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摘要： 多脊椎性状描述的是动物的脊椎数量相较于正常个体有所增长的现象， 是有益变异。 德州驴的胸腰椎数增多能增加其体尺和胴体重， 提

高产肉、 产皮性能， 进而提升经济价值。 德州驴多脊椎性状显示出较高的遗传力， 这为其在遗传优化过程中展现出优良生产性能提供了可能。 本

文对德州驴的多脊椎数性状、 候选基因鉴定的研究方法和德州驴脊椎数性状候选基因三个方面进行了综述， 以期为分析德州驴多胸腰椎性状的遗

传基础， 改善德州驴的经济性状及培育优良品种提供思路。
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　 　 近几年， 由于人们生活质量的提升和饮食习惯的

调整， 阿胶、 驴肉和驴奶等驴产品的需求逐渐增加，
驴产业发展氛围愈加浓厚。 德州驴是我国高质量大型

驴品种的代表之一， 具有体躯高大、 体质坚实、 耐粗

饲、 抗逆性能强等优点。 但其产肉、 产皮性能均不突

出， 因而培育具有高肉皮产量、 能够规模化饲养的新

品种系是极其有价值的［１］。 脊椎数性状是驴重要经

济性状， 增加其数量能使驴的产肉、 产皮量上升， 生

产性能和经济效益提高［２］。 在生物学表型发生的分

子机制研究中， 筛选和确定功能基因是至关重要的环
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节。 已有许多研究表明， 利用分子生物学技术， 有能

力挖掘德州驴脊椎数性状候选基因并作为分子标记，
推进德州驴多脊椎品种育种工作。

１　 德州驴脊椎骨的组成与变异

脊椎动物的脊柱主要由一系列不成对的椎骨构

成， 这些脊椎主要包括颈椎、 胸椎、 腰椎、 荐椎及尾

椎。 脊椎数作为一个关键的经济特征， 具有较高的遗

传力［３］。 不同的哺乳动物具有不同的脊椎数， 并能

出现多脊椎遗传变异， 即在某物种中一些个体的胸椎

和腰椎数量超过正常个体的现象。 在畜牧生产中， 多

脊椎数变异被认为是一个有利突变。 此变异可以导致

动物的腰腹部长度和肋骨数量增加， 胴体质量、 肉皮

产量增加， 生产性状提升。 因此， 在驴种群中开展多

脊椎数的定向选育， 比传统的体尺、 体重和外观评分

·５３１·畜牧与兽医　 ２０２５ 年　 第 ５７ 卷　 第 ６ 期



选择手段更为快速有效。 揭示德州驴多脊椎遗传机

制， 把胸腰椎数量性状作为选育标准之一， 对有效改

善德州驴的经济性状、 培育优良品种系有重要

意义［２］。
对于马属动物， 现已存在一些脊椎数变异的报

道。 家马、 斑马和杂交后代的胸椎 （Ｔ） 数一般为 １８
节， 腰椎 （Ｌ） 数一般为 ６ 节， 其中胸椎数可变异为

１７ 和 １９ 节［４］。 马属动物经常缺失第 ５ 腰椎。 与一般

家马的腰椎数 ６ 节不同， 阿拉伯马腰椎数通常为 ５
节， 此变异使得其在运输货物时更为便捷［５］。 在对

德州驴的屠宰试验中， 观察到德州驴存在 １７、 １８、
１９ 节 ３ 种胸椎类型， ５、 ６ 节 ２ 种腰椎类型， 按总数

共有 ２２ 节 （Ｔ１７Ｌ５）、 ２３ 节 （Ｔ１７Ｌ６、 Ｔ１８Ｌ５） 和 ２４
节 （Ｔ１８Ｌ６、 Ｔ１９Ｌ５） ３ 种胸腰椎形态［７］。 其中 Ｔ１８Ｌ５
占总数的 ７５􀆰 ８％， Ｔ１７Ｌ５ 占总数的 ２􀆰 ４％， 多胸腰椎

数 ＴＩ７Ｌ６、 Ｔ１８Ｌ６、 Ｔ１９Ｌ５ 组合分别占总数的 １１􀆰 ９％、
８􀆰 ８％和 １􀆰 １％［６］。 另有试验发现此 ５ 种胸腰椎数组合

中， Ｔ１８Ｌ５ 数量最多， 占 ７４􀆰 ６％； Ｔ１９Ｌ５ 数量最少，
占 １􀆰 ４％。 从胸腰椎单数来看， １８ 节胸椎占 ８５􀆰 ２％，
是优势胸椎型； ５ 节腰椎占 ７８􀆰 ６％， 是优势腰椎型。
从胸腰椎总数来看， ２３ 节胸腰椎组合占比最大， 为

８５􀆰 ４％； ２２ 节胸腰椎组合占比最小， 为 ２􀆰 ６％［８］。
德州驴的体高、 体长、 胸腰椎总数及胸椎数的遗

传力分别为 ０􀆰 ６７、 ０􀆰 ５８、 ０􀆰 ５０、 ０􀆰 ６１， 均属于高遗

传力性状［９］。 相关性分析表明， 德州驴的体长和胴

体重等生产性状显著受胸腰椎数影响， 多脊椎数变异

能有效增加经济效益［９－１０］。 报道指出， 德州驴每增加

一节胸椎体长增加 ５􀆰 １４ ｃｍ， 胴体重增加 １１􀆰 １７ ｋｇ，
皮重增加 １􀆰 ２８ ｋｇ； 每增加一节腰推体长增加 ２􀆰 １ ｃｍ，
胴体重增加 ２􀆰 ８３ ｋｇ， 皮重增加 ０􀆰 ３７ ｋｇ［１０］。 另有统

计发现， 多一根胸椎体长平均增加 ４􀆰 ３ ｃｍ， 多一根

腰推体长平均增加 ２􀆰 ４ ｃｍ； 多一根椎骨净肉重增加

７􀆰 ２ ｋｇ， 皮重增加 ０􀆰 ６５ ｋｇ［６］。 ３ 种脊椎数类型中， ２４
节胸腰椎型德州驴个体的平均体长最长， 并且多一节

胸椎比多一节腰椎更能使个体的体长增加； ２２ 节胸

腰椎型平均胸围长度最短， 多脊椎数变异可扩增个体

的胸腔大小。 此外， ２４ 节胸腰椎型德州驴中， Ｔ１９Ｌ５
个体占比较小， 不利于进行选育， 可通过 Ｔ１８Ｌ６ 个

体进行良种培育［１０］。

２　 候选基因鉴定的研究方法

随着结构基因组学的深入研究和高通量的分子技

术的飞速发展， 功能基因组学应势而生［１１］。 通过基

因组测序可以全面分析基因的各种功能， 如结构编码

基因、 小分子 ＲＮＡ、 非编码 ＲＮＡ 与代谢产物等。 通

过基因组功能信息的提取、 鉴定和开发利用， 研究基

因表达的调控机制， 筛选影响表型性状的功能基因或

遗传标记， 以此对畜禽进行基因型或标记辅助选择，
推进选育进展。 鉴定候选基因的方法主要有全基因组

扫描、 全基因组关联分析、 二代测序技术和 ＣＲＩＳＰＲ－
Ｃａｓ９ 筛选技术等［１２］。
２􀆰 １　 全基因组扫描

全基因组扫描是指利用 ＤＮＡ 多态性标记如微卫

星多态标记 （ＳＴＲ） 或消减杂交等方法， 逐点筛查扫

描全基因组， 挖掘潜在的性状候选基因。 此方法在速

度、 准确性和效率方面表现出色， 已广泛应用于畜禽

各种性状候选基因的筛选中［１３－１４］。 通常用统计软件

进行遗传统计， 确定与目的性状相连锁的数量性状位

点 （ＱＴＬ）， 经提升扫描密度或单倍型分析等手段，
精细定位 ＱＴＬ。 再由基因组注释筛选候选基因并进行

多态性分析， 鉴定候选数量性状核苷酸 （ＱＴＮ）， 最

终实现 ＱＴＮ 的功能分析与验证［１５］。 ２０００ 年研究人员

首次使用全基因组扫描对多脊椎性状 ＱＴＬ 进行定位，
并定 位 到 １ 号 （ ＳＳＣ１ ） 和 ２ 号 （ ＳＳＣ２ ） 染 色

体上［１６］。
２􀆰 ２　 全基因组关联分析 （ＧＷＡＳ）

１９９６ 年， 研究团队首次提出全基因组关联分析

（ＧＷＡＳ） 这一方法。 该技术主要基于连锁不平衡

（ＬＤ）， 利用高、 中密度单核苷酸多态性 （ＳＮＰｓ） 芯

片， 借助全基因组的分子标记进行整体关联分析， 通

过 统 计 学 分 析 和 鉴 定 数 量 性 状 功 能 候 选 遗 传

变异［１７－１８］。
与传统的数量性状位点定位方法相比， ＧＷＡＳ 能

通过整个基因组高密度标记， 捕获足够的 ＬＤ， 进而

识别大部分潜在的因果变异； 而且能同时测定相同位

置上的多对等位基因， 直接精准定位到单个核苷酸。
目前 ＧＷＡＳ 已被广泛应用于标记和研究畜禽的各种

复杂性状和候选基因， 成为遗传学研究的新兴策略和

主流工具。 单核苷酸多态 ＧＷＡＳ （ＳＮＰ －ＧＷＡＳ） 具

有识别遗传力较弱的 ＱＴＬ 及次级等位基因频率的能

力， 因此该方法在多数实验中被用于发掘脊椎数性状

候选基因［１９］。 至今已实现德州驴基因组在染色体水

平上的装配， 自此可利用测序进行驴的全基因组关联

研究。 对德州驴血液样本开展线性混合模型生长性状

的 ＧＷＡＳ 后， 发现 ３４ 个显著性 ＳＮＰ 位点， 筛选到 ２６
个候选基因， 分别与初生体长、 胸宽、 管围、 尻宽和

尻高相关［２０］。
２􀆰 ３　 二代测序技术

二代测序技术 （ＮＧＳ） 是一种高通量测序技术，
又称深度测序。 此法同时对大量 ＤＮＡ 片段进行测序，
采用边合成边测序的原理进行测序反应， 对获得序列

进行拼接和分析， 完成 ＳＮＰ 及基因组结构注释。 与
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传统的测序技术相比， 具有高通量、 快速度、 低成本

等优点， 为高效挖掘和应用遗传信息提供了更可靠的

依据。 ＮＧＳ 主要包括全基因组测序、 全基因组甲基

化测序和转录组测序等［２１］。
２􀆰 ３􀆰 １　 全基因组测序 （ＷＧＳ）

全基因组测序能从全基因组角度上分析畜禽的进

化规律， 挖掘功能基因， 主要有全基因组从头开始测

序 （ｄｅ ｎｏｖｏ） 和重测序 （Ｒｅ－Ｓｅｑ） ２ 种方法［２２］。
全基因组 ｄｅ ｎｏｖｏ 测序是指对没有参考序列或近

缘物种基因组物种的全基因组序列的测序。 随后通过

生物信息学手段对序列进行拼接、 组装和注释， 获得

该物种全基因序列图谱， 主要用于基因组 ｓｕｒｖｅｙ 评

估、 物种进化分析等。 Ｒｅ－Ｓｅｑ 是指对已知参考序列

的物种进行不同个体或群体的全基因组测序。 此法可

在个体或群体水平上进行差异性分析， 多方面挖掘基

因序列的差异和结构变异， 如 ＳＮＰ、 插入缺失突变

（ＩｎＤｅｌ）、 拷贝数变异 （ ＣＮＶ） 和结构变异 （ ＳＶ）
等， 主要用于个体基因组变异检测、 突变体功能突变

位点定位、 群体遗传学分析、 全基因组关联分

析等［２２－２４］。
ＷＧＳ 在研究各物种的进化历程和筛选其候选基

因中得到了普遍运用。 ２０１５ 年， 全球首个完整的家

驴基因组发布， 这为驴的进化和功能基因的深入挖掘

提供了宝贵的数据支持。 随后， 通过 Ｃｈｉｃａｇｏ ＨｉＲｉｓｅ
技术， 驴基因组的组装得以改善。 目前通过全基因组

测序对德州驴候选基因的筛选主要集中在毛色、 体

尺、 肉质、 繁殖等性状， 在多脊椎方面的研究较

少［２５－２６］。 然而， 特别是对于畜禽而言， 高深度重测

序对于大规模基因组分析来说仍然过于昂贵。 低深度

重测序 （ｌｃＷＧＳ） 是基于 １ 倍及以下的低测序深度水

平下的 ＷＧＳ 技术， 此方法可显著降低成本， 但基因

组覆盖度较低， 可通过插补恢复缺失的基因型。
ｌｃＷＧＳ 后插补已被证明是获取 ＧＷＡＳ 全基因组序列

数据的可行策略［２７－２８］。 有报道表明， 通过 ｌｃＷＧＳ，
共鉴定出与德州驴胸椎数相关的 ３８ 个全基因组显著

和 ６４ 个潜在的 ＳＮＰｓ， ７ 个有关基因； 鉴定出与腰椎

数相关的 ９ 个全基因组显著和 ３８ 个潜在的 ＳＮＰｓ， ８
个有关基因。 这些基因比如 ＷＮＴ７Ａ、 ＢＭＰ７、 ＬＲＰ５
等参与 Ｗｎｔ 和 ＴＧＦ－β 信号通路， 可能在胚胎发育或

骨形成中发挥重要作用， 是德州驴胸腰椎数潜在的候

选基因［２９］。
２􀆰 ３􀆰 ２　 全基因组甲基化测序

ＤＮＡ 甲基化是指在 ＤＮＡ 甲基化转移酶的催化

下， 通过甲基供体将甲基转移到胞嘧啶上的过程。 它

可以使染色质结构、 ＤＮＡ 构象和稳定性、 ＤＮＡ 与蛋

白质互作发生转变， 从而在基因转录中发挥调控作

用。 通常 ＤＮＡ 甲基化可抑制基因的表达［３０］。
全基因组甲基化测序 （ＷＧＢＳ） 是在新一代 ＮＧＳ

平台的前提下， 结合全基因组重亚硫酸盐处理， 对基

因组 ＤＮＡ 进行高精准全覆盖的甲基化分析， 检测生

物体基因组中 ＤＮＡ 甲基化位点的技术［３０－３１］。 ＷＧＢＳ
具有精确度高、 检测范围广泛、 可靠性高等优点， 对

表观遗传学的时空特异性研究具有重要意义。 ＷＧＢＳ
分析牛背最长肌组织， 发现存在甲基化差异区域， 且

这些区域通过 ｍｉＲＮＡｓ 调控基因表达， 影响其发育和

肌肉生长［３２］。 通过 ＷＧＢＳ 对牛、 绵羊和山羊的肝脏、
骨骼肌、 大脑组织以及精子细胞测序， 分析了物种间

特异的 ＤＮＡ 甲基化区域， 同时也鉴定出 ３ 种重要反

刍家畜复杂性状的相关分子标记［３３］。 这些研究为畜

禽候选基因的研究开辟了新的研究途径和工具。
２􀆰 ３􀆰 ３　 转录组测序 （ＲＮＡ－ｓｅｑ）

转录组测序也称 ＲＮＡ 测序， 是一种对生物体内

全部转录产物反转录形成的 ｃＤＮＡ 片段进行测序的技

术。 基于 ＮＧＳ 的 ＲＮＡ－ｓｅｑ 能定量检测基因表达， 挖

掘新的转录本， 分析基因结构变异， 识别可变剪切事

件、 基因融合、 ＲＮＡ 编辑， 识别基因表达调控网络，
是揭示基因功能和调控机制的关键途径［３４－３５］。 和常

用的芯片杂交技术相比， ＲＮＡ－ｓｅｑ 无需预先准备对

已知序列设计探针， 通过从头组装法， 获得各转录本

的相对表达水平、 转录区域结构， ＳＮＰ 位点及准确

的基因表达图谱， 可对全体物种的全部转录活动进行

检测。 所以此方法测序准确性高、 灵敏度高， 检测通

量高、 检测范围广， 且所需样本量低、 成本低［３５］。
典型的 ＲＮＡ － ｓｅｑ 步骤分为 ＲＮＡ 提取、 文库构建、
ＤＮＡ 成簇扩增、 高通量测序和数据分析。 到目前为

止， ＲＮＡ－ｓｅｑ 在德州驴转录组研究上得到了较为广

泛的应用， 揭示了与生长发育、 肌肉生长、 肉质和繁

殖等相关的潜在候选基因［２０，３６－４０］。
２􀆰 ４　 ＣＲＩＳＰＲ－Ｃａｓ９ 筛选技术

基因编辑， 即利用基因定点 “编辑” 修饰机体

目标基因特定 ＤＮＡ 片段的技术。 此方法能高效、 准

确、 灵活地进行基因插入、 敲除、 修改或替换， 使遗

传信息和表型特征产生变化。 目前主要有锌指核酸酶

（ＺＦＮｓ）、 类转录激活样效应物核酸酶 （ＴＡＬＥＮｓ） 和

成簇 规 律 间 隔 短 回 文 重 复 序 列 － 相 关 核 酸 酶

（ＣＲＩＳＰＲ－Ｃａｓ９） 三代基因编辑技术， 而 ＣＲＩＳＰＲ －
Ｃａｓ９ 技术因操作便捷、 周期短、 成本低、 毒性小等

优点， 已成为应用最广泛的基因编辑技术［４１］。
ＣＲＩＳＰＲ－Ｃａｓ９ 主要是通过一段与目标 ＤＮＡ 序列

互补的单一向导 ＲＮＡ （ｓｇＲＮＡ） 对靶基因进行定位，
引导 Ｃａｓ９ 酶作用识别并结合到目标 ＤＮＡ 序列上， 进

而在 ＰＡＭ 序列处进行双链 ＤＮＡ 切割， 从而实现基因
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的修饰［４１－４２］。 一般 ＣＲＩＳＰＲ －Ｃａｓ９ 的操作步骤分为

ｇＲＮＡ 设计、 构建表达载体、 细胞转染或转导、 筛选

编辑细胞及基因编辑分析。 由于其稳健性和灵活性，
ＣＲＩＳＰＲ 已成为一种多功能工具， 包括基因表达调

控、 表观修饰编辑、 单碱基编辑和染色质成像工具，
而 Ｃａｓ９ 变体已应用于各种基因组靶向研究工作

中［４２］。 随着基因编辑技术的日益成熟， 它已为畜禽

基因研究提供强有力的技术支撑， 如生殖细胞发育及

增殖、 性别确定、 模型构建等［４３－４４］。

３　 影响德州驴脊椎数性状相关候选基因

哺乳动物在胚胎发育过程中经历了受精、 卵裂、
囊胚、 原肠胚、 中胚层、 神经胚、 胚层分化与器官形

成等关键阶段， 而脊椎的发育是以中胚层的生骨节细

胞环绕脊髓和脊索为基础［２，１７］。 其中初级神经胚发育

形成颈椎和胸椎， 次级神经胚发育形成腰椎和尾椎。
此发育过程是一个涉及多基因家族、 多个信号通路的

繁杂进程， 如 Ｗｎｔ 信号通路、 成纤维细胞生长因子

（ＦＧＦ） 信号通路、 Ｎｏｔｃｈ 信号通路、 ＨＯＸ 基因家族

及其信号通路、 骨形态发生蛋白 （ＢＭＰ） 等。 运用

高通量分子技术和全基因组测序后， 已挖掘到多个德

州驴多脊椎数性状的候选基因［２，７－９］。 发掘德州驴脊

椎数主效基因和因果突变位点以进行分子辅助选择可

提高德州驴生产效率， 加快育成多脊椎新品系。
３􀆰 １　 ＮＲ６Ａ１ 基因

目前已发现位于 １ 和 ７ 号染色体的与椎骨数相关

的两个 ＱＴＬ 位点。 其中， １ 号染色体上的生殖细胞核

因子 （ＮＲ６Ａ１） 与德州驴脊椎数相关。 ＮＲ６Ａ１ 是核

受体亚家族 ６Ａ 组成员 １， 在胎盘、 神经系统、 生殖

系统 中 都 有 表 达， 调 节 生 长 发 育 等 多 种 生 命

活动［１５，４５］。
生物信息学分析发现德州驴 ＮＲ６Ａ１ 半衰期较长，

蛋白稳定性较差。 序列相似性比对证实， 德州驴与

人、 牛、 猪等 ８ 种物种 ＮＲ６Ａ１ 基因核苷酸序列一致

性大约为 ２０％， 差异较大［１０］。 德州驴 ＮＲ６Ａ１ 突变位

点的遗传多态信息含量 （ＰＩＣ） 在 ０􀆰 ４１７ 至 ０􀆰 ５０６ 之

间， 表明其遗传多样性适中［６］。 ＮＲ６Ａ１ 基因上共存

在 １９ 个基因突变位点， １４ 个为单核苷酸突变， ４ 个

为 缺 失 位 点， １ 个 为 插 入 缺 失 位 点。 其 中，
ｇ􀆰 ２２３７３５８ｄｅｌ１３ｂｐ、 ｇ􀆰 ２２３８１８３ｄｅｌＡ 与 ｇ􀆰 ２２１１６６８ｄｅｌＴ
分别是使德州驴胸围和胸椎长度、 胸围、 体高和胸围

变异的因果突变位点。 ｇ􀆰 ２２３０６４８Ｇ＞Ｔ 多态性显著影

响体高、 胴体重， ｇ􀆰 ２２３０４０４Ｔ＞Ｃ 多态性显著影响体

高、 胸围和皮重。 ｇ􀆰 ２２２９１６１Ｃ＞Ｇ 与体高和腰椎长度

的变异具有关联， ｇ􀆰 ２２１３１５３Ｇ＞Ｃ 可调控体高变化。
ｇ􀆰 ２２０８９８０Ａ＞Ｇ 与腰椎数目、 腰椎长度和胸腰椎总数

的变异具有关联， ｇ􀆰 ２２０８７１４Ｔ＞Ｃ 可调控胸围、 腰椎

数目和胸腰椎总数［１０］。 另有研究发现， ＮＲ６Ａ１ 基因

有 ７ 个单核苷酸变异 （ＳＮＶｓ） （ｇ． １８０９３１００Ｇ＞Ｔ， ｇ．
１８０９４５８７Ｇ＞Ｔ， ｇ． １８１０６０４３Ｇ＞Ｔ， ｇ． １８１０８７６４Ｇ＞Ｔ，
ｇ． １８１１０６１５Ｔ＞Ｇ， ｇ． １８１１２０００Ｃ＞Ｔ 和 ｇ． １８１１４９５４Ｔ＞
Ｇ） 分别与德州驴的脊椎数、 体型和胴体性状相关。
单倍型组合关联分析表明， Ｈａｐ２Ｈａｐ２ 纯合子个体比

Ｈａｐ３Ｈａｐ３ 的单胸椎、 整个胸椎和单胸腰椎长度明显

更长［６］。
３􀆰 ２　 ＶＲＴＮ 基因

ＶＲＴＮ 基因由特定的蛋白质编码而来， 具有特异

性 ＤＮＡ 序列连接位点和转座酶活性。 ＶＲＴＮ 是影响

胸椎发育的关键基因， 位于 ７ 号染色体上。 ＶＲＴＮ 可

通过 Ｎｏｔｃｈ 信号途径调节脊柱生长发育， 直接影响脊

椎与肋骨数量， 间接影响生产性能。 研究发现，
ＶＲＴＮ 中与胸椎数相关性最大的有 ４ 个 ＳＮＰｓ， 且在

胚胎胸部体节发育期表达较高； 且 ＶＲＴＮ 基因调节胸

椎数机制假设模型显示， 该基因的表达水平上升能加

快中胚层内细胞间 Ｎｏｔｃｈ －Ｄｅｌｔａ 的偶联速度， 促进

Ｎｏｔｃｈ 通路的信号转导， 缩短分节时钟周期， 增加体

节数和胸椎数［４６－４７］。
重测序结果表明， 德州驴 ＶＲＴＮ 基因全长 ２ １３７

ｂｐ， 由一个外显子组成， 无内含子。 与其他哺乳动

物对比， 德州驴核苷酸序列的相似性都大于 ４９％，
序列同源性低， 代表着 ＶＲＴＮ 在进化过程中较为保

守。 德州驴 ＶＲＴＮ 基因上存在 １１ 个基因突变位点，
其中 ｇ􀆰 ３６４５７３５Ｇ＞Ａ 是使德州驴胴体重、 胸椎数目、
胸椎长度和胸腰椎总长度变化的多态性位点。 连锁位

点 ｇ􀆰 ３６４４４３６Ａ＞Ｇ 与 ｇ􀆰 ３６４４４４３８Ｇ＞Ａ 是使胸椎数目、
胸椎长度变化的因果突变位点。 ｇ􀆰 ３６４８６６６Ｃ ＞ Ａ、
ｇ􀆰 ３６４８７２９Ｃ ＞ Ｔ、 ｇ􀆰 ３６４８６７５Ｃ ＞ Ｔ、 ｇ􀆰 ３６４９２２７Ｃ ＞ Ｔ、
ｇ􀆰 ３６４８７００Ｔ＞Ｃ 是与胴体重、 胸椎数和胸椎长度有关

联的 ５ 个完全连锁的多态性位点。 位点 ｇ􀆰 ３６５０１３７Ｃ＞
Ｔ 可 调 控 胴 体 重， ｇ􀆰 ３６５２３２６Ａ ＞ Ｔ 可 调 控 腰 椎

数目［１０］。
３􀆰 ３　 ＤＣＡＦ７ 家族

ＤＣＡＦｓ 是一类含 “ＷＤＸＲ” 结构域的蛋白质家

族， 经由泛素化修饰靶蛋白， 调节增殖、 分化、 凋亡

等一系列生命进程。 其中， ＤＣＡＦ７ 和 ＤＣＡＦ１６ 基因

都属于 ＤＣＡＦｓ 家族［４８］。
ＤＣＡＦ７ 与生物体生长发育过程密切相关， 包括

但不限于颅面部、 肌肉、 骨骼发育等方面［４８－４９］。 用

ＲＮＡ－ｓｅｑ 分析驴的 １６ 个组织后， 发现 ＤＣＡＦ７ 在睾丸

中有最高表达量， 在肝脏和软骨中为最低表达量［５０］。
ＤＣＡＦ７ 位于驴的 １３ 号染色体上， 包含 ８ 个外显子和

７ 个内含子。 据报道， ＤＣＡＦ７ 也为调控德州驴多脊椎
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性状的候选基因。 ＤＣＡＦ７ 可通过激活 Ｎｏｔｃｈ 信号通

路， 调节驴的脊椎体节的增殖与分化［５１］。 靶向测序

和 Ｓａｎｇｅｒ 测序表明， ＤＣＡＦ７ 基因一共有 ７ 个 ＳＮＰｓ，
均位 于 内 含 子 区 域。 其 中， ｇ􀆰 ４８９８５８９６ Ａ ＞ Ｇ、
ｇ􀆰 ４８９７８７１２ Ｔ＞Ｃ、 ｇ􀆰 ４８９８８０５８ Ａ＞Ｇ、 ｇ􀆰 ４８９８７５３９ Ｃ＞Ｔ
和 ｇ􀆰 ４８９９２１７１ Ｃ＞Ｔ 是使胸椎数变异的因果突变位点，
ｇ􀆰 ４８９９１０５９ Ｔ＞Ｇ 位点与皮重显著相关。 此外， 单倍

型组合 Ｈａｐ２Ｈａｐ４ 个体的胸椎长度明显比单倍型组合

Ｈａｐ１Ｈａｐ２ 和 Ｈａｐ１Ｈａｐ３ 要高。 因此 ＤＣＡＦ７ 基因可作

为培育长胸椎驴品种的分子标记［８］。
ＮＣＡＰＧ－ＤＣＡＦ１６ 区域对机体的生长发育有关键

调控作用。 ＧＷＡＳ 检测证实该区域可调节多种畜禽的

体尺体重、 肌肉发育、 饲料转化率和采食量等性

状［５２－５３］。 通过混池测序、 质谱分型技术检测德州驴

ＮＣＡＰＧ－ＤＣＡＦ１６ 基因区域的多态性 ＳＮＰｓ 位点后，
在 ＤＣＡＦ１６ 第 ２ 外显子中观察到一个同义突变； 位点

关联分析结果显示， ６ 月龄的德州驴 ＡＡ 和 ＧＡ 基因

型个体的体高和胸围明显比 ＧＧ 型要高， 暗示着

ＤＣＡＦ１６ 可能与德州驴的脊椎数有关［５４］。
３􀆰 ４　 ＨＯＸ 家族

同源异型盒 （ＨＯＸ） 基因的联合功能控制了脊

椎动物沿轴向骨骼的椎体特征的建立， 在进化上高度

保守。 ＨＯＸ 的突变会引起动物脊椎不同部位椎骨形

态与数量发生变化［５５］。 同源框基因 Ｃ８ （ＨＯＸＣ８） 和

ＰＲＯＸ２ 均为 ＨＯＸ 家族成员， 目前均有报道表明能参

与动物脊椎数的调控［５６］。
ＨＯＸＣ８ 基因作为转录因子可特异性结合目标基

因， 参与调控机体的多项发育过程。 ＨＯＸＣ８ 的精确

定位功能可以帮助机体有效断定确切的脊椎身份［５６］。
此外， ＨＯＸＣ８ 能调节 ＢＭＰ 的成骨作用， 胚胎发育晚

期和出生后， ＨＯＸＣ８ 经由 ＢＭＰ 和 Ｗｎｔ 信号通路参与

调控成骨细胞的分化［５７］。 基因敲除小鼠的 ＨＯＸＣ８
后， 发现第一腰椎转换成胸椎， 且增加了一对肋

骨［５８］。 分别检索猪、 牛、 驴等 ８ 种物种的 ＨＯＸＣ８ 基

因参考序列， 发现驴的 ＨＯＸＣ８ 具有 ２ 个外显子和 １
个转录本， 且驴 ＨＯＸＣ８ 基因最长， 为 ３ ８９１ ｂｐ［５９］。
通过 ＧＷＡＳ 在德州驴 ＨＯＸＣ８ 基因中鉴定出 １２ 个

ＳＮＰｓ。 其中， ｇ􀆰 １５１７９２２４ Ｃ＞Ｔ 多态性显著影响胴体

重和腰椎总长； ｇ􀆰 １５１７９６７４ Ｇ＞Ａ 和腰椎数有关联。
此外， ｇ􀆰 １５１７９２２４ Ｃ 等位基因正向调控胴体重和腰

椎总长， ｇ􀆰 １５１７９６７４ Ｇ 等位基因负调控腰椎数， 表

明 ｇ􀆰 １５１７９２２４ Ｃ＞Ｔ 可能是使胴体重和腰椎总长增加

的限制位点， ｇ􀆰 １５１７９６７４ Ｇ＞Ａ 是选育多脊椎数德州

驴的遗传标记位点［９］。
ＰＲＯＸ２ 包含一个典型的同源异型结构域， 是独

特的 ＰＲＯＸ 家族中的一员， 广泛存在于多细胞生物

中， 在生长发育等进程发挥着至关重要的作用［６０］。
检索猪、 牛、 驴等 ８ 种物种的 ＰＲＯＸ２ 基因序列， 发

现驴的 ＰＲＯＸ２ 有 ５ 个外显子、 １ 个转录本， 且物种

间同源性较高。 有报道显示， ＰＲＯＸ２ 是德州驴胸腰

椎数性状的重要候选基因。 分析德州驴 ＰＲＯＸ２ 基因

的遗传多态性， 共发现 ７ 个 ＳＮＰｓ， 其中 ｇ􀆰 ４７９６６９６１
Ａ ＞ Ｇ、 ｇ􀆰 ４７９６１６７２ Ａ ＞ Ｇ、 ｇ􀆰 ４７９６０１７８ Ｃ ＞ Ｔ、
ｇ􀆰 ４７９６２１９７ Ｇ＞Ａ 是胸围大小变异的因果突变位点；
ｇ􀆰 ４７９６６９６１ Ａ ＞ Ｇ 多 态 性 显 著 影 响 胸 椎 长 度；
ｇ􀆰 ４７９６４１３５ Ａ＞Ｇ 多态性显著影响胸腰椎总数。 且与

Ｈａｐ３Ｈａｐ４ 群体相比， Ｈａｐ４Ｈａｐ５ 群体各表型值如体

高、 体长和胴体重均明显更高［９］。
３􀆰 ５　 ＰＲＫＧ２ 基因

依赖 ｃＧＭＰ 的蛋白激酶 ２ （ＰＲＫＧ２） 是一个蛋白

质编码基因， 位于驴的 ３ 号染色体上， 包含 １８ 个外

显子和 １７ 个内含子。 ＰＲＫＧ２ 可调控机体的生长发育

和骨骼发育［６１］。 经由靶向测序鉴定后， 确认了德州

驴 ＰＲＫＧ２ 基因共 １５ 个 ＳＮＰｓ， 且均位于其内含子区

域。 关联分析发现， ｇ􀆰 １６２１６３７７５ Ｔ＞Ｇ、 ｇ􀆰 １６２１５６５２４
Ｃ＞Ｔ、 ｇ􀆰 １６２１５３２５１ Ｇ＞Ａ 与 ｇ􀆰 １６２１５８４５３ Ｃ＞Ｔ 和胴体

重具有关联， ｇ􀆰 １６２１６６２２４ Ｇ＞Ａ、 ｇ􀆰 １６２１６６６５４ Ｔ＞Ａ、
ｇ􀆰 １６２１６７１６５ Ｃ＞Ａ、 ｇ􀆰 １６２１６７３１４ Ａ＞Ｃ 和 ｇ􀆰 １６２１７２６５３
Ｇ＞Ｃ 是使胸椎数变异的因果突变位点， ｇ􀆰 １６２１４０１１２
Ａ ＞ Ｇ、 ｇ􀆰 １６２１５８４５３ Ｃ ＞ Ｔ、 ｇ􀆰 １６２１６３７７５ Ｔ ＞ Ｇ 与

ｇ􀆰 １６２２１６５３８ Ｇ＞Ａ 分别调控腰椎数、 腰椎长度、 胸腰

椎总数、 胸椎长度［８］。 因此， ＰＲＫＧ２ 可成为选育具

有多胸腰椎数和较好胴体性状德州驴的候选基因。

４　 小结

多脊椎现象在畜禽中已相当常见， 但是脊椎数的

数量遗传学分析较少， 主要集中在猪的研究上， 关于

驴的报道较少。 脊椎数和驴的体尺、 体重、 产肉、 产

皮等性状密切相关， 是一个关键的经济性状， 值得深

入研究。 筛选和鉴定基因功能单元、 挖掘出调控表型

性状的功能基因或分子标记， 可实现对驴的基因型或

标记辅助选择， 推进选育进展。 近年， 研究人员通过

基因组测序如基因组扫描、 全基因组关联分析、 二代

测序技术等手段， 成功定位到了多个影响德州驴脊椎

数性状相关候选基因， 如 ＮＲ６Ａ１、 ＶＲＴＮ、 ＤＣＡＦ７、
ＨＯＸＣ８、 ＰＲＯＸ２、 ＰＲＫＧ２ 等。 这种从全基因组水平

寻找影响脊椎数的遗传变异， 利用功能基因组学来筛

选候选基因的方法不仅方便、 极大地简化了步骤， 还

能实现精细定位和判定， 范围更加精准， 提升了德州

驴多脊椎数性状研究的速度和深度。 因此， 将德州驴

多脊椎候选基因应用于标记辅助选择育种， 通过增加

胸腰椎数来提高其肉皮产能等关键性状， 可有效提高

·９３１·畜牧与兽医　 ２０２５ 年　 第 ５７ 卷　 第 ６ 期



其生产效率和经济效益， 推动驴产业健康可持续

发展。
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