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海洋贝类对盐度胁迫适应机制的研究进展
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摘要：盐度是影响海洋贝类存活、生长、发育、繁殖等生命活动的关键因素，其生命活动
时刻受到海洋局部环境中盐度变化的影响。对海洋贝类适应盐度胁迫机制的研究是学术界
长期关注的问题。大量研究表明，盐度胁迫会对海洋贝类的生长、渗透调节、能量代谢和
免疫反应等生物学过程产生影响。近年来，随着基因组、转录组等组学技术的发展和广泛
应用，许多研究从分子水平来探讨海洋贝类适应盐度胁迫的机制。本文综述了海洋贝类在
盐度胁迫过程中的调控机制，包括渗透调节、能量代谢、免疫反应，以及转录组和基因组
在海洋贝类盐度胁迫机制研究中的应用，提出了广盐性海洋贝类在盐碱水领域中的开发潜
力，为海洋贝类抗逆品种选育以及绿色养殖提供重要参考。
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大多数海洋贝类终生生活在受各种理化因子

影响的复杂海洋环境中，其中盐度对海洋贝类的

生存、发育和繁殖至关重要[1-2]。海洋贝类对盐度

的耐受能力不同，可以将其划分为狭盐性和广盐

性贝类 [3]。典型的狭盐性贝类，如鲍  (Haliotis) 、
紫石房蛤 (Saxidomus purpuratus) 、西施舌 (Mactra
antiquata) 和合浦珠母贝 (Pinctada fucata) 等，对

盐度的变化较为敏感，适合盐度相对稳定的环境。

而广盐性贝类，如缢蛏 (Sinonovacula constricta) 、
近江牡蛎  (Crassostrea  rivularis) 、菲律宾蛤仔

(Ruditapes philippinarum) 等，对盐度胁迫的耐受

能力强，适合盐度波动较大的环境。广盐性贝类

能够快速进行渗透调节，以适应短暂的盐度胁迫，

而狭盐性贝类由于其渗透调节能力较弱，在受到

盐度胁迫时，往往会出现心率紊乱、足部伸长、

活动迟缓和对外界刺激反应迟钝等现象[4-5]。狭盐

性和广盐性之间并没有明确的界限，适宜的盐度

能够促进海洋贝类的生长发育，盐度一旦超出适

应范围就会阻碍生长，使其出现各种应激性反应，

造成组织损伤甚至死亡[6–8]。因此，绝大部分未经

驯化或改良的海洋贝类都不具备长期适应盐度胁

迫的能力，在长时间的盐度胁迫中往往会大量死

亡[9]。部分广盐性贝类，在经过驯化和改良后，能

够增强其对盐度胁迫的适应能力。例如，向盐碱

水中添加含有 K+的肥料有助于提高紫贻贝 (Mytilus
edulis) 幼虫的渗透调节能力，使其更好地适应内

陆高盐水环境[10]。经过低盐驯化后缢蛏的渗透压

调节、能量代谢和免疫反应能力增强，能够较长
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时间地适应低盐环境 [11-12]。广盐性贝类对盐碱水

中的碱度以及极端 Na+/K+和 Ca2+/Mg2+浓度比具有

较强的耐受性，对于这一类贝类的研究有助于深

入解析海洋贝类适应盐度胁迫的机制[13-15]。目前，

很多研究从不同角度探讨了这一机制。研究表明，

海洋贝类适应盐度胁迫是由多种生物学过程介导，

包括行为变化、渗透调节、能量代谢和免疫反应

等 [16-18]。大部分海洋贝类在受到急性盐度胁迫时

会紧闭外壳，关闭阀门、进水管和出水管，与外

界环境隔绝，以在短时间内抵御急性盐度变化[19]。

之后，海洋贝类通过调节体内一系列的生理活动，

例如，加快无机离子转运、增加内分泌激素、增

强能量代谢以及激活抗氧化和细胞抗凋亡系统等，

平衡细胞内外渗透压，维持细胞正常的生理功能，

以应对外界盐度胁迫 [20-21]。本文综述了有关渗透

调节、能量代谢调控、免疫调控以及组学技术在

海洋贝类适应盐度胁迫机制中的研究和应用，为

进一步探究海洋贝类的盐度耐受机制，开发盐碱

水等极端盐度水域中的贝类养殖业提供理论支持。 

1    海洋贝类的渗透调节机制
 

1.1    无机渗透调节

海洋贝类的渗透调节方式为变渗型，体内渗

透压保持在接近外界渗透压的状态，其中无机离

子和离子转运蛋白在渗透调节过程中起着主导作

用[22]。通常细胞外液的渗透压是由 Na+和 Cl−决定，

细胞内液渗透压由 K+决定。当受到外界渗透压力

时，Na+和 K+电压门控通道能够在毫秒内激活，

细胞内外 Na+、Cl−、K+和 Ca2+等无机离子的含量

会迅速发生变化，参与维持细胞内外渗透压的平

衡，以及多种生物学过程中的信号转导，与细胞

膜上的离子转运蛋白共同构成了复杂的细胞内外

渗透调控网络[23]。在这一调控网络中，Na+、Cl−、
K+通过含量变化参与调节细胞膜相关受体的表达，

而 Ca2+则主要起着信号传导作用 [24]。在盐度胁迫

下，紫贻贝鳃组织中的钙激活，K+通道基因、Ca2+

通道基因和 Cl−通道基因表达量均显著上调 [25-26]。

Ca2+信号转导通路基因表达上调可诱导钙门控 K+

通道的活性升高，并且 Ca2+能够与细胞膜表面的

磷酸盐结合，参与调控维持细胞体积有关的膜活

性，同时作为第二信使与细胞外基质 (extracellu-
lar matrix, ECM) 中的受体相互作用，增强对 Na+、
Cl−、K+的转运能力 [26-27]。无机离子的转运伴随着

离子转运蛋白活性的改变，其中以鳃组织中的变

化最为显著 [28]。常见的几种离子转运蛋白，Na+-
K+-ATPase (NKA) 、V-H+-ATPase(V-ATPase) 和碳

酸酐酶 (carbonic anhydrase，CA) 等被证实在渗透

调节过程中发挥着重要作用 [29-31]。高盐胁迫下，

缢蛏血液中 Na+、K+、Cl−浓度先升高后稳定，低

盐胁迫下 Na+、K+、Cl−浓度先降低后稳定。CA的

表达在低盐 (盐度 5) 和高盐胁迫 (盐度 35) 时升高，

表明 CA能够在缢蛏适应盐度胁迫过程中参与调

节细胞内外 Na+、K+、Cl−的浓度 [32]。紫石房蛤在

急性低盐胁迫 (盐度 15) 下，NKA酶活性升高，

其血淋巴中无机离子的浓度会随 NKA酶活性的变

化而发生改变 [33]。在皱纹盘鲍  (H. discus hannai)
中，NKA酶活性会随盐度的升高而增加，随盐度

的降低而降低，与 NKAα 和 β 亚基基因的表达情

况相对应[34]。NKA 基因的表达会受到腺苷酸环化

酶催化 ATP生成的环腺苷酸 (cAMP) 的影响，其

cAMP浓度与 NKA酶的活性成正相关[35]。除了离

子转运蛋白外，海洋贝类的胞内蛋白和非离子转

运膜蛋白是参与渗透调节的第二类蛋白，例如，

水通道蛋白 (aquaporin，AQPs) 、细胞骨架肌动蛋

白 (actin cytoskeleton)  和微管蛋白 (tubulin) 等 [36]。

水通道蛋白家族具有相同 NPA结构域，以四聚体

形式存在于细胞膜表面，是水分子跨膜运输进出

细胞的重要通道[37]。在盐度胁迫下，海洋贝类各

组织中的水通道蛋白会显著表达 [38-39]。低盐胁迫

(盐度 3.5) 下缢蛏各组织中编码 AQP1、AQP8和

AQP11基因的表达显著升高，而高盐胁迫 (盐度

35) 只有 AQP2和 AQP11的表达增加，缢蛏能够

通过不同水通道蛋白之间的相互协调作用，共同

维持着细胞内外的水稳态[40]。与此同时肌动蛋白

和微管蛋白能够与水通道蛋白共同参与维持细胞

体积，对细胞骨架进行修复，维持细胞正常的生

理功能[41]。 

1.2    有机渗透调节

在盐度胁迫下，游离氨基酸 (free amino acids,
FAA) 的合成代谢与无机离子转运共同参与细胞内

外的渗透调节[42]。其中，牛磺酸能够参与包括渗

透调节和能量代谢在内的多种生物学过程，在游

离氨基酸中占比较高 [43-44]。牛磺酸合成的主要途

径是通过半胱氨酸双加氧酶 (cysteine dioxygenase，
CDO) 将 L-半胱氨酸的巯基氧化为 3-磺基-1-丙氨

酸，之后通过脱羧酶 (cysteine sulfinic acid, CASD)
的作用生成亚牛磺酸，最后利用牛磺酸脱氢酶将

其氧化成牛磺酸[45]。在高盐胁迫时，牛磺酸可以
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作为底物被氧化，增强线粒体合成 ATP以及呼吸

链 (electron transport chain) 传递电子的能力，增强

能量代谢[46]。牛磺酸获得的另一途径是通过牛磺

酸转运体 (taurine transporter，TAUT) 对外源性牛

磺酸进行吸收[47]。在盐度胁迫下，添加外源性牛

磺酸有助于增强长牡蛎 (Crassostrea gigas) 的渗透

调节能力，提高长牡蛎对盐度胁迫的耐受能力[48]。

缢蛏幼贝在适应低盐和高盐胁迫时，牛磺酸和亚

牛磺酸合成转运相关的 CSAD 和 TAUT 基因表达

均显著上调，表明牛磺酸在海洋贝类适应盐度胁

迫过程中发挥着重要的作用[49]。

除牛磺酸外，其他游离氨基酸在海洋贝类的

渗透调节过程中同样发挥着调控作用[50]。盐度胁

迫会影响游离氨基酸的种类和含量，其中最主要

的游离氨基酸有丙氨酸、谷氨酸、甘氨酸和脯氨

酸[51]。丙氨酸和谷氨酸是参与调节软体动物细胞

体积的重要物质，可以通过还原胺化反应瞬间产

生胺，参与调节细胞内外渗透压平衡 [52]。此外，

丙氨酸和谷氨酸还可以参与像三羧酸循环 (TCA) 、
糖代谢以及碳水化合物和脂质代谢等产能过程[53]。

甘氨酸可以通过代谢降解为胺和二氧化碳，还可

以通过丝氨酸羟甲基转移酶 (erine hydroxymethyl-
transferase, SHMT) 途径转换成丝氨酸，参与渗透

调节 [54]。在低盐胁迫下，砂海螂  (Mya arenaria
oonogai) 体内共有 12种游离氨基酸的含量发生较

为明显的变化，甘氨酸是其体内最为丰富的游离

氨基酸，变化最显著，占比约 60%，在盐度变化

时 (盐度 5~15) ，丙氨酸的浓度会迅速升高，在其

他游离氨基酸中占比最高[55]。脯氨酸的合成代谢

主要是通过 D-P5C合成酶 (P5CS) 和 P5C还原酶

(P5CR) 的 2次连续还原后，通过 D1-吡咯啉-5-羧
酸盐 (D-1-P5C) 合成。脯氨酸的降解则是通过脯

氨酸脱氢酶 (PHD) 和 P5C脱氢酶 (P5CHD) 的催化

作用来进行，能够促进能量代谢等生物学过程[56]。

在高盐胁迫下，控制脯氨酸合成的 P5CS基因上调，

鳃组织中脯氨酸的积累，是缢蛏适应高盐胁迫的

重要方式[57]。 

2    海洋贝类的能量代谢调控

海洋贝类在适应盐度胁迫时需要提高能量代

谢以满足细胞内外无机离子和小分子有机物的转

运合成，与 ATP合成和分解有关的产能过程增强。

研究发现，盐度胁迫会显著提高长牡蛎的呼吸代

谢水平，在低盐和高盐度胁迫下，耗氧率 (oxy-

gen consumption rate, OR) 显著升高，其体内与呼

吸代谢相关的酶活性升高，糖酵解功能增强[58-59]。

通常与能量代谢相关的过程有糖酵解、三羧酸循

环以及电子传递链等 [60]。在盐度胁迫下，编码

AMPK活 化 蛋 白 激 酶 (AMP-activated  protein
kinase) 和磷酸烯醇丙酮酸羧化激酶 (phosphoen-
olpyruvate  carboxykinase，PEPCK) 的基因会显著

上调 [61]。AMPK是细胞中的能量感受器，可以快

速调控与产生 ATP相关的信号转导通路，这些通

路包括脂肪酸氧化和自噬等[62]。同时 AMPK 可通

过直接磷酸化这些过程中的关键酶，或者通过磷

酸化转录因子抑制需要消耗 ATP的生物合成等过

程，为渗透调节提供能量 [63-64]。在合浦珠母贝、

长牡蛎和缢蛏等的研究中均发现了编码该酶的基

因在盐度胁迫下的表达显著上调，伴随细胞内葡

萄糖含量会显著降低，且在高盐胁迫下消耗的葡

萄糖量要远高于低盐胁迫[65–67]。而 PEPCK是催化

糖异生过程中不可缺少的酶，在盐度胁迫下，通

过增加该酶在细胞内的含量，增强糖异生过程，

促进非碳水化合物 (乳酸、丙酮酸、甘油、生糖氨

基酸等) 转变为葡萄糖，为渗透调节提供能量，是

海洋贝类适应盐度胁迫时能量代谢中重要的调控

方式[68]。除了糖酵解和糖异生途径，在自然环境

中，低盐胁迫还能够激活 FoxO信号通路和催产

素信号通路中相关基因的表达，这两种信号通路

都是胰岛素信号传导和葡萄糖代谢过程中的重要

调节因子，并且 FoxO转录因子还能够调节贝类

抗氧化防御相关基因的表达，对于海洋贝类在受

到盐度胁迫时细胞中的能量稳态和活性氧清除过

程中起着重要的调控作用 [69-70]。在增强能量代谢

的同时，海洋贝类也会对机体中各组织生长发育

所需的能量进行重新分配。近江牡蛎在盐度

20~35，翡翠贻贝  (Perna  viridis) 和波纹巴非蛤

(Paphia undulata) 在盐度为 30~35，其贝壳钙化率

随盐度的升高而降低 [71]。贻贝在受到低盐胁迫，

其贝壳钙化速率和机体内各个组织生长发育速率

明显减缓[72]。综上，海洋贝类通过增强能量代谢

和改变能量分配方式来适应盐度胁迫，从而导致

海洋贝类出现生长缓慢，甚至是逆生长等现象。 

3    海洋贝类的免疫反应
 

3.1    抗氧化反应

海洋贝类在受到盐度胁迫时，其自身免疫

水平会发生显著改变 [73–75]。其中能量代谢水平和
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方式的改变，会加速细胞内活性氧 (ROS) 的积

累[76-77]。过量的 ROS会氧化细胞内的脂质、蛋白

质和核酸，对细胞造成不可逆的损害[78]。由于海

洋贝类缺乏特异性免疫细胞和抗体，其免疫反应

主要依赖于血清中的非特异性酶和效应因子等[79]。

其中超氧化物歧化酶 (superoxide dismutase，SOD) 、
过氧化氢酶 (catalase，CAT) 和谷胱甘肽过氧化物

酶 (glutathione peroxidase，GPx) 等，能够参与清

除活性氧，维持细胞正常的生理功能[80]。研究发

现，在急性低盐胁迫下 (盐度 20) ，大珠母贝 (P.
maxima) 血淋巴中的 SOD、GSH的活性显著升高，

急性高盐胁迫下 (盐度 40) ，SOD、GSH活性先升

高，在 48 h后降低至对照组水平[81]。缢蛏鳃组织

中 SOD、CAT和碱性磷酸酶 (alkaline phosphatase,
AKP) 的活性在急性高盐胁迫下 (盐度 30、35)，
6~12 h显著增加。抗氧化酶通过将活性氧转变为

水和氧气，以减小活性氧对细胞造成的损害，在

盐度胁迫下维持着细胞正常的生理功能[82]。除抗

氧化酶外，一些抗氧化物质也能够参与其体内的

抗氧化反应。例如，类胡萝卜素 (carotenoids，
CAR) 能够作为抗氧化剂保护华贵栉孔扇贝 (Mima-
chlamys nobilis) 细胞和组织免受活性氧的损害，

在低盐胁迫下其血淋巴中 CAR含量显著升高，

CAR能够参与调节丝氨酸蛋白酶抑制剂 (serine
protease inhibitor, SPI) 基因的表达，在免疫应激反

应中发挥着重要作用[83]。因此，与抗氧化反应相

关酶和物质的活性及含量通常是评估海洋贝类对

盐度胁迫适应能力的重要免疫指标，是在盐度胁

迫下维持海洋贝类细胞正常生理功能不可或缺的

免疫效应物。 

3.2    细胞抗凋亡反应

细胞凋亡是维持生物体内细胞增殖与死亡动

态平衡的重要生理过程，可分为内源性细胞凋亡

和外源性细胞凋亡 [84]。半胱氨酸蛋白酶 (caspase)
是细胞凋亡反应中的主要效应物，能够通过蛋白

质水解的方式分解大部分的细胞结构，包括细胞

骨架、线粒体、内质网、高尔基体和细胞核等[85]。

研究发现，长时间的低盐胁迫会导致长牡蛎血细

胞的死亡率显著增加[86]。高盐胁迫 (盐度 55) 下海

湾扇贝 (Argopecten irradians) 各个组织中细胞凋亡

的发生显著增加[87]。因此海洋贝类在适应盐度胁

迫时，与细胞抗凋亡相关的抑制因子 (IAP、BCL-2
和 Bl-1) 会大量表达，进而抑制 Caspase 的表达，

同时 IAP 还能够参与信号转导和细胞周期调节等

生物学过程，抑制细胞凋亡，为细胞修复留出时

间 [88-89]。在抗凋亡系统激活的同时，细胞内的修

复蛋白大量合成，其中热休克蛋白 (HSPs) 是合成

量最高的环境胁迫响应蛋白。根据其分子质量和

序列的同源性可以将热休克蛋白基因分为许多家

族，目前已经发现 HSP20、HSP40以及 HSP70家

族基因在海洋贝类受到盐度胁迫时显著表达[90–92]。

HSPs能够帮助细胞内新生蛋白和异常蛋白的折叠修

复 [93-94]，参与细胞增殖分化、细胞骨架修复、氧

化还原稳态等生物学过程，维持着细胞正常的生

理功能，是海洋贝类适应盐度胁迫重要的胞内修

复蛋白[95-96]。 

4    组学在海洋贝类适应盐度胁迫机制研

究中的应用
 

4.1    转录组学在海洋贝类适应盐度胁迫机制研

究中的应用

转录组是指细胞、组织或生物体产生的一整

套 mRNA转录产物的集合，转录组学分析现已被

广泛应用于挖掘基因功能和揭示相关生物学通路

的研究中[97]。通过转录组分析，可以确定参与海

洋贝类适应盐度胁迫的关键基因，揭示海洋贝类

在盐度胁迫下基因的表达模式和调控关系，为进

一步探究海洋贝类适应盐度胁迫的分子机制提供

了一种有效手段。

生物体的转录表达具有可塑性，可塑性即单

个基因在不同条件下产生不同的表达类型，通过

基因表达的调节来适应环境的变化 [98-99]。牡蛎等

海洋贝类在受到盐度胁迫时，其转录组可塑性的

增加可以提高对盐度胁迫的适应能力[100–102]。不同

种类牡蛎的进化比较分析中发现，耐盐性更强的

牡蛎与适应盐度胁迫相关的基因具有更高的进化

率及转录可塑性[103]。因此，较强的转录可塑性能

够增强海洋贝类对于盐度胁迫的耐受能力[104]。

在海洋贝类适应盐度胁迫相关通路的研究中，

Meng等 [66] 首次利用转录组数据分析，对长牡蛎

在盐度胁迫下的离子信号转导网络和氨基酸代谢

通路进行了总结分析，阐明了牡蛎适应盐度胁

迫的分子途径。Zhao等 [105] 采用加权基因共表

达网络分析 (weighted  gene  co-expression  network,
WGCNA) 构建了长牡蛎在不同盐度胁迫时的差异

基因模块，进一步筛选了与牡蛎适应盐度胁迫相

关的基因，并探讨了基因之间的相互作用关系。
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研究发现，在盐度胁迫下，与离子通道、水通道

蛋白以及控制各种游离氨基酸 (包括牛磺酸、甘氨

酸、脯氨酸和精氨酸) 代谢通路中关键基因的高度

表达是牡蛎适应盐度胁迫的重要机制。但不同种

类的海洋贝类对盐度胁迫适应的分子机制具有一

定的差异 (表 1)。菲律宾蛤仔在受到盐度胁迫时，

显著上调的基因主要集中在信号转导、能量代谢、

物质运输和免疫反应等相关通路中。在低盐胁迫

下，与糖酵解、氧化磷酸化以及精氨酸和脯氨酸

代谢相关通路中的基因表达水平显著升高[106]。

马氏珠母贝在高盐胁迫下，其差异表达的基

因往往与糖酵解/糖异生、AMPK、β-丙氨酸代谢、

甘氨酸、丝氨酸和苏氨酸等代谢通路有关[65]。奥

林匹亚牡蛎 (Ostrea lurida) 在受到低盐胁迫后，其

体内调节外套膜腔内纤毛活动通路中的基因显著

上调，这可能会促进鳃和外套膜中气体与外界环
 

表 1    基于组学在海洋贝类适应盐度胁迫机制的研究

Tab. 1    Research on adaptation mechanism of marine shellfish to salinity stress based on omics

物种
species

实验条件
experimental condition

研究方法
research method

研究结果
research results

参考文献
references

菲律宾蛤仔
R. philippinarum

低盐胁迫5 转录组分析 低盐胁迫下差异基因显著富集在信号转导、免疫反应、能
量代谢以及细胞组织成分等通路中。这些途径对应着对低
盐胁迫的信号响应、抗氧化反应、细胞内游离氨基酸转运
和代谢、能量代谢以及离子含量和细胞体积的调节上。

[106]

近江牡蛎
C. rivularis

基因组和重测序分析 近江牡蛎基因组上的变异，像SLCs基因家族扩增和环境选
择会增强表型的可塑性，对于适应盐度和温度胁迫至关
重要。

[107]

近江牡蛎
C. rivularis

基因组和重测序分析 基因组存在与渗透压调节的溶质载体家族(SLCs)  、半胱氨
酸双加氧酶家族(CDO)  、短链脱氢/还原酶家族(SDR)  基因
家族扩增现象。

[108]

长牡蛎
C. gigas

高盐和低盐适应分化
群体

重测序分析 对于低盐分化群体，关联到了24个基因，涉及离子/水通道
和转运、游离氨基酸合成以及免疫反应。其中氯通道蛋白
CLCN7和凋亡抑制剂 (AP1)基因周围具有较大的等位基因频
率差异的SNP位点。高盐适应分化群体FCN2、CaM、单羧
酸转运体和细胞色素P450等基因在不同群体之间高度分化。

[109]

硬壳蛤
M. mercenaria

低盐胁迫10 代谢组分析 低盐胁迫下，cAMP-PKA通路受到抑制，阻止环境中无机离
子进入细胞。代谢组分析表明，在低盐胁迫时，抗氧化物
质(丝氨酸等) 、甘油脂以及丙氨酸和乳酸等含量升高，表明
硬壳蛤在适应低盐胁迫时抗氧化能力、细胞膜修复以及能
量代谢的增强。

[17]

长牡蛎
C. gigas

低盐胁迫8 转录组分析 在盐度胁迫下，与信号转导、离子通道、免疫应答、细胞
分化、细胞骨架修复以及抗凋亡相关生物学过程中的基因
都出现了显著的变化。

[27]

缢蛏幼贝
S. constricta

低盐胁迫5，
高盐胁迫25

转录组分析 牛磺酸和谷氨酸在低盐和高盐胁迫下的存在方式不同。盐
度胁迫会促进缢蛏的能量代谢，低盐胁迫在AMPK信号通路
中的基因表达水平升高。高盐胁迫在PEPCK途径以及与细
胞存活有关基因的表达中显著升高。

[49]

缢蛏
S. constricta

高盐胁迫35 转录组和代谢组分析 高盐胁迫下大部分的基因表达集中在核糖体、MAPK、蛋白
质加工以及抗原加工和呈递等通路中。与信号转导、免疫
防御(NOD样受体、Toll样受体和补体系统)、细胞凋亡以及
细胞骨架重塑等生物学过程密切相关。
代谢组分析表明，鳃组织中游离氨基酸、碳水化合物和脂
质的合成代谢能力增强。

[57]

长牡蛎
C. gigas

盐度梯度实验(5、10、
15、20、25、30和
40)

基因组和转录组分析 长期盐度胁迫会抑制Na+、K+通道和水通道蛋白基因的表达，
激活Ca2+通道基因的表达。通过全基因组分析发现，与牡蛎
游离氨基酸(牛磺酸、甘氨酸、精氨酸、脯氨酸和丙氨酸等)
合成代谢有关基因的数量出现明显的扩增，其合成代谢
途径数量的增加能够有效地增强牡蛎对盐度胁迫的适应
能力。

[66]

杂交牡蛎
C. sikamea ×
C. angulata

低盐胁迫10 转录组分析 低盐胁迫下与免疫反应(MAPK信号通路)、细胞凋亡、能量
代谢和渗透调节途径相关的基因显著富集。低盐胁迫会促
使蛋白质的水解。杂交牡蛎与免疫反应和能量代谢相关基
因表达显著高于亲本牡蛎，表明杂交牡蛎的抗逆性更强。

[89]

香港牡蛎
C. hongkongensis

自然环境中的盐度梯
度实验

转录组分析 低盐度环境中香港牡蛎的基因表达主要集中在信号传导
(FoxO、催产素信号)、肌动蛋白、细胞骨架调节等途径中。
高盐环境中牡蛎的基因表达的变化主要涉及氨基酸合成代
谢(精氨酸、脯氨酸)，以及AMPK和PI3K-AKT信号传导通
路中。

[104]

长牡蛎
C. gigas

基因共表达网络分析
(WGCNA)

能量代谢的增强是牡蛎适应盐度胁迫的重要调节方式，在
低盐胁迫下与DNA转录调节、信号转导和细胞通讯相关的
基因显著富集。
高盐胁迫下，甘氨酸和脯氨酸等游离氨基酸是渗透调节的
主要物质。

[105]
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境的交换，增强有氧代谢，使其能够较长时间地

抵御低盐胁迫[110]。缢蛏在受到低盐和高盐胁迫时

差异表达的基因集中在能量代谢、游离氨基酸的

合成代谢、信号转导、细胞骨架重塑和细胞凋亡

等相关通路中[49,57]。综上，海洋贝类在适应盐度胁

迫时的关键通路主要涉及离子转运、氨基酸合成

代谢、信号转导、能量代谢以及免疫反应，这些

通路中关键基因的高度分化和特异性表达是海洋

贝类适应盐度胁迫重要的分子机制。

近年来，越来越多的研究表明，非编码 RNA
(ncRNA) 能够参与水生动物适应环境胁迫时的基因

表达调控[111]。非编码 RNA包括小 RNA (miRNA) 、
长链非编码 RNA (lncRNA) 和环状 RNA (circRNA) 。
其中每个 miRNA具有对多个靶基因进行调控的能

力，同时一个基因也可能对应着多个 miRNA，

miRNA和 mRNA之间构成了一个复杂且精细的网

络，能够精准地实现对某个基因或蛋白的调控[112]。

因此，通过研究 miRNA和 mRNA之间的调控关

系可以更深入地解析海洋贝类适应盐度胁迫机制。

研究发现，miRNA能够广泛地参与膜运输、免疫

调节、能量代谢以及信号转导等生理过程中相关

靶基因的转录调控[113]。长牡蛎在受到环境胁迫时

miR-365表达的显著上调可以促进 HSP90的表达[114]。

低盐胁迫下，长牡蛎中的 miR-1984、miR-92-3p的

表达显著上调，miR-2353、miR-183和 miR-184-3p
的表达显著下调，香港巨牡蛎 (Magallana hongkon-
gensis) 中 miR-3205表达显著上调，miR-2353表

达显著下调，这些 miRNA的表达变化对牡蛎适应

盐度胁迫中发挥着重要的调控作用[115]。 

4.2    基因组学在海洋贝类适应盐度胁迫机制研

究中的应用

基因组学的研究对象是生物体内的全部基因，

通过基因组学技术可以从整体水平去研究生物体

的生命系统及活动规律，是探究生命本质的根本

研究方法[116]。基因组学可以分为以全基因组测序

为目标的结构基因组学和以基因功能鉴定为目标

的功能基因组学，是其他组学的基础，对生命科

学研究的方方面面都具有影响。

长期盐度胁迫会导致海洋贝类产生适应性变

异，这些变异往往是基因结构上的变异，其中基

因家族的扩张是提高海洋贝类对环境适应能力的

重要方式[117]。长期生活在潮间带地区的牡蛎基因

组中存在着与细胞修复相关的热休克蛋白和抗凋

亡蛋白等基因家族显著扩增的现象，长牡蛎基因

组具有 48个 IAP家族基因，与人类基因组中的

8个相比存在显著扩增现象 [118]。硬壳蛤基因组中

具有 159个 IAP家族基因，且不同 IAP基因的表

达方式具有明显的分化，是目前在所有已知的后

生动物基因组中 IAP家族基因扩张最为显著的[119]。

在近江牡蛎基因组研究中发现，与渗透压调节有

关的溶质载体 (SLCs) 、短链脱氢酶 (SDR) 、半胱

氨酸双加氧酶等基因家族均具有显著扩增的现

象[107-108]。在夸加贻贝 (Quagga mussel) 基因组研究

中发现，水通道蛋白基因家族的显著扩增能够使

其在胚胎发育时期构成“卵裂腔”排出细胞内多余

的水分，这种改变可能是其从海洋环境转向淡水

环境适应性进化的关键方式[120]。在对低盐和高盐

适应性分化牡蛎群体的研究中发现，与低盐耐受

相关的氯通道蛋白 (CLCN7) 、凋亡抑制因子等基

因会受到环境较强的选择作用，其基因上下游存

在较大等位基因频率差异的 SNP位点 [109]。可见，

基因家族扩张、位点变异等基因结构和功能上的

变异，是海洋贝类适应盐度胁迫重要的分子基础。 

5    总结与展望

盐碱水是分布于陆地区域的非海洋性咸水资

源，具有高 pH、高碳酸盐碱度、离子比例失衡等

特点。我国具有大量的盐碱水资源，广泛分布于

内陆地区，利用盐碱水进行水产养殖，对缓解水

资源危机，改良盐碱水环境具有重要的意义。海

洋贝类通过滤食作用摄取水体中的藻类和有机碎

屑，在一定程度上防治养殖过程中的水质和底质

恶化等问题，并且其生物矿化对于改善盐碱水环

境中的离子比例失衡具有重要的作用。因此，开

发适宜盐碱水养殖的海洋贝类可以净化水质，提

高资源利用效率，符合绿色养殖理念。

海洋贝类的生长、发育、繁殖以及对环境的

适应都与基因表达调控密切相关。随着基因组、

转录组等组学技术的快速发展，使用这些技术可

以更全面深入地了解海洋贝类适应盐度胁迫的分

子机制，挖掘与适应盐度胁迫相关的基因、蛋白、

通路以及代谢产物等。然而，海洋贝类适应盐度

胁迫是一个复杂的生物学过程，目前的研究主要

集中在生理变化以及相关基因的功能上，并未对

海洋贝类的耐盐性机制进行深入解析，未能构建

出海洋贝类在适应盐度胁迫时的分子调控网络。

因此，未来对于海洋贝类适应盐度胁迫的研究：
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一是可以重点围绕环境耐受性较强、滤食性较强

的广盐性贝类进行，通过组学等技术手段进一步

挖掘功能基因家族，关键调控通路及关键调控基

因，以阐明适应性机制的调控网络。二是采用新

的研究技术和方法，例如单细胞转录组、空间转

录组等技术在海洋贝类中的运用，以及利用

CRISPR/Cas9等基因编辑技术对关键基因进行定

向编辑，培育抗逆性更强的贝类品种。同时对于

非编码 RNA在海洋贝类适应盐度胁迫中的研究还

有待深入。相信随着技术和研究的不断发展深入，

未来将更加清晰地揭示出海洋贝类在适应盐度胁

迫时的复杂调控网络，阐明贝类在盐碱水等极端

环境中的耐受性机制，为开发抗逆性较强的贝类

新品种提供理论参考，对促进盐碱地水产养殖的

可持续发展具有十分重要的意义。

（作者声明本文无实际或潜在的利益冲突）
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Abstract: In the marine environment, salinity is one of the key factors affecting the survival, growth, maturation,
and  reproduction  of  shellfish,  and  their  life  activities  are  constantly  influenced  by  the  changes  of  salinity  in  the
local marine environment. Research on the mechanisms of adaptation to salinity stress in marine shellfish has been
an ongoing  concern  of  scholars,  and  a  large  number  of  studies  have  shown that  salinity  stress  affects  biological
processes such as growth and survival,  osmotic adjustment,  energy metabolism, and immune response of marine
shellfish. In recent years and following the development and application of genomic and transcriptomic technolo-
gies, more and more studies have been conducted to explore the adaptation mechanism of marine shellfish to salin-
ity  stress  at  the molecular  level.  Therefore,  this  paper  reviews studies  on osmotic  regulation,  energy metabolism
regulation, immune response, transcriptome and genome in the adaptation mechanism of marine shellfish to salin-
ity stress, and then proposes the development potential of euryhaline shellfish in the field of saline alkali water. It
can provide theoretical reference for the genetic breeding and healthy culture of marine shellfish.
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