
!""#!

!

$$$%&'()*+,-%'.

第 38 卷第 / 期

1924 年 / 月 0

水0产0学0报

6$XV,#'$FFI)/WVIW)$F%/I,#

*<G938" ,<9/

):>9" 1924

文章编号!2999 :9625*1924+9/ :2659 :26 .$I!2993714[)&96921329192494/3/4

'综述'

收稿日期!1924"97"29000修回日期!1924"98"29

资助项目!国家自然科学基金*32371538+

通信作者!吉0红"W"=17G!M7-<239495=-<@=17G9;<=

高不饱和脂肪酸"ULG%1#在淡水鱼类中的

营养作用研究进展

吉0红"

!0田晶晶
*西北农林科技大学动物科技学院"陕西 杨凌0721299+

摘要! 鱼粉)鱼油资源的短缺促使全球水产养殖业积极寻找其替代原料!而探究鱼粉)鱼油与

其替代物之间的差异尤为重要!其中最主要的差异就是高不饱和脂肪酸 % -73-GB 82?1@8A1@:H

D1@@B 1;7H?!/XF#?&是否存在及其含量多少" /XF#?是一类碳原子数目
'

19)双键数
'

3 的脂

肪酸!具有为动物提供能量)构成细胞膜组分)形成高生物活性物质)调控脂质代谢和免疫功能

等重要作用!主要存在于鱼油和某些类别的微藻中" 淡水鱼类具备自身合成 /XF#?的能力!

因此!一般认为 /XF#?不是淡水鱼类的必需脂肪酸!无需通过饲料提供" 但已有研究指出!饲

料中添加一定量的 /XF#?能够对淡水鱼类产生积极的营养作用!表明淡水鱼类的脂肪酸营养

理论尚需进一步完善" 本文综述了 /XF#?在淡水鱼类生长)脂质代谢)健康免疫)繁殖特性等

方面发挥作用的相关研究结果!明确提出淡水鱼类需要摄取一定水平的外源性 /XF#?!指出

在当前淡水鱼饲料中普遍使用 /XF#?相对缺乏的蛋白源和油脂源的背景之下!/XF#?对淡

水鱼类的作用应受到关注" 最后!本文对今后淡水鱼类 /XF#?营养的研究方向!以及新的

/XF#?油脂源的开发前景进行了展望"

关键词! 淡水鱼类# 高不饱和脂肪酸# 脂质代谢# 免疫# 繁殖

中图分类号! )/63000000000000 文献标志码$#

00高不饱和脂肪酸*-73-GB 82?1@8A1@:H D1@@B 1;7H?"

/XF#?+是一类碳原子数目
'

19&双键数目
'

3 的多

不饱和脂肪酸*><GB"82?1@8A1@:H D1@@B 1;7H?"&XF#?+"

其双键基本为顺式构型"被一个单独的亚甲基

*%/

1

+打断形成 '中断的亚甲基 :顺式二烯(结

构
$2%

# /XF#?主要包括 %19D52"3*:7;<?1>:2@1:2<7;

1;7H"W&#+"%11D62"3*H<;<?1-:O1:2<7;1;7H"./#+

和%19D42"6*1A1;-7H<27;1;7H"#V#+

$1%

"其结构式中

第一个数字代表脂肪酸的碳原子数目"第二个数字

表示双键的数目"第三个数字是从甲基端开始第一

个双键出现时碳原子的数目# 一般来说"/XF#?在

甘油三酯或甘油磷脂中优先存在于甘油主干的 ?2"1

位置
$3%

#

一般认为"海水鱼类缺乏自身合成 /XF#?的

能力"因此 /XF#?是海水鱼类的必需脂肪酸

*:??:2@71GD1@@B 1;7H"WF#+"淡水鱼类则具备这种

合成能力"所以无需在其饲料中添加 /XF#?# 但

也有研究者注意到"通过饲料途径外源性供应

/XF#?能够对淡水鱼类的生长&脂质稳态平衡&

健康免疫&繁殖性能等方面产生积极的作用"且在

给淡水鱼类饲喂鱼油的情况下"鱼体能够优先沉

积 /XF#?"表明淡水鱼类具有选择富含 /XF#?

油脂源的偏好# 这一特点也有利于人类从淡水鱼

类产品中获取有益于人体健康的 2"3 /XF#?# 因

此"在当前鱼粉和鱼油资源短缺"饲料中大量使用

/XF#?含量较少的植物性蛋白源和油脂源的背

景下"/XF#?的作用应受到关注# 本文综述了

/XF#?在鱼体内的合成代谢和作用机制"以及其
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在淡水鱼类中发挥作用的研究进展及展望"以期

为 /XF#?在淡水鱼类中的研究和应用提供参考

资料和新的思路#

20/XF#?的合成

鱼类可利用自身的脂肪酸合成酶 *D1@@B 1;7H

?B2@-1?:"F#)+将乙酰辅酶 #*;<:2QB=:#"%<#+

合成为饱和脂肪酸*?1@8A1@:H D1@@B 1;7H")F#+"主

要包括 %26D9 和 %28D9"在
.

/ 去饱和酶的作用

下"这些 )F#?能够进一步去饱和成为单不饱和

脂肪酸*=<2<82?1@8A1@:H D1@@B 1;7H"NXF#+"比如

%26D9 转化为 %26D22"7"%28D9 转化为 %28D22"

/

$4%

*图 2+# 由于自身缺乏
.

21 和
.

25 去饱和

酶"鱼类无法将 %28 D22"/ 转化为 %28 D12"6

*G72<G:7;1;7H"'#+和 %28D32"3*

"

"G72<G:27;1;7H"

',#+"因此"'#和 ',#被认为是鱼类的 WF#"

只能通过饲料途径获得
$4 :5%

# 鱼类*主要是淡水

鱼类+能够将 %

28

&XF#?转化为 /XF#?"这一过程

需要一系列的去饱和酶和延长酶的作用# 简要来

说"在微粒体中"

.

6 去饱和酶将 '#和 ',#的羧

基端第 6 个和第 7 个碳原子间的单键去饱和为双

键"分别形成 %28D32"6 和 %28D42"3"随后在延长

酶的作用下在脂肪酸羧基端增加两个碳原子的长

度"形成 %19D32"6 和 %19D42"3"进而通过
.

5 去

饱和酶在羧基端第 5 和第 6 个碳间再次去饱和为

#V#和 W&#"#V#和 W&#通过延长酶的作用生

成 %11D42"6 和 %11D52"3"此后"这两种脂肪酸的

碳链会再次延长为 %14D42"6 和 %14D52"3"之后

再在此基础上进行
.

6 的去饱和"形成%14D52"6

和 %14D62"3"在过氧化物酶体中"去除羧基端两个

碳形成 %11D52"6 和 ./#"但是 '7等
$6%

发现篮子

鱼*E,0'#()*'#'1,*(1'4()+体内存在
.

4 去饱和酶"

可将 %11D42"6 和 %11D52"3 直接转化为 %11D52"6

和 ./#"从而简化这一途径*图 2+# 在这一系列

反应中"这些酶*尤其是去饱和酶+对 2"3 系列脂肪

酸亲和性要高于 2"6 系列的脂肪酸# 此外"研究还

确认"./#是 ',#主要的末端产物"而 #V#是

'#的主要末端产物
$2 :1"4"7%

#

图 B$淡水鱼类 ULG%1合成代谢通路

F#)9脂肪酸合成酶)

.

/9脂肪酸
.

/ 去饱和酶)

.

219脂肪酸
.

21 去饱和酶)

.

259脂肪酸
.

25 去饱和酶)

.

69脂肪酸
.

6 去饱和酶)

.

59脂肪酸
.

5 去饱和酶)

.

49脂肪酸
.

4 去饱和酶) :1%9脂肪酸延长酶)

!

9脂肪酸过氧化物酶体
!

"氧化# 虚线箭头代表在其他有

机体存在"但尚未在鱼类中确定的通路"实线箭头代表已经在鱼类中确定的通路 $6%

G4<"B$ULG%1=4/1?.9,-1412:9,@:?1/558-1,@:9-8541,

F#)9D1@@B 1;7H ?B2@-:@1?:)

.

/9

.

/ H:?1@8A1?:)

.

219

.

21 H:?1@8A1?:)

.

259

.

25 H:?1@8A1?:)

.

69

.

6 H:?1@8A1?:)

.

59

.

5 H:?1@8A1?:)

.

49

.

4

H:?1@8A1?:) W'$9D1@@B 1;7H :G<231?:)

!

9D1@@B 1;7H >:A<O7?<=:

!

"<O7H1@7<29.<@@:H 1AA<C?>A:?:2@@-:>1@-C1B :O@7?:H 72 <@-:A<A3127?=J8@

2<@;<2D7A=:H 72 D7?-"?<G7H 1AA<C?>A:?:2@@-:;<2D7A=:H >1@-C1B?

$6%
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10/XF#?的功能

#"B$能量供应

脂肪酸*包括 /XF#?+的一个最重要的作用

就是储存以及通过
/

"氧化途径以 #!&的形式提

供能量
$8%

# 脂肪酸的
/

"氧化是通过一个完整的

酶促反应过程在线粒体 *和过氧化物酶体+发生

和完成的# 在不同酶的作用下"脂肪酸通过一系

列的反应剪切释放出两个碳原子单位"即乙酰

%<## 简要来说"激活的脂肪酸在肉碱酰基转移

酶的作用下以脂酰基肉碱酯的形式进入到线粒

体"随后转化回脂酰 %<#"随后经历一系列的脱

氢&水合&再脱氢&硫解四个步骤产生乙酰 %<#和

,#./# 乙酰 %<#通过三羧酸循环产生 ,#./"

,#./再经过氧化磷酸化得到 #!&

$2"4%

# 就

/XF#?而言"在哺乳动物大鼠中发现"W&#容易

被线粒体
/

"氧化"并且能够促进线粒体的生成"

但是 ./#并非线粒体
/

"氧化很好的底物"其
/

"

氧化分解需要过氧化物酶体的参与
$/%

# 推测这

是因为 ./#的
.

4 乙烯键的嵌入需要一个特殊

的机制"即需要通过两次延长后才能去饱和"该键

的移除也是如此# 这样"./#的最初 1"3*

"

"

/

+

位置的脱氢作用需要 ,#.&/"依赖性的 1"4"二酰

烯 %<#还原酶和一个 3 顺式"1 反式异构酶"以促

进
/

位置碳的完全氧化# 过氧化物酶体中的这

些过程在鱼类已有报道
$2"4%

# 此外"研究还表明"

饲料中添加 #V#饲喂大鼠"#V#可在体内形成

#V#池"并酯化到甘油三酯中"过量的 #V#随后

通过
/

"氧化进行降解"且这一过程主要发生在过

氧化物酶体中"而在肝脏中"#V#的降解过程和

W&#不同
$29%

"具体机制有待进一步研究#

#"#$构成细胞膜组分

/XF#?"特别是 2"3 /XF#?是细胞膜磷脂的

主要组成部分"其主要位于甘油磷脂中甘油主干的

?2"1 的位置# 在鱼体的磷脂中"./#的含量一般

是 W&#的两倍# 对于不同的磷脂类型"磷脂酰乙

醇胺中 ./#含量最高"磷脂酰丝氨酸也含有较高

水平的 ./#"./#含量最低的是磷脂酰胆碱"而

对于磷脂酰肌醇"则#V#含量最高
$2"3%

"事实上"磷

脂酰肌醇对于%

19

/XF#?亲和力都很高"如高W&#

的磷脂酰肌醇较为普遍"且其脂肪酸组成易受饲料

W&#[#V#比 例 的 影 响" 也 有 发 现 其 可 积 累

%19D32"6# 含 ./#的磷脂在鱼类中枢系统和精液

中含量较高"这是因为 ./#拥有最多的双键"这种

顺势的连续双键造成一种特殊的紧密构象"促进形

成类似六边形的结构"这种结构会导致膜蛋白质构

象的变化"在视觉和中枢神经过程中起到重要的作

用"且有助于膜抵抗温度和压力的变化
$2%

#

另一方面"尽管在膜功能上作用重大"但由于

其具有较多的不饱和键"/XF#?也容易受到自由

基的攻击"从而影响细胞膜的结构和流动性以及细

胞和组织的生理状态# 当然"鱼体也具备相应的防

御机制以避免出现不良后果"鱼体存在一些内源

酶"如超 氧化物歧 化 酶 *?8>:A<O7H:H7?=8@1?:"

)$.+"过氧化氢酶*;1@1G1?:"%#!+或者谷胱甘肽

过氧化物酶*3G8@1@-7<2 >:A<O7H1?:"P>O+等"用于保

护细胞膜 /XF#?不受氧化损害# )$.由一组金

属酶组成"能够歧化 $

:

1

1为 /

1

$

1

"/

1

$

1

则能够被

%#!或者 P>O 清除
$4%

# 因此"维持 /XF#?供应与

体内抗氧化机制的平衡状态非常重要#

#"!$代谢为重要的活性物质

%

19

/XF#?"特别是 #V#和 W&#是一系列类

二十烷酸的合成前体# 在磷脂酶 #

1

的作用下"这

两种脂肪酸从磷脂膜中释放出来"经两种主要的

酶!环氧合酶和脂氧合酶"分别生成环氧衍生物"

包括前列腺素*&P+&环前列腺素*&PI+和凝血

烷*!U+"以及线性含氧衍生物"包括过氧羟基 :

和羟基 :脂肪酸"白三烯 *'!+和脂氧素 *'U+#

这些类二十烷酸在许多组织中应对胞外各种刺激

时产生"是一类细胞自分泌的类激素复合物"具有

一个短的半衰期# 类二十烷酸在很多生理过程中

均有作用"这些生理过程包括凝血作用和心血管

紧张&免疫和炎症反应&繁殖&肾脏和中枢功能等#

如上所述"类二十烷酸的产生主要与应激相关"这

是一种正常的生理过程"而过量的类二十烷酸则

往往会导致病态的发生# 哺乳动物上"#V#是类

二十烷酸的主要前体"生产 1"前列腺素和 4"白三

烯"W&#能够与 #V#竞争结合环氧合酶和脂氧

合酶"产生 3"前列腺素和 5"白三烯
$2"3 :4%

# 一般认

为"#V#所产生的类二十烷酸的活性要远高于

W&#产生的类二十烷酸"但已有研究发现"内皮

细胞中 &P

3

和 &P

1

表现出相似的活性
$22 :21%

# 这

些类二十烷酸还能够影响一些细胞因子的释放"

例如在哺乳动物上"&PW

1

抑制肿瘤坏死因子
"

*!,F

"

+&白介素 *I'+"2" I'"6" I'"1 和干扰素

*IF,+"

0

等的产量"而 '!5

4

增加这些因子的释

1562
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放
$23%

# ./#对环氧合酶和脂氧合酶的亲和力较

差
$24%

"但其衍生物具有抗炎和降脂的作用
$25 :26%

"

如 ./#的一个代谢产物 29"27?"H<;<?1@A7:2:是

多核白细胞浸润和促炎基因表达的强抑制剂"同

时起到神经保护作用
$27%

# 但有关鱼类 /XF#?的

这些代谢物质的研究不多#

#"E$基因调控

/XF#?可通过直接或者间接的途径影响某些

重要基因的表达
$28%

"如通过影响转录因子的活性"

对一系列基因进行调控
$24%

# 其中一个重要的转录

因子 就 是 过 氧 化 物 酶 体 增 殖 物 激 活 受 体

* >:A<O7?<=: >A<G7D:A1@<A?"1;@7E1@:H A:;:>@<A?"

&&#V?+"哺乳动物包含三类 &&#V?亚型*&&#V

"

"

&&#V

/

和 &&#V

0

+"鱼类中*比如乌颊鱼和比目鱼

等+也有同样的发现
$2/%

# &&#V?对于 2"3 系列

/XF#?亲和性强于 2"6 系列 /XF#?# &&#V

"

主

要分布在哺乳动物肝脏"鱼类则主要分布在肝脏和

心脏
$2/%

"它对于白三烯 54*'!54+&8)"羟基二十碳

四烯酸*8)"/W!W+以及 &XF#具有较高的亲和性#

&&#V

"

能够促进脂肪酸分解基因如乙酰辅酶 #氧

化 酶 * 1;BG"%<# <O7H1?:" #%$+& 双 功 能 酶

*J7D82;@7<21G:2QB=:+&硫解酶*@-7<G1?:+和长链脂

肪酸酰基 %<#合成酶*G<23";-172 D1@@B 1;7H 1;BG"

%<#?B2@-:@1?:+的表达"促进脂肪酸转运和吸收基

因如脂肪酸转运蛋白*D1@@B 1;7H @A12?><A@>A<@:72"

F#!&+&脂肪酸转位酶*D1@@B 1;7H @A12?G<;1?:"F#![

%.36+和肝脏胞浆途径脂肪酸结合蛋白 *G7E:A

;B@<?<G7;D1@@B 1;7H"J72H723 >A<@:72"'"F#5&+的表

达"还可促进脂蛋白 #"I和 #"II基因的表达"从而

导致血浆高密度脂蛋白胆固醇 * -73- H:2?7@B

G7><>A<@:72 ;-<G:?@:A<G"/.'";+的增加# &&#V

0

主

要在鱼体脂肪组织和肠道表达
$2/%

"参与脂肪细胞

的分化过程"25"脱氧
.

21924

&P6

1

对 &&#V

0

具有较

高的亲和性# &&#V

0

调控的基因包括脂肪细胞分

化标志基因"即 '61*一种脂肪酸结合蛋白+和磷酸

烯 醇 丙 酮 酸 羧 激 酶 * >-<?>-<:2<G>BA8E1@:

;1AJ<OBK721?:"糖生成通路中的一种酶+"以及脂蛋

白酯酶 *G7><>A<@:72 G7>1?:"'&'+"!G@6和 !G@Q

<L36 等
$4%

# 过氧化物酶体增殖物激活受体
0

辅

助活化因子
"

*&P%"

"

+是一类转录辅助活化因子"

可辅助激活 &&#V家族基因的表达"并且能够参与

调控线粒体的生成
$19%

# 在小鼠及鱼类上的研究均

表明" 2"3 /XF#?能 够 促 进 6B<"2

"

基 因 的

表达
$12 :11%

#

图 #$ULG%1代谢通路示意图

G4<"#$[:b/86-9:=/;432:9,@:?1/5ULG%1

00固醇调节元件结合蛋白 *?@:A<GA:38G1@<AB

:G:=:2@J72H723 >A<@:72?")VW5&?+是一类核转录

因子"能够促进胆固醇和脂肪酸合成基因的表

达
$13 :14%

"比如 /NP"%<#合成酶&乙酰 %<#羧化

酶 *1;:@BG"%<# ;1AJ<OBG1?:"#%%+&!GE&硬脂酰

%<#去饱和酶 *?@:1ABG"%<# H:?1@8A1?:")%.+等"

小鼠上研究表明"/XF#?抑制脂肪生成是通过下

调 ED:J6"2 的表达实现的"并相应地降低胆固醇
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生成和脂肪生成酶的 =V,#表达
$15%

"目前关于

鱼 类 )VW5&?的 研 究 还 很 少" 仅 在 草 鱼

*<4"#%&+'$2#0%7%# ,7"11()+上有克隆的报道
$16%

#

肝 U受体*G7E:AUA:;:>@<A"'UV+是核受体家族

的配体激活的转录因子"通过与类视黄醇 U受体

*A:@72<7H U A:;:>@<A"VUV+组成二聚体"结合在

'UV响应元件*G7E:AUA:;:>@<AA:?><2?::G:=:2@"

'UVW+基因上调控基因的转录
$17%

# 研究表明"

&XF#下调 )VW5&"2;启动子的活性是通过抑制

'UV结合在 'UVW上实现的
$18%

# 'UV在鱼类上

的作用及调控机制已经有报道"表明 /XF#?可调

控 8FD的表达
$1/ :32%

#

/XF#?"特别是 2"3 /XF#?的部分代谢作用

是通过刺激 #N&"激活蛋白激酶 *#N&Y+实现

的"#N&Y磷酸化 #%%抑制其活性"导致丙二酰

%<#含量的减少"进而促进肉碱棕榈酰转移酶"2

*;1A27@72:>1G=7@<BG@A12?D:A1?:"2"%&!"2 +的表达"

强化脂肪酸
/

"氧化"抑制脂肪蓄积# 同时 #N&Y

也能够通过激活核呼吸因子"2* 28;G:1AA:?>7A1@<AB

D1;@<A"2",VF"2+和上游调控因子 &P%"2

"

促进线

粒体生物合成
$31%

#

30淡水鱼类的 WF#需求

'海水(型鱼类缺乏或仅有少量的
.

6 和
.

5 去

饱和酶或延长酶"因此不能够或者仅能少量合成

/XF#?*W&#"./#和#V#+ "所以/XF#?被认为

是海水鱼类的 WF#"而大多数'淡水(型的鱼类自

身具备这一类酶"能够以 %

28

&XF#为底物合成

/XF#?"所以 %

28

&XF#被认为是其 WF#

$4"33%

# 饲

料中 WF#缺乏会引发病症"甚至造成死亡"例如饲

料中不添加脂肪会造成草鱼的高死亡率"饲料中只

添加月桂酸*%21D9+以及只添加 2Z ',#则会造

成草鱼的脊柱弯曲高发率"而如果再添加 '#则完

全预防了这一症状
$34%

# 一般认为淡水鱼类的 ',#

和 '#的添加量分别为饲料干重的 2Z左右
$1%

"例

如鲤 *<2&$,#()*'$&,%+的需求是 '# 299Z&',#

995Z>299Z"草鱼为 '#299Z&',#995Z"罗非

鱼*C$"%*+$%/,)#,1%4,*()+为299Z或 995Z '#"此

外"还有一些冷水性或肉食性淡水鱼类需要一定的

/XF#?"例如虹鳟*C#*%$+2#*+()/23,))+为997Z>

299Z ',#和 994Z>995Z 2"3 /XF#?"斑点叉尾

*N*4'1($()&(#*4'4()+为 299Z>199Z ',#和

995Z>9975Z 2"3 /XF#?

$1%

#

传统意义上"某种脂肪酸在鱼体内不能合成"

或合成较少"若不通过饲料中提供会导致严重的缺

乏症"甚至造成死亡"则该脂肪酸就被确定为

'WF#(# 而目前有观点认为"某些具有生物活性的

脂肪酸对于促进生长&改善生理状况能够产生积极

作用"同样必须添加
$7%

# 通过对野生型和养殖型的

淡水鱼类体脂肪酸组成进行比较"发现野生型的鱼

体肌肉的 /XF#?*#V#"W&#和 ./#+ 含量明

显高于养殖型的 "尤其是./#*表2 + #鲤的研究

表 B$几种野生与养殖淡水鱼类肌肉 ULG%1的含量比较"d 总脂肪酸#

+:="B$&/62:841/./59,-ULG%13/.9-.914.6713;-1=-9@--.@4;A:.A5:86-A58-1,@:9-8541,"d 9/9:;5:99? :34A#

%19D42"6 %19D52"3 %11D62"3 参考文献 A:D:A:2;:

鲤 <2&$,#()*'$&,%

野生型 C7GH 9959 ;994/ 992/ ;9913 23984 ;9939

养殖型 D1A=:H 9912 ;9922 9913 ;9995 7952 ;9944

$37%

草鱼 <4"#%&+'$2#0%7%# ,7"11()

野生型 C7GH 9956 ;9994 9917 ;9998 2491/ ;99/2

养殖型 D1A=:H 9997 ;9991 9995 ;9991 7955 ;9948

$38%

"

:1%&,*+4+2).'/.()'

野生型 C7GH 1924 ;9924 2951 ;992/ 1973 ;9927

养殖型 D1A=:H 2969 ;9995 299/ ;9921 3972 ;9914

$3/%

匙吻鲟 6%12%7%# )&'4+(1'

野生型 C7GH 2913 ;9923 493/ ;9946 6959 ;9972

养殖型 D1A=:H 9917 ;9999 1917 ;9914 4988 ;2926

$49%

中华鲟 G*,&"#)"$),#"#),)

野生型 C7GH 6934 ;2949 /914 ;2993 23974 ;9962

养殖型 D1A=:H 29H9 1976 ;9953 493/ ;994/

$42%

花鲭 H"/,.'$.()/'*(1'4")

野生型 C7GH 29993 ;9925 7932 ;9996 22934 ;9942

养殖型 D1A=:H 5924 ;9965 1977 ;9925 6956 ;9977

$41%

注!29H9未检测到

,<@:!29H92<@H:@:;@:H
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/ 期 吉0红"等!高不饱和脂肪酸*/XF#?+在淡水鱼类中的营养作用研究进展 00

#

0

!712 66"'8 V/"67/""4'19%<=>1A1@7E:121GB?7?<D-:>1@<>12;A:1?@A12?;A7>@<=:<D3A1??;1A>*<4"#%&+'$2#0%7%#

,7"11()+D:H C7@- G1AH <7G12H D7?- <7GH7:@?919249

$

0

'7%"'78 &"67/""4'19.7:@1AB 2"3 -73-GB 82?1@8A1@:H D1@@B 1;7H?1DD:;@@-:J7<G<37;1G12H ?:A8= J7<;-:=7;1G

>1A1=:@:A?"@7??8:D1@@B 1;7H >A<D7G:"12@7<O7H1@7<2 ?@1@8?"12H :O>A:??7<2 <DG7>7H"=:@1J<G7?=12H 7==82:"A:G1@:H 3:2:?72 3A1??

;1A>"<4"#%&+'$2#0%7%# ,7"11()91L81;8G@8A:,8@A7@7<2919249

表明"当饲料中添加鱼油"鱼体极性磷脂优先储存

2"3 /XF#?"饲喂植物油饲料则不能提高鲤体内

的 2"3 /XF#?含量"饲喂鱼油则更容易沉积"特

别是在腹部肌肉组织中
$35%

"而相比于亚麻油"基

于鱼油的育肥饲料更能促进养殖鲤 /XF#?含量

的增加
$36%

# 这从某种角度上表明"淡水养殖鱼类

未获得足量的 /XF#?或 /XF#?消耗得较多"因

此"可能需要通过饲料途径为其供应适量的

/XF#?#

40/XF#?在淡水鱼类中营养作用的研究

进展

E"B$促进生长

研究表明"饲料中添加 /XF#?*或鱼油+能够

促进淡水鱼类的生长
$43 :46%

"但添加过多则会产生

负面效果# 研究认为"淡水鱼类的 /XF#?需求水

平因 种 类 而 异" 草 鱼 2"3 /XF#?需 求 为

9951Z

$47%

"银鲫 * <'$')),()'($'4()0,."1,% + 2"3

/XF#?需求水平为 994Z

$48%

"斑点叉尾 2"3

/XF#?需 求 为 995Z>9975Z

$4/%

" 虹 鳟 2"3

/XF#?需求为 994Z>995Z

$59%

# 另 外" 吉 红

等
$52%

用不同 ./#[W&#比率 *49/3"1995"2998"

994/"9912+饲料对草鱼进行饲喂"发现 9912 比率

组草鱼终末体质量&相对生长率和特定生长率最

高"暗示 ./#和 W&#的功能存在差异# 2"6

/XF#?"如 #V#"在淡水鱼类上的研究则很少受

到关注
$1%

"本研究室用含不同浓度 #V#*9993Z"

9939Z"9969Z+饲料饲喂草鱼"发现各组间在生

长上没有差异"但是 9939Z #V#组草鱼饲料系

数显著降低"且蛋白质效率显著提高
$51%

# 同样"

草鱼饲料中添加9951Z 2"3 /XF#?或者鱼油也

表现出节约蛋白质的作用
$46 :47%

# 本研究室在对

草鱼进行为期三个月的 2"3 /XF#?饲喂后"进行

了肝胰脏的转录组学分析"发现 2"3 /XF#?能够

影响 36 个注释蛋白质代谢相关基因的表达"上调

了包括胰蛋白酶&胰凝乳蛋白酶等蛋白质消化基

因"核糖核酸 V,#&V,#聚合酶 II核心启动序列

和真核翻译起始因子 *:IF"4#+等蛋白质翻译基

因"下调了泛素蛋白 :连接酶&氧化应激引起的生

长抑制和蛋白泛素化等蛋白质分解基因的表

达#

# 这些结果将有助于全面了解 2"3 /XF#?促

进生长以及在脂质节约蛋白作用中的机制#

E"#$调控脂质代谢

研究已证实"/XF#?可调控淡水鱼类脂质蓄

积"具体表现为降低腹腔脂肪&肝脂&肌肉以及全

鱼脂肪含量等
$44"47"51 :54%

# 究其机制"和哺乳动物

类似"认为 /XF#?可在转录水平上对淡水鱼类脂

质合成&分解&甚至脂肪细胞凋亡等环节进行

调控#

研究表明"饲喂 2"3 /XF#?能够显著降低草

鱼和鲤肝胰脏 '&'的活性或基因表达"表明

/XF#?抑制了外源性脂质进入肝胰脏"保证了肝

胰脏脂质水平的恒定
$44"53%

# 李超等
$32%

发现 2"3

/XF#?能够显著抑制草鱼肝胰脏 8FD

"

以及脂

肪组织 66GD

0

&ED:J6"2;&!GE 和 G<<等脂肪合

成相关关键基因的表达$

# 与此类似"!712 等
$51%

发现"#V#能够显著降低脂肪组织和肝胰脏

66GD

0

&!GE 等基因的表达# 这些研究结果表明"

无论是 2"3 /XF#?还是 2"6 /XF#均能在转录水

平上影响淡水鱼类草鱼的脂质代谢#

脂肪分解可分为甘油三酯水解和脂肪酸
/

"

氧化两个环节# 哺乳动物上"66GD

"

激活脂质分

解相关基因"主要是过氧化物酶体和线粒体的
/

"

氧化关键基因
$55%

# 研究表明"给草鱼饲喂一定量

的 2"3 /XF#?能够提高脂肪组织和肝胰脏组织

的 66GD

"

基因的表达丰度
$47"53%

# #!P'*1H7><?:

@A73GB;:A7H:G7>1?:+是催化脂肪水解第一个环节的

关键酶"它能特异性地水解甘油三酯为甘油二酯

和一 个 游 离 脂 肪 酸" /)'* -<A=<2:?:2?7@7E:

G7>1?:+则负责将甘油二酯水解为甘油一酯和一个

游离脂肪酸
$56%

# 研究发现"草鱼在摄食 2"3

/XF#?后"G@B8基因的表达水平在第 2 周和第

1 周显著高于对照组"随后则无显著差异"推测

G@B8基因受外界因素的调控可能是瞬时的"当

游离脂肪酸的量或能量供应达到机体的要求水平

后"G@B8基因的转录强度又会恢复至正常水
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平
$57%

# 此外"'78 等
$58%

在体内外研究中发现"2"3

/XF#?能够促进草鱼脂肪细胞甘油和游离脂肪

酸的释放"升高脂解相关基因 G@B8&HE8和细胞

因子 @K!

#

&瘦素的基因表达# 吉红等
$11%

克隆了

草鱼 6B<O2

#

"饲喂 2"3 /XF#?后发现其在第 7

天表达水平极显著升高"随后又迅速下降"推断

2"3 /XF#?可能通过诱导 6B<O2

#

等线粒体相关

基因的表达影响其线粒体的生成以及脂肪酸的

/

"氧化"并且 6B<O2

#

受外界因素影响是瞬时的"

当其所调控的代谢达到机体需要的水平后"其转

录强度又会恢复到正常水平# 刘品等
$5/%

采用脂

肪细胞体外培养平台进行研究"发现 W&#可以抑

制草鱼前体脂肪细胞的分化"该抑制作用与其调

控 868"6B<"2

"

等脂代谢基因的表达有关# 但

是关于 /XF#?影响淡水鱼类线粒体
/

"氧化能力

的相关报道则很少#

E"!$改善鱼体健康状况

鱼体血液指标被广泛用来评价鱼类的健康状

况&营养状况及对环境的适应状况"而血清转氨酶

及碱性磷酸酶活力的高低则反映了肝脏的健康水

平
$69%

# 於叶兵等
$62%

用不同油脂 *鱼油&豆油&猪

油&花生油和混合油+饲喂异育银鲫发现鱼油组

血液谷草转氨酶*#)!+&谷丙转氨酶*#'!+活性

以及甘油三酯*!P+含量最低"高密度脂蛋白胆固

醇*/.'";+最高# 研究表明"草鱼 2"3 /XF#?能

够显著降低血清的碱性磷酸酶 *#'&+以及低密

度脂蛋白*'.'+的活性
$51%

"而 9939Z的 #V#添

加能够显著降低草鱼血清的 #)!和 #'!的浓度
$51%

# 以上研究表明 /XF#?可改善试验鱼肝脏健

康状况#

/XF#?因其高度不饱和性而容易发生脂质

过氧化"这在鱼类中表现得尤为突出
$61%

# 采用鱼

油饲料饲喂草鱼会导致线粒体和过氧化物酶体的

脂肪酸过氧化
$63%

"在鲤和银鲫上的研究指出"鱼

油饲喂会导致组织和血清硫代巴比妥酸反应物升

高
$48"64%

"与之对应的是"鱼体总抗氧化能力 *!"

#<;+等指标也出现升高
$44"54"65%

# 饲料中添加不

同浓度 2"3 /XF#?饲喂草鱼"血清和肝脏的 )$.

活性和 N.#含量都出现上升"且变化趋势相

同
$47%

"吉红等
$66%

设计了用 ./#不同方式处理鲤

的实验"包括 ./#灌喂 *短期+&./#饲养 *长

期+和 ./#直接处理肝细胞 *离体+"发现 ./#

直接或短期作用下"鲤肝胰脏或肝细胞处于氧化

应激状态"其抗氧化能力诱导性升高)而 ./#长

期饲喂后"在正常油脂水平下机体表现出对 ./#

造成的氧化应激的适应# 另一方面"鱼油氧化酸

败会破坏鱼体的抗氧化系统"鲤摄食氧化鱼油后"

肝胰脏抗氧化酶 )$.和 P)/"&O 活性减弱"破坏

其抗氧化机能
$67%

# 张媛媛等
$68%

用鱼油&豆油&菜

籽油和亚麻油为脂肪源饲喂异育银鲫"发现

#)!&#'!以及 #'&在鱼油组最高"表明肝胰脏

可能受损"作者推测是因为鱼油组饲料被氧化所

致# 饲料中添加抗氧化性的维生素 **

W

+会缓解

鱼体因 /XF#?引起的氧化应激
$6/%

#

在 /XF#?影响鱼类免疫功能的研究方面"将

不同水平菜籽油与鱼油混合饲喂青鱼的实验发

现"血清补体旁路&溶菌酶和 )$.等非特异免疫

指标在不同处理间没有显著的差异"但是随着鱼

油水平的降低"上述指标呈现下降的趋势
$79%

# 2"

3 /XF#?长期饲喂草鱼能够显著提高其肾脏和

脾脏非特异性基因 @8D11 和 -2L88 的基因表达

水平
$51%

"类似地"饲料添加 #V#也能够提高这两

个基因在草鱼肾脏中的表达"同时降低草鱼血清

促炎因子 !,F

"

和 I'"6 的浓度
$51%

# 饲料添加

#V#能够 提 高 感 染 四 膜 虫 孔 雀 鱼 * 6%"*,1,'

$"4,*(1'4'+的恢复率"作者推测上升的 #V#水平

调控了鱼的免疫应答
$72%

# 表明适度的 /XF#?供

应可强化淡水鱼类的免疫力"而水平过量则有可

能造成负面影响#

/XF#?具有抗应激作用# 有关大鲟鱼*H()%

+()%+的研究表明"2"3 /XF#?能够提高应激条件

下鱼的耐受性"降低鱼的死亡率"升高鱼体血浆离

子和葡萄糖的浓度"此外"研究还指出当 /XF#?

与维生素 %或 W结合后其抗应激能力达到最

大
$71%

# 但对大眼狮鲈* E4,R%)4"7,%# 9,4$"(/+的研

究发现"饲料添加 2"3 /XF#?或 2"3 /XF#?A维

生素 W不能提高鱼在应激状态下的成活率"而添

加 2"3 /XF#?A维生素 %时"鱼体抵抗应激能力

提高
$73%

# #V#作为一系列类二十烷酸的代谢产

物的前体"被认为能够增加鱼类的抗应激能力"但

这些研究大多集中在海水鱼类中
$51"74%

"淡水鱼类

中仅在罗非鱼中有报道"研究使用环氧合酶抑制

剂乙酰水杨酸*#)#+对罗非鱼的 #V#代谢进行

阻断"发现 #V#或者其代谢产物"但不是前列腺

素对于调控激素分泌&应激引起的皮质醇分泌以

及渗透调节酶起到重要作用#该研究还表明"在
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'78 &"67/"'7%""4'19/73-"@-A<83->8@?:L8:2;:#21GB?7?<D1H7><;B@:?@A12?;A7>@<=:72 A:?><2?:@< ./#72 3A1??

;1A>*<4"#%&+'$2#0%7%# ,7"11()+919249

通过饲料途径摄入过量的 #V#导致体内游离

#V#增多"且在 #)#阻断环氧合酶后"这种效果

更为明显
$75%

#

E"E$提高繁殖性能

#22:@@:等
$76%

用不同油脂"包括鱼油&混合油

*鱼油D亚麻油 @2 D2 + 和亚麻油"饲喂斑马鱼

*L'#,% $"$,%+"发现斑马鱼卵 W&#和 ./#含量

并没有显著性的差异"而在饲喂低 /XF#?饲料

组"鱼卵巢的去饱和酶和延长酶基因表达水平最

高"表明 /XF#?在斑马鱼繁殖中起到重要的作

用# 该研究还发现"最高产卵量和孵化率出现于

混合油组"表明斑马鱼在繁殖过程中需要平衡的

2"3 和 2"6 系列脂肪酸的供应# 类似的结果在剑

尾鱼*F,&+%&+%$()+"11"$,+上也有发现"且过多添

加 /XF#?会对剑尾鱼繁殖产生负面效果# 与此

相同"#JH:G"F1@@1- 等
$77%

用不同脂肪源 *豆油&鱼

油和豆油[鱼油混合油+在不同盐度 *9"7 和 24+

水中饲喂罗非鱼亲鱼"发现在盐度 9 组"不同油脂

对于繁殖特性没有显著性的影响"但是在盐度 7

和盐度 24 组"饲喂豆油组的鱼繁殖力下降"表明

在淡水中"豆油可以满足罗非鱼繁殖需求"但是在

咸水中"则需要提供 2"3 /XF#?#

50/XF#?在淡水鱼类中营养作用的研究

展望

综上所述"淡水鱼类需要摄入一定水平的外

源性 /XF#?以维持高生长&机体健康以及繁殖性

能# 然而"/XF#?在淡水鱼类中的需求研究涉及

的种类不多"且大多数研究只在鱼油层面上进行"

具体的 2"3 /XF#?&2"6 /XF#?的需求量"以及 2"

3[2"6 比例的报道较为缺乏# 此外"/XF#?在淡

水鱼类的不同生长阶段"不同外界环境状况下"以

及与其他营养素的协同作用的报道也很有限# 同

时"已开展的大多数研究仅仅局限于作用表象"机

制研究方面仅个别报道深入到了关键基因表达层

面"而当代分子生物学&细胞生物学技术以及组学

技术尚未在这一方向得到有效应用# 今后需强化

机制研究"如从通路切入"寻找 /XF#?作用相应

的靶点"以深入探讨 /XF#?的作用"并通过对其

机制的分析"进一步强化 /XF#?的作用及其

效果#

T"B$深入探究 ULG%1作用于淡水鱼类的分子

调控机制

以 /XF#?在鱼类脂质代谢方面的作用为例"

/XF#?除了在抑制脂肪合成&促进脂肪分解方面

具有关键作用"其对鱼类脂肪细胞凋亡的影响也

可能是其抑制鱼体脂质蓄积的重要途径# 研究表

明"大西洋 鲑 * E'1/% )'1'$+ 摄 入 过 多 的 2"3

/XF#?会导致试验鱼肌肉&肝脏和腹腔脂肪的氧

化应激"导致线粒体膜的损伤"细胞色素 %的释

放以及 ;1?>1?:3 酶活的提高等
$78 :89%

# 本研究室

用 ./#处理脂肪细胞"并进行转录组学分析表

明"在处理第 1 天"脂肪细胞的外源性凋亡途径中

相关基因全面上调"暗示了 ./#可能具有促进

脂肪细胞凋亡的作用#

"其机制有待进一步研究#

人类医学已在通路方面进行了比较深入的研究"

比如 #V#能够促进人脑内皮细胞凋亡"其机制是

#V#能够通过脂氧合酶途径产生类二十烷酸"一

方面促进内质网的 %1

1 A

释放"进而诱导线粒体细

胞色素 %的释放诱导凋亡"另一方面"通过

>38N#&Y"N#&Y#&"1"/?>17 途径导致线粒体细

胞色素 %释放进而诱导细胞的凋亡
$82%

# 鱼类的

相关研究还很缺乏#

T"#$运用组学和细胞培养等现代分子(细胞生物

学手段研究 ULG%1对淡水鱼类的营养作用

组学的研究方法有助于整体性探究 /XF#?

在鱼类上的功能# 大西洋鲑对植物油替代鱼油的

研究表明"鱼体在应对外界不同油脂源情况下的

能量代谢有显著变化# 比如"有研究者采用功能

基因组学的研究手段发现植物油替代鱼油主要是

降低了细胞膜胆固醇的含量"从而对 ED:J61 进

行了调控"进而导致脂代谢一系列基因的表达变

化
$81%

# 通过转录组学和蛋白质组学的研究"已发

现肠道异物代谢 *%0&2#和 W&/U1+"抗氧化抵

抗*%#!"/&U和 &V.U2+和凋亡*%1?>35+基因

和蛋白的高表达"该研究者认为植物油饲料中可

能含有一些污染物"特别是多环芳烃*&#/+

$83%

#

通过对肝脏转录组数据的分析"发现饲料脂肪酸

的组成除了影响脂肪生成"可能还潜在影响葡萄

糖&糖原的沉积和中间代谢"从而表明 '%"&XF#

在鱼类'燃料部分(的重要作用
$84%

#

细胞培养技术的发展有利于更方便直接地探
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究 /XF#?在淡水鱼类中的生理作用# 目前"全球

至少有 58 种淡水鱼类细胞系已经建立
$85%

"此外

还有诸多原代细胞培养体系可供利用# /XF#?

在一些鱼类细胞上的研究已经展开"例如大西洋

鲑的脂肪细胞
$86 :87%

&肝细胞
$7/%

和肌肉细胞
$78%

"

黑头软口鲦*6,/"&+'1")&$%/"1')+细胞系
$88%

"大

黄鱼*8'$,/,*+4+2)*$%*"'+脂肪细胞
$8/%

"草鱼脂

肪细胞
$5/%

"鲤肝细胞
$64%

等# 细胞生物学技术结

合现代分子生物学技术将有助于更深入&系统地

探究 /XF#?在鱼类细胞内的代谢通路及影响机

制# 以大黄鱼脂肪细胞为例"研究者使用 ./#&

胰岛素和细胞因子 !,F

"

处理细胞"采用油红 $

染色&电子显微镜&实时定量等技术手段发现"胰

岛素促进前体脂肪细胞的增殖"刺激细胞分化"并

且降低成熟脂肪细胞的水解"而 !,F

"

和 ./#抑

制细胞的增殖分化"!,F

"

刺激成熟脂肪细胞水

解"但是 ./#并没有促进水解的作用"表明胰岛

素&!,F

"

和 ./#对鱼类脂肪细胞的影响和哺乳

动物并不完全相同
$8/%

#

T"!$ULG%1油脂源的开发

植物油和陆上动物油脂含 /XF#?较少"一

般认为鱼油是提供 /XF#?的理想油脂源"但是

当前水产养殖业迅猛发展"对鱼油的需求不断

增强"而鱼油产量趋于稳定甚至下降
$7"/9%

"因此"

寻找新的富含 /XF#?的油脂源是当前产业的重

要需求之一# 利用微藻生产 /XF#?已成为一个

引人注目的方向# 异养生长微藻及其提取油目

前已经成功作为一种营养素和 WF#的资源应用

在海水脊椎动物的繁殖和养殖过程中
$/2%

# 某些

异养藻类"比如金藻&隐藻和甲藻能够产生

W&#&./#和 #V#高含量的油脂
$/1 :/4%

# 大多

数微藻均含有一定量或者较高含量的 W&#*7Z

>34Z+ "定鞭藻类和淀粉鞭毛藻类则富含 ./#

*991Z>22Z+ "而黄绿藻&小球藻和硅藻含有

较高的 #V#*9 >4Z+

$/5%

# 其中裂殖壶藻属能

够产生高达每 K3 油脂 599 3 水平的 ./#"在鱼

油替代中具有重要的潜力
$/3%

# 此外"利用微生

物发酵法生产 /XF#?目前也逐渐得到人们的认

可
$/5 :/7%

"而利用基因工程手段在高等植物中合

成 /XF#?也证明是可行的")82 等
$/8%

利用多基

因辅助载体"构建了多个 W&#合成表达载体"对

高等植物进行遗传转化"在拟南芥和棉花中成

功生成了 #V#和 W&##

此外"通过转基因技术强化鱼类内源性合成

/XF#?的能力"进而发挥 /XF#?的作用"也是当

前较受关注的研究方向# #G7=8HH72 等
$//%

从樱鳟

*C#*%$+2#*+()/')%(+中分离了一个类延长酶基

因"并且在斑马鱼中将其过表达"改变了斑马鱼的

/XF#?代谢途径"最终将 W&#和 ./#含量分别

提高了 2939 倍和 2933 倍# 类似地",1<K7等
$299%

将樱鳟的延长酶转入海水鱼类石首鱼"虽然降低

了 W&#的含量"但是 ./#含量升高了 1918 倍"

并且在转基因鱼中检测到了 %14D52"3# 此外"在

斑马鱼中转入
.

25 去饱和酶能够分别提高 W&#

和 ./#含量 298 倍和 194 倍"转入
.

25 和
.

21

去饱和酶可以分别提高 W&#和 ./#含量 297 和

198 倍
$292%

#

60结语

/XF#?作为一类特殊的脂肪酸"不仅能够提

供能量"更重要的是"可作为生物活性物质发挥一

系列重要的生物学功能# 研究已证明"不单在海

水鱼类上"/XF#?在淡水鱼类上也可促进生长&

节约蛋白质&降低脂质蓄积&提高免疫能力和繁殖

性能"这些功能与其本身或者代谢产物影响一系

列基因的转录及表达有关# 今后"对于 /XF#?在

淡水鱼类中的营养作用必须给予足够的关注"尤

其在当前减少鱼粉用量"普遍使用 /XF#?相对缺

乏的蛋白源供应蛋白质的背景之下"更应明确其

对于不同种类淡水鱼类的适宜作用量"而现代分

子生物学&细胞生物学及组学等方法的应用将有

助于阐明 /XF#?的作用机理"并有助于推动其在

淡水鱼类中的应用# 另外"鉴于鱼油短缺的现状"

新的 /XF#?油脂源如藻油等的开发"预计将日益

受到重视#
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