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早在1955年，人们分离到了第一株海洋病毒 [1]. 直到1989 年，Bergh等人在Nature首次报道病毒是海洋中丰度最高的生

物，人们对病毒的认识有了更深的了解. 一般来说病毒在海

水中的数量大约为107~108 个/mL，而细菌通常为106 个/mL，

病毒的数量往往高于细菌1~2个数量级别 [2]. 随着新的分子生

物学技术的应用，已经可以在不需要培养微生物的情况下研

究总的微生物群落关系，利用这些技术，人们发现海洋中病

毒丰度和多样性都非常高. 因此，病毒在海洋生态系统中所

起到的作用可能是十分重要的[3]. 
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摘  要   病毒是海洋中丰度最高的生物，全球海洋中大约有1030个病毒，海洋病毒的宿主包括从细菌到大型海洋生物

等几乎所有的海洋生物. 海洋病毒在调控种群结构及生物地球化学循环中起着至关重要的作用，并且，病毒可以通过

水平基因转移来操控宿主的代谢活动. 藻类病毒能够通过裂解藻类从而起到控制赤潮的作用. 随着藻类病毒研究的

不断发展，人们已经分离到大量的藻类病毒，包括双链或单链的DNA病毒及RNA病毒，其分布于细胞质或细胞核中. 

本文简要概述了海洋病毒研究方面的发展现状，及海洋病毒在生态环境中的重要作用. 集中综述了藻类病毒（包括原

核藻类病毒和真核藻类病毒）的研究进展，讨论了海洋藻类病毒与赤潮生物的关系. 介绍了藻类病毒在赤潮控制方面

所取得的一些成果，展望了藻类病毒调控赤潮的前景. 我国在藻类病毒方面的探索研究还只是刚刚起步，研究藻类病

毒的前景十分广阔. 图1 表1 参 97
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据估计，海洋微生物所产生的可利用的氧占据了地球上

总氧量的一半 [4]，这些海洋微生物在海洋生态系统中占据了

95%的生物量[3]. 而海洋病毒每天裂解大约50%的微生物生物

量 [5]，在生物地球化学循环中起到了非常重要的作用[6]，每秒

钟大约有1023个微生物被病毒所感染. 当宿主细胞被裂解后，

营养被释放到周围的环境中，因此，海洋病毒在海洋环境中

的碳和氮等营养循环也起到了非常重要的作用 [4, 6]. 并且，病

毒还可以利用它裂解宿主的能力，使食物网和能量流动变得

更加复杂，病毒将宿主细胞溶解，释放出营养物质，以颗粒

有机物（POM）和溶解有机物（DOM）的形式返回到最低营

养级，从而对海洋微食物环中的C﹑N流具有显著的影响 [7~8]. 

不仅如此，海洋病毒还可以促进种间遗传物质的交换 [6, 9~10]，

病毒介导的海洋生物物种间的基因交换和转导是一种十分

重要的基因水平转移机制，对于海洋生物的生物多样性和生

物进化有着十分重要的作用[6]. 

海洋病毒可以感染细菌、蓝藻、古细菌和其它一些大型

生物（如浮游植物、浮游动物、海草、甲壳类动物、鱼类和其

它的水生生物）等. 海洋病毒可以裂解浮游植物从而释放细

胞中的二甲基硫化物（DMS），该物质在大气中的氧化产物与

酸雨的形成、全球气候变化等密切相关 . 但是，海洋病毒也

不总是起着负面作用，病毒的“Kill the winner”原则对于海

洋生物的种群结构的调节起着非常重要的作用 [4]. “Kill the 

winner”原则主要指的是当宿主生物在适宜的条件下大量增

殖而占据其它生物的生态位时，其相应的病毒也会随着宿主

的增殖而大量增加，病毒通过裂解宿主生物使其种群数量

下降，从而使其它生物种群数量增加，而群落的总生物量基

本维持恒定. 因此，海洋病毒可以对海洋生态系统的群落结

构演替起到重要的作用，由于病毒直接影响宿主细胞群体的

丰度和多样性，随着基因不断交换，最终导致病毒和宿主演

替的进化. 

赤潮（Red-tide）是指在一定环境条件下，海水中某种浮

游植物、原生动物或细菌在短时间内突发性繁殖或高度聚集

而引发的一种生态异常现象，使海水变色并造成危害. 由于

经济的快速发展和环境的不断恶化，再加上全球气候变化，

赤潮发生呈现出新的趋势 [11]：发生的次数越来越频繁，影响

的区域面积越来越大，引发赤潮的藻种越来越多，有毒赤潮

种的比例不断攀升. 有害赤潮危害程度日益增加，赤潮问题

已经在全球范围内严重威胁着沿海海洋经济的持续发展和

社会的安定，因此，寻找合理有效的赤潮治理方法显得越来

越迫切. 

目前控制藻类赤潮的主要技术有：物理方法、化学方法

和生物方法. 物理方法主要有隔离法、超声波法、微滤机除

藻、活性炭吸附及气浮法等. 由于物理方法对于低密度或底

层藻类的灭杀效果不好、费用又高，因此难于大面积使用，

通常只是一种应急措施. 化学方法是采用化学药品来杀灭和

去除赤潮藻或者用凝聚剂来沉淀赤潮藻，化学方法治理赤潮

具有操作简单、见效快等优点，但是化学药品可能带来二次

污染并且可能对其它非赤潮生物也会带来一定的不利影响，

还可以通过食物链中的生物放大作用积累，给人 来带来危

害. 由于物理方法和化学方法治理赤潮往往是治标不治本，

因此，人们开始关注用生物方法来治理赤潮. 

利用生物方法来治理赤潮最主要的优点是不会给生态

环境带来负面影响，利用生物治理赤潮的方法，人们最早想

到的是直接利用浮游动物或一些贝类等赤潮生物的天敌，

利用食物链的关系直接摄食赤潮藻. 此种方法操作简单，适

合于在养殖水域中使用，如果水体中藻密度过大，水体中溶

解氧很低，动物不能生长的情况下就不是很适合，同时由于

食物链的传递和积累的作用，将会对人类的健康产生影响，

特别是一些产毒素的有毒赤潮藻 . 随着对微生物认识的逐

渐加深，人们已经开始利用微生物来治理赤潮. 郑天凌等阐

述了海洋微生物在赤潮生消中所起到的作用，特别强调细菌

与藻类之间的关系，一方面细菌吸收藻类产生的有机物质，

并为藻类的生长提供营养盐和必要的生长因子，从而调节藻

类的生长；另一方面细菌也可以通过直接或者间接的作用来

抑制藻类的生长，甚至裂解藻细胞，不仅具有杀藻作用，而

且对一些产毒藻的产毒表现出抑制作用 [12]. 作者所在实验室

的研究人员在这方面做了大量的研究，取得了一些积极的成

果 [13~14]. 

海洋病毒在海洋生态系统中扮演着十分重要的角色. 而

且，病毒能够对大部分的海洋生物产生作用，因此，藻类病

毒一经分离报道，就引起了全球广泛关注，人们寄希望于利

用藻类病毒来控制赤潮藻的数量来防治赤潮. 国外对藻类

病毒的研究开始得较早，而且技术比较成熟. 藻类病毒可分

为原核藻类病毒（即蓝藻病毒）和真核藻类病毒. 但是国内

这方面的研究还处在初级阶段，原核藻类病毒方面，赵以军

等对 淡 水中噬 蓝藻体做了较多的工作 [15~16]；真 核藻类病毒

方面，除了小球藻病毒的分离工作外，未见更多报道 [17~18]. 我

国海洋中的赤潮藻绝大部分是真核藻类，而且部分藻类会

释放出毒素，如麻痹性贝类毒素（Paralytic Shellfish Poison，

PSP）、腹泻性贝类毒素（Diarrheic Shellfish Poison，DSP）、失

忆性贝类毒素（Amnestic Shellfish Poison，ASP）和神经毒性

贝类毒素（Neurotoxic Shellfish Poison，NSP）等，对海洋生物

造成毒害，并且可以通过食物链的传递和生物积累作用对人

类造成威胁. 随着越来越多的藻类病毒被分离和报道，藻类

病毒的研究逐渐深入，因此有必要对藻类病毒，特别是真核

藻类病毒的研究进展进行一次总结，并对藻类病毒与赤潮

的关系进行概述. 
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  1  原核藻类病毒

原 核 藻 类 病 毒 是 指 蓝 藻 病 毒，由于 蓝 藻（蓝 细 菌）

（Cyanobacter ium）是 原核 生物，类似于 细 菌，再加 上 蓝

藻 病 毒 与 噬 菌 体 相 似，因 此，通常又 将 蓝 藻 病 毒 称 为 噬

藻体（Cyanophage）. 以前将这类病毒称为BGAV [19]，蓝藻

病 毒的最 先 发现 者是 Safferman和 Morr is，他们是在做 蓝

藻降 解试 验中发现了这种能同时感染鞘丝藻（Lynbya）、

席 藻（Phormidium）和 织 线 藻（Plectonema）的 病 毒，并

将 这 些 病 毒 命 名为“ L PP”病 毒 [2 0].  随 着 越 来 越 多 的 蓝

藻 病 毒 被 发 现，其 宿主 主 要 包 括 两 类 蓝 藻：丝 状 蓝 藻，

如颤 藻（Oscillatoria）、项圈藻（Anabeanopsis）、简胞藻

（Cylindrospermum）、鱼腥藻（Anabaena）、念珠藻（Nostoc）

和单细胞蓝藻，如微囊藻（Microcystis）、组囊藻（Anacystis）

和聚球藻（Synechococcus）. 现在研究较多的有LPP病毒、

聚球藻病毒和原绿球藻（Prochlorococcus）病毒等. 蓝藻病

毒的命名是根据宿主的名称即取宿主的拉丁文的第一个字

母，如宿主为Anabaena（鱼腥藻）的病毒，简称“A”病毒，

感染 Nostoc（念球藻）的“N”病毒等. 一般 来说，作为专一

性寄生 生物，蓝藻病 毒 有其 特 异性宿主，它们只对 特 异的

藻 细胞 起 裂 解 作用，这也 将大 大 限制人们 对 病 毒的利用 . 

不过有的病毒能够感染“共专一宿主”（Cospecific host），

如上述的“LPP”病 毒，能同时感染 Anacystis（组 囊藻）和

Synechococcus（聚球藻）的病毒被命名为“AS”病毒，还有

能同时侵染Synechococcus（聚球藻）和Microcystis（微囊藻）

的“SM”病毒；若有发现不同血清学亚型的，则在字母后加

上阿拉伯数字来表示，如“LPP”系列、SM-1及SM-2等. 根据

蓝藻病毒形态的不同，国际病毒学分类委员会（ICTV）细菌

病毒分会参照噬菌体的分类方式，将蓝藻病毒分为3个科[19]：

（1）Myoviridae（肌病毒科），特征是还有一条中央管和能

伸缩的尾巴，常见的有AS-1、N-1、A-2等；（2）Siphoviridae

（长尾病毒科），特征是含有长的、不能伸缩的尾巴，常见的

有S-1、S-2L、SM-2等；（3）Podoviridae（短尾病毒科），顾名

思义，其特点就是尾巴较短，常见的有LPP-1、LPP-2、SM-1、

AC-1等. 上面提到蓝藻有丝状和单细胞两种基本形态，相应

的蓝藻病毒通常也有两类，即丝状蓝藻病毒和单细胞蓝藻病

毒，它们在蓝藻细胞中的感染和复制明显不同，这是因为两

类蓝藻细胞的新陈代谢差异很大 . 病毒对丝状蓝藻的感染

最明显的影响就是抑制宿主细胞的CO2固定. 感染后，丝状宿

主细胞很快产生一种由类囊体内陷形成的所谓的“病毒生长

基质空间”（Virogenic  stroma space），病毒在此繁殖，宿主

DNA 被降解，CO2的固定也被彻底封锁，内含物渗出细胞. 而

单细胞蓝藻中，病毒的复制是在核质中完成的[21]. 此外，丝状

病毒的一般在3~5 h内完成感染并释放出大量的病毒粒子，而

单细胞蓝藻病毒的复制时间要长得多 [22]，因此，在一般情况

下，丝状病毒比单细胞病毒有更快的生产速度，其感染率也

就更大. 

海洋蓝绿藻（又叫原绿球藻Prochlorococcus）和聚球藻

（Synechococcus）是研究蓝藻病毒中使用较多的宿主藻，它

们都是海洋中重要的初级生产力生产者[23, 24]，其中的原绿球

藻是已知的最小的光合自养生物，并且对全球光合作用的贡

献巨大 [25]，在蓝藻存在的环境中，人们发现了蓝藻病毒的存

在. Proctor和Fuhrman报道了有1.5%的聚球藻细胞中有成熟

的噬菌体颗粒 [26]. 蓝藻病毒在海水中的含量在103~104 VLPs 

mL–1之间 , 噬藻体并无法将宿主藻类全 部裂解，某 些藻类

细胞会对这些噬藻体产生所谓的“抵抗力”，而与噬藻体共

存 [27]. 由于噬藻体与噬菌体相似，蓝藻又称为蓝细菌，因此，

分离噬藻体的难度并不是很大 . 上世纪90年代，人们以聚球

藻为宿主藻得到了大量的蓝藻病毒 [27~30]，并且在蓝藻病毒的

3个科中均有分布，Wilson等利用聚球藻在百慕大群岛、美国

马萨诸塞州的伍兹霍尔港和英吉利海峡的近海中共分离出

5株蓝藻病毒，分属于肌病毒科和长尾病毒科，肌病毒科的

基因组大小为80~85 kb，长尾病毒科的基因组大小为90~100 

kb，用Southern杂交后，发现这些病毒的同源性非常低 [28]. 用
SDS-PAGE分析这些病毒的多肽后发现，虽然这两类病毒的

结构蛋白大小均为53~54 kD，但是它们的多肽结构和氨基

酸组成却大不相同. Suttle和Chan利用聚球藻分离得到了7株

蓝藻病毒，都具 有二十面体的头部，分属于肌病毒科、长尾

病 毒科和短 尾病 毒科，这些 病 毒 有着不同的宿主范围，对

其中的一株长尾病毒科的噬藻体——SBBS1进行了吸附动

力学和病毒的裂解周期实验，在加入病毒后的15、30、45和

60 min时，没有吸附到宿主上的病毒的平均值分别为46.9%、

22.0%、18.5%和11.3%，在病毒的一步生长实验中，病毒的数

量在感染后第9个小时开始明显增加，第17个小时后，病毒的

数量保持稳定，说明这株病毒在17个小时完成了它的一个裂

解周期，在这个循环中，每个宿主细胞中大约有250个子代病

毒被释放出来 [29]. 2003年，Sullivand等报道了一株以原绿球藻

为宿主的噬藻体，随后，她又以原绿球藻为宿主分离得到了3

株噬藻体，一株属于短尾病毒科（P-SSP7），两株属于肌病毒

科（P-SSM2和P-SSM4），从形态学上看，它们分别与T7噬菌

体和T4噬菌体相似，基因序列分析发现，P-SSP7有58%的核

心基因序列与T7噬菌体相同，P-SSM2和P-SSM4分别有57%

和56%的核心基因序列与T4噬菌体相同 [30]. 不仅如此，这些

噬藻体中还含有某些宿主的功能基因，如：光合作用基因，

醛缩酶基因和整合酶基因 [31]，这些信息提示我们，噬藻体可

能可以使其宿主更好的适应环境，并随着宿主共同进化. 

虽然限制性酶切有助于蓝藻病毒的基因分型，但是并不

是所有的DNA都能被酶切. Wilson等指出用BamHI和EcoRV
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比 其它的 一 些限制 性内切 酶 要好 [ 2 8 ]，Lu等人认 为 AccI和

EcoRV能够对大部分的蓝藻病毒DNA起作用，推测可能是

由于DNA甲基化所致. 蓝藻病毒“P60”是一种感染海洋聚球

藻-WH7803品系的原核藻类病毒，它的基因组大小为47 872 

bp，有80个潜在的开放阅读框（Open reading frame ORF）[32]. 

随着蓝藻病毒“P60”的全基因组的报道 [33]，人们开始将目光

投向蓝藻病毒的系统发育分析上 [34]，这对于研究噬藻体的遗

传多样性以及噬藻体与蓝藻之间的系统进化关系有着十分

重要的含义. 

由于蓝藻是一类重要的初级生产者，噬藻体对蓝藻的种

群调节和蓝藻进化方向起到十分重要的作用. 并且，由于噬

藻体裂解蓝藻，造成蓝藻大量死亡和初级生产力的下降，因

此，噬藻体在微食物环和物质能量循环中所扮演的角色也不

应该被忽视. 

  2  真核藻类病毒

2.1  真核藻类病毒概述
真 核 藻 类 病 毒 一 般 被 称 为 病 毒 或 者 是 病 毒 类 粒 子

（Virus like particles，VLPs），到目前为止，大约有来自真

核藻类12个纲的50个种的真 核藻类病毒被发现 [35~37]. 上个

世纪70年代，Lee报道过在红藻门中的细连珠藻（Sirodotia 

tenuissima）的体细胞中发现有一种多角体粒子（Polyhedral 

par ticles）[38]. 1972年，Pickett-Heaps在绿藻门鞘藻目枝鞘

藻 属中的幼体 藻 细胞中发 现了大 约直径为 240 nm的多角

体粒子 [39]. 同年，Toth 和 Wilce也报道了褐藻门的通氏绳藻

（Chorda tomentosa）孢子中含有直径为170 nm 左右的多角

体粒子 [40]. Mattox等也于1972年在4类丝状绿藻中发现类似

于病毒的粒子 [41]. 随后，Kawakami等在草履虫与绿藻的共生

体系（Symbiont of Paramecium bursaria）中发现二十面体，

直径120~180 nm的病毒类粒子 [42]. 在绿藻与水螅的共生体系

（Symbiont of Hydra viridis）中，Meints等分离到直径为185 

nm的病毒类粒子 [43]. Van Etten等从绿藻与草履虫共生体系

中分离到了两株双链DNA藻类病毒，分别命名为HVCV-1和

HVCV-2. 从绿藻与水螅共生体系中分离到的一株双链DNA

藻类病 毒命名为PBCV-1 [44]，这些藻类病 毒被称为小球藻

病毒，有HVCV和PBCV两种类型，到了上世纪80年代末90

年代初，PBCV-1已经被 描述 得十分详细了，包括其化学组

成、基因组结构、复制情况等 [36, 45]，1997年，Li等发表了有关

PBCV-1真 核藻类病毒全基因组 序列的文章 [46]. 如今，已知

PBCV-1是一类直径190 nm、多面体、线性、330 740 bp的双链

DNA真核藻类病毒. Mayer和Taylor分离到海洋中的微单胞

藻病毒（Micromonas pusilla virus），命名为MPV，它是一种

双链DNA病毒 [47]，Waters和Chan对MPV有过较为详细的描

述 [48]，MPV的裂解周期为14 h，每个宿主细胞平均释放出72

个具有感染性的成熟病毒粒子. Muller等最早从褐藻水云属

长囊水云（Ectocarpus siliculosus）中分离得到藻类病毒，命

名为EsV [49]. 随后，他又发现了几株感染费氏藻（Feldmannia 

sp.）的真核藻类病毒 [50]，并对这些病毒进行了大量的后续研

究 [51~52]. 另外，Klein等对EsV的衣壳蛋白进行了较为深入的研

究[53]. 2001年，Delaroque等报道了EsV-1的全序列基因组 [54]. 随

后，人们又发现了第一株甲藻——圆鳞异囊藻（Heterocapsa 

circularisquama）病毒HcV [55]、球石藻（Emiliania huxleyi）病

毒EhV [56~57]. Wilson等2005年报道了EhV的全基因组序列 [58]. 

21世纪之前，人们分离到的藻类病毒只有dsDNA病毒. 1995

年，国际病毒学分类委员会（ ICTV）第六次会议把这些病

毒归为一个名为藻类DNA病毒的家族（Phycodnaviridae）[59]，

5年后，在国际病毒学分类委员会第七次大会上，将这个病

毒家族分为4大类 [60]，2005年的第八次大会上又添加了两大

类 [61]，现在，这个病毒家族包括了6个病毒属，如绿藻病毒属

（Chlorovirus）、寄生藻病毒属（Prasinovirus）、金藻病毒属

（Prymnesiovirus）、褐藻病毒属（Phaeovirus）、颗石藻类病

毒属（Coccolihtovirus）、针晶藻病毒属（Raphidovirus）. 进入

21世纪以来，人们又不断发现新的感染不同真核藻类的藻类

病毒，如ssDNA [62]、ssRNA [63]和dsRNA [35]等真核藻类病毒. 

在Nagasaki [64]和Brussaard [65]的基础上，笔者参考了一

些其它文献，总结了感染真核藻类的病毒（表1）. 以前，人

们对为什么只有大的dsDNA藻类病毒被发现而感到疑惑，

因为植物病 毒中ssRNA病 毒是占大多数的. 不过随着第一

株感染赤潮异湾藻的ssRNA真核藻类病毒（HaRNAV）的发

现 [66]，人们分离得到了越来越多的类似的真核藻类病毒. 现

在，人们知道了真核藻类病毒在形态大小上从25 nm到大于

220 nm不等，在基因类型上可分为dsDNA、ssDNA、dsRNA、

ssRNA四个类型，不同的基因结构如线状、环状及片段状. 基

因组的大小可以从4.4 kb到超过500 kb. 其中大部分的病毒是

大型dsDNA病毒，属于藻类DNA病毒家族，例如：MpV [47]、

EhV [56]、HaV [67]、PpV [68]、CeV [69]、PoV [69]和AaV [70]病毒. 3

株 主 要 感 染 有 害 针 胞 藻 、硅 藻 和甲藻 的 s sR NA，分 别 为

HaRNAV [66]、RsRNAV [71]和HcRNAV [72]病毒. 两株感染硅藻

的ssDNA病毒为CsNIV [73]和CdebDNAV [62]病毒. 还有一株

感染葱绿藻纲微单胞菌属Pusilla藻的dsRNA病毒，命名为

MpRV [35]病毒. 最近，Nagasaki科研小组针对海洋中重要的初

级生产力——硅藻分离得到大量的硅藻病毒 [74]，并首次发现

两株不同核酸类别的羽纹目硅藻病毒[75]. 由于海洋中病毒的数

量如此巨大，可以认为海洋中的藻类普遍暴露在各种各样的病

毒攻击下，因此，可以预见还会有大量的新的藻类病毒被发现. 

2.2  真核藻类病毒的分离
虽然真 核藻类病 毒的研究在国外已经 开展了多年. 但

是，迄今为止，在中国除了小球藻病毒的分离工作外，未见其
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它真核藻类病毒的报道 . 笔者 认为在真核藻类病毒的研究

中，最重要的和最困难的就是藻类病毒的分离，虽然有些真

核藻类可以生长在固体培养基上，如蓝藻和小球藻. 但是，大

部分的真核藻类是无法在固体培养基上生长的，对于那些可

以在固体培养基上生长的藻类，可以利用双层平板法来分离

它们的病毒，而对于那些无法用固体培养基培养的藻类，就

需要用其它的一些方法来分离它们的病毒. 

笔者在参考文献的基础上，总结了国外分离真核藻类

病毒的一些基本方法：① 水样的处理. 首先，先通过连续流

动离心法或者用切向流超滤系统对水样进行浓缩. 然后有两

种处理方法，一种是直接过滤，另外一种是在过滤之前，先

在紫外线下暴露一段时间，然后放入黑暗中，4 ℃保存备用. 

表1  真核藻类病毒
Table 1  Viruses infecting eukaryotic algae

病毒名称
Virus

宿主名称
Host

大小 Size
(d/nm)

基因组
Genome

病毒在细胞中的分布
Virus distribution in cell

单细胞藻类病毒 Unicellular algal viruses
AaV (BtV) 褐潮藻 Aureococcus anophagefferens 140 dsDNA 细胞质 Cytoplasm

CbV Chrysochromlina brevifilum 145~170 dsDNA 细胞质 Cytoplasm
CdebDNAV 柔软角刺藻 Chaetoceros debilis 30 ssDNA 细胞质 Cytoplasm

CeV Chrysochromlina ericina 160 dsDNA, 510 kb 细胞质 Cytoplasm
小球藻病毒

(ex. ATCV-1, ATCV-2)
小球藻 Chlorella SAG 3.83
(刺胞虫共生体系 Symbiont of Acanthocystis turfacea) 140~190 dsDNA, 288 kb 细胞质 Cytoplasm

小球藻病毒
(ex. PBCV-1, NY-2A)

小球藻 Chlorella NC64A
(草履虫共生体系 Symbiont of Paramecium bursaria) 150~190 dsDNA, 331~369 kb 细胞质 Cytoplasm

小球藻病毒
(ex. MT325, FR483)

小球藻 Chlorella Pbi
(草履虫共生体系 Symbiont of Paramecium bursaria) 140~150 dsDNA, 314~321 kb 细胞质 Cytoplasm

小球藻病毒
(ex. HVCV)

类小球藻 Chlorella-like alga
(水螅共生体系 Symbiont of Hydra viridia) 170~180 dsDNA, ~200 kb 细胞质 Cytoplasm

CtenRNAV 角毛藻 Chaetoceros tenuissimus 31 ssRNA 细胞质 Cytoplasm
CsNIV 角毛藻 Chaetoceros salsugineum 38 (ss+ds) DNA, 6.0 kb 细胞核 Nuclei

CspNIV 角毛藻 Chaetoceros cf. gracilis 25 - 细胞核 Nuclei

CsfrRNAV 聚生角毛藻 
Chaetoceros socialis f. radians 30 ssRNA 细胞质 Cytoplasm

ClorDNAV 洛氏角毛藻 Chaetoceros lorenzianus 34 ssDNA 细胞核 Nuclei

AglaRNAV 冰河拟星杆藻 
Asterionellopsis glacialis 31 ssRNA, 9.5 kb 细胞质 Cytoplasm

TnitDNAV 菱形海线藻 
Thalassionema nitzschioides 35 ssDNA, 5.5 kb 细胞核 Nuclei

EhV 球石藻 Emiliania huxleyi 170~200 dsDNA, 410~415 kb 细胞质 Cytoplasm
HaNIV 赤潮异湾藻 Heterosigma akashiwo 30 - 细胞核 Nuclei

HaV 赤潮异湾藻 Heterosigma akashiwo 202 dsDNA, 294 kb 细胞核 Nuclei
HaRNAV 赤潮异湾藻 Heterosigma akashiwo 25 ssRNA, 9.1 kb 细胞质 Cytoplasm

HcRNAV 圆鳞异囊藻 
Heterocapsa circularisquama 30 ssRNA, 4.4 kb 细胞质 Cytoplasm

HcV 圆鳞异囊藻 
Heterocapsa circularisquama 197 dsDNA, 356 kb 细胞质 Cytoplasm

MpRV 微单胞菌属 Micromonas pusilla 50~60 dsRNA, 24.6 kb 细胞质 Cytoplasm
MpV 微单胞菌属 Micromonas pusilla 115 dsDNA, 200 kb 细胞质 Cytoplasm

MpVN1 微单胞菌属 Micromonas pusilla 110~130 dsDNA 细胞质 Cytoplasm
MpVN2 微单胞菌属 Micromonas pusilla 110~130 dsDNA 细胞质 Cytoplasm

OIs1 赤潮异湾藻 Heterosigma akashiwo 30 dsDNA, 20 kb 细胞质 Cytoplasm
PgV-102P 球形棕囊藻 Phaeocystis globosa 98 dsDNA, 176 kb 细胞质 Cytoplasm

PgV Goup I 球形棕囊藻 Phaeocystis globosa 150 dsDNA, 466 kb 细胞质 Cytoplasm
PgV GoupⅡ 球形棕囊藻 Phaeocystis globosa 100 dsDNA, 177 kb 细胞质 Cytoplasm

PoV 塔胞藻 Pyramimonas orientalis 180~220 dsDNA, 560 kb 细胞质 Cytoplasm
PpV 褐囊藻 Phaeocystis pouchetii 130~160 dsDNA, 485 kb 细胞质 Cytoplasm

RsRNAV 刚毛根管藻 Rhizosolenia setigera 32 ssRNA, 11.2 kb 细胞质 Cytoplasm
多细胞藻类病毒 Multicellular algal virus

EsV 长囊水云 Ectocarpus siliculosus 130~150 dsDNA, 336 kb 细胞核 Nuclei
EfasV 水云属 Ectocarpus fasciculatus 135~140 dsDNA, 340 kb 细胞核 Nuclei
FlexV 费氏藻 Feldmannia simplex 120~150 dsDNA, 170 kb 细胞核 Nuclei
FirrV 费氏藻 Feldmannia irreguralis 140~170 dsDNA, 180 kb 细胞核 Nuclei
FsV 费氏藻 Feldmannia species 150 dsDNA, 158 & 178 kb 细胞核 Nuclei

HincV 褐茸藻 Hincksia hinckiae 140~170 dsDNA, 220 kb 细胞核 Nuclei
MclaV 棍状毛丝藻 Myriotrichia clavaeformis 170~180 dsDNA, 340 kb 细胞核 Nuclei
PlitV 褐藻 Pilayella littoralis 161 dsDNA, 280 kb 细胞核 Nuclei
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这样做的好处是可以使一些潜伏性的病毒被诱导从而重新

具有感染力. ② 共培养. 将处理过的水样直接加入到指数生

长期的藻液中共同培养，加入 水样和藻液的比例不是太一

致，从2%~50%（体积比）不等，有的在共同培养的过程中还

不时添加一些营养盐，来增加藻类病毒分离的可能性. ③ 藻

细胞裂解的检测. 有两种检测方法，一种是光学显微镜下，

直接观测藻细胞是否被裂解. 另一种是利用叶绿素荧光检测

仪，来检测实验组与对照组中叶绿素的变化 . 将检测结果与

对照组进行比对. ④ 重复. 将发生裂解的实验组中的液体经

0.22 μm的滤膜过滤后，将滤液进行稀释，类似于最大可能数

法（MPN），得出能使藻细胞裂解的最大稀释倍数，重复几

次可以得到纯的藻类病毒. ⑤ 验证. 得到的藻类病毒可以用

流式细胞仪检测验 证 . 也可以经一些染料，如DAPI、SYBR 

Green、SYBR Gold染色后，用荧光显微镜经常检测验证. 或

者直接用透射电镜进行检测验证. 

2.3  藻类病毒与赤潮的关系
藻类病毒与赤潮关系的报道很多，以我国南海赤潮多

发种——球形棕囊藻（Phaeocystis globosa）为例，人们发

现棕囊藻病毒所导致的藻细胞裂解是球形棕囊藻赤潮消亡

的主要原因 [76~78]. 在自然界中，赤潮发生时往往伴随着藻类

病毒感染藻细胞概率的增加 [79]，病毒可能是藻类死亡的主

要原因. 在最近的球形棕囊藻实验当中，Brussaard等发现藻

类病毒不仅可以控制藻类的种群动态变化 [80]，而且可以通

过裂解藻类从而间接的影响微生物食物网的结构和功能 [81]

（图1）. Nagasaki和Tomaru等在日本的Ago海湾对圆鳞异囊

藻（Heterocapsa.circularisquama）和它的病毒（HaRNAV）进

行了长期的监控 [82~83]，他们发现圆鳞异囊藻形成的赤潮往往

伴随着病毒裂解而造成病毒丰度的增加. 通过这些调查，病

毒对圆鳞异囊藻的影响不仅体现在数量上（对宿主赤潮的

调控），而且还体现在性质上（对环境中藻类种群结构的调

节）. 病毒感染被认为在赤潮爆发的时间和范围方面起到非

常重要的调节作用 [83]. 随着圆鳞异囊藻造成的赤潮的消减，

水体中HcRNAV病毒的丰度也快速地下降. 

病毒的感染依靠于宿主细胞与可感染病毒颗粒的相遇，

当赤潮暴发时候，藻细胞的数量急剧增加，因此，大大提高

了藻类病毒与宿主藻细胞相遇的几率，从而提高了病毒的感

染与增殖. 特定的赤潮藻病毒能够在赤潮暴发的过程中快速

地增长，在球石藻（Emiliania.huxleyi）赤潮消退的过程中，在

电镜的观察下，有多达50%的球石藻细胞被病毒所感染 [84]. 在

褐潮藻（Aureococcus anophagefferens）赤潮结束的时候，有

38%的褐潮藻细胞含有病毒类粒子（VLP）[85]. 在圆鳞异囊藻

（Heterocapsa circularisquama）赤潮的高峰期时，有近88%的

藻细胞含有小的病毒类粒子（VLP）[82]. 

藻类病毒不仅会导致藻细胞的死亡，而且还能加速藻

细胞的沉降 [86]. 因此，一些藻类病毒会被一些被感染后的宿

主细胞，由于沉降作用而被带入到沉积物中去. Tomaru等发

现藻类病毒在沉积物中的浓度大小与其宿主藻类所暴发赤

潮的程度有重要的相关性 [83]. 沉积物对病毒有着一定的保

护作用，能够长时间保持病毒的活性，Lawrence等发现在沉

积物与水体的交界面以下40 cm的赤潮异湾藻（Heterosigma 

akashiwo）病毒仍然具有感染赤潮异湾藻的活性 [87]. 

先前 有关于浮游植物的报 道认为，营养元素匮乏和生

理胁迫（Physiological stress）对于藻细胞的细胞凋亡影响要

大于病毒感染对它的影响. 人们在被病毒感染的赤潮异湾藻

中发现细胞凋亡的特征 [88]，并且，在球石藻病毒中发现了有

关细胞凋亡的基因 [58]. 最近，Bidle等证实了病毒感染对球石

藻细胞凋亡之间的联系，他们将感染病毒的球石藻细胞与

非感染病毒的球石藻进行比较，发现病毒的感染对球石藻

metacaspase基因的表达有促进作用[89]. 

有些时候，藻类可以采用一些方法来逃避病毒的感染，

以棕囊藻（Phaeocystis）为例，棕囊藻是一种多生活形态的

浮游藻类，可以形成群体胶质囊这样一种由大量单细胞相互

嵌合而成的群体，这种生活类型的棕囊藻能够逃避棕囊藻病

毒的感染 [90~91]. 不过，当水体中营养元素降低时，这些藻细胞

就会逐渐分开，然后变得较容易被病毒所感染，这时，棕囊

藻病毒的感染就加快了棕囊藻赤潮的消退 [90, 92]. 另一个有关

藻类逃避病毒感染的报道来自于Thyrhaug和他的同事们在

实验室所做的工作，他们发现藻类病毒能与其宿主共存并不

是因为宿主对病毒的抵抗，认为当宿主被裂解后释放了某种

物质，从而导致了病毒对同种藻类感染几率的减少 [93]. 在球

石藻及其病毒共存体系当中，即使再次加入病毒液，这个体

系也依然稳定. 同样的现象在噬菌体与其宿主的共存体系当

中也有发现 [94~95]，他认为这种现象是由缺损性干扰病毒颗粒

（Defective interfering particles DI）造成的，缺损性干扰病毒

颗粒是一种只含有部分基因组的病毒颗粒，由于它只含有野

生型病毒的部分基因组，因此，其基因组片段分子量较小，

与野生型病毒基因组片段比较起来，复制更快，从而导致它

与原基因组竞争聚合酶. 另外，由于它们缺少某些基因，可能

不能编码功能性蛋白质，从而要与原基因组竞争衣壳蛋白，

因此会对野生型病毒基因片段正常复制和衣壳蛋白的正常包

裹造成干扰，最终影响到野生型病毒一些正常功能的发挥. 

藻类病毒往往具 有种内特异性，Nagasaki和Tomaru曾

报道了藻病毒HcRNAV在水体中具有2个类型 [72, 82]，推测是

它们的衣壳蛋白表面的纳米结构有所不同，导致了宿主的种

内特异性. 因此，这个病毒受体上纳米级结构差异，决定了

宿主的敏感范围，如HcRNAV的两个类型裂解两株不同属的

H.circularisquama藻（A和B）. 虽然病毒受体还没有被鉴定，

但相似的关系在硅藻及其病毒的相互关系中也被发现，例如
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RsRNAV [71]、CdebDNAV [62]. 这些有关探讨病毒和宿主之间

关系的研究是十分重要的. 

目前 报 道的藻 类 病 毒的氨 基 酸 序列和 基因数 据库 对

藻类病毒的BLAST分析和系统 进化分析是远远不足的. 也

就是说，目前发现的藻类病毒之间的亲缘关系是十分疏远

的. Lang等曾经提议将一种感染赤潮异弯藻的ssRNA病毒

（HaRNAV）归为一个名叫Marnaviridae的病毒家族 [96]，这

个病 毒家 族只有这一株病 毒 . 但 是，对任 何一 个目前 报 道

的ssRNA藻类病 毒通 过 系统 发育分析的结果和ORFs数 量

的多少分析得出，这些新报 道的ssRNA藻类病毒都不属于

Marnaviridae病毒家族，如HaRNAV病毒只含有一个ORF，

RsRNAV病毒和HcRNAV病毒含有2个ORFs. 并且，系统发育

分析显示HcRNAV病毒和HaRNAV、RsRNAV、SssRNAV病毒

之间的亲缘关系非常远 [97]. 因此，增加各种不同的藻类病毒

的相关数据，对于以后的研究十分有意义. 

  3  展 望

藻类病毒在海洋中有着非常高的丰度和多样性，随着人

们分离到越来越多的藻类病毒，可以预见，对藻类病毒进行

进一步的分类工作十分必要. 对于已经分离得到的藻类病毒

进行全基因组测序也是十分必要的，因为这对于病毒之间的

比对和藻类病毒系统发育的分析十分重要. 研究藻类病毒与

藻类之间的关系，特别是研究藻类病毒裂解藻类的机制可

以为藻类病毒早日应用于赤潮防治打下坚实的基础，而这恰

恰是藻类病毒研究的薄弱环节，未来结合蛋白质组学技术可

能可以阐明藻类病毒裂解藻类的机制. 虽然人们对具有感染

性的藻类病毒在生态系统中所起的作用有了较深入的理解，

如在生物地球化学循环、种群结构的调节及微食物环中的作

用等，但对于浮游植物中潜伏的病毒在整个生态系统中所起

到的作用和地位了解较少，而这些潜伏的病毒在整个生态系

统基因流动方面所起到的作用将是十分巨大的. 对于藻类病

毒的研究，国外已经进行得相当深入了，而我国还处在起步

阶段. 我国的海岸线十分漫长，赤潮发生较为频繁，如何将藻

类病毒应用到对赤潮的长期调控上，以及有关藻类病毒裂解

藻类的机制和与藻类病毒相关的生态学方面的研究将十分

必要和意义重大 . 有理由相信，我国藻类病毒研究和利用的

前景将十分广阔. 
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