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在目前公认的34个植物病毒组中，有25个病毒组的 病毒能在 寄主植物 中产生内含 

体。能否产生内含体及内含体的形态结构是病毒组的主要特征之一 [】 。植物病毒内含体 

最早由stcerc williamst ’于1953年在感染烟草花叶病毒 (TMV)的烟草叶片中观察到， 

呈晶板状 (Crysta!lin e plates)。以后人们渐渐认识到内台体 与病毒 病害 密切相关， 

但从发现至今近40年内，对内台体的产生及其功能仍不很清楚。 

马铃薯Y病毒组的所有成员侵入寄主植物后在寄主细胞质内能产生 形态结构特殊的 

风轮状内含体[j ，这是马铃薯Y病毒组有别于其它 植物病毒组的最主要的特征之一。马 

铃薯Y病毒组是最大的一个植物病毒组， 已有55个 明确成员⋯和98个可能成员 ，，在经 

济上非常重要。按照传毒介体种类，马铃薯Y病毒组暂分为 4个亚组，即蚜虫传亚组、 

螨传亚组、粉虱传亚组和真菌传亚组。最近，根据传播介体、病毒粒子形态和组分、核 

酸组分及血清学关系等特点，建议将真菌传亚组的大麦黄花叶 病毒 (BaYMV)、小 麦 

黄花叶病毒 (WYMV)、小麦梭条斑花叶病毒 (WSSMV)、燕麦花叶病毒 (OMV)、 

水稻坏死花叶病毒 (RNMV)等 5个成员从马铃薯Y病毒组中划分出来，新成立大麦黄 

花叶病毒组 “)，这个组的所有成员也都能在寄主细胞质内产生风轮状内台体 ” ， 

这个组的病毒 能引起禾谷类作物重要的病毒病害。 

植物风轮状内含体最早由Crera or等报道⋯ ， 他们在水仙黄 条病毒 (NYSV)侵 染 

的水仙叶片细胞内发现这一特殊结 构， 不久Rubio—Huertos等” ’和Matsui等””“ 在烟 

本文于1992年 1月聃日收到， 8月l0日修回 
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草蚀纹病毒 (TEV)侵染的烟草细胞内发现有风轮状内 含体。在 各种植 物病毒内含体 

中，风轮状内含体的意义最大，研究也最多。 

一

， 风轮状内含体形态结构夏种类 

Crem er等 观察了一系列超薄切片后认为 风轮状内含体是膜状的，结构如垫子， 

外廓不规则并逐渐变化。这种内含体的超微结构是有多种构造，分别 由一个轴心及从轴 

心放射状伸出来的弯曲的臂组成。在二维空间内观察到的形态结构有 “稠密带” (den— 

se bands)、 “卷状体” (curled inclusions)、 风轮体，(pinwheels)、 “束状体” 

(bundtes)、 “层片集结体” (1aininated inclusions)、 “环 状 体 (circular 

inclusions)’在三维空间内观察到的形态结构有 “板状体 (plate—like inclusions)、 

“管 状 体” (tube s)、 “卷 简 体 ” (scrolIs)、 “柱状体” (cylindrical inclu— 

si ons)、 “片状体” (Iamellar inclusions)。 最常用的形态结构术语是 “柱状体 、 

“风轮状体”、 “卷简体”和 “层片集结体” 。 

细胞质内含体大量存在于感病寄主的叶肉细胞中，在表皮细胞及木质部薄壁细胞 中 

也有。柱状体较为常见，存在于细胞质膜附近或细胞核周围。 柱状体的 纵切面 为束状 

体，横切面为风轮体。大麦黄花叶病毒 tt；3 小麦 黄花叶病毒和 (或 )小麦棱条斑花叶 

病毒 ”的风轮体在发病初期较小，直径约0．4 m，中心轴多为闭合的，每个 风轮 体约 

有 5— 8个呈辐射状伸展较直的臂。到发病 暗期， 风轮体个体增大，直径达到约1 m， 

数量增加，常成群出现，中心轴开放的风轮体增多，臂数减少，大多为 2— 4个，臂弯 

曲度明显加大，呈半 圆形。同～群内的各风轮体较靠拢，常平行排列 ，有时甚至缠绕一 

起，而相邻群的风轮体常垂直或成一定角度排列。 。 

马铃薯Y病毒组的不同成员产生的风轮体形态差 异很大。Edwards Oil根据内 含体的 

形态将这一病毒组分成 4个亚组⋯“ ，能产生 风轮状 体和卷筒体的病毒属亚组 I I产 

生风轮状体和长板状体的属亚组 ⅡI产生风轮状体、卷简体和长板状体的属亚组 Ⅲ’产 

生风轮状体，卷简体和短弯板状体的属亚组Ⅳ。卷筒体和板状体是由风轮状体弯曲的臂 

变形或合并而成。虽然风轮状内含体的形态有助于识 别马铃薯Y病毒组的成员，但根据 

内含体形态对马铃薯Y病毒组的成员进行亚组的系统分类 不很可靠。例如，有些马铃薯 

Y病毒组成员间有血清学关系，但依~Edwardsoil的分类标 准分在不同的亚组，而且有 

时也很难仅从形态上区分它们 ”’ 】。另外，若根据内含体形态， 有些病毒 的不同株系 

会被划分为Edwardson的不 同亚组 ” 】。因此现在不常采用 Edwardson的分类方法。但 

是风轮状内含体的特殊结构对于诊断马铃薯Y病毒组 和大麦黄花叶病毒组成员侵染引起 

的植物病毒病害有很大帮助。 

=、风艳状内含体的产生 

最初人们不 明白风轮状内含体究竟是植物对病毒侵染后的反应产物，还是病毒 自身 

的产物，或者是病毒粒子本身。近来人们才认识到细胞质风轮状内含体的产生是由病毒 

基因组编码产生的，因此 (1)只有马铃薯Y病毒组和大麦黄花叶病毒组的成员能产生 

风轮状内含体，(2)同一种病毒在不 同科、不同种的寄主植物内产生同一 形态特征、具 
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有相同抗原性的风轮状内含体，不 同病毒 在同一寄 主内产 生不同形 态的风轮 状内含 

体””’(3)同一病毒在寄主植物和介体真菌中产 生同一形态特征的风轮状内含体tgt]’ 

(4)风轮状 内含体蛋白在血清学上与病毒外壳蛋白无关 ”” ，(5)马铃薯Y病毒 组 成 

员的核酸体外转入兔——网状细胞后在转移产物内能检测到风轮 状 内 含体蛋白Clt]~现 

代分子遗传学的发展进一步证明风轮状内含体 由病毒基因组控制。例如已知大麦黄花叶 

病毒的RNA 1控制风轮状内含体产生 】。 

关于风轮状内含体的起源及产生一直为人们所感兴趣。起初人们发现风轮状内含体 

与植物细胞的膜系统 有关，这 些膜系 统包括 细胞质膜和 内质网 ” 。 Hopper和 

Wise s e(t 0]观察小麦棱条斑花叶病毒侵八小麦叶片 细胞后 ，风轮体在细胞双层膜表面形 

成。LaWS on等观察到细胞质膜是甘薯叶 片受甘薯褐裂病毒 (SPRCV)侵 染后风轮体的 

产生部位，一些风轮体的开放轴心常整齐 地排列在细胞质膜 上 “ 。 Andr eWg̈  发现 

烟草感染TEV后，在根尖组织细胞质膜周围存在风轮状内含体，后期风轮体游离于细胞 

质中，臂数增加，长度增长，有的臂脱落并合并， 而且出现开放轴心。Murphy等CIZ]用 

烟脉斑驳病毒 (TVMV)接种烟草原生质体， 然后观察原生质体的超薄切片，发现束校 

体与原生质膜连结在一起，风轮状体常远离原生质膜，有时风轮状体与核糖体和内质网 

非常靠近。Baunoeh等 用烟草蚀纹病毒接种烟草后电镜检查发现内含体开始以束状体 

的形式与胞间联丝 附近的细胞质膜相联系，侵染后期以风轮状体存在于细胞质内。在感 

染大麦黄花叶病毒、小麦黄花叶病毒和小麦梭条斑花叶病毒的叶片内也发现内含体开始 

形成于细胞质膜或其附近的内质网上 “ 。由此可见细胞质膜是 风轮状内 含体的形成 

部位。 

关于风轮状内含体的产生时间，Goffinet等报道 烟草叶肉原生质体接种马铃薯Y病 

毒 (PYV)48小时后，在超薄切片中可 观察到柱状体 “。 Murphy等 it]报 道烟 草叶肉 

原生质体接种烟草脉斑驳病毒15—3叫、时后在超薄切片中可观察到束状体和风轮状体， 

其柱状体蛋白抗血清用免疫金赖粒成垒联A蛋白标记，然 后处理超薄切片，发现烟草叶 

肉原生质体接种病毒 1叫、时后就有柱状体蛋白。可见风 轮状内含体在病毒侵入寄主后不 

久就开始形成。 

三、风轮状内含体的提纯和免疫分析 

迄今 已有许多风轮状内含体的提纯方法 ”“ 。目前 大多数提纯方法最后 步骤多 

采用蔗糖密度梯度离心，但这一方法很难将风轮体分离成一条区带，因为风轮体大小不 

一 致Its]~据报道在提纯后期降低有机溶剂用量， 并在蔗糖‘酒石酸钾密度下进行等密度 

离心，可分离到一条单一的等密度区带C s 0]~一般来 说病毒产量高， 则风轮状内含体产 

量也高，通常100克新鲜病组织提取的内含体产量为 2—4O毫克，内含 体产量 的多少取 

决于寄主和病毒，有些病毒提纯内含体的产量比病毒粒体的产量还高 

提纯的风轮体用SDS—PAGE分析表明不同病毒 的风轮体蛋白分子量不同，这正如不 

同病毒外壳蛋白分子量不同一样⋯】，因为它们都是各 自病毒核酸编码 的蛋白。 所有马 

铃薯Y病毒组成员和大麦黄花叶病毒组成员产生的风轮状内含体蛋白分子量大约都在65 
-- 75kd之间，大约是病毒外壳蛋白分子量 (32—40kd)的 2倍 ” 。 
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可 用风轮状内含体的抗血清分析病毒与其内含体之间的关系及分祈内含体的产生， 

也可用来分祈 马铃薯Y病毒组 各成员的内含 体之间的关系 ““”“”。有 些马铃薯Y病 

毒的风轮状内含体之间有血清学 关系C”】，但大多数没有血清学关系 。人们发现大多 

数病毒风轮状内含体蛋白与病毒外壳蛋白及 寄主植物 蛋白之间无血清学关系”“’ 。但 

Langenberg 发现小麦线条花叶病 毒 (WSMV)和小麦棱条斑花 叶病毒的外壳蛋白与 

它们的风轮状内含体蛋白关其抗血清有一定联系，这种病毒外壳蛋白与风轮状内含体特 

异性的结合，在病毒通 过细胞 质膜 的胞间 运输有 一定 作用。 Langenbergt“ 还发现 

WSMV的风轮扶内含体能被大 麦条纹花叶病 毒 (BSMV)~lWSMV的抗血请标记，这表 

明BSMV及WSMV与WSMV的风轮状内含体有某种联系。 

四、风轮状内含体的功能 

由于对风轮状内含体的功能缺少研究，人们至今仍无全面的认识。根据观察到的一 

些现象 ，推断凤轮状内含体的功能主要有两个。 

(1)在病毒从细胞到细胞的运输上的作用。风轮状内含体常出现在细胞质膜附近， 

并常与细胞质膜相连，而且风轮状内含体上常吸附有病毒粒体”””】，因此风轮状内含体 

在运输病毒 上起作用。但在胞间联丝内并未找到风轮状内含体蛋白，也未找 到 外 壳 蛋 

白，因此可能病毒以核酸形式在胞间连丝内运输C” 。LangenbergC“ 发现 WSMV的风轮 

状内含体除了与WSMV有联系外还能吸附BSMV，因此他推测风轮状内含体除了运 输自 

身的病毒粒体外，还可能运输另外一些马铃薯Y病毒组和大麦黄花叶病毒组 的成员，甚 

至运输一些完全没有亲缘关系的病毒粒体。 

(2)在病毒复制上的作用。最近研究发现风轮状内含体蛋白的氨基酸顺序和参与病 

毒复制的蛋白的氨基酸顺序具有同源性，尤其是与蜗牛酶相关蛋白具有同源性 。 

最近，Reinke等 ”采用原位定位杂交技术和 胶体金 免疫电镜技术研究花椰菜花叶 

病毒 (CaMV)和烟草花叶病毒 (TMV)的基因 产物与寄主植物的关系，发现寄主植物 

体内的蛋白泛激素 (ubiquitln，一种参与细胞蛋白质水解的关键物质 )与CaMV和TMV 

的内含体联结在一起，而病毒负链RNA(病毒复制的关键成分 )并不存在于内含体上。 

他们认为CaMV、TMV内含体是降解蛋白质的场所，并不参与病毒核酸的复制。他们甚 

至推断CaMV、TMV内含体是寄主细胞受病毒侵染后产生保 护作用 的场所。 Gaspar等 

也发现泛激素与TMV的内含体联结在一起。他们对这些内含体 (虽然 不是 风轮状内 

含体 )功能的新发现、新观点对于进一步正确了解 内含体的功能有一定的促进作用 

五、晨望 

国际上6O一70年代对植物病毒 内含体的形态结构研究较多，但对内含体的产生及功 

能还不很清楚。风轮状内含体蛋白是由病毒基因组编码的，然而有人在无病毒的植物细 

胞中也发现有类似风轮状内含体的结构，并认为这些结构是植物组织对特殊培养条件的 

反应产物⋯ 。这些结构不是病 毒编 码产生的风轮状内含体，但这些现象使人们更有 

兴趣研究风轮状内含体的产生与功能 。 

许多马铃薯Y病毒组蚜虫传、粉虱传和螨传亚组 的成员，在植物体内都能找到风轮 

维普资讯 http://www.cqvip.com 

http://www.cqvip.com


第 2期 王卉等；植物的风轮袄内含体 l23 

状内含体，但在传毒介体内尚未发现有内含体。随着研究技术的改进，可能从介体发现 

一 些能在其上增殖的病毒的内舍体。目前已在真菌介体内已找到了大麦和性花叶病毒的 

风轮状内含体⋯ 。随着研究的深入，传毒介体内风 轮状内台 体的产生及其功能将会引 

起人们的兴趣，对风轮状 内含体也将会有全面、正确的认识。 

免疫电镜技术的不断改进和分子生物学的迅速发展 ，例如通过构建病毒核酸的风轮 

状内台体基因突变体，人们已能从现象到本质研究风轮状内含体的产生时间，部位、功 

能及其与病毒的关系，最终人们将会真正认识内含体在病毒作为病原 物引起植物病毒病 

中的作用。 
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