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水生甲壳类动物病毒的研究始于一种地中海螃 

蟹(Portunus depurator或Liocarcinus depurator)体 

内发现的类呼肠孤病毒⋯。随后，人们相继在这类 

动物体内发现多种病毒，其中约 17种为杆形病毒。 

这些杆形病毒的多数往往 只是 被它 们的宿主携带 

(尤其是螃蟹和淡水 甲壳类动物)而不引发疾病，其 

研究仅限于组织病理和形态的描述。而在对虾体内 

发现的杆形病毒却对对虾养殖业造成巨大的经济损 

失，成为研究的热点。其中，有两种形成核多角体的 

对虾病毒在感染部位 、形态和血清学特征等方面非 

常接近杆状病毒科的核多角体病毒属，被称为对虾 

杆状病毒。其它不形成核多角体的杆形病毒没有确 

定的分类地位。为了避免概念上的混淆，本综述将 

所有不形成核多角体或核包埋体的 J、具有杆状形 

态的病毒通称为杆形病毒。对形成核多角体或核包 

埋体的、具有杆状形态的病毒称为杆状病毒。本文 

将着重介绍水生甲壳类动物体内发现的杆状病毒和 

杆形病毒的动态研究。表 1列出了在水生甲壳类动 

物体内发现的杆形病毒的基本特性。 

1 形成多角体的杆状病毒 

在这些报道 的水生 甲壳类动物杆状病毒中，有 

三种病毒和昆虫杆状病毒的典型特征非常相似，即 

在靶细 胞核 内形成 多角体。其 中对 虾杆 状病毒 

(Baculovirus penaeid，BP)和斑节对 虾杆状病 毒 

(Monodon Baculovirus，MBV)已经被国际病毒学命 

名与分类大会接受为杆状病毒科的成员。而新近报 

道的 杆 状病 毒 BBV(Metapenaeus bennettae bac． 

ulovirus)或 MbSNPV(Metapenaeus bennettae single 

nucleopoyhedrosis virus)在病毒 的结 构和 病理学上 

与 MBV相似，但用 MBV的探针原位杂交检测的结 

果表明，BBV不同于 MBV。但关于 BBV的报道仅 

限于组织病理的初步报道 J。 

1．1 对虾杆状病毒 【Baculovirus penaeid，BP) 

对虾杆状病毒首先是在野生的桃红对虾( — 

nae“s d“0rnr“ )虾体 内发现的[ ， ，该病毒与后来 

发现的类似病毒被总称为对虾杆状病毒。 

1．1．1 组织病理学和形态结构 BP感染的细胞部 

位是肝胰腺上皮细胞和中肠上皮细胞的细胞核并形 

成多角体，平常观察的 BP在肝胰腺上皮细胞形成 

多角体的情况 比在 中肠细胞普遍的多。BP的多角 

体是由三角型的侧面形成的金字塔形的四面体，用 

新鲜研磨的组织碎片在光镜下即可以看到。从金字 

塔的顶部到底部的高度为 0．5～20t~m。多角体用 

汞溴酚蓝(Mercury bromophenol blue)染色时呈淡蓝 

到深蓝，用 甲基绿和焦宁(methyl green—pyronin)染 

色呈亮红色，说 明多角体有核糖蛋 白存在，PAS反 

应呈阴性，大部分为福尔根阴性反应，用 H&E染色 

时呈嗜碱性反应。 

在电镜下观察，BP的易感细胞是肝胰腺的吸收 

细胞，其次是胚胎细胞和分泌细胞 J。在细胞 内， 

成熟的 BP多角体包含有杆型的、具囊膜的核衣壳， 
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有些病毒粒子在一端 会出现突起的结构，病毒粒子 

的长度为 260～320 nm，直径为 50～80 nm。多角 

体的晶格结构 由 15～18．5nm的蛋白亚单位排列组 

成网格结构。在高倍镜下，可以看到这些对称的、球 

形的蛋白亚单位有一个电子密度高的外壳和电子密 

度低的核心。它们呈平行的线性排列，这些线性排 

列行可以被想象的等腰三角型切割。Bonami等l6j 

提出了 BP多角体晶格结 构的模型，他们认为，BP 

多角体的品格结构是 由三个蛋白亚单位组成的三重 

体从三个方 向交替排列形成的。这种排列不仅形成 

多角体的四面体结构，也形成了呈 60。切割的亚单 

位排列线。以这种方式排列的结果是，每一个亚单 

位要与相邻的 12个亚单位接触。在多角体晶格里， 
一

些病毒粒子被包围在网格结构 内，一些病毒粒子 

被包涵在网格的周围，每一个囊膜包涵一个病毒核 

衣壳。 

在细胞外，负染的病毒粒子在一端有一个尾巴 

状结构，另一端有一个小的突起，核衣壳表面有交叉 

的花纹结构，两端稍微变窄为平头。负染的病毒粒 

子长度为 312～320 nm，直径为 75～87 nm，核衣壳 

的长度为 306～312 nm，直径 为 62～68 nm 。 

表 1 水生甲壳类动物体内发现的杆形病毒 

Table 1 Bacilliform viruses found in aquatic crustacean 

* ： 病毒粒子 负染的大小 (size 0f viral particle by negative staining)，? =缺乏数据，HP：肝胰腺(Hepat0panceras)，MG=中肠 (Midgut)，HC 

血细胞(Hemocytes)．HM=造血组织(Hemat0poietic tissues)，CN=结缔组织(c0nnective tissues)；ME+Ec Tissue originated from mesoderr／l and 

ectodelTn． 

1．1．2 宿 主范 围和 地 理 分 布 BP的宿 主 范 围 很 

广，自然和实验感染桃红对虾，凡纳对虾(P．"Uall— 

口mPi)。蓝 氏对 虾 (P．stylirostris)， 白 对 虾 (P． 

sPtifer“s)。南 方 白对 虾 (P．schmitti)，斑 节 对 虾 

(P．m0 0 )。长 毛对虾 (P．penicillatus)，褐 对 

虾 (P．nztPf“s)，缘沟对虾 (P．marginatus)等． 

BP主要流行于美洲，已从墨西哥、秘鲁、夏威夷和 

巴西分离到不同的 BP分离株L3．8 ¨。 

1．1．3 病毒的生化特性 提纯的 BP病毒粒子的 

氯化铯密 度为 1．265g／cm [ ，估计 的 DNA长度 为 

114 kb。其中 40％的基因组片段 已被克隆，部分基 

因组片段已被用来制备探针进行 BP的早期诊断。 
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用 SDS-PAGE确定了BP的多角体蛋白由一条 

分子量为 52 kD的多肽组成．Summer[ ]用抗 苜蓿 

银纹夜蛾核 型多角体病毒 (Autographa Californica 

Nuclear Polyhedrosis Virus，AcNPV)多角体蛋白的 

抗血清与 BP的血清学反应表明，BP的多角体蛋白 

具有和 AcNPV的多角体蛋白有某些共同抗原决定 

族 ，他也发现二者之 间具有 不同的抗 原决 定族。但 

没有文献报道该病毒的基因组与昆虫杆状病毒的基 

因组进行 比较的结果。 

1．2 斑节 对虾 杆 状病 毒 (Monodon Baculovirus， 

MBV) 

斑节杆状病毒因其最早在斑节对虾体 内发现而 

命名u 。和 BP相似，其靶细胞是消化器官的上皮 

组织细胞。在 80年代 曾经对泰国和台湾等对虾养 

殖业造成经济损失，现在 已经不造成大规模的流行 

病 。 

1．2．1 组织病理学和形态结构 MBV的靶细胞组 

织是对虾后期幼体 、子虾和成虾的肝胰腺小管和导 

管上皮组织以及对虾后期幼体 的后中肠上皮组织。 

MBV在靶细胞内形成不规则的球形多角体，被病毒 

感染的细胞核肿大。多角体用 H & E染色时颜色 

很浅，姬姆萨染色呈深颜色，孔雀绿染色可 以区分 

染色深的多角体和染色浅的脂肪粒，过碘酸一烯夫 

氏染色反应阴性。福尔根染色呈弱阴性反应。 

MBV在细胞内的感染有明显的三个 阶段：第 
一 阶段表现出肝胰腺细胞略微增大的细胞核，有少 

量的完整的病毒粒子，但不含包埋体 ；第二阶段靶 

细胞核肿大，病毒的包埋体形成并拥有完整的病毒 

粒子 ；第三阶段靶细胞核里充满病毒的包埋体和游 

离病毒粒子，随着第三 阶段的出现，细胞肿胀、坏 

死和裂解并释放病毒粒子和包埋体 。在细胞内，病 

毒粒子的直径为 323×33 nm ，长度为 75×4 nm， 

核衣壳的直径为 236×15 nm ，长度为 42×3 nm。 

细胞外，负染的病毒粒子囊膜在一端有突起，长度 

为 265～282 nm。直径 为 68～77 nm，核 衣 壳表 面 

有交叉的花纹结构，长度为 250～269 nm，直径为 

62-- 68 nm [Z5]
。 

MBV多角体晶格结构由大小为 21～23 nm 的 

结构蛋白组成．Bonami等 J认为，MBV多角体完 

全由有 12个蛋白亚单位组成的空心的“玫瑰花结” 

结构排列而成。每一个“玫瑰花结”由四个三重体组 

成，在这种“玫瑰花结”结构里，只有一个真正的三 

重体坐落在一个环的顶端或底部，而这个环是由其 

它三个三重体的 6个亚单位组成，这三个三重体 的 

另三个蛋白亚单位相互连接形成一个假的三重体， 

和真正的三重体呈相对方向。MBV 的多角体就 由 

这些“玫瑰花结”按紧密一疏松 交替顺 序堆积 而成， 

每一个“玫瑰 花结”与它周围的上下左右平面里的 

“玫瑰花结”共享一个蛋白亚单位，在 MBV的多角 

体结构里，每一个蛋 白亚单位与 8个蛋白亚单位相 

邻，排列后形成的蛋 白亚单位行列相互切割形成在 

电镜下观察到 60。。 

1．2．2 宿主范围和地理分布 MBV可以感染斑节 

对虾，凡纳对虾，澳洲对虾 (P．plebejus)，长毛对 

虾，刀额新对虾(Metapenaeus ensis)，墨吉对虾(P． 

merguiensis)，食用对虾 (P．esculentus)，短沟对虾 

(P．sereisulcatus)，欧洲对虾(P．kerathurus)．主 

要分布在东南亚，意大利，南非，以色列和科威特 

等地区和国家[ ，14, ， 。 

1．2．3 病毒 的生化特性 提纯 的 MBV 粒子在 

SDS—PAGE中表现出一条分子量为 58 kD的主要多 

肽，其基因组长度为 160 kb。关于 MBV血清学性 

质，Vickers[ ]等用 AcNPV多角体蛋 白的抗血清与 

MBV的多角体蛋白进行结合实验，结果表明二者具 

有某些共同的血清学特性．而 由 BP和 MBV制备 

的核酸探针进行的杂交结果却表明，MBV和 BP是 

两种不同的对虾杆状病毒，但没有进行二者基 因组 

序列的深入研究。根据已有的生物学证据，国际病 

毒学命名委员会已将这两种病毒划分到杆状病毒科 

的核型多角体病毒属。 

2 无包埋体 的杆形病毒 

到 目前为止，在水生甲壳类动物中约 13种无 

包埋体的杆形病毒被报道，其 中，大部分是在海水 

野生蟹里发现，只是被它们的宿主携带，因此这些 

蟹病毒的研究只限于光镜与电镜以及组织病理方面 

的描述。这类病毒最有代表性的是在对虾体内发现 

的、并对对虾养殖业造成严重经济损失的对虾 白斑 

综合症病毒(White Spot Syndrome Virus，WSSV)。 

在分类地位上，这类病毒曾经被归到杆状病毒科的 

C亚组【19]。但第六次国际病毒学命名与分类委员 

会 (International Committee on Taxonomy of Virus— 

as，ICTV)决定，杆状病毒科只有核多角体病毒和颗 

一 粒体病毒两个亚属，原来的 C亚组病毒被归到待 

分类病毒[20]。因此根据这类病毒的靶细胞部位，本 

文暂时将它们分成两组 ：感染消化器官的病毒和感 
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染造血器官和结缔组织的病毒。 

2．1 感染消化器官的病毒 

这类病毒有在 日本对虾体内发现的杆形的中肠 

腺坏死病毒 (Baculoviral Midgut Gland BaculOVirus， 

BMNV)【 ，美青蟹 (CallinectPs snpid“s)体内发现 

的 杆 形 病 毒 A(Baculovirus A) J。地 中 海 真 蟹 

(Ca，．cinus medite，．rahens)体 内分 离 的 Tau杆 形 病 

毒_2 ，扁平拟石蟹 (Paralithodes platypus)体 内发 

现的杆形病毒 pp[ J和锯缘青蟹(Scylln sP，一ratn)体 

内发现的锯缘青 蟹杆形病 毒 (Scylla serratn Bac— 

ulovirus，SsBV) ，还有从淡水虾体 内发现的几种 

杆形病毒如红螯螯虾杆形病毒(Chern 口“nd，一icari— 

natus baculovirus，CqBV) ， ，澳 洲淡 水虾 (ChP，．一 

ax destructor)杆 形病 毒 (Cherax destructor Bacilli— 

form Virus，CdBV) J和河螯 虾 (Astacus astacus)杆 

形 病 毒 (AstaCUS nstnf“5 Bacilliform Virus， 

AaBV)[2 6l。 

这组病毒中，Tau病毒和 BMNV被证实分别是 

地中海真蟹和 日本 对虾 的病 原 ，研 究 的程 度稍 微深 

入一些。其它病毒则没有相应的感染实验证明为其 

宿主的病原。但这些病毒的组织病理和形态结构有 
一 些 明显 的共 同特 征 ：被 感染 的靶 器官 为 肝胰 腺或 

中肠(或二者)；病变细胞的细胞核不同程度的肿大， 

核染色质边移；病毒粒子的囊膜为三层膜结构，和核 

衣壳结合紧密(除 CqBV 外)；病毒粒子和核衣壳的 

杆形结构有不同程度 的改变，如有尾 巴状 的结构， 

Tau病毒的核衣壳表面还有类似 BP和 BMNV的交 

叉 的花纹结构 。 

2．2 感染血细胞和造血组织的无包埋体杆形病毒 

这组病毒包括在三 叶真蟹 (Carci，INS maenas) 

体 内 发 现 的 杆 形病 毒 (Baculovirus of C．mac— 

rlas)[26]
，
地 中海真蟹 的杆 形病 毒 B2(Baculo—B2)[28] 

和美青蟹的杆形病毒 B(Baculo—B)_2 9_以及在对虾体 

内发 现 对 虾 血 细 胞 杆 形 病 毒 (Penaeid haemocytes 

rod shaPed virus，PHRV)[30 和对 虾 白斑综 合 征病 毒 

(White Spot Syndrome Virus，WSSV)[ ～ J。这类 

病毒在组织病理和超微结构上有如下相似的特征： 

病毒的靶细胞是血细胞和造血组织 ；病毒的囊膜在 
一

端有一个延伸的尾 巴结构；核衣壳为不对称的圆 

柱状结构，一端为平头，另一端为头盔状；细咆内，蟹 

体 内发现的病毒的核衣壳在囊膜内呈 u或 V型状； 

负染的核衣壳的横截面有平行 的条纹结构；病毒粒 

子的囊膜是新生的。蟹体内发现的病毒并不造成寄 

主的死亡，而对虾体内发现的对虾 白斑综合征病毒 

是对虾的病原，并给对虾养殖业造成直接经济损失。 

3 对虾 白斑综 合征病毒 (White spot syn． 

drome virus，WSSV) 

1993年以来，一种被称为“爆发性对虾流行病” 

的病毒病袭击了我国、日本、泰国、朝鲜等太平洋地 

区的对虾 养殖 国家，给对虾业造 成严重 的经 济损 

失[31q 。该病毒的临床症状表现在被病毒感染的 

对虾 甲壳 上 出现 白斑 沉 淀，因此 被暂 时命 名 为对虾 

白斑综合征病毒 。该病毒病随后传播至美洲如 

美国、墨西哥、厄瓜多尔等对虾养殖国家，成为对对 

虾养殖业危害最大的病毒之一。同时由于该病毒的 

宿 主范围广泛 ，可 以感 染大部分水生 甲壳类 动物 ，因 

此也成为潜在 的对水生 甲壳类 动物威胁最大的病 

毒。 ． 

3．1 WSSV的组织病理和临床症状 

该病毒的病理组织和靶组织与其它感染结缔组 

织细胞和消化器官 以外的上皮组织细胞 的病毒如 

Baculo B，B2等非常相似。被病毒感染的对虾通常 

表现出厌食、活动量减弱、甲壳上出现 白色斑点、沉 

入虾池底部等症状，而且在 3～8d内出现 80％～ 

100％的死亡率 。 

3．2 WSSV的宿主范围 

该病毒有广泛的宿主范围和传播途径。在自然 

环境中检测和人工感染实验证明，该病毒可 以感染 

所有 的 对 虾 ，部 分 螃 蟹 如 斑 纹 虫寻(Charybdis 一 

riatus)，晶 莹 虫寻(Charybdis lucifera)， 颗 粒 虫寻 

(Charybdis granulata)， 远 海 梭 子 蟹 (Portunus 

pelagicus)，红星梭子 蟹(Portunus sanguinolentus)， 

锯缘青蟹，三齿厚蟹(Helice tridens)，相手蟹属 的 

(Sesarina oceanica)，红 线 黎 明蟹 (．~Iatuta pla— 

nipes，LiocarcinUS puber，L．depurator)，龙 虾(Pal— 

“，．“5 Prsif0l0，．)和 淡水 甲壳 类 动物 如 (0，．conectes 

punctimanUS)，克 氏 原 螯 虾 (ProcambaruS sp．)，罗 

氏沼虾(Macrobrachium sp．)。而且对虾养殖环境 

中的长臂虾科动物和桡足纲动物也是 WSSV的携 

带 者[3 ～ 。 

3．3 WSSV的形态与大小 

该病毒是杆形的无包埋体病毒，不同的作者报 

道 的大小有所不同，黄捷等[ ]用烟草花叶病毒做标 

定物测得的完整的病毒粒子大小为 450×150 nm， 

核衣壳的大小为 390×90 nm。在超微切片中观察 
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到的病毒粒子的囊膜为 6～7nm厚 的三层膜结构。 

负染的病毒粒子一端有一个尾 巴状的结构，有的病 

毒的另一端还有一个短的突起。负染的的核衣壳一 

端钝圆，另一端为平头，表面有分段的与病毒粒子的 

长轴垂直的花纹结构，据推测横纹结构可能是 由指 

环域 (ring—structure)堆积形成的，而每一个指环结 

构则是 由一排直径 为 10nm 的亚 单位组 成L4 ， 。 

而且与报道的杆形病毒 B和 B2非常相似，但它的 

花纹结构有 15节。 

3．4 WSSV的基因组研究 

WSSV的基因组研究是迄今为止报道的水生甲 

壳类 动物 病毒 中最 深入 的。其 基 因组为 双链 的 

DNA，已经报道 了两个分离株的基因组序列，一个 

是杨丰等 J报道的 305107 bp，另外一个是荷兰农 

业大学报道的29 2967 bp[ ，是 目前报道的基因组 

最大的动物病毒之一。 

3．4．1 结构基 因 荷兰农业大学的 van Hulten等 

对四条主要的结构多肽进行了详细的分析。这四条 

主要结构多肽是 Vp28，Vp26，Vp24，Vpl9 ，其 

中 Vp28和 Vp19定位在病毒粒子囊膜上，Vp26和 

Vp24定 位 在 病 毒 粒 子 核 衣壳 上。他 们通 过 对 

Vp24，Vp26和 Vp28的二级结构预测和蛋白序列 

的分析发现这三种蛋 白之间有 41％以上的同源序 

列，并且高度保守区段主要集中在三部分，位置与蛋 

白质二级结构预测中表明的 2个 a一螺旋和 G一折叠的 

位置正好相符[ 。研究中还发现，保守的氨基酸中 

2／3是参与蛋 白质折叠的疏水性氨基酸，这进一步 

解释了 vD24，Vp26，Vp28蛋 白质在二级结构上十 

分相似的原因。 

研究推测 Vp24，Vp26，Vp28三个结构 蛋白之 

所以氨基酸序列高度同源是 由于分别编码三个结构 

蛋白的基因实际上是一个基因在基因组中的多拷贝 

和变异形成的。三个基 因相似的大小 (Vp24编码 

208个氨基酸 ；Vp26，204个 氨 基酸 ；Vp28为 204个 

氨基酸)，核酸序列的高度同源性(40％以上)都证实 

了这三个蛋白基因可能来源于同一个基因的推论。 

但同源性 比较发现 Vp24，Vp26，Vp28蛋 白序列与 

昆虫杆状病毒的囊膜蛋白和核衣壳蛋白序列之间没 

有明显的同源性。与其他 DNA病毒的结构蛋白比 

较，在 Genbank中也 没 有发 现 同源 序 列，证 明 了 

WSSV病毒结构蛋白的独特性。 

用 Vp28的抗体与病毒粒子结合明显降低了病 

毒对宿主的感染性实验说明，该囊膜蛋 白与病毒对 

宿主的侵染有关[48]。 

3．4．2 功能基因 与结构蛋白基因从蛋白到基因 

的研究路线不同，功能蛋白基因的研究主要基于核 

酸序列的同源性 比较。WSSV全基因组序列分析发 

现，该病毒只有 6％的基因与已知基因有同源性，所 

以目前研 究的功能基因主要集中在几个保守基因 

上。这些保守基因信息的获得对于确立 WSSV病 

毒的分类地位有重要作用。 

已经报道的预测的功能基因有核糖核酸还原酶 

RR1和 RR2基因[49]，胸腺核苷激酶(Thymidine Ki— 

nase，TK)和 胸 腺核 苷 酸 激酶 (Thymidylate Kinase， 

TMK)基因[ 。。，DNA聚合酶基因[ ， ]和 TATA盒 

结合蛋白基因[41]。用这几个基 因构建的进化树都 

表明，WSSV 与 已知的病毒科的成员相差甚远，应 

属于一个新的病毒科的成员。 

根据 已有生物学证据，一些专家提议立一个新 

的病毒科 Nimaviridae，WSSV被列为这个新科的新 

属 Whispovirus(个人交流)，这样的话，已经报道 的 

类似 WSSV的病毒很有可能在这 个新科里找到它 

们的分类地位。 
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