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摘要    为揭示不同抗流能力的大黄鱼(Larimichthys crocea)肌肉基因表达水平的变化, 筛选抗流相

关基因, 解析大黄鱼抗流性状形成的分子基础, 收集福建福鼎沙埕湾主养区 1 000尾大黄鱼, 在设计

制作的抗流实验水槽中, 以流速 1.0 m/s 为筛选条件, 将抗流时间>30 min 的大黄鱼归为抗流组(HM

组), 抗流时间<5 min的大黄鱼归为非抗流组(SM组), 对其肌肉进行转录组分析, 并统计抗流分组后

48 h内大黄鱼的累计死亡率。转录组结果显示, HM组与 SM组文库共富集到 1806个差异表达基因

(DEGs), 其中 1 090个上调, 716个下调。GO 功能注释发现显著富集的条目主要集中在肌肉收缩相

关功能, KEGG 富集分析发现上调的 DEGs主要富集在心肌收缩、氧化磷酸化、黏着斑、ECM-受体

相互作用、AGE-RAGE、MAPK、心肌细胞中的肾上腺素能等相关通路; 下调的 DEGs 主要富集在

真核生物核糖体的发生、蛋白酶体、内质网中的蛋白加工、RNA转运、泛素介导的蛋白水解信号通

路等。此外, RT-qPCR结果表明, 随机选取的 DEGs与 RNA-seq结果的表达趋势一致。48 h的累计

死亡率结果显示, SM 组大黄鱼的死亡率显著高于 HM 组(P<0.05)。得出结论认为, 抗流能力强的大

黄鱼可能通过改变细胞内能量代谢及肌肉收缩的方式来提高机体应对水流的能力, 且在较强水流刺

激后能够获得较高的成活率, 这为后续培育适宜深远海养殖的大黄鱼抗流新品种提供了理论依据。 
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大黄鱼是我国养殖规模最大的海水鱼类 , 被列

为我国八大优势出口养殖水产品之一(农业农村部渔

业渔政管理局等, 2021; 韩承义等, 2022)。传统的大黄

鱼养殖主要集中在近海海域, 近海网箱养殖过程中, 

除陆源输入外 , 排泄物及残饵以及养殖区自身污染

物的大量排放可引起局部海域氮磷营养盐、有机质含

量过高, 造成水质恶化。随着大黄鱼养殖规模的扩大, 

病害频发、品质退化、成活率低等问题日益突出, 严

重影响了大黄鱼的产业效益(Cao et al, 2015; Ma et al, 

2020; 徐鹏等, 2022)。因此, 推动大黄鱼深远海养殖

产业发展是实现大黄鱼养殖提质增效、产业转型升级

的有效途径, 也是践行大食物观, 向江河湖海要食物, 

推进我国深蓝渔业发展的重要战略举措 (徐皓等 , 

2021)。深远海养殖海域营养丰富、水体交换率高、

污染物含量少 , 配合现代化养殖装备及先进的养殖

技术 , 可高效获得高品质的养殖大黄鱼 (邹国华等 , 

2021)。然而, 深远海养殖水域浪高流急、海况恶劣, 

且易受台风大浪的侵袭 , 这对于大黄鱼的养殖是一

个巨大的挑战 , 要求养殖大黄鱼需要具备较强的抗

流能力。目前, 通过国审的 4个大黄鱼新品种其选育

的性状主要聚焦在生长、条形及耐低温等方面, 这些

品种无法应对复杂的海域环境 , 特别是较快的水流

条件。深远海养殖鱼类新品种现已被列入《2022 农

业农村产业发展重大技术需求》。因此, 为满足深远
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海养殖大黄鱼种业发展需求 , 需培育抗流能力强适

宜深远海养殖的大黄鱼新品种 , 以推动我国大黄鱼

深远海养殖产业的高质量发展。 

鱼类性状的遗传解析可为新品种创制及其育种

技术开发提供重要的理论基础。目前已有的针对大黄

鱼性状遗传基础解析的研究主要聚焦在疾病(Zhao et 

al, 2021; Bai et al, 2022; Zhang et al, 2022)、低氧(Mu 

et al, 2020)、低温(曾霖等, 2022)、生长(Zhou et al, 

2019)、性别控制(Luo et al, 2019)等方面, 针对大黄鱼抗

流性状的遗传基础解析尚未见有相关报道。本研究基于

转录组技术(RNA-seq)对不同抗流能力大黄鱼肌肉组织

进行转录组分析, 以期从转录组学的层面解析大黄鱼

抗流性状的分子基础, 研究结果可为培育适宜深远海

养殖大黄鱼抗流新品种奠定理论基础。 

1  材料与方法 

1.1  实验鱼抗流分组及样本采集 

2021 年 9 月从福建省福鼎市沙埕湾主养区收集

1 000 余尾大黄鱼, 购买于同一家养殖户, 这批鱼来

自同一批受精卵(来源于宁德市富发水产有限公司), 

养殖区位于沙埕湾后港村的养殖渔排, 体重(274.58± 

14.09) g, 体长(23.9±0.96) cm, 为 1龄大黄鱼, 其养殖

周期、养殖模式及所处水域的水文特征均为一致。大

黄鱼暂养于 2 口室内水泥池(直径 6 m, 水深 1.5 m, 

500 尾/池)中, 进行一周的。暂养条件为: 水温(27.0± 

1.0) °C, 盐度 25~26, 溶氧量 DO>6 mg/L。每天早晚

两次投喂商业饲料至饱食状态, 日换水量 1/2。 

在进行抗流筛选实验前大黄鱼禁食 24 h, 通过抗

流实验装置(图 1)进行大黄鱼抗流能力强弱的分筛, 

抗流装置内水深 0.5 m, 每次取 50条鱼放入水槽中(E

区), 用充气泵保持足够的溶氧水平 , 水流控制采用

无极变速, 以实验鱼体长(约 20 cm/s)的流速作为初

始流速, 使实验鱼适应 20~30 min, 随后在 1 min内使

流速增加到 1.0 m/s, 观察并记录大黄鱼的抗流时间, 

将抗流时间>30 min的大黄鱼归为 HM组, 抗流时间

<5 min 且以抵触隔网 30 s 作为筛选条件确定为 SM

组。用于进行样品采集及统计 48 h 累计死亡率的实

验鱼其具体操作流程如下: 在分筛实验前, 根据大黄

鱼的游动能力 , 将所有大黄鱼初步分为了游动能力

强组和游动能力弱组。操作的目的除了提高分筛的效

率外 , 主要是考虑到抗流装置每次分筛只能一次性

放置 50 尾鱼, 实验鱼被筛选出来的先后顺序是不同

的。为了准确统计抗流组和非抗流组的 48 h 累计死

亡率 , 避免相同实验组内实验鱼在时间上的不同步

性, 在初步分组的基础上, 分别针对游动能力强组和

游动能力弱组各进行 3批次的抗流分筛。针对游动能

力强组的 3 批次抗流分筛, 分别筛选到 35、38、39

尾 HM组实验鱼, 每次分筛结束后将筛选到的 HM组

实验鱼放置于单独的一个水泥池中(直径 4 m, 水深

1 m), 然后分别统计 3个水泥池中实验鱼的 48 h累计

死亡率。针对游动能力弱组的 3批次抗流分筛, 分别

筛选到 37、40、36 尾 SM 组实验鱼, 采用上述相同

的方法统计 48 h累计死亡率。48 h后, 分别从HM组、

SM组随机收集 18尾大黄鱼, 以 20 mg/L丁香酚溶液

进行麻醉, 统一收集背鳍中间下方 1 cm 左右的肌肉

组织 0.2 g, 每 6 尾大黄鱼肌肉组织等量混合放置于

2 mL的无菌冻存管中, 每个处理组共收集 3管, 经液

氮速冻后置于–80 °C冰箱保存。 

 

图 1  大黄鱼抗流实验装置示意图 
Fig.1  The schematic diagram of anti-flow experiment of large 

yellow croaker 
注: A: 电机; B: 变频器; C: 螺旋桨; D: 水泥池; E: 跑道式水槽, 

红色短线表示插槽, 用于放置隔离网片, 网片放置位置如蓝色虚

线所示 

 

1.2  转录组测序 

1.2.1  总 RNA提取、建库与测序    根据 Trizol试

剂盒(Invitrogen, 美国)提取每管肌肉组织的总 RNA, 

并分别使用 Nanodrop®分光光度计、Agilent 2100生

物分析仪进行 RNA 的纯度、浓度及完整性检测。用

带有 Oligo(dT)的磁珠富集 mRNA, 以 mRNA为模板, 

合成 cDNA, 利用AM Pure XP beads纯化 cDNA, 纯化

的双链 cDNA再进行末端修复、加 poly(A)尾并连接测

序接头, 然后用 AMPure XP beads进行片段大小选择; 

最后通过 PCR 富集得到 cDNA 文库。检测合格的

cDNA文库在 Illumina HiseqTM 2500平台上测序。 

1.2.2  转录组分析    利用 Fast QC软件对测序得到
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的原始数据进行质量评估 , 去除原始数据中含有带

接头和低质量的片段 , 保证获得的数据具有品质较

高的有效测序数据(clean reads)。利 HISAT2软件, 使

用BWT算法将 clean reads与大黄鱼参考基组(ftp://ftp. 

ncbi.nlm.nih.gov/genomes/all/GCF/000/972/845/GCF_
000972845.2_L_crocea_2.0)进行比对。使用 DESeq2 

软件采用 FPKM 计算方法将 clean data 标准化, 以

差异倍数|log2 fold change|≥1 且 P<0.05为标准筛选

差异表达基因(DEGs)。对组装的序列进行遗传相似性

比较, 以进行蛋白质功能注释, 将单基因与GO、COG 

(clusters of orthologous groups) 、 KOG (eukaryotic 

orthologous groups)、KEGG、Nr (non- redundant)、

Swiss-Pro和 Pfam数据库进行比对并注释。根据注释

结果, 分别对 DEGs的功能和生物学途径进行分类。

将 DEGs 与 GO 数据库和 KEGG 数据库进行比对, 

从而获得 GO 功能注释和 KEGG 通路富集分析。 

1.2.3  DEGs RT-qPCR验证    随机选取 DEGs中的

8个基因, 以 β-actin为内参基因, 进行RT-qPCR检验, 

特异性引物使用软件 NCBI 在线设计(表 1)。使用 

Quant Studio 6 Flex进行 RT-qPCR, 反应体系按 Ultra 

SYBR Mixture (康为, 中国)试剂盒说明书进行。反应

体系为 : 2×Ultra SYBR Mixture 12.5 μL; Forward 

primer (10 μmol/L) 0.5 μL; Reverse primer (10 μmol/L) 
0.5 μL; Template cDNA 1 μL; ddH2O 10.5 μL, 总体积

25 μL。采用两步法 PCR扩增标准程序, 循环参数为

反应程序: 95 °C 预变性 10 min, 95 °C 变性 15 s, 

60 °C退火延伸 1  min, 共 40个循环。对所得数据进

行溶解曲线分析, 用 2–∆ ∆ Ct法计算基因的相对表达量。 

表 1  实时荧光定量 PCR 引物 
Tab.1  Primers used for real-time PCR analysis 

基因名称 基因 ID 正向引物(5'~3') 反向引物(5'~3') 产物长度/bp

β-actin 104932075 CTACGAGGGTTATGCCCTGCC TGAAGGAGTAACCGCGCTCTGT 107 

amp3a 104930104 CGGGTTGGACACGGTTACAGAAC GACGACGGGATGCTTGGTGAAG 144 

jund 104930914 TGTCTCCCATCGACATTGACTC ATGGGTGAGGACTTTCTGCTTC 221 

myo7a 113746571 TAATGCTGCTGCTGCTGCTCTG CTCCAACTCACACTGACACTCCTC 101 

igf-1 104926290 GACGAGTGCTGCTTCCAAAG TGCGGTACTAACCTTGGGTG 138 

mmp2 104926945 AGGAAACCCATGTGGCAGAAGAAAG GGCGTGTGAATGAGAGTGGAGTAAC 142 

hid1b 104928156 GCTCATCGTGATCTTCCACAAAG GTACACGAGGTTGGAGTTACCAT 274 

myo1eb 104937078 ACAGCATCAACAGGAACTTTGTG TTTCTCGACCAATCAGGTACAGG 189 

ubqln1 104933122 AACATCCACAACAACTTTCTGCC GATCCTTTCACACCTCTGACGAT 178 

 
1.3  数据分析 

累计死亡率数据( x ±SD)用 SPSS 20.0 进行独立

样本 T检验来检验差异性, P<0.05表明差异显著。 

2  结果与分析 

2.1  转录组测序质量及注释分析 

利用RNA-seq对HM组、SM组进行测序分析, 对

测得的原始数据进一步质控后得到 21 522 509~ 

24 869 415条有效测序量, 与大黄鱼参考基因组比对

后得到 41 412 309~47 651 205条匹配的序列, 比对率

为 95.27%~96.37%, 拼接共获得 33 191 个单基因

(unigene)。本试验中 GC含量区间为 51.51%~52.15%, 

Q30>92.9% (表 2), 表明测序数据质量可用于对后续

数据分析。 

将 unigene与常用数据库进行比对并注释, 发现共

有 24 252条 unigene被注释, 其中有 18 494个 unigene

在 GO中注释(76.26%), 长度大于 1 000 bp有 12 895

个 unigene; 在 KEGG 注释到 24 177 个 unigene 

(99.69%), 长度大于 1 000 bp有 15 871个单基因(表 3)。 

2.2  DEGs分析 

将 HM 组与 SM 组肌肉组织 DEGs 进行对比分 

表 2  转录组测序数据统计 
Tab.2  Summary statistics of transcriptome sequencing date 

注释数据库 
注释

数目
注释率/% 

300 bp≤长度
<1 000 bp 

长度 

≥1 000 bp

COG Annotation 7 818 32.24 2 057 5 707 

GO Annotation 18 494 76.26 5 373 12 895 

KEGG 
Annotation 

24 177 99.69 7 860 15 871 

KOG Annotation 16 663 68.71 4 593 11 861 

Pfam Annotation 21 967 90.58 6 818 14 831 

Swissprot 
Annotation 

19 315 79.64 5 618 13 454 

Nr Annotation 24 244 99.97 7 883 15 911 

All Annotation 24 252 — 7 885 15 916 
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表 3  Unigene 注释统计 
Tab.3  Summary of unigene annotation 

样本 读数 总碱基数 有效测序量 比对数目 比对率/% GC含量/% Q30/% 

HM-1 24 869 415 7 460 824 500 24 869 415 47 651 205 95.80 51.63 93.21 

HM-2 21 522 509 6 456 752 700 21 522 509 41 412 309 96.21 51.71 93.68 

HM-3 22 598 779 6 779 633 700 22 598 779 43 558 252 96.37 51.61 93.70 

SM-1 22 322 361 6 696 708 300 22 322 361 42 868 913 96.02 52.15 93.85 

SM-2 23 618 051 7 085 415 300 23 618 051 45 001 087 95.27 51.03 92.90 

SM-3 23 915 186 7 174 555 800 23 915 186 45 611 243 95.36 51.51 93.11 

 
析。将基因表达量倍数设置为二倍以上, P<0.05的基

因作为 DEGs。由 HM 组与 SM 大黄鱼肌肉组织的

RNA测序和基因表达谱分析可知: DEGs的总数一共

有 1 806, 其中有 1 090 个基因显著上调(P<0.05; 图

2, 红色), 716个基因显著下调(P<0.05; 图 2, 绿色)。

聚类分析热图显示, HM 与 SM 组间差异基因表达模

式相差较大, HM组个体间表达模式相似, 但是 SM组

个体间基因表达模式存在明显差异(图 3)。 

2.3  DEGs的 GO富集分析 

为进一步探究 HM组与 SM组 DEGs的功能, 对

DEGs进行 GO功能注释。DEGs在细胞组分(cellular 

component, CC)、分子功能(molecular function, MF)

和生物学过程(biological process, BP)中均有富集。在

CC 中显著富集在肌钙蛋白复合物、蛋白酶体辅助复

合物、肌球蛋白、线粒体内膜等条目; 在 MF中显著

富集在 MAP 激酶酪氨酸/丝氨酸/苏氨酸磷酸酶活性

条目; 在 BP中显著富集在 Rho蛋白信号转导的调节

条目(图 4)。 

 

图 2  差异表达基因火山图 
Fig.2  Volcano diagram of differentially expressed genes 

 

图 3  组间差异表达基因分层聚类热图 
Fig.3  Heatmap of differentially expressed genes between 

groups 
注: 图中红色代表表达量上调基因, 蓝色代表表达量下调基因 

 
2.4  DEGs的 KEGG富集分析 

本研究中共有 24 177个基因在 KEGG数据库中

匹配, 并将富集程度最显著的 20 条通路进行散点图

绘制。HM 组与 SM 组相比, 上调的 DEGs 富集到的

信号通路主要与能量代谢和信号转导相关 , 包括心

肌收缩、氧化磷酸化信号通路、黏着斑、ECM-受体

相互作用、AGE-RAGE、MAPK、心肌细胞中的肾上

腺素能等信号通路, 而下调的 DEGs富集的信号通路

主要为真核生物核糖体的发生、蛋白酶体、内质网中

的蛋白加工、RNA 转运以及泛素介导的蛋白水解等

(图 5)。 

2.5  RT-qPCR验证 

随机选取转录组数据中 8 个 DEGs 做 RT-qPCR

验证。RT-qPCR所得到的基因表达情况与转录组获得

的基因表达趋势一致, 说明转录组结果可靠(图 6)。 
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图 4  转录组差异表达基因的 GO 分析 
Fig.4  Gene ontology (GO) item analyses of differentially expressed genes in transcriptome 

注: a. 细胞组分: 1. Z盘; 2. 肌钙蛋白复合物; 3. 肌浆网; 4. 肌节; 5. 蛋白酶体调节颗粒, 盖子亚复合物; 6. 蛋白酶体核心复合物, -亚基

复合物; 7. 蛋白酶体复合物; 8. 蛋白酶体辅助复合物; 9. 钾离子通道复合物; 10. 核染色质; 11. 肌球蛋白; 12. 肌原纤维; 13. 线粒体内

膜; 14. 黏着斑; 15. 细胞外基质; 16. 以 DNA为模板的 RNA聚合酶Ⅰ复合物; 17. 细胞质; 18. 细胞骨架; 19. 三聚体胶原; 20. 乳糜微

粒。b. 分子功能: 1. 泛素连接酶结合; 2. 泛素结合; 3. 鞘氨醇-1-磷酸受体活性; 4. RNA聚合酶Ⅱ近端启动子序列特异性 DNA; 5. 鸟苷酸

交换因子活性; 6. 蛋白酪氨酸/苏氨酸磷酸酶活性; 7. 孕酮受体结合; 8. NADPH结合; 9. 肌动蛋白结合; 10. 微管正端结合; 11. MAP激酶

酪氨酸/丝氨酸/苏氨酸磷酸酶活性; 12. MAP激酶丝氨酸/苏氨酸磷酸酶活性; 13. 细胞内 ATP门控氯离子通道活性; 14. 细胞外基质结构

成分; 15. DNA结合 5' - 3' RNA聚合酶活性; 16. 细胞色素 C氧化酶活性; 17. 氯离子跨膜转运体活性; 18. ATPase活性; 19. 肌动蛋白结合; 

20. 6-磷酸果糖-2-激酶的活性。c. 生物过程: 1. RNA聚合酶Ⅱ对转录的调节; 2. 横纹肌收缩的调节; 3. Rho蛋白信号转导的调节; 4. 活性

氧代谢过程; 5. 血管平滑肌细胞的正调控; 6. 成纤维细胞增殖的正调控; 7. B细胞增殖的正调控; 8. 酪氨酸肽基去磷酸化; 9. 苏氨酸肽基

去磷酸化; 10. Ras蛋白信号转导的负调控; 11. ERK1和 ERK2级联的负调控; 12. 软骨凝结的负调控; 13. mRNA顺式剪切; 14. MAPK活

性失活; 5. 趋化性; 16. 细胞对胰岛素样生长因子刺激的反应; 17. 细胞对激素刺激的反应; 18. 细胞粘附; 19. 骨小梁形成; 20. 血管成熟 

 

2.6  抗流分组后 48 h累计死亡率 

抗流分组后, HM 组和 SM 组大黄鱼均出现死亡

情况, 但 SM组的死亡率在各个时间点均极显著高于

HM组(P<0.01)。其中 SM组在抗流分组后 12 h内就

出现死亡现象, 48 h内累计死亡率达到了 18.00%, 而

HM组在抗流试验 24 h内才出现死亡情况, 48 h内累

计死亡率为 5.33% (表 4)。 

3  讨论 

3.1  DEGs聚类分析 

本研究采用 RNA-Seq 技术对比揭示了不同抗流

能力大黄鱼群体间肌肉组织的基因表达差异 , 为进

一步挖掘定位大黄鱼抗流性状关键控制基因奠定了

重要基础。通过 DEGs聚类分析的结果发现, 抗流弱

的 SM组 DEGs并没有全部聚类在一起, 个体间差异

较为明显, 其原因可能与 SM组个体间的抗流能力存

在较大差异有关。在本实验条件下, SM 组大黄鱼其

抗流时间的跨度从 0~5 min, 换言之, 有的个体抗流

的时间可以维持将近 5 min, 但有的个体其抗流的时

间可能不足 1 min, 甚至个别个体的抗流时间仅有

20~30 s, 由此导致了 SM组个体间的抗流能力差异较

大; 而抗流能力强的 HM组中, 所有个体的抗流时间

均在 30 min 以上, 意味着所有个体均具有较强的抗

流能力, 个体间的抗流能力差异不大, 所以 HM 组

DEGs聚类分析的结果显示其一致性较好。众所周知, 

鱼类表型性状受遗传与环境的双重控制(Jonsson et al, 

2019; Raffini et al, 2020; Downie et al, 2021), 本研究

中大黄鱼的来源相同 , 因此可以断定不同大黄鱼个

体间抗流能力的差异主要受遗传因素的影响, SM 组

个体间的抗流能力存在较大差异进而导致了DEGs的

表达模式未能呈现出较好的一致性。 

3.2  DEGs的 GO富集分析 

肌球蛋白、肌钙蛋白复合物是构成肌肉结构的关

键组成部分, 肌节是肌肉收缩的基本单位, 参与各种

类型的细胞运动和细胞骨架的维持(Drazic et al, 2018; 

Ochiai et al, 2020) 。本研究发现, 不同抗流能力大黄 
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图 5  肌肉组织差异表达基因 KEGG功能富集分布 
Fig.5  KEGG enrichment analysis of differentially expressed  genes in muscle tissue 

注: a. 上调基因 KEGG Pathway富集分布: 1. 紧密连接; 2. 肌动蛋白细胞骨架的调控; 3. 丙酮酸代谢; 4. p53信号通路; 5. 氧化磷酸化; 6. 

线粒体-吞噬; 7. MAPK信号通路; 8. GnRH信号通路; 9. 乙醛酸和羧酸代谢; 10. 乙醛酸和二羧酸代谢; 11. 黏着斑; 12. ECM-受体相互作

用; 13. Cys-Met代谢; 14. 细胞黏附分子(CAMs); 15. 心肌收缩; 16. 精氨酸和脯氨酸代谢; 17. 磷脂信号通路; 18. AGE−RAGE信号通路; 

19. 心肌细胞中的肾上腺素能信号通路; 20. 脂肪细胞因子信号通路。b. 下调基因 KEGG Pathway 富集分布: 1. 泛素介导的蛋白水解; 2. 

萜类主干生物合成;  3. 硒化物代谢; 4. RNA转运; 5. RNA聚合酶; 6. RNA降解; 7. 真核生物核糖体发生; 8. 内质网中的蛋白加工; 9. 蛋

白质外排; 10. 蛋白酶体; 11. mTOR通路; 12. 线粒体吞噬–动物; 13. 错配修复; 14. 同源重组; 15. 谷胱甘肽代谢; 16. 果糖和甘露糖代谢; 

17. 细胞铁死亡; 18. 自噬-其他; 19. 自噬-动物; 20. 氨基酸和核苷酸代谢 

 

 

图 6  RNA-Seq与 RT-qPCR的基因表达比较分析 
Fig.6   Comparative analysis of differentially expressed genes 

of RNA-Seq and RT-qPCR 
注: amp3a: 腺苷单磷酸脱氨酶 3a; jund: jund 原癌基因; myo7a: 

肌球蛋白-7型; igf-1: 胰岛素样生长因; mmp2: 基质金属蛋白酶; 

hid1b: hid1域包含 b; myo1eb: 肌球蛋白 I Eb; ubqln1: 泛素 1 

 
鱼群体间的 DEGs主要富集在肌球蛋白、肌钙蛋白复

合物、肌节和 Rho蛋白信号转导的调控等与肌肉收缩

功能有关的条目 , 这表明了大黄鱼肌肉组织中肌球

蛋白、肌钙蛋白复合物与肌节等重要组分的生理功能

与其抗流能力的强弱之间存在密切的关联。这一点在

斑马鱼(Danio rerio)和金头鲷(Sparus aurata)的研究

中也得到了证实 , 其游泳能力与骨骼肌肌球蛋白和

肌钙蛋白基因的表达密切相关(Van Der Meulen et al, 

2006; Palstra et al, 2020)。当然, 鱼类肌肉组织中重要

组分的生理功能与其相关基因的表达不仅与遗传因

素相关, 与环境因素同样密切相关。Moya 等(2019)

指出持续性的游泳会使金头鲷(Sparus aurata)幼鱼肌

纤维特征发生明显变化 , 使虹鳟 (Oncorhynchus 

mykiss)肌肉收缩发育相关的多个基因表达发生改变

(Palstra et al, 2013), 此外, Totland等(1987)研究表明

较强的水流条件会使大西洋鲑鱼(Salmo salar)白肌中

单位面积的纤维数量减少 , 单个肌肉纤维的平均面

积增加。本研究中, 实验所用大黄鱼的养殖环境因素

是一致的, 因此可以确定, 遗传因素的差异影响了大

黄鱼个体间肌肉组织中重要组分的生理功能进而决

定了其抗流能力的强弱。 

3.3  DEGs的 KEGG通路分析 

心肌收缩对鱼类维持正常的生理活动具有重要 
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表 4  大黄鱼累计死亡率 
Tab.4  Cumulative mortality rate of large yellow croaker 

时间/h 
项目 

0 12 24 48 

HM 组累计死亡率/% 0 0 2.00±0.00 5.33±1.15 

SM 组累计死亡率/% 0 11.67±1.53* 14.67±2.31* 18.00±2.00* 

注: *表示同列数据间存在显著差异(P<0.05) 

 
作用(Singh et al, 2016; Kubly et al, 2019; Nabeebaccus, 

2022), 周盈颖(2001)发现心肌收缩受心肌细胞中肾

上腺素能信号通路的调控。本研究发现, 在抗流能力

强的大黄鱼肌肉组织中心肌收缩相关基因的表达显

著上调 , 表明大黄鱼心肌收缩功能与其抗流能力间

存在正相关关系。心输出量和血氧含量是鱼类游泳能

力的重要指标 , 持续游泳中鱼类通过心输出量和血

氧含量的改变影响能量代谢和氧气利用 , 来维持细

胞稳态。Castro 等(2013)发现大西洋鲑鱼的游泳训练

可以通过激活特定基因来诱导心脏的肥大和增生参

与对心脏生长的调节。反过来, 心脏生长可以潜在地

增加心输出量, 促进氧气和营养物质的输送。Li 等

(2023)利用临界游泳速度对筛选得到的快速和慢速游

泳的大黄鱼幼鱼进行转录组分析发现差异基因主要

富集在氧化磷酸化、心肌收缩等途径, 说明游泳过程

中大黄鱼通过增加心输出量影响能量代谢和氧气利

用, 来维持细胞稳态。同样地, 具有较强游泳能力的

蓝鳍金枪鱼(Thunnus orientalis), 强大的心肌收缩能

力是其在快速游泳状态下保持心室充盈、维持心输出

量的重要生理基础(Ciezarek et al, 2020)。除此之外, 

较强的水流条件也会引起鱼类新陈代谢的显著变化, 

进而引起机体能量需求的增加(袁喜等, 2012; Schreck 

et al, 2016; Yu et al, 2022; 柴若愚等, 2023)。研究已证

实, 氧化磷酸化信号通路不仅与 ATP 的生成途径有

关, 还是能量代谢的重要枢纽(Lin et al, 2020; Su et al, 

2020)。本研究中, HM组大黄鱼肌肉组织中参与氧化

磷酸化信号通路的基因表达显著上调 , 这些基因编

码的产物已证实在呼吸链电子传递过程中发挥重要

作用(Neel et al, 2020), 推测抗流组个体中氧化磷酸

化产生的 ATP 是其具有较强抗流能力的能量基础。

黏着斑是细胞外基质和细胞内骨架之间联系的桥梁, 

对细胞运动有重要作用(Moulder et al, 2010; Li et al, 

2019; Mackay et al, 2021), 而 ECM-受体相互作用信

号通路可参与调控细胞生长分化(Kanchanawong et al, 

2023)。本研究结果显示, 抗流能力强的大黄鱼肌肉组

织中黏着斑与 ECM-受体相互作用信号通路的相关基

因同样显著上调。 

3.4  抗流分组后累计死亡率分析 

应激是影响鱼类生命活动的重要影响因素之一

(Nitz et al, 2020)。于丽娟等(2014)发现不同水流速度

鲃下的中华倒刺 肌肉(Spinibarbus sinensis)自由基代谢

会发生改变, 而自由基代谢紊乱会引起氧化/还原系统

的失衡, 进而导致鱼体的应激损伤。本研究中 SM 组

大黄鱼肌肉组织中泛素介导的蛋白水解、蛋白酶体、

内质网中的蛋白加工等与氧化应激相关的信号通路基

因明显上调, 表明水流刺激显著诱发了 SM 组大黄鱼

的应激反应。娄宇栋等(2019)在对美国红鱼(Sciaenops 

ocellatus)肝脏转录组分析中同样发现, 高流速下美国

红鱼会触发细胞内的胁迫相关基因 PKA、Wnt的上调, 

这表明过快的水流会引起鱼类的氧化应激反应。内质

网作为外界环境的压力感受器(Yoo et al, 2017), 可以

启动机体通过自噬或细胞凋亡来清除损伤的细胞。本

研究内质网中蛋白加工信号通路被显著富集, 而其在

介导错误折叠的蛋白进入胞质中发挥重要作用(Iurlaro 

et al, 2016), 这也进一步表明了水流的刺激导致了 SM

组大黄鱼机体内产生了应激损伤, 此是导致 SM 组累

计死亡率明显高于 HM组的主要原因之一。 

4  结论 

本研究基于不同抗流能力大黄鱼群体间肌肉组

织 DEGs的 GO功能与 KEGG通路富集分析, 推测抗

流能力强的大黄鱼可能是通过改变肌肉收缩的方式

及能量代谢来提高机体应对水流的能力。结合死亡率

等表型数据的分析 , 进一步印证了较强的抗流能力

可显著提高大黄鱼在强水流刺激下的成活率 , 研究

结果为深入挖掘抗流相关基因提供了基础信息 , 并

为培育适宜深远海养殖的大黄鱼抗流新品种奠定了

理论基础。 
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TRANSCRIPTOME ANALYSIS OF MUSCLE TISSUE OF LARIMICHTHYS  
CROCEA WITH DIFFERENT FLOW RESISTANCE 

ZHANG Jing-Jing1, 2,  WANG Ya-Bing1,  WANG Qian1,  HAN Duo-Cai1,  PENG Shi-Ming1 
(1. East China Sea Fisheries Research Institute, Chinese Academy of Fishery Sciences, Shanghai 200090, China; 2. Graduate School of 

Chinese Academy of Agricultural Sciences, Beijing 100081, China) 

Abstract    To reveal the changes in the muscle gene expression levels of large yellow croaker (Larimichthys crocea) 

with different anti-flow abilities, screen anti-flow related genes, and analyze the molecular basis of the formation of 

anti-flow characteristics of large yellow croakers, 1000 large yellow croakers were collected from the main breeding area 

of Shacheng Bay, Fuding, Fujian. In the anti-flow experiment, the flow rate was 1.0 m/s as the screening condition, and the 

anti-flow time was set at >30 min (HM group) and <5 min (SM group). The transcriptome was analyzed on its muscles, and 

the cumulative mortality of large yellow croakers within 48 h after the anti-flow group was calculated. A total of 1 806 

differentially expressed gene (DEGs) were screened from HM and SM group libraries, including 1 090 up-regulated and 

716 down-regulated genes. The GO functional annotation showed that significantly-enriched entries focused on muscle 

contraction-related functions. The up-regulated DEGs were significantly enriched in cardiac muscle, oxidative 

phosphorylation signal pathway, focal adhesion, ECM-receptor interaction, AGE-RAGE signaling pathway, MAPK 

signaling pathway, and adrenergic signaling in cardiomyocytes. The down-regulated DEGs were enriched in mainly 

ribosome biogenesis in eukaryotes, proteasome, protein processing in endoplasmic reticulum, RNA transport, and ubiquitin 

mediated proteolysis etc. Furthermore, the randomly selected DEGs for RT-PCR exhibited consistent results in the 

expression trend of the RNA-seq. The cumulative mortality within 48 h showed that the SM group mortality rate was 

significantly higher than that in the HM group (P<0.05). Therefore, the stronger flow-resistance ability may improve the 

ability of large yellow croaker body against turbulent flow by changing the way of intracellular energy metabolism and 

muscle contraction. This study provided a theoretical basis for future cultivation of new varieties of large yellow croaker 

for off-coast deep-water aquaculture. 

Key words    Larimichthys crocea;  flow-resistance trait;  transcriptome;  differential expression genes 

 


