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长牡蛎出肉率与壳形性状的 QTL定位分析 
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摘要: 本研究以长牡蛎(Crassostrea gigas)F1全同胞家系为作图群体, 在已构建的基于 120个微卫星和 66个 SNP标

记的长牡蛎性别平均连锁图谱上, 利用 PROC QTL 2.0 软件对出肉率和壳形(壳宽和壳深)性状进行 QTL 定位分

析。结果表明, 共检测到 13个相关的 QTL, 分布在 3个连锁群上; 其中, 与出肉率相关的 4个 QTL定位在 1号和

3号连锁群上(LG1和 LG3), 表型解释率为 0.25%~47.53%; 与壳宽相关的 3个 QTL定位在 10号连锁群上(LG10), 

表型解释率为 0.71%~45.39%; 与壳深相关的 6 个 QTL 也定位在 LG10, 表型解释率为 3.37%~24.78%。根据 QTL

连锁群分析和性状相关性分析结果可以推测, 出肉率与糖原含量性状以及壳宽与壳深性状分别具有相近的遗传特

征, 利用与相关性状共同关联的分子标记可以同时对出肉率与糖原含量性状、壳宽与壳深性状进行遗传改良。本

研究结果为今后长牡蛎相关性状候选基因克隆和分子标记辅助育种提供了参考。 
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长牡蛎(Crassostrea gigas), 又称太平洋牡蛎, 

原产于中国、日本及韩国地区, 具有环境适应强、

生长快、营养丰富等优点, 是世界上养殖范围最

广、产量最高的经济贝类。据统计, 2012 年我国

牡蛎养殖产量达 394万 t[1], 其中长牡蛎是重要的

养殖种类之一[2], 在我国海水养殖业中占有重要

的地位。然而, 我国长牡蛎养殖出现生长慢、死

亡率增高、出肉率低下、形态不规则等品质下降

现象, 严重影响了牡蛎养殖业的发展。其主要原

因是长牡蛎养殖业缺乏人工培育的具有优良性状

的新品种, 生产所用亲本多来源于从未经过遗传

改良的野生群体, 无法保证苗种的质量。为培育

长牡蛎优良品种, 选择育种工作在美国、法国、

澳大利亚等国家相继展开 , 且取得了较好的进

展。Langdon等[3]对长牡蛎混合选择的结果显示, 1

代选择后活体重平均提高 9.5%; Ward等[4]通过继

代选育使长牡蛎的总重和产量在不同选育世代均

得到显著提高; Dégremont等[5]建立了夏季死亡率

明显降低的长牡蛎选育系。在国内, Li等[6]以生长

速度、壳形作为选育指标, 建立了快速生长选育

系, 通过连续 6 代群体选育, 成功培育出生长性

状优良的长牡蛎‘海大 1号’新品种。  

虽然长牡蛎传统选择育种工作取得了较大进

展, 但是育种策略存在耗时长、劳动量大以及表

型易受环境影响等问题。将分子标记辅助育种

(marker- assisted selection, MAS)与传统选育方法

相结合的策略 , 可以大幅度提高定向选育的效

率。分子标记辅助育种是一种新型的育种方式 , 

该技术可以通过与目标性状基因连锁的分子标记

直接筛选含有目标基因型的个体, 从而突破时间

限制、缩短周期, 获得可靠的结果。分子标记辅

助育种的必备条件是鉴定与目标基因共分离或紧

密连锁的分子标记。建立合适密度的遗传连锁图

谱、进行 QTL定位是寻找性状连锁标记的一条重
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要途径。随着长牡蛎遗传图谱构建工作的开展 , 

其 QTL定位工作也取得一定进展。Hedgecock等[7]

在一个 F2家系里检测到 5个与体重相关和 1个与

生长相关的 QTL; Sauvage 等[8]利用 3 个 F2家系

发现了 5个与死亡和病毒相关的 QTL; Guo 等[9]

在一个 F1家系里检测到 1 个与个体大小相关, 2

个与体积有关, 1个与性别相关的QTL; Zhong等[10]

在一个 F1家系里检测到 2 个与糖原含量相关, 1

个与壳色素沉积相关的 QTL。长牡蛎的出肉率和

壳形是决定长牡蛎市场价格的重要因素 , 壳宽

和壳深是反映长牡蛎壳形的重要指标。然而有关

长牡蛎出肉率、壳宽和壳深性状的 QTL 定位分

析至今未见报道。 

本研究以长牡蛎 F1全同胞家系为材料, 采用

已构建的基于微卫星和 SNP标记的性别平均连锁

图谱[10], 首次对长牡蛎的出肉率、壳宽和壳深性

状进行 QTL定位分析, 旨在为长牡蛎分子标记辅

助育种提供依据。 

1  材料与方法 

1.1  家系构建 

实验选用的作图群体是一个 F1 全同胞家系, 

母本来自于日本宫城第二代快速生长选育群体 , 

父本来自于中国乳山的野生群体。2008 年 5 月, 

将从母本获得的卵子与从父本获得的精子进行受

精。按照常规操作培育幼虫和稚贝, 在稚贝的壳

高达到 2~3 mm之后, 将其转移到扇贝笼中, 在山

东威海的双岛湾进行养成。养殖海区的海水温度

变化介于 8月份的 29.5 ℃到 1月份的 1.8 ℃之间, 

平均为 15 ℃。2009年 7月, 随机采集 83个个体, 

并测量其出肉率(鲜肉重/体重 100%)、壳宽(mm)

和左壳深(mm), 用于连锁图谱构建和 QTL 定位

分析。 

1.2  DNA提取 

基因组 DNA的提取参照 Li等[11]的方法。采

用常规的蛋白酶 K消化, 苯酚、氯仿/异戊醇抽提, 

无水乙醇沉淀的方法, 提取牡蛎闭壳肌的基因组

DNA, 用 TE缓冲液稀释至终浓度 100 ng/μL用于

以下分析。 

1.3  SSR和 SNP分析 

458 个微卫星标记被应用于作图群体的标记

分析[9], 微卫星标记的分析方法参照Yu等[12]的实

验方法且略作修改。320个 SNP标记[10, 13–14]也被

用于作图群体的标记分析。为了确保分型的准确

性, SNP分型使用高分辨率熔解曲线(high resolu-

tion melting, HRM)技术, 并采用混样的方法, 在

每个样品模板DNA中加入 30%纯合子个体DNA。

PCR 反应体系为 10 µL, 包括 0.25 U Taq DNA 

聚合酶  (Takara), 10×PCR buffer, 0.2 mmol/L 

dNTP mix, 上下游引物各 0.2 µmol/L, 1.5 mmol/L 

MgCl2, 5 µmol/L SYTO9 (Invitrogen)和 10 ng 模

板DNA。触底 PCR 反应程序: 95  ℃ 预变性 5 min; 

95℃变性 20 s, 68~58℃复性 20 s (0.5 /℃ 循环), 

72℃延伸 20 s, 共 45~50 个循环; 扩增产物 95℃

变性 1 min, 40℃复性 1 min。PCR 结束后, 用 

LightCycler® 480 real-time PCR (Roche Diagnos-
tics)数据采集分析系统在 60~95℃范围内每秒采

集 25个数据点。数据分析采用 Genescanning 1.5

软件。 

1.4  连锁图谱构建 

利用 JoinMap®3.0[15]作图软件进行连锁分

析。将该作图家系看作一个 CP (cross-pollinated)

分离群体 , 构建长牡蛎的性别平均连锁图谱。

LOD(logarithm of odd)阈值为 7, 将标记划分到各

连锁群组中。作图回归参数分别设置为 LOD>1.0, 

REC<0.2和 jump=5, 进行标记顺序的确定。使用

Kosambi 函数 , 将重组频率转换成遗传距离 [16], 

连锁图谱用 MapChart 2.1[17]进行绘制[10]。 

1.5  QTL分析 

为了避免偏分离标记对QTL定位分析的影响, 

采用 PROC QTL 2.0 软件, 在偏分离模式下进行

QTL 定位分析 [18−19]。采用最大似然法 , 在

FW(four way)模式下进行各性状的 QTL 定位 , 

且将性别作为协方差。在 P<0.05的条件下, 经过

1 000次排列检验, 获得显著性阈值[20], LOD值大

于显著性阈值处为该 QTL的位置。QTL的表型解

释率(percentage of phenotypic variance explained, 

PV%)和加性遗传效应从 PROC QTL 2.0软件的相
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关模块中输出[19]。 

2  结果与分析 

2.1  表型性状分析  

利用 SPSS 16.0计算 3个性状的最大值、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 为符合正

态分布的判别标准。结果显示, 出肉率的 P 值小

于 0.05, 不符合正态分布; 壳宽和壳深的 P 值均

大于 0.05, 符合正态分布(表 1)。  

对出肉率、壳宽、壳深性状的相关性分析结

果表明, 各性状的表型呈正相关关系, Pearson 相

关系数达 0.121~0.732, 尤其壳宽与壳深的相关系

数达 0.732, 呈极显著正相关关系[9]。 
 

表 1  出肉率、壳宽和壳深的正态分布检验 
Tab. 1  Normal distribution tests for meat yield, shell width and shell depth, respectively 

性状 trait 平均值±标准差 x ±SD 偏度 skewness 峰度 kurtosis 最大值maximum 最小值 minimum P 

出肉率 meat yield 9.49±2.71 1.03 0.89 17.85 5.71 0 

壳宽 shell width 19.92±3.87 0.21 –0.67 29.23 11.50 0.13

壳深 shell depth 17.48±4.19 0.38 0.24 29.64 8.99 0.24

 

2.2  遗传连锁图谱分析  

通过软件 JoinMap3.0, 对有多态性的 229 个

标记(133 个微卫星和 96 个 SNP)进行连锁分析, 

共 186 个标记(120 个微卫星和 66 个 SNP)被定位

在 11条连锁群上, 其中 10个连锁群的标记数在 3

个以上。性别平均连锁图谱的总长度为 446.7 cM, 

覆盖率为 86.9%, 连锁群长度从 7.4 cM 到 62.5 

cM, 平均距离为 2.6 cM。 

2.3  QTL定位结果 

通过 PROC QTL 2.0软件对出肉率、壳宽和

壳深 3 个性状进行 QTL 定位分析, 共检测到 13

个相关的 QTL (表 2)。与出肉率相关的 QTL共检

测到 4个, 分别位于 1号和 3号连锁群上。其中, 2

个QTL正好和邻近分子标记(CgSNP402 和 ucdcg181) 

重合。QTL位点MY3-1有最大的 LOD值(3.94), 父

本和母本等位基因在该位点的表型解释率分别是

44.49%和 1.35%; QTL位点 MY4-3有最小的 LOD

值(3.69), 父本和母本等位基因在该位点的表型

解释率分别是 0.25%和 47.53%。 

与壳宽相关的 QTL共检测到 3个, 且都位于

10号连锁群上。其中, 有 2个 QTL位点正好和邻

近的分子标记(cmrcg143 和 ucdcg171)重合, 另一

个位点 SWi2-10 的临近分子标记为 CgSNP782。

cmrcg143 有最大的 LOD 值(3.96), 父本和母本等

位基因在该位点的表型解释率分别是 18.08%和

0.71%; ucdcg171 有最小的 LOD值(3.66), 父本和

母本等位基因在该位点的表型解释率分别是

11.10%和 6.14%。 

与壳深相关 QTL共检测到 6个, 且都位于 10

号连锁群上。所检测到的 6个 QTL都与邻近分子

标记位置重合。其中, ucdcg129 有最大的 LOD值

(4.38), 父本和母本等位基因在该位点的表型解

释率分别是 16.62%和 5.34%; C11有最小 LOD值

(3.64), 父本和母本等位基因在该位点的表型解

释率分别是 14.97% 和 6.42%。  

3  讨论 

水产动物的QTL定位工作主要集中在生长发

育和抗性等重要经济性状上[21−23]。所有检测到的

QTL将为后续的功能基因克隆、分子标记辅助育

种等奠定坚实的基础。连锁图谱是进行 QTL定位

的基础, 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。本研究在利用 Guo等[9] F1家

系具有多态性的 133 个微卫星标记基础上, 进一

步整合在该家系有多态性的 96个 SNP标记, 构建

了精确度和通用性大大提高的共显性标记的性别

平均连锁图谱[10]。由于所选的标记均为共显性标

记, 因此, 适合用于比较基因组作图。 

围绕长牡蛎出肉率、壳宽和壳深性状, 本研

究共检测到 13个 QTL, 主要集中在 1号、3号和

10 号连锁群上, 其余 8 个连锁群没检测到相关的

QTL, 尤其在 LG10上共检测到 9个与壳宽和壳深 
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表 2  出肉率、壳宽和壳深性状在长牡蛎 F1 全同胞家系中的 QTL 定位 
Tab. 2  QTLs locations of meat yield, shell width and shell depth in the F1 full-sib family of Crassostrea gigas 

性状 
trait 

QTL 
连锁群位置/cM 

linkage group 
position 

最邻近的分子标记

位置/cM closest 
marker position

LOD
LOD临界值

LOD  
threshold

父本加性效应表型解释率/% 
phenotypic variation per-

centage of paternal additive 
effect 

母本加性效应表型解释率/%
phenotypic variation per-

centage of maternal 
additive effect 

出肉率 
meat yield 

MY1-1 1 (3.11) CgSNP402 (3.11) 3.75 3.57 –0.44 (2.61) –1.08 (16.00) 

 MY2-1 1 (7.81) ucdcg181 (7.81) 3.80 3.57 –0.48 (3.11) 1.09 (16.23) 

 MY3-1 1 (41.65) ucdcg201 (40.99) 3.94 3.57 2.72 (44.49) –0.32 (1.35) 

 MY4-3 3 (54.98) ucdcg160 (54.02) 3.69 3.57 –0.16 (0.25) 2.68 (47.53) 

壳宽 
shell width 

SWi1-10 10 (3.80) cmrcg143 (3.80) 3.96 3.65 –1.66 (18.08) 0.34 (0.71) 

 SWi2-10 10 (13.44) CgSNP782 (14.40) 3.94 3.65 –1.18 (8.82) –2.67 (45.39) 

  SWi3-10 10 (18.64) ucdcg171 (18.64) 3.66 3.65 1.33 (11.10) –0.98 (6.14) 

壳深 
shell depth 

LSD1-10 10 (3.80) cmrcg143 (3.80) 3.97 3.59 –1.61 (14.66) 0.81 (3.37) 

 LSD2-10 10 (9.61) ucdcg129 (9.61) 4.38 3.59 –1.74 (16.62) 0.99 (5.34) 

  LSD3-10 10 (14.40) CgSNP782 (14.40) 4.01 3.59 –1.63 (14.92) –2.16 (24.78) 

 LSD4-10 10 (18.64) ucdcg171 (18.64) 4.18 3.59 1.63 (14.23) –0.99 (5.45) 

 LSD5-10 10 (20.14) cgE357 (20.14) 3.85 3.59 1.68 (15.03) –0.95 (5.00) 

 LSD6-10 10 (22.78) C11 (22.78) 3.64 3.59 1.71 (14.97) –1.09 (6.42) 

 
相关的 QTL。这种 QTL 成簇分布的现象在中国

对虾 (Fenneropenaeus chinensis)[24]和大西洋鲑

(Oncorhynchus mykiss)[25]中也有报道。造成 QTL 

成簇分布的原因可能有以下三个方面: (1)图谱本

身的覆盖率(86.9%)和密度(标记间平均间隔为 2.6 cM)

偏低; (2)聚集在同一个区间里的不同性状的几个

QTL 紧密连锁; (3)一因多效现象, 通过不同的代

谢途径去控制不同的性状[26]。其中有 2 个 QTL

共定位 , 即控制壳宽的 QTL 位点 SWi1-10 和

SWi3-10 与控制壳深的 QTL 位点 LSD1-10 和

LSD4-10 共定位, 相关性分析也显示这两个性状

呈极显著正相关关系[9]。因此, 可以推断壳宽与壳

深性状有相近的遗传特征, 也就是说有某些基因

可以同时控制这两个性状。所以, 利用与壳宽和

壳深性状共同关联的分子标记或许可以同时对壳

宽与壳深性状进行遗传改良。 

本研究定位的与出肉率相关的 2个 QTL位于

LG1和 LG3, 与 Zhong等[10]检测到的与糖原含量

相关的 2个QTL位于相同的连锁群,  且位于LG3

上的位点分别与出肉率和糖原含量相关的 2个QTL

位点(MY4-3 和 GC2-3)位置邻近(相距 0.96 cM), 相

关性分析显示这两个性状是显著正相关关系[10]。

据此可以推断, 出肉率与糖原含量性状有相近的

遗传特征, 利用与出肉率和糖原含量性状共同关

联的分子标记或许可以同时对这两个性状进行遗

传改良。需要注意的是, 与出肉率相关的 QTL位

点 MY4-3, 其父本加性效应为负向效应, 母本加

性效应为正向效应 ; 而与糖原含量相关的 QTL 

位点 GC2-3的父本加性效应和母本加性效应都为

负向效应。对正向效应 QTL 的选择有助于该性

状值的提高, 而负向效应的 QTL 则不利于该性

状的改良。因此, 在采用与相关性状共同关联标

记对相关性状同时进行遗传改良时, 在选择正向

QTL的同时, 要注意避开负向 QTL。由于长牡蛎

的雌雄个体生长速率不一致[27−28], 因此, 本研究

在进行 QTL 定位时, 把性别作为协方差, 分别评

估了各个 QTL 的父本加性效应和母本加性效应, 

以利于更好地指导以后的育种工作。 

一般认为,  效应较大的 QTL 定位结果的准

确性及稳定性都是可靠的[29]。本研究检测到与出

肉率相关的 QTL 位点 MY3-1 的父本加性效应值

是 2.72, 表型解释率为 44.49%, QTL位点 MY4-3
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的母本加性效应值是 2.68, 表型解释率为 47.53%; 

与壳宽相关的QTL位点 SWi2-10的母本加性效应

值是–2.67, 表型解释率为 45.39%; 与壳深相关的

QTL位点LSD3-10的母本加性效应值是−2.16, 表

型解释率为 24.78%。因此, 本研究定位的 13个与

出肉率、壳宽和壳深性状相关的 QTL, 尤其是这

些效应较大的 QTL, 为今后进一步的精细定位及

基因克隆奠定了基础, 为分子标记辅助育种和性

状改良提供了参考资料。 
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Quantitative trait locus analysis of meat yield and shell shape traits in 
the Pacific oyster, Crassostrea gigas 

ZHONG Xiaoxiao, LI Qi, KONG Lingfeng, YU Hong, GUO Xiang 

The Key Laboratory of Mariculture, Ministry of Education; Ocean University of China, Qingdao 266003, China 

Abstract: The Pacific oyster(Crassostrea gigas) is cultured worldwide, and the meat yield and shell shape (shell width 
and shell depth) are two of the most important economic traits of this species. The mapping population used in this 
study was an F1 full-sib family produced by mating a female parent from a second-generation strain selected for rapid 
growth in Japan with a male parent from a wild Chinese population. Eighty-three progeny were selected for linkage 
analysis in July 2009, and the meat yield, shell width, and shell depth traits were determined. The values for the shell 
width and shell depth traits were normally distributed, except meat yield, and these three traits were positively 
correlated. A genetic linkage map was constructed with 120 microsatellite and 66 single nucleotide polymorphisms 
(SNPs) from the F1 full-sib family. Based on the linkage map, PROC QTL 2.0 software was selected to perform a 
quantitative trait locus (QTL) analysis for the meat yield and shell shape (shell width and shell depth) traits under a 
four-way model using the maximum-likelihood method. The results show 13 related QTLs distributed on three linkage 
groups (LGs). Four QTLs were associated with meat yield on LG 1 and 3 and explained 0.25%–47.53% of the 
phenotypic variance. Three QTLs on LG10 were related to shell width and explained 0.71%–45.39% of the phenotypic 
variance. Six QTLs were identified for shell depth on LG10 and explained 3.37%–24.78% of the phenotypic variance. 
The results of the QTL linkage group and correlation analyses suggest that meat yield and glycogen content, and shell 
depth and shell width may have closely related genetic characteristics, and that the traits (meat yield and glycogen 
content, and shell depth and shell width) could be improved simultaneously when closely linked markers are used 
during breeding. These results provide a useful reference for further candidate gene research and molecular 
marker-assisted selection in the Pacific oyster. 
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