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玫瑰杆菌(Roseobacter)是由生理功能各异的细
菌所组成的一大类 α-变形细菌类群[1]。它们在海洋中

分布广泛, 且丰度较高, 尤其在近海与极地海洋中, 
这一类细菌在整个微生物群落中所占的比例可高达

25%[1-3]。玫瑰杆菌在海洋中几乎无处不在, 覆盖了
大部分海洋生态区域, 包括生活在浮游藻类、沉积
物、海冰和海洋无脊椎动物身上等[4-5]。玫瑰杆菌属

的很多成员在全球碳、硫循环以及气候变化中起着

重要作用, 例如玫瑰杆菌中的一些细菌具有好氧不
产氧光合作用的生理功能, 一些细菌具有氧化温室
气体CO的功能, 它们在海洋碳循环中起着重要作用; 
一些细菌可以与藻类共生, 通过降解藻类渗透物, 释
放可以影响全球气候的气体——二甲基硫(DMS), 因
此在全球气候变化及硫循环中发挥着重要作用[1,6]。此

外, 玫瑰杆菌个体还具有一些其他重要特性, 如可分
解痕量金属、可与藻类及后生动物共生、促进产生

具有生物活性的次级代谢产物、参与群体效应等, 玫
瑰杆菌属中的很多细菌易于在实验室内培养, 因此
成为研究海洋细菌生理生态的重要材料 [1,7]。另外 , 
研究表明许多玫瑰杆菌还可能与藻华发生与消亡过

程有关[4, 8-9]。 
鉴于玫瑰杆菌具有上述的重要特点与功能, 围

绕该属细菌人们开展了大量的研究工作, 目前玫瑰
杆菌已成为海洋细菌中被人们研究最多的细菌类群

之一, 已对 40 多株玫瑰杆菌菌株进行了全基因组测
序, 在玫瑰杆菌的遗传与新陈代谢以及种群多样性
等方面取得了很大的研究进展[10]。尽管围绕玫瑰杆

菌已经开展了大量的研究工作, 但是对另一个非常
重要的方面, 即能够感染这一重要细菌类群的病毒
的研究却较为薄弱。到目前为止, 仅有少数玫瑰杆菌
病毒得到分离, 然而仅仅对这几株病毒的研究就突

显出玫瑰杆菌病毒的重要特性。  
由于病毒(主要为噬菌体)是海洋环境中丰度最

高的生物体, 是决定细菌死亡率的重要因素之一[11], 
并通过微食物环介导海洋环境的物质循环和能量流

动[12], 另外, 它们还参与调节细菌群落结构与功能, 
促进细菌进化, 影响细菌的生态动力学过程[11-13]。因

此, 对海洋中某些具有重要生态环境意义的细菌类
群进行生理生态方面的研究并对其生态功能进行评

价时, 海水中能够感染这些细菌类群的噬菌体也是
一个不可或缺的考察因素。它有助于人们对细菌的

生态动力学过程得以更全面系统的了解。 
作者对目前已报道的少数玫瑰杆菌病毒, 围绕

其基本生命特征、基因组成以及与宿主间相互关系

等方面进行了简要概述, 旨在使人们充分认识玫瑰
杆菌病毒研究的重要意义, 深化对海洋病毒生命特
征及其重要生态意义的了解。 

1   海洋病毒对细菌群落结构与功能

的重要影响 
病毒在海洋中是丰度最大的生物体 , 总量约

4×1030个[14], 且大多数为噬菌体。不同环境中其平均
含量(约 107~108 个/mL)往往超过其宿主数目(约 106 

个/mL )约至少 1个数量级[15-16]。它们对细菌群落结

构与生理生态功能具有重要影响: (1) 通过“消灭优
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胜者”途径限制群落中优势菌群的过度繁殖, 进而调
节群落中不同细菌种群之间的平衡 [17-18], 维持群落
组成的多样性; (2) 病毒通过裂解宿主细菌释放出大
量溶解有机物, 可被其他异养细菌重新利用, 促进物
质在不同微生物间的循环, 影响海洋生物地球化学过
程[19], 此外, 噬菌体在裂解细菌过程中还可释放酶来
影响海洋微环境[20]; (3) 噬菌体作为不同微生物间水
平基因转移的载体可促进微生物与其自身的协同进

化[21-23]。研究海洋病毒, 尤其是那些感染有着重要生
态地位与功能的宿主微生物的病毒, 有助于了解宿
主与其病毒间的相互关系, 为全面认识和评价重要
细菌类群的生态动力学过程与意义提供参考。 

2  玫瑰杆菌病毒研究现状 
海洋玫瑰杆菌具有重要的生态地位, 然而对于

在很大程度上能影响其生理生态功能的病毒却了解

较少 , 目前仅有少量关于玫瑰杆菌病毒的报道 , 研
究内容主要集中于玫瑰杆菌病毒的分离与鉴定、基

因组成分析、侵染宿主的过程与机制、以及宿主抗

病毒感染机制与协同进化机制等。然而, 仅仅这些为
数不多的有关玫瑰杆菌病毒的研究报道, 就充分展
示出了玫瑰杆菌病毒的一些独特特征及其重要的研

究价值。 

2.1  玫瑰杆菌 SIO67 与其噬菌体 
Rohwer 等[20]于 2000 年分离到一株可以侵染玫

瑰杆菌 SIO67 的噬菌体——玫瑰杆菌病毒 SIO1(图
1-A、1-B、1-C), 并对其全基因组进行了测序。这也
是关于玫瑰杆菌病毒的第一篇报道。该病毒基因组

是由 39906-bp 的双链 DNA 分子组成, 包含 30 个开
放阅读框, 其 DNA复制相关蛋白(如 DNA聚合酶、
引发酶与脱氧核糖核酸内切酶 I)的编码基因与大肠
杆菌噬菌体 T3 和 T7 的 DNA 复制蛋白的编码基因
序列非常相似, 但是玫瑰杆菌病毒 SIO1 的基因组中
却没有类似噬菌体 T3 和 T7 中对调控生命周期起关
键作用的 RNA 聚合酶基因, 也没有发现与其他噬菌
体同源的结构蛋白基因。这个结果验证了噬菌体结

构的镶嵌性特点, 同时表明海洋噬菌体和非海洋噬
菌体在基因组结构上具有一定的同源性[20]。 

此后在近 10年的时间内关于玫瑰杆菌病毒的研
究一直处于空白状态, 直到 2009 年才陆续出现几篇
关于玫瑰杆菌病毒的报道。Angly等[24]在加利福尼亚

近海又分离到 4株能够感染玫瑰杆菌 SIO6的玫瑰杆

菌病毒 SIO1 噬菌体, 并进行了基因组测序, 通过基
因注释与分析, 以及与之前(1989 年)首次分离到的
玫瑰杆菌病毒 SIO1进行对比分析后发现这 5株噬菌
体的基因组在时间和空间上高度保守, 核酸序列同
源性高达 97%, 主要的不同之处集中于蛋白质编码
区 , 且大部分是由于同义突变造成 , 只有其中的一
株噬菌体在假尾部蛋白的编码基因区域发生了较大

变化, 使得其宿主范围得以扩大。遗憾的是虽然当前
生物信息学迅速发展 , 基因库也不断完善 , 但是目
前我们仍然无法做到将噬菌体的全部基因序列与其

生物学功能进行一一对应。 

2.2  玫瑰杆菌反硝化菌 OCh114 (Roseobac-
ter denitrificans OCh114)与其噬菌体 

好氧不产氧光合异养细菌(AAPB)在全球海洋碳
和能量循环中具有独特的作用[25-26]。而玫瑰杆菌反

硝化菌 OCh114 是首个发现的具有好氧不产氧光合
异养特征的细菌 [27-28], 并成为该细菌功能类群的一
个模式菌株[29]。 

Zhang等[30]以玫瑰杆菌反硝化菌OCh114作为宿
主菌, 自中国南海分离到一株感染特异性较高的噬
菌体 RDJLΦ1(图 1-D), 其双链DNA基因组约为 60 kb, 
有一个等面体头部(直径约为 60 nm), 一个长的易弯
曲但不可伸缩的尾部(长约 170 nm、宽约 9 nm), 属
于病毒分类上的长尾病毒科(Siphophage)。感染宿主
菌时, 其潜伏期约为 80 min, 每个细胞裂解时的病
毒释放量(即 Burst size)约为 230个。另外, 还发现该
噬菌体基因组 DNA 碱基可能存在某种类型的修饰, 
使其对一些常见的限制性内切酶产生了抗性, 进而
能够逃避宿主的限制/修饰防御系统[31], 成功完成噬
菌体的感染周期。另外一个非常有趣的发现, 即在
RDJLΦ1 的 12 个结构蛋白质中, 有两个被鉴定为其
宿主蛋白质, 且这两种蛋白质的含量在整个噬菌体
蛋白组成中占有较大的比例[30]。在噬菌体中含有宿

主蛋白的这一现象极为罕见 , 该文章为首次报道 , 
但目前对少量宿主蛋白是如何包裹进入噬菌体, 以
及它们在噬菌体内是否具有生物学功能还尚未得知, 
有待于进一步研究[30]。 

在细菌与病毒的长期斗争中, 一方面病毒通过
感染可引起宿主的大量死亡 , 另一方面 , 一些宿主
在病毒的感染压力下, 可能自发或诱发产生某种突
变, 从而可有效抵御病毒侵染。Huang等[32]即分离到

一株可以抵制噬菌体 RDJLΦ1 感染的玫瑰杆菌反硝
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化菌 OCh114 的突变菌株 M1, 利用传统的病毒学研
究方法 , 结合比较蛋白质组学技术 , 对其抗病毒感
染的机制进行了研究, 利用吸附动力学实验表明吸
附抑制是宿主菌对病毒产生抗性的主要原因。进而

通过对野生型与突变菌株的蛋白质组对比分析后得

知几种膜蛋白(主要为外面孔蛋白)的表达量显著下
调, 推测这几种下调的膜蛋白除了在细胞内行使重
要的生理功能外, 可能亦充当病毒感染时的吸附受
体, 它们的消失使得病毒无法顺利吸附到细菌表面, 
从而将病毒拒之胞外[31]。该研究增加了人们对海洋

细菌抗病毒感染机制的认识和了解。 
Zhang 等 [33]运用原位实时原子力显微镜技术

(atomic force microscopy, AFM)结合蛋白质组学技术, 
研究了宿主玫瑰杆菌反硝化菌 OCh114 被噬菌体
RDJLΦ1 感染期间宿主细胞的表面形态及蛋白质组
成的动态变化。研究表明, 当加入病毒后 100分钟细
菌表面开始出现裂解迹象, 随后细胞表面出现多个
孔洞, 20分钟后细菌被完全瓦解, 释放出本身内含物
及子代病毒。病毒感染不同时间点的 2D-PAGE结果
表明 91 个蛋白发生了显著变化, 主要集中于感染的
前 30 min 内, 然而直到被病毒感染 80 min 左右时, 
宿主才开始瓦解并释放出子代噬菌体 , 说明
RDJLΦ1 病毒的装配相对于在宿主内合成组件需要
更多的时间 ; 另外 , 细胞裂解过程中会释放大量的
胞内可溶性物质, 包括蛋白质与核酸等溶解有机碳, 
对于促进海洋碳循环有着重要意义。 

2.3  Silicibacter pomeroyi DSS-3 和亚硫酸

盐杆菌(Sulfitobacter sp.)EE-36 与其噬

菌体 
S. pomeroyi DSS-3 和亚硫酸盐杆菌 EE-36是玫

瑰杆菌家族中的重要成员, S. pomeroyi DSS-3含有很
多玫瑰杆菌属的重要生理代谢特征, 如参与一氧化
碳氧化、硫氧化还原、芳香环降解、以及产生多种

次级代谢产物等, 因而成为研究海洋玫瑰杆菌生理
生态学特征的一种模式菌株 [34]。而亚硫酸盐杆菌

EE-36 对无机硫的氧化活动非常活跃, 成为在沿海
环境中研究硫循环的模式生物 (Roseobase: http:// 
www.roseobase.org/)。 

Zhao等[35]自美国切萨匹克湾中分离到分别能够

感染 S.pomeroyi DSS-3 和亚硫酸盐杆菌 EE-36的噬
菌体 DSS3Φ2(图 1-E)和 EE36Φ1(图 1-F)。两株噬菌
体在形态上比较类似, 均有一个 20面体头部(直径约

为 70 nm)和一个较短的尾部(长约 26  nm), 在分类
上隶属于短尾病毒科, 其基因组亦均为 70 kb左右的
双链 DNA分子。另外, 两株病毒的潜伏期分别为 2 h
和 3 h, 但其单个细胞裂解时的病毒释放量差异较大, 
分别为 350和 1500个。尤为值得一提的是这两株病
毒在形态与基因组结构上与从大肠杆菌 K12 分离到
的一种 N4 病毒非常相似。N4 病毒较为罕见, 截至
目前关于 N4 病毒的研究报道仅有一篇 , 噬菌体
DSS3Φ2 和 EE36Φ1 中大约有 85%的开放阅读框与
N4 病毒同源, 彼此的基因组结构非常相似。DSS3Φ2
和 EE36Φ1含有高度保守的 N4-like噬菌体 DNA复制
系统, 包含 DNA解旋酶、DNA 聚合酶、单链 DNA结
合蛋白和 gp43基因。在所有鉴定的开放阅读框中这两
株玫瑰杆菌噬菌体的 26 个开放阅读框与 N4-like 的基
因有紧密相关性, 它们与 N4病毒有共同的 DNA新陈
代谢和复制基因、转录基因、结构基因和感染宿主基

因等。另外, 它们还均含有 virion-encapsidated RNA聚
合酶(vRNAP)基因。据报道, 在 DSS3Φ2 和 EE36Φ1
之前, N4 是已发现的唯一一个含有这种基因的噬菌
体[36]。这篇文章是继 40多年前首次从城市污水中分离
到噬菌体 N4后[37], 第二篇关于 N4-like噬菌体的报道, 
也是首次从海洋环境中分离到 N4-like 噬菌体[35]。除

N4-like基因外, DSS3Φ2和 EE36Φ1还含有与其宿主类
似的基因, 如核苷酸还原酶和硫氧还蛋白, 表明玫瑰
杆菌与其病毒之间在长期的斗争过程中可通过基因转

移协同进化[35]。 

 

图 1  玫瑰杆菌噬菌体的电镜图 
A. 噬菌体 RDJLΦ1电镜图, 标尺为 100nm[30]; B. DSS3Φ2 透射
电镜图 , 标尺为 100nm[35]; C. EE36Φ1 透射电镜图 , 标尺为
100nm[35]; D、E. Rosephage SIO1电镜图 1%戊二醛固定, 2%乙酸
双氧铀染色[20]; F. Rosephage SIO1电镜图没固定, 2%磷钨酸染色[20]; 
G. Rosephage Φ1透射电镜图, 标尺为 100 nm[38] 

 
Zhang 等[38]亦从美国切萨匹克湾水体中分离到

一株可以感染 S. Pomeroyi DSS-3 的噬菌体 Φ1(图
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1-G)。噬菌体 Φ1是一株长尾病毒, 具有一个等面体
头部(直径约为 70 nm)和一个不可伸缩的长尾(约 142 nm), 
其双链 DNA基因组大小约为 63.5 kb。与此同时, 作
者也获得了一株对该噬菌体感染具有抗性的宿主突

变株 M1, 并利用比较蛋白质组学技术对 M1 的抗病
毒机理进行了研究, 发现 4 种在胞内可以大量表达
的蛋白质的某种碱性化修饰可能赋予了 M1 对噬菌
体的抗性。虽然对 M1中的 4种蛋白质发生了何种修
饰作用 , 作者并未给出明确答案 , 但我们可从中得
出结论, 细菌亦可以通过胞内某种蛋白质的修饰途
径来实现对噬菌体感染的抗性。 

2.4  GTA 基因在玫瑰杆菌病毒中的发现 
基因转移因子(Gene transfer agent, GTA)是存在

于一些海洋细菌, 尤其是海洋红细菌(Rhodobacter)和
玫瑰杆菌中的一类小的类似噬菌体颗粒的结构物质, 
GTA 在胞内的形成过程中, 可以随机将大约 14.5 kb
的细菌基因组片段包裹到自身结构中去[39]。成熟的

GTA 结构被宿主细菌释放后游离于自然海水中, 进
而可以被其他细菌所接受, 从而使得这些被随机包
裹的基因片段可在不同细胞之间进行传递, 促进这
一类群细菌基因组的不断协同进化[40-41]。 

Huang 等 [42]在对能够感染玫瑰杆菌反硝化菌

OCh114的玫瑰杆菌噬菌体 RDJLΦ1进行全基因序列
分析时, 发现变形菌纲(proteobacteria)中 GTA 的进
化证据。RDJLΦ1中有 4个开放阅读框和荚膜红细菌
(Rhodobacter capsulatus)产生的 GTA(RcGTA)基因具
有很高的同源性[43-44]。作者进而对含有 RcGTA-like
基因的 77个细菌基因组进行了基于RcGTA-like基因
的系统进化分析, 发现 RcGTA-like 基因的 No.12-15
似乎是一个较保守的基因片段, 并且它们亦能存在
于一些噬菌体或前噬菌体中。RcGTA-like 基因组群
由两个模块组成 , 有趣的是 : 迄今 , 这两个
RcGTA-like 基因的模块区域在噬菌体中均是单独存
在, 暗示这两个区域的接合点可能正是整个 GTA 基
因重组的关键点。Lang等[43,45]指出 RcGTA-like基因
可能是前噬菌体的残余部分。在变形菌纲中, 这个前噬
菌体祖先可能通过丢失掉一些参与 DNA 复制和调节
的基因片段, 逐渐进化为 RcGTA 的前体, 之后再经过
垂直遗传, 最后各自独立进化出相距甚远的分支。 

3  结语 
通过以上对不同玫瑰杆菌病毒的介绍, 可以得

知目前已分离的玫瑰杆菌病毒都具有一个对称的头

部和长短不一的尾部 , 隶属于长尾或短尾病毒科 , 
并含有一个大小约为几十 kb 的双链 DNA 基因组。
另外 , 在基因和蛋白质结构组成上 , 玫瑰杆菌病毒
各具特色, 如在噬菌体中发现宿主同源蛋白和基因、
N4-like 基因、GTA-like 基因等一些新奇的现象, 暗
示了玫瑰杆菌病毒丰富的基因多样性和结构镶嵌性

特点, 同时表明玫瑰杆菌病毒可能在不同宿主微生
物间的基因转移和协同进化中发挥着重要作用。 

此外 , 在玫瑰杆菌与病毒的长期斗争过程中 , 
玫瑰杆菌较易获得对病毒侵染的抗性突变, 其中宿
主胞内某些蛋白质的碱性修饰或细胞膜表面某些关

键蛋白(潜在受体)的缺失亦是抵抗病毒侵染的一种
有效方式。 

关于玫瑰杆菌病毒的报道虽为数不多, 但却凸
显了这一病毒类群具有较高的生物多样性, 并可能
以多种不同的方式与其宿主之间发生着相互作用。

目前限制人们对玫瑰杆菌病毒的生理生态学特征进

行系统全面了解的最大瓶颈即是实验室内缺乏一定

数量的宿主-病毒体系用于开展深入研究, 因此建立
更多的玫瑰杆菌宿主—病毒体系, 在对病毒进行常
规的生物学鉴定基础上, 利用不断发展的先进 DNA
测序技术对病毒与其宿主的全基因组进行测定与比

较分析, 了解玫瑰杆菌病毒的基因镶嵌性特征及其
与宿主间的水平基因转移与协同进化机制, 将大大
加深人们对海洋病毒多样性及其复杂生物学特征的

认识。同时, 围绕宿主与病毒之间的相互关系, 如病
毒对宿主的诱导突变机制以及病毒自身的突变、病

毒裂解对宿主群落结构与生理生态功能的影响、以

及由病毒裂解引起宿主细胞向外释放的胞内可溶性

有机碳物质的定性与定量等开展深入研究, 将有助
于揭示更多关于海洋病毒及其与宿主间相互关系的

未知领域, 增加了解病毒在促进海洋碳循环中的重
要作用, 加深人们对病毒在海洋中重要生态地位与
功能的认识。 
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