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摘要: 为了评估中国明对虾(Fenneropenaeus chinensis)核心育种群体 calcineurin B 基因(FcCN-B)表达量的遗传变异

水平, 从 2018 年构建的 G13 群体中随机选取 32 个家系, 每个家系随机选择 20 尾个体, 分别放入 20 个网箱中(每

个网箱包括 32 尾虾), 限制饲料投喂量, 利用 Real-time PCR 方法检测每尾虾神经节组织中 FcCN-B 基因的表达量。

结果表明, FcCN-B 基因在个体水平上表达明显呈正偏态分布, 均值(8.25)大于中位数(6.95), 表明存在极大值个体; 

极差为 43.48, 最大值是最小值的 44.48 倍, 个体间表达量的变异系数为 66.55%。家系间 FcCN-B 表达量的变异系

数相对较小(19.31%), 最大值仅为最小值的 2.20 倍。单因素方差分析表明, FcCN-B 基因的表达量在家系水平上差

异显著(P<0.05)。利用个体动物模型结合系谱信息, 获得 FcCN-B 基因表达量的遗传力估计值为 0.60±0.13。这表明

其在育种群体中具有较高的遗传变异水平, 遗传改良的潜力大。研究结果为解析中国明对虾竞争行为的分子机理、

改良其竞争性提供了重要的参考数据。 
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中国明对虾 (Fenneropenaeus chinensis)是我

国的本土养殖种类, 2018 年的养殖产量约为 5.6

万 t[1]。中国明对虾在养殖过程中对蛋白质的需求

量高, 一旦饲料品质或者管理达不到标准, 个体

间容易因饵料、空间等资源产生竞争, 影响生长

速度和养殖存活率, 最终导致经济效益受损。已

有研究表明, 个体间的竞争行为对动物的生产和

福利性状有显著的影响, 且可遗传[2-4]。竞争行为

的产生是一个复杂的过程, 不仅与环境有关还受

基因的调控[5-6]。钙调神经磷酸酶(calcineurin, CN)

是一种高度保守的 Ca2+/钙调蛋白 (calmodulin, 

CaM)依赖性的丝氨酸/苏氨酸蛋白磷酸酶[7-8], 由

催化亚基 CN-A 和调节亚基 CN-B 组合而成[9], 通

过调控中枢神经系统, 在动物应激、运动行为中

发挥重要作用[10-13]。有关 CN 基因在水产动物中

的报道很少, 目前主要在中国明对虾、中华绒螯

蟹(Eriocheir sinensis)、牡蛎(Ostrea gigas tnunb)、

鲎(Tachypleus tridentatus)中有相关的报道[6,14-15]。

孙犁等[6]克隆了中国明对虾的 CN-B 基因(FcCN-B)

序列, 研究表明该基因在不同竞争强度的家系神

经组织间存在显著性差异表达。 

为了改良对虾的竞争性能, 在对虾选择育种

研究中, 一般通过多家系多分组实验结合扩展动

物模型, 以间接遗传效应作为评价个体竞争能力
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强弱的重要参数[4,16]。然而, 在中国明对虾育种方

案中, 从隔离防疫的角度考虑, 参与竞争能力测

试的个体, 通常不会作为候选亲本参与构建下一

世代家系。当前主要采用同胞测试方法, 通过家

系间选择来改良对虾的竞争性能, 因此仅能利用

一半的加性遗传方差, 选择的效率低。基因表达

量可作为分子表型, 用作评价个体竞争能力强弱

的一个间接参数[17], 对未参与竞争能力测试的候

选亲本进行选择, 以提高选择的准确性。因此, 评

估与重要经济性状相关基因的表达量在育种群体

中的遗传变异水平, 是一项十分重要的工作[18]。当

前 , 在 大 西 洋 鲑 (Salmo salar)[18] 、 大 麻 哈 鱼

(Oncorhynchus tshawytscha)[19]、鲍(abalone)[20]和

文蛤(Meretrix petechialis)[21]等水产动物中, 分析

了细菌病抗性相关基因表达量的遗传力。大部分

水产动物基因表达量的遗传力估计值范围 0.01~ 

0.90[19], 表明以性状相关基因表达量为参数进行

多代选择可能会获得较大的遗传增益。有关中国

明对虾竞争相关基因表达量的遗传参数估计研究

尚未见报道。 

在前期针对 FcCN-B 基因的研究中[6], 仅对 6

个家系共计 30 尾虾在不同组织中的表达情况进

行了分析。由于样本量相对较小, 无法准确评估

FcCN-B 基因表达量在育种群体中的遗传变异水

平。为了进一步探究该基因在更大规模家系中的

遗传变异情况, 本研究从中国明对虾 G13 世代育

种核心群中选择 32 个家系, 共计 640 尾个体, 利

用 Real-time PCR 技术分析 FcCN-B 基因在不同家

系及个体神经组织中的表达情况。采用个体动物

模型结合系谱信息估计 FcCN-B 基因表达量的遗

传参数。研究结果为解析中国明对虾竞争行为的

分子机理、改良其竞争性提供了重要的参考数据。 

1  材料与方法  

1.1  实验用虾 

本实验在农业农村部海水养殖遗传育种中心

(青岛黄海水产研究所鳌山卫育种基地)进行。实

验材料来自 2018 年构建的 G13 代育种核心群, 从

中随机选取 32 个家系, 每个家系随机选取 20 尾

对虾, 共计 640 尾, 放入预先准备的 20 个网箱中, 

每个网箱包含 32 个家系的 32 尾虾, 用于后续的

FcCN-B 基因表达分析。 

1.2  样品采集 

每个网箱中的对虾先暂养 2~3 d, 取样前饥饿

48 h, 使其肠道排空。取样时按顺序每隔 15 min

依次在每个网箱中投入少量的颗粒饲料, 制造一

个竞争的环境, 15 min 后迅速的取每尾虾的神经

节放入提前准备好的 RNA Keeper Tissue Stabi-

lizer (Vazyme)中并放于–80 ℃冰箱中, 用于后续

的实时荧光定量表达分析。 

1.3  RNA 的提取及反转录 

使用 TRIZOL 法, 按照 RNA isolater 试剂

(Vazyme)说明书提取中国明对虾样品的总 RNA。

采用 1.0%琼脂糖凝胶电泳检测其完整性 , 使用

NanoDrop 2000UV/Vis 分光光度计(Thermo Fisher 

Scientific)检测 RNA 的浓度和纯度; 使用试剂盒

HiScript  RT SuperMix for qPCR(Ⅲ +gDNA wiper) 

(Vazyme)中的 4×gDNA wiper Mix, 按照说明书, 

彻底除去总 RNA 中掺杂的基因组 DNA, 利用

5×HiScript  qRT SuperMixⅢ 合成相应的 cDNA。 

1.4  FcCN-B 基因的定量表达分析 

在孙犁等[6]的研究中, 通过建立食物受限的竞

争环境, 激发与抢食能力等竞争行为相关基因的表

达, 已初步证明了 FcCN-B 基因可能与对虾的竞争

行为相关。在此基础上, 本研究继续调查 FcCN-B

基因在规模化家系水平上的定量表达情况。内参基

因为 18S, 其序列为 18s-F 5′-TATACGCTAGTGGA 

GCTGGAA-3′和 18s-R 5′-GGGGAGGTAGTGACG 

AAAAAT-3′; FcCN-B 基 因 引 物 序 列 为 (q)-F 

5′-TGCTGATGAGATTCGCCGACTTG-3′ 和 (q)-R 

5′-TCGCTGAACTAACGGATTCTGCTG-3′[6] 。按

照 ChamQTM Universal SYBR qPCR Master Mix

试剂盒(Vazyme)的说明书进行 Real-time PCR, 扩

增体系(总体积为  10 μL): 上下引物各 0.2 μL, 

SYBR Master Mix 主混合物 5 μL, 模板 cDNA 

1 μL, 灭菌超纯水 3.6 μL, 每个反应设置 3 个平

行对照。反应条件: 95 ℃预变性 30 s; 95 ℃变性

5 s, 55 ℃退火 34 s, 40 个循环; 融解曲线 95 ℃ 

15 s, 55 ℃ 1 min, 95 ℃ 15 s, 获得每个样品的

表达量。 



14 中国水产科学 第 28 卷 

 

1.5  统计分析 

采用 2–ΔΔCt法[22]计算FcCN-B基因的相对表达

量。因为在取样和提取 RNA 的过程中由于操作问

题导致部分样品无效, 最后共保留 599 尾个体的

有效 RNA 定量数据。利用 Excel 软件统计 FcCN-B

基因表达量的描述性统计参数(表 1)。使用 SPSS 

23.0 软件进行单因素方差分析 (ANOVA), 利用

LSD 法进行家系间 FcCN-B 基因表达量的多重比

较, P<0.05 表示差异的统计检验达到显著水平, 

P<0.01 表示差异的统计检验达到极显著水平。 

1.6  遗传参数估计 

采用 ASReml4[23]软件, 通过个体动物模型估

计 FcCN-B 基因表达量的方差组分。FcCN-B 基因

表达量的遗传参数估计模型如下:   

 i i iy a e      (1) 

 ik i k iky a t e       (2) 

模型(1)仅包含加性遗传效应 , 模型(2)包含加性

遗传效应和网箱效应。式中 iy 和 iky 是第 i 尾虾

FcCN-B 基因的表达量;  是总体均值; ia 是第 i

尾虾的加性遗传效应值, 2~ 0, ),( aa A A 是测试个

体所能追溯到的所有祖先的加性遗传相关矩阵 , 
2
a 是 DGE 的加性遗传方差; kt 是第 k 个测试网

箱的随机效应, 2~ (0, ),k tt I I 是单位矩阵, 2
t 是

网箱效应的方差; ie 和 ike 是第 i 尾虾的随机残差, 

2~ (0, )ee I , 2
e 是残差的方差。由于不同性别间

FcCN-B 表达量无差异, 因此未将其作为固定效

应纳入模型中进行分析。由于收获体重与 FcCN-B

基因表达量之间无相关性, 因此未将其作为协变

量纳入模型中进行分析。 

似然比检验(likelihood ratio tests, LRT )是用

来评估哪个模型能更好地拟合数据, 检验模型中

考虑网箱效应对遗传参数估计值的影响。LRT 检

验公式如下:  

 2 1LRT 2(ln ln )L L   

式中, lnL1 是简单模型的对数似然值, lnL2 是复杂

模型的对数似然值。 LRT 近似地符合卡方分布, 

其中, 自由度等于在复杂模型中增加的随机效应

的个数。 

表型方差用 2
p 表示, 公式如下:  

 
2 2 2 2
p a t e     

 

遗传力用 2h 表示, 公式如下:  

 
2 2 2/a ph  

 

2  结果与分析 

2.1  竞争环境下 FcCN-B基因表达量的描述性统

计参数 

竞争环境下 FcCN-B 基因在个体和家系水平

上的表达量描述性统计分析见表 1。结果显示, 在

个体水平和家系水平上 FcCN-B 基因的表达量均值

分别为 8.25 和 8.28; 在个体和家系水平上, FcCN-B

基因表达量的变异系数分别为 66.55%和 19.31%, 

前者显著高于后者(66.55%>19.31%)。在个体水平

上, 表达量最大值是最小值的 44.48倍; 而在家系

水平上, 表达量最大值仅为最小值的 2.20 倍。  

 
表 1  中国明对虾个体 FcCN-B 基因表达量的描述性统计分析表 

Tab. 1  Descriptive statistical analysis of individual FcCN-B gene expression in Fenneropenaeus chinensis 

世代 generation 家系 family 类型 type 样本量 number 均值 mean 最小值 min 最大值 max 标准差 SD 变异系数/% CV

G13 
 

32 
 

个体 individual 599 8.25 1.00 44.48 5.49 66.55 

家系 family 32 8.28 5.79 12.71 1.60 19.31 

 
2.2  FcCN-B 基因在个体水平上的表达差异分析 

基于 599 尾中国对虾的 FcCN-B 基因表达量

数据, 绘制箱形图(图 1)。结果表明, 在个体水平

上表达量明显呈偏态分布, 多数个体的表达量集

中在(5.6~7.9)的范围内; 极差为 43.48, 四分位数

间距为 4.45, 中位数和均值分别为 6.95 和 8.25, 

表明存在极大值个体 ; T 检验达到极显著水平

(P<0.01)。 

2.3  FcCN-B 基因在家系水平上的表达差异分析 

利用单因素方差分析(ANOVA)方法分析神经 
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图 1  中国明对虾个体 FcCN-B 基因表达量的箱形图 

Fig. 1  Boxplot of individual FcCN-B gene expression  
level in Fenneropenaeus chinensis 

节组织中 FcCN-B 基因表达量在不同家系间的差

异程度, 结果见表 2。FcCN-B 基因表达量在不同

家系间存在较大差异 , F 检验达到显著水平

(P<0.05)。图 2 为 FcCN-B 基因表达量在不同家系

间的 LSD 多重比较 , 结果显示不同家系间

FcCN-B 基因表达量差异达到显著水平(P<0.05)。 

2.4  方差组分和遗传参数 

中国明对虾 FcCN-B 基因表达量的遗传参数

估计值见表 3。模型(1)获得 FcCN-B 基因表达量

的遗传力估计值(0.74±0.13)较模型(2) (0.60±0.13)

大, 均属高遗传力水平。似然比检验结果表明, 需

要将网箱效应包含在模型中(LRT=6.70, P<0.01), 

因此基于模型(2)获得的估计结果更为准确。其中

网箱效应对表型方差的贡献为 12.2%, 表明不同

的网箱环境对 FcCN-B 基因的表达产生了一定程

度的影响。 

 

表 2  中国明对虾家系/个体 FcCN-B 基因表达量的方差分析 

Tab. 2  ANOVA analysis of variance of FcCN-B gene expression level for families and individuals in Fenneropenaeus chinensis 

变异来源 variation source 平方和 sum of squares 自由度 degree of freedom 均方 mean square F P 

家系间 between families 1492.120 31 48.133 1.646 0.016

家系内 within families 16577.624 567 29.237   

总和 total 18069.744 598    

 

 
 

图 2  中国明对虾家系 FcCN-B 基因表达量均值的 LSD 多重比较 

柱形图上不同字母表示不同家系间差异显著(P<0.05). 

Fig. 2  LSD multiple comparison of the average expression level of FcCN-B gene for families of Fenneropenaeus chinensis 
Different letters on the column indicate significant differences (P<0.05). 

 

表 3  中国明对虾 FcCN-B 基因表达量的遗传参数 

Tab. 3  Genetic parameters of FcCN-B gene expression level in Fenneropenaeus chinensis 

模型 model lgL 2
a  2

t  2
e  2

p  2h  

(1) –1366.85 34.01±9.12 – 12.17±4.81 46.18±4.93 0.74±0.13 

(2) –1338.29 27.96±8.10 5.68±2.37 12.87±4.30 46.51±4.66 0.60±0.13 
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3  讨论 

CN 是激活钙调素/钙调素激活的唯一丝氨酸/

苏氨酸蛋白磷酸酶, 在动物应激和免疫反应中发

挥重要作用[10]。已有研究表明 CN 基因在哺乳动

物的多种组织中均表达, 在中枢神经系统中最为

丰富 [24]。在中华绒螯蟹的研究中 , 神经节中

EsCN-B 基因的表达量显著高于 EsCN-A[14]; 在中

国明对虾神经节组织中, FcCN-B 基因的表达量最

高[6]。因此, 本研究选择神经组织, 开展后续的实

时荧光定量表达分析。 

本研究通过 Real-time PCR 获得竞争环境下

FcCN-B 基因在神经组织中的表达量。结果显示, 

不论是在个体水平还是家系水平上, FcCN-B 基因

在神经组织中存在显著性差异表达。已有研究表

明 , 钙 /钙调蛋白依赖性丝氨酸蛋白激酶(CASK)

基因结合钙调神经磷酸酶基因(CN)和 caskin 1 基

因(CK)在果蝇的竞争行为中发挥重要的作用, 并

通过中枢神经调节果蝇的运动行为[12,24-25]。在中

华绒螯蟹的研究中发现, EsCN-B 在控制肌肉质量

中具有潜在的作用 [14]。在中国明对虾的研究中 , 

FcCN-B 基因在竞争行为中发挥一定的功能, 在

神经组织中存在显著性差异表达[6], 这与本研究

结果一致。此外, CN 基因在应对环境胁迫的反应

中起着关键作用, 在盐度和 pH 胁迫下 EsCN-B 在

肌肉、肝胰脏、神经节等组织中都显著上调[14]; 通

过进化分析表明中国明对虾与中华绒螯蟹的聚类

关系最近, 且 CN-B 蛋白在中国明对虾、中华绒螯

蟹中具有所有特征保守的结构域[6]。本研究中, 在

密度胁迫的竞争环境下 FcCN-B 基因在神经组织

中均有表达, 个体或家系间存在显著性差异, 表

明在神经组织中 FcCN-B基因与 EsCN-B基因可能

发挥相似的功能。 

在本研究中, FcCN-B 基因在个体水平上的表

达存在较大差异(变异系数 66.55％), 取样时的较

低水温可能是一个重要的影响原因。本研究在取

样时, 水温已下降至 16 ℃左右。有研究表明, 中

国明对虾个体对温度的耐受能力存在差异[26]。那

些对温度敏感的个体, 在受到外界刺激时可能表

现出弱的竞争行为, 相应的 FcCN-B 基因的表达

量也相对较低; 相反, 对温度不敏感的个体, 在

投喂少量饵料时 , 会表现出更强的竞争作用 , 

FcCN-B 基因的表达量相对更高, 这可能会増大

个体间 FcCN-B 基因表达量的极差, 导致变异系

数较大。 

已有研究表明, 基因表达量的遗传变异是复

杂性状遗传变异的基础, 其分子表型方差又分为

加性、非可加性和环境方差组分[27-28]。遗传方差

中, 大部分为加性遗传变异, 是高度可遗传的[5,27]。

近些年, 针对水产动物核心育种群体的评估研究, 

也发现相关基因表达量具有较高的遗传变异水

平 [18-20]。在大马哈鱼的研究中, 注射弧菌疫苗免

疫刺激 24 h 后, 4 个细胞因子基因表达量的遗传

力估计值范围 0.04~0.41[18]。江凤娟对文蛤 5 个弧

菌抗性相关基因表达量的分析发现, 其遗传力估

计值范围为 0.113~0.530[21]。在对海龟热休克基因

(hsp60、hsp70 和 hsp90)表达的研究中发现, 在

29 ℃和 36 ℃处理条件下其表达量的遗传力估计

值范围分别为 0.32~0.88 和 0.21~0.79, 均表现为

中高水平 [29]。本研究中利用系谱信息对来自 32

个家系的 599 尾个体的 FcCN-B 基因表达量进行

了遗传力估计, 获得的遗传力为 0.60±0.13, 属于

高遗传力水平, 表明其在育种群体中有较为丰富

的遗传变异, 遗传改良的潜力较大。 

综上所述, 本研究通过 Real-time PCR 定量分

析, 发现 FcCN-B 基因表达量在家系水平上存在

显著性差异; 数量遗传学分析表明, 该基因表达

量在育种群体中具有高遗传变异。基于 FcCN-B

基因表达量对中国明对虾竞争性进行遗传改良具

有可行性。但竞争行为的发生并不是由单基因决定

的, 而是一个复杂的多基因网络调控过程, 因此需

要进一步对调控网络上的关键基因进行深入解析。 
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Abstract: This study aimed to evaluate the effect of genetic variation on expression of the calcineurin B gene 
(FcCN-B) in a breeding population of Fenneropenaeus chinensis. Thirty-two full-sib families of the G13 genera-
tion were randomly selected in 2018, and one individual from each family was randomly selected and rehomed to 
new cages (each cage contained 32 shrimps). The amount of feed was limited, and real-time PCR was used to 
detect the expression of the FcCN-B gene in the ganglion tissue of each shrimp. The results showed that the ex-
pression of the FcCN-B gene at the individual level had a positive skew distribution. The higher value of the mean 
(8.25) compared to the median (6.95) indicates the presence of individuals with extremely high expression. The 
maximum expression of individuals was 44.48 times the minimum expression of individuals, and the range was 
43.48. The variation coefficient of FcCN-B expression at the individual level was 66.55%, whereas it was rela-
tively small (19.31%) at the family level. The maximum expression was only 2.20 times the minimum expression 
at the family level. One-way analysis of variance showed that there were significant differences in the expression 
level of the FcCN-B gene between families (P<0.05). Heritability for FcCN-B gene expression, estimated using the 
animal models and their pedigrees, was 0.60±0.13. This indicates that there was a high level of genetic variation in 
the nuclear breeding population, and great genetic gain may be obtained. The results provide reference data to 
investigate the molecular mechanism of the competitive behavior and improve competitive ability in F. chinensis. 
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