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摘要 昆虫的性信息素结构多样, 具有高度的专一性和强引诱力, 是昆虫种间生殖隔离的重要信使物质. 性信

息素又可细分为吸引交配的性信息素与抑制交配的抑性欲素. 抑性欲素是某些昆虫的雄性在交配过程中传递给

雌性的气味物质. 抑性欲素通过降低交配过的雌性对其他雄性的吸引力, 是其自然控制生殖和物种繁衍的重要手

段. 本文综述了用于抑性欲素的一些化学分子结构类型, 简述了其作用机制的研究进展. 研究这些化学信号分子

和它们的作用机制是理解昆虫生命史的重要一环, 也是通过生物防治构筑美好生态环境的科学基础.
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1 引言

昆虫作为自然界中数量最庞大的一类生物, 具有

种类繁多、分布面广的特点
[1]. 直到21世纪初, 人类已

了解到的昆虫有100余万种, 约占所有动物物种的

69%[2]. 因此昆虫对农业生产和人类生活有着重大影

响, 是可充分利用的生物资源. 从人类发展的角度而

言, 根据对人类的生产和生活是否有害, 可以将昆虫

简单分为益虫和害虫, 害虫往往会对人类的生活、生

产产生负面影响. 但这种分类往往比较片面, 从生态

角度来看, 任何物种都有其在食物链中的作用, 因此,
在防治过程中要注意适度.

目前, 害虫防治最常用的措施包括植物检疫、生

物防治、化学防治、物理防治、农林技术防治等
[3,4].

化学防治在过去大多指传统农药, 农民通过农药的广

泛使用能够更好地控制虫害
[5,6]. 然而, 农药的使用量

增加对人类和动物的健康产生了不利影响, 包括环境

污染以及对自然界中传粉者、分解者和天敌等有益生

物的副作用. 其次, 化学杀虫剂的滥用往往促进了目标

害虫抗药性的发展, 因为对害虫种群施加了很大的选

择压力
[7]. 因此, 发展一种高效且环保的防治方法显得

尤为必要. 昆虫信息素是一个很好的调控手段, 它是一

种由昆虫自身分泌产生, 随后将其释放到体外, 用于调

节种群行为和发育的化学物质, 其对昆虫觅食、寻找

宿主和配偶以及产卵地点等起到至关重要的作用
[8~12].

关于昆虫信息素的报道最早可追溯至1932年 .
Bethe[13]通过雄性舞毒蛾Lymantria dispar Linnaeus对
雌性的趋向性试验, 首次证实信息化学物质的存在, 并
称之为“Vernachssigte Hormone”, 意即被忽视的荷尔

蒙. 但直到1959年, Butenandt[14]才成功地在雌性家蚕
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蛾Bombyx mori中分离和鉴定出第一个信息素, 并将其

命名为蚕蛾醇((10E,12Z)-10,12-十六碳二烯-1-醇).
Karlson和Lüscher[15]在Nature上评述, 将这种从昆虫自

身分泌到体外、服务于个体之间交流的化学物质称为

“pheromone”, 即信息素.
信息素主要包括性信息素、聚集信息素、示踪信

息素、报警信息素、抑性欲素等
[16~18]. 昆虫的性信息

素, 又称性外激素, 大多挥发性强, 由于其化学结构的

多样且特殊, 其具有高度的专一性和强引诱力, 保证了

昆虫种间的生殖隔离. 性信息素又可细分为吸引交配

的性信息素(sex pheromone)与抑制交配的抑性欲素

(antiaphrodisiac pheromone).
目前, 对于性信息素的研究成果已较为成熟, 国内

开展得也比较早. 周维善和林国强等自20世纪70年代

以来便开展了性信息素化学结构的研究, 在昆虫信息

素的分离、鉴定和不对称合成领域做出了突出的贡

献. 例如, 世界性害虫之一——棉红铃虫, 其主要危害

棉花的蕾、花、铃和种子, 对各国棉花产量都造成了

极大的影响. 1980年, 周维善和林国强等
[19]

测定了棉

红铃虫信息素中异构体的比例, 分析出其主要的物质

组分比例为1a/1b = 55:45. 还发现雌虫在交配后, 会释

放出2a/2b = 55:45的物质, 作为抑制剂来防止再次交

配, 其功效类似抑性欲素(示意图1a). 1982年, 他们成

功合成了棉红铃虫性信息素
[20]. 再如, 库蚊, 属于双翅

目蚊科, 是一种完全变态昆虫, 其雌虫通过吸收人畜血

液来补充繁殖期间所需的营养, 促进卵的成熟, 在此过

程中会导致血丝虫病和流行性乙型脑炎等疾病的传

播. 1988年, 林国强等
[21]

合成了其产卵信息素的四个

可能的光学异构体, 并通过田间实验确定3a是天然产

物(示意图1b).

2 抑性欲素的定义、类型

2.1 抑性欲素的定义

抑性欲素是某些昆虫的雄性在交配过程中传递给

雌性的气味物质, 可以降低交配过的雌性对其他雄性

的吸引力
[22~24]. 抑性欲素由一种或几种化合物组成,

对雄虫具有趋避作用
[25~27], 且具有特殊的挥发性, 主

要分布在雄虫的生殖腺分泌物中, 通常在交配期间伴

随精子一同传递给雌虫. 抑性欲素的释放会向其他雄

虫传递该雌虫交配状态的信号, 从而降低已交配过的

雌虫的性吸引力, 起到抑制雌虫再次交配的作用. 此

外, 抑性欲素还对雄虫具有一定的趋避效果
[28].

开发利用抑性欲素可以在源头上解决昆虫的种族

繁衍问题, 通过减少雌虫的交配率, 来降低昆虫繁育的

数量, 是一种绿色、环保的生物防治方案. 研究还表

明, 这种信息素对雌虫性吸引力的抑制不是永久的,
在经过一段时间后, 雌虫会排出或降解这些抑性欲素,
从而恢复其交配能力. 因此, 为了维持抑性欲素的长效

作用, 可以通过人工合成抑性欲素的方法. 2011年, 钱
明惠等

[8]
综述了关于抑性欲素研究的昆虫种类、抑性

欲素对蝶类性行为的影响以及赤眼蜂对昆虫抑性欲素

利用等方面, 侧重于昆虫生态学方面的讨论. 本文将从

化学结构的分类和作用机理方面展开, 为将来在化学

生物学和生物方面研究提供有益的借鉴.

2.2 抑性欲素的类型

2.2.1 酯类化合物
1969年, Butterworth等[29]

根据对双翅目黑腹果蝇

Drosophila melanogaster的薄层色谱分析, 发现一种脂

质几乎只在成年雄性果蝇中存在, 且可能位于雄性的

生殖系统中, 并在交配期间传递给雌性, 故推测该化

合物可能具有一定的生殖调节功能. 1970年, Butter-
worth等[30]

进一步分析该脂类物质, 通过一系列甲基

化、还原和乙酰化步骤, 成功分离并鉴定出该物质的

结构, 将其确定为 (Z)-11-十八烯-1-乙酸酯(11-cis-vac-
cenyl acetate, cVA), 其是一种不饱和C18的乙酸酯(示
意图2a). 2007年, Mehren[31]研究表明, 雄性果蝇可以利

用近距离的嗅觉线索来评估潜在交配对象的状态, 发

示意图 1 昆虫性信息素(网络版彩图)
Scheme 1 Insect pheromones (color online).
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现其中一种具有挥发性的雄性衍生信息素可以抑制雄

性追求者的行为状态. cVA中不仅有吸引聚集效果, 也
有抑制性. 已交配的雌性果蝇或已涂上cVA的处女雌

性果蝇的性吸引力会大大降低. 该性信息素标志着雌

性已受精, 不能再次交配. 如果检测到cVA和其他果蝇

的气味, 其求偶行为就会被抑制. 无论是生理上还是神

经解剖学上, 嗅觉神经元的下游存在某种性别二态

现象.
2000 年, Andersson等[32]

在研究暗脉菜粉蝶Pieris
napi的过程中发现, 交配过的雌性对异性的吸引力明

显低于未交配的雌性, 因此怀疑有抑性欲素作用的成

分存在. 他们通过固相微萃取技术(SPME), 并在与质

谱仪相连的气相色谱(GC-MS)上分析交配过的雌性释

放出的挥发性物质, 确定其化学结构为水杨酸甲酯

(methyl-salicylate, MeS, 示意图2b). 并且也在雄性的

精原细胞中发现该物质, 推断是由雄性在交配过程中

传递给雌性. 13C标记法证实了该推断, 抑性欲素只能

由雄性合成. 同时表明了L-苯丙氨酸(L-phenylalanine)
可用作MeS的前体(L-phenylalanine是烟草中MeS的生

物合成前体), 而不仅仅是在植物中.
2003年, Andersson等[33]

又发现, 在暗脉菜粉蝶

Pieris napi的近缘种小菜粉蝶Pieris rapae和大菜粉蝶

Pieris brassicae中也存在相似的抑性欲素通讯系统. 小
菜粉蝶Pieris rapae以MeS和吲哚作为抑性欲素, 通

过
13C标记发现雄性利用苯丙氨酸和色氨酸分别作为

MeS和吲哚的前体. 而大菜粉蝶Pieris brassicae的抑性

欲素成分为苯乙腈(benzyl cyanide, BC, 示意图2b, 见
2.2.2小节). 有意思的是, BC散发出的气味是雄性特有

的, 雄蝶通过让交配后的雌蝶具有这种气味来驱赶其

他雄性, 这与暗脉菜粉蝶Pieris napi和小菜粉蝶Pieris
rapae的抑性欲素作用机制不同. 通过

13C标记表明, 雄
性以苯丙氨酸为前体合成BC.

泡桐果蝇Drosophila paulistorum是由6个半种组

成的物种集合. 2001年, Chao等[34]
在研究泡桐果蝇

Drosophila paulistorum的过程中注意到两种雄性特有

的角质层化合物, 即(Z)-9-十四烯酸甲酯(C15H28O2)和
11-二十二碳烯基乙酸酯(C24H46O2)的存在, 以及它们

的抗壮阳特性. 2010年, Chao等[35]
确定了维持6个泡桐

果蝇半种的完整性的角质信息素. 通过分离雄性和雌

性角质层提取物, 发现雄性有额外的四种酯类化合物.
为了测定雄性角质层提取物是否对种内交配的选择性

产生了影响, 他们进行了生物测定观察, 发现这种四组

分酯类化合物对种内交配行为具有很强的抗雌雄作

用, 从而证实了其抑性欲的效果. 其中三个主要的酯成

分是(Z)-9-十四烯酸甲酯(C15H28O2)、11-二十二烯基

乙酸酯(C24H46O2)和19-三十碳烯基乙酸酯(C32H62O2)
(示意图2c). 第四个酯是双不饱和醋酸酯, 分子式为

C32H60O2, 但不饱和的位置尚未确定. 生物测定表明,
这四种酯类成分组分对其他半种也具有抗雌雄作用.

2015年, Krueger等[26]
在雄性美洲棘球绦虫Echino-

thrips americanus的头胸提取液中发现了己二酸二甲

酯(DBE-6)和戊二酸二甲酯(DBE-5)两种二元酯(示意

图2d). 对未交配过的雌性用这两种二元酯标记, 发现

其对雄性的吸引力降低且具有驱避雄性的作用. 基于

此, 他们推测DBE-6和DBE-5能够帮助雄虫标记雌虫

的交配状态, 从而避免其他雄虫与交配过的雌虫再次

交配, 降低雄虫间的竞争. 再进一步的研究表明, 仅在

交配过的雌性中发现了DBE-6的存在, 而并没有发现

示意图 2 代表性酯类化合物(网络版彩图)
Scheme 2 Representative ester-derived compounds (color online).
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DBE-5. 目前还不清楚为什么只有一种化学物质转移

给了雌性. 可能是DBE-5的含量低于检测限值, 或者它

们没有在同一部位释放. 这两种二元酯合成和分泌的

器官目前也还未明确.
Brent课题组主要针对豆荚草盲蝽进行研究, 该物

种的交配模式属于一妻多夫制, 在一生中会进行多次

交配从而获得较高的产卵率. 2011年, 该课题组
[36]

从

中鉴定出了一种抑性欲素肉豆蔻醇乙酸酯(myristyl
acetate). 来自雄虫的附属腺体, 在其交配期间, 同精子

等其他成分一起转移到雌虫体内. 随后雌虫会将这些

物质逐渐从阴道毛孔中释放, 并作用于其他潜在的配

偶, 从而起到抑制交配的效果. 虽然这些物质会一直

持续到交配后的4~5 h, 抑制再次交配, 但一次交配就

能产生足够可育的卵, 故产卵率依旧较高
[37]. 由于肉

豆蔻醇乙酸酯对交配后雌虫再次交配的抑制效果不是

终身的, 故当雌虫体内的肉豆蔻醇乙酸酯含量逐渐降

低或被降解时, 又会释放出抗抑性欲素香叶基香叶酰

乙酸酯(geranylgeranyl acetate, GGA)和香叶基香叶醇

(geranylgeraniol, GGOH) (示意图2e), 以再次恢复其性

吸引力, 并向追求者传递出可以交配的信号, 从而调控

自己的交配时期
[38].

绿盲蜻的交配过程与其他盲蜷科昆虫类似, 主要

包括雌虫召唤、雄虫靠近、雄虫接触和交配四个阶

段. 2020年, 王桂荣和刘杨等
[39]

在未交配雌虫的腹部

涂抹雄虫性腺提取物和精包提取物, 结果发现, 两种

提取物均可以显著抑制绿盲蜻的交配. 因此推测在交

配过程中, 雄虫通过精包向雌虫体内传递了某种抑性

欲素, 从而抑制雌虫的再次交配. 随着时间的推移, 雌
虫自身可能会排出或降解抑性欲素, 使其恢复交配能

力. 不同的绿盲蜻再次交配的间隔时间差异较大, 原

因可能取决于最初雌虫体内抑性欲素的含量, 以及排

出或降解抑性欲素的速度. 实验发现, 乙醇正丁酯

(hexyl butyrate, HB)是绿盲蜻的抑性欲素, 可以极显

著地抑制绿盲蜻的交配行为(示意图2f). 但是在分析行

为学实验时, 发现HB虽然可以极显著地抑制绿盲蜻的

交配行为, 但并非能抑制雌虫的再次交配, 其作用机制

与抑性欲素的作用机制明显不同. 故推测在绿盲蜻中

可能存在另一种传递雌虫交配状态和抑制雌虫再次交

配的物质, GC-MS结果显示, 该物质是正二十醋酸酯

(icosyl acetate). 由于正二十醋酸酸是该课题组近期所

获的结果, 因此其是否作为抑性欲素对绿盲蜷的再次

交配行为产生影响需进一步探究.
1976年, Gilbert[23]研究赫利柯斯蝴蝶Heliconius

erato时, 发现其雄性在交配时会提供的一种抗性物质.
通过个体之间遗传杂交的方法, 得知交配后雌蝶腹部

特殊腺体发出的物质是来源于雄蝶, 而且该物质是雄

性在交配时传递给雌性的. 通过行为学实验证明, 这

种物质有抑性欲素的作用. 但当时并没有鉴定出该物

质的结构. 1989年, Meinwald等[40]
从一种与赫利柯斯

蝴蝶Heliconius erato密切相关的物种Heliconius pachi-
nus的雌雄种中分离出一种不饱和脂肪酸衍生的大环

内酯(R)-coriolide, 并推测这种化合物具有信息素作用

(示意图2g). 2022年, Melo等[41]
对向日葵蝴蝶Helico-

nius erato phyllis香腺的物质进行了研究, 发现了一种

新的活性化合物phyllisolide. 雄性在交配时将这种化

合物转移给雌性. 通过红外光谱、质谱学等方法确定

了香叶内酮的衍生物(2R,6E,10R)-2,6-二甲基-6-十一

烯-10-内酯的结构, 并通过外消旋和立体选择性合成

进行了确证. 用不对称合成的大环内酯进行的生物测

试表明, 当将其应用于雌性的气味腺体时, 它具有驱

避性, 因此确定它是一种抗壮阳的信息素.

2.2.2 腈类化合物

2003年, Ferenz等[42]
发现, 在繁衍后代的环境下,

雄性沙漠蝗虫Schistocerca gregaria面临的主要问题不

是寻找配偶, 而是精子竞争. 在产卵前最后与雌性交配

的雄性将成为大多数后代的父亲. 因此, 雄性沙漠蝗虫

必须保护它们的受精伴侣, 一直守护伴侣到完成受精

和产卵, 避开竞争对手, 从而避免精子竞争. 此外, 在
一个对雌性竞争激烈的群体中, 雄性通过隐藏配偶来

加强守卫是非常有效的. 群居的雄性蝗虫在性成熟后,
只有当周围有其他成熟雄性蝗虫时, 才会释放大量苯

乙腈, 而且其释放的数量取决于竞争对手的数量. 故

他们推测苯乙腈是一种隐藏或抑制求偶的信息素
[43],

可以隐藏发情期的雌性, 保护它不受竞争雄性的伤害,
从而对同性起着抑性欲素的作用, 阻止它们试图向雌

性求爱. 起初, 苯乙腈被认为是沙漠蝗成虫聚集信息

素的主要成分
[44]. 后来通过使用不同的嗅觉仪生物测

定系统监测实验, 得出结论, 该物质是一种很强的驱

避剂
[45].
前文提到大菜粉蝶Pieris brassicae的抑性欲素成

分为苯乙腈
[33]. 2005年, Fatouros等[46]

研究发现, 苯乙
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腈会影响寄生黄蜂甘蓝赤眼蜂Trichogramma brassicae
的选择性. 寄生黄蜂甘蓝赤眼蜂是一种寄生物种, 其寄

主为大菜粉蝶, 当检测到交配的雌性蝴蝶的气味时便

会寄生在其身上并产卵. 在双选择嗅觉生物测定中,
寄生黄蜂T. brassicae的雌性显示出明显的偏好, 来自

雄性或交配后的雌性蝴蝶的气味显著吸引黄蜂, 但来

自处女雌性蝴蝶的气味则未表现出明显的吸引作用

(图1). 苯乙腈也可以将其他寄生种甘蓝赤眼蜂Tricho-
gramma brassicae Bezdenko和伊氏赤眼蜂Trichogram-
ma evanescens Westwood吸引到交配的大菜粉蝶雌虫

上而起到利他素的作用, 从而作为一种线索促进寄生

种向雌性蝴蝶的便乘行为
[47]. 因此, 为了降低寄生黄

蜂对雌性粉蝶的影响, 雌蝶会频繁采用拒绝交配的姿

势, 使交配雌蜂的抗雄药效价降低, 随之抗性欲素的

含量也会逐渐耗尽.
2010年, Huigens等[48]

研究了抑性欲激素苯乙腈的

耗尽是否会对雄性和雌性蝴蝶产生生态影响, 结果表

明,寄生黄蜂直到交配后第5天才能区分成群的雌性蝴

蝶和干净的空气气味. 在自然界中, 最近交配的雌性

Pieris brassicae蝴蝶吸引搭便车的卵寄生蜂Tricho-
gramma brassicae Bezdenko的风险可能比经常采取拒

绝交配姿势的交配年长雌性蝴蝶的风险更高, 因此会

释放更少的苯乙腈从而保护后代.

2.2.3 烯烃类化合物

1986年, Scott[49]在对黑腹果蝇Drosophila melano-
gaster研究的过程中发现, 雄性果蝇在交配时会将体内

一些烃类物质
[50]

传递给雌性果蝇, 并且这些物质会持

续存在一段时间. 在此期间, 观察到雌性果蝇的吸引

力显著降低, 故该课题组推测这些烃类物质可能起到

抑性欲素的作用, 由此展开实验. 对实验结果进行分

析, 提出了雄性果蝇导致雌性果蝇吸引力下降的两个

阶段, 类似于Manning[51]提出的接受能力下降的阶段.
第一阶段与交配行为本身有关, 可以解释为雄虫转移

给雌虫的7-二十三碳烯(7-tricosene) (示意图3a). 第二

阶段发生在交配后4~6 h, 这段时间内雌虫合成7-二十

三碳烯并释放给雄虫. 因此, 第二阶段可能依赖于雌虫

合成的7-二十三碳烯.
1988年, Scott等[52,53]

根据该分析进一步深入探究,
采用两种不同品系的黑腹果蝇菌株Canton-S和Tai-Y
实验. 结果表明, 在Canton-S菌株中主要的雄性碳氢化

合物7-tricosene在交配过程中转移给雌性并起到抑性

欲素的作用. 而在Tai-Y菌株中, 雄性主要的碳氢化合

物是7-二十五碳烯(7-pentacosene), 交配过程中雌性获

得7-二十五碳烯对Tai-Y雄性具有抑性欲素的作用(示
意图3a, c). 两种品系的雄性对它们自己品系未交配的

雌性和以自己雄性为主的碳氢化合物反应强烈, 但它

们对交配后的雌性和另一品系的雄性碳氢化合物反应

不太强烈或根本没有反应. 这一证据支持该作者提出

的关于在黑腹果蝇中雄性的表皮碳氢化合物起到抑性

欲素作用的假设, 并表明雄性的碳氢化合物表达的变

化伴随着对这些化合物的感知的变化. 与此同时, 他

们还提出了关于黑腹果蝇交配行为的几个现象来说明

抑性欲素作用的特点. 首先, 雄性的碳氢化合物起到抑

性欲素的作用, 并且可能在交配后导致雌性吸引力下

降中起核心作用. 且成熟雄性体内才存在足量的碳氢

化合物. 第二, 当周围有雄性存在时, 交配的雌性表现

不太活跃, 这将增强碳氢化合物的抑性欲素特性. 第

三, 当雌性体内存在7,11-二十七碳二烯 (7,11-heptaco-
sadiene) 时(示意图3a), 处女雄性不太可能与它们交

图 1 甘蓝赤眼蜂寄生蜂对其寄主大菜粉蝶信号的反应
[46].

(a) 在静态嗅觉仪中, 黄蜂在两个气味区域花费的时间, 每个
组合测试50只; (b) 寄生蜂在成年蝴蝶上的第一次产卵比例
(%), 每种组合测试40只黄蜂黄蜂. *表示选择测试中的显著
差异; NS表示不显著(网络版彩图)
Figure 1 Response of Trichogramma brassicae parasitic wasps to
signals of its host, the large cabbage-white butterfly Pieris brassicae
[46]. (a) Time spent by wasps in two odour fields in a static
olfactometer, 50 wasps tested per combination; (b) proportion (%) of
first mounts by T. brassicae wasps on adult butterflies. 40 wasps tested
per combination. * indicates significant differences within the choice
test; NS indicates not significant (color online).
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配
[54]. 该现象类似于处女雌性交配后体内有雄性的碳

氢化合物, 从而降低性吸引力所发生的那样.
1990年, Scott和Jackson[55]通过比较是否可以正常

释放气味信号的交配后雌性黑腹果蝇的性吸引力, 发

现雄性黑腹果蝇对于可以正常释放气味的雌蝇的求偶

时间显著少于不能正常释放气味的雌蝇, 证实了交配

后的雌性黑腹果蝇也会释放抑性欲素. 与此同时还检

测出在黑腹果蝇Drosophila melanogaster中, 有几种化

合物, 包括雄性性信息素cVA, 7-tricosene和雌性性信

息素7,11-heptacosadiene, 其均会影响求偶行为, 且可

能存在其他不明的化学交流线索.
2005年, Siwicki等[56]

在研究黑腹果蝇Drosophila
melanogaster时发现, 雄性黑腹果蝇的求偶条件刺激是

由雌性果蝇提供的化学线索. 结果表明, 雌性角质层碳

氢化合物的成分在求偶条件刺激中起重要作用. 特别

相关刺激的化合物是9-二十五碳烯(9-pentacosene), 这

是一种在雄性和雌性角质层上均检测到的不饱和碳氢

化合物(示意图3b). 对实验采用的目标蝇, 受过训练的

雄蝇对9-二十五碳烯的抑性欲素作用的反应不如未受

过训练的雄蝇, 这是因为未受过训练的雄蝇对性欲素

和抑性欲素会协同反应.

2006年, Gibb等[57]
报道了澳大利亚番石榴蛾C. im-

probana四种可能的信息素成分的鉴定. 对其信息素腺

提取物进行气相色谱检测分析, (Z)-7-十八碳烯-11-酮
((Z)-7-octadecen-11-one)可以作为单一活性组分, (Z)-
7-二十三碳烯-11-酮((Z)-7-tricosen-11-one)和(Z)-7-二
十三碳烯((Z)-7-tricosene)在适当比例下协同作用(示意

图3c). (Z)-7-二十三碳烯的加入可以进一步增加其吸

引力
[58], 而(Z)-7-二十三碳烯-11-酮不是单独起作用的.

对于(Z)-7-十九碳烯-11-酮((Z)-7-nonadecen-11-one), 虽
然存在于信息素腺提取物中, 但没有表现出明显的协

同作用. (Z)-7-二十三碳烯、(Z)-7-十八碳烯-11-酮、

(Z)-7-十九碳烯-11-酮和(Z)-7-二十三碳烯-11-酮按比

例配制的第四系诱集剂是一种有效的诱集剂, 可用于

监测凤头小蜂.
为了更全面地表征黑腹果蝇角质层的烯烃类化合

物分布, 2009年, Yew等[59]
通过直接紫外激光解吸/电

离正交飞行时间质谱仪(UV-LDI o-TOF MS)分析了完

整果蝇的角质层表面, 分离出了一类新的主要含氧化

合物. 在雄性果蝇中, cVA与另一种名为CH503的乙酰

化烃共存于射精球的顶端(示意图3d). CH503的化学结

构为3-乙酰氧基-11,19-二十八碳二烯-1-醇, 并证明了

该化合物作为一种长寿雄性的求偶抑制物. 与cVA一
样, CH503在交配过程中从雄性转移到雌性, 但是也

存在差异, CH503至少会在雌性蚊子的体表上停留10
天, 比起cVA残留的时间会更长, 作为一种更长效的抗

雌雄激素来抑制交配. 2010年, Shikichi等[60]
便合成了

(11Z, 19Z)-CH503, 发现(3S,11Z,19Z)-CH503具有生物

活性, 而(3R,11Z,19Z)-CH503在等量的剂量下只有轻

微的生物活性. 随后, 他们
[61]

在2012年合成了CH503
的其余6个立体异构体, 并确定了天然的CH503是
(3R,11Z,19Z)-CH503. 2013年, Shikichi等[62]

又确定了

CH503上的烯烃几何构型和绝对构型, 确定了C-11和
C-19上的两个双键是其生物活性所必需的.

2.2.4 单萜化合物

2008年, Schulz等[63]
通过采用化学分析、行为实

验以及标记生物合成信息素前体实验来研究红带袖蝶

的信息素系统. 雄性的腹部气味腺含有复杂的气味花

束, 主要是挥发性化合物罗勒烯((E)-β-ocimene)和一

些微量成分以及常见的C-16和C-18脂肪酸酯组成的挥

发性较低的基质组成(示意图4a). 这些物质是在雄性

示意图 3 代表性烯烃类化合物(网络版彩图)
Scheme 3 Representative alkene-derived compounds (color online).
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成年蝴蝶羽化的最初几天产生的, 并在交配过程中转

移给雌性. 实验结果显示, 当雄性接近已交配的雌性

时, 雌性会采取拒绝交配的姿态, 暴露它们的气味腺,
释放之前转移的化合物(E)-β-ocimene, 雄性识别出该

物质会马上离开, 从而推测化合物(E)-β-ocimene是一

种抑性欲素. 而且在红带袖蝶中, 雌性和雄性的外形

一致, 故雄性在视觉上均会被两性吸引, 无法识别, 故
雄性会从生殖器释放(E)-β-ocimene, 以终止雄性间

相遇.
2021年, Schulz等[64]

进一步深入研究红带袖蝶和

青衫黄袖蝶, 发现(E)-β-ocimene是一种常见的花香味

成分, 并且在(E)-β-ocimene存在下的两种蝴蝶会进行

分化, 红带袖蝶将其作为抑性欲素. 结合连锁图谱、

基因表达和功能分析, 鉴定出两个新的萜烯合成酶.
此外, 还证明了红带袖蝶在体外也能够合成(E)-β-oci-
mene.

2.2.5 未知化合物

1969年, Happ[22]在研究黄粉虫Tenebrio molitor L.
时, 推测雌性黄粉虫会释放出两种相反效果的性信息

素, 其中化合物A是一种吸引雌性的刺激物, 而化合物

B则是一种由交配后雄性产生的抗性欲素, 它抑制其

他雄性对雌性气味的反应, 从而减弱雌性对同种雄性

的吸引力. 1986年, Tanaka等[65]
将黄粉虫Tenebrio mo-

litor L. 雌性的性引诱剂A确定为4-甲基-l-壬醇(4-
methyl-l-nonanol) (示意图4b). 1989年, Tanaka等[66]

确

定了天然引诱剂4-甲基-l-壬醇的立体构型为4R. 2005
年, Chambers等[67]

分离和鉴定出了雄性释放的信息素

及其立体构型. 将黄粉虫未交配过的处女、成年雄性

和成年雌性的排放物收集在滤纸上, 并用戊烷提取,
再采用GC-MS进行分析. 检测到一种雄性特有的化合

物, 鉴定为(Z)-3-二烯基乙酸酯((Z)-3-dodecenyl acetate,
DAc) (示意图4b). 雄性和雌性信息素的存在都吸引了

异性且有协同作用. 但是目前为止, 还没有分离鉴定出

黄粉虫抗性欲素的化学结构.
1985年, Kukuk[24]通过野外观察膜翅目隧蜂Lasio-

glossum zephyrum发现了一个现象: 未交配的雌性会吸

引更多的雄性来交配, 但是一旦交配后,吸引雄性的数

量明显减少, 因此初步推测交配时雄性会传递给雌性

类似抑性欲素作用的物质来维持一夫一妻制. 接着在

行为学试验中进一步证实了这个推测, 但是目前还未

能分离鉴定出该抑性欲素的结构. King等[68]
通过行为

学的方法研究了卵寄生蜂蝇蛹俑小蜂Spalangia end-
ius, 并提出交配后的雌性没有吸引力是由于雄性在接

触或接近接触时释放了抗雌雄信息素的推测, 但目前

其作用机制和抗性欲素的结构都还未揭示.
2010年, Harraca等 [69]

在研究半翅目温带臭虫

Cimex lectularius时也发现其雄性若虫会产生抑性欲

素来干扰同种雄性, 用于尽量维持一夫一妻制度. 同

样, 该抑性欲素还没有确定结构.

2.2.6 外源性化学物质

有一些外源性物质也可以做到调整昆虫交配的目

的. 新烟碱类杀虫剂作为烟碱型乙酰胆碱受体的杀虫

剂, 即使在低浓度时也被认为对昆虫具有高毒性. 新

烟碱杀虫剂可以通过降低卵巢发育和精子能力而损害

雌性和雄性的生殖能力. 2022年, Straub等[70]
报道了一

种新烟碱类杀虫剂——噻虫嗪(thiamethoxam), 其会损

害蜜蜂的交配行为, 阻扰其繁殖成功(示意图4c). 通过

野外实验发现, 暴露在噻虫嗪下的蜜蜂不仅导致交配

活动减少三分之一, 而且还减少了它们的活跃精子总

数, 起到了抗性欲素的作用. 在农业上, 以前新烟碱类

杀虫剂广泛预防性的使用, 可能忽视了对非目标动物

的无意中的抗壮阳作用, 从而影响了生态平衡.

3 抑性欲素受体的作用机制研究

昆虫的性信息素对昆虫的繁育起着重要的调控作

用, 但是它们的分子机制是什么, 一直以来困扰着生物

学家. 近20年来, 关于性信息素的作用机制有很大的进

展, 我们逐渐知道, 挥发性的性信息素是由嗅觉受体神

经元(orn)中表达的气味受体检测到的. 第一个有关性

信息素机制的结构生物学基础研究发表于2000年[71].
蚕蛾醇(bombykol)是雌性释放出来的性信息素, 用来

示意图 4 (a) 单帖类化合物; (b) 其他化合物; (c) 杀虫剂
Scheme 4 (a) Monoterpenoid compound; (b) other compounds; (c)
insecticide.
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吸引异性交配. 雄性会通过触角感知化学信号, 触角上

覆盖有感受器, 特殊的嗅觉神经元(OSN)和相关的支

持细胞表达出的不同蛋白质进行相互作用. 这些细胞

聚集在一起, 被称为感受器, 一只蚕蛾的触角含有

15000~20000个感受器, 其中一半专门用于检测蚕蛾

醇
[72]. 感受器含有树突状受体细胞的延伸, 受体将细

胞外的化学信号转化为细胞内的第二信使
[73]. 蚕蛾醇

通过其周围蜡质角质层中的微小开口进入感受器, 减

少了受体细胞周围的水溶液的蒸发. 信息素必须通过

感受器淋巴才能与膜结合, 这一途径需要信息素结合

蛋白(PBPs)的参与
[74]. 信息素结合蛋白是一种小的(一

般<20 kDa)水溶性蛋白质. PBPs是气味结合蛋白

(OBP)家族的一个亚家族, PBP家族主要在雄性触角上

表达, 定位于信息素敏感的感受器.
Sandler等[71]

研究了蚕蛾醇作用机制(图2). 他们用

单晶X射线衍射分析出了PBPs的三维结构
[71]. PBPs由

六个α螺旋排列而成(图2a). PBP的表面覆盖着带电残

基, 分别是21个谷氨酸或天冬氨酸残基和14个赖氨酸

或精氨酸残基. 桑蚕醇的羟基与Ser56的侧链形成氢

键, O–O键距离为2.8 Å. 蚕豆酚的共轭双键被Phe12和
Phe118夹在中间, 芳环平行于蚕豆酚分子平面, 距离约

4.8 Å (图2b).其具体的特写视图如图2c所示,蚕蛾醇结

合在一个由四个反平行螺旋组成的完全封闭的疏水空

腔中(图2c), 蚕蛾醇的羟基末端没有被α螺旋包围, 它

被从残基60~69运行的环覆盖. 此外还发现pH会影响

蚕蛾醇与PBP的结合
[75]. 通过圆二色谱和荧光光谱的

观察发现, 感受器淋巴在中性pH时是刚性构象, 而在

靠近膜表面的较低pH时是部分展开的构象. 因此猜测

信息素的释放可能与pH有关, 当pH降低时, 侧链的质

子化可能导致螺旋不稳定和PBP构象的普遍解体. 由

此导致的二级结构的丧失将打开结合口袋以释放信

息素.
信息素分子是通过角质层中的孔进入嗅觉感受

器
[76], 由非神经元细胞表达和分泌. 嗅神经元中的气

味结合蛋白OBP吸收并溶解信息素分子, 膜上的感觉

神经元膜蛋白(SNMP)作为一种辅助受体, 介导信息素

从OBP中释放, 通过它的电离状态和局部pH变化来诱

导OBP中的构象变化, 或者直接通过蛋白质-蛋白质相

互作用
[77~79](图3). 随后, 通过受体SNMP1的隧道将信

息素传递到嗅觉受体(Or/Orco)结合位点上. Orco参与

Ors到orn树突的定位, 在与Ors共表达时不改变配体特

异性的情况下增强气味反应性, 并与其他Ors形成异质

复合物.
气味结合蛋白(LUSH)是T1神经元的cVA敏感性

所特有的, 具有特定的乙醇结合功能
[79,80]. 该蛋白具有

作为T1神经元细胞外信号转导成分的作用. cVA诱导

LUSH蛋白的特定构象变化, 从而刺激T1神经元, 激活

其表面受体, 产生动作电位
[81,82] (图4). 乙醇与LUSH结

合会使构象稳定性发生显著变化, 这种改变可能会被

感觉器淋巴中的气味受体或其他蛋白质所识别.
2007年 , Benton课题组

[83 ]
实验发现 , 在没有

SNMP1的情况下, 会导致果蝇Or67d orn的两种损伤.
第一个是对cVA不敏感, 第二个是在cVA刺激的情况

下, Or67d orn自发活动增加. 随后, Jin等[84]
通过对cVA

不敏感突变体的基因筛选, 也得出该结论, 并进一步证

实受体的表达是激活神经元的必要和充分条件, 辅助

受体SNMP1在感受器的树突表面是必需的, 且直接参

图 2 (a) 信息素结合蛋白(PBPs)的三维视图; (b) 球棍模型
中蚕蛾醇与结合蛋白中氨基酸残基的结合位置; (c) 蚕蛾醇
与PBP蛋白结合的特写视图; (d) 蚕蛾醇的化学结构

[71] (网络
版彩图)
Figure 2 (a) Three-dimensional view of pheromone binding protein
(PBPs); (b) the binding position of silkworm moth alcohol (bombykol)
to amino acid residues in the binding protein in the bat model; (c) a
close-up view of the binding of bombykol to PBP protein; (d) the
chemical structure of bombykol [71] (color online).
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与cVA信号转导. 2014年, Li等[85]
对该结论展开实验,

发现缺失SNMP1受体并没有消除cVA反应性或引起高

自发活性. SNMP1通过促进淋巴中感受器的游离信息

素和受体之间的联系和分离来促进配体和受体之间的

结合和解离, 从而加速Or67d受体的激活和失活(图5).
对于在触角各种感受器类型的支持细胞中广泛表达的

SNMP2, 位于与感觉器淋巴接触的细胞膜上, 该蛋白

可能具有作为脂质或脂质-蛋白转运体参与维持细胞

外液的作用
[86,87]. 推断SNMP2可以直接去除相关信息

素和气味的可溶性分解产物, 从感觉器淋巴吸收“废
物”进入支持细胞或OBP结合“废物”并将传递到

SNMP2, 后介导OBP配体或配体与OBP复合体进入支

持细胞
[88,89].

Carlson等[91]
证实cVA是一种抑性欲素. 通过对果

蝇触角上毛状感受器进行了系统的分析, 证明这些感

受器专门用于感知果蝇的气味, 而不是食物的气味.
毛状感受器中orn活性的差异为雄性辨别合适配偶的

能力提供了嗅觉基础. 与此同时, 他们还确定了四种介

导对果蝇气味反应的受体. Or47b和Or88a介导的神经

活动报告了果蝇的接近性, 无论是雄性还是雌性. 而

对共性的认识是成功求偶的先决条件. Or65a和Or67d
介导了其对cVA的反应. Or65a、Or67d或两者的活动

都可以表明伴侣是雄性或最近交配的雌性.
Kurtovic等[92]

和Ejima等[93]
进一步研究了两种受

体的具体作用机制. 实验表明, Or67d对cVA比Or65a更
敏感; Or67d在T1中表达, 是单神经支配的感受器;
Or65a表达于T3毛状感受器的三个神经元之一(图6).
Or65a嗅觉感觉神经元将轴突投射到大脑中触角叶的

DL3肾小球, 而Or67d嗅觉感觉神经元投射到大脑连接

的区域DA1. 有趣的是, 不同课题组之间的结论有所差

异, Kurtovic等[92]
通过实验发现, cVA对于体内含有

Or67d时, cVA抑制雄性果蝇的求偶行为, 而对含有等

位基因Or67dGAL4的果蝇没有影响. 加上采用借助其

他雌性动物的性信息素的异源配体-受体法, 如家蚕性

信息素蚕蛾醇和烟草芽虫性信息素(Z)-11-十六烯醛,
证明cVA通过Or67d作用来抑制雄性的求偶行为, 而单

独激活Or67d orn就足以抑制雄性求偶行为.
Ejima等[93]

却发现, 果蝇在等位基因Or65aGAL4控
制下, 失去了对cVA抑制求爱的能力. 故推测cVA对最

图 3 黑腹果蝇的信息素系统
[79]. (a) 一只正在向雌性求爱

的雄性; (b) 嗅觉系统位于第三触角段; (c) 由三种形态不同
的感觉器类型组成; (d) 毛状感受器是信息素的检测部位(网
络版彩图)
Figure 3 The pheromone system of Drosophila melanogaster [79].
(a) A male who is courting a female; (b) the olfactory system is located
in the third antennal segment; (c) it is composed of three different types
of sensory organs; (d) hairy receptors are the detection site of
pheromones (color online).

图 4 (a) LUSH带状图; (b) LUSH-乙醇结合袋的结构
[82] (网

络版彩图)
Figure 4 (a) LUSH banded chart; (b) the structure of LUSH-ethanol
binding bag [82] (color online).

图 5 果蝇与飞蛾的昆虫信息素感觉器神经元SNMP1和非
神经元SNMP2活性模型

[90] (网络版彩图)
Figure 5 Models of SNMP1 and non-neuronal SNMP2 activity of
insect pheromone sensory neurons in Drosophila and moth [90] (color
online).
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初求爱期的厌恶效应很可能是由表达Or65a orn介导

的. 2015年, 他们进一步研究了雄性在多变的嗅觉环

境中对cVA做的反应, 以及导致求爱的决定因素
[94,95].

证实cVA是一个独特的例子, 在雄性攻击行为中具有

两种不同的作用, 不仅时间不同, 而且功能相反: 急性

cVA通过Or67d orn诱发攻击性, 但慢性暴露于cVA可
通过Or65a orn降低攻击性(图7). cVA作用于Or67d orn
以发出竞争对手存在的信号, 并引发雄蝇的攻击行为.
而Or65a orn发出一种在触角叶中传递的调节信号, 以
抑制Or67d orn发出的信号.当Or67d和Or65a的orn被同

时激活时, 它们之间具有拮抗作用. 总之, 这两种受体

都对行为起着重要的调控作用
[31,96].

4 总结与展望

昆虫个体之间的化学交流对其生存和繁殖行为至

关重要, 如在性别识别、求爱、攻击、回避等方面, 而
繁殖也决定了该物种未来的发展趋势. 自然界中昆虫

种类繁多且数量惊人, 形态各异, 分布广泛, 故研究昆

虫个体或者种群之间的交流具有重要的生态学意义.
对于那些对人类的生存生产造成不利影响的害虫, 需

要我们寻找适当的方法来对其种群数量进行一定的限

制. 以往的化学防治方法, 如使用强效杀虫剂等, 不能

从根本上解决昆虫大量繁殖的问题, 不仅昆虫在进化

过程中产生耐药性, 且杀虫剂会对环境造成污染, 也

会殃及其他昆虫的生态水平. 因此, 从利用特定昆虫

的化学性信息素, 从它们交配的源头上进行生物防治

是有效的途径.
在过去的半个多世纪里, 科学家们发展了有效的

微量昆虫信息素的检测方法, 使我们能够深入了解昆

虫个体之间的联系, 从而更好地理解昆虫的行为. 目

前鉴定的信息素类型有聚集信息素、报警信息素、接

触信息素、性信息素和抑性欲素五种. 本文中主要概

括的抑性欲素, 早期主要集中在信息素的分离和结构

鉴定, 最近20年利用分子生物学手段在作用机制方面

取得了长足的进展. 通过对昆虫交配行为和交配后抑

制现象及机制进行研究, 有利于了解昆虫的交配特点,
从中得出其交配的内外影响因素, 并将其应用于干扰

昆虫的交配过程. 目前主要集中在鞘翅目、膜翅目和

鳞翅目昆虫. 同时, 对于抑性欲素的释放部位、合成

途径、组分功能、作用机理等方面尚未开展系统研

究. 另外, 抑性欲素在抑制生育率应用方面已经取得一

定进展. 这种防治虫害的策略, 与使用传统的杀虫剂相

比, 往往更经济, 且对环境友好, 是直接降低种群数量

和密度的一种有效方法. 一些植物作为信息素成分的

天然来源被用于诱捕器的例子已经被提及, 其他应用

潜能如交配干扰等目前大多处在实验室研究阶段, 尚

未正式投入生产应用.
通过总结抑性欲素的化学结构, 表明在不同昆虫

体内各种信息素的成分中, 存在很多类似的结构, 也

具有类似的生物学功能. 因此, 进一步加强已鉴定抑

性欲素的基础研究, 特别是小分子调控的作用机制,
明确抑性欲素的行为机理, 探索抑性欲素在昆虫之间

的相互作用, 有助于将来开发可以影响多种昆虫行为

的通用抑性欲素, 在田间实践应用可行的生物防治新

方法, 对害虫预防具有重要的生态学意义. 相信随着

绿色农业的大力发展, 昆虫抑性欲素的应用前景必将

更加广阔.

图 6 野生型(Or67d)和GAL4插入(Or67dGAL4)等位基因中
Or67d位点的结构示意图

[92] (网络版彩图)
Figure 6 Schematic diagram of the structure of the Or67d locus in the
wild-type (Or67d) and GAL4 insertion (Or67dGAL4) alleles [92] (color
online).

图 7 cVA在雄蝇中诱导两种独立的行为, 聚集和抑制求
爱

[31] (网络版彩图)
Figure 7 cVA induces two independent behaviors, aggregation and
inhibition of courtship in male flies [31] (color online).
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Abstract: Chemical communication in sexual phenomenon of insects through the diverse chemical structures has a high
degree of specificity and attractive induction. As an important messenger for insect reproduction, sex pheromones can be
divided into sex pheromone to attract mating and antiaphrodisiac pheromone to inhibit mating. Antiaphrodisiac
pheromone is a class of volatile substance transferred to the female insects from the male during the mating. The
attractiveness of sexual desire by reducing mating females to other male is an important approach to naturally control
reproduction and species propagation. This article summarized several types of chemicals for the insect sexual behavior
and briefly discussed the recent advances on the mechanism of action. The mechanism of chemical communication is an
essential step of understanding the life cycle of insects, providing the scientific foundation of building a better ecological
environment through biological control.
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