
第 29章 嗅觉和味觉：化学感觉

通过嗅觉和味觉，我们能够感知到外部世界中数量惊人、种类繁多的化学物质。这些化学感官告诉我们食
物的可用性及其潜在的快乐或危险。嗅觉和味觉也会引发消化和利用食物所需的生理变化。在许多动物中，嗅
觉系统还通过检测引发先天行为或生理响应的信息素发挥重要的社会功能。
尽管与许多其他动物相比，人类的辨别能力有些有限，但气味化学家估计人类的嗅觉系统可能能够检测 1

万多种不同的挥发性化学物质。经过严格训练以辨别气味的调香师可以区分多达 5千种不同类型的气味，品酒
师可以根据风味和香气的组合辨别 1百多种不同的味道成分。
在本章中，我们将考虑气味和味觉刺激是如何被检测到的，以及它们是如何编码成神经信号模式传输到大

脑的。近年来，人们对各种动物物种化学感应的潜在机制有了很多了解。化学感应的某些特征在进化过程中得
以保留，而其他特征则是个别物种的特殊适应。

29.1 一大群嗅觉受体启动嗅觉
气味物质（被感知为气味的挥发性化学物质）被鼻子中的嗅觉感觉神经元检测到。感觉神经元嵌入鼻腔一

部分的特殊嗅上皮细胞中，人类面积约为 5平方厘米（图 29.1.1），并散布着神经胶质样支持细胞（图 29.1.2）。
它们的寿命相对较短，寿命只有 30到 60天，由上皮中的一层基底干细胞不断更新。

嗅觉感觉神经元是双极神经细胞。如图 29.1.2所示，单个树突从顶端延伸到上皮表面，在那里它产生许多
细纤毛，伸入覆盖鼻腔的粘液中。纤毛含有气味受体以及放大来自受体的感觉信号并将其转化为神经元轴突中
的电信号所需的转导机制，轴突从神经元的基底极投射到大脑。如图 29.1.1所示，嗅觉感觉神经元的轴突穿过
筛板（鼻腔上方颅骨中的穿孔区域），然后终止于嗅球。

29.1.1 哺乳动物共享一大类气味受体

气味受体是由多基因家族编码的蛋白质，该家族在进化上是保守的，存在于所有脊椎动物物种中。人类有
大约 350种不同的气味受体，而小鼠大约有 1千种。尽管气味受体属于 G蛋白偶联受体超家族，但它们共享其
他超家族成员中未见的序列基序。值得注意的是，如图 29.1.3A所示，气味受体的氨基酸序列差异很大。

如图 29.1.3A所示，与其他 G蛋白偶联受体一样，气味受体有 7个可能用作跨膜结构域的疏水区域。对其
他 G蛋白偶联受体（例如 β-肾上腺素能受体）的详细研究表明，气味结合发生在由跨膜结构域组合形成的跨膜
区域的口袋中。气味受体的氨基酸序列在几个跨膜结构域中尤其可变，这为气味结合口袋的可变性提供了可能
的基础，这可以解释不同受体识别结构不同的配体的能力。

第二个较小的化学感应受体家族也在嗅上皮细胞中表达。这些受体称为微量胺相关受体，是 G蛋白偶联的，
但它们的蛋白质序列与气味受体的蛋白质序列无关。它们由存在于人类和小鼠以及鱼类中的一小部分基因编码。
对具有 14种不同嗅觉微量胺相关受体的小鼠进行的研究表明，微量胺相关受体可识别挥发性胺，其中一种以高
浓度存在于雄性小鼠的尿液中，另一种则存在于某些捕食者的尿液中。这个小受体家族可能具有不同于气味受
体家族的功能，可能与检测动物线索有关。另一个由 12种受体组成的家族，称为MS4Rs，也在小鼠中发现，它
可能参与信息素和某些食物气味的检测。

如图 29.1.3B所示，气味剂与其受体的结合会引发一系列细胞内信号事件，从而使嗅觉感觉神经元去极化。
去极化被动地扩散到细胞体，然后是轴突，在那里产生的动作电位被主动传导到嗅球。
人类和其他动物会迅速适应气味，例如对持续存在的难闻气味的检测减弱。当暂时去除气味时，感知气味

的能力会迅速恢复。对气味的适应部分是由嗅觉纤毛中环核苷酸门控离子通道的调节引起的，但敏感性迅速恢
复的机制尚不清楚。
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Figure 29–1 The olfactory system. Odorants are detected by 
olfactory sensory neurons in the olfactory epithelium, which 
lines part of the nasal cavity. The axons of these neurons 
project to the olfactory bulb, where they terminate on the 

dendrites of mitral and tufted cell relay neurons within glomer-
uli. In turn, the axons of the relay neurons project to the olfac-
tory cortex, where they terminate on the dendrites of pyramidal 
neurons whose axons project to other brain areas.

been conserved through evolution, whereas others are 
specialized adaptations of individual species.

A Large Family of Olfactory Receptors Initiate 
the Sense of Smell

Odorants—volatile chemicals that are perceived as 
odors—are detected by olfactory sensory neurons 
in the nose. The sensory neurons are embedded in a 

specialized olfactory epithelium that lines part of the 
nasal cavity, approximately 5 cm2 in area in humans 
(Figure 29–1), and are interspersed with glia-like sup-
porting cells (Figure 29–2). They are relatively short 
lived, with a life span of only 30 to 60 days, and are 
continuously replaced from a layer of basal stem cells 
in the epithelium.

The olfactory sensory neuron is a bipolar nerve 
cell. A single dendrite extends from the apical end to 
the epithelial surface, where it gives rise to numerous 
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图 29.1.1: 嗅觉系统。嗅上皮细胞中的嗅觉感觉神经元检测到气味，嗅上皮细胞排列在鼻腔的一部分。这些神经
元的轴突投射到嗅球，在那里它们终止于僧帽细胞的树突和肾小球内的簇状细胞中继神经元。反过来，中继神
经元的轴突投射到嗅觉皮层，在那里它们终止于锥体神经元的树突，而锥体神经元的轴突投射到其他大脑区域。
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图 29.1.2: 嗅上皮。A.嗅上皮细胞包含散布着支持细胞的感觉神经元以及干细胞基底层。单个树突从每个神经元
的顶端延伸；感觉纤毛从树突末端发芽进入鼻腔内壁的粘液中。轴突从每个神经元的基端延伸到嗅球。B.嗅上
皮的扫描电子显微照片显示上皮表面有密集的感觉纤毛垫。支持细胞（S）是柱状细胞，延伸到上皮细胞的整个
深度并具有顶端微绒毛。散布在支持细胞中的是一个带有树突和纤毛的嗅觉感觉神经元（O），以及一个基底干
细胞（B）。
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Figure 29–3 Odorant receptors.

A. Odorant receptors have the seven transmembrane domains 
characteristic of G protein–coupled receptors. They are related 
to one another but vary in amino acid sequence (positions of 
highest variability are shown here as black balls). (Reproduced, 
with permission, from Buck and Axel 1991.)

B. Binding of an odorant causes the odorant receptor to
interact with Gαolf, the α-subunit of a heterotrimeric G 

protein. This causes the release of a guanosine triphosphate 
(GTP)-coupled Gαolf, which stimulates adenylyl cyclase III, 
leading to an increase in cyclic adenosine monophosphate
(cAMP). The elevated cAMP in turn induces the opening of
cyclic nucleotide–gated cation channels, causing cation 
influx and a change in membrane potential in the ciliary 
membrane.
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mice and another in the urine of some predators. It is 
possible that this small receptor family has a function 
distinct from that of the odorant receptor family, per-
haps one associated with the detection of animal cues. 
Another family of 12 receptors, called MS4Rs, is also 
found in mice, where it may be involved in the detec-
tion of pheromones and certain food odors.

The binding of an odorant to its receptor induces a 
cascade of intracellular signaling events that depolar-
ize the olfactory sensory neuron (Figure 29–3B). The 
depolarization spreads passively to the cell body and 
then the axon, where action potentials are generated 
that are actively conducted to the olfactory bulb.

Humans and other animals rapidly accommodate 
to odors, as seen for example in the weakening of
detection of an unpleasant odor that is continuously 
present. The ability to sense an odorant rapidly recov-
ers when the odorant is temporarily removed. The 
adaptation to odorants is caused in part by modulation 

of a cyclic nucleotide–gated ion channel in olfactory 
cilia, but the mechanism by which sensitivity is speed-
ily restored is not yet understood.

Different Combinations of Receptors Encode 
Different Odorants

To be distinguished perceptually, different odorants 
must cause different signals to be transmitted from the 
nose to the brain. This is accomplished in two ways. 
First, each olfactory sensory neuron expresses only 
one odorant receptor gene and therefore one type of 
receptor. Second, each receptor recognizes multiple 
odorants, and conversely, each odorant is detected 
by multiple different receptors (Figure 29–4). Impor-
tantly, however, each odorant is detected, and thereby 
encoded, by a unique combination of receptors and 
thus causes a distinctive pattern of signals to be trans-
mitted to the brain.
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图 29.1.3: 气味受体。A.气味受体具有 G蛋白偶联受体特有的 7个跨膜结构域。它们彼此相关但氨基酸序列不同
（变异性最高的位置在这里显示为黑球）。B.气味剂的结合导致气味剂受体与异源三聚体 G蛋白的 α亚基 Gαolf

相互作用。这导致三磷酸鸟苷偶联的 Gαolf 的释放，它刺激腺苷酸环化酶 III，导致环磷酸腺苷增加。升高的环
磷酸腺苷反过来诱导环核苷酸门控阳离子通道的打开，导致阳离子流入和睫状膜中膜电位的变化。
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29.2 嗅觉信息沿着通往大脑的通路转化

29.1.2 不同的受体组合编码不同的气味

为了在感知上加以区分，不同的气味必须引起不同的信号从鼻子传递到大脑。这是通过 2种方式实现的。首
先，每个嗅觉感觉神经元只表达一个气味受体基因，因此是一种受体。其次，如图 29.1.4所示，每个受体识别多
种气味，相反，每种气味被多个不同的受体检测到。然而，重要的是，每种气味都会被独特的受体组合检测到，
并因此被编码，从而导致一种独特的信号模式被传输到大脑。
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Figure 29–4 Each odorant is recognized by a unique com-
bination of receptors. A single odorant receptor can recognize
multiple odorants, but different odorants are detected, and thus 
encoded, by different combinations of receptors. This combinato-
rial coding explains how mammals can distinguish odorants with 
similar chemical structures as having different scents. The data 

in the figure were obtained by testing mouse olfactory sensory 
neurons with different odorants and then determining the odor-
ant receptor gene expressed by each responsive neuron. The 
perceived qualities of these odorants in humans shown on the 
right illustrate how highly related odorants can have different
scents. (Adapted, with permission, from Malnic et al. 1999.)
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The combinatorial coding of odorants greatly 
expands the discriminatory power of the olfactory sys-
tem. If each odorant were detected by only three dif-
ferent receptors, this strategy could in theory generate 
millions of different combinatorial receptor codes—
and an equivalently vast number of different signaling 
patterns sent from the nose to the brain. Interestingly, 
even odorants with nearly identical structures are rec-
ognized by different combinations of receptors (Figure 
29–4). The fact that highly related odorants have dif-
ferent combinatorial receptor codes explains why a 
slight change in the chemical structure of an odorant 
can alter its perceived odor. In some cases, the result 
is dramatic, for example, changing the perception of a 
chemical from rose to sour.

A change in concentration of an odorant can also 
change the perceived odor. For example, a low con-
centration of thioterpineol smells like tropical fruit, 
whereas a higher concentration smells like grapefruit 
and an even higher concentration smells putrid. As 
the concentration of an odorant is increased, addi-
tional receptors with lower affinity for the odorant are 
recruited into the response and thus change the com-
binatorial receptor code, providing an explanation for 
the effects of odorant concentration on perception.

Olfactory Information Is Transformed Along 
the Pathway to the Brain

Odorants Are Encoded in the Nose by  
Dispersed Neurons

How are signals from a large array of different odor-
ant receptors organized in the nervous system to
generate diverse odor perceptions? This question 
has been investigated in rodents. Studies in mice 
have revealed that olfactory information undergoes 
a series of transformations as it travels from the
olfactory epithelium to the olfactory bulb and then 
to the olfactory cortex.

The olfactory epithelium has a series of spatial 
zones that express different olfactory receptors. Each 
receptor type is expressed in approximately 5,000 
neurons that are confined to one zone (Figure 29–5). 
(Recall that each neuron expresses only one odorant 
receptor gene.) Neurons with the same receptor are 
randomly scattered within a zone so neurons with dif-
ferent receptors are interspersed. All zones contain a 
variety of receptors, and a specific odorant may be rec-
ognized by receptors in different zones. Thus, despite 
a rough organization of odorant receptors into spatial 
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图 29.1.4: 每种气味都被独特的受体组合所识别。单一的气味受体可以识别多种气味，但不同的气味会被不同的
受体组合检测到，并因此被编码。这种组合编码解释了哺乳动物如何将具有相似化学结构的气味剂区分为具有
不同的气味。图中的数据是通过用不同的气味测试小鼠嗅觉感觉神经元，然后确定每个响应神经元表达的气味
受体基因得到的。右侧显示的人类对这些气味的感知质量说明了高度相关的气味如何具有不同的气味[267]。

气味的组合编码极大地扩展了嗅觉系统的辨别能力。如果每种气味只被 3种不同的受体检测到，那么这种
策略理论上可以产生数百万种不同的组合受体编码，以及从鼻子发送到大脑的数量相当多的不同信号模式。有
趣的是，如图 29.1.4所示，即使结构几乎相同的气味也会被不同的受体组合识别。高度相关的气味剂具有不同
的组合受体编码这一事实解释了为什么气味剂化学结构的轻微变化可以改变其感知的气味。在某些情况下，结
果是戏剧性的，例如，将化学物质的感觉从玫瑰色变为酸味。
有气味物质浓度的变化也会改变感知到的气味。例如，低浓度的硫萜品醇闻起来像热带水果，而较高浓度

闻起来像葡萄柚，甚至更高浓度闻起来有腐臭味。随着气味浓度的增加，对气味具有较低亲和力的其他受体被
募集到响应中，从而改变组合受体编码，从而解释气味浓度对感知的影响。

29.2 嗅觉信息沿着通往大脑的通路转化

29.2.1 气味由分散在鼻子中的神经元编码

来自大量不同气味受体的信号如何在神经系统中组织起来以产生不同的气味感知呢？这个问题已经在啮齿
动物中进行了研究。对老鼠的研究表明，嗅觉信息在从嗅上皮细胞到嗅球再到嗅觉皮层的过程中经历了一系列
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的转变。
嗅上皮细胞具有一系列表达不同嗅觉受体的空间区域。如图 29.2.1所示，每种受体类型在限制在一个大约

5千个神经元的区域中表达（回想一下，每个神经元只表达一个气味受体基因）。具有相同受体的神经元随机散
布在一个区域内，因此具有不同受体的神经元散布在一起。所有区域都包含多种受体，并且特定的气味可能被
不同区域的受体识别。因此，尽管气味受体大致组织成空间区域，但气味受体家族提供的信息高度分布在上皮
细胞中。

由于每种气味都由广泛分布在上皮层的一组神经元检测到，因此即使另一部分的受体因呼吸道感染而受损，
上皮一部分的受体也能够检测到特定的气味。

29.2.2 嗅球中的感觉输入按受体类型排列

嗅觉感觉神经元的轴突投射到同侧嗅球，其吻端恰好位于嗅上皮细胞上方。如图 29.1.1所示，嗅觉感觉神
经元的轴突终止于排列在嗅球表面的称为肾小球的神经细胞束内的嗅球神经元的树突。如图 29.2.2所示，在每
个肾小球中，感觉轴突与 3种类型的神经元建立突触连接：将轴突投射到嗅觉皮层的僧帽细胞和簇状投射（中
继）神经元，以及环绕肾小球的球周中间神经元。

嗅觉感觉神经元的轴突以及每个僧帽细胞和簇状中继神经元的初级树突终止于单个肾小球。在每个肾小球
中，数千个感觉神经元的轴突汇聚在大约 40到 50个中继神经元的树突上。这种收敛导致传递嗅觉信号的神经
元数量减少了大约 100倍。

嗅球中感觉信息的组织与上皮组织截然不同。如图 29.2.3C所示，虽然具有相同气味受体的嗅觉感觉神经元
随机散布在一个上皮区，但它们的轴突通常会聚在特定位置的 2个肾小球中，1个位于嗅球的两侧。每个肾小球，
以及与其相连的每个僧帽细胞和簇状中继神经元，仅接收来自一种气味受体的输入。结果是来自不同气味受体
的感觉输入的精确排列，个体之间的感觉输入是相似的。

如图 29.2.3B所示，因为每种气味剂都被受体类型的独特组合所识别，所以每种气味剂也会激活嗅球中特定
的肾小球组合。同时，正如一种气味受体识别多种气味一样，一个肾小球（或一个给定的僧帽细胞或簇状细胞）
被不止一种气味激活。由于嗅球中受体输入的模式几乎是模式化的，由个体气味引起的肾小球激活模式在所有
个体中都是相似的，并且在 2个相邻的球中是双侧对称的。

嗅球中的这种感觉信息组织可能在 2个方面具有优势。首先，来自数千个具有相同气味受体类型的感觉神
经元的信号总是会聚在相同的几个肾小球上，嗅球中的中继神经元可以优化对低浓度气味剂的检测。其次，尽
管具有相同受体类型的嗅觉感觉神经元分散并不断更换，但嗅球中输入的排列保持不变。因此，大脑中气味剂
的神经编码会随着时间的推移而保持不变，从而确保可以在多年后识别出以前遇到的气味剂。

一个未解之谜是具有相同类型受体的嗅觉感觉神经元的所有轴突如何指向相同的肾小球。使用转基因小鼠
的研究表明，气味受体本身以某种方式决定了轴突的目标，但尚不清楚它是如何做到这一点的。

感觉信息在被转发到嗅觉皮层之前在嗅球中被处理并可能被提炼。每个肾小球都被球周中间神经元包围，这
些中间神经元接收来自感觉轴突的兴奋性输入，并与该肾小球和可能相邻的肾小球中的僧帽细胞和簇状细胞树
突形成抑制性树突突触。因此，肾小球周围神经元可能在信号调制中起作用。此外，嗅球深处的颗粒细胞中间
神经元向僧帽细胞和簇状细胞提供负反馈。颗粒细胞中间神经元被僧帽细胞和簇状细胞的基底树突兴奋，进而
抑制那些中继神经元和其他与之相连的神经元。这些连接提供的侧抑制被认为会抑制来自肾小球的信号，并传
递仅对气味响应微弱的神经元，从而在重要和不相关的感觉信息传输到皮层之前加强对比。

信号细化的其他潜在来源是从嗅觉皮层、基底前脑（对角带的水平肢）和中脑（蓝斑和中缝核）到嗅球的逆
行投射。这些连接可以根据动物的生理或行为状态调节嗅球输出。例如，当动物饥饿时，一些离心投射可能会
增强对食物香气的感知。

29.2.3 嗅球向嗅觉皮层传递信息

如图 29.2.4和图 29.1.1所示，僧帽细胞的轴突和嗅球的簇状中继神经元通过外侧嗅束投射到嗅觉皮层。嗅
皮层，粗略地定义为接收来自嗅球的直接投射的那部分皮层，包括多个解剖学上不同的区域。6个主要区域是前
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嗅球 嗅上皮

K20
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L45

A16

嗅觉标记蛋白
（所有
气味受体）

嗅上皮

表达的
气味受体

图 29.2.1: 嗅上皮中感觉输入的组织。嗅上皮具有不同的空间区域，可以表达不同的气味受体基因组。每个感觉
神经元仅表达一个受体基因，因此是一种类型的受体。具有相同受体的神经元被限制在一个区域内，但随机散
布在该区域内，因此具有不同受体的神经元散布在一起。显微照片显示了通过小鼠鼻子的切片中 4种不同受体
探针标记的神经元分布。嗅觉标记蛋白探针标记所有表达气味受体的神经元[268]。图 29.2.2嗅球中间神经元。除
了兴奋性僧帽细胞和簇状中继神经元外，嗅球还含有抑制性中间神经元。在每个肾小球内，γ-氨基丁酸能球周
细胞的树突接收来自嗅觉感觉神经元的兴奋性输入，并与僧帽细胞和簇状中继神经元的初级树突形成相互突触，
表明可能在信号修饰中发挥作用。嗅球深处的γ-氨基丁酸能颗粒细胞的树突与中继神经元的次级树突具有相互
兴奋抑制突触，并且被认为向中继神经元提供负反馈，从而形成气味响应[269]。
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图 29.2.2: 嗅球中间神经元。除了兴奋性僧帽细胞和簇状中继神经元外，嗅球还含有抑制性中间神经元。在每个
肾小球内，γ-氨基丁酸能球周细胞的树突接收来自嗅觉感觉神经元的兴奋性输入，并与僧帽细胞和簇状中继神
经元的初级树突形成相互突触，表明可能在信号修饰中发挥作用。嗅球深处的γ-氨基丁酸能颗粒细胞的树突与
中继神经元的次级树突具有相互兴奋抑制突触，并且被认为向中继神经元提供负反馈，从而形成气味响应[269]。

嗅核，它通过前连合的一部分连接 2个嗅球；杏仁核的前外侧皮层核；嗅结节；内嗅皮层的一部分；梨状皮层是
最大的，被认为是主要的嗅觉皮层区域。

不同嗅觉皮层区域的功能在很大程度上是未知的。然而，梨状皮层被认为对气味学习很重要。最近的研究
表明，后外侧皮层杏仁核可能在先天吸引力和恐惧行为中起作用，而杏仁核-梨状过渡区是一个较小的嗅觉皮层
区，它在应激激素对鼻子中检测到的捕食者气味的响应中起作用。

在梨状皮层中，嗅球僧帽细胞和簇状细胞的轴突离开外侧嗅束，与锥体神经元（皮层的投射神经元）形成兴
奋性谷氨酸能突触。锥体神经元活动似乎受到来自局部γ-氨基丁酸能中间神经元的抑制性输入以及来自相同和
其他嗅觉皮层区域和对侧梨状皮层中其他锥体神经元的兴奋性输入的调节。梨状皮层还接收来自调节大脑区域
的离心输入，这表明它的活动可以根据生理或行为状态进行调整。最后，嗅觉皮层投射到嗅球，提供另一种可
能的信号调制方式。

与嗅球中继神经元一样，单个锥体神经元可以被一种以上的气味激活。然而，被特定气味激活的锥体神经
元分散在梨状皮层中，这种排列不同于嗅球。嗅球不同部位的僧帽细胞可以将轴突投射到梨状皮层的同一亚区，
进一步表明嗅球中高度组织的气味受体输入图并没有在皮层中重现。

29.2.4 嗅觉皮层的输出到达更高的皮层和边缘区域

嗅觉皮层中的锥体神经元通过丘脑将信息间接传递到眶额叶皮层，并直接传递到额叶皮层。这些通往更高
皮层区域的通路被认为在气味辨别中很重要。事实上，眶额皮层受损的人无法辨别气味。有趣的是，眶额皮层
中的记录表明该区域的一些单个神经元接收多模态输入，例如对香蕉的气味、视觉或味道做出响应。
嗅觉皮层的许多区域也将信息传递到与情绪相关的杏仁核的非嗅觉区域，以及控制食欲等基本驱动力以及

许多先天行为的下丘脑。这些边缘区域被认为在气味的情感和动机方面以及气味剂的许多行为和生理影响中发
挥作用。在动物中，它们可能在对捕食者的气味或在嗅上皮细胞中检测到的信息素的模式化行为和生理响应的
产生中起重要作用。
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Figure 29–7 Odor responses in the olfactory bulb.

A. The axons of sensory neurons with the same odorant recep-
tor type usually converge in only two glomeruli, one on each 
side of the olfactory bulb. Here, a probe specific for one odor-
ant receptor gene labeled a glomerulus on the medial side (left) 
and lateral side (right) of a mouse olfactory bulb. The probe 
hybridized to receptor messenger RNAs present in sensory 
axons in these coronal sections. (Adapted, with permission, 
from Ressler, Sullivan, and Buck 1994.)
B. A single odorant often activates multiple glomeruli with 
input from different receptors. This section of a rat olfac-
tory bulb shows the uptake of radiolabeled 2-deoxglucose 

at multiple foci (red) following exposure of the animal to
the odorant methyl benzoate. The labeled foci correspond 
to numerous glomeruli at different locations in the olfactory 
bulb. (Reproduced, with permission, from Johnson, Farahbod,
and Leon 2005. Copyright © 2005 Wiley-Liss, Inc.)

C. The olfactory bulb has a precise map of odorant receptor 
inputs because each glomerulus is dedicated to only one type 
of receptor. The maps in the two olfactory bulbs are bilaterally 
symmetrical and are nearly identical across individuals. The 
maps on the medial and lateral sides of each bulb are similar, 
but slightly displaced along the dorsal-ventral and anterior-
posterior axes.

A  具有相同气味受体的神经元轴突聚集在少数小球上 B  一种气味可以激活许多小球 

C  嗅球有气味受体输入的精确映射

小球

表达相同气味受体
的神经元 

嗅球 

嗅上皮 

Kandel-Ch29_0682-0706.indd   689 12/12/20   3:20 PM

图 29.2.3: 嗅球中的气味响应。A.具有相同气味受体类型的感觉神经元的轴突通常只聚集在 2个肾小球中，一个
在嗅球的每一侧。在这里，一种气味受体基因特异性探针标记了小鼠嗅球内侧（左）和外侧（右）的肾小球。探
针与存在于这些冠状切片中感觉轴突中的受体信使核糖核酸杂交[270]。B. 一种气味通常会激活来自不同受体的
多个肾小球。大鼠嗅球的这一部分显示了在动物暴露于有气味的苯甲酸甲酯后在多个焦点（红色）摄取放射性
标记的 2-脱氧葡萄糖。标记的病灶对应于嗅球不同位置的众多肾小球[271]。C.嗅球具有气味受体输入的精确映
射，因为每个肾小球仅专用于一种类型的受体。2个嗅球中的映射是双边对称的，并且在个体之间几乎相同。每
个灯泡的内侧和外侧的贴图相似，但沿背腹轴和前后轴略微移位。
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Figure 29–8 Afferent pathways to olfactory cortex.  The axons 
of mitral and tufted relay neurons of the olfactory bulb project 
through the lateral olfactory tract to the olfactory cortex. The olfac-
tory cortex consists of a number of distinct areas, the largest of
which is the piriform cortex. From these areas, olfactory informa-
tion is transmitted to other brain areas directly as well as indirectly 

via the thalamus. Targets include frontal and orbitofrontal areas 
of the neocortex, which are thought to be important for odor dis-
crimination, and the amygdala and hypothalamus, which may be
involved in emotional and physiological responses to odors. Mitral
cells in the accessory olfactory bulb project to specific areas of the 
amygdala that transmit signals to the hypothalamus.

to form excitatory glutamatergic synapses with pyrami-
dal neurons, the projection neurons of the cortex.
Pyramidal neuron activity appears to be modulated by
inhibitory inputs from local GABAergic interneurons
as well as by excitatory inputs from other pyramidal
neurons in the same and other olfactory cortical areas 
and the contralateral piriform cortex. The piriform cor-
tex also receives centrifugal inputs from modulatory 
brain areas, suggesting that its activity may be adjusted
according to physiological or behavioral state. Finally, 
the olfactory cortex projects to the olfactory bulb, pro-
viding yet another possible means of signal modulation.

As with the olfactory bulb relay neurons, indi-
vidual pyramidal neurons can be activated by more 
than one odorant. However, the pyramidal neurons 
activated by a particular odorant are scattered across 
the piriform cortex, an arrangement different from that 
of the olfactory bulb. Mitral cells in different parts of 
the olfactory bulb can project axons to the same sub-
region of the piriform cortex, further indicating that 
the highly organized map of odorant receptor inputs 
in the olfactory bulb is not recapitulated in the cortex.

Output From the Olfactory Cortex Reaches Higher 
Cortical and Limbic Areas

Pyramidal neurons in the olfactory cortex transmit 
information indirectly to the orbitofrontal cortex 
through the thalamus and directly to the frontal cortex. 
These pathways to higher cortical areas are thought to 
be important in odor discrimination. In fact, people 
with lesions of the orbitofrontal cortex are unable to 
discriminate odors. Interestingly, recordings in the 
orbitofrontal cortex suggest that some individual neu-
rons in that area receive multimodal input, responding, 
for example, to the smell, sight, or taste of a banana.

Many areas of the olfactory cortex also relay 
information to nonolfactory areas of the amygdala, 
which is linked to emotions, and to the hypothala-
mus, which controls basic drives, such as appetite, as 
well as a number of innate behaviors. These limbic 
areas are thought to play a role in the emotional and 
motivational aspects of smell as well as many of the 
behavioral and physiological effects of odorants. In 
animals, they may be important in the generation of 

Kandel-Ch29_0682-0706.indd   690 12/12/20   3:20 PM

图 29.2.4: 嗅觉皮层的传入通路。嗅球的僧帽细胞和簇状中继神经元的轴突通过外侧嗅束投射到嗅觉皮层。嗅觉
皮层由许多不同的区域组成，其中最大的是梨状皮层。从这些区域，嗅觉信息直接或通过丘脑间接传输到其他
大脑区域。目标包括被认为对气味辨别很重要的新皮层的额叶和眶额区域，以及可能参与对气味的情绪和生理
响应的杏仁核和下丘脑。辅助嗅球中的僧帽细胞投射到杏仁核的特定区域，将信号传递到下丘脑。
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29.3 气味引发特征性先天行为

29.2.5 人类的嗅觉敏锐度各不相同

人类之间的嗅觉敏锐度可能相差高达 1是千倍，即使在没有明显异常的人之间也是如此。最常见的嗅觉异
常是特异性嗅觉丧失。患有特定嗅觉缺失症的人对特定气味的敏感性降低，尽管对其他气味的敏感性似乎正常。
对某些气味剂的特定嗅觉缺失很常见，少数发生在 1%到 20%的人身上。例如，在一项研究中，12%的测试个
体表现出对麝香的特定嗅觉丧失。最近的研究表明，特定气味受体基因的突变可能会导致特定的嗅觉缺失。

更罕见的嗅觉异常，例如全身性嗅觉丧失（完全没有嗅觉）或嗅觉减退（嗅觉减退），通常是短暂的，可由
呼吸道感染引起。慢性嗅觉丧失或嗅觉减退可由感染引起的嗅上皮细胞损伤引起；来自特定疾病，例如帕金森
病；或来自头部外伤，通过筛板中的孔切断嗅觉神经，然后被疤痕组织阻塞。令人厌恶的气味（恶臭）的嗅觉幻
觉可能是癫痫发作的结果。

29.3 气味引发特征性先天行为

29.3.1 在 2个嗅觉结构中检测到信息素

在许多动物中，嗅觉系统不仅可以检测气味，还可以检测信息素，即从动物身上释放并影响同一物种成员的
行为或生理的化学物质。信息素在多种哺乳动物中发挥着重要作用，尽管它们尚未在人类中得到证实。一些信
息素通常包含在尿液或腺体分泌物中，可调节生殖激素的水平或刺激性行为或攻击性。信息素由 2个独立的结
构检测：鼻嗅上皮细胞，检测气味；犁鼻器，一种辅助嗅觉器官，被认为专门用于检测信息素和其他动物线索。

犁鼻器存在于许多哺乳动物中，但不存在于人类中。它是鼻中隔中的管状结构，具有通向鼻腔的管道和一
个衬有感觉上皮细胞的内壁。犁鼻器上皮细胞中的感觉神经元产生的信号遵循不同的通路。它们主要通过辅助
嗅球到达内侧杏仁核和后内侧皮层杏仁核，并从那里到达下丘脑。
犁鼻器中的感觉检测不同于嗅上皮中的感觉检测。犁鼻器有 2个不同的化学受体家族，即V1R和V2R家族。

在小鼠中，每个家庭都有 100多个成员。每个受体家族成员之间氨基酸序列的差异表明每个家族可能识别多种
不同的配体。与气味受体一样，V1R和V2R受体具有典型的G蛋白偶联受体的 7个跨膜结构域。如图 29.3.1A所
示，V2R受体与 V1R和气味受体的不同之处在于在 N末端有一个大的细胞外结构域。通过类比具有相似结构的
受体，配体可以在由跨膜结构域组合形成的膜袋中结合 V1R受体，而与 V2R受体的结合可能发生在大的细胞外
结构域中。尽管 V1R受体被认为可以识别挥发性化学物质，但至少一些 V2R被认为可以识别蛋白质。这些包括
存在于眼泪中的蛋白质信息素、刺激攻击性的小鼠尿蛋白，以及来自猫和老鼠的捕食者蛋白质，它们会刺激小
鼠的恐惧。

如图 29.3.1B、C所示，V1R和 V2R家族在表达不同 G蛋白的犁鼻器官的不同空间区域中表达。每个 V1R
或 V2R基因都在一小部分分散在一个区域的神经元中表达，这种排列类似于嗅上皮细胞中气味受体的排列。与
主嗅球相似，具有相同受体类型的犁鼻神经元投射到辅助嗅球中的相同肾小球，尽管每种受体类型的肾小球数
量更多，而且它们的分布不如主嗅球中的定型。除了 V1R和 V2R受体外，犁鼻器官还有一个由 5种甲酰化多肽
受体组成的家族。这些受体与检测细菌蛋白的免疫系统甲酰化多肽受体 s有关，这引发了人们猜测它们可能在
检测同一物种的患病动物方面发挥作用。

29.3.2 无脊椎动物嗅觉系统可用于研究气味编码和行为

由于无脊椎动物具有简单的神经系统，并且经常以模式化的行为对嗅觉刺激做出响应，因此它们有助于理
解气味的神经表征与行为之间的关系。
化学感应系统的某些特征在进化过程中高度保守。首先，所有后生动物都可以使用具有与外部环境接触的

纤毛或微绒毛的专门化学感觉神经元来检测各种有机分子。其次，气味检测的初始事件是由周围感觉神经元中
具有特定表达模式的跨膜受体家族介导的。嗅觉系统的其他特征因物种而异，反映了动物的选择压力和进化史。
如图 29.3.2A所示，昆虫的主要感觉器官是靠近嘴巴的触角和被称为上颌须肢的附属物。哺乳动物有数百万

个嗅觉神经元，而昆虫的数量要少得多。果蝇果蝇中大约有 2千 6百个嗅觉神经元，蜜蜂中大约有 6万个。
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图 29.3.1:（右）犁鼻器中的候选信息素受体。A. V1R和 V2R受体家族在犁鼻器中表达。在小鼠中，每个家族有
100多个成员，其蛋白质序列各不相同。这 2个家族的成员都具有 G蛋白偶联受体的 7个跨膜结构域，但 V2R
受体在 N末端也有一个大的细胞外结构域，可能是配体结合位点。B.犁鼻器官的切片显示单个 V1R和 V2R探
针与 2个不同区域中的神经元子集杂交。C.这 2个区域表达高水平的不同 G蛋白 Gαi2 和 Gαo 。

蕈体
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图 29.3.2: 果蝇中从触角到大脑的嗅觉通路。A.触角和上颌触须中具有细胞体和树突的嗅觉神经元的轴突将轴突
投射到触角叶。触角叶中的投射神经元然后投射到果蝇大脑的 2个区域，即蘑菇体和外侧原大脑。B.通过核糖
核酸原位杂交检测到的表达一种嗅觉受体基因的神经元散布在上颌须（1）或天线（2、3）中。C.所有表达嗅觉
受体基因 OR47的神经元都聚集在触角叶的肾小球上。D.每种气味都会引起触角叶肾小球子集的生理响应。双
光子钙成像用于检测气味诱发信号。
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29.3 气味引发特征性先天行为

昆虫气味受体是通过在果蝇基因组中发现多基因受体家族而发现的，这些基因现在也在其他昆虫基因组中
进行了检测。值得注意的是，除了存在许多跨膜结构域外，它们与哺乳动物气味受体几乎没有相似之处。事实
上，昆虫受体似乎具有独立于哺乳动物受体的进化起源，甚至可能不是 G蛋白偶联受体，这是在所有嗅觉受体
系统中观察到的快速进化变化的一个极端例子。在果蝇中，主要的气味受体家族只有 60个基因，而不是脊椎动
物的数百个特征基因。疟疾蚊子冈比亚按蚊和蜜蜂具有相似的数量（85-95个基因），而切叶蚁具有超过 350个
气味受体基因，这表明昆虫的受体数量存在很大差异。

尽管受体存在分子差异，但果蝇嗅觉系统的解剖结构与脊椎动物非常相似。每个嗅觉神经元表达一种或有
时 2种功能性气味受体基因。如图 29.3.2B所示，表达特定基因的神经元松散地位于天线的一个区域，但散布着
表达其他基因的神经元。这种分散分布在下一级组织（触角叶）中并非如此。如图 29.3.2C所示，来自表达一种
受体的感觉神经元的轴突会聚在触角叶中的 2个不变肾小球上，动物的左右两侧各有一个。这种组织与脊椎动
物嗅球中的第一个感觉中继器惊人地相似，也存在于飞蛾、蜜蜂和其他昆虫中。

因为果蝇中只有几十个受体基因，所以有可能表征气味-受体相互作用的整个库，而哺乳动物尚未实现这一
目标。复杂的遗传方法可用于标记和记录表达单个已知气味受体基因的果蝇神经元。通过用许多受体和气味重
复这个实验，气味受体的感受野已经被定义并显示出相当多样化。

在昆虫中，单个气味受体可以检测大量气味，包括化学结构非常不同的气味。如果只有少数受体可用于检
测所有具有生物学意义的气味剂，则“通才”受体对气味剂的广泛识别是必要的。检测多种气味的单一昆虫受
体蛋白可以被一些气味刺激并被其他气味抑制，通常具有不同的时间模式。传达有关信息素或其他不寻常气味
（如二氧化碳）信息的昆虫气味受体子集更具选择性。因此，每个嗅觉神经元的编码潜能可宽可窄，由传递到其
受体的刺激和抑制信号的组合产生。

如图 29.3.2A所示，来自嗅觉神经元的信息被传递到触角叶，在那里表达相同气味受体的感觉神经元会聚到
一个肾小球中的少量投射神经元。由于果蝇肾小球的位置是固定的，并且具有一种气味受体输入，因此可以描
述跨突触的信息转换。许多嗅觉感觉轴突会聚到少数投射神经元上，导致嗅觉信号的信噪比大大增加，因此投
射神经元对气味的敏感度远高于单个嗅觉神经元。在触角叶内，兴奋性中间神经元将信号分配到远端位置的投
射神经元，抑制性中间神经元反馈到嗅觉感觉神经元以抑制它们的输入。因此，当单个嗅觉神经元的活动被传
送到一个肾小球时。它的活动也分布在整个触角叶，因为它由连接许多肾小球的兴奋性和抑制性局部中间神经
元处理。
如图 29.3.2A所示，来自触角叶的投射神经元延伸到更高的大脑中心，称为蘑菇体和外侧原大脑。这些结构

可能代表嗅觉皮层的昆虫等效物。蘑菇体是嗅觉联想学习和多模态联想学习的场所；外侧原脑对于先天嗅觉响
应很重要。在这个阶段，投射神经元与大量的下游神经元形成复杂的联系。果蝇高层大脑中枢的神经元具有整
合来自许多受体的信息的潜力。

29.3.3 嗅觉线索引起线虫的模式化行为和生理响应

线虫蛔虫秀丽隐杆线虫拥有动物界最简单的神经系统之一，整个动物只有 302个神经元。其中，32个是纤
毛化学感觉神经元。由于秀丽隐杆线虫对多种化学物质具有强烈的行为响应，因此它一直是将嗅觉信号与行为
联系起来的有用实验动物。每个化学感觉神经元检测一组特定的化学物质，并且神经元的激活是对这些物质的
行为响应所必需的。特定响应的神经元，例如对特定气味的吸引，在所有个体中都出现在相同的位置。

通过对缺乏检测气味能力（嗅觉缺失）的突变蠕虫进行遗传筛选，阐明了秀丽隐杆线虫嗅觉的分子机制。如
图 29.3.3 所示，挥发性气味二乙酰的 G 蛋白偶联受体从这些筛选中出现。该受体是秀丽隐杆线虫中大约 1 千
7百个预测的 G蛋白偶联化学受体基因之一，是已知基因组中数量最多的化学受体。还存在其他种类的化学感
应受体；例如，秀丽隐杆线虫通过检测直接与氧气结合的可溶性鸟苷酸环化酶来间接感知外部氧气水平。由于
有如此多的化学受体，线虫能够非常灵敏地识别各种各样的气味。一些化学感觉神经元使用 G蛋白来调节环鸟
苷-3,5-单磷酸盐和环鸟苷-3,5-单磷酸盐门控通道，这是一种类似于脊椎动物光受体的信号转导通路。其他化学感
觉神经元通过瞬时受体电位香草醛受体通道发出信号，如脊椎动物伤害性神经元。

在脊椎动物和昆虫中观察到的“一个神经元，一个受体”原理并不适用于线虫，因为神经元的数量远小于受
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纤毛
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轴突

图 29.3.3: 秀丽隐杆线虫中双乙酰的受体。A. 蠕虫前端的侧视图显示了 AWA化学感觉神经元的细胞体和过程。
树突终止于暴露于环境化学物质的纤毛。神经元检测到挥发性化学物质丁二酮；odr-10基因发生突变的动物无
法感知双乙酰。B. odr-10基因仅在 AWA神经元中有活性。此处的显微照片显示标记为与荧光报告蛋白融合的基
因产物；箭头表示神经元的轴突。

体的数量。每个化学受体基因通常仅在一对化学感受神经元中表达，但每个神经元表达许多受体基因。秀丽隐
杆线虫神经系统的小尺寸限制了嗅觉计算。例如，单个神经元对多种气味有响应，但只有当不同的初级感觉神
经元感知到气味时，才能有效地区分气味。

气味检测和行为之间的关系已经通过基因操作在秀丽隐杆线虫中进行了探索。例如，双乙酰通常对蠕虫有
吸引力，但当双乙酰受体在通常感知驱虫剂的嗅觉神经元中通过实验表达时，动物反而被双乙酰排斥。这一观
察表明，特定的感觉神经元编码了吸引或排斥的硬连线行为响应，并且“标记线”将特定气味与特定行为联系
起来。类似的想法也出现在小鼠和果蝇味觉系统的遗传操作中，其中甜味和苦味偏好通路由不同组的感觉细胞
编码。

嗅觉线索与线虫的生理响应和行为响应有关。特定的感觉神经元通过 G蛋白偶联受体检测调节发育的食物
和信息素线索。如图 29.3.4所示，在信息素水平低和食物充足的情况下，动物会迅速发育到成年，而在信息素水
平高和食物稀缺的情况下，动物会停滞在称为休眠幼虫的长寿幼虫阶段。这些感觉神经元的激活最终调节胰岛
素信号通路的活性，该通路控制线虫的生理和生长以及寿命。其他动物的化学感应系统和生理系统是否像线虫
一样纠缠在一起，这是一个悬而未决的问题。

29.3.4 嗅觉策略发展迅速

为什么在哺乳动物、线虫和昆虫中进化出独立的气味受体家族？与参与其他重要生物过程的基因相比，为
什么这些家族的变化如此之快？答案在于嗅觉与视觉、触觉和听觉等其他感官之间的根本区别。
大多数感官旨在检测具有可靠物理特性的物理实体：光子、压力或声波。相比之下，嗅觉系统旨在检测无限

变化且不符合简单连续特性的有机分子。此外，检测到的有机分子是由其他生物体产生的，这些生物体的进化
速度远远超过光、压力和声音的世界。
今天存在的所有动物的共同祖先都有一个古老的嗅觉系统。那个祖先生活在海洋中，在那里它产生了哺乳

动物、昆虫和线虫的不同谱系。这 3个动物门在门分化后数亿年才登陆陆地。每个门独立地修改其嗅觉系统以
检测空气中的气味，从而导致受体多样化。

考虑在过去 2亿年中进化的双翅目和膜翅目昆虫的自然史，有助于解释气味受体的快速多样化。这些昆虫
包括为花朵授粉的蜜蜂、以腐烂水果为食的果蝇、死后几分钟内抵达的果蝇，以及捕食活体动物的蚊子。对这
些昆虫的生存很重要的气味物质完全不同，针对这些气味物质调整的受体基因也相应进化。

29.4 味觉系统控制味觉

29.4.1 味觉有 5种反映基本饮食需求的亚模式

味觉系统是一种专门用于评估潜在食物来源的化学感觉系统。它是唯一可以检测食物中糖分和有害化合物
的感觉系统，并且是喂养决定的主要驱动力。与区分数百万种气味的嗅觉系统不同，味觉系统只能识别几个味
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100 微米

图 29.3.4: 化学感应线索调节秀丽隐杆线虫的发育。当暴露于不同的化学感应信号时，2个同龄的幼虫会遵循不
同的发育路径。在低食物和高人口密度的压力条件下形成的休眠幼虫发育成细长的成虫（左）。它是一种不进食、
不繁殖、抗压的蠕虫。相反，在有利于生殖生长的丰富环境中的幼虫发育成正常的成虫（右）。
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道类别。
人类和其他哺乳动物可以区分 5种基本的味觉品质：甜、苦、咸、酸和鲜味，鲜味是一个日语词，意思是美

味，与氨基酸的“咸味”味道有关。这种有限的味觉可以检测动物的所有基本饮食需求：甜味会吸引富含能量的
食物；苦味警告不要摄入有毒、有害的化学物质；咸味促进饮食保持适当的电解质平衡；酸味表示酸性、未成熟
或发酵的食物；鲜味表示富含蛋白质的食物。

与碳水化合物和蛋白质的营养重要性一致，甜味和鲜味促味剂都会引起人类天生愉悦的感觉，并且通常是
动物的引诱剂。相比之下，苦味和酸味促味剂会引起人类和动物天生的厌恶响应。
味道通常被认为是风味的同义词。然而，味觉严格指味觉系统中编码的 5种品质，而风味具有丰富多样的

品质，源于味觉、嗅觉和体感系统（如质地和温度）输入的多感官整合。

29.4.2 味蕾中发生促味剂检测

促味剂由聚集在味蕾中的味觉受体细胞检测。虽然人类的大部分味蕾位于舌头表面，但也有一些位于上颚、
咽部、会厌和食道的上 1/3处。
舌头上的味蕾出现在称为乳突的结构中，根据形态和位置，乳突分为 3种类型。位于舌头前 2/3的菌状乳头

是钉状结构，顶部有味蕾。如图 29.4.1A所示，位于舌后缘的叶状乳头和在舌后部区域仅有少数的环状乳头都是
被排列有味蕾的凹槽包围的结构。在人类中，每个菌状乳头含有一到 5个味蕾，而每个叶状乳头和环状乳头可
能分别含有数百到数千个味蕾。

唾液

味觉
细胞

基底
干细胞 

至感觉神经节

味觉
传入神经 

鼓索神经 (VII)

浆液腺

舌咽神经 (IX)

轮廓状

叶片状

B

味蕾

味孔

A

真菌状

图 29.4.1: 味蕾聚集在舌头上的乳突中。A. 3种类型的乳头（环状、叶状和菌状）在舌头上的形态和位置不同，并
且分别受鼓索和舌咽神经支配。B.每个味蕾含有 50到 150个细长的味觉受体细胞，以及支持细胞和少量基底干
细胞。味觉细胞将微绒毛延伸到味孔中，使其能够检测溶解在唾液中的促味剂。在其基端，味觉细胞接触味觉
神经元，后者将刺激信号传递给大脑。扫描电子显微照片显示了兔子叶状乳头中的味蕾。

味蕾是嵌入上皮的大蒜状结构。如图 29.4.1B所示，上皮表面的一个小开口，即味孔，是与促味剂的接触点。
每个味蕾包含大约 100个味觉受体细胞（味觉细胞），这些细长的细胞从味孔延伸到味蕾的基部区域。味蕾还包
含其他被认为具有支持功能的细长细胞，以及基部的少量圆形细胞，被认为是干细胞。每个味觉细胞都将微绒
毛延伸到味孔中，使细胞能够接触上皮表面溶解在唾液中的化学物质。
如图 29.4.2所示，在其基端，味觉细胞接触味觉感觉神经元的传入纤维，其细胞体位于特定的感觉神经节

中。尽管味觉细胞是非神经性的，但它们与味觉感觉神经元的接触具有化学突触的形态学特征，包括成簇的突
触前小泡。味觉细胞也类似于神经元，因为它们是电兴奋的。它们具有电压门控的 Na+、K+和 Ca2+通道，能够
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产生动作电位。味觉细胞的寿命非常短（数天至数周），并且不断从干细胞群中被替换。这种转变需要新生的味
觉细胞分化以检测 5种味觉品质中的一种，并连接到适当的味觉感觉神经元的末端，例如甜味细胞连接到甜味
感觉神经元，苦味细胞连接到苦味感觉神经元。
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Figure 29–17 The gustatory system. Tastants are detected 
in taste buds in the oral cavity. Taste buds on the tongue and 
pharynx are innervated by the peripheral fibers of gustatory 
sensory neurons, which travel in the glossopharyngeal, chorda 

tympani and vagus nerves and terminate in the nucleus of the 
solitary tract in the brain stem. From there, taste information is 
relayed through the thalamus to the gustatory cortex as well as 
to the hypothalamus.

味觉皮层

(前额叶岛盖）

舌头

咽

孤束核

味觉区

节状
神经节

岩神经节

N. X

N. IX

N. VII

膝状
神经节鼓索

舌咽神经

丘脑
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the local chemical environment prior to ingestion. As 
in mammals, only a few different types of taste cells 
detect different tastes. In the Drosophila fly, the different 
taste cell classes include those that sense sugars, bitter 
compounds, water, and pheromones. As in mammals, 
activation of these different taste cells drives differ-
ent innate behaviors; for example, activation of sugar 
cells drives food acceptance behavior, whereas activa-
tion of bitter cells drives food rejection. Thus, the basic 
organization of taste detection is remarkably similar in 
insects and mammals, despite divergent evolutionary 
histories.

The taste receptors in insects are not related to ver-
tebrate receptors. Members of the gustatory receptor 
(GR) gene family participate in the detection of sug-
ars and bitter compounds. The GRs are membrane-
spanning receptors that are distantly related to the 
odorant receptors of the fly. The fly has approximately 
70 GR genes, a surprisingly large number considering 

it has approximately 60 olfactory receptor genes. Dif-
ferent GRs are found in sugar cells versus bitter cells, 
with many GRs present in a single neuron. In addi-
tion to GRs, other gene families participate in insect 
taste, including variants of ionotropic glutamate recep-
tors and other ion channel classes. Similar to olfactory 
detection, the gene families involved in taste recog-
nition differ across phyla, demonstrating that the 
gene families for chemical recognition have evolved 
independently.

Highlights

1. Odor detection in the nose is mediated by a large
family of odorant receptors that number approxi-
mately 350 in humans and 1,000 in mice. These 
receptors vary in protein sequence, consistent with 
an ability to detect structurally diverse odorants.
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图 29.4.2: 味觉系统。在口腔的味蕾中检测到促味剂。舌头和咽部的味蕾受味觉感觉神经元的外周纤维支配，这
些神经元在舌咽神经、鼓索神经和迷走神经中行进，并终止于脑干孤束核。从那里，味觉信息通过丘脑传递到
味觉皮层和下丘脑。

29.4.3 每种味觉形态都由不同的感觉受体和细胞检测

5种味觉品质由不同味觉细胞微绒毛中的感觉受体检测。有 2种一般类型的受体：如图 29.4.3所示，苦味、
甜味和鲜味促味剂与 G蛋白偶联受体相互作用，而咸味和酸味促味剂直接与特定离子通道相互作用。这些相互
作用使味觉细胞去极化，导致传入味觉纤维产生动作电位。

甜味受体
人类认为甜的化合物包括糖、人工甜味剂（如糖精和阿斯巴甜）、一些蛋白质（如莫内林和奇异果甜蛋白）

以及几种 d-氨基酸。如图 29.4.4所示，所有这些甜味化合物均由异聚受体检测，该异聚受体由 T1R味觉受体家
族的 2个成员 T1R2和 T1R3组成。T1R受体是一个由 3个相关的 G蛋白偶联受体组成的小家族，它们参与甜味
和鲜味检测。

如图 29.4.3所示，TIR家族的受体有一个大的 N末端细胞外结构域，它作为主要的配体结合结构域，类似于
犁鼻神经元的 V2R受体。该结构域识别许多不同的糖，在毫摩尔范围内具有低亲和力结合。这可确保仅检测到
具有营养价值的高糖浓度。改变小鼠这个区域的单个氨基酸可以改变动物对甜味化合物的敏感性。事实上，T1R3
最初是通过检查小鼠糖精偏好基因座的基因发现的，该基因座是控制对糖精、蔗糖和其他甜味化合物敏感性的
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Figure 29–14 Sensory transduction in taste cells. Different 
taste qualities involve different detection mechanisms in the api-
cal microvilli of taste cells (see Figure 29–13B). Salty and sour 
tastants directly activate ion channels, whereas tastants perceived

as bitter, sweet, or umami activate G protein–coupled receptors. 
Bitter tastants are detected by T2R receptors, whereas sweet
tastants are detected by a combination of T1R2 and T1R3, and
umami tastants by a combination of T1R1 and T1R3.

Each Taste Modality Is Detected by Distinct Sensory 
Receptors and Cells

The five taste qualities are detected by sensory recep-
tors in the microvilli of different taste cells. There 
are two general types of receptors: Bitter, sweet, and 
umami tastants interact with G protein–coupled recep-
tors, whereas salty and sour tastants interact directly 
with specific ion channels (Figure 29–14). These inter-
actions depolarize the taste cell, leading to the genera-
tion of action potentials in the afferent gustatory fibers.

Sweet Taste Receptor

Compounds that humans perceive as sweet include 
sugars, artificial sweeteners such as saccharin and 
aspartame, a few proteins such as monellin and thau-
matin, and several d-amino acids. All of these sweet-
tasting compounds are detected by a heteromeric 
receptor composed of two members of the T1R taste 
receptor family, T1R2 and T1R3 (Figure 29–15). The 

鲜 (T1R1 + T1R3)苦 (T2Rs) 甜 (T1R2 + T1R3)

H+

酸 (Otop1)  

Na+

咸 (ENaC)

T1R receptors are a small family of three related G 
protein–coupled receptors that participate in sweet 
and umami detection.

Receptors of the TIR family have a large N-terminal 
extracellular domain (Figure 29–14) that serves as the 
main ligand-binding domain, similar to the V2R recep-
tor of vomeronasal neurons. This domain recognizes 
many different sugars with low-affinity binding in the 
millimolar range. This ensures that only high sugar 
concentrations of nutritive value are detected. Chang-
ing a single amino acid in this domain in mice can alter 
an animal’s sensitivity to sweet compounds. Indeed, 
T1R3 was initially discovered by examining genes at 
the mouse saccharin preference (Sac) locus, a chro-
mosomal region that governs sensitivity to saccharin, 
sucrose, and other sweet compounds.

In mice, taste cells with T1R2 receptors are found 
mostly in palate, foliate, and circumvallate papillae; 
almost invariably, those cells also possess T1R3 recep-
tors (Figure 29–16A). Gene knockout experiments in 
mice indicate that the T1R2/T1R3 complex mediates 
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图 29.4.3: 味觉细胞中的感觉转导。不同的味觉品质涉及味觉细胞顶端微绒毛的不同检测机制（见图 29.4.1 B）。
咸味和酸味促味剂直接激活离子通道，而被感知为苦味、甜味或鲜味的促味剂激活 G蛋白偶联受体。苦味元由
T2R受体检测，而甜味元由 T1R2和 T1R3的组合检测，鲜味元由 T1R1和 T1R3的组合检测。
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Figure 29–15 Tastants recognized by T1R and T2R recep-
tors. A calcium-sensitive dye was used to test whether T1R 
and T2R receptors expressed in a tissue culture cell line could 
detect tastants.
A. Cells expressing both rat T1R2 and rat T1R3 responded to a 
number of sweet compounds. (Reproduced, with permission, 
from Nelson et al. 2001.)
B. Cells expressing mouse T1R1 and mouse T1R3 responded 
to numerous l-amino acids (umami taste). Responses were 
potentiated by inosine monophosphate (IMP). (Reproduced, 

with permission, from Nelson et al. 2002. Copyright © 2002 
Springer Nature.)

C. Cells expressing different T2R receptors responded selec-
tively to different bitter compounds. Cells expressing mouse 
T2R5 responded most vigorously to cycloheximide (CYX), 
whereas cells expressing mouse T2R8 responded preferentially 
to denatonium (DEN) and 6-n-propyl-2-thiouracil (PROP). (ATR, 
atropine; CON, control; PTC, phenyl thiocarbamide; SOA, 
sucrose octaacetate; STR, strychnine.) (Reproduced, with per-
mission, from Chandrashekar et al. 2000.)

Cy
s

Al
a

G
in

Se
r

M
et

As
n

G
ly

Th
r

Ar
g

Va
l

As
p

G
lu Ly
s

Pr
o

Le
u

Ph
e

H
is lle

D
-A

la

L-A
P4

A  T1R2 + T1R3 识别甜味剂

B  T1R1 + T1R3 识别鲜味促味剂

Co
nt

ro
l

氨基酸

氨基酸 + 肌苷一磷酸

响
应

C  T2R 受体识别苦味物质

CON
CYX
ATR DEN
PTC

PROP
ST

R
SOA

T2R-8

T2R-5

GA-1
GA-2

Suc
ro

se

Fru
cto

se
Ace

K

Dulc
in

Sac
ch

ari
n

N-m
e-s

ac

Gluc
os

e

M
alt

os
e

La
cto

se

Gala
cto

se

Pa
lat

ino
se

Th
au

m
ati

n

Cyc
lam

ate

Asp
art

am
e

响
应

响
应

响
应

the detection of all sweet compounds except for high 
concentrations of sugars, which may also be detected 
by T1R3 alone.

Umami Taste Receptor

Umami is the name given to the savory taste of mon-
osodium glutamate, an amino acid widely used as a 

flavor enhancer. It is believed that the pleasurable 
sensation associated with umami taste encourages the 
ingestion of proteins and is thus evolutionarily impor-
tant for nutrition.

The receptor for umami taste is a complex of two 
T1R receptor subunits: T1R1, specific to the umami 
receptor, and T1R3, present in both sugar and umami 
receptors (Figure 29–14). In mice, the T1R1/T1R3 
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图 29.4.4: 由 T1R和 T2R受体识别的促味剂。钙敏感性染料用于测试在组织培养细胞系中表达的 T1R和 T2R受
体是否可以检测促味剂。A.表达大鼠 T1R2和大鼠 T1R3的细胞对多种甜味化合物有响应。B.表达小鼠 T1R1和
小鼠 T1R3的细胞对多种 l-氨基酸（鲜味）有响应。肌苷一磷酸可增强响应。C.表达不同 T2R受体的细胞选择
性地响应不同的苦味化合物。表达小鼠 T2R5的细胞对环己酰亚胺响应最强烈，而表达小鼠 T2R8的细胞优先对
苯甲地那铵和 6-丙基-2-硫代尿嘧啶响应。
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染色体区域。
在小鼠中，具有 T1R2受体的味觉细胞主要存在于上颚、叶状和周缘乳头中；几乎无一例外，这些细胞也拥

有 T1R3受体（图 29.4.5 A）。小鼠基因敲除实验表明，T1R2/T1R3复合物可介导除高浓度糖类以外的所有甜味
化合物的检测，高浓度糖类也可单独由 T1R3检测。

轮廓状

B

C

菌状 轮廓状

轮廓状叶状

T1R1

T2R7 T2R3

T1R2T1R3

T1R1 T1R2 T1R3 T2R T1R3 T2R

T1R3
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图 29.4.5: （右）T1R和 T2R受体在舌头上的表达。小鼠或大鼠舌头的切片与标记 T1R或 T2R信使核糖核酸的
探针杂交，以检测它们在味觉细胞中的表达位点。A. T1R3受体在所有 3种乳头的味觉细胞中均有表达。然而，
T1R1主要存在于菌状乳头中，而 T1R2主要位于周缘（和叶状）乳头中。表达位点之间的重叠在顶部的显微照
片中显示为黄色细胞。T1R1-T1R3鲜味受体更常见于菌状乳突中，而 T1R2-T1R3甜味受体更常见于环状乳突和
叶状乳突中。B.检测促苦味剂的味觉细胞可以表达 T2R受体的多种变体。在这里，T2R3和 T2R7的探针标记了
轮廓乳头中的相同味觉细胞。C. T1R和 T2R受体在不同的味觉细胞中表达。由 T1R3探针或混合 T1R探针（绿
色）标记的味觉细胞与由 T2R探针混合物（红色）标记的细胞不重叠。

鲜味受体
鲜味是指谷氨酸钠的咸味，谷氨酸钠是一种广泛用作增味剂的氨基酸。据信，与鲜味相关的愉悦感觉会促

进蛋白质的摄入，因此在进化上对营养很重要。
如图 29.4.3所示，鲜味受体是 2个 T1R受体亚基的复合物：T1R1，特异于鲜味受体，以及 T1R3，存在于糖

和鲜味受体中。如图 29.4.4B所示，在小鼠中，T1R1/T1R3复合物可以与所有 l-氨基酸相互作用，但在人类中它
优先被谷氨酸激活。嘌呤核苷酸，如肌苷一磷酸，通常被添加到谷氨酸钠中以增强其令人愉悦的鲜味。有趣的
是，如图 29.4.4B所示，体外研究表明，肌苷一磷酸增强了 T1R1/T1R3对 l-氨基酸的响应性，充当受体的强正变
构调节剂。

如图 29.4.5A所示，具有 T1R1和 T1R3的味觉细胞集中在菌状乳头中。对删除了单个 T1R基因的基因工程
小鼠进行的研究表明，T1R1/T1R3复合物只负责鲜味，而 T1R2/T1R3只负责甜味。正如预期的那样，T1R1的基
因敲除选择性地消除了鲜味，T1R2的基因敲除特异性地消除了甜味，而 T1R3的基因敲除同时消除了甜味和鲜
味（正如预测的那样，因为它是鲜味和鲜味的共同亚基）甜味受体）。

甜味和鲜味受体在不同物种之间存在显著差异。最有趣的是，某些物种丢失了不同的 T1R亚基，这可能反
映了它们的进化生态位和饮食。例如，几乎完全以竹子为食的大熊猫缺乏功能性的鲜味受体。另一方面，家猫、
老虎和猎豹没有功能性甜味受体，而以血液为食的吸血蝙蝠则发生突变，消除了甜味和鲜味功能受体。

苦味受体
苦味被认为是作为有毒分子的厌恶信号进化而来的。苦味感是由多种化合物引起的，包括咖啡因、尼古丁、

生物碱和地那铵，这是已知的最苦的化学物质（有时将这种化合物添加到无味无味的有毒产品中以防止其摄入）。
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如图 29.4.3所示，促苦味剂由大约 30个称为 T2R的G蛋白偶联受体家族检测。然而，不同的动物物种含有不
同数量的苦味受体（从鸡基因组中的少数到西方爪蛙中的 50多个不等；人类有 28个 T2R基因）。如图 29.4.4C所
示，这些受体识别具有不同化学结构的苦味化合物，调整每个 T2R以检测少量苦味化合物。T2R受体识别在微
摩尔范围内具有高亲和力结合的化学物质，从而可以检测微量的有害化合物。如图 29.4.5B所示，单个味觉细胞
表达许多（可能是大多数）类型的 T2R受体。这种排列意味着关于不同促苦味剂的信息被整合到各个味觉细胞
中。因为不同的苦味化合物被相同的细胞检测到，所以所有这些化合物都会引起相同的感知苦味质量。苦味的
程度可能是由化合物激活苦味细胞的有效性引起的。

有趣的是，已经在人类和老鼠身上发现了感知特定苦味化合物能力的遗传差异。例如，对于苦味化学物质
6-正丙基硫氧嘧啶，人类要么是超级味觉者、品尝者，要么是味盲。正是通过将这种性状的变异映射到特定的
染色体位点，然后通过在该染色体区间内寻找新的 G蛋白偶联受体基因，T2R受体才被首次识别出来。在检测
6-n-丙基硫氧嘧啶的情况下，导致遗传差异的基因已被证明是特定的 T2R基因。因此，一些苦味化合物可能主
要被大约 30种 T2R受体类型中的一种识别。

如图 29.4.5C所示，表达 T2R受体的味觉细胞存在于小鼠的叶状乳头和周缘乳头中。给定的味觉细胞表达
T2R或 T1R受体（即一种味觉细胞 -一种受体类别），但单个味蕾可以包含所有类型的味觉细胞（例如，甜味、
鲜味、苦味）。细胞的这种混合符合观察结果，即一个味蕾可以被不止一类促味剂激活；例如，甜味和苦味。

咸味受体
盐的摄入对于维持电解质平衡至关重要。也许是因为电解质必须保持在一个严格的范围内，对盐的行为响

应是浓度依赖性的：低盐浓度是有食欲的，而高盐浓度是厌恶的。对盐的响应如何根据浓度变化？事实证明，多
个味觉细胞可以检测盐分。如图 29.4.3所示，必需的盐味受体细胞使用上皮 Na+通道 ENaC。这些专门的盐味受
体不同于甜味、苦味或鲜味受体。在高得多的盐浓度下，一些苦味和酸味细胞也会对盐产生响应，尽管检测的
分子细节尚未确定。因此，盐的食欲浓度通过盐敏感细胞中的 ENaC盐味受体驱动响应，而高盐浓度会激活苦味
和酸味细胞，从而引发行为厌恶。

酸味受体
酸味与酸性或发酵食品或饮料有关。与苦味化合物一样，动物天生就厌恶酸味物质，这表明酸味的适应性

优势是避免变质食物。如图 29.4.3所示，与其他 4种味觉品质一样，酸味也由其自身类型的味觉受体细胞检测
到。离子通道 Otopetrin-1（Otop1）是一种质子选择性通道，通常参与前庭系统的重力感觉，是味觉系统中的酸
味离子通道。正如预期的那样，小鼠中 Otop1的敲除消除了酸味受体细胞对酸的响应。此外，经改造在甜味受体
细胞中表达 Otop1的小鼠现在拥有对酸味刺激也有响应的甜味细胞，表明该通道足以赋予酸感。

分子遗传学研究表明，不同的味觉形态是由不同的味觉细胞亚群检测到的。正如我们所见，T1R1和 T1R3
的组合负责所有鲜味，所有甜味检测都需要 T1R2和 T1R3的组合，但高浓度糖的检测除外，这可以由 T1R3单
独介导。T1R1和 T1R2受体由不同的味觉细胞亚群表达，表明甜味和鲜味促味剂的检测是分开的。同样，受体
和分子标记独特地定义了苦味、低盐味和酸味细胞。

对缺乏特定味觉受体基因或细胞类型的小鼠的研究表明，每种味觉品质都由不同类别的味觉细胞检测到。这
些研究表明，一种味觉形态的丧失不会影响其他味觉形态。例如，甜味细胞已被基因切除的小鼠无法检测到糖
分，但仍能检测到氨基酸、苦味化合物、盐和酸味化合物。同样，被设计为缺乏特定味觉受体的小鼠无法检测到
相应的促味剂。例如，缺乏选择性苦味受体的小鼠对相应的促苦味剂没有响应，而缺乏 ENaC的小鼠则无法检测
到盐的味道。这些类型的研究表明，不同的味觉是由驱动特定行为的不同类别的味觉细胞中表达的不同受体检
测到的。

对老鼠的研究进一步表明，决定动物对促味剂响应的是味觉细胞，而不是受体。人类苦味受体 T2R16识别
小鼠无法检测到的促苦味剂。当这种受体在通常表达 T2R苦味受体的小鼠味觉细胞中表达时，配体会引起强烈
的味觉厌恶。然而，当该受体在表达 T1R2/T1R3甜味复合物的细胞（即甜味细胞）中表达时，苦味配体会引发
强烈的味觉接受。这些发现表明，小鼠对不同促味剂（在本例中为甜味和苦味）的先天响应是通过标记线起作
用的，这些标记线将不同味觉细胞亚群的激活与不同的行为结果联系起来。
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29.5 要点

29.4.4 味觉信息从外围传递到味觉皮层

如图 29.4.1所示，每个味觉细胞的基部都由初级感觉神经元轴突的外围分支支配。每条感觉纤维分支多次，
支配味蕾内的多个味觉细胞。神经递质从味觉细胞释放到感觉纤维上，在纤维中引起动作电位，并将信号传输
到感觉细胞体。
味觉感觉神经元的细胞体位于膝状体、岩骨和结状神经节中。如图 29.4.2所示，这些神经元的外周分支在

颅神经 VII、IX和 X中传播，而中央分支进入脑干，在那里它们终止于孤束核味觉区的神经元。在大多数哺乳
动物中，该核中的神经元将信号传递到脑桥的臂旁核，脑桥又将味觉信息传递到丘脑的腹后内侧核。然而，在
灵长类动物中，这些神经元将味觉信息直接传递到丘脑的味觉区。
如图 29.4.2所示，味觉信息从丘脑传输到味觉皮层，味觉皮层是位于前岛叶和额盖之间边界的大脑皮层区

域。味觉皮层被认为调节味觉刺激的有意识感知和辨别。丘脑和皮层的味觉区也直接或间接地将信息传递给控
制进食行为和自主响应的下丘脑。
大规模钙成像显示味觉皮层中的一些神经元优先响应一种味觉形态，例如苦味或甜味。这些神经元位于隔

离的皮层区域或热点中。有趣的是，使用光激活离子通道激活甜蜜热点中的神经元会引发天生有吸引力的响应。
相比之下，苦味热点的激活会引起舔舐和强烈厌恶口面部响应的抑制，模仿常见的对促苦味剂的响应。这些实
验表明，直接控制初级味觉皮层可以唤起特定、可靠和稳健的行为，这些行为模仿对天然促味剂的响应。他们还
说明味觉通路可以激活对甜味和苦味化学物质的先天、即时响应。为了证明这些皮层触发的行为是天生的（即，
独立于学习或经验），在从未尝过甜味或苦味化学物质（突变消除了所有甜味和苦味信号转导）的突变小鼠中进
行了类似的刺激实验。即使在这些动物中，相应皮层区域的激活也触发了预期的行为响应，从而证实了味觉的
预定性质。

29.4.5 对味道的感知取决于味觉、嗅觉和体感输入

我们所认为的食物风味的大部分来源于味觉和嗅觉系统整合所提供的信息。伴随咀嚼和吞咽的舌头、脸颊
和喉咙的运动将口腔中食物或饮料释放的挥发性分子泵入鼻腔后部（“鼻后通道”）。尽管鼻子的嗅上皮明显对味
觉有重要贡献，但这种感觉局限于口腔而不是鼻子。

体感系统也被认为参与了这种风味定位。味觉、舌头的体感刺激和气味物质通过鼻后通道进入鼻子之间的
重合被认为导致气味物质在口中被感知为味道。味道的感觉也经常有体感成分，包括食物的质地以及辛辣或薄
荷食物和碳酸化引起的感觉。

29.4.6 昆虫具有驱动先天行为的特定形态的味觉细胞

昆虫有专门的味觉系统，可以评估食物中的潜在营养素和毒素。在长鼻、内部口器、腿、翅膀和产卵器上发
现了味觉神经元，使昆虫能够在摄入前对当地的化学环境进行采样。与哺乳动物一样，只有几种不同类型的味觉
细胞能检测到不同的味道。在果蝇中，不同的味觉细胞类别包括那些感知糖、苦味化合物、水和信息素的细胞。
与哺乳动物一样，这些不同味觉细胞的激活会驱动不同的先天行为；例如，糖细胞的激活驱动食物接受行为，而
苦味细胞的激活驱动食物排斥。因此，尽管进化历史不同，但昆虫和哺乳动物味觉检测的基本组织非常相似。
昆虫的味觉受体与脊椎动物的味觉受体无关。味觉受体基因家族的成员参与糖和苦味化合物的检测。味觉

受体是与苍蝇的气味受体远相关的跨膜受体。苍蝇有大约 70个味觉受体基因，考虑到它有大约 60个嗅觉受体
基因，这个数字多得惊人。在糖细胞和苦味细胞中发现了不同的味觉受体，许多味觉受体存在于单个神经元中。
除了遗传资源外，其他基因家族也参与昆虫味觉，包括离子型谷氨酸受体和其他离子通道类别的变体。与嗅觉
检测类似，参与味觉识别的基因家族在不同门类中存在差异，这表明用于化学识别的基因家族是独立进化的。
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29.5 要点
1. 鼻子中的气味检测是由一大类气味受体介导的，人类大约有 350个，小鼠大约有 1千个。这些受体的蛋

白质序列各不相同，这与检测结构多样的气味剂的能力一致。
2. 单个气味受体可以检测多种气味，不同的气味激活不同的受体组合。这种组合策略解释了我们如何区分

多种气味剂以及几乎相同的气味剂如何具有不同的气味。
3. 鼻子中的每个嗅觉感觉神经元都表达一种类型的受体。数以千计具有相同受体的神经元分散在嗅上皮细

胞中，并与表达其他受体的神经元混合在一起。
4. 在嗅球中，表达相同受体的感觉神经元的轴突会聚在一些受体特异性肾小球中，生成个体间相似的气味

受体输入图。
5. 嗅球投射神经元的轴突广泛投射到嗅觉皮层的多个区域，产生高度分布的皮层神经元组织，对个别气味

有响应。嗅觉皮层将信息传输到许多其他大脑区域。
6. 在老鼠身上，可以在鼻子或犁鼻器中检测到信息素，这是人类所没有的结构。来自鼻子和犁鼻器的信号

通过大脑中的不同神经通路传播。
7. 黑腹果蝇的嗅觉系统在许多方面类似于哺乳动物。它使用大量不同的嗅觉受体，每个嗅觉感觉神经元表

达一个或几个嗅觉受体。此外，在大脑触角叶的一些特定肾小球中，具有相同受体突触的神经元。从那里，嗅觉
信号被传输到 2个主要的大脑区域，这些区域涉及先天和习得的气味响应。在果蝇中使用遗传方法的简便性使
得能够快速研究气味编码和行为的机制。

8. 味觉系统检测 5种基本味道：甜、酸、苦、咸和鲜味（氨基酸）。激活这些味觉品质的促味剂被主要位于
舌头和上颚上皮味蕾中的味觉受体细胞检测到。5种不同味觉形态的检测由不同的味觉受体细胞介导，每个受体
细胞专用于一种形态。

9. 甜味元由单一类型的受体检测，该受体由 2个亚基 T1R2和 T1R3组成。鲜味受体是相关的，但包含 T1R1
和 T1R3亚基的组合。

10. 苦味受体由大约 30种相关但不同的受体组成，配体特异性各不相同。单个味觉受体细胞表达许多或所
有苦味受体。

11. 与甜味、鲜味和苦味受体（它们都是 G蛋白偶联受体）相比，咸味和酸味通过离子通道检测：ENaC检
测盐味，Otopetrin-1检测酸味。

12. 味觉信号从味蕾通过颅神经从膝状体、岩骨和结状神经节中的味觉感觉神经元通过标记线（甜味受体细
胞到甜味神经元，苦味细胞到苦味神经元等）传播。然后它们到达孤束核和臂旁核的味觉区，然后从那里到达
丘脑的味觉区，然后到达味觉皮层。反过来，味觉皮层投射到许多大脑区域，包括那些涉及运动控制、进食、享
乐价值、学习和记忆的区域。

13. 味觉皮层包含甜味和苦味的热点，当直接受到刺激时，可以引发类似于将促味剂应用于舌头所获得的行
为响应。

14. 黑腹果蝇也有专门的味觉系统，可以评估食物中的潜在营养素和毒素。不同类别的味觉细胞感知糖、苦
味化合物、信息素或水。这些不同的外围传感器的激活会驱动不同的先天行为，例如接受或拒绝食物。
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