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昆虫视觉系统和视觉蛋白现状及展望 
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摘要：昆虫具有发达和敏感的视觉系统，视蛋白是昆虫视觉的基本组成部分，视蛋白的结构很大程度上决

定了视觉色素对不同波长光的敏感性。视蛋白基因的复制和分化是产生新的光色素敏感性主要机制，进而

造成各种动物视觉系统的敏感性。本文以昆虫视觉系统和视觉蛋白为主题，从光感受器的类型、昆虫的色

觉系统、视觉蛋白的分类、共表达现象、视觉蛋白基因的复制与缺失以及视觉蛋白生理作用方面的机制和

研究状况等进行了阐述。 
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Visual System and Opsin in Insect 
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Abstract: Insects have a well-developed and sensitive visual system, and opsin is a basic component of animal 
vision, and its structure largely determines the sensitivity of visual pigments to light of different wavelengths. The 
duplication and differentiation of opsin genes are the main mechanisms for the production of new light pigment 
sensitivity. Throughout the evolution of animals, many instances of opsin gene duplication and loss have occurred, 
forming the sensitivity of the various animal visual systems we observe today. In recent years, extensive and 
in-depth research has been carried out on visual proteins. This article describes the types of photoreceptors, the color 
vision system of insects, the classification of visual proteins, the phenomenon of co-expression of visual proteins, 
the duplication and deletion of visual protein genes, and the mechanism and research status of the physiological 
functions of visual proteins. 
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昆虫视觉系统由单眼、复眼、视叶三部分组成。其中单眼分为背单眼和侧单眼[1]，它们可以提高昆虫复眼

所感知的视觉刺激的兴奋水平。复眼位于昆虫头部两侧，是最主要的视觉器官，是整个光电转导和视觉级联反

应的中心，主要起到接受、传递光信号并适应光线明暗的作用。昆虫复眼的感觉表面即视网膜由光感受器构成，

光感受器通过维生素 A 基发色团和一个由七个跨膜螺旋载脂蛋白——视蛋白组成的视觉色素来感知光[2]。视觉

色素是典型的 G 蛋白偶联受体（GPCRs），通过异三聚体 G 蛋白进行信号转导光。当视觉色素分子吸收光时，

促使光感受器细胞内发生一系列的生化反应。在光感受器细胞中，光模式被编码成分级膜电位，进行初步的信

息整合加工，之后通过视叶将信息传递给大脑。视叶是视觉神经系统的中心，是连接复眼和脑的枢纽中心，它
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将光信息在视神经里经过一、二级神经元进行转化传递给脑，再由脑进行分析并作出反应。昆虫的视觉器官感

受到光刺激后，其感觉细胞中的色素可以对一定波长的光谱产生动作电位，动作电位沿着感觉器官的树突传到

中枢神经系统，引起神经纤维产生神经冲动，进而引起昆虫的视觉反应[3]。 
昆虫视觉系统中有一种膜蛋白，即视蛋白（opsin），是昆虫视觉系统的重要组成部分[4]。视蛋白是 G 蛋白

偶联受体（G Protein-Coupled Receptors，GPCR）超家族的成员，该蛋白具有 7 个跨膜螺旋，参与了一系列信号

传导功能。在 GPCR 超家族中，视蛋白形成了一个大的单系蛋白质亚类，其特征是第 7 跨膜螺旋中的赖氨酸作

为发色团的附着位点，功能视蛋白共价结合发色团，获得光敏性。视蛋白种类繁多，广泛分布于动物和微生物

中。在长期的进化中，视蛋白在视觉感光，调节生物昼夜节律、光周期、行为调节等方面发挥着重要的作用[5]。

因此对视蛋白进行研究，有助于我们了解昆虫的视觉系统，为利用昆虫的趋光性防治害虫提供一定的参考。 

1  光感受器的类型及光谱灵敏度 
昆虫感受器是对周围环境和内部各种刺激产生反应的重要结构[6]。昆虫感受器主要有机械力感受器（触觉

和听觉器）、化学感受器（嗅觉和味觉器）、温湿度感受器和视觉感受器 4 大类。视觉感受器中，复眼是主要

的感光器官，由一系列独立的感光单元（小眼）组成。典型的昆虫小眼包含八个光感受器 PR（photoreceptor）、

四个视锥细胞、两个初级色素细胞和数量不等的次级和三级色素细胞。视觉开始于光感受器，在这里光由晶状

体引导并被视觉色素（视紫红质）吸收[7]，经过一系列生化反应和神经元阶段处理，把视觉信息传递给大脑。 
不同的光感受器介导不同的行为趋向。如蜜蜂有紫外线、蓝色和绿色三种光谱类型的光感受器，其中运动

检测由绿色光感受器介导[8]，偏振光的检测由紫外受体介导[9]，趋光行为由紫外线、蓝色和绿色光感受器受体介

导[10]。果蝇运动检测由 R1-6 光感受器介导，光运动反应的偏振敏感性也是由 R1-6 光感受器介导，R7 和 R8 被

认为与色觉有关[11]。根据形态学特征一般将光感受器分为横纹肌型和纤毛型[12,13]，这两种光感受器几乎共同存

在于所有的动物中。横纹肌型光感受器通常以膜性的、富含肌动蛋白的微绒毛从细胞体以密集排列的束投射出

来，而具扁平膜状盘的纤毛型光感受器在一个纤毛突出的扩大细胞隔间内。圆柱形结构是横纹肌型光感受器典

型的解剖学结构（图 1）[14]。 
根据昆虫对光谱敏感性的不同将光感受器分为六类：紫外光（UV）、紫罗（V）、蓝色（B）、蓝绿色（BG）、

绿色（G）和红色（R）。在昆虫中，光感受器的多样性因物种而异（图 2）。例如，蟑螂和许多蚂蚁物种的视

觉系统具有两种不同的光感受器[15]。蜜蜂色觉系统有三种光感受器类别，在紫外（UV）、蓝色（B）和绿色（G）

波长范围内的灵敏度最大[16,17]。蝴蝶类群的视网膜常常有六类光感受器，其多样性最高，如蓝斑蝶眼睛含有 15
种不同光谱敏感性的光感受器[18]，是迄今为止报道最多的光谱受体。研究表明，不同昆虫的光感受器敏感性差

异很大。 
光感受器形式多样，具有不同光谱灵敏度的多种光感受器共同构成了色觉的分子和生理基础。视觉色素存

在七个跨膜结构域和一个发色团，通常是 11 顺式视网膜。视蛋白和视觉色素发色团的氨基酸序列多样性决定了

光感受器具有多种光敏感性。视觉色素是一种光敏受体蛋白，它们吸收了光子，触发转导过程，产生视觉兴奋，

吸收光子能量，最后将其转化为电信号到达中枢神经系统。果蝇光信号转导发生在光敏微绒毛横纹肌中（图 3）。
当可见光的光子进入横纹肌时，被嵌入微绒膜中的视觉色素视紫红质吸收，刺激嵌入视紫红质中的视网膜分子，

触发视网膜异构化。这种构象开关将视紫红质的亲和力从鸟苷二磷酸（GDP）改变为鸟苷-5′-三磷酸（GTP），

随后启动下游级联[19]，光信号通过不同的细胞传输，最终到达形成视叶神经并投射到大脑的神经节细胞。 
昆虫的光感受器在昆虫的视觉系统中发挥着重要的作用。首先视觉系统必须确保将足够数量的光子吸收到

光感受器中，其次光感受器将所吸收的光子转化为有效的神经信号，最后给予这些信号适当地处理。因此，研

究昆虫的光感器意义深远。 

2  昆虫的色觉系统 
昆虫色觉是一种重要的视觉能力，可以增强视网膜图像的检测，在指导行为中起核心作用[20]。昆虫可以利

用色觉进行种内和种间的通信交流，在觅食[21]、选择配偶[22]、识别捕食者和交流[23,24]、以及繁殖[24,25]等方面发

挥重要作用。色觉系统如何在昆虫体内发挥作用，值得我们去探索。色觉取决于昆虫复眼中不同光感受器的光 
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注：顶部是纵向截面，底部是横向截面。标记➀角膜、➁结晶锥、➂横纹、➃核、➄基底膜和➅锥。 

Note: At the top are longitudinal sections, and at the bottom are transverse sections. The ➀ cornea, ➁ crystalline cone, ➂ rhabdom, ➃ nucleus, ➄ 

basement membrane, and ➅ tapetum are marked. 

图 1  鹰蛾 Deilephila elpenor、甲虫 Rynchophorus ferrugineus 和蜜蜂 Apis mellifera 的感光器解剖结构示意图[14] 

Fig. 1  Schematic representation of photoreceptor anatomy for the butterfly Pieris rapae, the hawkmoth Deilephila elpenor, the beetle 

Rynchophorus ferrugineus, and the honeybee Apis mellifera[14] 

谱灵敏度[26]或空间布局[27]。来自不同感光器细胞的输入汇聚到细胞上，以光谱拮抗的方式结合，当昆虫的眼睛

受到某些波长光的刺激，受体细胞被激发[28]，不同类别的颜色敏感神经元进行多阶段处理之后，色觉输入并进

一步在大脑中被处理。大脑中的颜色感知是由一系列连续的过程作用产生的，将眼睛中的光感受器激活模式转

变为大脑中心色调的表达[14,29]，具体为光感受器输出并结合到特定的色彩神经元细胞，然后将色觉信息传递给

视叶的更深区域，进而驱使昆虫做出行为反应。以果蝇为例说明其作用过程（图 4）。果蝇有八个光感受器（R1～
R8），外部 R1～R6 具有宽带光谱调谐，内部 R7 和 R8 具有较窄的光谱调谐[27]。六个外部光感受器细胞（R1～
R6）将轴突投射到第一个视觉神经堆-层，两个内部光感受器细胞（R7 和 R8）将轴突延伸到第二个视觉神经粒

子——延质。果蝇大脑中有四种类型的延髓投射（Tm）神经元即 Tm5a/b/c 和 Tm20，还有一种 amcrine Dm8 神

经元[30]，其中 amcrine Dm8 神经元从 R7 或 R8 光感受器接收直接突触输入，延髓投射神经元 Tm5a/b/c 和 Tm20
将色度信息传递给更深的视觉中心——小叶，小叶深层接收来自髓质 Tm 和 TmY 神经元的视网膜外位输入，并

输出到各个中枢大脑表达，促使昆虫作出相应的行为反应（图 4）。 
研究昆虫色觉系统的第一个原因是可以让我们认识到昆虫视觉条件运作的多样性。第二，不同物种的颜色

受体高度多样化，进而为进化适应提供了巨大的潜力。第三，简单而言，色觉机制就是将光感受器信号转换为

颜色感知来指导行为。因此，了解昆虫的色觉机制，为今后在害虫防治中提供一定的理论依据和前提。 
昆虫的视觉系统的分子基础是视蛋白，这也为我们更好地理解视蛋白的进化提供了依据。然而色觉系统怎

样在昆虫体内发挥作用，相关的研究还不太清楚。而视蛋白是色觉系统的分子基础，因此研究昆虫视蛋白的意

义尤为重大。 
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注：光谱灵敏度最大值按家族分组；仅显示至少研究过一个物种的科。每个科研究的物种数量在括号中给出。条形宽度表示每个族的峰值灵敏度范围。 

Note: The maximum spectral sensitivity is grouped by family; only families that have studied at least one species are shown. The number of species studied in 

each family is given in parentheses. The bar width represents the peak sensitivity range of each family. 

图 2  昆虫光感受器光谱灵敏度以及光感受器典型数量（右侧）[14] 

Fig. 2  Spectral sensitivity of insect photoreceptors and the typical number of photoreceptors (right side)[14] 
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注：光通过视网膜（Re）进入，激发光感受器细胞。光线通过晶状体（corenea)进入并进入不同光感受器的横纹肌以刺激视紫红质，视紫红质

分子内的异构化导致视紫红质（R）向偏视紫红质（M *）的构象变化。这触发了异三聚体 G 蛋白（Gα q）的激活，该蛋白激活磷脂酶 C（PLCβ）

并水解 PIP2 进入 InsP3 和膜结合的 DAG。这最终导致 TRP 和 TRPL 频道的开放，从而导致 Ca2+离子和 Na+离子的进入。然后进一步处理视觉

信息。 

Note: After light enters the retina, a photon triggers the isomerization of retinal within the rhodopsin molecule, which leads to the conformational change of 

rhodopsin (R) to metarhodopsin (M*). This triggers the activation of a heterotrimeric G-protein (Gα q) that activates the phospholipase C β (PLCβ) and 

hydrolyses PIP2 into InsP3 and the membrane-bound DAG. This ultimately leads to the opening of TRP and TRPL channels, which leads to the entrance of 

Ca2+ ions and Na+ ions. Then the visual information is processed further. 

图 3  果蝇光转导示意图[11] 

Fig. 3  Schematic diagram of Drosophila phototransduction 

 
注：内部的 R7 和 R8 光感受器投射到延髓（Me），并且主要参与色觉。远端髓神经元 Dm8 和经神经元 Tm5 都是 R7 通路的下游。R1～R6 光感受

器投射到层（La）上，主要参与运动检测。层状神经元 L1～L3 从 R1～R6 接收信息，然后突触到 Tm9 等经 medulla 神经元，Tm9 又突触到小叶（Lo）

和小叶板（LoP）中的运动敏感 T4 和 T5 神经元。 

Note: Diagram of the two parallel pathways in Drosophila vision from the retina (Re) to the optic lobe. The inner R7 and R8 photoreceptors project to the 

medulla (Me) and are mostly involved in color vision. Both the distal medula neuron Dm8 and the transmedulla neuron Tm5 are downstream of the R7 pathway. 

R1―R6 photoreceptors project to the lamina (La) are mostly involved in motion detection. The lamina neurones L1―L3 receive information from R1―R6 and 

then synapse to the transmedulla neurones like Tm9, which in turn synapse to the motion-sensitive T4 and T5 neurones in the lobula (Lo) and lobula plate 

(LoP). 

图 4  果蝇视觉中从视网膜（Re）到视叶的两个平行途径的示意图[11]  

Fig. 4  Color vision and motion vision are two nearly independent pathways in Drosophila vision[11] 
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3  视蛋白的分类 
目前视蛋白的种类已经达到数千万种，组成了庞大的家族，分类的方法也有所差异。最早根据包含光色素

的光感受器细胞类型将视蛋白分为：纤毛型和横纹肌（c-视蛋白和 r-视蛋白）[2,31]。早期人们普遍认为 c-视蛋白

仅限于脊椎动物[32]，而 r-视蛋白只适用于无脊椎动物[33]。但后来发现哺乳动物黑视蛋白（Opn4）与 r-视蛋白高

度相关，黑腹果蝇 Drosophila melanogaster 和冈比亚按蚊 Anopheles gambiae 的视蛋白是 c-视蛋白[33,34]。第三类

为 RGR/Go 视蛋白，包括视网膜 G 蛋白偶联受体视蛋白（RGR）、过视蛋白和神经蛋白（Opn5）。 
根据是否直接参与视觉成像，将视蛋白分为视觉视蛋白（visual opsin）和非视觉视蛋白（non-visual opsin）

两大类[35]。视觉视蛋白根据光敏感波长的不同，可分为短波长敏感型视蛋白、中波长敏感型视蛋白和长波长敏

感型视蛋白[36,37]。视觉视蛋白根据分子特性的差异，分为锥形视蛋白和视紫质，它们由于氨基酸序列的 122 和

189 位残基的差异而具有不同的分子性质[38,39]。非视觉视蛋白不参与视觉感光系统，Pinopsin 是第一个被发现的

非视觉视蛋白，表达于鸡、蜥蜴的松果体内[40,41]。Parapinopsin 是对紫外光敏感的非视觉视蛋白，发现在鱼、爪

蟾及七鳃鳗的松果眼中[42]。 
昆虫视蛋白根据色素吸收光谱峰，分为紫外敏感（紫外视蛋白或短波长敏感视蛋白，325～400 nm）、蓝光

敏感（蓝色视蛋白或中波长敏感视蛋白，400～500 nm）和长波长敏感（LW 视蛋白或长波长敏感视蛋白，＞500 
nm）[43]三种类型。紫外、蓝色和 LW 视蛋白基因是昆虫视觉系统中的三个经典基因。豌豆蚜 Acyrthosiphon pisum
含有与紫外、蓝、LW 光谱峰[16]对应的 3 个视蛋白基因[44]。夜蛾复眼中一般也具有这 3 种视蛋白[45]。但由于基

因丢失或重复，有些昆虫出现数量少于或超过 3 种视蛋白。例如，果蝇[46,47]有 6 个视蛋白，分别是 2 个短波长

敏感视蛋白，3 个长波长敏感视蛋白和 1 个中波长敏感视蛋白。蝴蝶、蜻蜓等一般含有几到几十种视蛋白[48]。 

4  视蛋白的共表达现象 

视蛋白共表达现象是指单一的光感器可以同时表达多个视蛋白，即当单个受体的表达不足以赋予足够高的

灵敏度时，可以使用共表达来实现新的敏感性。果蝇复眼中表达了六种视紫红质（Rh1～Rh6）[49]，它们遵循“一

个受体-一个神经元”的一般规则——外部光感受器（R1～R6）细胞都表达 Rh1，参与运动检测；内部光感受器

（R7～R8）调节色觉，表达剩余的视紫质。 
虽然果蝇的复眼由形态学上相同的小眼组成，但是视网膜主要由两个随机分布的ommatidia亚型组成（图5），

即苍白亚型（p）和黄色亚型（y）：苍白亚型（p）在 R7 中含有吸收紫外线的 Rh3，在 R8 中含有吸收蓝色的

Rh5；黄色亚型（y）在 R7 中含有吸收紫外线的 Rh4，在 R8 中含有吸收绿色的 Rh6[50,51]。这两种亚型根据内部

光感受器（R7 和 R8）细胞中表达的不同视紫红质和色素对其定义[27,51]。研究表明，30%的苍白亚型（p）更多

地参与较短波长的区分，70%的黄色亚型（y）更适合区分较长波长[52,53]。 
最近研究发现 Iro-C 基因定义了一种仅限于眼睛背侧区域的 ommatidia 亚型，打破了“一个受体-一个神经

元”规则。这种 ommatidia 位于视网膜的背侧部分，并在 R7 细胞中共同表达编码紫外线吸收 Rh 的两个基因 rh3
和 rh4（图 6）。果蝇这种现象依赖于 Iro-C 基因，该基因编码具有特征性同源域的转录控制器，进而影响外部感

觉器官模式[54,55]。这种共表达是由于 Iro-C 基因介导了 rh3 和 rh4 的转录抑制，允许它们在背视网膜中共表达[56]。

Iro-C 基因的活性破坏受体共表达的互斥途径，从而获得在单个细胞中同时表达两个感觉受体[56]。对柑橘凤蝶

Papilio xuthus 的色觉进行研究的过程中，发现 R5～R8 光感受器共表达两种不同的 mRNA，编码绿色和橙色-红
色吸收视觉色素的视蛋白。光感受细胞 R1 和 R2 中包含 UV 视觉色素，R3 和 R4 光感受细胞中包含两种绿色视

觉色素[57]。对埃及伊蚊 Aedes aegypti 的视网膜进行研究发现，R7 光感受器共同表达视紫红质同源基因 Aaop8
和 Agop8[58]。也有研究表明，具有不同的光谱敏感性共表达视蛋白的光感受器的光谱敏感性可以被拓宽，但大

多数情况下，视蛋白共表达的功能意义尚不清楚，特别是当视蛋白被认为具有相似的光谱特性时，还需要进一

步研究。 
视觉研究中一个长期存在的一般原则认为，一个单一的光感受器表达一种单一类型的视蛋白。然而视觉蛋

白共表达的现象打破了这一规则。研究视觉蛋白的共表达现象有利于我们了解更多关于视觉蛋白进化的相关信

息，同时也能为利用光谱防治害虫提供理论参考，如利用共表达拓宽其光敏感性，进而影响昆虫的趋向行为。 
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图 5  果蝇复合眼两个 ommatidia 亚型（黄色和苍白）的示意图[59] 

Fig. 5  Schematic diagram of the two ommatidia subtypes (yellow and pale) of the Drosophila compound eye[59]  

 
A：R7 水平，在腹侧区域 R7 仅含有 Rh3 或 Rh4；背 R7 细胞仅含有 Rh3，或 Rh3 加 Rh4（用虚线标记）R7 level, in the ventral area, R7 only contains Rh3 
or Rh4. Dorsal R7 cells only contain Rh3, or Rh3 plus Rh4 (marked with a dashed line) 
B：中背区的详细视图。大多数背侧 yR7 细胞共表达 Rh3 和 Rh4，而腹侧 yR7 细胞仅表达 Rh4[56] Detailed view of the mid-dorsal region. The most dorsal 
yR7 cells co-express Rh3 and Rh4, while more ventral yR7 cells only express Rh4[78] 

图 6  果蝇背眼中的 R7 细胞共表达 rh3 和 rh4（A 和 B）通过对照眼的光学切片染成 Rh3（青色）和 Rh4（红色），背侧至顶部 

Fig. 6  R7 cells in the dorsal eye of Drosophila co-expressing rh3 and rh4 (A and B) were stained into Rh3 (cyan) and Rh4 (red) by optical 

sections of the control eye, back side to top 

5  昆虫视觉蛋白基因进化的复制与缺失 
视蛋白进化是通过基因复制以及视蛋白的亚功能化，特别是靠近发色团结合点的氨基酸序列的变化可以产

生不同的光谱灵敏度。夜间活动或居住在洞穴等低光环境中的物种往往减少对视蛋白基因的选择，甚至丢失[60]。

日间物种受到光的影响往往会对视蛋白基因有积极的选择性，也会出现基因复制现象[61]。 
基因复制可以产生具有新的生物学功能的基因，是生物进化适应环境的一个共同过程[61-64]。根据重复的来

源，存在两种可能的复制模式：（1）基于 DNA 的复制，基因组 DNA 用作模板，根据调节元件或内含子进行

检测[65,66]；（2）基于 RNA 的复制，mRNA 用作模板（称为逆转录转位），可在缺少内含子的条件下检测[67,68]。

昆虫的视蛋白，特别是 LW 和 UV 视蛋白，已经在不同昆虫目的物种中复制，如鞘翅目、鳞翅目、膜翅目、蜻

蜓目和直翅目[69-76]。鳞翅目昆虫中存在 LW 视蛋白的 DNA 和 RNA 衍生复制[73,76]。绿盲蝽 Apolygus lucorμm 
Meyer-Dür 在进化过程中发生了 LW 视蛋白重复和 B 视蛋白损失。内含子检测表明，LW 视蛋白重复是基于 DNA
复制[73]。 
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昆虫视蛋白基因的复制与缺失进化出了多种类型的色觉，进而改善颜色辨别的能力。色觉通常需要至少两

个光谱灵敏度部分重叠的视蛋白，氨基酸序列的微小变化也可以修改和调整视蛋白，改变生物体感知的颜色空

间。例如，果蝇复制出了由蓝绿色敏感（BG）视蛋白（约 480 nm）组成的第四个亚科[23,37,77-79]，蜻蜓视蛋白复

制变为 SW 视蛋白基因的数量从 1 到 8 不等[71,74]；LW 视蛋白基因的数量也从 8 到 21 不等[71]，甲虫失去了 B 视

蛋白[72,75,79]，许多蝴蝶可以看到红色（620～780 nm）[80]，归因于长波长（LW）视蛋白的复制和分化。 
昆虫视蛋白基因的复制和突变扩大了昆虫的光谱多样性，从而提高了其视色的能力[81,82] 。如蝴蝶的光色素

在灵敏度上发生了蓝移。盲蝽类昆虫的 LW 视蛋白基因基于 DNA 的复制后，LW1 和 LW2 均处于强纯化选择压

力，最终以同义和非同义替换之间的比率（dn/ds）来衡量。这些结果解释了视蛋白的高表达水平，并表明了视

蛋白在盲蝽中的进化机制：功能性 LW 视蛋白通过基于 DNA 的复制获得，B 视蛋白丢失。目前这些结果都有助

于我们加强对视蛋白进化的理解（图 7）。 

 
A：基因复制产生新的视蛋白基因 Gene duplication creates new opsin genes；B：序列发散改变视蛋白特性 Sequence divergence changes opsin properties；

C：假基因化去除功能性视蛋白基因 Pseudogenization removes functional opsin genes；D：调节变化改变视蛋白基因表达 Regulatory changes modify opsin 

gene expression；E：部分基因转换产生新的突变组合 Partial gene conversion creates new mutation combinations 

图 7  视蛋白基因进化图[83] 

Fig. 7  Evolution of opsin gene 

6  昆虫视觉蛋白生理作用及其应用 
在昆虫中，视觉过程是由长波敏感（LWS）、紫外线敏感（UV）、Blue 敏感（B）和 Rh7 四种类似物介导[22,61]。

在机制上，视蛋白与发色团结合形成视觉色素，关键氨基酸调节吸光度光谱，表达不同波长视蛋白的光感受器

向大脑发出信号，然后感知颜色。波长的类型和最大吸光度峰之间的分离定义了视觉能力[22,61,85]。 
视蛋白是昆虫视觉的重要组成部分，在视觉感光、生物钟昼夜节律调节、调节温度和光周期、行为调控

等方面具有重要作用[86,87]。夜蛾是典型的夜行性昆虫，通过光环境的进化适应性研究发现，飞蛾视觉色素的

氨基酸序列在位点 296（K296）处具有视网膜结合位点，这是所有视蛋白的典型特征。研究发现夜蛾的摄食

行为反应主要是由蓝色敏感受体光色素 P450 介导，而绿色敏感受体 P520 起次要作用[88]。果园凤蝶具有紫色

和红色受体光感器。它们产卵的颜色由不同光谱类型的光感受器之间的相互作用决定。绿色受体具有积极影

响，而蓝色（可能还有紫外线和紫色）和红色受体对选择行为有负面影响[21]。光敏感分子的纬度梯度变化可

用于评估光周期响应季节变化的关键参数[89]。果蝇早晨的活动高峰消失[90]，其昼夜节律行为受视蛋白和隐花
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色素（CRY）共同调控，且视蛋白主要参与长日照下的昼夜节律调控[91]。又如，蟋蟀 Modicogryllus siamensis
的 UV、BL 和 LW 3 种视蛋白基因分别沉默后，在长光照下，所有处理的幼虫呈现短光照下的发育特征，如

蜕皮次数增加、发育历期延长；而在短光照下，只有 UV 视蛋白基因沉默（RNAi）处理的幼虫呈现长光照

下的特征，如发育历期变短[92]。黑脉金斑蝶 Danaus plexippus 的定向迁飞需要 UV 视蛋白的参与[93]。 
视蛋白还可调节昆虫对环境因素（光和温度）的反应，在适应环境的过程中发挥作用。视蛋白与昆虫对光

周期的适应性有关。豌豆蚜 A. pisum 不同的视觉蛋白基因暴露于不同光周期条件和不同时间下，发现视蛋白基

因的表达水平有明显差异[44]。七个视蛋白基因（Ap-LWO，Ap-SWO1，Ap-SWO2，Ap-SWO3，Ap-SWO4，Ap-Arthropsi，
Ap-C-Ops）都显示出在短日照（SD）条件下的表达明显高于全环蚜虫菌株（YR2，不是通过周期性单性生殖繁

殖）[94,95]中的长日照（LD）。这些现象表明豌豆蚜中的整个视蛋白库与光周期反应有关，因为在短光周期条件

下饲养时观察到全环菌株中所有视蛋白基因的表达增加。视蛋白还与昆虫对温度的适应有关，对果蝇的研究表

明，视紫红质可以介导温度的反应，使幼虫选择最佳的生存温度[96]。这种现象取决于热感觉信号通路，包括异

三聚鸟嘌呤核苷酸结合蛋白（G 蛋白），磷脂酶 C 和瞬时受体电位 TRPA1 通道。视紫红质代表了一类进化保

守的 GPCR，是启动热感觉信号级联反应所必需的。它可以消除舒适温度范围内的热定向区分，从而使果蝇幼

虫选择最理想温度生存[96]。 
视蛋白是影响许多昆虫趋光行为的关键因素。趋光行为是昆虫在长期适应环境的过程中形成的一种本能

反应。利用昆虫的趋光性可以进行害虫的监测和防治，如利用蚜虫对银灰等光色的负趋向性趋避蚜虫，利用

夜出型蛾类昆虫对一定波长范围黄色光的趋避性进行防蛾等。甜菜夜蛾 Spodoptera exigua 夜间具有较强的趋

光特性，Liu 等[97]研究发现，它的三个视蛋白基因 Se-uv、Se-bl 和 Se-lw 白天和夜间均有较高水平表达，但在

夜间有增加的趋势，结果表明视蛋白基因的表达水平与趋光行为密切相关。在制定新的害虫管理策略中，可

利用这些基因来干扰害虫的趋光行为。鳞翅目夜蛾科（如甜菜夜蛾 S. exigua）的视蛋白拷贝和表达模式是调

节它们趋光行为的内在关键因子，揭示其作用机制，有助于利用其对光诱捕器的敏感性，进行调查和大规模

的诱捕成虫[98-100]。鉴定分析获得了中马尾松毛虫 Dendrolimus punctatus Walker 的重要视觉蛋白基因紫外光敏视

蛋白 DpunOpsin UV 和长波长光敏视蛋白 DpunOpsin LW[101]，通过调整这两种视觉蛋白基因在马尾松毛虫不同发

育阶段的不同表达比例，为后续利用其作为靶标基因进行遗传操作，破坏其光感受机制进而为抑制该害虫种群

奠定基础。 
综上所述，研究昆虫视蛋白的生理作用，如行为调节作用（觅食、产卵等），生物昼夜节律，光周期等，

可以为害虫防治和治理提供一定的依据和理论基础。 

7  讨论与展望 
昆虫种类繁多、形态各异，昆虫对环境中光的感受是多种光感受器的综合作用，要成功阐明不同的昆虫生

物节律等行为，需要对多种光感受器进行综合的研究。光感受器对趋光性和光谱偏好有着重大贡献，感受器类

型是否有助于昆虫趋光行为的色彩选择，这值得思考，但目前对光感受器的具体类型研究较少。虽然对昆虫色

觉系统的相关机制已经有一些研究，但不同昆虫识别颜色的方式不同，目前无法清楚地从生态的角度去解释昆

虫识别色彩方式的差异。视蛋白是昆虫复眼的感光物质，视蛋白存在数量、种类、表达量等方面的差异。因生

态位的多样性，昆虫产生了相适应的视蛋白多样性。不同种类的昆虫含有的视蛋白基因数量不同。基因复制是

基因组进化中的一个基本过程，产生新的生物学功能，促进对环境变化的适应。那么视蛋白复制或丢失对一个

生物体的视觉系统意味着什么？需要更多地探索和研究。因此对视蛋白种类，共表达现象，复制与缺失进行的

研究可以深入了解视蛋白的进化。 
趋光行为是行为学研究的热点之一，利用趋光行为进行灯光诱杀害虫是物理防治的重要手段。昆虫的趋光

行为受光波、昆虫本身生理状态以及环境条件三方面的影响。许多昆虫，特别是夜行活动的昆虫，对光表现出

正的趋光性。“光陷阱”目前用于监测和管理害虫种群，在害虫物理防治方面起着至关重要的作用。 
视蛋白负责光行为，建立视蛋白基因与趋光行为之间的联系，了解视蛋白基因在趋光行为中的作用以及在

害虫防治中将昆虫视蛋白基因与趋光性结合起来，可以大大降低防治成本，有选择地诱杀害虫，这将在未来为

有效防治害虫提供一定的参考。 
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