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蛋白质ADP核糖基化对秦川牛肉品质的影响 
伏棋画，李亚蕾*，罗瑞明，王雪蓉，马旭华

（宁夏大学食品与葡萄酒学院，宁夏 银川 750021）

摘  要：为研究蛋白质ADP核糖基化对宰后成熟初期秦川牛肉线粒体功能及肉品质的影响，以20 µmol/L Rucaparib
（ADP核糖聚合酶1（poly(ADP-ribose) polymerase 1，PARP1）抑制剂）处理的秦川牛背最长肌为研究对象，测定

贮藏0 h、6 h、12 h、2 d、4 d、8 d对照组和抑制剂处理组样品的线粒体相关指标及肌原纤维小片化指数（myofibril 
fragmentation index，MFI）、剪切力、pH值等品质指标，并采用免疫印迹（Western Blot）法检测PARP1、肌间线

蛋白表达水平。结果表明：0 h～8 d（12 h除外）抑制剂组活性氧含量显著低于对照组（P＜0.05），宰后0～12 h抑
制剂组Caspase-3活性、MFI显著低于对照组（P＜0.05）；在2～4 d抑制剂组线粒体膜电位较对照组高，4～8 d抑制

剂处理组琥珀酸脱氢酶（succinate dehydrogenase，SDH）活性显著高于对照组（P＜0.05）。说明抑制表征ADP核
糖基化反应进行的PARP1后，线粒体膜电位下降变缓，SDH活性升高，这一定程度上维持了线粒体功能，使MFI下
降、肌间线蛋白降解变缓，从而延缓肉品嫩化。
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Effect of Adenosine 5’-Diphosphate Ribosylation on Meat Quality of Qinchuan Cattle
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Abstract: This study addressed the effect of adenosine 5’-diphosphate (ADP) ribosylation on the mitochondrial function and 
quality of Qinchuan cattle meat during early postmortem aging. The Longissimus dorsi muscle of Qinchuan cattle treated 
with 20 µmol/L rucaparib, a poly(ADP-ribose) polymerase 1 (PARP1) inhibitor, were evaluated for mitochondrial indices, 
myofibrillar fragmentation index (MFI), shear force, pH, and other quality indices after being stored for  0 h, 6 h, 12 h,  
2 d, 4 d, and 8 d and the expression levels of PARP1 and desmin were detected using Western blot. The results showed that 
the content of reactive oxygen species (ROS) in the treated group was significantly lower than that in the control group  
(P < 0.05) during 0 h–8 d (except 12 h) after slaughter. The caspase-3 activity and MFI in the treated group were significantly 
lower than those in the control group (P < 0.05) during 0–12 h. Mitochondrial membrane potential during 2–4 d as well as 
succinate dehydrogenase (SDH) activity during 4–8 d were significantly higher in the treated group than in the control group  
(P < 0.05). These findings indicate that PARP1 inhibition, which characterizes ADP ribosylation, can slow down the decrease 
in mitochondrial membrane potential and increase SDH activity, preserving mitochondrial function to some extents and 
delaying the  decrease in MFI and the degradation of desmin and thereby meat tenderization. 
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畜禽宰后肉品质的改变通常是几种不同的翻译后修

饰共同作用[1]。D’Alessandro等[2]认为肌球蛋白轻链2的
磷酸化通过负向调节肌动球蛋白解离、肌动球蛋白ATP
酶活性，从而使肉嫩度下降。ADP核糖基化是翻译后

修饰的一种，可调节基因稳定和细胞凋亡[3]，该反应主

要是聚腺苷二磷酸核糖聚合酶家族（poly(ADP-ribose)
polymerase，PARPs）催化进行，基本由聚ADP核糖酶1 
（poly(ADP-ribose) polymerase 1，PARP1）担任，烟

酰胺腺嘌呤二核苷酸被分解为A D P核糖和烟酰胺，

A D P核糖则用来修饰目的蛋白。研究证实，活性氧

（reactive oxygen species，ROS）致使DNA链损伤严

重，进而引起PARP1过度激活，烟酰胺腺嘌呤二核

苷酸（nicotinamide adenine dinucleotide，NAD＋）和

AT P作为线粒体电子呼吸传递链上代谢过程的关键 

底物[4]，被PARP1过度消耗[5]，此反应影响到线粒体氧化

呼吸和ATP合成等细胞生物学功能，加重线粒体功能障

碍，细胞因能量供应不足而凋亡或坏死。Xu Jingjing等[6] 

经过研究得出线粒体损伤诱导凋亡发生，活化ADP核
糖转移酶，进而促进还原型烟酰胺腺嘌呤二核苷酸磷酸

（nicotinamide adenine dinucleotide phosphate，NADPH）

的耗竭，降低ATP含量，造成细胞凋亡。

牛肉宰后成熟的本质是线粒体凋亡过程，线粒体是

连接肌纤维和细胞凋亡的桥梁，肌纤维构成骨骼肌则与

肉品质密切相关[7]。目前国内外对宰后肉凋亡途径的研

究主要集中于Ca2＋、AMP活化蛋白激酶（AMP-activated 
protein kinase，AMPK）、磷脂酰肌醇-3-激酶/蛋白激酶

（phosphatidylinositol 3-kinase，PI3K）/蛋白激酶（protein 
kinase，AKT）/哺乳动物雷帕霉素靶蛋白（mammalian 
target of rapamycin，mTOR）、Caspase-3及其级联反应、

蛋白质乙酰化、泛素化等通路与糖酵解、氧化磷酸化、

三羧酸循环的相互调节作用。王宇等[8]综述了AMPK调节

糖代谢、蛋白代谢进而影响肉品质的机制，姜珊珊等[9] 

等实验表明，通过向猪肉中注射氯化钙可降低高铁肌红

蛋白还原酶、乳酸脱氢酶的活性，使肉品褪色严重，嫩

化加速。Fuentes-Prior等[10]发现半胱天冬蛋白酶介导的

细胞凋亡积极影响宰后骨骼肌的蛋白水解，与肉品质密 

切相关。

聚ADP核糖基化与线粒体损伤的关系已被研究多

年，鲜有将其引入肉品领域，是否可以从ADP核糖基

化调控线粒体损伤进而改善肉的嫩度仍有待研究证明。

Rucaparib是第一个进入临床阶段的PARP-1抑制剂[11]。本

研究采用PARP1抑制剂Rucaparib对宰后秦川牛背最长肌

进行处理，研究秦川牛宰后成熟过程中ADP核糖基化水

平与肉品质指标的变化，同时，分析ADP核糖基化与肉

品质指标的相关性，以期为秦川牛宰后成熟过程中ADP
核糖基化反应对食用品质的影响提供理论依据，从而丰

富秦川牛肉成熟机理，进一步改善其品质。

1 材料与方法

1.1 材料与试剂

秦川公牛 宁夏尚农生物科技公司；线粒体膜电位

检测试剂盒 上海碧云天生物技术有限公司；Caspase-3
检测试剂盒、琥珀酸脱氢酶（succinate dehydrogenase，

SDH）检测试剂盒、牛血清白蛋白（bov ine  se rum 
albumin，BSA） 北京索莱宝科技有限公司；蔗糖、

Tris-HCl、乙二胺四乙酸（ethylene diamine tetraacetic 

acid，EDTA）、EDTA-2Na、NaN3、K3PO4 美国Sigma
公司；PARP1兔克隆抗体 武汉爱博泰克生物科技有

限公司；GAPDH兔克隆抗体、RIPA裂解液  武汉赛

维尔生物科技有限公司；生物素化山羊抗兔IgG(H＋L)  

江苏亲科生物研究中心有限公司；聚偏二氯乙烯膜  

美国Sigma Aldrich公司。

1.2 仪器与设备

JXFSTPRP-CL全自动样品冷冻研磨仪 上海净信

有限公司；EnSpire酶标仪 美国 PerkinElmer股份有

限公司；NAI-CS150超声波细胞破碎机 上海那艾精

密仪器有限公司；ScanSpeed MiniVac Alpha冷冻离心机  

美国Scan Speed公司；Thermo Scientific Forma 994  
－80 ℃超低温冰箱 美国Thermo公司；UV-1200紫外分

光光度计 上海美谱达仪器有限公司；JY200C电泳仪 

北京君意东方电泳设备有限公司；5200化学发光凝胶成

像仪 上海天能科技有限公司；DW-86L386超低温冰箱 

海尔集团；H2050R高速低温离心机 湘仪集团；TA-XT 
plus质构仪 北京微讯超技仪器技术有限公司。

1.3 方法

1.3.1 样品采集与处理

选取25 月龄秦川公牛，屠宰放血后45 min内取背最

长肌（5 头牛胴体），剔除表面脂肪、结蹄组织，切割

为160 g（厚3 cm）的肉块，将肉样分成对照组和实验

组，分别按照肉液比10∶1（g/mL）均匀注射0.9%生理盐

水和20 μmol/L Rucaparib溶液，置于4 ℃冰箱贮藏，0 h、
6 h、12 h、2 d、4 d、8 d作为分析取样点，快速测定 

pH值等品质指标，不便立即测定的免疫印迹等指标，在

设计时间点采集足够肉样，用锡纸、保鲜膜、塑封袋密

封，置于－80 ℃冻藏待测。

1.3.2 线粒体的提取

参考陈骋 [12]的方法提取线粒体蛋白。取2 g背最长

肌样，用经冷藏过的生理盐水洗去表面残血，表面水分

使用滤纸吸干，剪碎，置入10 倍体积的线粒体分离液

中（200  mmo/L蔗糖、10 mmol/L Tris-HCl、1 mmol/L  
EDTA，pH 7.4）匀浆处理，匀浆液于4 ℃、1 000×g
离心10 min，分离上清液，再于4 ℃、8 000×g离心

10 min，最后在4 ℃、10 000×g离心20 min，得到线粒

体。以上实验均在4 ℃条件下进行，双缩脲法测定蛋白的

浓度。
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1.3.3 ROS含量的测定

参照张佳莹[4]的方法略作修改。因离心机规格不同，

肉样质量改取200 mg，使用ROS含量检测试剂盒测定。

1.3.4 线粒体膜电位的测定

线粒体膜电位参照Tian Zhu等[13]的方法稍作修改。因

离心机规格不同，肉样质量改取200 mg，使用线粒体膜

电位检测试剂盒操作。

1.3.5 Caspase-3活力的检测

参考Tian Zhu等[13]的方法略作修改。因匀浆机及离

心机规格不同，肉样质量改取250 mg使用Caspase-3活
性检测试剂盒操作后测定A405 nm，通过标准曲线计算凋

亡酶活力。

1.3.6 SDH活力的测定

使用SDH试剂盒测定参照师希雄等[14]的方法。进行

线粒体提取之后，超声波细胞破碎仪破碎处理细胞，以

破坏线粒体细胞膜使SDH释放在提取液中测定吸光度。

1.3.7 肌原纤维小片化指数（myofibril fragmentation 
index，MFI）的测定

参照马旭华等 [15]的方法，并稍作修改。将肌肉样

品（2 g）加入含有35 mL冰冷缓冲液（0.1 mol/L KCl、
1 mmol/L EDTA、1 mmol/L MgCl2、25 mmol/L K3PO4和

1 mmol/L NaN3，pH 7.0）的50 mL试管中，并在4 ℃、

10 000×g匀浆30 s。在4 ℃、2 000×g离心均质化样品

10 min，将混悬液过滤至50 mL烧杯中，并使用1 mm2

孔的筛网过滤器去除结缔组织。将肌原纤维沉淀重悬于

25 mL缓冲液中并再次离心。重复该过程，将沉淀物重悬

于20 mL冷缓冲液中。调节蛋白质量浓度至0.5 mg/mL，
并立即使用紫外分光光度计在540 nm波长处测定吸光

度，将蛋白质量浓度的吸光度乘200计算MFI。
1.3.8 剪切力测定

沿样品肌纤维方向用直径1.27 cm采样器平行取3 个
肉柱，然后用TA-XT plus质构仪垂直于肌纤维方向测定

其剪切力，测定3 次取其平均值。

1.3.9 pH值的测定

参考陈骋等[16]的方法，使用pH计校正后测定pH值，

待数值信号稳定后记录，每个样品测定5 个平行数值，读

数精确到0.01，取平均值。

1.3.10 PARP1、Desmin表达水平测定

采用Western Blot法测定PARP1表达水平。提取蛋

白质 [17]，采用BCA蛋白定量试剂盒测定蛋白质浓度，

采用磷酸盐缓冲液（p H  7 . 4）调节蛋白质量浓度至 

5 mg/mL，采用十二烷基硫酸钠-聚丙烯酰胺凝胶电泳分

离蛋白（5%下层分离胶、10%上层浓缩胶），点样，采

用100 V、15 min，当溴酚蓝染料到分离胶以后将电压调

至180 V继续电泳，到达凝胶底部时停止电泳。按照由

下到上的顺序放置海绵、滤纸（3 张）、膜、凝胶、滤

纸（3 张）、海绵，将凝胶面与负极相连，聚偏二氟乙

烯（polyvinylidene fluoride，PVDF）膜与正极相连，接

通电源，200 mA转膜1～2 h，转印好后PVDF膜置于封

闭液中（使用TBST缓冲液配制5%脱脂奶粉，等渗缓冲

盐溶液有利于洗去膜上非特异性结合的抗体等试剂）摇

床上室温条件下封闭3 h，TBST缓冲乳液清洗5 次，每次

8 min。加入配制的兔抗PARP1多克隆抗体（抗体与一抗

稀释液体积比为1∶1 000）、GAPDH抗体（抗体与一抗稀

释液体积比为1∶1 000），4 ℃冰箱孵育过夜，TBST溶液

清洗5 次后，置于相应二抗（辣根过氧化物酶标记山羊

IgG(H＋L)）中，摇床上轻摇，室温孵育2～3 h，TBST将
PVDF膜清洗3 次，每次10 min，将ECL均匀滴加到膜上

反应1 min。采用GIS机箱控制软件V2.0进行条带曝光扫

描，用目的蛋白表达量表示实验结果。

1.4 数据处理

各项指标进行5 次测定，采用Excle统计数据结果，

以 ±s形式表示，采用SPSS Statistics 25.0进行单因素方

差分析，并使用Origin 2021绘图。

2 结果与分析

2.1 ROS含量的变化

宰后骨骼肌细胞内高浓度ROS可造成细胞内DNA
链断裂，磷脂酰丝氨酸外翻，激活细胞凋亡途径[18]。宰

后成熟期间ROS含量变化如图1所示，宰后0～12 h，对

照组ROS含量显著降低（P＜0.05），宰后12 h～4 d，
ROS含量显著增加（P＜0.05），宰后4～8 d无显著变化 

（P＞0.05），这与师希雄等 [19]的研究结果一致。在

Rucaparib作用下，ROS含量于宰后0～2 d下降，2～8 d显
著上升（P＜0.05）。0 h～8 d期间（12 h除外）对照组

ROS含量高于抑制剂组，第2天抑制剂组ROS含量显著低

于对照组（P＜0.05），这与张绘艳等[20]进行抑制PARP-1
蛋白的活性后，ROS含量由12.8%降至5.29%的研究结果相

符。可能是由于抑制PARP1表达会减少ATP消耗和呼吸代

谢[21]，自由基链式反应被阻碍，进而也会影响Caspase-3的
活性[22]，因此线粒体产生ROS水平一定程度降低。
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不同小写字母表示同一组别不同时间差异显著（P＜0.05），不同大写

字母表示相同时间不同组别差异显著（P＜0.05）。图2～5、8～9同。

图 1 宰后成熟过程中秦川牛背最长肌ROS含量变化

Fig. 1 Changes of ROS content in Longissimus dorsi muscle of 

Qinchuan cattle during postmortem aging
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2.2 线粒体膜电位的变化

线粒体膜电位的升高或降低可以反映线粒体损伤情

况[4]。由图2可知，抑制剂组线粒体膜电位于宰后2～8 d
显著降低（P＜0.05），8 d比12 h下降49.7%，12 h抑制

剂组线粒体膜电位比对照组高10.1%，对照组线粒体膜电

位在宰后6 h～4 d显著降低（P＜0.05），4～8 d无显著

变化，这与之前的研究结果[23]相似。宰后6 h之后，线粒

体膜发生通透并伴随着膜电位的下降，抑制剂处理组膜

电位总体高于对照组，并且抑制剂组膜电位降低延迟。

说明抑制线粒体ADP核糖基化反应可保留线粒体膜电 

位[24]，减轻了氧化应激后的大规模线粒体功能障碍[25]。
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图 2 宰后成熟过程中秦川牛背最长肌线粒体膜电位的变化

Fig. 2 Changes of mitochondrial membrane potential in Longissimus 
dorsi muscle of Qinchuan cattle during postmortem aging

2.3 Caspase-3表达水平的变化

Caspase-3通过线粒体内源性途径参与肉类的成熟

嫩化 [26]。从图3可以看出，抑制剂处理组在0 h～2 d期
间Caspase-3活性上升（P＜0.05），2～4 d内活性逐渐

下降，活性最大值出现在2 d。对照组Caspase-3表达量

在0～12 h呈显著上升趋势（P＜0.05），12 h～4 d活性

显著下降（P＜0.05）。宰后初期（0～12 h），两组的

Caspase-3表达均逐渐增加，这表明Caspase-3在牛肉宰后

初期被激活[27]，0～12 h期间，抑制剂处理组的Caspase-3
表达量始终低于对照组。本研究结果表明，抑制PARP1
的过量表达可一定程度减缓Caspase-3表达，可以抑制凋

亡信号的逐级释放。这可能是由于本该由Caspase-3切割

的靶蛋白PARP1表达降低，Caspase-3无法在线粒体凋亡

通路中发挥作用[28]。
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图 3 宰后成熟过程中秦川牛背最长肌中Caspase-3表达量的变化

Fig. 3 Changes of caspase-3 expression in Longissimus dorsi muscle of 

Qinchuan cattle during postmortem aging

2.4 SDH活性变化

SDH是唯一整合于线粒体内膜上的多亚基酶，在线

粒体电子传递链中连接三羧酸循环、氧化磷酸化等[29]重

要代谢途径。从图4可知，在对照组和Rucaparib处理组

中SDH活性在0～8 d逐步降低。在贮藏第8天，抑制剂组

SDH活力高于对照组42.7%（P＜0.05）。从图4可以看

出，抑制剂组SDH活性下降较对照组慢，说明宰后肌细胞

呼吸功能被维持[30]，线粒体电子传递链复合物II中的SDH
在三羧酸循环中产生的烟酰胺腺嘌呤二核苷酸是电子传

递链介导高铁肌红蛋白还原不可缺少的电子传递体[31]。 

PARP1的抑制可减少能量代谢底物的消耗，保持SDH活

性，进而支撑三羧酸循环和线粒体电子传递链中的电子

传递[32]，延迟了牛肉嫩化以及颜色变化。
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图 4 宰后成熟过程中秦川牛背最长肌中SDH活力

Fig. 4 Activity of SDH in Longissimus dorsi muscle of Qinchuan cattle 

during postmortem aging

2.5 MFI的变化

MFI代表肌原纤维蛋白小片化程度，反映细胞骨架

蛋白完整情况，用于间接表征肉品的嫩度[33]。由图5可
知，秦川牛宰后成熟期间背最长肌MFI的变化趋势为显

著上升趋势（P＜0.05），对照组在第8天达到整个贮藏

过程的最高点94.00，第8天是0 h的4.16 倍。这可能是由

于宰后成熟期间内源酶降解了肌纤维结构，使其断裂为

大量多肽类小片段[1]。抑制剂组在12 h～2 d显著升高至

53.00（P＜0.05），且在0 h～8 d 各个时间段均低于对照

组。表明PARP1抑制剂能够通过内源性途径抑制肌原纤

维的降解，这与张攀高等[34]对宰后藏羊肉中MFI随宰后成

熟时间延长的研究结果符合。
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图 5 宰后成熟过程中秦川牛背最长肌MFI的变化

Fig. 5 Changes of MFI in Longissimus dorsi muscle of Qinchuan cattle 

during postmortem aging 
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2.6 剪切力的变化

剪切力反映肉的嫩度，剪切力越大则嫩度越差，一

般用肌肉纤维对抗剪切的作用力大小表示[35]。从图6可以

看出，两组剪切力均呈现先升后降的趋势，第4天达到最

大值，后期的降低可能是因为宰后肌肉经历僵直后肌纤

维开始被内源酶破坏，肌肉嫩度随之增大，王琳琳等[27]

对牦牛肉的剪切力测定结果为第3天达到最大值，与本研

究存在差异，这可能是品种不同造成的。Rucaparib处理

组牛肉剪切力始终高于对照组，在0～6 h上升程度大于对

照组，4～8 d下降程度大致相同，抑制剂组剪切力较对照

组略大一些。表明Rucaparib处理减缓了秦川牛宰后成熟

过程中的嫩化速率。
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同一组别小写字母不同表示差异显著（P＜0.05）。图7同。

图 6 宰后成熟过程中秦川牛背最长肌剪切力的变化

Fig. 6 Changes of shear force in Longissimus dorsi muscle of Qinchuan 

cattle during postmortem aging

2.7 pH值的变化

pH值降低引起肌浆网功能受损，引起细胞凋亡蛋白

酶活化，进而分解肌原纤维蛋白[36]。由图7可知，宰后0 h
测得对照组和Rucaparib处理组秦川牛背最长肌pH值，分

别为6.34、6.36。随着成熟时间延长，对照组与Rucaparib
处理组pH值呈现先降后增的趋势，抑制剂组0～12 h的
降低速率低于2～4 d，对照组和Rucaparib处理组的极限

pH值分别为5.52、5.64。且对照组的pH值在0 h～8 d内低

于Rucaparib处理组，Rucaparib处理组第8天较对照组高

3.3%。本研究与田甲春[37]实验得出的宰后牛肉的pH值变

化趋势结果一致。以上实验结果可能是由于抑制PARP1
表达能够减缓肌原纤维中能量代谢与蛋白分解速度。说

明酸性环境有利于细胞凋亡的启动，抑制PARP1表达减

缓了pH值的下降。
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图 7 宰后成熟过程中秦川牛背最长肌pH值变化

Fig. 7 Changes of pH in Longissimus dorsi muscle of Qinchuan cattle 

during postmortem aging

2.8 PARP1表达水平的变化

孟晓燕[38]提出，Caspase-3表达水平的增高，以及由

此导致的底物PARP切割，是诱发细胞凋亡的关键环节。

如图8所示，由Western Blot结果的条带颜色可以看出，

两组样品中PARP1蛋白表达在0 h差距较小，对照组

PARP1蛋白表达水平在0 h～8 d持续上涨，8 d表达量

是0 h的6.5 倍（P＜0.05），对照组PARP1蛋白表达水

平在6 h～8 d分别是Rucaparib处理组的1.52、5.98、

4.02、2.88、12.15 倍（P＜0.05）。Rucaparib处理

组第1天表达量为0.94，第8天几乎不表达。结果表明

Rucaparib抑制了PARP1激活，Caspase-3无切割底物，

并且储存了NAD＋和ATP，维持以ATP、NAD＋为介质

的生理学活动 [20]，减弱牛肉宰后氧化应激反应，从而

使肉质嫩化延缓。
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图 8 宰后成熟过程中秦川牛背最长肌中PARP1表达水平变化

Fig. 8 Changes of PARP1 expression in Longissimus dorsi muscle of 

Qinchuan cattle during postmortem aging

2.9 肌间线蛋白表达水平的变化

肌间线蛋白横向连接线粒体膜、肌纤维，是重要

的骨架蛋白，其降解对肉品嫩度形成具有直接作用[39]。 

结合图 9 中的免疫印迹条带和表达量分析得出，

6 h～8 d Rucaparib处理组肌间线蛋白降解程度小于对照

组（P＜0.05），说明Rucaparib处理组肌间线蛋白降解在

宰后受到抑制。对照组免疫印迹条带在宰后成熟期间明

显变浅，表明肌间线蛋白降解程度增大，与张爽[40]用氯

化钙与茶多酚处理宰后奶山羊骨骼肌的研究结果一致。

由此得出，在宰后成熟期间，抑制ADP核糖基化反应，

可减缓肌间线蛋白的降解速度。
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Fig. 9 Changes of desmin expression in Longissimus dorsi muscle of 

Qinchuan cattle during postmortem aging

3 结 论

本实验结果表明，0 h～8 d（12 h除外）抑制剂

组ROS含量整体上显著低于对照组（P＜0.05），宰

后12 h抑制剂组Caspase-3活性、MFI显著低于对照组 

（P＜0.05）；在2～4 d抑制剂组线粒体膜电位较对照

组高，4～8 d抑制剂处理组SDH活性显著高于对照组 

（P＜0.05）。通过抑制PARP1的活性发现肌细胞中ROS

含量显著减少，Caspase-3活性减弱，SDH活性升高，

线粒体膜电位也升高，进而在肉品质方面表现为MFI降

低，pH值下降速率变慢，剪切力变大，负责连接单个肌

原纤维的肌间线蛋白降解变慢，因此得出，可通过抑制

ADP核糖基化反应调控线粒体内源性途径，使牛肉嫩化

减缓。
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