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海洋病毒是海洋生态系统中丰度最高的一类生

物体, 其总数高达 4 × 1030个, 是细菌丰度的 5~20 
倍 [1], 其中绝大部分病毒为细菌病毒(噬菌体)[2]。

海洋病毒在海洋生态系统中极其丰富(可达 106~109

个/mL), 是海洋生态系统中数量最庞大的生物体。研
究表明, 数量庞大的病毒在调节微生物种群结构与
多样性 , 参与微食物环形成 , 促进微生物间遗传物
质的传递与协同进化, 以及影响海洋生物地球化学
循环等方面发挥着重要作用[3-5]。 

本文将重点综述近年来海洋病毒在影响海洋微

生物群落结构, 海洋病毒在生物地球化学循环中的
作用等方面的研究进展, 以阐明海洋病毒在海洋生
态系统中的重要生态地位及功能。 

1  病毒的感染和微生物群落的组成 
病毒在任何环境下都能感染可利用的宿主群落, 

有研究表明微生物病毒能够感染不同的物种和不同

的种属的宿主细胞(浮游动物, 浮游植物, 真核藻类, 
细菌, 原核藻类等)[6]。例如, 一些噬藻体能够侵染不
同的菌体包括蓝细菌(聚球藻 , 原绿球藻)和某些不
同蓝细菌属的菌株[7]。病毒能够利用宿主体内的物质

和能量合成自身物质, 并完成装配、增殖进而裂解宿
主细胞 , 释放子代病毒颗粒 , 造成宿主细胞的病变
和死亡进而调节微生物种群的大小。 

病毒的感染能够使宿主细胞的裂解, 也能够使
病毒的基因组整合到宿主细胞中 [8], 从而改变了宿
主细胞的生理特征[2, 9-10]。裂解性噬菌体能使特异的

宿主微生物种群丰度降低 [11], 进而改变微生物群落
的组成[12-13]。 

普遍被大家接受的一个假说叫“Kill-the- Win-
ner”[11], 该假说认为病毒与宿主存在一一对应的关
系。浮游病毒在水体环境中能够随机吸附并感染宿

主细胞, 感染频率的高低与宿主细胞密度呈显著的
正相关。有研究表明噬菌体-细菌之间的相互作用存
在一个特异的模块和嵌套模式[14]。该嵌套的模式存

在着一个层次的感染能力(在病毒)和感染的易感性
(在细菌)。在海洋环境中, 病毒通过随机吸附、感染、
裂解优势的宿主细胞来完成自身的增殖, 能够控制
特异物种的过度繁殖, 从而调节和维持着微生物群
落的多样性组成[15]。另一方面, 病毒对宿主的感染相
对较为复杂, 病毒-宿主交叉传染性表明病毒能够感
染许多种微生物宿主; 同样,微生物可以被多种病毒
感染。  

在对大西洋、南太平洋及黑海的海底沉积物及

其上覆水的病毒研究中, 发现由病毒感染引起的细
菌死亡平均高达 80%[16]。海洋病毒, 尤其是海洋噬
菌体 , 可以改变宿主细胞的表型 , 主要通过基因转
导或者溶原状态等方式。这种溶原状态在大多数的

海洋生态系统尤其是在不适应宿主生存的环境中都

得到了证实。在溶原状态下, 病毒的核酸可以整合到
宿主的基因组中, 导致原核宿主的表型改变。 

海洋病毒的存在使噬菌体-微生物出现共进化 , 
从而实现基因的水平横向转移。噬菌体和真核藻类

病毒[17]都已经被证实能够携带, 转移许多种宿主基
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因[18]。目前大多数的研究都集中在病毒对其宿主细

胞生理特性的改变的负面影响上, 然而最近的研究
表明, 病毒能以某些未知的和潜在的正面的方式促
进宿主细胞的新陈代谢, 免疫, 分布及进化[19-20]。基

因组研究表明 , 噬菌体中含有大量的致病基因 , 包
括一些促进抗生素耐药性、毒性、宿主黏附和宿主

入侵的基因。而病毒的宿主细菌, 用这些基因扩展他
们的生态区位。此外, 海洋病毒中除了含有致病基因
外 , 还有许多未知途径的新陈代谢和功能基因 , 这
些基因通过水平转移最终整合到微生物宿主中。 

目前而言, 受限于研究技术和手段, 大部分海

洋病毒与微生物群落的相互作用还缺乏直接的实验

数据。海洋病毒对海洋微生物群落原位(insitu)组成
的影响, 有望通过基因组学和宏基因组学手段得到

更进一步的阐明。 

2  病毒的感染与碳、营养物质循环的

动态变化 

对海洋生态系统的深入研究发现, 病毒对自养
和异养微生物的裂解会释放出大量胞内的可溶性有

机物(Dissolved Organic Matter, DOM)。这些物质又可
以通过微食物环的作用被异养细菌重新利用, 转化
为颗粒性有机物 POM(Particle Organic Matter, POM), 
从而使得细菌生产力和营养物质又重新回到或保持

在正常水平, 在“微食物环”中形成一个“病毒回路” [21], 
通过病毒回路不仅能够促进 C、N、P 的循环, 还能
够促进 Fe、Zn 等微量元素的循环。例如, 病毒对宿
主微生物的裂解过程中能够产生有机复合铁

(Organically Complexed Iron, OCI), 这类铁比无机铁
和 EDTA-Fe 更易吸收, 生物利用率更高, 加快了 Fe
元素的循环。 

病毒诱导致微生物死亡, 从而直接影响生态环
境的功能改变。这主要表现在: 微生物的裂解使有机
碳和其他营养物质重新流回环境中, 其中包括大量
碳、氮、磷等含量丰富的核酸与蛋白质等, 这种重定
向被称为病毒回路(viral shunt)。海洋中通过病毒回
路进行碳循环可以达到 25%[21]。这种病毒回路导致

环境中的营养物质不能直接被高等生物有效的利用, 
但是能够被大部分的异氧细菌利用, 并释放出能够
被浮游植物快速吸收的营养物质, 从而影响微食物
网过程,促进碳、氮等元素在微生物间循环[22]。而光

合作用所固定的碳有 6%~26%经过“病毒回路”作用

回流到海洋DOM库,海洋DOM库中的碳量与大气的
碳量相当, 可见海洋病毒对全球碳循环的影响之大[5]。 

另外 , 最近的研究表明 , 细胞的营养物质通过
病毒的作用转变成一系列的溶解有机物质 DOM, 间
接改变了海洋生态系统中溶解有机物质的相对分布, 
并可能间接地影响了微生物种群的生长。一个有趣

的假设是异氧生物和自养生物可能受到病毒裂解的

刺激 [23-26], 这些裂解产物的释放刺激异氧生物某个
亚群的生长和真核自养生物生长[27]。病毒感染如何

促进自养或异养生物生长将是未来研究的重要领域, 
这对阐明碳在海洋环境中是如何循环利用和转移至

关重要。当然, 病毒感染对营养物质的循环也是至关
重要的, 因为已经有研究表明生物营养元素的释放
(包括 N和 Fe [22, 28] )能够维持生态系统的生产力。一
定条件下, 营养物质的有效利用限制了碳元素的生
产。 

病毒感染也能够改变某些宿主的新陈代谢方

式。如噬藻体入侵原绿球藻或聚球藻时能够使其光

合速率增大, 推测是改变了碳固定的速率。在细胞水
平上的研究已经证明噬菌体在细胞内能够改变宿主

新陈代谢的方式[29-30]。越来越多的实验证明, 海洋病
毒具有重要的生态作用。由于病毒的数量往往大被

其感染的微生物宿主几个数量级, 几乎所有的海洋
微生物群体都有可能被病毒感染[31-32]。病毒裂解海

洋生物 , 可以加强溶解性有机质的循环 , 减少碳源
向高营养级的运输以及从光合层输出颗粒性有机碳

等[33], 这些都对全球碳循环带来较大的影响。病毒对
微量营养物质的浓缩有着重要的影响作用 , 比如 , 
铁可通过病毒裂解细胞[22]或者作为成核中心促进了

其吸附和沉淀[34]。病毒的裂解作用产生溶解有机物

DOM(如单体, 寡聚体和多聚体, 胶体物质和细胞碎
片等), 避免死亡的微生物以颗粒的形式直接沉降到
海底, 这有利于保存真光层中一些限制性营养盐(如
N、P、Fe等), 这对于真核生物尤为重要。除此之外, 
病毒还影响着海洋生态系统中颗粒物的分布和沉降, 
以及通过促进二甲基硫的生成影响全球气候变化[5]。 

3  病毒在海洋食物链和生物地球化学

循环中的作用 

病毒的入侵经常伴随着宿主细胞的死亡, 因此

这就意味着病毒是海洋微生物致死的重要的原因。

病毒介导的原核生物致死, 在水层中和底泥中致死



 

 Marine Sciences / Vol. 37, No. 3 / 2013 119 

率经常是 10%~30%和将近 100%, 而对水体表层的
异养细菌的致死率为 10%~50%, 对真核藻类的致死
率为 25%~100%[9, 35-36]。病毒还能感染微型浮游动 
物 [37], 病毒还与浮游植物致死率, 浮游植物水华及
海洋中赤潮的消退有关[1, 38-39]。 

病毒进入微生物食物链的模式及病毒介导微生

物的降解, 有助于微生物量转移进入到溶解有机质
中[11, 40]。这就影响了营养物质的循环, 改变了原核生
物利用有机碳(OC)的途径[2, 4, 9], 这就避免了微生物
量进入到更高的营养水平[41]。 

有研究认为蓝藻属聚球藻和原绿球藻大约占了

全球 25%的光合作用[42]。通过噬蓝藻病毒基因测序

发现, 这些病毒基因组中普遍含有参与光合作用的
基因(包括: hli, psbA, psbD等)[43]。这些基因都能够编

码光合体系 II(PSII)核心反应中心的蛋白质 D1, D2。
D1蛋白是一个非常有兴趣的蛋白, 因为在 PSII体系
中是一个最不稳定的蛋白, 经常受到生成的限制。但
在感染宿主的过程中, 噬菌体编码的 D1蛋白能够被
表达, 从而利用光合蛋白保持宿主细胞的活性。这些
编码的 psbA和其他光合作用基因被认为是能够为噬
菌体的增殖提供必需的能量。有研究表明在海洋环

境中大约有 60% psbA基因实际上是来源于噬菌体。
经过初略的计算 , 在全球总的光合作用中 , 大约有
10%来源于噬菌体的 psbA基因。 

最近的研究表明在深海海底的生态系统中病毒

的生产力是非常高的, 而且病毒的介导的细菌死亡
率极高。病毒介导的原核生物致死率随着水深的增

加而增大, 在 1000m 以下水体中, 几乎所有的原核
异氧细菌的的生产力已经转移进入到有机物碎屑

中 。 病 毒 的 回 路 在 全 球 的 水 体 中 每 年 释 放

0.37~0.63Gt 的碳, 这些碳是深海生态系统中异变有
机物的重要来源[13]。这个过程维持高丰度的原核生

物量和并为原核生物的新陈代谢做出重要的贡献 , 
使这个系统能够应对深海极其有限的生物资源的生

态系统。 
海洋病毒导致的细菌溶解, 是初级生产者与消

费者参与 C、N 循环重要途径之一。细菌含有相对
较高的核酸, 其 N 和 P 含量较浮游植物丰富。病毒
感染可以增加海水中可利用的有机氮和有机磷的浓

度 , 从而影响浮游植物对营养的吸收过程 , 最终影
响初级生产。对于这一过程的研究, 有助于了解海洋
地球化学循环以及全球变暖问题。海洋中病毒含量

相当丰富,  其寿命很短。病毒死亡后, 会形成溶解

态的营养物质, 重新进入微生物环。不能成功侵入细
菌的病毒, 可成为核酸和氨基酸的重要来源。海洋病
毒的存在加速了细菌循环, 使其能够多次利用海水

中的营养, 对细菌“无效循环”(碳流在细菌、病毒

和溶解有机碳之间的反复循环流动)的形成起了很

大的作用。 

4  展望 

海洋病毒学是一门新兴的学科, 研究者们已经
认识到海洋病毒在海洋生态系统中调节微生物群

落、促进海洋微生物食物环和生物地球化学循环中

的重要作用 , 但是目前而言 , 对这其中的作用过程
和机制仍然有待于进一步深入研究。随着更大尺度

上的生态调查的进行及现代的分子生物学技术手段

(如基因组学, 蛋白组学)的应用, 病毒在元素循环中
的贡献、致宿主死亡率的准确判断及病毒多样性的

阐明 [44], 必将促使海洋病毒学进入更迅猛的发展时
期。 
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