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摘　要：烟粉虱(Bemisia tabaci)及其传播的双生病毒是全球性重大入侵生物，给农业生产造成了严重

损失。媒介昆虫—病毒—植物互作是决定病害流行和昆虫种群动态的重要因子，但其在生物入侵中所起

的作用一直未受到关注。入侵烟粉虱与双生病毒通过寄主植物所形成的间接互惠共生关系可能是其广泛

入侵并取代土著近缘生物的一个重要生态机制。现已从植物生理变化、昆虫共生细菌生理功能和昆虫生

理反应三个方面综合探讨这种互惠共生关系的生理机制及分子机制，以期深入揭示媒介昆虫与病毒互作

在生物入侵中的作用，为发展高效的预警和治理技术体系提供理论基础。
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Processes and physiological mechanisms of the vector-begomovirus-plant
interactions in accelerating biological invasions

LI Meng, LUAN Jun-bo, LIU Shu-sheng*
(Ministry of Agriculture Key Laboratory of Molecular Biology of Crop Pathogens and Insects, Institute of Insect

Sciences, Zhejiang University, Hangzhou 310029, China)

Abstract: Bemisia tabaci and the begomoviruses it transmits are important invasive pests worldwide, which have

caused enormous damage to crops. Vector-begomovirus-plant interactions are potentially important determi-

nants of disease epidemics and population dynamics of insects; however, their roles in biological invasions are

poorly understood. Our investigations indicate that an indirect mutualistic relationship between B. tabaci and

begomoviruses may be established via their shared host plants and such an indirect mutualism may accelerate

the process of biological invasions. We have also been investigating the physiological and molecular mecha-

nisms of the indirect mutualism, including the physiological changes of host plants, functions of endosym-

bionts associated with vector insects and physiological reactions of the insects. Our objectives are to reveal the

roles of vector-begomovirus-plant interactions in biological invasions and provide fundamental information for

the development of more effective forewarning and management systems.
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在全球经济一体化的背景下，随着国际贸易、

旅游业和交通业蓬勃发展，人员、物资及交通工具

在世界各地间的频繁往来使得外来生物入侵的机率

大大增加。近二十年来生物入侵迅速加剧，已造成

大量的经济损失和生态灾难[1-3]。由于生物入侵可在

全球范围内各种尺度和方向上发生，就必然导致全

球生物区系逐步同质化，加速土著物种的灭绝和生

物多样性的丧失[2,4-7]。由于生物入侵的机率在今后

较长时期内将有增无减，同时入侵的生物会繁殖、
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扩散和暴发，并在此过程中不断进化并适应新的环

境[2,8-10]。因此，生物入侵对经济发展、生态安全

和人体健康的危害将是巨大的、长远的。

生物入侵是一个包括到达新区域、定居、建

群，而后扩散、暴发的复杂链式过程。对于生物

入侵，预防比控制显然更为经济。然而，即使检

疫体系不断完善，生物的入侵也会不断发生，而且

一个新的入侵种，一旦被发现已在较大范围发生并

造成严重危害，它就已经在新地区扎住了根，再想

根除它往往是不可能的，我们可有的选择就是如何

按照生态学规律对其进行持续治理，控制其危害。

显然，深入揭示生物入侵过程的动态规律和调控机

制，将有助于发展高效的预警和治理技术体系。此

外，从进化生物学和生态学的基础研究而言，生物

入侵给系统探索种间互作等许多生态现象的过程和

机理提供了独特机遇。

然而，虽然对入侵生物学研究的理论和实践意

义多有共识，但这一领域研究的进展却显得艰难。

至今为止，对于“什么样的物种更易成为入侵种”

以及“什么样的群落更易被入侵”这类生物入侵的

核心科学问题的探索，争论多于结论。主要原因是对

于典型生物入侵的过程和机理的实验研究太少[3,7]。

生物入侵的链式过程本身极其复杂，且往往又与人

类活动频繁交叉，使得入侵生物种群时空动态及其

调控机理的研究极为复杂。尽管如此，一些典型例

证的研究还是大大促进了入侵生物学的学科发展，

近年来陆续提出了“多样性阻抗假说”、“天敌逃

避假说”和“生态位机遇假说”等假说，明显地

深化了对生物入侵过程和机理的认识[2]。一个有重

要影响和意义的假说的提出，往往主要是基于几个

典型生物入侵过程及其机理的深入研究[4,6,8,9]。因

此，抓住典型生物入侵过程，深入探索其行为、生

理及分子机理，往往可明显促进入侵生物学的学科

发展。

1　媒介昆虫—病原体—植物互作对生物入侵的意义

媒介昆虫—病原体—寄主植物三者间的互作由各

种直接、间接的关系所构成[11]。媒介昆虫与病原体

之间的直接互作包括媒介昆虫对病原体的传播，病

原体通过存在于媒介体内并繁殖而对后者的影响，

以及媒介昆虫与病原体对共有寄主资源的共享。间

接互作包括一方诱导植物产生反应进而改变了植物

作为另一方寄主的适合性。已有的研究表明，媒介

昆虫与病原体之间通过直接或间接互作给对方的影

响可随物种组合不同而异，既可以是有利的，也可

以是有害的[12-15]。对这些互作的有利或有害作用的

定量研究，大多局限在个体或小实验群的水平，有

关这种作用对媒介昆虫、病原体及寄主植物种群数

量时空动态的影响则还很少定量研究。尽管如此，

已有的例证表明，这种互作产生的有利或有害作用

可显著影响一方或多方的种群数量动态[11]。例如，

一些蚜虫、蓟马与其所传的病毒之间可表现出互惠

共生关系，且这种互惠共生关系往往既有利于媒介

昆虫的种群增长，也有利于病毒的流行[15]。

Williamson[16]通过收集大量数据，进行归纳和

统计，提出了生物入侵过程中的所谓“十分之一法

则”(tens rule)，即生物的入侵过程大致要经过三次

转换，每次转换成功的概率大致为10%，所以成功

的入侵是极小概率事件。这提示，各种不同生物类

群中，能成为入侵种的应该是少数或极少数，这少

数或极少数种类可能都具有某些有利于入侵的生活

史特征，这就为我们探讨“什么样的物种更易成为

入侵种”提供了启示。在大量的病毒媒介昆虫中，

目前发现能与病毒发生互惠共生关系的只有其中少

数种[11]，但在这少数媒介昆虫中，却包括了几种危

害性极大的入侵种，如西花蓟马(Frankliniella occi-

dentalis)、马铃薯甲虫(Leptinotarsa decemlineata)、

烟粉虱(Bemisia tabaci)等，它们往往与其所传病毒

之间有明显的互惠共生关系[15,17-19]，这提示媒介昆

虫与病毒间的互惠共生关系可能是生物入侵中的一

个重要机制，起码这一推测值得广泛、深入的实验

研究。

2　烟粉虱及其传播双生病毒的危害

烟粉虱属半翅目(Hemiptera)，粉虱科(Aleyrod-

idae)，广泛分布于除南极洲外各大洲，是热带、亚

热带及相邻温带地区木薯、棉花、多种蔬菜及园林

花卉植物的重要害虫 [20-22]。烟粉虱种包含了多个形

态相似，但生殖上隔离或部分隔离的遗传型，这些

遗传型在同工酶谱、基因序列等生化特性及寄主范

围、生活史、传播病毒能力等生物学特性上均有明

显差异，习惯上被称为不同的“生物型”，目前

已命名的生物型已达33个[20,23,24]。近年来大量的分子

标记测定、系统发育分析和种群间杂交试验证明，

许多遗传型之间的差异已达到种的水平，这些遗传型

是不同的隐种(cryptic species)，即烟粉虱是一个包含

了多个隐种的复合种(species complex)[24,25]。由于烟

粉虱复合种的系统分类研究正在进行之中，本文中
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所涉及的烟粉虱遗传型还按以往习惯称为生物型。

烟粉虱通过三种方式危害寄主植物，一是直接

刺吸植物汁液，造成植株衰弱、干枯，并可引起

生理异常；二是分泌蜜露，诱发煤污病；三是传

播双生病毒，诱发植物病毒病，所造成的危害比前

两者要严重得多[20, 26]。从20世纪80年代后期开始，

烟粉虱在世界许多地方暴发成灾。大量的田间观察

表明，烟粉虱的暴发往往伴随双生病毒的流行成

灾，而且烟粉虱的大暴发都出现在外来烟粉虱已入

侵的地区，该地区内土著烟粉虱的数量往往迅速下

降并常被入侵烟粉虱完全取代[20,22,27]。

烟粉虱所传的双生病毒(geminiviruses)是世界范

围内广泛发生的一类植物单链DNA 病毒，包括200

多个独立种[28]，大多数具有经济重要性的双生病毒

属于菜豆金色花叶病毒属(Begomovirus)。近年来，

这类病毒已在热带、亚热带地区许多作物上引起严

重病害[29]。鉴于这类病害在全球范围内日趋猖獗成

灾，Science 杂志曾以“双生病毒严重威胁作物生

产”为标题作了专门报道[30 ]。

我国烟粉虱最早记录于1949 年[26]，由于危害

很小，随后的近半个世纪并未引起人们关注。自

1997 年首次报道B 型烟粉虱在上海发生危害以来，

B 型烟粉虱已广泛入侵至我国各地并给农业生产造

成了严重损失，成为当前我国最重要的农业害虫之

一[22,31-33]。2003 年以来，Q型烟粉虱也开始在全国

各地入侵，西南、华南、华北、东北及长江中下

游地区各省均有Q 型烟粉虱发生，不少地区Q 型烟

粉虱甚至取代了较早入侵的B 型烟粉虱，成为当地

惟一或主要的烟粉虱种群[34,35]。本项目大量田间调

查和分子检测表明，在浙江，除入侵的B 型和Q 型

烟粉虱外，还有土著的ZHJ1 型烟粉虱、ZHJ2 型烟

粉虱、ZHJ3 型烟粉虱，它们相互之间，以及与入

侵的 B 型或 Q 型之间在生殖上是隔离的，B 型和 Q

型烟粉虱入侵后正在迅速取代土著烟粉虱。在B型

或Q 型烟粉虱近年入侵我国后猖獗危害的同时，双

生病毒的危害亦呈现逐年加重的趋势，并已在番

茄、烟草、南瓜、番木瓜上流行成灾。这些观察

表明，外来烟粉虱的入侵暴发和双生病毒的流行成

灾之间有着密切的联系。

3　烟粉虱—病毒—植物互作加剧生物入侵

3.1　烟粉虱—病毒—植物互作对双生病毒病害流行

的影响

番茄黄曲叶病毒(tomato yellow leaf curl virus,

TYLCV)最早在以色列番茄上发生危害[36]，该病毒

引起的番茄黄曲叶病已经成为热带、亚热带及相邻

温带许多国家和地区的主要番茄病害之一。TYLCV

原先在我国没有发生，自本课题组首次报道TYLCV

危害上海番茄以来[37]，全国许多番茄产区发生了严

重的番茄黄曲叶病毒疫情，并且有迅速加剧的趋

势。

本课题组对入侵、土著烟粉虱— TYLCV —番

茄组合进行了互作研究。研究结果表明，尽管在获

取、存留TYLCV DNA 上入侵烟粉虱和土著ZHJ2 型

烟粉虱没有差异，但入侵的B 型或Q 型烟粉虱的传

毒效率明显高于ZHJ2 型烟粉虱[38]。番茄受TYLCV

侵染后，其对入侵的 B 型或 Q 型烟粉虱和土著的

ZHJ2型烟粉虱的适合性未显著变化，但由于番茄对

入侵烟粉虱的适合性较高而对ZHJ2型烟粉虱较低，

我们推测入侵烟粉虱可能对TYLCV 在我国及世界其

他地区的流行中起了重要作用[39]。随着入侵烟粉虱

的进一步扩散，TYLCV 等双生病毒对农业生产的威

胁可能会更加严重。

此外，本课题组还就入侵烟粉虱对 TYLCV 和

中国番茄黄曲叶病毒(tomato yellow leaf curl China

virus, TYLCCNV)的水平和垂直传播进行了研究，

结果表明，双生病毒可通过烟粉虱交配和产卵在烟

粉虱个体之间达到水平传播和垂直传播，但概率都

很低，且经卵垂直传播获得病毒DNA的后代不具备

传毒能力，故病毒的这种水平传播和垂直传播对其

流行蔓延没有重要影响[40]。

3.2　烟粉虱—双生病毒—植物互作对外来烟粉虱入

侵能力的影响

本课题组的研究表明，与在健康植株上相比，

B 型烟粉虱在感染 T Y L C C N V 和烟草曲茎病毒

(tobacco curly shoot virus, TbCSV)烟草上的寿命和

产卵量成倍提高，而土著 ZHJ1 型烟粉虱在健康

和发病烟草上的寿命及产卵量差异不大[19]。尽管

不能传播 TYLCCNV，Q 型烟粉虱在感染 TYLCCNV

烟草上的寿命和产卵量较其在健康烟草上的也有大

幅提高，而土著ZHJ2 型烟粉虱在健康和发病植物

上的表现无显著差异[41]。本课题组还以浙江省大面

积种植的番茄品种合作 903 为寄主植物，研究了

TYLC V 和 TYL C C N V 两种病毒对番茄侵染后，土

著ZHJ1 型及入侵 B 型烟粉虱所受到的影响，得到

了与在烟草上不同的结果。B 型烟粉虱在发病番茄

上的寿命、产卵量及若虫存活率等生物学特性与在

健康植物上类似，而土著 Z H J 1 型烟粉虱在感染
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TYLCCNV 和 TYLCV 番茄上的寿命和产卵量均显著

低于在健康植株上的寿命和产卵量，ZHJ1型烟粉虱

若虫在感染 TYLCCNV 的番茄上甚至不能存活[42]。

以上研究显示，入侵、土著烟粉虱在与病毒

及植物的互作中存在明显不同，入侵烟粉虱可通过

不同途径从中获得竞争的优势。当植物适合性不

高，通过传播病毒提高植物对其适合性，但不提高

对土著烟粉虱的适合性；而当植物对其适合性高而

对土著烟粉虱不高时，传播病毒又不影响植物对其

适合性，而植物对土著烟粉虱的适合性则下降。我

们推测，入侵烟粉虱在物种互作中所获得的这种优

势是它们广泛入侵并取代土著烟粉虱的一个重要生

态机制。

4　烟粉虱—病毒间接互惠共生关系的生理机制

鉴于烟粉虱—病毒间接互惠共生关系的重要生

态学意义，以 B 型烟粉虱— TYLCCNV —烟草为模

式组合，从植物生理变化、昆虫共生细菌生理功能

和昆虫生理反应为切入点，对烟粉虱—病毒间接互

惠共生关系的分子及生理机制进行了探讨。

4.1　植物感染双生病毒后对其营养生理和抗性的影

响

由于烟粉虱主要取食韧皮部汁液，韧皮部是植

物运输同化物的组织，而与植物抗性相关的次生物

质和蛋白质很少在韧皮部组织中表达，因此测定的

重点是韧皮部营养组分的变化。定性定量测定未感

病植株、已感病植株中含氮化合物和碳水化合物的

组分、含量，详细了解每种植物不同品种感染

TYLCCNV 或 TYLCV 后与烟粉虱取食密切相关的主

要营养组分的变化。

由于目前有关植物对刺吸式口器昆虫的防御机

制还不完全清楚，直接研究发病植株防御烟粉虱的

抗性物质或抗性酶的活性存在一定难度。因此，课

题组改变思路，从病毒侵染导致的植物基因表达水

平变化入手，应用基因芯片、转录组等技术研究烟

粉虱取食及病毒侵染对植物防御相关基因转录水平

的影响，而后应用转基因技术构建一批沉默或过表

达基因的植株来验证这些基因对烟粉虱的防御作

用，以期从分子水平阐释烟粉虱—双生病毒间接互

作的抗性机制。

4.2　入侵烟粉虱和土著烟粉虱体内共生细菌的功能

比较

以 B型烟粉虱和 ZHJ1型烟粉虱为主要研究对

象，根据研究进展再考虑是否将 Q型烟粉虱、ZHJ2

型烟粉虱纳入到这一内容的研究。通过野外广泛采

集和室内筛选鉴定，必要时辅以在室内用特定抗生

素饲喂处理，对 B 型烟粉虱、ZHJ1 型烟粉虱各建

立体内共生细菌不同的品系2~3个，测定同一生物

型烟粉虱不同品系在未感病、已感病植物上的生态

学特性和种群增长潜能。

由于技术难题，未能建立起同一烟粉虱生物型

体内共生细菌不一的品系。自2009 年起，课题组

采用Illumina技术对不同生物型烟粉虱的转录组进行

了测序，通过对转录组数据分析比较，确定入侵烟

粉虱和土著烟粉虱内生共生细菌的组成及其异同。

入侵烟粉虱、土著烟粉虱在健康或发病植株上内生

共生细菌基因的表达水平的比较正在进行之中，分

析结果将有助于明确共生细菌在烟粉虱—双生病毒

间接互作中的部分功能。

4.3　入侵烟粉虱和土著烟粉虱营养生理和生殖生理

的异同

对入侵烟粉虱和土著烟粉虱蜜露中含氮化合物

和碳水化合物的组分、含量进行定性定量分析，并

结合健康、感病植株中含氮化合物和碳水化合物的

组分、含量的研究结果，比较入侵或土著烟粉虱是

否在利用健康或发病植株韧皮部汁液营养成分上存

在差异，并分析这种差异是否与入侵、土著烟粉虱

与双生病毒的不同间接互作关系相关。

入侵烟粉虱在发病植株上的产卵量比其在健康

植株上的显著高，表明病毒对植物的侵染可能对烟

粉虱的生殖有某种促进作用。课题组首先对烟粉虱

卵黄蛋白的合成与摄取动态做了分析，初步结果表

明，发病植株上取食的B型烟粉虱的卵巢发育速度

比在健康植株上的显著快。目前已克隆到B 型烟粉

虱卵黄蛋白受体的部分 c D N A 序列，正在采用

Illumina技术比较健康烟草和感染病毒烟草上发育的

烟粉虱体内与生殖相关的基因表达水平的变化。

5　小结

烟粉虱及其传播双生病毒的迅速入侵为深入探

讨生物入侵的生态学机制提供了独特机遇，本研究

以探讨烟粉虱—双生病毒—植物互作对外来烟粉虱

入侵能力的影响为切入点，针对多个有代表性的烟

粉虱—双生病毒—寄主植物组合进行了实验研究。

结果显示，入侵烟粉虱和土著烟粉虱在与病毒及植

物的互作中存在明显的不同，入侵烟粉虱可通过不

同途径从中获得竞争的优势。当植物本身适合性不

高时，通过传播双生病毒可提高植物对其的适合
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性，但不提高对土著烟粉虱的适合性；而当一种植

物对其适合性高而对土著烟粉虱不高时，传播双生

病毒又不影响植物对其的适合性或影响不大，而植

物对土著烟粉虱的适合性则下降[19,39,41,42]。入侵烟粉

虱在物种互作中所获得的这种优势是它们能广泛成

功入侵并取代土著烟粉虱的一个重要机制。

寄主植物介导的介体昆虫和病原物间的互作关

系已有较多报道，但这些互作关系的生理机制的深

入研究却不多见。本研究以课题组近期有关“入侵

烟粉虱与双生病毒间互惠共生从而加剧入侵”的新

发现为起点，从植物生理变化、昆虫共生细菌生理

功能和昆虫生理反应三个方面综合探讨这种互惠共

生的生理机制。初步研究结果表明，与健康植物相

比，发病植物韧皮部汁液中氨基酸、糖类含量和组

分均有较大改变；同时，发病植物的防御激素、

防御相关基因表达水平也与健康植物的显著不同。

昆虫生理方面，取食健康和发病烟草的烟粉虱卵黄

蛋白的合成与摄取动态、内共生细菌基因及烟粉虱

体内代谢和生殖相关基因表达水平的变化正在分析

之中；应用 HPLC 技术分析了取食健康和发病烟草

的烟粉虱蜜露中氨基酸、糖分含量和组分，试验数

据也正在分析之中。这些试验结果不仅有助于从生

理及分子生物学角度揭示入侵生物学领域中的物种

互作机制，而且对植物防御生理、烟粉虱营养和生

殖生理，以及介体—病毒分子互作等研究领域也有

重大理论意义。
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