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摘要　昆虫是地球上种类最为繁多的生物，具有发达和敏感的视觉系统。昆虫视蛋白是一种膜蛋白，是昆虫视觉系

统的重要组成部分。根据是否直接参与视觉成像，可将昆虫视蛋白分为视觉视蛋白和非视觉视蛋白两大类。昆虫

视蛋白在视觉成像和生物钟昼夜节律同步调节等方面发挥着重要作用。本文在系统分析国内外文献的基础上，主

要对目前已报道的昆虫视蛋白的种类、表达特征、分子结构、生物学功能、吸收光谱的分子机制和分子进化等方面进

行综述。
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　　视蛋白（ｏｐｓｉｎ）是一种重要的感光物质，是动物

复杂视觉系统中的重要蛋白分子。视蛋白在昆虫中

广泛存在［１３］。这种蛋白分子与发色团结合形成对

特定光谱敏感的光色素（ｐｈｏｔｏｐｉｇｍｅｎｔ）
［４］。果蝇中

的光色素通常称为视紫红质（ｒｈｏｄｏｐｓｉｎ）
［５］。不同

的光色素具有不同的吸收光谱范围［５６］。在长期的

进化过程中，视蛋白在昆虫的视觉图像形成（如动物

间交流、觅食、寻偶和躲避天敌）和非图像形成的功

能调节（如生物节律和光周期）等方面发挥着重要作

用［２３，７８］。果蝇是一种重要的模式昆虫，同时也是

最早开展视蛋白研究的昆虫［５，９１０］。对果蝇视蛋白

的研究，为其他昆虫的相关研究提供了重要基础。

近些年来，随着分子生物学、生物信息学和进化

生物学等学科的不断发展，以及测序和ＲＮＡｉ等新

科学技术在视觉科学领域的广泛应用，人类对昆虫

视觉系统的研究越来越深入。目前，人们已经在昆

虫视蛋白的种类、表达特征、分子结构、生物学功能、

吸收光谱的分子机制和分子进化等方面进行了大量

的研究［３４，１１１２］。这些研究为今后阐明昆虫与环境

中光信号联系的分子机制提供了重要基础。

１　视蛋白的种类

根据是否直接参与视觉成像，可将昆虫视蛋白
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分为视觉视蛋白（ｖｉｓｕａｌｏｐｓｉｎｓ）和非视觉视蛋白

（ｎｏｎｖｉｓｕａｌｏｐｓｉｎｓ）两大类
［２３，１３］。视觉视蛋白属于

ｒｏｐｓｉｎ，根据其所能感受的光谱范围可以分为３类：

紫外光视蛋白（ｕｌｔｒａｖｉｏｌｅｔｓｅｎｓｉｔｉｖｅｏｐｓｉｎ，ＵＶＳ

ｏｐｓｉｎ），光谱吸收范围一般在３００～４００ｎｍ；短光波视

蛋白（ｓｈｏｒｔｗａｖｅｌｅｎｇｔｈｓｅｎｓｉｔｉｖｅｏｐｓｉｎ，ＳＷＳｏｐｓｉｎ），光

谱吸收范围一般在４００～５００ｎｍ；长光波视蛋白

（ｌｏｎｇｗａｖｅｌｅｎｇｔｈｓｅｎｓｉｔｉｖｅｏｐｓｉｎ，ＬＷＳｏｐｓｉｎ），光谱吸

收范围一般在５００～６００ｎｍ
［３，１４１５］。

与视觉视蛋白相比，有关昆虫非视觉视蛋白的

研究相对较少。目前，这方面的研究主要集中在对

蜜蜂［１６］的ｐｔｅｒｏｐｓｉｎ、果蝇
［１７１８］的Ｒｈ７和夜蛾

［１９］的

ＬＷＳ２等的研究。前期研究认为，ｃｏｐｓｉｎ是在脊椎

动物中参与视觉功能的视蛋白。后来的研究发现，

这类视蛋白在昆虫中也广泛存在［３］，主要在昆虫大

脑中表达［１６］。在蜜蜂中发现的视蛋白ｐｔｅｒｏｐｓｉｎ，与

脊椎动物中的非视觉视蛋白类似，不参与视觉作用，

而是在生物节律等方面发挥作用［１６］。随着研究的

深入，不断有新的昆虫视蛋白分子被发现。黑腹果

蝇基因组测序完成后，科学家在其基因组中发现了

第７个视蛋白基因犚犺７
［１７１８］。随后在蚜虫、蜻蜓和

蚊子等许多昆虫中也发现有Ｒｈ７的存在
［３，１７］。Ｒｈ７

视蛋白属于ｒｏｐｓｉｎ，但不参与视觉作用
［１７］。Ｘｕ

等［１９］２０１６年的研究发现，夜蛾科的几种昆虫（如棉

铃虫和黏虫）中含有一种新的对长波敏感的视蛋白

ＬＷＳ２。这类视蛋白基因从本质上来说属于具有生

物功能的转座基因，即ｍＲＮＡ转录本经过反转录为

ｃＤＮＡ，再插入基因组中表达出蛋白产物
［２０］。目前

在昆虫中，仅在夜蛾科中发现这种类型的视蛋白基

因［３，１９］。但是在其他类动物，如无脊椎动物 水

母［２１］、头足类动物［２２］及硬骨鱼类［２３］中也发现这类

基因的存在。研究人员推测这种视蛋白可能不在视

觉系统中发挥作用，而具有其他的生物功能。

２　视蛋白的表达特征

视蛋白是昆虫光信号传导中的一类重要分子，

其表达受多种因素的影响，如表达部位、发育时期、

性别、生物节律和环境因素等［２４２６］。

近些年来的研究表明，昆虫视蛋白主要在复眼

中表达。但也有些因具有其他生物功能而在昆虫的

其他部位表达，如小眼、脑和体壁等［２７３０］。视蛋白在

复眼中的表达部位主要集中在光感受细胞中（ｐｈｏ

ｔｏｒｅｃｅｐｔｏｒｃｅｌｌｓ）。昆虫的每个小眼通常具有８～９

个光感受细胞。果蝇小眼中含有８个光感受细胞

（Ｒ１～Ｒ８）（表１）。不同的光感受细胞对光谱的敏感

性不同，其原因在于不同的光感受细胞表达的视蛋

白存在差异［３１３２］。早期的研究表明，不同的视蛋白

分子一般在不同的光感受细胞中表达，且每个光感

受细胞中只存在１种视蛋白基因的表达
［３３３４］。果蝇

的光感受细胞 Ｒ１～Ｒ６中只表达一种视蛋白

Ｒｈ１
［５，９］。后来的研究发现，一些昆虫中也存在两种

或更多种视蛋白在同一个光感受细胞中共表达的现

象［１７］。例如，果蝇的光感受细胞Ｒ７可以表达犚犺３

和犚犺４；Ｒ８中可以表达犚犺５和犚犺６
［３１，３５］。视蛋白基

因的这种表达方式可以增加光感受细胞对光谱的敏

感范围［３６］。

也有少数视蛋白基因仅在昆虫的单眼中表达。

例如，果蝇［３７］中的Ｒｈ２和双斑蟋犌狉狔犾犾狌狊犫犻犿犪犮狌犾犪

狋狌狊
［３０］中的ＧｒｅｅｎＡ仅在单眼中表达。还有一些昆

虫视蛋白因具有视觉以外的其他生物功能而在其他

组织中表达。果蝇幼虫中的视蛋白Ｒｈ１因具有温

度调节功能而在体壁中表达［２８２９］。果蝇中的Ｒｈ７

在大脑和视网膜中均可以表达［２７，３８］。蜜蜂中的视蛋

白ｐｔｅｒｏｐｓｉｎｓ在大脑中表达
［１６］。

表１　黑腹果蝇中视紫红质所在部位及吸收光谱
［３８］

犜犪犫犾犲１　犔狅犮犪狋犻狅狀犪狀犱犪犫狊狅狉狆狋犻狅狀狊狆犲犮狋狉狌犿狅犳犇狉狅狊狅狆犺犻犾犪犿犲犾犪狀狅犵犪狊狋犲狉狉犺狅犱狅狆狊犻狀
［３８］

视紫红质

Ｒｈｏｄｏｐｓｉｎ

光感受器

Ｐｈｏｔｏｒｅｃｅｐｔｏｒ

视紫红质的最大吸收峰／ｎｍ

Ｒｈｏｄｏｐｓｉｎａｂｓｏｒｐｔｉｏｎｍａｘｉｍａ

变视紫红质的最大吸收峰／ｎｍ

Ｍｅｔａｒｈｏｄｏｐｓｉｎａｂｓｏｒｐｔｉｏｎｍａｘｉｍａ

吸收光谱

Ａｂｓｏｒｐｔｉｏｎｓｐｅｃｔｒｕｍ

Ｒｈ１ Ｒ１～Ｒ６ ４８６ ５６６ 蓝光

Ｒｈ２ 单眼 ４１８ ５０６ 蓝光

Ｒｈ３ ３０％在Ｒ７ ３３１ ４６８ 紫外光

Ｒｈ４ ７０％在Ｒ７ ３５５ ４７０ 紫外光

Ｒｈ５ ３０％在Ｒ８ ４４２ ４９４ 蓝光

Ｒｈ６ ７０％在Ｒ８ ５１５ ４６８ 绿光

Ｒｈ７ 脑和视网膜 ３９７ － 紫外光

·４９·
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　　视蛋白的表达也因昆虫发育时期和性别的不同

而存在差异［２４］。Ｌｉｃｈｔｅｎｓｔｅｉｎ对蜜蜂３种视蛋白

ＵＶｏｐ、ＢＬｏｐ和Ｌｏｐ１的研究结果表明，在转录水平

上，ＵＶｏｐ在蛹早期的表达水平较高，而Ｌｏｐ１在蛹

中期的表达水平较高，且３种视蛋白ｍＲＮＡ的表达

水平在蛹的发育时期呈逐渐上升的趋势［２４］。在工

蜂蛹的早期，ＵＶｏｐ的表达水平较高，而ＢＬｏｐ和

Ｌｏｐ１的表达水平较低。在蜜蜂成虫的早期，３种视

蛋白的表达水平均提高２２倍。

另外，昆虫视蛋白的表达还受内在生物节律和

环境因素的影响［２４２６］。Ｒｏｃｈａ等对埃及伊蚊视蛋白

的研究表明，光能引起Ａａｏｐ３（一种长光波视蛋白）

的位置移动：在黑暗条件下，Ａａｏｐ３主要位于对光敏

感的感杆束内，而在光照条件下，Ａａｏｐ３则移动到细

胞质内［２５］。Ｙａｎ等对棉铃虫的研究表明，生物节

律、光照条件和营养状况对棉铃虫３种视蛋白（ＵＶ，

ＢＬ和ＬＷ）表达均有影响
［２６］。其中，光照条件影响

视蛋白的转录水平。饥饿状态会使视蛋白的表达水

平下降。不同视蛋白在同一种昆虫的同一时期的表

达也存在差异。对棉铃虫３种视蛋白的夜间表达水

平的研究结果表明，ＬＷ的表达量最高，可能与ＬＷ

参与该虫的夜间活动有关。

近些年来，随着分子生物学等相关技术的发展，

昆虫视蛋白在体外细胞中也可以成功地表达。如蜜

蜂中的ＵＶＳ和Ｂｌｕｅ视蛋白可以在 ＨＥＫ２９３细胞

中成功地表达，其表达产物经纯化后也可以用于光

谱学的相关研究［３９］。

３　视蛋白的分子结构

昆虫视蛋白的分子量一般在３０～５０ｋＤａ
［４，４０］。

虽然昆虫的视蛋白种类很多，不同的视蛋白分子中

氨基酸序列长度和保守的赖氨酸位点等可能存在一

定的差异，但这些蛋白分子中所含的氨基酸成分几

乎相同。昆虫的视蛋白属于Ｇ蛋白偶联受体超家族

（Ｇｐｒｏｔｅｉｎｃｏｕｐｌｅｄｒｅｃｅｐｔｏｒｓ，ＧＰＣＲ）
［４］，在结构上比

较保守，并具有Ｇ蛋白偶联受体的一般特征
［１７］。

牛是最早被开展视蛋白分子结构研究的生物［１］。

早期的研究认为，昆虫视蛋白与牛视蛋白的结构类

似［４１］（图１），分子中也具有７个跨细胞膜的结构

域，并通过细胞质膜外的Ｅ１、Ｅ２和Ｅ３及细胞质膜

内的Ｃ１、Ｃ２和Ｃ３连起来。Ｆｅｕｄａ等预测了昆虫视

蛋白跨膜结构域的数目，并将其设定为６或７

个［３］。视蛋白细胞质膜外的Ｎ末端和细胞质膜内

的Ｃ末端在信号传导过程中具有重要作用。但

是，不同视蛋白分子的Ｎ末端和Ｃ末端在氨基酸

序列上可能存在一定差异［１７］。果蝇的７种视蛋白

Ｒｈ１～Ｒｈ７的Ｎ末端和Ｃ末端在氨基酸序列上就

存在很大的差异。其中，Ｒｈ７的氨基酸序列比较特

殊，它的Ｎ末端和Ｃ末端的氨基酸序列比Ｒｈ１～

Ｒｈ６的序列都要长一些，与其他６种视蛋白的同源

性也仅为１２％～２２．２２％
［１７］。果蝇视蛋白Ｒｈ７的

细胞质膜外Ｎ末端具有多个天冬酰胺（Ｎ），细胞质

膜内Ｃ末端具有多个丝氨酸（Ｓ）和苏氨酸（Ｔ），可能

是光依赖型的磷酸化位点［５］。

图１　视蛋白的分子结构

犉犻犵．１　犕狅犾犲犮狌犾犪狉狊狋狉狌犮狋狌狉犲狅犳狅狆狊犻狀狊
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　　视蛋白分子的另一个重要特征是具有一个与发

色团结合的保守的赖氨酸（Ｋ）位点
［４２］。不同视蛋白

分子中赖氨酸位点的位置不同，但大部分集中在视

蛋白分子的第七跨膜区内［４，４３］。视蛋白中的赖氨酸

位点以Ｓｃｈｉｆｆ碱基的形式与发色团结合
［５］。昆虫中

的发色团分子通常为维生素Ａ（１１顺视黄醛），而

果蝇中的为１１顺３羟基视黄醛
［５，１０，４４］。

昆虫视蛋白分子还具有一些保守的基序（ｍｏｔｉｆ），

如细胞质膜的第１个环内有１个保守的ＬＲＴＰＸＮ

基序。这个基序中含有的亮氨酸（Ｌ）和天冬酰胺

（Ｎ）是视蛋白发挥功能所必需的
［１７］。细胞质膜的第

２个环内含有１个保守的ＤＲＹ基序
［１１］；细胞质膜的

第３个环内含有１个保守的ＱＡＫＫ基序。ＱＡＫＫ

基序与ＤＲＹ基序一起在视蛋白与Ｇ蛋白发生作用

时发挥作用［１７］。

４　视蛋白的生物学功能

视蛋白是动物感知光的第一站，在视觉图像形

成和生物节律等非图像形成的功能调节方面起着重

要作用［２，４，４５］。昆虫具有发达和敏感的视觉系统，在

长期的进化过程中常常表达多种视蛋白分子。不同

类型的视蛋白可能发挥不同的生物功能［３，４６］。

目前，昆虫视蛋白的生物功能主要分为两大类：

视觉功能和非视觉功能［４］。早期对昆虫视蛋白功能

的研究是从视觉功能开始的。在视觉视蛋白中，不

同的视蛋白具有不同的感光光谱范围和敏感峰值，

并且在昆虫的捕食、取食、性别识别和交配以及信息

传递等方面发挥着重要作用［２３，７８］。

在昆虫非视觉视蛋白研究中，以果蝇的研究较

多［４７４８］。果蝇的Ｒｈ７是介导非视觉光反应的一类

重要的视蛋白分子，在生物节律和光周期调节中发

挥重要作用［４８］。在其他昆虫中也发现了视蛋白参

与生物节律的作用。例如，绿光敏感型视蛋白是蟋

蟀运动节律中调节周期的主要节律光感受器

分子［４９］。

随着研究的深入，人们在昆虫中不断发现视蛋

白新的生物功能。有些视蛋白既参与视觉图像形

成，同时在生物节律调节及应对环境因子变化方面

也发挥作用［５０］。果蝇的Ｒｈ１、Ｒｈ５和Ｒｈ６不仅参与

视觉图像的形成，同时在温度调节和生物节律方面

也发挥作用［２８，５０５１］。另外，果蝇的Ｒｈ５和Ｒｈ６在听

觉方面也能发挥作用［５０］。一些蜜蜂和蚂蚁中的

ＵＶＳ或ＳＷＳ视蛋白具有识别偏振光的作用
［５２５３］。

还有一些非视觉功能的视蛋白可能在昆虫的远距离

迁飞、产卵和抗药性等方面发挥作用［５４５６］。

５　视蛋白吸收光谱的分子机制

视蛋白吸收光子后引发的一系列反应过程叫光

传导（ｐｈｏｔｏｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎ）
［５７］。目前有关昆虫光传导

的研究，以对果蝇的研究最为深入［５８５９］。在果蝇的

光传导过程中，有多种蛋白分子的参与（图２），如

ｏｐｓｉｎｓ、ｔｒａｎｓｉｅｎｔｒｅｃｅｐｔｏｒｐｏｔｅｎｔｉａｌ（ＴＲＰ）、ｔｒａｎｓｉｅｎｔｒｅ

ｃｅｐｔｏｒｐｏｔｅｎｔｉａｌｌｉｋｅ（ＴＲＰＬ）、Ｇｑ、ａｒｒｅｓｔｉｎ１和ａｒｒｅｓ

ｔｉｎ２等
［５９］。视蛋白是光传导中的重要蛋白分子。

视蛋白吸收光后，结构发生改变，由原来的非活性状

态转变为活性状态，并使与其结合的发色团发生构

象改变，然后激活Ｇ蛋白，打开光感受细胞的信号

通路，引发一系列信号级联反应［４５，４０，４２］（图２）。

图２　视蛋白吸收光谱的分子机制

犉犻犵．２　犕狅犾犲犮狌犾犪狉犿犲犮犺犪狀犻狊犿狅犳狅狆狊犻狀犪犫狊狅狉狆狋犻狅狀狊狆犲犮狋狉狌犿

　　昆虫视觉系统中每种光色素均有特定的光谱吸

收范围和敏感峰值（λ峰值）
［５６］，并且这个波长范围是

由视蛋白和发色基团的相互作用共同决定的［６１６２］。

光色素对特定光谱的敏感性不仅取决于视蛋白分子

中几个关键的氨基酸位点［６２］，同时与发色团的构象

变化也有很大的关系［６，６１６２］。通过改变视蛋白分子
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中氨基酸序列关键位点，可以调节吸收光谱的波长

范围和敏感峰值［６，６３６４］。

随着对昆虫视觉系统研究的深入，人类对光色

素吸收光谱的分子机制也有了新的认识，并认为昆

虫所能识别的光谱范围与其所含视蛋白基因的拷贝

数有关［１２］，而视蛋白所能感受的最大光谱峰值与生

物所处的光照条件也有很大的关系［６５６６］。例如，在

一些鞘翅目昆虫的基因组中虽然出现了ＳＷＳ视蛋

白基因的丢失，但是该类昆虫对蓝光仍具有一定的

敏感性。研究人员认为这类昆虫对短光波的敏感性

可能是因为ＵＶＳ视蛋白或ＬＷＳ视蛋白在分子进

化过程中，通过基因拷贝数的增加和功能延伸而出

现的光谱移动现象［１２，６５，６７］。

人类在昆虫光色素吸收光谱的分子机制研究上

取得了一系列的进展和突破。但由于这种分子机制

极其复杂，并可能会因昆虫种类、发育阶段和环境因

素的不同而存在差异［２４，６５６６，６８］。因此，其中还有许

多问题需要今后进一步研究。

６　视蛋白的分子进化

视蛋白基因是一个庞大和复杂的基因家族。昆

虫视蛋白基因的进化受多种因素的影响，在进化上

具有多样性和复杂性等特点［６９７０］。因此，在昆虫视

蛋白进化的研究中，既要考虑昆虫间的相互作用，又

要考虑环境因素对其的影响［３］。

１）受自然选择和性别选择的双重作用。近些

年来研究表明，昆虫视蛋白的进化是在自然选择和

性别选择等动力的共同驱动下进行的［７１］。其中，在

自然选择的作用中主要受到正向选择的影响［８，７０］。

昆虫的觅食、躲避天敌和种内交流等是驱动视蛋白

进化的主要因素［２，７１］。

２）进化上具有多样性和复杂性。昆虫的不同

种类及同一种类的不同发育阶段对光的需求不同，

因此视蛋白基因在分子进化上也可能存在一定的差

异。早期的研究认为，昆虫中的三种视蛋白在基因

组中都只有一个拷贝［３４］。但随着研究的深入，人们

发现昆虫种类不同，基因组中所含的视蛋白基因数

目也差异较大［４８］。

在自然选择的作用下，视蛋白基因通过基因复

制的方式进化出多拷贝的视蛋白基因，这种现象在视

蛋白家族中普遍存在。例如，蚤状蟤犇犪狆犺狀犻犪狆狌犾犲狓

基因组中含有４６个视蛋白基因，其中２７个参与视

觉过程［７２］。蜻蜓是世界上眼睛最多的昆虫，视觉系

统也非常发达。目前，已经从蜻科Ｌｉｂｅｌｌｕｌｉｄａｅ昆虫

的转录组和基因组数据中鉴定出２０个视蛋白基因，

其中包括４个非视觉功能的基因和１６个具有视觉

功能的基因。在后者中，又包含１个ＵＶＳ视蛋白基

因，５个ＳＷＳ视蛋白基因和１０个ＬＷＳ视蛋白基

因。对蜻蜓目其他昆虫的研究发现，其他科昆虫中

的视蛋白基因数目一般在１５～３３个，其中有１１～

３０个基因参与视觉过程
［７３］。

昆虫视蛋白在不同昆虫中的拷贝数也会存在一

定的差异［６２］，如艺神袖蝶犎犲犾犻犮狅狀犻狌狊犲狉犪狋狅中只含

有一种ＬＷＳ视蛋白
［７３］，棉铃虫 犎犲犾犻犮狅狏犲狉狆犪犪狉

犿犻犵犲狉犪和黏虫犕狔狋犺犻犿狀犪狊犲狆犪狉犪狋犪中分别含有两

种ＬＷＳ视蛋白
［２６，７４］，北美黑条黄凤蝶 犘犪狆犻犾犻狅

犵犾犪狌犮狌狊中含有４个ＬＷＳ视蛋白
［７５］。

视蛋白分子中氨基酸位点的变化和基因复制会

导致动物的视觉系统不断进化以满足生物学上的不

同需求［７６］。如：袖蝶属犎犲犾犻犮狅狀犻狌狊的蝴蝶在正向选

择作用下通过基因复制的方式，已进化出两个对紫

外光敏感的色素蛋白，并与翅上的紫外 黄色色素一

起作为信号分子，在其种内交流和识别捕食者等方

面发挥作用［８，７７］。随后的研究发现，鞘翅目、鳞翅

目、直翅目、双翅目和半翅目中的部分昆虫中也都含

有两个ＵＶＳ视蛋白基因
［６２］。

３）基因丢失现象。基因丢失是昆虫视蛋白在

进化中的另一个重要特征［３，１２］。昆虫视蛋白基因在

分子进化过程中，除受自然选择的作用外，生态因素

也起着重要的作用［４６］。近几年来研究发现，少数昆

虫在早期的分子进化过程中，因基因丢失而只含有

一种或两种类型的视蛋白。例如，在长翅目蝎蛉科

昆虫中仅发现ＬＷＳ视蛋白的存在，而缺少了ＵＶＳ

视蛋白和ＳＷＳ视蛋白
［７８］。一些鞘翅目昆虫（如萤火

虫）中只含有ＬＷＳ视蛋白和ＵＶＳ视蛋白两种类型，

而缺少ＳＷＳ视蛋白
［１２，６２，６６，７９］。对夜出型或在弱光下

生活的昆虫（洞穴类）的研究发现，光照条件在昆虫视

蛋白的进化中提供了较强的选择压力。这些昆虫视

蛋白基因中的一个或多个可能会出现丢失现象［７９８０］。

７　结论与展望

近年来，随着对昆虫视觉系统研究的不断深入，

人们对昆虫视蛋白的研究兴趣也在不断提升，并在

视蛋白的种类、表达特征、分子结构、生物学功能、吸

收光谱的分子机制和分子进化等方面取得了很大的

进展和突破。但昆虫种类繁多，不同昆虫对光的需

求和反应存在差异。因此，不同昆虫在长期进化过

程中的视蛋白种类、分子结构、生物学功能和分子进
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化机制等方面也存在一定的差异。同时，不同昆虫

的视觉系统受环境因素的影响也可能存在差异。因

此，针对不同种类的昆虫，如日出型、夜出型、弱光

型、水生型等应开展进一步研究。另外，有关昆虫视

蛋白的体外表达，如何让昆虫视蛋白在今后的害虫

防治中发挥作用也是今后研究中的一个方向。
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