
- 14 - - 15 - 

 2018 年 第 54 卷 第 2 期                                                Review Papers·综述

调味剂对动物嗅觉、味觉、肠道功能的调控
研究进展

 王旭东 1，邵丽霞 1，唐仁龙 1，代正阳 1，茅慧玲 1，汪海峰 1,2，王  � 1*，华卫东 3*

收稿日期：2017-08-25；修回日期：2017-10-30
资助项目：农业部公益性行业（农业）科研专项经费（201303143）；
杨胜先生门生社群项目（B2016017、C2016042）

作者简介：王旭东（1975-），男，硕士，主要从事动物营养研究，

E-mail：1449696139@qq.com

* 通讯作者：王�，教授，E-mail：wangcong992@163.com；

，研究员，E-mail：huaweidong@sohu.com

中图分类号：S816                                       文献标识码：A                            DOI 编号：10.19556/j.0258-7033.2018-02-015

摘 要：饲料的适口性是动物对饲料的气味及口感等的综合感知，在一定程度上影响动物的采食量，而动物的

采食量与生产性能有较高的正相关。气味的感知主要源于鼻腔内嗅觉神经的突起，口感的感知主要由口腔内

的味觉受体来完成，主要味觉受体包括甜味受体、鲜味受体和苦味受体等。食物进入胃肠道后，胃肠道上的

味觉受体感应程度可影响并调节动物对食物的吸收率和采食行为。本文主要介绍了近年来有关鼻腔的嗅觉受

体、口腔内的味觉受体和胃肠道内味觉受体和信号传递等相关研究，并就调味剂在动物生产上的应用进行综述，

为调味剂的应用及相关研究提供一定借鉴。
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调味剂是能够改善饲料适口性、促进消化液分泌、

增加动物食欲的一类添加剂，饲料调味剂的工业化生产

和应用已有七十多年历史。随着对动物嗅觉、味觉研究

的不断深入，人们认识到动物通过嗅觉和味觉综合判断

对食物的喜好，因此饲料调味剂渐渐融合了香与味 2 方

面因素。调味剂按风味物质的来源分为天然调味剂和人

工合成调味剂。天然调味剂主要包括植物的种子、花瓣、

叶子等，或经简单加工或提取产物，如茴香、茴香油、

橙子皮等。人工合成调味剂主要是经过化学反应等加工

过程，如氨基酸、醇类等。调味剂按饲喂动物的不同又

可以分为猪用、鸡用、牛用等调味剂。常见的猪用调味

剂有甘草、香兰、橙子皮、糖等物质；鸡对糖水有偏爱

性；牛的调味剂主要以青草型和奶香型为主，如柠檬酸、

草香醛、乳糖等。近年来研究表明，动物对食物的喜好

不仅与口腔和鼻腔的嗅觉及味觉的感官有关，也与胃肠

道内味觉受体有一定关系，肠道释放的相关食欲激素会

影响动物的采食，因此动物是否采食是嗅觉、味觉、肠

道功能的综合感知。随着调味剂对胃肠道内的味觉受体

功能性调节机制的深入研究，新型调味剂已是香、味、

鲜的综合体，并且具有调控胃肠道内味觉受体的功能。

1  嗅觉系统

1.1  嗅觉机理    动物首先通过食物的色泽和气味诱导产

生食欲，香气等引起食欲的电子信号汇集至大脑皮层，

经处理后，相关反馈信息调控动物做出反馈行为，如加

强唾液分泌、寻找以及采食等行为。气味是通过动物体

的嗅觉与外界气体化学感知的结果，根据气体流经途径

的不同，嗅觉分为正鼻和鼻后 2 种。空气从鼻孔进入，

花香、饲料等谷物香味和猎物气味等都属于正鼻；经口

腔咀嚼食物后散发出的气味上行到咽喉为鼻后。动物能

分辨出各种不同气味的气体主要是气体进入鼻腔后，部

分气体溶解于鼻腔分泌物中，此时嗅觉神经元上的独特

表面突起——嗅觉感受器（OR）与溶解于鼻腔分泌物

中的气体分子结合，这种结合可以是多对一或一对多的

形式 [1]。OR 与配体（挥发性气味分子）识别后，嗅觉

羽中

羽中

- 14 - 

华卫东



- 16 - - 17 - 

综述·Review Papers                                                                    2018 年 第 54 卷 第 2 期

细胞内的 G 蛋白被活化，进而激活腺苷酸环化酶（AC），

在 AC 作用下 ATP 变为环腺苷酸（cAMP），cAMP 的

大量生成打开了膜上的通道，钙等阳离子内流，进而产

生电位，神经纤维把气味相关的信息汇集传导至嗅觉大

脑皮层 [2]。小分子的气味分子与大分子的气味分子在哺

乳动物的嗅觉系统中是分开独立传导至杏仁中枢神经

的，在杏仁中枢神经经过汇集、处理后再传至下丘脑，

进而调控动物的采食行为 [3]。

1.2  嗅觉的印记性     嗅觉在动物觅食、繁殖以及御敌

等方面起到了重要作用，如使动物远离被捕食的危险并

减少吸入有毒气体或采食有害食物。猪嗅觉灵敏，在仔

猪出生以前，母体气味已传递给胎中的小猪；仔猪出生

后，可运用嗅觉辨别母猪乳头的方位；母猪也通过嗅觉

来分辨是否为其仔猪。相似的事情也发生在人类上，当

母亲食用含有大蒜气味的食物时，可以在母体羊水中检

测出大蒜气味分子，而胎儿通过胎盘对羊水的吸收，含

有大蒜气味的分子进入胎儿体内 [4]。母猪羊水中 α-1 酸

性糖蛋白（GAP）和气味结合蛋白（OBP）与气味运载

有关，证实了母猪采食饲料的气味可以传递胎猪 [5]。在

咀嚼食物时，嗅觉可以分辨食物中挥发性物质，从而形

成食物的特有气味。动物对没有采食过的食物表现出好

奇性，经多次接触后，试探性地采食，大脑对食物的气

味进行一定记忆，储存食物是否可食、气味状况等相关

信息。动物偏食性的选择不仅取决于食物气味、口感，

还与采食这种食物的经历有关。如猪饲料中加苯酸苄铵

酰胺的试验验证了食物选择与采食经历有关；小鸡孵化

过程中，蛋壳上涂抹草莓味液体，会使 4 日龄幼雏喜欢

草莓味的饮用水 [6]。怀孕母亲多吃胡萝卜会使 6 月龄婴

儿对胡萝卜气味的食物的喜爱性明显提高 [7]。对于来自

母体的气味的偏爱是如何确立，大部分机制还不清楚，

可能是重复接触同一种气味，使得该种气味变得熟悉而

更易被接受，也可能是化学感应系统在出生前受到影响，

提高了出生后的接触反应 [8]。

2  味觉系统

2.1  味觉机理    味觉是动物在自然界里进化的产物，它

可以很好地确定食物是否有毒以及是否可食用，如有毒

的食物大多与苦味有关。对食物咀嚼的力度也是食物适

口性的重要组成部分，咀嚼可以使食物的小颗粒更好地

溶于唾液，与口腔内的味蕾接触，从而对食物产生味觉。

味觉包括对酸、甜、苦、咸、鲜及其混合的味道感觉，

是通过味觉系统中的味觉受体（TR）感受。每个味觉

细胞仅有 1 个 TR 族群，大约 50~120 个味觉细胞组成

1 个味蕾，每个味蕾基本可以辨别不同的味道。味蕾的

形状为叶状、环状和蘑菇状，蘑菇状主要分布在舌尖，

叶状味蕾主要在舌头两侧、背面，咽喉处主要为环状味

蕾。不同 TR 的信号传导、生理调节、基因表达等都有

所不同。

2.2  甜味受体    因甜味物质不同，甜味分子与甜味受体

的结合区域和传导路径都有所不同，如蔗糖等非蛋白甜

味剂在甜味受体的捕蝇器模块（Venus Flytrap Module）

结合，而蛋白甜味剂在半胱氨酸富集区结合 [9]。蔗糖

等大多数天然物质的甜味分子与受体结合，G 蛋白的

α 传导蛋白被激活，激活 AC，AC 促使 cAMP 生成，

使 Ca2+ 经 CNMP 门控通道内流，或导致蛋白酶 A 被

cAMP 激活，引起 K+ 通道的磷酸化，进而通道被关闭，

引起膜质去极化，去极化产生的电位差使 Ca2+ 通道开启，

Ca2+ 流入细胞内，甜味受体细胞被活化 [10]。人工甜味剂

分子和甜味受体结合后，G 蛋白偶联蛋白的 β、γ 亚基

促使磷脂酶 PLCβ2 水解二磷酸为三磷酸肌醇 / 二酯酰甘

油（IP3/DAG），引起细胞内 Ca2+ 的储存库膜上的通

道打开，Ca2+ 被释放，细胞内 Ca2+ 浓度上升，开启了

瞬时受体电位阳离子通道 5（TRPM5），Na+ 流入细胞，

膜去极化 [11]。TRPM5 是甜味、苦味及鲜味共同的下游

信号传导通路。胰岛 β 细胞上也有 TRPM5 表达，说

明 TRPM5 可能与胰岛素的释放和作用也有关 [12]。ATP

在细胞去极化后通过 pannexin 1 半通道流出 [13]，进而

P2X 激活转入味觉神经 [14]。

2.3  鲜味受体    鲜味是一些氨基酸和谷氨酸（MSG）

与味觉受体（TR）或受体 mGluR 结合，经细胞内的化

学反应变为电信号，电信号传至经孤束核神经后再传至

大脑皮质上的味觉感应区进行处理结果。食物中的谷氨

酸钠及类似物质等鲜味分子在 mGluR1 或 mGluR4 受体

上的位点结合后，启动 α- 传导蛋白，进而刺激了磷酸

二脂酶，使 Ca2+ 得以释放，并使膜去极化，电信号的

神经传导得以进行 [15]。另外，如果此时游离的鲜味分

子恰好落入由 TR 组成的钳口状中并与 TR 受体位点结

合后，磷脂酰脂醇的信号通路打开，进而磷脂酶被激活，

在酶催化作用下的产物促使细胞释放储存的 Ca2+，Ca2+

数量增多。Ca2+ 浓度升高使 TRPM5 及时开启，Na+ 流
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入细胞内，进而引起神经体质 ATP 释放和鲜味信号的

传导 [16]。在实践生产中鲜味受体受环境温度和营养因

子双重调控。

2.4  苦味受体    苦味在生物进化中非常重要，苦味可以

引起动物对有害物质的拒食。如植物为了防止被动物采

食而分泌出有毒物质，而有毒物质多伴有苦味。G 蛋白

偶联受体（GPGR）包含苦味受体（T2R）。如硫代葡

萄糖苷、苯硫脲、大豆异黄酮、生物碱中的奎宁等苦味

分子与细胞质外 T2R 的部分结合后，信息沿着 T2R 穿

过细胞质进入胞内，此时细胞内的 G 蛋白家族中的 α-

传导蛋白和 α- 味蛋白被激活，进而启动磷酸二酯酶，

降低细胞内的环核苷酸，环核苷酸降低导致细胞内 Ca+

的增加，进而启动细胞膜去极化，苦味信号由鼓索神经

传至脑。另外，与此平行的一种路线是 G 蛋白家族中

的 β、γ 蛋白在苦味分子与 T2R 偶联后被激活。它又激

化了三磷酸（IP3）的催化酶（β2），IP3 在酶的催化

下增加了细胞内 Ca2+ 的浓度，T2R 去极化，苦味神经

信号释放 [17-18]。上述 2 条信号传递路线中，细胞内 Ca2+

的增加主要来源于细胞内 Ca2+ 储存库的释放和细胞外

Ca2+ 的流入 [19]。

2.5  咸味受体   已知咸味受体主要有 ENaC 和 TRPV1，

其中 ENaC 是感受由阿米洛利带来的咸味 [20]。ENaC 由

α、β 和 γ 3 个亚基组成，主要分布在菌状味蕾中 [21]。

TRPV1 是对阿米洛利以外的咸味物质感应表达，主要

存在于三叉神经节和背根神经节中。

3  肠道调控功能

除嗅觉和味觉途径外，新型调味剂又增加了胃肠道

调节功能。胃肠道内味觉的感受体类型和功能与胃、肠

等消化吸收功能密切相关。如鲜味受体 T1R1 或 T1R3

广泛分布于肠道的 K、I、L 细胞，肠道的 K、L 细胞表

面有甜味受体 T1R2、T1R3。苦味受体 T2R 在肠道中也

有表达，当苯基硫脲等苦味分子与 T2R 结合，相应的信

号传递会被激活 [22]。同时，调味剂的信号传导还受饲料

水平的影响，如饲喂高脂肪日粮数周后，小鼠的 L 细胞

显著减少，胰高血糖素样肽 -1 分泌量明显降低 [23]。胰

高血糖素样肽 -1 可以降低血糖增加胰岛素分泌，从而

可以在一定程度上增加采食量。肠道内的味觉受体功能

与口腔内味觉细胞相似，鲜味受体、甜味受体、苦味受

体等与肠道内容物结合后产生相关信号，促使肠道内分

泌系统分泌不同肠道分泌物，作用于神经系统或经血液

运输到要控制的靶器官或通过旁分泌的形式刺激周围细

胞促进相关调控，如控制肠道的营养吸收、物质代谢及

肠道蠕动等活动 [24]。胃肠道内受体信号传递途径与口

腔中受体传递有着类似的途径，如甜味受体与味分子结

合后抑制 K+ 通道，K+ 浓度升高，促进胰高血糖素样肽 -1

（GLP-1）分泌 [25]。一磷酸腺苷激活蛋白激酶（AMPK）

可以感知细胞情况，并调节能量代谢平衡，α- 酮戊二酸

（AKG）通过 AMPK 调节脂多糖（LPS）应激，保护

肠黏膜 [26]。动物的采食量受非常复杂的信号产生、传导、

处理、反馈等控制，这些遍布全身特别是消化道内的神

经信息和激素控制着动物机体的能量平衡，当动物饱腹

感增加时，食欲素、神经肽 Y 等分泌减少，而食物控

制因子包括瘦素、尿皮素（Urocortin）等水平增加 [27-28]。

胃肠道内味觉分子与机体受体结合后的信号传导，

有些机理尚不清楚，如鲜味分子 T1R3/T1R 对肠道中氨

基酸的感应尚不明晰。目前，肠道内信号传导、受体之

间的协调机制、口腔和鼻腔中的受体、信号通路与肠道

中的信号传导、受体之间的协调关系等研究较少。已知

受体及信号通路见图 1。

4  调味剂对嗅觉、味觉、肠道功能的调控

4.1  调味剂对嗅觉的调控     动物嗅觉的灵敏性由基因

决定，哺乳动物的嗅觉灵敏度与功能性 OR 基因在基因

组中所占比例呈正相关 [29]，嗅觉上皮表面积及嗅觉细

胞和气味分子的亲和力也有一定关系 [30]。动物可以通

过饲料散发到空气中的气味，在较远的距离就能辨别食

物的方位，并分辨出对食物的喜好。张辉洁等 [31] 运用

风洞原理在距桑蚕相同距离的圆周上放置不同挥发性气

味的植物，证明了动物是利用嗅觉辨别食物方位。王新

安等 [32] 在对半滑舌鳎试验中，活饵料放入视觉组中的

食槽，无论如何移动饵料槽或震动饵料槽中饵料，视觉

组与对照组都趴在池底无反应，说明半滑舌鳎的视觉对

采食几乎没有作用，随后放置不同氨基酸，对照组不放，

结果显示对不同氨基酸的反应时间、反应程度、持续时

间存在明显差异，对照组则安静地趴着，没有任何反应。

以上 2 个试验说明嗅觉在动物的采食中具有辨别方位和

诱食作用。同样的结果也发生在反刍动物试验中，在奶

牛饲粮中添加调味剂 [33]、在中药散剂中添加香味剂 [34]

都可明显提高奶牛的采食量。在奶牛饲粮中添加草香型、
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焦糖型、果香型香味剂，其中草香型和焦糖型可显著提

高产前奶牛采食量 [33]，可能奶牛尚是胎牛时就已经从

母亲子宫的羊水中接触过青草味，出生后由于气味的印

记原因熟悉青草的气与味，而更容易采食此种味道饲料。

4.2  调味剂对味觉的调控    味觉的产生不仅与味受体有

关，同时味觉区酶的催化作用与味蕾中酶的活性都息息

相关。在酶的催化作用下，产生 ATP，改变了离子浓

度，进而产生动作电位，由化学信号变为电信号，从神

经系统传输到脑的味觉区，调控采食行为 [1]。早期的甜

食经历影响老年时期的甜食偏好，说明了味觉的记忆性

和饮食的偏好及味觉系统调控采食行为的重要性 [35]。

另外，TRPM5 是甜味、苦味及鲜味共同的下游信号传

导通路，在饲料中添加焦糖，可能更多的甜味分子占用

了 TRPM5 通道，进而减少了饲料中的苦味分子通过此

通道传导信号的机会，使饲料更加适口，易于采食 [33]。

吕继蓉等 [36] 研究发现，添加香味剂组比对照组采食时

间短，与饲喂同一头牛不同风味日粮的结果相似。这可

能是香味剂引起动物的食欲，进而加快了采食速度。李

方方等 [37] 试验结果显示，饲料中添加香糖和香鲜复合

调味剂可以改善断奶仔猪的生长性能与消化率。试验用

香味提取物加糖精钠、鲜味组合物等先对动物进行嗅觉

诱导采食，再通过动物喜爱的味觉增加采食量。

4.3  调味剂对肠道的调控     肠道中激素的释放与机体

的营养水平、食物的吸收有关，调节食欲的激素可以分

为食欲减退激素（胰高血糖素样肽、胆囊收缩素）和胃

饥饿素 2 类，对短期食品摄入发挥重要的调节作用 [38]，

其中胃饥饿素的分泌与食品的卡值和营养组成有关 [39]，

食物中的营养成分（甜味、苦味、氨基酸鲜味等）通过

一些细胞（内分泌细胞、刷状缘细胞、肠上皮细胞）转

运、调节，并与不同的 G 蛋白偶联，从而导致消化道

多种肽的释放，直接在细胞间进行通讯，或者间接地通

过脑等神经系统控制摄食。祁生旺等 [34] 比较干喂、湿

喂、调整精料比例的 3 种方法，调整精料法效果明显，

这可能是日粮的高精料使肠道中的 L 细胞减少，进而影

响到香味剂的效果。Villalba 等 [40] 试验发现，在肉羊饲

粮中添加苦味或鲜味的调味剂可提高肉羊的采食量，但

添加甜味剂效果不明显，添加苦味、甜味、鲜味的混合

调味剂可显著增加采食量、生长性能，并提高瘦蛋白和

IGF-1，从而帮助动物更好地适应新的饲料。这可能与

香味剂中的载体或抗氧化剂有关，其影响到香味剂中香

味分子与受体的结合或信号传导，食物在肠道中转换成

的氨基酸，如亮氨酸、甘氨酸等小分子或离子可能干扰

食物中气味分于挥发

苦味份子与 T2R 结合

人工甜味分子与受体结合

天然甜味与受体结合

鲜味份子与 TR 受体结合

肠道内食物与受体结合

食物

OR

大分子

杏仁中枢

小分子

α CAMP

PLCβ2 IP3

PIP2 IP3β ,γ

B,γ

α AC cAMP

TRPM5 PKC

Ca2+

PKA

G 蛋白 PLC Ca2+
TRPM5 通道 Na2+ ATP 释放 鲜味纤维

钙离子进入细胞

K+ 通道关闭

膜质去极化

膜质去极化

GLP/CCK

内分泌系统旁分泌系统

反馈行为

Nerve

图 1 嗅觉、味觉感应 [16,28]

OR 为气味分子受体，α 为 α 亚基，β 为 β 亚基，γ 为 γ 亚基，cAMP 为环腺苷酸，PLCβ2 为磷脂酶，PLC 为磷脂酶 C，IP3 为三磷酸，TRPM5 为瞬时受体电位离子通道蛋

白 M5 型，PIP2 为二磷酸磷脂酰肌醇， PKC 为蛋白肌酶 C，AC 为腺苷酸环化酶，DAG 为二酯酰苷油，PDE 为磷酸二酯，CCK 为胆囊收缩素，GLP 为胰高血糖素样肽，

Nerve 为神经系统
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Abstract: Palatability of animal feed, to a certain extent, affects feed intake, animal feeding behavior and growth or 
production efficiency. For animals the palatability of diet can be mainly affected by both smells and tastes of diet. Smell 
perception is achieved by the olfactory nerve prominence perception stems mainly from the nasal cavity (OR). Taste 
perception is completed through taste receptors in the mouth. This paper reviewed studies on smell relevant nasal olfactory 
receptors taste receptors in mouth and gastrointestinal tracts, the related mechanism of signal transmission as well as the 
application of palatability enhancers in ruminant animal production.
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