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摇 摇 摘要:摇 水稻条纹叶枯病是水稻重要的病毒病害,对水稻生产造成了极大损失。 该病是由灰飞虱(Laodelphax
Striatellus Fall佴n)传播水稻条纹病毒(Rice stripe virus, RSV)引起的。 该文综述了近年来国内外有关水稻条纹病毒

的基因组结构、功能、复制、表达调控、分子变异、病毒与介体互作、抗病育种、预测预报和防治等方面的最新研究进

展,并进行了讨论和展望。
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Research advances in rice stripe disease in China

ZHOU Yi鄄jun,摇 LI Shuo,摇 CHENG Zhao鄄bang,摇 ZHOU Tong,摇 FAN Yong鄄jian
( Institute of Plant Protection, Jiangsu Academy of Agricultural Sciences, Nanjing 210014, China)

摇 摇 Abstract:摇 Rice stripe disease is a significant virus disease in rice plants, which was reported to have caused severe
yield losses in recent years. The pathogen, rice stripe virus (RSV), is known to be transmitted mainly by the small brown
planthopper (Laodelphax striatellus Fall佴n, SBPH). In this paper, the genome organization, function, replication, gene
expression and regulation, molecular variability, interactions between virus and vector, resistance breeding of RSV, as well
as forecast and control of the disease were reviewed. Meanwhile, researches on RSV was prospected.
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摇 摇 水稻条纹叶枯病是水稻重要病害之一,主要发

生在东亚的温带、亚热带地区,近年来,该病在中国

广大稻区暴发流行,给水稻生产造成了严重损失。
该病是由灰飞虱[Laodelphax striatellus Fall佴n( small
brown planthopper, SBPH)] 传 播 水 稻 条 纹 病 毒

(Rice stripe virus, RSV)引起的[1],因危害性严重被

称为是水稻上的“癌症冶。 近年来随着分子生物学

的发展,人们对 RSV 基因组结构、功能、复制、表达

调控、分子变异、病毒与介体互作机制、抗病育种、预

测预报以及防治策略都开展了较为全面的研究。 本

文对这些方面的研究进展,尤其是对江苏省农业科

学院植物保护研究所在这些方面的研究工作进行了

综述,供交流讨论、借鉴和参考。

1摇 水稻条纹叶枯病的分布和发生概况

水稻条纹叶枯病最早于 1897 年在日本关东地

区发生,后来在朝鲜、韩国、前苏联和乌克兰也有发

现[1]。 在中国,该病自 1963 年在江苏南部地区始发

后[2],70 年代在北京郊区发生较重,80 年代在山东

南部和云南地区曾数度流行,90 年代在全国粳稻种

植区普遍流行,造成水稻产量的严重损失。 在江苏

省,1998 年开始在部分稻区流行;2001 年在大部分

稻区,如盐城、淮安、泰州、扬州、连云港、苏州等地暴

发流行且不断蔓延;2002 年发生面积扩大至1郾 00伊
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106 hm2, 病株率 5% ~ 25% , 重病田病 株 率 达

50% [3];2004 年发病面积达1. 57伊106 hm2,占江苏

水稻种植面积的 79% ,成片水稻绝收;2005 年发病

面积达到1. 87伊106 hm2,并开始向浙江、安徽、河南、
山东、上海等周边省市蔓延,引起了很大的社会反

响[4]。 在江苏建湖等地,还同时出现了水稻条纹病

毒危害小麦的情况[5]。 2005 年以后,江苏省通过推

广防控技术和种植抗病品种,水稻条纹叶枯病的危

害逐渐回落。 目前该病已扩及到全国 18 个省(市、
自治区)的广大稻区,其中以江苏、浙江、山东、河
南、云南等地粳稻田发病更为普遍。

2摇 水稻条纹病毒的分子生物学研究

2. 1摇 生物学特性

水稻条纹叶枯病的病原物曾被认为是直径30 ~
50 nm 的球状病毒,直到 1975 年才报道 RSV 病毒粒

子为直径3 ~ 8 nm、长度不等的无包膜丝状体[6]。
灰飞虱是 RSV 最主要的传播介体,灰飞虱获毒后以

持久方式经卵传播,病毒能在虫体内循回并增殖。
RSV 有两种不同类型的寄主,既能侵染禾本科

植物,又能在昆虫体内复制和增殖,因此,认为它既

是一种植物病毒,又是一种昆虫病毒[7]。 在植物寄

主中,RSV 在自然条件下只侵染禾本科植物,但与

本属其他成员相比,寄主范围相对广泛。 除水稻外,
RSV 还可侵染大麦、小麦、玉米、燕麦、小黑麦、稗
草、早熟禾、看麦娘等 80 多种禾本科植物[8],但其中

只有水稻和过冬的杂草是 RSV 的最适寄主,可作为

下一个作物生长季的病毒源。 实验室条件下,RSV
可以通过摩擦接种侵染本氏烟[9],也可通过灰飞虱

传毒侵染拟南芥[10]。
2. 2摇 RSV 的进化地位

国际病毒分类委员会 ( International Committee
on Taxonomy of Viruses, ICTV)第八次会议将 RSV
划分入纤细病毒属(Tenuivirus),并成为该属的典型

成员。 纤细病毒属成员和布尼亚病毒科(Bunyaviri鄄
dae)的番茄斑萎病毒属(Tospovirus)、白蛉热病毒属

(Phlebovirus)各成员基因组在核酸末端保守序列、
复制酶、开放阅读框(ORF)、基因间隔区、双义编码

策略等方面有一定的相似性,它们之间在进化上存

在着一定的亲缘关系。 在生物学特性方面,这些病

毒也具有一定的相似性。 纤细病毒属与布尼亚病毒

科的病毒都由昆虫介体传播,且都能在两种不同类

型的细胞中繁殖。 白蛉热病毒属病毒可在脊椎动物

和无脊椎动物的细胞中繁殖,而番茄斑萎病毒属和

纤细病毒属病毒可在无脊椎动物细胞和植物细胞中

繁殖[11]。 但在粒体形态和基因组组成方面,各病毒

之间有较大差异。 粒体形态方面,纤细病毒属病毒

为多型性的丝状粒体,而白蛉热病毒属和番茄斑萎

病毒属病毒均为具外膜的球形粒体;基因组组成方

面,纤细病毒属为 4 ~ 6 个 RNA 区段,而白蛉热病毒

属和番茄斑萎病毒属病毒均为 3 个[12]。 Van Poel鄄
wijk 等[11]提出,纤细病毒属和番茄斑萎病毒属病毒

起源于共同的祖先,即可以感染昆虫的布尼亚病毒

科,但这两个属沿着两条不同的途经各自进化。 纤

细病毒属和番茄斑萎病毒属的生存处于两个完全不

同的生态位,前者是飞虱 /单子叶植物,后者是蓟马 /
双子叶植物,这是昆虫在病毒进化中扮演关键角色

的一个典型的例子。
2. 3摇 RSV 的基因组结构及编码蛋白的功能

RSV 是负义单链 RNA(鄄ssRNA)病毒,其基因组

按分子量递减的顺序分别命名为 RNA1、RNA2、
RNA3 和 RNA4。 Takahashi 等[13] 对 RSV 日本 T 分

离物的 4 条单链 RNA 的 5忆及 3忆末端进行了测序,结
果发现每种单链 RNA 的 5忆端及 3忆末端各有约 20 个

核苷酸互补(只有 RNA1 的 3忆末端的第 6 位核苷酸

不能配对),形成锅柄状的分子内二级结构,这种独

特的二级结构可能是依赖 RNA 的 RNA 聚合酶

(RdRP)的识别位点。 RSV 具有独特的编码策略,
除 RNA1 采用负义编码策略外,RNA2、RNA3、RNA4
均采用双义编码策略,即在 RNA 的病毒义链( vR鄄
NA)和病毒互补义链 ( vcRNA) 上各有一个大的

ORF,都可以编码蛋白质(图 1) [14]。 其结构为:5忆端
非编码区(UTR)鄄5忆端编码区鄄基因间隔区(IR)鄄3忆端
编码区鄄3忆端 UTR。
2. 3. 1 摇 RdRP摇 纯化的 RSV 粒体中含有两种病毒

蛋白,除35 000大小的核衣壳蛋白外,还有一个分子

量为 230 000的蛋白,推测其为 RNA1 编码的复制酶

RdRp[15]。 Toriyama 等[16] 克隆了 RNA1 全序列,在
vcRNA1 序列中有一个长的 ORF,推测其编码一个

337 000的具有 RdRp 结构特征的复制酶。 RdRp 理

论大小与电泳检测到的复制酶的分子量(230 000)
相差较大,这种差异在番茄斑萎病毒属病毒的 RNA
聚合酶中也有报道[17],这暗示在不同的寄主体系

中,复制酶可能经历了不同的翻译后修饰。
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白色箭头表示 RNA 病毒义链上的开放阅读框(ORF),深色箭头

表示病毒互补义链上的 ORF,箭头方向指示 ORF 的翻译方向。
图 1摇 RSV 基因组结构图

Fig. 1摇 Genome organization of rice stripe virus

2. 3. 2摇 NS2 和 NSvc2摇 Takahashi 等[18] 测定了 RSV
T 分离物的 RNA2 全序列,在 vRNA2 5忆端区域有一

个 ORF,编码 22 800的 NS2 蛋白,在 vcRNA2 5忆端区

域含另一个长的 ORF,编码一个94 000的蛋白 NS鄄
vc2。

Takahashi 等[19] 发现,在 RSV 侵染的灰飞虱单

层细胞培养体系中,NS2 蛋白可诱导形成胞间连丝

状的管状结构,结合其瞬时表达等特征,推测它与病

毒的胞间运动有关。 Du 等[20] 筛选水稻文库发现

NS2 蛋白可与水稻的基因沉默抑制子 3( SGS3)互

作,并证明了 NS2 是 RSV 编码的一个沉默抑制子。
根据纤细病毒属 vcRNA2 编码的 NSvc2 蛋白与

白蛉热病毒属相应蛋白之间氨基酸序列的相似性,
推断该蛋白为膜糖蛋白[12]。 Liang 等[21] 在灰飞虱

唾液腺和中肠上皮细胞中定位到 NSvc2 蛋白的存

在,并且可以与病害特异性蛋白 ( Disease鄄specific
protein, SP)在带毒昆虫中肠共积累,形成纤维质状

的电子不透明(FEO)内含体,暗示 NSvc2 蛋白和 SP
都可能在病毒与昆虫介体的识别过程中起作用。 Li
等[22]对 NSvc2 蛋白的结构进行了预测,发现 NSvc2
基因产物在水稻和灰飞虱体内以 2 种不同的形式存

在,在水稻中存在切割现象,而在灰飞虱体内以大小

为 94 000 的完整蛋白质存在。 Zhao 等[23] 报道 NS鄄
vc2 在水稻和昆虫 SF9 细胞中均存在切割现象,这种

差异的原因可能是 SF9 细胞并不是 RSV 的真实寄

主细胞(RSV 不能侵染 sf9 细胞)。
2. 3. 3摇 NS3 和 NCP摇 Zhu 等[24]克隆了 RSV T 分离

物的 RNA3 组分,在 vRNA3 5忆端区域的 ORF 编码

NS3 蛋白 (大小23 900),在 vcRNA3 5忆端区域的

ORF 编码大小为35 000的病毒核衣壳蛋白(Nucleo鄄

capsid protein, NCP)。
曲志才等[25] 在病叶和带毒虫体内检测到 NS3

蛋白。 Xiong 等[26] 证实 RSV NS3 蛋白是基因沉默

的抑制子,它能与单链和双链 siRNA 结合,说明 NS3
是通过与寄主蛋白竞争结合 siRNA 而阻止沉默复

合体(RISC)的形成,起沉默抑制作用的。 有研究结

果表明,植物病毒致病性决定因子往往就是转录后

基因沉默的抑制因子,研究发现 NS3 可以增强马铃

薯 X 病毒(PVX)在本氏烟中的致病性,但将其基因

转化入本氏烟、普通烟和水稻植株后,并没有发现转

基因植株生长发育出现任何异常,说明 RSV NS3 不

是致病性决定因子[26]。
刘利华等[27] 电镜观察发现 NCP 和 SP 在病叶

的叶绿体和细胞质中都有存在。 明艳林等[28] 发现

NCP、SP 均可进入感病水稻的叶绿体内,其浓度与

病症的严重程度成正相关。 由于 RSV 粒子是无包

膜的线性粒体,粒子最外层由 NCP 蛋白包裹组成,
因此普遍认为 NCP 在参与介体识别和传播过程中

起重要作用。
2. 3. 4摇 SP 和 NSvc4摇 Zhu 等[29]对 RSV 的 RNA4 组

分进行了全序列测定,同样含有 2 个 ORF。 1 个

ORF 位于 vRNA4 的 5忆端区域,编码感病水稻中大量

存在的非结构蛋白[1],即病害特异性蛋白 SP(大小

21 5 00)。 另一个 ORF 位于 vcRNA4 的 5忆端区域,
编码蛋白 NSvc4(大小32 500)。

林奇田等[30] 发现 NCP 和 SP 蛋白在病叶中的

积累量与褪绿花叶症状的严重程度密切相关,推测

这两种蛋白都是致病相关蛋白。 Zhou 等[31] 基于

RNAi 原理,以感病品种作为受体制备了可同时沉默

NCP 和 SP 基因的转基因水稻,该株系对 RSV 的侵

染表现为高抗,这也暗示 NCP 和 SP 可能都是病毒

的致病相关蛋白。
曲志才等[25] 在水稻病叶和带毒虫体内均检测

到了 NSvc4 蛋白。 刘利华等[27] 发现病叶叶肉组织

细胞壁的胞间连丝中存在 NCP,这暗示 NCP 极有可

能协同 RSV 的运动。 Xiong 等[17] 发现 NSvc4 蛋白

能够互补运动缺陷型 PVX 的运动功能,并且主要定

位于发病水稻叶片的细胞壁上,证明其为 RSV 编码

的运动蛋白,但 NSvc4 与 NCP 在酵母双杂交系统中

不能互作,这暗示 NCP 可能不是病毒运动所必需

的。 然而张开玉等[32] 发现表达的 NSvc4 蛋白可以

与 RSV 粒子在体外结合,综合之前 NCP 在细胞壁
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胞间连丝中积累的报道,推测 RSV 在细胞间运动仍

然需要 NCP 的参与,结果不同可能是由不同的互作

试验体系造成的。 Zhang 等[33]分析了 NSvc4 氨基酸

序列中运动功能所必需的区域,并发现 NSvc4 可以

导致本氏烟叶片坏死。
综上所述,RSV 基因组的结构和功能可归纳为

表 1。

表 1摇 水稻条纹病毒基因组结构和功能

Table 1摇 Genome organizations and protein functions of RSV

区段 核苷酸数 编码链 编码蛋白质 分子量 蛋白质功能 参考文献

RNA1 8 970 vcRNA1 RdRP 337 000 复制酶 Toriyama[14] ;Toriyama 等[15]

RNA2 3 514 vRNA2 NS2 22 800 沉默抑制子;参与运动(?) Du 等[20] ;Takahashi 等[19]

vcRNA2 NSvc2 94 000 膜糖蛋白(?);参与介体传播(?) Ramirez 等[12] ;Liang 等[21]

RNA3 2 504 vRNA3 NS3 23 900 沉默抑制子 Xiong 等[26]

vcRNA3 NCP 35 000 核衣壳蛋白;致病相关蛋白(?) Toriyama[14] ;林奇田等[30]

RNA4 2 157 vRNA4 SP 21 500 病害特异性蛋白;致病相关蛋白(?);
参与介体传播(?)

林奇田等[30] ;Liang 等[21]

vcRNA4 NSvc4 32 500 运动蛋白 Xiong 等[17] ;Zhang 等[33]

2. 4摇 病毒基因组的复制、转录与表达调控

目前,有关 RSV 复制、转录和表达策略方面的

研究还不是很深入。 已有研究结果表明,RSV 基因

组的某些结构可能在病毒的复制、转录和表达调控

中起作用。 RSV 独特的锅柄状二级结构可能是聚

合酶 RdRP 的识别位点。 Barbier 等[34] 发现只有

RNA 3忆末端的保守序列为聚合酶 RdRP 的识别位点

充当了启动子的作用,5忆末端的保守序列才可能在

病毒 RNA 的复制中起作用。 RNA3 和 RNA4 的 2 个

ORF 之间的 IR 能折叠成发夹结构,可能起转录终

止信号的作用[24,29]。 RSV 基因组 RNA 的 5忆端没有

帽子结构,Shimizu 等[35] 从 RSV 感染的小麦中分离

病毒 mRNA,发现其 5忆末端都有 10 ~ 23 个非病毒来

源的核苷酸,序列分析结果显示这些核苷酸来自寄

主细胞的 mRNA,这暗示 RSV 的转录采取了“加帽冶
机制。 Yao 等[9] 也证明 RSV 通过“抢帽子冶起始自

身 mRNA 的合成,长度 12 ~ 16 nt 的“帽子冶引物最

适合起始和延伸。 由于 RSV 基因组的双义编码特

性,从 vRNA 直接翻译蛋白质,如 SP,是病毒复制循

环早期阶段的产物,而由 vcRNA 编码的蛋白质,如
CP,只能在 vcRNA 合成后才能表达,因此出现在病

毒复制循环的后期[30,36]。 Li 等[37] 利用实时定量

PCR 技术分析了 RSV 全部 7 个基因在感病水稻和

带毒灰飞虱体内的表达丰度。 结果显示,NS3 基因

在水稻和灰飞虱体内均为最高表达水平,NS3 的高

丰度表达说明 RSV 侵入寄主细胞后,必须首先抑制

寄主的免疫系统,以保证自身的复制,但同样作为沉

默抑制子的 NS2 在两类寄主内的表达量都不高,
NS2 和 NS3 如何协调沉默抑制功能值得进一步研

究;SP 基因仅在水稻中高丰度表达,在灰飞虱体内

表达量相对偏低;其他基因在两类寄主中的表达水

平低于 SP 基因,且彼此接近;与复制酶 RdRP 基因

在灰飞虱体内的极低表达量(NCP 基因的 0郾 2 倍)
相比,RdRP 基因在水稻中的表达量相对较高(是
NCP 基因的 0郾 8 倍),这暗示 RSV 在水稻中的复制

可能要比在灰飞虱体内更加强烈。 曲志才等[25] 应

用 Western鄄blot 分析带毒虫体内 NCP 和 SP 蛋白的

积累量,发现 NCP 在灰飞虱体内大量表达,而 SP 的

表达量很低,暗示 SP 在昆虫介体内功能可能较小,
这也许是 SP 基因在进化过程中有相对较大变异的

原因的一种解释。
2. 5摇 RSV 致病性分化和分子变异

研究结果表明,不同地区 RSV 分离物的致病力

有所差异。 林含新等[38]对中国辽宁、北京、山东、上
海、福建、云南等地的 7 个 RSV 分离物在 6 个籼稻

和粳稻鉴别品种上的发病率和症状严重度进行了评

价,结果表明,这 7 个分离物存在致病力差异,但血

清学反应结果相同。 程兆榜等[39] 将采自云南大理、
保山,河北唐海,山东济宁,江苏高邮、洪泽、丹阳、盐
都、海安、沛县等地的 22 个 RSV 分离物在 36 个粳

稻品种上进行致病力评价,按照致病力强弱划分为

5 个致病型,发现 RSV 不同致病型呈随机分布状态,
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证明 RSV 自然种群是混合致病群。
不同 RSV 分离物的 RNA2、RNA3 和 RNA4 的序

列分析表明,RSV 的编码区序列和 5忆端及 3忆端的非

编码区序列相对保守,而 IR 区域的变异较大[40]。
研究发现 RSV 不同分离物 IR4 区段内形成的发夹

结构存在明显差别,IR4 的分子变异与致病性密切

相关,IR4 内发夹结构越稳定,RSV 分离物的致病性

相对越弱,推测 IR4 内形成的发夹结构极有可能在

SP 基因的转录调控中发挥重要作用[41]。

3摇 水稻条纹病毒与介体灰飞虱的互作

3. 1摇 灰飞虱的传毒特性

灰飞虱主要传播两种病毒,即 RSV 和水稻黑条

矮缩病毒(Rice black鄄streaked dwarf virus, RBSDV)。
灰飞虱获得 RSV 与获得 RBSDV 的能力不同,与
RBSDV 相比,灰飞虱从病株上获取 RSV 的能力相

对较低[42]。 在自然情况下,灰飞虱一旦获毒即可终

身带毒和传毒。 灰飞虱最短 3 min 就可将 RSV 传到

水稻植株上,一般传毒时间为10 ~ 30 min。 灰飞虱

的雌雄个体成虫及若虫均可传毒,3 ~ 5 龄灰飞虱若

虫传毒力较强,成虫传毒力有所下降,雌虫传毒能力

强于雄虫[43]。 带毒灰飞虱随着虫龄的提高,携带的

RSV 含量亦快速提高[44]。 RSV 经卵传毒率很高,日
本一些灰飞虱品系卵传率可达 96% ~100% [45]。
3. 2摇 灰飞虱与 RSV 的亲和性互作

不同来源的灰飞虱与 RSV 的亲和力存在差异,
这种差异是可遗传的,通过杂交选育可以改变群体

中活跃传毒虫和非活跃传毒虫的比例,从而获得高

亲和力和低亲和力的家系[4]。 刘海建等[46] 对灰飞

虱江苏种群与 RSV 的亲和性互作关系进行研究后,
将其划分为 4 种类型:高亲和性灰飞虱、中亲和性灰

飞虱、低亲和性灰飞虱和非亲和性灰飞虱。 高亲和

性灰飞虱群体可以稳定地经卵传播 RSV;中亲和性

灰飞虱群体可以在一段时间内稳定地经卵传播

RSV,随着世代的延长其携带 RSV 的能力下降较

快,重新纯化后短期内可以完全恢复携毒能力;低亲

和性灰飞虱群体可以获得 RSV,但不能稳定地经卵

传播 RSV;非亲和性灰飞虱群体不能获得和携带

RSV。
3. 3摇 灰飞虱带毒对后代生活力的影响

有关 RSV 对灰飞虱生活力的影响方面,李小

力[47]将亲代灰飞虱组成 4 个组合(带毒意伊带毒裔、

带毒意伊无毒裔、无毒意伊带毒裔、无毒意伊无毒裔)交
配产卵,观察亲代灰飞虱带毒对 F1代产卵量、孵化历

期、孵化率、成活率和带毒率等 5 个方面的影响。 结

果显示灰飞虱后代的带毒情况只取决于亲代雌虫是

否带毒,与其亲代雄虫是否带毒几乎无关联;灰飞虱

亲代带毒,可使 F1 代孵化历期延长,对 F1 代的产卵

量、成活率无明显影响,但对 F1代的孵化率影响很大,
若亲代雄虫带毒,其 F1代孵化率明显下降。
3. 4摇 灰飞虱体内 RSV 互作蛋白的筛选

寻找灰飞虱体内的 RSV 互作蛋白,对于研究灰

飞虱传毒的分子机制至关重要。 Li 等[48] 采用双向

电泳(2鄄DE)和病毒覆盖测定从高亲和性无毒灰飞

虱总蛋白质中筛选出 5 个能与 RSV 粒子特异性结

合的蛋白质因子,并鉴定为有活性的激酶 C 受体

(RACK)、60S 核糖体蛋白 L5(RPL5)、3鄄磷酸甘油

醛脱氢酶(GAPDH3)、60S RPL7a 和 60S RPL8。 在

克隆 5 个蛋白质的全长基因后,对 5 个互作蛋白质

的病毒结合能力进行了验证,结果显示 RACK 和

GAPDH3(已证实为蚜虫的传毒生物标记)与病毒的

互作可能依赖于蛋白质在膜系统中的特殊构象,推
测其参与病毒的跨细胞作用, 3 个核糖体蛋白

(RpL5、RpL7a 和 RpL8)可能参与 RSV 在灰飞虱体

内的增殖。 李硕等[49]以灰飞虱高带毒群体为材料,
采用同源重组技术构建了酵母双杂交 cDNA 文库,
经筛选文库,获得了一系列 RSV鄄NCP 互作蛋白[50]。
这些结果为深入研究 RSV 与灰飞虱的互作奠定了

基础。
3. 5摇 RSV 在灰飞虱体内的分布及卵传机制

研究结果发现,灰飞虱的唾液腺、中肠上皮细

胞、脂肪体以及卵巢滤泡细胞均有 RSV 粒子的分

布[51],李硕[50] 筛选灰飞虱体内的病毒互作蛋白,发
现 RSV NCP 可以与灰飞虱的神经蛋白结合,鉴于一

些循回增殖型植物病毒可以侵染介体昆虫的神经系

统[52],这一结果暗示 RSV 很可能侵染灰飞虱的神

经系统。 邓金花[53]利用免疫胶体金技术对 RSV 卵

传机制进行研究,观察到灰飞虱卵巢的滤泡细胞、卵
壳以及卵内部均有病毒的分布,由于卵壳上的卵壳

蛋白主要是由滤泡细胞分泌,这说明病毒粒子在滤

泡细胞中向正在发育的卵母细胞提供营养时,可以

随着营养物质进入卵内。 Zhang 等[54]测定了灰飞虱

群体的转录组,发现带毒灰飞虱群体中卵黄原蛋白

的转录本水平在所有转录本中是最高的,并且远高
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于无毒群体中的转录水平,此外还发现卵黄原蛋白

可以与 RSV NCP 互作[50],这些结果都暗示 RSV 很

可能是随着卵黄原蛋白运输途径进入卵母细胞。
3. 6摇 灰飞虱体内寄生微生物对传毒的影响

在病毒与昆虫介体复杂的互作关系中,昆虫体

内寄(共)生微生物对介体传毒也起着重要影响。
目前还没有灰飞虱体内寄(共)生微生物影响 RSV
传播的明确报道。 GroEL 是蚜虫体内由内共生菌

Buchnera aphidicola 产生的分子伴侣,属于病毒结合

蛋白,对病毒粒子在介体血淋巴中的稳定起着重要

的保护作用[55]。 目前灰飞虱体内的 Buchnera GroEL
基因仍未被克隆,也未发现 GroEL 与 RSV 粒子之间

的互作[48],因此灰飞虱体内的 GroEL 是否影响 RSV
的传播仍需进一步研究。 Zhang 等[54]通过转录组测

序发现灰飞虱体内存在大量的共生菌沃尔巴克氏体

(Wolbachia),并且无毒虫携带量是带毒虫的 4 倍,
暗示它可能与 RSV 的侵染有一定的相关性。 然而

乐文静等[56]报道,虽然沃尔巴克氏体在灰飞虱体内

广泛存在,但是灰飞虱体内沃尔巴克氏体的感染与

其携带 RSV 无明显的相关性,同时二者在经卵传播

过程中也没有明显相关性。 长期以来,灰飞虱群体

对 RSV 亲和性的差异被认为是由灰飞虱基因型差

异造成的,但并没有直接证据。 最近研究结果发现

昆虫病毒(HiPV)在灰飞虱高亲和群体内广泛存在,
HiPV 外壳蛋白 VP1 可以与 RSV NCP 发生互作,并
且灰飞虱体内 HiPV 的感染与其携带 RSV 有一定的

相关性,于是提出了一个假说,即灰飞虱高亲和性群

体对 RSV 具有高亲和性的主要原因,是灰飞虱体内

感染了昆虫病毒 HiPV[50]。 当然,该假说有待进一

步验证,这也是未来研究 RSV 与灰飞虱互作关系的

一个重要方向。

4摇 水稻条纹叶枯病抗性遗传和育种研

究进展

摇 摇 水稻条纹叶枯病是由传毒媒介灰飞虱传播的病

毒病,水稻对该病的抗性主要表现在抗病性和抗虫

性两个方面。 抗病性即对 RSV 的抗性,可细分为抗

病毒侵染和病毒侵染后的忍耐性两种;而抗虫性即

对传毒介体灰飞虱的抗性。 水稻条纹叶枯病的防治

实践结果表明,对该病最经济有效和环保的防治方

法是种植抗病品种。 由于抗性基因来源的单一性,
使得抗性资源的发掘和抗性品种的选育成为必要,

获得的优质抗源结合分子标记进行辅助选择,有望

加快抗性品种选育的速度。 一系列抗性鉴定试验结

果发现中国地方品种中蕴藏着丰富的抗性资源,籼
稻品种抗源更丰富[57]。 江苏省农业科学院植物保

护研究所确定了水稻品种抗条纹叶枯病鉴定技术规

范[58],并鉴定出主栽抗病粳稻品种镇稻 88[59鄄60],系
统分析了其抗性特征和遗传基础[61],利用该抗性资

源,育种家迅速育出徐稻 3 号、徐稻 4 号、连粳 4 号

等一批抗病品种,在生产上大面积推广,取得了良好

的生产效益。 由于常规育种周期长、效率低,利用转

基因技术和 miRNA 转基因抗病毒技术改良现有的

品质优良的感病品种是一个快捷有效的途径,目前

已经获得了一些转基因抗病水稻[31,62],但距离推广

应用尚有一段距离。 此外,有关水稻对灰飞虱的抗

性遗传研究较少,生产上缺乏具抗虫性的主栽品种。

5摇 水稻条纹叶枯病的预测预报及控制

策略

摇 摇 灰飞虱鄄RSV鄄水稻鄄环境构成了水稻条纹叶枯病

流行的生态系统,因此,灰飞虱、带毒率、水稻品种与

栽培方式等预测因子是进行病害预测预报的重要依

据。 在田间通过普查和系统调查各预测因子相结合

的方法可以对水稻条纹叶枯病进行预测预报。 为了

提高预测预报的时效性和准确率,可以在掌握发病

规律的基础上进行关键预报因子的筛选,灰飞虱种

群带毒率是预测条纹叶枯病流行程度的关键因子。
为了建立灰飞虱带毒率的快速检测方法,王贵珍

等[63]制备了 RSV 单克隆抗体,并基于 DIBA 方法创

制了非实验室条件下灰飞虱带毒率检测技术[64],满
足基层农技人员检测需求,目前,该技术在华东稻区

广泛应用[65]。 基于灰飞虱带毒率等预测因子,作者

带领团队组建预测模型,制定了水稻条纹叶枯病测

报技术规范[66],对指导条纹叶枯病的防治发挥了重

要作用。
近年来,随着防控技术的推广和抗病品种的种

植,水稻条纹叶枯病的危害逐渐回落,病害损失得到

了有效控制,但是水稻条纹叶枯病仍在持续流行,究
其原因主要与灰飞虱的再猖獗和条纹病毒的有效积

累有关。 水稻条纹叶枯病的防治应坚持“预防为

主,综合防治冶的植保方针,把握周年侵染循环的薄

弱环节,遵循“抗、避、断、治冶综合防治策略,实现病

害的可持续控制,具体地讲,应以种植抗(耐)病品
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种为基础,以科学防治灰飞虱为关键,辅以调整播栽

期避病和覆盖防虫网(无纺布)阻断灰飞虱传毒等,
具体应用时可根据当地的生态特点和特定的防治田

块类型进行组合集成,采取以其中 1 ~ 2 项为主其余

为辅的策略[67]。 (1)抗病品种,品种抗性是防治水

稻条纹叶枯病最为重要的措施,在江苏等地病害的

防控中发挥了重要作用。 田间试验和示范结果表

明,种植抗条纹叶枯病品种时无需防治灰飞虱,水稻

条纹叶枯病的发生率一般低于 3% ,对产量几乎没

有影响。 (2)治虫防病,这是水稻条纹叶枯病防治

的重要应急手段,江苏突发水稻条纹叶枯病之时该

措施在病害防控中发挥了巨大作用,至今仍是条纹

叶枯病防治的重要手段。 除秧田防治外,水稻移栽

后大田初期对二代若虫的防治同样重要甚至更为重

要。 (3)栽培控病,该措施的有效性尚未被充分认

识。 田间普查和小区试验示范结果表明,旱育秧、机
插秧、抛秧等栽培方式和适期迟播迟栽可有效控制

条纹叶枯病的发生,防效在 80% 以上[4]。 (4)集成

应用,单项技术难以完全有效地控制水稻条纹叶枯

病,实践证明综合防控是水稻条纹叶枯病防治的根

本出路。 综合防控需要注重技术的集成应用,经初

步试验示范,采用秧田防虫网或无纺布全程覆盖+
机插秧+适期迟播+适期移栽是一个可行的选择。
该集成技术突破了品种的限制,不使用化学农药,并
且针对阻断灰飞虱的传毒而设计,可以实现对灰飞

虱传播的条纹叶枯病和黑条矮缩病 2 种水稻病毒病

害的双控。

6摇 展 望

近年来,有关 RSV 的研究取得了上述进展,使
我们对 RSV 的基因组结构、功能、复制、表达调控、
病毒与介体互作机制有了一定程度的认识,对条纹

叶枯病的有效防治也积累了丰富的经验和策略。 但

仍有一系列的问题困扰着研究者,RSV 的致病机

制、基因表达调节机制、病毒与昆虫介体的互作、病
毒的起源及病毒与寄主的共同演化等方面都有待深

层次研究。
NS2 虽然具有沉默抑制子活性,但它在植物和

昆虫体内的表达量都不高,在 RSV 侵染循环中是否

发挥沉默抑制子的作用,NS3 和 NS2 如何协调基因

沉默功能都需要进一步分析。 RSV 如何被介体灰

飞虱识别并被传播,这也是人们关心的问题。 现已

证实 NSvc2 蛋白在水稻中以切割状态存在,而 NS鄄
vc2 对于 RSV 在水稻中的侵染和致病性几乎没有影

响[68],这是否暗示 NSvc2 切割的意义就是为了介导

病毒与灰飞虱中肠受体结合实现介体的获毒,这将

是未来研究的重点。 由于 RSV 基因组为多分体负

义 RNA,且基因组大而复杂,难以构建全长侵染性

cDNA 克隆,并且 RSV 不能经摩擦接种侵染水稻,其
接种仍需依赖于灰飞虱,这致使许多反向遗传学等

分子生物学手段难以在系统研究 RSV 基因功能中

发挥应有的作用。 尽管难度大,但 RSV 的侵染性克

隆正在被一些研究者构建,如能突破这一瓶颈,将会

大大加快 RSV 的基因功能研究。 Sun 等[10] 发现

RSV 可通过灰飞虱传毒侵染模式植物拟南芥,这或

许为研究 RSV 与植物寄主的互作机制提供了一条

新的途径。 当前,介体灰飞虱单层细胞培养体系逐渐

成熟,这将在很大程度上大大加快 RSV 与介体互作

机制的研究进程。 作为经卵持久性虫传病毒,RSV 是

否是随着营养物质(卵黄原蛋白)运输途径进入卵母

细胞,还是另有其他途径,也是需要深入研究的问题。
此外,内生病毒 HiPV 是否影响灰飞虱对 RSV 的亲和

性也有待进一步验证。 我们相信,侵染性克隆、灰飞

虱单层细胞系、昆虫微注射等技术体系的不断改进和

突破,将大大促进 RSV 各方面的研究进程,也将最终

实现对水稻条纹叶枯病的有效控制。
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