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果蠅聞不到氣味後仍能轉身找回去：在虛擬氣味
羽流中，它記住了一個方向
被固定的果蠅走出氣味區、進入無味空氣後，仍會反覆返回原來的氣味邊界。行為實驗、建
模和神經擾動共同支持一種緊湊的方向記憶，而不是一張完整地圖。這一結果來自受嚴格控
制的虛擬實境實驗，目前還不能說明自由飛行的果蠅在自然氣味羽流中也會採用同樣策略。
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果蠅已經聞不到氣味，卻仍能轉身朝它走回去
果蠅已經把氣味留在了身後。

它繼續在乾淨、無味的空氣中行走，有時持續幾十秒，在虛擬空間裡走出幾百毫米。然後，它轉向剛
剛穿過的那條邊界，再次找到氣味。此時，氣味本身已經不能告訴它該往哪裡走。

這是一項新的 Nature研究中最核心的觀察。研究人員認為，果蠅使用了一種緊湊的方向記憶：不是
整片氣味羽流的地圖，也不是對已經走過多遠的記憶，而是記住了一個指向已無法直接感知的邊界的
方位。

這個結果很吸引人，因為它說明只儲存很少的資訊也可能足夠完成導航。但它也很容易被誇大。這些
果蠅沒有在自然環境裡自由飛行；它們被固定在氣浮球上行走，置身於一個高度受控的虛擬世界。研
究支持的是這套裝置中的向量式導航策略；它並沒有證明果蠅會建立「心理地圖」，也不能解釋動物
追蹤氣味的所有方式，更沒有找到記憶在物理上究竟儲存在什麼細胞裡。

這條看不見的「走廊」是軟體造出來的
氣味羽流是被空氣攜帶、不斷移動的氣味區域。在戶外，隨著風向變化，羽流會彎曲、斷裂，又重新
接在一起，因此很難精確知道動物在每個瞬間聞到了什麼。

研究人員用閉迴路虛擬實境把這個問題變得可控。果蠅身體被固定在一個輕質氣浮球上方。果蠅行走
時，相機每秒大約 60次測量球的轉動。軟體把這些轉動換算成果蠅在二維虛擬空間裡的位置和朝向。

這個朝向再控制一個可旋轉 360度的電動噴嘴。隨著果蠅改變虛擬朝向，噴嘴會繞著它移動，讓風始
終與虛擬世界中的固定方向對齊。同時，質量流量控制器根據果蠅的虛擬位置，調節送到觸角上的乾
淨空氣或蘋果醋氣味。於是，只要果蠅跨過軟體定義的邊界，氣味就會打開或關閉，形成一條寬 50
毫米、長 1米的虛擬走廊——儘管果蠅實際上從未離開那個球。

整套裝置會同步記錄每個時間點的虛擬位置、朝向、氣味狀態和氣流控制。研究人員據此重建軌跡，
標記每次進入和離開邊界，並測量果蠅返回得有多直接。風提供外部方向線索；果蠅自己的運動則決
定它什麼時候會遇到虛擬氣味邊界的兩側。
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果蠅始終被固定在氣浮球上方。相機和 FicTrac把球的轉動轉換成虛擬運動和朝向；軟體隨後旋轉空氣—氣味
噴嘴，並根據虛擬位置切換氣味。在另外進行的神經造影試驗中，果蠅上方的雙光子顯微鏡記錄 EPG或 FC2
神經元的鈣依賴螢光，使神經活動可以與行為對齊。並不是每一次行為試驗都需要顯微鏡。

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

在受控實驗中，果蠅短暫進入虛擬氣味走廊，隨後離開，在無味空氣中行走，再定向返回。這個行為支持「它
記住了返回方向」的解釋，卻不能告訴我們這些資訊儲存在何處。

The Clean Paper CC BY 4.0

在主要的縱向走廊實驗中，40只果蠅反覆進入氣味區，隨後反向轉出，再返回同一側邊界。這裡「縱
向」只是論文對 0度幾何條件的名稱：走廊長軸與逆風方向平行，並不是說實驗裝置豎著放。

作者把這種行為稱為邊界追蹤（edge tracking）。一個行為段（bout）指兩次跨越邊界之間的一段
連續行為：進入氣味後的行為段從進入持續到離開；外部行為段則從離開一直持續到果蠅再次返回。
755個內部行為段中，每次停留平均持續 4.9秒。返回過程中，果蠅距邊界的平均距離為 10.4毫米。
在 793個行為段中，不到 4%的軌跡一直穿到了走廊另一側邊界。

最後這兩個數字統計的是行為段，而不是幾百只彼此獨立的果蠅。一隻果蠅可以貢獻很多個行為段，
這個區別很重要。

返回並不只是固定的「逆風走」反射
研究人員做了幾組實驗，去排除更簡單的解釋。

首先，他們改變果蠅沿著走廊逆風行走時，氣味濃度在縱向上怎樣變化：越靠近虛擬氣味源可以越
濃、保持不變，也可以反而越淡。三種條件下，果蠅的路徑都很相似。因此，像「哪裡氣味更濃就繼
續往哪裡走」這樣簡單的規則，無法解釋這套裝置中的邊界追蹤。

隨後，他們把走廊橫向的銳利邊界改成高斯濃度分布，讓濃度逐漸變化，而不是突然開關。果蠅聚集
在濃度變化最快的側翼位置，而不是氣味最強的中央。這說明在這個實驗中，有效線索是標出「邊界」
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的橫向變化，而不是一定要存在沿走廊指向源頭的濃度增加。

這並不意味著自然環境中的濃度梯度永遠不重要。它只說明在這裡測試的條件下，這種行為並不需要
一個朝源頭方向逐漸增強的氣味梯度。

研究人員還改變了走廊方向。不同果蠅組分別追蹤 0度、45度和 90度走廊，另有一組在每次離開後
都會遇到橫向突然跳開的走廊。四組樣本量分別為 40、21、20和 24只果蠅。外部軌跡會隨著幾何結
構改變。因此，「永遠逆風轉向」這種通用規則也解釋不了這種靈活性。

在這套裝置中，氣味到達左右兩根觸角的時間差約為 2毫秒。研究人員把雙側光遺傳活化與風向結
合，也能重現類似邊界追蹤的行為。光遺傳學利用光敏蛋白質改變特定細胞的活動。這裡的結果說
明，左右觸角收到氣味的到達時間差並不是這種行為所必需的；但它並不能說明自由活動的動物在其
他羽流中就完全不需要雙側比較。

一個向量比一張地圖小得多
向量同時包含方向和大小。不過在這裡，有用的儲存量主要是方向性的：果蠅應該朝哪個方向轉，才
能回到氣味羽流的邊界？研究沒有發現證據表明果蠅會儲存整片羽流的完整佈局，或自己在其中的精
確位置。

作者先用真實果蠅運動的組成部分拼出人工軌跡。他們隨機抽取實際觀察到的直線行走距離和轉彎角
度，再把這些片段串起來。有些合成「行者」最終也會重新碰到氣味邊界，但它們走得更遠，返回路
線也不如真實果蠅直接。即使再加入果蠅通常會逆風轉向的傾向，也無法重現那種短而有方向性的返
回。因此，真實行為中包含了超出「把同樣動作隨機重排」所能產生的方向資訊。

接著，研究人員建立了一個包含兩種模式的模型：離開邊界和返回邊界。這兩種模式並不是把果蠅在
氣味內外的每一個瞬間貼上標籤，而是兩套可隨運動切換的轉向規則。

每次跨越邊界都會給模型一個需要記住的方向。離開時，模型更新一個用於「離開階段」的方向；進
入時，則更新另一條返回方向——大致可以理解成：「我剛剛找到邊界時，是朝這個方向運動的。」之
後需要返回時，這個被記住的方向會偏置模擬果蠅的運動，使它重新朝邊界走去。

研究人員用 0、45和 90度走廊的軌跡擬合模型。在匯總比較中，72只真實果蠅與 75條模擬軌跡得到
相似的路徑統計。如果把進入邊界時學到的返回方向從模型中移除，所有走廊方向的追蹤效率都會下
降。這支持「進入方向記憶有用」這個解釋，卻不能證明果蠅大腦真的逐字逐式執行模型方程。

論文裡的「記憶」是什麼意思？
研究人員並沒有從果蠅大腦中直接讀出一支被儲存的箭頭。「方向記憶」是根據行為、模型和神
經測量共同推斷出來的。模型說明，只需要幾個不斷更新的方向，就能重現重要的軌跡統計。
它並不能證明果蠅真的按這些方程運行，也不能證明某個被點名的神經元群就是記憶的物理儲
存位置。

另外，10只果蠅在經歷一段方向相反的 45度走廊後，之後的行為也發生了偏移；模型中對應使用了
29條模擬軌跡。這個結果讓「方向記憶」的解釋比事後描述更具體，但它依然是一種基於模型的解
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釋。

一個當前朝向參照，再加一個當前目標
接下來，研究測量並干擾了果蠅中央復合體（central complex）中的神經活動。這個腦區與導航有
關。

兩種訊號，分工不同
EPG和 FC2是中央復合體中的兩類神經元。EPG活動像一個指南針讀數：它追蹤果蠅相對於
風向正在面向哪裡。FC2活動則與果蠅當前想去的方向相關。下游轉向迴路可以比較「當前朝
向」和「目標方向」。研究同時測試了這兩類細胞，但沒有證明其中任何一類單獨儲存了完整記
憶。

EPG神經元攜帶朝向訊號：它們的活動模式會追蹤果蠅相對於外部線索所面向的方向。研究人員使用
鈣造影——一種間接的神經活動光學讀出——發現，在邊界追蹤過程中，EPG活動相位會跟隨果蠅相
對於風向的朝向。這個分析使用了 9只果蠅的 16次試驗。

為了抑制 EPG神經元，研究人員讓這些細胞表達 GtACR1——一種被綠光開啟的陰離子通道。在測試
試驗中，LED全程開啟，活化這個通道並抑制所選神經元；相同照明並不會損害遺傳對照果蠅的行
為。

採用這種方式抑制 EPG後，12只實驗果蠅的定向返回效果比 6只遺傳對照果蠅更差。邊界明確的結
論是：在所測試條件下，有效邊界追蹤需要 EPG活動提供的朝向參照。這並不是證據表明 EPG神經
元自己儲存了邊界方向。

FC2神經元表現出不同的關係。它們的群體活動與當前導航目標相關，而且在實驗中的轉彎之前，會
指向氣味羽流邊界。造影實驗使用 6只果蠅；神經抑制實驗依分析不同使用 9–14只果蠅。抑制 FC2
會損害邊界追蹤。
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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

行為、改變羽流幾何、擬合模型以及兩種神經擾動，各自支持方向記憶解釋的不同部分。合在一起，它們支持
的是受控實驗中的一個緊湊目標方向，而不是一張完整地圖，也不是已經證明的細胞記憶儲存位置。

The Clean Paper CC BY 4.0

這是多條證據匯聚，而不是一條被「拍下來」的因果鏈。EPG活動提供了行為所需的朝向參照；FC2
活動與目標方向相符，而且有效行為也需要它。實驗沒有找到一個單獨的記憶「痕跡」，也沒有證明
FC2突觸在物理上儲存著這個方向。

可以用一個粗略的人類尺度比喻來理解：想像你走出一條狹窄的霧帶，但穩定的風仍能告訴你「北」
在哪。指南針可以告訴你自己面向哪裡，可要重新走回霧帶，還必須記得霧帶邊緣大概在哪個方位。
把當前朝向與目標方位比較，就能決定該往哪邊轉。這大致對應這裡為 EPG和 FC2訊號提出的分工。
它只是解釋用的類比，不是證明人類使用相同細胞或演算法的證據。

這種記憶依賴行動，而不只是氣味出現的時間順序
在重放實驗中，果蠅收到與先前相同的氣味開關時間序列，但這些時間不再與它此刻正在做什麼相
關。隨著一次次重放，學到的方向偏置逐漸減弱。這支持一種操作性、與行動關聯的更新：重要的不
只是被動經歷一串氣味時間，而是氣味與果蠅自身運動之間的關係。

這些分析的分母並不相同。Extended Data的不同面板根據比較使用 8或 9只果蠅；連續行為段系列
使用 8只；軌跡面板要求至少有 10次有效進入；配對模型面板則使用 21條同樣滿足進入門檻值的模
擬軌跡。不能把這些數字都當成「同一組 8只果蠅」的重複分析。
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更不規則的羽流很有用，但仍然是虛擬的
研究人員還重放了一段此前記錄、更不規則的羽流。他們把它在空間和時間上都放大 5倍，讓被固定
的果蠅能夠足夠頻繁地遇到它。12只果蠅中有 10只到達距離其源頭 50個虛擬毫米以內的位置。

這並不是 10只果蠅在開放空氣中真正找到了氣味源，而是在受控條件下對一段「更像自然環境」的
羽流重放進行導航。

對於每一種動態羽流，模型都生成了 2,000條軌跡。在縮放羽流比較中，要求必須有一次有效進入並
排除一開始就離源頭太近的軌跡後，最終分析了這 2,000條中的 1,850條。記憶在靠近源頭時幫助更
大，因為連續幾次遭遇之間仍保留較一致的方向結構；在更下風、更湍亂的區域，幫助則更小。

這個限定本身就是結果的一部分。只有當外界保持足夠一致，前一次遭遇還能對下一次提供有用資訊
時，一個緊湊的方向記憶才會有效。

這項研究沒有顯示什麼
• 它沒有顯示果蠅建立了一張完整的空間地圖。
• 它沒有顯示果蠅在未經修改的自然氣味羽流中自由飛行時也這樣做。
• 它沒有證明所有依賴氣味的導航都採用這一策略。
• 它沒有證明 EPG或 FC2神經元就是這種記憶唯一的物理儲存位置。
• 它沒有把擬合模型變成果蠅字面意義上的生物演算法。
• 它不能直接推廣到人類導航。

這項研究最強的地方，恰恰是它最具體的地方。閉迴路控制讓研究者能夠精確掌握每一次氣味遭遇；
改變幾何結構、重播、建模、鈣造影和神經抑制，又分別檢驗了同一種解釋的不同環節。但行為、造
影和神經抑制實驗使用的是不同果蠅群體；樣本量並沒有事先確定；資料收集和分析沒有隨機化或盲
法；另外，不到 10%的被固定果蠅因為適應、反應或追蹤問題被排除。

這些限制並沒有抹掉現象。它們只是給現象畫出了邊界。

重點摘要
被固定在虛擬氣味走廊中的果蠅走出氣味區後，會反覆返回自己已經無法聞到的邊界。改變濃度與走
廊幾何、一個擬合的切換模型、神經造影以及光遺傳抑制，共同支持這樣一種解釋：果蠅使用的是緊
湊的方向記憶，而不是完整地圖。EPG神經元提供行為所需的當前朝向參照，而 FC2活動與當前目
標方向相符。這一結果只在受控的行走實驗中成立；它沒有找出記憶的細胞儲存位置，也沒有證明自
由自然飛行時會執行同樣計算。
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務實檢視
論文真正顯示了什麼：在閉迴路、固定果蠅的實驗中，果蠅會定向返回自己已經無法直接感知的虛擬
氣味邊界。多組行為控制、建模和神經擾動共同支持一種向量式策略。

屬於推斷的部分：這種行為使用了一個緊湊的方向記憶，而且 FC2群體活動表示當前導航目標。研究
沒有直接讀取記憶內容。

論文沒有顯示什麼：完整的心理地圖；普遍適用於所有嗅覺導航的策略；自然羽流中的自由飛行表
現；單一的記憶儲存位置；或一個可以直接類比到人類的機制。

主要侷限：只有一個物種和一套受控裝置；不同實驗使用不同果蠅群體和統計單位；鈣訊號是間接神
經讀出；「必要性」干擾實驗不能證明「充分性」；自然化羽流仍然是經過重放和縮放的。

普通讀者應該有多大信心？可以高度相信，在這套裝置中，定向返回現象是真實的，而且中央復合體
中的朝向與目標相關活動確實重要。可以對這個模型作為緊湊解釋抱有中等信心。至於把它原封不動
推廣到開放空氣，或者稱它為一張完整地圖，則應該抱很低信心。

來源
Siliciano et al., A vector-based strategy for olfactory navigation in Drosophila, Nature 2026
https://doi.org/10.1038/s41586-026-10827-7

Siliciano et al., data archive for A vector-based strategy for olfactory navigation in Drosophila
https://doi.org/10.5281/zenodo.20751812

Ruta Laboratory, Edge-Tracking-Model
https://github.com/rutalaboratory/Edge-Tracking-Model
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