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　 　 摘要:　 在长期进化中ꎬ细胞因子在昆虫的环境适应、生长发育和免疫防御中发挥重要作用ꎮ 昆虫生长阻滞肽

(Ｇｒｏｗｔｈ￣ｂｌｏｃｋｉｎｇ ｐｅｐｔｉｄｅꎬ ＧＢＰ)是一种最初在黏虫(Ｐｓｅｕｄａｌｅｔｉａ ｓｅｐａｒａｔａ)中发现的细胞因子ꎬ能够延缓幼虫化蛹ꎮ
近年来研究结果陆续证实 ＧＢＰ 是一种双重生长调节因子ꎬ通过影响胰岛素信号通路以调节昆虫生长发育ꎬ调控昆

虫的免疫和应激反应ꎬ平衡体液免疫和细胞免疫ꎮ 本文简要综述 ＧＢＰ 参与调控昆虫免疫、生长与发育的功能ꎬ并对

未来相关的研究方向和应用进行了展望ꎬ有助于了解 ＧＢＰ 的生理功能及昆虫维持机体内稳态的分子机制ꎮ
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　 　 在自然界中ꎬ昆虫面对多种外源物侵染和环境

胁迫ꎮ 昆虫被具有致病性和感染性的病原微生物侵

染会引发免疫反应ꎮ 环境(如温度、辐射、重金属

等) 的刺激也会影响昆虫的发育、 免疫和行为

等[１￣３]ꎮ 环境胁迫会导致昆虫体内的生理代谢发生

紊乱ꎬ而细胞作为生物体最基本的组成单位ꎬ在免

疫、应激和生理代谢过程中发挥着重要作用ꎮ 细胞

因子是一种传递细胞间信号的蛋白质ꎬ几乎影响着

昆虫所有的生理进程[４￣５]ꎮ 由于作用形式不同ꎬ特定

的细胞因子具有不同的功能ꎬ如参与免疫调控、抵抗
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炎症、促进细胞增殖和分化、调节生长发育等[５]ꎮ
昆虫 生 长 阻 滞 肽 ( Ｇｒｏｗｔｈ￣ｂｌｏｃｋｉｎｇ ｐｅｐｔｉｄｅꎬ

ＧＢＰ)首次被发现于寄生蜂(Ｃｏｔｅｓｉａ ｋａｒｉｙａｉ)寄生后

黏虫(Ｐｓｅｕｄａｌｅｔｉａ ｓｅｐａｒａｔａ)的血淋巴中ꎬＧＢＰ 导致被

寄生幼虫血淋巴中保幼激素酯酶(ＪＨＥ)活性降低ꎬ
延缓了幼虫的生长发育[６]ꎮ 近年来ꎬＧＢＰ 在不同种

类昆虫生长发育和免疫防御中的调控功能已被多次

验证[７￣９]ꎮ

１　 ＧＢＰ 及其同系物

ＧＢＰ 是昆虫细胞因子的重要成员ꎬ作为免疫反

应的介质ꎬ促进胁迫下的免疫应答ꎬ也调控着昆虫的

生长发育ꎮ 将细胞因子 ＧＢＰ 注射至黏虫的末龄幼

虫中ꎬ显著干扰了幼虫的正常发育[６ꎬ１０]ꎮ 随后的研

究结果进一步证实 ＧＢＰ 可参与体液免疫、诱导麻

痹、血细胞扩散、心率加速等生理过程ꎮ 然而ꎬ目前

仅在果蝇 ( Ｄｒｏｓｏｐｈｉｌａ ｍｅｌａｎｏｇａｓｔｅｒ ) 体 内 鉴 定 出

ＤｍＧＢＰ(果蝇生长阻滞肽)的唯一受体蛋白 Ｍｔｈｌ１０ꎬ
通过基因敲降确定了 ＧＢＰ￣Ｍｔｈｌ１０ 在果蝇抵御环境

胁迫过程中发挥重要的作用[１１]ꎮ 此外ꎬ另一细胞因

子应激反应肽(Ｓｔｒｅｓｓ￣ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｐｅｐｔｉｄｅꎬ ＳＲＰ)被证

明能够负反馈调节 ＧＢＰꎬ通过 ＲＮＡｉ 和注射 ＰｓＧＢＰ
(黏虫生长阻滞肽)ꎬ发现 ＳＲＰ 可能是 ＧＢＰ 下游的

细胞因子ꎬＧＢＰ 转录水平的变化能够调节黏虫血淋

巴中 ＳＲＰ 的浓度ꎬ并通过减少觅食行为来诱导胁迫

后的幼虫生长迟缓[８]ꎮ
ＧＢＰ 最早在鳞翅目昆虫中被发现ꎬ但近年来研

究结果表明在其他种类昆虫中也存在 ＧＢＰ 同源物ꎬ
例如:鞘翅目、双翅目、膜翅目及半翅目[１２]ꎮ 迄今ꎬ
已在至少 １０ 种鳞翅目昆虫中发现了 ＧＢＰ 的同源

肽ꎬ它们具有不同的生物活性ꎬ如:诱导麻痹、细胞增

殖、刺激浆细胞等[１３￣１４]ꎮ 这些 ＧＢＰ 同源肽含有 ２３ ~
２５ 个氨基酸残基ꎬ序列同源性约为 ７０％~８０％ꎬ基于

它们共同的 Ｎ 端序列谷氨酸￣天冬酰胺￣苯丙氨酸￣
(Ｇｌｕ￣Ａｓｎ￣Ｐｈｅ￣)ꎬ这些肽被称为 ＥＮＦ 肽(图 １) [１３￣１６]ꎮ
Ｎ 端的活性结构部分对 ＧＢＰ 蛋白的功能至关重要ꎬ
Ｉｓｈｉｉ 等[１７]合成了一种缺乏 Ｎ 端 ＥＮＦ 残基的截短形

式的麻痹肽(Ｐａｒａｌｙｔｉｃ ｐｅｐｔｉｄｅꎬ ＰＰ)ꎬ证实其缺乏诱

导家蚕麻痹和肌肉收缩的能力ꎮ Ａｉｚａｗａ 等[１４] 通过

合成 ＧＢＰ 的缺失和点突变体蛋白发现 Ｎ 端活性部

分的特定残基能够影响 ＧＢＰ 的生物活性ꎬ如:有丝

分裂和浆血细胞扩散活性ꎮ 对 ＰｓＧＢＰ 及 ＢｍＰＰ(家

蚕麻痹肽)蛋白的生长阻滞活性及核磁共振结构进

行比对ꎬ发现其 β￣ｔｕｒｎ 区域的结构差异造成 ２ 个肽

不同的生物活性[１８]ꎮ 通过 ＧＢＰ 及其同源肽的核磁

共振波谱(ＮＭＲ)分析推测这些细胞因子与哺乳动

物的表皮生长因子(ＥＧＦ)家族中的一个基序具有相

似性[１３]ꎮ 目前ꎬ尚未在人类体内发现 ＧＢＰ 的同源

物ꎬ但有研究结果表明 ＤｍＧＢＰ 与人类防御素 ＢＤ２
的序列、加工方式和通过 ＩＰ / Ｃａ２＋级联信号的作用方

式存在一定的相似性[１９￣２２]ꎮ

２　 ＧＢＰ 影响昆虫的生长发育

ＧＢＰ 对昆虫生长的调控与激素相关ꎮ ＧＢＰ 通

过抑制 ＪＨＥ 活性来延缓昆虫生长ꎬ但其抑制昆虫血

淋巴中 ＪＨＥ 活性的机制尚不清楚[６ꎬ２３]ꎮ Ｎｏｇｕｃｈｉ
等[２４￣２５]发现在黏虫幼虫体内 ＰｓＧＢＰ 能够显著调节

多巴胺的水平ꎮ 多巴胺在昆虫的生长周期中能够调

控激素的合成ꎬ从而影响昆虫的发育过程[２６￣２８]ꎬ因
此推测 ＰｓＧＢＰ 可通过调节多巴胺的表达水平来影

响昆虫的生长ꎮ 为了进一步研究 ＧＢＰ 的功能ꎬ以果

蝇作为模式生物进行 ＧＢＰ 调节生长机制的研究ꎮ
Ｔｓｕｚｕｋｉ 等[７]克隆并鉴定得到黑腹果蝇(Ｄ. ｍｅｌａｎｏ￣
ｇａｓｔｅｒ)的 ＧＢＰ 同系物 ＤｍＧＢＰ１(ＣＧ１５９１７)ꎬ该基因

编码含有 １１８ 个氨基酸的蛋白质ꎬ与鳞翅目昆虫

ＧＢＰ 的一级结构相似ꎮ 对 ＤｍＧＢＰ１ 进行 ＲＮＡｉ 敲降

以及过表达试验ꎬ结果发现 ＤｍＧＢＰ 由脂肪体合成ꎬ
分泌至血淋巴中ꎬ作用于雷帕霉素靶蛋白(ＴＯＲ)信
号传导途径的下游分子ꎬ刺激细胞产生和分泌胰岛

素样肽( Ｉｎｓｕｌｉｎ￣ｌｉｋｅ ｐｅｐｔｉｄｅｓꎬ ＩＬＰ)ꎬ并增加大脑中

胰岛素样肽生长因子的信号活性ꎬ促进营养生

长[２９]ꎬ由此可推测 ＧＢＰ 通过干预胰岛素通路来调

节生长代谢ꎮ Ｍｅｓｃｈｉ 等[３０]也发现 ＧＢＰ 与胰岛素通

路及营养生长有密切关系ꎬＧＢＰ 是表皮生长因子受

体(Ｅｐｉｄｅｒｍａｌ ｇｒｏｗｔｈ ｆａｃｔｏｒ ｒｅｃｅｐｔｏｒꎬ ＥＧＦＲ)的一种

非典型配体ꎬ由脂肪体合成的 ＧＢＰ 激活 ＥＧＦＲ 后ꎬ
作用于胰岛素合成细胞 ( Ｉｎｓｕｌｉｎ￣ｐｒｏｄｕｃｉｎｇ ｃｅｌｌｓꎬ
ＩＰＣ)和连接神经元(ＩＰＣ￣ｃｏｎｎｅｃｔｉｎｇ ｎｅｕｒｏｎｓꎬ ＩＣＮ)ꎬ
可减轻 ＩＣＮ 介导的 ＩＰＣ 功能抑制ꎬ从而间接促进

ＩＰＣ 分泌 ＩＬＰꎬ促进营养生长ꎮ ＤｍＧＢＰ 由脂肪体产

生ꎬ通过血淋巴长距离转移至大脑ꎬ但尚不清楚其作

用于 ＩＣＮ 的分子机制与途径ꎮ
　 　 有研究结果表明ꎬＤｍＧＢＰ 在胚胎发生过程中发

挥重要的作用ꎮ 在果蝇胚胎发育早期ꎬＤｍＧＢＰ 将双
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侧叶融合在一起ꎬ促进了其前脑结构的形成[３１]ꎮ 已

知 Ｄｆｄ 转录表达能够促进幼虫头部上颌形态形

成[３２]ꎬ而在黏虫中利用 ＲＮＡｉ 敲降 Ｄｆｄ 表达的研究

结果显示 Ｄｆｄ 能够间接或直接调控 ＤｍＧＢＰ 的表达

水平ꎬ这些结果间接表明 ＧＢＰ 可能参与昆虫的胚胎

发育[３１ꎬ３３]ꎮ

黑色部分表示 ８ 个序列完全相同的部分ꎬ方框部分表示保守部分ꎬ虚线为水解酶切割位点ꎮ ＭｓＧＢＰ:黏虫生长阻滞肽(ＧｅｎＢａｎｋ 登录号:
ＡＡＢ３５７４２.１)ꎻＨｖＧＢＰ:绿棉铃虫生长阻滞肽(ＧｅｎＢａｎｋ 登录号:ＡＣＲ７８４４９.１)ꎻＭｂＧＢＰ:甘蓝夜蛾生长阻滞肽(ＧｅｎＢａｎｋ 登录号:ＢＡＤ２０４６１.
１)ꎻＳｅＧＢＰ:甜菜夜蛾生长阻滞肽(ＧｅｎＢａｎｋ 登录号:ＡＧＯ０２１５９.１)ꎻＯｆＧＢＰ:亚洲玉米螟生长阻滞肽(ＧｅｎＢａｎｋ 登录号:ＱＷＸ２００７２.１)ꎻＨａＧ￣
ＢＰ:棉铃虫生长阻滞肽(ＧｅｎＢａｎｋ 登录号:ＡＵＢ４５１２０.１)ꎻＳｅＰＰ:甜菜夜蛾麻痹肽(ＧｅｎＢａｎｋ 登录号:ＡＥＫ１２７６８.１)ꎻＰｍＰＳＰ:燕凤尾蝶浆细胞延

展肽(ＧｅｎＢａｎｋ 登录号:ＫＰＪ１６９０７.１)ꎮ
图 １　 昆虫生长阻滞肽(ＧＢＰ)家族成员与其他 ＥＮＦ 肽的氨基酸序列比对

Ｆｉｇ.１　 Ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ａｌｉｇｎｍｅｎｔ ｂｅｔｗｅｅｎ ｇｒｏｗｔｈ￣ｂｌｏｃｋｉｎｇ ｐｅｐｔｉｄｅ (ＧＢＰ) ｆａｍｉｌｙ ｍｅｍｂｅｒｓ ａｎｄ ｏｔｈｅｒ ＥＮＦ ｐｅｐｔｉｄｅｓ

　 　 在其他昆虫的发育过程中ꎬＧＢＰ 也扮演着十分

重要的角色ꎮ 蜕皮和变态是全变态昆虫的典型发育

特征ꎮ 如鳞翅目昆虫甜菜夜蛾(Ｓｐｏｄｏｐｔｅｒａ ｅｘｉｇｕａ)
完成其生活史需要经历卵、幼虫、蛹和成虫 ４ 个阶

段ꎬ由保幼激素(ＪＨ)和蜕皮激素(ＭＨ)调控其发育

历程ꎮ 已有研究结果证明ꎬ用从杆状病毒侵染的昆

虫细胞中纯化得到的 ＳｅＧＢＰ (甜菜夜蛾生长阻滞

肽)注射甜菜夜蛾幼虫ꎬ可导致其生长延缓、化蛹时

间延长且虫体质量显著降低ꎻ同时ꎬ蜕皮甾酮可上调

ＳｅＧＢＰ 的表达ꎬ而保幼激素类似物下调 ＳｅＧＢＰ 的表
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达ꎬ说明 ＳｅＧＢＰ 在保幼激素和蜕皮甾酮的调控下作

为一种生长因子调控甜菜夜蛾的发育进程[３４]ꎮ 此

外ꎬＤｕｒｅｓｓａ 等[１６] 利用质谱法及生物测定法ꎬ分离鉴

定了蝗虫(Ｌｏｃｕｓｔａ ｍｉｇｒａｔｏｒｉａ)体内 ＧＢＰ 的同系物ꎬ
在注射１０~ １００ ｐｍｏｌ 的蝗虫 ＧＢＰ 后ꎬ４０％~ ５０％的

成虫延迟了蜕皮ꎮ
在昆虫体内 ＧＢＰ 的表达量时刻动态地变化着ꎮ

适量的 ＧＢＰ 表达水平会促进昆虫免疫应答和生长

发育ꎬ但过量的 ＧＢＰ 则导致幼虫形态异常ꎬ甚至死

亡[３５]ꎮ 有研究结果表明ꎬ高浓度的 ＧＢＰ 能够显著

降低黏虫幼虫的生长速度[３６]ꎬ并且以浓度依赖的方

式导致家蚕 ( Ｂｏｍｂｙｘ ｍｏｒｉ) 四龄幼虫麻痹和死

亡[１８]ꎮ 同时ꎬ将 ＢｍＧＢＰ(家蚕生长阻滞肽)注射至

饥饿处理的四龄家蚕幼虫中ꎬ会导致其前肠极度肿

胀ꎬ而未经饥饿处理的幼虫也出现同样的表征ꎬ并且

引起前肠区域内食物堆积ꎬ这可能是由于高浓度的

ＢｍＧＢＰ 紊乱了肠道的神经调节功能所致[３５]ꎬＢｍＧ￣
ＢＰ 可能通过影响肠道生理功能来延缓幼虫生长ꎮ

３　 ＧＢＰ 影响昆虫免疫

在复杂生境下ꎬ昆虫依赖天然免疫系统防御病

原微生物的侵染并维持机体免疫内稳态ꎮ 昆虫天然

免疫主要由细胞免疫及体液免疫组成ꎬ抗菌肽是昆

虫体液免疫的主要效应分子[３７￣３８]ꎮ 果蝇在感染黏

质沙雷氏菌(Ｓｅｒｒａｔｉａ ｍａｒｃｅｓｃｅｎｓ)及受到温度胁迫、
机械损伤胁迫后ꎬ脂肪体中的 ＤｍＧＢＰ 基因以及抗

菌肽编码基因被显著上调表达ꎻ单独 ＲＮＡｉ 干扰

ＤｍＧＢＰ 导致抗菌肽表达量降低ꎬ而利用 ｈｓ￣Ｇａｌ４ /
ＵＡＳ￣ＧＢＰ 体系过表达 ＤｍＧＢＰ 会导致抗菌肽的表达

量上升ꎮ 上述研究结果证明外来细菌入侵和环境的

物理胁迫都会导致 ＤｍＧＢＰ 表达量上升ꎬ从而促进

应激源诱导的抗菌肽表达[７]ꎮ 另外ꎬＧＢＰ 同系物已

经被证明在果蝇中发挥细胞因子的作用ꎬ能够促进

一氧化氮的产生并诱导一氧化氮合酶的表达ꎬ调节

免疫应激反应ꎬ进而防御外来病原物的侵染[１７]ꎮ
在细胞试验中ꎬ从黑腹果蝇体内分离得到的

ＤｍＧＢＰ 会促进血细胞扩散ꎬ这与在蝗虫体内注射

ＧＢＰ 而导致血细胞扩散性增加的结果一致[７ꎬ１６]ꎮ 进

一步的研究结果表明ꎬＤｍＧＢＰ 还在昆虫体内发挥调

节体液免疫和细胞免疫的作用ꎮ ＤｍＧＢＰ 通过磷脂

酶 Ｃ / Ｃａ２＋信号级联作用ꎬ介导血小板衍生生长因子

和血管内皮生长因子受体同源物的分泌ꎬ从而级联

放大细胞外信号ꎬ调节蛋白质激酶来抑制抗菌肽的

合成ꎬ即抑制体液免疫ꎬ促进血细胞扩散ꎬ调控细胞

免疫[３９]ꎮ 使用蛋白质免疫印记和免疫荧光染色并

结合分子生物学试验发现ꎬＳｅＧＢＰ 可与球孢白僵菌

(Ｂｅａｕｖｅｒｉａ ｂａｓｓｉａｎａ)的细胞壁结合ꎬ且在抗菌活性

测定中发现 ＳｅＧＢＰ 能够杀死球孢白僵菌ꎬ表明 ＧＢＰ
及其同系物可能在昆虫体内具有类似抗菌肽的功能

以抵御细菌入侵[３４]ꎮ

４　 ＧＢＰ 对昆虫其他生理活动的调控

通过靶向筛选编码膜蛋白基因的 ｄｓＲＮＡ 文库ꎬ
Ｓｕｎｇ 等[１１]鉴定到 Ｇ 蛋白偶联受体 Ｍｔｈｌ１０ 是 ＤｍＧ￣
ＢＰ 的膜受体ꎮ 通过敲降 Ｍｔｈｌ１０ꎬ显著降低了果蝇对

外界胁迫(如低温、细菌感染等)的防御和抵抗能

力ꎮ 但 ＤｍＧＢＰ 与其受体 Ｍｔｈｌ１０ 的结合不仅可以抵

御外界胁迫ꎬ对于自身机体损伤的修复也同样发挥

重要作用ꎮ 有研究结果表明ꎬＤｍＧＢＰ 会参与细胞对

伤口的修复ꎬＧＢＰ 作为 Ｍｔｈｌ１０ 的配体ꎬ与 Ｍｔｈｌ１０ 结

合后激活下游 Ｃａ２＋的释放ꎬ进一步促进伤口修复和

免疫反应[４０]ꎮ ＤｍＧＢＰ 诱导的 Ｃａ２＋浓度增加还会导

致多巴脱羧酶和酪氨酸羟化酶的特异性表达ꎬ从而

影响黏虫幼虫表皮黑色素和多巴胺的合成[９ꎬ４１]ꎮ
杆状病毒是一类大分子的双链 ＤＮＡ 病毒ꎬ仅感

染节肢动物ꎬ尤其是鳞翅目昆虫ꎬ而对非靶标生物无

害[４２]ꎮ 利用转基因技术ꎬ将 ＳｅＧＢＰ 的 ｃＤＮＡ 序列和

蜜蜂蜂毒信号肽融合ꎬ插入杆状病毒转移载体

ｐＢａｃＰＡＫ８ 中ꎬ成功在杆状病毒 ＡｃＮＰＶ 中表达 ＳｅＧ￣
ＢＰꎬ侵染草地贪夜蛾卵巢细胞(Ｓｆ９)后导致细胞活

力显著降低ꎮ 免疫荧光染色定位 ＳｅＧＢＰ 位于 Ｓｆ９ 的

细胞质中ꎬ与野生型 ＡｃＮＰＶ 侵染 Ｓｆ９ 相比ꎬ重组 Ａｃ￣
ＮＰＶ 显著诱导了 Ｓｆ９ 细胞凋亡[４３]ꎮ

５　 ＧＢＰｓ 参与的信号通路

在果蝇这一模式动物中ꎬＧＢＰ 信号通路研究得

较为清楚ꎮ 当果蝇受到外源刺激时ꎬ可通过血淋巴

中的活性氧刺激血细胞细胞质中的 Ｃａ２＋浓度上升ꎬ
释放出一种未知的、相对分子质量大小约为５０ ０００
的激活因子来激活 ＤｍＧＢＰ 水解蛋白ꎬ从而将脂肪

体中 ＰｒｏＧＢＰ 的 Ｎ￣端活性肽部分水解而激活ꎬ激活

后的 ＤｍＧＢＰ 与其受体结合ꎬ通过免疫缺陷( ＩＭＤ)
通路中的转化生长因子激酶下游分支ꎬ激活 ｃ￣Ｊｕｎ
氨基末端激酶信号通路ꎬ促进抗菌肽的表达ꎬ并通过
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激活细胞外信号调节激酶信号通路ꎬ调节细胞免疫

反应ꎮ 当果蝇在正常的环境下生长时ꎬ雷帕霉素靶

蛋白(Ｔａｒｇｅｔ ｏｆ ｒａｐａｍｙｃｉｎꎬＴＯＲ)能够感知营养状态ꎬ

使适量的 ＤｍＧＢＰ 通过血淋巴长距离转移至大脑ꎬ
促 进 胰 岛 素 的 分 泌ꎬ 从 而 促 进 生 长 ( 图

２) [１１ꎬ２９ꎬ３９￣４０ꎬ４４￣４５]ꎮ

ＧＢＰ:生长阻滞肽ꎻＰＬＣ:磷脂酶 ＣꎻＰｖｆ:血小板衍生生长因子ꎻＰｖｒ:血管内皮生长因子受体ꎻ ＪＮＫ:ｃ￣Ｊｕｎ 氨基末端激酶ꎻＩＭＤ:免疫缺陷ꎻ
Ｍｔｈｌ １０:ＧＢＰ 受体ꎻＦｏｘＯ:叉头盒蛋白 Ｏꎮ

图 ２　 生长阻滞肽(ＧＢＰ)参与昆虫生理调控的工作模型

Ｆｉｇ.２　 Ｗｏｒｋｉｎｇ ｍｏｄｅｌ ｏｆ ｇｒｏｗｔｈ￣ｂｌｏｃｋｉｎｇ ｐｅｐｔｉｄｅ (ＧＢＰ) ｐａｒｔｉｃｉｐａｔｉｎｇ ｉｎ ｉｎｓｅｃｔ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ

　 　 ＧＢＰ 在血淋巴中的浓度由 ＧＢＰ 结合蛋白

(ＧＢＰ￣ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎꎬ ＧＢＰ￣ＢＰ ) 调 控ꎮ Ｍａｔｓｕｍｏｔｏ
等[４６]发现 ＰｓＧＢＰ 激活细胞免疫反应后ꎬ类绛色细

胞在 ＰｓＧＢＰ 刺激下裂解释放 ＰｓＧＢＰ￣ＢＰꎬ该蛋白质

能够显著降低血淋巴中 ＰｓＧＢＰ 的浓度ꎮ 后续的试

验结果证明这一调节反应可能是由昆虫蜕皮激素调

控ꎬＺｈｕｏ 等[４７] 使用 ２０ 羟基蜕皮酮(２０Ｅ)处理棉铃

虫(Ｈｅｌｉｃｏｖｅｒｐａ ａｒｍｉｇｅｒａ)后ꎬ由类绛色细胞释放的

ＨａＧＢＰ￣ＢＰ 通过其 Ｎ 端结合并清除血浆中的 ＨａＧ￣
ＢＰꎬ从而抑制了 ＨａＧＢＰ 诱导的浆血细胞扩散和包

囊作用ꎬ有利于昆虫迅速实现从细胞免疫到体液免

疫的转变ꎮ 这一负反馈调节似乎再次验证了 ＧＢＰ
在平衡昆虫细胞免疫和体液免疫中起到至关重要的

作用ꎮ

６　 展 望

关于 ＧＢＰ 的功能和调控机制尚有诸多未解之

谜ꎮ ＧＢＰ 是一种双重生长调节因子ꎬ在高浓度时抑

制幼虫生长ꎬ在低浓度时促进细胞增殖[３６]ꎮ 通过敲

除与过表达试验ꎬＫｏｙａｍａ 等[２９] 验证了 ＧＢＰ 在果蝇

体内产生作用具有剂量依赖性ꎬ证明适度表达量下

的 ＧＢＰ 可能对昆虫的生长有积极作用ꎮ 但在昆虫

体内ꎬ是何物质调控 ＧＢＰ 及通过什么途径维持 ＧＢＰ
的平衡仍需要更进一步的研究ꎮ

哺乳动物中ꎬ脂肪组织与中枢神经系统的信

息交流在维持机体稳态中发挥重要的作用ꎮ 在发

生慢性炎症时ꎬ往往会产生错误的能量存储和信

号转导ꎮ 最新的研究结果揭示了神经元介导的哺
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乳动物大脑与脂肪组织间的连接与通信是保持内

稳态的关键因素[４８] ꎮ 而在昆虫体内ꎬ激活免疫反

应需要庞大的能量供应ꎬ因此需要减少非免疫组

织代谢的信号传导与能量分配[４９] ꎮ 目前ꎬ已有研

究结果表明昆虫免疫反应和生长代谢之间平衡的

相关分子机制ꎮ 果蝇在进行免疫应激反应时ꎬ体
内的 Ｔｏｌｌ 信号途径会抑制胰岛素信号ꎬ从而降低

营养存储和生长代谢ꎬ以增强对外源胁迫的抵抗

性和适应性[５０] ꎮ 由脂肪体产生的细胞因子 ＧＢＰ
能够激活免疫反应ꎬ也可传递至大脑中促进胰岛

素的合成ꎬ从而促进生长ꎮ 研究 ＧＢＰ 权衡这 ２ 种

存在能量分配的生理过程的分子机制ꎬ分析机体

如何调控 ＧＢＰ 进行组织间的转运与分布ꎬ或许会

为揭示昆虫体内“脂肪体￣大脑”的组织间通信交

流、生物适应环境胁迫的机制提供新思路ꎮ
ＧＢＰ 与寄生体系密切相关[６] ꎮ 被内寄生蜂

(Ｃ. ｋａｒｉｙａｉ)寄生后的黏虫(Ｐ. ｓｅｐａｒａｔａ)神经节中

ＧＢＰ 的表达量比未寄生幼虫高２ ~ ３ 倍[５１] ꎮ 有研

究结果表明ꎬ在寄生或注射多分 ＤＮＡ 病毒(Ｐｏｌｙｄ￣
ｎａｖｉｒｕｓꎬ ＰＤＶ)后ꎬ黏虫幼虫脂肪体中的 ＰｒｏＧＢＰ 与

ＧＢＰ 加工酶的活性水平显著提高[３６] ꎮ 寄生蜂通

过寄生因子调控寄主昆虫免疫与发育已被多次验

证[５２] ꎮ 在功能上ꎬＧＢＰ 参与的生理调节反应与寄

生因子相近ꎬ主要包括抑制或延缓寄主昆虫发育ꎬ
调节其免疫反应等ꎮ 推测 ＧＢＰ 可能被寄生蜂的寄

生因子调控ꎬ从而改变寄主昆虫体内的免疫与代

谢水平ꎬ为寄生蜂子代创造最佳生长发育环境ꎮ
深入研究 ＧＢＰ 与寄生物及宿主昆虫之间的联系ꎬ
并结合“以虫治虫”的方法ꎬ可有助于开发出针对

害虫防治的植保新技术ꎮ
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ｉｔｓ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｂｙ ａｎ ｉｎｓｅｃｔ ｃｙｔｏｋｉｎｅꎬ ｇｒｏｗｔｈ￣ｂｌｏｃｋｉｎｇ ｐｅｐｔｉｄｅ ｉｎ
Ｐｓｅｕｄａｌｅｔｉａ ｓｅｐａｒａｔｅ[Ｊ] . Ｉｎｓｅｃｔ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ａｎｄ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏ￣
ｇｙꎬ ２００３ꎬ ３３(２): ２０９￣２１７.

[２５] ＨＡＹＡＫＡＷＡ Ｙ. Ｉｎｓｅｃｔ ｃｙｔｏｋｉｎｅ ｇｒｏｗｔｈ￣ｂｌｏｃｋｉｎｇ ｐｅｐｔｉｄｅ (ＧＢＰ)
ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｉｎｓｅｃｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ [Ｊ] . Ａｐｐｌｉｅｄ Ｅｎｔｏｍｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｚｏｏｌｏ￣
ｇｙꎬ ２００６ꎬ ４１(４): ５４５￣５５４.

[２６ ] ＭＡＲＴÍＮＥＺ￣ＲＡＭÍＲＥＺ Ａ Ｃꎬ ＦＥＲＲÉ Ｊꎬ ＳＩＬＶＡ Ｆ Ｊ. Ｃａｔｅ￣
ｃｈｏｌａｍｉｎｅｓ ｉｎ Ｄｒｏｓｏｐｈｉｌａ ｍｅｌａｎｏｇａｓｔｅｒ: ＤＯＰＡ ａｎｄ ｄｏｐａｍｉｎｅ ａｃ￣
ｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｄｕｒｉｎｇ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ [Ｊ] . Ｉｎｓｅｃｔ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ａｎｄ Ｍｏ￣
ｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ １９９２ꎬ ２２(５): ４９１￣４９４.

[２７] ＧＲＡＮＧＥＲ Ｎ Ａꎬ ＭＡＣＤＯＮＡＬＤ Ｊ Ｄꎬ ＭＥＮＯＬＤ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｖｉ￣
ｄｅｎｃｅ ｏｆ ａ ｓｔｉｍｕｌａｔｏｒｙ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｃｙｃｌｉｃ ＡＭＰ ｏｎ ｃｏｒｐｕｓ ａｌｌａｔｕｍ ａｃ￣
ｔｉｖｉｔｙ ｉｎ Ｍａｎｄｕｃａ ｓｅｘｔａ[ Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ａｎｄ Ｃｅｌｌｕｌａｒ Ｅｎｄｏｃｒｉｎｏｌｏ￣
ｇｙꎬ １９９４ꎬ １０３(１ / ２): ７３￣８０.

[２８] ＧＲＡＮＧＥＲ Ｎ Ａꎬ ＳＴＵＲＧＩＳ Ｓ Ｌꎬ ＥＢＥＲＳＯＨＬ Ｒꎬ ｅｔ ａｌ. Ｄｏｐａｍｉｎ￣
ｅｒｇｉｃ ｃｏｎｔｒｏｌ ｏｆ ｃｏｒｐｏｒａ ａｌｌａｔａ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ ｔｈｅ ｌａｒｖａｌ ｔｏｂａｃｃｏ ｈｏｒｎ￣
ｗｏｒｍꎬ Ｍａｎｄｕｃａ ｓｅｘｔａ [ Ｊ] . Ａｒｃｈｉｖｅｓ ｏｆ Ｉｎｓｅｃｔ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ａｎｄ
Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１０ꎬ ３２(３ / ４): ４４９￣４６６.

[２９] ＫＯＹＡＭＡ Ｔꎬ ＭＩＲＴＨ Ｃ Ｋ. Ｇｒｏｗｔｈ￣ｂｌｏｃｋｉｎｇ ｐｅｐｔｉｄｅｓ ａｓ ｎｕｔｒｉｔｉｏｎ￣
ｓｅｎｓｉｔｉｖｅ ｓｉｇｎａｌｓ ｆｏｒ ｉｎｓｕｌｉｎ ｓｅｃｒｅｔｉｏｎ ａｎｄ ｂｏｄｙ ｓｉｚｅ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ [Ｊ] .
ＰＬｏＳ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１６ꎬ １４(２): ｅ１００２３９２.

[３０] ＭＥＳＣＨＩ Ｅꎬ ＬÉＯＰＯＬＤ Ｐꎬ ＤＥＬＡＮＯＵＥ Ｒ. Ａｎ ＥＧＦ￣ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ
ｎｅｕｒａｌ ｃｉｒｃｕｉｔ ｃｏｕｐｌｅｓ ｉｎｓｕｌｉｎ ｓｅｃｒｅｔｉｏｎ ｗｉｔｈ ｎｕｔｒｉｔｉｏｎ ｉｎ Ｄｒｏｓｏｐｈｉｌａ
[Ｊ] . Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ Ｃｅｌｌꎬ ２０１９ꎬ ４８(１): ７６￣８６.

[ ３１] ＴＳＵＺＵＫＩ Ｓꎬ ＳＥＫＩＧＵＣＨＩ Ｓꎬ ＨＡＹＡＫＡＷＡ Ｙ. Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ
ｇｒｏｗｔｈ￣ｂｌｏｃｋｉｎｇ ｐｅｐｔｉｄｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｄｕｒｉｎｇ ｅｍｂｒｙｏｇｅｎｅｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ
ｃａｂｂａｇｅ ａｒｍｙｗｏｒｍ [ Ｊ] . Ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ ａｎｄ Ｂｉｏｐｈｙｓｉｃａｌ Ｒｅｓｅａｒｃｈ
Ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎｓꎬ ２００５ꎬ ３３５(４): １０７８￣１０８４.

[３２] ＨＩＲＴＨ Ｆꎬ ＨＡＲＴＭＡＮＮ Ｂꎬ ＲＥＩＣＨＥＲＴ Ｈ. Ｈｏｍｅｏｔｉｃ ｇｅｎｅ ａｃｔｉｏｎ
ｉｎ ｅｍｂｒｙｏｎｉｃ ｂｒａｉｎ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ Ｄｒｏｓｏｐｈｉｌａ [ Ｊ] . Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ
(Ｃａｍｂｒｉｄｇｅ)ꎬ １９９８ꎬ １２５(９): １５７９￣１５８９.

[３３] ＴＳＵＺＵＫＩ Ｓꎬ ＳＥＫＩＧＵＣＨＩ Ｓꎬ ＫＡＭＩＭＵＲＡ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ｃｙｔｏｋｉｎｅ
ｓｅｃｒｅｔｅｄ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｓｕｂｏｅｓｏｐｈａｇｅａｌ ｂｏｄｙ ｉｓ ｅｓｓｅｎｔｉａｌ ｆｏｒ ｍｏｒｐｈｏｇｅｎｅ￣
ｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ｉｎｓｅｃｔ ｈｅａｄ [ Ｊ] . Ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｏｆ Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔꎬ ２００５ꎬ
１２２(２): １８９￣１９７.

[３４] ＷＡＮ Ｈꎬ ＬＥＥ Ｋ Ｓꎬ ＫＩＭ Ｂ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ａｎｄ
ａｎｔｉｆｕｎｇａｌ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ａ ｇｒｏｗｔｈ￣ｂｌｏｃｋｉｎｇ ｐｅｐｔｉｄｅ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｂｅｅｔ ａｒｍｙ￣
ｗｏｒｍ Ｓｐｏｄｏｐｔｅｒａ ｅｘｉｇｕａ[ Ｊ] . Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ａｎｄ Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ Ｉｍ￣
ｍｕｎｏｌｏｇｙꎬ ２０１３ꎬ ４１(２): ２４０￣２４７.

[３５] ＺＯＵ Ｆ Ｍꎬ ＬＥＥ Ｋ Ｓꎬ ＷＡＮ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. Ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ａｂｎｏｒｍａｌｉｔｉｅｓ
ａｎｄ ｌｅｔｈａｌｉｔｙ ｉｎ ｓｉｌｋｗｏｒｍ (Ｂｏｍｂｙｘ ｍｏｒｉ) ｌａｒｖａｅ ｔｒｅａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｈｉｇｈ
ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｉｎｓｅｃｔ ｇｒｏｗｔｈ￣ｂｌｏｃｋｉｎｇ ｐｅｐｔｉｄｅ [Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ａ￣
ｓｉａ￣Ｐａｃｉｆｉｃ Ｅｎｔｏｍｏｌｏｇｙꎬ ２０１４ꎬ １７(１): ９３￣９７.

[３６] ＨＡＹＡＫＡＷＡ Ｙꎬ ＯＨＮＩＳＨＩ Ａꎬ ＥＮＤＯ Ｙ. Ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ｐａｒａｓｉｔ￣
ｉｓｍ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ｏｆ ｈａｅｍｏｌｙｍｐｈ ｇｒｏｗｔｈ￣ｂｌｏｃｋｉｎｇ ｐｅｐｔｉｄｅ ｌｅｖ￣
ｅｌｓ ｉｎ ｈｏｓｔ ｉｎｓｅｃｔ ｌａｒｖａｅ (Ｐｓｅｕｄａｌｅｔｉａ ｓｅｐａｒａｔａ) [Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｉｎ￣
ｓｅｃｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ １９９８ꎬ ４４(９): ８５９￣８６６.

[３７] ＬＥＭＡＩＴＲＥ Ｂꎬ ＮＩＣＯＬＡＳ Ｅꎬ ＭＩＣＨＡＵＴ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｄｏｒｓｏｖｅｎ￣
ｔｒａｌ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｇｅｎｅ ｃａｓｓｅｔｔｅ ｓｐäｔｚｌｅ / Ｔｏｌｌ / ｃａｃｔｕｓ ｃｏｎｔｒｏｌｓ ｔｈｅ ｐｏｔｅｎｔ
ａｎｔｉｆｕｎｇａｌ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｉｎ Ｄｒｏｓｏｐｈｉｌａ ａｄｕｌｔｓ [Ｊ] . Ｃｅｌｌꎬ １９９６ꎬ ８６(６):
９７３￣９８３.

[３８] ＣＨＥＮ Ｋ Ｋꎬ ＷＡＮＧ Ｘ Ｙꎬ ＷＥＩ Ｘ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｎｉｔｒｉｃ ｏｘｉｄｅ￣ｉｎｄｕｃｅｄ
ｃａｌｃｉｎｅｕｒｉｎ Ａ ｍｅｄｉａｔｅｓ ａｎｔｉｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｐｅｐｔｉｄｅ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｔｈｒｏｕｇｈ
ｔｈｅ ＩＭＤ ｐａｔｈｗａｙ [ Ｊ ] . Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｉｍｍｕｎｏｌｏｇｙꎬ ２０２２ꎬ １３:
９０５４１９.

[３９] ＴＳＵＺＵＫＩ Ｓꎬ ＭＡＴＳＵＭＯＴＯ Ｈꎬ ＦＵＲＩＨＡＴＡ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ｓｗｉｔｃｈｉｎｇ
ｂｅｔｗｅｅｎ ｈｕｍｏｒａｌ ａｎｄ ｃｅｌｌｕｌａｒ ｉｍｍｕｎｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｉｎ Ｄｒｏｓｏｐｈｉｌａ ｉｓ
ｇｕｉｄｅｄ ｂｙ ｔｈｅ ｃｙｔｏｋｉｎｅ ＧＢＰ [Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅ Ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎꎬ ２０１４ꎬ
１８(５): ４６２８.

[４０] Ｏ'ＣＯＮＮＯＲ Ｊ Ｔꎬ ＳＴＥＶＥＮＳ Ａ Ｃꎬ ＳＨＡＮＮＯＮ Ｅ Ｋꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐｒｏｔｅｏ￣
ｌｙｔｉｃ ａｃｔｉｖａｔｉｏｎ ｏｆ ｇｒｏｗｔｈ￣ｂｌｏｃｋｉｎｇ ｐｅｐｔｉｄｅｓ ｔｒｉｇｇｅｒｓ ｃａｌｃｉｕｍ ｒｅｓｐｏｎ￣
ｓｅｓ ｔｈｒｏｕｇｈ ｔｈｅ ＧＰＣＲ Ｍｔｈｌ１０ ｄｕｒｉｎｇ ｅｐｉｔｈｅｌｉａｌ ｗｏｕｎｄ ｄｅｔｅｃｔｉｏｎ
[Ｊ] . Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ Ｃｅｌｌꎬ ２０２１ꎬ ５６(１５): ２１６０￣２１７５.

[４１] ＮＩＮＯＭＩＹＡ Ｙꎬ ＨＡＹＡＫＡＷＡ Ｙ. Ｉｎｓｅｃｔ ｃｙｔｏｋｉｎｅꎬ ｇｒｏｗｔｈ￣ｂｌｏｃｋｉｎｇ
ｐｅｐｔｉｄｅꎬ ｉｓ ａ ｐｒｉｍａｒｙ ｒｅｇｕｌａｔｏｒ ｏｆ ｍｅｌａｎｉｎ￣ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｅｎｚｙｍｅｓ ｉｎ ａｒ￣
ｍｙｗｏｒｍ ｌａｒｖａｌ ｃｕｔｉｃｌｅ [Ｊ] . ＦＥＢＳ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２００７ꎬ ２７４(７): １７６８￣
１７７７.

[４２] ＪＥＨＬＥ Ｊ Ａꎬ ＢＬＩＳＳＡＲＤ Ｇ Ｗꎬ ＢＯＮＮＩＮＧ Ｂ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ. Ｏｎ ｔｈｅ ｃｌａｓ￣
ｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｎｏｍｅｎｃｌａｔｕｒｅ ｏｆ ｂａｃｕｌｏｖｉｒｕｓｅｓ: ａ ｐｒｏｐｏｓａｌ ｆｏｒ ｒｅｖｉ￣
ｓｉｏｎ [Ｊ] . Ａｒｃｈｉｖｅｓ ｏｆ Ｖｉｒｏｌｏｇｙꎬ ２００６ꎬ １５１(７): １２５７￣１２６６.

[４３] ＷＡＮ Ｈꎬ ＺＨＡＮＧ Ｙ Ｓꎬ ＺＨＡＯ Ｘꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｎｈａｎｃｉｎｇ ｔｈｅ ｉｎｓｅｃｔｉｃｉｄ￣
ａｌ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ｒｅｃｏｍｂｉｎａｎｔ ｂａｃｕｌｏｖｉｒｕｓ ｂｙ ｅｘｐｒｅｓｓｉｎｇ ａ ｇｒｏｗｔｈ￣ｂｌｏｃ￣
ｋｉｎｇ ｐｅｐｔｉｄｅ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｂｅｅｔ ａｒｍｙｗｏｒｍ Ｓｐｏｄｏｐｔｅｒａ ｅｘｉｇｕａ[Ｊ] . Ｊｏｕｒ￣
ｎａｌ ｏｆ Ａｓｉａ￣Ｐａｃｉｆｉｃ Ｅｎｔｏｍｏｌｏｇｙꎬ ２０１５ꎬ １８(３): ５３５￣５３９.

[４４] ＨＯＦＦＭＡＮＮ Ｊ. Ｔｈｅ ｉｍｍｕｎｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ Ｄｒｏｓｏｐｈｉｌａ[ Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅꎬ
２００３ꎬ ４２６(６９６２): ３３￣３８ .

[４５] ＭＡＴＳＵＭＯＴＯ Ｈꎬ ＯＣＨＩＡＩ Ｍꎬ ＩＭＡＩ Ｅꎬ ｅｔ ａｌ. Ｓｔｒｅｓｓ￣ｄｅｒｉｖｅｄ ｒｅａｃ￣
ｔｉｖｅ ｏｘｙｇｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｅｎａｂｌｅ ｈｅｍｏｃｙｔｅｓ ｔｏ ｒｅｌｅａｓｅ ａｃｔｉｖａｔｏｒ ｏｆ ｇｒｏｗｔｈ
ｂｌｏｃｋｉｎｇ ｐｅｐｔｉｄｅ (ＧＢＰ) ｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇ ｅｎｚｙｍｅ [Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｉｎｓｅｃｔ
Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２０２１ꎬ １３１: １０４２２５.
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