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摘要：罗氏沼虾（Macrobrachium rosenbergii）具有生长快、养殖周期短、营养价值高等优点，是我国主要的淡水虾

养殖品种，在生长性能方面表现出性别两态性：同龄雌、雄虾个体的大小、生长速度相差悬殊，导致大规模生产罗氏沼

虾受到限制，因此迫切需要采用性别控制技术开展罗氏沼虾单性化育苗，培育全雌/全雄罗氏沼虾以提高养殖产量，

而实现罗氏沼虾单性化养殖的前提必须明确性别分化和性别决定的分子机制及其关键基因。文章就罗氏沼虾性别

相关基因的研究进展及其单性化养殖发展现状进行综述，认为全雄/全雌罗氏沼虾育种的关键技术是伪雌或超雌虾

制备。鉴于罗非鱼三系［原系（XX♀）、雄性纯合系（YY♂）和雄性纯合转化系（YY♀）］配套方案的启发，今后可对罗氏

沼虾遗传型WW超雌个体进行性逆转，获得伪雄个体（遗传型WW，生理型ZZ），经回交所得后代用于构建超雌虾种质

库，即通过性别分化和性别决定机制解析及超雌种质库构建，研发自主的单性化罗氏沼虾制种技术，培育全雄/全雌

罗氏沼虾将成为可能。
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Abstract：Giant freshwater prawn（Macrobrachium rosenbergii）as an important freshwater prawn has become one of

the leading varieties of freshwater aquaculture in China due to its quicker growth rate，shorter breeding cycle and higher

nutrition. The male and female individuals exhibit sexual dimorphism in terms of growth performance：the size and growth

rate of the same age was different，which limited the boost production of M. rosenbergii. Thus，it was urgent to adopt sex

manipulation to carry out monosex culture，and to cultivate all-female and all-male prawns to increase the aquaculture

yield. The prerequisite of the monosex culture was understanding the molecular mechanism and key genes of sex differen-

tiation and sex determination. Hence，in this paper，the research progress of sex-related genes and research status of

monosex culture at home and abroad were summarized，and it was considered that the essential for all-female and all-male

breeding was the preparation of neo-female and super female. Inspired by the three-line matching scheme of tilapia［origi-

nal（XX♀），male homozygous（YY♂）and male homozygous transformation（YY♀）］，the genetic reversal WW super-fe-

male individuals in the future could be sex-reversed，and neo-male individuals（genotype WW，physiologic type ZZ）

were obtained. After backcrossing，they were used to construct super female breeding germplasm bank. Notably，it is po-

ssible to develop independent parthenogenesis techniques of M. rosenbergii，and to cultivate all-female and all-male

prawns through the analysis of the molecular mechanism of sex differentiation and sex determination.
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0 引言

罗氏沼虾（Macrobrachium rosenbergii）属大型

淡水虾类，具有生长快、养殖周期短、营养价值高等

优点，是我国主要的淡水虾养殖品种。我国于1976

年引进罗氏沼虾，至1990年得到快速推广。近年来，

随着市场需求的日益增长和人工繁育苗种技术的进

步，我国罗氏沼虾养殖呈现方兴未艾之势。据统计，

2016年我国罗氏沼虾养殖产量达13.2万t，较2015年

增长了2.49%（农业部渔业渔政管理局，2017），其产

量已超过全球罗氏沼虾养殖产量（约23.0万t）的1/2。

与其他甲壳类动物一样，罗氏沼虾也表现出性别两

态性：同龄雌、雄虾个体的大小、生长速度相差悬殊，

即在同等养殖条件下，雌虾生长速度较雄虾慢50%~

70%，性成熟后的雄虾个体平均体重约是雌虾的2倍

（俞炎琴，2013）。这是由于我国传统的罗氏沼虾养

殖模式均为雌雄混养，在养殖过程中部分虾性成熟

早，并进行交配繁殖而消耗大量能量，进而影响其生

长速度和群体均匀度。为改善这一现状，部分养殖

户通过人工挑选留大剔小、雌雄分开等方法以提高

罗氏沼虾产量，但此法劳动强度大、成本高，且雌雄

幼虾区分不明显，导致大规模生产罗氏沼虾受到限

制。因此，迫切需要采用性别控制技术开展罗氏沼

虾单性化育苗，培育全雌/全雄罗氏沼虾以提高养殖

产量，而实现罗氏沼虾单性化养殖的前提必须明确

性别分化和性别决定的分子机制及其关键基因。本

文就罗氏沼虾性别相关基因的研究进展及其单性化

养殖发展现状进行综述，以期为研发罗氏沼虾性别

控制技术提供参考，进而有效指导罗氏沼虾单性化

养殖。

1 罗氏沼虾性别决定及性别分化

甲壳类动物性别决定类型有遗传决定型、环境

决定型及遗传与环境共同决定型（楼允东等，2004；

周梦颖，2014）。目前，虽然无直接证据证实罗氏沼

虾存在性染色体，但前人的相关研究结果显示，通过

移植促雄性腺（Androgenic gland，AG）获得的伪

雄罗氏沼虾与正常雌性个体杂交F1代雌雄比例约

3∶1，而F1代雌性个体与伪雄罗氏沼虾回交的F2代中

雌雄比例为6.63∶1（Malecha，2012）；此外，通过摘除

促雄性腺获得的伪雌罗氏沼虾与正常雄性个体杂

交，获得的F1代性别全为雄性（Aflalo et al.，2006；

Rungsin et al.，2006）。因此，根据性逆转及杂交试

验的性别比可推测罗氏沼虾属于WZ/ZZ染色体性别

决定类型，且表现为雌异（WZ）雄同（ZZ）（Lécher et

al.，1995；Benzie et al.，2001；Aflalo et al.，2006；

Staelens et al.，2008）。

值得注意的是，甲壳类动物特有的内分泌腺——

促雄性腺在雄性甲壳类动物的性别分化、精子发生

及雄性第二性征维持中发挥重要作用。尤其对于性

别已分化的罗氏沼虾个体来说，通过人为摘除或植

入促雄性腺可使其性别发生逆转，从而改变生理性

别，因此其分泌的促雄性腺激素（Androgenic gland

hormone，AGH）不仅是性别决定因素，还是雄性性

别分化的调控因子（楼允东等，2004）。此外，甲壳类

动物特殊的进化地位导致其性别分化过程极易受外

界环境因素如温度、盐度、pH、食物丰度、光照和水

质，以及环境内分泌干扰物（壬基酚）等的影响（吴楠

等，2007；朱春华等，2011；周梦颖，2014；戴习林等，

2016）。关于罗氏沼虾性别分化的时间，朱春华等

（2011）通过外部形态观察结合性腺组织学切片的方

法，确定了罗氏沼虾性别分化和性成熟的时间，具体

表现为外部形态特征的出现稍早于内部性征分化时

间，且早期分化和性成熟分别发生在幼虾变态后21

和45 d。

2 罗氏沼虾性别相关候选基因及分子
标记

性别控制技术开发是实现罗氏沼虾单性化养

殖的基础，而性别控制技术的重点在于挖掘和鉴定

性别分化与性别决定的关键基因。近年来，随着分

子生物技术的快速发展，已有学者通过cDNA文库构

建和转录组测序等方法筛选获得罗氏沼虾性别相

关基因（Cao et al.，2006，2007；Jin et al.，2013；Ma

et al.，2019）；同时，借助AFLP（Amplified fragment

length polymorphism）技术鉴定出罗氏沼虾性别特

异性分子标记（Ventura et al.，2011；Jiang and Qiu，

2013），为实现单性化养殖提供了重要理论依据。

2. 1 性别相关基因

2. 1. 1 Mr-IAG基因 甲壳类雄性动物特异的促雄

性腺最先在软甲亚纲雄兰蟹中发现，作为特有的内

分泌器官，其分泌的促雄性腺激素在促进雄性性别

分化过程中发挥重要作用（Sagi et al.，1997）。近年

来，促雄性腺特异性基因（Insulin - like androgenic

gland，IAG）相继被发现（Lugo et al.，2006；Manor et

al.，2007；Shechter et al.，2008；Rosen et al.，2010）。

Ventura等（2009）通过构建罗氏沼虾促雄性腺cDNA

消减文库鉴定出Mr-IAG基因，经测序比对分析，发

现成熟Mr-IAG肽段的半胱氨酸骨架结构与其他甲

壳类动物IAG具有高度的同源性；此外，注射Mr-IAG
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双链RNA会暂时抑制雄性第二性征的重塑和雄性附

肢再生，并伴随蜕皮延后和生长参数下降现象；而沉

默Mr-IAG基因表达会引起精子发生阻滞和促雄

性腺的肥大增生。鉴于Mr-IAG基因能引起雄性性

别分化的逆转，目前已在小龙虾（Curtis and Jones，

1995；Parnes and Sagi，2002）、青蟹（Triño et al.，

1999）和斑节对虾（Gopal et al.，2010）等甲壳类动物

中开展了一系列针对IAG基因的性别控制研究。

2. 1. 2 Mr-IR基因 胰岛素受体（Insulin receptor，

IR）属于酪氨酸激酶受体超家族，作为胰岛素家族信

号通路中的重要蛋白，在调节胞内和胞间环境的稳

态过程中发挥重要作用（Fafalios et al.，2011）。已有

研究表明，胰岛素信号通路在性别发育过程中起主

导作用（Nef et al.，2003）。Sharabi等（2016）基于多

资源信息构建转录本文库鉴定出与脊椎动物IR基因

具有较高同源性的Mr-IR基因，并成功克隆获得该基

因的cDNA序列，生物信息学分析结果显示其编码

1508个氨基酸，包含2个保守跨膜结构域（Transmem-

brane domain，TM）、2个配体结合结构域、3个纤维蛋

白连接素-3结构域及1个酪氨酸激酶结构域。Mr-IR

基因在罗氏沼虾成虾的各组织中呈广泛表达模式，

但与IR基因在脊椎动物中的表达模式存在差异，如

在肌肉组织中不表达（Chen et al.，1996；Steele et al.，

1996）。Sharabi等（2016）研究表明，Mr-IR基因沉默

并不影响罗氏沼虾的生长，但显著影响促雄性腺的

增生，促进Mr-IAG基因表达上调和输精管远端未成

熟精细胞数量大幅增加；配体斑点试验结果进一步

证实，Mr-IR基因与Mr-IAG基因确实存在配体—受

体互作现象。可见，Mr-IR基因主要通过作用于促雄

性腺而调控甲壳类动物性别分化。

2. 1. 3 Mar-Mrr和MRPINK基因 Cao等（2006，

2007）以罗氏沼虾性腺组织为材料，构建雌性和雄性

特异的抑制性消减杂交文库，再通过差异基因表达

筛选与测序分析，首次鉴定出与罗氏沼虾性别相关

的基因Mar-Mrr（M. rosenbergii male reproduction -

related gene）和MRPINK（Male reproduction - related

peptidase inhibitor kazal-type gene）；Northern blot-

ting检测和半定量RT-PCR结果显示，Mar-Mrr和

MRPNIK基因只在雄性生殖系统中特异表达，且以

输精管中的表达量较高，提示Mar-Mrr和MRPNIK基

因可能参与雄性生殖相关的生理过程。Phoung-

petchara等（2012）通过RT-PCR和原位杂交技术检测

罗氏沼虾Mar-Mrr基因的时空表达模式，结果也发

现Mar-Mrr基因在雄性生殖系统中特异性高表达，

与 Cao 等（2006，2007）的研究结果一致。关于

MRPINK基因，Li等（2008）研究发现，MRPINK蛋白

对罗氏沼虾精子的水解明胶活性具有明显抑制作

用，免疫荧光检测结果显示，MRPINK基因特异性结

合在精子的基体边缘部位，通过抑制精子上的类明

胶酶而影响精子活性，由此推测其对罗氏沼虾的受

精具有调节作用。

2. 1. 4 MroSxl和MroDmrt基因 Sxl基因是果蝇性

别决定的关键因子（宋艳等，2009）。俞炎琴（2013）

通过简并PCR和cDNA文库构建等方法获得4个罗氏

沼虾Sxl异构体（MroSxl1~MroSxl4）。其中，MroSxl1

定位于精原细胞中，推测其参与精细胞生成；Mro-

Sxl3和MroSxl4在卵巢中特异性高表达，提示其可能

参与卵巢发育。Dmrt（Doublesex and mab-3 related

transcription factor）是目前发现对性别决定和性别

分化起重要作用的基因家族，其家族成员编码蛋虫

均包含一个具有DNA结合能力的保守序列——DM

结构域（Doublesex和Mab-3）（Zhu et al.，2000；Kopp，

2012）。Dmrt基因编码蛋白作为转录调控因子，已被

证实与果蝇、水蚤及其他甲壳类动物的性别两态性

和性腺发育密切相关（Burtis et al.，1991；Keyes et

al.，1992；Salz and Erickson，2010）。俞炎琴（2013）

采用简并PCR和RACE扩增成功克隆获得2个罗氏沼

虾Dmart基因（MroDmrt11E和MroDmrt99B），其中，

MroDmrt11E基因在精巢中高表达，在卵巢中表达量

极低；而MroDmrt99B基因特异性低表达于精巢中；

此外，随着罗氏沼虾胚胎的发育，MroDmrt11E和

MroDmrt99B基因的表达量逐渐增加。

2. 1. 5 其他基因 雌激素相关受体（Estrogen re-

lated receptor，ERR）被视为核受体超家族的第三类

亚族，参与雌激素受体信号通路。ERR作为真核转

录因子，在卵巢发育和精子生产过程中发挥重要作

用（Beato et al.，1995；Escriva et al.，2000）。赵苗鑫

（2016）成功克隆获得罗氏沼虾ERR基因的cDNA序

列，其组织表达谱显示ERR基因在雌虾的卵巢组织

中高表达，推测该基因参与调控罗氏沼虾的卵巢发育

（赵苗鑫等，2017）。在前期研究的基础上，刘金磊等

（2018）通过双链RNA（double-strand RNA，dsRNA）

干扰沉默罗氏沼虾ERR基因，并对dsRNA干扰前后

的卵巢样本进行转录组测序，结果共获得318269674

条Clean reads和96272条Unigenes，差异表达分析得

到2490条上调表达Unigenes、2557条下调表达Unige-

nes，GO功能富集分析和KEGG通路富集分析发现，

差异表达的Unigenes被富集到与生殖相关的GO分

姜建萍等：罗氏沼虾性别相关基因研究进展及其单性化养殖现状
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类条目或KEGG通路上，且发现ERR基因可能通过影

响cyclinB、PPP2A和ADCY9基因表达以调控罗氏沼

虾的卵巢发育。

随着第二代测序技术的广泛应用，对罗氏沼虾

性腺进行转录组测序已成为挖掘性别决定和性别分

化候选基因的主要手段。Jung等（2016）以18尾罗氏

沼虾的卵巢和精巢组织为材料，基于454测序平台进

行转录组测序分析，结果得到超过750000条高质量

Clean reads和44407条Contigs，在罗氏沼虾的卵巢和

精巢组织分别得到112和270个差异表达基因，提示

这些基因可能与性别分化相关。

2. 2 性别相关分子标记

稳定的性别特异分子标记对开展虾蟹类早期

性别鉴定及后期单性化养殖至关重要。Ventura等

（2011）利用AFLP技术鉴定出一段与罗氏沼虾性别

相关、3 kb长的基因组区域，且该片段存在串联序列

和逆重复序列。在此基础上，设计特异性引物并将

其转换为 SCAR（Sequence - characterized amplified

region）分子标记，进一步分析发现该段序列在雌、雄

罗氏沼虾中存在细微差别：雌虾中，在SCAR上游区

域存在3 bp缺失，且存在2个雌性特异的SNP位点，

而该位点基因型表现为雌虾杂合、雄虾纯合，即

SCAR分子标记能有效区分雌、雄和超雌罗氏沼虾。

Jiang和Qiu（2013）利用64对引物组合对罗氏沼虾进

行AFLP扩增，结果获得8400条条带，其中13条为雌

性特有的条带，将其进行重扩增、克隆及测序分析，

成功筛选出2条可靠的SCAR分子标记。上述研究结

果同时进一步佐证罗氏沼虾可能为WZ/ZZ染色体性

别决定类型。

3 罗氏沼虾单性化养殖

目前，在甲壳类动物中主要采用外源激素处

理、温度调控、种间杂交、雌核发育、多倍体诱导和促

雄性腺移植或摘除等方法进行性别控制研究。尤其

是性别相关关键基因的挖掘与鉴定，为甲壳类动物

的性别控制提供了契机，至今罗氏沼虾单性化养殖

已取得长足发展。

3. 1 全雄罗氏沼虾

国外关于全雄罗氏沼虾的研究始于1990年。

Sagi等（1990）通过摘除早期雄性罗氏沼虾的促雄性

腺，发现其雄性个体性逆转为雌性个体，即伪雌（表

型WZ，生理型ZZ），将伪雌个体与正常雄性个体杂

交即可获得全雄后代。制约该方法推广应用的最主

要技术瓶颈是无法准确、有效地判定罗氏沼虾的早

期发育阶段。为克服这一难题，Aflalo等（2006）开发

两步法进行罗氏沼虾全雄育种，首先摘除雄性亲本

的促雄性腺并结合后裔测定法确定获得伪雌个体，

然后与正常雄性罗氏沼虾杂交获得F1代，经性逆转

后大批量生产伪雌个体，再与正常雄性个体进行回

交，而达到大规模生产全雄罗氏沼虾的目的。随着

罗氏沼虾性别特异分子标记的成功挖掘，使得其单

性化繁殖更便捷，可操作性更强（Ventura et al.，

2011）。随后，Ventura等（2012）采用注射Mr-IAG基

因的dsRNA干扰方法（图1），成功实现雄性罗氏沼虾

的性逆转并获得伪雌个体；与正常雄性个体进行杂

交后，利用前期鉴定获得的性别特异分子标记对F1

代个体进行验证，发现F1代罗氏沼虾全为雄性个体，

该结论为后续规模化全雄繁殖打下了坚实的基础。

Lezer等（2015）基于性逆转技术手段进行大规模全

雄罗氏沼虾的生产，并对其后代的生长性状表型数

据进行统计分析，结果发现罗氏沼虾的性逆转成功

率达86%。通常情况下，伪雌个体的体重较正常雌

性个体重，生长速度快，养殖产量较雌雄混养模式提

高17%，对应经济利润提高60%（吕华当和沙燮雪，

2014）。在国内，广东海洋大学朱春华教授从1994年

开始着手于罗氏沼虾种苗培育技术研究，近年来其

团队基于引进的泰国罗氏沼虾原种，结合群体选育

和物理、化学因素的性别控制等手段，成功培育获得

全雄罗氏沼虾群体（方琼玟，2017）。

3. 2 全雌罗氏沼虾

尽管雄虾较雌虾生长快、养殖产出量高；但雄

虾个体大，性情凶残，且具有明显的侵略行为和领地

意识，导致单位养殖面积养殖密度较低，进而严重影

响整个罗氏沼虾群体的生长（Mohanakumaran Nair

et al.，2006）。相对而言，雌虾具有性情温顺、体型较

小及单位面积养殖密度高等优点，更重要的是含有

高营养价值且味美如蟹黄的生殖腺（Gopal et al.，

2010；Malecha，2012）。由于雄性罗氏沼虾的残杀现

象和雌虾的高营养价值，相同养殖条件下雌虾养殖

所带来的经济效益远高于雄虾养殖。早在1992年，

国外研究学者就提出甲壳类动物全雌养殖极具优越

性的理念（Malecha et al.，1992）。

继全雄选育之后，全雌养殖模式将成为一个全

图 1 全雄罗氏沼虾的培育生产流程
Fig.1 Breeding and cultivation process of all-male M.rosenber-

gii
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新的养殖策略。以色列本·古里安大学的Sgai教授

团队率先研发出罗氏沼虾全雌养殖技术（Levy et

al.，2016），该技术是采用移植雄性腺体方法替代传

统的激素、化学处理或转基因方法，以获得超雌虾群

体（WW型），目前已实现大规模的商业化模式运转。

罗氏沼虾全雌养殖的理论基础是基于促雄性腺对动

物性别分化、精子发生及雄性性征的调控作用，其具

体操作流程如下：采用眼柄摘除法去除成熟雄性罗

氏沼虾神经内分泌X器官窦腺体复合物，使其促雄

性腺肥大增生，然后利用酶解法进行肥大增生促雄

性腺（Hypertrophied androgenic gland，hAG）细胞的

分离和培养，获得的hAG细胞培养21 d后，以2×103个

细胞为单位注射到罗氏沼虾幼体第一腹节的肌肉组

织中，结合外部形态特征、组织切片观察及分子标记

技术进行伪雄个体鉴定。通过对雌虾注射hAG细胞

后能成功诱导其性逆转为新的伪雄个体，与正常雄

虾个体杂交后，其子代个体的WW型∶WZ型∶ZZ型

比例为1∶2∶1，即获得25%的WW型超雌个体。采用

分子标记技术对WW型和WZ型个体进行分离，再与

正常雄性个体进行杂交，可获得100%的全雌个体

（图2）。大规模养殖结果显示，全雌养殖模式下罗氏

沼虾具有更优的生长性能，主要表现为：①在成虾养

殖过程中无个体残杀现象，养殖成活率较混养模式

提高22%；②养殖群体中无雄性个体，雌性个体不存

在抱卵现象，保证在养殖期间持续增重，成虾平均体

重达40 g/尾左右；③全雌养殖条件下，罗氏沼虾总产

量较混养模式提高36%；④全雌养殖模式显著提高

了成虾规格均一性，饲料转化率提高20%。

图 2 全雌罗氏沼虾的培育生产流程
Fig.2 Breeding and cultivation process of all-female M. rosenbergii

摘自www.enzootic.com
From www.enzootic.com

4 展望

开展性别分化和性别决定相关基因研究是实

现罗氏沼虾单性化养殖及提高其产量的前提工作，

但至今鲜见罗氏沼虾性别相关基因克隆鉴定的研究

报道。随着高通量测序技术的快速发展，利用转录

组测序技术挖掘缺乏参考基因组信息的罗氏沼虾性

别特异功能基因已成为可能，为揭开罗氏沼虾性别

决定和性别分化的分子机制提供了技术保障。基因

编辑技术的发展为人类疾病和动、植物复杂性状的

改良提供了机遇，目前已在甲壳类动物基因编辑方

面展开了大量研究工作（Hiruta et al.，2014；Nakanishi

et al.，2014；Naitou et al.，2015；Martin et al.，2016）。

中国科学院海洋研究所张继泉博士团队基于CRISPR/

Cas9技术成功实现了脊尾白虾的基因组编辑（Gui

et al.，2016；Sun et al.，2017），为罗氏沼虾性别控制

指明了新方向，可基于鉴定获得的性别决定和性别

分化主效基因，借助基因编辑技术实现性别控制。

可见，全雄/全雌罗氏沼虾育种的关键技术是伪雌或

超雌虾制备。尽管以色列本·古里安大学Sagi教授

的团队（Ventura et al.，2011；Lezer et al.，2015）已将

全雄罗氏沼虾制种技术公之于众，但具体细节及操

作规程仍需进一步摸索完善，加之超雌虾的制备程

序繁琐，选育耗时较长，且使用年限有限，极大限制

了全雌虾的大规模生产。受罗非鱼三系［原系（XX♀）、
雄性纯合系（YY♂）和雄性纯合转化系（YY♀）］配套

方案（杨永铨等，1980，2012）的启发，今后可对罗氏

沼虾遗传型WW超雌个体进行性逆转，获得伪雄个

体（遗传型WW，生理型ZZ），经回交所得后代用于构

建超雌虾种质库，即通过性别决定和性别分化机制

解析及超雌种质库构建，研发自主的单性化罗氏沼

虾制种技术，培育全雄/全雌罗氏沼虾将成为可能。

姜建萍等：罗氏沼虾性别相关基因研究进展及其单性化养殖现状
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