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水产养殖业是农业领域中发展较快的一个分支, 
然而随着水产养殖业快速的发展, 许多养殖种类经
过多年的人工繁殖和人工养殖带来的负面效应也日

趋显现, 如性成熟过快、个体小型化、品质(肉质)下
降、抗逆性下降, 病害日益频繁等养殖性状严重衰退
的现象。这迫切需要对水产养殖动物进行选育和遗

传改良, 培育出优质高产抗逆的优良品种。传统的选
择是在个体表型性状及系谱信息基础上借助适当的

统计工具而进行的。然而与经济价值相关的性状多

为数量性状 , 传统的方法难以做到准确选择 , 因而
进展往往较慢或不稳定 , 有些性状(如肉质)无法直
接对入选个体进行测量, 无法进行直接选择。未来的
遗传改良要更多地依赖于各种分子生物学手段, 如
构建高密度的遗传连锁图谱, 开发控制重要经济性
状基因的标记 , 开展标记辅助选育 , 以提高育种效
率。随着分子标记技术发展和各国对水产动物基因

组研究投入的增加, 构建遗传连锁图谱的水产动物
种类和图谱密度在不断增加, QTL (quantitative trait 
loci, 简称QTL)定位也相继展开, 自 1997至 2006年, 
有近 17种海淡水养殖动物的遗传连锁图谱被公布[1], 
而至 2010年, 则有近 30种水产养殖动物的遗传连锁
图谱被公布。 

1  遗传连锁图谱的构建及研究现状 

1.1  遗传连锁图谱的构建 
遗传连锁图谱(genetic linkage map)是指以遗传

距离表示基因组内基因以及专一的多态性DNA标记
相对位置的图谱, 它是对基因组进行系统性研究的

基础, 也是动植物遗传育种的依据。遗传连锁图谱构
建过程包括: (1)选择合适的作图群体和合适的作图
标记。作图群体包括 F1, F2, F3, F4, BC (Backcross)群
体 , 三交群体 , 重组近交系 (recombination inbred 
lines, 简称 RIL)和双单倍体  (double haploid, 简称
DH)。其中应用非常广泛的是回交群体、DH群体和
F2 群体。作图群体的选择要根据作图目标、不同物

种创建作图群体的难易程度及对图谱分辨率的要求

而定, 一般在构建高密度的遗传连锁图谱时优先选
择 F2群体。遗传标记经历了形态标记、细胞学标记

和生化标记之后, 发展到今天的分子标记阶段。常用
于作图的分子标记主要有 RFLP (restriction fragment 
length polymorphism, 简称 RFLP)、RAPD (random 
amplification polymorphism DNA, 简称 RAPD)、
AFLP (amplified fragment length polymorphism, 简称
AFLP)、SSR (simple sequence repeat, 简称 SSR)和
SNP (single nucleotide polymorphism, 简称 SNP)等, 
应用最多的是 AFLP 标记和 SSR 标记。SSR 标记因
为含量丰富、多态性高、片段较小、在基因组中均

匀分布以及呈共显性遗传等特性, 已经被广泛运用
于水产动物遗传连锁图谱构建和 QTL定位研究中。
目前, 来自功能基因和 EST (expressed sequence tags, 
简称 EST)中的 SSRⅠ型标记倍受研究者的青睐。
SNP 标记因为为双等位型标记, 具有同一个位点多
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态性低而全基因组多态性又极其丰富的特点, 并且
还具有遗传稳定和分析简单等优点, 是继微卫星标
记之后最为高效的标记, 将会被广泛用于水产动物
遗传连锁图谱构建中; (2)分离标记的连锁分析及图
谱的构建。通常各种 DNA 标记基因型的表现形式是
电泳带型或峰型, 将带型或峰型数字化是 DNA标记
分离数据进行数学处理的关键。两点或多点测验是

遗传连锁图谱构建的基本程序, 如果要对大量标记
之间的连锁关系进行统计分析, 就必须借助于计算
机软件。目前在水产生物连锁图谱构建中常用的作

图软件有 : CRIMAP、 JOINMAP、MAPMAKER、
MAPMANAGER、LINKMFEX 等, 遗传分析软件的
相关信息可通过数据库 http://www.animalgenome. 
org/cgi-bin/util/sw_index获得。 

1.2  遗传连锁图谱研究现状 
迄今, 农业经济作物如水稻、玉米、高粱、大豆、

番茄和猪、牛、鸡等畜禽已经构建了比较完善的遗

传连锁图, 使一些有重要价值的基因得以定位和克
隆, 使育种工作取得突破性进展[2]。 

与在陆生动物及植物基因组图谱方面已取得的成

果相比, 对鱼类的研究起步较晚, 直到 20 世纪 80 年
代初期才有人利用虹鳟(Oncorhynchus mykiss)的雌核
发育后代进行基因与着丝点间连锁关系的研究[3]。作

为脊椎动物发育模型的斑马鱼(Danio rerio)其遗传连
锁图谱构建工作开始于 1994 年, Postlethwait 等[4]用

RAPD标记和 SSR标记构建了具 29个连锁群的斑马
鱼的第一张遗传图谱。随后多种分子标记如 SSCP 
(单链构象多态)、微卫星、STS、EST、SSLP等定位
到斑马鱼遗传连锁图谱上[5]。Shimoda 等[6]将 2000
个微卫星定位于斑马鱼的遗传连锁图谱中, 使得斑
马鱼遗传连锁图谱的分辨率高达 1.2厘摩, 大大提高
了斑马鱼遗传连锁图谱的饱和度。另外 , 鳉青

(Oryzias latipes)也被看作是一种很好的遗传学研究模
型 , 鳉青 遗传连锁图谱的研究不如斑马鱼深入 , 虽
然发现多个与基因紧密连锁的分子标记, 但是其图
谱饱和度较低[7]。 

自 1997年美国农业部启动 5种水产经济动物基
因组的研究工作以来, 挪威、丹麦、英国、日本、法
国和加拿大等国家也陆续开展了水产动物的基因组

研究。而基因组研究的基础是遗传连锁图谱的构建, 
到 2009年, 在水产经济动物中约有近 30种海淡水养
殖种类遗传连锁图被公布(表 1), 其中世界性的养殖

种类如大西洋鲑鱼 (Salmo salar)、虹鳟、罗非鱼
(Oreochromis niloticus) 、 斑 点 叉 尾  (Ictalurus 
punctatus)等都已获得高分辨率的图谱, 足以进行经
济数量性状定位, 重要功能基因的克隆和分子标记
辅助选育也已相继展开。 

中国水产科学研究院于 1999 年启动了鲤
(Cyprinus carpio)、鲢(Hypophthalmichthys molitrix)
和珠母贝(Pinctada martensii) 3种水产养殖动物的遗
传连锁图谱计划。2000 年, 中国黑龙江水产研究所
的孙效文[25]利用黑龙江鲤(C. carpiso haematopterus)
和柏氏鲤(C. pellegrini)的杂交 F2构建遗传连锁图谱。

随后, 大黄鱼[27]、长牡蛎[38]、栉孔扇贝[40]、海湾扇

贝 [41]、皱纹盘鲍 [42]、白鲢(Hypophthalmichthys mo-
litrix)、团头鲂(Megalobrama amblycephala)[44]和中国

明对虾[45]等的遗传连锁图谱也相继发表。 

2  QTL 定位方法及研究现状 

2.1  QTL 定位方法 
水产动物多数重要经济性状为数量性状, 目前, 

水产动物中常用的 QTL定位分析软件有 MAPQTL、
QTL MAPPER、WINDOWS QTL CARTOGRAPHER、
QTL EXPRESS、MANAGER QTX等。QTL定位的
方法有: 单标记作图法、区间作图法、复合区间作图
法和多区间作图法。 

单标记法每次定位只考虑一个标记座位, 根据
分离群中标记基因型与数量性状平均值的差异来确

定该标记所在区域有无 QTL 存在, 通常通过方差分
析来检验标记基因型之间数量性状平均值的差异显

著性。单标记分析法不能确切估算 QTL 的位置, 具
有检测效率低和易出现假阳性等缺点。 

区间作图法(interval mapping, 简称 IM)是借助
完整的分子标记连锁图谱, 以一元回归模型和正态
混合分布的极大似然函数为基础, 计算基因组的各
个位置上 QTL存在和不存在的似然函数的比值的对
数(LOD 值)。该方法结果直观, 能估算 QTL 的大致
位置 , 但当一个性状在同一条染色体上存在多个
QTL 时, 其估计的位置和效应就会出现偏差, 产生
“幻影”QTL。 

复合区间作图法(composite interval mapping, 简
称 CIM)是在 IM 上发展而来, 它将多元回归分析同
极大似然法相结合, 在一个区间内分析 QTL 时, 把
检测区间以外标记的效应值考虑到模型中以控制遗 
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表 1  水产动物连锁图谱进展情况 
Tab. 1  Current status of linkage maps in aquaculture species 

作图种类 作图群体 标记类型 标记数量 参考文献

有鳍鱼     
鲑鳟鱼类     
虹鳟 双单倍体 AFLP, SSR, genes 1359 [8] 

 双单倍体 SSR,SNP 903 [9] 
 回交 SSR, AFLP, genes 1439 [10] 

大西洋鲑 远交 AFLP, SSR 527 [11] 
 回交 SSR, genes 64 [12] 

鳟鱼(Salmo trutta) 回交 SSR, genes 302 [13] 
北极红点鲑(Salvelinus alpines) 回交 SSR, AFLP, genes 327 [14] 

罗非鱼     
尼罗罗非鱼(Oreochromis niloticus) 双单倍体 AFLP, SSR 174 [15] 

尼罗罗非鱼×奥尼罗非鱼×莫桑比克罗非鱼 
(O.niloticus×O.aureus ×O.mossambicus) 

种间三重杂交 AFLP, SSR 292 [16] 

尼罗罗非鱼×奥尼罗非(O.niloticus×O.aureus) 种间 F2 互交 SSR, genes 552 [17] 
鲶鱼    

斑点叉尾  远交 SSR, genes 293 [18] 
 种间杂交 EST-SSR, SNP 331 [19] 

斑点叉尾 ×蓝叉尾  
(Ictalurus punctatus×I. furcatus) 

回交 AFLP 506 [20] 

胡子鲶(Clarias macrocephalus) 单倍体 AFLP 146 [21] 
其他鱼类     

日本牙鲆(Paralichthys olivaceus) 种间杂交 AFLP, SSR 463 [22] 
欧洲海鲈(Dicentrarchus labrax) 远交 SSR, genes 174 [23] 
香鱼(Plecoglossus altivelis) 种间杂交 AFLP, SSR 195 [24] 

鲤×柏氏鲤(Cyprinus carpio×C. pellegrini) 种间双单倍体 SSR, genes, RAPD 272 [25] 
五条 ×蓝背   

(Seriola quinqueradiata×S. lalandi) 
种间杂种 SSR 200 [26] 

大黄鱼 杂交 F1 AFLP, SSR 344 [27] 
鲷鱼(Astatotilapia burtoni) 杂交 F2 SSR 208 [28] 

大菱鲆(Scophthalmus maximus) 单倍体 SSR 242 [29] 
尖吻鲈(Lates calcarifer) 两个半同胞家系 SSR 240 [30] 

对虾     
斑节对虾(Penaeus monodon) 远交 AFLP 673 [31] 
日本对虾(Penaeus japonicas) 远交 AFLP 246 [32] 

 远交 AFLP 401 [33] 
南美白对虾(Penaeus vannamei) 远交 AFLP 394 [34] 
中国明对虾(Penaeus chinensis) 群体间杂交 AFLP 231~241 [35] 

软体动物     
美洲牡蛎(Crassostrea virginica) 远交 AFLP, SSR, genes 133~158 [36] 
长牡蛎(Crassostrea gigas) 品系间双杂交 SSR 102 [37] 

 回交 AFLP, SSR 230 [38] 
栉孔扇贝(Chlamys farreri) 群体间杂交 AFLP 545 [39] 

 群体间杂交 AFLP 503 [40] 
海湾扇贝(Argopecten irradians) 杂交 F1 SSR 167 [41] 
皱纹盘鲍(Haliotis discus hannai) 群体间杂交 AFLP, RAPD, SSR 384 [42] 

其他     
海胆(光棘球海胆×中间球海胆) 

(Strongylocentrotus nudus×S.intermedius) 
种间杂交 AFLP 324~339 [43] 
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传背景效应。1998年 Zhu等[46]提出了基于混合线性

模型的复合区间作图法, 可定位 QTL 的上位性和基
因型×环境的互作效应的QTL, 更加完善了复合区间
作图法。目前该方法被普遍认为是同时标定多个

QTL更有效、更精确的方法。 
多区间作图(multiple interval mapping, 简称MIM)

是利用 Cockerham模型将 QTL作图模型扩展到多重
QTLs模型, 同时利用多个标记区间进行多个QTL作
图。该方法待估算的参数多, 计算量非常大。 

2.2  QTL 定位研究现状  
QTL 定位是以一定饱和度的遗传连锁图谱为

基础, 通过连锁分析确定数量性状位点、即 QTL 在
图谱上的位置与特定标记之间的遗传距离。由于水

产动物遗传图谱的分辨率低, 每个连锁群上的标记
较少, 水产动物 QTL 研究不够深入, 有关水产动物
的 QTL 研究在罗非鱼、虹鳟、叉尾 、牙鲆和鲤鱼

等进行较多。在罗非鱼上研究较多的性状有生长速

度、性别决定、低温耐性以及抗病性等, 其中已成功
将与抗寒性状相关的 QTL 位点定位到 23 号连锁群
上[47]。也定位了 11个与性别决定通路有关的基因标
记 , 并且 Dax1 同时进入两个连锁群 LG16 和
LG21[48]。在鲑科鱼类上已定位了生长速度、病害及

寄生虫抗性、温度上限、发育速度、雄性早熟、产

卵日期以及其他有关选择育种或者进化的一些性

状。在虹鳟鱼上已经对耐高温、产卵季节、胚胎发

育速率等性状进行了定位研究 [49], 另外还分别找到
两个与传染性胰腺坏死病(infectious pancreatic ne-
crosis, 简称 IPN)抗性以及两个与传染性造血细胞坏
死病(infectious hematopoietic necrosis, 简称 IHN)抗
性有关的 QTL[50]。Houston 等[51]将多数与 IPN 相关
的 QTL定位到 21号连锁群上。在斑点叉尾 上定位

了与饲料转化效率相关的 QTL, 还发现数个标记与
抗肠道细菌病(enteric septicemia of catfish, 简称 ESC)
性状相连锁[52]。在牙鲆上找到一个与淋巴囊肿病抗

性(lymphocystis disease, 简称 LCD)相关的 QTL, 利
用该分子标记辅助, 选择抗病基因纯合体作为亲本
与不具有该抗病基因但生长迅速的商业品系杂交 , 
培育出的后代对 LCD 具有抗病力, 已经应用到商业
化生产[53]。在鲤鱼上, Sun等[25]将一个与抗寒性状相

连锁的随机扩增长度多态性标记(RAPD)定位到第 5
号连锁群上。 

3  展望 

目前, 水产养殖动物的遗传连锁图谱分辨率还
较低 , 除鲑鳟等少数种外 , 连锁群上的标记数量还
较少, 难以进行 QTL 的精确定位。分子标记的快速
发展将推动水产生物高密度遗传连锁图谱的构建 , 
在高密度遗传连锁图谱基础上进行的 QTL 定位和
MAS 将在水产养殖动物遗传改良中发挥重要的作用, 
也将推动水产养殖持续、快速和健康发展。 
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