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嗅觉系统在大多数动物的生存和繁殖中起着重

要作用 ∀在陆生昆虫及一些水生生物中 性外激素有

助于配偶的定位寻找 聚集素便于同种的集合 产卵

激素诱导或中止动物的产卵 植物的挥发性物质有助

于动物对食物的发现 等等 ∀所有这些相互作用都有

赖于嗅觉系统 ∀由于生存环境的差别 不同动物嗅刺

激物质是不同的 ∀对水生动物来说 嗅觉的刺激物一

般能溶于水 如酸和蛋白质之类 对陆生动物来说 可

能是脂溶性的或水溶性的 ∀由于嗅觉在摄食 !交配及

社会行为等多方面起着重要作用 研究嗅觉机理对了

解这些行为是至关重要的 ∀目前嗅觉的研究在哺乳

动物 !陆生昆虫 !甲壳动物及鱼类报道较多 在此作者

主要综述水生动物虾类嗅觉的研究进展并相应介绍

所涉及的有关内容 ∀

嗅觉系统的结构组成

据 年报道 无脊椎动物中无论是

虾还是昆虫 其附肢触角是主要的嗅器 在昆虫成虫

触角上有约 个感器 每个感器含有许多嗅感

受器细胞 ∀其树突伸到感器角质部分的腔中 被感器

淋巴包围 对嗅分子 如性外激素 起反应 其轴突汇

集成触角神经投射到嗅初级处理中枢 ) ) ) 中脑的触

角叶 ∀许多种昆虫和虾类 如龙虾 Πανυλιρυσ

αργυσ 嗅中脑是嗅觉研究的动物模型 ∀

虾类中脑的形态结构

据 ≥ 等 年和 等 年报

道 龙虾中脑由 个成对部分组成 大的嗅叶

对和附叶 对 相对小的嗅球束 × 对和

中脑连合 ⁄≤ 对 ∀ 和 都是球状神经网 ∀

有大约 个柱状小球 分成 层 ∀ 的小球较小

呈球状 约有 个 组成 的 层 围绕在锥形

纤维束的周围 ∀ ×是个很松散无定形结构的神经

网 ∀ ⁄≤ 的神经纤维网较致密可分成两个小的叶 ∀

个纤维束把这些神经纤维网联系在一起并与其他脑

区相连 嗅球束包含从嗅中脑到侧前脑的上行投射纤

维 ⁄≤ 的连合纤维 联络同侧 和 的

束 ∀嗅中脑神经元组成两大成对的丛 外侧细胞丛含

上行投射神经元的胞体 内侧细胞丛含约

个局部中间神经元的胞体 ∀

虾类中脑神经元

年报道 龙虾中脑主要含 种神经

元 嗅感受器神经元 感受嗅或机械刺激 传

入纤维终止于 的嗅球 ∀ 上行投射神经元 °

其树突在 和 内分支 ∀ 几种类型的局部中间

神经元 其突起局限于 和 或 ∀ 来源于

前脑的下行神经元 特异性支配嗅中脑的胞体丛 ∀节

肢动物嗅中脑主要的输出是中脑上行投射神经元 ∀

上行投射神经元轴突沿着 × 终止在昆虫前脑蘑菇

体 或是甲壳纲的半椭圆体≈ ∀十足类甲壳动物的嗅

感受器细胞在两对头肢的第一对上 第二对可能起机

械感受作用 ∀近年研究表明每个 的嗅分子受体

类型有所不同 其轴突投射到相对独特的嗅球 ∀故某

个嗅球与其他嗅球在功能上是不同的 ∀ ≥

年报道龙虾 ° 的树突伸入到很多嗅球中 其轴突投

射到脑的两侧 ∀这种模式与昆虫的组织有所不同

∏ 年报道昆虫中脑的 ° 总是同

侧投射 并仅在单个或少数嗅球中有树突分支 ∀尽管

有这些差别 ƒ 年报道 ≥ 分析的多

基因研究或发育特征结果表明甲壳纲比其他无脊椎

动物与昆虫更接近 ∀

嗅识别及转导的分子生物学

嗅识别的机理

环境中总是有许多分子在不断地冲击动物的触

角 有些分子是与行为相关的 在触角上进化了检测
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这些分子的感受器 ∀当嗅分子接触到感器 它被吸附

在表面 并被还未知的机制传递到感器孔 ∀穿过感器

孔 嗅分子到达充满淋巴液的感器腔 ∀ ° °

年报道淋巴液的主要成分是气味物质结合蛋白

° 不同的 ° 可能专一性地结合不同结构类

型的气味物质 ° 的功能还不是很清楚 可能有利

于浓缩粘液中的气味物质 把它们转送到与之同源的

受体 或通过清除气味物质 快速恢复和更新嗅觉敏

感性 ∀ ° 浓度很高 在昆虫中鉴定了两类主要的

° 据 ∂ 等 年报道 一种是外激素结合蛋白

° ° 另一种是一般嗅分子的结合蛋白 ° ∀据

等 年报道 昆虫 ° 和 ° ° 主要

是螺旋蛋白 有相对狭窄的配体专一性 ∀关于其功能

有 个方面的假说 ° °可以与外激素结合快速

失活刺激过程 ° ° 外激素复合体可充当感器酶的

底物而起失活激素的作用 ∀ 高浓度 ° ° 及对外激

素的高亲和力表明 ° ° 参与溶解疏水性分子并把它

们传到感受器位点 引起感觉 ∀ ° °也许在传递外

激素和失活外激素两方面都是有效的 ∀

感受器电位的产生

用基因克隆技术能够分离出嗅分子受体 基

因 ∀ 年报道 在包括人在内的哺乳动物的

⁄ 大约有 个基因编码 个不同的嗅分

子受体 被表达在成千个 内 ∀ 属于 蛋白

偶联受体 有 个作为跨膜 Α螺旋的疏水区域 ∀ ∏

年认为气味物质与 的结合似乎通过两种第

二信使途径产生感受器电位 多数物质刺激嗅纤毛上

的腺苷酸环化酶 型 引起 °的增加 激活

环核苷酸门控离子通道 诱发感受器电位 其他物质

刺激磷脂酶 ≤ 可能通过三磷酸肌醇途径 诱发感受

器电位 ∀感受器电位诱发产生动作电位还了解不多 ∀

对气味物质反应的时间性差异 如延迟和潜伏

期 可能与气味的编码有联系 ∀ 报道 在龙

虾中 嗅分子与 上某类嗅分子受体结合升高

° 导致质膜阳离子通道激活而兴奋感受器细胞 当

嗅物质与某类嗅分子受体使 °增加 则激活外向

电流而产生与兴奋相对活动 ∀两种第二信使途径

存在于同一 中介导相对的电导 这表明嗅系统

可编码二维信息 ∀

嗅觉反应的外周神经机制

动物嗅系统感觉到的气味物质通常都是混合

物 由各种不同的组分 单一化合物 以不同的比例组

合刺激嗅系统 形成了不同的嗅感觉 ∀嗅混合物的性

质在于每个组分的特性和组分比率 ∀ 年

报道 在一些蛾中 外激素各成分正常比例的轻微变

化可能彻底搞乱生理和行为反应 ∀食植物昆虫有着检

测短脂肪链醇类 !醛类和乙酸类物质的感受器 这些

物质组成了绿叶气味分子的重要部分 ∀在水生环境

中 氨基酸类 !四胺类 !核苷类和有机酸类是鱼和无脊

椎动物常见的食物刺激剂 据 ≥ ∏ 等 年报道

腐肉中氨基酸对氨的比例随着时间的增加会降低 这

似乎成了甲壳动物评估食物质量的标准 ∀中枢神经系

统 ≤ ≥ 通过对外周嗅系统传入的信息进行整合决

定气味的性质 并导致相应的行为 ∀在甲壳动物中 一

般认为 有不同的反应方式 但这些感觉细胞的

空间分布和至 ≤ ≥的投射模式还不清楚 ∀

感受器上的嗅分子受体

为了解细胞怎样编码混合物的性质 了解混合

物中每个组分的作用模式是必要的 ∀如果所有单一组

分通过同样的嗅分子受体起作用 细胞对混合物的反

应应是单一组分间竞争作用的精确模拟 ∀如果每种组

分作用于不同的受体 混合物的作用就不完全依赖单

一组分的效果 ∀所以 了解混合物编码首先要了解单

个嗅感受器神经元是否表达一种或几种嗅分子受体

类型 ∀很多嗅细胞 尤其对非信息素刺激有反应的细

胞 能对包含多种组分的化合物有反应 这可能提示

每种感受器神经元有不只一种嗅分子受体 这样化合

物效用的差别也可归于不同的树突或受体不同的亲

合力 ∀分子生物学研究表明 脊椎动物单个嗅神经元

表达一种或有限几种嗅分子受体 但这些受体的结合

特性和功能表述还不清楚 ∀ 等 年报道 生理

学和生化研究也表明单个感受器神经元有不只一种

嗅分子受体 ∀≥ ∏ 年报道 在一个细胞中的

多个受体可能有两种相对的转导途径 如兴奋和抑

制 如龙虾 !鱿鱼 !蟾蜍等 ∀⁄ 年提出在线虫

Χαενορηαβδιτισ ελεγανσ的化学感觉神经元上也有多种

类型的受体存在 ∀这样 / 多种不同类型的受体被功能

表达在单个嗅神经元上0这个观点对我们了解嗅编码

是很重要的 而且这个问题在很多嗅神经元和嗅觉系

统中都还没有解决 ∀

外周神经系统对混合物的编码

嗅神经对混合物的编码第一步应是对混合物气

味性质的编码 ∀嗅神经元对混合物性质的编码对了解

动物怎样识别自然界化学信号是很重要的 ∀混合物的

特性首先由专一对某种组分起反应的 的活动来

编码 ∀ ≤ 等 年报道 对混合物反应的

强度依赖于 的转导途径 包括受体蛋白 第二信

使系统和离子通道 ∀对很多种类的 来说 对混合

物的反应强度是 常很少根据对混合物中单个成
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物或是脊椎动物 其嗅初级处理中枢都由有大量的似

球形的致密神经网组成 每个致密神经网称嗅球≈ ∀

嗅球数量与动物种类有关 表 ∀各种神经元之间在

嗅球中相互形成突触 ∀

在许多用性外激素通讯的昆虫中 研究发现嗅球

有性二态≈ ∀鳞翅目 !网翅目 !膜翅目雄性昆虫 有

一个或几个大的嗅球 在蛾和蜜蜂这些大的嗅球形成

大嗅球复合体 ≤ 在樟螂叫大嗅球 ∀同种雌

性昆虫中没有 ≤或 ∀ ≤或 专一性接受来

自性外激素敏感 的传入 ∀在大量研究的种类中≈

性外激素特异性 或多或少存在某种嗅拓朴投射

模式 ∀ ≤中每个嗅球接受一种类型的 传入 ∀嗅

球可能是某类感受器神经专一性的投射站 因此表现

出嗅特异性 ∀传入的信息经与 或 ° 形成突触而

向高一级传递 ∀ 在大多数 的嗅球中有分支 因

此此神经元很少有专一性神经支配模式 它们能把传

入的信息分散到整个 ∀而 ° 通常只在单一嗅球

中有树突分支 可与同一嗅球相关的专一性 进

行比较 ∀ 年报道 性外激素有多种成分组

成 在触角上有某类成分的专一性 投射到

分的反应来预测对混合物的反应 常少于对单个

成分反应的总和 常少于对最有效成分的反应 ∀如

果了解混合物的每种组分对细胞转导途径的影响 反

应是可以很好预测的 ∀这包括不仅知道每种组分的单

独作用 也知道当各种组分一起存在时 组分之间对

转导的相互调节 ∀

混合物对感受器细胞的作用会产生比混合物中

各单个组分所起作用的期望值降低或增强的效果 ∀对

混合物反应小于从模型得到的希望值 为混合物抑

制 反应大于者为混合物增强 ∀嗅混合物相互作用在

甲壳类 !昆虫和哺乳动物均有报道 ∀在龙虾外周嗅系

统中混合物相互作用多数是抑制作用 但也有增强的

报道 ∀混合物的相互作用强度和趋势依赖于混合物中

各种组分的比例 ∀混合物抑制的机制可能包括混合物

中各种组分激活相对的离子通道 或组分直接与离子

通道结合抑制了其他组分的激活 ∀也可能是抑制结合

相互作用 即某些组分抑制了其他组分与受体位点的

结合 ∀这种抑制结合相互作用可以是竞争性的 各组

分可以竞争激活受体或不激活受体 ∀抑制结合相互作

用也可以是非竞争的 各组分与受体分子不同的位点

结合 但仍然有相互间与位点结合的同分异构抑制 ∀

混合物反应模式有两种常用模型≈ ∀一类是竞争

模型 假定每种单一成分与相同的感受器结合 激活

相同的转导过程 ∀另一类模型是假定单一成分有着独

立的作用 与不同的感受器相互作用 转导因素也不

同 ∀现也有包含两种情况的复杂模型应用 这就是由

抑制结合相互作用修正的非竞争模型 ≤ 来精确预

测 ∀实验结果与模型的拟合在于揭示 上是否存

在多种嗅分子受体及多种不同的转导途径 在于揭示

各组分是否作用于不同的 上 并探讨组分间最

适比例的嗅混合物 ∀

中枢机制

作为嗅信息的初级处理中枢 在大多数动物中

是一种球状结构 在昆虫和甲壳纲动物通常称触角叶

而在哺乳动物通常叫嗅球 ∀无论是无脊椎动
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中专一性的嗅球 再由专一性的 ° 向更高一级中枢

传递对某类成分反应的信息 ∀° 的神经支配模式目

前在很多种类动物中正进行研究 ≤的 ° 神经支

配模式第一个详细研究是在 Μ. σεξτα中进行的≈ 对

相同性外激素成分反应的 ° 总是在相同的 ≤嗅

球形成神经分支 缺陷是没有相关的性外激素专一性

精确投射模式 ∀许多研究者企图比较 ° 的树突

神经支配模式和 投射模式 但结果不尽一致 ∀

为 Χ氨基丁酸 能的神经元 ∀ ∏

年报道 在一些昆虫的 中可引导出抑

制反应 ∀° 对嗅物质的反应不仅与嗅物质的性质有

关 也与嗅物质刺激的时相模式有关 及

激动剂和拮抗剂会影响到 ° 的反应模式 ∀

总之 在 或 中 嗅球是一种嗅觉功能单

位 不同的小球可能是由不同的气味激活 ∀小球的位

置是固定的 确保一定的气味在同种类动物大脑引出

同样的活动模式≈ ∀发自小球的信号被传送到嗅皮

层 在那里加工处理 识别气味 ∀嗅觉识别是一种时空

识别模式 嗅球内神经元放电活动呈现一种时间上独

特的 !空间上分布的反应模式 以此形成不同的编码

产生嗅觉 ∀

研究意义

虾产品目前是世界水产品中最重要 !最受欢迎

的一项产品 ∀在世界范围内 虾的养殖是广泛的 我国

是当今世界上产量最高的养虾大国 ∀ 年 我国的

对虾养殖生产取得了较好的收成 养殖总产量达

广东省 ∀ 年 全国的对虾养殖生产继续向

着多模式 !多品种的方向发展 单产和效益水平比以

往都有所提高 ∀随着对虾养殖的发展 科学技术的应

用将越来越重要 ∀对虾病害防治 !高效饲料研制 !养殖

环境的保护等重大问题都需要科学指导 ∀

为了解水生动物在水环境中的状态和作用 掌

握水生动物所处的水化学环境对动物生理和行为方

面的影响是必要的 ∀专一性化学信号的功能在一个管

理的生物系统 如水产养殖池或养殖箱 中是很重要

的 这个系统的最优化有助于某种水生种类的生产

因为这些化学信号可调节食物行为 也可能控制个体

的繁殖 ∀通过电生理学 !嗅分子与嗅受体结合 !及行为

学等的综合研究 对水生动物虾类的嗅觉系统已经有

了初步的了解 ∀如龙虾 Πανυλιρυσ αργυσ 现已知道 在

其触角上有对一磷酸腺苷 ! 三甲基甘氨酸 !半胱氨

酸 !谷氨酸 !氯化铵 !牛磺酸 ! 琥珀酸酯等物质反应

的感受器 这些物质的存在及其比例会直接影响到虾

的摄食行为≈ ∀在水产养殖中饲料是重要的费用 化

学引诱剂或称饲料刺激剂在改善适口性和全饲料配

方 减少饲料浪费等方面的重要性是公认的 ∀虾类饲

料引诱剂或刺激剂统称为 ≥ ∞物质 是

≥ ∏ ∞¬ 的首字母缩写 近 年

美国有此方面专利约 条 ∀应该说 这都是水生动物

嗅觉研究成果的应用 ∀
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日本对虾 Πεναευσϕαπονιχυσ 是日本最重要的对

虾养殖品种 ∀我国福建 !广东等沿海近年也已开始养

殖 ∀这种虾具有生长速度快 !养殖周期短 !饲料容易解

决 !病害少 !耐低氧 !耐干露 !营养价值与中国对虾相

似等诸多优点 日益受到国内外人们的青睐 ∀为此 本

文主要对近 来国外有关日本对虾体内激素和酶

等主要活性物质作一综合介绍 以供从事该领域研究

的工作者参考 ∀

激素

蜕皮抑制激素

甲壳动物蜕皮抑制激素 是从 ÷2器官窦腺

复合体中释放出来的 它能抑制 ≠2器官蜕皮类固醇

的合成 ∀ ≠ 等 年从日本对虾的窦腺提取物中

分离出来的属于 ≤ ≥ 科的 个主要肽 °∞2≥ °

2∂ 中发现 °∞2≥ ° ∂ 能抑制蜕皮类固醇的合成 即

蜕皮抑制激素 它由 个氨基酸残基组成 有自由的

氨基末端和羧基末端 ∀日本对虾的蜕皮抑制激素与河

蟹的蜕皮抑制激素序列相似性程度很高 并已经分离

出了日本对虾蜕皮抑制激素的 ⁄ 在一个正链

⁄ 克隆 碱基对 中 有一个具有 个碱基

对的开放阅读框 理论上的翻译蛋白包括一个信号肽

个残基 和 °∞2≥ °2 ∂ 个残基 ∀ 等

年以在蜕皮抑制激素肽序列的基础上设计的两个变

性寡聚核苷酸为引物 用 ×2°≤ 扩增出一个 ⁄

片段 以此片段为探针可与眼柄 中的一个
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