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昆虫类免疫球蛋白结构和功能研究进展
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摘要：类免疫球蛋白是在无脊椎动物体内发现的唯一的免疫球蛋白家族成员，它对鳞翅目昆虫自身的免疫起着重

要的作用。已有研究表明：类免疫球蛋白只存在于鳞翅目昆虫体内，有可溶性和不溶性两种存在方式，在昆虫体内

分别具有不同的功能。可溶性类免疫球蛋白通过一些酶和蛋白的作用对入侵昆虫的细菌和病毒进行免疫防御，而

不溶性类免疫球蛋白（即以膜结合蛋白的形式出现）对细胞和细胞黏着以及病毒和细菌入侵细胞有着延缓作用。
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昆虫纲属节肢动物门，是当今地球上种类最丰

富的生物类群，已经发现的有 (%%多万种，理论估计
在 +%%多万到 ( %%%多万种，占动物界的 $^)，整个生
物界的一半以上（6FK9@，(112；.;P;E@# -# $) J，$%%$；
5<">8"@，$%%+）。昆虫在自然界长期演化过程中，
进化形成许多优于其他生物种群的生存策略。在遭

遇到细菌等外源微生物入侵时，昆虫体内能够产生

各种各样的免疫蛋白，这就是昆虫重要的防御及自

然免疫功能。

/%多年以来，人们一直在研究有关昆虫的自然
免疫，研究它们是如何利用相关的免疫机制抵挡入

侵的寄生生物（-E?P?@H，(1+$，(1+)）。在昆虫的血
淋巴中，人们发现类免疫球蛋白（<?8;:9@）、肽聚糖识
别蛋白、!0(，)葡聚糖识别蛋白以及 5型凝集素等免
疫蛋白都是通过将其自身结合到外源微生物表面的

分子（像肽聚糖，脂多糖，脂磷壁酸，!0(，)葡聚糖，豆
蔻酰佛波醇乙脂）而发挥作用的（_"@;HE -# $) J，

$%%/）。类免疫球蛋白是在细菌侵染过程中，昆虫为
应答细菌表面分子脂多糖而被诱导合成的，也是迄

今为止唯一的一个非脊椎动物的免疫球蛋白家族成

员。当类免疫球蛋白从几个鳞翅目昆虫物种中分离

出来后，在研究的过程中人们陆续发现，它是一个多

功能蛋白，涉及到昆虫的免疫（程家安和唐振华，

$%%(）、昆虫的信号调控（["@M0!?@I;M" -# $) J，(11+）、
昆虫发育时期的快慢（-=@ -# $) J，(11%）以及下一代
胚胎的生长情况等等（\?EE?@D;=FE -# $) J，$%%$）。
本文在综合类免疫球蛋白相关文献的基础上，

得出了类免疫球蛋白出现的昆虫物种类别，在昆虫

中出现的时期和存在的部位，以及该蛋白的合成调

控方式。除此以外，本文还概述了该蛋白在昆虫体

内存在的形式以及不同形式出现的蛋白的生物功

能，总结了昆虫在微生物侵染状态下是如何产生类

免疫球蛋白的，并且分析了产生的类免疫球蛋白是
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如何发挥它的免疫功能而杀死病原微生物的机理，



对于理解昆虫抵抗外界微生物的入侵具有重要的科

学参考意义。

! 昆虫类免疫球蛋白的基因结构和蛋
白结构

!"! 类免疫球蛋白的基因结构
!"#$等（%&’(）在惜古比天蚕 !"#$%&’%(# )*)(%&+#

中发现类免疫球蛋白（!"#$ *, #$ )，%&’(），然而其基
因的发现却比较晚。直到 %&&*年，+,-等才在该昆
虫中克隆了类免疫球蛋白的基因（+,- *, #$ )，
%&&*）。此后，."/$-/0122和 3"-045（%&&*）把类免疫球
蛋白基因从烟草天蛾 -#./0)# 1*2,# 中克隆出来；
+67-等（%&&8）和 .$$ 等（9**9）分别发现美国白蛾
!"&’#.,(+# )0.*# 和舞毒蛾 3"4#.,(+# /+5&#( 中含有类
免疫球蛋白基因。迄今为止，蓖麻蚕（或称眉纹天蚕

蛾）1#4+# )".,’+#、家蚕 6%47"2 4%(+、毛虫 3%.%4+#
%7$+80*、印度谷螟 9$%/+# +.,*(&0.),*$$#、柞蚕 :.,’*(#*#
&*(."+、桑树桑野蚕 6%47"2 4#./#(+.# 等鳞翅目昆虫
的基因序列（包括 :;<=或 ;<=）都已被测定并登录
到国际核酸序列库。鳞翅目昆虫类免疫球蛋白的转

录一般发生在胚胎的滞育期、幼虫时期、成虫时期和

蛹的滞育期（3"-045 *, #$ )，%&&>；;,-- *, #$ )，%&&>；
."-?@A$-/0?" *, #$ )，%&&B；C$55$-:0,15 *, #$ )，9***；
.$$ *, #$ )，9**9）。在大多数情况下，鳞翅目昆虫的
类免疫球蛋白一般产生于滞育期中期，产生于哪一

个发育阶段的滞育期则因昆虫的不同而各异（.$$ *,
#$ )，9**9）。类免疫球蛋白基因转录的部位一般比
较确定，在微生物侵染昆虫机体过程时，产生的主要

部位是昆虫的脂肪体（+,- *, #$ )，%&&*；."/$-/0122
"-/ 3"-045，%&&*；D"-E *, #$ )，%&&(；."-?@A$-/0?"
"-/ !"#$，%&&&）；然而，在没有感染时，胚胎和中肠
中也能进行少量转录（ .7-/4510F@;7--$5? *, #$ )，
%&&(；G1$-:?$H，%&&8；C$55$-:0,15 *, #$ )，9***）。
昆虫的类免疫球蛋白基因组序列在 %&&( 年就

从惜古比天蚕和烟草天蛾中克隆得到（D"-E *, #$ )，
%&&(；.7-/4510F@;7--$5? *, #$ )，%&&(）。我们利用信
息学的方法并结合已经完成的家蚕基因组草图（D,
*, #$ )，9**(）以及其他昆虫的类免疫球蛋白的基因
组序列，预测到家蚕内也可能存在类似的蛋白（I7"
*, #$ )，9**>），随后我们从家蚕体内克隆到类免疫球
蛋白的 FJ<= 并进行了序列分析（D, *, #$ )，
9**(）。各种不同昆虫的类免疫球蛋白基因尽管大
小不同，但是它们均是由单基因控制，且基因序列的

结构非常接近。一般状况下，昆虫的类免疫球蛋白

的基因结构主要由具有调控作用的上游序列、启动

子区域、B 个外显子和 ( 个内含子组成。类免疫球
蛋白基因上游区域包含具有增强转录功能的!C片
段和 42%片段。以惜古比天蚕的类免疫球蛋白为例
子，其上游调控序列 % >KK、% %9K和 L ’8&处都含有

!C片段，而在 9>K处含有 42%片段（.7-/4510F@;7--$5?
*, #$ )，%&&(）。昆虫的类免疫球蛋白基因尽管长度
不同，像惜古比天蚕的该基因包含 K9 B*K MN
（.7-/4510F@;7--$5? *, #$ )，%&&(）；家蚕的此基因的长
度短一些，只有 ’ 9K9 MN（D, *, #$ )，9**(）；而烟草
天蛾的基因长度更短，只有 K %9’ MN（D"-E *, #$ )，
%&&(）。但他们都含有 % 个位于起始密码子上游的
前导序列、9个含有信号肽基因序列的外显子以及 >
个蛋白功能域基因序列的外显子。其中 %个外显子
中既含有部分信号肽的序列，又含有功能区的部分

序列。另外，它们的基因所含的第三个内含子通过

生物信息学预测发现一般都包含有几个与!"片段
类似的区域位点（J0O4510@P7-/Q,745 *, #$ )，9**9）。
类免疫球蛋白基因在大多数的鳞翅目昆虫中发

现，说明该基因可能是鳞翅目昆虫进化过程中对于

细菌等微生物入侵采取免疫时，免疫系统选择适应

的产物。在该基因中发现含有信号肽基因序列的现

象，这和类免疫球蛋白是分泌性蛋白这一结论是一

致的。在基因上游和内含子中共同发现具有增强转

录功能的调控序列丰富了基因表达调控的理论。

!"# 类免疫球蛋白的蛋白结构
!"#$等（%&’(）年从细菌感染的惜古比天蚕滞育

蛹中发现昆虫蛋白类免疫球蛋白后，仅仅过了 >年，
J"4F,40-和 C0F"-（%&’&）便对该蛋白进行纯化、命
名（免疫蛋白 R>）和蛋白质分析、从而获得了关于该
蛋白的一些性质。由于蛋白质测序技术的复杂程度

使得直接对蛋白质测序很难，而蛋白质的一级结构

也就是蛋白质氨基酸序列和 :;<= 的序列密切相
关，因此测定昆虫类免疫球蛋白的 :;<=序列可以
推测得到该蛋白的氨基酸序列。以惜古比天蚕、烟

草天蛾和家蚕的类免疫球蛋白为例，前两种昆虫的

该蛋白分子量约为 >8 H;"（."-?@A$-/0?" *, #$ )，
%&&B），家蚕的分子量约为 >>S8 H;"（D, *, #$ )，
9**(）。这 K种昆虫的类免疫球蛋白的前体都含有
%8个氨基酸残基组成的信号肽序列。昆虫类免疫
球蛋白的氨基酸序列中的第 %8和第 %&个氨基酸是
信号肽酶的作用位点。一旦该信号肽合成完成，相

应的核糖体即被信号肽识别蛋白（47E-"P 1$:0E-7570-
N"157:P$，+JR）识别，停止继续合成该蛋白，随即被信
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号肽识别蛋白引向含有能够和信号肽识别蛋白结合

的停靠蛋白（!"#$%&’ ()"*+%&，,-）的内质网膜上。结
合过停靠蛋白的信号肽识别蛋白随后被释放出来。

在内质网膜上，已经合成了信号肽的核糖体在 ./-
参与的作用下打开了一个通往膜内的通道。昆虫类

免疫球蛋白质上含有 01个氨基酸的信号肽能够穿
过通道和其受体结合后，核糖体继续合成类免疫球

蛋白，在合成完成之前，内质网中的信号肽酶会切去

信号肽。成熟的类免疫球蛋白在合成完成之后，通

过内质网分泌到细胞外，因而在血淋巴中发现的类

免疫球蛋白都是不含信号肽的成熟蛋白。此时成熟

的类免疫球蛋白在惜古比天蚕、蓖麻蚕和烟草天蛾

的氨基酸残基数都是 234个氨基酸（程家安和唐振
华，5660；78" !" #$ 9，566:），而家蚕的成熟蛋白质
中含有 235个氨基酸（;< !" #$ 9，5664）。前两种昆
虫该蛋白的同源性达到 =5>（?8!+&!")@@ 8&! A8&"B*，
0330），而家蚕与前两种昆虫的蛋白质同源性则分别
是 C:>和 C3>（;< !" #$ 9，5664）。昆虫的类免疫球
蛋白和哺乳动物的免疫球蛋白结构类似，都是由 C
个免疫球蛋白结构域组成。例如，惜古比天蚕的该

蛋白是由 C种 D型的免疫球形蛋白结构域组成（E8F+
8&! A8&"B*，0331），而烟草天蛾的该蛋白结构域主要
有 C个 G5型免疫球形蛋白结构域组成（H< !" #$ 9，
0333）。我们得到的家蚕中的该蛋白同样含有 C 个
蛋白质结构域（;< !" #$ 9，5664），经过软件同源对
比估测的 C个蛋白结构域都属于免疫球蛋白家族成
员。如图 0、图 5 所示，在预测的结果中，有的是普
通的免疫球蛋白结构域，有的是细胞黏着蛋白（或称

细胞黏着分子）结构域，有的是 G5型免疫球蛋白结
构域，有的是类免疫球蛋白结构域（;< !" #$ 9，
5664）。但是，它们都属于广义的免疫球蛋白家族成
员。在昆虫类免疫球蛋白质的 C 个结构域中，第 2
个蛋白结构域的天冬酰胺位点一般都连接着糖基化

位点，有的昆虫在其他蛋白结构功能域也含有一些

糖基化位点，例如在惜古比天蚕类免疫球蛋白的第

一功能区近氨基酸末端含有共有的糖基化位点（程

家安和唐振华，5660；?8!+&!")@@ 8&! A8&"B*，0336）。
然而昆虫所含碳水化合物的数量在其一生中并不是

不变的，从昆虫中得到的类免疫球蛋白随生长阶段

不同，含有的碳水化合物的数量以及碳水化合物在

蛋白质上所处的位置也有所不同。一些研究发现，

未感染的烟草天蛾幼虫的血淋巴中得到的该蛋白是

不含糖的，而在感染后的幼虫和未感染的成虫的血

淋巴中得到的该蛋白却是含糖的（虽然在两者中含

有糖的数目以及所处的位置并不相同）（H< 8&!
A8&"B*，0333）。另外，烟草天蛾的该蛋白虽然含有
能和伴刀豆凝集素结合的一种碳水化合物

（?8!+&!")@@ !" #$ 9，0336），但在它的蛹和成虫中却分
离不到含此碳水化合物的该蛋白（程家安和唐振华，

5660）。这些研究结果表明类免疫球蛋白翻译后的
修饰既受到昆虫发育调控，又受到昆虫对异物入侵

时自身免疫的调控。

图 0 利用 G,,I5J64K-LLMB程序软件分析家蚕
N+O"P%&类免疫球蛋白结果结构和功能

E%’9 0 L*)<#*<)+K@<&#*%"& 8&8PFB%B "@ B%P$Q")O
N+O"P%& <B%&’ *N+ ()"’)8O "@ G,,I5J64K-LLMB

图 5 利用软件程序软件分析家蚕 N+O"P%&
结果类免疫球蛋白的结构和功能

E%’9 5 L*)<#*<)+K@<&#*%"& 8&8PFB%B
"@ B%P$Q")O N+O"P%&

利 用 圆 形 二 色 性 谱 学（ #%)#<P8) !%#N)"%BO
B(+#*)"B#"(F）分析昆虫类免疫球蛋白的二级结构发
现它几乎全部是由!折叠组成（A8&"B* 8&! RN8"，
033=）。例如，我们得到家蚕的该蛋白二级结构预测
结果显示"螺旋仅占 2J0:>（H< 8&! A8&"B*，0333）。
在二级结构中，"螺旋很少，以!折叠为主的蛋白称
为全!蛋白（8PPK!()"*+%&B）。它是形成免疫球蛋白折
叠（%OO<&"’P"S<P%& @"P!）的一种重要特征或者说免疫
球蛋白折叠只是普通的全!蛋白折叠（8PPK!()"*+%&B
@"P!）（L<& !" #$ 9，0336；L< !" #$ 9，0331）。

L<等（0331）发现惜古比天蚕类免疫球蛋白 C个
蛋白质结构域的空间结构呈马蹄形。

类免疫球蛋白在昆虫体内以两种状态的形式存

在，一种是可溶性或者分泌的形式，一种是以不溶性

（即以膜结合蛋白）的形式存在（图 2）。

! 类免疫球蛋白的功能

!"# 类免疫球蛋白具有细胞黏着的功能
果蝇中不含类免疫球蛋白，与此蛋白同源性最
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高的是神经细胞黏着蛋白，它们的同源性为 !"#
（$%& !" #$ ’，())*；+,&-./01234,&&5/6 !" #$ ’，())7）。
类免疫球蛋白包含的蛋白结构域和免疫球蛋白家族

的细胞黏着蛋白包含的蛋白结构域大多相似（89&1./
!" #$ ’，()):），而类免疫球蛋白和细胞黏着蛋白的基
因结构同样大多类似（ +,&-./01234,&&5/6 !" #$ ’，
())7）。从一级结构的相似性上说明类免疫球蛋白
和免疫球蛋白家族的细胞黏着蛋白亲缘关系较近，

奠定了类免疫球蛋白具有和细胞黏着蛋白相似功能

的结构基础。

细胞黏着蛋白是指那些位于细胞的表面，通过

和别的细胞上细胞黏着蛋白或者细胞外基质

（5;/09<5==%=90 29/0,;）进行黏着而把细胞和细胞黏着
在一起的蛋白。如果是同种细胞通过细胞表面的细

胞黏着蛋白结合在一起，称之为“同种结合”或者“同

嗜性黏着（>121?>,=,< @,&-,&A）”。如果是不同种类的
蛋白通过细胞黏着蛋白结合在一起，则称之为“异种

结合”或者“异嗜性黏着（>5/501?>,=,< @,&-,&A）”。
B5//5&<1%0/等（())C）利用流动式激活细胞分类（D=1E3
9</,F9/5- <5== .10/,&A）技术、膜蛋白提取技术和生物素
标签的方法从昆虫血淋巴细胞的细胞膜分离得到分

子质量为 7G H49的类免疫球蛋白。这个结果首先
说明了类免疫球蛋白可以结合在血淋巴细胞的细胞

膜上，其次说明出现在血淋巴细胞膜上的类免疫球

蛋白，不仅在结构上发生了变化，而且通过分子量的

增加 说 明 它 还 结 合 了 另 外 一 些 未 知 成 分。

B5//5&<1%0/等（())C）还利用类免疫球蛋白外涂微球
（>521=,&3<19/5- 2,<01.?>505.）的方法揭示了膜形式出
现的类免疫球蛋白是在 I9G J 的参与下进行同嗜性
黏着。+9&63K5&-169等（())L）在试验中也同样证明
了这一结论。综合上述的试验结论，我们可以推测：

在 I9G J的存在下，类免疫球蛋白在结构变形后以结
合在血淋巴细胞的表面膜上，在这个过程中，结合了

一些未知的成分，推测应该是跨膜结构域（252@09&5
-129,&）或者信号传递结构域［也称为细胞质结构域
（<M/1?=9.2,< -129,&）］，也可能是细胞外结构域的成
分。这种以膜结合蛋白的形式存在的类免疫球蛋

白，通过同嗜性黏着的方式把含有同样的膜结合形

式的类免疫球蛋白的血淋巴细胞结合在一起，从而

使得血淋巴细胞发生聚集。这个结论同在类免疫球

蛋白所在的基因组序列和 <4NO中不能找到的跨膜
结构域、信号传递结构域或者细胞外结构域的序列

这个事实（$%& !" #$ ’，())*；+,&-./01234,&&5/6 !" #$ ’，
())7）并不矛盾。

一些实验表明可溶性细胞黏着蛋白通过和血淋

巴细胞表面的受体运脂蛋白（=,?1?>10,&）结合，从而
起到调节血淋巴细胞黏着的作用（I11-,& 9&-
I9F5&5M，())G；P=5D/>50,9&1. !" #$ ’，G**C）。在感染
的伤口发炎过程中，细胞黏着蛋白对机体免疫也起

到辅助性的作用（89&1./ !" #$ ’，()):）。在脊椎动物
发炎或者患病的过程中，很多细胞黏着蛋白的可溶

性异构体被发现（Q590,&A 9&- N5E29&，())!），而在
昆虫发现的类免疫球蛋白也同样发现了可溶性异构

体的形式。

!"! 类免疫球蛋白具有识别病菌、促进免疫的功能
类免疫球蛋白是在细菌、细菌表面分子 +R$以

及 RKO诱导下大量合成的，说明它在对防御各种病
菌入侵方面有着特定的功能（S% 9&- 89&1./，G**G）。
用 TNO,方法敲除类免疫球蛋白基因的烟草天蛾更
容易受到发光杆菌 %&’"’(&#)*+, $+-./!,0!/, UU*( 的
攻击有力说明类免疫球蛋白具有重要的免疫作用

（P=5D/>50,9&1. !" #$ ’，G**L9，G**L@）。另外，烟草天蛾
类免疫球蛋白能提高血淋巴细胞对大肠杆菌的吞噬

作用（V>91 9&- 89&1./，())7；P=5D/>50,9&1. !" #$ ’，
G**L@；P=5D/>50,9&1. !" #$ ’，G**C），惜古比天蚕类免
疫球蛋白能提高血淋巴细胞和果蝇肿瘤样血淋巴细

胞 2@&3G对酵母菌的吞噬作用（+9&63K5&-169 !" #$ ’，
())L）。不含类免疫球蛋白的血淋巴会严重减少在
侵入细菌周围形成微团聚体（2,<019AA05A9/5.）的能力
（P=5D/>50,9&1. !" #$ ’，G**C）。这些实验都反复证明
了类免疫球蛋白在昆虫自身免疫中的作用。+9&63
K5&-169等（())L）的研究表明昆虫类免疫球蛋白与
+R$或者 RKO结合不仅能增强惜古比天蚕血淋巴
细胞的吞噬作用，增加胞质内的磷酸激酶的活性，而

且能增强胞内细胞的传递如蛋白激酶（RI8）的活
性，磷酸化或者去磷酸化不同蛋白的酪氨酸。

综上可知，昆虫被细菌感染后，血淋巴中的可溶

性类免疫球蛋白可以识别细菌的表面成分，从而先

和细菌结合，然后与血淋巴细胞结合而组成类免疫

球蛋白、细菌和血淋巴细胞的复合体结构。此时的

类免疫球蛋白开始促进细菌和血淋巴细胞融合，刺

激血淋巴细胞发挥吞噬作用，从而杀灭血淋巴细胞

中的细菌。

!"# 其他作用
第一，+55等（G**G）的研究表明中肠产生的类免

疫球蛋白是受发育控制的，推测类免疫球蛋白可能

有保护其不受病原微生物在“冬眠期”对它侵染的功

能。
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图 ! 膜形式存在的类免疫球蛋白结构的在昆虫身体内存在的形式方式的变化［根据 "#$等（%&&’）绘制的模式图］
()*+ ! ,-. /-0$*. 12 3-. 2145 12 -.516)$ )$ )$7./3（890:3.9 2415 "#$ !" #$ +，%&&’）

第二，利用 ;<8)的方法，即把类免疫球蛋白的
97;<8注射到雌性惜古比天蚕的蛹中发现类免疫球
蛋白能阻碍下一代的胚胎的生长（=.33.$/1#43 !" #$ +，
>’’>）。
第三，?)406等（>’’@）的研究表明类免疫球蛋白

在某些昆虫中具有抗病毒的功能。

! 类免疫球蛋白的反应机制

!"# 类免疫球蛋白在昆虫存在的形式
昆虫的血淋巴存在着下面几种形式的类免疫球

蛋白（"# !" #$ +，%&&A），第一种是可溶性的类免疫球
蛋白，呈马蹄形，它主要由昆虫的脂肪体大量合成

（胚胎、中肠、蛹和成虫中也可以少量合成），然后分

泌到家蚕的血淋巴中来发挥作用，因而昆虫的血淋

巴中存在着许多可溶性类免疫球蛋白，此种蛋白的

分子量一般会比膜形式存在的此类类免疫球蛋白的

质量会少一些，例如巨型蛾子 %&#$’()’*# +!+*’(,# 的
血淋巴中存在的可溶性类免疫球蛋白的分子质量只

有 @A BC0（D0$EFG.$91E0 !" #$ +，%&&H），而在该昆虫
血淋巴细胞膜上发现的类免疫球蛋白也就是不可溶

的膜形式存在的类免疫球蛋白单体却有 I> JC0
（=.33.$/1#43 !" #$ +，%&&K）。第二种是在血淋巴细胞
膜上以单体类免疫球蛋白（图 !），它一般存在于没
有病原菌感染或者没有外界刺激下正常发育的昆虫

血淋巴细胞膜上。血淋巴中可溶性的该蛋白结合了

一些特殊的基团使得它的分子量增加的同时，也具

备了结合到血淋巴细胞膜上的能力。膜上存在的类

免疫球蛋白有两种方式存在（如图 @所示），一种是
直链状，大多数是马蹄形，其中两种形式可以互相转

换（如图 !所示）。第三种是二聚体形式存在的类免
疫球蛋白（图 !），在病原菌入侵昆虫身体的初期，或
者是体表受伤引起病原菌入侵或者病毒离子进入血

腔的初期，这些现象会引发 L0> M的升高。在一定浓
度的 L0> M存在下，血淋巴中的血淋巴细胞会通过直

链状类免疫球蛋白和其他的血淋巴细胞膜上的直链

状类免疫球蛋白发生同嗜性结合，从而把血淋巴细

胞两两结合在一起（图 I左图）。第四种是多聚体形
式存在的免疫球蛋白（图 !）。在形成第三种类免疫
球蛋白后不久，血淋巴细胞就会和血淋巴细胞通过

细胞膜表面的二聚体以及还没有结合的直链状的单

体继续发生聚合生成多聚体（图 I右图），从而将血
淋巴细胞凝结成块状而延缓病原菌对血淋巴细胞的

入侵。

图 @ 昆虫细胞以及细胞膜上存在的类免疫球蛋白单体
()*+ @ ?.516)$ 51$15.4 0330/-.9 31 3-.

5.5N40$. 12 )$7./3 /.66

图 I 在 L0> M存在的情况下，昆虫血细胞血淋巴细胞
之间通过细胞膜上的类免疫球蛋白同嗜性粘着作用形成

二聚体（左）或者多聚体（右）而相互聚集凝结

()*+ I O$7./3 -.51/P3.7 /6133)$* NP -151:-)6)/ N)$9)$*
12 -.516)$ 9)5.4（6.23）14 -.516)$ :16P5.4（4)*-3）1$ 3-. /.66

5.5N40$. Q)3- 3-. :4.7.$3 12 L0> M
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!"# 和类免疫球蛋白相关的免疫反应机制
昆虫免疫主要包括体液免疫和细胞免疫两种。

昆虫没有单独的淋巴，所以它的体液（通常指的是细

胞外液）主要指的是血淋巴和组织液。

在健康昆虫的血淋巴中，!"# $浓度较低，昆虫合
成分泌到血淋巴中的类免疫球蛋白呈马蹄形，这些

可溶性蛋白中的一部分蛋白在结合一些特殊的基团

后，结合在血淋巴细胞的细胞膜上。血淋巴细胞膜

上的类免疫球蛋白的两种单体形式，直链形和马蹄

形可以相互转换。随着已有类免疫球蛋白的缓慢消

耗，而新的可溶性类免疫球蛋白缓慢的生成，使得昆

虫血淋巴中所有的免疫球蛋白包括血淋巴细胞细胞

膜上的类免疫球蛋白和血淋巴中的可溶性类免疫球

蛋白处于动态平衡状态，而无论哪一种形式的类免

疫球蛋白在昆虫血淋巴中的含量都比较低。

病原菌进入昆虫的血腔时，昆虫通过将血淋巴

中 !"# $浓度升高进行体液免疫。细胞膜上的直链
的类免疫球蛋白是一种 !"# $依赖蛋白（%"&’()*&+,’"
!" #$ -，.//0），它在高浓度 !"# $ 的条件下彼此之间
会同嗜性结合，首先形成二聚体，然后形成多聚体而

将血淋巴细胞凝结成块状。由于类免疫球蛋白直链

型单体转化成二聚体、二聚体转化成多聚体的反应

是不可逆的（12 !" #$ -，.//3），所以一旦血淋巴细胞
凝结成块状，就不可恢复成原来的有生物功能的血

淋巴细胞，而最终被清除出昆虫体外。当昆虫通过

血淋巴细胞凝结的方式来抵挡细菌等微生物入侵

时，细菌等微生物通过将其表面的脂多糖（%41）或者
细胞壁上的肽聚糖以及嗜麦芽寡养单胞菌表面的豆

蔻酰佛波醇乙脂（4)5）和血淋巴细胞表面的类免疫
球蛋白结合而竞争性抑制血淋巴细胞和血淋巴细胞

之间黏着，从而阻碍血淋巴细胞的凝结，最终促进细

菌或者嗜麦芽寡养单胞菌等微生物的入侵。病毒粒

子同样是通过其表面的物质结合和类免疫球蛋白结

合而阻止血淋巴细胞凝结，例如，当我们用出芽型病

毒（67）粒子、无囊膜核型多角体病毒粒子（847）以
及有囊膜的 847通过血腔接种的方法感染家蚕，前
者的感染性高于后者。其原因很可能是 67离子囊
膜上的、847核衣壳上的、847囊膜上的能够和类免
疫球蛋白结合的蛋白的结合能力在依次减弱，而使

得抑制血淋巴细胞的凝结的程度依次减弱，从而使

得病毒粒子通过胞饮的方式穿过细胞膜进入细胞，

繁殖子代病毒粒子的能力也就是病毒的感染力依次

下降。昆虫通过血淋巴细胞凝结过程阻挡病原菌入

侵血淋巴细胞的同时，还可能像和它同源性很高的

其他免疫球蛋白家族的分子 9!5)(.、!:.;;等分子
一样通过自身酶解脱落的方式（6"2<= !" #$ -，#>>?），

把血淋巴细胞膜上以单体存在的类免疫球蛋白转变

可溶性类免疫球蛋白，这些可溶性类免疫球蛋白一

方面可以重新结合到其他还没有凝结的血淋巴细胞

上继续促使血淋巴细胞凝结。如果侵染的是细菌，

昆虫可以通过自身产生大量的抗菌肽来杀灭结合了

可溶性类免疫球蛋白的细菌。如果侵染的是病毒，

昆虫通过把结合在可溶性免疫球蛋白的没有感染力

病毒利用颗粒细胞包埋然后利用溶酶体把病毒溶解

或者激活酚氧化酶黑化（@*<*&A2B !" #$ -，#>>C）。

$ 小结与展望

本文在最近几年的文献以及相关知识的基础上

提出类免疫球蛋白免疫反应机制，但是要完全揭示

昆虫的抗病毒和抗菌的机制还是不够的，其中主要

的问题是已经发现的和鳞翅目昆虫相关的蛋白质数

目太少，而要完全理解类免疫球蛋白的整个免疫过

程，需要知道和免疫相关的大量的蛋白以及他们之

间的关系。未来研究的方向只能从已经得到基因组

序列的鳞翅目昆虫模式生物家蚕着手，通过蛋白质

组学的方法，系统分析和免疫相关所有基因以及蛋

白质才能完全揭示家蚕以及其他昆虫的免疫反应机

制。
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