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摘要   土壤微生物生物地理学是研究土壤中微生物空间分布格局及其随时间变化的一门科学。

开展土壤微生物生物地理学研究有助于深入挖掘土壤中的未知生物资源，深刻理解土壤中微生

物多样性的产生、维持机制，并可预测陆地生态系统功能的演变方向。由于土壤中微生物绝大

多数不可培养，所以其生物地理学研究长期滞后于动植物的生物地理学。21世纪以来，新一代

高通量测序、组学技术的突破为土壤微生物生物地理学带来了前所未有的机遇，使其成为土壤

生物学、微生物生态学领域的国际研究热点。本文阐述了近年来国内外土壤微生物生物地理学

的研究现状，提出了近期研究重点，并对该领域的未来研究与发展态势进行了展望。

关键词   土壤微生物，生物地理学，现状，发展方向

DOI   10.16418/j.issn.1000-3045.2017.06.005

微生物是一种重要生物类群，是地球上生物多样性的重要组成部分。1913 年荷兰细菌

学家 Beijerinck[1] 首次提到微生物可能无处不在；21 年后的 1934 年，他的同事 Becking[2] 进

而提出了“微生物可能无处不在，但环境会对它们进行选择”（Everything is everywhere, 

but the environment selects）的论点，人们认识到环境选择对微生物的重要性。自此，微生

物生物地理学的大门打开了。然而，由于自然界中的微生物绝大多数不可培养，长期以来

微生物的生物地理学发展十分缓慢，远远滞后于动植物的生物地理学研究。20 世纪末期，

BIOLOG、磷脂脂肪酸法（PLFA）、DNA 指纹图谱、基因芯片等分子生物学技术的兴起较

好地推动了微生物群落研究，实现了不依赖培养而直接对环境中微生物群落进行分析，开

创了微生物分子生态学的新时代。21 世纪以来，高通量测序、生物信息等技术的革命性突

破进一步推动了微生物生物地理学的发展。此外，生态学基本理论在微生物生态研究领域
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的不断运用也助推了微生物生物地理学发展。

土壤中微生物数量大、种类多、生物量大，土壤

是微生物的“大本营”，是人类最丰富的“菌种资源

库”。土壤微生物参与了土壤中几乎所有的物质转化过

程，同时也是土壤圈、生物圈、大气圈、水圈、岩石圈

物质循环的“纽带”。开展土壤微生物生物地理学研究

有助于深入挖掘土壤中未知的生物资源，深刻理解土壤

中微生物多样性产生、维持的机制，并可预测陆地生态

系统功能的演变方向。因此，土壤微生物生物地理学成

为了土壤学、微生物学、地理学以及生态学领域最为重

要的交叉学科之一。而新一代高通量测序、组学技术的

发展又为土壤微生物生物地理学带来了前所未有的机

遇，使其成为国际微生物生态学领域的研究热点[3-5]。

2014 年 6 月，中科院前瞻性地部署了“中国微生物

组”计划，启动了“土壤-微生物系统功能及其调控”中

科院战略性先导科技专项（B 类），这成为继美国“人类

微生物组”计划（HMP）以来的第 2 个环境微生物组计

划。2016 年 5 月14日，美国白宫科学与技术政策办公室

（OSTP）发布新闻，将斥资 1.21 亿美元进行“国家微生

物组计划”（NMI），在未来两年中描绘并研究人体、植

物、土壤、海洋与大气中多种微生物群落状况，这些微生

物群落的总和被称为微生物组。中美两国微生物组计划的

相继实施，一方面证明了微生物研究的重要性，另一方面

将极大地推进世界土壤微生物生物地理学的发展。

土壤微生物生物地理学主要研究土壤微生物的空间

分布及其驱动机制。土壤微生物的空间分布包括水平空间

分布与垂直（沿海拔梯度）空间分布，驱动因子包括当代

环境条件（光照、降水、温度、土壤 pH 和营养状况等）

和历史进化因素（距离分隔、物理屏障、扩散限制和过去

环境的异质性等）。然而，当代环境条件与历史进化因素

对于微生物群落空间变异的相对贡献仍存在很大的争议，

主要与生态系统类型、研究尺度、微生物类群、个体大小

以及研究技术手段等相关。目前，不同空间尺度下土壤微

生物的分布规律、土壤微生物与植物群落是否存在协同分

布与共进化、如何预测土壤微生物分布及其对生态功能的

影响等科学问题亟待深入研究，文章将详述如下。

1	研究现状

1.1	 土壤微生物的水平空间分布

土壤微生物的水平分布研究范围涵盖了从微观水平、

局域水平到景观以及国家、洲际水平等不同的空间尺度。

1.1.1 多数研究表明当代环境因素是影响土壤微生物空间	

        分布的主要因子

例如，在较大空间尺度下土壤 pH 被发现是影响细菌分

布的关键因子[4,6-8]。土壤 pH 对细菌分布的影响不仅存在于

自然生态系统中，在受到人为扰动较大的农田生态系统[9]以

及火干扰生态系统[10]中也是如此。土壤 pH 对细菌群落的影

响主要在酸性及中性土壤环境，在碱性环境下其他土壤性

状起到了主导作用。例如，土壤碳含量被发现是影响大尺

度下我国西藏阿里地区碱性土壤细菌分布的主要因子[11]。

与细菌不同，土壤真菌的空间分布与土壤 pH 相关性

较小，这可能是由于真菌适应 pH 的范围比细菌更宽[12,13]。

土壤有机碳含量被发现是影响我国东北黑土真菌空间分

布的主要因素[14]。此外，植物群落也强烈影响真菌群落

的空间分布[15,16]。据研究统计，地球上 70%—90% 的陆生

植物被菌根真菌侵染[17]，侵染后的菌根能提高植物对有

机质和养分元素的利用效率[18,19]。一些研究发现植物多样

性能够显著影响真菌的多样性[20-22]，而有些研究则发现它

们之间没有必然的联系[23-25]。

以上研究现状表明微生物类群不同、个体大小不

同，影响其生物地理分布的环境因素则随之不同。

1.1.2 历史进化因素对微生物群落的空间变异也有显著贡献

目前，当代环境与历史进化因素对于微生物群落空

间变异的相对贡献仍存在很大的争论，这主要与检测手

段的灵敏度、环境因子的变化范围、空间尺度以及对微

生物种定义的不同等因素有关[26]。例如，当物种可操作

分类单元（Operational Taxonomic Unit，OTU）的定义标

准从 95% 的序列相似性增加到 99% 时，物种在空间上的
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周转率亦随之显著增加[27]，较粗略的物种划分标准会导

致可观测到的微生物空间分布格局减弱甚至消失。由于

土壤环境高度的变异性，需要大量的数据来计算统计学

上的显著性[28]。此外，Hanson 等人[29]提出在土壤微生物

分布中，选择、漂移、扩散和突变以及这些过程的相互

作用共同维持和影响了微生物的生物地理模式。

1.1.3 土壤微生物功能群、功能基因的空间分布研究

近年来，土壤微生物功能群、功能基因的空间分布

研究也得到了研究界的重视。Fierer 等人[30]发现温度可能

是影响氨氧化细菌群落分异的重要因素，然而 Martiny 等

人[31]发现氨氧化细菌的分布主要受空间距离的影响，这可

能是由于研究尺度、所采用的技术方法不同造成的。研究

报道氨氧化古菌的空间分布主要受土壤 pH 影响[32,33]。丛

枝菌根真菌作为一类专性寄生的微生物类群，影响其空间

分布的因素与细菌及非专性寄生真菌明显不同。研究表明

土壤速效磷含量[34]、土壤质地及水分有效性[35]是影响丛枝

菌根真菌空间分布的主要因素。此外，地理空间距离对土

壤丛枝菌根真菌的分布也有重要的作用[36]。

Garcia-Pichel 等人[26]发现蓝细菌在洲际尺度下的分布

主要受温度影响。Zhou 等人[5]采用 Geochip 技术分析了森

林生态系统微生物功能基因的空间分布模式，并发现微生

物空间周转率显著低于动植物的空间周转率。Shi 等人[37]

采用Geochip 技术分析北极土壤功能基因空间分布，发现

历史空间隔离显著影响功能基因的分布，并发现大尺度上

的功能基因差异性与土壤 pH 及全氮含量有密切的关联。

1.1.4 小结

不同地区和气候类型下陆地生态系统的自然变异和所

受的人为干扰程度不同，微生物群落所处环境条件和历史进

化因素不同，以及研究的时空尺度不同，从而导致了土壤微

生物群落的地理空间分异。因此，应全面地研究不同生态系

统以及不同空间尺度下的土壤微生物群落，比较其驱动因子

的异同，进而了解土壤微生物空间分布格局的维持机制。

1.2	 土壤微生物沿海拔梯度的垂直分布

大量的传统研究表明，动植物多样性沿海拔梯度呈

现一定的分布规律，通常表现为递减或单峰的垂直分布模

式[38-41]。随着分子生物学技术和分析方法的迅速发展，近

年来微生物沿海拔梯度的垂直分布研究也深入开展起来。

1.2.1 沿海拔梯度垂直分布的研究

Bryant 等人[42]研究美国科罗拉多州附近落基山脉土

壤微生物的垂直分布，发现土壤酸杆菌的多样性随海拔

升高而降低，与同海拔梯度被子植物所呈现的单峰模式

显著不同。但该研究只考察了酸杆菌，并不能代表整体

细菌群落；同时，应用克隆文库方法检测微生物多样性

水平分辨率较低。

利用 454 高通量测序技术，Fierer 等人[43]研究发现秘

鲁安第斯山脉随海拔升高植物、鸟类及蝙蝠的多样性显

著降低，但土壤细菌多样性及群落组成与海拔没有显著

相关性，据此得出“微生物模式不跟随动植物海拔分布

而分布”的结论。

Singh 等人[44]研究发现日本富士山沿海拔梯度植物多

样性逐渐降低，土壤细菌多样性呈单峰模式，而古菌多

样性呈现双峰模式。

1.2.2 随海拔垂直分布的影响因子研究

Singh 等人[45]研究了韩国汉拿山不同海拔的土壤细菌

群落，发现气候因子（温度、降水）是影响细菌多样性

及群落组成的主要因素。Yuan 等人[46]研究了青藏高原念

青唐古拉山南坡不同海拔下不同土壤深度细菌群落，发

现 0—5 cm 土层细菌群落主要受降水和土壤 NH4
+ 浓度影

响，而 5—20 cm 土层细菌群落主要受 pH 影响。

Shen 等人[47]研究发现长白山不同海拔下土壤细菌群

落分异明显，细菌群落组成、多样性水平与土壤 pH 最显

著相关。然而在较小海拔范围的高山苔原生态系统内，

土壤细菌垂直分布和土壤 pH 并没有显著相关性，而与土

壤碳氮含量最显著相关，表明不同海拔梯度微生物垂直

分布的驱动因子不同。另外，Shen 等人[48]还比较了长白

山土壤微生物（包括细菌、真菌、原生生物等）与植物

群落随海拔分布的差异，植物多样性随海拔升高不断降

低而土壤微生物多样性随海拔没有明显趋势，这也阐明
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了生物个体大小对生物多样性垂直分布的重要影响。

Yang 等人[49]研究了长白山岳桦叶内真菌随海拔的分

布，发现叶内真菌群落亦随海拔呈现明显分异，叶内真

菌多样性与叶片碳含量显著正相关，该结果证实了生态

学上“物种-能量”假说的普适性。利用 Geochip 技术，

Yang 等人[50]调查了青藏高原 4 个海拔梯度土壤微生物功

能基因的分布，发现碳循环、氮循环以及与压力相关的

功能基因的相对丰度在不同海拔间有明显差异。

1.2.3 小结

以上研究表明，不同生态环境、不同海拔梯度间隔

下，微生物的分布格局也有差异。为了充分阐明土壤微

生物沿海拔梯度分异的内在机制，需要在多种生境下及

更多的海拔梯度间隔下，比较研究土壤原核、真核微生

物以及植物群落的分布模式和环境驱动因子。

2	发展态势

2.1	 不同空间尺度下土壤微生物群落的分布规律

土壤微生物群落的空间分布具有尺度依赖性，体

现在宏观及微观两个方面。宏观方面的土壤微生物空间

分布主要表现在大尺度下，以及不同生态系统下，如农

田、森林、草地、荒漠生态系统。微观方面表现在土壤

团聚体、根际界面等微域中微生物的时空分布。

土壤微生物在大空间尺度上的分布，既受当代环境

条件，如土壤 pH、土壤养分等，又受历史进化因素的影

响，这就需要我们在样品采集时更加严谨地进行实验设

计、采用先进技术手段与多种分析方法区分当代与历史

因素的相对贡献。

同时，对土壤宏基因组以及宏转录组的研究将是充

分挖掘土壤微生物分布机制的重要手段之一。

2.2	 土壤微生物与植物群落的协同分布及共进化

在陆地生态系统中，植物和微生物在生产力形成

和积累过程中都扮演着关键角色。植物是初级生产者，

通过光合作用增加生物量，而微生物通过促进土壤中营

养物质的释放来影响植物多样性和生产力。植物物种不

同，对土壤营养输入的数量和种类也就不同，相应地会

引起微生物群落结构和多样性的变化。不同种类的植物

将形成生态位的微分割，从而形成植物多样性和土壤微

生物多样性的耦合分布模式。

土壤微生物群落结构也会影响植物性状上的自然选

择模式，同时调节植物对非生物环境压力的响应，因此

也影响到了整体生态系统的演化历程。

未来应借鉴宏观生态学的一些基础理论，如距离-衰

减关系、种-面积关系、中性理论与生态位理论等，运用

到土壤微生物与植物群落的协同分布与共进化研究中。

2.3	 土壤微生物分布的模型预测及其与功能的耦合

土壤微生物时空分布的核心问题和难点是将特定的

微生物与复杂的功能直接联系起来，最终实现以土壤微

生物为核心的人为管理调控生态服务功能。尽管目前还

存在着诸多挑战，如微生物的功能冗余、相同基因而不

同功能和相同功能来自不同基因等问题。

目前已经发展出一些分析和预测模型，预测微生物

群落组成，以期进而将微生物与其功能联系起来。如系统

进化分子生态网络[51]、人工神经网络[52]、种分布模型[53]和

地理信息系统[54]等。借助这些手段和方法，已经能够通过

局部相似性分析来建立微生物种或门之间以及微生物与环

境之间的相互关系；通过系统进化的生态网络找出在群落

中起关键作用的 OTU。

现阶段的土壤微生物分布生态模型仍有许多需要改

进的地方，包括信息输入的依赖性、模型校正及适用性

等；随着研究不断深入，可向模型中输入的信息量也日

益增加。可以预见，生态模型将成为未来微生物生物信

息分析的主流手段之一。

随着技术手段和分析方法的不断发展，未来有可能

将复杂的微生物群落与其功能耦合，找到起核心作用的

微生物种属和环境驱动因子；验证并外推先前的理论，

预测不同管理措施及全球变化背景下微生物群落的变化

及其可能产生的生态过程效应，预测土壤微生物多样性

与群落的变化会给农作物产量带来哪些影响。
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3	未来展望

土壤微生物生物地理学已经成为土壤生物学和微生物

生态学的研究热点，并取得了重要的研究进展。这种飞速发

展很大程度上得益于新技术及分析方法的突破。然而，由于

土壤本身的复杂性质，土壤微生物生物地理学的研究仍然处

于发展的起始阶段，诸多基本问题仍然需要进行深入探讨。

我国地域广阔，不同地区气候、植被和土壤类型差

异显著，自然变异及人为干扰程度不相同，这为研究不同

尺度下土壤微生物的生物地理分布提供了理想的平台。同

时，我国在从南到北的热量梯度样带、从东到西的降雨梯

度样带上有长达 30 年的长期定位试验站，为研究土壤微

生物群落在时间尺度上的分布提供了理想平台。

在我国今后的土壤微生物生物地理学研究工作中，

既要对国际的研究前沿进行追踪，也要结合我国的具体国

情，从微观和宏观两个角度不断创新研究思路与理念，更

加严谨细致地设计实验，不断更新分析手段，如此才能充

分解析土壤微生物生物地理分布的内在机制，为维持和改

善土壤微生物多样性以及生态系统功能的完整性服务。

目前，所有微生物生物地理分布的研究都还处于发

现的层面，至于土壤因子如何影响群落与多样性、微生

物多样性的高低与植物产量及生长互作机制如何、气候

变化通过哪些机制调节微生物活动、微生物在外界环境

变化后的响应机制如何等问题，还需进行室内培养或田

间及野外试验进行验证和研究。同时，建立规范的大型

土壤微生物数据汇总及分析平台，进行数据实时分享将

是研究土壤微生物功能与作用的有力保障。总之，只有

充分掌握这些机理，才能更加深入地理解土壤微生物的

生态功能，才能通过调整微生物多样性与群落来改善植

物或作物生长环境，最终使其更好地为人类服务。
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Abstract    Soil microbial biogeography is to study the spatial distribution pattern of soil microorganisms and their changes over time. Soil 

microbial biogeographical study can help to find out unknown biological resources in soils, to understand the mechanisms of formation and 

maintenance of microbial diversity in soils, and to predict the evolutional direction of terrestrial ecosystem functioning. Since the vast majority 

of soil microorganisms cannot be cultivated and the techniques for microbial community analysis are limited, soil microbial biogeography 

has lagged behind the biogeography of plants and animals for a long time. Since twenty-first century, the breakthrough of high-throughput 

sequencing and bioinformatics analysis has brought unprecedented opportunities for soil microbial biogeography, making it a hot spot in the 

field of soil biology and microbial ecology in the world. In this paper, we expatiated the present research status of soil microbial biogeography, 

suggested the research direction and development trend, and prospected the future research in this field.
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