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大菱鲆体重性状不同生长期的遗传分析
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摘要: 采用条件数量性状加性-显性遗传模型和统计分析方法, 对大菱鲆(Scophthalmus maximus)体重性状不同生长期进行遗传分析; 基于von Bertalanffy模型, 对大菱鲆6种交配组合的生长曲线划分为缓慢生长期、快速生长前期、快速生长后期和渐进期, 并与各生长期所对应的遗传分析结果进行比对。结果表明, 6种交配组合的缓慢生长期、快速生长前期和快速生长后期基本上是一致的。在缓慢生长期, 检测到新的条件加性方差和条件显性方差, 其相应的条件加性方差分量比率均未达到显著水平, 相应的条件显性方差分量比率均达到显著(P<0.05)或极显著水平(P<0.01); 在快速生长前期, 交互检测到达到极其显著水平的条件加性方差和条件显性方差, 其相应的条件加性方差分量比率和条件显性方差分量比率分别在15~18月龄和12~15月龄达到极显著水平(P<0.01); 在快速生长后期, 同时检测到达到极其显著水平的条件加性方差和条件显性方差, 其相应的条件加性方差分量比率和条件显性方差分量比率均达到极其显著水平(P<0.01), 但同期的条件显性方差分量比率高于条件加性方差分量比率。本研究通过探讨大菱鲆体重性状在特定生长发育期的遗传机理, 深入了解复杂数量性状时空动态变化的遗传生态学机制及其遗传规律, 旨在为提高大菱鲆育种的预见性和选择效率提供理论参考。
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生物发育数量性状随时空动态变化的遗传机制是备受生物学家重视的一个问题。现代发育遗传学已探明在生物体的不同发育阶段, 基因是按一定的时空秩序有选择地表达的[1], 控制数量性状的遗传机制在个体发育过程中会发生显著的变化[23]。组成发育数量性状的各分量具有各自的个体发育历史或称“发育轨迹” [45]。不同发育时间段里, 各分量的“发育轨迹”呈现不同的“形状”, 性状的遗传和非遗传控制因子有着不同的贡献[1, 5]。正是由于基因表达的时空特性、细胞群体之间复杂的互作及随时间变化的渐成互作的存在, 数量性状也呈现出依时空变化的动态表现过程[6]。近年来, 发育数量性状遗传动态研究取得了很大进展。新开发的一些发育遗传模型在研究植物发育数量性状的遗传动态分析[711]和陆地动物发育数量性状的遗传动态分析[23, 56, 1214]方面得到广泛应用。而在水产动物方面, 有关发育数量性状遗传动态分析的研究较为少见[15]。
大菱鲆(Scophthalmus maximus)为原产于欧洲的著名海水养殖特有良种, 是世界市场公认的优质比目鱼类之一[16]。被中国引进后, 经过一系列开发研究, 目前大菱鲆已成为其北方沿海工厂化养殖业的主导鱼类[1718]。在大菱鲆育种方面, 有关数量性状的遗传分析已有报道, 但这些研究多以最终形成性状为基础, 利用最终产量性状的表型值估算的遗传效应值反映了众多基因在不同时期表达的综合遗传效应, 而对于发育过程中的遗传效应变化很少涉及[17, 19]。

本研究采用条件数量性状加性-显性遗传模型(AD)和统计分析方法[7], 对大菱鲆体重性状不同生长期的基因遗传效应进行分析, 并通过比对阐明体重性状在快速生长期等特定发育阶段的遗传机制。大菱鲆体重性状在特定生长发育期遗传机理的研究, 对于探明体重性状在不同发育时期中的规律性和特异性, 深入了解复杂数量性状时空动态变化的遗传生态学机制及其遗传规律, 提高育种的预见性和选择效率具有重要的理论意义与实际应用价值。

1  材料与方法
1.1  实验材料与设计

2008年, 在山东省烟台市国家级原良种场天源水产养殖公司选取来源于英国(B)、法国(F)、丹麦(D)和挪威(N) 4个群体的大菱鲆作为实验亲鱼。根据亲鱼的系谱信息, 每一群体选取来至同一父母本(同一全同胞家系)的雌、雄各20尾, 进行4×4完全双列杂交。在大菱鲆早期培育阶段, 为了获得尽可能相同的养殖条件, 采取了一些有效的措施从数量和环境两个方面进行标准化培育。在孵化后的15、30和45天, 每个交配组合分别随机取样1 000、5 000和2 000尾鱼分池培育。在2月龄, 每个交配组合随机取样1 000尾鱼放置到分离的12 m3 水泥池内培育; 3月龄时, 鱼苗生长至 5~6 cm, 随机选取每个交配组合个体进行荧光标记。采用亲本与其杂交组合同池放养。每池800尾, 每种鱼各200尾。每种放养方式各设 3 个重复。供试水泥池18个, 各200 m2。

1.2  统计分析方法

1.2.1  不同发育阶段划分  基于非线性生长曲线von Bertalanffy模型对不同生长性能的大菱鲆具有极高的拟合度(≥0.989 8)[20]以及本文对不同杂交组合的拟合结果(表1)(≥0.982 0), 采用von Bertalanffy模型研究大菱鲆生长发育的生物学信息。通过对von Bertalanffy模型逐级求导可解得生长发育过程中的始速点、终速点和拐点, 并据此3个特殊点将整个发育过程分为缓慢生长期、快速生长前期、快速生长后期和渐进生长期4个生长发育阶段。von Bertalanffy模型表达式为: Wt=A(1Bekt)3, 式中, t为月龄; W为t月龄时的体重; A为渐近体重参数, 即成熟个体体重的平均值[21]; B为常数; k为生长速率或成熟速率[2122]。
1.2.2  遗传分析方法  采用Zhu[7] 提出的数量性状发育遗传模型[条件数量性状加性-显性遗传模型(AD)]和统计分析方法估算(t-1)→t这一段特定时间内的条件加性方差
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。其中(t∣t1)是指给定(t1)时刻大菱鲆生长性状表型值时t时刻的条件表型值。采用最小范数二阶无偏估计法-MINQUE(1)法[minimum norm quadratic unbiased estimation by setting 1 for all prior values, MINQUE (1)] [7], 估算各性状的方差分量。采用Jackknife抽样技术对各世代平均数进行抽样, 计算方差分量估计值的标准误, 并用t-测验对参数进行显著性测验。试验数据用QGA Station1.0版软件进行数据分析。

2  结果与分析

2.1  各交配组合体重性状的不同发育阶段

基于von Bertalanffy模型, 对来源于4个大菱鲆群体6个交配组合生长曲线的拟合结果见表1。由表1可知, 交配组合B♀×F♂、B♀×D♂、B♀×N♂、F♀×D♂、F♀×N♂和D♀×N♂的非线性生长曲线拟合度依次为0.988 4、0.982 0、0.987 8、0.986 8、0.984 1和0.989 8, 均大于0.98, 这说明von Bertalanffy模型能够很好的拟合6种交配组合的生长曲线, 利用von Bertalanffy模型能够解析大菱鲆各交配组合的生长发育规律。利用表1中通过拟合6个交配组合生长曲线获得的各模型中的渐进体重参数A、常数B和生长速率k, 计算各交配组合生长发育过程中的始速点、拐点和终速点, 结果显示, 交配组合B♀×F♂、B♀×D♂、B♀×N♂、F♀×D♂、F♀×N♂和D♀×N♂的生长曲线始速点依次为8.842 3、8.945 2、8.182 2、7.145 2、8.473 7和8.520 2, 拐点依次为17.890 1、17.902 1、15.957 1、17.329 2、16.597 9和17.709 9, 终速点依次为26.939 4、26.858 9、23.731 9、27.513 1、24.722 2和26.899 6, 从而获得各组合基于von Bertalanffy模型划分的缓慢生长期、快速生长前期、快速生长后期和渐进生长期(表2)。从表2可以看出, 除F♀×D♂外, 其余5个交配组合的缓慢生长期均是从出生到8~9月龄; 对于快速生长前期和快速生长后期, B♀×F♂、B♀×D♂和D♀×N♂较为相似, 快速生长前期均是从8~9月龄到17~18月龄, 快速生长后期均是从17~18月龄到26~27月龄, 其他3个交配组合的快速生长前期和快速生长后期差异均较大。对表2进一步观察发现, 3个生长区间差异较大的组合在生长发育过程中, 生长发育的时间越长, 不同生长区间的差异越大。

表1  大菱鲆不同交配组合的von Bertalanffy 模型参数估计值和拟合度
Tab.1  Parameter values and the goodness of fit of von Bertalanffy models of different mating combination of turbot 

	交配组合

mating combination
	模型参数 model parameters
	拟合度(R2)
goodness of fit (R2)

	
	A
	B
	k
	

	B♀×F♂
	2187.6596
	1.6064
	0.0879
	0.9884

	B♀×D♂
	2166.5667
	1.6341
	0.0888
	0.9820

	B♀×N♂
	1965.3077
	1.7054
	0.1023
	0.9878

	F♀×D♂
	2124.3325
	1.2902
	0.0781
	0.9868

	F♀×N♂
	2113.7670
	1.6927
	0.0979
	0.9841

	D♀×N♂
	1979.6204
	1.5437
	0.0866
	0.9898


表2  基于von Bertalanffy模型划分的大菱鲆4个发育阶段(时间)
Tab.2  Four development stages of turbot divided based on von Bertalanffy model (time)

                                                                    月 month

	交配组合

mating combination
	缓慢生长期

slow-growing period
	快速生长期 fast-growing period
	渐进生长期

asymptotic growing period

	
	
	快速生长前期

fast-growing early period
	快速生长后期

fast-growing late period
	

	B♀×F♂
	0~8.8423
	8.8423~17.8901
	17.8901~26.9394
	26.9394 ~

	B♀×D♂
	0~8.9452
	8.9452~17.9021
	17.9021~26.8589
	26.8589 ~

	B♀×N♂
	0~8.1822
	8.1822~15.9571
	15.9571~23.7319
	23.7319 ~

	F♀×D♂
	0~7.1452
	7.1452~17.3292
	17.3292~27.5131
	27.5131 ~

	F♀×N♂
	0~8.4737
	8.4737~16.5979
	16.5979~24.7222
	24.7222 ~

	D♀×N♂
	0~8.5202
	8.5202~17.7099
	17.7099~26.8996
	26.8996 ~


2.2  不同发育阶段的条件遗传分析

基于条件数量性状加性-显性遗传模型(AD)和统计分析方法估算的大菱鲆在特定时间内的条件加性方差
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分量、条件显性方差
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分量和各方差分量与表型值的比值的结果见表3。条件遗传方差分量结果表明(表3), 各发育时期中均可发现有新的遗传效应表达, 其中0~3月龄、6~9月龄、18~21月龄和21~24月龄4个发育时期既有新的净加性效应的表达, 也有净显性效应的表达, 但以净显性效应的表达为主; 其余各发育期存在着间断表达的现象, 其中, 第9~12月龄、15~18月龄和24~27月龄3个发育时期新表达的基因效应

仅为净加性效应, 净显性效应为0, 而3~6月龄和12~15月龄两个发育时期新表达的基因效应仅为净显性效应, 净加性效应为0。这表明, 基因加性效应表达的强弱与基因显性效应表达存在明显的互补性或交替表达的动态行为。条件遗传方差分量比率结果表明(表3), 在0~3月龄、6~9月龄、18~21月龄和21~24月龄4个发育时期既有新的净加性方差分量比率(净遗传率), 也有净显性方差分量比率; 但在0~3月龄和6~9月龄, 净加性方差分量比率均为达到显著水平; 在18~21月龄和21~24月龄, 净加性方差分量比率和净显性方差分量比率均达到极其显著水平; 在9~12月龄、

表3  不同生长阶段大菱鲆体重的各项条件方差分量和条件方差分量比率
Tab.3  Estimates of conditional variance components and their proportions to phenotype variance for body weight in turbot at different growth stages
	月龄间隔

month interval
	条件遗传方差分量
donditional variance component
	
	条件遗传方差分量比率
proportion of conditional variance component

	
	VA(t︱t-1)
	VD(t︱t-1)
	
	VA(t︱t-1)/ Vp(t︱t-1)
	VD(t︱t-1)/ Vp(t︱t-1)

	3︱0
	0.0065**
	0.0230**
	
	0.0264
	0.0934*

	6︱3
	0
	1.2447**
	
	0
	0.1333*

	9︱6
	0.0722**
	30.4688**
	
	0.0005
	0.1898**

	12︱9
	22.5155**
	0
	
	0.0138
	0

	15︱12
	0
	2076.2000**
	
	0
	0.2649**

	18︱15
	1318.7800**
	0
	
	0.4321**
	0

	21︱18
	148.0960**
	506.5340**
	
	0.1449**
	0.4959**

	24︱21
	186.1100**
	475.1400**
	
	0.1543**
	0.3941**

	27︱24
	61.7296**
	0
	
	0.0305
	0


注: 数字无上标表示差异不显著; “+”表示差异显著, 达到0.10 水平; “*”表示差异显著, 达到0.05 水平; “**”表示显著, 达到0.01 水平.

Note: values without superscript mean insignificant difference. “+”means significant difference at level 0.10; “*”means significant difference at level at 0.05; “**”means significant difference level at level 0.01.

15~18月龄和24~27月龄, 仅存在净加性方差分量比率, 净显性方差分量比率为0, 其中, 9~12月龄和24~27月龄的净加性方差分量比率均未达到显著水平, 15~18月龄的净加性方差分量比率则达到极其显著水平; 在3~6月龄和12~15月龄, 两个发育时期的净加性方差分量比率达到显著或极其显著水平, 而净显性方差分量比率则为0。

3  讨论
鱼类的生长发育具有典型的非线性生长发育特征, 其相关生长曲线也称为S型曲线, 它反映了生物或各个体组成部分成熟的遗传因素与这种遗传因素进行表达时所处环境的相互关系。目前, 较为常用的非线性生长曲线模型有Logistic 、Gompertz 和von Bertalanffy 模型[23]。研究表明, 非线性生长曲线von Bertalanffy模型对不同生长性能的大菱鲆均具有极高的拟合度[20], 本文对不同杂交组合的拟合结果(表1)也发证实了这一观点。这表明, 可采用von Bertalanffy模型深入挖掘大菱鲆生长发育的生物学信息。基于von Bertalanffy模型可导出生长发育过程中的始速点、终速点和拐点, 据此3个特殊节点可将大菱鲆的整个发育过程分为缓慢生长期、快速生长前期、快速生长后期和渐进生长期4个生长发育阶段。显然, 对这种特殊生长发育期进行遗传分析, 阐明其遗传机理, 有利于进一步了解体重性状的发育遗传规律, 为大菱鲆遗传改良和产量的提高提供更为详细的理论依据。

6种交配组合基于von Bertalanffy模型划分的特殊生长发育阶段(表2)显示, 这6种交配组合的始速点均落在6~9月龄区间, 拐点均落在15~18月龄区间, 而对于终速点, 除了B♀×N♂交配组合的终速点是23.731 9月龄, 接近于24月龄, 其他5种交配组合的终速点均位于24~27月龄区间。因此, 这6种交配组合的缓慢生长期、快速生长前期、快速生长后期和渐进生长期基本上是一致的。将6种交配组合划分的特殊生长发育阶段(表2)与不同发育阶段各项条件方差分量和条件方差分量比率(表3)进行比对发现, 尽管在缓慢生长期也检测到新的条件加性方差(VA(t︱t-1)), 但其相应的条件加性方差分量比率均未达到显著水平, 而这一发育阶段的条件显性方差分量比率均达到显著或极其显著水平。这表明, 在缓慢生长期, 即在早起发育阶段, 采用杂交育种的方法比采用选择育种的方法对大菱鲆进行遗传改良效果更好。在快速生长前期, 交互检测到达到极其显著水平的条件加性反差和条件显性方差, 基因加性效应与显性效应的表达存在明显的交替表达行为, 其相应的条件加性方差分量比率和条件显性方差分量比率分别在15~18月龄和12~15月龄达到极其显著水平。这表明, 在快速生长前期, 采用杂交育种的方法或采用选择育种的方法进行遗传改良均较为适合。在快速生长后期, 同时检测到达到极其显著水平的条件加性分差和条件显性分差, 其相应的条件加性方差分量比率和条件显性方差分量比率也均达到极其显著水平。这表明, 在快速生长后期, 即可采用选择育种的方法也可采用选择育种的方法进行遗传改良; 但条件显性方差分量比率高于同期的条件加性方差分量比率, 因此, 在快速生长后期, 基因显性效应较加性效应的表达更为活跃, 采用杂交育种的方法进行遗传改良效果更好。

在鱼类遗传育种中的数量遗传研究往往以某一特定发育期(通常采用商品鱼阶段)的数量性状信息为基础, 对于这一时期以前发育过程中遗传育种参数的时空变化涉及很少, 本研究利用条件方差分析方法可以更好地了解某一特定发育时期基因的动态表达过程, 进一步揭示数量性状在发育过程中数量基因的动态表达情况, 本研究结论除了可以决定特定发育期改良性状的选育方法外, 还可为以后不同发育时期数量性状QTLs定位和进行相应的分子标记辅助选择提供理论依据。
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Genetic analyses for body weight trait in turbot (Scophthalmus maximus L.) at different developmental stages 
MA Aijun, WANG Xin’an

Yellow Sea Fisheries Research Institute, Chinese Academy of Fishery Sciences; Key Laboratory of Sustainable Development of Marine Fisheries, Ministry of Agriculture; Qingdao Key Laboratory for Marine Fish Breeding and Biotechnology, Qingdao 266071, China
Abstract: According to the theory of developmental genetics, genes are expressed selectively at different growth stages in a time- and/or space-specific manner. The whole process of genetic control during development cannot be revealed by data collected at one single time-point; the dynamics of gene expression need to be monitored at various developmental periods during ontogeny. Genetic analyses for body weight trait in turbot, at different developmental stages, were conducted using a conditional genetic model and statistical methods, including additive and dominance effects for quantitative traits. At the same time, the growth curves of six mating combinations of turbot were divided into four developmental stages, i.e. slow-growing period, fast-growing early period, fast-growing late period and asymptotic growing period, based on the von Bertalanffy model (time). Genetic dynamic changes were compared with the net variance components and the proportion of phenotype variance at the different developmental stages. The results showed that the slow-growing period, fast-growing early period and fast-growing late period of the six mating combinations are basically similar. In the slow-growing period, new net additive/dominance variance components were detected. The proportions of net additive variance components to phenotype variance were not significantly different, while the proportions of net dominant variance components were significantly/very significantly different. In the fast-growing early period, net additive/dominance variance components with significant differences were alternatively detected and the proportions of net additive/dominant variance components to phenotype variance were very significantly different at 15–18/12–15 months. In the fast-growing late period, net additive/dominant variance components with significant differences were simultaneously detected and the proportions of net additive/dominant variance components to phenotype variance all were very significantly different.
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