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摘要：为比较牙鲆“鲆优2号”在不同养殖地区的生长和存活性能，实验利用连续多代对
生长性状和抗迟缓爱德华氏菌病性状遗传参数评估和基因组选择的结果筛选出的亲本，
建立28个“鲆优2号”家系，在河北(Site 1)和山东(Site 2)进行对比养殖试验，利用混合线性
动物模型对生长和存活性状进行了基因型与环境互作分析。Site 1和Site 2的平均日增重
分别为1.5和1.2 g/d，养殖成活率分别为81.4%和82.2%，“鲆优2号”在两个养殖地点的生
长和抗病性能均表现优异。不同养殖环境间收获体质量和存活性状的遗传相关分别为
0.57 (<0.7)和0.82 (>0.7)，说明不同养殖环境间收获体质量存在显著的基因型与环境互作
效应，但是不同养殖环境间存活性状的基因型与环境互作效应不显著。研究表明，牙鲆
“鲆优2号”新品种在不同养殖地点的生长和存活性能均表现良好，为保证良好的推广效
果，需要对牙鲆的制种方案进一步优化，针对不同的养殖地区进行“鲆优2号”苗种生
产，或培育具有普适性的“鲆优2号”苗种，保证在不同养殖环境下的快速生长和高存活
率优势。
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牙鲆(Paralichthys olivaceus)是我国重要的海

水养殖鱼类之一，在沿海地区广泛养殖，南到

福建沿海地区，北到辽宁沿海地区。目前主要

的养殖方式是网箱养殖(代表地福建)、工厂化室

内养殖(代表地山东、天津和河北)和室外池塘养

殖(代表地辽宁)。网箱养殖和工厂化养殖一般投

喂配合饲料，上市规格0.8~1.0 kg(1.5龄)；室外池

塘养殖一般投喂冰鲜杂鱼(成本较低)，初冬回捕

(外塘无法越冬 )，当年上市，所以上市规格较

小，约0.3~0.5 kg(0.5龄)。牙鲆生长速度较快，性

成熟前雌雄生长差异不明显，养殖风险较低，

因此养殖效益可观。以工厂化室内养殖为例，

养殖成活率70%，每尾0.8~1.0 kg的成鱼养殖成本

15~20元(大型养殖公司成本要略高于小型棚户养

殖 )，出厂价50~60 元 /kg，即每尾鱼净利润约

20~45元。

牙鲆育苗和养殖过程中病害时有发生，例

如细菌病、病毒病和寄生虫病等，其中细菌病

中由迟缓爱德华氏菌（Edwardsiella tarda）引起

的腹水病是牙鲆养成过程中的主要病害，感染
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后死亡率极高 [1-2]。与其他水产养殖动物一样，

收获体质量和养殖成活率是牙鲆两个最重要的

经济性状。为提高牙鲆的抗病力和生长速率，

更好地提高养殖效益和服务社会，黄海水产研

究所陈松林团队先后培育出“鲆优1号”和“鲆优

2号”新品种，其中“鲆优2号”是通过对生长性状

和抗迟缓爱德华氏菌病性状进行连续多代家系

选育并结合基因组选择技术培育而成的速生抗

病新品种。目前已经连续多年多个省市 (山东、

河北、天津、江苏和福建)推广示范养殖，并取

得良好效果。但是由于各地的养殖条件和水环

境等因素并不相同 (如养殖用水的水温和盐度

等、管理方法)，因此在养殖效果方面会产生一

定的差异，不可避免的存在基因型与环境互作

效应。从遗传学上讲，个体的总表型变异是遗

传变异和环境变异共同作用的结果 [3]。在不同的

环境条件下，来自单一基因型的生长表现可能

并不相同。有证据表明，基因型间的环境敏感

性或反应规范会有差异并且能够产生较大的基

因型和环境互作(G×E interaction，GEI)[4]。此前

“鲆优2号”的培育和保种工作在山东的养殖条件

下制定的，但是实际上“鲆优2号”在全国多地进

行大量推广养殖，因此为了更有效地改善育种

方案，增强其普适性，有必要对GEI进行了解和

探究，因为，这种相互作用可以降低遗传增益

或影响个体的性状优劣[5-6]，即降低选择效果。

GEI是基因型对环境梯度不同反应的现象，

主要包括基因型的重排效应(re-ranking effect)和
遗传变异的异质性(即尺度效应，scaling effect)[5,7]。

这对育种计划的制定是一个挑战，特别是重排

效应，因为某一基因型在某一环境中具有优势

并不代表在另一个环境中也具有优势 [8-9]。利用

两种环境中目标性状测量值之间的遗传相关

性，可以估计环境之间的重排效应[10]。在鱼类育

种中，有学者指出，当遗传相关低于0.7时，需

要根据不同养殖环境分别针对目标性状制定不

同的育种方案 [11-12]。因此，为了更好地保证“鲆
优2号”在各地的快速生长和高成活率，本研究对

28个“鲆优2号”家系分别在山东和河北进行对比

养殖试验，利用混合线性动物模型(基于最佳线

性无偏预测，BLUP)对其生长性状和存活性状在

不同养殖地点的GEI进行了分析，以期以此为

据，对牙鲆的制种方案进行优化，进而保证更

好的推广效果。

1    材料与方法

1.1    家系建立和养成

亲鱼培育和家系建立在黄海水产研究所实

验基地(海阳市黄海水产有限公司)进行。根据本

研究室对2012—2015年家系生长和抗迟缓爱德

华氏菌病性状家系选育及遗传参数评估结果 [13-16]

和对2013—2015年家系抗迟缓爱德华氏菌病基

因组选择结果 [17]，选取育种值高的亲本120尾(已
经用于建立家系并且进行了电子标记)，选取家

系平均育种值高的子代个体400尾作为亲本，同

时进行电子标记(PIT标记，青岛海星仪器有限公

司)，这520尾个体或生长速度快，或抗病力强，

或二者兼备。将这些个体进行重点培育，分别

在2018年5月4日和14日选取其中性腺发育良好的

抗病且生长速度快的个体(雌27尾，雄22尾)通过

人工授精建立“鲆优2号”家系28个(5月4日20个，

5月14日8个)。其余亲本通过人工授精和自然产

卵方式大批量生产“鲆优2号”受精卵推广到日

照、河北、天津和江苏等地进行示范养殖。

家系鱼苗培育期间根据生长情况进行了多

次密度调整，保证每个家系养殖密度一致。家

系鱼苗标记前管理方法参照文献 [18]。2018年8月
6日—10日，每个家系分别随机选取50尾测量体

质量，每个家系随机选取200尾(2批，每批每个

家系100尾)进行荧光标记(青岛海星仪器有限公

司)，稳定10 d，其中一批运到河北省唐山市维卓

水产养殖有限公司(Site 1)进行养成，流水养殖，

盐度18~24，养殖水温16 °C~26 °C，夏季用冷水

井(常年16 ~18 °C)调温不超过26 °C，秋季自然海

水温度，冬季和春季用地热井水 (60~70 °C)调
温，不低于  16 °C；另外一批在海阳实验基地

(Site 2)进行养成，流水养殖，盐度26~30，30，
养殖水温12 °C~28 °C，夏季用冷水井调温不超过

28 °C，秋季用自然海水，冬季和春季用冷水井

调温不低于12 °C。总的来讲，养成期间Site 1水
温波动范围较小，平均水温较Site 2高。两个养

殖地点所投喂饲料均为海童牌配合饲料[三通生

物工程(潍坊)有限公司]，日投喂率均为1%~2%。

其他统计信息见表1和图1。

1.2    数据获取和整理

养殖约250 d，2019年4月26日—28日同时测

量两个地点的所有存活个体收获体质量并统计

各家系数量，计算养殖成活率。在Excel中将收

获体重数据整理成1个数据集，即Dataset_weight_
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Site 1+ Site 2 (将Site 1和Site 2的收获体质量作为

两个不同的性状，缺失值用NA代替)；统计每个

家系存活个体数量，存活个体记为1，死亡个体

记为0，同样整理成1个数据集，即Dataset_survival_
Site 1 + Site 2 (将Site 1和Site 2的存活/死亡数据作

为两个不同的性状，缺失值用NA代替)。同时整

理每个数据集对应的系谱信息，追溯到0代，缺

失值用NA代替。

1.3    基因型与环境互作分析

基于限制性极大似然(REML)方法，利用线

性混合动物模型(Model 1)对两个不同养殖地点的

收获体质量的方差组分和环境间的遗传相关性

进行了估计。Model 1 模型如下：

y = μ + f + a + sd + e
式中，y为性状的表型值；μ是总体均值； f为固

定效应，包含地点和养殖池；a为个体的随机加

性效应；sd为父母本交互效应；e为残差效应。

采用阈值(连接函数为logit)动物模型(Model
2)对两个不同养殖地点的存活性状的环境间的方

差组分和遗传相关性进行了分析(假设数据符合

标准正太分布)。Model 2 模型如下：

 
Pr (y = 1) =

exp (¹+ f + a + sd)
1+ exp (¹+ f + a + sd)

式中，残差方差为固定值π2/3，其他参数如上所述。

为了量化GEI和评估两个不同养殖地点之

间的遗传相关 (rg)，在基于上述模型的双变量

(bivariate)分析中，将这两个环境中的同一性状视

为两个不同的性状，将养殖地点作为固定效

应。因为每个性状的观测值都是在单独的环境

中记录，模型中同一性状之间不存在环境 (残
差)相关性，因此环境协方差为零，这也意味着

表型相关性无法估计 [19]。利用Wald F统计量方法

估计固定效应的显著性，养殖池效应不显著

(P>0.05)，因此在后续的分析中将其去掉。采用

似然比检验(LRT)方法对父母本互作效应的显著

性进行检验 [11, 20]，发现父母本互作效应并不显著

(P>0.05)，因此在后续分析中将其忽略。

不同养殖地点 (环境 )之间的遗传相关计算

公式[5]：

rg(i;j ) =
±g(i;j )

±g(i)±g(j )
，

±g(i;j )

±g(i) ±g(j )

式中， 为两个养殖环境中记录值(作为不同

的性状(i, j))之间的遗传协方差， 和 分别

为性状 i 和性状 j 的遗传方差。

以上均使用ASReml-R 3.0软件包进行分析，

具体方法参照其说明书[21]。

2    结果

2.1    描述性统计

在Excel中对两个养殖地点的收获体质量进

行单因素方差分析 (ANOVA)发现差异极显著

(P<0.01)，Site 1的水温相对较高(图1)，生长速度

明显高于Site 2。体质量和存活性状的描述性统

计见表1和表2。两个地点的养殖成活率均很高，

表明“鲆优2号”在这两个养殖地点均表现出了良

表 1    不同养殖地点的放养和收获数量、养殖时间、成活率和平均日增重

Tab. 1    Number of fish at stocking and harvest, experimental duration, survival rate and average daily gain in different sites

地点

sites
放养数量

no. of fish at stocking
收获数量

no. of fish at harvest
成活率/%
survival

养殖时间/d
duration

平均日增重/(g/d)
average daily gain d

Site 1 2 800 (100)a 2 280 (71-93)b 81.4 (71-93)c 250 1.5

Site 2 2 800 (100)a 2 303 (56-96)b 82.2 (56-96)c 250 1.2

注：a 括号里数字是每个家系的放养数量；b 括号里的数字是所有家系收获数量的范围；c 括号里的数字是所有家系养殖成活率的范围；d 计算

公式：(收获时平均体质量-放养时平均体质量)/养殖时间

Notes: a number in parentheses indicates stocking size of each family; b number in parentheses indicates the range of harvest fish number of all the
families; c number in parentheses indicates the range of survival rate of all the families; d calculation formula: (average body weight at harvest-average
body weight at stocking)/duration days
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图 1    养成期间不同养殖地点的水温变化趋势

Fig. 1    Change trend of water temperature in different
sites during the grow-out period
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好的抗病性能。Site 1 的养殖成活率为81.4%，略

低于Site 2(82.2%)。Site 1和Site 2的家系成活率分

别介于71%~93%和56%~96%。Site 1和Site 2的平

均日增重分别为1.5和1.2 g/d。在两个养殖地点收

获体质量的变异系数均为0.21，表明“鲆优2号”
的收获体质量仍具有一定的遗传改良潜力。

2.2    基因型与环境互作分析

牙鲆“鲆优2号”不同养殖地点之间收获体质

量的遗传相关为0.57 (<0.7)，呈中等相关，说明

这两个养殖地点存在极显著的基因型和环境互

作效应和较大的家系重排效应。两个养殖地点

之间存活性状的遗传相关为0.8257 (>0.7)，呈高

度相关，说明这两个地点之间的基因型和环境

互作效应和家系间重排效应很小，两个养殖地

点之间的家系成活率排名基本一致。

3    讨论

3.1    养殖地点的选择

本研究选取的两个实验地点是牙鲆的主产

区，因此均具有很强的代表性。山东省威海、

烟台和日照等地区养殖规模很大，其养殖环境

特点是夏季水温偏高，自然海水通常能达到25 °C
以上，冬季水温很低，最低温不足4 °C，因此一

般需要用卤水井的井水(水温常年14°C~18 °C)进
行调温，保证夏季水温不过高冬季水温不过

低；河北省是国内牙鲆养殖的另一主产区，其

年产量与山东省相当甚至高于山东省，河北省的

优势是有深井热水(水温常年60 °C~70 °C)并且还

有浅井水(一般盐度较低，水温常年16 °C~20 °C)，不

仅能够保证冬季养殖水温较高而且夏季水温不

过高。牙鲆“鲆优2号”是在位于烟台海阳的黄海

水产研究所实验基地培育而成，并且近些年在河

北省做了大量推广，因此，本研究选取山东烟台

和河北唐山作为两个代表性的养殖地区进行对比

养殖实验，其养殖模式均为工厂化室内流水养殖。

3.2    牙鲆“鲆优2号”的生长和存活情况

2014—2016年，牙鲆“鲆优2号”中试养殖和

培育初成期间，在山东烟台和日照等地区的生

长情况为平均日增重0.71~0.93 g/d，养殖成活率

62.2%~81.3%[22~23]。本研究中，在烟台海阳基地

的生长情况为平均日增重1.2 g/d，养殖成活率

82.2%。同样，在河北唐山的示范养殖也取得了

很好的效果，平均日增重1.5 g/d，养殖成活率

81.4%。因此，本研究中根据生长和抗病性状遗

传参数评估结果和基因组选择结果培育的“鲆优

2号”表现出了更好地生长和抗病优势，将更好地

造福全国各地养殖户。

3.3    基因型和环境互作

两个养殖地点之间体质量的遗传相关为

0.57，存在相当大的GEI，直接的表现形式是严

重的家系重排效应。但是，两个养殖地点存活

性状的遗传相关处于较高水平，为0.82，说明

“鲆优2号”的高养殖成活率(抗病性能)在不同的

养殖地区都得到了很好的体现，但是根据本研

究的结果，需要根据不同的养殖环境优化制种

方案，保持“鲆优2号”快速生长和抗病性能的优势。

实际上，水产养殖动物在不同的养殖环境

出现较大的GEI是普遍现象，这里的环境是一个

整体性概念，包含各种环境因素如水温、盐

度、饵料和管理方式等。Sae-Lim 等 [12]对1964—
2013年间发表的关于生长和存活性状的基因型和

环境互作的论文(涉及到38种水产养殖动物)进行

了综述，发现生长性状和存活性状都存在中等

重排效应，不同环境间生长性状的平均遗传相

关为0.72，不同环境间存活性状的平均遗传相关

为0.54。另外，最新的研究发现，在不同海区养

殖的壳白长牡蛎(Crassostrea gigas)生长和壳色也

存在相当大的GEI(rg ≤ 0.75)[24]；但是在大菱鲆

(Scophthalmus maximus)中，较高水温和较低水温

表 2    不同养殖地点放养和收获时的体质量均值(BW, g)、标准差和变异系数(CV)

Tab. 2    Mean (g), standard deviation (SD) and coefficient of variation (CV) of body weight (BW, g) at
stocking and harvest in different sites

放养

stocking

收获

harvest

Site 1 Site 2

均值

mean
标准差

SD
变异系数

CV
均值

mean
标准差

SD
变异系数

CV
均值

mean
标准差

SD
变异系数

CV
体质量

weight 15.90 6.15 0.39 402.40 85.81 0.21 326.88 68.37 0.21
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养殖条件下的生长性状并不存在GEI (rg ≥ 0.9)[25]。

在牙鲆养殖方面，循环水养殖和流水养殖

环境中生长和存活性状就存在较大的GEI和重排

效应，收获体质量和存活性状在两个环境间的

遗传相关分别为0.65和0.40[26]。因此，当生长和

存活等重要性状存在显著的GEI和重排效应时，

为适应不同的养殖环境，需要对育种方案做相

应的调整。

4    结论

牙鲆“鲆优2号”新品种在山东和河北均表现

出速生和高成活率的优良性能。“鲆优2号”家系

的生长性状在不同养殖环境间表现出显著的基

因型与环境互作效应，但是存活性状在不同的

养殖环境间的基因型与环境互作效应很小，说

明“鲆优2号”的存活性状对环境的依赖性较小，

为继续保持鲆优2号的快速生长和高抗病性能的

优势，需要针对不同的养殖地区优化制种方案。
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Genotype by environment interactions for growth and survival traits of
“Pingyou No. 2” flounder (Paralichthys olivaceus) in

different aquaculture environment

LI Yangzhen 1,2,     YANG Yingming 1,2,     LIU Yang 1,     LU Sheng 1,     WU Yaolei 1,     ZHAO Yuzhu 1,    
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(1. Key Laboratory for Sustainable Development of Marine Fisheries, Ministry of Agriculture and Rural Affairs
Yellow Sea Fisheries Research Institute, Chinese Academy of Fishery Sciences, Qingdao    266071, China;
2. Laboratory for Marine Fisheries Science and Food Production Processes, Pilot National Laboratory for

Marine Science and Technology (Qingdao), Qingdao    266237, China;
3. Engineering and Technology Center for Flatfish Aquaculture of Tangshan,

Tangshan Weizhuo Aquaculture Co., Ltd., Tangshan    063202, China)

Abstract: Aiming to improve the growth and survival performance of “Pingyou No. 2” flounder in
different aquaculture areas, in this study, broodstocks which were selected based on the results of
genetic parameter estimation and genome selection for growth and resistance traits,  wre used to
produce “Pingyou No. 2” families. In total, 28 families were produced. Then these families were
cultured in different sites (Site 1: Hebei; Site 2: Shandong). Genotype by environment interactions for
growth and survival traits were estimated based on mixed linear models. The average daily gain was
1.5 g/d and 1.2 g/d in Site 1 and Site 2 respectively, and the survival rate was 81.4% and 82.2% in
Site 1 and Site 2 respectively. Both traits showed a superior performance in two sites. The genetic
correlations for harvest body weight and survival traits between both environments were 0.57 and 0.82
respectively, indicating that there was a significant genetic by environment interaction effect for
harvest body weight, but not for survival. These results suggest that “Pingyou No. 2” flounder showed
good growth and resistance performance in different sites. The harvest body weight and survival traits
still have certain selective potential. Hence, to ensure a good demonstration and extension results, it is
neces sa ry  t o  improve  and  op t imize  t he  s eed  p roduc t ion  t echn iques  ( e . g . ,  s eeds  w i th  good
environmental adaptability) for achieving the advantage of fast growth and high survival rate of olive
flounder in different aquaculture environments.

Key words: Paralichthys olivaceus; “Pingyou No. 2”; growth; survival; genetic parameter; genotype by
environment interaction
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