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摘　要：章鱼胺在昆虫生殖活动中发挥重要的调控作用。章鱼胺可以降低昆虫对性信息素感受的反应阈值，

提高感受的敏感性。章鱼胺与输卵管上皮细胞受体 OAMB 和 Octβ2R 结合，激活 Ca2+/ 钙调蛋白依赖性蛋

白激酶Ⅱ和蛋白激酶A，可促进肌肉松弛和输卵管管腔液体分泌。章鱼胺还能促进受精囊和卵巢围鞘的收缩。

通过雌性生殖系统不同部位收缩与松弛的偶联，实现精卵排放和受精。此外，章鱼胺也可调控昆虫的求偶、

抚育等生殖行为，可通过抑制腺苷酸环化酶的活性调节性信息素的合成和交配后效应。章鱼胺调控昆虫性

信息素感受、生殖行为和精卵排放的研究虽然取得了显著进展，但相关机理和信号转导途径等仍需进一步

探索。章鱼胺对昆虫生殖调控方面的研究将为查明昆虫生殖机制和杀虫剂开发提供重要理论参考。
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Modulatory effects of octopamine on the sexual pheromone perception, 
reproductive behaviors and liberation of sperms and eggs in insects
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Nanjing 210037, China; 2 The Administration Bureau of Dr. Sun Yat-sen’s Mausoleum, Nanjing 210014, China)

Abstract: Octopamine (OA) plays a crucial role in the regulation of reproductive activities in insects. It can 
decrease the response thresholds and enhance the sensibility of olfactory to sex pheromones. By binding to OAMB 
and Octβ2R receptors on the oviduct epithelium, OA activates Ca2+/calmodulin-sensitive kinase II and protein 
kinase A, and triggers muscle relaxation and fluid secretion to the oviduct lumen. Meanwhile, it can stimulate 
spermathecae and ovarian sheath contractions. The contraction-relaxation coupling of different parts in female 
reproductive system makes it possible to ovulate, release sperms and fertilize eggs. Additionally, OA is also 
involved in courtship, parenting and other reproductive behaviors. For example, OA modulates the synthesis of sex 
pheromone and the post-mating responses by inhibiting adenylate cyclase activity. Although significant progress has 
been made in the above-mentioned studies, the mechanisms and signal transduction pathways are still need to be 
further explored. The studies mentioned above provide important references for researches on the reproductive 
mechanism and insecticide development in insects.
Key words: octopamine; regulation of insect reproduction; sex pheromone perception; reproductive behaviors; 
liberation of sperms and eggs



生命科学 第31卷610

章鱼胺 (octopamine, OA, Oct) 又称奥克巴胺、

真蛸胺、羟苯乙醇胺、酚乙醇胺。根据羟基在苯环

上的位置，OA 有对、间、邻 3 种异构体，分别称

为对 -章鱼胺 (para-octopamine, p-OA)、间 -章鱼胺 (meta- 
octopamine, m-OA) 和邻 - 章鱼胺 (ortho-octopamine, 
o-OA)，每种异构体又以 D (−)、L (+) 对映体形式

存在，不同异构体和对映体在细胞信号转导过程中

的活性存在差异 ( 图 1) [1]。

虽然用 L- 多巴注射处理东亚飞蝗 Locusta 
migratoria 后在其脑和咽下神经节中检测到 p-OA
和 m-OA [2]，但一般认为无脊椎动物体内的 OA 为

p-OA，即 1-(4- 羟基苯基 )-2- 氨基乙醇，而在哺乳

动物体内 3 种异构体均存在。脊椎动物神经系统

的 OA 仅为痕迹量，属于类交感神经胺，可代替去

甲肾上腺素、多巴胺 (dopamine, DA)、五羟色胺 
(5-hydroxytryptamine, 5-HT) 贮存在囊泡内，与其他

儿茶酚胺共同释放，其生理效应和受体尚不明确，

因此，脊椎动物体内的 OA 也被称为“假神经递

质”[1,3]。无脊椎动物体内的 OA 作为神经递质、神

经调质或神经激素，调控多种行为和生理过程。作

为神经激素，OA 也被称为昆虫胁迫激素 (insect 
stress hormone)，与哺乳动物的下丘脑 - 垂体 - 肾上

腺系统相当，昆虫通过 OA- 激脂激素 (adipokinetic 
hormone) 对环境胁迫作出应答，提高血淋巴内 OA
含量以满足机体对脂肪、糖等能量物质动用和增强

免疫等方面的需求 [4]。作为神经递质，OA 调节昆

虫内分泌器官活动和发光器官的发光。作为神经调

质，OA 调节脂肪体、输卵管、心脏、感觉器官等

的肌肉活动，以及运动、梳理、求偶、舞蹈、螫刺、

同巢个体识别、个体劳动分化、食物选择、学习和

记忆等昆虫行为 [1,5]。对 OA 的研究不仅对探索昆虫

生命活动规律具有重要意义，同时由于高等动物和

昆虫等节肢动物体内 OA 含量和功能的差异，OA
代谢途径及其受体在杀虫剂开发方面的潜力一直备

受关注 [5-6]。此前，潘灿平等 [3,6] 曾综述昆虫体内

OA 的分布、功能、作用机理及其受体等方面的研

究进展，吴顺凡等 [5] 综述了昆虫体内 OA 和酪胺 
(tyramine, TA) 的研究进展，2018 年，申王尚等 [7]

评述了生物胺对昆虫生殖的影响。本文评述 OA 调

控昆虫性信息素感受、生殖行为和精卵排放等方面

的研究进展。

1　OA对昆虫性信息素感受的调控

1.1　调控现象

受 OA 促进蜜蜂 Apis mellifera [8] 和伏蝇 Phormia 
regina [9] 取食行为的启发，Linn 和 Roelofs [10] 在研

究亚致死剂量神经活性化合物对梨小食心虫

Grapholitha molesta 性信息素反应阈值影响时，选

择 OA 作为一种供试药剂。他们通过点滴处理、风

洞仪检测，比较了 OA 等神经活性化合物对梨小食

心虫雄蛾性信息素反应阈值的影响，发现 OA 处理

不仅可以增加性信息素源定向飞行的雄蛾数量，还

导致雄蛾起飞行为的显著改变。处理的雄蛾不再出

现典型的振翅 / 步行激活反应，而是从静止状态直

接起飞。提高处理浓度可以增加定向飞行雄蛾的数

量，延长雄蛾对性信息素源反应的时间。此外，

OA 的效果可被拮抗剂育亨宾 (yohimbine) 和赛庚啶 
(cyproheptadine) 逆转 [10]。这一发现引起了他们的注

意，在对粉纹夜蛾 Trichoplusia ni 雄蛾的研究中发

现 OA 可诱导对嗅觉信号的超敏感，导致启动反应

峰的性信息素剂量显著降低，改进雄蛾对性信息素

源的定向反应，但不影响雄蛾对性信息素反应的昼

夜节律 [11]。国内的相关研究也发现以 2 μg/mL OA
用量进行食料添加，能极显著提高暗黑鳃金龟

Holotrichia parallela 雄虫对性信息素的定位能力，对

性信息素的选择系数显著高于对照组，而 OA 受体

拮抗剂米安色林 (mianserin) 则减弱了这种作用 [12]。

家蚕 Bombyx mori 雄蛾触角长毛状感器含有两种受

图1  OA的三种异构体[1]
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体神经元，分别感受雌蛾释放的性信息素组分蚕蛾

醇和蚕蛾醛。雌蛾触角相应的受体神经元则分别感

受苯甲酸和 2,6- 二甲基 -5- 庚烯 -2- 醇。注射 OA
处理可显著增加雄蛾蚕蛾醇和蚕蛾醛诱导的受体电

位和神经脉冲反应振幅，但雌蛾对苯甲酸和 2,6- 二
甲基 -5- 庚烯 -2- 醇不受影响 [13]。OA 对昆虫性信息

素感受能力的促进与光周期信号有关。对舞毒蛾

Lymantria dispar 雄蛾头部进行 OA 注射，可显著增

强雄蛾对性信息素的敏感性，在暗期开始前注射处

理效果最明显 [14]。OA 对粉纹夜蛾雄蛾感受性信息

素能力的增强也是由暗期信号触发的，光周期暗期

的开始阶段属于关键期，在此期间启动多种生理过

程，进而影响雄蛾多种暗期行为的反应阈值，包括

雄蛾对性信息素敏感性的提高 [15]。类似的促进效果

还见于多音天蚕 Antheraea polyphemus [16] 和甘蓝夜

蛾 Mamestra brassicae [17] ；但上述 OA 的作用似乎

只对性信息素有效，对一般气味分子无效。美洲大

蠊 Periplaneta americana 的性信息素感器既可以感

受性信息素，还可以感受一般气味分子 ( 桉油醇 )，
但外源 OA 仅提高美洲大蠊对两种性信息素组分的

反应，对桉油醇的反应没有影响 [18-20]。表明上述

OA 的作用似乎只对性信息素有效，对一般气味分

子无效。

激素和生物胺对昆虫嗅觉反应和行为的调节，

也称为神经元可塑性 (neuronal plasticity) 和嗅觉指

导行为的可塑性 (plasticity of olfactory-guided behavior)。
保幼激素、蜕皮激素、OA、DA 等均参与昆虫神经

元可塑性调节 [21-22]。OA 可调节昆虫触角的敏感

性 [23]，酪胺 -β- 羟化酶 (tyramine-β-hydroxylase, Tβh)
基因突变体果蝇缺乏 OA，表现出触角敏感性降低

及雌性不育 [24]。OA 可能是以神经激素的方式促进

昆虫对性信息素的感受效果。OA 释放进入触角血

淋巴可能改变了触角的功能模式，调节触角对特定

信息素组分和环境气味成分的敏感性，以适应昆虫

特定的生理和行为需求 [20]。美洲大蠊触角基部有

辅助博动器官，称为触角博动器 (antennal pulsatile 
organ) 或触角心脏 (antennal heart)，左右触角的辅

博器之间有肌肉联系，通过肌肉的张弛控制两侧博

动器内血淋巴的进出。辅博器壁上有许多神经分泌

末梢，是 OA 的释放位点。通过放射酶学和高效液

相色谱检测，发现辅博器血淋巴液中存在高含量的

OA，推测触角辅博器血淋巴液中的 OA 被泵进触

角后，作用于感觉神经元受体而发挥调节效果，美

洲大蠊触角神经元数量存在显著的性二型现象，雄

虫约为雌虫的 2 倍 [25-26]，从而为上述推断提供了支

持。OA 对蜜蜂感受能力的促进包括嗅觉和味觉感

受，并通过与 5-HT 相互拮抗进行调节。OA 可以

加强触角、喙对嗅觉和味觉的反应，以及触角反应

的方向特异性和脑对学习信号的贮存和检索能力，

5-HT 则具有抑制效果 [27]。通过伸喙反应检测表明，

OA 和 TA 能显著降低蜜蜂嗅觉味觉效应阀，而 DA
则具有相反的效果 [28-29]。OA 对嗅觉、味觉感受的

调节还影响工蜂的劳动分化。蜂巢内的幼虫信息素 
(brood pheromone) 是采集工蜂分化的活化因子，蜂

巢内原有较老采集蜂的存在则是新采集蜂分化的抑

制因子。OA 处理可以增强工蜂对幼虫信息素的反

应，降低对蜂巢内抑制因子的反应，从而调节工蜂

的行为发育 [30-31]。OA 对昆虫性信息素感受不仅具

有促进作用，也有报道认为其可以降低昆虫对性信

息素的敏感性。白蜡丽细蛾 Caloptilia fraxinella 成虫

夏季羽化后，需要经历约 9 个月的生殖滞育，到来

年春季滞育结束，开始生殖活动。雄蛾对雌蛾性信

息素的反应是可塑的，繁殖期最敏锐。在秋季用

OA 处理并不能增强雄蛾对性信息素的反应，在有

些试验中，还降低了雄蛾对性信息素的反应。OA
的作用可能是降低雄蛾对信息素反应的敏感性，以

维持生殖滞育 [32]。

1.2　可能的调控机制

昆虫嗅觉感器由嗅觉受体神经元 (olfactory 
receptor neurons, ORNs) 和 3 种辅助细胞 (accessory 
cells)，即鞘原细胞、毛原细胞和膜原细胞组成。

OA 对性信息素感受的调节过程是作用于嗅觉受体

神经元，还是作用于辅助细胞，不同作者的研究结

果存在差异。烟草天蛾 Manduca sexta 雄蛾触角性

信息素毛状感器静息电位由感器辅助细胞 V-ATP 酶 
(vacuolar-type ATPases) 产生，OA 可以降低静息电

位的振幅，减弱感器的电阻，并呈现剂量效应，5-HT
可以改变静息电位的峰形，但不改变感器的电阻。

由此认为，OA、5-HT 均作用于感器的辅助细胞，

但在调节静息电位时具有不同的靶标 [33]。而 2009
年，Flecke 和 Stengl [34]，以及 2010 年，Stengl [35] 研

究发现，OA 还可影响雄性烟草天蛾感器上 ORNs，
并且这种影响与光周期信号有关。在光照期间，

OA 可增加性信息素感器 ORNs 细胞膜的初始动作

电位频率；而在暗期，可能因为雌虫在夜间阶段性

释放性信息素吸引雄虫，此时雄虫触角对信息素的

敏感性达到最大，其内源 OA 的含量高，外源 OA
的注射处理没有作用。OA 处理可提高美洲大蠊触
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角嗅觉感器放电速率，以及对性信息素和背景活性

刺激反应的脉冲频率。触角离体灌注实验表明 OA
可直接影响性信息素感器的脉冲放电活性，作用的

可能机制是受体细胞膜的去极化 [19]。由于 OA 影响

感器对性信息素的感受，而不影响同一感器对桉油

醇的感受，认为这种差异可能是由 ORNs 膜上不同

的受体造成的 [20]。用 OA 对甘蓝夜蛾触角基部进行

注射处理，可以提高感器细胞对性信息素组分的反

应。在没有性信息素存在时，OA 处理也可增加感

觉细胞的背景放电活性，并呈现浓度和时间效应。

OA 激动剂可乐宁 (clonidine) 对嗅觉神经元背景放

电活性的促进作用比 OA 更强，而 OA 拮抗剂冬眠

硫磷 (chlorpromazine) 则能阻断上述效应。因此，

认为 OA 对性信息素感受的促进可能是对 ORNs 的
直接作用，也可能是对神经元周围辅助细胞的作

用 [17]。甘蓝夜蛾雄蛾触角毛状嗅觉感器分为长毛和

短毛类，分别感受性信息素不同组分以及其他气味

物质，雌蛾触角的毛状嗅觉感器主要感受植物气味。

克隆获得的 OA 受体基因属于章鱼胺 / 酪胺受体，

该基因在脑、雌雄蛾的触角和喙均有表达，雌蛾触

角内的表达较雄蛾的弱。原位杂交检测表明：该基

因在雄蛾触角不同类型毛状感器以及雌蛾触角毛状

感器中均有表达，说明性信息素和一般气味物质的

嗅觉感器都是 OA 的作用靶标，这与 Pophof [13] 对

家蚕的研究结果不同 [36-37]。甘蓝夜蛾触角还存在承

担机械 / 接触化学感受的刺形感器 (sensilla chaetica)，
但该类感器中没有 OA 受体基因表达，说明 OA 对

触角嗅觉感器的作用具有专一性。此外，在高倍放

大时可见 OA 受体基因在嗅觉神经元细胞体、树突、

轴突均有表达，说明 OA 是直接调节嗅觉神经元的

敏感性，而不是作用于神经元辅助细胞 [36-37]。这与

Dolzer 等 [33] 对烟草天蛾的研究结果不同。

从烟草天蛾触角克隆的 OA 受体序列与其他昆

虫 α- 肾上腺素样 OA 受体序列 (OctαR) 高度相似，

应用受体激动剂处理可以诱导细胞内环磷酸腺苷 
(adenosine 3',5'-cyclic monophosphate, cAMP) 和 Ca2+

水平的提高，其机制可能是通过 ORNs 细胞膜上嗅

觉受体共表达受体 (odorant receptor co-receptor, Orco)
的代谢活化，最终导致 ORNs 敏感性改变 [20]。可能

涉及以下两种信号转导途径：(1) 激活膜上的 Gs 蛋

白可活化膜上的腺苷酸环化酶 (adenylate cyclase, 
AC) 催化 ATP 形成 cAMP，cAMP 与 Orco 上的配

体结合区域结合打开 Orco 阳离子通道，使胞外

Ca2+ 流入胞内；(2) 激活 Gq 蛋白可活化膜上的磷脂

酶 Cβ (phospholipase Cβ, PLCβ)，将膜上的 4,5- 二
磷酸磷脂酰肌醇 (phosphatidylinositol 4,5-bisphosphate, 
PIP2) 分解成三磷酸肌醇 (inositol triphosphate, IP3)
和二酰基甘油 (diacylglycerol, DAG)，IP3 激活质膜

上选择性和非选择性 Ca2+ 通道及胞内内质网的 Ca2+

通道，使细胞内外钙库内的 Ca2+ 大量涌入细胞质内，

活化质膜的蛋白激酶 C (protein kinase C, PKC)，
PKC 激活阳离子通道，并使 Orco 发生磷酸化从而

增加电导，改变自发和背景放电活性，从而改变嗅

觉敏感性 [38-40]。OA 激活的信号转导系统涉及的第

二信使物质包括 Ca2+、cAMP、IP3、DAG 等。OA
对烟草天蛾嗅觉感受神经元的调节作用有可能涉及

Gs 蛋白、cAMP、蛋白激酶 A (protein kinase A, PKA)
信号转导途径，也可能涉及 Gq 蛋白、磷脂酶 C、
IP3、Ca2+ 信号途径 [5,41-43]。采用酶联免疫吸附测定

烟草天蛾触角内 OA 和第二信使物质的含量，OA
处理可以提高触角内 cAMP 和 IP3 的含量。此外，

触角内 OA 浓度峰值与 cAMP 浓度峰值以及蛾类活

动活跃期一致。雄蛾飞行活跃期 IP3 含量最高，蛾

类取食活跃期 IP3 含量最低 [44]。此外，OA 还可促

进柄节与梗节之间的肌肉收缩，加快触角的运动，

从而调节触角的敏感性 [20,45]。

2　OA对昆虫生殖行为的调控

2.1　求偶与抚育行为的调控

OA 可以增强昆虫的攻击性，这种攻击性与资

源保护、配偶竞争有关 [46-49]。OA 还能增强蜜蜂雄

蜂生殖飞行的能力。蜜蜂雄蜂羽化后依赖工蜂喂食，

约 8 日龄达到性成熟，进行婚飞并与蜂王交配。羽

化后至性成熟期间，雄蜂脑内 OA 的前体酪胺呈日

龄依赖性下降，而 OA 的含量逐步增加，在中 - 后
胸神经节内 OA 含量也呈日龄依赖性增加。对 7-8
日龄雄蜂进行 OA 注射处理可以加强雄蜂飞行启动

和持续飞行能力，缩短开始飞行前的时间，增加翅

振的时间 [50]。用纳升注射器将 OA 注射入雌性家蟋

蟀 Acheta domesticus 的前胸神经节中，5~10 d 后，

对雄性的求偶发声反应明显下降 [51]。果蝇 (Drosophila 
sp.) 雄蝇在向已交配雌蝇求偶遭拒后，即使遇到乐

于接受求偶的未交配雌蝇，雄蝇的求偶行为也会受

到抑制，称为求偶条件化 (courtship conditioning) 或
求偶学习 (courtship learning)，即从求偶挫折中学会

少求偶甚至不求偶。这种求偶条件化受 OA 调节， 
Tβh 突变体雄蝇没有合成 OA 的能力，求偶学习能

力受到损害，遭受求偶挫折后仍然继续求偶。中枢



熊佳新，等：章鱼胺对昆虫性信息素感受、生殖行为和精卵排放的调控第6期 613

神经系统转 Tβh 基因表达可以挽救上述求偶学习能

力损害的突变体表型，而章鱼胺能神经元的钝化可

以模拟 Tβh 突变体的表型。章鱼胺能神经元的瞬时

激活不仅能减少雄蝇对未交配雌蝇的求偶，而且能

产生求偶条件化。删除脑蘑菇体中 OA 受体 OAMB 
(octopamine receptor in mushroom bodies) 的编码基

因则可干扰求偶条件化，使表达 OAMB 的神经元钝

化也能消除求偶条件化。这些结果表明，OA 是通

过脑蘑菇体中表达 OAMB 受体的特定神经元调节

雄蝇的求偶行为 [52]。埋葬甲 Nicrophorus vespilloides
是一种亚社会性昆虫，生殖期间雌虫经历发现并保

护子代个体食物资源、与雄虫结伴抚育子代等角色

转变，在此期间伴随着守护资源时的攻击性和结伴

抚幼期间的宽容性行为改变。这些角色和行为转化

均与 OA 调节有关，OA 对不同生殖行为的调节是

在不同生殖背景条件下通过不同受体介导而实现

的。交配雌虫 OA 受体基因 Octβ1R 和 Octβ2R 表达

量较高，Octβ3R 的表达受食物资源是否存在的影响，

形成互助群体时表达量较低。在食物资源和配偶雄

虫存在的条件下，已交配雌虫脑内 OctαR 和 TYRR1
表达相对较低 [53]。然而，在埋葬甲 Nicrophorus 
orbicollis 中，结伴抚育的雌雄个体与未抚育个体相

比，其脑内 OA 水平没有明显变化 [54]。

2.2　交配后行为的调控

交配会引起雌虫生理和行为上的改变，如提高

雌虫产卵量、降低再交配吸引力等，这些“交配后

效应”是由起源于雄虫，通过交配传输给雌虫的“交

配因子” (mating factor) 引起的 [55-56]。OA 可以调节

雌虫的交配后行为。用 OA 注射处理可以降低绿豆

象 Callosobruchus chinensis 雌虫的交配接受度 [57]，

增加盲蝽 Trigonotylus caelestialium 雌虫的产卵量，

并呈剂量依赖性和可重复性效果 [58]。豆荚草盲蝽

Lygus hesperus 雌虫有持续数日的交配后效应期，

交配可使雌虫头部 OA 含量下降，进而促进产卵。

用 OA 注射处理并不影响未交配雌虫的性接受度，

但处理后24 h雌虫的产卵量下降 [59]。果蝇 (Drosophila 
spp.) 精液中含有类激素原蛋白 (ovulin)，在交配过

程中 ovulin 随精液转移到雌虫生殖道内，一部分

ovulin 留在雌虫生殖道内，在此处被剪切、修饰过

的 ovulin 开始在卵巢基部积累，作用于卵巢肌肉系

统，刺激卵巢释放成熟卵；另一部分 ovulin 通过生

殖腔后壁进入血淋巴，到达神经系统或内分泌系统

内的靶标刺激产卵 [60]。ovulin 对果蝇排卵的促进作

用是通过雌虫 OA 信号介导的。增加 OA 神经元兴

奋性可以补偿交配期间 ovulin 获得的不足。交配后

ovulin 诱导的输卵管肌肉松弛可以通过活化 OA 神

经元实现，并出现了正常的 OA 代谢产物 [61]。黑腹

果蝇 Drosophila melanogaster 酪胺 -β- 羟化酶突变

体 (TβhnM18) 体内缺乏 OA，交配后的突变体雌虫性

接受度提高，交配后反应被打断。用 OA 进行饲料

添加可挽救上述突变体表型，诱导出交配间隔期

增加、产卵器伸出、雄虫求偶和交配百分率下降

等交配后反应，并使未交配雌虫产卵。双性基因 
(doublesex, dsx) 是建立性特异性神经回路控制雌雄

性行为的关键基因，雌蝇交配后反应中的 OA 信号

通路与 dsx 神经元件有关，腹神经节中存在一群

OA/dsx+ 神经细胞，交配导致 OA/dsx+ 神经元信号

增强，进而调节交配后行为 [62]。

2.3　对性信息素合成的调控

除了“交配因子”的作用，有些昆虫的“交配

后效应”还涉及 OA 对性信息素合成的调控。OA
可以促进烟芽夜蛾 Helicoverpa virescens 和美洲棉

铃虫 Helicoverpa zea 性信息素的合成 [63]。美洲棉铃

虫未交配雌蛾在光期一般不产生信息素，但 OA 注

射处理 2 日龄光期雌虫可诱导信息素产生，对高日

龄开始飞行和产卵的雌虫则无效。对暗期的 2 日龄

烟芽夜蛾雌蛾离体腹部 OA 处理也可以促进性信息

素的合成，对光期腹部则无效 [64]。在对棉铃虫

Helicoverpa armigera 性信息素腺体进行离体培养研

究中，人们发现章鱼胺能抑制性信息素合成激活肽 
(pheromone biosynthesis activating neuropeptide, PBAN)
对信息素合成的促进作用，OA 拮抗剂酚妥拉明 
(phentolamine) 和育亨宾可以逆转这种抑制作用 [65]。

PBAN 与膜受体作用使细胞内 Ca2+ 水平升高，激活

钙调蛋白，对 H. armigera 性信息素生物合成的促

进有 2 种途径 ：(1) 钙调蛋白作用于蛋白激酶和

( 或 ) 磷脂酶，进而增加脂肪酸合成酶系中乙酰辅

酶 A 羧化酶的活性，促进性信息素合成。该途径只

在高 PBAN 浓度时进行。(2) 钙调蛋白作用于 AC，
产生 cAMP，cAMP 激活蛋白激酶或磷脂酶，进而

促进性信息素的合成。该途径在高、低 PBAN 浓度

时均可运行。初羽化雌蛾体内 PBAN 含量较低，

OA 能够抑制性信息素的生物合成，即 OA 与性信

息素细胞膜受体作用，激活与 AC负偶联的 G i 蛋

白，抑制胞内 AC 的活性，对第 2 种途径产生抑制。

随着成虫发育，PBAN 浓度增加可以克服 OA 的

抑制效果，主要通过第 1 种途径促进性信息素合

成 ( 图 2) [66-67]。 
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3　OA对昆虫受精囊、输卵管肌肉运动的调控

3.1　调控现象

OA 对昆虫生殖系统的调节是对内脏肌运动调

节的一部分 [68]，OA 对昆虫肌肉活动的调节作用是

由 Hoyle 等于 1975 年证实的，他们发现沙漠蝗

Schistocerca gregaria 和东方小翅大蜢 Romalea microptera
背部不成对中间神经元 (dorsal unpaired median neurons, 
DUM) 可抑制后胸跗节伸肌收缩的节律，这种现象

可被低浓度OA、高浓度的DA或去甲肾上腺素模拟，

用氚标记的酪氨酸检测这些生物胺合成情况，在

神经元细胞体和轴突中均发现有 OA 合成，但没

有发现 DA 或去甲肾上腺素，说明 DUM 是章鱼胺

能的 [69-70]。之后，1978 年，Evans 和 O’Shea [71]，以

及 1985 年，Orchard 和 Lange [72] 分别在对沙漠蝗

和东亚飞蝗的研究中获得了类似的结果。OA 对昆

虫受精作用的调节则是 1997 年，Evans 等 [73] 在对

伏蝇 P. regina 的研究中发现的。取食含蛋白质饲料

是伏蝇雌成虫交配受精的前提，此类雌虫称为性接

受性雌虫。如果只取食含糖饲料，雌虫不会交配受

精，称为性不接受 (sexually unreceptive) 雌虫。用

OA 和 OA 激动剂可乐宁、萘甲唑林 (naphazoline)
注射处理性不接受雌虫，与雄蝇合笼后解剖检查受

精囊内精子情况，发现 OA 及其激动剂可以促进性

不接受雌虫的受精 [73]。东亚飞蝗受精囊端部为受精

囊体，其后依次为受精囊管弯管区和直管区，直管

基部开口于中输卵管。控制受精囊肌肉活动的神经

活性物质，包括 FMRF 酰胺关联肽 (FMRFamide-
related peptides, FaRPs)、直肠肽 (proctolin)、甲壳动

物心脏活性肽 (crustacean cardioactive peptide, CCAP)、

5-HT、OA、DA 等，FaRPs 对肌肉收缩起抑制作用，

直肠肽、CCAP、5-HT、OA、DA 则起促进作用。

支配受精囊肌肉收缩的章鱼胺能神经元来自第 8 腹

节神经节，用 OA 处理可增加受精囊收缩频率和幅

度，OA拮抗剂酚妥拉明可消除OA的促进作用 [74-75]。

在不同昆虫中，生物胺对精子贮存和释放的调节

存在一定差异。黑腹果蝇雌虫的精子贮存器官包

括一个纳精囊 (seminal receptacle) 和一对受精囊

(spermathecae)，雌蝇体内 OA 和 TA 的缺乏对交配

后精液的运输贮存没有影响，但贮存精子的释放需

要 OA 和 TA 的协同作用。缺乏 OA 只会抑制纳精

囊内精子的释放，缺乏 TA 和 OA 则抑制纳精囊和

受精囊内精子的释放 [76-77]。OA 对受精囊收缩的促

进作用可能是通过 octβR 介导的。OA 可以增加东

亚飞蝗受精囊组织细胞内 cAMP 含量，以囊体部位

增加最多，其次为受精囊管弯管和直管部位 [74]。黑

腹果蝇雌蝇生殖道内 octβ2R 广泛表达，在输卵管

和受精囊组织表达量最高。缺乏 octβ2R 表达的雌

蝇不能正常排卵和受精 [78]。

与增加受精囊肌肉收缩的作用不同，OA 对蝗

虫输卵管肌肉收缩表现为抑制作用 [75]。这种对输

卵管肌肉自发性收缩的抑制在厩螫蝇 Stomoxys 
calcitrans [79]、东亚飞蝗 [80]、吸血蝽 Rhodnius prolixus [81]、

黄粉虫 Tenebrio molitor [68] 等昆虫中都已经得到证

实。OA 对昆虫排卵过程调节机制的研究也是围绕

受体及细胞内信号通路开展的。根据新的分类方法，

OA 受体分为 OctαR、OctβR 和 TyrR 三类，OctαR 再

分为 Octα1-R 和 Octα2-R 两个亚类，OctβR 有 Octβ1R、
Octβ2R、Octβ3R 和 Octβ4R 四 个 亚 类，TyrR 有

TA1、TA2 和 TA3 三个亚类，在昆虫生殖系统中已

细箭头：途径1，粗箭头：途径2；PBAN：性信息素合成激活肽；Gi：与腺苷酸环化酶负偶联的G蛋白；cAMP：环磷酸腺

苷；OA：章鱼胺。

图2  PBAN和OA调控性信息素合成的可能途径(参考Rafaeli等[66]和穆兰芳等[67]修改)
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经发现 Octα1-R、Octβ2R 和 TA1 三类受体 [82-86]。研

究较早、发现较多的为章鱼胺 β- 肾上腺素样受体 
(OctβR; OA-2)。早期研究发现，OA 可以提高东亚

飞蝗侧输卵管组织内 cAMP 含量，并呈剂量依赖性

方式，磷酸二酯酶抑制剂 3- 异丁基 -1- 甲基黄嘌呤 
(3-isobutyl- 1-methylxanthine, IBMX) 可增强 OA 的

效果 [87]。药理学研究表明，许多胺能拮抗剂能阻断

OA 诱导的 cAMP 水平的提高，如酚妥拉明、芦竹

碱 (gramine)、灭吐灵 (metoclopramide)、米安色林等，

因而推测东亚飞蝗侧输卵管组织内的 OA 受体属于

OA-2 受体，即目前所认为的 OctβR 受体 [88]。Octβ2R
对黑腹果蝇和褐飞虱 Nilaparvata lugens 雌虫排卵和

受精具有关键作用 [78,89-90]。与排卵有关的另一类

OA 受体为 OAMB，OAMB 在脑蘑菇体、胸腹神经

节、雌虫生殖系统、卵巢内成熟卵中均有表达，但

因在脑蘑菇体中的高表达而得名。OA 与 OAMB 结

合可导致细胞内 cAMP 和 Ca2+ 水平的升高，oamb
突变体雌虫活力正常，没有明显的解剖缺陷，能正

常求偶和交配，但不能排卵，使许多成熟卵滞留在

卵巢内 [91]。Li 等 [78] 认为，OAMB 类似哺乳动物的

OctαR。此外，还从东亚飞蝗克隆获得一种可能的

OA/TA 受体。受体 cDNA 长约 3.1 kb，编码 484 氨

基酸残基，其序列与已知的 G 蛋白偶联受体的氨基

酸序列，尤其是与 OA/TA 受体序列类似，RT-PCR
和 RNA 印迹表明，该受体 mRNA 在输卵管、脑、

腹神经索和中肠组织中表达 [92]。

3.2　调控机制假说

昆虫的排卵和卵受精是一个复杂的生理过程，

许多激素在不同时刻参与过程的控制。经典的保幼

激素和蜕皮激素是在较长的时间维度上控制生殖系

统的发育，排卵和受精等即时性活动则由交配因子、

直肠肽、胺能和谷氨酸神经元释放的神经调质等进

行控制 [78,93-94]。果蝇精液中含有 ovulin，经交配进

入雌虫生殖道，形成促进排卵的初始信号。ovulin
可以增加支配输卵管上皮细胞的OA神经元兴奋性，

增加输卵管上的神经突触位点和 OA 信号 [60-61]。输

卵管上皮细胞膜上存在 OAMB 和 Octβ2R 两种 OA
受体，OAMB 有 OAMB-AS 和 OAMB-K3 两个转

录本亚型，两个亚型在离体条件下可提高细胞内钙

离子浓度或提高细胞内钙离子和 cAMP 浓度的能力

不同，但都能通过细胞内 Ca2+ 信号调控排卵 [95]。

ovulin 活化章鱼胺能神经元释放的 OA 与 OAMB 结

合后，通过调节 Gs 蛋白激活 AC 的活性，诱导 ATP 
产生 cAMP，并激活 Gq 蛋白偶联的 PLC 活性，进

而将一种膜结合底物 ——PIP2 水解为 IP3 和 DAG。

IP3 通过结合内质网膜上的特异性受体，将门控 
Ca2+ 通道打开，从而使 Ca2+ 从细胞器内释放到细胞

质中，提高细胞质内的 Ca2+ 水平。进而活化 Ca2+/
钙调蛋白依赖性蛋白激酶Ⅱ (Ca2+/calmodulin-sensitive 
kinase II, CaMKII)，被活化的 CaMKII 可能作用于

一氧化氮合酶 (NOS)，合成并释放出一氧化氮 (NO)
进入输卵管上皮细胞外侧的肌肉系统，导致肌肉松

弛。同时，CaMKII 还可能促进输卵管上皮细胞分

泌粘性液体进入输卵管管腔，形成适合卵滑行的管

腔环境。OA与输卵管上皮细胞膜的Octβ2R结合后，

可以启动两条信号通路：一条是通过调节 Gs 蛋白

激活 AC 的活性，诱导 ATP 产生 cAMP，cAMP 通

过激发 PKA 的活性，促进输卵管上皮细胞分泌黏

液进入输卵管管腔；另一条则通过活化CaMKII活性，

形成 NO 并促进上皮细胞分泌黏液 ( 图 3) [42,78,82,89,95]。

卵的排放过程涉及卵巢与输卵管的协调，果蝇

卵巢外包被有肌肉围鞘，围鞘有胺能神经支配，释

放的 OA 可以加强卵巢围鞘收缩，而 OA 对输卵管

的作用则为抑制收缩，促进松弛。这种 OA 导致的

加强卵巢围鞘收缩与促进输卵管松弛相偶联的情

况，称为 OA 作用的组织特异性模型，可以促进卵

实线箭头表示该过程已经证实；虚线箭头表示该过程尚待

实验证实；OA：章鱼胺能神经元；AC：腺苷酸环化酶；

Gs：激活腺苷酸环化酶的G蛋白；Octβ2R：章鱼胺β-肾上腺

素受体；cAMP：环磷酸腺苷；PKA：蛋白激酶A；PLC：

磷脂酶C；CaMKⅡ：Ca2+/钙调蛋白依赖性蛋白激酶Ⅱ；

Gq：磷脂酶C偶联G蛋白；OAMB：脑蘑菇体内高表达的OA
受体；NO：一氧化氮；[Ca2+]i：细胞内钙离子

图3  昆虫排卵过程中输卵管松弛的工作模型[89]
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由卵巢管向输卵管的移动 [96]。OA 通常还与促进输

卵管收缩的激素偶联，以实现排卵后输卵管的复原。

支配果蝇输卵管上皮神经元既是章鱼胺能的，也是

谷氨酸能的，OA 诱导输卵管松弛，谷氨酸盐则促

进输卵管收缩 [94]。东亚飞蝗 OA 诱导输卵管松弛，

收缩则由直肠肽诱导 [93]。吸血蝽输卵管松弛由 OA/
TA诱导，收缩则由FMRF酰胺样肽 (FMRFamide-like 
peptides, FLPs) 诱导 [81,97]。

与上述不同，OA 对双斑蟋 Gryllus bimaculatus
的侧输卵管自发性收缩的频率和强度均有增强效

果，并呈现剂量效应。这种效应可以被 OA 拮抗剂

依匹斯汀 (epinastine)抑制。cAMP类似物8-Br-cAMP 
(8-bromoadenosine 3',5'-cyclic monophosphate sodium 
salt)和PKA抑制剂H89 (N-[2-(p-Bromocinnamylamino) 
ethyl]-5-isoquinolinesulfonamide·2HCl hydrate) 对 OA
诱导的收缩没有影响，但可被磷酸肌醇特异性 PLC
抑制剂 U73122 (1-[6-[[(17β)-3-methoxyestra-1,3,5(10)- 
trien-17-yl]amino]hexyl]-1H-pyrrole-2,5-dione) 抑制，

收缩频率的增加可以通过鱼尼丁受体拮抗剂对细胞

进行前处理而抑制，收缩幅度的增加可以通过 2-
氨基乙基联苯基硼酸酯 (2-aminoe-thoxydiphenyl borate, 
2-APB) 对细胞进行前处理而抑制。表明 OA 促进侧

输卵管收缩可能是通过磷酸肌醇特异性 PLC 信号

途径介导，从 IP3 受体释放的 Ca2+ 可能有助于自发

性节律收缩幅度的调节，而从鱼尼丁受体释放的

Ca2+ 可能有助于自发性节律收缩频率的调整 [98]。

4　结语

OA 对昆虫性信息素感受、生殖行为和精卵排

放调控的研究不仅取得了显著的理论进展，还展示

出较为清晰的应用前景。植物精油是一类有待开发

的植物源杀虫剂，具有高度选择性，不会对人畜造

成危害，安全无污染，害虫不易产生抗药性等特点，

其作用靶标即为 OA 受体 [99-100]。OA 在哺乳动物和

节肢动物体内的含量和功能存在显著差异，对 OA
的研究有助于了解小分子神经化合物在昆虫中的功

能，发现更为理想的杀虫剂作用靶标和活性前体。

这些工作无论对植物保护、细胞生物学、还是昆虫

生理学等领域的研究，都具有重要意义和应用前

景 [5]。特异性植物源挥发物和 OA 受体结合，降低

性信息素接收神经元对性信息素的反应阈值，增强

性信息素接收神经元敏感性，是特异性植物源挥发

物对昆虫信息素具有增效作用的主要机理 [101]。进

一步研究 OA 与昆虫性信息素之间的互作机制，可

以为提高昆虫性信息素引诱剂的仿真程度，开发新

型高效昆虫引诱剂提供理论基础。

OA 对昆虫生殖的调控虽然取得了许多进展，

但在将问题引向深入的同时，又产生了许多新的科

学问题。虽然有些昆虫中证实 OA 可以促进昆虫对

性信息素的感受 [10,15-17]，但也发现在有些昆虫中

OA 降低了昆虫对性信息素感受能力 [32]。这种“双

向调节”的机理有待阐明。OA 对昆虫排卵的调控

虽然取得了重要进展，但细胞内信号转导中的许多

步骤，如 CaMKII → NO，NO →肌肉松弛，CaMKII
和 PKA →分泌液体进入管腔等均有待实验证实。

排卵受精是雌性生殖系统各部分高度协调的过程，

目前已经发现了 OA 作用的组织特异性模式，如通

过卵巢围鞘肌肉收缩的加强与输卵管松弛的偶合使

排卵变得容易 [96]。而 OA 对卵巢围鞘、受精囊以及

有些昆虫的输卵管 [98] 自发性节律收缩的促进作用，

其受体和信号转导机制目前还不太了解。
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