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摘要: 以镜鲤全同胞家系为材料, 用 246 个 SSR 和 306 个 SNP 标记构建了鲤鱼的连锁图谱, 利用 GridQTL 软

件对体长(SL)、体高(H)、体厚(BT)和体长/体高(SLH)进行了 QTL 定位分析。结果显示：共检测到 14 个相关的

QTL, 分布在 7 个连锁群上。其中, 7 个与体长相关的 QTL——LG6、LG17、LG21、LG23 和 LG35 连锁群上的

QTL 为显著水平(P<0.05), LG1 和 LG28 上达到极显著水平(P<0.01), 可解释表型变异为 6.6%~12.6%; 3 个与体

高相关的 QTL 均为极显著水平(P<0.01)位于 LG17、LG23 和 LG28 上, 可解释表型变异分别为 11.6%、12.7%

和 15.6%; 2 个与体厚相关的 QTL 均为显著水平(P<0.05)位于 LG23 和 LG28 上, 可解释表型变异分别为 8.6%

和 7.2%; 2 个与体长/体高相关的 QTL 均为显著水平(P<0.05)位于 LG21 和 LG35 上, 可解释表型变异均为 8.2%。 
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Quantitative trait locus analysis of standard length, body depth and 
body thickness in mirror carp (Cyprinus carpio L.) 
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Abstract:  Based on a full-sib family, the genetic linkage map was constructed with 246 microsatellite and 306 SNP 
markers, which was used to detect the QTLs for standard length (SL), body depth (H), body thickness (BT), and the ratio of 
standard length and body depth (SLH) in mirror carp by GridQTL software. The results indicated that a total of 14 related 
QTLs distributed on the 7 linkage groups were obtained. Seven QTLs were related to standard length, of which the linkage 
groups of LG6, LG17, LG21, LG23, and LG35 were at 5% significant level, and linkage group LG1 and LG28 were at 1% 
significant level, which explained 6.6%—12.6% of the phenotypic variance. Three QTLs were identified for body depth on 
the linkage groups of LG17, LG23 and LG28 (P < 0.01), accounting for 11.6%, 12.7%, and 15.6% of the phenotypic vari-
ance, respectively. Two QTLs were associated with body thickness on the linkage of LG23 and LG28 (P < 0.05), which  
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explained 8.6% and 7.2% of the phenotypic variation, respectively. Two QTLs were responsible for the ratio of standard 
length and body depth on the linkage of LG21 and LG35 (P < 0.05), both of which explained 8.2% of the phenotypic vari-
ance. The results provide a useful reference for further candidate gene research and molecular marker assisted selection in 
mirror carp. 

Keywords: mirror carp (Cyprinus carpio L.); genetic linkage map; QTL; standard length; body depth; body thickness 

鲤鱼是世界上分布范围最广的重要淡水经济鱼

类之一, 其全球年产量达 300万吨(FAO 2010), 在全
球水产养殖业中占重要地位。鲤鱼也是我国的主要

养殖品种之一 , 目前我国已培育十几个鲤鱼品种 , 
大大促进了我国淡水水产养殖业的发展。因此, 开
展鲤鱼分子育种研究具有重要的价值和意义。 

鱼类大多数经济性状都属于数量性状, 数量性
状是受多基因控制的复杂性状, 多基因在染色体上
的位置称之为数量性状基因座(Quantitative trait lo-
cus, QTL)。利用QTL分析结果进行分子标记辅助选
择是目前多数动、植物育种的主要手段之一, 它是
对控制性状基因位点基因型的直接选择。虽然水产

动物经济性状的QTL研究起步晚、发展慢, 但鱼类分
子标记辅助育种也有许多成功的例子[1], 如Fuji等[2]

将牙鲆(Paralichthys olivaceus)抗病相关的QTL结果
用于牙鲆品种选育, 获得了很好的育种效果。近年
来, 鲤鱼QTL方面的研究也取得了很大的进步。在形
态学性状方面, 张研等[3]以大头鲤/荷包红鲤抗寒品
系的重组自交群体及其遗传连锁图谱, 对体长性状
进行了QTL定位研究及其遗传效应分析。刘继红等
[4,5]利用雌核发育群体对鲤鱼体重、体长、头长、眼

径和眼间距性状进行了QTL定位分析。生理、生化、
品质性状等方面, Sun和Liang[6]用黑龙江鲤和柏氏鲤

杂交的单倍体胚胎构建了鲤鱼的第一张连锁图谱并

筛选到了 4个与抗寒相关的RAPD标记。李欧等[7]利

用EST-SSR标记对鲤鱼饲料转化率性状进行了QTL
分析。毛瑞鑫等 [8]利用SSR标记对鲤鱼乳酸脱氢酶
(Lactate dehydrogenase, LDH)活性进行了QTL定位, 
发现HLJE222 位点与LDH活性相关的基因连锁。
Zhang等[9]利用全同胞家系构建了鲤鱼SSR连锁图谱, 
检测出了 3 个与肌纤维切面面积相关和 1 个与肌纤
维密度相关的QTL。此外, QTL结果也应用到了鲤鱼
的育种实践, 孙效文等[10]利用镜鲤体重相关的QTL

结果建立了镜鲤的新品系。 
在鲤鱼 QTL研究取得很大进步的同时, 也存在

着研究不深入和研究结果没有得到广泛应用的问

题。体长、体高和体厚是鱼类形态的框架性状, 也
是重要的选育性状。过去鲤鱼形态性状的 QTL研究
只是针对单个性状, 而反应种质形态变异的比例性
状未见报道。本研究以镜鲤全同胞家系为材料, 采
用 246个 SSR和 306个 SNP标记构建连锁图谱, 对
体长(SL)、体高(H)、体厚(BT)和体长/体高(SLH)进
行 QTL定位分析, 其目的是对这几种性状进行精细
的定位, 为鲤鱼分子标记辅助育种提供依据, 同时, 
对体长/体高性状的 QTL 研究也可以应用于鲤鱼种
质特征的评价, 以及品种纯度的检测。 

1  材料和方法 

1.1  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 2005 年选取成熟的镜鲤雌性个体 75 尾, 雄
性个体 56 尾, 用 30 对 SSR 标记对其进行遗传背景
分析, 根据个体亲缘关系进行配组, 构建 40 个家
系。本研究采用其中一个全同胞家系(含 75 尾个体)
为材料,  饲养 6个月后, 测量其形态学数据。 

1.2  方法 

1.2.1  表型性状的测量 

本研究对作图群体进行了体长(SL)、体高(H)、
体厚(BT)和体长/体高(SLH)4 个性状进行了测量和
QTL 分析, 性状测量根据中华人民共和国国家标准
《养殖鱼类种质检验》第 3 部分性状测定 (GB/T 
18654.3-2008)进行。 

1.2.2  基因型分析 

本研究采用了 305 个SSR标记和 1536 个SNP标
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记对样本进行了基因型分析, 305 个SSR标记中除 5
个是David等[11]发表的Koi系列标记外, 其他均为本
实验室开发, 其中包括 50对EST-SSR标记, SNP标记
通过对镜鲤cDNA文库进行 454测序获得。SSR的基
因型分析程序如下：PCR反应体系为 10 μL, 包括
1×buffer(10 mmol/L Tris-HCl(pH 8.5), 50 mmol/L 
KCl, 1.5 mmol/L MgCl2, 0.2 mmol/L dNTPs, 0.1% 
Triton X-100)7.2 μL、上下游引物(10 μmol/L)各 0.25 
μL、模板DNA 1 μL、Taq DNA聚合酶(Promega)0.5 U, 
ddH2O补足体积。PCR反应程序：94℃变性 3 min; 
94℃变性 30 s, 复性温度 50~64℃ 30 s, 72℃延伸 30 s, 
共 25个循环; 72℃延伸 5 min。扩增产物经 8%聚丙
烯酰胺凝胶电泳和银染后进行基因分型。SNP标记
的基因型分析利用Illumina的SNP芯片平台进行。所
有标记的基因型数据采用本实验室自行编写的软件

(专利号：ZL200710144749.3)进行数据统计和格式转
化。 

1.2.3  连锁图谱和 QTL 分析 

采用joinmap4.0 软件[12]构建遗传连锁图谱, 分
析模型为CP(Cross pollinators), 作图函数为Kosambi函
数[13], 取LOD≥4及最大重组率为 0.4作为确定连锁
群的阈值。绘制图谱利用软件Mapchart2.2[14]。 

QTL作图采用Haley等 [15]建立的线性回归分析

方法 , 用GridQTL[16]软件进行分析  (http:// gridqt1. 
cap.ed.ac.uk), 用染色体范围的Permuation (Permu-
tate chromosome-wide, 1000次)确定QTL位点的显著
性阈值, 用Bootstrap(1 000 次)确定QTL的 95%置信
区间长度作为精细定位的区间[17] , 本研究采用的数
学模型为： 

Yi=a+bXi+ei 

式中：Yi为第i个后代的表型值, a为家系的平均效应
值, b为家系的QTL的效应, Xi后代i个体遗传父本配
子的概率, ei是残差效应。 

2  结果与分析 

2.1  表型性状分析 

利用 SPSS 13.0 计算 4种性状的最大值、最
小值、平均值、标准差、峰度和偏度 , 并作 
Shapiro-Wilk正态分布检验, 以 P＞0.05为是否符
合正态分布的显著性阈值, 结果显示 P 值均大于
0.05, 符合正态分布(表 1)。 

2.2  遗传连锁图谱特征 

选取的 305个SSR标记中, 有 246对能稳定扩增, 
并具有多态性。1 536个SNP标记中有 306个标记在
该群体中呈多态, 因此本研究共采用了 552 个标记
进行镜鲤连锁图谱的构建。在构建的连锁图谱中 , 
包含  427 个标记 , 其中 186 个SSR标记 (22 个
EST-SSR)和 241个SNP标记, 分布于 50个连锁群上, 
图谱长度为 2 039.3 cM, 标记间平均间隔为 5.4 cM, 
连锁群长度范围 1.4~130.1 cM。最大的连锁群有 30
个标记, 平均每个连锁群有 8.5个标记[18]。 

2.3  QTL定位分析 

对体长(SL)、体高(H)、体厚(BT)和体长/体高
(SLH)进行QTL分析, 共检测到 14个 QTL区间分布
于 7个连锁群上, 结果见表 2和图 1。检测到 7个与
体长相关的 QTL, 其中 LG6(HLJ443)、LG17(HLJ2236- 
SNP0096)、LG21(HLJE314-HLJ1290)、LG23(HLJ2345- 
SNP1079)、LG35(SNP1491-HLJ845)连锁群上的 QTL
为显著水平(P<0.05), LG1(SNP1191-SNP0140)、LG28 
(HLJ534-HLJ1316)连锁群上达到极显著水平 (P< 
0.01), 可解释表型变异为 6.6%~12.6%, 各区间 QTL
效应并不一致, LG17、LG23和 LG28表现为正向效
应, 其他 4个为负向效应。3个与体高相关的 QTL均
为极显著水平(P<0.01),位于 LG17(HLJ428-SNP1367)、 
LG23(SNP1077-SNP1079)和 LG28(HLJ1316-HLJ596), 

 
表 1  测量鲤鱼体长、体高、体厚性状范围及正态分布检验 

性状 平均值±标准差 偏度 峰度 最大值(cm) 最小值(cm) P 

体长 19.32±0.20 −0.25 0.17 23.90 15.10 0.322 

体高 8.67±0.08 −0.35 0.96 10.70 6.70 0.107 

体厚 4.35±0.06 −0.12 0.54 5.90 3.00 0.153 

体长/高 2.23±0.02 0.03 0.21 2.55 1.94 0.314 

表 2  GridQTL 的分析结果 
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性状 连锁群 位置(cM) 标记区间 QTL效应 F值 解释表性变异 (%) 

SL LG1 0~15 SNP1191-SNP0140 −1.39±0.45 9.59** 10.7 

 LG6 82~83 HLJ443 −1.03±0.41 6.25* 6.8 

 LG17 51~59 HLJ2236-SNP0096 1.17±0.39 9.07* 10.1 

 LG21 34~37 HLJE314-HLJ1290 −1.06±0.43 6.12* 6.6 

 LG23 1~15 HLJ2345-SNP1079 1.10±0.40 7.42* 8.2 

 LG28 4~9 HLJ534-HLJ1316 1.40±0.41 11.4** 12.6 

 LG35 0~3 SNP1491-HLJ845 −1.10±0.42 6.79* 7.4 

H LG17 117~119 HLJ428-SNP1367 0.78±0.24 10.48** 11.6 

 LG23 7~15 SNP1077-SNP1079 0.52±0.15 11.49** 12.7 

 LG28 4~58 HLJ1316-HLJ596 0.63±0.17 14.36** 15.6 

BT LG23 6~15 SNP1077-SNP1079 0.31±0.11 7.75* 8.6 

 LG28 62~85 HLJ596-HLJ2366 0.38±0.15 6.60* 7.2 

SLH LG21 9~26 HLJ1563-SNP0760 −0.08±0.03 7.51* 8.2 

 LG35 22~41 HLJ2530-HLJ2371 −0.10±0.04 7.26* 8.2 

注：*F检验达到显著水平(P<0.05), **F检验达到极显著水平(P<0.01)。 
 

可解释表型变异分别为 11.6%、12.7%和 15.6%, 均
为正向效应。2 个与体厚相关的 QTL 均为显著水平
(P<0.05), 位于 LG23(SNP1077-SNP1079)、 LG28 
(HLJ596-HLJ2366), 可解释表型变异分别为 8.6%和
7.2%, 其 QTL均为正向效应。2个与体长/体高相关
的 QTL 均为显著水平(P<0.05)位于 LG21(HLJ1563- 
SNP0760)和 LG35(HLJ2530-HLJ2371), 可解释表型
变异均为 8.2%, QTL效应也均为反向。 

3  讨 论 

在分子标记育种中, 要对目标性状进行选育(特
别是复杂性状), 提高选择育种的效率, 获得控制该
性状的基因, 或者是控制数量性状的 QTL位点是首
要的, 而这又是建立在遗传连锁图谱和 QTL分析基
础之上 , 连锁图谱作为遗传学研究的强有力工具 , 
对于深入开展各种生物的分子生物学和基因组学研

究是非常必要的, 高密度的连锁图谱是 QTL精细的
前提基础, 然而分子标记的类型又决定了连锁图谱
的精度和使用效率。本研究采用 SSR结合 SNP标记
构建连锁图谱 , 大大提高了图谱的精度和利用率 , 
具有良好的优越性和实用性。 

目前已公开发表鲤鱼遗传图谱主要有：Sun和
Liang[6]以黑龙江鲤和柏氏鲤杂交的 46 个单倍体为
材料, 利用 272 个标记(105 个基因标记, 110 个SSR
和 57个RAPD)构建了鲤鱼的第一代连锁图谱, 其图

谱长度为 4 111 cM, 连锁群长度范围 11~227 cM。
Cheng等[19]以雌核发育群体为材料, 用 699 个AFLP
和 20 个SSR标记构建了包含 64 个连锁群的鲤鱼图
谱, 图谱长度为 5 506.9 cM, 标记间平均间隔为 7.66 
cM。Zhang等[9]以全同胞家系的 92 尾个体为作图群
体, 构建了含有 161个标记的鲤鱼SSR图谱。其图谱
长度为 1 852 cM, 标记间平均间隔为 11 cM。高国强
等[20]以荷包红鲤抗寒品系和云南大头鲤的 110 尾F2

个体为材料, 利用 238 个AFLP和 8 个EST标记构建
含有 50 个连锁群的鲤连锁图谱 , 其总长度为 2 
876.64 cM, 标记平均间隔为 14.68 cM。本研究中构
建的鲤鱼连锁图谱包含 427个标记(186个SSR和 241
个SNP), 分布于 50个连锁群上, 图谱长度为 2 039.3 
cM, 标记间平均间隔为 5.4 cM, 平均每个连锁群有
8.5个标记。与上述图谱相比, 本研究所选的标记均

为共显性标记, 其中包含 22 个EST-SSR标记, 而且
所有的SNP标记全部来自鲤鱼的cDNA文库, 也适合
用于比较基因组作图, 对鲤鱼全基因组序列的组装
也有一定的参考价值, 这就大大提高了图谱的利用
率。再者, 本研究构建的遗传图谱标记密度高, 标记
间平均距离小, 更加有利于QTL定位研究。 

GridQTL软件是基于网络的在线 QTL定位平台, 
主要采用回归区间定位方法(Regression Interval 
Mapping)对群体进行 QTL 定位分析, 由于该软件计 
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图 1  4 种性状 QTL 区间在 7 个连锁群上相对位置和 F 值检验曲线 
图中不同性状以不同颜色表示; 虚线代表 95%的显著性阈值; 实线代表 99%显著性阈值; 连锁群上不同颜色区域为 QTL的位置。 
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算简单, 应用方便而被广泛使用。本研究采用半同
胞群体的设计模型, F临界值为 1 000次 permutation
的阈值, 采用 QTL位置的 95%置信区间长度作为精
细定位的区间。对鲤鱼体长、体高、体厚和体长/体
高进行 QTL定位分析, 共检测到 7个与体长相关的
QTL, 3 个与体高相关的 QTL, 2 个与体厚相关的
QTL和 2个与体长/体高相关的 QTL, 分布于 7个连
锁群上。研究发现在 LG23 上, 体长(1~15 cM)、体
高(7~15 cM)和体厚(6~15 cM)性状有相同的 QTL区
间, 在 LG28 上体长(4~9 cM)和体高(4~58 cM)性状
也有相同的QTL位点, 表明这些QTL位点与多个性
状相关, 可以推断出基因的多效性具有控制一系列
相关性状的特点。同时也发现, 这些与体长和体高
相关的 QTL, 却不是体长/体高性状的 QTL区间, 并
且体长/体高性状的 QTL 虽然与体长的 QTL 位于相
同的连锁群(LG21和 LG35)上, 但位置不同, 其原因
是体长和体高是形态方面的可量性状, 而其比值反
应的是种质形态变异的性状, 与品种相关。 

评价种质的形态特征采用可量形态性状的比值

(可量比例性状)为指标。此类性状不仅能为鱼类的分
类提供依据, 而且还可以检测品种的纯度[21]。如兴

国红鲤的呈长体型, 体长/体高在 2.65 以上, 平均为
2.671±0.229, 尾柄长/尾柄高大于 1, 平均为 1.145± 
0.210; 而荷包红鲤体长/体高比不大于 2.5, 尾柄长/
尾柄高小于 1。鱼类的形态特征受环境的影响, 如养
殖群体和野生种群在形态上有一定差异, 要想完全
准确地判断鱼类的种质及其纯度 , 还要结合染色
体、分子标记等来对种质进行研究。本研究首次对

体长/体高的种质性状进行QTL研究, 以期应用于鱼
类体型特征的选育和鲤鱼品种的鉴定工作。 

近几年来, 主要水产动物QTL研究取得了重大
进步, 研究较多的性状主要包括：抗病[22, 23]、温度

耐受性[24, 25]、产卵时间[26, 27]和肉质[28, 29]等。一般情

况下, QTL定位分析所采用的群体为F2或回交群体, 
其显著特点是群体中的每一个个体其后代均可发生

分离, 而且F2代相对容易获得并且提供的遗传分析

信息最为丰富 , 可以同时估计加性效应和显性效
应。但是, 对于大多数水产动物而言, 由于性成熟年
龄较长等原因, 想获得F2代或回交群体相对较困难。

F1代(全同胞或半同胞家系)QTL的分析方法已被开
发[30], 并应用于植物[31]、畜牧[32]和水产动物[33, 34]的

QTL分析。影响QTL定位精度的主要因素有：数量
性状观测值的精度、样本容量、目标区间内标记密

度和QTL的遗传率等[35]。鲤鱼性成熟年龄一般为 3~4
年, 构建F2代家系所需时间较长, 因此, 用F1代进行

遗传图谱的构建和QTL定位研究可以节省大量的时
间和获得较好的QTL分析效果。本研究选用镜鲤全
同胞F1代为作图群体构建连锁图谱, 并获得了体长、
体高、体厚等生长性状的初步QTL结果。但是F1代

作为QTL分析群体具有一定的局限性, 其检测同等
效力的QTL所需样本量大, 在家畜中一般采用多个
半同胞或全同胞家系进行QTL分析, 以提高检测精
度和效力。本研究仅采用单个家系进行QTL分析, 所
得的QTL区间还需进一步精细定位, 以便更好地应
用于鲤鱼分子选育实践中。 

关于鲤鱼形态学性状QTL报道很多, 如体重、体
长、体高、体厚、头高、眼径、眼间距、吻长等[3~5, 36~38]。

然而不同的研究中标记类型、密度, 群体类型、大
小, 实验设计和使用的统计方法各不一样。现在的
QTL研究要分析的更加深入, 群体的构建和QTL定
位更具目的性, 往往进行多性状、多环境、多群体
的联合分析[39]。从基因网络的观点来解释QTL, 这
就有必要估计各QTL在基因网络中的相对效应和作
用。因此, 下一步的工作需要对以往的QTL研究结果
加以再分析和综合, 以便得到更全面的信息。为鲤
鱼分子育种提供可靠的依据。 
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《遗传》杂志影响力显著提升 
2011年 12月 2日, 中国科学技术信息研究所在北京发布了“2011年版中国科技期刊引证报告(核心版)”。在 2010

年度 60种生物学类核心期刊中, 《遗传》的总被引频次由 2009年度的 1667次提高到 1765次, 增长了 5.9%, 学科排名
由第 12名上升至第 10名; 影响因子由 0.760上升到 0.890, 提高了 17.1%, 学科排名由第 13名上升至第 9名。 

现将部分生物学类期刊的主要指标介绍如下(表 1), 仅供读者参考。 
 

表 1  2011 年部分生物学类期刊主要指标 

排名 期刊名称 影响因子 总被引频次 
总被引频次

排名 
综合评价 
总分 

综合评价 
总分排名 

1 植物生态学报 1.870 4081 4 70.0 3 
2 应用生态学报 1.640 9295 2 76.6 2 
3 生态学报 1.606 11763 1 82.7 1 
4 生物多样性 1.284 1569 16 53.4 4 
5 中国科学生命科学 1.152 948 30 48.2 6 
6 Cell Research 1.099 795 33 41.9 11 
7 生态学杂志 1.039 3909 5 51.2 5 
8 西北植物学报 0.921 4219 3 47.1 7 
9 遗  传 0.890 1765 10 43.9 9 

10 Molecular Plant 0.822 1682 14 46.6 8 
11 植物研究 0.812 1109 23 33.3 28 
12 植物学报 0.809 1487 19 43.7 10 
13 兽类学报 0.758 672 36 30.4 37 
14 病毒学报 0.750 606 41 36.0 21 
14 应用与环境生物学报 0.750 1541 17 39.5 14 
16 昆虫学报 0.747 1835 9 38.5 17 
17 微生物学通报 0.738 1858 8 37.1 20 
18 水生生物学报 0.728 1755 12 38.3 18 
19 微生物学报 0.724 1638 15 39.9 13 
20 昆虫知识 0.695 1538 18 32.0 31 
21 生物化学与生物物理进展 0.687 1161 21 38.0 19 
22 Current Zoology 0.634 1132 22 35.5 23 
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23 生物工程学报 0.630 1353 20 35.0 24 
24 菌物学报 0.622 1021 27 30.9 35 
25 天然产物研究与开发 0.600 1765 10 32.0 31 
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