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中国美利奴羊犇犔犡３基因３′犝犜犚的多态性及其与
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摘　要：为探讨犇犔犡３基因的多态性与绵羊羊毛品质及生长性状的关系，本研究以５个品系的中国美利奴羊（新

疆军垦型）为试验材料，采用ＰＣＲＲＦＬＰ方法开展了犇犔犡３基因３′ＵＴＲ区４个ＳＮＰｓ的多态性检测。通过卡方检

验分析了４个ＳＮＰｓ在各品系绵羊中的等位基因频率，采用连锁不平衡分析构建了这４个ＳＮＰｓ的单倍型，最后将

单位点和单倍型分别与绵羊羊毛品质和生长性状进行关联分析。结果表明：４个ＳＮＰｓ在５个品系间的等位基因

频率均存在极显著差异（犘＜０．０１）；超细毛绵羊品系与其他４个品系间的基因型分布均存在极显著差异（犘＜

０．０１），２个多胎品系与其他３个品系间的基因型分布同样存在极显著差异（犘＜０．０１）；相关分析显示，这４个ＳＮＰｓ

及其单倍型均对羊毛卷曲度有显著影响（犘＜０．０５），而对其他羊毛性状及生长性状无显著影响（犘＞０．０５）。由此

可见，中国美利奴羊（新疆军垦型）犇犔犡３基因３′ＵＴＲ区的多态性与绵羊毛发卷曲度性状显著相关，可以尝试使用

这些ＳＮＰｓ开展高品质细毛羊的分子标记辅助选择。
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　　犇犔犡３（Ｄｉｓｔａｌｌｅｓｓｈｏｍｅｏｂｏｘ３）基因是同源异

型框转录因子犇犔犡 基因家族中的一员
［１］，在哺乳

动物胎盘、皮肤、毛囊、牙齿、骨等多种组织中都有表

达［２］。犇犔犡３基因对于胎盘和骨发育十分重要
［３４］。

人类遗传病的研究表明，犇犔犡３基因的移码突变会

造成 ＴＤＯ（Ｔｒｉｃｈｏｄｅｎｔｏｏｓｓｅｏｕｓｓｙｎｄｒｏｍｅ）综合

征［５］，而犇犔犡３基因ｃ．５７１＿５７４ｄｅｌＧＧＧＧ４碱基的

缺失突变是形成ＴＤＯ综合征的主要原因
［６］。另外

犇犔犡３基因ｃ．５６１＿５６２ｄｅｌＣＴ 也可以引起较弱的

ＴＤＯ综合征
［７］。最近的研究还表明，ＴＤＯ在本质

上可能是由于犇犔犡３基因的功能缺失或单倍剂量

不足（Ｈａｐｌｏｉｎｓｕｆｆｉｃｉｅｎｃｙ）引起的
［８］。

犇犔犡３基因与毛囊发育以及毛发形成密切相

关。基因敲除小鼠研究表明，犇犔犡３基因缺失会引

起毛囊形态、分化以及周期性的改变，并导致毛干和

内毛根鞘的形成发生障碍，从而造成全身性脱发。

在毛囊分化过程中，犇犔犡３基因主要受 Ｗｎｔ通路调

控，ＤＬＸ３调控 Ｈｏｘｃ１３和 Ｇａｔａ３等转录因子的表

达。研究发现ＤＬＸ３和Ｓｍａｄ１／５／８存在互作，从而

介导ＢＭＰ（Ｂｏｎｅｍｏｒｐｈｏｇｅｎｅｔｉｃｐｒｏｔｅｉｎ）信号通路

对毛囊分化的调控作用。敲除毛囊干细胞的犇犔犡３

基因，会导致毛囊静止期ＢＭＰ信号消失，从而阻碍

毛囊 再 次 生 长［９］。ＢＭＰ２ 能 够 通 过 Ｓｍａｄ１ 和

Ｓｍａｄ４在毛囊细胞中激活犇犔犡３基因转录
［１０］。最

近的研究发现，ｍｉＲ３１调控犇犔犡３基因在皮肤和

毛囊中的表达，从而对毛发正常生长以及毛纤维形

成起到重要的作用［１１］。此外，ＤＬＸ３的ＳＵＭＯ化

修饰可以促进犇犔犡３基因的转录活性
［１２］，进而影响

其对毛发形成的调控。以上这些研究表明犇犔犡３

是毛囊发育和毛发形成的重要调控基因。

目前对ＤＬＸ３的研究主要集中在人和鼠上，羊

犇犔犡３基因的研究报道很少。哺乳动物的犇犔犡３

基因具有高度的同源性，鉴于犇犔犡３基因在胎盘、

骨组织以及毛囊发育中的重要作用，我们将犇犔犡３

基因作为影响绵羊重要经济性状的候选基因，开展

了我国美利奴羊犇犔犡３基因３′ＵＴＲ区的多态性研

究，并将中国美利奴羊的不同基因型与其部分性状

进行关联分析，以期寻找到影响中国美利奴羊重要

经济性状的ＳＮＰ位点。

１　材料与方法

１．１　试验材料

本研究以７８３只中国美利奴羊（新疆军垦型）为

试验材料。样本共包含５个品系，其中超细毛品系

１６０只、毛用多胎品系１３７只、Ａ品系１７１只、Ｂ品

系１６６只、肉用多胎品系１４９只，各品系的个体均为

母羊。采集绵羊耳组织，－２０℃保存备用。采用常

规的苯酚／氯仿法提取绵羊基因组ＤＮＡ。羊毛性状

测定根据国家纤维检验标准并参考国际毛纺织组织

（ＩＷＴＯ）纤维检测标准，对绵羊体侧部毛样进行自

然长度、细度、卷曲度、污毛量、净毛率的测定，生产

性能按照细毛羊鉴定标准进行测定。

１．２　方法

１．２．１　引物设计与合成　　根据绵羊犇犔犡３基因

序列（ＧｅｎＢａｎｋ登录号：ＦＪ６５４６４６．１），设计引物（表

１）扩增犇犔犡３基因的３′ＵＴＲ区。以绵羊的基因组

ＤＮＡ为模板，扩增犇犔犡３基因的３′ＵＴＲ区，并克

隆测序。利用ＤＮＡＭＡＮ软件和ｃｌｕｓｔａｌｘ１．８３软件

等对测序结果进行比对。对于发现的部分多态性位

点，利用ＰｒｉｍｅｒＰｒｅｍｉｅｒ５．０软件重新设计引物（表

１，ＳＮＰ５未检测）。此外，对文献报道的犇犔犡３基因

３′ＵＴＲ区的１个ＳＮＰ位点（ＳＮＰ６）也设计合成了

引物（表１）
［１３］。上述引物均由上海英骏生物技术有

限公司合成。

１．２．２　多态性检测分析　　多态性检测采用ＰＣＲ

ＲＦＬＰ方法，引物序列、退火温度及扩增片段大小见

表１。其中ＳＮＰ１～ＳＮＰ３的ＲＦＬＰ分型体系：２μＬ

的ＰＣＲ产物，内切酶为５Ｕ犈犪犿１１０４Ｉ（ＳＮＰ１）、３Ｕ

犎狆狔１８８Ｉ（ＳＮＰ２）、５Ｕ犜犪狇Ｉ（ＳＮＰ３），１μＬＢｕｆｆｅｒ，

并用去离子灭菌水混合补至１０μＬ体系，分别于

３７、３７和６５℃酶切过夜。酶切产物均经２％琼脂糖

凝胶电泳检测观察结果。ＳＮＰ４的 ＲＦＬＰ分型体

系：２μＬ的 ＰＣＲ 产物，５Ｕ 犕狊狆Ｉ内切酶，１μＬ

Ｂｕｆｆｅｒ，１μＬ０．１％ＢＳＡ，并用去离子灭菌水混合补

至１０μＬ体系，３７℃酶切过夜。酶切产物经１４％的

聚丙烯酰胺凝胶电泳检测观察结果。

９５３



畜　牧　兽　医　学　报 ４３卷　

表１　引物的序列、退火温度和片段大小

犜犪犫犾犲１　犜犺犲狆狉犻犿犲狉狊犲狇狌犲狀犮犲狊，犪狀狀犲犪犾犻狀犵狋犲犿狆犲狉犪狋狌狉犲犪狀犱狆狉狅犱狌犮狋狊犻狕犲

位点Ｓｉｔｅ
引物序列（５′３′）

Ｐｒｉｍｅｒｓｅｑｕｅｎｃｅ

扩增长度／ｂｐ

Ｐｒｏｄｕｃｔｓｉｚｅ

退火温度／℃

Ａｎｎｅａｌｉｎｇｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

犇犔犡３基因３′ＵＴＲ区

３′ＵＴＲｏｆ犇犔犡３ｇｅｎｅ

Ｆ：ＡＧＣＡＧＣＡＧＣＣＧＣＣＴＣＡＡＣＣＡＧ

Ｒ：ＡＧＣＴＧＧＣＴＴＣＧＴＴＣＣＣＧＴＣＣＣ
１４９８ ６７．８

ＳＮＰ１
Ｆ：ＡＣＴＴＡＣＡＧＣＡＧＣＡＧＣＣＧＣＣＴＣＡＡＣ

Ｒ：ＣＣＣＡＧＴＣＴＣＡＣＧＧＴＣＣＡＡＴＧＴＣＴＴＴ
６１０ ６３

ＳＮＰ２
Ｆ：ＡＡＣＣＴＣＴＣＡＣＧＡＡＧＧＡＡＣＣＣ

Ｒ：ＡＧＴＣＴＣＡＣＧＧＴＣＣＡＡＴＧＴＣＴＴＴ
５０８ ５９．５

ＳＮＰ３
Ｆ：ＡＣＣＴＧＴＧＧＣＴＧＴＣＴＣＣＴＴＣ

Ｒ：ＣＡＡＴＧＣＣＣＴＴＴＧＴＣＴＴＣＣＴＡＴ
３４３ ５９．５

ＳＮＰ４
Ｆ：ＴＣＣＣＧＣＣＡＡＧＡＣＡＧＡＧＡＡＴ

Ｒ：ＧＣＣＡＣＡＴＡＡＡＴＡＧＧＡＡＡＣＣＡＣ
２７３ ５６

ＳＮＰ６
Ｆ：ＣＣＧＡＣＣＡＣＣＣＡＴＴＴＣＴＴＣＴ

Ｒ：ＧＧＴＴＴＧＣＴＴＴＣＣＴＧＧＴＧＴＧＴ
２３２ ６０

　　基因型命名方式为：突变型用突变前后碱基命

名，例如Ｔ到Ｃ的突变，则基因型表示为：ＴＴ、ＣＣ、

ＴＣ型；插入缺失型用Ｄ（Ｄｅｌｅｔｅ）、Ｉ（Ｉｎｓｅｒｔ）表示，即

基因型表示为：ＤＤ、ＩＩ、ＩＤ型。

１．２．３　统计分析

（１）根据中国美利奴羊试验群体的特点构建基

因型效应统计模型：犢＝μ＋犌＋犔＋犃＋犲。

其中，犢 为性状的观测值，μ为群体均值，犌 为

基因型效应（计算单倍型时为单倍型效应），犔为品

系效应，犃为年龄效应，犲为剩余值效应。单倍型构

建利用ＳＡＳ９．１．３软件的Ｇｅｎｅｔｉｃｓ过程；基因型与

连续性性状间的相关程度检验利用ＪＭＰ４．０统计

软件，并估计性状的最小二乘均值；基因型与离散性

性状（油汗）间的相关程度检验利用ＳＡＳ９．１．３软

件的ＣＡＴＭＯＤ过程。显著水平为犘＜０．０５，极显

著水平为 犘＜０．０１。利用 ＳＡＳ９．１．３软件的

ＶＡＲＣＯＭＰ过程估计方差组分，并计算各ＳＮＰ及

单倍型对卷曲度的遗传贡献率。

（２）多态信息含量（Ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ

ｃｏｎｔｅｎｔ，犘犐犆）和位点杂合度（Ｈｅｔｅｒｏｚｙｇｏｓｉｔｙ）根据

ＳＡＳ９．１．３软件 Ｇｅｎｅｔｉｃｓ包的 Ａｌｌｅｌｅ过程计算得

出。利用 Ｗｅｉｒ等
［１４］提出的算法计算杂合性基因多

样性比率（犉犛犜）的无偏估计值，公式如下：

犉犛犜 ＝
犕犛犘－犕犛犌

犕犛犘＋（犖犆－１）犕犛犌

１．２．４　连锁不平衡分析及标签ＳＮＰ（Ｈａｐｌｏｔｙｐｅ

ｔａｇＳＮＰ，ｈｔＳＮＰ）的选择　　利用 Ｈａｐｌｏｖｉｅｗ４．２

软件［１５］，分析连锁不平衡程度。运行Ｔａｇｇｅｒ工具，

根据ＳＮＰ之间狉２＞０．８的原则选择ｈｔＳＮＰ
［１６］。单

倍型块的划分采用Ｄ值的９５％置信区间在０．７０～

０．９８的相邻ＳＮＰ被归入同一个单倍型块
［１７］。

２　结　果

２．１　犛犖犘狊的发现及命名

选取９只中国美利奴羊的基因组ＤＮＡ为模板

扩增犇犔犡３基因的３′ＵＴＲ区，胶回收后的ＰＣＲ扩

增产物连接到ｐＭＤ１８Ｔ载体上，克隆测序。犇犔犡３

基因的３′ＵＴＲ区扩增产物为１４９８ｂｐ，序列比对后

发现，在３′ＵＴＲ 区存在５个ＳＮＰｓ位点（图１）。

ＳＮＰ位点的命名以犇犔犡３基因终止密码子后第１

个碱基为１，从而对各ＳＮＰ统一命名（表２）。除

ＳＮＰ５外，对其余４个ＳＮＰｓ位点均进行了多态性检

测。另外还对５个品系中的２２个个体进行测序，以

寻找已知的ＳＮＰ６位点，结果在试验群体中未发现

该位点（结果未列出）。

２．２　多态性检测结果及基因型频率分析

针对ＳＮＰ１～ＳＮＰ４位点，用相应ＰＣＲ引物（表

１）对中国美利奴羊５个品系的基因组 ＤＮＡ进行

ＰＣＲ扩增，扩增片段与目的片段大小一致且特异性

较好。采用ＰＣＲＲＦＬＰ分型方法进行个体基因型

分析，分别产生３种基因型（图２）。图２依次为４

０６３
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个位点的酶切结果。

图１　犇犔犡３基因３′犝犜犚的多态位点

犉犻犵．１　犜犺犲狆狅犾狔犿狅狉狆犺犻犮狊犻狋犲狊犻狀狋犺犲３′犝犜犚狅犳犇犔犡３犵犲狀犲

表２　绵羊犇犔犡３基因３′犝犜犚的犛犖犘狊位置及命名

犜犪犫犾犲２　犜犺犲狆狅狊犻狋犻狅狀狊犪狀犱狀犪犿犲狊狅犳犛犖犘狊犻狀狋犺犲３′犝犜犚狅犳狊犺犲犲狆犇犔犡３犵犲狀犲

位点Ｓｉｔｅ 位置Ｐｏｓｉｔｉｏｎ 变异类型 Ｖａｒｉａｔｉｏｎｔｙｐｅ 命名 Ｎａｍｅ

ＳＮＰ１ ３′ＵＴＲ 单点突变：Ｔ／Ｃ ｃ．１１８Ｔ!Ｃ

ＳＮＰ２ ３′ＵＴＲ 单点突变：Ｔ／Ｃ ｃ．２２８Ｔ!Ｃ

ＳＮＰ３ ３′ＵＴＲ 单点突变：Ａ／Ｇ ｃ．６８８Ａ!Ｇ

ＳＮＰ４ ３′ＵＴＲ 单碱基插入：Ｃ ｃ．１０３８＿１０３９ｉｎｓ１

ＳＮＰ６ ３′ＵＴＲ 单点突变：Ａ／Ｇ ｃ．８０３Ａ!Ｇ
［１３］

Ｍ．ＤＮＡ相对分子质量标准ＤＬ２０００

Ｍ．ＤＬ２０００ｍａｒｋｅｒ

图２　犛犖犘１～犛犖犘４酶切后的分型结果

犉犻犵．２　犛犖犘犵犲狀狅狋狔狆犻狀犵狅犳犛犖犘１犛犖犘４犫狔犘犆犚犚犉犔犘

１６３
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　　４个ＳＮＰｓ位点在试验群体中的多态信息含量

呈中度多态（０．２５＜犘犐犆＜０．５），且位点杂合度都小

于０．５。犉犛犜值计算结果显示，ＳＮＰ２和ＳＮＰ３的杂

合性基因多样性的比率比ＳＮＰ１和ＳＮＰ４偏大（表

３）。ＳＮＰ１～ＳＮＰ４在试验群体中基因型频率和等

位基因频率的统计分析表明：这４个ＳＮＰｓ在５个

品系中均检测出ａ、ｂ２个等位基因（将超细毛品系

中高频等位基因定义为ａ、低频等位基因定义为ｂ）；

在超细毛品系中，这４个ＳＮＰｓ都是以ａ等位基因

为主，而在其他４个品系中以ｂ等位基因为主；在超

细毛品系、毛用多胎品系、Ａ品系、Ｂ品系中都检测

到了３种不同基因型，而在肉用多胎品系中却只检

出２种基因型；这４个ＳＮＰｓ在５个品系间的等位

基因频率均存在极显著差异（犘＜０．０１）；卡方检验

表明，除ＳＮＰ４在毛用多胎品系中不符合 Ｈａｒｄｙ

Ｗｅｉｎｂｅｒｇ外（犘＜０．０５），其他ＳＮＰｓ位点在各品系

中均符合ＨａｒｄｙＷｅｉｎｂｅｒｇ平衡（犘＞０．０５），表中犘

值为校正后结果（表４）。

ＳＮＰ１～ＳＮＰ４位点在各品系间基因型分布的多

重比较结果表明，超细毛品系与其他４个品系间的基

因型分布均存在极显著差异（犘＜０．０１），２个多胎品

系与其他３个非多胎品系间的基因型分布同样存在

极显著差异（犘＜０．０１），而２个多胎品系彼此间以及

Ａ品系与Ｂ品系间基因型分布没有显著差异（表５）。

表３　中国美利奴羊犇犔犡３基因３′犝犜犚的多态性分析

犜犪犫犾犲３　犌犲狀犻狋犻犮犱犻狏犲狉狊犻狋狔犻狀狋犺犲３′犝犜犚狅犳犇犔犡３犵犲狀犲犻狀犆犺犻狀犲狊犲犕犲狉犻狀狅狊犺犲犲狆

ＳＮＰ位点

ＳＮＰｓｉｔｅ

多态信息含量

犘犐犆

位点杂合度

Ｈｅｔｅｒｏｚｙｇｏｓｉｔｙ

位点纯合度

Ｈｏｍｏｚｙｇｏｓｉｔｙ

杂合性基因多样性

的比率犉犛犜

ＳＮＰ１ ０．３４５７ ０．４１６３ ０．５８３７ ０．３８７

ＳＮＰ２ ０．３３１６ ０．３８９５ ０．６１０５ ０．３９５

ＳＮＰ３ ０．３４３３ ０．４０８７ ０．５９１３ ０．３９９

ＳＮＰ４ ０．３４５９ ０．４１７６ ０．５８２４ ０．３８５

犘犐犆＞０．５为高度多态，０．２５＜犘犐犆＜０．５为中度多态，犘犐犆＜０．２５为低度多态

犘犐犆＞０．５ｍｅａｎｓｈｉｇｈｄｉｖｅｒｓｉｔｙ，０．２５＜犘犐犆＜０．５ｍｅａｎｓｍｏｄｅｒａｔｅｄｉｖｅｒｓｉｔｙ，犘犐犆＜０．２５ｍｅａｎｓｌｏｗｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

２．３　单个犛犖犘与绵羊生长性状及羊毛品质性状的

相关分析

　　利用ＪＭＰ４．０软件分别对单个ＳＮＰ的基因型

与绵羊生长性状及羊毛品质性状进行关联分析（模

型１），结果显示，ＳＮＰ１～ＳＮＰ４变异位点均只对绵

羊羊毛卷曲度性状有显著影响（犘＜０．０５，表６）。由

此可见，犇犔犡３基因３′ＵＴＲ变异对羊毛卷曲度有显

著影响，对其他性状的影响有待于进一步研究。

对差异显著的卷曲度性状进行多重比较分析，结

果表明，ＳＮＰ１的ＴＴ基因型个体的卷曲度显著高于

ＣＣ基因型个体（犘＜０．０５）；ＳＮＰ２的ＴＴ、ＴＣ基因型

个体的卷曲度显著高于ＣＣ基因型个体（犘＜０．０５）；

ＳＮＰ３的ＡＡ、ＡＧ基因型个体的卷曲度显著高于ＧＧ

基因型个体（犘＜０．０５）；ＳＮＰ４的ＤＤ基因型个体的卷

曲度显著高于ＩＩ基因型个体（犘＜０．０５，表７）。

２．４　连锁不平衡分析及标签犛犖犘的选择

由Ｈａｐｌｏｖｉｅｗ中的ＬＤＰｌｏｔ分析可知，ＳＮＰ１、

ＳＮＰ２、ＳＮＰ３和ＳＮＰ４处于强连锁状态，位于一个单

倍型块中（图３）。Ｔａｇｇｅｒ结果分析显示，ＳＮＰ２为

标签ＳＮＰ，ＳＮＰ２与ＳＮＰ１、ＳＮＰ３、ＳＮＰ４之间的狉２

值均大于０．８，即ＳＮＰ２可代替其他ＳＮＰｓ效应，由

标签ＳＮＰ２构建的单倍型可反映整个犇犔犡３基因

３′ＵＴＲ的单倍型信息。此外，卡方检验表明这４个

ＳＮＰｓ位点在全部试验群体中都符合 ＨａｒｄｙＷｅｉｎ

ｂｅｒｇ平衡（犘＞０．０５）。

２．５　单倍型构建及与绵羊生长性状和羊毛品质性

状的相关分析

　　利用上述所得到的ｈｔＳＮＰ构建犇犔犡３基因３′

ＵＴＲ的单倍型，共得到５种单倍型，将频率小于

０．０１的单倍型去除，得到３种主要单倍型：ＣＣＧＩ、

ＴＴＡＤ、ＴＣＡＤ。用ＪＭＰ４．０软件在中国美利奴羊

的５个品系中进行单倍型与绵羊生长性状及羊毛品

质性状的相关分析。结果表明单倍型效应同样仅对

羊毛卷曲度性状有显著影响（犘＜０．０５），对其他性

状无显著影响（犘＞０．０５，表６）。对不同单倍型的卷

曲度效应做多重比较分析，结果表明，ＴＴＡＤ单倍

型个体的羊毛卷曲度显著高于ＣＣＧＩ单倍型个体

（犘＜０．０５，表８）。这４个ＳＮＰｓ位点对卷曲度性状

的遗传贡献率范围为０．３９％～０．９２％，而单倍型的

遗传贡献率为０．４％。
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表５　不同位点在各品系间基因型分布的多重比较结果

犜犪犫犾犲５　犕狌犾狋犻狆犾犲犮狅犿狆犪狉犻狊狅狀狊狅犳犻狀犱犻狏犻犱狌犪犾犵犲狀狅狋狔狆犲狊狅犳犛犖犘１狋狅犛犖犘４犪犿狅狀犵狋犺犲狊犲犳犻狏犲犱犻犳犳犲狉犲狀狋狊狋狉犪犻狀狊

品系Ｓｔｒａｉｎ
超细毛品系

Ｓｕｐｅｒｆｉｎｅｗｏｏｌｓｔｒａｉｎ

毛用多胎品系

Ｐｒｏｌｉｆｉｃｗｏｏｌｓｔｒａｉｎ

Ａ品系

Ａｓｔｒａｉｎ

Ｂ品系

Ｂｓｔｒａｉｎ

毛用多胎品系

Ｐｒｏｌｉｆｉｃｗｏｏｌｓｔｒａｉｎ

ＳＮＰ１：犘＝２．９×１０－２０

ＳＮＰ２：犘＝７．５×１０－２１

ＳＮＰ３：犘＝３．３×１０－２１

ＳＮＰ４：犘＝５．７×１０－２０

Ａ品系

Ａｓｔｒａｉｎ

ＳＮＰ１：犘＝６．５×１０－８

ＳＮＰ２：犘＝９．２×１０－１２

ＳＮＰ３：犘＝２．９×１０－８

ＳＮＰ４：犘＝６．５×１０－８

ＳＮＰ１：犘＝５．７×１０－６

ＳＮＰ２：犘＝６．９×１０－４

ＳＮＰ３：犘＝３．７×１０－６

ＳＮＰ４：犘＝７．８×１０－６

Ｂ品系

Ｂｓｔｒａｉｎ

ＳＮＰ１：犘＝５．９×１０－６

ＳＮＰ２：犘＝５．１×１０－８

ＳＮＰ３：犘＝１．５×１０－６

ＳＮＰ４：犘＝５．９×１０－６

ＳＮＰ１：犘＝２．３×１０－８

ＳＮＰ２：犘＝８．５×１０－７

ＳＮＰ３：犘＝２．５×１０－８

ＳＮＰ４：犘＝３．９×１０－８

ＳＮＰ１：犘＝０．１２

ＳＮＰ２：犘＝０．１５

ＳＮＰ３：犘＝０．２０

ＳＮＰ４：犘＝０．１２

肉用多胎品系

Ｐｒｏｌｉｆｉｃｍｅａｔｓｔｒａｉｎ

ＳＮＰ１：犘＝１．９×１０－２６

ＳＮＰ２：犘＝１．１×１０－２５

ＳＮＰ３：犘＝８．１×１０－２７

ＳＮＰ４：犘＝１．９×１０－２６

ＳＮＰ１：犘＝０．１４

ＳＮＰ２：犘＝０．３０

ＳＮＰ３：犘＝０．２２

ＳＮＰ４：犘＝０．１１

ＳＮＰ１：犘＝１．９×１０－９

ＳＮＰ２：犘＝３．２×１０－６

ＳＮＰ３：犘＝２．３×１０－９

ＳＮＰ４：犘＝１．９×１０－９

ＳＮＰ１：犘＝３．３×１０－１３

ＳＮＰ２：犘＝４．３×１０－１０

ＳＮＰ３：犘＝１．５×１０－１２

ＳＮＰ４：犘＝３．３×１０－１３

表６　单位点及单倍型对绵羊羊毛品质和生长性状的影响（犘值）

犜犪犫犾犲６　犜犺犲犻狀犳犾狌犲狀犮犲狅犳犻狀犱犻狏犻犱狌犪犾犛犖犘狊犪狀犱犺犪狆犾狅狋狔狆犲狊狅狀狊犺犲犲狆狑狅狅犾狇狌犪犾犻狋狔犪狀犱犵狉狅狑狋犺狋狉犪犻狋狊（犘狏犪犾狌犲）

性状 Ｔｒａｉｔ ＳＮＰ１ ＳＮＰ２ ＳＮＰ３ ＳＮＰ４ 单倍型 Ｈａｐｌｏｔｙｐｅ

毛纤维直径 Ａｖｅｒａｇｅｗｏｏｌｆｉｂｅｒｄｉａｍｅｔｅｒ ０．６０５５ ０．６７４５ ０．７９９５ ０．６０３７ ０．３３４１

细度标准差ＦｉｎｅｎｅｓｓＳＤ ０．８８７１ ０．９５４５ ０．９３２９ ０．８６９５ ０．２１４７

细度离散Ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｏｆｖａｒｉａｔｉｏｎｏｆｆｉｂｒｅｄｉａｍｅｔｅｒ ０．８９５９ ０．６６９２ ０．８６０６ ０．８９６１ ０．５４７７

油汗Ｓｔｉｃｋｙｓｗｅａｔｉｎｇ ０．８８２０ ０．９４３３ ０．８３７１ ０．８４８５ ———

卷曲度 Ｗｏｏｌｃｕｒｖａｔｕｒｅ ０．０３４１ ０．０１０６ ０．０２４２ ０．０３９２ ０．０３４９

污毛量Ｆｌｅｅｃｅｗｅｉｇｈｔ ０．４８４８ ０．５０８１ ０．３３５８ ０．４８４８ ０．３８８１

毛自然长度 Ｗｏｏｌｆｉｂｒｅｌｅｎｇｔｈ ０．９５９４ ０．７０４４ ０．８８０７ ０．９６６７ ０．４２３５

剪前体质量Ｂｏｄｙｗｅｉｇｈｔｂｅｆｏｒｅｓｈｅａｒｉｎｇ ０．７４６４ ０．７５３５ ０．８３４０ ０．７４６４ ０．７８３１

剪后体质量Ｂｏｄｙｗｅｉｇｈｔａｆｔｅｒｓｈｅａｒｉｎｇ ０．４２０１ ０．５８１５ ０．４５０５ ０．４２０１ ０．９３０３

．表示影响显著（犘＜０．０５）；———．代表没得到结果

．Ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓｔｈｅｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｉｓｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ（犘＜０．０５）；———．Ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓｎｏｒｅｓｕｌｔ

狓轴表示ＳＮＰｓ，狔轴表示－ｌｏｇ（犘值），右图阴影部分表示狉
２ 值大于０．８

Ｔｈｅ狓ａｘｉｓｉｎｄｉｃａｔｅｓＳＮＰＩＤａｎｄ狔ａｘｉｓｉｎｄｉｃａｔｅｓ－ｌｏｇ（犘ｖａｌｕｅ）．Ｔｈｅｓｈａｄｏｗｂｏｘｅｓｉｎｔｈｅｒｉｇｈｔｇｒａｐｈｉｎｄｉｃａｔｅ狉
２

ｖａｌｕｅｓｍｏｒｅｔｈａｎ０．８０

图３　犇犔犡３基因３′犝犜犚区犛犖犘狊的关联分析及单倍型构建

犉犻犵．３　犛犻狀犵犾犲犿犪狉犽犲狉犪狊狊狅犮犻犪狋犻狅狀犪狀犪犾狔狊犻狊犪狀犱犺犪狆犾狅狋狔狆犲犮狅狀狊狋狉狌犮狋犻狅狀狅犳犛犖犘狊狅犳３′犝犜犚犻狀犇犔犡３犵犲狀犲
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表７　不同犛犖犘狊位点的不同基因型对绵羊羊毛卷曲度的影响（最小二乘均值±标准误）

犜犪犫犾犲７　犜犺犲犻狀犳犾狌犲狀犮犲狅犳犱犻犳犳犲狉犲狀狋犵犲狀狅狋狔狆犲狊狅犳犛犖犘１犛犖犘４狅狀狑狅狅犾犮狌狉狏犪狋狌狉犲（犔犲犪狊狋狊狇狌犪狉犲犿犲犪狀狊±狊狋犪狀犱犪狉犱犲狉狉狅狉狊）

ＳＮＰ位点ＳＮＰｓｉｔｅ 基因型 Ｇｅｎｏｔｙｐｅ 卷曲度 Ｗｏｏｌｃｕｒｖａｔｕｒｅ

ＳＮＰ１

ＣＣ １２．２９±０．１０ａ

ＴＣ １２．５７±０．１１ａｂ

ＴＴ １２．８６±０．２０ｂ

ＳＮＰ２

ＣＣ １２．２７±０．１０ａ

ＴＣ １２．６３±０．１１ｂ

ＴＴ １２．９４±０．２２ｂ

ＳＮＰ３

ＡＡ １２．８８±０．２０ａ

ＡＧ １２．５９±０．１１ａ

ＧＧ １２．２９±０．１０ｂ

ＳＮＰ４

ＤＤ １２．８７±０．２０ａ

ＩＤ １２．５７±０．１１ａｂ

ＩＩ １２．３０±０．１０ｂ

同一ＳＮＰ位点内同列数据含有不同肩标字母表示差异显著（犘＜０．０５），含有相同肩标字母表示差异不显著（犘＞０．０５）

ａ，ｂ．Ｍｅａｎｓｗｉｔｈｉｎａｒｏｗｗｉｔｈｄｉｆｆｅｒｅｎｔｓｕｐｅｒｓｃｒｉｐｔｄｉｆｆｅｒｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ（犘＜０．０５）

表８　不同单倍型对绵羊羊毛卷曲度的影响（最小二乘均值

±标准误）

犜犪犫犾犲８　犜犺犲犻狀犳犾狌犲狀犮犲狅犳犱犻犳犳犲狉犲狀狋犺犪狆犾狅狋狔狆犲狊狅狀狑狅狅犾犮狌狉狏犪

狋狌狉犲（犔犲犪狊狋狊狇狌犪狉犲犿犲犪狀狊±狊狋犪狀犱犪狉犱犲狉狉狅狉狊）

单倍型 Ｈａｐｌｏｔｙｐｅ 卷曲度 Ｗｏｏｌｃｕｒｖａｔｕｒｅ

ＣＣＧＩ １２．３９±０．０６ａ

ＴＣＡＤ １２．２６±０．２９ａｂ

ＴＴＡＤ １２．７１±０．０９ｂ

同列数据后含有不同肩标字母表示差异显著（犘＜０．０５），肩

标字母相同表示差异不显著（犘＞０．０５）

ａ，ｂ．Ｍｅａｎｓｗｉｔｈｉｎａｒｏｗ ｗｉｔｈｄｉｆｆｅｒｅｎｔｓｕｐｅｒｓｃｒｉｐｔｓｄｉｆｆｅｒ

ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ（犘＜０．０５）

３　讨　论

近年来，犇犔犡３基因以其在胎盘、毛囊及骨发育

中的重要作用而备受关注。笔者在绵羊犇犔犡３基

因的３′ＵＴＲ区发现了５个ＳＮＰｓ，并对其中的４个

进行了研究。研究显示，这４个ＳＮＰｓ在试验群体

中的多态信息含量呈中度多态（０．２５＜犘犐犆＜０．５），

表明这些遗传标记能够提供较合理的信息量。且这

些ＳＮＰｓ的位点杂合度值都小于０．５，这表明各位点

在试验群体间的遗传变异较小。位点杂合度和多态

信息含量所表现的趋势一致，都是 ＳＮＰ４最大、

ＳＮＰ２最小，推测这可能与羊品系的形成及后期的

改良和保种有关。犉犛犜值表示随机取自每个亚群体

２个配子间的相互关系，它用来测量亚群体间的遗

传分化程度，ＳＮＰ２和ＳＮＰ３的犉犛犜值比ＳＮＰ１和

ＳＮＰ４偏大，表明ＳＮＰ２、ＳＮＰ３在试验群体中的遗传

分化程度相对较高。４个ＳＮＰｓ位点在整个试验群

体中均处于ＨａｒｄｙＷｅｉｎｂｅｒｇ平衡（犘＞０．０５），这表

明多态性指标与遗传变异呈正相关。此外４个

ＳＮＰｓ在各品系中均检测到了ａ、ｂ２个等位基因，并

且这４个ＳＮＰｓ在不同品系间的等位基因频率都存

在极显著差异（犘＜０．０１），这表明中国美利奴羊品

系间确实存在着遗传结构的差异性。

研究中发现在超细毛品系中ａ等位基因为优势

基因，而在其他４个品系中ｂ等位基因为优势基因，

并且超细毛品系与其他４个品系在基因型分布上均

存在着极显著差异。人和小鼠的研究表明，犇犔犡３

基因在调控毛囊分化和毛发周期性方面发挥着重要

作用，同时犇犔犡３基因与毛发形态和毛纤维形成密

切相关［９，１１，１８］。到目前为止，还没有犇犔犡３基因对

绵羊毛囊生长发育和羊毛性状作用的相关报道，基

于人和小鼠的研究结果以及我们的ＳＮＰ检测和相

关分析结果，笔者推测犇犔犡３基因在绵羊毛囊发育

过程中同样发挥重要作用，可能是影响羊毛品质性

５６３



畜　牧　兽　医　学　报 ４３卷　

状的重要基因。同时鉴于超细毛品系与其他品系之

间的显著差异，笔者推测等位基因ａ、ｂ可能与绵羊

羊毛的细度性状有关。

研究中还发现，这４个ＳＮＰｓ在超细毛品系、毛

用多胎品系Ａ品系、Ｂ品系中都检出了３种不同基

因型，而在肉用多胎品系中却只检出２种基因型。

Ｄｒｏｕｉｌｈｅｔ等
［１３］在法国Ｌａｃａｕｎｅ绵羊中发现，犇犔犡３

基因３′ＵＴＲ上一个单点突变也存在相似的偏态分

布，并与Ｌａｃａｕｎｅ绵羊的排卵率和产仔数有关。尽

管我们在中国美利奴羊中未检测到该位点，但检测

的４个ＳＮＰｓ在多胎群体和非多胎群体中存在极显

著差异。这提示犇犔犡３基因也可能是中国美利奴

羊多胎性状的标记基因或功能基因，ＳＮＰ１～ＳＮＰ４

可作为中国美利奴羊多胎性状选择和鉴定的潜在分

子标记。

本研究对试验群体没有进行有目的的选择，全

部试验羊只有少部分个体有系谱信息，因此我们在

统计分析时将试验动物作为随机群体处理，在最小

二乘分析中也没有考虑家系效应。关联分析结果表

明，犇犔犡３基因３′ＵＴＲ的单位点和单倍型都与绵羊

羊毛的卷曲度相关。卷曲是细毛羊羊毛的特征之

一，它对纺织品质量和织物风格有很大影响，在羊毛

生产和羊毛品质方面都是非常重要的判定指标。卷

曲是由于毛发正副皮质双层结构和毛囊生长的周期

性所造成的［１９２０］，毛囊是控制毛发生长和毛纤维品

质的重要结构［２１］，而犇犔犡３是调控毛囊发育的重要

基因［９］。研究证实，人类 ＴＤＯ综合症的主要病因

是由于犇犔犡３基因突变引起的
［５］，其临床表现包括

人毛发的卷曲。由此我们推测绵羊犇犔犡３基因可

能是调控羊毛卷曲度的主效基因或标记基因。尽管

国内外对毛发卷曲机制的相关研究进行过相继报

道，但人类对毛发的卷曲模式与亚结构之间的关系

知之甚少，毛发宏观的分子形态及细胞学基础也未

完全阐明［２２］，因此，要证明犇犔犡３基因是否为影响

羊毛卷曲度性状的主效基因，还需要做进一步深入

研究。

序列分析显示，哺乳动物犇犔犡３基因３′ＵＴＲ

区具有高度的保守性，这预示着犇犔犡３基因的３′

ＵＴＲ区在哺乳动物犇犔犡３基因的表达调控中发挥

重要作用。目前，在基因３′ＵＴＲ上已发现５０余种

ｍｏｔｉｆｓ，这些ｍｏｔｉｆｓ主要调控 ｍＲＮＡ稳定性、亚细

胞定位以及翻译效率等［２３２５］。犇犔犡３基因３′ＵＴＲ

区的功能元件分析显示，本研究发现的ＳＮＰｓ均不

存在于这些已知的 ｍｏｔｉｆｓ中。ｍｉＲＮＡ是一类非编

码小ＲＮＡ分子，它是一类重要的反式调控因子，参

与转录后基因表达调控［２６］。３′ＵＴＲ也是 ｍｉＲＮＡ

的结合和作用位点，ｍｉＲＮＡ结合位点的突变能够

影响ｍｉＲＮＡ对靶基因表达，导致性状的改变
［２７］。

犇犔犡３基因３′ＵＴＲ区存在多个 ｍｉＲＮＡ的结合位

点，本研究发现的４个ＳＮＰｓ位点位于多个ｍｉＲＮＡ

的结合区。本研究推测犇犔犡３基因３′ＵＴＲ区的这

４个ＳＮＰｓ位点可能会影响 ｍｉＲＮＡ与犇犔犡３基因

３′ＵＴＲ区的结合，从而引起犇犔犡３基因表达改变，

进而造成相关性状的变化。

中国美利奴羊的培育从１９７２年开始
［２８］，中国

美利奴羊（新疆军垦型）多品系的育成为细毛羊羊毛

品质相关基因的研究提供了良好的试验材料。候选

基因的选择对高品质细毛羊的培育具有重要意义，

本研究将犇犔犡３基因作为绵羊育种的一个候选基

因，对３′ＵＴＲ区进行多态性及关联性分析，这为中

国美利奴羊在毛用和繁殖等育种方向的基因标记辅

助育种提供了依据，并为绵羊犇犔犡３基因的功能研

究奠定了基础。

４　结　论

本研究对中国美利奴羊（新疆军垦型）犇犔犡３基

因３′ＵＴＲ 区进行克隆、测序分析，共发现５个

ＳＮＰｓ位点。对其中４个ＳＮＰｓ位点的检测结果表

明，各ＳＮＰ位点在整个试验群体中均处于 Ｈａｒｄｙ

Ｗｅｉｎｂｅｒｇ平衡状态。关联分析结果表明，这４个

ＳＮＰｓ及其单倍型都对羊毛卷曲度有显著影响，提

示犇犔犡３基因可能是影响羊毛卷曲性状的主效

基因。
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