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摘要　马铃薯Ｙ病毒科犘狅狋狔狏犻狉犻犱犪犲包括许多重要的植物病毒。本文综述了近年来该科马铃薯Ｙ病毒属犘狅狋狔狏犻狉

狌狊、甘薯病毒属犐狆狅犿狅狏犻狉狌狊和禾草病毒属犘狅犪犮犲狏犻狉狌狊内２０余种病毒的分子进化研究现状，从突变、重组、漂移、选择

和迁移５个方面探讨了影响该科一些病毒分子进化的因素，并展望了未来的研究方向，以期为该科病毒的有效防控

提供理论依据。
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　　马铃薯Ｙ病毒科犘狅狋狔狏犻狉犻犱犪犲是仅次于双生病

毒科的第二大植物病毒科［１］。根据２０１４年ＩＣＴＶ

修订的分类系统，该科包括８个属，分别为黑莓Ｙ

病毒属犅狉犪犿犫狔狏犻狉狌狊、大麦黄花叶病毒属犅狔犿狅狏犻狉

狌狊、甘薯病毒属犐狆狅犿狅狏犻狉狌狊、柘橙病毒属犕犪犮犾狌狉犪

狏犻狉狌狊、禾草病毒属犘狅犪犮犲狏犻狉狌狊、马铃薯Ｙ病毒属犘狅

狋狔狏犻狉狌狊、黑麦草花叶病毒属犚狔犿狅狏犻狉狌狊和小麦花叶

病毒属犜狉犻狋犻犿狅狏犻狉狌狊，共计１９０个确定种和暂定

种［１］。马铃薯Ｙ病毒科病毒（ｐｏｔｙｖｉｒｉｄｓ）大多寄主

范围广泛，常给农业生产带来严重危害。该科病毒

粒体呈线状，直径约为１１～１５ｎｍ；大部分ｐｏｔｙ

ｖｉｒｉｄｓ具有一个长约为６５０～９５０ｎｍ的单分体基因

组，仅ｂｙｍｏｖｉｒｕｓｅｓ例外，其具有双分体基因组，长

度分别约为２００～３００ｎｍ和５００～６００ｎｍ。该科病

毒基因组具有一个正单链ＲＮＡ（ｐｏｓｉｔｉｖｅｓｅｎｓｅｓｉｎ

ｇｌｅｓｔｒａｎｄｅｄＲＮＡ，＋ｓｓＲＮＡ）分子。单分体病毒大

小约为８．０～１１ｋｂ；双分体病毒基因组大小分别约

为７．５ｋｂ和３．５ｋｂ。通常，单分体ｐｏｔｙｖｉｒｉｄｓ可经

蚜虫、螨类和粉虱等介体传播，双分体的ｂｙｍｏｖｉｒｕｓ

ｅｓ可通过真菌（禾谷多黏菌犘狅犾狔犿狔狓犪犵狉犪犿犻狀犻狊）传

播。此外，除ｂｙｍｏｖｉｒｕｓｅｓ外，大部分ｐｏｔｙｖｉｒｉｄｓ可

通过汁液摩擦传播，部分ｐｏｔｙｖｉｒｕｓｅｓ还可以通过种

子传播。

生物进化是生命科学研究的最基本问题之一。

分子进化是指生物进化过程中生物大分子的演变现

象。分子系统树是分子进化研究的核心领域。自



２０１７

１８５９年达尔文在其《物种起源》中描述了第一个表

示物种进化关系的“树”（分支图解，ｂｒａｎｃｈｉｎｇｄｉａ

ｇｒａｍ）以来，系统树已经广泛应用到生物分类与进

化起源的研究中。１１０年后，植物病毒研究中最早

的一个基于核酸的分子系统树由澳大利亚植物病毒

学家Ｇｉｂｂｓ构建发表
［２］。其后由于测序技术的限

制，以核酸信息为依据的系统树分析在植物病毒研

究领域进展缓慢。自２０世纪９０年代以来，随着测

序技术的发展，大量的植物病毒基因组序列测定完

成，基于植物病毒核酸信息的分子进化研究得到快

速发展。本文综述了近２０年来，２０余种ｐｏｔｙｖｉｒｉｄｓ

的分子进化研究现状，以期加深对ｐｏｔｙｖｉｒｉｄｓ种群

结构与进化策略的理解，为设计合理的ｐｏｔｙｖｉｒｉｄｓ

病害防治策略提供依据。

１　马铃薯犢病毒属犘狅狋狔狏犻狉狌狊

１．１　马铃薯犢病毒犘狅狋犪狋狅狏犻狉狌狊犢（犘犞犢）

ＰＶＹ寄主范围广泛，常在马铃薯、烟草、番茄、

辣椒和茄子等作物上造成严重的危害。依据生物

学、血清学和基因组等特征，ＰＶＹ包含３个基本株

系，分别为：ＰＶＹＮ、ＰＶＹＯ 和ＰＶＹＣ
［３４］。另外，近年

来还报道了一些由重组产生的ＰＶＹ新株系，例如

ＰＶＹＮＴＮ和ＰＶＹＮＷ等
［５］。ＰＶＹ基因组由长约９．７ｋｂ

的正单链ＲＮＡ分子组成，包含一个大的开放阅读

框（ｏｐｅｎｒｅａｄｉｎｇｆｒａｍｅ，ＯＲＦ），编码一个多聚蛋白

（ｐｏｌｙｐｒｏｔｅｉｎ），而后通过蛋白酶水解成Ｐ１、ＨＣＰｒｏ、

Ｐ３等１０个成熟的蛋白质。另外，在Ｐ３蛋白Ｎ端编

码区，还以＋２移码的方式翻译出一个Ｐ３ＮＰＩＰＯ

蛋白。在ＰＶＹ编码的上述１１个蛋白中，Ｍｏｕｒｙ等

发现在６Ｋ２和ＣＰ蛋白编码区重组存在正向选择位

点［３］；Ｃｕｅｖａｓ等进一步证明尽管ＰＶＹ基因组中Ｐ１、

Ｐ３、６Ｋ１、ＣＩ、Ｖｐｇ、ＮＩｂ和ＣＰ编码区受到较强的负

选择压力作用，但是部分碱基位点仍具有较强的正

向选择作用，而ＨＣＰｒｏ和ＮＩａＰｒｏ编码区则未发现

正向选择位点［６７］；高芳銮等发现Ｐ３ＮＰＩＰＯ具有较

强的保守性，以中性进化选择为主，但也发现了一个

正向选择位点［８］。不同蛋白编码区的选择压力结果

证明，ＰＶＹ的进化过程受到强烈的负选择、联合中性

选择和部分位点的正选择的共同作用。

ＰＶＹ基因组间存在频繁的重组现象。Ｏｇａｗａ

等发现６３％（３２／５１）已报道的ＰＶＹ全长分离物属

于重组体，且重组位点多样，不同蛋白编码区重组位

点发生频率不一致，Ｐ１和ＣＰ蛋白编码区重组发生

频率较高，组系间、组系内皆有发生［９１０］；Ｃｕｅｖａｓ等

的研究证明，截至２０１２年７５％（５８／７７）已报道的

ＰＶＹ全长基因组具有不同的重组现象
［７］。与已报

道的３个基本株系相仿，ＰＶＹ在系统发生分析上形

成３个主要分支Ｎ、Ｏ和Ｃ，不同分支又分别可划分

为不同的亚组［９１０］。ＰＶＹ不同组、亚组与其来源和

寄主相关，体现了地理（空间分布）和寄主对ＰＶＹ进

化的限制作用［６，１１］。ＰＶＹ寄主种类还可能直接决

定了Ｐ３ＮＰＩＰＯ的长度
［７］。ＰＶＹ具有比较明显的

种群分化，Ｎ组系中，ＰＶＹ欧洲、北美和日本种群具

有明显的遗传差距，部分亚种群的ＰＶＹ具有典型的

种群扩张特征［１０］。

１．２　芜菁花叶病毒犜狌狉狀犻狆犿狅狊犪犻犮狏犻狉狌狊（犜狌犕犞）

ＴｕＭＶ广泛分布在世界各地区的萝卜、白菜、

芜菁等十字花科作物上，是除黄瓜花叶病毒犆狌犮狌犿

犫犲狉犿狅狊犪犻犮狏犻狉狌狊（ＣＭＶ）外，给世界各国蔬菜生产带

来严重损失的主要病毒［１２１３］。ＴｕＭＶ寄主范围广

泛，能够侵染十字花科中大部分园艺作物。在东亚

地区，ＴｕＭＶ 严重危害芸薹属作物的生产
［１４］。

ＴｕＭＶ通过蚜虫以非持久方式传播
［１４］。根据

ＴｕＭＶ侵染芸薹属犅狉犪狊狊犻犮犪和萝卜属犚犪狆犺犪狀狌狊植

物后表现症状的不同，ＴｕＭＶ可分为三种寄主类

型：即只能侵染芸薹属植物并产生症状的Ｂ型
［１５］；

能够同时侵染芸薹属植物和萝卜属植物，并都能引

起症状的ＢＲ型；同时侵染芸薹属植物和萝卜属植

物，只能在芸薹属植物上引起症状的Ｂ（Ｒ）型
［１６］。

在中国、日本、越南等东亚、东南亚国家萝卜上发生

的ＴｕＭＶ绝大部分属于ＢＲ型；在中国、澳大利亚

和新西兰芸薹属植物上发生的ＴｕＭＶ大部分属于

Ｂ型，而日本芸薹属植物上发生的ＴｕＭＶ主要为

ＢＲ型
［１６１８］。

ＴｕＭＶ基因组中存在频繁的重组现象，组系间

或者组系内的重组具有多种模型，不同地区的重组

模型有差异，重组位点多发生在Ｐ１、Ｐ３和 ＨＣＰｒｏ

等蛋白编码区［１５２３］。２０１３年，Ｎｇｕｙｅｎ等对１５５个

ＴｕＭＶ基因组序列进行重组分析，结果发现多达

１１８个ＴｕＭＶ分离物有重组现象
［１８１９］。另外，不同

的重组模式还与病毒流行过程或者病毒的新发生相

关。例如，在ＴｕＭＶ越南分离物中，大部分的重组

位点在ＴｕＭＶ中国或者日本分离物中并未发现，这

说明ＴｕＭＶ在越南经历了一个独特的进化过程，可

·４１·
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能是由于“建立者效应”（ｆｏｕｎｄｅｒｅｆｆｅｃｔ）而导致的结

果［１８］；在ＴｕＭＶ澳大利亚和新西兰分离物中，发现

２１个重组位点与之前报道的不同，亦具有典型的地

域特征［１７］。

依据基因组全序列或者不同蛋白编码区序列，

对ＴｕＭＶ系统发育分析表明，欧亚大陆范围内不同

ＴｕＭＶ分离物，结合其地理位置、寄主反应类型的

不同，可划分为ｂａｓａｌＢ、ＡｓｉａＢＲ、ｂａｓａｌＢＲ和ｗｏｒｌｄ

Ｂ４个分组
［１４，２３］。在种群流行时间的角度上，ｗｏｒｌｄ

Ｂ是当前流行于世界大部分地区的ＴｕＭＶ主流株

系，而ｂａｓａｌＢ则为ＴｕＭＶ的古老株系；ＡｓｉａＢＲ和

ｂａｓａｌＢＲ两个分组在一些地区时有发生，但并不占

据主流地位［１６１７，１９］。２０１３年，Ｎｇｕｙｅｎ等在德国兰

花中发现了ＴｕＭＶ的祖先类型株系，该种类型在整

个基因组上与ＴｕＭＶ当前分离株亲缘关系最近；其

他诸如基因组长度、各蛋白编码区长度，尤其是Ｐ１

和ＣＰ区、蛋白酶切位点等方面，这些株系都表现出

与ＴｕＭＶ最近的、最相似的特征，因此，这几个病毒

分离物被认为是 ＴｕＭＶ 的祖先株系，并命名为

ＴｕＭＶＯＭ分组（即Ｏｒｃｈｉｓｇｒｏｕｐ）
［１９］。

利用贝叶斯法对ＴｕＭＶ的基因进行分析，结果

发现ＴｕＭＶ的三个主要蛋白编码区核苷酸的替代

率分别为：ＨＣＰｒｏ１．１１×１０－３、Ｐ３１．１１×１０－３和

ＮＩｂ０．７８×１０－３核苷酸替代／位点／年（ｓｕｂｓ／ｓｉｔｅ／

ｙｅａｒ）
［１７，１９］。进化时间分析结果表明，ＴｕＭＶＯＭ和

ＴｕＭＶＢＩｓ（ｂｒａｓｓｉｃａｉｎｆｅｃｔｉｎｇＴｕＭＶｓ）组间约在

１００５年前分化，而在ＴｕＭＶＢＩｓ中，约８５０年前开

始形成目前的４个分组
［１９］。

１．３　西葫芦黄花叶病毒犣狌犮犮犺犻狀犻狔犲犾犾狅狑犿狅狊犪犻犮狏犻

狉狌狊（犣犢犕犞）

　　ＺＹＭＶ是葫芦科作物上的一类重要的病毒病

原，目前已经在世界上 ５０ 多个国家发生
［２４］。

ＺＹＭＶ能够引起叶片黄化、变形，植株矮化，果实褪

色变形，严重降低作物产量［２５］。ＺＹＭＶ通过蚜虫以

非持久方式传播，目前已鉴定出１０种蚜虫可在自然

条件下传播ＺＹＭＶ，另有部分种类蚜虫可在实验室

条件下传播［２６］。

ＺＹＭＶＣＰ蛋白编码区的核苷酸替代率为５．０

×１０－４核苷酸替代／位点／年
［２７］。Ｓｉｍｍｏｎｓ等发现

人类活动对ＺＹＭＶ的分布具有重要影响，不同国家

间ＺＹＭＶ种群进化受建立者效应的影响较大
［２７］。

在单一寄主中，ＺＹＭＶＣＰ基因多样性程度与一些

动物ＲＮＡ病毒相仿，为０．０２％左右，ＣＰ基因中产

生的突变也具有短暂、有害及快速被净化的特点。

蚜传ＺＹＭＶ病毒种群中还发现了一个证明存在缺

失基因组短期互补作用的亚组系［２８］。蚜传和机械

传播对ＺＹＭＶ种群突变的影响类似，但蚜传对某些

位点的突变有选择性优势［２９］。瓶颈作用影响

ＺＹＭＶ在单个西葫芦植株中的系统传播过程
［３０］。

１．４　大豆花叶病毒犛狅狔犫犲犪狀犿狅狊犪犻犮狏犻狉狌狊（犛犕犞）

ＳＭＶ在世界各大豆栽培产区普遍发生，常引起

花叶、坏死等症状，显著降低大豆产量和品质［３１］。

依据不同品种大豆对ＳＭＶ致病反应的差异，ＳＭＶ

可分为多种株系。在美国，９８个ＳＭＶ分离物通过８

个品种的大豆致病反应分为７个株系（Ｇ１～

Ｇ７）
［３２］；依据该系统，在韩国又发现了Ｇ５Ｈ、Ｇ６Ｈ和

Ｇ７Ｈ株系
［３３３５］；而在中国和日本，则分别采取了不

同的株系分类系统，例如中国把ＳＭＶ划分为２１个

株系［３６３７］，而日本则划分为Ａ～Ｅ共５个株系
［３８］。

然而，Ｓｅｏ等发现，ＳＭＶ东北亚（韩国）种群和北美

种群并不存在明显的遗传差异［３９］。此外，Ｓｅｏ等还

发现流行于韩国的ＳＭＶ高侵染性株系多是重组

体，重组对ＳＭＶ跨越抗ＳＭＶ大豆的屏障起到决定

作用，并且发现ＳＭＶＣＩ基因可能作为一个致病性

决定因子，与大豆植株中抗ＳＭＶ的犚狊狏３基因存在

互作关系［３９］。与之相似，Ｚｈｏｕ等也发现ＳＭＶ中存

在普遍的重组现象［４０］，证明ＳＭＶ中国种群与韩国

和美国种群间存在比较明显的遗传差异，ＳＭＶ的部

分基因处在比较强的正向选择压力中，例如Ｐ１、

ＨＣＰｒｏ和Ｐ３
［４０］。

１．５　甘蔗花叶病毒犛狌犵犪狉犮犪狀犲犿狅狊犪犻犮狏犻狉狌狊（犛犆犕犞）

ＳＣＭＶ是犘狅狋狔狏犻狉狌狊中重要的植物病原，在世

界范围内广泛侵染玉米、甘蔗、高粱等禾本科作物和

杂草，常造成严重的经济损失［４１４２］。Ｌｉ等和Ｘｉｅ等

发现，ＳＣＭＶ分离物存在两个分组，组间具有较为

清晰的寄主和地理特异性，不同来源的ＳＣＭＶ种群

存在一定的基因交流现象；重组在ＳＣＭＶ基因组中

发生的频率较高［４３４４］。ＳＣＭＶ处于较强的负选择

压力作用下，近ＣＰ基因部分位点表现出较强的多

样性选择作用［４３］。

１．６　甘薯羽状斑驳病毒犛狑犲犲狋狆狅狋犪狋狅犳犲犪狋犺犲狉狔

犿狅狋狋犾犲狏犻狉狌狊（犛犘犉犕犞）

　　ＳＰＦＭＶ是甘薯上最重要的病毒病原之一
［４５］。

其在世界范围内分布广泛，常造成储藏期甘薯产生
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黄褐色龟裂和表皮变色［４５］。目前，已报道的

ＳＰＦＭＶ包含４个株系，分别为ＲＣ（ｒｕｓｓｅｔｃｒａｃｋ）、Ｏ

（ｏｒｄｉｎａｒｙ）、Ｃ（ｃｏｍｍｏｎ）和ＥＡ（ＥａｓｔＡｆｒｉｃａ）
［４５４６］。

ＲＣ、Ｏ和Ｃ株系分布广泛，而ＥＡ株系主要分布在

东非的部分地区［４７］。ＳＰＦＭＶ不同株系间存在一定

程度的重组现象［４７４８］，Ｔｕｇｕｍｅ等发现６Ｋ２ Ｖｐｇ

ＮＩａＰｒｏ区是ＳＰＦＭＶＥＡ株系基因组上的一个重组

热点区域（ｒｅｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎｈｏｔｓｐｏｔ）
［４７］。在东非，ＳＰＦＭＶ

野生寄主种群与甘薯种群间存在较为明晰的跨寄主

间传播；相较于Ｃ株系，ＥＡ株系在东非具有很高的

遗传多样性，可能起源于该地区［４７］。

１．７　李痘病毒犘犾狌犿狆狅狓狏犻狉狌狊（犘犘犞）

ＰＰＶ是李属作物上的重要病原，由蚜虫传播，

在世界范围内广泛分布，常给李子等核果类果树造

成毁灭性灾害［４９］。ＰＰＶ具有多种不同株系，目前分

布较为广泛的主要包括ＰＰＶＤ、Ｍ和Ｒｅｃ３种
［５０］，

不同株系间存在频率较高的重组现象［５１５２］。Ｊｒｉｄｉ

等在实验室无介体昆虫条件下，分析了ＰＰＶＭ单

一侵染桃树１５年后ＰＰＶ种群结构的变化，结果发

现，ＰＰＶ 可在单一寄主中建立寄主内多样性种

群［５３］。而在田间条件下，Ｐｒｅｄａｊňａ等发现共侵染

ＰＰＶＤ、Ｍ 和Ｒｅｃ３种株系，７年后，ＰＰＶＤ和Ｒｅｃ

两种株系消失，而ＰＰＶＭ株系产生大量的单体型

变体，但并没有产生明显的遗传差异［５２］。依据ＣＰ

基因，Ｇｉｂｂｓ等发现ＰＰＶＭ株系的进化率约１．４×

１０－４核苷酸替代／位点／年
［５４］，与ＰＶＹ、ＴｕＭＶ等其

他马铃薯Ｙ病毒属成员相似。

１．８　玉米矮花叶病毒犕犪犻狕犲犱狑犪狉犳犿狅狊犪犻犮狏犻狉狌狊

（犕犇犕犞）

　　ＭＤＭＶ世界性分布，是玉米上的一类重要的病

毒病原。２０１２年，Ａｃｈｏｎ等依据Ｐ１ ＨＣＰｒｏ基因，

对西班牙 ＭＤＭＶ 种群分析发现，ＭＤＭＶＰ１和

ＨＣＰｒｏ基因处在很强的纯化选择作用下，存在很高

的遗传多样性，且Ｐ１的多样性程度高于ＨＣＰｒｏ基

因；系统发生分析发现，ＭＤＭＶ具有５个分组，组内

存在明显的重组现象，是 ＭＤＭＶ种群多样性的重

要驱动力；相对于进化时间和寄主因素，ＭＤＭＶ不

同种群受到空间分布的影响较重［５５］。

１．９　西瓜花叶病毒犠犪狋犲狉犿犲犾狅狀犿狅狊犪犻犮狏犻狉狌狊（犠犕犞）

ＷＭＶ是瓜类作物上一类重要的病毒病原之

一。该病毒主要由蚜虫传播，常引起葫芦科作物表

现花叶症状［５６］。Ｍｏｒｅｎｏ等发现，相对于ＣＩ和ＣＰ

基因，ＷＭＶＰ１基因具有更高程度的遗传多样性；

在ＣＩＣＰ基因区段发现有重组现象，而在Ｐ１、ＣＩ和

ＣＰ基因中并未发现重组位点，表明单一重组基因受

到强烈的负选择作用影响；ＷＭＶ种群进化受到突

变、重组和负选择作用的驱动［５７］。

１．１０　哈登伯属花叶病毒犎犪狉犱犲狀犫犲狉犵犻犪犿狅狊犪犻犮狏犻

狉狌狊（犎犪狉犕犞）

　　ＨａｒＭＶ是近年在澳大利亚西南部植物区流行

的本土哈登伯豆犎犪狉犱犲狀犫犲狉犵犻犪犮狅犿狆狋狅狀犻犪狀犪上发

现的一种新的马铃薯Ｙ病毒属病毒
［５８５９］。Ｋｅｈｏｅ

等于２０１４年首次发现在澳大利亚西南部地区

ＨａｒＭＶ从本土哈登伯豆传播到入侵生物羽扇豆属

植物犔狌狆犻狀狌狊ｓｐｐ．中，且ＨａｒＭＶ基因组中存在重

组现象［６０］。

１．１１　烟草脉带花叶病毒犜狅犫犪犮犮狅狏犲犻狀犫犪狀犱犻狀犵

犿狅狊犪犻犮狏犻狉狌狊（犜犞犅犕犞）

　　ＴＶＢＭＶ曾给北美和我国台湾地区烟草生产带

来严重威胁，近年来在中国大陆多个省份烟草栽培

区都有流行发生［６１６２］。Ｚｈａｎｇ等通过对ＴＶＢＭＶ

的ＨＣＰｒｏ、Ｐ３、６Ｋ１和ＣＰ共４个基因的遗传分析

发现，ＴＶＢＭＶ中国分离物可形成 ＭＣ和ＹＮ两个

分组，组间不存在明显的基因交流；重组在ＴＶＢＭＶ

基因组中发生普遍；ＴＶＢＭＶ受到较强的负选择压

力作用，其中ＨＣＰｒｏ基因在这４个基因中受到的

选择压力最大［６３］。

１．１２　薯芋花叶病毒犢犪犿犿狅狊犪犻犮狏犻狉狌狊（犢犕犞）

ＹＭＶ是薯蓣犇犻狅狊犮狅狉犲犪ｓｐ．上一类危害严重的

病毒病原，目前已在世界各地薯蓣产区广泛流行发

生［６４］。依据ＮＩｂＣＰ３ＵＴＲ基因组区，Ｂｏｕｓａｌｅｍ等

发现ＹＭＶ具有极高的遗传多样性，共包含９个分

组，且组间具有一定的地理相关性；ＹＭＶ基因组中

具有多种重组位点，重组对ＹＭＶ进化具有重要的

影响［６５］。

１．１３　番木瓜环斑病毒犘犪狆犪狔犪狉犻狀犵狊狆狅狋狏犻狉狌狊（犘犚犛犞）

ＰＲＳＶ是番木瓜和葫芦科作物上的一类重要的

病毒病原，是限制世界各地区番木瓜产量的主要因

素之一［６６］。ＰＲＳＶ主要包含两种生物型：ＰＲＳＶＰ

和ＰＲＳＶＷ。ＰＲＳＶＰ首次发现于美国夏威夷地

区，能够自然侵染番木瓜，可给番木瓜生产带来毁灭

性危害，在世界各地广泛流行［６６］；ＰＲＳＶＷ 能够自

然侵染葫芦科作物，但其流行分布报道得较少［１２］。

Ｂａｔｅｓｏｎ等证明ＰＲＳＶＰ可能是由ＰＲＳＶＷ型部分
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碱基突变产生［６７］。ＰＲＳＶ的ＣＰ基因具有较高的遗

传多样性，但不同地区遗传多样性程度不同，其中多

样性程度最高的是印度次大陆，说明ＰＲＳＶ很可能

起源于东南亚地区并经历了长期的进化过程［６８］。

１．１４　东亚西番莲病毒犈犪狊狋犃狊犻犪狀犘犪狊狊犻犳犾狅狉犪狏犻狉狌狊

（犈犃犘犞）

　　ＥＡＰＶ是西番莲果实上重要的病毒病原之一，

能够引起西番莲木质病（ｗｏｏｄｉｎｅｓｓｄｉｓｅａｓｅ），最初

仅在日本和我国台湾地区有过报道，目前已经扩展

到马来西亚和乌干达等地［６９７１］。依据生物学和遗传

性状，ＥＡＰＶ具有ＡＯ和ＩＢ两种株系
［６９］。Ｆｕｋｕｍｏ

ｔｏ等发现在日本鹿儿岛地区的ＥＡＰＶ仅存在ＡＯ

株系，且具有很高的遗传相似性；而在日本Ｓｕｍｉｙｏ，

ＥＡＰＶ表现为一个新出现病毒种群特征
［７２］。

１．１５　菜豆普通花叶病毒犅犲犪狀犮狅犿犿狅狀犿狅狊犪犻犮狏犻

狉狌狊（犅犆犕犞）

　　ＢＣＭＶ 广泛侵染多种豆科植物，常在菜豆

犘犺犪狊犲狅犾狌狊狏狌犾犵犪狉犻狊上引起严重危害，但在大豆上零

星发生［７３］。ＢＣＭＶ包括多种株系类型，例如ＮＬ１、

ＮＬ４、ＮＬ６、ＮＬ７、ＰＲ１、ＲＵ１和 ＵＳ１ＵＳ１０等
［７４］。

Ｚｈｏｕ等发现ＢＣＭＶ具有较高的寄主特异性，大豆

分离物和花生分离物分别聚成独立的分支；Ｐ１、Ｐ３、

６Ｋ２和ＣＰ基因的Ｎ端具有较高的遗传多样性，且

Ｐ１和Ｐ３中的部分碱基处于正选择压力作用下；重

组在ＢＣＭＶ基因组中发生的频率较高，是ＢＣＭＶ

进化过程中的重要作用力［７５］。

１．１６　辣椒脉斑驳病毒犆犺犻犾犾犻狏犲犻狀犪犾犿狅狋狋犾犲狏犻狉狌狊

（犆犺犻犞犕犞）

　　ＣｈｉＶＭＶ主要危害辣椒，能够侵染茄科的多种

作物，目前在东亚地区广泛流行发生［７６７８］。依据血

清学、遗传性状和致病型等特征，ＣｈｉＶＭＶ表现出

较高的多样性［７９８０］，其不同种群受到空间分布的影

响显著［８０］。ＣｈｉＶＭＶ的ＣＰ基因受到较强的纯化

选择压力，并伴有重组现象发生［８０］。

２　甘薯病毒属犐狆狅犿狅狏犻狉狌狊

２．１　甘薯轻型斑驳病毒犛狑犲犲狋狆狅狋犪狋狅犿犻犾犱犿狅狋狋犾犲

狏犻狉狌狊（犛犘犕犕犞）

　　ＳＰＭＭＶ寄主范围广泛，自然条件下可侵染十

几个科的植物，是甘薯上重要的病毒病原之一［８１８３］。

ＳＰＭＭＶ具有较高的遗传多样性，来自乌干达野生

寄主的ＳＰＭＭＶ在聚类分析中形成单独的分支，与

甘薯分离物具有明显的遗传差异［８１，８４］。其Ｐ１基因

的Ｎ端部分碱基处于较强的正向选择压力下，而

ＨＣＰｒｏ、Ｐ３、６Ｋ１和ＣＰ等基因受到负选择压力影

响显著。ＳＰＭＭＶ基因组中重组发生的频率较高，

特别是位于基因组两端的区域重组位点较多［８１］。

２．２　西葫芦黄脉病毒犛狇狌犪狊犺狏犲犻狀狔犲犾犾狅狑犻狀犵狏犻狉狌狊

（犛狇犞犢犞）

　　ＳｑＶＹＶ可以侵染葫芦科的多种植物，侵染西瓜

引起西瓜藤衰退，是严重危害西瓜生产的病害之

一［８５８７］。不同于狆狅狋狔狏犻狉狌狊犲狊，Ｗｅｂｓｔｅｒ等发现佛罗

里达地区的ＳｑＶＹＶ种群具有较高的遗传相似性，

其分离物仅可形成两个分组，且组间遗传差异较

小［８８］。ＳｑＶＹＶ佛罗里达种群受到负选择压力的作

用明显，尚未发现有正向选择位点，且其重组发生频

率较低，受到建立者效应的影响显著［８８］。

２．３　木薯褐条病毒犆犪狊狊犪狏犪犫狉狅狑狀狊狋狉犲犪犽狏犻狉狌狊

（犆犅犛犞）

　　木薯褐条病是东非地区木薯上的主要病毒病害

类型之一［８９］，是由ＣＢＳＶ和近年来新发生的另外一

种病毒———乌干达木薯褐条病毒犝犵犪狀犱犪狀犮犪狊狊犪狏犪

犫狉狅狑狀狊狋狉犲犪犽狏犻狉狌狊（ＵＣＢＳＶ）引起的
［９０９１］。ＣＢＳＶ

和ＵＣＢＳＶ遗传关系较近，核酸和氨基酸相似性分

别在７０％和７４％左右。Ｍｂａｎｚｉｂｗａ等发现两种病

毒分别存在较高频率的重组现象，但未发现两种病

毒间存在重组。ＣＢＳＶ 的ＣＰ基因和 ＵＣＢＳＶ 的

ＨＡＭ１ｈ基因中存在部分碱基处于正向选择压力作

用下，表明ＣＢＳＶ和ＵＣＢＳＶ可能处于不同的进化

过程中［９２］。

３　禾草病毒属犘狅犪犮犲狏犻狉狌狊

３．１　麦类花叶病毒犜狉犻狋犻犮狌犿犿狅狊犪犻犮狏犻狉狌狊（犜狉犻犕犞）

ＴｒｉＭＶ是近几年在小麦上发现的一种病毒
［９３９４］，

由小麦卷叶螨犃犮犲狉犻犪狋狅狊犻犮犺犲犾犾犪Ｋｅｉｆｅｒ传播
［９５］，目前已

在美国大平原地区广泛发生［９３９４，９６９７］。Ｂａｒｔｅｌｓ等发

现ＴｒｉＭＶ在同一寄主中进化过程主要受到遗传漂

变的影响，不同代际间ＴｒｉＭＶ核苷酸突变具有很强

的随机性，ＣＰ基因突变频率约１．９５×１０－４／ｎｔ，低于

小麦线条花叶病毒 犠犺犲犪狋狊狋狉犲犪犽犿狅狊犪犻犮狏犻狉狌狊

（ＷＳＭＶ），且具有平行进化的特点
［９８］。

３．２　甘蔗线条花叶病毒犛狌犵犪狉犮犪狀犲狊狋狉犲犪犽犿狅狊犪犻犮

狏犻狉狌狊（犛犆犛犕犞）

　　ＳＣＳＭＶ首先在甘蔗花叶病株上发现，自然条

·７１·
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件下能够侵染甘蔗、高粱和一些禾本科杂草［９９１０５］。

Ｖｉｓｗａｎａｔｈａｎ等
［１０６］和Ｂａｇｙａｌａｋｓｈｍｉ等

［１０７］发现ＳＣ

ＳＭＶ印度分离物在ＣＰ和ＨＣＰｒｏ基因上存在较高

的遗传多样性。ＳＣＳＭＶ具有一个典型的“准种”结

构，普遍存在同种病毒不同分离物或株系混合侵染

的现象；ＳＣＳＭＶ在中印两国间存在两个独立遗传

的种群，且种群间基因交换的频率很低［１０８１１０］。

４　问题与展望

综上所述，目前已经报道了多种ｐｏｔｙｖｉｒｉｄｓ的

分子进化研究。单一ｐｏｔｙｖｉｒｉｄｓ种群的分子进化过

程受到突变、重组、漂变、选择压力和迁移的共同作

用。突变是促进ｐｏｔｙｖｉｒｉｄｓ种群分子进化的主要作

用力，ｐｏｔｙｖｉｒｉｄｓ具有较高频率的核苷酸替代率，平

均水平在１０－４级
［１１１１１４］；在大部分ｐｏｔｙｖｉｒｉｄｓ，特别

是ｐｏｔｙｖｉｒｕｓｅｓ基因组中，重组发生的频率都很高，

同种或者近缘病毒的分子间或者分子内重组，是ｐｏ

ｔｙｖｉｒｉｄｓ增强种群适合度，增加寄主适应性的主要方

式之一，亦是当前很多新型病毒产生或者老病毒某

些新株系重新活跃的重要原因［１１５１１８］；漂变决定了

犘狅狋狔狏犻狉犻犱犪犲进化的随机性和不可逆性，多种ｐｏｔｙ

ｖｉｒｉｄｓ种群在某些地区或者寄主中的进化受到漂变，

特别是建立者效应的重要影响［１６，１８］；选择压力对病

毒进化具有定向选择的作用，ｐｏｔｙｖｉｒｉｄｓ基因组受到

负选择压力作用的影响显著，证明了犘狅狋狔狏犻狉犻犱犪犲

进化上的保守性，而在Ｐ１、ＨＣＰｒｏ、Ｐ３和ＣＰ等基

因中存在不同数量的正向选择位点，这显示了独特

的地理环境和寄主条件对犘狅狋狔狏犻狉犻犱犪犲的定向选择

作用［３０，４４，７５，１０８１０９，１１９］；ｐｏｔｙｖｉｒｉｄｓ一般具有较为广泛

的寄主范围，多种ｐｏｔｙｖｉｒｉｄｓ在主要危害作物和其

他寄主间的比较进化研究表明，ｐｏｔｙｖｉｒｉｄｓ在寄主间

的迁移，对其进化具有重要影响［７５，９８］。

研究病毒的分子进化，很重要的目的是在分子

水平上揭示病毒的进化历史，重演病毒在不同地区、

不同寄主上的流行传播过程［１１５１１６，１２０］。然而，目前

大部分ｐｏｔｙｖｉｒｉｄｓ的进化研究局限于单一种群，单

一寄主中病毒进化影响因素的阐释。在今后的研究

中，应当广泛考虑病毒 寄主 介体 环境等多方面的

因素，从分子生态学和种群生态学的角度，还原病毒

起源、进化和流行传播过程，从而为病毒病害的防治

提供合理的预防策略。
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封面说明
　　　　　　　　

小麦茎基腐病近年来在我国黄淮海、长江流域等主要麦区呈上升趋势，其致病菌主要为假禾谷镰孢、禾谷镰孢、亚洲镰孢

等，其病原菌侵染小麦后，造成根系与茎基部变褐腐烂，地上部发育不良，植株表现矮化、萎蔫、青枯和枯死等症状，在小麦灌浆

期出现“白穗”，严重影响小麦产量，重病田块损失可达３０％～６０％，甚至绝产。目前生产上还未有对此病害防治的有效措施和

方法，应引起科研和生产部门的重视。

封面照片为小麦茎基腐病发病症状

ａ．发病茎节的横切面，里面充满了白色菌丝；ｂ．田间发病造成的“白穗”；ｃ．发病茎节的纵切面，里面充满了粉红色菌

丝；ｄ．发病小麦植株基部茎节，变成黑褐色（类似酱油的颜色）并着生白色和粉红色霉层；ｅ．白穗

周益林

（中国农业科学院植物保护研究所，北京１００１９３）
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