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多组学联合分析揭示去势对黑山羊背最长肌烟酸
和烟酰胺代谢通路的影响
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摘　 要:旨在通过多组学联合分析探讨去势对黑山羊背最长肌烟酸和烟酰胺代谢通路的影响及其机制.随机选取正常

公黑山羊作为对照组ꎬ去势公黑山羊作为去势组ꎬ采集背最长肌样本进行检测ꎬ并基于转录组、代谢组和脂质组数据进

行联合分析.通过富集分析、互作网络构建及可视化处理ꎬ整合多组学数据筛选关键代谢通路、差异基因及代谢物.转录

组分析发现ꎬ去势显著激活黑山羊背最长肌中烟酸和烟酰胺代谢通路(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎬ其中关键基因 ＥＮＰＰ１ 表达上调ꎬ而
ＮＮＴ、ＳＩＲＴ５、ＮＭＮＡＴ３ 表达下调(Ｐ<０􀆰 ０５) .肌肉代谢组学数据进一步表明ꎬ去势组脂质代谢物如磷脂酰胆碱(ＰＣ)和甘

油三酯(ＴＧ)也发生显著变化(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎬ差异代谢物主要富集于甘油磷脂代谢和脂肪酸生物合成通路.联合分析揭示

了基因 ＥＮＰＰ１、ＮＮＴ、ＳＩＲＴ５、ＮＭＮＡＴ３ 与脂质代谢物及相关代谢通路的显著关联性ꎬ表明烟酸和烟酰胺代谢通路通过调

控脂肪代谢和肌纤维类型影响肉质.本研究利用多组学联合分析了烟酸和烟酰胺代谢通路与关键基因、代谢物的相关性ꎬ
阐明了去势通过该通路影响脂质代谢途径和及肌纤维类型转变的分子机制.为山羊优质肉生产提供理论依据和科学资

料.
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　 　 川南黑山羊主要分布于四川盆地东部地区ꎬ经过

长期选育ꎬ该品种在生长性能、繁殖能力及产仔率等

方面表现出显著优势.其肉质以鲜嫩、无膻味著称ꎬ富
含矿物质、维生素 Ａ、不饱和脂肪酸及氨基酸等多种

营养成分ꎬ具有较高的营养价值.由于其优良特性ꎬ川
南黑山羊已被广泛引种至其他省市ꎬ用于改良当地山

羊品种ꎬ对推动地方经济发展和肉羊产业升级具有重

要意义.在动物生产中ꎬ去势通过多种机制影响肉质

特性ꎬ也是改善肉品质的重要技术手段ꎬ研究表明ꎬ例
如ꎬ去势能够调节机体的脂肪代谢机制[１￣２]ꎬ并通过降

低生殖激素水平[３]ꎬ特别是减少雄性激素分泌ꎬ间接

提升肉的嫩度[４] .去势也可增强脂肪酸代谢ꎬ尤其是

花生四烯酸和亚油酸的代谢ꎬ改变肝脂肪酸组成及其

相对丰度ꎬ并调控脂肪酸合成及氧化相关基因的转录

水平ꎬ从而影响脂肪酸的 β 氧化和三羧酸循环(ＴＣＡ
循环)强度[５] .去势导致的睾酮水平下降能够促进脂

肪沉积[６]ꎬ这不仅改善了肉的风味、多汁性和嫩度ꎬ还
显著提升了肉的感官品质[７] .同时ꎬ去势通过增强动

物的抗氧化能力[８￣１０]ꎬ进一步优化肉质.脂质氧化降解

过程中产生的脂肪酸对肉类的质量和风味具有重要

影响[１１]ꎬ这为去势改善肉质提供了理论依据.
烟酸和烟酰胺代谢通路在动物机体的代谢调节

中具有重要作用ꎬ主要参与细胞能量代谢、线粒体氧

化还原反应及脂肪代谢等关键生理过程.从代谢途径

的角度分析ꎬ烟酸在胃肠道被吸收后ꎬ通过转运系统

进入肝ꎬ并在肝中转化为烟酰胺腺嘌呤二核苷酸

(ＮＡＤ＋)和烟酰胺腺嘌呤二核苷酸磷酸(ＮＡＤＰ＋).作

为辅酶Ⅰ(ＮＡＤ)和辅酶Ⅱ(ＮＡＤＰ)的生物合成前体ꎬ
烟酸在机体的碳水化合物、蛋白质及脂类代谢过程中

扮演着核心角色.它不仅参与能量代谢的调控ꎬ还在

维持细胞氧化还原平衡中发挥重要作用[１２] .在能量代

谢过程中ꎬ烟酰胺(ＮＡＭ)作为 ＮＡＤ＋和 ＮＡＤＰ＋的氧

化还原组分ꎬ催化多种代谢反应中的电子转移.ＮＡＤ
＋ / ＮＡＤＨ 比值是评估细胞氧化还原状态的重要指标ꎬ
其变化可通过增强氧化磷酸化作用改善新陈代谢效

率[１３] .维生素 Ｂ３ 以多种形式存在ꎬ包括烟酸、烟酰胺

和烟酰胺单核苷酸(ＮＭＮ)ꎬ这些形式均可作为 ＮＡＤ
生物合成的前体物质[１４￣１６] .然而ꎬＮＡＤ 生物合成与

ＮＡＤ 消耗酶的过度激活可能导致 ＮＡＤ 耗竭[１７￣１８]ꎬ而
ＮＡＤ 水 平 的 变 化 也 会 进 一 步 影 响 ＮＡＤＨ 的 水

平[１９￣２０] .此外ꎬＮＡＤＰＨ 的分解代谢产物可作为疾病发

生发展的生物标志物ꎬ并可能成为健康衰老的潜在指

标[２１] .在动物生产性能方面ꎬ烟酸和烟酰胺代谢通路

通过直接生成脂肪代谢相关物质[２２] 或与其他代谢通

路协同作用[２３]ꎬ参与脂肪代谢的调控.该通路还通过

调节肌内脂肪沉积[２４]以及调控肌纤维相关基因的表

达ꎬ影响下游通路及相关代谢物ꎬ从而在基因水平上

参与肌纤维类型的转化和直径的调控[２５] .因此ꎬ烟酸

和烟酰胺代谢通路与肌内脂肪含量、肌纤维类型及大

小密切相关ꎬ这些因素共同决定了肉品的口感和风味

特性.
本课题组之前的研究结果表明ꎬ相比于正常山

羊ꎬ去势山羊体内烟酸和烟酰胺代谢通路中相关基因

的表达显著上调[２６] .本研究对去势和正常黑山羊背最
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长肌进行多组学数据联合分析ꎬ旨在从差异基因、差
异代谢物以及基因与代谢物的关联性进行分析探讨

去势对于山羊体内该通路的影响ꎬ并且探讨这条通路

可能会对生产性能产生影响的途径.

１　 材料与方法

１􀆰 １　 试验设计和样品采集

本研究所用 ６ 只健康公黑山羊ꎬ日龄(１０２±４)ｄꎬ
初始体重(１７􀆰 ４０±１􀆰 ８３ ) ｋｇꎬ选自四川省自贡市某养

殖场ꎬ其中 ３ 只未做处理的公黑山羊作为对照组ꎬ３
只做去势处理的公黑山羊为去势组.在整个试验期

间ꎬ按日常基础饲喂要求提供食物和水.所有山羊在

饲养 ８５ ｄ 后ꎬ空腹称重ꎬ麻醉后由自贡天马商业屠宰

场(中国四川省自贡市马瑙路 ３ 号)宰杀ꎻ处死山羊

前ꎬ从颈静脉采血ꎬ以 ３ ０００ ｒ / ｍｉｎ、４ ℃、１０ ｍｉｎ 的速

度离心ꎬ获得血清ꎻ山羊在解剖后取约 ２００ ｇ 背最长

肌ꎬ保存于液氮之中.
１􀆰 ２　 转录组测序

分别取对照组、去势组黑山羊背最长肌样品ꎬ各
组 ３ 例样品ꎬ由苏州帕诺米克生物医药科技有限公司

负责分别提取 ＲＮＡ.提取的 ＲＮＡ 经过严格的质量检

测ꎬ质控方式主要是通过 Ａｇｉｌｅｎｔ ２１００ ｂｉｏａｎａｌｙｚｅｒ 精

确检测 ＲＮＡ 完整性ꎬ符合标准的样本用于构建测序

文库.具体流程包括利用磁珠富集 ｍＲＮＡꎬ随后将 ｍＲ￣
ＮＡ 片段化并合成 ｃＤＮＡ 文库.文库构建完成后ꎬ再次

进行质量检测ꎬ合格文库通过 ＮｏｖａＳｅｑ ６０００ 高通量测

序平台进行转录组测序.所有文库构建及测序步骤均

由苏州帕诺米克生物医药科技有限公司完成.测序完

成后ꎬ使用 Ｆａｓｔ ＱＣ 软件对原始测序数据进行质量控

制ꎬ去除包含接头序列及低质量的 Ｒｅａｄｓꎬ最终获得高

质量的 Ｃｌｅａｎ Ｒｅａｄｓ 用于后续分析.随后ꎬ将质控后的

序列与山羊参考基因组进行比对ꎬ并计算基因表达

量.差异基因分析采用 ＤＥＳｅｑ２ 软件进行ꎬ以去势山羊

为去势组ꎬ未去势山羊为对照组ꎬ筛选标准为 ｜ ｌｏｇ２ＦＣ
｜≥１ 且 Ｐ<０􀆰 ０５ꎬ以此确定差异表达基因.
１􀆰 ３　 转录组通路筛选及相关基因分析

对本课题组转录组数据进行分析[２６]ꎬ利用 ＫＥＧＧ
数据库进行比对和注释并进行功能富集分析ꎬ筛选变

化显著的通路ꎻ利用 ＮＣＢＩ 数据库对差异基因进行查

询比对.进一步了解烟酸和烟酰胺代谢通路ꎬ从差异

基因富集分析数据中筛选出每条通路上显著表达的

基因ꎬ通过删除重复项后ꎬ进入 ＳＴＲＩＮＧ １２􀆰 ０ 数据库

将潜在靶点基因上传至数据库ꎬ选择蛋白种属设置为

“Ｃａｐｒａ ｈｉｒｃｕｓ”ꎬ其余设置默认.进一步分析在烟酸和

烟酰胺代谢通路中的相关关键基因ꎬ进入 ＳＴＲＩＮＧ
１２􀆰 ０ 数据库将通路信息上传至数据库ꎬ选择蛋白种

属设置为“Ｃａｐｒａ ｈｉｒｃｕｓ”ꎬ其余设置默认.
１􀆰 ４　 非靶向代谢组学

分别取对照组、去势组黑山羊背最长肌样品ꎬ各
组 ３ 例样品ꎬ每例约 ５５ ｍｇ.代谢组测序由苏州帕诺米

克生物医药科技有限公司完成ꎬ根据筛选条件 ｜
ｌｏｇ２ＦＣ ｜≥１ 且 Ｐ<０􀆰 ０５ 进行差异代谢物筛选[２６] .根据

代谢物分类筛选与脂肪代谢相关的上调或下调的差

异代谢物ꎬ并将数据导入 Ｍｅｔａｂｏ Ａｎａｌｙｓｔ ６􀆰 ０ꎬ物种选

择为 ＧＯＡＴ 后进行富集分析.
１􀆰 ５　 脂质组脂质差异代谢物分析

分别取对照组、去势组黑山羊背最长肌样品ꎬ各
组 ３ 例样品ꎬ每例约 ５５ ｍｇꎬ提取到的脂质组织样本上

机检测ꎬ得到脂质组学数据[２６]ꎬ根据多变量统计分析

ＰＬＳ￣ＤＡ 获得的变量重要性 ＶＩＰ 值ꎬ结合 ｔ 检验结果ꎬ
按照 ｜ ｌｏｇ２ＦＣ ｜≥１ 且 Ｐ<０􀆰 ０５ 为标准进行差异代谢物

筛选ꎬ采用凝聚层次聚类:即将每个对象归为一类ꎬ合
并这些类成为越来越大的对象ꎬ直到终结得到差异

脂质热图.通过计算所有脂质两两之间的皮尔森相

关系数来分析各个脂质间的相关性.将差异脂质数

据导入 Ｍｅｔａｂｏ Ａｎａｌｙｓｔ ６􀆰 ０ꎬ物种选择为 ＧＯＡＴ 后进

行富集分析.
１􀆰 ６　 多组学联合分析

利用通路的关键基因与脂质组学相关联ꎬ使用

ＳＰＳＳ ２７􀆰 ０ 计算基因与脂质差异代谢物表达量之间的

皮尔逊系数ꎬ之后使用微生信平台对数据可视化处

理.对筛选出的通路进行进一步分析ꎬ筛选下游通路

及其相关代谢物ꎬ利用 Ｍｅｔａｂｏ Ａｎａｌｙｓｔ ６􀆰 ０ 进行通路

富集分析ꎬ在网站中输入通路名称ꎬ物种选择 ＧＯＡＴꎬ
数据库可显示出该通路的表达途径并且显示出该通

路在所筛选物种中相关基因的表达途径.将该通路显

示的相关基因ꎬ在 ＮＣＢＩ 数据库中查询该基因的详情

信息ꎬ并且将显著变化的基因相关信息导入 ＳＴＲＩＮＧ
１２􀆰 ０ 数据库ꎬ物种名称选择 ＧＯＡＴꎬ经过数据库筛选

比对可分析基因之间的相关性并进行可视化处理.
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１􀆰 ７　 统计分析

转录组学差异基因的筛选标准是 ｜ ｌｏｇ２ＦＣ ｜≥１ 且

Ｐ<０􀆰 ０５.代谢组学差异代谢物的筛选主要参考 ＶＩＰ、
ＦＣ 和 Ｐ ３ 个参数ꎬＶＩＰ 值表示代谢物对分组的贡献ꎻ
ＦＣ(Ｆｏｌｄ ｃｈａｎｇｅ)指差异倍数ꎬ为每个代谢物在比较组

中所有生物重复定量值的均值的比值ꎻＰ 是通过 ｔ ｔｅｓｔ
计算得到ꎬ表示差异显著性水平.采用方差分析ꎬ设定

阈值为 ｜ ｌｏｇ２ＦＣ ｜≥１ 且 Ｐ<０􀆰 ０５ 为差异表达基因的方

法筛选差异代谢物.并计算出差异代谢物在两组间的

差异变化倍数 ＦＣꎬ通过差异变化倍数判断差异代谢

物的上调或者下调.

２　 结果与分析

２􀆰 １　 基于转录组学分析烟酸和烟酰胺代谢通路

转录组数据分析和 ＫＥＧＧ 富集分析的结果显示ꎬ
与对照组相比ꎬ去势组有 ２１９ 条上调通路ꎬ烟酸(ＮＡ)
和烟酰胺(ＮＡＭ)代谢通路的表达量靠前ꎬ富集通路

中的 ２１５ 个差异基因进行蛋白互作网络(ＰＰＩ)的构建

和分析(图 １).筛选在烟酸和烟酰胺通路中相关基因

的表达并进行蛋白互作网络(ＰＰＩ)的构建和分析(图
２)数据分析结果表明相比于对照组ꎬ去势组 ＥＮＰＰ１
的表达上调ꎬＮＮＴ、ＳＩＲＴ５、ＮＭＮＡＴ３ 的表达下调ꎬ其中

ＥＮＰＰ１ 节点度最高(ｄｅｇｒｅｅ ＝ １２)ꎬ提示这些基因在代

谢调控中的枢纽作用.这 ４ 个基因在烟酸和烟酰胺通

路中的相互作用详见(图 ３).

图 １　 转录组差异通路的 ２１５ 个基因的蛋白互作网络(ＰＰＩ)可视化

Ｆｉｇ.１　 Ｐｒｏｔｅｉｎ Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ Ｎｅｔｗｏｒｋ(ＰＰＩ)ｖｉｓｕａｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ２１５ ｇｅｎｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｐａｔｈｗａｙ
注:２１５ 个节点和 ２２１ 条连线(连线越多、节点越大表示连接度越高)

Ａ:ＰＰＩ 网络图 　 Ｂ:ＰＰＩ 网络图可视化

图 ２　 烟酸和烟酰胺代谢通路相关基因 ＰＰＩ 网络图

Ｆｉｇ.２　 ＰＰＩ ｎｅｔｗｏｒｋ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｇｅｎｅｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｎｉｃｏｔｉｎａｔｅ ａｃｉｄ ａｎｄ ｎｉｃｏｔｉｎａｍｉｄｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐａｔｈｗａｙｓ

５８４
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图 ３　 基因 ＥＮＰＰ１、ＮＮＴ、ＳＩＲＴ５、ＮＭＮＡＴ３ 在通路中的相互作用图

Ｆｉｇ.３　 Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｇｅｎｅｓ ＥＮＰＰ１ꎬＮＮＴꎬＳＩＲＴ５ꎬＮＭＮＡＴ３ ｉｎ ｔｈｅ ｐａｔｈｗａｙ

２􀆰 ２　 非靶向代谢组学分析

与对照组相比ꎬ去势组中与脂肪代谢相关的代谢

物乳酸(Ｌａｃｔｉｃ ａｃｉｄ)、甘醇酸(Ｇｌｙｃｏｌｉｃ ａｃｉｄ)、烟酰胺

(Ｎｉｃｏｔｉｎａｍｉｄｅ)、苯乙胺(ｐｈｅｎｙｌｅｔｈｙｌａｍｉｎｅ)、十八烷酸

(Ｏｃｔａｄｅｃａｎｏｉｃ ａｃｉｄ)显著上调(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎻ甘油磷酸酯

(Ｇｌｙｃｅｒｏｐｈｏｓｐｈｏｒｉｃ ａｃｉｄ )、 甘油￣２￣磷酸 ( Ｇｌｙｃｅｒｏｌ ２￣

ｐｈｏｓｐｈａｔｅ )、 Ｄ￣葡 萄 糖￣６￣磷 酸 ( Ｄ￣Ｇａｌａｃｔｏｓｅ ６￣ｐｈｏｓ￣
ｐｈａｔｅ)、山奈酚(Ｋａｅｍｐｆｅｒｏｌ)、胆固醇( Ｚｙｍｏｓｔｅｒｏｌ)等

物质的表达显著下调(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎬ导入数据后得到代

谢物富集分析气泡图(图 ４)ꎬ通路富集显示这些代谢

物主要参与:甘油磷脂代谢、不饱和脂肪酸合成和苯

丙氨酸代谢.

图 ４　 与脂肪代谢相关的差异代谢物富集分析

Ｆｉｇ.４　 Ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｆａｔ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ

２􀆰 ３　 靶向脂质代谢组学分析

２􀆰 ３􀆰 １　 差异脂质代谢物的筛选与分类

对去势组脂质进行筛选ꎬ按照其种类占比由高到

低分别是磷脂酰胆碱(ＰＣ)、甘油三酯(ＴＧ)、磷脂酰

乙醇胺 ( ＰＥ)、双磷脂酰甘油 ( ＣＬ)、 甲基磷胆碱

(ＭｅＰＣ)、鞘磷脂(ＳＭ)、神经酰胺(Ｃｅｒ)、二甲基磷脂

酰乙醇胺 (Ｈｅｘ１Ｃｅｒ)、二甲基磷脂酰乙醇胺 ( ｄＭｅ￣
ＰＥ)、磷脂酰丝氨酸(ＰＳ)ꎬ其中 ＰＣ 和 ＴＧ 占比最靠前

(图 ５Ａ)ꎻ进一步通过及弦图(图 ５Ｂ)和热图分析(图
５Ｃ、Ｄ)展示了差异脂质间的关联性.结果表明ꎬ去势显
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著改变了肌肉中脂质代谢网络的组成.相比于对照

组ꎬ去势组在差异脂质代谢物中ꎬ筛选出上调脂质 ２３
个和下调脂质 ３７ 个ꎬ分别选取前 ２０ 个脂质做可视化

处理(图 ６)ꎬ其中下调脂质代谢物中 ＰＥ、ＰＣ 为表达

量下调较多的脂质ꎬ上调脂质代谢物中 ＴＧ 为表达量

上调较多的脂质.

图 ５　 差异脂类分类及占比(Ａ)、关联和弦图(Ｂ)和差异脂质物热图(Ｃ 和 Ｄ)
Ｆｉｇ.５　 Ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｌｉｐｉｄｓ(Ａ)ꎬｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｈｏｒｄ ｐｌｏｔｓ(Ｂ)ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｌｉｐｉｄｓ ｈｅａｔｍａｐｓ(Ｃ ａｎｄ Ｄ)
注:ＰＣ:磷脂酰胆碱ꎻ ＴＧ:甘油三酯ꎻ ＰＥ:磷脂酰乙醇胺ꎻＣＬ:双磷脂酰甘油ꎻＭｅＰＣ:甲基磷胆碱ꎻＳＭ:鞘磷脂ꎻＣｅｒ:神经酰胺ꎻ

Ｈｅｘ１Ｃｅｒ:二甲基磷脂酰乙醇胺ꎻｄＭｅＰＥ:二甲基磷脂酰乙醇胺ꎻＰＳ:磷脂酰丝氨酸.

７８４
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图 ６　 表达量上调(Ａ)和下调(Ｂ)的脂质代谢物(ＴＯＰ ２０)
Ｆｉｇ.６　 Ｌｉｐｉｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ ｗｉｔｈ ｕｐ￣ｒｅｇｕｌａｔｅｄ(Ａ)ａｎｄ ｄｏｗｎ￣ｒｅｇｕｌａｔｅｄ(Ｂ)ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｓ(ＴＯＰ ２０)

２􀆰 ３􀆰 ２　 差异脂质代谢物通路富集分析

在 ＭｅｔａｂｏＡｎａｌｙｓｔ ６􀆰 ０ 中将筛选到的 ６０ 种潜在差

异代谢物进行代谢通路富集分析.如图 ７ 所示.这些差

异脂质代谢物主要被富集到“少突胶质细胞的规格和

分化”“导致中枢神经系统的髓鞘成分”“淋巴细胞和

非淋巴细胞之间的免疫调节相互作用” “鞘脂的肯尼

迪通路”“ＭＴＨＦＲ 缺乏症” “甘油酯和甘油磷脂” “甘
油磷脂生物合成途径”“反硫、一碳代谢及相关途径”.
去势组中 ＴＧ 类脂质的显著上调可能与肌内脂肪沉积

增加有关ꎬ而 ＰＣ 和 ＰＥ 的下调则提示细胞膜磷脂组

成的改变.这些结果与转录组数据中烟酸和烟酰胺代

谢通路的激活相呼应ꎬ表明去势通过调控脂质代谢网

络ꎬ进而影响肌肉的脂肪沉积与肉质特性.
２􀆰 ４　 多组学联合分析

２􀆰 ４􀆰 １　 关键基因与差异代谢物的关联性

计算烟酸和烟酰胺代谢通路 ４ 个关键基因与 １０
个重要脂质差异代谢物之间皮尔逊相关系数并可视

化处理(图 ８).数据表明ꎬ去势之后基因 ＳＩＲＴ５ 与脂质

ＤＧ(５４∶２)、ＴＧ(１６ ∶ ０ｅ ＿１８ ∶ ０ ＿２０ ∶ ３)呈正相关ꎬ基因

ＮＭＮＡＴ３ 与脂质 ＰＣ(３１∶３)、ＰＥ(１８∶１＿１８ ∶ ２)呈正相

关ꎬ基因 ＥＮＰＰ１ 与脂质 ＴＧ(１４ ∶ １ｅ＿１０ ∶ ０＿１０ ∶ ２)、ＴＧ
(１６∶ １＿１４ ∶ ０＿１８ ∶ ２)呈正相关ꎬ基因 ＮＮＴ 与脂质 ＴＧ
(１６ ∶０＿８∶０＿１８∶１)呈负相关ꎬ基因 ＮＭＮＡＴ３ 与 ＭｅＰＣ(４２
∶０ｅ)、ＴＧ(１６∶０＿８∶０＿１８∶１)、ＴＧ(１８∶０＿１４∶３＿１８∶１)呈负相

关ꎬ基因 ＥＮＰＰ１ 与 ＴＧ(１６∶０ｅ＿１８∶０＿２０∶３)呈负相关.

２􀆰 ４􀆰 ２　 烟酸和烟酰胺与通路之间的相关性

综合分析这些代谢物的相关途径可以发现烟酸

及烟酰胺可通过双途径调控模型调节.途径 Ａ(脂肪

代谢):相关脂肪代谢产物或是相关基因来调节动物

机体的脂肪代谢(图 ９Ａ)ꎬ途径 Ｂ(肌纤维转化):该通

路也可以通过调节机体肌纤维类型转换关键基因的

表达而改变肌肉的代谢表型(图 ９Ｂ)ꎬ这两种作用途

径都会影响肉的口感或风味.

图 ７　 脂质差异代谢物富集分析

Ｆｉｇ.７　 Ｌｉｐｉｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ
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图 ８　 通路关键基因和脂质差异代谢物的相关性热图

Ｆｉｇ.８　 Ｈｅａｔｍａｐ ｏｆ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｐａｔｈｗａｙ ｋｅｙ ｇｅｎｅｓ ａｎｄ ｌｉｐｉｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ
注:×表示差异显著(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎻ××表示差异极显著(Ｐ<０􀆰 ０１)

图 ９　 烟酸和烟酰胺影响脂肪代谢(Ａ)和影响肌纤维类型的途径(Ｂ)
Ｆｉｇ.９　 Ｐａｔｈｗａｙｓ ｂｙ ｗｈｉｃｈ ｎｉｃｏｔｉｎｉｃ ａｃｉｄ ａｎｄ ｎｉｃｏｔｉｎａｍｉｄｅ ａｆｆｅｃｔ ｆａｔ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ(Ａ)ａｎｄ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｍｕｓｃｌｅ ｆｉｂｅｒ ｔｙｐｅ(Ｂ)

注:ＮＡＤ＋:烟酰胺腺嘌呤二核苷酸(氧化态)ꎻＮＡＤＰ＋:烟酰胺腺嘌呤二核苷磷酸ꎻＩＭＦ:肌内脂肪ꎻＮＡ:烟酸 ｎｉａｃｉｎꎻＮＡＤＨ:
烟酰胺腺嘌呤二核苷酸(还原态)ꎻＣａＮ:钙调磷酸酶ꎻＡＭＰＫ:腺苷酸激活蛋白激酶ꎻ

ＰＧＣ￣１α:过氧化物酶体增殖物激活的受体共激活因子￣１α ꎻＳｉｒｔ１:ＮＡＤ￣依赖性去乙酰化酶

３　 讨论

　 　 在动物养殖中ꎬ去势作为一种关键技术手段ꎬ对
改善山羊肉质具有重要作用ꎬ尤其对公山羊而言ꎬ去
势能够显著影响其肉质特性、气味及生产性能[２７] .这
一技术不仅有效控制了种畜禽的非必要繁殖行为ꎬ确
保其后代具备优良的生产性能ꎬ还减少了生产资源的

浪费.此外ꎬ去势有助于纠正和管理畜禽的不良行为ꎬ
降低因行为问题引发的伤病风险和生长停滞现象ꎬ从

而提升生产效率并保障肉品质量.组学研究在解析动

物机体各类生理机制方面具有重要价值.例如ꎬ通过

牦牛肌肉的转录组分析ꎬ研究者揭示了氧化肌与糖酵

解肌之间的功能关联[２８]ꎻ利用代谢组学技术ꎬ阐明了

西藏黑羊日粮能量消耗与肉质特性之间的内在联

系[２９]ꎻ采用非靶向代谢组学方法ꎬ研究者还揭示了鸭

肉在长期储存过程中小分子成分的动态变化[３０] .基于

这些研究背景ꎬ本研究通过多组学分析技术ꎬ探究相

关基因 ＥＮＰＰ１、ＮＮＴ、ＳＩＲＴ５、ＮＭＮＡＴ３ 及代谢物的变

９８４
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化ꎬ旨在从代谢通路的角度系统解析去势对动物生产

性能的影响机制.
本研究筛选的 ４ 个关键基因都与机体生长代谢

密切相关.关键基因 ＥＮＰＰ１ 不仅参与细胞信号传

导[３１]还对于脂肪细胞的分化是发挥负调控的作

用[３２] .去势组ꎬＥＮＰＰ１ 的表达水平显著上调ꎬ这可能

促进了烟酸和烟酰胺的转化与利用ꎬ进而影响机体的

能量代谢和脂肪代谢过程.基因 ＮＮＴ 在血糖稳定、基
础能量代谢和生长性状的调节中发挥重要作用ꎬ它通

过协同调控糖代谢与氨基酸分解代谢ꎬ参与线粒体内

的能量代谢过程ꎬ并在抗氧化能力的调节中扮演关键

角色[３３￣３４] .此外ꎬ基因 ＳＩＲＴ５ 负责调节线粒体蛋白的

合成[３５￣３６]ꎻ不仅参与多种肿瘤细胞的生长调控[３７]ꎬ还
在维持机体稳态中发挥重要作用[３８] . 最后ꎬ基因

ＮＭＮＡＴ３ 通过提高线粒体内 ＮＡＤ＋水平ꎬ促进线粒体

代谢活动.已有研究表明ꎬ该基因在缓解衰老相关的

代谢失衡及胰岛素抵抗方面具有潜在作用[３９] .本研究

的相关性分析进一步表明ꎬ这些关键基因与脂肪代谢

过程存在显著关联ꎬ为解析去势对机体代谢的影响提

供了新的分子机制依据.
在反刍动物的研究中ꎬ烟酸能够增加肌内脂肪含

量ꎬ同时降低胴体脂肪含量及血清脂肪代谢相关的指

标水平[４０￣４１] .作为脂质代谢网络中的核心调控因子ꎬ
烟酸通过多靶点作用机制参与脂肪合成调控.具体而

言ꎬ该物质能够动态调节二酰基甘油酰基转移酶

(ＤＧＡＴ)的催化效能[４２]ꎬ进而对脂肪代谢产生级联式

影响ꎬ最终实现对脂类合成过程的精细化调控.这种

分子层面的调控策略不仅体现了烟酸作为关键代谢

物的功能多样性ꎬ更揭示了其在能量代谢稳态维持中

的重要作用.作为一种关键代谢物ꎬ烟酸在脂肪代谢

中充当氢和电子的传递介质ꎬ深度参与脂肪代谢过

程ꎬ并调节多种酶及相关调控因子[４３] .同时ꎬ烟酸能够

增加肌内脂肪(ＩＭＦ)含量ꎬ并提高肌肉中不饱和脂肪

酸(ＵＦＡ)、醛类、醇类及碳氢化合物等风味化合物的

含量[４４]ꎬ从而在一定程度上改善肌肉的风味特性ꎬ并
提升其嫩度和多汁性.烟酸及其代谢产物烟酰胺还通

过钙离子信号通路调节骨骼肌纤维类型的转化[４５]ꎬ
其中ꎬＳｉｒｔ１ 和 ＰＧＣ￣１α 在调节线粒体能量代谢[４６]及骨

骼肌纤维类型转换中发挥着至关重要的作用ꎬ而骨骼

肌中高浓度的钙则有助于提升肉的嫩度ꎬ肌肉中较高

浓度的钙会有助于提高肉的嫩度[４７] .此外ꎬ烟酸和烟

酰胺代谢通路中的相关代谢物及关键基因作为丙酮

酸代谢通路的反应物或产物在动物体内表达ꎬ随后通

过丙酮酸代谢通路进一步激活脂肪酸生物合成通路.
多项研究证实ꎬ烟酸通过参与机体多种生理生化反

应ꎬ直接或间接改善肉质特性ꎬ这与本研究的分析结

果一致.未来研究可进一步探讨相关通路和基因对动

物生产性能的具体调节机制ꎬ以期为肉质改良提供更

深入的理论依据.

４　 结论

　 　 本研究利用多组学联合分析了烟酸和烟酰胺代

谢通路与关键基因、代谢物的相关性ꎬ阐明了去势通

过该通路影响脂质代谢途径和及肌纤维类型转变的

分子机制.结果表明ꎬ去势显著改变了烟酸和烟酰胺

代谢通路的活性ꎬ通路中的关键基因 ＥＮＰＰ１ 表达量

上调ꎬ基因 ＮＮＴ、ＳＩＲＴ５、ＮＭＮＡＴ３ 表达量下调.这四个

基因参与调节能量代谢、抗氧化等生理活动ꎻ同时脂

质代谢物(如磷脂酰胆碱和甘油三酯)的含量也发生

了显著改变.这为山羊优质肉生产提供了理论依据ꎬ
也为山羊养殖中肉质改良提供了科学资料.
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