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摘要: 南极地区是地球上唯一未被人类活动大量影响的地区, 其极端寒冷的环境为南极生物的进化提供了“温
床”。过去三千万年间, 南极鱼亚目鱼类在南极海洋逐渐变冷的过程中快速进化, 从一个温暖海域的底栖祖先分化

成南极海域最为多样化的鱼类类群。由于其在南极圈内和南极圈外的各种温度区间都有分布, 因而成为研究鱼类

适应性进化和耐寒机制的良好生物模型。本文综述了有关南极海域鱼类区系组成与物种多样性现状, 南极鱼亚目

鱼类适应低温的一系列特化的生物学性状及其关键的遗传进化机制。现有研究表明: 南极鱼类在几千万年零度以

下低温环境的进化中发生了大量基因的大规模扩增和基因表达的改变, 如铁调素、卵壳蛋白和逆转座子等118个基

因发生了显著的扩增。另外, 有些从南极鱼中获得的抗寒基因已经用于提高动植物低温抗性的研究并取得了良好

的效果。在今后的几年中, 将会有多个南极鱼物种的全基因组得到破译, 在低温适应相关基因的功能和进化方面

的研究也会更加深入, 这些研究将深入揭示低温压力下基因组的进化规律以及鱼类低温适应的分子机制。 
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Abstract: The sea surrounding the Antarctic continent is one of the coldest regions in the world. It provides 
an environmentally unique and isolated “hotbed” for evolution to take place. In the past 30 million years, 
species of Perciform suborder Notothenioidei evolved and diversified from a benthic and temperate-water 
ancestor, and now dominate the fish fauna of the coldest ocean. Because of their distribution across tempera-
ture zones both inside and outside the Antarctic Polar Front, notothenioid fishes are regarded as excellent 
model organisms for exploring mechanisms of adaptive evolution, particularly cold adaptation. We first 
summarize research progress on the biodiversity of Antarctic fish and then review current findings on the 
peculiar biological characteristics of Antarctic notothenioids that evolved in response to a freezing environ-
ment. Research has revealed that extensive gene duplication and transcriptomic changes occurred during the 
adaptive radiation of notothenioid fish. Examples of highly duplicated genes in the Antarctic lineages include 
genes encoding hepcidin, and zona pellucida proteins, in addition to various retrotransposable elements. A 
few genes from Antarctic notothenioid fishes have been used as transgenes and demonstrated to be effective 
in making transgenic plants cold-hardy. In the coming years, the genomes of some Antarctic notothenioid 
species will be fully sequenced and the adaptive functions of duplicated genes will be further elucidated. 
Such studies will deepen our understanding of how genomes evolve in freezing environments, and provide an 
improved knowledge of molecular mechanisms of cold adaptation. 
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在前寒武纪后期的大约5亿9千万年前, 南极洲

与非洲、南美洲、澳大利亚、印度、阿拉伯半岛还

没有分离, 都属于超级大陆冈瓦纳的一部分。从中

生代晚期开始, 剧烈的板块活动使得冈瓦纳大陆逐

渐解体, 新生代期间南极大陆缓慢漂移到现在的地

理位置(Scher & Martin, 2006)。在此过程中, 南极大

陆的气候逐渐变冷并开始被厚厚的冰雪覆盖

(Clarke & Crame, 1989; Francis & Poole, 2002)。伴随

着德雷克海峡的打开, 环绕南极的洋流开始形成。

作为世界上最强的海洋环流, 南极绕极流(the Ant-
arctic Circumpolar Current, ACC)在一定程度上阻碍

了南极海域与其他海域的交流, 南极圈内的海水温

度比南极圈北面的海水温度低3℃, 是一面极佳的

热量交流屏障(Eastman, 1993)。南大洋(the Southern 
Ocean)是指从南极大陆海岸线一直到60ºS之间的海

域, 其海水温度常年维持在0℃以下。随着南大洋水

温的不断降低, 原本生活于其内的大多数生物都逐

渐走向灭绝, 只有极少数能够适应极端环境的独特

生命形态存留下来(Shevenell et al., 2004)。这些特有

的生物在形态、生理、生化方面都发生了其他温带

海域海洋生物所不曾经历的适应性进化, 使它们得

以在低温条件下生存并繁衍至今。 
南极鱼类(Antarctic notothenioids)通常指的是生

活在南大洋的鲈形目南极鱼亚目鱼类。作为为数不

多的能够生活在南大洋的类群, 南极鱼类在长期的

进化过程中发生了一系列细胞、分子和基因组水平

上的改变, 以适应南大洋冰冷的环境。这些适应性变

化包括现有基因的改造和新基因的获得, 如酶的改

造和抗冻糖蛋白的进化(Chen et al., 1997), 以及一些

必需基因功能的衰退甚至丢失, 如热休克反应的丧

失(Hofmann et al., 2000)、鳄冰鱼科鱼类血红蛋白及

肌红蛋白基因的丢失等(Sidell & O’Brien, 2006)。那

么, 造就这些特殊性状和生态优势的遗传和进化机

制是什么? 对此, 科学家们对一些分类地位相近却

生活在不同海域的南极鱼亚目鱼类进行了比较研究, 
以揭示环境与基因组和蛋白质组的进化关系。下面我

们针对近年来有关南大洋鱼类区系物种多样性与适

应性进化的研究进展做一归纳总结, 以期为深入开

展鱼类在极端环境下的适应与进化研究提供借鉴。 

1  南大洋鱼类区系组成与物种多样性 

根据南极科学研究委员会生物多样性信息网络

(the Marine Biodiversity Information Network of the 
Scientific Committee on Antarctic Research, SCAR- 
MarBIN, http://www.scarmarbin.be/index.php)最新的

统计资料(De Broyer et al., 2013), 截止到2013年, 南
大洋共发现鱼类357种。南大洋面积虽占全球海洋面

积的10%, 但其中的鱼类种数却仅占全球鱼类总种数

的1.3%(Eastman, 2005)。与其他冷水性海域(如北大西

洋)相比, 南大洋的鱼类显得极其稀少, 特别是近表

层鱼类更为缺乏。生活在中层的种类主要为灯笼鱼科

种类, 共包括33种, 其中数量最为丰富的是南极电灯

鱼(Electrona antarctica) (Van de Putte et al., 2012)。
Skora和Neyelov(1992)发现随着水深的增加, 鱼的种

类增多, 甚至在水深2,000 m处都有鱼类生存(Iwami 
& Kock, 1990)。底栖物种主要包括南极鱼亚目、鳕形

目鳕科、鳐目鳐科、鲉形目狮子鱼科和绵鳚亚目绵鳚

科鱼类, 种类最多的是南极鱼亚目、绵鳚科以及狮子

鱼科, 占所有鱼类种数的87.8%(Eastman, 2005)。其

中, 南极鱼亚目由共同的营底栖生活的温带祖先进

化而来, 为南极海域的原始种(Andriashev, 1965); 
而狮子鱼科起源于北太平洋, 推测可能是在中新世

由南美洲西海岸扩散至南极地区(Andriashev, 1991); 
绵鳚科也起源于北太平洋, 是在中新世进入南半球, 
之后扩散至南极地区(Anderson, 1994)。 

南极鱼亚目的祖先在南极逐渐变冷的过程中

快速进化, 并且由于生存的小环境缺乏明显的竞争

压力, 其种群得以壮大而成为南大洋明显的优势

种, 占所有南大洋鱼类总数的46%, 而在高纬度更

加寒冷的南极海域, 这种优势更加显著——种类数

不仅为其他南大洋鱼类种数的3倍左右, 其丰度和

生物量也占到了南大洋鱼类丰度和总生物量的90%
以上(Eastman, 2005)。 

迄今的统计表明: 南极鱼亚目鱼类共有8科129
种, 其中全部的龙䲢科、阿氏龙䲢科和裸南极鱼科

鱼类、大多数鳄冰鱼科的种类、半数的南极鱼科鱼

类以及1种牛鱼科鱼类均分布在极端低温的南大洋,
而牛鱼科多数种类、拟牛鱼科和油南极鱼科鱼类生

活在温度为5–15℃的南美和新西兰等非南极海域

(Eastman, 2005; Coppe et al., 2013)。基于线粒体16S 
rRNA序列构建的MP(Maximum-parsimony)系统发

育树显示: 裸南极鱼科、阿氏龙䲢科、龙䲢科和鳄

冰鱼科的成员聚为一支后再与南极鱼科的成员聚

在一起, 这5个科共同构成了南极鱼亚目鱼类在南
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大洋的主要进化分支(Near et al., 2004)。各科鱼类在

形态和生态习性上经历了不同程度的变化。受环境

因素和食物的季节变化影响, 南极鱼类的体型普遍

较小, 多数种类生长缓慢。各科鱼类具体特征如下: 
(1)裸南极鱼科: 肉食性, 多数为浅海底栖种类, 个
体较小, 体色与周围环境相似, 种间形态和生态习

性上差异甚小; (2)阿氏龙䲢科: 种间个体大小不一, 
均具有一个功能尚不清楚的触须, 常年营固着生

活, 其中的须蟾䲢属(Pogonophryne)为南极鱼亚目

中种类最多的属, 是研究南极鱼亚目鱼类适应性进

化的良好材料; (3)龙䲢科: 鱼体较长, 且种间个体

差异较大, 有些种类肌肉发达, 而有些种类相对比

较瘦小。该科同时为南极鱼亚目中生活的水深跨度

最大的科, 既有能在浅水区域生活的鱼类, 也有如

断线渊龙䲢(Bathydraco scotiae)这样到目前为止记

录到的生活在最深水层的种类, 达到2,950 m (Gon 
& Heemstra, 1990); (4)鳄冰鱼科: 鱼体呈梭形, 头部

较大, 成鱼体长约25–75 cm(Iwami & Kock, 1990), 
是南极鱼亚目中体型最大的鱼类。由于下颌骨的缺

失, 使得作为取食器官的口不能有效地开合, 只能

靠吮吸甚至仅靠水的自然流动将食物送进嘴里, 因
此几乎无营底栖生活的种类, 大多数个体生活在水

深800 m以上(Voronina & Neelov, 2001); (5)南极鱼

科: 大约有一半为底栖种, 此外还包括半浮游种、

浮游种类等, 不同活动范围的鱼类所受浮力不同。

该科种类缺乏鱼鳔, 必须通过降低骨骼的矿化和脂

质沉淀来调节鱼体密度, 反映到形态上也表现出了

多样化的特点(Eastman, 1993)。 
2007–2008国际极地年期间, 南极海洋生物普

查计划(the Census of Antarctic Marine Life, CAML)
对南极洲和南大洋组织开展了多次大规模的研究, 
目的在于了解南极生物资源的多样性和分布范围

以及它们如何响应外界环境的变化。通过科学工作

者的共同努力, 目前对南大洋鱼类的系统分类研究

已形成体系, 大部分鱼类的分类工作也已完成。可

以预见的是, 随着分子标记手段在鱼类鉴定中越来

越多的使用, 将会有更多的在形态上相似但却存在

遗传差异的种类被发现。 

2  南极鱼类的适应性进化 

2.1  抗冻糖蛋白(antifreeze glycoprotein, AFGP)的进化 
抗冻是生活在极地海洋的鱼类抵抗极端寒冷

环境的基本条件。多数极地鱼和冷水鱼都能产生抗

冻蛋白(antifreeze protein, AFP), 这些蛋白普遍存在

于鱼体血液和细胞中, 它们可以与微小冰晶结合, 
并降低血液和体液的结冰点, 使其能够在海水冰点

以下保持体液正常流动, 保证机体不受冷冻损伤

(Raymond & DeVries, 1977)。鱼类抗冻蛋白在结构

和氨基酸组成上存在巨大差异。迄今为止, 已发现

有至少1种抗冻糖蛋白(AFGP)和4种抗冻蛋白。I型
抗冻蛋白(AFP-I)从生活于北极和北大西洋的美洲

拟鲽(Pseudopleuronectes americanus)和一些杜父鱼

科鱼类中分离, 富含丙氨酸, 是一个标准的α螺旋

结构 (Duman & DeVries, 1976); II型抗冻蛋白

(AFP-II)发现于美洲绒杜父鱼(Hemitripterus ameri-
canus americanus)体内, 是一种富含半胱氨酸的多

肽(Ewart & Fletcher, 1993); III型抗冻蛋白(AFP-III)
主要存在于绵鳚科鱼类, 是一种小球型蛋白(Deng 
et al., 2010); IV型抗冻糖蛋白(AFP-IV)从一种床杜

父鱼属(Myoxocephalus)鱼类的血清中分离, 是富含

谷氨酸和谷氨酰胺的α螺旋结构(Deng et al., 1997)。
AFGP的基本结构单元是Thr-Ala-Ala形成的糖三肽, 
普遍存在于南极鱼和一些北极鱼体内, 其含量的高

低与鱼体所处环境直接相关, 温度越低, AFGP的浓

度越高。Jin和DeVries(2006)对南大洋不同水域的南

极鱼进行比较后发现, 取自高纬度的南极鱼血液中

的AFGP浓度普遍高于低纬度海域, 其中麦克默多

湾(McMurdo Sound)的南极鱼血液中AFGP浓度最

高。 
AFGP基因的进化在南极鱼类的进化过程中具

有划时代的意义。对比AFGP基因在南极鱼亚目鱼

类基因组中的分布情况发现, 生活在南大洋以外的

3个科(牛鱼科, 拟牛鱼科, 油南极鱼科)的鱼类基因

组中没有检测到AFGP基因, 而生活在南大洋的5个
科(裸南极鱼科, 阿氏龙䲢科, 龙䲢科, 鳄冰鱼科和

南极鱼科 )的鱼类基因组都含有AFGP基因并且

AFGP基因发生了大量扩增。另外, 他们在生活于新

西兰温带海域的南极鱼科窄体南极鱼(Notothenia 
angustata)和小鳞南极鱼(N. microlepidota)体内, 也
分别发现了2–3种编码AFGP的基因, 并且在血液中

也检测到了低浓度的AFGP, 推测它们是在中新世晚

期随着向北流动的洋流进入到低纬度海域(Cheng et 
al., 2003)。与南极鱼类相比, 这两种生活在新西兰温

带海域的南极鱼科鱼类AFGP基因拷贝数较少, 表达
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量较低。在窄体南极鱼中存在的10种AFGP中, 有6
种发生了氨基酸替换, 小鳞南极鱼中存在的11种
AFGP中有4种发生了氨基酸替换, 这些氨基酸序列

的改变可能导致了抗冻功能的降低甚至丢失(Coppes 
& Somero, 2007)。因此, 我们推测AFGP的起源发生

在裸南极鱼科、阿氏龙䲢科、龙䲢科、鳄冰鱼科和

南极鱼科5个科分化之前, 而且在寒冷环境的选择压

力下AFGP基因发生了大量的扩增。 
事实上, 关于AFGP的起源问题一直是科学研

究的热点。Chen等(1997)以多种南极鱼类的抗冻蛋

白和基因为研究对象 , 揭示了南极鱼犬牙齿鱼

(Dissostichus mawsoni)的AFGP基因是从祖先胰蛋

白酶原基因(Trypsinogen)从头进化而来的。首先在

Trypsinogen第一个内含子与第二个外显子相连处

编码Thr-Ala-Ala的 9个核苷酸发生扩增 , 形成

Trypsinogen-AFGP 过 渡 分 子 , 随 后 大 部 分 的

Trypsinogen编码序列被丢失并且形成了一个独立

的阅读框, 此外Trypsinogen第六个外显子移码产生

了一个终止密码子, 这样使得Trypsinogen这部分外

显子序列成为了新基因的3’UTR, 独立且完整的

AFGP基因由此产生。南极鱼类的AFGP基因和胰蛋

白酶原基因间的序列分歧仅为4–7%, 这揭示由蛋

白酶基因到AFGP基因的转变时间较晚。结合古气

候研究和基于时间校正的南极鱼分子系统学研究, 
可以推断出AFGP的起源大约发生在距今4,200万年

到2,200万年前。另外, Chen等(1997)通过比较北极

鳕鱼(Boreogadus saida)与南极鱼的AFGP发现, 两
者虽然在分子组成和结构上很相似, 但其编码基因

的起源却完全不同 , 北极鳕鱼的AFGP源自于

Trypsinogen以外的基因位点。AFGP基因起源的发

现揭示了一种新基因起源的进化机制, 同时也把分

子进化、环境适应和物种分化紧密地联系在一起。 
2.2  南极鱼类血红蛋白对极端低温的适应 

血红蛋白(hemoglobin, Hb)广泛存在于脊椎动

物的血红细胞中, 对温度高度敏感, 它们的结构和

功能特征可以部分地反映进化过程中遇到的环境

变化。因此, 比较冰冷和温暖水体中鱼类的Hb对解

决许多生物学问题具有启发意义(Near et al., 2006)。
Verde等(2006)研究发现, 与其他鱼类相比, 所有南

极鱼血液中血红细胞数量大量减少, 血液中血红蛋

白浓度大大降低, 大部分的南极鱼只表达一种血红

蛋白, 而在鳄冰鱼科鱼类(以下简称冰鱼)中血红蛋白

甚至完全缺失(Sidell & O’Brien, 2006)。血红蛋白和血

红细胞减少的原因, 一方面可能是由于低温情况下鱼

类新陈代谢速率减慢, 需要消耗的氧气量减少; 另一

方面则是寒冷的海水中较高的氧浓度可能在一定程

度上减轻了对细胞氧结合蛋白的选择压力。 
作为已知脊椎动物中唯一不含血红蛋白的类

群, 冰鱼的血液循环系统发生了巨大的补偿性生理

变化。与同等体重的常见含血红蛋白的南极鱼类相

比, 冰鱼心脏约为其他南极鱼的3倍大, 血管的血

液容量为其他硬骨鱼类的2–4倍 , 血管明显变粗

(Acierno et al., 1995), 高容量的血液在鱼体内的快

速循环也保证了机体组织的氧气供应。此外, 冰鱼

还通过抑制代谢速率, 利用较大的鳃和无鳞的皮肤

来加强气体交换, 从而减少组织对氧气的需要(di 
Prisco et al., 2007)。Near等(2006)和di Prisco等(2007)
对15种冰鱼的研究发现, 成体冰鱼基因组内仅含有

小片段的没有活性的α-球蛋白假基因, 而另一部分

α-球蛋白假基因以及β-球蛋白基因已经丢失。目前

有假说认为, 冰鱼Hb表达的丢失起源于一次单个

的、大规模的基因删除事件。这次事件移除了除部

分α-球蛋白假基因外的其他球蛋白基因(Cocca et 
al., 1995; Zhao et al., 1998)。近来的研究表明, 与其

他冰鱼种类不同的是, 新拟水鰧属(Neopagetopsis)
的新拟水鰧(Neopagetopsis ionah)具有基因结构完

整的球蛋白基因, 但只能形成功能丧失的α、β球蛋

白复合物(Cheng & Detrich, 2007)。新拟水鰧不能表

达的α、β球蛋白假基因复合体可以被看作是Hb进化

中的“基因化石”, 它也许可以用来揭示所有冰鱼物

种中Hb基因表达丧失的关键机制。 
另外, 帮助心肌细胞和骨骼肌纤维储存和运送

氧气的肌红蛋白(myoglobin, Mb)只在南极冰鱼的心

室中有所表达, 并且还有6种南极冰鱼完全不表达

(Grove et al., 2004)。遗传学分析表明, 冰鱼体内由

基因突变引起的肌红蛋白的缺失有两种截然不同

的机制, 在头带冰鱼(Chaenocep halusaceratus)和大

鳍拟冰䲢(Pagetopsis macropterus)中不存在能够编

码 肌 红 蛋 白 的 mRNA, 而 在 裘 氏 鳄 头 冰 鱼

(Champsocephalus gunnari)中虽然存在编码肌红蛋

白的mRNA, 但却不翻译成蛋白质(Montgomery & 
Clements, 2000)。研究发现, Hb和Mb的丢失以及与

之关联的一氧化氮氧合酶活性的丧失可能已经加

速了心血管的发展进化(Minning et al., 1999), 这种
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适应性变化具体体现为促使组织内新生血管生成

(Kimura et al., 2000)、血管内径的增加(Suri et al., 
1998)及线粒体密度的增大等(Nisoli et al., 2004)。 

尽管冰鱼缺乏血红蛋白, 有些种类也缺乏肌红

蛋白, 但目前发现的16种冰鱼中至少有13种含有神

经珠蛋白(neuroglobin, Ngb)(Cheng et al., 2009)。
Ngb是一种血红素蛋白, 可与氧气可逆结合。Cheng
等(2009)对13种冰鱼进行了研究, 发现它们的Ngb
基因序列高度保守。通过比较南极犬牙齿鱼和头带

冰鱼Ngb的氨基酸序列发现, 80号位置的天冬氨酸

替换成了组氨酸(Boron et al., 2011), 由于其位于EF
手型结构区域, 因此单个氨基酸的替换也引起了蛋

白构象的变化。神经珠蛋白分子柔性的增大可能为

鱼体的一种补偿性改变(Giordano et al., 2012), 这
种改变是否是为了应对血红蛋白和肌红蛋白的缺

失还有待进一步研究。 
2.3  南极鱼类热休克反应的缺失 

热休克反应是生物机体在热应激(或其他应激)
状态下所表现的以基因表达变化为特征的防御适

应反应, 具体表现为一种或多种热休克蛋白(HSPs, 
Heat-Shock Proteins)表达的增强。南极鱼类长期生

活在稳定、寒冷的南大洋, 对温度的上升非常敏感, 
麦克默多湾水域的南极鱼类的致死温度为5–6℃
(Somero & DeVries, 1967)。那么, 南极鱼类是如何

出现这种狭温习性的呢? 研究发现, 南极鱼类热激

效应发生了缺失。Hofmann等(2000)发现当给予非

南极鱼类热刺激后, 鱼体内的HSP70表达水平有了

显著升高, 而南极鱼科伯式肩孔南极鱼(Tremato-  
mus bernacchii)在受到同等情况的热刺激后, HSP70
无论在mRNA水平还是蛋白质水平上的表达都没有

增加。这提示南极鱼体内的热休克蛋白可能不再与

热应激反应相关。但Place和Hofmann(2001)同时指

出, 在南极鱼受到热刺激后, 虽然HSP表达量没有变

化, 其体内却存在着HSP70的组成性表达。在低温环

境中, 蛋白质的折叠比较缓慢, 发生错误折叠的可

能性会加大, 而南极鱼体内HSP70的组成性表达能

够帮助新生多肽正确折叠, 从而适应寒冷的环境。 
热休克反应的缺失是南极鱼类适应性进化的

一个重要特性。Buckley等(2004)认为热休克因子

(Heat-Shock Factor 1, HSF1)可能是影响HSP表达的

一个关键因子。虽然HSF1正常存在于南极鱼细胞

中, 但在热激处理后, HSF1并不会像其他非南极鱼

类那样与相应的基因调控区结合, 从而启动HSP的
表达。关于HSP缺失的机制目前尚无确切定论。 
2.4  蛋白质和基因组层面的适应性进化 

南极鱼类是南极海域极端低温环境下进化出

来的适应性物种, 低温导致其所有生理过程变慢、

蛋白质之间的相互作用关系改变、膜的流动性降低

以及体液粘性的增加。其对低温环境的适应表现在

上述各个方面。如: 蛋白质分子在低温下通过增大

分子柔性来补偿较低的热动能 (Rizzello et al., 
2013)。低温环境下酶分子功能的实现必须要在柔韧

性和稳定性间保持平衡, 柔韧性与催化效率有关, 
稳定性与酶和底物的识别有关。因此, 与同样存在

于非南极鱼类的酶相比, 南极鱼类酶的催化活性要

高于非南极鱼类, 而与底物的结合能力却低于非南

极鱼类 (Fields & Somero, 1998; Lucassen et al., 
2003); 低温能够导致微管蛋白的降解, 因而不能聚

合为微管, 但南极鱼体内微管却能在–2℃低温下进

行有效的聚合(Detrich et al., 2000); 南极鱼肌肉纤

维显著大于非南极鱼类, 但其纤维数量却有所减少

(Johnston, 2003)等。 
南极鱼类是地球上已知最耐寒的鱼类之一, 其

个体的整个生活史都在南极海域的极端低温条件

下完成。南极鱼对寒冷的适应涉及到其生理生化、

组织结构、基因表达、基因调控等各个方面。事实

上, 这些适应性变化中的大部分都是受到相应的基

因调控的。基于基因芯片的比较基因组杂交技术, 
Chen等(2008)认为南极鱼类与寒冷相关的适应性进

化主要来自于整个基因组的协同作用。具体表现为: 
南极鱼转录组水平上177个特有的蛋白基因表达量

发生了上调, 基因组水平上118个蛋白质编码基因

拷贝数发生了不同程度的扩增。在此基础上, 他们

进一步挖掘出鱼类或细胞适应极端低温的分子机

制。主要包括以下四个方面: 
(1)铁调素(hepcidin)可以与铁转运蛋白结合 , 

以调节生物体内铁离子的平衡。在南极鱼体内, 至
少有4种铁调素变体, 具有两种结构类型; 其中3种
变体属于I型铁调素, 是广泛存在的8-半胱氨酸铁调

素; II型铁调素只有4个半胱氨酸, 只能生成2个分

子内二硫键, 具有更高的分子柔性。扩增后的铁调

素基因产生的II型铁调素只存在于生活在南极圈内

的南极鱼中, 南极圈外的南极鱼只有I型铁调素。II
型铁调素受到了正选择, 与低温适应相关(Xu et al., 
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2008)。 
(2)透明带蛋白(zone pellucida proteins, ZP蛋白)

作为动物卵壳蛋白的主要成分, 几乎存在于所有脊

椎动物和非脊椎动物的卵细胞表面, 鱼的卵壳蛋白

作为重要的生物屏障可以保护卵细胞、受精卵以及

发育早期的胚胎不会受到水温、渗透压等外界环境

因素的破坏。南极鱼的鱼卵中没有任何抗冻蛋白, 
必定发生了某些特殊的变化以适应南大洋极端寒

冷的环境。曹立雪(2009)发现南极鱼ZP基因发生了

特异性的大规模扩增, 它使得南极鱼类的卵壳蛋白

足够致密, 可有效地抵抗冰晶的穿透而正常孵化。 
(3)逆转座在一定范围内能够提高细胞对外界

环境的耐受能力 , 有益于细胞的存活。Chen等
(2008)首次发现在寒冷环境下LINE基因家族在多

种南极鱼中都发生了大规模扩增, 寒冷诱使南极鱼

逆转座子活化, 增强了它的表达。 
(4)冰鱼中与线粒体生物合成和有氧呼吸相关

的基因重复显著增多, 这种选择性优势通过提高氧

气的扩散程度及能量供应体现出来(Coppe et al., 
2013)。基因组水平上发生扩增的南极鱼类特有的基

因主要参与了蛋白合成、蛋白折叠和降解、脂质代

谢、抗氧化、抗凋亡等诸多与南极鱼类适应寒冷环

境相关的生物途径。这也说明, 特定基因拷贝数的增

加是南极鱼类适应极端寒冷环境的一种适应机制。 

3  结语 

弄清南极海域鱼类组成是对其进行保护生物

学、生态学、进化生物学、生物地理学等一系列研

究的前提。随着这种认识的逐步加深, 越来越多的

国际间合作调查(如南极海洋生物普查http://www. 
caml.aq/)得以开展。据统计, 南极海域每年都有新

的鱼类物种被发现。南极鱼类生物资源的研究不仅

为生物技术创新带来机遇, 也将会促进人类社会进

步和发展, 这已成为国际社会的共识。尽管目前国

际社会对南极鱼类资源的权属与管理、利益分配、

环境与生态保护等问题尚未达成一致意见, 但这些

问题不会从根本上阻碍南极鱼类资源研究。 
南极鱼类在过去3千万年南大洋逐渐变冷直至

冰冻的过程中快速进化, 成为南大洋最为多样化的

鱼类类群, 其基因组编码了低温下鱼类生存所需的

所有功能分子, 是一个优秀的耐寒基因库。研究极

端寒冷环境下的生物在了解生物适应低温进化机

制的同时, 也给我们提供了可用于改善其他动植物

抗寒性能的基因。目前, 鱼类的抗冻蛋白基因已被

转移到多种动植物中, 并表现出良好的应用前景。

例如, 来源于大西洋鳕的III型抗冻蛋白在转到小鼠

后, 使冷冻保存的转基因小鼠的卵巢在移植到受体

小鼠后产生成熟的卵子并成功受孕, 产下健康的后

代(Bagis et al., 2008)。III型抗冻蛋白的基因也被转

移到小麦 (Khanna & Daggard, 2006)和马铃薯中

(Wallis et al., 1997), 成功增加了植物的低温耐受

性。 除了抗冻蛋白基因外, 南极鱼中的一些其他的

基因如钙调蛋白(Calmodulin)基因在转到烟草中后, 
也表现出提高烟草耐寒性的功能 (Yang et al., 
2013)。现有数据表明, 南极鱼的某些耐寒基因在转

入小麦、香蕉和斑马鱼后均显示出耐寒功能, 这为

农作物的基因改良和鱼类抗寒育种赋予了新的应

用前景。 
生物体是一个非常复杂的整体, 单一的因素很

难决定物种的命运。但目前看来 , 除了Chen等
(2008)对南极犬牙齿鱼大量基因家族扩增的发现外, 
其他南极鱼适应性研究还主要停留在单一的表型

和基因型方面。随着二代测序技术的发展及测序成

本的不断降低, 多个南极鱼物种的全基因组测序会

相继完成, 更多南极鱼同源物种的基因组或者转录

组序列信息会被揭示, 这将有利于我们从整体水平

来研究南极鱼的适应性进化。南极鱼类适应了南大

洋极端低温环境, 但现在全球变暖现象日益加速, 
是否会对南极鱼的生存造成影响? 南极鱼的未来

走向又会如何? 这个问题也值得我们深入探索。 
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