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摘 要：脂肪酸是反刍动物重要的营养物质。一方面，脂肪酸对于反刍动物瘤胃微生物生长具4

有抑制作用，尤其是不饱和脂肪酸的抑制作用更明显；另一方面，瘤胃微生物群落能够通过生5

物氢化作用将不饱和脂肪酸氢化为饱和脂肪酸。本文针对饲粮脂肪酸与瘤胃微生物之间的相互6

作用进行了综述，涉及的研究方法包 括体外培养法以及动物试验研究，结合分子生物学技术7

方法，为通过饲粮脂肪调控瘤胃微生物群落或结构提供新思路。8
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反刍动物饲粮中脂肪占干物质的比例通常不超过 5%，主要由甘油三酯、半乳糖脂和磷脂11

组成。粗饲料以及大部分精饲料提供的脂肪酸主要为亚油酸和α-亚麻酸，此外油料籽实如亚麻12

籽、葵花籽和油菜籽等能够提供油酸等不饱和脂肪酸。脂肪主要起到提供能量的作用，此外还13

能够调控牛奶[1]和肉[2]的脂肪酸组成，但添加脂肪也可能影响采食量和乳脂含量[3]；最新研究14

表明，饲粮中添加脂肪能够调控瘤胃微生物群落，降低甲烷排放[4]。一般认为，脂肪酸会抑制15

瘤胃微生物的生长，而瘤胃微生物能够将脂肪酸氢化，该过程涉及多个步骤且受脂肪酸类型和16

瘤胃环境等因素的影响。17

1 脂肪酸对瘤胃微生物的影响18

1.1 对瘤胃细菌的影响19
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添加油类对于体外培养的瘤胃纤维降解菌、淀粉分解菌等具有广泛的抑制作用[5]。研究发20

现软脂酸和硬脂酸仅能够降低栖瘤胃普雷沃氏菌（Prevotella ruminicola）和溶纤维丁酸弧菌21

（Butyrivibrio fibrisolvens）某些菌株的数量，油酸的抑制效果强于上述 2种脂肪酸，前者能够22

抑制大部分纤维分解菌的生长，但却能促进反刍动物新月单胞菌（Selenomonas ruminantium）23

和栖瘤胃普雷沃氏菌的生长[6]。上述研究结果与 Henderson[7]的研究结果一致，即产丙酸菌不受24

油酸的影响，但瘤胃球菌和溶纤维丁酸弧菌等产乙酸和丁酸菌受油酸以及饱和脂肪酸的抑制作25

用。低浓度的亚油酸或共轭亚油酸会抑制溶纤维丁酸弧菌 A38 的生长[8]；同样，5 mg/L 的亚26

油酸也会抑制其他溶纤维丁酸弧菌属细菌的生长[5]。此外，长链多不饱和脂肪酸如二十碳五烯27

酸（EPA）、二十二碳六烯酸（DHA）对于溶纤维丁酸弧菌的抑制作用显著强于亚油酸，这可28

能是由于细菌生长的调整期被拉长[9-10]，α-亚麻酸同样会延长痤疮丙酸杆菌（Propionibacterium29

acnes）的调整期[5]。与之相反，普雷沃菌属（Prevotella）、巨球菌属（Megasphaera）和月形30

单胞菌属（Selenomonas）等几乎不受亚油酸和α-亚麻酸的影响[5]。31

与体外培养时直接研究游离脂肪酸的影响不同，体内试验研究的是添加油脂对瘤胃微生物32

的作用效果，这些研究应用了定量 PCR[4,12]以及 16S rDNA 测序[12-13]等技术手段。大部分体内33

试验得到的脂肪酸对瘤胃微生物的作用效果弱于体外试验，这可能是由于体内试验无法观测到34

脂肪酸对微生物调整期的影响。添加脂肪会抑制纤维杆菌属（Fibrobacter）和瘤胃球菌属35

（Ruminococcus）的生长，但对于丁酸弧菌属（Butyrivibrio）和普雷沃菌属的影响结果并不一36

致，这可能是因为后面 2种菌包含的菌种更多，这些菌种不仅具有不同的代谢通路[14]，且对于37

亚油酸的敏感性也不一致[5]。此外，饲粮精料水平也会影响脂肪的添加效果，包括聚乙酸菌属38

（Acetitomaculum）、毛螺菌属（Lachnospira）和普雷沃菌属等在不同精料水平饲粮下受添加39

脂肪的影响结果并不一致[15]。40

1.2 对原虫、产甲烷菌和真菌的影响41

研究表明，亚麻籽油能够显著降低瘤胃总原虫丰度[4,16]，且在高精料饲粮条件下的抑制效42

果更为显著[16-17]，主要抑制了厚毛虫属（Dasytricha）、内毛虫属（Entodinium）和前毛虫属43

（Epidinium）的生长[17]；但也有研究表明，亚麻籽油对于总原虫丰度无影响[18]。具体到脂肪44
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酸，月桂酸降低原虫数量的作用效果比肉豆蔻酸和硬脂酸更为明显[19]。一般而言，脂肪酸不饱45

和程度越高，其对于原虫的抑制作用越明显，但具体抑制效果还受动物品种、饲粮类型等因素46

的影响，因此可能造成了不同试验结果的差异性。针对产甲烷菌的早期研究表明，油酸以及饱47

和脂肪酸能够降低反刍兽甲烷短杆菌（Methanobrevibacter ruminantium）的丰度[20]，该菌是瘤48

胃中丰度最高的产甲烷菌。最近研究表明，含有 8~14 个碳原子的脂肪酸（来自亚麻籽和椰子49

油）以及含有 20~22个碳原子的多不饱和脂肪酸（来自鱼油）对于产甲烷菌丰度和群落变化并50

无直接影响[4,21]。关于脂肪对真菌的影响作用研究较少，体外培养的 Neocallimastix frontalis的51

生长受亚油酸的影响[5]；Boots等[22]明确发现亚油酸能够抑制 Neocallimastix 的生长。52

1.3 对瘤胃微生物的作用机制53

脂肪酸对于细菌的作用机制并没有定论，目前有 3 种解释：1）由于大部分脂质包被在饲54

粮颗粒上，导致微生物对饲粮的吸附受到影响，在影响纤维分解菌生长的同时，降低了纤维降55

解率[23]。所以额外添加纤维能够在一定程度上恢复纤维降解率和细菌数量[6]，但也有研究发现56

添加脂肪时，附着在固相食糜上的细菌数量增加[24]。2）脂肪与阳离子形成盐，使得细菌缺乏57

足够的阳离子数量[23]，影响了细菌生长，因此在添加脂肪后再添加钙离子，能够阻止纤维降解58

率及相关细菌丰度的降低[25]。但该理论并不能解释所有脂肪酸对细菌生长的负面作用，因为不59

同脂肪酸与阳离子结合的稳定程度不同，如饱和脂肪酸盐的稳定性强于不饱和脂肪酸盐[26]，所60

以在添加钙离子的情况下，饱和脂肪酸比起不饱和脂肪酸会获取更多的钙离子，从而更进一步61

抑制细菌的生长。3）脂肪酸对于瘤胃细菌的直接毒性，这可能是由于脂肪酸吸附在细菌细胞62

壁上后阻碍了营养物质的接收[7]。研究表明，尽管亚油酸会破坏细胞完整性，但在不同菌属之63

间存在差异，如溶纤维丁酸弧菌对于亚油酸的敏感程度低于亨氏丁酸弧菌(Butyrivibrio hungatei)64

和 Butyrivibrio proteoclasticus[14]，该结果一方面说明前者细胞膜流动性受脂肪酸的影响更低，65

另一方面，亚油酸可能影响细菌特定的代谢通路，溶纤维丁酸弧菌通过丁酰辅酶 A 转移酶产66

生丁酸，亨氏丁酸弧菌和 Butyrivibrio proteoclasticus通过丁酸激酶生产丁酸[27]，因此不饱和脂67

肪酸对于产丁酸菌的毒性可能通过影响产丁酸代谢过程实现[10]。此外，多不饱和脂肪酸还会影68

响酰基辅酶 A和 ATP 等，具有阻断代谢的作用[28]。脂肪酸抑制原虫生长的机制并不明确，可69
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能是因为其将脂肪酸或氢化产物纳入到细胞膜中，阻碍了营养物质代谢[29]，也可能是因为脂肪70

酸改变了其趋化作用及底物的获取方式[30]。71

2 瘤胃微生物对脂肪酸的氢化作用72

2.1 瘤胃微生物与脂肪酸降解73

氢化作用始于微生物对酰基甘油的脂解，释放出游离脂肪酸和甘油，游离脂肪酸仍吸附在74

饲粮颗粒上，另有部分脂肪酸被吸附在固相食糜上的细菌吸收。该步骤能够脂解大部分不饱和75

脂肪酸，3 种主要的不饱和脂肪酸具有不同的氢化路线，第 1 步均是在异构酶的作用下，其中76

1 个顺式双键转变成反式双键，形成不同的共轭亚油酸（CLA）异构物，其中反-11 CLA 是最77

主要的异构物，此外还包括双键位置分别在第 7~15 个碳原子上的共轭亚麻酸（CLnA）[31]、78

第 7~14 个碳原子上的 CLA[26]和第 7~11 个碳原子上的反式脂肪酸[32]，这些异构物的形成存在79

各自的途径及通路[31,33]。在大多数情况下，该步反应能够分解超过 70%的油酸、80%的亚油酸80

和 90%的α-亚麻酸[34]；第 2步为还原反应，首先还原顺式双键，其次是反式双键，由于后者的81

还原较前者慢，因此在瘤胃中积累或进入小肠的反式脂肪酸浓度高于 CLA。82

脂解厌氧弧杆菌（A.lipolyticus）是最主要的甘油三酯降解菌，利用 16S rRNA 测序得出其83

在瘤胃中的丰度约占 0.05%[35]，具有 3种编码脂肪酶的基因[36]，这 3种酶对月桂酸和肉豆蔻酸84

具有较强的作用活性，然而饲粮中的脂肪酸主要由软脂酸和硬脂酸组成。某些溶纤维丁酸弧菌85

菌株能够水解脂酯和半乳糖脂[37]，而其他丁酸弧菌属的细菌具有降解甘油三酯的能力[27]。此86

外 ， 梭 菌 属 （ Clostridium ） 、 丙 酸 杆 菌 属 （ Propionibacterium ） 、 葡 萄 球 菌 属87

（Staphylococcus）和月形单胞菌属等也具有脂解能力[38]。Unni 等[39]分离纯化出了绿脓杆菌88

（Pseudomonas aeruginosa）菌株的脂肪酶，此外，纯化的假单胞菌属（Pseudomonas）脂肪酶89

的抗体同样能够抑制脂解厌氧弧杆菌、溶纤维丁酸弧菌、贪婪丙酸杆菌（Propionibacterium90

avidum）和痤疮丙酸杆菌的脂解活性，说明瘤胃细菌的脂解酶具有相似的基因特性[40]。Liu 等91

[41]建立奶牛瘤胃宏基因组文库，发现 2种分别对于 16个碳和 18个碳原子有亲和度的脂肪酸，92

Liu 等[41]和 Privé等[42]也从牛瘤胃宏基因组中分离出 14种新型的脂肪酶，主要作用于短、中链93
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脂肪酸酯，但上述研究并未阐明何种细菌能够产生这些脂肪酶。目前关于原虫的脂解研究并不94

多，由于其能够吞噬具有脂解活性的微生物，因此难以明确评价其脂解活性[43]。95

2.2 瘤胃微生物与生物氢化96

2.2.1 体外试验97

丁酸弧菌属在氢化过程中起重要作用，其 16S rRNA 基因丰度平均占 3.4%，包括 0.25%的98

溶纤维丁酸弧菌[20]，后者在反刍动物出生 2 d 后即在瘤胃中建立[44]。溶纤维丁酸弧菌的最适99

pH为 7.0~7.2，低 pH会抑制其活性[45]，该菌能够将亚油酸还原成油酸而非硬脂酸[46]，其他丁100

酸弧菌属的细菌能够从亚油酸生成硬脂酸[47]。溶纤维丁酸弧菌的顺-9，反-11 CLA 还原酶需要101

在有铁、生育酚对苯二酚和还原型烟酰胺腺嘌呤二核苷酸（NADH）的作用下才能起到催化102

反应[14]，该酶能够识别共轭双键，且在转录水平上，18个碳原子的不饱和脂肪酸能够促进其103

表达量。除还原顺-9，反-11 CLA 外，该菌还能还原反-10，顺-12 CLA 和顺-9，反-11，顺-15104

CLnA，但不能还原反-11，顺-15 亚油酸。溶纤维丁酸弧菌并不能利用多不饱和脂肪酸 EPA 和105

DHA[5]，Butyrivibrio proteoclasticus则可利用这两者[48]。Paillard 等[27]和 Hussain 等[49]研究发现106

几十种丁酸弧菌属分离菌在亚油酸代谢中的区别，大部分将亚油酸代谢成异油酸，而在不同菌107

株的α-亚麻酸代谢中生物氢化途径也存在差异，如丁酸弧菌 MDT-5、丁酸弧菌 A38 和丁酸弧108

菌MDT-10产生反-11，顺-13 CLA、反-11，顺-15亚油酸或异油酸[9]。109

除溶纤维丁酸弧菌外，其他从瘤胃或其他部分消化道中分离的细菌也能够将亚油酸异构化110

为顺-9 反-11CLA[39,50]，主要属于梭菌属、假丁酸弧菌属（Pseudobutyrivibrio）、乳酸杆菌属111

（Lactobacillus）、丙酸杆菌属、双歧杆菌属（Bifidobacterium）、真杆菌属（Eubacterium）、112

罗斯氏菌属（Roseburia）、肠球菌属（Enterococcus）和小球菌属（Pediococcus）等。其中乳113

酸杆菌通过水合—脱水过程产生 CLA，中间产物为羟基脂肪酸[51]；瘤胃白色球菌 F2/6 能够将114

亚油酸和α-亚麻酸转变为油酸，但其在瘤胃中的相对活性仍未知[26]，与溶纤维丁酸弧菌产生115

反-11双键不同，瘤胃白色球菌（Rumincoccus albus）F2/6 产生的大部分为反-10油酸[52]；从采116

食高淀粉谷物饲粮的奶牛瘤胃中分离出的埃氏巨型球菌（Megasphaera elsdenni）YJ-4 能够从117

亚油酸中产生反-10,顺-12 CLA，且埃氏巨型球菌 T81 菌株同样能够产生此异物;但Maia 等[5]发118
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现纯化的埃氏巨型球菌 T81 不能产生反-10,顺-12 CLA，此外，其在瘤胃中的数量经常低于检119

测限[53]；Wallace 等[54]从羊瘤胃中分离的痤疮丙酸杆菌能够产生反 10,顺 12 CLA，但该菌不能120

进一步还原 CLA[33]，且能使α-亚麻酸异构化成为若干种亚麻酸，且同样不能将其进一步还原121

成亚油酸和油酸[55]。分离纯化的痤疮丙酸杆菌 ATCC6919 的亚油酸异构酶，其需要黄素腺嘌122

呤二核苷酸（FAD）作为辅助因子且对过量底物不敏感[56]。123

2.2.2 体内试验124

除体外培养研究外，向采食高亚油酸饲粮的山羊瘤胃中接种溶纤维丁酸弧菌，发现瘤胃液125

中亚麻酸和总 CLA 浓度提高，证明该细菌参与生物氢化作用[57]。从鱼油或海藻中的长链多不126

饱和脂肪酸能够将亚麻酸还原为硬脂酸，因为 Butyrivibrio proteoclasticus是唯一研究较多的产127

硬脂酸菌，所以添加上述物质能够影响该菌丰度。尽管 Abughazaleh等[58]在通过连续培养体外128

发现鱼油降低了 Butyrivibrio proteoclasticus的丰度，但在阉牛[59-60]和泌乳奶牛[53]饲粮中添加鱼129

油并未影响 Butyrivibrio proteoclasticus丰度，因此推断该菌在产硬脂酸过程中只起到了很小的130

作用。与此类似，藻类对生物氢化的抑制作用也与任何丁酸弧菌属的相对丰度变化无关。基于131

高通量测序技术的研究亦发现，Butyrivibrio proteoclasticus 和丁酸弧菌属丰度并无正相关 [61-132

62]，但上述学者研究发现了生物氢化产物与多种细菌存在相关，如梭菌目（Clostridiales）和瘤133

胃球菌科（Ruminococcaceae） [63]、韦荣氏球菌科 [61]、纤维杆菌属 [62]和醋酸杆菌属134

（Acetobacter）[64]等。但上述研究并未给出定论，首先是因为从细菌的角度而言，生物氢化是135

脱毒而非营养过程，因此生物氢化菌的丰度可能与其能量底物浓度的相关性更强，而非对其有136

害的多不饱和脂肪酸浓度；其次，测序方法存在一定的缺陷，如大部分研究并不能明确鉴定出137

全部的生物氢化菌，或仅测定了 DNA 浓度，而没从 RNA 水平上反映饲粮变化对其微生物群138

落的影响；第三，活性细菌合成酶的过程并不一定和生物氢化反应效率相关，包括瘤胃液 pH139

等因素均可能也会影响酶活性。原虫的氢化作用尚未明确，原虫能够吞噬细菌，细菌仍能在原140

虫体内发挥氢化作用[26]；而在只存在原虫时，亚油酸并未消失[65]，去原虫也并未影响瘤胃亚141

油酸代谢[66]；瘤胃真菌对于亚油酸的生物氢化作用也相当有限[5,26]。142

2.3 添加剂调控生物氢化作用143
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在以往研究中常通过改变脂肪来源来实现生物氢化作用的调控，但这种调控程度非常有144

限，且不够精细。近年来相关研究集中在对瘤胃微生物群落的直接调控，其原理是基于大部分145

脂肪为酰基甘油，在生物氢化前需要脂解，因此减缓脂解过程即可有效抑制瘤胃生物氢化作146

用，目前主要有 3种措施：一是使用脂解酶抑制剂。体外研究发现，使用酯酶抑制剂溴化吡啶147

斯的明能够有效抑制培养基中脂解酶活性，防止亚油酸浓度的降低[67]；使用脂解酶抗体能够抑148

制脂解厌氧弧杆菌和溶纤维丁酸弧菌等瘤胃产脂解酶细菌的生长[40]。二是分离具有特殊酶活性149

的菌株，如 Fukuda 等[9]分离出了溶纤维丁酸弧菌 MDT-5，其具有较高的亚油酸异构化酶活性150

且几乎没有 CLA 还原酶活性，因此该学者提出可将其作为益生菌来控制动物产品中生物氢化151

的产物；此外 Apás等[68]发现添加乳酸杆菌属、双歧杆菌属和粪肠球菌属的某些菌种也能够增152

加羊乳中顺-9，反-11 CLA 含量。三是使用植物提取物，体外添加植物精油能够降低[69]或增加153

[70]了溶纤维丁酸弧菌的丰度，从而合理解释了瘤胃中生物氢化产物的组成[43]；单宁降低了154

Butyrivibrio proteoclasticus并增加了溶纤维丁酸弧菌的丰度[70]，与 Vasta 等[71]观察到的异油酸155

的累积相一致；相反，皂素强烈抑制了溶纤维丁酸弧菌的生长[72]，但不影响瘤胃生物氢化作156

用。157

3 小 结158

生物氢化涉及的生化过程以及细菌种类极其复杂，纤维分解菌，尤其是丁酸弧菌属在生物159

氢化过程中起到重要作用。饲粮中添加脂肪可能通过调节瘤胃微生物菌落组成、调控瘤胃功160

能，从而影响反刍动物生产性能，但目前来看，研究大多集中在体外试验上，且对于瘤胃微生161

物和脂肪之间的互作效应并不明确，未来还需要开展大量的体内研究，尤其是需要通过基于组162

学技术的精细化研究，明确具体起到调控作用的微生物、相关酶代谢机制以及微生物与宿主的163

相互作用，才能更好地通过脂肪对瘤胃微生物进行调控。164
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Abstract: Fatty acid is one of key dietary nutrients for ruminants. It inhibits the growth of ruminal370

microbes, of which unsaturated fatty acids (UFAs) shows strongly negative effect of microbe growth.371

However, ruminal microbes in turn convert UFAs to saturated fatty acids through biohydrogenation.372

This review introduced the interactions between dietary fatty acids and ruminal microbes,373

investigation methods including in vitro culture, animal feeding method and molecular biochemical374

methods were reviewed, which allowed people to gain new insights into the manipulation of ruminal375

microbiota by dietary fat acids.376
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