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器黯向
运用拟测交策略构建遗传图谱的理论依据及研究进展
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遗传图谱
,

又称连锁图谱

或遗传连锁图谱
,

是指依

据基因 或 标记 在染色体上的重组值 或交换

值
,

将染色体上的各个基因 标记之间的距离和顺

序标志出来
,

绘制而成的图谱
。

长期以来
,

各种生物的遗传图谱几乎都是根据

诸如形态
、

细胞学标记和生化常规标记来构建的
。

在 世纪 年代以前的几十年中
,

尽管进行了

余种作物经典图谱的构建
,

但事实上所建成的遗

传图谱仅限少数种类的生物
,

而且图谱分辨率大都

很低
,

标记少
,

图距大
,

饱和度低
,

因而应用价值十分

有限
。

进人 世纪 年代
,

遗传学领域最激动人心

的进展之一是利用 水平上的变异作为遗传标

记进行遗传作图二 〕
。

年
, 一

等〔
“〕在

上发表了第一张人类的 分子标记连锁

图
,

其饱和度远远超过了经典的遗传图谱
。

之后
,

许

多生物的 图谱相继问世 , 〕
。

随着新的

标记技术的发展
,

生物遗传图谱名单上的新成员不

断增加
,

图谱上标记的密度也越来越高
。

但迄今为止
,

分子标记的连锁分析主要还是应

用到由两个同源二倍体亲本杂交得到的
,

代的衍生

系
,

如
, ,

及双单倍体
。

一个重要的原因

是这种群体的连锁分析或多或少都可以直接进行
,

并且通过连续回交可 以将 已定位的基 因进行导入

基因渐渗 〔〕
。

对来自于 自交系杂交的子代和异源动植物杂交

所得的全同胞家系子代的连锁分析的主要差异在于

亲本每个位点分离的等位基因个数及位点的连锁相

不同
。

对于分离群体如
, , ,

作者认为
, , ,

是来源于两个完全纯合的亲本 是建

立在两个非一致
一

的 自交系基础之上

的
,

因此
,

所有发生分离位点中仅有两个等位基因发

生分离
,

而且所有来源于一个亲本的等位基因在
,

都以相引相存在
。

相对的
,

对于一个来源于非 自交

系的杂交
,

一个位点最多可能有 个等位基因发生

分离
,

并且因位点的不同而发生变化
,

同时连锁相也

不知道
。

这些差异使异交 异源亲本杂交 全同胞家

系的连锁分析变得复杂
,

目前已有很多种方法可以

解决这些问题并使之在异源动植物品种上的连锁分

析变得可能
。

一个比较直接的方法就是所谓的双拟

测交
一 一 ,

,

〕,

即对每一个亲

本进行单独的连锁分析
。

拟测交策略

拟测交策略开始的时候主要是应用于林木等多

年生异交植物
,

由于林木的遗传组成高度杂合
,

一般

都有自交不亲和和近交衰退现象
,

要像作物那样利

用近交系或其他高世代群体进行遗传构图是不太可

能的
,

因此
,

近年来在林木的图谱构建中发展出来一

种策略
,

即以亲缘关系相对较远的杂合亲本交配所

得的 为作图群体
,

因亲本杂合
,

许多位点在
,

中

即发生分离
,

选取在亲本中多态且在
,

中以
,

分

离的位点来模拟近交系中的测交位点作图
,

这种作

图方法称为拟测交策略
。

拟侧交位点

对于显性分子标记 及 标记来讲
,

在一个位点上
,

双亲共有 类组合类型
,

在子代中
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糯黯向
不分离

、 、 、

和
、

分别表示同一标记位点的显
、

隐性标

记
。

在子代中分离
。

当双亲的标记组合分别为
、

与 时
,

符合此分离方式
。

对于双亲是 和 这样的分离位点
,

称

之为拟测交位点
,

将这种位点所有的标记分别收集

起来
,

可以分别进行雌性图谱和雄性图谱的构建
。

而对亲本的分离类型是 的所有标记都收集

起来
,

可以进行双亲共同图谱的构建
。

拟测交位点重组频率的计算

对于 及 等显性分子标记来讲
,

由

于隐性位点与无效等位基因的情形在实验结果上表
‘

、 ,

一 一
, 、

一
裹 关夭 关关配子频率分布一 ‘ ’ ‘

,
,

现是一致的
,

均为无带出现
,

所以统一计为
。

对于

两位点
, ,

假设它们在双亲中的重组率相等 一
‘ ,

则这两个位点在子代中的分离情形如表 以

为例
。

表 中
,

如果
、

完全

连锁 一 。
,

则双亲表型在
,子代中各占

,

即
, ,

的比例应为
, , , 。

如果

自由分离 二
,

则出现 种表型 两个双亲型
,

两个重组型
,

频率各为
,

即 二 〕

的比例应为
, , , ,

所以重组率可以通过与完

全连锁和独立分配带型的差异进行计算
。

利用卡方

检验
,

可以检验表型 带型 分离是否严重偏离独立

分配的期望分离比例川
。

配子类型 配子频率 一 〕 一 」

一 ’

一 户,

〕

‘

〕

’

如果经过检验
,

证明 和 连锁
,

那么重组频率

的估计值可以通过求解最大似然等式 来解决

定表型配子乘积加和得到的
,

如

刁 ,
, 八

一一 二了甲 —名山艺
屯

— 气丁 , —, ‘ ,

式中
, ,

为期望频率
,

乙为观察到的表型个数
。

在等式 和以下的等式 中
,

式中各项的计算见

表
,

重组率的估计质量可 由信息函数 反应出

来〔
, 〕。

一

宁宁 宁宁
晋乎 晋宁

一

宁

一 塑号笋 一干六爵 一
‘一‘, ‘ ,

其中
,

雄性配子的重组频率 等于雌性配子的

重组频率 厂
,

其他类型的期望频率可以用类似的

方法得到
。

由于其他各项均为
,

的导数
,

将上述各

项代人方程
,

则方程 变为

这里 为样本量 作图群体的个体数
,

估计重

组率 的方差为

一舍户

衰 式 各项值的计算

表型 丸
,

日
上旦立
丸 刁

生 丛 、
丸 、

一 一
了 十一 一十 二

一

一 一

对 求解
,

可以得到 的估计值
,

一 , 军下 , 厂甲下一万一

—犷 十

由
、

式可以得到

示 , 一四碧
一

一

合计

一

一

一 八 一 一

一 一 一

一

其标准差为 勺下之不了
,

最大似然估计值为重组率 最

小方差的无偏估计〔
’ 〕,

在表 中
,

期望频率
‘是由特

上面分析是两位点情形
,

实际可检测到的这种

位点是很多的
,

通过多点分析和基因的直线排序
,

利

用 函数完成重组率与图距间的转换
,

就可

以完成图谱构建
。

研究进展

由于作图群体容易建立
,

连锁分析也相对简单
,

因此
,

自从拟测交策略提出来之后
,

利用这种方法进

行遗传图谱构建的工作进展很快
。

目前
,

应用拟测

,自︺了了月且
‘卫︸
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器黯畸
交策略已构建了很多林木的遗传图谱

吕· “ 一‘ 〕。

海洋生物遗传图谱构建工作起步较晚
,

但发展

很快
,

目前已有不少运用拟测交策略进行遗传图谱

构建的报道
。

等 〕运用 标记技术
,

对 日本

对虾 进行 图谱构建
,

在父本

定位了 个标记
,

分布在 个连锁群上
,

标记间

的平均距离为 。 母本定位了 个标记
,

分

布在 个连锁群上
,

标记的平均间距达到 。 。

等巨
‘’ ,

等
’日〕,

等
‘ 〕利用 标记

技术
,

进行了栉孔扇贝 图谱的构

建 万俊芬 〕利用拟测交策略进行 了皱纹盘鲍

和 日本盘鲍

遗传图谱的初步构建
,

皱纹盘鲍共

得到 个连锁群
,

包括 个位点
,

总图距为 “

旧本盘鲍得到 个连锁群
,

包括 个位点
,

总

图距为
,

由于整合的位点较少
,

该图谱并没有

发表
。

等卿 」运用
、

和微卫星标记

技术构建了皱纹盘鲍的遗传图谱
,

雌性图谱包括

个标记
、

分布于 个连锁群
,

覆盖
,

雄性

图谱包括 个标记
,

分布于 个连锁群
,

总长度为

衰 使用拟测交策略构建的海洋生物遗传图谱

。

近来
,

海湾扇贝

的遗传图谱已有报道〔
,

, 〕。 等
, 〕的图谱

以引进中国并开展人工大规模养殖的海湾扇贝为对

象
,

利用 和
一

两种标记构建
,

雌性图

谱由 个标记组成
,

分布于 个连锁群
,

总长度
,

雄性图谱包括 个标记
、

个连锁

群
,

总长度为
。

等 的海湾扇贝雌

雄图谱包含 个标记
,

分布于 个连锁群
,

覆盖

基因组
,

平均间隔为
,

雄性图谱包

含 个标记
,

覆盖基因组 。 平均间隔
,

雌性和雄性图谱的平均覆盖率分别为 和
。

另 外
,

黑 鲍 、 占“ “〕、 贻 贝

夕 巴 〔‘
、

凡纳滨对虾 乙 。。 、 ,

, , 〕、 中 国 对 虾
〔,‘

·

”〕、大黄鱼 尸 以 。 ‘ 。 。 、

光棘球

海胆 夕 和中间球海胆
‘〕、玻璃海鞘 , 〔, , 〕、

白缝 和编鱼
占 口 , 〕、孔雀鱼 〔川

等海洋生物的遗传图谱也已构建
,

具体总结如表
。

水产动物

栉孔扇贝

标记种类 标记个数 连锁群个数 图谱长度 。 平均密度 被盖率 参考文献

栉孔扇贝

栉孔扇贝

叹口

⋯
只八﹂内勺门叹任,‘‘月

︸

皱纹盘鲍
, ,

〕

〕

〕

〕

刁门‘任巴」‘白厂﹂皱纹盘鲍

黑鲍

飞﹁‘八﹄夕︼

叹︻︸匕内八,左
工任匕口﹄匕,曰门了八匕以八,内匕了甘八︺任

︵︸人‘,三,胜工,且︸

海湾扇贝
,

〕

叹︺

⋯
︻了八沙自,‘一﹄内口左‘︸匕心连︸口目

﹃工立二,立

海湾扇贝

贻贝

图谱类别

雌性图谱

雄性图谱

雌性图谱

雄性图谱

雌性图谱

雄性图谱

雌性图谱

雄性图谱

雌性图谱

雄性图谱

雌性图谱

雄性图谱

雌性图谱

雄性图谱

雌性图谱

雄性图谱

雌性图谱

雄性图谱

,
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鉴黯吻

水产动物

凡纳滨对虾

标记种类

表 续

标记个数 连锁群个数 图谱长度 平均密度 覆盖率 参考文献

﹁,厅了口口‘‘尸一

八︸︸且电二

中国明对虾

﹁︼﹁曰甘甘,自尸﹂中国明对虾

大黄鱼
,

﹃飞‘几‘口八」一海胆

一﹄﹃卜﹃︸

月乙月了吐﹄‘月任八月区
二八沙众二口哎八甘八,口乃乙翻

‘,孟人曰

玻璃海鞘

刁月任,

公以

⋯
工甲‘六,且

月了巴舟曰匕孟孟乙
‘

还人八︺,‘八乙﹄已月任勺口‘,﹄‘‘‘乙人勺口勺‘,曰,‘

八﹃﹄作古‘鲤鱼

图谱类别

雌性图谱

雄性图谱

雌性图谱

雄性图谱

雌性图谱

雄性图谱

雌性图谱

雄性图谱

雌性图谱

雄性图谱

雌性图谱

雄性图谱

雌性图谱

雄性图谱

雌性图谱

雄性图谱

,

咬︺乙丹
,,占

孔雀鱼
,

注
“ 一 ”

表示没有进行图谱砚盖率的计算

小结

作为过渡
,

拟测交策略在海洋生物初期遗传图

谱构建方面做出了贡献
,

并为下一步高密度图谱的

构建奠定了基础
。

但同时也应该指出目前利用拟测

交策略构建的遗传图谱还有很多不足的地方
,

比如

密度偏低
、

不同图谱的标记无法共享等
。

为此
,

下一

步需要进一步开发微卫星
、

等共显性分子标记

和使用 高世代群体进行构图
,

从而得到密度更

高
、

通用性更广的连锁图谱
。

, 考文献

【 〕徐云碧
,

朱立煌 分子数量遗传学【 北京 中国农业

出版社
, ·

〔
, , , 。

帅 〕
,

, 一

〕 , , , , 。

〕仓
, ,

一

, ,

〔〕晓
, , 一

, , ,

〕
, , 一

〕
, ,

〕

三 已姆 , , 一

〔〕
, 。

肠 夕 夕

〕 凌
, , 一

, , , 。
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, , 一

〕

〔 〕
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,

〔
, , , 。
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, , 一
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, 一

, ,
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,

仁
, , 一
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, , ,
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, , 一

, , ,

,

少

〕
, , 一

〔
, , ,

夕 乞

, ,

一

万俊芬 鲍与扇贝遗传育种中的分子标记研究 育

岛 中国海洋大学博士学位论文
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, ,
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等 分子标记构建中国

对虾遗传连锁图谱的初步研究〔〕高技术通讯
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, 一

, , ,

〕
, , 一

〔 〕
, , ,

夕 早 ,

尹 〔
, , 一

〔
, ,

,
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, , 一

, , , 。

夕 夕

夕

一

, , 一

〔 〕
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诬‘ 诬“

〕
, , 一
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