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雌核 发 育（gynogenesis）是 单 倍 体 育 种 的 主 要 途 径 之 一，属 于“染 色 体 组 工 程”（Chromosome set
engineering）的范畴，雌核发育技术于 20 世纪 50 年代后期在国外首先发展起来，70 年代初我国才开始涉

足这一领域的研究。30 年来，已取得了丰硕的成果，3 个红鲤雌核发育纯系的建立以及异育银鲫的选育

与推广［1］，说明我国鱼类雌核发育研究无论从理论上还是从应用上都取得了长足的进步。近年来，有关

鱼类雌核发育的细胞和分子生物学研究［2，3］，更是从理论上探索了雌核发育发生的机制问题，从细胞和

分子角度为该领域的研究展示了美好的前景。

1 鱼类的天然雌核发育

1.1 天然雌核发育的鱼类及其倍性组成

最早发现行天然雌核发育的鱼类是美洲的阿马逊花鳉（Poecilia formosa），随后又发现银鲫和花鳉属

的某些种类，也是营雌核发育的［4，5］。我国已发现营天然雌核发育的鱼类有方正银鲫、淇河鲫、彭泽鲫、

高背鲫、普安鲫 A、B、C 型和滁州鲫［5］。一般认为，天然雌核发育鱼类的染色体组成为三倍体，仅阿马逊

花鳉、M . clarkhubbsi 和日本的关东系银鲫除外［5］。然而，关于银鲫的染色体组成究竟是二倍体还是三

倍体，尚有分歧。银鲫的染色体数目一般为 150 士 ，很多研究者认为是三倍体，但也有人认为是二倍体。

Fan 等［6］对德国的一种银鲫（Carassius auratus gibelio）的研究表明，其染色体数目为 156 的雄鱼，不仅能产

生形态、泳动速度正常的精子，而且精子的受精能力正常；同时，精子的 DNA 含量为其体细胞的一半。

同样，沈俊宝等［7］用显微光密度法测定了黑龙江银鲫与普通鲫雄性个体的红细胞和精子的 DNA 含量，

前者分别为 112 .81 和 57 .57 单位，其比值为 1 .96 ：1；后者分别为 77 .22 和 37 .57 单位，其比值为2 .06 ：1，

两者没有明显差别。说明这两种银鲫的雄性个体都能减数分裂形成正常的配子，因此认为这两种银鲫

不是三倍体而是二倍体种群（2n = 150 士 ）。此外，染色体为 150 士 的二倍体银鲫尚有缩骨鲫、普安鲫（A



型、B 型、C 型）和彭泽鲫等［5，8］。但是，最新的研究表明，彭泽鲫为三倍体鲫鱼，染色体组由 150 条基本

染色体和若干条超数染色体组成，并且有三条有明显随体的特征性染色体可配成同源染色体［9］。

1.2 天然雌核发育鱼类的形成机制

天然雌核发育鱼类的细胞学特征主要表现在两方面：卵子成熟分裂的特殊方式；卵子受精的非两性

融合生物学［10］。前者涉及雌核发育子代染色体的倍性保持，后者则主要了解雌核发育卵如何阻止精子

形成雄性原核并与雌性原核融合。

我国对鱼类天然雌核发育研究得比较清楚的是黑龙江水系的银鲫。大量的研究表明，其精卵形成

机制是相当复杂的，基本上通过不发生第一次成熟分裂、成熟分裂后第二极体不排出、第一次卵裂为核

内有丝分裂等来维持其倍性。而持“银鲫卵子是通过第一次成熟分裂异常，卵核染色体不减数来维持染

色体倍性”者为众。俞豪祥［11］在研究银鲫受精生物学时发现，在刚产出的成熟银鲫卵子中没有看到极

体，直到受精后 10min 才有唯一的一个极体排出，因此认为银鲫卵在成熟过程中只完成一次核分裂。丁

军等［3］在比较研究银鲫和两性融合发育红鲤卵母细胞成熟细胞学时发现：在银鲫卵母细胞成熟过程中，

绝大部分卵母细胞的核物质，在胚泡破裂后的第一次成熟分裂时期，有明显不同于两性融合的行为，其

染色体清晰地分为三群并各自被星光包围，随着卵母细胞的发育，三团星光又逐渐重新聚拢，形成三极

纺锤体，随后三极纺锤体扭转、重叠，合并成为一个正常的中期纺锤体，以此方式来代替通常的第一次成

熟分裂。

此外，对天然雌核发育银鲫受精机理的研究发现：虽然同源的银鲫精子和异源的精子（红鲤、普通鲫

等）在银鲫卵中均不能发育成雄性原核，但两者的细胞学行为存在着很大的差异［12］。异源精子在第二

次卵裂前仍保持高度致密状态，同源精子进入银鲫卵后则陆续起动发育，最终与雌性原核接合。前者呈

现典型的雌核发育过程，而后者则属介于雌核发育和两性融合生殖之间的中间类型。由于自然界银鲫

可以利用同地共居的近缘种甚至远缘两性鱼的雄鱼繁殖后代，因此可认为银鲫事实上是集两种繁殖方

式于一身。

为进一步研究银鲫卵抑制异源精子原核化的作用模式，探索雌核发育机理，葛伟等［13］将银鲫卵去

膜后再用异源精子受精，精子表现出明显的活化现象，银鲫卵对精核的抑制随着卵膜的去除而解除。因

此认为：银鲫卵中可能缺乏两性融合生殖鱼类卵质所具有的某些促精核核化物质，此类物质能促进雄性

原核的形成，但并非起动精核解凝所必需。在此基础上，丁军等［3］提出了雌核发育银鲫卵控制精核发育

的双重控制模型。根据这一模型，银鲫卵对异源精子具有双重控制作用，即初级控制和次级控制。初级

控制的作用性较强，致使异源精子原核化功能完全丧失；次级控制作用较弱，能阻碍和延缓解凝精核进

一步向雄性原核发育。其中，次级控制可能起辅助性作用，它只有在消除了初级控制后才能表现出来。

对雌核发育银鲫精子蛋白组分和生化特性的研究，更进一步揭示了鱼类 雌 核 发 育 的 形 成 机

制［14，15］。在雌核发育银鲫脱膜精头中，可溶性蛋白组分所特有的蛋白是碱性蛋白，这可能正是抑制精

子解凝的主要因子，因为动物卵母细胞中已分离和鉴定的促使精子染色体解凝的因子多为酸性蛋

白［14］。同时，当异源精子去膜后用二硫键（S - S）还原剂 DTT（dithiothreitol）处理时，发育速度明显加快，

可见精核碱性蛋白中二硫键的还原作用是精核解凝和原核化不可缺少的［15］。一般认为，精核染色体解

凝过程中碱性蛋白的置换首先要经过磷酸化。精核进入卵质后，磷酸酶（phosphatase）脂解活性降低，而

激酶（kinase）作用加强，从而导致碱性蛋白的磷酸化。雌核发育的银鲫卵正是因为卵质中磷酸酶脂解活

性较高而导致精核的碱性蛋白磷酸化过程无法进行，从而抑制了精核的解凝。

1.3 天然雌核发育鱼类的性别

雌核发育的个体或后裔的性别是由卵核的遗传成分（染色体）决定的。雌性配子同型（XX）的鱼类，

其雌核发育的后代应为雌性。鲫属 XX—XY 型性别决定类型［16］，而以天然雌核发育方式繁殖后代的方

正银鲫却是两性型种群，雄性比例占 10% ~ 20%［10］。并且雄性的染色体数与雌性一致，均为 150 士 ，且

精巢发育正常，能产生形态、泳动能力、寿命及受精能力均正常的精液。因其能完成减数分裂，推测其经
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长期进化已达到二倍化的程度，在二倍化过程中，恢复了减数分裂的能力，并积累了一定量的雄性基因，

这些雄性基因的积累导致群体中出现雄性个体［17］。葛伟等［12］研究认为：银鲫在种内自繁时的繁殖方

式为介于雌核发育和两性融合生殖之间的中间类型，这种繁殖方式，既保证了雌核发育银鲫种群各克隆

的相对独立和稳定，又可实现种群克隆间有限的有性遗传交换，种群中的少量雄鱼在沟通各克隆间的遗

传交流方面起着某种桥梁作用。并且，精核参与早期发育的程度与子代中的雄鱼比例之间存在一定的

相关性。

2 人工雌核发育的主要成果及存在问题

2.1 人工诱导雌核发育成功的主要鱼类

近年来，国内对鱼类人工雌核发育的研究成绩斐然，已先后在 10 余种鱼类获得了雌核发育二倍体

后代，其中包括两种观赏鱼类（表 1）。用红鲤作为材料，经过连续两代雌核发育已获得了 3 个红鲤雌核

发育系，建立了快速获得鱼类纯系的完整技术途径［1，19］。

表 1 我国人工诱导鱼类雌核发育的成功实例

Tab.1 Fishes of artificial gynogenesis in China

鱼类名称 精子来源 失活精子染色体的方法 卵子二倍化的方法 文献

红鲤 鲫、团头鲂 !射线、紫外线
冷休克，1℃处理 30min

25 × 10 - 6秋水仙素溶液浸泡 30min
［18］

［19］

稀有鮈鲫 泥鳅、红鲤 紫外线 热休克，39 ~ 41℃处理 1 ~ 3min ［20］

草鱼 湘江野鲤 紫外线
冷休克，4 ~ 6℃处理 15min
冷休克，4 ~ 6℃处理 20min

［21］

［22］

鲤、鲢 紫外线
热休克，37℃处理 10min

冷休克，0 ~ 3℃处理 5min
［23］

［23］

虹鳟 虹鳟 紫外线 热休克，28℃处理 10min ［24］

牙鲆 牙鲆 紫外线 冷休克，0 ~ 2℃处理 45min ［25］

锦鲤 团头鲂 紫外线 热休克，39℃处理 1min ［26］

鲢 红鲤 紫外线 热休克，39℃处理 1min ［27］

荷元鲤 鲫 紫外线 冷休克，3 ~ 8℃处理 10min ［28］

红镜鲤 野鲤 紫外线 冷休克，5℃处理 20miin ［23］

鲫 湘江野鲤 紫外线 冷休克，0 ~ 4℃处理 30min ［22］

银鲫 鲤 紫外线 冷休克，8℃处理 20min ［23］

金鱼 湘江野鲤 紫外线 冷休克，2℃处理 30min ［29］

散鳞镜鲤 红鲫 紫外线 冷休克，2℃处理 30min ［29］

2.2 人工诱导鱼类雌核发育的方法

人工诱导两性繁殖鱼类的雌核发育包括两个方面：精子染色体的遗传失活以及卵子染色体的二倍

体化［30］。

2 .2 .1 精子染色体的遗传失活

用 Co!射线、紫外线和化学药物都可诱发精子染色体的遗传失活。化学药物用得较少，目前已知可

使精子遗传物质失活的有效化学药物有甲苯胺蓝（toluidine blue）、乙烯脲（ethyleneurea）、二甲基硫酸盐

（dimethylsulfate）、吖啶黄（trypalflavine）和噻嗪（thiazine）等，国内仅有用甲基磺酸乙酯（EMS）处理鱼类精

液诱发雌核发育的报道［31］。

用紫外线照射精液，使精子遗传物质失活最为普遍，国内在诱导鱼类人工雌核发育中大都使用此法

（表 1）。紫外线照射法操作简便，而且比较安全，只是其有穿透力不强的弱点，但可通过精液铺薄来弥

补［29］。紫外线照射的时间可根据紫外灯数目、照射距离而改变（表 2）。潘光碧［23］研究发现，当照射距

离在 6 ~ 11Cm 之间时，距离每增加 1Cm，照射时间就要增加 2min 左右；当照射距离不变时，用两支 30W
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的紫外灯比用 1 支灯管的照射时间缩短近一半。

表 2 紫外灯照射精子遗传物质失活时的各参数比较

Tab.2 The parameters during treating the sperms by U.4.

照射距离 / Cm 紫外灯功率及数目 照射时间

4 30W× 1 2min45s
6 30W× 1 5min43s
9 30W× 1 12min44s
11 30W× 1 18min
11 30W× 2 9min9s
11 .5 30W× 1 15min42s
11 .5 30W× 2 8min

2 .2 .2 卵子染色体的二倍体化

成熟卵子具有全部的发育潜能，与经过照射处理的精子受精，可以打开发育的大门，可是由于单倍

体胚胎发育容易出现单倍体综合症不能成活，必须经过人工诱导二倍体的发生，胚胎才能正常发育成仔

鱼［29］。目前常用的人工诱导卵子染色体二倍化的方法主要有：温度处理（冷休克或热休克）、静水压和

化学药物。吴清江等报道在人工诱导雌核发育过程中，在受精后发育至 2 细胞期时，以 25 或 100 × 10- 6

的秋水仙素溶液浸泡 30min，可获得 31 .6%二倍体雌核发育个体［19］。用静水压来阻止卵子第二极体的

排出或受精卵的第一次有丝分裂，是实现卵子二倍化的有效方法。因其对胚胎的损伤较其他方法小得

多，并且成活率高，近年来此法已得到广泛应用。楼允东等［32］报道，用静水压诱导雌核发育的二倍体虹

鳟，平均孵化率为 43 .9%，比热休克（21 .5%）高得多。但因其需要水压机这样的专门设备，因此无法普

遍推广使用。

纵观国内鱼类人工雌核发育的研究现状，使卵子染色体二倍化的方法最常用的仍是温度休克法（表

1）。甚至可认为：温度对抑制第二极体外排或是抑制第一次卵裂，有比静水压和秋水仙素两种方法操作

简便、效果更为稳定的优点，尤其是冷休克对鱼类雌核发育二倍化的形成是行之有效的［29］。

2.3 鱼类人工雌核发育中存在的主要问题

由表 1 可见，尽管目前已有 10 余种鱼类的人工雌核发育取得成功，但这些鱼类的组成相对比较单

一：淡水鱼类较多而海水鱼类很少，鲤科鱼类较多而其他鱼类较少（鲤科中又以鲤为多），经济鱼类较多

而观赏鱼类较少。同时，雌核发育成功而真正传至子代并稳定遗传的较少，大部分研究仅注重诱导方法

和检测手段，仔鱼出膜后后续的跟踪报道较少。

在人工诱导鱼类雌核发育过程中，精子遗传物质失活的彻底与否，直接影响了雌核发育子代的性

状。常用的紫外线处理法，因其穿透力较差，还可能出现光复活作用，导致精子遗传物质失活不彻底，使

雄性个体的某些 DNA 片段参与遗传，在某种意义上阻碍了人工雌核发育研究的进一步深入［28］。因此，

失活精子遗传物质的方法尚有待进一步完善。

此外，有关鱼类人工雌核发育的研究，停留在细胞学水平的较多，而对包括配子形成、受精、精核发

育、卵核发育以及个体发育在内的整个雌核发育过程中，生理、生化反应的研究较少，因此对与诸反应有

关的生物大分子物质的结构、功能、作用方式的探索，摸清其对雌核发育调控模式的研究尚待深入［33］。

3 鱼类雌核发育育种技术的应用前景

鱼类雌核发育在水产养殖上具有极重要的应用价值，有关专家已对这方面的应用作了相当详尽的

阐述［5，17，30］。在鱼类育种工作和遗传学研究中，诱导雌核发育可用来加快品种、种群等选育系的形成，

数量性状遗传分析和基因定位等。而现代生物学技术的发展，更为其展示了美好的应用前景。
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3.1 纯系的快速建立

人工诱导雌核发育可以快速建立纯系，鱼类的许多经济性状如体重、生长等都是由微效多基因控制

的，用传统的近交方法，至少要经过 8 ~ 10 代的连续选育才能获得纯系，需要 20 ~ 30 年之久。而应用雌

核发育技术，只需一代最多二代就可获得纯系，充分节约了时间、劳力和资金。鱼类杂交育种仍是传统

的育种方式之一，而杂种优势的稳定和亲本是否为纯系密切相关，因此雌核发育技术还可保持杂种优势

的多代利用。

由于鱼类两性生长速度不同，部分鱼类雌性生长可远远快于雄性，实现某些经济鱼类的单性养殖，

提高产量已成为当前水产养殖业的热点，而建立雌性纯合系可使鱼类的单性养殖成为可能。加拿大、日

本等国已成功地开发了牙鲆、虹鳟、大西洋鲑和大麻哈鱼等的全雌化生产技术，并已达产业化规模，经济

效益显著。国内目前对海水鱼类的人工雌核发育研究相对薄弱，若能深入这方面的研究，同时加强对一

些名贵鱼类，如当前经济价值较高的一些引种鱼类纯系的建立，前景将相当可观。

3.2 选种效率的提高

雌核发育还有利于提高选种效率。任何鱼类的种群个体都含有一些有害的隐性基因或致死基因，

在选育中很难除去这些基因。雌核发育后，由于基因座位的纯合化，有害隐性基因控制的性状就会表达

出来，因此很容易从群体中除去这些带有有害隐性基因的个体，致死、隐性基因就会自然被淘汰，从而缩

短了选种过程。

3.3 雌核发育与其他生物技术的结合

合理地将雌核发育技术与其他生物技术结合，能更好地发挥其在鱼类育种及种质资源保存中的地

位和作用。如将人工雌核发育技术和鱼类基因转移技术、胚胎冷冻技术等有机结合，一方面可为生产出

具生态安全性的转基因鱼奠定基础，另一方面将对种质资源的长期保存起到举足轻重的作用。

3.4 复合四倍体的发现及其育种潜力

在鱼类雌核发育研究过程中，发现了一系列复合四倍体的存在［5］。在银鲫或异育银鲫与兴国红鲤

受精产生的子代中，往往有少数介于鲤鲫之间的杂交种，其生长速度比同池饲养的异育银鲫快得多。染

色体研究表明：这种复合四倍体具有母本全部染色体和父本的单倍染色体，说明银鲫的少数卵子不但具

有雌核发育保持自身全部染色体的能力，而且还有融合外源精核且将精子的染色体并入协同发育的能

力。这种卵子所特有的对两类不同精子采取两种不同发育方式的生殖应答机制，迄今首次在脊椎动物

中发现。复合四倍体的发现是雌核发育育种中的一个新突破，同时表明有关雌核发育银鲫配子发生和

调控工程的研究意义深远，育种潜力无限。

承蒙上海水产大学楼允东教授审阅并提出宝贵意见，谨致谢忱！
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