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保幼激素的分子作用机制研究*

周树堂＊＊ 郭 伟 宋佳晟
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摘 要 保幼激素( juvenile hormone，JH)和蜕皮激素(20-hydroxyecdysone，20E)是协同调控昆虫发育、变态与生殖

的两个重要激素。由于 20E 的主要分子作用机制已经比较明了，揭示 JH 的分子作用机制成为过去 20 多年来昆

虫学领域研究的一个重点和难点。国内外多个研究团队利用赤拟谷盗 Tribolium castaneum、果蝇 Drosophila

melanogaster、烟草天蛾 Manduca sexta 等为模式，在 JH 受体的鉴定、JH 在昆虫发育变态和生殖中的分子调控机制

以及 JH 与 20E 在分子水平上的交互作用等方面开展了大量的研究工作，本文就近几年在这些方面取得的主要研

究进展作一个综述。
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Abstract Insect development，metamorphosis and reproduction are coordinated and regulated by juvenile hormone ( JH)

and ecdysone (20-hydroxyecdysone，20E) ． However，the molecular mechanisms of JH are poorly understood compared

with those of 20E． There has been much research undertaken to identify the bona fide JH nuclear receptor，to elucidate

the molecular mechanisms of JH in insect metamorphosis and reproduction，and to elucidate the crosstalk between JH and

20E，using the red flour beetle Tribolium castaneum，fruit fly Drosophila melanogaster，tobacco hornworm Manduca sexta

and other insects as model systems． This review highlights the most recent progress in these areas．
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保幼激素( juvenile hormone，JH)是调控昆虫
发育、变态与生殖最为重要的激素之一。在昆虫
幼虫至蛹期，保幼激素阻止由蜕皮激素引起的变
态，从而使幼虫蜕皮后仍然维持幼虫形态。在幼
虫最后一次蜕皮前，保幼激素滴度降低或缺失，导
致全变态昆虫化蛹和不全变态昆虫羽化为成虫
(Riddiford，1994)。成虫羽化后，保幼激素又能直
接作用于昆虫的生殖过程 (Wyatt and Davey，
1996)。因此，保幼激素作用机制的研究一直受到
广泛关注。

保幼激素是 Vincent B． Wigglesworth 于 20 世

纪 30 年代在对吸血蝽 Rhodnius prolixus 羽化和卵
成熟的生理学研究中首次报道 (Wigglesworth，
1934，1936)，之后在天蚕蛾 Hyalophora cecropia 体
内得到分离 (Williams，1956 )，并由 Rller 等于
1967 年确定了它的倍半萜结构 ( Rller et al．，
1967)。截止目前，至少报道了 6 种天然保幼激
素，包 括 JH0、JHI、JHII、JHIII、JHB3 ( JHIII
bisepoxide) 和甲基法尼酯 ( methyl farnosate，de-
epoxide JHIII)。多数种类的昆虫只有 JHIII，鳞翅
目昆虫还合成 JH0、JHI 和 JHII，一些双翅目昆虫
(例如果蝇)有 JHB3，而蟑螂和一些甲壳类动物中
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甲基法尼酯也发挥作用 ( Berger and Dubrovsky，
2005; Minakuchi and Riddford， 2006; Harshman
et al．，2010)。与蜕皮激素(20-hydroxyecdysone，
20E)相比，虽然对保幼激素的分子作用机制的了
解 仍 比 较 少 ( Truman and Riddiford， 2007;
Riddiford，2008)，但在近几年也取得了一些重要
进展。本文就保幼激素的受体，保幼激素在昆虫
变态与生殖过程中的分子调控机制，以及保幼激
素与蜕皮激素在分子水平上的交互作用等方面的
研究进展作一个综述。

1 保幼激素受体

虽然 有 文 献 报 道 在 雄 性 果 蝇 Drosophila
melanogaster 的附属腺(Yamamoto et al．，1988)和
吸血蝽的卵泡中(Sevala and Davey，1989)，保幼激
素可能通过膜受体与蛋白激酶 C ( PKC) 发挥作
用，但保幼激素作为一种亲脂性的倍半萜类激素，
它应主要在细胞核中作用于基因的表达和功能。
因此，保幼激素核受体的克隆和鉴定成为过去 20
多年保幼激素分子作用机制研究的重要内容之
一。反过来讲，对保幼激素分子作用机制的了解
在很长时间内也受制于保幼激素核受体的鉴定。

近 年 的 研 究 结 果 表 明，Met ( methoprene
tolerant)最有可能是保幼激素的一个核受体，而
Met 与 Ncoa(NCoA /SRC /p160，FISC 或 Taiman)的
二聚体则可能是保幼激素的功能受体。Met 和
Ncoa 都属于 bHLH-PAS( basic helix-loop-helix Per-
Arnt-Sim) 转录 因子家 族 ( Ashok et al．，1998;
Moore et al．，2000)。Met 首先报道于果蝇对保幼
激素类似物 methoprene 的抗性研究，Met 突变体比
正常个体对 methoprene 和 JHIII 具有高达 100 倍
的耐受力，并抑制 methoprene 诱导的假瘤在幼虫
中生成，制约雌成虫卵黄卵母细胞发育(Wilson
and Fabian，1986 )。离体转录翻译的 Drosophila
Met 与 JHIII 有生理水平上的结合活性(Kd = 5. 3
± 1. 5 nmol /L)，JH 也能诱导 Met 与 GAL4-DNA 结
合域的融合蛋白对 UAS 连接报告基因的转录
(Miura et al．，2005)。但是，Met 缺失的果蝇突变
体除了成虫产卵延后、生殖力下降外，胚后发育却
基本正常(Wilson and Fabian，1986;Pursley et al．，
2000)，这与 Met 作为 JH 受体应有的表型相互矛
盾。进一步的研究发现，果蝇有一个 Met 的旁系
同源基因 gce ( germ-cell expressed) (Moore et al．，

2000)，它们编码的蛋白在 bHLH 和 PAS 结构域内
一致的氨基酸有 60%以上，而且 Met 与 Met 或 Met
与 Gce 在 JH 缺失的情况下都能形成二聚体
(Godlewski et al．，2006)。此外，Met 和 Gce 具有
部分的功能重叠性，Gce 能显著提高 Met 突变体对
methoprene 的敏感性 ( Baumann et al．，2010)，只
有 Met 和 Gce 的果蝇双突变体在化蛹时才有致死
性(Abdou et al．，2011)。离体转录翻译的 Gce 与
JHIII 也有生理水平上的亲和力 ( Charles et al．，
2011)。

在埃及伊蚊 Aedes aegypti 中，Met 在 JH 缺失
的情况下形成 Met-Met 同源二聚体，JH 与 Met 结
合后引起 Met-Met 同源二聚体分离，与 Ncoa 通过
PAS 结构域组成异源二聚体，从而形成 JH 的功能
受体，然后与早胰蛋白酶基因(ET)启动子区域的
JH 反应元件 (AaJHRE:CCACACGCGAAG)结合，
诱导 ET 的转录(Li et al．，2011)。此外，在 L57 细
胞中共表达埃及伊蚊的 Met 和 Ncoa，或者果蝇的
Met、Gce 和 Ncoa，在 JHIII 诱 导 后 都 能 激 活
AaJHRE 报告基因的表达，但 Met 或 Gce 单独则不
能发挥这样的作用(Li et al．，2011)。

在赤拟谷盗 Tribolium castaneum 中，Ncoa 对
15 个鉴定的 JH 应答基因的表达是必需的，而且在
Aag-2 细胞中，激活因子 Ncoa 也与 Met 结合，参与
调控 Kr-h1 基因的转录(Zhang et al．，2011)。对赤
拟谷盗 Met 进行 RNA 干扰能造成早熟蛹的出现，
与 JH 缺失的表型一致 ( Konopova and Jindra，
2007;Minakuchi et al．，2008)。最近的研究发现，
赤拟谷盗 Met 与 JHIII 也有生理水平上的亲和力
(Kd = 2. 94 ± 0. 68 nmol /L)，Met 的 PAS-B 结构
域是 JH 和 Ncoa 的结合位点，对 Met 的 PAS-B 结
构域中氨基酸进行突变分析表明，在 JH 缺失的情
况下，Met 与 Met 形成同源二聚体，JH 结合 Met
后，引起 Met 构象的变化，促使 Met 同源二聚体分
离，而与 Ncoa 结合(Charles et al．，2011)。

2 保幼激素调控昆虫变态的分子机
制

由 JH 和 20E 协同调控昆虫变态的分子机制
一直是昆虫学领域的一个研究重点。大量的研究
结果表明，20E 是通过其受体 EcR /USP(或 RXR)
和早期反应基因如 E75、E74、E78、HR3、HR4、
HR78、Ftz-F1、br( broad)等发挥调控作用而启动昆
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虫 变 态 的 ( Dubrovsky，2005; Nakagawa and
Henrich，2009; Spinder et al．，2009; Hiruma and
Riddiford，2009，2010;Fahrbach et al．，2012)。近
年来的研究结果表明，JH 可能通过其受体 Met(或
GCE) /Ncoa 及其早期反应基因 Kr-h1 发挥其阻止
变态或“维持原状( status quo)”的作用(Konopova
and Jindra，2007; Charles et al．，2011; Konopova
et al．，2011;Zhang et al．，2011)。其中，kr-h1 和 br
分别是 JH 和 20E 信号通路中调控全变态昆虫变
态的 2 个关键基因。Br 是 N 端具有 BTB(Broad-
Tramtrack-Bric-a-brac) 结构域，C 端含有 C2H2 锌
指结构的转录因子(Bayer et al．，1996)。果蝇、赤
拟谷盗、烟草天蛾 Manduca sexta、家蚕 Bombyx mori
等都有多个 Br 同型异构体，这些同型异构体有各
自的时空表达模式，共同调控昆虫的变态过程
(Bayer et al．，1996;Zhou and Riddiford，2002)。Br
上调细胞凋亡因子基因 rpr、hid、dronc、drice 等，是
启动变态的一个关键转录因子(Riddiford et al．，
2003)。果蝇 br 突变体的幼虫不能正常化蛹，成虫
器官包括腿、翅、神经系统、复眼等的发育都受到
干扰，幼虫唾液腺和中肠的程序性细胞死亡也受
到抑制(Bayer et al．，1996，2003)。在果蝇幼虫和
成虫表皮中过表达 Br 的同型异构体 Z1(Br-Z1)，
会导致蛹特征的出现( Zhou and Riddiford，2002)。
同样，对家蚕的 br 进行 RNA 干扰，也导致幼虫不
能正常化蛹，出现成虫复眼、翅、腿等的发育缺陷
和幼虫丝腺程序性细胞死亡的抑制 ( Uhlirova
et al．，2003)。在烟草天蛾幼虫蜕皮时，JH 的存在
抑制 br 的表达，在 5 龄幼虫末期化蛹前，20E 在
JH 缺失的情况下诱导 br 表达，从而激活蛹特异表
达基因，此时利用外源 JH 处理可抑制 20E 诱导的
br 表达，从而阻止幼虫化蛹。但是，在蛹期进行外
源 JH 处理反而能够激活 br 的表达，导致蛹表皮的
再生和羽化的停滞 ( Zhou and Riddiford，2001，
2002)。br 在赤拟谷盗倒数第 2 龄幼虫中的表达
量很低，在末龄幼虫化蛹前达到峰值，用 JH 类似
物 hydroprene 处理赤拟谷盗的倒数第 2 龄幼虫，
可以抑制 br 表达，造成超龄幼虫。对 br 进行 RNA
干扰也阻止赤拟谷盗正常化蛹，形成同时具有幼
虫和成虫特征的个体，但表型会因为 RNA 干扰不
同的 Br 同型异构体基因而有差异(Konopova and
Jindra，2008; Parthasarathy et al．，2008; Suzuki
et al．，2008)。

Kr-h1 属于 C2H2 锌指结构的转录因子，在果
蝇腹部表皮中异位表达 Kr-h1 与使用 JH 类似物
pyriproxyfen 处理后的表型相似，说明 Kr-h1 参与
JH 的信号通路 ( Pecasse et al．，2000;Minakuchi
et al．，2008)。进一步研究发现，在果蝇变态过程
中，JH 通过 Met 和 Gce 上调 Kr-h1 的表达，而 Kr-
h1 则抑制 br 的表达(Abdou et al．，2011)。在赤拟
谷盗中，与 br 仅在末龄幼虫的后期高表达不同，
Met 和 Kr-h1 在幼虫期持续转录。虽然 Met 的
mRNA 水平在各发育阶段没有显著的变化，但 Kr-
h1 的转录水平在末龄幼虫的中期出现部分变态
(翅显现)时有一个低峰，然后迅速升高，并在蛹期
缺失(Minakuchi et al．，2009)。在赤拟谷盗倒数第
2 龄幼虫期，利用 RNAi 干扰 Met 或 Kr-h1 转录能
导致早熟蛹的出现，与此时 RNA 干扰一个 JH 合
成途径中甲基转移酶基因 ( JHAMT)而人为切断
JH 合成途径造成 JH 缺失的表型一致。并且，JH
也通过 Met 调节 Kr-h1 的转录，进而影响 br 的表
达( Konopova and Jindra，2007，2008; Parthasarathy
et al．，2008;Minakuchi et al．，2009)。

与全变态昆虫中 br 仅表达于变态期不同，不
全变态的乳草蝽 Oncopeltus fasciatus 从胚胎至倒数
第 2 龄若虫期 br 都会持续转录，在孵化和若虫蜕
皮时会出现峰值，但在末龄若虫羽化时缺失。对
br 进行 RNA 干扰不阻止若虫的蜕皮，但会影响若
虫翅芽的发育(Erezyilmaz et al．，2006，2009)。在
始红蝽 Pyrrhocoris apterus 中，Met、Kr-h1、br 在胚胎
和若虫期都一直表达，其中 br 和 Met 的 mRNA 水
平在若虫的龄期间没有明显的变化，而 Kr-h1 在末
龄若虫期的转录水平则非常低 (Konopova et al．，
2011)。在倒数第 2 龄若虫期，对 Met 或 Kr-h1 进
行 RNA 干扰能导致成虫色斑、翅膀和性器官的提
前出现，但对 br 进行 RNA 干扰并不导致成虫特征
的早现。在末龄若虫期，外源 methoprene 处理能
诱导依赖于 Met 的 Kr-h1 表达并形成超龄若虫，而
在 methoprene 处理前对 Met 或 Kr-h1 进行 RNA 干
扰可以恢复 比较 正常 的成虫发育 ( Konopova
et al．，2011)。与乳草蝽不同，但与始红蝽相似，德
国小蠊 Blattella germanica 末龄若虫中的 Kr-h1 的
mRNA 水平也非常低，但不缺失，在倒数第 2 龄或
倒数第 3 龄若虫中进行 Kr-h1 的 RNA 干扰都能造
成早 熟 成 虫 ( Belles，2011; Lozano and Belles，
2011)。
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Minakuchi 等 ( 2011 ) 报 道，西 花 蓟 马
Frankliniella occidentalis 和捕食性蓟马 Haplothrips
brevitubus 胚胎期 br 的转录水平偏高，这与乳草蝽、
始红蝽和德国小蠊胚胎期的 br 表达模式相似。但
是，蓟马胚后发育的 br 表达模式则像全变态昆虫，
即 br 在末龄幼虫前转录水平超低，在化蛹(伪蛹)
时出现最高峰。Kr-h1 的转录水平在胚胎期非常
高，幼虫和前蛹期低，蛹期超低，这种表达模式也
与全变态昆虫相似。用 pyriproxyfen 处理幼虫、前
蛹和早期蛹都能导致蛹期死亡，而且处理前蛹提
高 Kr-h1 和 br 的蛹期转录水平，但仍能发育为蛹。
虽然蓟马的末龄幼虫中 Kr-h1 mRNA 水平降低伴
随着 br mRNA 水平升高，但因为目前在蓟马中缺
乏有效的 RNAi 技术，目前尚不能明确 Kr-h1 和 br
在蓟马变态发育中的功能。

3 保幼激素调控昆虫生殖的分子机
制

JH 不但在昆虫胚后发育的蜕皮、变态过程中
起阻止变态或“维持原状”的作用，而且还在昆虫
生殖过程中起着非常重要的作用。 JH 调控昆虫
卵黄原蛋白(Vg)和生殖过程有几种类型:一些昆
虫如飞蝗 Locusta migratoria、德国小蠊等的 Vg 由
JH 诱导，主要在脂肪体中合成;双翅目的果蝇、实
蝇等的 Vg 转录是 JH 和 20E 共同参与，并且在脂
肪体和卵巢的卵泡细胞中都表达;在蚊子如埃及
伊蚊中，JH 仅调控吸血前的脂肪体活性，是 20E
诱导吸血后 Vg 在脂肪体内的合成;一些鳞翅目、
鞘翅目昆虫的 Vg 表达和生殖过程可能需要 JH 或
者 JH、20E 及其它激素或因子的共同参与(Wyatt
and Davey，1996; Tufail and Takeda，2008; Chen
et al．，2012)。

虽然早期的研究积累已证明，JH 能够调控 Vg
的合成、卵母细胞对卵黄原蛋白的吸收以及卵母
细胞的成熟(Wyatt and Davey，1996)，但对其中的
分子机制仍很不清楚，在分子水平上开展的研究
也不多。如上所述，JH 调控埃及伊蚊羽化后至吸
血前即卵黄生成前期的生殖过程，可以激活包括
Kr-h1、ET 在内的多个基因的转录 ( Zhu et al．，
2010)。而且，进一步的研究发现 JH 可以通过其
受体 Met /Ncoa 与 ET 基因上游的 JH 反应元件结
合，启动 ET 的转录(Li et al．，2011)。在赤拟谷盗
的生殖过程中，JH 调控 Vg 生成，20E 调控卵巢发

育和卵母细胞成熟，而营养因子通过胰岛素样肽
( insulin-like peptides，ILPs)和 TOR 信号通路在 Vg
生成 和 卵 母 细 胞 发 育 中 都 发 挥 重 要 作 用
(Parthasarathy et al．，2010a，2010b;Sheng et al．，
2011)。JH 上调 ILP 的表达，并通过 ILP 信号通路
磷酸化 FOXO，FOXO 能够与 Vg 上游的反应元件
结合而诱导 Vg 的转录(Sheng et al．，2011)。我们
的研究发现，飞蝗的 Vg 合成和卵巢发育都是由
JH 调控的，JH 上调 Ncoa、Kr-h1、E75、FTZ-F1 的表
达，对 Met 或 Kr-h1 进行 RNA 干扰能够抑制 Vg 的
转录和卵巢发育，与利用早熟素( precocene)剥夺
内源 JH 合成所造成的表型一致(未发表数据)，表
明 JH 在飞蝗中可能通过 Met、Kr-h1 直接或间接
地调控 Vg 在脂肪体内的合成。

4 保幼激素和蜕皮激素的交互作用

越来越多的研究结果显示，JH 和 20E 通过多
个转录因子或激活因子，如 Ncoa、USP、FTZ-F1、
E75 等交互作用( crosstalk)。如前所述，共激活因
子 Ncoa 与 Met 或 Gce 结合形成的异源二聚体是
JH 的功能受体，同时 Ncoa 也与 20E 的受体 EcR /
USP 结合构成 20E 功能受体的复合体。在赤拟谷
盗末龄幼虫或 Aag-2 细胞中，Ncoa 基因沉默既干
扰 JH 诱导的 Kr-h1 转录，也干扰 20E 诱导的 HR3、
E75 和 br 基因的表达( Zhang et al．，2011)。在埃
及伊蚊中进行 Ncoa RNAi，在显著降低 JH 调控基
因 Kr-h1、ET 和 AAEL00l619 表达水平的同时，也显
著降低 20E 诱导的 E75、E74 和 Vg 的转录水平
(Zhu et al．，2006;Li et al．，2011)。因此，Ncoa 如
同 JH 受体和 20E 受体间的一个桥梁，在 JH 和
20E 信号通路中起双重作用 。

USP 是报道的 JH 另外一个候选受体，在 JH
信号通路中也发挥作用。 JHIII 与 USP 的同源二
聚体结合后，USP 的构像能发生明显的变化( Jones
and Sharp，1997)，但它们的结合活性较低(Kd ≈
500 nmol /L)。虽然 USP 与甲基法尼酯有比较高
的结合活性 ( Kd ≈ 40 nmol /L ) ( Jones et al．，
2006)，但仍然远高于公认的配体和受体结合活性
的生理水平。酵母双杂交和 GST pull-down 显示，
USP 可以与 Met 结合并作用于报告基因的转录，
但在这种情况下 JH 不起诱导转录的作用( Bitra
and Palli， 2009 )。另 外，EcR /USP 也 能 通 过
FKBP39 和 Chd64 与 Met 结合( Li et al．，2007)。
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在蜜蜂 Apis mellifera 脂肪体中，JH 上调 usp 的转录
水平(Barchuk et al．，2004)，在 85 个与行为相关
的 usp 反应基因中有 42 个受 methoprene 调控，其
中 33 个 基 因 的 表 达 受 usp RNAi 的 下 调 和
methoprene 的上调，有 3 个基因的表达在 usp RNAi
后不受 methoprene 的诱导，并且顺式调控序列分
析预测的 USP 结合位点(GGGGTCACS)和 Met 等
bHLH-PAS 转录因子的结合位点(GRCACGCKVS)
相互重叠 ( Ament et al．，2012 )。结 合 Li 等
(2007) 的研究结果，Ament 等 (2012) 作者推测
USP 可能与 Met、EcR、FKBP39、CHD64 构成复合
体，参与 JH 调控的 E75、Hr46 等 JH 反应基因的转
录。但是，JH 刺激表达的蜜蜂卵黄蛋白原基因并
不受 USP 的影响，说明在这种情况下 JH 不通过
USP 发挥作用(Barchuk et al．，2008)。

在果蝇唾液腺中，20E 通过 EcR /USP 诱导的
一些基因表达需要 PKC 介导的 USP 磷酸化( Sun
and Song，2006 )。 HaCal，棉 铃 虫 中 一 个 具 有
Calponin 保守结构域(Chd;或肌动蛋白结合域)并
与果蝇 Chd64 有高度保守性的蛋白，通过磷酸化
和非磷酸化的状态与 USP 互动，分别参与 20E 或
JH 的信号通路中(Liu et al．，2011)。在棉铃虫表
皮细胞株 HaEpi 中，由 20E 诱导、PKC 磷酸化的
HaCal 不与磷酸化的 USP 结合，而 methoprene 维
持 HaCal 的非磷酸化，并与非磷酸化的 USP 结合
而参与到 JH 的信号通路中。在棉铃虫幼虫中对
HaCal 进 行 RNA 干 扰，影 响 usp、HR3 以 及
methoprene 诱导基因 JHi 的转录水平，导致幼虫发
育滞后、体型变小(Liu et al．，2011)。

在烟草天蛾表皮中，JH 可以提高 20E 诱导的
E75A 表达水平，但 JH 单独并不直接诱导 E75A 基
因的转录 (Riddiford et al．，2003)。在果蝇 S2 细
胞中，FTZ-F1 可结合 E75A 基因上游的增强子区
域，同时 FTZ-F1 能与 Met 或 Gce 结合，起活性因
子的作用协助 JH 的受体结合在 E75A 的启动子区
域，调控 E75A 的转录水平 ( Dubrovsky et al．，
2004，2011;Bernardo and Dubrovsky，2012 )。FTZ-
F1 在蚊子吸血后的生殖过程中也起活性因子的作
用，对 FTZ-F1 进行 RNA 干扰降低 20E 调控的
EcR、E74、E75、Vg 的表达水平，而且 FTZ-F1 与
Ncoa 结合可以帮助 Ncoa 被募集到 EcR /USP 形成
受体复合体，与 Vg 基因上游的 20E 反应元件结
合，诱导 Vg 的转录(Zhu et al．，2003，2006)。

5 小结与展望

综上所述，JH 在昆虫发育、变态和生殖过程
中发挥着关键的作用，20E 诱导昆虫的蜕皮、变
态，而 JH 决定昆虫蜕皮的性质。近年对保幼激素
分子作用机制的研究，特别是在 JH 受体、JH 调控
昆虫胚后发育与变态、以及 JH 与 20E 的交互作用
等方面都取得了重要的进展。Met (果蝇中包括
Gce)已被鉴定为 JH 最有可能的受体，Met /Ncoa
二聚体可能为 JH 的功能受体。Kr-h1 和 Br 是昆
虫发育、变态过程中分别传递 JH 和 20E 信号的 2
个重要转录因子。在全变态昆虫的变态过程中，
JH 通过 Met 和 Kr-h1 负向调控 20E 诱导的 br 表
达，末龄幼虫中 Kr-h1 的表达缺失和 br 的高表达
是全变态昆虫化蛹的必要条件。全变态昆虫的蛹
期和不全变态昆虫的末龄若虫期，因 JH 滴度降低
或缺失而引起的 Kr-h1 表达缺失是成虫羽化的必
要条件。另外，JH 和 20E 通过 Ncoa、USP、FTZ-F1、
E75 等多个转录因子或激活因子交互作用。尽管
以上的研究对 JH 分子作用机制的了解仍有很多
的空白，例如，除 Met 或 Gce 以外，JH 是否还有其
它的受体? Met 是如何调控 Kr-h1 的表达，Kr-h1
又是如何抑制 br 表达的? JH-Met-Kr-h1 的调控模
式在 JH 调节胚胎发育、胚后发育和变态以及生殖
过程中是否保守? 还有哪些重要的基因参与 JH
的信号通路? 相关的基因如何形成紧密联系的级
联反应或调控网络? Daimon 等(2012)最近报道，
家蚕中缺少一个 P450 环氧酶(CYP15C1) 而不能
合成 JH 的 dimolting (mod) 突变体在 2 龄幼虫后
仍能发育为早熟蛹，暗指家蚕的低龄幼虫可能对
JH 的缺失不敏感。这与传统认为的 JH 阻止变态
或“维持现状”的作用有矛盾，是否意味着 JH 还有
其它的功能和作用机制? 对 JH 分子作用机制更
深入的研究，将更有助于我们进一步了解昆虫生
长发育快、繁殖量大、蜕皮变态等特点的内在因
素，为更好地利用有益昆虫以及寻找害虫防治的
新靶点、新方法奠定更好的理论基础。
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