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摘要 病毒是自然环境中丰度最高的生物类群, 对海洋生态系统中的物质能量循环和种群平衡调节发挥着不可或

缺的作用. 深海是海洋生态系统的重要组成部分, 深海微生物面临多重极端环境压力. 近年来, 深海病毒相关的研

究揭示了其在深海环境中的高丰度和多样性, 以及其重要的生态学功能. 本文从深海病毒的主要特征、与环境因

子的相关性、深海病毒的分离与鉴定及其生理及生态功能这4个方面进行了概述, 并对未来研究的潜在方向做了

展望.
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海洋原本被认为是病毒的“荒漠”, 因此病毒在其

中的功能被极大地忽略[1]. 20世纪80年代末期以来, 研

究者通过电子显微镜和荧光显微镜在海洋环境中发现

大量病毒颗粒, 其含量高达2.5×108个/mL[2,3], 这一结果

极大地改变了人们对海洋中病毒丰度的原有认识. 此

后, 病毒在海洋生态系统和生物地球化学循环中的作

用越来越引起研究者的重视[4~10]. 深海(水深>1000 m)
是海洋最主要的组成部分(覆盖了地球表面积的65%),
有着高压、低温、黑暗、寡营养等多种极端环境条件,
在全球的生物量产生和生物地球化学循环过程中扮演

了重要的角色[11]. 深海微生物有着极高的丰度, 占据了

所有水体微生物总量的55%[12]. 据推算, 仅深海沉积物

表层10 cm中的原核生物量就高达160 Pg, 相当于地球

上微生物总量的30%~45%[12], 因此在整个地球的物质

和能量循环中占据着重要的地位. 特殊的生存环境造

就了深海微生物独特的基因形式、遗传背景及调控机

制. 近30年来对深海环境中病毒(主要为噬菌体)的研究

揭示了其极高的丰度和多样性, 它们直接或间接地影

响着深海细菌和古菌的生命活动, 从而对深海生态系

统的运转和平衡发挥着重要的作用. 本文对深海病毒

相关的研究进展进行了综述, 初步明确了其特征及生

态学功能, 并对未来的研究方向做了探讨.

1 深海病毒的主要特征

1.1 丰度

病毒是海洋中丰度最高的生物类群, 在表层海水

中其丰度可达107 VLP (virus like particles)/mL, 为细菌

丰度的5~25倍[3]. Hara等人[13]发现表层海水中病毒丰度

显著高于深海海水(在50和5000 m水深处的丰度分别为

3.82×106和 0.6×105 VLP/mL). Magagnini等人[14]对多海

域大尺度的分析证实了这一现象, 表层海水与深海海

水中平均病毒丰度分别为2.4×106和0.6×106 VLP/mL.
Arístegui等人[15]对多个站位水体中病毒的丰度统计显
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示, 表层(0~200 m)、中层(200~1000 m)和深层水体

(1000~4000 m)中病毒丰度分别为(6.07±0.69)×106,
(1.08±0.15)×106和(0.53±0.10)×106 VLP/mL. 2015年,
Nunoura等人[16]对马里亚纳海沟挑战者深渊全水深海

水样品的分析表明, 2000 m以下海水中病毒丰度相对

稳定, 保持在(2.2~3.6)×105 VLP/mL的范围内. 总体而

言, 深海沉积物中的病毒丰度显著高于深海海水. Da-
novaro和Serresi[17]检测到东地中海深海沉积物中病毒

丰度在(1~2)×109 VLP/mL之间, 比深海海水中高3个数

量级. 2008年, Danovaro等人[18]在对包括大西洋、南太

平洋在内的232份深海表层沉积物的分析中发现, 平均

病毒丰度为0.96×109 VLP/g, 与近海沉积物中病毒丰度

相当. 在更大水深的深渊环境中, 小笠原海沟表层沉积

物(水深9760 m)中病毒丰度为(5.8~6.6)×107 VLP/cm3,
而挑战者深渊底部表层(水深10325 m)沉积物中病毒丰

度为2.4×106~5.3×107 VLP/cm3[19]. Ortmann和Suttle[20]对

Endeavour热液区3个活跃喷口的研究显示,病毒丰度范

围为1.5×105~9.9×107 VLP/mL, 其中白烟囱中病毒丰度

(2.0×107 VLP/mL)略高于黑烟囱(1.1×107 VLP/mL), 但

均低于其对应的羽流样品中的病毒丰度 (分别为

4.5×107和6.2×107 VLP/mL). 北极洋中脊深海热液口羽

流中, 病毒丰度为3.9×105 VLP/mL, 与周围海水中病毒

丰度(3.4×105 VLP/mL)相当[21]. 目前仅有一项关于深海

冷泉中病毒丰度的报道: Kellogg[22]对墨西哥湾冷泉区

的分析表明, 病毒在微生物菌席中的丰度(1.3×1010

VLP/g)比渗漏区(6.9×109 VLP/g)和沉积物(3.5×109

VLP/g)中高1个数量级. 在深海沉积物之下的深部生物

圈中, 同样也有高丰度的病毒存在[23], 比如在3760 m水

深的海底以下320 m处, 病毒丰度仍可达3.8×106 VLP/
cm3[24], 而在胡安德富卡洋壳基底(海底以下359~528 m
处)的流体样品中, 病毒丰度在(0.2~2)×105 VLP/mL之
间, 为原核生物丰度的9倍[25](图1).

图 1 (网络版彩色)典型深海环境中病毒的丰度. 其中深渊、热液、冷泉、深部生物圈中病毒丰度数据分别来自马里亚纳海沟(Mariana
trench)[16,19]、Endeavour热液区[20]

、墨西哥湾(Gulf of Mexico)[22]、秘鲁沿海(Peru Margin)[24]和安德富卡洋脊(Juan de Fuca Ridge)[25]. 图中显示

数据为相应位点病毒丰度的均值. mbsf, 海底以下沉积物深度(米)
Figure 1 (Color online) Abundance of viruses in typical deep-sea environments. Viral abundance data in hadal zone, hydrothermal vent, cold seep and
deep biosphere are from Mariana trench[16,19], Endeavour hydrothermal vent[20], Gulf of Mexico[22], Peru Margin[24] and Juan de Fuca Ridge[25],
respectively. The figure shows the average of viral abundances at the corresponding sites. mbsf, meters below seafloor
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1.2 多样性

早在2006年, Angly等人[26]最早开展的包括北冰洋

3246 m深海样品在内的宏病毒组学分析表明, 90%以

上的病毒序列在数据库中没有同源片段, 暗示着深海

病毒有着很高的未知多样性. 2013年, Yoshida等人[19]

对深度超过10000 m的海沟沉积物的宏病毒组进行分

析, 发现仅有24%~30%的序列能在数据库中找到同源

序列, 其中包括微病毒科(Microviridae)、环病毒科(Cir-
coviridae)和双生病毒科(Geminiviridae)等单链DNA
(ssDNA)病毒, 这一发现提示深海沉积物中包含大量全

新的ssDNA病毒. 值得注意的是, 该研究中发现的高丰

度ssDNA病毒序列也可能是由于其所采用的MDA
(multiple displacement amplification)对ssDNA模板的偏

好性造成的[19]. Mizuno等人[27]对来自地中海的两个宏

基因组文库的6432个Fosmid克隆子进行了测序, 发现

了99个病毒来源的contigs, 并从中组装得到了28个完

整的病毒基因组(大小在29.8~41.2 kb之间, GC含量在

30%~61%之间), 分析显示它们均与已知病毒显著不同.
Engelhardt等人[23,28]通过电子显微镜观察到深部生物圈

沉积物样品中病毒颗粒呈现出多种不同形态和大小,
说明该环境中的病毒有着很高的多样性. Corinaldesi等
人[29]对来自黑海、地中海和大西洋等5个不同海域的

深海沉积物样品(水深在1970~5571 m之间)进行了宏病

毒组分析, 发现不同病毒组之间存在大量显著差异且

无法注释的序列, 说明深海环境中病毒存在很高的遗

传多样性, 其中可能包括了大量未知的病毒种类. 2015
年, Engelhardt等人[30]通过宏转录组的方法揭示了海洋

深部沉积物中存在活跃的病毒类群, 且丝状病毒科(In-
oviridae)是其中的优势种群. 从已有的数据来看, 深海

病毒显著区别于其他环境中病毒类群, 其多样性极高,
且不同深海环境中的优势病毒种群各有差异.

2 深海病毒与环境因子的相关性

深度是区别深海和浅海的最显著因素, 也在很大

程度上影响了病毒的丰度和类型. Li等人[31]对西太平

洋0~2000 m浮游病毒的研究工作显示病毒丰度随深度

增加显著降低((0.36~1.05)×107/mL至(0.43~0.80)×106/
mL), 但在深度大于2000 m之后, 病毒丰度与深度的关

系并不显著[16,32]. 从病毒/原核生物比(virus-to-prokar-
yote ratio, VPR)来看, 其随深度增加而增加[31]. De
Corte等人[33]对东大西洋垂直纬度的33个站点的海水样

品(深度从75~6000 m)进行研究, 同样发现VPR随深度

增加而增加(由19增至53). 该研究还发现, 裂解性(lytic)
病毒的产生量随深度增加而升高, 而溶源性(lysogenic)
病毒的产生量与水深没有相关性[33]. Danovaro等人[18]

对来自大西洋、南太平洋及地中海等全球深海沉积物

样品的研究发现, 深度越深, 烈性病毒(virulent virus)造
成的原核生物死亡率越高. 已有的数据显示, 在深海中

裂解性病毒产生量要高于溶源性病毒产生量, 且有着

极短的更替时间(0.1 d). 因此, 病毒裂解是造成原核生

物死亡的首要原因(比捕食造成的死亡率高60倍), 这说

明了深海中病毒是高度活跃且处于动态变化之中[34].
除了深度之外, Magiopoulos和Pitta[35]通过流式细胞仪

计数对东地中海不同季节深海水样中的病毒进行了研

究, 发现病毒的丰度和VPR呈现显著的季节变化, 这两

项指标在9月均高于3月, 这种显著的季节变化说明在

深海中病毒仍是具有活性的. Gong等人[36]在一项对南

极Prydz Bay海水病毒的研究发现, 与浅层海水相比,
深部海水中病毒种群的差异与深度以及营养物(如硝

酸盐)相关.已有的研究表明,深度是造成深海病毒群落

丰度及组成显著性差异的重要原因. 但在今后的研究

有必要探讨引起这种差异的内在机制: 是由于深度变

化带来的静水压变化, 还是源于不同深度中其他理化

参数(如温度和营养物)的差异? 在近海及浅海环境中,
病毒受温度、盐度、辐射、营养物、有机/无机颗粒物

等其他环境因子影响的结论已被广泛所知[37~39], 但在

深海中, 这些环境因子是否与病毒相关, 以及它们的影

响程度如何等问题还有待探究.

3 深海病毒的分离与鉴定

最早报道的深海病毒是1968年Johnson[40]在国际

印度洋航次(International Indian Expedition)中从3000 m
深海沉积物中分离的弧菌噬菌体(Vibrio phage), 电子显

微镜显示其六边形的头部直径为60 μm, 尾部不明显.
由于没有后续的研究, 对该噬菌体的特性了解得很少.
在经过了将近40年的停滞之后, 深海病毒的分离工作

开始陆续报道(表1). 目前有4株病毒从深海海水(深度

1500~7000 m)中被分离鉴定, 其中3株属于Siphoviridae,
另一株属于Myoviridae, 它们的基因组大小在38~48 kb
之间. Yoshida等人[41,43]分别从西北太平洋和日本海沟

分离得到2株噬菌体AmM-1和PstS-1, 它们均显示出嵌

合基因组(mosaic genome)的结构, 这提示了深海温和

型噬菌体之间存在着遗传信息交换的过程. Tang等
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人 [ 4 4 ]首次从深海Roseobacter中分离了2株噬菌体

vB_ThpS-P1和vB_PeaS-P1, 比较基因组和进化发育分

析的结果显示它们属于一类在海洋中广泛分布的Mu-
like head phage类群.

本实验室2007年从来源于西太平洋深海沉积物的

深海细菌Shewanella piezotolerans WP3中分离到目前

唯一的一株低温诱导丝状噬菌体SW1[52], 序列分析结

果表明其与Vibrio来源的丝状噬菌体有着最高的相似

性[53], 之后对其DNA复制及基因表达方式进行了深入

研究发现其与宿主的生长时期和培养温度直接相关,
但是并不受到冷激反应的影响[54]. 与模式丝状噬菌体

CTXΦ不同, SW1具有独特的操纵子构成且具有5′UTR
介导的基因表达调控方式[55]. 此外, 定量PCR和电子显

微镜观察的结果表明SW1在高压低温条件下处于活跃

状态, 这也与其宿主来源的深海环境特征相吻合[56]. 另
一株从深海沉积物中分离的噬菌体为BVW1,其可侵染

Bacillus sp. W13, 且在60℃有着最高的病毒产生量, 这
也与其宿主的最适生长温度(68℃)一致[45].

在深海深部沉积物环境中也有病毒分离的报道.
Engelhardt等人[24]从大洋钻探计划(Ocean Drilling Pro-
gram)所获得的深部沉积物中分离了包括Rhizobium, Vi-
brio, Oerskovia, Paenibacillus等属在内的多种微生物.
研究者通过丝裂霉素C诱导的方法发现温和型病毒普

遍存在, 如一株细菌Paenibacillus glucanolyticus可产生

5种不同的病毒, 它们的基因组在38~95 kb之间[24]. 电

子显微镜观察显示这些来源于深部沉积物的病毒主要

为Myoviruses和Siphoviruses[24]. Engelhardt等人[57]对来

源于Rhizobium radiobacter的两株噬菌体RR1-A和RR1-
B进行了后续的基因组测序和分析, 结果表明其在深海

深部沉积物中广泛分布.
深海热液口也是病毒研究的重点区域之一. PAV1

是第一株从深海超嗜热古菌中分离得到的病毒, 有着

特殊的柠檬形的病毒颗粒形态[50]. 有趣的是, 在正常培

养条件下, PAV1会持续地从宿主Pyrococcus abyssi中分

泌, 并在稳定期后期达到最高值(>109 VLP/mL). UV、γ
辐射、丝裂霉素C及其他多种胁迫条件均无法对PAV1
产生诱导效应[50]. 这些结果提示PAV1以一种稳定的携

带状态(carrier state)而不是原噬菌体的形式存在于宿

主菌中. Yoshida-Takashima等人[49]从Iheya North热液

口中分离了属于ε-proteobacteria的Nitratiruptor sp.
SB155-2, 发现其包含的噬菌体NrS-1同样存在自发诱

导现象(最高可达2×107 VLP/mL). 基因组分析的结果

表明, 其同源基因在ε-proteobacteria中广泛分布, 且存

在与宿主共进化的证据. Millard等人[58]在对East Scotia
Ridge热液区病毒的调查中发现了具有特殊的棒杆状

并包含长丝的病毒颗粒, 推测其为新型的古菌病毒. 章
晓波团队[42,45]从东太平洋热液区分离了3株侵染嗜热

菌Geobacillus sp. E263的病毒GVE1, GVE2和D6E, 它

们分别属于Siphoviridae和Myoviridae. 通过后续一系列

的研究工作, 他们鉴定了高温噬菌体GVE2在侵染、裂

解其宿主细菌Geobacillus sp. E263过程中相关的重要

蛋白[42,45,46,59~64]. GVE2与其宿主Geobacillus sp. E263已
成为目前研究最深入的热液病毒-宿主模式系统.

宏基因组学及宏病毒组学技术和分析手段的飞速

发展, 显著地增加了我们对深海中未培养病毒的认知

(表2). 通过从深海环境样品中分离及纯化病毒颗粒,
进而提取病毒DNA并完成高通量测序, 再通过后续的

序列拼接和组装, 就有可能得到完整的病毒基因组信

息[28]. 比如Anantharaman等人[70]对劳盆地及瓜伊马斯

热液区的热液羽流样品的宏病毒组(2224498684 reads)
进行分析, 获得了18个dsDNA病毒的完整基因组. 另一

种方式是从宏基因组数据中将病毒的信息提取出来,
这样可得到整合于宿主基因组中的病毒序列信息, 如

Mizuno等人[27]首次通过这种方法从深海海水宏基因组

中得到了多个完整的病毒基因组. 这些通过组学方法

获得的病毒基因组信息, 可以提供大量未培养病毒的

种属、类型、宿主等信息, 将有助于指导某些特定病

毒的针对性分离工作.

4 深海病毒的生理及生态功能

4.1 病毒回路(viral shunt)

在海洋微生物环(microbial loop)中, 病毒回路有着

关键的调节作用[4,71]. 目前的研究也表明这种作用在深

海中同样存在, 甚至占据更高的比例. 2008年, Dano-
varo等人[18]对全球深海沉积物中病毒的调查研究显示,
病毒导致的原核生物死亡率随水深增加而显著增加,
在1000 m以下的深海环境中, 几乎所有的原核生物都

被病毒裂解为有机物碎屑. 据估算, 深海病毒回路在全

球尺度上每年产生的有机碳量为0.37~0.63 Gt, 为深海

生态系统提供了重要的易利用有机物来源[18]. 另一方

面, 在这个过程中产生的大量病毒颗粒(约25%)也会经

历被快速降解的过程, 每年会释放37~50 Mt的有机物,
这个数量分别相当于光合作用产生的沉降到深海海底
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沉积物中C, N, P总量的3%, 6%和12%[65]. 进一步来看,
深海表层沉积物中, 病毒侵染对古菌造成的影响比细

菌更大, 其中主要为Marine Group I Thaumarchaeota[72].
据实验数据估算, 在深海表层50 cm沉积物中, 病毒裂

解古菌的数量相当于微生物总生物量的1/3, 每年释放

0.3~0.5 Gt的有机碳[72]. 在深海海水中, Li等人[31]对西

太平洋深海浮游病毒的研究工作显示了病毒在深层海

水中的显著生态学作用, 其裂解造成的有机碳释放量

为0.03~2.32 μg C/(L d), 且病毒/原核生物比和病毒释

放量均随深度增加而增加. 极高的VPR值, 以及宏转录

组中病毒裂解相关基因的普遍存在, 都暗示着病毒在

深海中发挥着不可或缺的生物量裂解转换的功能[28,30].
由于病毒回路的作用主要基于病毒对其宿主的裂解,
因此温和型病毒的诱导, 即其从溶源途径进入裂解途

径的转换, 是影响病毒回路的重要因素. 从目前已有的

深海病毒研究来看, DNA损伤试剂如丝裂霉素C等仍是

被广泛采用的温和型病毒诱导剂[18,24], 由此看来, 能对

微生物DNA造成损伤的环境因子都会影响深海中的病

毒回路. 值得注意的是, 除此之外的其他环境因子, 如

低温和高压, 也能诱导深海温和型病毒使其进入活跃

状态[48], 因此它们也是影响深海病毒回路的潜在因素.

4.2 辅助代谢基因

除了完成自身生命活动所需的结构基因之外, 深

海病毒基因组中还包含了大量的辅助代谢基因(auxili-
ary metabolic genes, AMGs). Hurwitz和Sullivan[69]对太

平洋真光层到无光层(水深10~4300 m)4个位点的32个
病毒组进行了分析, 发现了多样性极高的AMGs, 比如

参与碳水化合物转运及代谢的pseI, 参与二肽转运的

dpp, 参与能量产生的SSADH等. 2014年, Ananthara-
man等人[70]对西太平洋和Guaymas热液羽流样品进行

了宏病毒组测序, 从中拼接出了18个接近完整的病毒

表 2 与深海相关的环境病毒组学研究
Table 2 The viromics studies in diverse deep-sea environments

环境 样品类型 测序方法 数据量 主要病毒类型
拼接获得病毒
基因组数量

文献

下北半岛弧前盆地
(1181 m) 沉积物 宏病毒组(454 sequencing) 70882 reads Microviridae; Circo-Nano

group; Geminiviridae – [19]

小笠原海沟(9760 m) 沉积物 宏病毒组(454 sequencing) 37458 reads Microviridae; Circo-Nano
group; Caudovirales – [19]

马里亚纳海沟(10325 m) 沉积物 宏病毒组(454 sequencing) 39882 reads Circo-Nano group; Micro-
viridae; Geminiviridae – [19]

北冰洋(279~5571 m) 沉积物 宏病毒组(454 sequencing) 63869 reads Inoviridae; Myoviridae;
Phycodnaviridae – [65]

大西洋(83~3588 m) 沉积物 宏病毒组(454 sequencing) 107090 reads Mimiviridae; Siphoviridae;
Myoviridae – [65]

西南印度洋热液区
(2219~2958 m) 沉积物 宏病毒组(Illumina HiSeq) 147344178 reads – – [66]

地中海(1000 m, 3000 m) 海水 Fosmid测序(Illumina HiSeq) 8000 contigs
(>10 kb)

Caudovirales; Phycodnavir-
idae; Iridoviridae 28 [26]

地中海(1000~3500 m) 海水
宏病毒组及宏基因组
(Illumina HiSeq)

45698 contigs
(>10 kb)

Myoviridae; Podoviridae;
Microviridae 36 [67]

大西洋(5200 m) 海水 宏病毒组(454 sequencing) 82792 reads Siphoviridae; Myoviridae;
Podoviridae – [68]

地中海(2400 m) 海水 宏病毒组(454 sequencing) 44974 reads Myoviridae; Siphoviridae;
Podoviridae – [68]

太平洋(10~4300 m) 海水 宏病毒组(454 sequencing) 6020088 reads Myoviridae; Siphoviridae;
Podoviridae – [69]

南极普里兹湾(3357 m) 海水 宏病毒组(Illumina HiSeq) 2512 contigs
(>300 bp)

Myoviridae; Siphoviridae;
Phycodnaviridae – [36]

劳盆地及瓜伊马斯盆地
(800~2639 m) 热液羽流 宏基因组(Illumina HiSeq) 2224498684 reads Myoviridae; Siphoviridae;

Podoviridae 18 [70]
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序列, 并推测其侵染广泛分布的硫氧化细菌SUP05. 有

趣的是, 在15个病毒基因组中发现与硫氧化相关的功

能基因rdsrA和rdsrC, 它们分别编码反异化亚硫酸盐还

原酶的α和γ亚基, 说明病毒在深海热液环境的硫循环

中具有重要作用[70]. 与之相印证的是, Anderson等人[73]

对Juan de Fuca热液口的宏基因组分析结果表明, 在病

毒组中存在着大量与能量代谢、酶辅因子及维生素相

关的基因, 暗示着病毒广泛参与了该环境中微生物介

导的代谢过程. 2017年, He等人[66]在对西南印度洋热

液区沉积物的宏病毒组分析中发现病毒基因不仅参与

大部分的微生物代谢过程, 还形成了包括核酸代谢、

氨基酸代谢、氮代谢和糖代谢等在内的支链途径, 说

明在这种深海极端环境中病毒发挥着重要的代谢补偿

(metabolic compensation)功能.
针对太平洋宏病毒组的分析表明, AMGs 的分布

呈现显著的深度相关性. 与表层透光层中AMGs的类型

显著不同的是, 在深海无光层中, 高丰度的AMGs主要

包括与DNA复制相关的dndA, 与DNA重组和修复相关

的dut和radA, 以及与鞭毛运动性相关的pseI, flaB和
motA等, 这些功能均与深海微生物适应高压等极端环

境相关, 揭示了深海病毒与宿主在深海中的共同进化

关系[74]. 值得注意的是, 尽管目前在侵染自养微生物如

硫氧化细菌的深海病毒中发现了与硫代谢相关的

AMGs[70], 但由于目前的研究数据非常有限, 我们还远

远无法明确AMGs的分布规律. 不同种类的AMGs是否

与深海环境因子如压力相关? 是否与病毒宿主的种属

特异性或代谢特异性相关? 这些将是在今后深海病毒

研究中有待探讨的科学问题.

4.3 对宿主环境适应性的调节作用

病毒是一类寄生生物, 必须依靠宿主才能完成其

生命周期. 因此, 病毒在不同生活周期中必然会对宿主

的生理活动造成不同的影响. 由于深海噬菌体, 特别是

来自于占据深海绝大部分低温高压区域的噬菌体的分

离鲜有报道, 因此, 深海噬菌体对宿主的生理及环境适

应性的影响在很大程度上是未知的. 本实验室在对分

离自深海沉积物的丝状噬菌体SW1的研究中发现, 其

对宿主S. piezotolerans WP3的适应性有显著的调节作

用[56,75]. 我们首先构建了完全不含噬菌体SW1的WP3
菌株WP3ΔSW1, 经过基因芯片对比分析, 发现侧生鞭

毛基因簇的15个基因在WP3ΔSW1中都显著下调[75]. 电
子显微镜和运动性检测的结果显示SW1的缺失导致

WP3在4℃条件下侧生鞭毛数量明显增多, 由侧生鞭毛

介导的涌动能力(swarming motility)增强, 而由极生鞭

毛介导的游动能力(swimming motility)没有变化[75]. 因

此, 我们推测病毒能显著调节深海细菌的群体性运动

能力, 这可能是其在深海环境中维持物质能量平衡的

重要适应性机制. 在模拟深海原位条件下, SW1的缺失

导致WP3生长速率显著提高, 转录组分析表明差异表

达的基因主要与WP3的转录和翻译的基本过程相关,
两个编码RNA聚合酶核心酶亚基的基因rpoB和rpoC分
别上调2.8和2.6倍[56]. 对翻译的影响主要表现在一些编

码核糖体亚基蛋白的基因(rplO, rplR, rpsK, rpsH, rplQ,
rpsE, rpsM), 以及编码核糖体结合因子(rbfA), rRNA甲

基化酶(rlmB), 尿嘧啶合成酶(rsuA)的基因转录水平上

调, 程度在2~4倍之间[56]. 反过来也说明了在深海环境

中, WP3被丝状噬菌体SW1侵染后, 会下调其转录和翻

译元件的合成, 从而降低能量消耗[56].
综合来看, 深海环境中病毒的功能主要包含两大

方面(图2). 首先是由病毒裂解所介导的对物质能量循

环的调节(病毒回路)以及对生态系统组成的平衡(种群

调节); 其次为病毒中代谢相关基因的表达(辅助代谢)
以及病毒对宿主生理活动的影响(环境适应). 其中前者

已经为人所熟知并广泛认可, 但后者在深海极端环境

中的作用方式和内在机理还有待深入了解.

5 展望

我们认为, 深海病毒的研究离不开深海环境与极

端生命过程两个关键点. 高压与寡营养(深部)是深海两

个关键环境因子, 它们与深海病毒的关系目前还了解

极少, 需要尽快建立深海病毒-宿主模式系统, 以深入

探讨不同极端环境条件下深海病毒的基因表达调控方

式及其与宿主的相互作用关系等问题. 目前已分离的

深海病毒少于30株, 还不到国际病毒分类数据库中病

毒总量的1%[76]. 从分类上来看, 已分离的深海病毒大

部分属于有尾病毒目(Caudovirales), 还缺乏其他种类

的代表. 再进一步来看, 已开展较深入的分子机制研究

的深海病毒更加屈指可数, 这可能也与具备遗传操作

系统的深海微生物数量极少有关. 因此, 除了充分利用

已有的病毒-宿主系统开展工作以外, 还需要在代表性

深海病毒的分离方面做出努力.
由于目前绝大多数的深海病毒无法在实验室条件

下获得纯培养, 因此不依赖于可培养技术的宏基因组/
病毒组学方法也在深海病毒的研究中获得重要的应
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用[19,27,65,67~69,74,77]. Rastelli等人[78]对不同的检测深海病

毒和有机碳产生量的实验方法进行了评估, 结果显示

基于荧光显微镜的分析方法在多个方面均优于基于同

位素的方法. Corinaldesi等人[29]通过对比实验优化了从

病毒颗粒的分离、DNA的提取、到病毒组序列的获取

及生物信息学分析的全流程方法体系. Tangherlini等
人 [79]将多种常用的生物信息学工具(BLAST, MG-
RAST, NBC, VMGAP, MetaVir, VIROME)对深海病毒

组数据分析的可靠性和有效性进行了对比, 为相关分

析工具的选择提供了重要参考. 但随着研究的深入, 深
海环境病毒组的数据量也在急剧增加, 例如最新的全

球海洋病毒组(global oceans viromes, GOV)包含104个

病毒组, 将近925 Gb的测序数据[80]. 因此, 针对海量的

病毒组数据, 在病毒序列的有效识别、病毒种属的快

速鉴定、病毒与宿主的可靠关联等方面开发更高效的

分析手段将是急需加强的方向. 此外, 如何将富集培养

技术与宏基因组技术有效结合, 利用实验室构建的(长
周期流动培养)深海生态模拟系统开展研究也是深入

了解深海病毒的有效途径.
深海作为海洋环境的一部分, 其与上层海洋及下

部的深部生物圈之间有着广泛的物质能量交流, 三者

共同构成了海洋乃至全球生态系统的有机整体[15,81].
研究表明,超过30%的上层海洋病毒会被吸附到有机和

无机颗粒上, 进而沉降到深海[82]. 由此看来, 病毒在不

图 2 (网络版彩色)深海环境中病毒的作用及功能
Figure 2 (Color online) The influence and function of viruses in benthic ecosystem
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同海洋层位中的异同和关联, 尤其是在深浅海之间物

质、能量及信息流中的作用也值得特别关注. 病毒寄

生生活的本质决定了深海病毒的研究也需要与深海生

物地球化学研究紧密结合来开展. 因此, 除了关注深海

病毒自身的特征之外, 必须时刻意识到病毒的生命活

动对其宿主及整个生物地球化学循环的直接或间接影

响. 作为广泛而特殊存在的一类自然环境, 深海领域的

研究需要多学科及多技术之间的交叉来推动. 要对深

海病毒有全面而深入的了解, 除了利用传统的微生物

学及分子生物学方法之外, 还需要包括地质学、海洋

学、有机地球化学、生物信息学等学科及极端环境模

拟、原位环境参数检测、通量模型计算等技术手段来

提供有力支撑.
总体来说,目前的深海病毒的研究工作已经表明病

毒在深海生态系统中有极高的丰度和多样性,并且其在

这种特殊的环境中扮演着关键的生态调节者的角色[83].
总之, 深海病毒相关的研究正在成为关注点, 考虑到深

海环境的广泛分布性及其中病毒的极高遗传多样性,预
期将有更多新的科学发现被报道,如新的病毒种类的分

离和鉴定、新的病毒诱导和调控机制、环境因子对病

毒与宿主之间相互作用的影响、病毒的起源及其与宿

主的协同演化、病毒在深海碳储库形成与稳定/发展中

的作用等. 在此基础上, 人们对病毒在深海这一重要生

态系统中的生态学意义和作用机理将会有新的认识.
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Believed to be the most abundant (~1030) biological agents in the ocean, viruses play an important role in microbial
metabolism, prokaryotic mortality, and nutrient recycling in marine ecosystems, thereby significantly influencing the
geochemical cycles of our planet. The importance of viruses in the surface ocean has been well recognized, however we are
just beginning to understand the viral role and the underlying mechanism in the deep ocean. As an essential part of the
marine environment, the abyssal ocean has extensive material and energy exchanges with the upper ocean and the deep
biosphere, and they constitute an integral whole of the marine ecosystem. With an average depth of approximately 3800 m,
the benthic environment is characterized by total darkness, low temperature (<4ºC), and high hydrostatic pressure
(>10 MPa). The deep-sea inhabited microorganisms, including viruses, are believed to develop unique strategy to survive
under multiple extreme environmental stresses. Studies on deep-sea viruses have revealed their abundance, diversity, and
important ecological functions. In this review, advances in research on deep-sea viruses are summarized into four parts:
general features, relationship between environmental factors and deep-sea viruses, isolation and characterization of
representative viruses, and significant influences of the viriobenthos on the physiological and ecological function of deep-
sea microorganisms. In general, the functions of viruses in the deep-sea environment mainly include two aspects: First, the
regulation of material and energy cycle (viral shunt) and the dynamic change in ecosystem composition (balance of
microbial communities) modulated by viral lysis; second, the expression of viral metabolic related genes (auxiliary
metabolism) and the effect of viruses on host physiological activities (environmental adaptability). The former has been
widely recognized, but the influence and molecular mechanism of the latter in the extreme deep-sea environment need to be
further investigated. Here, we propose research directions and challenges in this field to undertake in future studies.
Notably, the relationship between environmental factors and deep-sea viruses remains poorly understood. A deep-sea viral-
host model system must be developed to investigate the underlying regulatory mechanism of gene expression and the
interaction between deep-sea viruses and their hosts under extreme environmental conditions. At present, the number of
isolated deep-sea viruses is less than 30, which is below 1% of the total number of viruses in the International Virus
Classification Database. In terms of classification, most of the isolated deep-sea viruses belong to Caudovirales, and nearly
no representatives have been identified yet from other viral orders. Furthermore, deep-sea viruses have been rarely
subjected to in-depth study possibly because of very few benthic microorganisms with genetic operating system. In
addition to maximizing the use of existing virus-host systems, scholars must focus on isolating other representative deep-
sea viruses. Although our understanding on viriobenthos is still far from complete, data provided here encourage us to
hypothesize that viruses are the key component of the benthic ecosystem and play an indispensable role in the deep ocean
and deep biosphere.

deep-sea virus, ecological function, viral shunt, auxiliary metabolism, environmental adaptation
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