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摘　要：酪氨酸酶是生物体黑色素合成的关键限速酶，黑色斑纹是瓯江彩鲤 （Ｃｙｐｒｉｎｕｓｃａｒｐｉｏｖａｒ．ｃｏｌｏｒ）体色
的主要特点之一。以瓯江彩鲤的５种体色选育系Ｆ５为材料，探讨酪氨酸酶基因５个外显子及其在不同体色
间的变异特性和承受选择压力的敏感性。结果发现：酪氨酸酶基因外显子１和外显子５的核苷酸变异率最
高，选择性位点最多，易承受到选择压力；５个外显子的非同义替换率 （ｄＮ）与同义替换率 （ｄＳ）的比值（ω
值）均小于１（０．１０～０．６７），表明它们均受到净化选择压力；不同体色瓯江彩鲤的酪氨酸酶基因也均受到净
化选择压力 （ω＝０．１２～０．２３）。应用ＰＡＭＬ软件中的Ｍ２ａ和Ｍ８两种模型检测显示：无黑斑体色瓯江彩鲤
所受正向选择压力位点数高于有黑斑体色，但不存在显著差异 （Ｐ＞０．０５）；酪氨酸酶基因中的部分氨基酸位
点较易受正向选择压力。研究结果表明：瓯江彩鲤酪氨酸酶基因较保守，主要受净化选择作用，当前的人工选

育未对酪氨酸酶基因造成显著的选择压力。
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　　瓯江彩鲤 （Ｃｙｐｒｉｎｕｓｃａｒｐｉｏｖａｒ．ｃｏｌｏｒ）体色丰
富、花斑绚丽［１］，至今已有 １２００余年的养殖历
史［２］，它包含“全红”、“大花”、“麻花”、“粉玉”和

“粉花”５种基本体色［３］。先前研究发现，不同体

色瓯江彩鲤遗传多样性存在显著差异［１，４］，表明

其体色的遗传分化方向存在差异，不同体色可能

受到了不同的自然或人工选择压力。同时，不同

体色的生长性能也存在显著差异，如“大花”和

“粉花”体色的生长速度显著快于“全红”和“粉

玉”体色［２，５］。而在瓯江彩鲤的几种体色类型中，

黑色斑块或斑纹（以下简称黑斑）是其重要特点

之一，如５种基本体色类型中，有３种（“大花”、
“麻花”、“粉花”）出现了黑斑。有黑斑与无黑斑

体色类型间是否也存在选择压力差异尚不得而

知。

酪氨酸酶（Ｔｙｒｏｓｉｎａｓｅ，ＴＹＲ）是生物体中黑色

素合成的关键限速酶［６］，其变异会直接影响黑色

素形成及体色表现［７］。杨新鑫等［８］的研究发现：

不同体色瓯江彩鲤酪氨酸酶基因ｃＤＮＡ全序列存
在较大差异。此外，胡建尊等［９］研究指出该基因

的第１外显子存在一定程度的选择压力。而经
过连续多代的选育后，５种体色瓯江彩鲤已形成
了体色纯合度较高的选育系，但其体色相关基因

是否发生了选择压力差异尚缺乏研究。本研究

以瓯江彩鲤５种体色选育系Ｆ５为材料，通过分析
酪氨酸酶基因５个外显子及其在不同体色间的
变异情况和受到的选择压力，旨在探讨酪氨酸酶

基因５个外显子的变异情况，观察基因不同外显
子所受到的选择压力差异；了解黑斑体色与无黑

斑体色瓯江彩鲤所受的人工选择压力变化，探讨

人工选择对体色相关基因的驱动效应。
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１　材料与方法

１．１　实验材料
实验鱼取自浙江龙泉省级瓯江彩鲤良种场

的以体色和生长性能为选育指标所选育出的体

色纯度较高的 Ｆ５一龄鱼种，包括“全红”（简称
“ＱＨ”）、“大花”（简称“ＤＨ”）、“麻花”（简称
“ＭＨ”）、“粉玉”（简称“ＦＹ”）、“粉花”（简称
“ＦＨ”），共２７尾。
１．２　总ＲＮＡ的提取和ｃＤＮＡ的合成

取新鲜活鱼的皮肤组织约 ５０ｍｇ，置于 １．５
ｍＬＲＮａｓｅｆｒｅｅ离心管中，使用 ＲＮＡＳｔｏｒｅ试剂
（北京天根生化科技有限公司）保存，转存至 －８０
℃冰箱备用，用 Ｔｒｉｚｏｌ法抽提总 ＲＮＡ［８］。以总
ＲＮＡ为模板，利用 ＰｒｉｍｅＳｃｒｉｐｔ ＲＴｒｅａｇｅｎｔＫｉｔ
ＷｉｔｈｇＤＮＡＥｒａｓｅｒ反转录试剂盒（宝生物工程大
连有限公司）合成ｃＤＮＡ。
１．３　引物设计与ＰＣＲ扩增

根据 瓯 江 彩 鲤 酪 氨 酸 酶 基 因 全 序 列

（ＧｅｎＢａｎｋ登录号：ＫＵ１８９１７０），利用 Ｐｒｉｍｅｒ
ｐｒｅｍｉｅｒ５．０软件［１０］设计引物，引物由上海生工生

物 工 程 有 限 公 司 合 成 （上 游 引 物：

ＣＴＣＴＣＣＣＴＣＴＧＣＴＴＣＴＧＴＴＣＴＴ； 下 游 引 物：

ＧＡＡＧＴＣＧＡＴＣＣＣＴＣＣＴＣＴＴＣＡＣ），以 反 转 录 的
ｃＤＮＡ为模板，扩增不同体色瓯江彩鲤酪氨酸酶
基因的编码区序列。

ＰＣＲ扩增体系为 ５０μＬ，包含：ＰＣＲＭａｓｔｅｒ
Ｍｉｘ２５μＬ，ｄｄＨ２Ｏ１９μＬ，正反引物各２μＬ，模板
２μＬ；ＰＣＲ扩增反应程序：９４℃预变性５ｍｉｎ；９４
℃变性３０ｓ，６０℃退火３０ｓ，７２℃延伸２ｍｉｎ，进
行３５个循环后７２℃延伸１０ｍｉｎ，最后４℃保存。
反应结束后，各取产物４μＬ用２％的琼脂糖凝胶
电泳检测，将目的条带用普通琼脂糖凝胶 ＤＮＡ
回收试剂盒（北京天根生化科技有限公司）进行

纯化。纯化产物用ＰＭＤ１９Ｔ载体连接（宝生物工
程大连有限公司），再转入大肠杆菌中培养，每个

个体挑取３～５个阳性克隆进行测序。
１．４　数据处理

使用ＢｉｏＥｄｉｔ软件［１１］和 ＣｌｕｓｔａｌＷ软件［１２］对

所测序列进行比对编辑；使用 ＤｎａＳＰ５．１０软
件［１３］计算序列的多态位点数（Ｓ）、平均核苷酸差
异指数（ｋ）、核苷酸多样性（π）、同义替换率（ｄＳ）
和非同义替换率（ｄＮ）。

采用以下两种方法来检验酪氨酸酶基因受

到的选择压力：

（１）非同义替换率与同义替换率的比值
（ω＝ｄＮ／ｄＳ）

［１４］，若 ω＞１，表明酪氨酸酶基因受
到了正向选择压力；若 ω＝１，表明酪氨酸酶基因
受到了中性选择压力；若 ω＜１，表明酪氨酸酶基
因受到了净化选择。

（２）采用 ＰＡＭＬｖｅｒｓｉｏｎ４．５软件包［１５］中

Ｃｏｄｅｍｌ程序的 Ｍ２ａ和 Ｍ８模型检测酪氨酸基因
的选择压力位点，以模型中的 ＢＥＢ（Ｂａｙｅｓ
ｅｍｐｉｒｉｃａｌＢａｙｅｓ）［１６］标准来确定正向选择压力位
点，若后验率大于９５％时，表明该位点受到显著
的正向选择压力。

２　结果

２．１　外显子间的遗传变异与选择压力分析
所测序列经校正、拼接，得到瓯江彩鲤 ＴＹＲ

基因的 ｃＤＮＡ全长（结果见 ＧｅｎＢａｎｋ登录号：
ＫＵ１８９１４３～ＫＵ１８９１６９），其包括１６０８ｂｐ开放阅
读框，编码５３５个氨基酸。该基因由５个外显子
组成，其中外显子 １为 ８２２ｂｐ、外显子 ２为 ２１７
ｂｐ、外显子３为１４８ｂｐ、外显子４为１８２ｂｐ、外显
子５为２３９ｂｐ。相比之下，外显子１的碱基变异
位点数目最多（９７个），其次是外显子５（３３个）；
而从核苷酸变异率（变异核苷酸数与总核苷酸数

之比）看，外显子５最高（１３．８１％），其次是外显
子１（１１．８０％）。外显子１和外显子５的平均核
苷酸差异指数和核苷酸多样性也均较高，而外显

子２～４的核苷酸差异指数和核苷酸多样性均较
低，且数值较为接近，具体如表１所示。

通过非同义替换率（ｄＮ）与同义替换率（ｄＳ）
的比值（ω值）来观察每个外显子所受选择压力
（表１），结果表明：各外显子的 ω值均小于 １
（０．１０～０．６７），表现为净化选择。
２．２　体色间的遗传变异与选择压力分析

在５种体色之间，“全红”和“麻花”两种体色
酪氨酸酶基因的核苷酸变异率高于其他３种体
色；有黑斑体色类型（“大花”、“麻花”、“粉花”）

的变异率（８．６４％）略高于无黑斑体色类型（“全
红”、“粉玉”）的变异率（７．７１％），见表２。平均
核苷酸差异指数（ｋ）和核苷酸多样性（π）的变异
趋势与上述一致。

通过ω值来观察不同体色类型瓯江彩鲤酪

０３３
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氨酸酶基因的选择压力（表２），发现其 ω值均小
于１（０．１２～０．２３），表现为净化选择；有黑斑体色
类型的酪氨酸酶基因的 ω值略高于无黑斑体色
类型，但差异不显著（Ｐ＞９５％）。此结果表明，不

同体色瓯江彩鲤酪氨酸酶基因主要受净化选择，

有黑斑体色与无黑斑体色瓯江彩鲤在进化过程

中所受选择压力相似，也为净化选择。

表１　瓯江彩鲤酪氨酸酶基因５个外显子的遗传变异与选择压力参数
Ｔａｂ．１　Ｇｅｎｅｔｉｃｖａｒｉａｔｉｏｎａｎｄｓｅｌｅｃｔｉｏｎｐｒｅｓｓｕｒｅｐａｒａｍｅｔｅｒｓｆｏｒ
ｔｈｅｆｉｖｅｅｘｏｎｓｏｆｔｙｒｏｓｉｎａｓｅｇｅｎｅｉｎＯｕｊｉａｎｇｃｏｌｏｒｃｏｍｍｏｎｃａｒｐ

外显子
ｅｘｏｎ

序列长度
ｔｈｅｌｅｎｇｔｈｏｆ
ｔｈｅｓｅｑｕｅｎｃｅ

多态位点数
ｎｕｍｂｅｒｏｆ

ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｃｓｉｔｅｓ

平均核苷酸
差异指数

ａｖｅｒａｇｅｎｕｍｂｅｒ
ｏｆｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ

核苷酸多样性
ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ
ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

非同义替换率
ｎｏｎｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ
ｓｕｂｓｔｉｔｕｔｉｏｎｒａｔｅ

同义替换率
ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ
ｓｕｂｓｔｉｔｕｔｉｏｎｒａｔｅ

ω值
ωｖａｌｕｅ

外显子１ｅｘｏｎ１ ８２２ ９７（１１．８０％） ２０．８０１ ０．０２５３ ０．００８２ ０．０８０１ ０．１０
外显子２ｅｘｏｎ２ ２１７ １６（７．３７％） ２．２７１ ０．０１０６ ０．００９３ ０．０１３９ ０．６７
外显子３ｅｘｏｎ３ １４８ １２（８．１１％） ２．７９８ ０．０１８９ ０．００６０ ０．０５７４ ０．１０
外显子４ｅｘｏｎ４ １８２ １３（７．１４％） ２．４５３ ０．０１３５ ０．００５８ ０．０３７５ ０．１５
外显子５ｅｘｏｎ５ ２３９ ３３（１３．８１％） ７．８９２ ０．０３３９ ０．０２１１ ０．０６８２ ０．３１
注：括号中为核苷酸变异率。
Ｎｏｔｅ：Ｔｈｅｐｅｒｃｅｎｔａｇｅｏｆｔｈｅｖａｒｉａｔｉｏｎｓｉｔｅｓａｒｅｐｒｅｓｅｎｔｅｄｉｎｐａｒｅｎｔｈｅｓｉｓ．

表２　５种体色瓯江彩鲤酪氨酸酶基因遗传变异与选择压力参数
Ｔａｂ．２　Ｇｅｎｅｔｉｃｖａｒｉａｔｉｏｎａｎｄｓｅｌｅｃｔｉｏｎｐｒｅｓｓｕｒｅｐａｒａｍｅｔｅｒｓｉｎｔｙｒｏｓｉｎａｓｅｇｅｎｅ

ｆｒｏｍｔｈｅｆｉｖｅｃｏｌｏｒｓｐａｔｔｅｒｎｓｏｆＯｕｊｉａｎｇｃｏｌｏｒｃｏｍｍｏｎｃａｒｐ

体色

ｂｏｄｙ ｃｏｌｏｒ

多态位点数

ｎｕｍｂｅｒｏｆ
ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｃｓｉｔｅｓ

平均核苷酸

差异指数

ａｖｅｒａｇｅｎｕｍｂｅｒ
ｏｆｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ

核苷酸多样性

ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ
ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

非同义替换率

ｎｏｎｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ
ｓｕｂｓｔｉｔｕｔｉｏｎｒａｔｅ

同义替换率

ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ
ｓｕｂｓｔｉｔｕｔｉｏｎｒａｔｅ

ω值
ωｖａｌｕｅ

有黑斑

（ｗｉｔｈ
ｂｌａｃｋ
ｓｐｏｔｓ）

大花（ＤＨ） ４１（２．５５％） １０．２５０ ０．００６４ ０．００３５ ０．０１５４ ０．２３
麻花（ＭＨ） １０６（６．５９％） ６５．５００ ０．０４０９ ０．０１７９ ０．１１１２ ０．１６
粉花（ＦＨ） ７９（４．９１％） ４１．５００ ０．０２５９ ０．０１２８ ０．０６４８ ０．２０
平均（ｍｅａｎ） １３９（８．６４％） ３６．３８９ ０．０２２７ ０．０１０５ ０．０６０１ ０．１７

无黑斑

（ｗｉｔｈｏｕｔ
ｂｌａｃｋｓｐｏｔｓ）

全红（ＱＨ） １１２（６．９７％） ４２．８１０ ０．０２６７ ０．０１０８ ０．０７５４ ０．１４
粉玉（ＦＹ） ３７（２．３０％） １８．８３３ ０．０１１７ ０．００４３ ０．０３５０ ０．１２
平均（ｍｅａｎ） １２４（７．７１％） ３５．８００ ０．０２２４ ０．００８７ ０．０６４３ ０．１４

总平均（ｍｅａｎ） １３７（８．５２％） ０．０１３ ２０．０６３０　 ０．０１２０ ０．０１４２ ０．８５
注：括号中为核苷酸变异率。

Ｎｏｔｅ：Ｔｈｅｐｅｒｃｅｎｔａｇｅｏｆｔｈｅｖａｒｉａｔｉｏｎｓｉｔｅｓａｒｅｐｒｅｓｅｎｔｅｄｉｎｐａｒｅｎｔｈｅｓｉｓ．

２．３　选择压力位点检测
通过Ｍ２ａ和Ｍ８两种模型分别对不同体色酪

氨酸酶基因所受的选择压力位点进行检测（表３
和表４），发现不同体色间酪氨酸酶基因所受选择
压力的似然对数值相似，其正向选择压力位点数

也相同，但“全红”体色的正向选择压力位点数最

多（７个），其次为“麻花”（３个），“粉玉”和“粉
花”相同（１个），“大花”未检测出正向选择压力
位点；５种体色内的正向选择压力位点的后验概
率均小于９５％，未达到显著性水平（Ｐ＞０．０５）。

在３种有黑斑体色彩鲤中，应用Ｍ２ａ模型检
测到７个正向选择压力位点，应用 Ｍ８模型检测
到８个正向选择压力位点；而两种无黑斑体色彩
鲤中，使用Ｍ２ａ模型和Ｍ８模型均检测到１０个正

向选择压力位点（表 ３）。当 ５种体色合并检测
时，在Ｍ８模型中检测到第７９位氨基酸受到了显
著的正向选择压力（后验概率为９５．４％）。

进一步分析上述受到正向选择压力的氨基

酸位点在各外显子的分布情况（表４），研究发现：
受到正向选择压力的８０个氨基酸位点中，精氨
酸（Ｒ）被检测出的频率最高（占１７．５％）；其次为
谷氨酸（Ｑ）、丝氨酸（Ｓ）、亮氨酸（Ｌ），均占
１２．５％，表明这几个氨基酸位点较容易受正向选
择压力。此外，受正向选择压力的氨基酸位点主

要分布于外显子１和外显子５，“全红”体色酪氨
酸酶基因氨基酸位点所受选择压力较强；无黑斑

体色的氨基酸位点所受正向选择压力高于有黑

斑体色。
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表３　５种体色瓯江彩鲤酪氨酸酶基因的氨基酸选择性位点检测结果
Ｔａｂ．３　Ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙｓｅｌｅｃｔｅｄａｍｉｎｏａｃｉｄｓｉｔｅｓｏｎｔｙｒｏｓｉｎａｓｅｇｅｎｅ
ｆｒｏｍｔｈｅｆｉｖｅｃｏｌｏｒｐａｔｔｅｒｎｓｏｆＯｕｊｉａｎｇｃｏｌｏｒｃｏｍｍｏｎｃａｒｐ

体色

ｂｏｄｙｃｏｌｏｒ
模型

ｍｏｄｅｌ 似然值对数 ｌｎＬ 参数估计

ｐａｒａｍｅｔｅｒｅｓｔｉｍａｔｅｓ
正向选择压力位点

ｓｉｔｅｓｕｎｄｅｒｐｏｓｉｔｉｖｅｓｅｌｅｃｔｉｏｎ

有黑斑

ｗｉｔｈｂｌａｃｋ
ｓｐｏｔｓ

大花

ＤＨ

Ｍ２ａ －２４１１．３１８２
ω０＝０．２４７７８，ｐ０＝１
ω１＝１．０００００，ｐ１＝０
ω２＝１，ｐ２＝０

Ｍ８ －２４１１．３２０６
ｐ０＝０．９９９９９，ｐ＝３２．６６９０
ｐ１＝０．００００１，ｑ＝９９．００００

ω＝１．０００００

麻花

ＭＨ

Ｍ２ａ －２６８２．９９９１
ω０＝０．０７３０８，ｐ０＝０．９０１７５
ω１＝１．０００００，ｐ１＝０．０４３３５
ω２＝１．０００００，ｐ２＝０．０５４９０

７９（０．５３５）、
１５５（０．５８３）、
５０５（０．６１４）

Ｍ８ －２６８２．９４９１
ｐ０＝０．９９９９９，ｐ＝０．１６６７２
ｐ１＝０．００００１，ｑ＝０．８５１２８

ω＝１．０００００

７９（０．６３１）、
１５５（０．７０９）、
５０５（０．７４１）

粉花

ＦＨ

Ｍ２ａ －２６１１．４７７３
ω０＝０．１６３７６，ｐ０＝０．９７３８０
ω１＝１．０００００，ｐ１＝０．０１３３５
ω２＝１．０００００，ｐ２＝０．０１２８６

５０４（０．５６８）

Ｍ８ －２６１１．４７６７
ｐ０＝０．９９９９９，ｐ＝１．４９７６５
ｐ１＝０．００００１，ｑ＝６．４８２２９

ω＝１．０００００
５０４（０．６８２）

平均

ｍｅａｎ

Ｍ２ａ －３１１２．７５４３
ω０＝０．１２９５２，ｐ０＝０．９１６６０
ω１＝１．０００００，ｐ１＝０．０００００
ω２＝１．５９６７３，ｐ２＝０．０８３３９

７９（０．７２７）、１１１（０．５５６）、
１１６（０．５３８）、３１２（０．５４７）、

４２３（０．５８４）、４９３（０．５８９）、５０３（０．５４９）

Ｍ８ －３１１２．７５４５
ｐ０＝０．９１８０５，ｐ＝１４．９５２８
ｐ１＝０．０８１９５，ｑ＝９９．０００００

ω＝１．６０６５０

７９（０．７８８）、１１１（０．６１３）、１１６（０．５９９）、
１５５（０．５６５）、３１２（０．６０４）、４２３（０．６３７）、

４９３（０．６４１）、５０３（０．６０８）

无黑斑

ｗｉｔｈｏｕｔ
ｂｌａｃｋ
ｓｐｏｔｓ

全红

ＱＨ

Ｍ２ａ －２９３８．６２０９
ω０＝０．０３４１１，ｐ０＝０．９１３７６
ω１＝１．００００，ｐ１＝０．０８３０４
ω２＝６．７３７３９，ｐ２＝０．００３２１

３１（０．６７６）、７９（０．８５９）、
１５５（０．６１６）、１５７（０．７２８）、
３０８（０．５９１）、３３６（０．６４１）、

５０５（０．６６４）

Ｍ８ －２９３８．５２
ｐ０＝０．９９６２０，ｐ＝０．００３８０
ｐ１＝０．０７５９１，ｑ＝０．６０７５４

ω＝６．５２６６１

３１（０．７６３）、７９（０．９４２）、
１５５（０．７１１）、１５７（０．８０６）、
３０８（０．６８８）、３３６（０．７３１）、

５０５（０．７５１）

粉玉

ＦＹ

Ｍ２ａ －２３８６．７７３
ω０＝０，ｐ０＝０．９０８７１

ω１＝１．０００００，ｐ１＝０．０００８０
ω２＝１．４１２１９，ｐ２＝０．０９０４９

２２３（０．７５４）

Ｍ８ －２３８６．７７３
ｐ０＝０．９０８７５，ｐ＝０．００５００
ｐ１＝０．０９１２５，ｑ＝２．２２８４０

ω＝１．４０８７１
２２３（０．８００）

平均

ｍｅａｎ

Ｍ２ａ －３２２８．０６８７
ω０＝０．０３１５２，ｐ０＝０．９１６８２
ω１＝１．０００００，ｐ１＝０．０８００８
ω２＝４．８５６３２，ｐ２＝０．０３１００

３１（０．７６４）、７９（０．８１５）、１５５（０．５５０）、
１５７（０．６７９）、２２３（０．５２４）、３０８（０．５１３）、

３３６（０．５５４）、４９９（０．５６０）、
５０４（０．５６３）、５０５（０．６０９）

Ｍ８ －３２２７．８２６
ｐ０＝０．９９４９１，ｐ＝０．０７９９４
ｐ１＝０．００５０９，ｑ＝０．７００１７

ω＝４．４５３４７

３１（０．９０５）、７９（０．９３７）、１５５（０．６５９）、
１５７（０．７８９）、２２３（０．６２９）、３０８（０．６１７）、

３３６（０．６６２）、４９９（０．６６７）、
５０４（０．６６７）、５０５（０．７１９）

总平均

ｍｅａｎ

Ｍ２ａ －３２１６．２４７７
ω０＝０．０７８７５，ｐ０＝０．９２７１９
ω１＝１．０００００，ｐ１＝０．０３４８６
ω２＝１．０００００，ｐ２＝０．０３７９５

３１（０．５０６）、７９（０．８１４）、１１１（０．５９２）、
１１６（０．５１９）、１５７（０．６０４）、４２３（０．５５５）、
４９３（０．５７２）、５０２（０．６２１）、５０３（０．５２４）

Ｍ８ －３２１６．２１７
ｐ０＝０．９９７６９，ｐ＝０．３１９０９
ｐ１＝０．００２３１，ｑ＝１．９７３０３

ω＝６．２５２７６

３１（０．５７８）、７９（０．９５４）、１１１（０．６９４）、
１１６（０．５９６）、１５５（０．５１７）、１５７（０．７１８）、
３１２（０．５０２）、４２３（０．６４９）、４９３（０．６７４）、
４９７（０．５１８）、５０２（０．７７９）、５０３（０．６０４）

注：括号内值为经ＢＥＢ检测的后验概率，加粗字体的位点表示其后验概率大于９５％。
Ｎｏｔｅ：ＴｈｅｐｏｓｔｅｒｉｏｒｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｉｅｓｆｒｏｍＢＥＢｓｔａｎｄａｒｄａｒｅｐｒｅｓｅｎｔｅｄｉｎｐａｒｅｎｔｈｅｓｉｓ．Ｔｈｅｂｏｌｄｌｅｔｔｅｒｓｈｏｗｅｄｔｈｅｓｉｔｅｗｉｔｈｐｏｓｔｅｒｉｏｒｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｉｅｓｍｏｒｅ
ｔｈａｎ９５％．
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表４　５种体色瓯江彩鲤酪氨酸酶基因所受选择压力的氨基酸种类
Ｔａｂ．４　ＰｏｓｉｔｉｖｅｌｙｓｅｌｅｃｔｅｄａｍｉｎｏａｃｉｄｓｉｎｔｙｒｏｓｉｎａｓｅｇｅｎｅｆｒｏｍｔｈｅｆｉｖｅｃｏｌｏｒｐａｔｔｅｒｎｓｏｆＯｕｊｉａｎｇｃｏｌｏｒｃｏｍｍｏｎｃａｒｐ

体色

ｂｏｄｙ ｃｏｌｏｒ

模型

ｍｏｄｅｌ

正向选择压力位点 ｓｉｔｅｓｕｎｄｅｒｐｏｓｉｔｉｖｅｓｅｌｅｃｔｉｏｎ
ｅｘｏｎ１ ｅｘｏｎ３ ｅｘｏｎ４ ｅｘｏｎ５

２０ ３１ ７９ １１１１１６１５５１５７２２３ ３０８３１２３３６ ４２３ ４９３４９９５０２５０３５０４５０５

有黑斑

ｗｉｔｈｂｌａｃｋ
ｓｐｏｔｓ

大花

ＤＨ
Ｍ２ａ
Ｍ８

麻花

ＭＨ
Ｍ２ａ Ｒ Ｔ Ｔ
Ｍ８ Ｒ Ｔ Ｔ

粉花

ＦＨ
Ｍ２ａ Ｌ
Ｍ８ Ｌ

平均

ｍｅａｎ
Ｍ２ａ Ｑ Ｎ Ｑ Ｐ Ｆ Ｔ Ｌ
Ｍ８ Ｑ Ｎ Ｑ Ｖ Ｐ Ｆ Ｔ Ｌ

无黑斑

ｗｉｔｈｏｕｔ
ｂｌａｃｋ
ｓｐｏｔｓ

全红

ＱＨ
Ｍ２ａ Ｒ Ｑ Ｖ Ｓ Ｎ Ｓ Ｌ
Ｍ８ Ｒ Ｑ Ｖ Ｓ Ｎ Ｓ Ｌ

粉玉

ＦＹ
Ｍ２ａ Ｉ
Ｍ８ Ｉ

平均

ｍｅａｎ
Ｍ２ａ Ｒ Ｑ Ｖ Ｓ Ｉ Ｎ Ｓ Ｅ Ｒ Ｌ
Ｍ８ Ｒ Ｑ Ｖ Ｓ Ｉ Ｎ Ｓ Ｔ Ｅ Ｒ Ｌ

总平均

ｍｅａｎ
Ｍ２ａ Ｒ Ｑ Ｎ Ｒ Ｖ Ｓ Ｎ Ｆ Ｒ Ｌ
Ｍ８ Ｒ Ｑ Ｎ Ｒ Ｖ Ｓ Ｎ Ｆ Ｔ Ｒ Ｌ

注：加粗字体的位点表示其后验概率大于９５％。
Ｎｏｔｅ：Ｔｈｅｂｏｌｄｌｅｔｔｅｒｓｈｏｗｓｔｈｅｓｉｔｅｓｈａｖｅｍｏｒｅｔｈａｎ９５％ ｐｏｓｔｅｒｉｏｒｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｉｅｓ．

３　讨论

选择压力是驱使生物群体遗传进化的主要

动力，不同的选择压力可能导致群体不同的进化

方向。瓯江彩鲤在至今１２００余年的自然选择与
人工选择过程中，形成了“全红”、“大花”、“麻

花”、“粉玉”和“粉花”５种基本体色。近１０余年
来，上海海洋大学与浙江龙泉省级瓯江彩鲤良种

场合作对瓯江彩鲤这５种体色进行了有目的高
强度的人工选育，形成了一定强度的选择压力。

但通过本研究的结果看，不同体色瓯江彩鲤酪氨

酸酶基因的变异率较为接近，特别是有黑斑体色

和无黑斑体色的平均核苷酸差异指数和平均核

苷酸多样性较为接近，表明人工选育对这５种体
色类型的压力较为平均和平行。

基因编码区在生物的长期进化过程中可能

存在一定差异［１７］，基因不同外显子在进化过程中

可能受到不同的选择压力［１８－２０］。本研究首先采

用瓯江彩鲤酪氨酸酶基因５个外显子的 ｄＮ／ｄＳ
值（ω值）的方法来分析其所受选择压力情况。
研究发现：５个外显子的 ω值均小于１，说明５个
外显子均处于净化选择。ＫＡＭＡＴＨ和 ＧＥＴＺ［２１］

研究指出：在长期的进化过程中选择压力不可能

一直效应于整个基因中，而是作用于某些特殊效

用位点上，如某个基因编码区域的部分位点。因

此，本研究采用位点特异模型对编码区序列进行

正向选择压力位点检测，发现受正向选择压力的

位点大多集中于外显子１，表明酪氨酸酶基因的
外显子１较容易受正向选择压力影响，这与胡建
尊［９］报道的结果一致。

通过比较有黑斑和无黑斑体色瓯江彩鲤酪

氨酸酶基因ｄＮ／ｄＳ值，发现其均小于１，且比值相
近，主要表现为净化选择。通过位点模型检测选

择压力位点显示：无黑斑体色瓯江彩鲤酪氨酸酶

基因所受正向选择压力位点较多，表明无黑斑体

色较容易受正向选择压力影响，这可能与酪氨酸

酶基因在黑色皮肤中高表达［２２］有关。在５种体
色中，只发现第７９位氨基酸（Ｑ，谷氨酸）位点为
显著的正向选择压力位点，其他受正向选择压力

的位点均未达到显著水平，表明瓯江彩鲤酪氨酸

酶基因对人工选择的响应较低，原因可能有以下

几个方面：一是酪氨酸酶基因的蛋白功能重

要［２３－２５］，氨基酸序列比较保守［２６－２８］；二是瓯江

彩鲤选育世代较短，人工选择压力力度不够大。

此外，黑色素合成通路研究［２９］表明，体表黑斑由

多基因控制，在黑色素合成中除作为限速基因的

酪氨酸酶基因外，还包括起着类似开关作用的

ＭＣ１Ｒ［３０］和 ａｇｏｕｔｉ［３１］等黑色素相关基因，以及处
于调控地位的小眼相关转录因子（ＭＩＴＦ）［３２］的共
同参与，体色纯度为标准的人工选择压力可能未

３３３
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集中于酪氨酸酶基因。

综上所述，瓯江彩鲤酪氨酸酶基因在人工选

择条件下较保守，主要受净化选择作用，当前的

人工选育未对该体色相关基因造成显著的选择

压力。然而，本研究因样本数量有限，鱼类体色

相关基因众多，有必要更系统地对不同体色瓯江

彩鲤选择压力的差异开展研究。
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［２０］　周贤龙，王小兰，王武源，等．荠菜 ＬＥＡＦＹ同源基因的

克隆与进化分析［Ｊ］．热带亚热带植物学报，２００６，１４

（２）：１１３－１１９．

ＺＨＯＵＸＬ，ＷＡＮＧＸＬ，ＷＡＮＧＷＹ，ｅｔａｌ．Ｃｌｏｎｉｎｇａｎｄ

ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙａｎａｌｙｓｉｓｏｆｈｏｍｏｌｏｇｏｕｓｓｅｑｕｅｎｃｅｓｏｆＬＥＡＦＹｇｅｎｅ

ｉｎｃａｐｓｅｌｌａｂｕｒｓａｐａｓｔｏｒｉｓ（Ｃｒｕｃｉｆｅｒａｅ）［Ｊ］．Ｊｏｕｒｎａｌｏｆ

ＴｒｏｐｉｃａｌａｎｄＳｕｂｔｒｏｐｉｃａｌＢｏｔａｎｙ，２００６，１４（２）：１１３－１１９．

［２１］　ＫＡＭＡＴＨＰＬ，ＧＥＴＺＷＭ．Ａｄａｐｔｉｖｅｍｏｌｅｃｕｌａｒｅｖｏｌｕｔｉｏｎｏｆ

ｔｈｅｍａｊｏｒｈｉｓｔｏｃｏｍｐａｔｉｂｉｌｉｔｙｃｏｍｐｌｅｘｇｅｎｅｓ，ＤＲＡａｎｄＤＱＡ，

ｉｎｔｈｅｇｅｎｕｓＥｑｕｕｓ［Ｊ］．ＢＭＣＥｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙＢｉｏｌｏｇｙ，２０１１，

１１（１）：１２８．

［２２］　王巍，胡红霞，孙向军，等．锦鲤酪氨酸酶基因序列分析

及其在不同锦鲤品系不同组织中的表达［Ｊ］．水产学报，

２０１２，３６（１１）：１６５８－１６６６．

ＷＡＮＧＷ，ＨＵＨＸ，ＳＵＮＸＪ，ｅｔａｌ．Ａｎａｌｙｓｉｓｏｆｔｙｒｏｓｉｎａｓｅ

ｇｅｎｅａｎｄｔｉｓｓｕｅｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｉｎｆｉｖｅｄｉｆｆｅｒｅｎｔｓｔｒａｉｎｓｏｆＫｏｉｃａｒｐ

（ＣｙｐｒｉｎｕｓｃａｒｐｉｏＫｏｉ）［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＦｉｓｈｅｒｉｅｓｏｆＣｈｉｎａ，

２０１２，３６（１１）：１６５８－１６６６．

［２３］　ＮＥＬＳＯＮＪＭ，ＤＡＷＳＯＮＣＲ．Ｔｙｒｏｓｉｎａｓｅ［Ｍ］／／ＮＯＲＤＦ

Ｆ，ＷＥＲＫＭＡＮＣＨ．ＡｄｖａｎｃｅｓｉｎＥｎｚｙｍｏｌｏｇｙａｎｄＲｅｌａｔｅｄ

ＡｒｅａｓｏｆＭｏｌｅｃｕｌａｒＢｉｏｌｏｇｙ， Ｖｏｌｕｍｅ４． Ｎｅｗ Ｙｏｒｋ：

ＩｎｔｅｒｓｃｉｅｎｃｅＰｕｂｌｉｓｈｅｒｓ，Ｉｎｃ．，１９４４：９９－１５２．

［２４］　刘丽，席冬梅，陈亮，等．酪氨酸酶基因遗传变异的研究

进展［Ｊ］．中国畜牧兽医，２０１０，３７（１２）：１１５－１２０．

ＬＩＵＬ，ＸＩＤＭ，ＣＨＥＮＬ，ｅｔａｌ．Ｇｅｎｅｔｉｃｖａｒｉａｔｉｏｎｓｏｆｔｈｅ

ｔｙｒｏｓｉｎａｓｅｇｅｎｅ［Ｊ］．ＣｈｉｎａＡｎｉｍａｌＨｕｓｂａｎｄｒｙ＆Ｖｅｔｅｒｉｎａｒｙ

Ｍｅｄｉｃｉｎｅ，２０１０，３７（１２）：１１５－１２０．

［２５］　ＷＡＮＧＮ，ＨＥＢＥＲＴＤＮ．Ｔｙｒｏｓｉｎａｓｅｍａｔｕｒａｔｉｏｎｔｈｒｏｕｇｈｔｈｅ

ｍａｍｍａｌｉａｎｓｅｃｒｅｔｏｒｙｐａｔｈｗａｙ：ｂｒｉｎｇｉｎｇｃｏｌｏｒｔｏｌｉｆｅ［Ｊ］．

ＰｉｇｍｅｎｔＣｅｌｌＲｅｓｅａｒｃｈ，２００６，１９（１）：３－１８．

［２６］　李青芝，陈宇旭，周琳，等．脊椎动物ＴＹＲ基因的序列特

征与正选择位点鉴定［Ｊ］．广东农业科学，２０１４，４１

（２３）：１３１－１３７．

ＬＩＱＺ，ＣＨＥＮＹＸ，ＺＨＯＵＬ，ｅｔａｌ．Ｓｅｑｕｅｎｃｅｆｅａｔｕｒｅｓａｎｄ

ｓｅｌｅｃｔｉｖｅｐｒｅｓｓｕｒｅｏｆｔｈｅＴＹＲ ｇｅｎｅｓｉｎｖｅｒｔｅｂｒａｔｅｓ［Ｊ］．

ＧｕａｎｇｄｏｎｇＡｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌＳｃｉｅｎｃｅｓ，２０１４，４１（２３）：１３１－

１３７．

［２７］　朱志明，郑嫩珠，缪中纬，等．鸭ＴＹＲ基因序列的克隆与

分析［Ｊ］．福建农业学报，２００８，２３（３）：２４７－２５０．

ＺＨＵＺＭ，ＺＨＥＮＧＮＺ，ＭＩＡＯＺＷ，ｅｔａｌ．Ｃｌｏｎｉｎｇａｎｄ

ｓｅｑｕｅｎｃｅａｎａｌｙｓｉｓｏｆｄｕｃｋＴＹＲＧｅｎｅ［Ｊ］．ＦｕｊｉａｎＪｏｕｒｎａｌｏｆ

ＡｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌＳｃｉｅｎｃｅｓ，２００８，２３（３）：２４７－２５０．

［２８］　丁波，张亚平．灵长类酪氨酸酶基因外显子１序列进化

研究［Ｊ］．复旦学报（自然科学版），１９９８，３７（４）：５２４－

５２６．

ＤＩＮＧＢ，ＺＨＡＮＧＹＰ．Ｍｏｌｅｃｕｌａｒｅｖｏｌｕｔｉｏｎｏｆｅｘｏｎ１ｏｆ

ｔｙｒｏｓｉｎａｓｅｇｅｎｅｉｎｐｒｉｍａｔｅｓ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＦｕｄａｎＵｎｉｖｅｒｓｉｔｙ

（ＮａｔｕｒａｌＳｃｉｅｎｃｅ），１９９８，３７（４）：５２４－５２６．

［２９］　ＨＯＥＫＳＴＲＡＨＥ．Ｇｅｎｅｔｉｃｓ，ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｎｄｅｖｏｌｕｔｉｏｎｏｆ

ａｄａｐｔｉｖｅｐｉｇｍｅｎｔａｔｉｏｎｉｎｖｅｒｔｅｂｒａｔｅｓ［Ｊ］．Ｈｅｒｅｄｉｔｙ，２００６，９７

（３）：２２２－２３４．

［３０］　于云柱，何奕多，刘丽，等．黑素皮质素受体１（ＭＣ１Ｒ）

基因的研究进展［Ｊ］．中国畜牧兽医，２０１０，３７（６）：

２３２－２３３．

ＹＵＹＺ，ＨＥＹＤ，ＬＩＵＬ，ｅｔａｌ．Ｐｒｏｇｒｅｓｓｉｎｔｈｅｒｅｓｅａｒｃｈｏｎ

ｔｈｅｇｅｎｅｏｆｔｈｅＭＣ１Ｒｇｅｎｅ［Ｊ］．ＣｈｉｎａＡｎｉｍａｌＨｕｓｂａｎｄｒｙ＆

ＶｅｔｅｒｉｎａｒｙＭｅｄｉｃｉｎｅ，２０１０，３７（６）：２３２－２３３．

［３１］　ＴＡＹＬＯＲＮＪ，ＲＥＩＮＥＲＡＳ，ＢＥＧＧＣＢ，ｅｔａｌ．Ｉｎｈｅｒｉｔｅｄ

ｖａｒｉａｔｉｏｎａｔＭＣ１ＲａｎｄＡＳＩＰａｎｄａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎｗｉｔｈｍｅｌａｎｏｍａ

ｓｐｅｃｉｆｉｃｓｕｒｖｉｖａｌ［Ｊ］．ＩｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌＪｏｕｒｎａｌｏｆＣａｎｃｅｒ，２０１５，

１３６（１１）：２６５９－２６６７．

［３２］　ＨＡＲＴＭＡＮＭＬ，ＣＺＹＺＭ．ＭＩＴＦｉｎｍｅｌａｎｏｍａ：ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ

ｂｅｈｉｎｄｉｔｓｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎａｎｄａｃｔｉｖｉｔｙ［Ｊ］．ＣｅｌｌｕｌａｒａｎｄＭｏｌｅｃｕｌａｒ

ＬｉｆｅＳｃｉｅｎｃｅｓ，２０１５，７２（７）：１２４９－１２６０．

５３３
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Ｓｅｌｅｃｔｉｏｎｐｒｅｓｓｕｒｅａｎａｌｙｓｉｓｏｆｔｙｒｏｓｉｎａｓｅ（ＴＹＲ）ｇｅｎｅｉｎＯｕｊｉａｎｇｃｏｌｏｒ
ｃｏｍｍｏｎｃａｒｐ（Ｃｙｐｒｉｎｕｓｃａｒｐｉｏｖａｒ．ｃｏｌｏｒ）

ＧＵＺｈｅｎｚｈｅｎ１，ＹＡＮＧＸｉｎｘｉｎ１，ＨＵＪｉａｎｚｕｎ１，ＸＩＡＮＧＳｏｎｇｐｉｎｇ２，ＷＡＮＧＪｉａｎ３，ＷＡＮＧＪｕｎ１，ＸＵＺｈｉｂｉｎ２，
ＷＡＮＧＣｈｅｎｇｈｕｉ１

（１．ＫｅｙＬａｂｏｒａｔｏｒｙｏｆＦｒｅｓｈｗａｔｅｒＦｉｓｈｅｒｉｅｓＧｅｒｍｐｌａｓｍＲｅｓｏｕｒｃｅｓ，ＭｉｎｉｓｔｒｙｏｆＡｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅ，ＳｈａｎｇｈａｉＯｃｅａｎＵｎｉｖｅｒｓｉｔｙ，Ｓｈａｎｇｈａｉ
　２０１３０６，Ｃｈｉｎａ；２．ＬｏｎｇｑｕａｎＷａｔｅｒＣｏｎｓｅｒｖａｎｃｙａｎｄＨｙｄｒｏｐｏｗｅｒＢｕｒｅａｕｉｎＬｏｎｇｑｕａｎＣｉｔｙ，Ｌｏｎｇｑｕａｎ　３２３７００，Ｚｈｅｊｉａｎｇ，
Ｃｈｉｎａ；３．ＴｈｅＰｒｏｖｉｎｃｉａｌＦａｒｍｏｆＯｕｊｉａｎｇＣｏｌｏｒＣｏｍｍｏｎＣａｒｐ，Ｌｏｎｇｑｕａｎ　３２３７００，Ｚｈｅｊｉａｎｇ，Ｃｈｉｎａ）

Ａｂｓｔｒａｃｔ：Ｔｙｒｏｓｉｎａｓｅ（ＴＹＲ）ｉｓａｋｅｙａｎｄｒａｔｅｌｉｍｉｔｅｄｅｎｚｙｍｅｉｎｍｅｌａｎｉｎｓｙｎｔｈｅｓｉｓｐａｔｈｗａｙ．Ｂｌａｃｋｓｐｏｔｓａｒｅ
ｏｎｅｏｆｔｈｅｍａｉｎｂｏｄｙｃｏｌｏｒｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓｉｎＯｕｊｉａｎｇｃｏｌｏｒｃｏｍｍｏｎｃａｒｐ（Ｃｙｐｒｉｎｕｓｃａｒｐｉｏｖａｒ．ｃｏｌｏｒ）．Ｉｎｔｈｉｓ
ｓｔｕｄｙ，ｔｈｅｔｏｔａｌｏｆｔｈｅｆｉｆｔｈｇｅｎｅｒａｔｉｏｎｓｏｆＯｕｊｉａｎｇｃｏｌｏｒｃｏｍｍｏｎｃａｒｐ（Ｆ５）ｗｅｒｅｕｓｅｄｔｏｏｂｓｅｒｖｅｔｈｅｖａｒｉａｔｉｏｎ
ａｎｄｓｅｌｅｃｔｉｖｅｐｒｅｓｓｕｒｅｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙｏｆｔｙｒｏｓｉｎａｓｅ（ＴＹＲ）ｇｅｎｅａｍｏｎｇｔｈｅｆｉｖｅｅｘｏｎｓｉｎｔｈｉｓｇｅｎｅａｎｄａｍｏｎｇｔｈｅ
ｆｉｖｅｂｏｄｙｃｏｌｏｒｐａｔｔｅｒｎｓｉｎｔｈｉｓｆｉｓｈ．Ｔｈｅｒｅｓｕｌｔｓｓｈｏｗｅｄ：ｔｈｅｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅｖａｒｉａｔｉｏｎｒａｔｅａｎｄｔｈｅｎｕｍｂｅｒｏｆｔｈｅｉｒ
ｐｏｓｉｔｉｖｅｓｅｌｅｃｔｉｏｎｓｉｔｅｓｉｎｅｘｏｎ１ａｎｄｅｘｏｎ５ｗｅｒｅｈｉｇｈｅｒｔｈａｎｔｈｏｓｅｏｆｔｈｅｏｔｈｅｒｔｈｒｅｅｅｘｏｎｓ，ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇｔｈｅｓｅ
ｔｗｏｅｘｏｎｓｗｅｒｅｍｏｒｅｅａｓｉｌｙｓｕｂｊｅｃｔｅｄｔｏｓｅｌｅｃｔｉｖｅｐｒｅｓｓｕｒｅ．Ｔｈｅｒａｔｉｏｓ（ω）ｏｆｄＮ／ｄＳｏｆｔｈｅｆｉｖｅｅｘｏｎｓｗｅｒｅａｌｌ
ｌｅｓｓｔｈａｎ１（０．１０－０．６７），ｗｈｉｃｈｄｅｍｏｎｓｔｒａｔｅｄｔｈｅｒｅｗａｓｐｕｒｉｆｙｉｎｇｓｅｌｅｃｔｉｏｎｃｏｎｄｕｃｔｅｄｉｎｔｙｒｏｓｉｎａｓｅｇｅｎｅ．
Ｓｉｍｉｌａｒｌｙ，ｔｈｅｒａｔｉｏ（ω＝０．１２－０．２３）ｉｌｌｕｓｔｒａｔｅｄｔｈｅｒｅｗａｓａｌｓｏｐｕｒｉｆｙｉｎｇｓｅｌｅｃｔｉｏｎｉｎｔｈｅｆｉｖｅｂｏｄｙｃｏｌｏｒ
ｐａｔｔｅｒｎｓｏｆＯｕｊｉａｎｇｃｏｌｏｒｃｏｍｍｏｎｃａｒｐ．ＴｈｅａｍｉｎｏａｃｉｄｓｉｔｅａｎａｌｙｓｉｓｏｆｓｅｌｅｃｔｉｏｎｐｒｅｓｓｕｒｅｕｓｉｎｇｔｈｅＣｏｄｅｍｌ
ｍｏｄｅｌｓ（Ｍ２ａａｎｄＭ８）ｉｎｔｈｅｓｏｆｔｗａｒｅＰＡＭＬｉｎｄｉｃａｔｅｄｔｈａｔｔｈｅｒｅｗｅｒｅｍｏｒｅｐｏｓｉｔｉｖｅｓｅｌｅｃｔｉｏｎｓｉｔｅｓｉｎｔｈｅｆｉｓｈ
ｗｉｔｈｏｕｔｂｌａｃｋｓｐｏｔｓｔｈａｎｔｈｅｆｉｓｈｗｉｔｈｂｌａｃｋｓｐｏｔｓ，ａｌｔｈｏｕｇｈｔｈｅｒｅｗａｓｎｏｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ（Ｐ＞０．０５）．
Ｆｕｒｔｈｅｒｍｏｒｅ，ｓｏｍｅａｍｉｎｏａｃｉｄｓｉｔｅｓｗｅｒｅａｌｓｏｆｏｕｎｄｗｉｔｈｍｏｒｅｅａｓｉｌｙｐｏｓｉｔｉｖｅｓｅｌｅｃｔｉｏｎｔｈａｎｔｈｅｏｔｈｅｒａｃｉｄｓｉｎ
ｔｙｒｏｓｉｎａｓｅｇｅｎｅ．Ｇｅｎｅｒａｌｌｙ，ｔｙｒｏｓｉｎａｓｅｇｅｎｅｗａｓｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｖｅｉｎｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙｐｒｏｃｅｓｓａｎｄｍａｉｎｌｙｓｕｂｊｅｃｔｅｄｔｏ
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