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摘要：大多数生物通过信息素系统来对环境进行感应和个体间交流，并指导其行为、发育和生理代谢。 线虫是在地球上生存策

略最多样的动物之一，但其信息素系统却鲜为人知。 近年来发现一组称为蛔甙（ａｓｃａｒｏｓｉｄｅｓ）的线虫种内化学信号物质，在秀丽

隐杆线虫（Ｃａｅｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｅｌｅｇａｎｓ）的交配、聚集和滞育等行为及发育调控方面起着至关重要的作用。 随后发现蛔甙在线虫界广

泛存在。 对蛔甙进行深入全面的了解有利于促进线虫化学生态学学科发展，并填补传统化学生态学中关于化学信息对生物发

育调控的知识。 因此，本文对近年来蛔甙的最新研究进展进行了系统总结，包括蛔甙结构与鉴定、组成和功能、生物合成与代谢

调控、化学感受信号途径及信息调节模式，从而更好地理解化感信号对线虫乃至高等生物的行为、发育、新陈代谢及衰老的调控

机制，为研究生命科学中信息素调控理论提供新的参考。
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ｎｅｕｒｏｎｓ， ａｓ ｗｅｌｌ ａｓ ｔｈｅ ｍａｌｅ⁃ｓｐｅｃｉｆｉｃ ＣＥＭ ｎｅｕｒｏｎｓ． Ａｓｃａｒｏｓｉｄｅ ｐｅｒｃｅｐｔｉｏｎ ｉｓ ｍｅｄｉａｔｅｄ ｂｙ ｄｉｖｅｒｓｅ ｆａｍｉｌｉｅｓ ｏｆ Ｇ⁃ｐｒｏｔｅｉｎ
ｃｏｕｐｌｅｄ ｍｅｍｂｒａｎｅ ｒｅｃｅｐｔｏｒｓ ｔｈａｔ ａｃｔ ｕｐｓｔｒｅａｍ ｏｆ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｓｉｇｎａｌ ｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎ ｐａｔｈｗａｙｓ， ｉｎｃｌｕｄｉｎｇ ｉｎｓｕｌｉｎ ／ ＩＧＦ⁃１ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ
ａｎｄ ｔｒａｎｓｆｏｒｍｉｎｇ ｇｒｏｗｔｈ ｆａｃｔｏｒ ｂｅｔａ （ ＴＧＦ⁃β） ｓｉｇｎａｌｉｎｇ． Ｔｈｅ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｏｆ ａｓｃａｒｏｓｉｄｅｓ ａｐｐｅａｒｓ ｔｏ ｉｎｔｅｇｒａｔｅ ｉｎｐｕｔ ｆｒｏｍ
ｓｅｖｅｒａｌ ｐｒｉｍａｒｙ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐａｔｈｗａｙｓ， ｉｎｃｌｕｄｉｎｇ ｐｅｒｏｘｉｓｏｍａｌ β⁃ｏｘｉｄａｔｉｏｎ ｏｆ ｌｏｎｇ⁃ｃｈａｉｎ ｆａｔｔｙ ａｃｉｄｓ ａｎｄ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｃａｔａｂｏｌｉｓｍ．

Ｉｎ ｔｈｉｓ ｐａｐｅｒ， ｗｅ ｒｅｖｉｅｗｅｄ ｒｅｃｅｎｔ ｄｉｓｃｏｖｅｒｉｅｓ ｉｎ ｔｈｉｓ ｆｉｅｌｄ， ｉｎｃｌｕｄｉｎｇ ｒｅｐｏｒｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ ａｎｄ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ，
ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ， ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ， ａｌｌｅｌｏｐａｔｈｉｃ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｐａｔｈｗａｙｓ， ａｎｄ ｓｉｇｎａｌ ｒｅｇｕｌａｔｅ ｍｏｄｅ
ｏｆ ａｓｃａｒｏｓｉｄｅｓ， ｎｏｔ ｏｎｌｙ ｉｎ ｎｅｍａｔｏｄｅｓ， ｂｕｔ ａｌｓｏ ｉｎ ｏｔｈｅｒ ｏｒｇａｎｉｓｍｓ． Ｔｈｅ ａｉｍ ｉｓ ｔｏ ｐｒｏｖｉｄｅ ａｎ ｕｐｄａｔｅｄ ａｎｄ ｃｏｍｐｒｅｈｅｎｓｉｖｅ
ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ａｓｃａｒｏｓｉｄｅ ｌｉｔｅｒａｔｕｒｅ． Ｔｈｉｓ ｗｉｌｌ ｂｅｎｅｆｉｔ ｆｕｔｕｒｅ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｏｎ ｔｈｅ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｅｃｏｌｏｇｙ ｏｆ ｎｅｍａｔｏｄｅｓ， ａｎｄ ｂｅ ｏｆ ｇｒｅａｔ
ｖａｌｕｅ ｔｏ ｔｈｅ ｆｉｅｌｄ ｏｆ ｎｅｕｒｏｂｉｏｌｏｇｙ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ａｓｃａｒｏｓｉｄｅｓ； Ｃａｅｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｅｌｅｇａｎｓ； ｐａｒａｓｉｔｉｃ ｎｅｍａｔｏｄｅｓ； ｐｈｅｒｏｍｏｎｅ

线虫是一类低等无脊椎动物，在自然界分布很广［１］。 一部分线虫可以独立生存，称为自由生活线虫；另
一部分采用寄生策略，大部分以植物和动物为寄主，对特殊食物、传播媒介和资源加以利用。 因为这些线虫通

常生活在土壤或寄生物中，没有适宜的视觉或听觉系统，接收环境信号的重要途径就是精细的化学感受系统

（ｃｈｅｍｏｓｅｎｓａｔｉｏｎ） ［２⁃５］。 通过进化，化学感受系统越来越精细，不仅能引起线虫行为的改变，还能调控线虫的发

育途径。 在不良环境中，线虫进入扩散周期，形成滞育虫态，从而进一步扩散传播到新的适宜环境［２， ４⁃５］。
秀丽隐杆线虫 Ｃａｅｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｅｌｅｇａｎｓ 一直是线虫化感研究最主要的模式生物，但主要集中在基因调控水

平［２⁃５］，信息素鉴定和结构研究进展缓慢。 直到 ２００５ 年，Ｊｅｏｎｇ 等［６］在秀丽隐杆线虫中提取并鉴定出一类诱导

滞育虫态形成的新型化合物———蛔甙（ａｓｃａｒｏｓｉｄｅｓ）。 从此，蛔甙的相关研究取得了一系列突破性进展。 人们

定义蛔甙为线虫的特定信号分子，由脂肪酸等侧链链接到双脱氧蛔糖基（ｄｉｄｅｏｘｙｓｕｇａｒ ａｓｃａｒｏｌｙｓｅ）上组成。 通

过侧链长度的改变以及衍生物的差异生成结构多样的蛔甙［７］，用以调节线虫的聚集、交配、多尔（ｄａｕｅｒ）形成

等行为。
最近发现，各种寄生线虫中普遍存在蛔甙成分。 众所周知，各类寄生线虫危害可造成重大农业经济损失

及全球性人类疾病。 如果不同线虫种类对不同蛔甙能够特异性识别，那么蛔甙有望发展成为新型药物特异干

扰线虫的繁殖和生存。 深入研究蛔甙对线虫行为和发育的调节，对于控制重大农业经济损失及人类疾病具有

举足轻重的意义。 因此，本文对近年来线虫蛔甙信息素研究的突破性进展进行了总结。
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１　 秀丽隐杆线虫蛔甙结构鉴定与功能

线虫对蛔甙这种小分子信号的利用，让人联想到细

图 １　 蛔甙结构示意图

Ｆｉｇ． １　 Ｏｖｅｒａｌｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ａｓｃａｒｏｓｉｄｅｓ
蛔糖（ａｓｃａｒｙｌｏｓｅ ｓｕｇａｒ）编号的位置显示已知的修饰官能团

菌群体感应系统通过检测复杂的环境条件来调节自身

的行为和发展。 蛔甙信息素主结构均由蛔糖基连接一

个脂肪酸侧链形成，因侧链的长度和衍生物的不同而形

成结构和功能的多样性。 蛔甙的总体结构见图 １。 根

据发现的先后顺序，依次命名为 ａｓｃｒ＃１， ２， ３···，ｎ。
不同的蛔甙或蛔甙组合调节不同的表型特征，在化学结

构上即使很小的差异都可能极大地改变线虫的生理活

动［８］。 蛔甙的活性和特异性依赖于化学结构和浓度。
因此蛔甙信号特异性可以通过定性、定量来表达。

Ｃｈｏｅ［９］ 总结秀丽隐杆线虫包含三类蛔甙结构：一
种是结构简单的蛔甙，简写为 ａｓｃｒ，一种是吲哚蛔甙

（ｉｎｄｏｌｅ ａｓｃａｒｏｓｉｄｅｓ），简写为 ｉｃａｓ，另外一种是 ω⁃１ 氧化

ａｓｃｒ 常伴随的 ω 氧化异构体，简写为 ｏｓｃｒ（化学结构见表 ４）。
１．１　 诱导秀丽隐杆线虫多尔幼虫形成的信息素结构及其鉴定

线虫信息素蛔甙是在多尔幼虫形成研究中被发现的。 多尔是秀丽隐杆线虫幼虫在生长发育过程中出现

的滞育虫态，此虫态的形成与多尔信息素诱导密切相关。
不论自然界中的环境好坏，秀丽隐杆线虫都能适应并生存。 在环境适宜的条件下，秀丽隐杆线虫仅需

３—５ ｄ 就能由受精卵经过 Ｌ１—Ｌ４四龄幼虫阶段发育为成虫，并产生约 ３００ 个后代。 在 Ｌ１或 Ｌ２初期，当遇到食

物缺乏、种群密度增加、温度升高等恶劣环境时，秀丽隐杆线虫将进入滞育，形成持久型 Ｌ３幼虫，称为多尔幼

虫［１０］。 线虫进入滞育阶段会停止取食和发育［１１］。 滞育阶段能维持数月，当环境适宜时（如食物充足、低浓度

信息素），线虫恢复发育，蜕皮成繁殖型 Ｌ４幼虫，进入繁殖周期［１１⁃１２］。
早在上世纪 ８０ 年代，科学家们就发现秀丽隐杆线虫的多尔形成是受化学信息素调控的，认为此类信息素

是亲水性的双脱氧蛔糖基衍生物，但一直难以明确其结构组成［１３⁃１４］。 直到 ２００５ 年，Ｊｅｏｎｇ 等突破了提取和鉴

定方法，在 ３００ Ｌ 大型发酵罐中进行了秀丽隐杆线虫的大规模液体培养，并用乙酸乙酯提取液体培养液进行

多尔信息素的活性物质分离纯化。 然后进行色谱分离，结合生物活性测试获得具有显著诱导效果馏分后，用
标准核磁共振 ＮＭＲ（ｎｕｃｌｅａｒ ｍａｇｎｅｔｉｃ ｒｅｓｏｎａｎｃｅ）和质谱技术鉴定出一类新型物质———ａｓｃｒ＃１［６］（即 ｄａｕｍｏｎｅ）。
Ｂｕｔｃｈｅｒ 等［１５］用类似的方法通过多尔恢复试验纯化鉴定了 ａｓｃｒ＃２，并用核磁共振谱分析找到另一个蛔甙，即
ａｓｃｒ＃３。 Ａｓｃｒ＃１ 及 ａｓｃｒ＃３ 的荧光探针显示，在多尔形成过程中集中在咽（ｐｈａｒｙｎｘ）表皮，ａｓｃｒ＃３ 探针甚至能移

动到化感器神经元（ａｍｐｈｉｄ ｎｅｕｒｏｎｓ） ［１６］。
随后，Ｇａｌｌｏ 和 Ｒｉｄｄｌｅ［１７］比较了 ａｓｃｒ＃１ 合成物［６］和秀丽隐杆线虫提取物［１８］的生理特性，发现 ａｓｃｒ＃１ 并不

是形成多尔信息素的主要成分，而且 Ｊｅｏｎｇ 已报道的浓度［６］对秀丽隐杆线虫有毒，接触后会降低其寿命［１７］。
虽然业界对 Ｊｅｏｎｇ 的研究有所质疑，但它依然为蛔甙的后续研究开辟了一个新的天然产物研究方向，大

规模的蛔甙分离鉴定工作展开，甚至发现了蛔甙衍生物，如 ｉｃａｓ＃９［１９］。 这些蛔甙在不同的发展阶段产生，并
在各种恶劣条件诱导下增加［２０］。 多个蛔甙（ａｓｃｒ＃１⁃３，５，８，ｉｃａｓ＃９）（结构见表 １）协同作用形成一个诱导型的

混合物。 其中，一种侧链为 ３⁃羟丙酸（３⁃ｈｙｄｒｏｘｙｐｒｏｐｉｏｎａｔｅａ）的蛔甙是多尔信息素中一个非常重要的成分［２１］，
ａｓｃｒ＃２ 和 ａｓｃｒ＃３ 比最初确定的 ａｓｃｒ＃１ 功能更强［１５， ２０⁃ ２１］。 诱导多尔幼虫形成的蛔甙结构见表 １。
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表 １　 诱导多尔幼虫形成的蛔甙结构

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ ｏｆ ａｓｃａｒｏｓｉｄｅｓ ｔｈａｔ ｉｎｄｕｃｅ ｄａｕｅｒ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ

名称
Ｎａｍｅ

又名
Ｏｔｈｅｒ ｎａｍｅ（ｓ）

化学结构
Ｃｈｅｍｉｃａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ

诱导多尔形成活性
Ｄａｕｅｒ ａｃｔｉｖｉｔｙ

文献出处
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ

ａｓｃｒ＃１ ａｓｃａｒｏｓｉｄｅ Ｃ７ ／ ａｓｃ⁃Ｃ７ ／
ｄａｕｍｏｎｅ⁃１ 非常低 ［６］

ａｓｃｒ＃２ ａｓｃａｒｏｓｉｄｅ Ｃ６ ／
ｄａｕｍｏｎｅ⁃２ 高 ［１５］

ａｓｃｒ＃３ ａｓｃａｒｏｓｉｄｅ Ｃ９ ／
ａｓｃ⁃△Ｃ９ ／ ｄａｕｍｏｎｅ⁃３ 高 ［１５］

ａｓｃｒ＃４ ——— 低 ［２２］

ａｓｃｒ＃５ ａｓｃａｒｏｓｉｄｅ Ｃ３ ／
ａｓｃ⁃ωＣ３ ／ ｄａｕｍｏｎｅ⁃５

高，与 ａｓｃｒ＃ ２， ３
表现协同作用

［２１］

ａｓｃｒ＃８ ——— 适中 ［２３］

ｉｃａｓ＃９
ｉｎｄｏｌｅｃａｒｂｏｘｙｌ ａｓｃａｒｏｓｉｄｅ

Ｃ５ ／ ａｓｃａｒｏｓｉｄｅ Ｃ５ ／
ＩＣ⁃ａｓｃ⁃Ｃ５

适中，反应为钟形 ［２４］

１．２　 秀丽隐杆线虫性信息素的结构与鉴定

最近的研究发现，低浓度蛔甙能够诱导秀丽隐杆线虫的交配行为。 科学家们通过多种手段，如核磁共振

光谱分析 （ ＮＭＲ ｓｐｅｃｔｒｏｓｃｏｐｉｃ ａｎａｌｙｓｅｓ） 方法及二维核磁共振光谱 ＤＡＮＳ （ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ２Ｄ ＮＭＲ
ｓｐｅｃｔｒａ）鉴定方法得到能够诱导交配活性的蛔甙结构，包括 ａｓｃｒ＃４［２２］， ａｓｃｒ＃６．１， ６．２， ８［２３］。

当 Ｊｅｏｎｇ 等人都使用标准液体细菌和线虫的混合培养液作为原材料时，Ｓｒｉｎｉｖａｓａｎ 等则将特定发育阶段的
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线虫转移到水中来专门收集线虫的化合物，以防止细菌污染［２２］。 这种策略可达到三个重要优势目标：首先，
它大大简化了雄虫的趋化生物测定，因为线虫也会被很多细菌小分子所吸引而增加生测难度；其次，它简化了

原材料的化学成分鉴定；最后，明确了虫态特异性。 因为雄虫活动只出现在 Ｌ４龄幼虫、年轻成虫以及成虫三

个阶段［２２］，因此虫态特异性对性信息素的鉴定尤为重要，这种策略集合了每个发育阶段所产生的特定物质组

成，而不是同步培养时随着时间推移从而积累所有的化合物。
吸引雄性的信息素是由一个以上的化合物组成的，单个的色谱成分不能充分引起特异雄性的反应，但重

组成分却能使其恢复活力［２２］。 其中一个主要成分是被葡萄糖修饰的 ａｓｃｒ＃２ 衍生物，这个化合物称作 ａｓｃｒ＃４。
Ａｓｃｒ＃２、ａｓｃｒ＃３ 和 ａｓｃｒ＃４ 表现为协同作用，在 ｐＭ 浓度下活性强，特别吸引雄性。

从此，鉴定蛔甙的手段越来越先进，以 Ｐａｕｌ Ｗ． Ｓｔｅｒｎｂｅｒｇ［２３］ 为首的实验室采用二维核磁共振光谱 ＤＡＮＳ
鉴定方法得到另一些蛔甙结构，包括能够诱导交配活性的 ａｓｃｒ＃６．１、ａｓｃｒ＃６．２，以及功能未知的 ａｓｃｒ＃７（结构见

表 ４）。 他们通过这种方法实现了蛔甙的核磁共振痕量检测，并且通过 ＤＡＮＳ 差异分析，简化了连接的小分子

代谢物鉴定和它们的生物学功能研究［２３］。
秀丽隐杆线虫雄虫也会产生蛔甙，以饱和 ａｓｃｒ＃１０ 为主，而雌雄同体线虫产生的蛔甙为 α， β⁃不饱和蛔糖

苷，ａｓｃｒ＃３。 虽然两者的化学结构只有微小差别，但生理活性有很大不同：雌雄同体线虫产生的 ａｓｃｒ＃３ 能够排

斥其他雌雄同体个体、吸引雄虫，而雄虫产生的 ａｓｃｒ＃１０ 能够强烈吸引雌雄同体线虫［２５］。 同时，Ｓｒｉｎｖｉｓａｎ
等［２２］的研究表明，很多蛔甙的混合物，特别是 ａｓｃｒ＃３ 和 ａｓｃｒ＃８，能够在超低浓度下吸引强壮的雄性个体。 在

较高浓度下，相同的混合物对雄性丧失吸引力，取而代之的是对雌雄同体的排斥。 蛔甙性信息素的结构见

表 ２。

表 ２　 蛔甙性信息素结构

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ ｏｆ ａｓｃａｒｏｓｉｄｅｓ ｉｎ ｍａｔｉｎｇ ａｃｔｉｖｉｔｙ

名称
Ｎａｍｅ

又名
Ｏｔｈｅｒ ｎａｍｅ（ｓ）

化学结构
Ｃｈｅｍｉｃａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ

交配活性
Ｍａｔｉｎｇ ａｃｔｉｖｉｔｙ

文献出处
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ

ａｓｃｒ＃２ ａｓｃａｒｏｓｉｄｅ Ｃ６ ／
ｄａｕｍｏｎｅ⁃２ 见表 １ 适中，与 ａｓｃｒ＃３，４ 表现为协同作用 ［１５］

ａｓｃｒ＃３
ａｓｃａｒｏｓｉｄｅ Ｃ９ ／
ａｓｃ⁃△Ｃ９ ／
ｄａｕｍｏｎｅ⁃３

见表 １ 高，与 ａｓｃｒ＃２，４ 表现为协同作用 ［１５］

ａｓｃｒ＃４ ｄａｕｍｏｎｅ⁃４ 见表 １ 本身没有活性，但与 ａｓｃｒ＃２，３ 表现为协同作用 ［２２］

ａｓｃｒ＃６．１ ——— 适中 ［２３］

ａｓｃｒ＃６．２ ——— 未证实 ［２３］

ａｓｃｒ＃８ ——— 见表 １ 高，与 ａｓｃｒ＃２，３ 表现为协同作用 ［２３］

ａｓｃｒ＃１０ ａｓｃ⁃Ｃ９ 见表 ４ 高 ［２５］

１．３　 秀丽隐杆线虫聚集信息素的结构与鉴定

蛔甙还能够诱导秀丽隐杆线虫的聚集行为。 这类蛔甙含有色氨酸吲哚衍生物 （ ｔｒｙｐｔｏｐｈａｎ⁃ｄｅｒｉｖｅｄ
ｉｎｄｏｌｅｍｏｅｉｔｉｅｓ⁃ｉｎｄｏｌｅ ａｓｃａｒｏｓｉｄｅｓ），其中一个命名为 ｉｎｄｏｌｅｃａｒｂｏｘｙｌ⁃ａｓｃａｒｏｓｉｄｅ Ｃ５，即 ｉｃａｓ＃９［１９］。 秀丽隐杆线虫的

雌雄同体能够被浓度为 ｆＭ 到 ｐＭ 的 ｉｃａｓ＃３（结构见表 ３）和 ｉｃａｓ＃９ 强烈吸引，造成聚集现象［２６］。
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表 ３　 蛔甙聚集信息素结构

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ ｏｆ ａｓｃａｒｏｓｉｄｅｓ ｔｈａｔ ｉｎｄｕｃｅｄ ａｇｇｒｅｇａｔｉｏｎ ｂｅｈａｖｉｏｒ

名称
Ｎａｍｅ

化学结构
Ｃｈｅｍｉｃａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ

聚集活性
Ａｇｇｒｅｇａｔｉｏｎ ａｃｔｉｖｉｔｙ

文献出处
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ

ｉｃａｓ＃３ 高 ［２６］

ｉｃａｓ＃９ 见表 １ 高［２６］ ［２４］

１．４　 蛔甙其他信息素的结构与鉴定

蛔甙还能调节其它行为和趋化反应。 如最近的几项研究［２２， ２６⁃２８］ 都提到了调控不同行为的蛔甙信号，包
括特异性别吸引、排斥、聚合以及嗅觉可塑性。 蛔甙除了直接影响线虫的行为之外，还能引起对其他异嗅物质

的趋化反应，如野生型线虫对苯甲醛气味的反应依赖于种群密度［２７］。 值得注意的是，诱导这种行为产生的部

分蛔甙与调节多尔形成的蛔甙是相同的，诱导多尔形成需要的浓度为 ｎＭ—μＭ 级别，而行为反应的浓度可能

只需要 ｆＭ—ｐＭ。 目前，除了上述一些短链蛔甙功能被明确，表 ４ 列出的长链蛔甙功能还未知，尚有很大的研

究潜力和空间。

表 ４　 蛔甙其他信息素结构

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ ｏｆ ｏｔｈｅｒ ａｓｃａｒｏｓｉｄｅｓ

名称
Ｎａｍｅ

化学结构
Ｃｈｅｍｉｃａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ

ｎ 个数
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ “ｎ”

文献出处
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ

ａｓｃｒ＃７ ［２３］

ａｓｃｒ＃１０

ａｓｃｒ＃１２

ａｓｃｒ＃１４

ａｓｃｒ＃１８

ａｓｃｒ＃２２

ｎ＝ ６

ｎ＝ ３

ｎ＝ ５

ｎ＝ ８

ｎ＝ １０

［９］

［８］

ｏｓｃｒ＃９

ｏｓｃｒ＃１０

ｏｓｃｒ＃１８

ｎ＝ ３

ｎ＝ ７

ｎ＝ ９

［９］

总之，线虫蛔甙方面的最新发现，为研究信息素交流及其演变提供了前所未有的实验依据。 在功能上，蛔
甙信息素主要分为多尔幼虫信息素、性信息素、聚集信息素等三类。 蛔甙根据结构的不同功能也有所不同。
结构相同的信息素在功能上又有重叠，例如 ａｓｃｒ＃１， ＃２， ＃３， ＃５， ＃８ 既是多尔诱导信息素也是雄性诱导信息

素，而 ｉｃａｓ＃９ 既是多尔诱导信息素又是聚集信息素。 秀丽隐杆线虫的其他一些蛔甙信息素（见本文 １．４）功能

还有待进一步深入探索。
２　 寄生线虫蛔甙结构鉴定与功能

属于线虫门的蛔虫属 （ Ａｓｃａｒｉｓ） 也存在蛔甙，包括马蛔虫 Ｐａｒａｓｃａｒｉｓ ｅｑｕｏｒｕｍ［２９］、 人体蛔虫 Ａｓｃａｒｉｓ
ｌｕｍｂｒｉｃｏｉｄｅｓ、猪蛔虫 Ａｓｃａｒｉｓ ｓｕｕｍ［３０⁃３２］。 主要存在于蛔虫属卵中，抵抗由质变而导致的生理退化，使蛔虫卵在
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潮湿的土壤中存活数年［３３］。 蛔虫卵具有 ３ 层结构，外层是蛋白质、中间是甲壳素，蛔甙包被在内部。 存在于

最内层的是蛔甙长链混和物，具有非渗透性（结构见图 ２） ［３４］。

　 图 ２　 猪蛔虫 Ａｓｃａｒｉｓ ｓｕｕｍ 卵中的 ６ 种长链蛔甙的结构［３２］

Ｆｉｇ． ２　 Ａｓｃａｒｏｓｉｄｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ． Ｓｉｘ ｌｏｎｇ⁃ｃｈａｉｎ ａｓｃａｒｏｓｉｄｅｓ ｆｒｏｍ ｔｈｅ

ｅｇｇｓ ｏｆ ｔｈｅ ｐａｒａｓｉｔｉｃ ｎｅｍａｔｏｄｅ Ａｓｃａｒｉｓ ｓｕｕｍ［３２］

箭头和直线表示 ５ 和 ６ 为对称结构，均含有两个蛔糖［３２］

蛔甙既存在于蛔虫属，也存在于秀丽隐杆线虫，二
者虽然都属于线虫门，但蛔虫目 Ａｓｃａｒｉｄｉｄａ 和小杆目

Ｒｈａｂｄｉｔｉｄａ 在形态学、生理学特征上有显著区别［３２］，导
致多数人认为寄生线虫的长链蛔甙与秀丽隐杆线虫的

蛔甙信息素组成是不同的。 直到 ２００９ 年才研究发现两

者是非常相似的［８⁃９］，其功能上也承担了信息传递、幼
虫滞育的功能。

蛔甙结构决定其在蛔虫属卵发育的特定功能。 图

２ 为猪蛔虫 Ａｓｃａｒｉｓ ｓｕｕｍ 卵中的 ６ 种长链蛔甙结构，类
似的长链结构在秀丽隐杆线虫 Ｎ２（野生型）和 ｄａｆ⁃２２ 中

有报道［２３］。 蛔虫和秀丽隐杆线虫的蛔甙在功能上有异

同之处：秀丽隐杆线虫从卵中孵化的阶段作为 Ｌ１幼虫，
而猪蛔虫在卵中要经历两次蜕皮。 当蛔虫的卵被携带

进入新的寄主时，孵化得到 Ｌ３龄幼虫，类似于秀丽隐杆

线虫的多尔幼虫阶段［３５］。 卵中的蛔甙与幼虫有直接关系，与秀丽隐杆线虫的蛔甙在多尔形成（或至少在多尔

维持）上扮演着相同角色［３６］。 因此，调查研究动物寄生线虫的蛔甙功能将为控制线虫的侵染提供新见解。
蛔甙结构特征在不同线虫种类进化中出现差异。 Ｃｈｏｅ 等［９］通过对比自由生活线虫、动物、昆虫和植物寄

生性线虫等在进化关系上较远的 １９ 种线虫的蛔甙结构特征［３７］（见表 ５），发现不同线虫种类演变为占据不同

生态位的种群，尽管都显示出利用蛔甙作为信号分子的保守性，但在蛔甙种类和组成上有很大差异。 甚至 ４
种因自然隔离而导致基因差异的秀丽隐杆线虫产生的蛔甙也是不同的。 当然，这些种内差异与种间差异相比

是非常小的。

表 ５　 不同种线虫产生的蛔甙

Ｔａｂｌｅ ５　 Ａｓｃａｒｏｓｉｄｅｓ Ｐｒｏｄｕｃｅｄ ｂｙ ａ Ｗｉｄｅ Ｒａｎｇｅ ｏｆ Ｎｅｍａｔｏｄｅ Ｓｐｅｃｉｅｓ

生活方式
Ｌｉｆｅｓｔｙｌｅ

名称
Ｎａｍｅ

性别
Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｍｏｄｅ

分支
Ｃｌａｄｅ

蛔甙种类
Ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆａｓｃａｒｏｓｉｄｅｓ

食细菌和 ／ 或真菌
Ｂａｃｔｅｒｉｏｖｏｒｅ ａｎｄ ／ ｏｒ

全齿复活线虫
Ｐａｎａｇｒｅｌｌｕｓ ｒｅｄｉｖｉｖｕｓ ♂ ♀ １０ ａｓｃｒ＃１，３，９，１０，１４，１８

ｆｕｎｇｉｖｏｒｅ 类圆小杆线虫
Ｐｅｌｏｄｅｒａ ｓｔｒｏｎｇｙｌｏｉｄｅｓ ♂ ♀ ９ ａｓｃｒ＃１８，２０，２２，２４，２６

秀丽隐杆线虫
Ｃａｅｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｅｌｅｇａｎｓ ０ ９ ａｓｃｒ＃１，２，５，７，９，１０，１２，１３，

１８，２６； ｉｃａｓ＃９； ｏｓｃｒ＃９，１０

Ｃａｅｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｓｐ． ♂ ♀ ９ ａｓｃｒ＃１，７，９，１０，１２，１３，１４，
１８；ｉｃａｓ＃９； ｏｓｃｒ＃９

Ｃａｅｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｓｐ．７ （Ｄ） ♂ ♀ ９ ａｓｃｒ＃１，３，１０，１２，１４，１８； ｉｃａｓ＃９

Ｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｓｐ． ０ ９ ａｓｃｒ＃１，９，１０，１２； ｏｓｃｒ＃９，１０

植物寄生 Ｐｌａｎｔ ｐａｒａｓｉｔｅ 穿刺短体线虫
Ｐｒａｔｙｌｅｎｃｈｕｓ ｐｅｎｅｔｒａｎｓ ♂ ♀ １２ 未知

昆虫病原寄生
Ｅｎｔｏｍｏｐａｔｈｏｇｅｎｉｃ ｉｎｓｅｃｔ

嗜菌异小杆线虫
Ｈｅｔｅｒｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｂａｃｔｅｒｉｏｐｈｏｒａ ♂ ♀ ０ ９ ａｓｃｒ＃９，１２，１８，２０，２２，２４，２６

ｐａｒａｓｉｔｅ Ｏｓｃｈｅｉｕｓ ｃａｒｏｌｉｎｅｎｓｉｓ （Ａ） ♂ ♀ ９ ａｓｃｒ＃１，９，１０，１４，１６，１８，２２，２６；
ｉｃａｓ＃９

Ｏｓｃｈｅｉｕｓ ｃａｒｏｌｉｎｅｎｓｉｓ （ ＩＪ） ♂ ♀ ９ ａｓｃｒ＃１，７，９，１０，１８，２２； ｉｃａｓ＃９

小卷蛾斯氏线虫（Ａ）
Ｓｔｅｉｎｅｒｎｅｍａ ｃａｒｐｏｃａｐｓａｅ （Ａ） ♂ ♀ １０ ａｓｃｒ＃１，９，１０，１１，１２，１８
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续表

生活方式
Ｌｉｆｅｓｔｙｌｅ

名称
Ｎａｍｅ

性别
Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｍｏｄｅ

分支
Ｃｌａｄｅ

蛔甙种类
Ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆａｓｃａｒｏｓｉｄｅｓ

小卷蛾斯氏线虫（ ＩＪ）
Ｓｔｅｉｎｅｒｎｅｍａ ｃａｒｐｏｃａｐｓａｅ （ ＩＪ） ♂ ♀ １０ ａｓｃｒ＃９，１０

Ｓｔｅｉｎｅｒｎｅｍａ ｓｃａｐｔｅｒｉｓｃｉ （ ＩＪ） ♂ ♀ １０ ａｓｃｒ＃９，１０，１１，１４

Ｓｔｅｉｎｅｒｎｅｍａ ｒｉｏｂｒａｖｅ （ ＩＪ） ♂ ♀ １０ ａｓｃｒ＃９，１０，１４，１６，１８

Ｓｔｅｉｎｅｒｎｅｍａ ｇｌａｓｅｒｉ （Ａ） ♂ ♀ １０ ａｓｃｒ＃１，９，１２

Ｓｔｅｉｎｅｒｎｅｍａ ｇｌａｓｅｒｉ （ ＩＪ） ♂ ♀ １０ ａｓｃｒ＃９，１１，１２

非昆虫病原寄生
Ｎｏｎ⁃ｅｎｔｏｍｏｐａｔｈｏｇｅｎｉｃ

应氏罗曼索线虫（Ａ）
Ｒｏｍａｎｏｍｅｒｍｉｓ ｉｙｅｎｇａｒｉ （Ａ） ♂ ♀ ２ 未知

ｉｎｓｅｃｔ ｐａｒａｓｉｔｅ 应氏罗曼索线虫（ ＩＪ）
Ｒｏｍａｎｏｍｅｒｍｉｓ ｉｙｅｎｇａｒｉ （ ＩＪ） ♂ ♀ ２ 未知

食蚊罗曼索线虫（Ａ）
Ｒｏｍａｎｏｍｅｒｍｉｓ ｃｕｌｉｃｉｖｏｒａｘ （Ａ） ♂ ♀ ２ 未知

与昆虫相关，食细菌或 Ｏｓｃｈｅｉｕｓ ｔｉｐｕｌａｅ ０ ９ ａｓｃｒ＃９，１２

真菌 Ｐｒｉｓｔｉｏｎｃｈｕｓ ｐａｃｉｆｉｃｕｓ ０ ９ ａｓｃｒ＃１，９，１２

Ｉｎｓｅｃｔ⁃ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ，
ｂａｃｔｅｒｉｏｖｏｒｅ ／ ｆｕｎｇｉｖｏｒｅ Ｋｏｅｒｎｉａ ｓｐ． ♂ ♀ ９ ａｓｃｒ＃１，３，１４

脊椎动物寄生
Ｖｅｒｔｅｂｒａｔｅ ｐａｒａｓｉｔｅ

巴西日圆线虫（Ａ）
Ｎｉｐｐｏｓｔｒｏｎｇｙｌｕｓ ｂｒａｓｉｌｉｅｎｓｉｓ （Ａ） ♂ ♀ ９ ａｓｃｒ＃３，７，１０

巴西日圆线虫（ ＩＪ）
Ｎｉｐｐｏｓｔｒｏｎｇｙｌｕｓ ｂｒａｓｉｌｉｅｎｓｉｓ （ ＩＪ） ♂ ♀ ９ ａｓｃｒ＃３，１０

猪蛔虫
Ａｓｃａｒｉｓ ｓｕｕｍ ♂ ♀ ８ 未知

　 　 Ａ 表示成虫，ＩＪ 表示感染性幼虫，Ｄ 表示多尔幼虫，♂表示雄虫，♀表示雌虫，０ 表示雌雄同体；部分种对应中文种名未知

１９ 种线虫样本中都含有蛔甙，且由两个或两个以上化合物组成［９］。 除了小杆科 Ｒｈａｂｄｉｔｉｄａｅ 的几个未知

种：Ｃａｅｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｓｐ．７ 和 Ｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｓｐ．（突变种）产生的蛔甙在碳末端上连接着蛔糖（即“ω”位置，如 ｏｓｃｒ＃９ 和

ｏｓｃｒ＃１０） ［７］，大多数线虫产生的蛔甙都在倒数第二个碳上连接着蛔糖（即“ω⁃１”位置）。 同样地，作为秀丽隐

杆线虫聚集信号的吲哚蛔甙———ｉｃａｓ＃９［２６］，也只在小杆科的几个种：Ｃａｅｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｓｐｐ． （多个未知种）和

Ｏｓｃｈｅｉｕｓ ｃａｒｏｌｉｎｅｎｓｉｓ 中出现。 这些发现表示，在碳末端上连接蛔糖的蛔甙或是蛔甙的吲哚羰基衍生物可能代

表着第 ９ 分支（其中包括小杆科家族的成员）衍生的一个新的里程碑［３７］。 他们还发现第 ９ 分支的线虫（木耳

线虫属未知种 Ｐｅｌｏｄｅｒａ ｓｐ．，小杆线虫属未知种 Ｏｓｃｈｅｉｕｓ．ｓｐ 和异小杆线虫属未知种 Ｈｅｔｅｒｏｒｈａｂｄｉｔｉ ｓｐ．）能大量产

生含有 １２—１５ 个碳原子的长链蛔甙，而第 １０ 分支的线虫（昆虫病原斯氏线虫属未知种 Ｓｔｅｉｎｅｒｎｅｍａ ｓｐｐ．和
Ｐａｎａｇｒｅｌｌｕｓ ｓｐ．）不产生这些蛔甙。 值得注意的是，小杆线虫属 Ｏｓｃｈｅｉｕｓ 和斯式线虫科（Ｓｔｅｉｎｅｒｎｅｍａｔｉｄａｅ）、异小

杆线虫科（Ｈｅｔｅｒｏｒｈａｂｄｉｔｉｄａｅ）的成员包含了所有已知的昆虫寄生线虫［３８］，它们进化为不同分支是由蛔甙的侧

链长度决定的，而不是生活方式。 具有蛔甙相同结构特征的种有着相似的生态位［９］。 因此推断，蛔甙生物合

成的模式似乎与亲缘关系以及生活方式或生态位在某种程度上是相关的。
综上所述，通过蛔甙在蛔虫属等寄生性线虫中的不同结构研究，发现不同物种通过特异蛔甙信号进行识

别，进而干扰蛔虫属、寄生性线虫的繁殖和生存，但是目前对于不同寄生线虫种类的滞育诱导信息素、性信息

素、聚集信息素功能的特异性蛔甙组分尚待进行深入研究。

３　 蛔甙生物合成与代谢调控

从结构研究表明蛔甙信息素组分不同，但功能相似。 蛔甙在生物合成和代谢通路中所处的位点、生理生

化功能不同。 蛔甙生物合成及代谢包括对糖类和脂肪酸两方面的调控。 在生物合成方面已明确了在脂肪链

合成过程中的两个蛋白参与其代谢过程，其他方面的功能有待进一步研究确定。
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３．１　 蛔甙生物合成

蛔甙的合成主要是通过编码蛋白的两种基因 ｄａｆ⁃２２（ ｔｈｉｏｌａｓｅ）和 ｄｈｓ⁃２８（ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ）发现的。 Ｄａｆ⁃２２
编码一种人体固醇载体蛋白（ｈｕｍａｎ ｓｔｅｒｏｌ ｃａｒｒｉｅｒ ｐｒｏｔｅｉｎ）的同系物 ＳＣＰｘ（ｓｔｅｒｏｌ ｃａｒｒｉｅｒ ｐｒｏｔｅｉｎ Ｘ） ［１５］。 这种酶

能催化过氧化物酶反应中脂肪酸 β⁃氧化（β⁃ｏｘｉｄａｔｉｏｎ）反应的最后一步［１９］。 Ｄｈｓ⁃２８ 基因编码人类双功能蛋白

（ｈｕｍａｎ Ｄ⁃ｂｉｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｐｒｏｔｅｉｎ）的一个同族蛋白质，这种蛋白质只能合成 ＳＣＰｘ 的上游部分。 该蛋白在肠道中

表达，而肠道是秀丽隐杆线虫中蛔甙的合成位点［１９］。 这个途径使得短链、中链、长链的脂肪酸降解为乙酰辅

酶 Ａ（ａｃｅｔｙｌ⁃ＣｏＡ）和胆汁酸中间体（ｂｉｌｅ ａｃｉｄ ｉｎｔｅｒｍｅｄｉａｔｅｓ）。 将 ｄａｆ⁃２２ 和 ｄｈｓ⁃２８ 线虫在液体培养基下培养 １０
天、２０ 天，发现培养了 １０ 天的两种突变体多尔形成都不活跃，而培养 ２０ 天的突变体在多尔形成中十分活

跃［１５］。 培养 ２０ 天的 ｄｈｓ⁃２８ 线虫中发现了一些长链蛔甙，其中最长的含有 １５ 个碳，表明这些蛔甙就是信息素

生物合成的中间体。 蛔甙生物合成的许多步骤仍有待阐明，包括长链蛔甙的初始形成阶段以及特定官能团如

ａｓｃｒ ＃ ８ 中的芳酰胺（ａｒｏｍａｔｉｃ ａ⁃ｍｉｄｅ） ［２３］以及 ａｓｃｒ ＃ ９ 中的吲哚（ｉｎｄｏｌｅ）官能团［２４］的细节性描述。 蛔甙生化

合成通路如何使其生物学功能得以实现也有待进一步研究。
３．２　 蛔甙代谢调控

通过生化代谢过程，形成蛔甙的前体分子，为蛔甙的生物合成提供原料。 秀丽隐杆线虫繁殖周期线虫靠

取食细菌来摄取能量和生物合成的前体分子［３９］。 糖类和一些核酸、氨基酸首先通过糖酵解途径代谢产生乙

酰辅酶 Ａ；而脂类物质则通过 β⁃氧化代谢产生乙酰辅酶 Ａ。 乙酰辅酶 Ａ 再通过三羧酸循环 ＴＣＡ（ｔｒｉｃａｒｂｏｘｙｌｉｃ
ａｃｉｄ）和氧化磷酸化（ｏｘｉｄａｔｉｖｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｔｉｏｎ）产生 ＡＴＰ（ａｄｅｎｏｓｉｎｅ ｔｒｉｐｈｏｓｐｈａｔｅ） ［３９⁃４０］。 在秀丽隐杆线虫繁殖

型线虫中，糖酵解、β⁃氧化、三羧酸循环和氧化磷酸化这四种代谢途径都处于活跃状态。 而在多尔幼虫阶段，
由于线虫不再进食，必须依靠身体内部储存的物质为机体提供能量和生物合成前体。 在多尔形成过程中，最
主要的能量物质是那些在皮下和肠道部位积累的脂肪。 这些脂肪主要以三酰甘油（ ｔｒｉａｃｙｌｇｌｙｃｅｒｉｄｅｓ）的形式

存在，由三个长链脂肪酸分子以酰基的方式连接到甘油的三个羟基上。 不同于繁殖型线虫，多尔必须依靠脂

肪来提供能量和生物合成前体，这就需要脂肪酸通过 β⁃氧化产生乙酰辅酶 Ａ 进入后续 ＴＣＡ 循环和氧化磷酸

化产生 ＡＴＰ；同时通过 β⁃氧化、乙醛酸循环（ｇｌｙｏｘｙｌａｔｅ ｃｙｃｌｅ）和糖异生（ｇｌｕｃｏｎｅｏｇｅｎｅｓｉｓ）途径来产生供蛔甙生

物合成用的前体分子［３９⁃４０］（图 ３）。

４　 蛔甙化学感受信号途径

蛔甙信号传导途径解释了其信息素功能的实现方式。 线虫通过对外界化学信号的接收、传递，进而改变

自身的行为和发育，并且通常利用化学感受和温度感受来控制扩散周期的形成。 目前最重要的任务就是阐明

线虫的感觉系统是如何感知并集成复杂的蛔甙的组合，进而引起特定发育和行为变化的。
性信息及聚集信息行为的实现是通过神经传递通路实现的。 秀丽隐杆线虫神经系统能够传导及感应蛔

甙信息素来指导其交配和聚集行为［２２， ２６⁃２８］。 其中，化学感受神经元用来识别种内信息物质。 翅状神经元

ＡＤＦ（ａｃｔｉｎ ｄｅｐｏｌｙｍｅｒｉｚｉｎｇ ｆａｃｔｏｒ）和 ＡＳＩ（ａｃｉｄ－ｓｅｎｓｉｎｇ ｉｏｎ）控制线虫侵染虫态形成并进入扩散周期。 成对的感

觉神经元控制从扩散周期恢复发育状态，转入繁殖周期［４２］。 这些神经元主要存在于头感器、尾感器以及内 ／
外唇和中食道球与后食道球之间［４３］。 这些神经元都有树突状结构，一直延伸到头部开口处。

多尔滞育现象也是通过神经传递系统信号传递实现的。 Ｄｅ Ｂｏｎｏ 等［４４］ 发现了 ｎｐｒ⁃１ （ ｎｅｕｒｏｐｅｐｔｉｄｅ
ｒｅｃｅｐｔｏｒ）的无效突变（ ｎｕｌｌ ｍｕｔａｔｉｏｎ） 在蛔甙化感中的功能。 Ｎｐｒ⁃１ 基因作用的初始位点是 ＲＭＧ（ ｒｅｌａｔｉｖｅ
ｍａｔｕｒｉｔｙ ｇｒｏｕｐ）中间神经元（ｉｎｔｅｒｎｅｕｒｏｎ） ［２８］。 ＲＭＧ 形成的缺口处连接着负责 ａｓｃｒ＃３ 特异性雄性吸引的 ＡＳＫ
（ａｍｐｈｉｄ ｓｉｎｇｌｅ⁃ｃｉｌｉａｔｅｄ ｓｅｎｓｏｒｙ ｎｅｕｒｏｎ ｔｙｐｅ Ｋ）感觉神经元［２２］。 ＡＳＫ 神经元中钙含量减少，而后形成 ａｓｃｒ＃２，
ａｓｃｒ＃３ 和 ａｓｃｒ＃５ 三者的混合物，同时 ＡＳＫ 产生蛔甙的信号能够传递到其他细胞［２８］。 ＲＭＧ 的高活性能促进群

体聚集行为，还能增强 ＡＳＫ 对蛔甙的反应，而 ＮＰＲ⁃１ 的高活性能降低这种反应［２８］。 因此在特化虫株中，蛔甙

通过调控聚集行为来增强之前建立的多尔滞育和交配功能［３６］。
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图 ３　 Ｃ． ｅｌｅｇａｎｓ 多尔主要代谢途径［４１］

Ｆｉｇ． ３　 Ｍａｉｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐａｔｈｗａｙｓ ｉｎ Ｃ． ｅｌｅｇａｎｓ［４１］

蛔甙的化学感受生理生化过程包括以下两个步骤［４２］：①化学信号分子与化感器分泌蛋白相接触并结

合［３］，这些分泌蛋白的特殊性质能够增强线虫嗅觉感受效果；②通过特殊转换途径，外界化学分子信息转换

为神经信号，被线虫化感器神经元识别：神经元和化学信息分子之间相互作用，刺激 ＧＴＰ （ ｇｕａｎｏｓｉｎｅ
ｔｒｉｐｈｏｓｐｈａｔｅ）联接的蛋白（Ｇ 蛋白）活性，通过 Ｇ 蛋白信号途径转换为神经信号［４， ４５⁃４６］。 Ｇ 蛋白偶联受体家族

中一些特异化感受体基因用来响应蛔甙［４７⁃４８］。 Ｚｗａａｌ 等明确了两个 Ｇ 蛋白的 α 亚基，ＧＰＡ⁃２ 和 ＧＰＡ⁃３ 参与

信号转导［４９］。 ＭｃＧｒａｔｈ 等［４８］分析并演示了在多尔形成过程中，Ｇ 蛋白偶联化感受体作为蛔甙受体被基因 ｓｒｇ
（ ｓｅｒｐｅｎｔｉｎｅ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｃｌａｓｓ ｇ）编码，而且在实验室有利条件下终止多尔形成。

蛔甙在信号传递过程中受相关基因的调控，当线虫遇到化学信号刺激时，Ｇ 蛋白偶联化感受体与配体化

学分子结合，启动鸟苷酸环化酶途径，导致神经元细胞内 ｃＧＭＰ（ｃｙｃｌｉｃ ｇｕａｎｏｓｉｎｅ ｍｏｎｏｐｈｏｓｐｈａｔｅ）浓度升高，激
活 ｃＧＭＰ⁃门控离子通道（ｃＧＭＰ⁃ｇａｔｅｄ ｉｏｎ ｃｈａｎｎｅｌ），进而使细胞去极化产生钠离子和钙离子内流。 经过一系列

细胞核转录事件，产生 Ｉｎｓｕｌｉｎ⁃ｌｉｋｅ 和 ＴＧＦ⁃β（ ｔｒａｎｓｆｏｒｍｉｎｇ ｇｒｏｗｔｈ ｆａｃｔｏｒ⁃ｂｅｔａ）通路的信号分子。 这些信号分子

在内分泌细胞表面与各自受体结合，分别启动相应通路信号转导。 最终两条信号通路共同调控一种细胞色素

Ｐ４５０（ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ Ｐ４５０）基因 ｄａｆ⁃９ 的表达；此基因负责核受体 ＤＡＦ⁃１２（ ｔｈｅ ｎｕｃｌｅａｒ ｈｏｒｍｏｎｅ ｒｅｃｅｐｔｏｒ）的配体

ＤＡ（ｄａｆａｃｈｒｏｎｉｃ ａｃｉｄ）生物合成的最后一步。 ＤＡ 与靶组织 ＤＡＦ⁃１２ 结合后，促进繁殖发育，抑制 ｄａｕｅｒ 形成；相
反，当 ＤＡ 含量下降时，空载核受体 ＤＡＦ⁃１２ 则促进多尔形成，抑制繁殖发育［５０］。 Ｉｎｓｕｌｉｎ ／ ＩＧＦ⁃１（ ｉｎｓｕｌｉｎ⁃ｌｉｋｅ
ｇｒｏｗｔｈ ｆａｃｔｏｒ Ｉ）和 ＴＧＦ⁃β 信号通路在动物寄生性线虫中有少量研究，结果表明，Ｉｎｓｕｌｉｎ 信号通路在寄生性线虫

中作用是保守的，而 ＴＧＦ⁃β 信号通路可能起不同于秀丽隐杆线虫的作用［５１］。
可形成蛔甙受体的辅基库有待深入研究。 可与蛔甙匹配的受体库应考虑到单个神经元表达多种化学感

受器，从线虫的化学感受基因种类、功能等方面进行挖掘［５２］。
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５　 蛔甙信息调节模式

蛔甙的信号传导原理有了一定的研究，但信息调节过程除了内部基因、生理调控、生化代谢等影响，也受

环境因子的限制。 环境对秀丽隐杆线虫的蛔甙的表达、蛔甙释放机制（例如组成型分泌、调节分泌、排便、以
及其他可能的机制）、蛔甙家族信号分子的协同机制并未获知。 研究仅发现协同作用的 １０ 个或更多蛔甙分泌

自几个少数的细胞，当达到一定浓度才能实现调节，对于揭密蛔甙的上述多重影响任重道远，明确蛔甙信息调

节仍要深入研究。

　 图 ４　 Ｃ．ｅｌｅｇａｎｓ 蛔甙信息素运行的一般模式

Ｆｉｇ． ４　 Ｇｅｎｅｒａｌ ｍｏｄｅｌ ｆｏｒ Ｃ． ｅｌｅｇａｎｓ ａｓｃａｒｏｓｉｄｅ ｐｈｅｒｏｍｏｎｅ
ｆｕｎｃｔｉｏｎ　

现研究发现雌、雄虫蛔甙信息素水平有差异。
Ｅｄｉｓｏｎ［３６］认为蛔甙信息素能够增加雄虫出现的频率，而
且效果会随着本地整体信息素水平的升高而升高。 图

４ 阐明了秀丽隐杆线虫生态循环中雌雄虫受蛔甙影响

的几个关键点。 雌雄同体发展到即将交配阶段时会释

放少量不同的蛔甙，在相对统一的多尔信息素水平下，
为雄虫寻找多产的雌雄同体提供了方向性［３６］。 同时，
蛔甙通过组成型表达来监测种群密度，也能根据环境或

发育因素进行调节。 这为环境条件恶化时秀丽隐杆线

虫的雌雄同体与雄性的异型杂交提供了一种机制。 当

信息素增加，食物减少时，产生的异型杂交后代将成为

多尔幼虫。 该多尔状态会导致雄虫的增加［５３］，且允许

这些后代存活数月，并传播到一个食物充足的新微环境

中，从而完成循环。 图 ４ 说明雌雄同体个体最初传播到

新的食物环境时，与雄性的异交显著［５３］。 这使后代的

数量可以从 ３００ 增加到 １０００，大大增加了秀丽隐杆线虫存活机率。
从圆圈底部楔形开始，代表高食物含量和低量信息素的微环境，沿顺时针方向表示食物水平依次降低，信

息素水平依次增加。 圆形表面的图案表示食物，颜色深浅表示信息素［３６］

６　 线虫蛔甙对其他物种行为的影响

寄生线虫真菌中有一种称为捕食线虫真菌（ｎｅｍａｔｏｄｅ⁃ｔｒａｐｐｉｎｇ ｆｕｎｇｉ），是一种生活在土壤中的线虫专性寄

生天敌［５４］。 捕食线虫真菌在进化中形成了专用于寄生的捕食器。 ２０１２ 年发现，线虫分泌在土壤中的蛔甙诱

导捕食真菌产生捕食器［５５］。 此现象是以微生物天敌基于线虫信息传递信号使寄生与被寄生产生协同进化的

一个例证，证明了三营养级水平的信息物质也参与进化进程。

７　 讨论

近年来蛔甙的结构与鉴定、组成和功能、生物合成与代谢调控、化学感受信号途径以及信息调节模式都有

了深入快速的研究，为线虫化学生态学的学科发展提供了借鉴。 今后需要继续鉴定和深入研究蛔甙对寄生线

虫的滞育发育诱导机制。 同时，在分子生物学方面，可以继续深入完善蛔甙的化感通路，包括新的化感受体、
化感器、神经元及其功能等。 而蛔甙在线虫及其与捕食真菌协同进化中的作用更显示出蛔甙在多物种互作和

进化方面研究的巨大潜力。
在应用方面，蛔甙是寄生线虫种群发展的重要调节器，了解寄生线虫的化学信号能够帮助我们挖掘控制

这些物种的工具。 识别蛔甙的物种特异性可能使该信息素能够干扰并控制寄生线虫的繁殖和生存，对于研发

控制动植物寄生线虫危害和传播新型药剂提供了新思路。 有研究表明，昆虫寄生线虫嗜菌异小杆线虫利用小
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分子信息素来控制感染势态的发展。 该信息素与秀丽隐杆线虫的多尔幼虫信息素蛔甙在结构上类似，但存在

种间高度特异性［５６］。 蛔甙对昆虫寄生线虫滞育态的维持功能有利于提高昆虫寄生线虫在农业害虫防控中的

应用，即解决昆虫寄生线虫的长途运输和季节性进入繁殖周期的问题。 例如将蛔甙维持昆虫寄生线虫的多尔

状态进行长途运输和长期保存，在需要发挥作用的时候进行释放，并使其进入繁殖周期。 而植物寄生线虫多

尔形成和雌雄交配行为对于它们的种群密度和扩散传播等危害程度影响也很大［５５］，急需绿色、安全的信息素

防控技术，对蛔甙在其中起的关键调控作用进行研究将给予新型技术研发的希望。 因此，围绕蛔甙进行寄生

线虫种群调控的意义很大，尚有很大的科研空间等待人们去挖掘。
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