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摘要 星海茫茫，地球因智慧生命的存在而与众不同，我们在追寻生命起源的同时，也追问着智力的源头，什么是智力的本

质，智力从何涌现？生命大爆炸不仅带来激增的物种数量，也带来专司信息感知、编码和处理的神经系统．在复杂多变的外

部环境中，昆虫已发展演化了近 4 亿年．在这里，我们借由现代认知神经科学在果蝇中的研究发现，探讨智力的基本层面，

提出果蝇的大脑是智力涌现中的一个标杆，是我们揭开智力本质、进入智力王国的第一站．
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在浩瀚宇宙里，在亿万星球中，地球因具有智

慧生命而异常璀璨夺目．是否存在外星生物，我们

无法断言；但就我们自己的这个星球而言，生命的

起源、智力的出现仍是最为神秘的议题．

在远古海洋中，小分子物质通过亿万次的碰撞

形成各式各样的大分子，其中脱氧核糖核酸(DNA)

和蛋白质等一类大分子在各种组合、接触后形成了

一些复合物，当其中万万分之一的某种复合物具有

可以自我复制特性的时候，生命的萌芽就开始闪烁

着星星点点的光辉了．“星星之火，可以燎原．”

生命的火种在荡漾着大分子复合物的海洋中汇聚和

扩散，时而松散时而拥挤，当脂质膜将遗传物质和

一些大大小小的复合物包裹起来的时候，这个细胞

1.0 版实在有散架的风险．地球用了近 30 亿年的时

间来完善细胞的结构，对于最初漂荡着的大分子们

来说，单细胞生物已经是异常精致和复杂的大观园

了．它们可以完成生存所需的最基本的行为，包括

维持渗透压和酸碱平衡、摄入营养排出代谢产物、

复制后代，一些可以运动的单细胞生物还可以感受

和躲避伤害性物质，俨然功能齐全、无懈可击了．

然而，生命的演化一旦启动，便不会满足于原

地踏步，地球生命史的车轮已整装待发、轰然启

动．大约 5～6 亿年前，在被称为寒武纪的开始，

地球上现有的绝大多数无脊椎动物在短短的上千万

年甚至几百万年内出现了．如此复杂、多样的多细

胞生物的大量涌现，被地球学家称为“生命大爆

炸”．这些生物实现了多种细胞的联合，有保护整

个机体的表皮细胞，有吸收、运输养分的营养类细

胞，有消灭病原的免疫类细胞，有侦查食物和刺激

的感觉细胞，最重要的是，有整合所有信息、负责

指挥整个个体做出不同行为的神经细胞．如此诸多

种类细胞的大联合，使生命的复杂度迈上了一个新

的台阶，也使动物不仅能够简单地趋利避害，而且

在接收、处理和整合信息的种类和能力上都有一个

大的跃升，发展、演化出形形色色的行为模式，并

在其中自由切换．因此，“生命大爆炸”对于动物

界来说，不仅仅是细胞数量由一变多，物种数目急

剧增加，也是地球生命向智慧生命迈进的关键一

步．从这个意义上来说，复杂的信息编码和快速的

信息加工可以说是智力的源头，全面的信息整合、

决断及其对后续行为的控制表征了智力的涌现．

在寒武纪中大约距今 3～4 亿年前，昆虫出现

了，由最初的无翅类逐渐演化出了有翅类．昆虫获

得了飞行能力，可以快速和长距离地移动，它们得



李岩, 等：智力的涌现2016; 43 (4)

以获得更多的食物资源，并能更有效地避开天敌．

而与这样的能力相匹配的，不仅是更强壮的肌肉，

更重要的是快速的视觉感知和神经信息处理能力，

使昆虫在三维空间中快速移动时对各种信号做出及

时、准确的判断和反应．做为昆虫世界的代表，果

蝇成为模式动物已逾百年，利用果蝇进行高级认知

行为的探索也已超过 40 年．我们这里来谈一谈，

在这些研究中，哪些闪烁着智力的光辉，哪些提示

着智力的涌现．

1 复杂信息的编码与快速信息加工

嗅觉对于大多数动物(从昆虫到啮齿类)而言，

都是最重要的信息来源．寻觅食物的气味，分辨里

面夹杂的刺激性味道，探测远方异性或同性散发出

的微弱激素，果蝇的嗅觉系统甚至可以区分两种气

味在苯环上一个侧支的微小改变[1]．2001 年，骆利

群实验室首先解析了果蝇嗅觉系统对气味的编码图

谱[2]，当与小鼠嗅觉编码图谱进行对比时，人们发

现两者在对气味编码和多级神经元投射的规律方面

惊人地一致[3]．对嗅觉感觉系统的解析推动人们追

寻嗅觉信息在高级脑区的编码和处理．与哺乳动物

的梨状皮层(piriform cortex)相似，果蝇的一个中央

脑结构蘑菇体(mushroom body)与初级嗅觉神经元

仅隔着两个突触．尽管大量具有强烈气味反应的嗅

觉神经元都将它们的兴奋递送给蘑菇体，蘑菇体神

经元对各种气味却呈现出非常稀疏的反应[4-5]．这

种稀疏编码(sparse representation)正是学习记忆中枢

的标志性特征(hallmark)，因为只有选择性地对特

别的刺激反应，才能形成精准的记忆并在之后准确

地提取出来[6]．稀疏编码是如何产生的呢？酌 氨基

丁酸(GABA)神经元发挥了重要作用，这些抑制性

神经末梢深入蘑菇体内部，与蘑菇体神经元的枝枝

节节紧密缠接，它们接收蘑菇体神经元的兴奋而迅

速返回抑制，让绝大数的喧闹销声匿迹，从而保证

在嗅觉学习中对气味的精确识别[7]．新的实验发现

表明这种高度选择性的信息编码与神经元的振荡息

息相关，只有在神经振荡达到顶峰的短暂瞬间，嗅

觉系统递交的信息才会进入核心区域，这与在人类

脑电记录中观察到的基于脑整体兴奋状态做出不同

反应的神经特性不谋而合．

飞行是昆虫引以为傲的能力，它们既可以独自

在狭小空间中轻盈地上下翻飞，又能集结成群横冲

直撞却不担心撞车．我们前面谈到这种高强本领需

要神经系统快速识别和准确信息处理做为基础，事

实上，Dickinson 实验室[8]发现果蝇脑中有个叫中央

复合体(central complex)的结构，只有当飞行时才

会被视觉信息激活，而不去费心干预静止或行走状

态的活动．那么这个像特种部队一样的脑区有什么

绝活呢？Jayaraman 实验室[9]的研究显示，中央复

合体中有一个脑区呈椭圆形，叫椭球体(ellipsoid

body)，它像雷达一样把全视野的视觉刺激分区段

投影到 360毅上去，还能通过积分策略快速决定路

径，真可谓是超现代化．还有什么手段能加速信息

传递呢？神经系统中除了按部就班的化学突触层层

递送外，还有一种可以直接将膜电位的波动在大量

神经元间快速扩散的电突触．前面讲到的嗅觉学习

记忆中枢蘑菇体，在传统上被认为不参与视觉学

习[10]，但郭爱克实验室最新的研究成果显示，飞行

时这个高级脑结构也将它的超强精密运算资源通过

电突触网络贡献了出来，对视觉认知行为发号指令

(未发表工作)．果蝇虽然不是典型的群居动物，但

在烂香蕉上群魔乱舞的情景并非罕见，它们真的是

“无头苍蝇”一样的漫无目的、随机运动吗？仔细

观察便会发现，无论是懒散的盘旋还是受惊吓后的

一哄而起，它们都绝不会撞在一起．陈雁秋实验

室[11]利用高速摄像机从三个角度进行拍摄，再将这

些图像进行运算，发现果蝇群对飞行有着近乎完美

的控制，它们在高速飞行的同时快速计算临近多个

果蝇的方位、速度和前进方向，并把每次的擦身而

过都调整到 6 个身长以上的范围．毫无疑问，我们

人类要开发无人驾驶的汽车和飞机，要向果蝇学习

的还有很多．

2 记忆的物质基础

如果说只是有精妙的编码和快速处理能力，那

么计算机似乎可以做得更好．事实上，生物的大脑

不仅是一个接受输入给出输出的运算反应器，更是

会主动将这些信息甄别、留存、交互和清理，而存

储在神经网络中可以被调用的那些信息就是我们通

常说的记忆．

如果说遗传的物质基础是 DNA，那么记忆的

物质基础又是什么？是神经元？是突触？上文提到

蘑菇体被认为是嗅觉学习记忆的中枢，不仅因为它

具有稀疏编码的特性，还因为它是大量承载着不同

信息的神经元投射汇聚之地．一簇代表着惩罚性信

号的多巴胺神经元(dopaminergic neuron，DAN)投

射入蘑菇体的竖直小叶，而另一簇多巴胺神经元则

介导了奖赏性信号，它们投射入蘑菇体的水平小
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叶，这些投射按相关功能可以进一步被分为更小的

互不影响的区段[12]．多巴胺神经元在哺乳动物中同

样有着对惩罚和奖赏信号进行赋值的功能[13]，而果

蝇的中央脑为我们清晰地展示了这样有序而高效的

分区投射[14-15]．回到记忆是什么这个问题，记忆是

通过一定的神经处理过程，大脑对特定刺激的反应

出现的改变，可以是从无到有，也可以是从一个模

式变为另一个模式．在果蝇嗅觉联想式学习记忆的

研究中，科学家们找到了记忆的痕迹 (memory

trace)．通过活体功能性成像，Davis 实验室 [16]发

现，当多巴胺信号出现后，蘑菇体神经元对气味的

反应改变了，意味着嗅觉投射神经元到蘑菇体神经

元的突触强度被修饰了．换句话说，惩罚性信号将

这个负性值赋予了原来基本中性的气味，通过修饰

特定的突触来使果蝇产生了厌恶这种气味的记忆．

有趣的是，为了使这种修饰效果更强、特异性更

好，多巴胺神经元还同时向抑制性的 GABA 能神

经元发出了暂停的信号，将信噪比进一步放大(未

发表工作)．这些神经活动的动态特征与行为学研

究的结果相辅相成，帮我们揭示出记忆的物质基

础，也就是基于稀疏编码的特异性突触修饰，以及

与之配套使其得以实现的兴奋 - 抑制协同互作的神

经网络．

上节谈到不同类型的感觉，如嗅觉和视觉，它

们的初级感受系统和向中枢传导的途径都是相互独

立的．可是，对事物的认知通常是多种信息的综

合，比如说，苹果同时具有形状和气味两种信息，

再逼真的蜡质苹果无论是人类还是果蝇都不会上

当．这些多模态的信息是如何交互的呢？郭爱克实

验室在果蝇中做了一个有趣的实验[17]：在没有外加

刺激条件下，图形和气味两两配对出现 16 min，然

后对图形进行惩罚性训练———果蝇在飞向一个图形

时会被激光灼热，而朝向另一个图形时则不会，接

下来以两种气味来检测，果蝇成功地避开了先前与

惩罚图形配对的那个气味，而守在另一种气味出现

的区域．另一组实验在两两配对呈现后针对气味来

训练，果蝇依然可以准确识别出那个配对的图形．

更为有趣的是，对于信号微弱的视觉和嗅觉线索，

即使在单独呈现的时候果蝇无法准确识别并形成有

效的记忆，当两种弱信号联合出现时，果蝇却有能

力综合这些信息，获得稳固的记忆，甚至可以靠其

中的一个弱信号就将记忆提取出来！郭爱克实验

室[18]进一步对跨模态记忆形成和提取的神经基础进

行了研究，他们发现嗅觉中枢蘑菇体和视觉中枢中

央复合体之间可能存在直接的突触联系，为两种信

息的高层交流提供了通道；而这种基于多模态形成

的记忆在根据一个线索进行提取时，又仅仅需要线

索相应模态(视觉或嗅觉)的神经中枢，提示着在两

个中枢中均形成了记忆[19]．看，果蝇的小小脑袋迸

出智慧的火花，它告诉我们视觉和嗅觉的确分别感

受，但在中枢认知层面是联合执政的，认知形成后

相关的记忆则一式两份派发到两个中枢，再有效地

指导工作，互不干扰．这些有趣的行为表现特性及

背后交错的神经网络和复杂的调控机制，映现出认

知的基本规律和物质基础．

3 记忆的动态变化

明白了记忆本身是一种修饰和改变，就不难理

解记忆形成后不是一成不变，而是动态和具有可塑

性的了．记忆会怎样变化，第一个想到的是遗忘．

这听起来很自然，时间长了东西都会老化，那些被

拉了一下的突触估计也会慢慢缩回去吧？事实证

明，这个想当然的推论是错误的．钟毅实验室[20]在

果蝇中通过功能筛选找到了一个蛋白 Rac1，将其

敲除后记忆便不会下降，以往需要反复训练才能得

到的学习成绩，这些 Rac1 突变体果蝇可以一次学

会并永不忘记！循着这个思路，在小鼠学习中激活

正在被修饰的突触附近的 Rac1，这个记忆也不能

正常的形成[21]．因此，遗忘不是记忆被动地消逝，

而是主动地消除．有的记忆转瞬即逝，有的却能日

久弥新，那么记忆如何能逃过被消减的魔爪，幸运

地进入保险箱的大门呢？钟毅实验室发现的另一个

蛋白 Highwire 就是一个拿着金钥匙的守门人，要

想成为稳固的长期记忆，就得通过它这一关[22]．知

道了这些妨碍记忆形成和长期保存的因子，追求增

加记忆力的人们或许要想立刻把它们剔除．事实

上，不顾客观规律一味提高记忆力是有害无益的．

有一种病人，所有经历过的事件细枝末节都记得清

清楚楚，他们的生活非常痛苦．所以，聪明的果蝇

告诉我们，神经系统非常恪尽职守，没有随随便便

丢失记忆，也没有西瓜芝麻一把抓，而是把那些

微不足道的信息及早消除，或挡在长期记忆的门槛

之外．

记忆是非常神秘的，其动态变化远不止加加减

减这么简单．比如，人们观察到手术麻醉过程有时

会影响病人的记忆，奇怪的是有些记忆消失了有些

却完好无损．是否存在不同类型的对麻醉敏感程度

不一样的记忆？科学家们向果蝇提出了这个问题．
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在嗅觉学习记忆训练完成后，2 min 的短暂冰冻麻

痹就会使记忆明显下降，消失的和留下的记忆分别

被称为麻醉敏感记忆和抗麻醉记忆．它们真的是两

种记忆吗？随后发现有两种果蝇突变体分别只有这

两种记忆中的一种，也就是说，冰冻麻醉后，一种

突变体的记忆完全丧失，而另一种突变体则完全不

受影响[23]．更多的研究显示：这两种记忆形成的条

件不同，一种需要连续高强度的学习，而另一种

则在劳逸结合的学习状态下更容易形成 [24]；它们

在蘑菇体的不同亚区域加工，有不同的突触分子参

与[25-27]；对蛋白质合成的依赖性不同，记忆衰减的

速度也不同[24]．所有这些种种不同，提示着这两种

记忆成分不是空间上的平行备份，也不是时间上的

前后衔接，而是为了储存记忆而得到的兼顾灵活和

稳固的优选方案组合．目前，只有在果蝇研究中才

实现了对多组分记忆如此入木三分的剖析和刻画，

也希望由此真正解开记忆存储的核心规律．

中国正在步入老龄化社会，这里也说一说老年

记忆衰退的话题．老年人的记忆力或多或少都会下

降，果蝇和其他很多动物也都表现出年龄增大记忆

水平降低的现象．是不是这种记忆下降就是普通的

“老化”问题呢？并不是那么简单．研究显示，老

龄果蝇中只有更灵活更快速的麻醉敏感记忆衰退

了，而另一种抗麻醉记忆还相对完好[28]．可是另一

方面，当学习后有干扰因素出现时，抗麻醉记忆很

容易受到破坏，因此老龄果蝇非常容易受到干扰，

而无法形成稳固的记忆[29]．老年人的问题是难以形

成稳固的记忆，而创伤后紧张性精神障碍

(post-traumatic stress disorder，PTSD)病人的问题是

巨大伤害引起的记忆过于牢固，时时侵蚀人心无法

抹去．干扰因素以什么样的规律擦除记忆，需要哪

些神经环路的激活，解析这些记忆动态调控的问

题，将帮助老年人，也帮助陷于回忆不能自拔的

人，重获新生．

4 抉择与再抉择

如果说复杂而实时的信号识别与编码是大脑认

知功能的初级阶段，不同信息的加工、整合而形成

偶联和记忆是中间阶段，那么大脑基于这些信息做

出最符合个体利益的判断并指导正确的行为输出应

该就是终极目标了———这个过程称为“抉择”．抉

择，从高级认知功能这个角度来讲，不是对一个刺

激信号的单纯反应，不是简单的趋利避害，也不是

两种行为模式的切换，是当与同一个行为相关的信

息直接冲突、利弊参半时，大脑利用复杂信息进行

综合判断的过程．我们一生时时处处面对这样的抉

择，当取舍难分时，复杂如人类的大脑也会纠结．

昆虫是否也有这样的能力？郭爱克实验室独具匠

心，给果蝇出了一道“纠结”的考题[30]：先训练果

蝇学会飞向高重心图形安全而飞向低重心图形危险

(会受到热激光惩罚)，再训练果蝇学会飞向蓝色安

全而飞向绿色危险，完成这两种学习后，果蝇将面

对蓝色的低重心图形和绿色的高重心图形，何去何

从，是要好好想想．实验结果显示，果蝇出乎预料

的理智，它们不盲目选择而是仔细比较，当颜色较

深时，果蝇认为这是一个重要线索，从而完全按照

颜色进行判断，而当颜色较浅，图形线索更为凸显

时，果蝇又坚决地按照图形来取舍，只有在很小的

一个范围里，两种线索势均力敌，果蝇会出现较为

随机的选择．不论哪种情况，果蝇一旦做出抉择就

义无反顾，郭爱克院士称之为“胜者全拿”

(winner takes all)．他继而又对这个高级认知过程的

神经机制进行了解析：阻断蘑菇体的化学输出不影

响视觉学习，但是却使果蝇的抉择变得犹豫，“纠

结”的时候变多了(即在较宽的颜色对比度范围内，

果蝇都表现出抉择困难)，原本漂亮的 S 型抉择曲

线也失去了快速转变的锐度，变为平平的直线．更

重要的是，郭爱克实验室还首次提出了多巴胺神经

系统在抉择中的关键作用，没有多巴胺的调控，抉

择亦难以实现[11]．这些工作不仅在严格的实验条件

下挑战了果蝇智力水平的顶峰，也开创了人类在此

领域的先河，奠定了多巴胺神经系统在抉择研究中

的基石．

讲完抉择似乎可以画上一个圆满的句号，但生

活告诉我们通常“好事多磨”，一个决定做完了，

相关利弊因素发生了变化，需要“再想想”．事

情一波三折，果蝇能否审时度势，做出新的 判

断？郭爱克实验室又设计了新的考验———逆向学

习[31-32]．通过视觉或者嗅觉的联想式学习，果蝇可

以正常地选择安全信号；但是新一轮学习却将黑白

颠倒，原来安全的现在被惩罚，原来危险的现在却

平安，如何是好？刚刚颠倒黑白时，果蝇也有些乱

了阵脚，经过训练也就慢慢接受了现状，以当下的

利弊线索来做出抉择．非常有趣的是，如果再次颠

倒黑白，果蝇大反转的速度要比第一次颠倒时快上

不少．看，它不仅能够否定上一次的经验，与时俱

进，学会寻找新的安全区域，还能琢磨出“游戏规

则”，反转得越来越得心应手．完成这个超高难度
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的再抉择，需要什么样的神经环路？郭爱克实验室

发现果蝇中央脑中一对抑制性的 GABA 能神经元

充当了关键角色，不论是视觉系统还是嗅觉系统，

没有这两个神经元的良好表现，果蝇的脑瓜就不那

么灵活，只能在反转的游戏中淘汰出局．如果说抉

择体现了智力的高级整合运算能力，再抉择就完美

地展现了智慧生物的灵动性，隐隐闪现了提升规则

的抽象思维能力，让我们感叹，果蝇究竟是果蝇，

还是长着翅膀的人．

讲了这么多果蝇的故事，让我们重新审视智力

的本质，智力是对复杂环境的认知能力，是信息储

存和加工的能力，是在矛盾线索下做出决断的能

力，是随条件改变而灵活应变的能力．越来越多的

故事告诉我们，在这些方面果蝇无疑具有出乎我们

想象的能力———在绝大部分方面超出我们制作的机

器人，在某些特别的方面(如高速视觉认知和加工)

甚至超出我们自己．值得注意的是，这些傲人的能

力也意味着，果蝇的神经系统规模及其搭建已达到

了相匹配的复杂而高效的水平．人类大脑神经元约

为 1011 数量级，线虫有 302 个神经元，果蝇的神经

元在 105 这个数量级，恰好处于复杂度的居中水

平．目前的科学研究中，单基因功能 - 突触修饰 -

神经环路 - 行为鉴定，还没有哪个模式动物能够做

到像果蝇这样得到贯穿分子到个体的系统性研究，

在认知神经机制研究上的积累也远远没有果蝇研究

领域深厚．在这个我们回答记忆是如何存储时还心

存疑虑的年代，果蝇无疑是帮助我们追寻智力本

质、勾画智力展现基本框架的良师益友．

昆虫，作为生命大爆炸中产生的物种，占地球

现有物种总数的 70%，至今仍在不断繁衍、演变，

参与当今地球生物圈的博弈．果蝇因其适于在实验

室培育而被科学家选为模式动物已逾百年，在果蝇

上的研究工作已四次获得诺贝尔奖，两次授予遗传

学的奠基性成果(1933 年和 1947 年)，一次颁发给

胚胎发育的完美演绎(1995 年)，一次奖给先天免疫

的突破性研究(2011 年)．有人预测，在果蝇中筛选

得到的节律基因及整个生物钟的调控通路，将会是

果蝇斩获下一个诺贝尔奖的利器．可以看出，小小

果蝇的贡献领域从遗传、发育、免疫，已进军到了

神经系统的范畴，随着人类对自然科学认识的推

进，一直冲在最前沿．以果蝇为模型对智力本质的

探索，将帮助我们解析记忆与抉择的基本规律，也

将帮助我们在根本上理解和应对记忆相关疾病．我

们没有理由不相信，果蝇会以其超凡的智力，引领

人类摘取认知神经科学的桂冠．

致谢 本文撰写得到中国科学院郭爱克院士的建议

和意见，特此感谢！
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The Emergence of Intelligence
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Abstract Among vast stars in the universe, the earth is distinctive for the existence of intelligent life on its

surface. We wonder the origin of life, and meanwhile, we are also intrigued by the emergence of intelligence. What

is the essence of intelligence? How does it emerge? During the Cambrian Explosion, a huge amount of species

burst, moreover, the nervous system emerged for information perception, coding and processing.

Contemporaneously, insects emerged and have existed for 400 million years in the complicated and fickle

environment. In this article, we discuss the basic properties of intelligence on the basis of research findings in

modern Drosophila cognitive neuroscience. We thereby propose that Drosophila brain is an important milestone in

the emergence of intelligence, thus serving as the first station in our journey of uncovering the intelligence essence

and entering the kingdom of intelligence.
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