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摘要$ 神经肽是一类由神经内分泌组织分泌的小分子多肽( 近年来随着头足类的经济价值越来越受到

人们的重视!其神经肽的研究也日趋深入( 通过高效液相色谱分离纯化)质谱鉴定)免疫组化定位和分

子克隆等技术方法发现神经肽对头足类的生殖调控等具有重要意义( 本文就目前已发现的 B 类头足类

神经肽的种类)分布)结构与功能进行了综述!同时!展示了目前头足类神经肽研究存在的问题!并对头

足类神经肽的发展趋势和应用前景进行了展望(
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!!神经肽是一类由神经内分泌组织分泌的小
分子多肽!广泛存在于各种动物体内!在生物体
的神经调节)生长)发育)生殖等生理活动中扮
演重要角色"徐卫华 $&&B#( 头足类神经肽的
研究起步较晚!主要由国外研究者开展研究活
动!研究主要集中在商乌贼" :%2#+ (--#3#$+,#&#)

真蛸";34(2)&=),/+*#&#)枪乌贼 " 7(,#/(2%+,%##

和剑尖枪乌贼"<*(4%)4"#&%>),#&#等几种头足类
动物!研究的神经肽种类也主要集中在与生殖
相关的一些小分子肽类上!如D‘MN.-/=<类多
肽"P<4@?<3.0;$&&B #)IKZI.-/=<相关多肽

"IKZI.-/=<,@<0.3<= W<W3/=<7! I.Z‘7# "M.00<3
.0;$&AA#和促性腺激素释放激素"594.=93@9W/4,
@<0<.7/4589@-94<! M4ZP# "U/H97-9<3.0;
$&&A#等( 神经肽对头足类多种生理活动起重
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要作用!本文着重介绍头足类中几种重要的和
最新发现的神经肽(

>?头足类神经肽的种类和分子克隆

>@>?8)\S,F.=%类多肽?P<4@?等 "$&&B #
从商乌贼的视叶中首次分离鉴定得到一级序列
为 D0.,‘@9,M0?,L@W,JP" 的酰胺多肽!具有抑制
成熟输卵管伸缩的活性( 同时分离得到的还有
一种二肽 MN.( 这种新二肽与在腹足类肌肉
中首次鉴定的D0.,‘@9,M0?,L@W,JP" 家族具有同
源性"P<4@?<3.0;"####!并且这个多肽家族成
员目前发现只存在于软体动物中 "U/H@/739<3
.0;"##’ #!种类包括 D‘MN.)r‘MN.)Z‘MN.
和 L‘MN.(

JHfR数据库中暂无头足类 D‘MN.-/=<的
序列信息!软体动物中也仅有海蜗牛 "?2,0&#+
3+,#-(*$#3+#)驴耳鲍螺"J+,#(4#&+&#$#$+#和贻贝
"C04#,)&%>),#&#这 ) 种非头足类物种的数据可
查询( 保守性低)引物设计困难是还未能在头
足类中进行基因克隆的主要原因!且这与
D‘MN.-/=<在不同生物体内的作用不同也有
较明显的关系"P<4@?<3.0;"###! F83.4/<3.0;
"###! "##"! H8.47<0.<3.0;"##A#(
>@A?1L71,F.=%相关多肽?IKZI.-/=<相
关多肽 I.Z‘7首次是在双壳类物种中发现的!
以多肽链 H,端的 ZI.-/=<为特征命名"‘@/><<3
.0;$&BB#!是属于 ZI.-/=<相关多肽"ZI.-/=<,
@<0.3<= W<W3/=<7! ZI.Z‘7#家族中的一个亚族
"Q/<3.0;$&&&! I/78<@<3.0;"##%#( I.Z‘7亚
族成员在头足纲中由一个单独的基因表达"Q9/
<3.0;$&&B #( K.@3/4 等 " $&AB # 和 H8/4 等
"$&&%#分别从真蛸和枪乌贼分离出这个多肽
亚族的 成员! 包括 IKZI.-/=<) IQZI.-/=<)
IRZI.-/=<和 DQGMUDIQZI.-/=<(

JHfR数 据 库 包 含 了 以 下 头 足 类
IKZI.-/=<相 关 多 肽 的 信 息$ 商 乌 贼
" E$$"%*\$ 和 MS)AA%)’\$ #) 枪 乌 贼
"S#%B)*\$!GB*$$’\$ 和 Î"#’%B&\$#)加州鱿
鱼"7(,#/((2+,%&3%$&# "DI)#)$*#\$#)微鳍乌贼
"9>#(&%2#)&$(4(#>%&#"ÎA&*%#)\$#(

>@G?X171,F.=%?在头足类中!QIZI.-/=<相
关神经肽 MJQIZI.-/=<是 O.3?04?等""#$##首
次在商乌贼中发现的( 通过与静水椎实螺
" 706$+%+ &4+/$+,#&# 的 IZI$,* "P9<] <3.0;
"##’#)海蜗牛的 IZI.-/=<7"IZI,D! ,f! ,H#
"H@9WW<@<3.0;$&&% # 和 纺 锤 螺 " B)&#$)&
-%**)/#$%)&# 的 抑 制 多 肽 " V:7/4:7/48/Y/39@?
W<W3/=<7! IR‘,)! IR‘,%# "r:@9]/<3.0;$&&)#比
较发现!QIZI.-/=<相关多肽应该属于 ZI.Z‘7
家族中的 ZI.-/=<亚族! 而 非 I.Z‘7亚族
"P9<] <3.0;"##’! O.3?04?<3.0;"#$##(

JHfR数据库中暂无头足类 QIZI.-/=<核
酸序列的记录!能检索到的仅有海蜗牛一种(
但值得注意的是! O8.45等""#$"#报道的商乌
贼 :;B+M@" "序列号$MS)AA%)’\$ #序列编码
的产物属于 QIZI.-/=<类多肽(
>@J?\(7W?M4ZP是一种古老而广泛分布
于动物体内的生殖激素"于新秀等 "#$##( 目
前!已分别在无脊椎动物和脊椎动物中发现了
超过 "A 种类型的 M4ZP"J::@./<3.0;"##&#(
R1.]978/等 ""##"#从真蛸中分离出十二肽的
M4ZP 类 似 物 WM0:,D74,L?@,P/7,‘8<,G<@,D74,
M0?,L@W,P/7,‘@9,M0?!命名为 F>3,M4ZP(

JHfR数据库包含了以下头足类 M4ZP基
因序列信息$真蛸 "Df#)B$*’\$#)剑尖枪乌贼
"Df%%B’’B\$#( 另外!U/H@/739等 ""##&Y#报
道!商乌贼 M4ZP的开放阅读框部分序列与真
蛸的一致(
>@K?‘5!8)5\?K.@[/4 等 ""##$#在商乌贼
体内发现一种新的神经肽pEGD‘EM!其氨基酸
式为 p.0,L?@,G<@,D0.,‘@9,L?@,M0?,FP!目前无此
神经肽更多信息报道(
>@B?2R8)?R1.]978/等""####在长腕小章鱼
";56#$(*#的脑组织中提取到 % 种章鱼心激肽
"9>39W:7>.@=/9.>3/[<W<W3/=<7! 7HD‘#! F>W,$
为 M0?,U,‘8<,M0?,D7W! F>W," 为 M0?,‘8<,M0?,
D7W!F>W,) 为 M0?,G<@,L@W,D7W!F>W,% 为 M0?,U,
G<@,L@W,D7W!但没有对这 % 种肽的分布进行定
位( r.4=.等 ""##*.#在真蛸中发现 7HD‘的
相关类似物 9>3,GH‘Z‘$ G<@,D74,M0?,L?@,Q<:,
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D0.,Q<:,‘@9,D@5,M04,JP"( 据 推 测 F>W,$ 和
F>W," 可能是编码非洲大蜗牛"?3"+4#$+ -),#3+#
D>8.3/4,!的相关基因 "r.-.3.4/<3.0;$&A&!
F83.<3.0;$&&$#的产物"R1.]978/<3.0;"####(

JHfR数 据 库 中 包 含 真 蛸 9>3,GH‘Z‘
"Df$&A$&#\$#和商乌贼 7HD‘" T̂%’&&%’\$#基
因序列信息(
>@[?C,:3&O.(.(2?r.4=.等""##)#在真蛸的
后唾液腺中发现 " 种新的速激肽!F>3Lr,!序
列为 Q?7,‘@9,‘@9,G<@,G<@,G<@,M0:,‘8<,R0<,M0?,Q<:,
K<3,JP"!F>3Lr,"的序列为Q?7,‘@9,‘@9,G<@,G<@,
G<@,M0:,‘8<,p.0,M0?,Q<:,K<3,JP"(

JHfR数据库中仅发现真蛸"Df#A’&$*\$#
的相关神经肽基因序列信息(

A?头足类神经肽的分布和功能

A@>?8)\S,F.=%类多肽?P<4@?等 ""##" #
使用液相色谱,电喷雾电离串联质谱法方法对
商乌贼的 D‘MN.-/=<相关多肽进行了鉴定和
组织标记( 标记结果显示!D‘MN.-/=<同时存
在于中枢神经系统和神经末梢中!在血淋巴中
未检测到( L‘MN.-/=<和 MN.-/=<在腹足类
和双壳类的中枢神经系统及神经末梢中均能观
察到!而在商乌贼中仅中枢神经系统能检测到!
同时发现在腹足类和双壳类外围器官中观察到
的 Z‘MN.-/=<和 r‘MN.-/=<!却不存在于商
乌贼的任何组织中( 但是发现 D‘MN.家族的
成员通过酶切反应均能得到MN."P<4@?<3.0;
"##"#( U/H@/739等""##’#使用免疫组化方法
对真 蛸 的 生 殖 道 和 中 枢 神 经 系 统 中 的
D‘MN.-/=<进行了更进一步的标记!证实这种
多肽在真蛸的脑组织中呈不均匀分布( 在真蛸
的中枢神经系统中!D‘MN.-/=<免疫反应性细
胞胞体存在于多种小叶中!特别是下额系统和
嗅叶!视叶和视网膜深处亦有发现( 在雌性真
蛸的生殖道中检测到 D‘MN.-/=<免疫阳性信
号( 真蛸的生殖道由输卵管和输卵管腺组成
"N<007$&*##!后者位于输卵管中间位置!并由
此划分出 " 个区域!即前输卵管 "从卵巢延伸
到输卵管腺#和输卵管远侧区 "从输卵管腺开

口到外套腔# "N<007<3.0;$&B’#( 在前输卵管
和输卵管远侧区的柱状上皮细胞或神经末梢和
输卵管的肌层中都没有观察到免疫阳性信号
"U/H97-9<3.0;"##$#( 在输卵管腺中!只在其
内部的腺细胞中观察到 D‘MN.-/=<的阳性免
疫反应"U/H@/739<3.0;"##’#(

D‘MN.-/=<在商乌贼中通过中枢神经系
统和神经末梢的不均衡分布和自身被二肽基氨
肽酶 " =/W<W3/=?0.-/49W<W3/=.7<!U‘D‘#剪切的
产物 MN.-/=<一起支配远端输卵管的运动
"P<4@?<3.0;$&&B#!并能抑制排卵时期成熟输
卵管的收缩 "P<4@?<3.0;"##"#( 在真蛸视网
膜深处和视叶中存在的免疫阳性反应 "U/
H@/739<3.0;"##’#!以及已经证实的光在真蛸生
殖中的作用!推测 D‘MN.-/=<与视觉有关
"‘./43<@<3.0;$&&A#( 这种多肽在真蛸嗅叶中
的大量存在可能和嗅觉或者趋化性有关 "U/
H@/739<3.0;"##’#( 但由于 D‘MN.-/=<在商乌
贼和真蛸嗅叶中分布部位不同!以及这 " 个属
之间的广泛差异性"p977$&BB#!有研究者推测
这种多肽在不同物种中的作用机制可能不同
"K<77<45<@$&&*#(
A@A?1L71,F.=%相关多肽?IKZI.-/=<相
关多肽广泛存在于无脊椎动物和脊椎动物中
"U9>]@.?<3.0;$&A)! ‘.4:0.<3.0;$&&*#( 在商
乌贼中I.Z‘7能够调控体表的色素细胞控制身
体颜色"P.4094 <3.0;$&AA! O8.45<3.0;"#$"#!
并参与调节输卵管收缩等 "Q9/<3.0;$&&B!
P<4@?<3.0;$&&&#( M.00等"$&AA#通过免疫组
化方法确定I.Z‘7存在于商乌贼的视叶中( 随
后!Q9/等 "$&&*! $&&B#在色素细胞中发现了
I.Z‘7的活性( G.0/-.等""#$$#对商乌贼中枢
神经系统中 I.Z‘细胞的分布进行了详细研
究!发现 I.Z‘7主要存在于食道上神经团和食
道下神经团中一些功能小叶及星状神经节中(
中枢神经系统之外的免疫阳性区主要分布在背
部外套膜的边缘和腕上吸盘的边缘线上(

在真蛸中!U/H@/739等""##)#对该物种的
视觉系统进行了 IKZI.-/=<的免疫定位!发现
阳性区域同时存在于皮质和灰质中( 在深视网
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膜的很多神经纤维丛状区都能 够观察到
IKZI.-/=<免疫阳性的神经末梢!而免疫阳性
的神经元主要存在于视叶的灰质当中( 免疫阳
性的神经纤维集中在视神经束中!这些神经纤
维来自视叶!穿过巩膜和脉络膜区!终止在视网
膜的外层区域"U/H97-9<3.0;$&&A#( U/H@/739
等""##)#在真蛸的视叶中还发现 IKZI.-/=<
与 M4ZP之间存在拮抗现象!并且共同参与视
觉输入的调控!而由视觉输入引起的认知过程
同样在生殖系统中起重要作用"U/H97-9<3.0;
$&&A#(

除了上述 " 种常见头足类!N900<7<4 等
""##A! "#$# #对微鳍乌贼进行了 IKZI.-/=<
相关多肽的免疫定位!研究结果与 U/H97-9
"$&&A#在真蛸中的研究结果类似!免疫阳性区
域广泛分布在中枢神经系统 "脑和视叶#以及
包括立式叶在内的神经细胞密质部分两侧的细
胞中!在食道上神经团)外套内脏叶和嗅叶中都
有免疫阳性反应( 相对于商乌贼)微鳍乌贼的
核 周 体 和 食 道 下 神 经 团 中 没 有 发 现
IKZI.-/=<免疫阳性的神经细胞密质部分
"N900<7<4 <3.0;"##A#( 另外!L/Y9@""#$$#对
IKZI.-/=<在其他软体动物中的相关作用进
行了描述!发现头足类的这种神经肽在进化上
比较特殊(
A@G?X171,F.=%?QIZI.-/=<在商乌贼中能
够直接参与缠卵腺中卵囊释放分泌物的过程!
以及调节输卵管的收缩 "P<4@?<3.0;$&&& #(
K/>@9QH,+GR,KGbKG 组 织 标 记 表 明
MJQIZI.-/=<的分布贯穿雌)雄性商乌贼的中
枢神经系统"视叶)食道上神经团和食道下神
经团#以及直肠上的神经末梢( 此外!在输卵
管的神经末梢中发现很弱的 MJQIZI.-/=<阳
性信号!但在血淋巴)食道上的神经末梢和漏斗
的肌肉中却没有发现!这与 IKZI.-/=<的分布
区别很大 "O.3?04?<3.0;"#$##( 而 QIZI.-/=<
神经肽亚族在其他软体动物中显示!能够控制
取食行为的几个步骤! 例如咬) 吞和唾弃
"G8<3@<.3<3.0;"##%! f<>8390= <3.0;"##B#!以
及和 ’,羟色胺一起参与雨虎属动物的齿舌御

敌活动等 " G977/4 <3.0;$&AB#( 虽然还没有报
道证实 QIZI.-/=<在头足类中也参与这些活
动!但调控这些活动的功能区域与 QIZI.-/=<
在商乌贼中的组织标记阳性区域是有所关联的
"O.3?04?<3.0;"#$##(
A@J?\(7W?M4ZP在无脊椎动物和脊椎动
物中调节促性腺激素的合成与释放( 在头足类
中!F>3,M4ZP具有调控生殖的功能!例如在真
蛸卵巢和精巢中介导甾类产生睾丸激素)孕酮
和 $B9雌二醇"r.4=.<3.0;"##*Y#!从而调节
输卵管收缩 "R1.]978/<3.0;"##%#( 同样在真
蛸中还可能参与调节食管的运动!影响口球的
摄食活动"K/4.].3.<3.0;"##&#!以及视觉"U/
H@/739<3.0;"##&.#和触觉等 "U/H97-9<3.0;
"##$#(

U/H97-9等 "$&&A#发现 M4ZP免疫阳性
的神经元存在于真蛸的视叶中!免疫阳性的神
经纤维围绕在神经纤维网外!并有许多长的轴
突穿 梭 在 神 经 纤 维 网 中 " U/H@/739<3.0;
"##&.#( 在对真蛸的生殖道及生殖腺进行
>M4ZP,!免疫染色时!发现 >M4ZP,!免疫阳
性反应的神经深入到输卵管的肌肉层和输卵管
腺的中央腔"U/H97-9<3.0;"##"#!输卵管腺中
只在腺体外部腺泡周围的神经纤维呈免疫阳
性( 在中心区域的神经丛上!只观察到部分神
经纤维有免疫阳性反应"U/H97-9<3.0;"##$!
"##"! U/H@/739<3.0;"##" #( U/H@/739等
""##&Y # 对商乌贼的脑和卵巢进行了 F>3,
M4ZP的 ZL,‘HZ和免疫定位( ZL,‘HZ结果
显示!在脑)卵巢)卵和嗅叶中 F>3,M4ZP均表
达!嗅叶中表达量很高( 免疫定位显示!很多免
疫阳性的神经元存在于背侧基叶和神经纤维
网( 嗅叶中有数量众多的免疫阳性神经元沿着
皮质区域发射出点状着色的神经纤维穿过神经
纤维网!但皮质区域的阳性信号相对真蛸的较
弱"U/H@/739<3.0;"##&Y#(

与上述研究报道有所不同的是!于新秀
""#$$#对曼氏无针乌贼" :%2#%,,+ 6+#$>*($##进
行了 DfH法的 -M4ZP免疫染色!发现免疫阳
性区域主要存在于食道上神经团的垂直叶和亚
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垂直叶之间的神经纤维)视腺和精巢中( 视叶
中只有神经纤维网和少数胞体呈阳性反应!嗅
叶和缠卵腺也只表现出微弱的阳性反应( 另
外!D-.49等""##A#对长枪乌贼" 758,%%L%*##的
脑组织进行了 M4ZP类似物和 >M4ZP,"的免
疫组化( M4ZP类似物免疫阳性的细胞体主要
分布在腹巨细胞叶!少量分布在嗅叶和外套内
脏叶( 成束的轴突从腹巨细胞叶延伸到脑的内
部!免疫阳性的神经纤维大部分位于脑区!视叶
中只有神经纤维被着色( >M4ZP,"免疫阳性
的细胞体主要在腹巨细胞叶的外部和视叶
"D-.49<3.0;"##A#!阳性神经纤维广泛分布在
脑中"K.]939<3.0;"#$)#(
A@K?‘5!8)5\?pEGD‘EM作为一种肌肉抑
制物质存在于商乌贼的食道)漏斗和外套肌肉
纤维 中( 根 据 +GR,KG 的 组 织 标 记 显 示!
pEGD‘EM还存在于星状神经节)巨纤维")巨
纤维#和鳍纤维中!但在食道上神经团和食道
下神经团中却没有发现( 另外!在血淋巴中没
有发现 pEGD‘EM的存在!由此猜测这种神经
肽可能是由靶标组织附近的神经末梢分泌释放
的 "P<4@?<3.0;$&&&! K.@[/4 <3.0;"##$ #(
K.@[/4 等""##$#在商乌贼体内发现这种新的
多肽时!在食道)漏斗肌和外套肌纤维上做了生
物活力测定!发现 pEGD‘EM能够降低这 ) 种
组织的肌肉收缩能力!但是需要的浓度比
D‘MN.和 I.Z‘7产生相同效果时!均高出至少
) 个数量级( 因此!推测这种神经肽的靶器官
在其他部位!有可能同 I.Z‘7一样对生殖活动
起调控作用(
A@B?2R8)?r.4=.等 " "##*.#用 9>3,GH‘Z‘
的 ZL,‘HZ产物进行了 G9:38<@4 杂交和原位杂
交!结果显示 9>3,GH‘Z‘同时存在于外周神经
系统和中枢神经系统中的前额叶中部)后颊叶)
垂直叶)后额叶中部)前基叶)中基叶)后臂叶)
前足叶)后足叶)腹侧血管舒缩叶)后色素叶)外
套内脏叶( 从长腕小章鱼 "R1.]978/<3.0;
"####和真蛸 "r.4=.<3.0;"##*.#中分别分离
得到的 F>W 和 9>3,GH‘Z‘均属于心激肽!但
F>W 有刺激心脏收缩的作用!而 9>3,GH‘Z‘却

没有( 另外!研究表明!这几种多肽存在功能上
的差异( F>W 对红螺"M+2+$+ 4"(6+&#+$+#牵引
肌的作用中!F>W,$ 的作用类似于 D>8.3/4,!!
能够影响 M0:!从而间接影响到肌肉的运动!而
F>W,) 能够直接对牵引肌产生作用"R1.]978/<3
.0;"####( 在丽文蛤"C%*%4*#E,)&(*#+#中!F>W,)
同样能对牵引肌产生作用!但 F>W,$ 却没有任
何反应"R1.]978/<3.0;"####( 9>3,GH‘Z‘能够
引起真蛸舌齿牵引肌的收缩 "r.4=.<3.0;
"##*.#(
A@[?C,:3&O.(.(2?速激肽广泛存在于动物体
中!但头足类中目前仅知 r.4=.等""##)#在真
蛸中发现的 F>3Lr7( 原位杂交显示 F>3Lr7存
在于后唾液腺中的黏液分泌细胞内!可能对脊
椎动物如鱼类等起到毒害作用(

G?展?望

头足类神经肽的研究相对于软体动物中的
其他物种而言!不论是神经肽的种类)序列的数
量!还是神经肽的功能和作用机理等方面均较
少( p<<473@." "#$# # 对腹足类霸王莲花青螺
"7(44#+ /#/+$4%+#体内及其他软体动物中已经
发现的神经肽和神经激素进行了报道!至少有
)’ 种神经肽在软体动物中及相关神经肽家族
成员在昆虫中开展了分子克隆!得到超过
B# 种以上类型的基因!并且发现部分软体动物
神经肽与昆虫神经肽存在同源关系( L/Y9@
""#$$#对软体动物 IKZI.-/=<进行了描述!同
时还对软体动物体内其他神经肽的活性作用特
征进行了阐释( 其中!值得注意的是一些神经
肽能够通过改变神经元细胞膜上离子通道的开
放状态!使细胞产生膜电位差来产生刺激!进而
引起一系列的生理生化反应( 这方面的研究工
作在海蜗牛等软体动物门的物种中早已开展
"H@/3X<3.0;$&&$! r.4<-.@: <3.0;"##"#!而在
头足类中却鲜有报道( 此外!神经肽之间的相
互作用关系!以及神经肽和其他激素类多肽物
质之间的相关性也值得密切关注( U/H97-9
等"$&&A#观察 IKZI.-/=<和 M4ZP在真蛸视
叶中的免疫定位!发现两者之间可能存在一定
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的关系!揭示头足类神经肽在体内调节生理活
动时可能存在交叉作用( 研究结果显示!
f<@4.?等""##’#在商乌贼中发现的卵巢调节
激素 "9[.@/.4 @<5:0.39@?W<W3/=<7! G<WHZ‘7#和
"##* 年发现的卵巢凝胶多肽 "F[.@/.4 k<00?,
W<W3/=<7! F̂‘7#与神经肽类物质对商乌贼的生
殖生理活动起协同调控作用 "f<@4.?<3.0;
"##*#(

目前!我国的一些地区已经展开头足类的
人工养殖和增殖放流工作!并且取得了实际经
济效益( 但我国头足类神经肽的研究工作才刚
刚起步!与国外差距较大( 而且在增养殖过程
中存在着养殖个体性早熟等问题!如何利用神
经肽对头足类生殖活动起重要调控作用这一特
性!从分子水平上来解决这些问题!还需要相关
研究者开展大量的研究工作(
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U9>]@.?M !̂ Z<<[< Ẑ! G8/[<0? !̂ <3.0;$&A);D49[<0.>3/[<

W<43.W<W3/=<V@9- >8/>]<4 Y@./4 /=<43/V/<= Y?.43/Y9=/<739

IKZI.-/=<;J.3:@<! )#’"’&)"# $ )"A g))#;

I/78<@L! Q/4 HP! r.>X-.@<] Qr;"##%;L8<W<W3/=<IKZI.

3<@-/4.3<7. =/7>8.@5</4 DW0?7/. Y.5 ><004<:@947 Y?

-9=:0.3/45>.0>/:-! W93.77/:-! .4= >809@/=<>94=:>3.4><7;

9̂:@4.09VJ<:@9W8?7/9095?! *&"*# $ "$*% g"$B);

M.00G Q! I<@.0H! p.4 K/44<4 !̂ <3.0;$&AA;+[/=<4><V9@

W<W3/=<@5/>/44<@[.3/94 9V38<<4=9>@/4<9W3/>50.4= /4 :%2#+

Y?4<:@9477891/45IKZI.-/=<,0/]</--:49@<.>3/[/3?;f@./4

Z<7<.@>8! %*""$# $ A) gAA;

P.4094 ZL! K<77<45<@̂ f;$&AA;D=.W3/[<>909@.3/94 /4 ?9:45

>:330<V/78 " :%2#+ (--#3#$+,#& Q;# $ 38< -9@W89095? .4=



*"&"!!* 动物学杂志 !"#$%&%’()*$+,(-.((,(/0 %& 卷

=<[<09W-<439VY9=?W.33<@47.4= 38</@@<0.3/94 39Y<8.[/9:@;

‘8/0979W8/>.0L@.47.>3/9479V38<Z9?.0G9>/<3?f$ f/9095/>.0

G>/<4><7! )"#"$"### $ %)B g%AB;

P<4@? !̂ I.[@<0‘! f9:>.:=,H.-9: +;$&&B;R790.3/94 .4=

/=<43/V/>.3/94 9V . 49[<0 D0.,‘@9,M0?,L@W,.-/=<,@<0.3<=

W<W3/=</48/Y/3/4538<-93/0/3?9V38<-.3:@<9[/=:>3/4 38<

>:330<V/78! :%2#+ (--#3#$+,#&5 ‘<W3/=<7! $A"$## $ $%*&

g$%B%;

P<4@? !̂ O.3?04?H;"##";R=<43/V/>.3/94 .4= 3/77:<-.WW/459V

D‘MN.-/=<,@<0.3<= W<W3/=<7/4 :%2#+ (--#3#$+,#&:7/45QH,

+GR,KGbKG;‘<W3/=<7! ")"*# $ $#)$ g$#)B;

P<4@?̂ ! O.3?04?H! f9:>.:=,H.-9: +;$&&&;‘<W3/=<@5/>>943@90

9V<55,0.?/45/4 38<><W8.09W9= :%2#+ (--#3#$+,#&$ /4[90[<-<43

9VIKZI.-/=<.4= IKZI.-/=<,@<0.3<= W<W3/=<7;‘<W3/=<7!

"#"&# $ $#*$ g$#B#;

P<4@? !̂ O.3?04?H! I.[@<0‘;"###;P‘QH.4= <0<>3@97W@.?

/94/X.3/94 -.777W<>3@9-<3@?.739907V9@38</=<43/V/>.3/94 9V

D‘MN.-/=<,@<0.3<= W<W3/=<7 /4 5.73@9W9= .4= Y/[.0[<

-900:7]7$ >9-W.@.3/[<.>3/[/3/<794 K?3/0:7-:7>0<7;f@./4

Z<7<.@>8! A*""$ b"# $ $*" g$B#;

P9<] ZK! Q/rN! [.4 K/44<4 !̂ <3.0;"##’;QIZI.-/=<7$ .

49[<0V.-/0?9VW.@.7/3.3/94,/4=:><=,ZI.-/=<4<:@9W<W3/=<7

38.3/48/Y/338<.>3/[/3?9V4<:@9<4=9>@/4<><007/4 706$+%+

&4+/$+,#&5 9̂:@4.09VJ<:@9>8<-/73@?! &""’# $ $#B) g$#A#;

R1.]978/+! P/7.=.K! K/4.].3.P;"###;H.@=/9.>3/[<W<W3/=<7

/790.3<= V@9-38<Y@./4 9V.̂.W.4<7<9>39W:7! ;34(2)&6#$(*5

‘<W3/=<7! "$"’# $ *") g*)#;

R1.]978/+! L.]:1.rr! I:k/7.1.E! <3.0;"##";R790.3/94 .4=

>8.@.>3<@/X.3/94 9V. M4ZP,0/]< W<W3/=< V@9- ;34(2)&

=),/+*#&5 f/9>8<-/>.0 .4= f/9W8?7/>.0 Z<7<.@>8

H9--:4/>.3/947! "&$"’# $ $$AB g$$&);

R1.]978/+! S]<4.r! L.]:1.rr! <3.0;"##%;+_W@<77/94 .4=

=/73@/Y:3/94 9V9>39W:7594.=93@9W/4,@<0<.7/4589@-94</4 38<

><43@.04<@[9:77?73<-.4= W<@/W8<@.09@5.479V38<9>39W:7

" ;34(2)& =),/+*#&# Y? /4 7/3: 8?Y@/=/X.3/94 .4=

/--:498/739>8<-/73@?; 9̂:@4.09VH9-W.@.3/[<J<:@9095?!

%BB")# $ )$# g)");

r.-.3.4/E! K/4.].3.P! r<44?‘LK! <3.0;$&A&;D>8.3/4,R!

.4 <4=95<49:74<:@9<_>/3.39@?3<3@.W<W3/=<V@9- ?3"+4#$+

-),#3+ Iu@:77.>>943./4/45U,.-/49.>/= @<7/=:<;f/9>8<-/>.0

.4= f/9W8?7/>.0Z<7<.@>8 H9--:4/>.3/947! $*#")# $ $#$’ g

$#"#;

r.4=.D! R1.]978/+! L.]:1.rr! <3.0;"##);R790.3/94 .4=

>8.@.>3<@/X.3/94 9V49[<03.>8?]/4/47 V@9- 38< W973<@/9@

7.0/[.@?50.4= 9V38<>9--94 9>39W:7;34(2)&=),/+*#&5

‘<W3/=<7! "%"$# $ )’ g%);

r.4=.D! K/4.].3.P;"##*.;R790.3/94 .4= >8.@.>3<@/X.3/94 9V.

49[<07-.00>.@=/9.>3/[<W<W3/=<,@<0.3<= W<W3/=<V@9-38<Y@./4

9V;34(2)&=),/+*#&5‘<W3/=<7! "B"B# $ $B’’ g$B*$;

r.4=.D! L.].8.78/L! G.3.]<P! <3.0;"##*Y;K90<>:0.@.4=

V:4>3/94.0>8.@.>3<@/X.3/94 9V.49[<0594.=93@9W/4,@<0<.7/45,

89@-94<@<><W39@/790.3<= V@9-38<>9--94 9>39W:7";34(2)&

=),/+*#&#;f/9>8<-/>.0̂9:@4.0! )&’"$# $ $"’ g$)’;

r.4<-.@: r! K9@/78/3.I! K.37:78/-.F! <3.0;"##";DW0?7/.

>.@=/9.>3/[<W<W3/=< " J=NI.-/=<# <48.4><738<Q,3?W<

H." a >:@@<439VDW0?7/.[<43@/>:0.@-?9>?3<7;‘<W3/=<7! ")

"$$# $ $&&$ g$&&A;

r:@9]/E! r.4=.L! r:Y93.R! <3.0;$&&);IKZI.-/=<,@<0.3<=

W<W3/=<7/790.3<= V@9- 38< W@979Y@.4>8 -900:7> B)&#$)&

-%**)/#$%)&5D>3.f/9095/>.P:45.@/>.! %%"$ b"# $ %$ g%%;

Q/H! r/- r! J<0794 Q G; $&&&; IKZI.-/=<,@<0.3<=

4<:@9W<W3/=<5<4<V.-/0?/4 !+%$(*"+8>#4#&%,%/+$&5f@./4

Z<7<.@>8! A%A$ "* g)%;

Q9/‘r! G.:4=<@7ZM! E9:45UH! <3.0;$&&*;‘<W3/=<@5/>

@<5:0.3/94 9V>8@9-.39W89@<V:4>3/94 /4 38<<:@9W<.4 >:330<V/78

:%2#+ (--#3#$+,#&5L8< 9̂:@4.09V+_W<@/-<43.0f/9095?! $&*

"’# $ $$BB g$$AB;

Q9/‘r! L:Y0/3XJ;$&&B;K90<>:0.@.4.0?7/79VIKZI.-/=<,.4=

IKZI.-/=<,@<0.3<= W<W3/=<7"I.Z‘G# /4 38<>:330<V/78 :%2#+

(--#3#$+,#&5L8< 9̂:@4.09V+_W<@/-<43.0f/9095?! "## "$# # $

$%A) g$%A&;

K.]939F! J/>890.7L;"#$);K900:7>.4 M4ZP.779>/.3<= 1/38

@<W@9=:>3/94;M<4<@.0.4= H9-W.@.3/[<+4=9>@/49095?! $A$$

"’% g"’A;

K.@3/4 Z! p9/53rP;$&AB;L8<4<:@97<>@<39@?7?73<- 9V38<

9>39W:7[<4.>.[.$ .4<:@98<-.09@5.4;+_W<@/<43/.! %)

"’# $ ’)B g’%);

K.@[/4 QI! O.3?04?H! Q<W@/4><̂ ! <3.0;"##$;H8.@.>3<@/X.3/94

9V.49[<0:%2#+ (--#3#$+,#&4<:@9W<W3/=<:7/45KDQUR,LFI

KG .4= W973,79:@><=<>.?.4.0?7/7;‘<W3/=<7! """&# $ $)&$

g$)&*;

K<77<45<@ ^ f; $&&*; J<:@93@.47-/33<@7 9V ><W8.09W9=7;

R4[<@3<Y@.3<J<:@97>/<4><! """# $ &’ g$$%;

K/4.].3.P! G8/5<49 G! r.49 J! <3.0; "##&; F>39W:7

594.=93@9W8/4,@<0<.7/4589@-94<$ .-:03/V:4>3/94.0W<W3/=</4

38<<4=9>@/4<.4= 4<@[9:77?73<-79V38<><W8.09W9=; 9̂:@4.0

9VJ<:@9<4=9>@/49095?! "$"%# $ )"" g)"*;

J::@./‘! ‘90k.@9<4 !̂ L/4/]:0E! <3.0;"##&;L8<<_/73<4><9V

594.=93@9W/4,@<0<.7/4589@-94<,0/]<W<W3/=<7/4 38<4<:@.0

5.450/..4= 9[.@?9V38<.Y.094<! J+,#(4#&+&#$#$%Q;D>3.

P/739>8<-/>.! $$""*# $ ’’B g’**;

F83.J! r:Y93.R! L.].49L! <3.0;$&&$;I:0/>/4! .49[<0

4<:@9W<W3/=<>943./4/45.U,.-/49.>/= @<7/=:</790.3<= V@9-

38<5.450/.9V?3"+4#$+ -),#3+5f/9>8<-/>.0.4= f/9W8?7/>.0



" 期 曹子豪等$头足类神经肽研究进展 *"&)!!*

Z<7<.@>8 H9--:4/>.3/947! $BA""# $ %A* g%&);

F83.4/K! D/-939G! K:4<9].E;"###;U<[<09W-<439V.4

.43.594/739V-900:7>.4 4<:@9W<W3/=<D‘MN.-/=<1/38 .

W<W3/=<0/Y@.@?;‘<W3/=<7! "$"A# $ $$&) g$"#$;

F83.4/K! K/4.].3.P! D/-939G;"##";‘93<43.43.594/73/>

.>3/94 9V 7?438<3/> .4.095:<7 9V D‘MNMJ.-/=<! .4

.43.594/739V-900:7>.4 4<:@9W<W3/=<D‘MN.-/=<;‘<W3/=<7!

")"’# $ A%) gA’";

‘./43<@G U! H09:58 f! M.@=<4 Z N! <3 .0; $&&A;

H8.@.>3<@/X.3/94 9V?2,0&#+ +44*+34#$! 38<V/@731.3<@,Y9@4<

W<W3/=<W8<@9-94</4 /4[<@3<Y@.3<7;L8<f/9095/>.0f:00<3/4!

$&%""# $ $"# g$)$;

‘.4:0.‘! D.@4/7.09DD! N.791/>Xr;$&&*;J<:@9W<W3/=<II!

.-.--.0/.4 4<:@9W<W3/=<1/38 -:03/W0<V:4>3/947;‘@95@<77

/4 J<:@9Y/9095?! %A"% b’# $ %*$ g%AB;

‘@/><UD! M@<<4Y<@5K ;̂$&BB;‘:@/V/>.3/94 .4= >8.@.>3<@/X.3/94

9V.>.@=/9<_>/3.39@?4<:@9W<W3/=<V@9-38<><43@.05.450/.9V.

Y/[.0[<-900:7>;‘@<W.@.3/[<f/9>8<-/73@?.4= f/93<>849095?!

B") b%# $ "*$ g"A$;

G.0/-.D! D:=<D! K.@3/4 K! <3.0;"#$$;I.Z‘><00=/73@/Y:3/94

/4 38<=<[<09W/45HJG 7:55<73738</4[90[<-<439VI.Z‘7/4

.00W.@379V38<>8@9-.39W89@<>943@90W.381.?/4 :%2#+

(--#3#$+,#&"H<W8.09W9=.#;O99095?! $$%""# $ $$) g$"";

G8<3@<.3rDJ! H@9WW<@+H;"##%;DVV<@<43,/4=:><= >8.45<7/4

@8?38-/>-939@W@95@.-7/4 38<V<<=/45>/@>:/3@?9VDW0?7/.;

9̂:@4.09VJ<:@9W8?7/9095?! &""%# $ $" g"";

G977/4 N G! r/@] K U! G>8<00<@Z P;$&AB; ‘<W3/=<@5/>

-9=:0.3/94 9V 4<:@94.0>/@>:/3@? >943@900/45 V<<=/45 /4

DW0?7/.;L8< 9̂:@4.09VJ<:@97>/<4><! B")# $ *B$ g*A$;

L/Y9@r;"#$$;U/[<@7/3?.4= .Y:4=.4><$ L8<Y.7/>W@9W<@3/<79V

4<:@9W<W3/=<.>3/94 /4 -900:7>7;M<4<@.0.4= H9-W.@.3/[<

+4=9>@/49095?! $B""$# $ $# g$%;

p<<473@.̂ D;"#$#;J<:@989@-94<7.4= 4<:@9W<W3/=<7<4>9=<= Y?

38<5<49-<9V7(44#+ /#/+$4%+! 1/38 @<V<@<4><39938<@-900:7]7

.4= /47<>37;M<4<@.0.4= H9-W.@.3/[<+4=9>@/49095?! $*B"$#$

A* g$#);

p977MQ;$&BB;H0.77/V/>.3/94 9V@<><43><W8.09W9=7;G?-W97/.9V

38<O99095/>.0G9>/<3?9VQ94=94! )A"%# $ ’B’ g’B&;

N<007K ;̂$&*#;FW3/>50.4=7.4= 38<9[.@?9VF>39W:7;

G?-W97/.9V38<O99095/>.0G9>/<3?9VQ94=94! "$ AB g$#$;

N<007K !̂ N<007̂;$&B’;FW3/>50.4= /-W0.437.4= 38</@<VV<>37

94 38<594.=79VF>39W:7;L8< 9̂:@4.09V+_W<@/-<43.0

f/9095?! *"")# $ ’B& g’AA;

N900<7<4 L! Q9<7<0Z! N.44/45<@D;"##A;IKZI.-/=<,0/]<

/--:49@<.>3/[/3? /4 38< ><43@.04<@[9:7 7?73<- 9V38<

><W8.09W9= -900:7>! 9>#(&%2#)& $(4(#>%&5 D>3. f/9095/>.

P:45.@/>.! ’&" G:WW0$# $ $$$ g$$*;

N900<7<4 L! H:--/47 G I! U<54.4 f K! <3.0; "#$#;

IKZI.-/=<5<4<.4= W<W3/=< <_W@<77/94 =:@/45 ><43@.0

4<@[9:77?73<- =<[<09W-<439V38<><W8.09W9= -900:7]!

9>#(&%2#)&$(4(#>%&5+[90:3/94 jU<[<09W-<43! $" ""# $ $$)

g$)#;

O.3?04?H! f<@4.?f! O.4:33/4/f! <3.0;"#$#;H8.@.>3<@/X.3/94

9V.49[<0QIZI.-/=<4<:@9W<W3/=</4 38<><W8.09W9= :%2#+

(--#3#$+,#&5‘<W3/=<7! )$""# $ "#B g"$%;

O8.45Of! M99=1/4 +! Q9/‘r! <3.0;"#$";K90<>:0.@.4.0?7/7

9V.49[<0IKZI.-/=<,@<0.3<= W<W3/=<5<4<" GFI.Z‘"# .4=

/37<_W@<77/94 W.33<@4 /4 38<Y@./4 9V38<+:@9W<.4 >:330<V/78

:%2#+ (--#3#$+,#&5‘<W3/=<7! )%"$# $ $$% g$$&;

徐卫华;$&&B;昆虫神经肽研究进展;生物化学与生物物理进

展! "%""# $ $$* g$"#;

于新秀;"#$$;曼氏无针乌贼" :%2#%,,+ 6+#$>*($##脑结构及促

性腺激素释放激素免疫组织化学定位研究;舟山$ 浙江

海洋学院硕士学位论文! )* g%$;

于新秀! 迟长凤! 吴常文;"#$#;无脊椎动物促性腺激素释放

激素研究进展;浙江海洋学院学报$ 自然科学版! "&

"%# $ )*# g)**! )B";




