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十足目甲壳动物卵黄蛋白原的生化特性及生物合成

蔡生力*，  刘    红
(上海海洋大学水产与生命学院，上海    201306)

摘要：十足目在甲壳动物中种类最多，经济价值最大，分为枝鳃亚目(对虾类)和腹胚亚
目(真虾、螯龙虾、蟹类)两大类。十足目种类卵黄蛋白原基因 cDNA全长基本都在8 kb左
右，编码2500~2600个氨基酸组成的多肽，具有高度保守性。然而这两类生物的卵黄发
生机制却存在显著差异。人工育苗过程中，对虾类卵巢不易发育，通常需要切除眼柄促
熟，而腹胚亚目种类容易成熟甚至需要控制早熟。对虾类的卵黄蛋白原由卵巢和肝胰腺
共同合成，一般卵巢贡献更大。尤其在卵巢发育前期，卵巢合成卵黄蛋白原较肝胰腺显
著旺盛，具有“卵巢内源基因表达型”的特征。在真虾等腹胚亚目种类中，卵巢虽然也参
与合成卵黄蛋白原，但以肝胰腺为主，绝大多数种类肝胰腺的贡献率超过90%。本文探
讨了两类甲壳动物在卵黄发生机制中的显著差异与其在人工控制条件下性腺发育的不同
表现之间的相互关系。
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十足目是甲壳动物中种类最多(8000~10 000
种)、进化位阶最高、经济价值最大的一个生物

类群 [1]，目前开展人工养殖的种类几乎全都出自

十足目如：枝鳃亚目(Dendrobranchiata)的对虾类

(Penaeiodea)、腹胚亚目的真虾类(沼虾、白虾)、
螯龙虾类以及蟹类等。一个非常值得关注的现

象是属于枝鳃亚目的对虾类中的多数种类如斑

节对虾(Penaeus monodon)、日本囊对虾(Marsape-
naeus  japonicus )、凡纳滨对虾 (Li topenaeus
vannamei)等，在人工控制条件下卵巢发育非常

困难，生产上通常需要切除眼柄才能促使亲虾

卵巢发育成熟，而腹胚亚目的种类如真虾类

(Caridea)、螯虾类(Astacidea)、龙虾类(Palinura)、
短尾类(Brachyura)卵巢很容易成熟，生产上还常

因为其卵巢过早成熟，需要通过控制温度和营

养来调控。显然这两类十足目动物在卵黄蛋白

积累、卵黄发生机制上有着显著的差异，但至

今仍未明确这一现象发生的原因。

卵黄蛋白 (vitellin, Vn)的前身卵黄蛋白原

(vitellogenin, Vg)存在于几乎所有卵生动物雌体，

其来源既有内源性的即卵巢内卵母细胞或滤泡

细胞合成，也有外源性的即卵巢外组织如肠细

胞(线虫)、脂肪体(昆虫、甲壳类)、消化道细胞

和体腔细胞(海胆)、肝胰腺(甲壳类、鱼类、两栖

类、爬行类及鸟类)等[2-4]合成。外源性Vg一经合成

即被释放至血液，运输至卵巢，通过滤泡细胞转运、

加工成为Vn进而被卵母细胞吸收、积累[5-7]。

绝大多数卵生动物中，Vg都是一种大型的

糖脂蛋白。十足目甲壳动物Vg的生化结构与脊

椎动物载脂蛋白(vertebrate apoB)和昆虫载脂蛋白

(insect apoLp-II/I)有高度关联性，如保守的序列

基序、3个共同的保守结构域以及相同的能被枯

草杆菌蛋白酶内切的部位[8-10]。

本文将通过对近几十年来的相关研究文献

进行系统梳理，总结分析十足目不同种类Vg和
Vn的生化结构、生物合成部位和发生机制，探
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讨枝鳃亚目 (对虾类 )和腹胚亚目 (真虾类、螯虾

类、蟹类等)卵巢发育难易的原因。

1    十足目卵黄蛋白原和卵黄蛋白的生化

特性

Vn是由Vg通过蛋白水解产生并最后在卵母

细胞积累。Vg和Vn虽然存在部位有所不同，生

化结构、分子量也有区别，但作为其主干构造

的蛋白质多肽组成基本相似，因此具有相同的

免 疫 原 性 。 表 1 是 部 分 十 足 目 甲 壳 动 物 V g

cDNA序列和氨基酸组成情况及Vn亚基和分子量

情况，表中对虾或真虾的Vg基因cDNA全长基本

都在 8  kb左右，其开放性阅读框编码一个由

2500~2600个氨基酸组成的多肽，可见十足目动

物Vg基因 cDNA的高度保守性。各种类分类地位

越接近，其Vg基因 cDNA序列和氨基酸组成的相

似度越高，如墨吉对虾与短沟对虾的相似度为

91.4%[13]，与斑节对虾的相似度为86%[16]，与凡纳

滨对虾的相似度超过85%[17]等。通过RT-PCR技术

扩增推导出的十足目Vg cDNA序列及氨基酸组成

与从卵巢组织纯化所得的卵黄蛋白高度相似，

这也反映了Vg作为Vn前体的特性和两者具有相

同的免疫原性的原因。

十足目甲壳动物Vg和Vn的氨基酸组成高度

相似，但在组织中的存在形式有较大的差异。

通常都有2~5个不等的亚基组成。如墨吉对虾的Vn
有2个亚基，分子量分别为87和78 ku[14]；凡纳滨

对虾的Vg可裂解为5种类型的高密度脂质蛋白多

肽，分子量分别为179、113、78、61、42 ku[17]；中

国对虾的Vn有Vn1和Vn2两种类型，分子量分别为380
和500 ku，前者可裂解为5个亚基，后者为3个[12]。

值得关注的是，短沟对虾的Vg有2个亚基，

而Vn则有3个亚基，Vg和Vn亚单位N-末端序列中

有一个能被类枯草杆菌蛋白酶内切的共有内切

位点，而Vn还拥有一个额外的能被一种特殊内

切酶切割的位点，因此Avarre等 [8-9]认为，短沟对

虾的卵黄发生机制有其独特性，提出了“内源基

因表达(intraovarian gene expression)”的概念。

罗氏沼虾Vg在肝胰腺合成后，又被枯草杆

菌蛋白酶切分为2个亚基：Vg A和Vg proB，随后

进入血液，proB进一步被分为B和C/D 2个亚基。

3种Vg亚基被卵母细胞吸收后，进一步加工成为

VnA、VnB、VnC/D[10]。一般认为Vg合成后在通

过血液转移的过程中多次被裂解、加工再合成，

最后才成为卵母细胞的卵黄营养物质[22]。

2    十足目卵黄蛋白原的合成部位及特性

有关十足目甲壳动物Vg生物合成部位的研

究已有几十年历史，大致可分为2个阶段。第一

表 1    十足目甲壳动物卵黄蛋白原(Vg)和卵黄蛋白(Vn)的生化特性

Tab. 1    Biological characteristics of vitellogenin (Vg) and vitellin (Vn) in Decapoda, Crustacean

种类

speace
种名

name
Vg和Vn生化特性

character
文献来源

reference

对虾类

Penaeiodea
中国明对虾

Fenneropenaeus chinensis
Vg cDNA编码7942 nt，2587个AA。两种Vn：Vn1分子量380 ku，有5个亚基，

Vn2分子量500 ku，有3个亚基

[11-12]

墨吉对虾

F. meiguiensis
Vg cDNA编码7961 nt，2586个AA。Vn有2个亚基，分子量分别为：87和78 ku [13-14]

日本对虾

Masupenaeus japonicus
Vg cDNA有2587个AA [15]

斑节对虾

Penaeus monodon
Vg cDNA为7.8 kb。14个内涵子，和15个外涵子 [16]

凡纳滨对虾

Litopenaeus vannamei
Vg cDNA具2587个AA [17]

短沟对虾

Penaeus semisulcatus
Vg cDNA编码7920 nt，2569个AA。Vg：2个亚基，Vn：3个亚基 [8-9]

刀额新对虾

Metapenaeus ensis
2种类型的Vg。Vg 1 编码7.8 kb，Vg2 编码2.3 kb。Vg 2主要在肝胰腺表达. Vg 2可
能从Vg1演化而来

[18-20]

真虾类

Caridea
罗氏沼虾

Macrobrachium rosenbergii
Vg有2537个AA，可形成3个亚基：A、B、C/D，并转化成VnA，VnB，VnC/D [10]

Macrobrachium mallcolmsonii Vg具3个多肽亚基，分子量分别为89，100和170 ku，只有89是脂质糖多肽 [21]

Pandalus hypsinotus Vg约8 kb。Vn四种类型：Vn A，Vn B，Vn C，Vn D [22]
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阶段始于20世纪80年代，至20世纪末，采用的方

法主要有组织学、免疫学、免疫组织化学、离

体培养技术等 [23-32]，主要是定性研究各类十足目

动物Vg合成部位。2000年以后，随着分子生物

技术的进步，对Vg的生物合成研究进入了分子

和基因水平。通过纯化卵巢和肝胰腺得到Vn，
研究其氨基酸序列，分析得出与之相关的Vg
cDNA全序列，进一步通过克隆cDNA，建立实时

荧光PCR检测技术(RT -PCR)，结合Northern杂交

技术对不同发育阶段的十足目甲壳动物卵巢、

肝胰腺等进行定性、定量检测，取得了大量的

研究成果 [13，15-17，33-51]。这一阶段研究，不但对十

足类动物的Vg合成做了更为精确的定性，而且

还利用半定量PCR技术和RT-PCR技术定量检测

V g的 m R N A表达量，实现了相对定量研究，

并且厘清了前期研究的一些不确定性甚至误

区。表2汇总了近30年的相关研究成果。

尽管早期有研究认为枝鳃亚目对虾类的

Vg合成仅发生在卵巢 [24]，但随后绝大多数研究

结果表明，肝胰腺在对虾类卵黄发生中也起重

要作用。随着基因水平研究的深入，肝胰腺和卵

巢在对虾类Vg合成中共同发挥作用已无异议。

Tsutsui等[15，36]发现日本囊对虾卵黄发生早期

Vg合成主要依靠卵巢，在中后期肝胰腺合成才

逐渐旺盛。而且切除眼柄后，卵巢的Vg表达迅

速增加，而对肝胰腺影响很小。Okuma等 [42]对日

本对虾的研究结果与之相似，他发现肝胰腺与

卵巢对Vn积累的贡献大致相当，但肝胰腺Vg mRNA
表达比卵巢启动得晚，而且卵巢成熟后，下降

得快。因此认为在对虾卵黄发生期间，肝胰腺和

卵巢所受的调控机制有差异。Raviv等 [17]也发现，

切除眼柄后凡纳滨对虾卵巢的Vg表达比肝胰腺

显著高，是Vg合成的主要贡献者。Phiriyangkul
等[41]对墨吉对虾的研究结果与上述相似，肝胰腺

的Vg合成主要在次级卵黄发生期，而且卵巢的

Vg mRNA表达水平在整个卵巢发育阶段都比肝

胰腺高，因此他认为对虾类卵黄发生机制与腹

胚亚目种类明显不同，有其特殊性，属于“内源

卵巢基因表达型” [41]。这一观点支持了Avarre等 [8]

在研究短沟对虾的卵黄发生机制时所提出的对

虾的卵黄发生机制有其独特性，属于“内源卵巢

基因表达型”的见解。最近，Urtgam等[7]在研究斑

节对虾卵黄发生机制时发现，人工控制条件

下，斑节对虾的Vn从滤泡细胞向卵母细胞转移

过程中很慢，他认为这可能是人工育苗过程中

斑节对虾难以成熟的内在原因 [7]。Hiransuchalert
等[50]研究也发现未切除眼柄的斑节对虾卵巢发育

很慢，前期(I-III期)Vg合成主要依赖肝胰腺，而

切除眼柄后，卵巢的Vg mRNA表达量快速增

加，在II期就达到高峰。显然切除眼柄对卵巢的

作用更为显著。

Boucard等 [34]对印度明对虾的研究结果稍有

差异，认为肝胰腺在初级卵黄发生期，合成较

旺盛，而至GSI达3.4后，则下降很快，后期合成

主要依赖卵巢了，但研究也明确提示，肝胰腺

不足于支撑印度明对虾的卵巢成熟，卵巢在卵

黄蛋白原合成上起主要作用。在对中国明对虾

和凡纳滨对虾的研究中都发现，对虾类的Vg合
成起主要作用的是卵巢，卵巢的Vg mRNA表达

启动要早于肝胰腺，肝胰腺的作用主要在卵巢

发育的中后期[37，45-46]。根据对Vg mRNA相对表达

量的计算，卵巢的总贡献率约占80%，而肝胰腺

仅占20%。因此认为，对虾类的Vg合成主要依赖于

卵巢，与腹胚亚目的真虾类、螯虾类和短尾类

主要依赖肝胰腺显著不同，这可能是前者卵巢

容易成熟，而后者难以成熟的重要原因之一[49]。

相比将受精卵直接产于水中的对虾类，有

抱卵习惯的腹胚亚目种类的Vg合成部位差异十

分明显，几乎所有的研究者都发现肝胰腺是Vg
合成的主要部位甚至是唯一部位，但Lee等 [31]例

外。Chen等 [5]指出免疫学、免疫组织化学和分子

生物技术都清楚证明肝胰腺是罗氏沼虾Vg的合

成部位。Jasmani等 [35]则发现罗氏沼虾Vg只能在

肝胰腺中表达，卵巢中几乎检测不到。而Ara等[48]

的研究结果表明罗氏沼虾Vg虽然也可在卵巢中

检测到，但其表达量比肝胰腺低很多，因此认

为Vg表达依赖特定组织和卵巢发育阶段。李媛

媛等[46]也发现，虽然罗氏沼虾两种组织都能检测

到Vg的表达，但肝胰腺明显占主导地位。通过

计算两者相对表达量，得出肝胰腺对Vg合成的

贡献率大于90%，因此，研究认为以肝胰腺为

Vg主要合成组织的十足目种类卵巢易于发育，在

人工控制条件下，无需采取促熟措施，有时甚

至要采取措施 (降低温度，调节营养 )抑制其早

熟。高翔刚等[38]对另一真虾种类日本沼虾的研究

也证实，卵巢和肝胰腺都能合成Vg，但肝胰腺

贡献率更高。

在对另一类腹胚亚目种类螯虾类的卵黄发
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表 2    各类十足目甲壳动物卵黄蛋白原的合成部位及特性

Tab. 2    Synthesis site and charalteristics of vitellogenin in Decapoda, Crustacean

种类

speace
种名

name
Vg生物合成部位及特性

character
文献来源

reference

对虾类

Penaeiodea
中国对虾

Fenneropenaeus chinensis
(1) 卵巢和肝胰腺，卵巢略占优

(2) 肝胰腺和卵巢

(3) 卵巢和肝胰腺，卵巢占优

(4) 卵巢和肝胰腺

[37]
[45]

墨吉对虾

F. meiguiensis
(1) 肝胰腺和卵巢

(2) 肝胰腺对卵黄积累的贡献较低

(3) 卵巢Vg合成高峰在初级卵黄发生期，而肝胰腺在中后期，卵巢在各阶段都高于肝胰

腺，对虾Vg合成机制特殊

[13]
[14]
[41]

日本对虾

Masupenaeus japonicus
(1) 肝胰腺和卵巢互为补充，早期卵巢较高，后期肝胰腺较高

(2) 切眼柄后，卵巢的Vg表达显著增加，而肝胰腺增加几乎可忽略

(3) 肝胰腺和卵巢相当，前者启动晚，排卵后下降快

(4) 肝胰腺和卵巢

(5) 卵巢是Vg合成的唯一部位

[15]
[36]
[42]
[40]
[24]

斑节对虾

Penaeus monodon
(1) 肝胰腺和卵巢贡献相近，在GSI为4%~8%时，Vg合成最旺盛

(2) 卵黄发生早期，肝胰腺为主，而后期则以卵巢为主

(3) 肝胰腺和卵巢

(4) 肝胰腺和卵巢，人工控制条件下亲虾卵巢的Vn从滤泡细胞向卵母细胞转移时较慢，不

如自然亲虾

(5) 切眼柄，卵巢Vg合成在II期即达高峰，未切眼柄时，肝胰腺在I-III期，Vg的合成是卵巢

的20~40倍

[16]
[50]
[33]
[7]

[51]

凡纳滨对虾

Litopenaeus vannamei
(1) 卵巢的Vg合成比肝胰腺显著高

(2)肝胰腺和卵巢

(3) 肝胰腺和卵巢

(4) 肝胰腺和卵巢，卵巢贡献率约80%

[17]
[52]
[25]
[49]

短沟对虾

Penaeus semisulcatus
(1) 独特的内源性卵黄发生机制(卵巢为主)
(2) 外源和内源发生

(3) 肝胰腺和卵巢

[8]
[28]
[27]

印度明对虾

Fenneropenaeus indicus
(1) 肝胰腺Vg合成在早期旺盛，只起补充作用，后期(GSI 3.4~4.1)不是主要合成部位

(2) 卵巢

[34]
[26]

刀额新对虾

Metapenaeus ensis
(1) 卵巢和肝胰腺Vg合成机制不同，前者7.8 kb为主，后者2.3 kb为主

(2)卵巢和肝胰腺

[18]
[19]

岩虾

Sicyonia ingentis
(1)肝胰腺和卵巢 [52]

真虾类

Caridea
罗氏沼虾

Macrobrachium rosenbergii
(1) 肝胰腺为主，Vg表达量约为卵巢的10倍
(2) 肝胰腺为主，卵巢表达量比肝胰腺低得多。

(3) 肝胰腺

(4)肝胰腺

(5) 肝胰腺

[53]
[46]
[48]
[5]
[35]

日本沼虾

Macrobrachium nipponese
(1) 卵巢和肝胰腺，肝胰腺显著占优势 [38]

Macrobrachium
mallcolmsonii

(1) 肝胰腺为主 [21]

Pandalus hypsinotus (1) 肝胰腺为主 [22]

螯龙虾类

crayfish
克氏原螯虾

Procambarus clakii
(1)肝胰腺为主，>90% [54]

Cherax quadricarinatus (1)肝胰腺为主 [55]

美洲龙虾

Homarus americanus
(1) 肝胰腺为主，卵黄发生早期较低，其后一直增加至高峰，卵巢合成量较低 [44]

短尾(蟹)类
Brachyuran

中华绒螯蟹

Eriocheir sinensis
(1) 肝胰腺贡献率占99%，卵巢仅1%
(2) 肝胰腺为主，卵巢也可能参与合成

(3) 肝胰腺和卵巢

[47]
[39]
[32]

蓝蟹

Callinectes sapidus
(1)卵巢(免疫反应法) [31]

蜘蛛蟹

Libinia emarginata
(1)肝胰腺 [23]

锯缘靑蟹

Scylla serrata
(1)肝胰腺，卵巢也可能参与合成 [56]
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生研究也与真虾类有相似的结果，美洲龙虾的

Vg合成主要在肝胰腺，卵巢虽有合成，但水平

较低 [44]。刘红等 [54]同样发现，克氏原螯虾肝胰腺

对Vg的合成贡献率达99%，卵巢的贡献率可以忽

略不计。Ferre等 [55]对淡水螯虾(Cherax quadricari-
natus)的卵黄发生研究结果相似，认为Vg主要在

肝胰腺中合成，然后释放至血液运输到卵巢，

被卵母细胞吸收。

短尾类是腹胚亚目另一大类甲壳动物，现

有的研究表明肝胰腺同样是Vg合成的主要组

织 [32， 47， 56]。邱凉等 [47]的定量研究发现中华绒螯

蟹卵黄发生中，肝胰腺的贡献率高达99%，卵巢

的贡献几乎忽略不计。

综合上述有关十足目甲壳动物卵黄蛋白原

合成部位和特性的研究结果，可总结得出如下

4点：

(1)肝胰腺和卵巢都可能是十足类动物Vg的
合成部位。

(2)在腹胚亚目种类(真虾类、螯虾类、短尾

类)中，几乎所有种类Vg的主要合成部位是肝胰

腺，其贡献率超过90%，卵巢只起辅助作用。

(3)在枝鳃亚目种类(对虾类)中，卵巢和肝胰

腺对Vg的合成都有贡献，但以卵巢为主，尤其

是在卵黄发生早期，卵巢的作用更大。

(4)眼柄激素GIH调控的靶器官主要是卵巢，

切除眼柄后，对虾卵巢的Vg合成迅速增加，而

对肝胰腺影响相对较小。肝胰腺和卵巢所受的

内分泌调控机制有差异。

从卵黄蛋白的合成组织看，同是卵生动物

的鱼类、两栖类、鸟类的卵黄蛋白均由肝脏组

织合成。昆虫由脂肪体合成，甲壳动物则较为

复杂，等足目由脂肪体合成 [2-4]，十足目主要由

卵巢和肝胰腺合成，而且对虾类主要依赖卵巢，

而真虾等主要依赖肝胰腺。从比较生物学角度

看，卵黄合成组织有一个从脂肪体到卵巢再到

肝胰腺的变化过程，显示了与生物进化从低阶

元到高阶元相类似的现象。

枝鳃亚目对虾类在人工育苗中卵巢不易发

育，这与其卵黄发生机制的特殊性即内源基因

表达型相关[8，41]。首先，对虾的Vg合成主要依赖

于卵巢，尤其是卵巢发育前期，而卵巢的Vg合
成受到眼柄激素GIH的抑制，使得卵巢发育受

阻。一旦眼柄切除，卵巢Vg合成迅速增加，卵

巢发育也加快 [17， 36， 51]。其次，由于对虾类特殊

的内源基因表达型卵黄发生机制，导致Vn在滤

泡细胞加工向卵母细胞转移过程中速度较慢 [7]，

影响了卵母细胞Vn的积累，致使卵巢发育困难。

而GIH对肝胰腺的Vg合成影响则相对较小 [15，36]，

肝胰腺和卵巢所受的内分泌调控机制有差异 [42]。

腹胚亚目种类的Vg合成主要依赖肝胰腺，因此

其卵巢发育比对虾类容易。有关对虾卵巢难以

发育谜题目前尚未完全解开，眼柄激素对卵巢

Vg合成的调控机制以及对虾“内源基因表达型”
的机理等尚存许多问题有待进一步探讨。
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Biological characteristics and synthesis of vitellogenin in Decapoda, Crustacean

CAI Shengli *,     LIU Hong
(College of Fisheries and Life Science, Shanghai Ocean University, Shanghai    201306, China)

Abstract: The order Decapoda, with most species and high economic value in crustaceans, was divided to two
sub-orders: Dendrobranchiata (Penaeidea etc.) and Pleocyemata (Caridea, Astacidea, Palinura, and Brachyura etc.).
The full length of vitellogenin cDNA in Decapoda is about 8 kilobases (kb) in size, and encoded 2500-2600 amino
acid residues. Vg gene organization and expression pattern in Decapods is highly conserved. But the site and
model of vitellogenesis is obviously different. In the artificial control conditions, there is a distinguished different
exhibition between the Penaeidea shrimps and Caridea or Brachyura, etc.. The ovary of Penaeid shrimps is difficult
to mature, and usually people have to remove their eye-stalk to promote the gonad (ovary) development, however,
the species in Pleocyemata like Caridea or Brachyura are very easy to mature, even people need to inhibit their
ovary to develop early with control temperature and nutrition. Vg in Penaeidea shrimps is synthesized in ovary and
hepatopancreas coordinately, and ovary contributes more than hepatopancreas usually, especially during the early
stage of the gonadal development. So penaeid shrimps may constitute a unique model for vitellogenesis, showing
intra-ovarian gene expression and synthesis of yolk protein. However, in Pleocyemata such as Caredea, Brachyura
etc., the ovary also joins the vitellogenesis, but the hepatopancreas plays the major role and its contribution rate
accounts for more than 90%. Why so big difference of vitellogenesis mechanism and gonad maturation in captive
condition exists in these two groups of crustacean is discussed in this paper.
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