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柱牛 
Iike particles 

藻病毒最先是在蓝藻中发现的。Safferman和 Morris_l 用 78种蓝藻做病毒感染的试验， 

结果有 11株蓝藻被溶解．这 n 株敏感的藻类分别属于鞘丝藻属 (Lyngbya)，织线藻属(Plec． 

tone~a)和席藻属(Phormidium)三个属，取这三个属的拉丁文第一个字母，这类病毒被命名为 

“LPP”型病毒。七十年代初 L|ee 2 报道了真核藻类的病毒粒子后，藻病毒有 了大量的研究积 

累。研究证实原核藻类(蓝藻)病毒同真核藻类病毒无论从形态、结构，还是从生化性质、感染 

情况来看都是截然不同的两类病毒 ；蓝藻病毒与噬菌体相似 ，因此通常将蓝藻病毒称为“噬蓝 

藻体”(cyanophage)或者“噬藻体”(phycophage)，事实上，蓝藻的核酸生物化学、细胞亚微结构、 

细胞壁的化学组成近似于细菌，国外一般也将蓝藻称作“蓝细菌”(cyanobacteria)；而真核藻类 

病毒和病毒类粒子的绝大多数为多角体粒子(polyhedrals partides)。多角体粒子 的形态缺乏 

具体细致的描述。除了近年来小球藻病毒(Chlorella viruses)和褐藻类的长囊水云(Ectocar- 

pus siliculosus)及费氏藻(Feldmannia sp )等病毒的研究比较详细之外，真核藻类病毒和病毒 

类粒子的性质以及感染宿主的情况，就总体而言．远不如蓝藻病毒那么清楚。另外，需要说明 

的是，国外文献中对真核藻细胞中具有病毒特征、尚未定性的活性粒子，一般用“病毒类粒子” 

(viruslike particles，vLPs)来表述，据此本文也在需要的地方使用“病毒类粒子”这个词。 

1 研究情况 

1 1 发现 

真核藻类包括小至单细胞的“微藻”(microalgae)和大至多细胞的“巨藻”(macroalgae)的数 

量庞大的类群。其中有些藻类与别的生物共生，如软体动物、扁虫、腔肠类、原生动物及真菌 

车文于 1995年 4月 14日收到。7月 3日修回 

维普资讯 http://www.cqvip.com 

http://www.cqvip.com


中 国 病 毒 学 第 11卷 

等。真核藻既是食物链中的初级生产者．同时也是水质的污染者(当其生长失控时) 。 

真核藻类病毒或病毒类粒子的发现可追溯到三十多年前。前苏联的一些文献描述过绿藻 

门的蛋白核小球藻(Chlorella pyre oidosa)细胞中，存在一种有溶藻活性的粒子“ ，由于这种 

粒子具有噬菌体的特征，所以当时被称作“噬小球藻体”(chlorellophage)。不过这种粒子的分 

离和鉴定没能完成。 

七十年代初期，几乎同时报道了真核藻类中存在病毒类粒子。Lee 2 描述过红藻门的滕氏 

连珠藻(Sirodotia tenuissimn)体细胞 中有一种有活性 的大小为 5O～6O nm 的多角体粒子。 

Pickett Heaps[ 描述过鞘藻属(Oedogon m sp，)(绿藻门)藻的幼体 中有直径为 240 rlln的多 

角体粒子．同时 Toth和Wilce~ 报道褐藻门的通氏绳藻(Chordatoraentosa)孢子含有直径 170 

llm左右的多角体粒子。以后陆续在许多真核藻类的细胞中发现了病毒或病毒类粒子，已知 

含有病毒或病毒类粒子的真核藻分布在 14个已知的真核藻纲中的 1O个纲 中，只有裸藻纲 

(Euglenophyceae)、硅藻纲(Bacillarlophyceae)、Raphidophyceae以及 Tribophyceae等四个纲没 

有发现(见表)。 

寰 真柱藻娄病毒和病毒娄粒子 

Table Virum  and vi~ like partiel~ oI eukmTotic algae 

(Van Etten等，Micmbmlogicfl Reviews，1991．55{586~620) 
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1 2 研 究历史和研究概况 

最早对真核藻类病毒进行分离和鉴定的是 Gibbs等_8】 他们发现一种特异性地感染绿藻 

门的珊瑚轮藻(Chara corallina)的病毒，将其命名为珊瑚轮藻病 毒(CCV)。CCV是一种很像 

烟草花叶病毒(TMV)、但比烟草花叶病毒大近两倍的藻病毒，长约523 nm(TMV长 300 rim)， 

宽 18 nm．同 TMv一样含单链 RNA(szl~NA)．基因组 3．6×10 Da，比 TMV基因组(2 1×10。 

Da)大近两倍，外壳蛋 白分子 量 16500．接近 TMV(TMV的外壳 蛋白分子量 17500)。由于 

ccv的结构和性质与篙等维管植物病毒十分相近，所 Van Etten等_9 认为，对 CCV进行深 

入研究有可能解释高等植物进化上的某些疑问。 

Dodds和 Cole_l 从丝状绿藻(Uronema gigas)中分离和鉴定了一种大的(6300s)、不具感 

染活性的病毒。它们只在未成熟的藻丝细胞中出现，大约 1％的处于萌发期或藻丝幼体期的 

细胞 中含有这种病毒。初步的研究表明，该病毒是直径为 390 nm的多角体，有厚约 15 nm的 

外壳，含双链 DNA，核酸(也可能仅仅是 DNA片段)的大 小约在 13～120 kbp范围内，病毒至 

少有十种结构蛋白，最大的分子量约为 450 kDa。 

Stanker等人 ”】对一种多细胞丝状绿藻(Cylinedrocapsa geminella)的病毒类粒子进行 

了初步的鉴定。它是一种非感染性的病毒，而且它其出现在宿主的单细胞萌发期(single-celled 

germling)的细胞中，这个时期 中只有大约 5％的细胞含有病毒类粒子。研究发现该粒子有多 

片层的厚约 l4～16 nm的外壳和致密的纺缍体形内核，含 275～300 kbp的双链 RNA和至少 

1O种结构蛋白。 

Gromov和 Mamkaeva【“·‘ 描述 过一种绿藻(Chlorococcum m “ “m)中含双链 DNA病 

毒，这种病毒只感染宿主的游动孢子，对营养细稠无影响。其头部大小约为 180～220 nm．尾 

巴不象别的病毒那样是伸出来的，而是卷曲在头部中，只有在病毒对宿主进行感染的时候尾巴 

才暴露出来。病毒对宿主的感染发生在藻的鞭毛管中，结果宿主的运动机能丧失和鞭毛脱落。 

感染 8小时后，新的病毒形成并从裂解的细胞中释放。 

Mayer和 1IaiIor【 】对一种感染单细胞微型鞭毛藻——M cr口 ns p“ z —— 的病毒进 

行了描述。这种微型藻不同于大多数的真核藻，它缺乏清晰可辩的细胞壁。病毒对宿主的侵 

染过程不是很清楚，只知它附着在宿主的细胞表面。后来Waters和 Chan_l’ 发明了一种“终点 

稀释方法”(end．point dilution assay)分析病毒有侵染情况，发现感染后有一个 7h长短的潜伏 

期，潜伏期过后，病毒开始破坏宿主对 c 的固定并破坏质膜的完整性。细胞裂解时释放出 

大约 70个具感染力的病毒。他们发现．这种病毒是含双链 DNA的多角体粒子(直径为 t30～ 

135Ⅲn)。 

自八十年代至今，小球藻病毒和褐藻病毒的研究代表了当前整个真核 藻病毒的研究方向 

和研究水平。小球藻病毒有两类．一类是 HVCV型，一类是 PBCV 型。PBCV．1是研究最深 

入、最清楚的真核藻病毒。以 Van Etten为代表对它的化学组成、基因组结构、复制情况作了 

相当详细的研究，本文将重点介绍这方面的情况。至于褐藻病毒，近几年 来以 Mfiller为代表 

的几个人不断有新的发现．他们对感染几种大型丝状褐藻，特别是水云目(Ectocarpales)的费氏 

藻类(Feldmannia sp．)和长囊水云(Ectocarpus siliculosus)的病毒，进行了连续 的研究和报道。 

不过总的看来，真核藻病毒和病毒类粒子的研究虽然始于 70年代，但有关的资料还是相当少 

的。绝大多数的报道局限在藻和病毒或病毒类粒子的相互作用的电镜观察方面，只有很少的 
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一 部分病毒的性质和感染机制的研究结果，这是由于真核藻类病毒和病毒类粒子的研究受很 

大的限制，主要的原因是： 

(1)只有很少的真核藻含有病毒或病毒类粒子(尽管这些藻分布在大多数的真核藻纲中， 

但常常一个纲中只有一种或几种藻含有病毒或病毒类粒子)； 

(2)一般只在某一生活时期的藻细胞中有病毒或病毒类粒子； 

(3)通常宿主细胞中即使含有病毒或病毒类粒子，也不发生裂解； 

(4)大多数的病毒或病毒类粒子不具感染性。 

此外，有些藻不易培养，有的大型藻类(如丝状褐藻)不便于研 究，这都影响了真核藻类病 

毒或病毒类粒子的分离提取以及感染机制的研究_9]。 

1 3 基 本性 质 

从表 中可以看出，真核藻类病毒或病毒类粒子不同于原核的蓝藻病毒或噬蓝藻体，后者具 

有噬菌体的特征．而前者概括起来有如下一些特点 ： 

(1)形状一般是多角体粒子(只有个别例外，如 CCV是杆状)．直径为 20～4000 rm，有包 

裹核髓的多片层结构的外壳； 

(2)大多数藻类细胞中含有一种病毒或病毒类粒子．但是少数的细胞含有两种或者三种 

粒子。 已知含有两种粒子的藻类 有五种，它们分别是：Gyrodinium resplenden 【l ，Chromo． 
physomonas~oYr~uta 191

，
Para-physomonas bourrellyi[ ]

．

一 种 隐藻 (Crytomonas) 20]，以及绿 藻 

门的塔形藻(Pyramimonas orientalls)E21】。其中有的藻同一个细胞中同时含有两种粒子。此 

外在 Physomonas coryaephoran 中发现有三种粒子存在； 

(3)粒子在宿主细胞中的部位不是固定的：有的病毒或病毒类粒子 出现在细胞核内，有的 

出现在细胞质中．有的在这两处同时出现； 

(4)绝大多数细胞真核藻类的营养细胞不含有病 毒或病毒类粒子．它们只存在于生殖细 

胞或 由其萌发 的植物幼体中；在大多数情况下，病毒或病毒类粒子对宿主的感染只发生在藻的 

游动孢子时期 ； 

(5)并非所有的生殖细胞及其萌发的细胞中都含有病毒或病毒类粒子．它们只存在于极 

少数 的这 类 细 胞 (一般 只有 1～5％)中。仅在 扁 藻 属 (Platymonas)及 Paraphysomonas 

caelifrica【19, 中发现有较高的比例(30--50％)； 

(6)并非含有病毒或病毒类粒子的细胞都溶解．真正溶解的细胞只是极少数。现有证据 

表明．在两种海水褐藻中发现潜伏感染和溶源现象[23j。 

1．4 对宿主感染的特点 

1．4．1 细胞水平——一般宿主细胞受到感染后处于“濒死”状态，并很快溶解。有关细胞器和 

细胞结构的损伤与破坏包括：叶绿体片层结构破坏 ]、核膜丧失【2 、细胞器瓦解[ 、细胞壁 

不能形成【 、细胞形状改变[ 、核仁消失_lo_ - ·驯 。 

1 4．2 组织水平——通常病毒或病毒类粒子不侵染宿主的营养细胞，只破坏宿 主的生殖细 

胞 - 。电镜下可见受感染的细胞的外形已不同于正常的细胞【 ；病毒或病毒类粒子的 

核酸并入宿主 DNA后，细胞的破坏更加严重 】。 

2 小球藻病毒(Chlorella viruses】 

小球藻病毒是研究最多、最详细的真核藻类病毒。小球藻属(Chlorella sp．)的种类均是 
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单细胞，很容易培养．繁殖很快，在特殊培养条件下能充分利用光能，且比高等植物更有效地合 

或有机物质．因此 常大量培养这一类藻进行实验 3】。小球藻病毒是十几年前在与一种水螅 

(Hydra~ridis)[ 圳和一种草履虫(Paramecium bursaria) “· 营内共生(endosymbiotic) 

的所谓“类小球藻”(Chlordla like algae)或者“动物小球藻”(zooehlorella)中发现的。与水螅 

(Hydra viridis)内共生的小球藻病毒称为“HVCV ，与草履虫(Paramecium bursaria)内共生 

的小球藻病毒称为“PBCV 。PBCV-1是迄今为止研究最为详尽的真核藻病毒。 

PBCV-1是直径 140～150 am的多角体粒子，舍 21～25％双链 DNA、64％的蛋白质及 5～ 

10％的脂肪[36,37]，其基因组大小为 333 kbp．GC含量 40％，碱基 甲基化[ ]。DNA有至少 41 

个BamHI片段，41个 Hind I11片段及 5O个 Pst I片段，其末端重复且形成共价闭合的发夹结 

构。PBCV-1的结构蛋白质有 50多种，分子量从 10 kDa到 200 kDa不等．其中一种分子量为 

54 kDa的蛋白质占4O％，这是一种糖蛋白，其性质和功能 目前 尚不清楚。PBCV-1的脂类主要 

是卵磷脂和磷脂酰乙酰胺，它们对病毒粒子的感染功能可能是必不可少的，因为在氯仿、乙醚 

及甲苯等能溶解这些脂类的溶剂中病毒丧失了感染性 】。 

PBCV型病毒侵染与草履虫(Paramecium bursari )内共生的小球藻的品系如 NC64A及 

Pbi，其侵染的情况可用形成噬斑单位(PFU)和其它的噬菌体方法进行研 究 3 。Van Etten 

等D4】调查了自然水体中的 PBCV类型。他们从美国北部的四个州的不同淡水水体 中采得了 

20个水样，查出4个样品中有 PBCV的存在，它们分别在 Chlorella NC64A的藻苔上形成边缘 

清晰、鲜明的噬斑，效价分别为 60～4×10 PFu／ml；后来从分布在美国各地的各种淡水水体 

中采集了 35份水样进行测试．其中有 13份的感染效价在 1 PFu／ml以上，占总样的 37％．这 

说明 PBCV在淡水水体中的分布很广泛，感染力也很强。 

PBCV，l侵染 Chlorella NC64A的过程是这样的：病毒用一些头发般的尾丝牢牢吸附在宿 

主细胞外壁上，并立刻产生一种酶消化吸附处的细胞壁，将病毒 DNA注入宿主细胞．空的衣 

壳则留在细胞外面；病毒DNA侵入后，宿主细胞很快裂解并释放大量新的病毒颗粒。这是迄 

今所知唯一用酶解方式消化宿主细胞壁而进入宿主细胞的植物病毒 。 

PBCV型病毒只侵染游离于原生动物 之外所谓“外共生”(exosymbiotie)的“草履虫小球 

藻”(Paramecium Chlorella)、“纤 毛虫小球藻 (Ciliate Chlorella)，而 不感染 “内共生”(e12一 

dosymbiotie)的小球藻，也就是说，病毒无法进入原生动物细胞内，对受动物“保护”的小球藻造 

成伤害。这类小球藻之所 以只能“被迫”生活在原生动物内，是 因为它们一旦被分离出来，就立 

刻受到病毒的攻击而死亡 。这也许具有进化上的意义。 

小球藻病毒在 自然界中可能不少以溶源方式存在，例如用溶源的方法可将病毒的效价从 

1～100 PFU／ml迅速提高到 10 ～10 PFu／ml。小球藻病毒与宿主的溶源性关系可能同细菌 

与噬菌体的溶源性关系一样，是一种“载体状态关系”(Carrier state relation)或者“假溶源性” 

(pseudolysogeny) ，例如 PBCV一1和 Chlorella NC64A之间就有这种载体状态关系l9 J 挑取 

偶然能够在 PBCV-1噬斑中生长的 NC64A藻克隆单独培养，发现有低浓度的 PBCV-1(约 lO 

PFU／ml产生。这样的过程重复几次和重复几个月之后，依然产生少量的 PBCV-1粒子。研 

究证实，PBCV一1的 DNA并未同单藻落分离物(single—eoloning isolates)的小球藻细胞杂交，但 

是用这种从培养物中挑取的克隆同 PBCV-1混合后培养时，25％的宿主 又可 以和 PBCV一1重 

新建立这种载体状态关系，而其他分离的单克隆藻要么对 PBCV-1敏感，要么表现出抗性。 
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溶源性在真核藻类的出现是不频繁的，往往只出现在藻发育的某个时期。真校藻类病毒 

可能同噬菌体一样，或者建立与宿主的溶源关系．或者被预先进入宿主溶源性病毒排斥在细胞 

之外[ 。 

3 褐藻病毒 

近年来．有关大型丝状褐藻病毒或病毒类粒子的研 究陆续有了一些报道 。最早 Henry 

等L帅 对褐藻病毒进行 了鉴定．他们从生长在新西兰海岸的费氏藻(Feldmannia sp．)的孢子囊 

中分离到形状为多角体的病毒粒子(直径 150llrn)。病毒的核酸为双链 DNA．基 因组约为 190 

kbp；他们用脉冲场电泳技术(pulsed—field electrophoresis))~~病毒的核酸进行检 测分析，发现宿 

主细胞中存在两种不同的病毒 DNA分子，这两种 DNA分子的基因组相差 10 kbp。用单营养 

细胞培养物做试验．结果新的培养细胞仍然产生两种不同的病毒基因组。这种现象的可能懈 

释是：在宿主细胞内含有两种病毒．或两个 DNA分子被包裹在同一病毒中。应特别提到的是 

病毒只存在于进行减数分裂的孢子囊中，不存在于进行有丝分裂的孢子囊中，这说 明病毒的复 

制可能是由宿主的减数分裂驱动的。 

褐藻中除了费 氏藻类(Feldmannia sp．)病毒之外，近年还报 道 了长囊水云 (Extocarpus 

siliculosus)等海藻的病毒或病毒类粒子【13,41 。长囊水云是广泛分布于温暖气候的海水中 

的丝状藻类，容易在实验室中培养。它的生活周期已经研究得比较清楚，病毒或病毒类粒子感 

染的病症易于观察，粒子在细胞中的检出率也很高，所以长囊水云的病毒或病毒类粒子的研究 

比较深入，仅次于小球藻病毒。长囊水云病毒或病毒类粒子是多角体粒子，直径约 130 nrn，含 

有于一条 350 kbp的线型双链 DNA。这些病毒或病毒类粒子专性在宿主的配子囊中复制和完 

成生活史，宿主细胞裂懈后，释放出来的病毒或病毒类粒子能够再感染健康的游动孢子。感染 

使孢子“休克”并沉到瓶子底部，随后发育成成熟的藻体，藻体的配子囊叉产生新的病毒或病毒 

类粒子。 

两类褐藻(Feldmannla和 Ectocarpus)病毒或病毒类粒子研究的初步结构 表明，它们的 

DNA已经整合到宿主的 DNA上，此外．病毒或病毒类粒子 只感染宿主的生殖器官．不感染营 

养细胞。正常情况下，宿主以有丝分裂方式产生含有数百个小室的相互挤压的中性孢子囊 

(zoidangia)，但是受到感染时，宿主的有丝分裂提前结束，细胞中的 DNA数量比正常的要多好 

几倍。病毒的感染使细胞核遭到破坏，大量的病毒与核质挤压在一起．使细胞膨胀 、破裂，病毒 

粒子被释放出来，再感染别的生殖细胞_1 1。 

Mailer等人Hk“ 发现，感染 长囊 水云的病毒同时对 长囊水 云亲缘 关系邻近的两类藻 

Kuckukia和 Feldmannia形成交叉感染。他们认为，这种病毒可能在种属之 间的基因转移方 

面具有载体的功能。 

水云类(Ectocarpus sp．)病毒或病毒类粒子的表达是温度敏感型的，而且与宿主的生殖细 

胞的分化有关系[4s1。例如在 10～15℃时，宿主病状加重 ；在 20℃时，病状减弱，温度对病毒 

的限制作用非常明显，这对研究季节变化的藻病理学有很大启示。 

Mtiller和 Frenzer 对褐藻病毒或病毒类粒子的研究结果进行了总结： 

(1)病毒往往有宿主专一性 ； 

(2)病毒只感染未形成细胞壁的游动孢子； 
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(3)病毒只出现在植物发育中处于潜伏期的细胞中．其基因组附着在宿主的基因组上 ； 

(4)病毒只在宿主的繁殖器官中表达，导致植物不育； 

(5)病毒效价偶然降低的情况下，虽然宿主的功能孢子或配子数量增加，但是病毒的基因 

组仍旧留存在宿主的细胞中，并借助于有丝分裂转移到宿主的其它细胞之中。 

4 病毒对浮游藻类的影响及在水生生态中的作用 

病毒和病毒类粒子不仅广泛存在于各种水环境中，同时也是浮游生物活跃的成员 ；病 

毒和病毒类粒子在海水中的浓度高达 1O ～l0 粒子／ml，大大超过了传统的推断 。淡水 

中的含量也高得惊人，例如对挪威 Raunefiorden湖春季硅藻水华期间的病毒含量的测定，水华 

前为 10 个／Hd，水华高峰期间为 1．3×10 个／ml[491。因此病毒和病毒类粒 子在浮游生物群 

落演替中可能具有极其重要 的作用，是通 特异性溶解宿 主来维持种 群关系平衡的关键因 

子【钟]。病毒或 VLPs对浮游植物群落及初级产物的影响也有不少报道 。例如 Van Etten 

等 ]对自然水体中有 PBCV效 价进行 了测定，PBCV在 Chlorella藻苔上的噬斑单 位(PFU) 

高达 4×10 ／ml H2O。 

由于在水华中和产毒蓝藻中常发现藻细胞中含有病毒和病毒类粒子，它们也许能用于对 

水华的控制和抑制有毒藻类的生长[5 1。Procter和 Fuhrman【4 ]认为，病毒和病毒类粒子是 

潜在的海洋生态的重要调节因子；病毒造成的藻溶解明显地导致微藻群落的消亡，并且病毒作 

为藻种群的显著的控制因素．如调节藻种群的遗传基因库[521、有机溶解物质的水平的保持者， 

受到了越来越广泛的关注和认可 0，"J。 

有的病毒或病毒类粒子有“共专一的宿主”(co~pecifie host)，特异性地感染亲缘关 系比较 

近邻的一些藻[2 1，因此这类病毒可以被用作转移致死基 因的载体，杀死有害的或不需要的 

藻类。 
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