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摘  要：噬菌体是土壤中广泛定殖、数量繁多、严格依赖宿主存活的一类微小生物体，它具有溶原或裂解生命周期，在侵染宿主菌

的过程中，不仅可以裂解细菌，还会导致基因转移，显著调控宿主菌数量、物种组成及功能，进而影响土壤元素的生物地球化学循

环过程。因而，近年来噬菌体对土壤关键营养元素循环转化的影响机制研究逐渐成为新的学术热点。本文从噬菌体对土壤碳、氮元

素循环转化的下行调控和上行调控角度，综述了噬菌体对土壤碳、氮元素循环转化的规律和机制，总结了制约噬菌体调控土壤碳氮

循环作用强度的环境因素，指出了当前的研究难点，并对未来研究方向进行了展望。本综述可为阐释噬菌体影响土壤碳氮循环转化

机制的研究提供科学参考。 
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Abstract: As the widely distributed and abundant living entities in soil, bacteriophages’ existence strictly depends on their host 

bacteria. Through lysogenic and lytic cycles, bacteriophages not only directly result in the bacterial lysis, but also lead to the 

horizontal gene transfer between bacteria, which further regulate the abundance, composition and functioning of bacterial 

community, as well as the biogeochemical cycling of soil nutrient elements. Therefore, the role of bacteriophages on the 

biogeochemical cycling of nutrient elements and the underlying mechanisms have been the emerging hot topics. This paper 

reviewed the recent progresses in the impact of bacteriophages on carbon and nitrogen transformation in soil from the 

perspectives of top-down and bottom-up regulation. Moreover, the environmental factors that limit the effects of bacteriophages 

on soil carbon and nitrogen transformation were also discussed. Meanwhile, the future prospect concerning bacteriophages 

research in soil environment was also proposed, which could provide a scientific reference for elucidating the mechanism of 

bacteriophages’ effect on carbon and nitrogen cycling in soil. 
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病毒是生物圈中数量最多的生命体，广泛分布

在土壤、河流、海洋、湖泊、荒漠、森林等生境中。

据估算，地球上总病毒大于 1031 数量级[1]，有研究

发现在沉积物和土壤中病毒数量分别占全球病毒粒

子数量的 87% 和 10%，而在海洋水体中只占 2.7%，

说明土壤环境中病毒数量十分巨大[2]。土壤中栖息

着各类生物，包括细菌、古菌、真菌在内的微生物，

原生动物，线虫和蚯蚓等，而其中细菌、古菌的数
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量最多，侵染它们的病毒被称为噬菌体。因此，噬

菌体是土壤中的主要病毒类群[3]。按形态划分，可

将噬菌体分为有尾噬菌体(tailed phage)、无尾噬菌体

(nontailed phage) 和 丝 状 噬 菌 体 (filamen-

tous phage)[4]。依据核酸类型，可分为 DNA 型噬菌

体和 RNA 型噬菌体。根据复制周期的不同，可将噬

菌体分为烈性噬菌体 (lyticphage)和溶原性噬菌体

(lysogenic phage)[5]。以 DNA 型噬菌体为例，烈性噬

菌体将自身 DNA 注入宿主细胞内，利用宿主的物质

与能量，快速进行核酸及蛋白质的复制，并通过裂

解细胞释放子代噬菌体。溶原性噬菌体又称为温和

噬菌体(temperate phage)，在溶原阶段，噬菌体不会

迅速增殖及裂解宿主细菌，而是将 DNA 插入宿主染

色体或在染色体外维持且随着宿主 DNA 一起复制，

直到噬菌体被诱导进入烈性生活史的复制周期[6](图

1)。当外界条件不利时，为了躲避不良因子胁迫，

噬菌体普遍以溶原状态存在，以确保其在寄主种群

中能够长期存活并繁殖[7]。 

细菌在土壤关键功能中发挥的作用已逐渐受到

重视，但作为土壤中数量最多的病毒体，也是细菌群

落结构的重要影响因子，针对噬菌体生态功能的研究

还有待加强。因此本文聚焦噬菌体对土壤碳氮循环转

化影响的相关研究，试图对噬菌体在土壤中的功能有

更加明确的认识。 

 

图 1  噬菌体溶原裂解阶段示意图 
Fig.1  Schematic diagram of lytic and lysogenic stage of phage 

 
 

1  噬菌体调控土壤营养元素循环的机制 

噬菌体与宿主的相互作用在土壤生物地球化学

循环中发挥着重要功能[8]。根据噬菌体溶原及裂解

两种生存策略以及形成的与宿主之间特定相互作用

关系，可将噬菌体调控土壤营养元素的生物地球化

学循环机制分为两类，即：下行调控 (top-down 

regulation)和上行调控(bottom-up regulation)[9-10]。首

先，噬菌体通过自上而下的机制侵染微生物宿主，

改变土壤环境中微生物数量、群落结构以及功能。

宿主细胞裂解，内容物释放到环境中，土壤中其他

的生物可以利用内容物中营养元素进行新陈代谢，

促进养分循环。其次，噬菌体携带辅助代谢基因

(auxiliary metabolic genes，AMGs)，造成自下而上

的反馈调控机制。噬菌体可以作为土壤微生物间的

穿梭载体，促进宿主间基因的水平转移(horizontal 

gene transfer，HGT)，促使宿主菌群获得更加多元的

功能基因[11]。AMGs 可以在噬菌体感染周期中表达，

改变宿主的新陈代谢，进而影响土壤养分元素在生

物地球化学循环的效率和周期[12]。 

2  噬菌体对土壤碳元素循环的影响 

土壤是重要的陆地碳库，虽然微生物生物量碳

(microbial biomass carbon, MBC)在土壤碳库中占比

较小(1% ~ 4%)，但却与土壤营养元素循环密切相关。

微生物将有机质分解为简单无机物并释放出能量，为

自身生长代谢使用，最终将大分子有机物分解为

CO2，是土壤中微生物参与碳循环的重要环节，因此

微生物是土壤有效养分的重要源和库[13]。基于噬菌

体与宿主的密切联系，噬菌体可通过调控微生物群落

组成及丰度或宿主菌基因来对土壤碳元素循环产生

影响(图 2)。 
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2.1  对宿主群落的影响 

2.1.1  调控具有碳循环功能的宿主微生物数量    Trubl

等[10]在冻土中发现了噬菌体的预测宿主，这些宿主

归属 3 个门 4 个属(疣微菌门：Pedosphaera；酸杆菌

门：Acidobacterium 及 Candidatus Solibacter；变形菌

门：Smithella)。这 4 种预测宿主在微生物群落中数

量丰富，并且对土壤碳循环均有重要影响。其中

Pedosphaera 在土壤中普遍存在，是利用纤维素和葡

萄 糖 的微 生物 [14] ； Acidobacterium 和 Candidatus 

Solibacter 是多糖类物质的主要降解者[15-16]；Smithella

是专性厌氧菌，与产甲烷菌具有已知的共营养关系[17]。

同样，Emerson 等[18]在冻土中发现了噬菌体的预测宿

主包括产甲烷菌和甲烷氧化菌，说明噬菌体可以通过

调控产甲烷菌和甲烷氧化菌来影响土壤中的碳循环；

另外，发现对于酸性细菌(Acidobacteriia)和氮螺旋菌

(Nitrospirae)这两种细菌，病毒/宿主丰度与溶解性有

机碳(dissolved organic carbon，DOC)浓度显著相关。

上述这些病毒–宿主的联系为噬菌体通过调控与碳代

谢有关微生物宿主种群数量，进而影响土壤碳循环提

供了证据。而 Allen 等[19]的研究直接证明了噬菌体通

过捕食作用对微生物群落的下行控制。其通过在土壤

中添加含硫酸亚铁的茶叶提取物作为抗噬菌体剂，同

时设置等量蒸馏水及乙酸盐做对照(乙酸盐处理提供

了与抗噬菌体处理等量的碳)，观察到相比于对照，

添加茶叶提取物溶液 4 d 后，噬菌体平均丰度从

3.53×108 PFU/m3 土壤下降到 1.58×107 PFU/m3 土壤，

而微生物细胞的平均计数有明显增加；虽然乙酸盐处

理由于外源性碳的加入在初期短暂提高了微生物呼

吸速率，但缺乏持续性的影响；然而加入茶叶提取物

后的 50 ~ 100 h，微生物呼吸速率稳定增加，并大于

对照处理，表明噬菌体数量减少使得对宿主微生物的

捕食作用减弱，宿主的代谢活性显著提高。上述案例

说明噬菌体可以通过控制微生物的数量及活性来调

节营养物质碳的流动。 

2.1.2  裂解细菌，释放细胞内容物    噬菌体裂解细

胞，细胞内容物里的碳素释放到环境中变成 DOC，

由于微生物体积小、比表面积大，它们能在浓度较低

时吸收养分物质，在与浮游植物等生物争夺养分时有

较大竞争优势。因此，被裂解细菌内容物里的碳素很

少能被传递到更高的营养水平，大部分 DOC 被微生

物呼吸所消耗，不断地以 CO2 的形式排出。该过程

也被称为 “微生物–噬菌体–溶解性有机碳循环 ” 

(bacterium-phage-DOC loop) [20]。在该过程中病毒分

流作用(viral shunt)扮演了重要角色：病毒作为一个分

流器将来自异养微生物和光自养生物的养分物质运

移到颗粒有机物(particulate organic matter, POM)和

溶解性有机物(dissolved organic matter, DOM)库中，

通过微生物的呼吸作用和光降解作用，其中大部分转

化为 CO2
[21]。病毒分流是深海生态系统中不稳定有机

碎屑的重要来源[22]。这一概念起源于海洋噬菌体，

Roy 等[23]利用透射电子显微镜(transmission electron 

microscope, TEM)估计病毒感染细胞频率(frequency 

of viral infected cells, FVIC)以推测由病毒介导的细

菌死亡率，发现在羊牧区土壤中，测定的 FVIC 平均

为 23%，显著高于海洋或淡水环境报告的 FVIC 值

(0.7% ~ 9%)，这一结果在一定程度上说明噬菌体裂

解细菌可能在土壤养分循环中也同样发挥了重要作

用。而 Li 等[24]利用稳定性同位素探测技术证明了噬

菌体介导的微生物环(phage-mediated microbial loop)

在土壤中的存在。他们以 13C标记水稻愈伤组织细胞，

并加入土壤中培养，随后在 T4 噬菌体 g23 基因碎片

中检测到了 13C，追踪到在土壤环境条件下从愈伤组

织细胞到 T4 型噬菌体的碳分流状态，证明噬菌体介

导了分解根冠细胞细菌的裂解，促使碳素释放。噬菌

体对微生物的裂解作用，虽然造成了个体微生物的死

亡，但是随着细胞内容物的释放，减少了被土壤矿物

质和土壤孔隙固定的碳素数量，使碳素变为有利于微

生物利用的非稳定形态。因此，从整个微生物群落的

角度分析，噬菌体裂解作用能反馈促进微生物的生长

代谢和呼吸作用[25]。微生物群落的繁荣，又能促进

噬菌体的裂解增殖，从而提高其对土壤中养分元素生

物地球化学循环过程的影响力。在 Starr 等[26]的试验

中，研究了土壤中 RNA 病毒的多样性及生态功能，

试验结果显示，在一年生草原野生燕麦(Avena fatua)

根际土壤中检测到的 RNA 噬菌体大多属于光滑噬菌

体科(Leviviridae)，使用标记基因来寻找这些噬菌体

中依赖 RNA 为模板的 RNA 聚合酶序列 (RNA- 

dependent RNA polymerase sequences，RdRps)，共确

定了 1 338 条序列，大大增加了对已有光滑噬菌体科

RdRp 序列多样性的认识；并且在种植野生燕麦盆栽

试验的第 3 ~ 22 天，分别测定噬菌体群落变化，通过

非度量多维尺度分析(一种将多维空间的研究对象简

化到低维空间进行定位、分析和归类，同时又保留对

象间原始关系的数据分析方法)发现光滑噬菌体群落

中差异显著的聚类，随时间产生了明显的分化。由于

光滑噬菌体没有一个已知的溶原阶段，噬菌体侵染会

让微生物迅速裂解。因此，很大程度上噬菌体种群的

改变能反映出在宿主中的复制状况，从而体现出微生
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物群落数量、组成的变化。高度的 RNA 病毒多样性

和丰度以及它们种群的动态变化，表明存在大量病毒

复制，随烈性噬菌体裂解释放到土壤中的微生物细胞

内容物数量也十分巨大。基于此作者推测，烈性 RNA

噬菌体的增殖将对土壤中碳元素的形态、丰度和分布

产生显著影响，从而对土壤中碳素循环过程具有塑造

能力。虽然在该研究中没有定量证明 RNA 病毒对土

壤碳循环的影响程度，但为今后研究土壤中 RNA 型

噬菌体对生物地球化学循环的影响提供了思路。总

之，噬菌体裂解细菌释放细胞内容物，可以认为提高

了碳素在微生物群落中的利用效率。 

2.2  对宿主基因的影响 

噬菌体可以通过辅助代谢基因或噬菌体编码的

代谢基因来间接调控宿主群落生命过程，从而促进碳

素的生物地球化学循环。Bi 等[27]对玉米–大麦轮作农

田生态系统中玉米抽穗期根际土壤的病毒群落进行

了研究，通过功能预测，在病毒中发现了大量与碳水

化合物代谢相关的功能；另外，在宏病毒组中发现了

确认属于病毒基因组的 48 个碳水化合物活性酶

(carbohydrate-active enzyme，CAZyme)辅助基因，功

能包括编码糖苷水解酶(glycoside hydrolases)、碳水化

合物酯酶(carbohydrate esterases)、碳水化合物结合模

块(carbohydrate-binding modules)，其中分解复杂有机

物的糖苷水解酶基因数量最多，说明在农业生态系统

中，噬菌体有助于碳循环的调节。Jin 等[28]研究红树

林土壤病毒，同样也发现了与其他辅助代谢功能基因

相比，与 “碳水化合物运输和代谢  (carbohydrate 

transport and metabolism) ”相关的基因在红树林病毒

中数量较多，其中大部分 CAZyme 基因参与红树林

土壤生物碎屑中各类复合多糖的生物分解，并且系统

发育分析显示，病毒 CAZyme 基因具有多样性，说

明辅助碳水化合物代谢基因可能在红树林土壤病毒

中广泛存在，这些病毒能够感染不同门的细菌。同样，

Emerson 等[18]也在冻土病毒组中发现了对大分子糖

类具有降解能力的糖苷水解酶基因，而且甘露聚糖内

切酶(endomannanase)被证明具有功能活性。上述研究

中提到的各类基因对于土壤中复杂有机物的分解十

分重要。土壤中有机碳的重要组成包括植物凋落物和

动物残体，它们以复合碳水化合物或多糖的形式存

在，纤维素、木聚糖、果胶、淀粉、甘露聚糖和几丁

质等，是植物细胞壁、甲壳类外壳的主要成分，需要

多种酶参与降解[29]，为了促进在宿主细胞中的复制，

噬菌体将利用各类复杂碳水化合物分解酶基因，提高

宿主细胞代谢能力，加快对复杂碳水化合物的分解利

用[30]。这一过程让大分子难降解有机物能在微生物

代谢过程中被分解为小分子无机矿物，使碳素从大分

子有机物中分解释放，促进碳素周转循环。噬菌体将

碳水化合物活性酶基因介导进入宿主菌体内，随噬菌

体复制及进一步感染，扩大该类基因在细菌群落内的

分布，因此细菌群落对碳素的代谢能力也随之提升。 

3  噬菌体对土壤氮元素循环的影响 

氮素是氨基酸、蛋白质的组成元素，对生命体的

构成具有重要意义。土壤中氮素水平是植物生长的重

要限制因子，供应不足会导致农作物品质和产量下

降，而环境中的氮素过量会造成水体富营养化、地下

水硝态氮积累及毒害等，因此了解土壤中氮素的循环

转化过程十分重要[31]。固氮作用、硝化作用以及反硝

化作用是土壤中微生物参与的重要氮素循环过程[32]，

其中涉及的微生物包括菌根真菌、根瘤菌以及土壤中

存在的硝化细菌和反硝化细菌。同样，可将噬菌体对

土壤氮素生物地球化学循环的影响与对宿主菌群落

水平和基因水平的作用相对应，如图 2 所示。 

3.1  对宿主群落的影响 

3.1.1  通过影响固氮菌数量减少固氮    根瘤菌是

指能够侵入植物根部，刺激根部细胞增生形成瘤状物

的一类原核固氮微生物，其能够将空气中的分子态

氮固定为氨，供植物吸收。豆科植物与根瘤菌的固

氮量占生物固氮总量的 65%，是一种高效的共生固

氮体系[33]。根瘤菌噬菌体(rhizobiophage)能够调控宿

主群落从而影响根瘤菌对氮素的固定。早期的一些研

究表明，根瘤菌噬菌体通过侵染作用产生了大量的无

效根瘤菌，或是直接观察到根瘤数量及质量的下降，

影响植物的产量[34-35]。但是可能由于当时研究手段的

限制，这些研究都是从单菌株纯培养的角度阐明了噬

菌体对根瘤菌的影响，未能进一步说明根瘤菌与噬菌

体间的侵染关系。Msimbira 等 [36]在南非种植花生

(Arachis hypogea L.)的土壤中分离和纯化了 3 种属于长

尾噬菌体科(Siphoviridae)的烈性噬菌体菌株(PRSA-1, 

PRSA-2 和 PRSA-26)，并鉴定出 3 种易感根瘤菌

(TUTAHSA126, TUTAHSA155 和 TUTAHSA75)，通

过 nifH 和 glnII 序列分析鉴定出 3 种根瘤菌属于慢生

根瘤菌属(Bradyrhizobium)；空斑实验显示，根瘤菌

对噬菌体表现出不同的敏感性，TUTAHSA126 对 3

种噬菌体均敏感，TUTAHSA155 对 PRSA-1、PRSA-2

敏感，而 TUTAHSA75 仅对 PRSA-1 敏感。以上结果

说明，南非土壤中噬菌体可以寄生在慢生根瘤菌上，

并降低其数量，从而影响结瘤和 N2 的固定。噬菌体
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PRSA-1 可寄生于 3 种慢生根瘤菌，表明其在土壤微

生物环境中通过遗传转导或水平基因转移增加了它

的感染能力。即使一种噬菌体对土壤中非同源根瘤菌

没有直接显著影响，非同源根瘤菌也可能在进化过程

中产生突变，形成易感菌株，噬菌体与突变体菌株相

互作用导致基因转移，从而导致根瘤菌容易被噬菌体

侵染。Appunu 和 Dhar[37]运用转座子 Tn5 诱变技术从

慢生型大豆根瘤菌(B. japonicum ASR011)中分离出

同时具有噬菌体抗性及结瘤能力的抗性菌株，在实验

室控制条件下，接种噬菌体会影响普通根瘤菌与大豆

的共生效应，与未接种噬菌体相比，结瘤量、根瘤质

量、固氮酶活性、叶片氮含量均下降，而抗性菌株的

共生效应未受到影响；在野外条件下，低剂量噬菌体

(100 和 500 l，浓度为 108 微粒/ml)不会对普通菌株

及抗性菌株的共生效应产生影响，高剂量噬菌体(1 

000 l，浓度为 108 微粒/ml)会使普通菌株共生效应下

降，而抗性菌株的结瘤量及根瘤质量增加。该试验说

明在自然土壤条件下，接种抗性菌株及一定浓度噬菌

体会改变根瘤菌种群中抗性种及普通种之间的竞争

关系，土壤中低效根瘤菌数量减少，从而削弱噬菌体

对结瘤固氮过程的负面影响。除了根瘤菌，也有研究

报道了噬菌体对土壤中其他固氮微生物的作用。Li

等 [38]以中国东北某长期施用尿素的水田为研究对

象，研究了淹水和施肥条件下土壤病毒和细菌群落动

态，以及多种环境因子对土壤病毒的影响，结果发现，

在施用氮磷钾肥的处理中，冗余度分析(redundancy 

analysis，RDA)显示，病毒丰度是微生物群落组成的

重要影响因素，并且 Rhodoplanes 和 Dongia 两种固

氮微生物的相对丰度与病毒丰度呈显著负相关，说明

噬菌体对土壤中细菌群落具有特异性调控，对固氮菌

的影响将限制微生物群落的固氮能力。若噬菌体大量

裂解固氮菌使其数量减少，势必会影响氮素进入土壤

的过程，因此可以说明噬菌体在控制元素循环关键环

节中起到的重要作用。 

3.1.2  裂解氮循环关键微生物    Braga 等[39]从两

种土壤中分离出噬菌体和微生物群落，在不同的群

落装配场景下(细菌群落定殖中、定殖后或自然土壤

中)进行交互移植试验，研究噬菌体对土壤中细菌群

落以及氮素有效性的影响，对土壤无机氮库的定量

分析表明，在无菌土壤中接种微生物群落 28 d 后再

接种非本土噬菌体，与不接种噬菌体相比，土壤中

NH4
＋含量增加了 2 倍多；同样在自然土壤中，接种

非本土噬菌体的 NH4
＋浓度与对照相比平均增加了

约 10 倍；在这两个处理中，噬菌体也显著改变了宿

主微生物群落的多样性，证明噬菌体不但影响微生

物群落，也影响了微生物介导的氮循环过程。噬菌

体对土壤中 NH4
＋含量的影响，一方面是因为噬菌体

对微生物群落施加压力使其多样性发生改变，相比

普通的矿化作用，硝化、反硝化这些被特定微生物

持有的功能对环境扰动更敏感[40]，比较容易随群落

多样性的改变而变化，土壤氮素含量也随之受到影

响；另一方面，噬菌体对微生物的裂解也会导致细

胞质内容物的释放，从而增加土壤中氮素含量。说

明噬菌体的裂解不仅影响宿主菌数量，对细菌群落

功能的影响以及随之带来的土壤性质及生态功能的

改变还需要进一步研究。 

3.2  对宿主基因的影响 

反硝化过程是指在厌氧条件下，微生物将硝酸盐

(NO3
-)和亚硝酸盐 (NO2

-)还原为气态的 NO、 N2O 或 

N2 并获取能量的过程，也是土壤中氮素转化的重要

阶段。噬菌体介导的水平基因转移可以使遗传物质在

不同的微生物个体间进行移动，有利于微生物获得对

自身有益的功能基因。Jang 等[41]为了证明噬菌体能

通过水平基因转移让反硝化功能基因在微生物群落

间传播，从水稻土中分离出了 41 个固氮螺菌属

(Azospirillum sp.)菌株，通过分析这些反硝化菌株的

基因组，确定了在 TSH58 菌株基因组中，反硝化功

能基因 nirK 和 norCBQD 位于移动遗传元件(mobile 

genetic elements)上，并且在反硝化诱导条件下，nirK

会积极转录。位于移动遗传元件的基因如果与前噬菌

体或接合元件(如接合质粒)相联合，就可以在多个菌

株的基因组之间转移。因为 nirK 是菌株 TSH58 中唯

一的亚硝酸盐还原酶基因，所以证明该菌株很可能通

过水平基因转移获得反硝化功能基因而获益。虽然没

有后续试验验证，但移动遗传元件中的反硝化基因如

果移动到前噬菌体区域，噬菌体被激活后这些基因就

能随子代噬菌体释放到外界环境，随着下一次的感染

转移到其他微生物细胞中，促进微生物群落的反硝化

功能提升，从而提高土壤氮循环周转速率。González

等[42]报道了蚕豆共生固氮根瘤菌 Rhizobium etli 的完

整基因组序列，发现在该根瘤菌染色体中存在一些与

噬菌体相关基因，如编码噬菌体末端转移酶大小亚基

和噬菌体溶解酶素及重组酶类的基因，间接证明了噬

菌体可以介导水平基因转移；确定了通过 HGT 转移

到 R. etli 中的基因主要由小分子代谢、运输和转录调

节功能类的基因构成，例如：编码寡肽转运子的

appABCDF 基 因 、 编 码 葡 萄 糖 胺 生 物 合 成 的

glms2nagA 基因、编码铁运输的 sfuAB 基因等，证明
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了噬菌体介导的水平基因转移有助于提高该根瘤菌

的代谢能力，而根瘤菌代谢能力的增强又进一步有利

于植物共生固氮作用，增加输入土壤中的氮素通量。

辅助代谢基因对细菌群落的代谢能力的提升至关重

要，也因此反映出噬菌体促进细菌转化营养元素举足

轻重的作用。 

 

图 2  噬菌体影响土壤碳氮循环示意图 
Fig. 2  Phages’effects on soil carbon and nitrogen cycles 

 

4  影响噬菌体调节土壤碳氮元素循环的因素 

4.1  碳氮循环过程的交互作用 

土壤有机质中碳氮元素含量之间均存在一定范

围内的计量关系(C/N)，这一计量关系很大程度上决

定了土壤氮循环和碳循环之间存在交互作用，一种

元素的转变会对另一元素产生影响。由于氮素是土

壤中的限制性元素，供氮效应好的土壤，其固碳能

力高 [43]。同时也有研究表明，外源性碳输入会增加

土壤中氨氧化细菌、反硝化细菌丰度，促进氮素转化

过程[44]。因此，由噬菌体介导的对碳素或氮素循环

转化的单一影响，都可能在碳氮交互作用中产生更加

深远的意义。例如，噬菌体裂解细胞释放易于细菌利

用的有机碳，碳素的增加导致 C/N 变化，进而可能

会对细菌硝化作用和反硝化作用产生不同的效果。今

后的研究应该从碳氮循环的交互作用及耦合机制出

发，从机理上理解土壤中噬菌体影响碳氮循环转化的

过程，对土壤噬菌体在元素地球循环中发挥的生态作

用有更加明确的认识。 

4.2  土著噬菌体类型 

土著噬菌体可以影响宿主微生物的适应、捕食、

竞争关系，进而影响其进化及群落组成[45]，而不同

类型的噬菌体具有不同的形态学和基因组特征以及

生命周期和复制策略，因而会对微生物产生不一样的

作用效果。如丝状噬菌体生命周期以慢性感染为特

征，以溶原性策略在宿主体内复制，在感染后不立

即裂解宿主细胞，能够增强宿主菌抵御非生物和生

物胁迫，协助宿主菌提高入侵新栖息地和群落繁殖

的能力[46]。而肌尾科(Myoviridae)T4 噬菌体是一种烈

性噬菌体，对于调控宿主微生物种群数量以及活性具

有重要作用[47]。有研究假设噬菌体在海洋环境中多

为烈性，而在土壤中则以溶原性为主[20]，虽然这一

假设有待进一步验证，但土壤中裂解、溶原噬菌体的

比例，以及二者之间的转换关系，都会对土壤中养分

元素的转化和循环产生不同的影响。 

4.3  土著宿主菌群落 

噬菌体能对微生物群落施加压力，影响整个群

落的生存发展，同样潜在宿主的群落结构和丰度发
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生改变能造成噬菌体群落的动态变化[48]。噬菌体只

能感染特定的微生物宿主，只有噬菌体对宿主的感

染事件发生，那么由噬菌体引发的对土壤碳氮循环

的影响才能产生。另外，土壤具有微观异质性，微

生物群落的分布状况甚至会在微米范围内出现明显

差异，根际土壤微生物群落组成及数量就明显不同

于非根际土壤。当宿主微生物数量越大时，就存在

可能有更多的细胞被噬菌体裂解，因而细胞内容物

释放并输入土壤中的碳氮元素量则越大。宿主微生

物为了躲避噬菌体的感染，进化出了 CRISPR-Cas

系统用来免疫外来 DNA 或 RNA 的入侵；为了克服

这一系统，噬菌体可能会突变或删除它们的 CRISPR

靶点，或者获得一种被称为 anti-CRISPRs (ACRs)的

抑制蛋白，干扰 CRISPR-Cas 的活性[49]。因此，不同

种宿主菌表现出对噬菌体敏感性的差异。微生物群落

中优势物种的类别也能影响噬菌体对宿主的捕食效

果。“杀死获胜者(kill-the-winner) ”假说表明，噬菌体

通过攻击最活跃的优势原核生物种群，使有限的资源

被其利用，并限制微生物群落单一化发展[50-51]。所以

宿主菌在整个微生物群落中的竞争优势能影响噬菌

体与之相互作用的强度。因而，土著微生物的群落

组成、丰度、在土壤中的分布状况及其对噬菌体的

敏感性等特征，会使宿主与噬菌体之间产生复杂多

样的相互作用关系，进而对土壤碳氮循环产生程度

各异的影响。 

4.4  土壤理化性质 

土壤理化性质影响噬菌体及宿主微生物的群落

结构和生长代谢状况，因此对噬菌体驱动的土壤碳氮

循环起到重要调控作用。土壤 pH 可以影响噬菌体在

土壤颗粒中的吸附解吸情况，并与噬菌体丰度显著相

关，在一定范围内噬菌体丰度随 pH 升高而增大，但

超过最适值之后，会随 pH 增大而减小[52]，例如在德

国海尼希地区森林、草地、农田土壤样本中，随采样

点 pH 从 3.5 到 5，噬菌体丰度增加，而噬菌体群落

生长最适 pH 为 5 左右，证明了 pH 对噬菌体丰度具

有显著影响[48]；温度会影响土壤中噬菌体的生存能

力及丰度，在低温下噬菌体能保持其活性持久，而高

温条件容易造成病毒粒子的热衰变[53]，在 3 ~10 ℃实

验室无菌培养条件下，沙土中可检测到病毒感染单位

的时长达 170 d，而超过 30℃后，时长缩短到 40 d，

证明高温条件可能会让土壤中病毒更易失活[54]；土

壤水分状况也会影响噬菌体丰度，通常情况下土壤湿

度大能提高微生物活性，进而促使更多噬菌体复制，

因此有利于噬菌体存活[55]；土壤有机质含量代表了

土壤养分状况，如果噬菌体感染营养不良的宿主，病

毒染色体不能直接复制而停留在宿主细胞内，所以高

有机质含量有利于提高噬菌体丰度[56]。此外，土壤

质地、容重、CEC 等也会改变土壤中宿主微生物的

生存环境，因此也可能会同步影响噬菌体群落丰度和

组成。这些土壤理化性质通过直接影响噬菌体的生存

状况，进而间接改变碳氮元素循环的进程。其次，噬

菌体对宿主微生物代谢过程的调控作用也可以影响

土壤碳氮循环转化，而氧气含量、pH、CEC 等土壤

理化性质能够决定养分元素在土壤中的赋存形态以

及元素转化的反应条件，进而影响微生物对这些代谢

底物的利用程度及宿主微生物的代谢方式。土壤深度

变化也会影响噬菌体丰度以及生殖策略，随土层加深

噬菌体数量减少，而溶原碎片数量增加，说明噬菌体

溶原性策略的发生率与土壤深度呈正相关[57]。另外

土层深度也决定了噬菌体的辅助代谢基因的数量，有

研究显示，病毒组中 AMGs 在土壤次表层的丰度比

表面的丰度高 16 倍[58]。土壤碳氮元素循环受到噬菌

体的调控作用，而土壤理化性质能通过改变噬菌体的

生长状况来影响碳氮循环过程。 

4.5  地理环境因素 

土壤中病毒的丰度及多样性与地理环境也显著

相关。有研究表明，森林和湿地土壤中的病毒丰度通

常高于沙漠和农业土壤中的病毒丰度[25]，且同一种

土壤类型，土壤中病毒丰度、多样性也会随所处地理

位置不同而发生改变。Han 等[59]比较了中国不同省份

种植水稻和玉米的 6 种农业土壤，噬菌体丰度在各土

壤中表现出差异，山东种植玉米的土壤中病毒丰度最

高(1.5×1010 PFU/g 土壤)，吉林种植水稻黑土病毒颗

粒丰度最低(5.1×109 PFU/g 土壤)；6 种土壤有各自独

特的病毒种类分布，微小噬菌体科(Microviridae)在吉

林水稻、山东玉米和江苏水稻土壤中含量最高，圆环

病毒科(Circoviridae)在吉林玉米和湖南水稻土壤中

最为丰富，长尾噬菌体科(Siphoviridae)在江西水稻土

壤中最多；对 6 种土壤病毒功能基因进行注释，发现

了不同土壤所含功能基因类型及丰度也有所不同。同

样在玉米根际土壤与红树林土壤[27-28]病毒组中发现

的大多数 CAZyme 基因编码不同种类多糖分解酶，证

明环境气候条件影响土壤中碳水化合物[e1]组成及噬

菌体宿主微生物类型，造成土壤微生物代谢方式的改

变，病毒中与碳水化合物相关的辅助代谢基因就出现

差别。Gupta 等[60]基于宏基因组方法揭示了土地利用

方式对土壤微生物的影响，对比花园土壤，医院周围

土壤中氮素代谢相关基因显著减少，并且花园土壤中
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根瘤菌数量相对更富集，说明土地利用方式的改变影

响土壤中微生物对氮素的转化利用。由于噬菌体与宿

主之间的密切联系，可以推断微生物对氮素利用的改

变能影响噬菌体与相关宿主之间的相互作用，因此不

同土地利用方式间接影响噬菌体参与的氮素转化过

程。此外，喷洒杀虫剂、施加化肥以及降雨情况等其

他环境因素也驱动着土壤微生物群落的改变[61]，噬

菌体对宿主的调控作用也会受到连带影响。综上，地

理环境因素影响噬菌体数量、多样性、繁殖策略、代

谢状况与宿主的关系，最终作用于噬菌体影响土壤碳

氮循环的过程。 

5  研究展望 

5.1  现有研究难点 

为了解目前有关噬菌体影响土壤碳氮循环的研

究情况及发展趋势，从 Web of Science 上采用主题

词“(phage or bacteriophage)AND (soil or terrestrial) 

AND (carbon) OR(nitrogen)”进行检索，共获取到 2001

—2020 年间的 77 篇文章，同时用“ (phage or 

bacteriophage) AND (ocean or sea or marine) AND 
(carbon) OR (nitrogen)”检索共获取 174 篇文章(图

3A)。对文献量的统计可以看出，目前土壤环境中噬

菌体影响碳氮循环的研究数量少于海洋环境，其中碳

素、氮素研究的文章量分别为 161 和 90，但近 5 年

的研究数量相较于 2001—2005 年增长了约 5 倍，说

明噬菌体影响元素化学循环这一功能越来越被研究

者重视。然而，噬菌体影响土壤碳氮循环的研究依然

存在巨大发展空间。对土壤中获取的 77 篇文献进行

关键词共现分析 ( 图 3B) ，发现“ abundance ”、

“diversity”、“community”一类词出现的频次较大(总

频次为 28)，证明目前的研究大多集中在对噬菌体群

落的描述。另外，与碳氮循环直接相关的关键词如

“carbon cycling”、“greenhouse”、“nitrogen fixation”

等出现频次并不高(总频次为 8)，反映出现有研究直

接与碳氮循环转化的关联度可能较低。并且由于文献

数量过低，所形成的关键词聚类不能很好地反映现有

研究之间的关系，也体现补充噬菌体影响碳氮循环转

化研究空白的重要性。 

 

图 3  近 20 年文献量统计及关键词共现分析 
Fig. 3  Literature volume statistics and keyword co-occurrence analysis in recent 20 years 

 
基于文献统计，对目前研究中的难点进行总结： 

1)土壤中噬菌体具有种类和功能的多样性，噬菌

体溶原及裂解两种复制策略也会对宿主产生不同的

作用效果，但少有研究分类比较不同种类噬菌体或温

和、烈性噬菌体的状态对土壤碳氮循环的影响。 

2)在研究过程中，大部分病毒序列由于缺少参比

对象被列为未知序列，这一部分基因的缺失，可能减

少土壤病毒被注释功能的数量及类型。因此，在评估

噬菌体对土壤碳氮元素循环作用效果时会存在偏差。 

3)目前大部分研究都只揭示了与碳氮有关的病

毒组中代谢基因或噬菌体潜在宿主，并得出噬菌体对

碳氮元素生物地球化学循环具有潜在影响这一结论，

然而未能验证相关基因的功能，或阐释相关宿主与噬

菌体的相互作用关系。 

4)噬菌体对土壤碳氮循环的影响少有定量描

述，而在海洋环境中，已有研究证明每年约有 3 亿

t 碳通过病毒分流释放到环境中[62]，病毒基因的相

对丰度也因此被认为是全球深海碳通量的最佳预
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测因子 [63]。 

5)已有较多研究报道了土壤理化性质、气候条件

会调控噬菌体或微生物群落，但气候、土壤条件变化

对病毒–宿主关系的改变，以及对噬菌体驱动碳氮循

环这一生态系统功能造成的影响程度尚不清楚，特别

在全球变化的背景下，值得深入研究。 

5.2  未来展望 

当前噬菌体生态功能的信息，大多是从海洋病毒

的研究中获取，然而针对土壤噬菌体的认知还不够全

面，基于此，未来关于噬菌体影响元素化学循环的研

究，可以从以下几方面加强： 

1)目前病毒基因数据库较为匮乏，应加强对病

毒分离纯化及基因组注释的研究，构建并拓展面向

阐释噬菌体宿主预测及对应碳氮循环相关功能基

因数据库。 

2)利用同位素标记的方法追踪元素在土著噬菌

体群落中的流动，了解病毒粒子对不同元素的利用比

例关系，探究噬菌体影响土壤碳氮循环的分子机制，

阐释噬菌体影响土壤养分元素转化的过程。 

3)未来的研究应该重视不同条件土壤中噬菌体

与宿主菌的相互作用关系，揭示在协同进化过程中的

主导因子[64]，并建立模型，实现在非试验研究条件

下对噬菌体宿主之间相互作用的预测。 

4)比较不同时间、空间尺度噬菌体对土壤碳氮元

素循环的影响，同时比较溶原、烈性噬菌体对碳氮元

素转化的效率差异和作用机制，强化 RNA 类型噬菌

体的研究。 

5)建立能够直观地对噬菌体影响生物地球化学

循环这一生态功能进行评估的研究方法，为噬菌体影

响土壤碳氮循环提供直接证据。加强对噬菌体影响碳

氮循环程度的定量描述，进一步明确噬菌体在土壤碳

氮循环过程中发挥的生态作用。 

6)目前噬菌体影响土壤中其他元素的研究数量

远远少于碳氮，所以应加强噬菌体对土壤中如磷、硫

等元素循环转化的影响研究，比较噬菌体对不同元素

转化作用权重大小，逐步实现利用噬菌体靶向调控土

壤中养分元素，达到绿色可持续利用的目的。 
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