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摘 要 几丁质合成与降解是昆虫最重要的生理 过 程 之 一。本 文 根 据 国 外 和 作 者 自 己 的 研 究，综 述 了 昆 虫 几 丁

质合成及其调控研究进展。昆虫几丁质的生物合成通路始于海藻糖，终止于几丁质，其中共有 8 个酶参与。目前

研究最多的为海藻糖酶和几丁质合成酶。昆虫存在 2 个海藻糖酶基因和 2 个几丁质合成酶基因。可溶性海藻糖

酶基因对昆虫表皮的几丁质合成影响更大，而膜 结 合 海 藻 糖 酶 基 因 则 主 要 影 响 中 肠 的 几 丁 质 合 成。几 丁 质 合 成

酶 A 主要负责表皮和气管几丁质的合成，而几丁质合成酶 B 则负责中肠围食膜的几丁质合成。目前，昆虫几丁质

合成的调控途径主要有两种:利用 RNAi 技术和几丁质合成抑制剂。
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Abstract Chitin biosynthesis and degradation is one of the most important physiological processes in insects． Insect

chitin biosynthesis pathway starts from trehalose and ends with chitin，in which 8 enzymes are involved． Trehalases and

chitin synthases (CHS) have currently been studied at most． There are two trehalases in insects，soluble and membrane-

bound trehalases，with major roles in chitin synthesis in the cuticle and the midgut，respectively． The class A CHS is

involved primarily in chitin synthesis in the cuticle and trachea，while class B CHS is thought to be for synthesis of chitin

in the peritrophic matrix． At present，chitin biosynthesis can be regulated in two aspects such as use of RNAi techniques

and chitin synthesis inhibitors．
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几丁质是自然界中储存量仅次于纤维素的第

二大天然多糖，广泛存在于真菌、昆虫和甲壳类动

物之中，但不存在于植物和脊椎动 物 中 (Andersen
et al． ，1995)。几 丁 质 是 昆 虫 表 皮 ( 外 骨 骼) 的 主

要成分，也 是 中 肠 围 食 膜 的 重 要 成 分。几 丁 质 约

占昆虫虫蜕干物质的 40% (Kramer et al． ，1995)。
几丁质的合成和降解对昆虫的生长发育至关重要

(Merzendorfer and Zimoch，2005) ，一 直 是 害 虫 控

制的理想 靶 标。本 文 根 据 国 外 和 作 者 自 己 的 研

究，综述了昆 虫 几 丁 质 合 成 及 其 调 控 研 究 与 发 展

前沿。

1 昆虫几丁质合成通路基因的特性和功能

1. 1 昆虫几丁质合成通路

昆虫几丁 质 的 合 成 是 一 个 高 度 复 杂 的、多 方

面联系的一系列生化和生理过程。Candy 和 Kilby
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(1962) 首次提出了昆虫体内几丁质的生物合成通

路，始于海藻 糖，终 止 于 几 丁 质，其 中 共 有 8 个 酶

参 与，依 次 为 海 藻 糖 酶 ( trehalase )、己 糖 激 酶

(hexokinase)、葡 萄 糖-6-磷 酸 异 构 酶 ( glucose-6-
phosphate isomerase)、谷 氨 酸 盐:果 糖-6-磷 酸 转 氨

酶 ( glutamine: fructose-6-phosphate
aminotransferase)、葡 糖 胺-6-磷 酸-N-乙 酰 转 移 酶

( glucosamine- 6-phosphate N-acetyltransferase)、磷

乙酰氨 基 葡 萄 糖 变 位 酶 ( phosphoacetylglucosamine
mutase)、UDP-N-乙酰 葡 糖 胺 焦 磷 酸 化 酶 (UDP-N-
acetylglucosamine pyrophosphorylase) 和几丁质合成

酶( chitin synthase)。
关于几丁 质 合 成 通 路，目 前 研 究 最 多 的 为 海

藻糖酶和几 丁 质 合 成 酶，也 就 是 几 丁 质 合 成 的 第

一个和最后 一 个 酶。相 比 较，通 路 中 其 它 的 基 因

研究很少，主 要 为 Kato 和 同 事 对 埃 及 伊 蚊 Aedes
aegypti 的 谷 氨 酸 盐: 果 糖-6-磷 酸 转 氨 酶 ( Kato
et al． ，2002) ，葡 糖 胺-6-磷 酸-N-乙 酰 转 移 酶 (Kato
et al． ，2005a) ，磷乙酰氨基葡萄糖变位酶和 UDP-
N-乙酰葡糖胺 焦 磷 酸 化 酶 (Kato et al． ，2005b) 等

基因进行了克隆和特征分析。

1. 2 海藻糖酶基因

昆虫存 在 2 个 海 藻 糖 酶 基 因:可 溶 性 海 藻 糖

酶基因 ( Tre-1) 和 膜 结 合 海 藻 糖 酶 基 因 ( Tre-2 )。
第 一 个 海 藻 糖 酶 基 因 首 先 在 黄 粉 虫 Tenebrio
molitor 中被克 隆 ( Takiguchi et al． ，1992) ，经 分 析

是一个可溶性海藻糖酶基因。膜结合海藻糖酶基

因 到 2005 年 才 在 家 蚕 Bombyx mori 中 获 得

(Mitsumasu et al． ，2005)。
海藻糖酶基因具有 2 个“标签序列”( signature

motifs) : PGGRFREFYYWDSY 和 QWDYPNAWPP。
膜结合海藻糖 酶 基 因 包 含 一 个 长 为 20 个 氨 基 酸

的跨膜区 域 ( Tang et al． ，2008)。可 溶 性 海 藻 糖

酶基因在中肠、马氏管和卵巢中表达，而膜结合海

藻糖酶基因则在脂肪体、中肠和马氏管中表达。
Chen 等(2010) 利用 RNAi 技术阐明了 2 个海

藻糖酶基因在昆虫几丁质合成中的不同功能。注

射 dsRNA 干涉 2 个海藻糖酶基因后，昆虫的存活

率明显降低，对 几 丁 质 合 成 通 路 下 游 基 因 的 转 录

水平都有不同程度的下调作用，其中干涉 Tre-1 对

几丁质 合 成 酶 A 基 因 ( CHSA) 的 影 响 较 大，对

CHSB 的影响很小，而干涉 Tre-2 则对几丁质 合 成

酶 B 基因(CHSB) 有 较 大 的 影 响。进 一 步 的 研 究

表明，Tre-1 对昆虫表皮中的几丁质合成影响更大，

而 Tre-2 则主要影响中肠中的几丁质合成。

1. 3 几丁质合成酶基因

昆虫也存在 2 个 几 丁 质 合 成 酶 基 因:A 基 因

(CHSA) 和 B 基因(CHSB)。第一个几丁质合成酶

基因首先从铜绿丽蝇 Lucilia cuprina 中克隆获得，

经分 析 是 一 个 A 基 因 ( Tellam et al． ，2000)。然

后，2 个 几 丁 质 合 成 酶 基 因 相 继 在 埃 及 伊 蚊

( Ibrahim et al． ，2000 ) 、黑 腹 果 蝇 Drosophila
melanogaster ( Gagou et al． ，2002 )、烟 草 天 蛾

Manduca sexta ( Zhu et al． ， 2002; Hogenkamp
et al． ， 2005 )、赤 拟 谷 盗 Tribolium castaneum
(Arakane et al． ，2004 )、草 地 贪 夜 蛾 Spodoptera
frugiperda ( Hogenkamp et al． ，2005 )、甜 菜 夜 蛾

Spodoptera exigua(Chen et al． ，2007;Kumar et al． ，

2008) 等昆虫 中 被 克 隆 和 研 究。由 于 在 黑 腹 果 蝇

和冈比亚按蚊 Anopheles gambiae 中，这 2 个基因都

位于同一条 染 色 体 上，因 此 它 们 很 可 能 由 一 个 共

同的 祖 先 通 过 基 因 复 制 进 化 而 来 ( Gagou et al． ，

2002; Arakane et al． ，2005)。
昆虫几丁质合成酶是分子量大约在 160 ～ 180

ku 之间的大型跨膜蛋白，其氨基酸序列 具 有 3 个

结构域:结构域 A、B 和 C，其中结构域 B 高度保守

并含 有 2 个 特 有 序 列 ( unique motifs) ，EDR 和

QRRRW (Tellam et al． ，2000)。区分 2 个几丁质

合成酶基因的特征 是:几 丁 质 合 成 酶 A 基 因 存 在

交替外 显 子 ( alternative exon) 的 结 构。几 丁 质 合

成酶 A 基因在表皮和气管中表达，而 B 基因则只

在中肠表达。与 此 相 对 应，前 者 主 要 负 责 表 皮 和

气管几丁质 的 合 成，而 后 者 则 负 责 中 肠 围 食 膜 的

几丁质合成(Merzendorfer and Zimoch，2005)。
RNAi 技术已 被 用 于 研 究 2 个 几 丁 质 合 成 酶

基因的功能。赤拟谷盗 CHSA 基因被 RNAi 后，出

现畸形幼虫、畸形蛹和畸形成虫以及蜕皮障碍，畸

形预蛹中的几丁质含量降低了 66. 9% ;CHSB 基因

被 RNAi 后，幼虫取食减少，身体变小，中肠中的几

丁质含量降低(Arakane et al． ，2005)。甜菜夜 蛾

CHSA 基因被 RNAi 后，昆虫的生长发育受到抑制，

出现蜕皮障碍、表皮几丁质层不能正常形成、气管

发育 畸 形 等 现 象 ( Chen et al． ，2008 )。 Tian 等

(2009) 还发现饲喂法 RNAi 可沉默昆虫非中肠基
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因( 几丁质合成酶 A 基因) ，大大拓宽了昆虫基因

的利用途径。

2 几丁质合成的调控

目前，昆虫 几 丁 质 合 成 的 调 控 途 径 主 要 有 两

种:利用 RNAi 技术抑制相关基因的 mRNA 水平来

调控以及利用几丁质合成抑制剂来调控。
利用 RNAi 技术干涉几丁质合成通路基因，可

显著降低昆 虫 表 皮 或 中 肠 的 几 丁 质 含 量 ( 表 1)。
而作为通路的最后 一 个 基 因，几 丁 质 合 成 酶 A 基

因被 RNAi 后，表皮的几丁质含量降低了 66. 9% ，

但对中肠的几丁质含量没有影响(Arakane et al． ，

2005)。作为通路的第一个基因，海藻糖酶基因被

RNAi 后，昆虫表皮或中肠的几丁质含量降低较少

(Chen et al． ，2010)。由于蜕皮激素受体(EcR) 基

因可以调控几 丁 质 合 成 通 路 基 因，因 此 EcR 基 因

被 RNAi 后，也能降低 表 皮 的 几 丁 质 含 量，但 中 肠

的几丁质含量 反 而 增 加 ( 由 于 中 肠 的 几 丁 质 降 解

受阻) (Yao et al． ，2010)。

表 1 RNAi 后昆虫表皮和中肠几丁质含量的降低程度

Table 1 The percentage decreased in chitin content in the epidermas and midgut after RNAi

靶标基因

Target gene
物种

Species

表皮几丁质

降低程度(% )

% decreased in
chitin content in
the epidermas

中肠几丁质降

低程度(% )

% decreased in
chitin content in

the midgut

参考文献

References

几丁质合成酶 A 基因 CHSA
赤拟谷盗

Tribolium castaneum
66. 9

没有影响

No effection
Arakane et al． ，2005

可溶性海藻糖酶基因 Tre-1
甜菜夜蛾

Spodoptera exigua
31. 6 2. 6 Chen et al． ，2010

膜结合海藻糖酶基因 Tre-2
甜菜夜蛾

Spodoptera exigua
12. 3 26. 2 Chen et al． ，2010

蜕皮激素受体基因 EcR
甜菜夜蛾

Spodoptera exigua
12. 1 -174. 6 Yao et al． ，2010

苯甲酰基脲类化合物作为昆虫中最主要的几

丁质合成 抑 制 剂，在 害 虫 防 治 中 具 有 重 要 意 义。
先后开发了 Du-19111 和除虫脲，后者还实现了商

品化。这类化合物可使昆虫的表皮几丁质沉积受

抑，合成过程 受 阻，虽 具 体 机 制 不 是 很 明 确，但 已

证实对几丁质 合 成 酶 没 有 直 接 的 抑 制 活 性 ( 李 秀

峰等，2001)。

3 展望

未来昆虫几丁质合成及其调控的发展方向将

主要集中在以下 3 个方面。

3. 1 几丁质合成的调控 microRNA
microRNA ( miRNA) 是生物体内长度约为 21

～ 25 个 核 苷 酸 的 非 编 码 小 分 子 RNA，通 过 与 靶

mRNA 互补配对而在转录水平上对基因的表达进

行负调控，导 致 mRNA 的 翻 译 抑 制 或 降 解。它 们

是动物很 多 生 理 过 程 中 重 要 的 调 控 因 子 ( Bartel，

2009) ，因 此 推 测 它 们 也 参 与 昆 虫 几 丁 质 合 成 过

程。陈洁等通 过 细 胞 水 平 实 验 验 证，筛 选 出 调 控

褐飞虱几丁质合成通路基因的 5 个 miRNA( 未 发

表) ，正在研究其功能。

3. 2 作为 RNAi 的靶标基因

基于 RNAi 的转 基 因 植 物 可 用 于 控 制 害 虫 的

为害。在玉米 中 表 达 V-ATPase 基 因 的 dsRNA，可

显著减轻玉米根莹叶甲 Diabrotica virgifera virgifera
的为害(Baum et al． ，2007)。这说明昆虫基因 的

dsRNA 将来会 与 Bt 基 因 一 样 在 害 虫 控 制 中 发 挥

重要作 用 ( Gordon and Waterhouse，2007)。虽 然

昆虫海藻糖 酶 基 因、几 丁 质 合 成 酶 基 因 和 蜕 皮 激

素受体基因被 RNAi 后，均 能 导 致 害 虫 死 亡，并 影

响到表皮和中 肠 的 几 丁 质 含 量 ( 表 1) ，但 是 考 虑

到特异性和 安 全 性，几 丁 质 合 成 酶 基 因 和 蜕 皮 激

素受体基因是否可作为 RNAi 的候选靶标基因，还

需要进一步在转基因植物中对其控害效果和安全
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性等进行评价。

3. 3 新的几丁质合成抑制剂

尽管昆虫几丁质合成抑制剂是一类安全性好

的新一代杀 虫 剂，但 是 商 品 化 的 产 品 太 少。近 年

来，随着几丁质代谢相关酶( 几丁质酶和几丁质合

成酶等) 的结构被解析( Liu et al． ，2011) ，基于结

构的新先导 化 合 物 筛 选 将 受 到 越 来 越 多 的 重 视。
通过计算机 辅 助 设 计 和 模 拟 预 测，可 指 导 新 的 几

丁质合成抑 制 剂 的 设 计 和 发 现，大 大 加 快 研 发 效

率。
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