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摘  要  德国小蠊 Blattella germanica (L.)可传播多种病原微生物且能分泌近十种导致人类过敏和哮喘的

蛋白，具有极其强大的繁殖力和超强的抗化学农药能力，是最难治理的全球性家居卫生害虫。德国小蠊利

用性信息素作为雌雄两性通信的关键化学信号，性信息素由性成熟的雌成虫合成并分泌到体表，其主要功

能是吸引和刺激雄虫求偶并诱导两性交配，性信息素的生物合成是两性化学通信的核心环节之一。近年来，

关于德国小蠊性信息素合成及其分子调控研究取得了巨大进展，但是对本领域的主要研究进展综述严重缺

乏。本文主要综述了近 30 年在德国小蠊接触性信息素合成和分子调控方面的主要研究进展，介绍了性信

息素的化学成分及合成部位研究现状，重点总结和分析了接触性信息素合成途径关键酶基因的鉴定、关键

基因受性别分化和激素信号的调控机理研究进展，并对尚未解决的科学问题和未来潜在的研究方向进行展

望，以期为探索高效、精准的蟑螂行为调控策略，研制新型杀蟑、诱蟑产品提供新的理论支撑。 

关键词  蟑螂；性信息素；合成途径；激素调控；性别分化；交配 

Progress in research on sex pheromone biosynthesis and its molecular 
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Abstract  The German cockroach, Blattella germanica (L.), transmits a variety of pathogens and synthesizes nearly ten 

protein substances that trigger human allergies and asthma. With its strong fecundity and super resistance to various kinds of 

chemical pesticides, B. germanica is currently regarded as the most difficult to control global, household, insect pest. B. 

germanica uses sex pheromones for communication between the sexes. These pheromones are synthesized by sexually mature 

adult females. Their main function is to attract and stimulate male courtship and induce mating. Sex pheromone biosynthesis is 

therefore one of the core steps of sexual communication in this species. Articles on the regulation of sex pheromone synthesis 

in B. germanica have gradually increased in recent years, however, there has so far been no critical review summarizing 

progress and prospects for future research. This paper reviews important progress in research on contact sex pheromone 

biosynthesis and molecular regulation in B. germanica over the past three decades. It introduces researches on chemical 

composition and biosynthetic sites, focuses on the identification and characterization of key enzymatic genes involved in the 

sex pheromone biosynthesis pathway and the regulation of sex pheromone synthesis by the coordination between sex 
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differentiation and juvenile hormone signaling. Prospects for future research are outlined with the aim of providing new 

theoretical support to develop new strategies for regulating cockroach behavior and new cockroach baits. 

Key words  cockroach; sex pheromone; biosynthetic pathway; hormonal control; sex differentiation; mating 

化学信号在大多数昆虫种内通信中发挥主

导作用，这些种内传递信号的有机化合物被称为

信息素。昆虫性信息素作为一类重要的信息素，

是同种内异性或同性间有效通信的关键信号物

质，在调控求偶、交配和生殖生理方面发挥重要

功能，是一类高效的行为调控剂。自 1959 年第

一个昆虫性信息素——蚕蛾醇被鉴定以来，已报

道的昆虫性信息素化合物超 3 500 种（The 

Pherobase, https://www.pherobase.com)。利用性信

息素作为引诱剂设计的性诱捕器已广泛应用于

农林害虫的预测预报和害虫综合治理（杜家伟，

1988）。 

德国小蠊 Blattella germanica (L.)是蜚蠊目

最为常见、与人类活动最为密切的全球性家居卫

生害虫，其生命力强大、繁殖力惊人、种群增长

迅速，可携带多种人类病原微生物和分泌近十种

导致人类哮喘的过敏蛋白，日益成为我国城镇卫

生害虫防治中的重点和难点（Gore and Schal, 

2007; Sookrung et al., 2020）。现有对德国小蠊的

防治手段仍过度依赖传统化学农药，物种针对性

差、生态环境污染严重、安全隐患突出，且长期、

大量和单一的化学农药使用，导致蟑螂产生高水

平抗药性（Chen et al., 2020）。因此，探索和开

发从源头遏制蟑螂繁殖和种群扩张的绿色防治

手段，已成为蟑螂治理工作中渐趋紧迫的任务。

基于蟑螂性信息素或类似物研制和开发新型诱

蟑、杀蟑产品，可望实现蟑螂种群定向、精准防

控，是一种极具潜力的生物防治手段。 

德国小蠊性信息素包括挥发性信息素

（Volatile sex pheromone）和（不挥发的）接触

性信息素（Contact sex pheromone）两类（Gemeno 

and Schal, 2004）。挥发性信息素为单一化学组分

龙胆醌异戊酸（俗称小蠊醌，Blattellaquinone），

由雌虫腹部最后一节背板（Pygidium）下的特异

腺体合成分泌，其主要发挥远距离吸引雄虫向

雌虫定向的功能，并不诱发雄虫求偶举翅行为 

（Liang and Schal, 1993a, 1993b; Nojima et al., 

2005）。德国小蠊雌雄成虫在近距离相遇时，则

利用接触性信息素来识别、求偶和决定是否交配

（Eliyahu et al., 2008）。性信息素的生物合成途

径和化学感受机制是两性化学通信的核心环节，

也是化学生态领域研究热点。与熟知的鳞翅目昆

虫挥发性信息素不同，德国小蠊挥发性信息素并

不在求偶交配环节起主导作用。对于营群居生活

的德国小蠊而言，非挥发的接触性信息素在近距

离配偶识别和诱导交配过程中起决定作用。尽管

德国小蠊挥发和接触性信息素组分均已得到相

对系统的鉴定，但关于小蠊醌的生物合成途径和

调控机制尚未见任何报道。因此，本文主要侧重

在接触性信息素合成途径及分子调控方面的研

究进展。近年来，随着德国小蠊基因组资源的发

表（Harrison et al., 2018）、转录组测序和 RNAi

技术的应用，功能基因组的研究蓬勃发展，国内

科学家围绕德国小蠊接触性信息素生物合成途

径和分子调控开展了系统和富有成效的研究，尤

其是在关键酶基因的筛选、鉴定和上游调控机制

方面取得了重要进展（Chen et al., 2020, 2022; Pei 

et al., 2019, 2021, 2022）。本文主要综述近 30 年

关于德国小蠊接触性信息素合成途径和分子调

控机理方面的主要研究进展，对已取得的结果和

尚存在的问题进行分析和梳理，对未来研究方向

提出展望，以期为控制求偶交配和种群扩张的蟑

螂治理策略提供新的理论支撑和具有潜力的分

子靶标。 

1  德国小蠊性信息素合成途径研究

进展 

1.1  性信息素化学组成 

目前已鉴定出的德国小蠊接触性信息素包

括 6 种结构相似的极长链脂肪族化合物，分别是

3,11-二甲基二十九烷-2-酮（Nishida et al., 1974）、
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29-羟基 -3,11-二甲基二十九烷 -2-酮（Nishida 

et al., 1976）、29-羰基-3,11-二甲基二十九烷-2-

酮（Nishida and Fukami, 1983）、3,11-二甲基二

十七烷-2 酮（Jurenka et al., 1989; Schal et al., 

1990a）、27-羟基-3,11-二甲基二十七烷-2-酮和

27-羰基-3,11-二甲基二十七烷-2-酮，其中 3,11-

二甲基二十九烷-2-酮相对含量最高（Eliyahu et al., 

2008）。通常将上述化合物分为甲基酮类、醇类

和醛类信息素，三类化合物各包括 C27 和 C29

两种同系物（图 1）。不同于鳞翅目昆虫通常需

要多种性信息素按特定比例混合方能发挥作用，

德国小蠊上述 6 种接触性信息素成分可独立或

混合在一起诱导雄虫的求偶行为，且行为活性具

有典型的剂量依赖性（Eliyahu et al., 2008, 2009）。 
 

 
 

图 1  德国小蠊接触性信息素生物合成途径 

Fig. 1  Biosynthetic pathway of contact sex pheromone 
biosynthesis in Blattella germanica 

黑色虚线框示接触性信息素 6 种组分。 

The six contact sex pheromone components are shown in 
the black dotted box. 

1.2  接触性信息素合成部位 

雌虫接触性信息素合成速率在性成熟过程

中逐渐增加，在羽化后 5–6 d 达到高峰并在产卵

前 1 d 急剧下降。以同位素 14C 标记的丙酸盐（碳

氢化合物合成的底物）为反应底物对德国小蠊雌

成虫离体组织培养，发现只有腹部体壁可合成极

长链碳氢化合物和甲基酮性信息素，且腹部体壁

的腹片比背片合成效率更高（Gu et al., 1995）。

腹部体壁下绛色细胞被证明是德国小蠊碳氢化

合物合成的特异细胞组织（Fan et al., 2003）。因

此研究人员推测，和碳氢化合物合成一样，甲基

酮性信息素的合成同样也发生在绛色细胞（Gu 

et al., 1995）。然而最近的研究表明，德国小蠊接

触性信息素浓度在触角和翅上最高，且控制接触

性信息素合成途径限速步骤的 CYP4PC1 基因在

触角和翅中高表达，而在腹部体壁中几乎不表达

（Chen et al., 2022）。因此，Chen 等（2022）首

次确定了德国小蠊接触性信息素主要在触角和

翅中合成并分泌到体表，从而否定了以往认为的

“接触性信息素在绛色细胞合成”的观点，这个

研究结果也更好地吻合了雄虫求偶时的行为特

征：雄虫触角主要通过拍打雌虫触角和翅来感受

雌虫体表的接触性信息素。据此，研究人员进一

步推测，腹部体壁下绛色细胞合成的碳氢化合物

前体物质被血淋巴中的高密度载脂蛋白（High 

density lipophorin, HDLp）转运到触角和翅膀后，

其中 3,11-二甲基二十七烷和 3,11-二甲基二十九

烷在 C2 位被选择性羟化生成相应的脂肪醇，然

后进一步氧化为甲基酮性信息素（Chen et al., 

2022），在触角和翅中合成的部分性信息素也可

能会通过血淋巴中的高密度载脂蛋白又转运到

腹部体壁或其它部位。 

1.3  接触性信息素合成途径 

接触性信息素的生物合成以碳氢化合物为

前体物质，这种推测最早来源于二者在结构上的

高度相似性（Jurenka et al., 1989）。因此，德国

小蠊接触性信息素合成途径既包括经典的碳氢

化合物从头合成途径，也包括碳氢化合物前体转

化为性信息素的催化步骤。Gu 等（1995）利用

体外组织培养和同位素 14C 示踪技术，从生化角

度证明了甲基酮性信息素的合成起源于碳氢化

合物从头合成途径。此外，利用活体点滴同位素
14C 标记底物，美国内华达大学 Blomquist 实验 

室证明了 3,11-二甲基二十九烷是合成 3,11-二甲
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基二十九烷-2-酮的前体物质。而且，雌雄虫均

可催化 3,11-二甲基二十九烷-2-醇生成对应的甲

基酮产物，但仅性成熟的雌虫可将 3,11-二甲基

二十九烷转化为甲基酮性信息素（Chase et al., 

1992）。因此，碳氢化合物的羟化反应是性成熟

雌虫特异的步骤，也是德国小蠊接触性信息素合

成途径的限速步骤（图 1）。在家蝇中的研究已

表明，富含 P450 的体壁微粒体蛋白可经羟化和

氧化反应将 9-二十三烯代谢为 9,10-环氧二十三

烯和 14-二十三烯-10-酮。因此，在德国小蠊甲

基酮性信息素合成途径中的羟化反应也极可能

由一个雌虫特异的 P450 基因参与（Chase et al., 

1992）。最近，这一关键的羟化酶基因 CYP4PC1

在被提出 30 年（1992-2022）后得到成功鉴定和

证明（Chen et al., 2022）。 

1.4  合成途径关键酶基因 

作为昆虫极长链脂肪酸（Very long chain 

fatty acids, VLCFAs）衍生物，德国小蠊接触性

信息素的生物合成起始于保守的脂肪酸合成途

径（Fan et al., 2003; Blomquist and Ginzel, 2021）。

该合成途径包括许多重要的酶类如乙酰辅酶 A

羧化酶（ACC）、脂肪酸合成酶（FAS）、脂肪酸

脱氢酶（FAD）和脂肪酸碳链延长酶（ELO），

最终合成 C16–18 碳长链脂肪酸（Long chain fatty 

acids, LCFAs）和大于  20 碳的极长链脂肪酸

（ Wicker-Thomas et al., 2015; Blomquist and 

Ginzel, 2021;）。极长链脂肪酸进一步经过脂酰辅

酶 A 还原酶（FAR）、NADPH-细胞色素 P450 还

原酶（CPR）、氧化脱羰酶（CYP4G 亚家族）亚

家族催化碳氢化合物合成的最后一步反应（Qiu 

et al., 2012; Balabanidou et al., 2016; Chen et al., 
2016; Yu et al., 2016; MacLean et al., 2018; Li 
et al., 2019; Xin et al., 2022）。 

在合成碳氢化合物的基础上，进一步通过

3,11-二甲基烷烃的 C2 位羟化和氧化反应合成具

有行为活性的甲基酮性信息素。近几年，国内研

究者综合利用基因组、转录组、RNAi、生化检

测和行为学分析等手段，在功能上鉴定出多个参

与德国小蠊碳氢化合物和接触性信息素合成的

关键酶基因，包括脂肪酸合成酶基因 FAS1、FAS2 

和 FAS3（Pei et al., 2019, 2022）、脂肪酸碳链延

长酶基因 ELO12 和 ELO24（Pei et al., 2021）、极

长链脂肪醇脱羰酶基因 CYP4G19（Chen et al., 

2020）和碳氢化合物羟化酶基因 CYP4PC1（Chen 

et al., 2022）。这些酶基因通过参与碳氢化合物的

生物合成或代谢从而最终影响接触性信息素的

生物合成。 

1.4.1  脂肪酸合成酶基因  利用德国小蠊基因

组和三代全长转录组数据，Pei 等（2019）共预

测到 7 个编码脂肪酸合成酶（FAS1-FAS7）的基

因，其氨基酸序列均具有 FAS 的特征结构域。

其中，FAS1、FAS3、FAS4 和 FAS7 在腹部体壁中

高表达。通过 RNAi 敲低和气相色谱-质谱分析

发现，FAS1 对于表皮和体内直链和甲基支链碳

氢化合物的合成是必需的。此外，还发现在脂肪

体高表达的 FAS2 对调控游离脂肪酸和三酰甘油

的积累有重要作用（Pei et al., 2019）；FAS3 对德

国小蠊呼吸系统的保水功能具有重要意义（Pei 

et al., 2022）。然而，作者并没有检测这些基因是

否对接触性信息素的合成产生影响。 

1.4.2  碳链延长酶基因  类似地，Pei 等（2021）

通过生物信息学分析和分子克隆技术在德国小

蠊中共鉴定了 24 个可能编码脂肪酸碳链延长酶

的基因序列（ELO1-ELO24），其中有 14 个在腹

部体壁或脂肪体中高表达，暗示这些基因可能参

与碳氢化合物的生物合成。进一步，通过系统性

RNAi 筛选和生化分析发现，敲低 ELO12 或

ELO24 可显著下调体内和表皮碳氢化合物总量。

ELO12 具有一定选择性，主要调控部分 C29 碳

氢化合物的合成，这对于维持表皮碳氢化合物图

谱的性二型具有重要意义。而 ELO24 调控所有

C28-C32 碳氢化合物的合成和部分 C27 碳氢化

合物的合成。利用酵母表达系统和体外催化实

验，发现 ELO12 蛋白可催化饱和直链二十八烷

酸转化为饱和直链三十烷酸，即正二十九烷的前

体物质；而 ELO24 具有更加广泛的底物催化活

性，可将酵母内源脂肪酸催化为饱和直链二十八

烷酸或三十烷酸，它们分别作为正二十七烷或二

十九烷的前体物质。进一步，在雌虫中敲低

ELO12 导致甲基酮性信息素含量显著降低，野生

型雄虫求偶举翅潜伏期延长（Pei et al., 2021）。 
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1.4.3  氧化脱羰酶基因（CYP4G 亚家族）  昆

虫碳氢化合物合成途径最后一步是脂肪醇的氧

化脱羰反应，该催化酶基因直到 2012 年才被报

道由昆虫纲特有的 CYP4G 亚家族成员负责，并

在黑腹果蝇（CYP4G1）和家蝇（CYP4G2）中率

先得到功能阐明。随后，在其他昆虫如豌豆蚜

Acyrthosiphon pisum 、 东 亚 飞 蝗 Locusta 

migratoria、冈比亚按蚊 Anopheles gambiae、意

大利蜜蜂 Apis mellifera 及长红锥蝽 Rhodnius 

prolixus 等昆虫中先后证实了 CYP4Gs 的保守功

能（Balabanidou et al., 2016; Chen et al., 2016; Yu 

et al., 2016; Calla et al., 2018; Dulbecco et al., 
2020）。 

作为昆虫为数不多的直系同源基因，CYP4G

基因被认为在每种昆虫中至少含有一个（Ginzel 

and Blomquist, 2016）。德国小蠊基因组仅含一个

CYP4G 亚家族成员，为 CYP4G19（Harrison et al., 

2018）。组织表达分析表明，GYP4G19 mRNA 和

蛋白水平在腹部体壁中几乎特异表达（Chen et al., 

2020, 2022），这与德国小蠊腹部体壁下绛色细胞

的解剖学位置相吻合，暗示该基因可能参与碳氢

化合物合成。值得注意的是，已有研究报道

CYP4G19 在菊酯抗性品系中上调表达（Pridgeon 

and Liu, 2003），但并不清楚该基因是否参与菊酯

抗性的形成。RNAi 敲低 CYP4G19 导致表皮碳

氢化合物总量和各组分均显著减少，表皮渗透性

增强，表现为菊酯类杀虫剂更加敏感（Chen et al., 

2020）。因此，CYP4G19 在抗性品系中高表达促

进表皮碳氢化合物的合成，以此削弱表皮渗透抗

性。尽管 CYP4G 基因参与碳氢化合物合成的功

能是保守的，但碳氢化合物的生物功能多样性赋

予了 CYP4G19 在害虫抗药性形成中的重要作

用。显然，CYP4G19 在参与碳氢化合物合成途

径的同时，也必定影响作为接触性信息素合成的

前体物质——3,11-二甲基烷烃的合成，这一推测

最近也得到了充分证实（Chen et al., 2022）。 

1.4.4  碳氢化合物羟化酶基因（CYP4PC 亚家

族）  尽管德国小蠊雌雄成虫和若虫均可合成大

量的 3,11-二甲基二十九烷，然而仅性成熟的雌

成虫才能将 3,11-二甲基二十九烷进一步羟化和 

氧化生成 3,11-二甲基二十九烷-2-酮，即接触性

信息素的主要成分，其中该羟化反应被认为由一

个雌虫特异表达的 P450 基因来负责（Chase et al., 

1992）。Chen 等（2022）综合利用行为学、生物

化学、分子生物学、遗传学和生信分析手段，从

德国小蠊 80多个 P450基因筛选和鉴定了一个雌

虫特异表达的羟化酶基因，被国际 P450 命名委

员会命名为 CYP4PC1，属于一个新的 4PC 亚家

族成员。该基因主要在雌成虫触角和翅中高表

达，且表达量随性成熟过程持续上升，雌虫成熟

期含量可达一日龄时的数百倍。利用 RNAi 敲低

该基因，雌虫甲基酮性信息素含量显著降低，雄

虫不再对这些雌虫表现出高求偶率。引入对照组

雌虫后，雄虫仍表现出正常的求偶行为。这些结

果表明，CYP4PC1 对于甲基酮性信息素的合成

和雌虫吸引力的维持是必需的。尽管作者只检测

了 RNAi 敲低 CYP4PC1 后甲基酮类性信息素的

含量变化，但雄虫表现出的求偶缺陷充分说明该

基因对接触性信息素所有 6 种组分的合成均是

必需的（Chen et al., 2022）。 

2  德国小蠊接触性信息素合成的

分子调控研究进展 

2.1  保幼激素（JH）调控接触性信息素合成 

JH 是昆虫咽侧体合成分泌的最主要的内分

泌激素之一，JH 调控德国小蠊性腺成熟、卵黄

生成和卵母细胞发育等一系列生殖和发育过程， 

JH 浓度和信号强度在雌虫性成熟过程中逐渐上

升（Schal et al., 1997）。早期研究发现，摘除咽

侧体或施加外源 JH 类似物分别可以抑制或促进

德国小蠊雌虫接触性信息素的合成（Schal et al., 

1990b）。进一步，同位素标记底物示踪发现，JH

主要促进 3,11-二甲基二十九烷转化为 3,11-二甲

基二十九烷-2-醇，而且这一羟化反应仅发生在

性成熟的雌虫，是接触性信息素合成途径的限速

步骤（Chase et al., 1992）。在此基础上，Chen

等（2022）推测 JH 信号主要通过调控 CYP4PC1

表达来促进雌虫接触性信息素的合成。和预期一

样，外源 JH 处理雌虫可显著诱导该基因上调表

达。反之，RNAi 敲低 JH 信号受体基因 Met 或
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初级响应基因 Kr-h1 则抑制 CYP4PC1 表达，雌

虫性吸引力降低。更有意思的是，用外源高剂量

JH 处理雄成虫，可诱导 CYP4PC1 在雄虫中实质

表达，使雄虫合成少量的甲基酮性信息素（Chen 

et al., 2022）。上述结果很好地证明了 CYP4PC1

表达受 JH-Met-Kr-h1 信号途径调控，这也更可

信地辅证 CYP4PC1 参与 3,11-二甲基烷烃的羟化

反应，拓展和丰富了“JH 促雌虫生殖生理”新

的内涵。 

2.2  性别分化基因调控接触性信息素合成 

性二型现象是在动物界普遍存在，即雌雄两

性在体色、体型大小和外生殖器等方面具有明显

的性别差异，其通常受性别分化信号通路的调控

（Verhulst and Zande, 2015; Wexler et al., 2019）。

双性基因 doublesex（dsx）是性别分化途径末端

最为保守的一环，其通过可变剪接产生性别特异

的转录本形式（dsxF 和 dsxM），二者编码的转录

因子常具有不同的 C 端结构，导致对靶基因的

转录发挥截然不同（甚至相反）的作用。Dsx 通

过调控下游一系列靶标基因的性别特异性表达

来实现性二型特征的调控和维持（Clough et al., 

2014; Prakash and Monteiro, 2016）。Dsx 的可变

剪接受性别转换基因 transformer（tra）控制，tra

基因在雌虫中编码 RNA 结合蛋白，也称剪接因

子（Boggs et al., 1987; Inoue et al., 1992）。 

昆虫两性通信系统中一个重要的问题是“为

什么性信息素的合成具有明显的性二型特征?”。

果蝇中的研究表明，转录因子 DsxF 可通过招募

辅因子 Intersex（Ix），直接转录促进接触性信息

素合成途径途径中去饱和酶基因 Dsat-F 表达

（Shirangi et al., 2009）。在雄虫中过表达 tra 可

使其合成雌性性信息素，导致雄虫间出现同性求

偶行为（Ferveur et al., 1997）。德国小蠊雄虫同

样可以合成高含量的接触性信息素前体化合物 

——3,11-二甲基二十九烷，那么为什么雄虫不能

像雌虫那样合成性信息素？Chen 等（2022）发

现控制接触性信息素合成的关键基因 CYP4PC1

受 tra-dsx 性别分化信号途径调控。通过一系列

活体 RNAi 敲低、双荧光素酶实验和体外 DNA-

蛋白结合实验，作者证明了 DsxM 转录因子可直

接与 CYP4PC1 启动子区域顺式作用元件相结

合，阻遏 CYP4PC1 的转录。在雄成虫中敲低

dsxM，导致雄成虫实质性表达 CYP4PC1 并合成

高含量的甲基酮性信息素，进而诱发雄虫间的同

性求偶行为（Chen et al., 2022）。这些发现很好

地阐释了德国小蠊接触性信息素合成的雌虫特

异性。 

此外，性别分化信号对接触性信息素合成的

调控还体现在对碳氢化合物的合成途径上

（Wexler et al., 2019; Pei et al., 2021）。德国小蠊

成虫表皮碳氢化合物图谱具有典型的性二型特

征，表现为雌性具有更高含量的二甲基-二十九

烷，高含量的二甲基-二十九烷被认为更有利于

接触性信息素的合成（Pei et al., 2021）。Wexler

等（2019）发现在德国小蠊雌虫中敲低 tra 可使

雌性成虫碳氢化合物图谱更类似野生型雄虫。在

此研究基础上，Pei 等（2021）筛选和鉴定出脂

肪酸碳链延长酶基因 ELO12，发现其参与极长链

碳氢化合物的合成且在雌成虫中高表达，这对于

维持碳氢化合物性二型性至关重要。进一步，在

活体和体外细胞系水平上证明该基因表达也受

tra-dsx 信号途径调控，dsxM 抑制 ELO12 在雄虫

中表达。然而，这种抑制作用是直接还是间接的，

作者并没有提供直接证据，仍需进一步研究。 

综合上述发现，可以清楚地知道，性别分化

基因 tra 和 dsx 对德国小蠊接触性信息素合成的

调控体现在两个方面：（1）通过调控 ELO12 在

雌虫高表达赋予雌虫合成更高含量的二甲基二

十九烷，为接触性信息素的合成提供原料保障，

发挥“细调”作用；（2）直接调控 CYP4PC1 的

雌虫特异性表达，从而精确保证仅有雌虫合成接

触性信息素而雄虫丧失合成性信息素的能力，发

挥“粗调”作用。 

2.3  性别分化和 JH 信号协同调控接触性信息

素合成 

在分别解析性别分化和 JH 信号调控

CYP4PC1 表达的分子机理的基础上，Chen 等

（2022）进一步发现性别分化信号和 JH 信号存
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在一定程度的互作：性别分化基因 tra 和 dsx 在

雌虫中调控 JH 合成，反之 JH 信号途径也调控

dsxF 表达；然而，在雄虫中两条信号途径不存在

互作。因此，CYP4PC1 的表达和接触性信息素

合成受到性别分化和 JH 信号的协同调控。在此

基础上，作者提出性吸引力分子调控的理论体

系：性别分化基因 dsxM 在雄虫中发挥“刹车”

角色（直接抑制 CYP4PC1 表达）；tra 在雌虫中

指导 dsxF 可变剪接移除刹车作用，JH 信号则进

一步发挥“加速器”角色（促进 CYP4PC1 在雌

虫性成熟过程中高表达），从而介导性别和年龄

特异的性吸引力（图 2）。有趣地是，通过在雄

虫中同时操纵性别分化和 JH 信号（移除“刹车”

并施加“加速器”），可使雄虫产生超越性成熟雌

虫的性吸引力，进一步证明了上述两条信号途径

在调控性信息素合成中的决定性作用（Belles, 

2022; Chen et al., 2022）。 
 

 
 

图 2  性别分化和 JH 信号协同调控接触性 

信息素合成模式图 

Fig. 2  A theoretical diagram showing the coordinate 
regulation of contact sex pheromone biosynthesis by sex 

differentiation and JH signaling pathways 
 

3  展望 

德国小蠊作为一种在进化上古老且成功的

昆虫，具有高度发达和精密的化学通信系统。与

其近亲美洲大蠊可兼性孤雌生殖不同，德国小蠊

营严格的两性生殖，其性行为特征鲜明、性信息

素化学成分明确，被认为是研究两性通信的良好

模式。在德国小蠊性信息素得到相对系统鉴定后 

的二十多年，其合成途径的分子生物学相关研究

几乎处于停滞阶段。随着多组学时代的到来和分

子生物学研究手段快速发展，尤其是近 5 年该领

域得到迅速发展并取得重要突破。然而，围绕性

信息素合成和调控机理，仍有许多尚未解决和值

得研究的科学问题。首先，德国小蠊挥发性信息

素小蠊醌的生物合成途径研究仍属空白，其生物

合成是德国小蠊自身从头合成还是微生物介导

尚不清楚。挥发性信息素合成途径的阐明将为进

一步解析挥发性和接触性信息素是否协同产生

提供坚实的理论基础。其次，围绕碳氢化合物从

头合成途径和接触性信息素合成途径，一些酶基

因如 ACC、脂酰辅酶 A 还原酶、介导 3,11-二甲

基烷-2-醇的氧化酶和后续两步的酶基因仍未得

到鉴定。此外，德国小蠊在若虫阶段也依然维持

着低水平的接触性信息素合成，而且若虫中接触

性信息素的合成没有性别差异，即雌雄若虫均可

刺激雄成虫求偶举翅行为，这样若虫方能取食雄

成虫腹部背腺分泌物（Eliyahu et al.，2009）。然

而，这种若虫-雄成虫间的跨代通信是否还具有

其它生物学意义尚不清楚？若虫维持低水平的

接触性信息素合成的分子机制仍尚未可知。在末

龄若虫（6 龄）阶段，JH 对 CYP4PC1 的诱导作

用极为有限，表观遗传是否发挥调控作用仍值得

进一步探究。此外，基因编辑工具如直接亲本

CRISPR（DIPA-CRISPR）系统在德国小蠊中已

实现技术突破（Shirai et al.，2022）。在鉴定合

成途径关键酶基因和上游调控分子靶标的基础

上，利用 Gene-drive 技术有望实现对蟑螂求偶交

配行为的遗传防治。最后，如何利用性信息素化

合物开发新型杀蟑、诱蟑产品，实现高效、精准

的害虫绿色防控，仍应成为科学家长期努力的重

要方向。尽管挥发性信息素小蠊醌目前已实现商

业化生产，但基于小蠊醌的杀蟑、诱蟑产品并不

比依靠食物诱剂制作的诱捕器效果更佳，小蠊醌

半野外试验效果也不佳。这也导致近几年一些学

者（包括 Coby Schal 教授）对德国小蠊挥发性信

息素的鉴定和功能持怀疑态度。接触性信息素已

被充分证明在近距离求偶交配阶段起决定性作

用，由于其碳链可长达 C27 和 C29，实现大规模
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化学合成仍然工艺复杂且代价高昂。筛选和鉴定

性信息素特异的化学感受受体，利用反向化学生

态学手段筛选高活性、低成本的小分子信息素类

似物可能是解决上述瓶颈的一个重要手段。目前

关于挥发性和接触性信息素的化学感受机制研

究仍处于空白阶段，尤其是接触性信息素的味觉

感受机制，这与昆虫常见的挥发性信息素介导的

嗅觉感受截然不同。值得注意的是，国内一些实

验室已开始相关研究并取得初步突破，可望在近

两年发表相关研究成果。最后，一个关键问题在

于如何将接触性信息素应用于蟑螂防控。在接触

性信息素（或类似物）实现商业化生产的基础

上，结合纳米材料技术将性信息素化合物喷涂于

室内物品表面（如厨房操作台、餐桌等）干扰蟑

螂正常求偶和交配行为，实现迷蟑效果，可能是

该类信息素在应用上值得尝试的一个途径。 
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印度细腹蚜蝇 Sphaerophoria indiana Bigot 
 

印度细腹蚜蝇，广泛分布于北京、河北、黑龙江、山东、江苏、浙江、福建、湖北、湖南、广

东、广西、云南、贵州、四川、西藏等地，是双翅目（Diptera）食蚜蝇科（Syrphidae）昆虫。本期

封面照片于 2021 年 4 月 9 日拍摄于山东省东营市，物种学名由中国农业大学杨定教授和王亮博士

鉴定。 
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