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［摘要］ 传统的膨腹海马 （Ｈｉｐｐｏｃａｍｐｕｓ ａｂｄｏｍｉｎａｌｉｓ） 生长性状的选育方法研究进展较慢， 育种周期长，
结合分子育种技术可加快育种进程。 但是目前关于膨腹海马生长性状相关的分子标记和基因还不清楚。 采集

相同条件下极端快速生长 （７９ 尾） 和极端缓慢生长 （７５ 尾） 的膨腹海马， 通过基因组重测序检测到

４ １７２ ７６０个单核苷酸多态性 （ｓｉｎｇｌｅ ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍ， ＳＮＰ） 位点， 并通过全基因组关联分析 （ｇｅｎｏｍｅ⁃
ｗｉｄｅ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ｓｔｕｄｙ， ＧＷＡＳ） 鉴定出 ２７ 个与生长性状关联的 ＳＮＰ 位点， 它们主要分布于 ６ 号染色体上，
显著关联 ＳＮＰ 对性状的解释贡献率合计达 ４９􀆰 ５３％ 。 此外， 通过挖掘 ＳＮＰ 位点上下游 ５０ ｋｂ 区域， 找到 ４２
个潜在影响生长的候选基因， 基因本体 （ｇｅｎｅ ｏｎｔｏｌｏｇｙ， ＧＯ）、 京都基因与基因组百科全书 （ Ｋｙｏｔｏ ｅｎｃｙｃｌｏ⁃
ｐｅｄｉａ ｏｆ ｇｅｎｅｓ ａｎｄ ｇｅｎｏｍｅｓ， ＫＥＧＧ） 富集分析显示， 这些基因主要富集在碳水化合物消化吸收、 矿物质吸收

和细胞连接等相关通路。 进一步分析基因在快速生长个体和缓慢生长个体中的差异表达情况， 发现 １５ 个基

因可能与膨腹海马生长性状相关。
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０　 引言
海马 （Ｈｉｐｐｏｃａｍｐｕｓ ｓｐｐ． ） 属于海龙科小型硬骨鱼类， 因其外观似马所以命名为 “海马”， 是独

特的海洋鱼类之一。 膨腹海马 （Ｈｉｐｐｏｃａｍｐｕｓ ａｂｄｏｍｉｎａｌｉｓ） 又称大肚海马， 为辐鳍亚纲 （ Ａｃｔｉｎｏｐｔｅｒｙ⁃
ｇｉｉ） 棘背鱼目 （Ｇａｓｔｅｒｏｓｔｅｉｆｏｒｍｅｓ） 海龙科 （ Ｓｙｎｇｎａｔｈｕｓｓｐ） 海马属 （Ｈｉｐｐｏｃａｍｐｕｓ）， 主要分布在南太

平洋区的澳洲及新西兰的热带、 亚热带海域中［１］ ， ２０１７ 年被列入 《世界自然保护联盟濒危物种红色

名录》 ［２］ 。 我国每年对于入药干品海马的需求量超过 ２００ ｔ， 大部分来源于天然海域的自然捕捞， 这会

造成天然海域海马资源的极度匮乏［３］ 。 为了保护海马资源， 其人工繁育和养殖成为了唯一的选择［４］ 。
２０２０ 年我国膨腹海马规模化人工繁育技术取得突破［４］ ， ２０２１ 年苗种产量达 ３００ 万尾， ２０２４ 年国内养

殖产量达 ３ ０００ 万尾左右， 膨腹海马养殖产业发展迅猛， 现已受到福建、 山东等省沿海养殖业者的热

捧， 成为我国重要的海水养殖特色品种。 在养殖过程中， 膨腹海马生长速度参差不齐， 而海马价格与

体质量息息相关， 大规格的海马价格往往比小规格的海马高 １ 倍以上， 因此开展膨腹海马生长性状的

选育迫在眉睫。
全基因组关联分析 （ｇｅｎｏｍｅ⁃ｗｉｄｅ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ｓｔｕｄｙ， ＧＷＡＳ） 是从全基因组范围内开发优良性状分

子标记和性状相关基因挖掘的有效方法［５］ ， ＧＷＡＳ 在生物育种中已成为解析复杂性状遗传基础的关键

技术。 在作物和畜禽育种中， 应用 ＧＷＡＳ 在全基因组范围内筛选与目标性状显著关联的单核苷酸多

态性 （ｓｉｎｇｌｅ ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍ， ＳＮＰ） 为分子标记辅助育种提供精准靶点。 例如， 在水稻育种

中， ＧＷＡＳ 成功定位到控制产量和抗逆性的关键基因区域， 如 ＯｓＳＰＬ１４ 基因通过调控分蘖数显著提高

水稻产量［６］ ； 在猪育种中， ＧＷＡＳ 揭示了与生长速度、 瘦肉率相关的 ＳＮＰ 标记， 并发现 ＩＧＦ２ 基因的

３′ＵＴＲ 区域突变对肌肉发育的调控作用［７］ ； 在奶牛基因组选择中， 基于 ＧＷＡＳ 筛选的高遗传潜力个

体通过 ５０ ０００ ＳＮＰ 芯片评估， 使牧场后备牛选育效率提升 ４０％ 以上［８］ 。 相较于作物与畜禽， 基于全

基因组分析的鱼类育种技术的研究和应用较为滞后， 但是 ＧＷＡＳ 在鱼类育种中已成为解析复杂性状

遗传基础的核心工具。 例如， 采用 ＧＷＡＳ 挖掘到了大黄鱼 （Ｌａｒｉｍｉｃｈｔｈｙｓ ｃｒｏｃｅａ） ［９］和黄河鲤 （Ｃｙｐｒｉｎｕｓ
ｃａｒｐｉｏ） ［１０］多个经济性状相关的 ＳＮＰ 标记和基因， 成功定位到斑鳢 （Ｃｈａｎｎａ ｍａｃｕｌａｔａ） ［１１］ 、 鲢 （Ｈｙｐｏ⁃
ｐｈｔｈａｌｍｉｃｈｔｈｙｓ ｍｏｌｉｔｒｉｘ） ［１２］与生长性状相关的 ＳＮＰ 标记及候选基因。 这些研究表明， ＧＷＡＳ 是挖掘鱼

类重要经济性状标记和基因的有效方法。 膨腹海马生长性状为微效多基因性状， 遗传结构复杂， 采用

传统选育方法周期长， 选育进展缓慢， 如能结合分子标记开展全基因组预测可以提高选育准确性， 加
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快育种进程。 但是目前关于膨腹海马生长性状相关的分子标记和基因还不清楚， 难以开展分子选育工

作。 因此， 本研究应用 ＧＷＡＳ 开展膨腹海马生长相关分子标记和基因的挖掘， 筛选与膨腹海马生长

性状相关的 ＳＮＰ 位点及候选基因， 为膨腹海马快速生长品种的选育提供基因资源和理论基础。

１　 材料与方法
１􀆰 １　 实验材料

实验材料于 ２０２０ 年采自厦门小嶝水产科技有限公司。 选取海马亲本群体池中同一天出生的海马

８ １００ 尾， 放在同一个培育池中进行养殖， 培育池容水量为 ３０ ｔ， 养殖周期从出生到 １１０ ｄ， 到 １１０ ｄ
时测量池中每一尾海马的体质量。 选择生长速度最快 （ ｆａｓｔ ｇｒｏｗｔｈ， ＦＧ） 的 ７９ 个个体和生长速度最

慢 （ｓｌｏｗ ｇｒｏｗｔｈ， ＳＧ） 的 ７５ 个个体， 共计 １５４ 个样本， ＦＧ、 ＳＧ 的初始体质量均为 （０􀆰 ０１ ± ０􀆰 ００２） ｇ，
末期平均体质量分别为 （２􀆰 ４５ ± ０􀆰 ３６） 、 （１􀆰 ７０ ± ０􀆰 ３１） ｇ， 分别取其背部肌肉适量， 于 － ８０ ℃ 保

存备用。
１􀆰 ２　 ＤＮＡ 提取、 基因组测序和测序数据的初步处理

采用基因组 ＤＮＡ 提取试剂盒 （北京金沙生物技术有限公司） 提取每个样品的 ＤＮＡ， 并用质量分

数为 １％ 的琼脂糖凝胶电泳检测 ＤＮＡ 的完整性， 使用 Ｎａｎｏｄｒｏｐ ２０００ 型超微量分光光度计测定 ＤＮＡ 的

浓度， 通过 Ａ２６０ ／ Ａ２８０来评估 ＤＮＡ 的质量。 样品经过凝胶电泳检测， 条带清晰未拖尾、 Ａ２６０ ／ Ａ２８０ ＝ １􀆰 ８ ～
２􀆰 ０， 并且分光光度计测定浓度大于 １００ ｍｇ ／ Ｌ， 然后进行重测序用于 ＳＮＰ 分型。 基因组 ＤＮＡ 用酶随

机切成短的 ＤＮＡ 片段后进行平末端修复， 然后在 ＤＮＡ 片段两端连接 ｄＡ 尾， 并连接测序接头。 加上

接头的 ＤＮＡ 片段经过 ＡＭＰｕｒｅ ＸＰ 磁珠进行纯化， 并选择 ３００ ～ ４００ ｂｐ 范围的片段进行 ＰＣＲ 扩增。 建

好的文库经过纯化、 库检， Ｈｉｓｅｑ Ｘ１０ ＰＥ１５０ 上机测序， 测序由基迪奥生物科技有限公司完成。 测序

原始数据上传到国家生物信息中心， 编号为 ＣＲＡ０２３８１０。
因为稀有等位、 高缺失率、 高杂合率等位点会引起群体分析和全基因组关联分析异常 （线性模

型对极端情况的处理能力较弱）， 这可能会使软件给出错误的结果， 所以对原始的标记位点使用 ｐｅｒｌ
脚本结合 ｐｌｉｎｋ２ 软件［１３］按照以下条件进行过滤： １） 去除非二等位位点； ２） 去除第二等位基因频率

（ｍｉｎｏｒ ａｌｌｅｌｅ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ， ＭＡＦ） 小于 ０􀆰 ０５ 的位点； ３） 去除缺失率大于 ０􀆰 ５ 的位点； ４） 去除杂合比例

大于 ０􀆰 ８ 的位点。
１􀆰 ３　 群体结构与连锁不平衡分析

基于多态性 ＳＮＰ 标记， 利用 ＭＥＧＡ⁃Ｘ 软件采用邻接法 （ｎｅｉｇｈｂｏｒ⁃ｊｏｉｎｉｎｇ， ＮＪ） 对 １６４ 份膨腹海马

材料进行聚类分析。 使用 ｐｌｉｎｋ２［１３］按照 １００ ｋｂ 的步长、 １０ ｎｔ 的窗口， 去除 ｒ２ ＞ ０􀆰 ２ 的标记对中的一

个 （物理位置靠后的位点被去除）。 基于连续不平衡分析 （ｌｉｎｋａｇｅ ｄｉｓｅｑｕｉｌｉｂｒｉｕｍ， ＬＤ） 过滤后， 剩余

的 ＳＮＰ 标记使用 Ａｄｍｉｘｔｕｒｅ 软件 （ ｖ１􀆰 ３） 进行群体结构的推断， 分别假设样品的分群数 （Ｋ 值） 为

１ ～ ９， 然后进行聚类。 根据交叉验证 （ｃｒｏｓｓ⁃ｖａｌｉｄａｔｉｏｎ， ＣＶ） 误差来确定最优分群数， 交叉验证错误

率最小的 Ｋ 值对应最优的分群数。 使用 ｐｏｐｈｅｌｐｅｒ 软件 （ｖ２􀆰 ２􀆰 ７） 分析每个样本在各个亚群的遗传组

成。 筛选后的标记使用 ｇｃｔａ 软件 （ｖ１􀆰 ９３􀆰 ２） 进行亲缘关系分析， 获得两两样本间的亲缘关系矩阵。
使用 ＰｏｐｌｄＤｅｃａｙ 软件 （ｖ３􀆰 ４１） 计算两两标记间的 ＬＤ 大小 （ ｒ２ ）， 并绘制 ＬＤ 随距离增大的变化情况

图， ＬＤ 强度以 Ｄ􀆳 或 ｒ２表示。
１􀆰 ４　 全基因组关联分析

使用 ｇｅｍｍａ 软件 （ｖ０􀆰 ９８􀆰 １） 实现 ＧＷＡＳ 常用模型 （ＭＬＭ（ＱＫ） 模型） 的计算。 将 Ａｄｍｉｘｔｕｒｅ 最优

Ｋ 值对应的群体结构矩阵作为相应模型的 Ｑ 矩阵， ｇｃｔａ 软件计算的样品间亲缘关系矩阵作为相应模型

的 Ｋ 矩阵， 分别绘制曼哈顿图和 Ｑ⁃Ｑ （ｑｕａｎｔｉｌｅ⁃ｑｕａｎｔｉｌｅ） 图。

·７２２·
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１􀆰 ５　 候选基因的筛选与功能注释

表 １　 ＲＴ⁃ｑＰＣＲ 引物

Ｔａｂ􀆰 １　 Ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｐｒｉｍｅｒｓ
ｕｓｅｄ ｆｏｒ ＲＴ⁃ｑＰＣＲ

引物名称 序列（５’⁃３’）
ａｄｃｙ８⁃Ｆ ＡＴＣＴＡＣＧＴＣＡＡＡＧＧＣＡＴＣＡＧ
ａｄｃｙ８⁃Ｒ ＧＴＴＧＴＣＧＴＴＧＡＧＧＡＴＣＴＧＣＴ
ａｒｎｔ⁃Ｆ ＧＡＡＴＧＡＣＡＴＣＣＡＡＣＣＡＴＣＡＡＧ
ａｒｎｔ⁃Ｒ ＧＴＣＡＧＴＣＣＴＧＡＧＴＡＧＧＣＡＴＴ
ｃｌｋ２⁃Ｆ ＡＴＣＣＴＧＴＴＴＧＡＧＴＡＣＴＡＴＣＴＧ
ｃｌｋ２⁃Ｒ ＣＡＧＣＡＴＧＣＴＴＴＣＧＡＴＧＡＧＧＴＣ
ｃｙｃ⁃Ｆ ＡＣＧＡＧＡＴＴＣＴＧＧＡＡＴＡＣＧＡＣ
ｃｙｃ⁃Ｒ ＴＧＴＣＧＴＴＴＣＡＴＧＴＡＧＴＡＣＡＧＧ
ｐｈｆ１⁃Ｆ ＣＡＴＣＣＴＧＣＴＡＣＡＣＧＡＣＴＴＧＣ
ｐｈｆ１⁃Ｒ ＣＡＣＧＴＴＧＴＣＣＣＡＣＴＣＣＡＣＧＡ
ｐｋｍ⁃Ｆ ＣＡＡＣＧＡＣＴＧＣＡＴＣＡＴＧＣＴＧＡ
ｐｋｍ⁃Ｒ ＧＡＴＡＧＣＡＴＧＴＧＡＧＣＡＧＡＣＣＴ
ｐｔｐｎ６⁃Ｆ ＣＴＣＡＧＣＴＴＣＣＴＣＡＣＡＣＡＡＧＴＣ
ｐｔｐｎ６⁃Ｒ ＴＧＧＴＧＡＴＣＴＧＧＡＴＧＴＡＣＴＣＧ
ｒｂｐ１⁃Ｆ ＡＣＴＴＣＡＡＣＡＴＧＧＡＣＴＴＴＧＴＣ
ｒｂｐ１⁃Ｒ ＣＴＣＡＴＣＴＣＣＡＧＡＴＧＣＡＧＣＴＴＧＴ
ｒｇｌ２⁃Ｆ ＧＡＣＡＴＧＣＧＣＡＴＣＡＴＣＡＧＧＡＴＣ
ｒｇｌ２⁃Ｒ ＴＧＡＡＴＣＡＧＣＴＣＧＴＡＧＧＡＴＧＡＣ
ｓｃｍｈ１⁃Ｆ ＣＴＧＣＡＴＴＡＣＧＡＣＡＧＡＣＧＣＡＣ
ｓｃｍｈ１⁃Ｒ ＧＴＣＧＡＴＧＴＣＴＴＴＧＡＴＧＴＡＧＣ
ｓｅｔｄｂ１⁃Ｆ ＧＡＡＧＡＧＴＣＡＴＧＴＴＡＣＡＴＣＡＴＣＧ
ｓｅｔｄｂ１⁃Ｒ ＣＣＡＣＴＴＣＧＴＡＧＴＴＧＴＡＧＴＣＣ
ｆｏｘｏ３⁃Ｆ ＴＣＴＧＧＣＡＡＣＧＴＣＣＴＧＣＴＣＡＣ
ｆｏｘｏ３⁃Ｒ ＧＡＴＡＧＡＧＴＣＣＡＴＧＴＣＡＣＡＣＴＣ
ｃｉｔｅｄ３⁃Ｆ ＣＡＧＣＡＧＣＴＣＡＴＧＧＣＴＡＧＣＡＴ
ｃｉｔｅｄ３⁃Ｒ ＣＣＡＴＧＴＧＣＴＧＣＡＴＧＴＴＡＧＣＣＡ
ｃｙｐ４ｂ１⁃Ｆ ＣＴＣＡＣＡＧＴＣＡＴＡＣＧＧＡＧＣＡＡ
ｃｙｐ４ｂ１⁃Ｒ ＧＣＡＣＴＴＧＴＴＣＴＧＧＴＧＴＴＣＣ
ｃｅｒｓ２⁃Ｆ ＣＣＡＡＧＡＴＧＴＴＣＡＡＣＴＡＴＧＣＴＧ
ｃｅｒｓ２⁃Ｒ ＣＡＡＴＣＣＧＴＡＴＧＡＴＧＡＧＡＡＴＧ
ｅｆ１α⁃Ｆ ＴＣＧＣＴＴＴＧＣＴＧＴＧＣＧＴＧＡＣＡＴ
ｅｆ１α⁃Ｒ ＧＧＣＡＧＣＣＴＴＣＴＧＴＧＣＡＧＡＣＴＴＴ

采用膨腹海马基因组［１４］对 ＧＷＡＳ 获得的显著 ＳＮＰ
位点进行注释， 扫描范围为候选位点上下游 ５０ ｋｂ， 鉴

定潜在的候选基因。 随后通过查找文献和 ＮＣＢＩ 数据

库查询， 确定获得的潜在候选基因的功能， 进一步筛

选候选基因。 采用基因本体 （ｇｅｎｅ ｏｎｔｏｌｏｇｙ， ＧＯ） ［１５］功

能富集分析并确定与显著差异基因 （与生长性状显著

相关 ＳＮＰ 位点上下 ５０ ｋｂ 内找到的基因） 相关的生物

功能； 利用京都基因与基因组百科全书 （ Ｋｙｏｔｏ ｅｎｃｙ⁃
ｃｌｏｐｅｄｉａ ｏｆ ｇｅｎｅｓ ａｎｄ ｇｅｎｏｍｅｓ， ＫＥＧＧ） ［１６］通路富集分析

显著差异基因的生物学解释； 运用 ＤＡＶＩＤ（ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｄａ⁃
ｖｉｄ􀆰 ｎｃｉｆｃｒｆ􀆰 ｇｏｖ ／ ）在线工具进行 ＧＯ 和 ＫＥＧＧ 富集分析；
使用 ｇｇｐｕｂｒ、 ｇｇｐｌｏｔ２、 Ｈｍｉｓｃ 软件包绘制 ＧＯ 功能富集

分析和 ＫＥＧＧ 通路富集分析气泡图。
１􀆰 ６　 ＲＮＡ 的提取及实时定量 ＰＣＲ

采集 ＦＧ 组和 ＳＧ 组的膨腹海马的肌肉组织于液氮中

速冻后， 转移到 － ８０ ℃冰箱保存样品， 每组 （ＦＧ 组和

ＳＧ 组） 采集 ８ 条海马。 采用 Ｔｒｉｚｏｌ Ｒｅａｇｅｎｔ 说明书及操

作步骤提取总 ＲＮＡ， 采用 ｃＤＮＡ 合成试剂盒 （ＴＯＹＯＢＯ，
Ｊａｐａｎ） 反转录成 ｃＤＮＡ 模板， 用于实时定量 ＰＣＲ。 实时

定量 ＰＣＲ 反应体系为 ２０ μＬ， 其中包括２ × ＳＹＢＲ 􀅹
Ｇｒｅｅｎ Ｒｅａｌｔｉｍｅ ＰＣＲ Ｍａｓｔｅｒ Ｍｉｘ 试剂 ７􀆰 ５ μＬ、 正向引物

０􀆰 ３ μＬ、 反向引物 ０􀆰 ３ μＬ、 ｃＤＮＡ ０􀆰 ６ μＬ 和 ｄｄＨ２ Ｏ
６􀆰 ３ μＬ， 采用 ３８４ 孔板的反应模块。 将反应体系加入

３８４ 孔板， 低速离心后， 利用 Ｒｏｃｈｅ Ｌｉｇｈｔ Ｃｙｃｌｅｒ ４８０ ｒｅａｌ
ｔｉｍｅ ＰＣＲ ｓｙｓｔｅｍ 进行基因表达的检测。 反应条件为：
９５ ℃活化 ５ ｍｉｎ， ９５ ℃ ２０ ｓ， ５７ ℃ ２０ ｓ， ７２ ℃ ２０ ｓ， 共

４０ 个循环， 在 ７２ ℃延伸时进行荧光测定得到 Ｃｔ 值， 实

时荧光定量 ＰＣＲ 进行 ３ 个重复。 分析溶解曲线， 确定

ＲＴ⁃ＰＣＲ 的质量， 用 Ｅｘｃｅｌ 表格初步处理数据， 然后使用

２ － △△Ｃｔ方法计算 ＦＧ 组和 ＳＧ 组膨腹海马中的基因表达水

平， 相对表达水平与内参基因 ｅｆ１α 表达水平进行比较。
实时荧光定量 ＰＣＲ （ ｒｅａｌ⁃ｔｉｍｅ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｐｏｌｙｍｅｒａｓｅ
ｃｈａｉｎ ｒｅａｃｔｉｏｎ， ＲＴ⁃ｑＰＣＲ） 引物如表 １ 所示。

２　 实验结果及其分析
２􀆰 １　 重测序结果

对 １５４ 份膨腹海马基因组 ＤＮＡ 样本进行了重测序， 总体分析结果如图 １ 所示。 对序列、 碱基组

成和 ｒｅａｄｓ 进行过滤后， 共获得 １ ７９８ ０３６ ０５７ ８００ 个 ｒｅａｄｓ， 平均长度为 ３００ ｂｐ， 高质量 ｒｅａｄｓ 占比为

９９􀆰 ３２％ 。 用过滤后的测序数据与参考基因组进行比对， 总共筛选到 ５ ８９９ ５０７ 个变异位点， 包括

５ ０５３ ２１６个 ＳＮＰ 位点和 ８４６ ２９１ 个 ＩｎＤｅｌ 位点。 其中外显子区域 ＳＮＰ 和 ＩｎＤｅｌ 为 ２７８ ９９８ 个， 占比为

４􀆰 ７３％ ， 非表达区域 ＳＮＰ 和 ＩｎＤｅｌ 为 ５ ６１９ ７７０ 个， 占比为 ９５􀆰 ２７％ （见表 ２）。

·８２２·



　 第 ３ 期 郑磊， 等： 膨腹海马生长性状全基因组关联分析及候选基因的挖掘

ｈｔｔｐ： ／ ／ ｘｕｅｂａｏｂａｎｇｏｎｇ􀆰 ｊｍｕ􀆰 ｅｄｕ􀆰 ｃｎ ／ ｚｋｂ

图 1 测序总体分析的结果

Fig.1 Overall analysis results of sequencing

说明: 橙色线表示串联重复（DUP）在染色体上的位置； 紫色线表

示大片段缺失（DEL）在染色体上的位置； 绿色线表示插入类型

的结构性变异（INS）在染色体上的位置； 蓝色线表示倒置类型的

结构性变异（INV）在染色体上的位置； 内圈的连线表示染色体间

易位类型的结构性变异（BND）在两两染色体上的位置。

表 ２ 　 ＳＮＰ⁃ＩｎＤｅｌ 位置信息统计

Ｔａｂ􀆰 ２　 ＳＮＰ⁃ＩｎＤｅｌ ｌｏｃａｔｉｏｎ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ

类别 数量

ｉｎｔｒｏｎｉｃ ２ ８２６ ２４９

ｉｎｔｅｒｇｅｎｉｃ ２ ０９１ ０７４

ＵＴＲ３ ２１６ ８７８

ｅｘｏｎｉｃ ２７８ ９９８

ｕｐｓｔｒｅａｍ １８４ ０９８

ｄｏｗｎｓｔｒｅａｍ １７１ ５２７

ＵＴＲ５ ７７ ６２８

ｕｐｓｔｒｅａｍ，ｄｏｗｎｓｔｒｅａｍ ４９ ５５８

ｓｐｌｉｃｉｎｇ １ ２３４

ＵＴＲ５，ＵＴＲ３ １ ４９２

Ｅｘｏｎｉｃ，ｓｐｌｉｃｉｎｇ ３２

说明： ｉｎｔｒｏｎｉｃ 为内含子区； ｉｎｔｅｒｇｅｎｉｃ 为基因间

区； ＵＴＲ３ 为 ３′ ＵＴＲ； ｅｘｏｎｉｃ 为外显子区； ｕｐ⁃
ｓｔｒｅａｍ 为转录起始位点上游 １ ｋｂ 区域内； ｄｏｗｎ⁃
ｓｔｒｅａｍ 为转录终止位点下游 １ ｋｂ 区域内； ＵＴＲ５
为 ５′ＵＴＲ； ｓｐｌｉｃｉｎｇ 为可变剪切位点 ２ ｂｐ 以内。

２􀆰 ２　 群体结构及连锁不平衡分析

基于 ＳＮＰ 标记， 采用 ＮＪ 法对膨腹海马群体进行聚类分析 （见图 ２ａ）， 结果表明， １５４ 份海马材

料被分为 ７ 个类群。 同时， 使用 ｇｃｔａ 软件 （ｖ１􀆰 ９３􀆰 ２） 进行亲缘关系分析， 亲缘关系热图显示， 大部

分亲缘值分布在 ０ ～ ０􀆰 ５ 范围内， 但是出现 ７ 个连锁群 （见图 ２ｂ）。 此外， 对 １５４ 份海马材料进行群

体结构分析， 发现样品的最优分群数 Ｋ ＝ ７， 交叉验证误差最小 （见图 ２ｃ）。 最后开展了连锁不平衡

分析， 结果表明， ＬＤ 随着物理位置的增加而衰减， 当 ｒ２衰减至 ０􀆰 １ 时， 整个基因组的 ＬＤ 平均衰减距

离约为 １００ ｋｂ （见图 ２ｄ）。

a） 聚类分析图 b） 样本间亲缘关系热图

·９２２·



集美大学学报 （自然科学版） 第 ３０ 卷

ｈｔｔｐ： ／ ／ ｘｕｅｂａｏｂａｎｇｏｎｇ􀆰 ｊｍｕ􀆰 ｅｄｕ􀆰 ｃｎ ／ ｚｋｂ

图 2 膨腹海马的群体结构及连锁不平衡分析

Fig.2 Population structure and LD analysis of Hippocampus abdominalis
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２􀆰 ３　 ＧＷＡＳ 分析

前面聚类分析和群体结构分析结果显示， １５４ 个样本可能来自 ７ 个亚群， 因此本文采用混合线性

模型 （ｍｉｘｅｄ ｌｉｎｅａｒ ｍｏｄｅｌ， ＭＬＭ） 进行 ＧＷＡＳ 分析。 使用 ＴＡＳＳＥＬ 软件对 １５４ 份样本中 ＳＮＰ 位点进行

过滤， 最终采用 ４ ８３４ ８４４ 个 ＳＮＰ 进行 ＧＷＡＳ 分析， 显著关联位点的筛选阈值为 － ｌｇ Ｐ ＝ ６。 分析结

果显示， 有 ２７ 个 ＳＮＰ 位于阈值线上， 显著关联的 ＳＮＰ 聚集在 ６ 号染色体上， 个别位于 ２、 ３ 和 １３ 号

染色体上 （见图 ３ａ）。 此外， Ｑ⁃Ｑ 图表明 ＧＷＡＳ 的结果是可信的， ｒ２ 为 ０􀆰 １２９ ３３３ ９ （见图 ３ｂ）。 此

外， 为检测显著关联 ＳＮＰ 与邻近位点间的连锁不平衡， 对位于 ３ 号染色体和 ６ 号染色体显著关联区

域的 ＳＮＰ 进行了 ＬＤ 区块分析， 结果显示， 显著关联 ＳＮＰ 位点及其周边 ＳＮＰ 位点均未形成单倍型块

（见图 ３ｃ）， 表明这两个区域 ＳＮＰ 位点与其周边位点间不存在连锁不平衡。

图 3 用 TASSEL 分析的 GWAS 数据曼哈顿图、 Q鄄Q 图和单倍型分析

Fig.3 Manhattan plot,Q鄄Q plot of GWAS data generated with TASSEL and haplotype analysis
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２􀆰 ４　 显著性 ＳＮＰ 位点的功能注释和候选基因的筛选

对上述 ＧＷＡＳ 分析获得的 ２７ 个 ＳＮＰ 进行注释， 筛选显著性关联 ＳＮＰ 上下游 ５０ ｋｂ 的基因， 初步

鉴定到了 ４２ 个潜在的候选基因 （见表 ３）。

表 ３　 膨腹海马染色体区域与 ＭＬＭ 相关的候选基因

Ｔａｂ􀆰 ３ 　 Ｃａｎｄｉｄａｔｅ ｇｅｎｅｓ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ＭＬＭ ｉｎ ｔｈｅ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍａｌ ｒｅｇｉｏｎ ｏｆ Ｈｉｐｐｏｃａｍｐｕｓ ａｂｄｏｍｉｎａｌｉｓ

基因
名称

起始
位点

终止
位点

参考
碱基

等位
基因

质量
值

位置
类型

位置
注释

ＦＰＲ 校正
后的 Ｐ 值

解释
贡献率

最小等位
基因频率

ｍｄｇａ１

１７ ４８１ ２７７ １７ ４８１ ２７７ Ｔ Ｃ ４０ ２１２􀆰 ５７ ｉｎｔｅｒｇｅｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５２８７１２ ０􀆰 ０００ ０００ ００１ ３４５ ６８ ０􀆰 ４３６ ２１８ １９１ ０９３ ９７６ ０􀆰 ３９３ ２９２ ６８２ ９２６ ８２９
１７ ４８１ ２９０ １７ ４８１ ２９０ Ｃ Ｔ ４０ ６２９􀆰 １２ ｉｎｔｅｒｇｅｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５２８７１２ ０􀆰 ０００ ０００ ００１ ３４５ ６０ ０􀆰 ４３６ ２１８ １９１ ０９３ ９７６ ０􀆰 ３８７ １９５ １２１ ９５１ ２２０
１７ ４８１ ２９５ １７ ４８１ ２９５ Ｃ Ｔ ４１ ８３６􀆰 ９９ ｉｎｔｅｒｇｅｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５２８７１２ ０􀆰 ０００ ０００ ００１ ３４５ ６８ ０􀆰 ４３６ ２１８ １９１ ０９３ ９７６ ０􀆰 ３９０ ２４３ ９０２ ４３９ ０２４
１７ ４８１ ３２３ １７ ４８１３２３ Ｔ Ｃ ４０ ５２３􀆰 ２５ ｉｎｔｅｒｇｅｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５２８７１２ ０􀆰 ０００ ０００ ００１ ３４５ ６８ ０􀆰 ４３６ ２１８ １９１ ０９３ ９７６ ０􀆰 ３８７ １９５ １２１ ９５１ ２２０

ｔｎｆｒｓｆ１ａ ２ ４０３ １３１ ２ ４０３ １３１ Ａ Ｃ ２５ ８６４􀆰 ３８ ｅｘｏｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５１５３２３ ０􀆰 ０００ ０００ ６６４ ５５４ ３０ ０􀆰 ４２８ ７０８ ４５７ ８６７ ２６７ ０􀆰 ４８７ ６５４ ３２０ ９８７ ６５４
ｐｌｅｋｈｇ５ ２ ４０３ １３１ ２ ４０３ １３１ Ａ Ｃ ２５ ８６４􀆰 ３８ ｅｘｏｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５１５３２０ ０􀆰 ０００ ０００ ６６４ ５５４ ３０ ０􀆰 ４２８ ７０８ ４５７ ８６７ ２６７ ０􀆰 ４８７ ６５４ ３２０ ９８７ ６５４
ｌａｇ⁃３ ２，４０３ １３１ ２，４０３ １３１ Ａ Ｃ ２５ ８６４􀆰 ３８ ｅｘｏｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５１５３２１ ０􀆰 ０００ ０００ ６６４ ５５４ ３０ ０􀆰 ４２８ ７０８ ４５７ ８６７ ２６７ ０􀆰 ４８７ ６５４ ３２０ ９８７ ６５４
ｍｒｐｌ５１ ２ ４０３ １３１ ２ ４０３ １３１ Ａ Ｃ ２５ ８６４􀆰 ３８ ｅｘｏｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５１５３２５ ０􀆰 ０００ ０００ ６６４ ５５４ ３０ ０􀆰 ４２８ ７０８ ４５７ ８６７ ２６７ ０􀆰 ４８７ ６５４ ３２０ ９８７ ６５４
ｖａｍｐ１ ２ ４０３ １３１ ２ ４０３ １３１ Ａ Ｃ ２５ ８６４􀆰 ３８ ｅｘｏｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１１０１６３１２８ ０􀆰 ０００ ０００ ６６４ ５５４ ３０ ０􀆰 ４２８ ７０８ ４５７ ８６７ ２６７ ０􀆰 ４８７ ６５４ ３２０ ９８７ ６５４
ｔａｐｂｐｌ ２ ４０３ １３１ ２ ４０３ １３１ Ａ Ｃ ２５ ８６４􀆰 ３８ ｅｘｏｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５１５３２６ ０􀆰 ０００ ０００ ６６４ ５５４ ３０ ０􀆰 ４２８ ７０８ ４５７ ８６７ ２６７ ０􀆰 ４８７ ６５４ ３２０ ９８７ ６５４
ｍａｓｐ２ ２ ４０３ １３１ ２ ４０３ １３１ Ａ Ｃ ２５ ８６４􀆰 ３８ ｅｘｏｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５１５２７９ ０􀆰 ０００ ０００ ６６４ ５５４ ３０ ０􀆰 ４２８ ７０８ ４５７ ８６７ ２６７ ０􀆰 ４８７ ６５４ ３２０ ９８７ ６５４
ｔｎｆｒｓｆ１４ ２ ４０３ １３１ ２ ４０３ １３１ Ａ Ｃ ２５ ８６４􀆰 ３８ ｅｘｏｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５１５３２７ ０􀆰 ０００ ０００ ６６４ ５５４ ３０ ０􀆰 ４２８ ７０８ ４５７ ８６７ ２６７ ０􀆰 ４８７ ６５４ ３２０ ９８７ ６５４
ｒｂｐ１ ２ ４０３ １３１ ２ ４０３ １３１ Ａ Ｃ ２５ ８６４􀆰 ３８ ｅｘｏｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５１５３２８ ０􀆰 ０００ ０００ ６６４ ５５４ ３０ ０􀆰 ４２８ ７０８ ４５７ ８６７ ２６７ ０􀆰 ４８７ ６５４ ３２０ ９８７ ６５４
ｐｔｐｎ６ ２ ４０３ １３１ ２ ４０３ １３１ Ａ Ｃ ２５ ８６４􀆰 ３８ ｅｘｏｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５１５２８０ ０􀆰 ０００ ０００ ６６４ ５５４ ３０ ０􀆰 ４２８ ７０８ ４５７ ８６７ ２６７ ０􀆰 ４８７ ６５４ ３２０ ９８７ ６５４
ｃｈｄ４ ２ ４０３ １３１ ２ ４０３ １３１ Ａ Ｃ ２５ ８６４􀆰 ３８ ｅｘｏｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５１５３８４ ０􀆰 ０００ ０００ ６６４５ ５４３０ ０􀆰 ４２８ ７０８ ４５７ ８６７ ２６７ ０􀆰 ４８７ ６５４ ３２０ ９８７ ６５４

ｎｅｃｔｉｎ⁃２ ２ ９８９ ００６ ２ ９８９ ００６ Ｃ Ｇ １５ ７１５􀆰 １３ ｉｎｔｒｏｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５３１６６９ ０􀆰 ０００ ０００ ０２５ ２３７ ３３ ０􀆰 ４５０ １２７ ３１１ ４９９ １２３ ０􀆰 ４８３ ２２１ ４７６ ５１０ ０６７
ａｔｐ１ａ３ ２ ９８９ ００６ ２ ９８９ ００６ Ｃ Ｇ １５ ７１５􀆰 １３ ｉｎｔｒｏｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５３１６７８ ０􀆰 ０００ ０００ ０２５ ２３７ ３３ ０􀆰 ４５０ １２７ ３１１ ４９９ １２３ ０􀆰 ４８３ ２２１ ４７６ ５１０ ０６７
ｒａｂａｃ１ ２ ９８９ ００６ ２ ９８９ ００６ Ｃ Ｇ １５ ７１５􀆰 １３ ｉｎｔｒｏｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５３１６９０ ０􀆰 ０００ ０００ ０２５ ２３７ ３３ ０􀆰 ４５０ １２７ ３１１ ４９９ １２３ ０􀆰 ４８３ ２２１ ４７６ ５１０ ０６７

ｃｉｔｅｄ３
４ ２９３ ４４３ ４ ２９３ ４４３ Ｇ Ｔ ３２ ８７０􀆰 ００ ｉｎｔｒｏｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５２２７７０ ０􀆰 ０００ ０００ ６１０ １６２ ９０ ０􀆰 ５９７ ２９０ ４６２ ４００ ４９１ ０􀆰 ４５０ ０００ ０００ ０００ ０００
４ ３１６ ４１０ ４ ３１６ ４１０ Ａ Ｔ ３４ ７９１􀆰 ７８ ｉｎｔｅｒｇｅｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５２２７７０ ０􀆰 ０００ ０００ ４７６ ２１０ ９０ ０􀆰 ６１５ ８２９ ９４４ ７６３ ２２０ ０􀆰 ３７５ ０００ ０００ ０００ ０００
４ ３１６ ５２７ ４ ３１６ ５２７ Ｔ Ｃ ３０ ２１０􀆰 ３１ ｉｎｔｅｒｇｅｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５２２７７０ ０􀆰 ０００ ０００ １５４ ６４１ ４０ ０􀆰 ５８１ ０４９ ９４３ ６６５ ９３０ ０􀆰 ３８８ １９８ ７５７ ７６３ ９７５

ｓｃｍｈ１
４ ２９３ ４４３ ４ ２９３ ４４３ Ｇ Ｔ ３２ ８７０􀆰 ００ ｉｎｔｒｏｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５２２７９３ ０􀆰 ０００ ０００ ６１０ １６２ ９０ ０􀆰 ５９７ ２９０ ４６２ ４００ ４９１ ０􀆰 ４５０ ０００ ０００ ０００ ０００
４ ３１６ ４１０ ４ ３１６ ４１０ Ａ Ｔ ３４ ７９１􀆰 ７８ ｉｎｔｅｒｇｅｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５２２７９３ ０􀆰 ０００ ０００ ４７６ ２１０ ９０ ０􀆰 ６１５ ８２９ ９４４ ７６３ ２２０ ０􀆰 ３７５ ０００ ０００ ０００ ０００
４ ３１６ ５２７ ４ ３１６ ５２７ Ｔ Ｃ ３０ ２１０􀆰 ３１ ｉｎｔｅｒｇｅｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５２２７９３ ０􀆰 ０００ ０００ １５４ ６４１ ４０ ０􀆰 ５８１ ０４９ ９４３ ６６５ ９３０ ０􀆰 ３８８ １９８ ７５７ ７６３ ９７５

ｆｏｘｏ３

４ ３７９ １６２ ４ ３７９ １６２ Ｔ Ｇ ３３ １９８􀆰 ４７ ｉｎｔｒｏｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５２２８０３ ０􀆰 ０００ ０００ ６１０ １６２ ９０ ０􀆰 ５９７ ２９０ ４６２ ４００ ４９１ ０􀆰 ４６６ ０４９ ３８２ ７１６ ０４９
４ ３７９ ５６５ ４ ３７９ ５６５ Ａ Ｇ ２６ ６０７􀆰 ００ ｉｎｔｒｏｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５２２８０３ ０􀆰 ０００ ０００ １４９ １９１ ８０ ０􀆰 ５１３ ８４１ ０２６ ８１２ ３０３ ０􀆰 ４１９ ７５３ ０８６ ４１９ ７５３
４ ３８８ １５５ ４ ３８８ １５５ Ｇ Ａ ２７ １８７􀆰 ６１ ｉｎｔｅｒｇｅｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５２２８０３ ０􀆰 ０００ ０００ ０８４ ９０３ ６６ ０􀆰 ５３１ ９８３ ８４５ １４１ ５６２ ０􀆰 ４２１ ８７５ ０００ ０００ ０００
４ ４１４ ０８６ ４ ４１４ ０８６ Ｇ Ｔ ２２ ５３４􀆰 １８ ｉｎｔｅｒｇｅｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５２２８０３ ０􀆰 ０００ ０００ ３８９ ０６０ ８０ ０􀆰 ６２１ ８２１ ０５５ ４７９ ３１２ ０􀆰 ３７６ ５４３ ２０９ ８７６ ５４３
４ ４１４ ０９１ ４ ４１４ ０９１ Ｔ Ｇ ３８ ３９９􀆰 ２８ ｉｎｔｅｒｇｅｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５２２８０３ ０􀆰 ０００ ０００ ３８９ ０６０ ８０ ０􀆰 ６２１ ８２１ ０５５ ４７９ ３１２ ０􀆰 ３８０ ３６８ ０９８ １５９ ５０９
４ ４２７ ４３１ ４ ４２７ ４３１ Ｇ Ｃ １９ ２５８􀆰 ４３ ＵＴＲ３ ｎｃｂｉ＿１０９５２２８０３ ０􀆰 ０００ ０００ １４５ ０４６ ３０ ０􀆰 ６３７ ３２８ ７４９ ５２６ ４０６ ０􀆰 ３３４ ３５５ ８２８ ２２０ ８５９

ｍｅｄ１８

４ ３７９ １６２ ４ ３７９ １６２ Ｔ Ｇ ３３ １９８􀆰 ４７ ｉｎｔｒｏｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５２２７９１ ０􀆰 ０００ ０００ ６１０ １６２ ９０ ０􀆰 ５９７ ２９０ ４６２ ４００ ４９１ ０􀆰 ４６６ ０４９ ３８２ ７１６ ０４９
４ ３７９ ５６５ ４ ３７９ ５６５ Ａ Ｇ ２６ ６０７􀆰 ００ ｉｎｔｒｏｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５２２７９１ ０􀆰 ０００ ０００ １４９ １９１ ８０ ０􀆰 ５１３ ８４１ ０２６ ８１２ ３０３ ０􀆰 ４１９ ７５３ ０８６ ４１９ ７５３
４ ３８８ １５５ ４ ３８８ １５５ Ｇ Ａ ２７ １８７􀆰 ６１ ｉｎｔｅｒｇｅｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５２２７９１ ０􀆰 ０００ ０００ ０８４ ９０３ ６６ ０􀆰 ５３１ ９８３ ８４５ １４１ ５６２ ０􀆰 ４２１ ８７５ ０００ ０００ ０００
４ ４１４ ０８６ ４ ４１４ ０８６ Ｇ Ｔ ２２ ５３４􀆰 １８ ｉｎｔｅｒｇｅｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５２２７９１ ０􀆰 ０００ ０００ ３８９ ０６０ ８０ ０􀆰 ６２１ ８２１ ０５５ ４７９ ３１２ ０􀆰 ３７６ ５４３ ２０９ ８７６ ５４３
４ ４１４ ０９１ ４ ４１４ ０９１ Ｔ Ｇ ３８ ３９９􀆰 ２８ ｉｎｔｅｒｇｅｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５２２７９１ ０􀆰 ０００ ０００ ３８９ ０６０ ８０ ０􀆰 ６２１ ８２１ ０５５ ４７９ ３１２ ０􀆰 ３８０ ３６８ ０９８ １５９ ５０９
４ ４２７ ４３１ ４ ４２７ ４３１ Ｇ Ｃ １９ ２５８􀆰 ４３ ＵＴＲ３ ｎｃｂｉ＿１０９５２２７９１ ０􀆰 ０００ ０００ １４５ ０４６ ３０ ０􀆰 ６３７ ３２８ ７４９ ５２６ ４０６ ０􀆰 ３３４ ３５５ ８２８ ２２０ ８５９
４ ４５５ ７０４ ４ ４５５ ７０４ Ｇ Ｔ ２９ ７６２􀆰 ４８ ｉｎｔｒｏｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５２２７９１ ０􀆰 ０００ ０００ ７２３ ９２４ ６０ ０􀆰 ４７２ ０９５ ００２ ９７４ ７１４ ０􀆰 ４５３ ７０３ ７０３ ７０３ ７０４
４ ４５５ ７６７ ４ ４５５ ７６７ Ｇ Ｔ ２９ ３７２􀆰 ８６ ｉｎｔｒｏｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５２２７９１ ０􀆰 ０００ ０００ ４８７ ６１３ ２０ ０􀆰 ５９５ ８９６ ２９４ ７６２ ５７５ ０􀆰 ４６２ ７３２ ９１９ ２５４ ６５８
４ ４５７ ７４４ ４ ４５７ ７４４ Ｔ Ｃ ３３ ２６５􀆰 ９８ ｉｎｔｒｏｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５２２７９１ ０􀆰 ０００ ０００ ８２５ １８８ ６０ ０􀆰 ５８９ ５６７ １１７ ５６９ １２１ ０􀆰 ３３７ ４２３ ３１２ ８８３ ４３６

ｃｙｐ４ｂ１

４ ３８８ １５５ ４ ３８８ １５５ Ｇ Ａ ２７ １８７􀆰 ６１ ｉｎｔｅｒｇｅｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５２２７９０ ０􀆰 ０００ ０００ ０８４ ９０３ ６６ ０􀆰 ５３１ ９８３ ８４５ １４１ ５６２ ０􀆰 ４２１ ８７５ ０００ ０００ ０００
４ ４１４ ０８６ ４ ４１４ ０８６ Ｇ Ｔ ２２ ５３４􀆰 １８ ｉｎｔｅｒｇｅｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５２２７９０ ０􀆰 ０００ ０００ ３８９ ０６０ ８０ ０􀆰 ６２１ ８２１ ０５５ ４７９ ３１２ ０􀆰 ３７６ ５４３ ２０９ ８７６ ５４３
４ ４１４ ０９１ ４ ４１４ ０９１ Ｔ Ｇ ３８ ３９９􀆰 ２８ ｉｎｔｅｒｇｅｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５２２７９０ ０􀆰 ０００ ０００ ３８９ ０６０ ８０ ０􀆰 ６２１ ８２１ ０５５ ４７９ ３１２ ０􀆰 ３８０ ３６８ ０９８ １５９ ５０９
４ ４２７ ４３１ ４ ４２７ ４３１ Ｇ Ｃ １９ ２５８􀆰 ４３ ＵＴＲ３ ｎｃｂｉ＿１０９５２２７９０ ０􀆰 ０００ ０００ １４５ ０４６ ３０ ０􀆰 ６３７ ３２８ ７４９ ５２６ ４０６ ０􀆰 ３３４ ３５５ ８２８ ２２０ ８５９
４ ４５５ ７０４ ４ ４５５ ７０４ Ｇ Ｔ ２９ ７６２􀆰 ４８ ｉｎｔｒｏｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５２２７９０ ０􀆰 ０００ ０００ ７２３ ９２４ ６０ ０􀆰 ４７２ ０９５ ００２ ９７４ ７１４ ０􀆰 ４５３ ７０３ ７０３ ７０３ ７０４
４ ４５５ ７６７ ４ ４５５ ７６７ Ｇ Ｔ ２９ ３７２􀆰 ８６ ｉｎｔｒｏｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５２２７９０ ０􀆰 ０００ ０００ ４８７ ６１３ ２０ ０􀆰 ５９５ ８９６ ２９４ ７６２ ５７５ ０􀆰 ４６２ ７３２ ９１９ ２５４ ６５８
４ ４５７ ７４４ ４ ４５７ ７４４ Ｔ Ｃ ３３ ２６５􀆰 ９８ ｉｎｔｒｏｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５２２７９０ ０􀆰 ０００ ０００ ８２５ １８８ ６０ ０􀆰 ５８９ ５６７ １１７ ５６９ １２１ ０􀆰 ３３７ ４２３ ３１２ ８８３ ４３６

ｚｂｔｂ７ｂ

４ ４１４ ０８６ ４ ４１４ ０８６ Ｇ Ｔ ２２ ５３４􀆰 １８ ｉｎｔｅｒｇｅｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５２２７８９ ０􀆰 ０００ ０００ ３８９ ０６０ ８０ ０􀆰 ６２１ ８２１ ０５５ ４７９ ３１２ ０􀆰 ３７６ ５４３ ２０９ ８７６ ５４３
４ ４１４ ０９１ ４ ４１４ ０９１ Ｔ Ｇ ３８ ３９９􀆰 ２８ ｉｎｔｅｒｇｅｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５２２７８９ ０􀆰 ０００ ０００ ３８９ ０６０ ８０ ０􀆰 ６２１ ８２１ ０５５ ４７９ ３１２ ０􀆰 ３８０ ３６８ ０９８ １５９ ５０９
４ ４２７ ４３１ ４ ４２７ ４３１ Ｇ Ｃ １９ ２５８􀆰 ４３ ＵＴＲ３ ｎｃｂｉ＿１０９５２２７８９ ０􀆰 ０００ ０００ １４５ ０４６ ３０ ０􀆰 ６３７ ３２８ ７４９ ５２６ ４０６ ０􀆰 ３３４ ３５５ ８２８ ２２０ ８５９
４ ４５５ ７０４ ４ ４５５ ７０４ Ｇ Ｔ ２９ ７６２􀆰 ４８ ｉｎｔｒｏｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５２２７８９ ０􀆰 ０００ ０００ ７２３ ９２４ ６０ ０􀆰 ４７２ ０９５ ００２ ９７４ ７１４ ０􀆰 ４５３ ７０３ ７０３ ７０３ ７０４
４ ４５５ ７６７ ４ ４５５ ７６７ Ｇ Ｔ ２９ ３７２􀆰 ８６ ｉｎｔｒｏｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５２２７８９ ０􀆰 ０００ ０００ ４８７ ６１３ ２０ ０􀆰 ５９５ ８９６ ２９４ ７６２ ５７５ ０􀆰 ４６２ ７３２ ９１９ ２５４ ６５８
４ ４５７ ７４４ ４ ４５７ ７４４ Ｔ Ｃ ３３ ２６５􀆰 ９８ ｉｎｔｒｏｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５２２７８９ ０􀆰 ０００ ０００ ８２５ １８８ ６０ ０􀆰 ５８９ ５６７ １１７ ５６９ １２１ ０􀆰 ３３７ ４２３ ３１２ ８８３ ４３６

·１３２·
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ｈｔｔｐ： ／ ／ ｘｕｅｂａｏｂａｎｇｏｎｇ􀆰 ｊｍｕ􀆰 ｅｄｕ􀆰 ｃｎ ／ ｚｋｂ

续表 ３
Ｃｏｎｔｉｎｕｅｄ ｔａｂｌｅ ３

基因
名称

起始
位点

终止
位点

参考
碱基

等位
基因

质量
值

位置
类型

位置
注释

ＦＰＲ 校正
后的 Ｐ 值

解释
贡献率

最小等位
基因频率

ｈｃｎ４
４ ４５５ ７０４ ４，４５５ ７０４ Ｇ Ｔ ２９ ７６２􀆰 ４８ ｉｎｔｒｏｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５２２８００ ０􀆰 ０００ ０００ ７２３ ９２４ ６０ ０􀆰 ４７２ ０９５ ００２ ９７４ ７１４ ０􀆰 ４５３ ７０３ ７０３ ７０３ ７０４
４ ４５５ ７６７ ４ ４５５ ７６７ Ｇ Ｔ ２９ ３７２􀆰 ８６ ｉｎｔｒｏｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５２２８００ ０􀆰 ０００ ０００ ４８７ ６１３ ２０ ０􀆰 ５９５ ８９６ ２９４ ７６２ ５７５ ０􀆰 ４６２ ７３２ ９１９ ２５４ ６５８
４ ４５７ ７４４ ４ ４５７ ７４４ Ｔ Ｃ ３３ ２６５􀆰 ９８ ｉｎｔｒｏｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５２２８００ ０􀆰 ０００ ０００ ８２５ １８８ ６０ ０􀆰 ５８９ ５６７ １１７ ５６９ １２１ ０􀆰 ３３７ ４２３ ３１２ ８８３ ４３６

ｐｋｍ
４ ４５５ ７０４ ４ ４５５ ７０４ Ｇ Ｔ ２９ ７６２􀆰 ４８ ｉｎｔｒｏｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５２２７７４ ０􀆰 ０００ ０００ ７２３ ９２４ ６０ ０􀆰 ４７２ ０９５ ００２ ９７４ ７１４ ０􀆰 ４５３ ７０３ ７０３ ７０３ ７０４
４ ４５５ ７６７ ４ ４５５ ７６７ Ｇ Ｔ ２９ ３７２􀆰 ８６ ｉｎｔｒｏｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５２２７７４ ０􀆰 ０００ ０００ ４８７ ６１３ ２０ ０􀆰 ５９５ ８９６ ２９４ ７６２ ５７５ ０􀆰 ４６２ ７３２ ９１９ ２５４ ６５８
４ ４５７ ７４４ ４ ４５７ ７４４ Ｔ Ｃ ３３ ２６５􀆰 ９８ ｉｎｔｒｏｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５２２７７４ ０􀆰 ０００ ０００ ８２５ １８８ ６０ ０􀆰 ５８９ ５６７ １１７ ５６９ １２１ ０􀆰 ３３７ ４２３ ３１２ ８８３ ４３６

ｃｌｋ２
４ ５８５ ４６０ ４ ５８５ ４６０ Ａ Ｔ ２７ ２４４􀆰 ５７ ｉｎｔｒｏｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５２２７７６ ０􀆰 ０００ ０００ ５６９ １４１ ６０ ０􀆰 ４２４ １００ ０４９ ０９１ ７４９ ０􀆰 ４６１ ２９０ ３２２ ５８０ ６４５
４ ５８５ ６７４ ４ ５８５ ６７４ Ｇ Ｃ ３２ ３２７􀆰 ７９ ｉｎｔｒｏｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５２２７７６ ０􀆰 ０００ ０００ ９７０ ８９１ １０ ０􀆰 ５５８ ５７９ ９７５ １５１ ２７８ ０􀆰 ４０１ ２３４ ５６７ ９０１ ２３５

ｒｅｃ８
４ ５８５ ４６０ ４ ５８５ ４６０ Ａ Ｔ ２７ ２４４􀆰 ５７ ｉｎｔｒｏｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５２２７８０ ０􀆰 ０００ ０００ ５６９ １４１ ６０ ０􀆰 ４２４ １００ ０４９ ０９１ ７４９ ０􀆰 ４６１ ２９０ ３２２ ５８０ ６４５
４ ５８５ ６７４ ４，５８５ ６７４ Ｇ Ｃ ３２ ３２７􀆰 ７９ ｉｎｔｒｏｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５２２７８０ ０􀆰 ０００ ０００ ９７０ ８９１ １０ ０􀆰 ５５８ ５７９ ９７５ １５１ ２７８ ０􀆰 ４０１ ２３４ ５６７ ９０１ ２３５

ｓｅｔｄｂ１

４ ５８５ ４６０ ４ ５８５ ４６０ Ａ Ｔ ２７ ２４４􀆰 ５７ ｉｎｔｒｏｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５２２７７８ ０􀆰 ０００ ０００ ５６９ １４１ ６０ ０􀆰 ４２４ １００ ０４９ ０９１ ７４９ ０􀆰 ４６１ ２９０ ３２２ ５８０ ６４５
４ ５８５ ６７４ ４ ５８５ ６７４ Ｇ Ｃ ３２ ３２７􀆰 ７９ ｉｎｔｒｏｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５２２７７８ ０􀆰 ０００ ０００ ９７０ ８９１ １０ ０􀆰 ５５８ ５７９ ９７５ １５１ ２７８ ０􀆰 ４０１ ２３４ ５６７ ９０１ ２３５
４ ６０２ ５０８ ４ ６０２ ５０８ Ｇ Ａ １７ ７７９􀆰 ３５ ｉｎｔｅｒｇｅｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５２２７７８ ０􀆰 ０００ ０００ １７２ １３０ ００ ０􀆰 ４５９ ９８６ ８７５ ６８０ ４５５ ０􀆰 ３６５ ８５３ ６５８ ５３６ ５８５
４ ６０３ ６６６ ４ ６０３ ６６６ Ｔ Ｇ ２６ ９１０􀆰 ０８ ｉｎｔｅｒｇｅｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５２２７７８ ０􀆰 ０００ ０００ ０７９ ６４６ ７８ ０􀆰 ６０８ ４５３ １０４ ３０９ １６０ ０􀆰 ４２０ ２４５ ３９８ ７７３ ００６

ａｒｎｔ

４ ５８５ ４６０ ４ ５８５ ４６０ Ａ Ｔ ２７ ２４４􀆰 ５７ ｉｎｔｒｏｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５２２７８８ ０􀆰 ０００ ０００ ５６９ １４１ ６０ ０􀆰 ４２４ １００ ０４９ ０９１ ７４９ ０􀆰 ４６１ ２９０ ３２２ ５８０ ６４５
４ ５８５ ６７４ ４ ５８５ ６７４ Ｇ Ｃ ３２ ３２７􀆰 ７９ ｉｎｔｒｏｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５２２７８８ ０􀆰 ０００ ０００ ９７０ ８９１ １０ ０􀆰 ５５８ ５７９ ９７５ １５１ ２７８ ０􀆰 ４０１ ２３４ ５６７ ９０１ ２３５
４ ６０２ ５０８ ４ ６０２ ５０８ Ｇ Ａ １７ ７７９􀆰 ３５ ｉｎｔｅｒｇｅｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５２２７８８ ０􀆰 ０００ ０００ １７２ １３０ ００ ０􀆰 ４５９ ９８６ ８７５ ６８０ ４５５ ０􀆰 ３６５ ８５３ ６５８ ５３６ ５８５
４ ６０３ ６６６ ４，６０３ ６６６ Ｔ Ｇ ２６ ９１０􀆰 ０８ ｉｎｔｅｒｇｅｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５２２７８８ ０􀆰 ０００ ０００ ０７９ ６４６ ７８ ０􀆰 ６０８ ４５３ １０４ ３０９ １６０ ０􀆰 ４２０ ２４５ ３９８ ７７３ ００６

ｃｅｒｓ２ｂ

４ ５８５ ４６０ ４，５８５ ４６０ Ａ Ｔ ２７ ２４４􀆰 ５７ ｉｎｔｒｏｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５２２７９５ ０􀆰 ０００ ０００ ５６９ １４１ ６０ ０􀆰 ４２４ １００ ０４９ ０９１ ７４９ ０􀆰 ４６１ ２９０ ３２２ ５８０ ６４５
４ ５８５ ６７４ ４ ５８５ ６７４ Ｇ Ｃ ３２ ３２７􀆰 ７９ ｉｎｔｒｏｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５２２７９５ ０􀆰 ０００ ０００ ９７０ ８９１ １０ ０􀆰 ５５８ ５７９ ９７５ １５１ ２７８ ０􀆰 ４０１ ２３４ ５６７ ９０１ ２３５
４ ６０２ ５０８ ４ ６０２ ５０８ Ｇ Ａ １７ ７７９􀆰 ３５ ｉｎｔｅｒｇｅｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５２２７９５ ０􀆰 ０００ ０００ １７２ １３０ ００ ０􀆰 ４５９ ９８６ ８７５ ６８０ ４５５ ０􀆰 ３６５ ８５３ ６５８ ５３６ ５８５
４ ６０３ ６６６ ４ ６０３ ６６６ Ｔ Ｇ ２６ ９１０􀆰 ０８ ｉｎｔｅｒｇｅｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５２２７９５ ０􀆰 ０００ ０００ ０７９ ６４６ ７８ ０􀆰 ６０８ ４５３ １０４ ３０９ １６０ ０􀆰 ４２０ ２４５ ３９８ ７７３ ００６

ｃｅｌｆ３

４ ５８５ ４６０ ４ ５８５ ４６０ Ａ Ｔ ２７ ２４４􀆰 ５７ ｉｎｔｒｏｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１２２８４３４４２ ０􀆰 ０００ ０００ ５６９ １４１ ６０ ０􀆰 ４２４ １００ ０４９ ０９１ ７４９ ０􀆰 ４６１ ２９０ ３２２ ５８０ ６４５
４ ５８５ ６７４ ４ ５８５ ６７４ Ｇ Ｃ ３２ ３２７􀆰 ７９ ｉｎｔｒｏｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１２２８４３４４２ ０􀆰 ０００ ０００ ９７０ ８９１ １０ ０􀆰 ５５８ ５７９ ９７５ １５１ ２７８ ０􀆰 ４０１ ２３４ ５６７ ９０１ ２３５
４ ６０２ ５０８ ４ ６０２ ５０８ Ｇ Ａ １７ ７７９􀆰 ３５ ｉｎｔｅｒｇｅｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１２２８４３４４２ ０􀆰 ０００ ０００ １７２ １３０ ００ ０􀆰 ４５９ ９８６ ８７５ ６８０ ４５５ ０􀆰 ３６５ ８５３ ６５８ ５３６ ５８５
４ ６０３ ６６６ ４ ６０３ ６６６ Ｔ Ｇ ２６ ９１０􀆰 ０８ ｉｎｔｅｒｇｅｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１２２８４３４４２ ０􀆰 ０００ ０００ ０７９ ６４６ ７８ ０􀆰 ６０８ ４５３ １０４ ３０９ １６０ ０􀆰 ４２０ ２４５ ３９８ ７７３ ００６

ａｄａｍｔｓｌ４
４ ６０２ ５０８ ４ ６０２ ５０８ Ｇ Ａ １７ ７７９􀆰 ３５ ｉｎｔｅｒｇｅｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５２２７８３ ０􀆰 ０００ ０００ １７２ １３０ ００ ０􀆰 ４５９ ９８６ ８７５ ６８０ ４５５ ０􀆰 ３６５ ８５３ ６５８ ５３６ ５８５
４ ６０３ ６６６ ４，６０３ ６６６ Ｔ Ｇ ２６ ９１０􀆰 ０８ ｉｎｔｅｒｇｅｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５２２７８３ ０􀆰 ０００ ０００ ０７９ ６４６ ７８ ０􀆰 ６０８ ４５３ １０４ ３０９ １６０ ０􀆰 ４２０ ２４５ ３９８ ７７３ ００６

ｓｙｎｇａｐ１ ５ ２０７ ９３５ ５ ２０７ ９４８

ＧＣＡＧ⁃
ＣＡＡＡＴ⁃
ＧＴＡＣ⁃
ＣＧ

— ２１ ０３４􀆰 ６８ ｉｎｔｒｏｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５１２１８８ ０􀆰 ０００ ０００ ８１５ ５４４ ４０ ０􀆰 ２９７ ９５８ ３８４ ５９５ １２３ ０􀆰 ３７６ ７６０ ５６３ ３８０ ２８２

ｐｈｆ１ ５ ２０７ ９３５ ５ ２０７ ９４８

ＧＣＡＧ⁃
ＣＡＡＡＴ⁃
ＧＴＡＣ⁃
ＣＧ

— ２１ ０３４􀆰 ６８ ｉｎｔｒｏｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５１２２７７ ０􀆰 ０００ ０００ ８１５ ５４４ ４０ ０􀆰 ２９７ ９５８ ３８４ ５９５ １２３ ０􀆰 ３７６ ７６０ ５６３ ３８０ ２８２

ｒｇｌ２ ５ ２０７ ９３５ ５ ２０７ ９４８

ＧＣＡＧ⁃
ＣＡＡＡＴ⁃
ＧＴＡＣ⁃
ＣＧ

— ２１ ０３４􀆰 ６８ ｉｎｔｒｏｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５１２２６１ ０􀆰 ０００ ０００ ８１５ ５４４ ４０ ０􀆰 ２９７ ９５８ ３８４ ５９５ １２３ ０􀆰 ３７６ ７６０ ５６３ ３８０ ２８２

ａｇｐｓ ５ ９８３ ０６１ ５ ９８３ ０６１ Ｇ Ａ １５ ４３３􀆰 ２８ ｉｎｔｒｏｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５０７８９６ ０􀆰 ０００ ０００ １５７ ３７６ ６０ ０􀆰 ３８１ ７３９ ２２７ ７９８ １５２ ０􀆰 ４１０ ８５２ ７１３ １７８ ２９５
ｐｄｅ１１ａ ５ ９８３ ０６１ ５ ９８３ ０６１ Ｇ Ａ １５ ４３３􀆰 ２８ ｉｎｔｒｏｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１１１２１８４１９ ０􀆰 ０００ ０００ １５７ ３７６ ６０ ０􀆰 ３８１ ７３９ ２２７ ７９８ １５２ ０􀆰 ４１０ ８５２ ７１３ １７８ ２９５
ｃｙｃ ５ ９８３ ０６１ ５ ９８３ ０６１ Ｇ Ａ １５ ４３３􀆰 ２８ ｉｎｔｒｏｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５３１２５９ ０􀆰 ０００ ０００ １５７ ３７６ ６０ ０􀆰 ３８１ ７３９ ２２７ ７９８ １５２ ０􀆰 ４１０ ８５２ ７１３ １７８ ２９５

ｏｓｂｐｌ６ ５ ９８３ ０６１ ５ ９８３ ０６１ Ｇ Ａ １５ ４３３􀆰 ２８ ｉｎｔｒｏｎｉｃ ｎｃｂｉ＿１０９５３１２５７ ０􀆰 ０００ ０００ １５７ ３７６ ６０ ０􀆰 ３８１ ７３９ ２２７ ７９８ １５２ ０􀆰 ４１０ ８５２ ７１３ １７８ ２９５
ｔｉｌｂ ８ ４４８ ８４２ ８ ４４８ ８４１ Ａ — ３１ ０５０􀆰 ０６ ＵＴＲ５ ｎｃｂｉ＿１０９５１８８１７ ０􀆰 ０００ ０００ ７６８ ５５３ ３０ ０􀆰 １７５ １９０ ２２８ ５３７ ０４８ ０􀆰 １７３ ９１３ ０４３ ４７８ ２６１

ｋｃｎｑ３ ８ ４４８ ８４２ ８ ４４８ ８４１ Ａ — ３１ ０５０􀆰 ０６ ＵＴＲ５ ｎｃｂｉ＿１０９５１８８８２ ０􀆰 ０００ ０００ ７６８ ５５３ ３０ ０􀆰 １７５ １９０ ２２８ ５３７ ０４８ ０􀆰 １７３ ９１３ ０４３ ４７８ ２６１
ｈｈｌａ１ ８ ４４８ ８４２ ８ ４４８ ８４１ Ａ — ３１ ０５０􀆰 ０６ ＵＴＲ５ ｎｃｂｉ＿１１３０１０２６３ ０􀆰 ０００ ０００ ７６８ ５５３ ３０ ０􀆰 １７５ １９０ ２２８ ５３７ ０４８ ０􀆰 １７ ３９１ ３０４ ３４７ ８２６１
ｅｆｒ３ａ ８ ４４８ ８４２ ８ ４４８ ８４１ Ａ — ３１ ０５０􀆰 ０６ ＵＴＲ５ ｎｃｂｉ＿１０７０８７００９ ０􀆰 ０００ ０００ ７６８ ５５３ ３０ ０􀆰 １７５ １９０ ２２８ ５３７ ０４８ ０􀆰 １７３ ９１３ ０４３ ４７８ ２６１
ａｄｃｙ８ ８ ４４８ ８４２ ８ ４４８ ８４１ Ａ — ３１ ０５０􀆰 ０６ ＵＴＲ５ ｎｃｂｉ＿１０９５１８８８１ ０􀆰 ０００ ０００ ７６８ ５５３ ３０ ０􀆰 １７５ １９０ ２２８ ５３７ ０４８ ０􀆰 １７３ ９１３ ０４３ ４７８ ２６１

将候选基因使用 ＧＯ 和 ＫＥＧＧ 数据库进行功能富集分析， 得到聚类富集分析图 （见图 ４）。 ＧＯ
功能富集分析显示， 差异基因主要富集在 ｓｍｏｏｔｈ ｓｅｐｔａｔｅ ｊｕｎｃｔｉｏｎ （ＧＯ：０００５９２０）、 ｓｅｐｔａｔｅ ｊｕｎｃｔｉｏｎ（ＧＯ：
００５９１８）、 ＥＳＣ ／ （Ｚ） ｃｏｍｐｌｅｘ（ＧＯ：００３５０９８） 等通路（见图 ４ａ）； ＫＥＧＧ 显著富集的重要通路与 Ｐｒｏｘｉｍａｌ
ｔｕｂｕｌｅ ｂｉｃａｒｂｏｎａｔｅ ｒｅｃｌａｍａｔｉｏｎ （ ｋｏ０４９６４）、 Ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ｄｉｇｅｓｔｉｏｎ ａｎｄ ａｂｓｏｒｐｔｉｏｎ （ ｋｏ０４９７３ ）、 Ａｌｄｏｓｔｅ⁃
ｒｏｎｅ⁃ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｓｏｄｉｕｍ ｒｅａｂｓｏｒｐｔｉｏｎ （ｋｏ０４９６０）、 Ｍｉｎｅｒａｌ ａｂｓｏｒｐｔｉｏｎ （ｋｏ０４９７８） 等碳水化合物和离子吸收

·２３２·
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有关 （见图 ４ｂ）。 进一步对这些基因在其他物种中的可能作用和功能进行分析， 最终筛选了 １５ 个与

生长相关的基因， 分别是 ｒｂｐ１ （ｒｅｔｉｎｏｌ ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ １）、 ｐｔｐｎ６ （ｐｒｏｔｅｉｎ ｔｙｒｏｓｉｎｅ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ ＳＨＰ⁃１）、
ｃｉｔｅｄ３ （ｃＡＭＰ⁃ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｅｌｅｍｅｎｔ⁃ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ （ＣＢＰ） ／ ｐ３００⁃ｉｎｔｅｒａｃｔｉｎｇ ｔｒａｎｓａｃｔｉｖａｔｏｒ ｗｉｔｈ ｇｌｕｔａｍｉｃ ａｃｉｄ ／
ａｓｐａｒｔｉｃ ａｃｉｄ⁃ｒｉｃｈ ｔａｉｌ ３）、 ｓｃｍｈ１ （ ｓｃｍ ｐｏｌｙｃｏｍｂ ｇｒｏｕｐ ｐｒｏｔｅｉｎ ｈｏｍｏｌｏｇ １）、 ｆｏｘｏ３ （ ｆｏｒｋｈｅａｄ ｂｏｘ Ｏ３）、
ｃｙｐ４ｂ１ （ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ Ｐ４５０ ４Ｂ１）、 ｐｋｍ （ｐｙｒｕｖａｔｅ ｋｉｎａｓｅ Ｍ１ ／ ２）、 ｃｌｋ２ （ＣＤＣ⁃ｌｉｋｅ ｋｉｎａｓｅ ２）、 ｓｅｔｄｂ１ （ＳＥＴ
ｄｏｍａｉｎ ｂｉｆｕｒｃａｔｅｄ ｈｉｓｔｏｎｅ ｌｙｓｉｎｅ ｍｅｔｈｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ １）、 ａｒｎｔ （ａｒｙｌ ｈｙｄｒｏｃａｒｂｏｎ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｎｕｃｌｅａｒ ｔｒａｎｓｌｏｃａｔｏｒ）、
ｃｅｒｓ２ （ｃｅｒａｍｉｄｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ ２）、 ｐｈｆ１ （ ＰＨＤ ｆｉｎｇｅｒ ｐｒｏｔｅｉｎ⁃１）、 ｒｇｌ２ （ ｒｅｐｒｅｓｓｏｒ ｏｆ ｇａ⁃ｌｉｋｅ２）、 ｃｙｃ （ ｃｙｓｔａｔｉｎ
Ｃ）、 ａｄｃｙ８ （ａｄｅｎｙｌｙｌ ｃｙｃｌａｓｅ ８）。 同时检测了筛选的 １５ 个候选基因在 ＦＧ 组和 ＳＧ 组膨腹海马肌肉中

的表达量， 发现 ｐｔｐｎ６、 ｃｉｔｅｄ３、 ｓｃｍｈ１、 ｆｏｘｏ３、 ｐｋｍ、 ｃｌｋ２、 ｓｅｔｄｂ１、 ａｒｎｔ、 ｃｅｒｓ２、 ｐｈｆ１、 ｒｇｌ２、 ｃｙｃ 和 ａｄ⁃
ｃｙ８ 的表达量在 ＦＧ 组膨腹海马中显著高于 ＳＧ 组， 而 ｒｂｐ１ 和 ｃｙｐ４ｂ１ 的表达量在 ＦＧ 组膨腹海马中显著

低于 ＳＧ 组 （见表 ４）。

图 4 差异表达基因 GO 和 KEGG 通路富集分析

Fig.4 GO and KEGG enrichment results of the differentially expressed genes

a） GO 通路 b） KEGG 通路
富集因子 富集因子

表 ４　 １５ 个与生长相关的基因在 ＦＧ 组和 ＳＧ 组膨腹海马肌肉中的表达量比较

Ｔａｂ􀆰 ４　 Ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ １５ ｇｒｏｗｔｈ⁃ｒｅｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ＦＧ ａｎｄ ＳＧ ｉｎ Ｈｉｐｐｏｃａｍｐｕｓ ａｂｄｏｍｉｎａｌｉｓ

基因名称
基因表达量

ＦＧ 组 ＳＧ 组

ａｄｃｙ８ ０􀆰 ００４ ４７１ ０ ± ０􀆰 ００１ １７３ ００ ０􀆰 ００２ ６６５ ０ ± ０􀆰 ０００ ７４１ ８０∗

ａｒｎｔ ０􀆰 ０００ ７０７ ４ ± ０􀆰 ０００ １８６ ８０ ０􀆰 ０００ ３４７ ４ ± ０􀆰 ０００ １０６ ８０∗

ｃｅｒｓ２ ０􀆰 ０５７ １８０ ０ ± ０􀆰 ００６ ５３４ ００ ０􀆰 ０４４ ０１０ ０ ± ０􀆰 ０１２ ７８０ ００∗

ｃｉｔｄｂ１ ０􀆰 ０３６ １００ ０ ± ０􀆰 ００５ ２６５ ００ ０􀆰 ０２２ ６８０ ０ ± ０􀆰 ００８ ４７６ ００∗

ｃｌｋ２ ０􀆰 ０００ ６２０ １ ± ０􀆰 ０００ １４３ ００ ０􀆰 ０００ ３９８ ９ ± ０􀆰 ０００ ０９２ ００∗

ｃｙｃ ０􀆰 ０００ ６１１ ８ ± ０􀆰 ０００ １０４ １０ ０􀆰 ０００ ４４２ ０ ± ０􀆰 ０００ ０７８ ４０∗

ｃｙｐ４ｂ１ ０􀆰 ０２９ ５１０ ０ ± ０􀆰 ００７ ２５５ ００ ０􀆰 ０４１ ３５０ ０ ± ０􀆰 ００６ ４５３ ００∗

ｆｏｘｏ３ ０􀆰 ００８ ５５６ ０ ± ０􀆰 ０００ ６９５ ３０ ０􀆰 ００６ ３３９ ０ ± ０􀆰 ００１ ２６９ ００∗

ｐｈｆ１ ０􀆰 ０００ ３３２ ０ ± ０􀆰 ０００ １１６ ９０ ０􀆰 ０００ １７９ ６ ± ０􀆰 ０００ ３５４ ３０∗

ｐｋｍ ０􀆰 ００２ ０７８ ０ ± ０􀆰 ０００ ４８０ ６０ ０􀆰 ００１ ６４２ ０ ± ０􀆰 ０００ ３０９ ６０∗

ｐｔｐｎ６ ０􀆰 ００２ ４４５ ０ ± ０􀆰 ０００ ６５８ ００ ０􀆰 ００１ ６６４ ０ ± ０􀆰 ０００ ４６４ ７０∗

ｒｂｐ１ ０􀆰 ０００ ２５９ ８ ± ０􀆰 ０００ １０７ ７０ ０􀆰 ０００ ５２６ ８ ± ０􀆰 ０００ １３３ ６０∗

ｒｇｌ２ ０􀆰 ０００ ３２０ ２ ± ０􀆰 ０００ ０８０ ７５ ０􀆰 ０００ ２３１ １ ± ０􀆰 ０００ ０６６ ３５∗

ｓｃｍｈ１ ０􀆰 ００３ ０７２ ０ ± ０􀆰 ０００ ８６０ ２０ ０􀆰 ００２ １８３ ０ ± ０􀆰 ０００ ５１３ １０∗

ｓｅｔｄｂ１ ０􀆰 １１６ １００ ０ ± ０􀆰 ０２１ ８２０ ００ ０􀆰 ０８５ ７２０ ０ ± ０􀆰 ０１０ ０５０ ００∗

说明： 基因相对表达水平用平均值 ± 标准差表示 （ｎ ＝ ８）； ∗ 表示基因表达存在显著差异。

·３３２·
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３　 讨论
随着高通量测序技术的发展， 越来越多的鱼类开展了基因组测序， 这为鱼类生长性状的 ＧＷＡＳ

分析提供了更多的数据资源［１７ － １８］ 。 ＧＷＡＳ 已成为鉴定生长性状关联的基因标记的重要工具， 它可以

深入了解鱼类生长发育的分子机制［１９ － ２０］ 。 重测序技术可以为 ＧＷＡＳ 分析提供准确的基因组数据， 从

而提高检测基因变异的准确性， 促进基因座的精细定位和因果变异的识别， 增强对复杂性状遗传基础

的理解。 ＧＷＡＳ 作为一种高效的高通量遗传分析技术， 可以在全基因组范围内检测数以百万计的 ＳＮＰ
标记， 无需预先假设候选基因即可系统性筛选与目标性状显著关联的遗传位点， 突破了传统数量性状

基因座 （ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｔｒａｉｔ ｌｏｃｉ， ＱＴＬ） 定位对遗传群体构建的依赖。 重测序技术在 ＧＷＡＳ 中的应用可

以提供一个全面的基因组视图， 使罕见变异的检测和功能注释的增强成为可能， 提高了分辨率和准确

性， 促进了基因座的精细定位和因果变异的识别［２１］ 。 目前， 在太平洋牡蛎［２２］ 、 条石鲷［２３］ 、 大西洋鲑

鱼［２４］ 和尼罗罗非鱼［２５］中均采用 ＧＷＡＳ 挖掘了生长性状相关的 ＳＮＰ 位点和基因。 本研究开展了膨腹海

马高质量全基因组重测序数据研究， 更好地挖掘罕见和低频变异位点， 为 ＧＷＡＳ 分析提供高质量的

遗传标记。 采用来自 １５４ 个个体的 ４ ８３４ ８４４ 个高质量 ＳＮＰ 进行 ＧＷＡＳ 分析， 首次对膨腹海马的生长

性状进行分析， 筛选到 ２７ 个与膨腹海马生长性状显著相关的 ＳＮＰ 位点和 ４２ 个潜在影响生长的候选基

因， 这表明， 膨腹海马生长性状的复杂遗传结构是由多基因控制的。
本研究共鉴定出 １５ 个潜在候选基因， 并对潜在基因进行 ＧＯ 和 ＫＥＧＧ 分析， 发现这些基因主要

集中在营养物质吸收、 转运和代谢、 细胞增殖分裂相关信号通路上， 尤其是 ｐｋｍ、 ａｒｎｔ 和 ａｄｃｙ８ 基因

在调控糖代谢过程中发挥了重要作用。 丙酮酸激酶 Ｍ （Ｐｋｍ） 是糖酵解中的关键酶， 以多聚腺苷二磷

酸核糖基化依赖方式结合核糖体， 诱导翻译停滞， 从而将细胞代谢与 ｍＲＮＡ 翻译联系起来， 是糖酵

解中的限速基因［２６］ 。 并且， Ｐｋｍ 与磷酸烯醇丙酮酸羧基激酶 （Ｐｅｐｃｋ） 的共同乙酰化可以调节糖酵解

和糖异生， 从而稳定糖代谢的过程［２７］ 。 此外， Ａｒｎｔ 是一种芳香烃受体核转运蛋白， 在葡萄糖摄取和

线粒体氧化磷酸化过程中发挥重要作用［２８］ 。 腺苷酸环化酶 ８ （Ａｄｃｙ８） 是下丘脑通过调节胰岛素分泌

去适应高脂肪饮食所必需的， Ａｄｃｙ８ 在葡萄糖代谢的稳态调控中发挥了多方面的作用［２９］ 。 本文的研

究发现， 编码这些蛋白质的基因在 ＦＧ 组的海马中表达量高， 表明膨腹海马可能通过调节糖代谢间接

调节了其生长速度， 但是这些基因在膨腹海马中的具体作用机制还有待进一步研究。
此外， 本研究还筛选到多个与细胞增殖、 分裂相关的基因， 主要包括 ｒｂｐ１、 ｃｌｋ２、 ｃｉｔｅｄ３ 和 ａｒｎｔ

等。 其中， Ｒｂｐ１ 是视黄酸结合蛋白中的一员， ｒｂｐ１ 基因对上皮细胞的增殖和微环境的稳定发挥重要

作用， 更有研究发现， ｒｂｐ１ 可以通过抑制 ｅ２ｆ 的转录导致细胞的生长停滞［３０ － ３１］ 。 本文的研究发现，
ｒｂｐ１ 在 ＳＧ 组的海马中表达量比较高， 推测 ｒｐｂ１ 高表达可能抑制了膨腹海马表皮细胞生长的停滞。
Ｃｌｋ２ 是一种在进化上具有保守性的蛋白质， 它能促进非洲爪蟾胚胎的早期发育， 在哺乳类动物中具

有调节细胞周期进程和端粒长度的功能［３２ － ３３］ 。 本文的研究发现， ｃｌｋ２ 在 ＦＧ 组的海马中高表达， 推测

该基因可能促进了膨腹海马的生长和发育。 ｃｉｔｅｄ３ 在鱼类肌肉和骨骼的形成中有重要作用， 在斑马鱼

中敲低 ｃｉｔｅｄ３ 基因会损害鱼体肌肉细胞的分化和生长， 导致肌肉细胞死亡， 敲低补偿后可挽救肌肉细

胞死亡， 表明 ｃｉｔｅｄ３ 是调控鱼类肌肉生长的关键基因［３４］ 。 ａｒｎｔ 在肌肉细胞的分裂中发挥关键作用， 离

体培养的肌肉细胞感染 ａｒｎｔ 基因后， 其细胞的分裂能力会降低， 并且该基因会严重阻碍肌肉的再生

能力［３５］ 。 ＦＧ 组膨腹海马的 ｃｉｔｅｄ３ 和 ａｒｎｔ 基因表达显著高于 ＳＧ 组的， 表明膨腹海马可能通过这两个

基因调控肌肉生长和再生， 从而影响体质量。

４　 结论
本研究对 １５４ 份膨腹海马个体进行基因组重测序， 得到 ４ １７０ ４８５ 个高质量 ＳＮＰ 位点， 并对生长

性状开展 ＧＷＡＳ 分析， 最终在 ２、 ３、 ６ 和 １３ 号染色体上定位到了 ２７ 个显著相关的 ＳＮＰ 位点。 同时，
在这些 ＳＮＰ 位点上下游 ５０ ｋｂ 范围内筛选到 ４２ 个与生长性状关联的基因， 经过基因表达分析及功能

·４３２·
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挖掘， 初步鉴定到了 １５ 个与生长性状相关的候选基因， 它们主要与糖代谢、 营养物质吸收和转运、
肌肉骨骼生长、 细胞增殖等生理活动相关。
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