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昆虫嗅觉反应机理的研究进展
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摘要　嗅觉是昆虫产生行为的重要基础�阐明昆虫嗅觉机理有助于调控昆虫行为和进行害虫治理。近年来�
随着昆虫行为学、生物化学、分子生物学和昆虫电生理的快速发展�许多与嗅觉相关的生物活性分子和相
关基因被发现和克隆�深入研究昆虫的嗅觉反应机理已有可能。作者从气味分子、气味结合蛋白和气味受
体等方面对昆虫的嗅觉反应机理进行了综述。
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　　昆虫嗅觉系统是一个高度专一、极其灵敏的
化学监测器�能识别环境中特异的化学气味分
子�并以此作为觅食、寻偶、交配、产卵的重要
信息�因此�灵敏的嗅觉对于昆虫适应环境和种
群繁殖具有重要的作用。一般而言�昆虫对气味
物质的识别过程大致包括以下几步 （穆兰芳等�
2005）：（1） 外界环境中亲脂性的气味分子通过
昆虫触角感器表皮上的微孔进入亲水性的感器淋

巴液�与感器淋巴液中的可溶性气味结合蛋白
（Odorant binding protein �OBP） 结合�形成气味
分子-OBP 复合体；（2） 复合体穿过亲水性的嗅
觉淋巴液�到达神经树突膜上的气味受体；（3）
气味受体受到刺激后�膜通透性发生改变�产生
动作电位�同时气味分子在OBP 作用下又迅速
失活�然后在气味降解酯酶和谷胱苷肽转移酶的
作用下降解。下面将分别从气味分子的化学结构
及特征、气味结合蛋白和气味受体等几个方面对
昆虫的嗅觉反应机理进行阐述�以期推动该领域
的研究与发展。

1　气味分子的化学结构及特征

气味分子的研究目前以鳞翅目昆虫居多�重
点在其外激素。鳞翅目昆虫性外激素结构同源性
高�易于与其他气味区别。它们大多由12～20
个碳原子的非饱和碳链组成�线性排列�疏水性
强；在1号位上具有醇、醛或酯的官能团。舞毒
蛾 （ Lymantria dispar） 的性外激素具有氧环结构�
有对应体存在。由于其大多为线状分子�结构上

具有一定的灵活性�在水溶性的介质内�为了缩
小同水分子的相互作用�碳氢链可能弯曲形成胶
态分子团 （Pelosi and Maida �1995）。植源气味分
子的结构变化较大�包括醇、醛、酯、萜类、芳
香族化合物及呋喃等。昆虫的嗅觉感器对性外激
素的反应具有较高的敏感性和特异性�对植物的
一般气味组分的敏感性和特异性较低 （刘勇等�
2000）。

昆虫感受到的气味物质多为脂溶性的小分子

化合物�这些小分子物质通过触角上皮细胞间的
孔道扩散到达触角感器淋巴液�而触角感器淋巴
液是亲水性的液体�外界亲脂性分子不能直接穿
过这些亲水性的液体到达嗅觉神经树突末梢�据
此推测嗅觉神经树突周围液体中可能存在一种气

味结合蛋白�溶解并运输脂溶性气味物质穿过亲
水性液体。

2　气味结合蛋白

昆虫气味结合蛋白 （OBP） 是一类水溶性的
酸性蛋白�全长约144个氨基酸�相对分子量较
小�一般为15～17kDa 。N-末端有一段20个氨
基酸左右的信号肽�序列中有6个保守的半胱氨
酸位点�具有相似的水溶性及次级结构 （Pelosi
and Maida �1995）。在成熟蛋白上第40～60位约
有20个亲脂性氨基酸�这种结构可能与OBP 结
合脂溶性的气味物质有关 （Du et al∙�1994）。
OBP 与脂溶性的气味物质发生作用�是昆虫专一
性地识别外界气味物质的第一步生化反应�对于
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昆虫与外界进行信息交流具有重要意义。
近十多年来�有关气味结合蛋白研究较多�

特别是对昆虫气味结合蛋白的研究尤为热门。昆
虫的OBP 在触角感器淋巴液中浓度很高�主要
分为4种�包括信息素结合蛋白 （Pheromone
binding protein �PBP） 、普通气味结合蛋白Ⅰ
（General odorant binding protein Ⅰ�GOBP Ⅰ） 、普
通气味结合蛋白Ⅱ （GOBP Ⅱ） 和气味结合蛋白
类似蛋白 （王桂荣等�2002）。PBP 主要存在于
对性信息素敏感的毛形感器中�而GOBP 则存在
于锥形感器中�已在多种昆虫中发现存在OBP
（刘勇等�2000）。
2∙1　OBP 的生理功能

OBP 在昆虫对外界气味的感受中起重要作
用。目前虽然对昆虫和脊椎动物OBP 的生理功
能知之甚少 （Pelosi and Maida �1995；Steinbrecht �
1996）�但根据最近的研究结果可概括为以下几
点。
2∙1∙1　气味识别功能：经过长期的演化�OBP
也具有对外界气味物质选择性结合的能力。OBP
通过选择性结合一定类别的气味分子�在气味识
别中起着外周滤器的作用。
OBP 可识别不同结构的气味分子�使昆虫的

嗅觉感器表现出特异性。GOBP 在雌雄个体触角
中的表达很相似�它们限制在对食物、寄主气味
应答的锥形感器上�这类蛋白质有助于气味识别
（Krieger et al ．�1996）�PBP 在雌雄个体触角中
的表达有差异性�一般在雄性个体中表达�通过
信息物类似物标记实验 （van den and Ziegelberger �
1991）�它特异性地与信息素结合�表明它与识
别信息素有关。
2∙1∙2　协助运送气味分子：OBP 在昆虫嗅觉淋
巴液中可能执行着一种聚集疏水性气味分子�并
将它运输到感觉嗅觉神经膜上或者从神经膜上运

输离开的功能 （ Kaissling�1986；Vogt et al ．�
1999）。因此�OBP 具有双重功能�将气味分子
运输到树突膜上并又将它运走。
2∙1∙3　降解和清除气味分子及有毒物质：气味
分子到达膜受体后�OBP 能迅速与其结合�形成
OBP-气味分子复合物�阻止气味分子进一步刺
激受体�使其失活�这亦即气味分子失活的非酶
学机 制 （ Kaissling�1986；Pelosi and Maida �
1995）。有研究表明�在性信息素引起昆虫发出
终端信号的同时�昆虫的嗅觉感器中存在一种特

殊的酶�对信息素进行功能修饰 （Maida et al ．�
2000）。
2∙1∙4　保护触角的化学感器：GOBP 这类蛋白只
在锥形感受器上表达�负责对食物等特定的气味
分子接受�而PBP 在昆虫的毛形感受器上表达�
对信息素作出反应�所以气味蛋白可能起到了一
种选择性滤网的功能 （Raming et al ．�1990）。另
外�它的降解和清除气味分子及有毒物质其实也
是一种保护功能。
2∙2　OBP 的作用机制

近年来�除了对OBP 的生理功能进行了研
究和合理的推测外�对OBP 以何种方式刺激树
突膜也进行了研究�并提出了3种假说。在3种
假说中�均认为OBP 与孔道末端的气味分子结
合并运输气味分子穿过神经树突周围的水溶性淋

巴液。
假说A 认为气味分子与OBP 复合物不稳定�

复合物穿过亲水性液体后随即解离�气味分子单
独与神经膜上的受体结合 （Vogt et al ．�1985；
Vogt �1995）。假说B 则认为气味分子-OBP 复合
物很稳定�穿过亲水性液体后�仍以复合物的形
式同周围受体分子结合 （ Steinbretch �1996；
Ziegelberger �1996）。而假说C 是假说A 的改进�
主要是基于Rogers 等 （1997） 在丝蚕蛾触角中发
现的一种受体膜蛋白�因此认为气味分子-OBP
复合物穿过亲水性液体后�先与受体膜上的跨膜
蛋白结合�促使气味分子与 OBP 解离�然后�
气味分子单独刺激附近神经膜上的气味受体。在
以上3种假说中�触角专一性气味降解酯酶都参
与气味分子的降解作用�使刺激信号终止 （Vogt
et al ．�1985；Rybczynski et al ．�1990；Rogers et
al ．�1999）。

通过以上分析�对气味结合蛋白的生理功能
和作用机制可以得出以下结论：首先�还原型的
OBP 在触角上皮孔道末端与气味分子发生特异性
结合�溶解并运载气味分子穿过感器淋巴液到达
神经树突膜上的受体�受体接受到刺激后�气味
分子在氧化型OBP 作用下又迅速失活�而后在
气味降解酯酶和谷胱苷肽转移酶等的作用下降解

（王桂荣等�2002）。

3　气味受体

当气味分子和OBP 结合后�就被运送到跨
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膜气味受体蛋白上。嗅觉的识别和传导是从气味
分子和嗅觉神经元树突膜上的气味受体的相互作

用开始的。气味受体是具有7个跨膜域的G-蛋
白偶联受体 （G protein coupled receptor �GPCR） 。
气味分子与气味受体作用后�激发了G-蛋白偶
联反应的连锁信号。受体调节的G-蛋白激活与
第二信使连锁的关键酶�使腺苷酸环化酶 （AC）
催化5′-腺苷三磷酸形成3′�5′-环化腺苷酸
（cAMP） �也可使磷脂酶C （PLC） 水解膜上的磷
脂酰肌醇释放1�4�5-三磷酸肌醇 （IP3） 和甘
油二酯 （DAG） 。细胞内IP3和cAMP 浓度的升高
激活了膜上的离子通道�从而产生动作电位
（Krieger and Breer �1999）。

自Buck 和 Axel （1991） 从老鼠的嗅觉上皮
组织克隆得到第1个气味受体基因后�多种气味
受体基因陆续被发现。哺乳动物和线虫
（ Caenorhabditis elegans） 气味受体基因的发现�
激发了人们对昆虫气味受体基因的研究。迄今�
至少已有4个目 （鞘翅目、鳞翅目、双翅目和膜
翅目） 12种昆虫的气味受体基因得到鉴定。已
在黑尾果蝇 （ Drosophila melanogaster） 的全基因
组序列中识别出至少61个候选气味受体Dor 基
因�在烟芽夜蛾 （ Heliothis virescens） 中已鉴定出
9个�冈比亚按蚊 （ Anopheles gambiae） 中至少有
79个气味受体基因。而且�昆虫的气味受体基
因高度分化�如Dor 蛋白之间的同源性只有17％
～26％�烟芽夜蛾与果蝇的同源性仅有7％～
16％�一些较近源的昆虫才达40％～60％
（Jacquin-Joly and Merlin �2004；李卫华等�2006）。
一般每个嗅觉神经元只有1个气味受体基因表
达�但0R83b 是例外�该基因几乎在所有的嗅
觉神经元中都表达�且和其他气味受体共同表达
（Krieger et al ．�2003；Larsson et al ．�2004）。在
果蝇、疟蚊和谷实夜蛾等昆虫中�基因敲除后的
0R83b 突变体的嗅觉相关行为严重削弱�当转入
0R83b 后又恢复了正常 （Larsson et al ．�2004；
Jones et al ．�2005）�表明0R83b 基因与果蝇的
嗅觉行为关系密切。

对昆虫气味受体基因的研究起初主要是通过

同源碱基方法进行克隆�例如比较已经发现的受
体基因同源性设计简并引物进行RT-PCR 扩增�
或利用哺乳动物的嗅觉受体基因筛选昆虫cDNA
文库�但却没有取得成功�最终通过搜索果蝇基
因组数据库�找到了一种与已知气味受体结构相

关的蛋白质编码基因�才使得这一难题得以突
破。Clyne 等 （2000） 利用一种新型多变量计算
机程序首次报道了2个可能编码7个横跨膜域气
味受体蛋白的基因�这种气味受体蛋白基因特异
地在化感细胞的一个亚家族中表达。与此同时�
Vosshall 等 （1999） 利用差显杂交技术�也发现
了仅在嗅觉器官�特别是在触角和下颚须中表达
的气味受体基因。使用同源性搜索�在果蝇基因
组数据库中�找到了17个相关的序列�但有趣
的是果蝇相关的气味受体基因具有高度的多样

性�各受体基因之间很少有相同的序列�且与线
虫、脊椎动物的气味受体基因及其他任何家族的
G-蛋白偶联受体基因也没有相似的序列。这就解
释了为什么早期使用同源碱基方法找果蝇的气味

受体基因没有获得成功。至于脊椎动物、果蝇和
线虫这些不同的动物间气味受体基因的同源性为

何如此之低�现在仍不清楚。昆虫中发现的气味
受体基因与其他家族的G-蛋白偶联气味受体基
因有很大的不同 （如视蛋白或神经递质受体蛋
白） �功能上的相同可能是一种趋同进化现象�
原因可以归结为50亿年的进化 （ Krieger and
Breer �1999）。

4　结语

近些年来�已在分子和细胞水平上对昆虫的
嗅觉反应进行了大量研究�特别是气味受体的发
现�揭开了对果蝇嗅觉感受系统的全面研究。然
而�目前的研究成果还不足以对昆虫的嗅觉机理
作一个完整而全面的阐述�很多问题还有待进一
步的研究�比如缺乏关于各种蛋白功能及其相互
作用的研究�尤其缺乏对信号传导过程以及与昆
虫动作电位产生有关的离子通道的详细了解。因
此�今后应该在明确这些嗅觉相关蛋白的生理生
化特性和功能的基础上�从它们的相互联系入
手�研究昆虫对化学信息的接受、信号传递、综
合加工以及行为反应等�这将有助于人们调控昆
虫间的通讯系统�最终达到控制害虫和利用益虫
的目的。如蝗虫、果蝇、蚊子、蛾、蜜蜂等昆虫
的嗅觉细胞都有0R83b 基因�因此�可能针对
0R83b 基因设计一种新的害虫治理策略�从而使
昆虫丧失寄主搜寻能力以避免其为害 （Jones et
al ．�2005）。

昆虫都是通过嗅觉找到食物和交配的�对昆
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虫嗅觉感受机理的详细了解�将会有助于设计新
的化合物来干扰害虫间的通讯系统�最终达到控
制害虫的目的�这样可以减少使用神经毒剂�避
免对环境造成污染。此外�还可以模仿昆虫发达
的嗅觉识别系统研制高度灵敏的生物传感器。因
此�对昆虫嗅觉感受机理的研究�不仅有助于揭
开昆虫是如何感受和识别环境中的气味物质�并
引起相关行为反应的�更重要的是它具有很大的
生态和经济价值�而且对研究脊椎动物的嗅觉机
理也具有借鉴作用。
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ADVANCES ON THE OLFACTORY MECHANISMOF INSECT

HUANG En-Jiong　GUO Xiao-Xia　ZHAO Tong-Yan
（ State Key Laboratory of Pathogen and Biosecurity�Beijing Institute of Microbiology and Epidemiology�Beijing 100071�China）

Abstract　Olfaction plays i mportant roles in the behavior of insect ．Therefore �unraveling the olfactory mechanism will be useful
to regulate insect behaviors for effective pest contro1．With the rapid development of insect behavior �biochemistry �molecular
biology and insect electrophysiology �many bioactive molecules and genes associated with olfaction have been identified in recent
years �which makes it possible to investigate the olfactory mechanism of insect deeply ．Here �the odor molecules �odorant-
binding proteins and odorant receptors were reviewed to unravel the olfactory mechanism of insect ．
Key words　Insect olfaction；Odor molecules ；Odorant binding proteins ；Olfactory receptors

军事医学科学院微生物流行病研究所
卫生杀虫剂药效试验情况简介

军事医学科学院微生物流行病研究所自1987年作为农业部第1批获准农药登记药效试验单位�
依托国家和军队重点实验室的技术支撑�二十年来经过全体科研和技术人员的不懈努力�不仅高质量
地完成卫生杀虫剂药效登记的测试任务�而且在试验设备及方法的建立、试验昆虫养殖等技术达到国
内领先的水平。

本所是卫生杀虫剂药效登记试验国标和病媒生物检测与控制国标的主要起草单位和专家组成员�
参与和承担了全国卫生杀虫剂药效试验及卫生害虫防治技术人员的培训及技术咨询等大量工作。本所
拥有亚洲最大�馆藏量居国内首位的医学昆虫标本馆�馆藏标本4500余种近200余万号标本；医学
昆虫的养殖种类国内最多�拥有10间�200余平米可四季恒温恒湿的昆虫养殖室�养殖有8大类21
种和9个不同地理株�不仅可以提供用于研究疟疾、登革热、脑炎、鼠疫和莱姆病等相关重要媒介试
虫 （如蚊、蝇、蚤和蜱等） �而且养殖的还有对人们生活带来诸多骚扰的城市卫生害虫 （如蟑螂、蚂
蚁、螨虫、皮蠹、衣蛾和书虱等） ；养殖技术达到国内领先、国际先进水平。在国内首次成功地采用
人工离体喂血技术养殖吸血昆虫�自主研制的多功能吸血昆虫供血器�已被日本、香港和台湾及国内
多家研究教学机构采纳和应用。现有卫生杀虫剂药效测试室8间�面积约150m2�拥有完善的国标规
定的各种测试设备�并且成功地研制了气雾剂电子喷射控制装置�精确度可达到 （1∙000±0∙005） g
之内。

我所完全有能力承担并确保高质量地完成卫生杀虫剂药效试验及其他医学昆虫防治研究课题�并
可为试验单位提供敏感试虫及试验昆虫引种等项服务。
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