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昆虫嗅觉系统结构与功能研究进展
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摘要：昆虫的脑由前脑、中脑和后脑组成，其中前脑含有高级感觉中枢，如蘑菇体和中央复合体，控制昆虫的学习、

记忆和运动等高级神经活动；中脑包含触角叶，是嗅觉神经中心；而后脑则通常不发达，主要包括内分泌神经元和

控制进食与消化的运动神经元。不同于其他物种，昆虫由于其特殊的生活习性，听觉和视觉系统相对退化，主要依

赖嗅觉来捕食、交流和求偶，因此嗅觉系统尤其发达。本文综述了目前对昆虫的脑部主要神经结构和功能（中央复

合体、蕈形体和触角叶结构）以及昆虫脑部结构遗传变异（性别异构，不同发育时期、不同昆虫以及昆虫与其他动物

的脑部结构差异）的研究进展，并总结了目前昆虫脑对信号的加工处理和识别机制的研究结果。

关键词：昆虫；脑部结构；触角叶；中央复合体；蕈形体；信号处理；嗅觉编码；嗅觉变异
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　　与人类和其他动物一样，昆虫也拥有一套完整
的中枢神经系统，传递、储存和加工信息，支配与控

制其全部行为。昆虫中枢神经系统包括一个位于头

部的脑和一条位于消化道腹面的腹神经索。脑与腹

神经索之间，以环绕在咽喉两侧的围咽神经索相连。

腹神经索则由咽喉下神经节以及体神经节和纵横相

连的神经组成。连接前后神经节的神经，称为神经

索；横连的神经，称神经连锁。中枢神经系统和周缘

神经系统一起组成了机体内起主导作用的功能调节

系统———神经系统。昆虫的脑是控制和协调的中

心，它联系着头部所有感觉器官的神经纤维，以及口

区、胸部和腹部的所有运动神经元。脑由前脑
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（ｐｒｏｔｏｃｅｒｅｂｒｕｍ）、中 脑 （ｄｅｕｔｏｃｅｒｅｂｒｕｍ）和 后 脑
（ｔｒｉｔｏｃｅｒｅｂｒｕｍ）组成（图１）。前脑的左右两侧有突
出的视叶（ｏｐｔｉｃａｌｌｏｂｅ），直接与复眼相连接，背面突
出 ３根细长的单眼柄分别和背单眼和侧单眼相连。
中脑包括两个膨大的中脑叶，由此发出触角神经分

布到触角肌上，主要包括触角叶（ａｎｔｅｎｎａｌｌｏｂｅ，ＡＬ）
和触角神经（ａｎｔｅｎｎａｌｎｅｒｖｅ）。后脑是由第１体节的
一对神经节特化而成，连接在中脑的下面，左右各成

一叶；通常不发达，主要包括内分泌神经元和控制进

食与消化的运动神经元。

图１　昆虫脑部神经结构示意图（改自百度昆虫吧，ｈｔｔｐ：／／ｔｉｅｂａ．ｂａｉｄｕ．ｃｏｍ／ｐ／１２５３６８３７５９）
Ｆｉｇ．１　Ｓｃｈｅｍａｔｉｃｄｉａｇｒａｍｏｆｎｅｕｒｏｎａｌｓｔｒｕｃｔｕｒｅｏｆｉｎｓｅｃｔｂｒａｉｎ

（ＡｄａｐｔｅｄｆｒｏｍＢａｉｄｕＩｎｓｅｃｔＢａｒ，ｈｔｔｐ：／／ｔｉｅｂａ．ｂａｉｄｕ．ｃｏｍ／ｐ／１２５３６８３７５９）

　　前脑在脑的最前端，脑体由密集的神经纤维群
和神经纤维球（由神经末梢聚集而成的小团）组成，

共有４种，即脑桥体、中央复合体（ｃｅｎｔｒａｌｃｏｍｐｌｅｘ）、
蕈形体（ｍｕｓｈｒｏｏｍｂｏｄｙ）和腹体，其中以中央复合体
和蕈形体的作用最为重要。

中央复合体是位于昆虫前脑中心的一个非常显

著的重要神经结构，由一组位于昆虫脑中心的内在

神经纤维网组成，主要包括 ４个亚结构：原脑桥
（ｐｒｏｔｏｃｅｒｅｂｒａｌｂｒｉｄｇｅ）、扇形体（ｆａｎｓｈａｐｅｄｂｏｄｙ）、椭
球体（ｅｌｌｉｐｓｏｉｄｂｏｄｙ）和成对的小结（ｐａｉｒｅｄｎｏｄｕｌｉ）
（Ｐｏｐｏｖｅｔａｌ．，２００４）。但在一些昆虫中也存在着一
些差异，例如蝗虫的中央复合体由称为上侧中心体、

下侧中心体、原脑桥和小结的４部分组成。中央复
合体参与了昆虫脑的一些高级功能如对某些视觉和

嗅觉信息的处理。蝗虫脑部的一类中间神经元连接

了前视束核与中央复合体，并且表现出了对偏振光

的敏感（Ｐｆｅｉｆｆｅｒｅｔａｌ．，２００５）。蟑螂中央复合体内的
某些神经元对触角受到的直接刺激会产生反应，同

时这些神经元对视觉刺激也有类似的反应

（Ｒｉｔｚｍａｎｎｅｔａｌ．，２００８）。另外，中央复合体也可能
通过腹侧体与胸节运动神经元相连，参与昆虫运动

的控制和调节。Ｓｔｒａｕｓｓ等（１９９２）发现原脑桥断开
的突变体黑腹果蝇Ｄｒｏｓｏｐｈｉｌａｍｅｌａｎｏｇａｓｔｅｒ的爬行能
力要比正常的黑腹果蝇弱很多，而且在转向运动时

腿的协调运动大大降低。Ｒｉｄｇｅｌ等（２００７）直接破坏
蟑螂中央复合体结构或者手术切断中央复合体与周

围组织的输入、输出联系后发现蟑螂转弯行为异常。

此外，中央复合体还参与了昆虫的学习记忆、反趋地

性、酒精容忍、定向追踪以及求偶等行为（Ｂａｋｅｒｅｔ
ａｌ．，２００７；Ｕｒｉｚａｒｅｔａｌ．，２００７）。

蕈形体是一种与嗅觉有关位于前脑背侧的结

构，又称蘑菇体，包含数量众多的密集排列的内源性

凯尼恩细胞（Ｋｅｎｙｏｎｃｅｌｌｓ，ＫＣｓ）。它可以分为３大
部分：蕈体冠（ｃａｌｙｘ）、蕈体梗（ｐｅｄｕｎｃｕｌｕｓ）和蕈体球
（ｌｏｂｅｓ）（雷宏等，２００５）。蕈形体对于嗅觉记忆的
形成和再现是必需的，它的缺失对昆虫求偶行为的

特征和发声信号的参数都没有影响（Ｐｏｐｏｖｅｔａｌ．，
２００４）；其α叶神经元的信号在嗅觉记忆的提取阶
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段有作用，而在记忆的获得或储存中没有作用

（ＭｃＧｕｉｒｅｅｔａｌ．，２００１）。蕈形体与学习有关，还具
有视觉学习的前后概括能力和抑制行为功能，这已

经在蜜蜂、果蝇以及蝗虫中被证实。Ｓｔｒａｕｓｆｅｌｄ等
（２００９）认为蕈形体在所有次级嗅觉系统缺失的昆
虫中都存在，说明蕈形体在昆虫脑中具有比嗅觉系

统更重要的作用，同时指出蕈形体结构并不是存在

于所有昆虫的脑中，如昆虫中最古老的石苢目昆虫

脑中缺乏蕈形体却拥有触角叶结构，说明昆虫在进

化史上拥有处理气味的能力应该先于蕈形体的形

成。干扰蕈形体神经元改造会损坏果蝇求爱条件的

短期记忆而不影响长期记忆，表明幼虫期的蕈形体

神经元改造对成虫的记忆是必需的，而短期和长期

的求爱记忆表达应该是平行和相互独立的（Ｒｅｄｔ
Ｃｌｏｕｅｔｅｔａｌ．，２０１２）。

昆虫 ＡＬ是位于中脑的球形结构，是昆虫嗅觉
系统的第一级神经中枢。在大多数完全变态的昆虫

物种中，ＡＬ的外围由４０～４５０个个体可辨的形如球
体的神经纤维球（ｇｌｏｍｅｒｕｌｕｓ）组成。例如，鳞翅目昆
虫梨小食心虫Ｃｙｄｉａｍｏｌｅｓｔａ（Ｖａｒｅｌａｅｔａｌ．，２００９），斜
纹夜蛾Ｓｐｏｄｏｐｔｅｒａｌｉｔｕｒａ（李江辉等，２０１２），葡萄花
翅小卷蛾 Ｌｏｂｅｓｉａｂｏｔｒａｎａ（ＭａｓａｎｔｅＲｏｃａｅｔａｌ．，
２００５），棉铃虫 Ｈｅｌｉｃｏｖｅｒｐａａｒｍｉｇｅｒａ（Ｓｋｉｒｉｅｔａｌ．，
２００５）和烟青虫 Ｈｅｌｉｃｏｖｅｒｐａａｓｓｕｌｔａ（Ｂｅｒｇｅｔａｌ．，
２００２）每个触角叶中分别大约有 ４８～５２，６７，６０～
６７，６５和 ６６个神经纤维球；双翅目昆虫果蝇 Ｄ．
ｍｅｌａｎｏｇａｓｔｅｒ（Ｌａｉｓｓｕｅｅｔａｌ．，１９９９）中大约有 ５０个；
膜翅目昆虫蜜蜂Ａｐｉｓｍｅｌｌｉｆｅｒａ（ＦｌａｎａｇａｎａｎｄＭｅｒｃｅｒ，
１９８９）及切叶蚁 Ａｔｔａｖｏｌｌｅｎｗｅｉｄｅｒｉ和 Ａ．ｓｅｘｄｅｎｓ
（Ｋｌｅｉｎｅｉｄａｍｅｔａｌ．，２００５）中分别大约有１６０和１８９～
２４３个。迄今为止，报道的神经纤维球数量最多的
是在蝗虫的触角叶中，它有高达１０００～３０００个同
形的微型神经纤维球（ｍｉｎｉｇｌｏｍｅｒｕｌｕｓ）（Ｓｃｈａｃｈｔｎｅｒ
ｅｔａｌ．，２００５），而一些双翅目昆虫幼虫却仅有不到２５
个神经纤维球（Ｒａｍａｅｋｅｒｓｅｔａｌ．，２００５）。不完全变
态昆虫中，同翅目葡萄带叶蝉 Ｓｃａｐｈｏｉｄｅｕｓｔｉｔａｎｕｓ和
麦蜡蝉Ｈｙａｌｅｓｔｈｅｓｏｂｓｏｌｅｔｕｓ的触角叶中分别发现不
到１５个和１３０个类似神经纤维球的结构（Ｓｔａｃｃｏｎｉ
ｅｔａｌ．，２０１４）；而在蜉蝣目、蜻蜓目和

#

翅目昆虫中，

触角叶内则仅填充着大量的神经元末端分枝，没有

清晰的神经纤维球结构（Ｓｔｒａｕｓｆｅｌｄｅｔａｌ．，１９９８；
Ｒｅｂｏｒａｅｔａｌ．，２０１３）。神经纤维球是早期嗅觉信息
处理的基本功能单位。在鳞翅目昆虫中，烟草天蛾

所有神经纤维球根据形状、大小和相对位置都得以

区别，其中一些的生理功能也已明确（图２）。如烟
草天蛾的嗅觉系统分２个亚嗅觉系统，一个由约６０
个雌雄同形的神经纤维球组成，称为普通纤维球

（ｏｒｄｉｎａｒｙｇｌｏｍｅｒｕｌｉ，ＯＧ），用于加工植物气味或其他
气味的信息（Ｓｋｉｒｉｅｔａｌ．，２００４；Ｎａｍｉｋｉｅｔａｌ．，２００８），
其中一些 ＯＧ还选择性地处理特异性的植物气味
（Ｒｅｉｓｅｎｍａｎｅｔａｌ．，２００５）。另一个亚嗅觉系统由不同
的神经纤维球组成，位于触角神经进入触角叶的入

口处。

触角叶内含有 ３类神经元：投射神经元
（ｐｒｏｊｅｃｔｉｏｎｎｅｕｒｏｎ，ＰＮ）、局部神经元（ｌｏｃａｌｎｅｕｒｏｎ，
ＬＮ）和 离 心 神 经 元 （ｃｅｎｔｒｉｆｕｇａｌｎｅｕｒｏｎ，ＣＮ）
（Ｃｈｒｉｓｔｅｎｓｅｎｅｔａｌ．，１９９５；Ｂｅｒｇｅｔａｌ．，１９９８；Ｖｉｃｋｅｒｓ
ｅｔａｌ．，１９９８）。ＰＮ的树突可以收集信息并传到下一
级中枢，它的轴突从触角叶投射到特定的高级脑中

枢。ＬＮ的显著特征是没有轴突，广泛分布于触角叶
中，调节嗅觉受体神经元输入的嗅觉信号。多数ＬＮ
释放γ氨基丁酸（ＧＡＢＡ）作为神经递质，参与抑制
性的神经调节，因此被称为抑制性局部神经元

（ｉｎｈｉｂｉｔｏｒｙｌｏｃａｌｎｅｕｒｏｎ，ｉＬＮ）。局部神经元的抑制
效应首次在烟草天蛾中得到证实，并观察到嗅觉受

体神经元直接向局部神经元输入信号（Ｃｈｒｉｓｔｅｎｓｅｎ
ｅｔａｌ．，１９９５）。最近 Ｏｌｓｅｎ等 （２００７）和 Ｓｈａｎｇ等
（２００７）发现触角叶中也存在兴奋性局部神经元
（ｅｘｃｉｔａｔｏｒｙｌｏｃａｌｎｅｕｒｏｎ，ｅＬＮ）。在不同的昆虫种类
中ＬＮ也可以分为３种：同源树突分布于整个神经
纤维球的多球局部神经元，异源树突在神经纤维球

内呈不对称分布的多球局部神经元及分支只在少数

神经纤维球的单球局部神经元（Ｌａｕｒｅｎｔｅｔａｌ．，
１９９９）。ＣＮ的胞体及树突通常在触角叶以外，如分
布在前脑、咽下神经节或腹神经索中，树突分枝接受

脑或腹神经索内不同部位的输入神经元，它很有可

能提供脑部其它区域到触角叶的反馈调节。

１　昆虫嗅觉系统结构的差异

１．１　不同性别昆虫成虫嗅觉系统结构的差异
昆虫脑部结构存在一定的性别差异，鳞翅目、蜚

蠊目、鞘翅目和膜翅目等昆虫都存在雌雄特异的触

角叶结构。如在雄性斜纹夜蛾触角叶内触角神经入

口处 可 见 到 扩 大 型 神 经 纤 维 球 复 合 体

（ｍａｃｒｏｇｌｏｍｅｒｕｌａｒｃｏｍｐｌｅｘ，ＭＧＣ），它由３个亚结构
组成，分别是云状体（ｃｕｍｕｌｕｓ）、圈形体１（ｔｏｒｏｉｄ１）
和圈形体２（ｔｏｒｏｉｄ２），负责对性信息素的加工处理。
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图２　烟草天蛾触角叶三维结构示意图（Ｈｅｉｎｂｏｃｋｅｌｅｔａｌ．，２０１３）
Ｆｉｇ．２　ＴｈｒｅｅｄｉｍｅｎｓｉｏｎａｌｓｔｒｕｃｔｕｒｅｏｆｔｈｅａｎｔｅｎｎａｌｌｏｂｅｏｆＭａｎｄｕｃａｓｅｘｔａ（Ｈｅｉｎｂｏｃｋｅｌｅｔａｌ．，２０１３）

Ａ：雌Ｆｅｍａｌｅ；Ｂ：雄虫 Ｍａｌｅ．ｌａｔＬＦＧ：侧雌性大纤维球 Ｌａｔｅｒａｌｌａｒｇｅｆｅｍａｌｅｇｌｏｍｅｒｕｌｕｓ；ｍｅｄＬＦＧ：中间雌性大纤维球 Ｍｅｄｉａｌｌａｒｇｅｆｅｍａｌｅ

ｇｌｏｍｅｒｕｌｕｓ；Ｃ：云状体Ｃｕｍｕｌｕｓ；Ｔ１：圈形体１Ｔｏｒｏｉｄ１；Ｔ２：圈形体２Ｔｏｒｏｉｄ２；Ｇ：神经纤维球Ｇｌｏｍｅｒｕｌｕｓ．

而雌性斜纹夜蛾触角叶内不存在ＭＧＣ结构，由一对
雌性大纤维球（ｌａｒｇｅｆｅｍａｌｅｇｌｏｍｅｒｕｌｕｓ，ＬＦＧ）组成，
ＬＦＧ比其他性别同构的神经纤维球要大，根据位置
分 为 侧 雌 性 大 纤 维 球 （ｌａｔｅｒａｌｌａｒｇｅ ｆｅｍａｌｅ
ｇｌｏｍｅｒｕｌｕｓ，ＬａｔＬＦＧ）和中间雌性大纤维球（ｍｅｄｉａｌ
ｌａｒｇｅｆｅｍａｌｅｇｌｏｍｅｒｕｌｕｓ，ＭｅｄＬＦＧ）。在烟草天蛾中，
ＬａｔＬＦＧ对一种光学异构化合物（＋ｌｉｎａｌｏｏｌ）的敏感
性很高（Ｒｅｉｓｅｎｍａｎｅｔａｌ．，２００４），这可能与雌性成虫
选择寄主植物有关（ＫｅｓｓｌｅｒａｎｄＢａｌｄｗｉｎ，２００１）。同
样差异的性别异构性也在其他鳞翅目昆虫如烟草天

蛾、梨小食心虫和葡萄花翅小卷蛾等害虫触角叶中

被发现（雷宏等，２００５；ＭａｓａｎｔｅＲｏｃａｅｔａｌ．，２００５；
Ｖａｒｅｌａｅｔａｌ．，２００９）。在 蜚 蠊 目 如 美 洲 大 蠊
Ｐｅｒｉｐｌａｎｅｔａａｍｅｒｉｃａｎａ中，雄性美洲大蠊触角叶内触
角神经入口处可见到一个比其余神经纤维球明显增

大的ＭＧＣ，与雄性斜纹夜蛾不同的是，雄性美洲大
蠊触角叶内ＭＧＣ无明显其他亚结构组分构成。雌
性美洲大蠊触角叶内不存在ＭＧＣ结构，同时也没有
发现ＬａｔＬＦＧ和ＭｅｄＬＦＧ结构，与此类似的还有松墨
天牛 Ｍｏｎｏｃｈａｍｕｓａｌｔｅｒｎａｔｕｓ和东北大黑金龟子
Ｈｏｌｏｔｒｉｃｈｉａｄｉｏｍｐｈａｌｉａ（李江辉等，２０１０；Ｈｕｅｔａｌ．，

２０１１）。在膜翅目昆虫长须蜂 Ｅｕｃｅｒａｂｅｒｌａｎｄｉ中，雄
性触角叶中含有大约１００个神经纤维球，其中４个
是雄性特异性的 ＭＧＣ，ＭＧＣ１和 ＭＧＣ２位于触角叶
的前面，ＭＧＣ３和ＭＧＣ４则位于触角叶的后面；而雌
性长须蜂触角叶中有大约１３０个神经纤维球，其中
既没有 ＭＧＣ结构，也没有发现 ＬａｔＬＦＧ和 ＭｅｄＬＦＧ
结构（Ｓｔｒｅｉｎｚｅｒｅｔａｌ．，２０１３）。总而言之，昆虫嗅觉
系统的性别异构是一种非常常见的现象，这可能是

由性特异性的自然选择压力所导致的。

１．２　不同发育时期昆虫嗅觉系统结构的变化
不完全变态昆虫的成虫和幼虫的形态和生活习

性相似，形态无太大差别，只是幼虫身体较小，生殖

器官未发育成熟，翅未发育完全（翅芽），因此其嗅

觉系统结构的变化不是很大；完全变态的昆虫的成

虫和幼虫则显示出完全不同的生活方式。相应地也

伴随着化学感受方式和复杂神经系统的改变，其幼

虫的嗅觉系统比成虫的简单，尤其表现在感觉水平

和解剖结构上（Ｆｉｓｈｉｌｅｖｉｃｈｅｔａｌ．，２００５；Ｍａｓｕｄａ
Ｎａｋａｇａｗａｅｔａｌ．，２００５；Ｒａｍａｅｋｅｒｓｅｔａｌ．，２００５）。然
而，两者的中枢嗅觉回路却比较相似，味觉系统的差

别则不明显。在外周化学感受器上，幼虫和成虫最
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大的区别在于嗅觉受体神经元（ｏｌｆａｃｔｏｒｙｒｅｃｅｐｔｏｒ
ｎｅｕｒｏｎ，ＯＲＮ）的急剧增多。而味觉受体神经元
（ｇｕｓｔａｔｏｒｙｒｅｃｅｐｔｏｒｎｅｕｒｏｎ，ＧＲＮ）的差别则相对小
些。另一个幼虫特有的特征是感觉水平上气味和味

道功能的混合，即使它们位于两个不同的感受器，这

可能由于是气味和味道的区别对幼体取食不是特别

重要。除此之外，相对于成虫蕈体冠含有数百个神

经纤维球（Ｙａｓｕｙａｍａｅｔａｌ．，２００２），幼虫的蕈体冠仅
含有少数几个（Ｍａｒｉｎｅｔａｌ．，２００５）。由于幼虫 ＯＲＮ
和ＰＮ的单神经纤维球形式类似，以及 ＯＲＮ、ＡＬ神
经纤维球、ＰＮ、蕈体冠神经纤维球数量相似，因此幼
虫嗅觉回路没有会聚和分散，以１∶１∶１∶１∶１的形式
组织（Ｒａｍａｅｋｅｒｓｅｔａｌ．，２００５），而成虫的嗅觉回路则
有会聚和分散。如果蝇的１３００个 ＯＲＮ聚集到４３
个神经纤维球，再分散至１５０个 ＰＮ和成百个蕈体
冠神经纤维球（Ｖｏｓｓｈａｌｌｅｔａｌ．，２０００；Ｃｏｕｔｏｅｔａｌ．，
２００５）。

在变态发育过程中，昆虫的神经系统被广泛地

重构，存在着一种轴突修剪的现象。这种现象在脊

椎和无脊椎动物中都存在。如果蝇蕈形体的 γ神
经元产生于幼虫早期，最早建立的神经元投射由一

个树突状分枝和一个轴突柄组成，轴突柄再分出两

个分支，背侧和中部分支。在前蛹期，ＭＢ的神经元
修剪它们的树突和背中侧轴突分支，只留下完整的

轴突柄。在蛹期，中部分支重新延伸，建立一个成体

特异的轴突投射（ＬｅｅａｎｄＬｕｏ，２００１；Ｗａｔｔｓｅｔａｌ．，
２００３）。不同类型的神经元又以不同的方式进行重
构，几乎所有的成体运动神经元都来自幼体，但功能

上会有改变。另外，幼虫和成虫感觉神经元的来源

也不同，一般幼虫的感觉神经元形成于胚胎外皮，在

变态发育时死亡。而成虫的感觉神经元，却来自成

体的圆板（ｄｉｓｃｓ）（ＴｉｓｓｏｔａｎｄＳｔｏｃｋｅｒ，２０００）。但这
也不是绝对的，对昆虫记忆能力的研究发现，在变态

发育过程中也存在着一部分残存的完整感觉神经元

细胞。在变态发育过程中，触角叶神经元的离子流

密度也会发生变化。如蛾类昆虫在变态发育早期，

触角叶神经元引发的动作电位振幅小，持续时间长，

有钙依赖性，随着发育的进行，其动作电位的波型发

生了明显变化，振幅变大，持续时间变短，而且增强

了钠依赖性，即离子流密度变大 （Ｍｅｒｃｅｒａｎｄ
Ｈｉｌｄｅｂｒａｎｄ，２００２）。
１．３　不同类群昆虫触角叶结构的差异

分布在昆虫触角鞭节上的 ＯＲＮ轴突汇集在一
起沿着触角神经节进入触角叶时分为两股：一股是

载有机械神经元的轴突，它绕开触角叶进入中脑的

机械感受中心；另一股则是载有嗅觉神经元的轴突，

大多数昆虫中它直接进入触角叶同侧呈树枝状分枝

进入并终止于每个神经纤维球 （Ｍａｓｓｏｎａｎｄ
Ｍｕｓｔａｐａｒｔａ，１９９０）。蜜蜂、蜚蠊、蛾类以及金龟子等
昆虫中，ＯＲＮ在触角叶内同侧分枝，并有多个 ＯＲＮ
输入终端渗入单个神经纤维球中（Ｈｕｅｔａｌ．，２０１１）；
但蝇类ＯＲＮ则呈树枝状在触角叶内双侧分枝，每个
ＯＲＮ神经输入终端终止于每个 ＯＲＮ相应的单个神
经纤维球中（Ｓｔｏｃｋｅｒｅｔａｌ．，１９９０）；一些直翅目昆虫
单一的ＯＲＮ在几个小神经纤维球中有分枝，即呈多
神经纤维球投射（Ｅｒｎｓｔｅｔａｌ．，１９７７；Ｈａｎｓｓｏｎｅｔａｌ．，
１９９６）。一些水生的鞘翅目昆虫如

$

虫 Ｄｉｎｅｕｔｕｓ
ｓｕｂｌｉｎｅａｔｕｓ和古老的昆虫如蜻蜓目、蜉蝣目以及石苢
目等，嗅觉系统几乎退化或者完全退化了，因此这些

昆虫的触角叶或者缺失了，或者没有神经纤维球

（Ｓｔｒａｕｓｆｅｌｄｅｔａｌ．，１９９８；ＬｉｎａｎｄＳｔｒａｕｓｆｅｌｄ，２０１２；
Ｒｅｂｏｒａｅｔａｌ．，２０１３）。

不同昆虫神经纤维球的排列和数量也存在差

异，此种差异可能与动物嗅觉环境的复杂程度及其

嗅觉行为有关（赵新成等，２０１５）。有些昆虫的触角
叶内的神经纤维球的数量比较少，例如埃及伊蚊

Ａｅｄｅｓａｅｇｙｐｔｉ中３２个，而东亚飞蝗Ｌｏｃｕｓｔａｍｉｇｒａｔｏｒｉａ
和群居黄蜂（ｓｏｃｉａｌｗａｓｐｓ）的ＡＬ内则有不少于１０００
个微型神经纤维球（ＬｅｉｔｃｈａｎｄＬａｕｒｅｎｔ，１９９６）。这
些微型神经纤维球围绕着中央的神经纤维网排列成

多神经纤维球层，但个体之间的界限不明显（Ｅｒｎｓｔ
ｅｔａｌ．，１９７７）。此外，在不同种类的昆虫中，Ｋｅｎｙｏｎ
细胞的数量差别极大，如果蝇有５０００个，而蜜蜂有
３４００００个。由于Ｋｅｎｙｏｎ细胞的多少与蕈形体的大
小有关，所以这也导致了种间蕈形体的大小不一。

不同昆虫的生活习性和生物学特性都存在一定

差异，因此对脑结构的要求就会不一样，这就注定其

脑部结构都或多或少存在一些差异。这些脑部结构

的差异都是物种在自然界为了生存而适应各自的生

活环境过程中长期进化演变的结果。

１．４　昆虫与其他动物嗅觉系统结构的差异
在大多数动物中，嗅觉信息的初级处理中枢是

一种球状结构。在昆虫和甲壳纲动物中通常称触角

叶，而在哺乳动物则称为嗅球。无论是无脊椎动物

还是脊椎动物，其嗅初级处理中枢都由大量的近似

球形的致密神经网组成，每个致密神经网称嗅小球，

在昆虫中叫神经纤维球。嗅小球数量因动物种类而

异，各种神经元之间在嗅小球中相互形成突触。
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同属于无脊椎动物的虾类，触角也是其主要的

嗅觉附器。它的嗅觉机制和昆虫类似，但也存在一

些差异。以龙虾为例，嗅觉初级处理中枢也是 ＡＬ。
ＡＬ的小球较小，呈球状，约有４００００个，组成ＡＬ的
３层，围绕在锥形纤维束的周围（Ｓｃｈｍｉｄｔｅｔａｌ．，
１９９７；Ｌａｎｇｗｏｒｔｈｙｅｔａｌ．，１９９７）。在ＡＬ中，嗅小球是
一种嗅觉功能单位，不同的小球可能由不同的气味

激活。龙虾的 ＰＮ的树突伸入到很多嗅小球中，其
轴突投射到脑的两侧。而昆虫中脑的 ＰＮ总是同侧
投射，并仅在单个或少数嗅小球中有树突分支

（Ｍｕｓｔａｐａｒｔａ，１９９６）。总的来说，无脊椎动物中，甲
壳纲的触角叶结构式与昆虫最为接近（Ｆｒｉｅｄｒｉｃｈａｎｄ
Ｔａｕｔｚ，１９９５）。

大多数哺乳动物具有两个发达的嗅觉系统，即

主嗅球系统和犁鼻器系统。主嗅球系统由嗅上皮、

主嗅球（ｍａｉｎｏｌｆａｃｔｏｒｙｂｕｌｂ，ＭＯＢ）及其中枢投射组
成，犁鼻器系统由犁鼻器、副嗅球（ａｃｃｅｓｓｏｒｙｏｌｆａｃｔｏｒｙ
ｂｕｌｂ，ＡＯＢ）及其中枢投射组成，嗅上皮主要感受气
味物质，犁鼻器主要感受信息素。哺乳动物的嗅球

有数千个神经纤维球，如小白鼠的嗅球大约有１８００
个神经纤维球（雷宏等，２００５）。大鼠的嗅球呈圆葱
样板状分层，由４种神经元，即帽状细胞、刷状细胞、
颗粒细胞和小球周细胞构成。人的嗅球具有同心圆

型板状分层，由外向内依次为嗅神经层（ｏｌｆａｃｔｏｒｙ
ｎｅｒｖｅｌａｙｅｒ）、神经纤维球层（ｇｌｏｍｅｒｕｌａｒｌａｙｅｒ）、外丛
状层（ｅｘｔｅｒｎａｌｐｌｅｘｉｆｏｒｍｌａｙｅｒ）、僧帽细胞层（ｍｉｔｒａｌ
ｃｅｌｌｌａｙｅｒ）、颗粒细胞层（ｇｒａｎｕｌｅｃｅｌｌｌａｙｅｒ）和前嗅核
层（ａｎｔｅｒｉｏｒｏｌｆａｃｔｏｒｙｎｕｃｌｅｕｓｌａｙｅｒ）。

２　昆虫嗅觉系统对气味信息的处理加
工和整合

２．１　昆虫嗅觉系统对气味信息的编码机制
在昆虫体内，刺激嗅觉器官产生嗅觉的化学分

子转变成嗅觉受体神经电信号是一个复杂的生理过

程。气味分子经过嗅觉感受器上的小孔进入感受器

内的淋巴液内环境，与淋巴液中的气味结合蛋白结

合在一起。气味结合蛋白最早被发现存在于蛾类昆

虫的感觉器淋巴液中。昆虫体内主要存在两种气味

结合蛋白（ｏｄｏｕｒｂｉｎｄｉｎｇｐｒｏｔｅｉｎ，ＯＢＰ），一种只与普
通气味结合被称为普通气味结合蛋白（ｇｅｎｅｒａｌｏｄｏｕｒ
ｂｉｎｄｉｎｇｐｒｏｔｅｉｎ，ＧＯＢＰ），这种蛋白在雌雄个体中均
存在。另一种则特异性结合雌性信息素，被称为性

信息素结合蛋白（ｐｈｅｒｏｍｏｎｅｂｉｎｄｉｎｇｐｒｏｔｅｉｎ，ＰＢＰ）。

这类蛋白一般存在于雄性个体中，但在某些少数的

鳞翅目和双翅目昆虫两性中都有存在。ＧＯＢＰ多数
分布腔锥状感器中，而ＰＢＰ则分布于感应信息素的
毛形感器中。ＯＢＰｓ将气味分子携带到嗅觉受体神
经末梢与气味受体结合后，气味分子从 ＯＢＰｓ上解
离下来并结合到气味受体上，气味分子和它的受体

之间的相互作用会导致神经细胞膜上的去极化，这

个极性的变化刺激昆虫的ＯＲＮ，ＯＲＮ随即将化学刺
激转变为电信号，电信号则以动作电位的形式沿轴

突传播到更高级的感觉中心，并在这里对各种电信

号进行整合，释放神经脉冲，指导昆虫产生特定的生

理和行为反应（ＣｌｉｆｆｏｒｄａｎｄＲｉｆｆｅｌｌ，２０１３；Ｗｉｌｓｏｎ，
２０１３）。在此期间，气味分子必须在很短的时间内
失活，以保障受体神经对随后气味刺激的反应，以便

能够对周围环境中气味质与量的变化做出即时和准

确的分辨。其中相关 ＯＲＮ的动作电位并不是由信
息素直接作用于嗅觉受体而引起的。如果蝇的信息

素ｃＶＡ与信息素结合蛋白 ＬＵＳＨ结合，改变 ＬＵＳＨ
的结构（Ｌａｕｇｈｌｉｎｅｔａｌ．，２００８），变构的ＬＵＳＨ与另一
个跨膜蛋白ＳＮＭＰ共同作用于嗅觉受体激活胞内信
号通路从而产生动作电位（Ｊｉｎｅｔａｌ．，２００８）。将化
学信号转变为电信号的关键在于气味受体。哺乳动

物的嗅觉受体属于 Ｇ蛋白偶联受体（Ｇｐｒｏｔｅｉｎ
ｃｏｕｐｌｅｄｒｅｃｅｐｔｏｒ），其具有７个跨膜 α螺旋结构，分
别由３个胞外和３个胞内的环状结构相连，受体整
段肽链的氨基端在胞外，羧基端在胞内。而昆虫的

嗅觉受体与哺乳动物的嗅觉受体的同源性很低，只

有３０％。昆虫嗅觉受体肽链的方向和哺乳动物的
相反，氨基端在胞内，而羧基端在胞外。另外与哺乳

动物嗅觉受体不同的是昆虫嗅觉受体需要另一个辅

助受体 Ｏｒ８３ｂ才能发挥出完整的化学感受能力
（Ｂｅｎｔｏｎｅｔａｌ．，２００６）。

自然界的气味分子有成千上万种，而昆虫触角

上的 ＯＲＮ 数 目 相 对 要 少 很 多 （Ｓｈｉｅｌｄｓａｎｄ
Ｈｅｉｎｂｏｃｋｅｌ，２０１２），昆虫触角叶内的神经纤维球数
量又相对比ＯＲＮ少了许多。那么，昆虫是如何利用
这些数量有限的神经纤维球来编码这些成千上万的

气味分子的呢？目前，公认的能解释这个问题的理

论主要有两种：“标记线条编码”（ｌａｂｅｌｅｄｌｉｎｅｃｏｄｅ）
和“交叉纤维编码”（ａｃｒｏｓｓｆｉｂｅｒｃｏｄｅ）理论（雷宏
等，２００５）。简单地来讲，“标记线条编码”认为触
角叶对气味分子的编码很直接：一种气味分子激活

相对应的神经纤维球（Ｄｅｗａｎｅｔａｌ．，２０１３），这些神
经纤维球的输出神经元则把信息传到位于前脑相对
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应的高级中枢，这种编码方式不仅专一强而且速度

很快（Ｒｅｉｓｅｎｍａｎｅｔａｌ．，２０１１；Ｃｈａｆｆｉｏｌｅｔａｌ．，２０１２）。
而“交叉纤维编码”则认为一种气味分子同时与多

种嗅觉受体结合，因此激活不同类型的嗅神经元，再

而激活多个神经纤维球。不同气味分子激活的神经

纤维球有重复，但又不完全一样。这种编码方式的

优越性在于它成指数增长地扩大了编码空间，几十

个神经纤维球的排列组合远远超过几十种。虽然

“标记线条编码”和“交叉纤维编码”两种编码理论

不一样，但昆虫的触角叶系统是同时具备这两种编

码方式。如烟草天蛾嗅觉系统中，雄虫触角叶 ＭＧＣ
中的云形体和圈形体专一性地分别负责编码和识别

性信息素中两种主要成分，分枝同时进入ＭＧＣ这两
个亚结构中的 ＭＧＣＰＮ则可以同时识别和编码这
两种主要性信息素成分（Ｈｅｉｎｂｏｃｋｅｌｅｔａｌ．，２００４）。
无论是哪种编码方式，在触角叶或嗅球这个水平上

的编码总是以神经纤维球为基本单位。嗅觉系统的

高级中枢只要“读”出哪个或是哪些神经纤维球被

激活了就可以识别出不同的气味分子。值得注意的

是，ＯＲＮ对气味分子通常起兴奋反应，而神经纤维
球的输出神经元既能产生兴奋反应，也能产生抑制

反应，而 且 在 兴 奋 反 应 里 包 含 着 抑 制 成 分

（Ｈｅｉｎｂｏｃｋｅｌｅｔａｌ．，２０１３）。抑制反应是触角叶或嗅
球水平上中枢神经元的重要特点之一。这是由于在

触角叶里的神经纤维球之间由局部神经元连接，而

局部神经元的一种重要传递递质就是抑制性的 γ
氨基丁酸（γａｍｉｎｏｂｕｔｙｒｉｃａｃｉｄ，ＧＡＢＡ），因此，一个
神经纤维球的兴奋可以造成周围神经纤维球的抑

制。如编码不同信息素的神经纤维球之间就存在侧

向抑制作用，而且编码信息素和编码其他植物气味

的神经纤维球之间也存在侧向抑制的作用

（Ｈｅｉｎｂｏｃｋｅｌｅｔａｌ．，２０１３）。触角叶神经网络抑制作
用的功能研究是一个非常复杂的课题。Ｓａｃｈｓｅ和
Ｇａｌｉｚｉａ（２００２，２００３）比较蜜蜂嗅神经元的钙素图像
与输出神经元的钙素图像发现后者基本反映前者的

图谱，但活动中心更集中，说明经神经纤维球处理

后，嗅神经元传递过来的信息变得更加突出了。由

此可见，神经纤维球之间的相互抑制作用可能是为

了提高气味之间的对比而加强对某一种气味的识别

（Ｇａｌｉｚｉａ，２０１４）。
２．２　触角叶提高信噪比和增益控制的机制

信噪比（ｓｉｇｎａｌｔｏｎｏｉｓｅｒａｔｉｏ）和增益控制（ｇａｉｎ
ｃｏｎｔｒｏｌ）是保证嗅觉信号准确快速传递到下一嗅觉
中枢的重要神经活动。前者重在放大微弱的信号，

后者重在抑制较强的信号。在脊椎动物和昆虫中，

一个典型的提高信噪比的内在嗅觉结构基础便是

ＯＲＮ的汇聚作用。多条表达相同 ＯＲ的 ＯＲＮ汇聚
成一个膨大的神经纤维球，而一个神经纤维球通常

只发出１～２条ＰＮ至嗅觉更高级中枢。在ＰＮ中传
递的来自 ＯＲＮ的兴奋性突触后电流（ｅｘｃｉｔａｔｏｒｙ
ｐｏｓｔｓｙｎａｐｔｉｃｃｕｒｒｅｎｔｓ，ＥＰＳＣｓ）包括两部分，一部分由
突触前ＯＲＮ递质释放引起，另一部分则是来自于与
ＯＲＮ连接的ｅＬＮ（ＫａｚａｍａａｎｄＷｉｌｓｏｎ，２００８）。ＯＲＮ
和ＰＮ之间的信号传递呈非线性关系，即使当 ＯＲＮ
受到微弱的刺激其信号峰靠近基线几乎检测不到

时，在 ＰＮ 中 却 能 检 测 到 较 为 强 烈 的 信 号
（Ｂｈａｎｄａｗａｔｅｔａｌ．，２００７；Ｏｌｓｅｎｅｔａｌ．，２００７）。

与此同时，神经系统往往还面临频繁的、相同的

信号刺激，那么这些“多余的”信号是怎么被屏蔽掉

的呢？这就有赖于神经系统的增益控制了。前文提

到，触角叶内的神经纤维球之间存在侧向抑制作用，

这种侧向抑制其实就是神经系统的对噪音信号增益

控制的主要机理之一，而其中起主要作用的是 ＬＮ
（Ｇａｌｉｚｉａ，２０１４）。ＬＮ上的神经递质 ＧＡＢＡＡ和
ＧＡＢＡＢ受体共同参与调节了信号的抑制作用。
ＧＡＢＡＡ主要负责信号起始后的短暂抑制，而
ＧＡＢＡＢ主要负责信号传递后期的较长一段时间的
抑制作用（Ｗｉｌｓｏｎ，２００５；ＯｌｓｅｎａｎｄＷｉｌｓｏｎ，２００８）。
ＬＮ的侧抑制调节增益控制主要有以下 ３个特征：
（１）ＬＮ的抑制作用不直接作用于ＰＮ，而是ＰＮ的突
触前末端（ＯｌｓｅｎａｎｄＷｉｌｓｏｎ，２００８；Ｒｏｏｔｅｔａｌ．，
２００８）；（２）抑制强度与总的 ＯＲＮ输入信号强度成
正比（Ｏｌｓｅｎｅｔａｌ．，２０１０）；（３）ＬＮ对不同神经纤维
球的抑制强度不同（Ａｓａｈｉｎａｅｔａｌ．，２００９）。另外，嗅
觉神经系统还可以通过 ＰＮ和 ＯＲＮ编码气味的时
间差达到增益控制的目的。如Ｂｈａｎｄａｗａｔ等（２００７）
和Ｏｌｓｅｎ等（２００７）记录ＯＲＮ和ＰＮ的电信号发现当
高浓度的化感物质刺激ＯＲＮ产生强烈的信号时，在
ＰＮ中检测到的信号要比最初的刺激弱得多，而且我
们知道ＰＮ主要传递 ＯＲＮ动作电位上升阶段的信
号，这就是说在信号传递的时 ＰＮ比 ＯＲＮ更先到达
最高值。这样就避免了其他噪音信号对ＰＮ的干扰。
此外，增益控制的另一机制是ＯＲＮ和ＰＮ之间的短期
抑制（ｓｈｏｒｔｔｅｒｍｄｅｐｒｅｓｓｉｏｎ）。ＯＲＮ放电频率越大，突
触后电流却越小，原因可能是过快的脉冲导致突触前

递质囊泡释放减少（ＫａｚａｍａａｎｄＷｉｌｓｏｎ，２００８）。
提高信噪比以及增益控制即是嗅觉神经系统将

微弱的信号和过强的信号控制在一个同等的数量级
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的机制，这可能有利于下一级嗅觉中枢对嗅觉信号

的进一步处理，同时这也可能保证了信号传导的真

实性和客观性。如微弱的信号被放大，以至于与该

信号相关的信息不被丢失。从宏观的角度看，昆虫

所处环境中的气味感受物质随时间和空间不断变

化。这一嗅觉机制使得昆虫能够迅速地感受并调节

生理及行为活动以适应变化。

２．３　触角叶中传导系统的可塑性
哺乳动物嗅觉系统的可塑性已有不少研究

（Ｔｙｌｅｒｅｔａｌ．，２００７；Ｗｉｌｓｏｎ，２０１０）。长期以来，人们
认为突触的可塑性是神经系统储存信息的机制。在

嗅觉系统中，短期的突触可塑性存在于嗅球和梨状

皮质中，这种可塑性可以储存短时的嗅觉信息和响

应重复的信号输入，并能在复杂的气味中精细调节

嗅觉活动。无论是使用内源表达的毒素失活嗅觉感

受神经元还是物理切除触角，其相应的和其他的投

射神经元都很稳定，也不会改变投射神经元在高级

神经中枢的分布。反之失活投射神经元，嗅觉感受

神经元亦很稳定（Ｂｅｒｄｎｉｋｅｔａｌ．，２００６）。
虽然昆虫嗅觉传导主要框架的嗅觉感受神经元

和投射神经元也很稳定，但是很多研究结果显示昆

虫嗅觉具有一定程度的可塑性，尤其是其神经纤维

球的空间活性在受到一种气味的经典条件刺激之后

发生修饰和改变。如提前暴露在信息素中的海灰翅

夜蛾Ｓｐｏｄｏｐｔｅｒａｌｉｔｔｏｒａｌｉｓ雄虫较未接触信息素的雄
虫对信息素更敏感（Ａｎｄｅｒｓｏｎｅｔａｌ．，２００７）；而暴露
在其近缘种烟芽夜蛾 Ｈｅｌｉｏｔｈｉｓｖｉｒｅｓｃｅｎｓ雌虫信息素
中的Ｈｅｌｉｏｔｈｉｓｓｕｂｆｌｅｘａ雌虫信息素主要成分含量会
发生改变（Ｇｒｏｏｔｅｔａｌ．，２０１０）；未接触过信息素的雄
性果蝇比长期暴露在信息素中的果蝇有更强的好斗

性（Ｓａｃｈｓｅｅｔａｌ．，２００７；Ｌｉｕｅｔａｌ．，２０１１）。Ｓａｃｈｓｅ等
（２００７）发现果蝇长期暴露于较高浓度的ＣＯ２中，神
经纤维球Ｖ的体积会增大，与此同时从Ｖ神经纤维
球输出的投射神经元向侧角的输入减少。这种神经

纤维球体积的变化在特定的时期是可逆的，当 ＣＯ２
的浓度降低后，神经纤维球 Ｖ的体积则会变小，这
种体积变化还可以推广到其他的神经纤维球。

Ｂａｚｈｅｎｏｖ等（２０１３）发现蜜蜂在受到一系列不同化
合物及其混合物的刺激之后，其嗅觉反应会陡然增

强。Ｌｏｃａｔｅｌｌｉ等（２０１３）运用钙离子成像技术研究两
种单一化合物以及其混合物刺激对蜜蜂触角叶神经

元活性的影响，发现蜜蜂触角叶神经元对单一的两

种化合物反应没有变化，但是当其预先暴露在其中

一种化合物会导致其触角叶神经元对混合物的反应

变得与对另一种化合物的反应类似。Ｒｅｉｎ等
（２０１３）运用钙离子成像技术记录应用章鱼胺前后
蜜蜂触角叶对气味的反应情况，结果发现章鱼胺能

增强蜜蜂触角叶神经元反应活性，同时减低了钙离

子平均水平；而且，章鱼对触角叶的修饰和改造根据

不同的神经纤维球、不同气味、不同气味浓度以及不

同物种而有所不同。这一系列的研究结果都表明昆

虫的嗅觉系统具有很强的可塑性。

３　结语

昆虫是自然界中种类最多，个体数量最大，分布

范围最广的类群，几乎无处不在。昆虫的嗅觉系统

十分发达，它们的觅食、交流，甚至交配，都依靠嗅觉

系统。由于昆虫的脑部结构相对简单，科学家们都

热衷于研究昆虫的脑部神经结构和功能的关系，尤

其是嗅觉系统的脑部结构与功能的关系，并把它与

其他动物进行对比，从而推导和揭示其他无脊椎动

物和脊椎动物的脑部神经结构和功能之间的关系。

如果蝇嗅觉系统发育和功能组织的遗传分析的优良

条件，已被广泛地用来研究其他生物中枢神经系统

的发育和嗅觉编码的分子机理。随着近年来各种分

子生物学技术的迅猛发展，对昆虫脑部结构和功能

的研究也更加深入和方便，共聚焦激光扫描、胞内记

录、多通道记录以及膜片钳等电生理技术也将越来

越多地运用到昆虫脑部神经结构和关系的研究中

去。迄今为止，昆虫脑部结构的探索，除了嗅觉系统

被研究得较为深入外，其他结构如味觉、视觉和听觉

系统的研究还有待进一步拓展。另外，蕈形体和中

央复合体的某些功能在不同的昆虫中还存在着一些

分歧，如蕈形体究竟有没有抑制行为的功能等还有

待商榷。通过对昆虫脑部结构和功能的研究，可以

为人类的嗅觉和其他感觉功能研究奠定重要的理论

基础。
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