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摘　要：化学报警信号在鱼类的行为、生态以及与环境的互作中发挥重要作用，直接关系到鱼类的生存。

根据释放条件的不同，可将鱼类化学报警信号分为焦虑物质和报警物质两种，两者均具有提醒同种个体躲

避捕食风险的作用，功能上相互促进。截至目前，仅在少数几种鱼类中发现了焦虑物质，且化学本质未见

报道，关于化学报警信号的研究主要集中在报警物质上。该文从报警物质的作用范畴、来源及化学特性方面，

对鱼类报警物质的研究进展进行综述，以期为报警物质的进一步研究提供参考。
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Abstract: Chemical alarm signals play an important role in fish behavior, ecology and interaction with the 
environment, and are vital to the survival of fishes. According to their release conditions, fish chemical alarm signals 
can be classified into disturbance cues and alarm substances. Both types of the cues can warn conspecific individuals 
of risk of predation. These two cues complement each other functionally. To date, disturbance cues have been 
documented in only a few fish species, and their chemical nature has not been reported. Researches on chemical 
alarm signals have been mainly focusing on alarm substances. This review introduces the research history and 
progress of fish alarm substances from three aspects: action category, origin, and chemical characteristics. Our goal 
is to provide a summary of references for further research on alarm substances.
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动物界中，报警信号是普遍存在的。当个体遭

到捕食者袭击时，会主动或被动发出报警信号，以

提醒同种其他个体躲避潜在的捕食风险，从而提高

种群或家族的适应性 [1-3]。一般情况下，陆生动物

主要通过报警叫声 (alarm calls) 或报警信息素 (alarm 
pheromone) 来传递报警信息，如多数啮齿类、鸟类

以及灵长类等均通过叫声来传递危险信号 [4-8]，而

一些昆虫通过报警信息素来传递危险信号 [9-10]，生

活在水环境中的鱼类，则主要通过化学通讯来传递

危险信息。当个体受伤时，破损的表皮会向周围的

环境中释放化学信号物质，引发同种其他个体的反

捕食行为，这些化学信号物质被称为报警物质 (alarm 
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substance)[11-12]。关于鱼类报警物质的研究始于 20
世纪 30 年代。1938 年，von Frisch[13] 最早在真鱥

(Phoxinus phoxinus) 中观察到了鱼类的报警反应，

并对此做了详尽的描述。从此，人们开启了鱼类化

学报警系统的研究 [12-15]。近 80 年来，对鱼类化学

报警系统的研究也取得了一定的进展。然而，近年

来关于报警反应的报道很多，而有关报警物质的化

学本质问题却鲜有报道。本文结合了国内外报警物

质的研究成果，对鱼类报警物质的研究进展进行了

归纳和总结，旨在为报警物质的进一步研究提供一

些理论参考。

1　鱼类报警物质

1.1　报警物质定义

鱼类遭到捕食攻击后，破损的表皮会释放出大

量的化学信号物质，从而诱发同一物种其他个体的

报警反应，这些化学信号物质称为报警物质 [12]。

1938 年，von Frisch 在一项真鱥听觉能力的研究中

意外地发现，当把表皮破损的鱼释放到鱼群中时，

其余个体显得十分惊恐并有躲避反应。这个现象引

起了 von Frisch 极大的兴趣，此后，他又用真鱥展

开了一系列的相关实验，证实是破损的皮肤释放了

一些化学信号物质，引起了鱼群的惊恐和逃离反应。

他把观察到的这一现象称为“Schreckreaktion”，即

惊恐反应，又叫报警反应 (alarm response)，同时，

将皮肤中释放的引起鱼群报警反应的未知化学物

质称为“Schreckstoff”，即惊恐物质，又叫报警物

质 [13-15]，如图 1。
1.2　焦虑物质和报警物质

根据释放条件来划分，鱼类化学报警信号可以

归为两类，其中一类是焦虑物质 (disturbance cues)，
另一类则是报警物质，这两类物质在功能上是相互

促进的 [16]。

一些鱼类在发现天敌但尚未受伤时，通常处在

一种焦虑的状态，这种情况下释放的信号物质叫作

焦虑物质。焦虑物质的作用是警告同一物种其余个

体保持警戒，从而能够有效地躲避捕食 [17]。目前为

止，已经发现包括细镖鲈 (Etheostoma exile)、九间

始丽鱼 (Amatitlania nigrofasciata)以及古比鱼 (Poecilia 
reticulata) 在内的多种鱼类中存在焦虑物质，但其

化学本质尚未见报道 [18-19]。而鱼类在受到捕食攻击

后，破损的皮肤会将大量的报警物质释放到环境中，

以此提醒同种的其他个体躲避危险。截至目前，发

现大多数骨鳔鱼类都有报警物质，而骨鳔总目的鱼

类数量约占已知所有鱼类总数的三分之一，在淡水

鱼类中更是占到已知数量的三分之二。由此可见，

化学报警系统在鱼类中的广泛分布 [20]。  
1.3　报警物质作用范畴

1.3.1　种内作用

一般来讲，报警物质的作用主要发生在同种之

间，即触发同种其他个体的反捕食行为，具有物种

特异性 [12,15]。报警物质的作用通常受到多种因素

图1  鱼类报警物质[15]
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的影响，包括环境、浓度以及个体的性别和年龄

等 [21-26]。例如，给予不同浓度的报警物质刺激，单

个黑头呆鱼 (Pimephales promelas) 会表现出探索、

慢游、猛冲、呆滞等行为特征 ( 部分个体无明显反

应 )，若此时个体周围有鱼群，它们就会快速逃入

到集群里 [25]。当给予同种个体的报警物质刺激时，

大多数集群生活的鱼类会快速逃离并将自身藏匿起

来，长须属 (Esomus) 的一些鱼类则会迅速集群并快

速游动，同时不停地跳出水面，而蓝镖鲈 (Etheostoma 
caeruleum) 表现为活动明显减少，这些鱼类在报警

行为中表现出的差异与其生活史及自然生境密切相

关 [27-29]。

1.3.2　种间作用

某些鱼类的报警物质不仅可以在同种之间发挥

作用，还可以作用于异种。不同物种之间的报警作

用及强度通常与亲缘关系、自然生境密切相关，如

黑头呆鱼和溪刺鱼 (Culaea inconstans)。自然环境中，

这两种鱼类的生存区域发生重叠，因而可能面临相

同的捕食者。当给予对方的皮肤碾碎液刺激时，两

者均有明显的躲避反应，尽管在分类上两者分属不

同的总目，并且具有不一样的化学报警系统 [12]。此

外，报警物质还能标记捕食者，如捕食过黑头呆鱼

的白斑狗鱼 (Esox lucius)，其表皮黏液、尿液以及

其他类型代谢物中都可能含有黑头呆鱼的报警物

质，从而使得其他个体能够识别并躲避这类捕食

者 [30-31]。在某些情况下，黑头呆鱼释放的报警物质

能够将其他的白斑狗鱼吸引过来，造成捕食者之间

的竞争，黑头呆鱼则趁机逃走 [29]。

2　鱼类报警物质来源

2.1　表皮特化细胞“club cell” 
最早 von Frisch 在对真鱥的研究中发现，表皮

没有受损时，不能引起同种其他个体的报警反应。

与此同时，他用皮肤碾碎液 ( 无肉眼可见颗粒 ) 做
了相关行为实验，发现可以诱发其他个体的报警反

应，此外，肠、胃、肝、脾以及肌肉等器官和组织

碾碎液都不能诱发同种其他个体的报警反应 [14,32]。

此后，相关组织学研究发现，鱼类皮肤中分布着一

种特化的“club cell”细胞可能含有报警物质，这

种细胞也因此被命名为报警物质细胞 [12,33]。2017年，

Hintz等 [34] 在对黑斑须雅罗鱼 (Semotilus atromaculatus)
的研究中发现，培养的表皮细胞包含了报警物质，

能够诱发个体的报警反应。这些研究表明，皮肤表

皮中包含了报警物质 [12,35]。

关于鱼类报警物质细胞数量，对黑头呆鱼的研

究表明，单个细胞中包含的报警物质足以在水体中

产生 80 L 的效力空间。照此估算，1 cm2 皮肤包含

的报警物质足以形成 5.8 × 104 L 的效力空间，这等

同于一个边长 3.9 m 的正方体的容积 [23]。此外，

Gandolfi 等 [36] 对斑马鱼 (Danio rerio) 也进行了此类

研究，发现每平方厘米的斑马鱼皮肤中含有的报警

物质大约能够在水体中形成 104 L 的有效空间。对

于一些集群性鱼类来说，自然环境下当个体受到捕

食者攻击后其释放的报警物质能够迅速被同种其他

个体识别 [12,23]。

此外，Smith 等 [37] 研究发现，报警物质细胞存

在性别差异，如斑马鱼中雄性相对于雌性个体而言，

报警物质细胞较少。当对斑马鱼个体给予雄激素处

理时，雌鱼和雄鱼个体的报警物质细胞均出现明显

减少。最早Gandolfi等 [36] 在研究斑马鱼的时候发现，

雄性个体比雌性个体对报警物质的感受更为灵敏。

换言之，在斑马鱼中，报警物质细胞的数量和嗅觉

灵敏性具有明显的性别分化。但至今为止，尚缺少

研究证明，斑马鱼在野生条件下是否存在单一性别

的集群。同时，在其他鱼类中，对于报警物质细胞

以及报警物质嗅觉感受的灵敏性尚缺少相关研究 [36]。         
有趣的是，一些鱼类的报警物质细胞在繁殖期

会发生季节性丢失。对珍珠鲦鱼的研究发现，这些

细胞的丢失不受雄激素的调控 [38] ；而黑头呆鱼则明

显不一样，雄性个体到了繁殖季节其皮肤中报警物

质细胞的丢失是由雄激素调控的 [39]。此外，Pfeiffer [40]

调查的 16 种鱼类中，有 6 种在用雄激素处理后，

报警物质细胞的数量明显减少，另外 10 种鱼类则

没有表现出明显差异，并且由雄激素引起的报警物

质细胞数量的减少仅发生在鲤科鱼类中，对鲶科、

脂鲤科鱼类的调查中则没有观察到这种现象。据此

推测，鱼类在繁殖季节发生的报警物质细胞丢失很

有可能是一种适应性机制，由于求偶过程中常伴随

身体摩擦，此时如果皮肤中存在报警物质细胞，就

可能会释放报警物质，同种其他个体可能会做出躲

避反应 [12,39]。此外，Smith [39] 研究发现，尽管到了

繁殖季节雄性黑头呆鱼会丢失报警物质细胞，但仍

能识别其他个体释放的报警物质。

2.2　其他来源

长期以来，研究人员认为皮肤表层的报警物质

细胞包含有报警物质，并且该细胞极有可能是一个

最主要的来源 [12]。不过，近来的一些研究显示，事

实可能并非如此。在一项大西洋马鲛(Pseudoplatystoma 
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corruscans) 的研究中，研究人员发现，与那些饲喂

条件较差的个体相比，饲喂条件较好的个体皮肤中

报警物质的含量更高，并且组织学观察表明这与报

警物质细胞数量没有直接关系 [41]。在另一项对黑头

呆鱼的研究中发现，在幼鱼表皮中出现可见报警物

质细胞之前，其皮肤碾碎液一样能够诱发成鱼的报

警反应 [24]。此外，在尼罗罗非鱼 (Oreochromis niloticus)
中进行的一项研究发现，血液也可以诱发同种其他

个体的反捕食行为 [42]。这些研究证明，报警物质可

能并非仅来源于皮肤中的报警物质细胞，极有可能

存在其他的来源。另外，一些研究发现，报警物质

细胞很有可能与机体免疫功能相关，报警物质的

最初作用也许是抵御病菌和紫外线辐射等伤害，

在皮肤表皮受到机械损伤后释放到水环境中，被同

种其他个体的嗅觉系统感受，从而进化出了化学报

警功能 [43]。

3　报警物质的化学特性

3.1　骨鳔鱼类的报警物质

研究显示那些含有报警物质的鱼类基本上都是

骨鳔鱼类。截至目前，在所有的骨鳔鱼类中，仅裸

背电鳗目 (Gymnotiformes) 除外，其余均存在报警

物质 [27]。骨鳔鱼类中的报警物质包含在皮肤表层的

报警物质细胞中。此外，研究人员将骨鳔鱼类的皮

肤成分进行比较分析发现，其报警物质很可能是多

种成分的混合物，而其中起决定作用的可能是嘌呤

或者蝶呤类化合物。根据已有的嘌呤比例假说

(purine-ratio hypothesis)，骨鳔总目鱼类的报警物质

所具有的物种特异性关键取决于嘌呤化合物在总成

分中所占的比例 [44-45]。行为研究发现，异黄蝶呤

(isoxanthopterin) 以及多种蝶啶衍生物均能够引起大

斑马 (Danio malabaricus) 明显的惊恐反应 [46]。同时，

次黄嘌呤 -3N- 氧化物 (hypoxanthine-3N-oxide, H3NO)
和吡啶 -N- 氧化物 (pyridine-N-oxide) 能够引起多种

骨鳔总目鱼类明显的报警反应，这种报警物质活性

功能主要依靠氮氧官能团，其中 H3NO 能够引起黑

头呆鱼产生惊恐反应的嗅觉极限浓度达到 4 × 10-10 
mol/L[46-47]。虽然 H3NO 的报警物质活性已经通过

一些行为实验得到证明，而且可以引起多种鱼类的

报警反应，但截至目前，研究人员并没有在任何一

种鱼类中真正地检测出这种成分。因而，这种报警

物质活性极有可能来源于别的未知成分 [12,15]。近年

来的一些研究提供了一些新的线索，如 2012 年新

加坡国立大学 Mathuru 等 [48] 的一项研究表明，皮

肤黏液中的一些寡糖片段能够引起斑马鱼的恐惧反

应。此外，研究发现一些化学试剂，如二元胺类物质、

尼古丁等也能诱发斑马鱼的一些回避反应，这与报

警物质引起的行为相似 [49-51]。在研究鱼类报警物质

时，应引起足够的重视，排除这些干扰。

3.2　其他硬骨鱼类的报警物质

除骨鳔鱼类外，原棘鳍鱼类和棘鳍鱼类中同样

存在报警物质，但目前这些研究尚停留在探索阶段，

其化学本质也未见报道，尚有大量工作需要做 [12]。

研究显示，棘鳍总目鱼类皮肤中含有的报警物质细

胞与骨鳔总目鱼类的报警物质细胞在进化上来源不

同，因而两者包含的报警物质在化学成分上可能也

并不相同 [12]。例如，骨鳔鱼类的报警物质其化学成

分一般认为是 H3NO，而 H3NO 对一些具有化学报

警系统的非骨鳔鱼类，如九间始丽鱼 (Archocentrus 
nigrofasciatus) 并不起作用 [52]。

4　总结和展望

从 von Frisch 首次在真鱥中意外发现鱼类的报

警反应，迄今已有 80 多年。尽管该领域每年都有

不少新的研究成果发表，但未来的研究可能还需要

从不同的方向着手。化学信号物质诱发的报警响应

现象在鱼类中广泛分布。同时，对捕食者和猎物两

者之间相互的应对策略也所知甚少 [28]。另外，报警

反应可能还在改变 ( 或塑造 ) 同种其他个体的体型

方面发挥着一定的作用 [53-55]，这也是一个十分有趣

的问题，有待进一步的研究。至于报警物质的物种

特异性问题，目前的研究尚不足以给出合理的解释，

还有待在化学基础及作用机制等方面对报警物质进

行更为深入的研究。

此外，由于鱼类皮肤成分可能极为复杂，想要

在这样复杂的混合物中筛选出报警物质成分无疑是

大海捞针。也正因如此，报警物质的化学成分问题

成了该领域的世纪难题，至今未能解决。因而，今

后的研究可能需要关注报警物质的发生，即在鱼类

的生活史中是否存在某个阶段报警物质出现或消

失。如果存在这样一个时间节点，就可以取该时间

节点前后的皮肤样品进行成分的差异分析，那将极

大简化筛选过程。另外，哪些受体专门负责识别这

些信号以及报警信号在中枢神经系统中的传递机制

等等这些问题尚未解决，需要进一步的研究。近年

来，由于化学分离、分析技术 ( 包括高效液相色谱、

质谱等 ) 的飞速发展，尤其是结构鉴定技术准确性

和灵敏度的迅速提升，为将来鱼类报警物质结构鉴
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定提供了可靠的技术支持 [56]。同时，细胞及分子技

术的快速发展，也为报警物质嗅觉受体的结构鉴定

提供了方便。此外，神经示踪技术的快速发展，势

必促进鱼类化学报警信号神经传递机制的研究。
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