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　　凡纳滨对虾 ( L i topenaeus v annamei Boone) ,由

于其生长快 ,抗环境变化能力强 ,对饵料的要求低 ,

肉味鲜美、出肉率高 ,成为世界上公认的优良养殖对

虾品种之一。凡纳滨对虾自 1998 年从美国夏威夷

再次引进到中国华南 ,并相继突破集约化防病养殖

和全人工繁育技术以来[1 ] ,已成为中国海水养殖动

物中发展最快的一个种类 ,其养殖产量已达到中国

养殖对虾产量的 80 %～90 %。然而目前中国凡纳滨

对虾亲虾多数直接从虾塘挑选 ,造成品质参差不齐 ,

抗病力下降 ,生产周期延长 ,严重制约了中国凡纳滨

对虾养殖业持续健康发展。凡纳滨对虾亟需形成稳

定优良的养殖品系。

对虾的遗传育种工作 ,起步较晚 ,基础较差 ,但

近年来由于各种生物技术和分子生物学技术应用于

对虾的遗传学和育种研究 ,研究步伐明显加快。作

者主要对凡纳滨对虾的遗传学和育种学研究概况进

行总结和评述 ,为进一步开展凡纳滨对虾的遗传育

种学研究提供参考。

1 　遗传学

1 . 1 　基因组和染色体数目

细胞遗传学是进行遗传育种的基础 ,对虾细胞

遗传学研究最早是 Carnoy 报道了褐虾 ( Crangon

cat a p hract us)的染色体。到目前为止 ,已报道的对

虾属虾类共有 12 种 ,染色体数目变化范围较小 ,多

数对虾二倍体数目为 88 ,少部分为 92 ,其中凡纳滨

对虾染色体数目尚有争议。1982 年 Mayorga[2 ] 报道

凡纳滨对虾染色体数目为 2 n = 92 ,后来 Chow [3 ] 发

表的研究表明凡纳滨对虾染色体数目为 2 n = 88 ,同

时 Chow [3 ]用流式细胞仪 (flow cytoment ry) 测定了

凡纳滨对虾的基因组大小 ,大约是人类基因组的

70 %。最近邱高峰等[ 4 ] 统计了凡纳滨对虾的有丝分

裂染色体数目 (2 n) 和减数分裂二价体数目 ( n) ,报道

凡纳滨对虾染色体数目为 2 n = 88 , n = 44 ,与 Chow

等研究结果相一致。

1 . 2 　数量遗传学

许多具有重要经济价值的遗传性状 ,如生长速

率、体质量、抗逆性、抗病性、饵料转化系数等 ,均为数

量性状 ,由微效多基因控制。研究和改良数量性状是

遗传学和育种的重要内容。但水生动物不像陆生动

物 ,易受到很多条件的制约。如研究重要经济性状需

要的大量亲本、明确的家系和相配套的养殖条件[5 ] 。

现在凡纳滨对虾、斑节对虾 ( Penaeus monodon) 、日本

对虾 ( Penaeus j a ponicus) 已经成功获得了大规模确

定交配的家系[6 ,7 ] ,加快了特定选育目标的实现。估

算遗传力 ( heritability) 大小对于选择育种具有重要

指导意义。根据相关文献 ,由全同胞来估算对虾生

长速度的遗传力是 0. 3～0. 5 [6～9 ] ,为指导对虾生长

性状选育奠定了理论基础 ,然而凡纳滨对虾经一代

选育后 ,其生长力只有 4. 4 %[6 ] 。暗示估算遗传力受

环境的影响很大 ,且估计值存在较大的标准偏差。

凡纳滨对虾有关数量性状的遗传力如表 1。最近刘

小林等[10 ]研究了凡纳滨对虾形态性状 (头胸甲长、体

长、头胸甲宽、尾长等) 与体质量之间的关系以及对

体质量的直接影响大小 ,通过形态性状的选择达到

选种目的。
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表 1 　凡纳滨对虾若干性状的遗传力

遗传性状 发育阶段 遗传力 研究者

个体大小 前蚤状幼体 I 0. 00～0. 64 Lester [8 ]

糠虾幼体 I 0. 00～0. 18

后期幼体 I 0. 15～0. 36

生长速率 早期稚虾 (冬季) 0. 53 ±0. 27 Lester 等 [8 ]

后期稚虾 (冬季) 0. 60 ±0. 25

后期幼体 (春季) 0. 35 ±0. 17

后期稚虾 (春季) 0. 05 ±0. 06

体质量 成虾 0. 42 ±0. 05 Carr 等 [9 ]

成虾 0. 45 ±0. 01 Fjalestad 等 [6 ]

成虾 0. 50 ±0. 13

抗 TSV 0. 22 ±0. 09 Fjalestad 等 [6 ]

抗 TSV 0. 35 ±0. 03

1 . 3 　群体遗传学和遗传多样性
1 . 3 . 1 　蛋白质水平

从 20 世纪 70 年代开始 ,蛋白质电泳技术被用
来研究对虾的同工酶、等位基因酶等蛋白质多态性。
Perez2Farfante 等[11 ]利用同工酶技术对对虾属进行
分类 ,将该属分为美对虾亚属 ( Eropenaeus) ,滨对虾
亚属 ( L i topenaeus) ,沟对虾亚属 ( Mel icert us) ,对虾
亚属 ( Penaeus) 4 个亚属。同时许多专家对不同地理
居群凡纳滨对虾的生化遗传差异及群体遗传结构进
行比较研究 ,经研究发现 ,对虾遗传变异性较低 ,地
理差异较小 ,杂合度较低 ,十足目平均杂合度为
0. 048 [12～14 ] 。Cariolou 等[ 15 ]通过双相电泳技术获得
了凡纳滨对虾雌虾的特异蛋白质电泳图谱 ,认为是
编码蛋白质基因的不同表达的结果。随着养殖业的
发展 ,从 80 年代开始 ,一些大型养殖场开始建立封
闭的养殖群体 ,这些群体不再引进大量野生对虾。
封闭群体的建立有利于对虾的遗传育种研究 ,但是
出现了对虾群体的严重近交现象。因此许多研究者
利用等位基因酶技术检测凡纳滨对虾养殖群体遗传
多样性和封闭群体的有效大小 (effective pop ulation

size , Ne) 。Sunden 等[16 ] 对凡纳滨对虾 3 个分别来
自墨西哥、巴拿马、厄瓜多尔的野生群体和 1 个自从
1983 年封闭养殖群体的 26 个基因位点进行了比较
研究 ,发现野生群体和封闭养殖群体的杂合度都比
较低 ,平均为 0. 017。与野生群体相比 ,封闭群体杂
合度没有显著降低 ,只是等位基因数目减少 ,故封闭
群体仍然保持显著的有效大小。黎中宝、吴仲庆[ 17 ]

研究了养殖环境中的凡纳滨对虾、日本对虾和刀额

新对虾 ( Met a penaeus ensis)的等位基因的变化 ,发现
它们在一些位点上杂合子缺失 ,杂合度降低 ,显著偏
离 H2W 平衡 ( P < 0. 01) 。杂合子的缺失 ,对养殖业
的可持续发展极为不利 ,将导致有些等位基因从基
因库中消失 ,造成种群遗传多样性的降低。如何保
持封闭群体的有效大小。在短期内应尽量增大基础
群体的遗传多样性 ;从长远角度考虑 ,应该提供大量
的亲本 ,防止后代近交[15 ] 。

蛋白质电泳技术虽然反映了 DNA 水平的差异 ,

但是它仅仅是对基因产物的分析 ,检测的是基因的
表型。故对于等位基因杂合度低 ,亲缘关系较近的
对虾类 ,利用蛋白质电泳分析只能反映出形态上早
已表现出来差异 ,难以测定出遗传差异 ;而且要获得
可靠的群体统计数据 ,必须检测大量样品。因此 ,难
以为凡纳滨对虾遗传育种提供有用的遗传标记。
1 . 3 . 2 　DNA 水平

随着以 DNA 为基础的分子标记和 PCR 技术的
日益成熟 ,DNA 分子生物技术广泛应用于凡纳滨对
虾遗传多样性的比较、亲缘关系的分析、品系的鉴
定、连锁图谱的构建等。
1. 3. 2. 1 　线粒体 DNA (mitochondrial DNA ,mtDNA)

多态性
mtDNA 作为核外遗传物质 ,其进化速度快 ,具

有非重组变异和母系遗传的特点 ;且基因组很小 ,15

～17 kb ,处于限制性内切酶的分析范围 ,便于进行
限制性片断长度多态性 ( rest riction f ragment lengt h

polymorp hism ,RFL P)分析 ,因此成为群体遗传结构
和遗传分类的合适标记。

Palumbi 等[18 ]通过对 mtDNA 的 12S 部分序列
和细胞色素氧化酶 I (cytochrome oxidase subunit I ,

CO I)基因扩增、测序 ,发现形态上相似的凡纳滨对虾
和细角滨对虾 ( Penaeus st y l i rost ris ) 存在很显著的
分子差异。Baldwin 等[19 ] 利用 mtDNA 的 COI 基因
部分序列的 PCR2RFL P ,阐述了对虾属 6 个亚属 13

个种的系统发育和演化情况 , 并不支持 Perez 2
Farfante 和 Kensley 于 1997 年以体外纳精囊作为补
充分类依据修正的对虾属分类结果。Maggioni

等[20 ]根据 16S mtDNA 的 PCR2RFL P 多态性 ,报道
了大西洋西部的滨对虾属和美对虾属 ( Farf ente2
penaeu) 起源和演化 ,分析得出了桃红对虾 (p rink

shrimp) 属于美对虾属 ,与同工酶标记分析得到的结
论一致。另外 Alcivar 等[21 ] 在进行不同遗传背景下
(母本生长速度不同) 的凡纳滨对虾子代对 IH HNV
(infectious hypodermal and hematopoetic necrosis

virus)和BP ( B aculovi rus penaei)易感性的研究中发
现 ,当母本具有很低生长速度时 ,子代感染率很高。
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利用 mtDNA2PCR 技术分析子代 ,结果显示各子代
的 mtDNA 单态模本 (haplotypes) 相同 ,进一步研究
发现各子代在不同生长发育时期 ,12S rRNA 的表达
存在明显差异 ,预示着在复杂的核2质遗传体系中 ,凡
纳滨对虾个体生长速率和对疾病的易感性可能和
12S rRNA 的表达有关。
1. 3. 2. 2 　核基因组 DNA 多态性

RA PD (randomly amplified polymorp hic DNA)

是对基因组 DNA 序列多态性进行检测的一种简单
可靠方法 ,无需了解遗传背景和进行特异引物设计 ,

检测位点多 ,适合种内和种间的遗传检测。尤其
RA PD 技术对于分析缺乏 DNA 探针和分子遗传背
景知之甚少 ,杂合度较低的虾蟹类基因组具有其他
同类技术难以比拟的优点。因而在凡纳滨对虾的遗
传多样性研究 ,遗传图谱构建和辅助标记育种等方
面都有重要应用。Garcia 等[22 ,23 ] 利用 RPAD 技术
研究培育的凡纳滨对虾家系 ,发现不同家系产生不
同的电泳图谱 ,认为 RA PD 标记作为凡纳滨对虾家
系培育过程中的不同家系特征分子标记的潜力很
大 ,有利于加快凡纳滨对虾纯系的建立。Gullian

等[24 ]从野生健康凡纳滨对虾的肝胰腺中提取了 3 种
益生菌 (弧菌 P62、弧菌 P63、杆菌 P64) ,利用 RA PD

技术检测了它们在养殖凡纳滨对虾中的定居百分
数。使用这 3 种菌的凡纳滨对虾组体质量明显比对
照组高 ( P < 0. 05) 。

微卫 星 DNA 又 称 简 单 序 列 重 复 ( short

sequence repeat DNA ,SSR) ,一般以 1～5 个碱基为
一单元的重复序列 ,在整个基因组上高度多态且比
RFL P 和串联重复序列 (VN TRs)更随机分布。对近
缘种和地理分布范围缩小的物种的遗传变化敏感 ,

也适合于检测长期养殖群体的遗传变化。凡纳滨对
虾微卫星具有高频多态性 ,136 对引物对其扩增 ,结
果显示有 93 对具有多态性 ,所得多态性信息量 (poly2
morphism information content ,PIC)为 0. 195～0. 873 ,杂
合性 10 %～100 %[25 ] 。Bagshaw 等[26 ]报道了凡纳滨
对虾一个新微卫星 DNA 位点 ,在凡纳滨对虾基因组
里大约有 106 拷贝 ,用其作探针检测对虾属其他虾
类 ,发现只有龙虾 ( L obster) 、小龙虾 ( Cray f ish) 基因
组中出现。
1. 3. 2. 3 　功能基因组的研究

随着分子生物学技术特别是基因克隆技术的不
断发展 ,cDNA 文库筛选方法亦被广泛应用于甲壳
动物基因的克隆和测序。在重要功能基因筛选与克
隆方面 ,抗病与免疫相关功能基因的筛选与应用正
成为国际上的发展趋势。美国开展了凡纳滨对虾的
功能基因组研究 ,建立了相关组织的 cDNA 文库 ,测

定了数千个 EST (表达序列标签技术) 序列 ,还应用
获得的 EST 制备了 cDNA 文库微阵列 ,用于筛选病
毒应答基因[27 ] 。le Chevalier 等[ 28 ] 从凡纳滨对虾的
消化腺 cDNA 文库分离了 a2糖苷酶 cDNA ,具有
2830 个碱基 ,包含一个编码 919 个氨基酸的开放阅
读框 ,与人类溶酶体酸性α2葡萄糖苷酶、麦牙糖酶、
葡糖淀粉酶表现出很高的相似性 ,推测可能是糖基
水解酶家族 31 号。Sello s 等[29 ] 从凡纳滨对虾肝胰
腺 cDNA 文库中分离了血淋巴中的血蓝蛋白 ,其多
态性很低 ,与 Panul i rus i nterru pt us 非常相似 ,暗示
在节肢动物进化过程中 ,血蓝蛋白具有很强的独立
性和保守性。Francisco 等[ 30 ] 从凡纳滨对虾血细胞
cDNA 文库中筛选到 6 种编码甲壳素酶的 cDNA ,根
据核苷酸序列不同分为两种类型 ,所表达出的甲壳
素结构与具有 WA P 蛋白家族功能域的抗菌肽相似 ,

推测可能和抗病有关。

2 　育种学研究

2 . 1 　选择育种
选择育种作为一种传统而有效的育种手段在陆

生作物中取得了显著成绩。水产养殖业由于受到环
境的制约 ,选择育种迟迟没有得到很大的发展。凡
纳滨对虾人工育苗的成功为其开展选择育种提供了
可能。同时对虾世代时间短 ,生育力高都有利于选
择育种的开展。到目前为止 ,凡纳滨对虾在中国还
没有形成优良的养殖品系。因此凡纳滨对虾的选择
育种具有很大的潜力。

Lester 等[31 ]提出了以同工酶结合形态测定为基
础进行亲本选择的对虾遗传育种方案 ,强调维持养
殖群体的有效大小 ,避免随机漂变和近交衰退。
Argue等[ 32 ] 对凡纳滨对虾生长力和抗 TSV ( taura

syndrome virus)进行了研究 ,经一代选择体质量比
对照组提高 21. 2 % ,对于挑选 70 %抗 TSV 和 30 %

高生长速率的凡纳滨对虾 ,经一代选择 ,成活率比对
照组提高了 18. 4 %。在凡纳滨对虾家系选育过程
中 ,发现生长迅速的个体 mtDNA 的 COI 基因与生
长缓慢的个体的 CO I 基因序列不同 ,证明 DNA 序
列的组成差异可以作为数量性状特征分子标记 ,为
以后的遗传选育工作奠定了良好的基础[31 ] 。

2 . 2 　SPF 和 SPR 苗种的培育
随着对虾养殖业的发展 ,越来越多的疾病严重

威胁着全球对虾的产量。从长远角度来说 ,面对多
种流行病 ,唯一能够保持对虾产量的方法是无特定
病原 ( specific pathogen f ree , SPF) 和抗特定病原
( specific pat hogen resistant , SPR) 品系的建立。美
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国早在 1982 年制定的海产对虾养殖虾计划 (U S ma2
rine shrimp Farming project , U SMSFP) ,是最早的
养殖对虾遗传选育计划 ,选育对象包括凡纳滨对虾、
斑节对虾等几种主要养殖对虾。利用 RFL P ,

RA PD ,微卫星 DNA 等技术对凡纳滨对虾、斑节对
虾的遗传多样性及种群遗传结构进行研究 ,用于指
导高健康对虾和无特异病原虾 SPF 的系统选育。

Wolf us 等[33 ]也将微卫星标记应用于凡纳滨对虾的
养殖选育计划 ,确定了 23 个种群特异性标记探针 ,

为高健康虾品系选育及监测种系内遗传变异程度提
供了理论依据和指导。Emmerick 等[ 34 ] 利用 nest2
PCR 技术报道了凡纳滨对虾的 IH HNV 流行病学 ,

确定 IH HNV 经由母体垂直传播 ,得到了无 IH HNV

病原的 ( IH HNV2FREE)的凡纳滨对虾亲虾 ,因而无
节幼体数量和质量大幅度提高。

2 . 3 　转基因育种
转基因技术能够克服物种间固有的生长隔离 ,

实现物种间遗传物质的交换 ,使遗传信息在新的宿
主细胞或个体中高效表达 ,产生出人类需要的基因
产物 ,或改良、创造出具有更多优良经济性状的品
种。由于对虾繁殖和发育生物学的特殊性 ,进行对
虾转基因遗传操作难度很大。到目前为止 ,世界范
围内转基因对虾的研究也仅有十几例 ,其中主要研

究转基因凡纳滨对虾。Toullec[35 ] 等在凡纳滨对虾、

细角对虾 ( Penaeus st y l i tost ris) 、印度对虾 ( Penaeus

i ndicus)中发现了类脊椎动物生长因子 ,因此给凡纳
滨对虾无节幼体服用促人体生长激素 ,产生了很好
的效果 ,表明脊椎动物的优良性状基因可以转给对
虾。最近美国夏威夷大学的 Piera Sun 等在凡纳滨
对虾转基因工作中 ,克隆得到了对虾肌动蛋白启动
子 ,应用显微注射、基因抢和电脉冲等方法获得了转
基因凡纳滨对虾并申请了专利。然而上述主要是尝
试将其他动植物的转基因元件转入对虾细胞中 ,观
察有外源基因表达的情况 ,缺乏进一步有关表达整
合以及传代的研究[36 ] 。

3 　结语

随着基础生物技术的发展 ,越来越多的分子方

法 ,例如质谱 ( mass spect romet ry) 、双相电泳、基因
克隆、单克隆抗体等运用到对虾的遗传学、组织学、
分子生物学、细胞生物学研究中 ,加快了对虾遗传育
种工作的步伐。凡纳滨对虾在种群遗传结构和遗传
多样性、数量遗传学、功能基因组学、选择育种和转
基因育种等方面都取得了较大的进展。同时其他主
要养殖对虾品种的遗传育种工作也取得了突破。例

如两种主要养殖对虾日本对虾、斑节对虾遗传图谱
的构建 ,中国对虾单倍体 (雌核发育、雄核发育) 和多
倍体育种的成功 ,许多养殖对虾之间的杂交成功
( Penaeus seti f erus ×Penaeus st y l i tost ris , Penaeus

seti f erus ×Penaeus schmitt i , Penaeus monodon ×
Penaeus penici l l at u 等等) 。然而凡纳滨对虾在这些
方面的研究尚属空白。今后 ,应借鉴其他对虾研究
成果 ,加强凡纳滨对虾遗传育种研究 ,尽快形成具有
优良经济性状的凡纳滨对虾品系。
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