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1  水体亚硝酸盐的来源 
亚硝酸盐是水产养殖系统中最常见的污染物之

一。虾类主要以氨的形式进行氮废物的排泄, 亚硝酸
盐是由氨转变而来的, 这过程由亚硝化细菌所完成。
硝化细菌可进一步将亚硝酸盐转变为硝酸盐, 可见
亚硝酸盐是养殖水体中脱氮作用的中间产物, 但由
于硝化细菌的生长速度较亚硝化细菌慢很多, 这一
转变过程容易失衡, 亚硝酸盐就被积累在养殖水体
中[1]。因此随着养殖周期的延长, 亚硝酸盐的浓度也
会越来越高。在高密度对虾养殖池中, 亚硝酸氮的质
量浓度可达到 20 mg/L[2]。 

2  亚硝酸氮对虾类的半致死浓度 

2.1  亚硝酸氮对不同虾种的半致死浓度 
多种虾类的亚硝酸氮对不同虾种的半致死浓度

(median lethal concentration, LC50)已有研究报道, 结
果见表 1。对于同种虾类, 不同学者的研究结果有一
定的差异, 可能是由于影响亚硝酸氮毒性的因素较
多, 不同研究条件有一定的差异所致。但总体上看, 
海水虾类比淡水虾类的亚硝酸氮耐受能力要高得多, 
主要与水体的盐度有关。 

2.2  亚硝酸氮对不同虾龄的半致死浓度 
斑节对虾 (Penaeus monodon)[3]和长毛对虾 (P. 

penicillatus)[4]的研究结果显示 , 各时期幼虫的亚硝
酸盐耐受能力依次为: 仔虾>糠虾>溞状幼虫>无节
幼虫。在凡纳滨对虾(Litopenaeus vannamei)的研究中, 
仔虾的 24h 耐受力不如糠虾和溞状幼体, 但仔虾的
96 h耐受力则远高于糠虾和溞状幼体[5]。对于日本囊

对虾(Marsupenaeus japonicus), 溞状幼体的 24 h 耐

受力高于糠虾和仔虾, 但 96h时仔虾的耐受力最高[5]。

刀额新对虾(Metapenaeus ensis)则表现为: 仔虾>糠
虾>无节幼虫>溞状幼虫[6]。对于不同虾龄的成体, 目
前仍缺乏系统的比较研究, 而不同学者研究的条件
也存在一定的差异, 较难进行准确的比较。  

2.3  影响亚硝酸盐毒性的环境因素 
目前研究结果显示, 影响亚硝酸盐毒性的环境

因素主要有盐度、Cl−含量、溶氧和 pH 等。盐度对
亚硝酸盐毒性的影响十分显著 , 盐度越高 , 虾类对
亚硝酸盐的耐受能力就越强[7-9]。盐度影响其毒性可

能主要与 Cl−含量有关, 2NO−主要与 Cl−竞争鳃上的

吸收位点, 盐度越高, Cl−的含量就越高, 竞争吸收进
入体内的 2NO−就越少。研究证实水环境中 Cl−含量越

高, 虾类对亚硝酸盐的耐受能力也越强[10-12]。研究表

明水体溶氧量越高, 亚硝酸盐的毒性越低[13-14]。破坏

虾类血蓝蛋白的正常携氧能力, 导致机体缺氧是亚
硝酸盐的毒性机制之一 [15-18], 因此水体溶氧量的提
高可缓解亚硝酸盐的毒性作用。在水环境中, 亚硝酸
盐以亚硝酸根离子( 2NO− )和亚硝酸(HNO2)两种形式
存在, 后者能自由扩散通过鳃进入机体, 毒性较大。
在天然水体 pH条件下, 只有很少一部分亚硝酸盐以
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HNO2的形式存在, 当水体 pH下降时, 以HNO2形式

存在的亚硝酸盐的比例上升, 因此在低 pH条件下, 亚硝
酸盐的毒性较强。在 pH为 6.8、8.2和 9.8的水体中, 斑
节对虾经0.72 mmol/L亚硝酸盐胁迫48 h后, 血淋巴的亚
硝酸盐浓度分别上升至 3.70、2.87和 1.91 µmol/L[19]。温

度也是十分重要的环境因子, 但目前仍未见关于温度
影响亚硝酸盐对虾类的毒性的研究报道。 

在实际养殖过程中, 亚硝酸盐并不是单一存在
的, 氨氮、亚硝酸氮和硝酸氮可相互转化, 各组分的
比例会受到环境因子(溶氧、pH、盐度等)的影响, 主
要是由于这些环境因子改变了硝化或反硝化的方向

和速率[20-22]。另外, 养殖模式也会影响总氮和亚硝酸
氮的含量[23]。因此, 在池塘养殖中, 亚硝酸盐毒性的
影响因素和过程要复杂得多。 

 
表 1  亚硝酸氮对不同虾类的半致死浓度(LC50, mg/L) 

物种 环境条件 24h LC50 96h LC50 文献

凡纳滨对虾(Litopenaeus vannamei)     
溞状幼体 Z1  49.30 5.60 [5] 
糠虾 M1  46.80 7.70  
仔虾 P6  30.00 25.70  
仔虾 P39 pH7.8, 盐度 10 199 − [24]
成体体长(9.92±1.03)mm, 体质量 10.66 mg pH8.23, 比重 1.0065 55.0 19.1 [25]
幼虾体长 5 cm pH8.15, 盐度 20, 溶氧 7mg/L 212.16 51.51 [26]
幼虾体质量(3.96±1.42)g 盐度 15 187.9 76.5 [8] 
 盐度 25 274.1 178.3  
 盐度 35 521.2 321.7  
成虾体长 10cm pH7.9, 盐度 17 132.3 39.5 [27]
 pH7.9, 盐度 31 314.9 89.0  
斑节对虾(Penaeus monodon)     
无节幼体     
溞状幼体 pH8.3, 盐度 34 5.00 − [3] 
糠虾 pH8.3, 盐度 34 13.20 −  
后期幼体 pH8.3, 盐度 34 20.68 −  
幼虾体长(5~7)cm pH8.3, 盐度 34 61.87 13.55  
 盐度 5 12.4 0.2 [7] 
 盐度 10 22.1 14.2  
 盐度 15 35.5 14.3  
 盐度 20 59.1 36.8  
体长(35.4±2.2) mm 盐度 25 91.4 43.5  
体长(91.0±8.0) mm pH7.70, 盐度 20 215.85 54.76 [28]
 pH7.57, 盐度 20 218 171 [29]
中国明对虾(Fenneropenaeus chinensis)     
幼虾体长(1.9~2.1)cm     
 溶氧 5.5~6.0 mg/L 93.93 43.80 [13]
体长(3.96 ±0.18) cm, 体质量(0.36±0.06) g 溶氧 10~12 mg/L 123.52 58.64  
 pH 7.94, 盐度 30 339 37.71 [30]
日本囊对虾(Marsupenaeus japonicus)     
溞状幼体 Z1     
糠虾 M1  43.5 10.8 [5] 
仔虾 P3  20.5 4.5  
幼虾体长 2  cm  36.5 20.6  
  − 33.9 [31]
长毛对虾(P. penicillatus)     
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续表 
物种 环境条件 24h LC50 96h LC50 文献

无节幼体 N3     
溞状幼体 Z1 pH 8.20, 盐度 32 7.63 − [4] 
糠虾 M1  15.09 −  
仔虾 P5  22.92 −  
幼虾  64.58 13.81  
 盐度 34 92.88 40.86 [9] 
 盐度 25 83.34 38.52  
刀额新对虾(Metapenaeus ensis)     
无节幼体     
溞状幼体  31.29 − [6] 
糠虾  16.05 −  
仔虾  47.60 −  
  70.06 −  
白对虾(P. setiferus)     
25日龄幼体     
 pH8.42±0.01, 盐度(30±1), 溶氧(5.2±0.2) mg/L 268.1 − [32]
罗氏沼虾（Macrobrachium rosenbergii）     
幼体 Z5     
幼体 Z7  24.6 6.4 [33]
幼体 Z9  26.0 13.8  
第 9期幼体  32.1 16.8  
幼虾体质量（2.02~2.93）g  39.81 9.71 [34]
 Cl− 15mg/L 12.54 8.49 [10]
 Cl− 24mg/L 16.01 11.21  
 Cl− 34mg/L 19.42 12.87  
日本沼虾（M. nipponense）     
幼虾体质量（1.05±0.086）g     
幼虾体长（1.5~2.0）cm pH 8.0 46 13.3 [35]
 pH7.8~8.0, 溶氧(5.5~6.0)mg/L − 41.85 [14]
 pH7.8~8.0, 溶氧(9.0~11.0)mg/L − 62.85  
马氏沼虾（M. malcolmsonii）     
成虾体质量（10~15）g     
 pH7.5~8.0, 溶氧(6~7)mg/L 18.96 3.14 [36]
克氏原螫虾（Procambarus clarkii）     
仔虾体质量（0.0145~0.0164）g     
仔虾体长(1.1~1.5)cm，体质量(0. 0142~0.0308)g pH 7.5~7.8 28.69 15.19 [37]
 pH7.8, 溶氧(5.25~7.35)mg/L 108.09 69.74 [38]
利莫斯螯虾（Orconectes limosus）     
体长(38.7±5.3)mm，体质量（1.6±0.7）g     
 Cl− 11mg/L − 4.8 [12]
 Cl− 40 mg/L − 17.7  
 Cl− 100 mg/L − 34.7  
 Cl− 200 mg/L − 50.5  
 Cl− 300 mg/L − 74.4  
 Cl− 400 mg/L − 96.6  
注: “−”表示文献未提供该项结果 
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3  亚硝酸盐的吸收和积累 
如前所述 , 在水体中 , 亚硝酸盐以两种形式存

在: 2NO−和 HNO2。两者的吸收方式不同, 后者可自
由扩散通过鳃细胞的细胞膜进入机体内[19](图 1)。 

虾类对 2NO−的吸收机制与鱼类相似, 2NO−主要

通过与 Cl−竞争鳃上的吸收位点, 从而跨过鳃的屏障作

用, 在血淋巴中积累[1]。日本囊对虾暴露于2、4和20 mg/L 

2NO− -N中 16 h后, 血淋巴的 2NO− -N质量浓度分别上

升至 2.291、6.088和 25.060 mg/L, 而水体的 2NO− -N质
量浓度分别下降为 0.089、0.118和 0.257 mg/L[39]。斑

节对虾[40]和小龙虾(Astacus astucus)[41]的研究结果类似, 
也呈现在血淋巴中浓度上升, 在外界水体中浓度下降
的现象, 表明亚硝酸盐趋向于在虾体内积累。 

 
图 1  亚硝酸盐对虾类血淋巴的影响 

 

亚硝酸盐进入血淋巴后 , 被运送到其他组织 , 
并有不同程度的积累。斑节对虾暴露于 0.36 mmol/L
的 2NO− -N 中 48h 后, 肌肉、肝胰腺、鳃、前肠、血
淋巴、心脏、眼柄和中肠的 2NO− -N浓度分别上升至
外环境浓度的 1.1、3.4、5.0、5.6、6.6、6.8、8.5 和
11.4 倍 , 此研究结果显示肌肉基本不积累 2NO− -N, 
而中肠积累的 2NO− -N最多[42]。海水鱼类除通过鳃吸

收亚硝酸盐外, 还可以通过肠道进行吸收[1], 斑节对
虾的中肠是积累 2NO− -N 最多的组织, 可能意味着海
水虾类也有着相同的吸收机制, 即在吞饮水的同时
可能通过中肠吸收亚硝酸盐。 

4  亚硝酸盐对虾类的毒性影响 

4.1  对虾类生长和变态的影响 
一定浓度的亚硝酸盐会抑制虾类的生长和变态

发育。凡纳滨对虾置于(2.5~5.0)mg/L 2NO− -N中养殖
14 d, 其体长、体质量增长率和存活率均低于对照组[25]。

罗氏沼虾幼体经 2NO− -N 亚急性毒性作用, 出现发育
变态缓慢, 增质量率和存活率下降等现象[33, 43]。因此, 
控制水体中亚硝酸盐浓度对虾类健康苗种的培育至

关重要的一环[44-45]。 

4.2  对虾类组织结构的影响 
血淋巴是虾体积累亚硝酸盐的主要部位之一 , 

如前所示, 血浆中的 2NO− -N 浓度可以累积达到外环
境的 6.6 倍, 因此在亚硝酸盐胁迫过程中, 血细胞将
遭受胞外高浓度 2NO− -N的刺激。罗氏沼虾经 2NO− -N
应激后, 血细胞总数(Total haemocyte count, THC)不
断下降, 血细胞的超微结构观察结果显示透明细胞
出现核变小, 常染色质、粗面内质网、核糖体和线粒
体数量减少等现象, 而半颗粒细胞和颗粒细胞除出
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现上述现象外, 细胞质中的高电子致密颗粒数量也
减少[46], 这些结果表明 2NO− -N导致了血细胞结构异
常, 这将进一步导致各种生理和免疫功能的异常。 

对于其他组织器官, 2NO− -N 也有着不同程度的
毒性影响。研究发现, 慢性亚硝酸盐中毒的中国明对
虾的肝胰腺、胃、中肠和鳃均出现不同程度的病理

变化 , 其中肝胰腺是病变最严重的器官 , 其小管上
皮细胞有肿胀、结构模糊、产生空泡、出现颗粒、

核固缩、细胞裂解等症状[47]。红螯螯虾(Cherax quad-
ricarinatus)的研究也发现亚硝酸盐损伤鳃和肝胰腺
的形态结构, 导致细胞膜破裂、细胞空泡化、细胞器
变形等[48]。 

4.3  对虾类血蓝蛋白及其载氧能力的影响 
亚硝酸盐对血蓝蛋白载氧能力的破坏被认为是

其对虾类产生毒性的主要机制之一。众多研究显示, 
虾类受到亚硝酸盐胁迫后, 随着血淋巴亚硝酸盐浓
度的上升, 氧合血蓝蛋白和血清总蛋白含量、氧合血
蓝蛋白占血清总蛋白含量的比例、血淋巴的氧亲和

力均显著下降[15-18]。血蓝蛋白是甲壳动物机体内的

载氧蛋白 , 亚硝酸盐进入血淋巴后 , 导致氧合血蓝
蛋白转变为脱氧血蓝蛋白, 并抑制脱氧血蓝蛋白与
氧结合 [15]; 另一方面, 与亚硝酸盐破坏血红蛋白的
机制类似, 亚硝酸盐可能进一步导致脱氧血蓝蛋白
氧化为变性血蓝蛋白, 研究发现亚硝酸盐与脱氧血
蓝蛋白的反应速率比其与氧合血蓝蛋白的反应速率

快 15倍[49]。因此, 亚硝酸盐导致血淋巴的氧亲和力
下降 , 破坏了其正常的携氧能力 , 最终导致虾类窒
息死亡[15](图 1)。 

4.4  对虾类血淋巴生化组成和生理状态的

影响 
4.4.1  离子含量 

正常状态下, 鳃细胞中 Cl−的流入和 3HCO−的排

出调节了 Cl−转运和血淋巴的酸碱平衡。亚硝酸盐胁

迫下, 在 Cl−/ 3HCO−交换过程中, 由于 2NO−的竞争, 
部分 Cl−被替代, 进入虾体的 Cl−减少。小龙虾暴露于

1 mmol/L亚硝酸盐 1周后, 血淋巴的 Cl−含量下降了

40%[41]。日本对虾暴露于 0.36 mmol/L亚硝酸盐 24 h
后, 血淋巴 Cl−减少了 58 mmol/L[50]。亚硝酸盐胁迫

下 , 血淋巴中的 3HCO−也会下降 [51], 一方面可能由
于与 2NO−进行交换而排出体外, 另一方面有研究者
认为 3HCO−与氨通过鸟氨酸循环合成了尿素[52](图 1)。 

日本囊对虾的研究显示, 亚硝酸盐胁迫对血淋

巴中 K+、Ca2+和 Mg2+的含量没有显著影响, 而 Na+

含量则显著下降, 作者认为 Na+含量的下降可能是

虾体水分含量上升所致[50]。小龙虾的研究也发现亚

硝酸盐胁迫导致血淋巴 Na+含量下降, 另外还发现
其肌肉的 K+含量大大下降, 而在中肠腺则有升高的
趋势, 肌肉流失的部分 K+可能转移到了中肠腺内[53]。

罗氏沼虾在低 Cl−含量的水体中受到亚硝酸盐胁迫时, 
血淋巴的 Na+、K+和 Mg2+的含量均有显著下降[10]。 
4.4.2  蛋白质和游离氨基酸含量 

虾类血淋巴中含有大量的蛋白质 , 其中
80%~95%为血蓝蛋白[15], 剩下的部分主要是与免疫
和凝集相关的因子, 如酚氧化酶、凝集素、β-1, 3-
葡聚糖结合蛋白和抗菌肽等。血清总蛋白含量在亚

硝酸盐胁迫下呈现显著的下降[15, 17, 50], 其下降一方
面可能由于部分蛋白质被加速代谢为氨氮; 另一方
面 , 在亚硝酸盐胁迫下 , 血清中多种免疫酶类的活
性下降 [27], 血细胞产生各类功能蛋白的能力可能受
到了抑制。与总蛋白含量的变化相同, 血清游离氨基
酸含量也呈现下降现象, 另外还伴随着氨氮排泄量
的显著上升[50] (图 1), 表明其下降可能是代谢速度
加快所致。 
4.4.3  氮代谢 

在亚硝酸盐胁迫下, 虾类的总氮、氨氮、尿素氮
和有机氮的排泄量均显著提高 [52, 54]。日本对虾经

0.076和 1.433 mmol/L亚硝酸盐胁迫 48 h后, 其氨氮
的排泄量分别是对照组对虾的 1.7 和 2.9 倍, 尿素氮
的排泄量分别是对照组对虾的 263和 694倍, 有机氮
的排泄量分别是对照组对虾的 49和 832倍[52]。这些

结果表明, 亚硝酸盐胁迫导致虾体的生理代谢过程
加快。 

研究表明 , 在十足目甲壳动物的氮排泄物中 , 
氨氮占 60%~70%, 氨基酸占 10%, 另外还有少量的
尿素、尿酸和氧化三甲胺[55]。亚硝酸胁迫下, 氮代谢
途径也发生了改变。日本对虾在正常生理状态下, 氨
氮和尿素氮分别占排泄总氮的 41.7%~90.8%和
2.8%~10.5%; 暴露于 0.076 和 1.433 mmol/L 亚硝酸
盐 24 h 后 , 氨氮占排泄总氮的比例分别下降至
10.0%和 3.8%, 其尿素氮的比例分别上升至 58.7%和
21.4%, 而有机氮的比例则分别上升至 31.3%和
74.8%[52]。 

尿素可来源于 3种途径: (1)鸟氨酸循环; (2)尿酸
分解; (3)精氨酸水解[52]。日本对虾经亚硝酸盐胁迫后, 
血淋巴中的氨氮、 3HCO−和精氨酸含量均下降, 而尿
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素含量上升[52]。日本沼虾经 1.39 mmol/L亚硝酸盐暴
露 24 h 后 , 肝胰腺和血淋巴中的精氨酸酶活性显
著升高 [54], 这些结果表明尿素含量的升高可能来
源于鸟氨酸循环(氨与 3HCO−的合成)或者精氨酸水
解 [50, 52, 54]。尿素合成的加强一方面可能为了降低血

氨的含量 , 从而降低血氨与外界摄入的亚硝酸盐的
联合毒性 [54]; 另一方面尿素可能起着调节渗透压的
作用[50, 56](图 1)。 
4.4.4  渗透压和 pH 

虾血清渗透压随着亚硝酸盐胁迫时间的延长呈

现逐渐下降的现象 , 且胁迫浓度越大 , 下降速度越
快。日本囊对虾经 0.72 mmol/L 亚硝酸盐胁迫 48 h
后 , 渗透压下降至 884.5 mOsm/kg, 为对照组的
96.8%[50]。如前所述, 在亚硝酸盐的作用下, 虾血淋
巴中的 Cl−、Na+、蛋白质和游离氨基酸等含量均下

降, 是导致血清渗透压下降的主要原因; 另外, 虾体
水分含量的升高也是造成渗透压下降的原因之一[50] 
(图 1)。多种虾类的研究均发现亚硝酸盐会导致血淋
巴 pH下降[10, 16, 51, 57], 3HCO−含量的下降可能主要原

因之一。 

4.5  对虾类免疫功能的影响 
凡纳滨对虾置于含有亚硝酸氮 4.0 和 8.0 mg/L

的水体中养殖 18 d 后, 其 THC、超氧化物歧化酶
(SOD)活力、PO 活力、抗菌活力、溶菌活力和血清
蛋白含量均显著下降 , 亚硝酸氮浓度越高 , 对虾的
免疫功能越低[27]。红螯螯虾置于(0.3~6.0)mg/L 亚硝
酸盐下饲养 2周后, 螯虾肝胰腺、鳃和肌肉中的酸性
磷酸酶(ACP)、碱性磷酸酶(AKP)、SOD和谷胱甘肽
过氧化物酶 (GPx)活性均显著下降 , 鳃组织 Na+, 
K+-ATPase 和 Ca2+, Mg2+-ATPase 的活性也呈现下降
的趋势[48]。将凡纳滨对虾暴露于 5.15, 11.06和 21.40 mg/L
的亚硝酸氮中 48~168 h, 会导致弧菌 (Vibrio algi-
nolyticus)注射后的对虾的死亡率上升; 对虾暴露于
4.94, 9.87 和 19.99 mg/L的亚硝酸氮中, 其 THC和
PO显著下降。在马氏沼虾[36]和罗氏沼虾[58]的研究中

也得到类似的结果。这些结果表明亚硝酸盐胁迫抑

制了对虾的免疫功能, 增加了其对病原体的易感性。 
凡纳滨对虾在 9.87 和 19.99 mg/L的亚硝酸氮暴

露 96 h后, 血细胞的超氧阴离子( 2O− )含量显著上升, 
这些升高的 O2

−可能对机体产生氧化毒性[2]。日本沼

虾暴露于亚致死浓度的亚硝酸氮水体中 24 h 后, 活
性氧(ROS)含量增加 97%, 而 SOD、过氧化氢酶(CAT)
和 GPx活力则分别下降了 67%、80.6%和 82.7%。ROS

含量过高会导致机体受到氧化损伤 [59], 亚硝酸盐胁
迫使 ROS 的产生和清除失衡, 从而导致组织受到氧
化损伤可能是其毒性机制之一[35]。这一氧化毒性机

制在斑节对虾血细胞的研究中得到了证实, 将斑节
对虾置于 20 mg/L 的亚硝酸氮水体中应激 48 h 后, 
其 THC显著下降, 同时 ROS含量显著提高, DNA损
伤细胞和凋亡细胞的比例均显著上升, 表明亚硝酸
盐诱导了血细胞产生过量的 ROS, 这些 ROS对血细
胞造成了氧化伤害并进一步诱导了细胞凋亡, 导致
了 THC的下降, 而 THC下降到一定的阀值将会导致
虾的死亡[60](图 1)。 

5  展望 
上述研究结果显示, 虾类的存活、生长发育、生

理代谢和免疫功能等均会受到水体亚硝酸盐的毒性

影响。但是, 这些研究仍不够深入, 其毒性影响的作
用机制仍不明确。今后可从以下几个方面开展进一

步的研究:  
(1) 温度是近年来十分受关注的环境因子 , 研

究温度对亚硝酸盐毒性的影响及其机制对虾类的健

康养殖有着重要指导意义; (2) 近年来的研究认为虾
类存在类免疫球蛋白 [61], 可进一步开展亚硝酸盐对
这些类免疫球蛋白影响的研究; (3) 利用最新的组学
技术, 研究亚硝酸盐对虾类毒性影响的分子机制。 

这些研究也表明, 亚硝酸盐是虾类健康养殖过
程中不可忽视的环境因子, 必须进行严格的监控。但
是 , 亚硝酸盐的控制是多方面的 , 其中健康合理的
营养投喂是控制亚硝酸盐的重要因素之一。营养搭

配合理的配合饲料不但可以减少虾类氮废物的排放, 
而且可以提高虾类的免疫功能和抗胁迫能力。但目

前针对虾类抗亚硝酸盐胁迫能力的研究仍甚少[62, 63], 
未来的研究可更加关注营养物质和各类添加剂[64]在

虾类抗亚硝酸盐胁迫能力方面的作用。另外, 通过现
代遗传育种手段选育抗性强的品系也是提高养殖虾

类抗亚硝酸盐胁迫能力的重要途径之一[65]。 
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