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嗅觉是人类的基本感知能力之一 ,其基本功能是对气味的

识别。据研究显示 ,嗅觉是理性智力的反映。嗅觉信号属于人

的本能反应 ,它同视觉、听觉、触觉一样 ,构成了人类的基本感

知能力。但是 ,由于直接的嗅觉实验研究的困难性 ,科学界对

嗅觉的气味识别机理的研究还一直处于探索阶段 ,直到上世纪

九十年代才有突飞猛进的进展。笔者试图对嗅觉的气味识别

机理的研究进程和发展动态作一贯穿性描述。

一、嗅觉识别机理

嗅觉是机体嗅觉感受器感受化学气体所引起的感觉。嗅

觉感受器是埋藏于鼻腔最上端的淡黄色的嗅黏膜层内的嗅细

胞。最近 , Elad研究了人类鼻中气流的模式后指出 ,鼻中的气

流量主要是由鼻腔底部通过的 ,而鼻甲和鼻腔的梯形结构迫使

更多的气流流向鼻腔的顶部的嗅觉器官。总之 ,气味的感觉经

路大致为 :空气中气味分子 →鼻腔气流 →甲介骨 →受容细胞黏

膜 →嗅球 (嗅细胞 ) →第一中枢 →第二中枢 (扁桃核等 ) →脑部

→出现气味感觉 [ 1 ]。

二、嗅觉气体分子识别理论

大脑识别气味的具体机制 ,鉴于实验条件的限制 ,长期以

来都没有清晰的概念和统一的定论。直到上世纪五十年代 ,发

展出了两种理论来证明分子性质和嗅觉刺激的关系。一种是

W right首先提出、后由 Turin发展完善的振动理论 ;另一种就是

Amoore倡导的立体化学理论。

1. 立体化学理论 [ 2 ] :立体化学理论又称“锁匙 ”机制 ,描绘

起来非常形象。假定气味受体拥有特殊形状的结构布局 ,当到

达的气体分子也拥有与之契合的形状和大小时 ,气体分子则占

据此气味受体并激发嗅觉反应。作为解释气体分子与气味受

体如何相互作用的理论 ,立体化学理论是最为广泛接受的理

论。上世纪九十年代初 ,在哥伦比亚大学的 Buck和 Axel的努

力下 ,气味受体的基因定位取得了令人激动的突破性进展 ,进

一步支持了 Amoore的理论 , Buck和 Axel更因为对嗅觉机制基

因方面研究的巨大贡献 ,而荣获了 2004年度诺贝尔医学奖。

2. 振动模型 [ 3 ] :振动理论把对气味的识别归因于分子的能

量水平。此模型的基础是无弹性的电子通过性和假设气味受

体是瞬时分光镜。气味受体设置中高低能量的位差作为桥梁

来传导神经信号。一旦刺激物的活动可以填补气味受体的电

位差 ,使得环路完成 ,一种生化过程将放大此信号 ,打开一个离

子通道 ,向嗅球发出生物电脉冲 ,使得气味得以识别。

总之 ,无论是 Turin的模型还是 Amoore的模型 ,它们都存

在各自的优势和缺陷 ,没有明显的赢家。直至 1991年 ,哥伦比

亚大学的 Buck和 Axel发表了在嗅觉方面具有重大突破价值的

论文 ,嗅觉的研究重点才从机械 /化学理论转移到了基因方面

的研究。

三、气味受体基因研究

1991年 , Buck和 Axel发现了一个被认为是气体受体蛋白

的跨膜蛋白家族 [ 4 ] ,这一发现被认为是对嗅觉机制研究的重大

突破。气体受体蛋白是属于 G蛋白偶联受体 ( G2p rotein coup led

recep tors GPCR s)家族中特别大的一个亚科。这一家族的跨膜

蛋白都具有 7个螺旋状跨膜机构 ,并含有和其他的 G蛋白偶联

受体相似的氨基酸序列。气味受体蛋白形似蛇状 ,并 7次横穿

粘膜 (如下图 3所示 )。克隆并测序了其中的 18个编码这些蛋

白分子的基因 ,全都仅限于表达在嗅上皮 [ 5 ]。

嗅觉系统气体受体基因定位研究的进展 ,使人们能够提出

一个较为清晰的模型 :空气中的各种气体分子 ,随呼吸气流进

入鼻腔 ,作为配体 ,和嗅上皮感应神经元 (olfactory sensory neu2
rons, OSN s)膜上的特异性的气体受体 (odorant recep tors, O rs)结

合 ,使蛇形受体蛋白发生扭曲 ,进而启动嗅觉信号的传导过程 ,

产生动作电位 ,沿嗅神经传导通路传到大脑嗅皮层而产生嗅

觉 [ 6 ]。

现在已经知道 ,人类的嗅觉系统平均有 350个气体受体基

因和约 560个气体受体假基因 [ 7 ] ,这意味着气体受体基因占人

类总基因组总数 (约 50, 000个基因 )的 2% ,仅次于编码免疫球

蛋白的基因 [ 8 ]。

基于 Buck和 Axel的工作 , Schurmans与同事于 1993年克

隆了人类气味受体基因家族的一个成员 OLFR1[ 9 ]用通过多聚

酶链反应 ( PCR)得到的基因片段对人类基因组文库进行交叉

杂交 ,把 OLFR1定位在 17p13和 17p12之间。Ben2A rie和他的

小组在 1994年发表的论文表明 [ 10 ] ,他们克隆了 16个人类气味

受体基因 ,全部来自 17p13. 3。Rouquier等 [ 11 ]于 1998年发布了

他们的研究发现 :气味受体基因位于人类基因组上的 25个位

置。通过分析嗅觉受体基因的碱基序列表明 ,染色体之间和之

内存在着大量的重复序列和无功能拷贝 ,提出这可能是气体受

体基因家族十分庞大的原因。

Sullivan等 [ 12 ]指出气味受体由鼻腔嗅感觉神经元表达 ,并

且每一个神经元仅表达一个受体基因的等位基因。Sullivan进

一步提出了两种基因选择模型 :位置依赖性和非位置依赖性。

为了评定这两种模型的可能性 , Sullivan等检测了小鼠的大量

气味受体基因的表达区、核苷酸序列和所在的染色体部位。他

们将气体受体基因定位在 7条染色体的 11个区带上 ,表现为

大量的重复序列和多边性。这些研究结果显示不同位点的气

味受体基因相同的区域表达 ,单个位点可能含有在不同区域表

达的基因 ,提示气味受体基因表达选择可能是非位置依赖性

的。

Zhao等 [ 13 ]用重组腺病毒作为载体 ,将外源性小鼠气味受

体基因 17和绿荧光蛋白基因导入小鼠嗅感觉神经元 ,然后用

76种不同气体分子刺激感染的嗅感觉神经元 ,监测细胞的生物

电 ,发现单个基因 17表达增加可导致小鼠嗅感觉神经元对一

小组气味分子的敏感性增加 ,由此可以得出结论 :一个受体基

因编码产生一种受体 ,一个受体可以和有限的几种气体分子结

合。这一研究首次为气体受体基因的研究提供了功能方面的

证据 ,被认为是气味受体研究的一个重要的里程碑。

四、嗅觉与大脑功能区的联系

根据 McLean的三脑概念 ,随着人类大脑的进化 ,不同功能

的脑层渐次发展起来 ,这与婴儿个体在母体子宫中发育的的顺

·183·中国行为医学科学 2006年 4月第 15卷第 4期　Chin J of BehavioralMed Sci, Ap ril 2006, Vol 15, No. 4



序相同。他认为最先发展的是爬行皮层 (Rep tilian Cortex) ,这

个皮层是最基本的生物功能控制层 ,主要控制呼吸、心跳等行

为 ,还有类似于恐惧的基本反应。其次发展的脑层是边缘系统

(L imbic System) ,这是情绪和大量个性化行为如性吸引、快乐

的控制中心。最后发展的是智皮层 (Neocortex) ,是主管逻辑运

算的皮层。在感觉系统中 ,嗅觉与大脑的边缘系统的联系是最

直接的 ,这也是气味的情绪力量的最基本的心理学基础和新学

科 ———香味学的基石。

边缘系统大致分为三个部分 : ①颞叶内侧边缘系统结构 ,

包括海马结构、杏仁体、扣带回和嗅周皮质 (主要包括嗅球、嗅

束、嗅三角、前穿质、杏仁体和海马旁回前部等 ) ; ②丘脑内侧核

团 ,有内侧背核和前部核团 ; ③额叶的腹内侧部分 ,包括眶额皮

质、前额叶内侧。多数学者认为海马结构与近期记忆有关 ,还

参与情绪反应或情绪控制 [ 14216 ]。杏仁体 (也称杏仁核复合体 )

位于海马回沟深部 ,具有广泛复杂的纤维联系。杏仁体的传入

纤维以聚合的感觉纤维为主 ,其中包括来自嗅球和嗅皮质的纤

维 ,以及来自丘脑、下丘脑、脑干、大脑皮质的投射纤维。因此

杏仁体既是嗅觉通路的重要部分 ,同时又作为一个重要的中继

中心 ,可以调节感情状态 [ 17 ]。

根据 Aggleton和 M ishkin的研究 [ 18 ] ,气味的唤醒与情绪的

密切关系来自于大脑神经中枢的嗅区和边缘系统的与情绪唤

醒有关的杏仁核和海马体的独特联系。只有 2个神经突触间

隔嗅神经和大脑边缘系统的杏仁核 ,而嗅神经和海马体间的神

经突触只有 3个 ,嗅觉刺激可以很迅速的激起以上部分同时放

电 ,产生相应的嗅觉和情绪唤醒。由于边缘系统底记忆的重要

部位 ,通过气味的刺激可以提高边缘系统的兴奋程度 (例如 ,通

过长时程机理 ) ,使得气味刺激与记忆材料产生非常紧密的连

结 ,从而提高记忆效果。

五、嗅觉研究发展动向

虽然现在嗅觉的复杂性还没有完全被揭示出来 ,但是许多

研究都说明我们的嗅觉具有令人难以置信的重要作用和功能。

人类学学者 W atson长期致力于嗅觉世界的研究。他认为 ,再

怎么强调嗅觉的重要性都不过分。这不仅仅因为它具有最发

达的感知能力 ,而且它也是人体最早形成的器官。它可能在我

们进化之初就已经存在 :嗅觉是我们第一个感觉器官。甚至可

能正是嗅觉刺激了原始鱼类的进化 ,使它嗅觉神经束上的一小

块嗅觉组织进化为大脑。

嗅觉在人的生活中占据了相当大的位置 ,目前为止 ,它吸

引了很多国内外的科学家和研究机构都对此进行研究 ,更由此

派生出了介于心理学、生理学、化学和社会学等学科之间的新

的边缘学科 ———香味学。此学科着重研究香气对情绪和行为

方式的影响 ,目前越来越受到重视 ,成为热门学科。

莱比锡 Max Planck人类进化学院遗传学系的系主任 ,当代

最受尊敬的遗传学者之一 , Paabo教授曾表示过 ,人类的嗅觉正

在不断的退化之中 ,我们的嗅觉基因中有一些并不能正常工

作 [ 19 ]。人类拥有超过 1000个气味受体基因 ,但是其中许多从

未发育过 ,他们一直处于非活性状态 ,而且从不发挥功用 ,就好

像也从没被打开过的灯的开关。他推论 ,人类嗅觉敏感性和有

效性的损失是我们人类的典型特征 ,而且失活的基因在不同的

人身上是不同的。这可以解释为什么有的人对某些气味敏感 ,

而对某些气味不敏感。

到底是什么使得有些气味受体基因在一些人身上处于活

性状态 ,而在另一些人身上处于非活性状态呢 ? 机体是如何进

行选择的呢 ? 这是个非常迷人的课题。许多气味学家 ,如 Ed2
wards和 Carrington2Cam ron等 ,都通过实践和研究指出 ,气味偏

爱倾向会因人而异 ,与人格有很密切的关系 [ 20 ]。Edwards在

《香水与性格解析 》一书中 ,试图对人格类型与香水气味不同偏

爱之间的关系进行研究 ,并初步得到 7种人格类别。

总而言之 ,随着现代科技的迅速发展 ,嗅觉模型的定量研

究和气味受体的基因研究发展 ,必将为人们进一步认识嗅觉、

利用嗅觉提供强有力的工具。为以嗅觉研究为基础的其他交

叉学科带来新的发展契机。
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