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摘　要：类胡萝卜素（ｃａｒｏｔｅｎｏｉｄ）是影响鱼类体色特性的主要色素，但鱼类自身不能合成这一色素，因此必须
从食物中摄入。鱼类类胡萝卜素着色过程涉及对类胡萝卜素的代谢与沉积过程，色素细胞的分化和空间排

列，以及与其他色素和色素细胞间的相互作用，这一过程非常复杂，但我们对其机理知之甚少。综述了类胡萝

卜素着色效果与鱼类遗传特性、生理状态以及环境因素之间的相关关系，对该研究领域发展趋势进行了讨论

和展望，期望为我国研究鱼类体色的形成机制提供一些新的信息。
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　　鱼类绚丽的体色是其独特的表型性状，也是
观赏鱼观赏价值和市场价格的主要决定因素［１］。

鱼类体色主要是由于类胡萝卜素（ｃａｒｏｔｅｎｏｉｄ）等
物质在鱼类皮肤、鳍条、肌肉等部位沉积产生

的［２］。但鱼类自身无法合成类胡萝卜素，主要从

藻类等食物中摄取。生产中常在饵料中添加辣

椒红素（Ｃａｐｓａｎｔｈｉｎ）、角黄素（Ｃａｎｔｈａｘａｎｔｈｉｎ）、玉
米黄质（Ｚｅａｘａｎｔｈｉｎ）或虾青素（Ａｓｔａｘａｎｔｈｉｎ）等类
胡萝卜素对观赏鱼进行体色增色，从而提高其观

赏价值和经济价值［３］。例如在锦鲤（Ｃｙｐｒｉｎｕｓ
ｃａｒｐｉｏｏｒｎａｍｅｎｔａｌｖａｒ．）饵料中添加富含类胡萝卜
素的光合细菌（Ｒｈｏｄｏｐｓｅｕｄａｎｏｎａｓｐａｌｕｓｔｒｉｓ）和小
球藻（Ｃｈｌｏｒｅｌｌａｓｐ．）的混合物，从而对锦鲤体色进
行增色［４］。

目前观赏鱼的体色增色效果与生产需求不

符的问题普遍存在，单纯靠增加饵料中类胡萝卜

素含量或延长饲喂时间并不能达到最佳着色效

果；很多重要观赏鱼养殖品种中有较为显著的体

色退化现象，如红鳍笛鲷（Ｌｕｔｊａｎｕｓｅｒｙｔｈｏｐｔｅｒｕｓ）
体色变淡或变黑。因此，研究鱼类类胡萝卜素着

色对人工调控观赏鱼的体色具有重要意义。

鱼类的类胡萝卜素着色主要依靠从食物中

摄取类胡萝卜素后，色素物质在体内经吸收、转

运和代谢，沉积到靶标组织，由神经嵴细胞分化

而来的多样化色素细胞呈现不同的颜色，涉及色

素的代谢与沉积、色素细胞的形成和分化以及色

素细胞间互作等过程相关的一系列基因的沉默

和激活，最终在体表组织表现出绚丽色彩和斑

纹。本文就近年来国内外对鱼类类胡萝卜素着

色的生理过程及其相关机理进行了综述，以期为

我国开展此类工作提供参考。

１　鱼类类胡萝卜素着色的差异

鱼类在体内沉积利用类胡萝卜素进行身体

着色的能力，在不同种属间、同一种属的不同地

理种群间，甚至同一个体的不同发育阶段都存在

显著差异。另外，饵料组分也影响到鱼类身体的

着色效果。

１．１　遗传因素
鱼类类胡萝卜素着色的差异首先决定于遗

传特性，并表现在类胡萝卜素的沉积部位和沉积

组分两个方面。类胡萝卜素的沉积部位随鱼种

类不同而不同。公翠萍等定量分析了类胡萝卜

素在红罗非鱼 （Ｏｒｅｏｃｈｒｏｍｉｓｍｏｓｓａｍｂｉｃｕｓ×Ｏ．
ｎｉｌｏｔｉｃｕｓ）体内的沉积代谢特征：在鳍中沉积率最
高，其次为鳃，再次为眼球，皮肤和肌肉沉积率最
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低［５］。姜志强等发现类胡萝卜素在锦鲤体内的

主要沉积部位是皮肤和鳍［６］。

不同鱼类沉积在体内的类胡萝卜素组分既

有相同之处，也表现出较大的特异性。王安利等

分析了５种锦鲤品系的类胡萝卜素，根据通过紫
外可见光谱的最大吸收峰值确定了样品的色素
组分是α胡萝卜素、β胡萝卜素和虾青素［７］。刘

晓东等通过光谱、色谱和类胡萝卜素显色反应等

方法分析了七彩神仙鱼（Ｓｙｍｐｈｙｓｏｄｏｎｓｐｐ．）皮肤
中类胡萝卜素的组成成分，结果表明皮肤中沉积

的色素为虾青素及其酯、角黄素、玉米黄素的酯

和 α胡萝卜素［８］。公子小丑鱼 （Ａｍｐｈｉｐｒｉｏｎ
ｏｃｅｌｌａｒｉｓ）皮肤沉积的类胡萝卜素类型以游离虾青
素和４羟基玉米黄素为主［９］。

１．２　环境因素
ＢＡＲＬＯＷ发现尼加拉瓜湖中 Ｍｉｄａｓｃｉｃｈｌｉｄｓ

金色变种的数量与湖泊浑浊度呈正相关［１０］。另

外，某些鱼类繁殖期会出现漂亮的婚姻色，这种

婚姻色主要为类胡萝卜素。非洲大峡谷湖泊中

的Ｐｕｎｄａｍｉｌｉａｎｙｅｒｅｒｅｉ和唇斑丽鱼（Ｌａｂｅｏｔｒｏｐｈｅｕｓ
ｓｐｐ．）的雄鱼会随湖水深度、水质透明度以及基
底类型的变化而呈现不同的婚姻色［１１１２］。马本

贺等在循环水养殖条件下，对比研究了白色、红

色、黄色、蓝色和绿色５种不同光照条件对白条
双锯鱼（Ａｍｐｈｉｐｒｉｏｎｆｒｅｎａｔｕｓ）的体色影响，发现皮
肤中胡萝卜素含量在红光组中含量高于其他光

照组［１３］。

１．３　发育阶段
鱼类体表的类胡萝卜素着色存在发育阶段

特异性。以鲑鳟鱼类为例，类胡萝卜素在鱼苗期

主要沉积于皮肤，在后期稚鱼期主要沉积于肌

肉，在性成熟期，则主要沉积于皮肤和卵巢［１４］。

１．４　饵料组分
由于鱼类的类胡萝卜素主要依靠外源摄取，

因此饵料成分对鱼类的体色形成具有非常重要

的影响。近年来在类胡萝卜素、蛋白质、脂肪和

维生素对体色形成的影响方面都取得了一些有

价值的研究成果。

本课题组在室内养殖条件下对比研究了类

胡萝卜素来源对血鹦鹉 （Ｃｉｃｈｌａｓｏｍａｓｙｎｓｐｉｌｕｍ ×
Ｃｉｃｈｌａｓｏｍａｃｉｔｒｉｎｅｌｌｕｍ）体色改善的影响，在饵料
中分别补充添加６种不同类型的类胡萝卜素后，
对血鹦鹉进行为期８周的饲喂试验，结果发现合

成虾青素对提升血鹦鹉身体红色的色调最为快

速有效，其次为雨生红球藻 （Ｈａｅｍａｔｏｃｏｃｃｕｓ
ｐｌｕｖｉａｌｉｓ）、红发夫酵母（Ｐｈａｆｆｉａｒｈｏｄｏｚｙｍａ），辣椒
红和叶黄素组合可以有效提升血鹦鹉身体黄色

的色调，而辣椒红、β胡萝卜素对血鹦鹉体色无
显著影响［１５］。我们的另外一项研究在饵料中分

别添加光合细菌、有效微生物群 （ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ
ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ，ＥＭ）、螺旋藻（Ｓｐｉｒｕｌｉｎａｐｌａｔｅｎｓｉｓ），
饲喂日本红白锦鲤９９ｄ后，观察锦鲤的体色在色
相、明度和饱和度３个光学特性方面的变化，结
果表明，螺旋藻通过改善鱼体黑斑区饱和度、红

斑区色相和饱和度以及白色区的亮度，进而有效

提升红白锦鲤体色的观赏性［１６］。

对黄颡鱼（Ｐｅｌｔｅｏｂａｇｒｕｓｆｕｌｖｉｄｒａｃｏ）的研究发
现，皮肤组织中总类胡萝卜素和叶黄素的沉积量

与饵料中的蛋白含量呈正相关［１７］。周邦维等在

豹纹鳃棘鲈（Ｐｌｅｃｔｒｏｐｏｍｕｓｌｅｏｐａｒｄｕｓ）上的研究则
表明，饵料中的蛋白质水平、脂肪水平和色素来

源单独都不会影响叶黄素在皮肤中的沉积量，但

蛋白质水平与脂肪水平、蛋白质水平与色素来源

两者相互作用时均对皮肤中叶黄素含量存在影

响，进一步影响到鱼的体色形成［１８］。

维生素Ａ缺乏会导致黄颡鱼的体色出现不
同程度异常，饵料中维生素 Ａ水平达到 ３３７０５
ＩＵ／ｋｇ时，才能维持黄颡鱼的正常体色［１９］。

２　鱼类类胡萝卜素着色的形成

鱼类从食物中摄取类胡萝卜素后，特异性储

存于黄色素细胞和红色素细胞中，其色素颗粒在

神经和激素的双重调节下聚拢或分散，从而控制

类胡萝卜素着色的深浅。因此，鱼类类胡萝卜素

的着色效果是由色素物质和色素细胞共同作用

决定的。

２．１　类胡萝卜素的色素沉积
来自红身蓝首鱼（Ｔｒｏｐｈｅｕｓｍｏｏｒｉｉ）的研究表

明，不同种群皮肤组织的着色变化直接反映类胡

萝卜素的存在与否，以及在浓度和种类上的差

异［２０］。对比 Ｍｉｄａｓｃｉｃｈｌｉｄ的金色变种和灰色变
种后发现，二者皮肤中类胡萝卜素的浓度有显著

差异；红色 Ｐｕｎｄａｍｉｌｉａｓｐｐ．与蓝色 Ｐｕｎｄａｍｉｌｉａ
ｓｐｐ．之间，皮肤中类胡萝卜素的光谱特征存在显
著差异；对Ｐｕｎｄａｍｉｌｉａｎｙｅｒｅｒｅｉ皮肤的红色区域和
黄色区域的分析显示，相同种类类胡萝卜素的浓

７０２
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度具有差异［２１２２］。

鱼类对类胡萝卜素的沉积类型取决于代谢

途径的差异。鱼类可单纯将摄入的类胡萝卜素

直接用于体色形成，例如：寿星鱼（Ｃｉｃｈｌａｓｏｍａ
ｃｉｔｒｉｎｅｌｌｕｍ）对饵料中的虾青素是直接沉积的［２３］；

尼罗罗非鱼（Ｔｉｌａｐｉａｎｉｌｏｔｉｃａ）可将摄入的金枪鱼
黄素在皮肤中直接积累用于体色形成［２４］，但这只

是其中的一种方式。有些鱼类体内的类胡萝卜

素并不存在于食物中，而是经过分子修饰产生的

新衍生物类型。如尼罗罗非鱼在摄入角黄素、虾

青素、玉米黄质和叶黄素后在体内会发生差向异

构化、还原和氧化后再用于体色形成。除此之

外，尼罗罗非鱼对β胡萝卜素在皮肤中既不积累
也不进行生物转化［２４］。

２．２　色素细胞
鱼类类胡萝卜素着色不仅与色素沉积有关，

还与色素细胞关系密切［２０］。目前已报道鱼类有

７ 种 不 同 的 色 素 细 胞：黑 色 素 细 胞

（Ｍｅｌａｎｏｐｈｏｒｅ）、红色素细胞（Ｅｒｙｔｈｒｏｐｈｏｒｅ）、黄色
素细胞（Ｘａｎｔｈｏｐｈｏｒｅｓ）、虹彩细胞（Ｉｒｉｄｏｐｈｏｒｅｓ）、
白色 素 细 胞 （Ｌｅｕｃｏｐｈｏｒｅｓ）、蓝 色 素 细 胞
（Ｃｙａｎｏｐｈｏｒｅｓ）以 及 最 近 新 发 现 的 Ｅｒｙｔｈｒｏ
ｉｒｉｄｏｐｈｏｒｅｓ［２５］。类胡萝卜素一般特异存储于黄色
素细胞和红色素细胞［２］，因此，这两种色素细胞

的数量、形状和分布会影响鱼类类胡萝卜素着色

效果。

体色异常的青
$

（Ｏｒｙｚｉａｓｌａｔｉｐｅｓ）的 ｃｉ（ｃｏｌｏｒ
ｉｎｔｅｒｆｅｒｅ）突变体与野生型青

$

相比，其体内黄色

素细胞数量明显减少［２６］。通过在饵料中添加富

含虾青素的福寿螺卵干粉改善血鹦鹉皮肤和尾

鳍的着色效果后，发现血鹦鹉背部鳞片中的红色

素细胞和黄色素细胞的总数量增加了 ２倍以
上［２７］。色素细胞在发生形状变化时也会影响到

着色效果。例如，斑马鱼的黄色素细胞在圆形时

呈现深黄或橙色，而在星形时颜色较浅［２８］。徐伟

等以多种锦鲤和彩鲫为研究对象，对比研究斑纹

色素细胞和鱼体色素细胞的空间分布，发现斑纹

区域的色素细胞比鱼体的色素细胞排列更致密、

色彩也更深，因而有斑纹比没斑纹的种类体色更

艳丽一些［２９］。

２．３　类胡萝卜素与非胡萝卜色素以及结构色之
间的互作

虽然类胡萝卜素在鱼类皮肤中存储在黄色

素细胞和红色素细胞中，与其他色素细胞没有直

接关系。但在具橙斑表型的 Ｍｉｄａｓｃｉｃｈｌｉｄｓ和红
魔鬼鱼 （Ｃｉｃｈｌａｓｏｍａｃｉｔｒｉｎｅｌｌｕｍ）中观察到类胡萝
卜素的着色效果受到黑色素细胞分布情况的影

响［２３］。这提示我们类胡萝卜素与其他色素如黑

色素、结构色素组分如虹彩细胞之间的关系错综

复杂，可能相互作用来共同调节鱼类体表的着色

亮度、色调和对比度［３０３２］。

３　类胡萝卜素着色的分子机制

目前对鱼类体色相关基因的研究主要集中

在斑马鱼（Ｄａｎｉｏｒｅｒｉｏ）和青
$

上。斑马鱼有超过

１００个基因参与调控体色细胞的分化和色素的形
成，青

$

有 ３８个基因与体色相关［３１，３３］。可见，鱼

类体色形成受控于一系列复杂的基因激活和沉

默程序。这些基因从功能上可以划分为３类：影
响色素沉积的基因、影响色素细胞形成的基因和

影响色素细胞互作的基因。

３．１　影响色素沉积的基因
类胡萝卜素着色过程因涉及类胡萝卜素的

外源摄入、吸收、沉积和降解等生化代谢过程，因

此相关基因的分离鉴定远比黑色素生成途径相

关基因的分离鉴定要复杂和困难得多［３４］。

类胡萝卜素是脂溶性的，在体内转运过程中

首先要与脂蛋白结合，形成类胡萝卜素蛋白复合

物，该复合物被位于细胞膜上的清道夫受体

（ｓｃａｖｅｎｇｅｒｒｅｃｅｐｔｏｒ）所识别，并通过清道夫受体
的介导进入细胞内。因此，清道夫受体在组织细

胞吸收胡萝卜素过程中发挥着关键作用。对鲑

鱼（Ｓａｌｍｏｓａｌａｒ）Ｂ类Ⅰ型清道夫受体（Ｓｃａｖｅｎｇｅｒ
ｒｅｃｅｐｔｏｒｃｌａｓｓＢｔｙｐｅⅠ，ｓｃａｒｂ１）在肝脏、肌肉、中
肠组织中的表达水平进行比较研究，发现 ｓｃａｒｂ１
在脂质和类胡萝卜素的吸收部位———中肠组织

中的表达水平比其他部位显著升高 ［３５］。另外一

项研究利用 ＲＮＡｉ（ＲＮＡｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅ）技术对华
贵栉孔扇贝（Ｃｈｌａｍｙｓｎｏｂｉｌｉｓ）中 ｓｃａｒｂ１的同源基
因ＳＲＢｌｉｋｅ３的表达进行降调后，扇贝外套膜和
其他组织中类胡萝卜素的含量显著降低［３６］。说

明ｓｃａｒｂ１基因参与类胡萝卜素的选择性吸收和转
运，且这一功能在不同物种间具有保守性。

通过对非洲马拉威湖中皮肤上具有橙色斑

纹 的 Ｔｒｏｐｈｅｏｐｓ ｏｒａｎｇｅ ｃｈｅｓｔ、 Ｍｅｔｒｉａｃｌｉｍａ
ｐｙｒｓｏｎｏｔｕｓ、Ｌａｂｅｏｔｒｏｐｈｅｕｓｔｒｅｗａｖａｓａｅ和 Ｍｅｔｒｉａｃｌｉｍａ
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ｋｏｍｐａｋｔ表型与基因型之间相关性的调查，结果
显示，鱼类皮肤的橙色斑纹与成对盒基因（Ｐａｉｒｅｄ
ｂｏｘｐｒｏｔｅｉｎ，Ｐａｘ）家族成员ＰａｘＴ基因的上调表达
有关［３７］。在斑马鱼上取得的研究证据也证实，

Ｐａｘ７与黄色素细胞的色素沉积有关［３８］。

从Ｍｅｔｒｉａｃｌｉｍａｚｅｂｒａ黄鳍着色 ＱＴＬ区域分离
的候选基因包含与类胡萝卜素结合和沉积有关

的固醇激素合成急性调节蛋白（Ｓｔｅｒｏｉｄｏｇｅｎｉｃ
ａｃｕｔｅｒｅｇｕｌａｔｏｒｙｐｒｏｔｅｉｎ，ｓｔａｒ），以及将类胡萝卜素
分解为无色代谢物的 β胡萝卜素９′；１０′加氧酶
（Ｂｅｔａｃａｒｏｔｅｎｅ９′；１０′ｏｘｙｇｅｎａｓｅ，ｂｃｄｏ２）［３９］。
３．２　影响色素细胞形成、分化与空间排列的基
因

黄色素细胞和红色素细胞的形成和分化是

研究鱼类类胡萝卜素着色及变化的关键点。

集落刺激因子（ｃｏｌｏｎｙｓｔｉｍｕｌａｔｉｎｇｆａｃｔｏｒ，ｃｓｆ）
与黄色素细胞的迁移募集有关，因此在鱼类体色

研究中非常受关注。ｃｓｆ１ｒ会影响孔雀鱼（Ｐｏｅｃｉｌｉａ
ｒｅｔｉｃｕｌａｔａ）的黄色素细胞发育［４０］。闪电丹鱼

（Ｄａｎｉｏａｌｂｏｌｉｎｅａｔｕｓ）中 ｃｓｆ１的上调表达与黄色素
细胞数量增加有关［４１］。而 ｃｓｆ１的表达受碱性核
蛋白２（Ｂａｓｏｎｕｃｌｉｎ２，ｂｎｃ２）的调控作用［４２］。

基于对非洲坦噶尼喀湖中皮肤组织富含类

胡萝卜素的２６种丽鱼的研究，结果表明内皮因
子３ｂ（ｅｎｄｏｔｈｅｌｉｎ３ｂ，ｅｄｎ３ｂ）是丽鱼体色形成的
重要候选基因［４３］。Ｐａｘ家族成员 Ｐａｘ３和肽脱甲
酰基酶（ｐｏｌｙｐｅｐｔｉｄｅｄｅｆｏｒｍｙｌａｓｅ，ｆｍｓ）是斑马鱼黄
色素细胞正常生长分化的重要基因［３８，４４］。而转

录因子ｓｏｘ１０（ｓｅｘｄｅｔｅｒｍｉｎｉｎｇｒｅｇｉｏｎＹｂｏｘ１０）是
黄色素细胞和红色素细胞的正常发育必不可少

的［４５］。

３．３　影响色素细胞互作的基因
从表型数据上看，黄色素细胞受虹彩细胞的

吸引［４６］，在近距离时排斥黑色素细胞，在远距离

时却又是黑色素细胞存活所需要的［４７］。这证实

不同色素细胞谱系之间存在互作，可能影响到鱼

体的色彩形态［３０］。

ＰＡＲＩＣＨＹ在斑马鱼上的研究表明，黄色素细
胞中ｃｓｆｒ１的表达与其周边黑色素细胞的空间组
织有关［４８］。触发 Ｍｉｄａｓｃｉｃｈｌｉｄｓ从灰色向金色表
型转变的基因涉及黑色素细胞的凋亡和类胡萝

卜素的累积［４９］。另外，转录组学研究的证据也证

实Ｍｉｄａｓｃｉｃｈｌｉｄｓ体色的转变与黑色素细胞的维

持和凋亡相关［２７］。缝隙连接蛋白编码基因 ｌｅｏ
（ｌｅｏｐａｒｄ）和ｌｕｃ（ｌｕｃｈｓ）介导黄色素细胞之间及
其与黑色素细胞之间的相互作用［５０］。

３．４　调控信号通路
ＬＩ等以红白锦鲤为材料研究体色差异的分

子机制，通过转录组（ＲＮＡＳｅｑ）技术对红皮白皮
两个样本进行研究，获得了６２个差异表达基因
（ＤＥＧｓ），用ＢＳＰＣＲ法分析了其中２个差异表达
的 Ｋｒｕｐｐｅｌ样因子 ４ａ（Ｋｒｕｐｐｅｌｌｉｋｅｆａｃｔｏｒ４ａ，
ｋｌｆ４ａ）和磷酸葡萄糖异构酶（ｇｌｕｃｏｓｅ６ｐｈｏｓｐｈａｔｅ
ｉｓｏｍｅｒａｓｅｂ，ｇｐｉｂ）的甲基化状态，发现ＤＮＡ甲基
化参与皮肤着色的表达调控［５１］。

刘丽 等 利 用 药 理 学 手 段 研 究 红 剑 鱼

（Ｘｉｐｈｏｐｈｏｒｕｓｈｅｌｌｅｒｉ）应答光刺激时的体色变化机
制，发现信号转导通路 ｃＡＭＰ路径和 ＩＰ３可能共
同作用影响红色素细胞的色素颗粒聚集或分散

反应，从而参与调控红剑鱼在光刺激下的体色改

变［５２］。

４　结语及展望

尽管近年来对鱼类类胡萝卜素的着色研究

逐渐深入，但对于相关分子机制与调控机理仍缺

乏深入认识。相对于错综复杂的网络式调控，目

前所获得的数据多是碎片化的，但随着测序技术

的发展与完善，越来越多的鱼类基因组、转录组

测序工作已经完成，从而开启了生物信息学大数

据时代，同时为体色形成机制与调控机理提供了

基础平台。如对斑马鱼已利用各种组学手段、转

基因技术或体色突变体构建等方法对黑色素着

色分子机制进行了不同角度的研究。

类胡萝卜素着色在鱼类体内涉及更为复杂

的生理代谢过程，对研究技术和数据解读提出了

更高的挑战，我们应该结合来自不同物种的组学

数据和表型数据，对类胡萝卜素着色相关的候选

基因进行功能验证，以期对所获得的数据进行深

入解读，这对于实现鱼类尤其是观赏鱼体色的人

工调控具有深远意义。
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ｔｈｅＮａｔｉｏｎａｌＡｃａｄｅｍｙｏｆＳｃｉｅｎｃｅｓｏｆｔｈｅＵｎｉｔｅｄＳｔａｔｅｓｏｆ

Ａｍｅｒｉｃａ，２０１４，１１１（５）：１８６７１８７２．

［３２］　ＳＡＮＪＯＳＥＬＭ，ＧＲＡＮＡＤＯＬＯＲＥＮＣＩＯＦ，ＳＩＮＥＲＶＯＢ，

ｅｔａｌ．Ｉｒｉｄｏｐｈｏｒｅｓａｎｄｎｏｔｃａｒｏｔｅｎｏｉｄｓａｃｃｏｕｎｔｆｏｒｃｈｒｏｍａｔｉｃ

ｖａｒｉａｔｉｏｎｏｆｃａｒｏｔｅｎｏｉｄｂａｓｅｄｃｏｌｏｒａｔｉｏｎｉｎｃｏｍｍｏｎｌｉｚａｒｄｓ

（Ｌａｃｅｒｔａｖｉｖｉｐａｒａ）［Ｊ］．ＴｈｅＡｍｅｒｉｃａｎＮａｔｕｒａｌｉｓｔ，２０１３，１８１

（３）：３９６４０９．

［３３］　ＫＥＬＳＨＲＮ，ＨＡＲＲＩＳＭＬ，ＣＯＬＡＮＥＳＩＳ，ｅｔａｌ．Ｓｔｒｉｐｅｓ

ａｎｄｂｅｌｌｙｓｐｏｔｓａｒｅｖｉｅｗｏｆｐｉｇｍｅｎｔｃｅｌｌｍｏｒｐｈｏｇｅｎｅｓｉｓｉｎ

ｖｅｒｔｅｂｒａｔｅｓ［Ｊ］．ＳｅｍｉｎａｒｓｉｎＣｅｌｌ＆ＤｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌＢｉｏｌｏｇｙ，

２００９，２０（１）：９０１０４．

［３４］　ＴＯＥＷＳＤＰＬ，ＨＯＦＭＥＩＳＴＥＲＮＲ，ＴＡＹＬＯＲＳＡ．Ｔｈｅ

ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｎｄｇｅｎｅｔｉｃｓｏｆｃａｒｏｔｅｎｏｉｄｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇｉｎａｎｉｍａｌｓ

［Ｊ］．ＴｒｅｎｄｓｉｎＧｅｎｅｔｉｃｓ，２０１７，３３（３）：１７１１８２．

［３５］　ＳＵＮＤＶＯＬＤＨ，ＨＥＬＧＥＬＡＮＤＨ，ＢＡＲＡＮＳＫＩＭ，ｅｔａｌ．

Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓａｔｉｏｎｏｆａｎｏｖｅｌｐａｒａｌｏｇｏｆｓｃａｖｅｎｇｅｒｒｅｃｅｐｔｏｒｃｌａｓｓ

ＢｍｅｍｂｅｒＩ（ＳＣＡＲＢ１）ｉｎＡｔｌａｎｔｉｃｓａｌｍｏｎ（Ｓａｌｍｏｓａｌａｒ）

［Ｊ］．ＢＭＣＧｅｎｅｔｉｃｓ，２０１１，１２：５２．

［３６］　ＬＩＵＨ，ＺＨＥＮＧＨ，ＺＨＡＮＧＨ，ｅｔａｌ．Ａｄｅｎｏｖｏｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ

ｏｆｔｈｅｎｏｂｌｅｓｃａｌｌｏｐ，Ｃｈｌａｍｙｓｎｏｂｉｌｉｓ，ｆｏｃｕｓｉｎｇｏｎｍｉｎｉｎｇ

ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｓｆｏｒｃａｒｏｔｅｎｏｉｄｂａｓｅｄ ｃｏｌｏｒａｔｉｏｎ［Ｊ］． ＢＭＣ

Ｇｅｎｏｍｉｃｓ，２０１５，１６（１）：４４．

［３７］　ＲＯＢＥＲＴＳＲＢ，ＳＥＲＪＲ，ＫＯＣＨＥＲＴＤ．Ｓｅｘｕａｌｃｏｎｆｌｉｃｔ

ｒｅｓｏｌｖｅｄｂｙｉｎｖａｓｉｏｎｏｆａｎｏｖｅｌｓｅｘｄｅｔｅｒｍｉｎｅｒｉｎＬａｋｅＭａｌａｗｉ

ｃｉｃｈｌｉｄｆｉｓｈｅｓ［Ｊ］．Ｓｃｉｅｎｃｅ，２００９，３２６（５９５５）：９９８１００１．

［３８］　ＭＩＮＣＨＩＮＪＥＮ，ＨＵＧＨＥＳＳＭ．ＳｅｑｕｅｎｔｉａｌａｃｔｉｏｎｓｏｆＰａｘ３

ａｎｄＰａｘ７ｄｒｉｖｅｘａｎｔｈｏｐｈｏｒｅｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔｉｎｚｅｂｒａｆｉｓｈｎｅｕｒａｌ

ｃｒｅｓｔ［Ｊ］．ＤｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌＢｉｏｌｏｇｙ，２００８，３１７（２）：５０８５２２．

［３９］　Ｏ’ＱＵＩＮＣＴ，ＤＲＩＬＥＡＡＣ，ＣＯＮＴＥＭＡ，ｅｔａｌ．Ｍａｐｐｉｎｇ

ｏｆｐｉｇｍｅｎｔａｔｉｏｎＱＴＬｏｎａｎａｎｃｈｏｒｅｄｇｅｎｏｍｅａｓｓｅｍｂｌｙｏｆｔｈｅ

ｃｉｃｈｌｉｄｆｉｓｈ，Ｍｅｔｒｉａｃｌｉｍａｚｅｂｒａ［Ｊ］．ＢＭＣＧｅｎｏｍｉｃｓ，２０１３，

１４：２８７．

［４０］　ＫＯＴＴＬＥＲＶＡ，ＦＡＤＥＥＶＡ，ＷＥＩＧＥＬＤ，ｅｔａｌ．Ｐｉｇｍｅｎｔ

ｐａｔｔｅｒｎｆｏｒｍａｔｉｏｎｉｎｔｈｅｇｕｐｐｙ，Ｐｏｅｃｉｌｉａｒｅｔｉｃｕｌａｔａ，ｉｎｖｏｌｖｅｓ

ｔｈｅＫｉｔａａｎｄＣｓｆ１ｒａｒｅｃｅｐｔｏｒｔｙｒｏｓｉｎｅｋｉｎａｓｅｓ［Ｊ］．Ｇｅｎｅｔｉｃｓ，

２０１３，１９４（３）：６３１６４６．

［４１］　ＰＡＴＴＥＲＳＯＮＬＢ，ＢＡＩＮＥＪ，ＰＡＲＩＣＨＹＤＭ．Ｐｉｇｍｅｎｔｃｅｌｌ

ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｘａｎｔｈｏｐｈｏｒｅ ｒｅｃｒｕｉｔｍｅｎｔ

ｕｎｄｅｒｌｙｉｎｇｚｅｂｒａｆｉｓｈｓｔｒｉｐｅｒｅｉｔｅｒａｔｉｏｎａｎｄＤａｎｉｏｐａｔｔｅｒｎ

ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ［Ｊ］．ＮａｔｕｒｅＣｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎｓ，２０１４，５：５２９９．

［４２］　ＬＡＮＧＭＲ，ＰＡＴＴＥＲＳＯＮＬＢ，ＧＯＲＤＯＮＴＮ，ｅｔａｌ．

Ｂａｓｏｎｕｃｌｉｎ２ｒｅｑｕｉｒｅｍｅｎｔｓｆｏｒｚｅｂｒａｆｉｓｈａｄｕｌｔｐｉｇｍｅｎｔｐａｔｔｅｒｎ

ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｎｄｆｅｍａｌｅｆｅｒｔｉｌｉｔｙ［Ｊ］．ＰＬｏＳＧｅｎｅｔｉｃｓ，２００９，

５（１１）：ｅ１０００７４４．

［４３］　ＤＩＥＰＥＶＥＥＮＥＴ，ＳＡＬＺＢＵＲＧＥＲＷ．Ｍｏｌｅｃｕｌａｒｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ

ｏｆｔｗｏｅｎｄｏｔｈｅｌｉｎｐａｔｈｗａｙｓｉｎＥａｓｔＡｆｒｉｃａｎｃｉｃｈｌｉｄｆｉｓｈｅｓ［Ｊ］．

ＪｏｕｒｎａｌｏｆＭｏｌｅｃｕｌａｒＥｖｏｌｕｔｉｏｎ，２０１１，７３（５／６）：３５５３６８．

［４４］　ＰＡＲＩＣＨＹＤＭ，ＲＡＮＳＯＭ ＤＧ，ＰＡＷ Ｂ，ｅｔａｌ．Ａｎ

ｏｒｔｈｏｌｏｇｕｅｏｆｔｈｅｋｉｔｒｅｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｆｍｓｉｓｒｅｑｕｉｒｅｄ ｆｏｒ

ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔｏｆｎｅｕｒａｌｃｒｅｓｔｄｅｒｉｖｅｄｘａｎｔｈｏｐｈｏｒｅｓａｎｄａ

ｓｕｂｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｏｆａｄｕｌｔｍｅｌａｎｏｃｙｔｅｓｉｎｔｈｅｚｅｂｒａｆｉｓｈ，Ｄａｎｉｏ

ｒｅｒｉｏ［Ｊ］．Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ，２０００，１２７（１４）：３０３１３０４４．

［４５］　ＤＵＴＴＯＮＫＡ，ＰＡＵＬＩＮＹＡ，ＬＯＰＥＳＳＳ，ｅｔａｌ．Ｚｅｂｒａｆｉｓｈ

ｃｏｌｏｕｒｌｅｓｓｅｎｃｏｄｅｓｓｏｘ１０ａｎｄｓｐｅｃｉｆｉｅｓｎｏｎｅｃｔｏｍｅｓｅｎｃｈｙｍａｌ

ｎｅｕｒａｌｃｒｅｓｔｆａｔｅｓ［Ｊ］．Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ，２００１，１２８（２１）：４１１３

４１２５．

［４６］　ＦＲＯＨＮＨ?ＦＥＲＨＧ，ＫＲＡＵＳＳＪ，ＭＡＩＳＣＨＥＩＮＨＭ，ｅｔａｌ．

Ｉｒｉｄｏｐｈｏｒｅｓａｎｄｔｈｅｉｒｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓｗｉｔｈｏｔｈｅｒｃｈｒｏｍａｔｏｐｈｏｒｅｓ
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ａｒｅ ｒｅｑｕｉｒｅｄ ｆｏｒｓｔｒｉｐｅ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｉｎ ｚｅｂｒａｆｉｓｈ［Ｊ］．

Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ，２０１３，１４０（１４）：２９９７３００７．

［４７］　ＮＡＫＡＭＡＳＵＡ，ＴＡＫＡＨＡＳＨＩＧ，ＫＡＮＢＥＡ，ｅｔａｌ．Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ

ｂｅｔｗｅｅｎｚｅｂｒａｆｉｓｈｐｉｇｍｅｎｔｃｅｌｌｓｒｅｓｐｏｎｓｉｂｌｅｆｏｒｔｈｅｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ

ｏｆＴｕｒｉｎｇｐａｔｔｅｒｎｓ［Ｊ］．ＰｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓｏｆｔｈｅＮａｔｉｏｎａｌＡｃａｄｅｍｙ

ｏｆＳｃｉｅｎｃｅｓｏｆｔｈｅＵｎｉｔｅｄＳｔａｔｅｓｏｆＡｍｅｒｉｃａ，２００９，１０６

（２１）：８４２９８４３４．

［４８］　ＰＡＲＩＣＨＹＤＭ．Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎｏｆｄａｎｉｏｐｉｇｍｅｎｔｐａｔｔｅｒｎｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

［Ｊ］．Ｈｅｒｅｄｉｔｙ，２００６，９７（３）：２００２１０．

［４９］　ＨＥＮＮＩＮＧＦ，ＲＥＮＺＡＪ，ＦＵＫＡＭＡＣＨＩＳ，ｅｔａｌ．Ｇｅｎｅｔｉｃ，

ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅｇｅｎｏｍｉｃ，ａｎｄｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎａｎａｌｙｓｅｓｏｆｔｈｅＭｃ１ｒ

ｌｏｃｕｓｉｎｔｈｅｐｏｌｙｃｈｒｏｍａｔｉｃＭｉｄａｓｃｉｃｈｌｉｄｆｉｓｈ（Ｔｅｌｅｏｓｔｅｉ，

ＣｉｃｈｌｉｄａｅＡｍｐｈｉｌｏｐｈｕｓｓｐ．）ｓｐｅｃｉｅｓｇｒｏｕｐ［Ｊ］．Ｊｏｕｒｎａｌｏｆ

ＭｏｌｅｃｕｌａｒＥｖｏｌｕｔｉｏｎ，２０１０，７０（５）：４０５４１２．

［５０］　ＷＡＴＡＮＡＢＥＭ，ＳＡＷＡＤＡＲ，ＡＲＡＭＡＫＩＴ，ｅｔａｌ．Ｔｈｅ

ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ Ｃｏｎｎｅｘｉｎ４１． ８ ａｎｄ

Ｃｏｎｎｅｘｉｎ３９．４，ｗｈｉｃｈａｒｅｉｎｖｏｌｖｅｄｉｎｔｈｅｓｔｒｉｐｅｄｐａｔｔｅｒｎ

ｆｏｒｍａｔｉｏｎｏｆｚｅｂｒａｆｉｓｈ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＢｉｏｌｏｇｉｃａｌＣｈｅｍｉｓｔｒｙ，

２０１５，２９１（３）：１０５３１０６３．

［５１］　ＬＩＸＭ，ＳＯＮＧＹＮ，ＸＩＡＯＧＢ，ｅｔａｌ．Ｇｅｎｅｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ

ｖａｒｉａｔｉｏｎｓｏｆｒｅｄｗｈｉｔｅｓｋｉｎｃｏｌｏｒａｔｉｏｎｉｎｃｏｍｍｏｎｃａｒｐ

（Ｃｙｐｒｉｎｕｓｃａｒｐｉｏ）［Ｊ］．ＩｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌＪｏｕｒｎａｌｏｆＭｏｌｅｃｕｌａｒ

Ｓｃｉｅｎｃｅｓ，２０１５，１６（９）：２１３１０２１３２９．

［５２］　刘丽，梁兰清，赵会宏，等．光对红剑鱼红色素细胞色素

颗粒运动的影响及其机制［Ｊ］．中国水产科学，２００７，１４

（４）：５２３５３１．

ＬＩＵＬ，ＬＩＡＮＧ ＬＱ，ＺＨＡＯ Ｈ Ｈ，ｅｔａｌ．Ｅｆｆｅｃｔｓｏｆ

ｐｈｏｔｏｒｅｓｐｏｎｓｅｓｏｎｔｈｅｍｏｖｅｍｅｎｔｏｆｐｉｇｍｅｎｔｇｒａｎｕｌｅｉｎ

ｅｒｙｔｈｒｏｐｈｏｒｅｓｏｆＸｉｐｈｏｐｈｏｒｕｓｈｅｌｌｅｒｉａｎｄｔｈｅｍｅｃｈａｎｉｓｍ［Ｊ］．

ＪｏｕｒｎａｌｏｆＦｉｓｈｅｒｙＳｃｉｅｎｃｅｓｏｆＣｈｉｎａ，２００７，１４（４）：５２３

５３１．

Ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓｕｎｄｅｒｌｙｉｎｇｃａｒｏｔｅｎｏｉｄｂａｓｅｄｃｏｌｏｒａｔｉｏｎｉｎｆｉｓｈｅｓ

ＬＩＴｉｅｌｉａｎｇ，ＸＵＧｕａｎｌｉｎｇ，ＸＩＮＧＷｅｉ，ＭＡＺｈｉｈｏｎｇ，ＪＩＡＮＧＮａ，ＬＵＯＬｉｎ
（ＢｅｉｊｉｎｇＦｉｓｈｅｒｉｅｓＲｅｓｅａｒｃｈＩｎｓｔｉｔｕｔｅ，Ｂｅｉｊｉｎｇ　１０００６８，Ｃｈｉｎａ）

Ａｂｓｔｒａｃｔ：Ｃａｒｏｔｅｎｏｉｄｐｉｇｍｅｎｔｓａｒｅｒｅｓｐｏｎｓｉｂｌｅｆｏｒｍａｎｙｃｏｌｏｒｈｕｅｓｉｎｆｉｓｈｅｓ．Ｆｉｓｈｅｓｃａｎｎｏｔｓｙｎｔｈｅｓｉｚｅ
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