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摘要: 卵黄原蛋白受体 ( VgＲs) 属于低密度脂蛋白受体家族成员，具有该家族典型的保守结构域，包括配体结合

域，表皮生长因子前体同源域，跨膜域，O-联糖功能域，以及胞质尾域。昆虫 VgＲs 通常具有卵巢特异性，是卵黄

原蛋白 Vg 的专一性胞吞作用受体，可介导 Vg 进入昆虫卵母细胞，而后沉淀积累形成昆虫生殖必须的卵黄蛋白

YP。VgＲs 介导的胞吞作用是一个动态循环过程，它是卵黄发生的基础，对昆虫卵母细胞发育起着至关重要的作

用。近年来的研究表明，VgＲs 不仅与卵巢激活、卵黄发生与卵子形成密切相关，而且在昆虫信息交流、社会分化、

行为构建以及免疫调控等中也起到了至关重要的作用，已成为潜在的害虫控制新靶标。本文首次对昆虫 VgＲs 基因

的序列信息，分子结构，系统进化，表达模式以及调控功能等方面进行了综述，旨在为了解 VgＲs 基因的研究进展

及前景提供参考，对进一步改进害虫生态控制的策略和措施也具有指导意义。
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Abstract: Insect vitellogenin receptors ( VgＲs) belong to the low-density lipoprotein receptor ( LDLＲ )

gene superfamily，which share a group of five structural domains: ligand-binding domain ( LBD ) ，

epidermal growth factor precursor homology domain ( EGFD) ，transmembrane domain ( TMD) ，O-linked
sugar domain ( OLSD) ，and cytoplasmic domain ( CPD) ． The expression studies demonstrate that insect
VgＲs are usually ovary-bound receptors involved in mediating dynamic endocytosis of the major yolk protein
precursors Vg． VgＲ is the basic substance for vitellogenesis，and dominates the oocyte development of
insects． In addition，recent advances in this area have shown that insect VgＲs are not only associated with
the ovary activation，vitellogenesis，and oogenesis，but also play a critical role in information exchange，

labor differentiation，behavior formation，and immune regulation，which has become a potential new target
for pest control． This article presents an overview of the research progress in insect VgＲs，including their
genomic information，molecular structures，phylogenetic relationships，expression profiles and regulating
functions． We believe that this review article addresses available literature，and provides potential prospects
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with the hope to improve the genetic strategies and tactics currently employed in ecologically-based pest
management．
Key words: Insect; vitellogenin receptor; expression profiling; reproductive regulation; functions

众所周知，昆虫是动物界中种类最多、数量

最大、分布范围最广的类群，除了拥有个体小、
食性广、生命周期短、适应进化快等特点外，更

为主要的是其强大的生殖能力和特殊的生殖适应

性 ( 雷朝亮和荣秀兰，2003 ) 。昆虫作为一种卵生

动物，其胚胎发育主要依靠发育中的卵母细胞积

累充足的卵黄蛋白 ( yolk protein，YP) 等物质作为

生命必须的营养物质 ( 氨基酸、蛋白质、脂类、
磷酸盐、碳水化合物、离子和维生素等) ，该过程

也被称为卵黄发生 ( vitellogenesis) ，是昆虫生殖调

控的核心 ( Amdam et al． ，2010; 戈林泉和吴进才，

2010) 。迄今为止，卵黄原蛋白 ( vitellogenin，Vg)

是所有昆虫中最为丰富的一类 YP 前体，主要在激

素的调控下由雌性昆虫脂肪体细胞合成，并释放

到血淋巴，通过受体作用被卵母细胞摄取，最终

通过剪切、修饰、加工后以晶体形式沉淀为 YP
( Matozzo et al． ，2008; Tufail and Takeda，2008，

2009) 。
卵 黄 蛋 白 原 受 体 ( vitellogenin receptors，

VgＲs) 具有卵巢特异性，是 Vg 的专一性胞吞作用

受体 ( Tufail and Takeda，2009) ，与卵生动物，尤

其是昆虫的生殖过程密切相关。在 VgＲ 介导的 Vg
胞吞作用过程中，VgＲ 与 Vg 结合形成的受体—配

体复合物引发细胞质膜局部内化 ( internalization) ，

随后在网格蛋白 ( clathrin) 的作用下形成被膜小

窝 ( coated pit) ( Brown and Goldstein，1986 ) ，包

裹着 Vg 的被膜小窝逐步深陷，直至脱离质膜形成

被膜小泡 ( coated vesicle) ，最后转运至卵母细胞

内，进入细胞内的被膜小泡脱离包被，Vg /VgＲ 复

合体在核内酸化作用下解离，Vg 被胞内体包裹后

沉淀形成 YP，VgＲ 重新回到卵母细胞表面，再次

介导 Vg 转运 ( Thomas and Alexander，1998; Tufail
and Takeda，2008) 。可以看出，VgＲ 介导的胞吞

作用是一个动态循环过程，且具有专一特异性，

既保证了卵母细胞对 Vg 的高效摄取，又可避免吸

入过多的细胞外溶液。
VgＲ 是卵黄发生的基础，对昆虫卵巢的成熟

起着至关重要的作用，也是研究控制害虫的潜在

靶标 ( Lin et al． ，2013) 。开展 VgＲ 的研究对深入

了解昆虫的生殖生理机制、挖掘有效控制害虫的

新方法具有重要意义。近年来，昆虫 VgＲs 的研究

逐步成为探讨昆虫生殖调控机制的热点，从 Ferenz
( 1993) 在飞蝗卵母细胞中纯化、鉴定出第一个

VgＲ 蛋白以来，迄今为止，已有包括鳞翅目、蜚

蠊目、双翅目、膜翅目、半翅目、鞘翅目，以及

虱目在内的 30 种昆虫的 VgＲs 序列被克隆、测序或

预测。为了进一步促进昆虫 VgＲ 基因的研究，拓

展该领域研究的广度与深度，本文首次全面的对

昆虫 VgＲ 基因的序列信息、分子结构、系统进化、
表达模式以及生殖调控功能等方面进行了综述，

旨在为了解 VgＲ 基因的研究进展及前景提供参考，

对进一步改进害虫生态控制的策略和措施也具有

指导意义。

1 昆虫卵黄原蛋白受体基因的克隆

随着分子生物学技术与基因组学数据的不断

丰富与发展，目前对于昆虫 VgＲ 基因的克隆主要

采用 3 种方式: 第一种为 genome walking，即分步

法获得基因全长。首先根据已有的基因组或转录

组信息，筛选获得 VgＲ 基因的预测序列，通过分

段设计引物，逐段扩增基因全长，最后将获得的

各段序列进行整合与拼接。值得注意的是，在进

行分段引物设计时，必须包含至少 50 bp 的重合序

列，这样进行拼接时才能保证获得序列的完整性。
第二 种 为 常 规 的 ＲACE ( Ｒapid-Amplification of
cDNA Ends) 扩增方法，此方法大多应用在目标物

种的基因组或转录组信息还未发布，但序列已知

的基因克隆，即直接将前人报道和上传的基因序

列作为自己克隆的依据。首先设计通用引物获得

中间片段，然后根据中间片段分别设计针对 5’
ＲACE 的下游引物与 3’ＲACE 的上游引物，分别

获得 5 端与 3 端序列，最后将三段序列进行拼接即

可 获 得 全 长。例 如， 红 火 蚁 Solenopsis invicta
( Chen et al． ， 2004 ) 、美 洲 大 蠊 Periplaneta
americana ( Tufail and Takeda，2005) 、马德拉蜚蠊

Ｒhyparobia maderae ( Tufail and Takeda，2007) 、斜

纹夜蛾 Spodoptera litura ( Shu et al． ，2011) 、柞蚕

Antheraea pernyi ( Liu et al． ，2011 ) 、柳 蚕 Actias
selene ( Xu et al． ，2012 ) 、家蚕 Bombyx mori ( Lin
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et al． ，2013 ) 、烟粉虱 Bemisia tabaci ( 郭建洋等，

2010 ) 、褐 飞 虱 Nilaparvata lugens ( Lu et al． ，

2015) 和桔小实蝇 Bactrocera dorsalis ( Cong et al． ，

2015; Lin et al． ，2015 ) ，均采用此法。值得注意

的是这种方法对 cDNA 的质量和引物的特异性要求

很高。第三种为根据已知探针进行基因克隆，以

物种 VgＲ 的 cDNA 片段作为分子探针，筛选 cDNA
文库，从而获得基因的 cDNA 序列，此方法仍需要

基因 组 信 息 的 支 持。双 翅 目 的 埃 及 伊 蚊 Aedes

aegypti VgＲ 的基因克隆则采用此方法 ( Cho and
Ｒaikhel，2001) 。

自 Ferenz 首次从飞蝗卵母细胞中纯化、鉴定

出第一个 VgＲ 蛋白以来 ( Ferenz，1993 ) ，VgＲ 基

因的研究越来越成为热点。目前 NCBI 中已收录的

昆虫 VgＲ 信息共有 385 条，已报道的有 30 种昆虫

VgＲs 基因 ( 表 1) ，其中已克隆验证获得全长序列

的有 15 种昆虫，通过基因组和转录组信息预测的

VgＲ 序列有 15 种昆虫。

表 1 不同昆虫卵黄原蛋白受体基因 ( VgＲs) 的序列信息

Table 1 Sequence information of vitellogenin receptors ( VgＲs) in different insect taxa

类群 Taxon
基因编号

Gene ID
核苷酸序列

( bp)

蛋白质

( kDa)

参考文献

Ｒeference

鳞翅目 Lepidoptera

家蚕 Bombyx mori 302138008 5430 203 Lin et al． ，2013

柳蚕 Actias selene 409212249 5439 203 Xu et al． ，2012

棉铃虫 Helicoverpa armigera 585866230 5454 203 Unpublished

斜纹夜蛾 Spodoptera litura 302135380 5370 202 Shu et al． ，2011

柞蚕 Antheraea pernyi 339716242 5439 203 Liu et al． ，2011

野蚕 Bombyx mandarina 5861 1811 Qian et al． ，2015

帝王斑蝶* Danaus plexippus DPOGS216174-TA 5232 195 Zhan et al． ，2011

蜚蠊目 Blattaria

德国小蠊 Blattella germanica 82524129 5457 202 Ciudad et al． ，2006

马德拉蜚蠊 Ｒhyparobia maderae 91521929 5457 203 Tufail and Takeda，2007

美洲大蠊 Periplaneta americana 41016739 5430 201 Tufail and Takeda，2005

双翅目 Diptera

埃及伊蚊 Aedes aegypti 13273497 5544 205 Cho and Ｒaikhel，2001

果蝇 Drosophila melanogaster 535345 5955 219 Schonbaum et al． ，1995

桔小实蝇 Bactrocera dorsalis 449075615 5775 215 Lin et al． ，2015

地中海实蝇* Ceratitis capitata 807033287 5793 216 Salvemini et al． ，2009

冈比亚按蚊* Anopheles gambiae AGAP000427 5274 200 Holt et al． ，2002

膜翅目 Hymenoptera

红火蚁 Solenopsis invicta 752507695 5349 201 Chen et al． ，2004

北美大黄蜂* Bombus impatiens 815911281 5280 198 Sadd et al． ，2015

佛罗里达弓背蚁* Camponotus floridanus 752895505 5334 200 Bonasio et al． ，2010

黄色大蜜蜂* Apis dorsata 572264830 5265 199 Lowe et al． ，1997

丽蝇蛹集金小蜂 X1* Nasonia vitripennis X1 645005029 5370 200 Sadd et al． ，2015

丽蝇蛹集金小蜂 X2* Nasonia vitripennis X2 645005031 5277 196 Sadd et al． ，2015

苜蓿切叶蜂* Megachile rotundata 805798115 5124 192 Woodard et al． ，2011
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续上表

类群 Taxon
基因编号

Gene ID
核苷酸序列

( bp)

蛋白质

( kDa)

参考文献

Ｒeference

欧洲大黄蜂* Bombus terrestris 808146572 5280 198 Woodard et al． ，2011

意大利蜜蜂* Apis mellifera GB40823 5124 193 Weinstock et al． ，2006

印度跳蚁* Harpegnathos saltator 749753368 5274 196 Bonasio et al． ，2010

云南小蜜蜂 X1* Apis florea X1 820838290 5262 198 Wang et al． ，2014

云南小蜜蜂 X2* Apis florea X2 820838292 5166 195 Wang et al． ，2014

半翅目 Hemiptera

褐飞虱 Nilaparvata lugens 292606974 5796 219 Lu et al． ，2015

烟粉虱 Bemisia tabaci 304442690 5430 201 郭建洋等，2010

豌豆蚜* Acyrthosiphon pisum 641657733 5472 206 Brisson ＆ Ｒichards，2010

鞘翅目 Coleoptera

赤拟谷盗* Tribolium castaneum 642930607 3921 147 Ｒichards et al． ，2008

虱目 Anoplura

体虱* Pediculus humanus corporis 242004499 5442 202 Kirkness et al． ，2010

注: * 代表基因组预测获得的 VgＲ 序列; 基因编号中含前缀字母的来自物种基因组，其他来自 NCBI。Note: The asterisk ( * )

indicates the predicted VgＲ sequences collecting from the insect genomes; Gene IDs，containing prefix letters are from species genome
databases，others from NCBI．

2 昆虫卵黄原蛋白受体的分子结构

和特点

利用已经获得或预测的昆虫 VgＲ 序列进行保

守结构域分析 ( 图 1 ) ，结果显示昆虫 VgＲs 属于

低 密 度 脂 蛋 白 受 体 ( low density lipoprotein
receptor，LDLＲ ) 家 族 ( Sappington and Ｒaikhel，
1998 ) 。此 外， 该 家 族 还 包 括 脂 蛋 白 受 体

( lipoprotein receptor，LpＲ) ，超低密度脂蛋白受体

( very LDLＲ， VLDLＲ ) ( Sakai et al． ， 1994 ) ，

LDLＲ 相 关 蛋 白 ( LDLＲ-related protein， LＲP )

( Herz et al． ，1988 ) ， 以 及 megalin 分 子 ( Saito
et al． ，1994) 。昆虫 VgＲs 具有一些 LDLＲ 家族典

型的保守结构域，如配体结合域 ( ligand-binding
domain，LBD ) ， 表 皮 生 长 因 子 前 体 同 源 域

( epidermal growth factor precursor homology domain，

EGFD) ，跨 膜 域 ( transmembrane domain，TMD ) ，

O-联糖功能域 ( O-linked sugar domain，OLSD) ，以

及胞质尾域 ( cytoplasmic domain，CPD) 。同一物

种不同的 LDLＲ 家族成员以及不同物种同一家族成

员之间，LBD 与 EGFD 的数量并不相同，可以此

作 为 区 分 亚 家 族 的 标 准 之 一， 例 如 VLDLＲs
( Takahashi et al． ，1992; Sakai et al． ，1994) ，脊椎

动物 VgＲs ( Bujo et al． ，1994; Okabayashi et al． ，

1996) 、线虫 VgＲs ( Grant and Hirsh，1999) 、以及

昆虫 LpＲs 仅含有单个 LBD 与 EGFD 结构域，而人

类与鸡的 LＲPs 以及 magalin 分子则含有两个以上

的 LBD 与 EGFD 结构域，由于昆虫 VgＲs 特异地含

有两个 LBD 和 EGFD 结构域，因此被划分为一个

独立的 LDLＲ 亚 家 族 ( Tufail and Takeda，2005，

2007) 。
配体结合域 ( LBD) 是一段由 40 个氨基酸左

右组成的介导配体和受体相互作用的功能域，含

有 A 型重复序列，每个重复序列包含能够结合钙

离子的保守性酸性残基区域和 6 个以二硫键结合

的半胱氨酸残基 ( Yamamoto et al． ，1984 ) 。昆虫

LBD N-末端的 A 型重复区域用来结合 Vg 蛋白分

子。昆虫 VgＲ 的两个 LBD 配体结合域中分别含有

4 － 5 个或 7 － 8 个重复基序。
表皮生长因子前体同源域 ( EGFD) 通常位于

LBD 之后，约 40 个氨基酸，其中包含 B 型重复序
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列与 β 螺旋域，B 型重复序列仍然由 6 个以二硫键

结合的半胱氨酸残基组成，但其绑定模式不同于

LBD ( Tufail and Takeda，2009 ) 。昆虫 VgＲs 具有

2 个 EGF 同源域，由 7 个位置相对固定的 B 型重

复序列构成，其中 4 个位于第一个同源域，3 个位

于第二个同源域 ( Tufail and Takeda，2005，2007，

2009) 。而 β 螺旋域约由 260 个氨基酸组成，其中

含有 6 个 YWTD 重复基序，昆虫 VgＲs 具有 3 个

YWTD 基序群集 ( Jeon et al． ，2001) 。EGF 结构域

突变的 VgＲs 虽然可以结合配体蛋白，但不能在酸

性条件下发生解离，对家蚕 Bombyx mori 胚胎具有

明显的致死效应 ( Lin et al． ，2013) 。
O-联糖功 能 域 ( OLSD ) 位 于 质 膜 表 面，由

30 个左右的氨基酸组成，富含苏氨酸和丝氨酸残

基。大部分昆虫 VgＲs 均含有 OLSD，但也有例外，

已有的序列预测显示，果蝇、北美大黄蜂、印度

跳蚁、豌豆蚜、红火蚁，帝王斑蝶和棉铃虫均不

含 OLSD ( Lu et al． ，2015) 。目前 OLSD 的功能仍

不明确。
跨膜域 ( TMD) 是位于 O-联糖功能域的羧基

末端的一段短序列，由约 24 个氨基酸组成，在调

节受体功能，以及质膜与胞吞小泡之间的循环通

路中 具 有 重 要 作 用，功 能 类 似 膜 锚 ( Herz and
Bock，2002) 。昆虫 VgＲs 大多只有一个 TMD，位

于 C 末端，但也有例外，序列预测显示，埃及伊

蚊、地中海实蝇、佛罗里达弓背蚁、豌豆蚜、烟

粉虱、体虱 VgＲs 等均具有两个 TMD，另一个位于

N 端。TMD 大部分为疏水性氨基酸，比如丙氨酸、
甘氨酸、异亮氨酸、亮氨酸、苯丙氨酸和缬氨酸

等 ( Tufail and Takeda，2009) 。
胞质尾域 ( CPD) 是细胞内的一段区域，主要

通过 NPXY ( 冬酰胺-脯氨酸-X-酪氨酸) 内化信号

( internalization signal) 将受体定位到被膜小窝上，

所有 LDLＲ 家 族 成 员 的 胞 质 尾 区 至 少 含 有 一 个

NPXY 拷贝。NPXY 序列呈紧密的发夹结构，主要

作为一些连接蛋白与信号分子的结合位点。而大

多数昆虫 VgＲs 胞质尾区域的 NPXY 信号由特殊的

LI ( 亮氨酸-异亮氨酸) 内吞信号代替，但也有例

外，红 火 蚁 VgＲs 同 时 具 有 NPXY 和 LI 信 号

( Chen et al． ，2004 ) ，蜚蠊目昆虫同时具有 NPTF
及 LI 信号。除此之外，昆虫 VgＲs 的其他内化信号

还包括蟑螂中发现的 NPFD 基序，该基序与酵母

NPFX( 1，2) D 基序结构类似，能够直接有效的吸收

Kex2p 受 体 ( Dunn and Hicke， 2001; Howard
et al． ，2002 ) ，蚊子中发现的 Src 同源体 3 ( Src-
homology 3，SH3) 结合基序 PXXP ( Hjalm et al． ，

1996; Sun and Scoutar，1999) ，以及果蝇 VgＲ 胞质

尾区存在的 AKSAGQF 基序，该基序与甘露糖 6-磷
酸盐 受 体 ( mannose 6-phosphate receptor ) 基 序

AKGMEQF 类似，能够与 LL 和 YXX ( 其中 X 表

示任何氨基酸， 表示带有疏水侧链的氨基酸) 一

起发挥功能 ( Danzer et al． ，1997 ) 。昆虫 VgＲs 中

内化信号的多样性，说明在受体介导胞吞作用过

程中不同昆虫可能会运用不同的信号。由此推断

昆虫 VgＲ 的结构与蛋白修饰特征可能与其转运过

程和效应密切相关。
除了保守结构域分析外，本文还预测了昆虫

已 有 VgＲ 序 列 的 信 号 肽 区 域 ( http: / /
www. cbs. dtu. dk /services /SignalP / ) ( 图 1 ) ，不同

昆虫均含有一条信号肽，位于肽链 N 端，多从第

一个氨基酸序列开始，且长度在 18 － 30 bp 不等，

主要用于引导 VgＲ 蛋白分子进入到卵母细胞膜表

面，从而结合 Vg。

3 昆虫卵黄原蛋白受体的进化关系

对 NCBI 中收录的和已发表的 15 个昆虫基因

组中获得的 29 种昆虫 VgＲs 的氨基酸序列，应用

MEGA 软件进行了系统进化树分析 ( 图 2 ) ，结果

显示，昆虫 VgＲs 主要分为三大分支，其中鳞翅目

昆虫 VgＲs 归属于第 I 支 ( 下方区域) ，双翅目昆

虫 VgＲs 归属于第 II 支 ( 中间区域) ，而大多数昆

虫 VgＲs 则归属于第 III 支 ( 上方区域) ，第 III 支

又可分为 3 个亚分支，在进化树上自上而下为膜

翅目，鞘翅目、蜚蠊目、虱目、半翅目蚜虫与半

翅目。可以看出，同属的进化关系更为接近，E 值

均在 50 以上，说明 VgＲ 分子进化与物种的进化较

一致。
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图 1 不同昆虫 VgＲ 典型特征结构域的比较

Fig. 1 Schematic alignment and comparison of the VgＲ modular domains between different insect species
注: 序列前字母为代表物种 VgＲ，S 为信号肽，LBD 为 A 型富含半胱氨酸残基的重复序列，EGF 为 B 型富含半胱氨酸残基

的重复序列，O 为 O-联糖结构域，T 为跨膜域，C 为胞质尾区。Note: S，signal peptide; LBD，ligand-binding domain; EG，

epidermal growth factor precursor homology domain; O，O-linked sugar domain; T，transmembrane domain; C，cytoplasmic domain．
Sequences were retrieved from GenBank protein database and genomic database． These include the VgＲ of Drosophila melanogaster
( DmVgＲ) ，Aedes aegypti ( AaVgＲ) ，Solenopsis invicta ( SiVgＲ) ，Periplaneta americana ( PaVgＲ) ，Blattella germanica ( BgVgＲ) ，

Ｒhyparobia maderae ( ＲmVgＲ) ，Antheraea pernyi ( ApeVgＲ) ，Spodoptera litura ( SlVgＲ) ，Actias selene ( AsVgＲ) ，Bemisia tabaci
( BtaVgＲ) ，Bombyx mori ( BmVgＲ) ，Nilaparvata lugens ( NlVgＲ) ，Bactrocera dorsalis ( BdVgＲ) Helicoverpa armigera ( HaVgＲ) ，

Bombus impatiens ( BiVgＲ) ，Camponotus floridanus ( CfVgＲ) ，Apis dorsata ( AdVgＲ) ，Nasonia vitripennis ( NvVgＲ) ，Megachile
rotundata ( MrVgＲ) ，Bombus terrestris ( BteVgＲ) ，Apis mellifera ( AmVgＲ) ，Harpegnathos saltator ( HsVgＲ) ，Apis florea ( AfVgＲ) ，

Ceratitis capitata ( CcVgＲ) ，Anopheles gambiae ( AgVgＲ) ，Acyrthosiphon pisum ( ApiVgＲs) ，Danaus plexippus ( DpVgＲ) ，Tribolium
castaneum ( TcVgＲ) ，Pediculus humanus corporis ( PhcVgＲ) ．
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图 2 昆虫 VgＲs 系统发育进化树

Fig. 2 Phylogenetic tree of vitellogenin receptors ( VgＲs) in insects

4 昆虫 VgＲs 在不同龄期和组织的表
达模式

大多数昆虫 VgＲs 的表达发生在初羽化成虫之

后，例如埃及伊蚊 ( Sappington et al． ，1996 ) 、美

洲大 蠊 ( Sappington et al． ，1996 ) 、马 德 拉 蜚 蠊

( Tufail and Takeda，2005) 、斜纹夜蛾 ( Shu et al． ，

2011) 、褐飞虱 ( Lu et al． ，2015) 、烟粉虱 ( 郭建

洋，2010; 程璐等，2013) 、桔小实蝇 ( Lin et al． ，

2015) 等。但不同昆虫种类其表达高峰有所差异，

埃及伊蚊 VgＲ 的转录产物在成虫羽化 1 d 内急剧增

加，吸 血 24 h 后 达 到 峰 值 ( Sappington et al． ，
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1996) 。美洲大蠊 VgＲ 在羽化后 1 － 2 d 表达量最

高，之后 3 － 9 d 逐渐下降，在 13 d 时已检测不到

VgＲ 的表达，然而 SDS-PAGE 研究发现，VgＲ 蛋白

在羽化后 5 － 7 d 的积累量达到最高 ( Tufail and
Takeda，2005) 。马德拉蜚蠊 VgＲ 的表达模式与美

洲大蠊较为相似，其转录产物在羽化后第一天达

到最高，之后慢慢降低; 用 SDS-PAGE 分析发现成

虫羽化后 1 － 2 d 内 VgＲ 蛋白的表达量较低，之后

开始缓慢增加，直到 6 － 9 d 时达到峰值 ( Tufail
and Takeda，2007 ) 。这可能由于蛋白开始表达到

积累至含量最高存在一定的延时性。斜纹夜蛾 VgＲ
的表达在羽化后 36 h 达到峰值，之后逐渐下降

( Shu et al． ，2011) 。褐飞虱的 VgＲ 表达则较延迟，

直至成虫第 6 天达到最高值，之后逐渐下降 ( Lu
et al． ，2015 ) 。而烟粉虱 VgＲ 的表达则在成虫第

7 天达到最高值 ( Cheng et al． ，2013) 。以上差异

可能与昆虫生殖腺的发育速率以及产卵前期长短

密切相关。除此之外，也有研究发现，VgＲ 在雌性

家蚕的整个发育周期均有表达，卵期至 5 龄幼虫

的第 5 天时，VgＲs 的表达水平较低，随后逐渐升

高，在成虫期达到最大值 ( Lin et al． ，2013 ) ，昆

虫 VgＲs 可能识别多种配体和转运其他脂蛋白，由

于突变体 “缺少 Vn”，为了提供足够的营养物质

使卵巢发育，VgＲ 可能参与转运了 Vg 和 30 kDa 的

蛋白 ( Tufail and Takeda，2009 ) ; 并且红火蚁的

VgＲ 也只在婚飞 ( mating flights) 期交配后表达，

24 h 达到峰值，之后逐渐下降，无翼红火蚁 VgＲ
不表达，也没有受精现象; 红火蚁中存在的婚飞

现象是一种繁殖与传播的策略，获得足够的营养

物质与发育出翅膀是红火蚁成功婚飞的必备条件

( Bryant and Alexander，2011 ) 。以 上 研 究 结 果 表

明，VgＲ 主要出现在交配与生殖前，旨在为昆虫卵

巢发育与卵子产生奠定基础 ( Lu et al． ，2009 ) 。
另外，VgＲs 可能与一次成功的生殖相偶联，只有

在成功的生殖中，VgＲs 会大量表达，反之则不会，

昆虫会维持生殖与生存的平衡，当拥有能够维持

生存的能量后，才会进行生殖等一系列基因表达

与活动。
大多数研究证实，昆虫 VgＲs 属于卵巢特异性

表达 蛋 白，例 如，对 斜 纹 夜 蛾、家 蚕、褐 飞 虱、
红火蚁不同组织的研究发现，仅在卵巢中检测到

VgＲs 的表达 ( Shu et al． ，2011; Lin et al． ，2013;

Lu et al． ，2009; Lu et al． ，2015 ) 。然而现有研究

证明，昆虫 VgＲs 的表达并不仅仅局限于卵巢中。

桔小实蝇羽化后第 4 天，VgＲ 则在脂肪体中开始表

达，第 6 天达到最高值，之后开始下降，与卵巢

VgＲ 的表达相比较为延迟，但增加速率更快，其卵

巢 VgＲs 从雌虫初羽化开始表达，1 － 3 d 内表达水

平较低，随后开始缓慢增加，直至 10 d 后达到峰

值 ( Lin et al． ，2015) 。Liu 等 ( 2011 ) 与 Qian 等

( 2015) 证实，柞蚕与野蚕的 VgＲs 在成虫期时仅

在卵巢中表达，而在幼虫期时则在脂肪体与卵巢

中均有明显表达。除此之外，对意大利蜜蜂的 VgＲ
研究发现，其不仅在卵巢中表达，在头部、中肠

及咽下腺也有微量表达 ( Guidugli-Lazzarini et al． ，

2008) 。而对亚社会性昆虫红斑尼葬甲 Nicrophorus
vespilloides 的研 究 发 现，VgＲ 在 其 头 部 大 量 表 达

( Ｒoy-Zokan et al． ，2015 ) 。VgＲs 的组织表达差异

可能表明了昆虫 VgＲs 的功能多效性。

5 昆 虫 卵 黄 原 蛋 白 受 体 的 功 能 多
效性

昆虫卵黄原蛋白 Vg 在卵子内沉积是卵子发生

与胚胎发育的关键，作为 Vg 的专一性受体，VgＲ
保证了昆虫在卵黄发生过程中获得足够的营养物

质，对昆虫卵巢的成熟起着至关重要的作用 ( Lin
et al． ，2013) 。Ciudad 等 ( 2006) 利用免疫荧光技

术监测了德国小蠊卵泡细胞发育过程中的 VgＲ 变

化，研究发现，6 龄幼虫的卵泡细胞中便可检测到

微弱的 VgＲ 荧光信号，成虫第 3 天时 VgＲ 荧光信

号显著加强，并且卵泡饱满; 然而，当沉默德国

小蠊 VgＲ 后，脂肪体中的 Vg 积累增加，且卵母细

胞发育停滞，这说明由于卵母细胞表面 VgＲ 减少，

导致配体 Vg 蛋白无法转运至卵母细胞内，从而囤

积在脂肪体中。Shu 等 ( 2011) 研究证实，干扰斜

纹夜蛾 VgＲ 后，其卵巢发育受到明显抑制，分别

下调了 82. 6% ( 24 h ) 、78. 8% ( 48 h ) 、86. 7%
( 72 h) ，表现为卵巢干瘪，卵黄蛋白含量极低，

并且卵巢管数目明显减少，产卵量显著下降。褐

飞虱 VgＲ ＲNAi 后其表达水平显著下降 ( Lu et al． ，

2015) 。未交配的红火蚁 VgＲ ＲNAi 5 d 时，其表达

量显著低于对照组，10 d 后极显著低于对照组，

观察其产卵行为发现干扰后的红火蚁虽然也能产

卵，但产卵 量 与 孵 化 率 极 显 著 低 于 对 照 组 ( Lu
et al． ，2009) 。综上所述，VgＲs 在昆虫的生殖中

起着不可替代的作用，可能直接影响昆虫卵母细

胞的生理与形态发育、卵子和卵巢管的数量以及
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生殖力。
已有研究证实，昆虫 VgＲs 不仅在 卵 巢 中 表

达，在脂肪体、甚至头部、中肠、咽下腺都有表

达，这说明 VgＲs 不仅在昆虫繁殖中起着至关重要

的作用，也可能参与了其他生理与行为活动，尤

其是在社会性昆虫中。意大利蜜蜂 VgＲ 研究发现，

工蜂卵巢产后 0 － 6 h，VgＲ 表达水平较高，由于其

配体 Vg 功能的多样性，作者推测 VgＲ 可能协同

Vg 蛋白参与了后代繁育，蜂王调控、工蜂免疫响

应以及激素调控等，但具体的功能仍有待进一步

证实 ( Guidugli-Lazzarini et al． ，2008 ) 。对亚社会

性昆虫红斑尼葬甲的研究发现，VgＲ 在其头部大量

表达，并且当红棕尼葬甲的社会环境发生改变时，

比如 交 配 前 有 无 进 食， 有 无 进 行 亲 代 抚 育

( parental care) ; 或者从一种社会行为改变至另一

种社会行为时，如从交配到亲代抚育，VgＲ 的表达

水平会出现显著性变化，由此证实 VgＲ 可能在维

持红斑尼葬甲生存以及进行正常行为活动中具有

重要作用 ( Ｒoy-Zokan，2015 ) 。桔小实蝇 VgＲ 研

究发现，其不仅在卵巢中表达，羽化后 5 － 6 d 雌

虫脂肪体 VgＲ 的 mＲNA 表达水平显著升高，可能

行使一种自分泌的作用，吸收脂肪体分泌至血淋

巴的 Vg 蛋白，从而保证脂肪体中 Vg 的贮存，这

可能由于 Vg 不仅具有生殖调控作用 ( Cong et al． ，

2015) ， 还 可 能 与 食 物 贮 存 ( Guidugli-Lazzarini
et al． ，2008) 、免疫响应 ( Singh et al． ，2013) 以

及耐受性 ( Zhang et al． ，2014) 相关。

6 小结与展望

随着新一代测序技术与生物信息学分析方法

的快速发展，推动了昆虫基因组的研究 ( 彭露等，

2015) ，这不仅成功解决了许多受到广泛关注的种

群遗传学和进化生态学的热点问题，与此同时，

人们对于重要农业害虫的适应性和致害性变异有

了更新更全面的认识，为明确关键基因的功能以

及寻找控制害虫的新靶标提供了新的思路和研究

方向 ( He et al． ，2012; You et al． ，2013; Xia
et al． ，2013; Wang et al． ，2014; 彭露等，2015 ) 。
近年来，昆虫卵黄原蛋白及其受体的研究已成为

昆虫生殖生理学领域研究的热点。因此，VgＲs 基

因的分子结构、系统进化、表达模式以及生殖调

控功能等也越来越明确。
昆虫 VgＲs 属低密度脂蛋白 LDLＲ 家族，具有

该家族典型的结构特征，如配体结合域、表皮生

长因子前体同源域、跨膜域、O-联糖功能域、胞

质尾域。但与其他 LDLＲ 家族成员相比也存在一定

差异，如胞质尾域独特的内化信号序列 LI。除此

之外，不同昆虫同一保守结构域的拷贝数以及内

部的重复基序也可能具有差异，例如昆虫 VgＲs 的

两个配体结合域中分别含有 4 － 5 个或 7 － 8 个重复

基序 ( 图 1) ; 而已有的序列预测显示，果蝇、熊

峰、印度跳蚁、豌豆蚜、红火蚁、帝王班蝶，以

及棉铃虫均不含 O-联糖功能域 ( 图 1，Lu et al． ，

2015) ; 并且昆虫 VgＲs 大多只有一个跨膜域，除

了埃及伊蚊、地中海实蝇、佛罗里达弓背蚁、豌

豆蚜、烟粉虱、体虱 VgＲs 等具有两个跨膜域; 其

次，昆虫 VgＲs 中内化信号的也具有明显的多样

性，包括 NPTF、NPFD PXXP、AKSAGQF 等。然

而，这些结构差异可能产生的 VgＲs 功能多效性仍

不清楚，是否与其转运过程和效应密切相关? 是

否参与了与其对配体的识别等仍需进一步深入研

究，前人推测，昆虫 VgＲs 还可识别与 Vg 结构相

似的配体 ( Chen et al． ，2004; Tufail and Takeda，

2005; Ciudad et al． ，2006; Tufail and Takeda，

2007) ，而果蝇 VgＲ 甚至可识别一些不相关的配体

( Schonbaum et al． ，1995 ) 。也 有 许 多 研 究 证 实，

LDLＲ 家族基因不仅可作为内吞受体，还可执行细

胞信号转导的功能 ( Herz et al． ，2000 ) ，而昆虫

VgＲs 胞质尾域多样性的内化信号可能正好证实了

其信号转导的功能。因此，明确不同结构的昆虫

VgＲs 的功能多效性可为寻找害虫防治的新靶标提

供理论基础。
大多数昆虫 VgＲs 的表达发生在初羽化成虫之

后，但不同昆虫种类其表达高峰有所差异，这个

可能与昆虫生殖腺的发育速率以及产卵前期长短

密切相关。除此之外，还有研究发现，昆虫 VgＲs
的龄期表达模式也有差异，雌性家蚕的整个发育

周期均有 VgＲ 表达，在成虫期达到最大值 ( Lin
et al． ，2013) ; 而红火蚁的 VgＲ 只在婚飞 ( mating
flights) 期交配后表达，婚飞结束后表达消失。同

时，不同昆虫 VgＲs 的组织表达模式也有差异。大

多认为昆虫 VgＲs 属于卵巢特异性表达蛋白，如斜

纹 夜 蛾、家 蚕、褐 飞 虱、红 火 蚁 ( Shu et al． ，

2011; Lin et al． ，2013; Lu et al． ，2009; Lu et al． ，

2015) ，但也有研究发现，桔小实蝇、柞蚕与野蚕

的脂肪体也有表达，尤其是在幼虫期; 而一些社

会性昆虫的头部、中肠及咽下腺均有 VgＲ 的表达。
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不同昆虫 VgＲ 的不同表达模式可能在特定的龄期

或组织中具有特定功能，但明确的相关性研究仍

有待进一步深入，如 VgＲ 在幼虫期脂肪体的表达

是否与其能量与营养的获得与积累有关，从而促

进了幼虫的生长发育。而 VgＲ 在社会性昆虫头部、
中肠等的表达是否说明 VgＲ 可能参与了其种群的

信息交流、社会分工、行为活动等。阐释以上机

制将有利于我们开展害虫的生长发育与生殖调控、
遗传调控、行为调控等方面的技术研发，以寻求

和创新害虫生态治理和可持续控制的策略和手段。
卵黄原蛋白 Vg 是昆虫卵黄发生的关键物质，

也是昆虫生殖调控的基础。随着功能基因组研究

的应用与发展，已发现 Vg 特别是社会性昆虫的 Vg
具有功能多效性，包括卵巢激活、生殖竞争、社

会分化、行为构建、延长寿命、食物利用等多种

功能，而 VgＲ 作为 Vg 的专一性受体，是否也行使

了多种功能仍不明确，目前，昆虫 VgＲs 的研究主

要集中在生殖调控方面，且主要关注了其对昆虫

卵巢发育、卵子形成、以及生殖能力的影响，而

VgＲ 在社会性昆虫中的研究虽然已涉及行为调控

等，但相比 Vg 而言亟待进一步深入探讨。我们相

信，在功能基因组的飞速发展下，将大大提高人

们对昆虫 VgＲs 功能机制的认识，并为害虫治理提

供新思路。
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