壤中一些病毒也可以侵染一些特定真菌、土

壤线虫及植物根系等[5,94]。本文主要根据噬菌体

生活史的不同(图 4)，将噬菌体细分为裂解性噬

菌 体 (lytic phage) 和溶原性噬菌体 (lysogenic 
phage)[95-96]。如图 4 所示，噬菌体具有不同的生

活史策略，主要包括裂解循环、溶原循环、慢性

循环和伪溶原循环[96]。 
噬菌体感染宿主细菌后，快速增殖并迅速裂

解宿主、释放子代的种群繁殖方式称为裂解性感

染(图 4 中棕色箭头)。裂解性病毒通常可以在较

短时间内完成裂解循环从而实现自身增殖，而溶

原性病毒则是在吸附、感染宿主细胞后，会进入

溶原状态，即将自身基因组整合到宿主基因组上

形成前噬菌体(prophage)并随宿主繁殖进行复

制，胞内溶原性噬菌体会保持前噬菌体状态，

直至遭受环境胁迫或刺激(如升温等)时方才转

化为裂解性噬菌体，并在胞内增殖后裂解宿主

细胞[7,96]。由于噬菌体存在不同的生活史策略，

因此噬菌体与宿主细菌群落间的互作模式较为

复杂，主要包括裂解寄生及溶原共生等[30]。 
土壤微环境异质性对噬菌体-宿主互作具有

一定的限制，如宿主细胞的异质分布、局部寡营

养条件导致宿主细胞低活性、破碎的孔隙水膜网

络以及土壤颗粒表面吸附等[71]。裂解循环不利

于噬菌体-宿主长期共存，因此噬菌体更偏好溶

原循环这一生活史策略[97-99]。溶原噬菌体感染宿

主后，将它们的基因组整合到宿主基因组中，形

成前噬菌体，随着宿主细胞的生长和分裂而进行

同步复制[100]，而非立刻裂解宿主细菌(图 4 中蓝

色箭头)。然而，这种溶原性噬菌体在特定刺激

下会转变为裂解性噬菌体，迅速裂解宿主细菌。

这种生存策略使得病毒在面对土壤环境胁迫时，

仍然能够保持种群生存能力[98,100]。研究表明，具

有溶原性的噬菌体在土壤中广泛存在，40%的陆

地细菌种群含有诱导型溶原性噬菌体[71,100]。然而，

溶原性噬菌体的作用很少在土壤中得到评估。 
土壤中溶原噬菌体可能根据环境条件及宿

主可利用性，在裂解和溶原间转换[101]。采用前

噬菌体化学诱导的方法进行实验，发现在宿主细

菌数量多、活性高时，噬菌体一般采用裂解循环
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方式快速增殖；而当养分物质匮乏、宿主细胞的

状态不佳、数量较低时，新释放的病毒粒子很难

找到未感染的宿主细胞进行新一轮的感染，不能

满足裂解性噬菌体快速及大量感染的需求，因此

噬菌体往往采取溶原循环方式延长潜伏期，以求

适应环境胁迫并存活下来。Maslov 和 Sneppen[98]

应用博弈论建立模型研究发现，宿主细菌在环境

胁迫条件下，噬菌体更倾向于进入溶原状态；而

在宿主细菌处于较为适宜的环境中，并且噬菌体

的扩散不受限制时，噬菌体会选择裂解途径感染

宿主细菌。 Liang 等 [99] 则利用丝裂霉素 C 
(mitomycin C)对前噬菌体进行诱导释放，完成了

不同深度土壤微生物群落的溶原组分(losogenic 
fractions, LF)分析，发现土壤中病毒粒子和细菌

的丰度均随土壤深度的增加而降低，而 LF 却随

土壤深度的增加而增加，这可能是在深层土壤中

较低的养分水平和其他环境胁迫条件诱导了更

多的噬菌体以溶原的方式潜伏在宿主细胞中。 
除了裂解和溶原循环模式，研究人员还发现

了其他类型的噬菌体感染机制。如一些丝状噬菌

体的基因组进入细菌后在细胞内进行复制增殖，

组装为子代噬菌体，但子代噬菌体的释放不会裂

解宿主细菌，而是以分泌的方式排出细菌，被称

为慢性循环(chronic cycle) (图 4 中紫色箭头)[96]。

此外，还有研究发现，宿主细菌会携带噬菌体基

因组在细胞中，处于携带噬菌体的载体状态

(phage carrier state) ， 称 为 伪 溶 原 循 环

(pseudolysogeny cycle)，通常被定义为噬菌体基

因组既不整合到宿主基因组，也不进入裂解周期

的状态，噬菌体基因组是以独特的游离形式存在

(图 4 中红色箭头)[96]。在这种状态下，不会引起

宿主细胞裂解，游离体不能以稳定的方式复制，

在子代宿主细胞之间不对称地出现，形成独特的

表达谱[102]。这种状态与细胞饥饿状态有关[103]，

但目前关于这种感染模式仍知之甚少，其在土壤

中的效应仍然未知。这些独特的感染方式都不同

程度地保护了宿主细菌的生理活性，使得噬菌体

和细菌在土壤中共存及发挥各自生态功能。 

2.5  土壤病毒的主要生态功能 
2.5.1  调控微生物群落结构及功能 

裂解性噬菌体对宿主菌种群的首要影响就

是降低其丰度，从而影响微生物群落结构以及功

能。然而，也有研究发现，噬菌体的存在维持了

微生物的多样性。Zhang 等[104]对中国香港近海

环境中细菌的研究显示，添加噬菌体的细菌种群

丰度比未添加噬菌体的对照组有所减少，而细菌

多样性得到明显提高。Braga 等[105]比较接种活性

噬菌体和灭活噬菌体的处理，发现加入活性噬菌

体会影响土壤细菌群落的组成和多样性，同时，

将从一种自然土壤中分离得到的细菌悬液和噬

菌体悬液(加入噬菌体分离株组成噬菌体混合剂)
同时接种于无菌土壤中，发现群落 α 多样性增

加，可能是因为噬菌体通过降低宿主菌的丰度为

其他竞争对手提供了更多生态位，加速了微生物

群落演替。此外也发现一些细菌进化出避免噬菌

体侵染裂解的防御机制，如吸附机制、限制性修

饰系统[106]、流产感染系统[107]及 CRISPR 相关基

因系统等[108-109]。 
溶原性噬菌体则可以通过溶原转化影响宿

主对环境的适应能力，这种溶原转化可能是中性

的，也可能对宿主生理学产生影响。溶原过程中，

噬菌体携带的辅助代谢基因(auxiliary metabolic 
genes, AMGs)在感染期间和/或之后会影响宿主

代谢，如改变宿主致病性或影响宿主生物膜的形

成，即噬菌体基因组整合到宿主细胞后，会影响

土壤中的微生物宿主群体代谢调节[110]。此外，

病毒也可能获得特定宿主基因(即辅助代谢基

因)，从而提高病毒的环境适应能力。Sullivan 等[111]

证实了蓝藻噬菌体从蓝藻基因组上“窃取”了光

合作用有关的蛋白基因，使得被入侵的蓝藻产生

更多的能量，帮助噬菌体繁殖。Ghosh 等[112]的 
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图 4  噬菌体感染宿主微生物的机制示意图 
Figure 4  Infection mechanisms of phages.   
 

研究显示阿特拉津(农药)污染土壤中的噬菌体

获得了一个编码氯水解酶(分解阿特拉津所需的

酶)的 hetrzn 基因，这可能与提高病毒环境适应

能力有关。最近，Tzipilevich 等[113]对枯草芽孢
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杆菌(Bacillus subtilis)及其裂解噬菌体SPP1的研

究发现，缺乏 SPP1 受体的抗性菌可以被附近感

染细胞释放的噬菌体裂解酶直接裂解。这些现象

为土壤中病毒介导水平基因转移提供了更多的

可能性。 
另外，溶原性噬菌体为了不裂解宿主细胞，

通常会编码抑制因子和转录调控蛋白来抑制裂

解性复制相关基因的表达[86]。这些相同的调节

蛋白也可以与宿主染色体中的同源序列结合，下

调宿主细菌的代谢功能并降低能量消耗[103]。这

种噬菌体对宿主基因的调控有助于宿主细胞在

养分贫瘠的环境条件中生存。除了代谢调节之

外，前噬菌体携带的基因可以保护细菌宿主免受

其他类型的噬菌体感染(双重感染免疫)。双重感

染免疫不仅保护前噬菌体免受竞争噬菌体的侵

害，而且能够保护宿主抵抗多种病毒威胁[114]。

与此同时，噬菌体也进化出多种反细菌适应性的

策略，如 anti-CRISPR/Cas 机制和改变尾丝蛋白

等策略[30,115]。 
由于土壤环境的微观异质性，再加上土壤细

菌中溶原性噬菌体的普遍存在，溶原性噬菌体很

可能以多种方式影响宿主种群动态，从而影响农

业生产和人类健康。如通过溶原转化改变根瘤菌

表型，对根瘤定殖、固氮效率和作物生产力产生

正效应[116]。然而，同时也可能使无致病能力的

菌株转变为致病菌，增加宿主菌株毒力，侵入生

态位造成种群结构改变，对农业生产造成负效

应，如 β-棒状杆菌(β-corynebacterium)噬菌体的

溶 原 转 换 可 使 无 毒 力 的 白 喉 棒 状 杆 菌

(Corynebacterium diphtheriae)转变为有毒力的菌

株[117]。另外，也有研究表明在金黄色葡萄球菌

(Staphylococcus aureus)中的毒力基因在前噬菌体

的诱导下表达显著增加[118]。引入的毒力基因通

过增强宿主生物的感染能力和适应能力，为宿主

细菌扩大其环境生态位，而作为反馈，噬菌体增

强了自身生存机会，有助于噬菌体的生存和繁 
殖[119]。此外，噬菌体通过溶原途径的编码产物

也可以促进生物膜的发育[120]，从而影响细菌对

抗生素或噬菌体的抗性，增强了整个细菌群体的

生存能力。例如，铜绿假单胞菌的溶原噬菌体

Pf4 可在宿主细胞中编码并释放一种带负电荷的

长丝，将生物膜构建成液晶形式，提高生物膜的

耐旱性和抗生素抗性[121]。McDougald 等[122]也通

过对细菌生物膜的研究发现，被溶原噬菌体 Pf4
感染的铜绿假单胞菌生物膜比未感染的生物更

加稳定，即溶原性噬菌体引入的性状在个体水平

和种群水平上影响宿主细胞。此外，噬菌体与宿

主之间基于裂解与溶原互作关系还发展出“杀死

优 胜 者 (kill-the-winner)”[123] 、 “ 搭 载 优 胜 者

(piggyback-the-winner)”[124]等生长模型，而噬菌

体与宿主间的这种军备竞赛关系可以促进微生

物群落不断进化，对微生物群落的多样性、功能

稳定性和环境资源再分配均具有重要意义[125-129]，

但目前关于土壤噬菌体-细菌互作关系及其在土

壤生态系统中的功能仍知之甚少[62,64,130-135]。近

年来，土壤学科中涌现出一门新兴领域，即“土
壤孔隙学(soilporelogy)”，将土壤微观环境与微

生物群落结构的动态变化有机地融合在一起，为

研究提供了新的视角。这一领域旨在从土壤物理

结构的角度出发，深入剖析了微生物群落结构的

变化[136]。未来，这种方法可能会成为土壤噬菌

体研究的主流方向和研究热点，为更全面地理解

土壤生态系统的复杂性提供有力支持。 
2.5.2  参与元素生物地球化学循环 

有研究报道，噬菌体可以通过裂解宿主细 
胞释放出营养物质或调控与养分周转相关的微

生物种群数量等方式影响元素生物地球化学循

环[130,137-138]。当裂解性噬菌体感染宿主细菌后，

会快速增殖并迅速裂解微生物细胞，释放出多种

有机化合物(细胞质、胶体碎片、大细胞壁碎片)，
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并以可溶性有机质 (dissolved organic matter, 
DOM)和颗粒态有机质(particulate organic matter, 
POM)的形式反馈给生态系统，被其他微生物重

新利用，从而影响环境中元素的生物地球化学循

环[139]。这些养分物质可能在数小时内就被附近

其他微生物快速解聚和再利用[140-141]。裂解产物

被存活的细菌利用，刺激其生长，导致病毒产生

速率和细菌生长速率的耦合[142-143]。通过病毒裂

解的细菌/真菌可释放一定量的可溶性碳，降低

土壤碳库中矿物结合态碳等惰性碳比例，进而促

进土壤碳周转，且这种由病毒介导的碳循环过程

能够有效固存可溶性有机碳在土壤和水体中。土

壤病毒也会在其他养分循环过程中发挥重要作

用，如氮(蛋白质和核酸)、硫(蛋白质)和磷(磷酸

盐、细胞膜和核酸)[7,9]。如在农业生产中，豆科

植物根瘤菌共生往往影响土壤氮通量，而能够感

染各种根瘤菌菌株的噬菌体(rhizobiophages)可
以通过调控根瘤菌数量[144-145]，直接或者间接地

影响土壤固氮量及效率，进而影响土壤供氮能

力，在土壤根际生态过程中发挥重要作用。同时，

宿主微生物的裂解也代表一种腐殖质的形成方

式，由于微生物介导的腐殖质分解是土壤生态过

程的关键一环，因此，噬菌体裂解作用可能会提

高土壤生态系统的碳氮固持能力[16-17]。另外，噬

菌体还能以裂解或溶原方式影响微生物多样性

和群落结构[15]，甚至可以调控宿主菌种群数量

以及关键基因的表达来影响微生物介导的土壤

养分循环周转速率[137]。对多年冻土生态系统的

宏基因组分析表明，噬菌体可以感染关键的碳循

环微生物，从而影响生物地球化学循环[146]。此

外，Jin 等[147]对中国南方红树林土壤样本中的病

毒群落研究显示，病毒中有丰富的辅助碳水化合

物活性酶(carbohydrate-active enzyme, CAZyme)
基因，参与红树林土壤中含量丰富的复杂多糖的

生物降解过程。由于土壤生态系统的复杂性，往

往有多种因素影响噬菌体-宿主菌的互作过程，

虽然噬菌体直接或间接地参与和影响生物地球

化学的元素循环，但目前难以准确地评价病毒对

土壤养分循环和土壤健康的贡献。 
2.5.3  介导水平基因转移 

病毒作为水平基因转移 (horizontal gene 
transfer, HGT)的媒介，可以增强宿主适应能力，

促进宿主细胞的进化[148]。不需要任何媒介的裸

露 DNA 分子与自然感受态细胞间相互作用的水

平基因转移方式称为转化(transformation)。病毒

引起宿主细胞裂解并释放出 DNA，释放到环境

中的 DNA 被其他微生物吸收、整合，引起微生

物的遗传变异，推动微生物种群的进化。虽然噬

菌体释放的细菌 DNA 片段可以在土壤颗粒的表

面长期存在，但由于土壤环境的复杂性，细菌细

胞对土壤中 DNA 的可利用程度仍然未知。感受

态细菌和胞外游离 DNA 的存在是发生转化的先

决条件，目前研究认为，不是每种细菌都能够进

入感受态，因此噬菌体裂解释放宿主 DNA 推动

水平基因转移具有特异性和局限性 [148]。转导

(transduction)是土壤中病毒介导水平基因转移

的主要方式。正常情况下，病毒仅利用宿主细胞

体内机制来复制它们自己的遗传物质。然而，

子代噬菌体在细菌胞内进行装配时，可能将宿

主细菌的 DNA 误认作噬菌体本身的 DNA 组装

在头部蛋白质衣壳内，当进行新一轮感染时，

这些遗传物质会进入同种或异种的受体细菌

内，实现水平基因转移[148]。转导是细菌间噬菌

体介导的基因转移机制，包含广义转导和特殊

转导两种机制。在广义转导中，任何单个或一

组细菌基因都可能被噬菌体包装[149]；而特异性

转导是噬菌体裂解复制时，只转移靠近前噬菌

体整合位点的基因[150]。 
另外，病毒也是抗生素抗性基因(antibiotic 

resistance genes, ARGs)的主要传播者。Subirats
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等[151]通过宏基因组学分析发现，病毒是环境中

抗生素抗性基因的主要储存库。相关研究表明，

噬菌体 DNA 片段中 ARGs 的相对丰度(0.26%)
高于细菌 DNA 片段(0.18%)[152]。研究发现，通

过噬菌体的转导可以转移抗生素抗性基因，从而

增加供体菌的耐药性[153]，如噬菌体对基因的转

导增加了链球菌对四环素的抗性以及对氯霉素、

大环内酯类抗生素、林可霉素的多重耐药性[154]。

目前，已经在不同环境介质中发现噬菌体携带 β-
内酰胺类抗生素抗性基因的报道[155]。然而，由

于噬菌体的特异性及其传播的 DNA 量较少，抗

药性的转导现象仅能发生在同种细菌内，且通常

仅能传递对一种抗生素的耐药性。在土壤中，尤

其是黏土和有机质含量较多的土壤中，土壤颗粒

具有极高的比表面积，为噬菌体和宿主的吸附和

互作提供了许多潜在的位点。然而，由于检测技

术的局限性，目前还没有明确证据表明土壤细菌

中存在着原位转导现象。 
然而关于土壤噬菌体介导的水平基因转移

研究目前仍是土壤病毒研究的一个难点。绝大多

数土壤噬菌体受到宿主细菌的选择性限制，不同

类型的噬菌体具有不同的宿主范围，大部分噬菌

体只能感染特定种类的细菌。这就意味着，在这

种情况下，只有与噬菌体宿主细菌相容的细菌才

能在转移中参与，某种程度上限制了基因流动的

广度。其次，环境条件对土壤噬菌体介导的基因

转移也具有一定影响。例如，温度、湿度、营养

物质的可用性等因素都可能影响噬菌体和细菌

的生存能力和活性，从而间接地影响水平基因转

移的频率和效率。此外，土壤中存在的 DNA 分

解酶和其他降解因子可能会迅速降解游离的

DNA，从而限制基因片段在环境中的存活时间。

这使得基因片段更难以在环境中保持稳定，并减

少了水平基因转移的机会。最后，基因转移的成

功还取决于水平基因转移所涉及的细菌是否能

够有效地整合新的基因片段到其基因组中。这个

过程并不是绝对高效的，很多转移的基因可能会

因为宿主细菌的防御机制或其他原因而无法被

整合。总体而言，尽管土壤噬菌体介导的水平基

因转移是微生物界中重要的基因传递方式，但其

在自然界中受到诸多限制，尤其是在具有高度异

质性的土壤环境中。 

3  土壤噬菌体疗法在农业生产

中的应用前景 
每年全球有大量粮食产量因植物病害而损

失，传统化学农药和熏蒸等方法虽然短期内见效

快，但也具有靶向性不强、破坏土壤正常微生物

群落等缺点，影响土壤微生物发挥其生态功能。

另外近几十年来，抗生素发展迅速，越来越多的

抗生素进入环境中，诱导出大量抗生素抗性细菌/ 
基因，给土壤和农业生产带来了较大的安全隐 
患[156]。基于此，目前“农业噬菌体疗法”已被开

发用于灭活土壤-植物系统中的病原菌[157-158]。相

比于其他方法，噬菌体疗法突出优点是特异性裂

解某个宿主细菌，而不攻击整个细菌群体。此外，

当宿主细胞减少时，噬菌体数量也减少，产生一

定的比例关系，维持了微生物的稳定性和多样

性。甚至噬菌体裂解病原菌的同时可以为其他微

生物群落提供更多的生态位和养分、恢复群落多

样性以及降低病原菌与其他菌群的竞争能力，这

可能导致病原体丰度的进一步下降。 
近年来，噬菌体治疗法逐渐应用于农业生产

中，并取得了一定的成效。Askora 等[159]利用青

枯病菌(Ralstonia solanacearum)噬菌体原液接种

土壤，显著降低了番茄和烟草植物中青枯病的发

病率。Wang 等[157]利用从土壤中分离到的 4 株高

效裂解的青枯病菌的噬菌体，通过温室和大田研

究发现噬菌体疗法能够显著降低青枯病的发生。

Fujiwara 等 [160]报道了番茄种子浸泡在噬菌体
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φRSL1 溶液中能抑制青枯病菌在番茄根系的定

殖。Frampton等[161]从果园土壤中分离获得了 275
种噬菌体(属于 Caudovirales)，发现其中大部分

噬菌体能够裂解植物病原细菌丁香假单胞菌

(Pseudomonas syringae)。此外，Chae 等[162]用脱

脂奶粉保护噬菌体活性，制成噬菌体药剂并应用

在水稻上，成功控制了 Xanthomonas 菌对水稻的

感染。Wang 等[157]揭示，噬菌体不仅可以“专性

猎杀”和“精准靶向”土传青枯病的病原菌，降低

其生存竞争能力，还能重新调整根际土壤菌群结

构、恢复群落多样性并增加群落中有益菌丰度。 
噬菌体疗法应用于土壤-植物系统中时，由

于细菌会对噬菌体产生抗性突变，单宿主特异性

噬菌体的应用效率有限。因此，未来可能需要开

发多价噬菌体(polyvalent phages)或多种噬菌体

混合物(phage cocktails)，以提高病原菌灭活效

率。Yu 等[163]发现通过实验室选择，某些宿主特

异性噬菌体可以进化成能够感染一种以上宿主

细菌的多价噬菌体。Ye 等[164]也利用一种可以感

染大肠杆菌和铜绿假单胞菌的多价噬菌体探索

了噬菌体对土壤中宿主细菌的灭活效果，在土壤

培养 63 d 后，大肠杆菌和铜绿假单胞菌的丰度

不仅显著降低，还相应减少了土壤中抗生素抗性

基因数量。另外，相关研究发现多价噬菌体可  
以降低莴苣中寄生细菌及其抗生素抗性基因数

量[165]。Zhao 等[166]研究了多种噬菌体混合剂、

多价噬菌体、单宿主特异噬菌体对土壤中大肠杆

菌和铜绿假单胞菌的灭杀率，研究表明灭杀率依

次表现为多种噬菌体混合剂>多价噬菌体>单宿

主特异噬菌体。因此，研究开发多价噬菌体同时

结合多种噬菌体制成噬菌体药剂治疗土传病害

是未来农业噬菌体疗法主要的发展方向。 

4  研究展望 
综上所述，土壤微生物学是地球科学、农业

科学和生命科学的交叉学科前沿和热点。未来土

壤病毒领域的研究将会是土壤学、生态学、微生

物学、环境科学、信息学和计算机科学等多学科

和多尺度交叉的结果。由于土壤自身的复杂特性

以及其动态变化特征，人们对土壤中病毒类型、

丰度、分布特征与功能、生态环境效应、病毒-
宿主微生物互作过程及作用机理仍知之甚少，相

关研究一直是微生物学研究领域的薄弱环节，也

是当前微生态学和环境科学等领域的研究热点

和前沿。 
基于此，未来研究可能需要更多地集中于土

壤病毒分离纯化研究、土壤病毒多样性及生态学

效应研究、土壤病毒迁移传播机制研究、土壤   
病毒-宿主互作机制研究和土壤病毒应用研究 5 个

方面。 
(1) 土壤病毒分离纯化研究：不断优化提

取、分离并纯化土壤病毒方法，并开展土壤病毒

(包括烈性噬菌体和温和噬菌体等)的生物学特

性鉴定研究，建立完善的病毒资源信息库，是研

究土壤病毒的基础，可以促进我们对土壤病毒有

充分认知及了解，目前将噬菌体作为指示病毒的

研究和应用也因此受到大量关注。 
(2) 土壤病毒多样性及生态学效应研究：通

过高通量组学技术及宏基因组、宏转录组、宏蛋

白质组、宏代谢组等先进分子生物学技术，获取

土壤病毒完整基因组信息，深入探究不同土壤类

型中土壤病毒的分布特征、多样性、基因组结构、

组成及变异、基因功能、基因演化以及宿主特性、

侵染宿主范围等，以期进一步揭示土壤病毒在生

态系统中的作用，为农业生产、环境保护和生态

平衡的维护提供一定科学依据。 
(3) 土壤病毒迁移传播机制研究：土壤特有

的微观孔隙特征和水分分布的异质性及动态变

化特性定义了微生物特殊的微生境条件，因此，

从孔隙结构特征和个体细胞等微观尺度及区
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域、全国甚至全球等宏观尺度上剖析土壤病毒

活动轨迹及病毒在土壤中迁移传播的时空模

式，是深入了解土壤病毒生命形态及生态过程

的关键。 
(4) 土壤病毒-宿主互作机制研究：通过细胞

生物学、生物化学和生物物理学等方面技术，深

入了解土壤病毒的生命周期、侵染能力和致病性

等重要特征，揭示土壤病毒与宿主之间的相互作

用方式和信号传递途径及其对土壤养分循环等

复杂过程的作用机制，了解土壤病毒的侵染机制

和宿主耐受机制，从生物进化的角度加深对土壤

病毒的了解。值得注意的是，利用土壤病毒生物

地球化学互作过程计算机仿真模型，一定程度上

可以从机理层面探究土壤病毒和宿主微生物在

动态变化环境系统中的生命轨迹过程以及环境

因子对微生物个体能动性、种群扩张和互作的影

响机制，对深入探究土壤病毒-微生物种群互作

过程以及微生物多样性维持机制具有重要推动

作用。 
(5) 土壤病毒应用研究：结合基础研究的理

论积累，通过从分子、细胞、菌落和环境生境等

不同尺度明确土壤病毒的生理生态学特征以及

其与其他生命形态和在不同界面间的互作模式

与响应机制，提升对土壤病毒存在机制与生态功

能的认知，构建土壤病毒的生物地球化学过程模

式，以对土壤病毒及宿主微生物进行合理利用与

调控。通过生物工程、生物防治和环境工程等技

术，开发新型的针对不同病原菌的土壤病毒生物

制剂，并大量开展长期培养、盆栽或大田试验，

探究利用土壤病毒(如噬菌体)来靶向调控细菌、

真菌及古菌等宿主微生物数量和群落结构进而

达到控制土壤中的有害生物和污染源、保障生态

环境安全这一目标的可行性和安全性，提高土壤

质量和生产力，充分发挥噬菌体疗法在农业中的

应用价值。 
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