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哺乳类两大嗅觉系统功能的研究进展

任宝军 邰发道!

（陕西师范大学生命科学学院 西安 *&""%!）

摘要：近年来对于嗅觉系统的研究已成为动物学研究的热点之一，本文通过对以往关于哺乳类两大嗅

觉系统功能的研究进行总结和回顾，对目前犁鼻器系统（+,-./,0）和主嗅觉系统（1,-.1,0）功能结论

上的争议做了初步探讨。通过概括和总结，发现目前对两大嗅觉系统功能还存在争议，其原因可能有以

下几点：以前的研究方法上可能有不完善之处；不同的研究采用的物种不同，结论上的争议也许与不同

物种间存在种间差异有关；动物的社会经验对研究结论可能也有一定影响。希望通过本文能进一步促

进今后此方面的研究。
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哺乳类作为最高等的动物类群具有极为发

达的两个嗅觉系统，即：犁鼻器系统（+,-./,0）

和主嗅觉系统（1,-.1,0）。对于哺乳类嗅觉

通讯的研究兴起于 !" 世纪的 %" ( *" 年代，研

究比较多的是啮齿类的嗅觉通讯［&］。研究发现

嗅觉系统在哺乳类动物种间识别、个体及群体

辨别、性别辨识、领域标记、配偶选择、诱导交配

行为、攻击行为、双亲行为等其他行为中起着十

分重要的作用［& ( $］。随着 !""$ 年诺贝尔奖获

得者理查德·阿克塞尔（5JAL7FG /T@C）和琳达·巴

克（VJ;G7 0:AW）对嗅觉受体基因的发现及人们

对嗅觉神经投射的进一步阐明，加上不同学科

研究方法的渗透与交叉，这方面的研究已取得

较快发展。但相对于哺乳类嗅觉神经通路、嗅

觉通讯在动物行为中的作用、嗅觉基因克隆这

些方面的研究进展，以及目前对于两大系统分
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别在以上行为中行使何种功能还存在较大争



议，对于造成争议的原因目前还不清楚。本文

通过对近年来该领域的研究进行归纳总结，提

出了该领域研究目前存在的问题，对产生争议

的原因作了初步分析以进一步揭示两大嗅觉系

统的功能，为深入研究哺乳类的行为生理学提

供理论依据。

! 从神经投射探讨两大系统的功能

大多数哺乳动物的嗅觉系统由犁鼻器系统

（!"#$%"&）和主嗅觉系统（’"#$’"&）组成［(］。

犁鼻器系统由犁鼻器发出的神经投射到副

嗅球，副嗅球发出神经轴突投射到达杏仁内侧

核、内侧视前区、终纹床核、下丘脑腹内侧核等

高级神经中枢。

主嗅球系统的嗅粘膜发出神经纤维到达主

嗅球（’"&），主嗅球神经发出投射到达杏仁前

外侧核、杏仁皮质内嗅皮质等高级神经中枢。

从神经投射（图 )）可看出主嗅觉系统和犁鼻器

系统都有神经元投射经过杏仁后核，杏仁后核

最终投射到下丘脑［*］。

图 ! 犁鼻器和主嗅觉系统

+, 犁鼻器系统；-, 主嗅觉系统

以上关于犁鼻器系统和主嗅觉系统神经元投射通路示意图均引自文献［*］。图 ) 中 % 所指相同。%../00123 145+.6123 -74- 副

嗅球；+../00123 145+.6123 0306/8 犁鼻器系统；%9& 伏核；&:;<2 终纹底核后部；&=%< 杏仁基外侧核后部；&’%+< 杏仁基内侧核后

部；&’%+ 杏仁基内侧和前部；9#% 杏仁中央核；9"%<8 杏仁中央后核；9"%<4 杏仁皮部；9"%+ 杏仁皮质前核；>:，57?@70 15

6A/ 062B+678 纹状体底部；C% 杏仁后核；C%% 杏仁梨状区；’#% 杏仁后核；’D8 丘脑内侧背核；’/@B+4 A3<16A+4+870 内侧下丘脑；

’+B? 145+.6123 -74- 主嗅球；=E%94 外侧下丘脑尾部；:4 无名质；;E<F 丘脑膝状核；;G 丘脑网状核。

除了解剖学的证据外，=B.A6 和 ’/2/@B6A［H］

用电刺激仓鼠 A+806/2 主嗅觉系统或犁鼻器系

统发 现 都 可 以 引 起 杏 仁 皮 质 后 内 侧 核 6A/
<106/218/@B+4 .126B.+4 ?7.4/70（C’9I）神经元的活

动。解剖学和电生理实验说明主嗅觉系统和犁

鼻器系统至少在神经投射到杏仁核以前是两个

独立的系统，但是到达杏仁核后犁鼻器和嗅粘膜

的神经传入发生了会聚。目前已知杏仁核发出

神经投射到达下丘脑（8/@B+4 A3<16A+4+870）［J］，而

下丘脑与动物的繁殖行为和性行为有关，化学
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信号也许是通过作用于大脑内神经核团，后者

作用于垂体性腺轴调节动物内分泌活动从而影

响动物的行为。由于神经通路在杏仁核的会

聚，而目前对于从杏仁核开始两大系统相互间

有无作用还不是很清楚。也许从杏仁核开始神

经通路上的会聚可能是造成在两大系统功能认

识上存在争议的一个原因。

! 用切除感受器的方法探讨两大系统

的功能

对于犁鼻器和嗅粘膜功能的研究最经典、

最直接的研究方法是直接破坏犁鼻器或者嗅粘

膜后观察动物行为上的变化。研究发现：雌性

灰色短尾负鼠（!"#"$%&’()* $"+%*,)-.）单独饲养

时不进入动情期，但将其饲养于 ! " # $ 前雄性

呆过的笼内时，很快进入动情期［%，&］。利用手术

方法切除雌性犁鼻器以后，即使将其放入雄性

呆过的笼内也不会诱导其进入动情期［’(］，说明

犁鼻器在信息素诱导雌性发情过程中起十分重

要作用。对于草原田鼠（!)-/",0* "-(/"1.*,%/）的

研究发现，切除雌性犁鼻器后，让其接触异性的

化学信号物质，与正常对照组相比，实验组的子

宫和卵巢的重量明显要轻［’’］。在不考虑性经

验时，切除犁鼻器的雌性草原田鼠与对照组相

比脊柱弯曲行为和性行为明显减少［’)］。

同时也有实验发现某些动物在切除犁鼻器

后几乎不影响它们的社会行为，而嗅粘膜在其

社会行为中却有着十分重要的作用。用 *+,-!

破坏叙利亚仓鼠（!%*"-/)-%,0* .0/.,0*）的嗅粘膜

后，其气味标记行为的频率明显减少。与此相

对，切除犁鼻器后，标记行为频率则无明显变

化［’.］。/012+ 等人［’!］在研究灰色短尾负鼠时发

现，雄性负鼠嗅闻陌生个体的时间明显要长于

嗅闻熟悉鼠的时间。切断犁鼻神经的负鼠对于

陌生鼠和熟悉鼠的嗅闻时间与正常对照组没有

差别。这说明负鼠对于其他个体的探究行为可

能是通过主要嗅觉系统来完成的，而不是犁鼻

器系统［’3］，主要嗅觉系统在负鼠的社会探究行

为中起着重要作用。

去除感受器虽然比较直观，然而其准确性

不是很高，干细胞研究发现哺乳动物嗅觉系统

神经元具有再生能力，动物手术完成后在恢复

期是否有嗅觉神经元已经再生并恢复功能［’#，’4］

以及手术的彻底性，目前仍有争议。有研究表

明，即使在灵长类中，犁鼻器在不同的种类也是

有差 异 的［’%］，如 灵 长 类 中 的 懒 猴（ 23-,)-%40*
,./$)1/.$0*）和 阔 鼻 类 的 白 喉 卷 尾 猴（ 5%40*
-.’0-)#0*）有发达的犁鼻器，而狭鼻类的猕猴

（!.-.-. +0&.,,.）犁鼻器已经退化或消失［’&，)(］，

因此研究时必须考虑不同物种的种间差异。这

种种间差异是否与动物的进化地位或者生境相

关，目前尚未见报道。

" 应用免疫组化方法研究两大系统的

功能

根据不同研究者的观点按照两大嗅觉系统

感受物质的分类不同有以下几个观点。

"#$ 两大嗅觉系统对社会性与非社会性化学

信号物质的感知 5-, 蛋白是原癌基因 -6 6"*
翻译后的表达产物，在外周刺激某一功能区系

的神经元后，可通过检测 5-, 蛋白的表达来将

其各级神经元依次显示出来。研究发现将雌性

幼龄小鼠（!0* +0*-0&0*）暴露于雄性个体的底

物（即饲养笼内的垫料）时，副嗅球中 5-, 阳性

颗粒表达与空白对照组相比增加，让雌性幼龄

小鼠接受薄荷油刺激时，主嗅觉系统 5-, 阳性

颗粒表达与空白对照组相比增加［)’］。因此有

些人认为犁鼻器主要感受的是与社会行为有关

的化学信号物质，嗅粘膜感受的是与非社会行

为有关的化学信号物质。关于犁鼻器系统和主

要嗅觉系统对于化学信号物质的感觉传导机制

研究已有一些进展，研究发现犁鼻器系统的信

号转导机制与主要嗅觉系统化学信号转导机制

可能是不相同的，犁鼻器系统信号传导依赖于

磷酸激酶 7 和 89/)（ :12+;<=+: 1=>=?:01 ?0:=+:<2@
>A2++=@ )）阳离子通道的活性［))，).］。B=C?0@$ 和

,:0D=1; 等人 )(() 年曾报道敲除 89/) 基因的雄

性小鼠对同种的雌雄个体都表现性行为，而对

于雄性个体的攻击行为减少［)!，)3］。由于 89/)
只分布于犁鼻器上，因此以上实验也在一定程
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度上说明犁鼻器对于雄性个体的性别识别具有

十分重要的作用，犁鼻器主要感受的是与社会

行为有关的化学信号物质。

然而有些实验得出的结论却与此相反：雪

貂（!"#$%&’ ("$)*+"# ,"*)）不论雌雄当将其暴露于

雌性底物时，主嗅球中有显著的 !"# 阳性颗粒

表达，但是副嗅球中的 !"# 阳性颗粒表达与对

照组相比却没有变化［$%］。雪貂的双亲气味可

诱导幼体主嗅球中 !"# 阳性颗粒的表达。而

副嗅球中则没有［$&］。叙利亚仓鼠性交时雌性

的阴道分泌物可刺激雄性杏仁内侧核、终纹底

核、中视前区的 !"# 阳性颗粒表达。手术切除

叙利亚仓鼠的犁鼻器后，上述脑区的 !"# 阳性

颗粒表达与对照组相比无变化，但是 ’(#") 破

坏嗅粘膜后这些脑区核团的 !"# 阳性颗粒表

达显著减少［$*］。这说明嗅粘膜在接受阴道分

泌的信息素中起着更为重要作用。这些实验说

明主嗅觉系统感受的是与社会行为有关的化学

信号分子，而犁鼻器系统感受的是与非社会行

为有关的化学信号分子。也有可能是这些区域

是两大系统共同作用部位［+］，这一结论有待进

一步的研究。

与以上两种观点不同的是 ,-./0( 等人在

对叙利亚仓鼠配对行为诱导产生的即早基因表

达进行总结后得出结论：犁鼻器和嗅粘膜对于

维持 雄 性 性 行 为 都 有 重 要 作 用［$1］。!23-4 和

#.0((［56］发现让雄鼠接受雌鼠阴道分泌物的刺

激 + 7，雄鼠主嗅球和副嗅球都有 !"# 阳性颗粒

表达，证明主嗅觉系统和犁鼻器系统都接受了

这一刺激并引起神经元活动。更为有趣的是切

除没有性经验雄鼠犁鼻器，雄鼠性行为出现明

显缺陷［5+］，但是对于有性经验的雄鼠，要影响

其交配行为则必须同时阻断犁鼻器和嗅粘膜的

输出即同时破坏犁鼻器和嗅粘膜，相关脑区

!"#颗粒表达也证明了这一点［5$］。在此实验

中性经验对于切除犁鼻器的雄性仓鼠维持其性

行为有重要作用，这可能与动物在青春期时，学

习辨别性成熟程度的经验有关［)］。也许嗅粘膜

和犁鼻器都可感知诱导性行为的化学信号物

质，只是犁鼻器系统比主嗅觉系统起更为重要

的作用，犁鼻器系统和主要嗅觉系统在杏仁核

水平上的会聚［&，55］，可能在补偿破坏犁鼻器后

的性行为缺陷中起重要作用。也有可能是动物

在进行性活动时最初主要是通过犁鼻器系统来

获知异性信息，从而完成性行为，而在这一过程

中嗅粘膜处于次要地位，但是其他信息素则可

通过嗅粘膜感知，这些信息最终被大脑高级中

枢整合形成记忆，整合后的信息与嗅粘膜感知

的信息耦联起来，形成一种特定反应模式即经

典的巴普洛夫条件反射，当然对这一假设需要

进一步的研究加以证实。已经有研究发现，动

物在交配以后对熟悉个体形成记忆，它的形成

依赖于去甲肾上腺素能神经元的作用［5)］。而

且有研究表明，在记忆的形成过程中突触也表

现出一定的可塑性：配对的雌性相对于未配对

的雌性，记忆形成的过程中在副嗅球的僧帽细

胞层中僧帽细胞与颗粒细胞之间突触的密度明

显增加［58］。有研究指出啮齿类母性行为是外

部刺激同内部状态两者共同作用的结果。母性

行为一旦建立，就可以被广泛的信息指令诱导

出，这种诱导母性反应的特殊信号在物种之间

非常的多样化［5%］。这一观点也许对于理解有

性经验和没有性经验时两大系统的功能有一定

的帮助。

!"# 两大嗅觉系统对挥发性和非挥发性化学

信号物质的感知 有一种观点认为，犁鼻器主

要感受非挥发性的化学信号物质，嗅粘膜主要

感受挥发性物质［5&，5*］。犁鼻器和嗅粘膜解剖学

上的特征也倾向于支持这一说法。雌雄雪貂在

接受薄荷油刺激之后，主嗅球中 !"# 阳性颗粒

表达增多，而副嗅球中则没有［$%］。这一结论说

明挥发性物质引起的行为反应可能是通过主要

嗅觉系统介导的［51］。

动物的尿液中含有挥发性的和非挥发性的

化学信号物质，目前对动物感受挥发性和非挥

发性信号物质的研究主要集中在尿液中的主要

尿蛋白和与一些挥发性小分子物质上。主要尿

蛋白可结合脂溶性的配体（小分子挥发性物

质）［)6］。范登堡效应（90(:-(3-4;7 -<<-=>）可由主

要尿蛋白引起［)+］，而有研究表明切除小鼠犁鼻
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器可消除 !"#$%#&%’() %**%+,［-.］。从以上两个实

验可以得出：主要尿蛋白是通过犁鼻器感受从

而引起 !"#$%#&%’() %**%+, 的，犁鼻器感受的是

非挥发性化学物质。

有实验已经发现主要尿蛋白可引起小鼠

!/ "#$ 0123 的表达［-4］，从尿液中提取的分子物

质，如 .，4/$%)5$’6/%76&’%89+609# 只能诱导犁鼻

器神经元细胞产生超极化反应［--］。它单独并

不能诱导副嗅球中 !/ "#$ 0123 的表达，但是 .，

4/$%)5$’6/%76&’%89+609# 和主要尿蛋白结合在一

起却可以极其显著地诱导副嗅球中 :;< 阳性

颗粒表达［-4］。=">"*?09 @"0"(?+)9 等人［-A］用透

析的方法分离大鼠（B9C,"’ 1",）尿液，用所得分

离成分刺激大鼠，通过免疫组合方法也发现了

与以上观点类似的结论。从以上实验可以看

出：犁鼻器不仅可以感知挥发性的小分子物质，

而且还可以与大分子物质结合。

以上观点中的争议可能除了与种间差异有

关外，与实验本身方法上的差异也有关。免疫

组织化学方法虽然可以用来研究中枢的神经元

活动，但是由于神经通路在杏仁核的会聚，而目

前对于从杏仁核开始两大系统相互间有无作用

目前不是很清楚，简单地从两大系统的低级中

枢神经元活动来判断是哪个系统在起作用也许

并不利于解决此问题，因此有必要对动物的两

大嗅觉系统的解剖学结构、神经传导通路作进

一步探讨。通过刺激不同嗅觉感受系统在皮层

诱发电位的代表区的差异也许将有助于阐明两

大系统的功能。同时研究过程中必须将动物的

社会经验考虑在内。目前对于挥发性的和非挥

发性的信号物质是如何被接受，及它们在化学

信号转导中到底有何作用还不清楚，对此问题

的研究将有利于两大系统功能的研究。

! 应用分子生物学方法研究两大系统

功能

随着分子生物学的发展，从分子角度来探

讨犁鼻器和嗅粘膜的功能已成为可能。.DD4
年 =’9#) 和 <,6’0［-E］曾报道某些挥发性分子可以

刺激野生型小鼠犁鼻器和嗅粘膜上的嗅觉电

位，敲除小鼠基因 ,5F%/4 "$%#5G5G +5+G"C%（3H4）

后，使其嗅粘膜的感知能力完全 丧 失，这 种

（3H/I/）型突变小鼠仍然能够感受这些挥发性

物质，从而在 !2; 上产生反应，这一结论说明

除了嗅粘膜，犁鼻器也可以感受挥发性化学信

号物质。

目前编码嗅粘膜中感受化学信号物质的受

体基 因 已 被 分 离 出。这 些 受 体 基 因 大 约 有

J DDD多个［-K，-L］。每一个都编码一个具有 K 个

跨膜结构域的蛋白［-M N AJ］。不同的受体基因极

少在同一神经元内同时表达［A.，A4］，这说明不同

的神经细胞可能接受的是不同的化学信号分

子。犁鼻器嗅觉受体（!J1）基因最初从大鼠犁

鼻器中被分离出来［A-］。第二个犁鼻器嗅觉受

体（!.1）基因家族也很快被发现，目前发现的

犁鼻器受体基因大约在 .AD N 4DD 个，它们分别

属于 !J1 和 !.1，!J1 和 !.1 之间及它们同嗅

粘膜受体基因之间没有相关性［AA N AK］，基因之间

无相关性从分子角度说明犁鼻器和嗅粘膜可能

具有不同的功能。犁鼻器受体蛋白有 K 个跨膜

结构域，且与 O 蛋白耦联。目前已知 !J1 包括

J4K 个有功能的受体［AL］，有 !J1 表达的神经元

位于犁鼻器粘膜前部，与 O!9. 耦联［A-］。这些受

体可以分为 J. 个不同的家族，同一家族内的相

似程度超过 -DP，家族之间的相似性只有 JAP
N -DP［AM］。这有可能使 !J1 可与多种配体结

合，从而可接受多种化学信号分子。

!.1 受体大约由 JDD 个受体组成，这些受

体在犁鼻器粘膜的基部，与 O!D 耦联，通过树突

到达犁鼻器粘膜［AA］。!.1 的结构明显与 !J1
不同［ED］，它有一个较大的细胞外氨基端结构

域，而这一区域有较高的序列差异性，有可能是

信息素配体偶联的位点［AA］。从分子组成的角

度来看，研究表明犁鼻器和嗅粘膜的受体结构

是完全不同的，这为研究它们在功能上的差异

提供了一定结构基础，这种差异性说明在犁鼻

器中能感知的化学信号物质在嗅粘膜中也许不

能被感知。

虽然分子生物学方法研究发现犁鼻器和嗅

粘膜上的受体之间没有相关性，且犁鼻器和嗅
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粘膜的受体结构完全不同，从分子学角度说明

两大系统之间具有一定差异性，提示两大系统

在功能上可能是有差别的，因此对于两者不同

功能的研究是非常有必要的。然而由于嗅觉系

统是一个信息感受系统，在研究其功能尤其是

它所感知的化学物质所包含的信息时，必须通

过研究信息接受者感知信息在大脑内解码并产

生的行为和生理反应，才可以认识两大嗅觉系

统在动物行为及生理中的功能。因此单一的分

子学方法并不能完全说明问题，必须将分子生

物学、行为学、神经生物学、内分泌学等学科的

理论和研究方法结合起来研究这一问题。

对于哺乳动物两大嗅觉系统的功能仍需做

进一步研究和探讨。在今后研究两大系统功能

中应考虑以下几个方面的因素：

第一，两大嗅觉系统在不同的动物中其功

能可能会存在种间差异。不同物种的犁鼻系统

可能保留了一些原始的功能，如感知与动物繁

殖行为、性行为相关的化学信号物质，而与其他

行为相关的化学信号物质则通过主嗅觉系统感

知，因此有必要按照行为来区分不同动物犁鼻

系统和主嗅觉系统的功能。

第二，在研究两大嗅觉系统功能时必须把

动物的社会经验考虑进来。

第三，过去对于两大系统功能研究的方法

也有不完善之处，必须对研究方法进行改进。

将分子生物学、行为学、神经生物学、内分泌学

等学科的理论和研究方法结合起来研究这一问

题，必将促进对两大嗅觉系统功能的认识。
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