
第 46 卷    第 1 期 渔  业  科  学  进  展 Vol.46, No.1 

2 0 2 5 年 2 月 PROGRESS IN FISHERY SCIENCES Feb., 2025 

                            

* 国家自然科学基金(32060823)资助。马九菊，Email: 1764150508@qq.com 

① 通信作者：李永娟，高级实验师，Email: liyongjuan@gsau.edu.cn 

收稿日期: 2023-11-16, 收修改稿日期: 2024-01-12 
 

 

DOI: 10.19663/j.issn2095-9869.20231116001  http://www.yykxjz.cn/ 

马九菊, 黄进强, 李永娟, 吴深基, 赵璐, 曾粤. 低氧胁迫对虹鳟心脏生化指标和低氧相关基因表达的影响. 渔业科学进展, 
2025, 46(1): 82–92 
MA J J, HUANG J Q, LI Y J, WU S J, ZHAO L, ZENG Y. Effects of hypoxia stress on biochemical indices and expression of 
hypoxia-related genes in the heart of rainbow trout (Oncorhynchus mykiss). Progress in Fishery Sciences, 2025, 46(1): 82–92 

低氧胁迫对虹鳟心脏生化指标和 

低氧相关基因表达的影响* 

马九菊  黄进强  李永娟①  吴深基  赵  璐  曾  粤 
(甘肃农业大学动物科学技术学院  甘肃  兰州  730070) 

摘要    虹鳟(Oncorhynchus mykiss)是一种低氧敏感性鱼类，低氧胁迫下其生长、行为、代谢和免

疫等均会受到影响。为了解低氧胁迫对虹鳟心脏生化指标和低氧相关基因表达的影响，本研究用酶

活性测定和实时荧光定量 PCR (RT-qPCR)方法，分析中度低氧[(4.5±0.1) mg/L]和重度低氧[(3.0± 

0.1) mg/L]胁迫 4、8、12、24 h、中度低氧 1 个月(TMM)、重度低氧 1 个月(TMS)及复氧[(8.5±0.1) mg/L] 

12 h 和 24 h 后虹鳟心脏中生化指标变化以及低氧相关基因的表达情况。结果显示，在中度低氧胁

迫下，虹鳟心脏中丙酮酸激酶(PK)、总胆固醇(TC)、乳酸(LD)和谷丙转氨酶(GPT)水平在 8 h 时升高，

24 h 时降低，复氧后仍显著高于对照水平(P<0.05)。在重度低氧胁迫下，琥珀酸脱氢酶(SDH)活性随

低氧胁迫时间延长逐渐升高，在 8 h 时达到峰值(P<0.05)，24 h 和复氧后均与对照无显著性差异

(P>0.05)。三磷酸腺苷酶(ATPase)、脂肪酶(LPS)、TC、谷草转氨酶(GOT)和 GPT 水平在 12 h 时降低，

复氧后均恢复至正常水平(P>0.05)。与对照组相比，TMM 组和 TMS 组中 PK、TC、乳酸脱氢酶(LDH)

和 GPT 水平均显著升高(P<0.05)。在中度低氧胁迫下，sdh、fih1 和 hif-1α基因表达量在 8 h 显著升

高(P<0.05)，复氧后均恢复至正常水平。在重度低氧胁迫下，ldh、pk、sdh、hif-1α、egln-1 和 vhl

基因表达量在 24 h 时显著升高(P<0.05)。与对照组相比，TMM 和 TMS 组中 ldh、pk、sdh、fih1、

egln-1 和 vhl 基因表达量在中度低氧胁迫下降低但无显著性差异(P>0.05)，重度低氧胁迫下 pk、sdh

和 vhl 基因表达量显著升高(P<0.05)。本研究结果表明，低氧胁迫使虹鳟心脏发生代谢紊乱，影响

体内正常的代谢水平，并对虹鳟心脏造成一定损伤。本研究可为进一步阐明虹鳟低氧胁迫的调控机

制提供基础资料。 
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溶解氧作为鱼类生存的必要条件，是影响鱼类行

为、生长和生存的重要环境因子(Wu, 2002)。水体的

持续性低氧和短期性低氧是水产养殖中很普遍的现

象，在自然因素和人类活动的影响下，水体缺氧现象

日益剧增(Diaz, 2001)。大多数鱼类具有适应不同溶解

氧水平的能力，若长时间溶氧不足，则会损伤鱼体的

组织和器官，导致鱼体生理代谢出现紊乱，影响鱼类

的生长发育、繁殖及行为活动，甚至会引起鱼类机体
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的应激反应，严重时会导致鱼类大量死亡(徐贺等 , 

2016)。 

在低氧环境下，鱼类会发生复杂的生理变化来应

对低氧胁迫。低氧胁迫通常会影响鱼类代谢方式，当

氧气不足时，鱼类通过快速激活体内的无氧糖酵解来

满足缺氧应激期间的能量需求，导致糖酵解底物消耗

增加和乳酸(LD)积累(Tripathi et al, 2013)。而乳酸脱

氢酶(LDH)是一种糖酵解酶，广泛存在于机体的各个

组织中，其中在肾脏和心肌中最为丰富，对机体低氧

状态下的乳酸代谢有重要作用(Saavedra et al, 2016)。

丙酮酸激酶(PK)是糖酵解过程中主要的限速酶和调

节酶，LDH 可促进 LD 和 PK 之间的相互转化，其活

性能够反映糖酵解水平的高低(李金兰等, 2014)。琥珀

酸脱氢酶(SDH)是有氧代谢过程中仅存在于线粒体内

膜上的酶，催化琥珀酸氧化生成延胡索酸释放 ATP。

李谣等(2023)、徐宇等(2023)研究表明，低氧胁迫下长

吻 (Leiocassis longirostri) 脑 和 克 氏 原 螯 虾

(Procambarus clarkia)鳃、血淋巴和肝胰腺中 PK、LDH

和 ATPase 活性升高，SDH 活性降低，严重影响这些

组织中的细胞能量代谢功能。脂肪酶(LPS)和总胆固

醇(TC)是机体储存能量的主要形式，是反映机体脂质

代谢水平的重要指标(Wang et al, 2020)。谷草转氨酶

(GOT)和谷丙转氨酶 (GPT)是两种重要的氨基转移

酶，是反映肝损伤程度的重要指标，若血清中其活力

升高，则说明肝功能受损(王维政等, 2021)。低氧胁迫

使花鲈 (Lateolabrax maculatus)幼鱼血清和大口黑鲈

(Micropterus salmoides) 肝脏及军曹鱼 (Rachycentron 

canadum)幼鱼肠道和血清中 LPS 和 TC 水平降低，

GPT 和 GOT 活性显著升高，导致机体肝脏受损，使

体内脂质分解代谢加快，以满足低氧胁迫后机体对能

量的需求(郭志雄, 2021; Yang et al, 2021)。 

鱼类应对低氧胁迫时，通过氧感受器和信号转导

途径调控相关基因的表达，从而维持机体的稳态来适

应低氧环境。缺氧诱导因子 -1α (hypoxia inducible 

factor-1, HIF-1α)是调节机体氧平衡的关键因子(Mandic 

et al, 2020)。Soñanez-Organis 等(2010)研究发现，低

氧胁迫可以增强凡纳对虾 (Penaeus vannamei)鳃中

LDH 和 HIF-1α 蛋白的表达。HIF-1 激活会诱导糖酵

解和无氧代谢增强从而促进 ATP 产生，在一定程度

上补偿低氧胁迫下机体对能量的需求 (Fulda et al, 

2007)。鱼类中 HIF-1α 蛋白特征首次在虹鳟上被

Soitamo 等(2001)发现，它与其他 HIF-1α 蛋白具有高

度的进化保守性。HIF-1α 主要受脯氨酰羟化酶结构

域(PHDs)和肿瘤抑制蛋白(pVHL)等关键酶调控，其

活性也受 HIF-1α 抑制蛋白(FIH-1)和其他转录因子的

调节。HIF-1α 蛋白可以直接或间接激活多种低氧诱

导基因，帮助低氧暴露细胞的代谢和存活。Pei 等

(2021)和李谣等(2023)研究表明，低氧胁迫使杂交黄

颡鱼(Pelteobagrus fulvidraco♀×P.vachelli♂)脑和肝脏

及长吻 脑中 hifs、phds 和 vhl 基因表达量升高，复

氧后恢复至正常水平。上述研究表明，低氧胁迫对鱼

类生化指标变化及低氧相关基因的表达产生了显著

影响。 

虹鳟是一种对低氧极其敏感的鱼类，其致死缺氧

阈值为 3.0 mg/L，是研究鱼类低氧响应机制的良好模

型(Wulff et al, 2012; Hou et al, 2020)。近年来，随着

养殖密度的增加，水体低氧问题已逐渐成为渔业研究

者和养殖者关注的热点。低氧胁迫会严重影响虹鳟的

生长和代谢能力，心脏是鱼类应对低氧胁迫的重要器

官。然而，目前关于低氧胁迫下虹鳟心脏生化指标和

低氧相关基因的分析尚未见报道。因此，本研究通过

酶活性测定和实时荧光定量 PCR (RT-qPCR)方法分

析不同浓度低氧胁迫对虹鳟心脏生化指标和低氧相

关基因表达的影响，以期为阐明虹鳟应对低氧胁迫的

调控机制提供理论依据。 

1  材料与方法 

1.1  实验动物 

本实验虹鳟来源于甘肃省永靖养殖场，平均体重

为(130.0±5.0) g。将体表完好无伤、规格基本一致的

健康虹鳟放入循环水养殖系统中暂养。溶解氧浓度维

持在(8.5±0.1) mg/L，水温控制在(12.0±0.1) ℃。 

1.2  实验设计与样品采集 

暂养结束后，通过氧气和氮气混合营造低氧环境。

根据实验设计分为常氧组、中度低氧组和重度低氧组。

常氧组溶解氧为(8.5±0.1) mg/L，中度低氧组溶解氧为

(4.5±0.1) mg/L，重度低氧组溶解氧为(3.0±0.1) mg/L。

在实验期间，水温维持在(12.0±0.1) ℃，pH 为 7.5±0.1。

低氧实验通过调节氧气和氮气的注入量来控制水中

的溶解氧浓度，用溶氧仪监测水体溶解氧的变化，使

溶解氧浓度快速从(8.5±0.1) mg/L 降至(4.5±0.1) mg/L

和(3.0±0.1) mg/L，分别持续 4、8、12、24 h、中度低

氧 1 个月(TMM)、重度低氧 1 个月(TMS)，常氧恢复实

验在低氧胁迫 24 h 后立即进行，开始往水中大量充入

氧气，使溶解氧快速恢复至(8.5±0.1) mg/L 后持续 12 h

和 24 h。常氧组作为对照组，在低氧胁迫过程中，分

别在低氧胁迫(4、8、12、24 h、TMM 和 TMS)和复氧

12 h 和 24 h 的各个时间点随机选取虹鳟并采集心脏
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样品，立即放入液氮中速冻，后置于–80 ℃冰箱保存，

用于后续生化指标和 RNA 提取。 

1.3  生化指标测定 

取适量心脏组织，置于 1.5 mL 无酶离心管，注入

9 倍体积的生理盐水，用组织研磨仪将组织磨碎，置于

低温离心机 4 000 r/min 离心 10 min，吸取上清液置于

–80 ℃冰箱用于测定生化指标，生化指标主要包括总胆

固醇 (total cholesterol, TC/T-CHO) 、琥珀酸脱氢酶

(succinate dehydrogenase, SDH)、丙酮酸激酶(pyruvate 

kinase, PK)、三磷酸腺苷酶(adenosine triphosphatase, 

ATPase)、乳酸(lactic acid, LD)、脂肪酶(lipase, LPS)、

谷丙转氨酶(glutamine aminotransferase, GPT)、谷草转

氨酶(glutamic transaminase, GOT)和乳酸脱氢酶(lactate 

dehydrogenase, LDH)，试剂购买自南京建成生物工程有

限公司，利用多功能微孔板读数仪 (Thermo Fisher 

3020-1296)测定吸光度。 

1.4  总 RNA 的提取 

根据 TRIzol 法提取心脏组织的总 RNA，用 1%

琼脂糖凝胶电泳及 NanoDrop 超微量紫外分光光度计

检测RNA的质量及浓度，使用反转录试剂盒(TaKaRa, 

大连)将检测合格的 RNA 样品进行反转录。 

1.5  心脏组织低氧相关基因表达量检测 

根据本课题组所获得的转录组序列信息，使用

Premier 5.0 软件设计 ldh、pk、sdh、fih-1、hif-1α、egln-1

和 vhl 基因特异性引物，以 β-肌动蛋白(β-actin)作为内

部参照基因(表 1)，以 cDNA 为模板，通过 RT-qPCR 检

测虹鳟心脏中 ldh、pk、sdh、fih-1、hif-1α、egln-1 和

vhl 基因的 mRNA 水平。按照荧光定量试剂盒说明书设

置 20 μL 体系：ddH2O 7.5 μL、上下游引物(10 μmol/L)

各 1 μL，SYBR Premix Ex Taq  (Tli RNaseH Plus) Ⅱ

10 μL，cDNA 0.5 μL；反应条件：95 ℃预变性 30 s；95 ℃ 

5 s，60 ℃ 34 s (40 个循环)，95 ℃ 15 s，60 ℃ 1 min，

95 ℃ 15 s。采用 2–ΔΔCt 法分析样品中 ldh、pk、sdh、fih-1、

hif-1α、egln-1 和 vhl 基因相对表达量。 

1.6  实验数据分析 

利用 SPSS 24.0 软件进行数据统计分析，采用单

因素方差分析(one-way ANOVA)及多重比较(Duncan)

检验数据差异的显著性，当 P<0.05 时为差异显著。 
 

表 1  引物序列信息 

Tab.1  Information of primers 

引物 Primer 上游引物序列 Forward primer sequence 下游引物序列 Reverse primer sequence 

ldh TTGACGGAGACAAGGAGGACTG CACCTCCTCGCCAATACCATA 

pk AGGTCAAGGAAATCGGTGGTG CGGATGAAAGAGGCAAACACC 

sdh ATCAACTAAAGCCCTCCCTGC TTTGGCGTTGTCCTTCTTCC 

fih1 AACGCAGGAAGAGGGAGGA TCAAACTGGTCGGGAGGGA 

hif-1α ATGTGCCGACCCTTACCCA TGATGTCCGCTCAGGAAGGT 

vhl AGACGGATGACCCGATGTTG GCACACTAGCTTCCTCACCA 

egln-1 TGACCGATTTGGACAGGGAC TGCTTCTTCCAGTCCGATTTCT 

β-actin TGGGGCAGTATGGCTTGTATG CTCTGGCACCCTAATCACCTCT 

 

2  结果与分析 

2.1  低氧胁迫对虹鳟心脏生化指标的影响 

在中度低氧胁迫下，虹鳟心脏中 PK、LDH、TC、

LD 和 GPT 水平在 8 h 时升高，24 h 时降低，复氧后

显著高于对照水平(P<0.05)。ATPase 和 GOT 活性在

12 h 时降低，复氧后恢复至正常水平(P>0.05)。在重

度低氧胁迫下，ATPase 和 LD 水平在 24 h 时显著升

高(P<0.05)，SDH、LPS、GOT 和 GPT 水平在 12 h

时降低，复氧后恢复至正常水平(P>0.05)。与对照组

相比，TMM 和 TMS 组中 PK、TC、LDH 和 GPT 水 

平显著升高(P<0.05) (图 1)。 

2.2  低氧胁迫对虹鳟心脏代谢相关基因表达的影响 

在中度低氧胁迫下，虹鳟心脏中 ldh 和 pk 基因

表达量在 8 h 时显著升高，24 h 时降低，复氧 12 h 时

仍显著高于对照水平(P<0.05)。sdh 基因表达量在 8 h

和 24 h时升高，复氧 12 h 恢复至对正常水平(P>0.05)。

在重度低氧胁迫下，ldh、pk 和 sdh 基因表达量在 24 h

时升高，复氧 24 h 时其表达量仍显著高于对照水平

(P<0.05)。与对照组相比，TMS 组中 pk 和 sdh 表达

量显著升高(P<0.05) (图 2)。 
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图 1  低氧胁迫对虹鳟心脏生化指标的影响 
Fig.1  Effects of hypoxia stress on cardiac biochemical indices of rainbow trout 

图 A、C、E、G、I、K、M、O 和 Q：中度低氧；图 B、D、F、H、J、L、N、P 和 R：重度低氧。 

C 和 CM 表示对照；4 h、8 h、12 h 和 24 h 分别表示中度低氧和重度低氧胁迫 4、8、12 和 24 h；R12 h 和 R24 h 分别表示常氧

恢复 12 h 和 24 h；TMM 表示中度低氧 1 个月；TMS 表示重度低氧 1 个月。图中不同小写字母表示差异显著(P<0.05)，下同。 
Figures A, C, E, G, I, K, M, O, and Q: Moderate hypoxia; Figures B, D, F, H, J, L, N, P, and R: Severe hypoxia. 

C and CM denote control; 4 h, 8 h, 12 h, and 24 h denote moderate hypoxia and severe hypoxia stress  
for 4, 8, 12, and 24 h, respectively; R12 h and R24 h denote normoxic recovery for 12 h and 24 h, respectively;  

TMM: Moderate hypoxia for 1 month; TMS: Severe hypoxia for 1 month.  
Different lower case letters in the graphs denote significant differences (P<0.05), and the same below. 

 

 
 

图 2  低氧胁迫对虹鳟心脏代谢相关基因表达的变化 
Fig.2  Effects of hypoxia stress on metabolism related gene expression in rainbow trout 

图 A、C 和 E：中度低氧；图 B、D 和 F：重度低氧。 
Figure A, C, and E: Moderate hypoxia; Figure B, D, and F: Severe hypoxia.  

 

2.3  低氧胁迫对虹鳟心脏中低氧相关基因表达的

影响 

在中度低氧胁迫下，hif-1α和 fih1 基因表达量在 

4 h 和 8 h 时显著升高(P<0.05)，12 h 时降低；egln-1

基因表达量随低氧胁迫时间延长而逐渐升高，在 24 h

时达到峰值(P<0.05)；vhl 基因表达量在 4 h 和 24 h 
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升高，8 h 时显著降低(P<0.05)，复氧后均恢复至正常

水平。在重度低氧胁迫下，hif-1α和 egln-1 基因表达 

量在 4 h 和 24 h 时显著升高，在 8 h 时降低，复氧后

仍显著高于对照(P<0.05)。fih1 基因表达量在 4 h 时降

低，在 8 h 时显著升高(P<0.05)，复氧 24 h 时恢复至 

正常水平。vhl 基因表达量随低氧随胁迫时间延长而逐

渐升高，在 24 h 时达到峰值(P<0.05)，复氧 24 h 时恢

复至正常水平。与对照组相比，TMM 组中 fih1、egln-1

和 vhl 基因表达量降低但无显著性差异(P>0.05)，TMS

组中 vhl 基因表达量显著升高(P<0.05) (图 3)。 

 

 
 

图 3  低氧胁迫对虹鳟心脏低氧相关基因表达的影响 
Fig.3  Effects of hypoxia stress on hypoxia related gene expression in rainbow trout 

图 A、C、E 和 G：中度低氧；图 B、D、F 和 H：重度低氧。 
Figure A, C, E, and G: Moderate hypoxia; Figure B, D, F, and H: Severe hypoxia. 

 
3  讨论 

溶解氧是影响鱼类生存和生态平衡的重要环境

因子，低氧环境会对鱼类的新陈代谢、生长、繁殖及

生存等生理过程造成严重影响(Xiao, 2015)。鱼类为适

应不同溶解氧水平会产生生化、生理和行为等方面的

反应，而许多反应与生化指标的变化以及低氧相关基

因的表达有关。本研究用酶活性测定和 RT-qPCR 法

分析了中度低氧和重度低氧对虹鳟心脏生化指标变

化和低氧相关基因表达的影响。研究结果表明，虹鳟

在不同溶解氧水平的代谢策略不同，中度低氧使机体

有氧呼吸减弱，从而降低耗氧量来适应低氧环境的生

存；重度低氧使机体有氧呼吸和无氧呼吸同时加强，

补充机体对能量的需求。低氧胁迫使虹鳟心脏发生代

谢紊乱，影响体内正常的代谢水平，并对虹鳟心脏造

成一定损伤。 

3.1  低氧胁迫对虹鳟心脏生化指标的影响 

鱼类在受到低氧胁迫时，通过调节代谢模式和启

动自身免疫防御系统来减少低氧胁迫对机体的损伤。

本研究发现，低氧胁迫前期，机体通过提高 ATPase

活性来获取更多能量，以满足新陈代谢需求。在中度
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低氧胁迫下，ATPase、LDH 和 LD 水平在 24 h 时降

低，复氧后 LDH 和 LD 水平显著升高，而 ATPase 活

性恢复至正常水平，机体有氧呼吸代谢无法正常进

行，此时无氧代谢过程可能发挥作用。区又君等(2017)

研究发现，卵形鲳鲹(Trachinotus ovatus L.)在低氧胁

迫下 LDH 水平显著升高，与本研究结果相似，持续

的低氧使机体有氧呼吸代谢被抑制，无氧代谢能力增

强。与对照组相比，TMM 组中 ATPase、LDH 和 LD

水平显著升高，长期中度低氧会快速激活虹鳟体内无

氧糖酵解来满足缺氧应激期间的能量需求，导致糖酵

解底物消耗增加和乳酸积累(Thoral et al, 2022)。重度

低氧胁迫下，ATPase 和 LD 水平在 12 h 时升高，复

氧后仍显著高于对照，机体在重度低氧胁迫下为满足

自身能量需求而增强无氧代谢能力。Speers-Roesch 等

(2010)、Kong 等(2023)研究表明，罗非鱼(Oreochromis 

hybrid sp)和鲤(Cyprinus carpio)在面对低氧胁迫时的

代谢方式与虹鳟较为相似，重度低氧使机体无氧代谢

产物 LD 含量积累和 ATPase 活性升高，从而满足机

体对能量的需求。中度低氧使 LDH 活性升高，并产

生大量乳酸，通过无氧代谢糖酵解途径为机体提供能

量。与对照组相比，TMS 组中 LD 含量降低，LDH

活性显著升高，表明长期无氧呼吸会造成机体内大量

乳酸堆积，通过增强一元酸转运来提高乳酸代谢率从

而缓解乳酸堆积(Speers-Roesch et al, 2010; 王彦欣等, 

2023)。  

SDH 是三羧酸循环(TCA)的重要组成部分，其活

性可反映 TCA 循环运行程度。在中度低氧胁迫下，

SDH 活性均显著低于对照，PK 活性显著升高。李谣

等(2023)在长吻 脑中的研究结果与本研究结果相

似，在低氧和复氧应激状态下，三羧酸循环通路受到

抑制，导致有氧呼吸功能障碍，使机体无法产生足够

的能量来维持正常的生命活动，此时，糖酵解和无氧

代谢成为低氧胁迫下重要的能量来源。与对照组相比，

TMM 组中 SDH 活性降低，PK 活性升高，长期中度低

氧使机体的糖酵解能力增强产生少量 ATP (宋银都等, 

2023)。在重度低氧胁迫下，SDH 和 PK 活性在 4 h

时显著高于对照，复氧后 SDH 活性恢复至正常水平。

何景鸿(2023)研究发现，光唇鱼幼鱼(Acrossocheilus 

fasciatus)肝脏中 SDH 活性随低氧胁迫时间延长呈下

降趋势；郭志雄(2021)研究发现，军曹鱼幼鱼肝脏中

PK 活性呈波动性升高，表明不同鱼类面对低氧胁迫

时的呼吸代谢能力不同。随着溶解氧的恢复，机体缺

氧状况得到缓解，无氧代谢逐渐减弱，有氧代谢逐渐加

强。与对照组相比，TMS 组中 SDH 和 PK 活性升高，长

期重度低氧对虹鳟机体内的糖酵解有促进作用(王美琪

等, 2023)。 

LPS 和 TC 是机体储存能量的主要形式，是机体

脂质代谢水平的重要指标。GOT 和 GPT 是氨基酸代

谢的关键酶和非特异性免疫酶，可作为组织细胞损伤

和坏死的重要指标，而 GOT 和 GPT 水平与脂代谢紊

乱相关，对非必需氨基酸的合成和蛋白质分解代谢起

重要作用。在中度低氧胁迫下，LPS 和 GOT 活性呈

先升高后降低的趋势，TC 含量和 GPT 活性显著高于

对照。中度低氧胁迫使虹鳟心脏损伤，对机体氨基酸

及脂类代谢产生一定的影响，复氧后均恢复至正常水

平，对虹鳟心脏的损伤有所减缓。低氧胁迫使大口黑

鲈肝脏和军曹鱼幼鱼肠道及血清中 LPS 和 TC 指标

降低，GPT 和 GOT 显著高于对照水平，与本研究结

果相反，不同鱼类在低氧胁迫下其脂质代谢有所差异

(郭志雄, 2021; Yang et al, 2021)。低氧胁迫导致机体

TC 含量不断升高，使虹鳟心肌内脂肪大量堆积，引

起脂肪代谢异常。在重度低氧胁迫下，LPS、TC、

GOT 和 GPT 水平在 12 h 时降低，复氧后恢复至正常

水平。低氧胁迫 12 h 后花鲈幼鱼和大口黑鲈肝脏及

血浆中 LPS、TC、GOT 和 GPT 水平呈先升高后降低

的趋势，这可能与机体供能有关(常志成等, 2018; Sun 

et al, 2020)。重度低氧使虹鳟体内蛋白质和脂质分解

加快，以满足机体对能量的需求。与对照组相比，

TMM 和 TMS 组中 LPS 活性无显著性差异，GOT 活

性降低，TC、LD 和 GPT 水平升高，长期低氧促进

了虹鳟的脂质分解，表明长期低氧应激期间的能量需

求主要来自脂质分解代谢(Li et al, 2018)。 

3.2  低氧胁迫对虹鳟心脏代谢相关基因表达的影响 

鱼类面对低氧胁迫时的能量代谢会根据水体溶

解氧的不同而发生改变。低氧可抑制鱼类有氧代谢，

使机体能量供给不足，为保证机体充足的能量供应，

机体被迫从有氧代谢转换到糖酵解途径(Ton et al, 

2003)。本研究结果显示，在中度低氧胁迫下，虹鳟心

脏中 ldh、pk 和 sdh 基因表达量在 24 h 时显著高于对照；

复氧后，pk 和 sdh 基因表达量恢复至正常水平。Zeng

等(2016)、Han 等(2022)研究表明，大黄鱼(Larimichthys 

crocea)和三倍体虹鳟肝脏中这些基因表达量与本研

究结果不同，可能不同鱼类面对低氧胁迫时的代谢水

平不同。在中度低氧胁迫下，三羧酸循环酶 ldh、pk

和 sdh 基因表达量升高，糖酵解通路增强，表明低氧

应激激活了线粒体有氧代谢，将乳酸转化为丙酮酸参

与三羧酸循环，在一定程度上补充机体对能量的需

求。在重度低氧胁迫下，ldh 和 pk 基因表达量在 8 h
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时显著升高，12 h 时恢复至正常水平，sdh 基因表达

量在 24 h 时显著升高，复氧后 pk 和 sdh 基因表达量

在 24 h 时显著升高，表明有氧代谢水平增强，可补

偿机体在低氧胁迫下产生的氧债。低氧胁迫使菲律宾

蛤仔(Ruditapes philippinarum)鳃、肝胰和暗纹东方鲀

(Takifugu fasciatus)肝脏中 pk、sdh 和 ldh 基因表达量

显著升高(Hao et al, 2023; Li et al, 2019)。裴雪莹(2021)

发现，低氧胁迫使杂交黄颡鱼肝脏中 sdh 基因表达量

在 4 h 时降低，ldh 基因表达量在 6.5 h 升高，脑中 sdh

基因表达量与对照无显著性差异，复氧后显著升高，

与本研究结果不同。相同基因可能在不同水生动物的

不同组织中有不同的表达模式，为了能够在低氧和复

氧胁迫下进行正常生命活动来获取能量而做出代谢

改变，逐步从有氧代谢转化至无氧代谢。与对照组相

比，TMM 组中 ldh、pk 和 sdh 基因表达量无显著性差

异，TMS 组中 pk 和 sdh 基因表达量升高，虹鳟随着

溶解氧浓度的改变而逐步调节自身的代谢水平。长期

中度低氧胁迫可能对机体代谢水平影响较小，而长期

重度低氧对虹鳟机体内的糖酵解有促进作用(王美琪

等, 2023)。 

3.3  低氧胁迫对虹鳟心脏低氧相关基因表达的影响 

hif-1α是重要的调控氧代谢转录因子，也是调控

鱼类缺氧应答的主要转录因子。fih-1 是 hif-1α重要的

上游调控基因。在低氧环境中，fih-1 可以通过调控

hif-1α 的表达，进而激活其下游基因的转录。本研究

结果显示，在中度低氧胁迫下，hif-1α和 fih1 基因表

达量在 4 h 和 8 h 时显著升高，12 h 时降低；egln-1

基因表达量随胁迫时间延长而逐渐升高，在 24 h 时

达到峰值；vhl 基因表达量在 4 h 和 24 h 升高，8 h 时

显著降低；复氧后均恢复至正常水平。在大口黑鲈肝

脏(Yang et al, 2017)、暗纹东方鲀心脏(李欣茹, 2019)

和杂交黄颡鱼肝脏及心脏(裴雪莹, 2021)中也有相关

报道，表明这些差异表达的基因可能与它们特定生理

功能的不同有关。在重度低氧胁迫下，hif-1α 和 vhl

基因表达量在 24 h 时显著升高，8 h 时降低；egln-1

基因表达量在 24 h 时显著升高，复氧后显著高于对

照水平；fih1 基因表达量在 4 h 时降低，8 h 时显著升

高。Liu 等(2013)发现，低氧胁迫使鲇鲤(Myxocyprinus 

asiaticus)肝脏和性腺中 hif-1α基因表达量较高。长吻

脑和暗纹东方鲀肝脏中 fih1、hif-1α、egln-1 和 vhl

表达量显著升高，可以推断，相同基因在不同的水生

动物中具有相似的表达模式，进化具有保守性(李谣

等, 2023; Li et al, 2019)。与对照组相比，TMM 和 TMS

组中 hif-1α 和 vhl 基因表达量升高，使虹鳟心脏中

HIF-I 信号通路被激活，此外，hif-1α 基因表达量随

着持续的长期缺氧而越来越高(Malec et al, 2010)。

hif-1α 可被羟基化而限制正常溶氧条件下的积累，并

且短暂低氧应激可以抑制羟基化，导致 hif-1α激活下

游靶基因的转录，这可能是 hif-1α基因表达量在低氧

胁迫下趋于升高的原因。vhl 和 egln-1 基因表达量升

高可能作为一种反馈机制来终止低氧应激，使虹鳟心

脏在低氧胁迫后尽量减少对低氧应激的暴露，从而终

止低氧应激效应期，使机体快速恢复到稳定状态并发

挥正常的生理功能。 

4  结论 

本研究通过采用酶活性测定和 RT-qPCR 方法，

分析了中度低氧和重度低氧胁迫对虹鳟心脏中生化

指标变化以及低氧相关基因的表达情况的影响。研究

发现，低氧胁迫使虹鳟心脏中 PK、LDH、ATPase、

SDH、LPS、TC、LD、GOT 和 GPT 水平均有不同程

度的升高，使机体发生代谢紊乱，影响体内正常的代

谢水平，并对虹鳟心脏造成一定损伤。在低氧胁迫下，

虹鳟心脏中 ldh、pk、sdh、fih1、hif-1α、egln-1 和 vhl

基因表达量均有不同程度的升高，通过低氧相关基因

的高表达模式来进行低氧应激的反馈调节，防止机体

心脏一直处于低氧应激状态，使机体快速恢复到稳定

状态并发挥正常的生理功能。本研究结果为虹鳟响应

低氧胁迫的调控机制研究提供了参考资料。 
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Effects of Hypoxia Stress on Biochemical Indices and Expression of 
Hypoxia-Related Genes in the Heart of Rainbow Trout (Oncorhynchus mykiss) 

MA Jiuju, HUANG Jinqiang, LI Yongjuan①
, WU Shenji, ZHAO Lu, ZENG Yue 

(College of Animal Science and Technology, Gansu Agricultural University, Lanzhou  730070, China) 

Abstract    Rainbow trout (Oncorhynchus mykiss) is a hypoxia-sensitive fish, and its growth, behavior, 

metabolism, and immunity are affected in hypoxic environments. To elucidate the effects of hypoxic stress 

on the heart of rainbow trout, biochemical indices and hypoxia-related gene expression were measured 

during moderate (4.5±0.1 mg/L) and severe hypoxia (3.0±0.1 mg/L) stress for 4 h, 8 h, 12 h, and 24 h; 

moderate hypoxia for 1 month (TMM); severe hypoxia for 1 month (TMM); and reoxygenation (8.5±0.1 mg/L) 

for 12 h and 24 h using enzyme activity assays and quantitative real time polymerase chain reaction 

(RT-qPCR). The results showed that the pyruvate kinase (PK), total cholesterol (TC), lactic acid (LD), and 

glutamine aminotransferase (GPT) reactivates increased at 8 h, decreased at 24 h, and were significantly 

higher than the control levels after reoxygenation (P＜0.05) under moderate hypoxic stress. Under severe 

hypoxic stress, the succinate dehydrogenase (SDH) activities gradually increased and peaked at 8 h (P＜

0.05). No significant difference was observed between the control at 24 h and after reoxygenation (P＞

0.05). The adenosine triphosphatase (ATPase), lipase (LPS), TC, glutamic transaminase (GOT), and GPT 

reactivates decreased at 12 h and recovered to normal levels after reoxygenation (P＞0.05). The PK, TC, 

lactate dehydrogenase (LDH), and GPT reactivates were significantly higher in the TMM and TMS 

groups than those in the control group (P＜0.05). The expressions of succinate dehydrogenase gene (sdh), 

factor inhibiting hypoxia-inducible factor-1 (fih1), and hypoxia-inducible factor-1α (hif-1α) were 

significantly increased at 8 h compared to those of the control (P＜0.05) and returned to normal 

reactivates after reoxygenation. Under severe hypoxic stress, lactate dehydrogenase gene (ldh), pyruvate 

kinase gene (pk), sdh, hif-1α, proline hydroxylase domain protein 2 (egln-1), and von Hippel-Lindau (vhl) 

expressions were significantly increased at 24 h (P＜0.05) compared to those under moderate hypoxic 

stress. Compared with those of the control group, ldh, pk, sdh, hif-1α, egln-1, and vhl expressions were 

significantly decreased in the TMM and TMS groups under moderate hypoxic stress with no significant 

differences (P＞0.05). pk, sdh, and vhl were significantly increased under severe hypoxic stress (P＜0.05). 

This study indicated that varying levels of dissolved oxygen led to changes in biochemical indices and in 

the expression of hypoxic-related genes in the heart of rainbow trout. Hypoxic stress affected the cardiac 

metabolism of rainbow trout, which affected the normal metabolism level and caused damage. Under 

hypoxic stress, the rainbow trout were able to provide feedback regulation of hypoxic stress through the 

high expression pattern of hypoxic-related, which prevents the heart from being in a constant state of 

hypoxic stress, allowing the organism to quickly return to a stable state and perform its normal 

physiological function. This study provides basic data to further elucidate the regulatory mechanism of 

cardiac metabolism in rainbow trout under hypoxic stress, it has guiding significance for the intensive and 

healthy breeding of this fish and the selection and breeding of new hypoxia-tolerant species in the future. 

Key words    Rainbow trout (Oncorhynchus mykiss); Hypoxic stress; Biochemical indices; Metabolism; 

Gene expression 
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