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摘要: 为了解卵黄蛋白原受体(vitellogenin receptor, VgR)在脊尾白虾卵巢发育中的作用, 采用同源克隆和 RACE技

术, 克隆了脊尾白虾 VgR基因全长 cDNA序列, 用实时荧光定量 PCR方法分析了 VgR基因在雌虾不同组织、卵巢

发育不同时期的表达特征。结果显示, 脊尾白虾 VgR基因全长 5892 bp, 开放阅读框 5661 bp, 编码 1886个氨基酸。

脊尾白虾 VgR具有低密度脂蛋白受体(LDLR)家族典型结构特征, 属于 LDLR家族, 进化上与日本沼虾等甲壳动物

VgR亲缘关系最近, 然后与昆虫 VgR分支聚为一支, 而与 LDLR家族中其他成员亲缘关系较远。脊尾白虾 VgR在

各组织中均有表达, 但主要在卵巢内表达。随着卵巢的发育, 卵巢 VgR 表达量逐渐升高, 在 III 期达到最大, 与肝

胰腺 Vg表达量、血液 Vg浓度变化趋势相一致; 而在卵巢成熟时, 卵巢 VgR表达量降到了最低, 与肝胰腺 Vg表达

情况截然相反; 排卵后的恢复期, 血液中 Vg浓度仍维持在较高水平, 卵巢 VgR表达量又升至 III期水平, 同时卵巢

Vg表达量也升至最高。由此可见, 甲壳动物与昆虫 VgR 起源于同一祖先, 但在进化上已形成独立一支; 脊尾白虾

卵巢成熟前, 卵巢主要通过 VgR 介导作用摄取血液中 Vg, 以供卵巢快速成熟; 卵巢成熟期, 肝胰腺呈现补偿性合

成 Vg, 以尽快恢复其营养储备功能; 卵巢恢复期, 卵巢通过 VgR介导摄入外源 Vg和内源合成 Vg两种途径, 为卵

巢二次发育提供营养物质。 
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卵黄蛋白原(Vitellogenin, Vg)是存在于卵生

非哺乳动物中的一种糖磷脂蛋白, 在动物繁殖过

程中具有重要的生理功能, 可在水解酶作用下形

成各种卵黄营养物质供卵细胞及胚胎发育需要[1]。

由于物种间差异, Vg 合成部位也有所不同, 因此

关于外源性 Vg 转运机制一直是繁殖生物学中关

注的热点[2–3]。关于 Vg 的转运机制, 目前在昆虫

中研究较为清晰, 昆虫 Vg 由脂肪体合成后经血

液分泌到滤泡细胞间隙, 然后与卵细胞膜微绒毛

上分布的卵黄蛋白原受体 (vitellogenin receptor, 

VgR)结合形成内陷囊泡, 内陷进入卵细胞内的多

个囊泡相互融合形成一个中间卵黄体, VgR 经中

间卵黄体的管腔重新回到细胞质膜进行下一次转

运[4]。在甲壳动物中, 卵巢和肝胰腺均可合成 Vg, 

肝胰腺合成的 Vg 首先分泌到过血淋巴, 然后被

转运至卵巢, 但其转运机制尚不完全清楚[5]。最近

研究表明 , 罗氏沼虾 (Macrobrachium rosenber-

gii)[6]、斑节对虾(Penaeus monodon)[7–8]、日本仿

长额虾 (Pandalopsis japonica)[9]和日本沼虾 (M. 

nipponense)[10]中也存在 VgR, 在卵巢发育过程中

VgR 基因表达模式与 Vg 表达存在一定相关性。

Tiu等[7]研究发现, 当斑节对虾 VgR基因被沉默后, 
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血淋巴中 Vg浓度显著升高, 而卵巢中 Vg浓度显

著下降; 当将日本沼虾 Vg 基因沉默后, 卵巢中

VgR基因表达量显著降低[10]。说明甲壳动物 VgR

与昆虫 VgR 具有类似的功能, 在外源性 Vg 转运

中扮演着重要角色。 

脊尾白虾 (Exopalaemon carinicauda)属长臂

虾科(Palaemonidae)、白虾属, 是中国重要的小型

经济虾类。脊尾白虾行抱卵繁殖, 在繁殖季节可

连续多次抱卵[11–12], 而在实际生产中发现池塘养

殖中只有少部分脊尾白虾亲虾参与了二次抱卵 , 

且平均孵化率只有 46%[13]。因此, 提高脊尾白虾

二次繁殖率, 实现多次轮捕, 是有效提高脊尾白

虾池塘养殖经济效益的重要途径, 而要解决这一

问题有赖于进一步深入了解脊尾白虾多次繁殖机

理, 但关于脊尾白虾繁殖机理研究尚处于起步阶

段。作者前期研究发现, 脊尾白虾卵巢发育过程

中, 卵巢和肝胰腺内 Vg呈逐渐升高趋势, 即使在

排卵后也保持相当高的水平, 推测其为卵巢二次

成熟提供了物质基础[14]。那么, 在此过程中, VgR

表达量与 Vg 积累是否存在一定相关性？本研究

将克隆脊尾白虾 VgR 基因全长, 分析其在卵巢发

育过程中 mRNA 表达量与 Vg 积累的关系, 以期

为揭示脊尾白虾多次繁殖机理提供理论基础, 并

为完善甲壳动物 Vg转运机制提供基础数据。 

1  材料与方法 

1.1  实验材料 

1.1.1  实验动物  性成熟脊尾白虾, 为室内人工

培育 A家系 F3, 体重(2.04±0.49) g, 盐度 31.3, 水

温 24.2 , ℃ 充气, 每天投喂冷冻大卤虫或高蛋白

配合饵料, 投喂时间为 8:00 和 17:00。定时吸污

换水。 

1.1.2  实验试剂  SMARTTM RACE cDNA Amplifi-

cation Kit Advantage® PCR Kit & lymerase Mix购

自 Clontech公司; TaKaRa TaqTM、dNTP Mixture、

TaKaRa LA Taq®、Cloned Ribonuclease Inhibitor、

SYBR®Premix Ex TaqTM II、DEPC 水、Oligo 

(dT)18Primers、M-MLV、pMD®18-T Vector、胶回

收纯化试剂盒、DL2000TM DNA Marker购自宝生

物工程 (大连 )有限公司 ; Trizol Reagent 购自

Invitrogen公司; Top10感受态细胞购自天根生化

科技(北京)有限公司、Tryptone、Yeast extract 等

购自 Sigma 公司; 寡聚核苷酸引物由生工生物工

程(上海)公司合成。虾卵黄蛋白原酶联免疫分析

(ELISA)试剂盒购于上海裕平生物科技有限公司; 

总蛋白含量测定试剂盒购于南京建成生物工程研

究所。 

1.2  实验方法 

1.2.1  取样  根据王绪峨 [15]和栗治国等 [16]对脊

尾白虾卵巢发育特征描述, 分别选取卵巢发育至

I、II、III、IV、V 期的雌虾, 吸干体表面水分称量

其体重; 用 1 mL一次性无菌注射器吸取 0.2 mL抗

凝剂, 从围心腔抽取 0.2 mL的血淋巴, 混合均匀

后注入到 1.5 mL无 RNA酶的离心管中, 4  800℃  g 

离心 10 min, 吸取上清液置 4℃保存, 用于 Vg 含

量测定; 向血细胞中加入 1.0 mL的 TRIzol, 漩涡

震荡, 置–80℃保存用于总 RNA 提取。然后迅速

分离卵巢、肝胰腺、鳃、肌肉, 称量卵巢和肝胰

腺质量, 各组织加液氮研磨成粉末, 取 50 mg 样

品迅速转至 1.5 mL离心管(内含 1.0 mL TRIzol液), 

漩涡震荡, 置–80℃保存用于总 RNA提取。 

每个发育时期的雌虾各取 9 尾, 每 3 尾虾样

品合并作为一个重复, 即每个发育时期组织样品

为 3个实验重复。 

1.2.2  性腺发育指数和肝胰腺指数的计算  性腺

发育指数(gonadosomatic index, GSI)的计算公式

为 , GSI=卵巢质量 /虾体重×100%; 肝胰腺指数

(hepatosomatic index, HSI)的计算公式为 HSI=肝

胰腺质量/虾体重×100%。 

1.2.3  卵黄蛋白原含量测定  本研究应用双抗体

夹心法测定标本中 Vg 水平, 依据虾卵黄蛋白原

酶联免疫分析(ELISA)试剂盒说明书进行。 

1.2.4  总 RNA 提取和 cDNA 第一链合成  采用

Trizol 法提取脊尾白虾各组织 RNA, 用快速核酸/

蛋白分析仪进行总 RNA 的纯度和浓度测定, 用

MOPS 琼脂糖电泳检测总 RNA 的完整性。按照

M-MLV反转录试剂盒说明书合成 cDNA第一链。 

1.2.5  5′RACE和 3′RACE cDNA模板合成  根据
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SMARTerTM RACE cDNA 扩增试剂盒(Clontech)

说明书合成 RACE模板。 

1.2.6  VgR cDNA 全长克隆策略  依据罗氏沼虾

(GenBank登录号: GU454802.1)、斑节对虾(GenBank

登录号: EU024890.1)、褐飞虱(Nilaparvata lugens) 

(GenBank登录号: GU723297.1)和德国小蠊(Blattella 

germanica) (GenBank登录号: AM050637.1)VgR基

因保守区域设计兼并引物。用兼并引物 VgR- 

F1/R1 扩增片段 1, 用兼并引物 VgR-F2 和特异引

物 VgR-R2扩增片段 2, 用特异引物 GSP1和通用

引物 UPM 扩增片段 3, 用特异引物 GSP3 和通用

引物 UPM扩增 3′端, 用特异引物 GSP2和通用引

物 UPM扩增 5′端。实验用引物如表 1中所列, 克

隆过程如图 1所示。 

每段片段扩增完成后, 取 2 μL反应产物, 在 

 
 
图 1  脊尾白虾 VgR cDNA全长克隆策略图 

Fig. 1  Clone strategy of E. carinicauda VgR  

 
1.5%的琼脂糖凝胶上以 200 V 恒定电压电泳检测, 

对照 2000 bp DNA Ladder 验证扩增结果。参照

SanPrep柱式 DNA胶回收试剂盒说明书回收、纯化

扩增产物, 并连接至 pMD-18T 载体, 重组质粒转化

至大肠杆菌 Top10, 经菌落 PCR 初步鉴定为阳性克

隆后由上海桑尼生物科技有限公司双向测序。最后

对所得序列进行电子拼接, 获得其全长 cDNA序列。 
 

表 1  实验中所用引物 
Tab. 1  Oligonucleotide primers used in the experiment 

引物名称 
primer name 

引物序列(5′–3′) primer sequence (5′–3′) 用途 application 

VgR-F1 CMAARGAGMGRGTMTACTGGAC 片段 1 fragment 1 amplification 

VgR-R1 TGCASWGGTGRGWGCAKTTCTT 片段 1 fragment 1 amplification 

VgR-F2 AGGTGTGYGCYTGCRGWYTCGG 片段 2 fragment 2 amplification 

VgR-R2 GCAATCAACGCTCTGCCTTCAA 片段 2 fragment 2 amplification 

GSP1 CCTGCTGCTTTCTTCAACGCAAACTGG 片段 3 fragment 3 amplification 

GSP2 CTCCTCCTCATCGGAATGGTCCAAGCA 5′RACE amplification 

GSP3 TAATCCTGTTGCCTTGATGCTCCTGGG 3′RACE amplification 

RTVgR-F ATAATCCTGTTGCCTTGATGCT RT-PCR 

RTVgR-R TCTCCTTTGTCTTTTACGCACA RT-PCR 

RTVg-F TGCCATCTAACTTCACCAAGG RT-PCR 

RTVg-R CAAATCGTGCTCCAATCTCTC RT-PCR 

18S-F CCGAGACATCAAGGAGAAGC RT-PCR 

18S-R ATACCGCAAGATTCCATACCC RT-PCR 

UPM CTAATACGACTCACTATAGGGCAAGCAGTGGTATCAACGCAGAGT RACE amplification 
 

1.2.7  生物信息学分析  利用 DNAMAN 对序列

进行拼接; 利用DNAStar软件中的 EdiSeq程序进

行开放阅读框(ORF)的预测与氨基酸翻译; 通过

SignalP (http://www.cbs.dtu.dk/services/SignalP/)
进行信号肽分析 ;  通过 G O R 4 方法 ( h t t p : 

//www.expasy.org/)进行蛋白二级结构分析 ; 用

SMART (Simple Modular Architecture Research 
Tool) (http://smart.embl-heidelberg.de/)软件分析

蛋白结构域 ;  用 ProtParam 程序 (http://www. 

expasy.org/tools/protparam.html)对蛋白质基本物

理化学参数进行分析 ; 使用 NetNGlyc1.0 软件

(http://www.cbs.dtu.dk/services/NetNGlyc/)预测可

能存在的糖基化位点; 使用 TMHMM 软件(http:// 

www.cbs.dtu.dk/services/TMHMM/)对蛋白进行跨

膜预测; 用NCBI中 BLAST (http: //blast. ncbi.nlm. 

nih.gov/Blast.cgi)程序对脊尾白虾与其他物种的

VgR 氨基酸序列进行多重比对, 然后用 MEGA 

5.0软件构建 NJ系统树。 
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1.2.8  VgR基因与 Vg基因表达分析  根据本研

究获得的脊尾白虾 VgR基因序列, 设计特异引物

RTVgR-F/R, 对脊尾白虾卵巢发育至 II 期的卵

巢、肝胰腺、肌肉、鳃和血细胞以及卵巢发育

不同时期的肝胰腺和卵巢的 VgR基因的表达水

平进行检测 ; 根据已提交到 GenBank 的 Vg 基

因序列(GenBank 登录号: JQ319034)为模板, 设

计特异引物 RTVg-F/R, 对卵巢发育不同时期的

肝胰腺和卵巢 Vg 基因的表达水平进行检测。每

种组织取 3 个重复样品, 每个样品测定 3 次。采

用 2–ΔΔCt法计算 VgR 基因和 Vg 基因的 mRNA

表达量。  

1.2.9  数据处理  数据统计采用 SPSS16.0 统计

分析软件中单因子方差分析(one-way ANOVA)进

行比较, Duncan multiple range test用来检验显著

性差异(P<0.05)。 

2  结果与分析 

2.1  脊尾白虾 VgR基因克隆及序列分析 

以脊尾白虾卵巢 cDNA 为模板, 利用兼并引

物、特异引物和通用引物扩增获得了脊尾白虾

VgR 基因 3 段序列, 片段 1 为 318 bp, 片段 2 为

2104 bp, 片段 3为 2988 bp; 以 5′Race和 3′Race 

cDNA 为模板, 利用特异引物和通用引物扩增到

了 559 bp的 5′端和 1104 bp的 3′端。序列拼接得

到一条长为 5892 bp的 VgR cDNA, 该序列已提交

GenBank, 登录号: KC506601。 

脊尾白虾 VgR基因开放阅读框 5661 bp, 编码

1886 个氨基酸(图 2)。该基因两端分别存在 37 bp

的 5′非编码区和 194 bp的 3′非编码区, poly(A)尾前

存在一个加尾序列 AATAAA。VgR推导的蛋白分子

量为 209613.3 D, 分子式为C9019H14023N2525O2882S177, 

理论等电点为 5.13。经 SignalP4.1 Server 程序分

析该氨基酸 N 端前存在 19 个氨基酸组成的信号

肽。经 NetNGlyc1.0软件分析第 41、302、331、

762、879、910、930、991、1037、1111、1363

位存在 N-糖基化位点。 

2.2  脊尾白虾 VgR蛋白二级结构及结构域预测 

经 GOR4 法预测 , 脊尾白虾 VgR 蛋白有

10.76%的 α 螺旋 , 59.76%的无规则卷曲。经

SMART 软件分析, 该蛋白包含 3 种结构域: 2 个

配体结合结构域(ligand binding domain, LBD), 2

个表皮生长因子前体结构域 (epidermal growth 

factor precursor domain, EGFP)和 1 个跨膜区

(transmembrane domain, TMD)(图 2, 图 3)。其中, 

LDB I由 5个 LDLa重复结构组成, LDB II由 8个

重复结构组成, 每个重复结构包含有 6 个半胱氨

酸残基, 6个半胱氨酸残基通过二硫键连接, 连接

方式为 CI-CIII、CII-CV、CIV-CVI; EGFP I 由 4 个

EGF结构域和 8个 YWTD重复结构组成, EGFP II

由 4个 EGF结构域和 1个 YWTD重复结构组成, 

每个 EGF也是由 6个半胱氨酸残基构成, 连接方

式为 CI-CIII、CII-CIV、CV-CVI。经 TMHMM 软件

分析该蛋白跨膜区域位于 1731~1753 位; 1~1730

区位于细胞膜外, 1754~1886区位于细胞膜内, 胞

内尾区包含有 2个 NPXF序列(图 2)。 

2.3  脊尾白虾 VgR氨基酸系统进化树的构建 

用 MEGA 5.0 软件中自展法(bootstrap test of 

phylogeny)构建 NJ 进化树, 重复取样次数为 1000, 

聚类结果显示低密度脂蛋白受体(low-density lipo-

protein receptor, LDLR)家族在进化上聚类为两大

支。脊尾白虾 VgR 与日本沼虾等甲壳动物 VgR

聚为一分支, 然后与昆虫 VgR 分支聚为一大支, 

起源于同一祖先; 脊椎动物 VgR、脊椎动物 LDLR

和脊椎动物极低密度脂蛋白受体(very low- den-

sity lipoprotein receptor, vLDLR)聚为一分支, 甲

壳动物脂蛋白受体(lipophorin receptor, LpR)、昆

虫 LpR 和昆虫 vLDLR 聚为一分支, 两分支起源

于同一祖先(图 4)。 

2.4  脊尾白虾卵巢发育不同时期性腺指数和肝胰

腺指数变化 

脊尾白虾性腺指数随着卵巢发育逐渐增大 , 

从 I 期的 0.93%增至 IV 期 (成熟期)的 9.27% 

(P<0.05), 排卵后的恢复期 (V 期 )降到最小值

0.76%; 肝胰腺指数随着卵巢的发育也逐渐升高, 

在卵巢成熟前的 III期达到最大值 5.01% (P<0.05), 

成熟期时降到最低值 2.71%, 而在恢复期又升至

4.01%, 与 II期(4.00%)相近(P>0.05)(图 5)。 
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图 2  脊尾白虾 VgR基因推测氨基酸序列 

信号肽用加粗表示, N-糖基化位点用斜体加粗表示, 低密度脂蛋白受体 A型结构域用单下划线表示, 表皮生长因子结构域用灰

色阴影表示, 低密度脂蛋白受体 YWTD结构域用方框表示, 跨膜结构域用双下划线表示, 胞质尾区(NPXF)用虚下划线表示. 

Fig. 2  Deduced amino acid sequence of E. carinicauda VgR  
Signal peptide is in bold. Predicted N-glycosylation sites are bold-italicized. The single underlines indicate low-density lipoprotein 
receptor class A domains. Shaded areas indicate the EGF-like domains. The outlined rectangles indicate low-density lipoprotein-receptor 
YWTD domains. The double underline indicates the transmembrane domain. The dotted underlines indicate internalization signal (NPXF). 

 

2.5  脊尾白虾 VgR基因组织表达特点 

荧光定量检测显示, 脊尾白虾 VgR 在各组织

中均有表达 , 但主要在卵巢内表达 (P<0.05), 肝

胰腺、胃、鳃和肌肉等组织中有少量表达, 血细

胞内表达极其微量。VgR 在卵巢内的表达量为肝

胰腺中的 625 倍, 为鳃的 953 倍, 为肌肉的 1504

倍, 为血细胞的 34758倍(图 6)。 

2.6  脊尾白虾卵巢发育不同时期 VgR 基因表达量

变化 

如图 7 所示, 随着卵巢发育, 卵巢内 VgR 的

表达量呈现先升高后降低又升高的趋势, III 期时

的表达量显著高于 I期、II期(P<0.05), IV期时的

表达量最低(P<0.05), 而在 V 期时表达量达到最

大(P<0.05); 随着卵巢的发育, 肝胰腺内 VgR 的 
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图 3  5种低密度脂蛋白受体结构域预测 

: 低密度脂蛋白受体 A型结构域; : 低密度脂蛋白受体 YWTD结构域; : 表皮生长因子结构域; : 跨膜结构域. 

Fig. 3  Domain organization of five low-density lipoprotein receptors 
 : Low-density lipoprotein-receptor class A domain; : Low-density lipoprotein-receptor YWTD domain;  

: Epidermal growth factor domain; : Transmembrane region. 

 
表达量在 IV 期时显著高于其他时期的表达量

(P<0.05), I期和 V期的表达量相近(P>0.05), II期

和 III期的表达量最低(P<0.05)。在卵巢整个发育

过程中, 卵巢内 VgR 的表达量始终显著高于肝胰

腺内的表达量(P<0.05)。 

2.7  脊尾白虾卵巢发育不同时期卵巢和肝胰腺 Vg

基因表达量及血淋巴 Vg浓度变化 

如图 8 所示, 随着卵巢的发育, 肝胰腺内 Vg

的表达量在 I期、II期无显著性差异(P>0.05), III

期时显著升高, 卵巢成熟期即 IV期时达到最大值

(P<0.05), 排卵后即 V 期时降低到 III 期水平; 随

着卵巢发育, 卵巢内 Vg 的表达量呈逐渐升高趋

势, 但直到卵巢成熟, 各发育期间无显著性差异

(P>0.05), 而在 V 期时显著升高(P<0.05)。随着卵巢

发育, 血淋巴中Vg浓度在 I期时最低, 为6.54 μg/mL; 

II 期时显著升高为 31.90 μg/mL; 在 III 期时达到

最高值, 为 59.45 μg/mL (P<0.05), IV期和 V期又

下降至 II期水平(P>0.05)(图 9)。 

3  讨论 

3.1  脊尾白虾 VgR与 LDLR家族同源性分析 

LDLR 家族是一类广泛存在于组织细胞表面

的跨膜糖蛋白, 主要作用是通过内吞方式将胞外

配体转运到胞质内。脊椎动物 LDLR 家族包括

LDLR、vLDLR、载脂蛋白 E受体 2(ApoE receptor 

2)、LDLR-相关蛋白(LDLR-related protein, LRP)、

兆蛋白(megalin)、LpR和 VgR等, 其中 VgR主要

存在于非哺乳脊椎动物中, 但与哺乳动物 vLDLR

亲缘关系最近, 呈直系同源[17]。在昆虫中却发现, 

VgR与 LpR向着不同方向进化, 昆虫 LpR与脊椎

动物 LDLR、vLDLR、VgR亲缘关系更近[18]。虽

然日本囊对虾(Marsupenaeus japonicus)和短沟对

虾(P. semiculcatus) LpR的序列与 VgR呈现高度

相似性 ,  但由于序列不完整 ,  且基因名称仍为

推断的 LpR, 多数研究舍弃了其进化分析 [9]。为

确保聚类结果准确 ,  本研究也未对这两种虾

LpR 进行聚类分析。本研究结果显示 , 脊尾白虾 
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图 4  脊尾白虾 VgR氨基酸序列 NJ系统进化树 

Fig. 4  Phylogenetic analysis (Neighbor Joining) of E. carinicauda and other deduced VgR amino acid sequences 

 
VgR与甲壳动物 VgR聚为一支, 然后与昆虫 VgR

聚为一支, 与鱼类 VgR 亲缘关系最远; 而无脊椎

动物 LpR、vLDLR与脊椎动物 LDLR、vLDLR亲

缘关系较近(图 4)。由此可见, 无脊椎动物 VgR在

进化中已形成独立一支, 且进化速度快于无脊椎

动物 LpR[18]。 
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图 5  脊尾白虾卵巢发育不同时期性腺指数和 

肝胰腺指数变化 

不同小写字母表示发育指数差异显著(P<0.05). 

Fig. 5  Gonadosomatic index and heaptosomatic index of E. 
carinicauda 

Different lowercase letters indicate significant difference of 
development index during ovarian development (P<0.05). 

 

 
 

图 6  脊尾白虾 VgR在各组织中的表达情况 

不同小写字母表示不同组织 VgR的表达量差异显著(P<0.05). 

Fig. 6  Relative expression levels of VgR mRNA in tissues of 
E. carinicauda 

Different lowercase letters indicate significant difference of 
VgR mRNA expressions in different tissues (P<0.05). 

 

3.2  脊尾白虾 VgR结构域分析 

LDLR 家族典型结构由 5 个保守结构域组成: 

配体结合结构域(LBD)、表皮生长因子前体结构

域(EGFP)、O-联糖结构域(O-linked sugar domain, 

OLSD)、跨膜区(TMD)和胞内尾区(cytoplasmic 

domain)[9]。配体结合结构域介导受体与配体之间

的相互作用 , 包含多个由 6 个半胱氨酸组成的

LDLa重复模块, LDLR家族各成员的 LDLa数量 

 
 

     图 7  脊尾白虾卵巢发育不同时期卵巢和肝胰腺中

VgR相对表达量 

不同小写字母表示同一组织中 VgR表达量在卵巢发育不同

时期差异显著(P<0.05). 

Fig. 7  Relative expression levels of VgR mRNA in ovary and 
hepatopancreas of E. carinicauda 

Different lowercase letters indicate significant difference of 
VgR mRNA expressions during ovarian development (P<0.05). 

 

 
 

图 8  脊尾白虾卵巢发育不同时期卵巢和肝胰腺中 Vg相

对表达量 

不同小写字母表示同一组织中 Vg表达量在卵巢发育不同时

期差异显著(P<0.05). 

Fig. 8  Relative expression levels of Vg mRNA in ovary and 
hepatopancreas of E. carinicauda 

Different lowercase letters indicate significant difference of Vg 
mRNA expressions during ovarian development (P<0.05). 

 
也各不相同。在昆虫和其他甲壳动物中, VgR一般

也含有 2 个 LBD[9,  19], 而在克拉克大麻哈鱼

(Oncorhynchus clarki)、虹鳟 (Oncorhynchus 

mykiss)、白鲈(Morone americana)和奥利亚罗非鱼

(Oreochromis aureus)等脊椎动物中只有一个包含

有 7~8 个 LDLa 重复模块的 LBD[17, 20–22](图 3)。 
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图 9  脊尾白虾卵巢发育不同时期血淋巴中 Vg浓度变化 

不同小写字母表示血淋巴中 Vg质量浓度在卵巢发育不同时

期差异显著(P<0.05). 

Fig. 9  Vitellogenin concentration in hemolymph of female E. 
carinicauda 

Different lowercase letters indicate significant difference of Vg 
concentration in hemolymph during ovarian development 

 (P<0.05). 

 

脊尾白虾 VgR存在两个 LBD: LDB I和 LDB II, 

共由 13个 LDLa重复模块组成, 每个 LDLa重复

结构也包含有 6 个半胱氨酸残基。研究认为, 半

胱氨酸残基重复结构不仅参与配体结合, 同时可

结合 Ca2+, 而 Ca2+可进一步促进受体与配体的结

合[23]。不同物种 LDLa 重复模块结构差异与推测

的 VgR蛋白分子量相一致, 脊尾白虾等甲壳动物

VgR分子量(208~215 kD)与昆虫 VgR分子量(180~ 

215 kD)[19, 24–25]相近, 约为克拉克大麻哈鱼等脊

椎动物 VgR分子量(92~97 kD)的 2倍[17, 21–22, 26]。

这种结构亚基数量和排列差异可能与结合配体的

种类有关。例如, 原鸡(Gallus gallus) VgR结构域

中只有 1个 LBD, 由 8个 LDLa重复模块构成, 该

结构域可结合 8种配体[4, 27]; 而原鸡 LRP蛋白分

子量高达 507 kD, 蛋白结构域中含有 31个 LDLa

重复模块, 划分为了 4 个 LBD(图 3), 可结合 20

多种配体[4, 28]。另在甲壳动物中也发现, 从锯缘青

蟹(Scylla serrata)卵巢中分离出的 VgR 可结合哺

乳动物 LDL 和 vLDL[29]。由此推测, 脊尾白虾等

甲壳动 VgR 不仅可识别 Vg, 还可能识别其他多

种配体, 有多种生物学功能。 

LBD之后是 EGFP, 包含有 EGF和由 YWTD

基序组成的 β-动力区域。研究发现, EGFP主要功

能是参与配体与 LDLR 在酸性条件下的解离。当

EGFP 发生突变后, 并不影响 vLDLR 与配体的结

合力, 但会影响胞体内配体在酸性条件下从配体

域中解离[23, 30]。脊尾白虾 VgR的 LBD后连接有

2 个 EGFP, 第一个 EGFP 由 4 个 EGF 和 8 个

YWTD 构成, 第二个 EGFP 由 4 个 EGF 和 1 个

YWTD构成, 昆虫和其他甲壳动物 VgR也包含有

类似的 EGFP; 而昆虫和甲壳动物的 LpR 只有一

个 EGFP, 与脊椎动物的 LDLR、VgR/vLDLR 相

近[18]。OLSD是一个富含丝氨酸和苏氨酸的短链, 

大多数定位于细胞膜表面糖基化位点靠近跨膜区

部分。关于 OLSD的功能尚不是完全清楚, Davis

等[31]研究发现, 人 LDLR 的 OLSD 删除后, 并不

影响 LDLR 与配体结合、胞吞, 也不影响受体半

衰期或再循环。但自然缺失 OLSD 的 LDLR, 会

引起人类家族性高胆固醇血症 [32]。本研究发现 , 

脊尾白虾 VgR 并不含有 OLSD, 在罗氏沼虾、斑

节对虾、日本仿长额虾等甲壳动物中同样也不存

在 OLSD[9]。多数昆虫 VgR基本都含有 OLSD, 但

也有种类不含有该结构域[19]。推测, OLSD对脊尾

白虾等甲壳动物 VgR功能发挥可能是非必需的。

与 LDLR家族其他成员类似, 脊尾白虾 VgR也存

在一个 TMD和一个胞内区。TMD使 VgR锚定在

细胞膜, 胞内区 NPXF 形成的紧密发夹结构可能

在结合胞内配体及信号传导中有重要作用[18, 33]。 

3.3  脊尾白虾 VgR基因在各组织中表达分析 

克拉克大麻哈鱼[17]、白鲈[21]、奥利亚罗非鱼[22]

和原鸡[27]等脊椎动物VgR在各种组织中也均有表

达, 甚至在雄性白鲈性腺中也有表达, 但均主要

在雌性卵巢内表达。昆虫不同发育阶段的 VgR表

达组织稍有差别, 在蛹阶段, 卵巢和脂肪体内均

有 VgR 表达; 在成虫阶段, 多数种类只在在卵巢

内表达 [3, 24–25, 34]; 但也有例外, 例如, 成体褐飞

虱(Nilaparvata lugens) VgR除主要在卵巢内表达

外, 在其他组织中也均有表达, 甚至在雄性体内

也有表达[19]。在甲壳动物中, 不同物种 VgR表达

部位也不尽相同。罗氏沼虾、斑节对虾 VgR 

mRNA 只特异性地在卵巢内表达 , 其他组织中

均无表达 [6–8]; 日本仿长额虾 VgR mRNA除主要
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在卵巢中表达外, 在神经组织和表皮中也有微量

表达, 在肝胰腺中不表达[9]。本研究表明, 脊尾白

虾 VgR mRNA在卵巢、肝胰腺、肌肉和鳃中均有

表达, 但主要在卵巢内表达; 克氏原螯虾(Proca-

mbarus clarkii)卵巢和肝胰腺中也均可检测到 VgR 

mRNA 表达, 但肝胰腺中表达量相对较低[35], 与

本研究结果相近。综上所述, 不同物种 VgR 组织

分布虽有一定差异, 但主要表达部位为卵巢。研

究认为, VgR mRNA 这种组织表达特异性与 VgR

是否存在 OLSD结构有关, 缺失 OLSD的 VgR在

卵巢中表达量显著高于其他组织, 而含有 OLSD

的 VgR在非卵巢组织中表达量更高[36]。由此推测, 

脊尾白虾 VgR的组织表达特性可能也与其结构中

缺失 OLSD有关。 

3.4  脊尾白虾VgR与Vg在卵巢发育过程中表达变

化相关性分析 

在斑节对虾和日本沼虾中通过 RNAi 技术已

证实, 卵巢中 VgR 表达量与 Vg 转入存在密切的

相关性, 而肝胰腺中 VgR 在肝胰腺 Vg 转出过程

中无明显介导作用[7, 10]。本研究也显示, 卵巢成熟

前, 卵巢 VgR 与肝胰腺 Vg 表达量变化趋势相一

致。随着卵巢发育, 脊尾白虾肝胰腺指数逐渐升

高, III期时达到最大值, 此时肝胰腺中 Vg表达量

也显著升高, 同时血淋巴中Vg浓度和卵巢中VgR

表达量也达到最大值, 由此可见, 在卵巢成熟过

程中, 脊尾白虾肝胰腺中 Vg 首先分泌到血淋巴, 

之后通过卵巢 VgR介导作用转运到了卵巢。卵巢

成熟时(IV 期), 卵巢 VgR 表达量降到了最低值, 

肝胰腺指数虽降到了最低值, 但其 Vg 表达量却

升到了最高值, 且在恢复期(V 期)时肝胰腺指数

迅速恢复到了 II期水平, 说明肝胰腺中大部分Vg

转移到卵巢后, 似乎存在一种补偿性合成 Vg 模

式, 以尽快恢复其营养储备功能。组织学特征也

显示 , 恢复期的卵巢中充满了大量卵原细胞和

卵黄合成前期卵母细胞 , 预示卵巢又进入了增

殖期[16]。V期的肝胰腺 Vg表达量虽然下降至了 I

期、II期的水平, 但卵巢中 Vg表达量却显著升高, 

同时卵巢中 VgR表达量又升至了 III期的水平, 且

血淋巴中 Vg浓度仍保持在 II期时较高浓度水平。

斑节对虾卵巢 VgR 表达量与肝胰腺 Vg 表达量变

化趋势也相同, 但在卵巢成熟后期卵巢 Vg 表达

量呈显著升高趋势, 显著高于肝胰腺 Vg 表达量, 

与本研究结果相反, 同时该研究也没关注卵巢恢

复期 VgR 表达量变化[7]。罗氏沼虾卵巢整个发育

段阶, 卵巢VgR表达量也随着肝胰腺Vg表达量变

化呈正相关变化, 但恢复期时的卵巢 VgR 表达量

并未出现显著升高现象[6]。说明脊尾白虾卵巢恢

复期时, 在从外源和内源两种途径为卵巢二次发

育摄取营养物质。 

脊尾白虾卵巢发育不同时期, 肝胰腺中 VgR

表达量与肝胰腺指数呈相反变化趋势, 特别是在

肝胰腺指数最低时 VgR 表达量骤然升至了最高

值。其原因可能为: 一是脊尾白虾 VgR可能参与

了其他脂蛋白等配体转运, 为肝胰腺短时内快速

发育摄取外源营养物质, 以供合成卵黄蛋白原。

在克氏原螯虾研究中也发现肝胰腺 VgR表达量占

了卵巢和肝胰腺总表达量的 22%, 推测其可能参

与了极低密度脂蛋白转运[35]。二是推测脊尾白虾

体内可能存在一种 Vg 逆转运机制, 即在卵巢成

熟后, 血淋巴中存在较高浓度 Vg 时, 有部分 Vg

通过肝胰腺VgR介导作用重新被转运到了肝胰腺

内, 起到暂时储备作用, 或者被分解后重新利用。

VgR这种高效转运机制可能为脊尾白虾卵巢二次

发育奠定了重要的物质基础, 但尚需进一步研究

证实。 

总之, 脊尾白虾 VgR具有 LDLR家族典型结

构特征, 属于 LDLR 家族, 在进化上与无脊椎动

物 VgR形成一支。脊尾白虾 VgR虽主要在卵巢内

表达, 但其他组织中也有分布。卵巢发育成熟及

排卵后恢复过程中, VgR对卵巢摄取外源 Vg具有

重要作用。 
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Abstract: The vitellogenin receptor (VgR) plays an important role in oocyte maturation. VgRs have been studied 
extensively in various animals from vertebrates to invertebrates, including the chicken, Gallus gallus, fish, On-
corhynchus mykiss and Oreochromis aureus, insects, Bombyx mori and Blattella germanica, and crustaceans, 
Macrobrachium rosenbergii and Pandalopsis japonica. The aims of this study were to identify and characterize the 
VgR from Exopalaemon carinicauda, to investigate its expression level during ovarian development, and to de-
scribe its interactions with Vg. The full-length E. carinicauda VgR cDNA was cloned using degenerated oligonu-
cleotide primers and rapid amplification of cDNA ends technology. Quantitative real-time polymerase chain reac-
tion analysis was used to quantify relative VgR expression levels in different tissues during E. carinicauda ovarian 
development. The results showed that the full-length E. carinicauda VgR was 5892 bp, containing an open reading 
frame of 5661 bp, encoding a 1886 amino acid polypeptide. The shrimp VgR contained several conserved domains, 
such as a ligand-binding domain, an epidermal growth factor-precursor domain, a transmembrane domain, and a 
cytoplasmic domain; thus, it belongs to the low-density lipoprotein receptor (LDLR) gene family. A phylogenetic 
analysis revealed that the shrimp VgR was more closely related to VgRs from other crustaceans and insects, rather 
than to vertebrate VgRs, and was distant from other LDLR members. The E. carinicauda VgR was expressed in 
various tissues, and the highest expression was detected in the ovary. Ovarian VgR mRNA expression level 
reached the maximum at stage III of ovarian development and was significantly positively correlated with Vg 
content in hemolymph and Vg expression level in the hepatopancreas before ovarian maturation was completed. 
The relative VgR expression level in the ovary reached the minimum at maturation when Vg expression level in the 
hepatopancreas reached the maximum. Post-spawning Vg concentration remained high when ovarian Vg expres-
sion level reached the maximum. These results indicate that all VgRs from crustaceans were orthologs of insect 
VgRs. Vg is synthesized rapidly in the hepatopancreas during maturation to supply a nutrient source for the de-
veloping ovary. The E. carinicauda VgR sequesters Vg in the hemolymph into developing oocytes during ovarian 
development. Vg was synthesized within and outside the ovary and was transported into the ovary by VgR during 
the ovarian recovery stage for subsequent ovarian development. 
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