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摘要:珊瑚礁被称为海洋中的“热带雨林”,是海洋生态系统中的核心组成部分之一。珊瑚礁病毒包含珊瑚本身

感染的病毒和珊瑚共生生物(如藻类、细菌等)感染的病毒,对于珊瑚礁健康与疾病、生长与死亡起着独特而重

要的作用,在维持珊瑚礁生态系统的物质循环和能量流动等生态学功能方面起着潜在作用。由于技术的局限

以及关注度较低等原因,有关珊瑚礁病毒的研究较少。近年来,随着高通量测序技术的发展,宏转录组和宏基

因组逐渐成为研究珊瑚礁病毒多样性及其生态学功能的重要方法之一。本文对国内外相关研究进行总结和归

纳,拟为珊瑚礁病毒后续研究提供新的方向和思路,同时指导我国珊瑚礁的保护以及修复。
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0 引言

  珊瑚礁生态系统是独特的海洋生态系统,是由珊

瑚本身、珊瑚骨架所形成的水下构造物及生活在其中

的海洋生物和相应的环境所构成[1],也是地球上生物

多样性极高的生态系统之一。此外,珊瑚也是结构极

简单的后生动物之一,其消化循环腔中存在不同的微

生物。由于不同珊瑚的消化循环腔构造复杂多样,珊
瑚群落中存在极高的微生物多样性,包括细菌、古菌、
单细胞原生动物、病毒在内的多种微生物与珊瑚之间

形成了复杂而持久的共生关系[2]。这些活体微生物

与珊瑚的健康息息相关,它们彼此之间构成一张相互

联系的网络,组成一个完整的珊瑚礁生态系统。虽然

珊瑚礁海域仅占海洋总面积的0.1%,但是珊瑚礁凭

借其复杂的空间分布[3],为25%的海洋生物物种提

供栖息地[4],其中主要为鱼类和无脊椎动物。《中国

珊瑚礁状况报告2019》[5]显示,我国海域内大约有

3.8×104
 

km2 的珊瑚礁,这些珊瑚礁对海洋自然环

境、社会经济发展、科学研究等方面有非常重要的价

值,也有非同一般的战略意义。

  数十年内,由于全球变暖程度加重以及人类活动
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的影响导致我国的珊瑚礁普遍处于衰退状态。珊瑚

礁生态系统的健康是由构成珊瑚礁基础架构的造礁

珊瑚及其胞内共生体———虫黄藻互惠互利的共生关

系维系的。造礁珊瑚为虫黄藻提供无机营养盐和庇

护所,而虫黄藻通过光合作用为珊瑚提供有机营养物

质等。随 着 微 生 物 学 的 发 展,人 们 发 现“环 境 -
珊瑚-共生微生物”的动态体系对于珊瑚的健康至关

重要,而微生物在维持珊瑚生长、繁殖、免疫和防御等

方面起到至关重要的作用[6]。这种由珊瑚和多种微

生物有机结合形成的微生物群落被称为珊瑚共生微

生物功能体(Coral
 

holobiont),简称珊瑚共生体[2]。
珊瑚共生体是维持珊瑚健康和海洋生态系统稳定的

重要因素[7]。研究表明,海洋病毒的生产能直接影响

细菌的生产力,病毒感染在造成细菌、浮游生物裂解

死亡的同时会产生可溶性有机物(Dissolved
 

Organic
 

Carbon,DOM),这些有机物又能继续促进细菌的繁

殖。珊瑚虫作为原生动物,不仅能摄食异养细菌及微

型自养生物,同时也能摄食病毒[8]。因此,研究珊瑚

与其相关病毒的相关性,对珊瑚的健康稳定十分重

要,有利于全面深刻地认识与理解珊瑚礁。

  病毒作为由一个核酸长链和蛋白质外壳构成的

非细胞生命形态,是地球上最丰富的生物实体。表层

海水中通常含有1×107 个/mL的病毒颗粒,丰度随

深度的增加而减少[9],这些病毒每天导致 10%-
20%的海洋生物死亡[10,11]。在海洋环境中,病毒不

仅可以作为细胞生物的病原体和共生体发挥重要作

用,而且还可以对宿主和病毒之间的共生程度进行复

杂的环境控制[12,13]。海洋病毒通过影响宿主生物,
进而通过下行效应间接但强烈地影响海洋生态系统。
由于病毒的结构简单、个体极小,又难以被检测、分离

和培养,因此很长一段时期里海洋病毒研究进展缓

慢。随着高通量测序技术的发展,宏基因组和宏转录

组方法成为研究海洋病毒的利器。Shi等利用宏转

录组学在9个动物门220种无脊椎宿主动物中发现

1
 

445种全新的RNA病毒,重新定义了无脊椎动物

RNA病毒圈[14];从186种鱼类中发现了214种与已

知哺乳动物病毒具有直接同源关系的病毒,显示这些

病毒伴随着脊椎动物进化而进化,具有长期的共进化

历史[15]。这些研究中发现的病毒大部分是海洋生物

病毒,它们之间的遗传进化关系及其与宿主生物之间

的共进化历史让人们更深刻地了解海洋病毒本身的

特征和生命的早期起源[16,17]。

  目前我国珊瑚礁基本都处于“一般”或者“差”的

状况,外界产生的胁迫已经超出珊瑚礁群落的承受范

围,甚至短期内已经难以恢复[18]。从病毒学研究角

度看,一个不健康的生态系统会导致病毒与宿主的内

在平衡被打破,病毒载量提高;而从生态系统保护的

角度看,对受损珊瑚礁生态系统病毒的研究能够更快

更多地发现影响生态系统健康的病毒病原体,为该生

态系统的修复提供新的思路。因此,本文总结相关研

究,展示有关珊瑚礁相关病毒多样性及功能的研究现

状,拟为以后的研究提供理论基础和研究方向。

1 珊瑚礁病毒的概况

1.1 珊瑚礁相关病毒的多样性

  病毒是珊瑚礁的重要组成部分之一[19],Wilson
等[12]研究首次证明在热带珊瑚中存在病毒样颗粒

(Viruslike
 

Particles,VLPs)。这项研究利用透射电

子显微镜在健康和热应激的珊瑚组织中均观察到病

毒样颗粒,并发现在不同状态(健康和热应激)的珊瑚

中,病毒的丰度和大小有一定的区别。随后,Mar-
have等[20]发现健康及白化珊瑚 Diploria

 

strigose
(现学名为Pseudodiploria

 

strigosa)中疱疹样病毒

的序列占比高达总序列的4.3%和7.6%,然而在其

他海洋生境中,疱疹样病毒的序列比例并不高。这意

味着疱疹样病毒在珊瑚礁生态系统中有着独特的地

位和生理作用,但其是否有潜在的致病性仍需后续的

研究证实。从上述研究中可知,能够感染珊瑚的病毒

种类较多,而且不同环境可能有利于特定病毒或病毒

群的繁殖。

  Woodcharlson等[21]通过对珊瑚病毒组、转录组

及宏基因组数据进行分析,从世界各地的珊瑚中发现

60多个病毒科,大约占目前所有已发现病毒科的

58%。Correa等[22]发布了珊瑚礁共生鞭毛藻相关病

毒的第一个基因组报告,并首次在珊瑚群落中发现

RNA病毒。但珊瑚的核心病毒组则仅有3个主要病

毒谱系(双链DNA病毒组Ⅰ,单链DNA病毒组Ⅱ和

逆转录病毒组Ⅳ),包括大约9-12个病毒科[22]。同

时,对珊瑚礁生态系统病毒的宏基因组学研究表明,
珊瑚共生功能体相关病毒中长尾病毒科(Siphoviri-
dae)、肌病毒科(Myoviridae)和短尾病毒科(Podovi-
ridae)占据优势地位[23,24]。珊瑚礁,甚至珊瑚礁生态

系统中相关病毒的研究起步都较晚,直到近20年内

才逐渐开始[25],并且缺乏整体性的研究。病毒多样

性不是狭义地指病毒种类(或基因),而是病毒数量、
分布和基因的多样性,这三者相互关联。珊瑚礁病毒
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的多样性、功能和承担的角色还未被完全了解,尤其

是国内几乎没有这方面的研究成果,因此有待后续深

入探索。

1.2 病毒在珊瑚共生体中的存在方式

  珊瑚礁病毒能侵染珊瑚礁共生体中的所有组分,
不同的病毒其侵染宿主的方式也有所不同。从侵染

方式来说,侵染珊瑚共生体的病毒可以分为两类:裂
解性病毒和溶原性病毒[25]。裂解性病毒直接感染宿

主细胞并大量复制,最终导致宿主细胞的裂解,释放

出病毒后代。溶原性病毒则在感染后将自身基因组

整合到宿主基因组上以前病毒的形式存在,并在之后

的特定时间点被激活,形成裂解性病毒。裂解性病毒

和溶原性病毒之间可以相互转化,溶原性病毒可以转

化为裂解性病毒导致宿主细胞的裂解和死亡,裂解性

病毒也可以向溶原性病毒转化。2016年 Knowles
等[26]研究表明在海洋特定微生物密度增加时,裂解

性病毒更倾向于转化为溶原性病毒,赋予宿主某些竞

争优势,维持其在微生物群落中的优势。

  从宿主选择方面来说,拟菌病毒科(Mimiviri-
dae)主要感染珊瑚中的原生生物;藻类DNA病毒科

(Phycodnaviridae)主 要 感 染 藻 类 细 胞;肌 病 毒 科

(Myoviridae)和长尾病毒科(Siphoviridae)可能主要

以细菌、放线菌、厚壁菌和变形菌为宿主;肝病毒科

(Hepadnaviridae)和 Troviridae则可能主要以珊瑚

为宿主[27]。从生存位置方面来说,珊瑚表面的黏液

层可能是病毒增殖的一个非常有利的栖息地,促进了

裂解性和溶原性病毒的生存和繁殖[28]。

2 珊瑚礁病毒的功能

2.1 珊瑚礁与共生微生物的相互作用

  珊瑚表面有一层富含多糖和糖蛋白的黏液层,可
以作为珊瑚与外界环境的隔离层。大量研究表明,在
珊瑚表面黏液层中存在着丰富多样的细菌和病毒,其
中病毒丰度明显高于周围区域。珊瑚黏液层中病毒

的丰度大约为0.1×107-3×107 个/mL,细菌的丰

度则为2×106-5×106 个/mL,是周围海水中微生

物丰度的10-100倍[28,29]。表面黏液层能为珊瑚提

供营养优势,减少和避免紫外线辐射的伤害,而致病

性细菌会利用黏液层释放的化学分子,靶向特定的珊

瑚物种。此外,黏液层对珊瑚维持健康,甚至是清除

表面沉积物、机会病原体以及重新补充共生微生物起

着关键作用。在人类活动和气候的变化压力下,外界

环境的改变会破坏珊瑚黏液层中病毒丰度,致病菌就

会有机会大量繁殖,影响珊瑚的健康[30]。

  周进等[31]研究表明珊瑚共生微生物参与生物地

球化学循环,可调控珊瑚的生态行为,提高珊瑚抗病

性等,对珊瑚礁生态系统的稳定起到非常重要的作

用。珊瑚可以捕食获取微量元素和其他必需物质,同
时共生微生物能为珊瑚提供这些必要的营养物质和

一些必需维生素来维持珊瑚共生体的稳态。然而,作
为珊瑚共生体中非常重要的一部分,针对珊瑚相关病

毒功能的研究却十分缺乏,病毒承担了何种生态角色

目前仍不够明确。上述研究能够帮助我们从珊瑚与

微生物互作的角度,理解和探讨目前全球范围内珊瑚

礁急剧衰退现象背后的机制。

2.2 病毒与珊瑚疾病

  病毒是导致宿主疾病的主要病原体类型之一。
由于技术的局限,目前有关珊瑚疾病的研究中,相关

病毒的作用并未有定论。在已被定义和描述的20多

种珊瑚疾病中,没有一种疾病被明确鉴定为是由病毒

感染直接导致的[32]。但在一些珊瑚疾病的发生过程

中,病毒的丰度或颗粒直径等指标发生显著的变化,
这说明珊瑚疾病与病毒之间存在着某种关联。例如,
在患有白化综合征的珊瑚中,病毒样颗粒的含量比健

康珊瑚增加约30%,并且这种丰度的变化具有一定

的特征———患病珊瑚中病毒样颗粒主要由两种类型

组成,而这种情况在健康珊瑚中并不明显[33]。在患

病珊瑚中小的二十面体病毒样颗粒物(Viruslike
 

Particles,VLP)比在健康珊瑚中更加丰富,但真核及

原核微生物的丰度没有明显增加,推测病毒可能是导

致白斑综合征的病原体[34]。此外,在珊瑚白色瘟疫、
黄带病的一些相关研究中,病毒被认为以某种方式参

与其中[35,36]。另外,Daniels等[37]指出珊瑚白色瘟疫

疾病可能是一种促进继发性细菌感染的病毒相关疾

病,虽然目前还无法将白色瘟疫归因于某一种确定的

病原体,但是在患病珊瑚中病毒的多样性显著提高,
单链DNA病毒占据明显优势,患病珊瑚组织中可导

致抗病毒反应的RNA解旋酶DDX60上调等多项证

据表明病毒可能参与其中。

  除真核生物病毒外,噬菌体和噬藻体也对珊瑚的

健康和疾病状态有影响:它们通过感染与珊瑚相关的

原核生物(如细菌和共生藻类等),调控宿主的丰度、
毒力 等,间 接 影 响 珊 瑚 的 健 康。2001 年,Wilson
等[38]首次在海葵的共生虫黄藻中发现病毒样颗粒,
并推断珊瑚的白化可能是由于病毒感染珊瑚共生藻

类所导致的。此外,病毒可能参与珊瑚黑带病的致病
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过程。黑带病是一种由蓝细菌致病菌群诱发的珊瑚

疾病,目前已经成为全球珊瑚礁衰退的主要因素之

一[39]。Buerger等[40]研究发现,在导致珊瑚黑带病

的蓝细菌基因组内有多个含有潜在毒力基因的前噬

菌体区域,这可能在一定程度上增加了蓝细菌的毒

力。近年来,越来越多的研究证明前噬菌体与珊瑚疾

病存在密切的联系。由于珊瑚礁的微生物化趋势加

剧,噬菌体的溶原性转变也呈现高速率增长趋势。前

噬菌体提供的毒力基因有助于细菌识别并入侵其他

生物,表明在珊瑚礁中噬菌体是疾病发生的媒介[41]。
珊瑚弧菌(Vibrio

 

coralliilyticus)作为已确认的珊瑚

疾病病原体之一,其不同菌株间致病性的变化也与前

噬菌体有关。不同珊瑚弧菌菌株之间有着较高的基

因组多样性,P1菌株基因组中的几个噬菌体基因在

其他菌株中并不存在,这表明珊瑚弧菌的毒力变化是

由前噬菌体驱动的[42]。由于细菌中调控噬菌体表达

的转录因子发生上调,因此Daniels等[37]认为在珊瑚

白色瘟疫的发生过程中,前噬菌体可能参与了促进细

菌毒力的过程。此外,在有关珊瑚白化综合征的研究

中也 可 发 现 溶 原 性 病 毒 增 强 了 宿 主 细 菌 的

毒力[43,44]。

  前述研究显示珊瑚礁中的病毒具有高度的多样

性和较高的丰度,在一定程度上证明这些病毒与珊瑚

疾病之间存在联系,因此病毒可能是珊瑚疾病的原发

性、继发性或共感染因子[29]。由于不符合科赫法

则[45],目前不能得出这些病毒就是导致珊瑚疾病的

病原体的明确结论。如何确认特定病毒在特定疾病

中扮演的具体角色,目前仍是相关学科研究的重难点

之一。

2.3 病毒与珊瑚生态系统的稳定关系

  大量研究集中于病毒如何导致珊瑚疾病或死亡,
但也有少量的研究证实病毒参与维持珊瑚的健康。

2009年,Oppen等[46]提出假说,认为病毒可能作为

珊瑚共生功能体的一部分,帮助珊瑚保持健康状态。
特定噬菌体可针对性裂解某种特定的致病细菌,防止

其过度增殖而导致珊瑚产生疾病[47]。Barr等[48]建

立的模型显示动物(包括珊瑚)表面黏液层中的噬菌

体已经成为珊瑚先天免疫系统的一部分,黏液层中的

噬菌体通过裂解原核生物,从而限制其入侵和感染。
另外,噬菌体可以通过控制致病菌丰度而预防珊瑚疾

病的发生,因此通过某种方式增加珊瑚中特定噬菌体

的丰度似乎是预防和治疗珊瑚疾病的良好措施。

Efrony等[49,50]在实验室内展开了有关珊瑚疾病噬菌

体疗法的研究,结果显示在实验条件下,噬菌体能有

效杀死致病菌,帮助珊瑚对抗疾病。所以,把珊瑚与

珊瑚共生体作为一个整体研究是必要的。

  2012年,Atad等[51]针对珊瑚的类白色瘟疫疾

病,在红海开展小规模的噬菌体疗法实验,实验初步

表明噬菌体BA3能够显著抑制珊瑚类白色瘟疫疾病

的进展及其向邻近珊瑚群落的传播,表明利用噬菌体

疗法原位治疗珊瑚疾病是可行的。2008年和2009
年,Sussman等[52,53]发现6种新的导致珊瑚白色综

合征的弧菌科病原体,并证明弧菌产生的锌金属蛋白

酶会导致珊瑚共生体的快速光失活,可能在石珊瑚弧

菌致病中发挥重要作用。2013年,Cohen等[54]研究

发现噬菌体YC是能够特异性地引发珊瑚白色综合

征的病原体之一,并且证明添加噬菌体YC可以预防

由珊瑚弧菌导致的珊瑚幼体白色综合征,其可能的机

制是通过阻止锌金属蛋白酶的表达而保护珊瑚共生

体的光系统。因此,噬菌体疗法对于抑制珊瑚的白色

病原体有一定的可行性。

  此外,珊瑚黑带病也可能通过噬菌体疗法治疗。

Buerger等[55]在珊瑚黑带病中检测出大量黑带病相

关的T4噬菌体,进一步发现这些噬菌体能够感染黑

带病病原细菌。黑带病相关噬菌体虽然可以通过溶

原性感染、毒力基因整合等方式提高珊瑚黑带病的致

病性,但是有些噬菌体也可以通过裂解黑带病相关细

菌,降低其丰度,从而减轻珊瑚黑带病的症状。因此,
如果能够向感染黑带病的珊瑚接种特定的噬菌体,降
低病原体的丰度,或许是黑带病治疗的新方案。

  珊瑚礁作为海洋的重要组成部分,是地球生态系

统稳定不可或缺的因素。利用珊瑚礁病毒对其他生

物的影响维持珊瑚礁生态系统的稳态可能是珊瑚礁

疾病治疗的新思路,噬菌体疗法是一种很有前景的尝

试。由于病毒对宿主选择的专一性,噬菌体疗法相对

传统药物治疗等手段来说,对其他生物的影响较小,
因此不太容易对珊瑚礁生态系统中的微生物群落结

构造成更大的冲击。除此之外,能否借用噬菌体疗法

的思路,利用真核生物病毒减弱或消除某些入侵物种

或污损生物对珊瑚礁的破坏,实现珊瑚礁的“精准医

疗”也是相关研究可能的发展方向之一。

2.4 病毒与珊瑚共生体的代谢关系

  病毒还可能参与珊瑚共生体中某些组分的代谢

过程。有研究发现,红海珊瑚宏基因组和宏转录组数

据中存 在 与 珊 瑚 共 生 体 代 谢 过 程 相 关 的 病 毒 基

因[56]。其中,有两种病毒基因psbA 和psbD 可以编
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码参与光合作用过程的重要蛋白质,这些蛋白质可以

帮助宿主细胞保持光合作用活性,并且可以缓解热应

激对共生藻类光合系统的损害[57]。此前的研究已经

证明该类基因主要发现于噬菌体中,据估算海洋中

60%的psbA 基因来源于噬菌体[58]。在珊瑚共生体

中,依然存在着大量未知功能的微生物种群,相关病

毒的研究工作仍需进一步深入。

3 展望

  近年来,珊瑚疾病灾害频发,全球珊瑚大面积白

化、死亡,珊瑚礁面积锐减。作为海洋中生物多样性

最高的区域,珊瑚的加速死亡对于海洋生态环境、海
洋生物多样性以及海洋环境稳态等方面来说是难以

接受的灾难。虽然传统观点认为造成珊瑚大量死亡

主要与环境恶化、气温升高等有关,但包括病毒在内

的病原微生物作用仍是不可忽视的一个方面。从已

有研究可以看出,作为珊瑚共生体的重要组成成分之

一,病毒参与了珊瑚礁生物地球化学循环。珊瑚礁病

毒在维持珊瑚健康、导致珊瑚疾病和死亡等方面起着

至关重要的作用。总而言之,病毒一方面可以感染珊

瑚细胞,导致珊瑚细胞的死亡;另一方面又可以作为

珊瑚免疫系统的一部分,感染并杀死入侵珊瑚礁的病

原微生物细胞。

  目前,珊瑚礁病毒的相关研究仍然处于初级阶

段,珊瑚礁病毒的多样性仍未被完全描述,其所承担

的角色、发挥的功能及机制仍不清晰。我国珊瑚礁生

态系统的健康状况不容乐观。如何控制珊瑚礁病毒

保持珊瑚共生体相对稳态,抑制由病毒直接或间接导

致的珊瑚疾病,以及如何利用噬菌体防治珊瑚疾病等

问题,将是珊瑚礁病毒相关研究的热门方向。因此,
希望后续研究能够从病毒的角度发现缓解和解决珊

瑚礁疾病的有效措施,为我国珊瑚礁保护及修复提供

新的思路。
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Abstract:Coral
 

reefs,known
 

as
 

tropical
 

rainforests
 

in
 

the
 

ocean,are
 

one
 

of
 

the
 

core
 

components
 

of
 

the
 

marine
 

ecosystem.Coral
 

reef
 

viruses
 

contain
 

viruses
 

infected
 

by
 

corals
 

themselves
 

and
 

viruses
 

infected
 

by
 

coral
 

sym-
bionts

 

(such
 

as
 

algae,bacteria,etc.),which
 

play
 

a
 

unique
 

and
 

important
 

role
 

in
 

coral
 

reef
 

health
 

and
 

disease,

growth
 

and
 

mortality,and
 

play
 

a
 

potential
 

role
 

in
 

maintaining
 

the
 

ecological
 

functions
 

of
 

coral
 

reef
 

ecosystems
 

such
 

as
 

material
 

circulation
 

and
 

energy
 

flow.There
 

are
 

few
 

studies
 

on
 

coral
 

reef
 

viruses
 

due
 

to
 

technical
 

limi-
tations

 

and
 

low
 

attention.In
 

recent
 

years,with
 

the
 

development
 

of
 

highthroughput
 

sequencing
 

technology,

the
 

metatranscriptome
 

and
 

metagenome
 

have
 

gradually
 

become
 

one
 

of
 

the
 

important
 

methods
 

to
 

study
 

the
 

vi-
ral

 

diversity
 

and
 

ecological
 

functions
 

of
 

coral
 

reefs.This
 

article
 

summarized
 

the
 

relevant
 

studies
 

at
 

home
 

and
 

abroad
 

to
 

provide
 

new
 

directions
 

and
 

ideas
 

for
 

the
 

following
 

studies
 

of
 

coral
 

reef
 

viruses,and
 

guide
 

the
 

protec-
tion

 

and
 

restoration
 

of
 

coral
 

reefs
 

in
 

China.
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