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随着经济的快速发展和生活水平的不断提高 , 

人们对高档鱼类的需求也日益增加。受自然条件的

限制和人为因素的影响, 野生鱼类捕获量在急剧下

降, 为解决供需矛盾, 水产养殖业应运而生, 但在高

密度集约化养殖条件下 , 人工养殖的鱼类 , 其体色

异常和肉质下降等问题频频出现, 远不如野生品种。

发生体色异常的鱼类以前是无鳞鱼 , 如黄鳝

(Monopterus albus)、黄颡鱼(Pelteobagrus fulvidraco), 

目前发现的有鳞鱼类 , 如武昌鱼 (Megalobrama 

amblycephala)、鲤鱼(Cyprinus carpio)等也经常发生

体色异常。养殖鱼类体色异常不仅降低了其商品价

值, 也给养殖者带来了巨大的经济损失。 

1  鱼类体色的形成 

鱼类体色的丰富多彩是长期自然选择的结果 , 

是其对生态环境的适应, 起着隐蔽、伪装、警戒、吸

引异性等重要作用[1]。鱼类的体色是由真皮层下的色

素细胞形成的 , 目前 , 鱼类的基本色素细胞可分成

下列几种(表 1): (1)黑色素细胞, 含有黑色颗粒, 能

够吸收特定波长的光从而使鱼体呈现黑色到褐色 , 

包括真黑素、棕黑素和异黑素 3种; (2)黄色素细胞与

红色素细胞, 主要呈色物质均为碟啶和类胡萝卜素, 

前者可以呈现出黄色到橙色之间的各种颜色, 后者

可以呈现出红色到橙色之间的颜色; (3)鸟粪素细胞

又叫虹彩素细胞或白色素细胞, 主要由细胞内的嘌

呤与水结合形成晶体, 反射一定波长的入射光而使

鱼体呈现不同的颜色。 

鱼类的体色会随着生长发育及环境的改变发生

变化, 主要包括形态学变化和生理学变化。形态学变

化主要涉及表皮层的色素细胞在表层中的迁移以及

色素颗粒量的变化 , 是一个缓慢的过程; 生理学变

化主要是真皮层色素细胞中色素颗粒的聚集或扩散

以及神经和激素调节作用。 

2  外源因素影响鱼类体色 

2.1  饲料添加色素对鱼体色的影响 

几乎所有的养殖鱼类体色的表现均需要有类胡

萝卜素 , 但是鱼类自身不能合成类胡萝卜素 , 必须

通过外源摄取。目前, 鱼体中已经发现的类胡萝卜素

有 β-胡萝卜素、叶黄素、玉米黄素、金枪鱼黄质素、

虾青素等。不同种类的鱼类, 体内起主要作用的类胡

萝卜素种类不同, 这是因为不同种类的鱼类对类胡

萝卜素的代谢能力不同。刘晓东等[3]对黄白、红点绿

和红盖子七彩神仙鱼(Symphysodon spp.)皮肤色素组

分分析表明, 红点绿和红盖子七彩神仙鱼皮肤色素

组成均为虾青素及其酯、角黄素、玉米黄素的酯及 α-

胡萝卜素 ; 刘金海等 [4-7]对草鱼 (Ctenopharyngodon 

idellus)、锦鲤(Cyprinus carpio)、金鱼(Carassius auratus)

色素组成的研究表明, 这 3 种鱼的色素属于类胡萝卜

素, 红色金鱼所含的色素组分以虾青素为主。 

目前, 饲料添加含天然或人工合成的类胡萝卜

素改善鱼类体色成为水产动物营养学研究的热点, 如

添加适量的虾青素和角黄素可以直接沉积在鲑鳟鱼

肌肉中, 提高肌肉的红色值, 获得良好的色彩 [8-10];  
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表 1  4 种色素细胞所含的色素及色素色[2] 

色素细胞 色素 色素颗粒 色素色 

黑色素细胞 黑色素 黑色素颗粒 黑色、褐色 

红色素细胞 类胡萝卜素、喋啶 类胡萝卜素小泡、喋啶颗粒 红色、橙色 

黄色素细胞 类胡萝卜素、喋啶 类胡萝卜素小泡、喋啶颗粒 黄色、橙色 

虹彩色素细胞 鸟嘌呤及其他嘌呤 反射小板 淡红、银白、紫色 

 
黄辨非等[11]在饲料中添加含有红色类胡萝卜素的红辣

椒粉 , 结果表明 , 红辣椒粉具有增强红草金鱼

(Carassius auratus)色素沉积和促进生长的作用 ; 而

Verónica等[12]在饲料中添加洛神葵(Hibiscus sabdariffa)

花瓣提取物投喂初始质量为 6.3 g~7.4 g的金鱼, 结果

显示, 金鱼获得良好的着色; 类似的研究在红色剑尾

鱼(Xiphophorus hellerei)[13-14]、孔雀鱼(Poecilia retic-

ulate)[15]、小丑鱼(Amphiprion ocellaris)[16]中都有报道。 

尽管人工合成的色素对鱼类的着色效果好, 但

是价格昂贵, 因此寻找廉价的色素源成为体色研究

的一个重要方面。某些微藻能够大量合成色素而成

为优良的天然色素源 , 如雨生红球藻(Haenatcoccus 

pluvialis)、绿藻(Eremosphaera viridis)、小球藻(Chlo-

rella spp.)、栅藻(Scenedesmus)、紫球藻(Porphyridium 

cruentum)等。Chatzifotis 等[17]以含雨生红球藻、紫

花苜蓿(Medicago sativa L.)和螺旋藻(Spirulina)饵料

分别饲喂真鲷(Pagrus pagrus), 发现能显著改善真鲷

皮肤颜色, 获得良好的体色; Pan等[18]以含雨生红球

藻饵料投喂红魔鬼鱼(Cichlasoma citrinellum), Mahdi

等[19]以含有纯顶螺旋藻饵料投喂虹鳟(Oncorhynchus 

mykiss), 均获得良好着色。 

2.2  营养素对鱼类体色的影响 

色素是脂溶性物质, 它须与脂蛋白复合才能被

转运, 因此饲料中脂肪、蛋白质含量可以影响鱼类对

色素的吸收和代谢, 目前有关饲料脂肪水平对色素

吸收和沉积作用比较一致, 即饲料中适量脂肪、蛋白

质含量有利于色素的吸收和沉积。唐精等[20]曾报道, 

全植物性蛋白饲料可以引起 85%的胡子鲶(Clarias 

fuscus)良好着色, 鱼背、腹部等均呈金黄色; 袁立强

等 [21]研究了饲料脂肪水平对瓦式黄颡鱼 (Pelteob-

agrus vachelli)生长和皮肤着色的影响, 结果显示适

量脂肪能够提高叶黄素的利用率, 7.02%的饲料脂肪

含量可以满足瓦氏黄颡鱼体着色的需要, 过高脂肪

水平影响鱼体着色; 崔培等[22]研究饲料脂肪水平对

红白锦鲤体色、生长及部分生理生化指标的影响时

得到类似的结论。 

色素作为一种抗氧化剂, 可能与其他抗氧化剂

如维生素 E、维生素 C 相互作用以保护机体免受氧

化自由基的损伤。当添加高剂量的 VE/VC, 可以减少

色素作为抗氧化剂而被消耗, 从而增加其在机体中

的沉积。傅美兰[23]探讨了饵料中添加不同水平的维

生素E对黄颡鱼生长及体色的影响, 结果显示, 维生

素 E含量在 268 mg/kg时黄颡鱼获得良好着色。 

矿物质元素也可以对养殖鱼类的体色产生影响, 

它作为酶的辅酶参与鱼体代谢调节, 同时也作为控

制色素生物合成酶的辅酶参与色素细胞、色素颗粒

的正常生理机能维持和正常的生理代谢, 进而影响

鱼类体色。Nakano 等[24]研究正常牙鲆(Paralichthys 

olicaceus)和白化个体中锌、铁、铜含量时, 推测牙鲆

皮肤中锌等金属离子的含量能影响与黑化作用有关

的酶的活力, 间接影响皮肤黑色素的产生。  

2.3  环境对鱼类体色的影响及调控 

环境条件会影响鱼类色素的形成, 鱼类也会通

过体色的变化来适应其生活环境。刘丽等[25]为研究

光对色素细胞色素颗粒运动的影响机制, 以红剑鱼

(Xiphophorus helleri)鳞片上红色素细胞为材料 , 体

外培养后在显微镜下观察色素颗粒对不同光波长刺

激的应答, 结果显示, 蓝光使色素颗粒聚集, 绿光使

色素颗粒发散 , 而紫外光使红色素细胞剧烈收缩 , 

色素颗粒聚集于细胞中心; Pavlidis[26]研究背景色、光

强度和水温对红海鲷(Pagrus pagrus)体色影响, 结果

显示: 低强度的光、水温为 19℃以及白背景色能显

著提高真鲷体色; 给金鱼投喂虾青素、小球藻的实验

表明, 水温在 26~30℃的着色效果优于 22℃或 24℃[27]; 

罗非鱼(Tilapia)在黑色背景下体色暗淡, 在灰色和白

色的环境下体色发亮[28]。 

3  色素细胞及神经内分泌调控鱼类

体色 

3.1  色素细胞调控鱼类体色 

鱼体色素细胞的数量、分布区域、色素颗粒的
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运动影响鱼类体色。色素细胞运动是色素颗粒在细

胞内沿树突延伸、扩散使鱼体呈现深色; 反之, 顺树

突聚集于细胞中心, 鱼体呈现白色。而运输色素颗粒

的“马达”分子是细胞内的一种蛋白, 它能够水解能

量分子 ATP, 发生构形改变, 从而驱动色素颗粒沿着

微管运动 [29]。色素颗粒的聚集或扩散与细胞内的

Ca2+和 cAMP有关[30]。 

有研究表明, 在低于 10~20 m的水下深度, 水能

够大大减弱波长大于 600 nm的入射光, 所以红光不

能够传导至这个深度 , 因此 , 色素颗粒不能够反射

红光而导致鱼体呈现灰色或是黑色。但是 , 近来 , 

Matthias 等[31]发现珊瑚礁 虎鱼(Eviota pelluci)皮肤

中有些形似树枝、内含可移动性荧光颗粒的荧光色

素细胞, 这些荧光色素颗粒能够吸收周围环境中的

蓝绿光, 发射更长波长的光量子, 使 虎鱼呈现不同

的颜色, 并且这类色素细胞能调控皮肤荧光色素颗

粒的分布及运动; 进一步的实验表明, 激素、神经调

节同样能够引起荧光颗粒聚集或发散; Makoto 等[32]在

研究拟雀鲷属紫背草莓鱼(Pseudochromis diadema)略

带红色的紫罗兰色皮肤中发现了奇特的、有着红色

色素颗粒的二色性色素细胞(他们称之为赤式虹彩细

胞, erythro-iridophore), 在标准生理溶液中, 当利用

光学显微镜的普通透射光和外延照明光观察时, 这

些细胞呈现双色相 , 分别为红色和深紫色 , 进一步

研究发现, 这类细胞是利用胞内的反射晶体和红色

颗粒呈色的。其高效液相色谱分析萃取的色素, 结果

显示, 成色物质是类胡萝卜素。 

3.2  神经内分泌的调控 

硬骨鱼类生理学体色变化是由皮肤色素细胞色

素颗粒聚集或发散引起的, 直接由内分泌系统和交

感神经系统调控, 而软骨鱼体色则主要由激素调节

控制[33]。目前在神经调节方面研究较多的是肾上腺

素和乙酰胆碱对色素细胞的作用。肾上腺素能够引

起色素颗粒的聚集, 而乙酰胆碱色作用正好相反。激

素调节主要涉及黑色素聚集素(melanin concentrating 

hormone, MCH)和黑色素细胞刺激素(melanophore—

stimulating hormone, MSH), 前者引起黑色素聚集 , 

是一个环形含 19 个氨基酸的神经肽, 主要分布于外

侧下丘脑和未定带区, 通过纤维伸出遍及中枢神经

系统; 后者则引起黑色素扩散, 由脑垂体分泌。酪氨

酸酶对黑色素的生成发挥关键性作用, 酪氨酸先氧

化成二羟基苯丙氨酸 , 后者生成多巴奎林 , 而多巴

奎林在酪氨酸酶的作用下聚合成黑色素。 

Kobayashi 等 [34]在 研 究 条 斑 星 鲽 (Verasper 

moseri)体色时发现, α-MSH 没有引起其体内色素细

胞色素颗粒发散, 原因是这种激素肽对其黑素细胞

没有影响, 并且活性有所降低, 可能与 α-MSH 受体

(黑皮质素受体-MCR, G 蛋白偶联受体的一种)的协

同表达有关。另外, 最近研究发现, 乙酰基的出现会

降低 α-MSH 相关肽的生物活性, 乙酰化作用却抑制

了黑色素的分散, 该转调过程与 α-MSH 受体 MCR

协同表达有关[35-37], 当给条斑星鲽腹腔注射含 MCH

的药剂, 使体色立刻变白[38], 而注射含 MSH 药剂却

没有引起皮肤颜色的变化 [39], 因此, 推测在应急性

体色调控中, MCH 占主导地位; 当条斑星鲽置于网

箱颜色分别为白色、黄色、黑色养殖时, 白色网箱的

鱼比黑色网箱中鱼的眼侧皮肤更白, 而血清MCH水

平更高 , 此外 , 白色和黑色网箱中鱼体下丘脑细胞

MCH 含量分别显示最高和最低, 黄色网箱居中[40], 说

明网箱颜色、鱼体色和MCH的量之间存在相关性。 

据报道 , 雌性两点 虎鱼 (Gobiusculus flaves-

cens)婚姻色的产生是在去甲肾上腺素的作用下, 腹

部皮肤色素细胞色素颗粒聚集使腹部皮肤褪色, 透

明度增加, 而使性腺的色彩透过皮肤表现出来[41]。 

3.3  药理学处理协同神经内分泌调控鱼类

体色 

鱼类皮肤鳞片黑色素细胞被平滑肌细胞所覆盖, 

当与激素和药物接触时会有不同的反应。Sangit等[42]

研究硬骨鱼属鲤鱼-乌鳢(Channa punctatus)体色变化

机制, 印度草药吊兰属植物吊兰马铃薯(Chlorophyt-

um tuberosum)和硬叶吊兰(Chlorophytum borivilian-

um)的块茎提取物作用于鲤鱼-乌鳢离体鳞片黑色素

细胞。前者引起黑色素聚集, 从而导致皮肤变白, 原

因是吊兰马铃薯块茎提取物中含有类似肾上腺素化

学物质, 能够激活 α-肾上腺素受体, 而一定剂量的

α-肾上腺素引起鲤鱼-乌鳢黑色素聚集; 而硬叶吊兰

块茎提取物中含有能激活 β-肾上腺素受体的化学物

质, 引起黑色素细胞内黑色素发散, 导致皮肤变黑。 

关于激素对鱼类色素细胞色素颗粒运动的影响

已有较多的报道。刘丽等[22]以红剑鱼鳞片上的红色

素细胞为材料, 体外培养后利用药理学手段研究色

素颗粒对光应答的信号通路, 实验观察到腺苷酸环

化酶(AC)的激活剂佛司克林(FSK)可以抑制蓝光引

起的色素颗粒聚集, 磷酸二酯酶(PDE)的抑制剂茶碱
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也有利于色素颗粒的分散, 这暗示环腺苷酸(cAMP)

水平的升高伴随着色素颗粒的分散 ; 蛋白激酶

A(PKA)的抑制子 N-[2-(P-溴苯丙烯盐基氨基 )乙

基]-5-异喹啉磺酰胺(H-89)可抑制绿光引起的色素颗

粒分散 , 而且抑制分散的强度与剂量呈正比 , 这说

明 PKA 参与色素颗粒的分散反应, 升高的 cAMP 激

活 PKA, 从而引起色素颗粒的分散反应。因此, 研究

者推测光对红剑鱼红色素细胞色素颗粒运动的影响

可能是通过信号通道 cAMP路径作用的。  

4  基因调控鱼类体色 

4.1  遗传因素调控鱼类体色 

鱼类的体色从根本上是受遗传因素控制的, 鱼

类的体色遗传比较复杂, 相同的体色在不同鱼类中

的遗传方式也是不同的。徐伟等[43]选择亲本蓝色鲤、

红色鲤体色基因型的纯合体、黄色鲤的杂合体进行

杂交实验 , 结果出现了除亲本以外的其他体色 , 如

青灰色、白色、青黄色和蓝白色。邱洋洋等[44]用金

鱼红白虎头繁殖筛选出来的红虎头和白虎头作为亲

本, 两两组合进行繁殖, 获得了 4个 F1代组合: RR, 

WW, RW(RR♂WW♀), WR(WW♀ RR♂)。观察 4

个 F1代组合的体色分离, 结果发现: 4个组合体均为

红色、红白色、白色和杂色(青色、青黄色、黄色), 且

体色比例不一致, 说明金鱼的体色受遗传基因控制, 

并且金鱼的白色可能不是受一对隐性等位基因控制。 

鱼类体色的演化是以多种形式呈现的, 对其体

色变化的遗传基因的研究是相当多的, 其中多数是

单基因调控鱼类体色的例子[45]。特别的, 如黑素皮质

激素受体基因(Mc1r, melanocortin-1 receptor)被公认

为是调控多种鱼类体色的基因[46-47]。除此以外, 近来, 

多基因共同调控鱼类体色的观点也被证实[48-50]。三

刺鱼(Gasterosteus aculeatus)幼鱼在不同的水域(海水

和淡水)呈现不同的条斑形状。Greenwood 等[51]通过

对淡水和海水三刺鱼杂交的 F2代幼体进行数量性状

基因座(quantitative trait locus, QTL, 是指控制数量

性状的基因在基因组中的位置)绘制来阐明这种潜在

的色素沉积模式的基因架构 , 结果显示: 绘制的两

个 QTL与条带变化显著相关, 尤其是在 LG1和 LG6

的位置。 

4.2  鱼类“婚姻色” 

在生态学上 , 有些鱼类在繁殖季节里 , 随着性

腺的发育、成熟, 雌雄个体的体色相应地发生变化, 

这种在繁殖期中出现的“婚姻色”, 是鱼类性腺发育、

雌雄差别的重要特征。东非的雌性索氏拟丽鱼

(Pseudotropheus saulosi)在繁殖期选择雄性时, 体色

发挥重要的作用。Helen[52]通过对马拉维湖天蓝色雄

性索氏拟丽鱼和黄色雌性索氏拟丽鱼皮肤基因的对

比分析, 借助 cDNA微阵列实验, 鉴定了调控性别间

体色表现差异的 46个基因, 结合 qRT-PCR技术筛选

出了在雄性和雌性索氏拟丽鱼体内表达存在显著差

异(P<0.05)的 5 个基因, 如调控色素内涵体到高尔基

体的囊泡运输蛋白的候选基因  Copz-1(Coatomer 

protein complex, subunit zeta-1), Copz是一种蛋白复

合物的亚基, 这种蛋白复合物是涂覆在高尔基体运

输囊泡上的非网格蛋白的前体物质, 而色素颗粒在

核内体与高尔基体之间的运输涉及这种蛋白复合物, 

因此, 雌性和雄性索氏拟丽鱼体色的不同涉及基因

Copz-1 的表达, 该基因也被认为是控制人类和斑马

鱼(Danio rerio)色素沉着的关键基因[53-54]。 

4.3  鱼类白化病 

虾青素基因最早发现于鳌蟹(Eriocheir sinensis)

的肝胰腺[55], 是水产动物呈色的重要物质。最近的研

究发现, 部分鱼类可将黄体素、玉米黄质转变成虾青

素, 几乎所有甲壳类可将 β-胡萝卜素、黄体素、玉米

黄质转变成虾青素。王家庆等[56]借助 mRNA差异显

示技术和基因克隆测序, 在褐牙鲆体内获得与白化

相关的锌指蛋白基因 zfp123, zfp 可以介导靶基因的

转录调控, 抑制或激活特定基因的表达, zfp123在褐

牙鲆皮肤组织中低表达或不表达 , 导致白化病 , 可

能是由于缺少作为转录调控因子的锌指蛋白, 影响

了黑色素形成基因的表达, 使黑色素细胞的发育受

到阻碍而产生白化现象。 

4.4  鱼类色素细胞基因 

在关于斑马鱼体色的研究中, 研究者通过研究

不同突变基因对胚胎发育的影响, 进而阐明不同基

因对鱼体色的作用 [57]。研究表明 , nacre(mitf)、

sparse(kit)、shady(1tk)、picasso(erbb3) 和 rose(ednrb1)

是黑色素细胞发生所必需的基因, 而 panther(fms)是

黄色素细胞发生所必需的基因[58-59]。 

4.5  microRNA 影响鱼类体色 

microRNA 是一类由内源基因编码的长度约为

22个核苷酸的非编码单链 RNA分子, 参与转录后基

因表达调控。但是, microRNA对鱼体色的决定性作
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用还没有完全确定。Yan 等[60]通过对鲤鱼和罗非鱼

的研究, 确定了红白体色相关的 14 段 microRNA 的

差异性表达, 其中, miR-429 在胚胎期处于一种动态

表达: 原肠胚阶段首先被检测到 , 其表达逐渐上调

直到幼体阶段, 并且, mir-429 的沉默或缺失会导致

明显的体色变化 , 其主要是直接作用在活体内 (in 

vivo)Foxd3基因的 3’-UTR, 引起 Foxd3表达上调, 因

而抑制 MITF 及其下游基因的转录 , 如 tyrosinase 

(TYR), tyrosine related protein-1 (TYRP1), tyrosine 
related protein-2 (TYRP2)。由于色素细胞是由神经鞘

在原肠胚阶段进化而来, 因此, Yan等推测mir-429对

色素沉着起着重要作用。 

综上 , 鱼类体色调控机制是多方面的 , 首先最

根本的就是鱼类自身的遗传因素; 其次是神经、内分

泌系统的调控; 再者就是鱼类生活的环境以及饵料

因素。但是, 人为的因素也可以改变鱼类的体色。目

前, 对鱼类色素在体内的代谢途径及其调控机制的

研究还很缺乏, 未来应在这方面做更深入的探究。 
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