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鳞翅目昆虫化学感受器及其感受机理新进展
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摘要：鳞翅目昆虫化学感受器是鳞翅目昆虫化学通讯的主要工具，将种间、种内及无机环境各种化学信息联系起

来，从而使昆虫做出相应的行为反应。本文综述了鳞翅目昆虫化学感受器的类型及化学感受机理新进展，包括嗅

觉途径、嗅觉感受相关蛋白、信息传导、编码、加工处理、整合输出、感受谱及味觉感受机理，为探索利用鳞翅目昆虫

行为控制剂来监测、防治鳞翅目害虫提供理论依据。
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鳞翅目昆虫的化学通讯一直是化学生态学研究

的一个热点问题，多数鳞翅目昆虫尤其蛾类是依靠

种特异的性信息素通讯和识别精细的寄主植物挥发

物来寻找寄主，完成种群繁衍、形成生殖隔离的。

化学感受器在鳞翅目昆虫化学通讯中发挥了重要作

用，是鳞翅目昆虫与外界信息交流的最小功能单

位，具有不同的形状和功能。鳞翅目昆虫化学感受

器均为有孔类型的感受器，按照功能主要分为嗅觉

感受器和味觉感受器（又称接触化学感受器）两大

类。嗅觉感受器通过远距离感知寄主植物的挥发性

次生物质，昆虫在与植物接触后，通过味觉感受器

感知植物中营养成分、取食刺激素或抑制素的质、量

的差别，从而做出相应的选择（尹淑艳和孙绪艮，

()))）。随着先进的实验技术逐步应用到鳞翅目昆

虫的研究中，如气相色谱2触角电位耦合技术（8S2
:E[）（EH&$D -# $) L，())-）、气相色谱2单细胞记录耦
合技术（8S20SM）（\<#"，())-；M]HF"=<"> -# $) L，
())+）、光学构象（ 0X<$< -# $) L，())-）、多元记录
（S@$<HF">H"> -# $) L，()))）等，揭示鳞翅目昆虫化学
感受机理、与植物化学信息联系的研究也逐步深入。

但迄今为止，有关昆虫感受器及感受机理的报道较

零散，尚未有将鳞翅目昆虫化学感受机理的国内外

最新研究进展作一系统、全面的总结，因此，本文

综述了鳞翅目昆虫的化学感受器类型及其化学感受

机理，为阐明鳞翅目昆虫行为反应本质，探索利用

昆虫行为控制剂防治害虫奠定理论基础，也对从事

相关研究的人员能更好的从整体上把握该领域的最
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新研究动态有一定的参考价值。



! 鳞翅目昆虫嗅觉感受器及其感受机
理

!"! 嗅觉感受器的类型
高度灵敏的嗅觉对鳞翅目昆虫的生存和适应环

境具有重要作用，研究嗅觉感受器的形态、结构与

功能是探索鳞翅目昆虫嗅觉行为和识别机制的必要

前提。鳞翅目昆虫的嗅觉感受器主要分布在触角

上，剪去触角的落叶松毛虫 !"#$%&’()*+ +*,"%-#+，失
去了对寄主植物定向反应并且严重影响在寄主植物

上的产卵（刘英胜，!""#）。在雄性西非蛀茎夜蛾
."+-)(- #&#-/%(&($"+ 触角中鉴定出嗅觉感受神经元，
其 $、%两种类型感器都含有对性信息素敏感的感
觉细胞（&’()* "0 -’ +，!"",）。这些事实都说明触角
是鳞翅目昆虫感受外部信号的重要器官。综合前人

研究，鳞翅目昆虫司嗅觉功能的感受器按照外部形

态主要有毛形感器（ -)./0*1(2 3(43.552）、锥形感器
（ 623./*4./2 3(43.552）、腔锥形感受器（ /*(5*/*4./2
3(43.552）、耳形感器（ 2’)./.55./2 3(43.552）、媒介感器
（.4-()7(1.2 3(43.552）、巨大感器（ 8.24- 3(43.552）等
（ 9/04(.1()， :;#,； 吴 才 宏， :;;<； =(>， :;;;；
$41()3*4 "0 -’ +，!"""；?2’(，!"""；马瑞燕和杜家
纬，!"""；$43(6* "0 -’ +，!""@）。
!"# 嗅觉感受机理
!"#"! 嗅觉途径：目前较为认同的有三种嗅觉途
径（图 :），一种是 AB<途径：气味分子从感受器表面
通过孔道进入孔腔，孔腔内充满感受器淋巴液，气

味结合蛋白运载气味分子通过淋巴液，到达感受器

树突膜上的受体位点，嗅觉受体是一类膜蛋白，夜

蛾科、天蚕蛾科、蚕蛾科、卷蛾科的嗅觉受体已为人

所知（C).(8() "0 -’ +，!""<，!"",；D(E/*76 "0 -’ +，
!""<），高度特异性的受体被激活，蛋白质的构象发
生改变（F27G242//. "0 -’ +，!""<），使与嗅觉受体偶
联的相关 H 蛋白（鸟苷酸结合蛋白， 8’24.4(
4’/5(*-.1(I6.41.48 )(8’52-*)> G)*-(.4）迅速激活磷酸酯
酶 F（ G0*3G0*5.G23( F，B?F），引发肌醇二磷酸
（.4*3.-*5 6.G0*3G02-(，AB!）水解生成胞内的第二信使
肌醇三磷酸（ .4*3.-*5 -).G0*3G02-(，AB<）和二酰甘油
（1.2/>585>/()*5，=$H）（娄永根和程家安，!"":；
J2/K’.4IJ*5> 241 L()5.4，!"",）。利用光学构象研究
蛾类中枢神经系统的气味编码表明，高浓度的 AB<
可能使树突膜上对 AB< 敏感的非特异性阳离子如
F2! M通道打开，造成阳离子内流，致使膜电位发生
变化，细胞产生去极化作用，产生一个受体电位

（F2)533*4，!""<）。F2! M浓度逐渐升高到一定阈值时
又使对 F2! M敏感的 CM通道开放，与对电压敏感的

CM通道一起造成嗅觉受体神经元的进一步去极化

（雷宏等，!""@）。
另一种是 /$LB途径：即气味分子与受体结合，

激活!亚型 H蛋白，H蛋白包含!、"、#<种亚型，!
亚型被认为有激活蛋白受体的作用，并从甘蓝夜蛾

1-)"+0%- 2%-++(3-" 触角中分离鉴定出一种鳞翅目!
亚型 H蛋白（J2/K’.4IJ*5> "0 -’ +，!""!），刺激腺苷酸
环化酶（21(4>52-( />/523( $，$F）催化三磷酸腺苷
（21(4*3.4( -).G0*3G02-(，$NB）生成环腺苷酸（/>/5./
21(4*3.4( 7*4*G0*3G02-(，/$LB），引发环化核苷通道
（/>/5./ 4’/5(*-.1(I82-(1）的开放，允许 F2! M 和 D2M 等

阳离子进入，从而使细胞产生去极化作用，胞内

F2! M浓度增高又激活 F5O 通道开放，使细胞进一步
去极化，这可能是因为嗅神经元中 F5O 浓度较高，
在 F2! M 激活 F5O 通道时从胞内流出 F5O（%)(()，
!""<；C*)3/0.48，!"",）。
第三种解释即借助于对果蝇感受机理的研究，

涉及以上两种途径：气味分子结合感受器树突膜上

的 H蛋白偶联受体，受体蛋白构象发生改变，能够
与异源的 H蛋白相互作用，导致 H蛋白!亚型的释
放，从而激活腺苷酸环化酶（$F）和磷酸酯酶 F
（B?F）。$F催化 $NB生成第二信使 /$LB，B?F引
发肌醇二磷酸（AB!）水解生成胞内的第二信使肌醇
三磷酸（AB<）和二酰甘油（=$H）。/$LB和 AB<均能
够打开 F2! M和 D2M通道，导致离子内流，引发膜的

去极化作用，最终诱发影响神经信号的动作电位的

产生（P’(6(462’()，!""#）。
鳞翅目昆虫嗅觉感受机理与果蝇嗅觉感受机理

具有相似性，有人用催化剂氟化钠激活 H蛋白，用
二酰甘油类似物 =QH模仿二酰甘油 =$H，这两种
物质在家蚕触角中引发的神经脉冲与较弱而连续的

气味分子刺激引发的神经脉冲相似，且都能够激活

雌雄两性蛾类的嗅觉感受神经元，开启离子通道。

在雄虫中对性信息素敏感的神经元和雌虫中对一般

气味敏感的神经元中都涉及信息传导过程（B*G0*R
241 S24 1() H*(3 S24 D2-()3，!""!）。鳞翅目昆虫 H蛋
白!亚型通过与 H蛋白偶联受体作用进行嗅觉信号
传导，激发 /$LB和 AB<两种不同的第二信使途径。
H蛋白!亚型在甘蓝夜蛾成虫触角毛形感器神经元
里表达，认为与性信息素识别有关，具有嗅觉作用

（J2/K’.4IJ*5> "0 -’ +，!""!）。家蚕两种嗅觉受体在雄
蛾触角中一对邻近的性信息素敏感神经元中互相专
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性表达：一个神经元调谐家蚕醇，即性信息素，另一

个调谐家蚕醛，即其氧化形式，两种信息素嗅觉受体

共同表达，刺激打开非特异性阳离子通道（!"#"$"%"

!" #$ &，’(()）。编码家蚕醇受体的特异性 *蛋白偶联
嗅觉受体基因，在雄蛾蛹期和成虫阶段在性信息素

受体神经元中特异表达（+"#,-". !" #$ &，’((/）。

图 0 鳞翅目昆虫嗅觉感受［参考 12-345.6$（’((/）和 7,89869",8-（’((:）］
;.$& 0 <=>"4?2-@ -848A?.26 2> B8A.C2A?8-"6［C83.$68C "442-C.6$ ?2 12-345.6$（’((/）"6C 7,89869",8-（’((:）］
<7：嗅觉受体 <C2-"6? -848A?2-；DE：腺苷酸环化酶 DC86@="?8 4@4="38 !；DFG：三磷酸腺苷 DC8623.68 ?-.A523A5"?8；
GBE：磷酸酯酶 E G523A52=.A"38 E；HG’：肌醇二磷酸 H623.?2= 9.A523A5"?8；HGI：肌醇三磷酸 H623.?2= ?-.A523A5"?8；

JD*：二酰甘油 J."4@=$=@48-2=；4DKG：环腺苷酸 E@4=.4 "C8623.68 L262A523A5"?8；<MG3：气味结合蛋白 <C2-"6? 9.6C.6$ A-2?8.63；
E+G3：化学感受蛋白 E58L238632-@ A-2?8.63；+!KG3：感觉神经元膜蛋白 +8632-@ 68,-26 L8L9-"68 A-2?8.63；

"，#，$：*蛋白亚型 +,9?@A83 2> *NA-2?8.63；E= O，!"P，E"’ P，1P：离子通道 H26 45"668=3&

!"#"# 嗅觉感受相关蛋白：
（0）气味结合蛋白：昆虫感受器中的气味结合
蛋白（2C2-"6?N9.6C.6$ A-2?8.63，<MG3）与气味分子的识
别有关，在鳞翅目昆虫中发现如下 I类气味结合蛋
白：性信息素结合蛋白（A58-2L268N9.6C.6$ A-2?8.6，
GMG），多存在于鳞翅目昆虫雄性触角毛形感受器
中，但有些雌性个体也有表达（Q2$?，’(()）；普通气
味结合蛋白（$868-"= 2C2-"6?N9.6C.6$ A-2?8.6，*<MG），
多分布于对寄主气味敏感的锥形感受器（1"=.62RS !"
#$ &，’((0）；触角结合蛋白 T（"6?866"= 9.6C.6$ A-2?8.63
T，DMGT3）（K".C" !" #$ &，’(()），多分布于毛形感器
中（U"6386，’(()）。<MG3的存在具有普遍性，同一
类型的感受器可以表达不同的 <MG3，在烟草天蛾
%#&’()# *!+"# 触角中，上述几种气味结合蛋白均有
表达（!"-C. !" #$ &，’((I）。免疫细胞化学表明，
GMG、*<MG、DMGT在家蚕雌雄性触角毛形感器、锥形
感器中有不同的标记模式（K".C" !" #$ &，’(()）。总
体来讲，鳞翅目昆虫中气味结合蛋白的功能包括：

识别配体，有选择性地与特定的气味分子结合；溶

解、运输脂溶性气味分子通过亲水性淋巴液到达受

体部位，激活嗅觉感受神经元；清除、减少有害物

质；使气味分子失活；有些甚至能影响蜕皮酮滴

度，从而影响嗅觉系统的正常发育（12%4,6 !" #$ &，
’((0；王 桂 荣 等， ’((’； V26326 !" #$ &， ’((I；
1".33=.6$，’((/）。关于 <MG3的研究由来已早，这里
就不再一一详述。

（’）化学感受蛋白：化学感受蛋白（458L238632-@
A-2?8.63， E+G3），又 称 感 受 器 官 蛋 白（ 38632-@
"AA86C"$8 A-2?8.63， +DG3）或果 蝇 <+NJ（ 2=>"4?2-@
3A84.>.4 J）类似蛋白（W"668- !" #$ &，’((/），是一类
分子量小、水溶性大，能够结合运输脂溶性信息化

合物的酸性可溶性蛋白，广泛分布于昆虫各种化学

感受器，感受传导外界化学因子刺激。根据氨基酸

序列不同可分为 E+G0、E+G’、E+GI。尽管 E+G3 与
<MG3有着相似的嗅觉功能，二级结构都主要为 :个

"N螺旋结构，但是两者的分布不同，蛋白折叠不同，
与配体结合、释放的机制不同，因而是不同的两类

蛋白：气味结合蛋白序列中有 :个保守的半胱氨酸
残基，形成 I个二硫键，约有 0/( X 0)( 个氨基酸，
分子量在 0/ X 0: #J左右，多聚体，有翻译后修饰，
主要在嗅觉感受器淋巴液中表达；化学感受蛋白只

有 /个保守的半胱氨酸残基，形成 ’个二硫键，约
有 00(个氨基酸，比气味结合短，分子量在 0’ X 0I
#J左右，单体，与气味结合蛋白没有同源性，没有
翻译后修饰（K239"45 !" #$ &，’((I；G.4.L926，’((I；
U"6386，’(()；G8=23. !" #$ &，’(()；刘金香等，’(()；
G8=23. !" #$ &，’((:）。
在鳞翅目昆虫中，E+G3可在喙、胸、腹、足以及

触角等的各种化学感受器官中表达，包括缺乏味觉

或嗅觉感受的器官，能够结合更广泛的化学物质。

云杉卷叶蛾 ,-./0*".&!(/# 1(201!/#&# 各虫态都有化学
感受蛋白表达（W"668- !" #$ &，’(()）。甘蓝夜蛾化
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学感受蛋白在喙上的感受器淋巴液表达，可能具有

部分嗅觉和味觉功能，有利于食物选择和产卵场所

识别（!"#$"$%&’ !" #$ (，)***）；在触角毛形感器和
性腺中分布有化学感受蛋白 +,- ./0"1 和 +,-
./0"2，并且 +,- ./0"13具有明显的构像变化和配
体结合协调性，表明 +,-4能够运输性信息素、气味
分子、脂肪酸等疏水性化合物通过不同的水溶性介

质，如感受器淋巴腔和性腺细胞液，到达特定受体

（&"056#7’ !" #$ (，)**)；+"89"$"::6 !" #$ (，)**;），引
发受体对化学物质的识别，诱导化学信号传导

（<":=76$%<>?@ !" #$ (，)**A）。烟芽夜蛾 %!$&’"(&)
*&+!),!-) ;种化学感受蛋白 BC60 +,-A、BC60 +,-)、BC60
+,-;之间有 D*E的同源性，并且 BC60 +,-A 8F!1
在成虫羽化前 D 天就能检测到，在第 ; 天迅速增
加，并在整个成虫阶段保持高水平，与接触化学感

受发挥作用的时间一致（-6:68/>$ !" #$ (，)**A）。
（;）感觉神经元膜蛋白：鳞翅目昆虫感觉神经
元膜蛋白（4’$4>0@ $’70>$ 8’8/0"$’ 90>5’6$4，,!.-4）
为触角特异性蛋白，最先从多音大蚕蛾 .-"(!+#!#
/’$0/(!12) 触角 :G!1文库中克隆出来，分布在树突
纤毛的感受器膜上，在嗅觉神经元上特异性表达

（H>#5，)**;）。,!.-4属 )个跨膜蛋白受体，有翻译
后修饰，约有 DAI J D)D个氨基酸，在鳞翅目昆虫气
味识别过程中发挥重要作用，D 种鳞翅目昆虫的
,!.-4被鉴定出来，包括 ,!.-A 和 ,!.-) 两种亚
型，其中 ,!.-A 的氨基酸序列相似性为 3KE J
L;E，而 ,!.-A与 ,!.-) 的氨基酸序列只有 )3E
J )LE的同源性。多音大蚕蛾 ,!.-A分子量为 3L
MG，在雌雄虫中都能表达，在性信息素感受器毛形
感器和植物挥发物感受器锥形感器的树突膜上均有

表达，但在毛形感器上尤其是在受神经支配的外树

突节上表达量较多，位于气味信息编码的重要区

域，在处理气味信息过程中也许起到枢纽作用，参

与信号识别或运输气味信息到嗅觉受体神经元。

!+2N（美国国立生物技术信息中心，!"56>$"? +’$5’0
O>0 26>5’:P$>?>#@ N$O>08"56>$）氨基酸序列 2&1,Q比对
（基本局部相似性比对，/"46: ?>:"? "?6#$8’$5 4’"0:P
5>>?）结果表明，,!.-A%3)!4、,!.-)%3)!4、,!.-A%
51’+、,!.-%%*&+ 及 ,!.-A%./’$ 与其他的一些 +G;3
（膜糖蛋白）家族成员有显著的氨基酸序列同源性。

通过 !>05P’0$ /?>5分析，利用标记的反义 F!1探针
对 ,!.-A%3)!4 和 ,!.-)%3)!4 8F!1的组织特异性
定位，只有雌雄性触角中检测到杂交信息，而从

足、翅、肠、头及胸神经节分离出来的 8F!1都没有

检测到杂交信息。,!.-A%3)!4 8F!1 在成虫羽化
前 RK P时，表达水平较低，羽化前 )R P时迅速增
加，并能一直保持到羽化后 )R P，而烟草天蛾羽化
)R P之内可进行交尾，因此 ,!.-A%3)!4 表达的时
序反应与成虫嗅觉识别阶段同时，表明具有嗅觉功

能（F>#’04 !" #$ (，)**A"）。,!.-A 也许能够与气味
复合体发生作用，使复合体在膜表面形成稳定结

构，从而利于气味分子传输到邻近的受体蛋白上

（F>#’04 !" #$ (，AIIL）。综上所述，,!.-4的特异性
表达表明这种蛋白与嗅觉感受神经元的功能有关；

在后期发育和成虫阶段的表达表明与嗅神经元的气

味识别有关；与 +G;3 膜蛋白受体家族的相似性，
表明有类似受体的功能（F>#’04 !" #$ (，)**A/）。但
最近的研究表明，,!.-4 在棉铃虫触角、喙、下唇
须、下颚须均有表达，这种空间表达情况表明，

,!.-4不是触角特异性蛋白，它不仅参与棉铃虫的
嗅觉识别，而且还参与味觉识别（苏宏华等，)**L）。
!"#"$ 信息传导、加工处理及整合输出：受体电位
经树突扩散至嗅觉感受细胞的细胞体，感受神经元

的轴突汇集在一起，沿轴突传导到中枢神经系统

（:’$50"? $’0C>74 4@45’8，+!,）。在中枢神经系统中，
嗅觉 受 体 神 经 元 的 轴 突 直 接 伸 入 中 脑

（S’75>:’0’/078），中脑由两个不同的区域组成，一个
是触角叶（"$5’$$"? ?>/’，1&），另一个是触角机械运
动中心（ "$5’$$"? 8’:P"$>4’$4>0@ "$S 8>5>0 :’$50’，
1..+）（FT45’?6’$，)**D）。进入中枢神经系统后，
嗅觉受体神经元将其轴突传递的信息首先汇入嗅觉

气味编码的第一级中枢———位于中脑的触角叶内，

触角叶占据蛾类整个脑容积的 )DE，触角叶内的神
经元主要有嗅神经元、输出神经元、局部神经元、离

心神经元四种，它们之间的关系复杂，有增效作用

也有抑制作用（+"0?44>$，)**;）。触角叶外围由众多
神经纤维球（#?>8’07?6）组成，神经纤维球是处理气
味信息的基本功能单位，功能相近的嗅神经元发生

重组进入一个神经纤维球，从而导致了原始信号的

放大和背景噪音的降低（2"0$’" !" #$ (，)**R；
U’6$45’6$ !" #$ (，)**R）。在植食性的鳞翅目昆虫中，
很多研究表明，在处理性信息素信息和植物气味信

息时其神经纤维球的模式不同。雌性烟草夜蛾

%!$&,’*!+/# #))2$"# 和雌、雄性烟芽夜蛾触角叶里神经
纤维球的数量分别为 3D、33和 3)，这两种蛾类的雄
性触角叶里都有一个由 ; J R个神经纤维球组成的
巨大神经纤维球复合体（8":0>#?>8’07?"0 :>89?’V，
.W+）来处理性信息素信息，而雌性触角叶里有两
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个扩大型神经纤维球（!"#$% $!&’%#(!()），对信息素敏
感（*%#$ !" #$ +，,--,；./!!/%# !" #$ +，,--0）。0- 1 0,
个普通神经纤维球处理与植物气味相关的信息，且

普通神经纤维球在雌雄两性中均存在。在触角叶

中，这些神经纤维球类型接受和处理触角感受神经

元传递来的嗅觉信息（2()3"4"#3"，,--,）。
在神经纤维球内嗅神经元的轴突与触角叶内的

神经元发生突触联系，突触内的通信依赖于神经递

质的释放和接受，鳞翅目昆虫主要的神经递质有!5
氨基丁酸（67*7）（8’%)9 ":; 6/!!，,--,）、章鱼胺
（&<3&4"’/:%）（="<>) !" #$ +，,--?）等。在雄性家蚕触
角毛形感器中含有性信息素成分家蚕醇和家蚕醛敏

感神经元，注射章鱼胺能够显著增加由它们引起的

受体电位和动作电位的振幅，认为可能是章鱼胺能

够通过影响信号传导途径直接作用于受体神经元，

或者通过调节位于辅助细胞膜上的 @57AB 酶来影
响跨上皮电位（B&49&C，,---，,--,）。类似的反应在
卷蛾科（D3%!/:)>/ !" #$ +，,--E）、夜蛾科（6#&)’"/3#% !"
#$ +，,--F）昆虫也有发现，证明章鱼胺能够增加嗅
觉感受神经元的兴奋性。

局部神经元协调信息编码，而输出神经元在众

多神经纤维球中都有分支，其轴突从触角叶内收集

信息后传入下一级中枢———前脑（4#&3&<%#%G#(’），
前脑中分布有蕈状体（’()9#&&’ G&;H），对气味有学
习和记忆功能（.%/)%:G%#$，,--E）。前脑有不同的触
脑通道，如烟草天蛾有 ? 个触脑通道（7:3&: ":;
.&’G%#$，FIII），不同的嗅觉信息送到不同的部位。
在鳞翅目尤其是蛾类中，从触角叶传到前脑的信息

主要通过 E个触脑通道，即内触脑通道、外触脑通
道、中触脑通道（JK !" #$ +，,--E）。动作电位脉冲的
频率变化为中枢神经系统提供了有关气味的质、量、

持续时间和时空动态等信息的编码，中枢神经系统

对这些信息进行解码与整合，当达到某个阈值时便

诱导动作电位的释放，参与产生嗅觉高级功能的过

程，向运动神经元发出指令，使昆虫做出相应的反

应（J&)4"#) !" #$ +，,--E；雷宏等，,--?；赵新成和王
琛柱，,--0）。
!"#"$ 信息编码及感受谱：一般认为有“标记线
型”和“交叉纤维型”两种编码方式（赵新成等，

,--E），性信息素信息在蛾类 26L中以组合方式编
码，即首先，26L 的每一个亚结构识别特定的成
分，因此信息从感受神经元传入 26L亚结构通过
“标记线型”编码；其次，通过“交叉纤维型”编码对

比不同成分，感知是种间还是种内信息素，从而使

昆虫做出相应的行为反应（6"!/M/" !" #$ +，,---）。鳞
翅目昆虫化学感受器的感受谱也有物种特异性，没

有感受谱完全一致的两个种。用单细胞记录法对烟

草天蛾、嗅神经元的反应谱进行测定，几乎每个嗅

神经元都对供试的气味分子有着不同程度的选择性

（D9/%!;) ":; ./!;%G#":;，,--F；./!!/%# !" #$ +，,--0）。
由于这种特有的感受系统，使得昆虫在生理上能特

异性地区别寄主和非寄主植物，更有效的寻找配

偶。此外，昆虫感受谱还受许多因素影响，如虫

龄、发育阶段、营养状况、时间、经历等（J%:N/<>，
,--F）。烟草天蛾学习经历能够导致触角叶对气味
信息的时空编码进行重组（="!H !" #$ +，,--O）。嗅觉
感受谱常常重叠，这对于感受植物挥发物的嗅神经

元是普遍而且必要的，重叠的感受谱使得昆虫在交

叉纤维编码过程中能够对气味的质和量做出识别

（A&;; ":; *">%#， FIII），而 棉 铃 虫 %!$&’()!*+#
#*,&-!*#、烟芽夜蛾、烟草天蛾，这三种昆虫中的五
种类型感受神经元的分子感受图谱较窄，且互相不

重叠，分别对一种关键化合物敏感，表明这些植物

气味信息是根据“标记线型”而不是“交叉纤维型”途

径在大脑中编码的（D3#":;%:，,--E）。鲜食葡萄小卷
蛾 .(/!0&# /("*#1# 含有 0- 1 0?个神经纤维球，嗅觉
感受神经元对多种植物挥发物的感受谱不同

（2")":3%5J&<" !" #$ +，,--,）。在烟芽夜蛾触角叶中，
一种气味物质可以激活多个神经纤维球，同样，一

个神经纤维球也可以感受不同的挥发物成分（D>/#/
!" #$ +，,--?）。苹果蠹蛾 234&# +(,(1!$$# 对植物挥
发物梨酯的触角反应强烈（7:)%G& !" #$ +，,--O），它
对植物挥发物梨酯和性信息素可得蒙 <&;!%’&:%之
间的增效作用表明神经系统对这两种物质的信号感

知和加工途径相同（P":$ !" #$ +，,--?）。
此外，蛾类嗅觉感受具有节律性，尤其是信息

素通讯（2"M&# ":; =(:>%!G!(’，,--?；D/!Q%$#%: !"
#$ +，,--?），已经发现在西非蛀茎夜蛾触角中性信
息素蛋白和普通气味结合蛋白的表达受性别和昼夜

节律的影响（R&:)3":3&4&(!&( !" #$ +，,--0），推测蛾
类触角上具有昼夜节律表达的基因，并且在甘蓝夜

蛾触角中鉴定出两种 <!&<> 基因（2%#!/: !" #$ +，
,--0）。
!"% 气味分子的失活
气味分子通过气味结合蛋白或化学感受蛋白运

载到达树突膜与受体位点发生作用后，必须迅速变

为失活状态，才能保障受体神经对随后气味刺激作

出及时和准确的反应。目前，关于气味分子失活原
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理有两种解释，一种认为是降解酶（!"!#$%&’"()#$"*%)
(%+,-(.，/01.）的作用，已在不同鳞翅目昆虫中发
现醛氧化酶、谷胱甘肽转移酶、酯酶等降解酶

（2,34+,%.5* !" #$ 6，7889；2!)(#. !" #$ 6，7888；:.;*"$
$%" <($=，>99>）。鳞翅目昆虫性信息素通常是一些
化学物质的混合物，一般包括直链酯、醛、醇等，这

些物质的存在及丰富表达确保了化学通讯的特异

性，形成种间生殖隔离。气味分子的酶降解是一种

生物需要，以阻止嗅觉受体受到连续不断的刺激，

干扰化学信息的及时编码，保护感受神经元不受空

气中有害分子的刺激。甘蓝夜蛾气味降解酯酶

?3#$’1@A在触角毛形感器表达，表明这类酶能降解
性信息素及含醋酸盐类植物挥发物（?$B3(·4;(’C!*.%(
!" #$ 6，>99D）；利用 EC2 技术已经克隆出 CFED<D
和 CFED@D两种细胞色素酶 EDG9系的编码基因，其
中 CFED<D在对植物气味敏感的毛形感器中大量表
达，对清除气味分子起作用（?$B3H4;(’C!*.%( !" #$ 6，
>99>）；首次分离出醛氧化酶部分 40IJ，在雌雄触
角嗅觉感受器中表达，原位杂交实验显示出细胞标

记位于毛形感器嗅觉神经元或辅助细胞基部，同时

在感受器淋巴腔内表达，表明能够降解醛类气味分

子，如性信息素或植物挥发物（?(#=*% !" #$ 6，>99G）。
此外，柑桔凤蝶 %#&’$’( )*"+*, 化学感受器中也发现
细胞色素酶 EDG9 和谷胱甘肽转移酶，参与气味分
子降解（/%! !" #$ 6，>99G）。
还有一种解释是气味分子与受体结合的结果，

即气味分子进入孔腔首先在孔道末端与还原型的

/KE.发生特异性结合，穿过水溶性的感受器淋巴
液，在与神经树突膜上的受体部位相互作用过程中

催化形成氧化型 /KE.，氧化型 /KE.则不能继续与
受体作用，气味分子也就失去了刺激效力

（L$*..=*%)，788M，>997）。有学者还将气味分子与蛋
白结合、受体激活以及气味分子失活这一系列过程

的剂量反应进行了模式化（L$*..=*%) $%" 2!.N$#.，
>99D）。
综上所述，鳞翅目昆虫嗅觉感受是一个非常复杂

的过程，涉及第二信使产生、离子通道开启及嗅觉感受

相关蛋白的协同作用，昆虫对嗅觉信息的识别机理和

传导机制还有待于从分子水平进一步深入研究。

! 鳞翅目昆虫味觉感受器及其感受机理

!"# 味觉感受器的类型
味觉感受器通过与植物体的直接接触来感知植

物体所含的非挥发性物质的性质，最典型的特征是

感受器顶端开口，神经元以不分枝的树突伸入其

中，允许外界非挥发性物质从顶孔进入感觉腔内刺

激受体神经元（LO(==! !" #$ 6，>99P）。鳞翅目昆虫成
虫口器上约有 >99 个味觉感受器（严福顺，788G），
但由于成虫一般不以口器取食危害，因而成虫口器

上的味觉感受器常不被人们所重视，相反，鳞翅目

幼虫的取食行为与农林业生产密切相关，也是人们

防治的主要对象。

目前研究最多也是鳞翅目最典型的味觉感受器

是幼虫口器上的栓锥形感受器（.&,=!4!%*4$ .(%.*==$）。
鳞翅目许多种幼虫下颚须上的味觉感受器内都有不

同的感受细胞，能感受不同化合物的刺激，如杂食

性鳞翅目昆虫灯蛾 -.#//’# 0!1!*.# 幼虫口器每边
有 Q9 R QG个味觉感受神经元（K(#%$,. !" #$ 6，>999），
口器上的中栓锥形感器和侧栓锥形感器的 M个味觉
感受器可对氨基酸、梓醇、碳水化合物、糖、盐等物质

产生反应（K(#%$,. $%" C;$N-$%，>997，>99D）。家蚕
2(/34) /(.’，灰翅夜蛾 5&(6(&"!.# $’""(.#$’,、欧洲玉米
螟 7,".’1’# 1*3’$#$’, 的中栓锥形感器和侧栓锥形感
器神经元的电生理反应表明，这三种昆虫的味觉感

受器均能够一定程度地感受植物蜕皮类固醇，进而

避免取食此类植物（?$#*!%’E!== $%" 0(.4!*%.，>99>）。
印楝素在棉铃虫和烟青虫 8!$’9(:!.&# #,,*$"# 下颚须
侧栓锥形感器上可引发高的神经脉冲频率（汤德良

等，>999）。烟草天蛾幼虫触角和下颚须上的味觉
感受器能够协调取食喜好，其中下颚须上中栓锥形

感器和侧栓锥形感器及咽上感器包含有 >>个味觉
感受细胞，并且第一次发现其幼虫触角具有协调拒

绝取食非寄主植物的功能（"( K!(#，>99P）。小菜蛾
%$*"!$$# )4$(,"!$$# 中栓锥形感器对白花菜子甙、芥子
甙、芥甙敏感，侧栓锥形感器对葡萄糖、果糖、蔗糖

敏感（O$% <!!% !" #$ 6，>99>）。灯蛾 ;"!"+!’,# (.1#".’)
通过取食，从寄主植物中获取生物碱作为化学防御

物质，并能将这种物质合成为性信息素成分，通过

交尾传递给雌性，电生理记录表明，幼虫中栓锥形

感器和侧栓锥形感器含有对生物碱敏感的味觉感受

神经元（K(#%$,. !" #$ 6，>99Q）。
幼虫取食行为具有可塑性，取食经历决定了鳞

翅目幼虫栓锥形感器对许多植物化合物的化学感受

反应（"(= C$-N! !" #$ 6，>997）。烟草天蛾只有当味
觉感受细胞接受足够的化学感受信息时才能形成专

性取食行为，否则，幼虫将是多食性的（"(= C$-N!
$%" 2(%S*45，>999；"(= C$-N! $%" ?*=(.，>99Q），神
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经记录表明，其中栓椎形感器和侧栓椎形感器含有

味觉敏感细胞（!"#$%&$$&$’ !" #$ (，)***）。云杉卷叶
蛾幼虫下颚须上有 +个味觉感受器，其中包含糖敏
感神经元，其生理特征与幼虫口器上的侧栓锥形感

器的糖敏感神经元不同，口器上不同味觉感器的多

个神经元对同一味觉刺激的化学感受信息的输入与

幼虫取食习性有关系（,"-#./，)**0）。碘苯在雌性家
蚕感受细胞调谐苯甲酸时有抑制和刺激的双重作用

（%# 1.&/2 34$56#7 4$% 84&99"&$’，)**:）。鳞翅目幼虫
味觉细胞敏感性随着发育阶段、时间、取食经历发生

变化，取食不同寄主植物的幼虫对植物刺激的总脉

冲频率有显著差异，以含有最低水平取食抑制剂或

促进剂的人工饲料喂养鳞翅目幼虫，也表现出味觉

细胞感受性降低，而取食含缺乏促进剂的食物后，

感受细胞变得对糖敏感，这种现象表明，诱导了不

同的传导途径（35622$62;#$ 4$% ;4$ <22$，)**)）。
!"! 味觉感受机理
揭示味觉感受神经元在中枢神经系统中的编码

过程有助于我们更好地理解鳞翅目昆虫不同的取食

行为，但是目前国内外对味觉感受机理的研究较

少，已有的果蝇分子学和生理学研究表明，味觉受

体和嗅觉受体一样，也属于 ! 蛋白偶联受体家族
（=">$# !" #$ (，)***）。与嗅觉编码方式一样，“标记
线型”和“交叉纤维型”也被用来解释味觉神经编码，

第一种类型是寡食性鳞翅目昆虫利用植物次生物质

为“记号”识别寄主植物的编码方式，而“交叉纤维

型”则用来解释大部分幼虫面对不同质的食物资源

时所作出选择的编码方式，并且味觉细胞的反应将

会受 到 其 他 同 时 存 在 的 植 物 成 分 的 影 响

（35622$62;#$ 4$% ;4$ <22$，)**)）。这表明，复杂物
质的刺激产生的反应不同于单一物质刺激所产生的

反应，也许，感受器淋巴腔内的营养成分能够反映

血淋巴成分，特殊营养反馈机制的存在使鳞翅目昆

虫对特殊食物成分更加敏感，从而调控味觉细胞的

反应。多食性灯蛾幼虫中栓锥形感器对糖、氨基酸

敏感，但在饲喂含有不均衡的碳水化合物和蛋白质

的人工饲料后，感器上味觉细胞的反应发生了变化

（1#.$4>9 !" #$ (，)**?）。最近的研究表明，鳞翅目幼
虫能够通过巧妙地改变味觉感受，摄入有毒物质来

防御内寄生物及其捕食者（@"&74-#/6 4$% A&564#"，
)**:；B.&9/2; 4$% =2$$#.，)**:）。
昆虫取食行为依赖于味觉刺激和机械刺激的共

同作用，味觉感受器要想对味觉刺激做出反应就必

须首先接触到物质表面，对机械感受信息进行编

码，因此，在味觉感受器中常常是机械运动感受神

经元和味觉感受神经元同时存在，味觉感受神经细

胞的激活也意味着机械感受信息的输入。烟芽夜蛾

口器上的每个栓锥形感器包含 0 C ?个感觉神经元，
即 D个机械感受神经元和 ) C 0个味觉感受神经元，
在对食物资源“判定”过程中，味觉感受神经元能够

感受食物“质”的信息，而机械感受神经元能够向运

动神经元输入信息，指导“喙”的运动。应用荧光染

料示踪法跟踪烟芽夜蛾触角和喙上具有伸鼻反射

（E.2-295&9 #F/#$9&2$ .#G"#F，H@I）行为的味觉感受神
经元的轴突在中枢神经系统中的发射路径，结果显

示，被标记的轴突是从位于食管下神经节

（9J-2#92E64’#4" ’4$’"&2$，3K!）L后脑中位置相近但截
然不同的两个区域的两个附属物中发射，且触角上

味觉感受神经元轴突的发射位置位于喙上味觉感受

神经元轴突的发射位置的侧后方；电生理记录表

明，机械刺激和化学刺激能够引起触角上味觉感受

器中一个机械感受神经元和几个味觉感受神经元的

反应（MN.’#$9#$ !" #$ (，)**O）。共焦激光扫描显微镜
表明，烟芽夜蛾喙上的味觉感受神经元轴突有两种

发射方式，第一种从身体同侧伸入背部食管下神经

节L后脑，第二种从腹面两侧伸入神经纤维网前表
面的食管下神经节L后脑（8;#""2 !" #$ (，)**O）。高等
昆虫中食管下神经节和后脑无明显界限，正是由于

口器上三个神经节即上颚神经节（P4$%&-J"4. $#.;#）、
下颚神经节（P4F&""4.> $#.;#）、下唇神经节（ "4-&4"
$#.;#）不同程度的融合导致了 3K!的复杂性。3K!
除了接收来自口器上味觉感受器的信息外，也接收

来自其他部位的味觉信息，也许，每个味觉感受器

中的机械和化学感受神经细胞都能够为 3K!输入
味觉感受编码信息（A&/56#"" !" #$ (，DQQQ）。
配体与受体的结合引发信号传导，如烟草天蛾

幼虫口器上 +对味觉感受细胞的感受谱各不相同，
外围味觉感受系统的时间编码能够协调分布在口器

上的中栓锥形感器、侧栓锥形感器、咽上感器的三对

苦味敏感细胞对水杨甙、咖啡因、马兜铃酸的识别

（!"#$%&$$&$’ !" #$ (，)**O）。中枢神经系统识别来自
同一味觉细胞不同信号途径的味觉输入信息

（!"#$%&$$&$’ !" #$ (，)**)），如 D* PP2"L<肌糖能够
抵消 D* PP2"L< 咖 啡 因 所 产 生 的 抑 制 作 用
（!"#$%&$$&$’ !" #$ (，)***），在中枢神经系统中兴奋
性和抑制性信息得到整合，将电位传送到脑中，最

终决定鳞翅目昆虫取食与否。

由此可见，鳞翅目昆虫味觉感受机理不像嗅觉
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感受机理那样研究的深入，味觉信息传导的分子机

制尚处在摸索阶段，我国在这方面的研究开展得较

少，可以作为今后昆虫化学生态研究的一个比较空

白的领域。

! 展望

鳞翅目昆虫在化学通讯中能够利用其精确的化

学感受器检测到来自寄主的信息，尤其是能够感受

到极低浓度的性信息素信息，完成觅食、求偶、产

卵、选择栖境、寻找寄主等行为。随着实验技术的不

断发展，今后应进一步加强对鳞翅目昆虫与外界化

学通讯、与植物信息联系的理论研究，深入探索昆

虫行为反应的本质并最终应用于实践，开辟昆虫行

为控制剂新领域。利用昆虫的感受特性，设计性信

息素类似物或嗅觉抑制剂等行为控制剂，在外围嗅

觉系统中选择性干扰化学信息的识别、运输、降解等

编码过程，从而达到监测、防治害虫的目的

（!"#$$%#&，’((’）。如利用人工合成的性信息素诱捕
棉铃虫已取得了很好的效果（)* !" #$ +，’((,）。此
外，昆虫仿生也将有着广阔的应用前景，会为人类

做出更大的贡献，模仿鳞翅目昆虫嗅觉系统制成的

仿生机器蛾，已经成功应用到实践中进行定位、监

测（王琛柱和赵新成，’((-）。
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