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摘　要：大多数鱼类是生活在水中的变温动物，因此温度是影响鱼类生长发育重要的非生物因素。在温度发
生变化时，鱼类不会进行适应性基因变异，而是会通过忍受、抵制或偏好等热调控行为来降低环境压力。通过

总结近年来鱼类热调控行为的研究成果，比较不同种类、同种异龄、同种同龄鱼在温度变化中生境选择、游泳、

摄食、生殖洄游等行为差异，分析造成该差异可能的内在机制，以及温度突变中热调控蛋白和表观遗传学对鱼

类生存影响的研究进展，阐述鱼类的热调控行为是其根据外界条件和自身需求做出的一个复杂的综合性行

为，其目的是获得最大化的热调控优势。为了更深入解读全球气候突变对鱼类生存的影响，需要对鱼类热调

控行为及调控机理进行更进一步的研究。
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　　自工业革命以来，由于化石能源燃烧和森林
覆盖率下降，大气中 ＣＯ２的浓度逐渐增加，引发
了全球性的“温室效应”。据报道，目前大气的平

均气温比１９世纪高出了０．４～０．８℃，并且到２１
末，这个值将会提升到１．４～５．８℃［１２］，大气平均

气温的改变又会直接影响到占地球表面积７１％
的水的温度。

鱼类是最原始、数量最大且终身生活在水中

的一种脊椎动物［３］，除了少数大型深海鱼类外，

大多数鱼类由于自身无法生成和获取稳定的内

源性热量，鳃和体表又在不断地与周围环境进行

迅速的热量交换，因而鱼类无法保持与周围环境

不同的恒定体温，温度就成了直接影响鱼类生长

发育重要的非生物因素之一［４５］。除此之外，温

度升高还会通过改变水体中氧气溶解率［６］、浮游

生物的种群结构和数量［７］、病原微生物繁殖速度

等［８９］间接影响到鱼类的生存。

在外界环境温度出现变化时，包括鱼在内的

绝大多数物种不会进行相对的适应性变异，而是

会通过忍受，如小群体聚集行为［１０］、抵制，如选择

不同温度的生境等热调控行为 （Ｂｅｈａｖｉｏｒａｌ
Ｔｈｅｒｍｏｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ）、或偏好，如向更高的海拔和纬

度进行一系列复杂的种群飘移行为［１１］来减少环

境压力。因此，了解鱼类热调控行为有助于了解

鱼类在全球气候变化下的生境选择行为、游泳行

为、摄食行为、生殖洄游行为等的变化，为日后了

解季节温度变化中鱼类对气候适应的调控机制

提供研究思路。

１　鱼类热调控行为

环境温度对于变温动物来说是重要的限制

因素，从直接或间接方面影响鱼类的行为。在温

度对鱼类的直接影响方面，有研究表明绝大多数

的鱼类在温度持续达３５℃时，几乎无法生存［１２］，

且鱼类体温每改变１℃，其体内的许多生理过程
的效率会改变６％ ～１０％［１３］，除此之外温度变化

还会通过溶解氧、病原微生物的变化间接影响到

鱼类。因而迄今为止，对鱼类的热调控行为做了

大量的观察和研究，并得到了鱼类进行热调控行

为的丰富的证据［１４１７］。

１．１　生境温度选择行为
大部分鱼类是终生生活在水中的变温生物，

鱼类对温度场的选择行为会受到鱼类自身所处

的生理过程、生存环境、种间竞争等各个方面的
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影响，因而鱼类对温度场的选择十分复杂。

鱼类对温度场的选择行为可能贯穿鱼类整

个生命阶段。ＷＡＲＤ等［１８］比较了两种淡水鱼的

幼体和成体对温度的选择后发现，幼鱼几乎在所

有情况下都会选择比成鱼更高的水温和水位，这

显示出了幼鱼对暖水区的偏爱性；而对于成鱼来

说，它们会随着食物的增加逐渐回到较深冷水区

域。这种温度偏爱差异的现象在很多野生鱼类

中都有发现［１９２２］。造成这种差异的原因可能是

幼鱼因躲避捕食者捕食或为了顺利过冬，避免过

冬时可造成幼体大规模死亡的环境温度压力，幼

鱼选择了最有利于生长的生存策略。已有研究

显示，血清中促进生长的胰岛素样生长因子

（ＩＧＦｓ）的含量与温度变化成正相关，这样的结论
在虹鳟鱼、斑点叉尾

#

中都得到了相应的验

证［２３２４］，而在低温下鱼体内的消化酶活性降低，

食欲下降会导致鱼体生长受阻［２５］。因此，温度对

ＩＧＦｓ和消化酶活性的影响可能是追求最大生长
率的幼鱼偏爱暖水区的内在原因之一。相较于

幼鱼，成鱼更注重新陈代谢效率，而 ＪＯＢＬＩＮＧ［２６］

发现了鱼类最适新陈代谢效率的温度要比最适

生长率的温度要低的规律同样证实了以上的猜

想。

对温度的选择在同一种鱼同一年龄阶段的

研究中也发现了差异，ＢＥＲＴＯＬＯ等研究了分层
湖泊中美洲红点鲑（Ｓａｌｖｅｌｉｎｕｓｆｏｎｔｉｎａｌｉｓ）温度选
择策略，结果发现在相同的年龄群体中红点鲑出

现了“冷型”“暖型”不同的温度选择策略，“暖

型”策略的鱼所处温度较“冷型”高，每种策略又

各自存在明显和不明显的昼夜温度变化的两种

类型，选择四种不同策略的个体通过种内时空隔

离减少相同生态位的重叠，从而最大化利用环境

中的资源，增强种群整体的环境适应能力［２７］，这

种种内温度选择行为的差异在其他鱼类的研究

中同样存在［２８３０］。

鱼类对温度的选择策略并不是恒定不变的，

鱼类在权衡不同生理过程采取的温度调控行为

主要分为三大类：

其一是在外部环境限制的条件下，一部分的

鱼类会选择一个可以妥协于不同生理功能需求

的中间温度。例如：一些红点鲑 （Ｓａｌｖｅｌｉｎｕｓ
ａｌｐｉｎｕｓ）的幼鱼因为环境中其他成年捕食者对资
源的分割等影响，无法到达其最适温度区域，进

而选择妥协在某一个中间温度，但这类群体长期

处于非最适水温区域，所以更容易受到气候变化

的影响［３１］。

相比于这种折中的选择，更多的鱼则是在不

同的生理需求的时间区间内，选择能使其获得最

高效率生理过程的温度［３２］。例如：在软骨鱼中，

鲨鱼对温度选择有日变化和季节变化，它们会在

白天选择温度较高的浅滩区域活动，夜晚会远离

散热较快的浅滩区域以提升体温［２８］；在硬骨鱼

中，ＡＲＭＳＴＲＯＮＧ等研究发现大马哈鱼的稚鱼会
在较冷的环境中摄取充足的食物，然后进行长距

离移动（３５０～１３００ｍ的距离）到相对温暖的环
境中加快它们的新陈代谢和同化能力［３３］，黄貂鱼

则是在摄食后游向冷水区，以减少排泄和增加营

养摄取率［３４］。ＢＲＥＴＴ也发现了鱼类对生理过程
最适温度的选择会影响到鱼类的垂直分布［３２］。

但并不是所有的鱼类都会随水温上升而增加热

调控行为的次数［３０］，由此可见，鱼类的热调控行

为策略与所处环境的热动态密切相关，行为策略

随时间具有可塑性。

除了以上两种策略，部分鱼类还存在一种更

为复杂的集群行为。有研究显示，在虹鳟生活的

环境中，小支流温度适宜其生长但食物较少，相

反在主干道区域，水温较高但食物丰富，此时虹

鳟鱼通过集群行为在河流主干道低于平均水温

的热避难所区域形成竞争垄断，占领了适宜温度

和丰富的食物，达到最大生长率［３５］。

１．２　温度与游泳行为
当鱼类在进行摄食、洄游、逃逸等行为时，游

泳行为就成了鱼类此时最重要的环境适应指标。

从生理代谢的方面来看，鱼类的游泳运动分为有

氧运动和无氧运动。衡量鱼类最大有氧游泳能

力的 指 标 主 要 有 临 界 游 泳 速 度 （Ｃｒｉｔｉｃａｌ
ｓｗｉｍｍｉｎｇｓｐｅｅｄ，Ｕｃｒｉｔ）、代 谢 空 间 （Ｍｅｔａｂｏｌｉｃ
ｓｃｏｐｅ，ＭＳ）；评价鱼类无氧游泳能力的指标为加
速游泳实验 （Ｃｏｎｓｔａｎｔａｃｃｅｌｅｒａｔｉｏｎｔｅｓｔ，ＵＣＡＴ），实
际中采用鱼类恢复过程中耗氧增加量 （Ｅｘｃｅｓｓ
ｐｏｓｔｅｘｅｒｃｉｓｅｏｘｙｇｅｎｃｏｎｓｕｍｐｔｉｏｎ，ＥＰＯＣ）来衡
量［３６３７］。

在通常的情况下，鱼类的临界游泳速度应该

是在处于其最适温度的范围内的，但是有研究显

示鱼类的最大游泳速度峰值与最适温度存在不

同步的特点［３８３９］。对鱼类临界游泳速度的大量

９２８
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研究显示，随着温度升高，鱼类的临界游泳速度

的变化分为两种情况：一种是随温度上升，临界

游泳速度成比例上升的“线性”关系；另一种是在

达到最适温度前增加，在处于最适温度范围内是

呈现平台期，超过最适温度范围随温度增加而减

少的“钟形”关系［３９４１］。已有的研究报道显示，力

竭运动后耗氧增加量、力竭运动后耗氧增加量的

最大值和代谢空间与温度的关系均成“钟形”的

关系［４２］，且代谢空间随Ｕｃｒｉｔ的增加而上升，因此
鱼类有氧代谢空间是限制鱼类有氧游泳能力的

重要因素［４３］。

关于鱼类的游泳能力与温度之间存在“钟

形”变化曲线，可能是因为低温环境中鱼体肌细

胞线粒体数量减少，结构改变、功能降低，包括内

嵴构造的改变、酶活性和细胞膜流动性的下降等

方面，可能导致氧化磷酸化效率降低，从而造成

活性氧生产的增加［４４４６］；此外，冷环境中鱼体内

调控细胞能量运转的肌酸激酶减少，肌酸激酶退

化产物增加，导致 ＡＴＰ再生效率降低等［４７］，上述

两个因素可能是造成低温条件下鱼类的临界游

泳速度要显著低于高温的主要原因［４８］。

温度不仅仅会影响临界游泳速度值，还会影

响到其重复运动的能力。据报道在低温时，某些

鱼类在临界游泳速度一个小时后，能够恢复游泳

能力，但在高温条件下重复临界游泳运动的能力

会出现显著下降［４９５１］。这可能是由于在高温下，

鱼类维持自身代谢需求增加，然而水体中的溶氧

水平下降将会限制其有氧代谢的能力，面对高代

谢需求和低溶氧环境，鱼类必然会通过加快呼吸

和加速内环境与水体的交换满足代谢需求，然而

这可能会导致淡水鱼类体内离子大量流失，使鱼

类面临离子平衡等问题无法达到最佳游泳运动

能力［４３，５２］。

１．３　温度与摄食行为
鱼类的摄食是一种十分复杂的行为，与鱼类

的生态多样性有关［５３］，温度是影响鱼类摄食重要

的无机因子之一［１２１３］。陈松波在研究不同温度

条件下鲤鱼的摄食节律发现，随着温度的升高，

鲤鱼的摄食量呈现先增加后减少的规律，在 ２８
℃左右为鲤鱼的最适摄食温度，水温在６℃以下
不再摄食［５４］，这种摄食量随温度先增加后减少的

现象在鱼类中非常普遍［５５５７］。李昌达在对黑
$

消化酶的研究中发现，在一定范围内，黑
$

体内

的酶催化反应随温度的升高速度加快，但超过一

定数值后，酶催化反应的速度反而减慢，但酶活

性的最适温度要远高于鱼类正常的生存温度范

围［５８］，因此在温度升高后期鱼类摄食能力减弱可

能是由于随着温度升高，水中溶氧降低，维持鱼

类的静息代谢消耗上升导致鱼体无法分出多余

的能量用于食物的消化，从而表现出鱼类摄食量

的减少［５５］。

值得注意的是，鱼类的最适摄食温度与鱼类

的最适温度之间同样存在偏差，这与鱼类所处外

界环境和其体内不同的生理过程有关。当外界

环境中的食物缺乏时，鱼类因处于饥饿状态会出

现在低于最适温度区域，从而减少能量支出；当

外界的食物丰富时，鱼类处于补偿生长期为获得

最大的生长量则会出现在高于最适温度区域［５９］。

最适摄食温度高于最适温度的情况在红大马哈

鱼、大比目鱼、河鳟等鱼中有所体现［６０６１］。造成

这种差异的原因可能与其摄食食物所处温度、游

泳行为等有关。

１．４　温度与生殖、洄游行为
大部分洄游性鱼类的洄游行为与其生殖行

为是相关的，在洄游的过程中，通过改变其周围

环境的光照、温度、盐度、水流等刺激性腺达到成

熟［６２］。

有研究表明，鱼类在不断变化的水温中，生

殖能力会受到消极影响［６３］。在相对稳定的环境

中温度每上升１℃，处于怀孕期的雌性鱼怀孕的
时间会减少２周［３４］，相比于雄鱼，怀孕的雌鱼更

偏爱高水温区域，故温度对于雌性鱼类的影响要

远远高于雄性。大马哈鱼属于生殖洄游性鱼类，

产卵场的水温在９～１２℃，要高于它们正常的栖
息地，ＡＲＭＳＴＲＯＮＧ等研究了５年中洄游大马哈
鱼的产卵场位置发现，它的产卵场只出现在温度

适宜的水域，与上下游的位置无关［６４］。ＣＡＵＤＩＬＬ
等人发现，部分洄游性鱼类因受到水库中放流的

下层冷水的影响，难以达到性成熟条件，因而出

现逐渐退出水坝放水的冷水区的现象［６５］。

除了生殖洄游以外，还有一些鱼类在季节变

换中会进行洄游的行为。例如：蓝鲨在冬季会进

行越冬洄游中，会出现明显的昼夜垂直分布变

化，白天处于更冷更深的水体中，晚上到达较浅

的水层。经过计算，尽管这样极端昼夜分布变化

的行为会减少其摄食的成功率，但这种行为会在

０３８



６期 吕为群，等：温度变化对鱼类行为影响的研究进展

游泳和摄食中产生２．５倍的热调节优势［６６］。

２　鱼类热调控机制的研究

鱼类对温度的选择行为是鱼类根据外界条

件和自身需求做出的一个非常复杂的综合选择

的行为，其本质是鱼体在不同温度下的体内热调

控机制的外在体现。因此只有了解鱼体内的热

调控机制的成因，才能深入了解鱼类的热调控行

为。

目前关于温度对鱼类的影响研究集中在不

同温度下鱼类耗氧变化、生长曲线、摄食能力、新

陈代谢、游泳行为等方面的影响，近年来的研究

开始逐渐涉及温度对鱼类体内组织结构、功能，

物质转化效率和体温调节等生理生化指标影响

的研究上。国外对此类研究较为广泛和深入，尤

其是在热调控蛋白［６７６９］和表观遗传学方面的研

究［７０７２］。

在温度对热激蛋白（ＨＳＰｓ）影响的研究中，发
现当鱼类暴露在温度胁迫下时，将会引起热激蛋

白的表达以保护细胞抵抗胁迫因素［６７６８］。但同

一个物种中开始感应热休克反应温度并不相同，

这与鱼类的适应能力和适应历史有关。另外，在

自然条件下鱼类中 ＨＳＰｓ的产物显示出季节差
异，这与鱼类处理自然环境中不同季节的不同水

温有关［７３］。近期对鱼类热激蛋白的研究显示鱼

类对温度适应或许还具有预知性。研究发现

ＨＳＰ７０基因表达的感应在夜晚要低于白天，且白
天ＨＳＰ７０ｍＲＮＡ的基本水平在白天要高于晚上，
这就表明鱼类可能通过夜间ｈｓｐ的预转录来适应
更温暖的白天温度［６９］。但在南极鱼的研究中发

现，南极鱼体内的热休克反应是缺失的，即在受

到热刺激后，南极鱼体内的ＨＳＰ７０无论在ｍＲＮＡ
的水平上还是蛋白质水平上的表达量都没有增

加［７４］，因此可以推论出在南极鱼中，热激蛋白并

不参与热休克反应。研究又发现大多数的南极

鱼能产生一种抗冷冻蛋白（ａｎｔｉｆｒｅｅｚｅｐｒｏｔｅｉｎ，
ＡＦＰ），这一类蛋白存在于鱼体血液和细胞中，它
不仅可以与体内微小冰晶结合，甚至还能降低血

液和体液的结冰点，使南极鱼能够在海水冰点以

下保持血液正常流动，从而保证机体不受冷冻的

损伤，从而代替了热激蛋白的热调控作用，使其

能够适应极地寒冷环境［７５］。

另外在早期发育中，温度对鱼类会引起表观

遗传学变化。经典的遗传学认为决定生命的遗

传信息储存于核酸的碱基序列中，但后来发现因

环境条件引起的 ＤＮＡ甲基化、组蛋白修饰、染色
质重塑等均可导致遗传的表型发生变化，这种基

因结构没有变化，只是其表达发生改变的遗传变

化称之为表观遗传改变 ［７６］。鱼类受温度的影响

存在大量的表观遗传学现象，这些表观遗传改变

能对鱼类产生持久性的影响，目前大多数的工作

都集中在表观遗传表型可塑性中的发育可塑性

上，当温度影响到发育的一个特定关键阶段就会

引起成年表型的变化［７７７９］。在对鳕鱼的研究中，

早期暴露在不同温度下的鳕鱼会引起发育的可

塑性［８０］。在棘鱼的研究中发现，低温发育的鱼恢

复到正常的温度后会将一部分能量用于补偿生

长，使繁殖能力降低；而高温发育的鱼在恢复到

正常的温度后生长速率将会降低，生殖能力加

强［８１］。发育温度还会对成鱼的体型，体长和鳍条

排列及数目等的特征产生影响，某些改变还会与

肌肉发育关联［７０７２］。这些变化将会直接影响到

鱼类的游泳能力。

３　展望

鱼类的行为是复杂的，目前有关鱼类热胁迫

的研究主要关注于急性热胁迫对鱼类生理生化

指标、摄食量、游泳行为等单因子的变化情况，对

鱼类长期季节性的热调控行为、生殖洄游行为、

表观遗传学及其内在成因等多因子交互的研究

相对较少，大部分领域的研究仍在起步阶段。因

此，对鱼类热调控行为的研究内容应从目前的单

因子宏观行为层面，逐步转移到蛋白表达、激素

调控、表观遗传学等更深入的多因子交互调控机

制层面。
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