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镜泊湖草鱼与市售草鱼形态特征及风味物质

合成关键基因的分析
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摘要：为了深度挖掘牡丹江地区特有水产种质资源优势，该研究旨在比较镜泊湖野生草鱼与市售养殖草鱼在

形态和风味关键基因上的差异。选择体质量无显著差异的两种草鱼，进行形态特征测量并对其背部肌肉取样进行

转录组测序分析。研究结果显示，与市售草鱼相比，镜泊湖草鱼体型更加修长，脏体比为 7.68% 显著低于市售草

鱼（P<0.01）、空壳率为 92.32% 显著高于市售草鱼（P<0.05）。转录组测序共获得 40.38 Gb 过滤数据，两种鱼共有

1 587 个差异基因，其中上调表达 527 个、下调表达 1 060 个，样本间相似性较高。KEGG 富集分析共涉及 183 条

信号通路，对风味相关的调控基因进行筛选，发现基因 AK4、AMPD1 在肌苷酸（IMP）的合成中具有重要作用；

FASN、LPL、PLIN2、ACOX1、FABP1a 参与调控肌内脂肪（IMF）的积累；BCAT1、BCAT2、DDO 对风味氨基酸的

生成起关键作用。综上，镜泊湖草鱼可食用部分更多、腹部脂肪蓄积少，相关基因表达量的变化对风味物质的合成

有一定影响。研究可为牡丹江地区火山堰塞湖水系草鱼资源的开发和应用，提供一定的理论依据。
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镜泊湖是中国最大的火山堰塞湖，位于黑龙江

省牡丹江市，湖水平均深度为 40 m。独特的自然环

境孕育了丰富的鱼类资源，据报道湖中共有 63 种鱼

类，以鲤科为主 [1-3] 。草鱼（Ctenopharyngodon idella）
是我国主要的养殖对象，年产量达到 550 万 t [4] 。市

售草鱼多为人工养殖草鱼，其品质受多方面的影

响，较差的养殖环境会造成鱼体不良味道的积累，

从而影响消费者的接受度 [5] 。镜泊湖草鱼是生活在

火山堰塞湖中的野生草鱼，天然的生长环境、多

样的食物来源，使得镜泊湖草鱼的口感更加鲜美，

风味独特。

为研究镜泊湖与市售草鱼风味品质的区别，课

题组前期已对挥发性成分、游离氨基酸、ATP 关联

产物等进行研究发现 [6] ，镜泊湖草鱼共检测出 83 种

挥发性成分，相较市售草鱼多出 30 种，其中醇、醛、

酯、醚总含量均显著高于市售草鱼。镜泊湖草鱼氨

基酸总量相较市售草鱼显著高出 4.28 g/100 g。Asp、
Glu 与 ADP、AMP、IMP 作为呈现鲜味的原因，整

体含量均高于市售草鱼，这与电子舌对鲜味检测结

果一致。研究表明镜泊湖草鱼味道鲜美土腥味少，

具有更好的风味，这可能是由于环境的差异引起的

基因表达不同，基于此本文对两种草鱼形态特征及

在基因层面的差异进行比较。

转录组测序（RNA Sequencing, RNA-Seq）作为

筛选差异表达基因（Differentially Expressed Genes, 

DEGs）的方法，被广泛用于食品行业。养殖环境

在一定程度上会影响风味的优劣 [7] 。Du 等 [8] 通过转

录组研究发现，采用短时微流水净化系统（Short 
Term Micro-flowing Water System, STMFPS）养殖的

鲫鱼，鸟氨酸氧氨基转移酶基因表达下调，精氨酸

琥珀酸合成酶、裂解酶基因表达上调，此外鸟氨酸

合成相关的 4 个催化基因均上调表达，导致鸟氨酸

和精胺氨基琥珀酸的含量显著增加，从而影响了鱼

肉的品质。Zhao 等 [9] 发现喂养人工饲料和草料的草

鱼中，喂养草料的样品中 ACSL1、ACADS、ppara
基因表达量上调，导致细胞甘油三酯和脂滴形成减

少，进而减少脂肪沉积，改善肌肉营养成分、风味

和质地，最终获得品质更好的草鱼。Du 等 [10] 发现，

与淡水池塘养殖相比海水养殖的鲈鱼，ADSL 基因

表达量显著上调，ADSL 通过靶向 IMP 合成，显著

提高鲈鱼肌肉中呈味核苷酸 IMP 的含量，从而使海

水养殖的鲈鱼风味更加独特。

综上，本试验基于课题组前期对两种鱼风味差

异的研究结果，进一步探讨了二者在形态特征，以

及影响风味的关键基因上的差异，试验首先通过测

定两种鱼的体长、肥满度、空壳率等形态特征指标，

阐释二者的形态差异。而后，通过分析前期的风味

差异数据，进一步采用转录组学技术进行分析，旨

在探究调控风味含量的候选基因，为今后镜泊湖火

山堰塞湖水系鱼类开发提供新的思路。

(3.Heilongjiang Food and Biotechnology Innovation and Research Center (International Cooperation), Daqing 
163319, China.) (4.College of Food Science, Northeast Agricultural University, Harbin 150030, China)

Abstract: The differences in morphological characteristics and key genes related to flavor between wild grass carp from 

Jingpo Lake and commercially farmed grass carp were investigated to explore the unique aquatic germplasm resources in 

the Mudanjiang region. Grass carp with similar body weight were selected for morphological measurements, and their dorsal 

muscles were sampled for transcriptome sequencing analysis. The results showed that wild grass carp from Jingpo Lake had a 

more elongated body shape, a significantly lower viscerosomatic index of 7.68% (P<0.01), and a significantly higher dressed 

carcass ratio of 92.32% (P<0.05) than commercial grass carp. Transcriptome sequencing yielded 40.38 Gb of filtered data, 

revealing 1587 differentially expressed genes, including 527 upregulated and 1060 downregulated genes. These demonstrated 

high similarity between samples. According to Kyoto Encyclopedia of Genes and Genomes (KEGG) enrichment analysis, 

183 signaling pathways were identified. Further investigation was performed on flavor-related regulatory genes. Genes AK4 

and AMPD1 played important roles in inosine monophosphate (IMP) synthesis; FASN, LPL, PLIN2, ACOX1, and FABP1a 

were involved in regulating intramuscular fat (IMF) accumulation; and BCAT1, BCAT2, and DDO were suggested to be key to the 

synthesis of flavor amino acids. In summary, wild grass carp from Jingpo Lake have a greater edible yield and less abdominal fat 

accumulation, attributed primarily to the expression of flavor-related genes that contribute to their unique flavor. This study provides a 

theoretical basis for developing and applying grass carp resources in the volcanic barrier lake system of the Mudanjiang region. 

Key words: Jingpo Lake; grass carp; morphological characteristics; transcriptome; flavor
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1  材料与方法

1.1 材料与试剂

镜泊湖草鱼：黑龙江省牡丹江市水域合法捕

捞的野生草鱼（湖水温度、氨氮含量分别保持在

14~18 ℃，0~0.3 mg/L）；市售草鱼：同一地区，相

同时期捕捞的人工养殖草鱼（养殖池塘面积 10 亩，

池内平均水深 2 m，草鱼养殖密度 70 尾 / 亩），投

喂商品饲料（粗蛋白质≥ 26% ；粗脂肪≥ 2% ；粗纤

维 ≤ 15% ；粗灰分 ≤ 15%），水质条件按《地表水

环境质量标准》（GB3838-2002）执行。统一采集草

鱼质量为（1 750±150 g），组间差异不显著（P ＞

0.05）。TRIzol 试剂盒，美国 Invitrogen 公司；RNA
纯化试剂盒，上海美吉生物医药科技有限公司；琼

脂糖，西班牙 Biowest 公司；NovaSeq 试剂盒，美国

illumina 公司。

1.2 仪器与设备

TL-48R 粉碎研磨仪，上海万柏生物科技有限

公司；Eppendorf 5424R离心机，德国Eppendorf公司；

DYY-6C 电泳仪，北京市六一仪器厂；NanoDrop 
2000 分光光度计，美国 Invitrogen 公司；Agilent 
5300 生物分析仪，美国 Agilent 公司；Qubit 4.0 荧

光定量仪，美国 thermofisher 公司；T100 Thermal 
Cycler PCR 仪，美国 BIO-RAD 公司；NovaSeq 6000
测序仪，美国 illumina 公司。

1.3 实验方法

1.3.1 样本采集

两组草鱼各选取 18 尾，对其形态特征进行测量，

将鱼物理击晕后，称重后剖取鱼腹内部内脏团、肝

脏等进行称重记录。转录组测序中，每组样本进行

三个生物学重复，将鱼击晕后去皮，采集背部两侧

白色肌肉约 5 g，贮藏于无酶冻存管中，迅速置于

液氮中进行速冻，随后在 -80 ℃保存用于提取 RNA
和转录组测序。转录组分析中市售草鱼组样本记为

（CGC1、CGC2、CGC3），镜泊湖草鱼组样本记为

（JPGC1、JPGC2、JPGC3）。

1.3.2 形态特征的测定

参照 Jia 等 [11] 方法略作修改。如图 1 所示，测

量以下形态参数：总长度（Length, L）、体长（Body 
Length, BL）、躯干长度（Trunk Length, TL）、头长

（Head Length, HL）、吻长（Long Kiss, SNL）、眼径

（Eye Diameter, OD）、尾梗长度（Caudal Peduncle 
Length, CPL）、尾梗高度（Caudal Peduncle Height, 
CPD）和体高（Body Height，BD）。并计算其肥满

度、空壳率、脏体比、肝体比，公式如下：

B1 = 
W1

L3 ×100                         （1）

B2 = 
W1-W2

W2
×100%                    （2）

B3 = 
W2

W1
×100%                        （3）

B4 = 
W3

W1
×100%                        （4）

式中：

B1——肥满度（CF），g/cm3 ；

W1——鱼湿体质量，g ；

L3
— —鱼体积，cm3 ；

B2——空壳率（DOR），% ；

W2——内脏质量，g ；

B3——脏体比（VI），% ；

B4——肝体比（HI），% ；

W3——肝脏质量，g。

1.3.3 RNA提取、文库构建和Illumina测序

选用 TRIzol 试剂盒进行提取。取草鱼背肌放入

液氮中充分研磨，放入预冷离心管中，振荡裂解；

离心 5 min（4 ℃，13 000 g），取上层液与氯仿按

比例混合；离心 15 min（4 ℃，13 000 g），取上液

加入等量异丙醇静置；同条件下离心 10 min，弃上

清，加 1 mL 预冷 φ=75% 乙醇后离心 5 min（4 ℃，

12 000 g）后弃上清，用 0.1% 的超纯水溶解。检

测 RNA 浓度、纯度和完整性，筛选满足条件的样

本。利用 Oligo 磁珠分离 mRNA，进行片段化处理，

逆转录酶合成 cDNA 并构建文库。文库在 Illumina 
NovaSeq 6000 平台测序。

1.3.4 测序数据的统计、质量控制与参考基因组

比对

使用 Fastp（https://github.com/OpenGene/fastp）
对测序结果进行质量评估、过滤。去除接头序

列、低质量和过短数据等。计算 Q20、Q30 和

GC 含 量。 随 后 采 用 软 件 HiSat2（http://ccb.jhu.
edu/software/hisat2/index.shtml）， 对 过 滤 数 据 与

草 鱼 参 考 基 因 组（https://www.ncbi.nlm.nih.gov/
genome/?term=Ctenopharyngodon_idellus） 进 行 比

较，用于后续转录本组装、表达量计算。
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表 1  qPCR引物序列

Table 1 qPCR primer sequence

基因 ID 基因名称 正向引物 (5′-3′) 反向引物 (5′-3′)

ID:127513804 ACOX1 GGTGCAGAAAAGACACGCAG GGGCTCTTGATACACACCCT

ID:127513993 AK4 ACAGTACTCTGTTGGGGCAG GAAACTGTGCGCGATCCTCT

ID:127499200 DDO CGGCGAGGTGATTACGACTATT AACACCACTACGAGGCAACA

ID:127520834 LPL CAAAATTCGCACACGCAGGA CTTTATGGGCTGGTCGGTGT

ID:127495279 PLIN2 CGCATGAATTTCAGTCACACGA ACTTCCTGCTTTGCTGACCT

ID:127508367 β-actin CGTGACATCAAGGAGAAG GAGTTGAAGGTGGTCTCAT

表 2  镜泊湖草鱼与市售草鱼形态特征比较

Table 2 Comparison of morphological characteristics 
between Jingpo Lake grass carp and commercial grass carp

指标 市售草鱼 镜泊湖草鱼

总长度 /cm 47.77±1.61 52.55±0.26*

体长 /cm 40.49±1.11 48.13±0.61**

躯干长度 /cm 23.76±1.66 25.98±1.07

头长 /cm 9.03±1.66 9.28±0.47

吻长 /cm 2.57±0.22 3.19±0.08**

眼径 /cm 1.34±0.09 1.51±0.10

尾梗长度 /cm 5.43±0.27 7.63±0.32**

尾梗高度 /cm 5.48±0.15 5.79±0.16

体高 /cm 9.70±0.44* 8.40±0.19

湿体质量 /g 1 841.33±28.45 1 875.00±9.64

脏体比 /% 10.66±0.53** 7.68±0.28

肝体比 /% 2.24±0.22 2.17±0.06

肥满度 /(g/cm3) 1.64±0.22 1.29±0.02

空壳率 /% 89.34±0.53 92.32±0.28**

注：* 表示显著差异（P ＜ 0.05），** 表示极显著差异

（P ＜ 0.01）。

2  结果与分析

2.1 镜泊湖草鱼与市售草鱼形态特征比较

形态特征是评价其营养状况、生长状况和商

品经济价值的重要指标，形态特征受到基因和环

境的影响，体现了生物进化的特性 [12-14] 。结果指出，

镜泊湖草鱼与市售草鱼之间，体长、吻长、尾梗

长度、空壳率、总长度、鱼体高度和脏体比存在

显著差异。如表 2 的形态特征所示，镜泊湖草鱼

的总长度 52.55 cm 显著大于市售草鱼（P ＜ 0.05），
体长 48.13 cm、吻长 3.19 cm、尾梗长度 7.63 cm、

空壳率为 92.32% 极显著大于市售草鱼（P ＜ 0.01）；
鱼体高度 8.40 cm 显著小于市售草鱼（P ＜ 0.05），

1.3.5 差异表达基因的筛选

以 P-Value ＜ 0.05、|log2（Fold Change）| ＞ 1
（Fold Change 表示差异倍数）作为条件，筛选差异

表达基因。利用上海美吉生物云平台（https://cloud.
majorbio.com/）将筛选后得到的 DEGs 绘制盒形图，

聚类热图，及火山图。

1.3.6 基因注释分析

利用基因本体功能数据库（Gene Ontology, GO, 
http://geneontology.org/）和京都基因与基因组百科全

书数据库（Kyoto Encyclopedia of Genesand Genomes，
KEGG，https://www.genome.jp/kegg/）对本次实验的

DEGs 功能与通路进行注释并进行分类分析。

1.3.7 KEGG通路富集分析

采 用 软 件 包 Python scipy（https://scipy.org/
install/）进行富集分析，利用 Benjamini & Hochberg
法（BH 法）控制错误发现率，对其进行多重检验，

与全部基因组相比，以筛选出影响风味的相关富集

基因。结合相关文献分析，以确定差异基因所发挥

的主要生物学功能。

1.3.8 RT-qPCR验证

为验证转录组测序结果，采用 RT-qPCR 对

DEGs 进行验证。使用测序同批次的 RNA 样本，

采用 β-actin 基因作为内部参考基因。利用 Primer 
6.0 进行 DEGs 的引物设计，列于表 1 中。扩增程

序为先 94 ℃反应 2 min 进行预变性，再 94 ℃反

应 5 s 到 60 ℃反应 30 s 进行 45 次循环。使用 ABI 
QuantStudio 1 PCR 仪对其进行实时荧光定量 PCR 分

析，采用 2–Δ ΔCt 方法计算目标 DEGs 的相对表达量。

1.4 数据处理

使用 SPSS 27.0 进行独立样本 t 检验，结果

用平均值 ± 标准差表示，P ＜ 0.05 为差异显著，

P ＜ 0.01 为差异极显著。
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脏体比为 7.68% 极显著小于市售草鱼（P ＜ 0.01）。赵

旺等 [15] 对陆基与离岸养殖的尖吻鲈鱼形态特征进行研

究，发现在不同生长模式下的尖吻鲈鱼体型存在明显

差异。镜泊湖草鱼的脏体比显著低于市售草鱼，肝

体比虽无显著差异但也低于市售组，分析原因可能

由于镜泊湖草鱼活动相对剧烈，鱼体会消耗肝脏周

围的营养物质导致的 [16,17] 。肝体比和脏体比是评价

鱼类健康的重要指标，鱼类的肝体比一般在 1%~2%
左右 [18,19] 。原居林等 [20] 对池塘内循环养殖与传统养

殖的大口黑鲈进行检测，结果表明池塘内循环养殖

模式下，鱼体肥满度、肝体比、脏体比均显著低于传

统养殖的黑鲈。镜泊湖草鱼体长、空壳率相比较市售

草鱼分别增加 7.64 cm、2.98%、体高减小 1.3 cm。这

表明镜泊湖草鱼的形态特征与市售草鱼具有显著差

异，镜泊湖草鱼鱼体更加纤细，可食净重更高，肥

满度与空壳率可说明鱼类生理和营养状况与鱼肉的

可食用占比。结合图 2 可看出镜泊湖草鱼体型修长、

鱼肉产量较高，这可能由于镜泊湖草鱼在流动水环

境生长，为了适应生长环境，减少水流对个体的能

量消耗，草鱼外观便更加趋向于流线型。

图 1 草鱼形态特征测定示意图

Fig.1 Schematic diagram for the determination of 

morphological characteristics of grass carp

图 2 草鱼形态特征对比图

Fig.2 Comparison of morphological characteristics 

of grass carp

注：（a）市售草鱼；（b）镜泊湖草鱼。

表 3  镜泊湖草鱼与市售草鱼测序数据统计

Table 3 Sequencing data of Jingpo Lake grass carp and commercial grass carp

样本名称 原始下机序列数 高质量序列数 碱基错误率 /% Q20/% Q30/% GC 相对含量 /%

CGC1 46 737 594 46 110 084 0.025 4 97.38 95.14 50.13

CGC2 43 806 248 43 282 942 0.025 3 97.41 95.15 49.63

CGC3 46 194 092 45 723 814 0.025 1 97.51 95.4 49.6

JPGC1 48 265 768 47 576 086 0.025 4 97.38 95.13 50.14

JPGC2 46 061 834 45 455 364 0.025 4 97.40 95.14 50.23

JPGC3 47 445 380 46 906 468 0.025 3 97.42 95.23 49.31

表 4  镜泊湖草鱼与市售草鱼测序数据与基因组序列比对结果统计

Table 4 Sequencing data and genome sequence comparison results of Jingpo Lake grass carp and commercial grass carp

样本名称 基因组对比值 /% 比对到基因组单点位序列数 /% 比对到基因组多点位序列数 /%

CGC1 44 422 548（96.34%） 37 030 152（80.31%） 7 392 396（16.03%）

CGC2 41 780 326（96.53%） 36 915 508（85.29%） 4 864 818（11.24%）

CGC3 44 088 713（96.42%） 37 872 980（82.83%） 6 215 733（13.59%）

JPGC1 46 054 542（96.8%） 39 659 094（83.36%） 6 395 448（13.44%）

JPGC2 43 950 923（96.69%） 39 299 738（86.46%） 4 651 185（10.23%）

JPGC3 45 277 205（96.53%） 34 543 513（73.64%） 10 733 692（22.88%）
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2.2 转录组测序数据分析

测序结果共获得 40.38 Gb 过滤数据，各样品过

滤数据均达到 6.34 Gb 以上。如表 3 所示，Q20 和

Q30 碱基百分比分别在 97.38% 和 95.13% 以上。样

品中 Q30 值最低为 95.13%，最高为 95.4%，全部达

到 90% 以上，说明测序质量具有较高的可靠性。两

个样品组 GC 碱基含量占总碱基平均百分比为：市

售草鱼组 49.79%、镜泊湖草鱼组 49.89%。除去低

质量的原始序列后，每个样本的高质量序列数分别

为 46 110 084、43 282 942、45 723 814、47 576 086、
45 455 364 和 46 906 468。样本平均错误率均在 0.1%
以下。

将获取的高质量序列与草鱼的参考基因组进

行比较分析，比对率为 96.34%~96.8%。多次注释

的比对率为 10.23%~22.88%，单次注释的比对率为

73.64%~86.46%。说明各组数据比对效率相对较高，

表明样本的外源污染较少，参考基因组组装质量较

好，样本整体测序数据量丰富，测序结果可信。

2.3 差异表达基因分析

由图 3a 可知基因表达值分布的对比情况，可

看出市售草鱼和镜泊湖草鱼 DEGs 的表达模式相似。

图 3b 主成分分析结果表明，主成分 1（PC1）和主

成分 2（PC2）分别为 42.62% 和 28.04%。2 个样本

组之间的距离比较分散，但组内样本距离相近，表

明样本间相似性较高。图 3c 基因表达聚类情况可看

出，两组之间的基因表达模式呈现相反的模式并存

在显著差异。以 P ＜ 0.05 作为筛选标准，差异表达

基因如图 3d 所示，共检测到表达基因共 24 278 个，

其中已知基因 24 122 个，发现新基因 156 个，新基

因将进一步丰富原有的草鱼基因组数据。与市售

草鱼相比，镜泊湖草鱼共有 1 587 个基因在肌肉

组织中差异表达，其中上调基因 527 个，下调基

因 1 060 个，差异基因的研究将有助于揭示草鱼在

不同环境中的分子作用机制。

图 3 镜泊湖草鱼与市售草鱼差异表达基因的影响

Fig.3 Effects of differentially expressed genes in Jingpo Lake 

grass carp and commercial grass carp

注：（a）基因表达量分布盒形图；（b）样本间 PCA 图；

（c）差异表达基因聚类热图；（d）差异表达基因火山图。
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2.4 GO与KEGG功能注释和分类

为探究二者相关基因的生物学过程与重要功能

分类，该研究对 DEGs 进行了 GO 注释分析。GO
注释的三个主要功能组分别为生物学过程、细胞组

分、分子功能 [21] ，在上述分析中，1 587 个 DEGs 成
功地注释到 45 个子项中。生物学过程注释到 44.4%
的条目占比最大，其中“细胞过程”、“生物调节”

和“代谢过程”在生物学过程中被显著富集；细胞

组分注释到 28.8% 的条目，并且注释到的基因数目

最多，“细胞部分”、“细胞器”和“膜部分”在细

胞组分中显著富集；分子功能注释到 26.6% 的条

目，“结合”、“催化活性”和“转录调节剂活性”

是分子功能中的关键条目。综上所述，两种草鱼

的 DEGs 被注释到生物学过程的占比最大，其中

代谢过程内相关基因可能对风味的合成起着重要

作用。

图 4 差异表达基因 GO 功能注释图

Fig.4 Functional annotation map of GO for differentially 

expressed genes

图 5 差异表达基因 KEGG 功能注释图

Fig.5 Functional annotation map of KEGG for 

differentially expressed genes

由图 5KEGG 注释分析可知，差异基因被注释

到 333 个二级通路中。这些通路分为 6 大类：代谢、

遗传信息处理、环境信息处理、细胞过程、生物体

系统、人类疾病。人类疾病中共注释到 95 条相关

途径，共 169 个基因与“癌症：概述”相关；88 条

相关途径注释在生物体系统中，其中 134 个基因与

“内分泌系统”相关；代谢通路中共注释到 71 条相

关途径，上调基因共注释到 104 个，下调基因共注

释到 187 个，DEGs 主要被注释到“脂质代谢”、“氨

基酸代谢”、“碳水化合物代谢”中，注释到的基因

数分别为 47、34、34。环境信息处理共注释到 35
条相关途径，其中“信号转导”注释到 222 个基因；

细胞过程与遗传信息处理均注释到 22 条相关途径，

主要注释条目为“细胞生长和死亡”、“折叠、分类

和降解”。

2.5 KEGG通路富集分析

为进一步探究镜泊湖草鱼与市售草鱼差异基因

主要的生物学功能，筛选出与风味物质合成相关

的基因，对差异基因进行 KEGG 富集分析。在生

物体中，不同的基因协调相应的生物学功能，通

过 KEGG 富集分析可以明确 DEGs 参与的主要的信

号转导途径。两组间的富集分析结果如图 6 所示，

共涉及 183 个信号通路。与风味物质合成相关的

KEGG 通路为，半胱氨酸和蛋氨酸代谢富集 10 个

DEGs、PPAR 信号通路富集 12 个 DEGs、赖氨酸降

解富集 9 个 DEGs、嘌呤代谢富集 12 个 DEGs、精

氨酸和脯氨酸代谢富集 8 个 DEGs。可以看出两个

处理组在 PPAR 信号通路与嘌呤代谢通路富集到

的 DEGs 最多，其中 PPAR 信号通路内 11 个 DEGs
下调表达，嘌呤代谢通路内共有 6 个 DEGs 上调

表达。

图 6 差异表达基因 KEGG 通路富集气泡图

Fig.6 Enrichment bubble map of KEGG pathway for 

differentially expressed genes
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2.6 风味物质合成关键基因筛选

综合上述测序结果，进一步筛选相关表达基因，

结合文献最终确定 10 个关键基因（表 5），可能参

草鱼风味形成的过程与 ATP 关联产物、肌内脂肪含

量、呈味氨基酸的合成密切相关，其中 6 个基因表

达上调。腺苷酸激酶 4（AK4）、单磷酸腺苷脱氨酶

1（AMPD1）参与肌苷酸（IMP）形成，这些基因

的表达对 ATP 相关产物的合成具有积极影响 [22] ；脂

肪酸合成酶（FASN）、脂蛋白脂酶（LPL）、围脂滴

蛋白 2（PLIN2）、酰基 -CoA 氧化酶 1（ACOX1）、
脂肪酸结合蛋白 1a（FABP1a）它们对肌内脂肪

（IMF）的合成和分解代谢起着重要作用 [23-27] ；支链

氨基酸转氨酶（BCAT1、BCAT2）、d- 天冬氨酸氧化

酶（DDO）分别影响 Glu 与 Asp 鲜味氨基酸的形

成 [28-30] 。这些基因的差异表达，可能是影响镜泊湖

草鱼风味品质的关键所在。

课题组前期研究发现，镜泊湖草鱼与市售草鱼

在肌肉品质和风味方面具有明显的区别。镜泊湖草

鱼肉质更加紧实、脂肪含量更低；对挥发性风味成

分检测发现，市售草鱼中检测到 1.39 µg/kg 的 1- 壬
醇，具有灰尘和油腻气味，而镜泊湖草鱼鱼背中

未检出；1- 壬醛、异戊醛分别比市售草鱼高出 2.46、
1.9 µg/kg，它们具有柑橘绿色香气与桃子般的味道；

2-  甲基丁酸乙酯仅在镜泊湖草鱼中检出具有类似苹

果的香气；Asp 与 Glu 作为鲜味氨基酸主要提供鲜

味，二者的含量为 5.69 g/100 g、7.53 g/100 g 显著

高出市售草鱼 0.54 g/100 g、0.76 g/100 g ；对 ATP 相

关化合物检测中发现，ATP、ADP、AMP、IMP 含量

均高于市售草鱼 6.51、34.01、27.13、14.47 mg/kg [6] 。

IMP 作为一种鲜味剂，可与 Glu 协同作用产生强烈

的鲜味 [31] 。

它们对草鱼的味道有积极的影响，这可能是镜

泊湖草鱼风味更加鲜美的主要原因。不同的养殖模

式导致生长环境发生的改变，会进一步影响它们

本身的形态特征、新陈代谢能力、营养和风味品

质 [32] 。目前影响镜泊湖草鱼风味的差异基因尚未得

知，因此采用转录组测序技术对影响风味的差异表

达基因进行分析讨论。

嘌呤代谢通路指导 ATP 相关化合物的合成和降

解，共有 12 个 DEGs 被显著富集，它们是影响鱼

肉鲜味形成关键因素。AMP 和 IMP 是对鱼类鲜味

贡献最大的核苷酸，两者在增强鲜味方面具有协同

作用。由 ADP 分解生成 AMP、AMP 由脱氢酶作用

生成 IMP 的过程中，途径内的差异基因均上调表达。

腺苷酸激酶（AK4）作为 ADP 到 AMP 的关键基因

表达量显著上调；AMPD 是嘌呤核苷酸降解反应中

的重要酶，催化单磷酸腺苷脱氨基为单磷酸肌苷，

AMPD1 在通路中表达上调，对 IMP 的合成起着正

向调控，对鱼类鲜味的提升有重要作用 [22] 。Zhou
等 [33] 在对鲫鱼肌肉组织研究中发现，AMPD1 通过

信号通路介导谷氨酸调节可以诱导鱼类 IMP 的形

成，这与本研究结果相似。在镜泊湖草鱼中的相对

表达量高于市售草鱼，能够使 AMP、IMP 合成得到

增强，进而镜泊湖草鱼 ATP 相关产物含量均高于市

售草鱼。Du 等 [10] 对海水养殖和淡水池塘养殖的日

本鲈鱼也得到相似的结论，海水养殖组提高 IMP 合

成相关基因的表达量，提高了日本鲈鱼肌肉中 IMP
的含量，从而改善鲈鱼的风味。

表 5  筛选出与风味相关的关键基因

Table 5 Key genes screened for flavor relevance

基因名称 P 值 log2FC 表达
模式

基因描述

AK4 3.27×10-3 1.38 上调 腺苷酸激酶 4

AMPD1 5.31×10-1 0.24 上调 单磷酸腺苷脱氨酶 1

FASN 1.19×10-2 -1.26 下调 脂肪酸合成酶

LPL 2.03×10-3 1.53 上调 脂蛋白脂酶

PLIN2 1.29×10-6 -3.86 下调 围脂滴蛋白 2

ACOX1 1.02×10-2 -1.12 下调 酰基 -CoA 氧化酶 1

FABP1a 4.38×10-2 -2.57 下调 脂肪酸结合蛋白 1a

BCAT1 1.92×10-2 1.70 上调 支链氨基酸转氨酶 1

BCAT2 8.08×10-3 1.48 上调 支链氨基酸转氨酶 2

DDO 2.03×10-2 1.57 上调 d- 天冬氨酸氧化酶

脂肪含量作为衡量鱼类品质的一个指标，含

量过高会影响鱼肉的风味与口感。PPAR 信号通

路、AMPK 信号通路在本研究中被显著富集，它

们是影响脂肪沉积的关键通路。其中 FASN、LPL、
PLIN2、ACOX1、FABP1a 在通路中显著富集。研究

指出脂肪酸合酶（FASN）是影响脂肪沉积的关键基

因，脂蛋白脂肪酶（LPL）负责分解血浆中脂蛋白，

与机体的脂质代谢及肥胖与否密切相关 [12] 。本研

究中 FASN 表达显著下调、LPL 表达上调，与陈沛

等 [24] 脂肪蓄积的圆口铜鱼研究相一致，脂肪蓄积过

多，富含的不饱和脂肪酸极易氧化，氧化产物会直

接影响鱼肉风味。PLIN2 属于细胞脂滴相关蛋白家

族成员，是 PPAR 通路中的一个重要因子，表达上

调时通过调节肌肉细胞外脂质的储存来提高 IMF 含
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量 [25,26] 。酰基辅酶 a 氧化酶 1（ACOX1），脂肪酸结

合蛋白 1a（FABP1a）与脂肪酸运输和脂肪沉积有

关 [27] ，在镜泊湖草鱼组中均下调表达，这可能是镜

泊湖草鱼脂肪含量更低的主要原因。Jia 等 [34] 发现高

密度养殖的鲈鱼，PPAR 等脂质相关代谢通路会受

到影响，加剧了鱼体的氧化应激从而影响鱼肉的品

质。鱼类脂肪储备的主要部位位于腹部的肠系膜脂

肪组织、肝脏。前期处理中也观察到，镜泊湖草鱼

腹部脂肪明显少于市售草鱼，与脏体比结果相一致。

这可能由于在野外环境，镜泊湖草鱼消耗能量较大，

减少了脂肪的积累，从而改善了鱼肉品质。

图 7 差异表达基因 RT-qPCR 验证

Fig.7 Validation of DEGs by RT-qPCR

氨基酸对风味的影响是复杂的，其组成与分

布是影响风味的重要因素。肉的风味是由多种呈

味氨基酸的复杂组合和比例决定的，而不是由单

一类型决定的。前期研究发现，镜泊湖草鱼 Glu
含量 7.53 g/100 g、Asp 含量 5.69 g/100 g，两种鲜

味氨基酸均显著高于市售草鱼 [6] 。这可能是在环境

胁迫下，鱼类需要适应环境而导致通路的变化，以

维持基本的代谢和生命活动。在氨基酸代谢中发

现了 3 个上调基因。支链氨基酸是多种挥发性风味

物质的前体物质，分解代谢由支链氨基酸转氨酶

（BCAT1、BCAT2）的调控完成。α- 酮戊二酸是 Glu
的重要前体物质，在 BCAT1、BCAT2 的作用下将

支链氨基酸转移到 α- 酮戊二酸反应生成 Glu [29] 。作

为肌肉中主要的支链氨基酸转氨酶，在氨基酸代谢

通路中表达上调，加快了 Glu 的生成使其含量增

加 [28] 。Holeček [35] 发现在饥饿状态下，支链氨基酸转

氨酶的高活性，会使肌肉中会将支链氨基酸与 α- 酮
戊二酸转化，从而生成谷氨酸，这与本研究结果相

似。在丙氨酸、天冬氨酸和谷氨酸代谢通路中，D- 天
冬氨酸氧化酶（DDO）表达量上调，进而加快了通

路中草酰乙酸的合成。草酰乙酸作为三羧酸循环的

中间产物，在转氨酶的催化下生成的 Asp [30] 。这些

基因在鲜味氨基酸的产生中起到重要作用，这可能

是镜泊湖草鱼表现出更好风味的又一原因。

2.7 RT-qPCR验证结果

为进一步验证转录组数据的准确性，选用涉及

嘌呤代谢通路、PPAR 信号通路、AMPK 信号通路、

丙氨酸、天冬氨酸和谷氨酸代谢通路中的 5 个具有

代表性 DEGs，采用 RT-qPCR 测定相关基因的相对

表达水平。结果如图 7 所示，AK4、DDO、LPL 基

因表达上调；ACOX1、PLIN2 基因表达下调，这些

基因的表达与转录组测序获取的基因表达结果趋势

一致。因此，可以说明本试验转录组测序数据真实

可靠。

3  结论

本试验结果表明，镜泊湖草鱼与市售草鱼在形

态特征方面表现出不同的特点，由于生长环境不同，

为减少水流带来的能量消耗，镜泊湖草鱼体型修长

纤细，总长度 52.55 cm、体高 8.40 cm、空壳率达到

92.32%，可食用部分更高、腹部脂肪沉积少、肉质

紧实，这对鱼体的风味具有积极影响。此外转录组

测序共鉴定出了 1 587 个 DEGs，其中上调 527 个，

下调 1 060 个。发现基因 AK4、AMPD1 参与肌苷

酸（IMP）的形成；FASN、LPL、PLIN2、ACOX1、
FABP1a 对肌内脂肪（IMF）的形成具有潜在影响；

在风味氨基酸的形成中 BCAT1、BCAT2、DDO 起

重要作用。经 RT-qPCR 验证发现本次转录组测序结

果具有较高的可靠性。总体来说，这些差异基因在

镜泊湖草鱼风味品质方面表现出积极的作用。本研

究结果将有助于进一步探索风味相关基因的功能，

更好地理解风味基因相关的遗传机制，可为牡丹江

地区特有水产种质资源利用提供一定的理论依据。
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