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　 　 摘要:　 番茄褐色皱纹果病毒(Ｔｏｍａｔｏ ｂｒｏｗｎ ｒｕｇｏｓｅ ｆｒｕｉｔ ｖｉｒｕｓꎬＴｏＢＲＦＶ)是烟草花叶病毒属(Ｔｏｂａｍｏｖｉｒｕｓ)中新

发现的一种 ＲＮＡ 病毒ꎮ 该病毒于 ２０１４ 年首次在以色列被鉴定ꎬ随后在全球范围内快速扩散ꎬ目前已在亚洲、欧洲、
美洲和非洲的多个国家和地区广泛分布ꎬ对番茄、辣椒等重要茄科作物的安全生产构成了严重威胁ꎮ 与烟草花叶

病毒属的其他成员相比ꎬＴｏＢＲＦＶ 在运动蛋白区域具有独特的分子特征ꎬ使其能够突破番茄中常见的 Ｔｍ￣２ 等抗病

毒基因ꎬ表现出更强的侵染能力ꎮ 本文系统梳理了近年来国内外关于 ＴｏＢＲＦＶ 的研究进展ꎬ从 ＴｏＢＲＦＶ 的发生与传

播、结构特征、检测鉴定、抗病研究、综合防治等研究进展方面进行了归纳总结ꎬ以期为人们认识病毒、有效防治病

毒病提供参考ꎮ
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　 　 番茄属于茄科番茄属ꎬ是全球第一大蔬菜作物ꎬ
同时也是中国设施栽培面积最大的蔬菜作物ꎬ对于
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保障蔬菜的市场供应、促进农业增效和农民增收等

具有重大意义ꎮ 中国是世界上番茄栽培面积最大、
生产总量最多的国家ꎬ常年产量在５×１０７ ｔ 以上ꎬ约
占全国蔬菜总产量的 ７.１％[１]ꎮ 目前ꎬ番茄已经发展

成为中国重要的栽培蔬菜品种之一ꎬ番茄的产量、种
植面积呈稳步增长的趋势[２]ꎮ ２０２２ 年ꎬ中国番茄的

种植面积约为１.１１３×１０６ ｈｍ２ꎬ其中设施番茄种植面

积占比近 ６０％ꎬ种植面积、产量均位居世界第一ꎬ占
全球番茄产量的 １ / ３ 以上ꎬ中国的番茄出口量为

１.６２５×１０５ ｔꎬ中国已经成为国际番茄贸易的主要参

与方[３]ꎮ 然而ꎬ在目前的番茄生产过程中ꎬ番茄病

害是制约其产量和品质的重要影响因素ꎬ其中番茄

病毒病会给番茄产业造成巨大的经济损失ꎮ
近年来ꎬ一种新的烟草花叶病毒属病毒———番

茄褐色皱纹果病毒(Ｔｏｍａｔｏ ｂｒｏｗｎ ｒｕｇｏｓｅ ｆｒｕｉｔ ｖｉｒｕｓꎬ
ＴｏＢＲＦＶ)在多个国家和地区的番茄主产区产生了重

大危害ꎬ严重影响了番茄的商品性ꎬ进而影响了蔬菜

的市场供应、农业增效和农民增收等ꎬ在受到侵染的

番茄主产区ꎬ番茄的商品品质下降ꎬ严重时甚至造成

绝产ꎮ 尽管中国的番茄设施栽培比重很大ꎬ但是在

设施栽培环境中ꎬ由于空间密闭、湿度较大ꎬ更易于

ＴｏＢＲＦＶ 的传播ꎮ 单一作物一旦感染 ＴｏＢＲＦＶꎬ可能

导致整个大棚或温室的植株受到侵害ꎬ从而造成更

严重的经济损失ꎮ
前期的研究发现ꎬＴｏＢＲＦＶ 的生命力较强ꎬ能够

抵抗烟草花叶病毒的全部抗病基因ꎬ可以在寄主植

物种子中长期生存ꎬ并可通过跨区域调运ꎬ实现远距

离传播ꎮ 同时ꎬＴｏＢＲＦＶ 的抗变性较强ꎬ普通消毒措

施难以彻底清除ꎬ在番茄栽培过程中可以成为二次

侵染源ꎬ严重危害番茄、辣椒等农作物ꎮ
为了有效遏制 ＴｏＢＲＦＶ 的传播危害ꎬ保障番茄

产业安全ꎬ国内外研究者围绕病毒的发生传播、结构

特征、检测鉴定、抗病机制及综合防治等方面开展了

大量研究ꎬ并取得了一系列重要进展ꎮ 本文系统梳

理了这些研究成果ꎬ全面总结 ＴｏＢＲＦＶ 的生物学特

性、流行规律及防治技术体系ꎬ深入分析当前研究中

的关键问题与突破方向ꎬ旨在为科研人员深化病毒

认知、开发新型防治策略提供参考ꎬ从而为育种工作

者挖掘抗病基因、培育具有自主知识产权的抗病品

种提供依据ꎬ最终为保障中国乃至全球番茄的安全

生产提供理论与实践支撑ꎮ

１　 ＴｏＢＲＦＶ 的症状与发生概况

２０１４ 年 １０ 月ꎬ以色列首次发现 ＴｏＢＲＦＶꎮ 受到

ＴｏＢＲＦＶ 侵染后ꎬ植株叶片呈现典型的花叶症状ꎬ多数

伴有叶片窄化的现象ꎬ且在果实表面出现特征性黄褐

色坏死斑[４]ꎮ ２０１５ 年 ４ 月ꎬ约旦的温室栽培番茄也出

现类似病症ꎬ其叶片呈轻度花叶状ꎬ果实呈褐色皱缩状

等[５]ꎮ 分子生物学分析结果显示ꎬ从上述 ２ 个地区分

离的病毒株在全基因组序列上呈现出高度同源性ꎮ 基

于其典型症状特征ꎬ尤其是果实皱缩这一关键性状ꎬ正
式将该病原命名为番茄褐色皱纹果病毒[６]ꎮ

ＴｏＢＲＦＶ 在以色列、约旦出现后ꎬ迅速扩散到亚

洲其他区域及美洲、非洲、欧洲等地ꎮ 目前ꎬ已有墨

西哥、美国、巴勒斯坦、土耳其、德国等 ５０ 多个国家

或地区报道了该病例[７]ꎮ ２０１９ 年ꎬ在中国山东省禹

城番茄种植区首次检测到 ＴｏＢＲＦＶ 的侵染ꎬ其田间

发病率高达 ５０％[８]ꎮ 随后ꎬ在陕西、江苏、北京、云
南、辽宁等地也陆续出现相关报道[９￣１２]ꎮ 值得注意

的是ꎬ尽管目前澳大利亚、秘鲁、印度、埃塞俄比亚和

日本等国家尚未正式报道发现该病毒ꎬ但是从这些

国家出口的一些番茄、辣椒种子中检查出了 Ｔｏ￣
ＢＲＦＶꎬ表明 ＴｏＢＲＦＶ 极有可能已经出现在这些国

家ꎬ并且其传播程度可能远比目前揭示的严重[１３]ꎮ
目前ꎬ欧洲植物保护组织(Ｅｕｒｏｐｅａｎ ａｎｄ Ｍｅｄｉｔｅｒｒａ￣
ｎｅａｎ Ｐｌａｎｔ Ｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ Ｏｒｇａｎｉｚａｔｉｏｎꎬ ＥＰＰＯ) 已经将

ＴｏＢＲＦＶ添加到警戒名单中ꎮ ２０２１ 年ꎬ中国农业农

村部将 ＴｏＢＲＦＶ 增补进«中华人民共和国进境植物

检疫性有害生物名录» [８]ꎬ２０２４ 年又将其列入«全国

农业植物检疫性有害生物名单»ꎬ实施严格的检疫

监管ꎮ
ＴｏＢＲＦＶ 的发病症状与烟草花叶病毒属其他病

毒的症状高度相似[１４]ꎮ 对于不同品种的植株而言ꎬ
感染 ＴｏＢＲＦＶ 后ꎬ在不同生长阶段和栽培环境中ꎬ其
症状表现和严重程度均有所不同ꎮ 在以色列网室栽

培条件下ꎬ染病植株主要表现为叶片轻度至重度花

叶的症状ꎬ部分果实出现特征性黄斑[１]ꎮ 在德国、
荷兰温室中种植的感病番茄则呈现叶片窄化、褪绿

斑驳伴有深绿色突起等典型症状[１５]ꎮ 在美国、中国

发现的感染 ＴｏＢＲＦＶ 的番茄主要在花梗、花萼和花

上出现干燥、褐色的坏死斑块[１６]ꎮ

２　 ＴｏＢＲＦＶ 的寄主植物与传播情况

探究 ＴｏＢＲＦＶ 的宿主范围有助于更好地了解
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ＴｏＢＲＦＶ 的传播机制、流行规律及其对不同作物的

潜在威胁ꎬ从而为制定精准有效的防治策略提供科

学依据ꎮ 在实验室条件下ꎬＴｏＢＲＦＶ 可以侵染茄科、
葫芦科、苋科等多科主要作物[１７]ꎮ 以往的研究认

为ꎬＴｏＢＲＦＶ 的天然宿主仅有番茄、辣椒 ２ 种ꎬ但是

随后的研究发现ꎬ该病毒还存在其他天然宿主ꎮ 为

了确定病毒的潜在自然宿主ꎬＣｕｌｔｒｏｎａ 等[１８] 在 １ 个

番茄温室中收集了 １０ 株束缚草(Ｃｏｎｖｏｌｖｕｌｕｓ ａｒｖｅｎｓｉｓ
Ｌ.)和 ７ 株四叶多果树(Ｐｏｌｙｃａｒｐｏｎ ｔｅｔｒａｐｈｙｌｌｕｍ Ｌ.)ꎬ
通过逆转录聚合酶链式反应(ＲＴ￣ＰＣＲ)检测发现ꎬ
束缚草感染 ＴｏＢＲＦＶ 的概率为 ８０％ꎬ四叶多果树感

染 ＴｏＢＲＦＶ 的概率为 １００％ꎬ感染概率都很高ꎬ该试

验首次确定了束缚草、四叶多果树为 ＴｏＢＲＦＶ 的天

然寄主ꎮ 此外ꎬ紫茉莉( Ｉｐｏｍｏｅａ ｐｕｒｐｕｒｅａ)、紫牵牛

(Ｍｉｒａｂｉｌｉｓ ｊａｌａｐａ)、铁线莲(Ｃｌｅｍａｔｉｓ ｄｒｕｍｍｏｎｄｉｉ)和

马铃薯(Ｓｏｌａｎｕｍ ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ)同样被证实是 ＴｏＢＲＦＶ
的宿主[１９]ꎮ 此外有研究发现ꎬＴｏＢＲＦＶ 可以通过杂

草种子传播ꎬ具体需要通过进一步的研究来评估杂

草作为番茄作物初级感染宿主的风险[２０]ꎮ 上述关

于 ＴｏＢＲＦＶ 宿主的研究ꎬ为 ＴｏＢＲＦＶ 的流行病学研

究提供了参考ꎬ并为构建完善的病害监测预警体系

提供了关键信息ꎮ
ＴｏＢＲＦＶ 具有极强的环境稳定性ꎬ可在数年内

在被污染种子内保持传染力ꎬ并且传播效率极

高[２１]ꎮ 被污染种子的跨域运输是主要的远距离传

播方式[２２]ꎮ 从被 ＴｏＢＲＦＶ 感染的果实中收获的番

茄种子ꎬ有 １００％被污染[２３]ꎮ ＴｏＢＲＦＶ 一般仅存在

于种皮外部[２４]ꎮ 种子被污染后ꎬ病毒从种子到幼苗

的传播率较低(０.０８％~２􀆰 ８０％)ꎬ但是受到病毒侵染

的植株可能在同一田地及新的生长区域进一步传播

病毒[２５]ꎮ
ＴｏＢＲＦＶ 的近距离传播主要通过机械接触方

式ꎮ ＴｏＢＲＦＶ 具有多种传播途径ꎬ其传播载体包括

繁殖材料、病株残体、污染土壤及栽培基质、灌溉循

环水等生物与非生物介质ꎮ 植株一旦被侵染ꎬ很难

将病毒从体内移除ꎮ 病毒在植株残茬、土壤中能够

生存数月ꎬ在室温下储存的水中最多可以存活半个

月ꎬ而其 ＲＮＡ 可以在更长时间内被检测到[２６]ꎮ 在

农事操作过程中ꎬ机械传播是 ＴｏＢＲＦＶ 扩散的重要

途径ꎮ 病毒可以通过被污染的农具、防护装备(衣
物、鞋靴)及农业机械表面进行传播ꎮ 特别是在嫁

接、植株绑蔓、整枝等直接接触植株的操作过程中ꎬ

极易造成病毒在田间的短距离快速传播[２７]ꎮ
一般认为ꎬＴｏＢＲＦＶ 没有特定的昆虫媒介ꎮ 有

研究发现ꎬ被广泛用作番茄生产传粉媒介的熊蜂

(Ｂｏｍｂｕｓ ｔｅｒｒｅｓｔｒｉｓ)可以通过授粉方式将 ＴｏＢＲＦＶ 从

病株传播至健康番茄植株[６]ꎮ 有 ２ 头雄蜂存在的情

况下ꎬＴｏＢＲＦＶ 从 ２ 株被感染的番茄植株开始传播

到整个温室ꎬ发病率接近 １００％[２８]ꎮ 近期的研究发

现ꎬ重大入侵性害虫番茄潜叶蛾 [ Ｔｕｔａ ａｂｓｏｌｕｔａ
(Ｍｅｙｒｉｃｋ)]可以携带番茄褐色皱纹果病毒的传染性

原代接种物ꎬ其在传播过程中起关键作用[２９]ꎮ 近年

来ꎬ中国番茄潜叶蛾的发生范围不断扩大ꎬ对番茄产

业造成了严重威胁[３０]ꎮ 由于番茄潜叶蛾能够携带

ＴｏＢＲＦＶꎬ其监测与防治成为影响 ＴｏＢＲＦＶ 传播、保
障番茄安全生产的重要策略ꎮ

３　 ＴｏＢＲＦＶ 的基因组结构

ＴｏＢＲＦＶ 属于烟草花叶病毒属ꎬ是一种 ＲＮＡ 病

毒ꎬ其病毒粒子呈典型的杆状结构ꎬ宽约 １８ ｎｍꎬ长
约 ３００ ｎｍꎬ其形态特征与其他同属的病毒粒子相

似ꎮ 根据美国国家生物技术信息中心(ＮＣＢＩ)数据

库最新统计结果(截至 ２０２５ 年 ９ 月 ６ 日的检索数

据)ꎬ目前已经收录的 ＴｏＢＲＦＶ 的完整或近完整的基

因组序列有 １９４ 条ꎬ且不同 ＴｏＢＲＦＶ 序列之间有很

高的相似度ꎮ 有推测认为ꎬＴｏＢＲＦＶ 可能是其他烟

草花叶病毒之间发生重组的结果ꎮ Ｓａｌｅｍ 等[５] 在

ＴｏＢＲＦＶ 的 Ｒｅｐ 基因上检测到重组事件的发生ꎬ并
分别将烟草花叶病毒 ( ＴＭＶ)、番茄轻斑驳病毒

(ＴｏＭＭＶ)确定为主要亲本和潜在的次要亲本ꎮ 通

过对 番 茄 花 叶 病 毒 ( ＴｏＭＶ)、 ＴｏＭＭＶ、 ＴＭＶ 与

ＴｏＢＲＦＶ进行核苷酸序列和氨基酸序列的比对ꎬ确定

ＴｏＢＲＦＶ 与 ＴＭＶ 的碱基同源性、氨基酸同源性均最

高ꎬ分别为 ９１􀆰 ５８％、８１􀆰 ５７％[３１]ꎬ与 ＴｏＭＭＶ 的碱基

同源 性、 氨 基 酸 同 源 性 稍 低ꎬ 分 别 为 ８９􀆰 ２２％、
８０􀆰 ６２％[３２]ꎮ

ＴｏＢＲＦＶ 基因组全长约为６ ４００ ｎｔꎬ编码 ４ 个开

放阅读框(ＯＲＦ)ꎮ 其中ꎬＯＲＦ１ 编码相对分子量为

１２６ ３００的甲基转移酶和解旋酶ꎬＯＲＦ１、ＯＲＦ２ 一起

编码相对分子量为１８３ ０００的 ＲＮＡ 依赖性 ＲＮＡ 聚

合酶(ＲｄＲｐ)ꎬ该蛋白质参与病毒的复制ꎮ ＯＲＦ３ 编

码相对分子量约为 ３０ ０００的非结构型运动蛋白

(Ｍｏｖｅｍｅｎｔ ｐｒｏｔｅｉｎꎬＭＰ)ꎬＯＲＦ４ 编码相对分子量为

１７ ０００~１８ ０００的衣壳蛋白(ＣＰ) [３３￣３４]ꎮ 该基因组的
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结构特征与功能分区为理解 ＴｏＢＲＦＶ 的致病机制和

设计特异性防治策略提供了重要的分子基础ꎮ

４　 ＴｏＢＲＦＶ 的检测方法

简单、快速、直观的检测方法对于控制病毒性疾

病至关重要ꎮ 通过田间症状观察可以初步诊断

ＴｏＢＲＦＶ的发生情况ꎮ 但是ꎬ烟草花叶病毒属成员引

发的症状表现高度相似ꎬ并且在蔬菜作物中ꎬ多种病

毒复合侵染的现象十分普遍[３５]ꎬ而番茄幼苗感染

ＴｏＢＲＦＶ 后有时不会表现出症状ꎬ因此根据发病症

状不能确认侵染病毒的种类ꎬ还需要进行更精确的

诊断ꎮ
血清学检测或酶联免疫吸附测定(ＥＬＩＳＡ)是检

测植物病毒常用的方法ꎮ 纯化的 ＴｏＢＲＦＶ 可以通过

特异性血清抗体进行鉴定ꎬＬｕｒｉａ 等[４]用纯化的病毒

粒子制备出特异性抗血清ꎮ 根据 ＴｏＢＲＦＶ 与其他同

属病毒的序列差异设计特异性引物ꎬ并采用逆转录

ＰＣＲ(ＲＴ￣ＰＣＲ)进行检测ꎬ是目前最精确的检测方

法[３６]ꎮ 新开发的逆转录重组酶辅助扩增 ( ＲＴ￣
ＲＡＡ)结合侧向流动试纸条(ＬＦＳ)检测方法ꎬ在 ３９
℃恒温条件下处理 １６ ｍｉｎ 即可完成靶序列的扩增ꎬ
且扩增产物在 ５ ｍｉｎ 内即可通过 ＬＦＳ 实现可视化判

读ꎮ 此外ꎬ该方法与多种常见病毒均无交叉反应ꎬ具
有灵敏度高的特性[３７]ꎮ

有研究者基于高灵敏度、高特异性的 ＴｏＢＲＦＶ
单克 隆 抗 体ꎬ 建 立 了 斑 点 酶 联 免 疫 吸 附 ( ｄｏｔ￣
ＥＬＩＳＡ)、胶体金免疫层析试纸条(ＣＧＩＣＳ)２ 种检测

方法ꎮ 这 ２ 种方法均可特异性识别 ＴｏＢＲＦＶꎬ并且

这 ２ 种方法与 ７ 种测试的烟草花叶病毒属病毒、３
种常见的番茄侵染性病毒均无交叉反应[３８]ꎮ 最新

的集成化检测方法将 一 步 法 ＲＴ￣ＲＡＡ 与 基 于

ＣＲＩＳＰＲ / Ｃａｓ１２ａ 的侧向层析检测技术整合ꎬ可快速

筛查、鉴别 ４ 种烟草花叶病毒属病毒ꎬ适用于番茄、
辣椒病毒的田间检测ꎮ 采用通用型 ＲＴ￣ＲＡＡ 引物组

与 ４ 种特异性 ＣＲＩＳＰＲ ＲＮＡ(ｃｒＲＮＡ)的混合体系ꎬ
结合便携式金属恒温箱、粗提核酸方法ꎬ可以在 １ ｈ
内同步鉴定辣椒轻型斑驳病毒(ＰＭＭｏＶ)、ＴｏＢＲＦＶ、
ＴｏＭＶ 和 ＴｏＭＭＶ[３９]ꎮ 基于 ＣＲＩＳＰＲ / Ｃａｓ１２ａ 的检测

技术ꎬ通过设计特异性 ｃｒＲＮＡꎬ可以鉴别 ＴｏＢＲＦＶ 与

其近缘种 ＴｏＭＶꎬ该方法可以检测 ５ ~ ３０ ｎｇ ＲＴ￣ＰＣＲ
产物ꎬ并能特异性识别 ＴｏＭＶ 与 ＴｏＢＲＦＶ 的混合感

染样本[１１]ꎮ ＴａｑＭａｎ 􀅺探针多重实时荧光定量 ＰＣＲ

检测体系ꎬ可以同步鉴别番茄斑萎病病毒(ＴＳＷＶ)、
番木瓜花叶病毒(ＰｅｐＭＶ)和 ＴｏＢＲＦＶꎮ 该体系采用

ＦＡＭ、ＨＥＸ 和 Ｃｙ５ 等 ３ 种荧光标记的特异性探针ꎬ
灵敏度高ꎬ与近缘病毒无交叉反应[４０]ꎮ 基于 ＳＹＢＲ
Ｇｒｅｅｎ 的 ＲＴ￣ｑＰＣＲ 检测方法ꎬ通过熔解曲线分析以

提高检测的特异性ꎬ可以用于检测番茄种子中的

ＴｏＢＲＦＶꎮ 新设计的特异性引物ꎬ具有高特异性、高
灵敏度等特点ꎬ能够通过分析熔解曲线以区分 Ｔｏ￣
ＢＲＦＶ 与其他烟草花叶病毒ꎮ 目前ꎬ研究者已经可

以从 １ ０００ 粒种子中检测到单粒污染的种子[４１]ꎮ

５　 原有 ＴＭＶ 抗病基因对 ＴｏＢＲＦＶ 的
抗性分析

　 　 ＴｏＢＲＦＶ 是烟草花叶病毒属的重要成员ꎮ 在番

茄抗病毒育种研究中ꎬ针对 ＴＭＶ、ＴｏＭＶ 抗性机制的

研究已经较为深入ꎮ 番茄 Ｔｍ￣１ 基因源自多毛番茄

(Ｓ. ｈａｂｒｏｃｈａｉｔｅｓ)ꎬ位于 ２ 号染色体ꎬ呈不完全显性

遗传ꎬ其编码的磷酸丙糖异构酶蛋白可以抑制病毒

的复制[４２]ꎮ 该基因对 ＴｏＢＲＦＶ 无抗性ꎬ但是这些抗

性基因可能对突变株系有抗性作用ꎮ 有研究者猜

测ꎬＴｍ￣１ 基因与在 １１ 号染色体上发现的基因座的

相互作用是其对 ＴｏＢＲＦＶ 具有耐病性的主要原

因[４３]ꎮ Ｔｍ￣２、 Ｔｍ￣２２ 来源于秘鲁番茄 ( Ｓ. ｐｅｒｕｖｉａ￣
ｎｕｍ)ꎬ位于 ９ 号染色体上ꎬ通过抑制病毒 ＭＰ 蛋白

从而实现抗性[４４]ꎮ 育种者通常用 Ｔｍ￣１、 Ｔｍ￣２ /
Ｔｍ￣２２抗性蛋白有效阻碍 ＴＭＶ、ＴｏＭＶ 在作物体内的

扩散ꎬ并将抗性基因转育到番茄中ꎬ从而培育出对

ＴＭＶ、ＴｏＭＶ 具有抗性的品种ꎬ减少作物受到的病毒

感染[４２]ꎮ 但是ꎬＴｍ￣１、Ｔｍ￣２ / Ｔｍ￣２２对 ＴｏＢＲＦＶ 均不

具有抗病性ꎬ因此挖掘新的抗原基因是开展抗病育

种的关键[４５]ꎮ 分析认为ꎬＭＰ 区域的 ６ 个氨基酸残

基对于逃避 Ｔｍ￣２２ 抗性基因的识别至关重要[４６]ꎮ
通过生物信息学分析ꎬ确定参与 Ｔｍ￣２２ 和 ＴｏＢＲＦＶ
ＭＰ 之间相互作用的关键氨基酸残基ꎬ并确定了可

能产生更大结合亲和力的潜在 Ｔｍ￣２２突变ꎮ 借助计

算机三维(３Ｄ)结构预测、分子对接和结合能计算等

方法ꎬ发现 Ｔｍ￣２２的 Ｒ３５０、Ｈ３８４、Ｋ３８５ 残基与 ＭＰ 蛋

白的相互作用密切相关ꎮ 特别值得注意的是ꎬ
Ｈ３８４Ｗ、Ｋ３８５Ｌ 这 ２ 个突变位点被认为是可能增强

Ｔｍ￣２２对 ＭＰ 蛋白亲和力的关键位点ꎬ这为开发抗

ＴｏＢＲＦＶ 的新种质提供了理论依据[４７]ꎮ
Ｔｍ￣１、Ｔｍ￣２ / Ｔｍ￣２２都是抗 ＴＭＶ 基因ꎬ２０１３ 年发
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现的 ＴｏＭＭＶ 是首个突破 Ｔｍ￣２ 基因抗性的烟草花

叶病毒属成员[４８]ꎮ 然而ꎬＴｏＢＲＦＶ 对于含有 Ｔｍ￣２
抗性基因的番茄的侵染能力比 ＴｏＭＭＶ 强ꎮ 有研究

发现ꎬＴｏＢＲＦＶ 新的自然突变株系 ＴｏＢＲＦＶ￣Ｔｏｍ２Ｍ￣
Ｊｏ 能突破多毛番茄、秘鲁番茄的抗性[４９]ꎮ 有研究发

现ꎬＴｏＢＲＦＶ 新的自然突变株系 ＴｏＢＲＦＶ￣Ｔｏｍ２Ｍ￣Ｊｏ
能突破多毛番茄、秘鲁番茄的抗性ꎬ其基因组有 ５ 个

核苷酸替换ꎬ其中 ２ 个核苷酸替换导致 ＭＰ 蛋白的 ２
个氨基酸发生变化ꎬ这是病毒突破其抗性的原因ꎮ
病毒突变导致寄主抗性消失或减弱是常见现象ꎬ也
有报道表明ꎬ突变病毒株系可以破坏 Ｔｍ￣１、Ｔｍ￣２ /
Ｔｍ￣２２的抗性ꎮ 通过对 ２１５ 个 ＴｏＢＲＦＶ 全长基因组

序列进行分析发现ꎬ在整个 ＴｏＢＲＦＶ 基因组中ꎬ转
换 /颠换的比值为 ２.０７ꎬ单核苷酸多态性(ＳＮＰ)分布

密度为 ０􀆰 １９８ꎮ 其中ꎬＭＰ 基因具有最高的转换 /颠
换比值(３.５０)ꎬ该基因区段上的 ＳＮＰ 分布密度为

０􀆰 ２１８ꎬ高于其他基因ꎬ与 ＲＮＡ 依赖性 ＲＮＡ 聚合酶、
外壳蛋白(最保守区域)相比ꎬ显示出显著的核苷酸

多样性ꎬ表明 ＭＰ 基因可能受到潜在的进化压力ꎬ或
者具有较高的突变率[５０]ꎮ

辣椒 Ｌ 型等位基因参与对烟草花叶病毒抗性的

调控[５１]ꎬ但是 ＴｏＢＲＦＶ 能够突破 Ｌ１、Ｌ２ 基因介导的

抗性[４ꎬ ５２]ꎮ 携带 Ｌ３ 或 Ｌ４ 基因的辣椒植株接种

ＴｏＢＲＦＶ后会产生过敏反应ꎮ 在常温条件(约２５ ℃)
下ꎬ含 Ｌ１、 Ｌ２、 Ｌ３ 或 Ｌ４ 等位基因的辣椒植株对

ＴｏＢＲＦＶ表现出抗性ꎬ但是当环境温度升高至 ３２ ℃
及以上时ꎬ这种抗性显著降低[４]ꎮ 因此ꎬ环境温度

可能是调控寄主抗病基因表达对 ＴｏＢＲＦＶ 的抗性的

关键生态因子ꎮ Ｅｌｄａｎ 等[５３] 报道ꎬＴｏＢＲＦＶ 对于携

带 Ｌ 等位基因的辣椒材料具有一定的侵染能力ꎬ从
接种叶片上可以观察到超敏反应ꎬ并且 ＴｏＢＲＦＶ 对

植株的侵染能力与果实的病症无关ꎮ

６　 ＴｏＢＲＦＶ 抗病种质及抗病新基因的
挖掘

　 　 ＴｏＢＲＦＶ 抗病种质的鉴定和抗病基因的挖掘ꎬ
可以推进抗病品种的培育进程ꎮ 通过对 １６０ 份番茄

材料进行接种ꎬ获得 ２９ 份接种后没有发病表型的耐

病种质和 １ 份没有发病表型且病毒含量几乎为 ０ 的

抗病种质ꎮ 通过对耐病种质 ＶＣ５３２、 抗病种质

ＶＣ５５４ 进行遗传分析ꎬ确定耐病基因受到单隐性遗

传控制ꎬ因此推测抗病种质的抗性至少由 ２ 个基因

调控ꎮ 通过混池测序分析ꎬ将耐病基因定位到番茄

第 １１ 号染色体上[４３]ꎮ 通过 １６１ 份番茄种质的全基

因组关联分析(ＧＷＡＳ)ꎬ鉴定出 ６ 个插入缺失标记

(ＩＮＤＥＬ)、８ 个 ＳＮＰ 与 ＴｏＢＲＦＶ 病情严重度显著相

关ꎮ 其中ꎬ５ 份材料接种后病情指数为 ０ꎬ但是病毒

检测结果显示ꎬ这些材料中的病毒含量不同ꎬ表明这

些材料表现为高耐病性而非完全抗性[５４]ꎮ ＬＡ５２４０
[潘那列番茄( Ｓ. ｐｅｎｎｅｌｌｉｉ)]接种 ＴｏＢＲＦＶ 后ꎬ通过

ＥＬＩＳＡ 检测不到病毒ꎬ表现出抗病性ꎮ 对 ＬＡ５２４０ 与

自交系 ＬＥＡ、ＴＯＰ 进行回交自交系 ＢＣ２Ｆ６￣８ 的构建

和定位分析ꎬ找到 ３ 个数量性状位点(ＱＴＬ)ꎮ 其中ꎬ
在番茄 ２ 号染色体 Ｔｍ￣１ 区间附近定位到 １ 个 ＱＴＬ
位点ꎬ另 ２ 个位点定位在番茄 ３ 号、７ 号染色体

上[５５]ꎮ
除上述研究外ꎬ许多育种公司针对 ＴｏＢＲＦＶ 的

抗病研究成果申请了相关专利ꎮ 纽内姆通过对自有

抗病番茄种质 ＳＯＵＲＣＥ０１ 进行抗病基因的定位研

究ꎬ将抗病基因定位到番茄 ２ 号、１１ 号染色体上ꎬ其
中 ２ 号染色体上的抗病基因 Ｒｕｇ￣１ 与 Ｔｍ￣１ 定位区

间重叠ꎬ通过测序证实ꎬ这 ２ 个基因具有很高的同源

性ꎬ推测 Ｒｕｇ￣１ 蛋白的变异增强了与 ＴｏＢＲＦＶ 复制

蛋白的亲和性ꎬ减少了病毒的繁殖[５６]ꎮ 荷兰安莎公

司通过对 ９１２ 份番茄种质进行 ＴｏＢＲＦＶ 抗性筛选ꎬ
发现多毛番茄种质 ＬＹＣ４９４３ 表现最佳ꎬ该植株接种

后没有发病表型ꎬ通过 ＥＬＩＳＡ 检测不到病毒ꎬ通过

基因定位ꎬ将抗病基因定位到番茄第 ８ 号染色体上ꎬ
抗病基因为显性遗传[５７]ꎮ 瑞克斯旺公司通过 ３ 个

对 ＴｏＢＲＦＶ 具有抗性的醋栗番茄的分离群体构建和

抗病基因定位ꎬ将抗病基因定位到番茄第 ６ 号、第
１１ 号、第 １２ 号染色体上ꎬ３ 个位点表现为不完全显

性或其他遗传方式[５８￣５９]ꎮ 先正达利用 ＴｏＢＲＦＶ 抗病

种质 ＬＡ０４８３[加拉帕戈斯番茄(Ｓ. ｇａｌａｐａｇｅｎｓｅ)]与
感病材料构建的分离群体ꎬ在 １ 号染色体上定位到

１ 个 ＱＴＬ１ 位点ꎬ该位点为隐性遗传ꎬ利用开发的

ＳＮＰ 筛选纯合子植株ꎬ可以获得对 ＴｏＢＲＦＶ 抗病的

植株[６０]ꎮ 利马格兰利用海泽拉的番茄品种ꎬ在番茄

第 ６ 号、第 ９ 号、第 １１ 号染色体上定位到 ３ 个隐性

遗传的 ＱＴＬｓ[６１]ꎻ随后又在醋栗番茄材料[英国食品

工业与海洋细菌菌种保藏中心(ＮＣＩＭＢ)保藏号:
４３５９１]中定位到 ２ 个与 ＴｏＢＲＦＶ 相关的 ＱＴＬ 位点ꎬ
其中 ９ 号染色体上的 ＱＴＬ９ 为显性遗传ꎬ１１ 号染色

体上的 ＱＴＬ１１ 表现为隐性遗传[６２]ꎮ 此外ꎬ利马格
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兰公司通过创制 ＴＭ￣２￣２ 蛋白的不同变体ꎬ利用分别

转入突变基因与 ＴｏＢＲＦＶ 的 ＭＰ 基因的农杆菌在烟

草叶片进行瞬时表达ꎬ通过过敏性反应分析突变基

因是否与病毒的运动蛋白结合ꎮ 结果证实ꎬ通过随

机突变或定点突变等方式ꎬ对 ＴＭ￣２￣２ 基因最后约

７５０ ｂｐ 进行突变处理ꎬ产生的多个单个氨基酸变异

的突变体可以与 ＴｏＢＲＦＶ 的 ＭＰ 产生过敏反应ꎬ植
株在获得对 ＴｏＢＲＦＶ 抗性的同时ꎬ仍保留对 ＴＭＶ、
ＴｏＭＶ 的抗性[６３]ꎮ 北京博纳东方农业科技发展有限

公司与河南农业大学等单位合作ꎬ通过抗感病材料

构建了分离群体ꎬ通过 ＢＳＡ￣ｓｅｑ 分析在番茄的 １１ 号

染色体上定位到抗病基因ꎬ在精细定位区间内只分

布了 １ 个候选基因 ＴＲＢ１１(Ｓｏｌｙｃ１１ｇ０２０１００)ꎮ 通过

ＶＩＧＳ 分析可知ꎬ对抗病基因进行沉默处理后ꎬ抗病

材料的抗性降低[６４]ꎻ此外ꎬ该研究团队在番茄 ５ 号

染色体上的研究发现ꎬ对 ＴＢＲ５ 基因进行基因编辑

处理可以提高番茄植株对 ＴｏＢＲＦＶ 的抗性[６５]ꎮ 抗

病基因对于育种企业具有重大意义ꎬ目前已经成为

展现品种优势、抢占市场先机ꎬ甚至是形成种业垄断

的关键ꎬ这也更加突显了中国在抗 ＴｏＢＲＦＶ 基因挖

掘方面开展研究的紧迫性ꎮ
多组学分析可以挖掘病毒入侵时寄主的关键基

因ꎬ是研究病毒作用机制和寄主响应机制的重要手

段ꎮ 通过分析褐色皱纹果病毒感染对番茄叶片离子

组、转录组的影响ꎬ发现抗病番茄植株叶片中的铁、
镍含量显著高于感病植株ꎻ通过转录组分析发现ꎬ与
铁稳态、脱落酸途径相关的基因在抗病植株中上调

表达ꎬ由此推测 ３ 个关键基因 Ｓｏｌｙｃ０２ｇ０６８５９０. ３. １
(Ｋ＋ 离子转运蛋白编码基因)、Ｓｏｌｙｃ０１ｇ１１１８９０. ３. １
(富含亮氨酸重复序列基因)和 Ｓｏｌｙｃ０２ｇ０６１７７０.４.１
(几丁质酶编码基因)的错义突变与抗病性相关[６６]ꎮ
对感染 ＴｏＢＲＦＶ ２１ ｄ 的番茄叶片与作为对照的番茄

叶片进行比较转录组分析ꎬ结果发现ꎬ植物感染

ＴｏＢＲＦＶ后ꎬ共鉴定出 ５２２ 个差异表达基因(ＤＥＧ)ꎬ
主要参与伤口响应、胁迫应答、蛋白质折叠和防御反

应等生物学过程ꎮ 目前研究人员已经筛选出 １０ 个

ＤＥＧ 并通过了 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 验证ꎬ为番茄叶片响应

ＴｏＢＲＦＶ感染提供了候选基因或信号通路[６７]ꎮ
植物抗病基因通过识别病毒相关蛋白质而产生

抗病性ꎬ病毒序列的变异可能会突破植株的抗性ꎮ
在日本、欧洲分离到的 ２ 个 ＴｏＭＶ 毒株能够克服

Ｔｍ￣２ / Ｔｍ￣２２介导的抗性ꎮ 通过基因组测序分析发

现ꎬＴｏＭＶ 的 ＭＰ 中的 ３ 个关键氨基酸突变是使其突

破植物抗性的主要原因[６８]ꎮ 通过对田间抗病、感病

番茄样品进行 ＴｏＢＲＦＶ 病毒检测ꎬ发现抗病种质

Ｅ１５Ｃ.４２７８５ 的阈值循环数(Ｃｑ 值)较低ꎬ病毒含量

较高ꎬ表明其原有抗性已经被病毒突破ꎮ 通过高通

量测序分析发现ꎬ该突破性病毒分离株的 ＭＰ 在第

８２ 位发生了单个氨基酸的突变[６９]ꎮ 由此可见ꎬ随
着病毒的变异ꎬ需要制定更加有效的抗病策略ꎮ

聚合多个抗病基因是提高植物对病毒的持久抗

性的重要策略ꎬ但是在育种过程中需要花费大量时

间来进行多基因聚合ꎮ 病毒在植物体内的增殖依赖

于宿主感病基因的参与ꎬ因此这些感病基因的缺失

可以获得更持久的抗性[７０]ꎮ 拟南芥中的 ＴＯＭ１、
ＴＯＭ３ 基因编码的蛋白质与 ＴＭＶ 复制酶解旋酶结

构域互作后ꎬ形成病毒复制复合体ꎬ对烟草花叶病毒

属的繁殖至关重要[７１￣７２]ꎮ 敲除 ＴＯＭ１ / ＴＯＭ３ 后ꎬ几
乎会完全抑制烟草花叶病毒属病毒的复制ꎮ 敲除番

茄 ＳｌＴＯＭ１ａ / ＳｌＴＯＭ３ 后ꎬ双突变株系对 ＴｏＢＲＦＶ 表

现出抗性[７３]ꎮ 当 ４ 个 ＴＯＭ１ 同源物中的任何 ３ 个

被破坏时ꎬＴｏＢＲＦＶ 外壳蛋白的积累量大幅减少ꎮ
在 ３ 个关键基因位点同时发生突变的三突体材料

中ꎬ出现了能够突破植物抗性的突变病毒ꎬ但是这些

突变病毒无法侵染四重突变植物ꎬ四重突变植物的

抗性更持久ꎬ这为通过基因编辑创制 ＴｏＢＲＦＶ 抗病

种质提供了方案[７４]ꎮ

７　 ＴｏＢＲＦＶ 的防治

目前ꎬＴｏＢＲＦＶ 已经被列入中国相关检疫名录ꎬ
可以遏制病毒进一步通过商品、种子等传入中国ꎬ对
于已经发病的区域起到了防止病毒进一步蔓延的作

用ꎮ 在生产过程中ꎬ通过种植抗病品种ꎬ可以从根源

解决病毒的危害ꎮ 播种前对种子进行消毒是防治病

毒传播的有效方法ꎮ Ｄａｖｉｎｏ 等[２５] 通过研究证明ꎬ
７０ ℃以上的热处理和 ２􀆰 ５％ 次氯酸钠化学处理

１５ ｍｉｎ对种子进行消毒是有效的ꎮ Ｓａｍａｒａｈ 等[７５] 研

究后确定ꎬ用 ２％盐酸(ＨＣｌ)处理 ３０ ｍｉｎ 或用 １０％
磷酸三钠溶液(ＴＳＰ)处理 ３ ｈ 可对种子进行有效消

毒ꎮ
对于已经发生 ＴｏＢＲＦＶ 危害的区域ꎬ应对受污

染的土壤、农具等进行消毒ꎮ 种植感染病毒植株的

土壤通常是感染源ꎬ当土壤 ｐＨ 值高于 １０ 时会影响

ＴｏＢＲＦＶ 的颗粒形态、基因组完整性和病毒感染性ꎮ
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用碱性氯化磷酸三钠溶液处理受 ＴｏＢＲＦＶ 污染的土

壤ꎬ可极大减少土壤的病毒感染概率ꎬ增强 ＴｏＢＲＦＶ
污染后的土壤修复能力[７６]ꎮ

在田间管理过程中ꎬ工具、棚室等都可能因接触

感染植株而携带病毒ꎮ 研究发现ꎬ用戊二醛、季铵化

合物消毒剂处理温室物品后ꎬ可在 １ ｈ 内对所有接

触表面实现有效消毒ꎮ 对于多数其他消毒剂而言ꎬ
在相同作用时间下ꎬ也能对除混凝土外的所有表面

起到消毒作用ꎮ 此外ꎬ将塑料托盘在 ９０ ℃热水中浸

泡 ５ ｍｉｎꎬ可使 ＴｏＢＲＦＶ 失活[７７]ꎮ 关于低温等离子

体臭氧处理技术的研究发现ꎬ其对 ＴｏＢＲＦＶ 的灭活

效果与病毒浓度、臭氧暴露时间密切相关ꎮ 在高病

毒质量浓度条件(按 １ ∶ １００ 的比例稀释接种物)
下ꎬ即使用较高的臭氧质量浓度(０􀆰 ６ ｍｇ / Ｌ和 １􀆰 ０
ｍｇ / Ｌ)并延长处理时间至 ７２ ｍｉｎꎬ也仅能实现部分

灭活效果ꎮ 在中等质量浓度病毒条件(按１ ∶ １ ０００
的比例稀释接种物)下ꎬ用 ０􀆰 ６ ｍｇ / Ｌ或 １.０ ｍｇ / Ｌ臭
氧处理 ４８ ｍｉｎ 即可完全抑制病毒的活性ꎮ 当病毒

的质量浓度较低(按１ ∶ １０ ０００的比例稀释接种物)
时ꎬ仅需 ２４ ｍｉｎ 的臭氧暴露处理就能使病毒完全灭

活[７８]ꎮ
一些植物的提取物能有效灭活 ＴｏＢＲＦＶꎮ Ｉｏｂｂｉ

等[７９]分析了 ４ 种商业大蒜中的甲醇提取物ꎬ发现意

大利 大 蒜 Ａｇｌｉｏ ｄｉ Ｖｅｓｓａｌｉｃｏ 与 法 国 大 蒜 品 种

Ｍｅｓｓｉｄｒｏｍｅ 和 Ｍｅｓｓｉｄｏｒ 提 取 物 均 显 示 出 灭 活

ＴｏＢＲＦＶ的能力ꎮ 小花风车子叶片的甲醇提取物在

高温碱性条件下自氧化产生的主要产物 ４￣羟基苯

甲酸ꎬ也被证实具有抗病毒活性ꎮ 通过番茄植株进

行机械接种试验发现ꎬ这些提取物能使病毒颗粒降

解ꎬ使 ＴｏＢＲＦＶ 丧失感染能力[８０]ꎮ 综上ꎬ提取物对

病毒的抗性可能是病毒外壳蛋白分解的结果ꎮ

８　 展 望

中国是全球最大的番茄生产国ꎬ产量占全球的

１ / ３ꎬ番茄产业已经成为中国强农富民的支柱产业ꎬ
在中国的农业生产中有着重要位置ꎮ 防治 ＴｏＢＲＦＶ
等病毒病是保障番茄安全生产的前提ꎮ 将来ꎬ应在

中国番茄主产区进一步加强对 ＴｏＢＲＦＶ 的监测力

度ꎬ明确该病毒在中国的发生及分布情况ꎬ并在番茄

主产区加强对该病毒的动态跟踪与监测ꎬ同时结合

实际需求ꎬ制定科学合理的检疫防治措施ꎬ严防

ＴｏＢＲＦＶ的传播ꎮ 由于 ＴｏＢＲＦＶ 能够突破 Ｔｍ￣１、

Ｔｍ￣２ / Ｔｍ￣２２的抗性ꎬ因此应尽快开展关于 ＴｏＢＲＦＶ
侵染、传播、致病机制等的基础研究ꎬ加强感病基因、
抗病基因的深入挖掘ꎬ建立多基因聚合育种技术和

基因编辑等抗病生物育种技术ꎬ加快培育具有自主

知识产权的番茄新品种ꎬ从而保障中国的番茄种业

安全ꎮ
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１５３￣１６２.

[７６] ＭＯＬＡＤ Ｏꎬ ＳＭＩＴＨ Ｅꎬ ＬＵＲＩＡ Ｎꎬ ｅｔ ａｌ. Ｓｔｕｄｙｉｎｇ ｔｏｍａｔｏ ｂｒｏｗｎ
ｒｕｇｏｓｅ ｆｒｕｉｔ ｖｉｒｕｓ ｌｏｎｇｅｖｉｔｙ ｉｎ ｓｏｉｌ ａｎｄ ｖｉｒｉｏｎ ｓｕｓｃｅｐｔｉｂｉｌｉｔｙ ｔｏ ｐＨ
ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｈｅｌｐｅｄ ｉｍｐｒｏｖｅ ｖｉｒｕｓ ｃｏｎｔｒｏｌ ｂｙ ｓｏｉｌ ｄｉｓｉｎｆｅｃｔｉｏｎ [ Ｊ] .
Ｐｌａｎｔ ａｎｄ Ｓｏｉｌꎬ２０２４ꎬ５０５(１):５４３￣５５８.

[７７] ＳＫＥＬＴＯＮ Ａꎬ ＦＲＥＷ Ｌꎬ ＷＡＲＤ Ｒꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｏｍａｔｏ ｂｒｏｗｎ ｒｕｇｏｓｅ
ｆｒｕｉｔ ｖｉｒｕｓ:ｓｕｒｖｉｖａｌ ａｎｄ ｄｉｓｉｎｆｅｃｔｉｏｎ ｅｆｆｉｃａｃｙ ｏｎ ｃｏｍｍｏｎ ｇｌａｓｓｈｏｕｓｅ
ｓｕｒｆａｃｅｓ[Ｊ] . Ｖｉｒｕｓｅｓꎬ２０２３ꎬ１５(１０):２０７６.

[７８] ＺＨＯＵ Ｊꎬ ＧＩＬＬＩＡＲＤ Ａꎬ ＬＩＮＧ Ｋ Ｓ. Ｔｏｍａｔｏ ｂｒｏｗｎ ｒｕｇｏｓｅ ｆｒｕｉｔ ｖｉ￣
ｒｕｓ ｉｓ ｔｒａｎｓｍｉｓｓｉｂｌｅ ｔｈｒｏｕｇｈ ａ ｇｒｅｅｎｈｏｕｓｅ ｈｙｄｒｏｐｏｎｉｃ ｓｙｓｔｅｍ ｂｕｔ
ｍａｙ ｂｅ ｉｎａｃｔｉｖａｔｅｄ ｂｙ ｃｏｌｄ ｐｌａｓｍａ ｏｚｏｎｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ[Ｊ] . Ｈｏｒｔｉｃｕｌｔｕ￣
ｒａｅꎬ２０２４ꎬ１０(４):４１６.

[７９] ＩＯＢＢＩ Ｖꎬ ＳＡＮＴＯＲＯ Ｖꎬ ＭＡＧＧＩ Ｎꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｕｌ￣
ｆｕｒ ｃｏｍｐｏｕｎｄｓ ａｎｄ ａｎｔｉｖｉｒａｌ ａｃｔｉｖｉｔｙ ａｇａｉｎｓｔ ｔｏｍａｔｏ ｂｒｏｗｎ ｒｕｇｏｓｅ
ｆｒｕｉｔ ｖｉｒｕｓ ( ＴｏＢＲＦＶ) ｏｆ Ｉｔａｌｉａｎ “Ｖｅｓｓａｌｉｃｏ” ｇａｒｌｉｃ ｃｏｍｐａｒｅｄ ｔｏ
ｏｔｈｅｒ ｃｕｌｔｉｖａｒｓ ａｎｄ Ｌａｎｄｒａｃｅ[Ｊ] . ＬＷＴꎬ２０２３ꎬ１７４:１１４４１１.

[８０] ＩＯＢＢＩ Ｖꎬ ＬＡＮＴＥＲＩ Ａ Ｐꎬ ＭＩＮＵＴＯ Ａꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｕｔｏｘｉｄａｔｉｏｎ ｐｒｏｄ￣
ｕｃｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｍｅｔｈａｎｏｌｉｃ ｅｘｔｒａｃｔ ｏｆ ｔｈｅ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｃｏｍｂｒｅｔｕｍ ｍｉｃｒａｎ￣
ｔｈｕｍ ｅｘｅｒｔ ａｎｔｉｖｉｒａｌ ａｃｔｉｖｉｔｙ ａｇａｉｎｓｔ ｔｏｍａｔｏ ｂｒｏｗｎ ｒｕｇｏｓｅ ｆｒｕｉｔ ｖｉｒｕｓ
(ＴｏＢＲＦＶ)[Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌｅｓꎬ２０２２ꎬ２７(３):７６０.
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