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果蝇闻不到气味后仍能转身找回去：在虚拟气味
羽流中，它记住了一个方向
被固定的果蝇走出气味区、进入无味空气后，仍会反复返回原来的气味边界。行为实验、建
模和神经扰动共同支持一种紧凑的方向记忆，而不是一张完整地图。这一结果来自受严格控
制的虚拟现实实验，目前还不能说明自由飞行的果蝇在自然气味羽流中也会采用同样策略。
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果蝇已经闻不到气味，却仍能转身朝它走回去
果蝇已经把气味留在了身后。

它继续在干净、无味的空气中行走，有时持续几十秒，在虚拟空间里走出几百毫米。然后，它转向刚
刚穿过的那条边界，再次找到气味。此时，气味本身已经不能告诉它该往哪里走。

这是一项新的 Nature研究中最核心的观察。研究人员认为，果蝇使用了一种紧凑的方向记忆：不是
整片气味羽流的地图，也不是对已经走过多远的记忆，而是记住了一个指向已无法直接感知的边界的
方位。

这个结果很吸引人，因为它说明只储存很少的信息也可能足够完成导航。但它也很容易被夸大。这些
果蝇没有在自然环境里自由飞行；它们被固定在气浮球上行走，置身于一个高度受控的虚拟世界。研
究支持的是这套装置中的向量式导航策略；它并没有证明果蝇会建立 “心理地图”，也不能解释动物追
踪气味的所有方式，更没有找到记忆在物理上究竟储存在什么细胞里。

这条看不见的 “走廊”是软件造出来的
气味羽流是被空气携带、不断移动的气味区域。在户外，随着风向变化，羽流会弯曲、断裂，又重新
接在一起，因此很难精确知道动物在每个瞬间闻到了什么。

研究人员用闭环虚拟现实把这个问题变得可控。果蝇身体被固定在一个轻质气浮球上方。果蝇行走时，
相机每秒大约 60次测量球的转动。软件把这些转动换算成果蝇在二维虚拟空间里的位置和朝向。

这个朝向再控制一个可旋转 360度的电动喷嘴。随着果蝇改变虚拟朝向，喷嘴会绕着它移动，让风始
终与虚拟世界中的固定方向对齐。同时，质量流量控制器根据果蝇的虚拟位置，调节送到触角上的干
净空气或苹果醋气味。于是，只要果蝇跨过软件定义的边界，气味就会打开或关闭，形成一条宽 50毫
米、长 1米的虚拟走廊——尽管果蝇实际上从未离开那个球。

整套装置会同步记录每个时间点的虚拟位置、朝向、气味状态和气流控制。研究人员据此重建轨迹，
标记每次进入和离开边界，并测量果蝇返回得有多直接。风提供外部方向线索；果蝇自己的运动则决
定它什么时候会遇到虚拟气味边界的两侧。
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果蝇始终被固定在气浮球上方。相机和 FicTrac把球的转动转换成虚拟运动和朝向；软件随后旋转空气—气味喷
嘴，并根据虚拟位置切换气味。在另外进行的神经成像试验中，果蝇上方的双光子显微镜记录 EPG或 FC2神经
元的钙依赖荧光，使神经活动可以与行为对齐。并不是每一次行为试验都需要显微镜。

The Clean Paper CC BY 4.0
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One behavioral cycle at a virtual odor boundary
Wind remained the external direction cue; software switched odor with virtual position.

1 BRIEF CONTACT

The fly enters

the fictive odor

corridor.

odor on

2 EXIT

A counter-turn

carries it across

one edge.

odor ends

3 OUTSIDE

It travels through

clean air with no

odor signal.

wind still available

4 RETURN

A directed turn

brings it back to

the same edge.

odor resumes

BEHAVIOR SUPPORTS A REMEMBERED RETURN DIRECTION

• it does not reveal a full map or where the memory is stored

Original diagram - The Clean Paper - CC BY 4.0

在受控实验中，果蝇短暂进入虚拟气味走廊，随后离开，在无味空气中行走，再定向返回。这个行为支持 “它记
住了返回方向”的解释，却不能告诉我们这些信息储存在何处。

The Clean Paper CC BY 4.0

在主要的纵向走廊实验中，40只果蝇反复进入气味区，随后反向转出，再返回同一侧边界。这里 “纵
向”只是论文对 0度几何条件的名称：走廊长轴与逆风方向平行，并不是说实验装置竖着放。

作者把这种行为称为边界追踪（edge tracking）。一个行为段（bout）指两次跨越边界之间的一段连
续行为：进入气味后的行为段从进入持续到离开；外部行为段则从离开一直持续到果蝇再次返回。755
个内部行为段中，每次停留平均持续 4.9秒。返回过程中，果蝇距边界的平均距离为 10.4毫米。在 793
个行为段中，不到 4%的轨迹一直穿到了走廊另一侧边界。

最后这两个数字统计的是行为段，而不是几百只彼此独立的果蝇。一只果蝇可以贡献很多个行为段，
这个区别很重要。

返回并不只是固定的 “逆风走”反射
研究人员做了几组实验，去排除更简单的解释。

首先，他们改变果蝇沿着走廊逆风行走时，气味浓度在纵向上怎样变化：越靠近虚拟气味源可以越浓、
保持不变，也可以反而越淡。三种条件下，果蝇的路径都很相似。因此，像 “哪里气味更浓就继续往哪
里走”这样简单的规则，无法解释这套装置中的边界追踪。

随后，他们把走廊横向的锐利边界改成高斯浓度分布，让浓度逐渐变化，而不是突然开关。果蝇聚集
在浓度变化最快的侧翼位置，而不是气味最强的中央。这说明在这个实验中，有效线索是标出 “边界”

4



THE CLEAN PAPER 神经科学

的横向变化，而不是一定要存在沿走廊指向源头的浓度增加。

这并不意味着自然环境中的浓度梯度永远不重要。它只说明在这里测试的条件下，这种行为并不需要
一个朝源头方向逐渐增强的气味梯度。

研究人员还改变了走廊方向。不同果蝇组分别追踪 0度、45度和 90度走廊，另有一组在每次离开后
都会遇到横向突然跳开的走廊。四组样本量分别为 40、21、20和 24只果蝇。外部轨迹会随着几何结
构改变。因此，“永远逆风转向”这种通用规则也解释不了这种灵活性。

在这套装置中，气味到达左右两根触角的时间差约为 2毫秒。研究人员把双侧光遗传激活与风向结合，
也能重现类似边界追踪的行为。光遗传学利用光敏蛋白改变特定细胞的活动。这里的结果说明，左右
触角收到气味的到达时间差并不是这种行为所必需的；但它并不能说明自由活动的动物在其他羽流中
就完全不需要双侧比较。

一个向量比一张地图小得多
向量同时包含方向和大小。不过在这里，有用的储存量主要是方向性的：果蝇应该朝哪个方向转，才
能回到气味羽流的边界？研究没有发现证据表明果蝇会储存整片羽流的完整布局，或自己在其中的精
确位置。

作者先用真实果蝇运动的组成部分拼出人工轨迹。他们随机抽取实际观察到的直线行走距离和转弯角
度，再把这些片段串起来。有些合成 “行者”最终也会重新碰到气味边界，但它们走得更远，返回路线
也不如真实果蝇直接。即使再加入果蝇通常会逆风转向的倾向，也无法重现那种短而有方向性的返回。
因此，真实行为中包含了超出 “把同样动作随机重排”所能产生的方向信息。

接着，研究人员建立了一个包含两种模式的模型：离开边界和返回边界。这两种模式并不是把果蝇在
气味内外的每一个瞬间贴上标签，而是两套可随运动切换的转向规则。

每次跨越边界都会给模型一个需要记住的方向。离开时，模型更新一个用于 “离开阶段”的方向；进入
时，则更新另一条返回方向——大致可以理解成：“我刚刚找到边界时，是朝这个方向运动的。”之后
需要返回时，这个被记住的方向会偏置模拟果蝇的运动，使它重新朝边界走去。

研究人员用 0、45和 90度走廊的轨迹拟合模型。在汇总比较中，72只真实果蝇与 75条模拟轨迹得到
相似的路径统计。如果把进入边界时学到的返回方向从模型中移除，所有走廊方向的追踪效率都会下
降。这支持 “进入方向记忆有用”这个解释，却不能证明果蝇大脑真的逐字逐式执行模型方程。

论文里的 “记忆”是什么意思？
研究人员并没有从果蝇大脑中直接读出一支被储存的箭头。“方向记忆”是根据行为、模型和神
经测量共同推断出来的。模型说明，只需要几个不断更新的方向，就能重现重要的轨迹统计。
它并不能证明果蝇真的按这些方程运行，也不能证明某个被点名的神经元群就是记忆的物理储
存位置。

另外，10只果蝇在经历一段方向相反的 45度走廊后，之后的行为也发生了偏移；模型中对应使用了
29条模拟轨迹。这个结果让 “方向记忆”的解释比事后描述更具体，但它依然是一种基于模型的解释。
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一个当前朝向参照，再加一个当前目标
接下来，研究测量并干扰了果蝇中央复合体（central complex）中的神经活动。这个脑区与导航有关。

两种信号，分工不同
EPG和 FC2是中央复合体中的两类神经元。EPG活动像一个指南针读数：它追踪果蝇相对于风
向正在面向哪里。FC2活动则与果蝇当前想去的方向相关。下游转向回路可以比较 “当前朝向”
和 “目标方向”。研究同时测试了这两类细胞，但没有证明其中任何一类单独储存了完整记忆。

EPG神经元携带朝向信号：它们的活动模式会追踪果蝇相对于外部线索所面向的方向。研究人员使用
钙成像——一种间接的神经活动光学读出——发现，在边界追踪过程中，EPG活动相位会跟随果蝇相对
于风向的朝向。这个分析使用了 9只果蝇的 16次试验。

为了抑制 EPG神经元，研究人员让这些细胞表达 GtACR1——一种被绿光开启的阴离子通道。在测试
试验中，LED全程开启，激活这个通道并抑制所选神经元；相同照明并不会损害遗传对照果蝇的行为。

采用这种方式抑制 EPG后，12只实验果蝇的定向返回效果比 6只遗传对照果蝇更差。边界明确的结
论是：在所测试条件下，有效边界追踪需要 EPG活动提供的朝向参照。这并不是证据表明 EPG神经
元自己储存了边界方向。

FC2神经元表现出不同的关系。它们的群体活动与当前导航目标相关，而且在实验中的转弯之前，会
指向气味羽流边界。成像实验使用 6只果蝇；沉默实验根据具体分析使用 9–14只果蝇。沉默 FC2会
损害边界追踪。

Five evidence layers, five different claims
The cards converge; they are not a directly observed neural chain.

BEHAVIOR

Directed returns

after odor contact

ended

observed paths

CONTROLS

Geometry + replay

challenge simple

reflex stories

bounded tests

MODEL

Changing directions

reproduce key

patterns

explanatory fit

EPG

Heading reference

required for

effective returns

necessity test

FC2

Activity consistent

with the current

goal

goal-related signal

SUPPORTED: COMPACT DIRECTIONAL MEMORY IN THIS CONTROLLED ASSAY

• not shown: a full map, a universal strategy or the cellular storage site

Original diagram - The Clean Paper - CC BY 4.0

6



THE CLEAN PAPER 神经科学

行为、改变羽流几何、拟合模型以及两种神经扰动，各自支持方向记忆解释的不同部分。合在一起，它们支持
的是受控实验中的一个紧凑目标方向，而不是一张完整地图，也不是已经证明的细胞记忆储存位置。

The Clean Paper CC BY 4.0

这是多条证据汇聚，而不是一条被 “拍下来”的因果链。EPG活动提供了行为所需的朝向参照；FC2活
动与目标方向相符，而且有效行为也需要它。实验没有找到一个单独的记忆 “痕迹”，也没有证明 FC2
突触在物理上储存着这个方向。

可以用一个粗略的人类尺度比喻来理解：想象你走出一条狭窄的雾带，但稳定的风仍能告诉你 “北”在
哪。指南针可以告诉你自己面向哪里，可要重新走回雾带，还必须记得雾带边缘大概在哪个方位。把
当前朝向与目标方位比较，就能决定该往哪边转。这大致对应这里为 EPG和 FC2信号提出的分工。它
只是解释用的类比，不是证明人类使用相同细胞或算法的证据。

这种记忆依赖行动，而不只是气味出现的时间顺序
在重放实验中，果蝇收到与先前相同的气味开关时间序列，但这些时间不再与它此刻正在做什么相关。
随着一次次重放，学到的方向偏置逐渐减弱。这支持一种操作性、与行动关联的更新：重要的不只是
被动经历一串气味时间，而是气味与果蝇自身运动之间的关系。

这些分析的分母并不相同。Extended Data的不同面板根据比较使用 8或 9只果蝇；连续行为段系列
使用 8只；轨迹面板要求至少有 10次有效进入；配对模型面板则使用 21条同样满足进入阈值的模拟
轨迹。不能把这些数字都当成 “同一组 8只果蝇”的重复分析。

更不规则的羽流很有用，但仍然是虚拟的
研究人员还重放了一段此前记录、更不规则的羽流。他们把它在空间和时间上都放大 5倍，让被固定
的果蝇能够足够频繁地遇到它。12只果蝇中有 10只到达距离其源头 50个虚拟毫米以内的位置。

这并不是 10只果蝇在开放空气中真正找到了气味源，而是在受控条件下对一段 “更像自然环境”的羽
流重放进行导航。

对于每一种动态羽流，模型都生成了 2,000条轨迹。在缩放羽流比较中，要求必须有一次有效进入并
排除一开始就离源头太近的轨迹后，最终分析了这 2,000条中的 1,850条。记忆在靠近源头时帮助更
大，因为连续几次遭遇之间仍保留较一致的方向结构；在更下风、更湍乱的区域，帮助则更小。

这个限定本身就是结果的一部分。只有当外界保持足够一致，前一次遭遇还能对下一次提供有用信息
时，一个紧凑的方向记忆才会有效。
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这项研究没有显示什么
• 它没有显示果蝇建立了一张完整的空间地图。
• 它没有显示果蝇在未经修改的自然气味羽流中自由飞行时也这样做。
• 它没有证明所有依赖气味的导航都采用这一策略。
• 它没有证明 EPG或 FC2神经元就是这种记忆唯一的物理储存位置。
• 它没有把拟合模型变成果蝇字面意义上的生物算法。
• 它不能直接推广到人类导航。

这项研究最强的地方，恰恰是它最具体的地方。闭环控制让研究者能够精确掌握每一次气味遭遇；改
变几何结构、重放、建模、钙成像和神经沉默，又分别检验了同一种解释的不同环节。但行为、成像
和沉默实验使用的是不同果蝇群体；样本量并没有事先确定；数据收集和分析没有随机化或盲法；另
外，不到 10%的被固定果蝇因为适应、反应或追踪问题被排除。

这些限制并没有抹掉现象。它们只是给现象画出了边界。

简明总结
被固定在虚拟气味走廊中的果蝇走出气味区后，会反复返回自己已经无法闻到的边界。改变浓度与走
廊几何、一个拟合的切换模型、神经成像以及光遗传沉默，共同支持这样一种解释：果蝇使用的是紧
凑的方向记忆，而不是完整地图。EPG神经元提供行为所需的当前朝向参照，而 FC2活动与当前目标
方向相符。这一结果只在受控的行走实验中成立；它没有找出记忆的细胞储存位置，也没有证明自由
自然飞行时会执行同样计算。

不绕弯检查
论文真正显示了什么：在闭环、固定果蝇的实验中，果蝇会定向返回自己已经无法直接感知的虚拟气
味边界。多组行为控制、建模和神经扰动共同支持一种向量式策略。

属于推断的部分：这种行为使用了一个紧凑的方向记忆，而且 FC2群体活动表示当前导航目标。研究
没有直接读取记忆内容。

论文没有显示什么：完整的心理地图；普遍适用于所有嗅觉导航的策略；自然羽流中的自由飞行表现；
单一的记忆储存位置；或一个可以直接类比到人类的机制。

主要局限：只有一个物种和一套受控装置；不同实验使用不同果蝇群体和统计单位；钙信号是间接神
经读出；“必要性”干扰实验不能证明 “充分性”；自然化羽流仍然是经过重放和缩放的。

普通读者应该有多大信心？可以高度相信，在这套装置中，定向返回现象是真实的，而且中央复合体
中的朝向与目标相关活动确实重要。可以对这个模型作为紧凑解释抱有中等信心。至于把它原封不动
推广到开放空气，或者称它为一张完整地图，则应该抱很低信心。
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