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鱼类脂肪与脂肪酸的转运及调控研究进展
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摘要: 由于鱼油资源短缺, 植物油在水产饲料中广泛使用。然而, 随之而来的鱼体脂肪异常沉积等问题也日益

突出, 严重危害养殖鱼类健康。脂肪的沉积是一个复杂的过程, 主要包括脂肪的合成、转运和分解。到目前

为止, 在鱼类中已经进行了大量关于植物油替代鱼油影响脂肪沉积的研究。但是, 这些研究主要集中于脂肪

的合成和分解, 有关脂肪转运的研究十分缺乏。脂肪转运不仅是影响组织脂肪沉积的重要因素, 而且在机体

脂稳态和能量平衡中起着重要作用。因此综述了鱼类脂蛋白的种类和组成, 鱼类对脂肪和脂肪酸的转运, 营
养因素对脂肪和脂肪酸转运的影响,  指出了脂类转运研究的重要性和紧迫性,  并且提出了未来需要努力的

方向。
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饲料中适宜的脂肪水平和均衡的脂肪酸组成

对维持鱼类正常生长、发育和繁殖起着重要作

用。近年来, 随着水产养殖业的快速发展, 高脂或

高植物油饲料广泛使用以及重金属、有机物污染

等环境因素的影响, 导致养殖鱼类肝脏或腹腔脂肪

过度沉积, 引起鱼体代谢紊乱、免疫力降低, 严重

危害养殖鱼类的生长和健康, 给养殖业造成巨大损

失
[1]
。脂肪是鱼体最重要的营养物之一, 既可以作

为能量来源, 也可以为机体提供多不饱和脂肪酸
[2, 3]

。

多不饱和脂肪酸及其代谢产物作为信号传导因子,
直接调控转录因子活性, 影响一系列基因表达

[4]
。

脂肪的沉积是一个复杂过程, 除了在鱼类中已经进

行了大量研究的脂肪合成和分解过程外
[5], 脂肪转

运也是影响脂肪沉积的一个重要因素
[6]
。与哺乳动

物类似 ,  鱼类的脂肪转运也是通过脂蛋白

(Lipoprotein)来完成的。然而, 关于鱼类脂肪转运

的研究比较零散
[7—10], 到目前为止还未见系统报

道。因此, 本文综述了鱼类脂肪和脂肪酸转运及调

控的相关研究成果, 以期为未来鱼类脂肪异常沉积

的研究提供参考和新的思路。

1    脂蛋白的种类和组成

1.1    脂蛋白的种类

脂蛋白一般根据密度大小分为5种: 乳糜微粒

(Chylomicron, CM)、极低密度脂蛋白(Very-low
density lipoprotein, VLDL)、中间密度脂蛋白

(Intermediate-density lipoprotein IDL)、低密度脂蛋

白(Low-density lipoprotein, LDL)和高密度脂蛋白

(High-density lipoprotein, HDL)。鱼类血浆中存在

CM、VLDL、IDL、LDL和HDL[6], 目前已通过密

度梯度离心或快速蛋白液相色谱的方法分离得到了

虹鳟(Oncorhynchus mykiss)[11]、欧洲鲈(Dicentrarchus
labrax) [12]、条纹鲈(Morone saxatilis) [13]、真鲷

(Sparus aurata)[14]、大西洋鲑(Salmo salar)[15]和团

头鲂(Megalobrama amblycephala)[7]等鱼类的脂

蛋白。

虽然脂蛋白的种类相同, 但在脂蛋白的组成上

鱼类与哺乳动物存在差异。哺乳动物中血浆脂蛋

白以VLDL和LDL为主, 条纹鲈
[13]

、真鲷
[14]

、大西
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洋鲑
[15]
和团头鲂

[7]
等鱼类中血浆HDL所占的比例最

大、浓度最高, VLDL浓度明显低于HDL。VLDL
的主要作用是将肝脏中过多的脂肪转运到外周组

织, 其浓度与鱼类摄食的状态和摄食后的时间密切

相关。条纹鲈摄食后血浆VLDL浓度是饥饿4周后

的2倍多
[13], 欧洲鲈摄食后12—24h内血浆VLDL的

浓度明显升高
[12]

。血浆中低浓度的VLDL表明肝脏

向外分泌VLDL的速率比较慢或者VLDL在循环系

统中的周转速率非常快。HDL主要负责胆固醇的

逆向转运
[16], 血浆中高浓度的HDL表明外周组织向

肝脏转运胆固醇的速率较快。Santulli等[12]
研究发

现在欧洲鲈摄食后的72h内血浆HDL的浓度明显高

于VLDL和LDL。目前为止, 鱼类中VLDL水平低

而HDL水平高的原因仍不清楚, 血浆VLDL浓度低

而HDL浓度高的现象可能是鱼类所特有的现象, 这
种现象是否可以表明鱼类脂蛋白代谢与哺乳动物

存在明显差异还有待深入研究。

1.2    脂蛋白的组成

虽然各脂蛋白的比例上存在差异, 但在血浆脂

蛋白的组成上, 鱼类与哺乳动物相似。脂蛋白的核

心由疏水性的脂类[甘油三酯(Triacylglycerol, TAG)
和胆固醇酯 ]组成 ,  这些脂类被亲水性的磷脂

(Phospholipids, PL)和胆固醇包被, 在脂蛋白的表面

还有载脂蛋白(Apolipoprotein, apo)与脂类相互作

用, 其基本功能是运输脂类及稳定脂蛋白。TAG在
CM、VLDL中的比例较高 ,  而PL、胆固醇则在

LDL和HDL中的比例较高, 并且每种脂蛋白中均含

有多种apo[11—13]
。在鳟中, CM、VLDL、LDL和

HDL中TAG的比例分别为84%、52%、22%和11%,
PL的比例分别为8%、18%、27%和32%。至于apo,
CM含apoAI、apoB等, VLDL和IDL含有apoAII、
apoB和apoC等, LDL含apoAI、apoB等, HDL中
apo的组成与其他脂蛋白的组成差异较大, 不含有

apoB, 主要由apoAI和apoAII组成
[11]
。

apo不仅是脂蛋白的重要组成成分, 而且在脂

蛋白的转运和代谢过程中起着重要作用。哺乳动

物中apo的功能研究较清楚, HDL中的apoAI是卵磷

脂胆固醇酰基转移酶(Lecithin-cholesterol acyltrans-
ferase, LCAT)的激活剂, 可以加速游离胆固醇向肝

脏转移, 促进胆固醇的清除
[17]; apoCII是脂蛋白脂

酶(Lipoprotein lipase, LPL)的辅因子, 可以激活

LPL[17]; apoCIII可以刺激VLDL的组装、分泌并且抑制

VLDL被LPL水解等
[17]

。在鱼类中, 已在虹鳟等重

要经济鱼类中克隆到了编码apoAI、CI和CII的基

因, 并确定了它们的部分特性和功能(表 1)[11, 18—26]
。

例如在虹鳟中, 虽然apoCII在结构上与哺乳动物存

在很大的差异, 但也具有激活LPL的作用, 并且在

低温(10℃)条件下比人血浆的活性更强, 这表明虹

鳟apoCII已经适应在低温条件下发挥作用
[22]

。此

外, 还在鳗(Anguilla japonica) [27]、红鳍东方鲀

(Takifugu rubripes)[28]和点带石斑鱼(Epinephelus
coioides)[29]中发现了鱼类特有的、分子量为14 kD
的apo(apo 14), 其主要在肝脏和脑中表达, 可能在

肝脏和脑的形态发生与生长中发挥重要作用。虽

然已经研究了鱼类apo的部分特性和功能, 然而各

种apo在脂蛋白组装、转运过程中的作用及营养调

控机制在鱼类中的研究仍十分缺乏。

2    脂肪转运及其调控

2.1    脂肪转运

在机制上, 鱼类脂肪的转运与哺乳动物相比没

有根本性的区别
[30]

。在鲑鳟中, 肠上皮细胞将吸收

的脂类重新酯化并合成为CM, 通过淋巴系统进入

血液循环; CM中的TAG在血管内壁LPL的作用下

分解为脂肪酸, 被肌肉、脂肪组织等外周组织利用,
形成的CM残体被肝脏摄取, 这一过程称为脂肪转

运的外源性途径(Exogenous pathway)。肝脏也可以

将合成的脂肪通过VLDL转运至机体其他组织贮存

或利用 ,  这一过程称为脂肪转运的内源性途径

(Endogenous pathway)。Kjær等 [30 ]
在大西洋鳕

(Gadus morhua)肠道中观察到类似于CM的囊泡, 颗
粒大小130—200 nm, 其大小在鳟CM大小范围内

(80—800 nm)。这些CM位于微绒毛附近, 同样也靠

近基底膜外侧, 形成了类似“转运的通路”, 表明大

西洋鳕中CM是肠道脂类的主要转运载体。在大西

洋鳕肝脏中也观察到类似于VLDL的颗粒, 其大小

为60—90 nm。到目前为止, 在鱼类中已发现脂蛋

白代谢过程中所需要的载脂蛋白(apoA、apoB、
apoC等)、酶[微粒体甘油三酯转移蛋白(Microsmal
triglyceride transfer protein, MTP)、LPL、LCAT、
胆固醇酯转移蛋白(cholesterol ester transfer protein,
CETP)等]、脂蛋白受体[低密度脂蛋白受体(LDL
receptor, LDLR)、低密度脂蛋白受体相关的蛋白(LDLR
related protein-1, LRP-1)、B族Ⅰ型清道夫受体

(scavenger receptor B type I, SRBI等][5, 6, 28, 31—33]
。因

此, 推测鱼类中也存在着与哺乳动物相似的脂肪转

运方式。然而, 鱼类脂肪转运的细节仍不清楚。

2.2    肠道脂肪转运的调控

脂蛋白中含有丰富的脂类, 这些脂类的组成易

受饲料的影响(尤其是CM和VLDL[6]), 因此饲料中

脂类的含量和组成会影响肠道脂肪转运。研究发
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现饲料中中性脂含量过高、PL不足或者用植物油

替代鱼油均会导致大量的脂滴在鲫(Carassius aura-
tus)、金头鲷、北极红点鲑(Salvelinus alpinus)、虹

鳟肠上皮细胞中富积
[34, 35]

。其原因可能是肠上皮

细胞脂蛋白合成不足, 不能及时将肠道吸收的脂类

转运至机体其他组织, 从而导致脂滴富积。PL是
CM的重要组成成分, 研究发现鱼类PL合成能力不

足是导致肠道脂滴富积的原因之一。饲料中添加

PL可以缓解或者解决肠道脂滴富积, 加速肠道脂类

的转运。PL的这种效果在仔稚鱼中尤其明显, 如在

饲料中添加大豆磷脂可以显著增加金头鲷仔鱼肠

道中脂蛋白的数量及其大小, 促进肠道脂肪的转

运
[36]; 添加鸡蛋磷脂可以显著增加虹鳟仔鱼血液中

CM的水平
[37]; 在微颗粒饲料中添加大豆磷脂可以

降低黄颡鱼(Pseudobagrus fulvidraco)仔鱼肠道中脂

滴的富积, 随着鱼年龄的增长, 鱼体合成PL的能力

增强, 肠道富积的脂滴也明显减少
[38]
。

在促进肠道脂肪转运方面, 不同种类的PL效果

也不完全相同。在鲫仔鱼中的研究表明磷脂酰胆

碱(Phosphatidylcholine, PC)的效果要好于磷脂酰肌

醇(Phosphatidylinositol, PI)[39]。出现这种现象的原

因可能有两种: 首先, PC是鱼类脂蛋白中PL的主要

成分, 如在大西洋鲑血浆VLDL中其含量高达95%,
远远超过脂蛋白中其他的几种PL, 如PI、磷脂酰乙

醇胺(Phosphatidylethanolamine, PE)和磷脂酰丝氨

酸(Phosphatidylserine, PS)[39]; 其次, PC对于apoB的
合成有特殊的效果, 这种现象是在CaCo-2细胞中观

察到的, 而PE和PS在合成apoB时没有这种特殊的

效果
[40]
。

除了脂类外, 饲料中的蛋白源也会影响肠道脂

肪的转运。Gu等[41]
发现植物蛋白源替代60%鱼粉

会使大西洋鲑幽门盲囊脂肪大量沉积 ,   apoB、

apoAI和MTP基因表达量显著升高, 这些基因表达

量的上调可能是为了加速肠道中脂肪的转运。然

而, 大多数研究表明植物蛋白源并不会导致肠道脂

肪富积, 而是诱导肠炎, 尤其是豆粕的效果非常明

显
[42]

。肠道脂肪酸结合蛋白(FABP2)的功能是负责

肠细胞内脂肪酸的转运, 在大豆诱导肠炎的过程中,
FABP2的基因与蛋白表达水平均显著降低, 然而还

未见到研究FABP2表达降低的原因及降低后对肠

道脂肪转运影响的报道。此外, 虽然CM在脂类的

外源性转运甚至脂类代谢过程中发挥着重要的作

用, 然而有关CM组装及其分泌营养调控的研究在

鱼类中尚未开展。

2.3    肝脏脂肪转运的调控

apoB100是VLDL的重要组成成分 ,  且每个

VLDL只含有1个apoB100分子, 因此apoB100的分

泌会对VLDL的组装产生重要影响
[43]

。在哺乳动物

中, apoB100的营养调控研究较为透彻。脂肪酸会

影响apoB100分泌, 并且不同种类的脂肪酸效果也

不尽相同。在碳链长度方面, 与胎牛血清蛋白相比,
棕榈酸(16︰0)会显著刺激原代肝细胞apoB100的
分泌; 与棕榈酸相比, 己酸(6︰0)、辛酸(8︰0)、癸

酸(10︰0)和十二碳酸(12︰0)均会抑制apoB100分
泌, 并且癸酸的效果最好

[44]
。在不饱和度方面, 硬

脂酸(18︰1n-9)对apoB100分泌没有明显影响, 棕榈

酸和亚油酸(18︰2n-6)会显著促进其分泌
[45]; 而花

生四烯酸(20︰4n-6, ARA)和二十碳六烯酸(22︰
6n-3, DHA)则会抑制其分泌

[46]
。

对于apoB100分泌的影响, 不同脂肪酸的调控

机制也不尽相同。在McA-RH7777细胞(大鼠肝癌

细胞)模型中研究发现 ,  棕榈酸和油酸均会抑制

apoB100的表达, 但油酸的作用更强, 因为其会增加

神经酰胺、活性氧(Reactive oxygen species, ROS)
的生成, 从而诱导内质网应激(Endoplasmic reticu
lum stress, ERS); DHA则不会诱导ERS, 但可以通过

自噬作用, 抑制apoB100的分泌
[47]

。另外, 脂肪酸的

处理时间和浓度也会影响apoB100的分泌。油酸在

短时间内可以刺激apoB100的分泌, 这主要是通过

降低apoB100的降解来完成, 但长期、高浓度作用

下会导致ERS, 从而抑制apoB100的分泌
[47]

。除了

apoB100外, MTP在VLDL的组装过程中也起着重

要作用, 抑制MTP的活性或者编码MTP的基因突变

或基因敲除也会导致VLDL组装受阻
[48, 49]

。

虽然哺乳动物中肝脂转运的营养调控机制较

明确, 但鱼类中相关研究仍很缺乏。在团头鲂中,
高脂饲料会抑制肝脏TAG的分泌, 导致肝脂沉积增

加
[7]
。在饲料中添加高水平的胆碱(1800 mg/kg饲

料)可以显著提高团头鲂肝脏apoB100和MTP的基

因表达, 并且显著降低高脂饲料组鱼体肝脏脂肪沉

积
[50], 可能原因是胆碱促进了肝脏VLDL的分泌从

而加速肝脂向外转运。在脂肪源方面, 与菜籽油组

相比饲料中高含量的EPA或DHA(EPA、DHA占总

脂肪酸的比例超过40%)会降低大西洋鲑肝细胞甘

油酯的分泌
[5]
。此外, 研究发现仅用植物油替代鱼

油并不会影响血浆和VLDL中TAG的含量
[5, 15, 51], 用

植物蛋白完全替代鱼粉会使血浆TAG含量显著降

低
[52], 然而当用高水平的植物蛋白、植物油同时替

代鱼粉、鱼油时血浆TAG含量显著升高
[53], 这些结

果表明植物蛋白源和植物油在影响鱼体肝脏脂肪

转运时存在着交互作用, 具体调控机制还有待深入

研究。
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3    脂肪酸的转运

3.1    脂肪酸的跨膜转运

脂蛋白转运的TAG, 在LPL的作用下分解为脂

肪酸, 然后才能进入细胞内。LPL是分解脂蛋白中

TAG的限速酶。在哺乳动物中, LPL主要由心脏、

肌肉和脂肪等组织合成和分泌
[6]
。然而, 在虹鳟和

真鲷肝脏、肌肉和脂肪组织中均发现了LPL基因表

达和/或者酶活
[54, 55], 并且没有发现肝脂酶活性, 表

明鱼类肝脏LPL行使了哺乳动物肝脂酶的功能
[26]

。

与哺乳动物类似, 鱼类血液内水解形成的脂肪酸进

入细胞内并不完成是被动扩散的过程, 存在着膜相

关的脂肪酸转运体介导的转运
[56, 57], 并且发现大西

洋鲑肝细胞对长链多不饱和脂肪酸(20︰5n–3>
18︰3n–3=22︰6n–3>18︰2n–6>18︰1n-9)的吸收

更依赖于膜蛋白的调节
[58]

。此外, 在虹鳟、大西洋

鲑等鱼类中已克隆到两种脂肪酸转运体——脂肪

酸移位酶(Fatty acid translocase, CD36)和脂肪酸转

运蛋白1 (Fatty acid transport protein, FATP1)的全长

或核心片段。在虹鳟中, FATP1在脂肪组织的表达

量最高, 在白肌、红肌和心脏中的表达量逐渐增加,
与这三种组织β氧化的能力相一致, 而CD36在肝脏

的表达量最高
[8]
。脂肪酸转运体在各组织的表达水

平不同, 表明不同种类的脂肪酸转运体在各组织的

相对重要性不同, 不同组织在利用脂肪酸作为能量

来源上可能存在着差异。如在大西洋鲑中, FATP1
在内脏周的脂肪组织表达量高于CD36, 而在其他

组织中(如肝脏、白肌、红肌、心脏等)CD36的表

达量均高于FATP1, 尤其是肝脏和红肌
[10]
。

3.2    脂肪酸在细胞内的转运

脂肪酸进入细胞后, 胞质型脂肪酸结合蛋白

(Cytoplasmic fatty acid-binding protein, FABPc)将其

转运到不同的位点进行代谢或者储存。FABPc在
组织中分布广泛, 对脂肪酸有很高的亲和力, 可以

将其从细胞膜转运到胞内的利用位点, 在脂肪酸代

谢中起着重要作用。哺乳动物中已发现12种FABP,
刚发现时一般以其最先被分离的组织来命名, 如肝型

(Live-type FABP, L-FABP)、心型(Heart-FABP, H-
FABP)等[59]

。然而, 由于多数FABP不仅在一个组

织中分布, Hertzel和Bernlohr[59]提出了新的命名方

法, 根据被鉴定的时间顺序, 在每种FABP后加一个

阿拉伯数字, 如FABP1 (肝型)、FABP2 (肠型)等。

到目前为止, 已经证实鱼类和虾蟹中也存在多

种FABP。这些种类的FABP与哺乳动物的同源性

较高, 甚至还发现了在哺乳动物中不存在的FABP10
和FABP11[60—64]

。与哺乳动物相比, 鱼类FABP的特

点是同源基因很多, 如FABP1a和FABP1b、FABP10a
和FABP10b、FABP11a和FABP11b等, 出现这种现

象的原因是发生在2亿多年前的辐鳍鱼家系全基因

组倍增(Whole-genome duplication)[65]。肝脏、肌肉

和脂肪组织是鱼体的主要脂肪贮存部位, 其中肝脏

主要表达FAPB10, 肌肉中FABP3的表达量最高, 其
次是FABP11, 脂肪组织主要表达FABP11[10, 66], 因
此本文主要讨论这几种FABP在肝脏、肌肉和脂肪

组织中的研究进展。

表 1     鱼类载脂蛋白的研究进展

Tab. 1     Progress of apolipoprotein reasearchin fish

载脂蛋白
Apo

鱼的种类
Fish species

结论
Conclusion

参考文献
Reference

AI 虹鳟
有2个不同的基因编码apo AI, apo AI-2表达量的升高与肝脏肿瘤有关, 氨基酸序
列显示apo AI-1和2与人类apo AI类似, 可以形成两亲性的α螺旋

[18]

AI 金头鲷
氨基酸序列与大西洋鲑有38%的同源性, 在肝脏中高度表达, 肠道表达低于肝
脏, 三碘甲状腺氨酸(T3)处理后肠道apo AI表达量显著降低

[19]

AI 虹鳟 在培养的虹鳟鳃细胞中, apo AI对于上皮细胞功能的发挥起着重要作用 [20]

AI 虹鳟
apo AI具有抗革兰氏阳性菌和阴性菌的活性, 是虹鳟先天性免疫的重要组成部
分

[21]

AI、E 斑马鱼
apo AI、apoE在斑马鱼卵黄多核层高度表达。apoE也在囊胚期细胞层、原肠胚
形成后以及胚胎发育3天后的脑和眼中表达

[11]

AII 斑马鱼
apo AII通过调控斑马鱼卵黄多核层的组织化来调节胚胎发育; 破坏apo AII的功
能会导致染色体融合, 严重阻碍卵黄多核层的细胞核分裂, 影响胚胎外包。apo
AII的碳末端是卵黄多核层核分裂过程中染色体正常分离所必须的

[25]

B 欧洲鲈 VLDL、LDL和IDL中均存在类似于apo B的载脂蛋白 [12]

CI 虹鳟 apo CI是虹鳟精液中的主要成分 [23]

CII 虹鳟 离体条件下可以激活脂蛋白脂酶, 表明血清中存在人类apo CII的类似物 [26]

CII 虹鳟
在肝脏和肠中均表达, 但肠中表达极低。与其他物种相比, 总的同源性为
20%—35%, 羧基端同源性为35%—45%, 氨基端同源性无法预测, 与其他物种相
比其结构差异很大。在10℃下激活LPL的活性比人类的高

[22]

CII 斑马鱼 apoCII是斑马鱼胚胎发育过程中卵黄脂类利用时所必须的 [24]
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3.3    脂肪酸转运的调控

在鱼类中脂肪酸转运的营养调控已有报道, 主
要集中于不同的饲料组成对LPL、CD36、FATP和
FABP基因表达的影响。对于LPL, 有研究表明高脂

饲料对真鲷和大黄鱼肝脏LPL基因表达没有显著影

响
[67, 68]

。然而, 也有学者发现高脂会显著提高团头

鲂、杂交罗非鱼和大菱鲆肝脏LPL的表达量
[7, 69, 70]

。

出现这种差异的原因可能与鱼的种类、饲料组成

以及环境条件有关。脂肪源方面, 在真鲷和虹鳟的

研究中发现n-3 LC-PUFA可以显著提高肝脏LPL的
表达, 肌肉LPL的表达不受影响, 然而脂肪组织的表

达量则明显降低
[32, 54]

。对于不同组织, 有研究发现

LPL的表达受季节的影响, 肝脏和脂肪组织在春季

LPL表达量最高, 而肌肉LPL在夏季表达量最高。

这些结果表明, LPL基因表达的调控在不同品种的

鱼类以及不同组织中之间存在着明显差异, 并且受

环境的影响较大, 其营养调控机制仍有待深入研

究。CD36、FATP和FABP的表达同样受到营养因

素的调控。用高脂饲料投喂团头鲂, 肝脏FATP、
FABP表达量显著增加, 肝脏脂肪含量增加

[71]
。在

蛋白源方面, 植物蛋白源替代60%的鱼粉对大西洋

鲑肝脏CD36表达没有明显影响, 但FATP的表达量

显著升高, 同时肝脏中也出现大量脂肪沉积, 这可

能暗示了CD36和FATP在脂肪酸的吸收过程中起

着不同的作用。在脂肪源方面, 摄食豆油组日本沼

虾肝胰腺FABP10基因表达量明显高于牛油和鱼油

组
[72]

。用豆油替代鱼油不会影响大西洋鲑肝细胞

对油酸的吸收 ,  与之对应的是肝细胞C D36和
FATP的表达量也没有明显变化

[73]
。在其他组织中,

用混合植物油完全替代鱼油 ,  大西洋鲑白肌

CD36、FATP、FABP3和FABP11的表达量显著降

低, 红肌中这些基因的表达量均没有显著变化
[10],

与之相对应的是, 替代组白肌中TAG和总脂的含量

下降了约30%, 而红肌TAG和总脂含量没有显著明

显变化
[74]

。这些结果表明植物油替代鱼油会降低

大西洋鲑白肌对脂肪酸的吸收和转运。类似的, 替
代组肌隔和内脏脂肪组织总脂含量呈不同程度的

降低, FABP11表达量也显著下调, 然而FABP3的表

达没有明显变化, 可能原因是FABP3与FABP11在
转运脂肪酸的功能上存在着差异。有研究表明

F A B P 3的功能与线粒体 β氧化密切相关
[ 6 6 ] ,

FABP11与哺乳动物的FABP4一样均为脂肪细胞型

FABP, 因此其功能可能与FABP4类似(参与细胞内

TAG的合成或分解
[59]), 不过这还需要进一步的证

实。关于组织脂肪酸转运体、FABP的表达与脂肪

含量之间的关系, Torstensen等[53]
得到了不同的结

果, 当用植物蛋白源和植物油替代80%的鱼粉和

70%的鱼油时 ,  大西洋鲑腹腔脂肪组织CD36、
FATP1和FABP3的表达不受影响, FABP11的表达

量显著降低, 然而其脂肪含量显著升高。出现这种

现象的原因可能是FABP11具有与FABP4类似的功

能(两者均为脂肪细胞型FABP), 其表达量的降低可

以调控脂肪酸从脂肪细胞中流出
[59]

。另一方面,
J o r d a l等 [ 6 6 ]

研究发现大西洋鲑白肌和红肌中

FABP3的蛋白表达存在着转录后调控。因此, 在探

讨FABP的营养调控时, 蛋白水平的检测也是非常

重要的。

除了饲料组成外, 摄食状态也会影响到鱼体的

脂肪酸转运。在正常投喂状态下, 虹鳟白肌、红肌

和肝脏FATP1和CD36 的表达量均没有变化, 而脂

肪组织FATP1和CD36 的表达量在第35天时显著高

于第15和第25天, 这与投喂35d后肠系膜脂肪指数

的升高是一致的
[8], 说明虹鳟摄食一段时间后会诱

导脂肪组织增强对脂肪酸的吸收。在饥饿2周后,
大西洋鲑脂肪组织FATP1和CD36的表达量显著降

低, 而白肌和肝脏FATP1、CD36的表达量则无显

著变化
[9], 表明饥饿时脂肪组织通过降低对脂肪酸

的吸收以增加其他组织如肌肉对脂肪酸的可获得

性, 以便其氧化供能。饥饿后肝脏FABP3的表达量

显著升高, FABP3有转运脂肪酸进入线粒体氧化的

作用
[66], 这说明肝脏中进入线粒体进行氧化的脂肪

酸增加, 这对于食物缺乏的自然条件下肝细胞维持

能量供应是非常重要的。

4    展望

本文综述了鱼类脂肪和脂肪酸转运的过程(图 1)
及营养因素对转运的影响。然而, 与哺乳动物相比,
鱼类的脂肪转运体系和转运的细节尚未明确, 相关

研究亟待加强。首先, 要完善脂肪和脂肪酸的转运

体系, 掌握鱼类与哺乳类转运之间存在的差异(如
鱼类脂蛋白以HDL为主, 而VLDL浓度低), 分析产

生差异的原因和对鱼类脂类转运的影响以及具有

的生物学意义。其次, 明确不同鱼类鱼油替代前后

鱼体主要脂肪储存部位脂类转运的特点、存在的

差异和相应的调控机制, 并分析不同组织代谢状态

的变化(如脂解率升高等)对其他组织脂肪转运产生

的影响, 为营养调控脂肪的转运提供基础。第三,
鱼类脂类转运也面临着其他问题(环境污染、抗营

养因子、营养过剩等), 研究不同条件对脂类转运

的影响及其调控机制将更有利于理解和调控鱼类

脂肪转运。
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RESEARCH PROGRESSES OF LIPIDS AND FATTY ACIDS TRANSPORT IN
FISH

AI Qing-Hui, YAN Jing and MAI Kang-Sen
(The Key Laboratory of Aquaculture Nutrition and Feed (Ministry of Agriculture) and Key Laboratory of Mariculture (Ministry of

Education), Ocean University of China, Qingdao 266003, China)

Abstract: Vegetable oils have been widely used in aquafeeds because of the shortage of global fish oil resources.
However, the excess lipid accumulation in fish has been an increasingly serious problem to fish health. Lipid depo-
sition is a complex process, including lipogenesis, lipid transport and lipolysis. Numerous studies examined effects of
vegetable oils replacing fish oil on lipid deposition in fish. by mainly focused on the lipogenesis and lipolysis, little re-
searches were conducted on lipid transport that not only regulates lipid deposition of a specific tissue but also plays a
pivotal role in lipid homeostasis and energy balance in organisms. Therefore, this paper reviewed the types and com-
positions of lipoproteins, lipids and fatty acids transports in fish, and effects of nutritional factors on lipids and fatty
acids transport, and proposed the direction of future research.

Key words: Lipid transport; Fatty acid uptake; Lipoprotein; Fatty acid transporter; Fatty acid binding protein
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