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摘　要：病毒被认为是地球上数量最多的生物类群。在海洋生态系统中，研究人员确认了病毒巨大的数量

和遗传多样性以及对很多原核生物和部分真核生物死亡率的重要贡献；建立起病毒影响生物地球化学循环

的概念模型；也开始研究病毒及其生态系统功能对全球变化的响应和反馈作用。然而，人们对于土壤病毒

生态学的研究严重滞后，甚至对于土壤病毒的多度和分布、环境影响因子等基本信息的了解都很有限。土

壤蕴含巨量的可溶性和不可溶性有机物，土壤病毒应该会对土壤微生物的死亡率有重要贡献，并因此对土

壤碳循环产生深远影响，因而将土壤病毒纳入到已有的生态系统生态学模型中将促进我们对土壤碳循环的

理解。
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Viruses and their ecological effects
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Abstract: Viruses have been recognized as the most abundant biological entities on Earth.  Studies of marine 
viruses have shown that viruses are of very high abundance and genetic diversity, and viruses make great 
contribution to the mortality of prokaryotic and eukaryotic microbes. There have been both empirical data and 
conceptual models for understanding the impact of viruses on biogeochemical processes in the sea; the responses of 
marine viruses to global changes have also received much attention. Soil viruses, however, have been studied very 
poorly.  We have yet little information about the abundance, distribution, and environmental response of soil viruses. 
It is known that soils contain a great amount of organic matters, and may function as an important carbon source. 
Soil viruses may regulate the abundance and activity of soil microbes, with profound consequence for global carbon 
cycles. It is thus crucial to integrate viruses into ecosystem ecology, either in the sea or on the land.   
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1　病毒及人们对病毒的研究历史

病毒一般个体很小，长度在 20~200 nm 之间，

由遗传物质 ( 单链或双链的 DNA 或 RNA) 和蛋白

外衣组成。病毒自身没有代谢功能，无法获取和储

存能量，必须依赖宿主的细胞机器实现增殖。病毒

中的大部分是侵染细菌的噬菌体。病毒被认为是地

球上数量最多的一类生物，仅在海洋里的数量估计

超过 1030 [1-2]
。人们在 20 世纪初发现病毒之后迅速

将它作为对付致病细菌的手段，这一医学应用在 20
世纪 40 年代抗生素大规模生产之后被忽视，近来

由于细菌抗生素抗性进化又重新受到重视
[3]
。在 20

世纪 40 年代之后，少数噬菌体成为遗传学研究的

重要工具。在此期间， Hershey 和 Chase [4]
使用大肠

埃希氏菌和 T2 噬菌体开展的工作，排除了蛋白质

作为遗传物质的可能性。在 20 世纪后期，人们开
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始意识到病毒的生态重要性。在水体生态系统 ( 尤
其是海洋 ) 中开展的工作表明，病毒是地球上重

要的遗传资源库
[5-7]

，对生物地球化学循环有重要

影响
[8-13]

，是横向基因传递的重要使者
[14-15]

，等等。

研究也表明全球环境变化也正在对病毒群落造成影

响，而这种影响的生态后果还不太清楚 [16]
。迄今为

止，人们对土壤病毒的生态学研究还非常薄弱 [17]
。

2　海洋病毒的生态学

人们估计海洋表层水体中病毒密度往往可以达

到 1010/L，是细菌数量的 10 倍以上。病毒数量分布

的空间和时间模式与细菌高度一致，如海岸水体中

病毒数量高于远洋水体、表层水体高于深层水体、

在海冰中高于冰下水体、在赤潮过程中病毒数量快

速上升
[10]
，等等。病毒是原核微生物数量的重要控

制者，如一般认为海洋表层水体中异养细菌的死亡

率的 10%~50% 是病毒贡献的，而在不利于原生生

物的环境中 ( 比如氧含量较低的深层水体 ) 这一数

字可以达到 50%~100% [2,9,18-19]
。

病毒对细菌以及浮游藻类造成杀伤的同时也会

产生深远的生态后果。首先，病毒造成的捕食可能

是原核生物群落物种组成的重要决定因素。水体被

认为是相对均质的环境，很多物种竞争为数不多的

几种限制性资源且可以实现共存 ( 被称为浮游生物

悖论 )，生态学家曾经主要以环境随时间的波动来

解释这种多样性的维持
[20]
。虽然捕食在维持群落物

种多样性中的作用一直受到重视，但是此前人们普

遍认为浮游生物主要面临泛化类型捕食者 ( 比如浮

游动物是浮游植物的捕食者 ) 的控制，而泛化捕食

者对猎物群落物种多样性的维持的贡献可能是有限

的。而病毒一般都是很专一的捕食者，考虑病毒在

内，浮游生物多样性的维持的最可能解释大概就是

专一性捕食者的控制作用：任何数量大幅增加的物

种受到的专一性捕食作用会增强，进而使该物种的

个体数量受到压制 (“kill the winner”过程 )；当然，

病毒捕食造成的选择压力也可以导致宿主物种进化

出抗性，而这种抗性往往付出适合度代价，比如降

低生长速率，这一过程也可以促进物种共存
[10,21-22]

。

其次，病毒捕食作用对生态系统物质循环产生重要

影响，而这种影响不同于传统食物网理论考虑的真

捕食者的作用。第一，病毒捕食作用降低了海洋生

态系统的生物量生产。病毒的杀伤降低了包括浮游

藻类在内的微生物的生物量，可能在短期尺度上导

致海洋表层水体的光合效率下降，尤其影响了高营

养级生物的生物量生产。病毒对宿主进行裂解式杀

伤，而非真捕食者是吸收式利用。宿主细胞被病毒

裂解之后，释放出病毒颗粒，并产生细胞碎片。细

胞碎片中的可溶性有机物和颗粒态有机物释放到环

境中，可溶性有机物可以重新被异养原核生物 ( 主
要是细菌 —— 也就是病毒的捕食对象 ) 利用，这

样物质循环形成一个半封闭的微生物环路 (microbial 
loop) ：异养原核生物被病毒杀死，释放的养分再被

异养原核生物迅速利用。当然，这一环路需要来自

浮游藻类固定的碳的支撑
[9-10,19] ( 图 1)。病毒对浮游

藻类的裂解 ( 捕食 ) 使得流向植食动物以及大型动

物的养分和能量减少，这一环路的存在使得养分更

多地以微生物的形式存在，使得藻类固定的碳更多

地通过微生物的呼吸而流失。病毒使得流向高营养

级的能量减少的这一效果也称为病毒转轨 (viral 
shunt) [2,13]

。第二，病毒的裂解式捕食行为也使得海

洋表层可以向底层输出更多的碳。微生物宿主被病

毒裂解后产生的细胞碎片中，可溶性有机物 ( 比如

核酸和蛋白质组成的细胞器 ) 富含氮、磷等养分，

这些物质可以迅速被微生物再次利用，而颗粒态有

机物 ( 如细胞壁 ) 富含碳，这些有机物更可能沉降

至氧含量很低的海底，在那里稳定保存 ( 图 2)。这

个过程也称为生物碳泵 (biological pump) [2]
。所以，

病毒尽管导致海洋浮游藻类数量受到压制，但是在

长期尺度上可能还是使得海洋生态系统能够更有效

地固定碳。

以上所述主要针对裂解性病毒。事实上很多病

毒是温和性的，它们大多数情况下不导致宿主细胞

裂解，而是跟随宿主细胞的增殖而增殖，在少数情

况下裂解宿主，并侵染新的宿主细胞。这类病毒行

为的一个重要后果称为转导 (transduction) [23]——

这一环路使得流向大型浮游动物的能量减少。

图1  海洋水体中病毒捕食微生物造成

的碳循环微生物环路
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微生物横向基因传递的一种形式。病毒在某个宿主

细胞内可能会获得宿主的一段基因物质，并将它传

递到另一个宿主细胞体内。横向基因传递可以认为

是一种遗传重组，使得自然选择可以作用的遗传变

异增加，但是目前对这个过程对微生物的适应性进

化及其生态后果的影响了解还较少。

在全球变暖情景下，病毒可能与其宿主有着不

同的响应，如病毒可能因为其结构非常简单而对较

高的温度比较敏感。温度升高一方面加快宿主生长

而促进病毒的增殖，另一方面可能会加快病毒在环

境中的衰减 (decay)——即死亡
[24-26]

。再如，环境的

富养化可以导致宿主生长加速进而加快病毒的增

殖，但也可能会影响宿主细胞的化学组成进而影响

病毒的生长
[27-28]

。海洋病毒在各种环境变化下发生

响应，进而导致特定的生态后果，可能反过来影响

海洋环境的变化。对这些响应和反馈过程的研究正

在增加，但是目前还没有普遍性的结论
[16]
。

3　土壤病毒生态学的研究现状

人们对土壤病毒的生态学的研究远远落后于对

海洋病毒的研究
[17]
。以前对土壤病毒的研究主要限

于和农作物病理以及生物控制相关的病毒类群的研

究，主要关注特定病毒与其宿主关系的研究 [29-31]
，

而对环境病毒群落水平上多样性维持、生态功能等

方面的研究很少 [32-33]
。目前对土壤病毒的多度和分

布、环境影响因子等基本信息的了解仍然有限，病

毒对土壤微生物死亡率的贡献以及对土壤微生物群

落结构的影响还了解甚少。

土壤环境和水体环境的巨大差异意味着不可能

简单地根据海洋病毒研究的结果对土壤病毒的生态

学进行推断。比如，由于土壤相对于水体有着极高

的黏滞性和异质性，且病毒颗粒容易吸附于土壤颗

粒，土壤中病毒的迁移率可能很低
[34-35]

，这有可能

导致土壤中病毒对宿主造成的下行控制强度与海洋

中相比更弱一些
[36]
。再如，土壤中的颗粒态有机物

会在原地储存多年，而不像在水体那样可以沉降到

氧含量很低的水底，这意味着陆地植物固定的碳时

刻都有被微生物分解的可能。土壤病毒不大可能像

海洋病毒那样通过生物碳泵作用促进碳的固定。

笔者在中国内蒙古典型草地针对土壤细菌和病

毒开了一些研究。对病毒数量进行测量主要使用比

较成熟的荧光染色计数 (图 3)和流式细胞计数方法。

从目前已获得的一些数据 ( 未发表 ) 可以发现几点

现象。首先，土壤中病毒的数量比细菌高一个数量

级，可能土壤中病毒对细菌死亡率的贡献和海洋中

相当。其次，如果使用稀释的方法获得稀有类群被

剔出的微生物群落，并重新种植到已灭菌土壤，经

过一段时间生长之后，多样性更低的群落的细菌生

物量反而更高。这意味着土壤中的营养资源本可以

支撑更高的细菌生物量生产，而微生物群落内的生

态学关系限制了细菌的数量，最可能的原因就是包

括病毒在内的捕食者的存在对细菌数量进行了压制

( 而剔除部分类群的实验操作更可能导致处于更高

营养级的生物类群的灭绝 )。再次，实验发现在土

壤中施加特定的茶叶提取物压制病毒数量之后，土

壤的呼吸速率会有小幅的上升。这意味着土壤病毒

对土壤有机物分解的净作用可能是降低分解速率。

病毒裂解使得来自浮游生物(光合自养以及异养微生物)的有

机物进入两个库：碳含量低而氮磷等营养元素含量高的可

溶性有机物和碳含量高而氮磷等营养元素含量低的颗粒态

有机物。前者更容易在水体表层被微生物重新利用，而后

者相对于前者更容易沉降到水体底层。

图2  海洋水体中生物碳泵效应

白色圆圈内呈绿色的荧光色斑点，即为一个被SYBR Green I
染色的噬菌体颗粒。照片由卢函姝提供。

图3  土壤病毒荧光显微照片(×630) 
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最后，依托多伦全球变化多因子实验
[37-38]

，发现土

壤温度的小幅上升可以导致细菌数量上升而病毒数

量小幅下降。也许可以基于这些结果进行一个非常

大胆的推测：温度升高可能会通过降低病毒对土壤

细菌的控制而导致土壤碳排放增加。无论这一推测

最终是否成立，这些结果表明，把土壤病毒纳入到

已有的土壤生态学研究中非常必要。

4　总结和展望

病毒的数量之高，本身就表明了它的生态重要

性。在海洋生态系统开展的大量工作也清楚地表明

了病毒在控制微生物多样性、生态系统生产力以及

养分循环等方面发挥了不容忽视的作用；而全球变

暖肯定也会通过影响病毒这个路径而对生态系统过

程产生影响。把病毒纳入到已有的生态系统模型中

将意义重大。而关于土壤病毒生态学的研究远远落

后，需要科学家给予更多关注。也许有一天，病毒

与其他微生物一道，不仅仅成为生态学家研究的主

要生物类群，甚至成为保护生物学家关注的焦点。
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