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对虾生长速度快&肉质鲜美&出肉率高$
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年世界养殖产量超过
!$"

万
9

$在水产养殖业中占有重要的地位%对

虾产业链条完备$对优质种苗的需求迫切$是水产种业的一个典型代表种%对虾繁殖力强&性成熟周期短$室内全人工养

殖&繁育技术成熟$易于开展遗传改良工作$但选种和配种技术对选育进展和可持续性影响大%以规模化家系为基础的多

性状综合选育技术$是支撑当前对虾种业发展的关键技术%本文综述了对虾生长&抗性&饲料转化效率&繁殖力等经济性状

的测试与遗传评估方法$并对其遗传参数&基因型与环境互作效应和选择反应等进行了系统分析$包括近些年发展起来的

基因组选择$间接遗传效应分析等方法的最新结果$以期为精准&高效和可持续对虾选育提供参考%
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选择育种是水产遗传改良工作中最为基本和常用

的技术手段%其基本原理是假定生长速度&饲料转化

效率和繁殖力等重要经济性状是由多个微效基因决

定$然后利用数量遗传学方法构建核心育种群体并进

行遗传评估$依据既定选择强度留取性能优良的个体$

并在限定的近交水平下设计配种方案$持续多代定向

选择$将分散在多个祖先个体中的优良基因富集到少

数个体中$不断提高育种目标性状的遗传增益$最终达

到育成新品种!系"的目的)

6

*

%

人工选择在对虾育种工作中得到了广泛应用%利

用群体选择方法$凡纳滨对虾!

J'0+

2

/$"/%&>"$$"(/'

"

核心育种群进行多代群体选择$产量和
(55/1

抗性

均大幅度改良)

$

*

%但群体选择难以剔除环境效应&非

加性效应等影响因素$选种准确性较差$遗传进展缓

慢'且该技术难以有效控制育种群体的近交水平$育种

项目的可持续性差%

6#="

年代$挪威育种学家以规模

化家系为基础$以最佳线性无偏预测法!

Z7V9REC7TUPC@

IETV7G

8

U7GEB9ELC

$

Z-0%

"为核心建立了多性状遗传评

估技术)

<

*

$随后在凡纳滨对虾等选择育种项目中利用

该技术也取得了较好的遗传进展%

国内自
$""?

年开始$通过引进&消化吸收和自主

创新$建立了基于规模化家系的+水产动物多性状复合

育种技术,

)

?

*

%当前$该技术已在凡纳滨对虾&中国对

虾!

9/$$/.+

2

/$"/%&)3'$/$&'&

"&日本对虾!

M".&%*

2
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U
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"等多个养殖虾类的选育研究中应

用$成功培育出中国对虾+黄海
!

号,&罗氏沼虾!

M")*

.+?.")3'%(.+&/$?/.

I

''

"+南太湖
$

号,&凡纳滨对虾+壬

海
6

号,等多个新品种%

对虾在中国及世界水产养殖业中占有重要的地

位%当前主要的养殖种类包括凡纳滨对虾&斑节对虾

!

-/$"/%&(+$+,+$

"&日本对虾和中国对虾等%根据

.,)

统计$
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年世界养殖产量超过
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万
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%其中

凡纳滨对虾养殖产量超过
??!

万
9

$是单一产值最高的

水产养殖种类之一%对虾生长速度快&肉质鲜美$饲

料&种虾&苗种&动保和加工产业链条完备且成熟$广大

养殖户对优质苗种的需求非常迫切$是水产种业的一

个典型代表种%对虾繁殖力强且性成熟周期短$可快

速构建核心群和扩繁群$开展遗传改良工作具有选择
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强度高&遗传进展大&易于控种等优势%然而$由于核

心群和扩繁群迭代速度快$少量亲本可贡献大部分后

代$性状易产生近交衰退$高效的选种和配种方法等对

育种项目遗传进展和可持续性的影响非常大%以规模

化家系为基础的多性状综合选育技术$是支撑当前对

虾种业的关键技术%本文综述了对虾生长&抗性&饲料

转化效率&繁殖力等经济性状的测试与遗传评估方法$

并对重要经济性状的遗传参数&基因型与环境互作效

应和选择反应等进行了系统分析$包括近些年发展起

来的基因组选择$间接遗传效应分析等最新结果$以期

为精准&高效和可持续对虾选育提供参考%
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!

选择&测试与评估方法

6:6

选择方法

6:6:6

群体选择
!!

群体选择又称个体选择$是指基于

候选个体的表型性状的一种选择策略$如生长&形状&

颜色等)

!

*

%最初的水产动物育种计划经常采用群体选

择方法%对委内瑞拉凡纳滨对虾核心育种群进行
66

个世代群体选择后$产量增加了
=?b

$由
(55/1

!
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导致的畸形率降低了
#;b

)
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*

%还有研究表明$由于水

产动物的繁殖力高$群体选择中少数个体可能对特定

群体贡献了更多的后代$迅速导致高近亲繁殖率$降低

了生长等重要性状的适应能力)

=

*

%优化交配设计方案

或采用分子系谱检测可以改善群体选择的结果%例

如$每一世代至少选择
!"

对亲本$每对亲本的后代数

量限制在
<"

!

!"

$那么近交率可以控制在每代不超过

6b

)
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%

在中国对虾新品种的培育中$群体选择仍是一种

重要的选择育种方法%利用该方法获得了中国第一个

海水养殖动物新品种中国对虾+黄海
6

号,%此后$群

体选择单独使用或与其他选择方法结合培育出了凡纳

滨对虾+中科
6

号,&+中兴
6

号,&中国对虾+黄海
<

号,&

斑节对虾+南海
6

号,等多个对虾新品种!见表
6

"%

表
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中国自主培育的对虾新品种优势性状
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物种

2

8

7BE7V

品系

1TUE79E7VIU7G

选育方法

27R7B9ELC

S79FLG

选育性状

3UTE9

选育世代

/PSI7ULW

M

7C7UT9ELCV

品种优势

1TUE79

X
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7UWLUSTCB7

品种登记号
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X

U7

M

EV9UT9ELC/L:

+科海
6

号,

+

d7FTE/L:6

,

家系选择
生长速度&成

活率&均匀度
=

N=

代扩繁群体平均生长速度比选育前提

高
<?̀=b

%

N2@"6@"";@$"6"

+中科
6

号,

+

fFLC

M

D7/L:6

,

群体选择&家

系选择

生长速度&仔

虾淡水应激

成活率
=

与普通养殖品种相比$生长速度提高

$6̀Jb

$苗期淡水应激成活率高!仔虾淡

化成活率提高
<":$b

"$整齐度好%

N2@"6@""=@$"6"

+中兴
6

号,

+

fFLC

M

HEC

M

/L:6

,

家系选择&群

体选择
抗

a221 !

注射感染和投喂感染
a221

$存活率达

="b

以上$而同期的进口种虾繁育的后

代$用两种方式感染死亡率均接近
6""b

%

N2@"6@""J@$"6"

凡纳滨

对虾

J@

>"$$"(/'

+桂海
6

号,

+

NPEFTE/L:6

,

家系选择
生长速度&存

活率
;

生长速度快$适合大规格对虾养殖$养殖

6<$G

达
$J

尾(
D

M

$

6?!G

达
$"

尾(
D

M

%

N2@"6@""6@$"6$

+壬海
6

号,

+

'7CFTE/L:6

,

家系选择&杂

交制种

生长速度&成

活率
?

在相同养殖条件下$

6;"

日龄平均体重比

进口一代苗提高
$6̀"b

$养殖成活率提高

6<̀"b

以上%

N2@"$@""=@$"6?

+广泰
6

号,

+

NPTC

M

9TE/L:6

,

家系选择
生长速度&成

活率
=

在土池养殖模式下!

<

万尾(亩"$与本地

土苗种群比较$生长速度提高
<=b

$养殖

成活率提高
$"b

'在高位池养殖模式下!

J

万尾(亩"$与
2(2

苗种比较$生长速度提

高
6;b

$养殖成活率提高
<"b

%
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+海兴农
$

号,

+

5TEHEC

M

CLC

M
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,

家系选择
生长速度&成

活率
!

收获体重增加
6"#̀!;b N2@"6@""?@$"6;

+正金阳
6

号,

+

fF7C

MA

EC

X

TC

M

/L:6

,

家系选择&品

系选择

耐低温&耐低

盐&生 长 速

度&成活率
?

与凡纳滨对虾+中科
6

号,和
2(2

!美国对

虾改良系统有限公司"虾苗相比$成活率

分别平均提高
6;b

和
$?b

'生长速度分

别平均提高
6"b

和
6<b

%

N2@"6@"";@$"6=

$J
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品系

1TUE79E7VIU7G

选育方法

27R7B9ELC

S79FLG

选育性状

3UTE9

选育世代

/PSI7ULW

M

7C7UT9ELCV

品种优势

1TUE79

X

8

7UWLUSTCB7

品种登记号

1TUE79

X

U7

M

EV9UT9ELC/L:

+兴海
6

号,

+

OEC

M

FTE/L:6

,

家系选择
成活率&生长

速度
?

在相同养殖条件下$与美国对虾改良系统

有限公司一代苗相比$

6""

日龄成活率平

均提高
6!̀"b

$体重无显著差异'与美国

对虾改良系统有限公司二代苗相比$成活

率平均提高
66̀6b

$体重平均提高

6$̀;b

%

N2@"6@""=@$"6=

+黄海
6

号,

+

5PTC

M

FTE/L:6

,

群体选择 生长速度
;

体重比对照平均增长
$!̀J;b

$染病后的

发病率不足
6"b

%

N2@"6@""6@$""<

中国对虾

9@)3'$/$&'&

+黄海
$

号,

+

5PTC

M

FTE/L:$

,

家系选择
a221

抗性&

生长速度&养

殖存活率
?

比商业苗种抗
a221

能力平均提高

6!̀J!b

$生长速度平均提高
<!̀J!b

$养

殖存活率平均提高
!:<!b

%

N2@"6@""$@$""J

+黄海
<

号,

+

5PTC

M

FTE/L:<

,

群体选择

耐氨氮&生长

速度&养殖存

活率
!

仔虾
'

期成活率提高
$6̀$b

'收获对虾平

均体重较商品苗种提高
66̀Jb

$规格整

齐'池塘养殖成活率提高
6!̀$b

%

N2@"6@""$@$"6<

+黄海
!

号,

+

5PTC

M

FTE/L:!

,

家系选择
a221

抗性&

生长速度&养

殖存活率
;

选育苗种
a221

抗性提高
<"̀6"b

$生长

速度平均提高
$;̀!$b

$养殖存活率提高%

N2@"6@""J@$"6=

斑节对虾

-@(+$+,+$

+南海
6

号,

+

/TCFTE/L:6

,

群体选择
生长速度&抗

氨氮
!

生长快&抗氨氮性能强%新品系的生长速

度提高了
6;̀#=b

$高氨氮胁迫成活率提

高了
6!̀?#b

%

N2@"6@""#@$"6"

日本对虾

M@

U

"

2

+$')%&

+闽海
6

号,

+

]ECFTE/L:6

,

家系选择 生长速度
?

生长速度比普通商品苗种提高了
$$̀"b

!

$J̀"b

$养殖单产提高了
6;̀<b

%
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6:6:$

规模化家系选择
!!

规模化建立家系是开展以

Z-0%

为核心的多性状复合育种的前提%对家系和个

体标记识别$利用个体本身&同胞&祖先和后代等系谱

和测定信息$通过约束极大似然法!

'7V9UEB97GSTHE@

SPSRED7REFLLG

$

'&]-

"和
Z-0%

法进行遗传评定$

依据综合选择指数在家系和个体水平上选种和配种$

可实现多个性状的复合选择$解决近亲交配及由此导

致的种质退化问题)

J

*

%

以家系为基础的选择方法$主要有三种#家系内选

择&家系间选择和综合选择%!

6

"家系内选择是指对家

系内优良个体的选择%该方法中多数家系都留下后

代%但只能选择个体水平上的可测量性状$如生长&颜

色等性状$改良性状的数量有限%!

$

"家系间选择是指

对育种群体的优良家系的选择%依据家系的平均值$

平均值高的家系入选$低的淘汰%通过同胞测试$选择

一些宰杀性状$如抗性&肉质&出肉率等'群体性状$如

饵料利用率等'不连续性状$如存活率&性成熟年龄

等)

!

*

%对于遗传力较低的性状$家系选择比群体选择

更加有效)

#

*

%!

<

"综合选择通常是对家系及家系内个

体的双重选择%可利用
Z-0%

方法$除个体本身&同胞

表型数据外$结合祖先和后代等系谱信息估计个体育

种值$根据不同性状的权重确定选择指数$在家系和个

体水平上进行选择%+水产动物多性状复合育种技术,

即为在此基础上建立的育种技术%

家系选择是目前对虾育种中最广泛使用的选择方

法%在育种实践中根据实际需要可单独使用或与其他

选择方法结合使用%在中国
6!

个对虾新品种中$有
6$

个应用了家系选择方法$具体包括凡纳滨对虾+科海
6

号,&+中科
6

号,&+中兴
6

号,&+桂海
6

号,&+壬海
6

号,&+广泰
6

号,&+海兴农
$

号,&+正金阳
6

号,&兴

海
6

号'中国对虾+黄海
$

号,&+黄海
!

号,'日本对虾

+闽海
6

号,等!见表
6

"%

6:$

目标性状与测试方法

6:$:6

生长性状
!!

生长性状直接影响着对虾养殖的经

济效益$是对虾育种主要的目标性状%针对对虾生长

性能的测试和评价$主要以体重&体长性状为主$测试

的方法主要分为标记测试法和平行测试法%

标记测试法#测量家系个体的体长&体重并进行物

理标记!每个家系不少于
<"

尾"$放入共同的环境中进

行养殖测试$测试结束后可以获得家系或群体体长&体

重性状的特定增重率&绝对增重率&变异系数等数据$

并为生长性状遗传参数的估计提供了基础数据%目

<J



中
!

国
!

海
!

洋
!

大
!

学
!

学
!

报
$"$"

年

前$采用的物理标记主要为可视嵌入性荧光标记!

1EVE@

IR7ES

8

RTC97RTV9LS7U

$

1(&

"$将
1(&

标记注射到对虾

第五&六腹节的不同部位$结合注射的不同颜色和不同

部位可以在共同养殖环境条件下实现大规模家系或群

体的性状测试%研究表明$对体长
?BS

的中国对虾幼

虾!体重
6̀J

M

"注射
1(&

标记$不会影响对虾的正常生

长和存活$且
1(&

标记的保持率很高$达
##b

以上)

6"

*

%

1(&

标记已广泛应用于对虾生长性能的测试)

66@6<

*

%

平行测试法#对于无法采用物理标记进行个体区

分的对虾种类或对虾个体$通过设置多个平行组的方

式进行养殖测试%通常采用在同一个养殖池内设置网

格或布置网箱$保证养殖密度&投喂&换水等条件的一

致性$尽可能消除养殖测试环境的差异$以确保测试数

据的准确性%孙苗苗等)

6?

*在水泥池中用围网隔成大小

相同的水体开展了斑节对虾生长测试$分析了
6<

个斑

节对虾家系的特定生长率$为育种工作的开展提供了

参考数据%

6:$:$

抗病性状
!!

世界上几个主要的对虾养殖品种$

包括中国对虾&凡纳滨对虾&日本对虾和斑节对虾等$

都曾因病原性流行病而致使产业遭受严重损失$以

6##"

年代暴发的病毒性流行病影响最为广泛$其中白

斑综合征病毒!

aFE97V

8

L9V

X

CGULS7QEUPV

$

a221

"是

所有病毒性病原中传播面最广&破坏性最强的病原%

为摆脱病害困扰$对虾抗病品种的培育成为对虾

病害防治的重要手段之一%世界各国先后开展了对虾

抗病品种的研究$其中美国夏威夷海洋研究所!

)(

"培

育出抗桃拉综合征病毒!

3TPUTV

X

CGULS7QEUPV

$

321

"

的凡纳滨对虾品系)

6!

*

$法国海洋开发研究院!

(.'&]@

&'

"筛选出抗
(55/1

蓝对虾品系)

6;

*

$中国水产科学

研究院黄海水产研究所培育出抗
a221

的中国对虾

+黄海
$

号,和+黄海
!

号,品种)

6=

*

%在抗性测试方法方

面$对于细菌&病毒等流行性病原$一般采用人工侵染

的方法测试家系及个体的抗病性能%以人工浸染

a221

为例$主要方法有三种$分别为浸浴病毒悬液&

人工注射病毒粗提液以及投喂毒饵%周俊芳等)

6J

*采用

侵染
a221

的凡纳滨对虾取腹部肌肉经匀浆过滤制备

了
a221

粗提液$通过人工注射粗提液开展了
a221

对凡纳滨对虾的致病性研究%李新苍等)

6#

*通过建立实

用
a221

定量检测方法开展了脊尾白虾!

1L+

2

"#"/*

(+$)".'$')"%,"

"病毒侵染规律的研究%

]7C

M

等)

$"

*

建立了一种对虾抗
a221

能力的等量&定量测试方法$

解决了目前对虾抗病性能测试过程中不能等量&定量

侵染&不能控制对虾摄食量&不能准确分辨对虾是否摄

食毒饵等无法避免的问题$提高了中国对虾抗
a221

性能测试的准确性%

6:$:<

抗逆性状
!!

抗逆性状是对虾育种的关键目标性

状之一%养殖环境中不良水质因子如异常的温度&盐

度&氨氮含量&

8

5

值以及亚硝酸盐等胁迫因子对对虾

的遗传基础&抗病力以及病原微生物的致病力影响均

十分显著$抗逆新品种的培育也成为对虾养殖业需要

解决的问题%

目前$研究报道的与水质因子相关的抗逆性状主

要以耐受
8

5

&氨氮及亚硝酸盐居多$测试的方法主要

通过设置不同浓度梯度开展致毒性&适应性研究)

$6@$?

*

%

潘鲁青等)

$!

*

&李润寅等)

$;

*和马海娟等)

$=

*通过设置不同

温度梯度开展测试$分别对中国对虾&日本对虾和凡纳

滨对虾的幼体&仔虾及成虾生长发育进行了研究$获得

了温度对对虾幼体发育&消化酶活力&温度适应性和耗

氧速率的基础数据$为抗逆性状的选育提供了基础参

考数据%对于盐度因子$主要的测试方法是针对盐度

波动性&耐高盐&耐低盐等开展)

$J@<"

*

$以获得对虾在测

试条件下的生长情况和存活情况数据%以凡纳滨对虾

氨氮耐受性为例$首先通过预实验获得
=G

内半致死氨

氮浓度值$然后将测试家系个体物理标记后$在半致死

氨氮浓度值下混合养殖测试$统计总体死亡率达到

!"b

时各家系存活率或死亡率'或者每隔
"̀!

到
6F

捞

取一次死虾$统计每尾虾的存活时间$据此进行遗传评

估$选取抗逆性优良的家系及个体)

<6

*

%

6:$:?

繁殖性状
!!

水产动物的繁殖性能决定着后代的

产量和质量$是一项重要的经济指标%目前$在畜牧及

家禽育种中$关于繁殖性状的遗传选育研究较多$技术

手段也比较成熟%虾类开展繁殖性能的遗传选育研究

起步较晚$繁殖性状的遗传力大部分为中低遗传

力)

<$@<!

*

$对其进行遗传改良需要多代累加才能以获得

更大的遗传进展%繁殖性状测试相对于其他性状测试

来说$亲本培育周期长&测试时间长&人力物力成本高$

因而在很多水产物种中很难开展此项工作%对虾繁殖

性状测试前需要将对虾培育至性成熟$在测试开始前

对所有雌虾采用眼柄环标记个体信息$并测量雌虾体

重及体长$产卵后测量产卵量及卵径$孵化后统计孵化

量$以及繁殖期内的首次产卵时间&产卵次数&产卵时

间间隔&测试后体重等数据%

3TC

等以凡纳滨对虾为

研究对象$开展了凡纳滨对虾繁殖力相关性状的测试$

对
66!

个家系共计
6?$J

尾亲虾繁殖期的繁殖力和生

长性能进行长达
?

个月的跟踪$统计产卵前和产卵后

的体重&产卵次数&首次产卵日龄&产卵时间间隔等性

状$结果显示产卵前和产卵后体重遗传力分别为
"̀!Jo

"̀"J

和
"̀!$o"̀"J

$产卵次数遗传力为
"̀"=o"̀"$

$

首次产卵日龄遗传力高达
"̀#$o"̀"J

$产卵时间间隔

遗传力为
"̀6"o"̀"<

$证实了生长速度与繁殖力间存

在显著的权衡关系$为亲虾繁殖性能调控提供了重要

的理论基础)

<;@<=

*

%

?J



#

期 孔
!

杰$等#对虾选择育种研究进展

6:$:!

饲料转化率
!!

与畜牧动物相比$获取水产动物

个体的摄食量数据更加困难$也严重限制了水产动物

饲料利用效率研究的深入开展%在对虾饲料利用效率

研究报道中$开展的基本是以群组为单位实施的饲料

转化率测定$例如#凡纳滨对虾)

<J@<#

*

&斑节对虾)

?"

*

%由

于摄食方式的差异$

O

射线技术配合内含标记这种方

法并不适用于对虾个体摄食量测定%在这种情况下$

*TE

等)

?6

*研究人员首次利用循环水养殖系统$建立了

大规模测定对虾个体饲料效率的方法$采用单独饲养

的方式对中国对虾进行了个体摄食量测定$收集了来

自中国对虾+黄海
$

号,育种群体中的
!6

个家系共计

?""

余尾对虾进行饲料效率测试$结果发现测试个体间

的饲料效率比!

.77G7WWEBE7CB

X

UT9EL

$

.&'

"存在很高的

表型变异!

"̀"!!

!

"̀!#<

M

(

G

"$同时$家系间也表现出

较大的
.&'

表型变异!

"̀66!

!

"̀<JJ

M

(

G

"%

*TE

等)

?$

*

随后又以凡纳滨对虾为研究对象$开展了
<?

个家系共

计
!6#

尾对虾在连续两个阶段的饲料效率性状测试$

结果显示个体间的
.&'

和剩余摄食量!

'7VEGPTRW77G

EC9TD7

$

'.(

"都存在较高的变异!

.&'

#

"̀6#<

!

6̀$J<

M

(

G

'

'.(

#

h"̀";J

!

"̀"#$

M

"%

6:$:;

出肉率性状
!!

不同甲壳动物的出肉率存在较大

差异$罗氏沼虾)

?<

*

&小龙虾和龙虾)

??

*等其他甲壳类动

物的出肉率分别为
<=b

!

?!b

&

6!b

!

?!b

%同一物

种在不同研究报道中的出肉率也存在一定差异$如陈

晓汉等)

?!

*测定了凡纳滨对虾的出肉率$其变化范围为

!<̀"<b

!

!<̀J6b

$与
dES

等)

?;

*报道的变化范围

!

!$̀6b

!

!<̀"b

"相近$但低于
ZUE

MM

V

等)

?=

*报道的范

围!

;;b

!

;Jb

"%为了准确测定动物个体的出肉率$

通常需要杀死受试个体$因此导致受试个体无法传代'

这也意味着无法实施家系内个体选择$只能进行家系

间选择)

?J

*

%为此$一些研究者为避免杀死受试个体$曾

试图寻找更加合理的方法评估出肉率性状%各形态性

状对体质量的多元分析已广泛应用于各种水产动物$

常用方法主要有主成分分析&线性回归分析以及相关

分析等'还有采用超声波&核磁共振等技术$通过测定

肌肉横截面积&腹节周长等间接测定出肉率性状%

6:<

遗传和经济评估方法

6:<:6

方差组分估计方法
!!

最早的方差组分估计方法

是方差分析法!

,CTR

X

VEVLWQTUETCB7

$

,/)1,

"$后来

依次出现了
57CG7UVLC

方法
(

&

((

&

(((

$最小范数二次无

偏估计法!

]ECESPSCLUS

Y

PTGUT9EBPCIETV7G7V9EST@

9ELC

$

](/>0&

"&最小方差二次无偏估计法!

]ECE@

SPS QTUETCB7

Y

PTGUT9EB PCIETV7G 7V9EST9ELC

$

](1>0&

"&最大似然法!

]THESPSRED7REFLLG

$

]-

"&

'&]-

以及贝叶斯方法等%这些方法各有特点$其中

,/)1,

&

57CG7UVLC

!

(

&

((

&

(((

"&

](/>0&

和

](1>0&

都存在方差组分的估计值可能为负的问题$

主要见诸于早期的畜禽研究$由于对虾育种起步较晚$

它们在对虾性状的方差组分估计中应用相对较少%何

玉英等)

?#

*利用两因素系统分组的方差分析计算中国对

虾体长&体重等生长性状的方差组分$基于全同胞组内

相关法估计获得这些性状的遗传力为
"̀6;

!

"̀?<

%徐

如卫等)

!"

*同样利用两因素系统分组的的方差分析法$

估计了凡纳滨对虾的
#

个生长性状的方差组分$计算

得到遗传力属于中高水平!

"̀$!6

!

"̀?;"

"%

]-

和
'&]-

都适用于混合模型$通过对观察值

和线性函数的似然函数求极大值而求得方差组分估计

值%

]-

充分利用了数据资料信息$不会出现与定义相

反的参数估计值$大样本并且抽样分布时$具有无偏性

和方差最小等优点%

'&]-

除具有
]-

的优点外$还

考虑了由于估计总体均数而损失了一个自由度$其方

差组分估计值的偏差要小于
]-

%

'&]-

经历了最早

的期望最大算法!

&H

8

7B9T9ELCSTHESE\T9ELC

$

&]

"$再

到非求导算法!

*7UEQT9EQ7@WU77

$

*.

"$一直到现在最常

用的平均信息算法!

,Q7UT

M

7ECWLUST9ELC

$

,(

"%由于

自身的这些优势$

'&]-

在对虾重要经济性状的方差

组分估计中应用最为广泛%田燚等)

66

*基于中国对虾混

合家系材料$建立混合动物模型$利用非求导约束极大

似然法 !

*7UEQT9EQ7@WU77U7V9UEB97G STHESPSRED7RE@

FLLG

$

*.@'&]-

"的方法分析了
J

个生长性状的方差

组分$其中个别性状的加性方差所占比重相对较小%

相对而言$目前对虾中报道更多的方差估计方法是平

均信息约束极大似然法!

,Q7UT

M

7ECWLUST9ELCU7V9UEB9@

7GSTHESPSRED7REFLLG

$

,(@'&]-

"%栾生等)

!6

*选用

单性状动物模型$利用
,(@'&]-

的方法估计凡纳滨对

虾体重的方差组分$选用广义线性混合模型!连接函数

%ULIE9

"结合公母畜阈值模型$估计凡纳滨对虾存活性

状的方差组分$发现加性方差在两个性状的方差构成

中所占比重都较大%

2PE

等)

!$

*针对选育
!

代的中国对

虾$利用动物模型结合
,(@'&]-

的方法估计了其收获

体重性状的方差组分$发现不同世代的加性方差和共

同环境效应方差在表型总方差中所占比重存在较大差

异%

贝叶斯方法也是目前水产动物中一种较为常用的

方差组分估计方法$它结合了现有信息和先验信息$其

后验密度等于先验密度与似然函数的乘积%贝叶斯方

法在构建混合模型方程组时比较简便$由于模型中考

虑了先验信息$可以弥补数据信息量不足的缺陷$保证

其估计值更加精确$且方差较小%但贝叶斯方法存在

收敛速度慢的问题$尤其在参数先验信息缺失时$如果

没有附加的假设$就不能用数学描述出统计分布函数$

而这些假设得不到验证将导致计算量比较大%一般在

!J



中
!

国
!

海
!

洋
!

大
!

学
!

学
!

报
$"$"

年

'&]-

等方法估计方差组分出现无法收敛的情况时$

可以借助贝叶斯方法实现方差组分的估计%

*TE

等)

?$

*

采用动物模型结合基于
NEIIV

抽样的贝叶斯方法估计

了凡纳滨对虾剩余摄食量&饲料效率比&平均日增重等

性状的方差组分$其中加性方差在表型总方差中的占

比较大%一般而言$方差组分估计的准确性取决于性

状分布特征&群体结构&记录的完整性&统计模型及估

计方法等$所以应该根据实际的数据资料来筛选并确

定最合适的方差组分估计方法%

6:<:$

育种值评估方法
!!

目前最主流的育种值估计方

法是
Z-0%

$仅借助一个混合模型方程组既能估计出固

定的环境和遗传效应$又能估算出随机的遗传效应%

在使用动物模型时$

Z-0%

方法可以充分利用亲属信

息$消除固定环境及遗传效应的偏差$校正由于选配所

造成的偏差$能够对来自不同年份&世代&群体&年龄&

信息量的个体进行育种值估计)

J

*

%

Z-0%

方法在处理

不平衡数据时$结合选择指数法和最小二乘法两者的

优点$利用线性模型和混合方程组同时得到固定效应

的最优线性无偏估计和随机效应的最优线性无偏预

测$而且极大地简化了矩阵运算$提高了速度%相比直

接基于表型选择$基于
Z-0%

方法的选择要更加准

确)

!<

*

%借助
Z-0%

方法$中国目前已有多个对虾新品

种问世$如罗氏沼虾+南太湖
$

号,&中国对虾+黄海
$

号,和+黄海
!

号,$以
a221

抗性&生长速度和养殖存

活率等作为育种目标性状$采用多性状选择育种技术

经多代培育而成'凡纳滨对虾+海兴农
$

号,是以提高

凡纳滨对虾生长速率和养殖存活率等性状为选育目

标$经
!

代的家系选育获得%

分子标记技术的发展$尤其是高通量
2/%

标记的

出现$通过覆盖全基因组范围的分子标记信息可以计

算个体间的分子亲缘相关度$构建分子亲缘关系矩阵

!

!

矩阵"$以代替基于系谱的
"

矩阵进行
NZ-0%

!

M

7@

CLSEBZ-0%

"评估$进一步提高选择的准确度%还可

以将分子标记信息构建的
!

矩阵与系谱信息构建的
"

矩阵复合成为
#

矩阵$进行一步法
NZ-0%

!

VEC

M

R7@

V97

8M

7CLSEBZ-0%

$

VVNZ-0%

"

)

!?

*

%

*TE

等)

?6

*利用部

分家系亲本的基因型信息结合多代系谱信息构建了
#

矩阵$对中国对虾+黄海
$

号,育种群体的平均日增重

和饲料效率比进行了的育种值预测$预测准确率分别

为
"̀<;

和
"̀$=

$相比只基于系谱信息的预测结果并没

有显著差异%

此外$假定覆盖全基因组范围的高密度标记与

>3-

处于连锁不平衡状态$也可以预测出标记的效应

值$进而获得个体的基因组估计育种值)

!!

*

$进行基因组

选择%常用的算法包括#岭回归最佳线性无偏估计

!

'EG7U7

M

U7VVELC I7V9REC7TU PCIETV7G

8

U7GEB9ELC

$

''Z-0%

"&贝叶斯算法
,

!

ZT

X

7V,

"&贝叶斯算法
Z

!

ZT

X

7VZ

"和贝叶斯算法
+

!

ZT

X

7V+

"及贝叶斯收缩算法

!

ZT

X

7VETCR7TV9TIVLRP97VFUECDT

M

7TCGV7R7B9ELCL

8

7U@

T9LU

$

ZT

X

7EVTC-,22)

"等$这些方法的主要差别在于

关于标记效应方差的先验分布有不同的假设%但到目

前为止$对虾中仅有少量基因组选择的研究报道%

aTC

M

等)

!;

*利用
''@Z-0%

&

ZT

X

7V,

和
ZT

X

7VETC-,2@

2)

三种模型预测了凡纳滨对虾体长和体重性状的基

因组育种值$三种模型的平均预测准确率分别为
"̀$#;

和
"̀?66

%

6:<:<

间接遗传效应评估方法
!!

在经典的数量遗传学

研究中$由于缺少可行的实验设计和分析技术$在遗传

评估中仅考虑直接遗传效应!

*EU7B9

M

7C79EB7WW7B9

$

*N&

"$无法评估竞争&协作等个体间的社会交互行为

对育种目标性状的影响%

$""!

年$

]PEU

等扩展了传统

的线性混合模型$评估了日本鹌鹑个体间的竞争行为$

发现在遗传评估时不考虑由竞争产生的遗传效应会导

致体重&存活率和饲料转化效率等性状产生负向选择

反应%在现代数量遗传学中$将个体自身行为对同一

组内其他同伴性状值产生的遗传效应$称为间接遗传

效应!

(CGEU7B9

M

7C79EB7WW7B9

$

(N&

"

)

!=

*

%为了准确地剖

分出
(N&

$在虾类中多采用多家系多分组实验设

计)

!J@!#

*

%实验设计为#针对
I

个家系$设置
I

个测试

池'每一个家系均分为
(

个分组$每个分组包括
$

尾个

体'

(

个分组分别放置到
(

个测试池中'每个测试池包

括
(

个不同家系的个体'任意两个家系组合在同一个

测试池中出现的次数最多为
6

次'一个家系将在
(

个

测试池中$与
(m

!

(h6

"个不同家系组合测试%该设

计方案的优点是需要的测试池少$已在大西洋鳕鱼&凡

纳滨对虾和中国对虾等核心育种群体
(N&

分析中应用

!

(l<

"$测试池的数量
6""

个以上)

!#@;6

*

%另外一种设

计方案是先将
M

个家系随机划分为
I

个区组'每个区

组内
(

个家系两两组合在一起放入一个测试池)

=$

*

%

该方案需要的测试池数量多$已在罗非鱼核心育种群

体收获体重
(N&

分析中应用!

(l$

"$测试池的数量超

过
?#"

个)

;$

*

%已有研究表明$为了准确估计
(N&

的方

差组分$测试池的数量需要大于
$!"

个)

;<

*

%

6:<:?

经济评估方法
!!

动植物遗传改良的最终目的是

获得更高的经济效益$早在
6#?"

年代就有学者提出综

合考虑性状本身遗传力&性状之间遗传相关及相对经

济重要性等参数$使用以货币为单位的综合育种值来

量化育种目标)

;?

*

$这是最早的经济评估理念$后来进一

步发展为建立在单位生产的利润&投资效益或成本基

础上的育种目标)

;!

*

%最早的经济评估出现在畜牧育种

中)

;;@;=

*

$水产动物的此类研究最早在鱼类中开展$如针

对大西洋鲑的生长速率和性成熟年龄)

;J

*

$以及
N(.3

;J
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杰$等#对虾选择育种研究进展

罗非鱼和鲤鱼的收获体重&存活率和饲料摄入量性

状)

;#@="

*等性状的遗传增益进行经济评估%

大部分对虾育种项目的育种方向是围绕着提高生

长&抗病和抗逆等重要经济性状的选择反应展开$对育

种项目进行遗传和经济评估的前提是研究对象具备较

为成熟的育种体系%目前$已在凡纳滨对虾和中国对

虾中开展了经济评估的相关工作)

=6@=$

*

%结合生物学&

遗传学和经济学参数$采用+投入
@

产出,法$以收获体

重&存活率和饲料摄入量为目标性状$对执行多性状复

合育种方案
$"

个世代的遗传进展和经济效益进行预

测和评估$证明该育种方案可以显著地改良目标性状$

产生较好的经济效益$而且利用对虾的高繁殖力特性$

在核心群体中取得的遗传增益通过三级金字塔传递系

统快速传递和放大$可以获得更高的经济效益%在凡

纳滨对虾经济评估研究中$进一步考虑了育种目标性

状在不同的区域间存在较强的基因型与环境互作效应

等情况对经济效益的影响%与杂交育种&细胞工程育

种和转基因等育种技术相比较$多性状复合育种技术

的一个显著特点是目标性状的遗传进展会随着世代增

加不断提高$这决定了在整个育种周期内目标性状累

积遗传进展产生的经济效益将十分可观%

$

!

重要经济性状的遗传参数估计结果

$:6

遗传力

查清重要性状在育种群体中的遗传变异丰富度及

相关关系$是设计育种方案$培育多性状优良新品种的

基础%表
$

汇总了已报道的主要对虾养殖种类生长速

度&

a221

和
321

抗性&氨氮耐受性&低温耐受性&出

肉率&饲料利用率&繁殖力等重要经济性状的遗传力估

计值%

表
$

!

对虾核心育种群体重要经济性状的遗传参数

3TIR7$

!

N7C79EB

8

TUTS797UVLWES

8

LU9TC97BLCLSEB9UTE9VECCPBR7PVIU77GEC

M8

L

8

PRT9ELCVLW%7CT7EGVFUES

8

物种

2

8

7BE7V

性状
3UTE9

估计模型(方法

]LG7R

(

]79FLG

遗传力

57UE9TIERE9

X

共同环境系数

+LSSLC

7CQEULCS7C9TR7WW7B9

参考文献

'7W7U7CB7

凡纳滨对虾

J@>"$$"(/'

体重 个体动物模型
":<?o":"# ":"Jo":"<

)

=J

*

体重 个体动物模型
!

":6=o":"?

"

!

!

":6?o":"!

"

":"=

!

":"#

)

=#

*

体重 个体动物模型
":6=o":";

- )

J"

*

a221

感染后存活率 阈值模型
!

":"6o":"6

"

!

!

":<6o":"!

"

!

":""o":""

"

!

!

":"<o":"6

"

)

=!

*

a221

感染后存活率 阈值模型
":";o":"<

- )

J6

*

a221

感染后存活时间

和存活率
个体动物模型阈值模型

!

":"6o":""

"

!

!

":"?o":"$

"

- )

J$

*

321

感染后存活率 半同胞组内相关法
":$Jo":6?

- )

J<

*

a221

感染后存活时间 个体动物模型
":6!o":"= ":"$o":"<

)

J?

*

耐氨氮存活时间 个体动物模型
!

":6!o":"!

"

!

!

":=Jo":"=

"

- )

<6

*

耐低温存活率 阈值模型
":"<o":"$

- )

J!

*

繁殖力
重复力模型(分类性状

模型(阈值模型
"

!

":6J

- )

<;

*

产卵量 重复力模型
":6<o":"?

和

":6=o":$?

- )

<<

$

<!

*

出肉率 个体动物模型
":6"o":"<

- )

==

*

剩余摄食量 个体动物模型
":;?o":$?

- )

?$

*

=J



中
!

国
!

海
!

洋
!

大
!

学
!

学
!

报
$"$"

年

续表
$

物种

2

8

7BE7V

性状
3UTE9

估计模型(方法

]LG7R

(

]79FLG

遗传力

57UE9TIERE9

X

共同环境系数

+LSSLC

7CQEULCS7C9TR7WW7B9

参考文献

'7W7U7CB7

中国对虾

9@)3'$/$&'&

体重 个体动物模型
":6Jo":"? ":"Jo":"6

)

!$

*

感染
a221

后存活时间 个体动物模型
":"6$o":"$$ ":"?o":"6

)

J;

*

高氨氮的抗性 个体动物模型
":6!

!

":$J

- )

J=

*

低温耐受性 个体动物模型
3,*

#

":$=o":"#

+*5

#

":"Jo":";

-

":"?

)

JJ

*

斑节对虾

-@(+$+,+$

体重 个体动物模型
":$?o":"6

- )

J#

*

体重 个体动物模型
!

":$<o":66

"

!

!

":?!o":6<

"

- )

=?

*

体重 个体动物模型
!

":?!o":66

"

!

!

":!;o":"?

"

- )

=<

*

体重 个体动物模型
":$=o":"=

- )

#"

*

耐氨氮 个体动物模型
":66o":"?

- )

#6

*

淡水应激性 个体动物模型
":$#o":"J

- )

#6

*

存活率 阈值模型
":<;

!

":=6

- )

=<

*

繁殖性状
个体动物模型(阈值模

型(分类性状模型
":6Jo":6;

!

":?=o":6!

- )

=;

*

日本对虾

M@

U

"

2

+$')%&

体重 个体动物模型
!

":6Jo":"?

"

!

!

":6#o":"?

"

- )

#$

*

体长&体质量 个体动物模型
!

":=#o":6<

"

!

!

":<6o":$!

"

- )

#<

*

耐高氨氮 个体动物模型
":6<o":";

- )

#<

*

耐低盐 个体动物模型
":"?o":"J

- )

#?

*

耐高氨氮 个体动物模型
":"<

- )

#?

*

!!

对于体重等生长性状$其遗传力估计值在
"̀6=

!

"̀!;

之间$表现为中高遗传力水平$因此体重和生长速

度等性状具有较大的选择潜力$目前已经培育成功的

+快大,品系主要是针对此性状选育而成的$其生长速

度表现出明显的优势%因无法剖分共同环境效应$部

分斑节对虾育种群体体重遗传力估计值可能偏

高)

=<@=?

*

%

*TE

等利用个体动物模型获得了凡纳滨对虾

饲料利用效率性状的遗传参数$其中饲料转化率和剩

余摄食量性状的遗传力分别为
"̀!Jo"̀$<

和
"̀;?o

"̀$?

$该结果未剖分共同环境效应)

?$

*

%该研究首次在

个体水平上报道了虾类育种群体饲料利用效率性状的

遗传参数%

对于疾病抗性$如感染
a221

后存活时间或存活

率$多表现为低遗传力水平!

$

"̀6!

"$因此针对此性状

的选育进展相对较慢$需要连续多代开展才能获得一

定的遗传增益%

3UTC

M

等研究表明$

a221

侵染后
<G

幼虾存活率的遗传力为
"̀<6o"̀"!

$随着病毒侵染时

间的增加$整体存活率逐渐接近
!"b

$遗传力不断降

低$侵染
6!G

后幼虾存活率的遗传力为
"̀"6o

"̀"6

)

=!

*

%对虾氨氮耐受性的遗传力估计值多表现为中

低遗传力水平!

$

"̀6!

"%但正常盐度和低盐度环境下

凡纳滨对虾仔虾!

"̀!"

M

(尾"耐氨氮存活时间的遗传力

分别为
"̀=Jo"̀"=

和
"̀!Jo"̀"=

$均表现为高遗传力

水平$该研究结果未剖分共同环境效应)

<6

*

%目前$市场

JJ
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杰$等#对虾选择育种研究进展

上广泛推广的+高抗,系列品系主要是针对抗病&抗逆

或存活等性状开展选育$表现出存活率高&抗病性强&

抗应激性强等特性$适合土塘和大水面生态养殖模式%

对于繁殖力性状!雌虾产卵量&无节幼体数&卵径&

产卵频次和是否产卵"$大多数性状遗传力较低$在
"

!

"̀6J

之间)

<;

*

%因此$选育高繁殖力的品系的过程也相

对较慢$需要连续多代选育以获得较高的遗传增益%

,UBLV

)

<<

*和
+TITRR7UL

)

<!

*利用重复力模型估计的产卵量遗

传力分别为
"̀6<o"̀"?

和
"̀6=o"̀$?

$同样为中低遗传

力水平%斑节对虾繁殖性状!产卵次数&产卵数量&无节

幼体数量"的遗传力在!

"̀6Jo"̀6;

"

!

!

"̀?=o"̀6!

"之

间$为中高遗传力$但该值未剖分共同环境效应)

=;

*

%

对于出肉率性状$基于
6;

个
22'

分型标记信息$

构建了
=!

个家系
6$??

尾个体间的分子亲缘相关度$

利用个体动物模型获得了出肉率的遗传力为
"̀6"o

"̀"<

)

==

*

$为低遗传力水平%

值得注意的是$部分遗传力估计值受限于群体遗

传变异&家系管理标准化程度&性状特征&分析方法与

模型等$估计值可能会存在偏差%尤其是水产动物养

殖中存在的共同环境效应的问题$可能会影响到遗传

力估计的准确性%

$:$

遗传相关和基因型与环境互作"

N7CL9

X8

7I

X

7CQE@

ULCS7C9EC97UTB9ELC

&

Nm&

#

!!

对虾产业环节多$对品种的性状要求也相应多$性

状间的遗传相关性就显得特别重要%同时$有的种类$

如凡纳滨对虾$养殖区域广&养殖的环境条件&养殖模

式等都呈现高度多样性$基因型与环境互作研究也备

受重视%表
<

汇总了国外文献中报道的主要对虾养殖

种类不同性状的遗传相关$以及在不同养殖环境&模式

下的基因型与环境互作效应%

表
<

!

对虾核心育种群重要经济性状的遗传相关

3TIR7<

!

N7C79EBBLUU7RT9ELCVLWES

8

LU9TC97BLCLSEB9UTE9VECCPBR7PVIU77GEC

M8

L

8

PRT9ELCVLW%7CT7EGVFUES

8

物种
2

8

7BE7V

性状
3UTE9

遗传相关

N7C79EBBLUU7RT9ELC

基因型与环境互作

Nm&N7CL9

X8

7TCG

7CQEULCS7C9EC97UTB9ELC

参考文献
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凡纳滨对虾

J@>"$$"(/'

体重
m

抗
a221 h":!!

- )

#!

*

生长速度与抗
321

感染后成活率
h

!

":?;o":6J

" - )

J<

*

产卵量
m

体重
":<?

- )

<<

*

产卵量和体重
h

!

":$6o":6#

" - )

##

*

生长速度与产卵间隔天数
":#<o":6"

- )

<=

*

混养和多家系多分组养殖模式下体重性状
":=6o":66

- )

!#

*

正常!

<"k

"和低!

!k

"盐度氨氮耐受性
":<#?o":"#= Nm&

显著 )

<6

*

<"k

和
!k

盐度间收获体重
":!$o":"; Nm&

显著 )

<#

*

不同温度!

6JcQV$Jc

"间收获体重
":?Jo":$6 Nm&

显著 )

J!

*

零换水和大换水量养殖模式间收获体重
":;$o":66 Nm&

显著 )

#;

*

养殖密度!

6"

&

<"

&

J"

尾(
S

$

"体质量
":=#

!

":## Nm&

不显著 )

6""

*

不同养殖环境和密度下凡纳滨对虾体重
":#"o":"! Nm&

不显著 )

J"

*

不同养殖密度下生长性状
":#?

!

":#J Nm&

不显著 )

#=

*

不同养殖密度下存活性状
":==o":"# Nm&

不显著 )

#=

*

两个养殖基地的收获体重
":#?o":"= Nm&

不显著 )

=J

*

高低盐度!

<"k

和
6!k

"下体重
":J6

!

":#" Nm&

不显著 )

6"6

*

中国对虾

9@)3'$/$&'&

低温下体重和体长
":#;#o":"6J

- )

#J

*

低温下体重&体长与半致死时的存活状态
":!6=o":$"!

和
":!<Jo":$"<

- )

#J

*

体重性状直接遗传效应与间接遗传效应
h

!

":?#!o":6J?

" - )

;6

*

斑节对虾

-@(+$+,+$

体重与产卵量
":!?

!

":#<

- )

=;

*

体重与存活率
":"!

- )

#"

*

日本对虾

M@

U

"

2

+$')%&

不同日龄体重和体长
":=<

!

":##

- )

#$

*

体重与耐高氨氮性状
h":"=

!

":6=

- )

#<

*

生长和耐低盐
":6

!

":6;

- )

#?

*

生长和耐高氨氮
h":"$

!

":6=

- )

#?

*

#J
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!

国
!

海
!

洋
!

大
!

学
!

学
!

报
$"$"

年

!!

报道分析表明$对虾生长速度与抗病性状间普遍

存在负相关关系%凡纳滨对虾体重与
a221

抗性间遗

传相关为
h"̀!!

)

#!

*

$体重与抗
321

感染后成活率之间

的遗传相关为
h

!

"̀?;o"̀6J

"

)

J<

*

%在生长速度与繁殖

力的相关分析研究中$有报道个体体重与产卵间隔天

数的遗传相关高达
"̀#<o"̀6"

$提示生长速度与繁殖

力间存在显著的负相关关系)

<=

*

%不同生长发育阶段体

重与产卵量的相关关系分析则有不同的报道$有的研

究结果显示为正相关关系$也有的显示为负相关关系$

但总体上相关性不强%基因型与环境互作方面$已有

结果表明$养殖模式及环境间差异越大$基因型与环境

互作效应越强%凡纳滨对虾仔虾在正常!

<"k

"和低

!

!k

"盐度条件下氨氮耐受性的遗传相关系数仅为

"̀<#?o"̀"#=

$表明存在较强的
Nm&

效应'

<"k

和
!k

盐度间收获体重表现为中低度遗传正相关!

"̀!$o"̀";

"$

Nm&

效应显著)

<6

*

%凡纳滨对虾不同温度!

6J

&

$Jc

"间收

获体重的遗传相关较低!

.

M

l"̀?Jo"̀$6

$

W

#

"̀!"

"$

Nm&

效应显著)

J!

*

%凡纳滨对虾零换水和大换水量养

殖模式间收获体重的遗传相关系数为
"̀;$o"̀66

$也

表明两种养殖模式间存在一定程度的
Nm&

效应)

#;

*

%

凡纳滨对虾在高低密度!

J"

尾(平方米和
6;"

尾(平方

米"间各性状的遗传相关介于
"̀#?

!

"̀#J

之间$为高

度遗传相关$显示两个密度间存在较低的
Nm&

效应'

高低密度下存活性状的遗传相关为
"̀==o"̀"#

$该值

与
6

没有显著性差异!

-

#

"̀"!

"$说明存在较小的
Nm

&

效应)

#=

*

%

针对中国对虾$低温下体重&体长之间的遗传相关

分别为
"̀#;#o"̀"6J

$为高度正相关'低温下体重&体

长与半致死时的存活状态的遗传相关分别为
"̀!6=o

"̀$"!

和
"̀!<Jo"̀$"<

$为中度正相关)

#J

*

%郑静静)

#?

*

对
;J

个日本对虾家系
?!

日龄和
=!

日龄体重和体长性

状的遗传相关估计值介于!

"̀!"!$o"̀"$J"

"

!

!

"̀#J#;o"̀""<?

"%蒋湘等)

#<

*估计了日本对虾基础

群体的体长&腹长&体质量与耐高氨氮性状的遗传相

关$体长&腹长&体质量与耐高氨氮性状的表型相关与

遗传相关系数分别为
h"̀"J$

!

"̀"J

和
h"̀";=

!

"̀6=

$检验结果不显著%周发林等)

#6

*以高氨氮和淡水

胁迫致死时间为衡量指标$估计了斑节对虾耐氨氮和

淡水应激性状的遗传参数$斑节对虾耐氨氮和淡水应

激性状的家系表型值相关系数为
"̀6!

$表现为低度线

性正相关%斑节对虾耐氨氮和淡水应激性状的家系育

种值相关系数为
"̀!=

$表现为中度线性正相关%

$:<

间接遗传效应

尽管对虾的行为学研究资料匮乏$但同时出生的

对虾$在相同的环境中养殖$其个体大小有时表现出很

大变异$个体间的社会交互行为产生的间接遗传效应

可能是重要原因$其研究越来越受到重视%以凡纳滨

对虾核心育种群
N6

代
6"!

个家系为研究对象$在低密

度养殖模式下$采用多家系多分组设计$利用传统动物

模型和包含间接遗传效应的扩展动物模型估算了收获

体重的遗传参数%在虾类育种群体中获得了个体间由

社会交互产生的
(N&

方差$占总遗传方差的比例为

!?b

'总遗传方差占表型方差的比例为
=<b

%基于多

家系多分组新模式测定的总遗传变异是传统模式的
$

倍多)

!#

*

%进一步采用多家系多分组设计$限制配合饲

料投喂量为正常投喂量的
!"b

$对中国对虾
N66

代核

心育种群
6"<

个家系进行
(N&

分析$结果表明#在竞争

性环境下$

(N&

对收获体重总遗传方差的贡献度达

=!b

'较大的负
*N&@(N&

协方差!

h$̀$"

"导致总遗传

方差变小$与表型方差的比值仅为
!$b

$小于传统的遗

传力估计值!

;$b

"'负的
*N&@(N&

相关系数!

h"̀!"o

"̀6J

"表明测试群体内个体间存在较强的竞争交互行

为%研究表明$在饲料投喂量受限制的竞争性环境下$

对虾个体间较强的竞争交互行为对中国对虾收获体重

间接产生了可遗传的效应$减少了可利用的总遗传变

异)

;6

*

%上述研究首次在虾类育种群体中$定性定量解

析了由对虾个体间社会交互产生的间接遗传效应$发

现了隐藏的新遗传变异$为对虾精准育种奠定了理论

和技术基础%

<

!

遗传增益

选择导致的群体平均值的变化称为选择反应!

27@

R7B9ELCU7V

8

LCV7

"$是中选亲本的后代与选择前亲本世

代之间的平均表型值之差%选择反应除以亲本群体的

平均表现型值$所得百分率$为遗传增益!

N7C79EB

M

TEC

"

)

6"$@6"<

*

%

<:6

国外文献报道

表
?

汇总了外文文献中报道的对虾选择育种项目

中重要经济性状的遗传增益%

<:6:6

生长性状
!!

在
6?

项对虾遗传增益估计的研究

中$有
#

项是关于体重遗传增益的研究%体重每代遗

传增益
$̀<

!

$6̀"b

$平均
J̀6"b

%其中
!

项研究的遗

传增益是基于单性状开展的选育项目$

?

项研究是基于

多性状开展的选育项目%多性状选育的平均增益是

J̀<b

$与所有生长性状的遗传增益估计值的总体平均

值非常接近%与传统家畜育种的结果相比$这是一个

显著的高遗传增益)

6"?

*

%对虾育种中$生长的遗传增益

与鱼类相比相对稍低$在
$<

种甲壳类育种研究中$平

均每代遗传增益为
#̀=b

$而在
??

种鱼类中$平均每代

遗传增益为
6?̀<b

)

6"?

*

%根据对虾育种的遗传增益$经

过
=

代的生长选择$生长速度可以翻一番%而对于草

鱼和大西洋鲑鱼等具有长世代间隔的其他水产物种$

"#



#

期 孔
!

杰$等#对虾选择育种研究进展

可能需要长达
$J

年的时间才能达到这一进展%

<:6:$

抗病性状
!!

对虾中特定疾病抗性的选育进展集

中在凡纳滨对虾中$针对不同疾病每代遗传增益
6̀=

!

6J̀?b

$平均
6"̀;b

%其中
a221

的抗性选育进展较

低$每代平均遗传增益仅
?b

$

312

遗传增益
6!̀?b

%

抗病性状的高遗传增益显示了针对特定的病原培育高

耐受性或者可能真正抗性品系是可行的%而养殖存活

率性状虽然受到多种环境因子的影响$仍可以达到

!̀=b

的遗传增益%对多数养殖者来说$疾病是对虾养

殖中面临的主要问题%目前研究表明基于感染测试结

果进行选育是非常有效的)

6"!

*

%这种方法结合
>3-

以

及标记辅助或基因组选育$非常有希望在未来降低对

虾的死亡率%

表
?

!

对虾核心育种群重要经济性状的遗传增益

3TIR7?

!
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7U

M

7C7UT9ELCLWES

8

LU9TC97BLCLSEB9UTE9VECCPBR7PVIU77GEC

M8

L

8

PRT9ELCVLW%7CT7EGVFUES

8

性状及物种

2

8

7BE7VTCG9UTE9

性状均值

%F7CL9

X8

EBS7TC

选育世代

/PSI7ULW

M

7C7UT9ELCV

遗传增益$每代
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7U

M

7C7UT9ELC
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*
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)

6"=

*

66:!

M
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)

6"J

*

6?:6

M
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)

=J

*

中国对虾
9@)3'$/$&'& =:<

!

6J:J

M

!

<:=$

%

)

!$

*

日本对虾
M@

U

"

2

+$')%&

6!

M

6 6":=

)

6"#

*

6?:!

M

6 66:=

)

66"

*

蓝对虾
-@&0

6

#'.+&0.'& <":<

M

! ?:$

)

666

*

存活率

2PUQEQTRUT97

凡纳滨对虾
J@>"$$"(/'

-

? !:=

%

)

6"=

*

a221

抗性

a221U7VEV9TCB7

凡纳滨对虾
J@>"$$"(/'

-

?

6:=

%

)

6"=

*

-

? ;:<

)

66$

*

312

抗性

312U7VEV9TCB7

凡纳滨对虾
J@>"$$"(/'

-

6

6$:?

%

)

6";

*

?;:?b 6

6J:?

%

)

J<

*

注#

%多性状育种%

%

]PR9E@9UTE9IU7TGEC

M

:

<:$

国内遗传增益的报道

到目前为止$中国自主培育的对虾新品种共有
6!

个$其中凡纳滨对虾
#

个$中国对虾
?

个$斑节对虾
6

个$日本对虾
6

个!见表
6

"%选育性状以生长速度为

主$囊括了成活率&抗病&抗逆等多类性状%其中$凡纳

滨对虾以家系选育为主要选择方法$结合群体选育&品

系选育&杂交制种等多种方法进行新品种培育$各性状

每代平均遗传增益为生长性状
!̀=?b

$成活率
<̀#"b

$

a221

抗性
;̀""b

'中国对虾以家系选育和群体选育

为主要选择方法进行新品种培育$各性状每代平均遗

传增益为生长性状
!̀"6b

$成活率
$̀=$b

$

a221

抗

性
?̀?#b

'斑节对虾以群体选育为主要选择方法进行

新品种培育$各性状每代平均遗传增益为生长性状

<̀<#b

$氨氮胁迫成活率
<̀6"b

'日本对虾以家系选育

为主要选择方法进行新品种培育$生长速度每代平均

遗传增益为
?̀"Jb

%这些新品种的培育为中国对虾养

殖业自给自足奠定了基础%

?

!

展望

?:6

!

高通量性状测定技术

利用精确高效的性能测定系统$高通量&高质量和

可重复地获取性状数据$是开展选择育种研究的前提

基础%在植物&畜牧育种研究中$利用遥感&机器人技

术&计算机视觉和人工智能等技术$已经实现了自动化

测量$极大提高了育种效率)

66<

*

%而水产动物$特别是

对虾$个体小&养殖密度高&数量多&环境复杂$难以实

时监控&自动化&规模化获得个体的表型数据%当前$

人工测量是获得对虾个体表型性状的主要方法$但存

在耗时长&易产生人为误差等问题$难以规模化采集数

据$已经成为阻碍对虾选择育种发展的一个重要问题%

6#
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!
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年

近些年$机器视觉技术已在鱼类和贝类中应用$测量外

型&大小&重量性状的准确度可达到
#

"̀#!

'近红外光

谱和高光谱成像技术$应用在脂肪&蛋白&纹理&颜色&

新鲜度等品质性状的测量中$准确度可达到
"̀J

)

66?

*

%

与硬件设施配套的图像识别算法$如基于机器学习的

卷积神经网络算法$可进一步提高测量的准确度%可

以预期$逐步发展起来的表型组学将是突破未来对虾

育种研究和应用的关键研究领域$通过高通量表型分

析来描述重要经济性状可以为育种决策提供大数据支

持$大幅度提升选育效率%

?:$

基因组选择技术

传统的
Z-0%

选育$对于中高遗传力性状$选择反

应大$遗传增益显著'而对于抗病&抗逆等低遗传力性

状以及一些限性性状$难以准确剖分出加性遗传变异$

选育进展缓慢%抗病和抗逆等复杂性状是由多基因和

非遗传因素共同作用的复杂性状$遗传机制复杂$受环

境影响大$不同种类的抗性存在较大差别%对于抗性&

肉质等性状$传统育种方案多通过同胞测试方法进行

家系选择$仅可利用一半的加性遗传变异)

66!

*

$进一步

降低了选育效率%利用覆盖全基因组的分子标记$通

过基因组选择方法$可以准确刻画全同胞家系内个体

间的亲缘关系$提高家系选择的效率)

!!

*

%当前$限制基

因组选择在对虾选择育种中应用的主要因素有两个#

!

6

"与牛&猪等大动物相比$单尾对虾的商品价值较低$

且种虾的使用寿命短'!

$

"目前缺少可用的商业化
2/%

芯片$测序分型的成本仍然比较高%但从另外一个角

度看$对虾的繁殖力高$每尾雌虾平均产卵量高达
<"

!

!"

万粒%因此选育出的优良种虾$其遗传增益可以迅

速传递到生产群$其价值要远高于作为普通商品虾的

价值%且随着凡纳滨对虾基因组的破译)

66;

*以及
[VV@

NZ-0%

等新方法的不断发展)

!?

*

$可以同时利用分型

个体和未分型个体系谱和性状测定信息进行评估$因

此仅对部分个体进行高通量
2/%

分型也可以提高遗传

评估的准确性$降低了分型成本%此外$随着液相与固

相分型技术)

66=

*

&

NZ2

!

N7CL9

X8

EC

M

@I

X

@V7

Y

P7CBEC

M

"等高

通量
2/%

分型与填充技术)

66J

*的不断发展$个体高通

量
2/%

分型的成本也在不断降低%未来
$

!

<

年$预期

每个对虾样本
6"d

量级的
2/%

分型成本可控制在

6""

元之内$每个世代可对千级规模的样本开展基因组

选择育种$进一步提高抗性和屠宰等性状的选育效率%

?:<

高强度选择模式

当前已报道的大部分对虾规模化家系选育计划$

家系数量和家系内测试个体数量大多在百级水平$存

在进一步突破的空间%遗传进展主要取决于目标性状

的遗传力和选择强度%在已完成基础群体构建$遗传

力等参数已固定的情况下$扩大选育群体的规模$提高

选择强度$是进一步提高遗传进展的主要途径之一%

对虾繁殖力高$开展家系内高强度选择$可进一步增加

选择反应%凡纳滨对虾模拟研究表明)

66#

*

$与对照方案

!家系数量
6""

个&家系内测试个体数
6""

个&体重遗传

力
"̀<!

"相比$增加参与测试的家系内个体数!

6""

!

!"""

"$不断提高选择强度$核心育种群收获体重育种

值均值增加了
?Jb

!

;$̀=!

!

#$̀J=

M

"%在实际育种计

划中$可以结合已有设施$分阶段多次执行家系内数量

标准化$不断提高选择强度'也可结合
22'

&

2/%

等分

子标记$在仔虾期大规模混养家系个体$通过亲子鉴定

等方法高强度筛选育种目标性状优良的个体作为留种

亲本$增加选择反应%
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