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噬藻体生物多样性的研究动态 

张奇亚 
(中国科学院水生生物研究所 淡水生态与生物技术国家重点实验室  湖北 武汉  430072) 

 
 

摘  要: 噬藻体(Cyanophage)是感染原核生物蓝藻(Cyanobacteria)的病毒，广泛分布于各种水生

态系统中，对调控初级生产力、蓝藻种群密度及结构演替、微生物间基因转移以及全球生物地

理化学循环等方面有重大影响。关注噬藻体的生物多样性，发现其感染相关基因，阐明噬藻体

与宿主蓝藻的相互作用，将为藻华控制及认识病毒在复杂水环境中的功能提供重要信息。本文

就噬藻体生物多样性, 包括生态系统多样性、物种多样性及遗传多样性研究动态做一综述。 
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Abstract: Cyanophages are viruses that infect prokaryotic blue-green algae (cyanobacteria) and 
widespread in different types of aquatic ecosystems. They can have a significant impact on regulation 
of primary productivity rate, density and succession of cyanobacteria, genetic transfer between 
microorganism, and global biogeochemical cycles, respectively. Thereby paying special attention to 
biodiversity of cyanophages, discovering cyanophage genes involved in the infection, clarifying the 
interaction between cyanophage and host, can also provide important information for developing 
novel approaches to control of cyanobacterial blooms and understanding the role of viruses play in 
complex water environments. This review focuses on recent advances in researches of the 
cyanophage biodiversity, including the ecosystem diversity, species diversity and genetic diversity of 
cyanophage. 
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在生物圈中，病毒被认为是最具丰富形式的生

物类群[1]。据测算海洋病毒浓度平均为 3×109个/L，

而在水体环境中病毒的总量超过 1030个[2-3]。它们

是存在于水生态系统中个体最小、丰度最高的组

成部分，也是许多生态系统过程的基本驱动力。 

已知在水生病毒 (Aquatic virus—viruses in 



546 微生物学通报 Microbiol. China 2014, Vol.41, No.3 

  

http://journals.im.ac.cn/wswxtbcn 

aquatic ecosystems)中 , 有许多是感染原核蓝藻

(Cyanobacteria，或称蓝菌)的噬藻体(Cyanophage，

或 称 噬 蓝 菌 体 )[4-14] 。 从 最 初 鉴 定 噬 藻 体

“LPP”[15-16]，到发现巨病毒(Giant virus)、噬病毒

体 (Virophage) 和 转 座 病 毒 体 (Transpovirons)    

等[17-21]；从水华蓝藻噬藻体的超微形态观察、分

离培养与核酸制备[22-28]，到借助低温电子断层扫

描 、 泛 基 因 组 (Pan-genome) 和 宏 基 因 组

(Metagenomins)测序、功能基因鉴定与系统进化生

物信息分析等，用于噬藻体侵染过程动态行为可

视监察、揭示噬藻体分子结构与侵染机制[29-45]；

从“浮游病毒(Virioplankton)”概念的提出[46]，到了

解水生病毒的种群多样性与丰度[47-50]及在环境气

候和全球地理化学循环中的作用[10,51-54]；从起初

测定淡水噬藻体基因组序列[55]，到解析系列巨型

或超大型淡水病毒全基因组结构，如米米病毒

(Mimiviruses，基因组 118 万个碱基对)、潘多拉

病毒(Pandoraviruses，基因组 250万个碱基对，含

2 500个潜在基因)[56-57]，这些都意味着噬藻体等

水生病毒的研究不断有新突破。研究表明，包括

噬藻体在内的水生病毒不仅具有丰富的生物多样

性，是亟待开发的全球最大生物多样性基因库，

且这些病毒还具有控制藻华(赤潮)、调节水生态

系统结构、以纳米尺度驱动全球生物地理化学循

环的重大作用，是不可忽视的战略生物资      

源[51,58-62]。同时，这些研究极大地拓展了人类对

水生病毒生物多样性的认识，也展现出尚待探索

的水生病毒学未知领域。 

我国关于水环境病毒的研究，始于 20 世纪

80年代。武汉大学张楚瑜实验室对长江和武汉东

湖水体中的病毒进行测试分析，并对检测到人类

肠道病毒的结果做了报道[63-64]。至 90 年代初中

期，国内学者多关注水环境中的人类病原病毒。

笔者曾就“环境病毒与人类健康”发表述评，呼吁

加强对水环境病毒研究[65]。中国预防医学科学院

方肇寅等对不同地表饮用水源中的病毒进行了监

测[66]。而 90年代后期，才有关于藻病毒的报道，

中国科学院微生物研究所田波实验室针对藻类与

人类的密切关系及生态学意义，从分离鉴定小球

藻病毒入手，进行了真核藻病毒的分离和基因组

核酸制备研究[67]。自 21世纪初开始，中国科学院

微生物研究所、水生生物研究所、武汉病毒研究

所、地球化学研究所、海洋研究所、东北地理与

农业生态研究所等中科院多个研究所，武汉大学、

浙江大学、厦门大学、中国海洋大学、华中师范

大学、上海海洋大学、昆明理工大学等多个院校，

以及江苏省水产技术推广站、国家海洋环境监测

中心及辽宁海洋水科院等单位的学者，围绕在淡

水、海水和热泉等多种水环境中的噬藻体及不同

水生微生物病毒，开展了检测技术、时空分布、

丰度高低、噬菌体纯培养、理化及生物学特性、

基因组结构及功能基因等多方面研究。 

三十余年来，国内外关于噬藻体的研究纵横

交织，相互促进。许多学者在教科书、论著以及

专业期刊和杂志中，从不同层面报道了噬藻体等

水生病毒研究的结果与进展[12,61,68-78]。在此，本

文主要就噬藻体生物多样性的研究动态作一概述。 

1  噬藻体生态系统多样性 

噬藻体是以蓝藻为宿主的病毒。蓝藻作为光

合自养生物，是地球上出现最早的原核生物，在

只要有水和有光的地方就有它们的踪迹，因而在

江河湖海的水中、蓄有静止或流动的淡水或咸水

湿地、热泉和冰窟等水环境中也都可能存在噬藻

体。我国幅员辽阔，自然条件复杂，水生态系统

多样，物种生态组成和群落结构会因时空分布与

温度高低不同而存在差异。 

1.1  淡水噬藻体与水生微生物病毒 

位于武汉市的东湖是我国最大的城中湖，也

是在长江中下游具代表性的浅水型富营养化湖

泊。刘艳鸣等运用透射电镜及荧光显微技术，对

东湖水样中的浮游病毒丰度及多样性进行了研

究。结果显示，东湖中浮游病毒的丰度达到    

108个/mL[79]。还深入分析了湖区不同采样站周年

浮游病毒丰度及种群结构的动态变化，结果为：
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浮游病毒丰度在春季最高，冬季最低。从病毒类

群的大小来看，东湖水中的优势类群是 30–60 nm

组的浮游病毒，约占总量的 62%；而从形态来看，

有尾浮游病毒含量接近 50%。浮游病毒丰度与叶

绿素 a含量(标志浮游植物的生物量)相关性显著，

而与浮游细菌丰度相关性不显著，这表明东湖浮

游病毒的宿主主要是蓝藻和浮游植物[80-81]。因此

可认为，东湖水中的病毒主要是噬藻体。 

陆婷等应用 SYBR Green I荧光显微镜计数，

检测了位于贵州兼具蓄水、供水和防洪功能的阿

哈湖及百花湖中浮游病毒的丰度。这是两个均为

季节性缺氧、但又具有不同化学背景和营养程度

的高原淡水湖。结果显示，病毒丰度与细菌丰度

的比值 (VBR)变化范围为 4–13；病毒丰度为

(1.87–12.50)×107 个/mL，各取样点的病毒丰度大

小顺序为：百花湖>阿哈湖入湖区>阿哈湖湖心区；

病毒丰度由湖水表层至底层呈减少趋势。在阿哈

湖湖心区，病毒丰度与溶解性有机碳(Dissolved 

organic carbon，DOC)呈显著正相关[82]。 

孙小磊等运用荧光显微计数，对湖北省 15个

营养水平不同的淡水湿地水样中的浮游病毒进行

测试，结果浮游病毒丰度与活菌数和叶绿素 a 浓

度显著相关，也与溶氧量 (Chemical oxygen 

demand，COD)和水温显著相关。认为在富营养化

水体中，噬菌体(而不是噬藻体)是水体中浮游病

毒的优势种类[83]。 

国内对淡水噬藻体的分离和鉴定工作与此同

时也在进行中。赵以军等分离到一株裂解绍线藻

和席藻的噬藻体，这是一株含 36 kb DNA基因组

的短尾噬藻体；27 °C时裂解织线藻的周期为 4 h，

释放量约 200 个空斑形成单位 (Plaque forming 

unit，PFU)/细胞。60 °C处理 10 min可使 99%噬

藻体失活[84]。汤显春等电镜分别观察到 2株滇池

微囊藻噬藻体，一株是头部、尾部直径分别约为

61 nm和 288 nm×10 nm的长尾噬藻体，另一株是

头部、尾部直径分别约为 56 nm和 156 nm×12 nm

的短尾噬菌体[85]。高恶斌等从东湖水样中分离到

一株感染和裂解水华蓝藻的噬藻体(Planktothrix 

agardhii Virus from Lake Donghu，PaV-LD)，并采

用终点稀释方法对 PaV-LD 进行纯化。电镜观察

显示，PaV-LD是平均直径约 80 nm的无尾二十面

体病毒；其感染宿主细胞的潜伏期为 2–3 d，子代

噬藻体释放量为 350 个感染活性单位(Infectious 

uints，IU)/细胞。PaV-LD 对氯仿不敏感；pH 在

4.5–10.0范围时，PaV-LD感染活性稳定；低温下

能较长时间保存，但当保存温度高于 50 °C 时，

就使之完全灭活[25]。刘露等在太湖蓝藻水华暴发

区的水样中，筛选到一株感染铜绿微囊藻、直径

约 50 nm的短尾噬藻体。测定结果显示，当感染

复数(Multiplicity of infection，MOI)为 10−5时，该

噬藻体感染铜绿微囊藻的潜伏期为 2 h，裂解期为

4–6 h，稳定期为 6–12 h，裂解量为 4 PFU/细胞。

在不加保护剂时，此噬藻体在−20 °C和−80 °C条

件下保存会失活，但在 4 °C条件下保存其感染活

性可维持 50 d以上[86]。 

1.2  海水噬藻体与水生微生物病毒 

Wang 等利用流式术对青岛近海海域微型浮游

生物(含病毒)的丰度及分布进行了测试分析。结果

显示病毒丰度范围从 7×106个/mL到 5×107个/mL，

在取样海域中，病毒丰度的垂直分布无显著差异[87]。

赵苑等在 2007年 6–8月，利用荧光显微镜技术对胶

州湾 14个站点的浮游病毒丰度进行了检测，分析病

毒在不同月份的水平与垂直分布变化，结果显示，

胶州湾浮游病毒的丰度平均值约为(6±5)×107个/mL，

在 7 月，病毒丰度明显高于另外两个月，并呈现

从湾内、湾口至湾外递减的趋势；其中藻类病毒

占总浮游病毒的比例较高；在病毒丰度超过   

108个/mL的 9个样品中，8个来自胶州湾内采样

站，仅 1个来自湾口[88]。段翠兰等对江苏沿海海

域浮游病毒丰度进行四季调查。结果显示，苏北

浅滩海域病毒含量最高，约为 5×107个/mL；吕泗

海域最低，为 3×104个/mL；冬季最高，夏季次之，

春秋季较低；同时，除秋季外，水体表层浮游病

毒丰度高于底层；春季浮游病毒与叶绿素 a 和细
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菌均存在显著相关性[89]。于佐安等利用荧光显微

技术，对大连市长海县大长山岛和广鹿岛两个虾

夷扇贝养殖海区内，浮游病毒的水平与垂直分布

及季节变化进行测试分析。结果显示，浮游病毒

丰度在近岸水域高于远岸水域，海水表层高于 10 m

水层及底层，春夏两季高于秋冬，与叶绿素 a 和

水温呈正相关，而与盐度和溶氧浓度无显著相  

关性[90]。 

1.3  极端水环境中的微生物病毒 

党亚锋等采用电子显微镜、双层平板及 DNA

限制性酶切分析等方法，从腾冲热海 61–94 °C酸

性热泉富集液中分离纯化病毒，并对它们的形态

特征进行观察分析。存在头尾型、丝状、球状、

纺锤形等多种不同形态的病毒颗粒；结果还显示

不同酸性热泉样品富集培养物中病毒 DNA 的限

制性酶切图谱存在明显差异。结果表明，腾冲热

海高温酸性热泉中病毒具有形态种类多样性。同

时分离到一株呈纺锤形、大小为 220 nm×80 nm，

简 称 为 STSV2 (Sulfolobus tengchongensis 

spindle-shaped virus)的硫化叶菌病毒[91]。 

2  噬藻体及水生微生物病毒的物种多样性 

由于病毒的微观属性及纯培养技术的限制，

人类对病毒物种多样性的了解很有限，但从超微

结构和极端水环境中微生物病毒类群来看，噬藻

体物种的多样性还是能由此窥见一斑。 

2.1  噬藻体形态种类的多样性 

迄今通过负染电镜观察到的噬藻体和噬菌体

总数超过 6 000 株，为已知最大的病毒群。其中

有 96%或更多噬藻体与噬菌体为含双链 DNA 的

有尾病毒，其它则为含单链或双链的DNA或RNA

基因组的多面体、丝状体或呈多形性的病毒[92-93]。

常 见 的 噬 藻 体 分 类 可 归 属 为 有 肌 尾 科

(Myoviridae)、长尾科 (Siphoviridae)和短尾科

(Podoviridae)；此外还有多科无尾目噬藻体，如：

微 小 噬 菌 体 科 (Microviridae)、 被 脂 病 毒 科

(Corticoviridae)、复层噬菌体科(Tectiviridae)、光

滑 噬 菌 体 科 (Leviviridae) 、 囊 状 噬 菌 科

(Cystoviridae)、丝状噬菌体科(Inoviridae)和芽生

噬菌体科(Plasmaviridae)。国际病毒分类的权威机

构(The International Committee on Taxonomy of 

Viruses，国际病毒分类委员会)在近期发布的第九

次报告中，将已认定的病毒归类分为 6 个目、87

个科和 349 个属，其中一个目就是有尾噬菌体目

(Caudovirales)[94-95]。可见有尾噬藻体归属有尾目，

此外归为其它病毒目或分类待定。 

噬藻体的主要形态特征见图 1。对噬藻体家族

的形态、分类地位、基因组类型及大小比较见表 1。 

笔者实验室借助电镜对来自武汉东湖超富营

养区水样进行观察，初步可见有 76种形态各异、

具近似球形头部、有尾或无尾的病毒颗粒，其中

长尾病毒科 26 种、肌尾病毒科 27 种、短尾病毒

科 12种、复层噬菌体科 2种、囊状噬菌体科 2种、

微小纺锤噬菌体科 2 种、覆盖噬菌体科 1 种和 4

种其它形态的病毒颗粒。另外还观察到了一些线

状、杆状、弹状和多边形的浮游病毒颗粒。这表

明东湖水环境中的浮游病毒不仅丰度极高，而且

形态丰富多样[79]。 

 
 

图 1  噬藻体形态示意图 
Figure 1  Schematic representation of cyanophag 
morphologies 
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表 1  噬藻体家族信息纵览[92-94] 
Table 1  Overview of cyanophage families[92-94] 

Shape Order or family Nucleic acid particulars size Member Number 

 Caudovirales有尾目 dsDNA (L), no envelope   

 
Myoviridae肌尾科 Tail contractile T4 1 312 

 
Siphoviridae长尾科 Tail long, noncontractile l 3 262 

 
Podoviridae短尾科 Tail short T7 771 

 Unassigned待定目    

 
Microviridae微小噬菌体科 ssDNA (C), 27 nm, 12 knoblike capsomers X174 38 

 
Corticoviridae被脂病毒科 dsDNA (C), complex capsid, lipids, 63 nm PM2 3? 

 
Tectiviridae复层噬菌体科 dsDNA (L), nner lipid vesicle, pseudo-tail, 60 nm PRD1 19 

 Leviviridae光滑噬菌体科 ssRNA (L), 23 nm, like poliovirus MS2 38 

 
Cystoviridae囊状噬菌科 dsRNA (L), segmented, lipidic envelope, 70–80 nm 6 3 

 Inoviridae丝状噬菌体科 ssDNA (C), filaments or rods, (85–1 950)×7 nm fd 66 

 
Plasmaviridae芽生噬菌体科 dsDNA (C), lipidic envelope, no capsid, 80 nm MVL2 5 

Note: C: Circular; L: Linear. 

 

2.2  水生微生物病毒的种类多样性 

在极端水环境中，存在一些特殊的藻和微生

物，如南极的冰藻[96]、温泉的红藻[97]等，而宿主

类型不同就会导致噬藻体种属和形态有差异。有

趣的是从海洋或热泉等特殊水环境中，发现了许

多奇特的病毒类群。见图 2，从形态来看，可分

为瓶形(Bottle-shaped)、纺锤形(Spindle-shaped)、

水 滴 形 (Droplet-shaped) 、 双 尾 形 (Double 

tailed-shaped)、纤维状(Filamentous-shaped)和棒状

(Rod-shaped)等。其中有呈瓶形的有瓶形噬菌体科

Ampullaviridae；呈小纺锤形的有纺锤形噬菌体科

Fuselloviridae 和 盐 末 端 蛋 白 噬 菌 体 属

Salterprovirus 病毒；呈水滴样的微滴形噬菌体科

Guttaviridae 病毒等；双尾形，有二突病毒科

Bicaudaviridae的病毒；呈纤维状、有囊膜、可分

为 α脂毛噬菌体属 Alphalipothrixvirus、β 脂毛噬

菌体属 Betalipothrixvirus、 γ 脂毛噬菌体属

Gammalipothrixvirus 和  脂 毛 噬 菌 体 属

Deltalipothrixvirus 等 4 个属的有脂毛噬菌体科

Lipothrixviridae 病毒；还有呈棒状的有小杆状噬

菌体科 Rudiviridae病毒，一端带有纹饰。 

国外学者对在极端水环境中，形态特殊的病

毒种类已进行了大量观察和研究。La Scola 等在

英格兰布拉德福德市(Bradford)一座冷却水塔的

水样中，观察到体积大小接近细菌、被称为拟菌

病毒(Mimivirus)的巨病毒[17]。而 Sime-Ngando 等 
 

 
 

图 2  不同热泉古菌病毒形态的示意图 
Figure 2  Schematic representation of various 
Crenarchaeota virion morphologies 
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在非洲塞内加尔玫瑰湖(一个超盐湖)的水样中，

观察到发夹形、杆状、小念珠状、钩状、蝌蚪状、

芦苇状等不同形态的病毒[98]。随后，Fischer等揭

示在巨病毒内，还存在貌似卫星病毒、但抑制或

损害所寄生病毒的噬病毒体(Virophage)[50]。Yau

等在对南极一个高盐湖的水样进行分析时，从感

染藻的大 DNA病毒(Phycodnavirus)中检出呈二十

面体的有机湖噬病毒体(Organic lake virophage，

OLV)，这是继变形虫病毒 APMV (Acanthamoeba 

polyphaga mimivirus) 的 噬 病 毒 体 (Sputnik 

virophage) 和 鞭 毛 虫 病 毒 CroV (Cafeteria 

roenbergensis virus)的噬病毒体(Mavirus virophage)

之后，所报道的第三个噬病毒体[99]。Fischer等指

出这些噬病毒体能将宿主病毒和其它微生物的基

因转移到自己的基因组中，产生显著的基因混合

效果[100]。当噬病毒体中部分独立核酸片段在融合

宿主基因组后，能再次穿梭，并可能成为巨型病

毒之间基因交换的载体。这些移动的 DNA片段类

似在活细胞基因组中穿梭的转座子，因而被称为

转座病毒体(Transpovirons)。Desnues 等经分析认

为，这些转座病毒体还能随机插入拟菌病毒的基

因组中，在病毒间进行基因转移，进而影响巨病

毒基因组的组成与结构[20]。 

Philippe 等近期在不同大陆发现了两株更大

的病毒——“潘多拉病毒(Pandoravirus)”。其中一

株是来自澳大利亚墨尔本附近淡水池塘水样中的

噬藻体 Pandoravirus dulcis，另一株是来自智利

Tunquen河口水样中的病毒 Pandoravirus salinus。

它们的基因组 DNA含 190–250万个碱基对，大小

甚至达到已知拟菌病毒科成员Megavirus的两倍。

在普通显微镜下观察，这些巨型病毒更像是一些

活着的细胞，而不是人们所熟悉的病毒。

Pandoravirus dulcis 的宿主是一类呈全球分布的

海 洋 微 型 浮 游 植 物 球 石 藻 (Coccolithophore 

Emiliania huxleyi)，该藻是海洋生态系统的重要组 

成部分，也是大洋产生大规模白色水华的原因。

有关结果提示，这类病毒有广泛的地域分布[57]。

拟菌病毒(Mimivirus)、噬病毒体(Virophage)和潘

多拉病毒(Pandoravirus)形态模式见图 3。 

3  噬藻体的遗传多样性 

遗传多样性主要表现为生物种群内基因组或

基因的变化，因此通过测试基因组的大小、序列

和结构，可获得噬藻体遗传多样性的更多知识。

Kelly等揭示噬藻体普遍存在基因增减和变异，如

新增来自宿主藻的基因、出现病毒复制相关基因

及病毒结构基因变化等，噬藻体基因组的这些结

构变化导致噬藻体遗传多样性 [101]。Bryan 等和

Dreher 等经研究证明，噬藻体携带大量来自宿主

的基因，使之成为含有丰富基因种类的基因    

库[102-103]。Clasen 等认为病毒与宿主藻之间进行 
 

 
 

图 3  拟菌病毒、噬病毒体和潘多拉病毒模式图 
Figure 3  Schematic representation of Mimvivrus, 
Virophage and Pandoravirus morphologies 
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基因水平转移也是造成噬藻体遗传多样性的原 

因[104]。Culley等经数据分析，认为海洋病毒有超

过 60%的基因序列在 GenBank中找不到[105]。 

3.1  已知噬藻体基因组及其遗传学特征 

迄今，仅测定了 8株淡水噬藻体全基因组序列，

它们是肌尾噬藻体 MaMV-DC、Ma-LMM01 和

S-CRM01；短尾噬藻体 Pf-WMP3、Pf-WMP4、A-4L

和 PP，以及无尾噬藻体 PaV-LD[26,28,55,103,106-109]。其

中 PaV-LD、MaMV-DC 和 A-4L 三株淡水噬藻体

全基因组为笔者实验室所测定，它们分别为所属

科待定的丝状蓝藻噬藻体 PaV-LD (Planktothrix 

agardhii Virus isolated from Lake Donghu)[109]、铜

绿微囊藻肌尾噬藻体 MaMV-DC (Microcystis 

aeruginosa myovirus isolated from Lake Dianchi)[26]

和鱼腥藻短尾噬藻体 A-4L (Anabaena variabilis 

siphovirius)[28]。现将它们的宿主、基因组大小、

推导的开放阅读框数量等作一比较，见表 2。 

Kimura等对噬藻体尾鞘基因的分析表明，微

囊藻噬藻体基因存在高度遗传多样性[110]。由于淡

水和海水中的微生物群落对渗透压的耐受性存在

差异，推测存在淡水特定的噬藻体分支。因此

Roux等运用宏基因组学方法，对两个淡水湖中的

病毒特异性群落进行了分析和评估，结果不仅凸

显非常广泛的病毒种群遗传多样性，也证实在淡

水水体或其它水生生态系统中，噬藻体基因组结

构的确有所不同[111]。Sullivan等对 16株海洋肌尾

噬藻体与其它 10 株肌尾非噬藻体的基因组进行

分析比较，从中找到 38个与病毒结构或病毒复制

相关的核心基因及 25个噬藻体特有基因[112]。 

刘艳鸣等采用脉冲场凝胶电泳，对东湖水样

中的浮游病毒基因组大小进行了测定。显示在属

于噬藻体和噬菌体的基因组大小范围内，有 5 条

主要核酸带，其大小分别为 20、50、100、150和

250 kb，其中以 20–60 kb的核酸带为强。这也表

明不仅东湖浮游病毒具有基因组多样性，也佐证

其中优势类群为噬藻体[113]。 

通过宏基因组数据集和相关的蛋白质组信息

对海洋病毒进行分析，海洋噬藻体的资料还是比

淡水噬藻体的要多些。据 Hurwitz 等统计截至

2012 年 11 月，基因库中共注册了 115 株海洋噬

藻(菌)体的基因组序列[39]。 

3.2  噬藻体 PaV-LD 基因组的转录时序 

之前，尚未见有关噬藻体基因转录时序的相

关报道。在高恶斌等对丝状蓝藻噬藻体 PaV-LD

全基因组结构进行解析，利用质谱鉴定 PaV-LD

基因组缺少已知噬藻体必备的尾结构蛋白，鉴定

PaV-LD为无尾噬藻体的基础上[109]，进一步利用实

时荧光定量 PCR技术，随机选取 PaV-LD的 14个 
 
 

表 2  八株淡水噬藻体及其基因组 
Table 2  Eight freshwater cyanophages with completely sequenced genomes 

Name Family Host 
Genome 
structure 

Genome size 
(bp) 

No. of 
ORFs 

G+C% 
GenBank 

accession No.

PaV-LD Unassigned Planktothrix Linear 95 299 142 41.5 HQ683709 

MaMV-DC Myoviridae 
Microcystis 
aeruginosa 

Linear 169 223 170 46.0 KF356199 

Ma-LMM01 Myoviridae Microcystis 
Circularly 
permuted linear 

162 109 184 45.0 AB231700 

S-CRM01 Myoviridae Synechococcus 
Circularly 
permuted linear 

178 563 294 39.7 HQ615693 

Pf-WMP4 Podovirdae Phormidium Linear 40 938 41 51.8 DQ875742 

Pf-WMP3 Podovirdae Phormidium Linear 43 249 41 46.5 EF537008 

A-4L Podoviridae Anabaena variabilis Linear 41 750 38 43.4 KF356198 

PP Podovirdae Plectonema and  
Phormidium  

Linear 42 480 41 46.4 KF598865 
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潜在功能基因进行转录分析。如图 4 (结果尚未发

表)所示，PaV-LD 的功能基因依病毒生命周期顺

序基本有规律地进行转录，这些基因转录谱依次

分为：DNA复制相关基因(Replication gene：005R，

007R， 010R)、生物合成相关基因 (Biosynhesis 

gene：018R，020R，022L，036R，037R，053L)、

病毒组装相关基因(Assembly gene：064R，073R)，

以及裂解释放或子代病毒侵入相关基因(Release 

or Enter gene：033R，088R，123L)等四类。在此，

首次提供噬藻体基因组转录和表达具有严格时序

性的直接证据。这样噬藻体可保证合成的蛋白在

其生命活动过程中准确定位与发挥功能，并高效

复制子代噬藻体。 

3.3  噬藻体 PaV-LD 三个已鉴定的功能基因 

Gao 等在进行 PaV-LD 序列比对时认识到基

因组中的 022L 是一个蓝藻 NblA 同源基因，而

该基因通常是使藻胆体蛋白降解的关键基因。通

过基因克隆、免疫印迹、光谱测定和电镜观察等

综合分析，证实 PaV-LD 的 022L 确实是能编码

具有藻胆体降解功能的蛋白 NblA，该蛋白表达

后能使蓝藻培养物由蓝绿色变成浅黄色，细胞中

藻胆体蛋白含量显著下降，导致藻的类囊体结构

遭受破坏，甚至完全消失，从而鉴定出噬藻体

PaV-LD基因组内具有使藻胆体降解的 NblA[109]。

内肽酶 (Endopeptidase)是一种水解细菌 (包括蓝

藻)细胞壁肽聚糖中间部分肽链的酶，Moak等鉴

定了携带这种酶基因的噬藻体[114]。Gründling等

研究证实穿孔素(Holin)是另一种溶细胞的酶，能

使细胞膜形成小孔，从而引起细胞的裂解 [115]。

在解析 PaV-LD基因组之后，显示在该噬藻体基

因组序列中，内肽酶基因 (123L)与穿孔素基因

(124L)连接在一起，形成 123L-124L[109]。李三华

等先经 PCR扩增 PaV-LD编码的内肽酶和穿孔素

基因 123L-124L，构建质粒 pOP123L-124L，再将

其转入模式藻集胞藻 PCC6803 细胞中，形成重

组藻；然后测定并比较重组藻与野生藻的超微结

构及生长速率。结果重组藻出现缺损细胞壁，且

其生长速率也显著低于野生藻。这表明携带噬藻

体 PaV-LD的穿孔素基因和内肽酶基因的重组质

粒不仅能在模式藻 PCC6803 中表达，而且表现

有水解蓝藻细胞壁肽及裂解宿主藻细胞的    

功能[116]。 
 

 
图 4  噬藻体 PaV-LD 的 14 个预测功能基因的转录时序 

Figure 4  Transcriptional analysis of PaV-LD 14 predicted genes 
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3.4  噬藻体几种代谢相关基因 

肽脱甲酰基酶(Peptide deformylase，PDF)是

一种细菌必需的酶，在蛋白质合成中起到从甲硫

氨酸残基脱 N 端甲酰基的作用。Frank 等鉴定出

噬藻体 S-SSM7的 PDF，经测序及晶体结构分析，

找到其作用位点，证实噬藻体编码辅助代谢基因

有利于更多的子代病毒复制[117]。 

Gross 等阐明焦磷核苷酸水解酶(Nucleoside 

triphosphate pyrophosphohydrolase，MazG)可对营

养、压力和应激起调节作用，也是细胞程序性死

亡的调控因子[118]。Bryan等从英吉利海峡的水样

中，分离到一株可编码焦磷酸水解酶 MazG 基因

的聚球藻肌尾噬藻体 S-PM2。另外，在其它水域

噬藻体中也检测到 MazG 基因同源物。分别对不

同噬藻体与宿主的 MazG 基因系统作进化分析，

显示噬藻体与其宿主的 MazG 基因不聚在同一

簇，因而推测噬藻体 MazG 基因并非来自宿主，

而是由噬藻体频繁进行横向基因转移所致[102]。 

DNA聚合酶(DNA-directed DNA polymerase，

DDDP)是各种细胞生物都必备的酶，而编码 DNA

聚合酶的基因可用来预测不同生物体的进化关

系。Labonte等和 Chan等先后从肌尾和短尾病毒

科的噬藻体中，鉴定了编码 DNA聚合酶基因和线

粒体 DNA 聚合酶基因[119-120]。Chen 等根据该基

因设计出简并引物，对美国切萨皮克(Chesapeake)

海湾连续两年进行了夏、冬两季表层、中层及底

层水中的短尾科噬藻体遗传多样性的研究。结果

显示，该海湾短尾科噬藻体相当丰富，且夏季噬

藻体的组成与冬季不同，呈现季节性变化[121]。 

Sebastian 等经研究鉴定碱性磷酸酶(Alkaline 

phosphatase，AP)基因，该基因编码对底物去磷酸

化的酶，在藻类和浮游植物中普遍存在，对其吸

收利用有机磷时起重要作用[122]。Sullivan 等经测

序分析，在海洋噬藻体基因组中也找到编码碱性磷

酸酶的基因[112]。因此，Goldsmith等认为可将海洋

病毒的碱性磷酸酶基因(phoH)作为评估海洋噬藻

体生物多样性的一个新的标记基因[123]。 

3.5  噬藻体光合基因 

海洋蓝藻的光合作用膜像植物叶绿体那样，

也含有两个光合体系，光合体系-I (PSI)调控电子

从质体蓝素向铁氧化还原蛋白转移，光合体系-II 

(PSII)调控电子从水到质体醌的转移。Chen 等认

为噬藻体携带编码 PSII 光合体系的中心蛋白

PsbA 和能与之形成复合物的蛋白 PsbD 基因，而

且可能是一个普遍现象[121]，Chenard 等证实噬藻

体光合基因还具有进化多样性[124-125]。Sharon 等

指出有感染性的噬藻体之所以携带光合系统基因

psbA 与 psbD，不仅能将它们整合到宿主基因组

中，以满足宿主增强光合作用的需要，而且可增

强噬藻体的适应性[126]。当优化光合作用时，噬藻

体的 DNA复制与病毒扩增也处于良好状态，从而

可提高子代病毒产量。 

Breitbart 等提供证据表明，噬藻体兼有光合

作用、磷酸戊糖途径、核苷酸的生物合成三种细

胞代谢途径[127]，并认为噬藻体侵入细胞后，可经

协同进化而获得宿主代谢基因，掌控宿主，从而

提高自身复制效率。 

光合作用和呼吸作用是碳循环的基础，然而

光合作用完成生物固碳，而呼吸作用的戊糖磷酸

途径是氧化脱羧和燃烧释放二氧化碳，这是两个

目的相反的反应。令人费解的是噬藻体携带的宿

主不同的代谢相关基因，究竟是起固碳作用还是

起燃烧作用呢？Thompson等结合生理学、酶学和

测序的方法就此开展研究，结果找到关于噬藻体

调动碳储存燃烧，而不是固碳的相关证据[35]。 

3.6  噬藻体的结构蛋白基因 

通常，噬藻体编码的主要衣壳蛋白基因在特

定病毒种群中具有高度保守性。因此鉴定这类基

因，可将其作为噬藻体感染性及分子进化的靶标

基因，分析噬藻体的病原性，比较其进化地位，

了解噬藻体种群结构、遗传、变异及与宿主互作

等信息。 

肌尾 T4 噬菌体是具有头和尾结构复合形态

的病毒。Leiman 等分析 T4 噬菌体的结构蛋白后
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指出，成熟病毒颗粒所含蛋白超过 40 种 [128]。

Nishima等对 T4尾部结构基因 gp5及其功能进行

了研究，指出该蛋白先通过螺旋运动刺入宿主菌

外膜，然后发挥溶菌酶作用，进一步将孔扩大，

并将遗传物质注入宿主细胞内。结果显示，噬菌

体的结构蛋白 gp5 在病毒侵入宿主时可同时具有

螺旋运动和溶菌酶等多重功能[129]。可见，对 T4

噬菌体功能蛋白研究的结果，能为研究 T4样噬藻

体(T4-like cyanophage)提供借鉴。 

Thompson 等对肌尾噬藻体的结构蛋白基因

g20 和 g23 基因进行研究后，指出这两个基因在

肌尾病毒科噬藻体中是高度保守的[35,130]。Butina

等从贝加尔湖水样中获得 41个 g23克隆，并对其

进行了分类[131]。但 López-Bueno等在南极一个淡

水湖中检出多种 g23 基因，结果同源性较低，其

编码氨基酸的序列与大多数已知同类基因的序列

相似性低于 80%[9]。 

Wang等通过变性梯度凝胶电泳，对不同水稻

田中的噬藻体 g20 进行分析，结果显示它们与来

自淡水噬藻体和海水噬藻体的 g20 有所不同。据

此推测不同水环境中的噬藻体可能分别存在各自

的发育与遗传多样性系统[132]。认为如将 g20作为

噬藻体遗传多样性标记基因，有一定局限性。其

一，该基因只存在于肌尾科噬藻体中，不适用其

它噬藻体；其次，g20基因与 T4噬菌体衣壳蛋白

基因高度同源，在 PCR 扩增过程中有可能将 T4

噬菌体与噬藻体的相关片段都扩增出来，因而出

现假阳性结果。 

Zhou等在对所测定 5株噬病毒体基因组进行

比对分析时了解到，它们含保守基因丛，并且共

享主要衣壳蛋白(Major capsid protein，MCP)和次

要衣壳蛋白(Minor capsid protein，mCP)这两个核

心基因[133]。 

4  噬藻体的纯培养 

数据库中病毒的资料很有限，即使有些噬藻

体基因序列的资料，其中大多数也只是些未知功

能和生理作用的序列信息。由于自然界有许多细

胞微生物都无法进行人工培养，被称为“不可培养

微生物(Viable but nonculturable，VBNC)”[134]。需

要在活的蓝藻细胞内才可复制的噬藻体，其纯培

养也就更困难。因此，对噬藻体等微生物的纯培

养是研究其形态、生理、遗传特性及资源利用的

前提。 

李明源等从明永冰川融水中分离获得一株裂

解性低温噬菌体MYSP03，该噬菌体是一株头部直

径约 72 nm，尾大小为 240 nm×10 nm的长尾型噬菌

体，对氯仿不敏感，基因组为双链 DNA，大小约

66 kb。该噬菌体在 4 °C时具侵染活性，在 4–20 °C 

范围内可产生边缘清晰、透明的噬菌斑，最适感

染温度约 10 °C，最适感染 pH约 9.4[135]。Cai等

从厦门海域分离出一株能够裂解杀藻菌 SP48 的

肌尾噬菌体 øZCW1，并证实该噬菌体可通过裂解

杀藻菌来间接调控赤潮藻塔玛亚历山大藻

(Alexandrium tamarense)的生长[136]。 

为了深入认识噬藻体的分子结构和本质特

征，笔者实验室分别取武汉东湖、云南滇池等淡

水湖泊的水样，对不同蓝藻，如丝状蓝藻、铜绿

微囊藻、鱼腥藻等进行了感染实验。有些噬藻体

获得纯培养，有些噬藻体仅能传数代，但更多的

噬菌体无法培养。只有对纯培养的噬藻体才可进

一步分析其生物学和理化特征。Gao 等在从武汉

东湖水样中分离培养噬藻体 PaV-LD 的同时，对

在光照、温度等不同培养条件下，及在不同来源

的蓝藻细胞中，PaV-LD的增殖效率与裂解作用进

行了测定分析。将 PaV-LD 接种到生长期、半连

续培养更新率或光照不同的宿主蓝藻液中，并采

用稀释培养计数方法与电镜观察，测定子代

PaV-LD 释放量及宿主细胞的裂解作用。结果在

光照条件下感染 3–4 d 后，宿主蓝藻细胞充分裂

解，并释放大量子代 PaV-LD，病毒滴度由初始

7×103 IU/mL快速增加到 8×107 IU/mL；电镜观察

到感染的蓝藻细胞类囊体膜结构消失，而大量子

代 PaV-LD 颗粒主要分布在宿主蓝藻的类囊体部

位。但在遮光条件下，同样感染的蓝藻细胞不裂
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解，检测不到子代噬藻体。由此推测，宿主蓝藻

细胞的培养条件和状态可能对获得噬藻体纯培养

有决定性影响[25]。Ou 等利用蓝藻株铜绿微囊藻

FACHB-524，对肌尾噬藻体 MaMV-DC 进行了挑

斑分离，并获得纯培养物[26]。Li 等用 12 株不同

蓝藻对东湖水样进行噬藻体分离时，电镜检出鱼

腥 藻 双 生 病 毒 样 颗 粒 (Anabaena spiroides 

geminivirus-like，AsGV-L)和铜绿微囊藻覆盖病毒

样颗粒(Microcystis aeruginosa corticovirus-like，

MaCV-L)，但遗憾的是这两种病毒样颗粒的培养

仅限于 2–3代[27]。廖湘勇等还对一株感染鱼腥藻

的短尾噬藻体 A-4L 在藻苔中形成同心圆噬斑的

成因进行了分析。结果显示，在周期光照条件下，

藻苔接种 A-4L 3–4 d后，出现同心圆噬斑，且同

心圆数量与攻毒后的天数(n)呈正相关，其相关性

为“n–1”；两个同心圆之间的间距约为 3 mm。与

周期光照条件相比，A-4L在持续光照条件下感染

宿主蓝藻，并未形成同心圆噬斑。而在周期光照

条件转持续光照条件下，由先周期光照时所形成

的同心圆在转持续光照后逐渐消失，证实同心圆

噬斑的形成依赖于周期光照[28]。 

5  结语 

综上所述，噬藻体丰富的生物多样性不仅体

现在生态系统多样性(Ecosystem diversity)、物种

多 样 性 (Species diversity) 与 形 态 多 样 性

(Morphological diversity)，还体现在基因组结构与

遗传多样性(Genetic diversity)等方面[137-143]。尤其

是近些年，关于非有尾噬藻体及其特性的鉴定、

噬藻体所携带宿主基因及其功能验证、大个头潘

多拉病毒的发现，还有噬病毒体内可移动遗传元

件(转座病毒体 Transpoviron)的揭示等系列报道，

体现自然界和地球生物圈中有最大遗传与生物多

样性的种群就是包括噬藻体在内的水体病毒。坚

持对噬藻体种群与基因结构的探究，将会解开更

多微生物的奥秘，极大地增进或从根本上修正我

们对生物多样性及生物进化的认识与理解。 
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