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摘要：

 【目的】探讨亚洲地区草鱼种群的遗传多样性和适应性进化，以期全
面理解草鱼的遗传资源和免疫适应的分子进化机制。
 【方法】对来自中国 4个省、直辖市的 5个种群 (沅江种群、安乡种群、
万州种群、天津种群和肇庆种群)及与中国相邻的 3个亚洲国家 (尼泊
尔、越南、印度)种群共计 8个草鱼种群进行全基因组重测序。采用
群体遗传学方法进行分析，包括群体结构、主成分分析、系统进化树、
遗传分化指数和选择清除分析。
 【结果】实验共检测到 6 548 523个 SNP位点，这些位点主要分布在基
因间区，并在细胞黏附分子、造血干细胞、DNA重组修复等信号通路
中富集。万州种群的遗传多样性最高，尼泊尔种群的遗传多样性最低。
聚类分析发现，越南与中国 5个种群间表现出较高的遗传相似性。选
择清除分析鉴定到的受选择基因主要富集在免疫反应调节、心肌细胞
调节、钠离子通道等信号通路。结合 SNP注释信息，在印度和尼泊尔
种群中发现受选择基因 gimap8，该基因在 T细胞和 B细胞发育过程中
发挥重要作用。
 【结论】中国安乡、沅江、万州草鱼种群遗传多样性丰富，尼泊尔和
印度与其他种群草鱼在遗传分化上有明显差异，初步筛选出了 gimap8
等潜在适应性基因。本研究为进一步探讨草鱼在不同生境下的分子进
化机制奠定了基础。
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草鱼 (Ctenophyngodon idella)在过去十年成为全球产量最高的鱼类，

2020年占全球内陆水产养殖总产量的 11.8%[1]。迄今为止，草鱼已被

引入中亚、美洲、欧洲和阿拉伯半岛等地[2]，由于地理隔离、人工驯

养和环境差异等因素，不同地理种群草鱼的遗传多样性已出现显著差

异 [3]。汪焕等 [4] 利用微卫星分子标记对来自安徽省的 4个草鱼养殖种

群进行遗传分析，结果发现池州和无为种群的遗传分化最大，而怀远

和滁州种群的亲缘关系最近。瞿东东等[5] 利用线粒体 Cyt b 基因分析

了长江上游 5个草鱼种群的遗传多样性，发现长江草鱼种群的遗传多
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样性较低，且历史上发生过瓶颈效应和种群扩

张。随着第二代测序技术的发展，现在能够最

大程度地挖掘单核苷酸多态性 (single-nucleotide
polymorphism, SNP)背后的高多态性信息。Wang
等[6] 利用第二代测序技术开发了雌性牙鲆 (Par-
alichthys olivaceus) SNP标记，并基于选择性扫

描鉴定出 580个具有假定选择特征的基因，这

些基因富集到免疫和繁殖相关的 39个 KEGG
通路中。因此，利用 SNP分析不同种群的遗传

多样性以及在全基因组层面上揭示不同地理种

群的差异，已成为一种重要的研究策略[7]。
种群的遗传变异信息和基因型变化往往受

到地理位置和环境压力的影响 [8]，环境压力会
通过物种的适应性在基因组上留下痕迹，即
选择信号。利用遗传分化指数 (fixation index，
FST)、核苷酸多样性和跨群体复合似然比检验
(cross-population  composite  likelihood  ratio  test，
XP-CLR)[9] 挖掘基因组上的选择信号，可以深
入地理解不同种群的种质特性等问题[10]。例如，
Clucas等 [11] 利用 FST 发现热休克蛋白等功能基
因在冬季和春季产卵的大西洋鳕 (Gadus mor-
hua)种群之间产生了遗传分化。Clucas等 [11] 和
Narum等[12] 在对具有不同生活史特征的鲑种群
进行全基因组重测序研究中发现，28号染色体
的变异与性早熟性状相关，这发生在不同性成
熟表型与早熟洄游的种群中。此外，他们发现
两个种群的基因组中存在广泛的选择性变异，
表明生活史变化与基因适应紧密关联。全基因
组 重 测 序 (whole-genome  resequencing，WGR)
技术已被广泛应用于研究种群的遗传多样性和
遗传结构 [13-14]。例如，Wang等 [15] 利用 WGR技
术发现大黄鱼 (Larimichthys crocea) 2个养殖种

群遗传多样性较低，而野生种群遗传多样性较
高。Sun等 [16] 使用 WGR技术对 5个大口黑鲈

(Micropterus salmoides)种群的遗传多样性和种
群结构进行分析，发现改良后的种群遗传结构
变动较大，且遗传多样性急剧下降。Du等[17] 利
用 WGR技术分析美国佛罗里达和中国北方大
口黑鲈的遗传多样性，发现佛罗里达大口黑鲈
的遗传多样性高于北方大口黑鲈。上述研究都
充分展示了 WGR技术在遗传多样性和种群结
构研究中的重要应用价值。

为了深入理解草鱼种群遗传结构和环境适

应性的分子机制，需要充分利用全基因组数据

来挖掘草鱼的遗传资源和变异信息。本研究中

从亚洲 8个地点收集草鱼样本，并进行了全基

因组重测序，旨在揭示不同地理种群的草鱼在

基因组水平上的变异。此外，还利用选择清除

分析来鉴定草鱼的受选择基因，以探索其潜在

的分子适应机制。本研究可为进一步解析草鱼

的遗传资源多样性、开发重要性状的分子标记

以及探索草鱼在不同环境下的分子适应机制提

供有价值的参考。 

1    材料与方法
 

1.1    草鱼 DNA 提取

草鱼种群样本来自中国 4个省、直辖市

(湖南、重庆、天津和广东)的 5个种群 (沅江种

群、安乡种群、万州种群、天津种群和肇庆种

群)及与中国相邻 3 个亚洲国家 (尼泊尔、 越南、

印度)的 3个种群 (表 1)[18]。采用海洋动物组织

基因组 DNA提取试剂盒 [DP324，天根生化科

技 (北京)有限公司 ]提取保存在 75%乙醇中的
 

表 1    草鱼样品信息

Tab. 1    Sample information of C. idella

种群
group

纬度
latitude

经度
longitude

城市
city

区域
Asia region

所处流域/水系
river system

尼泊尔　NP 27.42 85.03 尼泊尔黑道达市 南亚 根得格河

印度　IN 26.76 83.37 印度戈勒克布尔市 南亚 恒河水系

越南　VN 21.12 105.98 越南北宁市 东南亚 湄公河流域

沅江　YJ 28.85 112.36 湖南省沅江市 东亚 长江流域

安乡　AX 29.40 112.13 湖南省常德市安乡县 东亚 长江流域

万州　WZ 30.83 108.45 重庆市万州区 东亚 长江流域

天津　TJ 39.38 117.05 天津市武清区 东亚 海河流域

肇庆　ZQ 23.08 112.53 广东省肇庆市 东亚 珠江流域

谢玲莉，等 水产学报, 2025, 49(1): 019103

https://www.china-fishery.cn 中国水产学会主办    sponsored by China Society of Fisheries

2

https://www.china-fishery.cn
https://www.china-fishery.cn
https://www.china-fishery.cn


草鱼鳍条 DNA。采用 1.2%琼脂糖凝胶电泳检

测所提取 DNA的质量，利用 Nanodrap D2000
超微量分光光度计测定 DNA浓度及纯度。本研

究获得了上海海洋大学实验动物管理和使用伦

理委员会批准(20 171 024)，实验过程严格遵守

上海海洋大学伦理规范，并按照上海海洋大学

伦理委员会制定的规章制度执行。 

1.2    样品测序、序列比对

样品送至百迈克生物科技有限公司 (北京)
测序。通过超声波破碎技术将合格的 DNA样品
随机打断成长 300~500 bp的片段。经过末端修
复、加 ployA尾、加测序接头、纯化、PCR扩
增等步骤，完成文库制备。构建好的重测序文
库利用 Ilumina HIiSeq 2500平台进行测序。原
始数据经过质控筛选 [过滤掉接头序列、低质
量序列 (MQ≥6)以及短片段 (长度<500  bp)]，
得到质控后数据 (clean reads)。使用 BWA软件[19]

将 clean reads比对到本实验室组装的草鱼基因

组，采用 Samtools[20]统计比对率和覆盖度。 

1.3    变异检测及结构注释

使用 GATK [21] 进行 SNP和插入缺失 (inser-
tions and deletions, INDEL)变异检测，过滤参数
如下，SNP: QD < 2.0 ，MQ < 40.0，FS > 60.0，
MQRankSum < −12.5，ReadPosRankSum < −8.0；
InDel:  QD  < 2.0， FS  >  200.0  II  ReadPosRankS-
um < −20.0。使用 lumpy[22] 进行结构变异检测，

使用 CNVnator[23]进行拷贝数变异检测。利用
ANNOVAR软 件 [24] 和 snpEff软 件 [25] 对 SNP、
INDEL、SV和 CNV进行位置和功能注释。 

1.4    群体进化分析

使用群体聚类分析和主成分分析来探究 8
个草鱼种群间的群体结构和亲缘关系。利用
iqtree软件 [26] 构建进化树，使用 iTol[27] 作图。

使用 Plink软件[28] 完成主成分分析 (principal com-
ponent analysis, PCA)，利用 R语言包 ggplot2包
制图。采用 VCFtools软件[29] 计算各种群核苷酸
多样性。 

1.5    群体受选择区域鉴定

采 用 计 算 FST
[30] 与 XP-CLR法 [9]， 通 过

Linux系统 awk命令截取受选择区域，用前面
分析中产生的分组进行两两分组计算，二者皆
以阈值 1%截取受选择区域。使用 VCFtools软

件 [29] 将基因组以 50 kb的滑动步长进行 500 kb
不重叠的窗口分割，进行 FST 计算；使用 XP-
CLR软件 [9] 以 20 kb的滑动步长进行 100 kb不
重叠的窗口分割计算 xpclr分值。 

1.6    基因富集分析

通过 eggNOG-mapper对草鱼基因进行功能
注释 [31]，使用在线软件 AnnotationForge (https://
bioconductor.org/packages/release/bioc/html/
AnnotationForge.html)构建草鱼 OrgDB数据库，
使用 clusterProfiler[32] 软件包的 enrichGO和 enri-
cher函数进行 GO和 KEGG富集分析。 

1.7    序列分析

利用 MEGA11[33] 软件的 ClustalW方法进
行 8个种群 gimap8基因的序列比对，利用
GeneDoc软件 [34] 进行可视化，使用 NCBI的
Batch CD-Search工具预测基因的功能结构域[35]。
采用 AlphaFold2软件进行蛋白质结构预测[36-37]，

使用 PyMol软件[38] 进行可视化。 

2    结果
 

2.1    全基因组重测序数据分析

8个种群的重测序数据共获得 1 329 489 107
个 clean reads。Q30平均值为 92.05%，表明测
序质量较高。基因组的平均覆盖率达到 90.72%，
平均测序深度为 55× (表 2)。上述结果表明，测
序质量可靠，数据适用于后续分析。 

2.2    变异检测及其结构注释

在 8个种群中共鉴定出 6 548 523个单核苷酸
多态性 (SNP)、2 267 193个插入或缺失 (INDEL)、
330 397个结构变异 (SV)以及 34 800个拷贝数
变异 (CNV)。SNP变异在 24对染色体上均匀分布
(图 1)。在 CNV变异中，8个种群的缺失 (dele-
tion)变异占比最高，约为 85%。SV变异的数
量变化规律与 CNV相似，约占 78% (表 3)。

对 8个种群 SNP进行结构注释统计，发现
SNP主要分布在基因间区，共检测到 3 591 582
个；在外显子中的非同义替换达到 108 829个；
SNP突变导致的终止子获得有 1 867个，而丢
失终止子有 334个；在可变剪切位点 2 bp以内

的基因组区域内检测到 SNP位点 1 011个(图 2-
a)。对于 INDEL注释统计，变异主要分布在基
因间区，占比为 51.2% (图 2-b)。 
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2.3    遗传突变的 KEGG 富集分析

对涉及 4种变异的非同义突变基因进行

KEGG富集分析后发现，SNP变异在细胞黏附

分子、造血干细胞、DNA重组修复等信号通路

中富集 (图 3-a)；INDEL变异在细胞黏附分子、
造血干细胞、B细胞受体信号通路中富集 (图 3-
b)；SV变异在细胞黏附分子、造血干细胞、B
细胞受体等信号通路中富集 (图 3-c)；CNV变
异在细胞黏附分子、纤毛信号与相关蛋白、造

 

表 2    重测序数据质量比对

Tab. 2    Whole-genome resequencing of the C. idella populations

种群
groups

碱基/个
bases no.

GC/%
GC percent

Q20/%
Q20 percent

Q30/%
Q30 percent

reads/条
reads no.

比对率/%
mapping rate

测序深度/×
depth

尼泊尔　NP 18 154 596 600 38.52 97.53 95.50 121 030 644 88.50 40.231 6

印度　IN 22 843 501 800 38.79 96.83 93.80 152 290 012 94.02 50.619 0

越南　VN 24 907 575 750 38.43 95.47 91.14 166 050 505 84.52 55.047 2

沅江　YJ 24 928 015 200 38.02 95.52 91.27 166 186 768 93.55 54.060 1

安乡　AX 30 056 091 900 38.22 92.79 86.65 200 373 946 90.13 66.117 8

万州　WZ 37 424 878 950 38.62 94.06 88.73 249 499 193 93.57 80.322 8

天津　TJ 21 151 797 150 38.61 97.38 94.88 141 011 981 93.03 46.743 0

肇庆　ZQ 19 956 908 700 38.57 97.17 94.45 133 046 058 88.43 44.164 3
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图 1    草鱼全基因组 SNP、INDEL、SV、CNV 分布图

从外到内各圈分别为草鱼染色体、SNP、INDEL、SV、CNV。

Fig. 1　SNP, INDEL, SV and CNV density of DNA level of the C. idella populations
The circles from outside to inside are C. idella chromosome, SNP, INDEL, SV, CNV variation.
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表 3    序列变异信息

Tab. 3    The information of SV and CNV

种群
group

SV数量　no. of SV CNV数量　no. of CNV

缺失
deletion

复制
duplication

颠换
inversion

缺失
deletion

复制
duplication

尼泊尔　NP 28 821 4 695 410 2 539 552

印度　IN 32 412 5 385 453 2 401 634

越南　VN 33 967 5 152 444 3 355 878

沅江　YJ 33 723 5 331 445 4 070 1 180

安乡　AX 42 453 6 984 677 4 419 1 009

万州　WZ 47 793 7 982 692 5 099 1 462

天津　TJ 30 718 4 784 385 2 869 811

肇庆　ZQ 31 277 4 989 425 2 614 908
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图 2    SNP、INDEL 注释结果

(a) SNP注释结果，(b) INDEL注释结果。

Fig. 2　The annotations of SNPs and INDELs
(a) the annotations of SNPs, (b) the annotations of INDELs.
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图 3    四种变异区域基因的 KEGG 富集气泡图

(a) SNP变异区域，(b) NDEL变异区域，(c) V变异区域，(d) CNV变异区域。

Fig. 3　Dot plot of enriched KEGG pathway of genes in four variable regions
(a) SNP, (b) INDEL, (c) SV, (d) CNV.
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血干细胞、血凝素、B细胞受体等信号通路中

富集 (图 3-d)。 

2.4    群体遗传结构分析

通过主成分分析研究 8个样本间的遗传背

景相似性和聚类关系，发现 8个草鱼种群被分

为 3个谱系。越南与中国的 5个种群聚集在一

起，而印度和尼泊尔种群各自分散 (图 4-a)。基

于检测到的 SNP信息对 8个种群构建进化树，

结果与主成分分析一致，同样聚类成 3个分支

(图 4-b)。计算草鱼 8个种群的核苷酸多样性

(π)和 FST 值，探讨其遗传多样性及差异。结果
显示，WZ种群的 π 值最高，为 4.89×10−3，而
NP种群的 π 值最低，为 3.64×10−3 (表 4)。此外，
长江流域种群相对于第三亚群 (珠江亚群，ZJ)
及南亚流域种群相对于 ZJ的遗传分化指数
(FST)较高，分别达 0.033 0和 0.026 6，而第三
亚群 (ZJ)相对于长江流域 (DY) FST 仅 0.000 6。 

2.5    受选择基因挖掘
 

适应过程中的选择信号　　为了探索 8个

草鱼种群在适应不同环境时的受选择信号，实

验根据种群聚类结果将上述种群划分为 3个亚

群。采用 FST 值和 XP-CLR方法，均以前 1%
为阈值，对受选择区域进行筛选。结果显示，

相对于第三亚群，长江流域和南亚流域种群分

别筛选出 177个区间，其中分别包含 1 633个

和 686个基因。使用 XP-CLR法筛选受选择区

域时，长江流域和南亚流域相对于第三亚群各

筛选出 471个和 874个区间，分别包含 1 664个

和 2 909个基因 (图 5)。 

受选择基因 GO富集分析　　通过对 2种

方法截取到的基因取交集，发现长江流域和南

亚流域种群相对于第三亚群分别存在 123个和

90个受选择基因。GO富集分析结果显示，长

江流域种群的受选择基因主要富集在免疫反应
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图 4    8 个草鱼种群遗传结构分析图

(a) 种群 PCA分析图，(b) 种群进化树分析图。

Fig. 4　Population genetic structure of C. idella
(a) principal component analysis of eight groups, (b) phylogenetic tree of eight groups.

 

表 4    草鱼 8 个种群的核苷酸多样性

Tab. 4    Nucleotide diversity of eight populations of
C. idella

种群
group

核苷酸多样性
π

安乡　AX 4.48E-03

印度　IN 3.76E-03

尼泊尔　NP 3.64E-03

天津　TJ 4.58E-03

越南　VN 4.54E-03

万州　WZ 4.89E-03

沅江　YJ 4.82E-03

肇庆　ZQ 4.49E-03
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调节、细胞电位调节、心肌细胞调节等生物过
程；细胞组分主要富集在钠离子通道复合物、
PcG蛋白复合体等；分子功能主要富集在控制
钠离子通道活性、成纤维细胞生长因子结合等
(图 6-a)；南亚流域种群的受选择基因主要富集
在免疫反应调节、代谢等生物过程；细胞组分
主要富集在线粒体外膜、脂滴、细胞器外膜等；
分子功能主要富集在核糖核苷酸结合等 (图 6-b)。 

gimap8基因分析　　通过受选择分析，实

验共鉴定出 158个基因，通过 snpEFF注释结果，

发现 13个基因的结构受到了重要影响。实验观

察到，gimap8基因在不同流域结构差异显著

(表 5)，LG2的 50 137 315 bp碱基突变导致基因

发生可变剪切；而在 LG2的 50 137 464 bp突变

可导致提前终止 (图 7)。
在越南和印度种群中，P-loop  NTPase超

家族结构域和 GTP/Mg2+连接位点出现了丢失，
而长江流域种群仅丢失了 GTP/Mg2+连接位点
(图 8)。对上述序列进行蛋白三维结构预测，发
现南亚以外的种群均出现了不同程度的 α 螺旋
和 β 折叠缺失 (图 9)，越南与沅江种群均缺少 P-
loop_NTPase super family结构域，同时沅江群
体缺少 2个 β 折叠，这些折叠构成一环状结构
(图 8)。 

3    讨论

草鱼以其广泛的生态适应性而闻名，超过
一半的引入国家已形成了各自独特的种群 [39]。
种群分化通常是由地理隔离、人工选择和遗传
漂变等因素引起的 [40-41]，已有研究证实不同纬

度的草鱼种群存在遗传差异 [42]。为验证草鱼各

种群是否因地理分布而分化，并探究其分子机

制，本研究对中国 4个省、直辖市 (湖南、重庆、

天津和广东)的 5个种群、越南、印度和尼泊

尔 3个种群，共计 8个种群进行全基因组重测

序分析。系统发育树分析结果显示，印度和尼

泊尔种群聚为一支，这可能与它们的地理位置

相近有关。主成分分析 (PCA)结果显示，2种

群间距离较远，暗示它们已经发生了遗传分化。

推测是由于它们位于不同河流中，种群间的连

通性较差导致。有研究证实，水系的差异会影

响产卵生境，从而限制基因交流 [43]，8个种群

被分为 3个亚群也能体现这一点。李文俊等 [44]

证明了珠江和长江水系间复杂的地形地貌形成

了明显的地理隔离，导致 2个光倒刺鲃 (Spini-
barbus hollandi)种群间发生明显分化。本研究

结果揭示了印度和尼泊尔种群因地理隔离而与

其他种群产生独立的遗传分化。

基因变异与环境压力的显著关联性已被广

泛研究 [45-46]，例如，针对大西洋鳕种群个体多

样性的研究发现，染色体重排区域反映了环境选择

压力 [47]。本研究发现的基因主要富集在细胞黏

附分子信号通路。细胞黏附分子 (CAM)被认为

在免疫反应中起着重要的作用，主要参与炎症、

伤口修复、止血和免疫反应等多种重要生理功

能[48]。在免疫反应的过程中，CAM促进免疫细

胞的迁移 [49]，鳗弧菌 (Vibrio anguillarum)侵染

红鲷 (Red snapper)的转录组分析中，发现头肾

和脾脏的差异表达基因均显著富集于细胞黏附

分子通路 [50]。同样，有研究发现嗜水气单胞菌
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图 5    受选择区域分析图

(a) 南亚流域种群相对于珠江流域种群选择性区域图，(b) 长江流域种群相对于珠江流域种群选择性区域图。NY.南亚，ZJ.珠江，CJ.长江。

Fig. 5　Manhattan plot of selective analysis
(a) the selective region of the South Asian basin relative to the ZJ group, (b) the selective region of the Yangtze River basin relative to the ZJ group. NY.
South Asia, ZJ. Zhujiang River, CJ. the Yangtze River.
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图 6    受选择基因 GO 富集图

(a) 长江流域相对于第三亚群受选择基因，(b) 南亚流域相对于第三亚群受选择基因。

Fig. 6　Dot plot of enriched GO pathway of selective genes
(a) the Yangtze River basin relative to the third group, (b) the South Asian basin relative to the third group.
 

表 5    筛选基因列表

Tab. 5    Filter gene list

基因ID
gene ID

描述
description

基因缩写
abbreviation

Cide001884RA low affinity immunoglobulin gamma Fc region receptor fcrl5

Cide002127RA GTPase IMAP family member 8-like gimap8

Cide002130RA GTPase IMAP family member 7-like gimap7

Cide002149RA GTPase IMAP family member 8-like gimap8

Cide002150RA GTPase IMAP family member 7-like gimap7

Cide002151RA GTPase IMAP family member 8-like gimap8

Cide002154RA GTPase IMAP family member 8-like gimap8

Cide003438RA cAMP responsive element binding protein 3-like 1 creb3l1

Cide007973RA upstream binding transcription factor ubtfl

Cide020016RA class II histocompatibility antigen H2-Aa

Cide020445RA dynactin 2 (p50) dctn2

Cide030887RA protogenin homolog b (Gallus gallus) prtg

Cide035525RA DNA/RNA non-specific endonuclease
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splice acceptor variant

终止密码子获得
stop gained

* * * * *

- - - TTCTCATTGTTCTCAGAGCAGATGACAGATTCACTGAGCAGGAGGAACTGATTCCTCA- - - - - - GGAGAGACAGTAAAGGAACTCATTGAGTGTAACAGT- - -

- - - TTCTCATTGTTCTCAGAGTGATTGACAGATACACTGAACAGGAGCAGCAGATTCCTCA- - - - - - GGAGAGACAGTAAAGGAACTCATTGAGTGTAACAGT- - -

- - - TTCTCATTGTTCTCAGAGTAGATGACAGATTCACTGAGCAGGAGGAACTGATTCCTCA- - - - - - GGAGAGACAGTAAAGGAACTCATTGAGTGTAAGAGT- - -

- - - TTCTCATTGTTCTGCGTGTAATTGATAGATTCACTGAAGAGGAGCAGCAAATTCCTCA- - - - - - AAAGAGACTGTAGATGAACTCATTGAGCAGAAGAGT- - -
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Cide002127

NP|gimap8

IN|gimap8

VN|gimap8

TJ|gimap8

ZQ|gimap8

YJ|gimap8

AX|gimap8

WZ|gimap8

50 137 320 50 137 340 50 137 440 50 137 460

 
图 7    gimap8 基因关键变异点图

Fig. 7　Key variation point of gimap8 gene
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RAELEAERSELERLKVEI QGEEEERKRQEEKSRLEEI ERVI EETVKRI RAGYGSPQI YHTI LGQREEVRKLQEEKQRQEI ERVRKETEEKI RAEFEAERSELERLKVEI QRENEVRKQLENKRRLEERARER 602
RAELEAERSELERLKVEI QGEEEERKRQEEKSRLEEI ERVI EETVKRI RAGYGSPQI YHTI LGQREEVRKLQEEKQRQEI ERVRKETEEKI RAEFEAERSELERLKVEI QRENEVRKQLENKRRLEERARER 486

 REKRRAEQNMN 803
REKRRAEQNMN 613
REKRRAEQNMN 497

P-loop_NTPasesuperfamily
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IN 
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DF5410 超家族

P-loop NTPase 结构域超家族

P-loop NTPase 结构域超家族

 
图 8    3 个代表种群 GIMAP8 蛋白序列比对图

图中波浪线为 GTP/Mg2+连接位点；实线框为 P-loop_NTPase super family结构域；虚线框为 DUF5401 super family结构域；灰色阴影为氨基

酸相似区域；黑色阴影为氨基酸一致序列。

Fig. 8　Alignment of gimap8 protein sequences of three representative populations
The wavy line in the figure is the GTP/Mg2+ binding site; the solid frame is the P-loop_NTPase super family domain; the dotted box is the DUF5401
super family domain; shaded gray is an area of amino acid-likeness; black shade is an amino acid consistent sequence.
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(Aeromonas  hydrophila)感 染 青 鱼 (Mylopharyn-
godon piceus)后，脾脏差异表达基因也富集在

细胞黏附分子和病原体识别等通路 [51]。因此，

实验推测草鱼在适应各个环境过程中产生了免

疫相关基因的变异，这类变异提升草鱼适应不

同环境的能力。

本研究截取阈值 1%的受选择区域，通过

GO富集发现，受选择基因显著富集在免疫反

应调节、细胞电位调节、心肌细胞调节、代谢

等生物过程之中。与四种变异的非同义突变涉

及基因的 KEGG富集结果相比，二者均体现了

环境选择压力的适应。同时，实验利用 FST 和

XP-CLR共同定位受选择区域，结合 SNP注释

结果和群体结构信息发现了 gimap  (GTPase
IMAP family)家族基因，其中有 4个被注释为

gimap8基因，这些基因在 T细胞发育的早期和

晚期、B细胞发育的晚期以及外周 T细胞和 B
细胞中大量表达 [52]，它们的缺失将导致成熟 T
细胞在体外的凋亡延迟。研究发现，野生大西

洋鲑 (Salmo salar)和养殖群体之间 SV等位基因

频率的变化与驯化过程中基因受选择相关，这

些 SV影响了多种功能的基因，如精子游动能

力基因 catsperb、免疫 B细胞存活和信号传导

基因 gimap8、昼夜节律控制代谢基因 nr1d2
等[53]。Yáñez等[54] 通过全基因组关联研究分析，

在鲑鱼抗立克次体综合征 (salmon rickettsial syn-
drome, SBS)的群体中鉴定获得 gimap 基因。上

述研究均表明 gimap8对抗性性状具有重要作用。

实验中发现 gimap8具有 2个变异位点，使长江

流域、珠江流域、越南群体缺少部分 P环 NTP
酶结构域 (P-loop NTPase)。该结构域的酶水解

β-γ 磷酸键，NTP水解的自由能通常用于诱导其

他分子的构象变化，进而在调节信号转导、细

胞分裂、DNA复制、RNA转录和翻译等关键

生物过程中起作用 [55]。同时，P-loop  NTPase
还涉及一种柔性结构，该结构可以影响底物结

合，或者与另一种结构域产生相互作用而发生

构象变化。反之，构象变化可以调控进入活性

位点的底物，进而可以在不同程度上促进激酶

活性位点和硫化酶位点的催化作用。缺少 P-

 

(a)

(b) (c) 
图 9    蛋白三维结构比对图

(a) 印度 (IN)，(b) 越南 (VN)，(c) 沅江 (YJ)；红色为 VN缺失部分，红色支架图像为 GTP/Mg2+连接位点，紫色为 α螺旋，蓝色为 β折叠。

Fig. 9　Comparison of three-dimensional protein structures
(a) the group of IN, (b) the group of VN, (c) the group of YJ; red is the missing part of VN, the red scaffold image is the GTP/Mg2+ junction site, the
purple is the α-helix, and the blue is the β-sheet.
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loop结构域可能会导致许多生物过程的异常或

中断[56]。例如，ATP合成酶缺失 P-loop结构域

可能无法催化 ATP合成，影响能量代谢[57]；小

G蛋白缺失 P-loop结构域可能无法正确结合

GTP，影响信号转导 [58]。因此 gimap8基因 P-
loop结构域的变动对于下游信号的传递产生影响。 

4    结论

本研究通过对天津、肇庆、沅江、安乡、
万州、尼泊尔、越南和印度 8个草鱼种群进行
全基因组重测序分析，揭示了这些种群的遗传
结构和适应性变异。实验发现，4种类型的基
因变异主要富集在细胞黏附分子通路。种群结
构分析进一步揭示了该 8个草鱼种群可分为 3
个亚群，这种分化可能是受地理环境不同所影
响。通过结合选择清除分析和 SNP注释结果，
实验确定了与免疫相关的候选基因 gimap8。其
变异反映了草鱼种群在适应不同环境压力时的
分子机制。研究结果揭示了不同草鱼种群在适
应性免疫方面的分子机制差异，这些发现不仅
有助于深入理解草鱼面对不同环境的适应性进
化方式，而且为草鱼育种工作提供了重要的理
论依据和新的思路。
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Genetic diversity and adaptation mechanism of Ctenopharyngodon idella in
Asian by whole-genome resequencing
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2. Shanghai Engineering Research Center of Aquaculture, Shanghai Ocean University, Shanghai　201306, China;
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Shanghai Ocean University, Shanghai　201306, China

Abstract: This  study  examines  the  genetic  diversity  and  adaptive  evolution  of Ctenopharyngodon  idella  populations  across

Asia, aiming to enhance our comprehension of the molecular evolution mechanisms and immune adaptations in C. idella. We

conducted  whole-genome  resequencing  of C.  idella  populations  from  four  Chinese  provinces (Hunan,  Chongqing,  Tianjin,

Guangdong)  and  three  Asian  countries  (Nepal,  Vietnam,  India).  Employing  population  genetics  methodologies,

we analysed population structure, performed principal component analysis, constructed phylogenetic trees, assessed genetic dif-

ferentiation,  and  conducted  selective  sweep  analyses.  The  Wanzhou  population  displayed  the  highest  genetic  diversity,

whereas the Nepal population exhibited the lowest. Cluster analysis revealed significant genetic similarities among the five pop-

ulations  in  Vietnam  and  China.  A total  of  6  548  523  SNP  sites  were  identified,   predominantly in  intergenic  regions  and

enriched  in  signaling  pathways  such  as  cell  adhesion  molecules,  hematopoietic  stem  cells,  and  DNA  recombination  repair.

Selective sweep analysis highlighted genes enriched in pathways related to immune response regulation, cardiomyocyte regula-

tion,  and sodium ion channel  activity.  Utilizing SNP annotation data,  we identified gimap8 in  Indian and Nepal  populations,

crucial for T cells and B cells development. C. idella populations in Anxiang, Yuanjiang, and Wanzhou in China, are genetic-

ally diverse,  while those in Nepal and India show significant differentitation from other populations.  We preliminarily  identi-

fied the potential adaptive genes gimap8. Concurrently, mutations in gimap8's base affected the gene's structure in three popula-

tions.  This  study  lays  a  foundation  for  further  exploration  of  the  molecular  evolution  mechanism  of  C.  idella  in  various

habitats,   reflecting  the  molecular  mechanisms  by  which C.  idella  populations  adapt  to  different  environmental  stresses.  The

results reveal the differences in the molecular mechanisms of adaptive immunity in different C. idella populations. These find-

ings not only deepen  our understanding of C. idella's adaptive evolution in diverse environments but also provide a significant

theoretical basis for C. idella breeding and offer new insights.
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