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昆虫气味受体研究进展
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摘要：嗅觉在昆虫的多种行为中发挥关键作用。气味分子与嗅觉神经元树突上气味受体的结合，参与了昆虫嗅觉

识别的初始过程。昆虫的嗅觉神经元表达两类气味受体：一是传统气味受体，该类受体同源性较低，在少部分嗅觉

神经元中表达；二是 L%)5M家族受体，该类受体不感受气味，在不同昆虫间较为保守且在大多数嗅觉神经元中表
达。目前，对于单个传统气味受体的气味分子配体特异性所知甚少；对于 L%)5M家族受体，一般认为其可能具有将
传统气味受体运送至嗅觉神经元树突膜上的功能。此外，有一些实验证据不支持昆虫气味受体为 N蛋白偶联受体
的观点。
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嗅觉在昆虫的生存和种族繁衍过程中发挥着重

要作用。昆虫对气味的识别过程非常复杂，气味结

合蛋白（=H=%"#B M:#H:#I G%=BE:#F，L]UF）（7$ -# $) ?，
’((*）、气味降解酶（=H=%"#B HEI%"H:#I EFBE%"FEF，L^8F）
（J_BW;E% "#H VZ:EME;，’((*）和气味受体（ =H=%"#B
%E@EGB=%F，LJF）（]E#B=#，’((3）等多种蛋白质参与了这
一过程（图 +），而气味受体介导的气味分子与嗅觉
感器内的嗅觉神经元的专一性结合是昆虫嗅觉识别

的重要基础（‘=FFC";; -# $) ?，+444；HE ]%$&#E -# $) ?，
’((+；]E#B=# -# $) ?，’((3）。寻找气味受体基因是近
几年的研究热点。自《/@:E#@E》杂志 +444 年报道鉴

定出黑腹果蝇 ./’0’12+)$ (-)$&’*$0#-/ 的第一个气味
受体以来（UE##:F:，+444），科学家们应用生物信息学
以及 JX2U6J、荧光定量 U6J、原位杂交和免疫荧光
定位等生物化学、分子生物学技术手段，在昆虫中努

力寻找气味受体基因。目前已从果蝇的基因组中筛

选出 3’个气味受体基因（!=#EF -# $) ?，’((*），并根据
果蝇气味受体基因序列的特点，分别从冈比亚按蚊

!&’12-)-0 *$(3+$- 和家蚕 4’(356 (’/+ 的基因组中筛
选出 ,4个（a=Y -# $) ?，’((+；R:;; -# $) ?，’((’）和至少
1)个气味受体基因（/"\$%": -# $) ?，’((1；0"\"I"Z"-#
$) ?，’((*；b"##E% -# $) ?，’((,），J=ME%BF=# 和
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（!""#）利用生物信息学方法对意大利蜜蜂 !"#$
%&’’#(&)* 的基因组进行了分析，认为意大利蜜蜂基因
组中存在 $%"个可能的气味受体基因，且其中 % 个
是假基因。

图 $ 触角嗅觉神经元与嗅觉感器
结构模式图（仿 &’()*，!""%）
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气味分子通过表皮孔进入嗅觉感器淋巴液，与 :<=7结合并被运

送至嗅觉神经元树突膜上。树突膜上的 :>7被激活后，气味分子

可能被感器淋巴液中的 :?@7或支持细胞中的多种酶降解，然后

树突膜上的离子通道被打开，动作电位产生。每个嗅觉神经元的

轴突与触角叶相连，并且表达相同气味受体嗅觉神经元的轴突聚

集在触角叶的同种嗅小球上（未绘出），一种气味分子刺激受体后

便可激活同一类嗅小球，因此，昆虫大脑通过触角叶的投射神经

元就可“读取”触角叶中的活动信息。这是目前昆虫感受气味的
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昆虫的气味受体基因分为两类。一类是编码传

统气味受体（028E18)(2854 .101A)2.7）的基因，此类基因
在不同昆虫间同源性相对较低（K5.7728 &, *’ -，
!""L）；另一类是 -)MN. 基因，该类基因在不同昆虫
间较为保守，编码的受体统称为 :.MNB 家族受体
（:.MNB 35’(46 .101A)2.7）。:.MNB 家族受体是一类非
典型的气味受体（5)6A(054 292.58) .101A)2.7），与传统
气味受体不同，此类受体不感受气味分子（@4’2.1
589 &’()*，!""$）。每种昆虫的 :.MNB家族受体只有

一种，而传统的气味受体则有多种，并且 :.MNB家族
受体在大部分嗅觉神经元中与传统气味受体共同表

达，而传统气味受体只在嗅觉神经元中有选择的表

达，且表达量较低。两类受体基因推导表达的氨基

酸序列中皆含有 % 个跨膜区（O277*544 &, *’ -，$PPP，
!"""；>2B1.)728 &, *’ -，!""N； =())7 &, *’ -，!""L；
&’()*，!""%）。

! 传统气味受体及其功能

近年来对传统气味受体及其功能的研究取得了

重要进展，其中对果蝇传统气味受体的研究较为详

细。Q1)F14 等（!""$）在爪蟾卵母细胞中注射表达
?:.LN5 受体的 0?;D，双电极电压钳记录（ )C2R
1410).291 E24)5,1 045’A .102.9(8,）结果表明，较低浓度
的环己酮、环己醇、苯甲醛和苯甲醇等在果实和自然

界中常见的气味分子可激活该受体，而 $，NR环己二
酮、$，LR环己二酮、甲苯、NR苯甲醛、苯乙醛和正己醇
等类似物则不能。?:.LN5 是第一个被鉴定出功能
的昆虫气味受体，在果蝇触角第三节中利用 S54LR
TD&系统过量表达 ?:.LN5 受体，发现果蝇对环己
酮、环己醇、苯甲醛和苯甲醇的反应增强（&)U.)V/*4
589 W1))41.，!""$；Q1)F14 &, *’ -，!""$）。
利用基因缺失突变体研究气味受体的功能已被

证明是有效的方法。将果蝇 5BND嗅觉神经元中的
/-)00*和/-)00. 气味受体基因人工敲除掉，缺失
/-)00* 和/-)00. 的 5BND嗅觉神经元被称为“空神
经元”，简称“!1*’2”。电生理学试验结果表明，

!1*’2 失去了感受气味的功能（?2B.()75 &, *’ -，
!""N；&’()*，!""%）。为了探明 /-)00* 和 /-)00. 基
因在 5BND嗅觉神经元中的功能，建立了 L种转基因
构件（ ).587,18(0 0287)./0)7），即 00* 3 00. 3、00* 3

00. 4、00* 4 00. 3 和 00* 4 00. 4，并分别引入!1*’2
内，发现只有00* 3 00. 3和00* 3 00. 4可恢复 5BND嗅
觉神经元对气味分子的反应，并且!!* X !!. Y恢复程

度与!!* X !!. X相同，因此认为只有 /-)!!* 在 5BND
嗅觉神经元中具有功能（?2B.()75 &, *’ -，!""N）。此
外，在!1*’2 中通过 00*56!78 激活表达了果蝇的
?:.L%5受体，发现其嗅觉反应谱与在!1*’2 中表达
/-)00*9. 的嗅觉反应谱显著不同，而与正常表达
?:.L%5受体的 5BZ<嗅觉神经元的嗅觉反应谱相同
（?2B.()75 &, *’ -，!""N）。同样在“空神经元”中分别
表达了冈比亚按蚊 D,:.$ 和 D,:.! 两种气味受体，
电生理学结果表明，D,:.!只对 !R甲酚（非人体汗液
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成分）敏感，而 !"#$%对 &’甲酚（人体汗液一种成分）
气味分子有反应，并且 !"#$%只在雌性体内表达，所
以 !"#$%被认为是冈比亚按蚊识别人体汗液气味成
分的气味受体之一（()* !" #$ +，,--%；./0012 !" #$ +，
,--&）。用“空神经元”也初步鉴定了一系列果蝇幼
虫气味受体的功能，果蝇幼虫的气味受体分为两类，

一类只对乙酸乙酯等脂肪族类气味分子有强烈反

应，如 3#$&,/、3#$4&/ 和 3#$567 受体，另一类对苯
甲醛等结构中含有苯环的气味分子高度敏感，对脂

肪族类气味分子反应不强烈，如 3#$8-/、3#$&69、
3#$6:/和 3#$:&9受体，而 3#$;49受体则例外，其对
上述两类气味分子皆有强烈反应（<$1=1$ !" #$ +，
,--6）。>?@A01$和 BCD1910（,--6）认为，果蝇幼虫的嗅
觉识别系统较成虫简单，但信息编码方式相似，推测

其他昆虫也有同样的情况。

已有的研究表明，果蝇有功能的毛形感器分为

E%、E,/和 E,9 等多种类型，其中只有 E% 感器可感
受 %%’ %&’’F/771GH0 /71@/@1（I!）信息素（J)K@) !" #$ +，
,--6；LK !" #$ +，,--6）。./ 和 M2D@=（,--;）鉴定出
"()% 和 "("% 两种缺少 E%感器的果蝇突变体，突变体
中 3#$;4N气味受体缺失或显著减少，并且不能感受
I!信息素，此外，将 3#$;4N在非 E%感器中表达，非
E%感器则可感受 I!信息素，3#$;4N被认为是果蝇
感受 I!信息素的受体。
在异源细胞中表达气味受体，通过检测细胞内

钙离子水平的变化来确定气味受体对气味分子的反

应，已被应用于人类和鼠类气味受体功能的研究

（O1F/PP1K$ !" #$ +，,--8；Q/@/$/AA) !" #$ +，,--6；M/GA
!" #$ +，,--6）。<D10H 等（ ,--4）在 草 地 贪 夜 蛾
*+()(+"!,# -,./&+!,)# 细胞 :（MR:）中表达了果蝇的
3#$,,/受体，并利用钙粒子成像（7/07DK2 D2/"DG"）方
法检测细胞内钙离子浓度的变化，发现表达 3#$,,/
受体的 MR:细胞遇到丁酸乙酯气味分子时，细胞内
钙离子浓度显著增高，认为 3#$,,/受体可感受丁酸
乙酯气味分子；此外还发现，虽然供试丁酸乙酯系

列浓度很低，但随着丁酸乙酯浓度的增加，细胞内钙

离子浓度也提高，即 3#$,,/受体对丁酸乙酯反应增
强，认为 3#$,,/受体对丁酸乙酯分子高度敏感，这
是鉴定昆虫气味受体功能的新方法。

另外，家蚕的 S2#$%气味受体只在雄性家蚕触
角内特异性表达，并在含有信息素的毛形感器中表

达，在爪蟾卵母细胞中表达 S2#$% 受体，发现该受
体对性信息素蚕蛾醇有特异反应，S2#$% 被认为是
感受性信息素蚕蛾醇的受体（M/TK$/D !" #$ +，,--&）。

用类似方法也鉴定出烟芽夜蛾 0!$&("1&’ 2&,!’%!3’ 的
一些感受性信息素的气味受体（<$D1"1$ !" #$ +，
,--&）。U/GG1$ 等（,--4）研究发现，家蚕的 S2#$%:
和 S2#$8-气味受体在雌性家蚕触角中的表达量较
雄性家蚕明显高，认为这两种受体可能在雌性家蚕

寻找产卵场所或者感受雄性家蚕释放的求偶信息过

程中发挥关键作用。

! #$"#9家族受体及其功能

近年来在多种昆虫中发现了一个高度保守的气

味受体基因家族。这些基因包括果蝇的 45,678 基
因（I)PP=/00 !" #$ +，%:::）、地中海实蝇 9!,#"&"&’
%#+&"#"# 的 9%5,678 基因（V)G1P !" #$ +，,--6）、美洲棉
铃虫 0!$&%(2!,+# :!# 的 0:5,678 基因（V)G1P !" #$ +，
,--6）、烟芽夜蛾的 02&,;< 基因（<$D1"1$ !" #$ +，
,--,）、柞蚕 =3"1!,#!# +!,3>& 的 =+!,;< 基因（<$D1"1$
!" #$ +，,--8）、家蚕的 ?@(,;< 基因（<$D1"1$ !" #$ +，
,--8）、意大利蜜蜂的 =@(,;< 基因（<$D1"1$ !" #$ +，
,--8）、冈比亚按蚊的 =/5,A 基因（WD@@P !" #$ +，,--&）、
热带家蚊 9.$!B C.&3C.!-#’%&#".’ 的 9C5;A 基因（LD/
/GN BCD1910，,--;）、埃及伊蚊 =!)!’ #!/>+"& 的 =#5,A
基因（Q10) !" #$ +，,--&）以及棉铃虫 0!$&%(2!,+#
#,@&/!,#的 5;0#,@ 基因（王桂荣等，,--6）等，这些
基因推导表达的氨基酸序列的一致性接近 6-X。
研究表明，45,678 基因在果蝇的嗅觉识别过程

中发挥关键作用。在果蝇 45,<<#D 8 传统气味受体
基因突变体中，只表达 3#$589受体的嗅觉神经元不
能够感受气味分子（3)9$D@P/ !" #$ +，,--8），但敲除了
45,678 基因的果蝇品系破坏了对酯类、醛类、酮类、
芳香族类以及萜类等供试化学分子的正常行为和电

生理学反应，而将 45,678 基因转入突变体内后，果
蝇对供试化学分子的反应又恢复（O/$PP)G !" #$ +，
,--&）。体外试验发现，虽然在没有 3#$589 受体存
在的情况下，一些异源表达的传统气味受体能够感

受相应的气味分子，但效率较低（U1@A10 !" #$ +，,--%；
M/TK$/D !" #$ +，,--&），这表明 3#$589虽然不影响传
统气味受体结合气味分子的特异性，但可加速传统

气味受体与气味分子的相互作用，例如有利于维持

传统气味受体的构象等（S1G@)G !" #$ +，,--;）。此外
研究还发现，在缺少 3#$589受体的情况下，传统的
气味受体不能在果蝇嗅觉神经元树突膜上正确地定

位，大量的气味受体停留在神经元的胞体内，并证明

3#$589在促进传统的气味受体定位到神经元树突
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膜过程中是必需的（!"#$$%& !" #$ ’，())*）。
利用 +,!*-.,/系统，已经在 %&’()* 基因果蝇

突变体嗅觉神经元中表达了冈比亚按蚊的 +,&’-、
地中海实蝇的 ./&’()* 以及美洲棉铃虫 01&’()* 等
%&’()* 类似基因（0%&1$ !" #$ ’，())2）。转基因营救
试验结果表明，这些类似基因不仅促进了传统气味

受体的定位，而且使突变体恢复了对气味分子的敏

感性，所以认为其他供试昆虫的 &’()* 类似基因能
够代替果蝇的%&’()* 基因行使同样的功能。另外，
将编码家蚕的 3456(、果蝇的 75#89: 和烟芽夜蛾
的 ;6(等 5#89:家族受体以及烟芽夜蛾的 ;6< 传
统气味受体的 =6>,，分别与家蚕感受蚕蛾醇的
345#?受体的 =6>, 在爪蟾卵母细胞中共同表达，
发现 75#89:和 ;6(皆可提高 345#?对蚕蛾醇的反
应，且提高程度与 3456(类似，而 ;6<没有此效果
（>"@"A"B" !" #$ ’，())2）。这些研究表明，5#89:家族
受体成员的氨基酸序列不仅保守，而且其功能在不

同昆虫间也是高度保守的。!"#$$%&等（())*）分析认
为，如果 5#89: 家族受体行使同样的功能，那么
5#89:家族受体则具有识别传统气味受体的保守结
构。根据 5#89:家族受体的氨基酸序列预测其高级
结构，发现 5#89:家族受体蛋白 C末端的两个跨膜
区序列高度保守，推测这两个跨膜区可能具有同样

的功能，连接这两个跨膜区的环在不同昆虫间也是

高度保守的，此环可能参与 5#89:家族受体与传统
气味受体间的互作，这可解释为什么其他昆虫的

5#89:同源受体能够代替果蝇的 75#89: 受体行使
同样的功能（0%&1$ !" #$ ’，())2）。
值得提出的是，最近有研究表明，无 75#89:蛋

白表达的果蝇突变体在嗅觉功能严重缺陷的同时，

雌雄果蝇突变体及其杂交后代寿命皆延长，将突变

体与正常果蝇杂交，后代的寿命处于突变体和正常

果蝇之间，而将 %&’()* 基因转入突变体中，其寿命
又与正常果蝇相同，表明 %&’()* 基因的缺失可延
长果蝇的寿命（!D:1#E !" #$ ’，())F）。看来，昆虫的嗅
觉以及 5#89:家族受体对昆虫寿命的影响也值得深
入研究。

! 气味受体与 +蛋白的关系

哺乳动物的气味受体结构中含有 F 个跨膜区，
且与 +蛋白相偶联（3G=@ "&H ,I1J，?KK?；31JJG$=D% !"
#$ ’，?KK8）。由于昆虫的气味受体也含有 F 个跨膜
区，所以昆虫的气味受体被普遍认为也与 +蛋白相

偶联（L1EM1J !" #$ ’，())?；/"@G#"D !" #$ ’，())*），但有
一些试验证据却不支持此观点。在哺乳动物中，+
蛋白!D 亚基在嗅觉神经元中表达（31#AN"#H "&H
3G=@，?KK<），但果蝇的 +蛋白!D亚基却在触角叶中
的嗅小球表达，而在嗅觉神经元中不表达（L%JOA"&A
!" #$ ’，?KK)）。此外，在通过激活 +蛋白!$ 亚基的
信号传导过程中，=,PQ浓度一般会提高，然而，虽然
34+!$在雄性成虫家蚕接受性信息素的毛形感器中
表达（PDG#" !" #$ ’，())2），但在性信息素的刺激下，
家蚕嗅觉神经元中的 =,PQ 浓度水平却没有增加
（3#11# !" #$ ’，?KK)）。

31&E%&等（())<）运用 ;PPR5Q运算软件，对果
蝇和鼠类气味受体的跨膜区进行了预测和分析。结

果表明，虽然果蝇和鼠类的大多数气味受体基因推

导表达的蛋白质皆含有 F个跨膜区，但果蝇的气味
受体蛋白的 >末端却在膜内，这与 +蛋白偶联受体
的结构不同；而鼠类气味受体蛋白的 >末端位于膜
外，具有 +蛋白偶联受体的结构特征，"-半乳糖苷酶
融合和免疫荧光定位等试验结果也证明了这一点。

基于上述研究，31&E%&等（())<）认为，昆虫的嗅觉信
号传导途径与哺乳动物不同，并提出了两种可能的

昆虫嗅觉信号传导途径，第一种是，由于昆虫的气味

受体蛋白的跨膜结构与哺乳动物不同，昆虫气味受

体蛋白与 +蛋白的偶联方式与哺乳动物则不同；第
二种是，昆虫气味受体蛋白不与 +蛋白相偶联，且
激活了一个显著不同的嗅觉信号级联反应。

" 展望

?KK?年发现了鼠类的第一个气味受体基因
（3G=@ "&H ,I1J，?KK?），随后在 ?KK2年发现了线虫的
气味受体基因（R#%141J !" #$ ’，?KK2），科学家便用同
源搜索的方法寻找昆虫的气味受体基因，但皆没有

成功，原因是昆虫与哺乳动物以及线虫的气味受体

基因的同源性很低或者没有同源性（;DJH1:#"&H "&H
/N1SN1#H，?KKF），直到 ?KKK 年利用生物信息学和分
子生物学方法才从果蝇的基因组中鉴定出果蝇的气

味受体基因（/4DEN，?KKK）。此外，昆虫传统气味受体
基因在不同昆虫间的同源性也较低，并且广泛存在

于基因组中（6%:1#E$%& !" #$ ’，())9）。因此，需要利
用生物信息学等手段从昆虫基因组中来初步筛选传

统气味受体基因，而大量气味受体基因的成功筛选

和鉴定则依赖于昆虫基因组学的研究。鉴于昆虫气

味受体包括 5#89:家族受体和传统气味受体的重要
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生理功能，除对受体功能进行鉴定外，应对 !"#$%家
族受体和传统气味受体的相互作用关系开展深入研

究，这可为昆虫嗅觉识别机制的探明提供新的突破

点。&’()*(等（+,,-）通过对果蝇的传统气味受体.
/!"#$%复合体的结构和功能研究，证明该复合体是
昆虫感受气味分子所必需的。因此，若研制出干扰

此类受体复合体形成或使复合体失活的物质，那么

这些物质则可使昆虫丧失对相应气味分子的识别功

能，从而为高选择性昆虫行为干扰剂的研制提供新

的思路。
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