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丙酸通路基因多态性与猪肉质及胴体性状的关联分析 

杨帆, 王琼萍, 何侃, 王明辉, 潘玉春 

上海交通大学农业与生物学院, 上海 200240 

摘要: 为了挖掘新的猪肉品质及胴体性状的候选基因, 揭示猪肉质及胴体性状的遗传机制, 文章将丙酸代谢通

路作为候选通路, 将通路内基因与猪肉质及胴体性状进行关联分析。实验采用 37 头三元杂交商品猪作为研究

对象, 首次针对丙酸通路中 7 个基因的 36 个 SNP 位点利用 SNaPshot 方法进行基因分型, 分别用最小二乘模型

及 MB-MDR 模型与肉质及胴体性状进行关联分析。结果发现, 基因 PCCB、MUT、MCEE 及 ACSS2 上的 4 个 SNP

位点分别与肌内脂肪含量、背膘厚等性状显著相关(P<0.05), ACSS2 与猪脂肪含量显著相关; MCEE 及 MUT 与猪的

背膘厚显著相关; PCCB 基因与脂重显著相关。通过 MB-MDR 方法检测到多个 SNP 位点具有互作效应, 并与背膘

厚、水分含量、脂肪含量显著相关(P<0.05)。另外, 丙酸代谢通路中的基因间的互作效应对猪肉品质有显著影响。 

关键词:  丙酸代谢通路; 多态性; 肉质品质; 胴体品质; SNaPshot 

Association between gene polymorphisms of propanoate metabolism 
pathway and meat quality as well as carcass traits in pigs 

YANG Fan, WANG Qiong-Ping, HE Kan, WANG Ming-Hui, PAN Yu-Chun 
School of Agriculture and Biology, Shanghai Jiaotong University, Shanghai 200240, China 

Abstract:  In order to gain more extensive insight into detailed genetic control mechanisms of porcine meat quality and 
mine novel candidate genes, this study focused on the relationship between the genes of propanpate metabolism pathway 
and porcine meat quality as well as carcass traits based on the candidate gene set approach. Thirty-seven DLY pigs were 
tested in this study. A total of 36 SNPs within 7 candidate genes of propanoate metabolism pathway were genotyped and 
association analysis was conducted via Least Squares method, Multivariate multiple regression model, and a model-based 
multifactor dimensionality reduction method (MB-MDR). As a result, four SNPs in genes PCCB, MUT, MCEE, and ACSS1 
were significantly associated with DLY pig meat quality or carcass traits (P<0.05). Results of MB-MDR analysis demon-
strated that the interactions between multiple SNPs were significantly associated with the backfat thickness, water content, 
and fat content (P<0.05). ACSS2 was significantly associated with fat content; MCEE and MUT significantly influenced 
backfat thickness; and PCCB was related to fat weight. Moreover, the interactions between the genes in the propanoate me-
tabolism pathway had remarkable influence in porcine meat quality and carcass traits. 
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随着人民生活水平的提高, 人们对猪肉品质及
胴体的要求也不断提高, 猪肉质及胴体性状的选育
也逐渐为育种工作者所重视。猪的肉质性状包括肉

色、系水力、肌内脂肪含量、滴水损失等, 胴体性
状包括屠宰率、屠体重、脂重、皮重、背膘厚等, 这
些性状均为数量性状。单核苷酸多态性(Single nu-
cleotide polymorphism, SNP)作为基因组中种类最为
丰富的序列多态性, 是连锁映射、精细定位及单倍
体型重建的最合适的遗传标记, 为数量性状的研究
提供了有效途径 [1]。迄今为止, 胰岛素样生长因子
(IGF I和IGF II)[2]、肌肉生长抑制素基因(MSTN)[3]、

黑色素皮质激素受体基因(MC4R)[4, 5]、垂体特异性转

录因子基因(POU1F1)[6, 7]等先后被发现与猪的生长

及肉质性状相关。但是过去大量的实验集中在单个

基因单个SNP位点的研究, 由于基因是通过与通路
内或通路间的其他基因的相互作用来实现调控机体

生长发育或者代谢活动的, 所以以单个基因或单个
SNP位点作为研究单位存在一定的局限性。 

本实验室以PPARα敲除小鼠的表达芯片数据为
材料, 通过基因富集分析发现PPARα敲除后的小鼠
在基因表达量呈现显著下调的基因通路中包含丙酸

代谢通路[8]。PPARα主要分布在动物肝中, 并显著影
响脂肪的利用 [9], 因此推测与其相关的丙酸通路可
能与肉质及胴体性状相关。另外, 作为机体内重要
的代谢通路, 丙酸代谢通路基因与模式动物代谢相
关疾病的关系已被广泛地研究[10~12], 但在猪的胴体
及肉质性状上尚无研究报道。 

为了更有效地筛选研究复杂性状的候选基因 , 
本研究应用本实验室提出的候选通路法[13], 以丙酸
代谢通路作为候选通路, 对通路内基因多态性与猪
肉质及胴体性状进行关联分析, 从而挖掘影响猪胴
体及肉品质的候选基因, 进而为揭示复杂性状的遗
传机制提供基础。 

1  材料和方法 

1.1  实验动物及表型测定 

本实验选取 37 头杜长大三元杂交商品猪作为
实验动物, 其中包括 18 头公猪和 19 头母猪。采耳
组织样置于装有 70%酒精的Eppendorf管中, 存放于
−20℃冰箱内 , 利用天根生化科技有限公司的动物

血液/细胞/组织基因组 DNA 提取试剂盒(TIANamp 
Genomic DNA Kit)提取 DNA。 

实验猪在 30 kg 左右送到上海种猪测定中心进
行统一饲养测定, 在达到 100 kg 体重时进行屠宰, 
并测定其肉色 (Meat color, MC)、肌内脂肪含量
(Intramuscular fat, IMF), 蛋白含量(Protein content, 
PC)、水分含量(Water content, WC)等肉质性状及背
膘厚(Backfat thickness, BFT)、皮重(Skin weight, SW)
及脂重(Fat weight, FW)等胴体性状。其中, 肉质性状
按照 NY/T 821-2004《猪肌肉品质测定技术规范》测
定, 胴体性状按照 NY/T-825《瘦肉型猪胴体性状测
定技术规范》测定。 

1.2  基因集的定义 

首先 , 根据本实验室及其他研究结果 [8], 我们
选择猪的丙酸代谢通路作为候选基因集。将模式动

物小鼠的丙酸代谢通路基因, 通过同源序列比对到
猪的基因组中, 从而提取猪丙酸通路中的基因, 初
步确定本实验的候选基因。 

1.3  QTL上的映射 

为了减少实验规模、更有针对性地锁定关联基

因(我们称之为数量性状基因, QTG), 编辑一个Perl程
序, 通过基因和QTL的物理位置信息将猪丙酸通路内
的基因与PigQTLdb数据库(http://www.animalgenome. 
org/cgi-bin/QTLdb/SS/index)中的QTL进行映射分析 , 
进而将映射到已报道的QTL区间内的基因作为猪肉
质性状研究的候选QTG[14]。 

1.4  SNP点的推断 

为了进一步地提高实验效率、更有针对性地挖

掘关联的 SNP 位点(我们称之为数量性状核苷酸位
点, QTN), 我们对候选 QTG, 通过下列途径确定实
验要检测的 SNP位点(候选 QTN)：一是通过我们编
写的 Perl程序从 Illumina PorcineSNP60 BeadChip和
Ensembl(http://www.ensemblgenomes.org/)数据库中 
搜索与候选 QTG对应的 SNP位点信息(我们称之为
标签 SNP位点); 二是通过MegaBlast将 NCBI Trace
序列片段数据库中的鸟枪片段与候选 QTG 的核酸
序列进行聚类, 然后通过 CodonCode Aligner(Codon 
Code Corp., Dedham, MA, U)软件对聚类后的序列簇
进行分析, 预测潜在的 SNP 位点(我们称之为预测
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SNP位点)。 

1.5  SNP检测分型 

对实验材料消化过夜后, 用动物组织总DNA提
取试剂盒(血液/细胞/组织基因组 DNA 提取试剂盒)
提取猪基因组 DNA。DNA提取样经检测后, 委托上
海捷瑞生物有限公司 (http://www.generay.com.cn) 
运用 SNaPshot 短测序方法对上述候选 QTN 进行
SNP检测分型。 

1.6  统计分析 

首先, 采用一般线性模型(General Linear Model, 
GLM)对单个SNP位点与表型数据进行关联分析, 以
期阐明影响这些性状的基因及其基因型, 包括肉色
(MC)、肌内脂肪含量(IMF)、蛋白含量(PC)、水分含
量(WC)等肉质性状和背膘厚(BFT)、皮重(SW)、脂
重(FW)等胴体性状。统计模型如下： 

yijk=μ+si+gj+pk+eijk

其中yijk为表型值; μ为群体均值; si为个体的父亲效

应即公畜效应; gj为个体本身的性别效应; pk为基因

型效应; eijk为随机误差, 相互独立且服从于N(0, σ2)。 
其次 , 采用基于模型的多因素降维 (Model- 

based multifactor dimensionality reduction, MB-MDR) 
方法对通路中所有候选基因的多态位点的互作效应

进行联合分析 , 利用R软件平台与肉质性状进行关
联分析[15]。 

2  结果与分析 

2.1  SNP的检测分型 

小鼠丙酸通路共有 33个基因。通过序列相似性
同对, 结果得到 28个猪的丙酸通路基因。经过 QTL 
上的映射分析, 得到 14个位于与肉质及胴体相关的
QTL区间内的 QTG。通过进一步的文献挖掘及 SNP
点的推断, 最终筛选了 7个 QTG中的 36个 SNP位
点(包括 14 个标签 SNP 位点和 22 个预测 SNP 位
点)(表 1)作为候选 QTN进行基因分型, 具体见表 2。 

本文的候选基因是首次作为猪肉质及胴体性状

的候选基因被研究。 
其中, 猪 ACSS1、ACSS2基因在 NCBI数据库中

尚未得到完整注释, 根据序列相似性分析, 将小鼠
ACSS1、ACSS2 基因与猪基因组进行比对。小鼠

ACSS1 及 ACSS2 基因编码的乙酰辅酶 A, 是机体内
非常重要的合成/代谢酶类。 

选择了PCCB、MUT、MCEE基因, 它们分别编
码丙酰辅酶A羧化酶、甲基丙二酰辅酶A变位酶和丙
二酰辅酶A表位异构酶, 是研究人类丙酸血症的主
要候选基因, 丙酰辅酶A转化为琥珀酰辅酶A的代谢
过程是机体内重要的代谢通路[12]。 
此外 , 我们将编码琥珀酰辅酶A连接酶(合成酶)的
SUCLA和SUCLG基因作为候选基因, 它们是能量代
谢相关的线粒体基酶, 催化琥珀酰辅酶A转化为琥
珀酰和辅酶A, 同时存在于TCA循环 [16], 在过去的
研究中, 作为线粒体缺陷症的主要候选基因被关注
[10, 17,18]。 

2.2  关联分析 

利用基于单个 SNP位点分析的最小二乘分析模
型, 检测到 13个杂合多态位点中有 4个位点与肉质
性状显著相关(表 3), 分别位于基因 MCEE的 S21、
基因 MUT 的 S96、基因 PCCB 的 S34, 以及基因
ACSS2 的 S104 位点。除此之外的其他 SNP 位点没
有发现与检测的性状显著相关。 

对显著相关的 SNP 位点的基因频率进行分析, 
发现多态位点的基因型频率呈现较大差别, 且不同
基因型对应的表型值差异显著。例如, 位于 ACSS2
基因中并且与脂肪含量显著相关的 S104位点, 等位
基因 C占 21.6%、T占 79.4%, 并且在实验群体中并
未发现纯合的 CC型个体, 且 TT型个体的脂肪含量
显著高于 CT型。 

采用基于模型的多因素降维方法(MB-MDR)对
丙酸通路内所有候选多态位点进行互作效应的联合

关联分析, 结果见表 4。由表 4可以发现, 利用最小
二乘模型分析不显著的位点在 MB-MDR 分析中跟
其他位点的联合作用与多个肉质性状显著相关。位

于基因 SUCLA 中的 S112 位点在最小二乘分析中并
未与任何肉质性状显著相关, 但在MB-MDR分析结
果中, 与 S21、S26、S73、S96位点的互作效应分别
显著相关于背膘厚, 跟 S32、S33位点的互作效应与
水分含量显著相关。这说明以单个 SNP位点或单个
基因为研究单位, 往往会忽略通路的作用, 因此利
用基于候选通路的关联分析方法对于研究复杂性状

有着巨大的意义。 
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表 1  SNP位点信息 

基因  SNP位置 SNP来源 突变类型 是/否存在多肽 

ACSS1 S26 rs32437997 porcine 60K G/T ■ 

ACSS1 S97 ss2150 predicted G/C  

ACSS1 S98 ss25698 predicted G/C ■ 

ACSS1 S99 ss27192 predicted A/G ■ 

ACSS1 S100 ss39395 predicted T/G  

ACSS2 S102 ss23180 predicted A/C  

ACSS2 S103 ss33445 predicted T/G  

ACSS2 S104 ss34934 predicted T/C ■ 

ACSS2 S27 rs40326114 porcine 60K G/T ■ 

ACSS2 S28 rs40342277 porcine 60K A/G ■ 

MUT S20 rs50804673 porcine 60K A/C  

MUT S95 ss16527 predicted T/G ■ 

MUT S96 ss19137 predicted T/A ■ 

MCEE S21 rs151670852 porcine 60K T/C ■ 

MCEE S22 rs151717304 porcine 60K C/T  

MCEE S23 rs151751923 porcine 60K T/C  

MCEE S24 rs151785431 porcine 60K G/T  

MCEE S92 ss30721 predicted G/A ■ 

MCEE S93 ss205592 predicted G/A ■ 

MCEE S94 ss50089 predicted A/G  

SUCLA2 S110 rs19042219 porcine 60K G/A  

SUCLA2 S111 ss30514 predicted C/T ■ 

SUCLA2 S112 ss55236 predicted A/G ■ 

SUCLA2 S31 rs19061227 porcine 60K C/T ■ 

SUCLG2 S32 rs40910673 porcine 60K T/C ■ 

SUCLG2 S33 rs40953127 porcine 60K C/T ■ 

SUCLG2 S71 ss120077 predicted A/G  

SUCLG2 S72 ss118187 predicted C/T  

SUCLG2 S73 ss294352 predicted G/A ■ 

SUCLG2 S74 ss132110 predicted T/A  

PCCB S34 rs63351041 porcine 60K A/G ■ 

PCCB S35 rs63370346 porcine 60K G/A  

PCCB S106 ss21720 predicted A/G  

PCCB S107 ss24420 predicted T/C ■ 

PCCB S108 ss29494 predicted A/G ■ 

PCCB S109 ss33956 predicted A/G ■ 

■代表 SNaPshot分型存在多态; ss+数字表示 SNP位点在基因内的位置; rs+数字表示 SNP位点在染色体上的位置。 

 

表 2  丙酸通路中候选 QTG 及 QTN 信息 

基因名称 基因符号 染色体位置 标签 预测

乙酰辅酶 A合成酶, 短链家族 1  
Acyl-CoA synthetase short-chain family member 1 

ACSS1 Chr.17: 32400466-32440474 1 4 

乙酰辅酶 A合成酶, 短链家族 2  
Acyl-CoA synthetase short-chain family member 2 

ACSS2 Chr.17: 40324771-40382390 2 3 

丙基丙二酸单酰辅酶 A差向异构酶 Methylmalonyl CoA epimerase MCEE Chr.1: 151628912-151834127 4 3 

丙基丙二酸单酰辅酶 A变位酶 Methylmalonyl CoA mutase MUT Chr.7: 50796609-50819684 1 2 

丙酰辅酶 A羧化酶 β多肽 Propionyl-CoA carboxylase, beta polypeptide PCCB Chr.13: 63347974-63384844 2 4 
琥珀酰辅酶 A连接酶, ADP-β亚基  
Succinate-CoA ligase, ADP-forming, beta subunit 

SUCLA2 Chr.11: 19024551-19080863 2 2 

琥珀酰辅酶 A连接酶, GDP-β亚基  
Succinate-CoA ligase, GDP-forming, beta subunit 

SUCLG2 Chr.13: 40716893-41011484 2 4 
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表 3  最小二乘分析显著 SNP 位点的基因型及频率 

SNP 基因 相关性状 P值 基因型 均值±标准误 个体数(基因频率%) 

S104 ACSS2 脂肪含量 0.035 CT 2.129±0.257b 16(43.24) 

    TT 2.924±0.209a 21(56.76) 

    CC  0 

S21 MCEE 背膘厚(cm) 0.0018 CT 1.793±0.113a 19(51.35) 

    CC 1.470±0.129a 18(48.65) 

    TT  0 

S96 MUT 背膘厚(cm) 0.015 AT 1.688± 0.313ab 3(8.11) 

    TT 1.620±0.090b 32(86.49) 

    AA 2.380±0.366a 2(5.41) 

S34 PCCB 脂重(kg) 0.018 AG 5.217±0.285a 16(43.24) 

    AA 5.381±0.274a 17(45.95) 

    GG 3.922±0.578b 4(10.81) 

注：肩注小写字母不同, 表示差异显著(P≤0.05)。 

 
表 4  基于最小二乘模型及 MB-MDR 模型的关联分析结果 

 S21 S26 S27 S28 S32 S33 S34 S73 S96 S98 S104 S107 S112

S21 BFT** 
(0.0018)             

S26 ns ns            

S27 ns ns ns           

S28 ns ns ns ns          

S32 ns ns FW* 
(0.045)

BFT** 
(0.008) ns         

S33 ns ns WC** 
(0.009)

WC* 
(0.03) ns ns        

S34 ns ns ns ns ns ns FW* 
(0.018)       

S73 ns ns FW* 
(0.045)

BFT** 
(0.01) ns ns ns ns      

S96 ns ns ns ns ns ns ns ns BFT*
(0.015)     

S98 BFT* 
(0.05) ns ns ns BFT*

(0.023) ns ns BFT* 
(0.016) ns ns    

S104 ns ns 

IMF* 
(0.046)
WC* 

(0.035)

ns ns 

IMF* 
(0.043)
WC* 

(0.026)

ns ns ns ns 
IMF* 
(0.03

5) 
  

S107 ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns  

S112 BFT* 
(0.047) 

BFT* 
(0.024) ns ns WC* 

(0.012)
WC* 

(0.045) ns 

BFT* 
(0.017)
WC* 

(0.017)

BFT**
(0.006) ns ns ns ns 

注：ns表示无显著性, *表示显著相关(P≤0.05),**表示极显著相关(P≤0.01), IMF表示脂肪含量; PC表示蛋白含量; WC表示水
分含量; MC表示肉色; BFT表示背膘厚; FW表示脂重。 

 

3  讨 论 

本实验关注的候选基因均首次与猪肉质及胴体

性状进行关联分析, 对显著相关的基因及位点的作

用机理和遗传机制有待深入的研究。 

乙酰辅酶A是能源物质代谢的重要中间代谢产
物, 是体内能源物质代谢中的一个枢纽性的物质。
糖、脂肪、蛋白质三大营养物质通过乙酰辅酶A汇聚
到共同的代谢通路——三羧酸循环和氧化磷酸化 , 
经过这条通路彻底氧化生成二氧化碳和水, 释放能 

http://baike.baidu.com/view/49321.htm
http://baike.baidu.com/view/16.htm
http://baike.baidu.com/view/15472.htm
http://baike.baidu.com/view/207886.htm
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量用于ATP的合成。乙酰辅酶A是合成脂肪酸、酮体
等能源物质的前体物质, 也是合成胆固醇及其衍生
物等生理活性物质的前体物质。乙酰辅酶A合成酶是
调控乙酰辅酶A合成的关键基因。因此对机体内能量
的合成及代谢起至关重要的作用。ACSS2 基因在肿
瘤细胞中, 对于乙酰辅酶A转化为乙酸盐的可逆过
程中起重要的介导作用[19]。Luong等[20, 21]的研究发

现, ACSS1 和ACSS2 基因在小鼠肝脏中作为重要的
脂肪生成酶而呈现高表达量。实验结果为通过

ACSS2基因对猪脂肪含量进行选择提供了可能。 
基因MCEE、MUT、PCCB在人类丙酸血症的研

究中被广泛关注, 其编码的基因产物在丙酸代谢通
路中具有上下游关系。生物素依赖的丙酰辅酶A羧化
酶(PCCA、PCCB)催化丙酰辅酶A转化为右旋型甲基
丙二酸单酰辅酶A, 右旋型甲基丙二酸单酰辅酶A在
甲基丙二酸单酰A差向异构酶(MCEE)作用下变为左
旋型甲基丙二酸单酰A。然后, 甲基丙二酸单酰辅酶
A变位酶(MUT)使左旋型甲基丙二酸单酰辅酶A转
化为琥珀酰辅酶A, 从而进入三羧酸循环[12]。目前, 
对于这些基因的作用机理尚不清楚。但研究报道 , 
MCEE基因在种群间具有高度保守性 , 暗示了其基
因产物很可能在中间代谢过程中发挥着关键作用
[22]。甲基丙二酸单酰辅酶A在表构化过程发生障碍, 
会功能性地减弱甲基丙二酸单酰辅酶A异构化过程, 
因此导致丙酸血症[12]。MCEE基因发生突变的病人, 
可以某种程度上避免丙酸血症的恶化, 因为游离的甲
基丙二酸逃避了表位异构化反应[23]。此外, MUT基因
与牛结核病相关被广泛报道, MUT基因多态性与欧
洲野猪对牛结核病的抗性显著相关[24]。通过本实验的

关联分析研究, 可初步将这几个基因作为影响猪背
膘厚或脂重的候选基因, 进行深入的研究。 

SUCLG2和SUCLA2编码的琥珀酰辅酶A连接酶
可逆的催化琥珀酰辅酶A转化为琥珀酰和辅酶A, 这
个过程伴随着能量的代谢。实验报道, SUCLA2 和
SUCLG2 在哺乳动物中不同组织均表达。以人和小
鼠为实验对象的RT-PCR和Western blotting实验证明
SUCLA2 和SUCLG2 编码的蛋白在多种组织中表达, 
并且在能量生成或代谢相关的组织中呈现出高表达

量 [25]。从MB-MDR分析结果中可以发现 , SUCLG2
和SUCLA2 的互作效应显著相关于脂肪含量和水分
含量, 初步推测这两个基因通过参与能量代谢过程

而影响到机体水分含量和脂肪含量。 
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