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摘要：为了研究杀虫剂等对蜜蜂毒性作用的神经机制，需在体外建立成年蜜蜂脑神经细胞的分离培养和电生理记

录技术并研究其正常电生理特征，而对成年蜜蜂脑神经细胞的分离培养和电生理特性的研究报道甚少。我们采用

酶解和机械吹打相结合的方法获得了数量较多且活力较好的成年意大利蜜蜂 !-+. (/))+0/1$ 脑神经细胞，并用全细
胞膜片钳技术研究了成年意大利蜜蜂脑神经细胞对电流和电压刺激的反应，获得了成年意蜂脑神经细胞的基本电

生理特征以及钠电流和钾电流的特性。全细胞电流钳的记录结果表明，在体外培养条件下，细胞无自发放电发生，

注射电流后仅引起细胞单次放电，引起细胞放电的阈电流平均为 ,&B’ N ,B3 ?D；细胞动作电位产生的阈电位平均
为 + %*B0 N %B3 ;O。用全细胞电压钳记录了神经细胞的钠电流和钾电流。钠电流的分离是在电压刺激下通过阻断
钾通道和钙通道实现。细胞的内向钠电流在指令电压为 + 0& P + 3& ;O左右激活，+ )& ;O达峰值，钠通道的稳态
失活电压 O)Q%为 + (’B0 ;O；外向钾电流成份至少包括较小的快速失活钾电流和和较大的缓慢失活钾电流（占总钾

电流的 ’&R），其半激活膜电位 O)Q%为 3B’, ;O，无明显的稳态失活。结果提示缓慢失活钾电流的特征可能是细胞

单次放电的机制之一。
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蜜蜂农药中毒的情况与年俱增，且来势迅猛，常

常引起整个蜂场全群覆没，特别是发生在大的蜂蜜

和蜂王浆生产期，给养蜂业带来巨大的经济损失。

杀虫剂是如何引起蜜蜂中毒的确切机理到目前为止

还不清楚。但在除蜜蜂之外的其他昆虫上的研究表

明，大部分杀虫剂都是神经毒。例如，拟除虫菊酯类

杀虫剂可引起神经末梢去极化，造成神经系统的过

度兴奋从而导致运动失调、惊厥抽搐、易激惹、震颤

等。神经细胞膜上的离子通道是神经细胞正常兴奋

性产生的基础，许多杀虫剂的神经毒性作用主要就

是通过影响神经细胞膜上的各种不同的离子通道，

改变神经细胞的兴奋性，或干扰神经细胞之间的突

触传递即兴奋性的传导导致的（9#1*(.$%1 &+ *’ 4，
:;;: ）。
神经细胞的功能基于细胞正常的电生理活动，

离子通道是细胞电生理活动的基础。电压钳和膜片

钳技术是研究细胞膜离子通道最基本和最直接的电

生理学实验方法。膜片钳技术（/!&") ".!6/）是在电
压钳基础上发展起来的一种新技术，它能分辨通过

细胞膜上单个通道的电流，从而可以对通道电流的

电导及其动力学特征、药理学特征以及通道的调节

机制进行深入研究。离子通道是多种天然毒素及合

成杀虫剂的基本作用靶标（欧晓明等，:;;<），因此
膜片钳技术为杀虫剂作用机理等的研究提供了有力

武器。在体外培养的细胞上，利用膜片钳方法可迅

速判明杀虫剂是否作用于离子通道、何种离子通道

等问题。应用膜片钳技术研究蜜蜂神经细胞的电生

理学特性在国外刚刚开始，主要在蜂蛹的神经细胞

上进行（=>+&*%3*(- &+ *’ 4，:;;?；@!(3!(! &+ *’ 4，
:;;A），在国内，这项工作还没有报道。我们将成年
蜜蜂的神经细胞在体外分离成功，并对其基本电生

理特征进行了观察，为进一步开展蜜蜂杀虫剂神经

毒理的电生理机制研究奠定了基础。

) 材料和方法

) *) 成年蜜蜂神经细胞的分离和培养
意蜂 !"#$ %&’’#(&)* 取自上海郊区蜂场。分离方

法根据文献（B(*,++. !%1 @,"0*(，CDD:）改进。蜜蜂出
巢后 :天内，断头，从颅腔取出脑组织，放入冰的专
门用于解剖蜜蜂的生理盐水。生理盐水组成（66#.E

F）：G!HC C<A，BHC A，I-H.: C;，葡萄糖 :A，蔗糖

CJ;，KLML9 C;；/K NON。撕去外膜，去除复眼、视叶
等结构，保留前脑、中脑和后脑等部分。脑组织在消

化液内 :NP消化 CA 6,%。消化液组成：: 6F生理盐
水 Q木瓜酶（R#")* 公司）C;;!F。离心 C 6,%，速度
: ?;;(/6。去上清，F8CA 培养液洗 < 次，终止消化。
F8CA培养液配方：F8CA 培养基（S,3"#公司），葡萄糖
? -EF，蔗糖 :? -EF，果糖 :OA -EF，脯氨酸 <O< -EF，胎
牛血清（S,3"#公司）C<T，酵母提取液（9,-6!）CO<T
（UEU），双抗［CT 青霉素（C;; VE6F）E 链霉素（;OC
6-E6F）］（F,’* W*")%#.#-,*+，R#"0U,..*，IX）?OA 6F，
/K YO:。用口径 C;;!6的玻璃滴管轻轻吹打，悬液
沉定 < 6,%，将含有细胞的上清液吸到另一个离心
管，加 F8CA培养液，细胞计数并调整细胞密度为 A Z
C;A E6F。
分散的神经元种植在预先涂有 ;OC 6-E6F多聚

鸟氨酸和 C 6-E6F .!6,%,%（I!%%)*,6，S*(6!%2）的盖
玻片上。神经元贴壁 ?A 6,% 后，每个培养孔加入
COA 6F F8CA培养液，放入 :N [ CP高度潮湿的培养
箱内。培养 C: \ CJ ) 后，将盖玻片置于记录槽中，
放于倒置相差显微镜（HB]<C，̂ .26/$+ ^/&,"!.，
W#02#，_!/!%）载物台上，选择细胞直径为 CJ \ ::!6
的圆形细胞进行电生理记录。

) *+ 电生理记录
采用常规高阻抗封接的全细胞记录方式，封接

电阻 ‘ C S"，路径电阻 J \ C; I"。放大器为 a5#%
:;;@（a5#% b%+&($6*%&+，V%,#% H,&2，Ha），数模转换
X,-,1!&! C<:;a，使 用 /H.!6/ DO; 软 件（ a5#%
b%+&($6*%&+）采集分析数据。记录电极采用软质中
性无芯玻璃管，外径 COA 66，于拉制仪（G!(,+),-*，
MH8C;）上分两步拉制成尖端微电极。电极尖端电阻
: \ ? I"。记录细胞兴奋性时，电极内液成份
（66#.EF）：B -.$"#%!&*（9,-6!）CCA，Bc ?;，BH. :;，
I-H.:·NK:^ <，H!H.:·:K:^ C，LSWa CC，KLML9 C;，

I-8aWM（9,-6!）:，F,8SWM（9,-6!）:，9$"(#+* C:;，/K
用 W(,+83!+*调至 NOY。记录钠电流时，电极内液成份
（66#.EF）：H+8’.$#(,1*（9,-6!）C:;，WLa8H.（9,-6!）
<;，I-H.:·NK:^ :，H!H.:·:K:^ C，LSWa CC，KLML9
C;，I-8aWM :，F,8SWM :，9$"(#+* CN;，/K 用 W(,+83!+*
调至 NOY。当电极贴近细胞后不给予或给予很小的
负压即可形成高阻抗封接（封接电阻 ‘ C S"），给负
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压吸破细胞膜后形成全细胞模式。滤波 ! "#$，数据
采集频率 %& "#$。记录槽外液灌流（% ’ ( )*+),-），
外液成份（))./+*）：012/ !(&，32/ 4，212/% 5，

672/% 84#%9 :，#;<;= !&，7/>?.@A %5，=>?B.@A !4&，C#
用 DB,@EF1@A调至 48G。记录钾电流时，细胞外液中的
01H用 06IJH 替代。药品除特别注明外均为国产

分析纯。

所获数据以均数 K标准差表示。电压依赖的电
流激活用 L./M$)1-- 方程拟合，公式为：! +!)1N O !+
（! H ANC［"!+% P ") + #］），! 代表电导，!)1N代表最大

电导，"!+%为电流达到最大值一半时的膜电位，")

为测试电压，# 为激活曲线的斜率。其中，! O $ +
（") P "），$ 为激活电流，") 为测试电压，" 为根据

0AB-@M方程计算的电流的逆转电位。

图 % 成年意蜂脑神经细胞对注射电流的膜电位反应
Q,7R % S./M17A BA@C.-@A@ M. TAC./1B,$,-7 ?>BBA-M ,-UA?M,.- ,- 1 FB1,- -A>B.- .V 1T>/M %&’( )*++’,*-.

W：用时程 :&& )@的去极化电流诱发单个放电；L：时程 %)@的阈上电流在同一细胞上诱发动作电位的形状。W：W- ,-UA?M,.- .V
TAC./1B,$,-7 ?>BBA-M X,MY 1 T>B1M,.- .V :&& )@ AZ."AT 1 @,-7/A @C,"A；L：DYA @Y1CA .V 1?M,.- C.MA-M,1/ AZ."AT F[ 1 @>CB1MYBA@Y./T ?>BBA-M ,-UA?M,.-
（T>B1M,.-，% )@）,- MYA @1)A -A>B.-R

! 结果

! "# 成年蜜蜂神经细胞的分离
电生理记录通常选用单个分散的圆形细胞，对

细胞的形态和活力要求相对比较高。我们首先采用

单纯机械吹打的方法，但得到的单个细胞的比例相

对较少，成对的或成团的细胞相对较多，而且细胞的

活力也较低，因此，单纯机械吹打分离的细胞不利于

电生理研究。为此，我们采用了酶解和机械吹打相

结合的方法，分离的细胞中，单个细胞的比例明显增

加，占细胞总数的 4\] K \]（- O !4次分离）。细胞
种植 :5 ),-后，细胞下沉并贴附到盖玻片上，在相
差显微镜下，细胞多呈圆形，立体感强，胞体周围有

晕，提示细胞的活力较好（图 !）。分离后，少数细胞
还保留轴突样结构。由于分离的是从成蜂颅内取出

的整个脑组织包括前脑、中脑和后脑等部分，分离的

神经细胞大小不一。

图 ! 急性分离的成年蜜蜂脑神经细胞（标尺：!&!)）
Q,7R ! DYA 1?>MA/[ T,@@.?,1MAT FB1,- -A>B.-@ .V

1T>/M %&’( )*++’,*-.（F1B O !&!)）

! "! 成年蜜蜂神经细胞的一般电生理特性
电生理记录选择的神经细胞为单个分散的圆形

细胞，立体感强，胞体周围有晕。记录细胞的直径在

!\ ’ %%!)，细胞电容平均为 !G8!^ K !8!5 CQ（- O
4G）。细胞吸破后，立即在全细胞膜片钳电流钳模式
下记录细胞的静息电位，平均为 P G\ K 5 )S（- O
:(）。由于电极内液扩散到细胞内的缘故，记录到的
静息电位数值可能与真正的静息电位稍有不同

（<>@?Y 1-T 0AYAB，!^\\）。在电流钳模式下，根据注
射电流和膜电位变化关系的直线斜率，计算出细胞

的输入膜阻抗，平均为 !8( K &8% J"（- O %5）。
在电流钳记录模式下，可观察神经元的膜电位

变化。在体外所记录的蜜蜂神经元中，神经元没有

出现自发放电的现象。为了观察神经元的兴奋性，

在电流钳记录的模式下，给细胞注射去极化电流，观

察引起细胞产生动作电位的最小电流强度，即阈电

%&G 昆虫学报 %/0. 1203)3+34’/. 5’2’/. 5!卷



流（!"##$%& &’#$(’)*+）。注射电流的时程为 ,-- .(，从
/ 0- 12开始，逐步增加电流强度，每步增加幅度为
3- 12。当注射电流达到阈电流值时，通常诱导出单
个动作电位（图 4：2）。在体外培养条件下，引起蜜
蜂神经细胞产生动作电位的阈电流平均为 5-67 8
569 12（% : 40）。
动作电位的形状可以反映神经细胞的特征，计

算动作电位产生的膜电位即阈电位（ ;)*&<=$
&’#$(’)*+）。由于记录兴奋性变化时注射电流的长时
程较长，诱导出的动作电位的形态容易变形，不适于

测量动作电位形态的指标。本文选用注射电流的时

程为 4 .(，强度大于阈电流即阈上刺激诱导动作电
位，分析动作电位的形态指标。图 4（>）为在电流钳
记录模式下记录到的一个蜜蜂神经细胞的动作电

位。动作电位的幅度达 3,4 8 ,65 .?（% : 35）。通过
测量动作电位复极化 0-@时的动作电位宽度，计算
出动作电位时程（<!&A)% 1)&$%&A<* +"#<&A)%，2BC）为
4645 8 -649 .(（% : 35）。动作电位复极化到静息电
位后出现后超极化（<D&$#’E1$#1)*<#AF<&A)%，2GB）。从
静息电位到 2GB的最大超级化值为 2GB的幅度，平
均 4-67 8 465 .?（% : 35）。阈电位根据动作电位上
升支中上升速率超过 0- .?H.( 时的膜电位计算
（2%+$#()% !" #$ I，3J7K）。分析结果显示，蜜蜂神经细
胞动作电位产生的阈电位从 / 90 .?到 / 3J .?不
等，平均为 / 4K6, 8 469 .?（% : 35）。
表 ! 培养的成年意蜂神经细胞的电生理特征

"#$%& ! "’& &%&()*+,’-./+%+0/(#% ,*+,&*)/&. +1
$*#/2 2&3*+2. +1 #43%) 5,/. 6&%%/1&*#

平均值 8标准差
L$<% 8 %&

例数

M".N$# )D %$"#)%(
静息电位 O$(&A%= 1)&$%&A<*（.?） / K7 8 0 ,9
膜电阻 L$.N#<%$ #$(A(&<%!$（P!） 369 8 -64 40
电容 Q<1<!A&<%!$（1R） 3K63J 8 3630 5K
阈电位 ?)*&<=$ &’#$(’)*+（.?） / 4K6, 8 469 35
阈电流 Q"##$%& &’#$(’)*+（12） 5-67 8 569 40
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当膜电位到达阈电位水平时，电压门控钠通道

大量开放，细胞发放动作电位。因此，M<S通道是影

响神经细胞兴奋性的一个重要离子通道。我们在全

细胞电压钳模式下，对成年蜜蜂神经细胞的钠电流

（TM<）进行了观察。为了分离 TM<，US 通道和 Q<4 S 通
道分别用 Q(S 和 Q+4 S 阻断。神经细胞形成全细胞
封接后，给予 / 7- .?电压钳制 0-- .(，施加一组以
3- .?递增的、波宽为 30 .(的指令电压方波，诱发
的膜内向电流为 TM<（图 9：2），TM<在给予无钠的外液

后消失。图 9（>）显示的是每步指令电压激活锋电
流的电流V电压关系（TV?）曲线（% : 37），显示 TM<激活
明显的电压依赖性。TM<在指令电压为 / ,- W / 9-
.?左右激活，/ 3- .?达峰值，随后电压依赖性地
减低。图 9（Q）为细胞施加一组以 0 .?递增的、波
宽为 0-- .( 的指令电压方波后记录测试电压为
/ 3- .?时的 TM<，电流稳态失活曲线（ THT.<XV?）用

>)*&F.<%%方程拟合，钠通道的稳态失活电压 ?3H4为

/ 076, .?（图 9：C）。
7 8: 成年蜜蜂神经细胞钾电流
钾电流为外向电流。根据对阻断剂的敏感性和

激活电压的不同，钾电流大致分为快速失活钾电流

（TU2）和缓慢失活钾电流（TUC）两种。记录钾电流时
内向钙电流用 Q+4 S阻断，外液中的 M<S用大分子的

MLCPS替代消除内向 M<S 电流。去极化电压从

/ 34- .?到 S 5- .?激活所有 US电流即总 US电流

（TU），而去极化电压从 / 9- .?到 S 5- .?主要激活
缓慢失活钾电流不包括快速失活钾电流，两种去极

化电压激活的电流相减代表快速失活钾电流。由于

钙通道被 Q+4 S 阻断，所记录到的 US 电流中不含钙

激活 US电流成份。由图 ,（2）为利用二步电压钳制
方法在成年蜜蜂神经细胞上可记录到的 TU，TUC以及

TU2。钳制电压时程 40- .(，测试电压从 / J- .? W 5-
.?，时程 ,-- .(，步幅 3- .?。图 ,（>）为不同指令电
压下 US电流的电流V电压关系曲线（% : 35），TU 和

TU2的电流为电压激活的电流曲线锋值的平均值，TUC
的电流为电压激活的电流曲线结束时所测电流的平

均值。在总的 US 电流中，TUC为主要成份，TU2所占
比例很小。例如，膜电位到达 / 9- .? 之后，TUC激
活，在总的 US 电流中，TUC所占比例达 7-@左右。
根据 ’ H’.<X : 3H（3 S $X1［ (3H4 / (. H )］）方程拟合，

TUC半激活膜电位 ?3H4为 9675 .?。TUC无明显的稳态
失活。

9 讨论

蜜蜂生物学的研究，比如杀虫剂对蜜蜂的毒性

作用，转基因植物对蜜蜂的影响等都是以成年蜜蜂

作为研究对象的，进一步研究蜜蜂神经毒理的机制，

通常在神经细胞水平进行有关的电生理研究。但由

于在体研究的复杂性和技术难度，在体外可控制实

验条件下研究分离的神经细胞电生理变化成为越来

越受欢迎的手段，但在体外获得足够数量的成年蜜
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图 ! 成年意蜂脑神经细胞钠电流的激活和失活
"#$% ! &’(#)* +),,-./0 ,-+’,(-( #. 1,2#. .-),’.0 ’3 2()4/ !"#$ %&’’#(&)*

5：钠电流激活曲线示例。细胞 6 78 *9电压钳制 :88 *0后施加一组以 ;8 *9递增的、波宽为 ;: *0的指令电压方波，诱发膜内向钠
电流；<：根据 ;7个神经元钠电流计算的电流=电压关系曲线；>：同一个神经元记录的钠电流稳态失活曲线示例；?：根据
<’4/@*2..方程拟合的钠电流失活曲线。5：A-B,-0-./2/#C- /,2+-0 3’, /D- 2+/#C2/#’. ’3 0’(#)* +),,-./ #. 2 ,-+’,(-( .-),’.% "#3/--. *#44#0-+’.(0
C’4/2$- 0/-B ,2.$#.$ 1-/E--. 6 F8 2.( G H8 *9 #. ;8 *9 #.+,-*-./0 3’44’E#.$ 2 :88 *0 +’.(#/#’.#.$ 0/-B /’ 6 78 *9 E-,- )0-( /’ -C’I- C’4/2$-=
$2/-( 0’(#)* +),,-./0% <：>),,-./=C’4/2$- +),C- 3’, 0’(#)* +),,-./0 3,’* ;7 *-20),-*-./0 20 0D’E. #. 5% >：&/-2(J=0/2/- #.2+/#C2/#’. ’3 0’(#)*
+),,-./ E20 200-00-( #. /D- 02*- .-),’. 20 0D’E. #. 5% 9’4/2$-=$2/-( 0’(#)* +),,-./ E20 -C’I-( 1J 2 /-0/ B)40- /’ 6 ;8 *9 3’44’E#.$ 2 ; 0
+’.(#/#’.#.$ B)40- C2,J#.$ 1-/E--. 6 K8 2.( 6 L: *9，#. : *9 #.+,-*-./0% ?：M’,*24#@-( #.2+/#C2/#’. +),C-（NON*2P）% QD- *-2. E20 +24+)42/-(
2.( 3#//-( E#/D 2 <’4/@*2.. -R)2/#’.%

蜂神经细胞是关键。本文报道了成年蜜蜂神经细胞

的原代分离培养方法。文献报道的蜜蜂神经细胞的

分离培养主要来自幼虫，分离方法采取机械性分离

（S,-#004 2.( <#+I-,，;KKL）。机械性分离虽然是分离
幼虫神经细胞的一种经济、简便、有效的方法，但在

成年昆虫，这种机械吹打的强度和次数往往导致细

胞活力低下（>2J,- &+ *’ %，;KK7）。为了能获得活力
好数量又足够多的成年蜜蜂神经细胞，我们采取酶

解和机械分离相结合的方法。消化酶选择作用温和

的木瓜酶。这样既避免酶过度消化对细胞可能造成

的损伤，又减少机械吹打的强度和次数对细胞的影

响，因而获得的细胞状态好、分散的细胞数量多，满

足了进一步的实验需要。最近，已有文献报道胶原

酶O分散酶酶解加机械分离相结合分离成年蜜蜂脑
神经细胞的方法（?-C2)( &+ *’ %，L88T），但我们使用
了更为温和的木瓜酶。

用全细胞膜片钳的记录方法，我们获得了急性

分离的成年蜜蜂神经细胞的基本电生理学特征。文

献已有培养的蜜蜂幼虫蘑菇体 S-.J’. 细胞的电生
理研究报道（&+DU3-, &+ *’ %，;KKH；V,W.-E24( &+ *’ %，
L88!）。由于我们分离的蜜蜂脑组织来自前脑、中脑
和后脑，因此分离的细胞是混合的，但 S-.J’. 细胞
的电容很小，只有几个 B"（&+DU3-, &+ *’ %，;KKH；
XW0/-.1-,$ &+ *’ %，L88H），而我们记录的神经细胞的
电容在 ;T B"左右，比 S-.J’. 细胞大得多。我们记
录细胞的膜电位，膜阻抗及无自发放电等特征与蜜
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图 ! 成年意蜂脑神经细胞钾电流
"#$% ! &’()**#+, -+../0(* ./-’.1/1 #0 (2/ )1+3( !"#$ %&’’#(&)* 4.)#0 0/+.’0*

5：67，总钾电流，去极化电压从 8 9:; ,<到 = >; ,<激活总钾电流；67?，缓慢失活钾电流，去极化电压从 8 @; ,<到 = >; ,<主要
激活缓慢失活钾电流。675，快速失活钾电流，上两种去极化电压激活的电流相减代表快速失活钾电流。A：分别为 67，67?以及 675
的电流B电压关系曲线。5：67，0/( C2’3/ -/33 7= -+../0(，C)* ./-’.1/1 D.’, ) 0/+.’0 #0 ./*E’0*/ (’ F’3()$/ *(/E*（!;;B,* 1+.)(#’0，9;B,<
#0-./,/0(*）4/(C//0 8 9:; )01 = >; ,< D.’, ) 2’31#0$ E’(/0(#)3 ’D 8 9:; ,<% 67?，*+*()#0/1 E’()**#+, -+../0(，C)* /F’G/1 4H )EE3H#0$ F’3()$/
*(/E*（/)-2 !;; ,*）#0 #0-./,/0(* ’D 9;B,< *(/E* D.’, 8 9:; (’ = >; ,< D.’, ) 2’31#0$ E’(/0(#)3 ’D 8 @; ,< #0 (2/ *),/ 0/+.’0% 675，D)*(
#0)-(#F)(#0$ E’()**#+, -+../0( % I.)-/* C/./ ’4()#0/1 4H ’DDB3#0/ *+4(.)-(#’0 ’D 67? D.’, 67 % A：J+../0(BF’3()$/ -+.F/* D’. 67，67? )01 675，
./*E/-(#F/3H%

蜂幼虫的 7/0H’0 细胞类似（K)+./0( &+ *’ %，:;;:；
LM*(/04/.$ &+ *’ %，:;;!）。
用短时程电刺激，我们获得了成年意蜂脑神经

细胞动作电位的形态特征。动作电位的 5&?，5N&
等与文献报道的蜜蜂运动神经元类似（73’EE/04+.$
&+ *’ %，9OOO），但我们观察到的动作电位的幅度比文
献报道的要大（73’EE/04+.$ &+ *’ %，9OOO；K)+./0( &+
*’ %，:;;:）。这种差异一方面可能反应了不同细胞
钠离子通道的差别，另一方面，也可能是由于诱发动

作电位的实验条件的不同，长时程的刺激可能会影

响动作电位的形态。

给予神经细胞去极化刺激，引起细胞放电是神

经细胞具有兴奋性的体现。从报道的文献来看，蜜

蜂脑神经细胞放电的特征有两种（K)+./0( &+ *’ %，
:;;:；LM*(/04/.$ &+ *’ %，:;;!），一种是反复放电，阈

电流刺激引起 :个以上的动作电位，另一种是单次
放电，阈电流刺激仅引起 9个动作电位。如去极化
通常引起幼虫 7/0H’0 细胞反复放电（K)+./0( &+ *’ %，
:;;:），而我们记录细胞的一个显著特点是去极化只
引起一次放电，细胞放电后即产生适应（)1)E()(#’0）。
这种差异是否由于幼虫或成年蜜蜂神经细胞的差异

还是 7/0H’0 细胞与非 7/0H’0 细胞之间的差异有待
进一步探讨。但根据 &/./PBQ.#F/ 等（:;;:）提出的假
设，7/0H’0 细胞的反复放电是持续嗅觉刺激的结
果，我们记录的细胞的快速适应可能是这类细胞本

身的功能特点所决定的。

钠电流和钾电流是神经细胞具有兴奋性的基

础。在我们记录的细胞中，去极化引起的膜电流既

有快速失活的内向钠电流，也有外向的钾电流，与文

献报道的其他昆虫或蜜蜂蛹的神经细胞的电流成份
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类似，钠电流或钾电流的激活和失活特征与其他昆

虫或蜜蜂的神经细胞也基本相同（!"#$%&’ !" #$ (，
)**+；,-.’& !" #$ (，)**/；0-1’&23 !" #$ (，4554）。
与文献报道的 6&2.72 细胞的钾电流相比，本文

记录细胞钾电流的显著特点是钾电流成份以 869为
主，86:的成份很少。钾电流中，869主要加速动作电
位的复极化，而 86:主要影响膜电位去极化后产生的
放电频率（,7227’ -2; !3&<&2=，)*>)；?@&’2&. -2;
A-’’@=BC-’’@"D，)**4；A@EE& 455)）。在本文记录到的
以 869为主的钾电流可能是我们记录到的神经细胞
单次放电原因之一。在蜜蜂蛹的 6&2.72 细胞或成
年蜜蜂的运动神经细胞中，都观察到部分细胞的 86:
成份突出（6E7FF&2G1’H !" #$ (，)***；0-1’&23 !" #$ (，
4554），而这类细胞在阈电流刺激后往往呈现反复放
电的特征，进一步提示 86:成份与神经细胞的放电频
率相关。有趣的是，86:大小具有性别差异。0-1’&23
等（4554）发现，与工蜂相比，雄蜂的嗅觉受体神经元
（7E%-"37’. ’&"&F37’ 2&1’72，IJK）的钾电流中，86:特别
显著，并推测这种差异与寻求和蜂王交配有关。钾

电流除了 869和 86:外，还存在钙激活钾电流，呈现
“K”型激活曲线（!"#$%&’ !" #$ (，)**+），但在我们的记
录中，由于使用了钙通道的阻断剂，钾电流中没有钙

激活钾电流成份。

本文通过电压激活记录到的内向电流，虽然没

有用钠通道阻断剂 ??L验证但在外液无 K-M 时消

失，提示这种内向电流是钠电流。分析内向电流的

激活和失活特征，与蜂蛹的 6&2.72 细胞、成蜂的嗅
觉受体神经元等细胞的钠电流的电压依赖的激活和

失活基本相同，进一步证明我们记录到的内向电流

是钠电流。复习文献发现，昆虫神经细胞的钠电流

失活迅速，对 ??L 敏感，基本都属于 ??LB! 型钠电
流。蜜蜂嗅觉受体神经元在 ??L作用后，动作电位
不能产生（0-1’&23 !" #$ (，4554），证明蜜蜂神经细胞
上的钠通道的激活是动作电位产生的基础。我们进

一步分析钠通道的激活电压和动作电位产生的阈电

位水平也提示，钠电流在指令电压为 N +5 O N P5 QR
左右激活，与动作电位产生的阈电位接近（ N 4>S+ T
4SP QR），表明在成年意蜂脑神经细胞记录到的钠电
流与动作电位的发生密切相关。

参 考 文 献（!"#"$"%&"’）

:2;&’=72 U，!37’Q V，C#&-E AR，)*/>S ?#’&=#7E;= 7% -"3@72 F73&23@-E=
&<7D&; G. =.2-F=&= 72 3#& ;&2;’@3&= 7% F.’-Q@;-E "&EE= @2 3#& ’-3
#@FF7"-QF1= %& ’%"() ( * ( +,-.%)$ (，P/P：W5* N W4XS

Y-’G-’- Z!， [1G& ,， J.G-D V， Z-13#@&’ \， Z’]2&^-E; Y， 455WS
:"&3.E"#7E@2&，Z:Y: -2; HE13-Q-3& @2;1"& @72@" "1’’&23= @2 "1E31’&;
-23&22-E E7G& 2&1’72= 7% 3#& #72&.G&&， /0%. 1!$$%2!(# ( * ( 3)10 (
+,-.%)$ (，)*)（*）：/4P N /PXS

,-.’& \，Y1"D@2H#-Q !9，!3’-QG@ :，!3’-QG@ ,，!-33&EE& 9Y，)**/S :;1E3
@2=&"3 Q1=#’77Q G7;. 2&1’72= @2 F’@Q-’. "1E31’&："&EE Q7’F#7E7H. -2;
"#-’-"3&’@_-3@72 7% F73-==@1Q "#-22&E=( 3!$$ 4%..5! 6!. (，4*)（)）：WP>
N W+>S

,7227’ V:，!3&<&2= ,‘，)*>)S U’&;@"3@72 7% ’&F&3@3@<& %@’@2H G&#-<@71’ %’7Q
<7E3-H& "E-QF ;-3- 72 -2 @=7E-3&; 2&1’72& =7Q-( * ( +,-.%)$ (，4)P（)）：

P) N WPS
9&<-1; V\，YE12D :，U7;1%-EE V，Z@1’%- \，Z’]2&^-E; Y，455>S a=@2H

E7"-E -2-&=3#&3@"= 37 GE7"D 2&1’72-E -"3@<@3. -2; Q-F =F&"@%@" E&-’2@2H
3-=D= 37 3#& Q1=#’77Q G7;@&= 7% -2 @2=&"3 G’-@2( 75( ( * ( 8!5().9% (，

4X（))）：P )*P N P 45XS
Z’]2&^-E; Y，455PS 9@%%&’&23@-E &bF’&==@72 7% <7E3-H&B=&2=@3@<& 6M -2; ,-4 M

"1’’&23= @2 2&1’72= 7% 3#& #72&.G&& 7E%-"37’. F-3#^-.( * ( 7:0 ( ;%)$ (，

45X（U3 )）：))> N )4*S
A@EE& Y，455)S 872 ,#-22&E= 7% cb"@3-GE& \&QG’-2&=( P’; &;( !@2-1&’

:==7"@-3&= 82"(，!12;&’E-2;，\:，a!:( )PX N )+4S
6E7FF&2G1’H U，6@’"##7% Y!，\&’"&’ :J，)***S R7E3-H&B-"3@<-3&; "1’’&23=

%’7Q -;1E3 #72&.G&&（ /0%. 1!$$%2!(#）-23&22-E Q737’ 2&1’72= ’&"7’;&;
%& ’%"() -2; %& .%"5 ( * ( 8!5()0,-.%)$ (，/)（)）：P* N +/S

6’&@==E !，Y@"D&’ Z，)**4S 9@==7"@-3&; 2&1’72= 7% 3#& F1F-E #72&.G&& G’-@2
@2 "&EE "1E31’&( * ( 8!5()9-")$ (，4)（/）：W+W N WWXS

0-1’&23 !，\-==72 ,，V-D7G 8，4554S C#7E&B"&EE ’&"7’;@2H %’7Q #72&.G&&
7E%-"37’. ’&"&F37’ 2&1’72=：@72@" "1’’&23=，Q&QG’-2& &b"@3-G@E@3. -2;
7;71’-23 ’&=F72=& @2 ;&<&E7F@2H ^7’D&’ G&& -2; ;’72&( 75()0!#&
*)5(&#$ )2 8!5().9%!&9!，)W（>）：) )P* N ) )W4S

I1 L\，A1-2H \[，C-2H LZ，‘-2 9‘，455PS 82=&"3 ’&=@=3-23 3-’H&3 =@3&=
-2; 3#&@’ ’7E&= @2 ;@="7<&’. 7% 27<&E @2=&"3@"@;&=( <)=!(&
/>()9,!1%9#$.，4：)) N )WS［欧晓明，黄明智，王晓光，樊德方，

455PS 昆虫抗性靶标部位及其在杀虫剂创制中的作用 ( 现代农
药，4：)) N )W］

U&’&_BI’@<& V，\-_7’ I，?1’2&’ Z,，,-==&2-&’ !，C@E=72 J8，0-1’&23 Z，

4554S I="@EE-3@72= -2; =F-’=&2@2H 7% 7;7’ ’&F’&=&23-3@72= @2 3#&
Q1=#’77Q G7;.( ?9%!&9!，4*>（W W/5）：PW* N PXWS

U1="# \，K&#&’ c，)*//S J-3&= 7% ;@%%1=@72-E &b"#-2H& G&3^&&2 =Q-EE "&EE=
-2; - Q&-=1’@2H F-3"# F@F&33&( +2$5>!(. /(9, (，+))（4）：45+ N 4))S

!"#$%&’ !，J7=&2G77Q A，\&2_&E J，)**+S 872@" "1’’&23= 7% 6&2.72 "&EE=
%’7Q 3#& Q1=#’77Q G7;. 7% 3#& #72&.G&&( * ( 8!5().9% (，)+（/）：+ X55
N + X)4S

!7;&’E12; 9\，,E-’D V\，!#&&3= 0U，\1EE@2 0!，U@""@’@EE7 RV，!-’H&23 9，

!3&<&2= V?，C&@2&’ \0，4554S \&"#-2@=Q= 7% F.’&3#’7@; 2&1’737b@"@3.：

@QFE@"-3@72= %7’ "1Q1E-3@<& ’@=D -==&==Q&23 ( 4):%9)$)>-，)>)（)）：P N
W*S

?@&’2&. :V，A-’’@=BC-’’@"D J\，)**4S U#.=@7E7H@"-E ’7E& 7% 3#& 3’-2=@&23
F73-==@1Q "1’’&23 @2 3#& F.E7’@" "@’"1@3 7% 3#& E7G=3&’ =37Q-37H-=3’@"
H-2HE@72( * ( 8!5()0,-.%)$ (，X>（P）：W** N X5*S

C]=3&2G&’H 9Z，Y7.3"#&<- \，Z’]2&^-E; Y，Y.’2& VA，\&2_&E J，Y-b3&’
9:，455+S ,1’’&23B -2; <7E3-H&B"E-QF ’&"7’;@2H= -2; "7QF13&’
=@Q1E-3@72= 7% 6&2.72 "&EE= @2 3#& #72&.G&&( * ( 8!5()0,-.%)$ (，*4：
（+）：4 W/* N 4 X5PS

（责任编辑：赵利辉）

X5> 昆虫学报 /9"# 7&")1)$)>%9# ?%&%9# W)卷




