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摘要: 开放核心育种体系可增加核心群体的选择强度, 进而增加育种目标性状的遗传进展。本研究以罗氏沼虾

(Macrobrachium rosenbergii)为研究对象 , 向闭锁核心群(closed nucleus population, NP)内引入扩繁群(multiplier 
population, MP)个体, 构建两个杂交群体(正交群体 NP/MP, 反交群体 MP/NP), 并以闭锁核心群(NP/NP)为对照, 应
用线性混合效应模型(linear mixed effects model, LME)和广义线性混合模型(generalized linear mixed model, GLMM)
对不同群体收获体重和存活率的估计边际均值进行比较, 评估在虾类选择育种中构建开放核心育种体系的可行

性。结果显示: (1) NP/NP、MP/NP 和 NP/MP 群体的收获体重估计边际均值分别为 45.83 g、49.57 g 和 46.62 g; 与
NP/NP 群体相比, MP/NP 和 NP/MP 群体分别提高了 8.16%和 1.72%。(2) NP/NP、MP/NP 和 NP/MP 群体的存活率

估计边际均值分别为 72.92%、68.04%和 66.55%; 与 NP/NP 群体相比, MP/NP 和 NP/MP 群体分别降低了 6.69%和

8.74%。综上所述, 在罗氏沼虾核心群中引入扩繁群个体, 构建开放核心育种群体, 可以有效地增加收获体重的遗

传进展; 同时在制定选择指数时, 应加大存活性状的权重, 选择生长和存活性能均优良的家系生产扩繁群体, 导入

闭锁核心育种群, 构建生长和存活性能均优良的开放核心育种群。 
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罗氏沼虾(Macrobrachium rosenbergii)是一种

大型长臂淡水虾, 原产于东南亚[1]。据统计, 2016
年中国罗氏沼虾的养殖产量约 13 万 t 以上, 经济

效益极为可观[2]。但是, 近年来随着引进群体的累

代自繁, 加之缺乏种质资源的更新, 罗氏沼虾种

质退化现象较为严重 [3-6], 迫切需要对罗氏沼虾

开展人工选育, 进行遗传改良。利用规模化的家

系选育技术, 2009 年成功培育出罗氏沼虾新品种

‘南太湖 2 号’, 具有生长速度快, 成活率高, 生长

同步性较好的特性[7]。国内已报道的罗氏沼虾核

心育种群为多代闭锁选育群体 , 基因单向流动 , 
有效群体的选择范围较小, 选择强度低。且由于

其奠基者群体多为国内累代养殖群体, 构建的基

础群体遗传变异丰富度较低, 收获体重的遗传力

估计值小, 遗传进展的增加速度慢。因此, 采取有

效的选育策略, 进一步提高选育强度, 增加核心

群的遗传进展, 已成为罗氏沼虾持续选育亟待解

决的一个关键问题。 
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一般的选择育种体系呈金字塔形结构, 在开

放核心育种体系 (open nucleus breeding system, 
ONBS)中, 基因双向流动, 核心群的替换亲本来

源于核心群或基础群(基础群体包括扩繁群和商

品群)[8]。自设计了开放核心群育种方案以来, 很
多国家和地区应用这一方法 , 在绵羊 (Ovis ar-
ies)[9]、家禽[10]、奶牛[11]等性状的选育中取得了较

大的进展; 中国西门塔尔牛(Bos taurus)经过 20 年

的开放核心育种体系的选择, 产奶量群体平均育

种值呈上升趋势, 且近交系数得到有效控制[12]。 
大部分虾类繁殖力高, 扩繁群数量庞大, 理

论上预测利用该体系可进一步提高育种目标性状

的遗传进展。由于虾类选育体系相对于牛羊等家

畜的发展时间较短 , 在该领域未见相关研究报

道。本研究以罗氏沼虾核心群内选育群体为对照, 
构建核心群和扩繁群杂交群家系, 比较不同群体

收获体重和存活率的估计边际均值差异, 以期对

虾类开放核心育种体系构建及优化提供参考。 

1  材料与方法 

1.1  实验对象 
实验用虾均由江苏数丰水产种业有限公司提

供, 其奠基群体为国内养殖群体、孟加拉、缅甸

和泰国群体。主要包括: 闭锁核心育种群(NP/NP), 
父母本均来自留种的罗氏沼虾核心群 G1 家系个

体, 通过控制近交的配种方案设计生产 28 个 G2
家系; 开放核心育种群(NP/MP, MP/NP), 共计 12
个家系 , 包括核心群与扩繁群正反交两种类型 ; 
扩繁群, 指的是从 G0 核心群家系中, 依据综合选

择指数选择性能最好的 8 个家系交配产生的后代

群体。G1 核心群为父本, 扩繁群为母本的 NP/MP
类型家系 8 个; 扩繁群为父本, G1 核心群为母本

的 MP/NP 类型家系 4 个。本实验中, 核心群的留

种率为 1.2%, 扩繁群的留种率为 0.01%。 
1.2  实验方法 
1.2.1  家系构建及培育  从个体网箱内选取待配

对雌雄虾, 核对家系编号及性别, 按交配组号集

中暂养, 消毒, 移入面积为 3 m2 的小型水泥池进

行配种。配种后定期检查每个交配池抱卵虾情况, 
发现虾卵颜色变灰后, 把抱卵虾抓出, 消毒后放

入预先加有盐度为 7 的半咸水、体积为 120 L 的

白桶内, 曝气孵化。 
用纱绢网将幼体移出, 计数 2000 尾(第 1 次数

量标准化)放入已预先加入 50 L 盐度为 14 半咸水

的白桶内进行培育, 剩余幼体移入扩繁培育池。

前一周投喂 5 个/mL 密度的卤虫无节幼体, 第 8
天左右开始增加投喂人工制作的蛋羹。当 80%以

上幼体变态成仔虾时, 分两次将海水盐度淡化至

3 以内。淡化后第 2 天上午将仔虾捞出。计数 600
尾(第 2 次数量标准化)移入家系虾苗暂养车间的

3 m2 的暂养池内进行中间培育。 
1.2.2  荧光标记   应用“可视嵌入性橡胶标志” 
(visible implant elastomer, VIE)作为家系标记方法, 
标记材料选用美国 NMT 公司生产的荧光颜料, 
在仔虾的第 6 腹节处选取 4 个部位中的 2 个位置

进行 VIE 注射, 每个家系用不同的颜色组合进行

标记。 
1.2.3  性状测试  利用人工定向交尾技术, 通过

巢式交配设计, 共成功建立包括本试验所用的 40
个家系在内的共 78 个家系。个体标记 VIE 后, 每
个家系挑选 150 尾虾, 设置两个平行, 平分在两

个养殖测试塘饲养, 并测量平均体重, 每个家系

每个池塘放养 75 尾虾, 所有构建家系在两个池塘

饲养, 每个池塘包含所有家系。2 个池塘的面积分

别为: 一号池 2000 m2; 二号池 1933 m2。本试验

中所用的 40 个家系并非是独立饲养, 所以实际的

总放苗密度约为 3 尾/m2。池塘的养殖环境与当地

养殖环境一致, 管理模式同商业养殖场的管理。

混养 109 d 后, 捕获测验个体, 两个池中的虾全部

移入温室内暂养, 对所有个体进行标记颜色读取, 
体长、体重等性状的测量和存活率的计算。 
1.3  数据分析 

利用 Excel 软件进行数据的整理, 包括均值、

最大值、最小值、标准差、变异系数等。 
利用 R 语言中 lme4 包和 emmeans 包, 应用线

性混合效应模型(linear mixed effects model, LME)
和广义线性混合模型 (generalized linear mixed 
model, GLMM), 估计罗氏沼虾不同群体收获体

重和存活性状的估计边际均值。 
收获体重的线性混合效应模型为 
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式中, yijklm 表示第 m 尾虾的收获体重; μ表示收获

体重的总体均值; Pi 为第 i 个群体的固定效应; Sj

表示第 j 个性别的固定效应; Tk(Sj)表示嵌套在第 j
个性别内第 k 个测试池的固定效应; Agem(Sj)表示

嵌套在第 j 个性别内第 m 个日龄协变量; Fl(Pi)表
示嵌套在第 i个群体内第 l个全同胞家系的随机效

应; εijklm 表示第 m 尾虾的随机残差。 
对模型内的各因素进行方差分析, 结果显示

TankID 效应统计检验不显著, 故在确定模型时剔

除该因素。模型中, 性别作为固定效应, 统计检验

结果差异显著, 表明雌雄虾体重差异比较大, 这
也与罗氏沼虾生物学特征相一致; 以日龄作为协

变量, 统计检验结果差异显著, 表明不同家系间

个体的出生日期差异较大, 对后期体重产生了较

大的影响。嵌套在群体内的家系作为随机效应 , 
统计检验结果差异显著, 表明前期家系单独养殖

产生了较大的全同胞组效应(共同环境效应)。 
存活率的广义线性模型为 
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式中, yijk 代表第 k 尾虾的存活状态(1 为存活, 0 为

死亡)。λijk 表示 yijk 的潜在变量, 符合累积标准正

态分布; μ表示存活的总体均值; Pi代表第 i个群体

的固定效应; Fj(Pi)表示嵌套在第 i 个群体内第 j
个家系的随机效应; ijk 表示第 j 个家系的随机残

差; 该模型的连接函数为 probit。 

2  结果与分析 

2.1  罗氏沼虾不同群体收获体重和存活率的描

述性统计参数 
罗氏沼虾不同群体收获体重的描述性统计结

果见表 1。其中, NP/NP 群体收获体重最小, 为
(44.77±14.92) g; MP/NP 和 NP/MP 群体的平均体

质量均高于 NP/NP 群体, 分别为(51.50±16.25) g
和(47.35±16.24) g。罗氏沼虾不同群体存活率的描

述性统计结果见表 2。其中, NP/NP 群体的平均存

活率最高, 为 72.67%; MP/NP 和 NP/MP 群体的存

活率低于 NP/NP 群体, 分别为 68%和 66.42%。 
3 个群体的收获体重和存活率的变异系数范

围分别为 31.56%~34.30%和 9.07%~13.14%, 收获

体重的变异系数属于较高的变异水平, 表明罗氏

沼虾个体间收获体重存在一定差异, 而家系间存

活率则无明显差异。 
闭锁核心育种群和开放核心育种群内, 家系

间收获体重箱型图结果如图 1 所示。开放核心育种

群和闭锁核心育种群内家系平均收获体重分别为

(48.77±16.36) g和(44.77±14.92) g, 最大值为(59.79±  
 

表 1  罗氏沼虾不同群体收获体重的样本数、平均值、标准差、最大值、最小值及变异系数 
Tab. 1  The number, mean, standard deviation, maximum, minimum and coefficient of variation of  

body weight for different populations in Macrobrachium rosenbergii 

群体 
population 

个体数量/尾 
number of individuals 

体重平均值/g
mean 

标准差/g 
standard deviation 

最大值/g
maximum

最小值/g 
minimum 

变异系数/% 
coefficient of variation

NP/NP 3029 44.77 14.92 92.70 3.8 33.31 

NP/MP 786 47.35 16.24 92.60 5.5 34.30 

MP/NP 406 51.50 16.25 98.98 7.1 31.56 
 

表 2  罗氏沼虾不同群体存活率的样本数、平均值、标准差、最大值、最小值及变异系数 
Tab. 2  The number, mean, standard deviation, maximum, minimum and coefficient of variation  

of family survival rate for different populations in Macrobrachium rosenbergii 

群体 
population 

家系数量/个 
number of families 

平均值/% 
mean 

标准差/% 
standard deviation

最大值/% 
maximum 

最小值/% 
minimum 

变异系数/% 
coefficient of variation

NP/NP 28 72.67 7.25 94.67 58.67 9.98 

NP/MP 8 66.42 8.73 84 48 13.14 

MP/NP 4 68 6.17 76 58.67 9.07 
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图 1  罗氏沼虾不同群体家系间收获体重比较分析 
Fig. 1  Comparative analysis of body weight between  

different families of Macrobrachium rosenbergii 
 

18.56) g 和(53.35±19.26) g, 最小值为(30.01±11.06) g
和(30.52±10.85) g, 变异系数为 33.54%和 33.32%。

两群体内家系间变异系数属于较高的变异水平 , 
故在模型中将家系效应作为随机效应。 
2.2  罗氏沼虾不同群体估计边际均值比较   
2.2.1  罗氏沼虾不同群体收获体重的估计边际均

值比较   在收获体重估计边际均值分析模型中, 

嵌套在群体内的家系随机效应的方差组分为 20.01, 
占表型方差的 16.26%, LRT 检验结果表明 P<0.01, 
模型中加入随机效应后 , 对样本数据拟合得更

好。罗氏沼虾不同群体收获体重的估计边际均值

结果见表 3。其中, NP/NP 群体收获体重的估计边

际均值最小, 为 45.83 g; MP/NP 群体收获体重的

估计边际均值最大, 为 49.57 g, 比 NP/NP 群体高

3.74 g, 提高 8.16%; NP/MP 群体收获体重的估计

边际均值为 46.62 g, 比 NP/NP 群体高 0.79 g, 提
高 1.72%。t 检验结果表明, 不同群体间收获体重

的差异均未达到显著水平(P>0.05)。 
2.2.2  罗氏沼虾不同群体存活率的估计边际均值

比较  罗氏沼虾 3 个群体存活率的估计边际均值

结果见表 4。其中, NP/NP 群体存活率的估计边际

均值最大, 为 72.92%; NP/MP 群体收获体重估计

边际均值最小, 为 66.55%, 比 NP/NP 群体存活率

低 6.37%, 降低百分比为 8.74%; MP/NP 群体存活

率的估计边际均值为 68.04%, 比 NP/NP群体存活

率低 4.88%, 降低百分比 6.69%。t 检验结果表明, 
MP/NP 群体与 NP/NP 群体之间的存活率差异不

显著(P>0.05); NP/MP 群体与 NP/NP 群体之间的

存活率差异显著(P<0.05)。 
 
 

表 3  罗氏沼虾不同群体收获体重估计边际均值对比分析 
Tab. 3  Comparative analysis of the estimated marginal means of body weight for  

different populations in Macrobrachium rosenbergii 

对比分析 comparative analysis 群体 
population 

家系数量/个 
number of  
families 

个体数量/尾 
number of  
individuals 

估计边际均值/g 
estimated marginal 

means 差值/g difference 提高百分比/% percentage

MP/NP 群体 4 406 49.57 3.74 8.16 

NP/MP 群体 8 786 46.62 0.79 1.72 

NP/NP 群体 28 3029 45.83 – – 

 
 

表 4  罗氏沼虾不同群体存活率估计边际均值对比分析 
Tab. 4  Comparative analysis of the estimated marginal means of family survival rate  

for different populations in Macrobrachium rosenbergii 

对比分析 comparative analysis 群体 
population 

家系数量/个 
number of families 

估计边际均值/% 
estimated marginal means 差值/% difference 提高百分比/% percentage 

MP/NP 群体 4 68.04 –4.88 –6.69 

NP/MP 群体 8 66.55 –6.37 –8.74 

NP/NP 群体 28 72.92 – – 
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3  讨论 

3.1  罗氏沼虾不同群体收获体重和存活率的遗

传差异分析 
本研究首次在罗氏沼虾育种群体中, 测试了

开放核心育种体系的生长和存活性能, 探索了构

建虾类开放核心育种体系的可能性。研究结果表

明, 开放核心育种群的平均收获体重高于闭锁核

心育种群 , 其中 MP/NP 群体生长速度提高了

8.16%。这表明在核心群中引入扩繁群优秀个体, 
可以有效地增加收获体重的遗传进展。分析其原

因, 一方面扩繁群的亲本来自于前代核心群选择

指数排名靠前的少量(8~10 个)优秀家系, 整体性

能优于核心群; 另外一方面, 扩繁群生产过程中, 
进一步施加选择压力, 选择强度要远高于核心群

体, 故其生长性能要优于核心群。因此, 将其引入

核心群后 , 整个育种群体的性能得以进一步提

高。在传统的虾类选择育种过程中, 核心群父母

本的替换全部来自核心群内部, 有效群体的选择

范围较小。与闭锁核心群育种体系相比, 开放核

心群育种体系扩大了选择范围, 同时还增加了核

心群的有效群体含量, 降低了群体近交系数上升

的速度[13-15]。 
但值得注意的是, 与闭锁核心群体相比, 开

放核心群体的存活率降低了 6.84%~8.22%。从数

量遗传学角度分析, 如果对同一个性状如生长速

度进行持续选择, 会导致遗传变异不断降低 [16], 
与此性状不相关的基因型可能会被淘汰掉, 其他

性状如存活性能的表现将会受到影响。加之在定

向选择的过程中, 突变可能会产生与主育种目标

性状相关的大效应等位基因, 且会逐代累加, 从
而影响后代的生理功能, 导致存活率降低。许多

研究表明, 快速生长可能会影响其他生理或生活

史特征和功能[17-19]。快速生长的太阳鱼(Lepomis 
gibbosus)个体相对于生长缓慢的同类骨化的发育

会延迟 [20]; 同样, 快速生长的鲑(Oncorhynchus 
sp.)比生长缓慢的个体更容易发生冠状动脉的损

伤[21]。在鸡和火鸡等家禽选育项目中, 生长速度

快、产蛋率高的个体更容易受到各种病原体的影

响[22-25]。在家畜动物选育研究中, 例如, 牛的生长 

速度和对病原体的易感性也存在负相关关系[26]。

罗氏沼虾扩繁群体来自于核心群生长最快的少数

家系 , 并且在生产过程中进一步对生长速度施  
加了选择压力, 因此其存活性能可能会受到更大

的影响。但对罗非鱼 (Oreochromis spp.)[27]、鲤

(Cyprinus carpio)[28]的相关报道表明 , 对生长速

度进行持续选育, 不会影响存活性能; 对黄尾鰤

(Seriola lalandi)[29] 、 凡 纳 滨 对 虾 (Litopenaeus 

vannamei)[30]的相关研究表明 , 生长和存活性状

存在中度正相关。综上所述, 制定选择指数时, 应
加大存活性状的权重, 选择生长和存活性能均优

良的家系生产扩繁群体, 导入闭锁核心群, 构建

开放核心育种群。 
3.2  影响开放核心育种群性能的因素分析 

影响开放核心育种群性能的因素有很多, 如
核心群所占比例、开放程度、开放方式等均会影

响育种目标性状的遗传进展。在开放核心育种金

字塔体系中, 核心群的比例并不是越高越好。畜

牧育种研究表明 , 当核心群种畜数占总群体的

5%~10%时可获得最大的遗传进展。在不限制公、

母畜迁移方向的情况下, 当核心群 50%的母本和

5%~20%的父本更新自扩繁群或商品群, 所获得

的遗传进展最大[13, 31]。在本研究中, 扩繁群的数

量为 100000 尾, 核心群数量为 23400 尾, 故核心

群数量占总群体数量的 18.9%, 体重估计边际均

值增益为 3.74 g, 应进一步优化配种方案, 加大

扩繁群的基数, 进一步增加选择强度, 以获得最

大的遗传进展。 
目前对于水产动物, 开放核心育种体系的研

究处于初始阶段。栾生等[32]利用计算机模拟方法, 
分析了扩大凡纳滨对虾家系数量、家系内测试个

体数对核心群和扩繁群收获体重遗传进展的影响, 
研究表明扩大家系规模特别是家系内测试个体数

可以进一步提高核心群和扩繁群的遗传进展, 且
扩繁群体的性能要优于核心群。结合基因组选择

技术和最佳贡献理论 , 可进一步开展模拟分析 , 
对核心群所占比例、开放程度等重要影响因素进

行分析, 探索构建开放核心群最佳方案。 
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Growth and survival analysis of open and closed nucleus breeding 
populations in Macrobrachium rosenbergii 
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1. The Key Laboratory for Sustainable Utilization of Marine Fisheries Resources, Ministry of Agriculture and Rural 
Affairs; Yellow Sea Fisheries Research Institute, Chinese Academy of Fishery Sciences, Qingdao 266071, China 
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ence and Technology (Qingdao), Qingdao 266300, China; 
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Abstract: Macrobrachium rosenbergii is the main cultured freshwater shrimp in China and has brought substantial 
economic benefits. However, the accumulation of inbreeding due to uncontrolled mating within the introduced 
population over many generations has caused a serious depression in the genetic resources of M. rosenbergii; 
therefore, there is an urgent need to select effective strategies to improve the genetic gain. Many studies have re-
ported that the open nucleus breeding system can greatly improve the genetic progress of objective traits during 
the breeding process of cattle and sheep; thus, this study aimed to explore the possibility of constructing an open 
nucleus breeding population of shrimps. In the selection process of M. rosenbergii, the multiplier population (MP) 
was introduced into the closed nucleus population (NP), and two hybrid populations between NP and MP popula-
tions (the cross population denoted by NP/MP, the reciprocal population denoted by MP/NP) were constructed. 
The NP population was used as the control, and estimated marginal means for the harvest weight and survival rate 
for different populations were compared using a linear mixed-effects model (LME) and generalized linear mixed 
model (GLMM). The results showed that: (1) the estimated marginal means of harvest body weight for the NP/NP, 
MP/NP, and NP/MP populations were 45.83 g, 49.57 g, and 46.62 g, respectively. Compared with the NP/NP 
population, the MP/NP and NP/MP populations increased by 8.16% and 1.72%, respectively. (2) The estimated 
marginal means of survival rates for the NP/NP, MP/NP, and NP/MP populations were 72.92%, 68.04%, and 
66.55%, respectively. Compared with the NP/NP population, the MP/NP and NP/MP populations decreased by 
6.69% and 8.74%, respectively. In conclusion, the genetic gain of harvest weight can be effectively increased by 
introducing foreign individuals to the NP population and constructing an open nucleus breeding system for the 
selective breeding of shrimp. Furthermore, the weight of survival traits should be increased when the selection 
index is formulated. The family presenting excellent growth and survival performance should be selected to pro-
duce the MP population, introduce the NP population, and construct the open nucleus breeding population. 
Key words: Macrobrachium rosenbergii; open nucleus breeding population; closed nucleus population; estimated 
marginal means; harvest weight; survival rate 
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