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摘要:病毒作为海洋中丰度最高的生命粒子，通过侵染和裂解宿主细胞影响宿主生理生态特性，改变海洋食
物网的物质循环和能量流动，在海洋生物地球化学过程中扮演着重要角色。全球气候变化导致海面升温、海
洋酸化、营养盐和海水盐度变化、低氧区扩大等海洋环境问题，对海洋病毒生理生态特性产生直接或间接的
影响。本文从海洋病毒的生态功能和生物地球化学效应出发，概述了气候变化因子对病毒分布、丰度、生命
策略以及与宿主之间相互作用等的影响，提出海洋病毒是全球气候变化研究中不可或缺的对象。
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海洋病毒是海洋中一类超显微的，结构简单，只
有在宿主细胞内才能生长繁殖的微生物，主要由核
酸和蛋白质外壳构成，只含有一种类型核酸(DNA
或 ＲNA)，少数含有少量的糖类或脂类物质。虽然
海洋病毒颗粒很小，但数量巨大，是海洋环境中丰度
最高的生命体。表层海水中病毒丰度可达到 106 －
107个 /mL，是细菌丰度的 5 － 25 倍。整个海洋水体
中，病毒的总数高达 1030个［1 － 3］。不同海洋环境中
病毒丰度差异较大，其分布与温度、pH 值、营养盐浓
度、盐度、溶解氧含量、宿主丰度、叶绿素 a 含量、光
照强度等密切相关［4 － 5］。病毒对宿主的侵染可分为
裂解性侵染和溶源性侵染［6］。裂解性病毒侵染细
胞后裂解细胞，释放新病毒粒子，包括吸附、侵入、复
制、装配和裂解过程;溶源性侵染是宿主获得病毒基
因并不断传代的过程，对病毒和宿主都是有利的。

在一定的环境压力下，病毒的生态策略可能发生改
变，由裂解性侵染转化为溶源性侵染［3］。反之，在
外界条件的刺激下，溶源性侵染也可以被诱导进入
裂解性侵染［7］。目前对海洋病毒的遗传多样性研
究了解较少，海洋环境中大部分微生物的不可培养
性及病毒对宿主的依赖性限制了病毒多样性的研
究。通过宏基因组分析发现近岸及海洋水层中每
200 L 水中有超过 5000 种病毒基因型，而海洋沉积
物中则含有 10000 － 100000 种病毒基因型［8］。

1 海洋病毒的生态功能

病毒在海洋生态系统中非常活跃，能够通过侵
染和裂解宿主细胞影响许多生态过程和生物地球化
学循环，包括宿主的死亡、遗传物质的转移、宿主群
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落结构和多样性、营养物质的循环等。海洋生态系
统中浮游植物、浮游动物以及浮游细菌的消亡，除了
人们熟悉的捕食作用外，病毒也是主导因素之一。
表层海洋中由病毒引起的细菌死亡率达到 10% －
50%，一些含氧量低或深海等不利于原生动物生存
的环境中，病毒贡献的细菌死亡率甚至高达 50% －
100%［6，9］。病毒的裂解作用会对宿主的群落多样
性产生影响。病毒对宿主的侵染通常是特异性的，
可以通过影响其宿主的数量间接影响其它种群的数
量和群落的结构，从而导致生物群落的演替。著名
的“Kill the winner”观点提出，病毒侵染宿主的概率
与宿主密度相关，当宿主密度大时，病毒与宿主接触
的概率也就高［10］。这使得任何种群在竞争中都不
能长期占据优势地位，因为优势种群更容易被病毒
侵染。病毒通过这种方式，能够抑制单一物种的过
度繁殖，调整种间竞争，从而调节着微生物群落的多
样性和群落结构。同时，在病毒裂解宿主的过程中，
宿主也会通过一系列的抵御机制来防止被侵染，如
释放化学物质、转变生命周期、增加下沉速率、基因
突变等［11］。病毒通过与宿主长期的相互适应，两者
之间建立起了由病毒介导传递在供体菌与受体菌之
间进行基因交换的转导机制［12］。病毒在繁殖过程
中携带着供体菌的基因物质进入受体菌，使得受体
菌获得供体菌部分遗传性状。海洋病毒作为基因水
平转移的媒介在物种的适应、遗传和进化中起着重
要的作用，同时增加了海洋生态系统的物种多样性。

2 海洋病毒的生物地球化学效应:以
碳循环为例

海洋作为地球上最大的碳库，每年吸收大约
30%的人为排放 CO2，是重要的碳汇，影响全球碳循

环［13］。“生物泵”( Biological Pump，BP)是海洋吸
收大气中 CO2 的重要机制。大气中 CO2 通过光合
作用转化为有机碳进入海洋，部分颗粒性有机碳
(Particle Organic Carbon，POC)在食物链传递过程
中因为重力作用沉降下来，从而长期封存在海洋中。
在微食物环(Microbial loop)中，浮游植物光合作用、
浮游动物摄食及其他途径产生的溶解性有机碳
(Dissolved Organic Carbon，DOC)可以被细菌吸收
利用形成 POC，经由原生动物介导的捕食过程进入
到主食物链［14］。病毒通过裂解宿主细胞介入微食

物环循环:裂解客观上减少了细菌被捕食者捕食的
量，在裂 解 过 程中产生的 部 分 溶解 性 有 机 物
(Dissolved Organic Matter，DOM)又重新被细菌利
用，使得一部分物质和能量在微食物环中再循环，减
少了物质和能量往更高营养级的输送，从而改变了
海洋生态系统中的物质循环和能量流动［15］。这就
是在微食物环理论基础上提出的病毒回路 ( Viral
shunt)的概念。病毒回路中产生的大量 DOC 对一
些限制性营养盐(如 N、P、Fe)的再利用有着重要意
义，特别是贫营养海区。因此，病毒对于 BP 的影响
可以分为以下两个方面:(1)削弱 BP 的效率:病毒
的裂解作用不仅会降低浮游植物的光合作用，减少
海洋中碳的固定量，同时裂解产生的 DOC 也能够刺
激细菌的呼吸作用，增加 CO2 的释放，从而削弱 BP
作为 CO2 汇的作用;(2)增加 BP 的效率:病毒裂解
宿主细胞后，作为控制初级生产力的重要元素 N 和
P 迅速被微生物再度利用，一些含碳量高的物质(如
细胞壁)通过聚合或者吸附等作用沉降到深海，因
此，病毒通过改变输出物质中碳的比例来影响 BP
的效率。

海洋中有机碳除了颗粒形态之外，大部分是以
DOC 的形式存在，并且大部分的 DOC 以惰性溶解
有 机 碳 ( Ｒecalcitrant Dissolved Organic Carbon，
ＲDOC)的形式存在［16］。 Jiao 等提出了基于微型生
物生态过程的“微型生物碳泵”(Microbial Carbon
Pump，MCP)［17 － 20］，指出海洋中微型生物是 ＲDOC
的主要生产者，微型生物生态过程产生的 ＲDOC 可
在海洋中保存数千年，是海洋储碳的重要部分。在
病毒导致的宿主裂解过程中，部分复杂的高分子有
机物物质 (如多聚体、细胞碎片等 ) 成为潜在的
ＲDOC，在海洋中它们呈现生物利用惰性特征。虽
然在裂解过程中只有少量的 DOC 为 ＲDOC，但病毒
巨大的数量及病毒导致细胞裂解的比例使我们不能
忽视病毒对海洋 ＲDOC 库积累的贡献。病毒在
MCP 中重要地位还体现在病毒裂解直接影响着宿
主(如细菌和古菌)的群落结构:病毒通过裂解作用
直接影响细菌和古菌的丰度、生产力、群落结构和多
样性［21］;另一方面，病毒裂解产生的营养物质被未
裂解的细菌和古菌利用，进而影响这些微型生物类
群的生态特性及生态功能。

此外，人们往往着重关注病毒裂解宿主释放碳
和营养物质的过程，而忽视了病毒粒子本身的生态

8901



杨芸兰等: 气候变化对海洋病毒生态特性及其生物地球化学效应的影响 ． /微生物学报(2015)55(9)

效应。虽然单个病 毒粒子的含碳量 ( 0. 055 －
0. 200 fg)远远小于宿主细胞的含碳量，但因为其数
量巨大，使得人们无法忽视病毒在海洋碳库中的地
位［1］。病毒颗粒中所含的氮和磷也逐渐引起人们
的关注。Jover 等通过模型估算出病毒头部所含大
分子的数量、衣壳中蛋白含量以及遗传物质中核酸
的量，并根据化学计量法估算出单个病毒粒子中氮
的含量为 0. 0078 － 0. 0200 fg，磷的含量为 0. 0025 －
0. 0074 fg。病毒颗粒中的氮和磷是海洋有机氮库和
有机磷库的重要组成，在某些海区，病毒颗粒中的磷
含量可以占到有机磷库的 5%。同时，海洋病毒与
宿主之间化学计量的不匹配为病毒回路中有机物的

循环提供了另一种机制［22 － 23］，促进了病毒回路中
营养物质的循环和能量的流动，特别在贫营养海域
的作用尤其显著。

3 气候变化因子对海洋病毒的影响

全球气候变化导致了一系列的海洋环境变化，
如海面升温、海洋酸化、营养盐和海水盐度变化、低
氧区扩大等。这些环境变化可以通过影响宿主的生
理生态特性影响病毒的生命周期、生态策略、以及病
毒-宿主之间的相互作用，也可以直接影响病毒颗粒
的生态特性(图 1)［11，24］。

图 1． 全球气候变化对海洋病毒的影响
Figure 1． The effects of global climate change on viruses．

IPCC 第五次评估报告( IPCC AＲ5)分析表明，

海洋上层 75 m 深以上的海水温度升幅为每 10 年
0. 11 ℃ (0. 09 － 0. 13 ℃ )［25］。升温对海洋生态系统
的影响主要通过减缓垂直层和对流层的混合程度，

增加温度分层，从而减少上层海洋无机营养盐的供
应以及增加上部混合层光合生物的光照可用性，影
响生物个体的生理适应性和依赖于物种的耐受性，

改变生物体新陈代谢的过程。海洋中异养新陈代谢

过程比自养新陈代谢过程对温度更敏感，因此温度
的升高将对海洋食物网产生直接影响。升温对病毒
的影响主要体现在温度对病毒-宿主之间相互作用
的影响。在一定温度范围内，温度的升高将促使原
核异养生产力升高，进而导致病毒释放量的增加和
病毒潜伏期的缩短［26］。此外，温度的升高促使病毒
介导的原核生物死亡率升高，原核细胞裂解释放的
酶、高分子有机物及细胞碎片又将反过来促进病毒
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粒子的降解［10 － 11，27］。温度对海洋病毒的影响还体
现在增强水体中酶的活性，促进病毒衣壳的降
解［28］。虽然总体来看，升温将导致病毒丰度呈现下
降趋势，但不同海区温度对病毒丰度产生的影响也
存在差异。有研究表明温带海区温度的上升可能会
导致病毒丰度呈现倍数增长，寒温带等海区病毒丰
度的变化则较为缓慢，这些现象表明影响海洋病毒
的因素十分复杂，还应考虑除温度之外的其他影响
因素，如太阳辐射、限制性营养盐浓度、海水盐度等。
目前温度对病毒生态策略的影响是不明确的，有研
究提出温度的改变对病毒生态策略没有显著影
响［29］。

海洋升温会增强海洋中的垂直分层、导致上层
海洋的营养盐供给发生变化，从而对微生物的生长
起着重要的调控作用。营养盐限制对病毒的影响主
要集中在病毒生态策略的转变。营养盐供给影响宿
主的生理状态，进而影响病毒是否裂解细胞或者以
溶源性存在。在营养盐浓度较低的环境中，较高的
病毒与细菌丰度比值 (Virus-Bacterium-Ｒatio，VBＲ)
使得病毒为了维护自身的利益与宿主共存，更加趋
向于溶源性侵染生存策略。在富营养的近岸和河口
环境中则发现裂解性病毒比溶源性病毒更丰富［30］，
证明生态系统营养状态影响病毒的生态策略。另
外，海洋中营养盐限制可能会减小宿主细胞的基因
大小，从而阻止病毒的侵染，添加营养盐可以促进宿
主细胞的生长并且加快裂解性病毒的生成［31］。环
境中营养盐限制，特别是磷的限制，不仅会影响病毒
的生态策略，也可能延长病毒的潜伏期，降低病毒的
裂解量。研究结果显示，增加磷的供应后蓝细菌病
毒的复制速率加快［32］。此外，在 P 丰富的条件下病
毒对聚球藻 WH7803 的裂解率达到 100%，在 P 限
制的情况下裂解率却只有 9. 3%［33］。在恒化培养
过程中，当 P 限制程度为 0. 97 μmax时，病毒的潜伏
期延长了 150%，同时裂解量降低了 80%，当 P 限制
程度为 0. 32 μmax时，病毒的潜伏期延长 300%［34］。

海洋升温还将导致海水混合减弱，影响上层海
洋中的光强度。光的强弱是影响海洋初级生产力最
重要的因素，同时也将影响对光敏感的生物的生长
过程。光能够通过降解蛋白、改变结构和降低侵染
性直接影响病毒，也能够通过宿主的光合作用间接
影响病毒。不同的病毒对光的敏感程度存在差异，
如 DNA 病毒比 ＲNA 病毒对紫外光照更敏感，特别

是双链 DNA 病毒［35］。有研究提出，光对病毒的影
响更倾向于破坏病毒粒子的侵染性。在蓝细菌
Synechococcus sp． WH7803 及其病毒 S-PM2 的研究
中发现，不同光照强度对病毒 S-PM2 的降解率不存
在差异，但在光照越强的条件下，病毒粒子的侵染性
越低［34］。病毒侵染宿主细胞的过程依赖于光照，但
宿主细胞的裂解则主要发生在夜间，这也将减少紫
外光线对病毒粒子的损害［36 － 37］。在光照-黑暗持续
交替条件下进行病毒侵染宿主实验，发现病毒的生
命周期不受光的影响，说明宿主能够不依赖于光提
供病毒复制和宿主细胞裂解所需的能量［38 － 39］。若
延长黑暗时间，宿主细胞的裂解和病毒粒子的释放
也随之延迟，推测原因为宿主所含有的能量能够满
足病毒粒子的产生，但需要消耗宿主的光合能量，可
能与宿主细胞的大小有关［40］。

海洋中 CO2 浓度的升高有利于浮游植物、大型
海藻和高等海洋植物等的生长及固碳，促进海洋中
有机物质的生成。同时，CO2 浓度的升高也将导致

海水中 CO3
2 －浓度和 CaCO3 饱和度的降低，对海洋

钙化生物(如球石藻)造成严重损害，影响海洋吸收
大气中 CO2 的速率。病毒对 pH 值具有一定的适应
范围，超出这个范围病毒将无法生存，在这个范围中
病毒粒子的吸附性将随 pH 的降低而增强［41 － 42］。
Larsen 等在自然海区通过流式细胞仪对病毒类群进
行分类及定量的研究中发现，EhV(Emiliania huxleyi
virus)和高荧光病毒(High Fluorescence Virus，HFV)
的丰度随着 CO2 浓度的升高而降低，其宿主丰度却

随着 CO2 浓度的升高而升高
［43］。然而，Carreira 等

在实验室内的研究中却得到了与之相反的结果，原
因可能是病毒无法适应 pH 值在短时间内突然降
低，同时也说明在自然环境下实验与室内实验存在
较大的差异［44］。因此，有研究者提出海洋酸化并不
直接作用于病毒粒子，对病毒粒子的侵染性和结构
不产生影响，而是通过对宿主细胞产生作用从而影
响病毒的裂解量、潜伏期、隐蔽期等［34，45］。因此，对
海洋酸化敏感的微生物(如钙化生物、蓝细菌、硝化
细菌 /古菌、含视紫质浮游细菌等)病毒可能会受到
相对大的影响。

海洋微生物对盐度存在一定的适应范围，超出
这个适应范围将导致细胞的破裂。盐度在影响宿主
生理状态的同时也将对病毒产生影响，主要体现在
病毒生态策略、裂解量和潜伏期的改变。Husson-
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Kao 等利用透射电子显微镜观察到溶源性宿主细胞
释放的噬菌体片段，说明宿主细胞发生破裂，盐度的
变化会影响病毒的稳定性［46］。在一些诱导实验中
也发现，大部分病毒在低盐度下失去活性，而当环境
中盐度增加时，病毒粒子的稳定性也随之增强。
Williamson ＆ Paul 在 φHSIC /L． pelagia 病毒-宿主实
验体系中发现，高盐度环境不仅刺激宿主细胞的生
长，也提高了病毒的裂解量，而在盐度较低的情况
下，“伪溶源性”侵染比例升高［29］。盐度的改变还可
能影响病毒的吸附性，高盐环境下病毒能够有效的
进行吸附，特别当环境中多价阳离子浓度增加时，病
毒的吸附性增强［47］。

全球气候变化还将导致海洋环境中低氧区的不
断扩大。溶解氧浓度对海洋生物地球化学循环，特
别是限制性营养物质 N、P 的循环，有着非常重要的
影响。低氧区的扩大将影响海洋生物和微生物的分
布，可能会导致其行为和作用的改变。有研究证实，
在不利于原生生物生存的低氧环境下，病毒介导的
原核生物死亡率可能上升［11］。Schwenck 在北太平
洋东部的低氧区对病毒群落进行了研究，发现低氧
环境中病毒的侵染性依旧保持较高的水平，但低氧
影响了病毒群落的组成［48］。此外，人们发现低氧环
境中病毒丰度、生产力和降解率都比较高，这说明低
氧可能会加快病毒的生命周期［49］。

4 结论和展望

海洋病毒个体虽小，但数量巨大，通过侵染和裂
解海洋生态系统中的细菌 /古菌、浮游植物、浮游动
物等宿主，影响海洋生物地球化学循环过程，是“全
球尺度过程的纳米尺度推动者”［15］。全球气候变化
导致的一系列海洋环境变化(海面升温、海洋酸化、
营养盐和海水盐度变化、低氧区扩大等)，对海洋病
毒的生态特性产生重要影响，值得在全球变化研究
中关注。此外，针对目前的研究现状，笔者提出以下
两点研究方向:(1)在深入研究气候变化因子对病
毒影响的同时，评估病毒对海洋环境变化的反馈，了
解二者之间的相互作用机制和效应;(2)全球气候
变化伴随着人类活动对海洋，特别是近海，环境影响
的日益增强，人类活动导致的富营养化、赤潮爆发、
酸化以及其他污染物质的排放对病毒生态特性和生
态效应产生影响值得引起关注［50］。

致谢:感谢厦门大学近海海洋环境科学国家重点实
验室危威博士对文章撰写的帮助。
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Effects of global climate change on the ecological
characteristics and biogeochemical significance of marine
viruses -A review

Yunlan Yang1，2，Lanlan Cai1，2，Ｒui Zhang1，2 *
1 State Key Laboratory of Marine Environmental Science，Xiamen University，Xiamen 361102，Fujian Province，China
2 Institute of Marine Microbes and Ecospheres，Xiamen University，Xiamen 361102，Fujian Province，China

Abstract:As the most abundance biological agents in the oceans，viruses can influence the physiological and ecological
characteristics of host cells through viral infections and lysis，and affect the nutrient and energy cycles of the marine food
chain． Thus，they are the major players in the ocean biogeochemical processes． The problems caused by global climate
changes，such as sea-surface warming，acidification，nutrients availability，and deoxygenation，have the potential effects
on marine viruses and subsequently their ecological and biogeochemical function in the ocean． Here，we reviewed the
potential impacts of global climate change on the ecological characteristics ( e． g． abundance，distribution，life cycle and
the host-virus interactions) and biogeochemical significance ( e． g． carbon cycling) of marine viruses． We proposed that
marine viruses should not be ignored in the global climate change study．
Keywords: marine viruses，carbon cycle，global climate change
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