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综述和进展

昆虫卵黄蛋白及其激素调控的研究进展
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Abstract The study of structure and synthesis of vitellin，uptake process by ovary and the mechanism of

hormone regulation is one of concentrated studies in insect physiology. In recent years，with the development of

the molecular cloning technology，genetic engineering and bioinformatics，the study of vitellin gene will provide

a new method to biological control of pests. In this article，we reviewed the researches on insect vitellin and its

hormonal regulation，which is helpful to understand mechanism of pest resurgence and to control the pests using

natural enemy.
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摘 要 卵黄蛋白的结构及其合成、摄 取 过 程 与 激 素 的 调 控 机 理 是 目 前 昆 虫 生 理 学 的 研 究 热 点 之 一。

近几年，随着分子克隆技术、基因工程手段和生物信息学 的 发 展，对 卵 黄 蛋 白 基 因 的 研 究 将 为 寻 找 害 虫

生物防治提供新途径。本文对昆虫卵黄蛋白及其激素调控进行了综述。为防治害虫再猖獗的发生和促

进大量繁殖益虫提供重要的理论依据。
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Telfer(1954) 首先用 免 疫 化 学 的 方 法 在 惜

古比天 蚕 蛾 Hyalophora cecropia 的 血 淋 巴 中 发

现了 一 种 雌 性 特 异 性 蛋 白 ( female specific
protein) ，并明确 指 出，这 种 蛋 白 参 与 卵 黄 形 成

称之 为 卵 黄 原 蛋 白 ( vitellogenin，Vg)［1］。Vg

是由脂肪体合成并分泌到血淋巴中，由发育的

卵 母 细 胞 选 择 性 地 摄 取 而 成 为 卵 黄 蛋 白

( vitellin，Vn)［2，3］。Pan 等 (1969) 命 名 此 蛋 白

为卵黄蛋白以来，对昆虫卵黄蛋白的研究主要

集中在部分蜚蠊目、直翅目、双翅目、直翅目、鞘
翅目、膜翅目昆虫及一些经济昆虫、卫生昆虫与

蜘蛛等
［4 ～ 14］。蝇类不同于一般的昆虫，它的 Vg

与 哺 乳 动 物 的 三 酰 基 甘 油 脂 酶 的 氨 基 酸 序 相

似，因此高等双翅目昆虫的卵黄蛋白属特殊类

群，称为卵黄蛋白 ( yolk protein，YP)［15，16］。本

文 对 昆 虫 卵 黄 蛋 白 发 生 及 其 激 素 调 控 进 行 综

述，将更好的弄清昆虫激素在生理上和分子水

平上的作用机理，也可以更清楚的揭示昆虫大

量产卵的规律，从而为防治害虫再猖獗的发生

和为促进大量繁殖益虫提供重要的理论依据。

1 昆虫卵黄蛋白的结构

在大多数昆虫动物中，卵黄 原 蛋 白 在 天 然

状态下是一 种 寡 聚 糖 磷 脂 蛋 白，分 子 量 为 200
～ 700 ku，等电点为 6. 1 ～ 6. 3。昆虫 Vg 是由 6
～ 7 个 kb 的 mRNA 编 码 的 分 子 量 约 为 200 ku

的前体蛋白，经修饰后成为由几个亚基组成的，

它的单体可由 1 ～ 4 个亚基构成，包括一个分子

量大于 180 ku 的大亚基和分子量小于 50 ku 的
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小亚基
［17 ～ 19］。一 些 代 表 性 昆 虫 及 真 水 狼 珠

Pirata piraticus 的 Vg 或 Vn 分子量及亚基组成

见表 1。
根据昆虫纲中 Vg 前体是否被转化酶水解

或分解后亚基组成和分子量大小，可以将昆虫

分为三类。第一类，Vg 的前体只含有一个大分

子量的亚基，没有被内切酶所水解，主要包括一

些 膜 翅 目 昆 虫，如 木 工 蚁 Camponoturs
festinates［20］、日本瘤姬 蜂 Pimpla nipponica ［21］、
蝶蛹 金 小 蜂 Pteromalus puparum［22］、意 大 利 小

蜂 Apis mellifera ［23］
等。以 及 少 量 的 鳞 翅 目 昆

虫，如: 柞 蚕 Anteraea pernyi ［24］
和 草 地 夜 蛾

Spodoptera frugiperda ［25］
等。第二类，Vg 前体被

酶切为一个大分子量的亚基( > 180 ku) 和一个

小分子量的亚基( < 50 ku) ，包括绝大多数完全

变 态 昆 虫，如 家 蚕 Bombyx mori ［26］，蓖 麻 蚕

Philosama cynthiaricin ［27］，德 国 小 蠊 Blattella
germanica ［28］

等。第三 类，Vg 前 体 被 酶 解 为 几

个分子量约为 80 ～ 110 ku 的多肽，主要包括不

完 全 变 态 昆 虫，如 棒 蜂 缘 蝽 Riptortus
clavatus［29］、东亚飞蝗 Locusta migratoria ［30］、马

德拉 蜚 蠊 Leucophaea maderae ［31］
和 美 洲 大 蠊

Periplaneta americana ［32］
等。

20 世纪 90 年代，昆虫和其它动物的 Vg 的

氨基酸序列研究有了很大的发展。棉铃虫象甲

Anthonomus grandis ［33］、埃 及 伊 蚊 Aedes aegypti
［34］、家 蚕 Bombyx mori ［26］、舞 毒 蛾 Lymantria
dispar ［35］

和日本瘤姬蜂
［21］

等多种昆虫的 Vg 基

本结构的氨基酸序列都有了详细的报道。它们

的氨基酸序列存在明显的差异，但仍然有一定

的同源性和较高的保守性
［15，34，36］。通常情况下

昆虫 Vg 含有几个比较保守的结构域或氨基酸

基 序 ( motif ) ，如 多 聚 丝 氨 酸 区 ( polyserine
domains)、GL / ICG、RXXR、DGXR 和 C-端 半 胱

氨酸等
［15，20］。昆虫 Vg 序列中的多聚丝氨酸区

域多位于 N-末 端，也 有 少 数 位 于 C-端，其 位 置

相对保守。多聚丝氨酸区域的个数在昆虫中也

是不相同 的。有 些 昆 虫 不 含 有，如 舞 毒 蛾
［35］;

有些 1 个，如: 红 火 蚁 Solenopsis invicta Vg2 和

Vg3 ［37］; 有 些 2 个，如: 菜 叶 蜂 Athalia rosae
［38］;也有一些 3 个，如:埃及伊蚊

［34］( 图 1)。

图 1 昆虫卵黄蛋白的结构示意图
［39］

2 昆虫卵黄蛋白的发生

昆虫的卵黄发生 (Vitellogenesis) 是 昆 虫 生

殖调控的一个核心问题。昆虫卵的成熟一般分

为 3 个 时 期 即: 卵 黄 发 生 前 期 ( previtellogenic
stage)、卵黄发生期( vitellogenic stage) 及卵黄发

生后 期 ( postvitellogenic stage) 或 卵 壳 形 成 期

(chorionation stage)。昆 虫 卵 黄 发 生 是 由 内 分

泌调控的，现已证明，在大多数昆虫中卵黄发生

是由保 幼 激 素 调 控 的
［2］，如 东 亚 飞 蝗 Locusta

migratoria［40］;但双翅目昆虫的卵黄发生较为复

杂，主 要 由 保 幼 激 素 和 蜕 皮 素 二 者 共 同 调

控
［3，13，16，41］，如家蝇 Musca domestica［13，42］。目前

昆虫卵 黄 发 生 的 研 究 主 要 集 中 在 2 个 方 面:
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表 1 一些代表性昆虫及真水狼珠的 Vg 或 Vn 的分子量及亚基组成
［17，18］

昆虫种类
分子量 ku 亚单位

卵黄蛋白质类型 天然卵黄蛋白 前体蛋白 大 小

蜚蠊目

Blattella germanica Vg 652 250 160 ～ 100 50
Leucopheae maderae Vg 559 179 ～ 260 118 57
Periplanceta americana Vn 440 － 104 ～ 135 62 /59

直翅目

Locusta migratoria Vg 550 265 ～ 250 120 53

半翅目

Oncopeltus fasciatus Vn 470 － 160 60 ～ 65
Rhodnins prolozxus Vn 480 － 160 + /160 － 59 ～ 50

鳞翅目

Hyalophaora cecropia Vg 516 220 180 47
Philo samia cymthia Vg 550 － 120 55
Bombyx mori Vn 440 － 180 42
Manduca sexta Vg 260 － 180 50
Galleria mellonella 159 74 /44 /37
Protoparce sexta Vn 360 － 80 50

鞘翅目

Tenebrio molitor Vn 460 204 160 ～ 143 56 ～ 45
Coccinella sepiempunciataVn － － 33 ～ 130 46 ～ 43

双翅目

Drosophila melanogaster Vn 190 45 ～ 46 － 44 ～ 46
Calliphora erythrocephala Vn 210 － － 46 ～ 51
Lucllia cuprina Vn 190 － － 49 /47 /45
Aedes aegypti Vg 350 170 + /170 － 170 －
Musca domestica Vn 283 － － 58 /50. 5 /46

膜翅目

Apis mellifera Vg 210 190 190 －

蛛形纲

Pirata piraticus Vg 255 － － 84 /69 /63 /49. 8

(1) 卵黄原蛋白的合成及其激素调节;(2) 卵母

细胞摄取活动及其调节机理。
2. 1 昆虫 Vg 的合成及其激素调控

2. 1. 1 昆虫 Vg 的合 成 部 位 Telfer［1］
发 现 在

切除了卵巢的雌虫血淋巴中，卵黄原蛋白大量

积累。这种现象表明卵黄原蛋白来源于卵巢以

外的组织。Pan 等
［4］

利用惜古比天蚕蛾和美洲

蜚蠊 Periplanet Americana 两种很不相同的昆虫

进行脂肪离体培养方法的实验，证明了卵黄原

蛋白是在脂肪体中合成。近年来在东 亚 飞 蝗、

埃及伊蚊、黑腹果蝇 Drosophica melanogester 等

许多昆虫进行了大量研究，无论是适体或离体

试验都明 确 地 证 明 Vg 的 合 成 场 所 是 脂 肪 体

中。Hoeppe 等
［43］

用南美洲的卵胎生马德拉蜚

蠊昆虫采用器官培养方法研究了生殖活动期雌

虫脂肪体合成 Vg 的情况。Engelmann［2］
通过生

化分析和电 镜 观 察，又 进 一 步 研 究 了 Vg 在 脂

肪体中的合成部位，通过研究结果表明成熟雌

虫的脂肪体与脊椎动物肝脏等合成分泌蛋白的

组织一样，它们的微粒具有相同的功能特征和

蛋白质合成方式。

除了脂肪体，是否还有别的 卵 巢 外 组 织 能

够合成 Vg 呢? 在黑腹果蝇、家蝇、惜古比天蚕

蛾、七 星 瓢 虫 Coccinella septempunctata 中 都 已

证明肌肉、上皮、中肠、马氏管等组织均 不 能 合

成 Vn［4，13，44］。在其他昆虫中，用活体和离体方

法也都没有发现其他卵巢外组织有合成 Vn 的

能力。因此，目前一般认为，脂肪体是血淋巴中
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Vg 的唯一合成场所。
2. 1. 2 昆虫 Vg 合成的激素调控 根据 Vg 的

合成方式，可将激素调控机制分成三类
［39］:(1)

在东亚飞蝗、吸血蝽象 Rhodnius prolixus 和马德

拉蜚蠊等半变态昆虫中，JH 是 调 控 Vg 为 主 要

的激素。(2) 双翅目昆虫由 JH 和 20-羟基蜕皮

酮(20-hydroecdysone，20E) 共同控制 Vg 合成。
在蚊子和果蝇中，20E 对 Vg 的合成速率有重要

的作用。(3) 鳞 翅 目 昆 虫 在 预 成 虫 或 蜕 皮 后，

Vg 的发生受 JH 和 20HE 的启动。
2. 1. 2. 1 不 完 全 变 态 昆 虫 和 鞘 翅 目 昆 虫 Vg
合成的激素调控 在不完全变态昆虫和鞘翅目

昆虫中，JH 是控制雌性生殖的主要因子，其 主

要通过调节脂肪体和卵巢滤泡细胞 Vg 基因的

合成与摄取
［45，46］。这 种 调 控 方 式 目 前 已 经 在

许多昆虫得到证明，包括直翅目、网翅 目、鞘 翅

目，半翅目、蜚蠊目等，其中以蜚蠊目中 的 德 国

小蠊和直翅目中的东亚飞蝗研究的最为清楚。
在直翅目中，JH 调 节 Vg 的 合 成 在 一 些 蝗

虫和蚱蜢中通过一些经典的试验包括咽侧体摘

除和 JH 处 理 得 到 了 证 实
［45，47］。其 中，以 东 亚

飞蝗研究的最为清楚( 图 2) ，其 Vg 的合成是周

期性的
［48］。JH 只 有 在 重 复 的 点 滴，或 使 用 高

剂量并与 JH 酯酶的抑制剂一起使用才能诱导

雌性飞蝗 Vg 的合成
［49］。已取食飞蝗个体的脑

制备物和保幼激素类似物( JH analog，JHA) 同

样可 刺 激 体 外 培 养 的 脂 肪 体 合 成 Vg［50］。
Renucci 等

［51］
研 究 美 洲 蟋 蟀 Achela domesticus

利用放射性 免 疫 测 定 法 在 生 物 体 外 来 测 定 JH
滴度，使 用 JH 刺 激 后，结 果 发 现 交 配 与 JH 的

合成有关，还有血淋巴的滴度增加，卵巢的发育

和产卵能力都受到了刺激。Moon 等
［52］

研究甜

菜粘虫 Spodoptera exigua 发现 Vg 合成虫期，依

靠于 JH 滴度，而且在这最高峰是在成虫前期 5
h，蜕皮素对 Vg 的合成没有影。

在鞘翅目中，七 星 瓢 虫 的 Vg 合 成 是 受 JH
调节的，JH 能 有 效 的 激 活 Vg 基 因，Vg 也 受 食

物 因 子 的 刺 激
［53 ～ 58］。在 马 德 拉 蜚 蠊 中，

Engelmann 等通过放线菌 D(actinomycin D) 和 a
－ 鹅膏菌素 ( a-amanitin) 对 卵 黄 原 蛋 白 合 成 的

抑制作用，以及生殖活动期脂肪体 RNA 对卵黄

原蛋白的合 成 有 促 进 作 用，证 明 了 JH 激 活 特

异 mRNA 的 合 成，提 出 了 JH 在 转 录 水 平 控 制

Vg 合成的模 式 图 ( 图 3) :即 咽 侧 体 (CA) 分 泌

JH，控制遗传信息的转录，Vg 的 信 息 在 糙 面 内

质网上进行翻译，合成的 Vg 被分泌进血液中，

又被生长中的卵母细胞摄取，摄取过程也受 JH
控制

［2］。

图 2 蝗虫脂肪体中 Vg 合成的调控示意图
［15］

图 3 马德拉蜚蠊激素调控卵黄发生示意图
［2］

2. 1. 2. 2 双 翅 目 昆 虫 Vg 合 成 的 激 素 调 控

在双翅目昆 虫，就 目 前 研 究 情 况 来 看 Vg 的 合

成及其激素调控的机理十分复杂。由 JH、蜕皮

激素(molting hormone，MH)、卵 发 育 神 经 激 素
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( 由脑神经 分 泌 细 胞 分 泌 并 储 存 在 心 侧 体 中 )

( egg developmental neurosecretory hormone，

EDNH) 和 抑 卵 激 素 ( oostatic hormone) 共 同 参

与
［41］。关于双翅 目 昆 虫 Vg 合 成 的 激 素 调 控，

已在 20 多种昆虫开展了大量研究，其中以家蝇

和埃及伊坟的研究最为深入。
在家蝇体 内，血 淋 巴 中 Vg 在 羽 化 后 24 h

或卵巢发育即进入卵黄发生期开始出现，并随

着卵巢 周 期 性 发 育 而 波 动
［42，43，59］。EDNH、JH

和 20-hydroecdysone(20E) 对 Vg 合成的起动和

维持都是必 需 的，EDNH 的 作 用 是 刺 激 卵 巢 合

成和释放蜕皮素，而 20E 首先影响脂肪体的形

态变化及卵母细胞的前期发育
［60，61］。Hagedorn

［62］
研究表明在一些双翅目昆蜕皮激素刺激 Vg

合成;而 Engelmann［2］
研究表明在蟑螂、甲虫等

昆虫中蜕皮激素却抑制 Vg 合成。来自大脑的

卵发育神 经 激 素 也 可 能 直 接 涉 及 调 控 Vg 合

成。另外也发现胸部神经节产生的抑卵激素控

制卵巢的周期性发育
［13］。

在埃及伊蚊中，与其它昆虫 的 卵 黄 发 生 不

同，其 卵 黄 发 生 和 Vg 合 成 在 成 虫 血 餐 后 才 被

激活
［63］，其 Vg 合 成 受 JH、MH 和 EDNH 的 共

同调 控; 蜕 皮 素 的 合 成 受 EDNH 的 调 控，将

EDNH 注射到蚊 虫 体 内 后，发 现 体 内 的 胆 固 醇

转化成了 蜕 皮 素 和 20E［64］。在 埃 及 伊 蚊 卵 黄

发生期，MH 的合成受 EDNH 调控，EDNH 的作

用是刺激卵巢合成和释放 MH［16］( 图 4)。其血

餐后可产生一种血因子( blood factor) 激活卵巢

合成 EDNH 释 放 因 子，与 卵 黄 发 生 的 Vg 基 因

同时也被诱导表达
［3］。

图 4 埃及伊蚊卵黄发生的激素调控示意图
［16］

2. 1. 2. 3 鳞 翅 目 昆 虫 Vg 合 成 的 激 素 调 控

鳞翅目昆 虫 中 的 凤 蝶 总 科 ( 如 大 菜 粉 蝶 Pieris
brassicae，黄钧蛱蝶 Polygonia caureum 等) 和夜

蛾总科( 如烟芽夜蛾 Heliothis virescens ，谷实夜

蛾 Helicoverpa zea 和 美 洲 粘 虫 Pseudaletia
unipuncta 等) ，卵 黄 发 生 在 成 虫 羽 化 前 就 已 经

开始，JH 对 其 Vg 的 合 成 和 卵 子 成 熟 是 必 需

的
［65 ～ 67］。从体外培 养 的 美 洲 粘 虫 的 咽 侧 体 中

释放出 的 JH 与 脂 肪 体 Vg 合 成 的 速 率 呈 正 相

关
［68］;在去头 的 雌 虫 中，Vg 合 成 受 到 抑 制，而

用 JH 处理时，又能恢复 Vg 的合成
［65，66］。

有些鳞翅目昆虫的卵黄发生和卵黄蛋白的

合成是在蛹期和隐成虫之间进行的。在卷叶蛾

总科中 的 云 杉 色 卷 蛾 Choristoneura fumiferana
和蔷薇斜条卷叶蛾 Choristoneura rosaceana 的去

头实验研究中表明，显著减少了卵子的成熟，但

血淋巴中仍含有较高含量的 Vg ［69］;用类似物

(methoprene) 处理后，则能恢复成熟卵的产生。
在这些昆虫 中，蜕 皮 激 素 对 Vg 的 合 成 具 有 引

导作用，因为蜕皮激素促效剂处理时能够提高

血淋巴中 Vg 的含量，但却对 Vg 的摄取没有影

响
［70］。这些结果 表 明 了 这 类 昆 虫 的 卵 黄 发 生

并不完全依赖于 JH，但是 JH 在 Vg 摄取中起着

重要的 作 用。蚕 蛾 总 科 中 烟 草 天 蛾 Protoparce
sexta 的卵黄发生始于羽化前的 3 ～ 4 d，且能在

咽侧体摘除的条件下进行。在预蛹期的雌雄个
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体中存 在 低 水 平 的 Vg，至 蛹 蜕 皮 时，Vg 消 失，

而后 在 隐 成 虫 期 又 重 新 出 现。用 美 索 普 林

(methorpin) 处理能诱导预 蛹 和 刚 形 成 蛹 中 Vg
的合成，而立即用蜕皮激素处又能解除这种诱

导作
［71］。在印 度 谷 螟 Plodia interpunctella 中，

蜕皮激素滴度的降低能够引发早期蛹的卵黄发

生，而 蜕 皮 激 素 的 处 理 抑 制 了 卵 母 细 胞 对 Vg
的摄取

［72］。
在家蚕的蛹期，咽侧体摘 除 不 能 抑 制 4 龄

幼虫脂肪体中 Vg 的 合 成 和 卵 成 熟
［73］，而 用 蜕

皮激素处理时，血淋巴中 Vg 和卵巢内 Vt 的含

量显著增加，并随着剂量的增加而增加
［74］。在

吐丝期老龄幼虫的腹部和胸部处结扎，能够阻

止前胸合成与分泌 20E，且 能 抑 制 Vg 的 合 成;

向其腹腔注射少量的 20E，则能诱导 Vg 的合成

与成熟
［75］。因此，蜕皮激素对于家蚕卵黄发生

和 Vg 的合成是必不可少，而 JH 在整个卵子发

生过程中没有作用。

3 卵黄蛋白摄取

昆虫卵黄发生的另一个重要的过程就是卵

黄蛋白的摄取，研究已经表明脂肪体合成的 Vg
是通过受体介导的内吞作用 ( receptor-mediated
endocytosis，RME) 被正在发育的卵母细胞所摄

取的，其摄取的途径和机制己经在埃及伊蚊中

得到了证实。
3. 1 卵黄蛋白受体

对卵黄蛋白受体的研究，也 从 以 前 的 生 理

生化水平发展到现在的基因水平。通过配体印

迹法从埃及伊蚊体中鉴定出其 VgR，其分 子 量

约为 205 ku［76］，免疫组化的结果表明它只存在

于卵母细胞中，而在滤泡细胞和滋养细胞中均

不存在
［76，77］。Northen 印 迹 法 和 原 位 杂 交 法 的

试验表 明，7. 3 kb 的 埃 及 伊 蚊 卵 黄 蛋 白 受 体

(AaVgR) 转录子存在初级卵泡的卵母细胞和滋

养细 胞 中 以 及 卵 巢 的 生 殖 嚷 细 胞 中。AaVgR
转录水平在羽 化 后 第 1 d 的 卵 巢 中 开 始 增 加，

在卵黄发生时期和前期都一直增加，并且在血

餐后的 24 h 达 到 最 高，表 明 AaVgR 在 卵 母 细

胞分化的早期就开始表达
［78 ］。

3. 2 受体调节的内吞通道

Snigirevskaya 等
［79］

对埃及伊蚊卵母细胞摄

取 Vg 的途径作了详尽的研究。用电子显微镜

技术(EM) 和免疫细胞化学对蚊子卵母细胞的

研究表明，埃及伊蚊卵黄蛋白(AaVg) 和 AaVgR
都能定位于胞吞途径的区室( compartment) 中。
随着卵黄发生的开始，卵母细胞周围滤泡细胞

之间的间隙开始扩大。Vg 和 VgR 共同定位于

卵母细胞的固定微区域(microdomain) 上，而这

些微区域则被限制在微绒毛(microvilli) 的基部

或两侧。另外，它们也存在于胞吞途径 的 的 同

种细 胞 器 中，即 有 网 格 蛋 白 的 小 窝 ( clathrin-
coated pit，CCP)、有 网 格 蛋 白 的 小 泡 ( clathrin-
eoated vesiele，CCV )、脱 被 的 小 泡 状 区 室

(uncoated small vesieular compatment) 和早期内

吞体( early endosome，EE)。在埃及伊蚊的卵巢

中除了能与 Vg 特异性结合的 VgR 之 外，还 有

与脂蛋白(LP)、卵黄羧肽酶(VCP) 和卵黄组织

蛋白 酶 B ( VCB) 结 合 的 脂 蛋 白 受 体 ( LPR)。
LP、VCP 和 VCB 进入卵母细胞与 Vg 具有相同

的胞吞途径。
3. 3 内吞作用的内分泌调控

在黑腹果蝇中，Giorgi 等
［80］

首先发现 产 生

成熟卵黄颗粒的内吞途径。通过固定，高 尔 基

体和 卵 黄 颗 粒 能 够 被 碘 化 锇 锌 ( osmium zinc
iodide，OZI) 所 标 记。饥 饿 导 致 OZI 只 能 标 记

到高尔基体 上，而 喂 食 或 JH 处 理 能 够 导 致 卵

黄颗粒能够被 OZI 所标记，并能结合过氧物酶。
体外培养的卵黄滤泡细胞组织，在不加 入 JH，

卵黄颗粒不被 OZI 所标记，而加入 JH 时，卵黄

颗粒又可重新被标记。在 黑 腹 果 蝇 的 ap 突 变

体中，也 观 察 到 相 似 的 结 果。这 些 研 究 表 明，

JH 有 利 于 内 吞 作 用 的 发 生
［80］。在 埃 及 伊 蚊

中，在其卵黄发生前期的滤泡细胞发育过程中，

一 个 高 度 特 异 性 的 胞 吞 混 合 物 ( endocytic
compex) 在卵 母 细 胞 的 皮 层 中 出 现，其 含 有 大

量的 微 绒 毛 ( microvilli )、被 膜 小 泡 ( coated
vesicle) 和内吞体 ( endosome)［81］。在成虫 羽 化

时，咽侧体的摘除能够阻止该混合物的形成，但

是通过咽侧体的重新移植或者体外点滴 JH III



·242· 昆虫知识 Chinese Bulletin of Entomology 47 卷

又以恢复它的形成。因此推测，胞吞混 合 物 的

形成受到 JH III 控制。

4 外界因子对昆虫 Vg 合成的影响

昆虫卵黄蛋白的合成不仅 受 激 素 的 调 控，

还受诸多外界因子如:营养条件、环境 因 子、交

配、杀虫剂的种类和施用等的影响。
4. 1 营养对 Vg 合成的影响

在绝大多数雌性昆虫的生 殖 生 物 学 中，营

养起 着 重 要 的 关 键 作 用，缺 少 营 养 可 抑 制 Vg
的合成及卵子发育

［82］。营养对 Vg 合成的效应

在半变态的直翅目和蜚蠊目中得到了详尽的研

究。如 德 国 小 蠊 在 饥 饿 时 均 抑 制 Vg 合 成，而

且这种效应通过 CA 合成 JH 来调节
［83］。鳞翅

目昆虫利用幼虫取食期间的营养贮备供给卵子

生成。例如，在 眼 蝶 Pararge aegeriak ，取 食 糖

水的雌成虫与仅取食水的相比，卵子数量与体

重高了 4 倍
［84］。而 绝 大 多 数 双 翅 目 昆 虫 的 卵

子生成完全依赖于成虫期取食蛋白质。如未取

食血餐和取食含大豆胰蛋白酶抑制剂血餐的埃

及伊蚊雌蚊不能合成 Vg，这表明血餐只有消化

吸收后才能促进 Vg 的合成
［85］。在高等双翅目

中，蛋白取 食 和 Vg 合 成 之 间 的 联 系 也 是 通 过

神 经 分 泌 因 子 对 JH 和 蜕 皮 酮 ( ecdysterone，

ED) 水平的效应介导的。如:在家蝇中，若仅取

食糖水，绝大多数雌蝇不能合成 Vg。然而，4 h
的脉冲式取食蛋白饲料可刺激血淋巴中 ED 和

Vg 水平显著升高
［86］。

4. 2 温度对 Vg 合成的影响

相对于营养条件而言，温度 对 昆 虫 卵 子 发

生的影 响 较 少 受 昆 虫 学 者 的 关 注。涉 及 的 昆

虫:种子象 Ceutorhynchus assimilis 、地中海斑螟

Anagasta kuehniell 、温室粉虱恩蚜小蜂 Encarsia
formosa 等

［87］。Ye 等对天蚕进行了研究，结果

表明，高温(32℃ ) 对 Vg 合成有明显影响，其作

用与开始高温处理的蚕体发育阶段相关。刚结

茧即 32℃ 持续 处 理，脂 肪 体 中 Vg 含 和 血 淋 巴

中 Vg 含 量 明 显 低 于 26℃［88］。衣 维 贤 等 研 究

温度对褐飞虱 Vg 的影响，结果表明，高温(34、
38℃ ) 对 Vg 的合成都产生明显的影响

［89］。

4. 3 杀虫剂对 Vg 合成的影响

迄今，已有许多研究证明，亚致死剂量的杀

虫 剂 能 抑 制 昆 虫 Vg 的 合 成，如 硫 丹

(Endosulfan)、艾 氏 剂 ( Aldrin) 对 一 种 剑 角 蝗

Poekilocerus pictus［90］; 印 楝 素 ( Azadirachtin，

AZA) 对马铃薯叶甲 Leptinotarsa decemlineata 和

地 中 海 实 蝇 Ceratitis capitata［91］; 熊 耳 草

( Ageratum houstonianum ) 提 取 物 对 东 亚 飞

蝗
［92］，氨基甲酸酯类农残杀 威 ( Propoxur) 对 一

种 金 蝇 Chrysomys albiceps ［93］; 敌 灭 灵

(Diflubenzuron) 对 黄 粉 甲 Tenebrio moliter 和 苹

果 皮 小 卷 蛾 Cydia pomonella［94］。三 唑 磷

(Triazophos) 和溴氰菊酯( Deltamethirn) 对褐飞

虱 Nilaparvata lugens 等
［95］。

现己明确，一些杀虫剂通过 破 坏 昆 虫 的 脂

肪体从而抑 制 vg 合 成。如 印 楝 素 处 理 致 使 溪

岸蚰嫂 Labidura riparis 脂肪体细胞粗面内质网

断 裂，出 现 许 多 自 噬 泡、多 囊 泡 体 ( multi-
vesicularbodies) ，最终导致脂肪体细胞解体

［93］。
硫丹处理也会破坏剑角蝗 Poekilocerus pictus 的

脂肪体
［92］。目前，本 实 验 正 在 研 究 溴 氰 菊 酯、

三唑磷和吡虫啉等杀虫剂亚致死剂量和不同的

温度条件下对褐飞虱 Vg 合成的影响及再猖撅

的分子机制，已取得了一些研究成果
［95］。

5 小结与展望

在过去的几十年里就昆虫卵黄蛋白的生化

性质，卵黄发生及其激素调控进行了大量的研

究工作，如东亚飞蝗
［15］、马德拉蜚蠊

［2］、惜古比

天蚕蛾
［7］、蓖麻蚕 Philosama cynthiaricin ［9］、埃

及伊 蚊
［6］

等，已 经 取 得 了 一 些 成 效，但 仍 有 不

少方面有待深入探讨
［96］。

目前国外已有部分科学家已经开展了这方

面的 工 作，如: 东 亚 飞 蝗 的 tfp1 保 幼 激 素 基

因
［97］、意大利蜜蜂的保幼激素酯酶基因

［98］、巴

西 排 点 褐 蝗 Tropidacris latriellei Vg 相 关 基

因
［99］、马德拉蜚蠊 Vg1 和 Vg2 基因

［100］
等。此

外，研 究 Vg 相 关 受 体 已 经 取 的 一 定 进 展，如:

Vg 和 YP 同源性较低，而它们受体却具有较高

的同源性，对于昆虫 Vg 与 YP 高级结构的解析
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将有助于我们对这一问题的认识
［101］。而且昆

虫卵黄蛋白基因存在明显的分子多态性，即使

同一种昆虫也存在几个编码卵黄蛋白基因。我

们还可以从昆虫卵黄蛋白基因的分子进化，对

昆虫卵黄蛋白作进一步的研究和探讨。
卵黄蛋白除了作为昆虫卵 内 的 贮 藏 蛋 折，

为胚胎发育提供营养外，而且作为分子进化研

究的对象而备受人们关注。尤其是随着分子克

隆技术和生物信息学的发展，解析昆虫卵黄蛋

白基因序列已经成为可能。因此采用昆虫卵黄

蛋白作为现代昆虫分类学的参考依据是未来研

究的重点领域。其次，目前对昆虫卵黄 蛋 白 的

研究仍局限在一级结构解析，卵黄蛋白的二级

结构、高级结构仅在脊椎动物中进行研究
［102］，

而在昆虫未见报道。再次，除了营养外，温度和

杀虫剂亚致死剂量对 Vg 合成影响的分子机制

研究，也将是未来的研究重点，这将为研究害虫

再猖撅提供新的途径，为生物防治提供新方法。
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