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烟粉虱传播双生病毒的特性及分子机制研究进展
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（浙江大学昆虫科学研究所，农业部农业昆虫学重点实验室，杭州３１００５８）

摘要：烟粉虱以持久性、可循回的方式传播双生病毒。烟粉虱传毒历经获毒、持毒和传毒３个阶段，烟粉虱体内的
病毒受体、病毒蛋白以及寄主植物因子都参与了这个过程。本文综述了影响烟粉虱特异性传播双生病毒的因素以

及二者的直接和间接互作。烟粉虱传播双生病毒的特异性不仅与烟粉虱隐种和病毒种类有关，还与烟粉虱体内特

定的器官或细胞、烟粉虱和病毒的蛋白以及烟粉虱体内的共生细菌有关。在烟粉虱和双生病毒的长期共进化中，

病毒可以通过调控烟粉虱和寄主植物的特性而促进其自身的传播。
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　　烟粉虱 Ｂｅｍｉｓｉａｔａｂａｃｉ（Ｇｅｎｎａｄｉｕｓ）是一个物种
复合体，包括至少３４个遗传结构差别明显但形态上
无法区分的隐种 （ＤｅＢａｒｒｏｅｔａｌ．，２０１１；Ｌｉｕｅｔａｌ．，
２０１２；ＢｏｙｋｉｎａｎｄＤｅＢａｒｒｏ，２０１４）。由于烟粉虱复
合体内隐种的分类鉴定和命名尚未完成，本文沿用

ＤｅＢａｒｒｏ等（２０１１）以起源地给不同隐种的命名。一
些烟粉虱隐种是重要的农业害虫，尤其是极具入侵

性的ＭｉｄｄｌｅＥａｓｔＡｓｉａＭｉｎｏｒ１（ＭＥＡＭ１）隐种（即通
常所称的“Ｂ型烟粉虱”）以及 Ｍｅｄｉｔｅｒｒａｎｅａｎ（ＭＥＤ）
隐种（即通常所称的“Ｑ型烟粉虱”）。近年来，烟粉
虱ＭＥＡＭ１和ＭＥＤ隐种以其广泛的寄主范围、高的

抗药性以及优势行为特性等在世界范围内广泛入侵

并逐渐取代本地烟粉虱 （Ｌｉｕｅｔａｌ．，２００７；Ｌｕｏｅｔ
ａｌ．，２０１０；Ｌｕａｎｅｔａｌ．，２０１２；Ｓｕｎｅｔａｌ．，２０１３）。烟
粉虱主要通过若虫和成虫取食植物汁液、分泌蜜露

诱发煤污病及传播植物病毒等方式危害烟草、番茄

和棉花等重要经济作物，通过传播植物病毒造成的

危害最为严重 （ＢｙｒｎｅａｎｄＢｅｌｌｏｗｓ，１９９１；任顺祥
等，２０１１）。目前发现烟粉虱可以传播２００多种植
物病毒，而其传播的双生病毒科（Ｇｅｍｉｎｉｖｉｒｉｄａｅ）的
菜豆金黄花叶病毒属 Ｂｅｇｏｍｏｖｉｒｕｓ的病毒多达 １９２
种，这些病毒只能通过烟粉虱传播而扩散，也是危害
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农作物最为严重的一类病毒 （Ｐｏｌｓｔｏｎｅｔａｌ．，２０１４）。
双生病毒科病毒是世界范围内广泛发生的一类

植物单链环状ＤＮＡ（ｓｉｎｇｌｅｓｔｒａｎｄｅｄＤＮＡ，ｓｓＤＮＡ）病
毒，该科有７个属２００多个独立种，病毒粒子为孪生
颗粒形态，可以侵染被子植物中的多种重要经济作

物，侵染部位大多为植物韧皮部 （Ｆａｕｑｕｅｔｅｔａｌ．，
２００３；Ｆａｕｑｕｅｔｅｔａｌ．，２００８）。目前已发现双生病毒
科的７个属分别是：玉米线条病毒属 Ｍａｓｔｒｅｖｉｒｕｓ、曲
顶病毒属Ｃｕｒｔｏｖｉｒｕｓ、番茄伪曲顶病毒属Ｔｏｐｏｃｕｖｉｒｕｓ、
菜豆金色花叶病毒属 Ｂｅｇｏｍｏｖｉｒｕｓ、甜菜曲顶病毒属
Ｂｅｃｕｒｔｏｖｉｒｕｓ、曲画眉草条纹病毒属 Ｅｒａｇｒｏｖｉｒｕｓ和芜
菁曲顶病毒属 Ｔｕｒｎｃｕｒｔｏｖｉｒｕｓ（Ｆａｕｑｕｅｔｅｔａｌ．，２００３；
Ｖａｒｓａｎｉｅｔａｌ．，２０１４）。双生病毒根据基因组结构可
以分为单组分病毒和双组分病毒 （Ｌａｚａｒｏｗｉｔｚａｎｄ
Ｓｈｅｐｈｅｒｄ，１９９２）。Ｂｅｇｏｍｏｖｉｒｕｓ基因组多为双组分，
含有两条ＤＮＡ分子，即ＤＮＡＡ和ＤＮＡＢ，例如番茄
斑驳病毒（Ｔｏｍａｔｏｍｏｔｔｌｅｖｉｒｕｓ，ＴｏＭｏＶ）（Ａｂｏｕｚｉｄｅｔ
ａｌ．，１９９２；Ｆａｕｑｕｅｔｅｔａｌ．，２００３）。少数为单组分，其
基因组结构相当于双组份病毒的 ＤＮＡＡ，例如番茄
黄曲叶病毒（Ｔｏｍａｔｏｙｅｌｌｏｗｌｅａｆｃｕｒｌｖｉｒｕｓ，ＴＹＬＣＶ）
（Ｎａｖｏｔｅｔａｌ．，１９９１）。还有部分单组分病毒含有一
个卫星ＤＮＡ，是双生病毒诱导典型病害症状所必需
的，如中国番茄黄曲叶病毒（Ｔｏｍａｔｏｙｅｌｌｏｗｌｅａｆｃｕｒｌ
Ｃｈｉｎａｖｉｒｕｓ，ＴＹＬＣＣＮＶ）所含有的ＤＮＡβ（Ｙｉｎｅｔａｌ．，
２００１）。双生病毒的基因组大小约为２．５～３．０ｋｂ，
病毒链主要编码外壳蛋白（ｃｏａｔｐｒｏｔｅｉｎ，ＣＰ）和移动
蛋白（ｍｏｖｅｍｅｎｔｐｒｏｔｅｉｎ，ＭＰ），互补链主要编码与复
制转录以及症状决定因子的相关蛋白 （Ｌａｚａｒｏｗｉｔｚ
ａｎｄＳｈｅｐｈｅｒｄ，１９９２；Ｆａｕｑｕｅｔｅｔａｌ．，２００３；Ｆａｕｑｕｅｔｅｔ
ａｌ．，２００８）。双 生 病 毒 通 常 借 助 叶 蝉 Ｅｕｔｅｔｔｉｘ
ｔｅｎｅｌｌｕｓ、角蝉Ｍｉｃｒｕｔａｌｉｓｍａｌｌｅｉｆｅｒａ和烟粉虱等昆虫介
体以持久性方式传播。Ｂｅｇｏｍｏｖｉｒｕｓ主要由烟粉虱
传 播， Ｍａｓｔｒｅｖｉｒｕｓ， Ｃｕｒｔｏｖｉｒｕｓ， Ｂｅｃｕｒｔｏｖｉｒｕｓ 和
Ｔｕｒｎｃｕｒｔｏｖｉｒｕｓ主要由叶蝉传播，Ｔｏｐｏｃｕｖｉｒｕｓ主要由
角蝉传播，Ｅｒａｇｒｏｖｉｒｕｓ传播媒介尚未被研究 （Ｖａｒｍａ
ａｎｄＭａｌａｔｈｉ，２００３；Ｖａｒｓａｎｉｅｔａｌ．，２０１４）。近年来，
随着昆虫介体在世界各地空前扩展、病毒基因组突

变重组以及频繁的人类活动，双生病毒病已在世界

范围内许多国家和地区广泛发生和流行，对农业生

产造成了巨大的损失 （ＮａｖａｓＣａｓｔｉｌｌｏｅｔａｌ．，２０１１）。
纠敏等（２００５）总结了烟粉虱传播双生病毒特性的
研究进展，但当时有关烟粉虱传毒分子机制方面的

研究的报道尚很少，本文在此基础上，重点综述了近

年来关于烟粉虱传播双生病毒的分子机制以及烟粉

虱双生病毒植物三者互作及其生理和分子机制的
研究进展。

１　烟粉虱传播双生病毒的特异性及其
机制

１．１　烟粉虱传播双生病毒的特异性
烟粉虱隐种和双生病毒种类都较多。研究表

明，不同烟粉虱隐种或同一烟粉虱隐种不同种群传

播同一种双生病毒的效率会存在差异，同一烟粉虱

隐种对不同双生病毒或同一双生病毒不同菌株的传

播效率也会存在差异。目前已测试的烟粉虱隐种及

其种群都可以传播 ＴＹＬＣＶ，表明 ＴＹＬＣＶ媒介昆虫
较多，这可能是其近年被广泛传播扩散于世界各地

的重要原因之一 （Ｖａｒｍａｅｔａｌ．，２０１１）。ＮｅｗＷｏｒｌｄ
１烟粉虱传播奇诺德尔番茄病毒（Ｃｈｉｎｏｄｅｌｔｏｍａｔｏ
ｖｉｒｕｓ，ＣｄＴＶ）的效率是ＭＥＡＭ１的２倍 （Ｉｄｒｉｓｅｔａｌ．，
２００１）。ＭＥＡＭ１和 ＡｓｉａＩＩ３（ＺＨＪ１）烟粉虱均可高
效地传播ＴＹＬＣＣＮＶ，但传播烟草曲茎病毒（Ｔｏｂａｃｃｏ
ｃｕｒｌｙｓｈｏｏｔｖｉｒｕｓ，ＴｂＣＳＶ）的效率较低；另外，ＭＥＡＭ１
和ＭＥＤ传播ＴＹＬＣＶ的效率显著高于 ＡｓｉａＩＩ１（Ｌｉ
ｅｔａｌ．，２０１０）。ＭＥＤ和ＡｓｉａＩＩ１（ＺＨＪ２）都不能传播
ＴＹＬＣＣＮＶ（Ｊｉｕｅｔａｌ．，２００６；Ｌｉｕｅｔａｌ．，２０１０）。２００５
年之前的部分研究也表明，不同地区的烟粉虱对同

一病毒的传播效率不同，同一地区的烟粉虱对同一

病毒不同菌株的传播效率也会不同（ＭｃＧｒａｔｈａｎｄ
Ｈａｒｒｉｓｏｎ，１９９５；Ｍａｒｕｔｈｉｅｔａｌ．，２００２），由于烟粉虱
隐种组成彼时尚未被准确鉴定和命名，这些传毒效

率的差异很可能是由于烟粉虱隐种不同造成的。

１．２　烟粉虱传播双生病毒特异性的生理和分子机制
双生病毒的 ＣＰ是目前唯一被证实参与病毒被

烟粉虱特异性传播的病毒蛋白，而病毒其他蛋白是

否参与尚未被研究 （Ｈａｒｒｉｓｏｎｅｔａｌ．，２００２）。关于双
生病毒 ＣＰ对烟粉虱传毒特异性的影响已有综述
（Ｊｉｕｅｔａｌ．，２００５；Ｇｈａｎｉｍ，２０１４），这里主要概述近
年来有关烟粉虱器官、蛋白以及内共生细菌对其传

播双生病毒特异性的影响的相关研究。

１．２．１　影响烟粉虱特异性传播双生病毒的器官：双
生病毒由烟粉虱以持久性可循环 （ｐｅｒｓｉｓｔｅｎｔ
ｃｉｒｃｕｌａｔｉｖｅ）的方式传播。当烟粉虱取食带毒的植株
时，口针首先穿过植株表皮组织到达韧皮部，分泌唾

液使伤口周围的韧皮部组织软化、平滑。迫于植物

韧皮部细胞与烟粉虱口针之间的压力差，病毒粒子

会随着韧皮部汁液通过口针进入烟粉虱体内，然后



４期 卫　静等：烟粉虱传播双生病毒的特性及分子机制研究进展 ４４７　　

由口针进入消化道，穿过消化道肠壁细胞进入血淋

巴，最后随着血淋巴循环进入唾液腺。当烟粉虱再

一次取食时，病毒粒子随着唾液腺分泌的唾液侵染

到下一植株体内，引起植物病害 （Ｃｚｏｓｎｅｋａｎｄ
Ｇｈａｎｉｍ，２００２；Ｈｏｇｅｎｈｏｕｔｅｔａｌ．，２００８）。病毒能否
在烟粉虱体内循环并传播，烟粉虱的中肠和唾液腺

起着非常重要的作用。病毒穿过这两个器官的过程

中存在４个屏障：中肠侵染屏障、从中肠经血淋巴扩
散屏障、唾液腺侵染屏障和从唾液腺逃逸屏障

（Ｈｏｇｅｎｈｏｕｔｅｔａｌ．，２００８）。研究表明，温室白粉虱
Ｔｒｉａｌｅｕｒｏｄｅｓｖａｐｏｒａｒｉｏｒｕｍ不能传播ＴＹＬＣＶ的主要原
因是病毒不能穿过其中肠进入血腔 （Ｏｈｎｉｓｈｉｅｔａｌ．，
２００９）。番茄曲叶撒丁岛病毒（Ｔｏｍａｔｏｙｅｌｌｏｗｌｅａｆ
ｃｕｒｌＳａｒｄｉｎｉａｖｉｒｕｓ，ＴＹＬＣＳＶ）的突变体可以穿过
ＭＥＡＭ１烟粉虱的中肠进入血腔，随血淋巴循环进
入唾液腺，却不能穿过唾液腺，即唾液腺逃逸屏障，

因而不能被 ＭＥＡＭ１烟粉虱传播 （Ｃａｃｉａｇｌｉｅｔａｌ．，
２００９）。ＭＥＤ烟粉虱可以高效地传播 ＴＹＬＣＶ，但是
不能传播ＴＹＬＣＣＮＶ；而对于这两种病毒，ＭＥＡＭ１烟
粉虱均可以高效地传播 （Ｊｉｕｅｔａｌ．，２００６；Ｌｉｅｔａｌ．，
２０１０；Ｌｉｕｅｔａｌ．，２０１０）。通过荧光原位杂交和免疫
荧光技术分别定位 ＴＹＬＣＶ和 ＴＹＬＣＣＮＶ的 ＤＮＡ及
ＣＰ在ＭＥＡＭ１和ＭＥＤ烟粉虱中肠和唾液腺中的分
布，同时收集携带病毒烟粉虱的唾液发现，ＭＥＤ不
能传播 ＴＹＬＣＣＮＶ的主要原因是，ＴＹＬＣＣＮＶ只能进
入ＭＥＤ唾液腺的边缘区域，而不能进入唾液腺中间
区域沿唾管分布的细胞，因此不能随唾液一起分泌

出来；而可经 ＭＥＡＭ１和 ＭＥＤ两者传播的 ＴＹＬＣＶ，
则可以进入这两种烟粉虱唾液腺中间区域沿唾管分

布的细胞 （Ｗｅｉｅｔａｌ．，２０１４）。
１．２．２　参与病毒循环传播的烟粉虱蛋白：双生病毒
能否被烟粉虱传播取决于其是否可以成功穿过烟粉

虱各个组织直至突破唾液腺屏障。在此过程中，病

毒的蛋白会与烟粉虱体内的一些蛋白发生互作，这

些互作对病毒的传播可能有利也可能有害。

Ｏｈｎｅｓｏｒｇｅ和Ｂｅｊａｒａｎｏ（２００９）利用酵母双杂交技术，
发现 ＭＥＤ烟粉虱体内的热激蛋白（ｈｅａｔｓｈｏｃｋ
ｐｒｏｔｅｉｎ，ＨＳＰ）家族的 ＨＳＰ１６与 ＴＹＬＣＳＶＣＰ的第
４７－６６位氨基酸区域互作，而ＨＳＰ１６对病毒的传播
是否有利尚不清楚。利用基因芯片技术研究

ＭＥＡＭ１烟粉虱获取 ＴＹＬＣＶ后基因表达的变化发
现，烟粉虱的 ＨＳＰ７０基因表达显著上调，通过免疫
共沉淀、病毒铺覆蛋白印迹以及荧光共定位病毒ＣＰ
和ＨＳＰ７０在烟粉虱中肠的分布等方法，发现二者在

体内和体外都可以发生互作，而且这种互作关系对

病毒的传播是不利的 （Ｇｔｚｅｔａｌ．，２０１２）。目前报
道的与双生病毒 ＣＰ互作的烟粉虱蛋白还甚少，更
多二者的互作关系有待于发现。

２　内共生细菌对烟粉虱传毒的影响

目前已报道烟粉虱体内有１种原生共生细菌和
７种次生共生细菌 （Ｃｈｉｅｌｅｔａｌ．，２００７；Ｂｉｎｇｅｔａｌ．，
２０１３ｂ）。原生细菌是烟粉虱存活所必需的，烟粉虱
不同隐种及同一隐种不同种群可能含有不同的次生

共生细菌 （Ｂｉｎｇｅｔａｌ．，２０１３ａ，２０１３ｂ）。已发现烟粉
虱次生共生细菌在其传播植物病毒的过程中起着重

要的 作 用。ＭＥＡＭ１烟 粉 虱 次 生 共 生 细 菌
Ｈａｍｉｌｔｏｎｅｌｌａ分泌的分子伴侣蛋白 ＧｒｏＥＬ可以与
ＴＹＬＣＶ的ＣＰ互作，当缺少这种互作时，烟粉虱传播
ＴＹＬＣＶ的能力显著下降，说明这种互作对病毒的传
播是有利的 （Ｇｏｔｔｌｉｅｂｅｔａｌ．，２０１０）。烟粉虱体内的
Ａｒｓｅｎｏｐｈｏｎｕｓ分泌的 ＧｒｏＥＬ蛋白也与 ＣＬＣｕＶ的 ＣＰ
互作 （Ｒａｎａｅｔａｌ．，２０１２）。检 测 ＴＹＬＣＶ 和
Ｈａｍｉｌｔｏｎｅｌｌａ在田间采集的烟粉虱体内的分布发现，
雌虫的带毒率和Ｈａｍｉｌｔｏｎｅｌｌａ的侵染率远高于雄虫，
另也有报道雌虫的传毒效率高于雄虫，说明

Ｈａｍｉｌｔｏｎｅｌｌａ可能也助长了病毒病在田间的发生与
流行 （Ｃｚｏｓｎｅｋｅｔａｌ．，２００１；ＦｅｒｒａｒｉａｎｄＶａｖｒｅ，
２０１１）。Ｓｕ等（２０１３）报道，利用利福平处理建立了
无 Ｈａｍｉｌｔｏｎｅｌｌａ的 ＭＥＤ烟粉虱种群，通过对无
Ｈａｍｉｌｔｏｎｅｌｌａ的ＭＥＤ烟粉虱种群和含有Ｈａｍｉｌｔｏｎｅｌｌａ
的 ＭＥＤ种群进行比较实验，推论 Ｈａｍｉｌｔｏｎｅｌｌａ对
ＭＥＤ烟粉虱获取、存留以及传播 ＴＹＬＣＶ有显著促
进作用。然而，在 Ｓｕ等（２０１４）的研究中，采用利福
平仅处理母代烟粉虱并未获得稳定遗传的无

Ｈａｍｉｌｔｏｎｅｌｌａ的烟粉虱种群，而其试验中所用到的
“无Ｈａｍｉｌｔｏｎｅｌｌａ的烟粉虱种群”供试前几代及当代
都经过了利福平处理，即使这样连续处理，烟粉虱体

内仍有Ｈａｍｉｌｔｏｎｅｌｌａ存在，因此该方法用于比较试验
能否确定共生细菌的功能存在明显疑问。有关抗生

素处理对烟粉虱生物学特性的影响，不同研究所报

道的结果差异明显 （Ｒｕａｎｅｔａｌ．，２００６；Ａｈｍｅｄｅｔ
ａｌ．，２０１０；Ｓｕｅｔａｌ．，２０１３），引起这些差异的原因目
前尚不清楚。因此，通过抗生素处理来获得无特定

共生细菌的烟粉虱种群，进而通过比较携带和不携

带特定共生细菌的烟粉虱种群的生物学表现来探明

共生细菌的功能，这一方法是否可行还有待于验证。



４４８　　 昆虫学报ＡｃｔａＥｎｔｏｍｏｌｏｇｉｃａＳｉｎｉｃａ ５８卷

近期另一研究发现，ＭＥＡＭ１烟粉虱体内的Ｒｉｃｋｅｔｔｓｉａ
也对 ＴＹＬＣＶ的流行起到重要作用 （Ｋｌｉｏｔｅｔａｌ．，
２０１４）。在遗传背景相同的情况下，携带 Ｒｉｃｋｅｔｔｓｉａ
的ＭＥＡＭ１烟粉虱在获毒能力、持毒能力以及传毒
效率方面都显著高于不带 Ｒｉｃｋｅｔｔｓｉａ的烟粉虱，而且
证实ＴＹＬＣＶ在携带 Ｒｉｃｋｅｔｔｓｉａ烟粉虱肠道的滤室部
位富集，这被认为是其传毒效率高于未携带

Ｒｉｃｋｅｔｔｓｉａ烟粉虱的原因（Ｋｌｉｏｔｅｔａｌ．，２０１４）。另外，
研究表明携带Ｒｉｃｋｅｔｔｓｉａ的入侵ＭＥＡＭ１隐种烟粉虱
与未携带Ｒｉｃｋｅｔｔｓｉａ的烟粉虱个体相比，后代数量更
多，存活率更高，发育历期更短，后代雌性比例也更

高 （Ｈｉｍｌｅｒｅｔａｌ．，２０１１）。显然，ＭＥＡＭ１烟粉虱的
大量增殖，将更利于ＴＹＬＣＶ的传播。

３　双生病毒对烟粉虱生命活动的直接
影响

３．１　双生病毒对烟粉虱存活和产卵的影响
通常双生病毒对烟粉虱的存活和产卵的影响会

因烟粉虱隐种和病毒种类的不同而出现不利、有利

或无影响３种情况。携带 ＴＹＬＣＶ的 ＭＥＡＭ１烟粉
虱的死亡率是未带毒个体的１．５～１．８倍，短时间（１
ｄ）内二者产卵率没有显著差异，但经过较长时间（３
或７ｄ），携毒个体的产卵率则显著低于未带毒个体
（Ｃｚｏｓｎｅｋｅｔａｌ．，２００１）。ＭＥＡＭ１和ＡｓｉａＩＩ３烟粉虱
携带 ＴＹＬＣＣＮＶ后，与不带毒个体相比，寿命缩短，
产卵量下降 （Ｊｉｕｅｔａｌ．，２００７）。韩国的 ＭＥＤ烟粉
虱携带ＴＹＬＣＶ后，寿命比不带毒个体短１０ｄ，而且
对高低温的抵抗能力降低，在４℃低温和３５℃高温
的处理下，带毒个体的死亡率显著高于不带毒个体

（Ｐｕｓａｇｅｔａｌ．，２０１２）。Ｐａｎ等（２０１３）也发现，携带
ＴＹＬＣＶ的ＭＥＡＭ１烟粉虱的存活率和雌虫寿命显著
低于不带毒个体，体型也相对较小，但携带 ＴＹＬＣＶ
的ＭＥＤ烟粉虱的存活率显著高于不带毒个体，体型
没有显著变化，雌虫寿命以及发育历期也相对较长。

携带 ＴｏＭｏＶ的 ＭＥＡＭ１烟粉虱的产卵量显著高于
不带毒的个体 （ＭｃＫｅｎｚｉｅ，２００２）。Ｊｉｕ等（２００７）发
现，携带 ＴｂＣＳＶ的 ＭＥＡＭ１烟粉虱的产卵量比不带
毒个体高。ＭＥＤ烟粉虱携带从地中海分离出来的
ＴＹＬＣＶ后，若虫发育历期比不带毒的烟粉虱要短，
雄虫的寿命也变得更长 （Ｍａｌｕｔａｅｔａｌ．，２０１４）。
Ｍａｔｓｕｕｒａ和Ｈｏｓｈｉｎｏ（２００９）发现，ＭＥＤ烟粉虱携带从日
本分离出来的ＴＹＬＣＶ后，其存活率以及产卵率与不带
毒烟粉虱相比没有显著差异，只与虫口密度有关。

３．２　双生病毒对烟粉虱取食行为的影响
烟粉虱在取食植物汁液的过程中传播双生病

毒，而病毒会通过直接或间接影响烟粉虱取食行为

而对自身的传播产生有利或不利的作用。研究发

现，携带 ＴＹＬＣＶ的 ＭＥＡＭ１或 ＭＥＤ烟粉虱取食未
感病的番茄时，取食的次数和分泌唾液的时间比不

带毒的个体更多和更长；未携带病毒的 ＭＥＡＭ１和
ＭＥＤ烟粉虱在取食感染 ＴＹＬＣＶ的番茄时，口针刺
探次数比取食未感病植物时更多更频繁，而且分泌

唾液的时间以及取食的总时间变得更长，从而更有

利于病毒的传播 （Ｌｉｕｅｔａｌ．，２０１３）。比较携带
ＴＹＬＣＶ的 ＭＥＡＭ１和 ＭＥＤ烟粉虱在未感病番茄植
株以及不带毒烟粉虱在感染 ＴＹＬＣＶ的番茄植株上
的取食行为发现，ＭＥＤ烟粉虱分泌唾液以及吸食韧
皮部汁液的时间要长于ＭＥＡＭ１烟粉虱 （Ｌｉｕｅｔａｌ．，
２０１３）。西班牙的ＭＥＤ烟粉虱携带ＴＹＬＣＶ后，在植
物叶片上的运动次数变少，运动速度变慢，然而吸食

韧皮部汁液的次数更频繁，分泌唾液的时间也更长，

这种由病毒导致的烟粉虱取食行为的改变可能有利

于ＴＹＬＣＶ的传播 （ＭｏｒｅｎｏＤｅｌａｆｕｅｎｔｅｅｔａｌ．，２０１３）。
韩国的 ＭＥＤ烟粉虱携带 ＴＹＬＣＶ后，翅膀震动的次
数、腿部的移动、身体的晃动以及移动位置的频率都

高于不带毒烟粉虱；利用膜饲喂装置研究ＭＥＤ烟粉
虱的刺探频率发现，携带ＴＹＬＣＶ的个体刺探频率显
著高于不带毒的个体，说明 ＴＹＬＣＶ改变了 ＭＥＤ烟
粉虱的取食行为 （Ｊａｈａｎｅｔａｌ．，２０１４）。携带
ＴＹＬＣＣＮＶ的ＭＥＡＭ１烟粉虱在病毒非寄主植物棉
花上的取食行为与未携带病毒的个体相比，刺探次

数增多，平均每次刺探时间较短，而且从刺探开始到

口针到达韧皮部取食所需时间更长，说明病毒对烟

粉虱的取食有直接不利影响；与在未感病烟草上取

食的携带 ＴＹＬＣＣＮＶ的 ＭＥＡＭ１烟粉虱相比，携带
ＴＹＬＣＣＮＶ的个体在感病烟草上取食时，烟粉虱口针
到达韧皮部时间变短，取食时间变长，说明烟草感病

对携带病毒的烟粉虱取食有利 （Ｈｅｅｔａｌ．，２０１５）。
３．３　双生病毒侵染对烟粉虱基因表达的影响

烟粉虱获取病毒之后，一方面病毒会激活烟粉

虱的体内的一些免疫反应以及解毒代谢以减轻病毒

的不利影响，另一方面病毒会抑制烟粉虱体内的某

些免疫反应或者利用烟粉虱体内的某些因子促进其

自身的积累和传播。通过转录组学（ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ）
可以从整体水平上分析病毒侵染之后烟粉虱基因转

录的变化，根据这些变化可以进一步研究二者之间

是如何博弈的。利用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ测序技术研究
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ＭＥＡＭ１烟粉虱携带 ＴＹＬＣＣＮＶ后的基因表达变化
表明，烟粉虱体内１６０６个基因的表达发生了变化，
其中８４０个基因表达上调，７６６个基因表达下调；根
据这些基因的功能归类发现，ＴＹＬＣＣＮＶ侵染干扰了
烟粉虱的细胞周期以及初级代谢，激活了烟粉虱体

内的自噬反应以及抗菌肽形成，对病毒可能产生不

利影响；同时病毒的侵染抑制了烟粉虱免疫反应中

的丝裂原活化蛋白酶信号通路（ｍｉｔｏｇｅｎａｃｔｉｖａｔｅｄ
ｐｒｏｔｅｉｎｋｉｎａｓｅ，ＭＡＰＫ）以及 Ｔｏｌｌ样受体信号通路
（ｔｏｌｌｌｉｋｅｒｅｃｅｐｔｏｒｐａｔｈｗａｙ）（Ｌｕａｎｅｔａｌ．，２０１１）。另
外，在带毒烟草上烟粉虱体内参与氧化磷酸化通路

的基因以及一些表达解毒酶的基因表达下调显著，

这些基因表达的下调可以使烟粉虱保存能量，减少

消耗，说明烟草带毒后更有利于烟粉虱的存活

（Ｌｕａｎｅｔａｌ．，２０１３ａ）。利用抑制性消减杂交法
（ｓｕｐｐｒｅｓｓｉｏｎｓｕｂｔｒａｃｔｉｖｅｈｙｂｒｉｄｉｚａｔｉｏｎ，ＳＳＨ）研究
ＭＥＡＭ１烟粉虱获取ＴＹＬＣＣＮＶ后基因表达变化，发
现了几个基因可能参与烟粉虱与 ＴＹＬＣＣＮＶ的互
作。例如，一个２６／２９ｋＤａ的蛋白酶可能参与了清
除烟粉虱体内外源蛋白的过程，硫酸乙酰肝素硫酸

酯酶可能参与了协助病毒进入烟粉虱细胞的过程，

Ｒｉｃｋｅｔｔｓｉａ的两个基因可能参与烟粉虱应对病毒侵染
的过程 （Ｌｉｅｔａｌ．，２０１１ａ）。通过基因芯片技术
（ｍｉｃｒｏａｒｒａｙ）研究烟粉虱获取ＴＹＬＣＶ后中肠基因的
表达分析发现１８９个基因表达上调，１９３个基因表
达下调，这些基因可能影响烟粉虱对病毒的获取、存

留及传播，其中发现的可以跟病毒 ＣＰ互作的
ＨＳＰ７０蛋白对烟粉虱传毒是不利的 （Ｇｔｚｅｔａｌ．，
２０１２）。近年来，转录组学已成为研究烟粉虱在感
染双生病毒后基因表达变化的重要手段，目前已报

道的数据多数是从整体水平上分析病毒侵染之后烟

粉虱基因转录的变化，烟粉虱消化道或唾液腺基因

的差异表达可能无法通过整个虫体的转录组反映出

来，而且病毒在烟粉虱体内循环传播的过程中，可能

与烟粉虱消化道以及唾液腺的关系更为密切，因此，

结合已报道的烟粉虱唾液腺和消化道的转录组数据

（Ｓｕｅｔａｌ．，２０１２；Ｙｅｅｔａｌ．，２０１４），对携带病毒烟粉
虱的消化道以及唾液腺进行转录组分析将更有利于

筛选出与病毒互作的关键烟粉虱基因。此外，结合

３．１节的实验证据也表明，烟粉虱可能通过体内的
免疫反应来清除病毒，同时也消耗了较多的能量，进

而对其自身的寿命和产卵也产生了不利的影响，在

这个过程中，双生病毒对烟粉虱表现出昆虫病原物

的一些特性 （ＣｚｏｓｎｅｋａｎｄＧｈａｎｉｍ，２０１２）。

４　植物介导的双生病毒与烟粉虱互作

４．１　植物介导的双生病毒烟粉虱互作的多样性
双生病毒烟粉虱植物互作关系复杂多样，依

据物种组合不同可对烟粉虱种群增长产生有利、中

性和偏害作用，这些互作关系的差异主要由不同的

病毒、不同的烟粉虱隐种以及不同的寄主植物组合

所决定的（ＬｕａｎａｎｄＬｉｕ，２０１０；Ｌｕａｎｅｔａｌ．，２０１４）。
相同的病毒烟粉虱隐种组合，因植物不同会产生不
同的互作关系。例如，品种为合作９０３的番茄是否
感染ＴＹＬＣＣＮＶ对ＭＥＡＭ１烟粉虱种群增长速率没
有显著影响，若将品种更换为番茄 ＦＡ５１６或 ＦＡ
１８９，ＭＥＡＭ１烟粉虱在感病的番茄植株上产卵量下
降，寿命缩短 （Ｌｉｕ，２００９）。或者将组合中的番茄
更换为普通烟后，ＭＥＡＭ１在感病的烟草上的产卵
量大大提高，寿命显著延长 （Ｊｉｕｅｔａｌ．，２００７）。另
外，ＭＥＤ烟粉虱在感染ＴＹＬＣＶ和未感染的番茄（品
种：ＨｏｕｓｅＭｏｍｏｔａｒｏ）上种群繁殖率没有差异
（ＭａｔｓｕｕｒａａｎｄＨｏｓｈｉｎｏ，２００９），在感染ＴＹＬＣＶ的番
茄（品种：合作９０３）上的寿命、产卵以及种群增长与
在未感病番茄上相比没有显著差异 （Ｌｉｅｔａｌ．，
２０１１ｂ），而在感染ＴＹＬＣＶ番茄（品种：中杂９号）上
的存活率、发育历期和产卵量却都显著高于在未感

病植株上 （Ｐａｎｅｔａｌ．，２０１３），在感染ＴＹＬＣＶ的番茄
（品种：Ｍａｒｍａｎｄｅ）上的产卵量也高于在未感病植株
上的 （Ｍａｌｕｔａｅｔａｌ．，２０１４）。研究也发现，ＭＥＤ烟粉
虱更喜欢在感染 ＴＹＬＣＶ的杂草曼陀罗上取食和产
卵，其体长、存活率、寿命以及产卵量都比健康杂草

上取食的烟粉虱要长和高，这种间接互惠关系可能

有助于ＭＥＤ在田间的种群增长以及ＴＹＬＣＶ的流行
（Ｐａｎｅｔａｌ．，２０１２；Ｃｈｅｎｅｔａｌ．，２０１３）。相同的植物
烟粉虱隐种组合，会因病毒的不同而产生不同的互

作关系。例如，ＭＥＡＭ１烟粉虱在感染 ＴＹＬＣＣＮＶ和
ＴｂＣＳＶ的普通烟上的寿命比在未感病烟草上分别
增加了７倍和６倍，其产卵量也分别提高了１８倍和
１２倍，表明 ＭＥＡＭ１烟粉虱在两种感病植物上的适
合度都得到提高，且在感染 ＴＹＬＣＣＮＶ的植株上的
适合度要高于感染 ＴｂＣＳＶ的植株 （Ｊｉｕｅｔａｌ．，
２００７）。相同的病毒植物组合，因烟粉虱隐种不同
也会产生不同的互作关系。例如，病毒 ＴＹＬＣＣＮＶ
的侵染使ＡｓｉａＩＩ３烟粉虱在番茄（合作９０３）上的适
合度下降，在感病植株上无法维持种群的增长，而对

ＭＥＡＭ１烟粉虱的种群增长则没有显著影响 （Ｌｉｕｅｔ
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ａｌ．，２００９）。双生病毒烟粉虱植物三者互作的多
样性可能与植物品种、烟粉虱隐种的地理种群或病

毒菌株有关。然而，在室内利用某一特定烟粉虱隐

种、双生病毒株系及作物的品系所得到的三者互作

关系，其生态学意义的大小取决于这三者的组合在

田间是否广泛存在，因此结合生产实际也是开展室

内研究需重点考虑的因素。

４．２　植物介导的双生病毒烟粉虱互作的生理和分
子机制

　　烟粉虱是大多数双生病毒在植物间传播的唯一
媒介。双生病毒感染植物后，一方面可能会改变植

物体内一些对烟粉虱存活不利的因素使烟粉虱存活

得更好，从而有利于病毒的传播；另一方面可能渐渐

使植物死亡从而迫使媒介昆虫分散至别的寄主植

物，也有利于病毒的传播。目前关于植物介导的双

生病毒和烟粉虱的间接互作机制的研究仅限于互惠

机制，原因之一是因为这种互惠机制主要出现在对

生产有重大影响的入侵隐种烟粉虱当中，并且这种

间接的互惠有利于入侵隐种在田间的暴发成灾。因

此，通过对其互惠机制的研究，将有利于我们通过遗

传改造等手段产生新的应对烟粉虱和双生病毒病的

防控机制 （Ｃｏｌｖｉｎｅｔａｌ．，２００６；Ｇｕｔｉéｒｒｅｚｅｔａｌ．，
２０１３；Ｌｕａｎｅｔａｌ．，２０１４）。Ｊｉｕ等（２００７）研究发现，
入侵隐种ＭＥＡＭ１烟粉虱在感染 ＴＹＬＣＣＮＶ的烟草
上的寿命、产卵量和种群密度比在未感病烟草上大

大提高了，而本地隐种 ＡｓｉａＩＩ３在带毒烟草上的寿
命和产卵量与未感病烟草上没有显著差异，说明

ＭＥＡＭ１烟粉虱与双生病毒通过烟草形成了间接互
惠关系，而 ＡｓｉａＩＩ３则没有。进一步研究发现，
ＭＥＡＭ１在感染 ＴＹＬＣＣＮＶ的烟草上吸收了更多的
必需氨基酸并减少了糖分的吸收，比在未感病的烟

草上吸收的营养更均衡 （Ｗａｎｇｅｔａｌ．，２０１２）。研究
发现，ＴＹＬＣＣＮＶ的致病蛋白 βＣ１直接与植物中的
一个重要转录因子 ＭＹＣ２互作，阻碍了茉莉酸代谢
途径对下游萜类物质合成及相关基因的启动，降低

了植物的抗虫性，使得感染 ＴＹＬＣＣＮＶ的烟草更适
合 ＭＥＡＭ１烟粉虱的存活和生殖 （Ｚｈａｎｇｅｔａｌ．，
２０１２；Ｌｕａｎｅｔａｌ．，２０１３ｂ；Ｌｉｅｔａｌ．，２０１４）。另一研
究发现，携带 ＴＹＬＣＶ的 ＭＥＡＭ１和 ＭＥＤ烟粉虱取
食未感病的番茄叶片时会诱导植物体内水杨酸

（ｓａｌｉｃｙｌｉｃａｃｉｄ，ＳＡ）介导的防卫反应，而且 ＭＥＡＭ１
诱导的程度比ＭＥＤ强烈，表明携带 ＴＹＬＣＶ的 ＭＥＤ
抑制植物防御反应的能力可能比携带相同病毒的

ＭＥＡＭ１的强 （Ｓｈｉｅｔａｌ．，２０１３）；比较番茄植株被携

带ＴＹＬＣＶ的 ＭＥＤ烟粉虱、携带 ＴＹＬＣＶ的 ＭＥＡＭ１
烟粉虱、不带毒的 ＭＥＤ烟粉虱和不带毒的 ＭＥＡＭ１
烟粉虱取食后ＪＡ滴度变化以及对烟粉虱存活和生
殖的影响后发现，番茄植株被携带 ＴＹＬＣＶ的 ＭＥＤ
烟粉虱取食后，ＪＡ滴度下降最显著，对烟粉虱的存
活和生殖也更有利，这表明携带 ＴＹＬＣＶ的 ＭＥＤ烟
粉虱比不带毒的 ＭＥＤ以及 ＭＥＡＭ１烟粉虱对番茄
的抗虫性具有更强的抑制作用 （Ｓｈｉｅｔａｌ．，２０１４）。

５　结语

烟粉虱与双生病毒之间的互作关系复杂多样，

由于烟粉虱隐种和病毒种类众多，不同的病毒和烟

粉虱组合可能会产生不同的互作关系，甚至寄主植

物品种也会对这种互作关系产生影响，使得植物烟
粉虱病毒三者的互作关系更为复杂。近些年的研
究主要集中在影响烟粉虱传毒的病毒因子和烟粉虱

因子，病毒如何影响烟粉虱的生理和行为，以及病毒

如何改变寄主植物的生理从而间接影响烟粉虱的行

为和适合度等方面，这些研究也都取得了明显的进

展。双生病毒在烟粉虱体内的受体是普遍关注的问

题，由于研究技术的局限而很难找到。但随着基因

组学、蛋白组学以及功能基因组学的快速发展，加之

烟粉虱基因组测序正在进行，这些为寻找烟粉虱体

内决定其传毒的关键因子以及病毒受体提供了有利

条件。探索如何通过干扰这些受体的功能，从而切

断病毒的传播，是未来研究的重要方向。烟粉虱取

食是传播病毒最重要的方式，而烟粉虱的唾液在烟

粉虱取食过程中具有非常重要的作用。已有研究报

道，蚜虫利用经唾液腺分泌具有效应子作用的蛋白，

即唾液效应因子（ｓａｌｉｖａｒｙｅｆｆｅｃｔｏｒ），来克服植物的防
御反应，蚜虫在取食时，这些唾液效应因子可能参与

蚜虫传播植物病毒的过程 （ＨｏｇｅｎｈｏｕｔａｎｄＢｏｓ，
２０１１）。烟粉虱的唾液效应因子可能也参与了双生
病毒的传播过程，而这块研究尚属空白，可以参考唾

液在蚊传病毒以及蜱传病毒中的研究思路进行深入

探讨 （ＮｕｔｔａｌｌａｎｄＬａｂｕｄａ，２００４；Ｓｃｈｎｅｉｄｅｒａｎｄ
Ｈｉｇｇｓ，２００８）。烟粉虱体内共生细菌对病毒传播的
影响也不清楚，目前通过抗生素处理无法获得稳定

遗传的无特定共生细菌的烟粉虱种群，也无法排除

抗生素对烟粉虱的副作用。因此，可以通过野外调

查，筛选出同一烟粉虱隐种具有不同共生细菌种类

的种群，用于研究特定共生细菌对烟粉虱传毒的影

响，最终可以通过人为调控影响病毒传播的关键共
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生细菌种类从而阻断病毒的传播。此外，病毒侵染

烟粉虱后激活了烟粉虱体内的免疫反应，而病毒如

何突破烟粉虱的免疫反应并被成功传播的机制尚少

有研究。目前，从 ｍＲＮＡ水平研究烟粉虱取食双生
病毒后基因表达差异的研究较多，然而大部分研究

只是报道根据数据分析发现的现象以及对这些现象

的推测性解释，缺乏深入的实验验证和对重要现象

的分子机制的探索，今后这方面的研究也需要对现

象的机制进行深入解析。因为烟粉虱和病毒种类都

较多，烟粉虱传毒机制因不同的病毒和烟粉虱组合

会有所差异，今后也需要对不同的组合进行比较研

究。烟粉虱传毒是一个烟粉虱、病毒和寄主植物互

作的过程，综合利用基因组学、代谢组学、反向遗传

学以及生态学等多种手段，研究烟粉虱植物、烟粉
虱病毒以及植物病毒的互作，可以帮助我们深入
理解烟粉虱的传毒机制，并找到参与病毒传播的关

键蛋白和受体，从而为防治烟粉虱以及防止双生病

毒病的流行提供新思路。
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