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摘要：发展现代水产种业，引领水产养殖绿色发展，成为未来水产养殖业可持续发展的
保障。应鼓励产业选育推广优质、高效、多抗、安全的水产养殖新品种，由单纯高产品
种转向适宜生态化、集约化养殖模式的优质高效、节料节药、抗逆性强、适应性广的品
种。本文分析了当前水产种业存在的一些问题，剖析了优质、高效、多抗水产养殖品种
的耐应激本质，围绕应激反应、应激恢复、应激应对方式在畜禽种业中的应用案例等，
提出了环境限制育种理念和未来综合性抗逆育种技术发展方向，助推水产养殖业的可持
续发展。
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近年来，我国水产养殖业发展迅速，养殖

产量目前约占全球养殖产量的70%。然而，由于

我国水产养殖业管理不规范，造成水域环境恶

化，种质资源衰退。长期以来在良种选育上都

着重生长等数量性状，轻质量性状；缺少饲料

转化率高、优质、抗病、抗逆、适用于特定养

殖模式的突破性新品种；缺少分品种的保种、

选育、扩繁及种质评估等标准化技术规范；缺

少规范的品种性能测试标准；种苗生产操作规

范不健全，过程难以监管等。虽然产量是水产

动物、植物育种的永恒主题，但抗逆、优质也

应逐渐成为选育目标。

在我国最新发布的《关于加快推进水产养

殖业绿色发展的若干意见》的规划种业发展部

分提出了“完善新品种审定评价指标和程序，鼓

励选育推广优质、高效、多抗、安全的水产养

殖新品种”。产业导向由原来的“增产”转向“提
质”，由单纯高产品种转向适宜生态化集约化养

殖模式的优质高效、节料节药、抗病抗逆性

强、适应性广的品种。单一性状的极大增强可

能导致其他性状弱化，因此，产业发展目标应

是能同时提高多个优良性状，实现“优质、高

效、多抗”的育种理念，其中，“多抗”的含义就

是“非特异性的抗逆”，也就是“抗或耐应激”的水

产养殖新品种。在畜禽育种研究中，“抗或耐应

激” 品种具有饲料转化率高、生长速度快、繁殖

能力强、肉品质好、抗病毒侵害的能力强的特

征，充分体现了“优质高效、节料节药、抗病抗

逆性强、适应性广”的理念。

应激是生物为了应对环境变化和自身要

求，重新调整体内动态平衡而进行特异和非特

异级联放大的生理反应，是生物面对突然发生
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的环境变化做出的短期、动态的反应，也是生

物适应性的一种。水生动物在自然界生存，其

感知危险的能力和正确的应对防御策略尤为重

要，它们不光面对环境物理因子和化学因子变

化的胁迫，如水质污染、气候突变、缺氧等的

变化，还要应对种内种间的斗争防止被捕食，

不能有效感知危险的群体在自然界很少存在。

环境和群体应激也会严重影响水产动物的生产

和生存。在水产养殖过程中，养殖对象难免要

面临多个应激因素的刺激和影响，如长途运

输、新的养殖环境、养殖空间限制、生物的攻

击、水质污染、气候突变、缺氧、病原微生物

增多等，这些因素不同程度地引发养殖对象的

应激反应，这不但能直接影响动物的正常生长

发育，严重的还可导致死亡。因此，选择适应

养殖环境且能从应激中快速恢复的品种，开展

优质“多”抗逆养殖品种的培育与改良，是确保我

国水产养殖业高效和可持续发展的重要途径。

1    应激反应与应激恢复

生物只有适应其生存环境才能够生存下

来。现存的每一种生物，都具有与环境相适应

的形态结构、生理特征及行为，这些特性能使

生物与环境保持平衡，维持生存并繁殖后代。

鱼类为了承受它们所生活的水环境变化带来的

危害，能在一定程度上调整这些特性使其与变

化的环境保持动态平衡，而适应新环境的个体

会存活下来并繁殖后代，在这个过程中应激系

统起到决定性的作用。应激反应可以分为3个阶

段：应激原识别阶段、生物防御阶段和应激反

应结果阶段 [1]。中枢神经系统感受到威胁后，鱼

类将从植物性神经系统、神经内分泌系统、行

为反应和免疫系统等多方面发生防御反应。与

哺乳动物相似，鱼类机体在受到不同的应激因

子刺激作用后，在植物性神经系统作用下机体

首先大量释放儿茶酚胺类激素，再激活下丘脑−
垂体−肾间腺体轴(HPI)，产生神经内分泌级联放

大反应。下丘脑释放的神经肽促肾上腺皮质激

素释放激素(CRH)刺激脑垂体合成和分泌−促肾

上腺皮质激素(ACTH)，后者通过血液循环到达

肾间组织，再刺激其产生皮质醇。这个过程由

于涉及到神经肽从脑区释放到血液，因而需要

一定的时间，HPI的反应滞后于儿茶酚胺的效应[2]。

当鱼类根据日常经验察觉到应激原时，无

论这种刺激是否有害，鱼类体内都会发生应激

反应 [3 ]。应激原识别后中枢神经系统感受到威

胁，鱼类将从植物性神经系统、神经内分泌系

统、行为反应和免疫系统等多方面发生防御反

应。应激时机体生理功能的改变常被称为“应激

的生物学代价”，良性急性应激反应由于作用时

间较短，应激的生物学代价很小，机体内有足

够的生物贮备应付应激，对鱼类不构成任何威

胁。当体内贮备无法满足应激反应的生物学代

价需要时，机体必须调用本来应该用于其他生

物功能的生物储备来应对应激，其功能势必受

到损害，此时的鱼类就处于亚健康向病理转化

阶段，当应激反应危及鱼类健康时，此时的应

激就是恶性应激。只有当鱼类得到足够的生物

资源补充，使正常的生物功能恢复到应激前的

水平，恶性应激才能得以缓解。在自然界和养

殖环境中，鱼类经常会面对多个、连续或重复

(每日)的应激原的作用，因此，应激后快速恢复

是防止恶性应激发生的重要抗逆性状。

应激恢复是体内环境恢复到内稳态范围内

的过程。如果应激是急性的且没有造成过度的

损伤，则会出现应激完全恢复。但是，当面对

长期的应激原或损伤严重的急性应激时，鱼类

有可能再无法精确地恢复到相同的内稳态范围

内而发生补偿。适应新的外部环境时也会出现

短期补偿。在急性应激后，应激指标如皮质醇

会在几小时至一天后恢复到正常水平，而其他

的生理系统(如免疫系统)将需要至少一周以上才

能够恢复正常 [4]。因此，尽管初级和二级应激已

经恢复到正常水平，鱼类可能有在损伤性急性

或慢性应激原 (新的养殖环境、养殖空间限制、

其他生物的攻击等)存在的条件下再也不会恢复

到正常水平，常见应激恢复一周后出现死亡(恶
性应激)率上升的现象 [5-6]。因此，在水产养殖中

筛选应激后快速恢复良种，是防止恶性应激发

生的关键。

2    应激应对策略

研究人员曾一度认为动物的个体差异是统

计上的异常值，而后又认为是环境或社会等级

导致的，不过近期的研究结果让我们清晰地意

识到动物个体差异及其一致性是动物自适应及

遗传的结果 [7-10]，在环境变化过程中种群内的个

体应对应激表型差异是理解生物适应的关键。
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虽然到目前为止个体差异产生的机制尚不清

晰，但已有大量的研究表明个体应对应激方式

差异与它们的行为差异有关 [11-12]，且不会随着应

激条件的变化而改变。根据Koolhaas等 [13]定义，

应激应对方式为某一群体特征的一系列连贯且

随时间稳定的行为和生理应激反应。也可以用

其他术语来表示动物的行为特征，如：性格

(personality)、行为综合征(behavioral syndrome)、
应对方式(coping style)等 [7, 14-16]。这些特征与健康

和疾病易感性以及福利之间存在密切联系。

应对方式往往在极端应激的情况下表现得

特别明显。在哺乳动物中，最常见的方法是背

部试验 [17]，该试验是将每只仔猪平卧1 min，然

后根据尝试逃跑的次数对猪进行分类。其他方

法还有异常物体实验 [18]、新颖环境测试 [19]和个体

入侵者测试[20]。除了行为反应外，还测量生理反

应，包括皮质醇反应性、心率 [21]、发声 [20]。近年

来，鱼类应对应激方式的研究数量迅速增加，

研究对象有鲤（Cyprinus carpio）[22-23]、尼罗罗非

鱼(Oreochromis niloticus)[24-26]、大西洋鲑(Salmo
s a l a r ) [ 2 7 - 2 9 ] 、大西洋比目鱼 ( H i p p o g l o s s u s
hippoglossus)[30]、虹鳟(Oncorhynchus mykiss)[31-34]、

欧洲鲈（Dicentrarchus labrax） [35-37]、大西洋鲷

（Sparus aurata） [38-40]和褐牙鲆  （Paralichthys
olivaceus）[41]。在对非洲鲇（Clarias gariepinus)的
研究中，Martins等[10]发现了饲料转化率最高的个

体是那些对饵料出现后反应迅速，转移到新环

境后能够快速恢复食欲的个体；这类个体在遭

受应激后血液中的HPI轴反应和皮质醇较低。在

鲤和欧洲鲈中，食物有限的情况下能成功摄食

的鱼总能够快速找到饵料，因为这些个体具有

较强的冒险能力 [36,  42]。当把它们转移到新环境

后，这些鱼能够更快地恢复摄食，更高效地利

用食物资源 [43]。Pottinger等 [44]通过测量应激后虹

鳟血浆中皮质醇含量，将鱼分为应激后高反应

组(应激后皮质醇含量较高)和低反应组(应激后皮

质醇含量较低)，发现低反应组的虹鳟通常会赢

得社会地位的竞争，在进入到新的环境中后，

低反应组的鱼会迅速恢复到正常的摄食量 [ 4 5 ]。

研究表明，鱼类的应对应激方式主要分为两种，

分别为：勇敢 (bold)与胆小 (shy)、或主动应对

(proactive)与被动应对(reactive)、或低反应(low
response)与高反应(high response)。勇敢(主动应

对、低反应 )的鱼相对于胆小 (被动应对、高反

应 )的鱼具有以下行为特征：①主动逃离应激

原 [43, 46-47]；②饲料转化率高 [10]；③转移到新环境

后摄食主动[11]；④在新环境中更倾向于冒险和探

索 [42,  48]；⑤更高的社会等级 (统治阶级 )[38,  49-50]；

⑥对环境应激原不敏感[31]等。此外，在神经和应

激生理方面的特征：①具有更低的基础皮质醇

量和HPI轴活动 [47]；②应激时具有更低皮质醇增

加量和HPI轴反应 [11, 38, 51]；③具有更高的交感神

经反应和更低的副交感神经反应 [24, 52-53]；④更低

的激素调节[54]；⑤更高的耗氧量[43]等。

在自然环境中，当鱼类面临危险时行为和

生理反应共同决定了生存的能力。在不同的环

境和危险面前，常采用积极勇敢(战斗-逃跑)的防

御反应或者消极胆小(躲藏-紧张性静止)的防御反

应。然而，生理基础和应激机制决定了个体选

择防御的方式，目前关于防御反应和环境之间

的一致性的研究还比较少。对褐牙鲆活泼性、

应激防御反应、应激后摄食恢复速度和频率分

析，发现野生牙鲆明显存在两个行为差异的独

立亚群(积极勇敢和消极胆小)，而且两个亚群的

存在不会随着环境盐度的变化而改变。我们还

发现每个亚群的个体间的行为与其代谢是一致

的：在高盐或低盐环境中，比起“勇敢”个体而

言，“胆小”个体整体耗氧水平较低，其标准代

谢、最大代谢和有氧空间均低于“勇敢”个体。海

洋猎食动物斑海豹(Phoca largha)通过监测沙中鱼

类有节律的呼吸来发现猎物[55]，在模拟捕食者攻

击(急性)应激时，“胆小”个体通过憋气(减少耗氧

速率)采用“紧张性静止-隐藏”的反应，然而“勇
敢”个体则通过增加呼吸(增加耗氧率)速率采用

“战斗-逃跑”的反应 [41]。通过研究鱼类特性和氧

代谢能力展示了积极和消极的防御反应的差异。

值得注意的是，根据活泼性、应激防御反

应、应激后摄食恢复速度和频率，在人工养殖

牙鲆中发现存在于“勇敢”群体和“胆小”群体之间

的中间型(第3个)群体，该群体在面对模拟捕食

者攻击时不或很小地改变其呼吸和耗氧速率，

我们称之为“不反应”中间型群体。此外，在大多

数物种中，应对方式差异不是独立二项分布

的，大多数个体表现出中间特征的连续分布。

Boersma等 [56]认为，应对方式相对差异的发生取

决于种群是野生的还是驯化养殖的，在野生大

鼠群体中，群体内个体的应对策略呈现独立二

项分布：极端主动和被动反应个体，具有中间
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特征应对方式的大鼠通常不会出现在野生种群

中，因为它们在不稳定的环境中适应性较低。

3    应激应对策略在育种中的应用

威胁感知是引起应激反应的决定因素，因

此心理性应激对动物的危害很大，它使动物体

发生显著的生物学变化[57]，而心理性应激在个体

间差异明显。研究表明，动物不同品种、个体

之间应激反应程度存在着显著差异，并且这种

差异具有遗传性。紧张时不动，是家禽抵抗外

界攻击的一种反应，体现了家禽本身胆量的大

小，把家禽受惊吓后出现紧张性不动的时间长

短作为胆量大小指标用在选择鹤鹑 (Coturnix
coturnix)上，通过对鹤鹑的多代选择，发现胆量

大小两个家系在反应时间、生长速度、产蛋

率、蛋品质量上有明显的区别。胆大家系表现

在紧张性不动的反应时间短、饲料转化率高、

体重比较大、产蛋率孵化率高、肉质较好。胆

小家系表现出反应时间长、耗能多、脱毛、产

蛋率孵化率低、饲料转化率低、生长速度慢，

蛋品质和肉品质较差，死亡率较高。研究结果

表明，应激表型可以影响家禽饲料转化率、生

长速度、繁殖能力、肉质等。

美国爱荷华州立大学 [58]根据摄食行为中饲

料剩余量(RFI)将母猪分成两个群体，即高采食

剩余量群体和低采食剩余量群体，连续对猪进

行10代选育。发现采食剩余量低的家系不仅食欲

旺盛，而且应激后反应低。Dunkelberger等 [59]发

现两种品系猪感染PRRSV的免疫反应不同，低

RFI猪血液中病毒水平更低、抗体反应更快、生

长速度影响更小。研究结果表明，应激表型不

仅影响畜体生长，对后代抵抗病毒侵害的能力

也有影响。

罗非鱼经过拉网应激后，摄食行为表现出

明显的个体差异性。个性活泼的鱼摄食迅速，

饵料残留少，其血液内皮质醇水平明显偏低，

而且这类鱼在未受到应激时，摄食量和饲料转

化率明显高于安静胆小组，表明罗非鱼的抗应

激性能与个性差异紧密相连 [22]。Martins等 [10]通过

研究不同应激应对方式的非洲鲇个体生长差

异，以及这些差异是否与个体饲料摄取量、摄

食行为和饲料效率方面相关，结果表明饵料利

用率最高效的个体是那些在转移到新环境后对

饲料颗粒反应和摄食更快的个体；而这些鱼也

是在急性应激下皮质醇反应较低的个体。对颗

粒饲料的高反应速度、更好的饲料转化率和更

低的应激反应性在规模化水产养殖条件下是极

为有益的。Schjolden等 [52]根据虹鳟基础皮质醇水

平和限制运动应激后皮质醇水平将虹鳟分为高

反应(HR)和低反应(LR)两个家系，HR家系皮质

醇基础值和应激后的数值均显著高于LR家系，

连续对两个家系进行选择育种，培育出了高、

低应激反应品系的虹鳟。高应激品系(HR)鱼易应

激，且从应激中恢复时间长。低应激反应品系

(LR)应激后恢复时间较快，较短时间开始摄食。

在进一步对这些不同品系虹鳟进行行为学实验

的结果表明，LR品系个性活泼，胆大，探索性

强，应激时表现得更为积极，通常采取逃跑的

策略躲避应激。而HR品系更加被动，在面对应

激时候被动忍受。因此，可以选择低反应强

度、个性活泼的群体作为育种的对象，可定向

培育抗应激鱼类新品种或品系。

4    抗环境胁迫育种策略

当同时受到多个应激原作用时，鱼类首先

会在行动上做出反应，有时简单的逃跑就可以

避免应激。但当鱼类的行动受到限制时，行为

反应将失去作用，这种情况在规模化水产养殖

业中尤为突出，此时，行为往往是恶性应激反

应的征兆。因此，与生存环境相符合的应激应

对策略是动物的重要生存性状。

水生动物在自然界生存，其感知危险的能

力和正确的应对防御策略尤为重要。海豹通过

监测沙中鲆鲽类有节律的呼吸来发现猎物[55]，不

能有效感知危险的中间型(不反应)群体在自然界

很少存在。沙质平坦地带生物量较小，没有掩

体可以躲避斑海豹的攻击，所以在这样的环境

下最好通过憋气，采用“紧张性静止”的反应来躲

过海豹捕猎，对危险敏感的“胆小”群体生存机会

最大；而在沙质岩礁地带生物量大，有掩体可

以躲避斑海豹的攻击，所以在这样的环境下通

过增加呼吸速率采用“逃跑”反应并躲藏起来是很

好的选择，此外，危险敏感的“勇敢”群体应激恢

复较快，对岩礁地带大生物量不会过度恐惧，

是这个环境的优势种。因此，在自然界主要是

“勇敢”和“胆小”群体，由于两个极端独立群体的

存在而保持鲆鲽类种群多样性的完整。

当今水产养殖模式繁多，给养殖动物提供

508 水    产    学    报 44 卷

http://www.scxuebao.cn 中国水产学会主办    sponsored by China Society of Fisheries

http://www.scxuebao.cn


的养殖环境可以分为两类。常见的集装箱、流

水-循环水、工厂化、网箱、池塘、稻田养殖均

为水体“限制性”养殖环境；而大水面、海洋牧

场、增殖放流则是“自然性”养殖环境，它们所对

应的“多抗”含义和有效应激应对策略也有所不

同。“不反应”中间型群体在“限制性”养殖环境中

是优质、高效、多抗、安全的水产养殖品种，

而“勇敢”和“胆小”群体则是“自然性”养殖环境的

良种。

值得注意的是，相较于“胆小”群体牙鲆，

受到应激刺激后的“勇敢”群体和“不反应”群体能

更快地从应激中恢复过来并开始正常摄食，这

一点对于限制性水产养殖、大水面、海洋牧

场、增殖放流明显具有优势。在长途运输、新

的养殖环境、养殖水体空间限制同时伴有盐度

应激或温度应激面前，适应养殖环境的“不反应”
中间型群体表现最好，死亡率最低；自然界强

势的“勇敢”群体表现并不理想。Adams等 [60]认为

鲑在高密度和固定饲料来源的养殖环境中，被

动群体无法繁衍，而积极主动的群体更容易养

成日常习惯 [33, 61]，这在集约化养殖的稳定条件下

更有利，但主动群体被迫降低攻击行为应对拥

挤应激，它们的高攻击性倾向导致在高密度养

殖中得到更差的福利。在限制性水产养殖模式

中，由于鱼类的行动受到限制，原来简单逃跑

行为就可以避免的应激无法实现，逃跑行为失

去作用，而引发另一个精神上的应激反应，很

可能引发恶性应激而导致死亡。

5    展望

大部分水产养殖动物都存在应激应对方式

差异，可能以不同的方式影响水产养殖。然

而，在现代水产养殖业中很难依赖现有的个体

测试方法来进行筛选，而且孤立筛选可能使群

居物种发生显著的应激反应。因此，创建群体

的筛选方法在未来有利于促进对高密度集约化

养殖鱼类进行大规模筛选，也可能更容易应用

于养殖条件下。潜在的大规模筛选方法有缺

氧、盐度、温度等喜好性和新环境探索测试方

法 [34-35, 37, 39, 61]，此外Andersson等 [62] 发现虹鳟首次

摄食时间与应激应对方式之间存在耦合关系，

低皮质醇反应(LR)的鱼在第一次摄食时蛋黄储备

更大，这也可以作为一个筛选方法。此外，也

可以通过高深度全基因组重测序，获得全基因

组精准遗传变异信息(包括SNP、SSR、插入缺失

突变等 )，开展应激性状的全基因组关联分析

(GWAS)，鉴定与应激性状密切关联的基因组变

异位点，构建高通量筛选的分子标记对亲鱼进

行筛选。总之，建立对鱼卵、幼体、成鱼的大

规模筛选方法是在现代水产养殖业应用此项技

术的关键。

综上所述，现代规模化水产养殖业中优质

高效、节料节药、抗病抗逆性强、适应性广的

种苗选育方法应该是符合养殖环境要求的“多”抗
逆育种的新方法。该方法的广泛使用必将推动

水产养殖种业、健康养殖、灾害防控和绿色水

产的发展，早日实现由“量”到“质”的转变。
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Abstract: Developing modern aquaculture seed industry, and leading the green development of aquaculture, will
secure the sustainable aquaculture industry in the future. New aquaculture varieties with high quality, high
efficiency, multi-resistance and safety advantages should be encouraged to breed and popularize in aquaculture
seed industry, and shift from pure high-production yield to high quality, high efficiency, feed saving, drug saving,
stress resistant and wide adaptability varieties suitable for ecological and intensive aquaculture mode. In this paper,
some problems existing in aquaculture seed industry were analyzed, and indicated that the foundation of high
quality, high efficiency and multi-resistance aquaculture varieties is stress resistance. Arrangement of topics related
to stress resistance select breeding technology, including stress response, stress recovery, stress coping style and
the case studies of stress coping style in animal and poultry seed industry were discussed, the concept of
environmental restricted breeding and the future direction of comprehensive stress resistance breeding technology
were introduced。This study may lay the foundation to promote sustainable aquaculture in China.
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