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摘   要：病毒通过影响微生物的营养循环、生物多样性和遗传信息传递等，在全球海洋的生物

地球化学循环中发挥关键作用。病毒还可以控制微生物的群落组成、关键代谢过程等，这些依

赖于病毒基因组上的辅助代谢基因(auxiliary metabolic genes，AMGs)。AMGs 在病毒感染宿主的

过程中表达并参与调控宿主的代谢过程。病毒基因组中的 AMGs 包括中央碳代谢、氮代谢、磷

和硫循环、核苷酸代谢以及与氧化应激反应相关的基因。AMGs 有利于子代病毒更高效地组装

和释放，对于病毒种群的繁衍具有重要意义，同时对病毒-宿主相互作用机制的研究产生重要影

响。本文针对病毒辅助代谢基因的起源、类别及其重要的生态作用进行简要综述，以期为进一

步阐明病毒在不同生态系统中的功能提供依据。 
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Abstract: Viruses play a key role in the biogeochemical cycle of global ocean by influencing the 
nutrient cycling, biodiversity, and genetic information transfer of microorganisms. Virus-encoded 
auxiliary metabolic genes (AMGs) can modulate the community composition and key metabolic 
pathways of microorganisms. Through the expression of AMGs, viruses reprogram the host metabolic 
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pathways. Virus-encoded AMGs are known to include the genes associated with central carbon 
metabolism, nitrogen, phosphorus, and sulfur cycling, nucleotide metabolism, and oxidative stress 
response. AMGs are beneficial to the assembly and release of progeny virus, which is of great 
significance for virus reproduction and the research on virus-host interaction mechanism. In this paper, 
we briefly reviewed the origin, classification, and ecological roles of virus-encoded AMGs, aiming to 
provide reference for illuminating the roles of viruses in different ecosystems. 

Keywords: virus; auxiliary metabolic genes; ecological role; host metabolism; genetic diversity 
 

病毒是地球上最丰富的生物，在水生生态

系统中扮演重要角色[1–2]，能够通过裂解宿主细

胞影响海洋微生物群落结构和生物多样性，改

变食物网中营养物质的能量流动；借助生物间

的水平基因转移(horizontal gene transfer，HGT)
影响宿主功能，促进病毒与其宿主共进化进程；

介导海洋生态系统中有机物的再循环，导致每

日释放数十亿吨有机碳，驱动海洋生物地球化

学循环[3–4]。然而，病毒对微生物群落及营养物

质循环的影响并不仅限于裂解细胞，它们还可

以通过辅助代谢基因(auxiliary metabolic genes，
AMGs)的表达来干扰感染期间宿主的中心代谢

通路，改变生态系统的生产力，进而影响生物

地球化学循环[5–6]。 
AMGs 指病毒基因组中携带的一系列与宿

主新陈代谢相关的同源基因[7–8]。病毒与宿主之

间长期存在你攻我防、此消彼长的共进化过程。

宿主通过获取病毒外源基因进化出防御机制，

而病毒则从宿主基因组中获得部分 DNA 片段

以改变自身遗传物质结构，逃避宿主免疫机制

或提高其生态适应性[9]。海洋中病毒-宿主之间

的相互作用主要存在 2 种模型：病毒 AMGs 源

于在祖先感染过程中获得的宿主基因，基于

Pillage and Plunder 模型，AMGs 通常在感染的

不同阶段进行表达，调节宿主的关键代谢途径，

将能量和底物重新定向到病毒复制的过程，促

进病毒粒子的产生；基于 Batten down the 
hatches 模型，通过增加宿主适应性来提高病毒

适应性或病毒通过 AMGs 增加新陈代谢灵活

性，有利于宿主抵抗不良环境，例如增强对抗

生素的耐药性、产生毒素和提高对其他病毒的

抵抗力或抑制宿主代谢[10]。许多海洋病毒采取

Batten down the hatches 策略，放弃裂解生命周

期，病毒以原噬菌体的形式整合到宿主基因组

或作为染色体外的元素将宿主转换为溶原性

细菌，通过调控代谢增加宿主适应性[11–12]。病

毒 AMGs 无论是表达还是整合在宿主基因组

中均在生态系统中发挥重要作用。病毒通过代

谢劫持调控海洋营养物质的循环是生物地球

化学循环中一个重要但尚未被系统研究的组

成部分。 
AMGs 包括一系列能调控宿主代谢和生命

过程的基因：例如光合作用以及光合色素的合

成、磷酸盐代谢、中央碳代谢、营养物质循环

和核苷酸生物合成等[13–14]。海洋病毒 AMGs 的

高丰度和遗传多样性表明，病毒通过对宿主代

谢的调控影响宿主的细胞功能，在海洋微生物

生态环境中扮演重要角色。为了进一步深入了

解海洋病毒 AMGs 的生态意义，本文综述了不

同 AMGs 的类别、功能、生态作用以及在海洋

环境中的分布，以期为探究病毒及其宿主新型

相互作用提供新的见解。 

1  病毒 AMGs 的起源 
病毒和宿主之间的斗争永不停止，经过漫

长的斗争，最终的结果是病毒和宿主的基因组
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共同进化[15]。生存压力下，微生物宿主通过从

噬菌体中获取外源核苷酸序列，进化出多种抗

病毒抗性机制，并整合到宿主基因组，例如规

律 成 簇 间 隔 的 短 回 文 重 复 序 列 (clustered 
regularly interspaced short palindromic repeats，
CRISPR)[16]。病毒能够在宿主细胞内合成 DNA
的过程中，从宿主基因组获取某些有利基因，

以获得适应性优势。宿主基因的获取及其在病

毒基因组中的整合对病毒种群的进化和多样性

作出重要贡献[17]。病毒全基因组测序发现，大

量与宿主代谢基因同源的片段中，许多基因编

码与细胞代谢相关的重要蛋白质[18]。越来越多

的证据表明，AMGs 通常是由病毒通过水平基

因转移从病毒基因库或宿主中获得。例如，对

感染海洋聚球藻噬藻体的调查表明，超过 50%
噬藻体基因组中存在光合作用基因 psbA[19]；另

一项针对光合作用相关基因 psbA 和 psbD 的调

查结果显示，88%噬藻体基因组具有 psbA，且

50%噬藻体基因组中同时含有 psbA 和 psbD 基

因，进一步调查发现 psbA 基因存在于所有肌尾

噬菌体基因组中[20]。这表明噬藻体获得光合作

用基因是一种普遍现象，通过聚类分析发现噬

藻体编码的 psbA 基因包含一段 212 bp 的插入

片段，这个片段符合Ⅰ组自剪接内含子的典型

特征；噬藻体 hli 基因编码的高光诱导蛋白

(HLIP)具有蓝藻细胞内同源物 C 末端的高度保

守 TGQⅡPGF 基因序列，系统发育树显示这些

基因与宿主蓝藻基因聚簇，表明这些基因来源

于蓝藻，保留了宿主基因组中基因相同特征，

证实噬藻体 AMGs 是从宿主蓝藻基因组水平转

移获得的[21]。 

2  病毒 AMGs 的类型 
病毒基因组中的 AMGs 是丰富的、多样的和

普遍存在的[22]。目前 AMGs 主要分为 2 类：第

一 类 是 编 码 具 有 中 心 代 谢 功 能 蛋 白 质 的

AMGs，出现在 KEGG 代谢途径，例如核苷酸

合成/代谢、碳、氮和硫代谢、光合作用等[12]。

肌尾病毒科的核心光系统Ⅱ基因 psbA 和 psbD
在维持活性光合电子传输方面发挥重要作用，

为噬菌体的繁殖提供更多的能量，尤其在高光

条件下，噬藻体 psbA 基因上调产生的能量用于

提高翻译效率，缩短裂解周期[20]。噬藻体感染

宿主期间，光系统Ⅱ中的 psbA 和 psbD 基因在

海洋病毒中普遍存在，此外在病毒基因组中还

发现了光合作用相关基因库，包括参与电子转

移(psaA、petE、petF、ptoX、speD 和 hli)和光

收集过程(ho1、pcyA、pebS 和 cpeT)的基因，携

带光合系统基因的感染性噬藻体 AMGs 在补充

光合电子传输的同时，将能量从碳固定转移到

戊糖磷酸途径，导致病毒裂解量增加，进而增

强噬藻体自身的适应性[18,21]。作者所在研究团

队以病毒辅助代谢基因 psbA 作为指针，对其在

纳帕海高原湿地中的分布状况进行初步调查。

纳帕海高原湿地 psbA 编码的有效氨基酸序列

有 49 条，独有的 psbA 克隆即 NT-4 和 NT-7，
而且该地域的 psbA 序列可以形成 2 类噬藻体基

因群即 PFW-1 和 PFW-2，表明在高原湿地生态

环境中的噬藻体也具有光合作用基因，与淡水环

境中的 psbA 基因相对较近，但与海水中的 psbA
基因存在一定差异。Tsiola 等对爱奥尼亚海和南

爱琴海的海岸表面水进行宏病毒组研究，揭示病

毒 AMGs 参与了非传统能量生产途径(3-羟丙

酸、硫氧化)、Calvin 循环和 TCA 循环 [23]。

Coutinho 等对南大西洋微生物组的生态基因组

学和代谢潜力进行研究，发现来自深海的混合营

养型细菌利用 Calvin-Benson-Bassham 循环进行

碳的固定[24]。Thompson 等对感染海洋蓝藻原绿

球菌和聚球藻的噬藻体进行宏基因组测序研究

发现，测序的噬藻体基因组中具有丰富的光合作
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用光反应相关基因，且携带 Calvin 循环抑制基

因 cp12，能够将宿主细胞中的碳流量从 Calvin 循

环导向戊糖磷酸途径(pentose phosphate pathway，
PPP)[7]。噬藻体携带的 AMGs 能够重定向宿主体

内的能量流向代谢过程，为噬藻体在宿主体内复

制和组装过程提供能量而获得适应性优势。 
第二类 AMGs 仅编码具有普遍、无明确代

谢作用的蛋白质，或参与组装及膜转运功能的

外周蛋白质，并不出现在 KEGG 代谢途径中。

因此 AMGs 除了直接参与宿主的新陈代谢外，

还可以间接影响宿主代谢反应。例如肌尾病毒

科脂肪酸代谢相关的 AMGs 能够调节宿主细胞

质或类囊体膜的流动性[13]。还有一些 AMGs 参

与铁硫簇组装、维生素和辅因子的合成、应激

反应、细菌的运动和趋化性、抗氧化和翻译后

修饰[25]。此外，还有其他生态系统中涉及的群

体感应、致病性、宿主防御和孢子形成相关的

AMGs[26]。例如，在病毒基因组中发现丰富的

脂肪酸代谢和信号基因，脂肪酸代谢亚系统

(fadB 和 fadl)基因及 3-羟丙酸(3HP)循环的组成

部分(Acc、PCC、Mcm、Uccd、Sdh、Fum)，该

结果与海洋中病毒感染期间可以通过脂肪酸氧

化产生能量和 TCA 循环中间产物的平衡是一

致的。感染原绿球藻的噬藻体携带磷酸盐获取

基因 pstS，在感染期间能够促进宿主对磷元素

的吸收[27]。Sabri 等发现噬菌体基因组中存在能

够重定向宿主蛋白合成的基因 que，该基因能够

提高宿主的翻译效率，从而更高效地组装子代噬

菌体[28]。这些基因证实病毒与宿主之间复杂的

相互作用，因此也说明病毒 AMGs 对大多数微

生物的代谢途径产生重要影响。 

3  病毒 AMGs 的生态学作用 
3.1  病毒 AMGs 可以追溯病毒起源 

AMGs 在噬藻体基因组中普遍存在，并且

不同类型的噬藻体所携带的 AMGs 具有显著性

差异。AMGs 不属于某一个或某一种噬藻体，

是以类进行区分的特殊功能基因。因此 AMGs
常，作为分子遗传标记基因被用来研究噬藻体

的种群结构组成和遗传多样性。对病毒光合作

用基因的系统发育分析可以为评估病毒起源的

生境提供可靠的手段。由于光合作用的重要性，

参与光合作用的 AMGs 引起了人们的高度关

注。Ruiz-Perez 等对美国查特胡奇河宏病毒组

研究表明，淡水生态系统存在大量病毒 psbA 基

因；大多数 psbA 基因序列仍然基于其起源而聚

集，并显示出强烈的地域性；几个淡水生境的

psbA 序列与海洋群落聚簇，推测噬藻体可能在

这 2 种截然不同的栖息地之间转移[29]。psbA 基

因广泛分布于海洋和淡水生境，表明携带该基

因的病毒具有重要生态作用。此外，用作分子

标记的基因还有光合作用基因 psbD、编码高光

诱导蛋白基因 hil[30]、磷酸盐代谢基因 phoH 以

及焦磷酸核苷酸水解酶基因 mazG 等。 

3.2  病毒 AMGs 调控宿主的防御机制 
在病毒和宿主的军备竞赛中，宿主细胞已

经进化出多种防御机制来抵抗病毒的入侵，包

括利用细胞程序性死亡来限制病毒在宿主之间

的传播[31]。病毒的复制依赖于宿主，当宿主的

种群密度大幅降低，病毒的复制也会受到影响，

数量也会降低。然而病毒也进化出了相应的对

策——利用病毒 AMGs。病毒 AMGs 通过 mazG

控制四磷酸鸟苷(ppGpp)来躲避宿主的防御机  
制[12]。MazG 是一种核苷焦磷酸水解酶，普遍

存在于海洋病毒基因组中；也是大肠杆菌程序

性细胞死亡的调节因子。当细胞处于饥饿状态

时，ppGpp 浓度增加，病毒利用编码的 MazG
降低细胞 ppGpp 浓度，从而抑制核糖核酸内切

酶毒素 MazF 的产生。编码 MazG 的病毒可以

模拟营养丰富环境中的正常状态，重新激活宿
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主代谢，作出转录应答，进而劫持宿主进行病

毒复制，最终促进病毒粒子的产生。Bryan 等根

据 mazG 基因对噬藻体及其宿主构建系统发育

树，结果表明噬藻体 mazG 基因不是源于宿主菌，

可能源于不同噬藻体之间的水平基因转移[32]。目

前作者所在研究团队从纳帕海高原湿地中得到

39 条去引物拼接的 mazG 序列，系统发育分析

表明纳帕海高原湿地 mazG 序列分属 5 簇，其

中 3 簇为该区域独有；并且 UniFrac 分析表明，

其中 12 条 mazG 序列与其他细菌及病毒序列距

离较近，而其他 27 条序列距离较远且分散，属

于纳帕海湿地独有类群[33]。另外，Erez 等发现

噬菌体还可以利用 AMGs 逃避宿主的群体感

应，来削弱宿主对噬菌体的抵抗力，噬菌体入

侵宿主后产生一种寡肽信号分子来控制宿主的

裂解-溶原开关[34]。目前，对病毒 AMGs 调控

宿主的防御机制的报道相对较少，病毒和宿主

之间的相互作用需要从环境中复杂的微生物

群落中分离目标物，然后分析转录产物、蛋白

质组等在病毒感染宿主过程中如何变化，从而

系统地开展病毒-宿主之间复杂的代谢和调控

研究。 

3.3  病毒 AMGs 调控宿主代谢 
在病毒感染期间，特别在营养有限的深海

生态环境中，病毒会通过自身基因组上的

AMGs 调控宿主的代谢，有的病毒更多地依赖宿

主代谢机制和资源；有的病毒则通过重组宿主

RNA 聚合酶，以启动自身的转录机制[31,35–36]。

目前作者所在研究团队对纳帕海高原湿地中调

控宿主碳、氮、磷和硫代谢的相关基因展开了

研究。纳帕海高原湿地中，调控宿主中心代谢

的 AMGs 主要包括与碳代谢相关基因 pfk、pgk、

tpiA、pyk，与氮代谢相关基因 nifU、nifR，与

磷代谢相关基因 phoH、pstS 以及与硫代谢相关

基因 tus、moa、thiS、thiF、nifS。 

病毒 AMGs 调控宿主的碳代谢机制。Tsiola

等对沿海病毒 AMGs 研究表明，在生态质量较

差站点发现参与 Calvin 和 TCA 循环的 AMGs，

通过改变宿主能量供应支持病毒裂解，证实病

毒在沿海生态系统中扮演关键角色；参与中心

碳代谢的 pgk、pfk、tpiA 基因和修饰 Calvin 循

环的 pyk 基因在生态质量较差站点显著增多，

而 cp12、zwf、talC、gpm 和 gap 也具有较高发

生率，其中 cp12 和 talc 抑制 Calvin 循环，积累

ATP、NADPH 和 Ru5P，有利于合成核苷酸，

将宿主碳代谢重新定向至戊糖磷酸途径，进而

产生大量病毒粒子，快速裂解宿主[23]。Coutinho

等对地球上最大淡水湖——贝加尔湖宏病毒组

分析表明，感染亚硝化螺旋菌的噬菌体中存在

大量 AMGs，并通过还原性 TCA 循环固定碳，

阐明了病毒利用 AMGs 调控宿主代谢的新策

略，通过黑暗条件下碳固定影响生态相关过程，

揭示了病毒影响淡水环境碳循环的新方式[24]。

Hurwitz 等基于一项海洋宏基因组的调查发现，

海洋病毒 AMGs 能够重定向宿主体内碳代谢，

并提出了噬菌体在感染过程中对宿主碳代谢重

新编程的模型(图 1)[22]。在该模型中，噬菌体利

用淀粉合酶(GlgA)将葡萄糖(G6P)转化成糖原

关闭宿主的糖酵解过程，从而诱导宿主细胞饥

饿状态，并且通过 tkt、rpe、rpi、prs 激活 GAP

和 F6P 到 R5P 的代谢过程，合成 dNTP。6-磷

酸甘露糖异构酶(ManA)将 6-磷酸甘露糖(M6P)

转化成 F6P，以提供 Calvin 循环中的碳骨架和

3-磷酸甘油醛(GAP)。在 TCA 循环中增加丙酮

酸(Pyr)到乙酰基乙酰辅酶 A (ACoA)的代谢通

量，从而增加能量的产生并将能量更多地用于

病毒复制过程。 
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图 1  海洋病毒 AMGs 在感染过程中重定向宿主碳代谢模型[22] 
Figure 1  Marine virus AMGs redirect host carbon metabolism model during infection[22]. 
 

病毒 AMGs 调控宿主的氮代谢机制。海洋

中许多原核生物病毒的多样性尚未被探究，病

毒 AMGs 不仅影响海洋微生物的氮代谢过程，

而且对全球海洋氮循环具有重要贡献。Ahlgren
等利用病毒宏基因组学在海洋中发现了 15 个

新的奇古菌病毒种群，这些病毒基因组中均包

含氨单加氧酶基因 amoC，并且病毒 amoC 
AMGs 有时占宿主细胞基因组中 amoC DNA 拷

贝总数的一半，突显出病毒对于海洋中氮循环

的潜在影响 [37]。Vik 等对热带南太平洋东部

(ETSP) OMZs 病毒宏基因组分析发现 6 个与反

硝化、硝化、同化硝酸盐还原和亚硝酸盐转运

相关的 N-循环 AMGs (图 2A)，这些基因调节

ETSP OMZs 内的氮循环过程，并可能导致全球

海洋中的 N 流失[38]。在可培养的病毒-宿主系统

中，病毒基因组编码许多蛋白质控制 2-酮戊二

酸的浓度，从而通过启动子 NtcA 调节细胞的氮

限制反应(图 2B)[39–40]。除了可培养的体系外，

在一些免培养环境中，病毒 AMGs 控制宿主细

胞的氮代谢反应。Roux 等开展了一项全球病

毒宏基因组学研究，发现了 243 个可能的病毒

AMGs，包含铵盐转运基因 amt 和氨单加氧酶

基因 amoC 等[41]；在深海热液喷口病毒基因组

中也发现了硝酸还原酶基因 nar，这些基因能

够促进宿主细胞对硝酸盐的转运吸收，有利于

新病毒的产生。 
病毒 AMGs 调控宿主的磷代谢机制。磷元

素是 DNA 复制和核苷酸生物合成所必需的元

素，自然条件下海洋和淡水湖泊等环境中磷元

素含量很低，是限制水体中微生物生长的重要

因素之一[13]。噬菌体基因组中发现一些磷元素

获取基因，例如 pstS 和 phoH 以及碱性磷酸酶

合成基因 phoA 等，有利于宿主细胞在低磷环境

下增强磷元素的吸收与运输。Kelly 等从低磷寡

营养水体中分离出几株噬菌体，测序后发现其基

因组中包含磷酸盐结合转运基因 pstS，通过增 
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图 2  病毒 AMGs 对氮代谢潜在影响[38–40] 
Figure 2  Potential effects of viral AMGs on nitrogen metabolism[38–40]. 
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加宿主细胞内磷酸盐利用率以增强噬菌体的感

染周期[42]。T4 样噬菌体 S-SM1 和 S-SM2 的基

因组包含一种编码碱性磷酸酶的 AMGs，能够

从有机磷源中分离出磷酸盐，使得宿主在磷元

素贫乏的环境下能够最大限度地吸收[40]。Zheng
等利用宏转录组对病毒-宿主系统模型研究发

现，病毒编码 AMGs 中的 pstS 和 phoA 基因表

达在感染宿主期间均发生上调[43]。pstS 和 phoA
基因在北大西洋亚热带环流病毒基因组中含量

很高，相比于环境磷元素浓度较高的北太平洋

亚热带，phoA 基因在病毒基因组中含量要低得

多，说明不同营养限制的生态环境其对应的

AMGs 丰度特征也不相同 [42,44]。病毒编码的

phoH 基因具体功能目前仍不清楚。在磷酸盐含

量有限的环境下，不同宿主之间 phoH 表达也

不相同。磷酸调节蛋白相关基因 phoH 在病毒

基因组普遍存在，是衡量噬菌体遗传多样性的

标志基因。 
病毒 AMGs 操纵宿主的硫代谢机制。硫元

素循环是地球元素和能量循环的重要组成部

分，微生物能够利用硫化物在不同氧化还原状

态进行转换获得能量，病毒 AMGs 对海洋深层

地下生物圈以及硫循环具有重要意义 [45]。Vik
等对 22 个海洋病毒群落的宏基因组研究发现

543 个病毒 AMGs，包括与硫还原相关的基因

dsr 和硫氧化相关基因 sox[38]。Roux 等从感染化

学自养型细菌 γ-蛋白细菌 SUP05 的病毒基因组

中发现了编码异化亚硫酸盐还原酶复合体 dsrC
基因，γ-蛋白细菌 SUP05 是硫循环的重要参与

者，且在 SUP05 丰度最高的时期其基因组中病

毒编码的 dsrC 基因丰度达到峰值，表明病毒编

码的 dsrC 基因可能参与 SUP05 的硫循环过程

并调节其电子转移过程[41,46]。Kieft 等鉴定了用

于硫和硫代硫酸盐氧化的病毒 AMGs (dsrA、

dsrC/tusE、soxC、soxD、soxYZ)，为了更好地

理解 AMG 在感染期间控制宿主细胞中的硫转

化 ， 构 建 了 未 感 染 和 感 染 宿 主 中 硫 氧 化

(dsrAMGs)和硫代硫酸盐(soxAMGs)氧化 /歧化

概念图(图 3)[47]。Hurwitz 等对太平洋深海层进

行大规模定量病毒宏基因组测序分析，发现  
32 个新的 AMGs，其中 9 个 AMGs 编码与铁硫

簇(Fe-S)相关的蛋白质[48]。铁硫簇蛋白参与非常

广泛且重要的生理途径，包括电子传递、催化

反应和生理调节等过程。光带病毒群落中具有

调控铁硫簇蛋白合成和降解的能力可能是一种

重要的手段，能够在减少宿主压力的同时保留

受环境限制的铁元素，合成铁硫簇，有利于子

代病毒的产生[49]。 
病毒感染宿主期间，病毒利用 AMGs 调控

宿主的碳代谢、氮代谢、磷代谢以及硫代谢，

而不同环境下，参与代谢调控的病毒 AMGs 种

类可能不同。因此，针对海洋、淡水湖泊和纳

帕海高原湿地等不同环境中病毒 AMGs 做了简

单的总结(表 1)。不同环境中病毒 AMGs 存在差

异，但部分病毒 AMGs 存在重叠。例如，pgk、
pfk、tpiA 和 pyk 基因无论是在海洋环境、淡水

湖泊或者纳帕海高原湿地都存在，表明这部分

AMGs 对病毒非常重要，无论处在何种环境中

的病毒，都可以利用 pgk、pfk、tpiA 和 pyk 基

因来调控宿主的碳代谢。 

3.4  病毒 AMGs 增强宿主群落环境适应性 
从病毒适应性的角度来看，病毒不只是通

过侵染裂解宿主细胞，释放出子代病毒才有生

存优势；也可以侵染宿主并通过 AMGs 调控宿

主的能量和代谢来维持子代病毒的组装和释

放。为了利于产生子代病毒，在一些营养匮乏

极端的生存环境下，病毒通过 AMGs 提高宿主

群落的适应性。Yu 等从北极冰海中观察到，受

噬菌体感染的假单胞菌生长速度和细胞密度高

于未感染的假单胞菌，且对 NaCl 和活性氧的耐 
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图 3  未感染(A)和感染(B)宿主中硫(dsrAMGs)氧化和硫代硫酸盐(soxAMGs)氧化的概念图[47] 
Figure 3  Conceptual diagram of sulfur oxidation (dsrAMGs) and thiosulfate (soxAMGs) oxidation in 
uninfected (A) and infected (B) hosts[47]. 
 

表 1  不同环境下病毒 AMGs 种类 
Table 1  Types of virus AMGs in different environments 
Metabolic types Environment Type of AMGs 
Carbon metabolism Ocean pgk, pfk, tpiA, pyk, cp12, zwf, talC, gpm, gap, glgA, manA, eno 

Freshwater lake pgk, pfk, tpiA, pyk, zwf 
Wetlands pgk, pfk, tpiA, pyk 

Nitrogen metabolism Ocean NorB, NOD, AmoC, AmtB, FocA, nar, Nrt, NifHDK, AnfHGDK, VnfHGDK, NxrAB, 
NAB, NirA, Hao, NasAB, NarGHI, NapAB, NirBD, NnfAH, NirK, NirS, NosZ, 
NorBC, HzsCBA, Hdh, NrtABCD, AmoCAB, DraG, DraT, Rnf1 

Freshwater lake napA, narG, nxrA, NirK, NirS, amoA, nif, amo 
Wetlands nifU, nifR 

Phosphorus 
metabolism 

Ocean phoH, pstS, phoA, phoU 
Freshwater lake phoH 
Wetlands phoH, pstS 

Sulfur metabolism Ocean DsrA, DsrC, DsrAB, DsrEFH, DsrMKJOP, DsrN, DsrL, SoxXA, SoxB, SoxC, SoxD, 
SoxYZ, TusA, TusB, TusC, TusD, TusE, Moa, ThiS, ThiF, nifS, IscS 

Freshwater lake DsrA, DsrC, aprAB, DsrAB, sox 
Wetlands TusA, TusB, TusC, TusD, TusE, Moa, ThiS, ThiF, nifS 
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受性增强；转录组分析显示琥珀酰辅酶 A 合成

酶和琥珀酸脱氢酶下调，表明病毒 AMGs 抑制

了宿主中央碳代谢途径[50]。噬菌体在营养贫乏

的极地冬季，通过减缓宿主的新陈代谢并增强

宿主寻找新的营养来源的能力，来提高宿主对

环境的适应性。Brum 等利用宏基因组分析南极

低营养环境下的噬菌体种群，发现噬菌体基因

组存在一种 cl 基因，该基因编码的蛋白质能够

将草酰乙酸酯转化为磷酸烯醇式丙酮酸，并抑

制宿主磷酸烯醇丙酮酸羧激酶 pckA 基因的表

达，降低宿主的生长速度，并在贫营养环境下

增强宿主选择性优势[51–52]。Coutinho 等基于宏

病毒组对整个海洋病毒丰度模式进行分析，揭

示了海洋病毒群体 AMGs 组成和多样性，并根  
据温度、季节和光照条件适应其宿主的代谢过

程[24]。Mills 等发现病毒基因组中编码 UDP-磺
喹啉合酶的基因 UDP-SQ，该基因控制 N-糖基

化过程，且与宿主细胞内蛋白质的稳定性相关。

N-糖基化是一种常见的翻译后修饰过程，通过

增加宿主蛋白的稳定性或促进中间底物的产生

来增强宿主的环境适应能力。因此，推测在加

勒比海 900 m 深的盆地，宿主依赖病毒 AMGs
提高蛋白质的稳定性以适应高压环境[53]。Mara
等对卡利亚科盆地病毒研究发现，几乎所有深

度采样的病毒基因组中都包含编码半胱氨酸脱

硫酶的基因 nifS，其在低氧化还原环境中非常

重要，可以增强电子传递、影响蛋白质的活性，

从而促进宿主新陈代谢和环境适应性[54]。研究

表明蓝藻可能起源于淡水环境；淡水病毒可以

在海洋生物中进行传播。然而在淡水病毒中并

未检测到与海洋病毒光合作用有关的 AMGs，
因此，与海洋病毒相比，淡水蓝藻及其病毒可

能采取不同的生态策略。不同环境中病毒

AMGs 的发生不同，可能反映其宿主对环境的

不同适应性。不同生态系统中 AMGs 的分布和

多样性各不相同，因此 AMGs 编码的分子功能

库也会随着宿主在不同生态系统中面临的代谢

限制而发生变化。 
随着生物技术的飞速发展，测序技术已经

能够大范围地对环境中的病毒基因组进行测

序。宏病毒组(viromics)以环境中所有病毒的遗

传物质作为研究对象，能够快速、准确地鉴定

出环境中所有病毒的组成。在过去的 10 年间，

宏病毒组揭示了未开发病毒的多样性及在海洋

生态系统中的重要作用，同时也获得了大量的

海洋病毒 AMGs 的信息，加速了海洋病毒与宿

主相互作用机制的研究。宏病毒组为今后

AMGs 的研究提供了一个新的平台，有助于研

究病毒的生理生态学功能。 

4  结语与展望 
目前，基于已知蛋白质的病毒 AMGs 在不

同环境中的研究工作已经取得了很大进展。然

而，在不同生态条件下，还需要更多的工作来

表征病毒中 AMGs 的时空特征。此外，考虑到

病毒中未知蛋白质范围，需要新的无参考方法

来发现各种环境中有助于宿主-噬菌体相互作

用的新共享蛋白质。随着该领域的不断发展，

还必须开发出用于区分病毒 AMGs 和宿主污染

的可靠计算方法。病毒基因组中若含有细胞基

因污染，会错误地导致病毒和细胞功能谱之间

存在人为相关性。目前，验证病毒 AMGs 的方

法是在培养或单细胞基因组中从受感染宿主获

得的噬菌体基因中发现 AMGs，或者通过检测

含有其他已知病毒基因的纯化病毒重叠群上的

AMGs。未来的工作可能有助于更好地理解病毒

赋予宿主的适应性因素，以及病毒基因库导致

宿主基因组可塑性的程度，解决主要以溶原性

编码的 AMGs 与裂解噬菌体 AMGs 之间的差

异。最后，研究重点还是在于理解病毒-宿主共
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同进化的机制，以及病毒影响宿主驱动的气候

和生态过程。 
目前对病毒 AMGs 的研究相对有限，即使

AMGs 广泛存在于病毒基因组中，但能够获得

的病毒全基因组序列仍然较少，对环境中病毒

遗传多样性的认识还不够全面。伴随着病毒宏

基因组(viromics)测序技术的发展，人们将逐步

克服这一难点，并通过综合运用各种分子生物

学技术，充分了解病毒基因组和辅助代谢基因

的生物学功能。这将为我们提供更加全面可靠

的病毒遗传多样性信息，深化对病毒种群结构

和生态功能的认识，为研究病毒-宿主相互作用

提供分子基础。 
迄今为止，大部分已知的病毒 AMGs 除了

参与碳、氮、磷、硫代谢调控之外，还参与宿主

的光合作用、戊糖磷酸途径以及核苷酸合成等代

谢活动。针对参与这些代谢活动的 AMGs 的鉴

定，除了通过宏基因组和宏病毒组的检测之外，

目前并无特别有效的鉴定方法，而且通过宏基因

组和宏病毒组检测 AMGs 的方法存在弊端，即

检测到的 AMGs 库的种类不丰富，因此，存在

少数基因，虽然已知它们发挥辅助代谢基因的作

用，却无法通过宏基因组和宏病毒组的检测来证

实它们属于 AMGs，这对 AMGs 的研究工作造

成阻碍。不过随着分子生物学技术的不断发展以

及宏基因组和宏病毒组测序技术的不断改进，今

后一定可以完善检测病毒 AMGs 的方法，甚至

找到其他高效的方法，从而有利于 AMGs 的研

究，为探究生物地球化学循环提供保证。 
当前对病毒 AMGs 的研究虽然取得了一定

进展，但更多的是研究海洋环境的病毒 AMGs，
相对于其他环境，如稻田、湿地，尤其是高原

湿地中的病毒 AMGs，研究相对较少。因此，

在之后的研究中可能会增加其他环境病毒

AMGs 的关注，使其研究工作更加深入、全面。 
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