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蓝藻(Bule-green algae)是 一类 原核生物，具 有细菌的一些特征．因此 又常称为 蓝细菌 

(Cyanobacterium)，相应地，把感染蓝细菌的病毒称为噬藻体(Cyanophage)_1 】．这是 由于噬藻 

体与噬菌体非常相似的缘故。除蓝藻外，所有其它的藻类均是真核生物．通常将感染真核藻类 

的病毒称作“藻病毒”(Phycovirus) J，它们的绝大多数是多角体的粒子(Polyhedral particles)， 

只有个别 如珊 瑚 轮藻 (0mrⅡcorallina)病 毒是 杆状 的 J。 真核藻类 病 毒和 病毒类 粒 子 

(VLPs)前文有过综述_4】，蓝藻病毒或噬藻体则完全不同于真核藻类的病毒，二者是藻类病毒 

的重要组成部分，蓝藻病毒的研究情况有必要专门介绍。 

l 类型和性质 

藻类病毒最先是在蓝藻中发现的。1963年 Safferman和 Morris 在做蓝藻的降解试验时 

分离了一类病毒．它们同时侵染鞘丝藻(Lynbya)、席藻(Phormidium)及织线藻(Plectonema)， 

这类最早发现的病毒被命名为“LPP”病毒 以后陆续又发现了其它的蓝藻病毒，其宿主在两 

类蓝藻(丝状蓝藻和单细胞蓝藻)中均有分布，包括：(1)丝状宿主．如颤藻(Oscillatorla)、项圈 

藻 (Anabeanopsis)、简胞 藻 (Cylindrospermum)、Raphidiopsis、鱼腥 藻 (Anabaena)、念珠 藻 

(̂  toc)；(2)单细胞宿主，如微囊藻(Microcystis)、组囊藻(Anacystis)、聚球藻(Synechococcus) 

等 其中研究较多的有 IJPP型病毒、聚球藻病毒、念珠藻病毒等。 

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．如上述提到的最先 
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发现的“LPP”病毒 I，后来分离的宿主为 Anabaena(鱼腥藻)的病毒，简称“A”病毒 ，感染 

Nostoc(念珠藻)的“N”病毒 等。有的病毒感染“共专一宿 主”(Cospecific host)，如同时侵染 

Anacystis(组囊藻)和 Synechococcus(聚球 藻)的病 毒被命名为“AS”病毒 J，同时侵染 Syne 

chococcu$和Microcystls(微囊藻)的病毒命名为“SM”病毒 一 及上述“LPP”病毒等；有的发现 

不同的血清学亚型，字母后加上阿拉伯数字来表示，如“SM 1”病毒、SM一2病毒及“LPP”系列 

等 i【 (表 1)。 

表 1 主要蓝藻病毒的形态特征和理化性质 

Table 1 Morphoiogica[and biological charaeLeriscics of maior eyanophages 

根据蓝藻病毒的形态不同，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，将蓝藻病毒分为三个科“ ： 

(1)肌病毒科(Myoviridae)，特征是含有一条中央管和 能伸缩 的尾巴 常 见的有 ：AS-1， 

N一1，A一1(L)，A．2等 ； 

(2)Styloviridae，特征是含有长的、不能伸缩的尾巴。常见的有：sl，S．2L；SM一2等； 

(3)短尾病毒科(Podoviridae)，其尾巴较短。常见的有 ：LPP一1，LPP．2，SM．1，A一4(L)，AC． 
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1等 。 

上面已经提到，蓝藻有丝状和单细胞两种基本形态，由于病毒在这两类蓝藻细胞中的感染 

和复制 明显不同．围此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．前者常见 

的有 ：“LPP”型(宿为主 Lynb&~、Phormidium 和 Plectonema)、“N”型(宿 主为 '-'qostoc)、“A”型 

(宿为主 A Ⅱbaena)等；后者包括：“SM”型(宿主为 Synechococcus和 ~~ficrocystis)、“AS”型(宿 

主为 AnⅡcysttis和 Synechococcus)及“s“型(宿主为 Synechococcus)等。它们的形态特征和理化 

性 质 归纳于 表 1中 。 

2 感染和复制 

如上所述，蓝藻病毒对丝状宿主和单细胞宿主的感染是完全不同的，其原因是两类蓝藻细 

胞的新陈代谢差异很大．故病毒的感染和复制差异也很大 ，如丝状蓝藻被病毒感染后，细胞 

超微结构迅速遭到破坏，且 CCh的固定被封锁；而单细胞蓝藻受到病毒感染后．细胞的超微结 

构并不发生显著的改变，cO2的固定也并不受到影响；此外，病 毒在两类宿主 中复制的部位也 

不同，感染后，丝状宿主的细胞中很快产生一种由类囊体内陷形成的结构，即所谓的“病毒生长 

基质空间“(Virogenic stroma space)，该部位将成 为病毒繁殖 的场所。这种结构 在单细胞蓝藻 

中并不形成，而病毒的复制则在棱质中完成 。不仅如此．这两类病毒的生活史和复制周期也十 

分悬殊，丝状蓝藻病 毒一般在 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 

毒的复制时间则长得多[13]。 下介绍这方面的情况。 

2 1 对单细胞蓝藻的感染 

AS1一M 感染雪松聚球藻(Synechococcus cedrorum)的一步生长曲线的基本特征是 ：开始有 

3 h的静止期和随后 6～8 h的潜伏期，至第 l2小时时宿主细胞裂解。病毒释放量为 40～55 

PFU／mL[ 。 

AS-1的生长情况相同，只是时间稍长。 

另一类单细胞蓝藻病毒 SM．1的生长速度要慢得多，潜伏期高达 32 h．随后的上升期为 16 

h，细胞裂解时病毒的释放量为 100 PFU／mL l 。 

AS1 M 接触到宿主的细胞壁后，利用尾 巴的收缩将 DNA注射进细胞，即开始合成 自身的 

早期蛋白质，其中一种是 DNase，感染后 2 hDNase降解掉宿主的 DNA；另一种早期蛋 白质是 

启动病毒中期蛋白酶的合成，这些中期蛋白酶有许多功能，最重要的功能是合成病毒的 DNA， 

另一个重要功能是启动病毒后期蛋白质即结构蛋白的合成。大约在感染后 4～6 h，病毒的头 

部形成，装入病毒 DNA，并将尾巴连接到衣壳上。整个过程完成后，细胞裂解，病毒释放 。 

病毒对单细胞蓝藻的感染并不引起宿主细胞的超微结构的变化，不影响 cO2的固定，例 

如 AS1 M 在感染后 8 h，宿 主 cO2的固定 、 的释放、光系统 I及光系统 Ⅱ的活性与对照组相 

比，仍然保持 80％的水平“ 。 

2．2 对丝状蓝藻的感染 

病毒对丝状蓝藻的感染最明显的影响是抑制宿主的CQ 的固定 。在形态上．病毒的 

早期侵染造成类囊体光合片层内陷，使片层与质膜之间形成一种特殊的“病毒生长基质空间”， 

病毒就在该部位繁殖。类囊体光合片层内陷的同时，宿主的 DNA被降船，CO2的固定也被彻 

底封锁，内含物渗漏出细胞。LPP．1侵染鲍 氏织线藻(P．boryanum)后就立刻中止宿主所有大 

分子的合成，降解掉宿主 DNA和蛋白质，大约 2 5～3 h后．病毒利用宿主提供 的 ATP和各釉 
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酶，开始合成 自身所需要的蛋 自酶，并利用宿主的降解产物合成病毒的 DNA和蛋 自质。感染 

后 4 h，病毒的头部开始形成，感染后 7 h，在 8O％的宿主细胞中早期形成的“病毒生长基质空 

间”内挤满 了成熟的病毒粒子 10,。 。 

需要提到的是，LPP型病毒是极烈性的病毒，同时也是一类较少依赖环境的病毒，这也许 

能够解释，在差异甚大的各种水体中，LPP型病毒均有广泛的分布【13,”J。 

3 分子生物学 

虽然蓝藻病毒的发现已三十余年，但一直未形成病毒学重要的研究方 向，近年来由于富营 

养化程度加剧，蓝藻“水华”(俗称“湖靛”)的发生加重，美国和西欧一些发达国家加强了藻类环 

境生物学的研究力度，其中包括蓝藻病毒的基础研究， 寻找对付“水华”的生物防治方法。这 

几年蓝藻病毒的研究主要集中在分子生物学和生态学方面ll - J，同时也在不断探索更先进、 

更便捷 的研 究方法l1 。 

分子生物学一直是蓝藻病毒的主要研究方向之一。最先对 LPP．I的核酸 、蛋 自质进行 了 

较深入的研究，至九十年代大多数研究是有关聚球藻病毒的。聚球藻是 由 2～4个单细胞组 

成、结构简单、易于培养的蓝藻 ，不仅在淡水水体中生长，在海水中也广泛分布，因此是研究病 

毒感染的理想宿主_2 ” 。 

淡水中的蓝藻病毒研究较多，海水中的蓝藻病毒研究十分有限，总之分子生物学研究深度 

还不够。迄今对聚球藻(单细胞蓝藻)和念珠藻 (丝状蓝藻)的病毒报道较多 19, 。Wilson 

等l2 1分 离 得到 5个 感 染 Synechococcus sp．wH 7803品系 的病 毒，分属 于肌 病 毒 科 和 

s州 oviridae，它们的基因组和结构蛋白有很大的差异，通过内切酶图谱分析，肌病毒科病毒的 

基因组大小为 8O～85 kb，s州oviridae病毒的基因组 9O～100 kb；经 CsC1密度梯度离心后用 

SDS—PAGE分析病毒多肽 ，发现两类病毒结构蛋白尽管大小均为 53～54 kD，但是多肽结构和 

氨基酸组成大不相 同。此外．将两 类病 毒的 DNA 用几种 内切酶如 HindIll、Mlu I、Xhol、 

Sau3A、SmaI和 PvuII作用后发现，它们的 DNA受到宿 主不同程度的修饰。值得注意的是， 

EcoRI消化病毒 DNA后，DNA有不同程匪的 甲基化。Park等 对同样宿主的病毒核酸用 

各种酶消化，发现该双链DNA基因组大小约为227kb，是已知的最大的蓝藻病毒核酸，因而该 

病毒也具有最大的头部(90 nm)。 

英国 Lancaster大学的 Bancroftl2引等人对丝状蓝藻的病毒进行了细致的研究，他们建立了 

五株共同宿主为多变鱼腥藻(Anabaena variabilis)病毒的限制 内切酶图谱。他们为绘制图谱 

准备了这五株病毒的克隆DNA，由于病毒对 Na 特别敏感，加上提取的 DNA极易附着在细胞 

碎片上，使得天然 DNA的提取得率很低，所以他们使用 HindIII和 EcoR I酶切病毒 DNA，并将 

其片段连接到 pBR322上，用此方法获得病毒的克隆 DNA。这些克隆 DNA的限制性 内切酶 

图谱表明，两对病毒 AN一13与 A 一23、A，1L与 AN一10分别有很近的亲缘关系，A-1L与 AN一10 

病毒均含有 67 kb大小的环状 DNA，AN一13与 AN一23病毒含有 67 kb大小的线形 DNA，而 另 

外一组病毒 A一4L则含大小约 40 kb的线形 DNA。他们认为这些数据能有效区分病毒 、反映 

彼此的亲缘关 系与进化特征。 

多数蓝藻病毒是裂解性 的，但是也有少数 是非裂解性 或温和性 的，如 LPP，ID和 LPP一 

2SP1溶源性的原理还不很清楚，紫外线、x射线及丝裂霉素 C均不能诱导裂解的发生l2 J： 

但是温度达到 40 X2时可对溶源性进行诱导，光对诱导也是需要的lI · 。此外，溶源性病毒对 
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别的病毒“超级感染”有免疫力[24 J。 

Suttle等人重 点对蓝藻病毒的研究技术进行探讨，他们提到的方法有：电镜技术(TEM)、 

噬斑技术(PFu)、超滤及超速离心技术等l2。 j。分子生物学的技术手段和限制性酶切 图谱 、 

PcR和噬斑杂交(Plaque hybridization)等也应用于噬藻体的研究【19,33．川 。Sutt[e等人【20 最近 

建立了一种不用浓缩病毒即可直接计数的表面荧光显微术(Epifluorescence microscopv)，比较 

了该方法与透射 电镜技术的优劣，例如用于病毒计数比透射 电镜 的精确度高出 25％。通过大 

量的实践，他们认为，技术的综合应用将大大提高研究蓝藻病毒及其同宿主关系的广度和深 

度。 

4 生态影响 

噬藻体的生态地位正在被重新认识，比较一致的是，藻类病毒被认为是水捧微型生物群落 

系统中重要的动态因子，已观察到其昼夜 间数量的快速增减，说明它们在不断地进入和退出该 

系统 由于病毒的专性寄生，对宿主的种群密度起到调控作用，它们对蓝藻的致死率达到 

72％ l3 
。 尽管在生态学上还难以解释病毒的调控机制，但不少现象如“水华”与“赤潮”的消长 

过程，病毒浓度和效价相应地发生明显的变化_2ll 34．37)，病毒直接影响宿主的种群密度乃至 

存亡【 。 

由于我 国经济的发展，近年来人类活动增加，水体富营养化程度和蓝藻“水华”发生 日益严 

重，已经跃居世界前列，“水华”的防治尤其生物防治显得十分紧迫，蓝藻病 毒的基础研究在我 

国还相当薄弱，需要藻类学和病毒学方面的研究人员加强合作，共同努力，把具有 良好应用前 

景的藻类病毒学这一新型学科开展起来，并逐步提高我国的研究水平。 
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