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摘要　　采用随机模拟技术模拟了水产动物的群体选择流程 , 比较分析了 15个世代后群体的近交

系数 、近交率 、 选择反应 、表型值等参数.模拟分析中 , 亲本的雌雄比例定为 1∶1 , 选种数量设

定 500 , 1000和 2000个个体 , 个体产卵量分别设为 104 , 5×104 , 1×105 , 2×105 , 5×105 和 1×

10
6
共 6个梯度 , 选种池塘个数设为 1 , 2 , 3.采用个体选择和家系内选择两种方式选择留种.结

果表明 , 产卵量 、个体选择方式和选择池塘数目是影响水产动物群体选择中近交系数和选择反应

的 3个最主要的因素.进一步的分析认为 , 目前水产动物群体选择技术能够导致育种群体严重近

交 , 应采取相应的近交控制策略 , 主要包括增加有效群体的数目 、增加池塘数目以及选择合适的

选育方法.
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　　群体选择 , 也称个体选择 , 具有简单易行 , 短

时期内可取得较大遗传进展等特点 , 是一种重要的

选择育种方法 , 也是大部分水产动物普遍采用的育

种方法.大多水产动物的繁殖力强 , 产生的后代数

量大 , 通过提高选择强度 , 短期内可以实现性状的

快速改良[ 1—3] .然而这种高繁殖力特性 , 意味着入

选的大部分个体 , 可能来自少数父母本 , 在不加以

控制的情况下 , 育种群体的近交系数可能升高很

快[ 4] .已有研究表明 , 多数类别的水产动物 , 如鱼

类[ 5—8] 、 贝类[ 9 , 10] 和虾类[ 11] 等 , 普遍存在近交衰退

的问题.近交衰退不但会降低已经改良性状的性

能 , 也会引起其他性状退化 , 如存活率和繁殖力

等 , 最终导致育种工作功亏一篑.

研究表明 , 有效群体大小 、 亲本生产的后代数

量 , 选择强度 , 配种方案 , 遗传力高低等都是影响

群体近交水平的重要因子[ 12 , 13] .在一般情况下 , 多

数研究者以养殖群体所有个体计算有效群体大小.

实际上 , 对于一个养殖群体而言 , 群体的繁殖包括

苗种培育 、 成体养殖 、 亲体培育等不同生产环节 ,

每个环节都有可能降低有效群体的大小 , 从而影响

群体的近交水平.以多数虾蟹类的生产为例 , 在苗

种培育阶段 , 由于苗种培育池大小的限制 , 每个池

中只能容纳一个群体的部分个体.正常的苗种生产

中 , 一对亲本生产能够产出大量的后代 , 一个育苗

池生产的苗种又可覆盖相当大的养殖面积 , 包括多

个养殖池塘.如果选种仅限于一个或少数几个养殖

池 , 每代的有效群体大小将受到很大的影响 , 近交

系数也会因此被快速提高.

本文参照中国对虾一般生产状况及育种参数 ,

模拟群体选育过程 , 通过设定不同的产卵量 、 留种

数量 、 池塘数 , 对选育 15个世代后群体的近交系

数 、近交率 、选择反应 、 表型值和近交衰退等参数

进行对比分析 , 寻找群体选择流程中的近交瓶颈 ,

并针对群体选择中的近交情况 , 建议控制近交的策

略和方法 , 以期为水产动物育种的可持续发展提供

借鉴和参考.
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1　材料与方法

1.1　生产设施

育苗池 30 m
3
, 养殖池 30 km

2
.

1.2　群体参数

以中国对虾生长性状和相关参数为基础
[ 14]
, 体

重的遗传力:0.22 , 标准差:3.75 , 变异系数:

25%.

1.3　生产参数

参照中国对虾生产实践 , 设定卵子孵化密度

1×10
5
枚/m

3
, 出苗率 83.3%;养殖池放苗量 15

尾/m
2
, 养殖存活率为 70%;平均收获体重 15 g/

尾.

设定一般水产动物的相关参数为:群体雌雄比

例 1∶1 , 群体内随机交配.根据不同水产动物的差

异 , 设置 6个产卵量梯度:1×104 枚 , 5×104 枚 ,

1×10
5
枚 , 2×10

5
枚 , 5×10

5
枚 , 1×10

6
枚.每

代留种个体的数量设定为 3个梯度:250 对 、 500

对 、 1000对.

1.4　生产过程与选择方法

依照产卵量大小 , 挑选不同数量亲本个体 , 置

育苗池中产卵.达到出池规格的幼苗 , 转移到养殖

池培育至商品规格.设定一个养殖池塘对应一个育

苗池 , 随机取幼苗放入养殖池塘.

达到收获规格后 , 根据不同的留种个体数量 ,

挑选优良的个体组成留种群体.优良个体的选择方

式设置两种:(i)个体选择(tandem select ion):根

据个体表型值 , 选择性状最优良的个体组成下一代

的亲本群体;(ii)家系内选择(w ithin fami ly selec-

tion):从每对亲本产生的全同胞家系中选取同等数

量的个体组成下一代的亲本群体.挑选留种个体的

池塘个数设定为 1 , 2 , 3共 3个梯度.

1.5　近交系数和选择反应的计算

利用统计编程语言 R
[ 15]
和遗传参数估计包 as-

rem l-r , 编写程序代码完成模拟分析.依据正态分

布法则 , 群体中个体表型值由育种值和环境误差两

部分构成 , 两者依据正态分布原则随机生成.由于

表型值中没有包含非加性随机效应 , 性状遗传力

h
2 =σ2A/(σ2A +σ2E), σ2A 为加性遗传方差 , σ2E 为环境

方差.据此公式 , 设定遗传力和表型方差后 , 就可

以计算得到加性方差和环境方差.

依据设定的亲本数量 , 群体内雌雄个体间随机

交配产生全同胞家系.家系内个体育种值根据下面

公式生成[ 16] :

a i =0.5g s +0.5gd +viσa0(0.5-0.25(Fs +Fd))
0.5

其中 ai 为个体的育种值 , v i 是符合 N(0 , 1)的随机

正态离差 , σa0为基础群体加性遗传效应标准差 , g s

和 gd 分别表示父本和母本的育种值 , Fs 和 Fd 分别

代表父本和母本的近交系数.

因此 , 家系内个体的表型值为:

p i =u +ai +λiσe

其中 pi 为个体表型值 , u为群体体重平均值 , λi

是符合 N(0 , 1)随机正态离差 , σe 为基础群体的

环境效应标准差.需要特别指出 , 程序模拟中没

有考虑由于近交水平的提高而引起的性状近交衰

退现象.

全同胞家系内个体的性别比例设定为 1∶1 , 每

个家系内个体的数量设定为 50.根据 1.4设定的两

种个体选择方式 , 选取交配个体 , 产生下一代.每

次模拟执行 15 个世代 , 重复 20 次.群体初始个体

间无亲缘关系 , 每个世代的近交系数和选择反应取

20次重复的平均值.利用 asreml-r 包 , 通过追踪个

体的系谱计算个体的近交系数[ 17] .

近交率是度量群体近交水平的一个重要参数 ,

计算公式为:

ΔF t =
 F t - F t-1

1 - F t-1

其中 ΔF t 为 t 世代群体的近交率 ,  F t 为 t 世代

群体的平均近交系数 ,  F t-1为 t-1世代群体的平均近

交系数.

每一代选择反应用计算公式为:

R t =
upt -upt-1

up0
×100

多世代平均近交率为:
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Δ F 2 ～ t =∑
t

i=2
ΔF i/(t -1)

多世代平均选择反应为:

 R2 ～ t =∑
t

i=2
R i/(t -1)

R为用百分数表示的选择反应值 , up0为基础群

体表型均值 , upt为第 t 世代表型均值.

2　结果与分析

2.1　有效群体大小的估算

一般情况下 , 雌雄比例为 1∶1 , 每个个体交配

机会均等的群体 , 有效群体大小等于雌性或雄性个

体数目的两倍.以每个育苗池的可容纳的卵子数量

为 3×106 计算 , 对应于不同的产卵量 , 一个育苗池

能够容纳的有效群体数量不同;产卵量为 10
4
的有

效群体数为600 , 从产卵量5×104 到 1×106 的有效

群体大小分别为:5×104 , 120;1×105 , 60;2×

10
5
粒 , 30;5×10

5
, 12;1×10

6
, 6.随着产卵量

的增加 , 有效群体数量在急剧减少.对任何一个养

殖池来说 , 在随机取样的情况下 , 该池有效群体大

小即为对应的育苗池的有效群体大小.因此 , 产卵

量越大 , 每个养殖池的有效群体越小.在每个池塘

的苗种分别来自不同的育苗池的情况下 , 留种的池

塘越多 , 有效群体越大 , 为各个育苗池有效群体之

和.

2.2　近交和选择反应依世代的变化结果

利用一种选种方法计算近交和选择反应随世代

的变化结果.该选种方法包括:留种个体数量:

500 , 产卵量:10
5
, 挑选池塘数量:1 个 , 筛选方

法:个体选择.模拟结果列入表 1 中 , 其中 0世代

为基础群体 , 1 世代为基础群体内无亲缘关系个体

随机交配产生的后代 , 并未进行人工选择 , 因此从

2世代开始计算近交率和选择反应.模拟结果表明 ,

随着选育世代的增加 , 近交系数和表型值均在不断

增大.选 育 15 代后 , 近交系数值 由 0 升至

21.34%, 表型值由 15.00 g 提高到 35.42 g .随着

选育世代增加 , 平均近交率不断升高 , 平均选择反

应不断减小.

表 1　育种群体 15 代的近交系数 、近交率 、表型值和选择反应

世代
近交系数

/ %

平均近交率

/ %

表型值

/ g

平均选择反应

/ %

0 0 15.00

1 0 15.00

2 1.04 1.04 16.79 11.94

3 2.61 1.32 18.32 11.08

4 4.72 1.60 19.85 10.80

5 5.97 1.53 21.26 10.44

6 7.31 1.51 22.83 10.44

7 9.00 1.56 24.21 10.23

8 10.33 1.54 25.62 10.12

9 11.99 1.58 27.14 10.12

10 14.15 1.68 28.63 10.10

11 15.63 1.68 30.09 10.06

12 17.09 1.69 31.39 9.94

13 18.52 1.69 32.77 9.87

14 19.74 1.68 34.05 9.77

15 21.34 1.70 35.42 9.72

2.3　近交和选择反应依产卵量的变化结果

无论是个体选择还是家系内选择 , 选育 15代

以后 , 近交参数依产卵量增大而升高.产卵量越

大 , 近交系数和多世代平均近交率越高.选育 15

代后的近交系数在两种选择模式下 , 存在着与近交

率相似的变化趋势(图 1).在两种选择模式下 , 选

育 15代后的表型值和多世代平均选择反应有略微

差别 , 总体随着产卵量增大而降低(图 2).

计算结果显示 , 留种群体数量对近交和选择反应

影响很小.选择 15代后 , 只有产卵量为 1万枚的近

交和选择反应有差别:近交率与留种数量呈反比 , 选

择反应在 2种选择模式下的变化不一致 , 但总体变化

较小;在 105 以上的 5个产卵量梯度下 , 3个留种水

平的近交率 、近交系数 、多世代平均选择反应和表型

值完全一致 , 不依留种数量的变化而变化.

图 1和图 2柱形图顶端数值分别为近交系数和

表型值.X 轴坐标括弧内的数字为留种个体数 , 如

1(1000 , 2000)表示产卵量 104 枚 , 留种个体数为

1000 , 2000.

2.4　近交和选择反应随选择模式的变化结果

在个体选择模式和家系内选择模式下 , 育种群
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体的近交水平存在着很大差别.在不同产卵量梯度

和留种群体数量梯度下 , 个体选择模式下的近交率

和近交系数均高于家系内选择模式.产卵量越低 ,

这种差别越大.以近交率参量为例 , 留种个体数量

为 500的育种群体 , 在 10
6
, 5×10

5
, 2×10

5
, 10

5
,

5×10
4
和 10

4
等 6个产卵量梯度下 , 个体选择模式

分别是家系内选择模式的 2.05 , 2.29 , 3.28 , 3.78 ,

4.56和 4.90倍 , 产卵量越低 , 倍数越大.

同样 , 在不同产卵量梯度和留种数量梯度组合

下 , 个体选择模式下的选择反应和表型值均高于家

系内选择模式.两种选择模式下育种群体的选择反

应存在着较大差别 , 并且产卵量越低 , 这种差别越

大.以多世代平均选择反应参量为例 , 留种个体数

量为 500的育种群体 , 在以上 6个产卵量梯度下 ,

个体选择模式分别是家系内选择模式的 1.16 ,

1.17 , 1.23 , 1.31 , 1.35和 1.36倍.

2.5　近交和选择反应随选择池塘数变化的结果

在不同池塘数的留种实验中 , 被筛选的池塘数

越多 , 近交率越低;产卵量越高 , 近交系数降低幅

度越大(图 3).而对于选择反应参量 , 涉及的池塘
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数越多 , 选择反应越大 , 并且产卵量越大 , 选择反

应增加的幅度越大(图 4).因此 , 扩大选择池塘范

围能够有效地降低近交水平 、 提高选择反应.

3　讨论

3.1　水产动物群体选择模式中近交系数的影响因

子分析

根据研究结果可知 , 产卵量 、 选种方式和选择

池塘数目是影响近交系数变化的 3 个最主要的因

素.对于同一个群体 , 随着选育世代的增加 , 近交

系数也在不断增大 , 并且产卵量越大 , 近交系数增

加幅度越高.Bentsen等[ 18] 的研究也表明 , 随着后

代数目的增加 , 近交系数提高幅度很大.水产物种

的产卵量大部分介于 5×104 —106 之间 , 如果按照

模拟流程开展育种 , 育种群体的近交系数会迅速增

加.此外 , 本研究假定雌雄比例为 1∶1 , 亲本随机

参与交配.如果考虑实际生产如贝
[ 19]
、海参

[ 20]
等 ,

通常只用少数雄性个体进行规模化生产 , 有效群体

大小将会更低 , 近交系数也会以更快的速度增加.

如果按照本文模拟的流程进行育种然后人工放

流
[ 21 , 22]

, 再捕捞自然水域的个体进行育种 , 那么近

交将在短时间内累积到危险水平 , 对于水产动物种

质资源的保护也极为不利.基于个体表型值进行选

择对于每代的近交系数影响很大.与家系内选择相

比较 , 个体选择选优汰劣 , 而具有相同特征的个体

来自相同血缘系统的可能性高 , 因此造成选择后的

个体拥有更近的亲缘关系.由于表型值选择增加了

同胞个体的选择机率 , 因此进一步提高了世代个体

的近交系数.并且这种同胞个体共同选择的机率 ,

会随着遗传力的提高而升高[ 18] .Sonesson 等[ 23] 通

过模拟比较了根据表型值和 BLUP 育种值的截断选

择的效果也发现了类似的结论.

传统认为 , 留种群体的规模是影响近交系数的

主要因素 , 但本文研究结果表明 , 苗种生产设施大

小及人工选择过程极大地影响了群体的近交系数.

由于育苗池大小受限 , 在固定的产卵量水平 , 每个

育苗池容纳的有效群体数也是固定的.亲本的产卵

量越大 , 育苗池能够容纳的个体越少 , 苗种生产设

施对近交系数的影响就越大.以大菱鲆苗种生产为

例 , 一般情况下 , 参与一个批次人工授精的雌鱼与

雄鱼数量通常在 10尾以内 , 每次获得约 10
6
到 5×

106粒;如果设定孵化率为 50%, 苗种培育池大小

为30 m3 , 初孵仔鱼培养密度为 1×104 —3×104 尾/

m3 , 一次获得的受精卵可至少满足 3个生产育苗池

对初孵仔鱼的需求.因此 , 尽管留种群体规模很

大 , 但受到实际操作中育苗池和选择池塘数的限

制 , 实际有效群体数却大打折扣 , 群体的近交系数

也会快速升高.

3.2　控制近交的策略和方法

为避免近交衰退 , 一个水产物种如果需要长期

保种 , 必须保证有效群体数(N e)介于 500—5000之

间
[ 24]
.研究表明 , 水产动物育种群体 1%以内近交

系数是一个可以接受的水平
[ 25]
.由本文模拟的结果

可知 , 在组建下一代育种群体时 , 一方面可增加一

个育苗池中的亲本数量 , 避免将一个亲本的后代全

部放在一个育苗池中;另一方面 , 候选亲本应尽可

能的选自多个池塘.随着候选亲本来源的增多 , 产

卵量越大的水产动物的近交系数降低幅度越大.

此外 , 可以根据不同的产卵时间分为若干个批

次.在每个批次中进行群体选择后再交配产生下一
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代.有报道表明 , 一个育种项目至少应包括 5个批

次 , 每个批次至少包括 5个家系
[ 26]
.在获得相同的

遗传进展的条件下 , 分批次选择比群体选择的近交

系数小[ 27] .

近年来 , 更多的选择育种研究已经转向通过建

立家系来达到更好控制近交[ 28—33] .家系选择通过保

持完整的系谱记录以及前期的育种规划模拟可以较

理想地控制近交.家系选择最好的设计方法是析因

设计 , 析因设计与群体选择相比能够取得更多的遗

传进展 , 同时尽可能的保持遗传多样性[ 12] .但在生

产实践中 , 某些物种由于生物特性的限制 , 无法完

成析因设计方案则应调整配种策略.如:中国对虾

只能一个雄虾与 1—2只雌虾进行人工授精 , 无法

进行一只雌虾配两只雄虾 , 因此在实际生产中多采

用巢式设计进行配种
[ 34]
.

总之 , 水产动物近交的控制措施主要包括:

(1)对于产卵量大的品种 , 需注意增加单个育苗池

中亲体数量;(2), 选种时 , 通过增加养殖池塘的

数目来缓解个体选择近交积累快的问题;(3)根据

养殖品种生物学特性 , 选择合适的实验设计.通过

利用多个家系或生产批次 , 可以达到控制群体近交

的目的.
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