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摘要：嗅觉作为昆虫感知外界环境的主要手段之一，在觅食、防御、交配、繁殖、信息交流及栖息地选择等方面起

着十分重要的作用。研究环境中或来自生物体的气味分子作用于昆虫感觉器官引起昆虫产生行为反应的机

制，有助于人们了解昆虫的寄主识别、种间互作和种内交流等行为及制定害虫治理和益虫保护等策略。本文对

昆虫嗅觉系统中气味分子的传导过程，及外周嗅觉系统相关蛋白的功能及研究现状进行综述。气味分子通过

嗅觉感受器进入外周嗅觉系统，进而转化为电信号进入中枢神经系统进行加工处理。气味结合蛋白与气味分

子进行结合，并将其运输到气味受体；化学感受蛋白也能够与气味分子结合，但其在昆虫体内具有更为广泛的

功能；气味受体具有识别气味结合蛋白或化学感受蛋白传递而来的气味分子的功能，并将这种化学信号转化为

电信号；离子受体在外周嗅觉系统具有和气味受体相似的作用，但其气味反应谱更窄；感觉神经元膜蛋白在气

味分子的传递过程中可能起到的重要作用；气味降解酶也存在多种降解气味分子的假说。通过对昆虫外周嗅

觉系统的研究进展进行梳理，为今后研究昆虫外周嗅觉系统提供参考。
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Advance in the research on insect peripheral olfactory system
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Abstract：As one of the most important methods to apperceive the environments，olfaction plays a crucial
role in foraging，defense，mating，reproduction，information communication，and habitat selection of insects.To
investigate the mechanism of how odorants from the environments or organisms act on sense organ of insects and
elicit behavior response will help us understand the behavior of insects，such as host recognition，interspecific
interaction and intraspecific communication，and develop strategies for pest management and beneficial insect
protection.This paper reviews the advance in the research on the odorant transduction of insect peripheral olfac⁃
tory system，and the function of related proteins.Through the olfactory receptor，odorants get into the peripheral
olfactory system，and then convert into electrical signals for processing in the central nervous system.The odor⁃
ant⁃binding proteins bind with the odorants and transport them to odorant receptors.The chemosensory proteins
can also bind with the odorants，but the chemosensory proteins have a broader range of functions in insects.The
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odorant receptors can recognize the odorants transferred from odorant ⁃ binding proteins or chemosensory pro⁃
teins，and convert the chemical signals into electrical signals.The ionotropic receptors have similar effects on
odorant receptors in insect peripheral olfactory system，but the ionotropic receptors have a much narrower re⁃
sponse spectrum of odorants.The sensory neuron membrane proteins may play an important role in the transmis⁃
sion of odorants. And the odorant ⁃ degrading enzymes also have multiple hypotheses for degrading odorants.
Combing the progress in the research on insect peripheral olfactory system would provide some references for
further study of insect peripheral olfactory system.

Keywords：peripheral olfactory system；odorant⁃binding proteins；chemosensory proteins；odorant recep⁃
tors；ionotropic receptors；sensory neuron membrane proteins；odorant⁃degrading enzymes

在自然生态系统中，昆虫时刻暴露于各种气味之中，它们通过嗅觉系统对环境中弥漫的气味分子进

行选择性识别，进而激发机体产生相应的生理或行为反应。大量的研究[1-2]结果表明，昆虫能够感知并识

别性信息素、植物挥发物、动物气味等化学信号分子，并借此进行求偶、交配、防御、寄主定位、食物选择、

种间识别、种内交流和栖息地选择等，是其维持生存应具备的技能。昆虫嗅觉系统的协调互作，从外周

感受器感知环境中的化学信号开始，通过外周嗅觉系统（peripheral olfactory system）将信号传递到触角叶

进行加工，最后传递到脑，脑对嗅觉系统及其他感觉系统传来的信号进行综合分析处理，促使昆虫产生

相应的反应[3]。利用化学药剂对昆虫的神经系统进行干扰能达到控制害虫的目的，但这类化学药剂对哺

乳动物同样具有毒性。因此，基于昆虫外周嗅觉系统工作机理的研究能为害虫治理提供新的思路。

1 气味分子在外周嗅觉系统中的传递过程

昆虫的嗅觉感受器主要位于触角和下颚须，属于多孔感器。Schneider[4]根据感受器外部形态的不

同，将其分为12种。外界气味分子通过嗅觉感受器壁上的微孔进入外周嗅觉系统，进而通过外周嗅觉水

平和中枢神经水平2个层面对这些气味分子进行识别。首先，气味分子通过外周嗅觉系统的选择性接收

后，经过神经细胞的传导作用将化学信号转化为电信号；其后，中枢神经系统对电信号进行整理加工并

做出决策，引起昆虫对应的生理或行为反应。

昆虫外周嗅觉系统借助气味结合蛋白（odorant-binding proteins,OBPs）、化学感受蛋白（chemosensory
proteins,CSPs）、气味受体（odorant receptors,ORs）、离子受体（ionotropic receptors,IRs）、感觉神经元膜蛋白

（sensory neuron membrane proteins,SNMPs）和气味降解酶（odorant⁃degrading enzymes,ODEs）等功能蛋白进

行气味分子的传导[3]。气味分子到达触角后，通过角质层壁（cuticle wall），经孔道微管到达感器表面，进

而进入富含可溶性蛋白的水溶性感器淋巴液（seneillar lymph）环境中[2]。气味分子首先与OBPs或CSPs
结合，穿过感器淋巴液到达感觉神经元树突，并激活结合在嗅觉神经元膜表面的ORs或 IRs，ORs或 IRs
将化学信号转化为电信号传递至触角叶激活脑部中枢神经系统[5-6]。不过，也有研究者[7]认为 SNMPs在
昆虫外周嗅觉系统的信号转导过程中起到了重要作用，但其具体作用仍有待进一步研究证明。

2 外周嗅觉系统相关蛋白

2.1 气味结合蛋白

昆虫OBPs是一类小分子的水溶性蛋白，一般包括 120～150个氨基酸，其特征是氨基酸序列中含有

6个保守的半胱氨酸位点，它们之间可形成 3对二硫键以维持其蛋白结构的稳定性[3,8]。研究[9]表明，OBPs
负责将气味分子从外部环境运输到ORs，OBPs与脂溶性气味分子结合是昆虫识别外界气味物质的基础。

两类OBPs，即性信息素气味结合蛋白（pheromone binding protein,PBP）和普通气味结合蛋白（general odor⁃
ant-binding proteins,GOBPs）分别可以与不同种类的气味分子相结合[10]。OBPs表面为亲水性，内部为疏

水性，当脂溶性气味分子进入感器淋巴液中，气味分子能结合到锥形腔内部，并被运输到嗅觉神经元上

的ORs[3,11]。在淋巴液中，这些气味分子以OBPs作为溶剂和载体，OBPs对气味分子的选择性结合是其实

现气味选择性识别的理论基础。同时，OBPs将气味分子传递到受体蛋白，并消除感器淋巴液中无效成

分或有毒物质[12]。因此，昆虫嗅觉系统的敏感性与OBPs具有直接关系。
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OBPs传递气味分子的功能最早发现于鳞翅目类昆虫的触角[13]，目前已从隶属于鞘翅目、双翅目、蜚

蠊目、半翅目、膜翅目和虱毛目的 30多种昆虫体内克隆得到了OBPs基因，但OBPs在不同昆虫种类间存

在着极大的差异[14]。尽管OBPs基因主要表达于触角，但在其他器官中也鉴定到了该类基因的表达，且

OBPs基因的表达在同种昆虫的不同组织中存在一定差异[15]。因此，OBPs除传递气味分子外，可能还存

在其他的功能。研究发现，在黑花蝇（Phormia regina）中，OBPs可以溶解摄入食物中的脂肪酸[16]；在吸血

类昆虫黑须库蚊（Culex nigripalpus）和长红猎蝽（Rhodnius prolixus）的肠道转录组中也发现了OBPs的表

达[17]，这表明其可能具有营养转运或其他分子的功能[2]。此外，在一些昆虫的生殖器官和信息素合成腺

体中也检测到了OBPs[18]，说明OBPs可能具有调控化学信息素释放的功能。也有学者认为OBPs参与气

味分子的失活，避免重复刺激的产生[19]。
2.2 化学感受蛋白

CSPs是一类相对分子质量较小的酸性可溶性蛋白，大小在 11～14 ku，其序列在不同的昆虫中相似

性很高，存在明显的高度保守结构域。不同于其他嗅觉感受蛋白，CSPs广泛分布于昆虫的各个组织当

中，包括触角、附节、下颚须、表皮和性腺等[2,20-21]，目前已在鞘翅目、鳞翅目、双翅目、膜翅目等昆虫中克隆

到该类蛋白[3,23-24]。
昆虫CSPs的功能具有多样性，不同类型CSPs对不同物质的亲和性存在一定差异[25]。并且，CSPs在不

同昆虫中的数量也差异极大，如CSP家族编码基因在冈比亚按蚊（Anopheles gambiae）、中华按蚊（Anophe⁃
les sinensis）、黑腹果蝇（Drosophila melanogaster）和家蚕（Bombyx mori）中分别为8个、8个、4个和19个[26-27]。
研究[28-29]表明，CSPs在昆虫外周神经系统的信号传导过程中发挥着重要的作用，对社会性昆虫的社会分

工、种群稳定、信息交流等均有影响。在东亚飞蝗（Migratory Locust）群居型向散居型转化的过程中，CSPs
从较高的表达量开始小幅上调后急剧下降到较低水平，因此CSPs可能存在感受种群自身状态的功能[30]。
Ozaki等[31]研究发现日本弓背蚁（Camponotus japionicus）对异巢蚁群会产生排斥效应，这是由于其CSPs能
够溶解表皮碳氢化合物，进而对不同巢穴蚁群进行识别。CSPs在一些信息素腺体中也有表达，说明其可

能参与部分信息素的合成与分泌[32]。在研究家蚕时有学者发现CSPs在不同组织、不同发育时期和雌雄个

体间的表达均存在一定差异，说明其可能参与个体组织发育、信号转导、化学感受等[33-34]。
此外，在小蔗螟（Diatraea saccharalis）中，CSPs的表达与个体抗性有关，研究发现其抗性种群中的

CSPs表达高于敏感种群[35]；在棉铃虫（Helicoverpa armigera）中，其喙部表达的CSPs能作为表面活性剂而

有助于对植物汁液的取食[36]。因此，CSPs作为一种多功能的可溶性蛋白，对其功能的研究不能局限于昆

虫的外周嗅觉系统，系统性的研究将有助于对其功能的完整解析。

2.3 气味受体

昆虫的ORs是一类在昆虫嗅觉神经元中表达的膜蛋白，包括 7个跨膜的结构域，其N端和C端分别

位于细胞质内和细胞质外，能够识别气味分子，并将化学信号转变为电信号[37]。1999年，在果蝇中发现

了第一个昆虫的ORs基因，其后，多个昆虫ORs基因相继被发现[38]。ORs分为非典型的气味受体（odorant
receptor co-receptor, Orco）和传统气味受体（odorant receptor x, ORx）两类[39]。Orco属于OR83b家族，最初

在果蝇中被发现，目前已在双翅目、鳞翅目、膜翅目、半翅目、鞘翅目、直翅目等昆虫中均有发现[39-41]。通

常情况下，每种昆虫只有一个具有高度保守特性的Orco[42]。位于嗅觉神经元树突膜上的ORx，属于G-蛋
白偶联受体（G-protein coupled receptor, GPCR）超家族，其蛋白一般包含400~450个氨基酸序列[43]。

Orco和ORx通过形成二聚体，从而使ORs对气味分子的反应能力得到提高，但ORs对气味分子的识

别范围并不因此而改变[44-45]。蚊虫的气味受体是由ORx和Orco组成的复合体，细胞表面的神经传输和

信号转导都需要Orco的参与[46]。尽管Orco在昆虫嗅觉识别起到重要作用，但其本身并不具备与气味分

子相结合的能力。研究发现，果蝇嗅觉神经元仅表达Orco时，其对气味分子不产生反应[47]；仅表达ORx
时，虽然能够识别气味分子，但识别效率极低[48]；而同时表达Orco和ORx时，则对气味分子的反应效率极

高[49]。此外，昆虫Orco的种类和数量因昆虫种类的不同而存在极大差异，Leal[3]认为这种差异的根源在于

昆虫生境和生存压力的不同。

目前，有 2种关于ORs激活的假说：一种假说认为，ORs是由气味分子单独激活；而另一种假说则认

为，ORs受OBPs与气味分子结合形成的复合体共同激活[2]。由于信息素在昆虫生存中具有广泛的作用，
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因此对昆虫ORs的研究主要集中在信息素受体（pheromone receptors, PRs）上。研究表明，棉铃虫Har⁃
mOR13能特异性识别 Z11-16Ald，而HarmOR6可同时识别 Z9-16Ald和 Z9-14Ald，HarmOR16能够同时

识别 Z11-16OH和 Z9-14Ald，但是HarmOR11、HarmOR14和HarmOR15 对棉铃虫所有性信息素都无反

应[50]。欧洲玉米螟（Ostrinia nubilalis）的 5个ORs中，OnubOR1、OnubOR3、OnubOR4、OnubOR5对其性信

息素主要成分的同分异构体和拮抗剂都能产生反应，而OnubOR6只能识别Z11-16Oac[51]。豆秆野螟（Os⁃
trinia scapulalis）的OscaOR4能够特异性识别E11-14Oac，并且OscaOR3对其种内和近缘种的性信息素都

有反应[52]。二化螟（Chilo suppressalis）的CsupPR1对性信息素所有成分都有反应，CsupPR4却只作用于性

信息素次要组分 Z9-16Ald，但是 CsupPR3和 CsupPR5对其性信息素成分和类似物都无明显反应[53]。
ORs具有较高的特异性，因此其可能是昆虫嗅觉系统中起选择作用的主要物质[3]。
2.4 离子受体

早期对果蝇触角、下颚须等的研究发现部分神经元中不存在ORs基因的表达，但能对气味分子产生

生理反应，后发现其起作用的受体，并命名为离子受体[54-55]。IRs基因是离子型谷氨酸受体（ionotropic
glutamate receptor,iGluR）家族基因中的一种，表达 IRs的神经元能对不同气味分子产生反应。目前，对

IRs的研究主要集中在果蝇，发现它能影响果蝇的交配行为、味觉识别、适应性进化及生物钟调节等[56-57]。
现已从黑腹果蝇中检测出66个 IRs基因（其中9个可能是假基因），其中16个特异性表达于触角[54,58]；从斜

纹夜蛾（Spodoptera litura）、苹果蠹蛾（Cydia pomonella）和棉铃虫触角中也分别只检测出了 12个、15个和

12个 IRs基因[59-61]。
IRs和ORs在许多方面存在差异。相较于ORs，IRs的气味反应谱较窄，但更加敏感。两者识别的气味

分子的种类也不完全相同，能够引起 IRs强烈反应的气味分子不能或只能引起ORs微弱的反应，但引起

ORs强烈反应的气味分子则对所有的 IRs均不引起反应[23,62]。不同于ORs基因在雌雄虫中的特异性表达，

IRs基因在雌雄虫个体之间的表达差异并不明显。在小菜蛾（Plutella xylostella）触角中检测出54个ORs基
因和 16个 IRs基因的表达，其中 PxylORl、PxylOR3、PxylOR4、PxylOR5、PxylOR6和 PxylOR7在雄虫触角中

表达量极高，且该6个ORs均属于PRs，而PxylOR8在雌虫触角中特异性表达[63]。这种现象在斜纹夜蛾中也

有发现[59]，说明 IRs可能存在高度保守的功能。另外，类似于Orco和ORx结合形成二聚体，IRs中也存在

IRs与共表达受体 IR8a和 IR25a在触角神经元共表达的现象，且这种表达的组合模式表现得更为复杂[45,64]。
2.5 感觉神经元膜蛋白

昆虫 SNMPs的氨基酸序列中约有 520个氨基酸残基，是哺乳动物CD36基因家族的同系蛋白，并且

是 CD36家族中唯一在神经元中表达的蛋白，其 C端和N端均有一个跨膜结构域，同时还有一个胞外

环[65]。SNMPs首先在多音天蚕蛾（Antheraea polyphemus）中被发现[66]。虽然 SNMPs的表达模式存在差异，

但目前发现其都在毛形感受器中表达[67]。在昆虫的 2种 SNMPs基因中，SNMP1基因表达于嗅觉受体神

经元树突膜上，而SNMP2基因则表达于感器淋巴液或支持细胞（supporting cells）中[67-68]。
SNMPs在昆虫触角、头部（除触角外其他部分）、胸部、翅、腹部、足等部位均有表达，但其含量存在差

异，表现为触角富集效应。利用RT-PCR对烟夜蛾（Heliothis assulta）和小地老虎（Agrotis ypsilon）进行研

究也发现其触角SNMPs表达量显著高于其他组织[69-70]。
对于 SNMPs在生物体内的具体功能尚有许多争议。Rogers等[71]根据 SNMPs的特点对其功能提出了

4种可能性：作为气味分子或气味结合蛋白-气味分子复合物的受体；参与气味结合蛋白-气味分子复合

物中气味分子的释放；与气味受体形成复合物参与气味识别；参与气味分子传递至神经元细胞中的过

程。也有研究者认为SNMPs不适合作为受体，推测SNMPs可能与ORs或细胞内其他蛋白相互作用，以降

低OBPs与气味分子形成的复合物的稳定性，进而避免气味分子的持续刺激[72]。
2.6 气味降解酶

由于环境中气味分子的种类多、变化快，昆虫必须迅速准确地感知这种变化才能很好地生存。同

时，为了保持自身对气味分子的敏感性，避免长时间刺激带来的不利影响，ORs上的气味分子在完成其

功能后也需要快速失活。例如在雄虫通过雌虫释放的性信息素对雌虫进行定位时，只有性信息素在雄

虫体内不断快速失活，才能保证定位的准确性。因此，气味分子在昆虫外周嗅觉系统中的失活具有十分

重要的意义。
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目前已有多种气味分子降解的模型被提出。信息素结合蛋白（pheromone binding proteins，PBPs）假

说认为PBPs存在还原型和氧化型两种状态，信息素进入感器淋巴液内首先与还原型PBPs结合形成复合

物，穿过淋巴液将气味分子运输到ORs后形成信息素结合蛋白-气味分子-气味受体复合物，催化信息素

结合蛋白转变为氧化型，氧化型PBPs作为清除剂使信息素失活[73]。
气味降解酶假说是学者普遍接受的观点，认为在ODEs的作用下，气味分子或性信息素被酶解后失

活。已经有多种具有气味降解酶功能的分子被鉴定出来，包括细胞色素 P450、谷胱甘肽-S转移酶、酯

酶、乙醇脱氢酶等[74]。研究证明触角特异酯酶能够快速降解气味物质，使其迅速失活[75]，气味酯酶不仅可

以降解普通的气味分子，还能降解性信息素[3,76]。但这些ODEs在气味降解过程中的作用阶段、作用机制

仍然没有得到完整的诠释。对ODEs的研究，首先应该确认昆虫感器淋巴液中分布有这些酶，并确认其

对气味分子具有降解作用，尤其是能迅速使性信息素失活[3]。

3 分析与展望

昆虫的诸多行为都涉及其嗅觉系统的作用，虽然经过大量的研究已经对昆虫嗅觉系统有了较为深

刻的理解，但仍存在诸多问题。在昆虫外周嗅觉系统中，各种功能蛋白相互作用的分子机理尚不明确；

OBPs在触角以外器官中存在的具体功能还有待研究；昆虫OBPs参与的化学感应的分子机制仍不清楚；

OBPs如何释放气味分子到ORs，OBPs是否在气味分子的识别过程中起到重要作用也不得而知；CSPs功
能具有多样性的原因；ORs的激活究竟是气味分子本身，还是气味分子与OBPs形成的复合物的作用；Or⁃
co与ORx种类、数量与功能差异的原因；IRs与ORs对气味分子反应不同的原因；SNMPs在生物体内的具

体功能；气味分子失活原理，以及外周嗅觉系统对气味分子选择性识别的作用机制等。对这些问题展开

研究有助于理解昆虫的生命现象和开发出更加有效更加环保的害虫防治新技术。同时也不能孤立地对

昆虫外周嗅觉系统进行研究，将其与昆虫中枢神经系统的研究相结合，破解昆虫从感知外界气味分子到

最终做出反应全过程的机理，才能从真正意义上了解昆虫、防控昆虫、利用昆虫。

在昆虫的外周嗅觉系统中，OBPs、CSPs、ORs、IRs、SNMPs、ODEs都起到了十分重要的作用，他们之间

的相互作用是昆虫感知外界环境中气味分子并做出相应的生理反应的基础。因此，通过对昆虫外周嗅

觉系统的研究，可以帮助我们了解昆虫识别配偶、天敌，寻找食物、产卵场所等行为特征，为进一步调控

昆虫行为、控制害虫侵袭、保护和利用有益昆虫奠定基础。尤其是在环境问题日益恶化，农药 3R问题日

益凸显的情况下，深入研究昆虫外周嗅觉系统识别气味分子的机制，研发对昆虫具有一定正趋性或靶向

作用的药剂，将有助于研发出高效、绿色、安全、广谱的害虫控制剂，对我国有害昆虫的治理起到十分积

极的作用。
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