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摘要 原绿球藻(Prochlorococcus)是地球上体积最小、丰度最高的光合自养生物. 作为贫营养海区及大洋的优势

微生物类群, 原绿球藻是海洋初级生产力的重要组成部分和碳循环的重要贡献者. 病毒对原绿球藻的生长、碳固

定、进化、环境适应及生物地球化学意义等方面具有重要的影响. 文章综述了原绿球藻病毒研究在研究方法、

遗传多样性及其与宿主相互关系方面的研究成果, 分析了原绿球藻病毒潜在的生物地球化学作用, 并提出了研究

展望, 为海洋病毒及碳循环研究提供参考.
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1 引言

原绿球藻属于海洋蓝细菌的一个属, 个体大小为

0.5~0.7μm, 是海洋中已知体积最小的光合自养生物.
原绿球藻在海洋中广泛分布且具有极高的丰度, 在南

北纬40°之间的贫营养海区占主导地位, 是海洋初级生

产力的重要组成部分(Chisholm等, 1988; Partensky等,
1999). 在局部海区, 原绿球藻对海区光合作用生物量

及初级生产力的贡献高达80%(Vaulot等, 1990; Goer-
icke和Welschmeyer, 1993; Campbell等, 1997; Liu等,

1997; Jiao和Yang, 2002; Gérikas-Ribeiro等, 2016).模型

研究结果显示, 原绿球藻年平均丰度为(2.9±0.1)×1027

个细胞, 年净初级生产力为4Gt C, 占全球海洋净初级

生产力的8.5%; 在未来全球变暖的趋势下, 原绿球藻

的分布范围会向南极、北极延伸, 至21世纪末期细胞

年平均丰度会提高29%(Flombaum等, 2013). 在未来全

球气候变化的环境下, 海洋微生物群落将经历复杂的

变化, 原绿球藻种群规模、生产力、多样性等的研究,
对研究海洋生态系统、生物地球化学循环及气候变化

下海洋微生物的响应与反馈有重要意义.
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影响原绿球藻生态特征和生态过程的因素, 主要

包括上行效应和下行效应, 其中病毒是主要的下行效

应因素之一. 病毒在海洋中的数量可达到4×1030, 超过

细菌和古菌数量之和的10倍以上, 是海洋生态系统中

丰度最高的生物体(Suttle, 2005, 2007). 病毒对宿主的

致死性这一特点使病毒在海洋中具有重要的生态和生

物地球化学作用, 例如影响食物网结构(Wilhelm和Sut-
tle, 1999; Suttle, 2007)、宿主的进化(Rohwer和Thur-
ber, 2009; Avrani和Lindell, 2015)、元素循环(Fuhrman,
1999; Wilhelm和Suttle, 1999; Jover等, 2014; Zhang等,
2014).

本文综述了原绿球藻病毒在研究方法、遗传多样

性及其与宿主相互关系方面的研究成果, 分析了原绿

球藻病毒潜在的生物地球化学作用, 并在此基础上讨

论了未来的重点研究方向与可能的突破.

2 原绿球藻病毒生物学特征

2.1 原绿球藻病毒的分离和分类

原绿球藻不耐高温, 对光照、重金属离子等敏感,
致使原绿球藻病毒的分离手段较局限, 主要是基于超

低凝点琼脂平板噬菌斑法(Sullivan等, 2003). 将环境

病毒样品、细菌EZ55和原绿球藻接种到含超低凝点

琼脂的培养基Pro99(Moore等, 2007)中, 冷却后原绿球

藻在固体培养基上生长形成绿色“菌苔”, 病毒感染细

胞后, 原绿球藻细胞破裂、死亡, 绿色消失, 而在固体

培养基上形成透明的病毒噬菌斑. 作为原绿球藻培养

中的“Helper”, 细菌EZ55能够移除原绿球藻生长环境

中氧化性物质(Morris等, 2008), 进而促进原绿球藻更

好的在平板上生长而有利于噬菌斑的形成.
目前报道的59株原绿球病毒都是双链DNA病毒,

包括3种形态类型: 肌尾病毒(Myovirus)、短尾病毒

(Podovirus)、长尾病毒(Siphovirus). 分离的原绿球藻

肌尾病毒和短尾病毒的数目相当, 其中肌尾病毒28
株、短尾病毒29株, 而长尾病毒仅2株(如表1). 与原绿

球藻亲缘最近的海洋聚球藻(Synechococcus)病毒的分

离株中, 肌尾病毒也占主要部分(Waterbury和Valois,
1993). 而另一类海洋中广泛分布的异养细菌玫瑰杆

菌 , 其分离的病毒株系以短尾病毒为主 (Yang等 ,
2017). 全球尺度的电子显微镜观察表明, 自然海洋病

毒类群的形态也是以肌尾、短尾和长尾病毒为主, 而

且三种形态病毒的丰度没有显著差异. 海洋主要微生

物类群中可分离培养病毒在形态上的差异, 表明目前

病毒分离纯化技术尚有很大的提升空间.
根据其在海洋中的垂直分布及其对光的适应, 原

绿球藻可以分为高光适应型(High Light adapted,
HL)、低光适应型(Low Light adapted, LL)2类生态型,
具有12种具体生态型, 其中5种生态型已获得实验室可

培养株系, 仍有7种生态型未分离到代表性株系(Biller
等, 2015). 目前已经分离获得病毒的宿主主要集中于

HLⅠ、HLⅡ、LLⅠ、LLⅣ及LLⅡ/Ⅲ等5类具有实

验室可培养株系的生态型, 而现已报道60%的病毒分

离自其中3株原绿球藻(MED4、NATL1A、NATL2A).
这在一定程度上限制了原绿球藻病毒多样性及生理生

态学等的研究, 也可能是以分子手段检测到仍有大量

原绿球藻病毒环境类群没有分离纯株的原因.
由于病毒体系扩大培养、高浓度病毒获得及活性

病毒计数等方面存在困难, 目前尚没有对已有的原绿

球藻病毒分离株系的基本生理生态参数(如一步生长

曲线、吸附动力学参数等)的报道, 这给原绿球藻病毒

生态功能的认识带来了困难. 此外, 原绿球藻病毒分离

株系的不足, 也导致其全基因组信息的缺乏, 进而限制

了海洋宏基因组的解读. 因此, 分离更多原绿球藻纯株

病毒、进行基因组分析以及生理生态学研究, 依然是

原绿球藻病毒生态学研究的重点之一.
从蓝细菌病毒的宿主范围可以看出(Sullivan等,

2003), 某些病毒能够跨属同时感染原绿球藻和聚球

藻. 自聚球藻分离的能感染原绿球藻的病毒主要能感

染低光型的原绿球藻(分离获得的18株病毒中有10株
病毒可感染原绿球藻, 其中8株病毒仅能感染低光型原

绿球藻, 2株病毒可同时感染高光型和低光型原绿球

藻); 然而, 分离自原绿球藻的病毒很少能侵染聚球藻

(26株分离自原绿球藻的病毒, 其中2株病毒可同时感

染受测试的10株聚球藻中的3株, 1株病毒能感染其中

的1株受测试聚球藻). 由于宿主和病毒的分离株系较

少, 自聚球藻分离的病毒能感染原绿球藻而分离自原

绿球藻的病毒很少能感染聚球藻的这种现象是否具有

普遍性还不清楚, 这对我们认识病毒的侵染机制有重

要意义. Enav等(2012)认为在病毒跨属感染原绿球藻

和聚球藻过程中tRNA可能发挥着重要作用. 同一病毒

使用同一套感染系统入侵宿主, 但不同宿主应对病毒

侵染有一定的差异, 从而推测具有较宽宿主范围的病
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表 1 已分离的原绿球藻病毒a)

病毒名称 宿主 生态型 分离地 形态 水层(m) NCBI基因组序列号 参考文献

P-SS1 9313 LLⅣ 大西洋 S 60 Sullivan等, 2003

P-SS2 9313 LLⅣ 大西洋 S 83 NC_013021 Sullivan等, 2003

P-ShM1 9313 LLⅣ 大西洋 M 40 Sullivan等, 2003

P-ShM2 9313 LLⅣ 大西洋 M 0 Sullivan等, 2003

P-RSM1 9303 LLⅣ 红海 M 0 HQ634175 Sullivan等, 2003

P-RSM2 NATL2A LLⅠ 红海 M 50 Sullivan等, 2003

P-RSM3 NATL2A LLⅠ 红海 M 50 HQ634176 Sullivan等, 2003

P-RSM4 9303 LLⅣ 红海 M 130 GU071099 Sullivan等, 2008

P-RSM5 NATL1A LLⅠ 红海 M 130 Sullivan等, 2008

P-RSM6 NATL2A LLⅠ 红海 M 50 HQ634193 Kelly等, 2013

P-SSM1 9303 LLⅣ BATS M 100 Sullivan等, 2003

P-SSM2 NATL1A LLⅠ BATS M 100 AY939844 Sullivan等, 2003

P-SSM3 NATL2A LLⅠ BATS M 100 HQ337021 Sullivan等, 2003

P-SSM4 NATL2A LLⅠ BATS M 10 AY940168 Sullivan等, 2003

P-SSM5 NATL2A LLⅠ BATS M 15 HQ632825 Sullivan等, 2003

P-SSM6 NATL2A LLⅠ BATS M 40 Sullivan等, 2003

P-SSM7 NATL1A LLⅠ BATS M 120 GU071103 Sullivan等, 2008

P-SSM8 9211 LLⅡ/Ⅲ 马尾藻海 M? 30 Sullivan等, 2008

P-SSM9 NATL2A LLⅠ 马尾藻海 M? 0 Sullivan等, 2008

P-SSM10 NATL2A LLⅠ 马尾藻海 M? 0 Sullivan等, 2008

P-SSM11 NATL2A LLⅠ 马尾藻海 M? 0 Sullivan等, 2008

P-SSM12 NATL2A LLⅠ 马尾藻海 M? 95 Sullivan等, 2008

P-TIM3 MED4 HLⅠ 红海 M 20 Avrani等, 2011

P-TIM40 NATL2A LLⅠ 太平洋 M NA KP211958 Enav等, 2012

P-TIM68 9515 HLⅠ 太平洋 M NA NC_028955 Fridman等, 2017

P-HM1 MED4 HLⅠ 太平洋 M 125 GU071101 Sullivan等, 2010

P-HM2 MED4 HLⅠ 太平洋 M 125 GU075905 Sullivan等, 2010

MED4-117 MED4 HLⅠ HOTS M 125 NC_020857

MED4-184 MED4 HLⅠ HOTS M 125 NC_020847

MED4-213 MED4 HLⅠ HOTS M 125 HQ634174 Kelly等, 2013

P-RSP1 9215 HLⅡ 红海 P 0 Sullivan等, 2003

P-RSP2 9302 HLⅡ 红海 P 0 HQ332139 Sullivan等, 2003

P-RSP3 NATL2A LLⅠ 红海 P 50 Sullivan等, 2003

P-RSP5 NATL1A LLⅠ 红海 P 130 GU071102 Labrie等, 2013

P-SSP1 9215 HLⅡ BATS P 100 Sullivan等, 2003

P-SSP2 9312 HLⅡ BATS P 120 GU071107 Sullivan等, 2003

P-SSP3 9312 HLⅡ BATS P 100 HQ332137 Sullivan等, 2003

P-SSP4 9312 HLⅡ BATS P 70 Sullivan等, 2003

P-SSP5 9515 HLⅠ BATS P 120 Sullivan等, 2003

P-SSP6 9515 HLⅠ BATS P 100 HQ634152 Sullivan等, 2003
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毒对不同宿主的侵染取决于宿主的病毒防御机制而非

是病毒的特异性侵染机制(Doron等, 2016).

2.2 原绿球藻病毒的基因组

截至当前, 已经分离的原绿球藻病毒中有16株肌

尾病毒(Sullivan等, 2005, 2010; Fridman等, 2017)、13
株短尾病毒(Sullivan等, 2005; Labrie等, 2013)和1株长

尾病毒(Sullivan等, 2009)已经完成基因组测序. 原绿球

藻三种形态病毒基因组差异较大, 短尾病毒基因组

44.9~47.7kb, 50~70个ORF, G+C含量为37~40%; 肌尾

病毒基因组176.4~252.4kb, 221~334个ORF, 基因组大

小与ORF数呈正相关, G+C含量为35~38%; 当前仅有

的长尾病毒P-SS2基因组大小为108kb, 含有132个
ORF, G+C含量为52.3%(Sullivan等, 2009, 2010; Lab-
rie等, 2013). 比较基因组的分析表明原绿球藻短尾病

毒是T7-like病毒, 肌尾病毒是T4-like病毒. 此外, 长尾

病毒同源基因片段在海洋表层中很少, 说明原绿球藻

长尾病毒可能主要分布于真光层深部(Sullivan等 ,

2009).
基因组分析结果表明, 原绿球藻病毒基因组中有

很多宿主特征基因, 如光合作用系统Ⅱ(PSⅡ)(psbA、
psbD)、光合作用系统Ⅰ(PSⅠ)(psaJF、psaC、A、
B、K、E、D)、碳代谢(talC、cp12)、磷代谢(phoH,
pstS)、核酸代谢(nrd, mazG)、维生素代谢(cobS)及色

素和电子传递(petE、petF、pebA)等相关的基因(Sulli-
van等, 2005; Dammeyer 等, 2008; Fridman等, 2017). 这
些基因被称为辅助代谢基因(Auxiliary Metabolic
Genes, AMGs), 在病毒侵染宿主后, 可以在宿主内表

达, 参与到宿主的代谢活动, 保证宿主在最大限度合成

病毒粒子复制所需的物质和能量, 提高病毒的适应性

(Lindell等, 2005; Breitbart等, 2007; Dammeyer等,
2008; Fridman等, 2017). 通过病毒AMGs的统计分析

发现 , 大部分与光捕获相关的基因(ho1、pcyA、
pebS、cpeT)、部分与电子传递相关的基因(psbD、
petE、petF、proX)和与碳、磷及核酸代谢相关的基因

(cp12、phoH、pstS、mazG)仅存在于原绿球藻肌尾病

(续表1)

病毒名称 宿主 生态型 分离地 形态 水层(m) NCBI基因组序列号 参考文献

P-SSP7 MED4 HLⅠ BATS P 100 NC_006882 Sullivan等, 2003

P-SSP8 NATL2A LLⅠ BATS P 100 Sullivan等, 2003

P-SSP9 SS120 LLⅡ/Ⅲ BATS P 100 HQ316584 Labrie等, 2013

P-SSP10 NATL2A LLⅠ BATS P 100 HQ337022 Labrie等, 2013

P-SSP11 9515 HLⅠ BATS P 100 HQ634152 Labrie等, 2013

P-GSP1 MED4 HLⅠ 墨西哥湾流 P 40 HQ332140 Sullivan等, 2003

P-SP1 SS120 LLⅡ/Ⅲ 马尾藻海 P 83 Sullivan等, 2003

P-TIP1 MED4 HLⅠ 红海 P 20 Avrani等, 2011

P-TIP2 MED4 HLⅠ 红海 P 20 Avrani等, 2011

P-TIP34 9515 HLⅠ 红海 P NA* Dekel-Bird等, 2013

P-TIP38 MED4 HLⅠ 红海 P 0 Avrani等, 2011

P-TIP39 9215 HLⅡ 红海 P NA** Dekel-Bird等, 2013

P-TIP42 MED4 HLⅠ 红海 P NA** Dekel-Bird等, 2013

P-TIP43 MED4 HLⅠ 红海 P NA** Dekel-Bird等, 2013

P-TIP44 MED4 HLⅠ 红海 P NA** Dekel-Bird等, 2013

10G MED4 HLⅠ 红海 P NA** Dekel-Bird等, 2013

P-HP1 NATL2A LLⅠ HOTS P 25 GU071104 Labrie等, 2013

NATL1A-7 NATL1A LLⅠ 红海 P 130 NC_016658

NATL2A-133 NATL2A LLⅠ HOTS P 25 NC_016659

a) M, 肌尾病毒, P, 短尾病毒, S, 长尾病毒; BATS, 大西洋百慕大群岛时间序列研究站; HOTS, 夏威夷海洋时间序列监测站; NA, 原文中

没有指明具体水层; *, 近海海域(coastal region), **, 远洋海域(open water)
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毒基因组中(Sullivan等, 2005, 2010; Labrie等, 2013).
psbA、hli、nrd和talC在原绿球藻肌尾病毒和短尾病

毒基因组中都有发现, 但是hli在肌尾病毒中具有多个

拷贝而在短尾病毒中仅有单个拷贝. 与短尾病毒相比

较, AMGs更加广泛的存在于肌尾病毒中. 这种现象可

能的原因是肌尾病毒通常具有较宽的宿主范围而具有

更多基因交换机会.
研究表明, 在感染期间, 病毒的部分光合作用相关

基因会转录表达, 同时其表达的产物可以在宿主代谢

过程中发挥重要作用. Lindell等(2005)首次报道, 在短

尾病毒P-SSP7侵染宿主期间, 宿主psbA和hli的表达降

低而病毒的psbA和hli能够正常表达. 在肌尾病毒P-
TIM68侵染宿主的过程中发现, 病毒PSⅡ、PSⅠ基因

会同时在宿主内转录, 而宿主PSⅠ活性增强而PSⅡ活

性不变, 说明病毒PSⅠ基因表达产物可以参与宿主光

合作用并增强宿主PSⅠ活性, 进而最大限度的维持宿

主的光合作用能力(Fridman等, 2017). 光合色素pebS
基因在病毒基因组中也有发现, 与宿主的色素合成途

径相比, 该基因表达产物PebS介导的一种新的藻胆素

合成途径更较短, 被认为较宿主色素合成途径有多种

优势(Dammeyer 等, 2008). 海洋蓝细菌病毒基因组中

含有卡尔文循环的抑制基因cp12、磷酸戊酮糖途径相

关的转醛醇酶基因talC等. 在病毒感染宿主后, CP12可
能会抑制卡尔文循环中关键酶磷酸核酮糖激酶、甘油

醛-3-磷酸脱氢酶, 进而阻断卡尔文循环, 使宿主内的

碳代谢转向磷酸戊酮糖途径。海洋蓝细菌病毒talC表
达产物TalC氨基酸序列与宿主转醛醇酶(transaldolase)
序列差异较大而与大肠杆菌醛缩酶(aldolase)序列相

似, 但TalC纯化后在胞外具有转醛醇酶活性, 这说明病

毒talC可能可以有效促进宿主磷酸戊酮糖途径而产生

更多的核苷酸、NADPH (Thompson等, 2011).
在原绿球藻病毒基因组中, 核苷酸还原酶基因

(nrd)广泛存在. 在病毒侵染宿主期间, 病毒nrd与病毒

DNA复制相关基因、磷酸戊糖途径代谢相关基因在

宿主内同步转录, 这表明病毒nrd可能有助于将宿主内

的核苷酸转化为脱氧核苷酸而用于病毒粒子的DNA
合成(Lindell等, 2007; Thompson等, 2011). 此外, 另一

种与核酸合成相关的基因mazG也存在于大部分肌尾

病毒基因组中, 人们推测该基因可能与降解宿主DNA
而为病毒粒子DNA合成提供前体物有关。

NtcA是一种依赖于2-氧戊二酸盐(2-oxoglutarate,

2OG)的氮代谢调控子, 当2OG浓度较低时NtcA处于抑

制状态. 原绿球藻肌尾病毒基因组中发现有多个NtcA
启动子. 据推测, 原绿球藻病毒感染宿主后, 会导致宿

主胞内氮浓度下降, 2OG开始在宿主细胞内积累, 当

2OG浓度达到一定程度后NtcA被激活, 进而导致病毒

NtcA启动子介导的氮胁迫响应相关基因的表达(Sulli-
van等, 2010). 原绿球藻病毒基因组也发现有磷诱导基

因(phosphate-inducible genes, pstS), 被认为可能是宿

主、病毒对海洋磷限制环境的一种响应机制(Sullivan
等, 2010). 在磷限制环境下, 病毒侵染宿主后宿主磷吸

收相关基因表达下调, 而病毒pstS表达量高于未受病

毒侵染宿主pstS的表达, 这表明病毒pstS可能有利于宿

主的磷吸收(Zeng和Chisholm, 2012; Lin等, 2016).
海洋蓝细菌肌尾病毒比较基因组研究证实, 其核

心基因包含目前已经认识到的6个已知功能的基因

(psbA、mazG、phoH、hsp20、hli03、cobS)、1个加

氧酶(phytanoyl-CoA dioxygenase)相关基因、2个结构

基因以及16个未知功能基因(Sullivan等, 2010). Labrie
等(2013)研究表明, 原绿球藻短尾病毒基因组中包括3
个易变区, 超变基因通常位于基因组C末端. 基于12株
蓝细菌短尾病毒的宏基因组分析显示, 夏威夷海洋时

间序列监测站(HOT)样品及海洋病毒数据库中短尾病

毒序列超过50%, 说明短尾病毒在海洋中可能具有较

高的丰度(Labrie等, 2013). 近年来, 高通量测序和宏基

因组技术提供了越来越多原绿球藻病毒的序列信息,
但是仍然有大量病毒基因(包括AMGs)的功能不清楚,
这说明病毒基因组是很大的一个未探索的基因库, 急

需投入更多力量研究基因的功能.
值得注意的是, 短尾病毒P-SSP7具有int基因, 该

基因中具保守氨基酸序列, 有重组酶特异性识别位点;
并且在int基因下游发现一个42bp的片段, 与宿主亮氨

酸tRNA基因非编码链的部分序列相同, 因此推测P-
SSP7具有成为溶原性噬菌体的可能性(Sullivan等,
2005). 在随后的长尾病毒P-SS2研究中, 也发现该病毒

也具有成为溶原性噬菌体的可能性(Sullivan等, 2009).
然而, 迄今为止, 尚没有原绿球藻溶源性噬菌体的确凿

证据. 考虑到原绿球藻的生活环境多为寡营养海区, 而
人们一般认为营养条件不好的环境会促进病毒选择溶

源性的生活方式. 我们推测随着原绿球藻病毒分离株

系的增加, 有可能发现溶源性原绿球藻病毒, 这将为

深入了解原绿球藻-病毒相互作用关系提供新的视角.
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3 原绿球藻病毒的多样性

由于病毒没有像微生物体内普遍存在的保守基

因, 使得病毒多样性的研究比较困难(Paul等, 2002), 但
是特定病毒类群的某些基因可以用于病毒多样性的研

究(Rohwer和Edwards, 2002). 结合纯培养病毒及宏基

因组数据库信息, 可以在一定程度上弥补病毒多样性

研究没有通用引物的缺陷. 目前, 原绿球藻病毒多样

性的研究主要涉及结构基因g20, 光合系统psbA、
psbD、psaA基因, 衣壳蛋白基因(major capsid protein,
MCP)及DNA聚合酶基因(DNA polymerase, DNA pol).

g20多样性研究显示, 海洋蓝细菌病毒可以区分为

由 分 离 获 得 的 病 毒 株 系 组 成 的 4 个 类 群

(Ⅰ、Ⅱ、Ⅲ和Ⅳ)及由环境样品组成的6个环境类群

(Sullivan等, 2008). 通过对当前文献报道的能感染原绿

球藻的32株肌尾病毒的g20序列进行分析, 结果如图1
所示. 随着病毒序列的增加, 传统的4个类群更加明确

(图1). 6个环境类群从10年前首次确立以来, 仍然没有

分离株系. 类群Ⅰ、Ⅱ、Ⅳ主要是分离自原绿球藻的

病毒, 而类群Ⅲ包括能跨属感染原绿球藻的病毒. 此

外, 类群Ⅲ可以区分出4个亚类群(Ⅲ-1、2、3、4). 亚

类群Ⅲ-1、2主要是跨属感染原绿球藻的病毒, 而亚类

群Ⅲ-3、4包括分离自原绿球藻及可跨属感染原绿球

藻的病毒. 因此, 探究类群Ⅲ中的病毒可能有助于我们

认识病毒跨属感染能力.
Sullivan等(2006)通过蓝细菌及其病毒光合作用系

统Ⅱ基因psbA分析发现, 原绿球藻病毒可以分为3个类

群, 即以分离自原绿球藻的2个类群及分离自聚球藻可

跨属侵染原绿球藻的1个类群. 通过整合分析文献报道

能感染原绿球藻的肌尾病毒的psbA序列进行分析结果

与Sullivan等研究结果一致(图2). 在结构基因和功能基

因构建的进化树中, 具跨属感染力的肌尾病毒都与其

他病毒分离开(图1和2), 说明具跨属感染力的病毒与

具专一侵染力的病毒具有不同的进化路径. psbD基因

分析结果与psbA类似(Sullivan 等, 2006). 通过比较肌

尾病毒标记基因的分析结果可以看出, 与psbA、psbD
基因相比, g20序列对原绿球藻肌尾病毒有较好分辨

率, 这有可能反映了病毒结构蛋白对不同宿主的适应.
基于DNA pol序列的多样性分析, 9株原绿球藻短

尾病毒可以分为MPP-A、MPP-B两个类群及由P-
RSP2组成的离异类群(Labrie等, 2013). 随后研究人员

用病毒分离株系、PCR产物、宏基因组序列等分析得

到一致的结果(Dekel-Bird等, 2013; Huang等, 2015).
MPP-B类群包含原绿球藻病毒和聚球藻病毒, 都含有

psbA, 而MPP-A类群不含有psbA. 大部分短尾病毒属

于MPP-B类群, 且MPP-B类群比MPP-A类群包含更多

的亚类群, 说明MPP-B类群病毒在海洋中更常见且具

有更高的多样性(Dekel-Bird等, 2013). 此外, 对太平洋

4个岛附近的病毒psaA基因分析发现, 蓝细菌病毒可以

区分出6个亚群, 这比之前预想的多样性要高(Hevroni
等, 2015).

当前原绿球藻病毒多样性研究主要集中于分离到

的病毒纯株及少量的基于PCR扩增和宏基因组数据.
相对于原绿球藻的广泛分布, 人们对其病毒的认识还

远远不够. 探索原绿球藻病毒的时空分布特征, 需要

大尺度、长期的生态调查. 最近, 单细胞分析技术显

示原绿球藻具有高的多样性, 基因组结构具有显著的

空间差异, 并且这些特征与当地环境因素紧密相关,
如营养条件、光照、温度等(Kashtan等, 2014, 2017;
Kent等, 2016). 作为具有严格宿主的生物因子, 病毒与

其宿主具有频繁的基因交换, 因此病毒可能与其宿主

一样具有高遗传多样性. 我们期望新近研发的高分辨

率分子技术, 如微流体数显PCR技术(microfluidic digi-
tal PCR)、单病毒分选技术和病毒标记技术(viral tag-
ging)等(Allen等, 2011; Brum和Sullivan, 2015), 可以在

更精细尺度上认识原绿球藻病毒多样性.

4 原绿球藻病毒潜在的生物地球化学作用

病毒通过影响宿主的生理生态特征而在生物地球

化学循环中发挥作用. 作为寡营养海区的重要初级生

产力贡献者, 原绿球藻叶绿素a(二乙烯基叶绿素)在亚

热带海洋表层占总叶绿素a的30~60%(Partensky和
Garczarek, 2010). 因此, 由原绿球藻通过光合作用固定

的碳对全球碳循环具有重要影响. Mojica等(2016)在北

大西洋的研究揭示, 在中低纬度海区病毒对浮游植物

(包括原绿球藻)的致死作用占主导, 其中由病毒引起

的原绿球藻死亡率为0.02~0.57d−1, 平均约为0.14d−1.
在亚热带大西洋叶绿素最大层的研究显示, 病毒对原

绿球藻的致死率为(0.02±0.03)d−1, 相当于每天3%的原

绿球藻因病毒侵染而致死(Baudoux等, 2007). 在加利

福尼亚流的研究中 , 病毒对原绿球藻的致死率
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0~0.25d−1(Pasulka等, 2015). 同时, 研究显示, 病毒对原

绿球藻的致死率与宿主的生长速率有关(Baudoux等,
2007; Pasulka等, 2015). 在北大西洋, 研究人员发现病

毒对浮游植物的裂解率随纬度的升高而降低, 随温度

的升高而增加(Mojica等, 2016), 这预示在未来全球海

洋变暖的背景下由病毒导致的原绿球藻生物量损失将
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图 1 原绿球藻肌尾病毒结构基因g20氨基酸序列的Neighbour-Joining系统发育进化分析
以大肠杆菌T4噬菌体作树根, 分枝上数值表示1000次重复抽样检测的Bootstrap值, 仅显示大于60%支持率的数值; 标尺0.1代表10%的氨基酸

替代率
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可能增加. 基于当前有限的原位数据估算, 被病毒侵染

的原绿球藻占1~60%, 相当于每天有1~60%的原绿球

藻被病毒裂解, 不同海区差异大. 此外, 需要指出的是,
所有的原位观测数据是基于稀释实验方法, 这种方法

主要是应用于评估浮游动物对浮游植物的捕食作用.
由于原绿球藻对环境变化敏感, 稀释实验是否对结果

有影响有待更加系统的评估.
与其他浮游植物和细菌相比, 病毒导致的原绿球

藻死亡率较低. 考虑到原绿球藻广泛分布在热带和亚

热带贫营养海域及其极大的种群数量, 由病毒导致的

原绿球藻死亡及其伴随的生物地球化学影响仍然不可

忽视. 据估计, 原绿球藻年平均丰度为(2.9±0.1)×1027个
细胞, 不同生态型原绿球藻在不同营养条件下单细胞

碳含量为20~60fg(Bertilsson等, 2003; Heldal等, 2003),
由此估计每年由病毒介导的原绿球藻死亡而释放的碳

量为0.6~104.4Tg C. 病毒介导的细菌裂解产物中包含

大量易被微生物利用及部分难以被利用的物质, 在生

物地球化学循环中具有重要意义(Gobler等, 1997;
Middelboe和Jørgensen, 2006). 最近研究发现(Zhao等,
2017), 海洋蓝细菌(包括原绿球藻和聚球藻)释放的溶

解有机物是海洋FDOM的一个重要来源, 被认为是惰

性成分的FDOM中腐殖质类组分与深海的信号相似,
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图 2 原绿球藻肌尾病毒光合作用系统Ⅱ基因psbA核酸序列的Maximum Likelihood系统发育进化树
以聚球藻RS9901的psbA序列作为外枝. 分枝上数值表示1000次重复抽样检测的Bootstrap值, 仅显示大于50%支持率的数值; 标尺0.1代表10%
的核酸替代率
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这说明病毒裂解原绿球藻的产物中部分成分可能会在

深海积累, 进而贡献海洋微型生物泵(microbial carbon
pump, MCP; Jiao等, 2010)和深海碳库. 此外, 在病毒感

染宿主期间, AMGs的表达可能会调控宿主的代谢而

进一步影响相应的生物地球化学循环. 例如, 在潜伏

期(latent period)病毒可以减少20~50%的原绿球藻和

聚球藻二氧化碳的固定, 相当于由于病毒侵染导致原

绿球藻和聚球藻的年固碳量减少了0.02~5.39Pg C
(Puxty等, 2016).

5 展望

原绿球藻是海洋中最小的光合自养生物, 多种生

态类型共存, 是贫营养海区初级生产力的主要贡献者,
是研究生物多样性、生态过程、生物地球循环和气候

变化等的模式微生物. 当前原绿球藻病毒的研究主要

集中在实验室内研究, 野外环境条件下原绿球藻病毒

丰度、生产力、多样性和群落结构等方面的研究几乎

是空白, 这大大限制了人们对原绿球藻及其病毒在自

然海洋生态系统中的认识. 我们认为今后原绿球藻病

毒的研究重点推进以下几个方面:
(1) 原绿球藻病毒的分离培养. 当前分离得到的纯

培养株系主要集中于肌尾病毒和短尾病毒, 病毒的分

离地主要集中在红海、马尾藻海、太平洋等少数海区

的真光层, 宿主仅限于少数株系(如MED4、NATL1A
和NATL2A). 宏基因组数据库显示还有大量的病毒类

群没有纯培养代表株系. 为了更好的进行原绿球藻病

毒生理生态学研究, 建立更为全面的原绿球藻-病毒研

究的模式体系, 急需将病毒的分离扩展到不同海域、

不同水层以及更多生态型的宿主.
(2) 原绿球藻-病毒相互作用的研究. 由于病毒不

能独立于宿主而单独进行生命活动, 对病毒的认识依

赖于病毒-宿主相互作用. 对病毒与原绿球藻之间相互

关系的研究对于认识所涉及的生物、生态过程至关重

要. 然而, 病毒侵染裂解原绿球藻过程中的关键生理参

数非常欠缺. 因此, 在基因水平、细胞水平、种群水平

及生态系统水平探究原绿球藻-病毒相互作用十分

必要.
(3) 原绿球藻病毒的生物地球化学效应. 作为海洋

中重要的初级生产力贡献者, 原绿球藻在海洋碳循环

中具有重要作用. 当前, 病毒在基因、细胞、种群及

生态系统水平如何影响原绿球藻的生物地球化学作用

还不清楚. 这需要实验室、原位观察及模型手段等多

学科整合研究. 此外, 在海洋变暖的环境下预测原绿

球藻分布会向高纬度延伸, 病毒的生物地理分布特征

也与气候、环境变化紧密相关. 因此, 通过模型模拟,
预测未来海洋中原绿球藻病毒的分布特征对我们认识

气候变化对海洋生态系统及生物地球化学循环的影响

具有重要作用.
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