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泛甲壳动物激素调控卵黄蛋白原合成的分子机制研究进展
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摘要：甲壳动物和昆虫由于进化上亲缘关系近，被统称泛甲壳动物，大多数泛甲壳动物卵
黄蛋白原为雌性特异性蛋白，是卵母细胞中储存的卵黄蛋白的前体，可为胚胎发育提供营
养和能量，是决定繁殖性能的关键因素，在生殖发育中起着十分重要的作用。已有研究证
明，调控泛甲壳动物卵黄蛋白原的主要激素有保幼激素、蜕皮激素、神经肽和胰岛素样肽
等。昆虫保幼激素和蜕皮激素发挥促进作用，而神经肽和胰岛素样肽对卵黄蛋白原合成的
调控作用因种类不同而存在不同。除了以上激素，甲壳动物特有的眼柄高血糖激素家族以
及促雄腺激素 (IAG)对卵黄蛋白原的合成起负调控作用。本文总结了近年来泛甲壳动物卵
黄蛋白原合成调控机制的相关研究，概括并比较了调控昆虫与甲壳动物的卵黄蛋白原合成
的主要激素及调控机制，为养殖虾蟹甲壳动物生殖调控相关研究提供参考。
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节肢动物包括四大类群：六足动物 (Hexa-
poda) (昆虫)、甲壳动物 (Crustacea) (如虾和螃蟹)、
多足动物 (Myriapoda) (如千足虫和蜈蚣)和螯肢动

物 (Chelicerata) (如蜘蛛和马蹄蟹)。系统发育分析

与形态学分析表明，六足动物与甲壳动物在系统

发育树上接近，故又被统称为泛甲壳动物 (Pan-
crustacea) (图 1)[1-2]。由于亲缘关系接近，昆虫与

甲壳动物的许多生理调控机制也非常相似，但也

存在各自的特异性，对其开展生理过程调控的比

较研究，不仅能够解析调控机制的异同，还有助

于更深入理解它们的进化关系[3]。

卵黄发生是繁殖过程中重要的细胞生理学事

件，直接关系到卵生动物是否繁殖成功。大多数

卵黄蛋白原 (vitellogenin, Vg)是一类由糖、磷、脂

蛋白组成的雌性特异性蛋白，是卵黄蛋白 (yolk
protein)的前体 [4]。已有研究表明，卵黄的发生主

要通过两种方式：一是外源性卵黄合成，即由卵

母细胞以外的器官或组织合成，然后进入卵母细

胞；二是内源性卵黄合成或自动合成，即由卵母

细胞自身合成[5]。在卵巢中，组织蛋白酶 D将 Vg
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图 1    节肢动物系统支序图[1-2]

Fig. 1    Phylogram of Pancrustacea[1-2]
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分解为各种卵黄蛋白成分。Vg作为卵黄蛋白的前

体，为卵生动物胚胎发育提供能源物质，与卵生

动物的繁殖性能密不可分。除此之外，它还可以

作为一些非极性分子的载体，转运脂类、维生素

等，并能够作为离子载体向卵母细胞运输 Ca2+、
Zn2+ [6]。另外，Vg还具有一定的免疫防御功能 [7]。

Chaverra-Rodriguez等 [8] 利用昆虫卵黄蛋白前体

(yolk protein precursors , YPP)开发了一种被称为受

体介导的卵巢货物转导 (receptor-mediated  ovary
transduction of cargo , ReMOT Control)的基因编辑

技术，该技术利用卵母细胞通过受体介导内吞卵

黄蛋白原的特性，将 Cas9核糖核蛋白 (ribonucleo-
protein , RNP)复合物等分子货物与 YPP结合，在

卵黄发生时期注射到母体血淋巴，直接递送入卵

母细胞，实现胚胎基因组编辑，从而绕过了通过

胚胎显微注射递送基因编辑元件的繁琐步骤。因

此，卵黄蛋白原不仅仅对泛甲壳动物的生殖起重

要作用，也可为泛甲壳动物基因编辑技术革新带

来突破。

昆虫卵黄蛋白原是由 Telfer[9] 首次于雌性刻

克罗普斯蚕蛾 (Hyalophora cecropia) 的个体中发现，

分子质量约为 200~800 ku。大多数昆虫 Vg都是外

源性合成的，由脂肪体合成并分泌到血淋巴中，

运送至卵巢，卵母细胞选择性地摄取而成为卵黄蛋

白[10]。例如马德拉蜚蠊 (Leucophaea maderae)、刻

克罗普斯蚕蛾的 Vg都是由脂肪体合成[11-12]。但近

年来也有研究发现少数昆虫 Vg是内源性合成，

如双翅目的家蝇 (Musca  domestica)、黑腹果蝇

(Drosophila melanogaster)[13]。昆虫 Vg合成的调控

机制已经得到了较为广泛、系统地研究。雌性

Vg的合成受到保幼激素 (juvenile  hormone,  JH)、
蜕皮激素 (molting hormone)、胰岛素样肽 (insulin-
like  peptides,  ILP)及 其 他 神 经 肽 (neuroparsins,
NPs)的调节 [14-17]。其中保幼激素及蜕皮激素占主

导地位，而高等昆虫，如黑腹果蝇和埃及伊蚊

(Aedes aegypti)等双翅目昆虫主要的调控因子并不

是保幼激素，而是蜕皮激素[18]。

甲壳动物卵黄蛋白原的生化结构与昆虫载脂

蛋白 (insect apoLp-II/I)及脊椎动物载脂蛋白 B-100
(apolipoprotein B-100, B-100)极为接近 [19]。卵黄蛋

白原的发生方式既有内源性方式，也有外源性方

式，甚至有的物种兼具两种发生方式。大部分物

种的 Vg合成场所是肝胰腺，如真虾类、螯虾类、

短尾类，卵巢起辅助作用；对虾类则以卵巢为主，

特别是在卵黄发生早期，卵巢起到更重要的作用[20]。

如凡纳滨对虾 (Litopenaeus vannamei)[21] 等，但也

有些虾类如罗氏沼虾 (Macrobrachium  rosenber-
gii)[22]、日本沼虾 (M. nipponense)[23]等 Vg产生的主

要场所是肝胰腺，而非卵巢。甲壳纲卵黄蛋白原

的发生机制在一些物种中也得到了较为深入的研

究，例如罗氏沼虾的 Vg在肝胰腺中合成后，被

枯草杆菌蛋白酶切分为 2个亚基：VgA和 VgproB，
然后在血淋巴中 proB进一步被分为 B和 C/D 2个

亚基[19]。以往研究认为，卵黄蛋白原对雌性甲壳

动物的生殖发育起着十分重要的作用，并且只存

在于雌性中[24]。但近年的研究表明，卵黄蛋白原

基因也在雄性中表达[25]。甲壳动物卵黄蛋白原合

成的调控机制尚不十分明确，目前研究的较为系

统的是甲基法尼酯 (methyl farnesoate，MF)[26]，一

种未环氧化的 JHⅢ，能够作为保幼激素调节卵黄

蛋白原的发生；眼柄神经肽如甲壳动物高血糖激

素家族 (crustacean  hyperglycemic  hormone，CHH)
的蜕皮抑制激素 (molt-inhibiting hormone，MIH)[27]、
卵黄 /性腺抑制激素 (vitellogenesis-inhibiting  hor-
mone/gonad-inhibiting hormone, VIH/ GIH)[28-29] 等也

对 Vg合成的调控十分重要；另外，甲壳动物特

有的促雄腺激素 (insulin-like androgenic gland factor,
IAG)可抑制 Vg的合成[30]。

除了 JH、蜕皮激素、胰岛素样肽以及神经肽

这些激素以外，还有许多其他因子也对泛甲壳动

物卵黄蛋白原的合成起重要作用，譬如热休克蛋

白 (heat shock protein，HSP)[31]、视黄醇X受体 (reti-
noid X receptor，RXR)[32]、脂肪动力激素 (adipokine-
tic  hormone，AKH)[33]、褪黑素 (melatonin)[34]、视

蛋白 (opsin)[35] 等。这些因子大多作为 JH、蜕皮激

素、胰岛素样肽或者神经肽调控通路中的一员。

昆虫及甲壳动物卵黄蛋白原合成的调控因子如表 1
和表 2所示。

 1    JH在泛甲壳动物卵黄蛋白原合成调控

中起主要作用

 1.1    JH调控昆虫卵黄蛋白原合成

JH是昆虫咽侧体分泌的激素，故又称咽侧体

激素、幼虫激素。JH在幼虫时期阻止昆虫的变态，

在成虫时期能够刺激生殖系统的发育，促进卵黄

生成 [63]。昆虫体内 JH信号通路如图 1所示。JH
能通过脂肪细胞内的激活磷脂酶 C (phospholipase
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C，PLC)和钙/钙调蛋白依赖性蛋白激酶Ⅱ (calci-
um/calmodulin-dependent protein kinaseⅡ, CaMKⅡ)
途径，与胞内受体耐甲氧丙烯 (methoprene-toler-
ant, Met)结合，传导给下游。JH可以通过调控该

途径的中间产物蛋白激酶 C  (protein  kinase  C，
PKC)来影响卵母细胞对 Vg 的吸收，因为卵黄蛋

白原受体 (vitellogenin receptor，VgR)能够响应 JH-
PKC 信号通路的诱导，并加强 VgR质-膜迁移以

促进卵母细胞对 Vg的吸收，为胚胎的发育提供

能量贮存[64-65, 36]。一项关于亚洲飞蝗的研究表明，

JH通过 GPCR-PLC-PKC-ι信号级联促进  VgR的

Ser1 361 磷酸化，VgR磷酸化后在卵母细胞膜上与

Vg结合 [36]。而在 JH与 Met结合的同时，Met也
能够调控一种 JH反应性转录因子 (JH-responsive

transcription  factor)： Krüppel 同 源 物  1  (Krüppel
homolog 1，Kr-h1)，进一步传递 JH信号[66]。

 1.2    甲基法尼酯 (MF)调控甲壳动物卵黄蛋白

原合成

在甲壳动物中，例如三疣梭子蟹 (Portunus
trituberculatus)[27, 67]、中华绒螯蟹 (Eriocheir sinen-
sis)[52] 体内也发现了未环氧化的 JHⅢ，即甲基法

尼酯 (methyl farnesoate, MF)，由大颚器 (mandibu-
lar organ, MO)合成分泌，调控雌性卵黄蛋白原合

成[68]。Hopkins等[69] 研究表明，MF与视黄醇 X受

体 (retinoid X receptor, RXR)结合具有较高的亲和

力，并证实 MF与蜕皮激素能够协同作用，增强

RXR与蜕皮激素受体 (ecdysteroid receptor, EcR)形
成的异二聚体介导的基因转录作用。淡水蟹的

表 1    昆虫卵黄蛋白原合成的调控因子

Tab. 1    Types of regulation factors of vitellogenin synthesis in Insecta

类型
types

调控因子
regulation factors

合成部位
synthetic site

中文物种名
Chinese name

拉丁学名
Latin name

文献
referenc

保幼激素(JH)调控通路
juvenile hormone (JH)
regulatory pathway

JH CA 东亚飞蝗 Locusta migratoria [36]

Met、Kr-h1 / 大猿叶虫 Colaphellus
bowringi

[37]

JH、Met、Kr-h1 / 赤拟谷盗 Tribolium
castaneum

[38]

Met / 始红蝽 Pyrrhocoris apterus [39]

蜕皮激素调控通路
molting hormone regulatory
pathway

20E PG 黑腹果蝇 D. melanogaster [15]

20E PG 希伯来花蜱 Amblyomma
hebraeum

[40]

20E PG 媒斑蚊，埃及伊蚊和冈比亚疟蚊 Culex tarsalis,
Aedes aegypti and
Anopheles gambiae

[41]

20E PG 凤蝶金小蜂 Pteromalus
puparum

[14]

Svp、USP、EcR / 埃及伊蚊 Aedes aegypti [42]

胰岛素样肽
insulin-related peptides

InR / 德国小蠊 Blattella germanica [43]

IRP MNCs 沙漠蝗虫 Schistocerca
gregaria

[44]

ILP MNCs 长红锥蝽 Rhodnius prolixus [45]

神经肽
neuroparsins

抑咽侧体神经肽
allatostatin

脑神经分泌细胞
brain neurosecretory
cells

德国小蠊 Blattella germanica [46]

黑化诱导神经肽
corazonin

脑神经分泌细胞
brain neurosecretory
cells

跳镰猛蚁 Harpegnathos
saltator

[47]

OKs PG和脑
PG and brain

德国小蠊 Blattella
germanica[58]

[48]

NPs 脑 brain 沙漠蝗虫 Schistocerca
gregaria[88]

[46]

注： Met. 耐甲氧丙烯，Kr-h1. Krüppel 同源物1，20E. 20-羟基蜕皮酮，Svp. 一种鸡蛋清蛋白上游启动子转录因子同系物，Usp. 超气门蛋白，
EcR. 蜕皮甾体受体，InR. 胰岛素受体，IRP. 胰岛素相关肽，ILP. 胰岛素样肽，OKs. 向肌肽，NPs. 神经肽，CA. 咽侧体，PG. 前胸腺，MNCs.
中央神经分泌细胞，“/”.尚未明确合成部位，下同。
Notes: Met. methoprene-tolerant, Kr-h1. Krüppel homolog 1, 20E. 20-hydroxyecdysone, Svp. seven-up, a chicken ovalbumin upstream promoter-
transcription factor homologue, Usp. ultraspiracle protein, EcR. ecdysteroid receptor, InR. insulin receptor, IRP. insulin-related peptides, ILP. insulin-like
peptides, OKs. orcokinins, NPs. neuroparsins, CA. corpora allata, PG. prothoracic glands, MNCs. medial neurosecretory cells, "/". the synthetic site has
not been identified, the same below.
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MF和 17α-羟 基 孕 酮 (17α-hydroxyprogesterone，
17α-OHP)能够通过刺激肝胰腺 Vg 基因的表达来

促进雌蟹的卵巢成熟。MF诱导的卵巢成熟速率

快于眼柄摘除，缩短雌性个体的生殖周期；体外

共培养雌性肝胰腺与 MF，3~6 h肝胰腺 Vg 基因

的表达量升高，表明 MF直接影响雌蟹肝胰腺 Vg
合成[49]。在中华绒螯蟹中发现，法尼酸氧-甲基转

移酶 (farnesoic acid O-methyltransferase, FAMeT)作
为一种催化酶将法尼酸 (farnesoic acid, FA)催化为

MF，并参与卵黄蛋白原的合成[52]。三疣梭子蟹的

胞内受体耐甲氧丙烯 (methoprene-tolerant, Met)可
以作为 MF的受体，并在 Met与 MF结合时，激

活肝胰腺 Vg 基因的转录[26]。而另一项研究表明，

Met下游的 Kr-h1因子在三疣梭子蟹 MF介导的卵

黄发生中起重要作用。RNA干扰敲降 Met 和 Kr-
h1基因均导致 Vg 基因表达量减少，表明 MF对

卵黄原蛋白合成的调控可能通过与 Met和 Kr-h1
的相互作用来实现[67]。

由上述研究可知，甲壳动物 MF调控通路与

昆虫 JH通路大体类似 (图 2)，即由大颚器产生的

MF前体 FA，被催化酶 FAMeT催化之后转化为

成熟的 MF，MF与受体 Met结合之后，刺激下游

Kr-h1因子，Kr-h1的激活进一步促进卵黄蛋白原

的合成 (图 3)。相较于昆虫，MF在甲壳动物的

Vg调控通路相关研究较少，只在个别种类如三疣

梭子蟹中有较为系统的研究，在大部分物种中缺

表 2    甲壳动物卵黄蛋白原合成的调控因子

Tab. 2    Types of regulation factors of vitellogenin synthesis in Crustacea

类型
types

调控因子
regulation factors

合成部位
synthetic site

中文物种名
Chinese name

拉丁学名
Latin name

参考文献
references

MF调控通路
methyl farnesoate regulatory pathway

MF MO 淡水蟹 Oziotelphusa senex senex [49]

MF MO 红螯螯虾 Cherax quadricarinatus [50]

MF MO 普通滨蟹 Carcinus maenas [51]

MF MO 三疣梭子蟹 P. trituberculatus [26]

FAMeT / 中华绒螯蟹 E. sinensis [52]

蜕皮激素调控通路
molting hormone regulatory pathway

20E YO 拟穴青蟹 Scylla paramamosain [53]

20E、EcR / 拟穴青蟹 Scylla paramamosain [54]

MT 脑和眼柄
(brain and eyestalk)

锯缘青蟹 Scylla serrata [34]

RXR / 斑节对虾 Penaeus monodon [55]

胰岛素样肽
insulin-related peptides

IAG AG 红螯螯虾 Cherax quadricarinatus [56]

眼柄神经肽
eyestalk neuropeptide

VIH(CHH家族) XO-SG 寻常球鼠妇 Armadillidium vulgare [57]

VIH(CHH家族) XO-SG 凡纳滨对虾 L. vannamei [27]

GIH(CHH家族) XO-SG 斑节对虾 Penaeus monodon [29]

MIH2(CHH家族) XO-SG 凡纳滨对虾 L. vannamei [27]

RPCH XO-SG 中华绒螯蟹 E. sinensis [58]

PDH XO-SG 中华绒螯蟹 E. sinensis [58]

其他神经肽
other neuroparsins
　

GnRH 眼柄(Eyestalk)、卵巢(ovary)、CNS 凡纳滨对虾 L. vannamei [59]

NP1 神经组织(nervous tissue) 拟穴青蟹 Scylla paramamosain [60]

NPF 神经组织(nervous tissue) 罗氏沼虾 M. rosenbergii [61]

NPLP 肝胰腺(hepatopancreas) 刀额新对虾 Metapenaeus ensis [62]

注： MF. 甲基法尼酯，FAMeT. 法尼酸O-甲基转移酶，MT. 褪黑素，RXR. 视黄醇X受体，IAG. 胰岛素样雄激素腺体因子，CHH. 甲壳类动物
高血糖激素，VIH. 卵黄发生抑制激素，GIH. 性腺抑制激素，MIH. 蜕皮抑制激素，RPCH. 红色素聚集激素，PDH. 色素分散激素，GnRH. 促
性腺激素释放激素，NPF. 神经肽F，NPLP. 类神经肽蛋白，MO. 大颚器 ，YO. Y器官，AG. 促雄腺，XO-SG. X器官-窦腺复合体，CNS. 中枢
神经系统，下同。
Notes: MF. methyl farnesoate, FAMeT. farnesoic acid O-methyltransferase, MT. melatonin, RXR. retinoid X receptor, IAG. insulin-like androgenic
gland factor, CHH. crustacean hyperglycemic hormone, VIH. vitellogenesis-inhibiting hormone, GIH. gonad-inhibiting hormone, MIH. molt-inhibiting
hormone, RPCH. red-pigment concentrating hormone, PDH. pigment-dispersing hormone, GnRH. gonadotropin-releasing hormone, NPF. neuropeptide
F, NPLP. neuroparsin-like protein, MO. mandibular organ, YO. Y organ, AG. androgenic gland, XO-SG. X-organ sinus gland, CNS. central nervous
system, the same below.
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乏系统性、机制性探索，有待进一步阐明。

 2    蜕皮激素调控泛甲壳动物卵黄蛋白原

的合成

 2.1    蜕皮激素调控昆虫卵黄蛋白原的合成

蜕皮激素是一种类固醇激素，由昆虫的前胸

腺合成，在昆虫的变态发育、蜕皮生长以及生殖

中有不可或缺的作用。蜕皮激素调控昆虫卵黄蛋

白原合成通路如图 4所示。其活化形式 20-羟基蜕

皮酮 (20-hydroxyecdysone，20E)是调节生殖功能

的甾体激素，对卵黄蛋白原的合成起重要作用[70]。

20E一般通过与其受体 EcR与视黄醇受体 RXR或

其同源物超气门蛋白 (ultraspiracle protein, Usp)一
起构成的异源二聚体相互结合，刺激 Vg合成[71]。

Usp/20E二聚体形成后，蜕皮激素受体与其一起

组成复合物，调控 Vg的合成。Usp还能与其他的

核转录因子，例如 Svp (seven-up)结合形成二聚体，

促进蜕皮激素的调控作用。细胞色素 P450酶作为

蜕皮激素的关键调节因子，对蜕皮激素的合成起

GPCR

PLC

JH

PKC

VgR p

Met

+

Kr-h1

Vg

JH

JH

JH
Ca2+

Ca2+
Ca2+

Ca2+ Vg
Vg

Vg

Ca2+

CaMKII卵母细胞
oocyte

 
图 2    昆虫 JH调控卵黄蛋白原合成通路示意图

JH. 保幼激素，PLC. 磷脂酶 C，GPCR. G蛋白偶联受体，PKC. 蛋白激酶 C，VgR. 卵黄蛋白原受体，P. 磷酸，CaMKII. 钙/钙调蛋白依赖性

蛋白激酶Ⅱ。

Fig. 2    Schematic diagram of the vitellogenin synthesis pathway regulated by JH in insects
JH.  juvenile  hormone,  PLC.  phospholipase  C,  GPCR.  G  protein-coupled  receptors,  PKC.  protein  kinase  C,  VgR.  vitellogenin  receptor,  P.  phosphate,
CaMKII. Calcium/Calmodulin-dependent protein kinase Ⅱ.

分泌
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FA FAMeT
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图 3    甲壳动物MF调控卵黄蛋白原合成通路示意图

FA. 法尼酸，FAMeT. 法尼酸氧-甲基转移酶。

Fig. 3    Schematic diagram of the vitellogenin synthesis pathway regulated by MF in Crustacea
FA. farnesoic acid, FAMeT. farnesoic acid O-methyltransferase.

谢持真，等 水产学报, 2024, 48(2): 029601

中国水产学会主办  sponsored by China Society of Fisheries https://www.china-fishery.cn

5



重要作用，也间接作用于 Vg合成[42]。

 2.2    蜕皮激素调控甲壳动物卵黄蛋白原的合成

甲壳动物的蜕皮贯穿整个生活史，并且与繁

殖密切相关。当雌性完成最后一次蜕皮 (生殖蜕

皮)后，生长终止，卵巢发育迅速加快，摄入的营

养物质与能量由满足于生长需要转向满足于生殖

需要。蜕皮激素尤其是其活性形式 20E，对蜕皮

发生和卵巢发育都起到了重要的调控作用[72]。甲

壳动物蜕皮激素由 Y器官分泌，是昆虫前胸腺的

同源器官[73]。与昆虫 EcR/Usp/20E调控通路相似，

甲壳动物也存在 EcR/RXR/20E调控卵黄蛋白原合

成的通路，但与 EcR形成异二聚体的是 Usp的同

系物 RXR。例如，通过原位杂交 (in situ hybridiza-
tion)实验和液相色谱-质谱联用技术 (high perform-
ance  liquid  chromatography-mass  spe，HPLC-MS)，
证实了拟穴青蟹 EcR与 20E共同调节卵黄蛋白原

的合成[34]。另一项研究证明，褪黑素处理后，拟

穴青蟹的血淋巴中 MF和 20E水平显著增加，肝

胰腺和卵巢中 RXR和 EcR的 mRNA水平也同样

升高。由此推断，褪黑素能够通过刺激 YO产生

更多的蜕皮激素并促进 MO产生 MF，作为一种

促进因子将 MF与蜕皮激素两条调控通路联系起

来，共同促进卵黄蛋白原的合成[54]。此外，一种

与蜕皮有关的因子 (核受体 Ftz-f1)，以及催化蜕皮

激素成为 20E的上游因子 P450酶 (Spook和 Phan-
tom)，能够协同促进日本沼虾卵黄蛋白原的合成[74]。

综上，蜕皮激素调节卵黄蛋白原的通路是由褪黑

素促进蜕皮激素的生成，P450酶催化蜕皮激素形

成 20E起始的，随后再由 20E与 RXR形成二聚体，

与 EcR结合，向下游促进卵黄蛋白原的生成 (图

5)。至于 EcR/RXR/20E复合物形成后又作用于哪

些下游基因，最终刺激卵黄蛋白原生成，仍然不

明确。

 3    神经肽网络调节卵黄蛋白原的合成

除了以上两种激素，神经肽 (neuropeptide  ,
NP)对卵黄蛋白原合成的调控也十分重要。神经

肽是由神经系统合成，储存并释放的多肽类化学

物质[75]。多种神经肽组成了一个广泛多样的分子

群，对泛甲壳动物的多种生理行为如蜕皮变态、

滞育、代谢、生殖等都有影响[76]。

 3.1    昆虫神经肽对卵黄蛋白原合成的调控作用

Martin等[46] 在德国小蠊中发现了一种小分子

神经肽，即抑咽侧体神经肽 (allatostatin)，能够抑

制脂肪体卵黄蛋白原的释放。它通过作用于甲羟

戊酸 (mevalonate)途径和多萜醇 (dolichol)的合成，

抑制卵黄蛋白原的糖基化，从而阻止 Vg的释放。

近年来又发现了 OKs (orcokinins)，一种具有亲肌

活性的神经肽，能够促进德国小蠊脂肪体内 Vg 基

因的表达[48]。在跳镰猛蚁中也发现了一种与脊椎

动物促性腺激素释放激素同源的神经肽：黑化诱

导神经肽 (corazonin)，能够抑制脂肪体 Vg 基因的

表达，降低卵巢的活性 [47]。此外，短神经肽 F
(short  neuropeptide  F,  sNPF)能够抑制美洲大蠊

(Periplaneta americana)卵母细胞成熟和 VgR 基因

转录，尤其是在卵母细胞摄取 Vg的过程中，能

够抑制 20E的合成。说明 sNPF也可以影响卵黄

蛋白原的合成[17]。

脂肪动力激素 (adipokinetic  hormone  ,  AKH)
作为一种神经肽，不仅可以调动昆虫体内的脂质

Svp

蜕皮激素
molting hormone

Usp

催化
catalyzing

P 450 酶
P450

enzyme

+

Vg
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+
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图 4    昆虫中蜕皮激素调控卵黄蛋白原合成通路示意图

Fig. 4    Schematic diagram of the vitellogenin synthesis pathway regulated by ecdysterone in insects
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和碳水化合物用于能量消耗，还能够调控雌性卵

黄蛋白原的合成。敲降雌性稻褐飞虱 (Nilaparvata
lugens)的脂肪动力激素受体 (adipokinetic hormone
receptor, AKHR)基因后，卵巢的 Vg水平显著降

低，表明在卵母细胞成熟过程中，AKHR是调控

Vg进入卵母细胞过程的关键因子[33]。

综上表明，昆虫的神经肽由于其种类的多样

性而对卵黄蛋白原合成的调控作用不同，一些种

类能够促进卵巢成熟，刺激卵黄蛋白原的合成，

而另一些种类则相反，可能作为一种反馈机制，

控制卵黄蛋白原的发生，在卵巢成熟前期起促进

作用，在卵黄蛋白原大量产生的后期，又对其进

行抑制。

 3.2    甲壳动物眼柄神经肽对卵黄蛋白原合成的

调控作用

对甲壳动物卵黄蛋白原合成起主要调控作用

的神经肽是眼柄神经肽，这些眼柄神经肽主要由

眼柄的 XO-SG分泌。目前已经纯化并进行氨基酸

序列结构分析和功能鉴定的甲壳动物眼柄神经肽

类激素主要有 6种，分子质量较小的为一类红色

素 聚 集 激 素 (red-pigment  concentrating  hormone,
RPCH)以及色素分散激素 (pigment-dispersing hor-
mone, PDH)[77]；另一类分子质量较大的激素为甲

壳动物高血糖激素 (crustacean hyperglycemic hor-
mone, CHH)家族，包括 CHH、MIH、VIH/GIH以

及大颚器抑制激素 (mandibular organ inhibiting hor-
mone, MOIH)[78-79]。研究表明，摘除雌性的眼柄能

够促进个体生长及卵巢成熟，如在切除沼虾属中

M. lanchesteri 的雌性个体单侧眼柄之后，能够使

其成熟期提前[80]，说明眼柄因子对卵巢发育起抑

制作用。

众多研究表明，CHH家族对甲壳动物卵巢发

育的抑制主要体现在对卵黄蛋白原合成的抑制作

用。在寻常球鼠妇中发现，VIH对卵黄合成产生

有效抑制[57]。同样，凡纳滨对虾的 VIH也能够抑

制卵黄发生，雌虾在经过眼柄摘除后，卵巢的生

长速率加快，而继续注射重组 VIH蛋白后，卵巢

的生长发育又重新受到抑制；在体外用重组 VIH
蛋白处理雌虾的肝胰腺能有效抑制 Vg 基因的转录，

说明 VIH能够抑制卵巢和肝胰腺 Vg的合成 [28]。

通过 RNA干扰敲降斑节对虾的 GIH 基因后，雌

虾卵巢中卵黄蛋白原基因的转录水平显著增加，

说明 GIH对 Vg 基因表达有抑制作用 [29]。除此之

外，MIH对卵黄蛋白原的合成也有可能起促进作

用，在凡纳滨对虾中发现一种蜕皮抑制激素

(LivMIH2)，在体外与肝胰腺共同培养能够提高

Vg 基因的表达水平[27]。

小分子神经肽 AKH家族的 RPCH和 GnRH
也能够影响甲壳动物卵黄蛋白原的合成。注射

RPCH和 PDH后，中华绒螯蟹卵母细胞平均直径

及 Vg 基因表达量显著降低，说明 RPCH和 PDH
能够抑制 Vg合成[58]。而对雌性拟穴青蟹注射合成

的 RPCH时，Vg水平提高[81]，说明 RPCH在不同

物种中对卵黄蛋白原合成的作用可能不同。鉴于

RPCH主要产生于眼柄，而去除眼柄能够促进 Vg
合成，更倾向于认为 RPCH对卵黄蛋白原合成有

抑制作用。凡纳滨对虾注射 GnRH之后，雌性各

时期的卵母细胞平均直径显著增加，卵巢成熟期

缩短，血淋巴 Vg水平也明显提高[59]。说明 GnRH
也可以促进 Vg的合成和卵巢的成熟。

 3.3    其他神经肽调控甲壳动物卵黄蛋白原合成

除了眼柄神经肽，还有其他一些神经肽也能
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图 5    甲壳动物中蜕皮激素调控卵黄蛋白原合成通路示意图

Fig. 5    Schematic diagram of the vitellogenin synthesis pathway regulated by ecdysterone in Crustacea
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够调节甲壳动物卵黄蛋白原合成。例如罗氏沼虾

的 NPF可以促进雌性卵巢发育以及早期产卵 [61]。

另一项研究表明，敲降罗氏沼虾神经肽基因

MrNP1和 MrNP2，可以显著降低 VgR 基因的表达，

而 RNA干扰敲降 MrNP1和 MrNP2的体外实验并

没有降低肝胰腺中的 Vg水平。因此，MrNP1和

MrNP2可能在 Vg从肝胰腺到卵巢的转运中发挥

重要作用[82]。而拟穴青蟹的 NP1因子，作为神经

肽家族的一员，能够释放至血淋巴中抑制肝胰腺

Vg的合成[60]。

神经肽对卵黄蛋白原的调控机制复杂，甲壳

动物与昆虫的不同在于其独特的眼柄神经肽能够

抑制卵黄蛋白原的发生，但总体而言，神经肽对

卵黄蛋白原发生的调控通路尚未解明，因种类的

不同，实验结果也不尽相同，甚至相互矛盾，有

待更深入的研究。

 4    胰岛素样肽通过 20E、JH通路协同调

控卵黄蛋白原的合成

 4.1    胰岛素样肽对昆虫卵黄蛋白原的合成起促

进作用

胰岛素是一类调控生物体生殖、发育、代谢

等多种功能的肽类激素。它在进化上十分保守，

ILP与脊椎动物的胰岛素在结构上同源，也具有

调控生殖发育与生长代谢的作用。昆虫的脑、脂

肪体、卵巢、唾液腺和中肠等组织和器官均能产

生胰岛素类肽，其中脑部的 MNCs是主要的合成

场所[83]。刻纹棱胸切叶蚁 (Pristomyrmex punctatus)
2个不同的 ILP同源物 PripuILP1和 PripuILP2a之

间可能存在由 JH信号转换控制的平衡，并且这种

相互作用对于调控Vg合成很重要，其中 PripuILP2a
可以促进 Vg的合成[84]。另一项关于埃及伊蚊的研

究表明，20E和胰岛素同时作用时，会产生强烈的

协同效应 [85]。而 InR同样能够影响卵黄蛋白原的

发生。对德国小蠊进行饥饿实验和 RNA干扰敲

降 InR 基因，都能够显著减少雌性个体 JH和 Vg
的合成 [43, 86]，说明 InR能够促进 JH合成和 Vg表

达。而 InR途径主要的转录效应子 FoxO 基因的

敲降，能够使饥饿雌性个体的 JH和 Vg水平重新

升高[87]。由此可知，胰岛素样肽对于昆虫卵黄蛋

白原的调控可能通过与 20E、JH通路协同完成。

胰岛素样肽作为桥梁，在昆虫 20E、JH调控通路

中起连接作用。

 4.2    胰岛素样促雄性激素对甲壳动物卵黄蛋白

原合成的调控作用

甲壳动物雄性特有的 IAG，由 AG合成分泌，

对雄性性别分化和第二性征的维持发挥重要作用。

IAG除了参与雄性生殖过程，也可能抑制雌性生

殖[30]。RNA干扰敲降红螯光壳螯虾雄虾的 IAG基

因后，除了精巢出现退化、精子数量减少之外，

Vg 基因也开始表达，并且卵母细胞的卵黄蛋白也

开始积累 [56]，表明 IAG对于 Vg 基因的表达有抑

制作用。

 5    其他因子参与卵黄蛋白原的合成

除了 JH、20E、神经肽、胰岛素类肽这些激

素调控雌性卵黄蛋白原的合成之外，还有很多其

他因子也能参与调控。日本沼虾性别相关基因

DMRT11E 的敲降能够显著降低 Vg 基因的表达，

说明其对卵黄蛋白原的合成有促进作用[88]。RNA
干扰敲降日本沼虾的视蛋白 (Opsin)基因，MnLW
能够显著降低 Vg 基因的表达，表明 MnLW可能

对卵巢成熟过程中 Vg的合成和积累发挥重要作

用[35]。由此可见，与蜕皮相关的因子，性别决定

或性腺发育相关因子，以及眼柄内高度表达的因

子都有可能参与卵黄蛋白原的合成。

 6    结语

综上所述，昆虫 JH、20E、神经肽及胰岛素

样激素对卵黄蛋白原合成的调控通路的研究较为

系统且全面，并且每一种信号通路并不是独立的，

而是相互作用的，如 JH能够抑制 20E的作用，

MIH能够抑制蜕皮激素的生成等。一些因子对两

种通路都存在影响，譬如胰岛素样肽和褪黑素都

能够作用于 JH通路和 20E通路。甲壳动物卵黄蛋

白原合成的调控通路的研究虽然起步较晚，但也

在参考昆虫 Vg合成调控机制的研究基础上得以

逐步完善，已经发现了许多因子与卵黄蛋白原的

合成相关，图 6与图 7分别总结了历年来虾蟹类

与昆虫卵黄蛋白原合成调控通路的研究结果：①

昆虫的卵黄蛋白原主要是由脂肪体产生，然后运

输至卵母细胞中。故大部分调控因子都是通过促

进或抑制脂肪体中卵黄蛋白原的生成来作用的，

Vg合成的主要调控激素是 JH和 20E。然而对卵

黄蛋白原从脂肪体运输到卵母细胞过程的相关因

子没有太多的研究，除了 JH能够通过促进卵母细

谢持真，等 水产学报, 2024, 48(2): 029601

https://www.china-fishery.cn 中国水产学会主办    sponsored by China Society of Fisheries

8



胞上 VgR的磷酸化来转运 Vg之外，其他的相关

研究很少。②甲壳动物的 VgR主要是由肝胰腺产

生的，卵巢也能够合成，但产生 VgR的量一般远

低于肝胰腺，主要调控甲壳动物 VgR合成的激素

是 MF和眼柄激素。几乎所有的调控因子都能对

肝胰腺中 VgR的发生产生影响，但不是所有的因

子都能影响卵巢中 VgR的发生。例如 MF在红螯

螯虾和三疣梭子蟹[26] 中只能促进肝胰腺 VgR的合
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图 6    昆虫卵黄蛋白原合成的调控机制示意图

AKH. 脂肪动力激素；Vg. 卵黄蛋白原；JH. 保幼激素。“(+)”表示促进作用，“(–)”表示抑制作用，“(±)”表示可能有促进作用也可能有抑制

作用，下同。

Fig. 6    Regulation mechanism of vitellogenin synthesis in insects
AKH. adipokinetic hormone; Vg. vitellogenin; JH. juvenile hormone. "(+)" indicates the promotion effect, "(–)" indicates the inhibition effect,
"(±)" indicates that there may be promotion or inhibition effect, the same below.
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图 7    甲壳动物卵黄蛋白原合成调控机制示意图

蓝色箭头表示 ILP可能影响MF对卵黄蛋白原合成的调控作用，但在甲壳动物中尚未得到验证。

Fig. 7    Regulation mechanism of vitellogenin synthesis in Crustacea
The blue arrow indicates that ILP may affect the regulation of MF on vitellogenin synthesis, but it has not been verified in Crustacea.
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成，而对卵巢没有刺激作用。拟穴青蟹[60] 的神经

肽能够降低肝胰腺的 VgR水平，而对卵巢的

VgR没有显著影响。目前对甲壳动物 Vg合成的

调控机制研究的较为透彻的为外源性分泌器官肝

胰腺的 VgR合成的调控机制，而对于卵巢内源性

发生的研究较少。

VgR对生殖起着十分重要的作用，泛甲壳动

物血淋巴 VgR含量是判断母体成熟的重要参考指

标[89]。水产类甲壳纲动物种类十分丰富，如十足

目的虾蟹类等。这些水产物种经过养殖驯化，脱

离了野生环境，且由于养殖密度大，导致环境胁

迫，常常由于卵黄蛋白积累不够而难以繁育成功，

需要采取人工干预[90]。例如摘除眼柄促进母虾成

熟，但眼柄摘除不仅去除了 VIH，同时也去除了

其他必需的眼柄激素，从而降低个体的存活率和

产卵量。因此，激素对 VgR合成的调控机制的研

究可为养殖甲壳动物的人工繁殖提供重要理论参

考，以期提高育苗成活率和生产量。

（作者声明本文无实际或潜在的利益冲突）
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Research progress on molecular mechanism of hormone regulation of
vitellogenin synthesis in Pancrustacea
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Abstract: Crustaceans and insects are close in evolution and referred to as pancrustaceans. Most vitellogenin is a
female-specific protein, which is the precursor of vitellin stored in oocytes. Vitellogenin plays a key role in repro-
ductive success. It has been known that juvenile hormone, molting hormone, neuropeptide and insulin-like peptide
are the main factors  for  regulating vitellogenin synthesis  in pancrustaceans.  The juvenile  hormone and ecdysone
exert promoting effect on vitellogenesis in insects,  while the effect of neuropeptides and insulin-like peptides on
the vitellogenesis  in  a  species-specific  manner.  In  addition  to  the  above  hormones,  the  crustacean  unique   hor-
mones, such as eyestalk hyperglycemic hormone (CHH) family and insulin-like androgenic gland hormone (IAG),
have inhibitory effects on the vitellogenin synthesis. This review summarized the research progress on the regulat-
ory  mechanism of  vitellogenin  synthesis  in  pancrustaceans,  and  make  detail  comparisons  of  the  main  hormones
and their regulation of vitellogenin synthesis between insects and crustaceans, providing a valuable reference for
future studies on reproduction control in cultivated decapod crustaceans.

Key words: Crustacea; Insecta; vitellogenin; regulatory mechanism

Corresponding author: QIU Gaofeng. E-mail: gfqiu@shou.edu.cn

Funding projects: National Natural Science Foundation of China (41976103); National Key Research and Devel-
opment Program of China (2018YFD0900201)

谢持真，等 水产学报, 2024, 48(2): 029601

中国水产学会主办  sponsored by China Society of Fisheries https://www.china-fishery.cn

15

http://dx.doi.org/10.3390/ijms20071734
http://dx.doi.org/10.3969/j.issn.2095-0780.2014.04.015
http://dx.doi.org/10.3969/j.issn.2095-0780.2014.04.015
http://dx.doi.org/10.3969/j.issn.2095-0780.2014.04.015

	1 JH在泛甲壳动物卵黄蛋白原合成调控中起主要作用
	1.1 JH调控昆虫卵黄蛋白原合成
	1.2 甲基法尼酯(MF)调控甲壳动物卵黄蛋白原合成

	2 蜕皮激素调控泛甲壳动物卵黄蛋白原的合成
	2.1 蜕皮激素调控昆虫卵黄蛋白原的合成
	2.2 蜕皮激素调控甲壳动物卵黄蛋白原的合成

	3 神经肽网络调节卵黄蛋白原的合成
	3.1 昆虫神经肽对卵黄蛋白原合成的调控作用
	3.2 甲壳动物眼柄神经肽对卵黄蛋白原合成的调控作用
	3.3 其他神经肽调控甲壳动物卵黄蛋白原合成

	4 胰岛素样肽通过20E、JH通路协同调控卵黄蛋白原的合成
	4.1 胰岛素样肽对昆虫卵黄蛋白原的合成起促进作用
	4.2 胰岛素样促雄性激素对甲壳动物卵黄蛋白原合成的调控作用

	5 其他因子参与卵黄蛋白原的合成
	6 结语
	参考文献

