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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，是土壤微生物学和微生物生

态学等领域的研究前沿。近年来，尽管土壤微生物生物地理学研究取得了巨大进展，目前仍面临诸多难题与挑战。本文简要

回顾了土壤微生物生物地理学的发展历程，重点介绍近年来我国在森林、草地和农田生态系统中土壤微生物生物地理学研究

的主要进展。同时进一步阐述了目前土壤微生物生物地理学研究的国际前沿方向，包括微生物群落空间分布及其驱动机制、

群落构建过程与共存网络、微生物地理分布与生态系统功能的关联以及预测微生物群落对全球变化的响应。最后，对土壤微

生物生物地理学未来的研究方向进行了展望，强调了清晰的微生物物种定义、微生物群落的时间动态、多组学与合成生物学

技术以及高精度的预测模型在土壤微生物生物地理学研究中的重要性。 

关键词：土壤微生物分布；驱动机制；群落构建过程；共存网络；微生物预测 
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Soil Microbial Biogeography ： Recent Advances in China and Research 
Frontiers in the World 
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(Institute of Soil Science, Chinese Academy of Sciences, Nanjing 210008, China) 

 

Abstract: Soil microbial biogeography is a discipline that aims to study the spatial distribution pattern of soil microbial 

community and their changes across time, and is research frontiers in the fields of soil biology and microbial ecology. In recent 

years, despite the tremendous progress in the study of soil microbial biogeography, there are still many difficulties and challenges. 

This mini-review will briefly review the development of soil microbial biogeography and emphatically introduce the recent 

progresses of soil microbial biogeography in forest, grassland and farmland ecosystems in China. This mini-review further 

elaborates the current international frontiers of soil microbial biogeography, including the spatial distribution of microbial 

communities and their driving mechanisms, community assembly processes and co-occurrence network, the relationship between 

microbial geographic distribution and ecosystem functions, and the prediction of microbial community under global change 

scenarios. Finally, this mini-review outlooks the future developments in the study of soil microbial biogeography, and emphasizes 
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the importance of clear microbial species definitions, temporal dynamics of microbial communities, multiomics approaches and 

synthetic biology, and the prediction modelling with high accuracy in the study of soil microbial biogeography. 

Key words: Soil microbial distribution; Driving mechanisms; Community assembly processes; Co-Occurrence network; 

Microbial prediction 

土壤微生物驱动着陆地生态系统中几乎所有已

知的生态学过程，是联系大气圈、水圈、岩石圈及

生物圈物质循环与能量流动的重要纽带，维系着生

态系统的可持续发展[1]。土壤微生物生物地理学旨

在研究土壤微生物多样性、群落组成和功能属性在

时空尺度下的分布格局，其研究有助于更好地理解

微生物多样性的产生和维持机制，认识微生物在调

节关键生态系统过程中的重要作用。1934 年，荷兰

微生物学家 Baas-Becking 首次提出了微生物生物地

理 学 假 说 ：“ Everything is everywhere ， but， the 

environment selects”[2]。然而，由于绝大多数微生

物不可培养，土壤微生物生物地理学研究的发展十

分缓慢。20 世纪 90 年代以前，土壤微生物生物地

理学研究主要基于纯培养技术（图 1A），该方法可

能大大低估了土壤微生物多样性。1990 年以后，

PCR-DGGE 等 DNA 指纹图谱技术的进步极大推动

了土壤微生物生物地理学研究，然而，DNA 指纹图

谱技术只能检测微生物中的优势类群，对稀有类群

的检测略显乏力，同样无法准确评估土壤中微生物

的多样性。进入 21 世纪以来，随着高通量测序技术

的突破和生物信息学的发展，土壤微生物生物地理

学研究得到了空前发展，其已成为土壤微生物学和

生态学等领域的研究热点[3-4]（图 1A）。土壤微生物

生物地理学研究已从土壤微生物的空间分布及其驱

动机制，拓展到微生物的群落构建过程和共存网络，

以及全球变化背景下微生物分布的模型预测等方

面。此外，土壤微生物分布与生态系统功能（植物

生产力、土壤养分循环和生态系统多功能性等）的

关联也得到了越来越多的关注。值得注意的是，尽

管美国在土壤微生物生物地理学研究领域一直处于

领先地位，近年来，在中国科学院战略性先导科技

专项（B 类）“土壤-微生物系统功能及其调控”等

重大项目的推动下，我国土壤微生物生物地理学研

究呈现快速发展态势[5]。2016 年，我国在土壤微生

物 地 理 学 研 究 方 向 发 文 量 首 次 超 越 了 美 国 （ 图

1A），研究主要集中在农田、森林和草地生态系统

中，分别占发文总量的 32.39%、20.56%和 12.39%

（图 1B）。本文将重点介绍我国土壤微生物生物地理

学的重大研究进展以及国际研究前沿，并展望未来

土壤微生物生物地理学的发展趋势及挑战。 

1  国内研究进展 

1.1  森林生态系统 

在森林生态系统中，对于土壤微生物群落水平空

间分布的研究主要集中在我国东部森林。例如，基于

从南到北典型森林的 115 份土壤，Xia 等[6]研究了土

壤细菌多样性和群落组成的空间分布，发现土壤细菌

多样性沿纬度梯度呈单峰模式，峰值出现在 pH 近中

性、高碳氮含量的暖温带土壤中，环境因子（21.1%）

较地理扩散限制（15.9%）对土壤细菌群落空间分异

有更高的解释率。此外，通过采集自然森林四种植被

样带的 110 份土壤，Ma 等[7]解析了土壤细菌、真菌

和古菌的分布模式，发现细菌、真菌和古菌的空间分

布与土壤理化性质有关，地理扩散限制和环境因素分

别解释细菌和真菌群落的距离衰减模式，而古菌群落

在空间上则表现出同质性，该研究揭示了自然森林土

壤中不同微生物类群具有不同的空间分布模式。在此

基础上，Ma 等[8]整合分析了细菌、真菌和古菌的共

存网络，比较了不同气候类型下土壤微生物共存网络

拓扑性质的空间分布格局，结果表明北部森林土壤微

生物群落相较于南部森林有更高的度中心性（Degree 

centrality ） 和 更 低 的 中 介 中 心 性 （ Betweenness 

centrality），古菌在共存网络中表现出随机互作模式，

中性过程可能起到重要作用，而细菌和真菌则呈现出

非随机互作模式，表明确定性过程可能更占优势，此

研究为土壤微生物群落的空间分布提供了新思路。

Ma 等[9]进一步采用宏基因组测序，发现功能基因网

络中有 7 191 个基因呈正向连接，123 个基因呈反向

连接，总的网络由 27 个簇组成，这些簇富含特定功

能的基因集，此研究揭示了功能基因网络的层级结

构，并在宏基因组水平提出了预测基因和未知功能域

的新方法。此外，Yang 等[10]采集了长白山、东灵山、
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神农架、天目山和古田山共 58 种木本植物的根际土，

发现植物系统发育、环境因素（包括土壤属性和气候

因子）和空间距离分别解释了 11.4%、24.1%和 7.2%

的土壤真菌群落的变化，且活体营养型的外生菌根真

菌和植物病原菌群落受木本植物系统发育的影响显

著大于自由生活的土壤腐生真菌群落，该研究首次在

较大空间尺度下揭示了植物系统发育特性对土壤真

菌群落空间分布的影响，为认识森林土壤真菌群落与

木本植物间的进化规律提供全新视角。然而，目前对

于森林生态系统土壤微生物群落空间分布的研究主

要集中在东部季风区，针对西南和西北等地林区的土

壤微生物群落空间分布的研究相对匮乏（参见[11]）。 

 

A）不同国家/地区文章发表数量随时间的变化趋势 the number of published articles across time in different countries or regions；

B）我国不同生态系统类型文章发表数量随时间的变化趋势 the number of published articles across time in different ecosystems in China. 

检索方式（所有数据来源于 Web of Science Core Collection），检索文章时间跨度：1900—2019；检索论文库：SCI-EXPANDED，

CPCI-S，CCR-EXPANDED，IC。 

A：国家/地区主题：（（soil* and（“microorganism*” or “microbe*” or “bacter*” or “archae*” or “fung*”）and（“spatial distribution*” 

or “biogeograph*”or “geographic distance”））） 

B：全部生态系统主题：（（soil* and（“microorganism*” or “microbe*” or “bacter*” or “archae*” or “fung*”）and（“spatial distribution*” 

or “biogeograph*” or “geographic distance”））） 

农田生态系统主题：（（soil* and（“microorganism*” or “microbe*” or “bacter*” or “archae*” or “fung*”）and（“spatial distribution*” 

or “biogeograph*” or “geographic distance”）and（“cropland*” or “farm*” or “field*” or “wheat*” or “paddy*” or “maize*” or “rice*” or 

“agricultur*”））） 

森林生态系统主题：（（soil* and（“microorganism*” or “microbe*” or “bacter*” or “archae*” or “fung*”）and（“spatial distribution*” 

or “biogeograph*” or “geographic distance”）and（“forest*” or “wood*”））） 

草地生态系统主题：（（soil* and（“microorganism*” or “microbe*” or “bacter*” or “archae*” or “sfung*”）and（“spatial distribution*” 

or “biogeograph*” or “geographic distance”）and（“grassland*” or “prairie*” or “steppe*”））） 

 

图 1  土壤微生物生物地理学发文量 

Fig. 1  The number of published articles in soil microbial biogeography 
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对于森林土壤微生物群落垂直空间分布的研究

主要在我国典型自然山脉展开。例如，Shen 等 [12]

发现土壤细菌群落沿长白山 530～2 200 m 海拔存在

显著分异，细菌群落组成和多样性与土壤 pH 显著

相关，该研究首次揭示了土壤 pH 是驱动森林土壤

细菌群落垂直分布的关键因子。随后，Shen 等 [13]

进一步研究了与土壤碳氮循环相关的疣微菌门的垂

直分布，发现其垂直分布主要受土壤 pH 和 C︰N 影

响，揭示了优势属 DA101 在土壤中可能占有不同的

生态位并执行寡营养生活史参与元素循环的策略。

此外，Shen 等[14]将土壤真核微生物群落的垂直分布

与相同海拔梯度下的土壤细菌及植物群落的分布特

征进行比较，发现植物多样性随海拔升高而降低，

而真核微生物群落多样性与海拔无显著相关性，该

研究率先探究了土壤真核微生物群落的海拔分布规

律，并将微生物与宏观生物（植物）的海拔分布进

行耦联，验证了生物个体大小影响海拔分布模式的

假说。Shen 等[15]采用 GeoChip 技术研究了长白山森

林土壤功能基因的垂直分布，发现功能基因在林线

交错带具有更高的多样性，结果可为预测气候变化

背景下森林土壤微生物功能的变化提供重要依据。

坐落在青藏高原边界的贡嘎山同样是研究微生物垂

直分布的“热土”。Li 等[16]沿贡嘎山 1 800～4 100 m

海拔梯度研究了该地区森林土壤细菌群落的垂直分

布，研究结果表明土壤细菌多样性随海拔升高而下

降，环境选择作用在低海拔（1 800～2 600 m）的细

菌群落构建过程中占主导，而地理扩散限制在高海

拔（2 800～4 100 m）的细菌群落构建过程中有明显

优势。Wang 等[17]基于同一土壤样品进行固氮微生

物的垂直分布研究，发现固氮菌多样性在 1 800～

2 800 m 无显著变化，而在 2 800～4 100 m 随海拔升

高而降低，确定性过程在低和高海拔地区占主导，

而随机性过程在中海拔地区占主导。Tian 等[18]进一

步研究了 1 600～3 900 m 海拔的土壤真菌群落垂直

分布，发现真菌多样性随海拔升高而降低，海拔和

温度是真菌多样性的主要驱动因子。以上研究表明

不同微生物类群具有不同的海拔分布模式及驱动机

制。目前，森林土壤微生物垂直分布研究仍停留在

多样性海拔分布模式上，共存网络和群落构建分析

可能是未来深入解析土壤微生物群落垂直分布及其

驱动机制的有力工具之一。 

总而言之，尽管森林土壤微生物群落沿水平和

垂直空间的分布规律已取得部分成果，如何整合研

究成果，多维度分析土壤微生物群落的分布格局将

是未来研究工作的重点和难点。此外，植物多样性、

生产力与土壤微生物群落空间分布的潜在作用机制

仍需进一步探究，这将有助于深入理解土壤微生物

群落的空间分布规律，揭示土壤微生物群落与生态

系统功能的耦联机制，并预测生态系统对气候变化

的响应和反馈。 

1.2  草地生态系统 

在北方温带草地生态系统中，通过对新疆和内

蒙古地区横跨 3 700 km 的草原样带调查，Wang 等[19]

研究了气候、土壤和地理距离等对土壤细菌群落的

影响，发现干旱程度是决定北方草地土壤细菌多样

性、群落组成和关键类群丰度的重要因素，地理距

离能够解释 36.02%的细菌群落变异，高于环境因子

24.06%的解释量，该研究揭示了地理距离和环境因

素在驱动北方草地土壤微生物群落空间分布上的重

要性。Wang 等[20]进一步发现土壤细菌群落的空间

分布格局及地理距离和环境因素对其空间分布的相

对重要性均具有明显的生境特异性，且这种生境特

异性即使在相似的空间尺度下依然存在。随后，

Wang 等[21]对该地区土壤微生物共存网络的空间分

布格局进行了研究，发现在大区域尺度下微生物共

存网络主要受年均降雨量影响，而在小生境尺度下

主要受当地土壤和植物因素影响。此外，Zhang 等[22]

从群落构建角度对新疆典型荒漠草地土壤细菌群落

空间分布进行了研究，发现细菌群落在低盐度土壤

中具有系统发育聚集的倾向，确定性过程在细菌群

落构建中占主导，该研究首次揭示了土壤盐度是影

响荒漠草地土壤细菌群落空间分布的关键因子。在

北方七省的干旱半干旱气候类型的温带草地中，

Chen 等[23]发现植物群落组成能够解释土壤真菌群

落 9.0%的变异，结构方程模型揭示了植物物种丰富

度对土壤真菌多样性的重要影响。在内蒙古草甸草

原、典型草原和荒漠草原中，Wang 等[24]研究了不

同类型草地土壤真菌群落的空间分异，发现在干旱

时土壤真菌群落将会转向由子囊菌门主导的群落组

成，该研究进一步验证了北方草地土壤微生物空间

分布受降水量影响。在全球气候变化和人为过度开

垦、放牧的背景下，我国北方草地生态系统出现明

显“三化”现象，加强草地土壤微生物群落空间分

布的研究将有助于深入理解草地生态系统演替和恢
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复的微生物学机制，对草地生态重建和资源保护有

深远意义。 

在青藏高原高寒草地，通过对青藏高原东北部

和中部样带进行土壤采集和植被调查，Yang 等 [25]

发现土壤真菌 α 和 β 多样性分别与地上植物 α 和 β

多样性呈现出极强的耦合关系，揭示了植物多样性

对土壤真菌多样性的驱动作用。Shi 等[26]在青藏高

原东部样带的研究发现，草地土壤古菌群落的空间

分布主要受含水量和 C︰N 影响，且地理距离对古

菌群落空间变异的解释率低于环境因子的解释率。

此外，Shi 等[27]基于共存网络，发现古菌在共存网

络中起到稳定网络鲁棒性的关键作用，揭示了古菌

在高寒草地生态系统微生物共存网络中可能扮演着

重要角色。基于青藏高原西北部草地样带，Chu 等[28]

同时研究了土壤细菌群落在水平空间和表层 /次表

层的分布规律，结果表明不同土层的土壤细菌群落

差异极大，可与相间若干公里的细菌群落差异相当，

土壤总碳含量和 C︰N 共同驱动表层和次表层土壤

细菌群落的空间分布。类似地，Yang 等[29]发现表层

土壤真菌群落空间分异不受土壤性质影响，反之，

土壤、气候和地理距离可以解释次表层土壤真菌群

落 27%的变异。在先前研究基础上，Ladau 等[30]利

用物种-分布模型预测了气候变化背景下青藏高原

土壤原核微生物多样性的变化，发现过去的气候（50

年前）能更好地预测现在的土壤微生物多样性，进

一步利用现在的气候预测未来的微生物多样性，发

现青藏高原大多数地区在未来几十年后土壤微生物

多样性将增加。除真菌、古菌和细菌外，基于青藏

高原东北部草地样带，Yang 等[31]对微生物功能基因

多样性沿海拔梯度的空间分异也进行了研究，发现

微生物功能基因多样性在不同海拔差异明显，土壤

pH 、 +
4NH 、温度和植被多样性能够解释微生物功

能基因 81.4%的空间变异。此外，Deng 等[32]对甲烷

氧化微生物的空间分布也进行了研究，发现高亲和

力的大气甲烷氧化菌是青藏高原草地土壤中主要甲

烷氧化菌类群。Che 等[33]对高原草地固氮微生物空

间分布进行了研究，发现自养共生固氮菌是优势类

群。未来研究应充分利用青藏高原气候敏感区等特

点，从土壤微生物群落角度阐述生态功能及其对气

候变化的响应和反馈。 

微生物在草地生态系统土壤中扮演着重要角

色，对维持和修复草地生态系统具有深远意义。目

前的研究主要在小尺度范围内进行，未来仍需更全

面、广泛地研究我国草地土壤微生物群落的空间分

布格局（如南方人工草地土壤微生物群落分布）。

此外，微生物是土壤碳、氮、磷、硫等元素周转的

重要参与者，土壤微生物群落与宏观生态效应（如

碳降解速率、固氮潜势等）的研究相结合，也是未

来草地生态系统宏观生态学和微生物生态学研究

的热点。 

1.3  农田生态系统 

农田生态系统根据水分管理措施可分为旱地

（偶尔灌溉）和水田（持续淹水）两种。我国旱地土

壤微生物群落空间分布的研究主要集中在华北平原

小麦地、东部大豆地和东北地区农田。中国科学院

南京土壤研究所褚海燕课题组研究了我国华北平原

小麦地土壤微生物群落的空间分布。例如，Shi 等[34]

通过采集华北平原小麦地 243 份土壤，发现土壤细

菌群落 23.9%的空间变异能够被环境变量（解释率

19.7%）和空间变量（解释率 4.1%）所解释，其中

环境变量中起主要作用的为土壤 pH。利用已知的华

北平原小麦地土壤中细菌多样性与环境变量间的相

关性，Shi 等[35]进一步绘制了土壤细菌多样性的空

间分布图谱，发现华北平原中部土壤细菌多样性最

高，且多样性的空间变异主要由放线菌和 α-变形菌

引起。通过采集华北平原小麦根际与非根际各 45 份

土壤，褚海燕课题组进一步研究了小麦根际土壤微

生物群落的空间分布及其驱动机制，发现由于根际

的筛选作用，离根距离越近，土壤细菌多样性逐渐

降低，而由于菌根际效应，真菌在根际中仍然保持

较高的多样性；当代环境因素对垄间土壤微生物群

落分布起主要作用，而地理空间距离对根际微生物

群落分布有更大的贡献[36-37]。此外，Fan 等[38]通过

共存网络分析研究了大尺度下华北平原小麦根际土

壤古菌、细菌和真菌之间的关系，发现与非根际土

壤相比，根际微生物网络结构相对简单却更加稳定，

土壤 pH 与微生物多样性对网络的大小（size）和连

通性（connectivity）均有正反馈作用；网络中的核

心菌群具有相对灵活的代谢特征，并且根际中核心

菌群受环境因子的扰动作用较小；对于土壤固氮菌

来说，根际固氮菌群落结构显著区别于非根际，且

根际土壤中固氮菌网络结构相对简单却更加稳定；

确定性过程主导了麦田土壤固氮菌的群落构建，而

在根际中，随机性过程的贡献率增加；在中性 pH
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（6.5～7.5）下，固氮菌群落构建由随机性过程占主

导，而在酸性 pH（4.5～6.5）或碱性 pH（7.5～8.5）

下，确定性过程占主导[39]。以上研究阐明了我国华

北平原麦田微生物群落的分布规律、驱动机制和群

落构建过程，揭示了根际微生物共存网络的高效性

（high transitivity），对深入挖掘农田土壤根际微生物

资源、发挥其潜在功能提供了重要的理论依据。此

外，西北农林科技大学韦革宏课题组进行了我国东

部大豆根际和非根际土壤微生物生物地理学研究，

发现细菌和真菌的多样性在根际和非根际土壤中差

异显著，且离根系距离接近，细菌和真菌的 α 多样

性降低；影响根际和非根际土壤微生物群落空间分

布的驱动机制不同，细菌的多样性和群落周转更易

受环境因素的影响，而真菌群落更易受地理距离的

影响[40-41]。Zhang 等[42]进一步分析了大豆根际和非

根际土壤中细菌-真菌的共存网络及其在南方和北

方土壤中的差异，研究结果表明细菌-真菌网络结构

和组成在根际和非根际土壤中差异显著，与非根际

土壤相比，根际土壤细菌-真菌间连接较少，模块性

更低；南方根际和非根际土壤微生物网络细菌-真菌

间的连接更多，此外，细菌在根际和非根际土壤中

的子网络主要受土壤 pH 调节，而真菌在根际和非

根际的子网络主要受土壤锰含量调节。此外，中国

科学院东北地理与农业生态研究所王光华课题组采

集了沿纬度分布的东北黑土带内 26 份土壤，研究了

土壤细菌、酸杆菌、真菌、古菌和功能菌群（氨氧

化古菌（AOA）和氨氧化细菌（AOB））的空间分

布，发现土壤细菌的多样性随纬度增加而降低，其

空间分布主要受土壤 pH 驱动[43]；与土壤细菌类似，

土壤酸杆菌的多样性和群落组成主要受土壤 pH 影

响（解释率 25%），而空间距离对酸杆菌群落空间变

异的解释率仅 5%[44]；土壤真菌多样性也表现出与

细菌类似的在较低纬度地区较高的趋势，但土壤真

菌群落的空间差异主要由土壤碳含量驱动，环境变

量解释了土壤真菌群落空间变异的 35%，地理距离

解释了土壤真菌群落空间变异的 20%[45]；对于古菌

群落，其群落的空间变异主要受土壤 pH 和纬度影

响，土壤性质能够解释古菌群落 32%的空间变异，

其中土壤 pH 的解释率占到了 21%，空间地理距离

能够解释古菌群落 19%的空间变异[43]。Liu 等[46]进

一步研究了土壤中功能微生物 AOA 和 AOB 的空间

分布规律，发现二者存在显著差异，AOA 的丰度显

著高于 AOB，AOA 的丰度与土壤碳含量显著正相

关，而 AOB 的丰度与土壤 pH 显著正相关；AOA

的 α 多样性与土壤性质无显著相关，而 AOB 的 α

多样性受土壤 pH、全磷、全碳等的影响；AOA 群

落的空间变异主要受纬度影响，而 AOB 群落的空间

变异主要受土壤 pH 影响。此外，Feng 等[47]研究了

我国东北地区单一作物类型（玉米）农田土壤细菌

群落构建过程，发现东北玉米地土壤细菌群落的空

间周转在大空间尺度上由异质性选择占主导。以上

研究结果表明，旱地土壤微生物群落的空间分布、

群落构建和共存网络受环境因素和地理距离等共同

影响，二者相对作用大小会随着微生物类群、研究

区域和作物类型的不同而有所差异。 

对于水田土壤微生物群落的空间分布研究主要

集中在我国东部从南到北纬度梯度上的水稻田、沿

长江流域分布的水稻田以及南方多个长期水稻田。

在南北纬度梯度上，Jiang 等[48]发现不同耕作方式下

土壤细菌和真菌的多样性和群落组成具有显著差

异，细菌群落的空间分布更易受到环境异质性的影

响，而真菌群落空间分布受地理距离影响更大，具

有更大的空间周转率，二者的多样性和群落组成主

要受土壤 pH 影响，此外，共存网络分析表明不同

耕作方式下共有的 Rhizobiales 细菌和 Hypocreals 真

菌起到了关键物种的作用。Jiao 等[49]研究了我国东

部相邻分布的玉米和水稻田土壤古菌群落的分布，

发现水作和旱作对土壤古菌群落的空间分布具有显

著影响，玉米地土壤古菌群落（主要为广古菌门）

的空间分布受土壤 pH 驱动，而水稻田土壤古菌群

落（主要为奇古菌门）的空间分布受年均温驱动，

且玉米地土壤古菌多样性更高。Jiao 等[50]进一步研

究发现，当微生物群落构建过程受扩散限制主导时，

不同物种间有更高的共存关系，阐明了物种选择和

扩散限制的平衡介导了土壤微生物群落的物种共

存。此外，Gao 等[51]研究了长江流域水稻田土壤细

菌和固氮菌群落的空间分布规律及驱动机制，发现

细菌和固氮菌的空间分布具有尺度依赖性，即不同

空间尺度下土壤微生物的空间周转率不同，且确定

性因素在较小尺度下对微生物群落的空间分布影响

较大。Zhao 等[52]进一步研究了该地区土壤真菌群落

的空间分布，发现真菌群落空间分布的驱动机制同

样具有尺度依赖性，但与细菌和固氮菌不同，真菌

群落的空间分布在较小空间尺度下主要由随机性过
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程主导。除了在不同空间尺度下研究水田土壤微生

物群落的空间分布，在不同地点分布的长期水稻实

验站上土壤微生物群落的空间分布也得到了研究。

例如，Chen 等[53]研究了我国南方 6 个长期施肥定位

实验站土壤中细菌群落的空间分布规律，发现长期

施肥会降低土壤细菌群落的空间周转率，使其在空

间上更加匀质。以上研究表明，环境因素、地理距

离等能够影响水田土壤微生物群落的空间分布，二

者相对作用大小随着微生物类群和空间距离的不同

而不同。 

综上，尽管旱地和水田土壤微生物群落的空间

分布规律有所不同，但二者均受环境因素和地理距

离的影响，且环境因素和地理距离对土壤微生物群

落空间分布规律的影响均随微生物类群的不同（主

要为细菌和真菌）而不同。未来对于农田土壤微生

物群落空间分布的研究应重点关注有重要生态功能

的微生物（如丛枝菌根）的空间分布；还应关注我

国其他地区（如西南水田和西北旱地）农田土壤微

生物群落的空间分布，从而绘制我国农田土壤微生

物群落的空间分布图谱；并研究土壤微生物群落的

空间分布规律与产量、病害和土壤功能的关联，以

便更好地将理论成果与实际生产相结合。 

2  国际研究前沿 

2.1  土壤微生物群落的空间分布及其驱动因素 

在国际上，土壤微生物群落在较大空间尺度下

的分布受到广泛关注，尤其是微生物随纬度与海拔

的分布规律。例如，Delgado-Baquerizo 等[54]发现在

南半球，土壤细菌多样性随纬度升高而降低，然而，

北半球并无此规律[55-56]。此外，Bahram 等[57]发现全

球表层土壤真菌和细菌多样性沿纬度梯度呈现不同

的分布模式：细菌，而非真菌，在温带地区的物种

多样性最高。有研究发现土壤微生物的多样性随海

拔升高而降低，这与植物多样性表现出相似的海拔

分布模式[54，58]。然而，大多数研究并未发现微生物

多样性与海拔之间的负相关关系[12，14，59-62]。此外，

不同微生物类群呈现出不同的海拔分布规律。例如，

Singh 等[61]发现日本富士山土壤细菌多样性在海拔

梯度上呈现单峰模式，而古菌多样性则表现出双峰

模式。然而，目前大多数研究集中在特定的山脉和

地区（如北美或澳大利亚），并专注于单一类群（如

细菌），因此我们对于微生物多样性沿纬度和海拔梯

度的变化规律的认识仍十分有限。 

已有研究表明，环境因素驱动了土壤微生物群

落在全球尺度上的分布。Fierer 和 Jackson[55]发现土

壤 pH 是驱动细菌多样性和群落组成的关键因子。

Delgado-Baquerizo 和 Eldridge[63]进一步确定了植被

类型和土壤碳含量作为全球范围内土壤细菌多样性

的重要预测因子。Tedersoo 等[64]首次进行了土壤真

菌的全球分布研究，发现气候是驱动土壤真菌多样

性全球分布的主要环境因子，其他被证实的细菌和

真菌多样性的全球驱动因素包括古气候因素和生物

因素[57，65]。Bahram 等[57]还发现土壤细菌和真菌多样

性对年降雨量和土壤 pH 的响应差异导致了其在全

球尺度上的生态位分化。此外，地上-地下的相互作

用是大空间尺度下土壤微生物多样性的主要驱动因

素。例如，地上植物分类和功能属性有助于解释微

生物生物量、多样性和群落组成的分布[10，25，66-68]。

然而，地下植物性状如何影响土壤微生物群落的分

布鲜有研究。最近，Ramirez 等[69]提出，植物物种扩

张可能能够预测地下微生物群落的组成，这可能与

植物的地下特征有关（如根）。此外，动物行为同样

会影响土壤微生物群落。研究发现蚁群定殖和哺乳

动物觅食坑在很大程度上改变了澳大利亚东部的微

生物多样性和群落组成[70-71]。除了当代环境因素（如

气候、土壤、植物和动物）之外，历史因素（如古

气候特征）和微生物本身特征（如体型、附着和定

殖能力）对土壤微生物群落分布的影响也十分重要。 

2.2  土壤微生物群落构建与共存网络 

微生物生物地理学研究的另一个核心问题是阐

明影响微生物群落构建的潜在机制，这曾被认为是微

生物生态学研究的重要挑战之一[72]。微生物群落构建

通常被划分为确定性过程（deterministic processes）

和随机性过程（stochastic processes）[73]，它们又可

进一步划分为五个类别，即异质性选择（variable 

selection）、匀质性选择（homogeneous selection）、扩

散 限 制 （ dispersal limitation ）、 匀 质 性 扩 散

（homogenizing dispersal）和非主导（undominated）[74-75]。

目前关于大尺度下土壤微生物群落构建机制的研究

主要集中于细菌。例如，Feng 等[47]发现随着空间尺

度的增大，影响我国东北玉米田土壤细菌群落构建

过程由最初的匀质性扩散转变为异质性选择，这一

现象可用于解释土壤微生物群落空间分布中普遍存
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在的距离衰减模式。Tripathi 等 [76] 基于荟萃分析

（meta-analysis），研究了土壤细菌群落构建过程，发

现确定性过程在极端酸性或碱性 pH 条件下占主导，

而随机过程在中性 pH 条件中占主导。此外，Feng

等[77]发现环境条件的初始状态和变化程度共同决定

了区域范围内不同生态过程对群落构建的相对贡

献。目前，我们对于微生物群落构建过程的了解仍

然有限，进一步研究不同空间和时间尺度下不同微

生物类群的群落构建过程十分必要。 

微生物物种在微生物食物网中相互依存[78]，包

括拮抗、竞争、共生和捕食-被捕食等关系[79]。这些

多营养级微生物食物网是能量流动[80-81]和土壤养分

循环（如碳、氮、磷、硫等元素循环）的主要驱动

者，且微生物食物网内相互作用类型的丢失可能导

致生态系统功能损失（如土壤多功能性的下降）[82]，

这或将发生在物种多样性丢失之前[79-83]。然而，我

们仍然缺乏对于食物网内多个微生物类群共存或潜

在相互作用模式的驱动机制的研究，以及它们与生

态系统功能间的关联。微生物生态学中相关性网络

的应用 [84]提高了我们对于不同环境梯度下 [82]微生

物群落构建驱动机制的理解（如土壤碳、pH 和植被

类型）[85-87]，量化了微生物间潜在的相互作用，并

确定高度相关的微生物类群和关键物种[88-89]。微生

物共存网络研究是一个相对较新的领域，应利用多

年应用于动植物群落研究的经验来继续发展这方面

研究 [89-91]。此外，纯培养方法、实验室芯片技术

（lab-on-chip）、宏基因组学、单细胞测序（single-cell 

sequencing）、iChip 和培养组学（culturomics）等技

术与微宇宙实验联用，将进一步促进我们在小尺度

下研究土壤食物网中存在的生物互作关系[92]。 

2.3  土壤微生物生物地理学与生态系统功能的关

联 

土壤微生物在生态功能和生态系统服务中发挥

着积极的调节作用[93-94]。土壤微生物生物地理学研

究的核心目标之一是将微生物群落分布与其生态功

能联系起来，包括单一功能（如养分循环、植物生

产力和公共卫生等）[95-98]和多种功能（如生态系统

多功能性）[94，99]。例如，运用宏基因组测序，Fierer

等 [100]对不同生态系统土壤微生物的多种功能进行

了研究，发现土壤多功能性与土壤细菌分类学和

系统发育多样性密切相关。同样，细菌和真菌的

丰富度驱动陆地生态系统在区域尺度 [101-102]和全

球尺度 [98]上的多功能性（如养分循环、有机质分解

和植物生产力等）。此外，Delgado-Baquerizo 等[103]

发现全球干旱地区土壤微生物群落组成能够调节生

态系统多功能性对全球变化的抵抗力。Jing 等 [101]

发现青藏高原高寒草地土壤微生物多样性与生态系

统多功能性之间显著相关，且这种关系受到气候等

因素的调节。这些研究表明土壤微生物群落与生态

系统功能之间存在着密切关系。 

目前，土壤微生物群落与各种生态功能之间的

联系主要基于相关性分析，缺乏微生物类群与功能

之间联系的直接证据[102]。未来研究应侧重于土壤微

生物类群的分离和培养，以达到通过实验方法和全

基因组测序等手段将特定功能与特定微生物类群相

联系的目的。这对于解释当下土壤微生物的分类也

至关重要，因为大多数的微生物仍未得到注释。未

来应在全球范围内支持研究者们致力于培养和分离

微生物类群，这是推动微生物生态学领域向前发展

的一项基础工作。 

2.4  全球变化背景下土壤微生物群落的预测 

土壤微生物生物地理学研究的另一个主要挑战

是对微生物群落进行预测。土壤微生物群落受其周

围环境的强烈影响，因此，可基于土壤微生物群落

的分布规律和相关的环境因素来预测微生物群落在

空间和时间上的变化。生物气候模型被广泛用于预

测 微 生 物 群 落 的 分 布 ， 包 括 包 络 模 型 （ envelop 

models）、物种-面积分布模型、生态位模型和人工

神经网络等[104]。例如，Fierer 等[105]研究美国农业社

会前的草原土壤，利用物种-分布模型，生成了微生

物多样性和功能基因的图谱。同样，地质统计学方

法被用来预测法国 20 个最具代表性的微生物门类

的空间异质性和结构分布 [106]。目前，已经出现的

全球土壤微生物多样性地图谱，包括细菌[4,107]、真

菌[64]、优势真菌[108]、线虫[109]、菌根真菌和固氮生

物[110]和未知的分类群[63]。越来越多的国家开始在构

建自己的微生物分布图谱。例如，欧盟的第一张细

菌生物多样性图谱是根据现有的欧盟土壤 pH 数据

绘制的[111]；第一张法国土壤细菌丰富度的图谱是基

于大约 1 800 份土壤的测序结果绘制的[112]。此外，

通过利用当前细菌分布与历史气候之间的联系，

Ladau 等[30]预测了未来在区域和大陆尺度上土壤微

生物群落的分布，并预测如果细菌群落与现有气候

条件相平衡，青藏高原和北美北部的大部分地区（约
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75%）土壤细菌多样性将增加。这种区域高分辨率

图谱的建立对于更大尺度上微生物图谱的稳健性和

普适性的提高非常有必要，有助于全球变化背景下

土壤生物多样性的保护和管理。今后，还需利用更

详细的土壤、植物和气候等信息，获得更高分辨率

的土壤微生物图谱，在更大空间尺度下对核心微生

物组或关键物种进行预测。 

3  展  望 

尽管近年来土壤微生物生物地理学研究取得

了一系列进展，包括一些全球性研究项目，如地球

微生物组计划[113-114]，但未来研究仍面临诸多挑战。

本文提出了未来土壤微生物生物地理学研究领域

有待回答的科学问题和主要挑战。土壤微生物生物

地理学研究的发展仍然受到其研究手段和方法的

制约。例如，不同研究中所采用的数据采集方法不

同使得在区域和全球范围内的整合分析十分困难。

此外，目前在较大空间和时间尺度上的数据集仍十

分有限[115]，这限制了我们在空间和时间上预测土壤

微生物群落分布的能力。我国幅员辽阔，不同地区

气候、植被和土壤类型差异极大，人为干扰程度不

同，这为研究不同尺度下土壤微生物生物地理分布

提供了理想平台。未来我国土壤微生物生物地理学

研究应重点关注土壤微生物组在较大时空尺度下的

动态变化，尤其是在一些特殊生境（如全球变化敏

感区、农田生态系统和海陆交错带等），使其在农业

可持续发展和全球气候变化等关键领域发挥重要作

用。本文进一步提出对于推动土壤微生物生物地理

学研究发展至关重要的方向，包括需要更清晰的微

生物物种定义，提高未来全球变化背景下对土壤微

生物预测的能力，研究土壤食物网中的复杂结构，

以及通过往常被忽视的纯培养和分离方法来确定微

生物功能特征。 

3.1  微生物物种的明确定义 

微生物物种的定义对于生物地理学研究是必

不可少的。高通量测序技术的发展使得基于谱系、

基因组和表型一致性的微生物物种定义得到快速

发展[116]。然而，关于“微生物物种”的概念尚未达

成明确共识。基于 PCR（种系型）的微生物物种的

定义导致了特殊的物种种群，这限制了我们对于新

物种及其生态偏好能力的识别。因此，未来基于非

PCR 方法，如高通量培养和鉴定技术可用于扩大参

考数据库（如 GenBank，GreenGene，Silva），并填

补微生物分类的空缺[117]。最近，基因组分类数据库

（GTDB）已被开发出来，其可基于序列距离提供更

实用/客观的物种水平的定义[118]，这是收集用于系

统发育分析的序列从而获得物种及其他分类水平信

息的开始。物种明确定义将会大大促进微生物生物

地理学的发展，将更有利于微生物多样性的研究，

为微生物资源开发提供科学依据。 

3.2  微生物群落的时间分布特征 

尽管微生物群落具有较大的时间变异，但在较

大的空间尺度上获得有关微生物群落时间动态（如

季节，年份或更长的时间尺度）仍是难点之一[116]。

基于时空置换方法（如土壤时间序列、生态系统的

演替和干扰后恢复时间），已发现土壤微生物群落随

时间发生可预测的变化[75,119-122]。然而，DNA 测序

方法能同时检测到死亡和活体生物，这降低了对于

土壤微生物时间动态研究的分辨率，并且我们缺乏

多年的、全球多个位点的微生物群落相关信息的收

集。因此，将样品中的遗迹 DNA 作为混杂因素进行

考虑是使用 DNA 方法检测微生物群落时间动态的

关键因素[123]。未来应致力于在全球尺度下监测土壤

微生物群落的时间变化，包括利用现有的全球合作

平台（如 NEON，LUCA 和 NUTNET），并在一些

重要生态系统（如极地和高原地区）建立长期监测

站点。这些长期积累的样本和数据将帮助我们更好

地理解全球变化背景下土壤微生物群落随时间和空

间的变化。 

3.3  多组学技术结合与合成生物学在微生物生物

地理学研究中的应用 

宏基因组测序和单细胞测序技术等 [124]已被用

于研究微生物分布与生态功能之间的联系，此外，

包括宏转录组学、宏蛋白质组学和宏代谢组学在内

的其他组学方法也能够被应用于建立大尺度下微生

物生物地理分布与生态功能间的联系。尽管我们仍

然很少知道具体微生物物种发挥的具体功能，以及

它们对生态系统功能的具体贡献，但合成生物学方

法和工程微生物已被用于促进生态系统的恢复，提

高作物产量和病虫害控制 [125-126]，以及应对全球环

境变化[127-128]，甚至应用于月球和其他行星的地形

改造，使它们与地球更加相似[129-130]。它们的加入

有助于在大的时空尺度下研究土壤微生物生物地理



524 土    壤    学    报 57 卷 

http://pedologica.issas.ac.cn 

学，这也是未来研究的热点。 

3.4  准确预测全球变化背景下的土壤微生物群落 

提高模型的预测精度对于微生物图谱的绘制至

关重要。首先，必须尽可能多地收集土壤样本，更

好地涵盖所有生境类型，以丰富数据集。其次，土

壤微生物群落是随时间动态变化的，因此有必要了

解不同时间尺度下的微生物群落特征。第三，不仅

需要考虑微生物多样性和群落组成，还需要考虑其

他微生物群落特征，如微生物间的相互作用，微生

物与植物的互作关系，并将其整合到预测模型中。

高精度的模型可进一步用于预测全球变化背景下土

壤微生物群落的时空动态，这将有助于土壤微生物

多样性的保护、资源开发及其生态功能的发挥。 
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