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鳃的功能组学研究进展和趋势
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摘要：鳃是水生动物主要的呼吸器官。虽然部分水生动物的鳃结构不同 (如鱼和虾蟹)，但
其主要功能均为气体交换和渗透压调节等。本文旨在对近年来鳃的功能组学的主要研究结
果进行归纳和总结，特别是不同的环境因子 (重金属的污染物、寄生虫和细菌、盐度、亚
硝酸盐等)胁迫下水生动物鳃的转录组测序分析，以及鳃在不同环境因子胁迫下的蛋白组
学和代谢组学的研究，揭示环境因子改变对水生动物鳃相关的基因表达变化、生理生化状
态变化、分子通路和生理功能的影响，从而为鱼类的健康养殖提供新的思路和方向。
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在水生动物体中，鳃具备呼吸、酸碱平衡、

渗透压调节和排泄、免疫调节等众多生理功能，

同时也是水生动物与外界环境直接接触的器官之

一 [1]，水环境变化会直接影响鳃乃至水生动物的

生理状态。鳃对水环境的理化性质改变非常敏感，

既是水环境中污染物的主要感知器官，也是生态

毒理学研究中评价环境风险的重要模型 [2]。水体

具有高度复杂性和不确定性，其中包含多种多样

的物质并且含量悬殊。近年来，越来越多的研究

聚焦于不同的水环境因子对水生动物的生理状态

影响以及水生动物适应水环境变化的调节机制。

随着组学技术和工具的不断发展，为了深刻

理解水生动物应对水环境变化的分子调节机制，

研究者大多采用组学技术来探究鳃适应环境胁迫

因子的机制，如生物毒理、免疫通路调节等，寻

找有效提高水生动物应对不利环境的方法。各种

组学研究中，转录组学分析的使用最为广泛，也

包含部分蛋白组学和代谢组学。从 2004年 6月

到 2022年 3月，关于鳃的所有组学论文共有 230
篇，其中转录组学有 183篇，蛋白组学和代谢组

学分别有 40和 7篇、单细胞转录组学 1篇。转录

组测序结果会随着生理状态、外界环境变化而变

化，因此转录组分析成为了研究鳃应对水环境变

化的调节机制的有力工具[3]。

目前，针对水生动物鳃的组学研究越来越多，

比如在亚硝酸盐的胁迫下，对鳙 (Aristichthys
nobili)[4] 鳃的比较转录组分析发现，差异表达基因

在Ⅱ类主要组织相容性复合体 (MHC)、凋亡信号

通路和免疫系统过程中富集，该结果更深入地揭

示了鳙应对水环境中的亚硝酸盐急性升高的调节

机制。与转录组学相比，蛋白组学可以捕捉蛋白

活性变化，从而弥补转录组分析中缺失的生物体
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生理状态变化的信息 [5]。从三种不同病原体感染

的牙鲆 (Paralichthys olivaceus)[6] 的鳃中提取蛋白

质进行蛋白质组学分析，可以得到感染后鱼鳃的

蛋白表达规律(不同致病源和靶器官具有不同的蛋

白表达谱)，从而根据不同病原体的特点预防病害。

代谢组学通过对生物体内的代谢物进行定量分析，

寻找代谢物和生理或病理变化的关系 [7]。在化学

污染物丁草胺的胁迫下，对金鱼 (Carassius aura-
tus) [8] 的鳃进行代谢组分析，从分子水平阐明丁草

胺对水生动物的危害。研究人员在对大西洋鲑

(Salmo salar)[9] 的研究中，模拟其生活史 (从淡水

到海水)，采用单细胞测序技术，鉴定出鳃组织的

20种细胞类型，并发现鳃组织中的 4种免疫细胞

(T细胞、髓样细胞、树突状细胞、淋巴细胞)的
数量显著下降，免疫细胞中的 cd3e、csf1r、il10rb
和 fit3等免疫基因显著下调。因此，本文从鳃的

转录组、蛋白组和代谢组相关的研究结果进行了

综述，便于读者更好地了解鳃的组学研究进展和

趋势。

 1    鳃的转录组学研究

通过转录组分析可以对基因功能进行注释、

基因差异表达分析、GO富集分析等，由此对水

生动物鳃环境胁迫的调节机制有更加深入的了解，

本文汇总了部分组学分析结果 (表 1)。转录组学在

鳃的组学研究中占大部分，关于鳃的转录组学研

究通常会涉及到对实验对象不同的处理，本文统

计了各种不同的变量 (图 1)，可分为三大类进行具

体的分析：环境因子、环境污染物、病原生物。

 1.1    环境因子

 　　盐度　　水生动物生活在水环境中，鳃组织

与水环境直接且密切接触，水环境中盐度的变化

会影响鳃的生理生化状态。关于盐度胁迫的鳃的

转录组分析数量最多，盐度胁迫的实验对象以鱼

类为主，也包括甲壳动物 (蟹类)、软体动物等。

研究涉及的鱼类包括广盐性鱼类和洄游性鱼类等，

这些鱼类对于水环境中较大幅度的盐度变化可以

保持一个适应性稳态[33]，利于研究盐度胁迫的机

制，但目前并没有一个特定的盐度胁迫研究的模

式生物。盐度胁迫研究的处理方法：大多采用实

验动物的幼体，对水生动物所处水环境进行高盐

和低盐处理，胁迫时间主要分为短期 (7 d之内)或
长期 (15 d以上)。在对水生动物进行盐度胁迫处

理时，无论是高渗或低渗处理，鳃的转录组分析

结果表明，差异表达基因主要富集的通路均包含

能量代谢、离子运输、渗透调节、免疫反应、信

号传导等，而高渗处理中富集的特异通路有抗氧

化活性、细胞周期、ATP生物合成等，低渗处理

中特异富集的为遗传信息通路。

对广盐性鱼类进行盐度胁迫时，广盐性的鱼

类差异表达基因主要富集的通路有新陈代谢(能量

代谢)、离子调节。代谢通路中的糖酵解、糖异生、

脂肪酸代谢的激活可以为离子运输提供相应的能

量，从而适应外界高渗透压的环境。为了维持广

盐性鱼类的渗透压平衡，渗透压调节中大部分离

子通道基因都会产生差异表达，如水通道蛋白 1
(aqp1)、碳酸酐酶 (ca)、囊性纤维化跨膜调节因

子 (cftr)、Na+-K+ ATP酶 (nka)。还涉及其他的基

因，如在低渗时，长颌鲚[10] 的催乳素 (prl)表达下

调以达到减少离子分泌的效果，在高渗时，生长

激素表达上调来促进离子分泌。在孔雀花鳉[12] 中，

氧化磷酸化的途径被激活上调最多。尼罗罗非鱼

(O. niloticus)[36] 中，离子渗透调节相关的基因，如

nka、cftr、钠氢离子交换器 (nhe)等离子通道受体、

aqp1、催乳素受体 (prlr)等都会随着盐度胁迫而发

生表达变化，细胞因子间的相互作用、细胞外基

质 (ECM)受体相互作用、糖异生、亚油酸代谢等

通路在面对盐度胁迫时也发挥了重要作用。

洄游性鱼类的生活环境在淡水和海水中转换，

其生活史不同时期面对不同盐度的水体环境，所

以可以作为一个研究盐度胁迫的模型。当洄游性

鱼类进入高渗水体环境时，差异表达基因主要富

集在渗透调节、免疫应激反应、代谢通路、组织

器官形态等通路，当大西洋鲑[15] 受到高渗胁迫时，

鱼体的免疫系统发生一系列变化，几种 MHC类

基因都剧烈下调，而免疫球蛋白则有瞬时表达上

调的趋势；在淋巴细胞中发挥重要作用的基因也

被下调 (如 cd2、cd28、il-4等)。一些研究将鳃组

织中的铺路细胞 (PVC)和氯细胞进行分离，再进

行转录组测序，从而准确地研究高渗胁迫下不同

细胞的变化。在对日本鳗鲡[16] 的鳃细胞进行分选

之后，在转录组测序中发现，C反应蛋白 (CRP)
基因在 PVC细胞中表达，il-1r2在 PVC和氯细胞

中均有表达，高盐度条件下氯细胞中 tlr2显著下

调，这都暗示了鳃组织不同细胞在高渗胁迫下免

疫系统的变化。在对日本鳗鲡[37] 的高渗研究中还

发现，PVC以碳水化合物代谢为主，氯细胞以氨
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表 1    鳃功能组学分析结果汇总

Tab. 1    Summary of functional genomics analysis of gill

物种
species

环境因子
environment factors

主要差异表达基因/蛋白
different expressed genes/proteins

富集通路/生物学过程
enrichment pathways/biological process

长颌鲚[10]

Coilia nasus
低渗/高渗 prl、nka、gh、ca 糖酵解、脂肪酸代谢、离子调节

青鳉[11]

Oryzias melastigma
低渗/高渗 sod3、atp10b、apol3 cAMP、TNF、AMPK、HIF-1信号

通路

孔雀花鳉[12]

Poecilia reticulata
高渗 v-atpase、calreticulin、slc9a2 代谢过程；炎症、免疫反应；氧化

磷酸化

莫桑比克罗非鱼[13]

Oreochromis mossambicus (♀) ×
O. urolepis hornorum (♂)

高渗 ca、camk2、aqp1、prlr 渗透调节、IL-17信号通路、细胞周
期、代谢

莫桑比克罗非鱼[14]

O．mossambicus
低渗/高渗 aqp3、nka、nhe、angptl7、ghr2 渗透调节、细胞周期、能量代谢、

信号转导

大西洋鲑[15]

S．salar
高渗 mhc1、mhc2、cd28、cd53、il-4 免疫

日本鳗鲡[16]

Anguilla japonica
高渗 crp、tlr2、il-1r2 免疫

尖吻鲈[17]

Lates calcarifer
高渗 acth、nka、prl、claudin 渗透调节、细胞体积调节、组织重

塑、能量代谢

银鲑[18]

Oncorhynchus kisutch
高渗 pfkm、itg2、cdc2、ccl2 免疫、生长、代谢

大鳞大麻哈鱼[19]

O．tshawytscha
高温 hsp70、hsp90 SMAD蛋白信号转导、蛋白质折叠

半滑舌鳎[20]

Cynoglossus semilaevis
高温 hsps、hif-1、caspase8、stat JAK/STAT信号通路、Nod样受体信

号通路

奥尼亚罗非鱼[21]

O．aureus
低温 gpia、 ldha、 tbib、pgam1a 细胞间相互作用、蛋白酶体、糖酵解

鲢[22]

Hypophthalmichthy nobilis
缺氧 irs-1、irs-2、sgk1 FoxO通路

大黄鱼[23]

Larimichthys crocea
缺氧 clqs、ccl3、ccr9、nos、slc4a4 先天免疫过程、糖酵解、三羧酸循

环、离子运输

多鳞[24]

Sillago sihama
缺氧 细胞色素P450、谷胱甘肽S-转移酶 代谢、类固醇合成、氨基酸生物合成

中华绒螯蟹[25]

Eriocheir sinensis
酸胁迫 hsp70、toll样受体、caspase8、

cathepsin a
PI3K-Akt、趋化因子、Toll样受体
信号通路、凋亡

凡纳滨对虾[26]

Litopenaeus vannamei
酸胁迫 kcnt2、ae、ca、aqp1、clca GPCR、MAPK和AMPK信号转导、

细胞凋亡

凡纳滨对虾[27]

L．vannamei
碱胁迫 igsf、hsp、gst、sod、alf cAMP、cGMP-PKG、PI3K-Akt信号

通路

鳙[4]

Aristichthys nobilis
亚硝酸盐 gnmt、hsp70、caspase3、tnf-a 氮代谢、氧化应激、免疫系统、凋

亡信号通路

弹涂鱼[28]

Periophthalmus cantonensis
氨胁迫 nkcc、ca2、ca15、nhe 蛋白质、氨基酸代谢；氨排泄

泥蚶[29]

Tegillarca granosa
重金属镉 cnga3、ncx1、ncx2、pip5k 内吞作用、嗅觉传导、细胞进入、

运输和解毒

中华绒螯蟹[30]

E．sinensis
重金属铜 凝集素、蛋白酶L、rab7和hsp70 mTOR、PI3K-Akt、Toll样受体、T

细胞受体信号通路

克氏原螯虾[31]

Procambarus clarkii
重金属铜 cuzn-sod、cat、idh1、phyh 嘌呤代谢、Toll、PI3K-Akt、Hippo

信号通路

红鳍东方鲀[32]

Takifugu rubripes
刺激隐核虫
Cryptocaryon irritans

ap-1、p38、il-1b、hsp90、pla Toll样受体、MAPK、溶酶体受体、
NOD样受体信号通路

大西洋鲑[33]

S．salar
鳃痘病毒
gill poxvirus

rtp3、caspase8、mhc、traip、tcr 促凋亡和增殖、黏膜免疫、离子通
道、黏蛋白

凡纳滨对虾[34]

L．vannamei
白斑综合症病毒
white spot syndrome
virus (WSSV)

钙蛋白、热休克蛋白、泛素、胰蛋
白酶

无

斑马鱼[35]

Danio rerio
嗜水气单胞菌
Aeromonas hydrophila

组蛋白H4、甘油醛3-磷酸脱氢酶、
补体成分5

无
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基酸和核酸代谢为主，因为氯细胞有较多的线粒

体。PVC高表达的基因涉及参与紧密连接和细胞

骨架调控的基因、肿瘤坏死因子和白细胞介素。

 　　温度　　在水产养殖中，水温的变化时刻影

响着水生动物的生理状态和行为，这种影响具有

种类特异性。全球的气候变化也让更多的研究关

注于水生动物如何应对外界温度的变化及深层次

的分子调节机制。温度胁迫的实验对象主要集中

在鱼类，实验设计除了进行直接的温度胁迫之外，

部分研究还会对实验对象进行“筛选”，通过预实

验选出同一属的耐高温和非耐高温的物种，进行

比较转录组学分析，从而探究温度耐受性的分子

机制。在高温胁迫下，热休克蛋白基因 (hsp)的表

达普遍提高，差异表达基因主要富集在蛋白质合

成和加工途径、免疫反应、脂质代谢和氨基酸代

谢等通路；低温胁迫时，差异表达基因主要富集

在免疫通路 (抗原的加工和呈递)、新陈代谢 (氧化

磷酸化、氨代谢和硫代谢)。可见，热应激和冷应

激对于鱼类的影响差异较大。但总的来说，在热

应激下鱼类适应外界温度变化的分子机制主要是

通过提高热休克蛋白的表达以及调节蛋白质合成

和加工的相关过程来实现的。在大鳞大麻哈鱼[19]

的高温胁迫中，通过转录组分析，可以看到鳃组

织中 hsp70、hsp90的高表达，SMAD蛋白 (smad
protein)信号转导、蛋白定位和折叠、ECM、细胞

连接以及糖酵解相关的基因也高度表达。Nitzan
等[21] 在对奥利亚罗非鱼的研究中，筛选出耐寒和

非耐寒的鱼，同时对其进行低温胁迫，发现耐寒

和非耐寒的鱼在受到低温胁迫时，都会下调细胞

间相互作用的基因，上调蛋白酶体、各种细胞内

蛋白水解活性基因。但在糖酵解和葡萄糖生成的

过程中，耐寒鱼会下调参与代谢的基因，而非耐

寒鱼则相反。

 　　缺氧　　水生动物的鳃在缺氧应激反应中起

着重要作用。在受到缺氧应激之后，水生动物的

免疫相关基因 (趋化因子、白细胞介素、补体因

子)表达下调[38]，这可能是缺氧条件下水生动物易

受到病原体感染的原因。在低氧胁迫下，差异表

达基因还富集在渗透压或离子转运调节、能量代

谢、信号传导等通路，这些通路对于水生动物适

应外界低氧环境发挥着重要作用。低氧胁迫下，

在拟穴青蟹  (Scylla  paramamosain)[39] 和大黄鱼 [23]

的鳃组织转录组分析中，均发现参与糖酵解途径

的基因上调，可能是缺氧条件下，机体需要更多

的能量进行气体运输从而适应应激环境。对卵形

鲳鲹 (Trachinotus ovatus)[38] 缺氧胁迫之后进行复氧

处理，发现溶解氧恢复组中与吞噬作用和蛋白质

降解有关的基因变化数量上调，这暗示恢复氧供

应之后，鱼体通过清除错误折叠的蛋白质来修复

损伤。Mu等[23] 在大黄鱼的缺氧压力研究中发现，

补体成分 (c2、 c3、 c1qs 等 )、趋化因子 (ccl13、
ccl17等)及其受体和一氧化氮合成酶 (nos)明显下

调，暗示着先天免疫过程的抑制。在多鳞鱚[24] 的

缺氧胁迫中，发现了细胞色素 P450和谷胱甘肽 S-
转移酶 2个基因家族对代谢功能的调控。

 　　酸碱　　水体的 pH值对于生活在水中的动

物而言是一个重要的环境因子。酸性环境胁迫下，

在中华绒螯蟹[25] 的鳃转录组研究中，差异表达基
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图 1    组学研究类别与转录组分析的参量数量统计

Fig. 1    Statistics on the number of histological study categories and covariates in transcriptome analysis
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因集中在免疫反应和代谢通路中。在凡纳滨对

虾[26] 中，差异表达基因主要富集在消化系统、其

他次级代谢物的生物合成、运输和代谢通路中。

在中华绒螯蟹和凡纳滨对虾体内都可以看到代谢

通路的改变，这也暗示了代谢通路在应对酸胁迫

时的重要作用。在中华绒螯蟹[25] 的转录组研究中，

可以看到 Toll样受体、对病原体的先天免疫反应

的相关基因表达水平上调；代谢通路中，柠檬酸

循环也会受到影响。而在碱性胁迫下，从尼罗罗

非鱼[40]、凡纳滨对虾[26] 和克氏原螯虾[41] 的鳃组织

的转录组分析中发现，差异表达基因普遍富集在

能量代谢、免疫系统、离子调节和信号传导通路

过程。凡纳滨对虾在面对高 pH胁迫时，热休克

蛋白、免疫球蛋白超家族、谷胱甘肽转移酶等转

录免疫的因子表达都发生了变化[27]。

 1.2    环境污染物

 　　氨氮和亚硝酸盐　　在养殖环境中，氨氮和

亚硝酸盐是常见的污染物，它们对水生动物的生

理生化状态有剧烈的影响。在面对氨胁迫时，鳃

的蛋白质代谢、氨基酸代谢、脂质代谢通路发生

较大改变，参与鳃内离子转运的相关基因表达水

平普遍升高。另外，在部分水生动物中发现，免

疫功能、凋亡相关的基因也发生明显的表达变化，

缢 蛏  (Sinonovacula  constricta)[42]、 大 鳞 副 泥 鳅

(Paramisgurnus dabryanus)[43]、弹涂鱼 [28] 体内，氨

胁迫会导致蛋白质和氨基酸等能量代谢发生明显

变化。在弹涂鱼[28] 体内，一些参与氨排泄的基因

会发生表达上调 [如钠钾氯共转运体 (Na+-K+-Cl−-
cotransporter)、nkcc、ca2、nhe 等 ]。在克氏原螯

虾[44] 体内，氨胁迫使鳃的免疫相关基因 (map3k7、
hsp70和 ctsf 等)都发生明显的上调。

在亚硝酸盐的影响下，鳃转录组的结果显示，

机体的免疫系统、氧化应激、代谢应激和凋亡通

路都发生明显的变化。亚硝酸盐胁迫会影响鳙鳃

内的免疫相关基因如 hsp70、caspase3、tnf-a 和白

细胞介素 IL-1受体相关激酶介导的免疫应答 [4]。

在凡纳滨对虾中，亚硝酸盐胁迫可以激活氧化磷

酸化途径和三羧酸循环相关基因的表达[45]。

 　　重金属　　水环境中的化学物质，如重金属

(镉、铜、铬)、微塑料和化学污染物等，均会对

水生动物产生巨大的影响。在重金属污染中，重

金属铜通常会导致鳃的免疫、代谢、氧化应激、

Cu2+平衡调节、抗氧化和解毒过程的基因表达有

显著差异。在中华绒螯蟹[30] 体内，铜胁迫会改变

吞噬和凋亡关键基因 (凝集素、蛋白酶 L、rab7
和 hsp70)的表达模式。在克氏原螯虾[31] 体内，铜

胁迫会使鳃的过氧化物酶体途径中的 cuzn-sod、
cat、 idh1、phyh 和 decr2的表达显著上调，暗示

调节机制与氧化应激功能有关。镉对水生动物产

生胁迫时，鳃转录组分析结果发现差异基因主要

富集在氧化应激、免疫和凋亡、氧化磷酸化等通

路。在泥蚶[29] 被镉胁迫的模型中，筛选出了 4个

镉富集的相关功能基因 (cnga3、 ncx1、 ncx2和

pip5k)，并且描述了镉进入细胞、细胞内运输和储

存的过程。在对缢蛏 [46] 的研究中，发现 hsp32、
金属硫蛋白等与 ROS产生相关的基因都会发生差

异表达，进而破坏 DNA诱导凋亡反应。

 1.3    病原生物

 　　细菌和病毒　　在复杂的水环境中，水生动

物的鳃组织极易受到环境中的细菌或病毒感染。

通过对鳃转录组学分析，发现鳃主要通过调节免

疫、炎症、凋亡等相关过程的基因表达应对外来

胁迫。牙鲆被爱德华氏菌 (Edwardsiella tarda)感
染后，差异表达基因主要富集在白细胞跨内皮迁

移信号通路、B细胞受体信号通路、Wnt信号通

路和凋亡信号通路，凋亡和免疫相关基因的表达

发生显著变化 [47]。大西洋鲑感染了鳃痘病毒

(SGPV)之后，先天性免疫反应强烈上调，趋化因

子表达上调，与之相反的，参与黏膜保护的基因

下调[33]，暗示鳃痘病毒损害了鱼体黏膜保护。在

牙鲆感染淋巴囊肿病毒 (LCDV)后，差异表达基

因富集在细胞凋亡、溶酶体、Toll样受体信号通

路等[48]。

 　　寄生虫　　水生动物在水环境中极易受到寄

生虫的侵袭，而首当其冲的组织就是鳃。寄生虫

大多会寄生在鳃组织中，通过转录组学分析发现，

寄生虫主要影响水生动物鳃的免疫功能，会增加

il-1b、hsp90等基因的表达和 Toll样受体信号通路

相关基因。有关黄斑篮子鱼 (Siganus oramin)[49] 和
卵形鲳鲹[49] 对刺激隐核虫抵抗力差异的研究发现，

刺激隐核虫的感染会导致鳃组织 Toll样受体信号

通路等免疫相关的通路基因表达提高，卵形鲳鲹

调动中性粒细胞参与免疫防御，而黄斑篮子鱼在

诱导特异性免疫过程与卵形鲳鲹有所不同。在代

谢过程中，黄斑篮子鱼主要与葡萄糖和脂质代谢

相关，而卵形鲳鲹主要途径为氨基酸代谢，代谢

能量较黄斑篮子鱼可能不足，暗示免疫和代谢影

响了鱼类对刺激隐核虫的抵抗力。
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 2    其他功能组学研究

 2.1    鳃的蛋白组学研究

如前文所述，对水生动物环境因子胁迫的研

究主要集中于转录组分析，然而蛋白质水平的变

化更能直接反映出机体对环境因子改变的应对。

因此，为了更加准确地理解水生动物适应外界环

境的分子机制，蛋白组学的研究非常必要。有关

鳃的蛋白组学研究不多，从 2006年 1月到 2021
年 10月，共有 40篇相关研究，下面举例介绍具

有代表性的研究。

草鱼 (Ctenopharyngodon idella)[50] 在缺氧的情

况下，Toll样受体 4、环氧化物水酶 (ephx1)、异

柠檬酸脱氢酶、GTP结合核蛋白 Ran和甘油醛-3-
磷酸脱氢酶的表达上调，下调的蛋白有Ⅰ型细胞

角蛋白、柠檬酸合酶和原肌球蛋白。分析处于低

渗反应的日本鳗鲡 [51] 的鳃蛋白组学，Na+-K+-
ATP酶、V型质子 ATP酶、热休克蛋白 90表达

上 调 。 在 处 于 高 渗 反 应 的 香 鱼 (Plecoglossus
altivelis)[52] 体内，热休克蛋白 70、丙酮酸激酶、3-
磷酸甘油酯脱氢酶表达下调，而肌动蛋白解聚因

子 Cofilin则被上调，调节的蛋白与离子运输、紧

密连接、细胞骨架有关。

牙鲆 [6] 在被副乳链球菌 (Streptococcus parau-
beris)感染后，角蛋白、钙调素和肌动蛋白等与细

胞骨架结构相关的蛋白表达上调。在被灿烂弧菌

(Vibrio splendidus)感染的紫贻贝 (Mytilus gallopro-
vincialis)[53] 体内发现，细菌感染会损伤细胞骨架

结构，并且还会调节氧化应激反应。Chen等[34] 发

现，凡纳滨对虾被 WSSV感染时，上调的蛋白包

含具有伴侣功能的钙蛋白、Hsp70、泛素、丝氨酸

蛋白酶、胰蛋白酶。Valentim-Neto等 [54] 发现，

WSSV感染时，凡纳滨对虾的泛素表达上调，半

胱氨酸天冬氨酸-2 (caspase-2)和F1-ATP合成酶提高。

 2.2    鳃的代谢组学研究

迄今为止，有关水生动物鳃代谢组学的研究

只有 7篇，这些研究旨在探究代谢物与相关生理

病理变化之间的关系。在重金属胁迫下，水生动

物主要表现为氨基酸代谢或脂质代谢的变化。三

疣梭子蟹 (Portunus trituberculatus)[55] 在砷的胁迫

下，上调精氨酸、鸟氨酸、赖氨酸以及甘油磷脂

和其他脂类，氨基酸代谢和花生四烯酸代谢受到

影响。紫贻贝[56] 在受到镉的胁迫后，脂质代谢也

会被扰乱。在丁草胺胁迫下，金鱼 [8] 鳃中的谷胱

甘 肽 过 氧 化 物 酶 (GSH-Px)和 甲 烷 二 羧 酸 醛

(MDA)的水平提高，提示鱼体的抗氧化系统被扰

乱。三疣梭子蟹[57] 在感染溶藻弧菌 (V. alginolyticus)
后，主要的代谢变化特征包括葡萄糖的耗竭、乳

酸和单磷酸腺苷的积累，这预示了能量代谢系统的

紊乱。

 3    鳃的功能组学研究展望

组学技术已广泛应用于水生动物鳃的研究，

转录组学聚焦于鳃组织的 mRNA水平，蛋白组学

则关注细胞或组织内蛋白的表达水平，代谢组学

旨在寻找代谢物与生理病理变化之间的联系。目

前，有关水生动物应对环境因子胁迫的研究仍然

以转录组学为主要技术手段，然而仅仅通过

mRNA水平来探究水生动物鳃对环境胁迫的适应

机制有局限之处，毕竟是蛋白质直接决定细胞或

组织的表型。因此，多组学联合分析是发展趋势

之一，将转录组和蛋白组数据进行整合分析，可

以更加准确地阐明鳃适应环境胁迫的潜在调控机

制。此外，单细胞转录组测序技术可以反映细胞

的异质性，分析每个细胞的表达特征和表达谱，

从而确定在环境因子胁迫下鳃组织中的哪一类细

胞发挥主要的调节适应作用。还有近年来发展较

快的空间组学技术，可以测定组织和细胞中的蛋

白质和代谢物的种类、含量和空间分布，并聚焦

产生蛋白表达、代谢物变化的具体区域。随着更

多新兴、前沿、综合的组学技术手段的发展和应

用，将有助于阐明鳃面对环境胁迫的响应机制。

（作者声明本文无实际或潜在的利益冲突）
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Progress and prospect of functional genomics studies on gills

SONG Chaowei ,     LI Wensheng *

(State Key Laboratory of Biocontrol , Guangdong Province Key Laboratory for Aquatic Economic Animals,
Guangdong Provincial Engineering Technology Research Center for Healthy Breeding of Important Economic Fish,
Institute of Aquatic Economic Animals, School of Life Sciences, Sun Yat-sen University, Guangzhou　510275, China)

Abstract: Gills are the main respiratory organ of aquatic animals. Different gill structures have existed in aquatic
animals like fish, shrimp and crab, but they all hold similar functions in gas exchange, osmotic pressure regulation,
etc. Currently, there is an increasing number of studies on functional genomics in gills of aquatic animals. The aim
of this paper is to summarize the main findings on gill functional genomics in recent years, especially the transcrip-
tome sequencing analysis of aquatic animal gills under the stress of different environmental factors, like pollutants
of heavy metals, parasitic bacteria, salinity, nitrite, etc., as well as the proteomics and metabolomics of gills under
the stress of different environmental factors. The study reveals the impacts of environmental factors on gill-related
gene expression, physiological and biochemical status changes, molecular pathways and physiological functions in
aquatic animals, so as to provide potential new ideas and directions for healthy fish farming.
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