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数量性状是一个多世纪以来遗传学研究的主要对象之一，因为它是许多重要作物，畜牧和人类的重

要性状。最早的工作是在孟德尔定律重新发现之前由 Galton[l] 开展的 O 但长期以来，开展数量性状研

究主要借助于统计学手段。 20 世纪 80 年代，尤其是 90 年代以来， RFLP , RAPD , AFLP ，微卫星， SNP 等

DNA标记技术的发展，使人们可以利用多态性 DNA 标记建立的遗传连锁图来定位数量性状基因座位

(quant归tive trait loci , QTL) 0 

QTL 定位需要两个主要步骤，一是通过分子标记构建遗传连锁图，二是通过把数量性状与分子标记

联系起来。当前，由于构建水产动物遗传连锁图的工作起步较陆生动物晚， QTL 定位工作存在不少困

难。相对来说，在西红柿，大豆等农作物以及奶牛，猪等家畜中已经有许多的报道[2-5] 在农作物中已经

有 7738 个 QTL 报道。水产经济动物的遗传连锁图构建和 QTL定位研究相对滞后，但由于水产养殖业的

快速发展，对高产量，抗逆性的优质水产动物品系选育的需要，近年来在该领域有了许多进展。本文对

水产养殖动物的 QTL研究现状和进展作一些初步的介绍。

1 各种水产经济动物 QTL 定位的研究现状

几种水生动物的遗传图己经建立起来，其中包括斑马鱼(Danio rerio) [ 6 ，汀，青锵 (Oryziωlαtzpes)[83] ，

虹蹲( Oncorhynch山 mykiss ) [10 , 11] 尼罗罗非鱼 (Oreochromis niloticus) [12 - 14] ，斑点叉尾锢( /ctalurus 

punctat旧 )[15 ， 16]等。本文主要介绍几种水产经济动物 QTL定位以及相关的遗传连锁图建立的情况。

1. 1 尼罗罗非鱼

1.1. 1 遗传连锁图的构建

尼罗罗非鱼是重要的水产养殖品种，2∞1 年全球养殖产量 2068 179 t(FAO)o Kod町等[山]率先建

立的尼罗罗非鱼连锁图是根据来自一个母本的单倍体 41 胚胎组成家系的 59 个微卫星标记和 103 个

AFLP组成的 30 个连锁群，该连锁图覆盖了罗非鱼的 22 条染色体，平均分辨率 7 cm 左右。
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Agresti 等[ 13J借鉴植物连锁图建立中常用的种间杂交系来建立遗传连锁图。种间杂交有利于 DNA

标记有更明显的分离。采用的家系是 63 个来自 l 个雌性莫桑比克罗非鱼( Oreochromis mossamhic旧)和 1

个尼罗罗非鱼和奥利亚罗非鱼 ( Oreochromis ω陀ω)的杂交雄性子一代作为父本的杂交子二代。 F1 代的
(三杂罗非鱼)父本共分离到 214 个标记 (60 个微卫星， 154 个 AF四) ，组成了 24 个连锁群，平均分辨率

7 cm左右。

McConnell 等[14J只报告了罗非鱼小部分的遗传连锁图，也是采用种间杂交策略(奥利亚罗非鱼和尼

罗罗非鱼) ， 9 个标记覆盖 4 个连锁群。

1.1.2 Q1L定位

性别决定 由于雄性罗非鱼生长明显比雌性快，所以相对有较多的研究报道。 Palti 等[ I7 J 利用

Kocher等[12J公布的尼罗罗非鱼连锁图进行大规模基因组扫描，发现三个没有连锁的微卫星标记

(UNH159 , UNH216 , UNH231)与隐性有害等位基因相关。Lee 等[ 18J定位了一个与性别相关的 QTL 在三

个标记附近( GM271 , GM204 和 GM354) 0 Shirak 等[19J 发现三个微卫星标记 ( UNH159 , UNH231 和

UNH216)和性别比率失常相关。 Agresti 等[ 13J利用 20 个 UNH 微卫星标记在 63 个来自 1 个雌性莫桑比

克罗非鱼 1 个尼罗罗非鱼和奥利亚罗非鱼的杂交雄性子→代作为父本的杂交子二代的家系中筛选到 2

个标记可能与耐低温性状有关 3 个标记可能与体重有关。

耐低温和体长 Cnaani 等[20J利用 Kocher 等[12J建立的连锁图 LG23(第 23 个连锁群)中的 20 个微卫

星标记先对莫桑比克罗非鱼和奥利亚罗非鱼巳代的 60 尾个体进行初步筛选，耐低温性状采用"耐受低

温的天数"表示(从而℃每 2 天降低 0.5 OC ，到 8 0C后，维持该温度直到鱼死亡)。然后对其中的可能相

关的标记进行第二轮分析，采用同一家系的 114 尾个体进行分析，耐低温性状同样采用"耐受低温的天

数"表示(稍有不同，从 16 OC每 2 天降低 0.7 OC ，到 7 0C后，维持该温度直到鱼死亡)。利用 QTL Express 

sofh句rare 进行 QTL 分析，认为 UNH130 和体重及体长相关 ， UNH879 和耐低温相关。 Moen[21]等利用对四

系杂交罗非鱼杂交系统的基因组扫描分析，进→步证实 UNH879 存在于 LG23 中。

1. 2 虹蹲

1. 2.1 遗传连锁图

蛙蹲鱼类 2001 年全世界的养殖产量为 2673043 t(FAO) 。虹蹲占其中的大部分。作为重要的鱼类

养殖对象，目前对虹蹲的遗传性状的研究比较多，在美国、欧洲和加拿大都有研究组开展工作。连锁图

谱自 Young 等[ IOJ建立以后，也在逐渐完善，到 Nichols 等[ 11]已经建立了经济鱼类中密度最高的连锁图。

Young 等[ IOJ利用来自两个降海品种的纯系"OSU" 和"Arlee"杂交产生的 76 个双单倍体 F1 建立了含
476 个标记(332 个 AF四， 96 个 VN1R， 40 个 SINE ， 5 个 RAPD 和 2 个 SSR)组成的 31 个主要连锁群和 11

个小连锁群。平均分辨率 5 cm左右。由于该遗传连锁图采用的标记主要采用了显性标记 AFLP，不能

检验虹蹲性别差异造成的四价体遗传和重组率的差异(虹蹲雌雄均为自然 4 n) 0 所以其定位相对并不

准确。

Nichols 等[ 11J 同样采用降诲的品系"OSU"和"Arlee"l 的杂交雄核发育双单倍体 F1 建立起来的。该遗
传连锁图结合以前报道的连锁图总共含 1359 个遗传标记(799 Eco RI AF四's ， 174 PstI AFLPs , 226 微卫

星， 72 VN1R, 38 SINE 标记， 29 基因， 12 小卫星， 5 个 RAPDs，和 4 个同工酶标记) ，组成了 30 个主要的

连锁群。

1.2.2 Q1L定位

耐高温 QTL Jackson 等[22J先用雌性的耐高温品系 H 和雄性耐低温品系 L杂交产生杂交 F1 (HxL 91 

- 1)，然后用雄性 91 一 I 回交雌性的耐高温品系 H，产生 88 - 5 家系，同时，用雄性 91 - 1 回交耐低温品

系 L 的一个雌性个体，产生 88 一 1 家系。另外，用雄性 91 - 1 回交耐高温品系 H 的另一个雌性个体，产

生 88 - 30 家系。筛选 QTL采用了 88 - 5 家系， 88 - 1 家系和 88 - 30 家系共 3 个家系。

然后对来自三个家系的子代进行耐高温测试，到达高温 (25.7OC)后的时间作为耐高温的数量恃

征。分别有 88 个子代(88 - 30) ， 56 个子代 (88 - 5) 和 56 个子代 (88 一1)来自 3 个不同的家系进行 QTL
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分析。在 QTL 筛选过程中，采用了 10 个 RAPD 标记， 19 个微卫星标记和 36 个同工酶标记。通过连锁分

析， 7 对标记相互连锁(LOD> 3.0) 。利用 two-way ANOV A/ ANCOV AS 对耐高温性状分析，发现有 8 个标

记与耐高温相关(P < 0.05) ，经过 sequent凶 Bonferroni correction 纠正以后，只有 2 个标记( Omy325UoG , 

SsaI4DU)和耐高温显著相关(p < 0.05) 。利用 three-way ANCOV A 判断此 2 个标记没有明显的相互作

用，标明此两个标记只有加性效应，没有上位效应。

来自同一个实验室的 Dimzmann 等[23]采用同样的家系，发现另外 4个标记( Ssα20 、 19NUlG 、 Ssa85DU

和 Omy77DU)与耐高温性状相关。

产卵季节 产卵季节与虹蹲的产量紧密相关，因为虹蹲是季节性产卵。秋季产卵和春季产卵的虹

蹲 mtDNA 有明显差别，表明产卵时间可能受遗传影响。 Sakamoto 等[剧利用春季产卵 (S)雄性和秋季产

卵 (F)雌性的杂交 F1 的雄性个体，回交秋季产卵的雌体产生的 45 个雌性个体组成的家系。产卵时间

(大量产卵的时间点)采用了 2 年的数据。利用 54 个微卫星标记筛选 QTL。利用 one-way AMOV A 发现

有 13 个微卫星标记与产卵时间有关。其中 8 个标记呈显著相关。 8 个标记分布在 4 个连锁群中(J组 3

个标记， G组 1 个标记， 1 组和 C 组分别有 2个标记)0 4 个连锁群与产卵时间相关的标记覆盖的遗传距

离分别为 4.6 ， 0 ， 21 和 13 cm(J， G ， I 和 C) 。

利用同样的家系， 0' Malley 等[到对达到初次性成熟的 45 雌性个体进行基因型分析，在 201 个微卫

星标记组成的 26 个连锁群中，与初次性成熟时间相关的 QTL定位在 5 个连锁群中(Oii , A , 1, J，和 G) 。

和体重相关的 QTL定位在 3 个连锁群中 (G ， C 和 15)0

胚胎发育速率 胚胎发育速率与被捕食的机率、开口摄食时间、幼苗泪游、生长和性成熟等相关。

同源克隆系 SW 比另一同源克隆系 (OSU)有更快的胚胎发育时间。 Robison 等[26J利用全雄(YY)SW 和全

雌(XX)杂交产生全雄的 F1 (XY) 。选 F1 中个体较大的个体(不足 1 龄)催产产生的精子与其它品系杂交

产生 2 个家系，家系 l 共有 58 个个体，家系 2 共有 112 个个体。利用 222 个标记 (219 个 AF四， 2 个微卫

星标记和 1 个 Alu 1 酶切多态标记)进行筛选。 222 个标记利用 MapMake EXP version 3. 1 建立了新的连

锁图谱。(由于采用的杂交策略不同于 Young 等[10] )。利用 Composite interval mapping( CIM)扫描基因组

进行影响胚胎发育速率、胚胎长度和重量的 QTL 定位，主要通过软件 QTL cartographer 完成的。每个性

状(胚胎发育速率，胚胎长度和重量)的显著差异的域值通过 permutation tests ( 5 % )确定 O 因为 2 个家系

的性状的显著差异的或值均大于 2.5(胚胎发育速率 2.72，胚胎长度 2.66，重量 2.51g) ，取任何 LOD 大

于 2.5 的标记可能与 QTL 连锁。发现共有 2 个标记( tthR13 , tthR6) 与胚胎发育时间连锁， 2 个标记

OenR13 , lenR6)与胚胎长度相关，2 个标记与胚胎重量相关(wtRll ， wtR6) 0 

抗病性状感染性膜坏死病毒(Infectious pancreatic necrosis virus , IPNV)是影响蛙蹲鱼养殖业产量的

主要病毒，属于双链 RNA 病毒。它主要在蛙蹲鱼苗种阶段感染。在不同的蛙蹲鱼品种(包括虹蹲养殖

品系)已经表现出不同的抗病毒性状，成功地分离出 2 株 IPNV 易感的品系 (YK - RTlO1)和高抗性的品

系(刊- RT201) 0 Ozaki 等[幻]利用雄性刊- RT201(抗性)和雌性 YK - RTlOl( 易感)杂交，产生 F1 杂交
系 94 - N515 - K560。然后利用 1 个雄性 F1 杂交系回交 1 个雌性 YK- RT101 ，产生回交系 97- K2 -2。

然后用 IPNV 进行病毒感染实验，30 d 后记录感染情况。表型性状采用 1 (感染后死亡)和 O(感染后存

活)。首先利用 121 个微卫星标记分别对 26 个病毒感染后的存活的个体，26 个死亡的个体以及它们的

母本(雄性 F1 和雌性 YK- RTlOl)进行基因组扫描，通过卡方分布检验每个微卫星标记的基因型和表型

的关系，初步确定候选的 QTL标记(P<0.2; df= 1 , X2> 1. 64) 。然后利用候选的 QTL标记对整个回交

系重新进行基因型分析(1∞个体，其中 54 尾病毒感染后的存活个体和 46 尾死亡个体)。利用 Map

Manager QT28b 把其中 51 个多态性标记聚合成 27 个连锁群， QTL 分析发现有 2 个标记与 IPN 抗性显著

相关(IPN RlS- 1 和 IPN RlS- 2) ，另外，对于 IPN RlS -1 ，来自 YN - RT201 座位在存活后代和致死后代

分别有 77%和 35% 的遗传;而对于 IPN RlS - 2，来自 YN - RTlOl 座位在存活后代和致死后代分别有

650毛和 230毛的遗传，表明来自 YN - RT201 座位是显性效应，而来
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积死亡的疾病，硬头蹲( Oncorhynchω mykiss)和虹蹲杂交品系对 IHN 有较强的抗性。

Rodriguez 等国]利用雄性硬头蹲和雌性虹蹲杂交产生的雄性 F1 回交雌性虹蹲产生 70 个家系

(BCI)。从每个 Fl 和 BC1 家系中取近 1∞个体进行 IHN 病毒感染。利用 257 个分子标记(185 个 AFLP ，

72 个微卫星标记)产生了 28 个遗传连锁群，组成了硬头蹲的遗传连锁图，虹蝉的遗传连锁图则由 236 个

标记(164 个 AFLP ， 72 个微卫星标记)产生的 45 个连锁群组成(利用 MapMaker/Exp. 3 .0 软件包分析)。

16 个 AFLP 和 6 个微卫星标记和 IHNV 抗性有关。

1. 3 斑点叉尾鱼回

1.3.1 遗传连锁图

Waldbieser 等[叫采用来自 Norris 品系和 USDA103 品系的杂交产生的 2 个家系，分别对每二个家系的

父母本和 72 个 Fl 进行了基因型分析，共采用 293 个多态性微卫星标记，利用 CRI - MAP2.4软件进行 2

点连锁分析(LOD> 3.0) ，共组成 32 个连锁群，平均每个标记的间隔距离为 8.7 cmo 

Liu 等[16J采用雌性斑点叉尾鱼回(J亡的lUTUS punctαtus )和雄性蓝叉尾锢( fct，αlUTUS furcatus )产生的雄性 FJ
代回交雌性的蓝叉尾鱼回产生的家系进行基因型分析，利用 65 个组合的引物 (EcoR 1 和 Mse I)扩增父母

本和 71 个回交子代。利用 MapmakeνExp3.0b 把 418 个 AFLP标记分配到 44 个连锁群，共覆盖 1593 cm , 

平均标记间距约 3.8 cm，大大提高了精度。为了今后能更精确的定位， Liu 等最近正在建立包含 1 ∞0

多个 type 1 微卫星标记， 700 个 RAPD ， 12∞个 AFLP 的连锁图。

1.3.2 Q1L定位

Liu 实验室的 Karsi[29J通过对照试验，对 20 尾食物转换效率最高的个体和 20 尾食物转换效率最差

的个体进行基因型分析，利用 1∞个微卫星标记筛选出 2个标记与食物转换率显著相关(IP师，IP266) , 

同样，对 20 尾生长最快的个体和 20 尾生长最慢的个体进行基因型分析，发现 IPM5 与生长也显著相关。

另外，Liu 等对雌性斑点叉尾自田和雄性蓝叉尾鱼回产生的雄性 Fl 代回交雌性的蓝叉尾锢产生的回交系，进

行 ESC 感染，选择了 32 尾对 ESC 敏感的个体和 32 尾对 ESC 最具抗性的个体，利用 3∞多个 I 型微卫星

标记筛选，目前已经筛选到多个标记，更多的标记目前仍在筛选中(共有 1 ∞0 多个 I 型微卫星标记)。

1. 4 牙饵

1.4.1 遗传连锁图

牙解( Paralichthys olitαceus) 主要分布在中国和日本沿海，是当前两国主要的海水养殖品种之→0

日本学者 Coimbra 等[30J公布了牙解的遗传连锁图。由于雌性牙饵生长比雄性牙饵快，在人工养殖中常

采用雌核发育产生雌性牙饵，以提高养殖产量。但雌核发育的牙解也偶尔会出现表型为雄性的牙砰(能

产生精子)。该连锁图采用的家系正是利用表型为雄性的牙衅(A 品系)和雌性牙饵(B 品系)杂交子一

代。共采用了 111 个微卫星标记和 352 个 AFLP 标记。雄性连锁图共有 25 个连锁群(由 223 个标记组

成) ，平均精度 8 cm，雌性连锁图共有 27 个连锁图(由 294 个标记组成) ，平均精度 6.6 cmo 

1.4.2 淋巴囊肿病抗性(Lymthocystis disease , Lω) 

Fuji 等利用 B 株抗性的雌性牙解和 A株敏感的雄性牙饵产生的 Fl 回交 A 株敏感的雄性牙饵产生

回交系。筛选到一个位于连锁群 15 的标记 Poli.9 - 8TUF[31J 。

1. 5 鲤鱼

1. 5.1 遗传连锁图

Sun 和 Liang[32J选用来自鲤( Cypnn旧 carp切)和柏氏鲤(C. pellegrini pellegrini Tchang)杂交子一代的其

中 1 个雌性，其产生的 46 个单倍体胚胎作为构建遗传连锁图的家系。利用 MAP Manager 软件把 272 个

标记(105 个 EST ， 110 个微卫星， 57 个 RAPD)分配到 50 个遗传连锁群，平均每个标记间距15.3 cmo 

1.5.2 Q1L定位

柏氏鲤不能耐低温，黑龙江本地鲤能耐低温，利用两者杂交产生的子→代，能使耐低温抗性基因座

位分离。 Sun 和 Liang[32J 利用此杂交家系筛选到 4 个与耐低温性状相关的 RAPD 标记 (5N1451c ，
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lOC900c ， lOC1300c 和 19C1200c) 0 

另外，关于其他重要经济水生动物也正逐渐开展这方面的工作，如美国的 Guo 等正在开展牡蜘遗传

连锁图的建立工作，泰国的 Wuthisuthimethavee，美国的 ALCIVAR - W ARREN 和中国的 Xia吨等正在开展

草虾 C Penaeus rrwnodon) 、中国对虾 C Penae旧 C F enneropenaeω orientαlis Kishinouye )的遗传连锁图的研制工

作。但目前仍没有有关经济性状的 QTL 定位的报道[33]O

2 QTL 分析的技术方法

2.1 参考家系的选择

通过对纯系间杂交后代的分析，可以观察到较多的性状分离。但是由于水产动物繁殖周期长，建立

稳定的纯系需要长期的积累。日前除了虹蹲有相对较纯的纯系外，其它养殖鱼类还没有纯系。所以如

何选择参考家系是进行 QTL 分析研究要考虑的第一步。日前多数的家系采用同种之间不同品系进行

杂交后回交，但相对于不同种鱼之间的杂交后回交的策略，性状分离相对要少一些，要建立一定密度的

遗传连锁图，需要筛选更多的分子标记。目前斑点叉尾锢，虹蹲抗病性状的 QTL 分析采用种间杂交的

策略[到 O

2.2 标记的选择

目前可用作分子标记有很多种，如同功酶，盯四， RAPD ， AF四，微卫星， EST ， SNP 等[35J 在初期缺

少大量基因组信息前提下，可以采用 RAPD 和 AFLP 产生大量的多态性标记，尤其是 AFLP 可以克服

RAPD 重复性低的不足。微卫星标记制备相对昂贵，但微卫星标记具有丰富的多态性、共显性遗传、在

基因组中平均分布、小片段座位有利于 PCR 分析等优点，故经常被采用来作图 O 同 RAPD 和 AFLP 一

样，目前采用的微卫星标记大多数是 II 型标记。 II 型标记不利于不同物种间信息的交换，不能通过比较

基因组学手段，利用斑马鱼，河盹等基因组信息来进行比较作图，这样不利于实验室间的交流。现在主

要有三种手段获得 I 型标记，可以在大量的 EST 中寻找微卫星标记。例如，在 GenBank 公布的斑点叉尾

鱼回 EST 序列中有 9%含微卫星重复序列。第二种手段可以从公布的 EST 和 cDNA 序列中发掘 SNPCsingle

nucleotide polymOlphisms) ，利用种间杂交家系有利于获得大量的 SNP，如利用斑点叉尾鱼回和蓝叉尾鱼回杂交

家系，已经获得 86603 个碱基的 SNP[弛， 37]O 另外可以从基因的内含子中发掘微卫星标记。

2.3 遗传连锁图的构建

所公布的水生动物第一代的标记往往以盯LP ， RAPD 等为主，第二代遗传连锁图主要由 AFLP 和微

卫星标记组成， AF四虽然是显性标记，但它能产生大量的多态性标记。 微卫星标记是共显性标记，检测

的多态性信息含量较高，检测简单。

除了虹蹲有相对较高密度的遗传连锁图外，总体上已经公布的几种鱼类的遗传连锁图仍然没有达

到足够的密度以满足标记选育的要求。目前正在构建的第三代遗传连锁图将主要结合 I 型的微卫星标

记，使遗传连锁图和即将开始构建的物理图整合起来。

2 .4 统计分析的选择

早期报道的 QTL定位大多采用方差分析来确定数量性状特征与标记的相关性。某一标记所代表

的基因型在家系中是否有显著性差异，这里涉及到一个问题，由于在显著性差异分析过程中，主要依赖

数量性状的表型特征值，而且数量性状遗传力往往比较低，容易受环境因子影响，如果不对表型进行评

估，可能表型在很大程度上不能反应基因型。另外，这种方法只能表明某一标记与数量性状座位连锁，

并不能揭示两者的距离。这样不利于今后的选育。另外一类方法是间距作图 C Multiple interval 

mapping) ，通过扫描排列在一个染色体上(或连锁群)所有的相邻标记的间距， QTL 位于所有相邻间距中

的可能性通过计算可以确定下来[38]O 目前报道的 QTL定位的结果通常采用 LOD>3。遗传连锁图密度

越高， QTL 定位将越准确。目前大多数 QTL 分析采用这种方法，主要是因为很多免费软件包如
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MAPMAKERlQTL 提供这种方法。

3 当今世界水产动物 QTL 定位和辅助育种的新动向

人类基因组计划的完成大大促进了其他动物基因组研究的计划，两种河鲍鱼的基因组序列已经公

布，斑马鱼基因组序列正在进行中。美国农业部早在 1997 年就已启动包括斑点叉尾嗣在内的水产养殖

动物的基因组计划。今后水产养殖动物诸如抗病、生长、性别等重要数量性状，将不仅仅依赖分子标记

辅助育种 (MAS) ，而且将直接通过克隆重要数量性状的基因来进行育种 (GAS)。在继续提高遗传连锁

图密度的基础上，将开展物理图构建的工作，同时充分利用比较基因组学的手段，把分子标记进一步定

位到物理图上，最终定位克隆数量性状的基因。目前的工作，主要是丰富 I 型的分子标记，如美国

Auburn 大学的 Liu 实验室已经发掘了 1 ∞0 多个 I 型的微卫星标记，并且把 300 多个微卫星标记整合到

斑点叉尾鱼回第二代遗传连锁图上。同时，也在开展物理图构建和比较基因组学的工作。所以， QTL 定位

在不远的将来，将会得到不同程度的精确定位，可以为不同的选育策略提供多种选育路线。

感谢 Aubum 大学刘占江教授对本文的指导和修改!本文部分得益于上海水产大学与美国 Aubum 大学的人才交流
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