
　!"!#$ %&'()*%, ++ 犘犾犪狀狋犘狉狅狋犲犮狋犻狅狀

收稿日期：　２０２２ ０８０２　　　修订日期：　２０２２ ０９ ０２
基金项目：　国家自然科学基金重点项目（３２１３００８９）

 通信作者 Ｅｍａｉｌ：赵新成ｘｉｎｃｈｅｎｇ＠ｈｅｎａｕ．ｅｄｕ．ｃｎ；王桂荣ｗａｎｇｇｕｉｒｏｎｇ＠ｃａａｓ．ｃｎ

棉铃虫嗅觉系统的结构与功能研究进展

刘晓岚１，　尚冬雅１，　赵新成１，　王桂荣２

（１．河南农业大学植物保护学院，河南省害虫绿色防控国际联合实验室，郑州　４５０００２；

２．中国农业科学院植物保护研究所，植物病虫害生物学国家重点实验室，北京　１００１９３）

摘要　棉铃虫犎犲犾犻犮狅狏犲狉狆犪犪狉犿犻犵犲狉犪是世界上重要的多食性农业害虫，主要依赖嗅觉寻找寄主、识别配偶以及选择

产卵位点，以实现生存和繁衍。研究表明触角和下唇须是棉铃虫重要的外周嗅觉器官，其上分布毛形感器、锥形感

器、腔锥形感器、栓锥形感器等重要的嗅觉感器，表达了包括气味结合蛋白、气味受体、离子型受体等上百种气味化

学感受蛋白基因。脑内触角叶及与触角叶神经元连接的蕈形体冠、侧角、外侧前脑等为棉铃虫嗅觉中枢系统。通过

利用电生理和染色标记技术明确了棉铃虫性信息素和二氧化碳感受相关的受体、嗅觉感受神经元和其他类型的触

角叶神经元。这些关于棉铃虫外周和中枢嗅觉系统结构和功能的研究进展为进一步研究棉铃虫嗅觉器官感受寄主

植物、有毒食物和天敌等气味分子的功能图谱以及研究不同嗅觉神经元在突触联系水平上对气味信息进行处理和

编码的神经机制奠定了重要基础。也为深入研究棉铃虫的嗅觉行为调控机制和开发基于嗅觉行为调控的防治技术

提供了重要理论基础。
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　　棉铃虫犎犲犾犻犮狅狏犲狉狆犪犪狉犿犻犵犲狉犪隶属于鳞翅目

Ｌｅｐｉｄｏｐｔｅｒａ夜蛾科Ｎｏｃｔｕｉｄａｅ，是世界上重要的多

食性农业害虫。棉铃虫寻找寄主、识别配偶以及选

择产卵位点等与生存和繁衍密切相关的行为主要依

赖于嗅觉神经系统调控。近年来，关于棉铃虫嗅觉

感受的神经和分子机制研究获得突飞猛进的发展，

同时，利用棉铃虫嗅觉行为进行害虫防控的技术也

取得了重要突破［１２］。本文将对棉铃虫嗅觉系统结

构和功能的研究进展进行系统详尽的综述，以期为

后续棉铃虫嗅觉机理研究和行为调控技术开发提供

参考。

１　棉铃虫外周嗅觉系统

１．１　棉铃虫外周嗅觉器官及功能

１．１．１　触角

触角（ａｎｔｅｎｎａｅ）是棉铃虫主要的外周嗅觉感受

器官，由柄节、梗节和鞭节组成，其中鞭节包含７２～

８２个亚节，背侧多被鳞片覆盖，腹侧密集分布着感

器［３］。扫描电镜观察发现，棉铃虫触角鞭节上共有

６类感器，即毛形感器（ｓｅｎｓｉｌｌｕｍｔｒｉｃｈｏｄｅｕｍ）、锥形

感器（ｓｅｎｓｉｌｌｕｍｂａｓｉｃｏｎｉｃｕｍ）、刺形感器（ｓｅｎｓｉｌｌｕｍ

ｃｈａｅｔｉｃｕｍ）、耳形感器（ｓｅｎｓｉｌｌｕｍａｕｒｉｃｉｌｌｉｃｕｍ）、腔锥

形感器（ｓｅｎｓｉｌｌｕｍｃｏｅｌｏｃｏｎｉｃｕｍ）和栓锥形感器

（ｓｅｎｓｉｌｌｕｍｓｔｙｌｏｃｏｎｉｃｕｍ）
［４］。毛形感器和锥形感器

为常见的嗅觉感器，感器壁上有多个微孔。其中毛

形感器为棉铃虫触角上数量最多的感器，雌雄性棉

铃虫的毛形感器在数量上和形态上均有差异，雄性

的毛形感器数量较多，且长度较长，末端稍弯曲［５］。

触角电位图（ｅｌｅｃｔｒｏａｎｔｅｎｎｏｇｒａｍ，ＥＡＧ）技术记

录表明，棉铃虫的触角可以感受性信息素和寄主植

物挥发性化合物等气味信息物质［６１４］。单感器记录

（ｓｉｎｇｌｅｓｅｎｓｉｌｌｕｍｒｅｃｏｒｄｉｎｇ，ＳＳＲ）发现，雄性棉铃虫

毛形感器能够感受雌性信息素［１５２０］。根据性信息素

种类和反应特性，可以将性信息素敏感毛形感器归

为Ａ、Ｂ和Ｃ３种类型。Ａ类型毛形感器感受顺１１

十六碳烯醛（犮犻狊１１ｈｅｘａｄｅｃｅｎａｌ，犣１１１６∶Ａｌｄ）；Ｂ类

型毛形感器感受顺９十四碳烯醛（犮犻狊９ｔｅｔｒａｄｅｃｅ

ｎａｌ，犣９１４∶Ａｌｄ）；Ｃ类型毛形感器感受顺９十六碳

烯醛（犮犻狊９ｈｅｘａｄｅｃｅｎａｌ，犣９１６∶Ａｌｄ）和犣９１４∶Ａｌｄ，

顺１１十六碳烯醇 （犮犻狊１１ｈｅｘａｄｅｃｅｎｏｌ，犣１１１６∶

ＯＨ）和顺１１十六乙酸酯（犮犻狊１１ｈｅｘａｄｅｃｅｎｙｌａｃｅ

ｔａｔｅ，犣１１１６∶Ａｃ）
［１７］。其中，Ｂ类型毛形感器可分为

Ｂ１和Ｂ２亚型，Ｂ１亚型感受犣９１４∶Ａｌｄ，Ｂ２亚型感

受犣９１４∶Ａｌｄ和犣１１１６∶ＯＨ；Ｃ类型毛形感器可分

为Ｃ１、Ｃ２和Ｃ３亚型，Ｃ１亚型感受犣９１４∶Ａｌｄ、犣９

１６∶Ａｌｄ、犣１１１６∶ＯＨ和犣１１１６∶Ａｃ，Ｃ２亚型感受

犣９１４∶Ａｌｄ、犣１１１６∶ＯＨ和犣９１６∶Ａｌｄ，Ｃ３亚型感受

犣９１４∶Ａｌｄ和犣９１６∶Ａｌｄ
［１６］。犣１１１６∶Ａｌｄ为棉铃

虫主要性信息素成分，Ｚ９１６∶Ａｌｄ为次要成分，两者

比例为９７∶３时引诱雄性棉铃虫的活性最高。犣９

１４∶Ａｌｄ对棉铃虫具有双重作用，即低剂量时可增加

性信息素犣１１１６∶Ａｌｄ和犣９１６∶Ａｌｄ的引诱活性，而

高剂量时则抑制性信息素的引诱活性。犣１１１６∶ＯＨ

为行为抑制剂，犣１１１６∶Ａｃ对棉铃虫没有显著的行

为引诱作用［２１］。雄性棉铃虫的Ａ类型毛形感器数

量最多，Ｃ类型的数量次之，Ｂ类型毛形感器数量

最少［１７］。

对雌性棉铃虫触角上的毛形感器的功能研究较

少，电生理研究表明，雌性棉铃虫毛形感器可以感受

雌性信息素、寄主植物挥发性化合物和花香气

味［２２２３］。棉铃虫触角上的锥形感器也为嗅觉感器，

可感受植物挥发性化合物［２２，２４２５］。但是，刺形感

器、栓锥形感器、耳形感器、腔锥形感器等类型触角

感器的功能尚未见报道，需要进一步研究。

１．１．２　下唇须

棉铃虫下唇须（ｌａｂｉａｌｐａｌｐｓ）位于头部下面，喙

的两侧，表面被密集的鳞片覆盖。每个下唇须由３

节组成，第３节末端有一开口，在开口内部可以看到

一个瓶状结构，称为下唇须陷窝器（ｌａｂｉａｌｐａｌｐｐｉｔ

ｏｒｇａｎ，ＬＰＯ）。棉铃虫的ＬＰＯ长约３００μｍ，宽约

６０μｍ，内部约含有１２００个感器，感器内多数只含

有１个感受神经元，根据其形态主要分为两类，即毛

状感器（ｈａｉｒｓｈａｐｅｄｓｅｎｓｉｌｌｕｍ）和棒状感器（ｃｌｕｂ

ｓｈａｐｅｄｓｅｎｓｉｌｌｕｍ），它们分别位于陷窝器上部和下

部［２６２７］。单感器电生理记录表明，棉铃虫ＬＰＯ感器

能够感受ＣＯ２ 浓度的变化
［２８２９］。但这两种类型感

器都感受ＣＯ２ 还是其中一种类型感器感受还未明

确。行为测定表明，蛾类通过探测ＣＯ２信息寻找寄
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主植物蜜源或产卵场所［３０］。但棉铃虫感受ＣＯ２的

行为学意义和生态学意义尚未明确，亟待进一步

研究。

１．１．３　其他附肢的嗅觉感器

已有研究表明，除触角和下唇须以外，昆虫头部

的其他器官以及翅、足和产卵器等也具有嗅觉感器。

例如，黑腹果蝇犇狉狅狊狅狆犺犻犾犪犿犲犾犪狀狅犵犪狊狋犲狉的下颚须

表面分布了６０个感受多种气味信息的锥形感

器［３１］；蚊类的下颚须具有感受ＣＯ２的感器
［３２３４］。此

外，埃及伊蚊犃犲犱犲狊犪犲犵狔狆狋犻的翅和足部跗节也具有

感知挥发性化合物的感器［３５］。烟草天蛾犕犪狀犱狌犮犪

狊犲狓狋犪的喙顶端具有感受花香气味的感器
［３６］。烟青

虫犎犲犾犻犮狅狏犲狉狆犪犪狊狊狌犾狋犪产卵器存在感受寄主植物挥

发物以定位适宜产卵位点的嗅觉感器［３７］。扫描电

镜观察表明，棉铃虫的喙上具有一些栓锥形感器，该

感器表面具有多孔结构，暗示其可能具有嗅觉感受

的功能［３８］。棉铃虫的足、翅、产卵器等器官是否也

具有嗅觉感器，还需要进一步研究。

１．２　棉铃虫外周嗅觉感受相关蛋白的组织分布和

功能

　　棉铃虫触角转录组分析表明，触角内表达有１３３

种化学感受相关的蛋白，包括６０种气味受体（ｏｌｆａｃｔｏ

ｒｙｒｅｃｅｐｔｏｒｓ，ＯＲｓ），１９种离子型受体（ｉｏｎｏｔｒｏｐｉｃｒｅｃｅｐ

ｔｏｒｓ，ＩＲｓ），３４种气味结合蛋白（ｏｄｏｒａｎｔｂｉｎｄｉｎｇｐｒｏ

ｔｅｉｎｓ，ＯＢＰｓ），１８种化学感受蛋白（ｃｈｅｍｏｓｅｎｓｏｒｙｐｒｏ

ｔｅｉｎｓ，ＣＳＰｓ）和２种感觉神经元膜蛋白（ｓｅｎｓｏｒｙｎｅｕ

ｒｏｎｍｅｍｂｒａｎｅｐｒｏｔｅｉｎｓ，ＳＮＭＰｓ）
［３９４０］。棉铃虫喙

和下唇须转录组分析证明，喙和下唇须内也表达有

多种气味受体、离子型受体、气味结合蛋白、化学感

受蛋白和感觉神经元膜蛋白，这些结果进一步表明

触角是棉铃虫的主要嗅觉器官，喙和下唇须也具有

嗅觉功能。

棉铃虫触角中检测到７种性信息素受体基因，

犎犪狉犿犗犚６、犎犪狉犿犗犚１１、犎犪狉犿犗犚１３、犎犪狉犿犗犚１４

（或 犎犪狉犿犗犚１４犪）、犎犪狉犿犗犚１４犫、犎犪狉犿犗犚１５ 和

犎犪狉犿犗犚１６的表达。利用爪蟾犡犲狀狅狆狌狊犾犪犲狏犻狊卵

母细胞表达系统、钙离子成像系统、ＣＲＩＳＰＲＣａｓ９

基因敲除技术和转基因果蝇系统技术研究发现，受

体 ＨａｒｍＯＲ１３ 能 感 受 犣１１１６∶Ａｌｄ
［４１４５］，Ｈａｒ

ｍＯＲ１４ｂ感受犣９１４∶Ａｌｄ
［４３４４］，ＨａｒｍＯＲ１６感受

犣１１１６∶ＯＨ和犣９１４∶Ａｌｄ
［４１，４４４５］，ＨａｒｍＯＲ６感受

犣９１６∶Ａｌｄ和犣９１４∶Ａｌｄ
［４１］，或Ｚ９１６∶ＯＨ和顺９

十四碳烯醇（犮犻狊９ｔｅｔｒａｄｅｃｅｎｏｌ，犣９１４∶ＯＨ）
［４３，４５］。

不同的研究中，ＨａｒｍＯＲ６的配体化合物存在差异，

可能与表达系统的不同和测定化合物谱的大小相

关。目前尚未发现受体ＨａｒｍＯＲ１１，ＨａｒｍＯＲ１４与

ＨａｒｍＯＲ１５的配体。如果敲除 犎犪狉犿犗犚１４基因，

棉铃虫成虫的交配时间和持续时长均发生变化，说

明ＨａｒｍＯＲ１４参与调控棉铃虫的交配行为
［４６］。

关于棉铃虫普通气味受体的功能研究也取得了

一些进展，至目前已有２８种受体的配体得到鉴定

（ＨａｒｍＯＲ３、ＨａｒｍＯＲ７、ＨａｒｍＯＲ８、ＨａｒｍＯＲ２５、

ＨａｒｍＯＲ２９、ＨａｒｍＯＲ４３、ＨａｒｍＯＲ４０、ＨａｒｍＯＲ５５、

ＨａｒｍＯＲ５６、ＨａｒｍＯＲ１２、ＨａｒｍＯＲ１９、ＨａｒｍＯＲ２２、

ＨａｒｍＯＲ２３、ＨａｒｍＯＲ２６、ＨａｒｍＯＲ２７、ＨａｒｍＯＲ３１、

ＨａｒｍＯＲ３５、ＨａｒｍＯＲ３６、ＨａｒｍＯＲ４２、ＨａｒｍＯＲ４８、

ＨａｒｍＯＲ５０、ＨａｒｍＯＲ５２、ＨａｒｍＯＲ５９、ＨａｒｍＯＲ６０、

ＨａｒｍＯＲ６３、ＨａｒｍＯＲ６６、ＨａｒｍＯＲ６７）
［４７４８］。棉铃

虫的喙上表达３种气味受体，分别为 ＨａｒｍＯＲ２４、

ＨａｒｍＯＲ３０和 ＨａｒｍＯＲ５８，其中 ＨａｒｍＯＲ３０感受

含氮化合物吲哚［４９］。在棉铃虫触角中表达１９种

ＩＲｓ
［３９４０］，其中ＨａｒｍＩＲ８ａ在触角中高表达，原位杂

交显示ＨａｒｍＩＲ８ａ广泛存在于腔锥形感器内，表明

该受体很可能也参与了气味的识别［５０］。

棉铃 虫 感 受 ＣＯ２ 的 受 体 为 ＨａｒｍＧｒ１、

ＨａｒｍＧｒ２和 ＨａｒｍＧｒ３，这３种受体共同表达在下

唇须的感器神经元中，其中ＨａｒｍＧｒ１和ＨａｒｍＧｒ３

是棉铃虫感受ＣＯ２必不可少的
［２９］。

运用荧光竞争结合试验发现，棉铃虫触角表达

的３种信息素结合蛋白（ｐｈｅｒｏｍｏｎｅｂｉｎｄｉｎｇｐｒｏ

ｔｅｉｎｓ，ＰＢＰｓ），ＨａｒｍＰＢＰ１、ＨａｒｍＰＢＰ２ 和 Ｈａｒｍ

ＰＢＰ３可以与犣１１１６∶Ａｌｄ和犣９１６∶Ａｌｄ结合，且

ＨａｒｍＰＢＰ１与犣９１６∶Ａｌｄ的结合力较强
［５１５３］。进

一步利用ＲＮＡ干扰技术研究发现，ＨａｒｍＰＢＰ１与

ＨａｒｍＰＢＰ２同时沉默则会导致雄性棉铃虫对犣１１

１６∶Ａｌｄ的敏感性降低，说明 ＨａｒｍＰＢＰ１与 Ｈａｒｍ

ＰＢＰ２都参与了主要性信息素组分的识别
［５４］。而利

用ＣＲＩＳＰＲＣａｓ９基因敲除技术敲除犎犪狉犿犘犅犘１基

因后，雄性棉铃虫对犣１１１６∶Ａｌｄ，犣９１６∶Ａｌｄ的电生

理反应都会显著降低［５１］。除ＰＢＰｓ外，气味结合蛋

白ＨａｒｍＯＢＰ７对犣１１１６∶Ａｌｄ和犣９１６∶Ａｌｄ也有结

合作用，说明气味结合蛋白也可能参与性信息素的
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识别［５５］。棉铃虫的ＨａｒｍＳＮＭＰ１特异表达在成虫

触角上，ＨａｒｍＳＮＭＰ２则存在于成虫触角和跗节

上［５６］。利用ＣＲＩＳＰＲ／Ｃａｓ９技术结合触角单感器记

录、风洞试验，表明 ＨａｒｍＳＮＭＰ１对感受长链性信

息素（十六碳）组分有重要作用，但对感受短链性信

息素则不是必需的［５７］。在棉铃虫触角转录组中鉴

定到１９种ＣＳＰｓ，在喙和下唇须转录组中鉴定到２６

种ＣＳＰｓ，而在棉铃虫基因组内鉴定到２７种
［３８，４０，５８］，

但关于棉铃虫ＣＳＰｓ功能的研究尚未见报道。

２　棉铃虫嗅觉中枢神经系统

近些年，关于棉铃虫嗅觉中枢神经系统的研究

也取得了一定进展，但多数研究聚焦在棉铃虫脑内

处理嗅觉信息的初级神经中枢 — 触角叶。触角叶

位于中脑，呈球形结构，对称分布在食道孔两侧，通

过触角神经与外周的触角相联系［５９］。同多数昆虫

一样，棉铃虫触角叶的显著特征就是其内部由许多

神经纤维球（ｇｌｏｍｅｒｕｌｕｓ）构成。神经纤维球是触角

叶神经元形成突触联系的地方，是嗅觉信息处理的

基本单位。

２．１　触角叶神经纤维球

先前报道的蛾类昆虫的神经纤维球数量为５０

～７０个，其中棉铃虫的触角叶神经纤维球为６５

个［６０］。利用突触蛋白免疫染色标记和触角叶神经

元追踪标记发现，棉铃虫触角叶内约有８０个神经纤

维球［５９］。该数量与棉铃虫表达的６０个ＯＲｓ和１９

个ＩＲｓ的数量之和相当，符合昆虫触角叶神经纤维

球数量和ＯＲｓ、ＩＲｓ受体数量一致的假说。依据纤

维球的位置和排列方式，雌雄棉铃虫触角叶神经纤

维球均可分为４组。在触角神经进入脑的入口处，

雄性棉铃虫触角叶具有３个体积扩大的神经纤维

球，称为巨大型纤维球复合体（ｍａｃｒｏｇｌｏｍｅｒｕｌａｒ

ｃｏｍｐｌｅｘ，ＭＧＣ），为雄性特有。雌性棉铃虫没有

ＭＧＣ，但在对应的位置有５个雌性特异的神经纤维

球，称为雌性特异纤维球复合体（ｆｅｍａｌｅｓｐｅｃｉｆｉｃ

ｇｌｏｍｅｒｕｌａｒｃｏｍｐｌｅｘ，Ｆｘ）。除雌雄特异的神经纤维

球复合体外，其他纤维球划分为明显的３组，即后侧

纤维球复合体（ｐｏｓｔｅｒｉｏｒｃｏｍｐｌｅｘ，ＰＣｘ）、下唇须陷

窝器纤维球（ｌａｂｉａｌｐｉｔｏｒｇａｎｇｌｏｍｅｒｕｌｕｓ，ＬＰＯＧ）和

普通神经纤维球（ｏｒｄｉｎａｒｙｇｌｏｍｅｒｕｌｕｓ，ＯＧ）。棉铃

虫的ＯＧ由６６个纤维球构成，在数量、大小、位置和

排放方式上，雌雄棉铃虫的ＯＧ非常相似，仅有Ｇ１、

Ｇ３、Ｇ７、Ｇ１２、Ｇ１４、Ｇ１８、Ｇ３２、Ｇ３５、Ｇ３６、Ｇ３７、Ｇ５３、

Ｇ６１和Ｇ７０等１３个纤维球在体积上存在性别差异，

雌性的Ｇ１、Ｇ７、Ｇ１４、Ｇ３５和Ｇ３６的体积比雄性的

大，其余８个ＯＧ纤维球是雄性的体积大于雌性的。

ＬＰＯＧ仅包括一个纤维球，位于触角叶腹侧，与下唇

须相联系。雌性的ＬＰＯＧ体积比雄性的稍大。ＰＣｘ

位于性别特异纤维球复合体后侧，雄性棉铃虫的

ＰＣｘ由１０个纤维球组成，而雌性由９个组成。其中

Ｇ７５仅存在于雄性ＰＣｘ中，而雌性缺失。另外，雌

性ＰＣｘ的Ｇ５２和Ｇ５７的体积比雄性的大，而Ｇ４９、

Ｇ５１、Ｇ５４和Ｇ５５的体积比雄性的小。

目前，关于棉铃虫触角叶神经纤维球的功能研

究仅聚焦在ＭＧＣ和ＬＰＯＧ上。棉铃虫ＭＧＣ主要

参与性信息素及相关气味信息的处理。棉铃虫

ＭＧＣ包含３个体积扩大型神经纤维球，即云状体

（ｃｕｍｕｌｕｓ，Ｃｕ）、背中前侧纤维球（ａｎｔｅｒｉｏｒｄｏｒｓｏｍｅ

ｄｉａｌｕｎｉｔ，ＤＭＡ）和背中后侧纤维球（ｐｏｓｔｅｒｉｏｒｄｏｒ

ｓｏｍｅｄｉａｌｕｎｉｔ，ＤＭＰ）。利用钙离子成像、感器神经

元染色追踪以及胞内记录和染色标记等技术研究证

明，Ｃｕ的功能是负责处理主要性信息素犣１１１６∶

Ａｌｄ，ＤＭＡ负责处理行为拮抗剂信号犣９１４∶Ａｌｄ和

犣１１１６∶ＯＨ，而ＤＭＰ负责处理次要性信息素犣９１６

∶Ａｌｄ和犣９１４∶Ａｌｄ
［１６，１８，２０，６１］。ＬＰＯＧ的功能是负责

处理ＣＯ２信号
［６２］。关于棉铃虫ＰＣｘ和ＯＧ功能方

面尚未见有深入的研究报道，少数胞内记录和染色

标记证明感受植物气味的神经元分支分布在

ＯＧ内
［６２］。

２．２　触角叶神经元

棉铃虫触角叶神经纤维球内错综连接的神经纤

维主要来自４种类型的触角叶神经元，即嗅觉感受

神经元（ｏｌｆａｃｔｏｒｙｓｅｎｓｏｒｙｎｅｕｒｏｎｓ，ＯＳＮｓ）、局域中

间神经元（ｌｏｃａｌｉｎｔｅｒｎｅｕｒｏｎｓ，ＬＮｓ）、投射神经元

（ｐｒｏｊｅｃｔｉｏｎｎｅｕｒｏｎｓ，ＰＮｓ）和远心神经元（ｃｅｎｔｒｉｆｕ

ｇａｌｎｅｕｒｏｎｓ，ＣＮｓ）
［５９，６１］。最近，神经连接组学研究

发现，黑腹果蝇的触角叶内，４类触角叶神经元间形

成了复杂的突触联系［６３］。

２．２．１　嗅觉感受神经元

触角填充染色标记显示，棉铃虫触角感器内的

ＯＳＮｓ神经元主要投射到触角叶神经纤维球，其轴

突末端主要分布在神经纤维球外层［５９］。一般同一

·９４·
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个神经纤维球的ＯＳＮｓ表达同类ＯＲ，即遵循“１受

体 —１嗅觉感受神经元 —１神经纤维球”的假

说［６４］。受体基因原位杂交、单感器记录和染色标记

研究结果显示，雄性棉铃虫感受主要性信息素的

ＨａｒｍＯＲ１３在Ａ类毛形感器中的ＯＳＮ内表达，该

ＯＳＮ的轴突末端投射进触角叶ＭＧＣ内的Ｃｕ；感受

犣９１４∶Ａｌｄ的 ＨａｒｍＯＲ１４ｂ在Ｂ类毛形感器中的

ＯＳＮ内表达，该 ＯＳＮ的轴突末端投射到触角叶

ＭＧＣ的ＤＭＡ内；感受犣１１１６∶ＯＨ与犣９１４∶Ａｌｄ

的ＨａｒｍＯＲ１６和感受犣９１６∶Ａｌｄ与犣９１４∶Ａｌｄ的

ＨａｒｍＯＲ６分别在Ｃ类毛形感器的两个ＯＳＮｓ中表

达，这两个ＯＳＮｓ的轴突末端分别投射到触角叶

ＭＧＣ的ＤＭＡ和ＤＭＰ
［２０，４４］。棉铃虫性信息素感

受相关受体 —ＯＳＮ— 神经纤维球的图谱对应关

系，支持 “１受体 —１嗅觉感受神经元 —１神经

纤维球”的嗅觉感受假说。另外，示踪染色ＬＰＯ感

器，发现其内ＯＳＮｓ的轴突沿着下唇神经投射至同

侧和对侧触角叶内的ＬＰＯＧ，ＬＰＯ感器内感受ＣＯ２

信号的ＯＳＮｓ投射到ＬＰＯＧ，显示出不同的嗅觉器

官处理的气味信息从外周到初级中枢是空间分离

的［２６２７］。目前已鉴定出了２８个普通气味受体气

味分子配体，明确了其气味感受功能［４８］，但表达这

些受体的ＯＳＮｓ与触角叶神经元纤维球的图谱对

应关系尚未明确。深入研究表达普通气味受体的

ＯＳＮｓ到触角叶纤维球的中枢投射，将有助于揭示

触角叶普通神经纤维球对寄主植物气味的编码

图谱。

２．２．２　局域中间神经元

局域中间神经元（ＬＮｓ）的细胞体位于触角叶外

侧细胞体群，其神经分支仅分布在触角叶内，为单极

神经元。根据神经分支在神经纤维球内的分布模式

和范围，棉铃虫触角叶ＬＮｓ可分为多球ＬＮｓ（ｍｕｌｔｉ

ｇｌｏｍｅｒｕｌａｒＬＮｓ）和 寡 球 ＬＮｓ（ｏｌｉｇｏｇｌｏｍｅｒｕｌａｒ

ＬＮｓ）。多球ＬＮｓ为棉铃虫触角叶内数量最多的

ＬＮｓ，其神经分支延伸至绝大多数触角叶神经纤维

球内。根据神经分支在神经纤维球的分布密度可分

为稠密型ＬＮｓ和稀疏型ＬＮｓ。根据分支对称性，又

分为对称分布型ＬＮｓ和非对称分布型ＬＮｓ，对称型

指神经分支在有分布的神经纤维球内密度相似，非

对称型指神经分支在有分布的神经纤维球内密度不

同，如在ＭＧＣ内，３０％多球ＬＮｓ的神经分支密度相

对稀疏；在ＰＣｘ内，１８％多球ＬＮｓ的神经分支密度

相对稀疏，２％多球ＬＮｓ的神经分支密度相对稠密，

还有２％多球ＬＮｓ在此结构无分支；在ＬＰＯＧ内，

１７％多球ＬＮｓ的神经分支密度相对稀疏，９％多球

ＬＮｓ无分支。有少数多球ＬＮｓ的一条神经分支延

伸出触角叶投射到触角叶后腹侧峡部神经髓（ａｎ

ｔｅｎｎａｌｌｏｂｅｉｓｔｈｍｕｓ，ＩＳＴ）。寡球ＬＮｓ神经分支分

布于６０％～７０％的触角叶神经纤维球内，如棉铃虫

ＬＮ４９的神经纤维分布在大多数ＯＧ和ＬＰＯＧ内，

但在ＰＣｘ和 ＭＧＣ中无神经分支，ＬＮ５１的神经纤

维分布在大多数 ＯＧ 和 ＭＧＣ内，但在 ＰＣｘ和

ＬＰＯＧ内无神经分支
［６５］。

研究表明，昆虫触角叶内的ＬＮｓ主要通过侧兴

奋或侧抑制调节触角叶神经纤维球之间的相互作

用，并对触角叶内信息传递到输出过程起调谐作

用［６６６８］。通过γ氨基丁酸（ＧＡＢＡ）免疫组织化学染

色发现，在果蝇、美洲大蠊犘犲狉犻狆犾犪狀犲狋犪犪犿犲狉犻犮犪狀犪、

家蚕犅狅犿犫狔狓犿狅狉犻、烟草天蛾触角叶内，多数ＬＮｓ

含有抑制性神经递质ＧＡＢＡ，在触角叶内介导神经

纤维球间的侧抑制作用［６９７３］。研究表明，ＬＮｓ可通

过侧抑制作用增益控制平衡气味处理效率，保持嗅

觉神经元对气味的敏感性。当ＯＳＮｓ输入的信号较

弱时，ＬＮｓ的侧抑制作用最小，ＯＳＮｓ与ＰＮｓ的突触

联系较强；当ＯＳＮｓ输入的信号较强时，ＬＮｓ发挥侧

抑制作用，防止刺激饱和超出ＰＮｓ接收信息强度的

动态范围［６７］，且ＬＮｓ侧抑制作用具有选择性，并不

局限于邻近的触角叶神经纤维球之间［７４］。果蝇中

还发现了少数ＬＮｓ含有兴奋性神经递质乙酰胆碱，

在触角叶介导神经纤维球间的侧兴奋作用，这类

ＬＮｓ可增强ＰＮｓ信号向下阶神经元的传递
［６６］。此

外，ＬＮｓ还能促进不同ＰＮｓ对气味刺激的同步响

应［７５］。美洲大蠊中，根据ＬＮｓ的电生理特征分为两

类，尖峰局域中间神经元（ｓｐｉｋｉｎｇＬＮｓ）和非尖峰局

域中间神经元（ｎｏｎｓｐｉｋｉｎｇＬＮｓ）。前者在触角叶神

经纤维球间信号转导中起主要作用，后者在触角叶

神经纤维球内信号转导中起主要作用［６８］。但目前

在棉铃虫中尚未有关于ＬＮ的功能研究报道。

２．２．３　投射神经元

投射神经元（ＰＮｓ）为触角叶的输出神经元，其

细胞体位于触角叶细胞体群，树突分布在神经纤维

球内，其轴突通过触角叶神经束（ａｎｔｅｎｎａｌｌｏｂｅ

·０５·



４９卷第１期 刘晓岚等：棉铃虫嗅觉系统的结构与功能研究进展

ｔｒａｃｔ，ＡＬＴ）向前脑延伸，为单极神经元。对触角叶

进行染色标记研究发现，棉铃虫的ＰＮｓ向前脑投射

的触角叶神经束主要有３条，即内侧触角叶神经束

（ｍｅｄｉａｌＡＬＴ，ｍＡＬＴ）、中间触角叶神经束（ｍｅｄｉｏ

ｌａｔｅｒａｌＡＬＴ，ｍｌＡＬＴ）和外侧触角叶神经束（ｌａｔｅｒａｌ

ＡＬＴ，ｌＡＬＴ）
［７６］。少数ＰＮｓ投射通路为横向触角叶

神经束（ｔｒａｎｓｖｅｒｓｅＡＬＴ，ｔＡＬＴ）。利用细胞内记录

与神经示踪研究发现极少数的ＰＮｓ通过背中侧触

角叶神经束（ｄｏｒｓｏｍｅｄｉａｌＡＬＴ，ｄｍＡＬＴ）和背侧触

角叶神经束（ｄｏｒｓａｌＡＬＴ，ｄＡＬＴ）向前脑投射
［６５］。

根据树突分布的神经纤维球数量，ＰＮｓ分为单

球ＰＮｓ（ｕｎｉｇｌｏｍｅｒｕｌａｒＰＮｓ，ｕＰＮｓ）和多球 ＰＮｓ

（ｍｕｌｔｉｇｌｏｍｅｒｕｌａｒＰＮｓ，ｍＰＮｓ）。ｕＰＮｓ是最常见的

ＰＮｓ类型，其树突分布在１个触角叶神经纤维球内，

细胞体多数位于触角叶内侧细胞体群和外侧细胞体

群，轴突沿ｍＡＬＴ先投射到前脑的蕈形体冠（ｃａｌｙｘ，

Ｃａ），随后投射到侧角（ｌａｔｅｒａｌｈｏｒｎ，ＬＨ）。ｍＰＮｓ的

树突分布于多个触角叶神经纤维球内，细胞体一般

位于外侧细胞体群，轴突沿ｍｌＡＬＴ或ｌＡＬＴ投射到

前脑的ＬＨ 及ＬＨ 周围的神经髓，如上外侧前脑

（ｓｕｐｅｒｉｏｒｌａｔｅｒａｌｐｒｏｔｏｃｅｒｅｂｒｕｍ，ＳＬＰ）、上中间前脑

（ｓｕｐｅｒｉｏｒｉｎｔｅｒｍｅｄｉａｔｅｐｒｏｔｏｃｅｒｅｂｒｕｍ，ＳＩＰ）、腹外

侧前脑（ｖｅｎｔｒｏｌａｔｅｒａｌｐｒｏｔｏｃｅｒｅｂｒｕｍ，ＶＬＰ）等。绝

大多数ＰＮｓ投射向同侧前脑中枢，但少数ＰＮｓ向双

侧投射，轴突分为两个侧支，通过ｌＡＬＴ或ｔＡＬＴ，一

支向同侧前脑高级中枢投射，另一支穿过脑中线，投

射至对侧前脑高级中枢［６５］。

ＰＮｓ的功能是将触角叶编码的嗅觉信息传递至

前脑的高级神经中枢。目前关于棉铃虫ＰＮｓ功能

的研究主要集中在其对性信息素和ＣＯ２ 信号的感

受方面［６１，７７］。利用细胞内记录与染色标记证明感受

犣１１１６∶Ａｌｄ的ｕＰＮｓ来自 ＭＧＣ神经纤维球内的

Ｃｕ，轴突沿ｍＡＬＴ投射到前脑的Ｃａ、ＶＬＰ、ＳＬＰ和

ＳＩＰ；感受犣９１４∶Ａｌｄ的ｕＰＮｓ来自ＭＧＣ神经纤维

球内的ＤＭＡ，轴突沿ｍＡＬＴ投射到前脑的Ｃａ、ＬＨ

和ＶＬＰ；感受犣９１６∶Ａｌｄ的ｕＰＮｓ来自 ＭＧＣ神经

纤维球内的ＤＭＰ，轴突也是沿ｍＡＬＴ投射到前脑

的Ｃａ、ＬＨ和ＶＬＰ
［６１］。从ＭＧＣ发出的ｍＰＮｓ，其轴

突沿 ｍｌＡＬＴ投射到ＬＨ和ＶＬＰ
［６１］。少数 ＭＧＣ

ＰＮｓ的轴突沿ｌＡＬＴ投射到同侧和对侧的前脑柱状

神经髓［７７］。ＰＮｓ对气味的反应特性通常与ＯＳＮｓ

的相对应。但钙离子成像结果显示少数ＣｕＰＮｓ不

仅对性信息素主要组分犣１１１６∶Ａｌｄ有反应，还对其

他次要组分的刺激有反应。这些反应可能是局域中

间神经元或多球投射神经元局部介导的结果［６１］。

此外，沿不同神经束通路的ＰＮｓ对气味的反应在响

应时间和强度上有所不同，比如，沿ｌＡＬＴ投射的

ＰＮｓ比沿 ｍＡＬＴ投射的ＰＮｓ对刺激响应的速度

更快［７７］。

棉铃虫感受ＣＯ２信号的ＰＮｓ来自ＬＰＯＧ，主要

通过ｔＡＬＴ投射到Ｃａ、ＬＨ、ＳＬＰ、后外侧前脑（ｐｏｓ

ｔｅｒｉｏｒｌａｔｅｒａｌｐｒｏｔｏｃｅｒｅｂｒｕｍ，ＰＬＰ）和ＶＬＰ等高级

中枢。少数的 ＬＰＯＧＰＮｓ通过 ｍＡＬＴ、ｌＡＬＴ、

ｄｍＡＬＴ和触角 咽下神经束（ａｎｔｅｎｎｏｓｕｂｏｅｓｏｐｈａ

ｇｅａｌｔｒａｃｔ，ＡＳＴ）投射到 Ｃａ、ＬＨ 和前脑其他区

域［６２］。关于棉铃虫感受寄主植物气味的ＰＮｓ研究

较少，细胞内记录和染色标记显示棉铃虫对植物花

香气味反应的ＰＮｓ来自ＯＧ，轴突通过ｍＡＬＴ投射

到Ｃａ和ＬＨ，与对性信息素敏感的ＰＮｓ末端投射区

域有显著区别，而与ＣＯ２敏感的ＰＮｓ末端投射区域

有较多重叠［６２］。

２．２．４　远心神经元

远心神经元（ＣＮｓ）的形态特征为细胞体和树突

位于其他神经系统，其轴突末端分支分布在所有的

触角叶神经纤维球内，为单极神经元。ＣＮｓ的数量

较少，但形态多样，根据形态和投射模式，棉铃虫

ＣＮｓ可分为７种类型，其中３类为双侧投射，４类为

单侧投射。第１类ＣＮｓ的形态与在烟草天蛾上鉴

定到的多巴胺能拱状神经元（ｄｏｐａｍｉｎｅｒｇｉｃａｒｃｈｉｎｇ

ｎｅｕｒｏｎｓ，ＤＡＡＲ）相似，其细胞体位于前脑后方，蕈

形体柄腹侧，树突分支分布在前脑的上内侧前脑

（ｓｕｐｅｒｉｏｒｍｅｄｉａｌｐｒｏｔｏｃｅｒｅｂｒｕｍ，ＳＭＰ）、ＳＩＰ、ＳＬＰ

和前视结节（ａｎｔｅｒｉｏｒｏｐｔｉｃｔｕｂｅｒｃｌｅ，ＡＯＴＵ）等神经

髓，轴突投射向双侧触角叶，末端分支密度在两侧的

触角叶不对称，一侧稀疏，另一侧稠密。第２类ＣＮｓ

为对侧投射的五羟色胺能中脑神经元（ｃｏｎｔｒａｌａｔｅｒ

ａｌｌｙｐｒｏｊｅｃｔｉｎｇｓｅｒｏｔｏｎｉｎｉｍｍｕｎｏｒｅａｃｔｉｖｅｄｅｕｔｏｃｅ

ｒｅｂｒａｌｎｅｕｒｏｎ，ＣＳＤｎ）。在蛾类中，每个触角叶内仅

含有１个ＣＳＤｎ，其细胞体位于触角叶内的外侧细胞

体群，树突分支分布在双侧前脑的ＳＭＰ、ＳＬＰ、ＰＬＰ、

ＬＨ以及中央体（ｃｅｎｔｒａｌｂｏｄｙ，ＣＢ）上方，轴突穿过

中线延伸至对侧的触角叶。第３类ＣＮｓ的细胞体

·１５·
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位于脑前侧胞体层，触角机械感觉与运动中心（ａｎ

ｔｅｎｎａｌｍｅｃｈａｎｏｓｅｎｓｏｒｙａｎｄｍｏｔｏｒｃｅｎｔｅｒ，ＡＭＭＣ）

腹外侧，树突分支分布于两侧的ＡＭＭＣ，轴突通过

ＡＳＴ延伸到两侧的触角叶，细胞体同侧的触角叶只

有少数ＯＧ含有该类型ＣＮｓ的神经分支，而对侧触

角叶的所有神经纤维球都有密集的神经分支。第４

类ＣＮｓ在其他物种中没有报道过，其细胞体位于脑

后方细胞体层，ＰＬＰ背腹侧，前脑的多个神经髓都含

有密集的神经分支，轴突沿着内侧神经束通路单侧

投射，神经分支分布在同侧触角叶内所有的神经纤

维球内。第５类ＣＮｓ在其他物种中也没有报道过，

其细胞体位于脑后侧胞体层，神经分支分布在前脑

的ＶＬＰ和ＬＨ，轴突都沿着外侧神经束单侧投射，

神经分支分布在部分触角叶神经纤维球内。第６类

ＣＮｓ的细胞体位于脑前侧细胞体层，ＶＬＰ前侧，在

前脑部分神经髓含有神经分支，轴突都沿着外侧神

经束单侧投射，神经分支分布在触角叶背侧的部分

神经纤维球内以及这些神经纤维球的间隙。第７类

ＣＮｓ的细胞体接近脑中线，ＣＢ背侧。前脑的神经纤

维似乎沿着上位纤维系统（ｓｕｐｅｒｉｏｒｆｉｂｅｒｓｙｓｔｅｍ，

ＳＦＳ）分布，轴突末端分布在同侧的触角叶神经纤维

球内［６５］。ＣＮｓ属于典型的反馈神经元，能够将其他

中枢系统的信息反馈至触角叶，从而参与触角叶对

气味信息的调谐和编码。目前棉铃虫中ＣＮｓ的功

能研究较少，Ｚｈａｏ等利用细胞内记录与染色标记试

验标记到一类ＣＮｓ，形态上与上述第７类ＣＮｓ相

近，电生理数据显示这类ＣＮｓ对声音和气流速度的

变化有响应，表明ＣＮｓ通过多模式感受反馈气味调

控的作用［７８］。

３　结论与展望

综上所述，关于棉铃虫嗅觉系统及嗅觉感受的

分子和神经机制已取得一定进展。基本明确了棉铃

虫从外周感器到中枢神经探测和编码性信息素与

ＣＯ２的神经通路以及分子机制。棉铃虫主要性信息

素犣１１１６∶Ａｌｄ的受体为ＨａｒｍＯＲ１３，在Ａ类毛形

感器中的ＯＳＮ内表达，该ＯＳＮ的轴突末端投射到

触角叶 ＭＧＣ的Ｃｕ神经纤维球，ＣｕＰＮｓ进一步将

信号传递到脑嗅觉高级中枢Ｃａ、ＶＬＰ、ＳＬＰ和ＳＩＰ。

犣９１４∶Ａｌｄ的受体为ＨａｒｍＯＲ１４ｂ，在Ｂ类毛形感器

中的ＯＳＮ内表达，该ＯＳＮ的轴突末端投射到触角

叶ＭＧＣ的ＤＭＡ神经纤维球。犣１１１６∶ＯＨ的受体

为ＨａｒｍＯＲ１６，在Ｃ类毛形感器中的一个ＯＳＮ内

表达，该ＯＳＮ的轴突末端也投射到ＤＭＡ，ＤＭＡ

ＰＮｓ进一步将信号传递到脑嗅觉高级中枢Ｃａ、ＬＨ

和ＶＬＰ。犣９１６∶Ａｌｄ的受体 ＨａｒｍＯＲ６在Ｃ类毛形

感器中的另一个ＯＳＮ内表达，该ＯＳＮ的轴突末端

投射到触角叶 ＭＧＣ的ＤＭＰ神经纤维球，ＤＭＰ

ＰＮｓ进一步将信号传递到脑嗅觉高级中枢Ｃａ、ＬＨ

和ＶＬＰ。棉铃虫感受 ＣＯ２ 的受体为 ＨａｒｍＧｒ１、

ＨａｒｍＧｒ２和ＨａｒｍＧｒ３，在ＬＰＯ感器中的ＯＳＮｓ内

表达，这些ＯＳＮｓ的轴突投射到ＬＰＯＧ，ＬＰＯＧＰＮｓ

将信号传递到脑高级中枢内多个神经髓中，Ｃａ、ＬＨ、

ＳＬＰ、ＰＬＰ和ＶＬＰ。

然而，除上述少数气味受体和神经通路得到解

析，棉铃虫还有大量的其他气味受体和神经通路尚

未得到研究。棉铃虫分布范围大，寄主范围广，嗅觉

行为复杂，关于棉铃虫的嗅觉感受机制还需深入研

究。其中以下几个方面非常值得进一步研究，１）棉

铃虫触角上锥形感器、腔锥形感器、栓锥形感器等多

种类型感器的功能；２）除性信息素和ＣＯ２外，寄主

植物、有害食物和天敌等气味分子的受体 — ＯＳＮ

— 触角叶神经纤维球图谱对应关系；３）触角叶神经

元间的突触联系及其气味处理与编码的对应关系；

４）在脑高级嗅觉中枢内，编码各种具体气味分子的

神经元间的突触联系，以及脑内产生吸引和驱避运

动指令神经机制；５）棉铃虫对生境中气味分子的适

应、学习和记忆。
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