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摘要: 嗅觉印记是动物在早期生活史阶段对嗅觉信息形成的无条件学习记忆形式, 并在以后生活中某些特定情境

中展现出来的典型行为特征。嗅觉印记在一些鱼类的生殖洄游、归巢产卵中表现尤其明显。本文对鱼类嗅觉印记

的行为特征、生理基础、发生机制及其保护应用等方面研究进展进行综述, 旨在引导在鱼类原位栖息地保护、科

学增殖放流以及养殖生产中更加关注嗅觉印记现象, 为渔业保护和产业发展的科学管理决策提供参考。 
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印记是动物对早期特定时期生活经历的一种

终身难忘的记忆形式[1]。印记研究起始于鸟类。

1930 年, 奥地利动物行为学家 Lorenz[1]发现经人

工孵化并由他养大的灰鹅会将他认为母亲, 首次

将这种生命早期经历的无条件习得记忆且对未来

行为产生显著影响的过程定义为“印记”。Svåsand

等[2]也论证了在哺乳动物中同样存在印记现象。

随着印记的广泛研究, 国内外学者相继在鸡、孔

雀、小鼠等动物中均证实有印记现象, 并发现印

记具有不同的类型[3-5]。如崔勇华等[6]和耿慧等[7]

研究发现仅雏鸡的印记就有嗅觉印记、视觉印记

及听觉印记 3 种类型。 

嗅觉印记是指通过嗅觉感知而产生的印记 , 

是一种在早期生活史特殊阶段对特定嗅觉信息的

学习记忆形式, 且在以后生活中的某些特定情境

中展现出的典型行为特征。嗅觉印记在一些鱼类

的生殖洄游、归巢产卵中表现尤其明显。1978 年

Hasler 等 [8]通过对鲑科鱼类归巢(homing)行为的

实验研究, 首次提出鱼类嗅觉印记假说。随后在

更多的鱼类中证实了嗅觉印记的存在[9-10]。国际

上对嗅觉印记的生理基础、发生机制等方面的研

究已逐渐系统深入 , 而国内相关研究仍十分有

限。嗅觉印记与鱼类特定的生殖洄游、敌害预警、

繁殖求偶等活动密切相关, 对于珍稀濒危鱼类保

护、资源养护及养殖生产均有重要的指导作用。

因此, 本文对鱼类嗅觉印记的相关研究进展进行

简要综述, 以期引起国内学者的关注, 特别是在

新时期渔业资源增殖养护及濒危水生动物保护中

应注重嗅觉印记的潜在影响, 为渔业资源保护与

产业发展的科学管理决策提供参考。 

1  鱼类嗅觉印记现象 

1.1  生殖洄游中的归巢行为 

鱼类嗅觉印记最早在解释鲑科鱼类生殖洄游

的 归 巢 问 题 中 提 出 。 鲑 科 鱼 类 如 太 平 洋 鲑

(Oncorhynchus spp.)[11]、大西洋鲑(Salmo salar)[12]

普遍具有在繁殖时期准确地洄游至出生地溪流进

行产卵的生殖洄游现象。Hasler 等[8]针对这种鲑

生殖洄游精准回归出生地的归巢(homing)行为提

出嗅觉印记假说, 即鲑在敏感时期对出生溪流中

的氨基酸等嗅觉信息通过嗅觉产生印记(嗅觉印

记), 这种印记一直保留并伴随鲑成长, 待鲑成年



第 9 期 杜浩等: 鱼类嗅觉印记研究进展 1389 

 

后, 这种印记会引导成年鲑探寻记忆中的氨基酸

味道, 从而准确地回归到自己的出生地。随后, 相

似的嗅觉印记行为现象在白亚口鱼 (Cutostomus 

commersoni)[13]、虹鳟(Oncorhynchus mykiss)[14]等

鱼类中得到验证。 

1.2  回归定居行为 

和洄游性鱼类回归产卵场的行为类似, 研究

发现非洄游性的珊瑚礁鱼类中也存在嗅觉印记介

导的回归定居行为[15-17]。珊瑚礁鱼类的幼鱼在进

入成年栖息地之前, 有一段浮游生活时期。浮游

时期结束之后, 大多数珊瑚礁鱼类选择定居于幼

鱼时期生活的珊瑚礁, 如对红小丑鱼(Amphiprion 

melanopus)研究发现 , 幼鱼浮游期结束后会选择

孵化时期的同一个奶嘴海葵(Entacmaea quadricolor)

作为栖息地[18-21]。这种行为表现为明显的回归定

居行为。Arvedlund 等[21]和 Paris 等[22-23]首次通过

原位气味选择实验发现 , 雀鲷科(Pomacentridae)

和天竺鲷科(Apogonidae)幼鱼能够在离海岸几公

里的地方, 从众多不同的珊瑚礁中识别出自己曾

经栖息的珊瑚礁的气味, 以气味作为导航信息改

变自身的游泳速度和方向, 实现回归定居。以上

研究表明了嗅觉在珊瑚礁幼鱼选择栖息珊瑚礁的

重要性, 证明珊瑚礁幼鱼在出生时或者出生后不

久形成了嗅觉印记, 这种嗅觉印记控制珊瑚礁鱼

类的回归定居行为。 

1.3  亲缘识别 

鱼类能够对亲缘关系的特定信息产生印记。

遇到其他鱼类时, 将印记信息与其他鱼类的表达

信息进行对比, 可以在庞大的种群中识别具有血

缘关系的亲属, 从而实现与同种个体捕食协作或

在繁殖中避免近亲繁殖[24-26]。鱼类亲缘识别的研

究始于 20 世纪末, 首先在鲑科鱼类的种群研究中

发现。鲑科鱼类能够识别自身种群释放的化学信

号, 且研究证明幼鱼对本种群的气味信息表现出明

显偏好, 显示出对自身种群的特异性亲近行为[27]。

随后, 又有研究表明鱼类种群内个体的血缘关系

也影响亲近行为。随后, 研究表明鱼类种群内个

体具有血缘关系, 并非随机组成。鲑科鱼类[28]、

三刺鱼 [29](Gasterosteus aculeatus)以及其他鱼类

都有排斥种内非亲属关系的行为表现, 表明鱼类

中存在亲缘识别行为。斑马鱼[30-31]能够在发育早

期将亲属关系信息通过嗅觉进行印记, 形成长期

记忆, 这属于亲属识别中的嗅觉印记行为。 

2  嗅觉印记行为的发生时期 

鱼类嗅觉印记发生于鱼类早期生活阶段特定

的短暂时期, 以保证嗅觉印记的准确性。鲑科鱼

类 在 胚 胎 期 和 幼 鱼 期 的 转 化 期 间 (parr-smolt 

transformation, PST)这两个时期是印记发生的主

要时期, 但不同鱼类嗅觉印记发生的具体时期不

同。Havey 等[32], Nevitt 等[33]和 Bett 等[34]通过对

实验鲑成鱼在两种气味选择的迷宫中进行测试 , 

发现与对照组的鱼相比, 在幼鱼期经历有氨基酸

气味暴露 6 周后的成年鲑鱼在同种氨基酸的迷宫

格中停留的时间比在幼鱼期经历只暴露 1 周或 1

天的成年鲑停留的时间明显更多。表明随着气味

印记时间的增加, 印记保真度越好。Quinn 等[35]

最近发现红鲑(Oncorhynchus gorbuscha)嗅觉印记

发生在胚胎期的卵黄囊完全吸收至孵化前。对斑

马鱼亲属印记机制研究发现, 斑马鱼的嗅觉印记

时间为胚胎受精 6 d 后的 24 h 内, 过早或过晚的

给予信息物质暴露, 都不能形成嗅觉印记 。 

3  鱼类嗅觉印记的信号物质 

3.1  氨基酸 

氨基酸是引发归巢行为嗅觉印记的主要信号

物质。Hasler 等[8]1978 年提出的嗅觉印记假说认

为鲑幼鱼将原出生溪流中的氨基酸作为嗅觉印记

的信号分子, 鲑成鱼则依赖于这种氨基酸信号分

子进行长距离生殖洄游的归巢行为。Yamamoto

等[36-37]通过测定日本北海道大马哈鱼(Oncorhyn-

chus keta)生长河流中的氨基酸浓度随季节和年份

的变化验证了这一猜想。研究发现河流中丙氨酸、

天冬氨酸、谷氨酸、甘氨酸、亮氨酸、丝氨酸和

缬氨酸等 7 种氨基酸浓度比较稳定, 因此推测溪

流中游离氨基酸组成的长期稳定性可能对鲑的嗅

觉印记行为至关重要。嗅觉系统对氨基酸敏感性

的研究从生理基础上加深了氨基酸可以作为嗅觉

印记信号物质的可能性。Cole 等 [38]和 Schma-

chtenbery 等 [39]研究发现大多数鱼类均能通过嗅
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觉系统检测到所有类型氨基酸; 通过嗅觉电生理

技术已证实嗅觉神经元对氨基酸十分敏感[40-41]。

在分子层面已经发现鱼类嗅觉上皮中含有 L-氨基

酸结合蛋白[42]和基因受体, 直接证实这一猜想。

在大马哈鱼鱼脑中的鉴定发现了 构成 N-甲基-D-

天门冬氨酸受体(N-methyl-D-aspartate recepto)必

需亚基 NR1 的基因。Hinz 等[43]通过实验证明, N-

甲基-D-天门冬氨酸受体作为谷氨酸受体的一种

亚型, 能够影响嗅觉印记的功能开关。 

3.2  MHC 多肽 

MHC 多肽是气味的一种成分, 在鱼类体内由

MHC 基因表达。MHC II 基因已经在斑马鱼中鉴

定得到[44]。研究斑马鱼亲缘识别行为中的嗅觉印

记时期和机制时, 幼鱼在与其拥有 MHC II 类等

位基因的兄弟姐妹身上留下印记, 对兄弟姐妹的

嗅觉偏好在斑马鱼还处于性发育未成熟阶段, 已

表现出亲近行为[45]。但成鱼阶段, 雌性会避开亲

缘雄性的气味, 用人工合成的 MHC II 类肽作为

印记敏感期的信息物质 , 不仅证明斑马鱼对

MHC II 类肽有行为偏好, 也可以引发亲缘识别现

象的发生, 表明 MHC II 类肽是亲缘识别中的信

息物质[46]。除了 MHC II 类肽, 在鱼类和其他水生

物种的亲缘识别中发现, 尿液、黏液和鳃释放的

信息物质在亲缘识别嗅觉印记中也发挥着重要作

用[47]。 

3.3  其他可能引发嗅觉印记的信号分子 

水环境中存在的鱼类性信息素 , 如类固醇 , 

前列腺素等, 均是由性腺分泌的脂质物质, 能够

引起同种鱼类产生繁殖反应。1988 年 Sorensen 等[48]

首次描述了排卵雌性金鱼释放前列腺素 F2α 及其

代谢物 15-酮-前列腺素 F2α, 并激活雄性金鱼的嗅

觉感觉神经元诱导吸引和求偶行为。研究发现前列

腺素 F2α 特异性地激活斑马鱼体内的两种不同敏

感度的嗅觉受体, 并在不同群体的纤毛嗅觉神经

元中表达[49-50]。Sato 等[51]发现雄性金鱼成鱼的嗅

觉神经元对性激素敏感。嗅上皮嗅觉神经元中存

在性信息素受体, 能与水中的性信息素物质结合, 

利用 GPCRs, 使 cAMP 增加, 激活环核苷酸门控

通道(cyclicnucleotidegated, CNG)的开启, 产生动

作电位 , 将信息传至大脑 , 通过下丘脑-脑垂体-

性腺轴的反馈调控作用于鱼的生殖生理过程。能

够引起鱼类嗅觉反应的性信息素是否可以作为嗅

觉印记的信息物质, 仍然需要进一步研究。另外, 

更广泛的嗅觉行为, 如在鱼类摄食偏好、防御敌

害等表现出的典型行为是否被归类为嗅觉印记行

为仍需要进一步研究验证; 能够引起鱼类嗅觉反

应的警报信息素, 是否可以作为嗅觉印记的信息

物质, 也需要进一步研究。 

4  鱼类嗅觉印记的发生与调控 

4.1  嗅觉印记的发生 

嗅觉印记的发生与嗅觉器官发生密切相关 , 

嗅觉上皮中嗅觉感受神经元是一种具有高度灵敏

性的双极神经元细胞。迄今为止, 已经发现了 5

种类型的嗅觉感受神经元(olfactory receptor neurons, 

OSNs): 纤毛 OSNs、微绒毛 OSNs、梨形 OSNs、

隐窝 OSNs 和 Kappe OSNs[52]。不同的嗅觉感受神

经元中存在不同的嗅觉受体蛋白。研究发现, 气

味分子, 如氨基酸、胆汁酸盐、核苷、多胺和信

息素等水溶性分子均能与嗅觉感受神经元上的嗅

觉受体蛋白结合。嗅觉受体蛋白多为 G 蛋白耦连

受体(G protein-coupledreceptors, GPCRs), 与溶于

水中的信号分子, 如氨基酸结合后, 引起细胞内

cAMP 浓度增加, 促使环核苷酸门控通道(cyclic 

nucleotide gated, CNG)开启, 引起 Na+、Ca2+向细

胞内流动, Cl–向细胞外流动, 使细胞膜产生去极

化[53-55]。通过嗅觉感受神经元将感官知觉转化为

电信号, 转导至紧连于嗅囊后方呈橄榄状的嗅球, 

再经过嗅束将信息传递至端脑进行处理 [56-57]。

Gerlach 等[58]通过荧光染色的方式发现气味分子

MHC 多肽相关的钙调蛋白激酶在鱼脑的背侧嗅球

高表达, 证实斑马鱼嗅觉印记形成可能由此途径

发生。同时也提出 MHC 多肽气味分子会与 OSN

中隐窝细胞嗅觉受体进行结合。Biechl 等[59]在研究

斑马鱼亲缘识别行为中的嗅觉印记机制时发现 , 

嗅觉印记形成后的斑马鱼幼鱼和对照组相比, 隐

窝细胞的总数虽然没有差异, 但印记形成后的斑

马鱼幼鱼在气味刺激后激活的隐窝细胞数量明显

高于对照组, 说明在产生嗅觉印记幼鱼的特定嗅

觉感受神经元 OSN 中观察到的较高的神经元活
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动与这些 OSN 数量的增加无关, 因此嗅觉印记可

能与气味感受器本身的结合敏感性有关。 

4.2  嗅觉印记的调控 

鱼类嗅觉印记发生于幼年时期, 成鱼需要对

嗅觉印记回忆 (retrieval)才能准确地进行洄游归

巢、回归定居地以及种内和种间识别等行为。

Hasler 等[8]首先提出鱼类嗅觉印记的敏感发育时

期与甲状腺激素的调控有关。在红鲑[60-61]等鱼类

的研究中发现胚胎期至幼鱼期转化时期时期 , 血

浆甲状腺激素水平会增加。随着研究的深入, 鱼

类 PST 时期甲状腺激素水平升高这一结果已经得

到广泛认可。Lema 等[62]通过测定鲑 PST 时期甲

状腺激素水平和嗅觉上皮细胞的细胞密度变化 , 

证实在 PST 时期, 甲状腺激素可以诱导鲑嗅觉神

经元细胞增殖, 甚至微小的甲状腺素浓度变化都

与嗅觉细胞增殖有关, 从而证明了鱼类嗅觉印记

的发生与甲状腺激素的调节有关。 

嗅觉印记和洄游归巢行为的激素调控过程在

大马哈鱼中得到了较清晰的解答。Ueda 等[42]于

2015 年在大马哈鱼脑中克隆并鉴定出表达 N-甲

基-D-天门冬氨酸受体(N-methyl-D-aspartate recepto)

必需亚基 NR1 基因。研究发现在大马哈鱼嗅觉印

记发生时期, 幼鱼脑中 NR1 和促甲状腺素释放激

素(thyrotropin-releasing hormone, TRH)的基因表

达上调, 而 NR1 和促性腺激素释放激素(gonado-

tropin-releasing hormone, GnRH)基因在成鱼归巢

到洄游过程中的表达上调。并且用甲状腺激素处

理幼鱼能够提高了 NR1 基因的活性, 用 GnRH 处

理成鱼处理提高了大马哈鱼对溪流气味的辨别能

力。这表明 NR1 基因在嗅觉印记行为发生过程中

有着关键作用, 这种作用在幼鱼时期受到促甲状

腺素释放激素 TRH 调节, 在成鱼时期受到促性腺

激素释放激素 GnRH 的调节。但是 NR1 基因的具

体作用以及调节机制尚待进一步解答[63-64]。 

5  环境变化对鱼类嗅觉印记的影响 

人类活动污染, 例如, 农业面源污染、城市污

水、工业废水、医疗化学物质导致的环境污染是

对鱼类嗅觉及嗅觉印记产生影响的主要因素。研

究发现, 广泛应用于渔业生产中的有机磷杀虫剂

二嗪磷能造成波斯鲟(Acipenser persicus)嗅上皮

细胞损伤以及降低其全身甲状腺素和三碘甲状腺

原氨酸, 进而影响波斯鲟嗅觉印记的发生[65]。一

种用于防治海鳗的农药杀鳗酚 (3-trifluorome-

thyl-4-nitrophenol, TFM)也被发现对湖鲟(Acipen-

ser fulvescens)幼鱼嗅觉神经元有抑制作用, 导致

湖鲟的嗅觉敏感度降低[66], 影响湖鲟嗅觉印记行

为中的信号转导过程。 

全球变暖导致的二氧化碳水平升高和海洋酸

化(H+升高, pH 降低)同样影响鱼类嗅觉印记。研

究表明, 海洋环境酸化会影响珊瑚鱼的回归定居

行为[67]。Porteus 等[68]研究发现, 溶解有高浓度二

氧化碳的海水会降低欧洲鲈(Dicentrarchus labrax)

嗅觉系统敏感性, 嗅觉上皮和嗅球中细胞组织的

转录水平差异表明造成敏感性降低的原因是海洋

酸化导致嗅觉神经的信号传导受到影响。 

6  鱼类嗅觉印记行为研究展望与应用前景 

鱼类的嗅觉印记在国际上已有较多深入研究, 

特别是嗅觉电生理技术的发展与应用提高了嗅觉

感应能力和灵敏度的测量精度, 从而提高了嗅觉

印记的测试验证水平; 目前已开展细胞水平神经

元的信号转导过程研究, 并试图从分子层面揭示

嗅觉印记产生的机制 , 相关内容已成为研究热

点。如在大马哈鱼中鉴定得到的鱼类嗅觉印记关

键基因 NR1 基因, 其表达产物 NR1 亚基是 N-甲

基-D-天冬氨酸受体(NMDAR)的必需亚基。而在

脊椎动物中, NMDAR 是谷氨酸受体通道的一种

亚型, 可以介导中枢神经系统的大部分快速兴奋

性突触传递[69]。因此, 谷氨酸是否是大马哈鱼和

其他鱼类嗅觉印记发生过程中神经传导的神经递

质, 需要进一步验证。NR1 基因是嗅觉印记发生

的开关, 而TRH和 GnRH是打开开关的关键激素, 

激素如何调节 NR1 基因的表达仍未清晰解答[42]。 

国内关于鱼类嗅觉印记的研究还很少, 关注

度不够, 尚属起步阶段, 有关研究聚焦在嗅觉器

官对于信号分子氨基酸的敏感性筛选等基础研究

阶段[70]。例如, 我国在刀鲚(Coilia nasus)嗅觉基

因表达方面获得新的进展[71], 研究发现刀鲚性腺

和嗅囊中主嗅觉受体基因 MORs 基因表达量明显
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高于其他组织, 且洄游型刀鲚比定居型刀鲚嗅囊

的 MOR-4K13 和 MOR-51I2 表达量高, 基因层面

揭示了主嗅觉受体基因 MORs 在嗅觉印记中有重

要作用;刀鲚性腺中 MORs 基因高表达是否与刀

鲚洄游归巢行为密切关联尚无明确答案。 

嗅觉印记的研究可以为鱼类保护和渔业生产

提供新思路。近年来增殖放流的鲑在洄游过程中

会出现迷途问题 , 致使其不能回到产卵场产卵 , 

严重影响了增殖放流效果[72]。我国增殖放流效果

也存在同样问题。基于嗅觉印记的研究, Dittman

等[73]提出促进放流鲑形成嗅觉印记的方法。他们

通过将胚胎期鲑移到产卵场附近的繁育初孵场 , 

建立不同的实验组, 发现经过胚胎期的环境改善, 

促进了印记的形成, 从而提高了人工繁育放流鲑

的归巢精度, 显著提升了增殖放流效果。这一成

功案例提示针对洄游性鱼类的保护中注重嗅觉印

记的重要性。针对目前内陆流域渔业资源衰退的

现状以及增殖放流效果不佳的问题, 在开展鱼类

保护研究中不仅要考虑洄游通道、栖息地的物理

环境要素变迁问题, 还要考虑水质污染等环境变

化对河流化学环境因素的影响。对于江海洄游性

鱼类, 如中华鲟(Acipenser sinensis), 不仅关注产

卵场本身的栖息环境状况, 还要考虑水体污染等

可能对鱼类回归产卵场本能的影响。以资源养护

为目标的增殖放流应该充分评估苗种繁育基地的

水源、放流位点和放流时间, 以提高放流回归率。

随着对嗅觉印记的深入理解, 一些名贵经济鱼类

的开口饵料、摄食驯化、食性转换等问题的解决

对于产业技术突破有重要的借鉴意义, 其在渔业

中的应用研究值得重视。 
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