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摘 要：土壤微生物驱动元素地球化学循环，对促进土壤健康和生态系统可持续性至关重要。然而土壤微生物物种组成复杂、功能多样，使得基于微生物功能性状的分类和利用面临巨大的挑战。微生物生活史研究将微生物代谢特征与其生态过程联系起来，对理解微生物群落与生态系统服务功能之间的关系具有重要意义。本文系统综述了土壤微生物生活史策略理论框架的发展与应用进展，梳理了微生物生活史策略的核心理论及其发展历程，重点探讨了二分法（r-K理论和寡营养-富营养分类）和三分法（C-S-R和Y-A-S分类框架等）的核心内涵及其在土壤微生物研究中的实践价值。然而，当前的研究主要依赖微生物功能基因组成的描述性分析，缺乏对微生物功能的动态表达解析和调控机制研究，在此基础上提出土壤微生物群落生活史策略研究支撑农业绿色发展的研究方向，强调了未来需要建立微生物群落生活史策略的多维动态解析体系，解析土壤微生物生活史策略转换的驱动机制，同时完善农业生态系统服务功能的土壤微生物生活史策略响应框架，将微生物生活史策略分类发展为生态系统功能调控的核心理论工具，为应对全球变化与粮食安全提供土壤微生物组解决方案。
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Research Progress on the Classification and Application of Life History Strategy in Soil Microbial Community
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Abstract:  Soil microbial community drives biogeochemical cycles and is crucial for maintaining soil health and ecosystem sustainability. However, the complexity of microbial community composition and the diversity of microbial functions present significant challenges in classifying and understanding microbial community based on functional traits. Life history strategy theory links microbial metabolic characteristics with ecological processes, providing critical insights into the relationship between microbial communities and ecosystem services. This review systematically summarizes the theoretical frameworks and recent advances in soil microbial life history strategy, outlining the original theories and their developmental trajectory. It focuses on the two-way continuum (r-K life history strategy theory and oligotrophic-copiotrophy life history strategy theory) and the three-way continuum (C-S-R and Y-A-S life history strategy theories), highlighting their conceptual foundations and practical applications in soil microbial community researches. However, current studies primarily rely on descriptive analyses of microbial functional composition, lacking investigations into the dynamic expression and regulation mechanisms of microbial functions. Based on this, we propose future research directions on soil microbial life history strategies to support sustainable agriculture. First, integrating multi-omics technologies is essential for assessing the functional dynamics of microbial community. While current sequencing methods (e.g., amplicon and metagenomic sequencing) can identify potential microbial functions based on the genomic information, they fail to capture real-time microbial activity in fluctuating environments. A combined approach incorporating transcriptomics, proteomics, metabolomics, and single-cell Raman spectroscopy can provide deeper insights into real-time gene expression, metabolic processes, and other critical aspects of soil microbial communities. Second, elucidating the molecular mechanisms that regulating the microbial life history strategies is crucial. Microbes dynamically reprogram their functional traits in response to environmental changes, yet the signaling networks and genes governing this reprogramming remain largely unknown. Future research should focus on understanding the interactions among environmental factors, microbial gene expression, and microbial functional investments. Additionally, synthetic biology approaches can facilitate the engineering of programmable microbial strains, enabling precise control over microbial functions in complex ecosystems. Third, expanding current life history strategy theories to incorporate species interactions within ecosystems is necessary. Existing frameworks primarily emphasize microbe-environment interactions while neglecting biotic interactions, particularly in agricultural ecosystems. For example, rhizosphere microbes enhance plant stress resistance and growth by producing plant hormones such as cytokinins, yet these functions are not currently integrated into life history strategy frameworks. Future studies should explore how microbial life history strategies regulate soil-microbe-plant interactions and quantify their contributions to ecosystem services. We emphasize the need to establish a multidimensional, dynamic analytical framework for microbial life history strategies, elucidate the driving mechanisms underlying microbial life history transitions, and refine the response framework of soil microbial life history strategies in agricultural ecosystem services. We advocate for developing microbial life history classification into a core theoretical tool for ecosystem function regulation, providing microbiome-based solutions to address global change and food security challenges.
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[bookmark: _Hlk190631042]土壤微生物对生物地球化学循环和生态系统可持续发展至关重要[1]，然而土壤微生物组的物种多样性复杂、功能多样性高，这使得利用微生物的功能特征对其进行分类或分组的研究极具挑战性[2]。在植物和动物生态学研究中，生态学家通过生活史策略（Life history strategy）描述资源受限情况下生物个体在生长和繁殖等特征之间进行适应性权衡的对策；而在微生物生态学中，微生物的功能特征以微生物生理代谢为核心，不仅决定了微生物对不同环境的生存和适应性特征，也为利用微生物功能特征预测未来环境变化提供了可能性[3]。因此，针对微生物物种与功能复杂多样的特性，将不同微生物性状分解成为一个或多个维度，捕捉微生物在不同性状维度之间的转换特征，从而进行广泛的微生物“投资策略”比较，对解析微生物的环境适应性特征及预测其对全球生态系统的潜在影响具有重要的意义[4-5]。
微生物学和生态学等领域的研究人员已经根据微生物个体及群落的不同“投资策略”提出了多种生活史策略理论框架（图1），主要包括二分法和三分法[6-7]。其中，二分法框架将微生物分为r策略者和K策略者，以及富营养和寡营养微生物；而三分法框架主要包括C-S-R（Competitive，Stress-tolerant，Ruderal）模型[7]与Y-A-S（High yield，Resource acquisition，Stress tolerance）模型[6]及其衍生模型[8-9]。这些分类理论研究不仅填补了微生物行为与生态系统功能之间的理论空白，深化了人们对微生物生态功能的理解，还为农业可持续发展提供了科学依据。
然而，目前针对土壤微生物生活史策略的研究仍集中于发展分类理论，对微生物功能性状的研究仍局限于静态观测的识别和分类阶段，缺乏对微生物功能在不同性状维度之间转换的调控机理研究。因此，本文重点梳理了土壤微生物生活史策略理论框架的发展和应用进展，包括：（1）微生物生活史策略的理论发展过程；（2）生活史策略二分法的内涵与应用；（3）生活史策略三分法的内涵与应用。在此基础上，提出需要推动微生物生活史策略研究从“静态观测”向“动态监测”，从“识别分类”向“定向调控”的跨越，进一步优化现有生活史策略理论框架，以期将微生物策略分类从理论工具转化为解决土壤健康和农业可持续性等实际问题的核心手段。
微生物生活史策略的发展
[bookmark: _Hlk195553590][bookmark: _Hlk195553497][bookmark: _Hlk194916323]生活史策略理论框架中最经典的寡营养-富营养微生物分类和r-K生活史策略理论是基于微生物个体底物代谢和生长特征的区分方法（图1）。其中寡营养微生物（oligotrophy）的概念是1907年提出的[10]，该类群的特点是能够在低浓度营养底物下生长，具有较高的底物利用效率，生长速率较为缓慢，对资源可利用性变化的响应较小[11]；而富营养微生物（copiotrophy）的概念是1981年提出[12-13]，该类群生长更为迅速，对碳源可利用性的变化更加敏感[14]。与寡营养和富营养微生物概念同时发展的r-K生活史策略理论是由MacArthur和Wilson于1967年首次提出的，用于理解岛屿生物多样性形成特征，其中r代表内禀增长率，而K代表环境负载量，是一个二分连续体理论框架[15]。1970年，美国生态学家Pianka[16]在此基础上将r-K生活史策略框架扩展到一切有机体，并进一步提出了r/K策略者的特征，其中r策略者生长在不稳定的环境中，以快速的生长与繁殖为主要特征；而K策略者生活在相对稳定的环境中，在获取资源、竞争能力和生存方面更具优势。该r-K策略理论框架至1982年才被首次应用到微生物学研究中，主要针对植物病原菌的侵染策略[17-18]；随后于1986年进一步扩展至微生物生态学领域，用于解释土壤微生物对资源波动的响应[19]。总体而言，尽管微生物富营养-寡营养分类与r-K生活史策略分类的起源不同，其概念也不完全相同，但富营养微生物的“投资策略”与r策略者类似，寡营养微生物的“投资策略”与K策略者类似。Fierer等[20]于2007年通过实验分析结合大尺度调研将土壤细菌的r-K生活史策略与传统的底物偏好性联系起来，用富营养与寡营养的概念来描述典型的r和K生活史策略的微生物，将生活史策略应用于广泛的土壤细菌类群。因此，近年来微生物生态学的许多研究通常将r-K生活史策略微生物与富营养-寡营养微生物作为同一概念[21]。
与生活史策略理论的二分法框架同步发展的还有三分法框架。1974年，Grime[22]以植物的生活史策略权衡为基础提出了最初的C-S-R理论框架，该框架针对植物群落的功能性状进行分类，综合考虑了植物生长、资源竞争与压力耐受等生活策略。虽然三分法框架提出时间较早，但这一理论框架直至2013年才被应用至细菌群落研究中[7]，该研究针对甲烷氧化菌群落中的不同类群，将其功能性状归类为C策略者和S策略者。随后Krause等[23]于2014年将这一分类方式推广至土壤微生物群落，其中C策略微生物可以快速占用环境中的可利用资源，S策略微生物可以在不利的环境条件或选择压力下存活，R策略微生物可以在高度干扰的环境促进群落重建。随着基因组学技术进步，基于微生物群落生活史策略的三分法框架也逐渐得到发展。2018年，Wood等[24]基于16S rRNA基因测序数据，将根际微生物群落不同的代谢通路划分为不同的生活史策略，并将微生物的觅食策略（Foragin，F策略）加入C-S-R框架，将该框架拓展为C-S-R-F理论框架。为了更契合微生物在不同非生物胁迫和资源丰富度条件下的能量投资策略，Malik等[6]在C-S-R-F框架的基础上提出了微生物Y-A-S生活史策略框架，其中Y策略微生物可以降低耐受胁迫和资源获取过程中的能量消耗，最大限度地提高生物量积累效率；A策略微生物优先满足资源获取过程的能量投资；S策略微生物优先满足环境压力耐受过程的能量投资。C-S-R策略和Y-A-S策略这两个三分法框架在土壤微生物生态学研究领域均有广泛的应用和发展，并形成了多种衍生理论，例如Wood[8]以C-S-R框架为基础提出了C-S-O （Competitors，Stress-tolerators，Opportunist）框架，而Li等[9]则对Y-A-S框架进行了补充，增加了细胞生长潜力维持策略（Cellular and high growth potential maintenance strategy，P策略），提出了Y-A-P-S理论框架。
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[bookmark: _Hlk194916070]图1 微生物生活史策略分类的重要理论及其发展过程
Fig. 1 Milestones for the development of life history strategy theoretical framework
[bookmark: _Hlk195692566]生活史策略二分法理论框架的内涵及其应用
虽然寡营养与富营养微生物生活史策略普遍被认为是微生物r-K策略的衍生，但其实寡营养微生物的概念诞生远早于富营养微生物以及r-K生活史策略，这可能是在土壤与海洋等生态系统中通常由生长缓慢的寡营养细菌主导，导致环境微生物的早期研究以寡营养类群为主[25–27]。随着富营养微生物概念提出，不同养分条件下截然不同的生长速度成为区分富营养与寡营养细菌的重要指标，这一特征与r-K二分法框架的理念有一定重合。
2.1 [bookmark: _Hlk194916627]二分法框架的内涵及其分类依据
微生物r策略者能依靠极高繁殖速率与较短寿命占据干扰较大的生态环境中的生态位优势，而K策略者具有较长寿命与较强的适应性，能在稳定的生态环境中占据优势。因此r-K二分法框架往往以微生物的繁殖速率、微生物的个体大小等特征作为分类依据。近期也有研究表明，微生物基因组中鸟嘌呤与胞嘧啶（GC碱基）含量可能与微生物在r-K策略之间的权衡相关，r策略者较小的细胞体积与较快繁殖的能力与微生物基因组中较高的GC含量有关；而K策略者代谢成本更高、细胞体积更大，其基因组中往往GC含量较低，因此也有研究将基因组中的GC含量作为r/K策略者的分类依据之一[28]。 
[bookmark: _Hlk194945784]相比之下，富营养与寡营养二分法框架则更关注微生物的生理性状，通过微生物的底物代谢亲和力与微生物生长特征进行分类，一类为在资源匮乏且底物较难分解环境中缓慢生长的寡营养微生物，另一类则是在资源丰富且具有多种不同可利用的底物环境中占据优势的富营养微生物。研究表明富营养微生物往往富集了易利用碳源代谢相关的基因，而寡营养微生物则富集了难利用碳源代谢相关的基因[29-30]。此外，微生物的基因组大小、rRNA操纵子拷贝数（rrn拷贝数）、微生物信号转导与转录机制等能够反应其获取和利用资源能力的固有特征，这些特征也常被作为富营养与寡营养微生物的分类依据[31-32]。例如富营养微生物往往具有较高的rrn拷贝数，而寡营养微生物的rrn拷贝数通常较低[33]。
[bookmark: _Hlk195556673][bookmark: _Hlk195556760]与细菌相比，真菌通常能利用复杂的碳源且生长速度较慢，因此具有更多的寡营养/K策略者的特征[34]。然而，真菌群落的不同类群也可以区分为富营养和寡营养真菌[35]。富营养型真菌的孢子会根据环境中资源的可利用性进行萌发或休眠，这些真菌往往生命周期较短，可以通过产生传播性孢子，重新定殖在资源丰富的环境中，或通过产生休眠孢子留在原始环境中，直到资源满足生长条件[36]。寡营养真菌则具有降解复杂聚合物的能力，部分寡营养真菌也可以从空气中获得营养物质，从而在资源较匮乏的环境中生长[37]。
[bookmark: _Hlk195553934]总体而言，r-K策略二分法是以环境容量及环境干扰下微生物的生长速率作为区分微生物生活史策略的方式，而富营养与寡营养二分法则侧重环境中碳源可利用性与微生物的代谢能力。因此，二分法理论框架代表了微生物群落在生长速率与资源利用效率之间的基本权衡[38-39]，其中r策略/富营养微生物通常具有较快的生长速度、在资源丰富的条件下占据优势，而K策略/寡营养微生物则更擅长在资源有限的环境中进行高效资源利用和竞争[40]。这两个框架均考虑了不同环境下微生物的生存策略，为描述复杂环境中微生物群落生活史策略提供了理论依据。
[bookmark: _Hlk195556292][bookmark: _Hlk195121243][bookmark: OLE_LINK13][bookmark: _Hlk195644947][bookmark: OLE_LINK4][bookmark: OLE_LINK5][bookmark: _Hlk195554176]最初对于土壤微生物群落生活史策略的研究主要是依据纯培养获得的已知微生物的代谢与繁殖特征，并与土壤环境中微生物群落的16S rRNA基因数据或磷脂脂肪酸分析（Phospholipid Fatty Acids，PLFA）获得的微生物群落组成数据结合对土壤环境状态进行推测[41]。例如，革兰氏阳性菌（Gram Positive, G+）的生长速度通常较革兰氏阴性菌（Gram Negative, G-）缓慢[42]。PLFA中G+的生物量可以用i14:0，i15:0，a15:0，i16:0，i17:0，a17:0等一系列脂肪酸的总量来估算，而G-的生物量可以用16:1ω5，16:1ω7t，16:1ω9，cyl7:0，18:1ω5等一系列的脂肪酸总量来估算[43]。因此，计算不同类型脂肪酸的含量比，可以表征土壤中的G+/G-比。此外，酸杆菌门（Acidobacteria）与放线菌门（Actinobacteria）可以在低资源有效性的环境中维持正常生长[44]，而变形菌门（Proteobacteria）和拟杆菌门（Bacteroidetes）则在资源丰富的环境中更具优势[45-46]。很多基于16S rRNA基因扩增子测序的研究通过计算土壤中酸杆菌门与变形菌门[47]、放线菌门与拟杆菌门[48]以及富营养微生物（β-变形菌、拟杆菌门）与寡营养微生物（酸杆菌门）相对丰度的比例[42]来表征农田、草地、森林等土壤生态系统中土壤微生物的生活史策略特征。
2.2 [bookmark: _Hlk194916638]二分法框架在土壤微生物群落研究中的应用
[bookmark: OLE_LINK6]土壤中的养分状态可能影响环境微生物生活史策略。热带雨林土壤中通过人为控制凋落物的输入提高土壤中有机碳的含量会促进土壤中微生物群落向r策略或富营养策略转变[49]。土壤微生物群落在喀斯特地区森林恢复过程[50]、黄土高原辽东栎林次生演替过程[51]、废弃农田的自然演替过程[52]中均表现出从r策略向K策略转变的过程，其中寡营养或K策略细菌相对丰度和微生物群落rrn拷贝数均显著降低；而在温带草原草地恢复的过程中，土壤微生物群落表现出从K策略向r策略群落转变的过程[29]。出现这种不同结果的原因可能是在植被演替的早期土壤中营养缺乏，导致K策略微生物占据优势[39]，而植被恢复后期营养输入增加，导致r策略微生物主导[38,53]。
[bookmark: _Hlk195123759]在农业生态系统中，微生物生活史策略也受到土壤施肥量与肥料类型的影响。研究表明，肥料投入使土壤中细菌与真菌生物量的比值显著高于不施肥的土壤，从而使土壤微生物群落具有更强的r策略特征[54]。长期施用混合有机肥（秸秆、牛粪与绿肥）与施用无机肥料相比，其农田土壤微生物群落中的r策略或富营养类群的丰度更高[55]，这有可能是因为长期施用有机肥料有利于土壤有机质积累[56]，提高土壤中有机碳源的可利用性，从而促进土壤细菌向r策略或富营养类群为主的群落演替；而仅施用无机肥料的土壤中有机质积累慢甚至逐年下降[57]，这导致微生物群落更趋向于K策略或寡营养类群为主的群落[58-59]。添加秸秆也是增加土壤有机碳含量的重要途径，同样能促进形成r策略或富营养微生物群落[60-61]。总体而言，有机质含量较低的农田土壤中寡营养微生物群落的相对丰度较高，而在有机质较高的农田中富营养微生物的相对丰度较高[62]。除了有机质含量外，土壤氮有效性也对微生物生活史策略具有重要影响，土壤中氮含量增加会提高r策略者或富营养细菌的相对丰度[63-64]，而在土壤缺氮条件下，即使没有其他环境因子的限制，寡营养微生物仍在环境中占据优势，因为寡营养微生物可以通过分解土壤中的复杂有机质并从中获取氮源用于自身生长[65-66]。例如，深红三叶草改良土壤（富氮环境），其中的微生物以富营养微生物为主，黑麦改良土壤（贫氮环境）则以寡营养微生物为主[67]。与土体土壤相比，根际微生物在根际效应的作用下代谢更活跃，其中快速生长和繁殖的富营养类群丰度更高[68]。
土壤微生物群落的生活史策略除了受到土壤养分有效性调控外还受到酸化、盐碱、干旱等环境胁迫的影响。土壤中绝大部分类群均适宜在接近中性pH的环境下生长[69]，而在酸化或盐碱土壤中寡营养微生物的比例均随酸化或盐碱程度提高而增加[70-71]。此外，在全球气候变化影响下，增温与干旱均会导致草地[72]和农田土壤[73]中贫营养或K策略微生物类群的相对丰度增加。以上研究表明与r策略者相比，K策略者能将更多资源投资于个体生存与耐受性，而不是用于驱动养分周转与繁殖，所以对环境胁迫等具有更强的抵抗力[74]。因此，微生物群落的抵抗力与恢复力也可以用r-K生活史策略理论来解释，可以预测微生物群落在全球变化背景下应对一系列环境干扰的稳定性[39]。
2.3 二分法框架的研究瓶颈
[bookmark: _Hlk195171828][bookmark: _Hlk195558775][bookmark: _Hlk195127425][bookmark: _Hlk195172022]当前微生物生活史策略的研究多聚焦于特定分类单元或功能群在特定环境条件下的响应规律，而将这些规律推广至群落或生态系统层面，仍面临显著的跨尺度整合挑战。土壤微生物的生活史策略不仅受土壤特征、底物特征、养分有效性等非生物因素调控，更与生物之间复杂的相互关系密切关联[75-76]。例如，在根际环境下，根系分泌物输入提高了碳源可利用性，会导致微生物分解作用增强[77]。此外，较大空间和长时间尺度上物理、化学、生物因素的不均匀分布也会使微生物的生活史策略产生巨大波动[78]。因此生态系统异质性会造成微生物生活史策略选择在空间和时间上的偏移，从而削弱了静态生活史策略理论的预测能力[79]。未来需重点解析微生物群落组装对个体生活策略选择的影响机制，阐明生态系统资源的时空异质性对微生物生活史选择的反馈作用。
[bookmark: _Hlk195556420][bookmark: _Hlk195554466][bookmark: _Hlk195554382][bookmark: _Hlk195721003][bookmark: _Hlk195721956]目前针对于细菌与真菌群落的二分法策略分析往往从门水平对微生物进行生活史策略分类[80]，然而该分类依据需要以微生物个体特征在高分类水平上（如门分类水平）具有代表性，因此其准确性仍需要进一步推敲。基于已有的细菌门水平上的二分法策略研究结果，大多数微生物可以在不同的环境中表现出不同的特征（图2）[81-82]。例如，放线菌门可以在富营养环境中维持较强的生长能力，在大多数研究中被归类为富营养细菌，然而也有研究表明放线菌门具备寡营养细菌的特征，如在富营养环境中与生物量增长相关的蛋白合成量减少[83]。因此，将细菌从门水平归类为同一种策略的做法是不准确的[84-85]。此外，微生物学家在研究中发现不论是r-K生活史策略还是富营养与寡营养生活史策略微生物的响应特征均可能是连续的，因此不能简单的将某一细菌固定地划分为某一种策略的类群[41]。Philippot等[86]基于陆地微生物基因组分析发现其生态特征的一致性水平与分类学等级之间呈负相关关系，因此微生物生活史策略的二分法分类应在更精细的分类水平（如科、属）上进行估计，才能提高分类精确度[41]。

[image: ]
[bookmark: _Hlk195118341]图2 土壤主要细菌类群（门水平）的生活史策略分类
Fig. 2 Classification of microbial life history strategies of soil dominant bacterial phylum
[bookmark: _Hlk195118359][bookmark: _Hlk195556129][bookmark: _Hlk195556104][bookmark: _Hlk195559474]注：基于Web of Science数据库以关键词“soil”与“copiotrophic”/“oligotrophic”进行检索，仅统计2024年10月之前通过实测数据对微生物寡营养/富营养特征进行直接定义的文献（总计18篇），后续通过引用他人定义结果作为分类依据的文献不予考虑。图中百分比为被定义为该菌门被定义为寡营养或富营养的研究数量占总研究数量的比例，括号中的数字为研究数量，上标方括号中为参考文献。由于变形菌在土壤中丰度较高，一些研究将不同变形菌从纲水平与其他细菌门水平共同分析，*代表部分参考文献中将变形菌从纲水平进行生活史策略的划分
Note: Based on a Web of Science database, using the keywords “soil” and “copiotrophic” / “oligotrophic,” a total of 18 studies published prior to October 2024 were included. These studies directly defined microbial copiotrophic or oligotrophic characteristics based on empirical data. Publications that only cited definitions from previous studies without direct measurements were excluded. The percentages in the figure represent the proportion of studies that classified each bacterial phylum as either copiotrophic or oligotrophic, relative to the total number of studies referencing that phylum. The numbers in parentheses indicate the number of relevant studies, while superscript square brackets refer to the corresponding. Given the high abundance of Proteobacteria in soil, many studies treat different classes within Proteobacteria as comparable to phylum-level taxa. * indicates that some studies classified Proteobacteria based on class-level; therefore, a single study may include multiple classes of Proteobacteria, with more than one group identified as either copiotrophic or oligotrophic
[bookmark: _Hlk195707949]生活史策略三分法理论框架的内涵及其应用 
在土壤环境中，微生物可利用的资源的种类和数量并不是影响微生物生长繁殖的唯一因素，非生物环境的胁迫（如酸性与碱性环境、干旱与淹水条件、高温与低温等）和来自生物因素的干扰（如捕食、竞争等）也会影响微生物生长。在较高胁迫压力下，即使土壤环境具有很高的底物可利用性，微生物也很难正常生长[87]，所以仅仅依赖微生物的底物偏好和生长策略对微生物群落进行生活史策略的划分是不充分的，也应当考虑其是否因为环境压力而进入休眠等可逆的代谢不活跃的“投资策略”。与二分法相比，三分法生活史策略框架综合考虑了竞争、生长代谢、资源获取与抗逆等功能性状，这也是二分法框架与三分法框架之间最大的差异[100]。
Lovero和Treseder[101]分析了37株真菌的功能基因和生长速率，发现真菌存在以氨基酸渗透酶基因为特征的快速生长策略和由细胞外酶和营养转运蛋白组成为特征的资源获取策略，这两种策略和胁迫耐受性相关性状组成的三种生活史策略在不同生长条件下存在权衡关系。Piton等[102]分析了128个全球土壤细菌群落宏基因组数据，也发现土壤细菌群落存在由基因组大小、生物代谢能力和响应环境等特征共同决定的生活史策略，证明了土壤细菌群落存在多种生活史策略权衡这一观点。这些研究证实并丰富了微生物C-S-R与Y-A-S框架，为加强对微生物生活史策略的理解提供了支撑。
3.1 三分法框架的分类依据
3.1.1  C-S-R理论及其衍生框架
[bookmark: OLE_LINK14]微生物C-S-R理论框架的早期研究是将某一类微生物的功能与C-S-R策略进行匹配，认为微生物在环境干扰与压力均最小时主要投资自身C策略功能，提高自身底物代谢能力、产生高质量后代；随着环境压力的增大，微生物将会将更多能量投资于抵抗环境胁迫，执行S策略功能；而当环境干扰较为频发时，微生物则会大量产生后代，维持种群数量以获得生存优势（表1）。Ho等[7]在甲烷氧化菌群落的生活史策略研究中将MMO标记基因（如pmoA、mmoX）和基因转录物质（mRNA）的合成，以及在高甲烷浓度环境中代谢活跃的功能性状被归类为C-R策略；将嗜盐、嗜热、嗜碱以及可以在不利条件下利用多种不同底物的性状归类为S-R策略；将菌株通过休眠维持生存和从干扰中恢复代谢能力的功能性状归类为S-C策略。与之类似，Chagnon等[103]也将丛枝菌根真菌群落的功能归到C-S-R理论框架中，促进土壤菌丝密度、提高碳代谢能力和推迟孢子产生等相关功能为C策略；维持较低的生长速率、较长的菌丝体寿命，以及对低温等逆境的抗性等相关功能为S策略；而维持高生长速度、促进孢子产生和菌丝愈合能力等相关功能为R策略。随后，Heuck等[104]在其基础上修改了丛枝菌根真菌的C-S-R理论框架，使之侧重于描述气候变化对农业生态系统中丛枝菌根真菌生活史策略的潜在影响，该框架认为将生物量分配个菌丝生长以获取磷的类群为C策略；生命周期短，能够迅速建立功能性菌丝网络的类群为R策略，而周转率较低并最终导致真菌生物量低的类群为S策略。



表1 C-S-R与Y-A-S生活史策略理论框架中不同策略的潜在性状
Table 1 Potential traits of C-S-R and Y-A-S life history strategies theoretical framework
	功能特征Functional category
	C-S-R理论框架
C-S-R framework
	Y-A-S理论框架
Y-A-S framework
	参考
文献
Reference

	
	C
	S
	R
	Y
	A
	S
	

	纤维素酶生物合成等复杂化合物质生物降解功能
Cellulase biosynthesis and other complex compounds biodegradation function
	●
	
	●
	
	●
	

	[24,101,105,106]

	铁载体Siderophore
	●
	
	●
	
	●
	
	[106,107]

	转运体Transporter
	●
	
	●
	
	●
	
	[105]

	抗生素生物合成
Antibiotic biosynthesis
	●
	
	
	
	
	
	[7]

	鞭毛生成等微生物运动能力
Microbial motility e.g. flagellar formation
	
	
	
	
	●
	
	[6,9]

	趋化Chemotaxis
	
	
	
	
	●
	
	[6]

	冷诱导RNA解旋酶等耐受寒冷功能 
Cold-tolerant e.g. cold-induced RNA helicases
	
	●
	
	
	
	●
	[106]

	β-1,3-葡聚糖合成酶等细胞壁合成功能
Cell wall biosynthesis functions e.g. β-1,3-glucan synthase)
	
	●
	
	
	
	●
	[6,106]

	DNA损伤修复DNA damage repair
	
	●
	
	
	
	●
	[6,9]

	产孢Sporulation
	
	●
	
	
	
	●
	[6,9,107]

	σ 因子σ factors
	
	●
	
	
	
	●
	[6]

	分子伴侣
Molecular chaperons e.g. Chaperonin GroEL, DnaK
	
	●
	
	
	
	●
	[6]

	甜菜碱生物合成等渗透胁迫相关的功能
Biomolecular damage repair e.g. Biomolecular damage repair
	
	●
	
	
	
	●
	[6,9,108]

	胞外多糖合成等耐受干旱功能
Protection from desiccation e.g. Synthesis of extracellular polysaccharide
	
	●
	
	
	
	●
	[107,109]

	最大增长率Maximum growth rate
	
	
	●
	
	
	
	[101,110]

	代谢熵Metabolic entropy
	
	
	●
	●
	
	
	[9]

	DNA复制DNA replication
	
	
	●
	●
	
	
	[9]

	转录Transcription
	
	
	●
	●
	
	
	[9]

	翻译 Translation
	
	
	●
	●
	
	
	[9]

	中心碳代谢与生物合成 
Center carbon metabolism and biosynthesis
	
	
	
	●
	
	
	[6]

	单位底物碳消耗产生的生物量碳
Biomass carbon produced per unit of substrate carbon consumption
	
	
	
	●
	
	
	[6,111]

	生物量和呼吸作用 Biomass and respiration
	
	
	
	●
	
	
	[6,9]


注：●代表该策略中包含了对应的功能特征
Note: ● indicates that the corresponding functional trait is included in this strategy.

然而，仅针对某一类微生物的生活史策略研究对理解复杂微生物群落的生活史策略仍远远不够，近年来基因组学技术的发展为微生物群落的三分法生活史策略研究提供了基于功能基因组成特征的研究思路。Krause等[23]在细菌[7]、古菌[112]、真菌[103,113]性状的一系列研究基础上，将微生物不同性状相关的功能基因划分到C-S-R框架中，其中与微生物生长速率、生物量增长与抗生素合成能力相关的功能划分为C策略；与产孢、维持细胞完整性、胞外酶、胞外聚合物的合成以及物质吸收系统划分为S策略；而与呼吸速率、rrn拷贝数，以及微生物的趋化趋避、运动和对环境的响应能力则被划分为R策略。其中，仅有部分功能属于典型的C-S-R生活史策略，例如研究普遍认为抗生素的合成是C策略性状，因为微生物合成抗生素是通过抑制其他种群的资源获取来提高自身的资源竞争能力[114-115]；R策略微生物均表现出快速生长的性状（高生长速率、rrn拷贝数）[33,116]；而S策略微生物具有耐受环境压力的能力（产孢、休眠和抗逆等功能）[117-118]。此外，微生物运动相关的功能特征（如趋化性等）却很难归类到C-S-R框架中的特定策略中，Krause等[23]认为微生物运动相关的功能是微生物获取环境中可利用资源并增加自身生物量的能力，应归类为R策略；而Thijs和Vangronsveld[114]则认为这些特征在环境压力较大时会使微生物快速利用环境中可利用资源，占据生态位与竞争中的优势，应归类C策略。在随后关于根际微生物生活史策略的特征研究中，Wood等[24]将微生物运动相关的功能（如趋化性和鞭毛产生）定义为与觅食（Foragin）有关的特征，并将其命名为F策略，他认为微生物的觅食特征并不属于原有的理论框架，应当作为单独的策略进行讨论，因此在C-S-R框架基础上提出了C-S-R-F框架。随后，将其进一步修改为C-S-O理论框[8]，该理论框架中的微生物性状主要受到环境中资源的限制与多样性的影响，可以更好地描述微生物群落是如何被环境所影响，其中C策略的定义修改为在资源使用不受限制的环境中促进资源垄断的特征，例如抗生素生产、生物膜的形成及高ATP产量代谢；S策略的定义修改为有利于在资源使用受到限制的环境中生存的特征，例如DNA修复、胞外酶的释放、缓慢生长；原有的R策略修改为O策略并加入了微生物运动性的特征，定义为在资源可利用性波动的环境中促进资源垄断的特征，例如快速生长、趋化、孢子的形成及微生物的多底物代谢能力。
3.1.2  Y-A-S理论及其衍生框架
Malik等[6]在Wood等[24]提出的C-S-R-F生活史策略框架的基础上对微生物生活史策略进行重新整理和分类后提出了Y-A-S生活史策略理论框架。在Y-A-S框架中，A策略取代了C策略与F策略，因为微生物的竞争主要体现在对资源的竞争，微生物的运动与趋化等觅食相关的性状也是微生物为了获取更多环境中的资源而发挥的功能。而Y策略则被定义为每单位资源消耗所产生的微生物生物量，其与R策略之间最大的区别是Y策略考虑的是微生物最终的生物产量而非其最大生长速率（表1）[33]。与C-S-R框架相比，Y-A-S框架与土壤碳循环之间的联系更紧密，其中Y策略微生物增加生物量的过程有利于微生物残体碳的生成[119]，A策略微生物则通过投资胞外酶的合成来促进元素循环[120]，S策略微生物则可能取决于其受到的环境压力类型，例如在干旱条件下产生的胞外多糖等复杂化合物可能对于土壤碳储量的具有更加重要的贡献[121]。2022年，Li等[9]在Y-A-S理论框架上提出了Y-A-S-P理论框架，这是一种针对干旱土壤生态系统的理论框架，其中P策略代表了细胞生长潜力维持策略，该策略可能在更干旱的土壤中占主导地位，代表这些微生物可以对干旱缓解后产生的资源进行快速响应。
3.2 三分法框架的应用
近年来，许多研究考虑了土壤养分条件与微生物生活史策略转变的关系。在农田土壤中，适量提高养分可利用性（合理施用氮肥或生物质炭）可以促进微生物将能量投资于自身生长，因此Y策略微生物更占据优势，这些微生物的增殖与周转形成了大量微生物残体，可以促进土壤有机质的形成[122]。同样，在林地[123]和草地[124]生态系统中，添加速效养分也会提高微生物群落投资Y策略的比例，提高土壤微生物碳源利用效率，从而加强微生物碳泵介导的土壤有机碳积累作用[125]。然而，过量施用氮肥则会加剧微生物的化学计量碳需求，使微生物群落策略转向资源获取A策略转变，降低土壤中碳的稳定性[126]。因此在农业生态系统中进行养分管理时，也需要考虑微生物生活史策略转变特征，在优化养分管理的同时促进生态系统有机碳固存。
非生物胁迫也会导致微生物生活史策略转变。例如，土壤中镉污染增加会导致微生物S策略增强[24]。干旱也会导致微生物群落更倾向于投资S策略，降低土壤有机碳周转率[105,127]。但是，随着环境胁迫减弱（如干旱缓解），微生物群会向更强的Y策略与A策略转变[128]。然而，并非所有土壤环境胁迫减弱均会导致类似的变化，有研究表明长期干旱土壤中降水增加时，尽管干旱胁迫降低，但土壤中微生物群落S策略反而增强了[129]，可能是由于微生物群落适应了当前的环境条件，当其发生剧烈变动时可能会对微生物群落产生选择压力[130]。
[bookmark: _Hlk194954300][bookmark: _Hlk194953975]除土壤条件外，植物的根际效应也会对土壤微生物的生活史策略产生影响。在镉污染土壤中，土体微生物的生活史策略随镉污染增加以S策略为主，而在污染土壤中的作物根际微生物群落的生活史策略则由R策略向C策略转变，可能是根系分泌物为微生物提供了大量可利用碳源，在一定程度上缓解了镉污染的胁迫[24,131]。此外，植物的资源获取策略不同也会通过植物-土壤反馈系统对土壤微生物的生活史策略产生不同的影响。研究表明，紫云英、红车轴草和紫花苜蓿等营养获取型植物（Acquisitive plants）可以富集A策略的土壤微生物，增强细菌趋化性、分泌系统及细胞运动性等功能，提高土壤中的氮素有效性，促进土壤养分循环；而多花黑麦草、小麦和芥菜等保守型植物（Conservative plants）则富集Y策略的土壤微生物，增强碳固定、三羧酸循环（TCA）、核糖体及支链氨基酸生物合成等代谢性状，提高了土壤微生物的固碳能力[132]。
3.3 三分法框架的研究瓶颈
[bookmark: _Hlk195515289][bookmark: _Hlk195552801]Y-A-S及C-S-R等生活史策略理论框架对理解和认识不同土壤中的复杂微生物群落功能特征提供了切入点，为预测环境变化或人类活动下的微生物群落功能演替及其生态效应提供了理论支撑。然而，同一微生物类群或群落在不同环境条件下的功能特征及其生活史策略并不是不变的，当前主要基于微生物基因组功能分析的微生物群落生活史策略的分类研究并不能准确体现土壤微生物的投资策略。因此，为进一步理解微生物生活史策略，未来需要重点关注微生物实际发挥的功能及其与环境因素之间的关系，可以利用单菌株或者群落水平的多组学研究解析微生物在不同环境条件下的原位代谢特征，解析关键功能参与的生活史策略转换过程，同时利用机器学习等手段构建微生物生活史策略的动态适应网络。
微生物生活史策略的研究展望 
[bookmark: _Hlk195556489][bookmark: _Hlk195552700][bookmark: _Hlk195555699]纵观微生物生活史策略理论框架的发展过程，无论是二分法框架还是三分法框架，均经历了从动植物生态学理论到微生物生态学理论的移植和优化过程，其中二分法框架主要考虑微生物的底物代谢能力和生长繁殖特征，以微生物生长速率与资源利用效率为分类依据；而三分法框架主要考虑微生物在复杂环境下的功能特征，以微生物群落水平的功能基因组聚集特征为分类依据（表2）。二分法适用于资源梯度驱动的系统，能够快速识别微生物对营养变化的响应，尤其在农业施肥、污染治理等场景中应用广泛。然而，这类模型在复杂环境中往往难以解释多个生态因子的交互作用，其策略划分在门/纲水平下也存在分类比较粗放的局限性。相比之下，三分法模型引入多个生态轴，强调干扰、胁迫与资源获取的多维度权衡。例如，C-S-R模型将微生物群落划分为竞争者、胁迫耐受者与扰动适应者，而Y-A-S模型则进一步提出产量、资源获取与胁迫耐受三类功能谱系。此类模型更适用于群落水平的演替研究与复杂环境响应解析，具备更强的生态解释力与扩展性，尤其在模拟多重胁迫、干扰和异质性环境下的群落动态中展现出优势。尽管三分法模型在理论上更加完善，但其参数化要求高、分类标准尚不统一，导致其在微生物生态学中的应用仍处于探索阶段。微生物生活史策略的理论框架研究仍处于快速发展阶段，未来研究应结合具体研究问题与数据类型，灵活选用或整合不同的策略，然而目前针对土壤微生物群落生活史策略的研究仍局限于静态特征的识别和分类，尚未形成系统化的动态解析与调控体系。为推动微生物生活史策略研究从理论工具向生态解决方案转化，本文对未来的研究方向进行了展望。

[bookmark: _Hlk195644469]表2 二分法与三分法生活史策略理论框架特征与应用
Table 2 Characteristics and applications of two-way and three-way life history strategy theoretical frameworks
	生活史策略框架
	二分法
	三分法

	
	r-K策略
	寡营养与富营养
	C-S-R
	Y-A-S

	权衡维度
	生长速率 vs. 资源利用效率
	资源竞争vs. 胁迫耐受 vs. 干扰应对
	产量 vs. 资源获取 vs. 胁迫耐受

	适用尺度
	个体与群落
	群落

	应用场景
	个体特征或群落的组成特征
	群落功能基因组成或表达特征

	数据来源
	个体纯培养
16S扩增子测序分析群落组成
	16S扩增子测序预测功能
宏基因组或宏转录组分析群落功能

	评价指标
	个体：微生物生长特征
群落：G+/G-比例，酸杆菌门与变形菌门相对丰度比例，真菌与细菌生物量的比例
	不同类型功能基因丰度（表1）

	先进性
	经典生态学理论，已有丰富研究支撑
可以直接联系环境中的资源丰富程度
	综合考虑了多种微生物性状，
适合组学数据精细分类

	局限性
	多数为经验分类，分类较粗放
	功能分类界限不清晰，缺乏对个体策略选择的准确判断


[bookmark: _Hlk195555463]
4.1 [bookmark: _Hlk195194572]建立土壤微生物生活史策略的多维解析途径，推动静态功能预测分析到动态功能表达研究
[bookmark: _Hlk194950959][bookmark: _Hlk195644587]当前的土壤微生物群落生活史策略研究主要依赖扩增子测序和宏基因组测序等技术，在此基础上利用基因组功能预测分析，以微生物群落水平的功能基因组聚集特征为分类依据。然而，微生物基因组中存在的功能基因并不都是激活状态，而是在不同环境条件下选择性表达[133]。因此，这些分析手段仅能反映微生物的潜在功能，无法揭示其在动态环境中的实际行为。然而如何实现微生物功能从基因的组成性分析到基因表达的动态监测，仍是当前研究的技术瓶颈。为突破这一局限，亟需构建动态多维解析途径。未来可以整合多组学检测技术，如利用转录组测序明确基因动态表达特征，利用代谢组和蛋白组监测菌株代谢产物组成（如合成生物量、产生胞外酶、合成抗逆代谢物等）特征，利用单细胞拉曼光谱、荧光标记等原位活性监测手段，突破传统生活史策略的离散分类理论。同时，利用人工智能的机器学习与深度学习手段从高维、多源的组学数据中挖掘微生物关键特征，并通过构建预测模型整合环境变化和微生物功能特征的关系，共同建立动态的微生物生活策略转换模型，实现从基因组到生态系统尺度的多层级建模，推动微生物生活史策略研究进入可预测的新阶段。
4.2 揭示土壤微生物生活史策略转换的驱动机制，推动环境响应的特征识别到功能可编程的定向调控研究
微生物可以通过功能“重编程（functional reprogramming）”响应周围环境信号实现生活史策略的动态转换[134]，然而当前研究多局限于策略相关基因组成的特征识别及其丰度统计的描述性分析，对微生物生活史策略转换的调控机制、关键分子元件、核心调控途径仍不明确，缺乏系统研究。因此，建议在解析微生物在不同环境条件和生物互作条件下的生活史策略动态转换特征基础上，进一步明确微生物生活史策略转换的分子开关，并阐明其作用机制。首先利用环境变化-生物互作-基因表达开关-功能投资策略响应过程分析，建立生活史策略转变的调控网络，明确其中的核心控制模块；然后利用合成生物学和生物合成学等手段，设计环境快速响应和功能高效转化的生活史策略可编程菌株或合成菌群，从而实现微生物生活史策略的按需转换。
4.3 完善农业生态系统服务功能的土壤微生物生活史策略响应框架，利用策略分类理论建立生态功能管理体系
微生物生活史策略分类理论研究以微生物为核心，重点探究其与土壤环境变化的关系，很少考虑生物之间的互作关系。而在农业生态系统中，微生物群落不仅与土壤肥力演变相关，还与作物生长之间具有紧密的关联。例如作物根际益生菌具有协助植物抵抗环境胁迫、增强植物抗病性、促进土壤养分循环和植物吸收养分等功能[135]，这些功能与现有的三分法生活史策略理论有一定的重合性；此外，微生物还能分泌促进植物生长发育的激素（例如分泌细胞分裂素），然而这部分功能并没有被考虑进现存的生活史策略框架中。因此现存的生活史策略研究缺乏对微生物与植物互作、微生物-微生物互作中策略响应特征的深入剖析，也未明确策略与农业生态系统服务功能的量化关系。因此，未来可以以微生物功能为核心，构建以生态系统服务功能为核心的微生物生活史策略分类框架，支撑生态调控与农业可持续管理。整合土壤-微生物-作物互作网络，明确微生物生活史策略对微生物-植物互作和微生物-微生物互作的响应；在此基础上关联微生物生活史策略与养分利用效率和作物生产力等生态系统服务功能，建立微生物功能和生活史策略驱动生态系统服务功能的协同关系，定量化微生物生活史策略转换对生态系统服务功能的影响。
总之，微生物生活史策略的分类不仅对于描述土壤中微生物群落结构与功能提供了更易识别的方法，也为预测生态系统在环境变化下生态效应提供了理论基础，在促进土壤质量提升和农业绿色转型等方面具有广泛的应用价值和潜力。因此，应在当前以定性的生活史策略特征描述为主的研究基础上，进一步建立以微生物功能表达和动态响应为核心的生态系统服务功能定向调控研究框架，为开发基于微生物生活史策略的调控体系提供科学支撑，为促进土壤质量提升和农业绿色转型提供微生物组角度的解决方案。
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