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饲料中淀粉和糊精对红鳍东方鲀 

生长和低氧耐受性的影响* 
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摘要    在水产养殖鱼粉鱼油供应相对紧缺的背景下，充分挖掘碳水化合物(糖类)的营养功能具有

重要意义。低氧是水产养殖中一种常见的环境应激。大量研究表明，鱼类在低氧条件下主要利用糖

来提供能量，但饲料糖源对红鳍东方鲀(Takifugu rubripes)的生长和急性低氧耐受性尚未见报道。本

研究分别在饲料中添加玉米淀粉或糊精(玉米淀粉水解物)作为糖源，养殖 8 周后，测定生长、急性

低氧存活率、代谢产物和低氧诱导因子(HIF)信号通路等指标。结果显示，与淀粉组相比，糊精虽

然不会影响红鳍东方鲀的生长性能和鱼体成分，但显著提高了其在急性低氧条件下的存活率。在常

氧条件下，淀粉组和糊精组肝脏的糖原和乳酸含量均无显著差异(P>0.05)，但在低氧条件下，糊精

组肝脏的乳酸含量和乳酸脱氢酶基因表达量均显著高于淀粉组(P<0.05)。同时，糊精组肝脏 hif-1α 

(hypoxia inducible factor 1 subunit alpha)和 hif-3α (hypoxia inducible factor 1 subunit alpha, like)、肌肉

hif-1α和 vegfa (vascular endothelial growth factor A)的表达量均显著高于淀粉组(P<0.05)。在低氧条

件下，糊精组血清甘油三酯(TG)含量显著升高，但淀粉组血清和肝脏的 TG 含量在低氧后却显著下

降(P<0.05)。与常氧组相比，糊精组在低氧后的肌肉总蛋白含量、肝脏蛋白激酶 B (v-akt murine 

thymoma viral oncogene homolog 1, akt1)和哺乳动物雷帕霉素靶蛋白(mechanistic target of rapamycin 

kinase, mtor)基因表达量均显著降低，但淀粉组肝脏的 mtor 基因表达在低氧后却显著升高(P<0.05)。

综上所述，用易消化的糊精替代玉米淀粉激活了 HIF 信号通路介导的无氧糖酵解来为鱼体提供更多

的能量，同时还可以抑制脂肪的分解和蛋白质的合成，减少了 O2 的消耗，从而提高了红鳍东方鲀

对急性低氧的耐受性。本研究结果为鱼类耐低氧饲料的设计和健康养殖提供了重要参考。 
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鱼粉和鱼油是饲料中重要的蛋白源和脂肪源，随

着全球水产养殖规模的不断扩大，鱼粉鱼油供应不足

已成为水产养殖业重要的限制因素。为了饲料工业的

可持续发展，养殖鱼类和甲壳动物商品饲料中的鱼粉

和鱼油的比例在逐年降低，而碳水化合物(糖类)的含

量在不断升高(Tacon et al, 2008; 李琳等, 2023)。作为
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三大营养素之一，糖类可为机体提供能量，价格远远

低于蛋白和脂肪。淀粉是由葡萄糖分子聚合而成的高

分子碳水化合物，是水产饲料中 常用的糖类，可替

代部分鱼粉和鱼油，降低饲料成本。因此，充分挖掘

糖类的营养功能对水产养殖具有重要意义。溶解氧

(DO)是指溶解在水环境中的分子态氧，是水生生物获

取 O2 的主要形式，其含量受到水温和盐度等诸多环

境因子的综合影响，对水生生物的生存和水体生态环

境的平衡具有重要意义(徐贺等, 2016)。低氧是指水

环境中 DO 浓度低于 2 mg/L 的现象(Rabalais et al, 

2002)。水产养殖中，低氧是一种比较普遍且危害性

大的应激，影响水生动物的行为、摄食、消化、生长、

繁殖力、免疫力、抗氧化能力和代谢模式(Zhu et al, 

2013)。低氧可分为急性低氧和慢性低氧，极端天气、

供电障碍和活体长途运输等因素会使水环境的溶氧

量突然降低，导致水生动物机体出现剧烈的应激反

应；而水体环境污染、气候变暖和高密度养殖等因素

会使水环境的溶氧量长期保持在较低状态，会对机

体的生理功能造成长远的影响(阮雯等, 2020)。尤其

是急性低氧会导致养殖鱼类在短时间内大量死亡，

给水产养殖业造成严重的经济损失(Ma et al, 2021)，

因此，寻找提高鱼类对急性低氧耐受性的方法至关

重要。 

研究表明，在低氧条件下，线粒体的氧化磷酸化

过程被抑制，导致机体能量缺乏，从而激活无氧糖酵

解途径，分解葡萄糖生成乳酸和 ATP，为鱼体提供能

量(Polymeropoulos et al, 2017; Cuninghame et al, 2017; 

曹梅等 , 2021)。在急性低氧条件下，尼罗罗非鱼

(Oreochromis niloticus)肝脏的糖原含量显著降低，而

血液中的葡萄糖、乳酸和血红蛋白含量显著升高，在

斑 马 鱼 (Danio rerio) 和 大 口 黑 鲈 (Micropterus 

salmoides)中也发现了类似的结果(Li et al, 2018; Ma 

et al, 2021; Sun et al, 2020)。同时，急性低氧诱导了

大口黑鲈鳃、心脏、肝脏和大脑中 ampkα、hif-1α 

(hypoxia inducible factor 1 subunit alpha a)和 ldha 

(lactate dehydrogenase A4)等基因的显著升高(Yang 

et al, 2019)，以上结果表明，低氧促进糖代谢从有氧

转为无氧途径。低氧诱导因子 (hypoxia inducible 

factor，HIF)是细胞响应低氧胁迫中 关键的转录因

子。HIF 由 α 和 β 两个亚基组成，其中，α 亚基(HIF1α、

HIF2α 和 HIF3α)为氧依赖性，在 O2 中易分解；而 β

亚基(HIFβ/ARNT)在 O2 中可以稳定存在(Zhu et al, 

2016)。目前，大部分研究都只是描述了鱼类在急性

低氧条件下的生理代谢变化，激活了 HIF1α 介导的无

氧糖酵解通路来提供能量，但很少有研究通过调控饲

料营养成分来改变其对急性低氧的耐受性。在斑马鱼

的研究中发现，与对照饲料组相比，高碳水化合物饲

料(高糖饲料)可以显著促进肝糖原积累，激活 hif3α

和糖酵解通路，提高斑马鱼对急性低氧的耐受性(Ma 

et al, 2021)。但与杂食性鱼类不同，肉食性鱼类对饲

料碳水化合物的吸收和代谢能力有限，不能很好地利

用糖类进行供能(丁斐斐等, 2022)。与大分子的淀粉

不同，糊精是淀粉经低度水解之后形成的中间衍生

物，其分子质量处于淀粉和葡萄糖之间，粘合性好，

更容易被消化和吸收(Alvira, 2022)。鱼类在急性低氧

条件下主要利用糖来提供能量，因此，我们提出假设，

在饲料中使用易消化的糖类是一种提高鱼类对急性

低氧耐受性的有效方法。 

红鳍东方鲀(Takifugu rubripes)俗称河鲀，主要分

布于北太平洋西部，在中国常见于东海和黄渤海区

域。因其味道鲜美、营养价值高，深受日韩消费者的

喜爱，是中国海水养殖鱼类的特色品种之一。据统计，

2021 年中国海水和淡水河鲀鱼的总产量在 3 万 t 左右

(农业农村部渔业渔政管理局等, 2022)。红鳍东方鲀

主要以高密度的工厂化养殖为主，水体 DO 的维持主

要依靠水交换和人工增氧，其鳃盖退化，鳃孔小，很

容易受到急性低氧的威胁。因此，本研究分别设置玉

米淀粉(对照)和糊精(玉米淀粉水解物) 2 个处理组，

比较 2 种糖源对红鳍东方鲀生长和低氧耐性的影响，

为提高鱼类对急性低氧的耐受性和水产养殖的健康

发展提供理论依据。 

1  材料与方法 

1.1  实验设计与饲料制作 

实验饲料依据红鳍东方鲀幼鱼的基本营养需求

设计，主要以鱼粉和大豆浓缩蛋白为蛋白源，鱼油为

脂肪源，玉米淀粉或糊精为糖源，配制糖水平为 23%

的 2 种实验饲料，分别记为 Cor 和 Dex，饲料成分及

营养组成见表 1。实验饲料按照实验室标准程序进行

制作，使用小型单螺杆挤压机制得直径约为 3 mm 的

颗粒状饲料，60 ℃烘干 12 h 后置于–20 ℃冷库中保

存、备用。 

1.2  实验用鱼和养殖管理 

实验所用的红鳍东方鲀幼鱼购于河北省唐山海

都水产食品有限公司，养殖实验在山东省烟台市黄海

水产有限公司进行。养殖实验开始前，先用商业饲料 
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表 1  实验饲料配方及常规营养组成(%干物质) 
Tab.1  Ingredients and proximate compositions of the experimental diets (% dry matter basis) 

饲料 Diet 成分  
Ingredients 玉米淀粉 Corn starch 糊精 Dextrin 

鱼粉 Fish meal 42.00 42.00 

大豆浓缩蛋白 Soy protein concentrate 20.00 20.00 

玉米淀粉 Corn starch 23.00 0 

糊精 Dextrin 0 23.00 

鱼油 Fish oil 7.00 7.00 

大豆卵磷脂 Soybean lecithin 1.00 1.00 

维生素预混料 Vitamin premixa 1.00 1.00 

矿物质预混料 Mineral premixb 0.50 0.50 

氯化胆碱 Choline chloride 0.50 0.50 

二丁基羟基甲苯 Butylated hydroxytoluene 0.02 0.02 

二甲基-β-丙酸噻亭 DMPT 0.10 0.10 

磷酸二氢钙 Monocalcium phosphate 1.00 1 .00 

维生素 C Vitamin C 0.50 0.50 

三氧化二钇 Yttrium oxide 0.10 0.10 

羧甲基纤维素钠 Sodium carboxymethyl cellulose 2.00 2.00 

纤维素 Cellulose 1.28 1.28 

合计 Total 100.00 100.00 

营养组成 Nutrient composition 

水分 Moisture /% 2.42 3.78 

粗蛋白 Crude protein /% dry matter 43.32 43.27 

粗脂肪 Crude lipid /% dry matter 9.35 7.55 

灰分 Ash /% dry matter 10.88 10.57 

注：a：维生素预混料(mg/g 混合物)：硫胺素，2.5 mg；核黄素，4.5 mg；维生素 B6，2 mg；维生素 B12，0.01 mg；生物素，

0.12 mg；维生素 K3，1 mg；肌醇，80 mg；泛酸，6 mg；烟酸，20 mg；叶酸，2 mg；维生素 A，3.2 mg；维生素 D，0.5 mg；维

生素 E，12 mg；小麦次粉，866.17 mg。b：矿物质预混料(mg/g 混合物)：硫酸亚铁，112.7 mg；氯化钠，100 mg；硫酸镁，50 mg；

硫酸锌，45.2 mg；硫酸锰，9.3 mg；硫酸铜，3.7 mg；氯化钴，0.4 mg；碘酸钙，0.3 mg；亚硒酸钠，0.1 mg；沸石粉，678.3 mg。 
Note: a: Vitamin premix (mg/g premix): Thiamine, 2.5 mg; Riboflavin, 4.5 mg; Vitamin B6, 2 mg; Vitamin B12, 0.01 mg; 

Biotin, 0.12 mg; Menadione, 1 mg; Inositol, 80 mg; Pantothenate, 6 mg; Nicotinic acid, 20 mg; Folic acid, 2 mg; Vitamin A,   
3.2 mg; Vitamin D, 0.5 mg; Vitamin E, 12 mg; Wheat middling, 866.17 mg. b: Mineral premix (mg/g premix): FeSO4·H2O,  
112.7 mg; NaCl, 100 mg; MgSO4·H2O, 50 mg; ZnSO4·H2O, 45.2 mg; MnSO4·H2O, 9.3 mg; CuSO4·5H2O, 3.7 mg; CoCl2·6H2O, 
0.4 mg; Ca(IO3)2, 0.3 mg; NaSeSO3, 0.1 mg; Zoelite 678.3 mg. 

 

进行为期 30 d 的暂养，并在此期间对红鳍东方鲀幼

鱼进行剪牙，以防止红鳍东方鲀幼鱼相互残食，提高

养殖的成活率。选择体表无外伤、规格均一、平均初

始体重为(19.11±0.5) g 的红鳍东方鲀幼鱼 120 尾，随

机分配到 6 个鱼缸中(200 L)，每个实验组设置 3 个平

行缸，每缸 20 尾鱼，在室内海水流水系统中饲养 8 周。

每天投喂 2 次(07:00 和 18:00)，投喂量为每缸鱼体重的

3%~4%。养殖过程中 DO、温度、盐度和 pH 分别保持

为(6.5±0.5) mg/L、(25.0±1.0) ℃、27.5±2.5 和 7.5±0.5。 

1.3  急性低氧应激实验和样品采集 

56 d 养殖结束后，将所有实验鱼禁食 12 h，每缸

随机选取 10 尾大小均匀的鱼(30 条/处理组)进行急性

低氧应激实验。将实验鱼转移到定制的低氧设备中，

随着鱼的呼吸作用和时间的推移，水体 DO 从 6.5 mg/L

持续降低至 1.0 mg/L，每隔 2 h 观察并记录各组实验

鱼在急性低氧条件下的死亡数量，计算存活率。 

采样分为常氧采样和低氧采样，禁食 12 h 后，

每个处理挑选 12 条鱼(4 条/每缸)，其中，6 条放入低

氧装置中，DO 保持在(2.5±0.5) mg/L；另外 6 条继续

保持在常氧状态[(6.5±0.5) mg/L]，6 h 后同时采样，

收集血清、肝脏和肌肉，液氮速冻后，于–80 ℃冰箱

中保存。同时，每个处理组随机选取 6 尾实验鱼，测

定形体指标和全鱼营养成分。 
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1.4  全鱼粗成分和生化指标测定 

饲料和全鱼样品水分测定采用 105 ℃直接干燥法

在烘箱中干燥 24 h，以计算水分和干物质含量；使用凯

氏定氮法(N×6.25)测定粗蛋白含量；使用索氏抽提法

(Foss-Tecator，Hoganas，瑞典)通过石油醚提取和测定

粗脂肪含量。粗灰分采用马弗炉(Thermo F6000 型)高温

灼烧法测定，550 ℃下加热 8 h，计算粗灰分含量。 

血清、肝脏和肌肉中丙酮酸、乳酸、甘油三酯(TG)、

总蛋白(TP)以及肝脏和肌肉中的糖原、血清中葡萄糖的

含量均使用商业试剂盒(南京建城生物工程研究所)测

定。所有测定步骤均严格按照相应试剂盒的说明书进

行，使用酶标仪(Tecan infinite M200，瑞士)读取吸光度。 

1.5  RNA 提取与基因表达测定 

使用 RNAiso Plus 试剂盒(TaKaRa，大连)提取肝 

脏和肌肉中的 RNA。RNA 的纯度和浓度采用 Titertek 

Berthold Colibri 光谱仪(Colibri，德国)检测。所有 RNA

样品的 260 nm/280 nm 的吸光度比值均在 1.9~2.0 范

围内，表明提取的 RNA 样品的纯度较高，可以满足 

后续分析。使用 Evo M-MLV RT Mix 试剂盒(艾科瑞

生物，中国)合成第一链 cDNA。实时荧光定量 PCR

的内参基因(rpl19 和 β-actin)和目标基因(表 2)的引物

在 NCBI 网站设计，由擎科生物科技有限公司合成。

实时荧光定量 PCR 反应体系为 10 μL，包括 5 μL 

2×SYBR 混合物、1 μL cDNA(20 ng)、0.3 μL 上游引

物(10 μmol/L)、0.3 μL 下游引物(10 μmol/L)和 3.4 μL

无酶无菌水。在 Roche LightCycler 96 实时荧光定量

PCR 仪(Roche，瑞士)中执行以下程序：95 ℃ 30 s；

94 ℃ 5 s，60 ℃ 30 s 循环 40 次，并执行熔解曲线以

确保 PCR 结束时扩增产物的特异性。引物的扩增效

率均在 90%~110%之间，根据方程式 E=10(−1/斜率)–1，

计算扩增效率(Ma et al, 2021)，并使用 2–ΔΔCt 方法计

算目标基因的相对表达量(Livak et al, 2001)。 

1.6  数据分析与作图 

本研究所有数据均使用 SPSS 25.0 软件(IBM 公

司，美国)进行独立样本 T 检验分析，结果以平均值

±标准误(Mean±SE)表示，P<0.05 为差异显著。 
 

表 2  PCR 引物序列 
Tab.2  Primers sequences of PCR 

引物名称 
Primer name 

引物序列 
Primer sequence (5′~3′) 

产物长度 
Product length/bp

序列号 
GenBank No. 

β-actin GGAAGATGAAATCGCCGCAC 196 XM_003964421.3 

 GGTCAGGATACCCCTCTTGC   

rpl19 GATCCCAACGAGACCAACGA 191 XM_003964816.3 

 CGAGCATTGGCTGTACCCTT   

ldha GCGTCACCGCTAATTCCAAG 146 XM_011621924.2 

 CAGGCCACGTAGGTCAGAAT   

fasn GGAGCTGACTACAAGCTGGG 81 XM_011619859.2 

 CAGGAAGGTTCGGTGGTCTC   

cpt1b CCTGATGGATGAAGAGCGGT 111 XM_011607269.2 

 GAGGCCCACCAGGATTTGAG   

akt1 GGAGACGGACACGCGATATT 139 XM_029832808.1 

 ACTGGCGGAGTAGGAGAACT   

mtor CGCCTTCCTCTCTTGTTGGT 162 XM_011621515.2 

 AGGGGTAGAGGACCCTTGTC   

hif-1α CCCCCTTCAGCTTACCAGAC 157 XM_003962474.3 

 CTTTTGCGTGGGGTGTTCTG   

hif-2α CACATGTGCAGAATCCCCCT 191 XM_011603052.2 

 ATGGGGTATGCTCTGTTGGC   

hif-3α AAGCATCAGCATCAAACGGAG 111 XM_011608719.2 

 GTGTGGGCGAGCTCATAAAAC   

vegfa CATATCACGATGCCGTTTGTG 162 XM_029849217.1 

 CACATTTGCAGGTCCGTTCG   
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2  结果 

2.1  淀粉和糊精对红鳍东方鲀生长和低氧耐受性的

影响 

8 周的养殖实验结束后，玉米淀粉组(Cor)和糊精

组(Dex)的增重率、饲料系数、肝体比、脏体比和肥

满度均无显著差异，但糊精组的增重率有降低的趋势

(P>0.05)。当水体 DO 降低至 2 mg/L 以下时，红鳍东

方鲀开始出现死亡。随着低氧时间的延长，糊精组在 

低氧条件下的存活率均高于淀粉组，在低氧 8 h 出现

显著性差异(P<0.05)。以上结果说明，与淀粉组相比，

糊精不会影响红鳍东方鲀的生长，但可提高其对急性

低氧的耐受性。 

2.2  淀粉和糊精对鱼体营养成分的影响 

如图 2 所示，与淀粉组相比，糊精组红鳍东方鲀

全鱼的水分、粗蛋白、粗脂肪和灰分含量均无显著差

异(P>0.05)。说明与淀粉组相比，糊精对红鳍东方鲀

鱼体营养成分无显著影响。 

2.3  淀粉和糊精对肝脏和肌肉糖代谢的影响 

如图 3 所示，在常氧条件下，淀粉组和糊精组肝

脏和肌肉中的乳酸含量、ldha 基因表达量、血清的葡

萄糖、丙酮酸和乳酸含量均无显著差异(P>0.05)，肝

糖原含量也无显著差异(P>0.05)，肌糖原略低于淀粉 
 

 
 

图 1  淀粉和糊精对红鳍东方鲀生长和低氧耐受性的影响 
Fig.1  Effects of starch and dextrin on growth and hypoxia tolerance 

*代表淀粉组和糊精组间存在显著性差异，P<0.05。 
* means significant difference between starch group and dextrin group, P<0.05. 

 

 
 

图 2  淀粉和糊精对鱼体成分的影响 
Fig.2  Effects of starch and dextrin on body composition 
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图 3  淀粉和糊精对葡萄糖代谢的影响 
Fig.3  Effects of starch and dextrin on glucose metabolism 

*、**、***代表同一 O2 水平下的淀粉组和糊精组间存在显著性差异，显著性水平分别为 P<0.05、P<0.01、P<0.001； 

#、##、###代表同一糖源下的常氧组和低氧组间存在显著性差异，显著性水平分别为 P<0.05、P<0.01、P<0.001。下同。 

*, **, *** mean significant differences between starch group and dextrin group at the same oxygen levels, the significance levels are 
P<0.05, P<0.01, and P<0.001, respectively; #, ##, ### mean significant differences between normoxia group and hypoxia group at 

the same carbohydrate sources, the significance levels are P<0.05, P<0.01, and P<0.001, respectively. The same below. 
 

组(P<0.05)。在低氧条件下，糊精组的肝糖原和血清

葡萄糖含量显著低于淀粉组(P<0.05)，但血清、肝脏

和肌肉的乳酸含量、肝脏的 ldha 基因表达量均显著

高于淀粉组(P<0.05)。与常氧组相比，淀粉组和糊精

组的肝糖原含量在低氧后均显著降低(P<0.05)，说明

低氧条件下红鳍东方鲀主要通过分解糖来提供能量。

与常氧糊精组相比，低氧糊精组的血清葡萄糖含量显

著降低(P<0.05)，同时，血清、肝脏和肌肉的乳酸含量、

肝脏 ldha 基因表达量均显著升高(P<0.05)，而这些指标

在低氧前后的淀粉组间却无显著性差异。以上结果表

明，急性低氧条件下，糊精组可以更好地分解糖原，激

活无氧糖酵解来提供能量。 

2.4  淀粉和糊精对肝脏脂代谢的影响 

在常氧条件下，糊精组血清和肝脏的甘油三酯含

量显著低于淀粉组(P<0.05，图 4A、B)，急性低氧条

件下，糊精组血清中甘油三酯含量显著上升(P<0.05)，

且显著高于淀粉组(P<0.05)，但淀粉组血清和肝脏的

甘油三酯含量在低氧后均显著下降(P<0.05)。此外，

不论是在常氧还是低氧条件下，糊精组肝脏中与脂

合成相关的 fasn (fatty acid synthase)基因表达量均

低于淀粉组(P<0.05，图 4C)，脂分解相关的 cpt1b 
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(carnitine palmitoyltransferase 1B)基因表达量均高于

淀粉组(P<0.05，图 4D)。以上结果说明，在急性低

氧条件下，淀粉组促进了脂肪的分解，加剧了 O2 的

消耗，而糊精组抑制了脂肪的分解，降低了鱼体 O2

的需求。 

2.5  淀粉和糊精对肝脏和肌肉蛋白代谢的影响 

如图 5 所示，在常氧条件下，糊精组血清和肌肉

的可溶性总蛋白含量与淀粉组无显著差异(P>0.05，

图 5A、C)，但糊精组肝脏的可溶性总蛋白含量和 mtor 
 

(mechanistic target of rapamycin kinase)基因表达量显

著高于淀粉组(P<0.05，图 5B、E)。在常氧条件下，

糊精组和淀粉组肌肉的可溶性总蛋白含量无差异，但

低氧后，糊精组肌肉的可溶性总蛋白含量显著低于淀粉

组(P<0.05)。与常氧组相比，糊精组在低氧后的肌肉

可溶性总蛋白含量、肝脏 akt1 (v-akt murine thymoma 

viral oncogene homolog 1)(图 5D)和 mtor 基因表达量

均显著性降低。与之相反，淀粉组肝脏的 mtor 基因

表达在低氧后却显著升高。以上结果表明，在急性低

氧条件下，糊精组会抑制肝脏中蛋白的合成。 

 

 
 

图 4  淀粉和糊精对脂质代谢的影响 
Fig.4  Effects of starch and dextrin on lipid metabolism 

 

 
 

图 5  淀粉和糊精对蛋白质代谢的影响 
Fig.5  Effects of starch and dextrin on protein metabolism 

 

2.6  淀粉和糊精对肝脏和肌肉 HIF 信号通路的影响 

红 鳍 东 方 鲀 肝 脏 和 肌 肉 中 的 hif-1α、 hif-2α 

(endothelial PAS domain protein 1b)、hif-3α (hypoxia 

inducible factor 1 subunit alpha, like)以及 HIF 信号通路

下游靶基因 vegfa (vascular endothelial growth factor A)

基因表达情况见图 6。结果显示，在常氧条件下，与淀

粉组相比，糊精组显著提高了肝脏 hif-3α的表达量，抑
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制了肌肉 hif-1α 的表达量(P<0.05)。在低氧条件下，糊

精组肝脏中的 hif-1α和 hif-3α、肌肉中的 hif-1α和 vegfa

基因表达量均显著高于淀粉组(P<0.05)。与常氧组相

比，低氧条件下的糊精组肝脏和肌肉的 hif-1α 的表达

量均显著升高(P<0.05)，但在淀粉组低氧前后无显著差

异(P>0.05)。此外，与常氧组相比，低氧条件下的淀粉

组和糊精组的肝脏 hif-2α 表达量显著降低(P<0.05)，

hif-3α 和 vegfa 的表达量均显著升高(P<0.05)。上述数

据表明，糊精组在低氧条件下可以更好地更激活 HIF

介导的低氧信号通路，促进红鳍东方鲀对低氧的适应。 
 

 
 

图 6  淀粉和糊精对 HIF 信号通路的影响 
Fig.6  Effects of starch and dextrin on HIF signal pathway 

 

3  讨论 

3.1  淀粉和糊精对红鳍东方鲀生长性能的影响 

糖类(如淀粉)是水产饲料中重要且廉价的能量

来源，添加适宜水平的糖类可以起到节约饲料中蛋白

质和脂肪的效果。但与哺乳动物不同，鱼类对淀粉的

消化和利用能力有限，尤其是肉食性鱼类，摄入高糖

饲料会造成持续高血糖和代谢紊乱等(Moon, 2001)。与

高分子的淀粉不同，糊精是淀粉经水解之后形成的中

间衍生物，其分子质量处于淀粉和葡萄糖之间，更容

易被消化和吸收(Mao et al, 2021)。研究表明，随着饲

料中糊精水平的增加，牙鲆(Paralichthys olivaceus)

的特定生长率和饲料效率也随之增加，同时，全鱼和

肝脏的脂质含量也显著降低(Lee et al, 2003)。在暗纹

东方鲀(Takifugu obscurus)幼鱼中，在饲料中添加 25%

的糊精作为糖源可使其特定生长率和饲料效率达到

高，但更高水平的糊精则会抑制生长(刘襄河等 , 

2013)。在饲料中添加 25%的糊精作为饲料糖源对乌

克兰鳞鲤(Cyprinus carpio)生长和糖代谢起到促进作

用(高妍等, 2015)。此外，在鲤鱼(Cyprinus carpio)饲

料中分别添加 0、7.5%和 15%的糊精对其生长未产生

显著影响(韩依笑等, 2021)。在本研究中，在饲料中

添加 23%的糊精替代淀粉对红鳍东方鲀的生长性能

和鱼体成分均无显著影响。以上研究说明，不同鱼类

对饲料中糊精的利用能力存在差异，糊精替代淀粉不

会影响红鳍东方鲀的生长性能。 

3.2  淀粉和糊精对红鳍东方鲀糖酵解通路的影响 

低氧是鱼类养殖过程中常见的环境应激之一，鱼

类可以通过激活无氧糖酵解来适应急性低氧(Ma et al, 

2021)。研究表明，饲喂高糖饲料可激活鱼类肝脏中

的己糖激酶(HK)、葡萄糖激酶(GK)、磷酸果糖激酶

(PFK)、丙酮酸激酶(PK)等糖酵解关键酶的活性和基

因的表达(Enes et al, 2006; Fernández et al, 2007; 张

世亮等, 2012)。在大菱鲆(Scophthalmus maximus)饲料
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中添加 15%的糊精可显著提高肝脏 GK 和 PK 等糖酵

解相关酶的活性(聂琴等, 2013)。研究发现，急性低

氧显著降低了银曼龙鱼(Trichogaster microlepis)和大

口黑鲈肝脏的糖原含量，增加了血清和肝脏中乳酸的

含量(Huang et al, 2015; Yang et al, 2019)。当哺乳动物

低氧时，无氧糖酵解被激活以产生能量并减少 O2 消

耗，此途径受到 HIF 信号通路的调节(Kim et al, 2006)，

hif-1α通常响应急性低氧反应，而 hif-2α则在慢性低氧过

程中发挥重要作用(Holmquist-Mengelbier et al, 2006)。在

低氧条件下，细胞质中积累的 Hif1α 入核与 Hifβ 形

成二聚体，并与含有低氧反应元件(HRE)的靶基因的

启动子区域结合，激活糖酵解(glut、hk、pfk 和 ldh)、

红细胞生成(epo)和血管生成(vegfa)等相关靶基因的

表达，从而促进鱼类对低氧的适应(Zhu et al, 2013。

在麦瑞加拉鲮鱼(Cirrhinus mrigala)中，急性低氧增加

了鳃中 hif-1α 的 mRNA 表达，也提高了肝脏和肌肉

中无氧糖酵解相关酶(如 HK、LDH 和 G6pase)的活性

(Varghese et al, 2018)。在斑马鱼中，高糖饲料促进了

hif-3α 的基因表达，激活了无氧糖酵解途径，提高了

斑马鱼对急性低氧的耐受性(Ma et al, 2020)。在本研

究中也出现了类似的结果，在低氧条件下，糊精组的

肝脏糖原和血清葡萄糖含量显著低于淀粉组，但血

清、肝脏和肌肉的乳酸含量、肝脏的 ldha 基因表达

量均显著高于淀粉组。同时，糊精组肝脏中 hif-1α 和

hif-3α、肌肉中 hif-1α和 vegfa 的基因表达量均显著高

于淀粉组。以上结果表明，在急性低氧条件下，糊精

可更好地激活 HIF 介导的无氧糖酵解通路，促进了糖

原的分解，生成乳酸和 ATP，为鱼体提供更多的能量，

从而增强其对急性低氧的耐受能力。 

3.3  淀粉和糊精对红鳍东方鲀脂肪和蛋白代谢的影响 

目前，大多数的鱼类低氧研究都聚焦于糖代谢，

却忽略了低氧条件下营养素对脂肪和蛋白代谢的影

响。Sun 等(2020)研究发现，急性低氧 8 h 后，大口

黑鲈肝脏中甘油三酯和非酯化脂肪酸的含量均显著

升高，而在复氧 12 h 后，糖异生和脂肪氧化利用显

著增加。在大菱鲆中，急性低氧增加了肝脏中 hif-2α、

hif-3α 和脂质合成相关基因的表达量和甘油三酯的含

量，同时，脂质分解和蛋白质合成受到抑制，从而降

低了耗氧率(Ma et al, 2023)。小鼠在低氧条件下缺乏

能量，激活了 ampk 基因，并抑制了 mtor 基因表达和

蛋白质合成(Cassidy et al, 2019)。同样，在亚马逊慈

鲷(Astronotus ocellatus)和鲫鱼(Carassius carassius)中

也发现，急性低氧抑制了肝脏和肌肉中的蛋白质合成

速率(Cassidy et al, 2018; Smith et al, 1996)。在本研究

中，与常氧组相比，在低氧条件下淀粉组促进了血清

和肝脏中脂肪的分解和 mtor 基因的表达量，而在低

氧后糊精组降低了脂肪的分解、肌肉可溶性总蛋白含

量和肝脏 akt1 和 mtor 基因的表达量。因此，在饲料

中添加糊精抑制了红鳍东方鲀鱼体脂肪的分解和蛋

白的合成，减少了 O2 的消耗，提高了对急性低氧的

耐受性。 

4  结论 

急性低氧会造成养殖鱼类大量死亡。本研究发

现，用易消化的糊精替代饲料中的淀粉不会影响红鳍

东方鲀的生长性能，但激活了 HIF 信号通路介导的无

氧糖酵解来为鱼体提供更多的能量，同时还可以抑制

脂肪的分解和蛋白质的合成，减少 O2 的消耗，从而

提高红鳍东方鲀对急性低氧的耐受性。本研究结果从

营养学角度提出了提高鱼类对急性低氧耐受性的有效

方法，为水产养殖业的健康发展提供了重要指导。 
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Effects of Dietary Starch and Dextrin on Growth and Hypoxia  
Tolerance in Tiger Puffer (Takifugu rubripes) 
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(1. Zhejiang Ocean University, Zhoushan  316022, China;  
2. Yellow Sea Fisheries Research Institute, Chinese Academy of Fishery Sciences, Qingdao  266071, China) 

Abstract    Fish meal and fish oil are important sources of protein and lipid in feeds. The lack of fish 

meal and fish oil supply has become an important limiting factor for the aquaculture industry. The 

proportion of fish oil and fish meal used in commercial feeds for farmed fish and crustaceans is 

continually decreasing, while the carbohydrate content is increasing. Carbohydrates are one of the three 

major nutrients that provide energy for the body. They have a much lower production price than protein 

and fat. Starch is a polymeric carbohydrate made from glucose molecules; it is the most commonly used 

in aquatic feeds and can replace fish meal and fish oil to reduce feed cost. Therefore, it is important to 

fully explore the nutritional function of carbohydrates for aquaculture. Hypoxia is a common stress in 

aquaculture, and acute hypoxia may lead to massive mortality of cultured fish in a short period of time 

resulting in serious economic losses to aquaculture. Therefore, it is crucial to find ways to improve the 

acute hypoxia tolerance of fish. Fish mainly use glucose for energy under acute hypoxia. Hypoxia inhibits 

oxidative phosphorylation in mitochondria and activates the anaerobic glycolysis pathway. Glucose 

degrades to produce lactate and ATP. Carnivorous fishes have limited absorption and utilization capacities 

to feed carbohydrates, unlike omnivorous fishes. Dextrin is an intermediate starch hydrolysis product, 

with a molecular weight between starch and glucose; it has good adhesion properties and is more easily 
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digested and absorbed than starch. Therefore, we hypothesized that the use of easily digestible 

carbohydrate in the feed is an effective way to improve the acute hypoxia tolerance of fish. Takifugu 

rubripes is loved by Japanese and Korean consumers owing to its delicious taste and high nutritional 

value. It is a characteristic species of Chinese mariculture fish. It is mainly cultured in a high-density 

factory, and the dissolved oxygen in the water often relies on water exchange and an oxygenation pump; 

its gill cover is degraded and is at risk of acute hypoxia. This study determined the effect of the addition of 

corn starch or dextrin (corn starch hydrolysate) to the feed on growth performance, acute hypoxia survival 

rate, metabolite content, and the hypoxia inducible factor (HIF) signaling pathway of T. rubripes after 8 

weeks of feeding. There were no significant differences in weight gain, feed conversion ratio, 

hepatosomatic index, viscerosomatic index, condition factor, and body composition between the starch 

group and the dextrin group (P>0.05). However, the survival rate during acute hypoxia of the dextrin 

group was significantly higher than that of the starch group (P<0.05). There were no significant 

differences in the liver glycogen and lactate contents, and lactate dehydrogenase A4 (ldha) gene 

expression between the starch group and dextrin group (P>0.05) during normoxia. However, the lactate 

content and ldha gene expression were significantly higher in the liver of the dextrin group than those in 

the starch group (P<0.05) during hypoxia. This indicated that feeding dextrin strongly activated anaerobic 

glycolysis to provide more energy under hypoxia. The serum triglyceride (TG) content significantly 

increased in the dextrin group compared with the normoxia groups, although the TG content in the serum 

and liver significantly decreased in the starch group after acute hypoxia (P<0.05). This suggested that 

feeding starch promoted lipid catabolism and oxygen consumption. There was no significant difference in 

the total soluble protein content of the muscle between the starch group and the dextrin group (P>0.05) 

during normoxia. However, the total soluble protein content of the muscle decreased in the dextrin group 

compared with the starch group (P<0.05) after acute hypoxia. Meanwhile, the total muscle soluble protein 

content, and the gene expression of liver v-akt murine thymoma viral oncogene homolog 1 (akt1), and 

mechanistic target of rapamycin kinase (mtor) significantly decreased in the dextrin group after hypoxia 

compared with the normoxia group. However, the liver mtor gene expression significantly increased in the 

starch group after hypoxia (P<0.05). This data demonstrated that protein synthesis was inhibited in the 

dextrin group under hypoxia. Hypoxia inducible factor (HIF) is the most critical transcription factor in 

cellular response to hypoxic stress. The dextrin group had higher hypoxia inducible factor 1 subunit alpha 

like (hif-3α) gene expression in the liver and lower hypoxia inducible factor 1 subunit alpha a (hif-1α) 

gene expression in the muscle (P<0.05) compared with the starch group during normoxia. The gene 

expression of liver hif-1α and hif-3α and muscle hif-1α and vascular endothelial growth factor A (vegfa) 

significantly increased in the dextrin group compared with the starch group (P<0.05) during hypoxia. This 

proved that feeding dextrin strongly activated the HIF signaling pathway under hypoxia. In summary, 

replacing starch with easily digestible dextrin in the feed did not affect the growth performance. Instead, it 

activated the HIF signaling pathway and anaerobic glycolysis to provide more energy for fish. Meanwhile, 

feeding dextrin inhibited lipid catabolism and protein synthesis, and reduced oxygen consumption to 

improve the acute hypoxia tolerance of T. rubripes. The study provides important guidance for the 

formulation design of hypoxia-tolerant feed and healthy development of aquaculture. 
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