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摘  要  嗅觉是昆虫感知外界环境的重要途径，气味受体是检测和识别气味分子的关键嗅觉蛋白。膜翅目

昆虫的社会性、寄生性、捕食性等多种的生活习性，反映出气味受体的多样性。综合已有的研究结果发现：

膜翅目昆虫气味受体基因数量在不同种类间差异显著，总体上完全社会性昆虫较多，但也有少量独居昆虫

更高，目前从进化角度对此现象尚无确切解释。同其他目昆虫一样，膜翅目昆虫气味受体基因大部分在成

虫触角中高表达，此外，社会性昆虫不同品级或亚品级间存在一定差异，寄生性昆虫气味受体基因表达情

况一定程度上受寄主昆虫及植物影响。对其功能的研究发现多个对植物挥发物、社会性行为有关化合物、

寄主昆虫相关信息化学物质等气味分子反应的气味受体。对膜翅目昆虫气味受体的研究从多方面丰富了对

昆虫气味受体的理解，然而，考虑到膜翅目庞大的物种数量和气味受体数量，以及昆虫嗅觉的复杂性，仍

需大量研究进一步探索。 
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A review of odorant receptors in hymenopteran  
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Abstract  Olfaction is an important means by which insects perceive external environmental cues, and odorant receptors are 

key proteins for detecting and recognizing odor molecules. The Hymenoptera is comprised of social, parasitic and predatory 

species, and have a correspondingly diverse range of odorant receptors. The number of hymenopteran odorant receptor genes 

differs significantly among species. Generally, eusocial insects have more odorant receptor genes, but a few solitary species 

also have relatively high numbers of these genes. There is currently no universally accepted explanation for this. As in other 

insect orders, most hymenopteran odorant receptor genes are highly expressed in adult antennae. In addition, the expression of 

odorant receptor genes differs among different grades and subgrades of social insects, and is affected by host insects and plants 

in parasitic insects. Some receptors respond to plant volatiles, others to compounds involved in social behavior or host insect 

chemicals. Research on the Hymenoptera has increased understanding of insect odorant receptors. However, the large number 

of hymenopteran species and odorant receptors, as well as the complexity of insect olfaction, means that further research is 

needed to fully understand the role of these genes.  
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昆虫通过视觉、嗅觉、味觉、听觉等感知外

界环境并准确识别各种信息，其中嗅觉是昆虫觅

食、交配、产卵等重要行为的关键（Bruce et al., 

2005; 李慧等，2021）。昆虫嗅觉系统可分为外

周嗅觉系统和中枢嗅觉系统两部分，前者接收和

识别外界信息化学物质，将化学信号转化为电信

号传导，后者对电信号进行处理并激发相应的行

为或生理反应。外周嗅觉系统中多种嗅觉相关蛋

白参与化学信号分子检测、传递和转导，气味结

合蛋白（Odorant binding protein, OBP）将气味分

子在淋巴液中转运至相应的嗅觉感受神经元，气

味受体（Odorant receptor, OR）特异性识别化学

信号并转化为电信号，气味降解酶（Odorant 

degrading enzyme, ODE）降解多余化学物质避免

持续神经冲动，以及感觉神经元膜蛋白（Sensory 

neuronm embrane protein, SNMP）、化学感受蛋白

（Chemosensory protein, CSP）等嗅觉相关蛋白

共同协作，其中 OR 是识别化学信号分子的关键

蛋白（Leal, 2013; Suh et al., 2014）。 

膜翅目 Hymenoptera 是昆虫纲 Insecta 第三

大目，可分为细腰亚目 Apocrita 和广腰亚目

Symphyta（彩万志等，2001；曹焕喜等，2021）。

膜翅目昆虫物种丰富，包含昆虫纲中分布广、生

物量高的蚂蚁，于地球生态必不可少的传粉昆虫

蜜蜂，从独居到完全社会性各社会性等级昆虫，

危害农林牧业生产的食叶害虫叶蜂、蛀干害虫树

蜂、形成虫瘿的瘿蜂等，用于害虫防治的寄生蜂

等，经济价值和生态价值高，多年来一直是研究

的热门类群（Varley and Wilson, 1974; Moczek, 

2009）。膜翅目昆虫的多样性一定程度上体现了

其所在化学环境的复杂性，与之对应的是发达且

多变的外周嗅觉系统。 

昆虫 OR 是 C 端在外、N 端在内的七跨膜结

构域蛋白，同源性较低的典型 OR 与高度保守的

共受体 Orco 在嗅觉感受神经元树突膜上构成异

源四聚体配体门控阳离子通道，主要功能是与气

味配体特异性结合，让阳离子通过，产生神经冲

动，将化学信号转化为电信号（Sato et al., 2008; 

Wicher et al., 2008）。分子生物学和生物信息学

的飞速发展为昆虫气味受体的研究提供了良好

的基础，大量昆虫基因组和转录组测序数据的获

得，实现了对多种昆虫气味受体基因鉴定，在此

基础上进行表达研究，再进一步对关键气味受体

配体进行筛选、确定受体功能，是研究昆虫气味

受体的基本思路，此外还有在更微观的角度观察

特定种类昆虫 OR 的结构，在更宏观的角度探讨

其进化等（Hallem et al., 2006; Fleischer et al., 

2018; Yan et al., 2020）。膜翅目作为昆虫纲中地

位特殊的类群，相关研究丰富。本文统计了膜翅

目昆虫 OR 基因鉴定情况，对已知各类群昆虫

OR 基因数量进行讨论；总结了从组织和时空角

度以及膜翅目特殊的社会性和寄生性角度对 OR

基因表达情况的研究；列举昆虫 OR 功能的主要

研究方法及目前已知配体的膜翅目昆虫 OR；最

后简述目前膜翅目对昆虫OR结构研究的贡献并

在以上内容基础上预测将来膜翅目昆虫气味受

体研究的主要方向和难点。 

1  气味受体基因的鉴定 

昆虫气味受体基因的鉴定源自模式昆虫黑

腹果蝇 Drosophila melanogaster，在黑腹果蝇基

因组测序结果中发现可能编码气味受体的基因

（Vosshall et al., 1999, 2000）。对膜翅目的相关

研究较晚，2006 年从意大利蜜蜂 Apis mellifera

基因组测序结果中获得气味受体基因，正式拉开

了膜翅目昆虫气味受体研究的序幕（Robertson 

and Wanner, 2006; The Honeybee Genome 
Sequencing Consortium, 2006）。随着测序技术和

生物信息学技术的进步，多种膜翅目昆虫 OR 被

鉴定。对全虫或部分组织进行基因组或转录组测

序，再于多种数据库，如 NR、String、KEGG、

SwissProt、PIR、PRF 和 PDB 等进行比对，注释

获得 OR 基因。这是目前 OR 基因鉴定的主要方

法，几十种膜翅目昆虫 OR 基因以此被鉴定。 

目前已鉴定的膜翅目昆虫 OR 数量变化较

大，从几个到几百个不等（表 1）。Zhou 等 

（2015a）从松褐天牛肿腿蜂 Sclerodermus sp. 触

角转录组中仅鉴定到 8 个 ORs，相似的，Zhang

等（2016）对松毛虫赤眼蜂 Trichogramma 

dendrolimi 转录组分析鉴定到 9 个 ORs。而一些

昆虫的 OR 数量可多达 400 以上（Zhou et al., 

2012, 2015b），对已有的转录组或基因组数据进  
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表 1  膜翅目昆虫气味受体基因数量 

Table 1  The number of odorant receptor genes in Hymenoptera 

时间 
Time 

物种 
Species 

数量 
Numbers 

来源 
Sources 

参考文献 
References 

2006 意大利蜜蜂 Apis mellifera 170(7)[16] 数据库 Date bases Robertson and Wanner, 2006

2010 丽蝇蛹集金小蜂 Nasonia vitripennis 301(76) 数据库 Date bases Robertson et al., 2010 

2011 红火蚁 Solenopsis invicta 400~[103~] 基因组 Genme Wurm et al., 2011 

2011 红收获蚁 Pogonomyrmex barbatus 399 基因组 Genme Smith et al., 2011b 

2011 阿根廷蚁 Linepithema humile 367(30) 基因组 Genme Smith et al., 2011a 

2012 佛罗里达弓背蚁 Camponotus floridanus 407[55] 数据库 Date bases Zhou et al., 2012 

2012 跳镰猛蚁 Harpegnathos saltator 377[30] 数据库 Date bases Zhou et al., 2012 

2012 意大利蜜蜂 Apis mellifera 174[11] 数据库 Date bases Zhou et al., 2012 

2012 丽蝇蛹集金小蜂 Nasonia vitripennis 301[76] 数据库 Date bases Zhou et al., 2012 

2012 红收获蚁 Pogonomyrmex barbatus 399[55] 数据库 Date bases Zhou et al., 2012 

2012 阿根廷蚁 Linepithema humile 367[30] 数据库 Date bases Zhou et al., 2012 

2012 菜蛾盘绒茧蜂 Cotesia vestalis 64 雌虫触角转录组 Antennal 
transcriptome of female 

Nishimura et al., 2012 

2013 Atta vollenweideri 185[115] 触角转录组 
Antennal transcriptome 

Koch et al., 2013 

2013 巨首芭切叶蚁 Atta cephalotes 215 数据库 Date bases Koch et al., 2013 

2013 传粉榕小蜂 Ceratosolen solmsi 46(2) 基因组 Genme Xiao et al., 2013 

2013 意大利蜜蜂 Apis mellifera 174(1) 数据库 Date bases Xiao et al., 2013 

2013 丽蝇蛹集金小蜂 Nasonia vitripennis 301(75) 数据库 Date bases Xiao et al., 2013 

2013 红火蚁 Solenopsis invicta 297 数据库 Date bases Xiao et al., 2013 

2013 麦茎蜂 Cephus cinctus 28 触角转录组 
Antennal transcriptome 

Gress et al., 2013 

2014 麦茎蜂 Cephus cinctus 53 触角转录组和基因组 
Antennal transcriptome  
and genome 

Gress, 2014 

2014 中红侧沟茧蜂 Microplitis mediator 25[11] 数据库 Date bases Ma et al., 2014 

2015 传粉榕小蜂 Ceratosolen solmsi 59(2)[1] 数据库 Date bases Zhou et al., 2015b 

2015 毁侧沟茧蜂 Microplitis demolitor 222(4)[15] 数据库 Date bases Zhou et al., 2015b 

2015 隧蜂 Lasioglossum albipes 184(8)[18] 数据库 Date bases Zhou et al., 2015b 

2015 护甲顶切叶蚁 Acromyrmex echinatio 455(57)[23] 数据库 Date bases Zhou et al., 2015b 

2015 巨首芭切叶蚁 Atta cephalotes 495(89)[65] 数据库 Date bases Zhou et al., 2015b 

2015 灰黑心结蚁 Cardiocondyla obscurior 272(7)[33] 数据库 Date bases Zhou et al., 2015b 

2015 小黄家蚁 Monomorium pharaonis 368(31)[97] 数据库 Date bases Zhou et al., 2015b 

2015 红火蚁 Solenopsis invicta 485(66)[86] 数据库 Date bases Zhou et al., 2015b 

2015 中红侧沟茧蜂 Microplitis mediator 60 触角转录组 
Antennal transcriptome 

Wang et al., 2015 

2015 欧洲熊蜂 Bombus terrestris 164(5)[0] 基因组 Genme Sadd et al., 2015 
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续表 1 (Table 1 continued) 

时间 
Time 

物种 
Species 

数量 
Numbers 

来源 
Sources 

参考文献 
References 

2015 松褐天牛肿腿蜂 Sclerodermus sp. 8 触角转录组 
Antennal transcriptome 

Zhou et al., 2015a 

2015 中华蜜蜂 Apis cerana 119 基因组 Genme Park et al., 2015 

2015 二化螟绒茧蜂 Cotesia chilonis 117 转录组 Transcriptome  Qi et al., 2015 

2016 兰州熊蜂 Bombus lantschouensis 165(5) 基因组 Genme 王烨，2016 

2016 腰带长体茧蜂 Macrocentrus cingulum 79 触角转录组 
Antennal transcriptome 

Ahmed et al., 2016 

2016 亚洲蜜蜂 Apis florea 180 数据库 Date bases Karpe et al., 2016 

2016 周氏啮小蜂 Chouioia cunea 80 触角转录组 
Antennal transcriptome 

Zhao et al., 2016 

2016 松毛虫赤眼蜂 Trichogramma dendrolimi 9 转录组 Transcriptome Zhang et al., 2016 

2017 中红侧沟茧蜂 Microplitis mediator 169 触角转录组 
Antennal transcriptome 

王山宁，2017 

2017 斑痣悬茧蜂 Meteorus pulchricornis 99[23] 触角转录组 
Antennal transcriptome 

Sheng et al., 2017 

2017 烟蚜茧蜂 Aphidius gifuensis 62[1] 触角转录组 
Antennal transcriptome 

Kang et al., 2017 

2017 Dufourea novaeangliae 112 数据库 Date bases Kang et al., 2017 

2017 Habropoda laboriosa 151 数据库 Date bases Kang et al., 2017 

2017 荔枝蝽平腹小蜂 Anastatus japonicus 48 触角转录组 
Antennal transcriptome 

Wang et al., 2017 

2018 荔枝蝽平腹小蜂 Anastatus japonicus 165 触角转录组 
Antennal transcriptome 

李婧，2018 

2018 班氏跳小蜂 Aenasius bambawalei 226 触角转录组 
Antennal transcriptome 

Nie et al., 2018 

2018 
斑痣悬茧蜂 Meteorus pulchricornis 99[23] 触角转录组 

Antennal transcriptome 
廖成武，2018 

2018 
斑痣悬茧蜂 Meteorus pulchricornis 25[10] 产卵器转录组 

Ovipositor transcriptome 
廖成武，2018 

2019 阿尔蚜茧蜂 Aphidius ervi 76 数据库 Date bases Ballesteros et al., 2019 

2019 松树蜂 Sirex noctilio  25 毒腺转录组 
Venom gland transcriptome 

高成龙等，2019 

2019 棉铃虫齿唇姬蜂 Campoletis chlorideae 211[116] 头部转录组 
Head transcriptome 

Sun et al., 2019 

2020 芜菁叶蜂 Athalia rosae 43[7] 基因组 Genome Oeyen et al., 2020 

2020 Orussus abietinus 32[13] 基因组 Genome Oeyen et al., 2020 

2020 前裂长管茧蜂 
Diachasmimoorpha longicaudata 

689 转录组 Transcriptome Tang et al., 2020 

2021 松树蜂 Sirex noctilio  41 触角转录组 
Antennal transcriptome 

Guo et al., 2021 

2021 新渡户树蜂 Sirex nitobei 43 触角转录组 
Antennal transcriptome 

Guo et al., 2021 

2021 扁头泥蜂 Ampulex compressa 311 数据库 Date bases Obiero et al., 2021 
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续表 1 (Table 1 continued) 

时间 
Time 

物种 
Species 

数量 
Numbers 

来源 
Sources 

参考文献 
References 

2021 沙节腹泥蜂 Cerceris arenaria 241 数据库 Date bases Obiero et al., 2021 

2021 Psenulus fuscipennis 122 化学感受组织转录组 
Chemosensory tissue  
transcriptome 

Obiero et al., 2021 

2021 北方纸黄蜂 Polistes fuscatus 231 数据库 Date bases Legan et al., 2021 

2021 Polistes metricus 217 数据库 Date bases Legan et al., 2021 

2021 Polistes dorsalis 203 数据库 Date bases Legan et al., 2021 

2021 Polistes canadensis 235 数据库 Date bases Legan et al., 2021 

2021 Polistes dominula 202 数据库 Date bases Legan et al., 2021 

2021 绿蝽象卵寄生蜂 Trissolcus basalis 171 转录组 Transcriptome Chen et al., 2021 

2021 绿眼赛茧蜂 Zele chlorophthalmus 83 触角转录组 
Antennal transcriptome 

王予彤，2021 

2021 混腔室茧蜂 Aulacocentrum confusum 44 触角转录组 
Antennal transcriptome 

Li et al., 2021 

2021 短管赤眼蜂 Trichogramma pretiosum 105 触角转录组 
Antennal transcriptome 

Al-Jalely and Xu, 2021 

2022 半闭弯尾姬蜂 Diadegma semiclausum 67 触角转录组 
Antennal transcriptome 

Al-Jalely et al., 2022 

2022 桑蟥聚瘤姬蜂 
Iseropus (Gregopimpla) kuwanae 

87 触角转录组 
Antennal transcriptome 

Li et al., 2022 

括号外是鉴定基因总量，括号内是假基因数量，方括号内是不完整基因数量。The total number of identified genes out of 

bracket, the number of pseudogenes in parentheses, the number of incomplete genes in square bracket. 

 
行收集并开发新方法注释化学感受相关基因，分

别获得佛罗里达弓背蚁 Camponotus floridanus 

407 个、护甲顶切叶蚁 Acromyrmex echinatio 455

个、巨首芭切叶蚁 Atta cephalotes 495 个及红火

蚁 Solenopsis invicta 485 个 ORs（含假基因和不

完整基因）。前裂长管茧蜂 Diachasmimoorpha 

longicaudata 转录组中鉴定到 689 个 ORs，更是

创下新高。 

膜翅目中社会性昆虫的 ORs 通常都有几百

个，在昆虫纲中属于数量较多的类群。ORs 进化

研究发现，蚂蚁和黄蜂类群的 OR 基因家族在进

化过程中发生了显著扩张，尤其是 9-外显子亚家

族（Zhou et al., 2012, 2015b; McKenzie et al., 

2016; Ferguson et al., 2021; Legan et al., 2021），

这种扩张与社会性进化同步，从进化角度揭示了

社会性昆虫 ORs 数量较多的原因，证明了嗅觉

在社会活动中的重要作用（Ferguson et al., 

2021）。社会性昆虫相较于独居昆虫需要进行更

多的种内巢群间和巢群内化学信号交流，如对蜂

王素、表皮碳氢化合物等的检测和识别。相应的，

有人提出社会性昆虫需要更多的 ORs 以满足更

丰富的化学通讯需求。从已有的结果看，社会性

昆虫确有数量庞大的 OR 基因家族，但一些独居

的昆虫也被鉴定到相当数量的 OR 基因，如前裂

长管茧蜂转录组数据中注释了 689 个 ORs（Tang 

et al., 2020），高于统计的所有社会性昆虫。对于

非社会性昆虫 ORs 数量较高的现象，人们对膜

翅目中社会性昆虫气味受体基因更丰富仿佛普

遍认可，相应地认为这是进化上的例外。这些昆

虫虽然拥有庞大的 OR 家族，但并不是所有 ORs

都参与实际表达和功能。也有人认为这种现象是

合理的，并从多个角度进行了解释。膜翅目昆虫

在与其他昆虫分离后其 OR 家族即发生了扩张，

且基因丢失和获得频繁发生，说明在进化上独居
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昆虫也有机会产生更多的 ORs。将 OR 家族分为

不同亚家族分别分析发现有的亚家族仅在社会

性昆虫中发生了扩张，但也有亚家族在所有蜂类

中均存在扩张，无关社会性程度或食性（Karpe et 

al., 2017）。也有研究认为在蜜蜂类昆虫 OR 家族

的扩张较先前研究普遍认为的更小，且在向采集

花粉的进化过程中多样性显著缺失，该研究支持

观点“相较于肉食性、拟寄生性和盗寄生的膜翅

目昆虫，植食性物种倾向于拥有更少的 ORs”

（Fischman et al., 2011; Obiero et al., 2021）。目

前发现 ORs 数量较多的独居昆虫多营寄生生活，

而寄生昆虫参与植物-寄主昆虫-寄生昆虫三者

之间的化学通讯一定程度上也需要更多的气味

受体参与。总之，目前对于膜翅目 ORs 数量多

样性与某种生活习性是否有关以及有何种关系

尚无准确统一解释。 

此外，大多数关于 ORs 数量的讨论忽略了

产生这些数据的具体实验材料和方法，如测序对

象、测序技术和注释方法等。同一物种不同组织

的转录组测序和注释结果可能不同，如从松树蜂

Sirex noctilio 触角和毒腺就分别获得了 41 和 25

个 ORs（高成龙等，2019；Guo et al., 2021），斑

痣悬茧蜂 Meteorus pulchricornis 的触角和产卵

器中分别获得 99 和 25 个 ORs（廖成武，2018），

可见转录组测序昆虫组织的选择会对其基因注

释数量产生显著影响。Wang 等（2017）和李婧

（ 2018 ）同样对荔枝蝽平腹小蜂 Anastatus 

japonicus 进行触角转录组测序，前者获得 48 个，

而后者获得 165 个 ORs。同样的意大利蜜蜂全

基因组数据，注释工具的不同，Robertson 和

Wanner（2006）获得 170 个 ORs，其中 7 个假

基因、16 个不完整基因；Zhou 等（2012）得到

174 个 ORs，其中 11 个不完整基因。具体实验

过程中材料及方法的选择对结果影响似乎较小，

但对获得数据进行更详细分析则会产生一定误

导，需要进一步标准化相关实验，或发现弥补该

缺陷的方法。 

2  气味受体基因表达特征 

目前研究昆虫化学受体基因表达特征的方

法 主 要 是 反 转 录 聚 合 酶 链 反 应 （ Reverse 

transcription-Polymerase chain reaction, RT-PCR）

和实时荧光定量 PCR（Quantitative real-time PCR, 

qPCR），以此获得基因的相对表达水平，或者从

转录组测序数据中获得相对表达丰度指标数据，

说明目标基因的表达特征。对膜翅目昆虫气味受

体基因表达特征的描述有昆虫中常见的组织表

达差异和时空表达差异，以及社会性昆虫特有的

不同品级间的表达差异、寄主影响下寄生性昆虫

ORs 表达差异等。 

2.1  气味受体基因的组织和时空表达特征 

基因的表达情况往往与功能相适应，蛋白的

不同功能一定程度上决定了其编码基因在昆虫

相应功能部位中的表达情况。气味受体基因是昆

虫关键嗅觉基因，而触角是昆虫主要的嗅觉感受

器官，感受大量挥发性信息化学物质。以此来看，

绝大多数气味受体的组织表达情况应该是在触

角中显著表达，目前已有大量研究证明了该观

点。例如，利用 RT-PCR 研究周氏啮小蜂 Chouioia 

cunea16 个 ORs（包括 Orco）分别在雌、雄虫的

触角、头部、胸部和腹部中表达情况，结果表明

其绝大多数 ORs 在触角中特异性或显著高表达

（Zhao et al., 2016）。中华蜜蜂 A. cerana cerana

的 AcerOR11 和 AcerOR141 的 qPCR 实验结果表

明二者也在触角高表达（杜亚丽等，2019；Liu et 

al., 2019）。然而，随着研究范围逐渐扩大，也有

研究发现非触角表达偏好的 ORs，如意大利蜜蜂

的少量气味受体基因在头部以及包括触角的头

部各个感觉器官中表达水平都很低（Robertson 

and Wanner, 2006）。总之，目前研究的绝大多数

气味受体基因都表现出触角表达偏好，除了其固

有的功能与表达之间的联系外，可能还与目前被

测基因大部分来源于触角转录组数据有关，上述

意大利蜜蜂的气味受体基因就鉴定于其全基因

组测序数据。相信随着膜翅目昆虫测序数据进一

步丰富、气味受体组织表达谱研究更加全面，会

发现更多在触角中并不高表达的气味受体基因，

这些基因可能在各个组织中表达水平均较低，也

可能在其他组织中显著高表达。 

膜翅目昆虫一个世代历经卵、幼虫、蛹和成
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虫 4 个发育阶段。气味受体基因在同一种昆虫的

不同发育时期表达情况也存在一定差异，这可能

与不同发育阶段下外界环境和昆虫行为差异较

大有关。在不同外部环境和自体情况下，昆虫为

了更经济地接受并处理不同的环境化学信号、做

出相应行为或生理反应，对气味受体基因的表达

做出一些调整。麦茎蜂 Cephus cinctus 被测的 8

个气味受体基因绝大多数在成虫期高表达，仅

CcinOR46 在蛹期高表达，而幼虫期所有被测基

因表达水平都较低。麦茎蜂幼虫期生活环境仅限

于小麦茎秆内部，化学通讯要求较低，这可能是

幼虫期气味受体基因表达匮乏的原因，且该阶段

味觉受体和离子型受体表达水平也较低（Gress 

et al., 2013）。此外，二化螟绒茧蜂Cotesia chilonis

被测 3 个 ORs 也均在成虫阶段显著高表达（Qi 

et al., 2015）。膜翅目成虫期昆虫通常承载着觅

食、寻找配偶及选择合适产卵地点等繁衍关键任

务，这些行为都需要相应的嗅觉功能实现，可能

是成虫期 ORs 表达更丰富的原因。  

2.2  社会性昆虫不同品级间气味受体基因的表

达差异 

严格意义上的真社会性昆虫仅出现于膜翅

目和蜚蠊目（白蚁原属等翅目），而膜翅目昆虫

包含了从独居到真社会性的各社会性行为等级

（Engel et al., 2009; 张慧等，2021）。属膜翅目

的社会性昆虫包括在全球生态系统中个体数量

占优势的蚁科 Formicidae、主要的传粉昆虫蜜蜂

科 Apidae 以及涉及各个社会性程度的胡蜂科

Vespidae 等，有重要研究意义，也一直被研究者

们关注。一个完整的社会性昆虫巢群一般分为 3

个品级：一头（或数头）专司产卵的雌虫（Queen）、

一群具有繁殖能力的雄虫（Males）、以及大量的

职虫（Workers）（Wilson and Hölldobler, 2005）。

不同品级间气味受体基因的表达情况存在差异，

普遍认为与其分工不同而种内和种间化学通讯

需求不同有关。对模式昆虫意大利蜜蜂雄蜂和工

蜂之间 ORs 表达差异研究发现，24 个 ORs 在雄

蜂中高表达，而 67 个在工蜂中高表达，这些差

异表达的基因在分类上也与不同品级化学交流

特点相对应（Jain and Brockmann, 2020）。小蜜

蜂 Apis florea 的 ORs 表达情况相似，也是大多数

在工蜂中高表达但也有少量在雄蜂中高表达

（Karpe et al., 2016）。这可能与工蜂觅食、识别

同巢群个体等行为需要丰富的种间和种内化学

交流有关。 

除常见的品级间比较外，一些社会化较高的

膜翅目昆虫的工蚁还被进行了一些亚品级分类。

例如，一种切叶蚁 Atta vollenweideri 在常见的三

个品级下工蚁还分为小型工蚁（Tiny workers）

和大型工蚁（Large workers）两个亚品级；佛罗

里达弓背蚁 Camponotus floridanus 的工蚁分为

主要工蚁（Major workers）和次要工蚁（Minor 

workers）。研究表明这两种社会化较高昆虫的

ORs 在不同品级或亚品级间表达水平存在差异。

佛罗里达弓背蚁中多达 95%的 ORs 在雄蚁和工

蚁间存在表达差异，且绝大多数在工蚁中显著高

表达。而 A. vollenweideri 的 70 个被测基因在所

有品级和亚品级中都有表达，仅少数基因表达水

平较低，其中 2 个在工蚁中表达水平显著高于蚁

后。佛罗里达弓背蚁和 A. vollenweideri 的工蚁亚

品级间 ORs 表达差异均较小，前者仅 13 个后者

仅 1 个在其中差异表达（Zhou et al., 2012; Koch 

et al., 2013）。品级或亚品级间 ORs 表达差异通

常归因为其主要职能差异，但气味受体具体功能

研究的限制，对此也仅是推测。 

2.3  寄主对寄生性昆虫气味受体基因表达的影响 

寄生性也是膜翅目昆虫的一大特点，小蜂科

Chalcididae、金小蜂科 Pteromalidae、姬蜂科

Ichneumonidae、蚜茧蜂科 Aphidiidae 的大量寄生

蜂被用于农林牧业害虫防治。寄生性昆虫化学生

态学主要涉及植物-寄主昆虫-寄生性昆虫三个

方面，相应的，有研究从寄主昆虫、植物以及二

者复合体角度探讨其对寄生性昆虫 OR 基因表达

的影响。 

从寄主角度出发针对寄生蜂气味受体表达

的研究有不同寄主昆虫上成长的寄生蜂 ORs 表

达是否有差异。烟蚜茧蜂 Aphidius gifuensis 在中

国的 3 种天然寄主，麦长管蚜 Sitobion avena、
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豌 豆 蚜 Acyrthosiphon pisum 和 桃 蚜 Myzus 

persicae，其 3 个气味受体基因在寄生不同寄主

情况下表达水平存在差异。雌虫在寄生麦长管蚜

时 ORs 表达水平最高，其次是豌豆蚜，最后是

桃蚜；而雄虫则是在以豌豆蚜为寄主时表达水平

最高（Kang et al., 2017）。在不同寄主上生长，

寄生昆虫的 ORs 表达存在差异，而很多寄生蜂

选择寄主实际是母本为子代选择，因此有人通过

对蚜茧蜂Aphidius ervi在麦长管蚜和豌豆蚜间寄

生转换实验研究母本选择寄主对子代 ORs 表达

的影响。发现 5 个 ORs 均显著差异表达，表明

母本的经验调节后代编码相关气味受体基因的

表达，证明了该拟寄生蜂 ORs 表达受植物-寄主

昆虫复合体影响（Ballesteros et al., 2019）。在植

物-寄主昆虫-寄生性昆虫中进一步溯源，取食不

同植物的寄主昆虫是否影响其寄生昆虫 ORs 表

达呢？在上述系统中，不仅植物-寄主昆虫、寄

主昆虫-寄生性昆虫间存在化学通讯，植物-寄生

性昆虫间也存在大量化学信息交流。研究人员将

分别寄生用番石榴、芒果、杨桃饲喂果蝇的前裂

长管茧蜂进行转录组测序分析发现 25 个 ORs 在

其中差异表达（Tang et al., 2020），一定程度上

佐证了上述观点。 

以上为膜翅目昆虫常见的气味受体基因表

达水平研究方向，此外，还有一些角度特殊的研

究，如对意大利蜜蜂的气味记忆是否影响气味受

体基因表达的研究，发现进行相应气味训练后，

对应的 ORs 表达下调，表明外周嗅觉系统也存

在经历气味后的可塑性（ Claudianos et al., 

2014）。相似的结果在双翅目的冈比亚按蚊

Anopheles gambiae 中也有发现，雌虫中特异性表

达可能参与寄主检测的 AgamOR1，在喂食血液

一段时间后会表达显著下调（Fox et al., 2001）。

这是研究气味受体基因表达的新思路，对拓展更

多研究方向也有启示作用。 

3  气味受体功能研究 

气味受体功能研究可依据其系统发育学分

析、蛋白氨基酸序列同源性比对（Ray et al., 

2014）、基因表达情况（Wanner et al., 2007）等

推测可能感受的信息化学物质种类。目前广为认

可的研究昆虫气味受体确切功能的方法可分为

两类：一是构建体外表达系统，常见的表达载体

有非洲爪蟾卵母细胞（Wetzel et al., 2001）、人胚

胎肾细胞 HEK239 细胞系（Corcoran et al., 

2014）、草地贪夜蛾 Spodoptera frugiperda Sf9 细

胞系（Kiely et al., 2007）及转基因果蝇（Störtkuhl 

and Kettler, 2001）等；二是利用基因编辑（Li et 

al., 2016）、基因沉默（Zhu et al., 2013）等技术

在昆虫体内进行功能研究。但目前研究对象多是

鳞翅目和双翅目的模式昆虫或重要害虫，膜翅目

昆虫化学受体功能的研究还很少。 

气味受体 OR 分为典型 OR 和 Orco，二者在

同源性和表达模式上存在差异，功能也不同。在

二者形成的异源四聚体中，典型 OR 主要负责特

异性识别并结合气味分子，产生构象变化，导致

神经冲动，是气味受体功能研究的热点。Orco

是典型 OR 定位树突膜上必需的，共同形成

OR-Orco 复合物配体门控离子通道。Orco 虽不

直接参与气味分子的识别和结合，但大量研究表

明，缺乏 Orco 的昆虫嗅觉减弱，对特定气味分

子失去反应，其在嗅觉中的作用被普遍认可

（Jones et al., 2005）。膜翅目昆虫 OR 功能研究

开始较晚，也很少在高度保守的 Orco 功能上再

进行针对的研究。典型 OR 特异性识别和结合气

味分子，功能研究多是将一个 OR 与一个或一类

化学物质相对应，确定其相应的气味配体。与其

他类别昆虫相似，膜翅目昆虫气味受体功能的研

究也旨在寻找相应的植物挥发物或性信息素化

学组分配体，但考虑到膜翅目特殊的社会性、寄

生性、捕食性等多样的生活习性，也存在针对社

会性昆虫表皮碳氢化合物、巢群内或巢群间交流

的信息化学物质、有助于对寄主昆虫或猎物定位

的化学挥发物对应关键气味受体的研究。 

第一个明确功能的化学受体依然来自意大

利蜜蜂。Wanner 等（2007）利用 qPCR 与其他

技术确定了在雄蜂触角中偏好表达的 4 个候选

ORs，推测可能是蜂王素受体基因。后将 4 个候

选基因分别在爪蟾卵母细胞体外表达系统中成

功表达，双极电压钳检测对蜂王素组分的反应。
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结 果 仅 AmelOR11 对 蜂 王 素 的 主 要 成 分

9-oxo-2-decenoic acid（9-ODA）特异性反应，而

其他 3 个受体均不反应。明确了 AmelOR11 的化

学配体及其维持巢群稳定的重要作用。Claudianos

等（2014）则通过 Sf9 细胞系确定了两个检测花

香气味的气味受体 AmelOR151 和 AmelOR152。 

通过非洲爪蟾卵母细胞表达载体结合双极

电压钳技术还确定了中红侧沟茧蜂 M. mediator

和棉铃虫齿唇姬蜂 Campoletis chlorideae 几个检

测植物挥发物的气味受体。前者的 MmedOR25

对辛醛反应，MmedOR19 对壬醛和辛醛反应，

而 MmedOR48 对植物挥发物中的醇类和醛类广

泛反应（宋玄，2019）；后者在 CchlOR52、

CchlOR53、CchlOR60、CchlOR62、CchlOR63

和 CchlOR85 中仅发现 CchlOR52 对顺式茉莉酮

的特异性反应，其他均无明显反应（Sun et al., 

2019）。中华蜜蜂 AcerOR1 对植物挥发物的检测

则是通过Sf9细胞系结合Ga2+成像技术确定了对

丁香酚、月桂酸、辛二烯、1-壬醇、亚麻酸、乙

酸己酯、十一酸、1-辛醇和橙花醇的广泛反应

（Guo et al., 2018）。 

相较于其他体外表达系统，果蝇空神经元系

统更适用于大量昆虫气味受体功能的研究

（Wang et al., 2016）。跳镰猛蚁 H. saltator 的大

量 ORs 功能通过该技术进行了鉴定，发现其中

大部分都可检测烷烃类、可能出现在表皮层或外

分泌腺的或常用于昆虫嗅觉系统检测的化学物

质中的一种或多种化合物。值得一提的是，该实

验发现非 9-外显子家族的 ORs 会对表皮碳氢化

合物（CHC）反应，而属于 9-外显子家族的

HsalOR271 对蚁后信息素 13,23-dimethyl-C37 反

应（Slone et al., 2017）。这对 9-外显子家族 ORs

检测 CHC 的观点提出挑战（Pask et al., 2017）。 

非体外表达系统中，基因沉默技术应用较

多。平腹小蜂 Anastatus japonicus 的 AjapOR10、

AjapOR11、AjapOR27、AjapOR29、AjapOR33、

AjapOR34 及 AjapOR35 与 8 种来自植物和寄主

的气味物质对应关系即通过相应的 dsRNA 注射

结合电生理和行为学实验确定。发现 AjapOR10

对（+）-香橙烯、AjapOR34 对（+）-香橙烯和

顺-3-己烯醇以及 AjapOR35 对（E）-α-法尼烯、

β-石竹烯和顺-3-己烯醇的感受作用（Wang et al., 

2017）。 

4  讨论与展望 

不同的基因数量一定程度上反应其功能需

求，而表达模式是功能执行的表现。OR 主要功

能是特异性识别气味配体、检测挥发性化学物

质，某个物种或一个独立个体的 ORs 数量和表

达情况受多种因素影响，且气味受体对气味的编

码是一个受体检测多种化学物质，一个化学物质

可激活多种受体（Malnic et al., 1999; Dobritsa 

et al., 2003; Wang et al., 2010），二者数量并不是

对应关系，因此昆虫检测复杂的化学环境需求并

不能严格反映高数量的 ORs。当然，该编码机制

也并没有被直接验证，关于外周嗅觉系统对气味

的编码机制存在其他推论（Bohbot and Pitts, 

2015）。且其他化学感受相关蛋白的增加也可能

减轻对气味受体的需求。总之，对于昆虫气味受

体自身特征以及与外界交互下的研究都还需深

入进行，发现更多表面以及潜在的机制。 

除以上对气味受体常见的研究外，更微观

上，昆虫 OR 作为代表性的位于细胞膜上的功能

蛋白，其结构是一大待解决问题。近年通过冷冻

电子显微镜（Cryogenic electron microscopy，

cryo-EM）对其有了初步探究，膜翅目榕小蜂

Apocrypta bakeri 的 Orco 是第一个确定结构的气

味受体蛋白（Butterwick et al., 2018; Del Mármol 

et al., 2021）。 

多样性极高的膜翅目昆虫是研究昆虫社会

性的新角度，从嗅觉分子机制方面探讨寄生性、

植食性、捕食性等生活习性的形成。对数量庞大

且变化多样的膜翅目昆虫气味受体研究有重要

意义，气味受体基因和蛋白在膜翅目中经历了特

殊的进化过程，数量剧烈变化、表达模式多样、

功能得到一定拓展，其研究能丰富昆虫纲气味受

体的理解，甚至发现气味受体研究的新方向，如

嗅觉在社会性进化中的具体作用、气味受体与环

境间的确切联系等，将有助于对昆虫纲外周嗅觉

系统的深刻理解。 
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