
 
 

应用昆虫学报 Chinese Journal of Applied Entomology    2023, 60(2): 486498.     DOI: 10.7679/j.issn.20951353.2023.047 

 

                           

*资助项目 Supported projects：北京市自然科学基金青年项目（6224062）；国家自然科学基金项目（31830088，32130090） 

**第一作者 First author，E-mail：yangke@ioz.ac.cn 

***通讯作者 Corresponding author，E-mail：czwang@ioz.ac.cn 

收稿日期 Received：2022-12-07；接受日期 Accepted：2023-01-27 

 

昆虫味觉研究进展及相关原理 

在害虫防治中的应用* 
杨  科**  王琛柱*** 

（中国科学院动物研究所，农业虫害鼠害综合治理研究国家重点实验室，北京 100101） 

摘  要  味觉在昆虫取食和产卵选择中发挥重要作用，而昆虫的味觉感受主要依赖于味觉感官中表达的味

觉受体（Gustatory receptors）。很多化合物能引起昆虫的味觉反应，在行为上表现为喜好或厌恶，在选择

压力下昆虫的味觉还可能发生改变。本文介绍昆虫味觉受体功能研究的新技术和新方法，综述了昆虫糖受

体和苦味受体功能的研究进展，探讨了昆虫取食（或产卵）阻碍素和刺激素在害虫防治中的应用潜力。深

刻理解昆虫的味觉感受机制，不仅有助于开发新型昆虫行为调节物，设计以味觉受体为潜在靶标的害虫绿

色防控技术，还在昆虫行为抗药性治理，合理规划作物种植体系及品种选育等方面具有重要意义。 
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Progress in insect gustatory research and the application 
 of related principles to pest control 

YANG Ke**  WANG Chen-Zhu*** 

(State Key Laboratory of Integrated Management of Pest Insects and Rodents, Institute of Zoology,  

Chinese Academy of Sciences, Beijing 100101, China) 

Abstract  Taste perception plays an important role in insect feeding and oviposition preferences. Gustatory receptors (GRs) 

are expressed in the dendrites of insect gustatory sensory neurons. Many compounds induce the taste responses of insects, 

which are expressed behaviorally as either preference or aversion. These gustatory responses may change under selection 

pressure. This paper introduces new techniques and methods for studying the function of insect GRs, and reviews progress in 

research on the functional analysis of sugar GRs and bitter GRs. It also discusses the potential application of feeding, or 

oviposition, deterrents and stimulants in pest control. Better understanding of the taste sensing mechanisms of insects can not 

only help develop new insect behavioral modulators and design new insecticides targeting GRs, but also has application for the 

management of insect behavioral resistance, the rational planning of cropping systems and the development of insect-resistant 

crops. 
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昆虫是生物界中种类和数量最大的类群。经

过长期的演化，昆虫实现了对周围环境及自身生

理状态的感受和监测，完成取食、交配、产卵等

一系列重要的行为和生理活动，其中化学感受包

括嗅觉和味觉起重要作用（Vosshall and Stocker, 

2007）。一般认为，昆虫的嗅觉系统主要在较远

距离对目标进行探测的功能，如搜寻配偶和寄主

等方面；味觉系统则在对目标的近距离精确识别

中起关键作用，通过整合多种类型的味觉信号，

最终决定是选择还是放弃等不同的行为反应，特
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别在对寄主的识别方面发挥了重要的作用

（Liman et al., 2014）。相对于昆虫嗅觉感受的研

究，昆虫味觉感受的研究相对较少。近年来，随

着高通量测序技术及遗传操作技术的发展，昆虫

的基因组数据及转录组数据日益完备，对味觉受

体功能的研究手段日益丰富和高效，在害虫治理

方面的应用潜力越来越突出（Xu, 2020）。本文

将对味觉受体的功能研究进展作一综述，并就利

用昆虫味觉感受原理进行害虫防治作出展望。 

1  昆虫的味觉系统 

1.1  昆虫的味觉器官和味觉感器 

昆虫由多种味觉器官来感受外界环境中的

味觉信息。昆虫具有味觉功能的器官很多，主要

有口器、触角、胸足、翅和产卵器等（Vosshall and 

Stocker，2007；Agnihotri et al.，2016）。跗节、

口器和触角一般在幼虫和成虫的取食选择中发

挥重要作用。例如，下颚割除前后，烟青虫

Helicoverpa assulta 的取食量有明显差异，对原

来不喜取食的棉花和番茄的食量有明显增加（汤

德良，1999）。当摘除大菜粉蝶 Pieris brassicae

幼虫的下颚后，大菜粉蝶依然保持对蔗糖的行为

学反应（Blom，1978）。当对烟草天蛾 Manduca 

sexta 幼虫全部已知味觉感受器官进行摘除后，昆

虫不再能够识别寄主与非寄主植物（De Boer and 

Hanson，1987）。当切除小菜蛾 Plutella xylostella

的触角和前足跗节后，小菜蛾失去了对水蓼二醛

（Polygodial）和印楝素制剂 Margosan-O 的产卵

忌避反应（Qiu et al.，1998）。 

昆虫的味觉器官上分布有多种味觉感器。味

觉感器是感受味觉物质的基本功能单位，根据形

态可分为刺型、栓锥型及腔锥形等类型。典型的

味觉感器四周没有开孔仅在整个感器的末端有

一个小孔（Stocker，1994）。对鳞翅目幼虫而言，

其一对下颚的外颚叶上有 2 对栓锥感器，其中位

于内侧的 1 对称为中栓锥感器，位于外侧的 1 对

称为侧栓锥感器，在幼虫取食过程中发挥重要的

味觉感受功能（钦俊德，2003）。而鳞翅目昆虫

的成虫，味觉感器以刺型感器为主（Chapman，

2003）。一般而言，典型的味觉感器内包含有 4

个味觉感觉神经元（Gustatory sensory neurons，

GSN）和 1 个机械感觉神经元。4 个 GSN 分别

感受糖类等甜味物质、苦味及高浓度的盐类物

质、水以及低浓度的盐类物质。近年研究表明，

可根据所感受化合物的不同，分为糖、糖醇、氨

基酸、苦味、盐类、酸类、脂类和水等不同的

GSN（Schoonhoven and van Loon，2002；Joseph 

and Carlson，2015）。 

1.2  昆虫味觉感受相关的受体 

当味觉化合物与味觉感器接触后，味觉化合

物分子通过感器末端的小孔进入感器内，昆虫

GSN 的树突中表达味觉感受相关蛋白，实现对

不同味觉化合物的特异性识别。在这一过程中，

主要以味觉受体（Gustatory receptors，GR）参

与对不同味觉信号的感受，除此之外，还有其他

类型的受体也在昆虫的味觉感受过程中起作用，

包括离子型受体（Iontropic receptors，IR）、PPK

受体（Pickpocket，PPK）和 TRP 受体（Transient 

receptor potential，TRP）等（Joseph and Carlson，

2015）。 

1.2.1  味觉受体  昆虫的味觉受体（Gustatory 

receptors，GRs）是一类具有 7 次跨膜结构的膜

蛋白，单个 GR 或由多个 GRs 形成跨膜复合体而

起作用（Robertson et al.，2003）。昆虫的 GRs

可特异性识别味觉分子，打开离子通道，把神经

冲动传至咽下神经节（Subesophageal ganglion，

SOG）等更高级味觉中心处理，最终完成对特定

化合物的识别，使昆虫产生取食、忌避及解毒等

多种行为和生理反应（Scott，2018）。 

Clyne 等（2000）在黑腹果蝇 Drosophila 

melanogaster的味觉器官——唇瓣中鉴定到了 19

个基因，这些基因特异性在味觉组织中表达，最

终认定这些基因为黑腹果蝇的 GRs。这是 GR 在

昆虫中的首次报道，随后越来越多的昆虫 GR 序

列被鉴定。特别是近年来，随着转录组测序技术

的应用，鳞翅目昆虫中鉴定的 GR 尤为突出。帝

王蝶 Danaus plexippus 鉴定有 33 个 GR（Zhan   

et al.，2011），红带袖蝶 Heliconius melpomene
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有 73 个（Briscoe et al.，2013），家蚕 Bombyx mori

有 76 个（Guo et al.，2017），烟草天蛾 M. sexta

有 45 个（Kanost et al.，2016）；棉铃虫 Helicoverpa 

armigera 有 197 个（Xu et al.，2016）；斜纹夜蛾

Spodoptera litura 有 237 个（Cheng et al.，2017），

小菜蛾有 67 个（Yang et al.，2020）。整体而言，

食性较广的昆虫 GR 有扩张的趋势，不同昆虫的

GR 序列一致性较低（Clyne et al.，2000）。  

1.2.2  离子型受体  昆虫的离子型受体（Ionotropic 

receptor，IR）最初由黑腹果蝇的离子型谷氨酸

受体（Ionotropic glutamate receptor，iGluR）中

分离出来。传统认为，IR 表达于特定的离子型

受体神经元中，且该类型的神经元中往往并不表

达 OR 和 GR（Benton et al.，2009）。对昆虫 IR

的研究以黑腹果蝇为主，研究认为 IR 也参与了

昆虫的多种味觉感受功能。例如，黑腹果蝇 IR76b

在感受低浓度的钠盐中发挥重要作用（Zhang  

et al.，2013）；黑腹果蝇 IR25a、IR76b 以及 IR56d

参与感受脂肪酸（Ahn et al.，2017；Brown et al.，

2021）；黑腹果蝇 IR7a 参与感受乙酸（Rimal    

et al.，2019）；黑腹果蝇 IR25a 和 IR76b 在味觉

感受酸的过程中发挥重要作用，在黑腹果蝇偏好

于含有酸类物质表面进行产卵具有重要意义

（Chen and Amrein，2017）；黑腹果蝇的 IR52c

和 IR52d 在黑腹果蝇雄虫味觉感受雌虫信息素

方面发挥重要作用（Koh et al.，2014）。在烟草

天蛾中，IR8a 参与对多种酸的感受（Zhang et al.，

2019a）。整体而言，IR 在对酸类、胺类、盐类

等味觉化合物的感受中发挥了重要的作用。近年

来的研究表明，在埃及伊蚊 Aedes aegypti 中，大

量存在 IR 和 OR 共表达于同一神经元的情况

（Herre et al.，2022），这使埃及伊蚊在嗅觉感受

方面具有更强的感受能力以及更大的感受范围。

那么，在昆虫的味觉感受方面，是否存在 IR 与

GR 共表达的情况？这值得进一步研究。 

1.2.3  PPK 受体   昆虫的 Pickpocket（PPK）

属于变性蛋白/上皮钠离子通道（DEG/ENaC）蛋

白家族，相关的功能研究以黑腹果蝇为主。黑腹

果蝇的 PPK11 和 PPK19 参与黑腹果蝇幼虫对低

浓度钠盐和钾盐的感受（Liu et al.，2003），而

黑腹果蝇 PPK19 则参与感受高浓度钠盐（Alves 

et al.，2014）；黑腹果蝇 PPK28 参与对水的感受

（Chen et al.，2010）。在埃及伊蚊中，PPK301

参与对水和低浓度盐的感受（Matthews et al.，

2019）。可见，PPK 类基因在昆虫感受盐和水的

过程中发挥了重要的作用。 

1.2.4  TRP 受体  TRP 类基因是一个非常大的

基因家族，它最初在哺乳动物中报道了对冷的感

受（Story et al.，2003）。TRP 类基因在物种间的

保守性很强，昆虫中的 TRP 类基因与哺乳动物

的 TRP 类基因在功能上有较大的相似性。在黑

腹果蝇的研究中发现，TRPA1 参与感受苦味物

质马兜铃酸，但并不参与感受咖啡因等其他苦味

物质（Kim et al.，2010），此外 TRPA1 还参与感

受细菌的脂多糖（Soldano et al.，2016）。在烟草

天蛾中，TRPA1 也参与感受马兜铃酸（Afroz   

et al.，2013）。这些结果表明 TRP 类基因在昆虫

的味觉感受中发挥了一定的作用，但还有待深入

研究。 

1.2.5  其他类型的味觉受体  近年来，研究发现

越来越多的其他基因家族参与昆虫的味觉感受。

例如，黑腹果蝇中有一类视蛋白（Opsins）基因，

参与了黑腹果蝇对低浓度马兜铃酸的味觉感受

（Leung et al.，2020）；黑腹果蝇 Otopetrin 基因

家族的 Otopetrin-like a（OtopLa），在味觉上决

定了黑腹果蝇对低浓度酸的感受及偏好行为

（Mi et al.，2021）。显然，对昆虫味觉外周感受

机制的研究，不应局限于味觉受体 GR，还应注

意联系对其他类型及未知类型的味觉受体功能

的挖掘和探索。 

1.3  昆虫的味觉通路 

昆虫的味觉通路主要包括在外周感器内对

味觉刺激的感受和中枢神经系统对出入信号的

处理、整合和识别。如前所述，外周的味觉感受

主要由 GSN 来完成。外周信号多传入 SOG 和后

脑，部分位于成虫的产卵器、翅上和足上少量的

神经元则会投射到胸腺（Marella et al.，2006；
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Freeman and Dahanukar，2015）。以 SOG 区为代

表的昆虫中枢神经系统的第一级味觉中心，可对

传入的味觉信号进行初步整合，然后传至更高级

的神经中枢（Freeman and Dahanukar，2015）。

更高级的神经中枢进一步整合各种外来信号，最

终作出行为或生理反应，从而完成整个味觉通

路。不同特性的 GSN 可对不同类型的味觉物质

起反应，经过中枢的味觉中心的处理后引起昆虫

的行为反应。 

根据中枢神经处理不同外周传入信号的方

式，可将昆虫的味觉编码分为 2 种主要模式：标

记线路模式（Labelled-line pattern）和交叉纤维

模式（Across-fiber pattern）。标记线路模式指响

应一种或少数几种特定化合物的特定 GSN 被激

活后，神经信号采用单独的标志线路对信号向更

高级神经中枢进行投射，最终在决定昆虫是否取

食或产卵过程中发挥关键作用的味觉信息编码

模式。交叉纤维模式是指一些中枢味觉神经元可

以同时处理多种味觉种类的信号，经过整合后再

输出行为。交叉纤维模式体现了昆虫可以在外周

感受层面对味觉信号进行初步的整合，再向中枢

信号进行投射。例如，黑腹果蝇的苦味神经元中

可能表达了大量的苦味受体，不同的苦味受体具

有不同的苦味物质调谐谱，多样的苦味受体的共

同表达，使得黑腹果蝇拥有对多种不同类型苦味

物质的感受功能，最后产生类似的厌恶反应（图

1）（Freeman and Dahanukar, 2015）。 

2  昆虫味觉受体功能的研究进展 

2.1  昆虫味觉受体的功能分析方法 

研究昆虫味觉受体的功能的方法，总体上可

分为在体实验和异位表达实验两种。在体实验的

方法主要是利用 CRISPR/Cas9 等多种遗传操作

方法，构建特定 GR 的缺陷品系，或利用 RNAi

等方法敲低特定 GR 的表达，再以电生理的方法

和行为学的方法检测目标基因缺失或表达降低

后，在电生理反应和行为反应上发生的变化。 

近年来，利用黑腹果蝇异位表达系统研究多

种昆虫的味觉受体，方法日渐成熟。例如，将菜 

 
 

图 1  黑腹果蝇成虫的味觉感受通路 

（引自 Freeman and Dahanukar，2015） 

Fig. 1  Elements of taste circuits in the adult fly 
(drafted from Freeman and Dahanukar, 2015) 

以线标出味觉神经元从味觉感器到食道下神经节（SOG）

的投射，以及从跗节到胸神经节（TG）至 SOG 的投射。

MB：蘑菇体；AMMC：触角机械感觉运动中心；SOG: 食

道下神经节；TG : 胸神经节。 

Schematic of taste circuits indicate projections of taste 
neurons from the proboscis to the subesophageal ganglion 
(SOG) and those from tarsi to the thoracic ganglia (TG) 

and the SOG. 
MB: Mushroom bodies; AMMC: Antennal 

mechanosensory motor center; SOG : Subesophageal 
ganglion; TG: Thoracic ganglia. 

 

粉蝶Pieris rapae的一个苦味受体PrapGr28基因

异源表达在黑腹果蝇 L-型感器内表达糖受体

Gr5a 的 GSN 中，成功赋予了黑腹果蝇 L-型感器

对黑芥子苷（Sinigrin）的敏感性，从而证明了

PrapGr28 是菜粉蝶感受黑芥子苷的受体（Yang  

et al.，2021）。利用在体实验对昆虫的 GR 功能

进行研究，所得结果更接近昆虫实际生理状态，

是当前研究昆虫 GR 功能的新趋势。 

异位表达鉴定 GR 功能还有多种选择，如以

HEK293 细胞系来表达 GR，再以膜片钳（Patch- 

clamp）来检测GR的功能，或以非洲爪蛙Xenopus 

laevis 卵母细胞表达系统来表达 GR，再以双电

极电压钳（Two-electrode voltage clamp recording）

检测 GR 的功能（Sato et al., 2011）。整体而言，

HEK293 细胞系表达系统与爪蛙卵母细胞表达

系统研究 GR，结果能相互印证，这 2 种表达系

统都是研究 GR 功能的好方法（Yang et al., 

2021）。 



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

 

 

上述方法各有其优点和缺点，采取多种方法

研究，相互印证结果是比较好的选择；要对基因

的功能下结论，通过综合运用异位表达方法和基

因编辑技术进行鉴定是很必要的。 

2.2  昆虫糖受体的功能研究 

昆虫糖受体的功能鉴定多见于对黑腹果蝇

的研究。Dahanukar 等（2001）在黑腹果蝇中构

建的 Gr5a 缺陷品系，经检测后发现该品系对海

藻糖（Trehalose）的电生理和行为反应完全消失，

而对蔗糖（Sucrose）的反应则没有影响，这一

结果表明黑腹果蝇的 Gr5a 参与对海藻糖的感

受，但并不参与对蔗糖的感受。后来，研究发现

黑腹果蝇 DmelGr64a 参与对蔗糖和麦芽三糖

（Maltotriose）的感受（Dahanukar et al.，2007；

Jiao et al.，2007）。Jiao 等（2008）发现，黑腹

果蝇 DmelGr64f 可与 DmelGr5a 结合共同感受海

藻糖，DmelGr64f 还可与 DmelGr64a 结合共同感

受蔗糖。这一结果表明，黑腹果蝇对蔗糖等糖类

物质需要多个 GR 协同起来发挥功能。Fujii 等

（2015）发现，黑腹果蝇对糖敏感的感器中有不

同的糖受体（Gr5a、Gr61a、Gr64a、Gr64b、Gr64c、

Gr64d、Gr64e 和 Gr64f）组合表达。这些糖受体

都具有重要的功能，它们以不同的组合形式表达

于黑腹果蝇不同类型的糖感器中，实现对多种糖

的感受。研究还发现 DmelGr64a 在黑腹果蝇唇

瓣中并没有表达，而 DmelGr64a 突变型黑腹果

蝇唇瓣中的味觉感器，依然可以感受蔗糖。这表

明 在 黑 腹 果 蝇 中 还 存 在 不 依 赖 蔗 糖 受 体

DmelGr64a 的感受蔗糖的通路。在意大利蜜蜂

Apis mellifera 中，共表达 AmelGr1 和 AmelGr2

的爪蛙卵母细胞对蔗糖有反应，而单独表达

AmelGr1 或 AmelGr2 则对蔗糖没有反应（Jung  

et al.，2015）。在螟黄赤眼蜂 Trichogramma 

chilonis 中，共表达 TchiGR64f1 和 TchiGR64f2

可调谐蔗糖，而单独表达TchiGR64f1或TchiGR64f2

则对蔗糖没有反应（Liu et al.，2020a）。家蚕的

Gr4 可感受蔗糖和葡萄糖（Glucose）（Mang et al., 

2022）。 

Miyamoto 等（2012）发现黑腹果蝇 DmelGr43a

可特异性调谐果糖，Gr43a 在黑腹果蝇脑中也有

表达，可调控饥饿黑腹果蝇的取食行为。后来研

究发现，黑腹果蝇的部分 Gr43a 与 Gr64a 共表达

于同一神经元中，但黑腹果蝇只以 Gr43a 感受果

糖，共表达 Gr43a 与 Gr64a 的神经元对果糖的反

应强度反而不如单独表达 Gr43a 的神经元（Fujii 

et al.，2015）。将家蚕 BmorGr9 分别表达于爪蛙

卵母细胞中和 HEK293T 细胞中，发现果糖可引

起细胞外钙离子的流入，以及非选择性的阳离子

电流，说明果糖是 BmorGr9 的配体（Sato et al.，

2011）。此后，昆虫其他物种中也相继报道了感

受果糖的味觉受体，包括棉铃虫的 HarmGr4

（Jiang et al.，2015；Ai et al.，2022），斜纹夜蛾

的 SlitGr8（Liu et al.，2019b），褐飞虱 Nilaparvata 

lugens 的 NlugGr11（Chen et al.，2019），意大利

蜜蜂的 AmelGr1（Takada et al.，2018），小菜蛾

的 PxylGR43a-1 及 PxylGR43a-2（Liu et al.，

2020b）等，这些受体都能特异性调谐果糖（表

1）。近年来在赤眼蜂的研究中发现，螟黄赤眼蜂

的 TchiGR43a 既调谐果糖也调谐肌醇（Inositol）

（Liu et al.，2019a）。系统进化分析发现，昆虫

感受果糖的 GR 聚在同一分支，表明昆虫的果糖

受体在序列和功能上非常保守。 

在昆虫的糖受体分支上的部分 GR，还可对

部分糖醇类及氨基酸类化合物起反应。例如，家

蚕的 BmorGr8 和 BmorGr10 都感受肌醇（Zhang 

et al.，2011；Kikuta et al.，2016），意大利蜜蜂

AmelGr10 感受多种氨基酸（Lim et al.，2019）。

最新研究表明，昆虫糖受体分支上的部分 GR，

还可对部分植物次生物质产生反应。例如，家蚕

糖受体分支的 BmGr6 和 BmGr9，不仅对较高浓

度的蔗糖、葡萄糖、果糖有反应，还对家蚕的取

食刺激物绿原酸（Chlorogenic acid）和异槲皮苷

（Isoquercitrin）有特别敏感的反应（Endo et al.，

2022）（表 1）。 

2.3  昆虫苦味受体的功能研究 

昆虫苦味受体的功能的报道也以黑腹果蝇

为主。例如在黑腹果蝇中发现，共有 5 个黑腹果

蝇 GR（Gr47a、Gr32a、Gr33a、Gr66a、Gr22e）

参与对番木鳖碱（Strychnin）的感受（Moon et al.，

2009；Lee et al.，2010, 2015；Poudel et al.，2017）。
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黑 腹 果 蝇 以 DmelGr10a 、 DmelGr32a 和

DmelGr33a 这 3 个基因感受烟碱（Nicotine）。黑

腹果蝇的 DmelGr8a、DmelGr66a以及 DmelGr98b

感受刀豆氨酸（Canavanine）（Shim et al.，2015）；

而黑腹果蝇的 DmelGr33a、DmelGr66a 以及

DmelGr93a 参与对咖啡因（Caffeine）和伞形花

内酯（Umbelliferone）的感受（Moon et al.，2006；

Lee et al.，2009；Poudel et al.，2015）。黑腹果

蝇的 DmelGr28b 参与感受皂素（Saponin）（Sang 

et al.，2019）。整体而言，黑腹果蝇的味觉受体

与味觉化合物配体之间的对应关系比较复杂，单

一的受体可以对应几种物质，一种物质也可以对

应几种受体。而对苦味化合物的感受，往往需要

多个 GR 共同发挥作用。 

鳞翅目昆虫中已鉴定了大量的味觉受体，且

绝大多数为苦味受体（Cheng et al.，2017）。鳞

翅目昆虫苦味受体的功能研究日益增多（表 1）。

以 RNAi 的方法对柑橘凤蝶 Papilio xuthus 

PxutGr1 进行敲低，发现柑橘凤蝶跗节上特定感

器对脱氧肾上腺素（Synephrine）的电生理反应 
 

表 1  鳞翅目昆虫味觉感受相关受体功能研究进展 

Table 1  Functional progress of gustatory-related receptors in lepidopteran species 

受体名称 
Receptor name 

研究方法 
Method 

配体 
Ligand 

物种 
Species 

参考文献 
Reference 

BmorGr9 爪蛙卵母细胞 Xenopus 

oocytes，HEK293T 细胞 

果糖 Fructose 家蚕 Bombyx mori Sato et al., 2011 

HarmGr4 爪蛙卵母细胞 Xenopus 

oocytes，CRISPR/Cas9 

果糖 Fructose 棉铃虫 
Helicoverpa armigera 

Jiang et al., 2015；
Ai et al., 2022 

SlitGr8 爪蛙卵母细胞 Xenopus 
oocytes 

果糖 Fructose 斜纹夜蛾 
Spodoptera litura 

Liu et al., 2019b 

PxylGR43a-1，
PxylGR43a-2 

爪蛙卵母细胞 Xenopus 
oocytes 

果糖 Fructose 小菜蛾 
Plutella xylostella 

Liu et al., 2020b 

BmorGr8 Sf9 细胞 肌醇 Inositol 家蚕 Bombyx mori Zhang et al., 2011 

BmorGr10 爪蛙卵母细胞 Xenopus 

oocytes， HEK293T 细胞 

肌醇 Inositol 家蚕 Bombyx mori Kikuta et al., 2016

PxutGr1 Sf9 细胞、 

RNA 干扰 RNAi 

脱氧肾上腺素 Synephrine 柑橘凤蝶 
Papilio xuthus 

Ozaki et al., 2011 

BmorGr53， 
BmorGr16 

HEK293T 细胞 咖啡因 Caffeine，香豆素
Coumarin 

家蚕 Bombyx mori Kasubuchi et al., 
2018 

BmorGr18 HEK293T 细胞 咖啡因 Caffeine，毛果芸香碱

Pilocarpine，香豆素 Coumarin 

家蚕 Bombyx mori Kasubuchi et al., 
2018 

BmorGr66 CRISPR/Cas9  家蚕 Bombyx mori Zhang et al., 2019b

IR8a CRISPR/Cas9 3-甲基戊酸 3-Methyl- pentanoic 

acid，己酸 Hexanoic acid 

烟草天蛾 
Manduca sexta 

Zhang et al., 2019a

PxylGr34 爪蛙卵母细胞 Xenopus 

oocytes， 

RNA 干扰 RNAi 

油菜素内酯 Brassinolide，24-

表油菜素内酯 24-Epi- 
brassinolide 

小菜蛾 Plutella 
xylostella 

Yang et al., 2020 

PrapGr28 爪蛙卵母细胞 Xenopus 

oocytes，黑腹果蝇 Gr5a，

RNA 干扰 RNAi 

黑芥子苷 Sinigrin 菜粉蝶 Pieris rapae Yang et al., 2021 

BmGr6， 
BmGr9 

HEK293T 细胞， 
CRISPR/Cas9 

绿原酸 Chlorogenic acid，异槲

皮苷 Isoquercitrin，蔗糖

Sucrose，葡萄糖 Glucose，果糖
Fructose 

家蚕 Bombyx mori Endo et al., 2022 
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明显降低，该凤蝶对脱氧肾上腺素的产卵偏好也

有降低（Ozaki et al.，2011）。在家蚕中，利用

CRISPR/Cas9 技术，对家蚕的 BmorGr66 进行敲

除后发现，家蚕失去了对桑叶的专一性取食行为

（Zhang et al.，2019b）。此外，家蚕的 BmorGr53

和 BmorGr16 感受咖啡因和香豆素（Coumarin）；

BmorGr18 参 与 感 受 咖 啡 因 、 毛 果 芸 香 碱

（Pilocarpine）和香豆素（Kasubuchi et al.，2018）。

小 菜 蛾 Gr34 感 受 植 物 激 素 油 菜 素 内 酯

（Brassinolide）及其类似物 24-表油菜素内酯

（24-Epi-brassinolide）（Yang et al.，2020）。

菜粉蝶 Gr28 是调谐十字花科植物标志性刺激物

黑芥子苷的受体（Yang et al.，2021）。棉铃虫

Gr180 则在感受苦味物质香豆素、黑芥子苷和马

钱子碱（Strychnine）中发挥了作用（Chen et al.，

2022）。 

昆虫中苦味受体的数量庞大，对这些受体的

功能研究依然相对很少。其他昆虫是否与黑腹果

蝇一样，感受苦味化合物也需要多个 GR 共同发

挥作用值得深入研究。随着越来越多苦味受体的

功能被鉴定，决定植食性昆虫寄主范围的机制有

可能被揭示。 

2.4  昆虫味觉改变机制的研究  

昆虫的味觉改变，可导致由原本厌恶转为喜

好，或对某物质由原本喜好转而厌恶。这种变化

是漫长演化的结果，也体现了昆虫对某些特定化

合物味觉感受机制的“迅速”变化。如前所述，

单食性或寡食性的昆虫，对特定的寄主植物标志

性刺激物，表现出与其他非寄主昆虫不同的行为

偏好，这暗示了在演化过程中，昆虫的味觉系统

可将原本为厌恶的反应转变为喜好的反应。

Wada-Katsumata 等（2013）报道了德国小蠊

Blattella germanica 对葡萄糖产生行为抗性的生

理机制。从 20 世纪 80 年代中开始，控制德国

小蠊的杀虫剂中添加了在味觉上刺激德国小

蠊取食的葡萄糖和果糖，但在数年之后发现，

有的德国小蠊种群表现出对葡萄糖厌恶行为，

这些被称作“葡萄糖厌恶型”的德国小蠊，产生

了对诱饵的行为抗性，且这种对葡萄糖的厌恶行

为是可遗传的（Wada-Katsumata et al.，2013）。

综合使用行为学与电生理学技术研究发现，这种

对葡萄糖具有厌恶反应的蟑螂在外周上表现出

葡萄糖可引起苦味感觉神经元的反应，同时糖

类感觉神经元对葡萄糖的刺激显著降低。另外，

这种蟑螂只对葡萄糖产生厌恶行为，对于果糖

则依然表现为喜好（Wada-Katsumata et al.，

2013）。 

昆虫味觉感受变化的分子机制是什么？围

绕德国小蠊对葡萄糖的由原本喜好转而厌恶现

象，Wada-Katsumata 等（2013）提出 2 种猜想：

一是表达于苦味感觉神经元中的部分苦味受体，

演化出了感受葡萄糖的能力；二是原本表达于糖

类感觉神经元中感受葡萄糖的糖类受体，转而表

达于苦味感觉神经元中。近年来对嗅觉受体晶体

结构的研究已取得了很大进展，关于嗅觉受体功

能演化也有新发现（Butterwick et al.，2018；Del 

Mármol et al.，2021）。但是，与嗅觉受体结构类

似的味觉受体精确的晶体结构还未知（Morinaga 

et al.，2022），味觉受体功能演化的机制也处于

空白状态。根据近期昆虫嗅觉受体功能转变的研

究和对鼠的味觉研究结果（Lee et al.，2017；Yang 

et al.，2017），推测可能部分苦味受体经历少数

关键性氨基酸突变后具备了感受葡萄糖的能力，

也可能味觉调控因子导致葡萄糖味觉受体基因

的表达细胞发生改变，或者有关的感觉神经元在

中枢神经系统的投射位置发生变化。昆虫 GSN

中表达的受体类型及组成情况是怎样的？GSN

在味觉中枢的投射和有关信号在味觉中枢的整

合情况是怎样的？这些问题将是昆虫味觉研究

领域的新热点，对于揭示昆虫味觉的遗传基础和

可塑性具有重要意义。 

3  基于昆虫味觉感受的应用 

昆虫对相关刺激物的味觉反应，一般表现为

偏好和厌恶 2 种行为。根据昆虫对一定味觉化合

物的行为反应，可有针对性地开发和应用取食或

取食刺激剂或阻碍素，调控昆虫的行为，从而实

现对害虫的防控和对农作物的保护。 
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3.1  昆虫取食（或产卵）阻碍素的研究 

国内外学者就植物次生物质与昆虫的相互

作用已有大量的研究，现已发现许多植物次生物

质可以遏制昆虫的取食或产卵。例如，生物碱类

（Alkaloids）化合物尼古丁可抑制幼虫的生长，

鱼藤酮（Nicouline）对松墨天牛 Monochamus 

alternatus 具有显著的产卵驱避作用和成虫取食

的干扰作用（李水清等，2005）。芥子油苷类化

合物（Glucosinolates）主要存在于十字花科植物

中，其中黑芥子苷可抑制甘蓝夜蛾 Mamestra 

brassica、蓓带夜蛾 Mamestra configurata、粉纹

夜蛾 Trichoplusia ni 幼虫的取食（Blom，1978；

Shields and Mitchell，1995）。马钱子碱可抑制

家蚕、大菜粉蝶、舞毒蛾 Lymantria dispar 和甘

蓝夜蛾的取食（Ishikawa，1966；Ma，1969；Blom，

1978；Shields et al.，2006）。香豆素可遏制家

蚕幼虫以及棉铃虫幼虫的取食（Kasubuchi et al.，

2018；Chen et al.，2022），也可遏制小菜蛾产

卵（Tabashnik，1985）。油菜素内酯可抑制小

菜蛾幼虫的取食及雌虫产卵（Yang et al.，2020）。

苯甲地那铵（Denatonium benzoate）可以遏制烟

芽夜蛾 Heliothis virescens 的产卵（Ramaswamy  

et al.，1992）。 

印楝素是当今最著名的植物源农药之一（徐

汉虹等，2017）。对包括小菜蛾、棉铃虫和斜纹

夜蛾幼虫在内的多种昆虫具有强烈的拒食作用，

并且可以抑制昆虫的生长发育；对海灰翅夜蛾

Spodoptera littoralis、草地贪夜蛾 Spodoptera 

frugiperda、烟芽夜蛾以及棉铃虫都能产生较强

的拒食作用（Mordue et al.，1998）。在鳞翅目昆

虫的味觉器官上也存在感受印楝素的感器，例

如，大菜粉蝶幼虫的中栓锥感器对印楝素有强烈

的反应（Luo et al.，1995），但是，昆虫外周感

受印楝素的分子机制，包括味觉感受印楝素的受

体，迄今依然未知。此外，昆虫对马钱子碱和芥

子油苷等苦味物质感受的分子机制研究也十分

有限。这些苦味受体的最终鉴定对于阐明昆虫味

觉感受机制、开发昆虫拒食剂、实现农业绿色发

展具有重要意义。 

3.2  昆虫取食（或产卵）刺激素的研究 

糖类是昆虫食物中的重要能源物质，昆虫对

几种重要的糖类物质如蔗糖、葡萄糖及果糖等普

遍表现出取食偏好行。植物的次生物质往往表现

出 对 昆 虫 的 拒 食 作 用 或 产 卵 的 阻 碍 作 用

（Schoonhoven et al.，2005）。但是，食性专一

的昆虫对寄主植物的次生物质产生偏好，反映了

昆虫对特定寄主植物的适应。单食性或寡食性昆

虫可将寄主植物的一种或几种植物次生物质作

为寄主标志性刺激物（Token stimuli），从而实

现对寄主植物的高效识别。茄科植物叶片中的紫

花茄皂苷（Indioside D）可刺激以该寄主植物饲

养的烟草天蛾幼虫取食（Del Campo et al.，

2001）。黑芥子苷等芥子油苷类物质是十字花科

专食性昆虫菜粉蝶和小菜蛾的幼虫取食刺激物 

（van Loon et al.，2002；Yang et al.，2021）。

芸苔葡糖硫苷（Glucobrassicin）可刺激菜粉蝶成

虫产卵（Städler et al.，1995）。有 10 种植物次

生物质（Vicenin-2、Narirutin、Hesperidin、Rutin、

Adenosine 、 5-Hydroxy-Nω-methyltrytamine 、

Bufotenine、(-)-Synephrine、(+)-Chiro-inositol 以

及(-)-Stachydrine）的混合物可刺激柑橘凤蝶产卵

（Ohsugi et al.，1991）。芦丁（Rutin）可刺激

美洲棉铃虫 Helicoverpa zea 和烟芽夜蛾的幼虫

取食（Guerra and Shaver，1969；Schoonhoven, 

1972）。 

除柑橘凤蝶、菜粉蝶等少数昆虫外（Ozaki  

et al.，2011；Yang et al.，2021），绝大多数单

食性或寡食性昆虫嗜食特定寄主植物，或偏好产

卵于寄主植物上的分子机制依然不清楚。随着这

些昆虫味觉受体功能的鉴定，将会进一步加深对

昆虫与寄主植物关系的认识，并且有利于开发昆

虫取食和产卵刺激素，作为饵料在害虫防治中发

挥作用。 

4  总结 

昆虫味觉感受的分子机制研究大大促进了

人们对昆虫味觉神经感受系统的了解。随着新的

遗传操作技术和方法不断发展，对昆虫味觉系统
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的了解将日臻完善，应用昆虫味觉感受原理将在

害虫防治过程中发挥越来越重要的作用。  

目前的研究中尚存在一些问题。对果蝇外周

感受的味觉受体功能鉴定，虽已取得了较大进

展，然而除典型的味觉受体（GR）外，其他类

型的味觉受体如 IR 和 TRP 等，在果蝇的味觉感

受过程中发挥了怎样的作用，依然未知；同时，

果蝇中是否还存在其他类型的味觉感受相关受

体，也是一个开放的问题。此外，果蝇对大量味

觉信号的处理和整合，以及对行为的影响机制，

现在依然不够清楚。除果蝇外的其他非模式昆

虫，大量味觉受体的功能尚未鉴定，许多重大农

业害虫味觉受体的功能鉴定仍处于完全空白的

状态。基于昆虫嗅觉原理的信息素利用已经证明

在害虫的监测和防治中发挥较大的作用。相比之

下，基于昆虫味觉原理的取食或产卵刺激素和阻

碍素在害虫防治中能发挥多大作用还有待进一

步考察。今后昆虫味觉研究的重点方向，对果蝇

而言，应将果蝇中枢神经系统对味觉信号的处理

和整合机制作为重点研究的内容。对于其他非模

式昆虫，应将果蝇的味觉信息感受及处理原则同

具体研究的昆虫相结合。围绕与人类的生活息息

相关，具有重要的生态意义和经济价值的一些重

要的植食性昆虫和传病昆虫，利用越来越丰富的

基因组和转录组数据，结合最新的功能检测方法

和遗传操作技术，在分子水平上阐明味觉在昆虫

取食、交配和产卵中所起的作用。植食性昆虫的

味觉受体功能分析，尤其是苦味受体功能的研究

将有助于揭示植食性昆虫的寄主范围及选择机

制。这些进展不仅将丰富我们对昆虫行为及其进

化的理解，而且还可能揭示新的控制害虫的途

径。使我们在降低害虫威胁的同时，减少对杀虫

剂的依赖。综合利用昆虫味觉原理开发害虫取食

或产卵的阻碍素或刺激素，探索精准调控昆虫行

为的技术和方法，合理调整植物种植规划及品种

选择，在今后害虫防治实践中有较大的应用潜力。 
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