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饲料糖水平对大黄鱼生长和糖代谢的影响
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摘要: 以初始体重为(137.5±0.4) g的大黄鱼Larimichthys crocea 为实验对象, 在海水浮式网箱中进行为期8周的

摄食生长实验, 研究饲料中糖水平对其生长、饲料利用、血液生化指标和糖代谢酶活力等的影响, 以确定大

黄鱼的饲料糖需求量。实验饲料按等氮(粗蛋白质45%)等能(18 kJ/g)设计,  糖含量分别为1.75%、6.67%、

13.64%、21.15%、26.69%和32.25%。结果表明随着饲料糖水平的升高, 大黄鱼特定生长率(SGR)先升高后降

低,  当糖含量为26.69%时,  SGR达最大值,  显著高于糖含量为1.75%、6.67%、13.64%和32.25%处理组

(P<0.05)。饲料效率(FER)和蛋白质效率(PER)均在糖含量为13.64%—21.15%时显著高于其他处理组

(P<0.05)。随饲料中糖水平的升高, 全鱼粗脂肪含量显著降低, 在糖含量为32.25%时降至最低(10.56%), 显著

低于其他处理组(P<0.05)。肝体比和肝糖原含量均随饲料糖水平的升高而显著升高(P<0.05),  在糖含量为

32.25%时达到最大值, 显著高于糖含量为1.75%和6.67%处理组(P<0.05)。随饲料糖水平的升高, 血浆甘油三

酯和胆固醇水平均显著降低(P<0.05), 而血糖水平不受饲料糖含量的影响(P>0.05)。大黄鱼血清溶菌酶、脂

蛋白脂酶和肝脂酶活性均随饲料糖水平的升高显著降低(P<0.05), 而肠淀粉酶活性表现为先升高后降低, 在糖

含量为26.69%时, 酶活力达到最大值。随饲料糖水平的升高, 大黄鱼肝脏己糖激酶活性先上升后下降, 在糖含

量为21.15%时达到最大值,  显著高于糖含量为32.25%处理组(P<0.05),  而丙酮酸激酶活力在糖水平为

32.25%时达到最大值, 显著高于糖含量为1.75%和6.67%处理组(P<0.05)。用二次多项回归模型拟合特定生长

率和饲料糖水平的关系, 得到大黄鱼饲料中最适糖含量为22.7%。
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在饲料中适量的糖和脂肪不仅可以节约饲料

蛋白质, 提高饲料利用率, 还可以降低蛋白质代谢

产物对养殖水体的污染
[1—4]

。然而, 饲料非蛋白源

能量物质选择不当或不适宜的添加量都会对鱼类

的生长、代谢和饲料效率产生不利影响
[5, 6]

。

饲料脂肪除了提供鱼体必需脂肪酸外, 还为鱼

体生理活动提供能量。摄入过量的脂肪不利于鱼

类的生长和代谢
[6—8], 多余的脂肪还将以体脂肪的

形式储存, 影响鱼肉品质
[9]
。与脂肪相比, 糖类具有

价格低廉, 易储存, 不易被氧化等优点。在饲料中

以适宜的糖类物质替代脂肪, 可以直接为鱼体提供

能量, 减少摄入多余脂肪, 提高鱼肉品质
[10]

。过高

或过低的饲料糖含量, 会导致鱼类生长缓慢和代谢

紊乱
[11—16]

。适量的饲料糖水平可促进鱼类生长, 提
高饲料效率, 增强鱼体免疫力, 并降低养殖成本, 提
高养殖效益

[6, 17—21]
。

大黄鱼(Larimichthys crocea)是我国黄海南部、

东海、台湾海峡以及南海北部海水养殖的名贵经

济鱼类。到目前为止, 有关大黄鱼营养生理的研究

已有相关报道
[22—24]

。并且, 在我们先前的研究中确
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定了较小规格(7.6—26.0 g)大黄鱼幼鱼对饲料糖的

需求量为19%—21%, 但较大规格(体重>100 g)大黄

鱼的饲料糖需求量尚未见报道。本研究拟通过分

析饲料中不同糖水平对大黄鱼生长、消化、代谢

和免疫反应等的影响, 确定较大规格大黄鱼幼鱼配

合饲料中适宜的糖含量, 为大黄鱼不同生长阶段的

精准饲料配方的设计提供基础数据。

1    材料与方法

1.1    实验饲料

以鱼肉浓缩蛋白(来源于鳕)、酪蛋白和明胶为

蛋白源, 鱼油为脂肪源, 并以小麦淀粉梯度替代饲

料中的鱼油, 使饲料糖水平依次为1.75%、6.67%、

13.64%、21.15%、26.69%和32.25%, 分别记为Diet
1—Diet 6 (表 1)。原料经过粉碎后过320 μm筛网,
将粉碎好的原料按饲料配方逐级放大充分混匀后,

加入鱼油并手工搓匀, 随后加入30%的水混合揉匀

成糜团状, 经F(II)-26 型双螺杆挤条机(华南理工大

学, 广州)加工制成直径为2.5 mm×3.0 mm的颗粒饲

料。饲料在恒温60℃的烘箱中烘干12h后, 再放于

–20℃的冰箱保存待用。

1.2    实验鱼和养殖实验

养殖实验在浙江省宁波市象山县凤凰礁育苗

场养殖基地进行, 实验用大黄鱼为当年人工培育的

同一批苗种(由宁波市象山县凤凰礁育苗场提供)。
正式实验前, 实验鱼暂养于3 m×3 m ×3 m的浮式网

箱中, 以实验对照组饲料 (Diet 1) 饱食投喂2周, 使
之逐渐适应实验饲料和养殖环境。

实验开始前 ,  停止投喂24h后挑选出体格健

壮、规格一致的大黄鱼进行称重分组[初始体重:
(137.5±0.35) g], 每个网箱 (1.5 m×1.5 m×2.0 m) 放
养45尾 ,  每种实验饲料随机投喂3个网箱的实验

表 1    实验饲料配方及成分分析(%干重)
Tab. 1    Formulation and proximate composition of the experimental diets (% dry matter)

原料Ingredients (%)
饲料编号Diet No.

Diet 1 Diet 2 Diet 3 Diet 4 Diet 5 Diet 6

鱼肉浓缩蛋白Fish protein concentrate 15.00 15.00 15.00 15.00 15.00 15.00

酪蛋白Casein 24.00 24.00 24.00 24.00 24.00 24.00

明胶Gelatin   6.00   6.00   6.00   6.00   6.00   6.00

鱼油Fish oil 18.00 15.00 12.00   9.00   6.00   3.00

小麦淀粉Wheat starch   0.00   7.60 15.40 23.20 31.00 38.80

牛磺酸Taurine   0.50   0.50   0.50   0.50   0.50   0.50

无机盐混合物Mineral premix 1   2.00   2.00   2.00   2.00   2.00   2.00

维生素混合物Vitamin premix 2   2.00   2.00   2.00   2.00   2.00   2.00

诱食剂Attractant 3   1.00   1.00   1.00   1.00   1.00   1.00

微晶纤维素Microcrystalline cellulose 31.35 26.75 21.95 17.15 12.35   7.55

抗氧化剂Antioxidant   0.05   0.05   0.05   0.05   0.05   0.05

防霉剂Mold inhibitor 4   0.10   0.10   0.10   0.10   0.10   0.10

成分分析Proximate analysis (% dry matter)

粗蛋白Crude protein (%) 45.29 45.81 45.46 46.21 44.98 45.02

粗脂肪Crude lipid (%) 18.18 14.46 12.29   9.24   6.05   3.25

灰分Ash (%)   2.75   2.25   2.92   3.13   3.15   3.84

糖含量Dietary CBH (%)   1.75   6.67 13.64 21.15 26.69 32.25

能量Gross energy (MJ/Kg) 18.75 18.74 18.01 18.49 18.74 17.99

糖脂比CHO/L   0.10   0.46   1.11   2.29   4.41   9.92

注: 1 无机盐混合物(mg/kg饲料): 硫酸镁, 1200; 硫酸铜, 10; 硫酸铁, 80; 硫酸锌, 50; 硫酸锰, 45; 氯化钴, 50; 亚硒酸钠(1%), 20; 碘
酸钙, 60; 沸石粉, 8485; 2 维生素混合物(mg/kg饲料): 维生素A, 32; 维生素D, 5; 维生素E, 240; 维生素K, 10; 维生素B1, 25; 维生素B2,
45; 维生素B6, 20; 维生素B12, 10; 泛酸钙, 60; 烟酸, 200; 叶酸, 20; 生物素, 60; 肌醇, 800; 维生素C磷酸酯, 4000; 微晶纤维素, 12473;
3 诱食剂, 甜菜碱鲶二甲基-丙酸噻亭鲶甘氨酸鲶丙氨酸鲶5-磷酸肌苷=4鲶2鲶2鲶1鲶1; 4 防霉剂, 丙酸钙鲶富马酸=1鲶1

Note: 1 Mineral premix (mg/kg diet): MgSO4·7H2O, 1200; CuSO4·5H2O, 10; FeSO4·H2O, 80; ZnSO4·H2O, 50; MnSO4·H2O, 45;
CoCl2·6H2O (1%),  50;  Na2SeO3  (1%),  20;  Calcium iodine,  60;  zoelite,  8485;  2  Vitamin premix (mg/kg diet):  retinal  palmitate,  32;
cholecalciferol, 5; DL-ɑ-tocopherol acetate, 240; menadione, 10; thiamin-HCl, 25; riboflavin, 45; pyridoxine-HCl, 20; cyanocobalamin, 10;
D-calcium pantothenate, 60; amine nicotinic acid, 200; folic acid, 20; biotin, 60; mesoinositol, 800; ascorbyl polyphosphate (contained 35%
ascorbic acid), 2000; choline chloride, 4000; microcrystalline cellulose, 12473; 3 Attractant, betaine鲶dimethyl-propiothetin鲶glycine鲶alanine鲶
5-phosphate inosine = 4鲶2鲶2鲶1鲶1; 4 Mold inhibitor, Calcium propionate鲶Fumaric acid =1鲶1
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鱼。每天饱食投喂2次(05:00和17:00), 养殖实验持

续8周, 每天记录投饵量, 如有死亡则计数并称重。

实验期间水温为27—30℃, 盐度为25‰—28‰, 溶
氧约为7 mg/L。
1.3    样品收集

8周养殖实验结束, 实验鱼饥饿24h后以丁香酚

(1鲶10000)麻醉, 然后逐尾称重和计数。每个网箱随

机取5尾实验鱼保存于–20℃冰箱, 用于常规分析。

每个网箱中随机取5尾实验鱼 ,  分别测量体

长、肝脏重、内脏重; 最后每个网箱随机取8尾实

验鱼, 麻醉后由尾静脉取血, 并于4000×g离心10min
(4℃)分离血清后立即置于–80℃保存待用。对完成

取血的实验鱼, 迅速解剖取其肝脏、肠道和肌肉,
液氮速冻后保存于–80℃冰箱用于酶活性的测定。

1.4    样品分析测定方法

常规分析        鱼体水分、粗蛋白、粗脂肪及

灰分测定参照AOAC (1995)方法。原料、饲料和鱼

体样品在105℃烘箱中烘干至恒重, 得到各自水分

含量; 用凯氏定氮仪(Kjeltec TM8400, FOSS, Swe-
den)测定粗蛋白; 索氏抽提仪(Buchi 36680, Switzer-
land) 测定粗脂肪; 在马弗炉中灼烧(550℃, 16h)测
定灰分; 饲料能量采用氧弹仪(Par 6100, Moline, IL,
USA)测定; 还原糖含量采用3, 5-二硝基水杨酸法测

定
[25]
。

糖脂代谢物相关指标        血糖、血浆总胆固

醇、血浆甘油三酯水平由青岛大学附属医院测

定。肝糖原、肌糖原、血清高/低密度脂蛋白胆固

醇含量(HLD-C和LDL-C)、血浆总脂酶(脂蛋白脂

酶LPL和肝脂酶HL)和血清溶菌酶均采用比色法检

测(试剂盒A043、A112-2、A113-2、A067和A050-
1, 南京建成生物工程研究所, 中国)。其中, 血清总

脂酶活性定义为: 每毫升每小时在反应系统中所产

生的1微摩尔(μmol)的游离脂肪酸FFA为1个酶活性

单位(FFAμmol/mL血清×小时)。溶菌酶活性定义

为: 在25℃, pH 6.2条件下, 于450 nm处每分钟使吸

光度值降低0.001为一个酶活力单位。

消化酶活性        消化酶液的制备: 准确称取组

织重量 ,  按样品重的9倍加入预冷的磷酸缓冲液

(0.01 mol/L, pH 7.4, 稀释1/10), 高速组织匀浆机冰

浴匀浆, 匀浆液在4℃下 10000×g离心30min, 取上

清液进行消化酶活力测定。

肝脏和肠道的胰蛋白酶、淀粉酶活性均采用

比色法检测(试剂盒A080-2和C016, 南京建成生物

工程研究所, 中国)。其中, 胰蛋白酶活性定义为:

在pH 8.0, 37℃条件下, 每毫克蛋白中含有的胰蛋白

酶每分钟使吸光度变化0.003即一个酶活力单位。

淀粉酶活力定义为: 组织中每毫克蛋白在37℃与底

物作用30min, 水解10 mg淀粉即为一个淀粉酶活力

单位。参考Bradford[26]
的考马斯亮兰法测定肝胰脏

匀浆液中蛋白质的含量, 以牛血清白蛋白作为标准

蛋白。

糖代谢酶活性        匀浆缓冲液的制备参照Po-
lakof等[27]

的方法, 其中含有50 mmol/L Tris (pH
7.6), 5 mmol/L EDTA, 2 mmol/L 1, 4-二硫苏糖醇以

及1%蛋白酶抑制剂混合物(Sigma Chemical, P-2714)。
匀浆液在4℃下9000×g离心10min取上清后再

10000×g离心20min, –80℃保存备用。

肝脏磷酸果糖激酶PFK和磷酸烯醇式丙酮酸

羧激酶PEPCK活性测定参照Polakof等[27]
的方法, 果

糖-1, 6-二磷酸酶FBPase活性测定参照Susana San-
giao-Alvarellos等[28]

的方法。参考Bradford[26]
的考

马斯亮兰法测定肝胰脏匀浆液中蛋白质的含量, 以
牛血清白蛋白作为标准蛋白。

肝脏己糖激酶HK、丙酮酸激酶PK采用比色法

检测(试剂盒A077-1和A076-1, 南京建成生物工程

研究所, 中国)。HK活性定义为: 在37℃, pH7.6的
条件下, 每克组织蛋白在本反应体系中每分钟生成

1 mmol/L的NADP定义为一个酶活力单位。PK活

性定义为: 在37℃, pH7.6的条件下, 每克组织蛋白

每分钟将1 μmol的PEP转变成丙酮酸为一个酶活力

单位。

1.5    计算公式和统计分析

存活率(Survival rate, SR, %)=100×终末尾数/初
始尾数

特定生长率(Specific growth rate, SGR, %/d)=
100×[Ln(鱼体终重)–Ln(鱼体初重)]/实验天数

饲料效率(Feed efficiency ratio, FER)=100×(鱼
体终重–鱼体初重)/摄食量

蛋白质效率(Protein efficiency ratio, PER)= 100×
(鱼体终重–鱼体初重)/饲料蛋白摄食量

肥满度(CF, %)=100×鱼体终体重/鱼体长
3

脏体比(Viserosomatic index, VSI, %)=100×内
脏重/体重

肝体比(Hepatosomatic index, HSI, %)=100×肝
脏重/体重

数据用平均值±标准误(means±SEM)表示, 采
用单因素方差分析(One-way ANOVA), 显著性水平

确定为0.05。当方差分析显示处理间结果差异显著

时(P<0.05), 使用Tukey多重检验进行比较。数据分
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析采用的软件为SPSS 17.0。以SGR为评价指标, 用
二次曲线模型

[29]
来确定大黄鱼的饲料糖需求量。

2    结果

2.1    饲料糖水平对大黄鱼生长性能和饲料利用的

影响

经过8周的养殖实验, 大黄鱼存活率均在95.56%
以上, 且在各处理组间无显著差异(P>0.05) (表 2)。

随着饲料糖水平的升高, 各处理组特定生长率

SGR 先升高后降低, 在糖含量为26.69%时达到最大

(0.37±0.01) %/d, 显著高于糖含量为1.75%、6.67%、

13.64%和32.25%处理组 (P<0.05)。用二次曲线回

归模型拟合SGR和饲料糖水平的关系, 得到大黄鱼

饲料中糖的最适含量为22.7% (图 1)。饲料效率

FER和蛋白质效率PER与特定生长率SGR有相似的

变化趋势, 两者均在糖含量为21.15%时达最大值,
显著高于糖含量为1.75%、6.67%和32.25%处理组

(P <0.05)。
2.2    饲料糖水平对大黄鱼体组成的影响

随饲料糖水平的升高, 全鱼粗脂肪含量显著降

低(P<0.05), 在糖含量为32.25%时降至最低(10.56%),
显著低于其他各处理组(P<0.05)。全鱼水分(66.84%—
68.97%)、粗蛋白(17.82%—18.24%)和灰分(3.45%—
3.58%)均未受饲料糖水平的显著影响 (P>0.05)(表
3)。
2.3    饲料糖水平对大黄鱼形体指标、肝糖原和肌

糖原含量的影响

饲料糖水平对大黄鱼肝体比HSI和肝糖原含量

影响显著(P<0.05), 随饲料中糖含量的增加, 两者均

显著升高且在糖含量为32.25%时达到最大值, 显著

高于糖含量为1.75%和6.67%处理组。大黄鱼脏体

比VSI (1.71%—2.36%)、肥满度CF (1.55%—1.67%)、

肌糖原含量(0.39—0.62 mg/g)在各处理间均无显著

性差异(P>0.05)(表 4)。
2.4    饲料糖水平对大黄鱼血液指标的影响

大黄鱼血浆总胆固醇、血浆甘油三酯水平均

受饲料糖水平的显著影响(P<0.05)(表 5)。血浆总

胆固醇和甘油三酯水平随饲料糖含量的增加均显

著降低, 在糖含量为32.25%时降至最小值, 显著低

于糖含量为1.75%处理组(P<0.05)。然而饲料糖水

平对大黄鱼血糖(3.32—4.48 mmol/L)、血清高/低
密度脂蛋白胆固醇(1.63—2.13 mmol/L和1.17—
1.92 mmol/L)水平均未产生显著影响 (P>0.05)。血

清脂蛋白脂酶、肝脂酶和溶菌酶活力均随饲料糖

含量的升高显著降低(P<0.05), 且在糖含量为32.25%
处均降至最低, 显著低于糖含量为1.75%处理组(表
5)。
2.5    饲料糖水平对大黄鱼消化酶活力的影响

大黄鱼肠道淀粉酶活力随饲料糖水平的升高

表现为先上升后下降的趋势, 在糖含量为26.69%时

活力达到最大值(0.47 U/mg pro.), 显著高于糖含量

为1.75%、6.67%、13.64%和32.25%处理组(P<0.05)
(表 6)。然而, 饲料糖水平并未对鱼体肝脏淀粉酶

和胰蛋白酶、肠道胰蛋白酶活力产生显著影响

(P>0.05)。
2.6    饲料糖水平对大黄鱼肝脏糖代谢酶活力的影

响

肝脏糖酵解酶 :  己糖激酶HK和丙酮酸激酶

PK活力随饲料糖含量的升高均显著上升(P<0.05)。
其中, HK活力在糖含量为21.15%时达到最大值

(8.11 U/g prot.), 之后逐渐降低, 在糖含量为32.25%
时, HK活力降至最低(4.6 U/g prot.), 显著低于糖含

量为21.15%处理组(P<0.05)。PK活性在糖含量为

表 2    饲料糖水平对大黄鱼生长效应和饲料利用的影响

Tab. 2    Effects of dietary carbohydrate on growth performance and feed utilization of large yellow croaker

处理组Treatments 末体重FBW (g) 特定生长率SGR (%) 饲料效率FER 蛋白质效率PER 存活率SR (%)
Diet 1 (1.75) 150.8±1.6a 0.16±0.02a 0.30±0.02a 0.67±0.04a   96.67±1.11
Diet 2 (6.67)  156.5±0.3ab 0.23±0.01b  0.35±0.04ab  0.76±0.10ab   97.04±1.96

Diet 3 (13.64)  162.4±0.4bc 0.29±0.01c 0.49±0.02c 1.09±0.04c   99.26±0.74

Diet 4 (21.15)  167.9±1.4cd 0.35±0.01d 0.50±0.02c 1.08±0.05c   97.78±1.28

Diet 5 (26.69) 169.3±1.6d 0.37±0.01d  0.44±0.01bc  0.99±0.02bc 100.00±0.00

Diet 6 (32.25)  156.3±2.0ab  0.25±0.01bc  0.34±0.02ab  0.76±0.04ab   95.56±0.00

ANOVA 1

F 27.922 38.810 12.066 11.719    1.814
P 0.000 0.000 0.000 0.000    0.198

注: 数据为平均值±标准误, n=3; 同一列标有不同的上标表示显著性差异(P<0.05); 1ANOVA: 单因素方差分析; 下同
Note: Values show with mean ± standard error, n=3; Values in the same column with different superscript letter mean significant

difference (P<0.05); 1ANOVA: One-way analysis of variance; the same applies below
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32.25%时达到最大值(30.28 U/g prot.), 显著高于糖

含量为1.75%和6.67%处理组(P<0.05)。肝脏磷酸

果糖激酶PFK (3.75—9.14 U/g prot.)活性不受饲料

糖水平的影响, 各组间无显著差异(P>0.05)。
肝脏糖异生酶: 果糖-1, 6-二磷酸酶FBPase (11.92—

17.68 U/g prot.)和磷酸烯醇式丙酮酸羧激酶PEPCK
(9.95—12.23 U/g prot.)活性均不受饲料糖水平的显

著影响(P>0.05)(表 7)。

3    讨论

本研究结果显示, 在饲料中适量的添加糖显著

提高了大黄鱼的生长和饲料利用。在糖含量为21.15%

表 3    饲料糖水平对大黄鱼体组成的影响

Tab. 3    Effects of dietary carbohydrate levels on the body compositions of large yellow croaker

处理组Treatment 水分Moisture (%) 粗蛋白Crude protein (%) 粗脂肪Crude lipid (%) 灰分Ash (%)
Diet 1 (1.75) 67.21±0.24 17.84±0.12 12.85±0.20c 3.58±0.08
Diet 2 (6.67) 67.60±0.54 18.03±0.06  12.40±0.33bc 3.57±0.10
Diet 3 (13.64) 67.84±0.61 17.85±0.12  12.21±0.02bc 3.45±0.05
Diet 4 (21.15) 66.84±0.42 18.24±0.35  12.19±0.30bc 3.48±0.09
Diet 5 (26.69) 67.10±0.64 17.90±0.21 11.68±0.14b 3.50±0.04
Diet 6 (32.25) 68.97±0.52 17.82±0.11 10.56±0.35a 3.55±0.07

ANOVA
F 2.217 0.723 9.878 0.529
P 0.120 0.619 0.001 0.750

表 4    饲料糖水平对大黄鱼形体指数、肝糖原和肌糖原含量的影响

Tab. 4    Effects of dietary carbohydrate levels on body index, liver glycogen and muscle glycogen contents of large yellow croaker

处理组Treatment 肝体比HSI (%) 脏体比VSI (%) 肥满度CF (%) 肝糖原Liver glycogen (mg/g) 肌糖原Muscle glycogen (mg/g)
Diet 1 (1.75) 0.85±0.08a 1.71±0.23 1.67±0.03   4.92±1.25a 0.43±0.09
Diet 2 (6.67)  0.88±0.02ab 1.74±0.10 1.63±0.01   5.58±1.42ab 0.39±0.03

Diet 3 (13.64)  1.13±0.02bc 2.36±0.22 1.63±0.02   7.34±1.74ab 0.48±0.09
Diet 4 (21.15)   1.11±0.04abc 1.90±0.14 1.59±0.03 14.19±3.11ab 0.40±0.04
Diet 5 (26.69) 1.23±0.08c 1.90±0.21 1.59±0.01 15.99±2.2bc 0.62±0.02
Diet 6 (32.25) 1.35±0.08c 1.67±0.09 1.55±0.03 25.81±1.06c 0.50±0.07

ANOVA
F 11.009 2.171 2.718 13.031 1.838
P 0.000 0.126 0.084 0.000 0.180

表 5    饲料糖水平对大黄鱼血液指标的影响

Tab. 5    Effects of dietary carbohydrate levels on plasma parameters of large yellow croaker

处理组
Treatment

血糖
Plasma
glucose

(mmol/L)

血浆甘油三酯
Plasma

triglycercide
(mmol/L)

血浆胆固醇
Plasma

cholesterol
(mmol/L)

血浆高密度脂
蛋白胆固醇

HLD-C
(mmol/L)

血浆低密度脂
蛋白胆固醇

LDL-C
(mmol/L)

脂蛋白脂酶
LPL

(U/mg prot)

肝脂酶
HL (U/mg

prot)

溶菌酶
Lysozyme

(U/mL)

Diet 1 (1.75) 3.32±0.41 3.63±0.09b 3.34±0.25b 1.63±0.18 1.89±0.20 1.33±0.03c 1.43±0.03b 176.88±1.95b

Diet 2 (6.67) 3.48±0.32 3.57±0.15b  2.63±0.13ab 2.13±0.01 1.88±0.07  1.20±0.09bc 1.20±0.04a  174.44±2.01ab

Diet 3 (13.64) 3.99±0.30  3.19±0.31ab  2.08±0.49ab 1.73±0.16 1.88±0.10   1.10±0.04abc 1.18±0.02a  170.70±0.42ab

Diet 4 (21.15) 4.26±0.14  2.72±0.40ab  2.29±0.37ab 1.72±0.17 1.69±0.14  1.01±0.05ab 1.11±0.02a  168.75±2.75ab

Diet 5 (26.69) 4.31±0.51  3.21±0.32ab  2.96±0.43ab 1.91±0.29 1.92±0.35  1.18±0.04bc 1.20±0.07a 165.26±2.90a

Diet 6 (32.25) 4.48±0.09 2.14±0.05a 1.48±0.25a 1.82±0.25 1.17±0.13 0.92±0.04a 1.06±0.04a 164.92±2.25a

ANOVA

F 2.068 3.572 3.713 0.814 2.347 8.854 6.668 4.849
P 0.140 0.037 0.029 0.562 0.105 0.003 0.007 0.012

 
图 1   大黄鱼的特定生长率(SGR)与饲料糖水平的关系

Fig. 1   Relationship between dietary carbohydrate levels and the
specific growth rate (SGR) of large yellow croaker Larimichthys
crocea fed with the experimental diets for 8 weeks
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和26.69%时(糖脂比分别为2.29和4.41), SGR达到最

大值, 显著高于其他各处理组, 饲料糖含量的进一

步增加反而显著降低了SGR, 表明饲料中糖含量过

少或过量均导致鱼体生长受到抑制。同时, 当饲料

中糖含量过高或过低时(糖脂比为9.92和0.10), 大黄

鱼FER和PER显著低于其他处理组, 表明等氮等能

饲料中, 可用适量的糖替代脂肪, 充分发挥鱼体内

脂肪和糖代谢的协同效应
[21], 从而有利于提高鱼类

生长和饲料利用率
[11]

。饲料中适量糖的促生长和

对蛋白质的节约效应可能是因为葡萄糖是组织中

的优先氧化底物并且能抑制鱼体内糖异生途径, 从
而有效地减少了氨基酸进入氧化途径

[30]
。同样, 在

对许氏平鲉
[13]
、长吻逘

[9]
、尖齿胡子鲶

[31]
、蟾胡鲶

[6]

和眼斑拟石首鱼
[32]

等的研究中也有类似的发现。

然而, 也有研究表明, 等氮等能饲料中糖水平不会

对鱼体的生长产生显著影响
[5, 10, 33—35]

。不同的实验

结果可能是由于实验鱼的种类、生长阶段、饲料

糖源、糖脂比例、实验条件和周期等的差异造成。

用二次多项回归模型拟合SGR和饲料糖水平的关

系, 得到饲料中糖的最适含量为22.7%。这一结果

与尖吻鲈20%[21]
、长吻逘23.4% [9]

、虹鳟18%[36]
、

军曹鱼21.1%[14]
、许氏平鲉19.8%[13]

等鱼类的饲料

中糖的最适含量相似。

在本研究中各处理组饲料能量相等, 为保证在

等氮的前提下饲料中糖含量的梯度, 各实验饲料间

脂肪和纤维素含量差异较大。有研究表明, 饲料中

纤维素含量增加会导致鱼体对饲料中其他营养素

的利用率降低
[37]

。然而, Wiesmann和Pfeffer [38] 研
究发现饲料中的纤维素并不影响虹鳟对饲料蛋白

质和能量的利用, 并且在鱼类营养学研究中微晶纤

维素作为填充剂被广泛采用
[39, 40]

。此外, 饲料中微

晶纤维素含量对鱼体产生的影响还与鱼的种类和

食性有关
[17]

。在饲料中添加40%的微晶纤维素并

没有对斑点叉尾鲙(Ictalurus punctatus)和罗非鱼

(Tilapia zillii)的生长产生显著性影响
[5, 41]

。由此可

见, 本研究中微晶纤维素对大黄鱼产生的影响还需

要进一步研究确定。

在本研究中, 对于高脂低糖饲料组, 由于脂肪

表 6    饲料糖水平对大黄鱼肝脏和肠消化酶活力的影响

Tab. 6    Effects of dietary carbohydrate levels on digestive enzyme activities in liver and intestinal tract of large yellow croaker

处理组
Treatment

肝脏Liver 肠Intestines
淀粉酶

Amylase (U/mg prot)
胰蛋白酶

Trypsin (U/mg prot)
淀粉酶

Amylase (U/mg prot)
胰蛋白酶

Trypsin (U/mg prot)
Diet 1 (1.75) 0.18±0.02 783.28±25.93 0.23±0.01a 1735.76±81.84
Diet 2 (6.67) 0.18±0.03 794.18±43.22 0.28±0.03a 1796.25±31.15

Diet 3 (13.64) 0.21±0.02 828.86±18.19  0.33±0.02ab 1869.30±18.83

Diet 4 (21.15) 0.20±0.03 893.52±51.53  0.46±0.03bc 1902.05±46.44

Diet 5 (26.69) 0.20±0.01 893.52±23.04 0.47±0.02c 1880.99±37.40

Diet 6 (32.25) 0.22±0.01 908.78±35.42  0.34±0.00ab 1908.61±45.57

ANOVA

F 0.399 2.856 17.524 2.057
P 0.840 0.063 0.000 0.142

表 7    饲料糖水平对大黄鱼肝脏糖酵解和糖异生酶活性的影响

Tab. 7    Effects of dietary carbohydrate levels on the activities of glycolysis and gluconeogenesis enzyme in the liver of large yellow croaker

处理组
Treatment

糖酵解酶 (U/g prot) 糖异生酶 (U/g prot)
己糖激酶

HK
丙酮酸激酶

PK
磷酸果糖激酶

PFK
果糖-1, 6-二磷酸酶

FBPase
磷酸烯醇式丙酮酸激酶

PEPCK
Diet 1 (1.75)  5.34±0.45ab 18.30±1.43a 3.87±0.34 17.68±2.48 12.23±1.21
Diet 2 (6.67)  6.54±0.66ab 18.62±1.72a 4.75±1.37 12.66±1.73 10.52±2.53

Diet 3 (13.64)  5.86±0.41ab  23.41±1.90ab 3.75±1.19 13.82±2.16 10.38±1.31

Diet 4 (21.15) 8.11±0.98b  20.71±1.39ab 6.90±1.85 12.60±0.01 12.13±2.89

Diet 5 (26.69)  6.75±0.86ab  22.55±2.19ab 9.14±0.66 14.14±1.39 10.69±0.45

Diet 6 (32.25) 4.60±0.70a 30.28±3.44b 5.71±1.49 11.92±1.65   9.95±0.93

ANOVA

F 2.892 4.286 3.174 1.218 0.339
P 0.066 0.018 0.051 0.368 0.879
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过高导致鱼摄食减少
[31], 从而减少了蛋白质和其他

营养素的摄入, 最终导致生长缓慢, 饲料效率和蛋

白质效率显著降低。对于高糖低脂饲料组, 饲料提

供的必需脂肪酸含量可能不足以满足鱼体的最佳

生长需要, 同时高糖饲料导致鱼体血糖迅速升高,
产生饱足感从而抑制摄食, 最终影响其生长

[6, 11]
。

已有研究表明, 鱼类特别是肉食性鱼类对高糖饲料

耐受性较差, 高糖饲料的摄入将导致体内代谢紊乱,
进而抑制其生长

[42]
。此外, 不论高脂低糖还是高糖

低脂饲料组, 微晶纤维素含量过高或过低均会影响

大黄鱼胃排空时间和实验饲料的适口性, 从而影响

鱼类正常摄食。总之, 大黄鱼摄食高脂低糖或高糖

低脂饲料均对其生长、代谢和饲料利用产生不利

影响。在本研究中, 高糖低脂组(Diet 6)的SGR显著

高于高脂低糖组(Diet 1), 由此推测在饲料蛋白质和

能量含量一定的情况下, 相对于饲料脂肪, 大黄鱼

能在一定范围内更好地利用饲料中的糖作为能量

来源。当然, 该推测还需要进一步的研究。

饲料中任何非蛋白质能量的来源或含量的不

平衡均会影响鱼类生长、营养物质利用和体脂肪

沉积
[43]

。在本研究中, 无论是高脂低糖组(糖脂比

为0.10)还是高糖低脂组(糖脂比为9.92), 大黄鱼

SGR、PER和鱼体粗脂肪含量均显著降低。已有研

究表明, 饲料糖脂比能显著影响糖类对蛋白质的节

约效应, 适宜的饲料糖脂比CHO/L能够充分发挥糖

和脂肪的协同效应
[15], 从而促进鱼类生长和饲料利

用
[11]

。在本研究中, 饲料中糖脂比为1.11和2.29
时, 大黄鱼FER和PER均显著高于糖脂比为0.10和
9.92时的值。本研究结果显示, 大黄鱼饲料最适糖

脂比为2.29—4.41, 这与在虹鳟(CHO/L 2.45)、长吻

逘(CHO/L 1.98)、蟾胡鲶(CHO/L 3.389)、尖齿胡

子鲶(CO/L 1.7—3.4)上的研究结果相近
[6, 9, 31, 36]

。

饲料中的脂肪含量是影响鱼体脂肪含量的最

重要因素
[44], 鱼体脂肪含量会随着摄入脂肪量的增

加而上升
[10]

。Hemre和Kahrs [45]
采用同位素标记葡

萄糖研究大西洋鳕体内脂肪重新合成, 发现只有少

量的的糖作为碳源合成脂肪, 饲料中的糖类促进机

体脂肪重新合成主要通过增加细胞质内的还原型

NADPH的量 ,  而不是通过为脂肪的合成提供碳

架。在本研究中, 在饲料糖含量增加的同时, 饲料

脂肪含量在降低(饲料糖脂比含量升高), 全鱼粗脂

肪含量显著减少。这表明相对于糖类, 饲料脂肪更

容易转化成鱼体脂肪并沉积。全鱼粗脂肪和饲料

中脂肪含量的正相关性与在长吻逘
[9]
、星斑川鲽

[33]
、

尖齿胡子鲶
[31]

、尖吻鲈
[10]

以及蟾胡鲶
[6]
等鱼类中的

研究结果一致。

肝糖原是一种应急能源储备。当出现应激时,
肝糖原很容易被合成存储或分解利用, 从而造成肝

糖原的升高或降低
[46]

。Brauge等[28]
研究表明, 随着

饲料糖含量的增加, 由14C标记的葡萄糖转化成肝

脏脂肪的含量也随之增加, 摄食高糖饲料会诱导虹

鳟脂肪合成, 并增加肝脏脂肪的沉积。在本研究中,
大黄鱼的肝体比HSI和肝糖原含量随饲料糖含量的

增加而显著升高, 其中的原因可能是大黄鱼能将饲

料中过量的糖转化成糖原储存在肝脏中, 进而导致

肝体比的增大。在对长吻逘
[9]
、南方鲇

[47]
、欧州

鲈
[48, 49]

、星斑川鲽
[33]

、金头鲷
[50, 51]

和虹鳟
[52, 53]

等鱼

类的研究中也得到了相似结论。然而在对尖齿胡

子鲶
[31]

和杂交条纹鲈
[54]

的研究发现, 饲料糖含量并

不影响鱼体肝糖原含量和肝体比。在对塞内加尔

鳎
[35]

和许氏平鲉
[13]

的研究中发现饲料糖含量的增

加反而使鱼体肝糖原含量和肝体比显著降低。不

同的实验结果除了来自鱼种类的差异外, 不同的生

长阶段、饲料配方、饲料糖水平设计范围、实验

条件和周期等也造成了结果的差异。

肝脏肿大和肝糖原的过度累积可能导致肝脏

解毒能力下降等免疫抑制反应
[55]

。在本研究中, 高
糖饲料显著降低了大黄鱼血清溶菌酶的活性, 可能

是由于肝糖原和肝脏脂肪的过度累积在一定程度

上造成的免疫抑制反应。已有研究表明, 高血糖水

平和高肝体比导致虹鳟对水中铜离子的耐受力降

低
[56]

。然而, 肝糖原的累积可在一定程度上缓解鱼

类摄食高糖饲料后导致的持续高血糖反应
[57], 同时

减少丙酮酸、乳酸和乙酰辅酶等血糖代谢中间产

物对鱼体造成的影响
[58, 59]

。在本研究中, 随着饲料

糖水平的升高, 大黄鱼血糖水平并没有发生显著变

化, 可能与大量的肝糖原累积有关, 在一定程度上缓

解了高糖饲料对鱼体生理代谢平衡产生的影响。

血浆甘油三酯和胆固醇是鱼类血脂的重要组

成成分, 具有供给能量、合成某些酶、维生素和激

素等作用, 是维持正常生命活动所必需的物质
[60]

。

血浆甘油三酯一般由饲料摄取的脂肪分解以及肝

脏中转运出来的极低密度脂蛋白VLDL水解产生。

在本研究中大黄鱼血浆甘油三酯水平随饲料脂肪

含量的降低而显著下降, 可能是因为摄入的脂肪减

少, 同时脂蛋白脂酶LPL活力的显著降低导致从肝

脏转运出来的VLDL水解减弱, 最终导致了血浆甘

油三酯水平的显著下降, 这也从一定程度上说明大

黄鱼体内的脂肪沉积主要是来自饲料脂肪的摄入

而不是脂肪合成。在高脂低糖实验组中, 鱼体为了

应对高脂饲料而加强了对脂肪的运输, 表现为血浆

胆固醇水平也显著升高。在对大菱鲆
[61]
、罗非鱼

[62]
、
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团头鲂
[63]

和长吻逘
[9]
等的研究中也发现了相似的结

论。

大量研究表明, 鱼类能够根据摄食不同的饲料

来调节自身消化酶的分泌, 但是这种调节能力随鱼

种类不同而异
[64]

。一般来说, 杂食性和草食性鱼类

的调节能力远高于肉食性鱼类
[63]

。在本研究中, 随
饲料糖含量的升高, 大黄鱼肠道淀粉酶活力显著提

高, 表明大黄鱼对饲料中的糖类具有一定的适应能

力。这与在鲤
[65]

、胡鲶
[66]

和尖齿胡子鲶
[67]

的研究

结果一致。然而, 饲料糖含量的进一步升高(26.69%—
32.25%, 糖脂比由4.41升高至9.92)显著降低了大黄

鱼肠道淀粉酶活性, 可能是由于当饲料糖含量为

26.69%(糖脂比为4.41)时, 淀粉酶活性已接近饱和,
过多糖的摄入反而抑制了其活性。此外, 可能还与

饲料脂肪含量降低、脂肪酶活性变化有关, 这有待

进一步研究。

本研究结果显示, 饲料糖含量的升高显著提高

了大黄鱼肝脏丙酮酸激酶PK活力, 这在一定程度

上促进了葡萄糖酵解, 从而缓解了鱼体高血糖症

状。同样地, 有关欧洲鲈
[68]

、金头鲷
[69]

和河鲈
[70]

的

研究表明高糖饲料能显著提高肝脏PK活力。然而,
一些研究发现饲料糖水平对鱼类的PK活力没有产

生显著影响
[35, 53, 71, 72]

。Panserat等[73] 用高糖饲料喂

养虹鳟, 其PK的mRNA表达量无显著变化。因此,
鱼类PK活力的调节可能是由基因转录后的修饰作

用完成, 如PK酶原的磷酸化或去磷酸化作用。因

此, 饲料糖水平对鱼类肝脏PK活力的影响仍需进

一步研究。

在本研究中大黄鱼肝脏已糖激酶HK活力在饲

料糖含量为21.15% (糖脂比为2.29)时达到最大值

(8.11 U/g prot), 之后随糖含量的进一步升高, HK活

性反而显著降低, 在糖含量为32.25% (糖脂比为

9.92)时降至最低。HK活力的降低可能是因为其活

性受到其产物(葡萄糖-6-磷酸)的负反馈抑制
[74], 这

在一定程度上可视为大黄鱼对高糖饲料的一种负

反馈调节。在对鲈的研究中也发现饲料糖水平能

显著提高肝脏HK活力
[70]

。然而, 在对虹鳟
[75, 76]

、

金头鲷
[71]

和欧洲鲈
[68, 77]

的研究中并未发现饲料糖

水平对其肝脏HK活力产生显著影响。

4    结论

在本研究中, 饲料糖含量在21.15%—26.67%
(糖脂比2.29—4.41)时, 大黄鱼取得了最高的饲料效

率、最佳的SGR和生理状态。用二次曲线回归模

型拟合特定生长率和饲料糖水平的关系, 得到大黄

鱼(130 g)饲料中糖的最适含量为22.7%。
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EFFECTS OF DIETARY CARBOHYDRATE ON GROWTH PERFORMANCE
AND GLYCOMETABOLISM OF LARGE YELLOW CROAKER

LARIMICHTHYS CROCEA

XING Shu-Juan1, SUN Rui-Jian2, MA Jun1, WEI Hai-Ming1, XU Wei1, ZHOU Hui-Hui1, ZHANG Yan-Jiao1,
ZHANG Wen-Bing1 and MAI Kang-Sen1

(1. Key Laboratory of Mariculture (Ministry of Education), Key Laboratory of Aquaculture Nutrition and Feeds
(Ministry of Agriculture), Ocean University of China, Qingdao 266003, China; 2. Tongwei Technology

Center Limited by Share Ltd., Chengdu 610041, China)

Abstract: To evaluate the effects of dietary carbohydrate on growth performance, feed utilization, plasma parameters,
and glycometabolism enzyme activities of large yellow croaker Larimichthys crocea, triplicate groups of fish [the ini-
tial body weight: (137.5±0.35) g] were randomly fed six isonitrogenous (45% crude protein) and isoenergetic (18 kJ/g
gross energy) diets containing graded levels of carbohydrate (1.75%, 6.67%, 13.64%, 21.15%, 26.69% and 32.25%) in
floating sea cages for an 8-week feeding trial. Results showed that the highest specific growth rate (SGR) was by
26.69% of dietary carbohydrate. The highest dietary carbohydrate content (32.25%) significantly decreased the SGR
(P<0.05). Both feed efficiency ratio (FER) and protein efficiency ratio (PER) of large yellow croaker fed diets with
13.64% and 21.15% of carbohydrate were significantly higher than those of other groups (P<0.05). The whole-body
lipid content significantly decreased the increased dietary carbohydrate contents with the lowest lipid content 32.25% of
carbohydrate group (P<0.05). Hepatosomatic index (HSI) and liver glycogen content significantly increased with the in-
creased dietary carbohydrate contents (P<0.05). Plasma total cholesterol and triglyceride levels significantly decreased
with the increased dietary carbohydrate level (P<0.05), but plasma glucose did not impact by dietary carbohydrate level
(P>0.05). The increased dietary carbohydrate significantly depressed activities of serum lysozyme, lipoprotein lipase
and hepatic lipase (P<0.05). The activities of intestinal tract amylase and hepatic hexokinase (HK) increased signifi-
cantly and then decreased with the highest value at 26.69% and 21.15% dietary carbohydrate contents, respectively
(P<0.05). Dietary carbohydrate significantly up-regulated activities of pyruvate kinase (PK) with the peak level by
32.25% carbohydrate group (P<0.05). These results indicated the requirement of dietary carbohydrate for large yellow
croaker was 22.7%.

Key words: Large yellow croaker; Larimichthys crocea; Carbohydrate; Nutrition; Feed
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