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摘要    作为全球重要的水产养殖和捕捞类群，甲壳动物是否具有疼痛感知能力长期存在争议，该

问题已成为神经科学和动物福利领域的研究焦点。传统观点认为甲壳动物仅具有伤害感受反射，无

法感知疼痛，但随着研究深入，越来越多证据表明甲壳动物对伤害刺激的反应远比预期复杂。本文

区分了伤害感受与疼痛的概念差异，从行为学、生理学和神经生物学三个层面，综述了甲壳动物疼

痛感知研究的最新进展。现有研究表明，甲壳动物在面对伤害刺激时表现出保护性运动反应、动机

权衡和快速回避学习等复杂行为；伤害刺激可引发持续应激，且局部麻醉剂和镇痛剂具有抑制疼痛

相关行为的潜力；神经生物学研究证实了多种伤害感受器的存在及中枢神经系统的信息整合能力。

然而，现有研究在实验设计一致性和证据链整合等方面仍存在不足。本文为深入理解甲壳动物疼

痛感知提供了理论参考，为完善动物福利评估体系和推动渔业可持续发展提供了依据。 
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以虾蟹为代表的甲壳动物是全球渔业的重要经

济物种(Bondad-Reantaso et al, 2012)，其神经结构与

脊椎动物存在显著不同(Crump et al, 2022)。基于这一

结构差异，传统观点认为它们对伤害刺激的反应仅限

于简单反射，属于无意识的自动过程，不具备感知疼

痛的能力(Rose et al, 2014)。这一认识使得甲壳动物

在动物福利与伦理研究中被忽视 (Diggles, 2019; 

Elwood, 2025; Kellert, 1993)。然而，近年来神经科学

和行为学研究不断挑战这一观点。多项研究表明，甲

壳动物对伤害刺激的行为和神经反应远比想象复杂，

并表现出诸多与哺乳动物疼痛体验相似的特征

(Elwood, 2025; Sneddon, 2015; Wuertz et al, 2023)。这

使得“甲壳动物能否感知疼痛”从边缘议题演变为兼

具科学和实践意义的研究前沿。 

探讨甲壳动物的疼痛感知能力，不仅有助于深化

对其神经与行为复杂性的科学认识，也具有重要的实

践与伦理价值。在实践层面，明确其疼痛感知特征可

为优化养殖、捕捞、运输及屠宰等环节提供科学依据
(Albalat et al, 2022; Conte et al, 2021; Pedrazzani et al, 
2024)，从而促进动物福利改善与产品质量提升，实

现水产养殖业、捕捞业可持续发展和经济效益最大

化。在伦理层面，欧盟、英国等已将部分甲壳动物纳

入动物福利立法(Neil et al, 2024)，影响了行业规范制

定和公众消费选择，反映出国际社会对非脊椎动物道

德责任的重新审视。 

基于此，本文将从疼痛和伤害感受的基本概念出

发，系统综述甲壳动物在行为、生理和神经结构层面

的研究进展，梳理当前研究中的科学证据与争议，为
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完善动物福利评估体系和推动渔业可持续发展提供

参考。 

1  伤害感受与疼痛定义 

要探讨甲壳动物是否感受疼痛，首先需要区分疼

痛与伤害感受的定义，二者的混淆是诸多争议的根源

(Elwood et al, 2019)，厘清其界限对于理解本领域的

研究至关重要。 

1.1  伤害感受 

伤害感受是机体通过神经系统对伤害刺激进行

感知和处理的过程，并引发相应的保护性反应

(Burrell, 2017)。这种能力广泛存在于动物界，不仅见

于哺乳动物和昆虫，甚至存在于水蛭等结构简单的生

物中(Sneddon, 2018)。伤害感受可通过反射弧介导快

速、不自主的反射动作(Kavaliers, 1988)。例如，当手

指触碰灼热物体时，伤害感受器便被激活，随后信号

经感觉神经元传至脊髓，直接触发运动神经元引起肌

肉收缩，使手迅速缩回。这一反应发生在大脑皮层产

生疼痛主观感觉之前，由伤害感受而非疼痛体验驱

动，无需意识参与(Tracey, 2017)。因此，伤害感受与

疼痛体验密切相关，但二者是不同的过程。 

1.2  疼痛 

与伤害感受不同，疼痛是一种与潜在或实际组织

损伤相关的不愉快感觉和情感体验 (Sneddon et al, 

2014)。该定义反映了疼痛的双重属性，既包括对刺

激位置、强度和性质等的生理感知，也包含随之产生

的痛苦、恐惧和焦虑等负面情感体验(Stott, 1981)。情

感成分是疼痛的核心特征，使其区别于单纯的伤害感

受。从功能角度看，疼痛的作用超越了伤害感受的即

时防御功能(Gherardi, 2009)。它不仅促使动物在受刺

激时产生回避反应，还通过形成强烈的负面记忆驱动

学习和长期的行为调整，使动物能够在未来识别并主

动规避曾引发痛苦的情境(Magee et al, 2013)。 

2  疼痛感知研究方法 

由于疼痛本质上是一种主观体验，我们无法直接

进入其他生物的意识世界，因此任何关于动物疼痛的

判定都只能基于间接推断(Dawkins, 2006)。受此限

制，动物疼痛研究主要依赖类比论证(Sherwin, 2001)，

即通过观察动物在面对伤害刺激时，是否表现出与人

类相似的行为、生理和神经反应，并据此推断其主观

体验。然而，这种方法存在局限性，相似的外在反应

可能源于完全不同的神经调控机制。某些看似与疼痛

相关的复杂行为，如清理伤口或回避行为，可能仅是

无意识的伤害感受程序，而非真正的疼痛体验

(Diggles, 2019)。为克服上述局限，研究重点已从单纯

关注“动物是否对伤害有反应”，转向验证“其反应是否

具备疼痛的关键特征” (Crump et al, 2022; Pedrazzani 

et al, 2024)。理论上，真正的疼痛应超越瞬时的伤害

性反射，通过中枢神经系统的整合处理，驱动基于经

验的行为调整与动机权衡，从而促进个体的长期生

存。在此背景下，已建立多种涵盖脊椎动物(Bateson, 

1991)、无脊椎动物(Crump et al, 2022; Elwood, 2011)

乃至全类群(Sneddon et al, 2014)的指标框架，但在指

标选取及权重分配方面仍未形成统一共识。 

行为学响应被普遍视为判断疼痛感知的核心依

据，典型行为特征包括针对损伤部位的维护、快速回

避学习、动机状态的改变以及风险规避倾向的增强

(Elwood, 2019)。这些行为反映了动物在不同需求间

的权衡决策，与疼痛的情感成分和长期适应功能相一

致(Birch et al, 2022; Elwood, 2023)。相比之下，生理

变化、神经结构特征及药理学响应多被视为支持性证

据，用于阐释行为机制(Conte et al, 2021; Diggles, 

2019; Elwood, 2023)。尽管单一生理指标不足以确证

疼痛体验，但与行为证据的结合可显著增强推断的可

信度。因此，多数评估体系均不同程度地纳入了生理

和神经层面的指标 (Crump et al, 2022; Puri et al, 

2010、2015)。当前评估策略中，Birch 等(2022)提出

的“八项标准”框架最具代表性。该框架整合了行为、

生理与神经指标，并引入置信度评估方法，已被应用

于昆虫等无脊椎动物的疼痛分析 (Gibbons et al, 

2022)。尽管关于是否需严格满足全部八项判据及其

权重分配仍存争议 (Irvine, 2022; Jablonka et al, 

2022)，但该框架的提出反映了当前的发展趋势，即

通过多证据链的整合，对动物疼痛感知能力进行整体

评估。 

与理论框架的快速发展相比，针对甲壳动物的实

证研究仍相对滞后。现有研究多直接借鉴脊椎动物的

实验范式，在行为、生理、神经结构和药理等不同层

面积累了一定证据(表 1)。为直观呈现甲壳动物疼痛

感知的潜在机制及当前证据的逻辑关系，本文构建了

综合概念框架(图 1)。该框架整合了从伤害刺激输入

到复杂行为输出的全过程，明确区分了不经神经中枢

的简单反射通路与涉及中枢整合的潜在疼痛感知通

路。基于此框架，本文将在后续章节中，分别从行为学

(第 3 节)、生理学(第 4 节)以及神经生物学(第 5 节)三个

角度，系统梳理甲壳动物疼痛感知的最新研究进展。 
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图 1  甲壳动物疼痛感知的综合概念框架 
Fig.1  A comprehensive conceptual framework for pain perception in crustaceans 

 

表 1  不同动物类群疼痛感知评估证据的比较 
Tab.1  Comparative evidence for pain perception assessment in different animal groups 

证据维度 人类 哺乳动物(非人类) 硬骨鱼类 甲壳动物 

行为学 主观口述报告、情感 

描述、复杂的保护行为 

面部表情量表、自我给药、

复杂动机权衡、位置偏好

保护性反应、动机权衡、

长期行为改变 

保护性反应、动机权衡、 

快速回避学习 

生理学 皮质醇等应激激素显著

波动、自主神经反应 

皮质醇水平升高、心率 

变异性改变、代谢率升高

皮质醇水平升高、 

鳃盖运动频率增加 

血淋巴乳酸/葡萄糖升高，但

难以区分疼痛与一般应激 

药理学 局部麻醉剂和阿片类 

药物均具有明确的特异

性镇痛及情感缓解作用 

阿片类药物及非甾体 

抗炎药有效、存在自我 

给药行为 

局部麻醉剂有效、阿片类

药物可逆转疼痛相关行为

局部麻醉剂可阻断保护 

行为；阿片类药物效应存在

争议，可能仅导致镇静或运

动抑制而非镇痛 

神经 

生物学 

大脑皮层高度特化， 

负责痛觉与情感整合 

具有与人类同源的大脑 

皮层和边缘系统结构 

存在高温、机械、乙酸和电

刺激等伤害感受器；缺乏新

皮层，但端脑具备与杏仁核/

海马体类似的功能同源性 

存在高温、机械、乙酸和电

刺激等伤害感受器；脑-腹神

经索分布式结构，缺乏同源

脑区 

疼痛感知

推断强度 

确证 广泛接受 普遍接受 尚未形成共识 

 

3  疼痛感知的行为学研究 

行为反应是评估动物疼痛感知的重要证据。相较

于简单的伤害感受反射，疼痛驱动的行为通常表现出

更高的复杂性与可塑性，这一特征已成为区分两者的

关键标准，并广泛应用于哺乳动物、鱼类及头足类等

的疼痛研究(Browne et al, 2017; Crook et al, 2011; 

Sneddon, 2019)。单纯由伤害感受介导的反应通常表

现为简单、瞬时且高度刻板的行为模式。而在伤害刺 

激下，甲壳动物表现出保护性反应、动机权衡和快速

回避学习等多样化行为(Appel et al, 2009a、2009b)，

这种复杂性和可塑性已被视为疼痛相关行为的重要

判据之一。 

3.1  保护性反应 

保护性反应是指动物对受伤部位表现出复杂、持

续且有针对性的护理行为，如清理、摩擦受伤部位、

摇 动 或 举 起 受 伤 肢 体 等 (Elwood et al, 2009; 

Zimmerman, 1986)，反映了动物感知、定位受伤区域

并尝试减轻不适的能力。Barr 等(2008)首次在甲壳动

物中观察到保护性反应，当触角被涂抹乙酸或氢氧化

钠后，长臂虾(Palaemon elegans)会用该触角摩擦水箱

壁，并反复清理和梳理受刺激部位。然而，在预先施

用局部麻醉剂苯佐卡因后，保护性反应会显著减少，

表明该行为由特定伤害信号驱动。类似行为也出现在

蟹类中。例如，滨蟹(Carcinus maenas)会用螯足摩擦

受到乙酸刺激的口器或眼部(Elwood et al, 2017)。方
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蟹(Hemigrapsus sanguineus)不仅会持续摇动和摩擦

被注射福尔马林的附肢，还会在行走时减少其使用

(Dyuizen et al, 2012)。此外，电击、机械损伤等刺激

也会引发甲壳动物的保护性反应(Appel et al, 2009b; 

Kasiouras et al, 2024; McCambridge et al, 2016)。这些

保护行为均超出了局部反射弧的解释范畴，表明动物

可能处于持续的不适状态。 

然 而 ， Puri 等 (2010) 在 对 白 虾 (Litopenaeus 

setiferus)、小长臂虾(Palaemonetes sp.)和克氏原螯虾

(Procambarus clarkii)的研究中，未能重现类似的保护

性反应，由此引发了对其结果可信度的争议。对于复

现失败的原因，存在不同观点。Elwood (2025、2019)

指出，结果差异可能源于实验设计的差别，如样本量

较小、统计方法不当以及刺激物类型不同。另一方面，

有学者质疑 Barr 等(2008)使用的乙酸刺激物，可能被

动物识别为食物相关的化学信号，所导致的触角梳理

可能是对潜在食物气味的探索，而非疼痛驱动的保护

行为(Diggles, 2019)。尽管保护性反应为甲壳动物疼

痛感知提供了初步证据，但未来仍需建立标准化实验

流程并优化刺激类型选择，以更准确地区分化学感受

和伤害感受。 

3.2  动机权衡 

疼痛驱动的行为与伤害性反射的重要区别在于，

前者能够促使动物基于负面体验调整行为决策并改

变未来的动机(Elwood, 2025)，而后者通常具有强制

性，不受动机状态的影响(McFarland et al, 1975)。如

果动物在回避伤害刺激与满足其他生存需求之间表

现出权衡，则表明其行为响应经过了中枢神经系统的

整合与评估，可能受到疼痛的驱动(Elwood, 2019)。 

在甲壳动物中，寄居蟹(Pagurus bernhardus)的研

究为动机权衡假说提供了最早且最重要的实验证据

(Appel et al, 2009a; Elwood et al, 2009)。当对寄居蟹

腹部施加逐渐增强的电击时，其弃壳逃离的电击阈值

取决于所居螺壳的质量。占据高质量或被偏好螺壳的

个体通常能耐受较强电击，而处于低质量螺壳的个体

则在较弱刺激下即选择弃壳，表明寄居蟹在伤害规避

与资源保留之间进行了权衡决策。Magee 等(2016)的

研究进一步证明了这一点，当环境中存在捕食者(如

章鱼)化学信号时，寄居蟹即使受到电击也不愿意弃

壳。这种对不同威胁与资源价值的灵活权衡反映出行

为背后的复杂评估机制。 

尽管上述研究提供了动机权衡的证据，但这些电

击实验的结果也引发了质疑。批评者指出，寄居蟹的

弃壳行为可能仅是瞬时应激下的风险规避反应，而真

正的权衡应展现出更长期的行为改变(Diggles, 2019; 

Puri et al, 2010; Stevens et al, 2016)。针对这一质疑，

Barr 等(2024)在滨蟹中证实了长期动机权衡的存在。

他们发现滨蟹会根据前期的电击经验和实验场地的

光强来选择是否进入遮蔽物，展现了基于记忆的权衡

过程。这种由伤害经历引发的长期动机状态变化，不

仅补充了寄居蟹研究的不足，也表明动机权衡在甲壳

动物中并非仅限于即时反应，为疼痛体验的存在提供

了有力的行为学支持(Farnsworth et al, 2023)。 

3.3  回避学习 

疼痛的适应意义不在于其体验本身，而在于作为

负强化信号，促使动物快速学习并记住与伤害相关的

情境，从而避免再次受伤(Gherardi, 2009)。因此，快

速的回避学习被视为疼痛体验存在的关键证据

(Elwood, 2025)。这种疼痛驱动的学习通常非常高效，

仅需 1~3 次负面经历即可形成稳定的回避行为，而一

般的联想学习往往需要更多次试验(Sneddon, 2015)。 

研究证实，多种甲壳动物能够在经历少量伤害刺

激后快速形成并长期保持回避行为(Barr et al, 2024; 

Kawai et al, 2004)。例如，滨蟹在明暗遮蔽物选择实

验中，仅需 2 次电击即可显著克服原有偏好，选择无

电击的安全遮蔽物(Magee et al, 2013)。大理石纹小龙

虾 (Procambarus virginalis) 的 回 避 学 习 速 度 更 快

(Okada et al, 2021)，在 T 型迷宫实验中，仅需 1 次电

击即可改变其对光照环境的偏好，3 次电击后的回避

行为可持续 48 h。对虾等物种也表现出类似的快速学

习能力(Duffield et al, 2015; Ventura et al, 1977)。这种

回避学习的速度和持续时间均超出一般联想学习，表

明疼痛可能作为强烈的负强化信号驱动了这一过程。 

更为关键的是，甲壳动物的回避学习还表现出显

著的灵活性，进一步排除了固定模式反应的可能。当

遮蔽物固定于同一空间位置时，滨蟹能形成明确的空

间回避，但若位置被打乱，则不再表现出特定偏好

(Magee et al, 2013)。这表明回避依赖于对空间位置的

记忆，而非单纯的运动习惯(如总是向左转)。这种基

于空间记忆的灵活学习需要中枢神经系统整合与评

估多种感觉信息，远非外周反射弧所能应对(Elwood, 

2025)。综合而言，甲壳动物的回避学习具有快速、

持久和灵活等特点，与疼痛驱动学习的预期一致。 

4  疼痛感知的生理学研究 

行为学研究揭示了甲壳动物对伤害刺激的复杂

反应特征，但尚不足以支持其疼痛体验的存在。生理

学研究通过检测应激反应和药理干预，探究这些反应
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是否由伤害刺激特异性诱发，从而为疼痛感知的推断

提供进一步证据(Bateson, 1991)。 

4.1  生理应激反应 

生理应激反应常用于评估脊椎动物的痛苦状态，

反映机体对不利刺激的识别和动员反应 (Mason, 

2010)。在哺乳动物和鱼类中，该过程主要由下丘脑–

垂体–肾上腺/间肾组织轴介导，通过释放皮质醇等激

素发挥作用(Ellis et al, 2012; Vachon-Presseau et al, 

2013)。甲壳动物虽缺乏同源结构，却具备功能类似

的神经内分泌调节系统(Webster, 1996)。甲壳动物高

血糖激素(CHH)为主要应激激素，可促进糖原分解，

快速提升血淋巴中葡萄糖和乳酸浓度，为逃避威胁或

修复损伤提供能量(王想等, 2020)。由于 CHH 检测复

杂且波动较大，研究中常用血淋巴乳酸水平作为替代

性应激指标(Bakke et al, 2014; Wang et al, 2018)，并

被荟萃分析证实为可靠的生物标志物(Conneely et al, 

2024)。 

伤害刺激能显著提升甲壳动物的血淋巴乳酸水

平。例如，强制去除黄道蟹(Cancer pagurus)螯足后，

其乳酸水平分别在 1~10 min 和 24 h 内显著升高

(Patterson et al, 2007)。滨蟹和克氏原螯虾等在电击后

表现出类似的乳酸升高反应 (Elwood et al, 2015; 

Fossat et al, 2014; Narshi et al, 2022)。然而，有学者

质疑，伤害性刺激往往引发剧烈运动，观察到的乳酸

升高可能仅是运动代谢的副产物，而非刺激本身

(Elwood, 2025)。针对这一质疑，Elwood 等(2015)通

过控制行为强度的实验发现，在运动水平相当的条件

下，受电击个体的乳酸水平仍显著高于对照组，表明

伤害性刺激能够独立于运动行为诱发生理应激反应。 

从机制上看，应激反应反映的是机体稳态调节和

防御系统的激活(刘思炜等, 2025; 杨林等, 2024)，即

使不存在疼痛的主观体验，动物也可能出现应激反应

(Elwood et al, 2009)。因此，仅凭应激指标无法单独

判定疼痛的存在。然而，显著而持久的应激反应作为

疼痛体验的潜在生理基础，与复杂行为模式相结合

时，能够为甲壳动物疼痛感知能力的推断提供更全面

的支持。 

4.2  麻醉剂与镇痛剂的作用 

如果局部麻醉剂或镇痛剂能够显著抑制某种疑

似疼痛引起的行为，则支持了该行为确由疼痛介导

(Bateson, 1991)。局部麻醉剂在甲壳动物中的作用尚

不一致。例如，在长臂虾触角处预先施用苯佐卡因，

可显著减少由有害化学刺激引起的持续摩擦和清理

行为(Barr et al, 2008)。由于局部麻醉剂的作用机制是

阻断外周神经信号传递，这一结果表明化学刺激引起

的保护行为依赖于特定的外周感觉通路。但在另一项

研究中，苯佐卡因并未起到相似的麻醉效果 (Puri 

et al, 2010)，Elwood (2025)认为这与其实验中未设置

有效对照组有关。 

阿片类药物(如吗啡)在脊椎动物中具有一致而

明确的镇痛效果 (Brownstein, 1993; Machin, 1999; 

Sneddon et al, 2003)，因此常被用作评估疼痛的药理

学标准。研究表明，甲壳动物体内存在阿片样物质及

相关受体结合位点，尽管其阿片受体序列与脊椎动物

存在显著差异(Burrell, 2017; Hanke et al, 1997)。基于

这些发现，研究者尝试在甲壳动物中测试吗啡的镇痛

效应，但结果较为复杂且存在争议。早期实验发现，吗

啡可降低螳螂虾(Squilla mantis)和厚蟹(Chasmagnathus 

granulatus)对电击的反应，且该作用可被阿片类拮抗

剂纳洛酮逆转(Lozada et al, 1988; Maldonado et al, 

1982)。然而，后续研究提出质疑，认为吗啡引起的

可能是普遍的行为抑制或镇静，而非特异性镇痛(Barr 

et al, 2024; Diggles, 2019)。例如，注射吗啡会降低方

蟹对视觉刺激的逃避反应(Tomsic et al, 1993)，也会使

滨蟹无论是否受到电击，都减少进入遮蔽物 (Barr 

et al, 2011)。这些结果表明吗啡在甲壳动物中可能不

具有特异性镇痛作用，但这并不能否定甲壳动物的疼

痛感知能力。正如 Elwood 等(2017)指出，吗啡无效

可能仅表明甲壳动物的伤害信号调节不依赖于哺乳

动物样的阿片系统，而可能与蜗牛(Cepaea nemoralis)

等无脊椎动物类似，通过非阿片类机制调控对伤害刺

激的反应(Kavaliers et al, 1999; Manev et al, 2005)。 

总体而言，甲壳动物对麻醉剂和镇痛剂的反应较

为复杂。局部麻醉剂在部分研究中能够抑制保护行

为，表明外周伤害感受通路在这些反应中发挥关键作

用。吗啡则缺乏明确的镇痛效应，可能反映了甲壳动

物与脊椎动物在疼痛调节机制上的差异。未来研究应

探索甲壳动物特异性的疼痛调控机制，并筛选更适合

的药理学工具。 

5  疼痛感知的神经生物学研究 

要进一步评估动物疼痛感知能力，还需考察其神

经系统是否具备必要的结构支持。越来越多的证据表

明，甲壳动物具备处理伤害信息并将其转化为负面内
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部状态的核心神经结构。 

5.1  伤害感受器 

伤害感受器是探测潜在或实际组织损伤的高阈

值感觉神经元，构成了伤害感受和疼痛体验的起始环

节(Sneddon, 2015)。哺乳动物的研究表明，当伤害感

受器受到刺激时，信号首先激活专门的神经回路，引

发保护性反射，在组织受损时，相关信号进一步传递

至中枢神经系统，从而产生疼痛体验(Sherwin, 2001)。

作为疼痛感知的必要但非充分条件，伤害感受器的存

在不能证明疼痛，但其缺失将使动物难以感知并有效

规避伤害刺激(Baliki et al, 2015)。 

在鱼类、头足类等水生动物中，已鉴定出对机械

压力、高温、乙酸和电刺激等产生响应的伤害感受器

(Crook, 2021; Sneddon et al, 2003)。然而，甲壳动物

是否具备功能意义上的伤害感受器长期存在争议。

Puri 等(2010、2015)在克氏原螯虾的触角中未检测到

对酸碱、异硫氰酸酯或辣椒素等刺激产生的稳定神经

放电。但当施加 60 ℃高温刺激时，触角出现了明确

的神经元活动，并伴随逃逸行为，为热伤害感受器的

存在提供了电生理证据(Puri et al, 2015)。Kasiouras

等(2024)通过细胞外多单元记录技术，对滨蟹神经节

活动进行了分析，发现机械刺激与乙酸刺激均能引发

强烈且可区分的神经反应，并呈现剂量依赖特征。研

究还发现，滨蟹不同身体部位对刺激的敏感性存在显

著差异(Kasiouras et al, 2024)。其中，螯足对机械刺

激的阈值高于关节软组织和眼部，而触角对化学刺激

敏感但对机械刺激无反应。这表明甲壳动物可能具备

针对不同刺激类型的特异性受体，并在中枢神经系统

中采用差异化的编码策略(Cavanaugh et al, 2009)。 

虽然目前尚未像果蝇等模式生物那样明确鉴定

出特定的伤害感受器细胞类型及分子标记(Matsuura 

et al, 2009)，但现有证据表明，甲壳动物具有专门的

伤害感受器系统，能够特异性探测电、热、机械及化

学等伤害刺激(Conte et al, 2021; Crump et al, 2022)，

从而满足疼痛感知的基本生理条件之一。 

5.2  中枢神经结构 

质疑甲壳动物疼痛感知能力的观点主要基于其

神经系统与哺乳动物的显著结构差异。批评者坚持结

构决定功能的立场，认为甲壳动物缺乏大脑皮层等产

生情感体验的关键脑区(Rose et al, 2014)，且脑体积

过小，难以支持疼痛体验所需的复杂神经计算

(Adamo, 2016)。然而，这种基于结构同源性的排他观

点忽视了进化中的功能趋同可能性，将结构复杂性等

同于功能必要性(Elwood, 2025)。以鱼类为例，尽管

缺乏新皮层，其端脑特定区域已被证实与哺乳动物杏

仁核和海马体存在功能同源性(Rey, 2017; Sneddon, 

2009)，为其疼痛感知能力提供了证据。更重要的是，

脑体积并非衡量神经功能复杂性的可靠指标(Broom, 

2007)。例如，蜜蜂尽管脑容量极小，却具备学习、

记忆和社会交流等复杂认知能力(Chittka, 2022)，这表

明神经回路的连接效率远比体积更重要。尽管甲壳动

物的神经系统呈现为相对简单的脑–腹神经索分布式

架构(Selverston et al, 2012)，但越来越多的证据显示，

甲壳动物脑中存在高级整合中枢，能够整合视觉、化

学和机械感觉等多模态信息，为复杂行为反应提供神

经基础(Sandeman et al, 2009)。这些特化的神经回路

使其在伤害信息处理、长期记忆形成及决策调控等方

面，与脊椎动物表现出显著的功能趋同(Birch et al, 

2022; Elwood, 2011)。 

因此，以特定解剖结构的缺失来否定相应功能的

存在并不合理(Birch et al, 2022)。从进化角度看，不

同谱系的动物可能通过趋同进化，发展出结构各异但

功能相似的神经机制来应对相似的生存挑战。评估甲

壳动物的疼痛感知能力，应依据神经系统的功能表

现，而非仅以其与人类神经结构的相似性作为判据

(Elwood, 2021)。 

6  争议与不足 

尽管支持甲壳动物具备疼痛感知能力的证据不

断积累，但该领域仍存在诸多争议。有学者质疑现有

研究的设计、结果解读以及将疼痛概念应用于无脊椎

动物的合理性(Diggles, 2019)。审视这些争议有助于

明确现有证据的局限性，并为改进研究设计和证据评

估标准提供参考。 

批评者指出，部分研究对疼痛相关行为证据的界

定标准可能过于宽泛 (Adamo, 2016; Diggles et al, 

2024)。例如，长时间的清理或回避学习等复杂行为

虽然超越了简单反射，但不一定需要主观疼痛体验的

驱动，也可能仅是高度整合的感觉–运动反应(Stevens 

et al, 2016; Tobin et al, 2004)。这一观点可用计算机程

序类比，程序可以被设计成在受损后执行修复和规

避，但这并不意味着它具备感受痛苦的能力(Adamo, 

2016)。 

在实验设计层面，多项研究的细节受到质疑。部

分采用电击刺激的实验未提供电流强度或电压参数

(Appel et al, 2009b; Elwood et al, 2015)，使得刺激是

否达到伤害性阈值、是否引发组织损伤难以判断。如

果刺激仅引起暂时的不适或厌恶感，其行为表现可能

并非由疼痛驱动(Stevens et al, 2016)。此外，一些研
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究未能充分控制潜在的混杂变量，如个体差异、一般

性应激状态或环境因素等(Barr et al, 2008; Elwood 

et al, 2015)，难以准确解释观察到的行为变化。 

术语使用的不严谨也加剧了相关争议 (Broom, 

2007; Rose et al, 2014)。在概念上，应严格区分伤害

感 受 器 (nociceptor) 和 疼 痛 感 受 器 (pain receptor) 

(Derbyshire, 2016)。前者是客观存在的用于探测组织

损伤的神经元，后者则不当地暗示外周神经元本身能

够产生疼痛。然而，疼痛是由中枢神经系统整合产生

的情感体验，并非外周神经元的固有功能。在证据不

足以支持主观体验的推断时，使用伤害感受、回避行

为等客观、描述性术语，有助于避免预设结论(Diggles 

et al, 2024)。 

7  展望 

过去二十年来，围绕“甲壳动物是否具备疼痛感

知能力”的研究取得了显著进展。研究表明，甲壳动

物对伤害刺激的反应并非仅限于简单的伤害反射，而

是 表 现 出 复 杂 的 行 为 模 式 (Diggles et al, 2024; 

Elwood, 2025)。然而，要形成更可靠的结论，仍需提

高证据的可重复性，并加强不同层级证据的整合。未

来研究应在同一实验中同步监测行为反应、生理指标

和神经活动，以构建相互印证的证据体系，并在此基

础上建立跨物种的评估框架。 

在生产中，即使甲壳动物疼痛感知能力的科学共

识尚未完全建立，伤害性刺激本身也会对其生理状态

和行为产生负面影响，进而降低动物福利水平和养殖

效益(刘俊荣等, 2024)。因此，基于预防性原则，渔

业生产应在可行条件下优化养殖、捕捞及运输等操作

流程(李贤等, 2014、2025)。此外，未来还应权衡科

学证据、经济成本与伦理责任，构建兼具科学性与

可行性的福利规范，推动渔业的绿色转型与可持续

发展。 
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Research Progress on Pain Perception in Crustaceans 
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Abstract    Crustaceans are an economically important group in global aquaculture and fisheries. 
Whether these animals possess the capacity for pain perception has long been a subject of controversy and 
a focal issue in neuroscience and animal welfare research. The traditional view holds that crustaceans 
exhibit only nociceptive reflexes and cannot perceive pain. However, accumulating evidence indicates 
that their responses to harmful stimuli are far more complex than previously assumed. This review 
summarizes recent advances in crustacean pain perception research, beginning with the conceptual 
distinction between nociception and pain, and systematically analyzes evidence from behavioral, 
physiological, and neurobiological perspectives. Current research has shown that crustaceans display 
complex behavioral patterns, including protective motor responses, motivational trade-offs, and rapid 
avoidance learning. Harmful stimuli can trigger sustained stress responses and local anesthetics and 
sedatives have the potential to suppress pain-related behaviors. Neurobiological studies have confirmed 
the existence of various nociceptors and their capacity to integrate information into the central nervous 
system. However, existing studies still show limitations in the integration of evidence chains, consistency 
of experimental design, and methodological rigor. This review provides a theoretical reference for a 
deeper understanding of crustacean pain perception and offers a basis for improving animal welfare 
assessment and the sustainable development of fisheries. 
Key words    Crustaceans; Pain perception; Behavioral responses; Physiological characteristics; 
Animal welfare 
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