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摘要: 为研究竞争性环境下中国对虾(Fenneropenaeus chinensis)体重性状的间接遗传效应, 设计多家系多分组方案, 

对来源于中国对虾 G11 代育种群体的 103 个测试家系限制配合饲料投喂量(正常投喂量 50%), 利用经典动物模型

和包含间接遗传效应的扩展动物模型估算收获体重的遗传参数。基于 2 种模型估计出的经典遗传力分别为

0.581±0.071 和 0.616±0.074。似然比率检验表明, 体重的间接遗传效应显著, 对总遗传方差的贡献度高达 75.03%。

由于存在一个较大的负直接遗传效应与间接遗传效应协方差(2.1982), 导致总遗传方差与表型方差的比值仅为

0.524±0.212, 小于经典的遗传力估计值。基于协方差获得的直接遗传效应与间接遗传效应的遗传相关系数为

0.495±0.184, 暗示测试个体间存在较强的竞争交互。本研究表明, 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。今后在设

计中国对虾育种方案时, 应避免在资源受限的强竞争环境下开展性状测试和遗传评估。 
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在经典的数量遗传学理论中, 加性效应是决

定数量性状表型值的主要遗传因素。但是, 加性

效应只对自身性状产生作用, 是一种直接遗传效

应(direct genetic effect, DGE), 忽略了同一组内个

体间社会交互行为的遗传影响。譬如, 携带攻击

性相关基因的个体, 竞争能力强, 会获取更多食

物, 从而影响组内其他个体的摄食量, 进而影响

其他个体的生长和存活性能。这种个体自身基因

的表达, 对同一组内其他伙伴个体表型值的影响, 

称为间接遗传效应(indirect genetic effect, IGE)[1]。

社会交互行为广泛存在于动植物群体中[2], 由其

产生的 IGE, 对生物既有正面也有负面影响。动

物如蚂蚁的捕食协作和甲虫的母体效应[3]是积极

的社会互作的典型例子, 而对有限资源的竞争和

个体间互相残杀则是消极的社会互动的例子[4]。对

虾在恶劣环境下, 处于饥饿状态时很容易出现互

相攻击、同类相食的行为[5-6]。这种社会互做可能

会影响个体的生长, 存活和规格整齐度等社会福

利性状。 

为了探索动植物群体社会交互行为的遗传改

良潜力, 对受其影响性状的 IGE 参数进行了研

究。动物 IGE 遗传参数的估计主要集中在畜牧、

水产动物以及昆虫相关性状, 如猪体重增长率和

进食量[7]、攻击性[8], 牛社会支配地位[9], 鸡生存

率 [10-11], 大西洋鳕(Gadus morhua)生长和鳍损伤

性状 [12], 尼罗罗非鱼(Oreochromis niloticus)收获

体重[13], 对甲虫母体效应[3, 14]等。在植物群体中, 

已报道了拟南芥(Arabidopsis thaliana)的生长相
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关性状、景天科植物相邻植株密度对花青素沉积

的影响和蓝桉、火炬松等林业植物的生长、抗病

等性状[15-19]。对虾属生物的相关研究, 目前主要是

在低密度养殖环境下, 对凡纳滨对虾(Litopenaeus 

vannamei)收获体重的 DGE 和 IGE 遗传参数进行

了评估[20], 发现包括 IGE 方差的总遗传方差占表

型方差的 73%, 表明对虾个体间的社会交互行为

产生了大量可利用的遗传变异。 

中国对虾 (Fenneropenaeus chinensis)又称东

方对虾、明虾, 隶属节肢动物门(Arthropoda), 甲

壳纲 (Crustacea), 十足目 (Decapoda), 枝鳃亚目

(Dendrobranchiata), 对虾总科 (Penaeoidea), 对虾

科(Penaeidae), 明对虾属(Fenneropenaeus)[21], 曾

是我国最具代表性的本土养殖虾类之一[22]。对中

国对虾仔虾的行为观察表明, 中国对虾群体内自

残行为高发、运动活跃、间隔行为明显, 攻击频

率高, 竞争行为激烈[5]。因此, 在资源受限制的竞

争性环境下, 研究对虾社会交互行为对重要生产

性状的遗传效应, 对后续的遗传改良工作具有重

要的现实意义。目前, 限制投喂竞争性环境下中

国对虾收获体重 IGE 的研究尚未见报道。本研究

利用中国对虾多代育种群体, 设计多家系多组测

试方案, 限制饲料投喂量, 在竞争性的养殖环境

下, 测试中国对虾的生长速度, 构建包括 IGE 的

扩展动物模型, 估计收获体重 DGE 和 IGE 的遗传

参数, 分析社会交互行为的强度以及对育种的影

响, 为虾类社会福利性状的遗传改良提供理论依

据和技术参数。 

1  材料与方法 

1.1  实验材料 

本实验于 2016 年, 在农业部海水养殖遗传育

种中心进行。实验群体为中国对虾 G11 代核心育

种群体[23], 从中选择 103 个家系(28 个父半同胞

家系), 参与后续的多家系多分组测试。参与测试

个体的家系结构见表 1。 

 
表 1  中国对虾 G11 代测试群体的家系结构和收获体重描述性统计参数 

Tab. 1  Family structure and descriptive statistical parameters for body weight of  
the tested population in the generation G11 of Fenneropenaeus chinensis 

体重 weight 世代 
gener- 
ation 

父本 
sire 

母本 
dam 

全同胞家系 
full-sib  
family 

半同胞家系 
half-sib  
family 

性别
sex 

N1 N2 平均值/g
mean 

最低值/g
min 

最高值/g
max 

标准差 
SD 

变异系数/%
CV 

存活率/%
survival 

rate 

G11 89 103 103 28 
全体

all 
3000 2329 8.53 3.07 19.00 2.12 24.89 77.63 

     
雄性
male

 1065 7.94 3.20 15.83 1.79 22.53  

     
雌性

female
 1264 9.04 3.07 19.00 2.25 24.90  

注: N1-入池个体数量; N2-出池个体数量。 

Note: N1-stocking number; N2-survival number at harvest. 

 
1.2  实验设计 

将实验所用家系单独养殖一段时间(2016 年 4

月 4日—8月 1日, 共计 119天), 平均体重到达 2 g

左右后, 在个体第 5、6 尾节注射可视嵌入性橡胶

标志(visible implant elastomer, VIE), 通过不同的

颜色组合区分家系。VIE 标记后的家系个体, 移

入 2 个 36 m3 水泥池 100 个网箱中养殖。每个养

殖池安装 50 个网箱 , 长宽高规格为 : 70 cm 

70 cm100 cm。为了准确地计算 IGE, 采用多家

系多分组实验设计方案[24]。每一个家系均分为 3

组, 每组 10 尾个体, 3 组分别放置到 3 个网箱中; 

每个网箱包括 3 个不同家系的个体; 任意两个家

系组合在同一个网箱中出现的次数最多为 1 次; 

一个家系将在 3 个网箱中, 与 6 个不同家系组合

测试。记录每个家系个体每个分组的入池体重 , 

结合系谱信息, 利用“水产竞争性效应测试家系

分配系统”计算分配方案。尽量使同一网箱内的

家系个体体重相近, 排除体重差异对结果的影响; 

并尽可能使家系间亲缘关系较远, 排除半同胞家

系分配到同一网箱的情况, 以期更加有效的估计



第 6 期 仲伟鹏等: 限制投喂环境下中国对虾体重的间接遗传效应分析 1247 

 

间接遗传效应。 

实验共使用了 103 个家系, 其中 100 个为计

划内家系, 直接采用上述流程进行网箱分配。由

于在进行实验时, 部分家系个体出现了缺失, 所

以使用了 3 个计划外家系, 填补缺失的家系, 使

每个网箱的密度保持一致, 排除养殖密度对结果

的影响。实验开始时, 网箱内的密度为 60 尾/m3。 

1.3  养殖管理及性状测试 

养殖过程中 , 每天按照正常投喂量的 50%, 

即网箱中所有对虾个体总体重的 2.5%, 投喂高蛋

白配合饲料(蛋白含量 45%)。养殖过程采用流水

养殖, 每天 24 小时不间断进水, 换水量为每天

55%。养殖池每周泼洒一次药品, 包括水质改善剂, 

免疫增强剂。每 3 天测试一次水体亚硝酸盐、氨

氮浓度, 每 10 天抽取一个网箱测试个体体重, 根

据结果计算饲料投喂量。 

实验时间为 2016 年 8 月 1 日到 2016 年 10 月

27 日, 共 87 d。养殖过程结束后, 于 10 月 28—30

日 3 天时间进行性状测试, 记录每一尾虾的体重、

网箱号、性别、标记颜色。体重测量记录精确到

0.01g。性状测试结束后, 对所有实验个体进行无

害化处理。 

1.4  统计分析 

利用 Excel 软件汇总统计所有个体的信息 , 

分别计算雌雄个体体重的描述性统计参数, 包括

个体平均体重、体重标准差、变异系数等。构建

传统的单性状个体动物模型, 以及包含 IGE 的扩

展个体动物模型, 使用 ASReml4 软件[25], 估计收

获体重 DGE 和 IGE 的方差组分。 

模型 1:  

 klm klmSex TBW Sex
ii l m l d k iy a t e       

模型 2:  

klm

1

klm

Sex TBW (Sex )

i j

ij l m l

n

d s k ij
j i

y

a a t e






   

  
 

其中, klmiy 和 klmijy 是第 i 尾虾的收获体重观测值; 

 是群体均值; Sexl 是第 l 个性别的固定效应; 

TBW (Sex )m l 是嵌套在第 l 个性别中的入网箱前家

系体重均值(协变量); 
ida 是第 i 尾虾的 DGE 值, 

2~ (0, )
dd aa A , 其中 A 是所有测试个体及其可追

溯祖先个体间的加性遗传相关矩阵, 2
da 是 DGE

的方差; 
1

j

n

s
j i

a



 是同组中除第 i 尾虾外的 n1 个  

关联个体对第 i 尾虾的 IGE 的总和 (n=30), 
2~ (0, )

ss aa A , 其中 2
sa 是 IGE 的方差 ; 

dsa 是

IGE 与 DGE 的协方差, 
dsar 是 IGE 与 DGE 的相  

关系数 ; kt 是第 k 个测试网箱的随机效应 , 

2~ (0, )tt I , 其中 2
t 是网箱效应方差 ; klmie 和

klmije 是第 i 尾虾的随机残差, 2~ (0, )ee I , 其中

2
e 是残差方差。 

总育种值(total breeding value, TBV), 即个体

的总遗传效应值[26]:  
2TBV = ( 1)

i ii d sa n a   

TBV 方差:  
2 2 2 2
TBV 2( 1) ( 1)

d ds sa a an n         

表型方差:  

 2 2 2 2 2 2( 1)
d sp a a c t en            

在经典的数量遗传学理论中, 使用直接遗传

方差与表型方差的比值来表示遗传力, 即: 2h   
2 2/

da p  。为了衡量 IGE 方差和 DGE-IGE 协方差

对总遗传变异的贡献 , 引入: 2 2 2
TBV / pT   , 用

来表示包括 IGE 方差和 DGE-IGE 协方差在内的

总遗传方差在表型方差中所占比例。 2h与 相比, 
2T 同时包括了 DGE和 IGE方差, 可以显示出 IGE

对遗传方差的贡献程度。 

2  结果与分析 

2.1  描述性统计 

中国对虾测试群体收获体重的描述性统计参

数见表 1。测试群体收获体重均值为(8.532.12) g, 

变异系数为 24.89%, 整体存活率为 77.63%。其中

雌虾的平均体重[(9.042.25) g]高于雄虾[(7.94 

1.79) g]。分别以家系和网箱为单位绘制收获体重

的箱线图, 中位数分别为 8.41 g 和 8.49 g, 标准差

分别为 1.187 g 和 0.784 g, 变异系数分别为 13.96%
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和 9.17%。与个体收获体重变异系数相比, 家系平

均体重的离散程度更低(图 1)。基于网箱的收获体

重均值变异系数表明, 网箱间环境差异小。 
 

 
 

图 1  中国对虾 G11 代测试群体不同网箱和 

不同家系体重均值的箱线图 
Fig. 1  Boxplots of different cages and different families  

for the average body weight of the tested population  
in the generation G11 of Fenneropenaeus chinensis 

 

2.2  方差组分与遗传参数 

中国对虾 G11 代测试群体收获体重 DGE 和

IGE 方差组分和遗传参数估计值见表 2。使用模

型 1 和模型 2 均可以估算出 DGE 方差, 估计值分

别为 2.602±0.440 和 2.770±0.473, 据此获得的传

统遗传力 2h 估计值分别为 0.581±0.071 和 0.616± 

0.074。似然比率检验表明, 需要将 IGE 效应包括

在个体动物模型中(LRT=8.06, P<0.005)。依据模

型 2, 获得的 IGE 方差为 0.0021±0.0012, 虽然数

值相对于 DGE 方差而言很小, 但个体的 IGE 会作

用于处于同一网箱中的其他个体(n=30), 是一个

放大的遗传效应值, 因此 IGE 产生的实际方差 

为 2 2( 1)
san  =1.7661, 对于总遗传方差贡献度为

75.03%。由于存在负的 DGE-IGE 协方差( ,
dsa  

0.0379±2.1900), 2T 估计值 (0.524±0.212)小于传

统的遗传力 2h 估计值( 0.616±0.074)。与 IGE 方差

类似, 放大后的 IGE 与 DGE 协方差的实际估计值

为 2( 1)
dsan  =2.1982, 据此估计出 IGE 与 DGE

的相关系数为0.495±0.184。根据模型 1 和 2 估计

获得的网箱效应方差分别为 0.236±0.062 和 0.153± 

0.076。此外, 两个模型均未剖分出共同环境效应

方差组分。 

表 2  两种动物模型下中国对虾 G11 代 

测试群收获体重的遗传参数 
Tab. 2  Genetic parameters estimated using two animal 

models for body weight of the tested population in the  
generation G11 of Fenneropenaeus chinensis 

参数 
parameter

不包含 IGE 的动物模型 
animal model without IGE 

包含 IGE 的扩展动物模型
animal model with IGE 

LogL 2571.39 2567.36 

2

da  2.602±0.440 2.770±0.473 

2

sa   0.0021±0.0012 

dsa   0.0379±2.1900 

2
c    

2
t  0.236±0.062 0.153±0.076 

2
TBV  2.354±0.945 

2
e  1.643±0.237 1.509±0.261 

2
p  4.481±0.243 4.492±0.261 

2T   0.524±0.212 

2h  0.581±0.071 0.616±0.074 

dsar   0.495±0.184 

注: LogL-模型对数似然值; 2

da -直接遗传效应(DGE)方差; 2

sa -

间接遗传效应(IGE)方差; 
dsa -DGE 与 IGE 的协方差; 2

c -共同

环境效应方差 ; 2
t -网箱效应方差; 2

TBV -总遗传方差; 2
e -残

差; 2
p -表型方差; 2T -总遗传方差与表型方差的比值 ; 2h -遗

传力; 
dsar -DGE 与 IGE 的遗传相关。 

Note: LogL-logarithmic likelihood value; 2

da -direct genetic vari-

ance (DGE); 2

sa -indirect genetic variance (IGE); 
dsa -direct- 

indirect covariance; 2
c -common environmental variance; 2

t -variance 

of the test net effect; 2
TBV -variance of the total breeding value; 

2
e -residual variance; 2

p -phenotypic variance; 2T -ratio of 

2
TBV  to 2

p ; 2h -heritability;  
dsar -correlation between the DGE 

and IGE. 

 

3  讨论 

本文在限制性投喂竞争环境下获得了中国对

虾收获体重 IGE 相关遗传参数。结果表明, 总遗

传方差中 IGE 方差所占比例超过 75%。在已报道

的 研 究 中 , IGE 对 总 遗 传 方 差 的 贡 献 率 在

6%~98%[4]。其中, IGE 方差在尼罗罗非鱼体重总

遗传方差中占比为 48%[13], 在大西洋鳕第一背鳍

长度总遗传方差中所占比例为 45.4%[12]。本研究

结果与上述报道相符合, 这表明个体间的社会交

互行为对生长和社会福利性状产生了显著的可遗
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传效应。 

在饲料受限竞争性环境下, 包括 IGE 方差在内

的中国对虾收获体重总遗传方差占表型方差的比

例为 52.4% ( 2T ), 低于传统遗传力估计值(61.6%)。

这主要是因为存在一个放大的负 DGE-IGE 协方

差(93%), 抵消了同样放大后的 IGE 方差(75%)

所致。在尼罗罗非鱼 IGE 相关研究中存在相同情

况 , 当限制投喂量为正常投喂量 60%时 , 负

DGE-IGE 协方差占总遗传方差的比例为55%, 

高于 IGE 方差占总遗传方差的比例(48%)。 当测

试环境为非竞争性环境时, 由于 DGE-IGE 方差组

分为正值, 总遗传方差占表型方差的比例将会大

幅度提高。譬如, 猪生长率和摄食量总遗传方差

占表型方差的比例为 70%和 71%。在低密度养殖

条件下, 凡纳滨对虾收获体重总遗传方差占表型

方差的比例为 73%[20]。在拟南芥社会互作研究中, 

大多数性状的 DGE-IGE 协方差为正值[7], 表明在

合适的环境下植株间社会互作形式表现为协作而

不是竞争。 

由于存在负的 DGE-IGE 协方差, 中国对虾收

获体重 DGE 与 IGE 之间的相关系数为0.495, 这

表明在竞争性环境下, 如果忽略 IGE 效应, 只考

虑 DGE 效应, 选留的个体, 其社会交互行为, 表

现为攻击等侵略性行为的概率更高, 影响生长速

度和存活率等生产性状。美国学者 Muir[2]建立了

鹌鹑选育系, 对第 6 周体重进行遗传改良。如果

仅依据个体的 DGE 值进行留种和配种, 选择 23

个世代后, 选择反应为负值(0.10 g/世代), 死亡

率个体数增加了 0.32 个, 饵料系数也明显偏高。

但在竞争性环境下, 即便以 TBV 作为选择标准, 

如果存在大的负 DGE-IGE 协方差, 选择反应也将

会受到抑制[27]。在对林木胸径、直径的研究中发

现, DGE-IGE 相关系数高达0.8 到0.9[17-19]。从

理论上讲, 当 DGE 与 IGE 的相关系数接近1 时, 

总育种值和总遗传方差趋向于 0, 选择将不再会

有遗传进展[28]。在人工养殖环境中, 为了提高养

殖的经济效益, 通常会提供充足的饲料以提高个

体的生长速度, 养殖个体很少处于食物资源匮乏

等竞争性环境。因此, 在实际的遗传改良研究中, 

可以采取下述方式, 利用间接遗传效应: 设置混

合养殖和多家系多分组两种测试方式, 在非竞争

或微竞争环境下测试生长速度, 前者用来测试家

系个体的 DGE 效应, 后者用来测试 IGE 效应, 然

后基于 TBV 选择性能表现优良的家系及个体。多

代选择后, 育种群体的生长速度将会更快, 个体

的社会交互行为表现更加温顺, 出池成虾的规格

整齐度将会更高。 

本文计算结果中, DGE-IGE 协方差估计值的

标准误过大, 其原因可能是样本量和测试组数受

限所致, 这种现象也在其他 IGE 相关研究中观察

到[7, 13]。设计更为优化的分组测试方案, 进一步增

加测试组数、增加测试家系和个体数, IGE 相关遗

传参数的估计精确度将会进一步提高 [26]。此外, 

关于中国对虾收获体重传统遗传力的估计值, 基

于连续测试五代测试数据获得的结果为 0.21± 

0.04[23]。本研究通过两种模型获得的测试群体收

获体重遗传力的估计值分别为 0.581 和 0.616, 与

之前的报道结果相比偏高。推测主要原因是模型

中未剖分出共同环境效应, 导致遗传力估计值偏

高。未估计出共同环境效应的原因, 可能是测试

群体家系之间遗传关系比较弱, 父系或母系半同

胞家系数量少, 并且个体的系谱深度不够, 因此

个体间的遗传联系较弱, 导致无法有效的剖分出

共同环境效应[20]。 

4  结论 

本研究表明, 在饲料投喂量受限制的竞争性

环境下, 中国对虾个体间存在强烈的竞争性交互

行为, 并且对中国对虾收获体重产生了可遗传的

影响, 对虾个体间的社会交互产生的 IGE 方差在

总遗传方差中所占比例超过 75%。对虾个体间较

强的竞争交互, 产生了一个大的负 DGE-IGE 协方

差, 减少了可利用的总遗传变异, 影响目标性状

的长期遗传进展。在设计育种方案时, 应避免在

资源受限的强竞争环境下开展性状测试和遗传  

评估。 
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An analysis of the indirect genetic effect on the body weight of Fen-
neropenaeus chinensis under restrictive feeding conditions 

ZHONG Weipeng1, 2, 3, LUO Kun2, 3, MENG Xianhong2, 3, CHEN Baolong2, 3, SUI Juan2, 3, KONG Jie2, 3, CAO 
Baoxiang2, 3, XING Qun2, 3, LUAN Sheng2, 3 

1. College of Fisheries and Life Science, Shanghai Ocean University, Shanghai 201306, China;  
2. Yellow Sea Fisheries Research Institute, Chinese Academy of Fishery Sciences, Key Laboratory of Sustainable De-

velopment of Marine Fisheries, Ministry of Agriculture and Rural Affairs, Qingdao 266071, China;  
3. Qingdao National Laboratory of Marine Science and Technology, Functional Laboratory of Marine Fishery Science 

and Food Production Process, Qingdao 266071, China 

Abstract: An additive effect is the main genetic determinant of the phenotypic value of a quantitative trait, but it is 
a direct genetic effect (DGE) of the trait itself, ignoring the genetic influence of social interaction among indi-
viduals in the same group. The expression of genes of an individual has an influence on the phenotypic values of 
others in the same group, which is an indirect genetic effect (IGE). IGE is generated by social interaction among 
individuals in the group. IGE has been widely reported in animals and plants. For aquatic animals, IGE has been 
determined in Nile tilapia, Atlantic cod, and the Pacific white shrimp. The Chinese shrimp (Fenneropenaeus 
chinensis) is one of the most representative aquaculture species in China. In F. chinensis, cannibalism and frequent 
attacks are common phenomena. Attacks among individuals under environmental stress and the fight for food may 
affect the growth of shrimps. In order to study the indirect genetic effects of body weight in F. chinensis under 
restrictive feeding conditions, 103 families of the eleventh generation of the breeding population were tested using 
a multi-family by multi-group design. They were reared for about three months with limited feed and harvest body 
weight was measured for each individual. Genetic parameters of harvest body weight were estimated using an ex-
tended animal model, including IGE. The results showed that the IGE of body weight was significant, with a con-

tribution to the total genetic variance reaching up to 75.03%. There was a negative covariance (2.1900) between 
DGE and IGE. Based on the model with IGE, the ratio of total genetic variance to phenotypic variance was 
0.524±0.212, which was less than the traditional estimate of heritability (0.616±0.074). In addition, there was a 

negative genetic correlation between the direct and indirect genetic effects (0.495), implying that the existence of 
competitive effects may be detrimental to selective responses. This study demonstrated strong social interaction 
(competition among individuals) exists in a population of F. chinensis under restrictive feeding conditions, which 
had a heritable effect on body weight. Considering that the indirect genetic effect under the competitive environ-
ment has a greater negative impact on selection, it is inadvisable to conduct breeding programs under a competi-
tive environment. 

Key words: Fenneropenaeus chinensis; indirect genetic effect; competitive environment; multi-family by mul-
ti-group design; genetic parameters 
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