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摘  要 

近年来，水产养殖行业快速发展，鱼类因为具有较高的营养价值而受到青睐。而养殖过程中水体缺氧难

题亟待解决。溶解氧是影响鱼类存活的关键环境因素。因此通过研究低氧胁迫下鱼类的机体响应特征和

适应性策略来提高经济效益显得尤为重要，本文从生理结构和代谢变化，行为变化，分子机制的微观和

宏观变化等方面综述了鱼类对低氧的适应性策略和特征，发现了鱼类低氧时通过激活分解代谢途径产生

更多能量，减少生物合成以减少能量消耗。改变生理构造，摄食行为，种群间距，基因表达量，调节自

身激素释放以及相应的表观遗传变化来适应低氧环境。此文为低氧条件下养殖鱼类研究作出补充，并为

其他水生物种缺氧研究提供思路。 
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Abstract 
In recent years, the aquaculture industry has developed rapidly, and fish are favored because of 
their high nutritional value. The problem of hypoxia in the water body in the process of breeding 
needs to be solved urgently. Dissolved oxygen is a key environmental factor affecting fish survival. 
Therefore, it is particularly important to improve the economic benefits by studying the response 
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characteristics and adaptive strategies of fish under hypoxic stress, and this paper reviews the 
adaptive strategies and characteristics of fish to hypoxia from the aspects of physiological struc-
ture and metabolic changes, behavioral changes, and microscopic and macroscopic changes of 
molecular mechanisms, and finds that fish produce more energy by activating catabolic pathways 
when they are hypoxic, and reduce biosynthesis to reduce energy consumption. Physiological 
structure, feeding behavior, population spacing, gene expression amount, regulation of autohor-
mone release and corresponding epigenetic changes to adapt to the hypoxic environment. This 
paper supplements the study of cultured fish under hypoxic conditions and provides ideas for the 
study of hypoxia in other aquatic species. 
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1. 引言 

水产养殖行业中，鱼类是最主要的养殖对象，鱼肉营养丰富、味道鲜美、易于消化且具有多种必需

脂肪酸和维生素，其作为动物性蛋白质，容易被人体吸收利用，价格也比其他畜禽肉、蛋类和奶制品更

优惠。因此养殖鱼类拥有广泛的市场。鱼类的养殖可以分为淡水鱼类和海水鱼类。在淡水鱼类养殖中，

主要养殖品种有鳙鱼(Aristichthys nobilis)、鲤鱼(Cyprinus carpio)、草鱼(Ctenopharyngodon idellus)、鲫鱼

(Carassius auratus)、鲢鱼(Aristichthys nobilis)等[1]。这些鱼类的食性广泛，适应性强，生长速度快。海水

鱼类养殖主要种类有黄花鱼(Larimichthys crocea)、鲈鱼(Lateolabrax japonicus)、石斑鱼(Epinephelus spp.)、
大菱鲆(Scophthalmus maximus)、黑鲷(Acanthopagrus schlegelii)等[2]。这些鱼类生长相对缓慢，对养殖条

件要求较高，需要控制水温、水质等因素。 
现代水产养殖具有高密度、集约化和工业化的特点，工业化的养殖体系提升了产量，但也产生了相

应的问题。养殖水体大部分在露天环境中，特别是池塘养殖，受环境影响较大，夏季水温升高，溶氧降

低，盐度变化等都会使高密度的养殖水体水质恶化，鱼类因此受到影响。 
全球近岸海域底层水体缺氧现象在人类影响下逐年呈不断上升趋势，研究预测，到 21 世纪末，海洋

中的溶解氧水平将由于海洋温度的升高而下降 4%~8% [3]，现在世界上大部分海区已普遍存在低氧现象，

包括波罗的海、黑海、泰国湾、墨西哥湾、黄海和东海等[4]。随着全球变暖进程的加剧，水体分层溶氧

交换障碍以及富营养化程度持续加深，在水产养殖中低氧情况更为常见，限制了养殖产值提升。 

2. 水环境中的低氧胁迫 

为了避免鱼类在更拥挤的现代养殖系统中爆发疾病，我们应更多地考虑溶氧水平这一重要影响因素。

溶解氧(DO)浓度受许多因素影响，其中包含植物的光合作用、生物的呼吸作用、环境的温度、底栖生物

的分解等。低溶氧情况时常发生，其根据持续时间分为四类缺氧：永久性；季节性；偶发性；周期性[5]，
四类缺氧又发生在不同的地域。永久性缺氧发生在深水和分层水域，例如峡湾、内海等，在排放污水和

高温现象增多时出现。季节性缺氧主要出现在温带大陆架地区。偶发性缺氧主要受季风影响，在海洋潮

间带或湖泊浅层中较为常见，以不规则的间隔发生。周期性缺氧发生在泻湖和海湾中，主要受光合作用
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影响。 
溶解氧水平必须保持在合理范围内。当溶解氧水平过高时，鱼容易发生气泡病[6]。当溶解氧水平过

低时，鱼类的行为、生理、基因、免疫等诸多方面都将会受到影响，它们的生长速度会减慢，身体结构

会变化，免疫水平会下降，抗病能力会降低，严重将导致个体死亡[7]。 
在低氧环境下，尤其是低氧后突然恢复到常氧状态更容易加剧氧化胁迫，导致机体氧化损伤。为了

避免低氧给机体带来的损伤，鱼类已经形成了较为完备的生理响应机制，包括增加呼吸效率、增强血氧

亲和力、提高血氧循环率、改变基因表达水平，改变代谢率以降低能量消耗等来应对低氧环境。因此，

研究鱼类在低氧胁迫下的机体变化和应对措施，将对降低低氧胁迫造成的损失提供理论支撑，甚至为耐

低氧品种研发提供思路。 

3. 鱼类对低氧胁迫的适应性策略 

我国是水产大国，2023 年《中国渔业统计年鉴》中数据显示全国水产养殖面积达 7107.50 公顷，主

要养殖对象是鱼类、甲壳类、贝类、藻类和其他品种。2022 年，全国水产品总产量达到了 6865.91 万吨，

其中鱼类年产量达到 3634.74 万吨，占比 52.94%。数据显示，我国各类养殖产品的产量当前均呈增加态

势，但各类产品产量的增速并不相同，其中鱼类养殖因投资小，收益大，价格相对稳定，而产量的增速

最高。因此对鱼类耐受低氧胁迫的研究成为近年来热点。 
不同水生类群对缺氧的耐受性差异很大。虽然以往的文献似乎趋向于某个特定阈值来定义缺氧，氧

气最低阈值接近 2 mg∙L−1 [8]，但是缺氧耐受性和阈值是具有物种和阶段特异性的，并且可能存在很大差

异，在 2008 年的一项研究中，基于对超过 870 种物种，且已经有 200 余种已发表的实验结果，证明了最

低氧气致死浓度的不同，鱼类是最敏感的，最低需氧量高，其次是甲壳类动物和棘皮动物，而贝类则最

耐受[9]。氧气浓度的自然选择促进了鱼类的进化，使其适应各种不同的氧气浓度。即使在同一纬度的水

域，亲缘关系密切的物种或同一物种内的不同群体对氧浓度的适应也各不相同。鱼类已经进化出了不同

的适应策略，现存的 20,000 多种鱼类在耐低氧方面有很大的差异。依靠有氧代谢快速游动的鱼类，如鲑

鱼(Salmo salar)和金枪鱼(Thunnus alalunga)，对缺氧有中度到极端的敏感，而鲤鱼(Cyprinus carpio)和鳗鱼

(Anguillidae)却可以在缺氧的条件下舒适地生存[10]。因此，了解不同鱼类应对缺氧的方法和鱼类耐受低

氧的差异，是阐明鱼类低氧胁迫策略的基础。到目前为止，赵永丽等已经通过低氧胁迫实验[11]，为解读

花斑裸鲤(Gymncypris eckloni)适应低氧的分子机制奠定了基础，王维政等对军曹鱼(Rachycentron canadum)
幼鱼在低氧胁迫后的研究[12]，证明了鱼类能运用多种方式提高适应低氧的能力，陈福菊等的研究发现无

鳞鲤(Gymnocypris przewalskii)能通过经历鳃形态重塑、增强细胞凋亡和增加抗氧化酶活性来响应急性缺

氧条件[13]。鱼类低氧适应是一个多水平协作的过程，先前的研究大多通过分子水平针对性地对缺氧相关

的基因或通路进行讨论，本文将从鱼类适应低氧的多个角度出发，对鱼类适应低氧的策略做出进一步补充。 

3.1. 低氧胁迫下鱼类的行为变化 

水体低氧会对鱼类的行为产生负面影响，鱼在低氧条件下的行为因种类、饲养条件以及溶解氧的水

平等而有所不同。首先大部分鱼类会因为缺氧而减少运动，降低消耗，随之游泳能力和反应速度降低，

生长和摄食减缓，一些鱼类甚至出现了通过改变鱼群结构来减少最低需氧量的行为(见表 1)。 
当水体中氧浓度逐渐低于正常水平时，鱼类的生长速度开始减缓、呼吸频率发生改变。此时大部分

鱼类没有表现出急于逃离缺氧环境的行为，它们会保持静止，以节省面对缺氧条件的能量需求[14]。随着

溶解氧水平继续降低，鱼类出现“浮头”[15]，如阿氏翼甲鲇(Pterygoplichthys anisitsi)，它们在中午时停

留在河底，在晚上和清晨更频繁地探索上层水。白天缺氧时活动减少节省了能量消耗，表现出的间歇通
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气可能是一种适应策略，以最小化通气成本[16]。虽然有浮出水面换气的行为，但是也会受到水面捕食者

的限制，它们会表现出逃避捕食者的行为，例如以不规律的周期和速度浮出水面，以减少与捕食者接触，

对自身安全进行保障[17]。 
 

Table 1. Behavior of different fish species after hypoxia 
表 1. 低氧后不同鱼类的行为 

物种 低氧后行为 

红鳍东方鲀(Takifugu rubripes) 活动减弱，出现浮头现象[15] 

阿氏翼甲鲇(Pterygoplichthys anisitsi) 呼吸暂停最小化通气成本[16] 

鳊鱼(Parabramis pekinensis) 游泳速度下降[18] 

中华倒刺鲃(Spinibarbus sinensis) 游泳速度下降[18] 

金灰色鲻鱼(Liza aurata) 对外界刺激反应速率降低[19] 

普氏仿石鲈(Haemulon plumieri) 发生惊吓反应可能性降低[20] 

黄条鰤(Seriola lalandi) 张大嘴作快速圆周运动[21] 

虹鳟(Oncorhynchus mykiss) 表观消化率降低[22] 

罗非鱼(Oreochromis mossambicus) 摄食降低，生长减缓[23] 

大西洋鲑鱼(Salmo salar) 利用常氧时间高效摄食[24] 

大西洋鲱鱼(Clupea harengus) 种群个体间距增加[25] 

斑马鱼(Danio rerio) 增加胸鳍等身体运动，增加泵血[26] 

滑皮银汉鱼(Leuresthes tenuis) 保持潮湿发育环境，成年极少需要氧气[27] 

毛鳞鱼(Mallotus villosus) 保持潮湿发育环境，成年极少需要氧气[27] 

 
游泳速度是衡量鱼类有氧运动能力重要指标，它与觅食、洄游，逃避捕食等活动关系密切。研究表

明，鳊鱼(Parabramis pekinensis)、中华倒刺鲃(Spinibarbus sinensis)的游泳速度会随着氧气含量的下降而

降低[18]。实际上，不光游泳速度，金灰色鲻鱼(Liza aurata)，对外界环境刺激的反应速率也会随着氧气

水平降低而变得迟缓[19]。普氏仿石鲈(Haemulon plumieri)对逃避捕食者的“惊吓反应”发生可能性也随

之降低[20]。黄条鰤(Seriola lalandi)低氧时会张大嘴快速地作圆周运动。但随着溶解氧升高，这种行为又

逐渐减弱到恢复正常[21]。这些持续的行为障碍对鱼类生存产生了深远的影响。 
低氧对鱼类的影响不光体现在能量供应上，对食物的消化，利用也会受到影响。研究表明虹鳟鱼

(Oncorhynchus mykiss)在缺氧时对蛋白质、脂质、碳水化合物和能量的表观消化率降低，这可能是生长速

率受损的关键原因[22]。罗非鱼(Oreochromis mossambicus)经过缺氧处理后，也表现出吃的饲料更少，体

重增加也更慢等现象[23]，而大西洋鲑鱼虽然在不同缺氧水平下食欲被不同程度抑制，但是适应能力却越

来越强，越来越能够利用常氧时间提高摄食效率等[24]。 
缺氧还会影响鱼群结构和种群行为，低氧条件会迫使鱼群中个体间距增加，以此来获取更优质的氧

气条件。在对大西洋鲱鱼(Clupea harengus)的种群进行低氧胁迫实验时，发现个体间距增加，可能是由于

缺氧的条件行为反射，这种行为可以缓解个体呼吸窘迫，从而降低种群总体所需氧量[25]。 
以往的研究更多倾向研究成体鱼类对低氧的适应，然而鱼类在幼体时期也会对低氧环境产生变化或

适应，发生一系列特有的运动行为或方法来保障个体发育。斑马鱼(Danio rerio)幼年时期会增加胸鳍和身

体运动、鳃和鳃盖运动、以及颊泵血等应对氧气匮乏的环境[26]。滑皮银汉鱼(Leuresthes tenuis)和毛鳞鱼
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(Mallotus villosus)甚至进化出了更独特的技能，它们成年后在沙中产卵，并使其保持潮湿，幼体发育过程

中被埋很长时间。仅生命早期阶段需要氧气，成年阶段似乎不需要气体交换[27]。 
鱼类特定行为与不同的神经活动模式联系起来，将有助于识别潜在的低氧适应分子机制。解读行为、

基因和通路之间的关系，分析在缺氧刺激下产生强大的行为反应原因是破获鱼类低氧适应行为的关键所

在。 

3.2. 低氧胁迫后鱼类生理结构和代谢变化 

低氧胁迫会引起鱼类生理和代谢的变化，严重时还会造成机体损伤。大量的研究发现，低氧条件下，

鱼类的鳃、血管、肝脏等组织形态结构发生了显著改变，供能的代谢途径也变得高效，并通过升高酶活

力和加快激素生成，来保障正常生命活动。 
对于大多数鱼类而言，鳃是主要的呼吸器官，同时具有摄取食物、排泄氨氮等代谢废物、调节渗透

压等生理机能。在常氧条件下，鳃具有典型的结构，由一排排平行的细丝构成。缺氧时，鳃的规则结构

排布开始混乱，血管腔缩小，薄片扭曲，上皮细胞肿胀。这时大部分鱼类会设法提高呼吸效率，鲫鱼(C. 
auratus)能够改变鱼鳍的形态，以增加呼吸表面积，并排泄葡萄糖发酵产物乙醇和二氧化碳，避免乳酸中

毒[28]。卵形鲳鲹(Trachinotus ovatus)会使鳃小片细胞表面舒张和增生，空隙在缺氧时完全被细胞团填充，

增加其与水接触部分的表面积，同时毛细血管中的血细胞数量也显著增加[29]。幼鱼的应对措施与成鱼也

基本相似，在四指马鲅(Eleutheronema tetradactylum)幼鱼受到低氧胁迫后，也出现了鳃组织器官上皮细胞

肿胀凸起、以及部分上皮细胞破裂，由扁平状变为梭形或三角形，鳃丝末端充血肿胀，血细胞数量增多，

以及血窦收缩等病理现象[30]。机体受损程度往往由低氧胁迫的程度决定，当鱼类长期处于缺氧环境，通

常会给器官和组织带来不可逆的损伤。肝脏是鱼体内是体积最大的腺体，在毒素代谢、血液循环和机体

免疫等活动中起着重要作用。卵形鲳鲹肝脏在低氧后出现了空洞和组织结构的破坏，并同时伴有线粒体

数量减少，肝细胞坏死等不可逆的现象。这些损伤会随着低氧胁迫的时长而变得越来越严重[31]。在长时

间缺氧条件下，鱼类也会借助其他器官辅助呼吸。鳞头鱼(Lepidocephalus macrochir)和高鳍虾虎鱼

(Pterogobius zacalles)依靠皮肤、肠道、口腔粘膜和其他器官来协助气体交换[32]。在有限资源内获取更多

氧气，是自然选择让鱼类进化的表现。 
除此之外，不同地理区域生活的鱼类也有自己适应低氧的措施，在浅层水中，氧气水平在一天中的

变化范围很大，所以这里生活的鱼类往往具有广泛的耐低氧能力。区别于南方水温条件，一般北方养殖

鱼类都需要适应寒冷，寒冷时更需要高氧水平保持机体正常运转，氧气水平不能达到标准时，这就使许

多鱼类不得不自身产生变化应对低氧环境。如鲤科鱼相较其他品种适应能力更强，可以从完全缺氧到高

氧的区间内生存[33]。这也是鲤科鱼类占据北方市场经久不衰的原因。 
长期生活在缺氧条件下的鱼代谢率也会发生改变，趋向是降低代谢，主要表现在流向大脑和心脏的

血流量变化以及高效能量产生方式变化。研究显示，缺氧的鱼类肝细胞会迅速减少以响应急性缺氧的氧

消耗。鲫鱼(C. auratus)在低氧胁迫后，NKA 酶活力显著升高，这可能是因为有氧代谢转化为无氧代谢，

体内生成乳酸量产量急剧增多，NKA 酶能将过多的乳酸转化为乙醇，同时保持正常的离子稳态，保障生

命活动。促红细胞生成素(Epo)是一种糖蛋白激素，可控制红细胞生成，帮助血氧结合，有报道显示鱼类

注射 Epo 可以刺激红细胞的产生，以应对缺氧条件[34]。慢性缺氧后，鲤鱼(C. carpio)血清中的睾丸激素，

雌二醇和三碘甲状腺原氨酸水平显著降低。这些激素变化与雄性和雌性鲤鱼的性腺发育，产卵成功率，

精子活力，受精成功率，孵化率和幼虫存活率降低有关。鱼类的内分泌和生殖障碍受到环境的干扰可能

是一个普遍的问题。缺氧会干扰内分泌功能，从而降低总体生殖成功率，进而影响配子质量和发生，性

成熟，繁殖力，孵化和幼虫的生存能力等[35]。那么通过代谢水平的变化将为判断鱼类是否产生合格的子
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代，父母本是否健康提供条件依据。如何通过研究低氧环境下鱼类代谢水平变化与环境之间的联系、是

否产生可影响后代遗传的机体变化等来揭示低氧与代谢之间的关系，将为鱼类抗逆育种提供一定的实践

基础。 

3.3. 低氧胁迫下鱼类的分子应答机制 

水体含氧量经常会有大幅度的波动，这样多变的生活环境使鱼类在自然选择的进化过程中形成特定

的分子应答机制以适应缺氧环境。鱼类对低氧的适应是一个复杂的过程，可能由许多基因控制，为了了

解鱼类低氧适应的分子调控机制，在缺氧条件下分析差异表达变化的基因将是一种有效的方法。 
鱼类会通过上调或者下调低氧相关的代谢通路或者一些关键低氧基因表达量来适应溶解氧浓度的改

变，并以此维持内环境的稳定性[36]。低氧诱导因子(HIF-1α)被公认为是在低氧环境中机体行使重要功能

的转录调节因子，由 α和 β亚基构成，参与血管的生成、各种器官的代谢、细胞生成与凋亡等。 
在低氧条件下，HIF-1α降解过程受到抑制，细胞质内 HIF-1α蛋白水平升高，与 HIF-1β结合后进入

细胞核，激活靶基因的表达，调整细胞的状态使其适应低氧胁迫。HIF-1α已经在多种鱼类中有报道，包

括虹鳟[37]、斑马鱼(Danio rerio) [38]、暗纹东方鲀(Takifugu obscurus) [39]、青鳉(Oryzias latipes) [40]、鳙

鱼[41]、鲫鱼[42]、草鱼[43]等。 
越来越多的研究为了解鱼类对低氧的适应策略做出了贡献，转录组学证明了鱼类不同基因应对低氧

胁迫存在表达差异，一些基因的表达量上下调会使机体产生相应变化以此适应低氧的外部条件(见表 2)。从

组织或器官的变化，到代谢和通路的调节，鱼类差异基因适应低氧反应的证据都有助于补充结果，以便

更好地了解鱼类灵活地应对低氧压力的机制。 
 

Table 2. Omics studies of hypoxia in different fish tissues 
表 2. 不同鱼类组织缺氧下的组学研究 

鱼类 基因 研究组织及方法 

虹鳟(Oncorhynchus mykiss) HIF-1α 肝细胞，转录组[26] [37] 

暗纹东方鲀(Takifugu obscurus) EPO 肝，代谢组[38] [39] [44] 

青鳉(Oryzias latipes) TERE 肝细胞，生殖细胞，转录组[40] 

鳙鱼(Aristichthys nobilis) HIF-1α 鳃，肾，脑等组织，转录组[41] 

鲫鱼(Carassius auratus) iNOS 鳃，转录组[42] 

草鱼(Ctenopharyngodon idellus) CITED1 心，肾，肝，转录组[43] 

红鳍东方鲀(Takifugur ubripes) ALDOA 脑，转录组[15] 

泥鳅(Misgurnus anguillicaudatus) Loxl2b 肠道，转录组[45] 

大西洋鲑鱼(Salmo salar) VEGF 卵黄囊，转录组[46] 

橙斑石斑鱼(Epinephelus coioides) VEGF 肝，转录组[47] 

梭鲈(Sander lucioperca) HO1 鳃，脑，肝，肾，转录组[48] 

斑马鱼(Danio rerio) FoxO4 胚胎成纤维细胞，转录组[49] 

团头鲂(Megalobrama amblycephala) IGFBP-1 胚胎及成体各组织，转录组[50] 

鳙鱼(Aristichthys nobilis) GLUT1 鳃，血清，肝，转录组[51] 
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在暗纹东方鲀中，低氧条件使 EPO 表达上调，诱导大脑和肝脏的红细胞及毛细血管生成变快，使其

血氧携带能力得到改善[44]。红鳍东方鲀则通过促进糖酵解、脂肪酸 β氧化和氨基酸代谢来积极调节代谢

途径的变化，以节省能量供应[15]。有研究报道，在急性缺氧条件下，在泥鳅(Misgurnus anguillicaudatus)
中发现 Loxl2b 基因下调表达，增加了泥鳅血管生成，提高其本身厌氧代谢能力，还对肺的发育起了重要

的作用，从而延长了泥鳅在缺氧条件下的生存时间[45]。调节血管生成主要由血管内皮生长因子 vascular 
endothelial growth factor (VEGF)基因调控，它可增强血管增殖以增加氧气供应。在其启动子区域内含有

HRE，使缺氧诱导转录因子发挥作用并开始产生反应。在橙斑石斑鱼(Epinephelus coioides)和大西洋鲑鱼

(Salmo salar)中，缺氧可以增强 VEGF 表达，从而增加氧气输送[46] [47]。研究还发现烯醇化酶(ENO1)
基因在软体动物蛤蜊缺氧条件下表达量显著上调，它的上调表达会促进无氧代谢占据主导地位并减少机

体耗氧量[52]。此基因也存在于鱼类体内，基因表达量上下调以及作用目前还未有研究报道，但推测可能

会对鱼类也产生影响，具体还需要实验进行证明。 
研究表明，鱼类 HO1 基因在低氧刺激下上调表达，其能够为细胞提供保护作用。如梭鲈(Sander lu-

cioperca)通过调节气体交换、能量代谢、物质循环等过程，来保护机体免受氧化应激损伤，减缓细胞凋

亡具有重要作用[48]。对于在结构上具有保守的 FHD 和 TAD 结构域的 FoxO4 基因，在斑马鱼低氧时也

参与调节了包括细胞增殖，凋亡和免疫等生物过程。不同的是，已有报道证明在缺氧条件下，斑马鱼体

内 FoxO4 不仅可以被 HIF-1α上调，也可以通过负反馈调节 HIF-1α，以此来应对多变的氧环境[49]。 
鱼类在不同发育时期应对低氧环境也会有所不同，当团头鲂(Megalobrama amblycephala)胚胎处于低

氧条件下时，胰岛素样生长因子结合蛋白 1 (IGFBP-1)表达量显著升高，它是一种缺氧诱导的蛋白，调节

脊椎动物生长发育，过量表达时团头鲂生长和发育速率显著降低[50]。 
低氧胁迫往往使多条通路被激活，通路之间又相互关联调节，构成低氧调控的分子网络，在埃及塘

鲺(Clarias fuscus)中发现缺氧时 IKK 基因表达量增加，已知 IKK 表达受到 NF-κB 通路调节，IKK 又对氧

气的水平感知敏感，表明可能存在一种分子机制，即 NF-κB 通路介导的反应与缺氧条件具有关联性[53]。
由此可判断，NF-κB 通路在调节缺氧应激抵抗的基因中起重要作用。先前的研究中也指出，NF-κB 信号

通路参与软体动物中贝类对细菌感染和缺氧应激的先天免疫应答，包括菲律宾蛤仔(Ruditapes philippi-
narum)、文蛤(Meretrix meretrix)、太平洋牡蛎(Crassostrea gigas)和杂色鲍(Haliotis diversicolor)等[54]，因

此，HIF 和 NF-κB 信号通路是关于缺氧基因变化的重点关注对象，而对这些通路上基因的研究将成为破

译生物对缺氧应激条件的响应机制的重要线索。值得一提的是，在以往研究中发现，在大脑中表现出

与常氧状态下差异的基因相对较少。推测鱼类在缺氧应激期间，大脑可能会优先获得氧气和能量的供

应。 
为了降低缺氧带来的损失，产业上对具有更高耐缺氧性的鱼类需求增加。因此必须确定鱼类耐缺氧

和适应的机制。通过比较转录组测序和组学分析，利用生物信息学方法，可以构建鱼类缺氧适应和耐受

的基因调控网络，并鉴定关键基因，利用基因功能分析方法阐明关键基因的功能，筛选与缺氧适应和耐

受相关的分子标记。基于这些数据，对改善和开发耐缺氧性更高的鱼类品种提供帮助。 

3.4. 低氧胁迫表观遗传变化 

基因表观遗传调控也是鱼类应对低氧的方法之一，DNA 或组蛋白的共价修饰和 microRNA 的表达是

主要的表观遗传机制。在真核细胞中，DNA 的动态共价修饰和组蛋白的非结构化 N 端尾改变后，染色质

结构发生变化，从而调节基因表达形成表观遗传调控。 
表观遗传强调基因、产物和表型之间的联系，环境和内源性刺激通过分子表观遗传学机制整合，以

调节基因组基因表达，从而在更高水平的生物组织中形成生理表型。鱼类通过表型可塑性，经过长时间
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或重复的低氧压力后会导致表型反应的变化，从而优化生理性能，这使它们能够在快速变化的环境中生

存。这种调节可以在个体发生过程中发生，并在代际之间传播。研究表明，当青鳉(Oryzias latipes)暴露于

缺氧时会触发精子甲基化的表观遗传变化，通过 EHMT5 介导的组蛋白修饰改变与精子发生和基因沉默

相关的基因和蛋白质的表达，导致精子活力和数量的减少[55]。且这些与缺氧相关的基因具有相同的甲基

化模式，在遗传的子代中也一直受到影响。 
在斑马鱼(Danio rerio)胚胎发育过程中，miR-462/miR-731 簇是 HIF-1α转录因子的靶标，具有重要的

生理功能，在低氧条件下被显著诱导，不仅与斑马鱼的器官发生和胚胎发育密切，而且相关数据表明其

通过靶向下游基因在调节细胞存活中有重要作用[56]，是鱼类细胞适应缺氧应激的重要信号传导中间体。 
往往在缺氧的初始阶段，表观遗传介导的潜在适应过程开始激活，随后进行转录和翻译抑制，以降

低能量成本，节省氧气的使用。长期缺氧极大地激活了金鱼(Carassius auratus)的分子氧感应，机体会优

先考虑氧气输送保障存活，而耗能高的转录和翻译则会受到表观遗传抑制[57]。 
由此可见，缺氧表观遗传变化是一种复杂的机制，它因各种因素而变化，包括氧气水平、低氧持续

时间、缺氧类型、组织和细胞特异性反应以及缺氧依赖性和非依赖性蛋白质合成等。这些因素和组蛋白

修饰构成表观遗传的“钥匙”，通过与低氧应答相关基因启动子区亲和性的改变，最终改变基因的表达

水平。 

4. 对养殖行业产值提升的建议和启发 

根据联合国粮食及农业组织(FAO)的数据，全球有超过 10 亿人依靠鱼类等水产动物为身体补充蛋白。

单从国内来看，过去几十年间，水产养殖一直是拉动中国农业经济增长的支柱产业。为乡村地域创造就

业机会，增加收入[58]。随着生物技术的发展，如何利用现代科学提高水产养殖产量，完善渔业和渔业管

理的信息化管理，成为了近年的研究热点。各种组学方法被用于水产生物缺氧分子机制的研究，例如，

通过使用定量 RT-PCR (qRT-PCR)对鱼类特定基因的检测来证实某一基因确实参与调控，转录组研究转录

水平变化，以及使用双向荧光差异凝胶电泳等蛋白质组学手段，利用蛋白质的等电点和分子量的差异来

分离蛋白质混合物，确认缺氧表达蛋白的差异。环境胁迫诱发的生物现象多变复杂，伴随着 miRNA、基

因和蛋白质表达的复杂调控。多组学方法可以避免单一组学的不全面结论，更精准详细的解释低氧胁迫

下鱼类的响应机制。但是，使用多组学对经历缺氧的鱼类的反应机制的研究少之又少，这在一定程度上

阻碍了对鱼类缺氧的响应机制全面解读。 
未来，在充分的了解鱼类耐低氧的分子机制的基础上，可以通过选育高耐低氧的亲本鱼种进行遗传

改良和杂交育种，以提高苗种的遗传潜力和品质；通过优化养殖水体的溶氧水平，以降低低氧胁迫对鱼

类的影响；通过研究相关基因和蛋白质的表达和调控，解读鱼类在低氧环境下的变化机制，再应用基因

敲除或修饰等生物工程技术，改造鱼类的基因组，增强其对低氧环境的适应性，培育具有更强低氧适应

性的鱼种，提高水产养殖的产量和效益。 

5. 结论 

不论什么物种，应对低氧胁迫的核心目的是恢复氧稳态。为了实现这一目标，触发了涉及基因表达

调节变化以及蛋白质稳定性和功能的协调反应，这会影响能量相关过程的许多方面。为了维持正常的身

体活动，鱼类对急性缺氧产生自发反应，通过激活分解代谢途径产生更多能量，减少生物合成以减少能

量消耗，并从有氧代谢途径转变为厌氧代谢途径。进化出辅助呼吸器官，改变生理构造，减少摄食行为，

增大种群间距，上下调基因表达量，调节自身激素释放以及相应的表观遗传变化来适应低氧环境。本文

系统地总结了鱼类在低氧胁迫下的适应性策略，尤其是在分子水平解析了鱼类对低氧胁迫的应答机制，
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为系统深入了解鱼类耐低氧的分子机制提供了参考资料。 
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