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昆虫脑神经髓结构图谱构建方法综述* 
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摘  要  脑控制和调节所有动物的行为，昆虫也不例外，构建脑神经髓结构图谱有利于阐明其对行为调控

的神经机制。目前，除一些模式昆虫的脑图谱被构建外，大多数昆虫仅针对少数易识别的神经髓（如视叶、

触角叶和蕈形体等）进行了三维重建，而对脑内大部分区域还未描述，这与其结构的复杂性有关。随着共

聚焦显微成像和计算机三维重建技术的发展，人们有机会获取全脑的结构信息，并构建出三维可视化的图

谱，这为研究全脑神经髓的功能提供了重要平台。特别是果蝇全脑神经髓的系统命名法的建立，极大的推

动了昆虫脑神经髓结构的研究进展。本文对昆虫脑的结构组成、免疫染色方法、标准脑构建及脑神经髓命

名等方面进行综述，提出在构建脑神经髓图谱过程中需要注意的问题及解决办法，这将为推动国内昆虫脑

神经髓图谱的构建提供参考。 
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Review of the construction of insect brain neuropil atlases 

LIN Tao1**  HE Li-Yun1  WANG Fan1  LIU Jia-Li2  ZENG Xin-Nian2 

(1. College of Life Science, Shangrao Normal University, Shangrao 334001, China;  

2. College of Agriculture, South China Agricultural University, Guangzhou 510642, China) 

Abstract  The construction of brain atlases can help reveal the neural mechanisms responsible for the regulation of behavior 

in animals, including insects. Published brain atlases of a few model insect species currently serve as general references, but 

there are currently no comprehensive atlases for many other species. With the exception of a small number of easily recognized 

neuropils (such as the optic lobe, antennal lobe and mushroom body), many brain regions remain uncharacterized due to their 

structural complexity. With the development of confocal microscopy and three-dimensional reconstruction technology, more 

detailed information on the whole brain can be obtained and construction of three-dimensional visualization maps, an important 

platform for the study of brain function, has become possible. The establishment of a systematic nomenclature for the whole 

brain of Drosophila melanogaster has greatly accelerated the construction of atlases of insect brain neuropils. This paper 

reviews recent information on the structural composition of the insect brain and the technology used to construct brain atlases, 

proposes solutions to several key problems that must be addressed during this process, and provides a reference for promoting 

the construction of brain atlases of Chinese insects. 
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昆虫需要认识和学习寄主信息，包括气味、

颜色和形状等特征，并根据价值作出抉择与反应

（郭爱克，2019）。这种对寄主认知能力的强弱

决定了其是否能够成功觅食、繁衍后代。脑在这

一过程中起着关键作用，它接受外界信息的刺

激，对信息进行编码、存储和提取，最终形成行

为指令来指导昆虫作出反应。神经行为学

（Neuroethology）研究表明以昆虫行为为根基，
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解读脑对刺激物的认知神经基础，同时将脑作为

探测器，可发现用于调控昆虫行为的活性物质，

对促进开发和设计更加有效和环保的行为调节

剂具有重要的意义（Riffell et al.，2009；Reisenman 

et al.，2016）。而要明确昆虫行为调控的神经机

制，必然要探究昆虫脑处理信息的神经基础及规

律。经过多年的研究，神经科学揭示了动物认知

行为都是由神经细胞的功能决定的，不同的认知

行为由脑内不同的神经环路负责，是各脑区协同

工作的结果（Giurfa，2013）。因而，在全脑尺度

上绘制神经回路，揭示各脑区之间的功能和结构

联系，是全面理解脑工作原理的基础。脑结构图

谱是研究神经回路的重要工具，是进行结构和功

能分析的平台。 

构建昆虫脑结构三维图谱，并提供一组坐标

作为参考，能够使研究人员准确找到特定的神经

髓结构，促进了结构与功能研究相结合，也极大

的推动了不同实验室脑图谱数据的有效交流和

交换（Ito，2010；Rybak，2012）。将多个样本中

所获得的神经元汇聚到同一个脑图谱中（Brandt 

et al.，2005；Chiang et al.，2011），有助于研究

神经元突触联系及功能（Kurylas et al.，2008）。

此外，神经元的长度、数量、投射区域以及分支

直径等数据均可直接获得，有利于预测潜在的神

经元反馈连接、局部信息处理回路和感觉信息的

映射，最终构建更加准确的神经回路。另外，脑

三维图谱提供的体积和形状信息可以进一步明

确昆虫各发育阶段神经髓的产生及组装，可以比

较不同生理状态下脑神经髓结构的变化程度等

（de Vries et al.，2017；Sheehan et al.，2019）。 

昆虫脑结构图谱的研究始于 Nicholas James 

Strausfeld，他通过高尔基浸渍和神经髓免疫染

色，对家蝇 Musca domestica 大脑结构进行了系

统的研究和命名（Strausfeld，1976），这项开创

性的工作成为昆虫脑图谱研究的代表。随着成

像技术和计算机三维重建方法的发展，多种昆

虫全脑三维图谱被建立，包括果蝇 Drosophila 

melanogaster（Rein et al.，2002），意大利蜜蜂

Apis mellifera（Brandt et al.，2005），沙漠蝗

Schistocerca gregaria（Kurylas et al.，2008），赤拟

谷盗 Tribolium castaneum（Dreyer et al.，2010），

蜚蠊 Leucophaea maderae（Wei et al.，2010），

烟草天蛾 Manduca sexta（el Jundi et al.，2009）

等，部分昆虫还构建出了标准脑图谱（Standard 

brain atlas）。本文对昆虫脑神经髓三维图谱构建

方法进行综述，首先介绍了昆虫脑结构组成，分

析了构建昆虫脑三维模型的方法，最后阐述了昆

虫脑结构的命名方式，以期为推动国内昆虫脑图

谱构建研究提供参考。 

1  昆虫脑结构组成 

根据昆虫脑结构组织形式，可被分成两种类

型：一种是脑神经节（Cerebral ganglia，CRG）

与颚神经节（Gnathal ganglia，GNG）融合，在

中间形成食道裂孔；另一种是脑神经节与颚神经

节分离，两侧通过围咽神经索连接（Ito et al.，

2014）。前者主要包括果蝇、意大利蜜蜂、烟草

天蛾和绿盲蝽 Apolygus lucorum 等昆虫（Rein  

et al.，2002；Brandt et al.，2005；el Jundi et al.，

2009；Kvello et al.，2009；Heinze and Reppert，

2012；陈秋燕等，2016；Xie et al.，2016），而

沙漠蝗、蜚蠊和蜣螂 Scarabaeus lamarcki 等属于

后者（Kurylas et al.，2008；Wei et al.，2010；

Immonen et al.，2017）。昆虫脑由神经髓（Neuropil）

及外层的细胞体（Cell body rind）构成。神经髓

由轴突、树突、神经末梢、突触及相关的胶质细

胞构成。它可被分成突触丰富型神经髓（通常直

接称为神经髓）和纤维束神经髓（亦直接称为纤

维束，Fiber bundle）。其中，富含突触的神经髓

由形成突触的神经突起构成，而纤维束指的是

缺乏突触联系的神经纤维（Ito  et al.，2014）。

在昆虫脑内，最易被识别的是一些被纤维束分

开、界限清晰的神经髓结构，它们形成相对独立

的区域，如视叶（Optic lobe，OL）、蕈形体

（Mushroom body，MB）、中央复合体（Central 

complex，CX）和触角叶（Antennal lobe，AL）

等。除此之外，在脑的背侧、外侧和腹后侧区域

还包含着一些连接紧密，边界模糊的神经髓

（Immonen et al.，2017），它们占据着中央脑的

大部分区域，如在金小蜂 Nasonia vitripennis 内
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占 44.94%，在烟青虫 Helicoverpa assulta 内占

55.05%（陈秋燕等，2016；Groothuis et al.，2019）。

Ito 等（2014）借助脑内纤维束的分布和特殊抗

体标记结果，利用分级方式（Hierarchical manner）

对果蝇全脑神经髓进行了结构划分。首先是 1 级

总分类阶元（Supercategories），共包含上位神经

髓区（Superior neuropils，SNP）、下位神经髓区

（ Inferior neuropils， INP）、腹外侧神经髓区

（Ventrolateral neuropils，VLNP）、腹内侧神经

髓区（Ventromedial neuropils，VMNP）、围咽神

经髓区（Periesophageal neuropils，PENP）、视叶、

触角叶、侧角（Lateral horn，LH）、蕈形体、中

央复合体、侧副叶复合体（Lateral complex，LX）

和颚神经节等 12 个大型神经髓区块（Large 

neuropil blocks）（图 1，桔黄色字体指定结构），

各大型神经髓区块内包含 47 个 2 级神经髓

（Neuropils）结构（图 1，黄色字体指定结构）。

此外，部分神经髓被进一步划分成 3 级神经髓亚

区（Subregions）（图 1，蓝色字体指定结构）（Ito 

et al.，2014）。 

不同昆虫脑神经髓图谱构建研究结果表明，

构成昆虫脑的 1 级大型神经髓区块相同，但组

成各区块的神经髓种类存在细微差异，如在沙

漠蝗、绿盲蝽和帝王蝶 Danaus plexippus 等昆虫

的腹外侧神经髓区 VLNP 包含特殊的后视结界

（Posterior optic tubercle，POTU）结构（Ito et al.，

2014），但不存在于果蝇、蜣螂、灰黑心结蚁

Cardiocondyla obscurior 和桔小实蝇 Bactrocera 

dorsalis 中（Ito et al.，2014；Bressan et al.，2015；

Immonen et al.，2017；林涛和曾鑫年，未发表数

据）；同一神经髓在不同种类昆虫的脑中所占比

例 存 在 明 显 差 异 ， 如 昼 行 性 的 蜂 鸟 天 蛾

Macroglossum stellatarum 的视觉中枢——视叶

和蕈形体副冠（Accessory calyx，ACA）的体积

显著高于夜行性的象天蛾 Deilephila elpenor 对

应的结构，而嗅觉中枢——触角叶、蕈形体冠

（Calyx，CA）和侧角的体积均显著低于后者；

行为研究结果表明昼行性的蜂鸟天蛾主要依赖

视觉信号完成觅食行为，而夜行性的象天蛾主要

依赖嗅觉（Stöckl et al.，2016），这说明神经髓

体积的大小反映了不同感觉在昆虫觅食行为中

的重要性，为阐明昆虫寄主选择机理提供了重要

线索。此外，同种昆虫同一神经髓包含的亚区体

积和形状在性别间存在明显差异，典型的例子是

鳞翅目昆虫触角叶神经纤维球（Glomeruli）结构，

如蛾类雄虫触角叶具有体积扩大的纤维球复合

体（Macroglomerular complex，MGC），但雌虫

不存在该结构（Zhao et al.，2016；Yan et al.，

2019），神经生理学研究表明 MGC 主要处理雌

虫释放的性信息素（赵新成等，2015）。曾鑫年

团队亦在桔小实蝇的触角叶内发现体积增大的

纤维球结构，这将为进一步发现与嗅觉行为相关

的挥发物提供了重要线索（Lin et al.，2018）。 

 

 
 

图 1  分级方式所定义的果蝇脑神经髓结构 

（改自 Ito et al.，2014） 

Fig. 1  The neuropils of Drosophila melanogaster 
defined by the hierarchical manner 

(Adapted from Ito et al., 2014) 

英文字母为神经髓名称的缩写，详见 Ito 等（2014）。 

桔黄色字体指 1 级总分类阶元，黄色为 2 级神经髓， 

蓝色为 3 级神经髓亚区。 

The English letters in the figure are abbreviations for the 
name of the neuropils, for details, please see the Ito et al., 

(2014). The orange font refers to the first level of 
supercategories, yellow for level 2 neuropil,  

and blue for level 3 neuropil subregion. 
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2  昆虫脑神经髓免疫染色 

目前，昆虫脑神经髓结构信息主要通过突触

蛋白抗体的免疫染色标记，并结合激光共聚焦

显微镜的逐层扫描获取，后期再利用三维重建

软件进行 3D 模型构建（Rein et al.，2002，Brandt 

et al.，2005；Kurylas et al.，2008；Ito et al.，2014）。

昆虫的脑远小于脊椎动物的脑，整脑染色成功仍

然是一项具有挑战性的工作。整脑组织作为染色

材料，其厚度远大于传统的切片，抗体渗透进入

中央区域的程度有限，容易出现脑部外强内弱的

染色现象（Ott，2008），因此根据不同昆虫种类，

需要探索不同的染色条件。对昆虫脑的免疫组织

染色通常包括五个步骤，分别是固定、渗透、抗

体孵育、脱水及透明和装片。其中对小型昆虫，

例如果蝇，渗透步骤通常省略。 

2.1  脑组织固定及渗透处理 

脑组织固定是整个免疫染色的关键步骤，在

解剖结束后应立即进行固定，以避免蛋白酶降解

而使得抗原表位遮盖或消失，影响染色效果。最

为普遍的固定剂是 4%的多聚甲醛（PFA），通常

在室温固定 2-3 h，或置于 4 ℃冰箱内过夜（表

1）。在大型昆虫的脑染色过程中，固定后的脑组

织经常出现抗体渗透性降低的现象（Nässel，

1996）。为了避免这一现象的发生，通常会在固

定液中添加氯化锌，且 PFA 的浓度从 4%降至 1%

（Heinze and Homberg，2008；Ott，2008；Ott and 

Rogers，2010）（表 1），其中锌离子通过凝聚细

胞质上的蛋白以促进抗体在组织中的渗透性。除

多聚甲醛外，甲醇作为一种非交联性的蛋白质凝

固剂也常被加入固定液中，如蝗虫的胸神经节和

烟草天蛾的大脑染色中，用甲醇/甲醛作为固定

液，它除了作为固定剂外，还能消除细胞膜脂类，

有助于提高组织的通透性（Ott and Elphick，

2003；el Jundi et al.，2009；Huetteroth et al.，

2010）。对于大型昆虫来说，促进抗体在脑组织

中的渗透是提高染色质量的重要步骤。例如用

胶原酶溶解脑组织的细胞间质胶原蛋白来提高

渗透性（Kurylas et al.，2008；Wei et al.，2010）

（表 1）。也有研究通过梯度乙醇或甲醇脱水、再

复水的方式来增加通透性，如意大利蜜蜂（Brandt 

et al.，2005），烟芽叶蛾 Heliothis virescens 的大

脑（Kvello et al.，2009），和蜻蜓 Libellula luctuosa

的胸神经节（Gonzalez-Bellido and Wardill，2012）

的免疫染色。其中在意大利蜜蜂和烟芽叶蛾大脑

染色过程中，在梯度乙醇脱水后，会利用二甲苯

进行短时间处理，溶解组织表面的脂质（Brandt 

et al.，2005；Kvello et al.，2009），再进行复水

处理；而在蜻蜓胸神经节染色时，则在脱水、复

水后进行胶原酶处理来进一步增加脑组织的渗

透性。Ott（2008）在研究沙漠蝗脑结构时，系

统的比较了乙醇的脱水、复水和锌-甲醛固定液

结合有机溶剂处理 2 种方法的染色效果，结果表

明利用锌-甲醛固定液结合有机溶剂处理后的脑

组织渗透性更佳，不会出现外强内弱的现象，并

且不会造成脑组织扭曲，利于后期的建模。这种

方法随后也被应用于帝王蝶（Heinze and Reppert，

2012）和羌螂（Immonen et al.，2017）的大脑免

疫染色。作者在对桔小实蝇脑组织染色时也观察

到类似的结果，利用锌-甲醛固定液结合有机溶

剂处理后 5-羟色胺抗体更容易进入脑部中央区

域，实现免疫标记（林涛等，2019）。对于小型

昆虫，如果蝇，其脑组织整体较小，抗体容易渗

透进入脑组织内部区域，因此通常不需要进行渗

透或仅在抗体孵育过程中添加曲拉通 X-100 进

行处理来提高组织渗透性（表 1）。 

2.2  脑组织的抗体孵育 

固定及渗透后需对脑进行抗体的孵育以实

现免疫标记，其中孵育时间是决定染色质量的另

一个重要的因素。为了防止抗体孵育过程中组织

降解，所有长时间的孵育步骤需在 4 ℃条件下进

行。目前常用于脑神经髓标记的抗体是 DSHB 公

司生产的 anti-Bruchilot（nc82）和 anti-synapsin

（3C11）（Cachero et al.，2010），它们主要特征

是能够将高密度突触区域进行标记，但不能标记

无突触的神经纤维结构。小型昆虫的脑只需短时

间孵育即可实现标记，如果蝇，一抗和二抗的孵

育时间基本为 1-2 d（Chiang et al.，2011），赤拟 
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谷盗为 2-3 d（Dreyer et al.，2010）。对于大型昆

虫的脑组织，为了确保抗体能够到达大脑的中央

区域，一般一抗的孵育时间会增加到 6 d，二抗

的孵育时间增加到 4 d（Brandt et al.，2005；

Kurylas et al.，2008；el Jundi et al.，2009；Heinze 

and Reppert，2012）。此外，在一抗孵育之前，

还会增加预孵育（封闭）步骤（通常与正常山羊

血清孵育）来避免抗体与脑组织中非特异性抗原

表位结合。在每一次孵育步骤之后，脑组织需要

利用缓冲液冲洗，以确保多余的抗体能够从大脑

的中央区域被移除，同理对大型脑组织的洗涤次

数和时间会大大的延长。 

2.3  脑组织脱水透明及装片 

由于脑内蛋白质、脂质和水之间的折射率差

异会导致光散射，降低成像的质量，因此在利用

激光共聚焦显微镜观察时需要对脑进行脱水及

透明处理。水杨酸甲酯是最理想的透明剂，它对

光的折射率与组织中的蛋白质接近。在水杨酸甲

酯透明处理之前需要对脑组织进行梯度酒精脱

水。大型脑染色时，多次的脱水处理会让脑组织

严重变形和扭曲（Bucher et al.，2000；Ott，

2008）），因此在脱水过程中可以用硫二甘醇

2,2-thiodiethanol 代替乙醇进行脱水（Gonzalez- 

Bellido and Wardill，2012）。在沙漠蝗脑染色过

程中，则首先使用梯度甘油进行脱水，再用无水

乙醇处理，最后用水杨酸甲酯进行透明（Ott，

2008）。在实验过程中，脑组织脱水是一个可逆

的过程，脱水和透明后的脑组织应该避免接触任

何水分，否则会导致复水而影响观察。脱水透明

后的脑组织需要固定于载玻片中用于观察，而装

片所用的包埋剂折射率应与盖玻片的相近，这样

可以确保光路从样品到物镜时不会出现折射。此

外，理想的包埋剂应该适合于长期保存样品。目

前常用的包埋剂是中性树胶。由于昆虫脑组织具

有一定的厚度，直接装片会导致脑组织被盖玻片

挤压而出现变形或扭曲。为了解决这一问题通常

利用带孔的铝片代替普通的载玻片，铝片的厚度

与普通玻璃载玻片相仿，孔的直径可随脑组织的

大小而改变（陈秋燕等，2016；林涛等，2019）。 

装片时，首先将孔的一侧用涂有中性树胶的盖玻

片封住，待盖玻片牢固后，在孔的另一侧滴入适

量的中性树胶，将脑组织放入小孔中，摆正位置

后封上盖玻片。制好的样品应保存在黑暗环境

中，以避免荧光的猝灭。 

3  共聚焦显微镜成像 

脑神经髓结构图谱的构建来源于共聚焦显

微图像，高分辨率的图像数据有利于图谱的构建，

所以理想的条件下是分辨率越高，图谱的精度也

越高。然而共焦显微镜的分辨率是有限的，它取

决于所用物镜的数值孔径（Numerical aperture，

NA）和光的波长（λ）。在宽视野显微镜中，分

辨率只受发射波长影响，而在共焦显微镜中，激

发波长和发射波长均会影响分辨率，其中激发波

长在较大针孔下影响更明显。此外，高分辨率下，

显微镜的物距更短，这意味着视野更小。综上所

述，共聚焦成像的最佳设置需要平衡物距和分辨

率，特别是在处理大型脑样品时，更加注意选择

合适的观察条件。 

4  脑三维模型构建 

在获得昆虫脑共聚焦图像后，需对各神经髓

区进行图像分割，再重叠构建出 3D 模型，因此

分割效果的好坏直接决定了三维模型构建的优

劣。目前，图像的分割已发展出多种方法，并被

广泛应用于昆虫种类识别和计数等研究中（王江

宁和纪力强，2011），如于新文和沈佐锐（2001）

提 出 基 于 灰 度 值 直 方 图 分 割 法 对 棉 铃 虫

Helicoverpa armigera 成虫图像进行分割等。昆

虫脑神经髓的图像分割主要基于神经髓的边界、

区域和边缘等形状特征作为依据，并在这些特征

中进行阈值分割。由于每个神经髓的边界并非都

清晰，这就需要依赖图像的灰度值、重复样本的

比较和神经纤维的分布来确定最终的边界（Ito  

et al.，2014）。此外也会利用特殊神经元，如生

物胺能神经元，分布模式来辅助神经髓区划分

（Heinze and Reppert，2012）。目前，用于昆虫

脑神经髓图像分割的软件主要有商业的 Amira、
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NeuroLucida、Imaris、MatLab 和开源的 FIJI 等，

它们可以对共聚焦图像进行手动、半自动或自动

分割，其中 Amira 是最常用的重建软件（表 1）。

重建时，主要利用该软件“label field”模块对每

一张共聚焦图像上的神经髓进行手动分割，每

个神经髓标以相同颜色，重复同样的步骤直至将

所有脑神经髓描绘出来（陈秋燕等，2016）。通

常可以利用该模块内的“brush”和“masking”

工具进行辅助判断神经髓的边界和范围（Zhao  

et al.，2016；林涛等，2019）。随后，利用“remove 

islands”工具去除神经髓内存在的微小未被标记

的点，再使用“smooth label”工具对所标记的神

经髓区域进行平滑处理。完成脑区神经髓的图像

分割后，则利用“surfaceGen”模块进行重叠生

成 3D 模型。 

5  昆虫标准脑的构建 

昆虫标准脑图谱是通过对齐同种昆虫不同

个体脑三维模型而获得的虚拟平均脑，综合了多

个样本的特征。它既可以由分割后的图像栈获

得，也可直接通过对齐原始的图像栈而生成。当

前共有 4 种方法用于构建昆虫标准图谱，分别是

虚拟昆虫脑法（Virtual insect brain，VIB）、迭代

平 均法 （ Iterative shape averaging ， ISA ）、

FlyCircuit 和 BrainAligner 等（表 1）。这 4 种方

法虽然在运算方法和处理速度上各不同，但基本

的标准化程序是相同的。首先选择一个脑作为参

考模板（Template brain），然后将其他个体的脑

通过刚性/仿射变换（Rigid/affine transformation）

汇聚在参考脑模板中，最后通过非刚性变换

（Non-rigid transformation）进行对齐。VIB 法以

图像分割后的 3D 模型构建标准脑，将每个 3D

模型在大小、方向和位置上进行刚性变换使得所

有个体的脑模型汇聚到参考模板中形成一个“概

率图（Probability map）”（Rein et al.，2002），最

后通过对该概率图进行阈值分割得到标准化三

维脑图谱。这一方法最先用于果蝇标准脑图谱构

建，随后也被应用于沙漠蝗、烟草天蛾、赤拟谷

盗和蜚蠊等昆虫标准脑的构建（表 1）。ISA 法是

由 CMTK（Computational morphometry toolkit）

发展而来，直接以原始图像来构建标准脑。首先

基于强度算法量化体素间相似性来对原始图像

进行仿射变换，随后进行多次的非刚性变换（迭

代平均）来提高标准化的质量。该方法用平均后

的图像栈作为参考模板，提高了变换质量。该方

法已被应用于金小蜂、意大利蜜蜂、烟芽叶蛾等

昆虫脑结构图谱的构建（表 1）。FlyCircuit 和

BrainAligner 主要用于果蝇，其中 FlyCircuit 利

用分割后的图像构建标准脑而 BrainAligner 直接

利用原始图像。虽然 4 种方法具有类似的标准化

程序，但各具优缺点，Kurylas 等（2008）及 Wei

等（2010）分别比较了 VIB 和 ISA 2 种方法的优

缺点，结果表明，VIB 法构建的标准脑不适于神

经元的标定，却适合于神经髓的体积比较。ISA

法适合于将神经元标定于标准脑内，但非常耗

时，不适于标定来自多个脑的神经元数据。Peng

等（2011）认为 BrainAligner 法计算量小，耗时

短，是未来标准脑构建的理想方法。 

6  昆虫脑神经髓的命名 

昆虫的脑由多个脑神经髓区构成，对神经髓

的命名便于神经回路描述，神经元投射区域确

定。已有的命名主要依据其在脑内的相对位置或

形状特征进行，但这存在缺点，如相似的脑区在

不同昆虫种类中，或不同的研究中出现多个名

称，而同一名称或术语有可能指的是不同的结构

（Ito et al.，2014）。此外，对昆虫脑的研究多集

中在一些易识别的区域，如触角叶，视叶，蕈形

体和中央复合体等，而对一些界限模糊的脑区缺

乏描述，尚未命名。鸟类大脑的研究也面临着类

似的问题，它们通过建立了统一命名规则成功的

解决上述问题（Jarvis et al.，2005）。同样为了解

决昆虫脑神经髓命名混乱的问题，2007 年成立

了国际昆虫脑结构命名工作组（Insect Name 

Working Group），他们以模式动物果蝇的大脑作

为框架确定了脑内各神经髓的名称，建立了一套

有效的脑神经髓识别方法（Ito et al.，2014）。虽

然昆虫种类不同，但他们的脑区存在着对应关 
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系，因此，这一命名系统不仅适用于果蝇脑区的

命名，亦可作为其他昆虫或节肢动物命名的参

考，推动了昆虫脑结构图谱研究。目前该命名系

统已被应用于沙漠蝗、烟青虫、蜣螂、灰黑心结

蚁、棉铃虫，烟芽叶蛾等昆虫中（陈秋燕等，2016；

Bressan et al.，2015；Immonen et al.，2017；von 

Hadeln et al.，2018）（表 1）。 

7  小结与展望 

脑是控制昆虫行为的中枢，构建脑神经髓三

维图谱有利于研究控制行为的神经环路、突触连

接可塑性和神经调质对神经网络的调控等。经过

近 20 年的发展，多种昆虫的脑结构三维图谱得

以建立，并形成了系统的研究方法，包括脑的免

疫染色、共聚焦显微镜成像和计算机三维重建

等。然而获取理想的脑结构图谱仍存在多种影响

因素，如在免疫染色中，固定、脱水和透明等步

骤常造成脑组织缩水或扭曲，改变了脑神经髓的

原始体积和形状。近年有学者应用转基因技术使

红色荧光蛋白与果蝇的突触前膜蛋白融合实现

神经髓区域标记，结果表明活体（in vivo）成像

获得的触角叶体积显著高于体外（in vitro）获得

的数据（Grabe et al.，2015）。目前，脑神经髓

图像分割主要依赖手动分割来完成，非常耗时，

且存在主观性，如何构建出逼真的三维模型仍需

要进一步的探索。目前，已有 4 种方法构建昆虫

脑标准图谱，但各有利弊，还需要继续开发更加

快捷、准确的三维建模技术。此外，不同实验室

构建的脑图谱应具备充分的兼容性，这有利于团

队之间的交流与互换，促进昆虫脑功能的研究。

目前国外已尝试建立脑图谱数据库（https:// 

insectbraindb.org），研究者可登录获取不同昆虫

的脑图谱模型，亦可将自己的研究结果上传至数

据库内，这将极大的推动脑图谱研究。随着基因

编辑技术的发展使昆虫脑神经髓活体观察成为

可能，同时结合计算机人工智能图像分割，相信

未来脑神经髓图谱的构建将更加准确和快速。 
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