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牡蛎育种研究进展
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摘要:综述了近些年来国内外牡蛎育种的研究现状与进展,包括传统的选择育种、杂交育种及现代各种生物技术如多

倍体、转基因和分子标记技术在牡蛎育种中所取得的成就,以期为牡蛎及其他贝类的育种研究与应用提供参考.
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  牡 蛎 属 软 体 动 物 门 (Mollusca)、双 壳 纲

(Bivalvia)、珍珠贝目(Pterioida),牡蛎科(Ostreidae),
是一种重要的海洋生物,其肉味鲜美,营养价值较高,
素有“海中牛奶”之美称.牡蛎地理分布广,生长快,产
量高,具有很高的经济价值,是世界各国重要的海水

养殖对象.2014年世界牡蛎产量达516万t,中国牡蛎

产量居全球首位,达435万t,占世界牡蛎产量的

84.3%,特 别 是 近 15 年 来 中 国 牡 蛎 年 产 量 均 在

300万t以上,牡蛎已成为中国乃至世界养殖产量最大

的经济贝类[1-2].
牡蛎养殖与食用的历史悠久,目前牡蛎养殖苗种

来源主要是通过自然采苗和人工育苗,但长期人工育

苗养殖会导致遗传变异降低、近交衰退、瓶颈效应,养
殖牡蛎普遍出现个体变小、生长缓慢、高死亡率等现

象[3],因此采用传统遗传育种方法和现代各种生物技

术培育出符合生产需要的高产、优质和适应性广的优

良品种,对推动牡蛎养殖产业发展具有重要意义.本文

综述了近年来国内外牡蛎育种的研究现状与进展,以
期为牡蛎及其他贝类的育种研究与应用提供参考.

1 牡蛎选择育种

选择育种是遗传育种的最基本方法,也是目前水

产动物遗传改良的主要途径.牡蛎群体中因许多性状

存在可以遗传的变异,且怀卵量大、性成熟较快、繁殖

周期相对短,故牡蛎已成为良好的选择育种材料[4].
近年来除中国外,美国、澳大利亚、法国等先后开

展了牡蛎选择育种研究工作,并取得了一定的成效

(表1).在牡蛎抗病育种方面,1957年美国特拉华湾

(DelawareBay)美洲牡蛎(Crassostreavirginica)开
始连续发生单孢子虫病(MSXdisease),其高感染率和

高死亡率使美国东海岸牡蛎养殖业遭受严重影响[16];

20世纪60年代开始,美国Rutgers大学 Haskin等[5]

进行了持续的研究,证实了美洲牡蛎对 MSX抗性可

遗传,并通过几十年的不懈努力,成功地人工选择育

种出5个抗单孢子虫病(MSXdisease)的美洲牡蛎新

品系,选择育种群体生长速度与自然群体无差异,但
对该病的抗性提高了8~9倍,并成功进行了商业化

养殖.在抗帕金虫病(Dermodisease)选择育种方面,

Burreson等[6]和Calvo等[7]从特拉华湾美洲牡蛎自然

群体中通过4代连续选择育种,成功选择育种出能同

时抑制 MSX和Dermo的双抗品系,第3代比对照组

死亡率减少22%,而且生长速度也有提高.20世纪80
年代初,美国华盛顿大学的 Hershberger等[23]针对长

牡蛎夏季高死亡率,开展了较系统的选择育种研究工

作,并对性成熟周期、糖原含量变化等可能导致夏季

死亡的影响因素进行了分析.1996年美国水产遗传育

种技术中心(ABC)继续启动了针对 MSX和Dermo
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表1 部分牡蛎选择育种研究成果总结

Tab.1 Summaryofselectivebreedingresearchresultsinoyster

国家 种类 选择育种目标 主要成果 文献

美国 美洲牡蛎 抗尼氏单孢子虫病(MSX) 选择育种出5个抗 MSX美洲牡蛎新品系,选择育种群体生
长速度与自然群体无差异,但对该病的抗性提高了8~9倍

[5]

美国 美洲牡蛎 抗派金虫病(Dermo) 通过4代连续选择育种,成功选择育种出能同时抑制 MSX
和Dermo疾病的双抗品系,第3代 比 对 照 组 死 亡 率 减 少

22%,而且生长速度也有提高

[6-7]

美国 美洲牡蛎 抗 MSX和Dermo 建立了8个ABC选择育种系,在4个地方养殖结果显示,当
MSX和Dermo和发生时,选择育种系存活率明显高于对照
组,其中EC组、HY组存活率分别比对照组高52%~82%和

40%;此外选择育种系平均产量也比对照组高29%

[8]

澳大利亚 悉尼岩牡蛎 抗QX(Marteiliasydneyi) 经过4代 选 择 育 种,当 QX 爆 发 时 选 择 育 种 系 死 亡 率 为

28%,而未选择育种组死亡率达97%
[9-12]

法国 长牡蛎 抗OsHV-1 选择育种至第4代时,选择育种系存活达69.0%,而对照组
仅存活7.3%;此外4代选择育种系幼苗期存活率较对照组
分别提高了22.2%,43.9%,50.2%和61.8%;通过连续4代
的群体选择育种,显著提高了牡蛎存活及抗OsHV-1能力

[13-15]

美国 美洲牡蛎 生长速度 培育出“Wildestrain”品系和“Milfordhigh-line”速长品系,其
中“Wildestrain”品系在好的养殖条件下6个月可达商品
规格

[16]

澳大利亚 悉尼岩牡蛎 生长速度 第4代选择育种系上市时间(平均总质量≥50g)较未选择育
种组提前12.5个月

[17-20]

中国 长牡蛎 生长速度 经连续6代选择育种,培育出“海大1号”长牡蛎新品种,该
品种15月龄平均壳高较普通商品长牡蛎苗种提高16.2%,
总湿重提高24.6%,出肉率提高18.7%,且壳型整齐度明显
优于普通商品长牡蛎

[21]

中国 葡萄牙牡蛎 贝壳颜色、生长速度 利用群体选择技术,通过连续5代选择育种,培育出金黄壳
色速长葡萄牙牡蛎“金蛎1号”新品系

[22]

的美洲牡蛎育种项目,经过近10年的研究,建立了8
个ABC选择育种系,在4个地方养殖的结果显示,当

MSX和Dermo发生时,选择育种系存活率明显高于

对照组,其中EC(东海岸组)组、HY(东海岸与路易斯

安那杂交组)组存活率分别比对照组高52%~82%和

40%,选择育种系平均产量也比对照组高29%[8].
澳大利亚Nell等[9-10]和Dove等[11-12]也开展了悉

尼岩牡蛎(SaccostreaglomerataGould1850)抗马尔

太虫病(QX,Marteiliasydneyi 引起)和抗冬季致死

品系的选择育种研究:经过2代的选择育种,选择育

种系的死亡率比对照组低22%,显示抗QX的选择育

种有效可行;经过第3代选择,1号选择育种系显示抗

QX能力强,但不抗冬季致死,2号选择育种系同时抗

QX和抗冬季致死,而3号选择育种系仅对抗冬季致

死有较好的效果;经过第4代选择育种,当QX爆发时

选择育种系死亡率为28%,而未选择育种组死亡率达

97%,显示出较好的选择育种效果.
法国是传统的牡蛎养殖大国,20世纪70年代从

日本引进长牡蛎(C.gigas)并开始进行人工养殖.针
对牡蛎幼苗夏季高死亡率,法国海洋研究所(IFREM-
ER)开展了“MOREST”牡蛎研究计划,Dégremont
等[13-15]建立了家系并在3个不同的地方进行养殖试

验,结果显示在存活率方面家系效应显著,占总方差

组分的46%,同时也存在家系与环境互作效应.近年

来由于牡蛎疱疹病毒病(OsHV-1)的爆发,给法国牡

蛎养殖业造成了严重的损失,Dégremont等[13-15]从

2009年开始针对存活及抗 OsHV-1开展了长牡蛎群

体选择育种,建立了2个选择育种系,平均存活率较

对照组提高22.2%;选择育种至第4代时,选择育种

系存活达69.0%,而对照组仅7.3%;此外4代选择育

种系幼 苗 期 存 活 率 较 对 照 组 分 别 提 高 了22.2%,

43.9%,50.2%和61.8%,抗 OsHV-1现实遗传力在

0.34~0.63之间;通过连续4代的群体选择育种,显
著提高了牡蛎存活及抗OsHV-1能力.

在生长速度选择育种方面,早在1968年马里兰

州的Wilde就开始对美洲牡蛎生长速度及杯深(壳宽)
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等性状进行选择育种,并培育出“Wildestrain”品系,
该品系在好的养殖条件下6个月可达商品规格,取得

了很好的经济效益,并沿用至今[16].20世纪70年代开

始,美国国家海洋渔业局(NMFS)也开展了牡蛎选择

育种计划,通过对长岛海峡(LongIslandSound)的美

洲牡蛎进行连续4代选择育种,培育出速长品系“Mil-
fordhigh-line”,并一直用于养殖生产;此后1988年美

国缅因大学又对缅因州本地的“Milfordhigh-line”品
系进行了选择育种,经过一代选择育种后获得10%的

遗传进展[16].1995年开始俄勒冈州立大学等单位联合

开展了养殖牡蛎选择育种遗传改良计划[24-25];通过一

代的全同胞家系选择育种,长牡蛎7个测试群体平均

体质量比对照组高9.5%,同时通过在不同地点建立

家系有力地证实遗传与环境的互作[26];Evans等[27]进

一步研究了长牡蛎遗传与环境的互作效应,结果显示

长牡蛎24个家系中,收获时个体大小、成活率和产量

都显著地受家系、环境及其交互作用影响,其中家系、
环境及其交互作用分别占产量总表型方差的14%,

62%和5%.
澳大利亚也是传统牡蛎养殖大国,主要养殖悉尼

岩牡蛎和长牡蛎.1990年新南威尔士州启动了以悉尼

岩牡蛎快速生长为选择育种目标的育种计划,Nell
等[17-19]建立了4个选择育种系,经17个月的养殖,第

2代选择育种系平均体质量较未选择育种组分别提高

0%,2.9%,5.0%和8.5%;经连续2代选择后,第3
代4个选择育种系的平均体质量比对照组高18%(各
选择育种系在14%~23%之间),将牡蛎上市时间(平
均总质量≥50g)提前了3个月;第4代选择育种系经

3年养殖,上市时间较未选择育种组提前12.5个月,
其中2号选择育种系提前15个月;Dove等[20]在7个

养殖区对第5代选择育种系开展了生产性能评价试

验,结果显示各养殖区选择育种系均比未选择育种组

个体大,平均上市时间为29.3个月.20世纪40—50
年代,澳大利亚从日本引进长牡蛎并开始进行养殖,

Ward等[28]从1996年起开展长牡蛎选择育种研究,他
们首先分析了本地种与日本原种的遗传差异,建立了

2个独立的基础群体,并通过歧化选择(divergentse-
lection,又称双向选择)分别建立起快速生长和慢速生

长系;147和275d后,快速生长系生长速度明显高于

慢速生长系;此后还建立了多个家系,对多个不同生

长指标进行了主因子分析,并开展了分子标记辅助育

种研究.此外,新西兰考思伦研究所(CawthronInsti-
tute)等机构也开展了牡蛎育种研究,Adams等[29]将

精子冷冻保存技术应用于长牡蛎选择育种上,利用冷

冻精子建立了20个组合(1雌×1雄),其中17个获得

了足够多的D型幼虫,显示精子冷冻保存技术可以很

好地应用于家系构建.
在国内,王庆志等[30]获得56个全同胞家系,估算

了长牡蛎成体阶段生长性状的遗传参数,结果显示长

牡蛎成体阶段各生长性状间的遗传和表型均为正相

关,壳高和总质量具有较高的遗传力,分别为0.35±
0.15和0.27±0.13.孔宁等[31]采用模型拟合方法研

究了长牡蛎F3 代快速生长选择育种群体不同时期各

生长性状的发育规律,并利用多项式模型拟合了养成

期各生长性状的发育规律,揭示了长牡蛎的生长发育

特征.张景晓等[32]利用连续2代的长牡蛎近交群体,
研究了不同近交系数的长牡蛎家系在幼虫期和稚贝

期产生的近交效应,结果显示:幼虫阶段,F1 组和F2
组的壳高与壳长均从12日龄开始出现衰退;稚贝阶

段,F1 组和F2 组的平均壳高在各日龄均表现出近交

衰退.这些研究为长牡蛎选择育种和遗传改良提供了

很好的基础数据和理论参考.张景晓等[32]以山东乳山

海区自然采苗养殖的长牡蛎为基础群体,采用群体选

择育种技术,以生长速度和壳型作为选择育种指标,
经连续6代选择育种,培育出“海大1号”长牡蛎新品

种,该品种15月龄平均壳高较普通商品长牡蛎苗种

提高16.2%,总 湿 质 量 提 高 24.6%,出 肉 率 提 高

18.7%,且壳型整齐度明显优于普通商品长牡蛎.
曾志南等[22]收集福建沿海诏安、漳浦、罗源及广

东南澳等牡蛎主养区人工育苗养殖的葡萄牙牡蛎(C.
angulata),分别以贝壳颜色和生长速度为选择育种

目标性状,利用群体选择技术,通过多代连续选择育

种,培育出金黄壳色速长葡萄牙牡蛎“金蛎1号”新
品系.

2 牡蛎杂交育种

相对于 选 择 育 种,牡 蛎 杂 交 育 种 进 展 相 对 缓

慢[33-34].牡蛎的远缘杂交研究至今已有130多年的历

史,Bouchon-Brandely[35]最早开展了葡萄牙牡蛎与欧

洲牡蛎的种间杂交.20世纪50年代开始陆续开展了

许多牡蛎种间杂交实验和研究,但由于未进行遗传鉴

定,其可信度令人怀疑[36].目前已经过遗传鉴定的牡

蛎种间杂交组合有:美洲牡蛎×长牡蛎[37]、美洲牡蛎

×近江牡蛎(C.rivularis)[37]、长牡蛎×近江牡蛎[37]、
长牡蛎×葡萄牙牡蛎[38-39]、长牡蛎×熊本牡蛎(C.
sikamea)[40-41]、近江牡蛎×熊本牡蛎[42]、香港巨牡蛎

(C.hongkongensis)×长牡蛎[43]、香港巨牡蛎×近江
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表2 5种巨蛎属牡蛎受精方向性及其兼容性

Tab.2 ThefertiliziondirectionandcompatibilityamongfiveCrassostreaoysterspecies

♀
♂

长牡蛎 葡萄牙牡蛎 熊本牡蛎 香港巨牡蛎 近江牡蛎

长牡蛎 􀳫 􀳫 × × 􀳫

葡萄牙牡蛎 􀳫 􀳫 × × 􀳫

熊本牡蛎 􀳫 􀳫 􀳫 􀳫 􀳫

香港巨牡蛎 􀳫 􀳫 􀳫 􀳫 􀳫

近江牡蛎 􀳫 􀳫 × × 􀳫

     注:“􀳫”表示可以受精,“×”表示不可受精(引自张跃环等[34]).

牡蛎[44]等(表2).大多数牡蛎种间杂交幼虫存活率低,
不变态,仅很少一部分可以变态成稚贝.

杂交是否会产生积极的杂种优势是育种学家们

最关心的,但杂种优势的产生机理十分复杂,既与亲

本间的遗传差异有关,同时还与基因的表达调控、基
因效应的大小和方向、效应间的相互作用及所处的环

境有密切关系[45-46].在牡蛎杂种优势方面,长牡蛎×熊

本牡蛎[41]、香港巨牡蛎×长牡蛎[47]杂交后代生长情

况均不如自交组,表现出生长缓慢特点;在长牡蛎与

近江牡蛎的种间杂交中,以长牡蛎为母本的杂交组具

有显著的生长及存活优势,而反交则表现出生长及存

活劣势[48];近江牡蛎×熊本牡蛎杂交后代有明显的生

长及存活杂种优势[42];香港巨牡蛎×葡萄牙牡蛎杂种

幼虫生长缓慢,但变态成稚贝后,在不同环境条件下

培育的生长状况不同(适宜的条件下,会表现出快速

生长的特征;不利于生长的条件下,表现出生长劣

势),表明生长性状与环境互作具有一定的相关性[49];
目前仅有报道香港巨牡蛎×近江牡蛎杂交后代表现

出明显的杂种优势,1龄杂交子代平均壳高分别比香

港巨牡蛎和近江牡蛎大54%和25%[44].
种间杂交后经常会出现杂交不亲和、杂种后代育

性差和“疯狂”分离等现象[45],可利用可育的杂种 F1
与亲本种间的轮回杂交来改良杂种个体中某一亲本

的性状表现.霍忠明等[50]开展了香港巨牡蛎×近江牡

蛎杂种与双亲的回交试验,香港巨牡蛎与近江牡蛎的

杂交牡蛎与香港巨牡蛎或近江牡蛎都可以正常交配,
但各回交组受精率明显低于两牡蛎自交组,未发现明

显的回交优势.喻子牛等[51]对香港巨牡蛎开展了杂交

育种研究,以牡蛎种间杂种(香港巨牡蛎♀×长牡蛎

♂)个体与香港巨牡蛎速生品系(F4)个体回交获得的

回交一代(BC1F1)为基础群,通过表型性状与分子标

记协同筛选,以生长率作为指标,筛选出的生长快、盐

度适应范围略高于香港巨牡蛎的牡蛎新品种“华南1
号”,“华南1号”遗传稳定性达96.7%;在相同养殖条

件下,总体质量较香港巨牡蛎提高17.1%,产量提高

23.1%,并可在较高盐沿海河口水域养殖(拓宽养殖

区域盐度约5g/L),适当扩大了现有养殖水域.
张国范[52]提出了贝类群体间的杂交及其杂种优

势利用的可能性,阐明了地理种群或群体间的杂交与

农作物品系间杂交的类同性.在牡蛎不同群体杂交方

面,孔令锋等[53]以中国长牡蛎和日本长牡蛎为材料,
进行了4个组合的杂交和自交实验,揭示长牡蛎日本

群体♀×中国群体♂的杂交子代在生长性状方面具

有显著的杂种优势.王卫军等[54]以中国、日本和韩国

长牡蛎F4 代选择育种群体为材料,建立了选择育种

系间杂交和自交群体,结果表明,各交配组合在180、

360和450日龄生长优势差异显著,多数杂交子代在

生长性状上存在一定程度的杂种优势.

3 分子标记技术在牡蛎育种中的应用

分子标记来源于个体DNA水平的变异,与传统

的形态标记相比有数量多、种类丰富的特点,近年来

在经济动植物育种方面已经取得了备受瞩目的成果,
如奶牛、水稻和番茄等.在牡蛎中,随着测序成本的降

低,基因组[55]和不同时空条件下转录组[56-60]测序的完

成,表达序列标签(expressionsequencetag,EST)数
据库的构建[61],大量的共显性分子标记被相继开

发[62-63].遗传分子标记的丰富将牡蛎的遗传育种工作

从传统方法推向分子辅助育种的新层面.目前,分子标

记技术已广泛应用于牡蛎的遗传多样性分析、连锁图

谱构建、数量性状定位以及关联分析等研究领域,体
现出有效可靠、快捷方便的优势,成为培育牡蛎优良

品系的有效手段之一.
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3.1 图谱构建

1997年5月美国农业部将包含牡蛎在内的5种

水产种类作为基因组图谱的研究对象,自此多种牡蛎

品种都开展了图谱构建工作.Lallias等[64]基于AFLP
(amplifiedfragmentlengthpolymorphism)和 SSR
(simplesequencerepeats)标记构建了欧洲食用牡蛎

(Ostreaedulis)的雌雄两性图谱;Yu等[65]构建了美

洲牡蛎的AFLP连锁图;长牡蛎作为最重要的经济牡

蛎品种,世界上多个实验室开展了其遗传图谱构建工

作,目前已获得了一系列分辨率较高的连锁图,Li和

Guo[66]基于AFLP标记构建的雌雄两性图谱,Dennis
等[67]构建的微卫星连锁图,Hubert等[68]使用6个三

倍体家系确定了52个微卫星位点的基因-着丝粒距离

图谱,Guo等[69]基于 AFLP和SSR绘制的性别平均

连锁图(图谱平均密度达到1.2cM),以及 Zhong
等[70]利用SSR和SNP两种共显性标记构建的性别平

均连锁图.为了提高长牡蛎遗传图谱上的微卫星标记

密度,郭香等[71]采用6个家系图谱间的共有微卫星标

记作为锚定标记,构建了长牡蛎的整合图谱,研究发

现不同作图家系连锁群上的标记分组保持一致,但标

记顺序存在差异,这可能归因于长牡蛎自然群体中存

在大量的染色体重排现象.牡蛎遗传图谱的构建为后

续的经济性状定位、重要功能基因克隆和分子标记辅

助育种打下了坚实的基础.但是,连锁图构建仍然处于

初级阶段,主要存在两个方面的问题:1)以显性标记

为主,缺少共显性标记;2)图谱的密度和覆盖度低,有
待进一步完善.

3.2 数量性状定位及关联分析

QTL(quantitativetraitlocus)定位是以一定饱和

度的遗传连锁图谱为基础,通过连锁分析确定数量性

状位点,牡蛎的定位工作主要集中在生长发育、抗性、
性别和外观颜色等重要经济性状上.Yu和Guo[72]在
美洲牡蛎的雌雄两性遗传图谱上,鉴定到了12个与

抗Dermo/Summer病毒相关的QTLs.Guo等[69]基于

F1 家系性别平均图谱对长牡蛎生长相关性状(壳长、
壳高、壳宽、软体部质量、总质量、壳容积、左壳深、出
肉率和条件指数)和性别进行QTL定位分析,共定位

了3个与生长相关的 QTLs,解释的表型变异率为

0.6%~13.9%;同 时,检 测 到 一 个 与 性 别 相 关 的

QTL,父母本等位基因解释的性别表型变异率分别为

39.80%和0.01%.Zhong等[70]基于SSR和SNP标记

连锁图定位了两个QTLs,其中一个与糖原相关,解释

的表型变异率为0.27%~79.05%,另一个与壳色相

关,定位在第9连锁群上,父母本等位基因解释的表

型变异率为6.75%和17.44%.另外,仲等[73]对出肉

率和壳型(壳宽和壳深)性状也进行了 QTL定位分

析,共检测到13个相关的 QTLs,分布在3个连锁群

上,表型解释率为0.25%~47.53%.
除了连锁分析,重要功能基因与经济性状的关联

分析在牡蛎分子遗传育种中也备受关注.两个淀粉酶

基因在部分长牡蛎家系中呈紧密连锁,显著的生长差

异在部分养殖场中被观测到,暗示了这种多态性是非

中性的,可能经历了选择;两种淀粉酶基因型的预期

产量也是有差异的,表明淀粉酶标记在牡蛎选择育种

上的潜在育种价值[74].随后,Huvet等[75]又进一步检

测了淀粉酶基因与生长、生理生化和淀粉酶分子表达

水平的关联性,结果发现这种关联性更多地与长牡蛎

的消化率而不是吸收率相关.刘思玮等[76]在长牡蛎糖

原合酶的外显子编码区域,通过连锁不平衡分析构建

SNP单倍型,筛选到一个可能导致长牡蛎高糖原含量

的单倍型;在糖原磷酸化酶基因中检测到5个与生长

性状 显 著 相 关 的 SNPs.采 用 候 选 基 因 重 测 序 和

mRNA表达分析法,在长牡蛎糖原脱支酶和磷酸化酶

2个基因中共检测到3个与糖原含量相关的SNP标

记,且这2个候选基因在糖原含量高和低的两组个体

中的转录本丰度是有差异的[77].Cong等[78-79]在长牡

蛎胰岛素相关多肽基因和胰岛素受体相关受体基因

中,均检测到与生长性状和糖原含量呈显著相关的的

SNP分子标记和单倍型.
在牡蛎的遗传育种中,表观性状如壳色和外套膜

颜色也是一个重要的经济性状,成为一个新的重要的

育种研究方向.采用两个着色度相对的长牡蛎亲本构

建的F1 分离群体,分别选择壳色相对的子代构建

DNA混合池,然后用 AFLP标记扫描筛选到与该分

离群体的贝壳着色相关联的7条多态性片段,且这些

标记全部位于同一个连锁群上,可解释80%的壳色表

型变异,且其中一个AFLP标记成功转化为共显性的

SCAR(sequencecharacterizedamplifiedregions)标
记,并整合到长牡蛎连锁图谱上[80].为了加快长牡蛎

壳金品系的选择育种进展,Ge等[81]通过构建壳金和

壳白亲本的F1 分离群体,采用混合池分离分析法,利
用AFLP标记筛选到7条多态性片段,其中4个转化

为共显性标记,且7个片段全部来自母本,定位于同

一连锁群上.

3.3 遗传多样性分析

Appleyard和 Ward[82]采用同工酶和微卫星标

记,比较4个塔斯马尼亚岛连续选择育种第4代群体
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与两个塔斯马尼亚岛野生群体和两个来自日本当地

的群体发现,在连续4代选择育种群体中,微卫星等

位基因数目减少,杂合度受到了轻微影响.人工选择育

种明显导致了部分遗传变异的丢失,这一研究结果暗

示了如果要继续开展基于家系的人工选择育种,育种

者需要考虑增加亲本数量[82].
长牡蛎具备极高的繁殖力和很低的死亡率.Taris

等[83]构建了10个父本和3个母本的长牡蛎混养群

体,遴选掉群体中偏小的50%个体,测量了幼虫生长、
死亡率、变态为面盘幼虫的时间等性状,结果表明遴

选对于幼虫性状有一个相对较大的选择效应,尤其是

附着时间;同时,采用微卫星多重PCR技术进行了混

养群体的亲子鉴定,评估了亲本繁殖成功率差异、有
效群体和群体遗传结构,发现养殖过程中的遴选导致

群体的遗传多样性丢失,像野生状态下的与体积大小

相关的选择压一样,很可能对种群产生了显著的遗传

影响.
Li等[84]采用7个微卫星位点检测了5个中国长

牡蛎养殖群体的遗传变异和种群结构,Fst和Rst值

在5个群体之间表现出显著的遗传差异,基于群体间

遗传距离构建的NJ(neighbor-joining)树拓扑结构可

以清晰地将5个群体分为南北两组.
美国西北部的长牡蛎是20世纪20—70年代陆续

从日本引进的种群.Camara[85]采用AFLP标记分析了

1个日本野生群体、5个北美驯化群体、2个新西兰群

体、7个来自美国西海岸的选择育种养殖群体,研究每

一次大规模移植后美国长牡蛎群体的遗传水平变化,
结果发现除了蒂拉穆克群体之外,其他所有驯化群体

在遗传上都更加接近日本有明群体,而所有养殖选择

育种群体在遗传上与日本宫城群体更相似.据当地长

牡蛎养殖者介绍,蒂拉穆克群体可能源自养殖牡蛎的

新进殖民化.但在随机遗传漂变广泛存在的情况下,这
种一致性是出乎意料的.由此推测,自然和人工选择可

能已经改变了 AFLP等位基因在驯化和养殖群体中

的频率.
Miller等[86]采用微卫星+重PCR,分析了韩国和

日本当地群体、法国和澳大利亚驯化群体以及澳大利

亚育种项目养殖群体,结果发现遗传多样性在自然群

体和驯化群体中都非常高,养殖群体相对较低.该研究

结果暗示了自长牡蛎引进以来,驯化群体在遗传上没

有发生变化,该群体也可以作为优良的选择育种材料

之一.
An等[87]采用微卫星九重PCR技术探究了韩国

长牡蛎野生和养殖群体之间遗传上可能存在的相似

和差异性,与野生群体相比,养殖群体杂合度和等位

基因多样性未显著降低,但是两个群体之间存在显著

的遗传异质性.研究结果暗示了多年的养殖实践并未

显著影响牡蛎群体的遗传水平.
长 牡 蛎 现 今 已 经 入 侵 欧 洲 沿 海 各 地,

Meistertzheim等[88]采用7个微卫星标记评估了欧洲

沿海自然群体和法国养殖群体的遗传多样性,未发现

2种群体间存在遗传差异.这种遗传同质性可能是由

于同一入侵群体作为亲本在各地之间多次转运.
Jiang等[89]采用AFLP和甲基化敏感扩增多态性

技术评估了基础群体和第3代选择育种群体之间的

遗传和表观遗传差异,两个群体相比,基因频率有所

改变,但是未观测到遗传多样性的降低和平均甲基化

水平的差异,不过观测到少量的条带在两个群体之间

出现频率有差异.
An等[90]利用微卫星九重PCR评估了韩国来自2

个地理分区的6个长牡蛎群体的遗传水平,所有的群

体都表现出高水平的遗传多样性和杂合子缺失,在2
个地理分区之间存在弱而显著的遗传差异,这主要归

因于泰安郡(Taean)和加德(Gaduk)2个群体间的遗

传差异,这种遗传差异可能是最近才出现的,应该是

多因素综合作用的结果,暗示了来自2个地理分区的

群体应该被区别对待.
欧洲牡蛎自30年前自缅因州被引进到加拿大沿

海诸省,Vercaemer等[91]利用5个微卫星位点分析了

3个加拿大养殖群体和1个缅因州自然群体遗传多样

性的差异,大量的等位基因丢失也被观测到,但遗传

多样性和杂合度在各群体中仍然是相当高的.

4 转基因育种

转基因技术的原理是将人工分离和修饰过的优

质基因整合到生物体基因组中,并使其稳定遗传给后

代,从而达到改造生物的目的.水产动物的转基因研究

比较滞后,自1985年Zhu等[92]报道了第1例转基因

鱼以来,其他水产生物也相继开展了一些转基因术应

用研究.在软体动物中,常用的转基因方法有显微注

射、基因枪轰击和电穿孔法等,而实际使用中,多种方

法联合效果更佳.
1)显微注射法是利用专业的显微操作设备将外

源基因直接注入受体动物的受精卵原核内部,使外源

基因整合到受体细胞染色体上发育成转基因动物的

技术.显微注射法可直接转移目的基因,外源基因转移

效率高,实验周期短;但是,这种方法整合的拷贝数和
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位点都具有不确定性,整合到染色体组的非活跃区

时,会导致外源基因低表达或不表达.
2)基因枪轰击法是指利用火药爆炸或高压气体

加速等动力系统,将携带了目的基因的金属粒子(金
或钨)高速微弹送入生物组织和细胞中,从而实现外

源目的基因在生物体内稳定表达的技术.基因枪轰击

法操作便捷,可同时处理大量受体细胞,但整合效率

较低.
3)电穿孔法是利用外部的脉冲电压击穿细胞膜

后使外源基因直接从击穿的膜孔通道进入受体细胞

内的方法.电穿孔法操作简单,一次可以处理大量受精

卵;但是,这种方法基因导入无定向、效率低,针对不

同物种需要摸索最佳电脉冲条件.
转基因技术在牡蛎中的应用研究比较滞后,还处

于初始阶段,迄今仅有少量的研究被报道.Boulo等[93]

采用受精卵电穿孔后再用泛嗜性病毒处理的方法,成
功实现了长牡蛎胚胎解离培养细胞的外源基因的表

达;Cadoret等[94-95]采用受精卵显微注射技术和对卵、
受精卵及担轮幼虫的基因枪轰击法探索了在长牡蛎

中开展转基因研究的可能性;Buchanan等[96]采用电

穿孔和化学介导法将氨基糖苷磷酸转移酶Ⅱ基因成

功导入美洲牡蛎受精后3h的胚胎中,显著提高了转

基因美洲牡蛎对新霉素和抗生素G418的耐受性.

5 多倍体育种

由于二倍体牡蛎在繁殖季节里性腺要经过产卵

排精的排放活动,使得牡蛎的软体部会大幅消瘦,致
使风味品质受到较大影响;另外精卵排放后引起的体

质虚弱还会导致高温季节的大量死亡.三倍体牡蛎因

其不育或者育性差,在繁殖季节仅需要消耗少量能量

用于性腺发育,从而节省更多的能量用于生长,全年

都可以维持较高的糖原含量,肉质肥满.避免了二倍体

牡蛎面临的问题,是优良的海水养殖对象.

5.1 多倍体育种原理

牡蛎的精子在排放前已经在体内完成2次减数

分裂,每个精子只携带了1组亲本染色体.而排出的成

熟卵子则仍然停留在第1次减数分裂中前期,只有在

受精激活后,卵子才会进行第1次和第2次减数分裂,
分别释放出第一和第二极体.

目前,牡蛎三倍体育种主要有2种方法:1)人工

直接诱导,通过抑制受精卵第一或第二极体的释放,
使极体携带的一组染色体停留在受精卵内,达到染色

体组增加的目的,得到三倍体;2)通过四倍体和二倍

体杂交,理论上可以产生100%三倍体子代.Guo等[97]

认为抑制第一极体的释放易导致第2次减数分裂过

程中染色体的分离复杂化,并带有很大的随机性,得
到二倍体、三倍体、四倍体和非整倍体胚胎的可能性

增加,降低了三倍体诱导率.

5.2 常用的诱导方法

Stanley等[98]最早在1981年使用细胞松弛素B
(CytochalasinB,CB)抑制第二极体诱导出美洲牡蛎

三倍体.随后,牡蛎的三倍体诱导研究相继开展,使用

的方法包括温度休克、静水压、电脉冲和渗透压等物

理法,6-二 甲 氨 基 嘌 呤(6-Dimethylaminopurine,6-
DMAP)、CB、咖啡因和聚乙二醇等化学法以及利用二

倍体和四倍体杂交的生物法.另外,还可通过细胞融合

和雌核发育2种方法获得牡蛎的四倍体.

5.2.1 物理方法

1)温度休克主要是通过破坏受精卵细胞中的微

管形成,从而阻碍了染色体向两极方向移动,形成多

倍体细胞.温度休克法分低温休克和热休克,选择合适

的温度是其关键步骤,需根据贝类原生活海区的水温

确定休克温度,温度过高或者过低都会导致多倍体的

诱导效果较差.Quillet等[99]采用热休克法(38℃)诱
导日本长牡蛎,获得60%的三倍体胚胎.长牡蛎的受

精卵在0~4℃的低温条件下,胚胎孵化率可高达

90%以上,稚贝的三倍体率可达80%以上[100].于瑞

海[101]采用4~5℃的低温休克法诱导长牡蛎,三倍体

诱导率为68%.田传远等[102]发现在2~7℃的低温条

件下处 理 长 牡 蛎,均 可 获 得 三 倍 体,三 倍 体 率 为

36.8%.采用低温(4~5℃)休克法处理大连湾牡蛎受

精卵,可得到约70%的三倍体[103].采用35℃的热休

克和10℃的低温休克处理近江牡蛎的受精卵,获得

四倍体胚胎[104].Guo等[97]采用35℃的热休克法获得

长牡蛎的四倍体.
2)静水压法的原理是利用较高的水静压(一般

650kg/cm3)作用于受精卵来抑制第二极体的排出,
诱发三倍体.Chaiton等[105]利用静水压法诱导了长牡

蛎的三倍体,成功率为57%.
3)电脉冲休克可使细胞融合,从而诱发形成多倍

体.Cadoret等[106]1992年采用电脉冲技术(600V/m)
对长牡蛎进行诱导,获得20%的长牡蛎四倍体幼虫.
4)改变渗透压通过改变渗透压培育多倍体是一

种新提出的诱导贝类三倍体的方法,其作用机理可能

是海水盐度的变化引起细胞内的能量代谢紊乱,阻碍

微管和微丝的形成,抑制细胞的分裂,使得复制的染
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色体留在胞质内,从而形成三倍体[107].于瑞海等[108]研

究发现,在低盐6~10和高盐55~60的范围内,处理

15min,长牡蛎三倍体诱导率最高,可达到90%以上.
王康等[109]采用低渗法诱导长牡蛎和近江牡蛎,均获

得高达89%的三倍体个体.通过改变海水盐度培育牡

蛎多倍体的方法显示出了一定的应用前景.

5.2.2 化学方法

1)CB是一种微丝抑制剂,可通过破坏构成微丝

的肌动蛋白纤维阻止细胞质分裂和极体释放,从而产

生多倍体.但该药难溶于水,剧毒可致癌,且价格昂贵.
Downing等[110]使用CB诱导长牡蛎,三倍体率最高达

(88±9)%.于瑞海等[111]在受精卵出现50%第一极体

时,利用CB处理长牡蛎,获得91.5%的三倍体子代.
林位琅[112]采用CB诱导长牡蛎,得到68.9%的三倍

体子代.利用CB诱导僧帽牡蛎受精卵,三倍体诱导率

最高可达87.5%[113].利用CB,采用抑制第一和第二

极体的方法,可以获得长牡蛎四倍体[114-116].
2)6-DMAP是一种嘌呤毒素类似物,低毒无致癌

性,较CB便宜,易溶于水,有较高的三倍体诱导率,可
诱导蛋白质进行去磷酸化,从而通过抑制牡蛎受精卵

第二极体的释放来获得三倍体.Scarpa等[117]使用6-
DMAP诱导美洲牡蛎得到的三倍体率为15%,而田传

远等[118-119]利用6-DMAP抑制长牡蛎受精卵第一极体

的释放,最高可得到(71.3±1.2)%的三倍体;抑制受

精卵第二极体的释放,最高得到了93.8%的三倍体.
利用6-DMAP抑制第一极体和第二极体的释放,长牡

蛎的幼虫四倍体率分别平均为38.57%~62.18%和

50.45%~68.87%[115].田传远等[120]在1996—1997年

使用6-DMAP诱导长牡蛎三倍体时,出现了少量的四

倍体.
3)咖啡因可以通过提高细胞内的Ca2+浓度引起

微管二 聚 体 的 解 聚,阻 止 分 裂 从 而 形 成 多 倍 体.
Shpigel等[121]在1992年发现热休克和咖啡因结合诱

导效果更佳.林琪等[122]采用不同高温结合不同浓度咖

啡因诱导长牡蛎,三倍体率最高为71.88%.于瑞海

等[123]采用咖啡因和热休克结合的方法处理受精卵,
诱导长牡蛎三倍体的成功率最高为90.5%.
4)聚乙二醇是一种生物学中常用的细胞融合剂,

通过促进细胞融合而形成多倍体.采用紫外线照射可

使精子染色体失活,主要用于雌核发育,与化学处理

相结合可诱导获得四倍体.Guo等[124-125]1993年通过

紫外线照射与CB处理相结合的方法获得了长牡蛎四

倍体胚胎,诱导率高达96%;1994年又采用聚乙二醇

促进细胞融合得到了30%的长牡蛎四倍体胚胎.

5.2.3 生物方法

物理方法安全无毒成本低,但是诱导率偏低;化
学方法诱导率较高,但是使用的药物通常具有毒性,
残留在三倍体牡蛎体内,对人类健康构成威胁.而且三

倍体不育或育性差,不能自我繁育延续种群,需要年

年诱导,操作繁琐,技术要求高,推广难度大.而四倍体

和普通二倍体杂交的生物方法可以解决上述问题,理
论上它们杂交后可以产生100%的三倍体子代.并且

四倍体牡蛎具有可育性,通过自身繁育可以形成稳定

的群系;方法简单操作方便,且避免了理化处理对受

精卵和幼虫的伤害,可提高孵化率和幼虫的存活率,
是实现三倍体牡蛎规模化生产的有效途径.
1994年,Guo等[125]认为直接诱导的四倍体牡蛎

难以培育至成体,可能是由于较大的四倍体核在正常

体积的卵中卵裂而细胞数目不足引起的;随后,使用

热休克(35℃)和合子融合,即换用体积更大的三倍体

卵子与二倍体精子受精后抑制第一极体排出的方法,
长牡蛎四倍体诱导成功率为45%,随后采用四倍体母

本和二倍体父本杂交,获得100%的三倍体子代.因
此,他们的方法首次成功获得了存活的四倍体长牡蛎.
另外,利用这种方法在美洲牡蛎中也培育出存活的四

倍体,但是目前暂未见应用于生产的报道.学者们花费

了大量的精力在牡蛎多倍体育种研究上,迄今为止,
采用二倍体和四倍体杂交或者化学药物诱导抑制第

二极体排出的方法都可以得到大量的长牡蛎三倍体

用以支撑商业生产.目前,三倍体长牡蛎已经在美国西

海岸、澳大利亚和我国北方地区获得商业化生产和

推广.

6 展 望

牡蛎是一种重要的海洋生物资源,也是沿海各国

重要的养殖对象,其养殖总产量在所有养殖品种中位

居首位。牡蛎营养价值高,国内外消费者对于牡蛎及

其加工产品的需求日益增加.但在牡蛎的养殖过程中,
仍经常出现养殖个体小型化、生长慢、出肉率低等经

济性状持续衰退现象,严重影响牡蛎的养殖产量和质

量.特别是近年来由于牡蛎疱疹病毒病(OsHV-1)的
爆发,给牡蛎养殖业造成了严重的损失.优良品种是牡

蛎养殖业发展的关键所在,国内外育种学家们通过选

择育种、杂交育种及多倍体等育种技术,培育出了一

系列生长快、抗性强、品质优的牡蛎新品系/种,有效

地促进了产业的发展.未来在保护与挖掘优质牡蛎种

质资源的基础上,利用各种育种技术,培育出更多品
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质优良的牡蛎新品种/系,结合高效健康养殖新技术,
将进一步促进牡蛎养殖产业的持续健康发展.
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Abstract:Thispapergivesadetailedstatementofcurrentstatusofandprogressonoystersbreedingathomeandabroad,including
traditionalselectivebreeding,crossbreedingandmodernbiologicaltechnologies,suchaspolyploid,transgenicandmolecularmarkers.
Weareaimingtoprovidereferencesforresearchandapplicationsofoystersandothershellfishbreeding.
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