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鲍高温胁迫响应机制的研究进展
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摘要：鲍是重要的海水养殖经济贝类之一。近年来，受夏季高温胁迫，养殖鲍时常发生大
规模死亡，给养殖业者带来了巨大的经济损失。本文回顾了近年来发生的养殖鲍大规模死
亡事件，并从鲍的生长、繁育、存活、代谢和酶的活性等生理生化指标，细胞免疫、抗氧
化系统、热休克蛋白、调控细胞凋亡、NF-κB信号通路、PI3K-AKT信号通路等相关基因
的表达，及 DNA甲基化和遗传多样性等方面总结了鲍高温胁迫响应机制的研究进展。现
有研究表明，高温胁迫会引起鲍的摄食、新陈代谢等生理生化的异常，破坏其机体内环境
的稳态，降低其抵抗病原入侵的能力和应对外部环境刺激的能力，从而对其生长、免疫等
产生不良的影响，最终降低其生长速率、繁殖效率，甚至导致鲍的死亡。在此基础上，本
文提出了鲍养殖生产中高温胁迫的预防调控措施，以期为了解鲍对高温胁迫的响应机制、
开展鲍的耐高温品种选育研究、预防鲍夏季高温大规模死亡的发生等提供参考。
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鲍俗称鲍鱼，属软体动物门 (Mollusca)腹足

纲 (Gastropoda)前鳃亚纲 (Prosobranchia)原始腹足

目 (Archaeogastropoda)鲍科 (Haliotidae)鲍属 (Hali-
otis)，是重要海水养殖经济贝类之一。因其味道

鲜美、营养丰富，深受消费者的喜爱。鲍种类繁

多，其中皱纹盘鲍 (H. discus hannai)、杂色鲍 (H.
diversicolor  diversicolor)、 西 盘 鲍 [H.  sieboldii
(♀)×H. discus hannai (♂)]和绿盘鲍 [H. discus han-
nai (♀)×H. fulgens (♂)]等是我国目前养殖的主要

经济种类。近年来，随着养殖规模的逐步扩大和

养殖集约化程度的不断提高，尤其是在皱纹盘鲍

南移成为南方的主要养殖种类后，养殖鲍时常发

生大规模的死亡[1-3]，给养殖业者带来了巨大的经

济损失。病害、种质退化、特别是环境胁迫等因

素都会引起鲍的死亡。环境胁迫中，以高温胁迫

引起养殖鲍大量死亡的现象较为典型。如自 1989
年以来，法国先后暴发的几次大规模鲍死亡事件

均发生在夏季高温期 [4]。2009—2015年，我国福

建省罗源湾、平潭、连江等地的养殖鲍也出现了

高温期大规模死亡的现象，有的死亡率高达 60 %。

对高温胁迫导致养殖鲍大规模死亡的现象，学者

们已进行了深入研究[5-7]。

本文从鲍的生长、繁育、存活、代谢和酶活

性等生理生化指标，细胞免疫、抗氧化系统、热
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休克蛋白、调控细胞凋亡、NF-κB信号通路、

PI3K-AKT信号通路等相关基因的表达，DNA甲

基化和遗传多样性等方面总结了鲍高温胁迫响应

机制的研究进展，并提出了鲍养殖过程中高温胁

迫的预防调控措施，以期为了解鲍高温胁迫响应

机制、开展鲍的耐高温遗传改良研究、预防鲍夏

季高温大规模死亡现象的发生等提供参考。

 1    高温胁迫对鲍生理生化指标的影响

 1.1    高温胁迫对鲍生长、存活的影响

鲍属变温动物，高温胁迫对鲍影响的直观表

现就是引起鲍的生长发育变缓、停滞，甚至引起

鲍的死亡。现将部分研究结果总结于表 1。
不同种类鲍的耐高温能力不同。如陈志森[16]

报道西盘鲍的度夏存活率比绿盘鲍和皱纹盘鲍都

高，绿盘鲍次之，皱纹盘鲍最低。Alter等[17] 报道

绿黑鲍 [(H. rubra (♀) × H. laevigata (♂)]对高温胁

迫有比亲本更强的适应能力，且长速较快，表

现出杂种优势，这与 22 °C高温胁迫下红鲍 (H.
rufescens)的生长和存活受到抑制，而粉红鲍 [(H.
rufescens (♀) × H. corrugata (♂)]的生长和存活率

则显著提高的报道[18] 相似。即使是同种鲍，但不

同规格，其对高温胁迫的耐受力也不同，养殖时

间较长的鲍更易受高温胁迫的影响而死亡。Stone
等 [19] 报道 26 °C高温胁迫下，2龄的绿唇鲍 (H.
laevigata)的成活率比 3龄的高。Travers等[7] 报道

成鲍更易受高温胁迫的影响。同种类不同群体的

鲍对高温胁迫的耐受性能也不同，Xu等[20] 报道 31 °C

急性热应激下，不同群体的皱纹盘鲍幼体的存活

率显著不同，低温适应群体的存活率显著低于高

温适应群体。

 1.2    高温胁迫对鲍心率的影响

高温胁迫下鲍的心率随温度的升高呈先升高

后降低的变化趋势，利用线性回归分析对其心率

的上升和下降阶段进行直线拟合，从而求出交点

温度即阿伦尼乌斯拐点温度 (Arrhenius break tem-
peratures，ABT)，可用以表示鲍的耐高温性能

(图 1)。鲍的 ABT越高，表明其耐高温性能越强。

林思恒等[21] 报道耐高温性能不同的 2个皱纹盘鲍

群体的 ABT存在显著差异，耐高温性能强的皱纹

盘鲍群体的 ABT显著高于不耐高温群体的。

Chen等[22] 报道西盘鲍、西氏鲍 (H. sieboldii)和皱

纹盘鲍的 ABT分别为 (32.50±0.71)、 (31.30±1.52)
和 (30.00±1.23) °C，可见西盘鲍的耐高温性能比

西氏鲍的强，皱纹盘鲍的最差。Alter等 [17] 报道，

与 16 °C相比，23 °C下的绿黑鲍与其父本均具有

比其母本高的 ABT，说明绿黑鲍和其父本较其母

本更能适应高温胁迫；而与其父母本的最大心率

相比，绿黑鲍的最大心率更加稳定，说明其能够

在更高的温度下保持正常的生理活动，适温范围

更广，表现出了杂种优势。陈楠[23] 研究发现，皱

纹盘鲍的 ABT仅与其养殖的温度有关，其他因素

如升温速率、个体大小、性别及饥饿情况等对其

影响很小。

 1.3    高温胁迫对鲍摄食的影响

温度变化直接影响鲍的摄食量和摄食率。有

表 1    高温胁迫下鲍的反应

Tab. 1    The response of abalone under high temperature stress

品种
species

适宜温度
suitable temperature

致死温度
lethal temperature

高温胁迫下的反应
reaction under high temperature stress

参考文献
references

杂色鲍
H. diversicolor
diversicolor

最适生长温度为24~27 °C 32 °C 温度高于30 °C时，杂色鲍的摄食和活动都减少；在温度突
变实验中，当温度达到32 °C时，50 %的杂色鲍休克，少部
分开始死亡，当温度超过34 °C时，随时间的延长，其存活
率急剧下降；在温度渐变实验中，杂色鲍耐受的最高温度
为36 °C

[8-9]

皱纹盘鲍
H. discus hannai

成鲍的生长适温为10~22 °C；
1龄鲍的生长适温为15~22 °C；
4月龄鲍则在15 °C以上开始生
长，22 °C生长最快

26 °C以上成
鲍开始出现
死亡

高温胁迫下，皱纹盘鲍的精子活力、受精率、孵化率、畸
形率、变态率、变态幼体存活率和生长率、幼鲍生长率等
都受到显著的影响；温度高于26 °C时，1龄鲍的摄食量减
少，生长停滞，成鲍则开始死亡，且其死亡率随温度的升
高而升高，31 °C时皱纹盘鲍死亡率高达81.1 %

[10-15]

西盘鲍
H. sieboldii (♀) × H.
discus hannai (♂)

13~22 °C 22~28 °C为危
险期

温度由22 °C缓慢升至28 °C时，鲍生长变缓，出现较大的死
亡；温度在28~31 °C波动时，绿盘鲍和西盘鲍基本不生长，
也不再死亡，但当温度变化较大时，如在从28 °C回落至22 °C
的过程中，温度变化较激烈时，鲍的死亡率增高

[16]

绿盘鲍
H. discus hannai
(♀) × H. fulgens (♂)

13~22 °C 22~28 °C为危
险期

同上 [16]
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研究发现，皱纹盘鲍的摄食受温度的影响显著，

其摄食量和摄食率均随温度的升高而升高，在

20 °C时达到最大值；在 20~25 °C，皱纹盘鲍的摄

食量随温度的升高而减少；温度高于 26 °C时，

皱纹盘鲍稚鲍的摄食量减少 50 %以上[24-26]。聂宗

庆等[27] 报道皱纹盘鲍成体在一年中有 2次摄食高

峰，即春季至初夏和秋季，此时水温为 8~24 °C，
在 8月中下旬当水温升至一年的最高时，其摄食

量减少，但即使水温超过 26 °C其仍未停止摄食。

类似地，顾成柏等 [28] 报道九孔鲍 (H. diversicolor
supertexta)在水温 18~28 °C时正常摄食；在水温

21~25 °C时摄食旺盛；而在水温高于 28 °C时，

其摄食量减少。这与杂色鲍在水温高于 30 °C时

的活动和摄食都减少的现象基本一致 [8]。可见，

高温胁迫下鲍摄食量的减少可能与逆应激抑制其

食欲有关。

 1.4    高温胁迫对鲍繁育的影响

影响鲍繁育的因素有很多，其中温度起着关

键性的作用。在一定的温度范围内，温度越高，

鲍的性腺发育速率越快，性腺指数也越高，但是

当温度超过一定值时，其就会对鲍的性腺发育和

繁殖产生显著的影响。Rogers-Bennett等[29] 报道高

温胁迫会降低红鲍的性腺发育程度，使雄鲍精子

的产生数量显著减少；同样，高温胁迫也会使雌

鲍卵母细胞的产生数量减少及雌鲍的性腺指数和

消化腺指数降低，只是其对雌鲍的影响效果不如

其对雄鲍的显著。Travers等[4] 报道在 6月 12日—
7月 12日，欧洲鲍 (H. tuberculata)成熟卵母细胞

的平均直径和内脏状况指数 (visceral  condition
index)下降，在 9月 4日—9月 26日，这些参数

出现第 2次下降，成熟的卵母细胞在 9月底消失，

内脏指数从 6.3 × 10−6 减少到 5.4 × 10−6。Sukhan等[30]

报道雄性皱纹盘鲍的生殖腺指数在繁殖初期没有

出现任何明显的变化，然而，在繁殖高峰期，与

正常水温组的相比，高温胁迫暴露组鲍的生殖腺

指数显著降低。Sukhan等[30] 的结果也显示，繁殖

高峰期时，与正常水温条件下相比，高温胁迫下

雄鲍的促性腺激素释放激素 (GnRH)、促性腺激素

释放激素样肽 (GnRH-like peptide)、促性腺激素释

放激素受体 (GnRH-R)、神经肽丙-脯-甘-色 (APG-
Wamide)等基因的表达水平在不同组织中都显著

降低，而血清素受体 (serotonin receptor，5-HTR)、
热休克蛋白 70 (heat shock protein 70，HSP70)基因

的表达水平则显著提高。因此，他们认为高温胁

迫通过影响鲍对 GnRH、促性腺激素释放激素样

肽基因、GnRH-R、APGWamide、5-HTR 和 HSP70
的表达以及血淋巴的睾酮水平的调节来影响鲍的

内分泌，从而抑制鲍的性腺发育，进而影响鲍的

繁殖，即高温胁迫主要通过影响促性腺激素和生

殖激素等的分泌水平来影响鲍的繁殖。

 1.5    高温胁迫对鲍新陈代谢的影响

在一定的温度范围内，鲍的代谢速率随温度

的升高而升高，但当温度升高到一定值或温度变

化较激烈时，其代谢速率则会降低。

 　　高温胁迫对鲍呼吸和排泄的影响　　贝类

新陈代谢的基本生理活动包括呼吸和排泄，反映

其新陈代谢的重要指标有耗氧率和排氨率 [31-32]。

在鲍的适温范围内，高耗氧率和排氨率表明其体

内的温度在其代谢酶活性较高的范围内，故其机

体的代谢较旺盛。王崇懿等 [33] 报道在 13~28 °C，
随温度的升高，九孔鲍的耗氧率呈升高的趋势，

但当温度达到 33 °C时，九孔鲍的耗氧率却比 28 °C
时的低，其原因可能是温度超出九孔鲍的适温范

围，导致其呼吸代谢减缓。但此结果与阎希柱等[34]

报道九孔鲍的耗氧率在 23 °C时达到最高值有所

不同。这可能是由九孔鲍样品来源不同或实验驯

化条件的不同 [35] 所致。类似的研究发现，在 5~
25 °C，随温度的升高，皱纹盘鲍的耗氧率和排氨

率呈升高的趋势，并在 20 °C时达到最高值，之

后呈下降的趋势，20  °C是其生理代谢的转折

点[36-38]。Kang等[39] 报道，在稳定的温暖的夏季条
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图 1    高温胁迫对鲍心率的影响及阿伦尼乌斯

拐点温度示意图

Fig. 1    Schematic diagram of the effect of
high temperature stress on heart rate of abalone and

Arrhenius break temperature (ABT)
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件下，皱纹盘鲍的代谢速率随温度升高而急剧升

高，并根据短期温度的变化而变化。鲍在温度稳

定和温度急性波动期间的排氨率相当。当鲍暴露

于波动的温度下 (即温度范围为 20~26 °C)，与暴

露于稳定的高温 (26 °C)下相比，其代谢酶的活性

下调，结构相关蛋白的表达上调，说明鲍在热波

动期间可通过在较低温度暴露时调节生理性状和

蛋白质表达，以缓冲在夏季极端温度下的致死后果。

 　　高温胁迫对鲍能源物质比的影响　　高温

胁迫会影响鲍的能量代谢。作为动物呼吸排泄的

生理指标和揭示其代谢规律的重要参数，动物呼

吸底物的氧氮比 (O/N)值常被用于估计生物代谢

过程中的能源物质比。通过测定 O/N，可以了解

特定状态下动物体内的蛋白质、脂肪、糖类的代

谢之间的比例关系。当 O/N值大于 24时，表示动

物机体以脂肪和碳水化合物的代谢为主；O/N值

较低时，表示动物机体以蛋白质的代谢为主 [40]。

王崇懿等[33] 报道在 13~33 °C，不同规格的九孔鲍

的 O/N值范围为 0.294~0.795，在高温 33  °C时

O/N值最低。毕远溥等[37] 在测定不同温度下皱纹

盘鲍的 O/N值时也得到了类似的结果，表明高温

胁迫会使鲍的蛋白质的代谢水平提高。另外，姜

娓娓等[36] 报道温度缓变处理组的皱纹盘鲍的 O/N
值变化范围为 25.06~77.82，显著高于温度骤变组

的 O/N值，说明温度缓变过程中皱纹盘鲍以脂肪

和碳水化合物的代谢为主，而温度骤变则使其脂

肪和碳水化合物的代谢水平显著降低，其蛋白质

的代谢水平显著提高。Lin等 [41] 研究发现，度夏

期间，皱纹盘鲍体内的各类供能物质如蛋白质、

糖原及脂质的含量均随温度的升高而减少。由此

可见，高温胁迫和温度骤变胁迫均会使鲍的蛋白

质的代谢水平提高。若鲍体内的蛋白质不能及时

得到补偿而被消耗过度，将会导致鲍的消瘦、死

亡。为应对高温胁迫对鲍造成的不良影响，有些

学者通过改变饲料的配方来提高鲍耐高温胁迫的

能力，如在高温期间投喂高植物蛋白、低动物蛋

白 (植物蛋白原料占 39%，动物蛋白原料占 18%)
的饲料，可使夏季高温期鲍的存活率得到显著的

提高[42]。投喂添加酵母铬和虾青素的饲料，可提

高鲍的血清和肝胰腺的抗氧化能力[43]。

 　　高温胁迫对鲍代谢产物的影响　　 Rosenblum
等[44] 报道在食物受限胁迫下，红鲍的足部肌肉代

谢物的类别显著减少，同时消化腺内的代谢物水

平被保留或增加，而在食物受限和高温联合胁迫

下，这 2种组织的代谢受到更大的扰动。Xu等[20]

从皱纹盘鲍 10 °C和 30 °C适应群体中分别鉴定出

了 1 815和 1 314个热应激前后的差异代谢物，发

现 10 °C适应群体在 31 °C急性热应激后，积累了

更多的有害物质，如胞嘧啶 (cytosine)、L-古洛糖

伽玛内酯 (L-gulonic  gamma-lactone)、苯氧苄胺

(phenoxybenzamine)、薰衣草醇 (lavandulol)、β-丙
氨酸 (β-alanine)、戊二酸 (glutaric acid)等，引发了

进一步的应激反应和病理生理过程。相比之下，

30 °C适应群体有更强的代谢调节能力，其原因可

能是高温适应对鲍的代谢过程产生了特定的影响，

使它们在暴露于 31 °C急性热应激时能够以有利

于生理的方式快速做出反应，产生更多对代谢稳

态有益的物质：各种二肽、抗氧化剂和神经保护

物质，如脯氨酸-色氨酸 (Pro-Tyr)、脯氨酸-天冬

酰胺 (Pro-Asn)、苏氨酸-丙氨酸 (Thr-Ala)、D-葡萄

糖-6-磷酸 (D-glucose-6-phosphate)、氰尿酰胺 (am-
melide)、甲硫腺苷 (5′-S-methyl-5′-thioadenosine)、
4-羟基肉桂酸 (4-hydroxycinnamic acid)、邻香豆酸

(trans-2-hydroxycinnamic  acid)、 可 可 碱 (theobro-
mine)、N-乙酰-D-氨基葡萄糖 (N-acetyl-D-glucosa-
mine)、巯丙酰甘氨酸 (tiopronin)、苯丙氨酸 (L-
phenylalanine)、二甲基甘氨酸 (dimethylglycine)、
苯丙氨酸-丙氨酸 (Phe-Ala)、阿吗碱 (ajmalicine)等，

使它们易于在恶劣的环境中生存。高温胁迫对鲍

代谢产物影响的分析结果表明，热应激导致鲍的

线粒体衰竭，使其中的氨基酸和脂肪酸的氧化代

谢不完全，细胞中不稳定的代谢中间物大量积累，

从而造成鲍的成活率降低。这些结果为解析鲍的

耐高温胁迫机制提供了代谢组学的依据。

 1.6    高温胁迫对鲍几种酶的活性的影响

 　　高温胁迫对鲍抗氧化酶体系的影响　　氧

自由基对于机体的健康具有两面性。一方面，少

量的自由基是生物体所必需的，它们作为第二信

使，对信号传导起重要作用，具有调控基因表达的功

能[45]。氧自由基还是天然的免疫成分之一，可通

过氧化作用杀灭入侵的病原[46]，但过多的自由基

如果不能及时被清除，也会攻击各种生物大分子，

引起一系列氧化损伤，进而引起生物体的各种生理病

变[45]。抗氧化系统在保护鲍免受过多氧自由基的

伤害时发挥着重要的作用，其主要包含有超氧化

物歧化酶 (SOD)、过氧化氢酶 (CAT)等 [45, 47]。短

期、轻微的高温胁迫会刺激鲍提高其自身的 SOD、
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CAT的活性来清除体内因胁迫而产生的多余的活

性氧自由基，但长时间或者剧烈的高温胁迫会破

坏鲍机体内环境的稳态，导致其 SOD、CAT的活

性降低。姜娓娓等[36] 研究发现，皱纹盘鲍受高温

胁迫后的 12 h内，消化腺中的 SOD和 CAT的活

性均显著升高，随后出现不同程度的下降。贾艳

丽等[48] 发现，当温度由 22 °C升至 28 °C时，皱纹

盘鲍 SOD的活性显著升高；当温度由 28 °C升至

31 °C时，SOD的活性未发生显著变化。时少坤[49]

研究显示，30 °C时皱纹盘鲍与日本盘鲍杂交而成

的日盘鲍 [皱纹盘鲍 H. discus hannai (♀) × 日本盘

鲍 H. discus discus (♂)] SOD的活性显著降低。同

样的，李亮 [50] 在温度骤变对皱纹盘鲍与黑足鲍

(H. iris)杂交而成的黑盘鲍 [H. discus hannai (♀) ×
H. iris (♂)]的 SOD的活性影响的研究中发现，以

19 °C为基点温度，随温度的升高，SOD的活性

升高，但 29 °C时 SOD的活性又有所降低；而以

14 °C为基点温度，随温度的升高，SOD的活性

升高，但在29 °C时 SOD的活性又有所降低，2
个实验的结果相似，即 SOD的活性都呈先升高后

下降的变化趋势。由此推测可能是高温胁迫对黑

盘鲍的内环境稳态造成破坏，从而导致其 SOD的

活性下降。

 　　高温胁迫对鲍酚氧化酶 (phenoloxidase，
PO)的活性的影响　　酚氧化酶作为识别和防御

系统的组成成分，能及时反应并识别异物，阻止

异物的入侵，防止血液流失，在非特异性免疫中

发挥着重要的作用[51]。高温胁迫后，PO的活性会

先随温度的升高而升高，当温度超过一定值时，

其又随温度的升高而降低，从而造成鲍的免疫力

降低。Min等[52] 报道高温胁迫 (≥24 °C)后，与对

照组相比，皱纹盘鲍血淋巴的 PO活性得到显著

升高。Hooper等 [53] 报道 26 °C高温胁迫下，绿黑

鲍的抗菌能力、酚氧化酶的活性等都显著降低。

Cheng等[6] 报道温度由 28 °C升至 32 °C时，杂色

鲍的 PO活性和血细胞的吞噬能力都显著降低，

但呼吸爆发显著增强；注射副溶血性弧菌 (Vibrio
parahaemolyticus)后，28 °C组的杂色鲍未出现死

亡，而 32 °C组的杂色鲍 72 h后全部死亡，由此

可见，以酚氧化酶为代表的鲍的非特异性免疫力

受高温胁迫的影响显著。Travers等[4] 发现欧洲鲍

的 PO的活性在夏季显著降低，这似乎与欧洲鲍

的免疫系统在夏季被抑制，致使其易受哈维氏弧

菌 (V. harveyi)的感染有关。当然，有研究表明，

现有文献中软体动物体内的 PO很可能是与其结

构、功能都相近的酪氨酸酶 (tyrosinase)[54]，具体

还有待于进一步的研究。

 　　高温胁迫对鲍其他主要免疫相关酶活性的

影响　　酸性磷酸酶 (ACP)、碱性磷酸酶 (AKP)
和溶菌酶 (LZM)等也是贝类非特异性免疫系统的

重要组成[55]，在抵抗病原入侵时发挥着重要的作

用。受高温胁迫或温度突变骤变胁迫的影响时，

鲍可通过提高体内相关免疫酶的活性，以增强机

体的免疫力，但温度过高或高温胁迫时间过长时，

鲍的免疫酶活性则会降低，最终导致其免疫力降低。

姜娓娓等 [36] 发现，温度骤变引起皱纹盘鲍

的 ACP的活性显著升高；高温胁迫后的 6 h以内，

ACP的活性明显升高。贾艳丽等[48] 研究显示，温

度由 22 °C升至 25 °C时，皱纹盘鲍的 ACP、AKP
的活性均升高；温度由 25 °C升至 28 °C时，ACP、
AKP 的活性均显著升高；温度由 28 °C升高到

31 °C时，ACP的活性继续显著升高，而 AKP的

活性不仅没有继续升高反而出现下降的趋势，可

能是高温胁迫导致 AKP活性降低，或机体对这 2
种酶存在不同的调控机制。姜娓娓等[36] 研究发现，

温度急剧升高后的 24 h内，皱纹盘鲍消化腺中的

LZM活性升高，并显著高于对照组，其活性于高

温胁迫后第 3小时达到最高；高温胁迫 48 h后，

25 °C骤变处理组的 LZM活性与对照组相比差异

不显著。类似的，贾艳丽等[48]研究发现，温度由

22 °C升至 28 °C时，皱纹盘鲍的 LZM活性也有

所升高，但与对照组相比差异不显著；温度由

28  °C升至 31  °C时，LZM的活性降低。时少

坤[49] 报道受 30 °C高温刺激 48 h后，日盘鲍血淋

巴中的 AKP、LZM的活性与对照组相比，均显著

降低。李亮[50] 发现，29 °C处理组的黑盘鲍的 LZM
活性在温度骤变刺激后比其他温度组都低，且随

时间的推移这种差距越来越明显，这可能与温度

过高或温度骤变胁迫导致 LZM活性的降低有关。

这些结果也证明了鲍的非特异性免疫力受高温胁

迫的影响显著。

 2    高温胁迫对鲍细胞免疫的影响

细胞免疫和体液免疫是鲍抵御各种病原侵袭

的主要手段。血细胞总数 (total hemocytes count，
THC)是反映无脊椎动物细胞免疫力变化的指标。

丁鉴锋[56] 研究显示，14、20和 26 °C条件下皱纹

盘鲍的 THC均比 8 °C下的 THC少，但未表现出
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显著差异；不同温度下血细胞的死亡率和不同类

型的血细胞百分比与对照组的相比也均未表现出

显著差异；血细胞的吞噬活性先随温度的升高而

升高，之后又随温度的升高而降低；血淋巴的呼

吸爆发能力则呈随温度的升高而降低的趋势，这

可能与高温胁迫导致皱纹盘鲍的免疫力的降低有

关。Travers等 [4] 报道，6月底欧洲鲍开始出现产

卵现象，此时鲍的血细胞总数开始增加，并在 8
月达到高峰，同时，极低的血细胞死亡率下降并

达到最低值。在 8月和 9月底，血细胞的多样性

显著下降。7—9月，血细胞的吞噬指数和总蛋白

质的含量均显著降低，而基础活性氧自由基的产

量在 7月和 9月出现 2个高峰，凝集素的滴度也

显著增加。在感染哈维氏弧菌后，鲍的成活率从

6月的 90 %降至 9月的 10 %。由此推测可能是温

度刺激哈维氏弧菌的繁殖，而欧洲鲍又处于繁殖

后体质较差的阶段，最终导致鲍的大量死亡。类

似的，Cheng等 [6] 研究了杂色鲍在不同温度条件

下的免疫力及对弧菌感染的反应，发现高温胁迫

下，杂色鲍的 THC显著减少，其免疫力和对弧菌

感染的抵抗力均下降。Hooper等 [53] 报道 26 °C高

温胁迫期间，绿黑鲍的 THC显著增加，并在高温

胁迫的第 1天达到最多；虽然血淋巴的吞噬率也

在高温胁迫的第 1天升高，但第 2天就又恢复到

原来的水平。由此可见，夏季高温期间，可能是

高温胁迫引起的免疫抑制使鲍的细菌性疾病的发

病率增高，从而造成鲍的夏季死亡率高。类似的，

Dang等 [57] 报道高温胁迫下，黑唇鲍 (H. rubra)的
THC在第 1天增加，然后在第 3和第 7天减少至

对照组的水平，但长期暴露于高温后，其抗菌活

性显著降低，该结果与已有的研究结果[4, 6, 53, 56] 相

一致，均表明高温胁迫下，鲍的免疫力和对弧菌

感染的抵抗力均受胁迫的影响而降低，导致鲍极

易被感染，发生细菌性疾病。

 3    高温胁迫对鲍基因表达的影响

 3.1    高温胁迫对鲍酶类抗氧化系统基因的影响

高温胁迫时，不同组织中的抗氧化系统基因

具有不同的响应机制。De Zoysa等 [58] 研究发现，

28 °C高温胁迫后，日本盘鲍 (体重 50~60 g)鳃组

织抗氧化酶体系中的 CAT、硫氧还蛋白过氧化物

酶 (TPX)、硒谷胱甘肽过氧化物酶 (GSH-Px)的表

达水平提高，CuZn超氧化物歧化酶 (CuZn-SOD)

和硫氧还蛋白 -2 (TRX-2)的基因表达水平降低。

而在姜娓娓等 [36] 的报道中，25 °C的高温胁迫却

使皱纹盘鲍(壳长 4.6 cm)血细胞和肌肉组织中的

CuZn-Sod 的表达水平得到显著提高，且血细胞中

的 CuZn-Sod 的表达水平最高，与其功能相一致。

导致此差异表达的原因是很多，可能是由不同种

群、不同组织或不同规格的鲍适应环境的方式不

同造成的。

 3.2    高温胁迫对鲍非酶类抗氧化基因的影响

为应对高温胁迫刺激产生的过量的活性氧物

质，避免其对机体造成脂质的过氧化、酶的失活

等现象的出现，鲍除了会启动酶类抗氧化系统外，

还会通过非酶类抗氧化分子如铁蛋白 (Fer)、热休

克蛋白等来减少活性氧物质对机体的氧化损伤。

铁蛋白有 Fer1和 Fer2，它们在生物体内铁的贮存

与释放、发育调控、机体免疫防御应答等过程中

均发挥着重要的作用。贾艳丽[59] 研究发现，急性

高温刺激后，青岛和汕尾 2个皱纹盘鲍群体的

Fer1、Fer2的基因表达水平均有提高，但是 2个

群体的 Fer1的基因表达水平在不同温度刺激后，

相对于对照组的表达水平提高的最高倍数值为 6
倍左右，而不同温度刺激后，2个群体的 Fer2的

表达水平都有显著提高，只是效应时间和表达水

平存在差异，青岛群体的 Fer2的表达水平在24 °C
刺激后的第 12小时达到最高值，接近对照组的 3
万倍，28和 32 °C高温刺激后青岛群体的 Fer2的

基因表达水平在第 8小时达到最高值，接近对照

组的 1万倍，而汕尾群体的 Fer2基因表达水平在

28  °C刺激 1  h后达到最高值，接近对照组的

70倍，在其他高温刺激后和不同时相中的表达水

平都接近对照组的 40倍，由此可见，高温胁迫刺

激后汕尾群体的 Fer2的基因表达水平的提高量远

低于青岛群体。实验中 Fer2的基因表达水平在高

温胁迫后出现了极显著的升高，表明其参与了鲍

高温胁迫响应的调节。另外，2个群体的 Fer1的

基因表达水平显著低于 Fer2，说明 Fer1的表达受

温度胁迫的影响较小，其编码的蛋白在高温胁迫

后发挥的保护作用可能比 Fer2的小。热休克蛋白

在细胞生长、发育、分化中均发挥着重要的调节

作用。目前，已有很多关于鲍的热休克蛋白基因

参与高温胁迫响应的报道[23, 50, 60-67]。这些报道均表

明，高温胁迫对鲍的热休克蛋白基因的表达产生

了显著影响。鲍可通过提高热休克蛋白基因
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(HSP70和 HSP90)的表达水平来应对高温胁迫。

但是不同组织中的热休克蛋白基因的表达规律不

同，比如 Cheng等 [60] 报道皱纹盘鲍肌肉中的

HSP70的表达水平在受热刺激和鳗弧菌 (V. anguil-
larum)感染后均显著提高，96 h后恢复至正常水

平；而鳃组织中的 HSP70 的表达水平在受热刺激

和鳗弧菌感染 12 h后达到最高，并一直维持相对

较高的水平。Kyeong等[64] 报道热休克蛋白基因的

表达模式具有组织特异性。此外，不同群体的

HSP70 的表达水平不同。不同群体 HSP70的表达

水平受高温胁迫后提高的幅度和达到最高值后下

降的幅度也有所不同。虽然鲍通过短时间内提高

HSP70的表达水平来适应外界环境的刺激，且其

应激上调的表达水平与环境 (温度)的刺激呈正相

关[62]，但这种调控可能是不断调整与适应的过程，

而不是连续的 [50]。由于 HSP40的表达可以提高

HSP70的表达效率，因此，推测其更高的上调倍

数是使鲍具有更强耐热性能的原因之一[23]。研究

还表明，在应对急性热刺激时，鲍 HSP90发挥的

作用比 HSP70的大[59]。

 3.3    高温胁迫对鲍调控细胞凋亡的相关基因的

影响

高温胁迫会引起鲍细胞的死亡，此过程中细

胞凋亡 (apoptosis)相关基因的表达会受到调控，

以避免细胞的直接坏死 (necrosis)对邻近的细胞造

成更严重的损伤。目前已有研究的调控细胞凋亡

的相关基因主要有抗细胞凋亡因子 (defender
against cell death 1，DAD1)基因和编码 Caspase募

集功能域 (Caspase recruitment domain，CARD)基
因。DAD1不仅参与免疫调控，还参与细胞凋亡

的调控。王国栋等[68] 报道杂色鲍 DAD1在水温由

25升至 28 °C时，高温处理组的表达水平比对照

组的显著提高；类似的，水温升至 31 °C并持续 4
和 96 h时，高温处理组的表达水平也同样显著高

于对照组。其原因可能是机体在正常情况下存在

一定程度的细胞凋亡，当高温胁迫时，机体的内

稳态被破坏，导致细胞的凋亡程度升高，为防止

不必要的细胞凋亡给机体带来更大的损伤，作为

调控细胞凋亡的 DAD1的表达水平也随之提高。

CARD不仅参与细胞分化、免疫，还参与细胞

凋亡的调控等。张丽莉等[69] 发现，水温升至 31 °C
并持续 4和 24 h时，高温处理组的杂色鲍 CARD
的表达水平得到提高，并显著高于对照组。其原

因可能是杂色鲍的血细胞会受高温胁迫而发生死

亡或凋亡，其细胞通过提高 CARD 的表达水平来

发挥抗细胞凋亡的作用，以防止不必要的凋亡对

机体造成更大的损伤。其与杂色鲍 DAD1在应对

高温胁迫时的反应相似。由此推测，在高温胁迫

时，杂色鲍可能是通过控制上述这 2种基因或更

多种基因表达的上调幅度来防止不必要的细胞凋

亡对机体造成更大的损伤。

 3.4    高温胁迫对鲍 NF-κB信号通路相关基因的

影响

NF-κB信号通路在鲍抵御外界刺激的先天免

疫中发挥着重要的作用，是先天免疫中最重要的

信号通路，其不仅参与对病原微生物感染的抵抗

过程，同时也参与了环境胁迫下机体的免疫防御。

Zhang等[70] 报道杂色鲍 NF-κB信号通路中的 20多

个基因，如髓样细胞分化蛋白 88基因 (MyD88)、
Toll样受体 2基因 (TLR2)、TLR4、TLR6、肿瘤坏

死因子受体相关因子 2基因 (TRAF2)、TRAF6、
NF-κB、NF-κB抑制因子基因 (IκBI)、Akirin2、白

介素 -1受体相关激酶 4基因 (IRAK4)等受高温、

高温叠加缺氧等不同刺激的影响，在不同的时相

都有不同程度的显著变化，且这些变化的模式在

鲍的血细胞和鳃组织中又有所不同。可见，这些

NF-κB信号通路相关的基因均参与了鲍应对高温

胁迫等不同环境因子刺激的免疫调节。同时，在

抵御高温胁迫等刺激时，鲍的血细胞和鳃组织中

可能存在着既相互独立，又彼此协作共同发挥着

免疫防御作用的不同免疫调节机制。

 3.5    高温胁迫对鲍 PI3K-AKT 信号通路相关基

因的影响

作为细胞内的经典信号通路之一，PI3K-
AKT 信号通路在抵抗病原入侵和应对外部环境刺

激时发挥着重要的作用。Sun等 [71] 报道在正常的

温度和溶解氧条件下，副溶血性弧菌感染后，杂

色鲍的丝氨酸 /苏氨酸蛋白激酶 (serine/threonine-
protein  kinase，AKT)基因、磷脂酰肌醇  3-激酶

(phosphatidylinositol-4,5-bisphosphate 3-kinase，PI3K)
基因和 PI3K-AKT 信号通路的其他成员基因，在

鳃、血细胞和肝胰腺组织中的表达水平均得到显

著提升，由此可见，PI3K-AKT 信号通路在抵抗

病原微生物感染时发挥着重要的作用。但是当处

于高温胁迫和高温叠加缺氧联合胁迫等不利环境
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应激的条件下，再次受到弧菌感染时，这些基因

的表达水平不仅没有得到显著提高，反而被显著

抑制，表明在高温胁迫等不利环境刺激下，PI3K-
AKT信号通路参与诱导杂色鲍产生免疫抑制的过

程，从而使杂色鲍的免疫系统受到抑制。

 3.6    高温胁迫对不同耐受群体鲍的转录组的

影响

Chen等 [72] 用转录组方法比较了高 ABT 值
(红壳色，较耐受)与低 ABT 值的皱纹盘鲍群体对

高温胁迫的反应。红壳色群体的胁迫组与对照组

之间共发现了 3 370 个差异表达的基因，其中表

达上调的基因有 2 217个，表达下调的基因有

1 153个。在低ABT值群体中，发现差异表达的基因

仅有 1 351个，其中与红壳色群体共有的基因有

1 046个，低 ABT值群体特有的差异表达的基因

有 305个，在发现的 1 351个差异表达的基因中，

表达上调的基因有 1 121个，表达下调的基因有

230个。这些差异表达的基因的 KEGG可注释到

内质网蛋白加工、NOD受体的信号通路、TNF信

号通路、泛素介导的蛋白质水解、抗原的加工和

递呈、细胞凋亡等通路。其中内质网蛋白加工这

一通路是这 2个群体中热应激组与对照组相比，

差异最显著的，红壳色群体中富集于此通路的差

异表达的基因有 40个，而低 ABT值群体中富集

于此通路的差异表达的基因仅有 29个。大量的热

休克蛋白家族基因都富集于此通路中。由此可见，

热耐受群体通过启动许多热休克蛋白基因的大量

表达来应对高温胁迫。Shiel等 [73] 报道热应激下，

耐热绿唇鲍群体和热敏感绿唇鲍群体的转录组间

存在着 487个表达显著差异的基因，这些基因不

仅与米霉素 1等基因参与的新陈代谢有关，还与

多重表皮生长因子样结构域 10、溶菌酶等基因参

与的免疫有关。由此可见，这些基因的差异表达

使鲍能够耐受高温胁迫与它们参与的新陈代谢和

免疫机能都有关系。林思恒[74] 报道皱纹盘鲍高温

胁迫前后有 7 912个基因差异表达，高温耐性群

体与高温敏感群体间有 4 933个基因差异表达，1
龄个体与 2龄个体间有 6 663个基因差异表达。

Yao等 [75]报道在皱纹盘鲍肝胰腺转录组学分析的

结果中，发现共有 17 852个单基因被注释；与

22 °C的对照组相比，33 °C高温胁迫下的实验组

共有 8 532个显著差异表达的基因，其中表达上

调的基因4 788个，表达下调的基因 3 744个。富

集分析表明，线粒体损伤基因的表达上调，DNA
损伤形成；脂肪酸和氨基酸合成相关基因的表达

增加；脂肪酸分解相关基因的表达减少；未折叠

的蛋白质反应和内质网相关的降解被触发以缓解

内质网应激；此外，凋亡途径被激活。然而，一

些与抗细胞凋亡和分子伴侣相关的基因在热应激

后被上调以维持体内平衡。为解析粉红鲍耐高温

杂种优势的形成机制，Tripp-Valdez等 [18] 用转录

组学方法分析了红鲍及其与粉鲍 (H. corrugata)的
杂种粉红鲍对高温胁迫的反应，发现红鲍在 18 °C
适宜温度和 22 °C高温胁迫下共有 1 194个差异表

达的基因，粉红鲍在 18和 22 °C下共有 1 441个

差异表达的基因。在这些差异表达基因中，来自

红鲍的更多的是参与免疫的基因或参与坏死过程

的反应和调节的基因；来自杂种鲍的则更多的是

与有机酸生物合成过程、牛磺酸代谢过程、谷氨

酰胺家族氨基酸代谢过程有关的基因。与免疫反

应和坏死过程相关的基因和癌症通路基因的表达

模式显示，在红鲍中，升温诱导 2种 caspase-8亚

型，1种 caspasase-2和 TLR4的表达上调，而 1种

细胞凋亡抑制蛋白 (baculoviral IAP repeat-contain-
ing 3，BIRC3)基因则被诱导下调。相反，在粉红

鲍中，升温没有引起 BIRC3的显著变化，而使 1
种 caspase-8亚型被显著抑制。可见，细胞凋亡抑

制蛋白基因 BIRCs 的诱导和凋亡基因 caspases 的

抑制在决定生物对高温胁迫的抗性中起着重要的

作用。另外，不同温度下，红鲍和粉红鲍间的表

达模式对比结果显示，在对照温度 18 °C下，粉

红鲍与红鲍相比，有 6 327个差异表达的基因，

其中表达上调的基因有 5 271个，表达下调的基因有

1 056个。而在 22 °C高温胁迫下，粉红鲍与红鲍

相比，有 4 892个差异表达的基因，其中表达上

调的基因有 4 424个，表达下调的基因有 468个。

在这 2种比较中，上调转录本的功能富集表明，

“氧化还原”过程是一个关键的生物过程。此外，

粉红鲍表现出与细胞外结构和基质组织、骨生长、

骨发育和软骨发育相关过程的过渡代表。另一方

面，下调转录本的功能富集表明了涉及染色质组

织、共价染色质修饰、组蛋白修饰以及一些甲基

化相关过程的富集。在 18和 22 °C下，与红鲍相

比，谷胱甘肽转移酶基因、谷胱甘肽脱氢酶基因、

谷胱甘肽还原酶基因和 NADH脱氢酶基因是粉红

鲍参与氧化还原过程中表达上调最高的差异表达

基因。由此推测，红鲍对高温胁迫没有适应能力，
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从而导致其更高的代谢率和细胞死亡途径的激活，

这可能与细胞损伤率的增加有关，即高温胁迫下

红鲍的代谢率增加可能导致 ROS的产生，导致细

胞和 DNA损伤，因此，机体通过激活细胞凋亡机

制以消除因高温胁迫而导致的损伤细胞，但在此

过程中需要消耗大量的能量，于是原本用于与生

长相关的能量都被分配到更为紧迫的细胞应激反

应和损伤控制中来，最终导致鲍的生长和生存受

到限制。高温胁迫下，粉红鲍抗氧化基因和参与

生物矿化基因的表达水平均较高，使得机体能对

高温胁迫作出快速反应，避免高温胁迫引起粉红

鲍的细胞损伤，同时也使机体产生的能量被用于

生物的合成和生长，而体现出杂种优势。Tripp-
Valdez等[76] 发现在急性低氧、高碳酸血症及二者

联合下的升温会使绿鲍 (H. fulgens)的鳃和肌肉的

基因表达发生转变，即由能量代谢相关基因的表

达 (下调)向 HSP70上调转变，表明在高温胁迫时

的持续的细胞能量生产过程中，损伤预防和修复

系统强烈上调。此外，低氧和高碳酸血症联合作

用下的升温使这 2种组织中柠檬酸合酶的 mRNA
水平保持不变，这与他们在前期研究[77] 中发现的

肌肉中的酶活性的模式一致，表明在应对高温胁

迫时，鲍可通过维持而非下调线粒体的活性来应

对。他们的前期研究[77] 还发现，虽然绿鲍可通过

代谢抑制使其肌肉组织保持有氧代谢模式以应对

低氧和高碳酸血症联合作用下的升温胁迫，但这

可能会导致其原有功能的丧失。这也可从他们更

早的报道 [78] 中得到印证，即鲍的氧气消耗受限，

肌肉痉挛和附着能力丧失，他们推测热应激期间

低氧和高碳酸血症联合胁迫会导致鲍的耐热临界

最高值降低。

 3.7    高温胁迫对鲍 DNA甲基化和鲍遗传多样

性的影响

当高温胁迫时，鲍可通过改变 DNA甲基化

模式来调控基因的表达，以适应胁迫。Kong等[79]

报道高温胁迫下，皱纹盘鲍的 DNA甲基化水平未

见显著差异，但是某些位点的甲基化方式发生了

改变，从而产生适应高温胁迫的表型。陈楠[23] 报

道皱纹盘鲍、西氏鲍、西盘鲍的总甲基化水平随

着高温胁迫的持续呈现先降低后升高的变化趋势。

除了 27 °C下的西氏鲍外，其他温度实验条件下，

皱纹盘鲍的总甲基化水平比另外 2个群体的都高。

由此可见，西氏鲍和西盘鲍耐高温的原因可能与

其基因组的甲基化水平较低、抗逆基因易于表达

有关。

目前有关鲍的遗传多样性的研究已有很多，

集中在皱纹盘鲍、杂色鲍、九孔鲍等主要养殖经

济品种不同种群遗传多样性的分析、野生种群与

人工养殖群体的遗传多样性的分析等 [80-83]。但有

关环境因子对鲍的遗传多样性影响的研究相对较

少。相关研究表明，高温胁迫会对鲍的遗传多样

性产生影响。如陈楠[23] 报道在对高温环境适应的

过程中，虽然皱纹盘鲍群体的遗传多样性出现逐

渐降低的趋势，但一些稀有等位基因的频率却得

到了显著的提高。这种遗传多样性丢失的现象也

在南非鲍 (H. midae)[84]、黑唇鲍中出现过[85]。其原

因可能与累代人工养殖造成的群体遗传学瓶颈效

应 (bottleneck effect)有关。经多代养殖后，某些

鲍因其基因型不适应于人工养殖的环境条件而死

亡，尤其是为了使鲍适应高温的养殖环境，采用

定向选择加近交的育种方式剔除了基因型不适应

于养殖环境要求的鲍，从而造成鲍的遗传多样性

丢失，而其中的一些稀有等位基因或隐性等位基

因，特别是有助于高温适应的等位基因的频率则

得到了提高。这种推测可从人工繁育时种鲍数量

少、近交程度提高、有效群体规模小、特定的环

境等因素均会造成养殖群体的遗传多样性的减少

的报道 [85-87] 得到佐证。这也暗示我们既要做好鲍

的良种选育，做到养殖良种化，以提高养殖效率，

也要注重野生种群的保护，使自然群体的遗传多

样性得以保持。

 4    展望

目前，研究人员从鲍的生长、繁育、存活，

代谢和酶活性等生理生化指标，细胞免疫，抗氧

化系统、热休克蛋白、调控细胞凋亡、NF-κB信

号通路、PI3K-AKT 信号通路等相关基因的表达，

DNA甲基化和遗传多样性等方面探讨了鲍高温胁

迫的响应机制。但由于鲍在养殖过程中受温度、

盐度、溶解氧、光照等众多因素的胁迫，且它们

之间又相互影响，因此，应加强多因素综合作用

对养殖鲍影响的研究；另一方面，虽然目前鲍高

温胁迫可采取的预防调控措施，有工厂化养殖在

水泥池上方加盖遮阳网、循环水养殖、封闭喷水

降温或空调降温等，海区吊养鲍则可采取增加鲍

的吊养水层深度、外海深水养殖或是采取“南北接
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力”的方式进行养殖。同时，开展鲍生态混养，如

在水泥池开展鲍、海参混养，让海参摄食鲍的残

饵；在海区鲍的吊养笼中混养一些肉食性贝类如

蛎敌荔枝螺 (Thais echinata)等，让其摄食鲍笼中

附着的牡蛎等其他生物，防止网笼堵塞，保持水

流畅通。另外，条件合适的还可在吊养海区的底

部放养沙蚕等以海洋动物粪便和藻类为食的大型

多毛类经济物种，既可增加收入，又可处理废弃

物，净化水质，但为进一步降低高温胁迫对鲍养

殖危害程度，还应加强养殖环境的改善和优化的

研究。种质退化也是引起鲍死亡的重要原因之一，

因此，应加快新品种的选育，尤其是耐高温新品

种的选育。目前已通过国审的鲍新品种主要有“大
连 1号”杂交鲍、“东优 1号”杂色鲍、盘绿鲍及西

盘鲍。笔者于 2015—2017年参与开展绿盘鲍、西

盘鲍和皱纹盘鲍海区度夏养殖比较实验，结果发

现绿盘鲍和西盘鲍新品种具有生长快、抗病力强、

抗高温等优良性状[16]，这与游伟伟等[88] 的报道一

致。虽然目前已培育的新品种在一定程度上提高

了鲍抗高温胁迫的能力，缓解了鲍夏季死亡率高

的局面，但仍不能满足市场需求，其在推广过程

中还存在很多困难，如笔者在调查中发现绿盘鲍

育苗时受精率和孵化率都不如皱纹盘鲍的高、苗

种的度夏成活率也不够高，导致其苗种供应量少，

尚难以满足产业发展的需要，因此，其繁育技术

还有待进一步提高。由于三倍体具有生长快、抗

病力强等优点，故应加大三倍体鲍的研发力度。

在贝类三倍体育苗中，一般采用四倍体和二倍体

杂交的方法，而如何获得四倍体的种鲍是今后需

要解决的问题。随着鲍全基因组的破译，研究人

员应在不断提高传统的选育、杂交等育种技术的

应用水平的同时，及时采用新技术，如在全基因

组水平筛选耐高温标记用以选育出耐高温的新品

种。目前在基因组水平筛选耐高温标记的研究也

有了一些新进展。如 Yu等 [89] 利用基因组重测序

进行了皱纹盘鲍全基因组热胁迫关联分析，鉴定

出了 1 431 014个单核苷酸多态性 (SNP)，其中 27
个 SNP与耐热性显著相关，又在这些 SNP附近发

现了 30个大多与代谢、离子通道、信号转导或

DNA修复有关的基因，特别是胞质型苹果酸脱氢

酶基因 (Cmdh)、乙酰胆碱受体基因 (Ach) Achβ3
和 Ach92以及碳酸酐酶基因 (Cah) Cah2和 Cah7
等之前在软体动物的研究中已被证明与热反应有

关的基因。这些结果将有助于标记辅助选择

(marker-assisted  selection，MAS)，从而加速鲍耐

热性的遗传改良，并有助于对鲍耐热性的分子机

制的理解。此外，还应建立一套完整的良种规模

化制种、保种、繁育、推广等技术体系，提高鲍

养殖业的良种覆盖率，减少高温胁迫对鲍养殖业

造成的损失。

（作者声明本文无实际或潜在的利益冲突）
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Research progress on response mechanism to high temperature stress in abalone
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Abstract:  Abalone is  one of  the important  economic shellfish for  marine aquaculture.  In recent  years,  under the
stress of high temperatures in summer, mass mortality of abalone has often occurred, which has brought huge eco-
nomic  losses  to  the  aquaculture  industry.  This  paper  reviews  the  events  of  mass  mortality  of  farmed  abalone  in
recent  years  and  summarizes  the  research  progress  on  the  response  mechanism  of  abalone  to  high-temperature
stress  abalone  from  the  perspectives  of  physio-biochemical  indicators  including  growth,  reproduction,  survival,
metabolism and enzyme activity as well as, cellular immunity, antioxidant system, heat shock protein, apoptosis,
NF-κB signaling  pathway,  PI3K-AKT signaling  pathway  and  other  related  genes  expression,  DNA methylation,
genetic diversity, etc. summarized the research progress of the response mechanism of abalone to high-temperat-
ure stress.  Existing  studies  have  shown  that  high  temperature  stress  can  cause  abnormal  physiological  and   bio-
chemical in abalone to reduce metabolic levels such as feeding, destroy the stability of abalone's internal environ-
ment,  reduce abalone's ability to resist  pathogen invasion and respond to external environmental stimuli,  thereby
adversely affecting abalone's growth and immunity, which eventually lead to the death of stressed abalone. In order
to provide a reference for understanding the response mechanism of abalone to high-temperature stress, facilitate
the investigation of the breeding of high-temperature-resistant varieties of abalone and preventing the occurrence
of mass mortality of abalone in summer.
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