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摘要: 为探究绿鳍马面鲀(Thamnaconus modestus)的低氧耐受能力和低氧胁迫过程中血液生理生化指标、鳃组织结

构和肝脏抗氧化能力的变化情况。本研究使用封闭静水法, 分析了绿鳍马面鲀临界氧分压(critical oxygen tension, 

Pcrit)和失去平衡点(loss of equilibrium, LOE)时的水体溶解氧浓度, 随后分别在 Pcrit、LOE、恢复正常溶解氧 3 h (R3)

和 6 h (R6)时, 检测绿鳍马面鲀血液生理生化指标、鳃组织结构和肝脏抗氧化酶活力的变化。结果显示, 绿鳍马面

鲀[(101.23±14.28) g]在 Pcrit 和 LOE 时的水体溶解氧浓度分别为(4.0±0.2) mg/L 和(2.2±0.2) mg/L。低氧胁迫下, 血液

葡萄糖和皮质醇浓度显著升高, 白细胞数目和红细胞数目在 LOE 时显著升高(P<0.05), 血红蛋白浓度和红细胞压

积在 LOE 时呈上升趋势, 但变化不显著(P>0.05)。鳃小片的长度、宽度、基质厚度和周长伴随着低氧胁迫进程显

著增加, 鳃小片间距显著减小, 气体交换率显著降低(P<0.05); 鳃小片呈现末端杵状、融合和基质增生。肝脏组织

中的超氧化物歧化酶、过氧化氢酶和谷胱甘肽过氧化物酶活性以及丙二醛含量在低氧胁迫后均显著升高(P<0.05), 

在 LOE 时达到最大值。恢复正常溶解氧后, 血液生理生化指标、鳃组织结构和肝脏抗氧化酶活力逐渐恢复或接近

正常水平, 在恢复 6 h 后上述大部分指标与对照组无显著差异。结果表明, 低氧应激导致绿鳍马面鲀血液生理生化

相关指标、鳃小片组织形态和肝脏抗氧化能力发生显著改变, 恢复正常溶解氧 6 h 后低氧胁迫诱导的生理改变和潜

在的应激损伤显著缓解。相关结果为研究绿鳍马面鲀低氧耐受生理调控机制和高效健康养殖提供了基础理论依据

和数据支撑。 
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溶解氧是影响鱼类在水环境中生长和生存的

重要环境因子, 溶解在水体中的氧气被鱼类利用, 

用以进行呼吸代谢, 维持其正常生命活动[1-2]。水

温、水流、养殖密度、水体中有机物负荷、大气

气压等因素的变化都会引起水体中溶解氧浓度的

改变[3]。水体中的溶解氧浓度下降到一定程度后

会导致鱼类应激, 引起行为运动、组织形态、生

理代谢和免疫功能等方面的改变, 影响鱼类的生

长、发育和繁殖过程, 严重时造成鱼类的大面积

死亡[4-6]。因此, 探究鱼类的低氧耐受能力以及低

氧胁迫下鱼类机体的适应性调控机制, 对水产养

殖有着重要意义。 

鱼类作为高等水生生物, 通过建立一系列的

生理应答模式, 应对水体中溶解氧波动对自身的

影响[7]。随着水体中溶解氧浓度的下降, 鱼类的低

氧耐受能力可以用临界氧分压 (critical oxygen 
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tension, Pcrit)和失去平衡点 (loss of equilibrium, 

LOE)的指标来进行评价[8-9]。有研究表明, 不同的

鱼类应对低氧耐受的能力存在显著差异 [8,10-11], 

鱼类的 Pcrit 和 LOE 越低, 表明其低氧耐受能力越

强, 反之则越弱[12]。低氧胁迫下, 鱼类会降低自

身代谢率, 应对低氧胁迫, 但这会影响鱼类的摄

食和消化能力, 导致其生长缓慢[13,14]。齐明等[7]

对青田田鱼(Cyprinus carpio var qingtianensis)的

研究发现, 急性低氧胁迫导致能量代谢发生变化, 

肝脏的血糖和乳酸显著升高。低氧胁迫会对鳃组织

造成影响, 鳃是鱼重要的呼吸器官, 鲫(Carassius 

auratus L.)在低氧胁迫下鳃小片间的空隙被细胞

团填充, 鳃与水接触的表面积增加, 以此增加摄

氧能力[15], 此现象在鲂鲌杂交种 F3 (Megalobrama 

amblycephala♀×Culter alburnus♂)的低氧研究中

同样被发现[16]。此外, 低氧作为应激源, 导致鱼

类发生氧化应激, 张倩等[17]对鲫鱼的低氧胁迫研

究发现 , 超氧化物歧化酶 (superoxide dismutase, 

SOD)、过氧化氢酶(catalase, CAT)和谷胱甘肽过氧

化物酶(glutathione peroxidase, GSH-Px)等抗氧化

酶活力升高, 抵御低氧胁迫对肝脏造成的氧化损伤。 

绿鳍马面鲀 (Thamnaconus modestus)俗称面

包鱼、马面鱼等, 主要分布于日本、朝鲜半岛沿

海及中国的东海、南海、黄海、渤海, 是暖温性

底层鱼类[18]。其经济价值高, 肉质鲜美, 是我国

北方重要的海水养殖经济鱼类之一。绿鳍马面鲀

的养殖方式以工厂化养殖和网箱养殖为主[19], 目

前对绿鳍马面鲀的研究多集中于人工育苗[20-21]、

胚胎发育[22]、游泳能力和能量代谢[23-24]等方面。

党保成等 [25]报道了绿鳍马面鲀幼鱼在水体溶解

氧含量逐渐下降过程中的耗氧和活动变化规律 , 

测定了幼鱼的耗氧率和窒息点, 但对绿鳍马面鲀

的 Pcrit 尚未探明, 且低氧胁迫过程中绿鳍马面鲀

生理学变化未有详细描述。基于此, 本研究以绿

鳍马面鲀为研究对象开展低氧胁迫相关实验, 查

明绿鳍马面鲀的低氧耐受阈值, 分析低氧胁迫中

血液生理生化指标、鳃组织形态和肝脏抗氧化酶

活力的变化情况, 探讨其应对低氧胁迫的生理反

应机制, 以期为绿鳍马面鲀的健康养殖提供理论

依据和数据支撑。 

1  材料与方法 

1.1  实验材料 

本实验所用绿鳍马面鲀来自烟台开发区天源

水产有限公司。鱼体健康且有活力 , 平均体长

(21.10±0.87) cm, 平均体重(101.23±14.28) g。绿鳍

马面鲀在实验桶(6 尾/100 L)内暂养 2 周, 使其适

应实验环境。暂养期间保持正常流水(水流量大于

1000 mL/min), 通过水质检测仪, 检测低氧实验

时养殖车间的海水水温为(16.0±0.5) ℃, 盐度为

29.0±1.0, pH 为 7.8±0.5, 溶解氧浓度>7 mg/L, 氨

氮浓度<0.1 mg/L。每天分别在 9:00 和 16:00 按照

体重 2%投喂商品化颗粒饲料(海童, 中国潍坊三

通生物工程有限公司), 实验前禁食 24 h。  

1.2  实验设计 

1.2.1  绿鳍马面鲀低氧耐受实验  低氧耐受能力

实验采用封闭静水法。实验设置 3 个平行组, 实

验开始时关停水流, 停止气石增气。用保鲜膜将

实验桶密封, 隔绝空气, 通过绿鳍马面鲀的呼吸

作用消耗水中的溶解氧。将溶氧仪(AZ86031 型, 

台湾鑫恒)放入实验桶内, 每 6 min 记录水体中溶

解氧浓度, 计算绿鳍马面鲀在低氧胁迫下的代谢

率 2[O ]M (mg/kg·h):  

2 2 1 2 2
1

[O ] ([O ] [O ] )
BWt t

V
M

t
     

式中, 2 1[O ]t  (mg/L)为监测时间点 t1 时的溶解氧

浓度; 2 2[O ]t  (mg/L)为 t2时溶解氧浓度; V(L)为实

验桶的总体积减去鱼的体积; t(h)为时间点 t1 和 t2

的时间间隔; BW(kg)为绿鳍马面鲀的体重。  

Pcrit: 将代谢率和溶解氧浓度做图, 采用双线

法找到 2[O ]M 随溶解氧浓度下降而出现显著下降

的拐点, 即为 Pcrit。LOE: 半数绿鳍马面鲀发生侧

翻或腹部朝上时水中的溶解氧浓度。 

实验期间, 监测记录水体溶解氧浓度变化情

况, 并随机抽取 3 尾记录绿鳍马面鲀每分钟鳃盖

闭合次数, 统计呼吸频率(次/分)。 

1.2.2  绿鳍马面鲀低氧胁迫和恢复实验  通过绿

鳍马面鲀低氧耐受能力实验发现, Pcrit时的溶解氧

浓度为(4.0±0.2) mg/L, 出现在密封后 1 h 40 min, 
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LOE 时的溶解氧浓度为(2.2±0.2) mg/L, 出现在密

封后 2.5 h, 待达 LOE 时，立即揭开保鲜膜。在此

实验结果基础上进行低氧胁迫和恢复实验。实验

以正常溶解氧浓度(9.83±0.48) mg/L 为对照组, 分

别设置为 Pcrit、LOE、恢复正常溶解氧 3 h (R3)

和 6 h (R6)处理组并在其对应时间取样, 每组 3 个

平行, 共计 15 个实验桶(6 尾/100 L)。对照组正常

流水 , 处理组关停水流 , 并用保鲜膜封口处理 , 

使用溶氧仪监测水中溶解氧浓度变化。恢复组则

是当半数绿鳍马面鲀发生失衡现象后(即达 LOE

时), 揭开保鲜膜, 恢复流水, 放入气石增气, 使水

体溶解氧浓度恢复至正常水平, 并在持续恢复 3 h

和 6 h 时进行取样。 

1.3  样本采集与处理 

提前配好浓度为 200 mg/L的间氨基苯甲酸乙

酯甲磺酸盐(MS-222), 取样时每组随机抽取 3 尾

鱼, 将实验鱼捞出立即放入盛有麻醉剂的桶内使

其麻醉, 15 s 后, 若触碰其无反应, 则进行后续样

品采集。鱼体擦干后, 使用 1%肝素钠溶液浸润的

注射器从尾静脉采血, 注入抗凝管中。其中一份

4 ℃保存 , 用于检测血液生理指标 , 另一份在

4 ℃、3000 r/min 条件下, 离心 10 min 制备血浆, 

−80 ℃保存。取鳃组织(右侧第二片鳃组织)和肝

组织, 用生理盐水清洗后, 放入 4%多聚甲醛保存

液(塞维尔生物科技有限公司, 中国)中固定 24 h。

剩余鳃组织和肝组织放入冻存管中, 用液氮速冻, 

然后−80 ℃保存。 

1.4  血液生理生化指标分析 

采用迈瑞全自动血液细胞分析仪(BC-2800vet)

检测白细胞数目(white blood cell, WBC)、红细胞数

目(red blood cell, RBC)、血红蛋白浓度(hemoglobin, 

Hb)和红细胞压积(packed cell volume, HCT)。血浆

皮质醇 (cortisol, COR)采用放射免疫分析法 (碘

[125I]皮质醇放射免疫分析药盒)进行检测。葡萄

糖(glucose, GLU)检测采用葡萄糖测定试剂盒(南

京建成生物工程研究所, F006-1-1), 操作方法参

照试剂盒说明书。  

1.5  鳃组织石蜡切片与 HE 染色 

固定的鳃组织修剪后, 经过酒精梯度脱水、

二甲苯透明、石蜡包埋(阔海医疗, KH-BL), 然后

用切片机(阔海医疗, KH-Q330)连续切片, 切片厚

度为 5 μm。烘干的切片脱蜡后用苏木精-伊红(索

莱宝, G1120)进行染色, 中性树脂胶封片, 使用数

字切片扫描工作站(3DHIETCH Pannormic MIDI, 

匈牙利)扫描成像。使用 Image J 软件测量鳃小片

长度(SLL)、鳃小片宽度(SLW)、鳃小片间距(ID)、

鳃小片基质厚度(BET)和鳃小片周长(perimeter), 

结果用平均值±标准差( x ±SD)表示, 通过测量数

据计算出鳃小片气体交换率(proportion available 

gas exchange, PAGE):  
(SLL)

PAGE 100%
(SLL BET)

 


 

1.6  肝组织抗氧化能力检测 

保存在−80 ℃的肝组织解冻后, 准确称取肝

组织 0.1 g, 加入 9 倍体积的 0.9%生理盐水, 按重

量(g) : 体积(mL)=1 : 9 的比例, 使用组织研磨仪

(上海净信, 中国)制备 10%匀浆, 4 ℃条件下以

2500 r/min 离心 10 min, 取上清液检测。丙二醛

(malondialdehyde, MDA)、SOD、GSH-Px 和 CAT

的指标使用试剂盒(南京建成生物工程研究所, 中

国)检测, 使用 Multiskan SkyHigh 全波长酶标仪

(Thermo, USA)分别在 532 nm、450 nm、412 nm、

405 nm 测量 MDA、SOD、GSH-Px 和 CAT 的吸

光度。SOD、GSH-Px 和 CAT 活性以 U/mg pro 表

示。MDA 含量以 mmol/mg pro 表示。 

1.7  数据分析 

实验数据以平均值±标准差( x ±SD)表示, 用

SPSS 25 软件对实验数据进行正态性检验和方差

齐性检验 , 然后进行单因素方差分析 (one-way 

ANOVA)并使用 Duncan 多重比较各处理组之间

的差异显著性。用 GraphPad prism 8.0 软件绘制图

表。P<0.05 表示差异显著。 

2  结果与分析 

2.1  绿鳍马面鲀的低氧耐受能力和低氧胁迫下

的行为反应 

在低氧耐受实验中, 根据绿鳍马面鲀消耗水

中溶解氧的情况 , 计算出代谢率 , 发现在 (4.0± 

0.2) mg/L 时, 代谢率发生突然下降情况, 此拐点时

的溶解氧浓度即为 Pcrit (图 1a)。随着溶解氧浓度的
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下降, 绿鳍马面鲀在溶解氧浓度为(2.2±0.2) mg/L

时, 开始出现侧翻情况, 此时即为 LOE (图 1b)。 

正常溶解氧浓度下, 绿鳍马面鲀在水中保持

静止或规律性游动。实验桶密封后, 溶解氧浓度

随着时间延长而逐渐降低, 绿鳍马面鲀的呼吸频

率从正常的 95 次/min, 随溶解氧浓度降低而逐渐

加快, 在 Pcrit 时呼吸频率为 121 次/min 达到峰值, 

而后随着溶解氧浓度的降低, 其呼吸频率开始下

降, 游动行为减少, 半数个体在 2.5 h 后发生游泳

失衡, 出现头下尾上的失衡现象(图 1b)。 

 

 
 

图 1  低氧胁迫下绿鳍马面鲀临界氧分压(a)和溶解氧浓度与呼吸频率的变化(b) 

Fig. 1  Critical oxygen partial pressure (a), and dissolved oxygen concentration and respiratory rate  
(b) in black scraper throughout hypoxia stress 

 
2.2  低氧胁迫对绿鳍马面鲀血液生理指标的影响 

在低氧胁迫和复氧后, 绿鳍马面鲀血液生理

指标的变化情况如表 1 所示, WBC 和 RBC 在 LOE

时显著升高(P<0.05), 在 Pcrit、R3 和 R6 时, 与对

照组相比变化不显著(P>0.05)。Hb 和 HCT 在 LOE

时存在升高趋势, 但在低氧胁迫和复氧过程中变

化不显著(P>0.05)。 

 
表 1  低氧胁迫及恢复溶解氧对 

绿鳍马面鲀血液生理指标影响 

Tab. 1   Effects of hypoxia stress and restored dissolved 
oxygen on blood physiological indexes of black scraper 

n=3; x ±SE 

实验组 

group 

白细胞数目/ 

(109/L) 

WBC 

红细胞数目/ 

(1012/L) 

RBC 

血红蛋白浓度/ 

(g/L) 

Hb 

红细胞压积/

% 
HCT 

control 87.13±8.10a 2.95±0.16a 95.67±10.66a 33.10±1.42a

Pcrit 102.77±10.39a 2.99±0.14ab 99.00±8.52a 33.63±1.99a

LOE 131.10±4.18b 3.36±0.24b 118.00±7.79a 35.43±2.15a

R3 90.67±5.63a 2.96±0.14a 93.00±9.42a 33.17±0.61a

R6 94.63±8.26a 3.01±0.12ab 96.00±7.26a 32.09±1.19a

注: 同列数据上标不同表示组间存在显著差异(P<0.05). 

Note: values in each column with different superscripts are 
significantly different (P<0.05). 

2.3  低氧胁迫对绿鳍马面鲀血浆葡萄糖和皮质

醇的影响 

在低氧胁迫下 , 绿鳍马面鲀血浆 GLU 和

COR 浓度在 Pcrit 和 LOE 时显著上升(P<0.05), 在

LOE 时达到最大值, R3 时二者的浓度开始显著下降, 

R6 时与对照组相比无显著差异(P>0.05, 图 2a, b)。 

2.4  低氧胁迫对绿鳍马面鲀鳃组织形态的影响 

正常状态下绿鳍马面鲀鳃小片排列紧密, 完

整对称得向两侧伸展(图 3a)。低氧胁迫下 SLL、

SLW 和 BET 在 Pcrit 和 LOE 时显著增大(P<0.05), 

并在 LOE 时达到最大值 , SLL 从对照组的

166.2 μm 增加到 LOE 组的 256.5 μm, 增加了

54.3%, SLW 增加了 114.7%, BET 增加了 126.7%; 

复氧后在 R3 时三者的大小开始显著恢复, 但是

在R6时仍显著高于对照组水平(P<0.05, 图3b, c, e)。

ID 在 Pcrit 和 LOE 时显著减小(P<0.05), 在 LOE

时达到最小值, 对照组的 ID 相较于 LOE 组减小

77.0%; 复氧后在 R3 时 ID 开始显著恢复, 但是

R6 时依然显著低于对照组水平(P<0.05, 图 3d)。

在 Pcrit 和 LOE 时 perimeter 因为 SLL 和 SLW 的

增大而显著增大 , 对照组的 perimeter 相较于
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LOE 组增加 37.0%, R6 时周长开始显著下降, 但

依然显著高于对照组水平(P<0.05, 图 3f)。在 Pcrit

和 LOE时 PAGE显著下降, 在R3时开始显著恢复, 

但 R6 时依然显著低于对照组水平(P<0.05, 图 3g)。 

此外, 低氧胁迫下鳃组织形态发生了不同程

度的病变, 包括鳃小片末端杵状、基质增厚和鳃小

片融合等变化(图 4a)。正常状态下, 鳃小片无基质

增厚和融合的情况, 末端膨大占 6.9%, 随着水中 
 

 
 

图 2  低氧胁迫及恢复溶解氧对绿鳍马面鲀血浆葡萄糖(a)和皮质醇(b)的影响 

control: 对照组; Pcrit: 临界氧分压; LOE: 失去平衡点; R3: 恢复溶解氧 3 h; R6: 恢复溶解氧 6 h.  

柱图上不同小写字母表示组间差异显著(P<0.05). 

Fig. 2  Effects of hypoxia stress and restored dissolved oxygen on plasma glucose (a) and cortisol (b) of black scraper 
control: control group; Pcrit: critical oxygen partial pressure; LOE: loss of equilibrium; R3: restore dissolved  

oxygen for 3 h; R6: restore dissolved oxygen for 6 h. 
Different lowercase letters on the bar chart indicate significant differences between groups(P<0.05). 

 

 
 

图 3  低氧胁迫及恢复溶解氧对绿鳍马面鲀鳃组织形态的影响 

control: 对照组; Pcrit: 临界氧分压; LOE: 失去平衡点; R3: 恢复溶解氧 3 h; R6: 恢复溶解氧 6 h; 

a. 正常条件下绿鳍马面鲀鳃小片组织形态; b-g: SLL: 鳃小片长度; SLW: 鳃小片宽度; ID: 鳃小片间距;  

BET: 鳃小片基质厚度; perimeter: 周长; PAGE: 气体交换率. 柱形图上不同小写字母表示组间差异显著(P<0.05). 

Fig. 3  Effects of hypoxia stress and restored dissolved oxygen on gill morphology of black scraper 
control: control group; Pcrit: critical oxygen partial pressure; LOE: loss of equilibrium; R3: restore dissolved oxygen for  

3 h; R6: restore dissolved oxygen for 6 h. 
a. the morphology of branchial lamella of black scraper under normal conditions; b-g: SLL: secondary lamellar length; SLW: 

secondary lamellar width; ID: interlamellar distance; BET: basal epithelial thickness; PAGE: proportion available gas exchange. 
Different lowercase letters on the bar chart indicate significant differences between groups(P<0.05). 
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图 4  低氧胁迫及恢复溶解氧对绿鳍马面鲀鳃组织形态比例的影响 

control: 对照组; Pcrit: 临界氧分压; LOE: 失去平衡点; R3: 恢复溶解氧 3 h; R6: 恢复溶解氧 6 h; 

a. 低氧胁迫下鳃组织出现鳃小片杵状、融合和增生; b. 低氧胁迫下鳃组织形态比例的变化. 

*表示鳃组织形态比例组间差异显著(P<0.05). 

Fig. 4  Effects of hypoxia stress and dissolved oxygen restoration on the proportion of gill tissue morphology of black scraper 
control: control group; Pcrit: critical oxygen partial pressure; LOE: loss of equilibrium; 

R3: restore dissolved oxygen for 3 h; R6: restore dissolved oxygen for 6 h; 
a. The gill tissue exhibiting clubbing, fusion, and hypcrplasis of branchial lamella under hypoxic stress; b. changes in  

the proportion of gill tissue morphology under hypoxic stress. 
* denotes significant difference in the proportion of gill histomorphology between groups (P<0.05). 

 

溶解氧浓度下降到 Pcrit 和 LOE 时, 鳃小片末端杵

状、融合和基质增厚的比例显著增加, 在 LOE 时

病变比例最严重, 末端膨大占 31.7%, 基质增厚占

28.3%, 鳃小片融合占 13.3%。随着溶解氧浓度恢

复, 鳃组织病变比例下降, 但是在 R6 时的病变比

例仍然显著高于对照组水平(P< 0.05, 图 4b)。 

2.5  低氧胁迫对绿鳍马面鲀肝脏抗氧化指标的

影响 

低氧胁迫下, 在 Pcrit 和 LOE 时绿鳍马面鲀肝

脏中 MDA 含量和 SOD、CAT 与 GSH-Px 活力显

著升高, 在 LOE 时达到最大值, 在 R3 和 R6 时, 4

个指标均显著下降(P<0.05), 并在 R6 时与对照组

相比无显著差异(图 5a~d)。 

3  讨论 

3.1  低氧胁迫下绿鳍马面鲀的耐受阈值和行为

反应  

溶解氧是影响鱼类生长、发育和生存的重要

非生物环境因子。研究表明溶解氧浓度在 5 mg/L

可以满足大多数鱼类的正常生长和生命活动, 在

4.5 mg/L 即会阻碍其生长发育, 当水中溶解氧浓

度降低到 2 mg/L 时, 大多数鱼类难以生存[12]。党

保成等[25]对绿鳍马面鲀幼鱼[体重(15.34±0.15) g]

低氧耐受研究中观察到, 在 16 ℃下绿鳍马面鲀

的窒息点为(0.97±0.04) mg/L。本研究中绿鳍马面

鲀 [体重(101.23±14.28) g]在 Pcrit 的溶解氧浓度为

(4.0±0.2) mg/L, 在溶解氧浓度下降到(2.2±0.2) mg/L

时, 绿鳍马面鲀发生侧翻。对比发现本实验中绿

鳍马面鲀的 LOE 比绿鳍马面鲀幼鱼的窒息点时

的溶解氧浓度高, 推测大规格绿鳍马面鲀比幼鱼

的能量代谢水平强, 因此对氧气的需求量随之增

强[26]。低氧胁迫下, 绿鳍马面鲀的呼吸频率出现

逐渐增加, 最大呼吸频率达到 121 次/min, 在 Pcrit

之后随着溶解氧浓度的继续降低, 呼吸频率开始

减少, 直至出现失衡现象。结果表明绿鳍马面鲀

通过增加呼吸频率维持其在低氧胁迫下的代谢率, 

当溶解氧浓度低于 Pcrit 后, 其呼吸频率降低, 游

泳行为减少, 代谢率随之下降, 保证了绿鳍马面

鲀的机体代谢进行, 这在大菱鲆低氧胁迫中, 同

样出现呼吸频率和代谢率的变化情况[27]。 

3.2  低氧胁迫对绿鳍马面鲀血液生理指标的影响 

在面临低氧胁迫时, 血液生理指标反映鱼体

因应激而产生的机体变化[28]。其中红细胞负责运

输氧气到各个组织和器官, 血红蛋白作为红细胞

中特殊的载氧蛋白, 影响着血氧运输能力[29]。有

研究表明 [30 ] ,  鲫在急性低氧胁迫下 ,  红细胞数 
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图 5  低氧胁迫及恢复溶解氧对绿鳍马面鲀肝脏 MDA 含量(a)和 SOD(b)、CAT(c)、GSH-Px(d)活力的影响 

control: 对照组; Pcrit: 临界氧分压; LOE: 失去平衡点; R3: 恢复溶解氧 3 h; R6: 恢复溶解氧 6 h.  

柱形图上不同小写字母表示组间差异显著(P<0.05). 

Fig. 5  Effects of hypoxia stress and recovery of dissolved oxygen on MDA content (a) and activities of SOD (b),  
CAT (c) and GSH-Px (d) in liver of black scraper 

control: control group; Pcrit: critical oxygen partial pressure; LOE: loss of equilibrium;  
R3: restore dissolved oxygen for 3 h; R6: restore dissolved oxygen for 6 h. 

Different lowercase letters on the bar chart indicate significant differences between groups (P<0.05). 

 
目和血红蛋白浓度发生了显著升高, 从而提高血

液载氧和携带氧气的能力。在本研究中观察到 , 

低氧胁迫下红细胞数量出现显著增加, 血红蛋白

浓度也随之出现上升趋势, 这有利于增强绿鳍马

面鲀携带和利用氧气的能力, 从而提高在低氧胁

迫环境下对氧气的摄取和利用。在鲢 (Hypoph-

thalmichthys molitrix)的低氧胁迫研究中发现, 低

氧诱导鳃组织的促红细胞生成素基因表达显著上

调[31]。促红细胞生成素的分泌能够促进红细胞生

成, 以提高血液氧运输的能力。此外, 白细胞作为

细胞免疫和体液免疫的重要组成部分, 能够杀死

变异或受损伤的细胞[32]。本研究中在低氧胁迫下

白细胞的数量显著升高, 表明白细胞的免疫功能

在低氧胁迫下被激活, 抵御低氧胁迫对机体带来

的损伤。李晓辉等[33]在对长丰鲢的低氧胁迫研究

中同样发现了红细胞和白细胞数量的增加, 这与

研究结果相互印证。在对红鳍东方鲀 (Takifugu 

rubripes)肝脏的转录组研究中发现 [34], 缺氧条件

下免疫系统的趋化因子相关基因的显著变化, 说

明了缺氧应激后机体免疫系统协助抵御外界环境

变化带来的影响。 

3.3  低氧胁迫对绿鳍马面鲀血浆葡萄糖和皮质

醇的影响 

葡萄糖和皮质醇是鱼类应激反应的两个重要

指标。葡萄糖是主要供能物质, 可以分解为三磷

酸腺苷提供能量, 血液中皮质醇含量的升高, 可以

促进蛋白的分解、糖原的合成和脂肪的氧化[35], 有助

于维持鱼体自身能量代谢。对珍珠龙胆石斑鱼

(Epinephelus fuscoguttatus♀×Epinephelus lanceolatus♂)

的研究表明[36], 低氧胁迫导致血液葡萄糖和皮质
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醇浓度显著升高。在本研究中, 低氧胁迫下绿鳍

马面鲀血液葡萄糖和皮质醇浓度显著升高。葡萄

糖作为供能物质, 在绿鳍马面鲀受到低氧胁迫后, 

参与机体代谢, 以维持鱼体代偿作用机制。此外, 

血液中皮质醇浓度的上升, 一方面指示绿鳍马面

鲀在低氧胁迫下产生应激反应, 皮质醇的分泌量

增加, 另一方面, 皮质醇分泌量的增加, 促进血

液中葡萄糖的合成, 提供大量能量以满足绿鳍马

面鲀对能量的需求。在对虹鳟 (Oncorhynchus 

mykiss)的低氧胁迫的研究中同样发现[37], 皮质醇

的浓度在缺氧条件下发生显著增加, 表明了缺氧

作为应激源导致机体发生应激反应, 并协助机体

能量代谢的调控。 

3.4  低氧胁迫对绿鳍马面鲀鳃组织的影响 

鳃组织是气体交换的主要场所, 对水环境的

变化非常敏感。有研究表明, 环境应激导致褐牙

鲆(Paralichthys olivaceus)的各组织结构形态发生

改变, 其中鳃的变化最为显著[38]。本研究发现低

氧胁迫下绿鳍马面鲀的鳃小片长度、宽度、基质

厚度和周长显著增加, 这有效地增加鳃小片与水

接触的表面积, 增强对氧气的吸收能力, 这种适

应性变化有利于鱼类在贫氧水域中的生存。在对

草鱼(Ctenopharyngodon idella)的研究中发现 [39], 

低氧胁迫下草鱼鳃组织重塑, 鳃丝表面积增加, 有

助于进行气体交换。此外, 对团头鲂(Megalobrama 

amblycephala)的研究发现, 水环境突变导致鳃组

织的病变, 出现鳃小片末端膨大、基质增生和鳃

动脉瘤等[40]。本研究中绿鳍马面鲀的鳃小片出现

末端膨大、基质增厚和鳃小片融合的现象, 其所

占比例随着低氧胁迫时间的增加而增加, 恢复溶

解氧 6 h 后, 鳃小片的组织形态逐渐恢复, 病变所

占比例降低, 但与对照组相比仍有显著差异。以

上结果表明, 低氧胁迫下, 鳃组织可以通过鳃重

塑改变鳃组织形态, 以适应低氧环境, 但长时间

低氧下不可避免的造成鳃组织损伤, 随着低氧时

间的增加, 鳃组织的损伤程度加剧, 严重时出现

死亡。随着水中溶解氧浓度的恢复, 处于充足溶

解氧条件下重塑的鳃组织形态可以逐渐恢复, 这

种鳃组织形态结构的变化情况, 有助于增强鱼类

在贫氧水域中的生存能力。 

3.5  低氧胁迫对绿鳍马面鲀肝脏抗氧化指标的

影响 

肝脏作为鱼类重要的代谢器官, 具有维持能

量代谢和清除有害物质的功能, 在调控机体内环

境稳态过程中发挥重要作用[41]。当鱼类处于低氧

环境 , 环境胁迫诱导体内产生过多的氧自由基 , 

进而导致氧化应激的发生, 对机体组织和细胞造

成显著损伤。MDA 作为氧自由基与多不饱和脂肪

酸反应后的脂质过氧化产物, 会导致脂质代谢紊

乱和细胞膜的损伤, 是衡量氧化损伤程度的重要

指标[42]。本研究发现, 低氧胁迫过程中肝脏 MDA

含量显著升高, 同时 SOD、CAT 和 GSH-Px 的活

力也显著上升, 并在 LOE 时 MDA 含量和 3 种抗

氧化酶活力达到最大值 , 恢复正常溶解氧后 , 

MDA含量和 3种抗氧化酶活力逐渐下降, 6 h后恢

复至正常水平。余欣欣等[43]在团头鲂研究中发现, 低

氧胁迫下肝脏 MDA 含量显著升高; 在褐牙鲆[44]、黄

颡鱼(Pelteobagrus fulvidraco)[45]和虹鳟[46]的低氧

胁迫研究中 , 也发现 MDA 含量的升高。肝脏

MDA 含量显著升高表明, 低氧胁迫可能导致绿

鳍马面鲀肝脏发生氧化损伤, 进而影响其正常生

理功能。SOD、CAT 和 GSH-Px 作为肝脏重要的

抗氧化酶 , 在抵御和缓解机体氧化损伤过程中 , 

发挥着重要生理性反馈调节作用。SOD 负责清除

超氧阴离子自由基, 催化超氧阴离子自由基转化

为过氧化氢[47], CAT 负责分解过氧化氢, 将其转

化为氧和水, GSH-Px 负责将过氧化物转化为无毒

的氢基化合物 , 同时促进过氧化氢的分解 [48], 

SOD、CAT 和 GSH-Px 协同作用以减少机体的氧

化损伤。在低氧胁迫大黄鱼(Larimichthys crocea)的

研究中同样发现[49], SOD、CAT 和 GSH-Px 的活力

在低氧胁迫下显著上升。在石斑鱼 (Epinephelus 

fuscoguttatus♀xE. lanceolatus♂)[50] 和 小 黄 鱼

(Larimichthys polyactis)[51]的低氧胁迫研究中, 也

均发现 MDA 含量和 3 种抗氧化酶活力的显著升

高。此外 , 同样有研究发现 , 虹鳟 [52]和黄颡鱼

(Pelteobagrus fulvidraco×P. vachelli)[53]在热应激

下体内抗氧化酶活力升高。表明抗氧化酶活力的

提高有助于抵御环境应激对机体造成的氧化损
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伤。伴随着溶解氧浓度的恢复, 绿鳍马面鲀 MDA

含量降低, 说明体内积累的过氧化产物在抗氧化

酶的作用下被逐渐清除, 鱼体的氧化损伤得到缓

解。以上结果表明, 低氧胁迫下 MDA 含量显著升

高 , 导致了绿鳍马面鲀肝脏的氧化应激 , 此时

SOD、CAT 和 GSH-Px 的活性升高, 协助抵御和

缓解低氧胁迫导致的氧化损伤, 发挥生理代偿作

用, 而恢复正常溶解氧 6 h 后, 因环境应激源的消

除, 低氧胁迫导致的氧化损伤得到显著缓解。 

综上所述, 低氧胁迫下绿鳍马面鲀在 Pcrit 和

LOE 时的溶解氧浓度分别为(4.0±0.2) mg/L 和

(2.2±0.2) mg/L。低氧胁迫导致绿鳍马面鲀发生了

应激反应, 其呼吸频率、鳃小片表面积、血液葡

萄糖和红细胞数量增加, 这有效增强了鱼体对氧

气的摄取和利用能力。在 LOE 时, 绿鳍马面鲀的

机体应激反应最严重, 鳃组织病变占比最高, 并

且 MDA 含量提示肝脏在此时的氧化损伤程度最

严重, 抗氧化酶活力增强, 以抵御应激造成的氧

化损伤。恢复正常溶解氧 6 h 后, 因低氧胁迫终止, 

绿鳍马面鲀的鳃组织结构变化和肝脏氧化损伤情

况得到显著的缓解。以上研究结果为绿鳍马面鲀

的高效健康养殖提供有效数据支撑, 为后续绿鳍

马面鲀的低氧应答调控机制研究奠定基础。 
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Effects of hypoxia stress on hematological physiology and biochemis-
try, gill histiology and hepatic antioxidant capacity of black scraper 
Thamnaconus septentrionalis 

LIU Zhifei1, 2, WANG Feng1, CHEN Shuaiyu1, CHEN Xiatian1, JIA Yudong1, 2, 3 

1. Yellow Sea Fisheries Research Institute, Chinese Academy of Fishery Sciences, Qingdao 266071, China; 
2. National Engineering Research Center for Marine Aquaculture, Zhejiang Ocean University, Zhoushan 316022, China; 
3. Laboratory for Marine Fisheries Science and Food Production Processes, Qingdao Marine Science and Technology 

Center, Qingdao 266237, China 

Abstract: In the present study, the hypoxia tolerance and alternation of hematological, physiological, and 
biochemical parameters, gill histology, and hepatic antioxidant capacity subjected to hypoxia stress were 
investigated in black scraper Thamnaconus modestus. The closed static water method was used to analyze the 
dissolved oxygen (DO) levels at critical oxygen tension (Pcrit) and loss of equilibrium (LOE) in black scraper. 
Subsequently, changes in hematological, physiological, and biochemical parameters, gill histology, and 
hepatic antioxidant enzyme activity were detected at Pcrit, LOE, reoxygenation 3 hours (R3) and 6 hours (R6). 
The results showed that the DO concentrations of the black scraper [(101.23±14.28) g] at Pcrit and LOE were 
(4.0±0.2) mg/L and (2.2±0.2) mg/L, respectively. Hypoxia significantly increased glucose and cortisol levels. 
White and red blood cell numbers also increased with the highest value observed at LOE (P<0.05). The 
hemoglobin concentration and hematocrit showed an upward trend at LOE, but the difference was not 
significant (P>0.05). Meanwhile, hypoxia significantly increased the length, width, basal epithelial thickness, 
and perimeter of the secondary lamellae, and decreased interlamellar distance and the proportion of available 
gas exchange (P<0.05). Hypoxia stress also induced branchial clubbing, fusion, and matrix hyperplasia of the 
secondary lamellae. Hepatic superoxide dismutase, catalase, glutathione peroxidase activity, and malondialdehyde 
levels significantly increased under hypoxia (P<0.05), peaking at LOE. Reoxygenation treatment for 6 hours 
alleviated the stress mentioned above effects. These results indicated that hypoxia stress lead to significantly 
alterations in the black scraper's hematological, physiological and biochemical profiles, gill morphology, and 
hepatic antioxidant capacity, which are substantially alleviated after 6 hours re-oxygenation. These findings 
provide valuable insights into the physiological mechanisms underlying hypoxia tolerance and support the 
development of efficient and healthy breeding practices for black scraper. 

Key words: Thamnaconus modestus; hypoxia stress; blood physiology and biochemistry; gill tissue structure; liver 
antioxidant capacity 
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