
弹状病毒科（Rhabdoviridae）病毒是一类具有广泛宿主的负

链RNA病毒，其颗粒呈现子弹状或棒状（图1）。其中狂犬病病

毒（Rabies virus）最为人熟知，能引起人或其他温血动物的狂犬

病，病死率几乎为100%［1］。2003年，印度那格浦尔市附近的一

个村庄暴发了儿童急性脑炎疫情，329例患病，183例死亡。病

原学分析发现该疫情是由金迪普拉病毒（Chandipura virus）的弹

状病毒引起［2］。另外，弹状病毒还能引起家畜多种急性传染病

（如牛流行热，ephemeral fever），以及鱼类和多种农作物的感染

性疾病［3］。现就弹状病毒的最新分类关系、各个属病毒的基本

特点及其与宿主间的关系进行综述。

1 弹状病毒的结构特征和基因组特征

弹状病毒的基因组为单股负链的RNA，大小在 11～16 kb
之间，其 3′末端为自由羟基，5′末端为三磷酸酯。在基因组两

端核苷酸序列反向互补，为转录和复制的起始信号。通常情况

下弹状病毒能编码5个结构蛋白，从3′端开始，依次包括：核蛋

白（nucleoprotein，N）、磷蛋白（phosphoprotein，P）、基质蛋白

（matrix protein，M）、糖蛋白（glycoprotein，G）和 RNA 聚合酶

（RNA polymerase，L）［4］。大部分病毒基因组呈现出多元化结构

特征，除5个基本的结构蛋白以外，还编码一些功能各异或功能

未知的辅助蛋白（accessory protein）［5］，因此不同弹状病毒属间

的基因组结构差异很大（图1）。

核蛋白是核衣壳组成的重要成分，可保护基因组RNA免受

核酸酶的降解，对于基因组RNA复制和转录具有重要意义。核

蛋白通常和磷蛋白锚定在一起，后者保证了核蛋白的融水性。

基质蛋白的基本功能是使衣壳蛋白更加紧凑，最后聚缩为病毒

颗粒［1，4］。Peng等［6］通过冷冻电子显微镜技术，揭示了水疱性口

炎病毒（Vesicular stomatitis virus，VSV）含两层巢式的左手螺旋

结构：外层由基质蛋白组成，内层包含核蛋白及RNA。基质蛋

·综 述·

弹状病毒的分类和进化

康雁君，张永振

中国疾病预防控制中心传染病预防控制所，传染病预防控制国家重点实验室，北京 102206

摘要：弹状病毒科病毒给人类健康、农业、畜牧业和渔业带来重大影响。不同属病毒之间在基因组结构、宿主范围、传播

方式等方面性状各异。目前弹状病毒划分为9个属，但仍有不少新发现病毒有待分类。病毒的进化与媒介（宿主）、传播

方式、生态环境等多种因素密切相关。

关键词：弹状病毒；分类；进化

中图分类号：R373.9 文献标志码：A 文章编号：1003-4692（2014）04-0374-04
DOI：10.11853/j.issn.1003.4692.2014.04.028

Taxonomy and evolution of Rhabdoviruses
KANG Yan⁃jun, ZHANG Yong⁃zhen

State Key Laboratory for Infectious Disease Prevention and Control, National Institute of Communicable Disease
Control and Prevention, Chinese Center for Disease Control and Prevention, Beijing 102206, China

Corresponding author: ZHANG Yong⁃zhen, Email: zhangyongzhen@icdc.cn
Supported by the National Natural Science Foundation of China（No. 81290343）
Abstract: Viruses of the family Rhabdoviridae cause extensive damage to human health, agricultural production, animal
husbandry, and fishery. Genera in this family differ from each other in genome structure, host range, and transmission mode.
There are 9 well established genera in this family at present, while some newly discovered viruses need to be classified. The
evolution of Rhabdoviruses is associated with vectors (hosts), transmission mode, and environment.
Key words: Rhabdovirus; Taxonomy; Evolution

基金项目：国家自然科学基金（81290343）
作者简介：康雁君，男，在读博士，从事新病原的发现和病原进化等相关

研究，Email: biokang@gmail.com
通讯作者：张永振，Email: zhangyongzhen@icdc.cn

注：A. 弹状病毒颗粒结构模式图；B. 水疱性口炎印第安纳病毒颗

粒电镜照片［1］。

图1 弹状病毒颗粒的结构
Figure 1 Virion structure of Rhabdovirus
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白的中心结构域有4个结合位点，用来偶联其他基质蛋白及核

蛋白的亚基，这样核衣壳蛋白被牢固地钳合成一个整体。弹状

病毒颗粒长100～430 nm，ϕ 45～100 nm。

2 弹状病毒的分类

弹状病毒科病毒的宿主非常广泛，有水生生物、陆生节肢

动物、脊椎动物和植物。宿主间的巨大差异，也带来了弹状病

毒的高度多样性。

基于血清型分型方法和分子系统进化分析手段，并辅以病

毒形态、宿主谱、病毒复制特点等，弹状病毒科曾被划分为6个

属：水疱病毒属（Vesiculovirus）、狂犬病毒属（Lyssavirus）、暂时

热病毒属（Ephemerovirus）、粒外弹状病毒属（Novirhabdovirus）、

细胞质弹状病毒属（Cytorhabdovirus）和细胞核弹状病毒属

（Nucleorhabdovirus）［1］。随着新病毒的不断被发现，国际病毒分

类 委 员 会（International Committee on Taxonomy of Viruses，
ICTV）在2012年的分类系统中，将弹状病毒科下新增了3个属：

Perhabdovirus、Sigmavirus和Tibrovirus。各属病毒的基本特征见

表1。
表1 弹状病毒科病毒基本特征

Table 1 Basic characteristics of the family Rhabdoviridae
属

水疱病毒属
（Vesiculovirus）
狂犬病病毒属
（Lyssavirus）
暂时热病毒属
（Ephemerovirus）
粒外弹状病毒属
（Novirhabdovirus）
细胞质弹状病毒属
（Cytorhabdovirus）
细胞核弹状病毒属
（Nucleorhabdovirus）
Tibrovirus
Sigmavirus

宿主

哺乳动物、昆虫

灵长目、食肉目、翼手目等

牛及其他反刍动物

鱼类

植物

植物

牛、水牛

果蝇

基因组大小（kb）
11.0～11.3
11.9～12.3
14.6～15.9

11
12.8～14.5

12～14
13

12～13

传播方式

虫媒

咬伤、抓伤

虫媒（吸血昆虫）

水媒、经卵传播

虫媒（叶蝉、蜡蝉、蚜虫等）

库蠓

垂直传播

代表种

水疱性口炎印第安纳病毒
（Vesicular stomatitis Indiana virus）
狂犬病病毒
（Rabies virus）
牛暂时热病毒
（Bovine ephemeral fever virus）
传染性造血组织坏死病毒
（Infectious hematopoietic necrosis virus）
莴苣坏死黄化病毒
（Lettuce necrotic yellows virus）
马铃薯黄矮病毒
（Potato yellow dwarf virus）
Tibrogargan virus
Drosophila melanogaster sigmavirus

2.1 水疱病毒属和 Perhabdovirus 水疱病毒属的代表种是水

疱性口炎病毒（Vesicular stomatitis virus，VSV），能够引起牛、马、

猪等类似口蹄疫症状的疾病，有新泽西型和印第安纳型2种主

要的血清型。金迪普拉病毒也来自该属，该病毒可感染多种动

物和昆虫，有研究认为白蛉可能是印度脑炎疫情的传播媒介［7］。

水疱病毒的基因组在弹状病毒科是最小的，除了编码5种基本

病毒蛋白外，磷蛋白编码框内还编码2个功能未知的蛋白（C和

C′）［8］。水疱病毒的宿主有哺乳动物、昆虫和鱼类。VSV也是研

究实验性进化的重要模型［4］。

由于鱼类携带的水疱病毒与其他成员相比，在病毒复制等

方面有着显著差异，因此 ICTV 将这类病毒列为一个新属：

Perhabdovirus。系统发生分析也支持将这些病毒分为新属。与

其他鱼类病毒类似，Perhabdovirus只能在较低的温度条件（15～
25 ℃）下复制［1，4］。

2.2 狂犬病病毒属 狂犬病病毒属中的狂犬病病毒能引起人

狂犬病，通常在食肉动物及蝙蝠之间传播，在媒介昆虫中还未

发现。近年来在亚洲和非洲，人感染狂犬病病毒主要来源于犬

类，而在美洲主要来源于蝙蝠［4］。当前 ICTV已确定 14个狂犬

病病毒种。根据血清交叉反应和分子进化分析，狂犬病病毒可

以划分为2个发生群：发生群Ⅰ以经典的狂犬病病毒为代表，发

生群Ⅱ包括了Lagos bat virus等。2个发生群在致病性和免疫原

性上有着显著差异［9］。而新近发现的西高加索蝙蝠病毒（West
caucasian bat virus）独立于这2个群之外（图2）［10］。

2.3 暂时热病毒属和Tibrovirus 暂时热病毒属的病毒主要感

染牛和其他一些反刍动物，媒介以蚊虫为主，也有的通过库蠓

等其他吸血昆虫传播。牛暂时热病毒（Bovine ephemeral fever
virus，BEFV，又译为牛流行热病毒）可引起一种地方性的反刍

动物传染病，主要流行于非洲、亚洲和澳洲的热带地区，一些亚

热带和温带区域也会有季节性的流行。其他暂时热病毒也通

常感染牛，但不会引起宿主疾病，与牛暂时热病毒的地理分布

相同。暂时热病毒属的一个显著特征是其基因组相对较大，通

常为 15 kb左右，可以编码一个非结构糖蛋白（GNS）和多个小

的辅助蛋白。BEFV可以在蚊虫和蠓中分离得到，不过具体的

传播媒介仍无定论。

从系统发生树来看，Tibrovirus不同于暂时热病毒，形成独

立的一个分支。同时2个属的病毒基因组在结构上有着明显差

异，Tibrovirus的基因组相对来说更小一些，并且没有GNS 和其

他辅助蛋白基因，因此被 ICTV认定为一个新属。Tibrovirus可
以感染黄牛和水牛，媒介为库蠓［1，4］。

2.4 细胞质弹状病毒属和细胞核弹状病毒属 细胞质弹状病

毒属和细胞核弹状病毒属的病毒均为植物弹状病毒，但是两者

在宿主细胞的复制场所不同，分别在细胞质内及细胞核内。植

物弹状病毒通过植食性昆虫（多为半翅目昆虫或者螨）传播，不

同的病毒通常与媒介宿主具有一定的特异性，往往只依赖某一

种或一类密切相关的昆虫，以叶蝉、蜡蝉和蚜虫为主。植物之

间的物理接触也可以传播弹状病毒，但这种传播方式不多见。

植物弹状病毒可以感染温带、亚热带以及热带的主要农作物，

造成严重的经济损失［11］。

2.5 粒外弹状病毒属 粒外弹状病毒属病毒的宿主是鱼类。

由于对宿主生存条件的适应性进化，粒外弹状病毒的最适复制

温度为12～25 ℃，通常温度至30 ℃就会使病毒失活，因此该属

的病毒对人类健康不具威胁性。此类病毒被研究最多的2个种

是传染性造血组织坏死病毒（Infectious hematopoietic necrosis
virus，IHNV）和病毒性出血性败血症病毒（Viral hemorrhagic
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septicemia virus，VHSV），两者均能引起严重的鱼类疾病，影响

水产养殖业的发展［4，12］。该属病毒可以表达一种非病毒颗粒

（Non⁃Virion，NV）蛋白，但该蛋白在纯化的病毒颗粒中无法找

到。Choi 等［13］的研究证明 NV 蛋白能够被转移到宿主细胞核

内，并能影响宿主干扰素的产生，保证病毒可以高效复制。其

他的研究结果发现NV蛋白可以抑制宿主细胞由于感染病毒而

触发的早期凋亡程序，从而延长病毒的复制时间［14］。

2.6 Sigmavirus 70多年前，研究人员用二氧化碳对黑腹果蝇

（Drosophila melanogaster）进行麻醉，发现个别果蝇没有正常苏

醒，而是瘫痪或死亡，这一现象导致 Sigmavirus被意外发现［4］。

到目前为止，已发现有 6种果蝇可以感染 Sigmavirus。另外，厩

腐蝇（Muscina stabulans）也被发现可以携带 Sigmavirus，说明该

病毒的宿主多样性。Sigmavirus通过精卵垂直传播，有宿主特

异性。但也有研究发现该属的病毒存在宿主转换（host switching）
现象［15］。Sigmavirus的磷蛋白基因和基质蛋白基因之间有一个

X基因，编码叫PP3的蛋白，该蛋白的功能还未确定［4］。

2.7 部分未分类的弹状病毒 未分类弹状病毒大部分集中于

Dimarhabdovirus群（图 2）。Moussa病毒分离自蚊类，其基因组

结构目前只能确定其N、G和L 3个基因，其他弹状病毒所拥有

的磷蛋白和基质蛋白基因与该病毒相关位置的开放阅读框没

有同源性［16］，这进一步提高了人们对弹状病毒遗传特征多样性

的认识，也说明虫媒弹状病毒的复杂性和多样性。Tupaia病毒

分离于树鼩（Tupaia belangeri），目前只能在树鼩细胞中培养［17］。

Bas⁃congo 病毒分离于中非的一次急性出血热疫情临床样本

中［18］，该病毒的动物宿主和传播媒介还未确定。Flanders 病毒、

Ngaingan病毒和Wongabel 病毒都是蚊虫或蠓等传播的相关病

毒，它们和暂时热病毒属分在了一起，但形成了独立的分支［4］。

此外，还有多种性状各异、来源不同的弹状病毒在进化树中形

成了独特的分支，这也意味着弹状病毒科病毒的复杂性。

3 弹状病毒的进化

弹状病毒呈全球性分布，但其地理起源尚未确定。由于弹

状病毒宿主广泛，因此研究该属病毒和宿主的进化关系显得极

其困难。弹状病毒在进化过程中，受到了诸如传播方式、宿主

（媒介）以及地理生态环境等诸多因素的影响［19-20］。

绝大多数弹状病毒通过虫媒传播。鉴于此，有人认为弹状

病毒可能起源于节肢动物，随后病毒逐渐适应于各种动植物宿

主，而且部分病毒的传播逐渐摆脱对虫媒的依赖［21］。不过，从

系统进化分析来看，这些假设还有待于进一步的研究证实。

Longdon等［22］认为，弹状病毒可能起源于节肢动物或起源于鱼

类等水生生物。不过近年来，有研究报道，在节肢动物（如蜱、

蚊虫）的基因组里发现了包含病毒序列信息的内源性病毒元件

注：用病毒L基因编码框核苷酸序列构建的进化树；彩色部分代表已经确定种属的病毒株；黑色部分代表尚未分类的病毒株。

图2 弹状病毒科各病毒间的进化关系
Figure 2 Evolutionary relationship among genera in the family Rhabdoviridae
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（Endogenous viral elements，EVE）。单股负链病毒目的波纳病

毒科（Bornaviridae）和丝状病毒科（Filoviridae）的病毒也均能够

将病毒序列信息整合到宿主基因组［23-24］。最新研究发现，部分

节肢动物的基因组中也能找到类似于弹状病毒序列特征的序

列［25］，这可能意味着弹状病毒进化很久远。

弹状病毒和其他RNA病毒一样，由于RNA聚合酶缺乏校

对机制，因此基因组的突变率较高，碱基替换率为 1/104［26］。病

毒基因组序列的多样性特征能够保证在不同的选择压力下，改

变基因组核苷酸序列，从而适应不同宿主的遗传环境。

Longdon等［15］研究了 Sigmavirus的宿主转换。该属在进化树中

形成了一个独立分支，且宿主谱相对单一。另外，除果蝇之外

其他双翅目也可以携带Sigmavirus，这可能意味着Sigmavirus有
更广泛的宿主范围［1］。对黑腹果蝇和其相关的Sigma病毒研究

显示，两者处于共进化竞争（co⁃evolutionary arms race）的状态［27］。

病毒的抗性基因往往会抵消宿主的防御机制，Sigma病毒和其

宿主间存在不稳定性，会发生宿主转换。此外，狂犬病病毒在

进化中可能也经历了宿主转换事件。研究认为狂犬病病毒最

先在蝙蝠中出现，随后可能从蝙蝠溢出（spillover）到其他动物，

并逐渐适应于新的食肉目动物宿主［28］。值得注意的是，狂犬病

病毒属和其他属相比，不同型间的遗传距离相对较短。因而有

学者认为狂犬病病毒属是一个比较“年轻”的病毒发生群［19］。

系统进化分析结果显示（图 2），弹状病毒目前有 4个大的

发生群：a. 粒外弹状病毒属；b. 植物弹状病毒；c. 狂犬病病毒属

及其他属；d. 双翅目-哺乳动物弹状病毒（Dimarhabdovirus）。总

的来看，虫媒植物病毒差异最大，其次是鱼类及其他水生动物

携带的弹状病毒，差异最小的是只在哺乳动物体内复制的狂犬病

病毒。此与一般认为的虫媒RNA病毒比非虫媒病毒更保守的观

点相悖［29］。从目前的结果看，还不能明确弹状病毒科病毒的起源

与进化。因此，随着更多新的弹状病毒被发现及其获得更多的宿

主信息［30］，将有助于揭开弹状病毒科病毒进化的神秘面纱。

4 展 望

在过去30年，多次出现由节肢动物携带病原体引起的新发

突发疫情，严重威胁着人类的生命健康，也给农业生产带来巨

大经济损失。随着社会经济发展，生态环境不断变化，加之病

毒具有快速进化的能力，病毒溢出事件和宿主转换现象可能会

越来越频繁。绝大多数弹状病毒科病毒通过节肢动物传播，进

一步研究弹状病毒科的进化及其在节肢动物中的传播规律，将

会对防控它们可能引起的新发突发传染病具有重要意义。
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