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碱度胁迫对尼罗罗非鱼鳃离子细胞形态以及 

鳃、肾和肠中 HCO3
-
转运因子的影响
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摘要：采用扫描电镜观察了不同碱度（0、2、4 g/L NaHCO3）胁迫对尼罗罗非鱼（Oreochromis niloticus）

鳃离子细胞形态变化的影响，并采用免疫组化技术观察了鳃、肾、肠中 4 个 HCO3

-
转运因子碳酸酐酶

（CAⅡ、CAⅣ）、碳酸氢钠协同转运载体（SLC4A4）、Cl
-
/HCO3

-
离子交换体（SLC26A6）的阳性反应

变化。扫描电镜结果表明，鳃离子细胞分布在鳃小片基部。根据其表面开孔形状和尺寸，可分为Ⅰ型、

Ⅱ型、Ⅲ型和Ⅳ型 4 种亚型，各亚型离子细胞的开孔尺寸随碱度胁迫强度增高呈正比增大，Ⅲ型离子

细胞开孔尺寸变化最明显（P < 0.01）；离子细胞总数目也随碱度升高而增加，Ⅲ型离子细胞数目上升

最为显著（P < 0.01）。免疫组化结果表明，在淡水、碱水组中，CAⅡ、CAⅣ、SLC4A4、SLC26A6

在鳃小片基部和肾中均有阳性反应，且随着碱度升高，阳性反应增强，但在肠道中未观察到阳性反应。

本研究结果初步表明，尼罗罗非鱼可通过鳃离子细胞形态和数量调节适应碱度变化，鳃和肾为主要应

答调节器官。 
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Abstract: The effect of alkalinity (0, 2 and 4 g/L NaHCO3) stress on morphology of gill ionocytes in Nile 

Tilapia (Oreochromis niloticus) was studied by scanning electron microscopy, and four HCO3

-
 transporters 

including carbonic anhydrase (CAⅡ, CAⅣ), Na+/HCO3

-
 cotransporter (SLC4A4), and Cl

-
/HCO3

-
 exchanger 

(SLC26A6) in gill, kidney and intestine were also observed by immunohistochemistry. The surface scanning 

of the gills showed that ionocytes cells were distributed close to the inter-lamellar regions of gill filaments 

(Fig. 1). According to the apical shape and size, the ionocytes cells could be divided into four subtypes, 

subtype Ⅰ, subtype Ⅱ, subtype Ⅲ and subtype Ⅳ (Fig. 2). The apical size of each subtype of ionocytes was 

positively correlated with the alkalinity stress strength, and the size of subtype Ⅲ cells was changed most 

obviously (P < 0.01) (Table 1); The ionocytes number increased significantly with the increase of alkalinity 

stress strength, and the number of subtype Ⅲ cells was increased most significantly (P < 0.01) (Table 1). The 

results of immunohistochemistry showed that CAⅡ, CAⅣ, SLC4A4 and SLC26A6 were expressed in gill 

and kidney of O. niloticus at fresh water and alkaline water (Fig. 3, Fig. 4). With the increase of alkalinity, the 

positive reactions became stronger (Table 2). However, no positive reaction was detected in intestinal at fresh 

water and alkaline water (Fig. 5). This result suggest that O. niloticus may change the quantity and 

morphological structure of ionocytes to adapt to alkaline environment, and that gill and kidney may play a 

key role in alkalinity regulation.  

Key words: Nile Tilapia, Oreochromis niloticus; Alkalinity stress; Gill ionocytes; Carbonic anhydrase (CAⅡ, 

CAⅣ); Na+/HCO3

-
 cotransporter (SLC4A4); Cl

-
/HCO3

-
 exchanger (SLC26A6)  

 

我国有着丰富的盐碱水域资源，但由于盐

碱水域中矿化度高、盐碱度大、水体离子组成

复杂，导致淡水经济养殖品种无法生存（章征

忠等 1998）。盐碱池塘或盐湖内，由于水体蒸

发浓缩，水体中碱度逐渐升高，从而引起鱼类

死亡。在高碱度水体环境中，鱼类除了维持渗

透压调节外，还面临着酸碱平衡调节的压力，

需要多个器官协同配合，鳃、肾和肠是主要调

节器官。通常认为，碳酸盐型碱水对鱼类生存

影响主要通过干扰其血液缓冲系统。其中，

HCO3
-
是血液中最为重要的缓冲系统，其变化

必将引起血液离子浓度、pH 发生改变，从而干

扰血液缓冲系统的调节能力（丁海荣等 2010）。

研究表明，碳酸酐酶（carbonic anhydrase，CA）、

碳 酸 氢 钠 协 同 转 运 载 体 （ Na
+
/HCO3

- 

cotransporter，Solute Carrier4A4，SLC4A4）和

Cl
-
/HCO3

-
离子交换体（Cl

-
/HCO3

- 
exchanger，

Solute Carrier26A6，SLC26A6）SLC26等离子

转运蛋白家族成员，能特异性介导 HCO3
-
转运，

是鱼类耐受高碱环境，排出体内 HCO3
-
的重要

机制之一（Romero et al. 2004，Purkerson et al. 

2007）。碳酸酐酶（CA）是一组参与体内酸碱

平衡调节及离子交换过程的含锌金属酶，共有

8种同工酶，CAⅡ、CAⅣ分布比较广泛。CAⅡ、

CAⅣ主要参与 CO2 水合过程的可逆催化反应

H2O + CO2 ⇌ H2CO3 ⇌ H
+
 + HCO3

-
，CAⅡ主导

H2CO3分解成 HCO3
-
，CAⅣ主要促进生成 CO2

（Marshall 2002，Hwang et al. 2011）。SLC4 家

族的 SLC4A4 是一个生电型的 Na
+
/HCO3

-
共转

运体，在各种组织中有着非常广泛的表达，在

鳃中分布于离子细胞基底膜侧，可同时转运

Na
+及 HCO3

-
（Romero et al. 1997，Hirata et al. 

2003，Parks et al. 2007）。在肾近端肾小管中，

SLC4A4 负责 80%以上 HCO3
-
的重吸收，对于

维持机体酸碱平衡极其重要。SLC26A6 主要介

导上皮顶膜 Cl
-
/HCO3

-
交换，Cl

-
/HCO3

-
交换是

HCO3
-
分泌的主要途径之一（Wilson et al. 

2000）。 

尼罗罗非鱼（Oreochromis niloticus）以其

生长快、易繁殖、适应性强等优点，成为世界
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主要淡水养殖鱼类之一，是联合国粮农组织向

全世界推广的优良养殖鱼类（么宗利等 2003）。

早期研究表明，尼罗罗非鱼耐碱能力较强，96 h

半致死碱度低于青海湖裸鲤（Gymnocypris 

przewalskii）、瓦氏雅罗鱼（Leuciscus waleckii）

和鲫（Carassius auratus），但显著高于鲢

（Hypophthalmichthys molitrix）、鳙（Aristichthys 

nobilis）和草鱼（Ctenopharynodon idella）等（雷

衍之等 1985）。经慢性驯化后，尼罗罗非鱼在

一定浓度盐碱范围内仍能保持较好的养殖生长

性能（赵丽慧等 2013）。然而，关于尼罗罗非

鱼碱度耐受与适应机制尚未明确。因此，本实

验通过研究碱度胁迫对尼罗罗非鱼鳃离子细胞

变化的影响以及鳃、肾和肠中 CAⅡ、CAⅣ、

SLC4A4、SLC26A6 的组织分布，以期为理解

罗非鱼碱度调节器官与调节机制，并开展耐盐

碱品种驯化和选育工作提供基础资料。 

1  材料与方法 

1.1  实验材料 

尼罗罗非鱼于 2015 年 9月 20 日取自上海

海洋大学罗非鱼种质资源试验站，体重 50.8 ~ 

72.3 g。运回实验室后，在室内控温循环水族箱

中饲养，每天投喂罗非鱼专用颗粒饲料（广东

旺海饲料实业有限公司）1 ~ 2次，投喂量约为

鱼体重的 3%，定时检查鱼的活动情况并清除

粪便，完全适应新环境后开展碱度胁迫实验。

碱度通过在淡水中添加 NaHCO3调节，设置了

0 g/L、2 g/L和 4 g/L NaHCO3三个梯度组，0 g/L

组即为淡水组。实验用水配制后曝气 48 h以上

备用。利用 HI 83200 多参数水质分析仪（哈纳

仪器公司，意大利）测定水体碱度，实验期间

水体温度控制在 25.6 ~ 26.4℃。实验鱼在各碱

度水体胁迫 7 d 后，分别取鳃、肾和肠组织，

每组取 5 ~ 6尾。 

CAⅡ、CAⅣ、SLC4A4、SLC26A6 抗体

购自 Developmental Studies Hybridoma Bank，

为兔抗鼠单克隆抗体。Cell ＆ Tissue Staining 

Kit（含二抗和显色剂）购自 R＆D Systems，抗

体稀释液及防脱玻片购自武汉博士德公司和上

海威奥生物科技有限公司，其余试剂均为国产

分析纯。 

1.2  实验方法 

1.2.1  扫描电镜  分别取右侧第一鳃弓上一半

鳃片，经生理盐水漂洗（洗尽血污和黏液），然

后放入预先配制好的 4%多聚甲醛（pH 7.2，

4℃）中固定 12 ~ 16 h。用 1 × PBS 缓冲液冲洗

2 ~ 3 次，每次 15 min；再经 50% ~ 100%乙醇

逐级脱水，每次 10 ~ 15 min；常规临界干燥，

真空离子镀膜（日立 E-1010 离子溅射仪），在

Hitachi S-3400NII 型扫描电镜下观察和拍照。

在 Olympus 显微镜下，用 Image-ProPlus 图像

分析软件统计离子细胞的孔径和数量，利用

ANOVA分析处理数据。 

1.2.2  免疫组化  取上述同批实验鱼右侧第一

鳃弓另一半鳃片、肾和肠，经生理盐水漂洗后，

放入 4%多聚甲醛（pH 7.2，4℃）中固定 12 ~ 

16 h，用 1 × PBS冲洗若干次，30% ~ 100%乙

醇逐级脱水，然后经二甲苯透明，石蜡包埋，

常规切片，厚度为 5 ~ 8 μm。60℃烘片 1 ~ 2 h，

常规脱蜡至水。热抗原修复，3% H2O2去离子

水室温孵育 10 min左右，以灭活内源性酶，10%

山羊血清封闭 30 min。其他步骤按 Cell＆Tissue 

Staining Kit说明书进行，添加 1︰50稀释的一

抗，4℃孵育过夜，然后用 1 × PBS漂洗 3次，

每次 15 min。添加二抗（鼠二抗）室温孵育 

30 min，1 × PBS漂洗 3次。添加辣根过氧化物

酶标记的高灵敏度链霉亲和素（high sensitivity 

streptavidin-horseradish peroxidase，HSS-HRP）

室温 30 min，水洗后 DAB显色 5 ~ 10 min，苏

木精复染，常规乙醇脱水、二甲苯透明、中性

树胶封片。阴性对照组除不添加一抗外，其他

步骤同上。不同碱度组各组织随机选取 5 个 40

倍视野，在显微镜下进行拍照，并对 CAⅡ、

CAⅣ、SLC4A4和SLC26A6阳性细胞进行计数，

结果以平均值 ± 标准差（Mean ± SD）表示。 

2  结果与分析 
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2.1  扫描电镜观察 

尼罗罗非鱼具有 4 对鳃弓，每对鳃弓上有

2 个大小相同鳃片，每一鳃片由大量鳃丝紧密

连续排列而成，鳃丝两侧鳃小片呈栅栏状平行

排列（图 1a）。尼罗罗非鱼鳃丝表面由扁平上

皮细胞、黏液细胞和离子细胞组成。扁平上皮

细胞呈多边形，排列紧密，表面微嵴形成密集

指纹状回路。相邻扁平上皮细胞之间呈圆形或

卵圆形开孔的细胞为离子细胞，离子细胞仅分

布在鳃小片基部，鳃小片上未观察到离子细胞

分布（图 1b）。 

根据离子细胞开孔形状，可分为 4种亚型：

波状突起型（Ⅰ型）、浅碟型（Ⅱ型）、深孔型

（Ⅲ型）和波状凹陷型（Ⅳ型）（图 2）。其中，

Ⅰ型离子细胞的开孔直径 3.9 ~ 6.1 μm，开孔向

外突起，形状似网状结构（图 2a）。Ⅱ型离子

细胞开孔比较浅，呈浅碟状，开孔尺寸约为 3.0 

~ 5.2 μm（图 2b）。Ⅲ型离子细胞开孔呈椭圆形，

并且开孔很深，尺寸较小，约为 0.8 ~ 3.2 μm，

内部结构难以观察（图 2c）。Ⅳ型离子细胞开

孔尺寸 4.0 ~ 6.3 μm，开孔向内凹陷，形状似网

状结构（图 2d）。 

不同碱度下离子细胞的开孔尺寸和单位面

积中数目见表 1。在淡水中，Ⅲ型离子细胞开

孔尺寸最小，Ⅳ型开孔尺寸最大。随着碱度上

升，4 种亚型离子细胞的开孔尺寸均成正比增

大，其中，Ⅲ型离子细胞开孔尺寸变化最为显

著（P < 0.01），2 g/L碱度组中，开孔尺寸为淡

水组 1.87 倍，4 g/L 碱度组中，开孔尺寸为淡

水组 2.87倍。 

离子细胞总数目也是随着碱度增加而增

多。在淡水中，Ⅰ型离子细胞数目最多，Ⅲ型

离子细胞数目最少。随着碱度上升，各亚型离

子细胞数目均表现升高，其中，Ⅲ型离子细胞

数目上升最为显著（P < 0.01），在 2 g/L碱度组

中，Ⅲ型离子细胞数量超过Ⅱ型和Ⅳ型，在 

4 g/L碱度组中，Ⅲ型离子细胞数目最多，约为

淡水的 4.72倍。 

2.2  免疫组化 

免疫组化结果显示，在淡水和碱水组中，

鳃和肾中均检测到了 CAⅡ、CAⅣ、SLC4A4

和 SLC26A6 免疫阳性反应（图 3，4），且随着

碱度升高，阳性反应增强（表 2），阴性对照组

均未发现免疫阳性细胞（图 3m ~ o，图 4 m ~ 

o）。在鳃中，免疫阳性细胞主要分布在鳃小片

基部（图 3）；在肾中，免疫阳性细胞主要分 
 

图 1  扫描电镜下尼罗罗非鱼鳃丝表面结构和离子细胞分布 

Fig. 1  Gill structure of Nile Tilapia and location of ionocytes identified by scanning electron microscopy 

a. 尼罗罗非鱼鳃丝表面结构（400 ×）；b. 离子细胞分布（1 000 ×）。 

a. Gill structure of Nile Tilapia (400 ×); b. Location of ionocytes (1 000 ×). 

GR. 鳃弓；GF. 鳃丝；LM. 鳃小片；箭头表示离子细胞。 

GR. Gill arch; GF. Gill filament; LM. Lamella; Ionocytes were showed by arrow. 
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图 2  碱胁迫下尼罗罗非鱼鳃中 4 种亚型离子细胞 

Fig. 2  Four types of gill ionocytes in Nile Tilapia under alkalinity stress 

a. 波状凸起型（Ⅰ型）；b. 浅碟型（Ⅱ型）；c. 深孔型（Ⅲ型）；d. 波状凹陷型（Ⅳ型）；× 11 000。 

a. Convex (Ⅰ); b. Shallow-basin (Ⅱ); c. Deep-hole (Ⅲ); d. Concave (Ⅳ); × 11 000. 
 

表 1  碱度胁迫下尼罗罗非鱼鳃 4 种亚型离子细胞数目和孔径大小 

Table 1  The mean size and density of four types of gill ionocytes in Nile Tilapia under alkalinity stress 

碱度 Alkalinities（g/L） 
数目 Density（10

3个/mm
2）  孔径 Size（μm） 

0 2 4  0 2 4 

离子细胞类型 

Types of ionocytes 

Ⅰ 2.14 ± 0.18 3.36 ± 0.23 5.52 ± 0.29
**

  4.07 ± 0.11 4.76 ± 0.19 5.69 ± 0.37
*
 

Ⅱ 1.48 ± 0.24 2.37 ± 0.17 3.36 ± 0.21
*
  3.28 ± 0.22 4.12 ± 0.16 4.98 ± 0.20

*
 

Ⅲ 1.24 ± 0.06  2.87 ± 0.31
*
 5.85 ± 0.32

**
  1.06 ± 0.27  1.98 ± 0.18

*
  3.04 ± 0.14

**
 

Ⅳ 1.85 ± 0.25 2.67 ± 0.14 4.15 ± 0.16
*
  4.23 ± 0.23 5.05 ± 0.10 5.96 ± 0.27

*
 

 表示与对照组（碱度 0 g/L）差异显著（P < 0.05）， 表示与对照组（碱度 0 g/L）差异极显著（P < 0.01）。 

 Indicates significant difference compared with control (alkalinity 0 g/L) (P < 0.05),  indicates extremely significant difference 

compared with control (alkalinity 0 g/L) (P < 0.01). 
 

布在肾小管中（图 4）。但在肠道中，均未观察

到 CAⅡ、CAⅣ、SLC4A4和 SLC26A6 阳性反

应（图 5）。 

3  讨论 

3.1  碱度胁迫下尼罗罗非鱼鳃离子细胞形态

适应变化 
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图 3  不同碱度下尼罗罗非鱼鳃免疫组化（40 ×） 

Fig. 3  Immunohistochemistry of gill of Nile Tilapia under different alkalinities (40 ×) 

箭头表示免疫反应阳性细胞。Arrows indicate positive cells.          
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图 4  不同碱度下尼罗罗非鱼肾免疫组化（40 ×） 

Fig. 4  Immunohistochemistry of kidney of Nile Tilapia under different alkalinities (40 ×) 

箭头表示免疫反应阳性细胞。Arrows indicate positive cells. 
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表 2  碱度胁迫下尼罗罗非鱼鳃和肾 4种阳性细胞分布密度 

Table 2  The distribution density of four types of positive cells in gill and kidney of Nile Tilapia 

under alkalinity stress 

碱度 Alkalinities（g/L） 
鳃 Gill  肾 Kidney 

0 2 4  0 2 4 

类型 Types 

CAⅡ 6.67 ± 0.47 12.33 ± 0.62  18.33 ± 0.29
**

  3.14 ± 0.26 7.36 ± 0.48 11.52 ± 0.39
*
 

CAⅣ 6.10 ± 0.16  12.34 ± 0.35
*
 15.67 ± 0.21

*
  4.26 ± 0.31 6.37 ± 0.17 12.36 ± 0.28

*
 

SLC4A4 5.33 ± 0.42  9.67 ± 0.38 14.00 ± 0.49
*
  3.25 ± 0.37 8.27 ± 0.33

*
  15.85 ± 0.34

**
 

SLC26A6 6.68 ± 0.42 12.01 ± 0.60  17.35 ± 0.49
**

  4.05 ± 0.25 7.67 ± 0.29 13.15 ± 0.41
*
 

 表示与对照组（碱度 0 g/L）差异显著（P < 0.05）， 表示与对照组（碱度 0 g/L）差异极显著（P < 0.01）。 

 Indicates significant difference compared with control (alkalinity 0 g/L) (P < 0.05),  indicates extremely significant difference 

compared with control (alkalinity 0 g/L) (P < 0.01). 

 

鱼类的鳃是一种具有多种功能的器官，鳃

中的离子细胞能够帮助鱼类维持体内离子平

衡，是重要的渗透调节位点。本实验通过扫描

电镜观察了尼罗罗非鱼在不同碱度（0、2、4 g/L 

NaHCO3）胁迫下鳃中离子细胞的变化，发现

离子细胞仅分布在鳃小片基部，这与尼罗罗非

鱼盐度胁迫条件下（庄青青等 2012）和红罗非

鱼（O. niloticus ♀ × O. mossambicus ♂）碱度胁

迫条件下（Thammaratsuntorn 2015）观察到的

鳃中离子细胞分布位置相同。早期在莫桑比克

罗非鱼（O. mossambica）盐度驯化下鳃扫描电

镜实验中也得到类似结果（Lee et al. 1996，

2003）。 

在高渗和低渗环境中，离子细胞可能发挥

不同的作用，参与不同的离子运输过程（Wang 

et al. 2009）。早期研究表明，淡水中莫桑比克

罗非鱼鳃离子细胞存在 3 种类型：波状突起型

（wavy-convex）或Ⅰ型、浅碟型（ shallow- 

basin）或Ⅱ型、深孔型（deep-hole）或Ⅲ型。

Cl
-
流动生理研究表明，波状突起型离子细胞

（Ⅰ型）的主要作用是负责 Cl
-
的吸收，而深孔

型（Ⅲ型）的主要作用是负责 Cl
-
的分泌，浅碟

型（Ⅱ型）负责 Ca
2+的吸收（Chang et al. 2001）。

最新研究发现，莫桑比克罗非鱼从淡水到 70%

海水的驯化过程中，显示了 4 种不同形态的离

子细胞：深孔型（pit）、凸起型（convex）、凹

陷型（concave）和火山口型（transitory），前 3

种类型的离子细胞在淡水中出现，进入 70%海

水时，凸起型离子细胞消失，火山口型离子细

胞出现（Choi et al. 2011）。本研究中，在不同

碱度胁迫下，观察到尼罗罗非鱼鳃离子细胞 4

种亚型：波状凸起型（Ⅰ型）、浅碟型（Ⅱ型）、

深孔型（Ⅲ型）和凹陷型（Ⅳ型）。这与莫桑比

克罗非鱼的研究结果基本相似，在碱度条件下

并未发现离子细胞新的亚型。 

随着碱度增加，离子细胞开孔尺寸也发生

增大变化。这与施氏鲟（Acipenser schrenckii）

幼鱼（侯俊利等 2006）和蓝非鲫（Oreochromis 

aureus）（姜明等 1998）在盐度驯化下，鳃中

离子细胞开孔尺寸随盐度升高而增大的结果相

似；在碱度胁迫下，红罗非鱼鳃中离子细胞开

孔 尺 寸 也 随 碱 度 上 升 而 增 大

（Thammaratsuntorn 2015）。推测碱度胁迫后，

尼罗罗非鱼可能通过扩大离子细胞开孔尺寸来

提高其离子转运能力，以维持体内渗透压平衡。

深孔型（Ⅲ型）离子细胞可能起到主导作用。

在淡水中，深孔型（Ⅲ型）离子细胞开孔尺寸

相对最小，随着碱度升高，4 种亚型离子细胞

的开孔尺寸均增大，其中，深孔型（Ⅲ型）离

子细胞开孔尺寸增大最明显。 

不同碱度胁迫下，鳃离子细胞数目也是随

着碱度增加而增多。这表明，碱度胁迫后，尼

罗罗非鱼还需通过增加离子细胞数量，参与维

持体内离子平衡和渗透压稳态。在莫桑比克罗  
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图 5  不同碱度下尼罗罗非鱼肠免疫组化（40 ×） 

Fig. 5  Immunohistochemistry of intestine of Nile Tilapia under different alkalinities (40 ×) 
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非鱼和尼罗罗非鱼盐度驯化过程中，同样发现

鳃中离子细胞数目随盐度升高呈现上升趋势

（Lee et al. 1996，2003，庄青青等 2012）。比

较不同离子细胞亚型数目变化趋势，Ⅰ型离子

细胞在淡水中数量最多，推测Ⅰ型离子细胞是

尼罗罗非鱼淡水中离子细胞的主要形态类型，

与淡水低渗适应有关。莫桑比克罗非鱼从淡水

转移到淡咸水和海水中，也发现Ⅰ型离子细胞

在淡水中数量最多（丁海荣等 2010）。Ⅲ型离

子细胞在碱度升高时变化最为显著，淡水中其

数量相对最少，4 g/L碱水中其数量最多，推测

Ⅲ型离子细胞为碱水中离子细胞的主要形态类

型，与碱水高渗适应有关。这也与在高碱度水

体中红罗非鱼Ⅲ型离子细胞数量最多的结果一

致（Thammaratsuntorn 2015）。 

3.2  碱度胁迫下 HCO3

-
离子转运的应答器官 

免疫组化结果表明，在淡水组和碱水组

中，CAⅡ、CAⅣ、SLC4A4和 SLC26A6 在尼

罗罗非鱼鳃和肾中均有免疫阳性反应，且随着

碱度升高，阳性反应增强，但在肠道中未检测

到免疫阳性细胞表达。 

鳃中免疫反应位于鳃丝鳃小片基部，这与

鳃丝表面离子细胞分布的扫描电镜观察结果一

致。早期研究发现，鳃上皮细胞胞浆中有碳酸

酐酶（CA）的存在（Dimberg et al. 1981，Rahim 

et al. 1988），当血液中的 HCO3
-
流经鳃部时，

CAⅣ会催化 HCO3
-
通过脱水反应转变成 CO2，

然后被排出体外；同时，CAⅡ还可促进 H2CO3

分解成 HCO3
-
，维持一定的离子平衡。在高盐

碱胁迫下，也观察到尼罗罗非鱼鳃中碳酸酐酶

（CA）mRNA水平显著增高（赵丽慧等 2014），

进一步证实了碳酸酐酶（CA）可能在酸碱平衡

调节中起重要作用。SLC4A4 定位于离子细胞

基底侧膜上，可以协调向细胞内转运 Na
+和

HCO3
-
（Hirata et al. 2003），而位于上皮顶膜的

Cl
-
/HCO3

-
交换子（SLC26）则直接促进 HCO3

-

的分泌（Wilson et al. 2000）。 

肾维持机体酸碱平衡主要体现在对

HCO3
-
的重吸收作用，肾小管中的 HCO3

-
和 H

+

结合，在 CAⅣ的催化作用下生成 CO2，CO2

通过自由扩散进入肾小管上皮细胞，与 H2O 结

合生成 H2CO3，在 CAⅡ的作用下再次转化为

H
+和 HCO3

-
，HCO3

-
通过基底侧膜的 SLC4A4

被转运至组织间隙，然后被进一步回收至血液

中（郭义敏等 2014）。研究表明，在盐碱环境

下青海湖裸鲤肾中 SLC4A4 和 SLC26A6 

mRNA高度表达（王萍等 2015）。而在青海湖

裸鲤肠道中，SLC4A4 和 SLC26A6 mRNA 也高

度表达，且肠道中 SLC26A6 mRNA 表达量显

著高于鳃。本研究中，肠道中均未能检测到这

几个转运因子的阳性反应，可能由于本实验是

在胁迫 7 d 后采样，肠道中的 SLC4A4 和

SLC26A6的表达水平或已回落，或与免疫组化

技术检测灵敏度有关，有待进一步验证。 

本研究初步表明，尼罗罗非鱼在适应碱环

境过程中，多个器官参与了机体渗透和酸碱平

衡调节过程，且涉及了多个相关转运蛋白或代

谢因子。在鳃中，可通过调节离子细胞类型、

数量变化来适应碱度胁迫，Ⅲ型离子细胞在碱

度胁迫中的作用更为显著。 
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