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摘要 : 哺乳动物具有两套嗅觉系统 , 即主要嗅觉系统和犁鼻系统。前者对环境中的大多数挥发性化学物质进行识

别 , 后者对同种个体释放的信息素进行识别。本文从嗅觉感受器、嗅球、嗅球以上脑区三个水平综述了这两种嗅

觉系统对化学信息识别的编码模式。犁鼻器用较窄的调谐识别信息素成分 , 不同于嗅上皮用分类性合并受体的方

式识别气味 ; 副嗅球以接受相同受体输入的肾丝球所在区域为单位整合信息 , 而主嗅球通过对肾丝球模块的特异

性合并编码信息 ; 在犁鼻系统 , 信息素的信号更多地作用于下丘脑区域 , 引起特定的行为和神经内分泌反应。而

在主要嗅觉系统 , 嗅皮层可能采用时间模式编码神经元群 , 对气味的最终感受与脑的不同区域有关。犁鼻系统较

主要嗅觉系统的编码简单 , 可能与其执行的功能较少有关。
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Coding Patterns of the Main Olfactory System and the Vomeronasal

System for Information Recognition in Mammals
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Abstract : Mammals have two distinct , well2developed olfactory systems : the main olfactory system (MOS) and the vomeronasal

system (VS) 1 The former is specialized for the discrimination of volatile chemical1 The latter is used to recognize pheromones1 In

this review , we unraveled coding patterns of two olfactory systems for information recognition at three levels : olfactory receptor , ol2
factory bulb and higher brain region beyond the olfactory bulb1 The vomeronasal organ use narrow tuning range to recognize

pheromones components , differing significantly from coding scheme used by the olfactory epithelium in which odors are recognized

through distributed combinations of different receptors1 Information is integrated by domains of glomeruli that receive the same recep2
tors inputs in the accessory olfactory bulb differ from specific combinations of glomeruli modules in the main olfactory bulb1
Pheromones signals exert their effects on hypothalamic areas through which pheromones elicit specific behavior and neuroendocrine

effects in VS; In contrast , the olfactory cortex likely use temporal pattern to encode neuron populations , and perception of odor is

related to different region of brain in MOS1 In conclusion , the coding of olfactory information is likely to be far simpler in VS than in

MOS due to VS fulfilling fewer functions1
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　　化学信号深刻地影响着动物的行为 , 并对动物

的生存有重要意义。哺乳动物用两套嗅觉系统对化

学信号进行探测 , 即嗅上皮、主嗅球及其中枢投射

形成的主要嗅觉系统和犁鼻器、副嗅球及其中枢投

射形成的犁鼻系统。前者能够对环境中的大多数挥

发性化学物质进行识别 , 并与不同的行为表现相联

系 : 如寻找食物、反捕和标记领域等 ; 后者主要处

理社会和繁殖信息 , 识别同种动物释放的信息素

(Pheromones) 。信息素是动物通过尿、粪便或特化

的皮肤腺释放到体外的一种或几种化学物质的混合
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物 , 是种内个体的通讯信号 , 它可以分为两大类 :

能够引起接受者产生较快的行为反应 , 如性行为、

双亲行为和攻击行为的称为信号信息素 (Signalling

pheromones) , 而引起接收者产生生理、内分泌变化

的成为引物信息素 ( Primer pheromones) [1 ,2 ] 。哺乳

动物对化学信号的识别及由此产生的一些定型行

为 , 为研究学习记忆的神经机制提供了良好的模

型。国际上已从行为、生理、细胞、分子、基因等

开展了嗅觉识别的研究 , 而国内在这方面的工作较

少。编码是信息从一种形式转换成另一种形式的原

则。本文从嗅觉编码的角度综述了两种嗅觉系统在

三个水平上对气味分子的识别 , 试图进一步阐明两

大系统的内在差异。

1 　感受器水平的编码

111 　嗅上皮

嗅上皮位于鼻腔的后部隐窝处 , 是哺乳动物的

嗅觉感受器。嗅上皮感觉神经元纤毛膜表面有感受

气味分子的受体。嗅觉受体 (Olfactory receptors ,

ORs) 基因家族 , 是动物基因组中最大的一个 , 具

有 1 000 个基因 , 占基因总数的 1 %[3 ] 。受体种类

丰富多样 , 属于 7 个α螺旋跨膜 G蛋白耦联受体超

家族。尽管其氨基酸组成的基本序列很有特点 , 但

它们在排列上富于变化 , 可以识别结构上多种多样

的气味分子[4 ] 。尤其在受体的跨膜区 , 一个氨基酸

的变化就会改变受体结合气味分子的特异性[5 ] , 因

此有一种观点认为气味分子的结合位点在受体的跨

膜区[6 ] 。小鼠 ( Mus musculus) 大约有 500 万个嗅

感觉神经元[7 ] , 通过单细胞 RT - PCR 技术证实每

个神经元仅表达 1 000 个不同受体基因中的一

个[8 ] , 即“一个神经元、一种受体”。根据嗅感觉

神经元表达气味受体的模式 , 将其分为 4 群 , 嗅上

皮相应地从背部到腹部分为 4 个区。各种气味受体

的结构与其表达的区域相关 , 氨基酸序列具有高度

同源性的受体趋向定位于同一个区 , 使气味编码在

感受器水平具有了空间模式[7 ,9 ] 。气味性质的感受

可能依赖嗅感觉神经元的空间活动模式。

自然界中的气味物质是由许多分子以一定比例

形成的混合物 , 一种气味往往包括几种甚至几十种

结构的气味分子。这些气味分子可能在形状、疏水

性、长度、体积和功能团等许多方面不同 , 属于复

杂、多维的刺激源。其中分子的长度和功能团是嗅

感觉神经元表征的主要特征[10 ,11 ] 。每种受体识别

一定结构范围的分子 , 即受体对不同的气味分子有

不同的敏感性谱。不同受体的敏感性谱不同 , 有的

较窄 , 有的较宽。嗅上皮用分类性合并受体的编码

方式来确定和分辨气味。分子结构类同的气味可被

不同的 , 但敏感性谱重叠的受体组识别 ; 结构相关

的受体能识别亲合力和特异性重叠的气味组。不同

的气味可被受体的不同合并方式识别[5 ,12 ] 。如果一

种气味由 3 种受体编码 , 那么 1 000 种受体则可编

码 109 种气味。所以 , 通过合并受体极大地提高了

编码气味的能力。气味分子结构或浓度的轻微变化

都会影响到受体合并和肾丝球的空间活动模式。有

研究表明 , 一个感觉神经元甚至能够辨别碳链长度

只相差一个碳原子的气味分子 , 即使有相同的碳链

长度 , 但只要有一个功能团不同也能被辨别。阈值

最低的神经元先被激活 , 阈值高的则需更高的气味

浓度激活合并的编码程序[13～16 ] 。因此 , 气味识别

的分子基础由受体的敏感性谱决定。

大多数气味分子与嗅觉受体结合后激活嗅觉 G

蛋白 ( Golf ) , 使腺苷酸环化酶 III 型 ( Type III

adenylyl cyclase , ACIII) 活化 , 引起 cAMP 上调 , 打

开环核苷酸门控通道 (Cyclic nucleotide2gated chan2
nel , OCNG1) , Na + 、Ca + 内流 , 膜去极化[17 ] , 产

生感受器电位 , 将化学信号转换为电信号 , 通过嗅

神经传至主嗅球。

112 　犁鼻器

犁鼻器位于鼻隔基部 , 包围于软骨囊中 , 是一

对被鼻隔分开的管状结构。每边都有一个新月形的

腔。哺乳动物的犁鼻器开口于鼻腔腹沟 , 动物通过

犁鼻器血管的收缩和扩张可将水溶性的信息素吸进

犁鼻器腔内[18 ] 。

犁鼻器有两个相对较小的受体基因家族

(Vomeronasal receptors , VRs) , 即 V1Rs 和 V2Rs , 这

些基因表达的信息素受体总数超过 240 个 , 它们也

属于 7 个α螺旋跨膜的 G蛋白耦联受体超家族。但

与嗅感觉神经元受体没有同源性。V1Rs 与 V2Rs 的

区别不仅在于耦联的 G蛋白不同 , 而且细胞外氨

基末端的长度也不同[9 ,19 ] 。两种不同基因家族的受

体与不同的配体结合 , V2Rs 倾向与非挥发性蛋白

结合。犁鼻感觉神经元选择性地表达两个受体基因

家族 , 位于犁鼻黏膜顶部的神经元群表达 V1Rs ,

位于犁鼻黏膜基部的神经元群表达 V2Rs[8 ,20 ] 。每

个犁鼻感觉神经元只表达一种受体 , 每种受体选择
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性的接受特异的信息素。电生理学记录表明 , 犁鼻

感觉神经元能感受到 10 - 10～10 - 11M 分子 , 并且一

种信息素激活唯一、不重叠的犁鼻感觉神经元群 ,

比嗅感觉神经元具有更强的敏感性和选择性[21 ] 。

嗅感觉神经元能够在 2 s 内通过改变敏感性来适应

持续的刺激 , 而犁鼻感觉神经元 100 s 内对持续的

刺激缺乏适应性[22 ] 。这种低适应性可能有助于犁

鼻系统较长时间地维持对低浓度分子敏感 , 通过时

间总和放大信号的传入。嗅感觉神经元对气味刺激

的调谐较宽 , 受体激活的程度随浓度而增加。但犁

鼻感觉神经元的激活独立于信息素的浓度 , 在一定

的浓度范围内 , 编码相同的刺激强度[23 ] 。因此 ,

信息素虽然是混合物 , 但犁鼻感觉神经元用较窄的

调谐识别信息素成分 , 不通过合并受体的方式来编

码。

单个神经元不能辨别动物的性别 , 但不同敏感

性的一群神经元却对刺激动物的性别具有表征性反

应。一些神经元对雌鼠的尿有强烈的选择性 , 另一

些神经元却对雄鼠的尿有强烈的选择性[24 ] 。去除

犁鼻器后 , 雄性金色中仓鼠 ( Mesocricetus auratus)

对一些信息素的分辨能力消失 , 但雌性却不受影

响[25 ] 。不同性别的小鼠对相同的个体信息素反应

不同[26 ] 。虽然犁鼻器结构及其中央投射具有性二

型[27 ,28 ] , 但不能将动物对信息素反应的性二型简

单地归因于中枢对信息的处理不同。因为有研究表

明 , 雌性褐家鼠 ( Rattus norvegicus) 与雄性的有一

个 V2RS 的表达区域不同[8 ] 。可能犁鼻器个别受体

表达的性二型也是动物对信息素表现出性二型反应

的一个原因。犁鼻系统的信号转导不同于主要嗅觉

系统 : 信息素与犁鼻感觉神经元上受体结合后 , 激

活 G蛋白 , 活化磷脂酶 C ( Phospholipase C , PLC) ,

使 IP3 上调 , 打开瞬时性感受器电位 ( Transient re2
ceptor potential , TRP2) 阳离子通道和环核苷酸门控

通道 (OCNG2) , Ca2 + 内流 , 引发感受器电位 , 通

过犁鼻神经将信号传向副嗅球[17 ] 。

2 　嗅球水平的编码

211 　主嗅球

嗅感觉神经元向主嗅球投射时遵循两个基本原

则[7 ,9 ] 。 (1) 区对区投射原则 ( Zone2to2Zone Projec2
tion) : 与嗅上皮相应 , 主嗅球也分为 4 个区域。嗅

上皮某一个区域的感觉神经元接受的嗅觉信息传送

至主嗅球的相应区域。 (2) 肾丝球汇聚原则

( Glomerular convergence) : 嗅感觉神经元的轴突穿过

筛板进入嗅球后 , 终末与嗅球内僧帽细胞 (Mitral

cell) 和丛状细胞 ( Tufed cell) (M - T 细胞) 的主

树突构成兴奋性轴 - 树突触。这些轴 - 树型突触结

构称为肾丝球 ( Glomerulus) 。表达某种受体的嗅感

觉神经元轴突汇聚于特定的肾丝球上。在啮齿动物

中嗅感觉神经元与肾丝球中 M - T细胞的汇聚比例

达 1 000∶1。每个肾丝球可以看作是一种气味受体

类型的多个感觉神经元轴突的汇聚中心。汇聚的意

义在于整合弱信号 , 增强肾丝球对低浓度气味的敏

感性 , 确保信息的探测 ; 抵消无关的输入 , 减少

“噪音”, 通过突触后总和 , 增强信噪比率 , 提高信

息的表征 ; 多个嗅感觉神经元的汇聚不会因一些神

经元的退化而破坏与肾丝球的连接 , 从而保证气味

的感知[23 , 29 ] 。

表达相同气味受体的感觉神经元轴突汇聚于主

嗅球的 1～3 个肾丝球内 , 它们对称地分布于嗅球

中两个固定区域 , 即内侧面和外侧面[23 , 30 ] 。但一

个肾丝球也可能接受多种受体的混合输入。所以每

个肾丝球是一种或几种气味受体的信息整合单元 。

一个肾丝球及其联系的感觉神经元、M - T 细胞

(20～50 个) 称为一个肾丝球模块。中间神经元球

周细胞 ( Periglomerular cell) 和颗粒细胞 ( Granule

cell) 的树突分别与肾丝球模块内 M - T 细胞的主

树突及二级树突构成树 - 树交互性突触。球周细胞

调节同一肾丝球模块内 M - T 细胞群的相互作用 ,

颗粒细胞调节肾丝球模块间 M - T 细胞的相互作

用。僧帽 - 颗粒细胞突触属于 Glu 能兴奋型突触 ,

颗粒 - 僧帽细胞突触属于 GABA 能抑制型突触 , 通

过树 - 树交互性突触 , 构成局部神经元回路 , 既可

以对一个肾丝球模块内的僧帽细胞形成反馈抑制

(自抑制) , 又可以对邻近肾丝球模块的僧帽细胞构

成侧抑制 , 从而控制僧帽细胞的输出[31 ] 。

来自于 1 000 个不同受体的信息被主嗅球内

1 800～2 000个肾丝球模块处理。不同类型的气味

信号进入不同的肾丝球后 , 传至僧帽细胞和丛状细

胞。由于每个僧帽细胞和丛状细胞的一个主树突投

射至一个肾丝球 , 所以僧帽细胞和丛状细胞所具有

的特异性 , 反映了所支配的肾丝球的特异性[32 ] 。

支配相同肾丝球的两个僧帽细胞 , 对相同气味刺激

的反应是相似的 ; 由于侧抑制 , 支配邻近的不同肾

丝球的两个僧帽细胞对相同气味的反应是相反的 :
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如果一个兴奋 , 另一个则抑制 ; 反之亦然。这种结

果增强了肾丝球间活动强弱的对比 , 提高了僧帽细

胞与丛状细胞对气味分子特征调谐的特异性[33 ,34 ] 。

由此可见 , 在主嗅球 , 某种气味的性质通过激活肾

丝球模块的特异性合并而编码。一种气味引起一种

方式的模块合并 , 具有共同结构特征的气味分子激

活相同的肾丝球模块[15 ,35 ] 。故通过肾丝球模块特

异的神经活动有可能推测气味分子特征 , 反之 , 从

气味分子结构可以推测嗅球的神经反应。

肾丝球模块对受体输入的信息合并和整合时如

何同步化地传向嗅皮层呢 ? 对兔子的研究表明 : 气

味分子会引起不同肾丝球模块的丛状细胞和僧帽细

胞发生 30～80 Hz 同步振荡峰电位释放[36 ] 。M - T

细胞与颗粒细胞的相互作用是形成振荡局部场电位

的原因。同一肾丝球模块内僧帽细胞引发的相关峰

电位依赖于其主树突的电耦联 , 特异的同步化信号

是一个由树突的 AMPA 自受体调节的耦联去极

化[37 ] 。当两个邻近的肾丝球模块同时接受到输入

时 , 各肾丝球模块输出的时间模式可通过侧抑制来

调整。故颗粒细胞与 M - T细胞树 - 树交互性突触

的力度决定了峰电位同步化的程度。属于不同肾丝

球的两个僧帽细胞的轴突汇聚于嗅皮层同一个神经

元上 , 同步化的峰电位通过两个突触输入的总和增

加靶神经元的反应。该神经元的活动代表了两个肾

丝球模块合并的活动 , 或不同气味信号的合并[38 ] 。

嗅皮层通过将气味特征的完整集中 , 传至不同脑区

形成感觉。短暂的同步化为嗅皮层整合不同受体信

号提供了基础。M - T 细胞通过树 - 树交互性突触

形成的自抑制和侧抑制在主嗅球的信息处理中起了

中心作用。故而气味识别的一部分应在树 - 树交互

突触上。

212 　副嗅球

犁鼻感觉神经元的轴突汇合在一起形成犁鼻神

经 , 进入主嗅球后上方的副嗅球 , 在向副嗅球投射

时也符合“区对区投射原则”及“肾丝球汇聚原

则”。犁鼻黏膜顶部表达 V1Rs 的神经元群 , 投射到

副嗅球的前部 , 犁鼻黏膜基部表达 V2Rs 神经元群 ,

投射到副嗅球的后部[8 ,20 ] 。犁鼻感觉神经元的轴突

与副嗅球 M - T细胞的树突形成的肾丝球比主嗅球

的肾丝球小。在主嗅球中僧帽细胞的二级树突呈辐

射性投射 , 形成广泛的网络。树突多次分支且延伸

至相当长的距离 , 在兔子中可达 850μm[39 ] 。而副

嗅球的主树突较短 , 其二级树突数量少而短 , 大多

数与颗粒细胞形成的交互性突触位于或靠近主树

突[40 ] 。

犁鼻系统利用较小的受体基因家族却能编码同

种个体识别。一个很重要的原因是同种个体间信息

素的共同点多于不同点。因此要识别个体信息素 ,

这些不同点在副嗅球空间和时间的活动模式必须被

放大 , 这种放大主要通过增加空间上相互作用的复

杂性来实现。与嗅感觉神经元的投射模式不同 , 表

达相同受体基因的犁鼻感觉神经元轴突投射到副嗅

球 15～30 个肾丝球 , 这些肾丝球丛集于肾丝球层

的特定区域 , 一个特定的区域可能代表一个功能单

元[41 ] 。气味性质由肾丝球所在区域编码 , 这不同

于主嗅球用肾丝球模块的特异性合并编码信息。在

主嗅球 , 僧帽细胞只投射一个主树突至肾丝球 , 收

集来自于一个肾丝球的信息[42 ] , 在副嗅球 , 僧帽

细胞主树突分支投射至几个肾丝球 , 使僧帽细胞汇

聚了较多的肾丝球信息[43 ] 。这无疑极大地增加了

僧帽细胞信息的整合方式 , 使信息素信号在副嗅球

水平最大地实现特异性放大。虽然 VRs 种类较少 ,

但通过神经元活动的不同模式却能识别不同的信息

素组成[18 ] , 对携带不同个体特征的信息素形成反

应。副嗅球神经元对动物“性”和“品系” (与基

因有关) 的识别反应具有选择性 , 可极大地整合

“性”和基因组成的合并。同种个体的信息素可以

传递有关“性”和基因组成方面的信息 , 并通过副

嗅球神经元反应的特异性形成对同种个体的“信息

素档案”[44 ] 。配偶鼠的信息素不会引起雌鼠的妊娠

中断 , 是由于信息素信号增加了雌鼠副嗅球僧帽细

胞的自抑制 , 信息不能到达下丘脑神经内分泌结

构。在此 , 传出神经元在信号不同时被激活 , 已经

熟悉的信号门控于副嗅球水平 , 所以 , 副嗅球是信

息素记忆的一个重要位点。有研究表明 , 与交配雄

鼠同品系的陌生雄鼠对雌鼠的妊娠中断率显著低于

不同品系的雄鼠 , 说明不同品系的鼠基因背景不

同 , 表达的信息素组成和激活的雌鼠僧帽细胞群虽

有一定重叠 , 但不同 , 使编码发生差异。

与雄性小鼠的信息素相比 , 来自雌性小鼠的信

息素偏向性地激活雄性小鼠副嗅球前部的神经

元[45 ] 。具有信息素样作用的挥发性物质 Brevicomin

和 Thiazole , 激活副嗅球后部外侧边缘和内侧边

缘的僧帽细胞群[46 ] 。而电生理记录也表明 , 表达
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V1Rs受体的神经元活动在副嗅球前部引起弱的振

荡场电位。表达 V2Rs 神经元的活动在副嗅球后部

引起不同的振荡场电位[44 ] 。可能副嗅球前部与后

部的神经活动表征不同的信息素信号 , 而且对信号

的处理机制不同。

3 　嗅球以上水平的编码

311 　主嗅球以上水平的编码

僧帽细胞和丛状细胞的轴突在主嗅球后部汇聚

形成侧嗅束进入前脑嗅皮层 , 另一部分直接进入丘

脑、下丘脑、眶内皮层 , 再入眶前皮层、海马。对

刺激具有相似敏感性的皮层神经元彼此相近 , 在嗅

皮层区接受某种受体输入的位点在不同的动物相似

或对等 , 大多数在脑的两个半球呈对称分布。来自

一种受体的输入可进入多个嗅皮层区和一个区域的

几个位点。不同受体的输入进入部分重叠的神经元

丛或被合并于单个的皮层神经元。不同嗅皮层区的

信息传递到不同的脑区 , 具有不同功能的多个脑区

可能接受到来自相同受体的输入[47 ] 。大多数嗅皮

层区的信息被中继到额前皮层和下丘脑外侧部。前

部和后部的犁状皮层形态不同 , 功能上可能也不

同 , 其信号传递到不同额前皮层区。只有嗅结节核

中继于下丘脑双生核。在嗅皮层发现有振荡电位 ,

嗅皮层可能通过时间模式对同步化的神经元集群进

行编码。气味学习在于皮层内神经元突触功能的增

强 , 气味刺激反复激活突触 , 增强的突触使神经元

群相互作用 , 达到同步化 , 诱发冲动产生。当来自

嗅球振荡电位的振幅、相位与贮存于皮层内突触的

一种气味记忆相匹配时 , 皮层通过对振荡模式的共

振来识别这种气味[48 ] 。因此 , 嗅皮层不仅是气味

的感受部位 , 还可能是气味记忆的贮存部位。

嗅皮层与新皮层间的联系有利于气味的有意识

识别和更高级任务的获得。额前皮层位于气味识别

和反应系统中的顶部 , 起最终执行功能。眶前皮层

直接接受来自犁状皮层的信息 , 与额前皮层的其它

部分、杏仁核、海马旁区相互联系。因此 , 眶前皮

层神经元的放电模式反映了特异性嗅觉刺激信息的

汇聚。眶前皮层与基底外侧杏仁核的联系对动机和

情绪的信息编码是关键的。在大鼠嗅觉辨别学习

中 , 基底外侧杏仁核编码有关动机的信息 , 眶前皮

层利用这个信息以及其它脑区的联系整合信息 , 选

择和采取适当的行为策略[49 ,50 ] 。所以 , 哺乳动物

具有学习和主动适应的能力。

312 　副嗅球以上水平的编码

副嗅球的中枢投射不同于主嗅球 , 僧帽细胞的

轴突投射于皮层下结构 , 通过内侧杏仁核 , 形成到

下丘脑的兴奋性通路。包括终纹床核、中视前区、

下丘脑前部、下丘脑腹内侧核、弓状核。主嗅球与

副嗅球的纤维都投射到杏仁核 , 但它们终止于杏仁

核的不同区域。主嗅球投射到皮质前核和皮质后外

侧核 , 组成嗅觉杏仁核 , 副嗅球投射到杏仁内侧核

与皮质后内侧核 , 组成犁鼻杏仁核。尽管嗅觉杏仁

核纤维可直接或间接到终纹床核、犁鼻杏仁核 , 但

副嗅球投射到终纹床核、犁鼻杏仁核的纤维与嗅觉

杏仁核无交互联系[51 ,52 ]。因此犁鼻系统不直接进

入更高级的信息处理区。对信息素的非意识识别导

致了固有的行为和内分泌反应。

动物对引物信息素的反应涉及神经内分泌活

动 , Lee - Boot 效应、Vandenbergh 效应、Bruce 效应

和 Whitten 效应都与雌鼠下丘脑 - 垂体控制的激素

释放有关[53～56 ] 。Bruce 效应正是由于陌生雄鼠的信

息素通过犁鼻器、副嗅球 , 将信号传至受孕雌鼠的

下丘脑 - 腺垂体环路 , 抑制了催乳素的释放 , 使孕

激素水平下降 , 胚泡不能着床 , 导致雌鼠的妊娠中

断。对人类气味的研究发现 , 女子腋部的气味能影

响接受者黄体生成素的水平和月经周期[57 ] 。由信

息素引起的神经内分泌反应 , 存在着一个犁鼻器 -

下丘脑 - 垂体 - 性腺轴 , 信息素信号经副嗅球整合

后 , 启动下丘脑神经内分泌核团 , 引起生殖、内分

泌的改变。但副嗅球传入的信息是如何选择性地作

用于下丘脑不同的内分泌核团尚不清楚。

4 　结语

嗅觉识别是从外周到中枢的整合过程。一种气

味识别是脑对许多感觉神经元活动模式的翻译。感

觉神经元对气味的敏感性由其表达的气味受体决

定。信息在传递中汇聚、辐散、合并、整合 , 都是

对受体信号的再组织过程。所以从外周到中枢的编

码中 , 受体对气味刺激的识别成为信息编码的分子

基础。嗅觉编码强调的是群体识别而非片段分

析[29 ] , 而神经反应的同步化是群体神经元编码的

必要条件 , 通过同步化 , 神经元群时间和空间活动

的准确模式形成了对不同化学信号的识别和辨

别[58 ] 。所以通过记录神经元群体峰电位 , 将有助

于研究神经编码。由外周到中枢的编码可以看出 ,

主要嗅觉系统与犁鼻系统的编码有很大的差异。与

主要嗅觉系统相比 , VRs 基因组较小 , 而且表达模
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式简单 ; 信息素信号在副嗅球水平已得到最大程度

的整合 , 不需要进入皮层结构整合信息。而主要嗅

觉系统 , 除了感受器和传导线路外 , 信息进入脑区

的部位对气味性质的识别有重要作用。因此 , 犁鼻

系统信息的编码较主要嗅觉系统简单[59 ] 。这种差

异可能与犁鼻系统执行的功能相对简单有关 , 因为

一个动物解决的嗅觉任务不同 , 编码会极大的不

同。但也有实验显示 , 一些信息素可以被嗅黏膜感

觉到 , 一些气味物质却能被犁鼻器感觉到 , 二者对

化学信号存在交叉敏感性[60 ,61 ] 。说明两种嗅觉系

统尽管功能上有差异 , 但界限又不是非常严格 , 二

者更可能作为一种功能上互补的结构而存在。

嗅觉识别编码的研究在取得很大进展的同时 ,

又有许多问题不清楚 , 主要集中于以下几个方面 :

信息素的分子本质是什么 ; 人类能否识别信息素 ,

是如何识别的 ; ORs 和 VRs 的表达是如何被调节

的 ; 不同的信息素分子是如何激活杏仁核与下丘脑

神经元 , 引起内分泌作用的 ; 感受器的信号在脑中

如何被译码 , 从而产生气味感受和适应行为等 , 这

些问题的解答将有助于建立从嗅觉信号的接收到行

为输出的完整模型。
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