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摘 要：幽影病毒是一类较为特殊的植物病毒，其基因组不编码外壳蛋白，因此不形成通常的病毒粒体结构。这类

病毒可以通过机械摩擦方式传播，在黄症病毒的帮助下也可以通过蚜虫传播。幽影病毒属病毒由 ( 个确定种和 &
个暂定成员组成，烟草丛顶病毒是目前国内发现的幽影病毒属唯一成员。幽影病毒的寄主范围较窄，体外抗性也

较差。幽影 病 毒 感 病 组 织 中 含 有 大 量 BGHIJ。有 些 病 毒 还 含 有 卫 星 HIJ。幽 影 病 毒 的 基 因 组 为 单 分 体 的

K GGHIJ，编码 ! 个非结构蛋白，其中的 LH7& 蛋白在病毒 HIJ 的稳定性及寄主体内的长距离运输中起到非常重要

的作用。文章综述了国内外幽影病毒的研究现状，并对未来的相关研究趋势和研究领域进行了展望。
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幽影病毒（@,-.8O;.@G*G）与其它植物病毒的不同之处在

于，这类病毒的基因组不含编码外壳蛋白（+F8P Q.FP*;C，0R）的

基因，在感病植株体内不形成病毒粒体结构。自然条件下，

幽影病毒感染的植物体内常常发现有黄症病毒（3@P*FO;.@G*G）
复合侵染，幽影病毒必须依靠黄症病毒进行蚜虫传播；另外，

虽然幽影病毒的基因组为单分体的 K GGHIJ，但被其感染的

植物体内含有丰富的两条分子量约为 !M/E- 和 %M!E- 的与病

毒相关的 BGHIJ，根据这些特征，%44/ 年起将这类特殊的植

物病 毒 归 为 幽 影 病 毒 属（ !"#$%&’$()，本 文 统 称 为“幽 影 病

毒”）［%］。幽影病毒的属名 !"#$%&’$() 源自拉丁语的 ("#$%，即

“影子、阴影”，借指幽影病毒在自然界的存活必须依赖一种

辅助病毒的存在［#］，幽影病毒的辅助病毒通常为黄症病毒科

病毒（*(+,-&’$’.%,，本文统称为“黄症病毒”）。因此，自然条件

下幽影病毒往往和黄症病毒复合侵染引起植物病害，如花生

丛簇病毒（/$-(0.0(+ $-),++, &’$()，SHT）和花生丛簇协助病毒

（/$-(0.0(+ $-),++, %))’)+-$ &’$()，SHJT）复合侵染引起花生丛簇

病［&］，烟草丛顶病毒（ 1-#%22- #()34 +-5 &’$()，2U2T）与烟草扭

脉病毒（1-#%22- &,’0 .’)+-$+’06 &’$()，2T)T）复合侵染引起烟草

丛顶病［!］。虽然有些幽影病毒的分布有一定的局限性，但病

毒的感染往往给当地经济造成了极大的损失，如烟草丛顶病

自 %44& 年开始在我国云南发生以来，截至 #$$% 年，已累计发

病 /%&$$<,# ，直接经济损失高达 #M% 亿元［/］。虽然幽影病毒

引起的植物病害在我国不常见，但由于这些病原物的特殊

性，加之病害在局部地区几度流行并造成严重危害，国内外

学者对幽影病毒开展了大量研究并取得很大进展，在此对其

研究现状作一概述，并就未来幽影病毒及其所致病害的研究

趋势和主要研究领域进行展望。

! 幽影病毒属成员

幽影病毒属病毒由 ( 个确定种和 & 个暂定成员组成。(
个确定 种 为：胡 萝 卜 拟 斑 驳 病 毒（ 7%$$-+ "-++8, "’"’2 &’$()，
0VFVT）、胡萝卜斑驳病毒（7%$$-+ "-++8, &’$()，0VFT）、花生丛

簇病毒（SHT）、莴苣小斑驳病毒（ *,++(2, )5,298,) "-++8, &’$()，
WNVT）、豌豆耳突花叶病毒 # 号（ :,% ,0%+’-0 "-)%’2 &’$()6#，

R:VT6#）、烟草 丛 顶 病 毒（2U2T）和 烟 草 斑 驳 病 毒（ 1-#%22-
"-++8, &’$()，2VFT），胡萝卜斑驳病毒为该属代表种；而向日葵

皱缩 病 毒（ ;(0<8-=,$ 2$’098, &’$()，N@0T）、向 日 葵 黄 斑 病 毒

（;(0<8-=,$ 4,88-= #8-+23 &’$()，N@XUT）和烟草黄脉病毒（1-#%22-
4,88-= &,’0 &’$()，2XTT）为幽影病毒属的暂定成员［"］。R:VT6
#、0VFT 和Y或 0VFVT 在很多国家均有发现［(，5］，而其它幽影

病毒只在一些局部地区发生，如 SHT 只在一些非洲国家发

生［4］，2U2T 仅非洲和亚洲的部分国家有报道［%$，%%］，2U2T 也

是目前我国所报道的幽影病毒属的唯一成员。

目前幽影病毒属病毒尚未确定科的归属。由于幽影病

毒属病毒基因组编码的 LH7# 蛋白的部分氨基酸序列与番茄

丛 矮 病 毒 科（ 1-"#()&’$’.%, ）的 香 石 竹 斑 驳 病 毒 属

（7%$"-&’$()）、香石竹病毒属（>’%0+3-&’$()）、玉米褪绿斑驳病

毒属（?%238-"-&’$()）、坏死病毒属（@,2$-&’$()）以及番茄丛矮

病毒属（ 1-"#()&’$()）等病毒的 HBHQ 的相似性最高，因此，

283;8CGEZ 等［#］认为幽影病毒属病毒可能是番茄丛矮病毒科的

成员，或与番茄丛矮病毒科病毒的亲缘关系较近。

" 幽影病毒的生物学特性

幽影病毒可以通过机械接种方式传染，在辅助病毒黄症



病毒的帮助下还可以通过蚜虫以持久性（循回型，非增殖）方

式传播，而单独的幽影病毒不能通过蚜虫传播［!］。病株粗汁

液摩擦接种试验结果表明，"#$ 在室温或 % &’(条件下的保

毒期为 )*，而在 +(条件下为 , - ).*，稀释限点为 )’% & -
)’% ,［)&］。在单独感染 /01$ 的克氏烟（!"#$%"&’& #()*)(&’+""）叶

片或汁液里，% )+(下冻存 +2 后 /01$ 的侵染性即丧失，而

在 /01$ 及其辅助病毒胡萝卜红叶病毒（,&--$% -)+ ()&. *"-/0，
/#3$）共同感染的细叶芹叶片里，% )4(冻存 ) 个月后 /01$
仍然可以保持侵染性［),］。室温条件下，565$ 的钝化温度为

!4 - 7’(，稀释限点为 )’% + - )’% .，体外保毒期为 . - 7*；

565$ 的寄主范围较窄，仅限于茄科，未发现枯斑寄主［)+，).］。

与体外抗性较差相反的是，幽影病毒虽然没有外壳蛋白

保护，但裸露的病毒基因组 #89 却可以在寄主植物体内稳

定存在且大量增殖。这些特性显示幽影病毒 #89 的稳定性

可能 与 一 些 能 对 它 们 提 供 保 护 的 结 构 有 关。在 /01$、

:;0$<&、"#$、3=0$ 和 565$ 等感染的细胞质、液泡或部分病

毒纯化产物中发现一些膜状结构，这些结构可能与病毒的复

制有关和>或对裸露的病毒 #89 提供保护作用［!，)! - )4］。

! 与幽影病毒相关的 "#$%&

从幽影病毒感染的病组织中经常可以检测到丰富的与

病毒相关的 *?#89，通常有两条 *?#89：*?#89<)（+@& - +@4AB）

和 *?#89<&（)@) - )@.AB）［!］，这些 *?#89 本身没有侵染性，但

加热变性后可以侵染植株［.，)C］，表明具侵染性的是病毒的

??#89。从感 染 "#$ 的 病 组 织 中 可 以 检 测 到 , 条 主 要 的

*?#89，分别是 +@!AB 的 *?#89<)、)@,AB 的 *?#89<& 和 ’@CAB
的 *?#89<,，其它几条微量的 *?#89 也常常出现在感病材料

中，而健康植物检测不到这些 *?#89［)&，&’］。核酸杂交及生物

学接种试验结果表明，*?#89<) 和 *?#89<& 可能是 "#$ 基因

组、亚基因组 ??#89 的双链复制型，而 *?#89<, 可能是卫星

#89 的双链复制型。缺少 *?#89<,（卫星 #89）的 "#$ 在花

生上不产生或仅在叶尖产生短暂的褪绿症状，而 *?#89<) 和

*?#89<, 同时接种的花生植株则表现出典型持久的丛簇症

状，表明卫星 #89 在 "#$ 感染的花生植株中对症状的发生

发展起着极其重要的作用［&’］，而且，不同的卫星 #89 分离物

可以在植株上产生不同的症状［&)］。卫星 #89（*?#89<,）对于

"#$ 的蚜虫传播同样起着重要的作用，"#$ 的蚜虫传播除了

必须有 "#9$ 的参与外，"#$ 卫星 #89 的存在也是一个重

要的条件，"#$ 不能被蚜虫从同时感染了 "#9$ 和 "#$ 但

缺少卫星 #89 的植株传播到其它植株［&&］。然而，并不是每

一种幽影病毒的蚜虫传播都必须有卫 星 #89 的 参 与，如

:;0$<& 的 #89 被其辅助病毒豌豆耳突花叶病毒 ) 号（ 1)&
)’&%"$’ 2$0&"# *"-/0<)，:;0$<)）的 /: 包裹或蚜虫传播均不需

卫星的参与［&,］，而且有些幽影病毒如 /010$ 至今尚未发现

卫星。

有趣的是，在对真菌传的甜菜坏死黄脉病毒（3))% ’)#-$%"#
4)(($5 *)"’ *"-/0，68D$$）的研究中也发现，卫星 #89 的存在

显著改善了甜菜多粘菌（ 1$(4246& 7)%&)）传播 68D$$ 的效

率［&&］。从 "#$ 和 68D$$ 的卫星对病毒介体传播的影响来

看，卫星虽然对辅助病毒的增殖不是必须的，但对辅助病毒

的其它一些重要生物功能还是具有一定的作用。因此，有的

卫星和其辅助病毒之间也存在一种相互依赖的关系，"#$ 和

68D$$ 或许可以成为研究植物病毒及其卫星相互作用的一

种模式病毒。

’ 幽影病毒与黄症病毒的特殊关系

在大多数情况下，黄症病毒一些功能的发挥并不需要幽

影病毒的存在。但幽影病毒对黄症病毒却是一种绝对的依

赖关系，每一种幽影病毒都必须在一种特定的黄症病毒帮助

下才能进行蚜虫传播，而蚜虫传播可能是幽影病毒在自然条

件下最主要的传播方式。研究发现，黄症病毒可以将幽影病

毒的 #89 异源包裹进黄症病毒基因组编码的 /: 组成的衣

壳里，从而形成可以被蚜虫传播的杂合病毒粒体，如 /01$、

3=0$ 的 #89 必须被相应的黄症病毒的外壳蛋白包裹后才

可以由蚜虫传播［),，)!］，而只有 "#$ 的基因组 #89 及其卫星

#89同时被 "9#$ 的 /: 包装的情况下，"#$ 才能被黑豆蚜

（89:"0 #-&##"*$-&）传播［&&］。正是由于幽影病毒裸露的 #89 被

黄症病毒的外壳蛋白包裹，才使得幽影病毒的 #89 在介体

昆虫的消化道和体腔内免受 #89 酶的攻击。

对 /01$ 的研究也显示了黄症病毒的 /: 对幽影病毒的

蚜虫传播的必要性。无论是单独感染还是复合侵染，桃蚜

（;4</0 9)-0"#&)）都不会传播 /01$ 和 /#3$，但桃蚜却可以传

播另外两种黄症病毒———甜菜西方黄化 病 毒（ 3))% 5)0%)-’
4)(($50 *"-/0，6ED$）和马铃薯卷叶病毒（ 1$%&%$ ()&.-$(( *"-/0，
:3#$）。令人惊奇的是，当植株中同时感染 /01$ 和 6ED$
或 :3#$ 时，桃蚜也可以传播 /01$［),］。结果暗示，同为黄症

病毒的 6ED$ 或 :3#$ 的外壳蛋白可以替代 /#3$ 的外壳蛋

白，包裹 /01$ 的基因组 #89 从而被桃蚜传播。这种能够改

换辅助病毒和蚜虫介体的能力，实际上扩大了能够传播幽影

病毒的介体种类，这些对于幽影病毒在自然条件下的存活和

传播都是非常有意义的，当然，这也增加了人们对这类病害

进行防治的难度。

( 幽影病毒的基因组结构及其编码蛋白的可能功能

幽影病毒的基因组为单分体的线性 F ??#89，目前已有 +
种幽 影 病 毒 的 基 因 组 全 序 列 得 到 测 定：分 别 是 :;0$<&

（+&.,GH，I’,.!,）、/010$（ +&’)GH，I.7,’.）、"#$（ +’)CGH，

J!CC)’）和 565$（+).&GH，9K+’&!&’），它们的基因组结构都比

较相似，均包含 + 个开放阅读框，但不含编码外壳蛋白的

L#K，基因组 #89 的 ,M端均无 :1NO（9）［&, - &!］。幽影病毒基因

组的 .M端有一段非常短的非编码区，L#K) 编码 ,) - ,7APQ 的

蛋白，已知的这 + 种幽影病毒的 L#K) 蛋白氨基酸相似性为

&&@!R - ,)@&R，但与其它已报道的病毒或非病毒编码的氨

基酸均没有明显的同源性，因此，目前尚不清楚幽影病毒的

L#K) 编码蛋白的功能。L#K) 的 ,M端与 L#K& 的 .M端稍有重

叠，L#K& 编码 !, - !.APQ 的蛋白，+ 种已知幽影病毒的 L#K&

+,’) 3S KQG )% &( T >8#%& ;"#-$7"$($="#& >"’"#&（&’’!）+!（!）



蛋白氨基酸相似性为 !"#$% & !’#(%，该蛋白的部分氨基酸

序列与 香 石 竹 斑 驳 病 毒 属、香 石 竹 病 毒 属、黄 症 病 毒 属

（!"#$%&’(")）、玉米褪绿斑驳病毒属、坏死病毒属以及番茄丛矮

病毒属病毒 )*)+ 的相似性最高，而且正链 ),- 病毒的 )*)+
中所有 . 个保守的 基元序列（/0123）都可以在幽影病毒 4)5$
蛋白中找到，因此，4)5$ 蛋白可能是幽影病毒的 )*)+［$］。

4)5$ 的 (6端附近缺乏一个 -78 起始密码子，但在紧接 4)59
的终 止 密 码 子 前 有 一 段 : 个 核 苷 酸 的 序 列，88-7777

（;<=>?$、@=0=> 和 ABA>）或 ---7777（8)>），与其它植物

病毒和动物病毒中发现的移码滑动位点（ 3CD/EFG231 FH2++ECI
F21E）非常相似，在 @=0=> 的这一段序列的两侧还发现与一

些黄症病毒进行读码框漂移（3CD/EFG231）所必需的茎环结构

（F1E/?H00+），加之 4)59 和 4)5$ 部分重叠排列的结构，推测

4)5$ 蛋白可能是通过 J 9 位的读码框漂移而翻译的［$K & $!］。

在这种移码翻译机制下，4)59 与 4)5$ 通读后产生一 ’L &
’.MND 的融合多肽，该蛋白可能也是幽影病毒的 )*)+。

4)5$ 与 4)5K、4)5L 之间有一段短的间隔区，4)5K 与

4)5L 几乎完全重叠，各自编码 $! & $’MND 的蛋白。4)5K 蛋

白与 4)5L 蛋白可能是通过一种亚基因化策略而表达的，而

且在感病植株中检测到的与病害相关的 *F),-?$ 可能是包

含 4)5K 与 4)5L 以 及 K6端 非 编 码 区 的 亚 基 因 组 双 链 形

式［$L & $!］。;<=>?$、@=0=>、8)> 和 ABA> 相互间 4)5K 蛋白

的氨基酸相似性为 $9#"% & K.#K%，但与其它已报道的病毒

或非病毒编码的蛋白没有明显的相似性。对 8)>、;<=>?$
或 A=0> 的 4)5K 的研究表明，4)5K 蛋白具有帮助病毒进行

长距离运输的功能，而且 4)5K 蛋白可能还可以控制病毒

),- 进入维管束系统以及控制病毒 ),- 从韧皮部组织进入

叶肉细胞进行系统侵染［$: & $’］。另外，4)5K 蛋白还参与组成

一种丝状的核糖核蛋白（C2O0PQRHE0+C01E2P，),;）颗粒，可以保

护病毒 ),- 免受 ),- 酶的攻击和抵抗植物的 ),- 沉默反

应，而且含有病毒 ),- 的 ),; 可能是病毒在韧皮部运输的

一种形式［$，$:］。而且 4)5K 蛋白可能还是一个核穿梭蛋白

（PQRHEDC FGQ11HE +C01E2P）或者 4)5K 蛋白与寄主植物的细胞因

子共同参与了核的穿梭［$:］。因此，幽影病毒的 4)5K 是一个

多功能蛋白，幽影病毒虽然不编码 @;，但其 4)5K 蛋白除了

不具备结构蛋白的功能外，可能具有其它植物病毒 @; 的其

它相似功能。

对 8)> 的 4)5K 蛋白氨基酸序列和结构的分析结果显

示，在 4)5K 蛋白最保守的中心区分别有一高亲水区和一疏

水区，亲水区暴露在 4)5K 蛋白的表面，可能具有结合 ),-
的能力，使得 4)5K 蛋白可以结合幽影病毒的 ),- 并以一种

非病毒粒体形式运送幽影病毒的 ),-，这种运输方式与植物

内源大分子物质的运输方式非常相似［$.］。植物病毒的进化

过程可能涉及了对寄主植物细胞基因的获得，鉴于幽影病毒

4)5K 序列的独特性（除幽影病毒之间 4)5K 有一定的相似性

外，与其它已知序列没有明显的相似性），4)5K 可能最初来

源于操纵植物内部运输系统的一些推测中的植物细胞长距

离运输因子。加之 4)5K 与 4)5L 几乎完全重叠，4)5K 可能

是 4)5L“过量复制（0SEC+C2P12PT）”并表达出一些类似于假定

的植物细胞长距离运输因子的功能性或结构性产物的结果。

因此，)IDO0S 等认为，幽影病毒可能是由含通常的 =; 和 @;
基因的病毒进化而来的，一旦幽影病毒的祖先在进化过程中

获得了 4)5K 以及在与黄症病毒的协同进化中获得了可以被

辅助病毒的 @; 包裹其 ),- 的能力，并进而可以被辅助病毒

的介体传播，幽影病毒的 @; 基因就显得多余而浪费了［$.］。

推测的 4)5L 编码产物在 ;<=>?$、@=0=>、8)> 和 ABA>
间有 LK#L% & !$#.%的相似性，具有其它植物病毒的移动蛋

白（/0SE/EP1 +C01E2P，=;）的许多特征［$.，K"，K9］，应该是幽影病毒

的 =;，这种 =; 可以结合幽影病毒的 ),- 进行细胞间的运

输，只是幽影病毒的 4)5L 蛋白对病毒 ),- 的结合是不完全

的，而且也不需要其它蛋白的参与即可完成病毒 ),- 的胞

间移动［K9］。

! 展望

幽影病毒属病毒目前在我国仅有 ABA> 方面的报道，由

ABA> 和 A>N> 复合侵染引起的烟草丛顶病也是目前国内报

道的唯一一个由幽影病毒属成员引起的病害，该病害曾给我

国云南部分地区的烟草生产造成了严重损失。烟草丛顶病

在云南早有发现，早期文献认为由植原体引起，病害的名称

也一度被称为“烟草丛枝病”。在国家自然科学基金、云南省

自然科学基金的支持下，云南农业大学联合云南省烟草科学

研究所等多家单位，对云南烟草丛顶病的病原物及病害的综

合控制进行了深入研究，排除了植原体致病的可能［K$］，并于

$""$ 年确认云南发生的这类烟草病害与津巴布韦发生的烟

草丛顶病是同一种病害［99］。长期以来烟草丛顶病的病原物

并没有得到系统鉴定，$""" 年 U@A> 的第 : 次病毒分类报告，

将 ABA> 归为幽影病毒属的暂定成员［KK］；U@A> 的第 ! 次分类

报告曾将 A>N> 列为黄症病毒科的暂定成员［KL］，但由于很难

获得单独的 A>N>，对 A>N> 的研究非常少，因证据不足，在

U@A> 的第 : 次报告中，A>N> 未被作为正式承认的病毒种类

列入［KK］。近年来，随着对烟草丛顶病病原物分子生物学研究

的深入，ABA> 和 A>N> 的分类地位已得到确认。对 ABA> 的

全基因组序列分析表明，ABA> 与幽影病毒属病毒的同源性

最高［$L］，而对 A>N> 部分基因组序列分析的结果也显示，

A>N> 与黄症病毒科病毒的同源性最高［K(，K!］。因此，$""( 年

U@A> 的第 . 次病毒分类报告，已正式将 ABA> 归为幽影病毒

属的确定成员，将 A>N> 归为黄症病毒科的正式成员，但仍

未将 A>N> 划归到相应的属［!］，我们的研究结果认为 A>N>
归为马铃薯卷叶病毒属的可能性最大［K(，K!］。

两种甚至多种植物病毒复合体引起一种植物病害的现

象虽然不常见，但由于这些病原物的特殊性，加之病害在局

部地区几度流行并造成严重危害，进一步深入开展病害的生

物学及流行学、病原物的分子生物学等研究，分析病毒基因

编码产物的功能，探明病毒在寄主体内增殖、移动以及致病

的分子机理，探明幽影病毒与黄症病毒乃至病毒卫星在病害

的生物学及流行学中的相互关系，明确传播介体对幽影病毒
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和黄症病毒的识别和传毒机制等，必将对这类病害的研究和

控制提供重要的理论基础。另外，虽然幽影病毒的基因组

!"#不编码外壳蛋白，在植物体内不形成通常的病毒粒体，

但在与植物寄主、辅助病毒以及传播介体等的长期协同进化

过程中，幽影病毒同样可以象其它植物病毒一样，在植物体

内大量复制、移动和增殖并引起植物严重症状，在黄症病毒

的协助下还可以通过蚜虫进行植物间的传播扩散。幽影病

毒是否可以作为研究植物病毒与植物寄主、植物病毒与传播

介体、植物病毒与植物病毒之间相互作用乃至协同进化的一

种模式病毒，这是值得进一步研究的领域。
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