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摘 要：肌钙蛋白 I（Troponin I-TNNI）属于钙离子结合蛋白多基因家族成员，存在于不同类型的骨骼肌中。它受钙离子

浓度的作用，控制肌肉的收缩与放松，影响肌肉的纤维直径、类型，进而影响家畜肌肉纤维的发育、肌间脂肪蓄积、肌肉含

水率、剪切力、嫩度、熟肉率、风味等肉质性状。TNNI基因在鉴定肉制品掺假，监控肉制品生产过程安全问题等实际生产

也有所应用。因此，本文对 TNNI基因结构、功能以及对家畜肉质性状的影响、应用进行综述，为深入研究其影响动物肉

质性状作用机制，加强在实际生产中的应用提供参考。
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Abstract：Troponin I (TNNI) is a member of the multi-gene family of calcium-binding proteins and exists in differ­
ent types of skeletal muscles. Under the action of calcium ion concentration, it controls contraction of muscle, affects
diameter and type of muscle fiber, and then affects meat fiber development, muscle fat accumulation, muscle mois­
ture content, shear force, tenderness, cooked meat rate, flavor and other meat quality traits. TNNI gene is also used
to identify adulteration of meat products and to monitor the safety of meat production process. Therefore, this paper
reviews the structure and function of TNNI gene and its effect and application on meat quality traits of livestock, so
as to provide a reference for further study on its mechanism of affecting meat quality traits of animals and strengthen
its application in practical production.
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寻找与肉质性状紧密相关的候选基因对于从

分子育种水平上提高家畜肉质性状具有重要意

义。研究表明，肌钙蛋白 I（Troponin I-TNNI）在肌

肉收缩与放松时起关键作用，影响着肌纤维组织

学形态、肌纤维直径、类型 [1]。肌纤维是肌肉组成

的基本单位，占骨骼肌总体积的 75%～90%，是肉

品质的决定因素 [2]。肌纤维类型、面积、密度、直

径、肌节长度等与肉质性状密切相关，且相互联

系，其中肌纤维直径和类型直接影响肉质嫩度。

本文综述了 TNNI结构与功能、表达规律，以全面

了解基因本身特点，并阐述了近年来 TNNI在肉质

方面的研究进展，为 TNNI 基因可能作为提高
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肉质性状的关键基因提供理论参考。

1 TNNI结构、修饰与功能

1.1 TNNI结构

TNNI基因的第 4到第 8外显子是保守的，根

据体外结构以及与其他细肌丝蛋白的相互作用，

可分为 6个功能区域 [3]：（1）心肌特异的 N端延伸；

（2）N端保守区域；（3）TNNT结合域；（4）抑制区

域；（5）开关或触发区域；（5）C末端移动域。TN­
NI蛋白大小为 21～24 kDa，带碱性等电点。脊椎

动物中 TNNI已经演化成 3种同源基因，它们在特

定的肌肉纤维类型和发育调节下表达 [4-5]。TNNI1
是慢骨骼肌肌钙蛋白 (ssTnI)，主要在 I型肌肉纤维

中表达；TNNI2是快骨骼肌肌钙蛋白 (fsTnI)，主要

在Ⅱ型肌肉纤维中表达；TNNI3是心肌骨骼肌肌

钙蛋白(cTnI)，主要调控心肌纤维。

1.2 TNNI修饰
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1.2.1 磷酸化修饰

磷酸化是指蛋白质上添加磷酸基团的过程。

在高等脊椎动物中 cTnI的 Ser23和 Ser24能够被蛋

白激酶 A（PKA）磷酸化影响基因功能 [6]。 cTnI与
肌动蛋白结合区域的 Ser199能够被蛋白激酶 C
（PKC）磷酸化，增加 TNNI的 Ca2+敏感度，减少细肌

丝中 TNNI与肌动蛋白的亲和力 [7]。有研究表明，

在 cTnI基因 N端延伸中另有 4个位点可能是潜在

的磷酸化位点，能够减少肌丝 Ca2+敏感度并且增

加肌肉的放松度 [8]。

1.2.2 O 位糖基化修饰

O-糖基化是将糖链转移到多肽链的丝氨酸、

苏氨酸或羟赖氨酸羟基的氧原子上，是调控蛋白

功能的方式之一。研究发现，cTnI的 Ser150是 O-
糖基化的位点之一，同时也能被 p21活化激酶 3
（PAK3）磷酸化，增加 Ca2+敏感度。O-糖基化与磷

酸化可能竞争性结合 cTnI的 Ser150，进而下调蛋

白磷酸化 [9]。

1.2.3 谷胱甘肽化

谷胱甘肽化是指谷胱甘肽与蛋白质上的半胱

氨酸残基形成混合型二硫键的过程。研究发现，

骨骼肌中 fsTnI的 Cys134能够被谷胱甘肽化，增加

了肌肉收缩中 Ca2+的活性 [10]。

1.2.4 蛋白水解修饰

蛋白水解是指蛋白质在蛋白酶的作用下，降

解为较小的多肽或氨基酸的过程。cTnI是细胞内

蛋白酶的底物，对 μ-钙蛋白酶和 m-钙蛋白酶有

显著的敏感性。 cTnI被 PKC磷酸化能够增加 μ-
钙蛋白酶蛋白水解的敏感性。PKC磷酸化的 cTnI
的 Ser199增加了肌丝中 Ca2+敏感度和钙蛋白酶介

导的蛋白水解的敏感性 [7]。

1.2.5 C 端、N 端结构域变化

TNNI的 C端区域能够结合和稳定肌动蛋白

丝中的原肌钙蛋白，在缺少 Ca2+时会抑制肌肉的

收缩。cTnI的 N端延伸是调控的结构域，它包含

了 PKA的磷酸化位点以及调控整个分子结构、功

能的作用 [11]。

1.3 TNNI功能

TNNI是肌钙蛋白复合物的抑制亚基，存在于

横纹肌的肌节细丝中，受钙离子浓度的影响，调

控肌肉收缩与放松 [12]。TNNI在钙控制的肌肉收

缩中起中心作用，肌肉收缩是由重叠的肌球蛋白

厚丝与肌动蛋白细丝之间滑动产生的。当钙离子

浓度上升时，与 TNNI结合，其结构发生变化，进而

激活肌动蛋白、原肌球蛋白等发生肌肉收缩 [13]。

TNNI引起的骨骼肌收缩与放松会影响肌纤维直

径、密度、类型，从而可能影响家畜肌肉纤维的发

育、肌间脂肪蓄积、肌肉含水率、剪切力、嫩度、熟

肉率、风味等肉质性状 [14]。

2 TNNI在不同肌肉类型中的表达特

点

ssTnI基因在家畜胚胎时期的骨骼肌和心肌

中均有表达。在胚胎出生后，心肌中的 ssTnI基因

转变成了 cTnI基因。在动物肌肉发生的早期，fsT⁃
nI基因在快骨骼肌纤维中特异性表达直到成年。

cTnI在胚胎发育的心肌中以及成年动物骨骼肌再

生中表达 [15]。研究发现，TNNI的同源基因中慢骨

骼肌能够转变成快骨骼肌，同时也发生着 I型纤

维向 II型纤维转变 [16]。这表明 TNNI同源基因在

维持肌肉收缩时具有功能的保守性及可交换

性 [17]。在 I型慢缩纤维中，Ca2+呈现出小幅度、持久

性强的变化规律。而在Ⅱ型快缩纤维中，Ca2+呈
现出大幅度、迅速的变化规律。在不同肌肉纤维

类型中 Ca2+与 TNNI结合发挥不同程度的调控作

用，有可能导致肉品质形成差异 [14]。

3 TNNI对肉质性状的潜在影响

TNNI在猪肉质性状上的研究较多，已明确指

出 TNNI对肉质性状的关键影响。在家禽肉质性

状的研究较少，需要进一步试验验证。TNNI在牛

羊肉质性状方面均有研究，但研究数量仍然不

多，初步确定了 TNNI作为肉质调控的候选基因。

3.1 TNNI对猪肉质性状的影响

动物体内每个位置的骨骼肌都不相同，由不

同类型的肌纤维组成。 I型肌纤维富含线粒体，

具有高氧化代谢能力，而 II型肌纤维线粒体少，糖

酵解代谢能力高。在猪肌肉生长期间，增加 I型
纤维数量可以使肉更红 [18]。研究表明，提高骨骼

肌组织颜色及氧化肌纤维量，TNNI1表达水平显

著增加，说明 TNNI1可能参与到猪红肉生产过程，

提高肉色 [19]。

利用 48个杜洛克×长白×大白猪杂交后代仔

猪，60 kg饲喂至 100 kg，试验组补充 1％L-精氨

酸。结果发现，补充 1％L-精氨酸不会影响生长

性能及胴体性状，但它使 IMF含量增加 32％，降

低了死后 48小时的滴水损失。有趣的是，IMF含
量的增加与 TNNI1蛋白的丰度增加呈正相关 [20]。

基于基因转录水平与肉质性状关联分析，同样也

证实了 TNNI1，TNNC1，TNNT1转录水平与滴水损
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失、肉 pH值相关 [21]。

约克夏和梅山猪在肉质性状上具有显著差

异。股二头肌（BF）和咬肌（MM）是慢氧化纤维和

快肌纤维的混合物 [22]。试验发现，TNNI1和 TNNI2
在约克夏和梅山猪的 BF和 MM中的表达模式显

著不同。TNNI1和 TNNI2基因在约克夏猪出生后

35天以及梅山猪出生后 60天表达出现峰值。因

此，TNNI1和 TNNI2可能与约克夏和梅山猪在肉

质性状上显著差异有关 [22]。

TNNI1基因中两个 SNP（g.5174T>C和 g.8350C>
A）与股二头肌的肌内脂肪含量和肉色值显著相

关，并且对背最长肌的肉色值、大理石纹评分以

及 pH值也有显著影响 [22]。TNNI2基因 g.1167C>T
多态性显著影响背最长肌的 pH值、肉色值、大理

石纹评分和肌内脂肪 [23]。

3.2 TNNI对牛肉质性状的影响

利用安格斯牛与其他肉质较差的牛种比较，

发现与肉质性状相关的差异基因。结果显示存在

465个差异基因。其中，影响牛肉品质性状的基

因中就有 TNNI1基因。这说明 TNNI1在牛的肉质

性状调控上可能存在重要作用，需要进一步验

证 [24]。

在牛屠宰后的肌肉中，肽链的降解过程伴随

着牛肉的嫩化。脊椎动物的 TNNI是胴体熟化过

程中容易降解的原纤维蛋白之一。TNNI的降解

过程同时伴随着牛肉的嫩化并且这两者之间表现

出了高度的相关性 [25]。

3.3 TNNI对绵羊肉质性状的影响

在杜泊绵羊和小尾寒羊的 8个不同组织中，

TNNI1、TNNC1、TNNT1这三个基因具有相似的表

达模式，但这两种绵羊的八个组织间存在明显差

异 [26]。TNNI1基因在天府肉羊的 12个组织中，腹

肌表达量最高，股二头肌其次，与其他组织差异

极显著，在腹肌组织中 TNNI1基因的表达量随年

龄的增长而减少 [26]。TNNI1基因在不同年龄段的

腹肌中表达量与肌纤维直径及单根肌纤维横截面

积间呈显著的正相关关系，与肌纤维密度间呈显

著的负相关关系。TNNI3基因在心肌的表达量最

高，与其他组织差异极显著，在心肌组织中 TNNI3
基因的表达量随年龄的增长而减少。TNNI3基因

在不同年龄段心肌中表达量与肌纤维直径呈显著

的负相关关系，与单根肌纤维横截面积呈不显著

负相关关系，与肌纤维密度间呈极显著的正相关

关系 [27]。

4 TNNI基因在实际生产中的应用

针对 TNNI基因存在于动物肌肉组织这一特

性，开发了一种灵敏的酶联免疫吸附试验，利用

特异于牛和绵羊 TNNI的MAb 5G9作为捕获抗体

来检测反刍动物饲料中被禁止使用的动物性蛋白

（牛或羊）[28]。研究发现，肌肉提取物 TNNI 或
TNNT基因的电泳模式变化与肉类韧性显著相

关，可以对早期监测（屠宰后 24小时内）的背最长

肌进行准确预测 [29]。研究表明，在所有动物肌肉

组织中存在 TNNI。每个物种均有 TNNI特异性单

克隆抗体，可以用每种物种特异性抗体来分析、

识别欺诈性掺假 [30]。TNNI已被视为哺乳动物肌

肉组织中生肉和肉制品潜在热稳定和物种特异性

的标志物。因此，TNNI的定量研究能够快速评估

各种肉制品中哺乳动物的肌肉含量 [31]。TNNI抗
体通过酶联免疫吸附测定也可以用来监测肉制品

原料的采购和处理过程 [32]。可以利用 PCR方法检

测 TNNI 基因特异性片段来评估肉类是否参

假 [33]。通过比较 TNNI的电泳迁移率，可以很容易

地区分哺乳动物和家禽，并且可以通过 LC-MS/
MS分析鉴定每个物种 [34]。

5 展 望

肉质性状属于数量性状，多种基因、分子、信

号通路参与其中，通过极其复杂的网络发挥作

用，很难发现某些基因具有绝对的调控作用。因

此，科学家们不断致力于寻找具有关键作用的新

功能基因，并通过联系上下游相关基因，把目前

已经发现的基因串联起来形成网络，弄清调控机

制，应用于实践，促进整个行业发展。目前明确

TNNI与肌纤维直径以及肌纤维密度显著相关，影

响肉类品质。但仍需要进一步验证，并探索其如

何更好地应用于生产实践。
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