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摘要: 为探究主要脂肪和蛋白质水平对工业化养殖大西洋鲑(Salmo salar)成鱼脂肪相关代谢酶和生长相关基因表

达的影响, 本实验采用 3×2 双因素随机实验设计, 设置 3 个脂肪水平: 18%、21%、24% (分别以 F18、F21、F24 表

示), 2 个蛋白质水平: 38%、48% (分别以 P38、P48 表示)。组合为 6 个实验处理组, 每组 3 个重复, 每重复 40 尾鱼。

实验在室内封闭循环水养殖系统中进行, 实验鱼初始体重(650.0±45.50) g, 实验期 56 d。结果表明: (1)工业化养殖

实验鱼的脂肪需求较国外深海网箱养殖明显降低, 蛋白质需求相近。P48F21 组增重率显著最佳, 较其他各组提高

22.23%~125.86% (P<0.05); P48F24 组饲料系数显著最低, 较其他各组降低 16.24%~30.00% (P<0.05)。(2)单因素高

脂肪显著提高肝体比 (P<0.05), 高蛋白极显著降低肥满度 (P<0.01); P48F24 组肝体比较其他各组显著提高

10.92%~28.16% (P<0.05), P48F18 组肥满度较其他各组显著降低 10.24%~12.31% (P<0.05); 并创新提出了 600~900 g 大

西洋鲑形体营养调控初步方案。(3)单因素高、中脂肪显著提高肝脂肪分解酶(HL、LPL 和总酯酶)活力, 高蛋白显

著提高 LPL 和总酯酶活力; P48F21 和 P48F24 组饲粮显著提高肝脂肪分解酶活力, 其中 LPL 活力比 P38F18 组分别

提高 46.51%、48.84% (P<0.05)。实验处理主要对肝脂肪分解酶产生作用, 显现了两组优良饲粮改善生长性能的脂

肪生理代谢机制。(4)单因素中脂肪极显著增加肌肉和肝 IGF-I 基因表达量(P<0.01); 高蛋白极显著增加肌肉 GH、 

IGF-I 及肝 IGF-I 基因表达量(P<0.01); GHR 基因表达量, 随脂肪或蛋白水平升高均有显著下降特征(P<0.05)。

P48F21 和 P48F24 组试鱼肌肉 GH、IGF-I 及肝 IGF-I 基因表达量显著提高(P<0.05), 肌肉和肝 GHR 基因表达量显

著降低(P<0.05)。初步的新发现是, GH 和 IGF-I 与 GHR 存在相互制约的负相关内在调控关系, 以自身控制鱼类生

长和生殖活动处于相对稳定和可控状态下。本研究初步确定, P48F21 和 P48F24 组是工业化养殖大西洋鲑成鱼的主

要营养素优良组合饲粮, 其中以显著降低脂肪水平和饲料成本的 P48F21 组合饲粮更佳。 

关键词: 脂肪; 蛋白质; 工业化循环水养殖; 大西洋鲑; 代谢酶; 生长相关基因表达 

中图分类号: S917      文献标志码: A           文章编号: 10058737(2017)04066912 

脂肪相关代谢酶中的脂蛋白酯酶(lipoprotein 

lipase, LPL), 脂肪酸合成酶(fatty acid syntheses, FAS), 

葡萄糖激酶(glucokinase, GK)等在脂肪合成、分解

和沉积等代谢过程中起着重要作用 [1–4], 研究表

明 , 营养因素影响鱼类脂肪相关代谢酶的水平 , 

从而影响脂肪和脂肪酸的代谢[5–6]。鱼类的生长主

要由下丘脑-垂体-肝生长轴即 GH/IGF 轴调控。该

调控过程的重要因子包括生长激素(GH)、生长激

素受体(GHR)、胰岛素样生长因子(IGF), 胰岛素

样生长因子受体(IGFR)及其胰岛素样生长因子结
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合蛋白(IGFBP)[7–8]。营养素对基因表达的调节是

多重点、多水平的, 但绝大多数发生在转录水平

上。GH/IGF 轴的基因表达量不是一成不变的, 受

到各种因素的影响, 其中包括食物的营养状况。

研究资料显示, 营养水平对动物 GH-IGF 轴功能

有明显影响[9–10]。因此通过营养水平的改变来调

控鱼类脂肪代谢与生长十分重要。 

大西洋鲑(Salmo salar)隶属于鲑科(Salmonoidea)

鲑属(Salmon)的冷水性鱼类, 主要原产地为挪威。

做为世界性养殖种类, 其在日本、美国、加拿大、

智利、澳大利亚、新西兰等国家均有引进[11], 2010

年由山东东方海洋科技股份有限公司在中国大陆

率先引进大西洋鲑, 并进行工业化养殖。目前对

大西洋鲑营养和饲料的研究主要集中在挪威等国

的深海或网箱养殖模式[12–13], 对工业化循环水养

殖条件下的营养和饲料研究甚少, 亟待进行符合

该养殖条件的大西洋鲑营养需求特点研究和专用

配合饲料开发。 

本研究以原产挪威的洄游型大西洋鲑为研究

对象, 设计不同脂肪和蛋白水平组合的 6 种颗粒

配合饲料, 在工业化循环水养殖模式下探讨饲粮

脂肪和蛋白质水平对大西洋鲑生长和形体指标、

肝和肌肉中相关脂肪代谢酶、GH/IGF 轴相关生

长基因表达的影响, 旨在为国内工业化循环水养

殖大西洋鲑营养需求特点探寻和配合饲料适宜设

置提供生物学机理方面的依据。 

1  材料与方法 

1.1  实验设计与分组 

在工业化循环水养殖条件下, 进行 3×2 双因

素随机动物实验, 即 3 个脂肪水平: 18%、21%、

24%, 分别以 F18、F21、F24 表示; 2 个蛋白质水

平: 38%、48%, 分别以 P38、P48 表示, 共组成 6

个处理, 每处理 3 个重复。  

实验用鱼由山东东方海洋烟台开发区分公司

提供。在工业化生产车间养殖池的同源同批大西

洋鲑早期成鱼中, 挑选规格整齐、体格健壮、体

重在(650.0±45.50) g 的大西洋鲑 720 尾, 随机分

配到封闭循环水养殖实验车间的 18 个养殖桶(重

复)中, 每重复 40 尾鱼, 各实验组鱼初始体重经

方差分析差异不显著(P>0.05), 达到同质要求。 

1.2  实验饲料 

大西洋鲑实验饲料原料组成及营养成分见表

1。根据实验设计要求和同质优化方法, 确定包含

3 个脂肪水平与 2 个蛋白质水平的 6 种实验饲料, 

其编号为: P38F18、P38F21、P38F24、P48F18、

P48F21、P48F24。按照实验饲料配方组成, 将相

关原料超微粉碎、混合, 经水产饲料专用双螺杆

挤压膨化机(瑞士布勒公司)制成直径 7 mm 缓沉

型颗粒配合饲料, 打包后待用。同时采集各处理

组实验饲料样品待测定分析。 

1.3  饲养管理 

动物实验于 2012 年 6—8 月进行, 实验期 56 d。

实验幼鱼养殖在直径 2 m、高 1 m 的体积约 2.7 m3

圆桶中, 液氧充氧。封闭循环水养殖系统条件一

致: 养殖密度 9.38~9.73 kg/m3, 温度 16.8~18℃、

盐度 23、pH 7.2~7.5、溶解氧含量 11.4~12.7 mg/L、

流速约 3 m3/h, 循环率 24 次/d。每天添加新水量

约 10%。 

实验开始前和结束前, 实验用鱼停食 24 h 空

腹称重。实验用鱼适应期为 1 周, 适应期间投喂

Skretting 和实验饲料的混合料, 1 周后开始全部投

喂实验饲料, 日投饲量约为鱼初始体重的 0.5%, 投

喂时间 3 次/d, 时间点为 8:00、14:00、20:00。投喂

时密切观察鱼的摄食动态, 根据其摄食情况及时

调整投喂量。每次投喂后约半小时, 将残饵用纱

绢袋收集, 计算残饵量, 记录实际摄食量。养殖实

验过程中若发现死鱼, 及时捞出并称重记录。 

1.4  样品采集与预处理 

采组织样品前实验用鱼停食 24 h 后, 每处理

组随机取 3 尾鱼, 在用 50×10–6 MS-222 麻醉后处

死, 在冰盘上解剖, 取出全部消化器官, 剔除脂

肪, 分别将肝和肌肉进行取样, 用预冷重蒸水快

速冲洗, 并用脱脂棉小心擦干, 将获得样品放入

事先做好标签的封口袋中后放入–40℃冰箱保存。  

实验开始前从备用的实验用鱼中随机抽取 6

尾经 50×10–6的 MS-222 麻醉处理, 依照 GB/T5009.5- 

2003 和 GB/T5009.6-2003 测定肌肉粗蛋白和粗

脂肪含量[14–15], 方法和原理与饲料测定类似。生

长实验结束前, 实验鱼饥饿处理 24 h, 每处理取 9 
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表 1  大西洋鲑实验配合饲料原料组成及主要营养成分含量 
Tab. 1  Main ingredients and chemical composition of trial diets for Atlantic salmon (Salmo salar) 

实验组合 trial group 
饲料原料 ingredients 

P38F18 P38F21 P38F24 P48F18 P48F21 P48F24 

秘鲁鱼粉 Peruvian fish meal 33.00 33.00 33.00 45.00 45.00 45.00 

优质鱼油 refined fish oil 10.70 13.80 16.90 9.70 12.80 15.90 

大豆粕 soybean meal 11.00 11.90 12.90 8.30 9.40 10.60 

玉米蛋白 corn gluten meal 5.00 5.00 5.00 10.00 10.00 10.00 

美国肉骨 meat and bone meal 10.00 10.00 10.00 10.00 10.00 10.00 

面粉 flour 24.50 20.30 16.10 8.80 4.40 0.00 

磷脂粉 lecithin powder 4.00 4.00 4.00 4.00 4.00 4.00 

血浆蛋白 corpuscle protein 0.00 0.00 0.00 2.00 2.00 2.00 

黏合剂 binder 0.90 1.00 1.10 1.30 1.40 1.50 

多维素 dompound vitamin 0.50 0.50 0.50 0.50 0.50 0.50 

多矿素 compound mineral 0.50 0.50 0.50 0.50 0.50 0.50 

合计 total 100.00 100.00 100.00 100.00 100.00 100.00 

营养成分/% nutrition level  

干物质含量 DM 91.65 91.32 91.63 91.43 91.75 92.10 

粗蛋白 CP 38.31 38.39 38.27 48.10 47.91 48.32 

钙 Ca 1.84 1.85 1.85 2.21 2.22 2.21 

总磷 TP 1.42 1.41 1.41 1.73 1.72 1.71 

粗纤维 CF 0.80 0.85 0.90 0.80 0.85 0.90 

粗脂肪 EE 18.20 21.20 24.10 17.70 21.30 23.80 

粗灰分 ash 8.31 8.29 8.22 9.75 9.67 9.71 

注: 表中数值除粗纤维外均为实测值; 主要原料为进口优质秘鲁鱼粉、国产优质鱼油等; 多维主要成分为:  维生素 A、维生素 D3、

维生素 K3、维生素 B1、维生素 B2、维生素 B6、维生素 Bl2、维生素 E、维生素 C、烟酸胺、泛酸钙、叶酸、生物素、肌醇、氯化

胆碱; 多矿主要成分为: 铜、锌、锰、铁、碘、硒、钴、镁. 
Note: Values in the table in addition to the crude fiber were measured; fish meal for imported high quality Peruvian fish meal, fish oil for 
domestic high quality fish oil; multi-dimensional main ingredients: vitamin A, vitamin D3, vitamin K3, vitamin B1, vitamin B2, vitamin B6, 
vitamin Bl2, vitamin E, vitamin C, niacin, calcium, folic acid, pantothenic acid, biotin, inositol, choline chloride; multi-minerals main ingre-
dients: copper, zinc, manganese, iron, iodine, selenium, cobalt, magnesium. 

 
尾(每重复 3 尾)称体重测量体长, 置于冰盘上解剖, 

去皮去骨后取背部相同部位的肌肉后将肌肉样品

放置于–80℃超低温冰箱中冷冻保存 [16–17], 并分

别取小块肝和肌肉组织至于液氮速冻后转移至超低

温冰箱–80℃保存用于基因表达的测试分析。 

1.5  实验指标的测定 

1.5.1  生长和形体指标  各参数依下列公式计算: 

(1) 日均采食量(average daily feed intake, ADFI)= 

(总投喂量–总残饵重)/实验天数/尾数 

(2) 增重率(weigh gain rate, WGR)=(尾均末

体重–尾均初体重)/尾均初始体重×100% 

(3) 饲料系数(feed coefficient ration, FCR)=

尾均摄食量/(尾均末体重–尾均初体重) 

(4) 肝体比(hepatosomatic index, HSI) = (肝重/ 

体重)×100% 

(5) 肥满度(condition factor, CF)=(体重/体长3)× 

100% 

1.5.2  脂肪相关代谢酶  总脂酶活性=脂蛋白脂

酶活性+肝脂酶活性肝脂酶、脂蛋白脂酶测定: 酯

酶测定采用比色法。将组织每毫克蛋白在反应系

统中每小时所产生的 1 µmol 的游离脂肪酸 FFA

定义为 1 个酶活性单位[FFA µmol/(mgprot·h)]。 

脂肪酸合成酶测定: 将每个重复中 3 条鱼的

肝和肌肉组织分别混合成 1 组混合样, 每处理 3

组混合样, 即 3 个重复, 取等量组织(约 0.1 g), 置

于玻璃匀浆器中, 加 2 mL 抽提溶液匀浆。匀浆后

的悬浊液倒入 5 mL 离心管中, 进行冷冻离心 30 min 

(13000 r/min, 0~4℃), 取其上清液作为 FAS 粗提
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液。采用购自南京建成生物工程研究所的 RD Fish 

acid synthase (FAS) Elisa 测定试剂盒。FAS 测定主

要分以下步骤进行: 1) 先将试剂盒放置于室温约

40 min, 使用试剂盒前需轻轻摇匀; 2) 标准品液

制备: 用标准品稀释液原液稀释成 0.5、1、2、4、

8 nmol/L 标准品应用液; 3) 设定空白孔、待测样

品孔、标准孔。待测样品孔依次加入 40 μL 样本

→10 μL 抗-FAS 抗体→50 μL 链酶亲和素-HRP, 

标准孔加入各浓度的 50 μL 标准品→50 μL 链霉

亲和素-HRP, 然后盖上封板膜后, 将其置于 37℃

水浴锅中温育 60 min; 4) 用事先配置好的洗涤液

洗涤每孔, 重复 5 次, 然后将其用吸水纸拍干; 5) 

每孔先依次加入 50 μL 显色剂 A→50 μL 显色剂 B

后, 混匀后置于 37℃暗室反应 15 min; 6) 在每孔

中加 50 μL 终止剂终止反应; 7) 用 DG5033A 型号

酶标仪, 在 450 nm 处测定 OD; 8) 将测定的 OD

值代入标准曲线中计算样本 FAS 的含量。 

1.5.3  mRNA 定量方法  将每个重复中 3 条鱼的

肝和肌肉组织分别混合成 1 组混合样, 每处理 3

组混合样, 即 3 个重复, 液氮研磨, 取等量组织

(约 0.1 g)于去 RNA 酶的离心管中, Trizol 法提取

各组织总 RNA。提取组织总 RNA 后采用 TaKaRa

公司的 Recombinant DNase I、RNase-free 消化去除

DNA 杂质, 期间使用 Invitrogen 公司的 Ribonuclease 

Inhibitor 抑制 RNase 活性。然后用 Promega 公司

的 M-MLV Reverse Transcriptase、RNase H–和

TaKaRa公司的Oligo d(T)18 Primers、dNTP Mixture

进 行 反 转 录 , 期 间 使 用 Invitrogen 公 司 的

Ribonuclease Inhibitor 抑制 RNase 活性。将反转录

好的 cDNA 使用 SYBR® Green І 嵌合荧光法, 采

用 TaKaRa 公司的 SYBR® Premix Ex TaqTM(Perfect 

Real Time)试剂在 Effendof 荧光定量 PCR 仪中进

行。定量数据以第 І 处理组作为参照, 采用 2–ΔΔCt

法分析, 其中 ΔCt=Ct(Lyz)–Ct(β-actin);
 ΔΔCt= ΔCt(处理)– 

ΔCt(参照)。 

RT-PCR 引物序列如下:  

根据 NCBI GenBank 中大西洋鲑 GH、IGF-I、

GHR 基因序列及管家基因 β-actin 序列 , 通过

Primer 3 Online 进行设计, 引物序列见表 2。 

表 2  RT-PCR 引物序列 
Tab. 2  Primers of real-time PCR 

引物名称 primers 序列(5′→3′) sequence (5′→3′) 

GH-for tgtttctgctgatgccagtc 

GH-rev ttcagctgtctgcgttcatc 

IGF-I-for cgtggtattgtggacgagtg 

IGF-I-rev ctgtgctgtcctacgctctg 

GHR-for agctgctgtgaccctgatct 

GHR-rev ttcctctgctcctcaggtgt 

β-actin for ggactttgagcaggagatgg 

β-actin rev agcactgtgttggcgtacag 

 

1.6  统计分析 

实验数据用 SPSS 19.0 统计分析软件进行双

因素方差分析(multivariate), 多重比较采用 Duncan 检

验, 结果用平均值±标准误(mean±SE)表示。  

2  结果与分析  

2.1  生长和形体指标 

由表 3 可见, 脂肪对日均摄食量和增重率有显

著影响(P<0.05), 对饲料系数无显著影响(P>0.05)。

饲料蛋白对增重率和饲料系数有极显著影响

(P<0.01), 对日均摄食量无显著影响(P>0.05)。两

因素互作效应分析中, 蛋白和脂肪水平对增重率

和饲料系数有显著互作效应(P<0.05), 对摄食量

影响不显著(P>0.05)。日均摄食量和增重率的最

大值都出现在 P48F21 组, 分别达 5.78 g 和 37.56%, 

P48F24 组饲料系数最低, 为 0.98。  

脂肪对大西洋鲑的肝体比有显著影响, 肝体

比有随脂肪水平的增加而增加的趋势, 高脂肪水

平比低脂肪提高 10.81%(P<0.05)。脂肪对肥满度

无显著影响(P>0.05), 肥满度在中脂肪有最大值。

蛋白对肥满度有极显著性影响(P<0.01), 低蛋白

水平极显著提高 9.40%(P<0.01)。脂肪和蛋白双因

素对两指标有显著性互作效应(P<0.05), P48F24

组有最大肝体比, P38F21 组有最大肥满度。 

2.2  脂肪相关代谢酶 

由表 4 可见, 脂肪对肝酯酶(HL)、脂蛋白酯

酶(LPL)和总酯酶活性有显著影响(P<0.05); 三指

标随脂肪水平增加而增加 , 高脂肪增加不明显 , 

在中脂肪有较高的活性, 分别比低脂肪水平显著

提高 28.57%、18.87%、16.19%(P<0.05)。虽然脂 
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表 3  脂肪和蛋白质水平对大西洋鲑鱼生长和形体指标的影响 
Tab. 3  Effects of fat and protein levels on growth and body shape indicators of Atlantic salmon (Salmo salar) 

                    40; SEn x   

脂肪水平 FL 
指标 index 蛋白水平 PL 

F18 F21 F24 
平均值 mean 

P38 3.50±0.31a 3.98±0.33a 4.70±0.38a 4.06±0.49a 

P48 4.05±0.49a 5.78±0.24a 4.68±0.44a 4.84±0.71a 

日均摄食量/ 
(g·ind1·d1) DAFI 

平均值 mean 3.77±0.39b 4.88±1.27a 4.69±0.01a  

P38 16.63±2.63e 21.10±1.15de 25.47±1.45c 21.07±3.61c 

P48 23.36±1.62d 37.56±1.04a 30.73±2.86bc 30.55±5.80a 

增重率/% 
WGR 

平均值 mean 19.99±4.76c 29.33±11.64a 28.10±3.72a  

P38 1.40±0.09a 1.17±0.10bc 1.21±0.02bc 1.26±0.10a 

P48 1.04±0.01cd 0.99±0.10d 0.98±0.04d 1.00±0.03c 

饲料系数 
FCR 

平均值 mean 1.22±0.25a 1.08±0.13a 1.10±0.16a  

P38 1.03±0.03c 1.19±0.06b 1.14±0.07bc 1.12±0.07a 

P48 1.18±0.05b 1.18±0.06b 1.32±0.15a 1.23±0.07a 

肝体比 
HSI 

平均值 mean 1.11±0.11b 1.19±0.01a 1.23±0.13a  

P38 1.27±0.03ab 1.30±0.05a 1.27±0.04ab 1.28±0.01a 

P48 1.14±0.01c 1.20±0.02bc 1.17±0.03c 1.17±0.02c 

肥满度 
CF 

平均值 mean 1.20±0.09a 1.25±0.07a 1.22±0.07a  

双因素方差分析结果(P 值) results of two–way analysis of variance (P value) 

影响因素 factor 日均摄食 DFI 增重率 WGR 饲料系数 FCR 肝体比 HSI 肥满度 CF 

蛋白水平 PL 0.061 0.000 0.000 0.090 0.000 

脂肪水平 FL 0.032 0.001 0.068 0.027 0.444 

蛋白×脂肪 PL×FL 0.066 0.026 0.032 0.032 0.041 

注: 同栏数据右上角的相同字母表示差异不显著(P>0.05), 相邻字母表示差异显著(P<0.05), 相间字母表示差异极显著(P<0.01). 
Note: In the same column, values with the same letter superscripts mean no significant difference (P>0.05), while with adjacent letter super-
scripts mean significant difference (P<0.05), and with interphase letter superscripts mean significant difference (P<0.01). 

 
肪水平对肌肉、肝脂肪酸合成酶(FAS)均无显著性

影响, 但随脂肪水平的增加有先增加后降低的趋势, 

中脂肪分别比高脂肪提高 3.03%、10.00% (P>0.05)。 

蛋白对 HL 活性无显著性影响, 对 LPL、总酯

酶和肌肉、肝 FAS 均有显著影响, 高蛋白组 LPL

和总酯酶比低蛋白组分别提高 8.92%、4.35% (P< 

0.05), 低蛋白组肌肉、肝中 FAS 活性比高蛋白组

分别提高 12.90%、21.05% (P<0.05)。 

脂肪和蛋白对 LPL 和总酯酶活性有显著互作

效应(P<0.05), 对其他酶无显著互作效应(P>0.05)。

其中 LPL、HL 和总酯酶活性的最大值均出现在

P48F24 组, 最小值均出现在 P38F18 组。肌肉、肝

FAS 活性最大值均出现在 P38F21 组, P48F18 组肌

肉 FAS 活性最低, P48F24 组肝 FAS 活性最低。 

2.3  生长相关基因表达 

由表 5 可见, 脂肪水平对 GH 影响不显著, 对

IGF-I、GHR 影响显著, 中脂肪水平更有利于增加

IGF-1 基因的相对表达量, 其中肌肉和肝中 IGF-I 

mRNA 丰度分别是低、高脂肪组的 4.59、2.18 倍

和 2.37、1.05 倍; GHR 随脂肪水平的升高而降低, 

低脂肪更利于增加 GHR基因的相对表达量, 在肌

肉和肝中 GHR mRNA 丰度是中、高脂肪组的

1.47、1.58 倍和 1.18、2.2 倍。 

高蛋白水平能够显著提高大西洋鲑肌肉中

GH 和 IGF-I 基因相对表达量, 其中高蛋白组肌肉

GH、肌肉 IGF-I 及肝 IGF-ImRNA 丰度分别是低

蛋白组的 5、3.26 及 5.54 倍; 随着蛋白水平的升

高, GHR 基因相对表达量显著降低, 低蛋白组在

肌肉和肝中的 GHR mRNA 丰度是高蛋白组的

1.58 和 2.19 倍。 

脂肪和蛋白对 GH、IGF-I 和 GHR 基因互作

效应显著。P48F24 组肌肉 GH、肌肉 IGF-I 和肝 
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表 4  脂肪和蛋白质水平对大西洋鲑不同组织中脂肪相关代谢酶的影响 
Tab. 4  Effects of fat and protein levels on related synthetic metabolism enzyme activity of Atlantic salomon (Salmo salar) 

             40; SEn x   

脂肪水平 FL 指标 
index 

蛋白水平 PL 
F18 F21 F24 

平均值 
mean 

P38 0.43±0.04c 0.62±0.02a 0.63±0.03a 0.56±0.10c 

P48 0.55±0.03b 0.63±0.01a 0.64±0.05a 0.61±0.05a 

肝脂蛋白酯酶/  
(U·mL1) LPL 

平均值 mean 0.49±0.07c 0.63±0.02a 0.63±0.08a  

P38 0.52±0.03a 0.63±0.02a 0.63±0.02a 0.60±0.05a 

P48 0.52±0.01a 0.63±0.03a 0.65±0.01a 0.61±0.06a 

肝酯酶/ 
(U·mL1) HL 

平均值 mean 0.53±0.03c 0.63±0.02a 0.64±0.02a  

P38 0.96±0.05c 1.24±0.03a 1.26±0.04a 1.15±0.15c 

P48 1.07±0.02b 1.26±0.04a 1.27±0.02a 1.20±0.10a 

肝总酯酶活力/ 
(U·mL1) 

平均值 mean 1.05±0.01c 1.22±0.01a 1.24±0.03a  

P38 0.36±0.02a 0.36±0.01a 0.34±0.01a 0.35±0.01a 

P48 0.29±0.01a 0.33±0.01a 0.32±0.02a 0.31±0.02c 

肌肉脂肪酸合成酶/ 
(mmol·gprot1) FAS 

平均值 mean 0.33±0.05a 0.34±0.02a 0.33±0.01a  

P38 0.22±0.02a 0.24±0.01a 0.23±0.01a 0.23±0.01a 

P48 0.21±0.02a 0.20±0.01a 0.17±0.01a 0.19±0.02c 

肝脂肪酸合成酶/ 
( mmol·gprot1) FAS 

平均值 mean 0.21±0.01a 0.22±0.03a 0.20±0.04a  

双因素方差分析结果(P 值) results of two-way analysis of variance (P value) 

指标 index 肝 LPL 肝 HL 肝总酯酶 肌肉 FAS 肝 FAS 

蛋白 PL 0.001 0.920 0.009 0.000 0.002 

脂肪 FL 0.000 0.000 0.000 0.255 0.280 

蛋白×脂肪 PL×FL 0.002 0.821 0.049 0.063 0.213 

注: 同栏数据右上角的相同字母表示差异不显著(P>0.05), 相邻字母表示差异显著(P<0.05), 相间字母表示差异极显著(P<0.01). 
Note: In the same column, values with the same letter superscripts mean no significant difference (P>0.05), while with adjacent letter super-
scripts mean significant difference (P<0.05), and with interphase letter superscripts mean significant difference (P<0.01). 
 

IGF-I mRNA 丰度最高, 肌肉 GHR 和肝 GHR mRNA

丰度的最大值分别出现在 P38F18 组和 P38F21 组。 

3  讨论 

3.1  脂肪和蛋白质营养对大西洋鲑生长性能和

形体指标的影响 

3.1.1  对生长性能的影响  本实验方差分析表明, 

由单因素低脂肪水平到中脂肪 , 促进试鱼生长 , 

而高脂肪水平未显著促进生长。该结果与国外网

箱养殖大西洋鲑高脂肪水平促进生长的结果基本

一致[18–19], 也与其他研究者指出过高脂肪水平对

大西洋鲑生长不利的结果相近[20–21]。饲粮高蛋白

水平显著提高试鱼增重率和饲料利用率, 与蛋白

水平增加促进大西洋鲑生长和提高饲料利用率的

报道一致[22–23]。 

国外研究报道显示, 大西洋鲑饲料蛋白含量

为 34%~50%, 脂肪含量为 20%~47% [24–25]。本实

验结果表明, 双因素 P48F2 组为试鱼生长性能最

佳组合 , 高蛋白高脂肪组(P48F24)次之 , 与单因

素高蛋白、中脂肪促进试鱼生长的结果相一致 , 

即试鱼脂肪需求比国外网箱养殖降低, 而蛋白质

需求基本未降低。说明工业化养殖大西洋鲑过程

中, 不能照搬或套用国外网箱养殖模式下的营养

需求参数。原因可能是, 大西洋鲑在工业化养殖

条件下, 运动范围和游泳阻力较小, 能量需求较

低, 无需较高脂肪供能; 特别是在蛋白质营养充足

条件下, 过多脂肪反而加重代谢负担, 不利于生长。 

3.1.2  对形体指标(肝体比、肥满度)的影响  本

实验结果表明, 单因素高脂肪较中、低脂肪分别

明显或显著提高肝体比 3.36%、10.81%, 即实验

鱼肝体比与饲料脂肪水平呈正相关。与大西洋鳕

(Gadus morhua)、欧鲈(Dicentrarchus labrax)、黑

线鳕(Melanogrammus aeglefinus)肝体比随饲料脂

肪含量增加而增加的研究结果一致[26–31]。本研究 
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表 5  饲料中不同脂肪和蛋白含量对大西洋鲑基因表达的影响 
Tab. 5  Effects of different feed fat and protein contents on gene expression of Atlantic salmon (Salmo salar) 

40; SEn x   

脂肪水平 FL 指标 
index 

蛋白水平 
PL F18 F21 F24 

平均值 mean 

P38 1.00±0.08c 3.05±0.19b 3.10±0.50b 2.38±1.20c 

P48 11.87±1.19a 12.39±0.82a 11.84±0.59a 11.91±0.31a 

肌肉 GH 

平均值 mean 6.44±7.69a 7.72±6.60a 7.29±6.60a  

P38 1.00±0.18f 7.91±1.03c 2.88±0.24df 3.93±3.57c 

P48 5.53±0.62cd 22.11±2.12a 10.85±0.49bc 12.83±8.47a 

肌肉 IGF-I 

平均值 mean 3.27±3.20e 15.01±10.04a 6.87±10.04c  

P38 1.00±0.20g 3.73±0.46f 6.24±0.99e 3.66±2.62c 

P48 11.27±0.93e 26.47±2.99a 22.58±1.40c 20.26±7.90a 

肝 IGF-I 

平均值 mean 6.36±7.26c 15.10±16.08a 14.41±16.08a  

P38 1.00±0.05a 0.89±0.10ab 0.56±0.04ce 0.82±0.23a 

P48 0.73±0.04abc 0.30±0.05e 0.54±0.05ec 0.52±0.22c 

肌肉 GHR 

平均值 mean 0.87±0.19a 0.59±0.42b 0.55±0.42bc  

P38 1.00±0.03a 1.08±0.06a 0.36±0.06cd 0.81±0.39a 

P48 0.54±0.04c 0.22±0.05d 0.34±0.03cd 0.37±0.16c 

肝 GHR 

平均值 mean 0.77±0.33a 0.65±0.61ab 0.35±0.61c  

双因素方差分析结果(P 值) results of two-way analysis of variance (P value) 

影响因素 factor 肌肉 GH 肌肉 IGF-I 肝 IGF-I 肌肉 GHR 肝 GHR 

蛋白水平 PL 0.000 0.000 0.000 0.003 0.000 

脂肪水平 FL 0.191 0.000 0.000 0.012 0.004 

蛋白×脂肪 PL×FL 0.021 0.001 0.000 0.038 0.006 

注: 同栏数据右上角的相同字母表示差异不显著(P>0.05), 相邻字母表示差异显著(P<0.05), 相间字母表示差异极显著(P<0.01). 
Note: In the same column, values with the same letter superscripts mean no significant difference (P>0.05), while with adjacent letter super-
scripts mean significant difference (P<0.05), and with interphase letter superscripts mean significant difference (P<0.01). 

 
蛋白单因素对试鱼肝体比无显著影响, 进一步表

明脂肪是影响肝体比的主要因素。其原因可能是

随饲粮脂肪含量增加 , 脂类在肝体等部位沉积 , 

导致肝体质量增加。 

本实验双因素 P48F24 组试鱼肝体比显著最

高, P18F18 组显著最低, 这与本实验肝体比与脂

肪单因素水平呈正相关的结果对应一致, 也与陈

建明等 [32]研究高营养条件下青鱼肝体比较高的

结果相似。另外, Olli 等[33]发现饲料中脂肪含量在

18.2%~20.5%时 , 网箱养殖大西洋鲑的肝体比均

值为 1.48, 而本研究饲料脂肪含量在 18%~24%时, 

肝体比均值为 1.18, 比值较低, 说明网箱养殖大

西洋鲑的肝比例较大。分析其原因, 可能是工业

化养殖条件下, 大西洋鲑运动和应激较少, 营养

水平较适宜, 从而使肝代谢水平较低, 不需太大

体积, 脂肪在肝等器官沉积较少。 

本实验结果表明, 单因素高蛋白水平显著降

低试鱼肥满度, 即有利于体型变得廋长, 与红姑

鱼(Sciaenops ocellatus)、彭泽鲫(Carassius auratus 
var. pengze)肥满度随蛋白含量增加而降低的研究

结果一致[34–35]。蛋白质影响肥满度的原因, 可能

是蛋白质营养与鱼体生长和发育关系密切, 高蛋

白有助于改善体长和发育水平。脂肪单因素对肥

满度无显著影响, 进一步表明蛋白是影响肥满度

的主要因素。有关脂肪对鱼类肥满度影响的报道

甚少, 本实验结果-脂肪单因素对肥满度无显著影

响, 其内在机制需要进一步探寻。 

双因素 P48F18 组肥满度显著最低, P38F21 肥

满度显著最高, 这与单因素高蛋白使试鱼体型变

瘦的结果一致。Hemer 等[36]在 35%蛋白水平下, 

研究不同淀粉含量对大西洋鲑肥满度的影响, 测

得肥满度为 1.3~1.5, 本研究表明 , 蛋白含量在
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38%~48%水平下, 肥满度为 1.17~1.28, 较 Hemer 

等的结果低, 从侧面反映出高蛋白水平可以降低

大西洋鲑肥满度, 使其体型变廋。 

综合以上讨论分析, 本研究提出在本实验条件

下 600~900 g 大西洋鲑形体营养调控的初步方案

如下: (1)可通过适当提高鱼的蛋白营养或采用高蛋

白低脂肪(P48F18)组饲粮来降低肥满度; 通过适

当降低鱼的蛋白营养或采用低蛋白中脂肪(P38F21)

组饲粮来增加肥满度; (2)可通过适当降低鱼的脂

肪营养或采用低蛋白低脂肪(P38F18)组饲粮来降

低肝体比; 通过适当提高鱼的脂肪营养或采用高

蛋白高脂肪(P48F24)组饲粮来提高肝体比。 

3.2  脂肪和蛋白质营养对大西洋鲑脂肪相关代

谢酶的影响 

3.2.1  对肝 HL和 LPL 的影响  肝酯酶(HL)和脂

蛋白酯酶(LPL)是鱼类肝中脂肪分解代谢的两个

关键酶, 对鱼类脂类代谢承担重要作用。 

本实验研究表明, HL 和 LPL 活力随单因素脂

肪水平增加呈先显著增加后平稳的趋势, 与前人

研究高脂肪水平可诱导瓦氏黄颡鱼(Pelteobaggrus 
vachelli)、真鲷(Pagrosomus major)等肝分泌大量

脂蛋白酯酶, 进而促进脂肪酸消化吸收[37–39]的结

果部分相似。但本实验饲料脂肪含量进一步增加, 

并未引起 HL、LPL 活力进一步提高, 其原因可能

是摄入大量脂肪后,不需要提高脂肪分解酶活力, 

即可满足正常生长和代谢需要。该结果与试鱼增

重率和饲料系数特征基本相符, 进而从微观层次

说明生长性能与脂肪代谢的内在联系机制。本实

验单因素高蛋白显著增加 LPL 活力, 而对 HL 活

力影响不显著。可能与 LPL 在增加脂肪分解供能

的同时还可提高蛋白质利用效率有关。目前尚未

见有蛋白营养对鱼类肝 LPL 和 HL 影响的相关研

究报道。 

双因素互作对 LPL 活力有显著影响, 对 HL

无显著影响。其中 P48F24 组 LPL 活力显著最高, 

P38F18 组显著最低, HL 活力随营养水平提高有

升高的趋势 , 与两个单因素的效应结果基本一

致。从生理生化角度分析原因, 可能是高蛋白高

脂肪饲粮为试鱼提供大量甘油三酯和蛋白质, 试

鱼自我调节, 主要通过提高 LPL 活力来调控代谢

而非 HL, 这样不仅加快脂肪转运离开肝、增加分

解代谢、减少脂肪沉积, 而且增加蛋白质与脂肪

结合形成脂蛋白, 提高蛋白质的利用效率。 

3.2.2  对肌肉和肝脂肪酸合成酶的影响  脂肪酸

合成酶(FAS)作为脂肪酸合成的重要限制酶 , 存

在于肝、肌肉等组织中, 在体内催化丙二酰辅酶 A

连续缩合成长链脂肪酸, 其活性高低直接控制着

体脂合成能力进而影响体脂含量[40]。 

本实验研究表明, 单因素低蛋白水平极显著

提高肌肉和肝 FAS 活力 , 这与大西洋鲑肌肉

∑ω-3PUFA、∑ω-6PUFA、∑HUFA、EPA 和 DHA

等不饱和脂肪酸含量与蛋白质水平呈负相关 [41]

的研究结果相近。单因素脂肪水平对肌肉和肝

FAS 活力无显著影响, 这与 Clarke 等[42]研究表明

饲料高脂肪会降低大西洋鲑肝 FAS 活力的结果有

所不同, 可能与本研究设置的脂肪水平较低、梯

度较小[24–25]有关。 

本实验双因素处理对肝和肌肉 FAS 活力均无

显著影响,与单因素脂肪水平对 FAS 活力无显著

影响的结果一致。但从趋势看, P38F21 组 FAS 活

力最高, P38F24 组次高, 且在肌肉中接近差异显

著水平, 即低蛋白的作用显现, 与单因素蛋白低

水平显著提高 FAS 活力的结果趋于一致, 目前尚

无相关研究报道。说明在本实验较低脂肪水平梯

度条件下, 试鱼体内脂肪合成主要与蛋白营养有

关, 而脂肪营养对其影响不大, 可能是鲑鳟鱼类

肌肉不饱和脂肪酸含量与蛋白质水平呈负相关[41]

所致。至于其内在机制仍需今后进一步研究探寻。 

3.3  脂肪和蛋白质营养对大西洋鲑生长相关基

因表达的影响 

目前蛋白或脂肪营养对大西洋鲑肌肉或肝生

长激素(GH)、胰岛素样生长因子(IGF)、生长激素

受体(GHR)的作用效应研究尚未见有文献报道。

本实验研究表明, 单因素高蛋白显著提高实验鱼

肌肉 GH 和 IGF-I 及肝 IGF-I 基因的 mRNA 丰度, 

与试鱼增重率和饲料系数结果对应一致。单因素

脂肪水平对肌肉 GH 基因影响不显著, 而肝和肌

肉 IGF-I 基因随脂肪水平升高呈先显著升高后降

低的趋势, 该结果与生长性能特征、脂肪分解酶

特征基本一致。可以与 Thissen 等[43]适宜脂肪水
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平促进小鼠肝 IGF-I 表达和生长, 高脂肪水平不

利于生长的研究结果相借鉴。单因素低蛋白或低

脂肪使试鱼肌肉及肝中 GHR 基因 mRNA 表达丰

度显著提高, 即蛋白或脂肪水平与 GHR基因表达

成负相关。由此可知, 在较低蛋白或脂肪营养水

平下, GHR 基因表达处于较高水平。其原因可能

与饲粮低蛋白或脂肪营养时 , 试鱼肌肉和肝的

GH 基因 mRNA 表达丰度较低, 机体自我调节, 

通过提高 GHR 表达做弥补, 减少对生长的影响。 

本实验双因素互作对肌肉 GH、IGF-I 和 GHR

及肝 IGF-I 和 GHR 基因表达均有显著影响。P48F21

组肌肉 GH 和 IGF-I 及肝 IGF-I 基因的 mRNA 丰

度显著最高, 这与该组生长性能增重率最佳的结

果完全一致; 也是该组促进脂肪分解供能、提高

生长性能的基因表达效应和分子营养机制显示。

同时, 该组肌肉和肝 GHR基因表达水平显著最低, 

分析原因可能是 GH 和 IGF-I 基因表达与 GHR 基

因表达存在相互制约的负相关内在调控关系, 以

自我控制鱼类生长和生殖活动处在一个相对稳定

和可控状态下。该结果与 Brameld 等[44]关于饲粮

高营养水平提高猪肝 IGF-I 基因表达, 降低肌肉

GHR 基因表达的研究结果相似, 这也许是本研究

发现的生命活动处于稳态的主要机制之一, 其相

关研究尚属空白, 需进一步研究探寻。P38F18 组

具有显著较低的肌肉 GH 和 IGF-I 及肝 IGF-I 基因

表达和显著较高的 GHR基因表达, 与其增重率显

著最低结果对应一致, 进一步说明 GH 和 IGF-I

基因表达与 GHR 基因表达的负相关关系。 

4  小结 

(1)本实验研究结果初步表明, 工业化循环水

养殖大西洋鲑的脂肪需求较国外深海网箱养殖有

所降低, 蛋白质需求相近。单因素脂肪水平从低

到中极显著促进试鱼生长, 而高水平不显著; 高

蛋白极显著提高试鱼增重率和饲料利用率。双因

素 P48F21 组饲粮增重率显著最佳, 饲料利用率

显著较高; P48F24 组饲粮增重率显著较高, 饲料

利用率显著最高。 

(2)根据形体分析结果, 提出 600~900 g 大西

洋鲑形体营养调控初步方案: 适当提高或降低蛋

白营养和采用 P48F18 或 P38F21 组饲粮, 可分别

降低和增加鱼肥满度; 适当降低或提高脂肪营养

和采用 P38F18 或 P48F24 组饲粮, 可分别降低和

提高鱼肝体比。 

(3)脂肪相关代谢酶测析表明, 肝脂肪分解酶

(HL、LPL 和总酯酶)随单因素脂肪水平增加有先

增加后平稳特征, 高脂肪更适宜; 高蛋白显著提

高 LPL 和总酯酶活力。双因素 P48F21 和 P48F24

组饲粮显著提高肝脂肪分解酶活力。单因素蛋白

水平与肌肉和肝 FAS 活力呈显著负相关, 而双因

素对其作用不显著。可见, 实验处理饲粮主要对

肝脂肪分解酶产生作用, 从而促进机体脂肪代谢

和分解供能、提高生长性能, 可谓此两组饲粮改

善生长性能的脂肪生理代谢机制显现。 

(4)生长相关基因表达测析表明, 单因素中脂

肪水平极显著增加肌肉和肝 IGF-I 基因 mRNA 表

达量; 高蛋白促进肌肉 GH、IGF-I 及肝 IGF-I 基

因 mRNA 表达量极显著增加; 肌肉和肝 GHR 基

因 mRNA 表达量, 随脂肪或蛋白水平升高均有显

著或极显著下降特征。双因素 P48F21 和 P48F24

组试鱼肌肉 GH、IGF-I 及肝 IGF-I 基因 mRNA

表达量显著提高, 肌肉和肝 GHR 基因 mRNA 表

达量显著降低。初步的新发现是, GH 和 IGF-I 与

GHR 存在相互制约的负相关内在调控关系, 以自

身控制鱼类生长和生殖活动处相对稳定和可控状

态下。这与该两组试鱼生长性能佳、脂肪分解酶

活力较强的结果完全一致, 也是其促进生长性能

提高的基因表达效应和分子营养机制显现, 为工

业化养殖大西洋鲑成鱼的营养调控和专用饲料研

制, 提供了分子营养学的重要依据。 

(5)本实验研究初步确定, P48F21 和 P48F24

组是工业化养殖大西洋鲑成鱼的主要营养素优良

组合饲粮。其增重率、饲料利用率显著提高, 脂

肪分解代谢旺盛 , 生长相关基因表达显著改善 ; 

其中以显著降低脂肪水平和饲料成本的 P48F21

组饲粮更佳。本研究结果为工业化循环水养殖大

西洋鲑成鱼专用配合饲料开发提供了重要理论依

据和应用指导。 
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Effects of dietary fat and protein nutrition on fat metabolic enzymes 
and growth-associated gene expression of Atlantic salmon (Salmo salar) 
in the recirculating aquaculture system 

MA Jun1, 2, 3, LIU Yang1, 2, 3, LI Yong1, 2, 3, ZHANG Jing1, 2, 3, ZHAO Ningning1, 2, 3 

1. Institute of Oceanology, Chinese Academy of Sciences, Qingdao 266071, China;  
2. University of Chinese Academy of Sciences, Beijing 100049, China;  
3. Institute of Oceanology, Chinese Academy of Sciences Key Laboratory of Experimental Marine Biology, National & 

Local Joint Engineering Laboratory for Ecological Mariculture, Qingdao 266071, China. 

Abstract: Salmo salar is one of the most important aquaculture species in the world, cultured in a cage culture 
system, which was introduced to China in 2010 and in recirculating aquaculture system (RAS). In order to inves-
tigate the effects of dietary fat and protein levels on fat metabolic enzymes and growth associated gene expression 
of S. salar in RAS, a 3×2 (three fat levels: 18%, 21%, and 24%; two protein levels: 38% and 48%, represented by 
F18, F21, F24, P38, and P48, respectively) random two-factor animal trial was conducted for 56 days. The trial 
included six treatments with triplicate groups of 40 trial fishes (650.00±45.50) g. Results showed that: (1) The fat 
requirement of S. salar was lower in RAS than in cage culture system, and the requirement of protein was equal 
between the two systems. The weight gain rate (WGR) was significantly higher in P48F21, by 22.23%–125.86%, 
than that in other groups (P<0.05), while the feed conversion rate (FCR) was significantly lower in P48F24, by 
16.24%–30.00% than that in other groups (P<0.05). (2) High fat level significantly increased hepatosomatic index 
(HSI) (P<0.05), while high protein level decreased condition factor (CF) very significantly (P<0.01). The HSI was 
significantly higher in P48F24 group than in other groups, by 10.92%–28.16% (P<0.05), while the CF was sig-
nificantly lower than that in other groups, by 10.24%–12.31%. The study proposed the primary nutrition project 
that can control the shape of S. salar to 600–900 g by weight. (3) High and medium fat levels significantly 
(P<0.05) increased the activity of lipoprotein lipase (LPL), hepatic lipase (HL), and total esterase, while high 
protein level significantly (P<0.05) increased the activity of LPL and total esterase. The activities of LPL, HL, and 
total esterase in P48F21 and P48F24 groups were significantly higher than those in other groups (P<0.05), and 
especially the activity of LPL in the two groups was higher than that in the P38F18 group, in which the activity of 
LPL was the lowest (P<0.05). We also found a significant negative correlation between protein level and the ac-
tivity of fatty acid synthase (FAS) (P<0.05). (4) Medium fat level increased the expression of IGF-I gene in mus-
cle and liver extremely significantly (P<0.01), while high protein level increased the expression of GH and IGF-I 
genes in muscle and IGF-I gene in liver extremely significantly (P<0.01). The expression of GHR decreased sig-
nificantly with the increase in fat or protein level (P<0.05). The expressions of GH and IGF-I genes in muscle and 
IGF-I gene in liver in P48F21 and P48F24 groups were significantly higher than those in other groups (P<0.05), 
while the expression of GHR in muscle and liver was lower than that in other groups (P<0.05). We found negative 
correlations among GH, IGF-I, and GHR, which could control the growth and reproductive activities in appropri-
ate ranges. In conclusion, P48F21 and P48F24 groups had obvious promoting effects on growth performance and 
growth-associated gene expression in S. salar, while P48F21 group was better in the use of fat and saving of costs. 

Key words: fat; protein; recirculating aquaculture systems (RAS); Salmo salar; fat metabolic enzymes; growth 
associated gene expression 
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