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摘要    随着测序技术的发展，基于单核苷酸多态性(SNP)分子标记的遗传力估计比传统法准确性

更高，已被广泛应用于动植物育种中。本研究对不同地理仿刺参(Apostichopus japonicus)群体的疣

足数量进行重测序全基因组水平的 SNP 遗传力估计，结果显示，次等位基因频率(Minor allele 

frequency, MAF) >0.05 时，在 50K SNP 基础上均匀抽样，不同 SNP 密度的仿刺参疣足数量 SNP 遗

传力估计均值范围为(0.566±0.022)~(0.612±0.003)；MAF>0.1 时，SNP 遗传力估计均值范围为

(0.586±0.015)~(0.615±0.016)，说明 50K 低密度 SNP 标记足够捕获数量性状基因座(QTL)大效应和小

效应；同时，染色体水平 SNP 遗传力估计值显示，单个染色体对遗传力的贡献和其长度显著相关，

暗示仿刺参疣足数量是一个复杂的数量性状，与该性状相关的基因效应位点散布在各染色体，并

由多基因共同作用。本研究结果可为海参低密度 SNP 芯片的设计开发及海参遗传参数评估提供一

定的理论依据。 
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仿刺参(Apostichopus japonicus)是中国传统的海

珍品之一，营养价值高，药用价值广泛(常亚青等 , 

2004)。海参养殖业在我国经过十几年的迅猛发展，

已成为海水养殖的主要产业之一(王秀利等, 2006)。

然而，由于刺参养殖的过速发展和不规范运作，基础

研究滞后于刺参养殖产业的发展，加之基础设施、养

殖工艺和方式的滞后，出现刺参病害频发、种质资源

匮乏、成品参品质下降、单位面积产量和产值下降等

问题(李成林等 , 2010; 张春云等 , 2004; 常亚青等 , 

2006; 赵帅等, 2016)；野生资源过度捕捞和养殖刺参

长期近亲繁殖、累代养殖，也使刺参品种质量逐步下

降(封岩, 2019)，刺参的养殖业面临严重威胁。随着

人们对仿刺参需求量的增加，迫切需要对其进行遗传

改良，选育具有优良性状的新品种。遗传参数的估计

是水产动物选择育种的一项基础工作，其中，遗传力

是衡量育种进展和育种方法的关键性指标(Falconer 

et al, 2000)。 

遗传力反映亲属间的相似程度和对人工与自然
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选择的反应速度，往往是育种工作的第一步。传统方

法利用亲缘关系较近的个体表型间的相关系数及亲

缘系数计算遗传力(Lstibůrek et al, 2018; 文超良等, 

2019)，在仿刺参遗传力估计中被广泛应用，例如，

对仿刺参前期浮游阶段耳状幼体体长(栾生等, 2006)、

耳状幼体和稚参体长(李云峰等, 2009)、幼参 4 个生

长性状(孟思远等, 2010)的遗传力估计等。传统方法

利用系谱信息构建亲缘相关矩阵(Numerator relation- 

ship matrix, A 阵)，并利用线性混合模型估计遗传力，

对系谱信息的准确性和完整性要求较高 (李晶等 , 

2020)；由于孟德尔抽样误差(Hill, 2014)，基于系谱推

断的个体间亲缘关系准确性有限，并且存在系谱记录

错误、部分群体系谱信息不完整或缺失的情况，使得

传统法估计遗传力的准确性存在一定的局限。 

随着测序技术的发展，越来越多的学者利用单核

苷酸多态性 (SNP)分子标记推断个体间的亲缘关系

(Thompson, 1975; Lynch, 1988; Queller, 1989)，通过构

建基因组亲缘关系矩阵(Genomic relationship matrix, 

GRM)(Li et al, 2014; 文超良等, 2019)，进行基于 SNP

分子标记的遗传力估计 (SNP 遗传力 )(Yang et al, 
2017)，并在动植物以及人类群体中得到广泛应用
(Ritland et al, 1996; Mousseau et al, 1998; Thomas   
et al, 2002; Visscher et al, 2006)。例如，Yang 等(2010)

利用 REML 分析方法估计了 SNP 数据集解释的人类

身高表型的变异程度；Guo 等(2018)利用 GCTA 的

REML 估计了栉孔扇贝(Chlamys farreri)的生长性状

(扇贝长、宽、高和湿重)的 SNP 遗传力；Fishback 等

(2002)使用 REML 方法估计了虹鳟 (Oncorhynchus 
mykiss)总长和重量的遗传力。Benjamin 等(2012)将这

种基于 GRM 的 REML 分析方法称为 GREML 法。

GREML法可以利用 SNP数据估计无亲缘关系的个体

之间的遗传关系，然后，由全基因组 SNP 解释的表

型变异比例推断遗传力。与传统方法相比，REML 分

析法适用于非均衡资料的方差组分估计，可大大提高

方差组分的估计准确性。本研究利用已完成测序的仿

刺参基因组(Li et al, 2018)，对不同养殖地理位置仿刺

参群体进行全基因组重测序，并针对仿刺参重要经济

性状疣足数量，进行全基因组水平的 SNP 遗传力估

计，为丰富仿刺参生长相关的分子育种理论、加快仿

刺参优良品种的选育提供一定的理论依据。 

1  材料与方法 

1.1  仿刺参样本与表型 

本研究 215 个仿刺参样本分别来自于 8 个不同的

养殖地理位置：平岛、西小磨、山东栖霞口、蚆蛸岛、

中俄杂交仿刺参、旅顺、黄龙尾和俄罗斯海参崴。首

先，对所有仿刺参样本的疣足数量进行统计(表 1)。 
 

表 1  仿刺参样本表型统计 
Tab.1  Statistics of papillae number for A. japonicus  

疣足数量 
Papillae Number 地理位置 

Geographic location 
样本量 

Size  
均值 Mean 标准差 SD

平岛 Pingdao 30 44.5 6.1 

西小磨 Xixiaomo 30 50.5 9.2 

山东栖霞口 
Qixiakou, Shandong 

30 40.8 4.4 

蚆蛸岛 Bashaodao 30 47.9 9.4 

中俄杂交 Hybrid of 
Chinese and Russian 

5 58.4 6.9 

旅顺 Lüshun 30 34.2 5.1 

黄龙尾 Huanglongwei 30 34.6 4.8 

俄罗斯海参崴 
Vladivostok, Russia 

30 56.7 10.7 

 

1.2  全基因组重测序与参考 SNP 选择 

按照动物组织基因组 DNA 提取试剂盒(天根，北

京)说明书提取仿刺参基因组 DNA。使用 NanoDrop- 

2000 超微量紫外分光光度计进行定量分析。 

检验合格的 DNA 片段经末端修复、加 polyA 尾、

加测序接头、纯化和 PCR 扩增完成整个文库制备。

库检合格的文库通过 Illumina Hiseq Xten 的 PE150bp

模式进行测序，每个样品测序深度为 10×。对测序获

得的测序数据进行质量过滤，使用 Cutadapt 软件

(Martin, 2011)去除接头序列，使用 SolexaQA 软件

(Cox et al, 2010)去除质量值低于 20 的碱基，将得到

的高质量测序数据利用 BWA 软件(Li et al, 2009)比对

到仿刺参参考基因组。使用 Samtools(Li et al, 2009)

进行去重复，GATK(Ye et al, 2009)进行局部重比对，

碱基质量值校正等处理以及 SNP 小片段插入缺失

(Small INDEL)的检测，按照条件“ QD<2.0||MQ< 
40.0||FS>60.0||MQRankSum<–12.5||ReadPosRankSum<
–8.0”对 SNP 进行过滤，得到最终的 SNP 位点集。 

筛选 SNP 是为了在重测序获得的高密度 SNP 中

减少或删除处于高度连锁不平衡的 SNP，特别是在有

限群体中有相当数量的 SNP 之间存在高度的连锁不

平衡关系，会降低对动物个体遗传参数的估计准确

度。本研究采用 SNP 基因频率的平均欧式距离

(Average Euclidean distance, AED) (Wu et al, 2016)来

筛选 SNPs，挑选出次要等位基因频率(Minor allele 

frequency, MAF)大于 0.05 和 0.1 的 50K SNP，在筛
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选出来的 50K SNP 中随机均匀挑选不同密度的

SNP(SNP 数量分别为 5K、10K、15K、20K、25K、

30K、35K、40K、45K 和 50K)。 

1.3  基于 SNP 的遗传力估计 

本 研 究 使 用 GCTA(Yang et al, 2011)(gcta_ 

1.93.2beta 版 本 ) 的 GREML(Genomic relatedness 

matrix restricted maximum likelihood)中的期望最大约

束 似 然 法 (EM-REML) 、 平 均 信 息 约 束 似 然 法

(AI-REML)对仿刺参疣足数量的 SNP 遗传力进行评

估。EM 算法是由 Dempster 等(1977)提出的一种迭代

算法，可针对有缺失数据的数据资料，获得参数的最

大似然估计值。缺失数据在实际的统计分析中非常普

遍，EM 算法的基本思想是用缺失数据在给定参数的

某个估计值的条件下的期望代替缺失数据，从而将不

完全数据变成完全数据，使得似然函数的最大化变得

相对简单。REML 的 AI 算法 (平均信息算法 )由

Gilmour 等(1995)、Johnson 等(1995)和 Jensen 等(1997)

提出，它是将求似然函数最大值的 2 种常见的

Newton-Raphson 算法和 Fisher´s scoring 方法结合起

来的一种算法(张勤, 2007)。 

GCTA 软件的核心即如下所示线性混合模型

(Yang et al, 2011)： 
y = Xb + Wu + e 

式中，y 表示表型，b 表示固定效应协变量的系

数，u 表示随机效应自变量的系数，这里的随机效应

指的是所有 SNP位点对表型的效应，e表示随机误差。 

其中，u 和 e 服从如下正态分布： 

u~N(0, I ) 

e~N(0, I 2
e ) 

I 为一个 n × n 的单位矩阵，n 表示样本量。 

表型方差用如下公式表示： 

var(y) = V = WW′ 2 u + I 2
e  

wij= (xij – 2pi)/ 2 1( )i ip p  

W 为第 ij 元素的标准化基因型矩阵，xij 为第 j 个

个体的第 i 个 SNP 的参考等位基因的拷贝数，pi 为参

考等位基因频率。 

GCTA 对于样本遗传相似度的定义公式： 

Gjk =
 

 1

( 2 ) 21

2 1

N
ij i ik i

i ii

x p x p
N p p



 

  

定义所有 SNP 位点的方差： 
2
G = N 2

u  

则：V = 2
GG + I 2

e  

式中，N 为 SNP 位点数，G 为个体间的亲缘关

系矩阵(GRM)。 

定义 SNP 遗传力的计算公式： 
2
SNPh = 2

G / 2 2( ? )G e   

对来自不同养殖地理位置的 215 个仿刺参样本

进行高通量重测序，获得一组高质量 SNP。构建 GRM

矩阵后，使用 GCTA 的 2 种遗传参数估计方法

(AI-REML 和 EM-REML)，添加协变量的校正，针对

仿刺参疣足数量，分别计算不同密度 SNP 下的 SNP

遗传力估计值及染色体水平的 SNP 遗传力估计值。 

2  结果与分析 

2.1  仿刺参疣足数量的表型数据分布 

从 215 个仿刺参样本疣足数量的频率直方图和

概率密度曲线(图 1a)可以看出，本研究不同地域的仿

刺参疣足数量大致符合正态分布，表明仿刺参疣足数

量性状不受地域环境的影响。考虑到图 1a 中出现大

量疣足数量大于 60 的个体，且主要集中在中俄杂交

仿刺参和俄罗斯海参崴群体中，因此，利用 R MASS

包中 nlminb 函数，对 215 个样本数据进行混合正态

分布参数的最大似然估计(图 1b)，结果显示，样本疣

足数量符合 2 个正态分布(均值 39.8、方差 6.79 和均

值 54.35、方差 10.9)的最优拟合，说明样本中存在多

疣足仿刺参群体情况。进一步把 8 个不同地域的仿刺

参群体分为正常群体(平岛、西小磨、山东栖霞口、 

 

 
 

图 1  215 份仿刺参样本疣足数量的频率直方图和概率密度曲线(a)和双重高斯分布最优拟合(b) 
Fig.1  True frequency histogram and probability density curve (a) and optimal fitting of  
a double Gaussian distribution (b) of papillae number for the 215 A. japonicus samples 
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蚆蛸岛、旅顺和黄龙尾)与多疣足群体(中俄杂交仿刺

参和俄罗斯海参崴)，并利用 R t.test 函数对上述 2 个

群体疣足数量进行 t 检验，结果差异显著(P<0.01)。

根据上述表型数据分布结果，本研究将不同地域的仿

刺参群体分为正常群体与多疣足群体，并在 SNP 遗

传力估计模型设计群体固定效应，以校群体分层对

SNP 遗传力估计的影响。 

2.2  仿刺参疣足数量 SNP 遗传力估计 

本研究全基因组重测序质量较高，GC 分布正常，

对基因组的覆盖度均超过 90%，高质量 SNPs 数量约

为 500 万个。使用 GCTA 的 2 种 REML 分析方法

(EM-REML 和 AI-REML)对仿刺参疣足数量的遗传力

进行评估，比较相同密度、相同次要等位基因频率筛

选条件下，不同分析方法得到的仿刺参疣足数量 SNP

遗传力估计值。发现通过 2 种方法得到的遗传力估计 

值差异极小(表 2，表 3)，证明本研究采用的分析方法

有较好稳定性、可靠性。 

除此之外，本研究对不同密度 SNP 条件下的仿

刺参疣足数量 SNP 遗传力估计值进行比较，结果显

示，当 MAF>0.05 时(表 2)，不同密度 SNP 条件下得

到的仿刺参疣足数量 SNP 遗传力估计均值为(0.566± 

0.022)~(0.612±0.003)，SNP 数量在 5K、10K 时，得

到的 SNP 遗传力估计均值分别为 0.567±0.022、0.588±  

0.011(AI-REML)和 0.566±0.022、0.587±0.011(EM- 

REML)；SNP 数量在 15K~50K 时，得到的遗传力估

计均值相较于低密度 SNP 遗传力估计均值更大，且

趋于稳定；SNP 数量为 50K 时，得到的 SNP 遗传力

估计均值最高，分别为 0.612±0.003(AI-REML)和

0.611±0.003(EM-REML)。当 MAF>0.1 时(表 3)，不同

密度 SNP 条件下得到的仿刺参疣足数量 SNP 遗传力

估计均值为(0.586±0.015)~(0.615±0.016)，SNP 数量在  

 
表 2  仿刺参疣足数量 SNP 遗传力(MAF>0.05) 

Tab.2  SNP heritability estimates for papillae number in A. japonicus (MAF>0.05) 

SNP 数量 
Number of SNPs 

计算方法 
Analysis Method 

V(G) V(e) Vp h2±SD Pval 

AI 44.238 33.853 78.091 0.567±0.022 < 0.001 5K 

EM 44.174 33.924 78.099 0.566±0.022 < 0.001 

AI 45.734 32.071 77.806 0.588±0.011 < 0.001 10K 

EM 45.671 32.143 77.814 0.587±0.011 < 0.001 

AI 46.747 30.142 76.889 0.608±0.024 < 0.001 15K 

EM 46.691 30.208 76.899 0.607±0.024 < 0.001 

AI 46.585 30.576 77.161 0.604±0.010 < 0.001 20K 

EM 46.528 30.643 77.170 0.603±0.010 < 0.001 

AI 46.830 30.147 76.977 0.608±0.005 < 0.001 25K 

EM 46.772 30.214 76.987 0.608±0.005 < 0.001 

AI 46.553 30.796 77.350 0.602±0.005 < 0.001 30K 

EM 46.495 30.864 77.359 0.601±0.005 < 0.001 

AI 46.630 30.482 77.112 0.605±0.006 < 0.001 35K 

EM 46.572 30.549 77.121 0.604±0.006 < 0.001 

AI 47.019 29.912 76.931 0.611±0.009 < 0.001 40K 

EM 46.962 29.979 76.941 0.610±0.009 < 0.001 

AI 46.887 30.140 77.027 0.609±0.002 < 0.001 45K 

EM 46.830 30.207 77.036 0.608±0.002 < 0.001 

AI 47.052 29.827 76.879 0.612±0.003 < 0.001 50K 

EM 46.996 29.893 76.889 0.611±0.003 < 0.001 

注：V(G)：遗传方差；V(e)：残差方差；Vp：表型方差；h2 代表 SNP 遗传力；Pval 代表检验的 P 值，P<0.001 表示

差异极显著。下表同 
Note: V(G): Genetic variance; V(e): Residual variance; Vp: Phenotypic variance; h2: SNP heritability; P<0.001: Correlation 

was significant at 0.001 level. The same as below 
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表 3  仿刺参疣足数量 SNP 遗传力(MAF>0.1) 
Tab.3  SNP heritability estimates for papillae number in A. japonicus (MAF>0.1) 

SNP 数量 
Number of SNPs 

计算方法 
Analysis Method 

V(G) V(e) Vp h2±SD Pval 

AI 46.005 31.643 77.648 0.593±0.026 < 0.001 5K 

EM 45.943 31.712 77.655 0.592±0.026 < 0.001 

AI 46.098 31.231 77.329 0.596±0.017 < 0.001 10K 

EM 46.039 31.299 77.337 0.595±0.017 < 0.001 

AI 45.593 32.107 77.700 0.587±0.014 < 0.001 15K 

EM 45.533 32.176 77.709 0.586±0.015 < 0.001 

AI 47.043 30.032 77.075 0.610±0.003 < 0.001 20K 

EM 46.984 30.101 77.085 0.610±0.003 < 0.001 

AI 46.885 30.120 77.005 0.609±0.005 < 0.001 25K 

EM 46.830 30.185 77.014 0.608±0.005 < 0.001 

AI 47.230 29.590 76.820 0.615±0.016 < 0.001 30K 

EM 47.174 29.655 76.829 0.614±0.016 < 0.001 

AI 47.135 29.666 76.801 0.614±0.003 < 0.001 35K 

EM 47.080 29.730 76.810 0.613±0.003 < 0.001 

AI 47.212 29.634 76.847 0.614±0.004 < 0.001 40K 

EM 47.156 29.700 76.856 0.614±0.004 < 0.001 

AI 46.987 29.928 76.915 0.611±0.004 < 0.001 45K 

EM 46.930 29.995 76.925 0.610±0.004 < 0.001 

AI 47.208 29.631 76.840 0.614±0.001 < 0.001 50K 

EM 47.152 29.697 76.849 0.614±0.001 < 0.001 

 
5K、10K、15K 时，得到的遗传力估计均值分别为

0.593±0.026、0.596±0.017、0.587±0.014(AI-REML)

和 0.592±0.026 、 0.595±0.017 、 0.586±0.015(EM- 

REML)；SNP 数量在 20K~50K 时，得到的遗传力估

计均值相较于低密度 SNP 遗传力估计均值更大，且

趋于稳定；SNP 数量为 30K 时，得到的 SNP 遗传

力估计均值最高，分别为 0.615±0.016(AI-REML)和

0.614±0.016 (EM-REML)，并且当 SNP 数量在 35K、

40K、50K 时得到的遗传力估计均值均达到 0.614。 

2.3  仿刺参疣足数量染色体水平 SNP 遗传力估计 

根据已发表的仿刺参基因组和遗传连锁图谱，

共发现 22 个连锁群(Tian et al, 2015; Li et al, 2018)，

本研究将 Scaffold 拼接到染色体水平，并对仿刺参

疣足数量进行染色体水平的 SNP 遗传力估计，对染

色体 SNP 遗传力估计值和染色体长度进行回归分析

(图 2)，结果显示，7 号染色体的 SNP 遗传力估计值

最小，为 0.085(MAF>0.05)、0.094(MAF>0.1)；2 号

染色体的 SNP 遗传力估计值最大，为 0.598(MAF> 

0.05)、0.599(MAF>0.1)；14 号染色体长度最小，SNP

遗传力估计值为 0.269(MAF>0.05)、0.282(MAF> 

0.1)；1 号染色体长度最大，SNP 遗传力估计值为

0.522(MAF>0.05)、0.526(MAF>0.1)。在 MAF>0.05

和 MAF>0.1 条件下，单个染色体的贡献和其长度显

著相关，较长的染色体具有明显的线性趋势 (P< 

0.05)，且遗传力估计值最小的 7 号染色体和长度最

小的 14 号染色体均偏离线性回归较远。 

3  讨论 

遗传力是反映性状遗传能力大小的重要遗传

参数，准确合理的遗传参数估计有助于更好地理解

遗传因素对特定群体某一性状的表型影响程度。估

计动物个体的 SNP 遗传力，首先需要筛选出一组适

用的 SNP。筛选这些 SNP，一般需要满足两个条件：

第一，筛选的 SNP 是该物种基因芯片中共同的

SNP，这样可以很方便地将这些基因 SNP 芯片用于

分子育种，而不需要重新设计新的芯片或增加芯片

中的 SNP 位点；第二，选出的 SNP 有较高的信息

含量，其统计准确度要高。Hulsegge 等(2013)采用

LD 的 r2>0.30 作为删除 SNP 的尺度，结果表明，在

保持相同准确性的前提下，使用这个尺度来筛选

SNP，可以明显降低所需 SNP 标记的数量。同时，

需要筛选信息量高的 SNP，筛选高信息量的 SNP 可 
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图 2  仿刺参疣足数量染色体水平 SNP 遗传力估计 
Fig.2  Chromosome-wise heritability estimates for papillae number in A. japonicus 

a：MAF>0.05；b：MAF>0.1。数字表示每个染色体的遗传力点估计值；实线表示染色体遗传力对染色体长度的线性回归 
The numbers show the heritability point estimates of each chromosome. The solid lines plot the linear regression of 

chromosome-wise heritability against chromosome length 
 
以依据不同的统计指标。例如，Hulsegge 等(2013)分

别使用 Delta(群体间等位基因频率的绝对差异 )、

Wright(1978)的 FST 以及 Weir 等(1984)的 FST 衡量标

记信息量的效果。信息熵(Entropy)(Mitt et al, 2017)

也是衡量 SNP 信息量的指标。本研究采用 SNP 基因

频率的平均欧式距离 (Average Euclidean distance, 

AED) (Wu et al, 2016)来筛选 SNPs。后续工作将根据

上述指标，挑选信息含量高并可进行准确的遗传参数

估计的低密度 SNP 标记。 

群体的分层效应会对遗传力估计值的准确性产

生影响。本研究根据 215 个仿刺参样本疣足数量的频

率直方图和概率密度曲线(图 1)初步将研究样本分为

两大类，一类为来自中国的品种(正常群体)，另一类

为俄罗斯以及中国与俄罗斯杂交的品种 (多疣足群

体)。计算时使用群体分层这一因素作为协变量进行

校正，并得到了稳定结果，证明本研究使用的分组依

据可靠。本研究使用了基于 GCTA 的期望最大约束似

然法(EM-REML)和平均信息约束似然法(AI-REML)

对仿刺参疣足数量的 SNP 遗传力进行估计，由估计

值结果(表 2、表 3)可知，此方法得到的 SNP 遗传力

估计值均具有较高的稳定性和可信度。此前，孟思远

等(2010)通过建立家系，使用传统方法估算仿刺参幼

参阶段肉刺数目的遗传力，得到仿刺参肉刺(疣足)数

量遗传力为 0.191~0.404。本研究使用 GCTA 的 REML

分析法得到了与传统方法相比更高、更稳定的遗传力

估计值，说明疣足数量主要受加性效应的控制，对仿

刺参的选择育种具有较大潜力。通过比较不同 SNP

密度下仿刺参疣足数量 SNP 遗传力估计值，发现当

SNP 数量在 50K 时，得到的遗传力估计值均已达到

稳定，说明 50K SNP 的密度足够捕获数量性状基因

座(QTL)大效应和小效应，证实了低密度 SNP 用于准

确估计遗传参数的可行性。同时，在全基因组选择方

面，Wu 等(2016)通过设计牛的低密度 SNP 芯片，对

育种值估计的准确性进行评估，获得了较准确的结

果，也证实了低密度 SNP 芯片应用于分子育种的可

靠性。由于全基因组分析对样本量要求较高，通常在

500 以上(Yang et al, 2010)，本研究的样本量为 215，

统计量较少，容易导致统计结果出现一定程度的偏

差，但所得结果与已报道数据(孟思远等, 2010; 和飞

等, 2017)一致。后续工作将扩大样本统计量进行仿刺

参数量性状的遗传力评估。 

本研究在染色体水平对仿刺参疣足数量 SNP 遗

传力进行估计(图 2)，提供性状遗传结构的信息。结

果显示，仿刺参疣足数量是一个复杂的数量性状，不

同染色体上的变异导致了仿刺参疣足数量的变异，与

该性状相关的效应位点散布在各染色体上，说明了通

过重测序的技术手段，在全基因组上寻找 SNP 的重

要性。单个染色体的贡献和其长度显著相关，表示在

每条染色体上可能有多个小到中等效应的变异，而不

是少数具有主要效应的变异。Goddard 等(2009)关于

家畜复杂性状的分子标记辅助选择结果也支持这一

假设，该报道称，性状变异有很大的遗传因素，但由
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于统计力量不足，大多数具有小到中度影响的变异尚

未在遗传关联分析中被确认。而 GCTA 可以克服分子

标记辅助选择的缺陷，通过全基因组标记面板，所有

QTL 都能和至少 1 个 marker 处于连锁不平衡状态。

分析发现，7 号染色体虽不是最小染色体，但其遗传

力估计值最低，与此相反，2 号染色体虽不是最大染

色体，却具有最大遗传力估计值，说明较大的基因效

应位点可能不在 7 号染色体上，而位于 2 号染色体，

意味着 QTL 出现在 2 号染色体的概率较大，出现在

7 号染色体上的概率较小。此结果的发现为将来开展

仿刺参疣足数量的全基因组关联分析(GWAS)提供了

支持。 

4  总结 

本研究对不同养殖地理位置仿刺参群体进行全

基因组重测序，并针对仿刺参重要经济性状疣足数

目，使用 GCTA 软件的 GREML 进行全基因组水平的

SNP 遗传力估计，染色体水平 SNP 遗传力估计，同

时比较不同密度 SNP 标记条件下的仿刺参疣足数量

SNP 遗传力估计值；结果表明，仿刺参疣足数量 SNP

遗传力为中等遗传力(MAF>0.05 时，0.566~0.612；

MAF>0.1 时，0.586~0.615)，当 SNP 数量在 50K 时，

得到的遗传力估计值均已达到稳定，且染色体 SNP

遗传力与其长度显著相关；说明仿刺参疣足数量是复

杂数量性状，由全基因组水平多基因共同作用，且

50K SNP 密度足够捕获 QTL 大效应和小效应。本研

究通过分子学研究方法得到可靠的遗传力估计值，有

效解决了传统方法系谱记录繁琐，遗传力估计准确性

差等问题，为分子育种技术提供了一定理论依据；同

时，证明低密度 SNP 标记用于仿刺参分子育种的可

能性，可为低密度 SNP 芯片的设计开发提供支持。 
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Estimating SNP Heritability for Papillae Number in  
Sea Cucumber Apostichopus japonicus 

NI Ping1, REN Qiang1, WANG Jing1, DING Jun2①, CHANG Yaqing2,   

WANG Yangfan1①
, HU Jingjie1, BAO Zhenmin1 

(1. Ministry of Education Key Laboratory of Marine Genetics and Breeding, College of Marine Life Sciences,  
Ocean University of China, Qingdao  266003; 2. Key Laboratory of Mariculture & Stock Enhancement in North China’s Sea, 

Ministry of Agriculture and Rural Affairs, Dalian Ocean University, Dalian  116023) 

Abstract    The estimation of heritability is a fundamental task in the selective breeding of aquatic 

animals. With the development of sequencing technology, the estimation of heritability based on single 

nucleotide polymorphism (SNP) markers has been widely used in breeding since it is more accurate than 

the traditional method. In this study, the genome-wide SNP heritabilities for papillae number in 

Apostichopus japonicus from different geographic locations were estimated, and the results showed that 

the estimated mean SNP heritabilities with different SNP densities at MAF (minor allele frequency)>0.05 

ranged from 0.566±0.022 to 0.612±0.003, and the estimated mean SNP heritabilities with different SNP 

densities at MAF>0.1 ranged from 0.586±0.015 to 0.615±0.016 when sampled uniformly on 50K SNPs, 

indicating that 50K low-density SNP markers are sufficient to capture both large and small effects of the 

quantitative trait locus. Chromosome-wise SNP heritability estimates showed that the contribution of an 

individual chromosome was significantly correlated to its length, suggesting that the papillae number is a 

complex quantitative trait with effect sites scattered across the chromosomes and shared by multiple genes. 

The results of this study provide a theoretical basis for the design and development of A. japonicus 

low-density SNP chips and the evaluation of A. japonicus genetic parameters. 
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