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昆虫听觉相关基因的研究进展
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摘 要 听觉对于昆虫的求偶、同种竞争、躲避天敌以及寄生昆虫寻找寄主等方面具有非常重要的作用。早年

人们对昆虫听觉系统的形态学、生理学及行为学等方面进行了广泛研究。而近年来，研究人员对昆虫听觉分子

机理开展了大量研究，对昆虫听觉相关基因包括 Atonal(Ato) 基因、Spalt( Sal) 基 因 等 十 几 种 基 因 进 行 了 结 构 分

析和功能研究。本文综述了国内外昆虫听觉相关基因的研究进展。
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Advances on auditory gene in insects
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Abstract In insects，hearing plays an important part in courtship behaviors，competition，predator detection，and

seeking hosts. There are a great of researches of the insect’s hearing focusing on morphology，neurophysiology，and

behavioral ecology. A lot of researches on the molecular mechanisms underlying insect hearing were performed to date.

There are over ten auditory genes were researched on their structures and functions. The paper presents an overview on

auditory gene in insects.
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昆虫具 有 多 种 多 样 的 通 讯 方 式，包 括 化 学 通

讯、视觉通讯、听觉通讯、触觉通讯和行为通讯等。
其中，听觉通讯是许多昆虫的重要通讯方式之一，

不仅仅对于 昆 虫 的 求 偶、同 种 竞 争、联 络 和 报 警，

而且对于昆虫逃避天敌以及寄生昆虫的寻找寄主

都具有重要 作 用。因 此，人 们 对 昆 虫 听 觉 系 统 的

形态学、生理 学 及 行 为 学 等 方 面 进 行 了 大 量 的 研

究，并且取得了显著成就。通过多年研究，人们对

三种类型 的 昆 虫 听 器 的 形 态 结 构 特 征 ( 王 珊 等，

2010)、一些昆虫的声信号频谱特点和功能 ( Lucas
et al. ，2009)、昆 虫 对 声 信 号 的 应 答 行 为 (Robert，
2009)、昆 虫 听 觉 系 统 的 发 育 和 来 源 ( Todi et al. ，

2008)、昆 虫 听 觉 系 统 对 声 信 号 的 转 化 和 传 递

(Nadrowski et al. ，2010)、昆虫脑中与声 音 相 关 的

神经回路等方面都有较深了解(Kamikouchi et al. ，

2009;Yorozu et al. ，2009)。国内外 已 有 几 篇 综 述

对以上各方面的研究成果及进展进行了详细的描

述 和 分 析 ( Yager，1999; Yack，2004; Zha et al. ，

2009;Murthy，2010;王珊等，2010)。
近年来，随 着 科 学 技 术 的 进 步 关 于 听 觉 功 能

的分子机制研究也迅速发展。在人和脊椎动物模

式系统中，已 经 鉴 定 出 许 多 遗 传 性 听 力 损 失 相 关

基因(Fritzsch and Beisel，2001;2004) ，同时在无脊

椎 动 物 模 式 生 物 秀 丽 隐 杆 线 虫 Caenorhabditis
elegans Maupas ( Tavernarakis and Driscoll，1997;

Tobin et al. ，2002) 和 果 蝇 Drosophila melanogaster
Meigen(Boekhoff-Falk，2005;Todi et al. ，2005) 中，

也取得了显 著 进 展。在 这 里，我 们 将 介 绍 昆 虫 听

觉相关基因( 以果蝇为代表) 的研究情况。
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1 Atonal 基因

Atonal(Ato) 基 因 属 于 高 度 保 守 的 基 因，它 编

码 螺 旋 － 环 － 螺 旋 蛋 白 ( basic helix-loop-helix，

bHLH) ，赋予最初的神经转化潜力，确定神经表型

特征，从而在 神 经 系 统 的 发 育 过 程 中 扮 演 重 要 的

角 色 ( Chan and Jan，1999; Hassan and Bellen，

2000)。Ato 基因在果蝇的中央神经系统和外周神

经系统 上 表 达 ( Jarman et al. ，1993) ，特 别 是 对 于

弦音器官、光 受 体 细 胞 和 嗅 觉 感 受 器 亚 单 位 起 到

原神经基因的作用( Jarman，et al. ，1995;Gupta and
Rodrigues，1997)。

Ato 基 因 已 经 被 证 实 将 弦 音 器 官 前 体

( chordotonal organ precursor，COP) 细 胞 命 运 从 无

差别 的 原 神 经 片 ( proneural patches) 中 特 化 出 来

( Jarman et al. ，1993;1995) ，并且确定弦音器官系

的一致性( Jarman and Ahmed，1998)。它直接将原

神经片的表皮特征表达在果蝇胚胎体壁和成虫的

翅、腿和触角的弦音器官。果蝇 Ato 基因突变体完

全缺失弦音器官( Jarman et al. ，1995;Eberl et al. ，

2000) ，因而完全丧失听觉。果蝇 Ato 基因转 入 鼠

Math1 基因突变 体 中 可 以 进 行 充 分 地 补 救 (Wang
et al. ，2002)。这支持了昆虫的弦音器官和脊椎动

物 的 毛 细 胞 是 同 源 器 官 的 观 点 ( Fritzsch et al. ，

2000;Lucas et al. ，2009)。

2 Spalt 基因和 Beethoven 基因

Spalt(Sal) 基因家族成员编码核 C2H2 锌指蛋

白，并具有 转 录 因 子 的 作 用。已 经 在 许 多 脊 椎 动

物和无脊椎动物中鉴定 Sal 基因的存在(Kohlhase
et al. ，1999;Buck et al. ，2000;Farrel et al. ，2001)。

果蝇 的 两 个 Sal 基 因，Spalt ( Sal) 和 Spalt-related
(Salr) ，是相邻基因，显示出一些共享和一些独立

的调节和相 当 的 功 能 冗 余 (Kühnlein et al. ，1997;

Barrio et al. ，1999)。
Dong 等人(2003) 发现当触角 Sal / Salr 基因表

达缺失时，会 造 成 果 蝇 对 求 偶 歌 声 的 完 全 听 力 丧

失，其中 原 因 在 于 江 氏 器 的 缺 陷。此 外，还 发 现

Sal / Salr 基因在触 角 的 突 变 导 致 果 蝇 成 虫 丧 失 弦

音器官的功能同 Sal / Salr 基因在胚胎期所起的作

用相反。Sal 基 因 缺 失 在 果 蝇 胚 胎 中 起 到 促 进 弦

音器官的补充和形成，而 Sal 基因的过表达会引起

lch5( lateral pentascolopidial organ) 的 一 些 具 橛 感

器 的 丢 失 ( Elstob et al. ，2001; Rusten et al. ，

2001)。
Beethoven(Btv) 基因的突变使得果蝇的江氏器

功能受 到 破 坏，但 是 刚 毛 的 机 械 受 体 动 作 电 位

(mechanoreceptor potential，MRP) 保 持 完 整 ( Eberl
et al. ，2000)。Btv 基因突变影响弦音感受神经的

融合，通过超 微 结 构 和 电 生 理 技 术 确 定 这 一 影 响

特别在纤毛 上 表 现 明 显。Btv 基 因 的 果 蝇 突 变 体

触角神经的 听 觉 应 答 实 际 上 已 经 消 失，残 余 的 应

答仅 能 在 非 常 高 的 声 音 强 度 下 观 察 到 ( Eberl
et al. ，2000)。

3 Touch-insensitive larvae B 基因、Smeta-
na 基因和 Crinkled 基因

Touch insensitive larvae B ( TilB ) 和 Smetana
(Smet) 基因 突 变 体 表 现 出 对 纤 毛 轴 丝 的 影 响，从

而导致果蝇听觉的丧失，但是和 Btv 基因一样对刚

毛的 生 理 或 MRP 没 有 影 响 (KerNan et al. ，1994;

Eberl et al. ，2000;Todi et al. ，2004)。在 TilB 基因

突变体中，声 音 诱 导 的 触 角 神 经 动 作 电 位 完 全 缺

失(Eberl et al. ，2000) ，并且这些突变体由于精子

不能运动造成雄性不育。
Smet 基因突变体同 TilB 基因突变体一样是听

觉丧失并雄性不育。这说明 Smet 基因也是精子鞭

毛的轴丝和弦音器官的完整性所必需的。Smet 基

因 被 定 位 在 染 色 体 2 上 ( Caldwell and Eberl，
2002)。

果蝇的 Crinkled(Ck) 基 因 位 于 第 二 染 色 体 的

多 线 染 色 体 的 35C1 处，编 码 VIIa 肌 球 蛋 白

(Ashburner et al. ，1999)。果 蝇 的 VIIa 肌 球 蛋 白

由 2 167 氨基酸构成，结构 同 脊 椎 动 物 的 VIIA 肌

球蛋白类 似。脊 椎 动 物 的 VIIA 肌 球 蛋 白 是 非 保

守蛋 白，最 初 表 达 在 感 觉 毛 细 胞 上 ( Hasson，

1997)。人 们 已 经 对 人 ( MYO7A ) ( Weil et al. ，

1995)、鼠 ( shaker-1) (Gibson et al. ，1995) 和 斑 马

鱼(mariner) (Ernest et al. ，2000) 的 Ck 基 因 序 列

展开研究。VIIA 肌球蛋白基因突变导致人的综合

征型耳聋 (Usher1B) 和 非 综 合 征 型 耳 聋 (DFNB2，

DFNA11) ，鼠和斑 马 鱼 的 感 觉 神 经 性 耳 聋 和 平 衡

异常(Weil et al. ，1995;Ernest et al. ，2000; Petit，
2001)。

通过电生理 技 术 发 现 果 蝇 的 Ck 基 因 突 变 体
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触角神经的 声 激 发 动 作 电 位 缺 失，也 就 是 说 完 全

丧失听觉( Todi et al. ，2004)。根 据 Ck 基 因 突 变

体触角初步 的 组 织 学 实 验，发 现 江 氏 器 具 橛 感 受

器在 a2 / a3 关节处分离。这说明芒和 a3 的机械振

动不能传递给具橛感受器。尽管这种缺陷足以说

明听觉丧失这一现象，但是很有可能 Ck 基因编码

的肌球蛋白不仅是顶端具橛感受器附件或维护所

必需的，而且还是具橛感受器的生理功能所需的。
Ck 基因果蝇突变体的刚毛轴也比较短并且同野生

型的相比 要 弯 曲 些。突 变 体 刚 毛 的 MRP 幅 度 也

急烈减小(Todi et al. ，2004)。这与刚毛器官和弦

音器官 之 间 广 泛 共 享 机 械 感 受 器 成 分 相 一 致 的

(Eberl et al. ，2000)。

4 No mechanoreceptor potential 基因

No mechanoreceptor potential(Nomp) 基 因 位 于

第二染色体 上，其 基 因 突 变 体 在 胸 部 的 双 翅 目 刚

毛上的 机 械 受 体 感 受 器 动 作 电 位 减 少 或 者 消 失

(KerNan et al. ，1994; Eberl et al. ，2000 )。各 种

Nomp 基因突变体的听觉相关研究比较多，以下仅

对 NompA、NompB、NompC 等基因进行介绍。
NompA 基因编码具有透明带和纤溶酶原 N-端

结构域的细胞外连接蛋白。该基因在江氏器和非

听觉弦音器官的具橛感受器细胞和刚毛器官的同

源鞘细胞上都有表达(Chung et al. ，2001)。同 Ck
基因类似，NompA 基 因 突 变 体 破 坏 了 机 械 信 号 向

感觉神经元 的 物 理 传 播。但 是，该 基 因 突 变 体 的

破坏表现为支持细胞精巧构成的树突状帽和感觉

细胞分支 的 分 离。这 样 进 一 步 破 坏 了 机 械 刺 激

链。然 而，有 些 具 橛 感 受 器 同 a2 / a3 关 节 处 的 顶

端分离也可以见到 (Chung et al. ，2001)。刚 毛 的

MRP 和 江 氏 器 的 声 刺 激 动 作 电 位 的 缺 失 证 实

NompA 基因突 变 可 以 影 响 视 觉 器 官 和 弦 音 器 官，

而且可以通过转入 NompA 基因进行拯救 (KerNan
et al. ，1994; Eberl et al. ，2000; Chung et al. ，

2001)。
NompB 基因 突 变 体 和 NompA 基 因 突 变 体 相

似，表现出无刚毛的 MRP(KerNan et al. ，1994) 及

应答 脉 冲 歌 声 的 声 刺 激 动 作 电 位 ( Eberl et al. ，

2000)。NompB 基因 突 变 体 的 感 觉 细 胞 树 状 突 起

的顶部和钟形感觉毛的外感觉结构之间存在缝隙

(Han et al. ，2001)。在 NompB 基因突变体上可以

明显看到弦音器官 的 长 外 节 缺 失 或 畸 形。NompB

基 因 编 码 的 蛋 白 包 含 10 TPR 序 列

( tetratricopeptide repeat) ，由 两 个 潜 在 的 蛋 白 相 互

作用的 结 构 域 构 成 ( Han et al. ，2001 )。果 蝇 的

NompB 基因同 人 和 鼠 的 Tg737 /Orpk 基 因 以 及 秀

丽隐杆线虫(Caenorhabditis elgans) 的 OSM-5 基因

同源(Pazour et al. ，2000;Haycraft et al. ，2001)。
NompC 基因 编 码 的 蛋 白 属 于 瞬 时 受 体 电 位

(TRP，transient receptor potential) 通 道 家 族，具 有

1 619个氨基酸，29 个锚蛋白重复序列以及包含感

觉与 应 答 刺 激 之 间 离 子 通 道 的 6TM 结 构 域 ( Lu，

2004)。NompC 基因突变体暴露在脉冲歌声时，表

现出适 度 的 江 氏 器 声 激 发 动 作 电 位 减 弱 ( Eberl
et al. ，2000)。事实上，在所有刚毛 MRP 相关基因

突变体的江氏器应答测试中，只有 NompC 基因突

变体保持较多的声激发应答。NompC 基因突变体

的刚毛器官保持小量的机械受体电流可能是弦音

器官中有额 外 的 换 能 通 道 造 成 的 (Walker et al. ，

2000)。

5 Uncoordinated 和 Uncoordinated-like 基

因以及 Technical knockout 基因

Uncoordinated ( Unc) 基 因 位 于 X 染 色 体 19E
位点。Unc 基因突变体由于本体感受的缺失，显示

出剧烈的不协调 (KerNan et al. ，1994) ，并 且 雄 性

个体不 能 产 生 成 熟 的 精 子 ( Baker et al. ，2001)。
Unc 基因果蝇突变体的耳聋和本体感觉的缺陷引

起剧烈的不协调体现在机械感觉细胞纤毛类似的

缺陷。超微结构显示，弦音器官的基因丝丢失、裂

开或缩 短。因 此，Unc 基 因 对 于 ciliogenic 中 心 体

的组织和功能具有重要作用(Baker et al. ，2001)。
耳聋至少是因为纤毛的缺失或缩短造成物理刺激

在 a2 / a3 关节到换能通道的传播中断而引起的。
Uncoordinated-like( Uncl) 基 因 同 Unc 基 因 相

似，也位于 X 染 色 体 上。Uncl 基 因 突 变 体 表 现 出

独特的不协调，腿经常交叉并且翅向上或向外撑。
该基 因 突 变 体 表 现 出 既 无 刚 毛 的 MRP 又 无 应 答

脉冲歌声的声刺激动作电位 (Eberl et al. ，2000) ，

但膜电位 ( TEP，transepithelial potential) 没 有 影 响

(KerNan et al. ，1994)。
Technical knockout(Tko) 基因是编码听觉有关

的线粒体核蛋 白 S12 的 核 基 因，位 于 X 染 色 体 上

(Toivonen et al. ，2001)。该基 因 是 基 于 其 表 型 命

名的，是 通 过 基 因 变 异 诱 导 的 行 为 筛 选 出 来 的
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(Royden et al. ，1987)。迄今描述的活性等位基因

只有 Tko25 t
基 因 (Royden et al. ，1987;Shah et al. ，

1997)。该基 因 突 变 体 属 于 BS( bang sensitive) 突

变体(Fergestad et al. ，2006) ，表 现 出 由 于 机 械 感

觉 混 乱 导 致 的 暂 时 性 麻 痹 ( Ganetzky and Wu，

1982)。机械感 觉 刚 毛 感 觉 反 馈 的 改 变 可 以 部 分

地解释这麻痹现象(Engel and Wu，1994)。另外，

Tko 基因果蝇突变体雄 虫 显 示 出 对 于 脉 冲 歌 声 的

求爱应答 行 为 的 减 少，表 明 它 们 存 在 听 觉 缺 陷。
这些表型都 和 Tko 基 因 的 无 义 突 变 有 关，并 且 突

变幼虫的线粒体氧化还原酶和线粒体小 rRNA 的

活性减少。该基因突变体为线粒体耳聋提供了很

好的模型。

6 Nanchung 和 Inactive 基因

果蝇 的 Nanchung(Nan) 和 Inactive( Iav) 基 因

都是 TRPV( transient receptor potential vanilloid) 通

道蛋白的编 码 基 因。Nan 和 Iav 基 因 在 哺 乳 动 物

细胞系中表达使之对细胞外液体的渗透压改变敏

感(Kim et al. ，2003;Gong et al. ，2004) ，这一特性

非常类似于人 TRPV4 基因在这些细胞表达产生的

渗透敏感性(Liedtke et al. ，2000;Strotmann et al. ，

2000，Wissenbach，2000)。然 而，通 过 原 位 杂 交 技

术对 Nan 基因的 mRNA 表达分析发现这个通道只

专一在弦音器官上表达 (Kim et al. ，2003)。应用

抗体染色技术证实 Nan 和 Iav 基因编码的绿色荧

光蛋(GFP) 融 合 蛋 白 位 于 弦 音 感 受 器 的 纤 毛 上

(Kim et al. ，2003;Gong et al. ，2004) ，因此可以确

定 Nan 和 Iav 基因位于弦音机械感受神经元的机

械感觉换能通道。
通过近 P-element 转 座 子 不 精 确 切 除 产 生 的

Nan 基因剔除突变体揭示无突变的纯合子果蝇具

有活性但是行为异常 (Kim et al. ，2003)。同野生

型个体相比，突变体攀爬时有些不协调，坠落后需

要更多的时间直立。这样的表型类似于弦音器官

发育缺陷的突变体的表现。Nan 基因纯合子突变

体的触角弦音器官的功能分析发现应答声刺激的

细胞外动作电位发育失败 (Kim et al. ，2003)。通

过转入 Nan 基因的 cDNA 可以进行功能拯救暗示

着 Nan 基因编码的 TRP 通道是果蝇听觉器官的机

械换能的主要组成。同样，Iav 基因突变体的声激

发细胞外动 作 电 位 完 全 消 失，这 一 表 型 也 能 够 在

拯救实 验 中 通 过 引 入 完 整 的 Iav 基 因 得 以 恢 复

(Gong et al. ，2004)。
Iav 基因突 变 体 的 外 纤 毛 节 上 没 有 发 现 Nan

基因编码蛋白，反之亦然，这说明对于蛋白稳定和

纤毛外节的靶向性而言 Nan 和 Iav 基因编码蛋白

是相互依赖的(Gong et al. ，2004)。这种相互依赖

同在 C. elegans 中 OSM-9 和 OCR 部分基因相互依

赖的状况非常相似。果蝇 Nan 和 Iav 基因编码蛋

白构成公认的机械受体通道(Tobin et al. ，2002)。

7 结语

昆虫听觉 相 关 基 因 的 研 究 处 于 起 步 阶 段，其

相关的研究报道比较少而且集中在果蝇这一模式

昆虫上。其他 昆 虫 的 听 觉 相 关 基 因 除 了 蜜 蜂、家

蚕、赤拟谷盗等全基因组已被报道外(Nene et al. ，

2000; Xia et al. ， 2004; Tribolium Genome
Sequencing Consortium，2008) ，仅见笔者于 2008 年

报道的棉铃虫 Nan 基因全序列( 查玉平等，2008)。
昆虫的听觉器官不仅形式多样，如听觉毛、江氏器

以及鼓膜听 器 等 形 式，而 且 分 布 的 部 位 也 千 差 万

别，口器、触 角、胸、腹、足 以 及 翅 都 有 分 布 ( Hoy
and Robert，1996)。因此，加强对其他昆虫的听觉

相关基因的 研 究 对 于 了 解 昆 虫 听 觉 系 统 的 功 能，

从分子 水 平 上 解 释 昆 虫 的 听 觉 通 讯 具 有 重 要 意

义。特别是，鳞 翅 目 昆 虫 的 听 觉 神 经 仅 有 1 到 4
个神经元，比果蝇等昆虫的听觉神经更为简单，所

以加强对鳞翅目昆虫听觉相关基因的功能研究不

仅有助于了 解 昆 虫 听 觉 的 分 子 机 理，甚 至 对 脊 椎

动物乃至人的听觉分子机理的理解都有所帮助。
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