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摘    要：病毒是地球上丰度最高的生命形式，广泛分布于包括深部生物圈在内的各种环境中。病毒通过

侵染微生物宿主影响其生理特征、生态过程和生物地球化学循环。研究发现，病毒裂解是导致深海底

栖原核生物死亡的主要原因，这一认识引起了研究者对底栖病毒的广泛关注。为了更为全面地认识底

栖病毒的生态作用，本文分析了底栖病毒的生态特性（分布、丰度、多样性和生活方式），动力学过程

与影响因素，与宿主的相互作用以及在碳循环上的生态贡献。同时，对底栖病毒未来在生物学、生态学

和生物地球化学领域的研究方向提出了展望，论文旨在提升对底栖病毒生态作用的理解，为底栖病毒

生态学和相关学科的发展提供借鉴。
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Abstract: Viruses are the most abundant life forms on the earth and widely distributed in various environments
including  the  deep  biosphere.  Viruses  infect  microbial  hosts  and  affect  their  physiological  characteristics,
ecological  processes  and biogeochemical  cycles.  Recently,  the latest  results  have shown that  viral  lysis  is  the
main  driver  for  the  death  of  benthic  prokaryotes.  These  findings  have  attracted  extensive  attention  of
researchers on benthic viruses. In order to have a comprehensive understanding the ecological roles of benthic
viruses,  we  summarized  the  important  findings  in  viral  ecological  features  (distribution,  abundance,
biodiversity, and lifestyle), dynamics and impact factors, interactions with the host and viral ecological effects
in  the  carbon  cycle.  Meanwhile,  the  future  research  directions  of  benthic  viruses  in  biology,  ecology  and
biogeochemistry  field  were  also  prospected.  The  aim  of  this  review  is  to  enhance  the  understanding  of  the
ecological  role  in  benthic  viruses  and  provide  reference  for  the  development  of  benthic  viral  ecology  and  its

related disciplines.
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病毒是生态系统中最丰富的生命形式。世

界海洋中，病毒的总数量占据了全部生物体的

90%，其中绝大部分为侵染原核生物的病毒 [1]，

总体丰度大约在 1030 数量级，其生物量超过原核

生物一个数量级以上[2-3]。

病毒作为地球生态系统的重要成员，在调控

物质循环、能量流动和群落结构等方面都有重

要的作用。病毒可以侵染地球上的一切细胞生

命，包括一些大的病毒 [4]，可以通过“王室模

型” 影响海洋细菌群落的演替[5]；它的裂解作用

可导致高达 40%的海洋细菌死亡[2]，释放的生物

大分子和细胞碎片对溶解有机质（ dissolved
organic  matter，DOM）和颗粒有机质（particulate
organic matter，POM）两种碳库做出了巨大贡献。

海洋中约 1/4的碳是通过病毒裂解流通的[6]。过

去数十年的研究表明，病毒是海洋生态系统的关

键角色，从驱动宿主的死亡和协同进化，到影响

全球范围的生物地球化学循环和海洋生产力，都

可见到其活跃的身影 [7]。病毒也被称为“全球

尺度过程中纳米尺度的推动者”
[8]。

海洋底栖环境具有特殊的地理特征和生境

条件，包括海洋底部表层沉积物及其附近的水环

境。目前对底栖病毒（viriobenthos）的研究多集

中在海底表层沉积物（0～50 cm），但是其研究程

度远不及浮游病毒，海洋底栖病毒的特征与生态

作用的总结也相对缺乏。海洋底表覆盖了地表

约 67%的面积，在全球生物量生产和生物地球

化学循环中发挥着重要作用 [9]。本文尝试梳理

海洋底栖病毒的种类、特征和生态作用；旨在阐

述病毒在海洋底栖生态系统中的结构组成、物

质循环和能量代谢的研究进展，为认识底栖环境

病毒的生理生态作用提供借鉴。

1   底栖病毒的生态特性

1.1    底栖病毒的丰度和分布

底栖病毒的丰度（viral abundance，VA）一直

为研究者所关注。研究表明，底栖 VA是水体的

10倍～100倍[10-12]。此外，病毒在表层沉积物中

的丰度具有一定的时空动态性。研究者分析了空间

大尺度纵深环境（79°N－34°S，深度 165～5571 m）

的底栖 VA，发现从边缘海到深海不同深度范围

的表层沉积物（0～1 cm）VA都很高，范围为 0.83×
1012～28.2×1012 VLP /m2（VLP指荧光显微镜下

观察到的病毒样颗粒）[13]。这表明，无论近岸或

深海，底栖病毒都具有高度的动态性。此外，通

过深海底栖病毒的综合研究可以看出，随着近海

到远海的距离变化，底栖病毒的丰度呈现下降的

趋势 [14-15]。另外，病毒的丰度在时间序列上也具

有高度的动态性。研究者[16] 记录了近海表面沉

积物 VA的季节差异，不同季节的丰度差异在

4倍以上，并且时间上的变化幅度超过了空间。Helton
等[17] 也通过流氏细胞技术记录了年际间海湾底

部表层沉积物 VA的差异，显示两年内的变化幅

度在 7倍以上。需要指出的是，目前关于病毒丰

度在时间序列上变化的研究还相对较少，还需要

更大尺度上的数据加以佐证。

除了丰度，底栖病毒的分布特征也是研究者

关注的热点。一些溯源研究[18-19] 表明，沉积物中

大部分病毒来自原位环境，而不是上覆水。在表

层沉积物中，病毒的丰度与水深（压力）、有机

C含量以及宿主代谢之间无明显的相关性[20]。然

而，病毒丰度与原核生物的活性密切相关。随着深

度的增加，病毒和细菌的丰度呈现同步变化[21-23]。

表层沉积物中较高的 VA可能与营养源增加导

致的高细菌活性有关 [24-25]。然而，也有研究发

现，VA在河口[24]、浅海[19] 和地中海深海[11] 的亚

表层（10～50 cm）都出现过峰值现象。这表明随

着营养源的减少，病毒并没有呈现严格的正相关

趋势。这可能与共生环境的细菌呼吸活动和硫

酸盐还原效率有关[12]。研究者在深层沉积物中

观察到，病毒和细菌的变化与有机物的含量呈负

相关 [26]。因此，底栖病毒的分布与营养源的关

系，仍需要做进一步的探讨。

1.2    病毒与原核生物的丰度比

VPR（virus-to-prokaryote ratio），即病毒与原

核生物的丰度比。这一指标已被广泛用来研究

细菌和病毒之间的关系，并评估营养物质的有效

性是否会影响病毒或细菌的产量。一般来说，
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高 VPR值归因于高且持续的病毒活性，即病毒

生产力高而降解率低；相反，低比值则被解释为

病毒活性减弱而降解率高。

底栖系统中，VPR通常处于 10−1～103 的数

量级范围，已报道的底栖沉积物中的 VPR值，范

围为 0.1～243[27]。与报道的海洋浮游系统 VPR
（0.0075～2150）[28] 和海底 1 m以下 VPR（0.001～
225）[29] 相比，表层沉积物（0～1 m）中 VPR的最

大值相差一个数量级。这表明病毒在底栖环境

的最小值仍然需要探索，同时也说明病毒在底栖

环境具有高度的动态性。另外，VPR值仅代表特

定时间和特定环境中的某一数值，因此对病毒丰

度和相关变量的评估还需要结合其他信息。

1.3    底栖病毒的基因多样性和形态多样性

底栖病毒在基因型、基因大小和分布上具有

高度多样性。Breitbart等最先发现 1 kg沉积物

中病毒类型多达 104～106 种，同时发现 1156个

序列中有 75%是未知的，其他大多数属于 dsDNA
噬菌体[30]。虽然其使用的是链结扩增散弹枪文

库法（LASL） [31]，该法仅适用于 dsDNA病毒，但

这也表明了 dsDNA病毒的高度多样性。利用 phi29
聚合酶 [32] 对 dsDNA和 ssDNA病毒进行多重置

换扩增（MDA），可以兼顾 dsDNA和 ssDNA病毒。

研究者发现高达 95%～99%的序列都属于 ssDNA
病毒，同时在文库中检测到两个 ssDNA病毒组

的基因标记物（主要衣壳蛋白 [VP1]和复制蛋白

[Rep]），揭示了 ssDNA病毒的高度基因型多样性

（VP1包含 833个基因型，Rep包含 2551个基因

型）[33]。同时，研究人员也发现深海沉积的病毒

与从海洋、淡水和海洋真核生物中获得的病毒

存在不同之处。一些研究者利用此方法在近岸

区域也发现了 ssDNA占主导[34]。但该方法也有

些许偏差，存在选择性扩增 ssDNA病毒小环状

基因组（1-9 kb）的可能性[35-36]。因此，一些 ssDNA
病毒序列和相关病毒可能被高估[37]。此外，除了

上述两种方法，一些研究者使用病毒核酸的质量

分摊法来计算不同核酸型病毒的比例[38-39]，尽管

这种方法还没有经过 ssDNA和 dsDNA病毒定

量的测试，但将 MDA法和分摊法进行联用也是

研究不同生境病毒特征的有益尝试。研究者用

质量分摊法对近海表层沉积物中的 ssDNA和

dsDNA 进行定量，发现 dsDNA的数量与传统直

接计数的数值相似，并且 ssDNA病毒占了 96.3%～

99.8%[40]。这些研究表明底栖 dsDNA和 ssDNA
病毒都具有高度的基因多样性，而且 ssDNA病

毒具有潜在的高丰度。此外，最近 Tara 航次的

研究发现，海洋中潜存着约 20万种病毒 [41]。可

以推测深海环境可能包含更多的未知病毒，因此

底栖环境是一个等待挖掘的病毒基因宝库。另

外，研究者采用脉冲场凝胶电泳（PFGE）方法，研

究了沉积物中病毒 DNA的分布，在表层沉积物

（0～5 cm）和亚表层沉积物 (10～12 cm)中发现

了 4个不同大小的基因组类别：①12～19  kb；
②30～48 kb；③50～70 kb；④90～200 kb。基因

组的分布在总体格局上具有相似性，大多数基因

组在 30 kb到 50 kb，但在微尺度上这些片段随沉

积物深度的变化而变化 [42]。这表明 DNA病毒

可能在不同基因片段、不同的表层深度都具有

高度的基因多样性。

病毒形态的多样性得益于透射电镜的应用

和高通量测序技术的发展。研究者在河口表层

沉积物中发现病毒群落以长螺旋对称的丝状形

态为主（大小约 1 mm），这表明丝状体病毒更偏

好于底栖环境[12]。宏转录组技术在深部厌氧沉

积物（0～159 mbsf，mbsf指海底以下深度，以米

为单位）中的应用也发现了丝状病毒科（Inoviridae），
同时还发现了有尾病毒目（Caudovirales）的短尾

病毒科（Podoviridae）、长尾病毒科（Siphoviridae）
和肌尾病毒科（Myoviridae），并且一些隶属于

脂毛病毒科（Lipothrixviridae）、小杆状病毒科

（Rudiviridae）和双尾病毒科（Bicaudaviridae）的古

菌病毒在  0～ 30  mbsf沉积物中也被发现 [22]。

Yoshida等在深海沉积物中发现了 ssDNA病毒

家族，包括微病毒科（Microviridae）、圆环病毒科

（Circoviridae）和双病毒科（Geminiviridae）[33]。研

究者在珠江河口表层沉积物中还观察到其他的

病毒形态，如球形病毒、丝状病毒和杆状病毒[43]。

球形病毒一般属于球形病毒科（Globuloviridae），
它包括一个螺旋对称的包膜和一个包含线性双

链 DNA的超螺旋核蛋白[44]。Jakubowskaderedas
等首次尝试采用定量分析的方法从深海湾沉积

物中获取有尾病毒目（Caudovirales），他们发现有
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尾病毒目 3种主要的科在所有季节分布相似

（Siphoviridae：平均 52%; Myoviridae：42%; Podo-
viridae：6%）。有趣的是，19%的长尾病毒科有扩

展的头部，11%的尾部长于 300 nm，6%的尾部

长于 600 nm[45]。另外，T4型噬菌体是肌尾病毒

科的一种主要噬菌体，高度多样化与病毒丰度的

分布趋势相似，研究者发现其多样性在河口沉积

物中随着盐度的增加而降低[43]。

1.4    底栖病毒的生活方式

病毒的生存必须依靠宿主细胞，通过侵染宿

主并利用其胞内的能量和物质进行繁殖。病毒

的生活方式主要有裂解性感染（lytic）、溶源性感

染（lysogenic）和慢性感染（chronic）。
目前，对全球底栖环境的研究多集中在裂解

和溶源方式，也证实了病毒具有很高的裂解活

性，其介导的原核生物死亡率高达 80%，且随着

底部深度的增加而增加[13]。相比于裂解，溶源的

作用也相当活跃。Breitbart等观察到沿海表层

沉积物中以具有温和生活方式的噬菌体为主导[30]。

对大陆边缘海底沉积物的研究也发现，指示溶源

性病毒的代表性同源物从表层沉积物到深层都

能检测到，这表明溶源似乎在底栖环境中普遍存

在[46]。这从侧面暗示了溶源方式在底栖病毒生

活中的重要性。尽管病毒的裂解、溶源很重要，

但究竟是什么决定了裂解与溶源的转换还不清

楚。一项针对底栖珊瑚礁的研究表明，宿主密度

的增加伴随着裂解状态到溶源状态的转变。为

此，研究者提出了 KtW（kill-the-winner）模型的一

个扩展，即“胜者为王”（piggyback-the-winner,
PtW）理论 [47]，该理论反映了溶源病毒在高丰度

宿主环境中贡献的增加，并且产生了更多的微生

物和更少的病毒。

2   底栖病毒的动力学及影响因素

2.1    底栖病毒的动力学

病毒动力学一般是指病毒产生速率和衰变

速率（定义为自由病毒的损失率）的平衡结果[48]。

然而，底栖病毒的生产率和衰亡率并不等

同。研究者发现病毒衰亡率比生产率更低[21, 49]，

这可能由于病毒的生产和衰亡被不同的因素所

控制，病毒生产一般取决于丰度、代谢活性和原

核宿主的生物量大小；而病毒的衰亡则取决于物

理、化学和生物变量的交互作用[20]。随后，研究

者观察到净病毒产量与分解速率有显著的关联，

虽然分解率很高，但衰亡量平均占总病毒生产量

的 1/4[20]。大部分由裂解感染产生的病毒没有被

分解的结论，也在后续研究中得以印证[50]。而未

分解的病毒可能感染其他宿主，或者被异养原生

动物和沉积性生物用作食物来源[51-52]。

2.2    动力学平衡的影响因素

病毒动力学平衡的研究多集中于衰亡或分

解率的研究。底栖生态系统的病毒衰亡率主要

受生物因素（原核生物的丰度、生产及蛋白酶活

性）而不是非生物因素所控制[20, 50]。表层沉积物

中存在较高的胞外酶活性，通过添加 DNA酶和

蛋白酶能显著增加病毒颗粒的衰亡率，表明胞外

酶释放量的增加是病毒衰变速率加快的原因之

一[20]。至于温度，它本身并不是影响底栖病毒衰

亡率的主要因素（只解释了约 6%的总方差），

因为底栖环境中温度一直处于相对恒定的范围[50]。

除了环境因子，病毒的衰亡速率也与自身种类有

关，不同的病毒家族以不同的速度进行分解，这

已经从多项实验中得到证实[53]。目前的研究虽

然发现了一些影响病毒衰亡的因素，但考虑到底

栖环境的复杂性和病毒的生活史，调控病毒在海

洋沉积物中分解的因素还存在不少未知领域，需

要进一步的探索。

底栖病毒动力学过程的改变可能会产生多

种后果，包括：①影响受感染的底栖原核生物和

其他宿主的死亡率；②改变胞外 DNA和 RNA以

及肽和氨基酸的供应，进而影响氮（N）和磷（P）
的循环；③可能提供影响病毒群落组成的选择性

压力，对微生物的多样性产生影响，进而影响生

态系统中能量和营养物质的流动。因此，病毒动

力学在微生物食物网和群落内遗传信息流动中

起着至关重要的作用，是一个值得持续关注的科

学问题。

3   底栖病毒与宿主的相互作用

病毒感染可以编码部分新陈代谢基因改变

宿主的新陈代谢，进而影响营养循环和碳输出[54]。

由于底栖环境的特殊性，模拟原位环境不易实
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现；同时分离培养底栖环境微生物还存在技术上

的难度。因此，目前对底栖病毒和宿主相互作用

的认识还很少，仅有少量的研究例证可以对底部

特殊环境进行探索。海底热液喷口生态系统属

于相对孤立的环境，几乎不受其他生态系统的影

响[55]。研究初期，人们认为噬菌体与其宿主在热

液喷口的相互作用是捕食者与被捕食者的关

系[56- 57]。然而，对喷口羽流的研究表明，噬菌体

可能对微生物的生存至关重要，因为噬菌体选择

性地保留了编码反向异化型亚硫酸还原酶 α和

γ亚基的辅助代谢基因，这一基因可帮助补充或

维持其宿主体内的硫氧化代谢以保证持续的病

毒侵染和复制  [58]。由于没有完整的细胞结构，

嗜热噬菌体必须利用宿主微生物的复制和合成

机制来复制自己[59]。胞内噬菌体-宿主相互作用

的存在，使得噬菌体可能会给宿主带来显著的益

处[60- 61]。海湾底部生态系统的研究表明，这些益

处可以使宿主吸收更多的营养，有助于宿主在不

利环境中生存[62]。最近对深海热液系统的研究

已经再次证实，宿主从噬菌体中获得的益处（如

营养吸收和宿主生存）不是个别现象，而是广泛

存在于噬菌体与宿主的相互作用中[63]。对未受

外源 DNA污染的病毒进行宏基因组和微生物群

落分析发现，病毒对宿主微生物的代谢具有补偿

作用。病毒基因不仅参与大多数微生物代谢途

径，而且在微生物代谢过程中形成分支途径，包

括嘧啶、丙氨酸、天冬氨酸和谷氨酸代谢、双组

分系统的氮代谢和同化途径、含硒化合物的代

谢、氨酰生物合成以及氨基糖和核苷酸糖的代

谢[63]。因此，病毒介导的宿主代谢性补偿可能是

底栖环境中病毒-宿主相互作用的一个重要方式。

4   病毒在底栖食物网和 C循环中的作用

4.1    病毒诱导的原核生物的死亡率

病毒可以通过裂解原核细胞降低宿主的丰

度（下行控制）来限制对可用资源的竞争；同时，

可以释放细胞内的有机分子，供其他原核细胞利

用（上行控制）。病毒在这些生物过程中的作用

在很大程度上取决于病毒诱导的原核生物的死

亡率。

病毒介导的原核细胞的死亡率有从近海到

远海增加的趋势。Middelboe等对近岸沉积物的

研究发现病毒诱导的裂解量相当于净细菌生产量

的 20%以上[12]。随后他们也发现海湾表层沉积物

的病毒诱导的裂解量相当于净细菌产量的 44%～

138%[19]。而在深海（>1000 m）沉积物，Corinaldesi
等[49] 发现病毒引起的细菌死亡率为 24%～48%。

由于局部环境的不一致，Danovaro等 [13] 研究大

尺度环境时发现，病毒裂解导致的原核细胞的死

亡率从近海的（16±3）%到中远洋的（64±3）%，再

到远海的（89±2）%，表明了病毒引起的细菌死亡

率随离岸距离增加而增大。随后，Danovaro等[23]

在大西洋、北冰洋、太平洋和地中海进行了 5次

独立的海洋考察，收集了从 1000 m至 10000 m
的深海沉积物样本，进行了 35次以上的独立实

验，分析了 480多个沉积物样本，发现深海环境

下的病毒诱导原核致死率平均为 48%，与之前的

报导[8] 相吻合。另外，值得一提的是，他们发现

病毒对古菌的致死影响显著高于细菌。

4.2    病毒在底栖食物网和 C循环中的作用

病毒裂解被感染的微生物将其细胞内容物

和生物量转化为有机碎屑（DOM和 POM），然后

供未被感染的原核生物再次使用，即病毒回路

（viral shunt） [13,29]。“病毒回路”改变了物质和

能量在食物网和生物化学循环中的去处和通量。

“病毒回路”在深海底栖环境中扮演着重

要角色，而在近海底栖环境可能发挥较小的作

用。目前对近海底栖环境的研究相对缺乏，多集

中于局域地理范围。Hewson等 [24] 将病毒浓缩

物添加到两个亚热带河口的底栖生物环境中，观

察到原核细胞丰度的下降和聚集物的增加，这可

能是由于病毒裂解释放的产物促进了未受感染

的原核细胞生长所致。该结果从侧面反映了病

毒裂解促进了底栖沉积物中 DOM的循环。Glud
和Middelboe估计了河口表层沉积物中病毒裂解

导致的溶解有机碳（dissolved organic carbon, DOC）
释放率为 1.0～1.9 nmol /(cm3·h)，可维持原核生

物总碳需求的 4.1%～7.9%[21]。在智利海岸附近也

观察到类似的释放速率为 [0.3～3.5 nmol C /(cm3·h)]，
维持了原核生物呼吸的 8% [19]。而在高生产力的

海湾底部，病毒感染导致 DOC释放范围为 0.5～
2.1 nmol C /(cm3·h)[22]。因此，相比于深海，病毒
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介导的有机碳循环在近海环境中可能发挥较小

的作用[21-22]。

在深海底栖环境中，有机质含量通常极低，

由于底栖原核生物利用有机质进行生物量的生

产和代谢活动，因而在很大程度上介导了深海生

态系统的生物量生产和生物地球化学循环  [64]。
研究发现，几乎所有的原核碳的生产都是通过病

毒裂解转化成有机质的[13]。据估计，病毒裂解每

年释放的碳量达到 (0.37～0.63) Gt，这表明病毒

回路是深海底栖的重要生物途径，同时也解释了

在食物有限的深海中原核生物快速更替的原

因。最近对深海海沟沉积物的研究也印证了病

毒的裂解极大地贡献了底栖有机碳池[65]。而在

沉积物上层 0～50 cm的原核生物群落中，病毒

感染对古菌的影响显著高于细菌。据估计，虽然

古菌平均占表层沉积物顶层0～50 cm总细胞丰度的12%
左右，但病毒诱导的古菌裂解占被杀死微生物总

数的 1/3，导致全球每年释放约 (0.3～0.5)亿吨

碳。鉴于底栖病毒和古菌的重要性，它们在食物

网中的作用更应得到凸显[23]，图 1展示了两者在

底栖微食物网中的地位与生态过程（修改自徐奎

栋论述的底栖微食物网[66]）。研究者还发现，在

深海底栖古菌中，病毒的影响主要针对海洋 I型
奇古菌门（Thaumarchaeota）的特定成员。

尽管存在如此巨大的碳流出，但是病毒裂解

提供的有机碳却只能维持底栖原核异养代谢总

量的 35%[9]，其余部分可能来源于浮游沉降，包

括浮游病毒的沉降。海洋光合层的初级生产通

过输出颗粒为深海生态系统提供养料 [67-68]。

研究表明，来源于浮游沉降的病毒分解释放的营

养源，促进了微生物的新陈代谢；并且在深度大

于 1000 m的环境，浮游沉降的病毒分解的有机

物占到了浮游沉降有机 C、N、P通量的（3±1）%、

（6±2）%和（12±3）%[50]。另外，病毒裂解细胞引

起的 C通量既包括裂解后释放的细胞碎屑，也包

括释放的病毒颗粒分解后产生的有机物质。据

估计，被分解的病毒颗粒导致了 0.3～0.4 mg C /
m2·d的释放，平均而言，病毒分解释放的 C占病

毒诱导的原核裂解释放总碳量的 8%[50]。以此推

算，每年全球海洋深海沉积物中病毒的分解可以

释放约（37～50） Mt碳，并且这一数值不受深度

影响，因为水深在其中的解释率只占 7%。如果

考虑到胞外 DNA池（原位的病毒 DNA序列和浮

游生物起源的病毒基因），那么这一数值还会

上升。

另外，病毒介导的细菌和古菌的死亡可能刺

激异养代谢，进而促进氮的再生过程，支持依赖

氨的化学自养生产学说。这个生物反馈可能对

C和 N循环有重要的影响。研究表明，底栖细菌

的 C生产几乎全部来源于异养碳生产，而超过

60%的古菌碳生产来源于化能合成过程，同时化

能自养和异养 C的产生之间存在显著的关系[23]，

这可能是由于在表层的深海沉积物中，化能合成

在很大程度上依赖于氨的氧化（10 mol NH4
+固

定 1 mol CO2），而 CO2 是由微生物异养代谢产生

的[69-71]。这对关系一旦被验证，将为微生物食物

网中病毒感染和化学自养生产之间的联系提供

新的证据。假设病毒裂解释放的全部有机池被

异养代谢使用，并且每释放 4 mol CO2 产生 1 mol
氨（基于古菌和细菌 C / N为 4∶1），那么底栖病

毒裂解能提供 30%～60%的氨以维持古菌化能

自养的 C生产[23]。这表明病毒感染可能是古菌

化能自养生产的主要驱动因素之一。

因此，“病毒回路”在底栖系统中扮演着重

要的角色，通过对宿主的裂解和自身分解显著

地贡献了溶解性和颗粒性有机池（D-P-OM）

（见图 2）。
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图 1    底栖病毒在食物网中的作用（修改自文献
[66]

）

Fig. 1    The  role  of  benthic  virus  in  food  web  (modified

from literature[66])
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5   展　望

病毒在底栖生态系统中扮演着重要的角色，

底栖病毒基因功能的多样性将成为解密海洋病

毒微小生命体的途径之一。目前，人们对底栖病

毒的多样性、与宿主的作用机制及其生态学功

能，包括对生物地球化学循环的影响、对微生物

群落的调控及遗传信息表达传递有了一定的了

解。然而，相对于其他生命形式，我们对病毒的

了解还很匮乏。

         未来的研究中，我们亟需开展以下内容：

①病毒生态特性 (生活方式、群落结构、演变模

式）的系统研究；②病毒生态功能驱动的生物地

球化学效应（碳、氮、磷、硫循环）；③病毒参与的

基因转移（水平或垂直）及其与宿主的协同进化

机制；④深部环境典型病毒的分离培养、序列信

息及其分子生态意义。
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