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鱼类高度不饱和脂肪酸合成的影响因素及其机理 
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摘要: 由于海水鱼类的高度不饱和脂肪酸(HUFA)合成能力一般缺乏或很弱, 所以其配合饲料中需要添加较高比例

富含 HUFA 的鱼油才能满足其正常生理功能的需要。随着鱼油资源的日益紧缺, 研究者们试图寻找提高鱼体内源

性 HUFA 合成能力的方法或途径, 以提高配合饲料中植物油替代鱼油的比例, 而 HUFA 合成调控机制的阐明将有

助于达到此目的。本文着重介绍影响鱼类 HUFA 生物合成的主要因素及其作用机理, 包括不同脂肪源、日粮中

n-3/n-6 多不饱和脂肪酸(PUFA)比例、维生素和矿物质等营养因子, 温度、盐度、光周期等环境因子, 以及转录因

子、激素与遗传因子等, 以期为鱼类 HUFA合成调控机制的深入研究提供参考。 
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多不饱和脂肪酸(polyunsaturated fatty acids, 
PUFA)是指含有 2 个或 2 个以上双键、碳原子数
为 16~22的直链脂肪酸; 其中, 双键数量≥3、碳
原子数≥20 的 PUFA 称为高度不饱和脂肪酸

(highly unsaturated fatty acids, HUFA)。具有重要
生理功能的 HUFA 主要有二十碳四烯酸(又称花
生四烯酸, arachidonic acid, AA)、二十碳五烯酸
(eicosapentaenoic acid, EPA)和二十二碳六烯酸
(docosahexaenoic acid, DHA)。HUFA是细胞膜的
重要组成成分, 可以降低膜的相变温度和增强膜
的流动性, 对于维持生物膜的正常生理功能具有
重要作用[1]; 同时, 在鱼类个体发育、生长、存活
率、色素沉积、应激和疾病抵抗力, 以及大脑、
视力和神经系统中也起着重要作用[2]。 

HUFA 通常由其前体经过去饱和作用以及碳
链延长作用而合成。与哺乳动物一样, 由于缺乏
Δ12及 Δ15 去饱和酶 , 鱼类不能从头合成 n-3 和
n-6 HUFA。一般认为, 淡水硬骨鱼类具有将 C18 

PUHA 转化成 HUFA 的能力, 而海水鱼类大多不
具有此种能力或该能力很弱。如图 1所示, 将 18C
亚油酸(linolenic acid, LA, 18:2n-6)和α-亚麻酸(α- 
linolenic acid, ALA, 18:3n-3)转化成 20~22C 的
HUFA(如 ARA, EPA, DHA)需要经过去饱和酶的
去饱和作用, 以及碳链延长酶的延长作用[3]。其中, 
从 EPA 到 DHA 可能存在两条途径: 一条是普遍
认为的 22:5n-3在延长酶 2/延长酶 4(Elovl 2/Elovl 
4)和 Δ6去饱和酶的作用下转化为 24:6 n-3, 再经
过 β-氧化反应转化为 DHA[2]; 另一条 Δ4 途径虽
然早已在一些真菌、微藻以及低等线虫和锥虫中

发现, 但在脊椎动物中还是本课题组于 2010年在
海水鱼黄斑蓝子鱼(Siganus canaliculatus)中首次
发现, 即 22:5 n-3在 Δ4去饱和酶的作用下直接转
化为 DHA[4]。最近, Morais等[5]也在海水鱼塞内加

尔鳎(Solea senegalensis)中发现 Δ4途径的存在。 
从 HUFA生物合成途径可知, Δ6、Δ5、Δ4脂

肪酸去饱和酶及碳链延长酶是调控鱼类 HUFA合 
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图 1  鱼类高度不饱和脂肪酸的生物合成途径[3] 

Fad: 脂肪酸去饱和酶; Elovl: 碳链延长酶. 
Fig.1  HUFA biosynthesis pathway in fish[3] 

Fad: fatty acid desaturase; Elovl: elongases of very long chain fatty acid. 
 

成的关键酶, 其基因的表达量和酶的活性直接影

响着 HUFA 的合成能力。所以, 各种因素实际上

是通过调控这些关键酶基因的表达和酶活性来影

响 HUFA的合成代谢。主要影响因素包括营养因

子、环境因素、激素、转录因子和遗传因子等[3]。

本文将就上述因素影响鱼类 HUFA合成代谢的研

究进展进行综述, 以期为促进鱼类 HUFA 合成代

谢调控机制的研究提供参考。 

1 营养因素对鱼类 HUFA合成的影响 

近年来, 关于营养调节鱼类 HUFA 合成代谢

的研究较多。研究结果表明, 富含 C18 PUFA的植

物油一般可促进鱼类 HUFA 生物合成 , 而富含

HUFA的鱼油则抑制其合成[6−8]。但是, 它们调控

HUFA 合成的具体机制目前还不清楚。据研究推

测, 其一是因为植物油缺乏鱼油富含的 n-3HUFA, 

从而减少了对 HUFA合成以及相关酶基因的表达

和酶活性的反馈抑制 [9]; 其二可能是富含 C18 

PUFA 的植物油与相关转录因子结合, 从转录水

平上促进了 HUFA的合成。有关营养因素对鱼类

HUFA 合成影响的研究, 主要集中在日粮脂肪源

以及脂肪酸平衡等方面。 

1.1  脂肪源 
1.1.1  脂肪源对脂肪酸去饱和酶的影响 目前已

知参与鱼类 HUFA 合成的脂肪酸去饱和酶包括

Δ5去饱和酶、Δ6去饱和酶、Δ6/Δ5双功能去饱和

酶, 以及本课题组在黄斑蓝子鱼中发现的 Δ4 脂

肪酸去饱和酶[4−5]。在哺乳动物中已发现 Δ8去饱

和酶参与其 HUFA 的合成[10], 虽然在鱼类中还未

证明有Δ8去饱和酶的存在, 但一些鱼类的Δ5、Δ6

去饱和酶却具有 Δ8去饱和酶活性[11]。 

Seiliez等[8]首次在海水鱼类中研究 Δ6去饱和
酶的营养调控, 发现金头鲷(Sparus aurata) Δ6去
饱和酶的两种转录本都被富含 HUFA的日粮所抑
制。相反, 用菜籽油和豆油完全替代鱼油饲喂金
头鲷幼鱼 , 不仅显著提高了机体的 18:2n-9 和
18:3n-6含量, 而且 Δ6去饱和酶 mRNA表达量也
提高了 6 倍 [12]。相似的结果也在舌齿鲈(Dicen-
trarchus labrax)幼鱼的研究中有报道 , 即饲料
HUFA 含量较低的试验组鱼的 Δ6 去饱和酶表达
量要高于饲料 HUFA含量较高的试验组鱼[13]。在

大西洋鲑(Salmo salar)中 , 随着日粮中鱼油被富
含 18:3n-3 的亚麻油替代比例的增加, 去饱和酶
及延长酶的表达量也随之上调[6]。Leaver 等[14]采
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用基因芯片技术分别检测了摄食鱼油和植物油日

粮的大西洋鲑鱼的转录组, 发现两者之间的去饱
和酶转录水平有差异, 但延长酶的转录水平却没
有变化。可能是因为日粮中 n-3HUFA抑制机体 Δ6
去饱和酶基因的表达, 而 C18 PUFA 促进其的表
达。另外的研究也发现, 含 2%共轭亚油酸(CLA)
的日粮可促进大西洋鲑肝 Δ6 基因表达[7]。但是, 
在其他海水鱼中得到了颇有争议的结论。例如 , 
在大西洋鳕(Gadus morhua), 植物油和鱼油对肝
细胞和肠上皮细胞的 Δ6 去饱和酶的表达水平或
活性没有明显影响[15], 这可能是由于 Δ6去饱和酶
的营养调控与鱼的种类和发育阶段有关。 
在大西洋鲑肝细胞的离体试验中, 发现随着

机体对豆油的摄入量增加 , 其肝细胞的 20:4n-6
合成量也随之提高, 由 18:3n-3 合成的 22:6n-3 水
平也得到提高。相比鱼油来说, 这可能是富含 C18

的豆油提高了大西洋鲑∆5去饱和酶的活性, 也可
能是豆油降低了内源性 EPA和 DHA的反馈抑制, 
以及 24:5n-3 对 18:3n-3 的竞争压力, 从而使得
18:3n-3 的去饱和反应及延长反应的进行不受抑
制[16]。在摄食植物油的大西洋鲑鱼离体肝细胞中, 
也发现∆5 去饱和酶的活性随着棕榈油和/或菜籽
油的添加水平的增加而提高[17]。 

1.1.2  脂肪源对延长酶的影响 长链脂酰延长酶
(elongases of very long chain fatty acids, Elovl)是
一种内质网膜结合蛋白, 主要参与脂肪酸和乙酰

辅酶 A的结合反应, 以及 HUFA生物合成的碳链
延伸反应。Elovl 由七大成员组成, 其中 Elovl 2

主要是参与 C20和 C22的延长反应, 而 Elovl 5 则
重在延伸 C18

[18]。Elovl 4是视网膜执行功能所必
须的, 也可能参与 DHA的生物合成[19−20]。 

Ruyter 等[16]分别利用摄食豆油和鱼油饲料的

大西洋鲑鱼的肝细胞在 5℃和 12℃培养条件下进
行离体实验, 比较其由 EPA转化为 DHA的效率。
结果发现, 在同一温度条件下, 植物油组的 DHA
合成水平较高, 说明植物油促进了 HUFA 生物合

成过程中的延长效率。Morais[21]研究发现, 植物
油组的大西洋鲑 Elovl 2和 Elovl 5b mRNA水平显
著高于鱼油组, 但是两者的 Elovl 5a mRNA水平

差异不显著。Elovl 5a和 Elovl 5b表达量变化不一
致, 可能是因为它们的上游调控区相似, 造成两
者之间存在竞争关系[22]。Turchini 等[23]比较了鱼

油和亚麻籽油对大西洋鲑脂肪酸代谢的影响, 发
现亚麻籽油对 18:4n-3的延长效果是鱼油的 62倍, 
同时发现底物 18:4n-3 只有 9%参与延长反应, 而
91%被氧化。  
一般认为, 脂肪酸对鱼类 HUFA 合成的营养

调节可以归纳为 C18 PUFA 促进 HUFA 合成关键
酶的转录 , 而部分 n-3 HUFA 则起抑制作用。

Thomassen 等[24]以菜籽油和鱼油为对照组, 而菜
籽油+EPA 和菜籽油+EPA+DHA 为处理组, 比较
了四组不同脂肪源对大西洋鲑鱼体脂肪酸组成的

影响。结果发现菜籽油组和菜籽油 +EPA 组

22:5n-3 的含量显著高于鱼油组和菜籽油+EPA+ 
DHA组。同时利用同位素标记的 EPA, 研究其在
4 个试验组的肝细胞中的代谢情况。结果发现鱼
油组和菜油+EPA+DHA 组的延长反应及去饱和
反应的转化率都显著低于菜籽油和菜籽油+EPA
组。菜籽油组 Δ6去饱和酶、Δ5去饱和酶及 Elovl2
基因的表达量都显著高于鱼油组和菜油+EPA+ 
DHA 组, 但与菜油+EPA 组差异不明显。体内和
体外试验说明 HUFA合成过程中的去饱和反应及
延长反应受 DHA抑制, 而不是 EPA。  

1.2  n-3 PUFA与 n-6 PUFA比例 
随着对 HUFA 合成代谢研究的深入, 许多学

者发现, n-3 PUFA与 n-6 PUFA之间存在代谢上的
竞争性作用[25−34]。这是因为在鱼类脂肪酸代谢过

程中, n-3 PUFA和 n-6 PUFA同时作为Δ6去饱和
酶的底物, 底物之间存在着竞争性抑制作用[25]。

研究报道, 亚麻酸(18:3n-3)在鱼体内 90%用于 β-

氧化, 而不是参与 PUFA的合成[26, 29]。由于摄入的

亚麻酸在体内很快被氧化, 而不像亚油酸(18:2n-6)
一样被保存, 而且亚麻酸所生成的 n-3 长链多不
饱和脂肪酸(long chain polyunsaturated fatty acid, 
LC-PUFA)比亚油酸所生成的 n-6 LC-PUFA 更快

整合到细胞膜内[28]。所以亚麻酸在机体组织中不

容易积累, 以及它的代谢产物—18:4n-3的含量也
低。所以导致缺乏亚麻酸的植物油, 可能促进了
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鱼体内一些脂肪酸的去饱和反应及碳链延长反应, 
但是体内的 EPA和 DHA含量少[29]。  

研究发现, 鱼类去饱和酶对 n-3 脂肪酸的亲
和力高于 n-6 脂肪酸, 且高比例 18:3n-3/18:2n-6
的日粮可提高去饱和酶的活力[29−30]。在大西洋鲑

鱼的研究表明, 与鱼油相比, 摄食棕榈油(高比例
18:3n-3/18:2n-6)可将肝脏去饱和酶活性提高 10 
倍[31]。本课题组在黄斑蓝子鱼的研究发现, 与摄
食红花油(富含 18:2n-6)饲料组鱼相比, 摄食紫苏
油 (富含 18:3n-3) 饲料组鱼肝脏的Δ6 去饱和酶基
因表达量显著性提高, 即高比例的 18:3n-3/18:2n-6
可提高 Δ6 去饱和酶的表达 [30]。然而 , 过量的
18:3n-3也可能抑制去饱和酶的转录。例如, 当亚
麻籽油完全替代日粮中鱼油时, 金头鲷幼鱼的 Δ6
去饱和酶的表达被完全抑制 [32]。摄食含 56% 
18:3n-3和 18:3n-3/18:2n-6比值为 3的亚麻籽油时, 
大西洋鲑鱼肝细胞和肠上皮细胞的 Δ6 去饱和酶
的活性降低[29, 33]。日粮中过量的 18:3n-3 可能会
抑制 18:2n-6 的去饱和反应。Tocher 等[29]发现当

大西洋鲑鱼摄食亚麻籽油(富含 18:3n-3)时, 其肝
脏和肠道组织中没有 18:2n-6 的去饱和产物, 而
去饱和产物 18:4n-3的增加也证明了 18:3n-3抑制
18:2n-6 的去饱和反应。相似的是 , 高比值的
18:2n-6/18:3n-3导致大西洋鲑鱼肝细胞的 18:2n-6
去饱和产物含量提高[34]。在有关虹鳟(Oncorhynchus 
mykiss)和舌齿鲈(Dicentrarchus labrax)的研究中
也发现, 当日粮中 18:3n-3 含量低时, 其 18:2n-6
的去饱和产物含量增加[13]。造成以上结果的原因, 
可能是 18:2n-6 的竞争对象—18:3n-3 所占的比例
较少。 

1.3  维生素和矿物质 
机体生理代谢过程中所产生的活性氧自由基, 

是细胞正常功能所必需的。然而, 若细胞缺乏维
生素 E(VE)、抗坏血酸、虾青素、谷胱甘肽、尿
酸盐和类胡萝卜素等一些过氧化清除分子[35], 作
为细胞膜重要组成的 PUFA 将首当其冲地受到氧

自由基的攻击[36]。同哺乳动物一样, 鱼类对 VE
的需求与日粮和机体组织 PUFA含量紧密相关[37]。

几十年前, 研究者就发现, 抗氧化剂VE的缺失可

导致组织 PUFA的组成改变[38]。Buttriss[39]发现缺

乏 VE 和硒的老鼠 , 其线粒体和微粒体膜中的
DHA 和 AA 等长链高不饱和脂肪酸(LC-HUFAs)
水平增加。非洲鲇 (Clarias gariepinus)摄食氧化
油脂和低含量VE的日粮导致其肝脏中DHA水平
增加[40]。Bell 等[41]分别用含 VE、VE+虾青素、
虾青素以及既不含 VE 也不含虾青素的 4 种不同
日粮饲喂刚入海的大西洋鲑 22 周, 结果发现, 4
组的大西洋鲑之间的生长性能差异不显著, 然而
缺乏 VE组的大西洋鲑脂肪肝损伤较严重; 在其离
体肝细胞培养试验中发现, 未添加 VE 和虾青素
组的大西洋鲑 Δ6与 Δ5去饱和产物及延长产物显
著增加。脂溶性抗氧化剂的缺失促进了 HUFA的
合成, 其原因可能是因为 VE 在去饱和酶的电子
传递过程中起调控作用[42], 低量 VE 促进了碳链
延伸及去饱和反应中的β-过氧化反应[40]。   

矿物质作为新陈代谢相关的重要辅酶, 是机
体必不可少的。例如, 锌是 100 多种不同金属酶
的重要组成部分[43], 同样也是组成 Δ6 去饱和酶

的辅酶, 是 HUFA 生物合成必不可少的因子[44]。

Galland[45]发现脂肪酸去饱和酶是一种镁结合蛋

白, 动物体中缺乏矿物质镁将影响脂肪酸去饱和
酶的活性, 以及 HUFA的合成。 

2  环境因子对鱼类 HUFA合成的影响 

除了营养因素外, 环境因素如温度和盐度已

被证明在硬骨鱼类中具有调节 HUFA生物合成的
作用。2005 年, Zheng 等[32]首次报道了环境因素

和营养因素对鱼类 HUFA合成途径中关键酶基因
表达的影响, 发现大西洋鲑 Δ6及 Δ5 脂肪酸去饱
和酶的表达同时受环境因素和营养因素调控, 但
环境因素对延长酶的影响较少。 

2.1  温度 
脂质分子是生物膜的主要组成部分, 对维持

细胞器的形状和正常生理功能是必需的。温度主

要是通过影响细胞膜中脂肪酸的饱和度, 从而影
响膜的流动性。由于低温环境中的磷脂脂肪酸饱

和度低于高温环境, 所以外界温度的改变可能改
变膜中 HUFA 的含量, 从而影响机体内 HUFA 的
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代谢情况。 
Ruyter 等[16]在 5℃和 12℃的条件下进行了大

西洋鲑肝细胞的离体试验, 研究温度对 DHA 合
成效率的影响。结果发现, 在低温条件下 DHA合
成量较高。早期在虹鳟肝细胞的离体试验中, 运
用放射性同位素分别标记 18:2n-6、18:3n-3 和
20:5n-3以研究其在 5℃和 12℃培养条件下的代谢
情况。结果发现, 肝细胞代谢速率随着温度的升
高而增加, n-3系列底物较 n-6系列底物更易被代
谢[46]。另一研究表明, 在 5℃情况下, 适应冷水性
虹鳟的肝细胞比温水性的虹鳟肝细胞更为有效地

将 18:3n-3 合成 22:6n-3。可能是因为冷水性的虹
鳟更倾向将 n-3 HUFA整合到细胞膜的极性脂类中, 
而温水性的虹鳟对不饱和脂肪酸没有偏好性[47]。

然而不同的是, 虹鳟肠上皮细胞和肝细胞的 Δ6
去饱和酶的活性在 5℃或 7℃时分别高于 20℃或
15℃时[48−49], 随着温度的升高, 机体的 Δ6 去饱
和酶活性反而降低。Vagner 等 [50−51]比较了低温  
(16℃)和高温(22℃)对舌齿鲈幼鱼 Δ6 去饱和酶 
mRNA 水平的影响, 发现温度的变化对机体 Δ6
去饱和酶的表达量影响较少。可能是因为脂肪酸

去饱和酶活性基本上是受转录后水平调控, 低温
对脂肪酸去饱和酶 mRNA水平没有明显改变, 但
是使其蛋白的半衰期延长[52]。同时, 温度对 HUFA
合成代谢的影响还与机体组织有关。在 7℃的条件
下, 虹鳟肠上皮细胞的去饱和酶活性最高, 而 11℃
时, 肝细胞的去饱和酶活性最高[53]。 
温度对鱼类 HUFA 合成代谢的影响, 具体原

因可能有两方面: 1)通过影响脂肪酸去饱和酶及
延长酶的活性, 直接影响 HUFA的合成; 2)通过调
整膜脂中 HUFA 的含量, 而间接地影响 HUFA 的
代谢。 

2.2  盐度 
鱼类细胞内外的离子浓度时刻随环境中盐度

的变化而变化。为了维持体内正常的渗透压, 机
体需要改变细胞膜中脂肪酸的种类及含量以调整

膜的通透性。即盐度对鱼类渗透压的调节与机体

HUFA 合成代谢的影响有关, 而盐度主要是通过
调控脂肪酸去饱和酶及延长酶基因的表达和蛋白

活性影响 HUFA合成代谢[32]。 
研究表明 , 大西洋鲑幼鱼初次入海时 , 其

HUFA 的合成速率最快, 且Δ6 去饱和酶的表达
量最高; 而后, HUFA的合成速率及Δ6去饱和酶
的表达量逐渐降低, 但是Δ5 去饱和酶及延长酶
基因的表达量和蛋白活性变化较小 , 且与体内
HUFA 水平的变化相关性不大[32]。不同的是, 生
活在淡水环境中的虹鳟和樱鳟 (Oncoryhnchus 
masou)组织的 PUFA 含量较低 , 而转入海水后 , 
体内的 PUFA 含量升高, 特别是 EPA 和 DHA 水
平大幅度提高[54−55], 这表明盐度的变化对Δ5 去
饱和酶及延长酶基因表达和蛋白活性的影响也较

大。可能是因为盐度变化对鱼类去饱和酶及延长

酶的影响因鱼类种类而异。 
Sarker 等[56]研究了脂肪源和盐度对真鲷脂肪

酸组成和延长酶基因表达的影响, 发现同一盐度
下, 鱼油组和混合油组(67%菜油和 33%鱼油)之
间的脂肪酸组成无差异性, 但是不同盐度之间脂
肪酸组成差异明显。其中低盐组(15×10−9和 20 × 
10−9)的 EPA和DHA含量显著高于高盐组(33×10−9), 
同时发现延长酶 5 在各处理组中都有表达, 但是
Δ6去饱和酶只在混合油组和盐度 15 ×10−9条件下

表达。另一研究也发现, 低盐度提高了鲻(Mugil 
cephalus)体内 DHA和 AA的含量[57]。然而, 低盐
度却降低了日本鲈(Lateolabrax japonicus)和舌齿
鲈 EPA和 DHA水平[58−59]。淡水鱼一般在低盐度

条件下其体内 HUFA 合成活性较高[60], 但是欢卡
颏银汉鱼(Chirostoma estor)在淡水中 HUFA 合成途
径活性极低, 而在 15×10−9盐度下合成活性最高[61]。 

鱼类为适应环境盐度的变化, 可以通过调整
体内脂代谢, 增加体内 HUFA 生物合成, 以提高
生物膜中 HUFA 的含量, 从而改变膜的离子通透
性来实现。然而, 机体内多种内分泌系统或激素, 
如皮质醇, 血管紧张素Ⅱ, 生长素, 胰岛素生长
因子也参与到鱼类盐度适应过程中, 盐度也可能
是通过影响这些激素的分泌和代谢而间接地调控

HUFA合成途径[13]。 

2.3  季节变化 
Cengiz等[62]发现季节变化显著影响了伊拉克
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鲇 (Silurus triostegus)背部肌肉组织的脂肪酸组
成。n-3/n-6 PUFA 比例在春夏秋冬季节分别为
2.47、1.20、1.03和 1.40, 其中组织 DHA、EPA、
AA的含量在春季最高、夏季最低, 总 PUFA含量冬
季最高, 然后是春、秋和夏。相似的是, 在大西洋
鲑鱼中也发现冬季的 PUFA最高, 而夏季最低[63]。

Guler 等 [64]在白梭吻鲈(Sander lucioperca)发现 , 
组织 n-3/n-6 PUFA比例在春季高达 1.49, 两倍高
于夏季。高水平的 n-6 PUFA 导致夏季的 n-3/n-6 
PUFA 比例最低。不同的是 , 文 (Vimba vimba 
tenella)组织 n-3/n-6 PUFA比例在四季之间变化不
大 , 但是夏季略高于其他季节 [65]。季节对鱼类

HUFA 合成的影响可能是通过光周期和温度等因
素共同作用的结果。 

2.4  其他环境因子 
一些研究表明, 大西洋鲑幼鱼从淡水向海水

洄游时, 延长光周期可提高机体去饱和酶及延长

酶的活性[52, 66]。然而, 目前对光信号在鱼类中的
转导机制还不清楚, 光周期对鱼类肝脂肪酸去饱

和酶基因表达的影响还需进一步研究。有研究表

明, 大西洋鲑 HUFA的合成受到环境水流的影响, 
Δ6去饱和酶基因的表达在流动海水中最高, 其酶

活性在静水中最低[32]。HUFA 在鱼体内具有抗逆
和抗应激方面的作用, 因此, 上述环境因素导致
的 HFUA合成的改变提示两者之间可能通过某些

激素或转录因子产生联系。 

3  影响鱼类 HUFA合成的其他因素 

3.1  转录因子 
最初发现调控脂肪酸去饱和酶的转录因子是

甾醇调节元件结合蛋白(sterol regulatory element 
binding proteins, SREBPs)和过氧化物酶体增殖物
激活受体(peroxisome proliferator activated receptors, 

PPARs)[67−68]。与哺乳动物一样, SREBPs和过氧化
酶体增殖剂(peroxisome proliferators, PP)共同促
进 Δ6去饱和酶的转录表达。其中 SREPBs是通过
激活乙酰辅酶 A羧化酶、脂肪酸合成酶、硬脂酰
辅酶 A去饱和酶、甘油-3-磷酸酰基转移酶等与脂
肪酸代谢相关的酶[69], 从而影响 HUFA合成。PP

通过其受体——PPARs 诱导肉毒碱棕榈酰转移酶
I[70]、酰基辅酶 A、L-双功能蛋白[71]、细胞色素

P450 4a1[72]等一些参与脂肪酸β-氧化的酶, 以促进
脂肪酸的氧化增加 HUFA 的需求, 从而间接地提
高 HUFA合成代谢[73]。不同的是, Tang等[74] 认为, 
PPARs 是直接影响脂肪酸去饱和酶基因的表达。
该研究组发现, 在 PPARs的作用下, 人类 Δ6去饱
和酶基因的表达水平提高了 500%。 

Vagner 等 [13]发现 , 饲料 n-3HUFA 含量低

(0.3%～0.5% EPA+DHA)显著促进舌齿鲈幼鱼
PPAR α和 PPAR β基因表达。而且, 当鱼种继续摄
食缺乏 n-3HUFA的日粮时, PPAR β基因也一直持
续高表达。同时, Δ6去饱和酶 mRNA水平也同样
显著提高。舌齿鲈 Δ6去饱和酶基因与 PPAR基因
同步高表达, 表明 PPARs 有可能参与 Δ6 去饱和
酶转录水平的营养调控。 

3.2  激素 
研究表明 , 鱼体内的激素水平也会影响其

HUFA 合成[75]。本研究组在黄斑蓝子鱼的研究显

示, 在饲料中添加左甲状腺素钠或吉非罗齐对其
生长性能没有明显影响, 但对肝脏转化α-亚麻酸
为 HUFA 的能力可能有一定的促进作用[76]。 某
些激素(如胰岛素)和脂肪酸(特别是 HUFA, 及其
类二十烷酸等派生物)通过转录因子 SREBP的作用
而间接地调控脂肪酸去饱和酶基因的表达[77−78]。

如同在碳水化合物代谢中所起的作用一样, 胰岛
素同样也促进脂类合成, 阻止其降解。研究证明
胰岛素可以通过刺激 SREBP-1c 表达, 从而促进
脂肪酸去饱和酶基因的表达[79]。HUFA 除了其本
身对去饱和酶及延长酶的表达和蛋白活性存在反

馈抑制外, 还可以通过抑制 SREBP的成熟和释放, 
同时加速其失活[67−68], 从而间接地抑制去饱和酶
及延长酶的表达和活性。  

3.3  遗传背景 
为降低水产养殖对鱼油的过度依赖, 最近几

年人们已经开展了有关各种脂肪源替代鱼油的研

究。其中植物油脂具有来源广泛、价格低廉等特

点, 是替代鱼油和降低饲料成本的理想产品。然
而, 不同的鱼类甚至不同的品系对缺乏 HUFA 的
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植物油的利用能力不同。 
淡水鱼可以通过将 C18 亚油酸和亚麻酸转化

为 C20~C22 HUFA, 以满足自身对 HUFA 的需求, 
而海水鱼这种合成能力缺乏或不足。一方面可能

是因为海水鱼的食物中富含 HUFA, 自身不需要
合成 HUFA, 长期适应的结果导致相关功能基因
表达水平低下、退化甚至丢失; 另一方面, 富含
HUFA 的食物源可能反馈抑制海水鱼类的去饱和
酶及延长酶的活性[2]。 

Morais等[80]利用添加 100%鱼油和 100%植物
油的配合饲料同时饲喂脂肪型和瘦肉型大西洋鲑, 
结合基因芯片技术分析脂肪源对不同品系肝转录

组的影响, 并比较了植物油对两品系的 HUFA 合
成相关基因表达的影响。结果发现瘦肉型鲑鱼的

HUFA合成相关基因的表达量高于脂肪型鲑鱼, 如
植物油显著促进了瘦肉型 Elovl2 基因的表达, 对

瘦肉型的 Δ5及 Δ6去饱和酶的促进程度也高于脂
肪型。基因型的不同同时也影响着脂肪酸代谢的转

录因子, 如摄食植物油抑制了瘦肉型的 PPAR α和

PPAR β基因的表达, 而促进了肥胖型的 SRBP-1
基因表达[81]。以上研究说明, 遗传背景不同的鱼

类, 其 HUFA 合成途径中去饱和酶、延长酶及其
转录因子的表达水平不同。鱼类 HUFA合成途径
同时受营养、环境等外界因素, 以及自身的遗传

因素共同调控。  

4  结论及展望 

高度不饱和脂肪酸(HUFA)在鱼体内具有重
要的生理功能, 如影响鱼类的脂类代谢、细胞膜
功能、免疫功能、生长性能、繁殖性能和营养品

质等。现有的研究表明, 鱼体内的 HUFA 合成代
谢受营养素、环境因子、激素、转录因子、遗传

因子等多种因素的影响, 这些因素可能通过影响
HUFA合成途径的关键酶的 mRNA水平或酶活性

而对 HUFA 合成代谢产生影响。但是, 有关这些
因素影响关键酶的表达或酶活性的具体分子机制

目前还不清楚, 有待进一步的深入研究。包括它

们对关键酶的空间结构、底物识别区域和活性区

域以及底物偏好性等方面的影响, HUFA 合成的

转录后调控机制研究等。此外, 机体中碳水化合
物、蛋白质、脂类三大营养物质的代谢并不是独

立进行的, 而是相互影响的; HUFA 合成代谢调
控可能还涉及到糖代谢和蛋白质代谢, 以及多个
重要的生理过程, 这需要从整体上对 HUFA 合成
代谢进行系统的综合研究。HUFA 合成代谢调控
机制的阐明, 有助于我们研发提高鱼体 HUFA 合
成能力的方法, 从而提高配合饲料中植物油替代
鱼油的比例, 降低水产养殖业对鱼油的依赖, 促
进鱼类、特别是海水鱼养殖业的发展, 同时提高
鱼肉的营养品质。 
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Influencing factors and mechanisms on HUFA biosynthesis in teleosts 

XIE Dizhi, WANG Shuqi, YOU Cuihong, CHEN Fang, ZHANG Qinghao, LI Yuanyou 
Guangdong Provincial Key Laboratory of Marine Biotechnology in Shantou University, Shantou 515063, China 

Abstract: Highly unsaturated fatty acids (HUFA) not only play important physiological functions in human health, 
they are also closely correlated with individual survival, growth, development, and reproduction in fish. Because 
marine fish have a low capability or inability to synthetize HUFA, high proportions of HUFA-rich fish oil must be 
added to compound feedstuff. With the rapid development of aquaculture, fish oil is facing an increasing shortage. 
Researchers are trying to find a way to improve endogenous HUFA biosynthesis by fish with the intention of in-
creasing the ratio of vegetable oil in formula feeds. The clarification of regulation mechanisms of HUFA biosyn-
thesis will help in achieving this goal. This paper highlights the main factors and mechanisms affecting HUFA 
biosynthesis, including nutritional factors such as dietary lipid sources, ratio of n-3/n-6 polyunsaturated fatty acids 
(PUFA) in diets, vitamins, and minerals; environmental factors such as water temperature, salinity, and photope-
riod; and transcription factors, hormones, and genetic factors. We hope this information will be a useful reference 
for future studies on the regulation mechanisms of HUFA biosynthesis in fish. 
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