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摘  要  昆虫虽然缺乏适应性免疫系统，却进化出一套高效复杂的先天免疫系统来保护机体免受多种病原

感染。昆虫先天免疫系统能够识别入侵病原体并迅速启动以消除潜在的威胁。免疫反应的第一步依赖于种

系编码的模式识别受体，模式识别受体可以检测并结合入侵病原体表面的病原相关分子模式，进而激活下

游免疫反应。到目前为止，在鳞翅目昆虫中已经鉴定到多种模式识别受体，如肽聚糖识别蛋白、β-1,3-葡

聚糖识别蛋白和 C 型凝集素等。多种模式识别受体分工协作，共同参与复杂而精细的免疫应答。生物化

学、遗传学和分子生物学等研究发现，不同种类的模式识别受体具有结合特异性和适应性进化。本文将重

点总结模式识别受体相关基因家族的起源、结构特征以及在鳞翅目模式昆虫的生理功能和进化等方面的研

究进展，为进一步研究其它鳞翅目昆虫的免疫系统，探索免疫基因与宿主生态适应性的关系提供参考。 

关键词  模式识别受体；病原相关分子模式；先天免疫；免疫识别；适应性进化 

Advances in research on pattern recognition receptors  
in the Lepidoptera 
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Abstract  Though lacking an adaptive immune system, insects have evolved a highly efficient and complex innate immune 

system to protect them from multiple pathogens. This innate immune system can recognize invading pathogens, and rapidly 

activate an immune response to eliminate potential threats. The first step of the immune response is dependent on pattern 

recognition receptors (PRRs), which detect and bind certain pathogen-associated molecular patterns (PAMPs) on the surface of 

invading pathogens, thereby activating a downstream immune response. So far, a variety of PRRs have been identified in the 

Lepidoptera, such as peptidoglycan recognition protein (PGRP) and C-type lectin (CTL). Various types of PRRs work together 

to participate in complex and delicate immune responses. Research in biochemistry, genetics and molecular biology have 

found that different types of PRRs have unique binding specificity and adaptive evolution. This review focuses on 

summarizing the origin and structural characteristics of PRR related gene families, as well as progress in research on 

physiological functions and evolution of PRRs in Lepidopteran model insects. This information will assist further research on 

the immune system of other Lepidopteran insects and provide a reference for exploring the relationship between immune genes 

and mechanisms of host ecological adaptation. 
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昆虫在长期的自然进化过程中，不断抵御外

界损伤及病原物的侵袭，逐渐形成了一套高效复

杂的先天免疫系统（Innate immune system）（Yu 

et al.，2002；Hultmark，2003；胡启豪等，2019），

包括体液免疫和细胞免疫（图 1）。先天免疫并

非完全是非特异的，通过有限数量的种系编码的

模式识别受体（Pattern recognition receptors，

PRRs）（Akira et al.，2006）可以区别自身和各

种病原体，这一过程是通过模式识别受体特异性

识 别 并 结 合 病 原 相 关 分 子 模 式 （ Pathogen 

associated molecular pattern，PAMP）来实现，

PAMP 指的是病原微生物内部或其细胞壁上的

一些保守成分（Janeway，1989；Lemaitre and 

Hoffmann，2007）。病原体入侵的检测是防御反

应成功的关键一步，是触发后续免疫反应的开关

（Werner et al.，2000；Wang et al.，2005）。 
 

 
 

图 1  昆虫的先天免疫示意图（Xia et al.，2015；Hillyer，2016；Lu et al.，2020a） 

Fig. 1  Schematic representation of innate immunity in insects (Xia et al., 2015; Hillyer, 2016; Lu et al., 2020a) 

 
鳞翅目昆虫是最早应用于先天免疫研究的

一 类 昆 虫 ， 如 家 蚕 Bombyx mori、 烟 草 天 蛾

Manduca sexta 等（Steiner，2004）。随着基因组

学和转录组学的发展，多种模式识别受体基因家

族在鳞翅目昆虫中相继得以鉴定，同时比较基因

组学分析也为探究昆虫的适应性与分子进化模

式的关系提供了契机（Viljakainen et al.，2009；

Bulmer et al.，2010）。研究表明，免疫基因进化

速度比基因组平均进化速度更快，昆虫免疫基因

的分化是由于基因家族的扩张与收缩，以及由宿

主-病原体相互作用的正选择所驱动的，不同功

能类别的免疫基因在选择和分化模式上存在较

大差异（Sackton et al.，2007；Viljakainen et al.，

2009）。 

目前，已有相关文章综述了鳞翅目昆虫模式

识别受体的研究进展（Lin et al.，2020）。该综
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述重点关注了 4 种鳞翅目昆虫中 C 型凝集素基

因的进化与功能研究进展，并简要介绍了肽聚糖

识别蛋白、β-1,3-葡聚糖识别蛋白和半乳糖凝集

素 3 种模式识别受体的相关研究。本文主要对鳞

翅目模式昆虫中模式识别受体的结构和功能的

研究进展进行了综述，并结合昆虫基因组学的发

展，对鳞翅目昆虫模式识别受体的比较基因组学

研究、进化以及相关功能研究的发展方向进行了

展望。 

1  昆虫中模式识别受体的分类与

基本特征 

模 式 识 别 受 体 的 概 念 是 由 美 国 免 疫 学 家

Janeway 于 1989 年提出，指的是一类种系编码

的基因（Janeway，1989；Brubaker et al.，2015），

可以检测入侵微生物表面的某些病原相关分子

模式（PAMP），引起快速应答。PAMP 通常是病

原微生物表面某些共有的高度保守的分子结构，

包括细菌的脂多糖（Lipopolysaccharide，LPS）、

肽聚糖（Peptidoglycan，PGN）和真菌的 β-1,3-

葡聚糖，以及病毒的核苷酸（Pal and Wu，2009；

Wang et al.，2017）。PAMP 是宿主免疫识别的理

想靶标，模式识别受体向着识别不同病原体的保

守结构进化。在昆虫中鉴定到模式识别受体形式

多样，研究比较广泛的包括识别细菌的肽聚糖识

别 蛋 白 （ Peptidoglycan recognition protein ，

PGRP ）、 识 别 真 菌 的 β-1,3-葡 聚 糖 识 别 蛋 白

（β-1,3-glucan recognition protein，βGRP）和既

有识别功能又可以发挥凝集作用（Agglutination）

的 C 型凝集素（C-type lectin，CTL）。此外，还

存 在 一 些 其 他 的 PRR ， 比 如 清 道 夫 受 体

（ Scavenger receptor ， SCR ）、 半 乳 凝 集 素

（Galectin，GALE）、含硫酯键蛋白（Thioester 

protein，TEP）、纤维蛋白原相关蛋白（Fibrinogen- 

related protein，FREP），以及鳞翅目昆虫特有的

Hemolin 等（Zhang et al.，2015；Hillyer，2016；

Lu et al.，2020a）。 

PGRP 是从昆虫到哺乳动物保守的模式识别

分子，在 C 端都有一个保守的约 165 个氨基酸

的 PGRP 结构域（Kang et al.，1998；Xiong et al.，

2015），能够特异性识别细菌及其特有的细胞壁

成分肽聚糖（Fabrick et al.，2003；Dziarski，

2004）。昆虫 PGRP 具有四种特有的效应功能：

激活酚氧化酶原（Prophenoloxidase，proPO）级

联反应、激活 Toll 受体、激活 IMD 通路和诱导

吞噬（Dziarski，2004）。PGRP 结构域与噬菌体

T7 溶菌酶具有同源性（Kang et al.，1998；Kurata 

et al.，2006），部分 PGRP 保留了与 Zn2+配位的

5 个氨基酸残基，具有酰胺酶活性，能够直接裂

解肽聚糖（Kim et al.，2003）。PGRP 家族根据

分子量大小分为长型（L 型）和短型（S 型）

（Werner et al.，2000）。短型 PGRP 主要是小于

20 ku 的分泌型胞外蛋白，主要存在于血淋巴和

表皮中，在脂肪体中组成性表达或诱导合成，也

在肠道等其他组织器官中有表达（Dziarski and 

Gupta，2006），能够识别革兰氏阳性菌表面的

DAP 肽聚糖，激活 Toll 通路（Lu et al.，2020a）。

长型 PGRP 的分子量通常是短型 PGRP 的两倍，

N 端有一个可变序列，根据信号肽和跨膜结构的

有无，可以分为胞外，跨膜或胞内蛋白，主要在

血细胞中表达，在激活 IMD 通路中发挥免疫识

别功能（Valanne et al.，2011；Wang et al.，2019）。  

βGRP 也 被 称 为 革 兰 氏 阴 性 菌 结 合 蛋 白

（Gram-negative binding protein，GNBP），可与

真菌细胞壁的结构成分 β-1,3-葡聚糖和细菌表面

的 LPS 结合（Dai et al.，2013）。典型的 βGRP 有

一个 N 端的 β-1,3-葡聚糖识别结构域，参与识别

病原微生物，并触发丝氨酸蛋白酶级联反应以激

活 proPO 或 Toll 通路（Ochiai and Ashida，2000；

Fabrick et al.，2004；Jiang et al.，2004；Takahasi 

et al.，2009；Matskevich et al.，2010；Sun et al.，

2011）。在 βGRP 的 C 端，含有一个与 β-1,3-葡

聚糖酶序列相似的糖基水解酶家族 16（Glycosyl 

hydrolases family 16，GH16）结构域，但通常由

于缺乏关键的氨基酸残基而不具有水解酶活性

（Lee et al.，2000；Fabrick et al.，2004；Jiang，

2008；Xiong et al.，2015）。 

CTL 是一类具有碳水化合物识别结构域

（Carbohydrate recognition domain，CRD）的细
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胞分泌蛋白或膜结合蛋白（Xia et al.，2018），

以 Ca2+依赖的方式与碳水化合物结合（Kanost 

et al.，2004；Drickamer and Taylor，2015）。典

型的 CRD 结构域由 110-130 个氨基酸残基组成，

这些氨基酸残基形成一个典型的折叠，由 α 螺

旋、β 折叠和环组成，两到三对二硫键维持其结

构稳定（Lu et al.，2020b）。昆虫中的 C 型凝集

素数量巨大，种类繁多。根据 CRD 的数量，可

以分为单一 CRD 凝集素（CTL-S）、双 CRD 凝

集素（Immulectins，IMLs）和除了 CRD 还有其

他功能域的凝集素（CTL-X）（Rao et al.，2015a，

2015b；Xia et al.，2015，2018；Song et al.，2020）。 

2  鳞翅目模式识别受体的功能研究 

2.1  肽聚糖识别蛋白 

第一个 PGRP 是从家蚕的血淋巴中分离出

来，作为一种模式识别受体，专一性识别革兰氏

阳性细菌细胞壁上的肽聚糖，并触发酚氧化酶级

联反应发生黑化（Yoshida et al.，1996）。目前，

已在多种鳞翅目昆虫中鉴定到 PGRP 基因（表

1）。单从数目来看，PGRP 在鳞翅目中是比较保

守的。在鳞翅目昆虫中，PGRP 参与免疫识别激

活下游免疫反应。例如，烟草天蛾 PGRP1 识别

肽聚糖来激活酚氧化酶级联反应（Sumathipala 

and Jiang ， 2010 ）； 家 蚕 PGRP-S1, 棉 铃 虫

Helicoverpa armigera PGRP-A 都能够激活酚氧

化酶级联反应（Yoshida et al.，1996；Rao et al.，

2015a）；亚洲玉米螟 Ostrinia furnacalis PGRP-S

可结合金黄色葡萄球菌 Staphylococcus aureus 和

苏云金芽孢杆菌 Bacillus thuringiensis 后激活酚

氧 化 酶 级 联 反 应 （ Sun et al. ， 2014 ）。 家 蚕

PGRP-S5 与肽聚糖结合时，不仅能激活 proPO

通路，还能裂解肽聚糖表现出抗菌活性（Chen 

et al.，2014，2016）。棉铃虫 PGRP-A 还可以起

到凝集大肠杆菌 Escherichia coli 和金黄色葡萄

球菌的作用（Rao et al.，2015a）。研究表明，鳞

翅目 PGRP 不仅可以作为免疫识别分子参与免

疫信号转导，而且一些 PGRP 具有酰胺酶活性或

细菌凝集能力，可以直接清除病原微生物（Wang 

et al.，2019）。果蝇 Drosophila melanogaster 中

PGRP-LC 作为受体可以作用于突触前调节突触

囊泡的释放，进而抑制突触后谷氨酸受体的功能

（Harris et al.，2015）。鳞翅目昆虫中 PGRP 是

否也参与神经系统的调节还需要今后的实验验

证来回答。 
 

表 1  几种代表性鳞翅目昆虫中的模式识别受体基因 

Table 1  Pattern recognition receptor genes in several Lepidoptera insects 

物种 PGRP βGRP CTL GALE TEP SCR FREP 参考文献 References 

家蚕 
Bombyx mori 

12 4 23 4 3 18 3 Tanaka et al.，2008；Rao et al.，
2015b 

烟草天蛾 
Manduca sexta 

14 5 34 4 3 – 4 Rao et al.，2015a；Zhang et al.，
2015 

小菜蛾 
Plutella xylostella 

9 18 7 4 1 15 2 Xia et al.，2015 

棉铃虫 
Helicoverpa armigera 

9 5 26 3 4 10 2 Wang et al.，2012；Xiong et al.，
2015 

金蝙蝠蛾 
Hepialus xiaojinensis 

9 4 32 4 3 12 0 Meng et al.，2015，2019 

亚洲玉米螟 
Ostrinia furnacalis 

10 4 36 2 – 9 – Liu et al.，2014；Shen et al.，
2018 

PGRP 表示肽聚糖识别蛋白；βGRP 表示 β-1,3-葡聚糖识别蛋白；CTL 表示 C 型凝集素；GALE 表示半乳凝集素；TEP

表示含硫酯键蛋白；SCR 表示清道夫受体；FREP 表示纤维蛋白原相关蛋白。 

PGRP represents peptidoglycan recognition protein; βGRP represents β-1,3-glucan recognition protein; CTL represents 
C-type lectin; GALE represents galectin; TEP represents thioester-containing protein; SCR represents scavenger receptor; 
FREP represents fibrinogen-related protein. 
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2.2  β-1,3 葡聚糖识别蛋白 

GNBP 首次从家蚕的血淋巴中纯化得到，与

革兰氏阴性菌的细胞壁有强烈的结合能力（Lee 

et al.，1996）。进化分析表明，这组蛋白质是由

一个古老的葡聚糖酶基因的复制和功能分化而

来（Wang et al.，2011）。鳞翅目昆虫的 βGRP 蛋

白主要在脂肪体表达，然后分泌到血淋巴。在家

蚕, 金蝙蝠蛾 Hepialus xiaojinensis 和玉米螟中

都鉴定到 4 个 βGRP 基因，烟草天蛾和棉铃虫中

有 5 个 βGRP 基因（Ochiai and Ashida，2000；

Jiang et al.，2004）。然而，在小菜蛾 Plutella 

xylostella 中一共鉴定到 18 个 βGRP （表 1），

该家族在小菜蛾中发生了明显的基因扩增，说

明小菜蛾在生活环境中可能面临多种革兰氏

阴性菌和真菌的威胁。 

研究证实，在几种鳞翅目昆虫中，βGRPs

都可以激活 proPO 级联反应（Ma and Kanost，

2000；Fabrick et al.，2003；Jiang et al.，2004；

Wu et al.，2018）。烟草天蛾中的 MBP（Microbe 

binding protein），是 β-1,3-葡聚糖酶相关蛋白超

家族“GNBP”分支的成员，通过与其他模式识

别受体和丝氨酸蛋白酶共同作用，触发 proPO 激

活系统（Wang et al.，2011），并且文章作者认为

“GNBP”代表一种从“β-葡聚糖酶”到“βGRP”

的过渡状态（Wang et al.，2011）。在烟草天蛾中，

血淋巴蛋白酶 14（Hemolymph protease，HP14）

是酚氧化酶原激活系统的起始酶（Ji et al.，

2004）。βGRP1 和 βGRP2 可以与多糖结合导致

HP14 前体（proHP14）的激活并触发酚氧化酶原

级联反应（Wang and Jiang，2006，2010）。有趣

的是，烟草天蛾 βGRP2 与昆布多糖的比例会影

响黑化反应的激活水平（Takahashi et al.，2014），

在摩尔比[C]/[P]>5 时形成可溶性复合物，可以在

较低水平下激活酚氧化酶; 而[C]/[P]在 1 左右时

会形成不溶性复合物，可强烈刺激原始血浆中的

酚氧化酶原（Rao et al.，2018）。这种碳水化合

物与蛋白质比例相关的调控方式可能正好解释

了避免酚氧化酶原系统过度激活的机制。家蚕

βGRP4 具有类似按蚊和赤拟谷盗 Tribolium  

castaneum βGRP 家族成员的活性催化残基（Zou 

et al.，2007），但其葡聚糖催化活性还未得到证

实。除了激活黑化反应，βGRP 还可以调控抗菌

肽 的 表 达 ， 如 小 菜 蛾 的 βGRP1 对 抗 菌 肽

cecropins 的表达具有正调控作用（Huang et al.，

2015）。 

2.3  C 型凝集素 

在鳞翅目昆虫中，CTL 数目在不同物种中差

异较大。小菜蛾中仅有 7 个，家蚕中有 23 个，

而在烟草天蛾中有 34 个（表 1）。CTL 通过 CRD

域能够结合多种配体，如甘露糖、半乳糖、N-

乙酰氨基葡萄糖、N-乙酰半乳糖胺、β 酰葡聚糖、

非碳水化合物配体等（Lu et al.，2020b）。IML

的两个串联 CRD 有可能会显著增强其结合能力

并扩大其识别谱（Wang et al.，2012）。MsIML-2

是一种多功能的模式识别受体：具有促进吞噬的

调节作用（Ling and Yu，2006）；与丝氨酸蛋白

酶同源物（SPH）等形成复合物激活 proPO （Yu 

et al.，2003）；其 CRD2 结构域可以结合秀丽隐

杆 线 虫 Caenorhabditis elegans 增 强 其 包 被

（Encapsulation）和黑化反应（Yu and Kanost，

2004 ）， 也 参 与 了 粘 质 沙 雷 氏 菌 Serratia 

marcescens 的清除（Yu and Kanost，2003）。家

蚕 CTL 家族成员包括 12 个 CTL-S, 6 个 IML 和

5 个 CTL-X。BmCTLS3 只有一个 CRD 结构域，

在各组织中都有表达，在 Ca2+参与下凝集金黄

色葡萄球菌，从而增强了对大肠杆菌和金黄色

葡萄球菌的清除作用（Rao et al.，2015b；Zhan 

et al.，2016）。BmCTL5 的表达是由白僵菌感染

所诱导，可作为模式识别受体参与 JAK/STAT

信号通路（Geng et al.，2016）。系统发育分析

表明，家蚕和烟草天蛾的 IML 基因可能由共同

的祖先 CTL-S 基因通过复制产生的（Xia et al.，

2018）。 

根据免疫转录组研究，在玉米螟中鉴定到

36 个 CTL（表 1），包括 15 个 IML，其中 IML-10

可以结合于血细胞表面促进其聚集，并进一步提

高其包被能力（Song et al.，2020）。在棉铃虫中，

一共鉴定到 26 个 CTL 基因，包括 15 个 IML、9
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个 CTL-S 和 2 个 CTL-X（Wang et al.，2012；

Xiong et al.，2015）。棉铃虫 CTL3 是一个双 CRD

的 IML，能识别大肠杆菌和金黄色葡萄球菌

（Wang et al.，2012），并促进棉铃虫的包被和黑

化作用（Wang et al.，2017）。HaCTL7 主要依赖

于 C 端有 4 个半胱氨酸残基的 CRD2 参与凝集、

包被和黑化反应；而 CRD1 与粒细胞结合，可能

参与吞噬等其他免疫过程（Wang et al.，2014）。

研究表明，HaCTL14 可能是调控棉铃虫龄期依

赖性抗真菌免疫的关键因素（Wang et al.，2017；

Cheng et al.，2018）。 

在鳞翅目昆虫中，CTL 除了作为模式识别受

体参与 proPO 的激活、血细胞介导的凝集、包被、

调理作用（Opsonification）等重要的免疫防御机

制（Fujita et al.，2004；Vasta，2009），还参与

线虫感染防御反应。棉铃虫 HaCTL3 与线虫表面

结合，并且与 Haβ-整合素相互作用，在包被反

应中防御寄生线虫（Wang et al.，2017）。一些

CTL 还可以帮助寄生蜂实现定殖和入侵，小菜蛾

内寄生蜂的共生病毒 Cotesia plutellae bracovirus

（CpBV）编码的 CTLs 能帮助小菜蛾绒茧蜂

Cotesia plutellae 逃 避 宿 主 的 免 疫 系 统

（Madanagopal and Kim，2007）。 

在鳞翅目昆虫中，大多数 CTL-S 和 CTL-X

的功能目前尚未阐明。与哺乳动物和双翅目不同

的是，鳞翅目昆虫 IML 家族在进化过程中发生

了显著扩张（Meng et al.，2019）。全基因组分析

显示：IML 家族基因存在于所有鳞翅目昆虫中，

而在其他目昆虫中，目前只在赤拟谷盗中发现了

IML 家族成员（Zou et al.，2007；Lin et al.，2020）。

研究表明，CTL-X 中的其他结构域可以帮助和

提高 CTL 的结合能力（Xia et al.，2018）。另外，

通 过 比 较 分 析 发 现 ， 含 有 细 胞 外 结 构 域

（Extracellular domain，CUB）、表皮生长因子样

结构域（Epidermal growth factor like domain，

EGF）和免疫球蛋白模块结构域（Immunoglobulin 

modules，IG）等非 CRD 结构域的 CTL-X 为鳞

翅目昆虫所特有（Xia et al.，2018），表明这些

物种特异性的 CTL-X 可能是由于受到进化和选

择的压力而产生并保留下来。 

2.4  其他模式识别受体 

Hemolin 属于免疫球蛋白超家族成员，目前

只在鳞翅目昆虫中发现，而在其他目昆虫中都未

发现（Tanaka et al.，2008；宁媛媛等，2009）。

Hemolin 能够被微生物刺激后诱导高表达，由 4

个免疫球蛋白（Ig）结构域组成，常见于脊椎动

物和无脊椎动物的细胞粘附蛋白中（Su et al.，

1998；Jung et al.，2019）。研究表明，Hemolin

可能参与宿主抗病毒免疫反应。例如，在核型多

角体病毒侵染柞蚕 Antheraea pernyi 后，Hemolin

显著上调表达，延缓柞蚕的发病时间（Hirai 

et al.，2004）。此外，Hemolin 还可以通过结合

LPS 或 LTA 来识别细菌，并与血细胞结合，诱

导吞噬和结节的形成（Eleftherianos et al.，2007；

Jiang et al.，2010）。甜菜夜蛾 Spodoptera exigua 

Hemolin 在细菌和血细胞之间起调理作用，保护

甜菜夜蛾免受昆虫病原体的感染（Jung et al.，

2019）。  

清道夫受体是一个由细胞表面糖蛋白组成

的多结构域受体超家族（Gough and Gordon，

2000；Peiser et al.，2002），在生理或病理过程

中执行多种功能，如清除病原体、脂质运输和细

胞内物质运输（Canton et al.，2013）。根据氨基

酸序列的不同，清道夫受体（SCR）家族分为 8

个亚家族（A-H），都属于跨膜糖蛋白。SCR 可

识别多种配体，并用于清除凋亡的细胞和细菌

（Peiser et al.，2002）。在昆虫中，主要存在 A、

B、C 3 种类型的清道夫受体，其中 C 型清道夫

受体只在少数无脊椎动物中有发现（Yang et al.，

2016）。B 型清道夫受体大部分都有一个 CD36

（Cluster of differentiation 36）结构域，成员众

多，主要参与对微生物的吞噬作用以及细胞凋亡

等免疫反应（Hawkes et al.，2010；Canton et al.，

2013；Park，2014；Jay et al.，2015）。A 型和 C

型清道夫受体的研究还较少，其中 SCRC 在草地

贪夜蛾 Spodoptera frugiperda 中通过内吞作用介

导 苏 云 金 芽孢 杆 菌 杀 虫蛋 白 Vip3Aa 的 内 化

（Jiang et al.，2018）。SCRC 在抗病毒免疫反应

中所起到的作用，我们知之甚少。2016 年在日

本对虾 Penaeus japonicus 中首次确定了 SCRC 为
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一种促进病毒吞噬的模式识别受体（Yang et al.，

2016）。这为 C 型清道夫受体在抗病毒免疫研究

方面提供了方向。 

含硫酯键蛋白（TEP）是一种分泌蛋白，是

昆虫中与补体因子 C3/C4/C5 和大球蛋白家族序

列相似的保守蛋白（Blandin and Levashina，

2004；Shokal and Eleftherianos，2017）。TEP 最

初在果蝇（Williams，2007）中发现，包含一个

序列基序（motif）（GCGEQ）。在裂解激活后，

一些 TEP 利用半胱氨酸和谷氨酰胺残基之间的

亚稳态硫酯键共价附着在病原体上，并标记它们

从而通过吞噬作用进行清除（Lagueux et al.，

2000；Zou et al.，2007）。TEP 不仅具有促进血

细胞对革兰氏阴性细菌的吞噬作用（Lagueux 

et al.，2000；Oduol et al.，2000；Boutros et al.，

2002），还能直接或间接杀死一些入侵病原体

（Duval et al.，2020）。TEP 家族在鳞翅目各物

种中成员数目较少（表 1）。 

纤维蛋白原相关蛋白（FREP）是一种具有

纤维蛋白原结构域的免疫相关蛋白，参与识别无

脊椎动物中的细菌和寄生虫（Adema et al.，1997；

Gokudan et al.，1999；Schroder et al.，2003）。

FREP 家族在冈比亚按蚊 Anopheles gambiae 中的

数 目 很 大 ， 有 59 个 家 族 成 员 （ Dong and 

Dimopoulos，2009），在按蚊先天免疫系统中发

挥核心作用，不同成员间具有互补和协同功能

（Wang et al.，2005；Waterhouse et al.，2007；

Dong and Dimopoulos，2009）。果蝇、埃及伊蚊

Aedes aegypti 和赤拟谷盗 FREP 家族成员分别有

14、37 和 7 个（Zou et al.，2007；Dong and 

Dimopoulos，2009）。然而，鳞翅目昆虫中 FREP

家族成员数目较少：家蚕中有 3 个，小菜蛾和棉

铃虫中仅有 2 个（表 1）。 

昆虫的半乳糖凝集素与胚胎发育或先天免

疫有关（Kamhawi et al.，2004），半乳糖凝集素

是凝集素的一个 β 半乳糖苷结合蛋白家族，具有

1-2 个保守碳水化合物识别域（CRD）（Pace and 

Baum，2002；Kamhawi et al.，2004；曾令瑜等，

2019）。与 C 型凝集素不同，半乳糖凝集素能够

特异性结合 β-半乳糖而不依赖 Ca2+（Vasta，

2009）。半乳糖凝集素在细胞外或细胞内发挥作

用，尽管缺乏典型的信号肽，但仍然可以通过非

经典机制分泌，影响细胞的生长和凋亡（Vasta，

2009）。鳞翅目昆虫中半乳糖凝集素家族成员的

数量变化不大（表 1）。 

3  总结与展望 

生物防治方法大都涉及到天敌因子与害虫

的相互作用，很大程度上与昆虫免疫相关，模式

识别受体介导的免疫识别作用是昆虫免疫防御

的关键环节，因此模式识别受体的相关研究有助

于生物制剂的设计与生产，从而应用于害虫的生

物防控实践。到目前为止，一些鳞翅目昆虫的模

式识别受体已经得到了较好的研究和表征，例如

烟草天蛾和家蚕的 PGRP 和 βGRP（Rao et al.，

2018；徐平震，2010），但是在非模式的鳞翅目

昆虫中仍鲜有研究。随着鳞翅目昆虫基因组及转

录组计划的完成，破译新发现模式识别受体基因

的功能，确定免疫信号通路之间的调控网络有望

成为研究热点。 

随着昆虫基因组测序的完成，免疫研究也从

传统的单基因功能研究向组学研究转变。大多数

的免疫基因在昆虫中是共有的，但在几个功能类

别中，特别是免疫识别和效应基因中，已经发生

了谱系特异性的分化（Little and Cobbe，2005；

Evans et al.，2006；Sackton et al.，2007；Gerardo 

et al.，2010；Tian et al.，2010）。多种 PRR 蛋白

家族在不同类群中扩张或收缩。例如，Hemolin

只存在于鳞翅目昆虫中（Jung et al.，2019），其

他目昆虫中未有发现；PGRP 在多数昆虫中都有

发现，但是半翅目豌豆蚜 Acyrthosiphon pisum 却

没有编码 PGRP 的基因（Gerardo et al.，2010）。

FREP 基因家族成员数目在不同昆虫中差异较

大，在冈比亚按蚊中数目极大，而在鳞翅目昆虫

中非常少，家蚕中只有 2-4 个，甚至在金蝙蝠蛾

中未鉴定到（表 1）。在鳞翅目昆虫中，小菜蛾

的 βGRP 家族由于基因复制发生了明显扩张，而

CTL 家族却明显收缩（表 1）。豌豆蚜、意大利

蜜蜂 Apis mellifera 和榕小蜂 Ceratosolen solmsi

的 一 些 免 疫 相 关 基 因 发 生 了 退 化 甚 至 缺 失



·1228· 应用昆虫学报 Chinese Journal of Applied Entomology 58 卷 

 

 

（Evans et al.，2006；Gerardo et al.，2010；Xiao 

et al.，2013）。这些基因家族的扩张与收缩现象

可能与昆虫的生活习性和所受环境压力因素

有关。 

免疫系统必须不断进化，以便在病原体变化

时保持有效（Sackton et al.，2007）。全基因组测

序为研究先天免疫的进化提供了契机。研究发

现，与其他基因相比，免疫基因进化速度更快，

特别是与病原物识别有关的基因，可能是由宿主

与病原物间相互作用的正选择所驱动（Bulmer 

et al.，2010；Keehnen et al.，2018）。在鳞翅目

中，Tan 等（2021）及 Keehnen 等（2018）分别

在帝王蝶 Danaus plexippus 和暗脉粉蝶 Pieris 

napi 的群体中，研究了全套免疫基因的进化。研

究表明，不同功能类别的免疫基因在选择和分化

模式上存在差异，其中信号转导基因最保守，效

应基因主要受平衡选择，识别基因群体间分化程

度较高。 

最近有研究表明，免疫基因是鸟类和哺乳动

物中正选择的共同“热点”（Shultz and Sackton，

2019）。受体基因或与病原体直接作用的基因往

往是正选择的目标基因（Sackton et al.，2007；

Waterhouse et al.，2007；Ellis et al.，2012）。同

病毒发生相互作用的蛋白质所经历的氨基酸变

化是不发生相互作用的蛋白质的两倍（Enard 

et al.，2016）。在果蝇中研究发现，识别蛋白

的 受选择位点主要位于微生物识别相关区域

（Sackton et al.，2007）。上述研究表明，宿主与

病原体相互作用驱动免疫系统的适应性进化。从

功能和进化的角度来看，受到强烈选择的基因是

值得进一步研究的候选基因。通过对鳞翅目昆虫

免疫基因的正选择分析，将有助于分析鳞翅目模

式识别受体的起源和适应性进化，为功能研究提

供新的靶标基因。 

模式识别受体具有双重功效，不仅参与对抗

入侵病原菌，也是共生菌与机体交流的接口，能

够区分共生菌和致病菌，维持微生物和宿主的共

生关系（Chu and Mazmanian，2013）。模式识别

受体与共生菌的互惠共生以及与致病菌之间的

军备竞赛的作用机制是生命科学的热门研究方

向。另外，在鳞翅目昆虫中，免疫相关研究目前

主要集中在细菌和真菌等方面，昆虫如何识别和

抵御病毒侵染的研究仍较为缺乏。因此，模式识

别受体在病毒与宿主互作中的作用及其分子机

制的研究可以作为今后的重点研究方向。 
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