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摘　要：水生龟鳖类是一种以摄食动物性蛋白质饲料为主的爬行动物，对糖的利用能力不高。
本文综述了水生龟鳖类对糖的利用能力、糖代谢模式及调控机制的研究现状，并结合哺乳动物

和鱼类的糖代谢机制比较其中的联系与区别，提出水生龟鳖类糖代谢研究中存在的问题及今后

的研究方向。
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　　龟鳖类是爬行动物的一个特化类群，隶属于
爬行纲（Ｒｅｐｔｉｌｉａ）龟鳖目（Ｔｅｓｔｕｄｏｆｏｒｍｅｓ）。龟鳖入
药在中国有着悠久的历史，《本草纲目》中就有详

细记载，同时龟鳖类营养丰富，具有很高的营养价

值，其中的一些品种如中华鳖（Ｐｅｌｏｄｉｓｃｕｓｓｉｎｅｎｓｉｓ）
和乌龟（Ｃｈｉｎｅｍｙｓｒｅｅｖｅｓｉｉ）现已成为我国重要的水
产特种经济动物。有关水生龟鳖类蛋白质营养需

求的研究已经有一些报道［１－２］，与大多数肉食性鱼

类一样，水生龟鳖饲料中的蛋白质含量较高，尤其

对鱼粉的依赖性很大。然而，目前鱼粉资源的短

缺及价格的飙升成为限制龟鳖类养殖业可持续发

展的瓶颈［３］。糖类有节约蛋白质的作用，同时具

有资源丰富且价格低廉的优势，提高龟鳖类对糖

类的利用可以减少龟鳖饲料对鱼粉的依赖。糖代

谢居于动物体内能量代谢之首，三大营养物质通

过糖代谢紧密联系，源源不断地为动物提供生长、

发育及繁殖所必需的能量。本文拟就水生龟鳖类

对糖的利用能力、糖代谢模式及调控机制的研究

现状进行综述，以期为进一步深入研究水生龟鳖

类对糖的利用提供参考。

１　水生龟鳖类对糖的利用能力
１．１　水生龟鳖类对糖的需求量
　　在水生龟鳖类对糖需求量的研究上，以中华

鳖和乌龟的研究较多。孙鹤田等［４］试验表明，稚

鳖饲料中糖的适宜含量为 ２０％ ～２５％，每 １００ｇ
鳖重日需要糖０．５３～０．５６ｇ。包吉墅等［５］以糊精

为糖源的试验结果表明，稚鳖（１５～３０ｇ）饲料总
糖适宜含量为 ２１％ ～２８％，每 １００ｇ鳖重日需要
糖０．３２～０．４３ｇ，最佳生长的饲料含糖量（糊精）
为２９．０％ ～２９．５％。涂涝等［６］在中华鳖摄食含不

同可消化糖类的饲料研究中发现，中华鳖的饲料

系数与饲料中可消化糖类含量之间呈一元二次方

程关系，由此计算获得饲料中可消化糖类的最适

含量为２１．６％。卞伟等［７］报道，饲料粗纤维含量

控制在 ４％以下，乌龟以 α－淀粉作为饲料的糖
源，增重率在添加量为２０％时最高，饲料效率在添
加量为 ３０％时最高，其适宜含量为 ２２．３７％ ～
２５．２８％。由此看来，中华鳖和乌龟配合饲料中糖
含量不应超过３０％，这与大多数肉食性鱼类对糖
的需求量相近。在食性上，龟鳖类特别是水生龟

鳖类多为杂食偏肉食性，少部分陆生龟鳖类为植

食性，因此在营养利用特点上水生龟鳖类以摄食

动物性蛋白质饲料为主。然而，在配合饲料中适

当提高糖的含量可提高水生龟鳖类的蛋白质效

率，降低饲料价格，同其他水产动物一样，起到节

约蛋白质的作用［８］。彭福峰［９］报道，在乌龟饲料
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中添加２０％ ～２５％的 α－淀粉能提高饲料蛋白质
的利用率。此外，水生龟鳖类对不同糖源的利用

能力存在较大差异，乌龟对熟淀粉的利用能力要

高于生淀粉［１０］。

１．２　水生龟鳖类对糖的消化吸收及代谢能力
　　水生龟鳖类对糖的利用体现在对糖的消化吸
收及代谢 ２个方面。同其他动物一样，水生龟鳖
类消化器官中存在着分解大分子糖类的消化酶。

龙良启等［１１］研究了幼鳖的淀粉酶在消化组织中的

分布特点，发现淀粉酶活性大小分布如下：胰 ＞十
二指肠 ＞胃 ＞回肠及结肠 ＞直肠。但是，沈美芳
等［１２］在对中华鳖的消化能力进行研究时发现，中

华鳖对饲料中糖的消化能力远不如脂肪和蛋白质

高，消化率大约为６５．３０％。在饲料中添加寡糖和
糖萜素可以显著提高中华鳖胰脏和后肠组织中淀

粉酶的活性［１３］，在饲料中添加枯草芽孢杆菌也可

以提高中华鳖肠道组织中淀粉酶的活性［１４］。王

臖［１５］在对中华鳖蛋白质需求量进行研究时发现，

随着饲料中蛋白质含量降低且糖含量由２０．８３％
增加到３８．８０％后，糖的消化率并没有降低，然而
中华鳖能量收支中的代谢能部分却显著地从

６６．２％增加到７１．３％。因此，水生龟鳖类在能量
利用上以蛋白质和脂肪为主，对糖的利用程度不

高。究其原因，一方面，相对于饲料中的蛋白质和

脂肪，水生龟鳖类对糖的消化吸收能力较弱；另一

方面，水生龟鳖类在代谢水平上对糖类的能量利

用效率不高。因此，有必要对水生龟鳖类的糖代

谢过程进行深入研究。

２　水生龟鳖类的糖代谢过程
２．１　水生龟鳖类的糖代谢模式
　　关于糖代谢的研究，在哺乳动物上已经有了
较为系统的研究结果。糖以糖原的形式储存在肝

脏与肌肉等组织中，以葡萄糖的形式存在于血液

中，被运输到身体的各个组织器官分解供能。在

代谢途径上，葡萄糖与糖原分别在糖原合成酶与

糖原磷酸化酶作用下进行着糖原的合成与分解，

以维持血糖浓度的相对恒定；葡萄糖在限速

酶———己糖激酶（ＨＫ）、葡萄糖激酶（ＧＫ）、６－磷
酸果糖激酶（ＰＦＫ）和丙酮酸羧激酶（ＰＫ）的作用
下进行着糖酵解，用于分解供能。此外，还存在着

糖异生作用，糖异生途径中的限速酶主要有丙酮

酸羧化酶（ＰＥＰＣａｓｅ）、磷酸烯醇式丙酮酸羧激酶
（ＰＥＰＣＫ）、果糖 －１，６－二磷酸酶（ＦＢＰａｓｅ）、葡萄
糖－６－磷酸酶（Ｇ６Ｐａｓｅ）。正常摄食情况下，除少
数肉食性凶猛动物外，大部分哺乳动物的食物结

构中以碳水化合物为主，糖酵解作用较强，而糖异

生作用较弱，能充分利用食物中的糖类。而鱼类

与哺乳动物的糖代谢机制存在很大差别，鱼类所

需食物中的蛋白质和脂肪含量较高，不能有效利

用食物中的糖类。其原因可能在于鱼类对糖酵解

途径和糖异生途径的调控机制不平衡，缺乏对糖

异生作用的有效调控［１６］，当有充足的外源葡萄糖

存在时，鱼类无法有效抑制糖异生途径的限速酶，

仍能维持活跃的糖异生作用，存在着“无效底物循

环”，糖类的利用效率受到影响［１７］。在水生龟鳖

类动物体内同样检测到了这些糖酵解和糖异生的

关键酶类［１８－１９］，但各种糖代谢途径的作用与能力

的大小尚不清楚，在糖的利用能力上，水生龟鳖类

与肉食性鱼类相同，是否也存在着与肉食性鱼类

相同，而与哺乳动物相反的糖酵解与糖异生作用

特点有待进一步地探讨。

２．２　血糖对于龟鳖类的意义
　　所有糖类都需要在体内转化成葡萄糖才能进
入能量代谢，因此维持血糖水平的稳定性才能保

证各组织和器官的需要。然而，不同脊椎动物的

血糖水平存在很大差异，Ｐｏｌａｋｏｆ等［２０］比较了鱼

类、两栖动物、爬行动物、鸟类及哺乳动物的血糖

水平，发现恒温动物的血糖水平高于变温动物（图

１），这与恒温动物具有较高的代谢率与能量需求
相适应。而在恒温动物中，鸟类的血糖水平是哺

乳动物的２倍，分析其原因认为是鸟类的代谢率
高于哺乳动物，在糖代谢的调节中鸟类对胰岛素

的敏感性很低［２０］。而在变温动物中，爬行动物的

血糖水平最高，是两栖动物的２倍，其中的原因尚
未探明，是不是也有着相同的胰岛素不敏感机制

还有待进一步的试验验证。甚至，龟鳖类在冬季

低温饥饿时血糖水平远高于正常水平，对于龟鳖

类，高血糖水平的另一个功能还被认为是一种抗

冻剂以抵抗低温的伤害［２１］。由此看来，血糖对于

龟鳖类的意义不只是简单的一种代谢能源，维持

血糖稳定的糖代谢调控机制存在着与其他动物的

不同之处。
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图１　不同脊椎动物的血糖水平
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２．３　水生龟鳖类的糖代谢调控机制
　　在代谢调控上，哺乳动物的血糖水平受胰岛
素和胰高血糖素调节保持在稳定的水平。胰岛素

能增强细胞对葡萄糖的摄取利用，是哺乳动物机

体内唯一降低血糖的激素。胰岛中的葡萄糖转运

蛋白２（ＧＬＵＴ２）与葡萄糖激酶共同形成葡萄糖感
受器，当血糖水平升高时葡萄糖转运蛋白 ２对葡
萄糖的转运也随之增加，继而刺激胰岛素释放，降

低血糖水平。胰高血糖素的作用与胰岛素相反，

具有很强地促进糖原分解和糖异生作用，使血糖

水平明显升高［１６］。然而，鱼类的糖代谢研究结果

表明，在有充足的外源葡萄糖存在的情况下，鱼类

仍能维持活跃的糖异生作用的原因之一是体内胰

岛素的分泌不足，不能有效地调节血糖水平和体

内的代谢途径，造成血糖水平持续偏高，但胰岛素

分泌不足的原因至今尚未探明［２２－２３］。

　　目前有关爬行动物糖代谢调控机制的研究虽
然较少，但已有的研究结果表明，与哺乳动物和鱼

类相同，爬行动物的血糖水平同样受胰岛素和胰

高血糖素的影响。研究表明，将胰腺去除后，爬行

动物的血糖内稳态失衡，出现血糖水平显著升

高［２４］；每 天 给 锦 龟 （Ｃｈｒｙｓｅｍｙｓｄｏｒｂｉｇｎｉ）口 服
１００μｇ／ｋｇ胰高血糖素，３０ｄ后出现高血糖［２５］；而

当锦龟受到外源胰岛素处理时，肝糖原的合成速

度以及体内葡萄糖的转运速度同时加快，血糖水

平降低［２６］。尽管爬行动物正常生理状态下的血糖

水平低于哺乳动物，但经胰岛素刺激后产生的血

糖阈值却显著高于哺乳动物［２７］。恒温动物中，鸟

类的血糖水平是哺乳动物的 ２倍，糖代谢调节中
表现出了极低的胰岛素／胰高血糖素比例［２０］，甚至

在鸡的胰腺中就没有刺激胰岛素释放的葡萄糖感

受器葡萄糖转运蛋白２的表达［２８］。陆生爬行动物

蜥蜴的血糖水平与胰岛素关系的研究结果也同样

表明，蜥蜴对血糖水平的升高并不像哺乳动物所

感受的那样敏感，刺激蜥蜴胰岛素开始分泌的血

糖水平是哺乳动物的２倍［２７］。水生龟鳖类是否也

存在着较低的胰岛素敏感性？还是存在其他更敏

感的血糖调控作用？目前还没有相关研究报道，

需要试验进一步地验证。

３　饥饿胁迫下水生龟鳖类的糖代谢过程
　　龟鳖类是世界上最古老的一类爬行动物，历
经各个历史时期大的生态变迁而能生存繁衍下

来，说明其对各种胁迫有着很强的抗逆性和适应

性，对龟鳖类抗逆机理的研究（如耐饥饿、抗低氧）

一直以来都是科学家们的兴趣所在［２９］。饥饿胁迫

发生时，机体动用的是内源糖，研究饥饿胁迫下水

生龟鳖类内源糖代谢的适应变化过程与调控机制

有助于很好地理解水生龟鳖类的糖代谢机制。

　　降低代谢水平、减少能量消耗是大多数脊椎
动物应对饥饿胁迫的共同对策［３０］，进而在营养代

谢及激素调节上诱发出一系列复杂的适应变化，

这种适应变化的主要目的是提供葡萄糖给大脑等

重要组织器官，以脂肪代谢产物供给身体其他组

织能量需要［３１］。如图２所示，在饥饿初期，大部分
动物包括哺乳动物首先动用机体贮存的糖原，通

过糖原分解提供葡萄糖；当糖原逐渐耗竭时，糖异

生作用慢慢加强，分解机体内的脂肪和蛋白质转

化成葡葡糖，以保持血糖水平的稳定。当糖异生

维持的血糖水平不能保持相对的动态平衡时，动

物就会失去对饥饿的耐受性，最终会衰竭死亡［３０］。

　　然而，水生龟鳖类在饥饿发生时却没有表现
出与哺乳动物相似的糖原分解与糖异生趋势。尖

吻龟经３０ｄ饥饿，血糖水平未发现显著变化，但胰
岛素的分泌量却是正常投喂的 ４０％［３２］；１、５及
３０ｄ的饥饿也并没有显著影响锦龟脑、肝脏和肌肉
中糖原的含量［１８］；同样，经１８～２２周的饥饿后巴
西红耳龟（ＰｓｅｕｄｅｍｙｓｓｃｒｉｐｔａＥｌｅｇａｎｓ）肝脏、肾脏、
心脏及肌肉中的糖原含量也没有显著变化，此外，

５～９、７～１４和８～２２周的饥饿对巴西红耳龟葡萄
糖 －６－磷酸酶和果糖 －１，６－二磷酸酶这些糖异
生代谢酶活性也无显著影响［１９］。由此看来，水生

龟鳖类在饥饿胁迫下的糖代谢适应机制与哺乳动
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物存在着明显差异，而这种差异可能是龟鳖类比

哺乳动物更耐饥饿的一个原因。

图２　哺乳动物在饥饿下的葡萄糖利用模式
Ｆｉｇ．２　Ｇｌｕｃｏｓｅｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎｍｏｄｅｌｄｕｒｉｎｇ

ｓｔａｒｖａｔｉｏｎｆｏｒｍａｍｍａｌ［３０］

４　小　结
　　综观水生龟鳖类糖代谢的研究，只有一些生
理水平的基础研究数据，如饲料中糖的最适需求

量、消化酶活性、血糖水平、肝糖原含量、胰岛素的

分泌以及一些代谢酶的测定。而在水生龟鳖类利

用内源和外源葡萄糖的代谢模式上、在葡萄糖的

感知与调控机制上以及在维持血糖内稳态（ｇｌｕ
ｃｏｓｅｈｏｍｅｏｓｔａｓｉｓ）的分子机制上的研究则几乎是空
白。水生龟鳖类以摄食动物性蛋白质饲料为主，

在对糖的利用模式上与鱼类相接近，而区别与哺

乳动物。今后应加强水生龟鳖类糖代谢机制的深

入研究，找到限制水生龟鳖类利用糖的瓶颈，最终

揭示水生龟鳖类糖代谢模式与调控的分子机制。
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