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日本囊对虾G3选育群体生长性状的遗传参数评估(
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2.厦门大学海洋与地球学院，福建 厦门 361102）
摘要：采用自然交尾的方式，于2011年同期构建了16个日本囊对虾（Marsupenaeus japonicus）第3世代选育群体（G3群体）的全同胞家系，利用荧光硅胶体内标记技术进行家系标记后，在室外高位池混养2个月进行生长性状数据测定及遗传参数评估。结果显示：日本囊对虾G3群体生长性状的遗传力为0.2027±0.0871~0.4233±0.1385，属中、高遗传力，统计检验结果显著（p<0.01）。其中头胸甲长的遗传力最高为0.4233±0.1385，其次是第一腹节宽的遗传力为0.4073±0.1353，第一腹节高的遗传力最低为0.2027±0.0871，体长和体质量的遗传力分别为0.3852±0.1517和0.3903±0.1979。7个生长性状间21对遗传相关性的评估结果均为高度正相关，并且统计检验显著（p<0.01），其中体质量和体长之间的遗传相关最高为0.989±0.014，头胸甲高和第一腹节高遗传相关最低仅为0.775±0.072。7个生长性状表型数据间均呈显著相关，为中、高度相关，其中体质量和体长之间的相关性最高为0.947±0.016，头胸甲高和第一腹节高最低为0.571±0.149。综上：日本囊对虾G3群体体长、头胸甲长和体质量等生长性状属中、高遗传力，日本囊对虾生长性状具有较高的遗传改良潜力，采用个体选育或家系选育可获得较好的选育效果；体长、头胸甲长和体质量等生长性状间高度遗传正相关，可选择将体长和体质量作为生长选育的重点性状，纳入综合选择指数中，其余的生长性状通过正遗传相关获得间接选育效果，最终提高其生产性能。本研究结果为日本囊对虾生长性状的选育策略提供了参考依据。
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日本囊对虾（Marsupenaeus japonicus Bate, 1888），英文名为Kuruma shrimp，旧称日本对虾，俗称斑节虾、竹节虾和沙虾[1]，分布于中国和日本沿海。在我国主要分布在浙江、福建、广东和海南等省沿海，其肉质鲜嫩可口，个体大，营养丰富，具有耐低温，活力强，耐干露，适合鲜活销售等特点[2]，是我国主要的养殖虾类之一。但迄今，苗种生产所用的种虾大多数来自野生群体，所培育的苗种抗逆性差，生长速度缓慢，严重阻碍了日本囊对虾养殖产量可持续增长。
经济性状的遗传评估是选择育种中的一项基础工作，遗传力和遗传相关是数量遗传学中的重要遗传参数，是育种值估计、选择指数估算和遗传进展预测中重要的参考指标[3]。生长性状一般为数量性状，遗传机制受生物内部微效多基因系统和生物外部环境因素共同影响，导致其表型变异呈现为连续、正态分布，同时不同的生长性状可能受相近的基因连锁群和相似的环境因素的控制和影响，生长性状的表型不仅表现出多样的变异，相互之间还具有一定的联系[3]。因此对日本囊对虾的生长选育，不能单独考察一个生长性状，往往需要同时考虑其他多个生长性状。目前，有关日本囊对虾遗传育种理论研究较少，集中在少数性状如体质量及体长的遗传参数估计上[6]，迄今未见多个生长性状遗传参数评估的报道。
遗传力不但由性状本身独有的特征决定，而且也受生物自身群体遗传结构及其所处环境的综合影响，不同选育世代遗传力往往是动态变化的，依据遗传力和遗传相关变化调整选育方案是保障选育性状进展可持续累积的重要前提[7]。本研究采用动物模型评估方法，构建了16个日本囊对虾家系，标记后在室外高位池中开展标准化生长性状对比测试，结合不同的固定效应和随机效应，评估了日本囊对虾G3群体（第3世代选育群体）生长性状遗传力和遗传相关，为开展日本囊对虾多性状复合育种提供了理论依据和实践指导。

1  材料与方法
1.1  亲本交配及催产
实验所用亲本为厦门大学对虾选育课题组培育的日本囊对虾第2世代生长选育群体的后代，2011年6月，挑选生长快雌虾和雄虾（雌虾体质量47~60 g，雄虾体质量35~53 g），分成8个组合（每个组合雌雄各150尾）放入高位池中的8个围网（30 m2/网）中进行自然交尾。参考日本囊对虾亲虾催熟和育苗的方法[6]，每个组合按体质量从大到小挑选最大的10尾交配过的雌虾在一个月内构建了39个家系。
1.2  幼体培育及标记
参考日本囊对虾幼体培育及标记的方法[6]略作修改。在仔虾第30 天（P30）时，每个家系随机挑选300尾，体长4.4~4.9cm，在其腹节处注射不同组合的荧光物(Northwest Marine Technology，红、褐、绿、黄、紫、蓝等6种颜色)作为家系标记。在室内9 m2水泥池（每个家系单独一个水泥池）培育一周后，从39个家系中挑选构建日期相近（4天之内）且存活率高、生长快（家系平均体质量1.29~1.67 g，总个体数4 537尾）的16个家系放入室外180 m2高位池混合养殖（25尾/m2），进行生长性状测试对比试验。
1.3生长性状数据采集
混养在高位池的16个家系参考日本囊对虾室外高位池培育的方法[6]，在养殖至60 d时，每个家系随机取50尾，使用游标卡尺（精确度0.01 mm）和分析天平（精确度1 mg），参考蔡晓鹏等[8]（图1）日本囊对虾形态测定部位测量体长（BL）、头胸甲长（CL）、头胸甲宽（CW）、头胸甲高（CH）、第一腹节宽（FSW）、第一腹节高（FSH）和体质量（BW）。
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图1日本囊对虾形态参数测定示意图
Fig. 1 Sketch of measuration part of morphometric attributes for M. japonicus
1.4数据处理及统计分析
通过SAS软件对体长、体质量数据进行正态分布检验[9]。采用约束最大似然法（REML）来估计方差组分，其遗传参数评估的动物模型为：
Yij=μ+bdj+ai+eij
公式中Yij为个体性状测量值，μ为总体均值，b为混养前体质量对收获性状测试值的回归系数，dj为第i个家系混养前体质量（协变量）；ai为第j尾对虾的加性遗传效应（随机效应），eij为随机残差效应。统计分析采用WOMBAT软件[10]，计算生长性状的遗传力及表型、遗传相关[21]。
2  结果与分析
本研究中选育的G3日本囊对虾生长性状的遗传力范围是0.2027~0.4233，为中、高遗传力（h2>0.15），并且统计检验结果显著（p<0.01），通过个体选育或家系选育能获得较高的遗传进展；其7个生长性状间21对遗传相关的评估结果均为高度正相关，并且统计检验显著（p<0.01），提示以任一个生长性状为选育参考指数，其他生长性状均可获得正向的间接选择，可达到改良日本囊对虾的生长的育种目标。
2.1  日本囊对虾生长性状数据统计结果
对日本囊对虾同池混养60 d后的16个家系800个个体体长、头胸甲长、头胸甲宽、头胸甲高、第一腹节宽、第一腹节高和体质量7个生长性状进行测量、统计。各个生长性状的统计结果如表1。变异系数最大的生长性状是体质量为27.4%（图 1），变异系数最小的生长性状是体长为9.8%（图 2），其次是头胸甲高为10.6%。体尺性状的变异系数范围为9.8%~12.1%，第一腹节高的变异系数最大。结果显示，日本囊对虾生长性状存在丰富的表型变异。其中称量性状（体质量）变异程度最高，可能受环境的影响较大。变异程度最低的为体长性状，相比体质量性状，体长表型性状可能受环境的影响较小。
表1日本囊对虾生长性状数据统计特征
Tab. 1 Descriptive statistics growth traits of M. japonicus
	性状
	最小值
	最大值
	平均值
	标准误
	标准差
	变异系数

	BW/g
	2.65
	24.07
	12.55
	0.119
	3.434
	27.36%

	BL/cm
	5.86
	11.95
	9.56
	0.033
	0.941
	9.84%

	CL/cm
	1.28
	2.94
	2.27
	0.009
	0.264
	11.66%

	CW/cm
	0.97
	1.95
	1.48
	0.006
	0.165
	11.16%

	CH/cm
	0.91
	2.12
	1.57
	0.006
	0.166
	10.59%

	 FSW/cm
	0.50
	1.77
	1.34
	0.006
	0.160
	11.94%

	FSH/cm
	0.77
	1.78
	1.36
	0.006
	0.165
	12.14%
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图1日本囊对虾G3群体体质量数据箱型图
（数字表示异常值个体；(表示温和异常值，(表示极端异常值）
Fig.1 Box plots of body weight for the G3 M. japonicus 
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图2  日本囊对虾G3群体体长数据箱型图
（数字表示异常值个体；(表示温和异常值，(表示极端异常值）
Fig.2 Box plots of body length for the G3 M. japonicus 
2.2生长性状间相关分析
对日本囊对虾体质量（BW）和体长（BL）、头胸甲长（CL）、头胸甲宽（CW）、头胸甲高（CH）、第一腹节宽（FSW）和第一腹节高（FSH）7个生长性状进行相关分析，并使用不同曲线拟合估计性状间的曲线关系。结果显示，日本囊对虾7个生长性状表型数据间均呈显著相关，为中、高度相关（表2），其中体质量和体长之间的相关性最高为0.947、其次是体长和头胸甲长之间的相关性为0.925，第三是体质量和头胸甲长之间的相关性为0.873，相关性最低的是头胸甲高和第一腹节高为0.571。经不同曲线拟合估计，筛选得出日本囊对虾体质量性状与体长、头胸甲长、头胸甲宽、头胸甲高、第一腹节宽和第一腹节高的曲线关系均以幂函数模型Y = aXb拟合最佳（表3），其中体质量和体长之间幂函数模型R2最高为0.934（图3），其次是体质量和头胸甲长之间幂函数模型R2为0.886（图4），最低的是体质量和第一腹节高之间幂函数模型R2为0.488。
表2日本囊对虾生长性状间遗传相关和表型相关
Tab. 2 Genetics and phenotypic correlation of growth traits in M. japonicus
	　
	BW
	BL
	CL
	CW
	CH
	FSW
	FSH

	BW
	　
	0.947±0.016
	0.873±0.035
	0.791±0.067
	0.790±0.069
	0.807±0.036
	0.660±0.129

	BL
	0.989±0.014 
	　
	0.925±0.018
	0.836±0.031
	0.844±0.043
	0.856±0.042
	0.699±0.113

	CL
	0.953±0.016 
	0.974±0.013 
	　
	0.787±0.078
	0.787±0.083
	0.800±0.038
	0.637±0.131

	CW
	0.897±0.017 
	0.935±0.014
	0.854±0.016
	　
	0.711±0.092
	0.708±0.099
	0.595±0.142

	CH
	0.884±0.018
	0.923±0.013 
	0.823±0.025
	0.857±0.017 
	　
	0.720±0.091
	0.571±0.149

	FSW
	0.945±0.014
	0.912±0.015
	0.921±0.014
	0.853±0.013
	0.878±0.026
	　
	0.617±0.138

	FSH
	0.862±0.025
	0.825±0.033
	0.842±0.026
	0.785±0.069
	0.775±0.072
	0.819±0.047 
	　


注：对角线上方为表型相关±标准误差，下方为遗传相关±标准误差。
表3日本囊对虾生长性状间拟合曲线参数
Tab. 3 The parameters of the relationship among growth traits in M. japonicus
	性状
	曲线
	R2
	常数
	b1参数
	b2参数

	BW和BL
	一次线性函数
	0.897
	-20.508
	3.457
	

	
	二次线性函数
	0.907
	0.359
	-1.119
	0.248

	
	幕函数 
	0.934
	0.016
	2.928
	

	BW和CL
	一次线性函数
	0.762
	-13.147
	11.344
	

	
	二次线性函数
	0.763
	-7.825
	6.404
	1.128

	
	幕函数 
	0.806
	1.887
	2.284
	

	BW和CW
	一次线性函数
	0.626
	-11.798
	16.498
	

	
	二次线性函数
	0.629
	-23.008
	32.197
	-5.423

	
	幕函数 
	0.667
	5.138
	2.219
	

	BW和CH
	一次线性函数
	0.624
	-13.069
	16.299
	

	
	二次线性函数
	0.625
	-18.271
	23.184
	-2.25

	
	幕函数 
	0.679
	4.237
	2.334
	

	BW和FSW
	一次线性函数
	0.652
	-10.652
	17.285
	

	
	二次线性函数
	0.655
	-3.425
	5.906
	4.403

	
	幕函数 
	0.673
	6.756
	2.007
	

	BW和FSH
	一次线性函数
	0.435
	-6.103
	13.758
	

	
	二次线性函数
	0.441
	-17.375
	31.171
	-6.614

	
	幕函数 
	0.488
	7.22
	1.716
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图3 日本囊体质量、体长曲线拟合图
Fig. 3 Curve fit between BW and BL for M. japonicus
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图4 日本囊体质量、头胸甲长曲线拟合图
Fig. 4 Curve fit between BW and CL for M. japonicus
2.3生长性状遗传参数
应用多性状动物模型估计日本囊对虾体质量、体长和头胸甲长等7个生长性状的遗传力和遗传相关（表2和表3）。结果显示，日本囊对虾生长性状的遗传力范围是0.2027~0.4233，为中、高遗传力，并且统计检验结果显著（p<0.01）；其中头胸甲长的遗传力最高为0.4233，其次是第一腹节宽的遗传力为0.4073，第一腹节高的遗传力最低为0.2027，体质量和体长的遗传力分别为0.3903和0.3852。遗传力评估的标准误差的范围为0.0871~0.1979，评估显示为了提高生长性状遗传力评估的值准确性，有必要增加更多数量的日本囊对虾个体。其中变异系数最大的体质量的标准误差最大为0.1979，第一腹节高的标准误最小为0.0871。7个生长性状间21对遗传相关的评估结果均为高度正相关，并且统计检验显著（p<0.01），其中体质量和体长之间的遗传相关最高为0.989，其次是体长和头胸甲长的遗传相关为0.953，接下来是体质量和头胸甲长的遗传相关为0.953，遗传相关最低的是头胸甲高和第一腹节高仅为0.775。遗传相关的标准误差的值均小于0.1，结果显示遗传相关的评估准确度高。
表3日本囊对虾生长性状遗传参数
Tab. 3 genetic parameters for growth traits of M. japonicus
	性状
	加性方差
	随机残差方差
	表型方差
	遗传力±标准误差

	BW
	2.8151 
	4.3975 
	7.2126 
	0.3903±0.1979

	BL
	0.2034 
	0.3247 
	0.5281 
	0.3852±0.1517

	CL
	0.0279 
	0.0380 
	0.0659 
	0.4233±0.1385

	CW
	0.0088 
	0.0168 
	0.0257 
	0.3440±0.1268

	CH
	0.0106 
	0.0162 
	0.0268 
	0.3953±0.1329

	FSW
	0.0101 
	0.0147 
	0.0249 
	0.4073±0.1353

	FSH
	0.0053 
	0.0211 
	0.0264 
	0.2027±0.0871


3 讨  论
3.1  生长性状的遗传变异差异
日本囊对虾生长性状按可称、可量的标准可分为称量性状，如体质量；以及体尺性状，如体长、头胸甲长、头胸甲宽和头胸甲高等。生长选育的基础是选育群体存在遗传变异，个体、家系间生长表型差异显著、变异丰富。本研究的结果显示，日本囊对虾G3群体体质量、体长和头胸甲长等7个生长性状均具有较高的遗传变异水平，并且体质量（称量性状）的变异程度高于体长、头胸甲长和头胸甲高等体尺性状，体质量的变异系数大于25%，体长、头胸甲长和头胸甲高等性状的变异系数小于15%，体质量和体长分别为变异程度最高和最低的两个生长性状。凡纳滨对虾（Litopenaeus vannamei）、斑节对虾（Penaeus monodon）、中国明对虾和三疣梭子蟹（Portunus trituberculatus）等甲壳动物中也有相似的研究结果，其称量性状的变异程度要高于体尺性状[11-13]。研究发现甲壳动物生长性状遗传变异为20~35%，远高于陆地养殖动物生长性状遗传变异水平（7~10%）[14]。日本囊对虾生长性状具有较高遗传变异水平，尤其是体质量性状，变异程度最高，可获得较快的选育进展，但同时也显示其遗传、调控机制较为复杂，选育改良稳定性较差，必须同时参考体长和头胸甲长等遗传变异相对稳定的体尺性状。
3.2  生长性状的相关性及生长特点
日本囊对虾属于甲壳动物，生长、发育和繁殖都与蜕壳活动密切相关，并且其生长模式为渐变式，体质量和体长等生长性状通过蜕皮才能完成增长，同时不同的生长环境、不同生长阶段，其生长特点显著不同[15]。相关的研究显示，中国明对虾、斑节对虾和凡纳滨对虾等体质量、体长和头胸甲长等生长性状间的相关性高，体长对体质量的影响显著，体长和体质量的拟合曲线以幂函数模型Y = aXb拟合最佳[16, 17]。本研究的结果显示，日本囊对虾体质量、体长和头胸甲长等7个生长性状等表型数据呈中、高度正相关，对体质量影响最显著的是体长和头胸甲长等衡量对虾身体长度轴的体尺性状。体长与体质重拟合曲线的b值为2.928，接近于3.0，表明日本囊对虾体质量生长速度稍快于体长的生长速度，接近匀速生长；头胸甲长与体质量拟合曲线的b值为2.282，小于3.0，表明日本囊对虾体质量的生长速度快于头胸甲长的生长速度，呈非匀速增长。凡纳滨对虾和日本囊对虾有关不同生长阶段的生长性状差异分析的研究表明，在早期快速生长阶段，对虾表现体长的增长为主，生长中后期逐渐转化为体质量的增长，但温度、盐度和食物等环境因素对各生长性状影响较大[16, 18]。本文的研究结果提示，日本囊对虾G3选育群体中后期生长以体质量最快，体长、头胸甲长等身体长度指标相对变慢，为了降低环境因素的影响，需要同时考察多个生长性状的选育潜力。
3.3  生长性状多性状遗传参数评估
甲壳动物中多个生长性状遗传参数评估的研究工作开展的较晚，近年来有关的研究取得了较大的进展，相关的研究报道也不断增多。应用动物模型对中国明对虾体长、头胸甲长和体质量等性状遗传力研究结果显示，中国明对虾体长、体质量的遗传力属于中度遗传力，其生长性状具有较大的遗传改良潜力，可通过持续选育改良生长性状[5]；应用全同胞、半同胞方差组分估计中国明对虾体长、头胸甲长和体质量的狭义遗传力进行了估计结果显示，体长遗传力的估计值在0.36~0.51之间，体质量的遗传力估计值在0.04~0.29之间，中国明对虾生长性状具有较高遗传力，生长改良潜力较大[19]。同样应用全同胞、半同胞方差组分估计凡纳滨对虾生长性状遗传力的研究结果显示：5月龄凡纳滨对虾体质量、全长和体长等生长性状属于中高等遗传力水平，凡纳滨对虾显示出较高的选择育种潜力[12]。在斑节对虾体长和体质量等性状的遗传力的研究中，斑节对虾也表现出较高的生长选育潜力，体长、体质量的为中、高度遗传力，分布范围为0.25~0.39[20]。本文的研究结果显示：日本囊对虾体质量、体长和头胸甲长等7个生长性状的遗传力范围是0.2027~0.4233，为中、高度遗传力，与对虾物种中生长性状评估群体具有较高遗传力水平相符。通过遗传力可以估计留种个体的育种值，再依据育种值选种：遗传力高的性状采用个体选育方式效果较好，遗传力低的性状采用家系选育的方式效果较好；同时可采用纯种持续选育来改良遗传力高的性状，但遗传力低的性状采用不同品系杂交选育改良效果较好[14]。另外，有关的研究显示，与陆地养殖动物相比水产养殖动物繁殖力巨大，选育过程中遗传近交、性状衰退较快，为了控制近交衰退，适宜选用家系繁育的策略，有利于保障稳定的选育进展。由此，日本囊对虾生长性状为中、高遗传力水平，生长遗传改良的潜力较高，为了控制近交，保证持续选育改良，适宜采用家系选育结合个体选择的策略进行生长选育改良。
研究表明，陆地养殖动物中生长、抗病和繁育性状间存在的复杂的联系、相关，生长性状间一般为正相关，生长、抗病和繁育性状间可能存在负相关[21]。针对不同的选育目标，必须事先评估各性状间的遗传相关，否则可能因为性状间存在强烈的负相关，导致选育失败。田燚等对中国明对虾生长性状间的遗传相关的研究显示，各个性状间表现出高的正相关（0.82~1.00），最高的遗传相关为头胸甲宽和体长，最低的遗传相关为第一腹节长和第二腹节宽，表明在对体质量进行性状改良的同时，体长和头胸甲宽等生长性状可因遗传正相关获得间接选育改良[5][19]。何玉英对中国明对虾体长、头胸甲长、腹节长和体质量等生长性状间遗传相关的结果显示：中国明对虾各个生长性状间具有高度遗传相关（0.832~0.920），其中体质量和腹节长的遗传相关最大，体长和头胸甲长的遗传相关最小。徐如卫等对凡纳滨对虾生长性状遗传相关的结果显示：各个性状具表现出高的正相关（0.750~0.976），遗传相关最高为体质量和全长，遗传相关最小的是全长与第三腹节背高，表明凡纳滨对虾生长选育目标性状可以是体质量或全长等性状，其余生长性状会因遗传正相关同时获得生长改良[12]。本文的研究结果显示：日本囊对虾体质量、体长和头胸甲长等7个生长性状间也具有高遗传正相关，其中遗传相关最高的体质量和体长之间为0.989，遗传相关最低的是头胸甲高和第一腹节高为0.775，符合对虾相关研究中生长性状间具有高的正相关的规律，提示以任一个生长性状为选育参考目标，其他生长性状均可获得正向的间接选择，可达到改良日本囊对虾的生长的育种目标。
综上，本研究结果表明日本囊对虾G3选育群体体质量的遗传变异水平最为丰富，但也受外部环境因素影响巨大，而体长性状则相对稳定，体质量和体长间具有很高的遗传正相关，可选择将体长和体质量作为生长选育的重点性状，纳入综合选择指数中。与日本囊对虾G1选育群体体质量、体长遗传评估结果相同；不过本研究中日本囊对虾G3选育群体遗传评估比日本囊对虾G1选育群体遗传评估多了反映对虾三维形态特征数据（头胸甲长，头胸甲宽，头胸甲高等），结果显示：G3选育群体体尺生长性状为中、高度遗传力，对体质量影响最显著的是体长和头胸甲长等衡量对虾身体长度轴的体尺性状。可根据市场需求对体高、体宽性状开展多性状选育，改良商品虾的形态丰满度。未来也可以针对反映对虾可食用部分比例（头胸甲重和腹部重）生长性状开展遗传评估，增加可食用部分比例满足对虾食品加工需求。为日本囊对虾商业品质改良、创新提供实践理论和参考依据。
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Genetic Parameters Estimation for Growth Traits of the G3 Population of Marsupenaeus japonicas
ZHONG Shengping1,2*, MAO Yong2, WANG Jun2, SU Yongquan2
(1. Guangxi Key Laboratory of Marine Biotechnology, Guangxi Institute of Oceanology, Beihai 536000, China; 

2. College of Ocean & Earth Sciences, Xiamen University, Xiamen 361102, China)
Abstract: Sixteen full-sib families of kuruma shrimp Marsupenaeus japonicas were constructed by group mating indoor scaffolding shrimp pond. Fifty individuals were randomly selected from each of these visible implant elastomer (VIE) tagged full-sib families when cultured in higher-place pond for 60 days. Body weight, body length, carapace length, carapace high, carapace wide, the first abdominal segment length and the first abdominal segment were measured to estimate the genetic parameters for growth traits of the G3 population in kuruma shrimp. The heritability of growth traits and the genetic and phenotypic correlation among growth traits were evaluated using an animal model and the restricted maximum likelihood method. The coefficient of variation of growth traits ranged from 9.8% to 27.4% indicated high genetic variance in growth traits. The heritability for growth traits ranged from 0.2027 to 0.4233 indicated medium, high level of genetic improvement for growth potential. The genetic correlations among growth traits were high which ranged from 0.775 to 0.989 indicated, any one of growth traits can be the breeding goal aim to growth genetic improvement, all growth traits can be improved for the positive effect of indirect selection. As conclusion, family selection combined within-family selection method are suitable for long time breeding improvement for growth traits of the G3 population in Kuruma shrimp, for which the inbreeding depression can be controlled in low level.
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