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摘  要  鳞翅目是昆虫纲第二大目，包括蛾类和蝶类，很多种类都是重要农林害虫，如小菜蛾 Plutella 

xylostella、棉铃虫 Helicoverpa armigera、美国白蛾 Hyphantria cunea 等，由于它们已经对多种化学杀虫剂

产生了较高的抗性，急需开发新的防治手段。近年来，基于昆虫嗅觉行为调控的防控技术被认为是绿色可

持续的新方法，已引起广泛关注。昆虫嗅觉在求偶、寻找寄主和产卵场所及躲避天敌等过程中起重要作用，

深入探索昆虫的嗅觉感受机制，将为研发高效的嗅觉行为调节剂提供新的思路和参考。本文综述了近 4

年鳞翅目昆虫嗅觉外周神经感受分子机制的研究进展，涉及的嗅觉基因有气味结合蛋白（Odorant binding 

protein，OBP）、化学感受蛋白（Chemosensory protein，CSP）、感觉神经元膜蛋白（Sensory neuron membrane 

protein，SNMP）、气味受体（Odorant receptor，OR）、离子受体（Ionotropic receptor，IR）和气味降解酶

（Odorant degrading enzyme，ODE），并展望了未来的研究方向。 

关键词  鳞翅目；嗅觉外周神经；气味结合蛋白；化学感受蛋白；感受神经元膜蛋白；气味受体；离子受

体；气味降解酶 

Progress in molecular mechanism of olfaction  
at peripheral level in Lepidoptera insects 
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Abstract  Lepidoptera is the second largest order of Insecta, including moths and butterflies. There are also many pests 

harmful to agriculture and forestry, such as Plutella xylostella, Helicoverpa armigera, Hyphantria cunea, and etc. Because 

they have developed high resistance to a variety of chemical pesticides, thus novel pest control measures are urgently needed. 

In recent years, the technology based on the regulation of insect olfactory behavior has been regarded as a novel green and 

sustainable pest control approach, which has attracted widespread attention. Insect olfaction plays a crucial role in seeking 

hosts, courtship, finding suitable oviposition sites, and avoiding natural enemies. Further exploring the olfactory mechanism of 
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insects will provide a new idea and reference for the development of efficient olfactory behavior regulators. This paper mainly 

reviews the research progress of the molecular mechanism of olfactory perception on peripheral level in Lepidoptera insects in 

recent four years, including several important genes: odorant binding proteins (OBPs), chemosensory proteins (CSPs), sensory 

neuron membrane proteins (SNMPs), odorant receptors (ORs), ionotropic receptors (IRs) and odorant degrading enzymes 

(ODEs). Furthermore, the future research direction is prospected. 

Key words Lepidoptera; olfactory peripheral neurons; odorant binding proteins; chemosensory proteins; sensory neuron 

membrane proteins; odorant receptors; ionotropic receptors; odorant degrading enzymes 

嗅觉信号的识别对陆生动物至关重要，因此

昆虫进化出了一套高度敏感的嗅觉系统，能够准

确地筛选和处理各种气味信息，帮助其完成各种

重要的行为，如搜寻寄主、定位产卵地、寻找配

偶、个体间的信息交流及躲避捕食者等（Cassau 

and Krieger, 2021；Chen et al., 2021）。触角是昆

虫的主要嗅觉器官，表面分布有大量的不同类型

的嗅觉感受器（感器），负责处理不同来源的气

味信号（Limberger et al., 2021）。每个嗅觉感器

包含 1 个或多个嗅觉感觉神经元和支持细胞，通

过多种嗅觉蛋白的协同作用确保对相关信息气

味物质感受的敏感性和特异性（Cassau and 

Krieger, 2021）。研究者们普遍接受的昆虫外周

神经嗅觉感受机制是气味分子通过触角上嗅觉

感器的表皮孔进入感器淋巴液，与游离在淋巴液

中的 OBP 结合；然后气味分子被 OBP 运输到嗅

觉感受神经元树突膜上的气味共受体（Odorant 

co-receptor）Orco-特异性气味受体 ORx 异源复

合体上，激活离子通道，将化学信号转换为电信

号，随后将电信号从神经元的轴突发送到触角叶

（Sato et al., 2008；Wicher et al., 2008；Wicher, 

2018）；最后，气味降解酶（Odorant degrading 

enzyme, ODE）灭活气味分子，使嗅觉神经元恢

复敏感性，继续检测新的气味分子（Leal, 2013）。 

鳞翅目是昆虫纲中仅次于鞘翅目的第二大

目（Cao et al., 2020），其中有很多农业害虫。

大部分鳞翅目幼虫是咀嚼式口器，具有暴食性，

为害并降低农林作物的产量和品质。目前，针对

鳞翅目害虫，化学杀虫剂仍然是主要手段，但会

造成环境的污染和破坏，还会使害虫产生抗药性

（Li et al., 2022a；Zhong et al., 2016），因此急

需开发新的绿色防治方法。对于鳞翅目，特别是

蛾类害虫，目前基于嗅觉的绿色防控主要是性信

息素（性诱剂）技术，通过放置人工合成雌虫性 

信息素的诱芯，诱杀同种雄虫，成本较高，且不

能诱杀雌虫，对于下一代虫量的抑制效果仍然不

理想（Laurent and Frérot，2007；刘万才等，2022；

王留洋等，2022）。因此，进一步阐明昆虫的嗅

觉感受机制，对于开发新一代昆虫行为调节剂有

重要帮助，特别是从嗅觉角度深入研究昆虫与寄

主植物间的协调进化，干扰或阻断昆虫嗅觉感

受，开发新的生物杀虫剂有着深远的意义。本文

综述近 4 年来鳞翅目昆虫外周水平上嗅觉分子

机制的研究进展（表 1），期望为昆虫嗅觉方面

的进一步研究提供参考，特别是为鳞翅目害虫的

防治提供新的思路。 

1  鳞翅目昆虫嗅觉相关基因的研

究进展 

1.1  气味结合蛋白（Odorant binding protein，

OBP） 

气味分子进入嗅觉感器淋巴液后，OBP 首先

参与识别和结合气味分子，作为载体将气味分子

转运到受体表面（Vogt et al., 2015；孙亚兰等，

2020；郭洪刚等，2021）。典型的 OBP 是分子

量为 12-20 kDa 的可溶性蛋白（Pelosi et al., 

2014），由支持细胞合成后分泌到感器淋巴液，

其浓度可达到 10 mmol·L﹣ 1；多肽链全长含

120-150 个氨基酸，特征为具有 6 个保守的半胱

氨酸、6 个 α-螺旋、3 个内部二硫键和 1 个 N 端

信号肽序列（Zhou, 2010；Lagarde et al., 2011；

Li et al., 2022a）。在鳞翅目中，OBP 根据功能

及序列分为 4 类：信息素结合蛋白（Pheromone 

binding protein， PBP）、普通气味结合蛋白

（General odorant-binding proteins，GOBP）、触

角结合蛋白 x（Antennal binding protein x，ABPx） 
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表 1  近 4 年（2020-2023）鳞翅目昆虫嗅觉基因的功能相关研究 

Table 1  Functional correlates of olfactory genes in Lepidoptera in recent 4 years (2020-2023) 

基因 Gene 物种 Species 科 Family 参考文献 Reference 

PBP 美国白蛾 Hyphantria cunea 灯蛾科 Erebidae Zhang et al., 2021 

PBP 朱红毛斑蛾 Phauda flammans 斑蛾科 Phaudidae Chen et al., 2023 

PBP 李小食心虫 Grapholita funebrana 卷蛾科 Tortricidae Li et al., 2023 

PBP 红尾白螟 Tryporyza intacta 螟蛾科 Crambidae Hu et al., 2020 

PBP 家蚕 Bombyx mori 蚕蛾科 Bombycidae Shiota and Sakurai, 2020

PBP 小菜蛾 Plutella xylostella 菜蛾科 Plutellidae Liu et al., 2021 

PBP 欧洲玉米螟 Ostrinia nubilalis 螟蛾科 Crambidae Al-Danoon et al., 2021

GOBP 桃蛀螟 Conogethes punctiferalis 螟蛾科 Crambidae Jing et al., 2020 

GOBP 斜纹夜蛾 Spodoptera litura 夜蛾科 Noctuidae Han et al., 2022 

GOBP 斜纹夜蛾 Spodoptera litura 夜蛾科 Noctuidae Sun et al., 2021 

GOBP 斜纹夜蛾 Spodoptera litura 夜蛾科 Noctuidae Ma et al., 2022 

ABP 二点委夜蛾 Athetis lepigone 夜蛾科 Noctuidae Li et al., 2022a 

OBP，ABP，GOBP 桃蛀螟 Conogethes punctiferalis 螟蛾科 Crambidae Tian et al., 2022 

OBP 草地贪夜蛾 Spodoptera frugiperda 夜蛾科 Noctuidae Han et al., 2023 

OBP 疆夜蛾 Peridroma saucia 夜蛾科 Noctuidae 孙亚兰等，2020 

OBP 桃蛀螟 Conogethes punctiferalis 螟蛾科 Crambidae 郭洪刚等，2021 

OBP 柑橘凤蝶 Papilio xuthus 凤蝶科 Papilionidae Yin et al., 2022b 

CSP 冷杉梢斑螟 Dioryctria abietella 螟蛾科 Crambidae 朱垚龙等，2022 

CSP 荔枝蛀蒂虫 Conopomorpha sinensis 细蛾科 Gracilariidae Yao et al., 2023 

IR 棉铃虫 Helicoverpa armigera 实夜蛾亚科 Noctuidae Zhang et al., 2022 

IR 黄地老虎 Agrotis segetum 夜蛾科 Noctuidae Hou et al., 2022 

PR 斜纹夜蛾 Spodoptera litura 夜蛾科 Noctuidae Koutroumpa et al., 2022

PR 草地贪夜蛾 Spodoptera frugiperda 夜蛾科 Noctuidae Guo et al., 2022 

PR 烟芽夜蛾 Heliothis virescens 夜蛾科 Noctuidae Cao et al., 2020 

PR 梨小食心虫 Grapholita molesta 小卷蛾亚科 Tortricidae Shang et al., 2022 

OR 梨小食心虫 Grapholita molesta 小卷蛾亚科 Tortricidae Chen et al., 2020 

OR 烟青虫 Helicoverpa assulta 夜蛾科 Noctuidae Li et al., 2020 

PR 欧洲玉米螟 Ostrinia nubilalis 螟蛾科 Crambidae Wanner et al., 2020 

Orco 梨小食心虫 Grapholita molesta 小卷蛾亚科 Tortricidae Chen et al., 2021 

Orco 草地贪夜蛾 Spodoptera frugiperda 夜蛾科 Noctuidae Sun et al., 2023 

Orco 棉铃虫 Helicoverpa armigera 实夜蛾亚科 Noctuidae Fan et al., 2022 

SNMP 家蚕 Bombyx mori 蚕蛾科 Bombycidae Zhang et al., 2020b 

SNMP 棉铃虫 Helicoverpa armigera 实夜蛾亚科 Noctuidae Liu et al., 2020a 

AOX 蜡螟 Galleria mellonella 蜡螟亚科 Pyralidae Godoy et al., 2022 

AOX 小菜蛾 Plutella xylostella 菜蛾科 Plutellidae Wang et al., 2021a 

CXE 梨小食心虫 Grapholita molesta 小卷蛾亚科 Tortricidae Wei et al., 2021 

CCE 小菜蛾 Plutella xylostella 菜蛾科 Plutellidae Wang et al., 2021b 
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（Zhou et al., 2009）和其他 OBP。 

近 4年主要的研究进展是继续基于CRISPR- 

Cas9 基因编辑技术，敲除鳞翅目 OBP 基因，并

结合行为和生理研究，进一步探索 OBP 的嗅觉 

功能和非嗅觉功能。同时，新的 OBP 三维结构

解析和氨基酸结合位点的分析进一步揭示了

OBP 的运载和结合小分子的机理。PBP 主要结

合并运送雌虫性信息素组分（Liu et al., 2021），

其在触角中大多为雄性特异或高表达（Zhou 

et al., 2009；Zhu et al., 2016b, 2019a；Wang et al., 

2020）；亚洲玉米螟 Ostrinia furnacalis OfurPBP2

晶体结构进一步验证了以前的观点，在酸性条件

会形成第 7 个 α-螺旋，将小分子从结合口袋中替

换并释放出来（Dahal et al., 2022）。同时，首

次在卷叶蛾科的苹果褐卷蛾 Epiphyas postvittana

中解析了一个 PBP 基因 EposPBP3 的三维结构，

证实可以结合其 2 个主要性信息素组分（Hamiaux 

et al., 2020）。蛾类昆虫至少有 3 个 PBP 基因，

在功能及性信息素感受的重要性上有一定的差

异。美国白蛾 Hyphantria cunea 3 个 PBP

（HcunPBP1、HcunPBP2 和 HcunPBP3）与醛类

信息素组分的结合能力明显高于环氧化物组分，

其中，重组 HcunPBP1 倾向于结合 2 种 Type I

醛类性信息素组分顺 9，顺 12-十八碳二烯醛

（Z9，Z12-18: Ald）和顺 9，顺 12，顺 15-十八

碳二烯醛（Z9，Z12，Z15-18: Ald），而对 Type 

II 性信息素只有中等以下的结合亲和力；

HcunPBP2 对其中 1 种 Type II 性信息素 1，顺 3，

顺 6-9S，10R-环氧-二十一碳三烯（1，Z3，Z6-9S，

10R-epoxy-21Hy）有极高的结合力，表明 3 种

PBP 在体外具有 Type I 和 II 的结合差异（Zhang 

et al., 2021a）。在草地贪夜蛾 Spodoptera frugiperda

的 3 个 PBP 中，SfruPBP1 对性信息素主组分顺

9-十四碳烯乙酸酯（Z9-14: Ac）特异性强结合；

SfruPBP2 结合谱较广，除对性信息素次要组分

顺 7-十二碳烯醇乙酸酯（Z7-12: Ac）及腺体组

分十二碳烯醇乙酸酯（12: Ac）、反 7-十二碳烯

醇乙酸酯（E7-12: Ac）和 Z10-14: Ac 强结合外，

还对性信息素主组分 Z9-14: Ac 及腺体组分顺-9-

十二碳烯醇乙酸酯（Z9-12: Ac）和 11-12:Ac 具

有中等结合能力（郑树壕等，2022）。朱红毛斑

蛾 Phauda flammans 的 2 个 PBP（PflaPBP1 和

PflaPBP2），其中 PflaPBP1 对雌性信息素顺 9-

十六碳烯醛（Z9-16: Ald）和顺 9，顺 12，顺 15-

十八碳三烯醛（（Z，Z，Z）-9, 12, 15-18: Ald）

均具有较强的结合力；而 PflaPBP2 仅对（Z，Z，

Z）-9, 12, 15-18: Ald 具有较强的结合力（Chen  

et al., 2023）。李小食心虫 Grapholita funebrana

重组 GfunPBP2 蛋白对顺 8-十二碳烯醇乙酸酯

（Z8-12: Ac）和顺 8-十二碳烯醇（Z8-12: OH）

均具有强结合亲和力；其中，GfunPBP1.1 结合

顺 8-十四碳烯醇乙酸酯（Z8-14: Ac）的能力更

强，而 GfunPBP1.2 对反 8-十二碳烯乙酸酯

（E8-12: Ac）的结合亲和力更强（Li et al., 

2023）。在鳞翅目 3 个 PBP 中，PBP1 在雄虫触

角中的表达量相对较高，且呈现雄虫高表达或特

异表达的模式，被认为在 3 个 PBP 中最为重要。

敲除家蚕 Bombyx mori 的 BmPBP1 后，雄蛾对 2

种性信息素组分（家蚕醛和家蚕醇）的电生理反

应明显下降（Shiota and Sakurai, 2020）。在二化

螟 Chilo suppressalis (Walker)中利用 CRISPR/ 

Cas9 系统敲除 PBP 基因，将 PBP-sgRNA（Single 

guide RNA）/Cas9 信使 RNA 直接注射到新产卵

中，筛选出具有 PBP1 或 PBP3 突变体的昆虫，

并在 G3 代获得纯合子突变体，测量突变体昆虫

对雌性性信息素的触角电位（Electroantennogram，

EAG）反应。结果表明，2 种 PBP 突变体雄性的

EAG 反应均显著降低，且 PBP1 突变体的降低程

度高于 PBP3 突变体，表明 PBP1 发挥了更重要

的作用（Dong et al., 2017）。二点委夜蛾 Athetis 

lepigone AlepPBP1 的 Phe36、Trp37、Val52 和

Phe11 是关键的性信息素结合位点（Zhang et al., 

2020a）。在斜纹夜蛾 Spodoptera litura 中，使用

CRISPR/Cas9 技术分别敲除 3 个 PBP 基因，都

降低了雄蛾对于 3 种性信息素成分[顺 9，反 11-

十四碳烯乙酸酯（Z9, E11-14: Ac）、顺 9，反

12-十四碳烯乙酸酯（Z9, E12-14: Ac）和顺 9-十

四碳烯乙酸酯（Z9-14: Ac）]的电生理、定位能

力以及交配率，且以 PBP1 的影响更大（Zhu et al., 

2016a，2019a）。另外发现，小菜蛾 Plutella 
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xylostella 的 PxPBP3 和欧洲玉米螟 Ostrinia 

nubilalis 的 OnubPBP3 与性信息素均具有较高的

亲和力（Al-Danoon et al., 2021；Liu et al., 2021）。

此外，一些鳞翅目昆虫具有 4-5 个 PBP 基因

（Yasukochi et al., 2018），Hu 等（2020）发现

红尾白螟 Tryporyza intacta TintPBP4在雄蛾中表

达量最高，对性信息素组分[反 11-十六碳烯醛

（E11-16: Ald）和顺 11-十六碳烯醛（Z11-16: Ald）

具有较强的结合能力。上述研究表明，PBP 一般

对不同性信息素组分有一定的识别能力，在性信

息素感受过程中发挥重要作用（Zhu et al., 2016a, 

2019a；Zhang et al., 2020a；Si et al., 2022；Zhong 

et al., 2022），但不同 PBP 的功能分化及相互间

是否存在互作仍待进一步研究。 

鳞翅目昆虫有 2 个 GOBP 基因，在种间高度

保守，最初发现在感受植物气味的嗅觉感器表

达，因此被认为在寄主挥发物的感知中发挥重要

作用（Vogt et al., 1991）。体外配体结合试验发

现 ， 豆 荚 螟 Maruca vitrata MvitGOBP1 和

MvitGOBP2 与丁酸丁酯等 17 种植物挥发性气味

分子都具有一定的结合力（Zhou et al., 2015）；

斜纹夜蛾 SlitGOBP2 与橙花叔醇等气味挥发物

结合能力较强（Liu et al., 2015b）。同时，多种

蛾类中 GOBP 特别是 GOBP2 对性信息素组分也

有很强的结合能力，因此可能也参与了性信息素

的感受，例如在甜菜夜蛾 Spodoptera exigu 中

SexiGOBP1 仅与 3 种性信息素成分表现出微弱

的结合，SexiGOBP2 除了结合植物气味外，还

结合性信息素（Liu et al., 2015a）；而在斜纹夜

蛾 中 ， SlitGOBP1 、 SlitGOBP2 都 能 强 结 合

C14-C16 信息素类似物，但 SlitGOBP2 对大多数

酯类和醛类信息素成分和类似物结合力较好，而

SlitGOBP1 则不能；对于植物源气味，SlitGOBP1

表现出相对较广泛的配体结合谱，具有中等的亲

和力，而 SlitGOBP2 结合谱更窄，说明 2 个

SlitGOBP 在气味识别功能上存在分化（Liu et al., 

2015b）。Han 等（2022）发现斜纹夜蛾 SlGOBP2

具有感受植物气味和性信息素的双重功能，而且

还参与幼虫对性信息素的感受，缺失 SlGOBP2

的雄蛾及幼虫对 Z9, E11-14: Ac 的行为反应及交

配率均显著下降。同样，敲除桃蛀螟 Conogethes 

punctiferalis 的 CpunGOBP1 和 CpunGOBP2 基因

后，电生理和行为学实验证明缺失 CpunGOBP1

和 CpunGOBP2 的桃蛀螟失去部分感受性信息素

和植物挥发物的能力，且 CpunGOBP2 在参与植

物挥发物的感受中更为重要（Jing et al., 2021）；

Ma 等（2022）也发现斜纹夜蛾 SlGOBP2 参与幼

虫对性信息素的感受。除了嗅觉功能以外，对接

模拟研究表明， SlGOBP2 与除草剂丁草胺

（Butachlor）具有高结合能力，沉默 SlGOBP2

降低了幼虫对毒死蜱的耐受性，为杀虫剂抗性机

制及治理研究提供了新的思路（Sun et al., 2021）。 

对于其他 OBP 的研究相对较少。Li 等

（2022a）鉴定二点委夜蛾 ABP（AlepOBP6）的

嗅觉功能，体外结合实验结果表明，AlepOBP6

可以与 2 种性信息素和 10 种玉米挥发物结合，

且其构象稳定性依赖于 pH。另外发现其他 OBP

也参与性信息素的感受：斜纹夜蛾幼虫的

SlitOBP7 被敲低后，对性信息素的感受明显下降

（Ma et al., 2022）；另外，敲除草地贪夜蛾

SfruOBP27，蛹的重量降低、交配率下降，实验

结果表明，SfruOBP27 参与幼虫发育和交配过程

（Han et al., 2023）。重组的疆夜蛾 Peridroma 

saucia PsauOBP7 与反-2-己烯醛的结合能力最

强；此外，PsauOBP7 其他植物挥发物也有较强

的结合能力，说明其在疆夜蛾寻找寄主植物过程

中发挥重要作用（孙亚兰等，2020）。从桃蛀螟

中克隆获得OBP基因CpunOBP3 和CpunOBP4，

通过荧光竞争结合实验发现，CpunOBP3 重组蛋

白能与测试的 7 种植物挥发物有效结合，尤其与

3-蒈烯的结合能力最强，但不能与测试的 2 种桃

蛀螟性信息素十六醛（16: Ald）和顺-10-十六碳

烯醛（Z10-16: Ald）结合；而 CpunOBP4 重组蛋

白既可以与测试的 2 种性信息素（16: Ald 和

Z10-16: Ald）结合，又可以与测试的 8 种植物挥

发物有效结合，尤其与丁酸乙酯的结合能力最

强，推测 CpunOBP3 主要在桃蛀螟寄主定位与寄

主转移过程中发挥重要作用，而 CpunOBP4 在桃

蛀螟识别性信息素和寄主植物挥发物过程中发

挥双重作用（郭洪刚等，2021）。 



·646· 应用昆虫学报 Chinese Journal of Applied Entomology 60 卷 

 

 

Tian 等（2022）对桃蛀螟的 3 类 4 个 OBP

基因（ CpunOBP8 、 CpunOBP9 、 CpunABP 、

CpunGOBP2）进行比较研究，发现 CpunOBP8

和 CpunABP 不仅对雌虫性信息素具有较高的结

合亲和力，而且对寄主植物气味物质也具有较高

的结合亲和力；CpunOBP8 与顺 10-十六碳烯

（Z10-hexadecene）、16: Ald 等结合较强，而

CpunABP 与顺 10-十六碳烯（Z10-hexadecene）、

莰烯和 3-蒈烯结合较强。相比之下，CpunOBP9

和 CpunGOBP2 只能与寄主植物气味结合，

CpunOBP9 与 3-甲基-1-丁醇、乙酸己酯等结合较

强，而 CpunGOBP2 的结合谱最宽，可以与 3-

蒈烯，乙酸戊酯等多种气味结合。结果表明，这

4 个 CpunOBP 具有各自不同的结合谱；另一方

面，同一配体可能与多个 CpunOBP 结合。另外，

相关研究证实二点委夜蛾 ABP（AlepOBP6）可

以结合性信息素和植物挥发物，同时在交配、取

食和产卵行为中也起到关键作用（Zhang et al., 

2017；Li et al., 2022a）。 

相比蛾类昆虫，对于蝶类的 OBP 研究相对

较少。Yin 等（2022b）注释了柑橘凤蝶 Papilio 

Xuthus 49 个 OBP 基因，并发现产卵刺激剂牡荆

苷-2、植物挥发物 β-紫罗兰酮和杀虫剂毒死蜱与

PxutGOBP1 有较强亲和力；同时，PxutGOBP1

突变 2 个位点 His66Ala 和 Thr73Ala 后，显著降

低了与毒死蜱的结合力，揭示了 2 种 PxutGOBP

在检测宿主挥发物和杀虫剂中的重要性，并确定

了配体结合中的关键残基。另外，发现柑橘凤蝶

中 3 个 OBP 基因（PxutOBP2、PxutOBP3 和

PxutOBP9）在前足跗节中表达丰富；荧光原位

杂交分析表明，这 3 个 OBP 基因在前足味觉感

器的基部共表达，暗示这 3 个 OBP 基因在植物

化学物质感知中发挥重要作用（Ugajin and Ozaki, 

2021）。Li 等（2020a）分析菜粉蝶 Pieris rapae

转录组数据，鉴定了 14 个 OBP 基因，系统发育

分析表明，这些 OBPs 在不同的分支，PrapOBP1

和 PrapOBP2 聚集成“GOBP”进化枝，而

PrapOBP3 和 PrapOBP4 属于“PBP”进化枝，14

个基因中有 10 个具有触角特异性表达；其中，

PrapOBP1、PrapOBP2、PrapOBP4 和 PrapOBP13

在雄性触角中高表达，而PrapOBP7 和PrapOBP10

则在雌性触角中高表达。 

综上所述，鳞翅目 OBP 主要参与气味感受，

同时也具有其他功能，比如影响昆虫发育、杀虫

剂免疫反应和抗性形成等。同时，除了作为嗅觉

行为调控和分子靶标外，由于 OBP 分子量小、

水溶性强，利用 OBP 还可以制作电子生物传感

器：Bonazza 等（2021）将家蚕信息素结合蛋白

（BmorPBP1）固定在场效应晶体管的还原氧化

石墨烯表面上，组装了一种用于气味的电子生物

传感器。在生理 pH 下，传感器以良好的亲和力

和特异性检测家蚕性信息素、家蚕醇和家蚕醛。

OBP 生物传感器对气味非常敏感，未来可以应

用到药物、毒品及爆炸物等气味的快速检测当中

（Pelosi et al., 2018b；Cali and Persaud，2020）。 

1.2  化学感受蛋白（Chemosensory protein，

CSP） 

CSP 基因是最早在黑腹果蝇 Drosophila 

melanogaster 触角中发现结构与功能均显著异于

OBP 的另外一种可溶性蛋白，这种蛋白和化学

刺激感受相关（McKenna et al., 1994）。CSP 也

是在化学感器淋巴中富集的载体蛋白，具有类似

于 OBP 的功能，在进化上表现出高度保守性，

不同物种间相似性高达 40%-50%（Wanner et al., 

2004）。CSP 由 100-120 个氨基酸残基组成，一

般为 10-15 kDa 可溶性低分子蛋白质，其有 4 个

半胱氨酸残基，形成 2 个二硫键用以保持 CSP

三维结构的稳定（Tomaselli et al., 2006）。此外，

CSP 在化学感觉器官和非化学感觉器官中均有

表达，这表明 CSP 同时具有嗅觉和其他生理功

能（Yang et al., 2020a；饶福强等，2021）。一

些 CSP 在触角中特异性表达，可以与植物挥发

物和性信息素成分结合（Duan et al., 2019）；其

他 CSP 高度集中于非嗅觉器官，如足、胸、腹、

翅和雌虫性腺，这表明它们可能参与其他生理过

程（Pelosi et al., 2018a）。 

近 4 年主要进一步证实了 CSP 参与感受性

信息素和普通植物挥发物，同时可以结合杀虫

剂，参与其免疫反应、代谢和抗性形成。触角高
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表达的 CSP 基因被认为参与气味感受。Zhang

等（2014）发现大螟 Sesamia inferens 触角高表

达的 SinfCSP19 重组蛋白对 6 种植物挥发物和 3

种性信息素组分和类似物具有较强结合力，表明

SinfCSP19 可能同时参与雌性信息素和寄主植物

挥发物的感受。另外，Li 等（2015）发现棉铃虫

Helicoverpa armigera HarmCSP6 对性信息素组

分表现出较高的结合力，表明 HarmCSP6 可能参

与棉铃虫雌性信息素的感受。 

CSP 也可能参与鳞翅目昆虫对杀虫剂的免

疫反应和抗性形成。朱垚龙等（2022）发现冷杉

梢斑螟 Dioryctria abietella CSP8 能结合杀虫剂；

Xuan 等（2015）发现家蚕多个 CSP 基因的表达

受到杀虫剂阿维菌素处理后表达均显著上调。类

似结果也在荔枝蛀蒂虫 Conopomorpha sinensis

中发现，经 λ-氯氟氰菊酯处理后，CsCSP 的表达

量在雌雄成虫中均受到影响且具有时间依赖性

（Yao et al., 2023）。说明鳞翅目某些 CSP 基因

可能参与杀虫剂免疫反应、代谢和抗性形成。 

综上所述，鳞翅目 CSP 具有嗅觉感受和多

种其他生理功能（Pelosi et al., 2018a；Zhu et al., 

2019b；Yang et al., 2020a），如杀虫剂代谢、视

色素转运和性腺中性信息素转运（Jacquin-Joly 

et al., 2001）、营养物质转运等（Liu et al., 2014；

Zhu et al., 2016b）。CSP 的多功能也为鳞翅目害

虫的防治提供新的分子靶标。 

1.3  气味受体（Odorant receptor，OR） 

OR 可以特异地识别气味分子，并通过选择

性离子通道将气味分子的化学信号转化为电生

理信号，被认为是信号转导途径中最重要的蛋白

（Chen et al., 2021）。OR 位于嗅觉感受神经元

（Olfactory sensory neuron, OSN），由 400-450 个

氨基酸组成，通常具有 7 个跨膜结构域，主要分

布于昆虫化感器官触角和下颚须等，其他组织鲜

有表达（李慧等，2021；白鹏华等，2022）。昆

虫 OR 从结构上可分为 2 类：一类是在不同昆虫

间高度保守且广泛表达的气味共受体（Odorant 

receptor co-receptor，Orco）；另一类是特异性

ORx，这类受体在同一物种或不同物种间相似性

低且数量众多，Orco 和 ORx 的表达通常在相同

的 OSN，通过保守的 C 末端能够形成复合体

ORx-Orco，构成配体门控离子通道（Benton, 

2006；Sato et al., 2008；Wicher et al., 2008；

Fleischer et al., 2018；谷真毓等，2020；李慧等，

2021）。在鳞翅目中，OR 根据功能划分为性信

息素受体（Pheromone receptor, PR）和普通气味

OR，前者主要识别性信息素组分，后者识别植

物挥发物（白鹏华等，2022）。 

近 4 年，主要解析了一个昆虫特异性 OR 的

晶体结构，同时随着 Alpha-Fold2 的开发，昆虫

的 OR 三维结构可以被模拟和应用。另外，基于

CRISPR-Cas9 技术，将 OR 与小分子的对应关系

以及行为功能被逐渐解析出来。石蛃 Machilis 

hrabei MhraOR5 的晶体结构显示在未结合气味

的 MhraOR5 三维结构中，结合孔是封闭的，但

在它与丁香酚或避蚊胺结合的结构中，结合孔扩

张，形成离子通道；尽管这 2 种分子结构迥异，

但它们均结合在 MhraOR5 的一个固定口袋里，

说明 OR 对气味分子的结合没有结构上的选择

性；这推翻了之前 OR 与气味小分子主要的假设

OR 与气味分子的一个特定部分结合，而该部分

可能是一大群气味所共有的，或者受体使用不同

的口袋来容纳不同的分子（Del et al., 2021）。 

Orco 在不同的昆虫中高度保守，并且一种

昆虫体内通常只有一个 Orco 基因（Robertson, 

2019）。Orco 的晶体结构显示其可以形成四聚

体，有一个中心孔，4 个亚基对称地排列在中心

孔周围（Butterwick et al., 2018）。在多种鳞翅

目昆虫中，敲除 Orco 后可导致昆虫完全失去嗅

觉功能（Yang et al., 2016；Liu et al., 2017；Chen 

et al., 2021；Fan et al., 2022；Sun et al., 2023）。

使用 CRISPR/Cas9 基因编辑技术成功地建立了

棉铃虫）Orco 基因的纯合子突变体（Orco﹣/﹣），

发现纯合突变体丧失了对性信息素成分 Z11-16: 

Ald，Z9-16: Ald，顺 9-十四碳烯醛（Z9-14: Ald）

和顺 11-十六碳烯醇（Z11-16: OH）和许多寄主

植物气味的电生理反应；在风洞实验中，Orco﹣/﹣

突变体雄蛾对性信息素的趋性明显减弱；同时，

Orco﹣/﹣雌蛾对寄主植物（青椒）的产卵趋性及

Orco﹣/﹣幼虫对青椒的趋性也丧失；该研究表明，

OR 介导的嗅觉对棉铃虫的性信息素通信、产卵
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选择和幼虫对寄主的趋性（Fan et al., 2022）。在

草地贪夜蛾中也有类似发现，应用 CRISPR/Cas9

基因编辑技术构建了 Orco 纯合突变品系

（Orco﹣ /﹣），电生理结果显示，突变体雄蛾对

（Z9-14: Ac）和 Z7-12: Ac）2 种性信息素的反

应均丧失，且不能与雌蛾成功交配，产卵偏好实

验也证实突变体雌蛾对寄主植物玉米的趋性基

本丧失，幼虫定位食物源的时间也明显降低（Sun 

et al., 2023）。RNAi 敲低梨小食心虫 Grapholita 

molesta Orco 表达量后，也获得了类似结果：雄

蛾对性信息素顺 8-十二碳烯醇乙酸酯（Z8-12: 

OAc）和 Z8-12: OH、雌蛾对绿叶挥发性顺-3-乙

酸己烯酯（Z-3-hexenyl acetate）电生理反应均明

显降低（Chen et al., 2021）。 

PR 具有特异性识别性信息素功能（白鹏华

等，2022）。通常，信息素敏感的 OSN 只表达

一种特异性的 PR（Fleischer and Krieger, 2018）。

蛾类中的 PR 研究报道较多，识别 Type I 型性信

息素的 PR 在鳞翅目中形成一个独立的分支

（Yuvaraj et al., 2017）。一种鳞翅目昆虫通常均

有多个 PR 基因，每个 PR 的反应谱较为特异，

一般只对 1-2 个性信息素组分有反应：在欧洲玉

米螟中，2 个 PR 基因 OnubOR3 和 OnubOR6 功

能有明显差异，OnubOR3 对反 11-十四碳烯醇乙

酸酯（E11-14: OAc）和反 11-十六碳烯醇乙酸酯

（E11-16: OAc）有较强反应，而 OnubOR6 则对

顺 11-十四碳烯醇乙酸酯（Z11-14: OAc）和顺

11-十六碳烯醇乙酸酯（Z11-16: OAc）有更强的

反应（Wanner et al., 2020）。通过转基因果蝇品

系异源表达了草地贪夜蛾几个 PR 候选基因

SfruOR6 、 SfruOR11 、 SfruOR13 、 SfruOR16 、

SfruOR56 和 SfruOR62，并用大量性信息素和类

似物测定了它们的反应谱；其中，表达 SfruOR13

的果蝇对主要性信息素成分 Z9-14: Ac 有强烈反

应且对 Z9, E12-14: Ac 也有较强的反应，而对

Z9-12:Ac 的 反 应 较 弱 ； 表 达 SfruOR56 和

SfruOR62 的果蝇则以不同的强度和灵敏度对次

要的性信息素成分反 7-十二碳烯醇乙酸酯

（Z7-12: Ac）产生电生理反应；此外，表达

SfruOR6 的果蝇仅对 Z9, E12-14: Ac 产生电生理

反应，表达 SfruOR16 的果蝇则对顺 9-十四烯醇

（Z9-14: OH）和 Z9-14: Ald 有反应，而表达

SfruOR11 的果蝇对所有测试的性信息素组分没

有反应（Guo et al., 2022）。 

同时，体内实验也证实 PR 参与性信息素感

受。使用 CRISPR/Cas9 技术敲除烟芽夜蛾

Heliothis virescens 一个 PR 基因 HvirOR14；研究

结果表明，HvirOR14 突变体不影响交配率或电

生理反应，但交配持续时间延长（Cao et al., 

2020）。另外，测定了梨小食心虫几个 PR 的反

应谱：GmolOR2 对主要性信息素组分顺 8-十二

碳烯醇乙酸酯（Z8- 12: OAc）和反 8-十二碳烯

醇乙酸酯（E8-12: OAc）的有反应；敲低 GmolOR2

表达量后，显著降低了雄蛾对主要信息素成分

Z8-12: OAc 和 E8-12: OAc 的电生理反应（Shang 

et al., 2022）。同样在海灰翅夜蛾 Spodoptera 

littoralis 中 ， Koutroumpa 等 (2022) 利 用

CRISPR/Cas9 敲除一个 PR 基因（SlitOR5）后，

雄蛾丧失对主要信息素组分顺 9，反 11-十四碳

烯醇乙酸酯（Z9, E11-14: OAc）的电生理反应。 

对于非 PR 的其他特异性 OR 基因，由于气

味物质众多，很难找到配体，因此研究报道也相

对较少。其中，有反应较为特异性的，仅对少数

气味有较强反应，而另一些则可以对多种气味产

生较强反应：Liu 等（2020b）敲除小菜蛾的 2

个 OR 基因 PxylOR35 和 PxylOR49，导致雌蛾丧

失了对十字花科植物特异气味异硫氰酸酯和拟

南芥植株（异硫氰酸酯缺失品系）的趋向行为和

产卵偏好性。2020 年，对梨小食心虫的一个特

异性 OR 基因 GmolOR9 进行功能研究，体外实

验证实 GmolOR9 对候选的 47种测试气味物质中

的顺-乙酸-3-己烯酯等 8 种产生较强反应；且敲

低 GmolOR9 的雌虫对顺-乙酸-3-己烯酯的电生

理反应显著降低；另外，梨小食心虫的 GmolOR12

对 5 种醛反应较强（癸醛、庚醛、辛醛、壬醛和

癸醛）；这些结果表明，梨小食心虫 GmolOR12

在感受醛类物质中起重要作用（Chen et al., 

2020）。同时，烟青虫 Helicoverpa assulta 一个

产卵器高表达的 OR 基因 HassOR31 对 12 种植

物挥发物都有反应，其中对顺 3-己烯醇丁酸酯反

应最强（Li et al., 2020b）。 

在蝶类昆虫中，OR 只有基因鉴定研究，还
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未见相关功能的报道。Nieberding 等（2022）利

用转录组、实时荧光定量 PCR 鉴定了偏瞳蔽眼

蝶 Bicyclus anynana 一些 OR、OBP 基因并研究

了它们的表达谱，发现了一些组织特异表达的

OR、OBP 基因。另外，Yin 等（2022a）通过结

合基因组学、转录组学和生物信息学方法，鉴定

和系统发育分析揭示了柑橘凤蝶 60 个直系同源

OR 基因，并发现 OR 大多数在触角中表达，且

在生殖组织中有 31 个 OR 基因表达。 

1.4  离子受体（Ionotropic receptor，IR） 

最早在黑腹果蝇 Drosophila melanogaster 对

气味敏感的触角 OSN 中发现一类与离子型谷氨

酸受体（Ionotropic glutamate receptor，iGluR）

同源的受体基因，命名为 IR，且和 OR 不在同一

OSN 中（Benton et al., 2009），是一种具有胞外

N 端、二部配体结合域（由离子通道域分隔的两

个叶）和短胞质 C 端的跨膜蛋白，且 IR 和离子

型谷氨酸受体在序列特征和系统发育学上存在

差异（Jiang et al., 2021）。IR 包含配体结合域

（Ligand binding domain，LBD），一个胞外 N 端

以及一个短胞浆末端和离子通道相隔开的 2 个

裂片 S1 和 S2；然而在 LBD 的 S1 结构域之前，

大多数 IR 只有相对较短的 N 末端区域（Fleischer 

et al., 2018）。IR 已被证实参与气味分子（苯乙

醛、胺和酸等）识别以及温度和湿度的感受（Chen 

and Amrein, 2017；Zhang et al., 2019；杨小祯等，

2020；Yin et al., 2021）。IR 主要分为 2 个亚家

族：趋异 IR（Divergent IR）和触角 IR（Antennal 

IR），趋异 IR 亚族在其他物种中的同源性较低，

表现出物种特异性，而触角 IR 可能存在于所有

昆虫中，仅 IR 亚族在双翅目和膜翅目昆虫中相

对保守；由于不断的深入研究，在鳞翅目、双翅

目和鞘翅目等昆虫中 IR 也被鉴定出来，其中

IR8a、IR25a、IR76b 和 IR93a 被证实是共受体

（Croset et al., 2010；郭金梦和董双林，2020）。

IR 功能在黑腹果蝇中研究较多，IR8a 被证实是

与酸感受相关的共受体（Pitts et al., 2017）。另

外，IR64a 介导对酸性物质（乙酸）感受（Ai  

et al., 2010）；IR64a 与一个共受体 IR8a 一起表

达，并共同形成一个四聚体复合物离子通道（Ai 

et al., 2013），IR75a 也参与黑腹果蝇醋酸和丙酸

的气味识别（Prieto-Godino et al., 2016）。此外，

黑腹果蝇 2 个共受体 IR25a 和 IR76b 通过味觉接

收感知醋酸和柠檬酸，影响雌虫的产卵偏好性

（Chen and Amrein, 2017），而 Ir7a 在果蝇中参

与识别乙酸，通过味觉中的 IR7a 感受乙酸，在

拒绝酸性食物的行为中起到重要作用（Rimal 

et al., 2019）。 

近年来，利用 CRISPR/Cas9 基因编辑技术，

在鳞翅目中也有 IR 功能的研究报道，Zhang 等

（2019）敲除烟草天蛾 Manduca sexta IR 共受体

IR8a，导致雌蛾其对粪便气味挥发物 3-甲基戍酸

和己酸的趋避行为减弱，说明 IR8a 在雌蛾避免

种间竞争的避粪产卵行为中是必不可少的。另

外，棉铃虫成虫可以感受短链羧酸（乙酸、丙酸、

丁酸和 2-戊酮酸），Zhang 等（2022）敲除了棉

铃虫 HarmIR8a 基因后发现，敲除突变体对酸敏

感度减少或消除，该结果说明 HarmIR8a 介导棉

铃虫检测短链羧酸和乙酸的吸引行为。另外，在

黄地老虎 Agrotis segetum 中，体外异源表达的

AsegIR75p.1 和 AsegIR75q.1 对 C6-C10 中链脂肪

酸能产生明显的电生理反应，发现己酸和八壬酸

分别是 AsegIR75p.1 和 AsegIR75q.1 的主要配体

（Hou et al., 2022）。综上所述，鳞翅目中 IR 的

功能研究仍然处于起步阶段，只有少数触角 IR

功能被鉴定，其他触角高表达的 IR 基因功能仍

待研究。 

1.5  感受神经元膜蛋白（ Sensory neuron 

membrane protein，SNMP） 

SNMP 是最初在鳞翅目多音天蚕 Antheraea 

polyphemus 中性信息素敏感的 OSN 中发现的触

角特异表达的感受神经元膜蛋白（Vogt et al., 

1988）。结构预测表明，昆虫 SNMPs 属于脊椎

动物蛋白 CD36 家族（Nichols and Vogt, 2008）。

近 4 年，主要在鳞翅目中发现了第 3 亚组的

SNMP 基因，证实鳞翅目一个物种通常具有 3 个

SNMP 基因。多音天蚕 SNMP1 预测为双跨膜蛋

白，存在翻译后修饰，有 519-525 个氨基酸；翻 
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译前为 59 kDa 的多肽，翻译后修饰被加工为

69 kD 的多肽，在 C-端和 N-端各有一个跨膜域

（Rogers et al., 1997, 2001）。Xu 等（2021）研

究发现棉铃虫 HarmSNMP1 在成虫触角中特异

性表达，HarmSNMP2 广泛表达于多种组织，包

括成虫触角、跗骨、幼虫触角和口器；HarmSNMP3

在幼虫的中肠中特异性表达；同时，HarmSNMP2

和 HarmSNMP3 的表达水平因幼虫取食的植物

种类而有显著差异，表明它们可能参与了植物的

取食行为。体内功能研究发现，敲除了棉铃虫

SNMP1（HarmSNMP1）并筛选得到 SNMP1-/-纯

合突变系。风洞行为实验表明，HarmSNMP1-/-

雄蛾不能被性信息素顺 11-十六碳烯醛（Z11-16: 

Ald）和顺 11-十六碳二烯醛（Z9-16: Ald）吸引，

而交配行为观察发现，SNMP1 突变雄蛾和野生

型雌蛾交配率显著降低；同时电生理结果表明，

HarmSNMP1-/-突变体雄蛾对性信息素 Z11-16: 

Ald 和 Z9-16:Ald 的反应显著下降，但是对顺 9-

十四碳烯醛（Z9-14: Ald）和普通植物挥发物的

反应没有影响。结果说明，SNMP1 只参与感受

长碳链（C16）性信息素，不参与短碳链（C14）

的性信息素和普通植物挥发物的感受（Liu et al., 

2020a）。另外，使用 RNA 干扰技术，敲低家蚕

SNMP1 基因后，家蚕的交配行为受到明显的负

面影响，表明 SNMP1 在家蚕性信息素感受中起

关键作用（Zhang et al., 2020b）。SNMP1 在昆

虫中具有特异性表达，目前鉴定出的 SNMP1 只

在鳞翅目雄蛾触角高表达，其具有识别信息素的

功能，敲除或敲低 SNMP1 的表达，会影响其识

别信息素，在信息素检测中起关键作用。同时，

在其他昆虫也发现 SNMP1 在性信息素敏感的神

经元表达，证实参与性信息素感受（Jin et al., 

2008；Pregitzer et al., 2014）。SNMP2 主要在

OSN 相关的支持细胞中表达，SNMP3 则在幼虫

中肠中高表达（Zhang et al., 2020b），其功能仍

待进一步研究。 

1.6  气味降解酶（Odorant degrading enzyme，

ODE） 

ODE 是多种能够降解气味的酶总称，主要

包括羧酸酯酶（Carboxylesterase，CXE）、谷胱

甘肽 S-转移酶（Glutathione S-transferase，GST）、

细胞色素 P450（Cytochrome P450 monooxygenase，

CYP），尿苷二磷酸 -糖基转移酶基因（UDP- 

glycosyltransferase，UGT）和醛氧化酶（Aldehyde 

oxidase，AOX）等（He et al., 2014a, 2014b, 2014c, 

2015；Chertemps et al., 2015；Wei et al., 2021；

Godoy et al., 2022）。 

目前，ODE 中研究最多的是酯酶类，属于

羧酸酯酶（Carboxylesterase，CXE/CCE），将酯

类气味水解为醇类。酯类是蛾类昆虫性信息素的

第一大组分（Ando et al., 2004），因此，酯类组

分的信号降解引起广泛关注。第一个 ODE 在多

音天蚕中被发现，在雄性触角中高表达（Vogt 

and Riddiford, 1981），后续发现 ApolPDE 是一

种羧酸酯酶基因，因此被归类为一种信息素降解

酶（Pheromone degrading enzyme, PDE），其在触

角淋巴液中的浓度约为 0.5 m mol·L1，体外重组

表达的 ApolPDE 能够快速降解性信息素顺 6，反

11-十六碳二烯醛（Z6，E11-16: Ald）（Vogt et al., 

1985；Ishida and Leal, 2005）。近年来，在蛾类

中发现 CXE 对底物的降解模式有明显差异，研

究发现，单一酯酶可以同时降解长链酯类性信息

素组分和短链植物挥发物，通常对长链酯类有更

好的亲和力（更低的 Km），对短链酯类有更高的

酶反应速度（Vmax）（He et al., 2014a, 2014c；

Wang et al., 2021b）。同时，一个物种中也存在

多个 ODE 基因：He 等（2017）鉴定了小菜蛾的

2 个雌虫触角高表达的 CCE 基因（PxylCCE16a

和 PxylCCE16c），后续体外酶活实验表明，重

组蛋白 PxylCCE016c 和 PxylCCE16a 均能够降解

2 种乙酸酯类性信息素组分：顺 11-十六碳烯醇

乙酸酯（Z11-16: Ac）和 Z9-14: Ac 以及一些酯

类植物挥发物，对性信息素组分底物的亲和力更

高，而对植物源气味底物的酶反应的最大速度更

大（Wang et al., 2021a）。Wei 等（2021）通过

RNAi 敲低梨小食心虫 4 个触角高表达酯酶基因

GmolCXE1 、 GmolCXE5 、 GmolCXE14 和

GmolCXE21 表达量后，发现梨小食心虫对酯类

性信息素（Z8-12: Ac 和反 8-十二碳烯醇乙酸酯
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（E8-12: Ac）或寄主植物挥发物的行为反应变得

迟钝；研究结果表明，CXE 参与酯类气味水解，

可以作为害虫行为抑制剂的潜在分子靶点。 

醛氧化酶（Aldehyde oxidase，AOX）是一

类 能 催 化 醛 类 氧 化 成 相 应 羧 酸 的 氧 化 酶

（Garattini et al., 2008），它与黄嘌呤氧化还原

酶（Xanthine oxidoreductase，XOR）组成了钼-

黄素酶（Molybdo-flavoenzyme，MFE）家族，

该家族具有共同的结构特征：由 2 个催化活性互

不依赖的相同亚基组成，每个亚基的分子量为

140-150 kDa，包括 3 个保守的功能结构域：1）

20 kD 的 N-末端区域；2）40 kDa 的黄素腺嘌呤 

二核苷酸（Flavine adeninedinucleotide，FAD）

结合区，AOX 的 FAD 结合区域中没有编码烟酰

胺 腺 嘌 呤 二 核 苷 酸 （ Nicotinamideadenine 

dinucleotide，NAD）结合位点的保守序列，而这

是 XOR 的典型特征；3）85 kDa 的 C-末端底物

结 合 区 ， 它 包 含 1 个 保 守 的 钼 辅 因 子

（Molybdenum cofactor，MoCo）结合域（Garattini 

et al., 2008）。1989 年，第一个 AOX（MsexAOX）

在烟草天蛾中被鉴定出来，分子量为 295 kDa，

由于其在烟草天蛾雄性触角中的表达量比雌性

触角高近 60%，因此被推测是 PDE，降解醛类

性信息素（Rybczynski et al., 1989）。脐橙螟

Amyelois transitella的AtraAOX2是第一个被功能

鉴定的 AOX 基因，重组 AtraAOX2 不仅可以降

解自身醛类性信息素顺 11，顺 13-十六碳二烯醛

（Z11, Z13-16: Ald），还可以降解醛类植物挥发

挥发物以及含醛基的农药；重组 AtraAOX2 没有

表现出特异性，对短链的植物源醛类气味具有更

高活性；此外，AtraAOX2 可以保护昆虫的嗅觉

系统免受外来有毒物质的影响，包括可能到达嗅

觉受体神经元周围感器淋巴液的农药（Choo 

et al., 2013）。在小菜蛾中也发现类似的结果：

Wang 等（2021a）发现小菜蛾触角高表达的醛

氧化酶（PxylAOX3）可以氧化醛类性信息素及

类似物、醛类植物挥发物以及含醛基的农药，但

氧化效率没有特异性。大蜡螟 Galleria mellonella

触角提取物对十一醛具有最强的酶活性，大约为

对照组 4 倍，推测 GmelAOX 在代谢醛类气味信

号中起着重要的作用（Godoy et al., 2022）。 

P450 也是生物体内最重要的解毒酶之一，

部分成员在触角中的高丰度表达表明，它们在气

味信号的灭活和清除中发挥重要作用（Tijet et al.,  

2001；Younus et al., 2017）。然而，P450 酶是

胞内酶，锚定在内质网膜上，这意味着只有当气

味 分 子 进 入 细 胞 内 后 才 能 降 解 气 味 分 子

（Chertemps and Maïbèche, 2021）。由此推断，

这类酶对嗅觉敏感性的影响可能是间接的，通过

对进入细胞内有毒物质的降解而保护膜受体或

细胞及生物体的正常活性。触角 P450 活性研究

在家蝇 Musca domestica 中首次被报道，相比其

他组织，雄虫触角粗提物对性信息素具有高氧化

活性，并且活性可被 P450 抑制剂抑制，说明触

角中有高活性的 P450（Ahmad et al., 1987）。随

后，Maïbèche-Coisne 等（2004）报道，在分异

发丽金龟 Phyllopertha diversa 触角上用 P450 特

异抑制剂甲吡酮处理后，会导致性信息素敏感性

暂时丧失，这种短暂的嗅觉丧失可能是由于抑制

了 P450 的表达，导致信息素受体的过度刺激。

在欧山松大小蠹 Dendroctonus ponderosae 中发

现 P450 酶 CYP345E2 可以催化许多挥发性单萜

类气味，包括 α-蒎烯、β-蒎烯、柠檬烯等（Keeling 

et al., 2013）。在鳞翅目中仅有一例 P450 参与嗅

觉感受的报道，在斜纹夜蛾中 RNAi 敲低一个触

角高表达的 P450 基因 cyp4L4 后，雄蛾对性信息

素顺 9，反 11-十四碳二烯醇乙酸酯（Z9, E11-14: 

OAc 和顺 9，反 11-十四碳二烯醇乙酸酯（Z9, 

E12-14: OAc）电生理反应明显降低，显示该 P450

酶在性信息素感受中有重要作用（Feng et al., 

2017）。 

其他种类气味降解酶研究相对较少。Li 等

（2018）从梨小食心虫的触角转录组中鉴定到一

个雌虫触角高表达的 GST 基因（GmolGSTD1），

重组表达的 GmolGSTD1（rGmolGSTD1）蛋白

对性信息素组分顺 8-十二碳烯醇（Z8 12: OH‐ ）

和寄主植物挥发性己酸丁酯表现出高降解活性。 

性信息素和植物挥发物浓度过高对昆虫有

毒害作用，但同时它们也被昆虫用来定位交配对

象和寄主植物，因此许多 ODE 不仅可以降解气

味，还同时发挥了解毒的作用（Chertemps and 
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Maïbèche, 2021）。 

2  展望 

鳞翅目是昆虫界中除鞘翅目外最丰富的类

群，其种类可达到 16 万种以上。据报道，目前

存在于世界范围内的仓储和农林业害虫中，鳞翅

目昆虫占 70%以上（Mitter et al., 2017）。且鳞

翅目害虫对当前杀虫剂已经产生非常高的抗性，

因此急需开发新的绿色防控方法。传统方法如人

工合成性信息素、引诱剂、趋避剂及干扰剂等通

过行为调控达到防治和监测害虫的目的。但传统

方法鉴定高效的害虫行为调节气味物质有成本

高、耗时长等缺点。近年来，随着测序技术和基

因编辑技术的发展，鳞翅目大量嗅觉基因序列和

功能被鉴定，给基于嗅觉行为调控的绿色防控方

法的开发提供了基因靶标。 

2.1  基于人工智能和大数据的反向化学生态学 

近年来，随着人工智能 AlphaFold 2 对蛋白

结构的预测置信度的大幅提升（Tunyasuvunakool 

et al., 2021），以及大量的昆虫气味感受相关基

因被鉴定（Vogt et al., 2021），反向化学生态学

逐渐兴起，通过大数据和重点嗅觉基因快速筛选

害虫的活性气味也将成为未来的重要方向。例如

随着 Orco 和特异性 OR 的晶体结构的成功解析

（Butterwick et al., 2018；Del et al., 2021）以及

基于 AlphaFold 2 的首款昆虫嗅觉受体结构与功

能预测的数据库 iORbase 的公开（Li et al., 

2022b）（https://www.iorbase.com），为快速筛选

昆虫潜在活性气味提供了便利。反向化学生态快

速筛选活性气味的方法已经在多种昆虫中获得

成功，例如在海灰翅夜蛾中，通过计算机模拟筛

选 2 个 OR（SlitOR24 和 SlitOR26）的活性气味

分子和体内验证，准确率分别达到 93%和 67%；

同样，Liu 等（2022）利用梨小食心虫的 PBP2

蛋白结构，成功预测了一个性信息素增效剂。综

上所述，在未来的昆虫外周神经嗅觉分子机制和

嗅觉相关的田间防治研究领域，计算机大数据筛

选预测将逐渐从辅助方法成为一项不可或缺的

手段。 

2.2  以化感基因为靶标的 CRISPR-Cas9 基因

驱动的害虫防治 

基因驱动（Gene drive）是一种可遗传的元

素，能够在种群基因库中自动增加其频率

（Sinkins and Gould, 2006；Champer et al., 2016）。

与基因驱动相关的特征也会传播并且可以应用

于害虫控制，减少媒介传播的病毒或降低对杀虫

剂的抗性）（Alphey, 2014；Esvelt et al., 2014）。

目前基因驱动已在一些双翅目和鳞翅目昆虫中

实现，例如黑腹果蝇（Gantz and Bier, 2015）、

冈比亚按蚊 Anopheles gambiae（Hammond et al., 

2016）、小菜蛾（Xu et al., 2022）。今后研究可

以针对害虫重要的化感基因为靶标，构建

CRISPR-Cas9 基因驱动品系，抑制害虫种群中的

嗅觉功能，达到控制害虫的目的。但是，基因驱

动也可能会导致许多生物安全性问题（Taning 

et al., 2017）。因此，释放基因驱动品系到田间

应用前，需要综合评价对环境潜在的副作用。 
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