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水稻病毒与植物寄主互作研究新进展
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摘要：水稻是维持世界一半以上人口生存的主要粮食作物，其产量和品质关系到社会稳定。近年

来，水稻病毒引起的病毒病严重影响作物的产量及品质。植物在与病毒长期的互作过程中进化出

了多种有效的防御机制来抑制病毒侵染。本文围绕近年来国内外关于水稻抗病毒的研究进展，对

植物激素、自噬与水稻病毒的互作关系进行总结，并提出了水稻病毒研究过程中所涉及到的一些问

题，以期为开展水稻抗病育种相关研究提供参考。
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Abstract: Rice (Oryza sativa L.) provides a staple food source for more than half of the global popula‐

tion, and the stability of rice quality and production directly affects social stability. During the long-term

plant-virus interaction, rice has evolved a variety of effective antiviral immunity mechanisms to inhibit

virus infection. Based on the recent advances of rice antiviral defense, this paper mainly summarized

the roles of plant hormones and autophagy in rice virus infection, and pointed out the issues in studying

rice-virus interaction. Finally, we provided some suggestions for the research of rice breeding for dis‐

ease resistance.
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水稻作为主要的粮食作物之一，广泛种植于全

球100多个国家，其中亚洲是主要的种植区（Zeigler &

Barclay，2008；Muthayya et al.，2014）。然而，近年来

随着气候的变暖、耕作制度的改变以及品种单一化

的种植，许多水稻病毒病在中国及东亚地区发生严

重（Nicaise，2014）。到目前为止，水稻上已发现的病

毒病有 17 种，其中水稻黑条矮缩病毒（rice black-

streaked dwarf virus，RBSDV）、南方水稻黑条矮缩病

毒（southern rice black-streaked dwarf virus，SRBS‐

DV）、水稻条纹病毒（rice stripe virus，RSV）和水稻

矮缩病毒（rice dwarf virus，RDV）等 10 余种病毒严

重威胁着我国水稻粮食安全生产（Sasaya et al.，

2014；庄新建等，2020）。RBSDV 和 SRBSDV 亲缘

关系比较相近，同属于呼肠孤病毒科 Reoviridae 斐

济病毒属Fijivirus第 2组成员。SRBSDV是近年来

在我国长江以南广大稻区普遍发生的由白背飞虱

Sogatella furcifera传播的一种新的病毒（Zhou et al.，

2013）。南方水稻黑条矮缩病于2009年至2011年在

我国水稻产区连续 3年大暴发，造成大面积的水稻

绝收（张彤和周国辉，2017）。RSV引致的水稻条纹
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叶枯病广泛分布在江苏、云南、福建和山东等 18个

省市，流行严重年份甚至引起绝收（王旭东等，

2007）。大多数水稻病毒均由介体昆虫稻飞虱或叶

蝉进行传播，为了降低介体昆虫的虫口密度，近年来

大量使用杀虫剂，造成严重的环境污染。此外，水

稻病毒病具有潜隐性强、危害重、防控困难的特

性，存在随时暴发的可能，对水稻生产安全造成很

大威胁。

水稻病毒专性寄生于寄主体内，完成自身复制、

病毒蛋白表达以及侵染运动。因此，开展水稻病毒

致病机制以及寄主抗性途径等方面的研究工作，挖

掘重要的水稻抗病相关基因并用于培育水稻抗病材

料对水稻病毒病的可持续控制具有重要意义。植物

分为主动抵抗病毒侵染以及被动抵抗病毒侵染，在

植物与病毒长期互作的过程中，水稻与病毒形成一

种“军备竞赛”模式。植物采用多种防御途径来限制

病毒的复制和运动，其中包括几个经典的抗性途径，

如R基因介导的抗病毒免疫途径、RNA沉默途径、

植物激素途径以及自噬介导途径（Collum & Culver，

2016；Wang et al.，2021）。有关RNA沉默介导的抗

病毒免疫方面的综述已被国内外研究学者广泛报道

（Wu et al.，2017；Rosa et al.，2018；邱红艳等，2019）。

因此，本文主要针对近期研究比较多的植物激素与

水稻病毒的关系以及自噬在水稻病毒侵染中的作

用进行总结，以期为开展水稻病毒病相关研究提

供参考。

1 植物激素与水稻病毒的互作关系

植物激素在植物生长和免疫各个方面都发挥着

重要作用，既是植物生长发育的重要调控因子，又是

植物抗病免疫中的重要扮演者（Yang et al.，2013）。

近10年才发现，植物激素与水稻免疫途径共同形成

一个既有协同作用又有拮抗作用的复杂调控网络

（de Vleesschauwer et al.，2013）。其中，植物激素与

水稻病毒的相互作用机理研究取得了突破性进展。

水稻病毒成功侵染后，寄主会激活自身的防御机制

抵抗病毒的侵染，深入了解植物激素在水稻抗病免

疫中的作用，将为后续病害防控工作提供理论指

导。本文将主要总结当前经典的防御激素水杨酸

（salicylic acid，SA）、茉莉酸（jasmonic acid，JA）、生

长素、赤霉酸（gibberellic acid，GA）、油菜素甾醇

（brassinosteroid，BR）、脱落酸（abscisic acid，ABA）

和乙烯（ethylene，ET）在调节水稻-病毒互作中的

作用。

1.1 不同类型激素介导的抗病毒免疫反应

1.1.1 SA介导的抗病毒免疫反应

SA作为酚类植物激素中的一种，广泛参与植物

的生理过程，如产热、开花、植物防御信号以及系统

获得性抗性（systemic acquired resistance，SAR）等

（Vlot et al.，2009）。早期研究显示，SA与植物抗病

毒有关，因此大家一直专注于其在植物-病毒互作

中的作用（Palukaitis et al.，2017）。SA 在植物对病

毒的基础抗性中发挥着重要作用。超敏反应（hy‐

persensitive induced reaction，HIR）基因 3（HIR3）是

超敏反应的关键基因，Li et al.（2019）研究发现该基

因能通过病害易感性增强（enhanced disease suscep‐

tibility，EDS）基因 1（EDS1）介导的 SA 信号转导途

径促进水稻对RSV的基础抗性。近期有关SA参与

抗病毒的研究发现，如水稻 STV11 抗性等位基因

STV11-R 编码的磺基转移酶（sulfotransferase 1，Os‐

SOT1）催化 SA 转化为磺化 SA（sulphonated SA，

SSA），从而增强水稻对 RSV 的抗性（Wang et al.，

2014）。然而，SA介导寄主对RSV抗性的详细机制

仍有待进一步研究。此外，Huang et al.（2018）研究

表明外源喷施 SA 能显著提高水稻对 RBSDV 侵染

的抗性，经SA处理后发病植株的症状减轻，其发病

率及病毒含量明显降低。

1.1.2 JA介导的抗病毒免疫反应

JA及其代谢产物都被统称为 JAs，是重要的脂

质衍生调节剂，在植物防御和生长发育过程中发挥

着重要作用（Wasternack & Hause，2013；李永华等，

2021）。近期有关于 JA在植物-病毒相互作用中如

何发挥功能的相关报道，He et al.（2017）和 Yang et

al.（2020）对 JA与RSV的互作进行了较为全面的研

究，发现 JA信号和RNA沉默协同增强了水稻抗病

毒防御能力。RSV外壳蛋白（coat protein，CP）会触

发 JA 的积累，进而上调 JA 途径转录因子（R2R3-

type MYB transcription factor gene，JAMYB）的表达

以及诱导茉莉酸转录抑制蛋白 6（rice jasmonate-

zim-domain protein 6，JAZ6）的泛素化降解，从而释

放 JAMYB。在 JA信号的下游反应中，转录因子 JA‐

MYB直接结合AGO18基因的启动子，从而转录激

活 AGO18 的表达。过量的 AGO18 可以结合微小

RNA168（microRNA168，miR168），从而增加 AGO1

的表达，来增强水稻抗病毒能力（Yang et al.，2020）。

然而，关于CP蛋白如何激活寄主的 JA信号途径目

前尚不清楚。Han et al.（2020）研究同样表明 RSV

CP可以激活 JA途径，从而增强水稻对RSV的防御，
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但同时表达CP的转基因水稻会吸引更多的灰飞虱

Laodelphax striatellus 取食，从而促进 RSV 的传播，

这是关于 JA在RSV、寄主和介体昆虫三者相互作用

中的首次报道。

在长期的协同进化过程中，病毒为了逃脱植物

的防御反应，也向着自身有利的方向不断进化，编码

一系列的致病因子与宿主植物相互作用，最终抑制

植物防御反应来增强病毒自身的致病性以及完成自

身生命周期所需的生命活动。最新研究发现，SRB‐

SDV 的 SP8 蛋白、RSV 的 P2 蛋白以及 RSMV 的

M 蛋白是一类具有抑制转录活性的转录抑制子，它

们都能与 JA信号途径的关键成分水稻中间介体 25

（rice mediator 25，OsMED25）、茉莉酸转录抑制蛋白

（rice jasmonate-zim-domain protein，OsJAZ）、茉莉酸

bHLH转录因子 2（rice JA-inducible basic helix-loop-

helix transcriptional factor 2，OsMYC2）和茉莉酸

bHLH转录因子 3（rice JA-inducible basic helix-loop-

helix transcriptional factor 3，OsMYC3）相互作用。

这些转录抑制因子通过直接干扰 OsMED25-Os‐

MYC 复合物，抑制 OsMYC2 和 OsMYC3 的转录激

活功能，然后与OsJAZ蛋白结合，共同减弱 JA途径，

从而促进病毒侵染（Li LL et al.，2021）。该研究为

病毒致病性与宿主防御之间的相互作用提供了新的

科研视角。另外，研究表明 RBSDV 编码的病毒蛋

白 P5-1 通过与水稻 COP9 信号小体亚基 5a（rice

COP9 signalosome complex subunit 5a，OsCSN5A）

相互作用阻碍了 COP9 信号复合体（COP9 signalo‐

some，CSN）介导的水稻泛素类蛋白1（rice cullin ho‐

mologue 1，OsCUL1）的羟基化和去羟基化，导致

SCF-COI1 复合物（Skp1/Cullin1/F-box/COI1，SCF-

COI1）的完整性受损，并抑制SCF复合体E3连接酶

的泛素化活性，从而抑制 JA响应途径，增强RBSDV

的侵染（He L et al.，2020）。

1.1.3 生长素介导的抗病毒免疫反应

生长素作为一类重要的植物生长类激素，不但

调控植物生长发育而且在植物与病原物互作中扮演

着重要角色（Benjamins & Scheres，2008），尤其是近

年来很多报道表明生长素信号途径在植物-病毒互

作中发挥着重要功能。在生长素途径与RBSDV互

作研究中，发现生长素途径一方面通过激活 JA 途

径，另一方面通过正调控水稻活性氧爆发氧化酶

（rice respiratory burst oxidase homolog，OsRboh）介

导的活性氧积累进而防御病毒的侵染（Zhang et al.，

2019a）。目前关于生长素转录因子（rice auxin re‐

sponse factor，OsARF）在水稻抗RDV侵染中的作用

有详细报道。Qin et al.（2020）研究发现生长素处理

会显著降低 Aux/IAA 蛋白 10（rice Aux/IAA tran‐

scription factor gene 10，OsIAA10）的含量，从而释放

OsARF，激活下游的抗病毒免疫反应。值得注意的

是，水稻 25 个 OsARF 对病毒防御的调节作用多种

多样，如生长素转录因子12（rice auxin response fac‐

tor 12，OsARF12）及生长素转录因子6（rice auxin re‐

sponse factor 6，OsARF6）缺失突变体水稻对RDV侵

染的抗性降低，然而生长素转录因子 11（rice auxin

response factor 11，OsARF11）缺失突变体对RDV侵

染 的 抗 性 增 强 ，表 明 OsARF11、OsARF12 及

OsARF16调控水稻抗病毒能力存在差异。

近期研究发现植物 RNA 病毒通过自身的病毒

蛋白干扰生长素信号途径是一种常见的病毒致病策

略。例如，RDV 编码的 P2 蛋白与 Aux/IAA 蛋白

OsIAA10 互作后，会稳定 OsIAA10 蛋白，从而抑制

植物生长素信号转导途径。因此，RDV侵染的水稻

植株表现出典型的矮化、分蘖增多等RDV症状（Jin

et al.，2016）。除此以外，SRBSDV的SP8蛋白、RSV

的P2蛋白以及RSMV的M蛋白能够靶向生长素转

录因子 17（rice auxin response factor 17，OsARF17），

进一步试验证实 SP8 蛋白通过干扰 OsARF17 的二

聚体化作用，P2 蛋白通过直接干扰 OsARF17 的

DNA 结合能力，进而影响 OsARF17 的转录激活功

能，M蛋白也能够通过互作直接抑制OsARF17的转

录激活功能。OsARF17 在植物防御病毒侵染中发

挥正调控作用（Zhang et al.，2020），上述研究表明虽

然不同类型病毒蛋白与OsARF17互作的作用方式

不同，但都是通过影响OsARF17的功能去削弱其介

导的抗病毒防卫反应，从而有利于病毒的侵染。

1.1.4 GA介导的抗病毒免疫反应

GA 途径在农业上具有重要意义，研究该途径

有助于更好地推进绿色革命进程。GA是由 4个异

戊二烯组成的二萜类物质，能够调控植物生理发育

各个方面，前期对其在植物-病毒互作中的功能知

之甚少（Yamaguchi，2008）。目前有关水稻-病毒互

作的研究显示，RDV 侵染会降低水稻中 GA1的含

量，并且可以通过外源喷施GA3来缓解症状的发生。

进一步研究表明，RDV 编码的 P2 蛋白与贝壳杉烯

氧化酶相互作用，减少水稻抗毒素的生物合成，从而

更有利于病毒的侵染复制（Zhu et al.，2005）。除此

之外，RBSDV 编码的 P7-2 蛋白可以与水稻赤霉素

信号通路的受体 2（gibberellin insensitive dwarf 2，
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GID2）互作（Tao et al.，2017）。RBSDV侵染后，水稻

体内 GA 的含量会显著降低（Huang et al.，2018）。

上述研究表明GA在RBSDV侵染过程中发挥着重

要作用。

1.1.5 ABA-ET介导的抗病毒免疫反应

ET作为三大经典防御激素之一，在植物发育阶

段发挥着重要作用，例如衰老以及对抗坏死型病原

菌（Zhao et al.，2017）。目前，关于ET参与植物-病
毒互作的研究较少。Zhao et al.（2017）研究发现

RDV 编码的 Pns11 蛋白与水稻 S-腺苷-L-蛋氨酸合

酶（S-adenosyl-L-methionine synthetase，SAMS1）（乙

烯合成途径的关键组成部分）互作，增强了SAMS的

酶活性，从而促进ET的积累，有利于病毒侵染，上述

研究结果揭示了一种 ET 与病毒互作的新机制，即

RDV的病毒蛋白能操纵乙烯的生物合成途径，从而

促进病毒自身的侵染。

ABA是一种能抑制植物生长的激素，能促使叶

片脱落、芽休眠以及块茎形成。与 SA、JA和ET等

植物激素相比较，ABA在植物先天免疫中发挥着多

方面的作用。ABA在植物免疫中的作用可分为2个

阶段，在第1阶段侵染初期，ABA通过诱导气孔关闭

和胼胝质沉积，调控植物防御能力；在第2阶段侵染

后期，通过拮抗SA或 JA信号途径，减弱植物的免疫

（Ton et al.，2009）。研究结果显示，ABA参与水稻对

病毒的防御反应，RBSDV侵染后，ABA途径被显著

激活。ABA途径能够抑制 JA途径，并在水稻抵抗

RBSDV 侵染过程中发挥负调控作用（Xie et al.，

2018），首次证明了脱落酸途径负向调控水稻抗病毒

能力。

1.2 激素交叉互作介导的抗病毒免疫反应

1.2.1 JA-BR介导的抗病毒免疫反应

BR是植物内源合成的一类重要的生长促进型

甾醇类激素，是植物重要的生长类激素（Yang et al.，

2011）。BR和 JA信号途径的交叉互作在水稻抗病

毒免疫途径中扮演着重要角色。He et al.（2017）前

期研究发现，JA和BR在RBSDV侵染水稻过程中发

挥不同功能，其中，JA途径在病毒侵染中发挥抗病

作用，而BR途径发挥负调控作用，JA途径诱导的水

稻抗病性能抑制BR途径诱导的水稻易感性，然而

其作用机制尚不清楚。近期，He YQ et al.（2020）进

一步明确了BR途径与 JA途径互作的机制，揭示了

BR 信号途径抑制子糖原合成激酶 3 同源物（rice

glycogen synthase kinase3-like kinase，OsGSK2）通过

与茉莉酸转录抑制蛋白 4（rice jasmonate-zim-do‐

main protein 4，OsJAZ4）互作激活 JA途径从而提高

植物抗病性的分子机制。BR信号转导途径的重要

抑制子OsGSK2不但能够抑制BR途径介导的病毒

侵染敏感性，而且能与OsJAZ4互作，促使OsJAZ4-

OsJAZ11 复合体解离，游离的 OsJAZ11 和 OsJAZ4

通过 26S 蛋白酶降解，从而激活 JA 应答以及 JA 途

径介导的水稻抗病毒防卫反应（图1）。那么，BR途

径是如何促进病毒侵染的呢？Zhang et al.（2019b）

研究发现，BR途径一方面通过抑制 JA及SA两大植

物防御激素，另一方面通过转录抑制过氧化物酶

（peroxidases，OsPrx）介导的活性氧积累，负调控水

稻防御病毒侵染。上述研究为了解 JA和BR相互拮

抗调控水稻免疫RBSDV的分子机理提供了一个较

清晰的认识。

那么病毒是如何进行反防御策略的呢？Hu et

al.（2020）研究表明RSV可以通过劫持BR信号通路

来抑制 JA 介导的抗性反应，RSV 侵染会显着抑制

BR信号通路，从而促进抑制子OsGSK2的积累，过

量的OsGSK2与OsMYC2互作并磷酸化OsMYC2，

最终导致 OsMYC2 的泛素化降解，从而减弱 JA 介

导的对RSV侵染的抗性。表明BR介导的对RSV的

抗性需要 JA信号途径的激活，该研究对了解激素交

叉互作在RSV侵染中的作用具有重要意义。

1.2.2 生长素-GA介导的抗病毒免疫反应

生长素和GA的功能在植物生长发育的很多方

面有着重叠交叉，主要集中在细胞分裂和分化等过

程（Fu & Harberd，2003）。Zhu et al.（2005）对GA和

生长素信号在植物免疫中的作用进行研究，发现外

源GA3处理能恢复RDV侵染后引起的矮化表型，但

生长素处理不能恢复；GA3处理能恢复RDV侵染后

引起的生长发育缺陷，但并不影响病毒积累量。目

前，关于RDV侵染后GA和生长素之间的相互机理

尚不清楚。上述研究表明植物激素 JA、ABA、BR以

及生长素等信号途径间的交叉互作在水稻病毒侵染

过程中发挥着重要作用（图1）。

2 自噬在水稻-病毒互作中的作用机制

2.1 植物细胞自噬

植物在整个生存过程中会不断遭遇环境因素以

及病虫害等非生物及生物胁迫，细胞内完整的蛋白

降解机制对维持细胞的稳态具有重要意义。植物体

内主要存在2条蛋白降解途径，一条途径是26蛋白

酶体途径，另外一条途径是细胞自噬途径，它能对细

胞内功能异常的细胞组分进行大批量降解（Klion‐
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sky & Emr，2000；Liu & Bassham，2021）。细胞自噬

是真核生物体内保守的对细胞内物质进行周转的重

要机制，该机制通过溶酶体途径介导细胞质成分和

受损细胞器的降解并得以循环利用。根据细胞内底

物运送的方式不同，自噬主要分为微自噬、巨自噬和

分子伴侣介导的自噬（chaperone-mediated autopha‐

gy，CMA）3 种方式（Klionsky，2005）。微自噬是指

通过溶酶体膜或液泡膜内陷吞噬胞浆成分的一种方

式；巨自噬是主要的一种类型，即形成自噬小泡；

CMA是指通过一些分子伴侣溶酶体膜受体帮助未

折叠的蛋白进入到溶酶体中去降解（Crotzer &

Blum，2005；Klionsky，2005）。

JA-Ile：茉莉酸-异亮氨酸；BR：油菜素甾醇；ABA：脱落酸；Auxin：生长素；椭圆形区域内代表激素信号途径间的交

叉互作在水稻病毒侵染过程中的作用。JA-Ile: Jasmonic acid-isoleucine; BR: brassinosteroids; ABA: abscisic acid; Aux‐

in: auxin; the oval region represents the cross-interaction between different phytohormone signaling pathways in rice antivi‐

ral responses.

图1 植物激素信号途径交叉互作调控水稻病毒的侵染

Fig. 1 The cross-interactions of phytohormones in signaling pathways regulating rice virus

作为真核生物保守的蛋白降解机制，有关自噬

的研究越来越广泛。细胞自噬主要是对营养匮乏的

反应，随后也发现植物的免疫反应、环境胁迫等也会

诱导细胞自噬（Liu et al.，2009）。细胞自噬过程通

常分为 3个阶段，第 1阶段细胞接受自噬诱导信号

后，在胞质的某处形成一个小的类似脂质体样的双

膜结构，被称为吞噬小泡；第2阶段吞噬小泡不断延

伸，形成自噬体；第3阶段自噬体与溶酶体融合形成

自溶酶体（Levine & Kroemer，2008）。自噬相关基

因（autophagy-related gene，ATG）是参与自噬形成和

调控的关键基因。研究比较清楚的是丝氨酸/苏氨

酸蛋白激酶（target of rapamycin，TOR）途径，该途径

通过 ATG1-ATG13-ATG17 复合体来调控自噬。自

噬相关蛋白 8（autophagy-related protein 8，ATG8）是

自噬体形成的核心组分，ATG8 参与非选择性和选

择性细胞自噬，而泛素类蛋白 12（autophagy-related

protein 12，ATG12）主要参与选择性细胞自噬（Ka‐

beya et al.，2005）。

2.2 自噬在水稻病毒侵染中的作用

植物依靠强大的免疫系统来抵御病原物侵染，

越来越多的证据表明自噬在植物防御病毒侵染过程

中发挥着重要作用（Chiramel et al.，2013；Jackson，

2015；Yang et al.，2020）。近年来已发现多种 DNA

病毒和正义链RNA病毒编码的蛋白与自噬关键蛋

白互作并受到自噬的调控。近期有关RSV与自噬

的研究鉴定出一些新的寄主因子，可以参与自噬途

径。研究发现作为RSV的沉默抑制子P3，RSV侵染

后植物体内会有大量的P3蛋白。笔者鉴定到一种
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新的选择性自噬受体与P3蛋白以及自噬途径关键

蛋白ATG8互作，将P3携带到自噬体中介导P3的自

噬降解，从而抑制 RSV 的侵染（Jiang et al.，2021）。

上述研究不但鉴定出一个新的自噬受体，还为自噬

参与抵抗负义链 RNA 病毒侵染提供了首个证据。

Zhang et al.（2021）最新研究发现，在正常条件下，真

核翻译起始因子（eukaryotic initiation factor 4A，

eIF4A）通过干扰自噬相关蛋白 5（autophagy-related

protein 5，ATG5）与 ATG12 的互作抑制细胞自噬；

RSV 侵染后，病毒来源的小 RNA（virus-derived

small interfering RNAs，vsiRNA）会降解 eIF4A，从而

释放ATG5激活自噬，促进P3的降解。该研究结果

揭示了一种新机制，即细胞自噬的负调控因子可

以被病毒来源的小干扰 RNA（small interfering

RNA，siRNA）降解，从而诱导自噬，抑制病毒侵染

（表 1）。

表1 水稻中自噬介导的抗水稻条纹病毒免疫

Table 1 Autophagy-mediated antiviral (rice strip virus) immune responses in rice

靶标的病毒蛋白

Viral factor targeted

NS3

NSvc4

涉及的寄主因子

Host factor(s) involved

P3IP

eIF4A/ATG5

对寄主病毒相互作用的影响

Effect(s) on host-pathogen interactions

P3IP与P3以及自噬途径关键蛋白ATG8互作，将P3携带到自

噬体中介导P3的自噬降解，从而抑制RSV的侵染

P3IP interacts with P3 and ATG8, a key protein in the autophagy

pathway, and carries P3 to the autophagosome to mediate the au‐

tophagy degradation of P3, thus inhibit RSV infection

正常条件下，eIF4A通过干扰ATG5与ATG12的互作抑制细胞

自噬；RSV侵染后，vsiRNA会降解 eIF4A，从而释放ATG5激活

自噬，促进P3的自噬降解，抑制RSV的侵染

Under normal conditions, eIF4A suppresses autophagy by inter‐

acting with ATG5. Upon RSV infection, eIF4A mRNA is targeted

by vsiRNAs for cleavage. Thereby, ATG5 is released to activate

autophagy, which inhibits RSV infection by degrading p3 protein

参考文献

Reference

Jiang et al., 2021

Zhang et al., 2021

有趣的是，病毒蛋白不仅仅会被自噬降解，还可

以进行反防御劫持寄主的自噬反应。最近研究发现

RSV 侵染会诱导非折叠蛋白反应（unfolded protein

response，UPR）。UPR 在 RSV 侵染中扮演双重角

色，一方面UPR会激活细胞自噬，使RSV编码的运

动蛋白 pc4 被降解；另一方面，UPR 会激活烟草

remorin蛋白（tobacco remorin protein，NbMIP1）的表

达，NbMIP1 通过与 pc4 互作，保护 pc4 不被自噬降

解，并且两者的结合有助于 RSV 的细胞间运动（Li

CY et al.，2021）。研究表明RSV与宿主植物之间存

在一个“军备竞赛”。Fu et al.（2018）研究也表明，

RSV 可以利用寄主的蛋白水解机制来调节寄主防

御相关蛋白的表达以有利于自身侵染。Remorin蛋

白是构成质膜和胞间连丝的主要成分，可以有效抑

制RSV的细胞间运动。最新研究显示，RSV的 pc4

可以干扰 remorin蛋白的S-酰化，并通过自噬途径诱

导其降解，促进RSV的细胞间运动（表2）。

3 展望

本文主要从植物激素以及细胞自噬2方面总结

了当前水稻与病毒互作方面的研究工作。深入了解

水稻病毒致病机制以及寄主抗性途径，有助于后续

开发有效的病害防控手段提供理论基础。尤其是近

年来，随着生命科学的飞速发展和基因组测序技术

的进步，水稻中的抗性基因被逐步鉴定，很多新的抗

病毒机制被发现，但仍有一些基本问题未得到解

答。在不久的将来以下领域是值得特别关注的。第

一，水稻中的许多抗病毒基因已经定位在基因组区

间内，如何在不影响现有品种的主要农艺性状的情

况下，将新的抗性基因转入水稻中，是很有挑战性的

工作。第二，越来越多的植物RNA病毒的反向遗传

学系统正在丰富研究学者对病毒-寄主相互作用的

理解，发现部分基因对不同类型水稻病毒具有广谱

抗性，如何利用它们的关系开发防控病毒病的方法，

值得重视。第三，植物激素互作网络是极其复杂的，

当前的研究主要集中在不同类型的植物激素如何调

控水稻病毒方面（Zhao & Yi，2021）。未来几年更多

的研究应该集中在植物激素在水稻-病毒互作中的

作用以及不同激素途径之间的交叉互作对病毒的影

响，从植物激素调控的抗病途径为方向去防治水稻
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病毒病。第四，水稻病毒不能通过种子传播给后代，

那么水稻种子中是否存在某种抗病毒机制类似于植

物干细胞决定基因介导的抗病毒免疫（Wang et al.，

2021），这还有待于未来研究探索。

表2 水稻条纹病毒调控自噬

Table 2 Autophagy is manipulated by rice strip virus

病毒蛋白

Viral protein

NSvc4

靶标的寄主因子

Host factor(s) involved

NbMIP1/OsDjA5

NbREM1

对寄主病毒相互作用的影响

Effect(s) on host-pathogen interactions

RSV侵染后，未折叠蛋白反应会激活NbMIP1/OsDjA5的

表达。pc4与NbMIP1/OsDjA5互作，保护pc4不被自噬降

解，并且有助于RSV的细胞间运动

Upon RSV infection, the unfolded protein response acti‐

vates the expression of NbMIP1 and OsDjA5. pc4 interacts

with NbMIP1 and OsDjA5 to protect itself from autophagic

degradation and help RSV cell-to-cell movement

RSV pc4可以干扰 remorin的S-酰化，并通过自噬途径诱

导其降解，促进RSV的细胞间运动

RSV can interfere with the S-acylation of remorin, and in‐

duce its degradation through the autophagy pathway to pro‐

mote RSV cell-to-cell movement

参考文献

Reference

Li CY et al., 2021

Fu et al., 2018

植物病虫害造成农作物减产，是世界各国农业

生产中的主要威胁。为控制农业病虫害，我国每年

的农药使用对生态环境和人民健康造成很大压力。

培育抗病虫品种是农作物抗病虫绿色防控的重要手

段，如何从遗传学角度进行深入验证是未来研究的

一个重要内容；如何挖掘抗病基因和培育抗病品种

以及推广应用更是未来水稻病毒病害研究的终极

目标。
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