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摘要: 生长性状是水产养殖鱼类最重要的经济性状之一, 对水产养殖业的发展意义重大。通过以不同的养殖鱼类为

对象, 大量的研究结果表明, 鱼类生长主要受环境、基因, 以及基因与环境相互作用的影响, 具体为: (1)环境是生

长性状调控的外因, 其对生长的影响一般呈现出剂量效应的规律。温度、光照、营养等主要环境因子的过量和不

足均可能对鱼类生长产生不利影响, 因此, 寻求最优条件是制定最佳养殖环境的终极目标, 人为调控多种环境因

子在现代水产养殖业中具有重大的应用潜力。(2)基因是生长性状调控的内因, 其对生长的影响很大程度上表现出

因果效应的关系。某些基因的单碱基核苷酸多样性、基因结构变异、染色体倍性变化, 以及转基因等都表现出对

鱼类生长产生统计显著性的影响。鉴于生长是多基因控制的复杂数量性状, 寻找主效基因并在选育中加以利用是

改良生长性状的重要基础。高通量测序技术在生长相关候选基因的筛选以及辅助分子育种方面展现出强大的优势。

(3)基因与环境相互作用的影响主要来自基因型对不同环境条件的适应性, 具有特异性和复杂性的特点, 因此目前

对其量化研究非常有限。但在制定大规模商业育种计划之前, 考虑基因与环境相互作用具有重要意义。综上所述, 

充分理解环境、基因, 以及基因与环境相互作用对水产养殖鱼类生长的影响能更好地对其生长性状加以利用, 从而

最大限度地节约养殖成本和发挥生态效益。 
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据联合国粮食及农业组织(Food and Agricul-
ture Organization of the United Nations, FAO)2018
年世界渔业和水产养殖情况统计, 2016 年全球渔

业(包括鱼、甲壳类、软体动物和其他水生动物)
总产量达到峰值 1.71 亿 t, 其中水产养殖占总产

量的 47%[1]。近 10 年以来(2007―2016 年), 全球

天然渔业产量保持基本稳定, 而水产养殖产量增

加近六成(表 1)。中国素有“水产养殖之乡”之美誉, 
不仅历史悠久, 同时也是较早认识到水产养殖将

在现代农业中发挥重要作用并为食物安全做出重

要贡献的国家[2]。自 1990 年以来, 中国成为并一

直保持世界第一水产养殖大国的地位, 近十年以

来水产养殖业产量均保持在全球 60%以上(表 1)。
中国水产养殖业引导和促进了中国以及全球渔业

生产增长方式和结构的转变, 因为其不仅满足了

必要的食物供给要求, 还提供了重要的生态服务

功能(中国水产养殖中超过 50%产量无需投饵, 仅
依靠天然饵料)[2]。 

鱼类养殖种类是中国水产养殖业的基础, 它
决定了水产养殖业的产业结构, 也是实现高效养 
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表 1  中国及全球渔业和水产养殖近十年(2007—2016)产量信息统计[1] 
Tab. 1  The statistics of production in recent ten years (2007—2016) from China and the world[1] 

天然渔业 fishery 水产养殖 aquaculture 
年份 
year 中国产量/t 

China production 
全球产量/t 

global production 
比例/% 

percentage 
中国产量/t 

China production
全球产量/t 

global production 
比例/% 

percentage 

2007 14659036 90448361 16 31415131 49940889 63 

2008 14791163 89472107 17 32730371 52914703 62 

2009 14919596 89182565 17 34779870 55690829 62 

2010 15414830 87814958 18 36734215 58962053 62 

2011 15768630 92176886 17 38621269 61796344 62 

2012 16167443 89519362 18 41108306 66443023 62 

2013 16274926 90573418 18 43549739 70154486 62 

2014 17106547 91205442 19 45468960 73666433 62 

2015 17591299 92655917 19 47053234 76053701 62 

2016 17564280 90909868 19 49244101 80030862 62 

 
殖的先决条件。1996―2018 年, 农业农村部审定

了 215 个水产新品种 , 其中鱼类 110 个 , 占

51.2%。鱼类新品种中包括选育种 42 个, 杂交种

46 个 , 引进种 22 个 ; 其中淡水鱼类中 , 由鲤

(Cyprinus carpio)、鲫(Carassius auratus)和罗非鱼

(Oreochromis spp.)这三大养殖种类产生而来的新

品种占据了很大比例; 而海水鱼类新品种则主要

由 牙 鲆 (Paralichthys olivaceus) 、 大 菱 鲆 (Sco-

phthalmus maximus)、石斑鱼(Centropristis spp.)和
大黄鱼(Larimichthys crocea)等几种鱼类组成。近

几十年来, 以保护为目的的鱼类人工繁殖成为鱼

类养殖种类选择的一股新潮流, 在中国鱼类多样

性最高的云南省得到了较好的尝试。本研究团队

对鱇 白鱼(Anabarilius grahami)[3]、滇池金线鲃

(Sinocyclocheilus grahami)[4] 、 抚 仙 金 线 鲃

(Sinocyclocheilus tingi)[5] 、软鳍新光唇鱼 (Neo-

lissochilus benasi)[6]等云南土著濒危鱼类的人工

繁育成功, 不但有效地保护了这些珍稀濒危物种

免于灭绝, 同时也推动了其中一些优良种类往水

产养殖方向的发展与利用。例如, 其中属于国家

II 级保护鱼类的滇池金线鲃, 同时也是云南四大

名鱼之首。其于 2007 年获得人工繁殖成功, 现已

陆续向滇池人工放流鱼苗百万余尾, 目前其野外

自然种群已得到有效恢复。而与此同时, 通过 4
代人工选育出生长性能加速的品种——滇池金线

鲃‘鲃优 1 号’, 于 2018 年获得农业农村部的新品

种认证, 成为中国高原鱼类从保护到可持续利用

的新范式。 
无论何种类型、何种来源的养殖种类, 由于

其最终要面向水产养殖市场, 因此生长永远是其

最重要的经济性状之一。养殖鱼类生长性能加快, 
意味着可以缩短其养殖时间, 节约养殖成本, 最
终增加养殖产量, 在满足人类食物需求的同时带

来更大的经济和生态效益。因而, 随着水产养殖

业的发展, 生长性状的相关研究受到越来越多的

关注。然而, 生长是典型的复杂性状, 受基因、环

境以及基因与环境交互作用的影响。如何厘清生

长与这些因素的关系及影响程度, 并在人为条件

下进行环境的调控或基因的筛选, 从而使鱼类更

好地生长, 或者在不影响其他性状的情况下达到

促进生长的目的, 这对研究人员提出了很高的挑

战。近些年来, 研究者们以不同的养殖鱼类为研

究对象, 从不同的角度对生长相关的问题做了一

系列的研究, 为当前人工养殖和水产管理提供了

重要的经验。本综述从环境与生长、基因与生长、

基因和环境交互作用对生长的影响这 3 个方面对

水产养殖鱼类生长相关性状研究进展进行系统整

理(图 1), 以期为后续生长相关研究提供借鉴, 从
而更好地服务于我国水产养殖业的健康和可持续

发展。 
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图 1  水产养殖鱼类生长受环境、基因, 以及环境与基因相互作用的影响概要图 
Fig. 1  The schematic diagram of the effects of environment, gene, gene-environment interaction on growth of aquaculture fish 

 

1  环境与生长 

鱼类生活离不开水, 水环境中非生物因子(如
温度、光照等)的变化对其正常的生长、发育和存

活等生命活动影响巨大[7]。探求环境与生长的关

系能更好地理解环境因子如何调控鱼类的生理反

应, 以及鱼类如何从生长效率上做出响应。以往

的研究主要关注的环境因子有温度、光照、营养

等几个方面。 
1.1  温度与生长 

鱼类作为变温动物, 其生命活动受温度的影

响最为直接; 可以说, 温度对鱼类发育的各个阶

段都有重大影响[8]。因此, 适宜的水温是鱼类养殖

的关键因素。 
很多研究表明, 温度对鱼类生长起着重要的

调控作用。在一定的温度范围内 ,  温度的适当  
升高能提高鱼类的生长速率、摄食量和饲料转化

率[9-10]。这可能是通过温度变化影响酶促反应的

速率而导致的[11]。然而, 由于每种生物的遗传背

景和对生存环境的长期适应, 不同生物最适的温 

度范围不尽相同。另外, 也有很多研究表明, 温度

对鱼类生长发育的影响 , 与其体型大小密切相

关。一般情况下, 随着体型增大, 鱼类的最适生长

温度逐渐降低[12-13]。然而, 在对大西洋鲑(Salmo 
salar)的研究中发现最优生长温度随鱼体大小的

增加而增加[14]。这也说明温度对生长的影响与鱼

体大小的关系具有物种特异性。因此, 在进行养

殖之前, 需对该物种不同发育时期适宜的生长温

度范围进行研究, 以更好地发挥养殖效率。 
此外, 温度还能通过以下方式间接影响仔鱼

的生长和行为: (1)水的黏度随温度的升高而降低, 
可能会加快鱼类的游泳速度[9, 15], 增加摄食成功

率; (2)温度影响轮虫和卤虫等活性饲料的游泳速

度, 温度越高, 其游泳活动越活跃, 从而越容易

被仔鱼看到, 增加了捕食率[16-17]; (3)温度越高同

时也会增加活性饲料的新陈代谢, 导致它们的营

养降低, 从而影响鱼类生长[8]。 
1.2  光照与生长 

光照在硬骨鱼整个生命周期中扮演着至关重
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要的角色, 直接或间接地调控鱼类的摄食、游泳、

学习、迁徙和繁殖等行为[18-20]。目前, 关于光照

对鱼类生长的影响 , 主要是集中在研究光照强

度、光周期以及光谱这三个方面。 
1.2.1  光照强度  很多研究均表明, 光照强度不

足, 会导致鱼类生长不良, 抗病性下降以及死亡

率提高[21-22]; 而光照强度太强, 会对鱼体产生压

力, 导致生长缓慢, 还会产生应激反应, 导致物

种肝脏氧化率升高, 免疫功能下降, 甚至致其死

亡[19, 21]。但是, 限定在适当的光强范围内, 光强

的增加会增加鱼类的比生长速率[23-24]、生长速率

和存活率[22, 24-25], 也会增加摄食率[25]、饲料转化

率[19], 从而促进鱼类的生长。 
1.2.2  光周期   一般来说 , 延长日照长度(光照

周期)能提高幼鱼的饲养质量[19]。但也有研究者发

现在长期持续光照下, 缩短日照周期(((8 16) 6∶

周反而能加速北极红点鲑(Salvelinus alpinus)幼鱼

的生长[26], 并且这种短光周期处理对加速其生长

与发育时期无关, 研究者们认为这可能是由于短

光周期处理后又变为持续光照这一过渡阶段会增

加其摄食率和饲料转化率。Imsland 等[27]也发现长

期持续光照会减弱大菱鲆的生长, 而短期持续光

照会刺激其生长; 并且短期持续光照对鱼类生长

的影响与发育周期有关, 并由此提出在大菱鲆孵

化后的第二年春季和夏季, 在 16 h 光照和 8 h 黑

暗的自然光周期下, 结合人工短期持续光照进行

养殖, 能更大程度的加速其生长。Imsland 等[28]

还通过对大西洋庸鲽(Hippoglossus hippoglossus)
和大西洋鲑[29]的研究, 揭示光周期对不同发育阶

段的个体生长、成熟的不同影响, 从而提出针对

性的饲养管理策略。这些研究均表明, 对不同生

长阶段的鱼类进行特异性的光周期控制可以有效

地对其生长进行调控。 
1.2.3  光波长(光谱)  除了光强和光周期外, 光
的性质(包括光的波长)也能影响鱼类的摄食、生

长和发育 [7] 。研究者们对条斑星鲽 (Verasper 
moseri)[7, 30]、大西洋鳕 (Gadus morhua)和大菱    
鲆[31]等做了不同光波长对生长影响的研究, 发现

在光波较短的蓝光和绿光下比在光波较长的的红

光下, 生长速率显著加快; 并且在对条斑星鲽的研

究中, 发现各种波长的光照下, 脑、脑垂体、血浆

中黑色素浓集激素 1 (melanin-concentrating hor-
mone 1, MCH1)、生长激素(growth hormone, GH)、
胰岛素样生长因子 1 (insulin-like growth factor-I, 
IGF-I)等生长相关激素的含量不同[7]。这些研究表

明, 鱼类内分泌系统可能受到不同波长的光谱的

调控, 从而影响养殖鱼类的应激反应、生理状态、

行为, 进而影响其生长性能。 
毫无疑问, 光强, 光周期, 光谱这 3 个光照因

子是相辅相成的, 了解这 3 个因子对生长的综合

影 响 是 制 定 最 优 的 养 殖 光 照 条 件 的 基 础 。

Villamizar 等 [32]研究了光谱和光周期对欧洲鲈

(Dicentrarchus labrax)仔鱼生长、发育和存活的综

合影响, 发现养殖于 12( 12(∶ 蓝光下生长、发

育、存活状况整体最优。然而, Qiu 等[33]发现 3 种

光谱 (550 nm, 455 nm, 625 nm)、3 种光周期

(24( 0(, 12( 12(, 8( 16()∶ ∶ ∶ 和 3 种 光 强

(0.88 W/m2, 4.55 W/m2, 8.6 W/m2)组合出的 9 组实

验中, 大西洋鲑的生长速率、比生长速率、相对

增重却没有显著变化。以上研究表明, 光照对鱼

类的生长至关重要, 但对不同鱼类影响规律不尽

相同。鉴于光照调控易于操作且成本较低, 后续

研究应加大光照对生长影响的综合研究, 发掘最

优生长的光照条件, 降低养殖成本。 
1.3  营养与生长 

鱼类需要从饲料中获得足够的物质和能量 , 
以维持正常的生命活动[34]。与鱼类生长密切相关

的营养成分主要包括: 蛋白质和氨基酸、脂质和

脂肪酸、碳水化合物、微量营养素(维生素和矿物

质)等。这些营养元素都有其特定的功能 , 缺一 
不可。 
1.3.1  蛋白质和氨基酸  大多数脊椎动物对膳食

蛋白的需求与年龄成反比, 而辐鳍鱼类在生命的

任何阶段都表现出较高的蛋白质需求 [35]。因此, 
蛋白质是鱼类饲料的重要组成元素之一, 同时也

是最昂贵的营养元素。饲料中蛋白质的作用巨大, 
但并不意味着其含量越多越好。饲料中蛋白质过

多, 会被鱼体用作能量来源进行新陈代谢, 增加

氨的排放, 导致养殖水体恶化, 对鱼类产生有害

影响[34, 36]。因而, 确定最优的蛋白质含量是鱼类
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健康和快速生长的基础, 同时也是节约养殖成本

的重要环节。饲料中最优蛋白水平已在黑石斑鱼

(Centropristis striata)[36] 、 条 石 鲷 (Oplegnathus 
fasciatus)[34]等养殖鱼类中得到研究。 
1.3.2  脂肪和脂肪酸  当摄入的能量不足时, 蛋
白质也会被当作能量物质进入代谢循环, 而降低

其作为营养物质的功能[37-38]。因此, 从脂肪和碳

水化合物中摄取足够的能量, 可使蛋白质在营养

利用方面的效能最大化 [34], 既能提高经济效益 , 
又能减少水体污染。然而辐鳍鱼类不能耐受饲料

中含有很高的碳水化合物含量, 故脂质和脂肪酸

是其能量的主要来源[35]。脂质水平对鱼类生长的

影响在黄颡鱼(Pelteobagrus fulvidraco)[39]、草鱼

(Ctenopharyngodon idella)[40]、斑鳜(Siniperca sch-
erzeri)[41]、红鳍东方鲀(Takifugu rubripes)[42]中得

到系列研究。这些研究表明: 在适当的脂肪范围

内, 脂肪水平的增加能促进鱼类蛋白质的利用并

促进其生长; 而当脂肪水平超过最优水平时, 脂
肪的增加会降低鱼类的生长性能, 降低其存活率, 
并对肝脏脂肪沉积和蛋白利用等生理过程产生不

利影响。因此, 为实现鱼类生长的最大化和饲料

的高效利用, 确定膳食中最优的脂质水平, 以及

蛋白质和脂肪的最佳膳食平衡同样非常关键[41]。 
鱼粉和鱼油是近年来常用的饲料成分。鱼粉

由于含有与大多数水产养殖鱼类相似的氨基酸组

成 , 而被认为是比较理想的鱼类饲料蛋白质来 
源[35]。鱼油是提供必需脂肪酸和能量代谢所需酸

的理想物质, 故常用作鱼类饲料的脂质来源。然

而, 随着海洋捕捞渔业资源的衰竭, 鱼粉和鱼油

已经不能满足当前养殖行业的需求, 因此探索可

替代鱼粉和鱼油的其他营养物质受到越来越多的

关注[43]。植物性蛋白(包括大豆粉、小麦粉、菜籽

粉等)和植物性脂质(包括大豆油、菜籽油、亚麻

籽油等)由于高产, 价格低廉等优点受到研究者的

广泛关注。很多研究者已在不同的鱼类中[如尖吻

鲈(Lates calcarifer)[44]、大西洋鳕[45]、鲫[46]、尼罗

罗非鱼 (Oreochromis niloticus)[47]、团头鲂 (Me-
galobrama amblycephala)[48]、虹鳟(Oncorhynchus 
mykiss)[49]]运用不同的植物性蛋白和脂质 , 或者

用混合植物蛋白和脂质代替不同程度的鱼粉和鱼

油, 发现用植物性蛋白和脂质能代替一定程度的

鱼粉和鱼油, 但不同鱼类能接受的替代鱼粉和鱼

油的植物性蛋白和脂质的种类和比例不同, 因此, 
未来一个重要的研究方向即是研发经济鱼类的最

优替代鱼粉和鱼油 , 并且评估其效率和安全性 , 
从而满足鱼类生长的氨基酸和能量需求。 
1.3.3  碳水化合物  很多研究表明, 鱼类对碳水

化合物的利用低于陆生动物, 肉食性鱼类对碳水

化合物的利用低于杂食性和植食性鱼类[50-51], 导
致这种差异的原因目前尚不清楚。虽然鱼类对碳

水化合物的利用较低, 但碳水化合物对鱼类的生

长代谢具有重要的作用。一些研究表明, 饲料中

加入少量的碳水化合物比不加入碳水化合物能更

大程度的增加鱼类的饲料利用率和蛋白质保留 
率[35, 51]。另外, 由于碳水化合物是水产养殖饲料

中最经济的能量来源[52], 评估各种鱼类对碳水化

合物需求的最佳水平至关重要, 因为这样不仅利

于鱼类的健康生长, 还有助于节约成本。 
淀粉作为最便宜的碳水化合物来源, 常用在

饲料中以减少蛋白质使用量和改变鱼类的身体素

质[53]。当前的很多研究表明最优膳食淀粉水平能

促进生长和饲料转化效率[54-55]。虽然一般认为鱼

类对碳水化合物的消化率和肠道吸收率会随着碳

水化合物的复杂程度的增加而降低, 但鱼类的生

长与消化率并没有呈现出普遍的正相关关系。有

些鱼类如牙鲆[56]、银鲫(Carassius auratus gibelio)
和 长 吻 鮠 (Leiocassis longirostris)[57] 、 金 头 鲷

(Sparus aurata)[58], 与喂食淀粉组相比, 喂食葡萄

糖组其生长性能和饲料利用率降低[59]。而有一些

鱼类却能更有效地利用葡萄糖, 而不是淀粉, 如
虹鳟[60]、草鱼[61]、团头鲂[62]。这些研究表明, 鱼
类对碳水化合物的利用可能跟其长期自然进化的

饮食习惯和栖息生境有关[63], 因此养殖鱼类参考

其野生类群的食性和生态习性, 以此确定其碳水

化合物来源和需求量, 也是制定适合的饲料配方

的可选途径之一。 
由于蛋白质和能量(脂质和碳水化合物)的相

互影响, 因此, 综合评估蛋白质和脂质的最优水

平, 是制定最优饲料配方的基础。最优膳食蛋白

需求和蛋白能量比值已在许多养殖鱼类中得到研
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究, 如尼罗罗非鱼[64]、尖吻鲈[38]、牙鲆[65]、日本

鳗鲡(Anguilla japonica)[37]等, 这些研究为相应鱼

类饲料中蛋白质、脂质配比提供了重要的科学  
依据。 
1.3.4  微量营养素  微量营养素主要包括维生素

和矿物质。虽然与蛋白质、脂质等相比, 维生素

和矿物质的需求量非常小, 但它们对维持鱼类正

常的生命活动同样起着至关重要的作用。很多研

究表明, 维生素 E 对鱼类的生长、抗病性、抗氧

化能力, 以及免疫系统的免疫和结构完整性具有

重要的影响[66-68], 如充足的维生素 E 能改善真鲷

(Pagrus major)的抗氧化能力从而促进其生长[69]。

维生素 A 在调控鱼类的生长发育、细胞增殖和分

化中起着重要作用[70]。饲料中添加维生素 A 能显

著促进生长, 提高存活率, 但如果维生素 A 水平

过高时, 则会降低饲料转化率, 抑制鱼类生长[71]。

维生素 C 在鱼类的生长、免疫中也扮演着重要的

作用[70]。有研究发现, 饲料中添加维生素 C 能显

著加快体重增加, 提高比生长速率、蛋白效率比

和饲料转化率[72]。鉴于适当添加维生素能改善鱼

类的生长、抗病性、抗氧化能力等, 近年来鱼类

生长最优维生素水平是一个研究热点。另外, 维
生素之间也存在相互作用, 如 Ruiz 等[73]发现饲料

中只加入适当的维生素 E 和维生素 C, 不加入维

生素 K 能显著提高大西洋白姑鱼 (Argyrosomus 
regius)的生长, 因此不同的维生素组合对鱼类生

长影响也是新的研究方向。 
矿物质对鱼类整个生命过程都是必不可少的, 

鱼类需要矿物质来进行骨的骨化和维持体内渗透

平衡和酸碱平衡[35]。饲料中矿物质的含量对鱼类

的健康具有重要的影响, 当微量铬合物的含量略

高于或低于要求时 , 都可能是致命的 [35], 因此 , 
必须准确分配矿物质在饲料中的含量, 以确保鱼

类健康生长。 
1.3.5  营养元素间的相互作用  目前, 很多对营

养元素需求量的研究都是在等能量下研究单一营

养元素的需求量, 这会导致尽管知道各种营养元

素的需求量, 但是制备出的饲料不一定能发挥出

最大的功效, 因为营养元素之间也存在相互作用, 
彼此之间会相互促进, 或相互制约。如饲料中蛋 

白质或碳水化合物的比例会影响鱼类对脂质的需

求[74-75]。各营养元素之间只有通过合理搭配, 才
能更好地发挥作用, 促进生长; 搭配不合理, 过
多或过少都可能对生长甚至健康产生不利的影

响。如不饱和脂肪酸过多, 会导致肌肉病变, 增加

鱼的死亡率[76]。因此, 了解养殖鱼类对单一营养

元素的需求, 是制备适合饲料的前提; 但考虑营

养元素之间的相互作用, 则是制备最优饲料的基

础; 将来对营养元素相互作用的定量性综合研究

将成为新的难点和热点。 
1.4  其他环境因子与生长 

除温度、光照、营养等环境因素外, 养殖水

环境中的溶氧、pH、氨氮等因素也对鱼类的生长

起着重要甚至是必不可少的作用。水温、光合作

用和呼吸作用的昼夜变化, 水体流动性和富营养

化等原因, 使得水中溶解氧、pH、氨氮等呈现出

时间和空间上的异质性[77]。溶解氧是有氧代谢的

主要限制因素[78]。对大西洋庸鲽[79]、黄颡鱼[77]、

尼罗罗非鱼[80]、大西洋鳕[81]的研究表明, 溶解氧

不足会抑制鱼类的生长, 而溶解氧充足能促进鱼

类的生长。对罗非鱼的研究还表明溶解氧对其生

长的影响还和体型大小有关[80]。鱼类对 pH 的响

应通常与其离子通道及代谢有关, 而最优的 pH
范围也因鱼而异 [82] 。对克林雷氏鲇 (Rhamdia 
quelen)[83]和黄尾鰤(Seriola lalandi)[84]的研究表明, 
酸性环境对鱼类生长不利, 而这些鱼类在弱碱性

环境中生长较快。由残饵、粪便引起的氨氮是水

产养殖水环境中主要的有毒物质之一, 因此一般

被认为对鱼类的生长有害[85], 这在黄颡鱼[86]、大

西洋庸鲽[87]中都得到了验证。但有意思的是, 少量

提高氨浓度能促进阿部氏鲻虾虎鱼(Mugilogobius 
abei)的比生长速率, 以及促进生长激素的表达[88]; 
提高氨浓度也能促进鳙(Hypophthalmythys nobilis)
的体重、比生长速率显著增加, 但是体长并无显

著变化, 从而导致肥满度显著增加, 这可能与氨

浓度增加可以加速其异速生长有关[89]。 
养殖密度虽然本质上是指养殖个体之间的 

相互影响, 但其不可避免地对水环境产生巨大影

响[90], 因此也与鱼类的生长和健康密切相关。对 
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尼罗罗非鱼[91]、攀鲈(Anabas testudineus)[92]以及

本研究团队前期对滇池金线鲃 [93]等的研究发现

养殖密度与鱼类的生长负相关, 而对欧洲鲈幼鱼

的研究却发现生长与养殖密度呈正相关关系[90]。

这种生长的密度影响机制可能与鱼类的集群习性

或者其他行为方式有着重要的联系, 但这方面的

研究目前仍十分有限。 
1.5  环境与生长研究进展小结 

整体而言, 无论是温度、光照、营养还是其

他环境因子, 对养殖鱼类生长的影响都遵循一个

剂量效应的原则, 过量和不足均可能产生不利影

响, 而最优条件及适宜范围才对生长产生积极效

果。因此确定最优条件或适宜范围是制定最佳养

殖环境的最终目标, 同时也是最大限度发挥水产

养殖种类生长效能的重要基础。此外, 多方面的

研究均表明环境因子对生长的影响还与不同鱼类

进化历史所产生的长期适应有很大的关系, 这种

适应体现在其食性、应激反应、生理适应、行为

习性等多个方面。因此, 借鉴其野生群体的生长

环境和生活习性, 可以为养殖群体选择最优养殖

条件提供一个非常重要的参考。同样, 在野生类

群信息不足的情况下, 参考相似习性的鱼类, 也
可能成为另外一种便利的替代途径。 

虽然不同环境因子的单一研究(也是目前占

绝大多数的研究)较容易开展, 得到的结果也很直

观。但是环境是一个整体, 环境因子之间存在相

互制约、相互促进的关系, 评估多种环境因子对

生长的综合影响能更准确地了解最优养殖环境需

求。目前这方面已有的研究多基于两种环境因子

而展开, 如温度与光照[94-95]、温度与营养[75, 96-97]、

光照与养殖密度[98]、温度与溶氧[99]、溶氧与养殖

密度[100-101]等。这些研究结果初步表明, 环境因子

之间的相互关系, 在一定程度上由互补效应而产

生。在养殖环境中, 当某种环境因子不足时, 可以

通过改善其他环境因子来起到补充作用, 从而降

低整体的不利影响。 
如今, 在越来越现代化的水产养殖中, 许多

环境因子都可以做到最大限度的人为调控, 这也

使得调控环境因子来促进生长具有重大的应用潜

力。虽然目前大多数研究仅关注环境因子与生长

是否具有相关性或如何相关这一现象上, 但这些

研究结果已经为养殖鱼类的饲养管理提供了重要

的借鉴。毫无疑问, 加大环境因子与生长的相关

性研究、环境因子相互作用与生长的相关性研究

等都可以为制定更优的水产养殖环境提供更加科

学的依据。未来更多的研究还将集中探索这种环

境因子影响生长其背后的内在机制, 这种机制主

要包括鱼体本身的遗传基础以及其对不同环境条

件所作出的生理响应。 

2  基因与生长 

通过改善环境因子可以对鱼类的生长发育起

到一定的促进作用, 而遗传因子在鱼类的生长发

育过程中同样也起到至关重要的作用。遗传多样

性是生物多样性的基础 , 即使在相同的生长环

境、同等生长发育时期的同一家系中, 生长状况

也存在一定的差异, 而这种差异在很大程度是由

遗传差异造成的。近几十年, 在测序(特别是高通

量测序)技术的助推下, 生命科学各领域蓬勃发展, 
各种生物学研究技术相继问世, 人类对生命现象

的了解逐渐深入到其内在基因层次。这也很大程

度地加速了许多经济性状分子机制的研究进程 , 
生长相关性状由于其重要性, 无疑也受到较大的

关注。 
2.1  鱼类生长相关性状遗传机制的研究进展 
2.1.1  鱼类生长相关主要调控通路及其基因  现
如今人们普遍认识到, 生长是由多基因控制的复

杂的数量性状。虽然不同研究人员针对不同水产

养殖品种的生长性状开展了各种分子相关的研究, 
但生长相关调控通路的全貌还未完全揭开[102]。但

目前通过多物种的研究, 已经确定了一些对生长

性状起重要调控作用的基因和相关通路, 如生长

轴相关的和肌肉生长调控因子家族中的基因被普

遍认为是调控鱼类生长的最主要候选基因[103]。 
生长轴(somatotropic axis)上的基因主要包括

生长激素基因(GH)、生长激素受体基因(growth 
hormone receptor, GHR)、胰岛素样生长因子基因

(IGF-I 和 IGF-II)、生长激素释放激素基因(growth 
hormone releasing hormone, GHRH)、生长激素抑

制激素基因(growth hormone inhibiting hormone, 
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GHIH或 somatostatin)等, 这些基因在调控鱼类的

新陈代谢和生理学过程中扮演着至关重要的角

色[103]。同时, 该轴上还包含一些调控生长激素和

胰岛素样生长因子合成与应用的其他激素, 如胰

岛素(insulin)、甲状腺激素(thyroid hormones)、糖

皮 质 激 素 (glucocorticoids) 等 [103] 。 在 该 轴 上 , 
GHRH 和 GHIH 分别促进和抑制 GH 的合成; GH
又与分布于不同组织中的 GHR 结合; GH 刺激细

胞产生 IGF-I, IGF-I 由胰岛素样生长结合蛋白携

带进入具有 IGF 受体的各种细胞中[103]。IGF 对新

陈代谢过程和糖分的摄取, 以及在调节 GH 和肌

肉水平上的细胞生长具有重要作用。 
调控肌肉生长的基因主要包括: (1)肌肉生长

抑制素基因(myostatin, MSTN), 该基因的功能最

先发现于小鼠中, 随后在牛、鸡中发现 MSTN 基

因的某些变异能促使肌肉加速生长[103]。(2)生肌

调节因子基因家族 (myogenic regulatory factors, 
MRFs), 该基因家族包括 myogenin、Myo(、myf-5
和 myf-6 等 , 这些因子参与到肌肉生成过程中, 
并且只在脊椎动物的骨骼肌中表达[104]。另外, 还
有一些其他基因也被发现与生长相关, 如小清蛋

白基因(parvalbumin genes), 它在鱼体肌肉中非常

丰富 [105], 被认为在调控肌肉纤维的松弛中具有

重要作用 [106]; 黑素皮质素受体 -4(melanocortin 
receptor-4, MC4R)对调节食欲和能量代谢起着重

要作用[107]; 胃饥饿素(ghrelin)对鱼类食物消  化
[108]和食物摄取[109]具有重要作用。 

已有大量的研究表明这些主要在生长通路上

的相关基因对生长起到了重要的调控作用, 而这

些基因的表达还会受到亲本遗传距离的影响。如

本研究团队前期发现遗传距离较远的滇池金线鲃

不同种群杂交后代比遗传距离较近的生长速度更

快。在这些亲本遗传距离更远且生长更快的后代

中 , 生长轴上对生长起促进作用的基因 (IGF-I, 
ghrelin)表达量也更高, 而对生长起抑制作用的基

因(myostatin b, somatostatin 1)表达量则更低[110]。 
总之, 这些鱼类生长相关主要调控通路及其

基因的识别, 一方面为后续了解生长相关性状的

遗传机制奠定了基础, 另一方面也为分子标记选

择育种提供了主要的目标基因。 

2.1.2  鱼类生长相关通路的其他候选基因  因为

生长涉及复杂的调控网络, 除了上述生长轴相关

的和肌肉生长调控因子家族中的基因外, 还有其

他基因也被逐步揭示其可能通过调节能量代谢或

肌肉生长的其他生理网络而显著影响生长。因而, 
对生长相关其他候选基因的筛选与定位受到越来

越多的关注。并且, 随着测序技术的发展, 许多基

于高通量测序技术发展出来的方法在应用于其他

候选基因的筛选与定位方面展现出强大的优势 , 
如 QT( 连锁分析[111-114]、全基因组关联分析[115-117]、

简化基因组分析[118-120], 以及转录组分析[121]等。

这些方法可在全基因组或转录组的水平上筛选生

长相关 SNPs, 进行 QT(定位, 筛选更多未知的其

他候选基因。很多研究者运用这些方法对不同的

鱼类进行生长相关 QT( 定位, 定位到一些与体长

和体重[111-112, 116, 119]、生长率[114]、肌肉生长和骨

骼发育[117]相关的 QT( 区域, 并识别出一些生长

相关的候选基因 , 如表皮生长样因子结构域

(epidermal growth factor-like domain, EGF- like 
domain)和转化生长因子 β (transforming growth 
factor β, TGF-β)[118]。目前, 更多的生长相关的其

他候选基因正在逐步被发现当中, 这些基因的发

现对了解生长调控的全貌将起到重要的支持作用。 
2.2  基因对生长的影响 
2.2.1  基因点突变对生长的影响  鱼类的生长受

到特定基因的调控。大部分基因都包括 3 个主要

的区域 : 一个驱动转录的启动子 , 一个或多个  
氨基酸编码外显子, 以及一个或多个非编码内含

子[103]。这些区域中任一区域的等位基因序列变化

(包括插入、缺失、替换等)都可能会改变该基因

编码蛋白的结构和活性, 或是影响(上调/下调)该
基因或上下游其他基因的表达水平 [103], 从而影

响鱼类的生长发育。很多研究者对已知的一些候

选基因与生长性状做了关联分析, 发现这些基因

中单核苷酸的多样性(SNPs)与生长具有显著的相

关关系, 如胰岛素样生长因子基因 IGF-I[122-123]、

IGF-II[124]等(更多见表 2)。关于 SNPs 与生长的关

联分析也是目前国内关于生长基因点突变层面的

研究重点。 
2.2.2  基因结构变异对生长的影响  基因变异除
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了简单的点突变外, 还有复杂的区段性变异, 如
大片段的插入与缺失(insertion-deletion, In(el)、基
因拷贝数变化(扩增或重复)、染色体重排等结构

变异。已有研究发现生长相关基因中的 In(el 与

生长性状密切相关。(i 等 [125] 发现大口黑鲈

(Micropterus salmoides) IGF-I 基因 5′侧翼区上存

在 4 bp 的缺失和两个碱基替换, 从而产生了两种

不同的单倍型, 对生长产生显著影响。Hu 等[126]

在鲤 IGF-I 基因的 3′侧翼区发现了一段 79 bp 的

In(el 与其体重增加密切相关, 这一段 In(el 不同

的基因型对生长产生的影响不同。而陈静等 [127]

在 草 鱼 MyoD 基 因 内 含 子 1 中 发 现 6 bp 
(AATAGCCT)重复单元缺失, 但缺失片段不同的

基因型对生长却无显著影响。目前, 在水产养殖

鱼类中, 尚未有研究表明, 基因拷贝数的变化(侧
重于进化历史较长且仍保留各自有效功能的少量

多拷贝基因)对生长产生直接影响, 尽管许多重要

经济鱼类, 如鲤、鲫、虹鳟、鲑和鲟, 都是从祖先

多倍化进化而来[128]。伴随着全基因组复制而发生

的拷贝数变化与进化通常被认为是鱼类多样性的

主要来源, 因为基因组复制之后漫长的进化历程

使得某一基因的多个拷贝可能具有不同的生物活

性和功能[129-130]。因此, 基因拷贝数的变化对于生

长的影响值得后续更多的关注。 
2.2.3  染色体倍性对生长的影响  染色体数目和

遗传物质的变化, 对养殖鱼类生长调控与育种起

着至关重要的作用, 其中最显著的变化即是多倍

体化(侧重于近期特别是人工干预下的整个染色

体组的复制而产生大量多拷贝基因)。以产生不育

系或提高生长为目的, 人工诱导多倍体已被广泛

应用于水产养殖中[128]。如异源三倍体化而来的湘

云鲫(湘云鲫 2 号)生长速度为本地鲫的 4.21 倍, 
为普通红鲫的 1.43 倍 [131]。异源四倍体鲫鲤

(Carassius auratus red var.♀×Cyprinus carpio♂)和
二倍体日本白鲫(C. auratus cuvieri)产生的湘云鲫, 
异源四倍体鲫鲤和二倍体金鱼(C. auratus red var.)
产生的三倍体鲫, 异源四倍体鲫鲤和高背型二倍

体红鲫(C. auratus red var.)产生的湘云鲫 2 号都表

现出较快的生长速度, 除本身的三倍体性外, 与

它们的异源性也有一定的关系[131-132]。其他一些

研究也发现自然状况下二倍体和四倍体杂交产生

的虹鳟三倍体(3NC)生长速率大于压力诱导产生

的三倍体(3NP)以及二倍体(2N), 其肌肉获得率最

高的是 3NC, 其次是 3NP, 最后是 2N[133-134]。这

些结果表明自然状态下产生的三倍体(3NC)具有

更优的生长速率和鱼片产量。Cleveland 等[135]通

过对二倍体和自然杂交三倍体虹鳟进行禁食再喂

食实验, 来研究倍性变化如何影响基因表达和鱼

类生长。结果表明, 禁食期间, 二倍体胃肠体细胞

指数降低, 而在三倍体内无变化; 而在再喂食期

间, 三倍体的躯体生长速度恢复更快, 可能原因

在于三倍体肝脏中 igfbp (IGF binding protein)基
因表达的下降, 影响了 IGF-I 的生物利用率, tgfbr 
(transforming growth factor beta receptor)和 smad 
(mothers against decapentaplegic homolog)的表达变

化也导致组织对 TGFβ 配体敏感性的差异, 以及肌

肉调控基因(myfs、mstnla、mstnlb)的表达差异。 
2.3  转基因对生长的影响 

1985 年, Zhu 等[136]首次把转基因技术运用到

鲫中, 50 d 后检测发现外源基因被成功整合到鲫

的基因组上, 成为了世界上首个转基因鱼, 并且

也证明了转基因技术的可行性。随后, 转基因技

术被运用到多种水产养殖鱼类当中, 其中多数以

鱼类的生长激素(GH)基因为目标基因(全鱼转基

因), 通过跨物种的基因杂交, 达到加速鱼类生长

的目的。目前在鲤 [137]、斑点叉尾鮰 (Ictalurus 
punctatus)[138]、尼罗罗非鱼[139]等养殖鱼类中的研

究均表明通过转基因可以实现不同程度的生长加

速。转基因技术也因此被认为是提高养殖鱼类生

长性能的一种有效方法[140]。 
有研究者对转基因如何加速养殖鱼类生长的

内在机制进行了研究, 发现转基因鱼类在饲料消

耗 [140-141]和饲料利用效率 [141-142]方面高于非转基

因鱼类, 而且代谢废物减少[141], 通过有效地利用

饲料加速了鱼类生长。生长激素基因结构的变化

必然会对生长轴上的其他相关基因产生一定的影

响。Eppler 等[143]对 GH 转基因罗非鱼体内(肝脏、

血清等) IGF-I、IGFBPs 基因的表达情况进行分析, 
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发现转基因罗非鱼肝脏外的 IGF-I 水平较高, 而
肝脏外的 IGF-I 水平可能最终决定了更高的生长

速率。Zhong 等[144]发现 GH 转基因鲤体内 GH 水

平升高, 上调了下丘脑促食欲因子 AgRP I 的表达, 
增加了食物摄取, 从而加速了生长。由于生长相

关通路的复杂性, GH 转基因鱼类生长加速的内在

机制尚无统一规律可循。另外, 也有研究者发现, 
转 基 因 鱼 类 的 生 长 加 速 是 利 益 与 成 本 权 衡

(trade-off)之后的结果, 即生长速度的加快, 伴随着

其他方面能力的下降, 如游泳速度变迟缓[145]。 
虽然转基因技术能有效地提高养殖鱼类的生

长性能, 但也存在一些问题, 主要表现在一些转

基因鱼类未能表现出预期性状, 外源基因进入鱼

体后发生不稳定或呈现弱表达状态[146]。研究者们

发现转基因鱼类外源基因的遗传稳定性与表达效

率及外源基因插入的位置和拷贝数有关 [146-147]; 
外源 GH 基因的高表达可能与基因组中外源基因

拷贝数较少, 或者外源基因被整合在 A-T 富集区

有关[146]。然而, 目前尚未发现比较理想的 GH 外

源基因特异性整合位点, 在一定程度上限制了转

基因技术的应用。另外, 这种研究还存在技术限

定、生物伦理、立法监管等多方面的问题。 
2.4  生长相关分子标记的筛选与定位 

分子标记辅助育种(marker-assistant selection)
是进入现代分子生物技术时代一种能使目标性状

可持续、可保持、可遗传的新方法[148], 并逐步成

为当前人工选择育种最有效和最热门的方法之 
一[102]。该方法利用分子标记与目标性状基因紧密

连锁的特点, 通过检测分子标记, 来进一步检测

目标候选基因的存在, 从而达到选择目标性状的

目的。该方法通过筛选优良基因从遗传本质上筛

选出优良品种, 改善了传统育种历时长、受环境

影响大以及遗传机制不清等问题。虽然分子育种

从理论上而言是一种非常有效的育种方法, 并且

已经在挪威大西洋鲑、吉富罗非鱼中得到成功应

用, 但在绝大多数其他养殖鱼类中的应用仍然存

在很多的困难, 养殖鱼类全面进入分子育种时代

仍然有很长一段距离[103]。这其中主要原因一方面

在于很多重要经济性状的遗传机制尚未得到充分

解读, 另一方面是许多养殖鱼类仍然缺乏大量有

效而可靠的分子标记。尽管如此, 随着分子生物

学技术和高通量测序技术的飞速发展, 越来越多

的鱼类基因组得到了解译, 可以预计, 分子标记

育种将在未来水产养殖鱼类经济性状选育(如生

长)中发挥着越来越重要的作用。 
2.4.1  已知生长相关候选基因 SNPs 筛选  在生

长相关 SNPs 的挖掘中, 对已被识别的与生长有

关的候选基因进行 SNPs 挖掘, 以及对 SNPs 与生

长性状的关联分析是最早也是目前最常见的筛选

分子标记的方法[103]。很多研究者基于已知与生长

相关的不同基因, 运用 PCR-SSCP、PCR- RF(P、
测序等技术在不同鱼类中进行生长相关性状

SNPs位点挖掘, 并找到了一些可以用于辅助育种

的分子标记和相应的 SNPs 位点。目前这方面的

研究多集中在生长轴相关和肌肉生长调控因子家

族的这些基因当中(表 2), 并发现在外显子、内含

子、5′调控区、3′调控区上均存在统计上与生长显

著相关的 SNPs 位点。 
2.4.2  大量生长相关 SNPs 的筛选与定位  生长

是由多基因调控的数量性状, 除了已知的基因和

通路外, 目前仍有大量其他生长相关基因未被识

别, 这些基因可能通过调节能量代谢或肌肉生长

等其他调控网络来影响生长。因此, 从整个基因

组或是转录组层面进行生长相关 SNPs 位点的筛

选也受到越来越多的关注, 并成为近几年来研究

的热点。研究者运用全基因组关联分析、简化基

因组分析和转录组分析在大西洋鲑[115]、斑点叉尾

鮰[117]、鲫[118]、虹鳟[121]等养殖鱼类中找到一系列

与体长、体重、肌肉生长和骨骼发育相关的 SNPs
位点和疑似与之相关的候选基因。这些大量新的

分子标记的成功筛选与定位, 丰富了对生长调控

的认知, 同时也为未来水产养殖鱼类分子标记的

准确定位以及分子辅助育种的进一步发展奠定了

重要的基础。 
2.5  基因与生长研究进展小结 

区别于环境因子对生长影响所普遍存在的剂

量效应规律, 基因对生长的影响更大程度上呈现

出因果效应的关系。尽管生长是受多基因调控的 
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表 2  一些重要生长相关候选基因的 SNPs 筛选信息表 
Tab. 2  The information of screening growth-related SNPs from some major genes 

功能 
function 

基因 
gene 

研究对象 
object 

生长激素基因(GH) 黄 颡 鱼 (Pelteobagrus fulvidrac)[149] 、 鲤 (Cyprinus carpio)[150] 、 吉 富 罗 非 鱼

(Oreochromis niloticus)[151] 、 大 黄 鱼 (Larimichthys crocea)[152] 、 鳜 (Siniperca 
chuatsi)[153]、草鱼(Ctenopharyngodon idella)[154] 

生长激素受体基因
(GHR) 

吉富罗非鱼(Oreochromis niloticus)[155]、建鲤(Cyprinus carpio var. jian)[156] 

 

胰岛素样生长因子基

因(IGF) 
吉富罗非鱼(Oreochromis niloticus)[157]、建鲤(Cyprinus carpio var. jian )[158]、翘嘴

鳜 (Siniperca chuatsi)和斑鳜 (Siniperca scherzeri)的杂交种 [123]、大西洋鲑 (Salmo 
salar)[122]、大口黑鲈(Micropterus salmoide)[125] 

生长轴 
somatotropic axis 

胰岛素样生长因子结

合蛋白(IGFBP) 
建鲤(Cyprinus carpio var. jian )[159]  

肌肉生长抑制素基因
(MSTN) 

大黄鱼(Larimichthys crocea)[160]、建鲤(Cyprinus carpio var. jian )[161]、吉富罗非鱼

(Oreochromis niloticus)[162]、黄颡鱼 (Pelteobagrus fulvidrac)[163]、鳙 (Aristichthys 
nobilis)[164]、大西洋鲑(Salmo salar)[165]、红鳍东方鲀(Takifugu rubripes)[166]、虹鳟

(Oncorhynchus mykiss)[167] 、 草 鱼 (Ctenopharyngodon idella)[168] 、 光 倒 刺 鲃
(Spinibarbus hollandi)[169] 

调节肌肉生长 
regulating muscle growth 

生肌调节因子
(Myo() 

大 口 黑 鲈 (Micropterus salmoide)[170] 、 牙 鲆 (Paralichthys olivaceus)[171] 、 草 鱼

(Ctenopharyngodon idella)[127]、 

调节食欲和能量代谢 
regulating appetite and 
energy metabolism 

黑素皮质素受体- 
4(MC4R) 

吉富罗非鱼(Oreochromis niloticus)[107]、光倒刺鲃(Spinibarbus hollandi)[169] 

调控肌肉纤维的松弛 
regulating the relaxation of 
muscle fibers 

小清蛋白基因
(parvalbumin genes) 

尖吻鲈(Lates calcarifer)[105] 

 
复杂的数量性状, 但遗传层面的变化依然充当着

生长调控的主要内因, 在生长性状的选择育种方

面呈现出极大的优势。过去对生长相关基因的了

解主要来自生长轴相关的和肌肉生长调控因子家

族中的一些基因的研究, 并由此发现这些基因许

多的碱基突变(特别是 SNPs 位点)对生长的影响, 
通过统计显著性的检测, 获得分子标记育种的目

标位点。 
随着分子标记方法的进步和高通量测序技术

的快速发展, 基于高通量测序技术的方法在大规

模其他或未知分子标记的筛选方面展现出强大

的优势。这些方法包括 QT( 连锁分析、全基因组

关联分析、简化基因组分析, 以及转录组分析等。

近几年来, 结合集群分离策略与高通量测序技术

的 BSR-seq 和 QT(-seq 在生长标记筛选方面表现

出易于定位和成本低廉等显著优点, 而表现出广

阔的应用前景。这些基于高通量测序的分子标记

育种技术, 将进一步验证已知的生长通路上主要

生长相关基因在生长调控中作用, 也将获得更多

的当前未知的生长相关基因, 最终有助于全面揭

开生长这一复杂数量性状的遗传调控机理, 从而

服务于产生更加高效和准确的分子标记育种技术。 

3  基因和环境交互作用对生长的影响 

生物的绝大多数表型可以用一个简单模型来

解释 , 即 : 表型=基因型+环境(P=G+E), 但这只

是一个粗略的估计。许多研究表明比较精确的模

型还应当包括基因型与环境的相互作用, 即: 表
型 =基因型 +环境 +基因型与环境的相互作用

(P=G+E+COVGE)[172]。对养殖鱼类而言, 基因型与

环境的相互作用可以部分归因于其对环境条件变

化的敏感性。即可以简单理解为一些基因型适合

某些特定的生态位, 而不适合其他的生态位[172]。

基因和环境的相互作用的生物学原因很多, 但人

们对其的研究和了解却非常有限, 因为量化研究

这种相互关系十分困难。在现实中, 基因与环境

的相互作用会给育种带来麻烦, 因为不能确定在

高水平的饲养和管理下所做出的遗传改良是否也
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同样适宜较低水平的环境条件[172]。鉴于此, 基因

型和环境的相互作用对生长和其他性状的影响理

应在将来的育种中受到更多的关注。 
基因型和环境的相互作用已在一些养殖鱼类

中得到研究。研究者们基于不同的环境因子(温
度、养殖密度、盐度等)或者是不同的养殖系统(池
塘、循环水养殖系统、网箱等)对基因型和环境的

相互作用进行了研究。如 Saillant 等[173]对欧洲鲈

进行了不同环境下(不同的温度和养殖密度)体重

的遗传力和环境与基因相互作用的估计, 结果发

现, 不同环境下欧洲鲈的生长速率主要受到加性

遗传效应的影响, 但不同环境下育种值的相关性

较低, 也表明欧洲鲈的生长受到基因和环境的相

互作用的影响, 故提出要针对特定的环境制订育

种计划。Abass 等 [174]研究了斑点叉尾鮰 , 蓝鲇

(Ictalurus. furcatus) 以及它们杂交种 (Ictalurus. 
punctatus♀×I. furcatus♂)的仔鱼、稚鱼在不同盐度

水平(盐度 0、3、6、9)下的生长状况, 发现盐度

为 0 时, 杂交种比斑点叉尾鮰和蓝鲇生长速度更

快; 而当盐度增加到 3 时, 斑点叉尾鮰和蓝鲇的生

长速率却显著快于杂交种。这一结果间接说明基因

型和盐度的相互作用对杂交种的生长速率产生了

影响。 
另外, Wang 等[175]对 3 种变异型鲤(Cyprinus 

carpio var. singuonensis 、 C. carpio var. wu-
yuanensis 和 C. carpio var. color)及它们的杂交种

进行了基因型与环境(不同养殖密度)相互作用对

生长的影响研究, 发现鲤(C. carpio var. color)的
生长主要受遗传主效应(加性效应和显性效应)的
影响, 而受基因型和环境相互影响较弱。因而, 其
更适合用于进行遗传育种。也有研究者在野生银

大麻哈鱼(Oncorhynchus kisutch)和转 GH 基因银

大麻哈鱼中进行了基因型–环境相互作用的研究, 
发现当转基因银大麻哈鱼与非转基因银大马哈鱼

生长于相同的环境中时, 有食物条件有限的情况

下, 转基因银大马哈鱼的生长始终高于非转基因

鱼; 当可利用的食物少到一定阈值时, 转基因鱼

的所有群体都经历了崩溃甚至灭绝, 然而非转基

因群体具有很高的存活率[176]。这也说明了基因型

与环境的相互作用, 特别是面对某些环境胁迫时, 

可能对生长性状影响很大。 
近些年来, 研究者对基因与环境相互作用的

研究逐渐深入到整个养殖系统。Mas-Muñoz 等[177]

对不同养殖系统下(池塘和循环水系统, 其养殖密

度、食物、温度等皆不同)基因型和环境相互作用

对欧洲鳎(Solea solea)生长的影响做了研究, 发现

在两种养殖环境中存在很明显的基因与环境的相

互作用, 会对其生长产生影响; 并且, 两个养殖

系统中的生长性状的遗传相关性较低, 这表明在

循环水系统中最好的基因型, 对池塘环境来说可

能不是最好的。另外, Turra 等[178]和 Bentsen 等[179]

对尼罗罗非鱼进行了不同养殖系统中基因型和环

境相互作用对生长影响的研究, 两个研究的结果

具有一致性, 即尼罗罗非鱼能适应较广泛的环境, 
故不需要对特定环境进行特定的育种, 一种环境

中最好的基因型同样也是另一种环境中最好的。

这些研究结果对罗非鱼的育种计划的制订非常  
有用。 

从现在已有的研究案例来看, 不同的研究对

象在针对不同环境因子时, 其基因与环境相互作

用程度有很大的差异。因此, 本文建议针对特别

重要的经济鱼类 , 在制订大规模育种计划之前 , 
先进行特异性的基因型与环境相互作用的实验研

究, 以估计其可能出现的影响及程度, 这在某些

特定情况下将变得非常关键和重要。 

4  总结与展望 

水产养殖鱼类生长相关性状主要受到环境、

基因, 以及基因与环境相互作用的影响。环境是

生长性状调控的主要外因, 其对生长的影响呈现

出剂量效应的一般规律。温度、光照、营养等主

要环境因子的过量和不足均可能对鱼类生长产生

不利影响, 因此确定最优条件是制定最佳养殖环

境的最终目标, 同时也是最大限度发挥水产品种

生长效能的重要基础。在越来越现代化的水产养

殖中, 许多环境因子都可以做到最大限度的人为

调控, 这也使得调控环境因子来促进生长具有重

大的应用潜力。未来的研究应当更多地考虑养殖

鱼类其野生种群在漫长的进化历史中产生的适应

性, 从而为选择和理解其最适宜的环境因子提供
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参考。不同环境因子之间的相互关系对生长的影

响, 也是未来研究的重点和难点。 
基因是生长性状调控的主要内因, 其对生长

的影响很大程度上表现出因果效应的关系。对已

知生长相关基因的研究和未知更多生长相关基因

的筛选, 将对未来分子标记辅助育种带来重大的

影响。高通量测序技术因其所挖掘的信息广泛而

且价格日趋低廉, 在生长性状的育种过程中, 将
继续发挥重要而不可替代的作用。对养殖鱼类生

长相关基因认识的逐步深入, 将有助于全面揭开

生长这一复杂数量性状的遗传调控机理, 从而产

生更加高效的分子标记育种技术。随着越来越多

养殖鱼类的全基因组得以解译, 未来的研究在新

方法的探索和运用方面将会更加广泛, 同时, 对
分子标记的有效位点的识别也会更加精准。 

基因与环境的相互作用对生长的影响是生长

性状受调控过程中不可缺少的一环, 但目前人们

对其的研究和了解却非常有限。随着越来越多的

研究在设计实验时考虑环境条件变化下基因层面

的变化, 如何在实验中设计并有效获得环境与基

因相互作用的量化信息, 将成为未来研究中一个

非常有意思的研究方向。充分理解环境、基因, 以
及基因与环境相互作用对生长的影响能更好地对

生长性状进行调控, 从而最大限度地节约养殖成

本和发挥生态效益。这将有助于我国水产养殖业

的持续健康发展, 并将为引导和促进我国以及全

球渔业生产增长方式和结构的转变做出更多积极

贡献。 
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Recent progress in growth trait of aquaculture fish 
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Abstract: Fish growth is one of the most important traits in fish farming and is of great significance to the eco-
nomic development of aquaculture. By investigating different farmed fish, a large number of studies have shown 
that growth is mainly affected by environment, genes, and gene-environment interactions; specifically: (1) The 
environment is the external cause of growth trait regulation, and its impact on growth has generally presented a 
pattern of dosage effect. Excessive or insufficient amounts of several major environmental factors, such as tem-
perature, light and nutrition, may have adverse effects on the growth of fish. Therefore, seeking optimal conditions 
becomes the ultimate goal of setting the best aquaculture environment. Additionally, regulating various environ-
mental factors in modern aquaculture possesses significant application potential. (2) Genes are the internal factors 
that regulate growth traits, and their effects on growth have shown, largely, a relationship of causal effect. Single 
nucleotide polymorphisms, gene structural variations, ploidy changes, and transgenes of certain genes have shown 
statistically significant effects on fish growth. Since growth is a complex quantitative trait that is controlled by 
multiple genes, finding the major genes and then using them in selective breeding becomes an important method 
for improving growth. The technology of next generation sequencing presents strong advantages in the screening 
of growth-related candidate genes and in molecular-assisted selection. (3) The influence of gene-environment in-
teractions on growth mainly derives from the different adaptability of genotypes to different environmental condi-
tions, which is characterized by specificity and complexity. Therefore, quantitative research into gene-environment 
interactions is very limited at present. However, it may be important to consider the gene-environment interactions 
before developing a program of large-scale commercial breeding. In summary, a full understanding of the impacts 
of environment, genes, and gene-environment interactions on growth can facilitate better management of fish 
growth, thereby minimizing cultivation costs and maximizing the ecological benefits. 
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