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摘要! 为了克服单个家系数量性状位点"GE'#检测效率低$假阳性高等缺点!实验利用 293 对微

卫星"**$#标记对镜鲤 0 个全同胞家系的 922 尾子代进行基因组扫描!采用半同胞家系的分析

策略对镜鲤体长"*'#和体质量"8Y#性状进行 GE'分析% 结果显示!基于父系的 GE'分析!共

检测到 5 个 GE'区间!其中!/ 个体长的 GE'中!4 个为 19H基因组水平"M2@/927S;A2#显著性!

位于 'J25!可解释表型变异率为 231/H'其余 2 个均为 19H染色体水平"B>C/9/</927S;A2#显

著性!分别位于'J8 和'J/3!可解释表型变异率分别为 4411H和 4418H% 4 个体质量的GE'达

到 11H基因组水平!位于 'J25!可解释表型变异率达到/01/H!且与体长 GE'区间重叠% 基于

母系的GE'分析!共检测到 0 个GE'区间!其中!9 个体长的GE'中!4 个为 11H染色体水平!位

于 'J0!可解释表型变异率为 4818H'其余 5 个均为 19H染色体水平!分别位于 'J25$'J/3$

'J/4 和 'J59!可解释表型变异率为 118HB4512H!且位于 'J25 和 'J/3 上的 GE'为父母本

共有'/ 个体质量的 GE'均与体长 GE'区间重叠!4 个为 19H染色体水平!位于 'J25!其余 2 个

均为 11H染色体水平!位于 'J/3 和 'J59!可解释表型变异率分别为 4514H和 4/18H% 进一步

分析发现!位于 'J25 上的体长和体质量 GE'区间重叠且均为父母本共有!体质量的 / 个 GE'

均与体长 GE'存在重叠区域且呈现成簇分布的特点% 本研究结果不仅可以为鲤分子育种提供

更可靠的标记!而且为家系和品种间 GE'变异规律的探索提供基础数据%

关键词! 镜鲤' 多家系' 体长' 体质量' GE'

中图分类号! G/50' *1891466666666 文献标志码(&

6 6 鲤 # &"#'()*+ !$'#(, $ 属 鲤 形 目

#-O3C;@;R/C92<$"鲤科#-O3C;@;A:2$( 鲤作为世界

性的养殖鱼类"也是我国重要的大宗淡水养殖种之

一( 目前"我国已选育出包括荷包红鲤)兴国红鲤)

建鲤)松浦镜鲤)松浦鲤等十几个鲤养殖品种"丰富

了鲤养殖产业的良种需求"大大促进了我国淡水渔

业的持续健康发展( 先前的品种培育主要依靠传

统育种手段"如选择育种)杂交育种等( 随着基因

资源的逐步挖掘"传统育种的瓶颈日益显现"如由

于生殖隔离的限制"很难利用近缘或远缘种的基因

资源对水产动物进行遗传改良( 因此"新品种选育

困难程度不断提高( 分子标记辅助育种#9:CV2C7

:<<;<L2A <202BL;/@"N&*$作为一项新兴的育种技术"

利用分子标记能实现对基因型的直接选择"更快速

地富集优势基因型"从而能有效提高目标性状改良

的效率和准确性"再结合传统的选育技术"可以大

大提高育种效率和选择强度
&4'

(

近年来"随着鲤基因组资源的迅速挖掘"性状

相关标记筛选及 GE'定位研究也取得了较快的进

展"大大促进了鲤分子育种的发展( 在形态性状方

面"郑先虎等
&2 7/'

利用 **$和 *%6标记构建镜鲤

遗传图谱"并对体长#*'$和体质量#8Y$等性状进

行 GE'分析和遗传效应评估"获得了 49 个体长

GE'和 44 个体质量 GE'( 吕伟华等
&5'

对一种杂
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交鲤 (

2

的 12 尾个体进行了 5 种经济性状的 GE'

分析"获得了 4: 个体长)体厚)体高和体质量 GE'(

!;@ 等
&9'

利用鲤 (

4

的 80 尾个体为材料进行连锁图

谱构建和 GE'定位研究"获得了 9 个眼径 GE'和

1 个眼间距 GE'( 此外"体质量相关标记已用于育

种实践( 孙效文等
&8'

利用与体质量紧密连锁标记"

进行体质量优势基因型的优化配组"建立了镜鲤的

新品系"同时"利用体长 GE'标记指导长型镜鲤的

选育"目前已培育至 (

/

"平均体长 GE'富集比例较

选育前提高了448158H( 鲤分子育种取得稳步发

展的同时"发现鲤 GE'定位研究也存在一定的不

足"即鲤先前的 GE'均局限于单个群体"而且个体

数较少#58 B413 尾$"往往会导致其检测效率和可

信度不高( Z>2@M 等
&:'

研究也表明"鲤生长性状的

GE'在家系间和群体间是不固定的"存在一定的

变异规律
&:'

( 因此"有必要开展多家系 GE'定位

及比较研究"深入探索 GE'变异规律( 本实验利

用镜鲤 0 个家系 922 尾子代对体长和体质量进行

GE'定位"以提高 GE'检测效率"其结果可为镜鲤

体长和体质量的分子育种研究提供更可靠的分子

标记"也可用于不同家系间 GE'的比较研究(

46材料与方法

!'!(实验材料

实验用鱼由黑龙江水产研究所松浦试验站培

育( 于 2331 年选取性成熟的镜鲤雌性个体 53 尾"

雄性个体 23 尾"用 /3 对 **$标记对其进行遗传背

景分析"根据个体间亲缘关系进行配组"构建 /3 个

家系( 进行同池养殖以消除环境)饲料等影响( 饲

养 2 年"从 /3 个家系随机挑选 114 尾子代"选用本

实验室自行开发的 23 对多态性较高的**$标记对

亲本及子代进行基因型分析"用 -2CI?</13 软件
&0'

进行亲子鉴定分析"置信区间设置为 19H( 依据亲

子鉴定结果区分家系"选用个体数较多的 0 个家系

共 922 尾子代为实验材料
&1'

(

!')(表型性状的测量

体长和体质量性状测量根据中华人民共和国

国家标准.养殖鱼类种质检测/第 / 部分性状测

定#J85E408951/ 72330$进行(

!'+(基因型检测

选取 293 对 **$标记对样本进行基因型分

析"*+'!+为本实验室开发"*-&(*+为中国水产科

学研究院生物技术中心开发( 6-$过程参考

Z>:@M 等
&43'

"反应体系为 49

%

'"包括 4 @6-$

X?RR2C"3149 99/05'NM-0

2

"312 99/05'A%E6<"

3149 39/0正向嵌合引物"8 39/0反向引物"3149

39/0荧光标记的通用引物及 319 # H$P 酶

#(2C92@L:<".;0@;?<"';L>?:@;:$" 23 B93 @M 模板

4%&"AA+

2

"补足体积( 6-$反应程序!15 K预变

性 9 9;@%15 K变性 /3 <"98 K退火 59 <":2 K延伸

59 <"/3 个循环%15 K变性 /3 <"9/ K退火 59 <"

:2 K延伸 59 <"43 个循环%:2 K延伸 43 9;@"5 K

保存( 毛细管电泳样本制备和检测!各取 31:

%

'

的四色荧光6-$产物"911

%

'的+;74;

EN

甲酰胺和

314

%

'')Z7933"制备成电泳混合样( 将混合样 19

K变性 9 9;@"立即放置于冰上冷却 9 9;@( 然后于

/4/3W'分析仪 #&330;2A 8;/<O<L29<$上进行毛细

管电泳"电泳结果利用 J2@2*B:@ 和 J2@2N:332C513

软件进行图像收集和数据分析( 所有标记的基因

型数据采用本实验室自行编写的软件 #专利!

Z'233:43455:511/$进行数据统计和格式转化(

!'<(连锁图谱的构建

采用 -C;79:3 I2C215 构建连锁图谱( 将标

记按连锁群进行划分"根据使用说明编写系谱数

据保存为1M2@ 文件"运行 3C23:C2命令"产生调用

文件"用 LS/3/;@L命令计算 2 标记 '"4值"以

'"4C/13 为阈值确定标记是否连锁"运行 8?;0A

子程序构建连锁群框架"用 R0;3<2 命令验证标记

顺序"直到似然率对数值最大"用 X?;0L命令确定

图谱顺序和距离( 绘制图谱利用软件 N:3B>:CL

212

&44'

(

!'=(_,R定位分析

采用 +:02O 等
&42'

建立的最小二乘线性模型

回归分析"利用 JC;AGE'

&4/'

软件进行 GE'区间

作图分析(

GE'可解释变异率的计算66基于单个亲

本基础上"GE'解释变异率#/

2

GE'

$计算公式
&45'

!

/

2

GE'

<5&4 7#@F6

R?00

5@F6

C2A?B2A

$'

基于父)母本共有基础上"GE'解释变异率

#/

2

GE'

$计算公式
&45'

!

/

2

GE'

<20&4 7#@F6

R?00

5@F6

C2A?B2A

$

<;C2

' =

& 4 7#@F6

R?00

5@F6

C2A?B2A

$

A:9

'1

式中!@F6

R?00

为 GE'平均方差"@F6

C2A?B2A

为 GE'

平均残差(

显著性阈值的确定6619H和 11H染色体

水平#B>C/9/</927S;A2$的阈值通过每条染色体

5824
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43 333 次 62C9?L:L;/@ 检验来确定
&49'

" 19H 和

11H 基因组水平 # M2@/927S;A2$ 的阈值使用

8/@R2CC/@;校正得到
&48'

!

<

M2@/927S;A2

<4 7#4 7<

B>C/9/</927S;A2

$

)

"其中 )

是染色体数目(

置信区间的确定66用8//L<LC:3#43 333 次$确

定GE'的 19H置信区间长度作为定位的区间
&4:'

(

26结果与分析

)'!(表型性状正态分布检验

对 2 个性状数据进行正态分布检测发现"体

质量数据不符合正态分布"用 8/U7B/U 程序进行

校正使数据符合正态分布"以 <C3139 为是否符

合正态分布的显著性阈值( 结果显示"

"

<319

时"转换后参数 <C3139"符合正态分布 #表 4$(

对 2 个性状的 62C</@ 相关性分析表明"体质量和

体长有较强的相关性"相关系数为 3114:"达到极

显著水平#<?3134$(

)')(_,R定位分析

本实验选取的 293 对 **$标记均能稳定扩增"

最终构建的连锁图谱包含 2// 个标记"分布于 5: 个

连锁群中"图谱长度为 / 4/419 BN"连锁群长度范围

为 2312 B4/819 BN"平均标记间隔为 4810 BN(

基于父系的 GE'分析"检测到 / 个与体长相

关的 GE'区间和 4 个与体质量相关的 GE'"分布

于 / 个连锁群( 与体长相关的 / 个 GE'中"4 个

GE'为 19H 基因组水平显著性"位于 'J25

#+'!/:957+'!,944$"置信区间为 /3 B98 BN"可

解释表型变异率为 231/H%其余 2 个 GE'均为

19H 染 色 体 水 平 显 著 性" 分 别 位 于 'J8

#+'!//98725/1 $ 和 'J/3 #+'!24:37-&(*0:/ $"

可解释表型变异率分别为 4411H和 4418H( 4

个与体质量相关的 GE'为 11H基因组水平显著

性"位于 'J25 #+'!/:957+'!,944$"置信区间为

2: B98 BN"并与体长 GE'区间重叠"可解释表型

变异率为 /01/H#表 2"图 4$(

表 !(体长$体质量正态分布检验结果

,-.'!(,:3#8E7163E#3934940345D98749-E6-06D3EB9:-E6.86; N31B:9780210080#-0F

性状

LC:;L<

原始参数 /C;M;@:0A:L:

平均值 D标准差

92:@ D*4

6偏度

6<V2S@2<<

6峰度

6V?CL/<;<

"

转换后参数 LC:@<R/C92A A:L:

偏度

<V2S@2<<

峰度

V?CL/<;<

<

体长5B9*' 2:109 D/1:: 73140: 731404 7 7 7 31442

体质量5M 8Y 904100 D241114 31/25 73129/ 319 731334 731/:0 31//2

表 )(Q016_,R分析结果

,-.')(_,R0345D94-E-D;[36.; Q016_,R

性状

LC:;L<

连锁群

'J

标记范围

9:CV2CC2M;/@

父系 J值

<;C2JC:L;/

母系 J值

A:9JC:L;/

可解释表型变异率5H

2<L;9:L2A 6.,

19H置信区间5BN

19H B/@R;A2@B2;@L2CI:0

*' 8 +'!//987+'!25/1

2112

"

4411H 93 B4/8

0 +'!24937+'!/2:0

/1:2

""

4818H 0 B94

25

+'!/:957+'!,944

#*)4$

51/8

/

2199

"

231/H#*$

11:H#4$

4913H#6$

/3 B98#*$

4 B98#4$

/3

+'!24:37-&(*0:/#*$

+'!24:37-&(*4980#4$

210:

"

/14

"

4418H#*$

4211H#4$

421/H#6$

/3 B42:#*$

43 B:8#4$

/4 +'!24137+'!/5:4

2199

"

118H 23 B0/

59 +'!28597+'!/453

/1/9

"

4515H /4 B433

8Y 25

+'!/:957+'!,944#*$

+'!/:957+'!,944#4$

:1:9

//

21:0

"

/01/H#*$

4310H#4$

2518H#6$

2: B98#*$

3 B98#4$

/3 +'!24:37+'!2/3/

/1/2

""

4514H 5 B433

59 +'!28597+'!/453

/129

""

4/1:H 24 B433

注!

//

表示 11H基因组水平阈值"

/

表示 19H基因组水平阈值"

""

表示 11H染色体水平阈值"

"

表示 19H染色体水平阈值%#*$父系

基础上%#4$母系基础上%#6$父)母共有基础上

%/L2<!

//

11H M2@/927S;A2<;M@;R;B:@LL>C2<>/0A"

/

19H M2@/927S;A2<;M@;R;B:@LL>C2<>/0A"

""

11H B>C/9/</927S;A2<;M@;R;B:@L

L>C2<>/0A"

"

19H B>C/9/</927S;A2<;M@;R;B:@LL>C2<>/0A%#*$ !<;C2A7X:<2A%#4$ !A:97X:<2A%#6$ !3:C2@L7X:<2A

9824



!""#!

!

$$$%&'()*+,-%'.

666 水6产6学6报 /0 卷

图 !(体长"OR#和体质量"SU#性状在 > 个连锁群上的相对位置

柱形中不同填充图案代表不同性状

A1B'!(_,RF841918E78049-E6-06D3EB9:"OR#-E6.86; N31B:9"SU#8E41K D1EZ-B3B085F487#8228E#-0F

4;RR2C2@LR;00;@M <>:C3<;@A;B:L2<A;RR2C2@LLC:;L<

66基于母系的 GE'分析"检测到 9 个与体长相

关的 GE'区间和 / 个与体质量相关的 GE'"分布

于 9 个连锁群( 9 个与体长相关的 GE'中"4 个

GE'为 11H 染 色 体 水 平 显 著 性" 位 于 'J0

#+'!24937+'!/2:0 $" 可 解 释 表 型 变 异 率 为

4818H( 其余 5 个 GE'均为 19H染色体水平显

著性" 位 于 'J25 # +'!/:957+'!,944 $) 'J/3

# +'!24:37-&(*4980 $) 'J/4 # +'!24137

+'!/5:4$)'J59 #+'!28597+'!/453$"可解释表

型变异率 118HB4512H( / 个与体质量相关的

GE'均与体长的 GE'区间重叠"其中 2 个 GE'

为 11H染色体水平显著性"位于 'J/3#+'!24:37

+'!2/3/$和 'J59 #+'!28597+'!/453 $"可解释

表型变异率为 4514H和 4/18H%4 个为 19H染色

体水平显著性"位于 'J25#+'!/:957+'!,944$可

解释表型变异率为 4310H#表 2"图 4$(

由上述结果可知"位于 'J25 上的体长和体

质量 GE'区间重叠且均为父母本共有"体质量的

/ 个 GE'均与体长 GE'存在重叠区域且呈现成

簇分布的特点#图 2$(

/6讨论

GE'定位的目的是弄清数量性状受多少

GE'的控制"然后确定其在染色体上的位置"并

估计出对性状的贡献率"从而才能进行 GE'的精

细定位和图位克隆( 通常的做法是先通过基因组

扫描"将与性状相关的 GE'锁定到几条染色体

上"一般为 43 B/3 BN或者更大的区间"然后采用

大样本或不同类型群体和高分辨率的分子标记

#**$)*%6等$对这些染色体的 GE'区间进行加

密"进而开展GE'精细定位 "可以把GE'缩小到

图 )(体长"OR#和体质量"SU#性状 _,R在

RQ)< 上 ?值检验曲线

G轴代表图谱位置及 BN表示""轴表示 J值

A1B')(,:3?0-918 F0871D378049-E6-06D3EB9:"OR#-E6

.86; N31B:9"SU#90-194.-4368E6-2I"$#-E6

4103I.-436"O#-E-D;4148ERQ)<

E>2G7:U;<;@A;B:L2<L>2C20:L;I23/<;L;/@ ;@ L>20;@V:M29:3

#BN$ ":@A L>2"7:U;<C23C2<2@L<L>2J7C:L;/

4 B9 BN甚至更小
&40 741'

"以实现候选基因的筛选

和功能验证"进而为分子育种提供紧密连锁的标

记( 为了节省时间和成本"本实验先在 Z>:@M

等
&43'

构建的高密度图谱连锁群上均匀选取/ B0

个标记用于 0 个家系的基因分型"构建低密度图

谱"进而对体长和体质量性状进行初步的 GE'定

位"了解该遗传背景群体中体长和体质量大致的

GE'数量及在鲤染色体上的分布情况"再采用 /3

个家系预留的亲本构建 (

2

家系对这些初级的

GE'进行精细定位"以期找到性状相关的候选基

因或主效基因(

为了提高标记利用率)GE'定位效率和准确
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性"本实验从 2 方面考虑!

)

用于构建高密度图谱

的家系源自 /3 个家系中的 4 个"因为相近遗传背

景"从而大大提高了标记多态性的机率( 选取的

293 个标记在 0 个家系中均能得到稳定扩增"其

中 259 个标记在至少 4 个家系中具有多态"09 个

标记在 0 个家系中均有多态"404 个标记在 : 个

家系中均有多态"412 个标记在 8 个家系中均有

多态(

*

采用多家系作图"进行 GE'定位( 适当

增加标记密度可以增加 GE'标记的重组事件次

数"但 $/A/03>2等
&23'

研究表明"过分加大标记密

度并不能提高连锁分析的准确性"反而可能会产

生推断误差( 对于本实验来说"初级 GE'定位没

有必要通过加大标记密度来提高重组事件发生概

率"而可以通过选用多个家系和大样本来实现这

一目的( 对于远交群体"GE'标记的连锁相随家

系不同而不同"标记在 4 个家系中最多检测出 5

个等位基因"而在多个家系中就可能检测出较多

的等位基因"提高了标记的信息含量"从而通过标

记信息判断重组事件的准确性高"这样就提高了

GE'定位的准确性"在同等检测效力下"精度比

单个家系高(

本研究 GE'结果与 Z>2@M 等
&:'

的鲤体长和

体质量的 GE'区间进行比较分析"没有找到相同

的 GE'区间或与性状显著相关的标记( Z>2@M

等
&:'

对不同遗传背景的 / 个鲤品种的 45 个家系

进行体长 GE'分析时发现"主效 GE'在家系间

有明显差别"表现出不同家系间一些主效 GE'的

有和无( 在大部分标记相同的情况下"5 个镜鲤

家系的 8: 个主效 GE'中仅有 4 个 GE'为 / 个

家系共享"2 个家系间共享 GE'为 45 个"未发现

5 个家系共享的 GE'( 而且"家系间的贡献率差

异较大"一个家系中的主效基因在另一个家系中

可能是微效甚至无效"表明在家系间确实存在不

同的主效基因( 同时"几乎找不到一个基因座对

所有家系和所有个体都有正效应
&4":'

( 对大西洋

鲑#F$10, +$1$'$体质量)体长等生长性状的 GE'

研究也有相似结果"不同品种在同一生长性状有

40 和 85 个主效 GE'

&24 72/'

%且不同家系间共享

GE'比较少"如 J?;2CC2D等
&25'

报道 9 个家系只有

4 个共享的体质量 GE'( 本研究认为原因可能

是!

)

GE'定位易受实验条件影响"如图谱标记

密度)群体规模和 GE'效应等"导致在一条染色

体上或一个区间上定位的 GE'位置与真实位置

并不能达到完全一致"从而在不同研究中定位的

GE'#即使是同一个位点$存在位置差异%

*

由于

亲本的遗传背景差异"造成标记多态性)重组率等

的变化"从而导致标记遗传距离和 GE'的差异%

+

主效基因)微效基因)无效基因间可能存在相互

转化的特征( 因此"在育种实践中应尽量保持

GE'定位的群体与利用 GE'定位结果进行育种

的群体在遗传背景上的一致"或者 GE'结果只在

特定的某些群体或家系中加以应用(
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