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摘 要：将长丰鲢置于质量浓度为(2.0±0.5) mg/L 的低溶解氧环境中，分析低氧处理后不同时间(0、3、6、12、

24、36、48、60、72、84 h)长丰鲢的血液指标、脑和肝脏的抗氧化酶活指标及相关基因的表达变化。结果表明：

持续低氧胁迫 48 h，导致长丰鲢血液中血红蛋白质量浓度和白细胞数显著增加；血清中总抗氧化能力显著上升；

低氧胁迫下，长丰鲢肝脏中 GSH–PX 活性除 36 和 48 h 外均显著降低，且脑中 GSH–PX 活性在 24~60 h 内显著

低于对照组的；长丰鲢肝脏中 CAT 活性从 36 h 开始显著上升，而脑中 CAT 活性从 6 h 时开始上升，60 h 及之

后又显著下降；长丰鲢肝脏中 SOD 活性在低氧胁迫后 3 h 内迅速下降至最低值，之后呈缓慢上升趋势，但仍显

著低于对照的，而脑中 SOD 活性从 3 h 时开始上升，除 72 h 时外，均与对照组的持平或显著高于对照组的；

HIF–1α 和 phd3 在长丰鲢脑和肝脏中均有较高的表达，低氧胁迫下其表达量存在波动，但除个别时间点外，均

显著高于对照组的。可见，在持续低氧胁迫下，长丰鲢通过增加血红蛋白质量浓度提高氧气运输能力，而这一

生理响应可能受到 HIF–1α 及 phds 基因表达的调控，长丰鲢脑和肝脏组织中的抗氧化酶系统被激活，用来抵御

持续低氧胁迫诱发的组织损伤。 
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Abstract: To study the physiological regulatory mechanisms of Changfeng silver carp(Hypophthalmichthys molitrix, CF) 
on continuous hypoxia stress, the blood indicators, tissues antioxidant enzymes activities and genes expression levels 
were analysed at different time(0, 3, 6, 12, 24, 36, 48, 60, 72, 84 h) after hypoxia treatment with a dissolved oxygen of 
(2.0±0.5) mg/L. The results showed that continuous hypoxia stress caused a significant increase of hemoglobin content 
and white blood cell count in blood, and a significant increase of the total antioxidant capacity in the serum. In addition, 
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under continuous hypoxia stress, the GSH-Px activity in liver of CF decreased significantly except for 36 and 48 h, and 
the GSH-Px activity in brain was significantly lower than that in control group within 24 to 60 h. The CAT activity in the 
liver of CF increased significantly from 36 h, and the CAT activity in the brain increased from 6 h, and decreased 
significantly at 60 h and later. The SOD activity in the liver of CF rapidly decreased to the lowest value within 3 h after 
hypoxia stress, and then showed a slow rising trend, but it was still significantly lower than that of the control, while the 
SOD activity in the brain began to rise from 3 h, except for 72 h, and was equal to or significantly higher than that of the 
control group. The expression levels of HIF-1α and phd3 in the brain and liver fluctuated under hypoxia stress, while they 
were higher than those of the control at most of time points. These results indicated that CF increased delivery of oxygen 
by improving hemoglobin content, and this physiological response might be regulated by the expression of HIF-1α and 
phds. Furthermore, the antioxidant enzyme systems of brain and liver of CF were activated to resist tissue damage 
induced by continuous hypoxia stress. 

Keywords: Changfeng silver carp(Hypophthalmichthys molitrix); continuous hypoxia stress; blood indicators; 
antioxidant enzyme; gene expression 

 
自然状况下空气中的氧气溶于水中以及水生

生物光合作用产生氧气是水体溶解氧的主要来源。

水体中溶解氧的含量通常很低，且季节、昼夜及生

命体在水体中的呼吸作用等的变化都会导致溶解

氧浓度的变化[1]。水体中的溶解氧浓度对于鱼类正

常生长、发育和繁殖十分重要。对鱼类而言，一般

水体中溶解氧水平需维持在 4 mg/L 以上，才能正常

生长发育；当溶解氧水平低于 2 mg/L 时，大部分养

殖鱼类会浮头；若溶解氧水平低于 1 mg/L 时，大部

分鱼类会严重浮头，甚至窒息死亡[2]。 
自然界中水环境的低氧现象时有发生[3]。目前，

关于水体低氧对鱼类影响的研究主要集中在鱼类

生理生化指标、氧化和抗氧化系统及低氧胁迫下机

体的分子响应机制等。血液指标通常可用来评估鱼

类的生理和病理变化情况[4]。在低氧条件下，鱼类

血液中红细胞数、白细胞数和血红蛋白浓度显著增

加，淋巴细胞、嗜酸性粒细胞比例下降，血清中肌

酸激酶、谷草转氨酶、谷丙转氨酶、尿酸会显著增

加[5]。鱼类在低氧胁迫下会出现非常强烈的应激反

应，导致鱼体内产生过度活跃的自由基，从而导致

蛋白质和核酸遭到破坏，甚至会引发基因复制错误

等[5]。为减少氧化应激反应所带来的危害，鱼类机

体内的抗氧化体系，尤其是其中的抗氧化酶体系发

挥着重要的作用。谷胱甘肽过氧化物酶(GSH–Px)
在抗氧化酶体系中的功能主要是去除在细胞中积

累的过氧化物和有机过氧化物，同时超氧化物歧化

酶(SOD)能够将应激反应产生的活性氧(ROS)自由

基进行分解，再通过机体内的反应体系生成过氧化

氢，而后再在过氧化氢酶(CAT)的作用下，过氧化

氢被转化为 H2O 和 O2，实现减少氧化应激反应所

带来的危害[6]。鱼类应对缺氧胁迫时，机体会通过

氧感受器和信号转导通路上调或者下调一些基因

的表达，以适应环境的改变，保持内环境的稳定。

其中，最关键的也是研究得最多的信号转导途径是

低氧诱导因子(HIF)介导的转录激活反应途径，

HIF–1 蛋白和脯氨酸羟化酶(PHD)是 HIF 信号通路

中的关键信号分子。HIF–1 对氧含量很敏感，其通

过与缺氧应答元件特异性结合，调控下游基因的转

录，调控能量代谢、血管生成、细胞增殖与凋亡等

生理过程，以适应低氧条件[7]。此外，PHD 通过控

制 HIF–1α 蛋白的稳定性和活性来响应低氧应激，

在缺氧条件下，PHD 蛋白的活性受到抑制，HIF–1α
停止在细胞体中分解和聚集[8]。 

长丰鲢(Hypophthalmichthys molitrix)是中国水

产科学研究院长江水产研究所采用人工雌核发育、

混合选择和分子标记辅助选择相结合的综合育种

技术培育出的养殖品种(品种登记号为 GS01–001– 
2010)[9]。与普通鲢相比，它具有生长快、出肉率高、

体形好、适应性强、遗传性状稳定等特点，适合在

全国范围内可控的淡水水体中养殖[10]。相较于其他

鱼类，鲢耐低氧能力差，对水体溶解氧含量变化较

为敏感，在养殖过程中易发生浮头和“泛塘”等缺氧

现象，在运输的过程中若密度过高也极易发生缺

氧，导致死亡[11]。目前，关于鲢耐低氧的研究尤其

是持续低氧胁迫对长丰鲢生理生化指标及基因表

达水平变化的影响等方面的研究还较少。笔者开展

持续低氧胁迫对长丰鲢的生理水平影响及其应对

低氧胁迫的组织抗氧化酶活和基因表达变化的研
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究，以期为鲢耐低氧性状改良和耐低氧新品种(系)
的培育提供依据。 

1 材料与方法 

1.1 供试材料 

供试长丰鲢体质量为(100±20) g，来自中国水

产科学研究院长江研究所梁子湖试验基地。 

1.2 方法 

1.2.1 试验设计 

试验于 2021 年 3 月至 4 月在中国水产科学研

究院长江研究所梁子湖试验基地进行。选取健康、

无损伤的长丰鲢，在充分曝气的池塘水中驯养 2 d。

准备 3 个装有 300 L 水的水箱(水温(15±0.5) )℃ ，持

续向水箱中充入氮气，待水中溶解氧降至(2.0±0.5) 
mg/L 后，同时向水中通入氧气，使溶解氧维持在

(2.0±0.5) mg/L 不变，随后向每个水箱加入 40 尾驯

养后健康的试验鱼。在持续低氧处理 0、3、6、12、

24、36、48、60、72、84 h 时取样，其中 0 h 作为

对照组。每个时间点分别在 3 个水箱中各随机选取

3 条鱼，共计 9 条鱼。同一个水箱中的 3 条鱼的样

本进行混合，作为 1 个生物学重复。 

1.2.2 样品采集 

取样前，用 MS–222 麻醉剂对低氧处理后的长

丰鲢进行麻醉。采用尾静脉取血，为防止血液凝固，

加入 1%的肝素钠溶液抗凝。血样取出后，部分放

入 4 ℃冰箱内静置，24 h 后上层血清析出，取上层

血清于–20 ℃冰箱中保存，备用。采血后迅速解剖

鱼体，取出脑和肝脏组织，装入干净无菌的样品管

中，经液氮速冻后于–80 ℃冰箱保存，备用。 

1.2.3 酶活性及血液指标测定方法 

取脑和肝脏各 0.1 g，按 1∶9 的比例加入 0.9%
氯化钠水溶液，研磨后在超低温离心机中以 2500 
r/min 离心 10 min，上清即为 10%的组织匀浆。采

用南京建成生物工程研究所的试剂盒测定组织匀

浆的酶活性。用红细胞稀释液和白细胞稀释液对全

血进行稀释后，用血球计数板测量红细胞和白细胞

的数量。采用南京建成生物工程研究所的血红蛋白

测试液测定血清中血红蛋白含量。采用南京建成生

物工程研究所的总抗氧化能力检测试剂盒测定血

清的总抗氧化能力。　 

1.2.4 总 RNA 提取和逆转录及荧光定量 PCR 检测 

采用 Trizol 法提取总 RNA；运用微量分光光度

计 NP80(德国，IMPLEN)测定 RNA 溶液的浓度和

纯度；采用 1%琼脂糖凝胶电泳检测 RNA 的完整性，

将其分装后保存于–80 ℃冰箱中备用；采用 HiScript 
 QRT Super Mix for qPCRⅡ 试剂盒将提取的脑和肝

脏的总 RNA 反转录为 cDNA，于–20 ℃保存；运用

实时荧光定量 PCR 法检测各时间点脑和肝脏组织

中 HIF–1α、phd1、phd2、phd3 的表达量的变化。

实时荧光定量 PCR 反应体系为 20 μL，包括 10 
μmol/L 上、下游引物各 0.4 μL、cDNA 模板 1 μL、

2×ChamQ Universal SYBR qPCR Master Mix 10 μL
及 ddH2O 8.2 μL。反应条件为：95 ℃预变性 5 min；

95 ℃变性 5 s，60 ℃退火 15 s，40 个循环；72 ℃延

伸 30 s。以 β–actin 为内参基因，最终结果采用 2–ΔΔCt

法[12]来进行相对表达量的计算。实时荧光定量 PCR
引物列于表 1。 

表 1 试验中用到的引物序列 
Table 1 The primers used in this study 

名称 序列(5'–3') 退火温度/℃

β–actin–F GAACCCCAAAGCCAACAG 54.52 

β–actin–R CAGAGTCCATCACGATACCAG 59.59 

HIF–1α–F GCACAGAGCCGAAGGAAGAAGG 61.53 

HIF–1α–R GCAGGTAGGCGATTGTGAGACG 61.53 

phd1–Y–F TCGGAAATGCCTAATGGACTG 55.63 

phd1–Y–R GCTTTGTGCCCATTGTGATG 55.30 

phd2–Y–F CGACACTGTAACGGGAAACTGG 59.66 

phd2–Y–R TCTGGAAAGATCCGCAAAAGG 55.63 

phd3–Y–F AGTTCGAGACTTTGGCTGTC 55.30 

phd3–Y–R CCCCTCTGATGTTTGTCCTG 57.35 

1.3 数据分析 

试验数据运用 Microsoft Excel 2019 整理；运用

SPSS 22.0 进行单因素方差分析，不同时间点的数

据进行 LSD 和 Waller–Duncan 多重比较。 

2 结果与分析 

2.1 低氧胁迫对长丰鲢血液指标和总抗氧化能力

的影响 

从表 2 可知，低氧处理后 3 h，血液红细胞数

相对于对照组显著(P＜0.05)下降，随后红细胞数开

始上升，6 h 时显著(P＜0.05)多于 3 h 的，之后又逐
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渐下降，24 h 时最低，随后又显著(P＜0.05)增加，

36 h 时最多，36 h 后基本稳定，除 72 h 时外，与对

照组的差异均无统计学意义；低氧胁迫后 0~24 h
内，血液白细胞数无显著变化，除 60 h 外，36 h 及

之后血液白细胞数均显著(P＜0.05)高于对照组的；

血红蛋白质量浓度在低氧胁迫 3 h 时显著(P＜0.05)

下降，后逐渐上升，48 h 时最高，之后保持较高水

平，均显著(P＜0.05)高于对照组的；低氧处理后血

清中的总抗氧化能力先显著(P＜0.05)上升，12 h 时

达到最高，随后开始下降，但均显著(P＜0.05)高于

对照组的。 

表 2 持续低氧胁迫下长丰鲢的血液指标和总抗氧化能力 
Table 2 The blood indexes and total antioxidant capacity of CF under continuous hypoxia stress 

时间/h 红细胞数/(×106·mL–1) 白细胞数/(×1010·L–1) 血红蛋白质量浓度/(g·L–1) 总抗氧化能力/(U·L–1) 

 0 (2.68±0.05)bc (8.51±0.95)ef (69.98±0.47)d (14.70±0.92)h 
 3 (2.02±0.18)d (7.38±1.06)f (38.74±0.66)g (15.90±0.23)g 
 6 (2.99±0.07)ab (8.68±0.18)ef (47.50±0.70)f (21.99±0.55)b 
12 (2.72±0.14)bc (9.53±0.99)def (52.44±2.26)e (23.39±0.70)a 
24 (1.88±0.20)d (9.99±0.58)cde (70.17±0.57)d (18.27±0.80)de 
36 (3.17±0.21)a (12.30±1.65)abc (72.65±1.36)d (18.18±0.38)de 
48 (2.78±0.17)bc (12.50±1.65)abc (81.76±0.83)a (19.69±0.31)c 
60 (2.66±0.16)bc (10.40±1.20)bcde (74.73±0.33)c (19.13±0.48)cd 
72 (3.16±0.15)a (13.00±0.69)a (81.32±0.70)a (16.36±0.84)fg 
84 (2.70±0.21)bc (11.20±1.79)bc (79.03±2.68)b (17.39±0.41)ef 

同列不同字母示处理间差异有统计学意义(P＜0.05)。  

2.2 低氧胁迫对长丰鲢组织抗氧化酶活性的影响 

从表 3 可知，低氧处理后长丰鲢脑中 GSH–PX
活性显著(P＜0.05)上升，12 h 后开始下降，24~60 h
内其活性显著(P＜0.05)低于对照组的，72、84 h 时

又有所上升，与对照组的差异无统计学意义；肝脏

中 GSH–PX 活性除在 36 h 时有短暂的波动外，其他

时间点一直持续较低水平，且 3~24 h 和 60~84 h 内

均显著(P＜0.05)低于对照组的。长丰鲢脑中 CAT 活

性 6 h 开始上升，在 36 h 时达到峰值，且 12、36、

48 h 时均显著(P＜0.05)高于对照组的，48 h 后，CAT

活性迅速下降，60~84 h 内显著(P＜0.05)低于对照组

的；肝脏中的 CAT 活性变化趋势与脑中相似，但 12 
h 时 CAT 活性才开始上升，之后除 24 h 外，其他时

间点的均显著(P＜0.05)高于对照组的。持续低氧处

理 3~24 h 内，长丰鲢脑中的 SOD 活性均显著(P＜

0.05)高于对照组的，从 36 h 开始，SOD 活性呈下降

趋势，72 h 时最低，且显著(P＜0.05)低于对照组的，

84 h 时又显著升高；肝脏中的 SOD 活性在低氧胁迫

后 3 h 内迅速下降至最低值，之后呈缓慢上升趋势，

但酶活性仍显著(P＜0.05)低于对照组的。 

表 3 持续低氧胁迫下长丰鲢脑和肝脏中的抗氧化酶活性 
Table 3 The activities of antioxidant enzymes in brain and liver of CF under continuous hypoxia stress  U/mg 

GSH–PX 活性 CAT 活性 SOD 活性 
时间/h 

脑 肝脏 脑 肝脏 脑 肝脏 

 0 (32.04±1.89)c (89.83±3.75)b (3.63±0.19)d (12.62±0.08)f (17.11±0.71)e (11.76±0.73)a 
 3 (34.57±0.47)ab (56.58±1.82)g (2.85±0.20)e (12.46±0.09)g (21.19±0.28)a (4.81±0.08)f 
 6 (35.02±2.07)a (81.42±1.96)c (3.93±0.25)cd (12.18±0.09)h (20.43±0.89)bc (7.19±0.56)e 
12 (32.43±0.61)bc (63.94±1.34)f (4.19±0.27)bc (12.77±0.02)e (21.72±0.64)a (7.77±0.17)de
24 (26.10±1.28)f (69.51±1.89)de (3.92±0.12)cd (12.67±0.07)ef (19.73±0.14)cd (9.09±0.42)c 
36 (27.76±1.17)ef (96.98±1.21)a (4.60±0.05)a (13.39±0.06)b (17.25±0.83)e (8.47±0.37)cd
48 (27.67±1.09)ef (89.69±4.55)b (4.30±0.12)ab (13.59±0.08)a (16.94±0.78)e (9.98±0.24)b
60 (29.05±0.99)de (69.89±1.41)de (3.04±0.05)e (13.49±0.06)ab (16.25±1.18)e (8.48±0.51)cd
72 (32.47±1.14)bc (66.71±2.32)ef (2.37±0.22)f (13.13±0.06)c (14.17±0.14)f (7.44±0.25)e 
84 (30.37±0.61)cd (72.30±3.20)d (1.90±0.20)g (12.90±0.11)d (18.78±0.33)d (10.18±0.76)b

同列不同字母示处理间差异有统计学意义(P＜0.05)。  
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2.3 低氧胁迫对长丰鲢相关基因表达的影响 

从表 4 可知，在长丰鲢脑中，低氧处理后 phd
基因家族中相对表达量最高的是 phd3，与 HIF–1α
的相对表达量相当；除 36 h 外，HIF–1α、phd1 和

phd2 的表达均上调，均在 48 h 时达到峰值，且显

著(P＜0.05)高于对照组的；phd3 在低氧处理后相对

表达量迅速升高，3 h 时即达到峰值(P＜0.05)，随

后呈缓慢下降的趋势，但下降过程中其表达存在波

动，12、60 h 时的相对表达量均显著高于其前后时

间段的。 

表 4 持续低氧胁迫下长丰鲢脑和肝脏中低氧相关基因的相对表达量 
Table 4 Relative expression levels of hypoxy-related genes in brain and liver of CF under continuous hypoxia stress  

HIF–1α 相对表达量  phd1 相对表达量 phd2 相对表达量 phd3 相对表达量 
时间/h 

脑 肝脏  脑 肝脏 脑 肝脏 脑 肝脏 

 0 (1.00±0.08)ef (1.01±0.18)d  (1.00±0.09)ef (1.00±0.16)bc (1.02±0.25)cd (1.00±0.16)a (1.00±0.06)e (1.00±0.16)e 

 3 (1.28±0.13)de (5.41±0.47)a  (1.99±0.45)d (3.32±0.37)a (1.42±0.19)bc (0.84±0.21)ab (9.09±0.47)a (6.39±0.24)b 

 6 (4.25±0.27)b (1.85±0.27)c  (2.50±0.91)cd (0.48±0.28)c (1.01±0.22)cd (0.22±0.17)c (4.06±0.37)c (1.89±0.49)cd 

12 (4.75±0.37)b (1.03±0.13)d  (3.23±0.28)bc (0.71±0.29)c (1.64±0.50)bc (0.56±0.15)abc (8.37±0.67)a (23.28±0.91)a 

24 (1.74±0.23)d (2.29±0.40)c  (1.69±0.58)de (0.40±0.16)c (1.33±0.25)bcd (0.51±0.18)abc (1.56±0.41)de (0.90±0.19)ef 

36 (0.58±0.10)f (0.21±0.05)f  (0.50±0.22)f (0.58±0.07)c (0.63±0.18)d (0.19±0.03)c (0.97±0.04)e (0.06±0.01)f 

48 (8.43±0.46)a (3.15±0.05)b  (4.98±0.05)a (0.42±0.04)c (3.84±0.54)a (0.16±0.01)c (3.72±0.39)c (0.30±0.04)ef 

60 (2.70±0.41)c (1.93±0.25)c  (2.43±0.96)cd (1.45±0.55)bc (1.40±0.62)bc (0.50±0.13)bc (7.09±0.83)b (2.43±0.77)c 

72 (1.51±0.30)de (0.51±0.09)ef  (3.98±0.35)b (0.57±0.08)c (1.86±0.46)b (0.23±0.03)c (2.11±0.49)d (0.73±0.11)ef 

84 (4.72±0.22)b (0.81±0.03)de  (1.59±0.18)de (3.51±0.60)a (3.68±0.36)a (0.27±0.06)c (3.58±0.25)c (1.13±0.56)de 

同列不同字母示处理间差异有统计学意义(P＜0.05)。  
在长丰鲢肝脏中，低氧处理后 phd 基因家族中

相对表达量最高的仍然是 phd3，HIF–1α、phd1 和

phd3 均迅速响应溶解氧的变化，在 3 h 时相对表达

量急剧上升(P＜0.05)，6 h 开始相对表达量已经回

落，但 phd3 的相对表达量在 12 h 又急剧上升达到

峰值，24 h 时再次回落；phd2 的相对表达量均低于

对照的，且其表达趋势也与同家族的另外 2 个基因

的不同，说明在长丰鲢肝脏中该基因对低氧胁迫具

有较低的敏感性。 

3 结论与讨论 

在没有外界刺激的情况下，鱼类自身有一套稳

定的系统，机体内的血细胞相对稳定，使血细胞数

保持平稳[13]；当受到各种有毒物质和环境因素的破

坏时，红细胞和白细胞数及血红蛋白含量将发生显

著变化[14]。本研究中，长丰鲢在进行低氧处理 3 h
后红细胞和血红蛋白显著降低，可能是由于低氧导

致的应激反应，而持续低氧胁迫使血红蛋白质量浓

度显著增加，以维持机体对氧的需求。此外，持续

低氧胁迫会对长丰鲢机体产生伤害，从而引起机体

的免疫反应，导致白细胞数显著增加。在不同溶解

氧对吉富罗非鱼影响的研究中发现，随着溶解氧水

平的下降，鱼体血液中红细胞数先下降后趋于稳定，

而白细胞数和血红蛋白含量均先下降后上升，且最

高值均出现在低氧组[15]。本研究的结果与其基本一

致，说明血液指标的变化在不同鱼中具有相似性。

可见，血液指标可作为反映鱼类遭受低氧胁迫程度

的指标。 
本研究中，低氧处理后长丰鲢血清中的总抗氧

化能力显著上升，表明机体通过增加抗氧化能力来

应对低氧胁迫对机体的损害。此外，在正常的溶解

氧水平下，鱼体内 ROS 产生和去除处于动态平衡状

态，当遭受到低氧胁迫时，机体内线粒体电子传递

链载体失活，导致 ROS 大量生成[16–18]，当 ROS 的

生成速率超过消除速率时，便会发生氧化应激反应。

为应对过量的 ROS 并减少由此产生的损伤，鱼类机

体通过不断进化形成了抗氧化剂防御体系[19–20]。 
本研究中，持续低氧导致长丰鲢肝脏中 GSH– 

PX 活性除 36 和 48 h 外均显著降低，且脑中 GSH–PX
活性在 24~60 h 内显著低于对照组的；肝脏中的 SOD
和 CAT 活性在低氧处理前期都显著降低，CAT 在 6 h
后呈平稳上升趋势，且在 48 h 时上升至峰值后又逐

渐降低，但 36~84 h 内均显著高于对照组的，而 SOD
活性一直显著低于对照组的。这些结果与鲢急性低

氧相关研究结论一致[21]，说明慢性持续低氧与急性

低氧一样，都可引起鲢机体的氧化应激反应。持续
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低氧处理后，肝脏中 CAT 活性显著高于对照的可能

原因是该时段肝脏产生的 ROS 量较少，为保持体内

抗氧化酶平衡，反而促进了 CAT 的活性。此外，SOD
在反应过程中所产生 H2O2 会被 CAT 清除，SOD 活

性显著下降，从而导致 H2O2 的产生量减少，这也可

能是 CAT 活性上升的原因。脑中 SOD 活性从 3 h 时

开始上升，除 72 h 时外，均与对照组的持平或显著

高于对照组的，可能归因于长期低氧胁迫下进行的

自我调节，以缓解机体的应激状态。 
低氧诱导因子作为氧敏感的转录激活因子，会

在低氧处理下被诱导并表达，同时可能会参与反应

调节[22–23]。HIF–1 信号通路是调控低氧应答的重要

途径，其中，HIF–1α 是最关键的调控蛋白[24]。PHDs
在机体内是细胞氧气水平最直接的感受器，调控

HIF–1α 的稳定性，同时在生命生长发育的过程中承

担着重要功能[25]。本研究中，低氧处理后，HIF–1α
和 phd3 在长丰鲢脑和肝脏中的表达水平较高，而

phd1 和 phd2 在脑和肝脏中，尤其是 phd2 在肝脏中

的表达水平较低；肝脏中 HIF–1α 和 phd3 均迅速响

应溶解氧的变化，在 3 h 时相对表达量急剧上升(P
＜0.05)，6 h 开始相对表达量已经回落，但 phd3 的

相对表达量在 12 h 又急剧上升达到峰值，24 h 时再

次回落。在团头鲂肝脏中的 HIF–1α 蛋白水平随着

溶解氧浓度下降及低氧处理时间的延长而升高，且

phd3 在常氧条件下也在肝脏中表达最高，低氧处理

后其在所检测的 9 个组织中都上调表达[25]，说明

HIF–1α 和 phd3 在低氧条件下有可能具有协同作

用，共同促进鱼体对低氧条件的适应。phd1 在长丰

鲢肝脏和脑中应对低氧胁迫时表达变化趋势具有

波动性，而在团头鲂中，其低氧处理后仅在鳃中表

达量升高，说明 phd1 的功能兼具物种和组织特异

性。phd2 在长丰鲢脑和肝脏组织中的表达情况有所

不同，应对低氧胁迫的变化趋势也有所不同，这可

能是组织之间的差异性所致，不同基因在不同组织

中对于氧浓度的敏感度存在差异。此外 phd2 在长

丰鲢各组织中的相对表达量也相对较低，在团头鲂

中，该基因在低氧处理后表达量反而呈略微下降趋

势，暗示该基因可能并非鲤科鱼类应对低氧胁迫的

主效基因[24]。 
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