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摘　 要： 饲粮在动物消化道内经微生物发酵产生大量的挥发性脂肪酸为动物体供能，单羧酸转

运蛋白（ＭＣＴ）在动物肠道对挥发性脂肪酸的吸收转运中起到重要作用，对 ＭＣＴ 进行深入的研

究对探明动物挥发性脂肪酸吸收转运的机理有重要意义。 本文就挥发性脂肪酸的转运机制、
ＭＣＴ 基因表达与组织分布、影响 ＭＣＴ 基因表达的因素及作用机制进行综述。
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　 　 动物摄入的碳水化合物在消化道内微生物的

作用下生成大量的挥发性脂肪酸，它们在动物体

内具有为组织细胞供能，促进水、钠吸收，调节内

分泌，促进上皮组织的发育增殖，维持胃肠道内微

生态平衡，抗炎症等作用［１］ 。 在反刍动物中，挥发

性脂肪酸及其产物还为奶牛的泌乳提供了重要的

原料，５０％左右的乳脂由动脉血液中的乙酸与 β－
羟丁酸（ＢＨＢＡ）提供，以从头合成的方式产生［２］ 。
单 羧 酸 转 运 蛋 白 （ ｍｏｎｏｃａｒｂｏｘｙｌａｔｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ，
ＭＣＴ）是单羧酸转运家族 １６（ ＳＬＣ１６）的成员，是
一种质子偶合转运蛋白，在细胞的新陈代谢中扮

演着重要的角色［３］ 。 迄今为止，在哺乳动物中 １４
种 ＭＣＴ 相关序列已经通过序列同源性得到鉴定，
只有 ７ 种亚型的功能被确定，但确认具有挥发性

脂肪酸转运功能的只有 ＭＣＴ１、ＭＣＴ２、ＭＣＴ４［４］ 。
在动物的胃肠道中 ＭＣＴ 对乳酸盐及其他单羧酸，
如丁酸、乙酸和丙酸的转运都具有重要作用，尤其

是反刍动物瘤胃内挥发性脂肪酸的转运在很大程

度上依赖 ＭＣＴ 的参与［５］ 。 ＭＣＴ１ 和 ＭＣＴ４ 还需

要辅助蛋白 ＣＤ１４７ 的协助作用才能发挥正常的生

物学功能［６］ 。 ＣＤ１４７ 是一种广泛分布在细胞表面

的糖蛋白，只含有 １ 个跨膜区。 它具有帮助 ＭＣＴ１
和 ＭＣＴ４ 正确定位到细胞膜表面的功能［７］ 。

１　 挥发性脂肪酸转运机制
　 　 Ｇäｂｅｌ 等［８］ 研究发现瘤胃挥发性脂肪酸的吸

收过程分分 ２ 步完成：１）瘤胃腔内挥发性脂肪酸

在腔面通过上皮细胞膜而摄入；２）挥发性脂肪酸

在基底面通过上皮细胞膜而排出。 挥发性脂肪酸

经由不同的途径进入瘤胃上皮细胞，瘤胃挥发性

脂肪酸的运输模式如下：在低 ｐＨ 条件下，挥发性

脂肪酸与质子偶合经被动扩散穿过细胞膜。 吸收

率由角质层顶膜处的 ｐＨ 决定。 在高 ｐＨ 条件下离

子共转运载体 ＭＣＴ１ 以 １ ∶ １ 方式共转运氢离子

（Ｈ＋）和单羧酸阴离子［９］ 。 经被动扩散吸收的质

子偶合挥发性脂肪酸（ＨＶＦＡ）很快被解离成离子

形式挥发性脂肪酸（ＶＦＡ－）和 Ｈ＋（图 １），胞内 Ｈ＋

的增多导致离子形式的短链挥发性脂肪酸如乙

酸、丙酸在 ＭＣＴ１ 的介导下穿过基底膜排出到血

液一侧，长链挥发性脂肪酸如丁酸在胞质中被转

化为酮体和 β－羟丁酸，通过 ＭＣＴ 的过膜转运从

基底膜侧排出到血液一侧［１０］ 。
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图 １　 瘤胃挥发性脂肪酸转运模型

Ｆｉｇ．１　 Ｍｏｄｅｌ ｏｆ ｒｕｍｉｎａｌ ｖｏｌａｔｉｌｅ ｆａｔｔｙ ａｃｉｄ （ＶＦＡ） ｔｒａｎｓｐｏｒｔ［８］

２　 ＭＣＴ１、ＭＣＴ２、ＭＣＴ４ 的表达与组织分布
２．１　 动物消化道内的分布

　 　 Ｋｉｒａｔ 等［１１－１２］ 研究发现，ＭＣＴ１、ＭＣＴ４ 基因及

其蛋白在反刍动物消化道的分布存在差异，其基

因表达水平排序为瘤胃≥网胃＞瓣胃＞盲肠＞近端

结肠＞远端结肠＞皱胃＞小肠。 在前胃中 ＭＣＴ１ 主

要定位于瘤胃上皮的基底层和棘层细胞边界中，
ＭＣＴ４ 主要定位于角质层与颗粒层。 在皱胃中

ＭＣＴ４ 主要定位于上皮细胞的基底膜侧。 在小肠

中 ＭＣＴ４ 主要定位于刷状缘膜和上皮细胞的基底

膜侧，大肠隐窝处的 ＭＣＴ４ 主要定位在上皮细胞

的基底膜上，而在表皮细胞中 ＭＣＴ４ 主要定位在

顶端膜上。 同时在反刍动物的胃肠道中也检测到

ＭＣＴ１ 的辅助蛋白 ＣＤ１４７［１１，１３－１５］ 。 ＭＣＴ１、ＭＣＴ４
在未开始反刍的犊牛胃肠道中的表达水平相对成

年牛低，并且在胃肠道内的表达水平与其中的挥

发性脂肪酸浓度相吻合，这也进一步表明 ＭＣＴ１
具有转运挥发性脂肪酸的功能［１６］ 。 Ｋｏｈｏ 等［１７］ 研

究发现 ＭＣＴ１、ＭＣＴ４ 在瘤胃不同部位的表达水平

也存在明显差异，其中表达水平由高到低依次为

瘤胃腹壁、瘤胃前庭、后背盲囊、瘤胃后壁。

２．２　 乳腺

　 　 在奶牛乳腺中 ＭＣＴ１、ＭＣＴ２ 主要定位于乳腺

上皮细胞的基底膜处，ＭＣＴ４ 定位于乳腺上皮细胞

的顶端膜处，这表明在奶牛乳腺中脂肪酸内源合

成所需乙酸与 β－羟丁酸是由 ＭＣＴ１ 与 ＭＣＴ２ 介

导通过上皮细胞的基底侧膜进入乳腺上皮细胞

的，在乳腺上皮细胞内从头合成的脂肪酸则由顶

端膜处的 ＭＣＴ４ 介导转运到乳腺泡腔中［２］ 。
２．３　 胰腺

　 　 免疫组化反应显示在牛的胰腺中 ＭＣＴ１、
ＭＣＴ２、ＭＣＴ４ 主要定位于胰腺的胰岛内，而在胰

腺腺泡中没有发现。 然而在单胃动物中 ＭＣＴ１ 主

要定位于胰腺腺泡，在胰腺的胰岛与 β 细胞内含

量极低。 反刍动物血液中胰岛素与胰高血糖素的

浓度在动物进食后增加，研究表明，这种浓度的升

高与血液中的挥发性脂肪酸的浓度相关联［１８］ 。 胰

腺的外分泌腺分泌酶的过程受挥发性脂肪酸的调

控，但是目前在胰腺腺泡中未发现 ＭＣＴ 家族成

员，也许存在另外一种转运蛋白来完成挥发性脂

肪酸的转运。
２．４　 肾上腺

　 　 在牛的肾上腺皮质中 ＭＣＴ１、ＭＣＴ２、ＭＣＴ４ 主

要定位在球状带处细胞的细胞膜上，而在束状带

０１７２
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与网状带上含量甚微甚至没有。 在牛的肾上腺髓

质中 ＭＣＴ１ 主要定位在内髓质细胞胞质中，ＭＣＴ２
在内髓质中含量较少，ＭＣＴ４ 在髓质中的含量也很

少。 肾上腺皮质是合成多种类固醇激素的场所，
胆固醇在肾上腺中不仅是细胞膜的构成部分而且

还是合成类固醇激素的前体物质，而肾上腺中胆

固醇的一个重要来源是乙酸的原位合成。 作为挥

发性脂肪酸的转运载体 ＭＣＴ 在肾上腺皮质中出

现不足为奇［１９］ 。
２．５　 肝脏

　 　 ＭＣＴ１ 主要定位在肝细胞表面的窦状隙面，反
刍动物代谢所需葡萄糖 ８０％来自肝脏的糖异生作

用，而挥发性脂肪酸中的丙酸正是糖异生的主要

前体物质，肝脏细胞通过其质膜上的 ＭＣＴ１ 转运

蛋白将丙酸运输到肝脏细胞内参与糖异生过程，
对还未进行反刍的反刍动物的研究发现其肝脏内

几乎没有 ＭＣＴ１ 的存在，这一结果也进一步证实

了 ＭＣＴ１ 对挥发性脂肪酸的转运功能［２０］ 。

３　 影响 ＭＣＴ 表达的因素及作用机制
　 　 ＭＣＴ 的表达调控受许多因素所影响，其中包

括饲粮、激素、生长发育、底物等。 这些因素对

ＭＣＴ 的表达调控具有上调或下调的作用。
３．１　 饲粮

　 　 Ｋｕｚｉｎｓｋｉ 等［２１］ 以羊为研究对象发现，自由采

食干草组与干草 ／精料混合饲喂组相比，干草 ／精
料混合饲喂的方式能上调山羊瘤胃上皮细胞内

ＭＣＴ１ 基因与其蛋白的表达。 证明高能量饲粮能

够上调 ＭＣＴ１ 的表达水平。 在干草 ／精料混合饲

喂的模式下，瘤胃发酵会更迅速的产生大量的挥

发性脂肪酸，瘤胃为适应这一变化增加了 ＭＣＴ１
的表达，加速了挥发性脂肪酸从瘤胃的转出，也有

利于稳定 ｐＨ 保护瘤胃的结构与功能不受到破坏。
Ｍｅｔｚｌｅｒ 等［２２］对断奶仔猪分别饲喂以低钙磷（钙、
磷含量达到正常营养需求的 ６５％）、高钙磷饲粮

（钙、磷含量分别达到正常营养需求的 １２５％、
１１５％），以及在高、低钙磷饲粮中分别添加 ８．９５％
的燕麦 β－葡聚糖，结果显示，添加燕麦 β－葡聚糖

组与不添加组比较仔猪盲肠段 ＭＣＴ１ 表达水平升

高 ４０％，且 ＭＣＴ１ 表达水平与消化道中的丁酸和

总挥发性脂肪酸浓度呈正相关（ ｒ ＝ ０．９９）。 燕麦

β－葡聚糖能够增加胃和结肠中总挥发性脂肪酸

（尤其是丁酸、戊酸）的浓度。 Ｍｅｔｚｌｅｒ 等［２３］ 用含谷

物不同比例（０、３０％、６０％）的饲粮饲喂山羊发现，
６０％谷物组的瘤胃上皮组织中 ＭＣＴ１ 表达水平相

较于 ０、３０％谷物组上调了 ４５％，ＭＣＴ４ 表达水平

下降了 ２８％；同时 ６０％谷物组结肠 ＭＣＴ１ 表达水

平也相应升高，ＭＣＴ４ 表达水平降低。 高谷物组

ＭＣＴ４ 表达水平的降低也许是为了平衡通过被动

运输和 ＶＦＡ－ ／碳酸氢根离子（ＨＣＯ－
３ ）交换途径吸

收的过多的挥发性脂肪酸。 ＭＣＴ１ 表达水平的升

高降低了上皮细胞内的酸负担，加速了挥发性脂

肪酸的转出，为机体提供能量来源。
３．２　 激素

　 　 体外培养人肠上皮 Ｃａｃｏ２ 细胞发现，添加生

长激素抑制素（ＳＳＴ）增加丁酸在人肠上皮 Ｃａｃｏ２
细胞的摄取经由 ＳＳＴ 受体亚型 ２ 和 ｐ３８ 蛋白激酶

介导的通路来实现。 此外，丁酸摄取增多是由于

ＳＳＴ 的刺激使得肠上皮 Ｃａｃｏ２ 细胞膜上 ＭＣＴ１ 和

ＣＤ１４７ 的水平增加以及 ＭＣＴ１ 与 ＣＤ１４７ 在小肠

上皮 Ｃａｃｏ２ 细胞中协同作用的增强。 ＳＳＴ 对人体

肠道电解质吸收的抗腹泻作用可能与增加肠道内

ＭＣＴ１ 表达水平进而增加肠道对挥发性脂肪酸的

吸收相关［２４］ 。
３．３　 生长发育

　 　 Ｋｏｈｏ 等［１７］ 研究表明，新生山羊瘤胃上皮中

ＭＣＴ１ 和 ＣＤ１４７ 的表达水平随着年龄的增长（初

生到 ８ 周龄）而逐渐增多，并且呈现出强烈的正相

关性，然而在十二指肠中 ＭＣＴ１ 的表达水平却随

着年龄的增长（初生到 ８ 周龄）而降低。 新生反刍

动物的消化道的特点与单胃动物相似，初乳经过

食管沟不经瘤胃直接进入皱胃，主要在十二指肠

消化和吸收。 因此在出生的前几天皱胃与十二指

肠中挥发性脂肪酸浓度较高，但随着瘤胃中微生

物的定植与开始采食固体食物瘤胃发酵产生挥发

性脂肪酸促进了 ＭＣＴ 的表达。 这一结果有力的

证实了 ＭＣＴ１ 在动物胃肠道内对挥发性脂肪酸和

乳糖的转运作用。 Ｐｆａｎｎｋｕｃｈｅ 等［２５］ 研究表明，犊
牛在出生 ２４ ｈ 之内未发育成熟的瘤胃上皮细胞中

ＭＣＴ１ 蛋白主要定位在腔面，出生后 ４ ｄ 瘤胃上皮

细胞中 ＭＣＴ１ 蛋白定位到靠近血液的一侧，并且

伴随着 ＭＣＴ１ 蛋白含量的上升。 前期大量的研究

表明，丁酸对犊牛瘤胃的生长发育具有重要的作

用，犊牛出生后血液中乳酸浓度处于较高水平，靠
近血液一侧 ＭＣＴ１ 的表达水平的提升有利于瘤胃

上皮细胞对乳酸的吸收。 随后乳酸在上皮细胞内
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代谢为丁酸，为瘤胃上皮的生长发育提供能量。
生长发育所引起 ＭＣＴ１ 表达水平的变化机制复杂

多样现在尚未完全研究清楚其机制，只能推测为

受激素的分泌所调节。
３．４　 底物

　 　 Ｃｕｆｆ 等［２６］试验表明，在体外培养的小肠上皮

细胞（ＡＡ ／ Ｃ１）中加入不同浓度（０ ～ ５ ｍｍｏｌ ／ Ｌ）的

丁酸钠进行培养，ＭＣＴ１ 基因与其蛋白的表达水平

均随丁酸钠浓度的增加与培养时间（０、６、１２、２４、
４８、７２ ｈ）的增长而升高。 利用放射性标记方法发

现［Ｕ⁃１４Ｃ］－丁酸钠吸收的最大速度显著增加，然
而米氏常数没有变化，说明丁酸钠吸收的增加并

不是通过改变其与 ＭＣＴ１ 的亲和力，而是通过增

加细胞膜上 ＭＣＴ１ 的表达丰度来实现的。 丁酸钠

诱导的小肠上皮细胞 ＭＣＴ１ 表达水平的提高使得

细胞对丁酸钠的吸收增多，有助于维持肠上皮细

胞的稳态，为肠上皮细胞提供能量。 Ｍａｌｈｉ 等［２７］研

究发现，羊灌注丁酸后瘤胃上皮细胞中 ＭＣＴ４ 表

达水平提高了 １３５％，然而 ＭＣＴ１ 表达水平差异不

显著。 丁酸的影响机制尚不明确，有待进一步的

研究发现。
３．５　 ＣＤ１４７
　 　 ＣＤ１４７ 对 ＭＣＴ 的调控是通过蛋白质互作形

式实现的，ＭＣＴ１、ＭＣＴ４ 的抑制剂对氯汞苯甲酸

发挥作用的原理是破坏 ＣＤ１４７ 免疫球蛋白的活性

双硫键，从而瓦解 ＭＣＴ１、ＭＣＴ４ 与 ＣＤ１４７ 之间的

蛋白质互作［１２］ 。 Ｐｈｉｌｐ 等［２８］ 敲除小鼠视网膜细胞

上 ＣＤ１４７ 基因发现尽管 ＭＣＴ 基因正常表达，但由

于缺少 ＣＤ１４７ 辅助蛋白的作用，ＭＣＴ１、ＭＣＴ３、
ＭＣＴ４ 未能正确的定位到细胞膜上发挥其作用。

４　 小　 结
　 　 ＭＣＴ 广泛存在于动物肠道及各个组织中内，
是挥发性脂肪酸吸收转运的重要因子，具有广泛

的底物特异性。 大量研究表明可以通过对 ＭＣＴ
的活性进行合理的调控，从而实现对挥发性脂肪

酸的吸收转运调控，但 ＳＳＴ、饲粮蛋白质的种类和

数量、不同动物生长发育过程、底物的浓度等因素

对 ＭＣＴ 表达的调控的机制尚不明确，都有待于深

入研究。 因此，深入开展 ＭＣＴ 的基因表达调控方

面的研究对深入了解动物挥发性脂肪酸吸收转运

的机理有重要意义。
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