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鱼类区域内温性发生机制与演化
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摘要：遗传和环境调控在生物发育和演化中的作用是生态学与遗传学领域的核心议题。 在海洋生态系统中，温度作为气候变化

的重要生态因子，对海洋鱼类的洄游和分布模式产生显著调控作用，并深刻影响着物种的演化潜力。 深入探究鱼类内温性组织

及其适应温度变化的遗传机制，对于理解鱼类演化和发育调控及推动物种保护工作具有重要意义。 本综述梳理了区域内温性

鱼类的系统发育关系和产热组织（红肌、内脏、大脑和颅腔特化产热组织）及逆流热交换血管网的结构特征，并从分子生物学与

生理学角度阐释了区域内温性鱼类的产热方式及其发生机制，辩证了内温性演化过程中的潜在驱动因子。 对于深入了解气候

变化背景下鱼类适应性响应过程与机制，以及进一步深化对脊椎动物热调节机制趋同演化的认识，具有重要价值。
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温度是影响生物生存、发育和分布的关键环境因子，其通过调控细胞形态、生理代谢及个体行为等过程，
深刻塑造了生物的适应性演化［１］。 在海洋生态系统中，温度显著影响鱼类的洄游模式、地理分布及生态位分

化，是预测物种响应气候变化的重要指标［２—３］。 然而，温度对鱼类生态适应的影响存在显著的种间差异，其中

内温性（ｅｎｄｏｔｈｅｒｍｙ）的演化被认为是关键的分化因素之一［４—５］。 在现存超过 ３０，０００ 种鱼类中，绝大多数为

外温性（ｅｃｔｏｔｈｅｒｍｙ）物种，体温与环境水温相近。 目前仅发现月鱼属（Ｌａｍｐｒｉｓ）的两种鱼类具有全身内温性

（ｗｈｏｌｅ⁃ｂｏｄｙ ｅｎｄｏｔｈｅｒｍｙ），另有约 ４０ 种鱼类具有区域内温性（ｒｅｇｉｏｎａｌ ｅｎｄｏｔｈｅｒｍｙ）特征（表 １，图 １）。 区域内

温性系指鱼类通过代谢产热来维系特定身体部位的温度高于环境温度，这一适应性特征在鱼类中经历了至少

６ 次独立演化［６—７］，其中金枪鱼族（Ｔｈｕｎｎｉｎｉ）和鼠鲨科（Ｌａｍｎｉｄａｅ）作为系统发育上远缘的类群，却独立演化出

高度相似的区域内温性机制，展现出典型的趋同演化模式［８—１１］。 此外，区域内温性目前仅在海洋鱼类中发

现，且多见于活动能力强的大型中上层捕食者，这些鱼类通常具有长距离洄游和频繁深度下潜的行为特征，在
海洋生态系统中占据着关键生态位［１２—１４］。 然而，全球气候变暖可能导致其面临特殊生理挑战，当遭遇异常高

温时出现代谢紊乱和运动能力下降等热应激反应［５］。 尽管如此，目前对这几大类群内温性形成的遗传基础

仍缺乏系统解析，而这对于理解其应对气候变化的适应性演化轨迹具有重要意义。

表 １　 区域内温性鱼类的解剖特征及生理策略概况

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｓｐｅｃｉａｌｉｚａｔｉｏｎ ａｎｄ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ｏｆ ｒｅｇｉｏｎａｌｌｙ ｅｎｄｏｔｈｅｒｍｉｃ ｆｉｓｈ

分类学
Ｔａｘｏｎｏｍｙ

内温性支系
Ｅｎｄｏｔｈｅｒｍｉｃ ｌｉｎｅａｇｅ

产热组织
Ｔｈｅｒｍｏｇｅｎｉｃ
ｔｉｓｓｕｅ

解剖学特征
Ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｓｐｅｃｉａｌｉｚａｔｉｏｎ

产热机制
Ｔｈｅｒｍｏｇｅｎｉｃ
ｍｅｃｈａｎｉｓｍ

板鳃亚纲，鼠鲨目
Ｅｌａｓｍｏｂｒａｎｃｈｉｉ， Ｌａｍｎｉｆｏｒｍｅｓ 鼠鲨科 Ｌａｍｎｉｄａｅ［１９，２１，２４，３３］ ＲＭ、内脏

内化的轴向 ＲＭ、轴向奇网、
血管与脑部连接

ＳＴ

狐形长尾鲨

Ａｌｏｐｉａｓ ｖｕｌｐｉｎｕｓ［１５—１６，１８］ ＲＭ 内化的轴向 ＲＭ、轴向奇网 ＳＴ

大眼长尾鲨

Ａ． ｓｕｐｅｒｃｉｌｉｏｓｕｓ［１５—１６，１８］ — 颅腔奇网 未知

浅海长尾鲨

Ａ． ｐｅｌａｇｉｃｕｓ［１５—１６，１８］ — 颅腔奇网 未知

姥鲨

Ｃｅｔｏｒｈｉｎｕｓ ｍａｘｉｍｕｓ［３７—３８］
ＲＭ、内脏
（推测）

内化的轴向 ＲＭ、轴向奇网、
血管与脑部连接

ＳＴ

凶猛沙锥齿鲨

Ｏｄｏｎｔａｓｐｉｓ ｆｅｒｏｘ［３９］
ＲＭ（推测） 内化的前端轴向 ＲＭ、致密

心肌较多
ＳＴ

板鳃亚纲，鲼形目
Ｅｌａｓｍｏｂｒａｎｃｈｉｉ， Ｍｙｌｉｏｂａｔｉｆｏｒｍｅｓ 蝠鲼科 Ｍｏｂｕｌｉｄａｅ［２３］ 大脑（推测） 较大大脑、较多星形胶质细

胞、颅腔奇网
未知

真骨下纲，月鱼目
Ｔｅｌｅｏｓｔｅｉ， Ｌａｍｐｒｉｄｉｆｏｒｍｅｓ 月鱼属 Ｌａｍｐｒｉｓ［９，１４，４７］ ＲＭ、眼直肌

特化的胸鳍基部 ＲＭ，隔离
脂肪组织，鳃弓奇网

ＳＴ，推测 ＮＳＴ

真骨下纲，剑旗鱼目
Ｔｅｌｅｏｓｔｅｉ， Ｉｓｔｉｏｐｈｏｒｉｆｏｒｍｅｓ

旗鱼科 Ｉｓｔｉｏｐｈｏｒｉｄａｅ，
剑鱼科 Ｘｉｐｈｉｉｄａｅ［８，２０］ 特化产热组织

特化产热组织（改良眼部肌
肉），颅腔奇网

ＮＳＴ

真骨下纲，鲭形目，鲭科
Ｔｅｌｅｏｓｔｅｉ， Ｓｃｏｍｂｒｉｆｏｒｍｅｓ，
Ｓｃｏｍｂｒｉｄａｅ

腹翼鲭

Ｇａｓｔｅｒｏｃｈｉｓｍａ ｍｅｌａｍｐｕ［６，２０］ 眼直肌
特化产热组织（改良眼部肌
肉），颅腔奇网

ＮＳＴ

真骨下纲，鲭形目，鲭科
Ｔｅｌｅｏｓｔｅｉ， Ｓｃｏｍｂｒｉｆｏｒｍｅｓ，
Ｓｃｏｍｂｒｉｄａｅ

金枪鱼族（“真”金枪鱼）
Ｔｈｕｎｎｉｎｉ （‘ｔｒｕｅ’
ｔｕｎａｓ） ［１０，２５—２６］

ＲＭ、内脏
（部分）

内化的轴向 ＲＭ、轴向和颅
腔奇网，特化产热组织（只
有细鲣 Ａｌｌｏｔｈｕｎｎｕｓ ｆａｌｌａｉ）

ＳＴ，ＮＳＴ（只有细鲣）
ＳＴ， ＮＳＴ （Ａ． ｆａｌｌａｉ）

　 　 ＲＭ：红肌 ｒｅｄ ｍｙｏｔｏｍａｌ ｍｕｓｃｌｅ ｆｉｂｅｒ；ＮＳＴ：非颤抖性产热 ｎｏｎ⁃ｓｈｉｖｅｒｉｎｇ ｔｈｅｒｍｏｇｅｎｅｓｉｓ；ＳＴ：颤抖性产热 ｓｈｉｖｅｒｉｎｇ ｔｈｅｒｍｏｇｅｎｅｓｉｓ；“推测”指存在产

生与维持热量结构，但未有实际测量报导

实现区域内温性需要内部热源和高效的保温结构，尽管代谢热量的来源存在差异，但所有区域内温性鱼

类均依赖紧密排列且反向运行的动静脉血管构成的逆流热交换血管网（ｃｏｕｎｔｅｒ⁃ｃｕｒｒｅｎｔ ｈｅａｔ ｅｘｃｈａｎｇｅｒｓ）来提

高热量利用效率，减少热量散失。 鱼类的有氧红肌纤维（ｒｅｄ ｍｙｏｔｏｍａｌ ｍｕｓｃｌｅ ｆｉｂｅｒ，ＲＭ，下文简称红肌） ［１５—１８］、
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图 １　 鱼类系统发育框架中的内温性分布

Ｆｉｇ．１　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｅｎｄｏｔｈｅｒｍｙ ａｃｒｏｓｓ ｆｉｓｈｅｓ ｉｎ ａ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｃｏｎｔｅｘｔ

至少出现一次内温性的分类群以粗体标示，并区分不同的内温性类型；鼠鲨目和蝠鲼科因其种间模式复杂而单独列出；三种区域内温性以

颜色区分：红色表示存在，白色表示不存在，“ ｕｎｋｎｏｗｎ”表示文献中尚未进行评估；系统发育框架主要依据 Ｌｅｇｅｎｄｅｒ 等［７］ 、Ａｒｏｓｔｅｇｕｉ［２３］ 和

Ｄｏｌｔｏｎ 等［３９］的研究归纳；插图来自 ＭａｒｉｎｅＷｉｓｅ（ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｍａｒｉｎｅｗｉｓｅ．ｃｏｍ．ａｕ）和 ＣＭＳ 网站（ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｗｗｗ．ｃｍｓ．ｉｎｔ ／ ｓｈａｒｋｓ ／ ｅｎ）

内脏［１９—２１］、大脑［２２］和颅腔的特化产热组织［２３—２５］ 表现出产热功能。 这些组织主要通过两种产热方式实现温

度调节：依赖肌肉收缩的颤抖性产热（ｓｈｉｖｅｒｉｎｇ ｔｈｅｒｍｏｇｅｎｅｓｉｓ，ＳＴ）和由 Ｃａ２＋无效循环（ｃａｌｃｉｕｍ ｆｕｔｉｌｅ ｃｙｃｌｉｎｇ）驱
动的非颤抖性产热（ｎｏｎ⁃ｓｈｉｖｅｒｉｎｇ ｔｈｅｒｍｏｇｅｎｅｓｉｓ，ＮＳＴ） ［８，２０，２６—２８］。 此外，部分物种还演化出通过生理调节动态

控制产热或保温的能力［２９—３１］。 鱼类区域内温性的演化有热生态位扩张（ ｔｈｅｒｍａｌ ｎｉｃｈｅ ｅｘｐａｎｓｉｏｎ）和提高持续

性游动能力两种假说驱动，这为解释不同鱼类支系中内温性的趋同进化提供了理论证据［６，３２］。 深入探究鱼类

区域内温性的发生机制与演化规律，有助于评估鱼类应对温度波动的适应能力，不仅为揭示鱼类在气候变化

背景下的生存策略提供理论依据，也为理解生态系统功能多样性及生物适应性演化的内在机制提供了重要

线索。

１　 鱼类内温性的发生机制

１．１　 热量来源

１．１．１　 红肌产热

骨骼肌是维持全身代谢和运动的重要组织，根据功能主要分白肌和红肌两种类型：白肌主要依赖于糖酵

解支持的无氧代谢供能进行爆发性运动，红肌则主要依赖有氧代谢供能进行持续性的肌肉收缩运动［１０］。 与

外温性鱼类红肌呈薄楔状层分布于肌节顶部、紧贴皮肤下方不同，金枪鱼类［８，２０，３３—３４］（金枪鱼属 Ｔｈｕｎｎｕｓ、鲣属

Ｋａｔｓｕｗｏｎｕｓ、鲔属 Ｅｕｔｈｙｎｎｕｓ、舵鲣属 Ａｕｘｉｓ 和细鲣 Ａｌｌｏｔｈｕｎｎｕｓ ｆａｌｌａｉ）、鼠鲨科［６，１０，１７，３５—３６］（噬人鲨 Ｃａｒｃｈａｒｏｄｏｎ
ｃａｒｃｈａｒｉａｓ、尖吻鲭鲨 Ｉｓｕｒｕｓ ｏｘｙｒｉｎｃｈｕｓ、长鳍鲭鲨 Ｉ． ｐａｕｃｕｓ、鼠鲨 Ｌａｍｎａ ｎａｓｕｓ 和太平洋鼠鲨 Ｌ．ｄｉｔｒｏｐｉｓ）和长尾鲨

科的狐形长尾鲨［１５—１８］（Ａｌｏｐｉａｓ ｖｕｌｐｉｎｕｓ）以及推测的鼠鲨目其他种类（姥鲨［３７—３８］ Ｃｅｔｏｒｈｉｎｕｓ ｍａｘｉｍｕｓ 和凶猛沙

锥齿鲨［３９］Ｏｄｏｎｔａｓｐｉｓ ｆｅｒｏｘ），红肌主要集中于躯干周围，靠近脊柱，与其流线型体型及鲔游式（ ｔｈｕｎｎｉｆｏｒｍ） ／鲭
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游式（ｌａｍｎｉｆｏｒｍ）运动模式相适应［１０，１１］。 这些鱼类的红肌通过节律性收缩产生代谢热并依赖高效的逆流热交

换血管网（图 ２，下文 ２．２）维持热量［６，１６］。 其中，狐形长尾鲨红肌温度比环境水温高出 ４．５ ℃ ［１６］，红肌产热能

力最强的太平洋鼠鲨甚至可高出环境温度 ２１ ℃ ［４０］。 此外，月鱼（Ｌａｍｐｒｉｓ ｇｕｔｔａｔｕｓ）的眼直肌和胸鳍基部红肌

同样可收缩产热［９，４１］。 这些鱼类的红肌主要依赖颤抖性产热（ｓｈｉｖｅｒｉｎｇ ｔｈｅｒｍｏｇｅｎｅｓｉｓ，ＳＴ）方式（图 ３），Ｃａ２＋介

导的肌肉收缩是 ＳＴ 的核心机制。 肌浆网（ｓａｒｃｏｐｌａｓｍｉｃ ｒｅｔｉｃｕｌｕｍ，ＳＲ）与横小管（ ｔｒａｎｓｖｅｒｓｅ ｔｕｂｕｌｅ）系统协同调

节细胞质 Ｃａ２＋浓度，神经冲动引发细胞膜去极化后，Ｃａ２＋经二氢吡啶受体（ｄｉｈｙｄｒｏｐｙｒｉｄｉｎｅ ｒｅｃｅｐｔｏｒｓ， ＤＨＰＲｓ）
和兰尼碱受体（ｒｙａｎｏｄｉｎｅ ｒｅｃｅｐｔｏｒｓ， ＲｙＲ）释放至细胞质。 一部分 Ｃａ２＋与肌钙蛋白结合引发肌肉收缩，另一部

分则由肌浆网 Ｃａ２＋ ⁃ＡＴＰ 酶（ｓａｒｃｏ ／ ｅｎｄｏｐｌａｓｍｉｃ ｒｅｔｉｃｕｌｕｍ Ｃａ２＋ＡＴＰａｓｅ， ＳＥＲＣＡ）泵回 ＳＲ，此过程消耗 ＡＴＰ 并释

放热量［７，２６，４２—４３］。

图 ２　 内温性鱼类红肌逆流热交换血管网解剖结构示意图

Ｆｉｇ．２　 Ｓｃｈｅｍａｔｉｃ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｔｈｅ ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｃｏｕｎｔｅｒ⁃ｃｕｒｒｅｎｔ ｈｅａｔ ｅｘｃｈａｎｇｅｒｓ （ｒｅｔｅ ｍｉｒａｂｉｌｅ） ｉｎ ｅｎｄｏｔｈｅｒｍｉｃ ｆｉｓｈｅｓ

躯干横截面示意图，显示红肌（红色）及血管网（黄色）的近似位置

研究显示，通过红肌产热的鱼类在肌肉收缩和能量代谢方面呈分子水平上的趋同进化。 太平洋蓝鳍金枪

鱼（Ｔｈｕｎｎｕｓ ｏｒｉｅｎｔａｌｉｓ）、噬人鲨和月鱼中，ｏｐａ１ 和 ｐｙｒｏｘｄ２ 受到正选择，ｇｌｒｘ３ 和 ｃｌｙｂｌ 存在趋同替换位点，它们

在调节线粒体功能和氧化磷酸化中发挥重要功能，血红素合成及电子传递链活性相关基因也表现出更快的进

化速率特征［９，４４—４６］。 月鱼基因组中肌纤维生成、骨骼肌收缩、脂质代谢和氧化磷酸化等通路基因发生显著扩

张，其胸鳍基部红肌高表达骨骼肌收缩蛋白（Ｍｙｏｓｉｎｓ 和 Ｔｒｏｐｏｎｉｎ）和能量代谢相关基因（如 ｃｔｙｃ、ａｔｐ６ 和 ｇａｐｈｄ
等） ［９，４７］。 单细胞核转录组（Ｓｉｎｇｌｅ Ｎｕｃｌｅｉ ＲＮＡ Ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ，ｓｎＲＮＡ－ｓｅｑ）进一步发现，金枪鱼脊椎周围的红肌

富含特异性慢骨骼肌亚型，特征性表达 ｍｙｌ３、ａｃｔａ１ 和 ｔｎｎｔ２ｅ 等与肌动蛋白－肌球蛋白滑动相关基因［２６］。 虽然

金枪鱼类和鼠鲨科鲨鱼白肌比较转录组仅发现 ｇｌｙｃｏｇｅｎｉｎ⁃１（糖原生成素⁃ １）基因的趋同选择，暗示高速捕食

生态驱动的能量恢复机制［４８］，但红肌是否存在类似适应仍有待阐明。
１．１．２　 内脏产热

鱼类在消化代谢食物时会产生热量，并利用内脏表面分布的逆流热交换血管网减少热量散失，从而维持

内脏温度［２０—２１］（图 ４）。 部分金枪鱼类（如太平洋蓝鳍金枪鱼和大眼金枪鱼（Ｔ． ｏｂｅｓｕｓ）主要依赖“特殊动力作

用（Ｓｐｅｃｉｆｉｃ Ｄｙｎａｍｉｃ Ａｃｔｉｏｎ，ＳＤＡ）”产热，其消化过程中内脏温度可较环境水温升高 ２０ ℃，消化时间缩短
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３０％［１２，４９］；而鼠鲨科鱼类以螺旋瓣作为主要产热器官，温度可高于环境 １４ ℃，并通过热辐射向肾脏和肝脏传

递热量［２１，５０］。

图 ３　 鱼类颤抖性与非颤抖性产热的分子机制

Ｆｉｇ．３　 Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｏｆ ｓｈｉｖｅｒｉｎｇ ａｎｄ ｎｏｎ⁃ｓｈｉｖｅｒｉｎｇ ｔｈｅｒｍｏｇｅｎｅｓｉｓ ｉｎ ｆｉｓｈｅｓ

插图来自 ＮＯＡＡ ＦＩＳＨＥＲＩＥＳ 网站（ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｗｗｗ．ｆｉｓｈｅｒｉｅｓ．ｎｏａａ．ｇｏｖ）；组织解剖图改绘自 Ｍａｌｉｋ 等［３４］和 Ｂｌｏｃｋ［２０］

图 ４　 内温性鱼类内脏逆流热交换血管网结构

Ｆｉｇ．４　 Ｖｉｓｃｅｒａｌ ｒｅｔｅ ｍｉｒａｂｉｌｅ ｉｎ ａｎ ｅｎｄｏｔｈｅｒｍｉｃ ｆｉｓｈ

１．１．３　 大脑和特化组织产热

“头脑发热”也属于一种特殊的区域内温性。 蝠鲼（Ｍｏｂｕｌｉｄａｅ）的脑组织富含具有产热功能的星形胶质细

胞，且脑部由逆流热交换血管网包裹，可保留热量［２３］。 细鲣的四种眼直肌可用于产热，含有脊椎动物中最发
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达的 ＳＲ 和钙循环蛋白系统［２５］。 而剑鱼（Ｘｉｐｈｉａｓ ｇｌａｄｉｕｓ）、枪鱼属（Ｍａｋａｉｒａ ｓｐｐ．）、四鳍旗鱼属（Ｔｅｔｒａｐｔｕｒｕｓ
ｓｐｐ．）和旗鱼属（ Ｉｓｔｉｏｐｈｏｒｕｓ ｓｐｐ．）以及腹翼鲭（Ｇａｓｔｅｒｏｃｈｉｓｍａ ｍｅｌａｍｐｕｓ）的眼直肌已特化为产热组织，是动物界

除哺乳动物棕色脂肪组织（ｂｒｏｗｎ ａｄｉｐｏｓｅ ｔｉｓｓｕｅ）外仅有的特化产热组织［８，２０，２２］。 这些组织采用非颤抖性产热

（ｎｏｎ－ｓｈｉｖｅｒｉｎｇ ｔｈｅｒｍｏｇｅｎｅｓｉｓ，ＮＳＴ）机制（图 ３），相对于 ＳＴ 依赖骨骼肌收缩，能量消耗较高，ＮＳＴ 通过代谢途

径释放热量，效率更高，在鸟类和哺乳动物（单孔类除外）中也占主导地位［２０，５１—５２］。 ＮＳＴ 主要依赖非收缩性骨

骼肌细胞，这些多核化细胞缺失收缩蛋白，富含线粒体（占细胞体积的 ６３％）和肌红蛋白（４００ μｍｏｌ ｋｇ－１），通
过 Ｃａ２＋无效循环实现产热—肌磷脂（ｓａｒｃｏｌｉｐｉｎ， Ｓｌｎ）通过解偶联机制竞争性结合 ＳＥＲＣＡ，阻断 Ｃａ２＋回流但不

抑制 ＡＴＰ 水解，从而释放热量。 同时胞质 Ｃａ２＋激活线粒体代谢通路增强产热效率温暖大脑和眼睛［７—８，２０，２５］。
分子数据显示，剑旗鱼类特化产热组织中 ｐｋｍｂ、ｒｙｒ１ａ、ａｔｐ２ａ１ 和 ｒｈ１ 基因呈现显著的趋同信号，其中

ｐｋｍｂ、ｒｙｒ１ａ 和 ａｔｐ２ａ１ 作用于 Ｃａ２＋无效循环通路，ｒｙｒ１ａ调控 ＳＲ 中 Ｃａ２＋释放，而 ａｔｐ２ａ１ 参与将 Ｃａ２＋泵回 ＳＲ［１０］。
ｐｋｍｂ 编码的丙酮酸激酶作为糖酵解的限速酶，在剑鱼、平鳍旗鱼（ Ｉｓｔｉｏｐｈｏｒｕｓ ｐｌａｔｙｐｔｅｒｕｓ）和太平洋蓝鳍金枪鱼

中鉴定出两个趋同位点，该基因突变显著影响 ＡＴＰ 生成效率［１０，５３］。 而编码肌磷脂蛋白的 ＮＳＴ 关键基因 Ｓｌｎ
在平鳍旗鱼特化产热组织中的表达量证实了剑旗鱼类 ＮＳＴ 的主导地位［２６］。 蓝枪鱼 ＳＥＲＣＡ 酶的产热效率具

有温度依赖性，在 ３５℃时产热效率倍增，揭示了温度对产热调控的关键作用［５４］。

图 ５　 内温性鱼类颅腔逆流热交换血管网结构

Ｆｉｇ．５　 Ｃｒａｎｉａｌ ｒｅｔｅ ｍｉｒａｂｉｌｅ ｉｎ ａｎ ｅｎｄｏｔｈｅｒｍｉｃ ｆｉｓｈ

图示改编自 Ｔｕｂｂｅｓｉｎｇ 和 Ｂｌｏｃｋ［５６］

１．２　 热量传递与保留

鱼类用鳃进行呼吸时，热量易随水流散失。 为减少对流热散失，内温性鱼类演化出特殊的“逆流热交换

血管网（ｃｏｕｎｔｅｒ－ｃｕｒｒｅｎｔ ｈｅａｔ ｅｘｃｈａｎｇｅｒｓ）”，鱼类中又称奇网（ｒｅｔｅ ｍｉｒａｂｉｌｅ），由动、静脉血管紧密排列且逆向流

动，使静脉血将热量传递给动脉血，有效减缓血液流经鳃部时的热量散失（图 ２） ［１８，４１，５５—５７］。 不同内温性鱼类

中，逆流热交换血管网的分布位置和密度存在差异。 剑旗鱼类和部分金枪鱼类存在中央逆流热交换血管网，
而蓝鳍金枪鱼、长鳍金枪鱼（Ｔ． ａｌａｌｕｎｇａ）和大眼金枪鱼，以及鼠鲨科鲨鱼的血管构型为外侧循环（ ｌａｔｅｒａｌ
ｃｉｒｃｕｌａｔｉｏｎ）模式，即通过外侧动脉的薄壁分支向红肌供血，随后经薄壁静脉分支汇入外侧静脉，形成逆流热交

换血管网，并演化出独特的“红肌静脉”系统，将躯干红肌产生的热量传递至包绕眼眶奇网（图 ５）的眼眶静脉

窦，其薄壁结构与微细管径显著提升了热传导效率［６，１８，３０，５６］。 结合圆钝体型（体表面积与体积比更低），这些

特征减少了与周围水体的热传导速率，增强了热惯性（ ｔｈｅｒｍａｌ ｉｎｅｒｔｉａ），从而更有效地维持体温［６，１０，１２］。 全身
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内温性的月鱼利用鳃部的逆流热交换血管网和鳃弓外厚脂肪层最大限度减少鳃的热量损失，体温较环境水温

提升 １０ ℃ ［４１］。 蓝鳍、长鳍和大眼金枪鱼内脏奇网沿腹腔－肠系膜动脉分布且肠道周围肌肉脂肪含量丰富，形
成局部保温系统，但肝脏远端和性腺无此结构［１２］，鼠鲨科鲨鱼则演化出高度发达的肝上奇网（ ｓｕｐｒａｈｅｐａｔｉｃ
ｒｅｔｅ）作为核心保温结构［２１］。

对平鳍旗鱼和剑鱼的同源基因分析显示，ｄａｐｋ３、ｐｒｋｃｄａ 和 ｒｆｘ４ 等基因存在特异性氨基酸变异［８］。 其中，
ｄａｐｋ３ 通过调控平滑肌收缩参与血管网络形成，ｐｒｋｃｄａ 则可能通过调节血管张力影响热量保存效率［５８—５９］。 鲔

鱼、平鳍旗鱼和月鱼的共享基因富集于血管内皮生长因子（ＶＥＧＦ）相关通路（如 ｋｄｒ 和 ｐｒｅｘ２）调控血管形态与

生成［２６］。 月鱼基因组中血管内皮调节蛋白 ｒｏｂｏ４、ｕｔｐ１５ 等基因的适应性扩张进一步揭示了奇网发育的遗传

基础［９，４７］。
１．３　 调节体温的方式

内温性鱼类可通过调节逆流热交换血管网（奇网）的血管直径或分流路径，动态调控热传导效率，以避免

“过热（ｏｖｅｒｈｅａｔｉｎｇ）” ［３１—３１，３３—３４］。 例如，舵鲣属、鲔属和鲣属的种类通过增加外侧奇网的血液分流量来减少中

央奇网的血流量，从而降低热量储存［３４］。 鼠鲨科鱼类则具有外侧奇网而缺失中央奇网，鳃裂部低温血液经缩

窄的背主动脉直接分流至红肌，进而调节产热效率［３３］。 同时，内温性鱼类可利用垂直迁移行为调节体

温［６，１２，２０，２９，６０］。 大眼金枪鱼频繁潜入 １０００ ｍ 深的温跃层之下捕食深海散射层的饵料，随后返回表层维持体

温，其在冷水中的热传导效率显著低于温暖水域，剑鱼在潜入 ５００—６００ ｍ 水深时采用类似机制减少热量散

失［１２，２０，２９］。 太平洋蓝鳍金枪鱼则通过短暂的非摄食性垂直迁移至温跃层之下（＜ １５℃），加速散热，避免红肌

产热引起的体温过高［１２］。

２　 鱼类内温性的演化驱动

尽管内温性在鸟类和哺乳动物中被视为关键创新（ｋｅｙ ｉｎｎｏｖａｔｉｏｎ），但其在鱼类中可能是一种“进化死胡

同”（ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｄｅａｄ ｅｎｄ），ＨｉＳＳＥ（基于隐藏状态的多样化分析）结果显示，内温性并未显著促进硬骨鱼类的

物种分化，因其高能量成本限制了其在鱼类中的普遍性［３８］。 正如更新世 （ ３． ６ Ｍｙａ） 巨齿鲨 （Ｏｔｏｄｕｓ
ｍｅｇａｌｏｄｏｎ）是兼具大体型和区域内温性的顶级捕食者，其极高的能量代谢需求可能是导致其灭绝的重要因

素［６１］。 然而内温性仍赋予鱼类一定的生理与生态优势，其演化可能受多重选择压力驱动，主要包括：（１）热生

态位扩张［６，２９，５０］；（２）维持关键器官和组织的温度稳态［２０，５０，６０］；（３）增强对热梯度的感知能力［５，１２］；（４）提高代

谢速率，并在厌氧极限后迅速恢复［１２，５０］；（５）促进体细胞和性腺的生长速率［３４，６２］；（６）提高肌肉收缩频率和氧

气向线粒体的扩散效率，从而增强持续游动能力［６，１２，１６，６２—６３］。 其中，（１）和（６）被广泛认为是解释鱼类内温性

演化的关键假说，这些机制与陆生脊椎动物内温性演化的理论框架高度一致。
２．１　 热生态位扩张假说

内温性显著增强了鱼类关键器官和组织的功能。 剑鱼通过眼部升温提高了在深海低温和微光环境（约
１０００ ｍ 水深）中的视觉灵敏度，增强对饵料的探测能力［１２，３０，６４］。 尖吻鲭鲨和太平洋鼠鲨的脑部温度分别较环

境高出 ３—９．５ ℃，眼部温度提升 ２．８—１２．９ ℃，有效增强了神经传导和视觉灵敏度，大幅提升游动及捕食效

率［６，６５］。 与鲸类（Ｃｅｔａｃｅａｎ）相似，蝠鲼在渐新世（３０ Ｍｙａ）演化出大脑产热能力以避免全球变冷引起的神经阻

滞［２３］。 内脏维持温度能优化消化效率和能量利用，这在食物资源稀疏且温度波动较大的开阔海域中尤为重

要［１２］。 尖吻鲭鲨胰蛋白酶、脂肪酶等消化酶活性显著高于狐形长尾鲨和大青鲨（Ｐｒｉｏｎａｃｅ ｇｌａｕｃａ），且温度系

数（Ｑ１０）更高，表明其具备更强的代谢温度适应性［１９］。 尽管心脏虽暴露于环境温度中，内温性鱼类仍演化出

特殊机制以维持高代谢需求，太平洋鼠鲨和蓝鳍金枪鱼增强了心肌细胞 Ｃａ２＋循环能力，从而在寒冷环境中维

持收缩效率、避免心律失常以及支持高耗氧状态下的持续泵血［１２，６６—６８］。 太平洋蓝鳍金枪鱼心脏通过上调

ｓｅｒｃａ 和 ｎｃｘ 等 Ｃａ２＋调控基因适应低温（１４ ℃），但高温会导致能量不足和氧化损伤［６９］，揭示了其温度适应的

分子基础和热极限。
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通过增强关键器官和组织功能，内温性鱼类扩大了环境温度耐受范围，实现地理分布或生态位的扩张。
剑旗鱼类特化产热组织的发育程度与低温适应能力密切相关，剑鱼凭借最大体积的产热组织，可在低于 １０ ℃
的 ５００—６００ ｍ 深水域长期活动，而蓝枪鱼则主要局限在温暖的混合层［６４］。 南方蓝鳍金枪鱼（Ｔ． ｍａｃｃｏｙｉｉ）和
太平洋蓝鳍金枪鱼在发育过程中呈现从温暖水域向寒冷水域的梯度性迁徙，伴随红肌比例显著增加，内温性

增强，有助于其适应高温度梯度的生态迁徙［１２，３４，７０］。 从演化历史来看，化石与古海洋环境重建（图 ６）表明，鼠
鲨科和金枪鱼族的辐射演化始于古新世晚期（约 ５５—６５ Ｍｙａ）至始新世早期（约 ５５—５０ Ｍｙａ），其祖先可能是

适应特提斯海道（Ｔｅｔｈｙｓ Ｓｅａｗａｙ）稳定热环境的外温性物种［６，７１］。 在古新世晚期（约 ５５ Ｍｙａ）海洋高温期之

后，大洋变冷和热带区域的压缩可能推动鱼类内温性能力演化［６，７２—７４］。 然而，Ｍｅｌｅｎｄｅｚ⁃Ｖａｚｑｕｅｚ 等最新研究

对这一传统假说提出质疑，认为内温性起源与新生代海洋降温的关联性较弱，模型结果更支持随机进化或系

统发育信号的解释［４４］。 在现代快速气候变化的背景下，全球纬度尺度上的海洋群落结构受捕食者与饵料的

温度依赖性捕食⁃逃避能力所调控，内温性鱼类可通过生理和行为方式调节体温稳定，并倾向栖息于高纬度、
捕食外温性饵料，这种食物网关系为预测其栖息地变动提供了依据［４，５］。

近年来对鱼类进行卫星标记，发现内温性鱼类的热生态位并未较外温性鱼类拓宽，其分布仍受饵料分布、
个体行为策略和生理代谢成本权衡（ｔｒａｄｅ⁃ｏｆｆ）等因素的限制［３２］。 这提示需重新评估其气候适应能力，基于

物种分布模型（ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌｓ，ＳＤＭｓ）的预测可能过于乐观，这一认知对制定科学的保护规划具有

重要意义［３２，４４，７５］。
２．２　 提高持续游动能力假说

在始新世晚期至中新世（约 ３８—７ Ｍｙａ），鲸类多样性的增加可能通过生态竞争压力促使鱼类独立演化出

内温性特征，以获得高速游动和持久代谢的竞争优势［４４］。 这种适应性表现为红肌中慢缩氧化型肌纤维的富

集，不仅增强了有氧游动能力，并能在温度升高时显著提升收缩功率［６，１０，１６—１７，３２］。 研究表明，体温升高 ６ ℃可

使鲔的最大持续游动速度增加 ３０％［７６］；狐形长尾鲨在 １６ ℃ 环境下的红肌收缩功率较在 ２４ ℃ 时降低约

４０％［６２］。 Ｗａｔａｎａｂｅ 等分析了 ４６ 种鱼类的标记数据，发现内温性鱼类的常规巡航速度（ｒｏｕｔｉｎｅ ｃｒｕｉｓｉｎｇ ｓｐｅｅｄｓ）
和最大年度迁徙距离（ｍａｘｉｍｕｍ ａｎｎｕａｌ ｍｉｇｒａｔｉｏｎ ｒａｎｇｅｓ）分别高出外温性鱼类 ２．７ 倍和 ２．５ 倍［７７］，而后 Ｈａｒｄｉｎｇ
等通过扩大内温性物种数并标准化速度测量方法，将速度优势修正至 １．６ 倍，显著降低了此前可能的高估偏

差［３２］。 尽管金枪鱼的红肌收缩频率接近最大功率，且游动时体侧波动较小、机械效率高，但其持续游动的绝

对能量成本仍显著高于外温性近缘物种，这一差异归因于内温性适应所必需的高基础代谢率，即使游动效率

的提升也不足以完全抵挡基础代谢增加带来的能量消耗［７８］。 因此，提升游动速度被认为是鱼类内温性演化

的重要适应特征，有助于长距离迁徙和高效捕食。

３　 总结与展望

遗传与环境调控在生物发育和演化中的作用是国际生态学与遗传学研究的核心议题。 同时，气候变化对

动物的生存与发育产生了深远影响，导致生物多样性丧失和遗传多态性下降，严重威胁物种的演化潜力。 作

为关键生态因子，温度对脊椎动物的演化尤为重要，其作用范围涵盖酶促反应速率和自然选择压力，普遍倾向

于优化维持体温的生物策略。 因此，深入研究鱼类内温性组织的结构与功能及其适应温度变化的遗传机制，
对于理解温度在鱼类演化与发育调控中的作用，以及为物种保护提供科学依据。 基于此，目前的研究需在以

下四个关键领域展开深入探讨：
１． 鼠鲨目内温性演化的功能与机制

近期姥鲨和凶猛沙锥齿鲨的区域内温性特征相继被报道，预示这一热生理特征在鼠鲨目（Ｌａｍｎｉｆｏｒｍｅｓ）
中可能具有较高的演化普遍性，这挑战了传统上认为内温性仅与主动捕食相关的理论模型。 作为典型例证，
姥鲨是一种滤食性物种，而凶猛沙锥齿鲨则为深海底栖种类，二者的内温性功能可能因生态需求而有所不同。
如，远洋物种多需要长距离迁徙，而深海物种则需要适应极端环境的温度变化。 然而，对于鼠鲨目中其余五种
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成员的内温性机制仍存在空白。 未来亟需通过系统的解剖学与生理学研究，明确该目中区域内温性的演化驱

动因素，并进一步解析其产热与保温机制在不同生态适应中的功能意义。
２． 软骨鱼类内温性遗传基础的解析

尽管在水生环境中演化出内温性面临巨大生理挑战，现存鱼类中至少已独立演化出 ４０ 个具有内温性特

征的物种。 目前关于硬骨鱼类内温性遗传机制的研究已取得重要进展，但对软骨鱼类两个主要内温性演化分

支的分子基础仍知之甚少。 未来研究应着重开展：（１）跨物种比较基因组分析，重点关注基因复制、丢失及非

编码区域对鱼类内温性适应的贡献；（２）功能验证实验，揭示关键基因在产热和保温中的作用机制。 这些研

究不仅将阐明软骨鱼类内温性的起源，还将为理解脊椎动物温度调节的趋同演化提供新视角。
３． 海洋生态互作中内温性演化的选择压力

现有证据表明，热生态位扩张假说难以完全解释鱼类内温性的多次独立起源，而内温性带来的游动速度

增强可能更具有重要的选择优势。 为验证这一假说，需整合卫星标记数据、古气候模型及生态学数据，进一步

评估不同选择压力对内温性特征的相对贡献。 此外，鲸类辐射与鱼类内温性出现的时间关联支持“竞争驱动

演化”假说，未来研究应重点关注猎物演化对内温性形成的选择压力，通过多谱系比较分析猎物运动能力、分
布格局等适应性特征的协同演化轨迹，并将现代快速气候变动下捕食者—猎物关系的动态变化纳入考量，以
揭示军备竞赛与环境驱动在内温性起源与维持中的相对作用机制。

４． 内温性基因调控网络解析及其在气候变化适应中的意义

尽管目前已鉴定出部分与鱼类内温性相关的关键基因（如 ｒｙｒ１ａ、Ｓｌｎ、ｐｋｍｂ 等），但其完整的基因调控网

络仍待深入解析。 未来研究应聚焦于多组学整合，系统挖掘调控产热、能量代谢及血管发育的新基因，并阐明

其在不同内温性鱼类中的功能分化与协同机制。 此外，在气候变化背景下，探究温度波动如何通过表观调控

（如 ＤＮＡ 甲基化、非编码 ＲＮＡ）影响内温性相关基因的表达，将有助于预测物种的适应性潜力。 结合生态数

据与分子实验，解析内温性鱼类如何通过基因调控平衡高能耗与生存优势，不仅可深化对脊椎动物温度适应

的认知，也为保护面临气候胁迫的海洋顶级捕食者提供科学依据。
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