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水产养殖业是农业经济的一个重要部分 ∀目前大

多数水产动物的捕捞量已经超出了可持续发展的限

量 ∀与其它农作物相比 水产动物的家养化过程要远

远落后 ∀大部分品种的养殖还是依赖野生种群 ∀很多

品种很少或根本没有选育 ∀近些年一些养殖品种流行

病的爆发和大规模死亡都说明了对水产动物进行选

育和遗传改良的迫切性和必要性 ∀传统的选育非常缓

慢 而且具有不确定性 未来的遗传改良要更多的依

赖于各种分子生物学手段 例如筛选和建立有效的遗

传标记 构建遗传图谱 ∀遗传图谱是基因或分子标记

在染色体上的线性排列 遗传连锁图谱的构建是以基

因或遗传标记的重组交换为基础 ∀遗传图谱的建立

为基因定位 特别是一些重要经济性状和数量性状位

点 ±× 定位 以至最终克隆这些基因提供了基础

这将最终推动生物的标记辅助选育 ≥ 和遗传改

良 ∀构建遗传连锁图谱一般要经过创建作图群体 筛

选分离标记和遗传标记连锁分析三个步骤 ∀本文主要

对遗传连锁图谱的构建和主要水产动物连锁图谱的

最新研究进展进行综述 ∀

遗传图谱的构建

创建作图群体

要构建生物的遗传连锁图谱 首先要创建作图

群体 ∀创建作图群体的过程本质上是通过减数分离

使得目的基因或标记位点产生分离 ∀作图群体有很多

种 但是在创建过程中要根据作图目的 图谱分辨率

的要求以及不同物种创建作图群体的难易程度而

定 ∀每种作图群体都有其优缺点 ∀杂交 ƒ 群体 回交

群体 ƒ 群体 重组近交系 双单倍体等都是常用的作

图群体 ∀

回交群体 ƒ 子代和一亲本回交 就能

产生 ƒ 回交群体 ∀理论上 ƒ 回交群体亲本的两对同

源染色体分别只有一条产生了重组 所以往往存在着

很强的连锁不均衡现象 ∀回交群体在动物和植物中应

用都非常广泛 ∀ 等 ≈ 利用一回交家系 构建了太平

洋牡蛎 Χρασσοστρεα γιγασ 的遗传连锁图谱 ∀

ƒ 群体 ƒ 代个体自交或近交所产生

的群体为 ƒ 群体 ∀用于产生 ƒ 代群体的 ƒ 代一般是
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两个纯合近交系的杂交后代 因此 ƒ 作图群体经常

被应用于比较容易得到近交系的物种 ∀ƒ 代群体的作

图信息量最大 是回交群体的两倍 而且因为 ƒ 群体

含有亲本所有可能的等位基因组合 所以是应用非常

广泛的作图群体 ∀很多高密度的遗传连锁图谱都是以

ƒ 为作图群体 例如 等 ≈ 以 ƒ 为作图群体

构建了西红柿的高密度 ƒ ° ƒ °遗传连锁图

谱 ∀在动物中 例如在斑马鱼中 ≈ ∗
ƒ 群体也是应用

很广泛的作图群体 ∀

重组近交系 重组近交系一般应用于

生活周期比较短的一些动物和植物 ∀对于鼠类这些不

能自交的物种 通过子 ƒ 代同胞个体的多代近交可

以得到纯合体 对于能够自花传粉的植物 通过子后

代的自交可以较快的得到纯合体 ∀另外植物界的 / 单

种株系0 也是一种经常被用来创

建重组近交系的方法 ∀ 重组近交系虽然重组信息是

ƒ 群体的两倍 但是由于其是纯合体 所以其作图信

息量仍然和 ƒ 群体相同 ∀利用重组近交系已经在很

多重要的农作物 ≈ ∗ 和哺乳动物的模式动物 例如小

鼠 ≈ 中构建了遗传连锁图谱 ∀

单倍体和双单倍体 对于生活周期较

长的生物 单倍体和双单倍体的应用可以大大缩短创

建作图群体的周期 ∀ 动物获得单倍体一般是通过雌

核或雄核发育 ∀水生动物特别是鱼类 由于人工雌核

或雄核发育的成功运用 使得单倍体的应用相当广

泛 ≈ ∗ ∀雌核或雄核发育结合一些使染色体加倍的

遗传操作 如热休克法 ≈ 可以获得双单倍体 ∀双单

倍体的最大优点在于其能够发育为成体 使得用来作

图的 ⁄ 量可以加大 而不象单倍体个体只能发育

几个小时或几天 ⁄ 量非常有限 ∀单倍体个体还有

一个弱点就是只能局限于 ⁄ 水平的多态性标记

不能对表型性状基因进行定位 ∀植物双单倍体的获得

是将来自于花粉的植株染色体加倍 ≈ ∀双单倍体

所携带的遗传信息和 ƒ 回交群体相同 但双单倍体

都是纯合体 能够产生大量的遗传结构相同的个体 ∀

所以不同于回交群体和 ƒ 群体 双单倍体是一种 / 取

之不竭0 的作图群体 从而保证了可进行重复实验和

实验材料在不同研究者之间分享 ∀这样可以使得相同

基因型的信息能够得到有效的积累 ∀

杂交 ƒ 群体 对于大部分的水生生物

而言较难获得近交系 另一个方面 水生动物的自然

群体往往有很高的多态性 ∀所以两个亲缘关系较远的

的个体杂交产生的 ƒ 群体完全能够满足大部分水生

动物作图的需要 ∀≠∏等 ≈ 利用杂交 ƒ 群体为作图群

体 构建了美洲牡蛎 Χρασσοστρεα ϖιργινιχα 的遗传连锁

图谱 ∀总之 要根据不同的目的来选择不同的作图群

体 ∀如果对于一个物种初始构建连锁图谱 回交群体

或 ƒ 群体是首选作图群体 ∀因为这两种作图群体有着

很强的连锁不均衡性 所以能够检测到分布很广的标

记 ∀要解决一个高密度的遗传连锁图中紧密连锁标记

的排序问题 最好选用自交群体 ∀研究非常复杂和受

不同环境影响下的表型 重组近交群体能够允许重复

试验 减少非遗传因素的影响 是一种很好的作图群

体 ∀各种作图群体的特性列于表 各种作图群体的关

系见图 ∀

用于作图的遗传标记

构建遗传连锁图谱的第二步是筛选分离的遗传

表 1  不同作图群体的特点

作图群体 个体的有效配子数 每个配子中的重组事件 每个位点可能的基因型 创建群体所需代数

重组近交系 ∗

ƒ 群体

回交群体

双单倍体

单倍体

图 各种作图群体的关系
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标记 遗传标记是指可追踪染色体 !染色体的某一片

段 ! 某个基因座位在家系中传递的任何一种遗传特

性 ∀有用的遗传标记应该是取材方便 按照孟德尔方

式遗传 同时又是多态的 ∀用于遗传作图的标记主要

有形态标记 !生化标记和分子标记 ∀遗传标记如果能

够说明某一个体的一对等位基因中的哪一个传给了

子代中的哪一个 则这个遗传标记就是有信息的标

记 ∀一种理想的遗传标记应该具备以下几个特点

多态性高 呈共显性遗传 容易检测 重复

性好 可靠性高 在基因组中分布均匀 ∀

对于遗传标记的类型及其特点 已经有较多综述

报道 ≈ ∗ ∀概括的说 这些遗传标记除了传统的表型

性状标记 !同工酶标记外 目前主要应用分子标记来

构建生物的遗传连锁图谱 ∀应用最多的分子标记是

ƒ ° °⁄ ƒ ° 微卫星标记和 × 标记 ∀ ƒ °

标记稳定性高 呈共显性遗传 但是操作烦琐 °⁄

标记操作简单 但是结果稳定性差 而且呈显性遗传

不能区分纯合子和杂合子 ƒ °标记重复性好 能同

时检测多个位点 所以可以快速地增加图谱标记密度

和图谱覆盖率 但是它的缺点也是呈显性遗传 微卫

星标记是最好的作图标记 多态性丰富 共显性遗传

但是建立微卫星花费较大 ∀功能基因 ! ∞≥× ! ≥ °等

× 标记 在不同的家系 物种之间具有高度的保

守性 可以用来进行比较作图 已经越来越多的受到

重视 ∀分离标记的筛选要根据作图群体的类型 标记

的显 !隐性特点以及要构建图谱的类型 雄性图谱 雌

性图谱和性别平均图谱 来确定 ∀

遗传标记的连锁分析

筛选得到一定数量的分离标记以后 下一步工

作就是对所有的分离标记进行连锁分析 ∀所有利用遗

传标记来构建连锁图谱的过程都是基于两点测验和

三点测验 ∀连锁的检测本质上是对分离的成对基因或

标记的重组值进行统计 ∀重组值 ≈重组合配子数

重组合配子数 亲组合配子数 ≅ ∀所以重组

值最大为 ∀遗传学规定 两个基因 遗传标记 重

组值为 时 它们之间的遗传距离单位为 厘摩

∀相应的 染色体上两点之间的最大遗

传距离为 厘摩 ∀但是由于这两点可能会发生多次

交换 使得遗传图上两点之间的距离可能会大于

厘摩 ∀在实际作图过程中 对数优势比 ∏

是确定两个遗传标记是否连锁的重要指

标 ∀对数优势比是似然比 以 为底的

对数 ∀根据两个非此即彼的假设 计算数据的整体似

然数 √ 以确定两个基因座位或是按

一定的重组率而相互连锁的可能性 或是不连锁的可

能性 这两种可能性之比 是基因座位之间实际上为

连锁的可能性 这个比率的以 作底的对数就是对

数优势比 ∀对数优势比值为 说明连锁假设与不连

锁假设的可能性是相等的 ∀对数优势比值为正 有利

于连锁 对数优势比值为负 表示有一定重组率的连

锁 ∀对数优势比 时 连锁的概率为 ∀根据图谱

上标记之间的关系具有可传递性 即 如果 基因与

连锁 基因与 ≤连锁 则 基因与 ≤基因连锁 如

果 基因与 基因连锁 基因与 ≤基因不连锁 那

么 基因与 ≤ 也不连锁 可以确定所有相连锁的标

记 ∀如果要比较几十甚至上百个标记产生的数据 需

要进行大量的统计分析 必须借助于计算机软件 ∀目

前应用最广泛的作图软件有 ° ∞ ∞÷°
≈ 和

°
≈ ∀

根据作图群体的性质 遗传标记的筛选方式 可

以分别绘制雌性遗传连锁图谱 !雄性连锁图谱和性别

平均连锁图谱 ∀顾名思义 雌性遗传连锁图谱是根据

母本的减数分裂过程而创建的连锁图谱 雄性图谱是

根据父本的减数分裂过程而创建的遗传连锁图谱 ∀性

别平均图谱是同时取两种性别的不同图距的平均值

构建的连锁图 ∀

主要水产动物遗传图谱的研究进展

美国农业部 年确定了包括鲶鱼 !鳟鱼 !罗非

鱼 !对虾和牡蛎 种水产动物的基因组计划 ∀其目标

主要有 个 发展和建立重要水产动物的中密度

遗传连锁图谱 定位重要的经济性状基因 比

较基因组作图 ∀经过几年的发展 已经有了一系列的

成果 ∀斑马鱼和青 作为模式动物 基因组作图的工

作也进展较快 ∀

斑马鱼

斑马鱼 ∆ανιο/ Βραχηψδανιο ρεριο 因其生活周期

短 ∗ 个月 体积小 产卵量大以及胚胎在体外发

育而且透明容易观察等很多优点而成为发育生物学 !

进化生物学和分子遗传学研究的极好模式动物 ∀水生

生物中构建遗传连锁图谱的工作在斑马鱼起步最早

研究也是最系统 ∀我们将已经发表的斑马鱼的 个

遗传图谱总结于表 ∀≥ 等 ≈ 首次研究了斑马

鱼体色突变基因的连锁关系和基因 着丝粒作图 ∀

年 ° 和他领导的研究小组 ≈ 在 ≥

杂志上发表了斑马鱼的第一个分子连锁图谱 ∀利用基

于单倍体的集群分离分析法 ∏

≥ 这个图谱定位了 个突变基因 ∀

年 ° 等 ≈ 又创建了一个以克隆基因 !

°⁄! 微卫星和突变标记为标记的综合遗传连锁图

研究综述
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表 2  已经报道的 12 个斑马鱼遗传图谱总结

序号 作者 标记类型 作图群体 图谱性质

° 等≈ °⁄ 微卫星 单倍体 雌性图谱

等≈ ≥≥ ° ƒ 性别平均图谱

等≈ ≥≥ ° ƒ 性别平均图谱

等≈ 单倍体 雌性图谱

° 等≈ 基因 °⁄ ≥≥ ° 单倍体 雌性图谱

等≈ 基因 ≥≥ ° ∞≥× 单倍体 雌性图谱

≥ ≈ ≥≥ ° ƒ 性别平均图谱

等≈ 基因 ∞≥× ≥≥ ° 双单倍体 雌性图谱

• 等≈ ∞≥× 基因 ≥≥ ° 双单倍体 雌性图谱

∏ 等≈ 基因 ∞≥× 单倍体 雌性图谱

° 等≈ 基因 ∞≥× 单倍体 雌性图谱

≥ 等≈ ≥≥ ° 单倍体 雌性图谱

谱 特别是通过 个基因的定位 发现斑马鱼和小

鼠 !人类基因存在着广泛的同线性 揭开了

斑马鱼比较基因组作图的序幕 ∀ 等 ≈ 利用

个 ≥≥ °标记 个基因 通过比较作图发现 个

人类基因 个小鼠的基因可能和斑马鱼基因同

源 ∀而且有 对斑马鱼基因 一对斑马鱼基因同时和

哺乳动物的一个基因同源 据推测这可能在鱼类和哺

乳动物祖先发生分化后 硬骨鱼基因组加倍造成的 ∀

等 ≈ 以通过热休克得来的双单倍体为作图群

体 利用已经发表的 个 ≥≥ °标记 个基因标

记和 个新筛选的 × 标记 基因和 ∞≥× 构建了

斑马鱼的遗传连锁图谱 ∀斑马鱼 条染色体的着丝

粒也都已经被确认 ≈ ∀ • 等 ≈ 利用 个

遗传标记 其中有 个新定位的基因和 ∞≥×标记构

建了斑马鱼的遗传连锁图谱 新发现了 个斑马鱼

和人类染色体的同线区 ∀° 等 ≈ 通过斑马鱼

和四足动物的比较基因组发现 哺乳动物间的易位比

倒位现象发生要频繁 ∀斑马鱼和人类的基因组相比

较 存在大量的重复片段 而且发现斑马鱼的一条染

色体同时和人类的几条染色体同源的现象 所有这

些 都为阐释脊椎动物的进化机制提供了有力的证

据 ∀≥ 等 ≈ 对雄性 雌性和性别平均遗传连锁图

谱进行了系统的比较 雄性的遗传重组值要远远的小

于雄性 ∀另外已经有超过 个微卫星定位在斑马

鱼的遗传连锁图谱中去 ≈ 使得斑马鱼遗传连锁图

谱的分辨率高达 厘摩 这样很多突变都在定位克

隆的距离之内 ∀

青

青 Ορψζιασλατιπσ 其体积小 生活周期短 生

育能力强 卵透明等特征 使得其在发育生物学和遗

传学研究中成为继斑马鱼之后一个重要的脊椎动物

模型 ∀ 等 ≈ 发现雄性决定因子和控制类胡萝卜

素在黄色素细胞分布的基因连锁而第一次描绘了青

的遗传连锁图谱 ∀ • 等 ≈ 利用 个 °⁄标

记 个色素模式位点 个同工酶和 个性别决定因

子 构建了青 的第一个多位点分子遗传连锁图谱 ∀

∏ 等 ≈ 等以 °⁄ ≥×≥ 功能基因为作图标记构

建了青 的连锁图谱 ∀这个图谱的主要贡献在于其检

测到了两个和 ⁄ 基因紧密连锁的分子标记 而且通

过与斑马鱼 !人类比较作图 鉴定出了 个同线区 ∀

∏ 等 ≈ 利用 个标记构建了一个包括 ƒ °

°⁄ ≥ ∏ ∞≥× ≥×≥和表型

基因多种标记在内的遗传连锁图谱 ∀这个遗传连锁图

谱虽然比 • 等的标记更多 覆盖率更大 但是图谱

的总长度由 厘摩 降至 厘摩 ∀连锁群数也

由 个降至 个 青 的单倍体有 个染色体 ∀

通过比较作图发现 两个连锁群和斑马鱼有同线性 ∀

通过这个连锁图谱还发现青 的雄性染色体有着很

小的重组值 ∀

罗非鱼

罗非鱼起源于热带非洲地区 是 种鱼类的总

称 ∀ 等 ≈ 发表了尼罗罗非鱼 Ορεχηροµισ νιλοτι2

χυσ 的第一个遗传连锁图 其中包括 个 ƒ °标记

和 个微卫星标记 ∀在这之前 罗非鱼很少有基因被

定位 ∏ 等 ≈ 定位了 个同工酶位点 性别决定

因子和 个控制颜色的位点 ∀随后 等 ≈ 利用微

卫星标记将泌乳刺激素 基因定位到罗非鱼

的基因组中去 ∀ 等 ≈ 以 ƒ °和微卫星为标

记 构建了罗非鱼的雌性和雄性两个遗传连锁图谱 ∀

研究综述
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而且 这两个遗传连锁图谱和 等 ≈ 的图谱三

者进行了初步比较 找到了 个同线区 2

∀

虹鳟

虹鳟 Ονχορηψνχηυσ µψκισ 属于鲑科 ∀是一种重要

的食用和观赏鱼 也是研究基因组沿四倍体化进化的

重要模式动物 ∀鲑科鱼的第一个遗传连锁图谱是由

个同工酶位点组成 但是只有很少的位点是某个

种特有的 所以实用性很低 ∀ ≠ ∏ 等 ≈ 以雄核发育

的双单倍体虹鳟为作图群体 利用 个标记构建了

一个较为详细的连锁图谱 ∀标记类型包括 ƒ °标

记 ∂ × √ ∏ 标记 ≥ ∞

∏ 标记和 ≥≥ 标记 ∀

≥ 等 ≈ 以 个回交家系为作图群体 用 个

微卫星标记 个 °⁄标记 个 ∞≥ ° ¬ 2

∏ 标记和 个同工酶标

记 得到了 个连锁群 ∀通过雌雄图谱同源区域的比

较发现 除了少部分同源区 大部分雌性的重组率要

大于雄性的重组率 ∀整体雌雄重组率之比为 ∀

鲶

鲶科鱼类用来构建遗传作图的遗传标记有很多

报道 包括 °⁄
≈

ƒ °
≈ 微卫星标记

∞≥×
≈ ∀但是已经发表的图谱只有 • 等 ≈ 利

用微卫星标记构建了斑点叉尾

Ιχταλυρυσ πυνχτατυσ 的遗传连锁图谱 ∀这张图谱包括

个位点 个 × 标记 个 × 标记 个

∞≥×标记 ∀

对虾

对虾的遗传图谱的构建工作相对落后 标记数

量和种类与庞大的对虾基因组相比明显偏少 ∀对虾科

建立微卫星位点比较困难 目前已经发表的遗传图谱

仅限于 ƒ °标记 ∀ 等 ≈ 建立了 个日本对

虾 Πεναευσϕαπονιχυσ ƒ °标记 但是只有 个标记

被定位在 个连锁群 估计覆盖整个基因组的

左右 ∀最近 等 ≈ 又分别将 个和 个 ƒ °标

记定位到了日本对虾雌性和雄性连锁图谱中 ∀两个图

谱分别有 个和 个连锁群 ∀这个图谱的亮点是第

一次将性别相关的标记定位到了雌虾连锁图谱中 对

于研究对虾的性别决定机理具有重要的意义 ∀在斑节

对虾 Πεναευσ µονοδον • 等 ≈ 利用 个 ƒ °

引物组合 筛选得到 个在 个家系中共有的

ƒ °标记 构建了一个包括 个连锁群 图距为

厘摩的连锁图谱 ∀由于很难建立家系 中国对虾

Φεννεροπεναευσ χηινενσισ 至今没有遗传图谱报道 ∀

牡蛎

牡蛎的基因组作图方面的工作在 ∏
≈ 和

≈ 领导的两个实验室起步最早 ∀ 美洲牡

蛎 ≈ 雄性图谱有 个标记 雌性图谱有 个标

记 ∀除 ƒ °标记外 这两个图谱还有少量的微卫星标

记和 × 标记 ∀太平洋牡蛎已经定位了 个 ƒ °

标记 ≈ 另外还定位了 个微卫星标记和性别决定

因子 未发表数据 ∀ ≈ 主要是利用

个微卫星构建了太平洋牡蛎的遗传连锁图谱 ∀

水产动物作图趋势以及合理的作图

策略

遗传连锁图谱主要有 个生物学功能 定位

克隆 ±× 分析 比较基因组作图 标记辅

助选育 ≥ ∀连锁图谱的应用价值主要决定于图谱

的密度和标记类型 ∀高密度连锁图谱是实现其生物学

功能的基础 ∀随着各种生物基因组作图工作的不断推

进 很多工作需要不同实验室共同协作完成 ∀资源共

享可以避免大量的重复劳动 ∀微卫星标记在种群内不

同的群体间具有很好的兼容性 一个位点有很多等位

基因 所以为同一群体雌 !雄图谱之间 种内不同群体

之间比较和整合起到了很好桥梁作用 ∀微卫星标记无

疑是最理想的作图标记 但是它的建立 需要创建相

应的文库和进行大规模测序 其造价不是每个实验室

所能企及的 ∀另外 遗传图谱不仅要在同种不同家系

和群体间进行比较 而且需要在不同物种间进行比较

基因作图 这就要求图谱应该包括 ∞≥× 功能基因等

在不同物种间具有保守性的 × 标记 ∀

最好的作图策略应该是各种标记相结合 快速筛

选大量的 ƒ °标记以提高遗传图谱的标记密度和图

谱的饱和度 用微卫星标记作为锚定位点 用于种内

不同群体和家系之间的比较和整合 ∞≥× !功能基因等

× 标记的定位 会使得图谱在不同物种之间进行

比较基因组作图 在研究生物的进化 发现新的基因

方面具有重要的作用 ∀
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≥ ∂

建立一种测定毒素稳定性的简便方法 如 通过测定

毒素溶液一个或几个参数的变化 来确定毒素的稳定

性 ∀在生命化学研究中 生物毒素是研究酶 !受体 !离

子通道等生物大分子的最有效工具 ∀生物毒素常以某

种高特异性的作用方式作用于特定的靶分子 因此

利用生物毒素不仅可以鉴定和分离这些物质 而且可

以探索起作用方式与生理机制 ∀所以有必要对水母毒

素生物活性机理进行详细 !透彻的研究 为开发新型

海洋药物打下基础 ∀
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