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鱼类嗅觉器官的形态与生理研究进展
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摘要：对鱼类嗅觉器官的发生、宏观和微观形态结构、嗅觉生理等方面的研究进行了综述；并指出，依据

鱼类嗅觉器官开展系统进化方面的研究，以及基于嗅觉分子生理机制而开展的有关行为学方面的研究，

可能是未来鱼类嗅觉器官的重要研究方向。

关键词：鱼；嗅觉器官；形态；嗅觉生理

中图分类号： 文献标识码：* 文章编号："!#"+,!%,（!""#）"%+&!!+"-

!"#$%&’(’%)* +% ),’ -./0,.1.2+&$1 $%" 3,4*+.1.2+&$1 5’*’$/&,
.% ),’ 617$&)./4 6/2$% .7 8+*,’*

./0 1234!" 56*78 59:3+.;34!# 56*< =>+6?;!# @*78 A:3+B;>2" 56*78 C9?3+8?>34!
（! 1$&2#2)2% (- .((,(/0，!"#$%&% 34+5%60 (- 74#%$4%&，8%#9#$/ &"""("；

"!(,,%/% (- 3:)++ ,#-% 74#%$4% +$5 ;%4"$(,(/0，7"+$/"+# <#&"%*#%& =$#>%*&#20，7"+$/"+# !""")"；

#?*+5)+2% 74"((, (- !"#$%&% 34+5%60 (- 74#%$4%&，8%#9#$/ &"""$)，!"#$+）

!9*)/$&)：@9: >DE>3F:G:3HI ;3 H9: D:E:J2KG:3H，G2LK92J24M（G>FL2IHL?FH?L: >3D ?JHL>IHL?FH?L:），K9MI;2J24M 2N
2JN>FH2LM 2L4>3 2N N;I9:I >L: L:E;:O:DP @9: L:I:>LF9 23 H9: IMIH:G>H;FI，K9MI;2J24M >3D G2J:F?J>L Q;2J24M 2N N;I9:I
Q>I:D 23 2JN>FH2LM 2L4>3 O;JJ Q: H9: N2F?I:I ;3 H9: N?H?L: ;3 H9: E;:O 2N H9: >?H92LIP
:’4 ;./"*：R;I9；<JN>FH2LM 2L4>3；S2LK92J24M；<JN>FH;23 G:F9>3;IG

基金项目 国家自然科学基金（72P ,)())$""，,"!-"&-,），国家

基础科学人才培养基金（72P 7TRC+U"","")!）；

!通讯作者，V+G>;J：N;I9W ;2XP >FP F3；

第一作者介绍 刘东，男，硕士研究生；研究方向：鱼类学。

收稿日期：!""#+"!+"!，修回日期：!""#+")+&)

嗅觉器官作为鱼类的重要化学感受器，可

以感受的刺激十分广泛，如食物的气味、地理位

置和同类的识别等等［&］。对嗅觉器官宏观和微

观的结构，以及嗅觉和神经细胞生理机制的深

入研究，具有重要的理论和实际意义：一方面可

以探讨同源器官间的形态进化、嗅觉器官的功

能形态学、化学信号的识别和嗅觉神经生物学

等基本理论问题；另一方面，对于人工养殖的嗅

觉灵敏鱼类，可以设计高效低廉的饲料配方，从

而直接服务于生产。

< 鱼类嗅觉器官的结构与发生

鱼类嗅觉器官由鼻孔、鼻腔和位于鼻腔内

的 嗅 囊 构 成，嗅 囊 由 嗅 囊 膜（ 2JN>FH2LM I>F
G:GQL>3:）、嗅 轴（ L>F9;I）和 嗅 板（ 2JN>FH2LM

J>G:JJ>:）组成。从胚胎发育的角度分析，鱼类

嗅觉器官是由胚胎头部前端的外胚层发育而成

的［!］。多数真骨鱼类嗅觉器官的发生过程非常

相似，最初都是在外胚层的内侧出现两个嗅基

板（2JN>FH2LM KJ>F2D:I），左右各一，腹侧位；接着，

每侧嗅基板加厚，中间部分内陷，分别形成两个

嗅孔。嗅孔底部沿身体前后轴方向出现皱褶，

并在轴的两侧出现嗅板；同时，嗅孔沿轴向前后
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延长成嗅沟，并向头部的背侧面移动。嗅沟两





从嗅结节面伸出 ! " #$ 根数目不等的纤毛，纤

毛长度为 # " !%!&，直径 $’! " $’(!&
［#，#$，##］。

纤毛中微管的组合模式一般为 ) * #（外周为 )
根微管形成的联合体，中央为 # 根微管）［!!，#(］，

但在有些种类为 ) * $ 模式［#+］。

!"#"!"# 微绒毛感觉细胞（&,-./0,11/23 .4-456/.
-4113） 细胞也为两极神经细胞，其轴突形成的

嗅结节在嗅板表面不明显。微绒毛感觉细胞与

纤毛感觉细胞在形态上最主要的差异，表现在

嗅结节伸出的微绒毛较纤毛弱小且短，但数量

多，一 般 有 ($ " 7$ 根，其 长 度 为 $’% " %

!&
［!!，#%］；此外，微绒毛还有分叉现象［#(］，且微绒

毛内无 ) * # 结构［##］。细胞内的差异，则为中

心粒的数量较纤毛感觉细胞的为多，中心粒位

置较偏上，靠近嗅结节［#%，#8］。

有学者认为，微绒毛细胞是一种非感觉细

胞［#9］，或者是纤毛感觉细胞的一种未成熟形式

（即纤毛感觉细胞成熟前的不同发育阶段）［#7］，

但多数研究表明，微绒毛感觉细胞和纤毛感觉

细胞应是两种相对独立的感觉细胞［+，#%］。

!"#"!"$ 杆状细胞（./: -4113） 这种细胞只在

有些鱼类中偶尔发现［!#，##，#(，#) " (!］。根据作者的

实际观察，蛇鳗科（;5<,-<6<,:=4）鱼类中有些种

类杆状细胞很丰富，而有些种类则没有。杆状

细胞的突起有几种不同的形状：有些基部膨大，

上部呈杆状形［#)］；有些呈柱状［##，#(］；也有在嗅

板表面基部膨大，顶端呈芽状的-荠形；有些种

类由 7 " !$ 根纤毛被粘液裹着，形成弯曲的长

矛状［(，#$］。杆状突起部分的长度一般为 % " !%

!&，基部的直径为 ! " #!&
［!!，##，($］。

>=&=&/6/ 和 ?4:=［($］ 在 燕.（ !"#$%&’&(&)
*(&&）中观察到一种属于纤毛感觉细胞和杆状

细胞的中间类型的细胞，在其杆状突起基部另

长出 ! " ( 根 纤 毛，这 种 细 胞 也 存 在 于 黑 鲷

（+’*,-. /*0,&0#’"*%-.）［##］。这一现象表明，杆状

细胞可能是一种变形的纤毛感觉细胞，即可能

是由嗅结节延长而呈杆状［!!］。

!"#"!"% 隐窝感觉细胞（-.@56 -4113） 这类细

胞最先由 A=B34B 等［(#］作为鱼类一种有感觉功

能的细胞进行报道。细胞体呈椭圆形，细胞顶

端凹陷，具数根纤毛和微绒毛，每根纤毛内的微

管排列为典型的 ) * # 模式。细胞具神经元轴

突，在嗅板内固有膜处与其他神经元轴突相汇

合；细胞质内有线粒体、核糖体［((］。实际上，关

于隐 窝 细 胞 的 具 体 功 能 目 前 还 不 是 很 清

楚［!8，#7，(#］，应探明他们在嗅觉过程中的作用。

!"#"# 非感觉细胞（B/BC34B3/.@ -4113）
!"#"#"! 纤毛非感觉 细 胞（ ,1,=64: B/BC34B3/.@
-4113） 这类细胞在嗅板表面的游离面是平坦

的，边缘略呈钝锯齿形［(］，突出面具有大量的纤

毛，即运动纤毛［#］，一般为 !$ " 8$ 根［(，#7，#)，(!，((］；

也有多达 !+$ 根的［(+］。纤毛长为 9 " !%!&，直

径 $’#% " !’%!&
［(，(!，((］。纤毛内的微管是一种 )

* # 结构，或在一些纤毛集合体内存在多个这

样的结构单位；在纤毛基部有 ! " ( 根细小纤

毛［!!，#$，((］，小纤毛长 +’% " %!&，下端延伸至细

胞核膜处；纤毛基部还有一些更短的小纤毛，长

$’% " $’9!&，斜向伸出，其末端通过基部的张

力纤维层与细胞桥粒（:43&/3/&43）相连接。小

纤毛及张力纤维层可锚定非感觉纤毛，使其作

定向摆动，可能有利于水进入嗅囊腔［#$］。在嗅

觉器官不太发达的鱼类，这种小纤毛很少或完

全缺乏［(%］。

!"#"#"# 支持细胞（3255/.6,BD -4113） 支持细

胞位于感觉细胞及纤毛非感觉细胞周围，具分

泌和营养功能。细胞游离面较其他细胞宽阔，

表面不具纤毛或仅具少量很短、不超过 $’%!&
的微绒毛［(，!!］。细胞体呈多角柱体，从嗅板表

面向下伸入到固有膜处，末端呈皱褶固定于固

有膜上。由此把感觉细胞、纤毛非感觉细胞分

开，支持细胞和相邻细胞壁之间通过各种方式

连接，从而又发挥支持其他细胞的功能［+］。

!"#"#"$ 基细胞（E=3=1 -4113） 基细胞位于嗅

觉上皮的基部，形状多样，细胞底面贴于固有

膜［(］。由于基细胞形状多样，曾被一些学者分

为多种不同的细胞［#9］。这类细胞一度被认为

是初级感觉细胞或初级支持细胞［#9］，一些凋亡

后更新的细胞也起源于这类细胞［+，!!，#$］。

!"#"#"% 粘液细胞（&2-/23 -4113） 粘液细胞

呈杯状，也称杯状细胞（D/E146 -411）。有些鱼类
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的粘液细胞数量较少，有些则较多。粘液细胞

一般分散于嗅觉上皮的各个部位，但有的仅在

嗅轴表面［!"］，或在嗅觉上皮的非感觉区［!#］。粘

液细胞通过两种方式分泌粘液：一是通过在嗅

板表面的开口，即嗅孔分泌［!#］；另一种不存在

开口，由细胞表面分泌［"$］。

!"#"#"$ 其他细胞 除了上述细胞之外，嗅觉

上皮中还包括一些其他类型的细胞。白细胞

（%&’() *)++,）体较大，具退化的内质网，有学者认

为这 可 能 是 一 种 正 处 于 退 化 状 态 的 神 经 细

胞［#］。上皮细胞（)-’.)/01+ *)++,）其游离面呈指

纹状微嵴［!#］。小棒细胞（/2.+)( *)++,）细胞体呈

犁形，其典型特征是细胞内具有很多呈小棒状

的细胞质，但作用还不太清楚，有人推测其具有

分泌腺的作用［$3］。迷宫细胞（ +145/’6(& *)++,）为

脊椎 动 物 所 特 有，可 能 与 维 持 离 子 平 衡 有

关［"7］。

# 鱼类的嗅觉生理过程

#"! 嗅觉器官的水动力机制 外界水流经由

前鼻孔进入嗅囊，使溶于水中的化学物质刺激

嗅板上皮内的感觉细胞作出反应，其水动力机

制有以下 $ 种。

#"!"! 纤毛摆动机制（’,2,01(),） 即依靠嗅板

表面纤毛有节奏的摆动，产生压力，使水流动。

具备这类机制的鱼类，其嗅囊内嗅轴上部的空

腔，称为中央沟（8),(’49+)），嗅囊两侧膜在中央

沟腹面折褶成一种帷幔结构（81+)6*)）。嗅板游

离舌状突和维幔结构间的空腔（沿着嗅囊边缘）

构成了嗅囊的出水沟（:1++)/5）；相邻嗅板间的空

隙为侧水沟（*2//’./）［!7］。嗅板侧面纤毛的主动

摆动，造成水经前鼻孔!中央沟!侧水沟!出

水沟!后鼻孔这样一种单向水流，且形成的水

流是连续的。这已被一种水流染色的方法所证

实［!7］。

#"!"# 泵机制（*5*+2,01(),） 即依靠嗅囊中附

属囊的作用或上下颌的张闭运动激动水流。这

种类型嗅囊的典型特征是具有附属囊，附属囊

随上下颌的开闭而收缩舒张。在具两个鼻孔的

种类，嗅囊靠近前鼻孔，后鼻孔一般具瓣膜，可

防止 水 流 从 后 鼻 孔 倒 流 入 鼻 腔［!7］。 绵/
（!"#$%&’ ()()*#$+’）只有一个鼻孔，鼻腔内嗅囊底

部有一系带，贴于上颌背面，附属囊的伸缩通过

系带与嘴的运动相关联，这种机制形成的水流

是不连续的［$7］。

#"!"% 游动机制（;2+5042,01(),） 即依靠鱼向

前的快速游动引起水流通过嗅囊。这种类型的

嗅囊不具附属囊，主要靠鱼向前快速的游动引

起水流通过嗅囊［$<］。

#"# 氨基酸对鱼类嗅觉的诱导作用 鱼类嗅

觉的实现，最初依靠溶于水中氨基酸等的刺激，

氨基酸是一种非常有效的嗅觉诱导物［$=］。如

斑真0（ ,%-#.+$+’ *+/%-#-+’），对 水 体 中 !>? <@<

02+AB 浓度的半胱氨酸引起的刺激就能产生嗅

电图改变［#>］；虹鳟（0#.1" 2#)$3/&$)）卵受精孵化

后 "> .，便能对赖氨酸刺激作出反应［"C］。氨基

酸对嗅觉神经的诱导是一种剂量依赖方式，即

多种 B 型氨基酸不同比例的混合对鱼类嗅觉诱

导的效果是不同的，另外，不同构型的氨基酸对

鱼类嗅觉诱导的效果也不一样，D 型氨基酸对

虹鳟的诱导作用就较不明显［"C］。

自从 "> 世纪 C> 年代 E1,+)/ 和 F’,45 提出

洄游的嗅觉假说后，直到现在，这些气味物质仍

然未知，G&2H’ 等［#!］的实验结果进一步证明了这

种假说：鲑科（G1+026’.1)）鱼类能够记住它们出

生地的气味物质，即溶于它们出生地的水中的

氨基酸，鲑鱼长大后，就靠这种对以前气味的记

忆而洄游到出生地产卵。E1+82/,)6 和 G(14)++ 发

现去除了嗅觉器官的一种鳟鱼再洄游到它们的

出生地的要比没有去除的要少得多［#"］，这说明

了嗅觉在一些鱼类的洄游中起的作用是非常重

要的。日 本 学 者 I’(109/1 研 究 了 无 备 平1
（0&4#’-&’ )/&$1)’）的洄游行为后发现，是嗅觉而

不是视觉在无备平1的洄游当中起着主导作

用［#$］。

#"% 嗅觉的实现是配体&受体耦联过程 嗅觉

细胞对化学诱导物的感应，是通过纤毛上的特

定蛋白质（受体 J 蛋白）与诱导分子（配体）相

耦联，改变了膜电位，引起钠离子内流，膜去极

化，打 开 了 环 核 苷 酸 门 控 阳 离 子 通 道（*KIL
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!"#$% &"#’() &*"))$+），从而开启了嗅觉信号的通

道，产生神经冲动，最终形成嗅觉［,,］。寻找耦

联位点的最初方法是用嗅板膜碎片进行培养，

然后在培养液中加入标记的氨基酸，发现嗅板

膜和氨基酸之间存在一种特有的结合，这种结

合能被未标记的氨基酸所代替，说明嗅觉诱导

配体与嗅觉器官的特定蛋白受体发生了耦联。

-"!") 和 .*$’) 还用标记的氨基酸在剥离的虹

鳟嗅觉纤毛上最先找到了两个配体/受体耦联

位点，直接证明了纤毛表面蛋白具有耦联嗅觉

刺激化学分子的活性［,0］。

!"# 嗅觉功能的恢复 嗅细胞是惟一直接与

外界环境相接触的能够再生的双极神经元。鱼

类的嗅觉器官具有较强的再生能力，金鱼是一

种理想的研究嗅觉神经再生的脊椎动物。除去

金鱼 012 3 402的嗅上皮组织，检测不到它行

为上有任何改变，但切断嗅神经束，金鱼的嗅觉

缺失；5 3 61 % 后，金鱼嗅上皮的感觉细胞以及

嗅神经束都可再生出来，嗅觉功能可以完全恢

复［,7］。

!"$ 嗅觉识别的分子机制 从分子水平上看，

受体 8 蛋白能识别不同的刺激物，是一个具有

差异性的受体蛋白家族，该家族成员由不同的

基因编码［,5］，嗅觉传导以嗅觉神经特有的 8 蛋

白偶联机制来实现［,4］。对哺乳动物嗅觉的研

究发现，气味受体 8 蛋白家族是由一个多基因

家族表达的，嗅觉受体由单一的外显子进行编

码，每个嗅觉受体基因只忠实编码一个受体蛋

白［,9］；目 前，在 哺 乳 动 物 鼻 腔 嗅 上 皮 发 现 有

6 111种不同的气味受体基因［,9］，一种气味受体

能识别多种气味分子，一种气味分子能被多种

气味受体所识别，气味通过气味受体的组合作

用来识别，这种组合可以产生多于 61 亿个“编

码”，这很好地解释了嗅觉具有对不同气味分子

的识别能力［01］。并且，每一嗅觉感觉神经元也

只表达一种受体蛋白［01］；由此，来自不同受体

的信号被隔离，保证了传递到脑的是来自最初

的气味受体传导信号［06］。信号由嗅上皮的神

经元传递至嗅球，经嗅球内的僧帽细胞（:’#;"+
&$++<）的树突把信号传导入嗅叶，再分散于大脑

嗅皮质的不同区域，由此实现了大脑对不同气

味的感知［0=］。

% 鱼类嗅觉器官研究展望

鱼类嗅觉器官的形态结构在不同种类甚或

同一种类中都存在着差异，这种差异是物种进

化过程中对不同环境适应的结果，也是进化和

适应共同作用的结果。因此，在研究鱼类系统

的发育过程中，也可以结合对嗅觉器官形态特

征的比较解剖学研究加以探讨。

嗅觉器官形态结构上的差异会引起什么样

的行为或生理差异，这方面的比较研究还很少。

>"+":"［0?］认为嗅板的一些形态变化与性成熟期

的生理变化有关，嗅觉灵敏性的增加有助于鱼

类洄游产卵；@$;#:";［0,］认为，同一种鱼类嗅觉器

官在一些形态上的差异可能是不同发育期雌雄

生 理 差 异 的 反 映。 组 织 结 构 差 异 上，

A*(::$<$)［00］认为鲑科鱼类的纤毛感觉细胞对

胆汁盐（B’+$ <"+#）敏感，而微绒毛对氨基酸敏感；

C’DD$+ 等［07］对金鱼的嗅觉研究后认为纤毛感觉

细 胞 对 氨 基 酸 灵 敏；>":%")’ 等［05］ 认 为 鲫

（!"#"$$%&$ "&#"’&$）的微绒毛感觉细胞与觅食行

为有关。我们认为，基于嗅觉器官形态差异和

嗅觉生理而展开的鱼类行为学研究，是今后的

一个发展方向。

在嗅觉的分子水平研究方面，目前已取得

了巨大的突破，表达气味受体的基因家族的确

定［,5］、气味受体对气味的识别［01］以及信号的传

递［0=］等方面的研究成果，为嗅觉分子水平的研

究奠定了基础。但传递到嗅皮质信息是如何保

存记忆和再回忆？基细胞的分化机制是怎样实

现的？这些问题若能解决将有利于更好地理解

嗅觉器官的发生机理，也是生产嗅觉芯片的仿

生学基础，应是嗅觉分子水平研究的方向。
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