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Abstract Insect cuticular proteins ( ICP) are structural proteins，which form the insect cuticle together with

chitin and serve as a barrier to the external environment. According to the different motif，ICPs are divided into

five families，i. e. CPR，CPT，CPG，CPF and CPFL，in which there are unique structure and distinguishing

characteristics. Environment factors，hormones，transcription factors and introns may influence the expression

of ICP genes ( ICPG) ，and consequently result in the stage － and tissue － specific expression of ICPG. ICP and

ICPG have been considered as excellent models for the studies on regulation of insect molting and

metamorphosis，and for the understanding of the biochemical，physicochemical and structural modifications

occurring in the cuticle during insect development，so that more and more attentions have been paid for. In this

review，we described the recent progresses in the classification of ICP and the regulation mechanism under

environment factors，hormones，transcription factors and introns during expression of ICPG.
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摘 要 昆虫表皮蛋白( insect cuticular proteins，ICP) 是 结 构 蛋 白，它 和 几 丁 质 一 起 组 成 昆 虫 抵 御 外 界

环境的屏障———角质层。根据保守性基序的不同，ICP 可 分 为 CPR、CPF、CPFL、CPG 和 CPT 5 家 族。它

们都有独特 的 结 构 与 性 质。环 境、激 素、转 录 因 子 和 内 含 子 等 共 同 影 响 昆 虫 表 皮 蛋 白 基 因 ( insect

cuticular protein genes，ICPG) 的表达，进而使 ICPG 具有时期和组织特异性。 ICP 和 ICPG 被认为是研究

昆虫蜕皮与变态的调控机理和理解昆虫发育期角质层在生物 化 学、物 理 化 学 以 及 结 构 上 的 修 饰 的 重 要

模型，受到越来越多的重视。本文综述了 ICP 的分类以及环境、激素、转录因子和内含子等对 ICPG 表达

的调控。
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昆虫角质层的主要功能是组成外骨骼，对

保持身体结构，抑制水分蒸发和抵御外界不良

环境的影响有重要的作用。昆虫角质层由几丁

质和表皮蛋白( insect cuticular proteins，ICP) 组

成
［1，2］。几丁质是 N-乙 酰 葡 萄 糖 胺 聚 合 而 成，

结构明晰，而 ICP 的结构和特征具有多样性，在

不同昆虫中差别很大
［3］。角质层的结构、物理

性质和功能具有多样性及复杂性，并且角质层

的分泌物大都交联在一起使得 ICP 纯 化 困 难，

此外 ICP 的氨基酸保守性差
［1］。因此，人 们 对

昆虫角质层中的表皮蛋白的功能作用还知之甚

少，需要进一步深入研究。
随着按蚊、家蚕、蜜蜂 Apis mellifera、果蝇和

赤拟谷盗 Tribolium castaneum 等昆 虫 全 基 因 组

测序相继 完 成，ICP 的 鉴 定 也 随 之 展 开。比 对
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各种昆虫全基因组序列，在黑腹果蝇 Drosophila
melanogaster［3］、 冈 比 亚 按 蚊 Anopheles
gambiae［4］、蜜蜂

［5］
和赤拟谷盗

［6］
等昆虫基因组

中分别检索到 101、156、28 和 102 个属 于 CPR
( cuticular protein with Rebers ＆ Riddiford
Consensus ) 家族的表皮蛋白。而在家蚕基因组

中则发现了 220 个候选 ICP，其 中 属 于 CPR 的

RR-1 、RR-2 和 RR-3 亚族的分别有 56、89 和 3
个，CPG、CPT、CPFL 和 CPF 其它家族内则相应

发现 29、4、4 和 1 个，还 有 34 个 其 它 结 构 的

ICP［7］。目前，已在 7 个目的 24 种 昆 虫 中 发 现

超过 450 个表皮蛋白，大多数分离自双翅目、鳞
翅目、鞘翅目、半翅目、直翅目

［2］
和膜翅目

［8］。
昆虫表皮蛋白基因 ( insect cuticular protein

genes，ICPG) 有许多相似特征:(1) 内含子 1 的

位置 保 守，通 常 位 于 信 号 肽 中，阻 断 信 号 肽;

(2) 保守基序不被内含子间隔;(3) 大多成簇存

在，形成基因簇，进行协同表达。这些特征已经

被鳞翅 目
［7］、双 翅 目

［4］
和 鞘 翅 目

［6］
等 的 ICPG

证实。昆虫角质层的性质，主要由表皮 蛋 白 性

质所决定，故 解 明 ICPG 的 性 质 是 理 解 角 质 层

性质的基础
［9］。ICPG 数量多，并且特异性表达

时期比较集中
［10］，是研究昆虫海量序列信息的

重要载体。此外，ICP 和 ICPG 被认为是研究昆

虫蜕皮与变态的调控机理和理解昆虫发育期角

质层在生物化学、物理化学以及结构上的修饰

的重要模型，受到越来越多的重视。本 文 主 要

从 ICP 分类和 ICPG 的表达调控进行综述。

1 ICP 的分类

ICP 的命名主要是由首次测定其序列的研

究者 给 出，命 名 差 异 比 较 大，有 以 下 几 种 情

况
［11］:(1) 根据蛋白质的分子量或者蛋白质发

现时的次序而命名，如 LCP-14 (Larval Cuticular
Protein 14; 其中 14 就是该 蛋 白 质 的 分 子 量 ) ，

EDG-91 (Ecdysone Dependant Gene，其中 91 就

是该表皮蛋白质发现时的次序) ;(2) 根据表皮

蛋白所在昆虫种和属以及组织的第 1 个字母命

名，如 Bmwcp3 ( 该 表 皮 蛋 白 来 自 家 蚕 的 翅 原

基，“Bmw”是 Bombyx mori wing disc 的 缩 写，

“3”是发现时的次 序) ;(3) 根 据 表 皮 蛋 白 存 在

发育时期的第 1 个字母命名，如 ACP 指的是成

虫表皮蛋白(Adult Cuticular Protein) ，LCP 指的

是幼虫表皮蛋白(Larval Cuticular Protein) ;(4)

根据表 皮 蛋 白 所 属 家 族 和 所 在 种 属 命 名，如

BmorCPR22( 该 表 皮 蛋 白 来 自 家 蚕，属 于 CPR
家族，Bmor 是 Bombyx mori 的缩写) 等。

ICP 常常根据其内在基序的不同来进行分

类。基序(motif) 是指蛋白质或 DNA 序列中局

部的保守区域，或者是一个序列集中共有的一

小段序列 模 式
［12］。一 个 蛋 白 质 家 族 共 有 的 基

序是该蛋白质家族区别于其它家族的特征，可

以作为分 类 的 依 据。迄 今 为 止，ICP 中 主 要 发

现以下保守基序:Rebers ＆ Riddiford Consensus
( R＆R 保守区)、Forty-four amino acid residues(
44 个氨基酸残基)、Tweedle 和 Glycine-rich( 富

含 甘 氨 酸 ) 基 序 等。研 究 者 以 表 皮 蛋 白

( cuticular protein) 的 英 文 缩 写 CP 和 各 保 守 基

序的第 1 个英文字母组合，分 别 把 R＆R、44 个

氨基酸残基、Tweedle 和富含甘氨酸基序的 ICP
家 族 命 名 为 CPR［13］、CPF［14］、CPT［7，15］

和

CPG［7］。此 外，有 一 类 ICP 和 CPF 很 相 似

(CPF-like) ，命名为 CPFL［14］。
1. 1 CPR 家族

CPR 家族 的 保 守 基 序 G-x(8)-G-x(6)-Y-
x-A-x-E-x-G-Y-x(7)-P-x(2)-P( x 表 示 氨 基 酸，

刮弧 内 的 数 字 为 该 处 x 的 数 目 ) 是 Rebers 和

Riddiford 于 1988 最 先 鉴 定 的。他 们 通 过 比 对

7 条 ICP 的 氨 基 酸 序 列 而 发 现 了 此 保 守 基

序
［16］，并由此开 创 了 研 究 ICP 的 新 时 代，人 们

为纪念 Rebers 和 Riddiford 就 把 该 保 守 基 序 命

名为 R＆R 保守基序。后来 Willis 把 R＆R 保守

基序扩展 为 G-x (7 )-［DEN］-G-x (6)-［FY］-x-
A-［DGN］-x(2，3)-G-［FY］-x-［AP］-x(6) ( 刮弧

内的数字为该处 x 的数目，中括号中 的 氨 基 酸

是此处 的 候 选 氨 基 酸 )［17］。R＆R 保 守 基 序 的

N 端 富 含 亲 水 性 氨 基 酸，其 序 列 的 保 守 性 与

ICP 所处角质 层 类 型 相 关，在 坚 硬 型 角 质 层 中

其相 当 保 守，而 在 柔 软 型 角 质 层 中 其 差 异

大
［18］。故 Iconomidou 等把 R＆R 保守基序和其
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富含亲水氨基酸的 N 端序列一起约 64 个氨基

酸序列命 名 为“广 义 R＆R 保 守 基 序”［19］。He
等又把具有广义 R＆R 保守基序的 ICP 命 名 为

CPR 家族
［13］。

Rebers 和 Riddiford 指 出 CPR 家 族 的 保 守

基序对角 质 层 结 构 起 重 要 作 用
［16］。许 多 研 究

者认为其最大的作用就是 结 合 几 丁 质
［1，20 ～ 22］，

具有几丁质的结合位点，是 CPR 家族最大的特

征。进一步研究显示 R＆R 保守基序的 分 子 构

象最可 能 是 β 折 叠
［15，19］，而 β 折 叠 是 几 丁 质

－ 蛋白质相互作用所必需的
［23，24］。

CPR 家 族 分 布 最 广，数 量 众 多，约 占 所 有

ICP 的 70% ，其成员在双翅目、鳞翅目、鞘翅目、
膜翅 目、半 翅 目 和 直 翅 目 等 昆 虫 中 都 有 发

现
［2］。根据 CPR 家 族 所 处 角 质 层 的 部 位 和 类

型的不同，CPR 家族可分 3 个亚族:RR-1、RR-
2 和 RR-3［25］。RR-1 亚族表皮蛋白首先是从柔

软型角质层 中 分 离 得 到，现 在 普 遍 把 RR-1 型

的 CPR 归类于 柔 和 型 角 质 层，但 也 有 例 外，如

Soares 等
［8］

在 蜜 蜂 中 发 现 的 表 皮 蛋 白

AnelCPR14 也有 RR-1 基序，却与成虫蜕变时硬

质表皮的分化有关。该亚族表皮蛋白保守区 C
端有许多芳香基氨基酸，但在保守区的位置有

差 异
［21］。 Hamodrakas 等

［26］
通 过 研 究 广 义

R＆R 保守基序 的 三 维 结 构 证 实 了 芳 香 基 氨 基

酸对几丁 质 结 合 起 重 要 的 作 用。RR-2 亚 族 与

坚硬型角质层相关，其保守区内的赖氨酸位置

非常保守。此外，RR-2 亚族富含组氨酸。已知

组 氨 酸 和 赖 氨 酸 可 以 作 为 硬 化 剂 的 反 应

点
［27，28］，因此人们认为坚硬型角质层中的许多

蛋白都富含这些氨基酸
［2］。Rebers 和 Willis 研

究表明 RR-2 亚 族 的 广 义 R＆R 保 守 基 序 的 作

用是作为几丁质结合 域
［29］，而 Togawa 等

［30］
研

究表明 RR-1 亚 族 的 广 义 R＆R 保 守 基 序 具 有

和 RR-2 亚族 的 广 义 R＆R 保 守 基 序 具 有 相 似

的作用———作为几丁质结合域 ，隐马尔科夫模

型(Hidden Markov Models) 可 以 区 别 这 2 个 亚

族
［3］。RR-3 亚族比较少见，只在昆虫蜕皮后期

角质层中发现
［25］，目前对此亚族还没有精确的

定义
［3］。

1. 2 CPF 和 CPFL 家族

Andersen 等
［31］

首 先 在 黄 粉 虫 Tenebrio
molitor 和 东 亚 飞 蝗 Locusta migratoria 中 发 现

CPF 家族基序，并认为该基序是有 51 个保守氨

基酸组成———(AY)-(AP)-x(2)- (PA)-(PA)-
A-(LIV)-x-(SA)-(QS)-x-( SQ)-x-( IV)-( LV)-
R-S-x-G- ( NG)-x ( 3 )-V-S-x-Y-( ST)-K-( TA)-
(VI)-D-( TS)-( PA)-(YF)-S-SV- x-K-x-D-x-R-
(VI)-( TS )-N-x-( GA )-( IVL )。不 过，Togawa
等

［14］
的研究显 示 该 基 序 保 守 氨 基 酸 的 长 度 不

超过 44 个。CPF 家族 C 末端非常保守，常是由

芳香基氨基酸 － 小分子量氨基酸(G 或 A) － 芳

香基氨基酸 3 个氨基酸残基，最常见的是 YGW
或 YAW。与 CPR 家 族 不 一 样，CPF 没 有 几 丁

质结合域，不能结合几丁质
［14］。

CPF 家族 成 员 在 双 翅 目 ( 如 黑 腹 果 蝇，冈

比亚按纹)、鞘翅目 ( 如 黄 粉 虫)、直 翅 目 ( 如 飞

蝗) 和鳞翅目( 如家蚕) 等都有发现
［7，14，31］。对

CPF 家族的 42 ～ 44 个氨基酸基序聚类分析，发

现 CPF 家族 有 4 个 群 体，Ⅰ、Ⅱ、Ⅲ和Ⅳ，其 中

Ⅳ是 本 底 水 平 表 达，其 它 3 个 是 特 异 性 表 达。
群体Ⅰ具 有 蚊 科 CPF4 和 蜜 蜂 表 皮 蛋 白 的 序

列，此亚族具 有 相 同 的 C 末 端 保 守 序 列，这 是

不同于其他亚族之处。群体Ⅱ存在于 甲 壳 虫，

群体Ⅲ存在于蚊科中，它们的特异性对这些物

种中有特 殊 的 作 用。群 体Ⅳ似 乎 是 最 本 底 的

CPF，因为所 有 的 昆 虫 都 存 在 此 群 体。群 体Ⅳ
在黑腹果蝇中是以成簇的形式存在的

［14］。
CPFL 家族是 Togawa 等在鉴定 CPF 家族同

时发现 的，它 与 CPF 有 很 高 的 同 源 性，它 们 有

相似的 C 末端保守序列，但 CPFL 没有 44 氨基

酸保守序 列
［14］。此 家 族 在 冈 比 亚 按 纹 和 家 蚕

中也有发现
［7，14］。

1. 3 CPG 家族

Apple 等
［32］

首 先 发 现 果 蝇 蛹 期 表 皮 蛋 白

DmEDG91 富 含 短 的 甘 氨 酸 序 列。 Futahashi
等

［7］
把 富 含 甘 氨 酸 的 ICP 家 族 命 名 为 CPG

( cuticular protein glycine-rich)。CPG 属于富含

甘氨酸蛋白质( glycine-rich protein ) ，其特征是

有许多短的甘氨酸重复序列(GXGX、GGXG 或
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GGGX)。蜘蛛的丝蛋白、弹力蛋白和胶原蛋白

都属于此 范 畴
［33］。CPG 家 族 含 有 信 号 肽 以 及

位于 N 端或 C 端的富含甘氨酸区域
［1］。此外，

CPG 家族成员大多有保守的 AAPA /V 基序
［2］，

但几乎没有 R＆R 基序
［33］。

已报道的 CPG 家族成员有:BmorCPGs［7］、
ACP-20［19］、 DmEDG91［31］、 Ld-GRP［32］、
BmGRPs［34］

和 BMCPG1［35］。CPG 家 族 主 要 存

在于坚硬型角质层中，和卵壳蛋白、中间纤维蛋

白、细胞角蛋白等富含甘氨酸的结构蛋白一样，

CPG 家族具有保护和支撑作用
［19］，其甘氨酸重

复序列 GXGX、GGXG 或 GGGX 能 形 成 柔 软 的

卷曲结构
［36］，对表皮硬化期间的蛋白质交联非

常重要
［35］。

1. 4 CPT 家族

Tweedle 基 序 是 Guan 等 在 研 究 黑 腹 果 蝇

Drosophila melanogaster 表皮表型形态发生机制

时偶然发现的，该 基 序 的 标 记 是 有 YVLX20 –

23KPEVyFiKY(R_K) t ［X 为 任 意 氨 基 酸，酪

氨酸( y 表 示) 和 苏 氨 酸 ( t 表 示) 不 是 很 保 守］

保守 序 列
［15］。Futahashi 等

［7］
把 具 有 Tweedle

基序的 ICP 命 名 为 CPT 家 族。定 点 突 变 该 家

族基因使得果蝇表皮出现各种突变性状，从而

把 体 型 调 控 和 组 成 表 皮 的 结 构 蛋 白 联 系 在 一

起
［15］。CPT 家族能够直接和几丁质相互作用，

形成的 β 折叠股，通过 2 个 β 折叠股又形成桶

状结构，为堆积芳香族残基和结合几丁质提供

了界面
［26］。CPT 家 族 在 果 蝇 中 有 27 个 成 员，

分布在表皮、前肠、翅原基和支气管等 组 织 中，

并且形成 3 个主要基因簇
［15］。Okamoto 等在家

蚕 表 皮 细 胞 中 发 现 4 个 CPT 家 族 成 员

(BmorCPT1-4)［37］，但他们不形成簇，主 要 分 布

在表皮和翅原基中
［7］。

尽管 ICP 根据其保守基序可以分为以上几

个家 族，BmorCPR140 和 BmorCPT2 富 含 甘 氨

酸 序 列，它 们 却 分 别 归 类 于 CPR 和 CPT 家

族
［7］。另 外，ICP 还 有 其 它 一 些 家 族，如:

Futahashi 等在家蚕基因组中发现 34 个 假 定 表

皮蛋白，命名为 CPH 家族
［7］;He 等发现序列低

复杂性表皮蛋白家族(CPLC) 和序列中有 2 个

保守的半胱氨酸表皮蛋白家族(CPTC)［13］。随

着 ICP 的研究深入，定将发现更多新的家族。

2 ICPG 表达的调控

2. 1 环境对 ICPG 调控的影响

干燥、高渗透压、季节性光周期等环境胁迫

会影响昆虫等生物体的许多生理生化反应，并

由此引起一系列相关基因的激活与沉默，从而

反映昆虫对环境胁迫的耐受能力
［38］。因此，表

皮作为昆虫抵御外界环境的第一道防线，当昆

虫受干燥胁迫、渗透胁迫、季节性光周期等环境

条件影响时，ICPG 的表达调控功能就会作出相

应反应。
表皮对昆虫体内水分的流向与散发有重大

作用，昆虫通过改变表皮组分使失水最小化以

应对干燥环境
［2］。此外，昆虫产生抗药性也与

昆虫表皮有关，其机制之一就是杀虫剂对昆虫

表皮渗 透 能 力 降 低
［39］。Zhang 等

［33］
研 究 发 现

干燥 处 理 马 铃 薯 甲 虫 Leptinotarsa decemlineata
也能诱 导 LD-GRP1 和 LD-GRP2 基 因 表 达，潮

湿处理时 LD-GRP1 和 LD-GRP2 基 因 不 表 达，

LLd-GRP1 和 LLd-GRP2 基 因 表 达 量 的 增 加 可

以降低甲虫体内水分蒸发的速率，他们还发现

杀虫剂谷硫磷能够高度地诱导马铃薯甲虫表皮

蛋白 LLd-GRP1、LLd-GRP2 和 LLd-GRP3 的 基

因表达，并使该 昆 虫 产 生 耐 药 性。LD-GRPs 富

含甘 氨 酸，属 于 CPG 家 族，是 坚 硬 型 表 皮 蛋

白
［20］，其疏 水 残 基 和 跨 膜 螺 旋 所 占 的 比 例 很

高。表皮内 迅 速 增 加 的 LD-GRPs 能 够 增 加 表

皮的致密度，以平衡甲虫体内外的渗透差，进而

降低体内水分蒸发和谷硫磷对体内的渗透
［33］。

光周期对昆虫发育有重要 的 作 用，尤 其 是

对昆虫的滞育，被认为是诱导、维持和终止滞育

的主要 因 素 之 一
［40］。Le Trionnaire 等

［41］
利 用

cDNA 微 点 阵 和 Q-RT-PCR 在 豌 豆 蚜 虫

Acyrthosiphon pisum 头 部 鉴 定 到 受 昼 长 缩 短 调

控的 59 个不同的转录物，其 中 有 19 个 是 编 码

不同的 ICP。他 们 认 为 在 昼 长 缩 短 的 环 境 下，

ICP 发生了改型以应答光周期的变化。已知光

受体位于蚜虫头部并且唯一的光感区靠近角质
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层之下的前脑，蚜虫头部是感知光周期信号的

中 心 并 且 这 种 信 号 是 先 透 过 角 质 层 后 由 头 壳

( 而不是眼) 直接感应
［42］。光在到达光受体的

过程中受到任何在其之上的组织如角质层等的

过滤
［43］，由此解 释 光 周 期 可 以 影 响 ICPG 的 表

达调 控 或 者 说 ICPG 表 达 受 光 周 期 信 号 的 调

控，并可能与发育相关。
马铃薯甲虫等昆虫是主要农业害虫

［44］，干

燥、高渗透压、季节性光周期等外界环境因素对

ICPG 有调控作用，进而影响昆虫表皮的 发 育。
这为马铃薯甲虫等农业害虫的防治提供了新思

路。
2. 2 蜕皮激素和保 幼 激 素 对 ICPG 表 达 的 调

控

昆虫发育、繁殖以及其它生 物 学 过 程 都 会

受蜕皮激素和保幼激素的调控。蜕皮激素是类

固醇激素，其作用是启动和协调昆虫蜕皮，而保

幼激素是倍半萜( 烯) 化合物，通过与蜕皮激素

协同诱导 基 因 的 表 达 来 决 定 蜕 皮
［45］。昆 虫 在

变态发育过程中，表皮在结构和组成都经历剧

烈的变化，而 ICP 作为表皮的重要组成部分，其

基因在变态过程中必然受到蜕皮激素和保幼激

素的调控
［46］。ICPG 的表达具有组织特异性和

时期特异性，是研究激素调控机制的较好模型。
蜕皮激素的分子作用机制已有较详尽的研

究。蜕 皮 激 素 与 受 体 蛋 白 相 互 作 用 ( EcR /
USP) ，特异性 地 诱 导 某 些 上 游 基 因 的 转 录，并

由它激活 许 多 下 游 基 因
［35］。经 过 蜕 皮 激 素 启

动一系列转录因子的级联反应，形成了一条蜕

皮激素诱导的基因活化通路
［47］。然而，蜕皮激

素对 ICPG 精确的时空调控的分子机理还不是

很清楚。应答蜕皮激素调控的 ICPG 主要有两

类，一类 ICPG 是 需 要 有 蜕 皮 激 素 瞬 间 作 用 又

必须随即清除蜕皮激素才表达。此类 ICPG 占

受 蜕 皮 激 素 调 控 的 ICPG 的 大 多 数，如:

AmelCPR14［8］、 BMWCP2［10］、 EDGs［32］、
BMCPG1［35］、 BmGRPs［34］、 LCP-14［48］

和

GmPCP52［49］。另一类 ICPG 需要蜕皮激素持续

存 在 才 表 达，属 于 受 20E 上 调 调 控，如:

BMWCP10［10］、LCP16 /17［50］
和 ACP-20［51］。

保幼激素 ( JH) 对 昆 虫 生 理 功 能 的 研 究 持

续了近 百 年，但 其 分 子 作 用 机 制 至 今 仍 不 清

楚
［52］。保幼激素对 ICPG 的调控的研究报道不

多，Shofuda 等
［53］

认为保幼激素 对 时 期 依 赖 性

表达的 LCP18 起 正 调 控 作 用。此 外，Krmer
和 Wolbert［49］

发现 JH 能延长 GmPCP52 的转录

和翻译，并且激活新一轮转录活性合成新的蛹

角质 层。他 们 认 为 JH 抑 制 了 细 胞 进 程，使 蛹

期基因的活性延长了，从而延缓了向成虫的发

育。这与保幼激素维持幼虫状态，维持 原 状 的

功 能 不 谋 而 合
［52］。不 过 保 幼 激 素 对 ACP-

20［20］、BmWCP2［34］
和 BMCPGI［35］

有 负 调 控 作

用，抑制它们表达。
2. 3 转录因子对 ICPG 表达的调控

转录因子的改变对昆虫基 因 表 达、形 态 多

样化和发育机制等方面影响很大
［54］。目前，转

录因 子 对 ICPG 调 控 取 得 了 一 些 进 展。βFTZ-
F1 是 最 早 发 现 调 控 ICPG 表 达 的 转 录 因 子 之

一，其对昆虫蜕 皮 发 挥 着 关 键 作 用。Murata 等

首次发现 βFTZ-F1 正 调 控 果 蝇 蛹 期 前 中 后 期

ICPG 如 EDG84A 和 EDG74E 表达
［55］。此后发

现，βFTZ-F1 对 MSCP14. 6［56］、BMACP-6. 7［57］、
BMCPG1［35］、 ACP-20［51］、BMGRP3［34］

以 及

BMWCP2［58］
等 ICPG 都有调控作用。脊椎动物

转录因子 COUP-TF 和 HNF-4 能 识 别 BMCP18
( 家蚕 Bombyx mori)［59］、MSCP14. 6 ( 烟 草 天 蛾

Manduca sexta)［60］
和 HCCP12( 烟草天蛾)［61］

等

鳞翅目表皮 蛋 白 基 因 的 5’端 上 游 序 列。家 蚕

幼虫中发现 COUP-TF 的同系物 Bmsvp，能结合

BMCP18 中 的 COUP-TF 识 别 位 点，这 表 明

Bmsvp 可能在 BMCP18 基因表达中起作用。果

蝇表皮蛋白基因 dsc73 在胚胎期表达需要转录

因子 Shavenbaby(Svb) ，有研究表明转录因子调

控表皮形 成
［62］。此 外，Togawa 等

［63］
从 冈 比 亚

按蚊中 鉴 定 到 156 个 CPR 家 族，发 现 所 有 的

CPR 基 因 启 动 子 区 都 有 与 E74A，Eve，Hb 和

Zen 等转录因子结合的顺式作用元件。
虽然调控 ICPG 的相关转录因子的研究取

得了进展，但所研究的转录因子仍然较单一，与

ICP 的多样性 不 相 称，新 的 转 录 因 子 还 有 待 发
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现研 究。此 外，转 录 因 子 对 ICPG 调 控 的 机 理

还需进一步深入研究与明晰。
2. 4 内含子对 ICPG 表达的调控

真核基因普遍存在内含子，内 含 子 对 前 体

RNA 的剪接、转录、编辑、mRNA 的出核运输和

mRNA 翻 译 等 基 因 表 达 调 控 影 响 很 大
［64］。

Snyder 等
［65］

首次在果蝇中报道了 ICPG 内含子

短且 插 进 信 号 肽 中。此 后 研 究 发 现，大 多 数

ICPG 都只有 1 个内含子
［32，57，65 ～ 72］。不过 也 有

例外，如家蚕的 LCP30 有 4 个 内 含 子
［73］，黄 粉

虫 的 ACP-20［38］、烟 蚜 Myzus persicae 的

Mpcp5［43］
以 及 惜 古 比 天 蚕 Hyalophora cecropia

的 HCCP12［74］
等有 2 个内含子，还有一些 ICPG

甚至没有内含子，如果蝇 65A 基因簇的某些基

因
［69］、柞蚕 Antheraea pernyi ApCP13 基因

［61］
和

烟蚜 Mpcp2 、Mpcp3［75］
基 因。 ICPG 内 含 子 1

的位置非常保守，通常位于第 4 个密码子的后

面，这 表 明 其 对 ICPG 表 达 调 控 有 重 要 的 作

用
［74］。Lemoine 等

［51］
发现内含子是 ACP-20 高

表达 转 录 所 必 需 的。Bruey-Sedano 等
［76］

也 发

现 当 去 除 ACP65A 基 因 81bp 内 含 子 时，

ACP65A 基因表 达 完 全 被 抑 制，这 进 一 步 证 明

内含子对 ICPG 具有重要调控功能的假说。
内 含 子 对 基 因 表 达 有 增 强 或 沉 默 作

用
［75，77］。内含子不 是 孤 立 地 对 基 因 表 达 调 控

起作用，如 Lemoine 等
［51］

在 ACP20 内含子 1 内

发现 有 八 聚 体 基 序 和 EcR 的 半 结 合 位 点 等 顺

式作用元件，而八聚体基序是八聚体转录因子

的 识 别 位 点，EcR 是 蜕 皮 激 素 的 受 体。
Lestradet 等

［78］
也 认 为 内 含 子 有 转 录 因 子 结 合

所必需的位点。故内含子调控基因表达离不开

激素和转 录 因 子 等 的 调 节。内 含 子 调 控 ICPG
表达包括转录前水平和转录后水平，转录前水

平已 有 一 些 研 究
［51，76，78］，但 不 多，转 录 后 水 平

的研究还有待开展。

3 总结与展望

ICP 是结构 蛋 白，其 具 有 数 量 众 多 和 结 构

多样性的特点，对昆虫起保护作用。 ICPG 具有

组织和时期特异性，并且形成基因簇，进行协同

表达。ICPG 即是 蜕 皮 激 素 也 是 保 幼 激 素 的 靶

点，保幼激素和蜕皮激素对昆虫发育的相互作

用机制还不是很明晰，ICPG 可以作为今后进一

步研究这 2 种激素分子水平上的作用的模型。
环境( 干燥、渗透压和光周期)、激素、转录因子

和内含子等 因 素 调 控 ICPG 表 达，同 时 内 含 子

调控作用离不开激素和转录因子，这些因素由

表及里相互 作 用，使 ICPG 表 达 形 成 一 个 多 级

调控系统。这就要求从整体上研究，使环境、激
素、转录因 子 和 内 含 子 等 对 ICPG 表 达 调 控 的

研究互相联动。此外，随着不同类型昆 虫 全 基

因组的测序 完 成，必 将 进 一 步 揭 示 ICPG 表 达

调控的内在规律，从而推进 ICP 与昆 虫 变 态 发

育的关联机制。
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