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摘要：虾虹彩病毒病是一种感染甲壳类的急性、传染性疾病，其病原为虹彩病毒科的一个
新属即十足目虹彩病毒属的十足目虹彩病毒 1 (Decapod iridescent virus 1，DIV1)。DIV1 传
播速率快、宿主范围广、致死率高，近年来在对虾养殖过程中广泛流行，给我国对虾养殖
业造成巨大经济损失。目前，对 DIV1 引发的虾虹彩病毒病的病原学、病理学、流行病学、
检测诊断等方面已开展了部分研究，但对病毒感染的分子机制、宿主的应答规律等还知之
甚少。本文对 DIV1 的发现过程、分类地位、形态特征、感染特性、机体响应机制、基因
组信息、宿主范围、传播途径及检测方法等方面的最新研究进展进行了综述，阐述了疾病
防控及未来展望，以期为虾虹彩病毒病的深入研究及有效防控提供参考。
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我国的对虾养殖产量占世界首位，但随着我

国工厂化高密度养殖对虾规模的逐年扩大，对虾

病毒性疾病频繁暴发，如白斑综合征病毒病、对

虾急性肝胰腺坏死病、传染性皮下及造血组织坏

死病、桃拉病毒病、黄头病毒病、偷死野田村病

毒病等 [1-5]，已成为对虾病害中危害最大的疾病，

因缺乏有效的控制药物，给虾类养殖业者造成巨

大经济损失。近年来，一种新的虾虹彩病毒病在

我国对虾养殖中广泛发生，其病原为虹彩病毒科

(Iridoviridae) 十足目虹彩病毒属 (Decapodiridovi-
rus) 的十足目虹彩病毒 1 (Decapod iridescent virus 1，
DIV1)。该病毒传播速率快、宿主范围广，主要暴

发于浙江、广东和江苏等沿海对虾养殖地区，患

病对虾的病毒检出率、死亡率较高[6-8]，尤其是在

对虾混养模式下，如罗氏沼虾  (Macrobrachium
rosenbergii) 与凡纳滨对虾  (Litopenaeus vannamei)
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或斑节对虾  (Penaeus  monodon) 混养，易发生

DIV1 病，给对虾养殖业带来新的威胁 [9]。目前，

已开展了 DIV1 病的病原、病理、流行病学、基

因组、检测诊断技术等方面的研究。本文对 DIV1
的最新研究进展进行了综述，阐述了防控措施及

未来展望，旨在为十足目虹彩病毒病的有效防控

提供参考。 

1    十足目虹彩病毒 1 的发现

有关对虾虹彩病毒的报道始于 20 世纪 90 年

代，1993 年，Lightner 等 [10] 通过电子显微镜首次

在厄瓜多尔的一个对虾养殖场中发现虹彩状的病

毒。2004 年，Tang 等 [11] 在马达加斯加的樱虾科

(Sergestidae) 红毛虾 (Acetes erythraeus) 中发现了虹

彩病毒，该病毒可致使樱虾科红毛虾具有较高的

死亡率。2014 年，浙江省养殖的凡纳滨对虾暴发

了一种高致死率的病毒病，Qiu 等[6] 证实其病原为

一种新的虹彩病毒，命名为对虾血细胞虹彩病毒

(shrimp hemecyte iridovirus，SHIV)。2016 年，Xu
等 [12] 在福建某养殖场发现了一种新的虹彩病毒，

通过透射电镜观察发现，造血组织细胞的胞浆内

有大量的二十面体颗粒，可以从细胞膜上萌发出

来，初步将该病毒命名为红螯光壳螯虾虹彩病毒

(Cherax  quadricarinatus  iridovirus， CQIV)。
2017 年，Qiu 等 [13] 公布了凡纳滨对虾 SHIV 的全

基因组序列。2019 年 3 月，国际病毒分类委员会

(ICTV) 将 SHIV 和 CQIV 归类为虹彩病毒科的一

个新属即十足目虹彩病毒属  (Decapodiridovirus)，
两种病毒被认为是同种不同株，从而证明了两个

毒株的同源性，即为 DIV1[14]。 

2    十足目虹彩病毒 1 的形态特征和分类地位

虹彩病毒是一类大颗粒二十面体病毒，具有

线性双链 DNA 的结构[15]，大小为 120~300 nm[16-17]，

病毒粒子的分子量为 5~250 ku[15]。虹彩病毒的结

构为二十面体对称，在透射电镜下观察虹彩病毒

时会呈现出六角形状，当病毒的颗粒整齐排列时，

会出现规律性间隔空隙，从而病毒颗粒之间互相

重叠形成晶格状的平面，而当有斜射光线照射在

该病毒沉淀物时会出现虹彩现象，因此被命名为

虹彩病毒[18]。根据虹彩病毒的颗粒大小、宿主范

围、DNA 杂交、甲基转移酶的存在以及主要衣壳

蛋白 (MCP) 的序列 [11, 19]，病毒分类国际委员会在

2021 年 3 月将虹彩病毒科划分为虹彩病毒属

(Iridovirus)、 绿 虹 彩 病 毒 属  (Chloriridovirus)、
Daphniairidovirus、十足目虹彩病毒属、蛙病毒属

(Ranavirus)、淋巴囊肿病毒属  (Lymphocystivirus)
和肿大细胞病毒属 (Megalocytivirus) 共 7 个属[15, 20]。

其 中 虹 彩 病 毒 属 、 绿 虹 彩 病 毒 属 和 Daphni-
airidovirus 属于 β 亚科，主要侵染昆虫[21]；肿大细

胞病毒属和淋巴囊肿病毒属与鱼类宿主有关 [22]；

蛙病毒属病毒可引起两栖动物、爬行动物和鱼类

的疾病，并且是从两栖动物向爬行动物传播 [21]。

后三者属于 α 病毒亚科[23-26]。而新发现的 DIV1 被

划分为十足目虹彩病毒属，隶属于 β 亚科 (表 1)。
虹彩病毒的核心是一个由电子排列的致密实

体，由核蛋白细丝组成，核心之外包裹着脂膜，

并且由未知功能的跨膜蛋白构成[15]。DIV1 的病毒

核衣壳内有内界膜和一个核心，衣壳与内核之间

通过柱状体相连 [6]。虹彩病毒科不同属的病毒粒

子大小不一。王甜甜[27] 通过透射电镜在红螯光壳

表 1    十足目虹彩病毒 1与其他虹彩病毒属典型种的对比[15, 20, 28]

Tab. 1    Comparison of Decapoda iridescent virus 1 with other typical iridovirus species of different genera

病毒属
virus genus

典型种
typical species

基因组
大小/kb
genome

size

GC含量/
%

GC
content

开放阅读
框数目

number of
ORFs

主要侵染对象
host

虹彩病毒属　Iridovirus Invertebrate iridescent virus 6 212 482 29.0   211 昆虫

绿虹彩病毒属　Chloriridovirus Invertebrate iridescent virus 3 190 132 48.0   126 蚊子

蛙病毒属 Ranaviruses frog virus 3 105 903 55.0     97 鱼类、两栖类及爬行类等
变温脊椎动物

Ambystoma tigrinum virus 105 057 55.0   103 

淋巴囊肿病毒属　Lymphocystivirus Lymphocystis disease virus 1 102 653 29.0   108 鱼类

肿大细胞病毒属　Megalocytivirus infectious spleen and kidney necrosis virus 111 362 55.0   117 鱼类

scale drop disease virus 112 636 54.0   116 

Daphniairidovirus Daphniairidovirus tvaerminne 288 000 39.0   367 水蚤

十足目虹彩病毒属　Decapodiridovirus Decapod iridescent virus 1 165 695 34.6 170 部分品种虾、蟹等
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螯虾 (C. quadricarinatus) 的造血组织细胞中观察到

病毒，直径约为 150 nm。Xu 等 [12] 通过电子显微

镜观察到病毒直径约为 155 nm。Qiu 等 [6] 通过透

射电镜观察到的病毒粒子的直径约 158.6 nm。因

此，DIV1 的直径大小为 150~160 nm。 

3    十足目虹彩病毒 1 的基因组研究

目前 DIV1 所包含的两种病毒株均已完成测

序。Qiu 等 [13] 对 SHIV 全基因组测序结果显示，

其基因组 DNA 全长为 165 809 bp，其中 G+C 含量

为 34.6%，开放阅读框 (ORF) 为 170 个，可以编

码 21~1 167 个氨基酸的产物，通过 Blast 分析可

预测 63 个 ORF 与功能性蛋白的编辑有关，可以

编辑包括酶和结构蛋白，如 ATP 酶、DNA 聚合

酶及主要衣壳蛋白等。SHIV 基因组共有 11 对重

叠的 ORF。此外，Li 等[29] 对 CQIV 进行了全基因

组测序，发现 CQIV 基因组 DNA 全长为 165 695 bp，
其中 G+C 含量为 34.6%，共预测了 178 个 ORF，
可以编码 50~1 327 个氨基酸的产物，其中有 47
个 ORF 的推测产物与功能特征蛋白具有显著的同

源性，可以编辑与 DNA 复制、修复和核苷酸代谢

有关的蛋白质，如 DNA 聚合酶、DNA 解旋酶、

DNA 引物酶、DNA 拓扑异构酶等。CQIV 还可以

自己编码 RNA 聚合酶亚基、转录因子等。还可能

参加一些有关蛋白质修饰的调控，包括参与蛋白

质泛素化的环指蛋白和泛素、蛋白质磷酸化的丝

氨酸/苏氨酸激酶/磷酸酶等。通过基因组对比可

知 SHIV 和 CQIV 的基因组大小以及 GC 含量等数

据均相似，可知二者相似度较高，因此被划分为

同一病毒种的不同株[30]。 

4    十足目虹彩病毒 1 的感染特性及对虾

的响应机制

DIV1 主要流行于 5—6 月，可感染所有大小

的虾，体长 4~7 cm 虾体内病毒的检出率最高[9, 31]。

感染 DIV1 后，对虾的行动缓慢并且活力急剧下

降，表现出明显的外部症状，主要包括虾体虚弱、

头胸甲下可见白色三角区 (常被称作“白头”或“白
点”)、空胃空肠、虾壳变软、肠道发红甚至断裂、

肝胰脏苍白萎缩 [32-33]；体色明显偏红，壳上色素

沉着斑点增大加深[30]。组织病理学检查显示，感

染对虾的淋巴器官、肝胰腺、造血组织、鳃、表

皮等组织中均可见嗜酸性粒细胞和胞浆内的深色

嗜酸性包涵体，部分包被或含有微小的嗜碱性染

色，血细胞固缩[7, 33]。肝胰腺苍白萎缩及空肠空胃

的症状也可见于其他病毒性疾病中，如白斑综合

征病毒病、桃拉病毒病、急性肝胰腺坏死病等，

但是，“白头”是现场诊断 DIV1 病的典型症状[32]。

DIV1 在淡水、半咸水及海水中皆可存活，

感染的宿主较为广泛，主要以甲壳类动物为主，已

知可以感染脊尾白虾 (Exopalaemon carinicauda)[30]、

红螯光壳螯虾 [13]、凡纳滨对虾 [6]、中国明对虾

(Fenneropenaeus chinensis)[6]、罗氏沼虾、克氏原

螯虾 (Procambarus clarkii)、日本对虾 (P. japonicus)、
日本沼虾 (Macrobrachium nipponense)[9]、细螯沼虾

(M. superbum)、枝角类  (Cladocera)、中华绒螯蟹

(Eriocheir sinensis)、三疣梭子蟹 (Portunus trituber-
culatus) 和粗腿厚纹蟹 (Pachygrapsus crassipes)[34-35]

等。不同虾种对该病毒的易感性也不相同，人工

攻毒实验结果显示，经肌肉感染和口服感染 DIV1
引起的脊尾白虾平均累积死亡率分别为 70.8% 和

42.5%[30]。经肌肉注射、口服和反向灌胃对凡纳滨

对虾进行攻毒均显示出 100% 的累积死亡率[6]。关

于病毒的感染途径，目前研究发现该病毒可通过

投喂携带病毒的饵料及同类相食在对虾养殖过程

中进行水平传播 [30, 34]，健康虾与患病虾混合养殖

也会发生传播感染[36]。养殖场如果缺乏生物安全

管理措施，对虾感染 DIV1 死亡后，病毒可能会

传播至周围的池塘。目前尚未证实 DIV1 可以从

亲代到子代进行垂直传播，但有研究发现来自孵

化场的样品可检测到 DIV1 阳性[9, 31]。在印度洋捕

获的野生斑节对虾体内也检测到 DIV1 阳性，作

者认为病毒并非来源于中国，但具体来源还有待于研

究[36]。对虾主要依赖先天免疫系统，通过体液和

细胞免疫应答来识别和抵抗病原的入侵，当机体

感染病原后，首先会触发相关的免疫学途径进行

反应[37-38]。

目前，DIV1 感染后对虾的应答机制研究还

处于起步阶段，有学者探讨了不同品种的虾被

DIV1 感染后的机体变化，发现对虾的血淋巴细胞

是  DIV1 的主要靶细胞 [39]，因此目前很多研究主

要围绕病毒感染后虾血淋巴细胞的转录组学进行

分析。Liao 等 [37] 通过对 DIV1 在墨吉明对虾 (F.
merguiensis) 血细胞的转录组学研究，探究对虾机

体对病毒感染的响应机制，实验将 DIV1 粗提液

注射到健康活虾中，发现机体的多种免疫学相关

信号通路响应强烈，包括溶酶体、吞噬小体、
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MAPK 信号通路、Wnt 信号通路和 Toll 样受体等，

表明体内的溶酶体和吞噬体最先做出反应，促进

相关调控基因的转录和表达；另外，对虾血细胞

中的 caspase 基因，如 caspase 和 caspase 4 出现了

上调，促进了部分细胞的凋亡；可知病毒感染机

体后，机体通过调控多种机制来应对病毒入侵带

来的影响。不同品种虾对 DIV1 侵染有着不同的

响应效果，感染病毒后的斑节对虾血细胞转录组

学研究结果表明，DIV1 通过调节血细胞的代谢来

促进自身的复制和转录，而体内抗菌肽和甲壳素

可以对病毒的复制产生抑制作用[40]；DIV1 感染会

导致斑节对虾代谢紊乱和 Warburg 效应，引起代

谢变化，以抵消宿主细胞在应对病毒感染时产生

的高水平活性氧，DIV1 从而可能会产生免疫逃避

策略。DIV1 感染导致斑节对虾部分蛋白的表达显

著上调，而甲壳素的表达水平显著降低，这意味

着对虾通过调节甲壳素的代谢，在抗 DIV1 过程

中可能发挥不同的作用。另外，对感染 DIV1 的

红螯光壳螯虾肝胰腺转录组学的研究发现，虾体

内的吞噬体和 MAPK 等免疫相关通路发生了正向

修饰，并且调控了脂质和脂质代谢相关基因及途

径，从而影响了脂质转运、脂质定位及脂质转运

蛋白活性[41]。

此外，病毒感染后导致对虾死亡的原因可能

与某些基因的调节有关。对感染 DIV1 和健康凡

纳滨对虾血细胞的转录组测序结果显示[42]，对虾

的磷酸丙糖异构酶 (LvTPI) 基因是脂质合成的关

键基因，可以影响包括果糖和甘露糖代谢、糖酵

解/糖异生、氨基酸生物合成、肌醇磷酸代谢和碳

代谢等信号通路； DIV1 在对虾体内可借助 LvTPI
基因在相关代谢通路中所合成的磷脂进行大量复

制，对 TPI 基因进行 RNA 干扰后，发现 DIV1 在

对虾体内的复制及对虾的存活率受到影响，说明

TPI 基因对 DIV1 在对虾体内复制起到重要的作用，

并可能影响病毒的致病性。

根据上述 DIV1 感染后不同对虾品种的转录

组学研究可知，对虾机体通过调节免疫通路、脂

质代谢和控制细胞凋亡等做出反应。但是，对

DIV1 病毒感染的分子机制及宿主的应答规律还有

待进一步研究。 

5    十足目虹彩病毒 1 的检测方法

目前已经建立了多种关于 DIV1 的检测方法，

为该病毒感染的快速准确诊断、流行病学调查以

及疾病的防控奠定了基础。组织病理学方法较为

直观，可以通过观察对虾造血组织和淋巴器官中

的包涵体病变来判断是否感染 DIV1[43]。分子生物

学技术是目前最为常用的检测方法，主要包括

PCR 技术[44]、等温扩增技术 (LAMP)[45-46]、等温重

组酶聚合酶扩增 (RPA) 检测技术[47] 及实时定量聚

合酶链反应 (qPCR) 检测技术 [31,48] 等。PCR 技术

在 DIV1 的检测中应用广、灵敏度高，迄今应用

的引物绝大多数是根据病毒 MCP 基因的高度保守

区所设计。有团队通过对 SHIV 的 MCP和 ATP 酶
基因序列设计引物，建立了套式 PCR 检测方法，

检测具有较高的特异性和灵敏度 [32, 44]。此外，该

团队针对 SHIV 的 MCP 基因设计探针，建立了地

高辛标记 SHIV 的原位杂交检测技术，可以从患

病对虾组织中检出病毒，并可定位到病毒在虾体

内的分布状况[9, 44]。

为了在对虾养殖过程中快速检测病毒，通过

LAMP 和 RPA 技术对 SHIV 进行实时检测是可行

的方法。针对 DIV1 的衣壳蛋白基因序列，建立

的 DIV1-LAMP 实时荧光定量和现场检测方法具

有灵敏、特异和快速等特点，可以广泛应用于对

病毒现场检测和疫病监控中 [45]。Chen 等 [47] 利用

TwistAmp exo 试剂盒建立了一种 SHIV 实时 RPA
检测方法，具有反应温度低、扩增速度快、特异

性高、重现性好、操作简便、灵敏度高 (约为 11
拷贝) 等特点。此后，尹伟力等[49-50] 利用十足目虹

彩病毒 1 的 ATP 酶基因保守序列设计引物，通过

优化反应温度和时间对 RPA 技术进行了优化，缩

短了检测时间，在 30 °C 下 20 min 可完成检测，

灵敏度更高，病毒含量大于 7 拷贝/μL 即可被检出。

为了检测病毒在对虾体内的含量及分布情况，

Qiu 等[31, 48] 根据不同引物来源，应用 TaqMan 探针

建立了 qPCR 检测 SHIV 的方法。从 SHIV 基因组

的 A-TPase 基因中筛选出 1 对扩增 188 bp DNA 片

段的 qPCR 引物和 1 个 TaqMan 探针，检测限低

至 4 拷贝/反应。通过对主要衣壳蛋白基因设计一

对扩增 142 bp 片段的引物和 TaqMan 探针，使检

测限低至 1.2 拷贝DIV1 质粒DNA 的水平。陈蒙蒙[39]

也建立了 TaqMan qPCR 方法，灵敏度同样可达 4
拷贝/μL。另外，针对目前养殖过程中多种病毒的

暴发，有学者建立了同步定量 PCR 检测技术和双

重荧光定量 PCR 技术，可以将 DIV1 与其他常见

病毒同时检测出来 [51-53]。因此，目前对 DIV1 的

qPCR 检测技术已较为成熟，且灵敏度较高。

根据病毒 ATPase 基因的特异性序列设计引

物，Gong 等[46] 比较了 qPCR 和定量实时环介导等
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温扩增 (qLAMP) 技术对 DIV1 病毒检测的差异，

发现 qPCR 可以检测的最低病毒浓度为 1.9×101 拷
贝/μL，而 qLAMP 可以检测的最低浓度为 1.9×102

拷贝 /μL，qPCR 检测法比 qLAMP 具有更高的灵

敏度和稳定性，但 qLAMP 相较于 qPCR 的速率更

快，可以在恒温下扩增靶标，更适合于使用简单

设备进行现场快速检测。因此，可以根据不同的

需求选择不同的检测方法。

此外，张徐俞等[54] 将成簇的规律间隔短回文

重复序列 (clustered regularly interspaced short palin-
dromic repeats，CRISPR) 及其相关蛋白 12a (CRISPR
associated  protein  12a， Cas12a)， 即 CRISPR-
Cas12a 系统，与 RPA 相结合，建立了一种新的检

测对虾 DIV1 的 RPA-Cas12a 检测技术。通过提取

DIV1 DNA，设计其 RPA 引物、crRNA 以及报告

探针，优化并建立 CRISPR-Cas12a 结合重组酶介

导的快速检测方法，发现 RPA-Cas12a 技术在 30 °C
下约 40 min 检测 DIV1 的效果最好，检测灵敏度

达 10 拷贝/μL。 

6    防控措施与未来展望

目前尚无关于 DIV1 的防控防治措施的相关

报道，也缺乏该病有效治疗药物，因此对虾养殖

期间的疾病预防就显得格外重要。根据 DIV1 特

性及相关研究结果，建议首先做好养殖前对虾池

的清洁消毒工作，避免污染源的进入；投放品种

优良、抗病性好的健康优质虾苗；对虾感染病毒

后，“白头”症状较为明显，做到早发现、早处理，

及时阻断病原的传播与扩散。此外，计划合理的

养殖密度，及时更换养殖水，做好养殖过程中的

虾池增氧。虾虹彩病毒病暴发与水质和水温等有

密切相关性，养殖过程中平均水温为 (24.6±3.3) °C
时有利于减少疾病的发生[55]。也有研究发现 16~32 °C
条件下养殖的虾体内可检测到 DIV1，但温度高

于 32 °C 则检测不到病毒[9, 31]，因此温度调控可以

作为预防措施之一。因 DIV1 可以通过投喂传播，

而活体饲料或冰冻饲料可能携带病毒，应减少这

类饲料的投喂[34]。DIV1 病毒能够跨物种传播，在

养殖过程中应加强周边野生水生动物的监测，以

避免病毒在不同物种间传播[33]；减少不同虾种的

混养，避免 DIV1 病毒在不同种类虾之间传播；

做好生物安全管理，避免病毒在虾池间传播 [9]。

在野生斑节对虾中检测出 DIV1[36]，提示我们使用

野生虾作为亲虾会存在将自然环境的病毒引入对

虾育苗场或养殖场的潜在危险，要提前做好监测

工作。

作为新发病毒病的病原，目前对 DIV1 病毒

的生物物理学特性及宿主的应答规律了解的还不

够透彻，对 DIV1 感染宿主的分子机制尚未知，

因此，针对 DIV1 病还有待深入研究。

（作者声明本文无实际或潜在的利益冲突）
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Research progresses on Decapoda iridescent virus 1

SHENG Xiuzhen 1*,     WU Mingshun 1,2,     YE Haibin 2,3,4*,     WANG Xiaolu 2,3,     WANG Youhong 2,3,    
YU Xiaoqing 2,3,     XU La 2,3,     LIU Hongjun 2,3,4

(1. Laboratory of Pathology and Immunology of Aquatic Animals, Key Laboratory of Mariculture of Ministry of Education,
Ocean University of China, Qingdao    266003, China;

2. Marine Science Institute of Shandong Province, Qingdao    266104, China;
3. Shandong Key Laboratory of Disease Control in Mariculture, Qingdao    266104, China;

4. Shandong Provincial Healthy Mariculture Engineering Innovation Demonstration Platform, Qingdao    266104, China)

Abstract: Shrimp iridescent virus disease is an acute and infectious disease that has widely broken out in crusta-
ceans in China in recent  years.  Its  pathogen is Decapoda iridescent  virus 1  (DIV1) that  belongs to a  new genus
Decapodiridovirus of family Iridoriridae. The DIV1 has a high transmission risk, wide host range, and extensive
mortality, leading to serious economic losses in cultured shrimp in China. Some research has been reported on the
etiology, pathology, epidemiology, detection and diagnosis of shrimp iridescent disease, but little is known about
the molecular mechanism of viral infection and the host responses to DIV1. Here, we provided an overview of the
latest research progresses on the discovery, classification status, morphological characteristics. and chemical com-
position  and  physicochemical  properties  of  DIV1,  and  introduced  the  genomic  information,  pathogenicity,  host
ranges, route of transmission, detection and diagnostic technology, as well as the shrimp's responses. The disease
prevention  and  control  strategies  and  future  studies  on Decapoda  iridescent  virus 1  were  also  suggested.  This
information  will  promote  understanding  of  the  pathogenic  mechanism  of  DIV1,  which  will  benefit  virological
research and the effective control of shrimp iridescent virus disease.

Key words: shrimp; Decapoda iridescent virus; genome; infection characteristics; detection method; prevention
and control
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