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多态DNA病毒(polydnavirus，PDV)由一组特异的病毒组成，其生活史与某些寄生蜂种类 

有着密不可分的联系。大量研究表 明该种病毒是决定某些寄生蜂能否在寄主体内成功寄生的 

关键因子之一⋯。本文将综述已有的研究报道，重点阐明PDV随寄生蜂产卵而传递到寄生蜂 

的寄主体内时所发挥的确切生理功能和作用方式。 

1 PDV简介 

二十年前，Stoltz等人 首 先在一些寄生蜂雌蜂生殖管道 中发现了 PDV粒子，并对它们 

的特性作了初步报道。近年来，随着新的种类不断发现和研究的进一步深入，对该种病毒的理 

化性质和生物学特性及基 因组结构等方面都有了比较清楚的认识。 

起初 PDV在分类上被审定为杆状病 毒属的 D亚组 J，后来主要根据基 因组结构和寄主 

范围两大特征，将 PDV初步归类到 多态 DNA病毒科(PoIydnaviridae) 。该病毒是一组无 

包涵体的病毒，含有双链环状 DNA基因组，这些 DNA基因组常含有 20～25种不同型的 DNA 

片段，与杆状病毒只含单一分子基因组极为不同l5 J。 

迄今 已发现的 PDV已超过 20种。根据形态学特征和寄主范围的明显差异，这些病毒可 

分为两大类，即茧蜂病毒属和姬蜂病毒属。茧蜂病毒仅存在茧蜂科的某些寄生蜂中，其基 因组 

被封闭在长度不等的圆柱形核衣壳里．核衣壳由一层囊膜包裹；姬蜂病毒则仅存在姬蜂科的某 

些寄生蜂中，其基因组被封闭在大小均一的纺锤状核衣壳里，核衣壳由两层囊膜包裹 。 

PDV除了含有双链环状 DNA基因组外 还含有线性 DNA基因组。 目前普遍认为线性 

DNA序列可与宿主的染色体 DNA发生共价连接”’ 。环状 DNA基因组的结构是由结合形 
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式的病毒 DNA而不是由染色体外的分子决定的。病毒基因组通过与宿主染色体的结合而行 

永久性 的垂直传递，并得以在寄生蜂种群中世代维持下去 J。 

PDV只在寄生蜂卵巢萼区上皮细胞棱中复制，成熟后，病毒粒子则进入到生殖管道中，故 

在寄生蜂输卵管萼液中常可发现大量的病毒粒子_l 。复制通常在寄生蜂的蛹期 已开始，且贯 

穿整个雌成虫的生活期_1 。病毒粒子一旦随寄生蜂产卵进入寄生蜂的寄主体 内，即可在不同 

组织细胞中转录 J，通常寄生蜂产卵后 2 h即可测到病毒粒子的转录产物。 

PDV与寄生蜂是一种共生的关系，对寄生蜂本身不但不造成任何病理影响，反而具有抑 

制寄生蜂的寄主免疫系统_l ，调节寄主发育l” 及改变寄主血淋巴中的营养成分 ⋯等一系列 

生理功能，对寄生蜂的成功寄生起到了关键的调节作用。 

2 免疫 抑制 

昆虫幼虫通常能够对大的外来物产生有效的免疫反应。因此寄生蜂能否成功寄生的首要 

前提就是其卵和幼虫必须能避开或者抑制寄主的这种免疫反应。大量研究表明，在寄生蜂卵 

和幼虫的发育过程中，PDV能够减弱或抑制寄生蜂寄主的免疫反应。 

1981年，Edson等人l1 首先描述 了使用纯化的姬蜂(Cam加letis∞ 0 ns打)的 PDV(CsV) 

所导致的烟芽夜蛾(Hellothls virescens Fab)的细胞免疫反应的抑制现象，即抑制 了团囊作用 

(encapsulation)和结节形成(nodulation)。随后发现这种免疫抑制主要是 由于血浆细胞行为的 

变化所引起，即血浆细胞的粘附和扩散能力受到了抑制【t61。进一步研究表明经 CsV感染的 

烟芽夜蛾幼虫的组织细胞可分秘一种富含半胱氯酸的 PDV蛋白进入血淋巴，在那里它与血细 

胞结合，干扰血细胞的扩散和团囊作用，从而抑制了细胞免疫反应ll 。也正因为如此，在感染 

早期，CsV并不具有保护寄生蜂卵免受团囊化作用的功能，但从寄生后 24 h直至以后的 5 d 

内，这种功能活性随着 PDV蛋自的逐步积累而渐渐显现和增强【12,”J。 

有关纯化的茧蜂病毒的免疫抑制功能的研究资料虽然很少，但如同姬蜂／寄主系统，在茧 

蜂／寄主系统中同样证实了血浆细胞的扩散能力受到了抑制【t8]。现已证实，在所有研究过的 

茧蜂／寄主系统中，发现成功的寄生均需要萼液(包含大量 PDV粒子)的存在 19,20]。如取自集 

聚绒茧蜂(Cotesia congregata Say)雌成虫生殖管道中的卵，洗击卵壳表面所附的 PDV粒子，单 

独注射进烟草天蛾(Manduca sexta L．)4龄幼虫中，全部被包囊化，未能出蜂；相反，与过滤后 

含有 PDV粒子的萼液一起注射，寄生蜂发育并出蜂 Il。并且与姬蜂病毒／寄主系统中所观察 

到的一样，免疫抑制明显与血细胞行为学的变化相联系ll · 。 

大量的研究已证实：寄生蜂诱导的免疫抑制能降低正在发育的寄生蜂幼虫和其寄主对微 

生物感染的抗性“ 。因此在较长的时间里，广谱的免疫抑制对寄生蜂幼虫和其寄主将是不利 

的，甚至是致死的．除非寄主在一定程度上能恢复细胞免疫反应的能力，或者有其它防御机制 

(如抗菌蛋白)能够免补这种损失，迄今 尚未 有研究能很好地说 明这个问题lz 。姬蜂( 一 

posoter fugiti “s)的 PDV粒子可抑制寄主森林天幕毛虫(Malacosoma dlsstria Hfibner)的细胞 

免疫反应，但这种被抑制的细胞免疫反应在寄生蜂卵孵化后 l～2 d内可在一定程度上得到恢 

复，并且这种恢复的团囊作用表现出选择性的特 点，即寄生蜂幼虫不受影响。在这种情况下寄 

主细胞免疫反应的完全恢复应不会影响寄生蜂幼虫的寄生生活 J。 

特别就茧蜂／寄主系统而言，成功的寄生往往需要毒腺分甜物和 PDV的共同参与 19, ⋯。 

然而，在这种情况下是 以毒液还是 以PDV的作用为主，多数研究倾向于 PDV的作用是主要 
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的。因为至少在迄今所检查的系统中，还未发现单独的毒液有明显的生物活性 ；相反，萼液或 

PDV在任何情况下都具有一定的活性 。 

由酚氧化酶参与的黑化和鞣化作用在昆虫形成新的体壁和杀死外来物中起着关键作用。 

大量研究证实多种寄生蜂的 PDV能抑制寄主血淋巴中的酚氧化酶活性 ．阻止寄主表皮的黑他 

和鞣化作用，相对降低 了寄主的免疫功能 1，因此对多数寄生蜂的成功寄生来说，酚氧化酶活 

性的抑制是必不可少的。在寄主体内，PDV除了能导致酚氧化酶活性的抑制之外，还 能诱导 

大量的其它生化反应，这些反应亦与免疫抑制相关。如大量新多肽的出现_ 和寄主血淋 

巴粘度的下降 。 

3 发育调节 

显而易见，寄生蜂的生活史必须很好地适应其寄主的生活史。除了潜在的致死免疫反应， 

内寄生的生活阶段还得顺应具有相当威胁的寄主生理的其它变化，另外寄主形态发生开始也 

是某些寄生蜂成功寄生所面临的一个严重威胁。例如，蛹寄主的生理与幼虫寄主的明显不同， 

故在寄主幼虫体内发育的寄生蜂幼虫将不得不作出较大的调整， 适应寄主的蛹化(或许通过 

本身他蛹) 同时也值得注意，蛹的表皮通常可能比幼虫表皮要坚韧得多，因此对即将钻出的 

寄生蜂来说更难刺穿。 

尽管有些寄生蜂的卵和幼虫能适应暴露在两种不同的寄主生理环境中(如卵／幼虫拟寄 

生)，但多数却允许它们只在单一类型的寄主环境中完成发育(如幼虫拟寄生)。无疑寄生蜂需 

要有调整或调节寄主生理和发育的能力 。既然从幼虫到蛹的转变是在激素控制下实现的， 

因此可推测许多寄生蜂应已发展成具有影响寄主内分泌生理的能力，事实上文献中大量的有 

关寄主幼虫的变态 被抑制 、延迟或加速 的实例早 已证明了这一 最。这方面 的文献早 已由 

Lawrence进行了综述和评价 ，他根据寄生蜂在寄生过程中对寄主激素的依赖程度和调控 

能力，将寄生蜂与其寄主的发育关系分为两种类型，一种称为顺从者(conformers)，这类寄生蜂 

多数直接依赖于寄主激素或者间接改变寄主生理，为了使生长发育与寄主同步，一般这类寄生 

蜂并不影响寄主发育、形态和 行为。如蝇茧蜂(Opius~~)i,lctlior)寄生于地中海实蝇 (Ceratitis 

capitata)是一组典型的顺从者系统 第二种称为调节者(regulators)，这类寄生蜂干扰寄主内 

分泌系统和(或)产生具有激素样活性物质使寄主发育滞留在对寄生蜂有利的阶段。最典型的 

例子是黑头折脉茧蜂(Cardiochiles nigriceps Niereek)寄生于天蛾中，在末龄幼虫，寄主幼虫发 

育受阻，不能化蛹，寄主血淋巴中 20一羟基蜕皮酮水平很低，而保幼激素(JH)含量较高，这在寄 

生现象中是很普遍的规律，近年报道这方面文献也很多[30,3t]，以下主要讨论已经了解的关于 

PDV在寄主内分泌系统中的调节作用。 

PDV理论上能从多种途径影响寄主发育 例如，幼虫期的加长可 由JH滴度 的增加或蜕 

皮索水平的下降所致 ；前者可由JH酯酶活性的下降引起l3 ，后者可通过促前胸腺合成和释放 

蜕皮素的脑激素(prozkoraclcotropie hoxmone，PTTH)释放的抑制或对前胸腺的直接影响而达 

到，或许还有其它的可能性。事实上含有 PDV的萼液参与激素干扰的证据早在 1987年就已 

有报道 ，近几年的实例更多。如将茧蜂(,~,ficroplitis demolitor Cresson)的萼液注射进寄主 

大豆尺夜蛾(P “d。plusia z ““出 s Walker) 或寄主烟芽夜蛾  ̈的幼虫体 内，可使寄主血 

淋巴中的JH酯酶活 性下降、JH含量明显升高；取 自粘虫绒茧蜂(Apanteles kari~i Watanabe) 

的萼液和毒液一起注射进寄主粘虫(Pseudaletla separata Walker)体内，可阻止寄主蛹化所需 
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的蜕皮素水平的增加，从而使寄主幼虫的最后一龄大大延长。这种发育干扰使得寄生蜂在寄 

主仍处于幼虫状态时即可完成幼虫发育直至出蜂，免受被包埋在寄主硬化的蛹皮中的危险。 

然而萼液或毒液的单独注射不起任何作用．且萼液和毒液的注射仅仅延迟粘虫化蛹，而被 自然 

寄生的粘虫则根本不能化蛹。因此，在阻止粘虫化蛹过程中一定还牵涉到其它因子．如畸形细 

胞 (terafocytes)的作用I3 。另外 P，厂rH的注射可诱导被 自然寄生 的粘虫幼虫 化蛹，因此在被 

自然寄生或注射萼液和毒液的粘虫幼虫体内，前胸腺应是完整的。目前有人 已从被寄生的粘 

虫幼虫血淋巴中纯化出一种阻断生长的肽类，且这种肤类可通过 PDV或萼液的注射诱导产 

生l3 。用黑头折脉茧蜂的萼液和毒液一起注射进烟芽夜蛾的幼虫体 内，可 降低前胸腺 的活 

性 ，并且将前胸腺和萼液及毒液一起进行体外培育时，发现 PTTH的加入未能促进蜕皮素 

的释放．故推测萼液和毒液对前胸腺产生了某种影响。但至今还未观察到前胸腺被病毒粒子 

侵入的现象，故作用机理仍然模糊不清，有待进一步研究和阐明。将姬蜂(Campol tis 一。Ⅲ — 

如)的萼液单独注射进烟芽夜蛾的最后一龄幼虫体内．即可导致蜕皮激素水平的下降和发育的 

抑制 1．不需毒液的存在。就这种情况而言，仅有萼液的粒子碎片有活性 ，故认 为蜕皮素水平 

的下降和发育的抑制肯定与 CsV的病毒粒子有关。结扎实验表明萼液作用的靶组织存在寄 

主的胸部，进一步研究证实萼液对寄主前胸腺本身产生了一定的影响， 

使用纯化的 CsV研究已清楚地证明这种 PDV在烟芽夜蛾幼虫体内能导致寄主发育的抑 

制_2 】．并进一步证实这是由病毒导致的前胸腺的降解所引起l1 ，这还可说明在被寄生的烟 

芽夜蛾幼虫中所观察到的蜕皮素谪度下降的现象 应该注意到这种影响是剂量依赖型的 ： 

低剂量的 csV的注射导致部分前胸腺细胞、而不是所有的细胞降解，因此发育的抑制表现为 

最后一龄幼虫期的延长。 

到目前为止尚未有直接证据说明病毒粒子能八侵寄主前胸腺组织，故 PDV对寄主前胸腺 

的影响不是直接的。有人认为 PDV主要是通过基因转录产物间接地作用于前胸腺．从而影响 

或改变其蜕皮激素的分泌能力。 

4 营养调节 ． 

大量的生化分析表明，当寄主被寄生 以后，血淋 巴各组分的浓度和脂 肪体的功能发生变 

化，造成营养转向，其中变化最显著的是血淋巴中的芳基蛋白(arylphorin)。芳基蛋 白是昆虫 

变态过程中的储存蛋白，是蛹和成虫期物质代谢、能量代谢的储存库。鳞翅目昆虫在末龄幼虫 

期脂肪体大量合成这种蛋自释放到血淋巴中。在变态前．脂肪体从血淋巴中吸收积累这种蛋 

白。而当昆虫被寄生后出现早熟现象和芳基蛋 白在血淋巴中一直保持高滴度，例如姬小蜂寄 

生于粉纹液蛾(Plusia ni Hubner)，使原来在 5龄寄主表达的储存蛋白基因提前在 3龄或 4龄 

幼虫中表达，而有些寄生蜂使寄主脂肪体摄取储存蛋白的功能弱化。这些现象充分表明寄生 

蜂控制寄主内环境的营养水平，使其有利于蜂 自身的生长发育l4ol。 

现 已证实寄主不同组织的营养水平的变化与萼液或 PDV的作用直接相关。例如．来自红 

足侧淘茧蜂(Microptitis croceipes)的萼液，不需毒液的存在，即可提高烟芽夜蛾幼虫血淋 巴中 

的海藻糖水平 。有趣的是同时观察到海藻糖极易被红足侧沟茧蜂幼虫吸收[42]。同样，来 

自茧蜂 (Gz tapanteles tiparidis)的萼液可明显提高舞毒蛾(Lyrnantria dispar L )幼虫血淋 

巴中的糖原水平 。而被粘虫绒茧蜂寄生的粘虫幼虫，其脂肪体组织并不积累在正常幼虫可 

明显观察到的储存蛋 白颗粒中。若正常幼虫注射萼液和毒液，可得到褶倒的结果 。近年发 
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现通过注射纯化的 CsV粒子，可使寄主烟芽夜蛾幼虫脂肪体中的芳基蛋 白储存显著减少。经 

印迹法和体外翻译等一系列的试验证实病毒粒子并未影响芳基蛋白的转录水平，而是通过其 

基因产物问接或直接地阻断了翻译水平上的某些环节 。 

被寄生的寄主幼虫精巢发育经常受阻的现象，应是另一种营养转向的实例 “1。雄性鳞翅 

目寄主．精巢通常在幼虫阶段开始发育。若让其顺利发育的话，势必会 消耗寄主体 内本来就很 

有限的营养资源，造成寄生蜂在寄生过程中因营养资源不足而不能完成整个发育阶段的现象， 

因此寄生蜂在寄生过程中将不得不与寄主性腺竞争营养。Junnikkala早在 1985年就认为这 

种寄主未成熟性腺退化的过程可能亦与 PDV有关l4 。Tanaka前不久的研究结果证实了这 

种说法 ，他将取自粘虫绒茧蜂的 PDV粒子和毒液注射到寄主体内，发现寄主的精巢发育与 

自然寄生过程一样，受到了抑制，且抑制程度与所注射的剂量呈正相关。石蜡切片和细胞分选 

(cell sorting)结果表明，PDV在寄主精巢发育期间主要抑制了细胞周期中的减数分裂和有丝 

分裂过程。 

除了以上介 绍的一些常 见功能之 外，PDV还具有使寄主 的某 些组织细胞 程序化死亡 

(apoptosis)等其它一系列功能l4 。今后，随着研究的进展，PDV的生理功能将会 比现在所知 

道 的更加全 面深 入。 
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