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Abstract Cytoplasmic polyhedrosis viruses (CPVs) belong to the genus Cypovirus in the familiy Reoviridae，

and are divided into 19 distinct electrophoretypes on the basis of variation in the electrophoretic migration

patterns of genome segments. They are unique within the Reoviridae family in having a single-layer capsid

contained within a polyhedrin inclusion body，yet being fully capable of cell entry and endogenous RNA

transcription. CPVs can attack 221 insect hosts causing chronic infections. Great progress has been made in

sequencing CPV genomes. The genome of two type 1 CPVs from Bombyx mori，type 1 and type 14 from

Lymantria dispar and type 15 from Trichoplusia ni，have been fully sequenced and deposited in GenBank.

These sequences provide more genetic information for studying the evolutionary relationship and origins of

cypoviruses. This paper summarizes recent research on the structure， infection characteristics， genome

characteristics of CPVs and their possible future applications.
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摘 要 质型多角体病毒(Cytoplasmic polyhedrosis virus，CPV) 隶属呼肠孤病毒科 Reoviridae 质型多角体

病毒属 Cypovirus，通常基因组由 10 个节段双链 RNA 构成。RNA 分子量为 3 ～ 27 u。根 据 病 毒 基 因 组

dsRNA 片段在聚丙烯酰胺或琼脂糖凝胶中电 泳 图 谱 的 差 异，目 前 CPV 已 被 分 为 19 个 电 泳 型。不 同 于

呼肠孤病毒科其它成员，CPV 为单层衣壳，而不是常见的双层衣壳结构，衣壳蛋白主要由衣壳蛋白、大突

起蛋白及塔式突起蛋白组成。大部分质型多角体病毒引起昆虫慢性疾病，造成寄主死亡或适应性降低。

随着 RNA 病毒 基 因 序 列 测 定 技 术 的 成 熟，质 型 多 角 体 病 毒 的 序 列 测 定 方 面 取 得 较 大 进 展，目 前

GenBank 核苷酸序列数据库中已经公布了家蚕 Bombyx mori CPV 电泳型 1 两个株系(H 株和 I 株)、舞毒

蛾 Lymantria dispar CPV 电泳型 1、舞毒蛾 CPV 电泳型 14 及 粉 纹 夜 蛾 Trichoplusia ni CPV 电 泳 型 全 基 因

组序列，为该病毒的进化与起源的研究提供更多 的 遗 传 信 息。本 文 从 结 构 功 能、侵 染 特 点、基 因 组 特 点

及应用前景等方面综述了昆虫质型多角体病毒的研究进展。
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质 型 多 角 体 病 毒 (Cytoplasmic polyhedrosis
virus，CPV) 属于呼肠孤病毒科 Reoviridae 质型

多角体病毒属 Cypovirus［1］，1934 年，由 Ishimori
在患病家蚕 Bombyx mori 中肠细胞的细胞质中

首次观 察 到
［2］。昆 虫 质 型 多 角 体 病 毒 在 昆 虫

细胞质内增殖，具有蛋白质包涵体，侵染昆虫中

肠 细 胞，宿 主 范 围 相 对 较 广，约 250 种，其 中

80% 为 鳞 翅 目，16% 为 双 翅 目，3% 为 膜 翅 目，

1% 为鞘翅目和脉翅目
［3］。感染质型多角体病

毒的昆虫死亡周期较缓慢，一般为 3 ～ 18 d 乃

至更长。但在病虫患病期间，病毒不断 随 粪 便

排出，感染 其 它 健 康 虫，感 病 幼 虫 繁 殖 能 力 下
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降，同时，它可经卵传递给下一代，在害 虫 种 群

中形成病毒流行病，从而有效的控制害虫的数

量
［4］。有些 CPV 能侵染不同种、不同属甚至不

同科 的 昆 虫
［5］。但 是 目 前 为 止，还 没 有 发 现

CPV 能侵染脊椎动物或植物
［6］。

1 昆虫质型多角体病毒的分型、命名与

颗粒结构

病毒粒子通常含有由 10 dsRNA 构成的基

因 组
［7］，但 Trichoplusia ni cypovirus type 15

(TnCPV-15) ，Antheraea mylitta cypovirus type 4
( AmCPV-4 ) 基 因 组 由 11 个 dsRNA 构 成
［8 ～ 10］，继 Arella 等

［8］
发现 Bombyx mori cypovirus

type 1 ( BmCPV-1 ) 的 第 11 个 RNA 即 small
polyhedron gene segment ( SP) ，Kotani 等

［11］
使

用不同方 法 提 取 BmCPV-1 的 RNA，发 现 了 第

12 个 RNA，但是未对新发现的 RNA 做功 能 等

方面的研 究。病 毒 基 因 组 RNA 分 子 量 为 3 ～
27 u。根据 病 毒 基 因 组 dsRNA 片 段 在 聚 丙 烯

酰胺或 琼 脂 糖 凝 胶 中 电 泳 图 谱 的 差 异，目 前

CPV 已被分为 19 个 电 泳 型
［12，13］，电 泳 型 之 间

至少有 3 个基因节段的迁移率不同。病毒基因

组 dsRNA 片段杂 交 分 析 与 病 毒 结 构 蛋 白 血 清

学比较，都证实这一分类系统是可行 的。到 现

在为止，已经有超过 230 种质型 多 角 体 病 毒 以

此为分类依据而被描述。
目前 CPV 的 命 名 包 括 基 因 组 电 泳 型 与 其

原始宿主名。这是由于尽管有些昆虫与某种特

殊 CPV 类型呈现专一的相互关系，然而却能被

不同 CPV 类型感染，如舞毒蛾 Lymantria dispar
能被 CPV-1 型、11 型 和 14 型 感 染，粉 纹 夜 蛾

Trichoplusia ni 能被 CPV-5 型和 15 型感染。
得益于结构生物学与信息处理等新技术的

运用与 发 展，包 括 X 射 线 晶 体 衍 射、低 温 电 镜

与三维重构术，呼肠孤病毒结构方面已取得突

破性进 展。CPV 的 蛋 白 质 包 涵 体 一 般 为 四 边

形、六边形等，大小为 0. 5 ～ 10 μm，由单一的多

角体蛋白组成。病毒粒子为球状正二 十 面 体。
采用 冰 冻 电 镜 和 计 算 机 三 维 重 构 技 术 研 究

CPV 病毒颗粒表明，不同于呼肠孤病毒科其它

成员，CPV 为 单 层 衣 壳，而 非 常 见 的 双 层 衣 壳

结构，它的衣壳蛋白主要由三种结构蛋白组成，

分别是衣壳蛋白 CSP (Capsid shell protein)、大
突起蛋白 LPP( Large project protein) 及 塔 式 突

起蛋白 TP(Turrent protein)［13］，这些突起结构，

尤其是 TP 上的 79 个氨基末端残基对病毒的复

制 起 到 关 键 作 用
［14，15］。 Zhou 等

［16］
最 近 对

CPV 8 A分辨率 结 构 进 行 了 研 究，揭 示 CPV 单

一衣壳蛋白 除 了 具 有 封 闭 dsRNA 基 因 组 与 保

护转录酶活性外，同时进化为具有结构蛋白的

作用，其 功 能 同 于 其 它 dsRNA 病 毒 的 外 层 衣

壳。Yu 等
［17］

利用低温电子显微技术在 3. 88 A
分辨率上研究了 CPV 衣壳蛋白的三维结构，在

与基因组 RNA 直接作用的区域中观察到 α －
螺旋与 β － 发 卡 结 构 之 间 的 构 想 改 变，同 时 发

现了 CPV 特有的 mRAN 加帽结构和 mRAN 释

放孔。

2 质型多角体病毒对昆虫的侵染

昆虫质型多角体病毒宿主 范 围 相 对 较 广，

一般引起寄主慢性疾病，并且具有明显区别核

型多角体病的症状。质型多角体病毒混合发生

在自然界中广泛存在，另外在实验室内发现了

大量交叉感染的现象。
2. 1 昆虫质型多角体病毒病的典型病症

昆虫质多角体病的典型病 症，与 核 型 多 角

体病毒病显著不同，感病幼虫食欲减退，取食量

显著下降;生长缓慢，发育延长而不整 齐;行 动

迟缓，在粪便和呕吐物中包含大量多角体;至后

期幼虫死亡或者勉强完成发育;解剖死后不久

的幼虫，可以看到消化道不是正常状态的透明，

而是呈淡黄色或乳白色;虫体死后仍保持完好，

皮肤坚韧不易触破
［18］。

2. 2 质型多角体病毒对昆虫的影响

大部分质型多角体病毒引起昆虫慢性疾病，

造成寄主死亡或适应性( fitness) 降低，包括繁殖

能力、蛹重和后代生存率降低从而有效控制寄主

的种群数量
［19］。粉纹夜蛾 1 龄幼虫和 4 龄幼虫

对 CPV 的敏感度不同，相比较而言，前者的死亡

率高，后者的死亡率较低。同时被感染幼虫与健
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康幼虫相比，推迟了 5 d 化蛹
［20］。Sikorowski 和

Lawrence［21］
研 究 了 CPV 对 烟 芽 夜 蛾 Heliothis

virescens 的侵染，结果表明，除了预蛹期外，所有

虫态 能 被 CPV 感 染，并 且 虫 龄 越 小 越 敏 感。
Sikorowski 等

［22］
在 1992 年报道用被感染 CPV 的

西南玉米螟 Diatraea grandiosella 幼虫或蛹的血

淋巴喂食烟芽夜蛾幼虫，(36 ± 10) d 后，烟芽夜

蛾开始出现感染症状，与被喂食 CPV 多角体而

患病的烟芽夜蛾幼虫相比，两者 的 症 状 没 有 差

别。当被饲喂混有 Helicoverpa armigera cypovirus
type 5 ( HaCPV ) 的 人 工 饲 料 时，棉 铃 虫

Helicoverpa armigera 幼虫尤其是 1 龄幼虫的生长

发育被推迟并且蛹重显著下降
［23］。

2. 3 质型多角体病毒的混合发生

质型多角体病毒的混合发生在自然界中很

常见。1978 年，苏德明等从棉铃虫分离出棉铃

虫质型多 角 体 病 毒，从 dsRNA 的 电 泳 图 谱 来

看，是 一 个 CPV 的 混 合 物
［24］。 1996 年

Belloncik 等
［25］

利用细胞系培养从 HaCPV 分离

到了一种 HaCPV-type A 。这 种 病 毒 的 核 酸 电

泳图谱 与 type 1、type 12 类 似，但 是 能 发 现 至

少有 3 个 条 带 有 明 显 区 别，因 而 被 命 名 为

HaCPV-14。武汉大学病毒研究中心的 Yang 等

将从中国分离到的 HaCPV 饲喂给棉铃虫，通过

改变棉铃虫饲养条件，分离到了 HaCPV-5，这一

结果得到 基 因 测 序 的 确 认
［26］。在 中 国 安 徽 和

广东 马 尾 松 毛 虫 Dendrolimus tmnctatus 上 分 离

的马 尾 松 毛 虫 质 型 多 角 体 病 毒 为 DsCPV-1 和

DsCPV-2 的 混 台 物
［27］。Graham 等

［13］
于 2006

年从冬 尺 蠖 Operophtera brumata 中 分 离 到 了 2
种 CPV，即 OpCPV-18 和 OpCPV-19。
2. 4 质型多角体病毒的交叉感染及其 复 制 机

制的分析

昆虫质型多角体病毒 的 交 叉 感 染 在 20 世

纪 90 年代到 21 世纪初之间曾吸引不少学者的

关注。虽然对交叉感染的现象做了大量观察研

究，但对其机制至今不甚明了。
例如 HaCPV 北 京 株 可 以 成 功 地 交 叉 感 染

家蚕，然而即使 HaCPV 北京株在蚕体连续增殖

多 代，其 基 因 组 电 泳 谱 一 直 稳 定 显 示 为

BmCPV-1 型;一旦回接棉铃虫，获得的 CPV 基

因 组 电 泳 谱 又 呈 HaCPV 北 京 株 类 型
［18］。

DsCPV-1 感染棉 铃 虫 幼 虫 所 得 病 毒 的 多 角 体，

与其感染马尾松毛虫得到的病毒多角体在形状

上没有明显的区别，但基因组 dsRNA 电泳图谱

与 DsCPV-1 的明显不同，呈现棉铃虫 CPV 病毒

的类型;回接松毛虫后，病毒又恢复为 DsCPV-1
的类型

［28］。
昆虫 CPV 交叉感染的复制机制较为复杂，

可能是异源病毒诱发了宿主自身潜伏型病毒的

活化复制;就 HaCPV 北京株对家蚕的交叉感染

与回接的实验结果来看，有关交叉复制的解释

至少还有一种:HaCPV 北京株是一个遗传上异

质的 复 合 体，其 中 包 含 BmCPV-1 在 内。当 此

异质复合体共感染家蚕时，BmCPV-1 以家蚕为

原始宿 主 或 最 适 宿 主 在 复 制 时 处 于 优 势，而

HaCPV 在家蚕中作为次要病毒与 BmCPV-1 共

复制，但在量上被优势病毒所掩盖。此 观 点 被

基因组电泳结果证实
［18］。

3 昆虫质型多角体病毒的复制与转录

近年来运 用 X 射 线 晶 体 衍 射 及 低 温 电 镜

与三维重构术，对呼肠孤病毒核心蛋白与完整

颗粒结构高分辨率的解析，不仅揭示了呼肠孤

病毒核衣壳蛋白所具有的转录酶活性，同时阐

明了内源性 RNA 转录与调节的结构基础。
质型多角体病毒被寄主吞 食 后，被 中 肠 碱

性消 化 液 溶 解，释 放 出 CPV 病 毒 粒 子 进 入 肠

腔。病毒粒子吸附在中肠上皮组织柱状细胞微

绒毛表面，病毒 dsRNA 经病毒粒子的突起注入

细胞 质，并 向 细 胞 核 移 动，在 细 胞 外 留 下 空

壳
［29］。子代病毒核酸在核内复制，病毒粒子则

在细胞质内装配成熟。
CPV 转录与复制因脱壳而激活，然后进行

单链(Single stranded，ss) RNA 的 转 录，整 个

转录过程在亚病毒颗粒中进行，由病毒核心携

带的 RNA 依赖性 RNA 聚合酶(RNA-dependent
RNA polymerase，RdRp) 和其它复制酶的共同

作用，以全保留方式进行。
为进 一 步 揭 示 转 录 酶 同 底 物 RNA /产 物
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mRNA 相互作用方式，Xia 等通过对 CPV 完整的

与空的衣壳的 13 A 分辨率密度图谱分析，获得了

病毒颗粒中心高度螺旋的 dsRNA 与内衣壳位点

转录 酶 蛋 白 形 成 的 锥 型 环 绕 转 录 酶 复 合 物

(TEC)模型，提出了 RNA 复制与转录过程的模

板移动机制
［30］。早期的生物化学与结构研究认

为，dsRNA 模板在 TEC 作用下转录获得新生的

mRNA，然后通过 TP 塔式突起蛋白加帽后运送

到寄主细胞质。Xia 等
［30］

获得 CPV 新的结构信

息，勾画了在活性转录中允许内部基因组排序的

详细的逐级转录机制。在静态时，RNA 基因组

负链的 3’与 TEC 接触形成转录起始复合物;转

录一旦开始，位于衣壳蛋白上的解旋酶结构域解

开 dsRNA 两条链，这样负链 RNA 得以插入 TEC
内小的 RNA 结合缝隙，在位于 RNA 聚合酶附近

的 RNA 结合结构 域 负 链 与 正 链 汇 合 形 成 二 聚

物。在延伸处理过程中，TEC 提供了结构框架引

导新形成的 dsRNA 产物向衣壳中心域帽化酶连

接，接着 新 合 成 的 mRNA 通 过 TP 塔 式 突 起 释

放。这一机制为 dsRNA 病毒高效有序的内源性

RNA 转录提供了依据
［17，31］。

4 质型多角体病毒的基因组序列分析、
同源性分析与进化研究

质型多角体病毒分子生物学开始于 20 世

纪 80 年代，落 后 于 杆 状 病 毒 分 子 生 物 学 的 发

展，但近年来已取得较大进展，也是质型多角体

病毒的研究热点之一。
1988 年，日本首次报道了家蚕质型多角体

病毒 ( BmCPV) 基 因 组 第 10 片 段 的 核 苷 酸 序

列，经过十几年研 究，于 2002 年 完 成 了 其 基 因

组 10 个片段的全序列测定。马尾 松 毛 虫 质 型

多 角 体 病 毒 ( Dendrolimus tmnctatus cypovirus，
DpCPV-1) 是我国 1973 年首次分离得到的一种

质 型 多 角 体 病 毒，OpCPV-1 江 西 株 ( OpCPV-
JX) 多 角 体 蛋 白 基 因 (AF318306) 和 NS5-蛋 白

基 因 ( AY173076 ) 的 核 苷 酸 序 列 以 及 S8
(AF513912) 全基因序列先后被测定

［32 ～ 34］。目

前 GenBank 核 苷 酸 序 列 数 据 库 中 已 经 公 布 了

BmCPV-1 两 个 株 系 ( H 株 和 I 株 )、Lymantria
dispa cypovirus type 1 (LdCPV-1) ，LdCPV-14 、
Trichoplusia ni cypovirus type 15 (TnCPV-15) 和

Helicoverpa armigera cypovirus type 5 (HaCPV-5，

Chinese strain) 全基因组序列
［35］。

BmCPV 是目前研究较多的昆虫质型多角体

病毒，基因组及其编码蛋白的主要特性研究较其

它昆虫 CPV 更为详尽( 表 1)。BmCPV-1 依据其

多角体的形状及其在细胞内形成的部位分为 I、
H、P、A、B、B1、B2、C1 和 C2 9 个株系，其中 H 株

为野生 型，其 它 8 个 株 为 突 变 型。一 些 dsRNA
病毒包括蓝舌病毒和轮状病毒编码产生的蛋白

具有 RNA 结合功能，它们或者参与复制过程包

括转录和包装，或者在 RNA 转运、修饰和翻译过

程 中 发 挥 重 要 作 用
［36］。如 由 Dendrolimus

punctatus cypovirus 1 (DpCPV-1)的 RNA 片段 S6
和 S8 分别编码的结构蛋白 VP4 和非结构蛋白

p44，就具有重要的 RNA 结合作用
［37］。

表 1 家蚕质型多角体病毒电泳型 1 H 株基因组及其编码蛋白

基因组节段 碱基数( bp) 编码的蛋白 氨基酸数( 个) 参考文献

S12 647 未知 未知 ［10］

S11 321 未知 未知 ［8］

S10 944 多角体蛋白 248 ［8］

S9 1 186 非结构蛋白 NS5 320 ［38］

S8 1 328 非结构蛋白 p44 390 ［39］

S5 2 852 多肽 p101 881 ［40］

S4 3 262 结构蛋白 VP3 1 057 ［41，42］

S3 3 846 未知 1 293 ［42］

S2 3 854 RNA 依赖性 RNA 聚合酶 1 225 ［43］

S1 4 190 结构蛋白 VP1 1 333 ［42］
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质型多角体病毒 RNA 片段 两 端 具 有 保 守

的序列，比如家蚕质型多角体病毒 10 个 dsRNA
片段的末端相同

［44］，也就是 5′端具有 AGTAAA
保守序列，3′端具有 GTI’AGCC 保守序列，此为

所有电泳 I 型 的 质 型 多 角 体 病 毒 的 共 同 特 征，

也是与其它 各 型 CPV 的 一 个 重 要 的 差 别。由

于 CPV 的每个片段均靠与病毒结合的 RNA 聚

合酶形成复制酶模板，因此在 CPV 的每个片段

末端都出现的保守序列，推测可能是基因组转

录、mRNA 翻译、双链片段复制和正确装配成病

毒粒 子 的 识 别 位 点
［4］。比 如 HaCPV-5 3′端 的

保守序列 AUG 被推测是质型多角体病毒 RNA
转录起始最重要的位点

［35］。
不 同 电 泳 型 的 CPV 之 间 未 发 现 有 明 显

RNA 序 列 同 源 性
［45，46］，但 同 一 电 泳 型 的 CPV

基因组序列及其编码蛋白的氨基酸序列有较高

的同源性，其中多角体蛋白基因高度 相 似。如

BmCPV-1 与 LdCPV-1 对应节段的 RNA 序列同

源性为 81% ～ 90%、对应蛋白的同源率为 82%
～ 97%。质型多角体病毒进化和起源的进一步

探讨，需要更 多 的 遗 传 信 息，目 前 获 得 的 基 因

序远远不能满足其需求。

5 质型多角体病毒的应用与展望

昆虫病毒由于宿主特异性 高，既 不 直 接 损

害天敌，也不干扰作物生理，可以认为是一类不

破坏环境的害虫防治因素
［18］。

利用昆虫病 毒 防 治 害 虫 的 研 究 早 在 l9 世

纪末就已开展了。杆状病毒杀虫剂应用最成功

的例子是巴西的黎豆夜蛾 Anticarsia gemmatalis
NPV，它在近 100 万公顷的大豆上应用

［47］。
我国已进入田间试验应用的昆虫病毒种类

中 85% 为杆状病毒，不到 15% 为质型多角体病

毒和其它病毒
［47］。从发病快、宿主域狭等方面

考虑，一般认为杆状病毒是较理想的生物杀虫

剂，但杆状病毒本身的特性也决定了它在应用

中的种种问题，比如在日光直射下病毒稳定性

不够好;从施用病毒到害虫死亡前的潜育期内，

病虫取食量几乎不减少等等。
质型多角体病毒有其自身的生防潜力。首

先，使病虫取食量明显减少，有利于减轻病虫当

代对作物的为害程度;其次，病虫传毒 能 力 强，

被病毒感染的幼虫，不断随虫粪排出病毒，有利

于病毒在 害 虫 种 群 内 水 平 传 播; 再 次，带 病 期

长，延长了排毒时间，增强了病毒水平传播的作

用，而且由于病虫取食量不多，因此并不会因为

带病期长而大量增加当代为害程度;最后，质型

多角体病毒具有强烈的经卵传染能力，而垂直

传播是病毒后效作用的基础
［18］。

病毒杀虫剂的杀虫速度慢，因 此 研 究 其 与

其它药剂或 助 剂 的 混 用 是 必 然 的。其 中 Bt 所

具有的优势使得它成为与昆虫病毒混用的最佳

选择品种 之 一。研 究 得 最 多 的 昆 虫 病 毒 与 Bt
混用 是 DpCPV 与 Bt 混 用。林 业 防 治 中 将

DpCPV 与 Bt、白僵菌混用是较为常见的生物防

治手 段。Marzban 等
［23］

在 室 内 测 定 了 Cry1Ac

和 HaCPV 对 1 龄、3 龄棉铃虫的致死和弱化作

用，发现 Cry1Ac(0. 3 μg / g) 与 HaCPV (6 ×
106、1 × 107

和 3 × 107 PIB /mL) 各 浓 度 混 合

时，对棉铃虫幼虫生长的抑制呈现增效作用。
所有这些都表明，使用 CPV 作为控制害虫

种群数量的手段，具有其独特的优点，是完善有

害生物综合治理体系的理想选择之一。
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