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　　A型流感病毒已经在很多物种中分离出来 ,包括人类、

猪、马、貂 ,猫科动物、海洋哺乳动物、家禽等 ,但是野禽被认

为是禽流感病毒的天然宿主。A型流感病毒由 8个基因片

段组成 ,编码 11种蛋白。流感病毒粒子表面两种蛋白即血

凝素和神经氨酸酶 ,这两种蛋白是禽流感病毒亚型的分类依

据〔1〕。在野生鸟类和家禽中分离到的血凝素有 16种亚型 ,

神经氨酸酶有 9种亚型。

　　血凝素 HA蛋白能与细胞膜结合成同聚物 ,形成头杆状

大钉子般的结构。转译后的 HA0能被宿主的胰酶分解成

HA1和 HA2两个亚单位。成熟的蛋白作为禽流感病毒与宿

主细胞结合的媒介 ,能够融解细胞浆膜。H5 和 H7 亚型的

禽流感病毒感染家禽以后 ,血凝素 HA能够引起高治病性禽

流感疫情的爆发 ( HPA I ,以前称为“鸡瘟”)。低致病性禽流

感病毒在野鸟和家禽机体中通过氨基酸残基进入 HA0裂解

位点有利于病毒的复制而变异成高致病性禽流感病毒。

　　在过去的十年里 ,高致病性禽流感疫情频繁爆发 ,

H5N1在亚洲、俄罗斯、中东、欧洲、非洲 (1997)、H5N2墨西

哥 (1994) 、意大利 (1997)和德克萨斯州 (2004)、H7N1 意大

利 (1999)、H7N3 澳大利亚 (1994)、巴基斯坦 (1994)、智利

(2002)和加拿大 (2003) ; H7N4澳大利亚 (1997)和 H7N7荷

兰 (2003)〔223〕。

1　候鸟是低致病性禽流感病毒的自然宿主

　　表 1显示出从 9个属 105种野鸟中分离到的低致病性

禽流感病毒〔4〕, HA/ NA 亚型已经在鸟类和家禽中分离到 ,

但是从其它物种中分离到的较少。虽然很多种类的野鸟是

流感病毒的天然宿主 ,但是雁形目 (特别是水鸭、水鹅和天

鹅)和鸻形目 (特别是鸥类 ,燕鸥类 ,涉禽类)是低致病性禽流

感的天然宿主。而这两个目的鸟类除了干旱地区以外其它

地区都是存在的〔5〕。

　　在鸟类 ,高致病性禽流感病毒主要集中在它们排放的粪

便中。已经证明禽流感病毒在 22℃的湖水中能够存活 4d ,

在 0℃能存活 30d以上〔6〕。所以水环境中的鸟类禽流感的

爆发流行主要是通过粪便排放到水体中 ,通过水体来传

播的。

　　随着季节的改变 ,迁徙是候鸟占有生活地的一种途径。

而且迁徙的范围非常之大 ,它们可以从一个小的聚居地迁徙

到大陆间。所以特别是那些携带病原而本身不发病的鸟类

则随着它们的迁徙把病毒带到其它地区。很多雁形目和鸻

形目的鸟类是人们所公认的迁徙路线较长的鸟类 ,因此 ,在

国家之间或者是在洲际间高致病性的禽流感病毒具有潜在

的分布性。一个地区的鸟类的繁殖是与迁徙路线相似的。

表 1　野鸟中 A型流感病毒分离结果

种属 种类 %(阳性数/检查数)

鸭类 36种 9 . 5 (3 275/ 34 503)

绿头鸭 ( A nas plat y rhy nchos) 12 . 9 (1 965/ 15 250)

针尾鸭 ( A . acuta) 11. 2 (340/ 3 036)

蓝赤鸭 ( A . discors) 11. 5 (220/ 1 914)

绿赤鸭 ( A . crecca) 4. 0 (52/ 1 314)

赤颈鸭 ( A . penelope) 0. 8 (8/ 1 023)

林鸳鸯 ( A i x s ponsa) 2. 2 (20/ 926)

翘鼻麻鸭 ( Tadorna tadorna) 6. 5 (57/ 881)

美国黑鸭 ( A . rubri pes) 18. 1 (130/ 717)

绿翅鸭 ( A . carolinensis) 4. 0 (28/ 707)

赤膀鸭 ( A . st repera) 1. 5 (10/ 687)

斑嘴鸭 ( A . poeci lorhy ncha) 3. 7 (21/ 574)

雁类 8种 1. 0 (47/ 4 806)

加拿大雁 ( B ranta canadensis) 0. 8 (19/ 2 273)

灰雁 ( A nser anser) 1. 1 (11/ 977)

白额雁 ( A . albi f rons) 2. 2 (13/ 596)

天鹅类 3种 1. 9 (94/ 5 009)

小天鹅 ( Cy gnus col umbianus) 2. 8 (60/ 2 137)

疣鼻天鹅 ( . olor) 1. 3 (20/ 1 597)

大天鹅 ( C. cy gnus) 1. 5 (14/ 930)

鸥类 9种 1. 4 (199/ 14 505)

黑嘴环海鸥 ( L . delaw arensis) 2 . 0 (136/ 6 966)

黑尾鸥 ( L . crassi rost ris) 1. 0 (17/ 1 726)

红嘴鸥 ( L . ri dibundus) 2. 2 (17/ 770)

银鸥 ( L . argentatus) 1. 4 (11/ 768)

海鸥 ( L . canus) 0. 0 (0/ 595)

燕鸥类 9种 0. 9 (24/ 2 521)

普通燕鸥 ( S terna hi rundo) 1. 7 (16/ 961)

涉禽类 10种 0. 8 (21/ 2 637)

秧鸡科 3种 1. 4 (27/ 1 962)

白骨顶 ( Fulica at ra) 1. 2 (23/ 1 861)

海燕类 5种 0. 3 (4/ 1 416)

曳尾鹱 ( Puf f inus paci f icus) 0. 5 (4/ 794)

鸬鹚 1种 0. 4 (18/ 4 500)

普通鸬鹚 ( Phalacrocorax carbo) 0. 4 (18/ 4 500)
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例如 :东亚2澳大利亚迁徙路线为东西伯利亚南2东亚到澳大

利亚。然而 ,因为它受人类行为的影响。迁徙路线在一定时

期内是和鸟类的数量、迁徙区域以及繁殖时间相对恒定 ,导

致感染病毒的鸟类将携带病原体从一个地区飞到另外一个

地区。

　　病毒的传播与区域分布同宿主迁徙的生态行为相关联。

候鸟迁徙中停下来歇息采食以便为下一步的迁徙蓄积力量。

更多种类的鸟停下来是为寻找更适宜居住或越冬的地方 ,结

果造成大批的鸟类聚集。像这样的地方就为野生鸟类和家

禽以及不同种群之间爆发低致病禽流感创造了条件。

2　禽流感病毒在几种野生鸟类中的分布情况

2. 1　野鸭中禽流感病毒的分布状况 　除了 H13～ H16 亚

型以外几乎所有的 HA 和 N A 亚型在北美和北欧的野鸭中

都爆发过。加拿大从事 26年的研究中发现 H3、H4和 H6

禽流感病毒亚型是经常从鸭体中分离到。 H1、H2、H7、

H10和 H11较少分离到 , H5、H8、H9和 H12很难分离到。

虽然在北美和北欧 H3、H4和 H6亚型是经常分离到的 ,但

是禽流感病毒的其它亚型分离到的较少。因此 ,禽流感的爆

发和特殊亚型的分离或许与品种、时间和地点有关〔728〕。

　　日本在上世纪 70年代后期开始对鸭流感进行监测 ,发

现本病的流行和隔绝的亚型在时间和地点上均发生了变化。

在非洲其它地区野生鸟类中禽流感的流行还未曾报道 ,但是

近几年对活禽市场的研究表明 ,多数的 HA 和 N A 亚型在

禽类都已经检测到了。低致病性禽流感病毒亚型在畜禽中

循环 ,偶尔在野生鸟类也爆发 ,但是它们之间的关系还没有

直接建立起来。

　　钻水鸭是鸭属的一种 ,而绿头鸭则是研究最多的一类 ,

发现此类鸟流感的爆发率比其它鸟类要高 ,包括林鸳鸯 (表

1)在内发现流感病毒在它们身上的爆发流行 ,区别在于很有

可能是和鸭的行为紧密联系在一起的。钻水鸭主要捕食水

面上的食物 ;林鸳鸯主要捕食海底的生物。钻水鸭则是来回

迁徙的 ,由于伙伴的选择不同就为流感病毒的传播提供了机

会。低致病性禽流感病毒传染一般不导致钻水鸭的临床症

状反应 ,传染性试验表明动物只会产生瞬间、低级体液免疫

反应 ,但是可以为同种病毒的感染提供充足的免疫保护效

力。不同的流感病毒亚型也能够感染野鸭 ,这就为基因的混

合提供机会。

　　流感病毒在东西半球间潜在的传播途径是为人们所知

道的。北部和南部的鸭类之间有一点相同性 ,多种野生鸟类

在繁殖区域会呆上 1年。蓝色翼小野鸭 ( A nas discors)是北

美几个少数品种之一 ,包括南美洲在内它是 1 种冬天分布

的 ,在南美有其它几种野鸭是禽流感病毒的天然宿主 ,但是

这个检测结果是不可靠的。39种鸭类中只有 6类在欧亚大

陆冬天繁殖 ,一少部分在非洲的撒哈拉沙漠过冬 ,如白眉鸭

和北长尾凫 ,每年在非洲越冬的鸟类超出了 100万只。在南

非 ,有不到 22个鸭科类的鸟在撒哈拉沙漠之外的区域度过

它们的非繁殖时间。另外几个种类的野鸟则大批的移居到

非洲〔9〕。非洲西部靠近塞内加尔和尼日尔河、尼日利亚和马

里的尼日尔河漫滩、乍得湖 ,这些则为欧洲大陆和非洲的野

鸭混合的区域〔10〕。禽流感病毒在非洲鸭群中可能是通过迁

徙来连接欧亚大陆的。大洋洲是野鸭类的主要常驻地 ,它们

则不随季节转变而迁徙。

2. 2　鸥类和燕鸥类中禽流感病毒的分布状况　1961年从 1

只燕鸥体内分离到了 H5N3禽流感病毒 ,这是首次报道从野

鸟体内分离到禽流感病毒。当时这种高致病性的 H5N3禽

流感病毒造成南非 1 300多只燕欧死亡。从鸥类体内经常

分离到的高致病性禽流感病毒亚型是 H13 ,而这种 H13亚

型在其它的野生鸟类中是很难分离到。最近 ,一种新型的病

毒亚型 H16 ,同时 H13 亚型在瑞典的斑头雁被分离到了。

这些 H13～H16病毒亚型基因是和其它宿主中的禽流感病

毒的起源是截然不同的 ,这表明这些基因由于长时间没有和

其它亚型的基因混合爆发而被孤立起来了。试验证明鸥类

禽流感病毒是不感染鸭类的。尽管其它的禽流感病毒亚型

在燕鸥和鸥类也偶尔被分离到 (表 1) ,但是其它鸟类中的禽

流感病毒宿主很有可能不是地方性的鸥类和燕鸥类 ,这一点

是不清楚的。

　　大多数鸥类在聚居地繁殖的时候成年和幼年在 1个小

的空间里生存 ,这就为禽流感的传播创造了 1 个有利的条

件。这种形式和水中的鸭子在密集的地区不繁殖形成 1个

对比 ,大多数的流行性疾病多在鸟类大规模聚居 ,换毛 ,迁

徙 ,越冬时间更易爆发。

2. 3　涉禽类中禽流感病毒的分布状况　人们长期的从事禽

流感病毒监测工作仍然是较少的 ,但是从北美的数据显示出

特定禽流感病毒亚型在这些鸟类中的存活时间。禽流感病

毒 H1～H12亚型在美国西部地区的候鸟中已经分离出来

了。A亚型具有很高的爆发率 ( H1、H2、H5、H9～H12) ,在

加拿大 HA/ NA结合在一起就有很大的不同 ,表明涉禽类能

感染很多的病毒亚型。而且 ,在涉禽类禽流感伴随着季节的

变化而发生大规模的流行 ,这一点好像和鸭类的流行季节是

相反的。在春季候鸟流行率高达 14 %〔11〕,导致湿地鸟类不

同家族高致病性禽流感病毒的爆发流行 ,这或许与鸭类携带

禽流感病毒到北部的春天繁殖有关。最近的基因分析还没

有证明在美洲不同的禽流感病毒亚型在鸭类和涉禽类之间

传播 ,但是证明了那些病毒基因库是不可分割的〔12〕。北美

的数据已显示鸭类 - 涉禽类是两种非常接近的事物 ,但是北

欧的研究数据还没有证明两者的相似性。不过 ,许多北半球

的涉禽类是在大陆洲际间长距离迁徙的。因此 ,在全球禽流

感病毒都有可能分布。

2. 4　其它种类野鸟中禽流感病毒的分布情况　尽管在其它

种类的鸟体内也分离到了高致病禽流感病毒 ,但是还不清楚

这些种类的禽流感病毒是地方性的还是短暂的病原体。地

方性的禽流感病毒亚种与其它经常被分离到的禽流感病毒

亚种有同一个生活环境 ,包括水鹅 ,天鹅 ,海燕和鸬鹚。这些

鸟类和其它鸟类相比 ,禽流感病毒的流行好像比其它钻水鸭

的发生率要低 (表 1) ,但是对这些种类的研究是受限制的 ,

或许是由于季节或所处地域的影响对它们最高的流行季节
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的研究已经错过了。

　　鸭类、鸥类、涉禽类作为宿主 ,它们的行为进化或许起一

种重要的决定性作用。例如 ,鹅主要是食草的 ,在非繁殖季

节经常以放牧的形式聚集在草原或农田里。如此类似的情

况 ,在最佳的繁殖季节成千上万只的鸟包含有几个不同的种

类的鸟混在一起。野鹅和野鸭是今天家鹅和家鸭的祖先 ,野

鹅 ,野鸭或许会在野禽和家禽之间形成 1个传播禽流感病毒

的桥梁。

3　野生鸟类中禽流感病毒的遗传变异

　　虽然禽流感病毒在其天然宿主中进化很缓慢 ,但是在禽

流感遗传变异研究中也不能忽略。或许是因为生态学和地

域宿主分布的影响 ,禽流感病毒被分为欧亚和美洲两大分

支。然而 ,北美的鸟类和欧亚的鸟类不是完全隔开的。一些

鸭类和海鸟通过白令海峡在迁徙过程中在俄罗斯远东地区

和美洲西北部繁殖。在东南亚和澳大利亚 ,一些冬天种类的

鸟通过美洲西海岸 ,所以鸭的分布不具有深远意义。但是一

些种类的鸟 (例如 :北方的针尾鸭)在北美和欧亚大陆是作为

一种大陆洲际间禽流感传播的一种媒介。

　　在每一个基因系统内部 ,病毒基因亚种重排 ,在时空上

没有相关性 ,而且 ,从美洲鸭类和涉禽类分离到的禽流感病

毒表明在这些宿主中是相互协同影响的。尽管在北美报道

某一种 HA亚型在涉禽类或者在鸭类更易流行 ,但是从这两

个宿主库没有显示出不同〔13214〕。

　　禽流感病毒基因片断自然的进化靠着基因重排 ,例如两

个或更多的禽流感基因混合在一起。从加拿大的鸭中分离

到 35种禽流感病毒表明禽流感病毒的基因分支不是连续的

而是经常和其它病毒发生重排的〔15〕。特殊的禽流感病毒亚

型在同一年或同一个宿主种类中都有可能不是由同一基因

组成。一些野生鸟类禽流感的大流行或者是零星的发病表

明自然界中的病毒是可以发生重排的。在野生鸟类宿主中

频繁重排和高致病禽流感病毒的进化则是一种很有趣的

事情。

4　野生鸟类中高致病性禽流感 H5N1病毒亚型

　　1997年 ,在香港农场和活禽交易市场爆发了高致病性

H5N1疫情 ,同时发生了人感染 H5N1病毒而死亡的事件 ,

这是首次报道人可以直接感染该病毒。2002 年 ,高致病性

H5N1病毒在香港的水禽中再次被分离到 ,同时在捕获的野

生鸟类中也分离到了〔16〕。2003年在东南亚的大部分农场中

又爆发该疫情。2005 年在青海湖的候鸟中爆发 ,这次疫情

引起了大批的候鸟死亡 ,其中斑头雁的死亡率最高 ,使斑头

雁的数量减少了 10 % ,显示出了野生鸟类是易受攻击的。

因此 ,该病毒现在已经波及到亚洲 ,欧洲 ,中东和非洲的几个

国家 ,在这几个国家均有野生鸟类死亡的报道。在欧洲 ,特

别是对疣鼻天鹅和大天鹅影响较大 ,但是在其它的水禽种类

中也有死亡的报道 ,例如猛禽类、欧类、苍鹭。到目前为止 ,

起源于东南亚家禽的高致病性禽流感 H5N1亚型病毒已经

造成大于 60 %的野生鸟类发生死亡。H5N1病毒除了对家

禽造成毁灭性的打击以外 ,还感染了 175个人 ,导致 95人死

亡。此外 H5N1病毒还在猪、猫、老虎、美洲豹中分离到。

　　很有可能自从 1997年 H5N1病毒就在东南亚的家禽中

持续不断的传播 ,并且发生不断的进化 ,从 1999年以前的中

国大陆的监测研究表明 H5N1病毒已经成为家禽的一种传

染病。病毒的多种基因是相互循环的。家禽贸易和被感染

的原料很有可能是传播高致病性禽流感的主要方式。对于

H5N1病毒来说 ,水禽 ,特殊农业生产 ,农业生态环境对于禽

流感的爆发传播起着重要的作用〔17〕。尽管众多的鸟类受到

感染了 ,但是鸟类在地域传播疾病方面是否存在积极的作用

是值得怀疑的。受感染的鸟类由于受感染太严重而不能继

续迁徙结果就不会传染禽流感 ,这一点是值得争辩的。最近

的研究表明高致病性禽流感病毒或许对于鸭类来说是一种

低致病性病原〔18〕,这在鸭类感染试验中已经得到证明了 ,然

而对于鸡来说则保持着高致病性〔19〕。欧洲目前的情况是 ,

在几个国家已经发现野生鸟类感染禽流感病毒而家禽没有

爆发 ,这证明野生鸟类确实是携带病毒而进入未感染的区

域。尽管在欧洲几个国家天鹅的死亡成为 H5N1病毒出现

的指示物 ,但是这不是简单的指示物 ,它们通过其它种类的

候鸟而被感染的 1种易感鸟类。

5　结　论

　　尽管在北美和欧亚大陆对禽流感病毒的相关性研究已

经有许多年的历史了 ,但是我们对野生鸟类中高致病性禽流

感病毒在全球性分布的认识仍存在局限性。血清学证明禽

流感病毒在南极洲偶尔是存在的〔20〕,这也是合乎逻辑的。

因为无论哪里 ,只要有禽流感病毒宿主存在的地方就有可能

分离到禽流感病毒。有一些亚型很少分离到或者从来没有

分离到 ,这种情况也是有可能的。原因很简单 :一方面我们

的研究具有局限性 ,采集的样品都是些迁徙或者越冬期间

的。另一方面 ,研究病毒和宿主生态在长期进化中对野生鸟

类高致病性禽流感病毒在全球模式的理解是至关重要的。

来自北部和南部的鸭类和海鸟在大陆之间可能会发生接触 ,

禽流感病毒在鸭体内会永远存在而不发病 ,或者野鸭和海鸟

的接触界限在北美 ,也有可能在其它大陆 ? 伴随着大量序列

的公布 ,人们有可能在禽流感病毒的基因遗传变异、野生鸟

类中高致病性禽流感病毒的进化以及在流行病学和病毒 -

宿主生态学方面获得更大的发现。

　　近年来在欧亚大陆爆发的禽流感 H5N1亚型已经证明

我们对于一般的野生鸟类流感的知识存在欠缺。我们平时

认为的野生鸟类携带的低致病性禽流感不能简单的推断为

高致病性禽流感病毒 ;例如 ,最重要的是宿主种类或者迁徙

路线可能是很不相同的 (表 1) 。野生鸟类中禽流感病毒的

检测对于高致病性 H5N1亚型传入未感染区域提供一种“早

期预警”信号 ,以及可能存在的风险。然而 ,我们也需要认清

野生鸟类和家禽之间的关系 ,鸟类的数量 ,鸟类行为 ,年龄结

构以及迁徙路线都有可能传播禽流感。我们还有待于进一

步了解传播途径和 H5N1在野生鸟类中致病机理 ,病毒 - 易

感宿主之间的关系 ,病毒的排泄方式以及病毒在时间和空间

上的流行情况。
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　　由于当前我们对野鸟流感流行的认识有限 ,没有确凿的

证据来证明野生鸟类在传播家禽流感所起的作用。甚至在

有些地区 ,家禽发生大规模的爆发而该地区的野生鸟类发病

率极低 ,所以说野生鸟类在传播高致病性禽流感的作用是不

明显的。H5N1亚型禽流感的爆发源自于家禽 ,这一点已经

得到证明。然而 ,没有确凿的证据来证明野生鸟类是高治病

性禽流感爆发和传播的罪魁祸首。

　　目前我们应对野生鸟类流感和家禽流感的监测工作加

大力度 ,不仅是增加对于高致病性禽流感的流行病学调查 ,

而且还要了解低致病禽流感爆发的时空性。
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