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Theory and method of genetic improvement in

mariculture mollusks : a revie w

ZHANG Guo2fan , LIU Xiao

( Institute of Oceanology , Chinese Academy of Sciences , Qingdao　266071 , China)

Abstract : A strategy to improve aquaculture mollusks in genetics , which involve the theory , method , material and application

system , is very important for the sustainable development of the marine molluscan breeding and industry. Selection and hybridization

as the traditional way have proved effective in the genetic improvement of mariculture mollusks . The growth had increased

significantly by selective breeding in oysters as well as the resisitance to MSX and QX disease. A frame chart of genetic improvement

of mollusks had been derived from the breeding application of abalone and scallop . The systematic breeding with selection and

hybridization has a substantial progress based on the family establishment in Haliotis discus hannai , H. diversicolor , Argopecten

irradians , Chlamys farreri and Pinctada martensii . The first self2fertilized family of bay scallop had been established in the 1999 and

then a series of family lines with different traits have been succeed and formed the basic element of genetic breeding. The hybridization

of Pacific abalone between diffeent populations with a large genetic distance has showed a remarkable traits . The hybrid of Pacific

abalone has applied to improve the traits of growth and resistance in the aquaculture and 98 % seed used in the farming is hybrid. The

hybridization among populations has used in other mariculture mollusks such as zhikong scallop , bay scallop , pearl oyster and small

abalone. Hybridization among different populations and systematic and massive selection are the dominant approaches in the genetic

improvement of mollusks . So far in China the material system for molluscan genetics and breeding is more considerable as well as the

basic theory of heritability , heterosis , inbreeding depression , genetic2environment interaction for the genetic improvement . The

different lines have been produced by self2fertilization , inbreeding and crossing and some self2fertilized lines of bay scallop have been

bred to F4 successively. The color traits heritable are useful as the marker of selective breeding. It is necessary to deal with the

molecular marker2assisted selection and design breeding. The molluscan mortality happened in aquaculture was mainly resulted from

the physiological depression under the interaction of genetics and environment . So the phenomena of minimization and abnormal

mortality in the mariculture mollusks should be described as“trait depression”.
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　　贝类大多为雌雄异体 ,少数种类是雌雄同体 ,在雌雄

异体的种类也有部分个体表现为雌雄同体 ,而且雌雄异体

型贝类还常有性转变现象。养殖贝类大多行体外受精并

具有配子量大、子裔数量多等特点。野生型贝类表型方差

大 ,遗传变异水平高。可见 ,贝类是一群比较独特的动物 ,

其生殖方面的某些特性与作物的共同点甚至超过与高等

动物的共同点。因此仅依靠脊椎动物或植物的育种方法 ,

难以解决好贝类的种质改良问题。

作为常规的育种手段 ,杂交、选择等方法在贝类的遗

传改良中已取得成效。国际上通过定向选择 ,食用牡蛎

( Ostrea edulis) [1 ]和悉尼岩牡蛎 ( Saccostrea commercialis) [2 ]的

生长速度得到显著提高、美洲牡蛎 ( Crassostrea virginica)对

MSX具有较强的抗性[3 ] ;日本马氏珠母贝 ( Pinctada fucata

martensii)经过定向选育壳宽得到增加[4 ]。我国在皱纹盘

鲍 ( Haliotis discus hannai) [5 ]、杂色鲍 ( H. diversicolor) [6 ]、海

湾扇 贝 ( Argopecten irradians ) [7 ]、栉 孔 扇 贝 ( Chlamys

farreri) [8 ]、马氏珠母贝 ( Pinctada martensii) [9 ]等的遗传改良

研究也取得进展 ,杂交技术已在皱纹盘鲍产业中得到广泛

应用[10 ]。近年来 ,作者选择皱纹盘鲍和海湾扇贝等不同

生殖类型的贝类 ,利用传统的杂交和选择手段及分子标记

辅助育种技术开展贝类的遗传改良研究。本文对目前我

国贝类遗传改良中一些亟待解决的理论和方法问题进行

讨论 ,同时也为我国贝类遗传育种体系的建设提供思路。

1　贝类遗传改良的理论基础

1. 1　遗传力
遗传力是数量性状最重要特征值之一 ,主要包括广义

遗传力、狭义遗传力和现实遗传力。广义遗传力是指数量

性状基因型方差占总表型方差的比例 ;狭义遗传力是指数

量性状的加性方差占总表型方差的比例 ;现实遗传力是指

对数量性状进行选择时 ,通过亲代获得的选择效果与子代

能得到的选择反应大小所占的比值。

遗传力在育种中的主要作用在于评判性状表型值作

为育种值的可靠性。表型值可能是基因型值的近似值 ,对

表型值的选择可看作是一种近似于依据基因型值的选择。

但必须注意的是在基因型值中 ,只有加性效应成分才能真

实遗传 ,所以只有对基因型值中加性成分的选择才是有效

的。因此 ,更确切的说法应该是 ,表型值对加性效应值的

近似程度越高 ,则选择效率越高。表型值对加性效应值的

近似程度取决于狭义遗传力 h2 , h2 越大则近似程度越高 ,

当 h2等于 1时表型值等于加性效应值。遗传力在制订育

种策略时也有重要指导作用 ,如果目标性状遗传力高可采

用选择路线 ,反之则采用杂交路线。但在实际育种时选择

和杂交常交替使用。

从目前的研究结果可以看出 ,贝类生长的遗传力大多

为 0. 10～0. 69[1 - 2 , 11 - 14 ]。不同遗传背景材料和发育阶段

的生长遗传力变化较大 ,而且成体生长遗传力一般大于幼

体 ,这就更有利于选择育种[1 , 11 ]。对日本马氏珠母贝的

研究表明 ,壳宽和贝壳凸度性状的现实遗传力分别为 0. 47

和 0. 35[4 ]。抗性遗传力的研究较少 ,缺乏系统数据。从已

有的一些结果可以看出 ,贝类抗病力的遗传力是比较低

的 ,但经过合适的选择 ,其抗病力也会得到显著提高 [3 ,15 ]。

遗传力大小取决于所有方差组分 ,因此遗传力不仅是

数量性状的特征 ,而且也是群体和个体所处的环境特征。

当阐述某一性状的遗传力时 ,应理解为它属于特定环境下

的一个特殊群体。

1. 2　杂种优势
杂种优势已成为近一个世纪以来生物学领域最具挑

战性的问题之一 ,原因在于杂种优势对生物生产的巨大作

用及杂种优势复杂的遗传学机制。从上个世纪初人们发

现杂种优势这一重要生物学现象后 ,其遗传学基础研究就

没有停止过。Shull [16 ]首先发现玉米杂交 F1 与纯合的双

亲性状的算术平均值相比具有优势 ,并定义为杂种优势

( Heterosis) 。Davenport [17 ]认为这种现象的遗传学基础是一

种基因互补性的显性效应。近一个世纪以来 ,人们以不同

材料和方法研究杂种优势的遗传学基础 ,得到的结论不尽

相同 ,除显性效应外[17 ] ,还有超显性[18 ]和上位效应[19 ]等。

产生不同结论的原因与使用不同的实验材料和检测方法

等有关。

贝类杂种优势的机理研究还较少 ,有结果表明长牡蛎

( C. gigas) 杂种优势的遗传学机理是显性、超显性和上位

效应[20 - 22 ] ;而野生型群体间的杂交发现 ,皱纹盘鲍的杂种

优势是由显性效应和上位效应 [23 ]产生的。

对杂种优势性质的不同解释表明仅靠表型数量性状

研究 ,如世代的性状平均值、双列杂交及协方差分析等 ,难

以清楚解释杂种优势遗传机理 [24 ] ,而且其结论也可能相

互矛盾[25 ]。分子生物学技术的发展为解决这个问题提供

了新的手段。但仅在杂合性分析等全基因组水平的研究

也难于准确理解产生杂种优势的原因。分子生物学技术

与表型数量性状相结合的 QTL ( quantitative trait loci)定位

技术可能成为杂种优势遗传机理研究的一把钥匙。QTL

与分子标记的连锁关系、QTL 精细定位与多态性、QTL 间

及与环境的互作等研究可能为杂种优势机理的揭示提供

帮助。

1. 3　近交衰退
近交是指具有一定亲缘关系的个体交配 ,其极端形式

是同一个体的自交。近交的显著实际结果是与繁殖力和

生理机能相关性状的表型平均值的降低 ,即适合度下降 ,

这种现象即为近交衰退 (inbreeding depression) 。近交衰退

的遗传学解释主要有两点 :即有害隐性基因的暴露和多基

因平衡被破坏。

建立纯系或近交系 ,对获得杂种优势或研究杂种优势

的遗传机理有重要作用。在实际应用方面 ,通过近交可淘

汰隐性有害基因 ,但这对性状改良的作用不大 [26 ] ,其应用
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主要在于通过近交系间的杂交获得杂种优势。因此 ,当出

于应用目的建立近交系时 ,须考虑亲本的基因型差异 ,以

提高近交系间杂交的配合力 (combining ability) 。经过 5～

10代的选育 ,带有纯合有害基因的个体逐渐被淘汰 ,子代

性状逐渐稳定 ,最终可将群体分离为不同基因型的品系。

由于贝类多子裔的生物学特性 ,通过近交或自交培育新品

种的进度将快于其它高等动物。

在贝类苗种繁育过程中 ,通常采用数量较少的繁殖亲

本。如果采用连续人工繁育群体则近亲配子结合的概率

增加 ,从而导致由近交引起的适合度降低。已有许多研究

报道了近交对贝类幼体、稚贝和成贝生长与存活的显著影

响[7 , 27 - 32 ]。然而也有报道认为近交对贝类的生长和存活

没有明显的影响 [ 33 ]。在目前所研究的野生型贝类大多都

存在杂合子缺失现象 [34 ] ,这说明贝类在进化上已经产生

了一定程度的近交适应。

近交所导致的经济数量性状退化程度与亲本的遗传

结构、近交代数和养殖环境等有关。特别重要的是 ,在研

究贝类早期生长发育阶段的生长和成活效应时 ,须充分考

虑母本效应对结果的影响。为避免近交效应 ,在实际应用

时需保持足够的有效繁殖亲本数 ,如果是随机交配 ,群体

的最小有效繁殖亲本群体雌雄各不应少于 50 个[35 - 37 ]。

每代的近交系数增加值低于 0. 02对其适合度不会有明显

的影响。此外 ,在实际生产中还应保持一定数量的家系 ,

用于生产杂交苗种。

1. 4　基因型与环境互作
品种 (品系)的稳定性和适应性是遗传改良的重要目

标之一。当基因型与环境存在互作效应 ( G×E)时 ,表现

型 ( P)并非基因型 ( G)与环境效应 ( E)的简单相加 ,而是

等于基因型、环境效应和互作效应三者之和 ( P = G + E +

G×E) 。因此 ,由于基因型与环境互作效应的存在 ,导致

基因型在不同环境条件下的表型不一致。

目前国内外许多研究报道了温度、盐度和饵料等因素

对贝类幼体、稚贝或成贝的生长、存活等方面的影响 ,但有

关贝类基因型与环境互作仅在美洲牡蛎 [38 ]、贻贝 ( Mytilus

edulis) [39 ]、硬壳蛤 ( Mercenaria mercenaria) [40 ]、海湾扇贝[41 ]、

皱纹盘鲍[42 ]有报道。目前有关基因型与环境互作的研究

主要包括两个方面 :1)在不同环境、不同的基因型表型稳

定性 ; 2)群体或品系内近交和杂交子代在不同环境条件下

各生长期的生长和存活比较 ,近交退化或杂种优势与环境

条件的关系。然而 ,这些研究还仅分析了基因型与环境的

相互作用是否显著 ,尚未能对基因型与环境互作方差和环

境方差作进一步分解。

2　贝类遗传改良的材料体系

贝类遗传育种研究成果水平及遗传改良进度 ,很大程

度上依赖于基础材料的系统性 ,而系统的实验材料是需要

长期连续积累的。具有不同表型性状和遗传背景的实验

材料是选择和杂交育种的基础 ,也是实现谱系化的前提。

谱系化对于确定亲缘关系 ,防止近交有重要意义。

2. 1　育种材料
贝类育种的基础材料主要指各种不同遗传背景的近

交系或纯系。雌雄异体型贝类可通过近交建立近交系 ,并

通过连续多代的近交获得初级纯系或纯系。雌雄同体型

贝类在纯系的构建方面具有优势 ,可通过自交获得自交系

及纯系。通过自交 ,基因位点的纯化速度远快于近交 ,每

自交 1代 ,基因组纯合位点比例增加 50 % ,在连续自交 6

代后 ,纯合位点比率可达到 98. 4 % ,接近于纯系。

海湾扇贝为雌雄同体 ,在人工控制条件下 ,可异体受

精、也可自体受精。同一个体的雌雄配子分离技术、个体

间异体授精技术均已成功 ,2个个体就可构成一组双列杂

交实验。目前作者实验室已建立了一批不同遗传背景及

不同壳型、壳色表型特征的海湾扇贝自交家系 [7 ]和杂交家

系[43 ] ,并获得连续多代的自交系。通过杂交 - 自交 - 选

择方法培育的海湾扇贝“中科红”选育系的橘红壳色性状

已稳定 ,肉柱百粒重比常规品种增加 29 %。

典型的雌雄异体型贝类如虾夷扇贝 ( Patinopecten

yesseonsis)和栉孔扇贝等也有部分雌雄同体个体。对其雌

雄同体个体进行自交实验 ,子代可存活。雌雄同体个体的

存在及自交的可行性为加快贝类纯系的培育提供了一条

捷径。通过雌 (雄)核发育[44 ,45 ]或性转化等方法也可制备

贝类纯系 ,但技术难度较大。

2. 2　遗传材料
虽然分子生物学和统计学的发展解决了野生型材料

利用的一些问题 ,但在机理研究方面 ,如果没有理想的材

料将使研究的难度大为增加 ,甚至无法获得预期结果。F2

群体虽可用于构建遗传连锁框架图谱 ,但难以获得高密度

图谱。为了适应分子生物学技术的发展需要 ,需构建贝类

回交群 (backcross , BC1)和重组近交系 ( recombinant inbred ,

RI) [46 ]等 ,以加快贝类育种进度和开展遗传学研究。同

时 ,将遗传材料和育种材料相结合 ,可缩短新技术与实际

应用的距离。

3　贝类的遗传改良技术

3. 1　遗传改良技术框架
群体和系统 (家系)选择、近 (自)交和杂交等是贝类遗

传改良的最基本方法 ,家系是系统选育的基础 (图 1) 。以

野生群体为基础 ,通过大样本随机交配 ,获得育种初级选

群。根据遗传背景的不同可以建立多个初级选群。按照

性状分离情况确定初级选群的选择参数 ,经过连续几代的

定向选择 ,可获得性状优良的选育系。在初级选群的基础

上可挑选目标性状优良的个体进行单配 (配对交配)近交

或自交 ,建立近交家系或自交家系。为使更多基因得到聚

合 ,可在初级选群间杂交后 ,再建立近交系或自交系 ,为新

品种的培育奠定基础。淘汰了有害基因型的自交系或近
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交系间的杂交可能产生杂种优势并可直接应用。可通过

多个不同遗传组成的群体经过完全随机交配后构建育种

基础群。分子标记辅助选育在选择过程中有重要作用 ,除

基因型的鉴别外 ,对于缺乏表型标记的育种材料也需要分

子标记。在遗传改良的同时 ,可通过生态系保存的方法对

土著种质资源进行保存和保护。

图 1　贝类遗传改良技术流程示意图

Fig. 1　A sketch map of genetic improvement in mollusk

MS : mass selection , IS : individual selection ; PPS : Primary population for selection ; FA : family with different trait ; IB : inbreeding ; SF : self2

fertilization ; SFL : self2fertilization line ; IBL :inbred line ; SLS : self2fertilization line selection ; ILS : inbred line selection ; HIL : hybridization

among the inbred (self2fertilized) lines ; PLNH : preservation of local race in natural habitat .

3. 2　选择与表型性状
贝类的表型性状大体可以分为 3类 ,即质量性状 ,如

壳色、壳型等 ;数量性状 ,如生长、壳形态等 ;阈性状 ,如存

活率等[26 ]。数量性状和阈性状大多是由多个微效基因和

少数主效基因控制的 ,而这些微效和主效基因的效应又

是可以累加的 ,通过累代选育可使生长和成活等目标性

状得到明显改良。

大多数经济贝类都具有繁殖力强 ,表型方差大等生

物学特性 ,通过选择方法改良其性状的潜力很大 ,而且还

适于进行高强度选择。大多数贝类对于选择具正向反

应[1 ,4 ,11 ]。优良性状亲本的选择是通过挑选能满足期望

表型性状的个体来实现的。因此 ,在开始育种前 ,需估算

亲本的遗传参数及与表型的相关性。通过选择 ,实现性

状改良的速率取决于选择的准确性、性状的遗传和表型

方差及协方差、各性状经济性、选择强度及世代间隔等。

贝类的壳色等表型标记可以用于育种 [47 - 48 ]。贝类

壳色比较丰富 ,而且其遗传机制较为复杂。依据我们的

研究结果 ,贝类壳色为质量性状 ,就单一壳色来说可能由

一对基因控制。通过建立近 (自)交系可使壳色得到纯

化 ,对于雌雄同体型贝类来说 ,只需 1 代自交就可获得壳

颜色基因纯合的选系。而对于雌雄异体型贝类来说情况

比较复杂 ,如果是隐性性状 ,也只需选择性繁育 1 代就可

达到位点纯合 ;但如果是显性性状 ,则需要若干代的选

育 ,在这种情况下 ,引入分子标记辅助技术可大大提高选

育效率。壳颜色的纯化可以和生长速度等数量性状的改

良同步进行 ,即可进行质量性状和数量性状的协同选择 ,

也可分别选育后通过杂交技术将质量性状和数量性状进

行整合。研究贝类的表型性状并开发表型性状标记系统

有利于提高选育效率。

3. 3　杂交与杂种优势应用
目前我国的贝类一般在养殖 4～6年就可能发生严重

的异常死亡[49 ] ,造成这种情况的主要原因与使用未经改

良的野生型种质有关。养殖所用野生型亲贝在有性繁殖

过程中因不同基因型的分离和重组导致敏感基因型的产

生 ,使子代一些个体对胁迫环境或某些病原体敏感性增

加 ,并成为养殖群体周期性大规模死亡的内在诱因之一。

通过具有不同基因型、远距离地理群体间的杂交有可能

减少胁迫环境或病原敏感基因型的纯合子频率 ,提高群

体抗性水平 ;同时由于杂交使与抗性和生长等性状相关

基因重组的机会增加、或使不利基因处于隐性状态 ,而使

经济数量性状 ,特别是抗性性状得到改良。

杂种优势是普遍存在的一种重要生物学现象 ,美国
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从 1930年采用杂交技术生产玉米 ( Zea mays) , 60 年间玉

米的单产增加了 4 倍[24 , 50 ] ;我国的水稻 ( Oryza sativa)杂

交技术在世界粮食增产中也做出了巨大的贡献 [51 ]。

远缘杂交常因亲缘关系较远而出现杂交不亲和、幼

体不成活、杂种 F1 不育或育性差和“疯狂”分离等“远缘杂

交综合征”。这是贝类种间杂交的研究报道很多 [52 - 59 ]但

实际应用却很少的重要原因。远缘杂交是针对常规育种

难以解决的问题或旨在人工创造新类型而制定的育种策

略 ,其潜在的遗传变异性很大 ,但技术难度高 ,一般多为

常规育种的中间材料。

群体遗传学研究表明 ,大多数所研究过的贝类其不

同地理群体间都存在明显的基因频率和基因型差异 ,差

异大小与空间距离和隔离状态有关 ;贝类普遍存在的群

体内近交现象 ,是导致 93 %以上自然群体发生 Hardy2
Weinberg负向偏离[34 ]的主要原因。近交繁殖能够产生新

的变异并有可能被随机地保留固定下来 ,即产生遗传漂

变 ,而遗传漂变为新的物种形成提供了遗传学基础 ,是贝

类物种数量多的一个可能原因。据此我国科学家 [34 ]提出

了贝类不同遗传背景的群体间杂交可能获得杂种优势的

思想 ,并在皱纹盘鲍[5 ,60 ]和栉孔扇贝[8 ]等种类中得到验

证。空间相距远或遗传距离远的群体间的种内杂交称为

“远距离杂交”。这种杂交不存在配子亲和性和发育等方

面的障碍 ,可直接应用推广 ,也可为选择育种提供基础材

料。远距离杂交的关键是获得强优杂交组合。贝类远距

离杂交比较容易获得杂种优势与其自然群体存在普遍的

近交和高遗传负荷 [22 ]有关。

1997年前我国主要采用野生种鲍进行皱纹盘鲍的苗

种繁育 ,产量增加速率很慢 ,而且在养殖了几年后发生了

严重的异常死亡 ,导致我国北方皱纹盘鲍的养殖业几近

崩溃。从 1997年开始采用远距离种内杂交技术 ,使养殖

鲍生长速度和成活率显著提高 [6 ]。2003年的产量比 1998

年增加了 7～8倍 (图 2) 。

图 2　中国皱纹盘鲍 (包括杂交鲍)的总产量

Fig. 2　The total aquaculture output of

Pacific abalone (hybrid involved) in China

两个取自不同种群、具有不同遗传背景个体之间的

杂交与两个品系间的杂交在理论上有相近之处 ,特别是

经过交配选择后 ,常能获得具有应用价值的杂种优势。

但交配策略也影响杂种优势的获得 ,如果是不同地理群

体间的多个体的随机混交 ,则杂种优势率与纯系间杂交

相比将降低一半 [24 ] ,这对于大多表现为中亲杂种优势类

型的贝类来说 ,将会影响杂种优势的利用价值。在生产

上稳定、高效率利用杂种优势还是需要制备近交系或纯

系 ,再通过不同遗传背景的选系间的杂交以获得强杂种

优势组合。

此外 ,在杂种优势利用的同时 ,通过具有杂种优势的

群 (个)体间的连续多代顶群选择和杂交 ,使生长、抗逆等

数量性状的基因得到聚合 ,使其所有杂交后代都表现出

某一预期性状 [61 ] ,并最终培育成一个具有明显性状优势

的新品种。

3. 4　分子标记辅助育种
分子育种是指在现代分子生物学理论指导下 ,将现

代生物技术与经典遗传育种相结合 ,以基因型筛选为主、

结合表型筛选培育良种的方法。

由于分子标记的基因型是可识别的 ,使基因型的直

接选择成为可能。如果目标基因与某个分子标记紧密连

锁 ,那么通过对分子标记基因型的检测 ,就可获知目标基

因型。因此 ,我们能够借助分子标记与经济数量性状的

关系对目标性状的基因型进行选择 ,提出新的育种目标、

设计方案和技术路线 ,指导育种、加快育种进程 ,以实现

精确育种 ,这就是分子标记辅助选择育种 ( molecular

marker2assisted selection ,MAS) 。高密度的遗传图谱是实现

MAS的一个比较长期的目标 ,除了往图谱上增加更多的

标记之外 ,还有几种方法可以显著的增加图谱的密度 :发

展物理图谱 ,并用一套共同的标记将其与遗传图谱整合 ;

通过将 Type I标记定位到图谱上 ,并与图谱信息含量高

的水产品种如斑马鱼进行比较作图。这些努力将最终使

我们能够精细定位控制形态或者产量性状的基因并最终

克隆它们 ,从而能够直接根据基因型而不是中性的分子

标记进行选择 ,即所谓的基因辅助育种 ( gene2assisted

selection , GAS) [62 ]。在分子辅助选育基础上 ,通过人工操

作对重要经济数量性状各基因的所有等位基因 [63 ]进行有

效控制 ,则可实现设计育种 (breeding by design) ,并由此培

育出超级新品种。

分子标记辅助育种、基因辅助育种和设计育种技术

的发展 ,标志着高效的分子育种时代的到来。水稻等作

物分子育种已经取得一些重要进展 [64 ] ,在贝类等这方面

的研究还很少 ,仅获得一些有效的标记 ,应用于育种还需

做更多的工作。

4　关于贝类“种质退化”的讨论

按照 19世纪德国生物学家魏斯曼 (A. Weismann)定

义的“种质”( germplasm)是指以染色体为载体的、可通过

生殖细胞在亲子间稳定相传的遗传物质。通常人们也将

遗传物质在传代过程及个体发生、生长、生殖中的行为规
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律 ,即遗传规律一并称为种质。因此 ,所谓的“种质退化”

就是遗传退化 ( genetic depression) 。有观点认为在皱纹盘

鲍、栉孔扇贝、海湾扇贝、马氏珠母贝等我国养殖贝类的

大规模死亡主要原因是“种质退化”。

目前我国养殖的贝类几乎全部是野生型 ,如果说某

种贝类发生了遗传衰退 ,其在 DNA 水平上将表现出遗传

多样性降低 ,并在生长、抗性等性状方面表现为低值化。

造成遗传衰退的最主要原因之一是近交 ,这一结论已经

被大量的实验所证实 [7 , 64 ]。但贝类如同其他有性繁殖的

动物一样 ,如果子裔数量足够多、行随机交配 ,则以杂合

度为度量指标的遗传多样性在一定世代后将得到恢

复[65 ]。因此 ,对近交可能导致遗传衰退的主要因子是发

生“瓶颈效应”( bottleneck effect)时的有效繁殖群体大小

( Ne) [66 ,67 ]、子代个体数、交配方式和近交持续代数等。从

理论上讲 , Ne雌雄亲本大于 50 的随机交配群体 ,对子代

的遗传多样性和适合度都不会造成显著影响。如栉孔扇

贝等养殖贝类即使是在发生了严重的死亡事件后 ,在海

区自然繁殖时 Ne 也不会小于 100 ,且每个雌性亲本一次

性产卵少则数十万 ,多则上千万 ,且完全随机交配。因

此 ,由近交导致的遗传衰退可能性较小。更何况贝类杂

合子缺失[34 ]是一种普遍现象 ,这说明贝类对近交并非是

非常敏感的。因此 ,即使存在一定程度的近交 ,也不会对

贝类适合度和种群结构造成显著的负面影响。

生产实践证明 ,我国目前所养殖的贝类 ,即便是曾发

生过大规模死亡 ,在遗传学上也未发现有足以使其发生

异常死亡的退化现象。而且 ,看起来发生了“种质退化”

的贝类 ,在获得较好的生活环境后 ,其生理机能也可得到

恢复 ,甚至可以重新进行繁殖。目前各地频繁发生的养

殖贝类大规模死亡事件很少能找到与遗传衰退有因果关

系的证据 ,但与养殖密度过大 ,养殖环境恶化 ,敌、病害生

物增加、养殖模式粗放等养殖环境和技术原因关系密切

的证据是直接而明确的[49 , 68 - 70 ] ,也有与管理不当相关的

证据[71 ]。笔者认为 ,目前发生的养殖贝类异常死亡大多

是环境胁迫导致遗传基础脆弱的养殖对象生理机能退化

以至崩溃的结果 ,即一种环境 - 遗传作用综合症。因此 ,

在大多数情况下采用“性状退化”的概念可能更为准确。

我们应该通过综合途径解决目前存在的异常死亡问

题 ,其中杂种优势的应用和良种化无疑是实现贝类养殖

产业可持续发展目标的迅捷高效途径 ;而养殖技术的优

化及针对目标选育种质的适宜培育技术将是实现高产、

稳产的必要辅助措施 ,其中借鉴农业技术 ,改革贝类的

“养殖制度”,采用合理的放养密度及不同物种之间的间

养、轮养措施则有利于缓解专一性病原生物对养殖贝类

的侵害 ,减轻病害的发生频率和强度。在我国海水养殖

产业高强度、长周期发展进程中 ,遗传改良型种质必将占

主导地位 ,但也必须加强养殖技术和环境的配套技术 ,做

到“良种、良技、良境”,以实现产业的可持续发展。

阙华勇、邓岳文、郑怀平等同志对本文提供了

有益建议 ,特此致谢。
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