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摘  要：骨骼肌由不同类型的肌纤维组成，根据肌纤维肌球蛋白重链的不同，将肌纤维分为

Ⅰ、Ⅱa、Ⅱx 和Ⅱb 型。骨骼肌中肌纤维类型的组成可影响屠宰后肉质，而肌纤维类型的

转化则受体内多种信号通路和调控因子的调节以及饲粮营养因素的调控。本文对肌纤维转

化的分子信号通路及其营养调控进行初步总结，为今后研究通过营养策略调控肉品质提供
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骨骼肌由不同类型的肌纤维组成。传统分类方法是利用组织化学染色法，依据肌纤维

代谢和收缩特点将肌纤维分为慢速氧化型（Ⅰ型）、快速酵解型（Ⅱ型）和氧化–酵解混合

型[1]；利用现代分子生物学方法，根据肌纤维所含肌球蛋白重链（myosin heavy chain，

MyHC）的不同，将肌纤维分为Ⅰ、Ⅱa、Ⅱx 和Ⅱb 4 种，代谢类型从氧化到酵解过渡，收

缩速度依次增加。肌肉中不同肌纤维类型的比例可影响屠宰后的肉品质[2]。哺乳动物肌纤

维数目在出生前已经基本确定，其中猪在胚胎期 90 d 以后肌纤维的数目就已不再发生变化

[3]。哺乳动物成熟骨骼肌表现出高度可塑性，年龄、营养、激素和运动等因素均可以使肌

纤维类型发生转化，肌纤维转化遵循Ⅰ↔Ⅱa↔Ⅱx↔Ⅱb 的变化规律[4]。肌纤维的转化受到

多条信号通路和诸多细胞因子的调节（图 1）[5]。MyHC 表达水平的改变，表现为肌纤维类

型的转化。本文总结了近年来通过营养调控包括植物提取物、饲粮能量与粗蛋白质水平和
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不饱和脂肪酸对肌纤维类型的调节作用，为今后研究通过营养策略改善肌纤维类型和肉品

质提供理论依据。 

1   肌纤维类型转化信号通路 

肌纤维的转化受多条信号通路的调节，主要是骨骼肌细胞内钙离子（Ca2+）浓度和代

谢产物的变化，激活下游信号分子通路，并进而调节与肌纤维类型相关基因的表达，引起

肌纤维适应性转化。 

1.1  腺苷酸激活的蛋白激酶（AMPK）/过氧化物酶受体增殖激活受体 γ 辅助激活因子–1α

（PGC-1α）/沉默信息调节因子 1（SIRT1）信号通路 

AMPK 是一种重要的平衡细胞能量的调节激酶，被称为“细胞能量调节器”。在运动时，

AMPK 对维持能量供应至关重要。AMPK 受多种代谢信号的调节，如 AMP/ATP 值过高、

运动等，AMPK 磷酸化激活后可调节机体包括骨骼肌组织在内的多条下游靶向通路。

AMPK 基因缺失的小鼠耐力训练时Ⅱb 向Ⅱa、Ⅱx 肌纤维型转化能力降低[6]。PGC-1α 在骨

骼肌中高度表达，在肌纤维转化中有重要作用。PGC-1α 是 AMPK 下游重要靶分子，可直

接被 AMPK 磷酸化，PGC-1α 能促进线粒体的生物合成、有氧代谢以及慢型肌纤维的形成

[7]。Lin 等[8]发现骨骼肌超表达 PGC-1α 的小鼠酵解型纤维中Ⅰ型纤维含量增加，氧化代谢

相关蛋白增加，肌肉抗疲劳性也相应提高。Arany 等[9]也发现转入 PGC-1α 的诱导小鼠抗疲

劳性增加，且诱导Ⅱx 型肌纤维向Ⅰ型肌纤维转化，而骨骼肌特异性敲除 PGC-1α 会促使肌

纤维从Ⅰ型､Ⅱa 型氧化型向Ⅱx､Ⅱb 酵解型转化[10]。SIRT1 是机体内另一重要能量感受器。

SIRT1 是依赖烟酰胺腺嘌呤二核苷酸（NAD+）的组蛋白去乙酰化酶，与能量代谢调节、氧

自由基代谢等多种生理过程有关。机体内 AMPK 可通过调节尼克酰胺磷酸核糖转移酶活性，

使 NAD+/还原型烟酰胺腺嘌呤二核苷酸（NADH）值升高，从而激活 SIRT1[11]。小鼠骨骼

肌中 SIRT1 超表达促进快肌纤维向慢肌纤维转化，且提高 PGC-1α 水平[12]。SIRT1 可通过

调节生肌调节因子（myofiber regulation factors，MRFs）影响肌纤维的分化。MRFs 家族包

括成肌分化抗原（MyoD）、肌细胞生成素（myogenin）、Myf5 和 MRF4 4 种。MRFs 可调节

成肌细胞向不同方向分化，改变肌纤维类型。在出生之后 MRF4 在成年个体慢肌纤维中持

续高表达，推测其参与肌纤维表型调控[13]。MyoD 可调节肌细胞特异性增强结合因子 2

（myocyte-specific enhancer-binding factor 2，MEF2）影响 MyHC 基因的表达，改变肌纤维

类型，而 SIRT1 可以特异性抑制肌细胞分化标志基因 MyoD 和 MEF2 的表达，使肌卫星细

胞分化受阻，最终改变肌纤维类型[14]。 
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CaM：钙调素 calmodulin；CaMK：钙调素依赖性蛋白激酶  calmodulin dependent protein kinase； 

AMPK：腺苷酸活化蛋白激酶 AMP-activated protein kinase；SIRT1：沉默信息调节因子 1 silent information 

regulator 1；PGC-1α：过氧化物酶受体增殖激活受体 γ 辅助激活因子–1α peroxisome proliferator-activated 

receptor γ co-activator 1α；MEF2：肌细胞特异性增强结合因子 2 myocyte-specific enhancer-binding factor 2；

CaN：钙调磷酸酶 calcineurin；NFAT：T 细胞核因子 nuclear factor of activated T cells；HDACs：组蛋白脱

乙酰酶 histone deacetylases；Fnip1：卵泡素互作蛋白 1 folliculin interacting protein-1；FNDC5：纤维连结蛋

白Ⅲ型域包含蛋白 5 fiber links protein Ⅲ domain contains 5；Irisin：鸢尾素；FoxO1：叉头框转录因子 O 亚

族 1 forkhead box transcription factor  O1；Akt：蛋白激酶 B protein kinase B；PPARs：过氧化物酶体增殖剂

激活受 体 peroxisome proliferators-activated receptors；ERR：雌激素相关受体 estrogen-related receptor。 

图 1  骨骼肌纤维类型转化信号通路图 

Fig.1  Signaling pathways of skeletal muscle fiber transition[5] 

1.2  Ca2+/钙调磷酸酶（CaN）/钙调素依赖性蛋白激酶（CaMK）信号通路 

在骨骼肌中，Ca2+依赖的转运途径对肌纤维转化起着重要的作用，可以通过激活转录

因子，调节线粒体核编码基因，使肌纤维发生类型转化[15]。激活转录因子 CaN 信号转导调

节是重要的 Ca2+依赖转运途径。钙调磷酸酶是一种依赖于 Ca2+/钙调素（CaM）的丝氨酸/
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苏氨酸蛋白磷酸酶。肌纤维出现动作电位时，肌纤维内 Ca2+含量持续增加，与 CaM 结合并

激活 CaN，进而使 T 细胞核因子（nuclear factor of activated T cells，NFAT）去磷酸化，移

位进入细胞核，与靶基因结合，促进慢肌纤维基因的表达[16]。运动可以通过调节 CaN 信号

影响肌纤维的转化。吴金富[17]发现载负荷离心运动可激活 Ca2+，并通过 CaN 调节肌纤维的

转化。小鼠敲除 CaN 基因，Ⅰ型肌纤维比例下降，而 CaN 基因过表达，骨骼肌中Ⅰ、Ⅱa

型肌纤维比例升高[18]。McCullagh 等[19]发现 NFAT 促进了慢肌纤维基因的表达，抑制快肌

纤维基因的表达。CaMK 可被细胞内升高的 Ca2+激活，引起肌纤维类型转化。当进行力量

运动时，体内 CaMKⅡ活性升高，并随着运动强度增加而升高，表明 Ca2+/CaMK 参与肌纤

维类型的转化，其调控路径为激活的 CaMK 与组蛋白脱乙酰酶(histone deacetylases，

HDACs)作用后，HDACs 转移至细胞核质内，使 MEF2 活化，诱导慢肌纤维基因表达[18-20]。

CaMKⅡ也作为 AMPK 上游信号分子调节小鼠肌肉的氧化代谢能力[21]。 

1.3  其他重要调控因子 

1.3.1  卵泡素互作蛋白 1（folliculin interacting protein-1，Fnip1） 

Fnip1 是在体内与卵泡素相互作用的一种蛋白质。Baba 等[22]研究发现在肾脏细胞中，

Fnip1 可被 AMPK 磷酸化，加入 AMPK 抑制剂后，其磷酸化水平降低，推测 Fnip1 可能与

AMPK 参与的能量感知相关。在此基础上，Park 等[23]发现与野生型小鼠相比，Fnip1 基因

缺失的小鼠前 B 细胞 AMPK 水平增加，且与 AMPK 相关线粒体代谢基因和葡萄糖摄取增

加，表明在前 B 细胞中，Fnip1 作为 AMPK 下游物质对代谢应激后代谢平衡的维持十分重

要。同时，Park 等[23]发现 Fnip1 在骨骼肌中表达水平较高。Reyes 等[24]发现在骨骼肌细胞

中，Fnip1 基因缺失导致线粒体氧化磷酸化水平增加，线粒体功能增强，氧化型肌纤维增

加，肌纤维类型发生转化。Fnip1 可能通过直接或间接途径调控 AMPK 从而调节线粒体生

物合成与肌纤维类型。 

1.3.2  叉头框转录因子 O 亚族 1（FoxO1） 

FoxO1 是 FoxO 家族中主要的调控因子，受多种磷酸化激酶调控，在成肌细胞增殖分

化及肌纤维类型转化中发挥重要作用。Schachter 等[25]发现 FoxO1 受磷酸化的蛋白激酶 B

（Akt）调节。在骨骼肌中，禁食期间 FoxO1 可调节碳水化合物分解以提供能量[26]。Kamei

等[27]发现转入人类 FoxO1 基因的小鼠表现为肌肉体积、重量降低，且肌肉颜色发白。史新

娥等[28]发现通过 shRNA 干扰 FoxO1 表达促进猪成肌细胞中 MyHCⅠ的表达，与张辉等[29]

研究发现 FoxO1 抑制猪骨骼肌 MyHCⅠ的表达结果一致。急速或慢速偏心运动会改变快骨
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外肌浅区 FoxO1 mRNA 的表达水平，进而改变肌纤维类型[30]。 

1.3.3  过氧化物酶体增殖激活受体（PPARs） 

PPARs 是在转录水平调节基因表达的一类核内受体。Wang 等[31]发现小鼠灌胃 PPARδ

激动剂后，线粒体合成增加，且Ⅰ型肌纤维含量增加，表明 PPARδ 可能是肌纤维转化过程

中的关键分子。Luquet 等[32]发现骨骼肌中超表达 PPARδ，能够促进肌纤维由Ⅱ型向Ⅰ型肌

纤维转变，并使骨骼肌氧化代谢能力增强。耐力训练使 PPARγ 和 PGC-1α 在不同肌纤维类

型中有不同水平的升高，可能与改变肌纤维中线粒体含量和氧化类型有关[33]。Schuler 等[34]

敲除小鼠 PPARβ 发现肌纤维氧化能力下降，PPARβ 同时刺激 PGC-1α 表达。PPARγ 可能与

PGC-1α 由于蛋白之间的相互作用而被激活[35]。PPARs 与雌激素相关受体（estrogen-related 

receptor，ERR）直接或间接作用促进慢肌纤维表达[36]。 

2  肌纤维类型转化的营养调控措施 

2.1  天然植物提取物 

天然植物提取物中常含有多种多酚类物质，多酚类物质能够提高骨骼肌 AMPK 磷酸化

程度，进而促进 PGC-1α 磷酸化并活化，推测天然植物提取物可能通过调节 AMPK 途径调

控肌纤维类型的转化[37]。饲粮添加杜仲多酚提取物，猪背最长肌中Ⅰ型肌纤维相关基因的

表达水平显著升高，而Ⅱb 型肌纤维的表达水平显著降低[38]。小鼠灌服红景天苷和红景天

能够促进快肌纤维向慢肌纤维的转化[39]。小鼠饲粮中添加 5%苹果多酚能提高肌肉中慢肌

纤维的比例，随后试验表明，0.5%的添加量也能促进慢肌纤维的形成[40-41]。Murase 等[42]研

究发现小鼠饲粮中添加富含多酚的绿茶提取物提高肌肉力耐受力和氧化能力。王丽娜等[43]

在育肥猪饲粮中添加表没食子儿茶素没食子酸酯反而导致Ⅰ型肌纤维含量减少，AMPK 表

达量降低，且 PGC-1α 表达量受到抑制，这可能与提取物的种类以及添加量有关。 

2.2  能量与粗蛋白质水平 

饲粮中能量和粗蛋白质水平与来源可调节肌纤维类型的组成。Harrison 等[44]发现，营

养不良对 3～7 周龄猪背最长肌中各类型肌纤维的含量无影响，但显著提高菱形肌中Ⅰ型肌

纤维的比例，推测营养水平可能对不同部位肌纤维转化的影响不一致，表现出组织部位的

特异性。Lefaucheur[45]研究发现，仔猪营养不良导致背最长肌Ⅱb 型肌纤维的比例显著升高，

而Ⅱa 型肌纤维的比例显著降低，相反限饲可使肌肉中的Ⅰ型肌纤维比例显著增加。Li 等

[46]研究发现饲粮不同能量来源影响育肥猪肌纤维类型，低淀粉、高脂和高纤维饲粮组 I 型

和Ⅱa 型肌纤维增加，Ⅱx 和Ⅱb 型肌纤维减少，表明低淀粉高纤维饲粮能减少酵解型肌纤
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维的比例，提高育肥猪的肉质。孙相俞[47]发现，与低能量组相比，高能量组肌肉中Ⅱa 和

Ⅱx 型肌纤维比例增加，Ⅱb 型肌纤维比例降低。陈佳[48]研究发现，饲粮粗蛋白质水平越高，

杜约八三元杂交猪肌纤维直径越粗；Li 等[49]发现，饲粮粗蛋白质水平由 16%降低至 13%，

生长育肥猪背最长肌和腰大肌Ⅱa 型肌纤维及股二头肌Ⅰ型肌纤维的比例显著增加；杨飞

云等[50]则在试验中发现营养水平对荣昌猪和杜长大三元杂交猪背最长肌中肌纤维类型的组

成无显著影响，推测研究结果的差异可能与猪品种和生长阶段有关。此外，蛋白质的来源

也会影响肌纤维类型相关基因的表达，牛肉提取物促进小鼠趾长伸肌慢肌纤维基因的表达，

而鱼蛋白则降低小鼠比目鱼肌 PGC-1α 含量和Ⅰ型肌纤维基因的表达量[51-52]。AMPK 作为

机体内重要的能量感受器，调控细胞能量的输出，饲粮能量和粗蛋白质水平均会导致肌纤

维类型组成的改变，可能与能量感受网络中 AMPK的调节作用有关。 

2.3  不饱和脂肪酸 

最新的研究表明，脂肪中脂肪酸的组成与比例也影响肌纤维类型的转化。任阳[53]发现

不饱和脂肪酸促进小鼠Ⅰ型肌纤维基因的表达，并推测可能与 AMPK 通路有关。妊娠后期

和哺乳期饲粮中添加不饱和脂肪酸可通过母体效应促进后代哺乳仔猪肌肉组织中相关基因

的表达，提高仔猪氧化型肌纤维的比例[53]。不饱和脂肪酸处理肌细胞后，AMPK 基因表达

量显著上调，推测不饱和脂肪酸促进氧化型肌纤维的形成可能与 AMPK 信号通路的激活相

关[53]。不饱和脂肪酸的种类对肌纤维类型的转化也有一定的影响。田春庄[54]发现 n-3 家族

不饱和脂肪酸添加能促进猪肌肉组织Ⅰ和Ⅱa 型肌纤维相关基因的表达，从而改善肌纤维

类型组成。与饲喂富含 n-6 多不饱和脂肪酸的大豆油相比，饲粮中添加富含 n-3 多不饱和

脂肪酸的鱼油显著增加小鼠趾长伸肌Ⅱx 型肌纤维的比例，而显著降低Ⅱb 型肌纤维的比例

[55]。 

3  小  结 

肌纤维转化受多种信号通路及调控因子的影响，营养因素对肌纤维的转化有着不同程

度的调节作用。近年来，除了对诱导成肌纤维细胞转化的研究不断深入之外，对诱导肌卫

星细胞定向分化从而调控肌纤维类型的研究也一直在进行。对肌卫星细胞全基因组时序表

达谱检测发现，肌卫星细胞始终参与肌肉干细胞的形成和功能的维持[56]。肌卫星细胞可分

化为不同的亚群，包括快肌亚群、慢肌亚群和可转化亚群[57]。正常生理条件下，肌卫星细

胞在基膜和基底膜之间处于静息状态，当机体状态发生改变，肌卫星细胞在细胞因子的刺

激下进入细胞周期，形成新的成肌纤维细胞[58]。控制肌卫星细胞的定向分化，为调控肌纤
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维类型的转化提供了一个新的研究方向。肌纤维类型转化研究工作的深入开展，为畜牧养

殖领域的精准饲养和畜禽肉品质的靶向营养调控奠定理论基础，也为人类肌病的治疗方案

提供参考借鉴。 
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Abstract: Skeletal muscle is made up of different types of muscle fibers which characterized by 

the myosin heavy chain isoform composition and consists of up to four main types: Ⅰ, Ⅱa, Ⅱx 

and Ⅱb. The composition of muscle fiber type in skeletal muscle influences the meat quality after 

animal slaughter. The skeletal muscle fiber type transformation can be regulated by different 

signaling pathways and regulatory factors in vivo and also by nutritional factors in diet. This 

review summarized the underlying signaling pathways and certain nutritional factors, for reference 

in understanding of improving meat quality through nutritional intervention. 

Key words: skeletal muscle; muscle fiber type transformation; signaling pathway; nutritional 

regulation; meat quality 
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