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摘 要 : 利用人工繁育技术对虹鳟( ♀ ) ( Oncorhynchus mykiss) 和山女鳟(♂ ) ( Oncorhynchus masou masou) 进行

了种间杂交实验，并对杂交胚胎和仔鱼的发育进行了观察，通过观察，详细描述了其胚胎发育和仔鱼发育各个

阶段的发育时序和形态特征。结果表明: 在水温为 4． 3 － 9． 2 ℃的条件下，杂交受精卵的有效发育积温达到
206． 01 ℃·d 发眼，完成胚胎发育所需的有效积温为 387． 44 ℃·d，杂交鳟的胚胎发育速度介于双亲之间 ; 初孵

仔鱼，全身透明，血液循环和心跳清晰可见，肛突明显，背鳍原基出现; 破膜后 20 d，全长为 21． 25 ± 1． 40 mm，

此时约半数卵黄囊体积明显减小，可以看见背鳍、臀鳍与尾鳍的出现; 破膜后 40 d，个别发育较快的个体开始

在水中游动，主动摄食 ;破膜后 45 d，卵黄囊基本吸收完全，仔鱼具有游泳能力，50 d 后几乎全部上浮。
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A study on embryonic and larval development of hybrid F1 by
Oncorhynchus mykiss ( ♀) × Oncorhynchus masou masou (♂ )

CHEN Shu-qiang1，2，ZHANG Yu-yong2，JIA Zhi-ying2，BAO Bao-long1，GONG Xiao-Ling1

( 1 ． College of Fisheries and Life Science，Shanghai Ocean University，Shanghai 201306，China;

2 ． Heilongjiang River Fisheries Research Institute，Chinese Academy of Fishery Science，Harbin 150070，China)

Abstract: Interspecific hybridization between Oncorhynchus mykiss ( ♀ ) and Oncorhynchus masou masou
(♂ ) was conducted by artificial propagation． A series of normal stages based on morphological features for
the embryonic and larvae development of the hybrid was described． The results showed that the total effective
temperature of the embryonic development was 387． 44 ℃·d which is higher than Oncorhynchus mykiss and
lower than Oncorhynchus masou masou at the water temperature of 4． 3 － 9． 2 ℃，while the eyeball pigment
stage kept on 206． 01 ℃·d; the newly hatched larva was diaphanous all over the body and its blood
circulation，heartthrob，anal stylet and dorsal fin rudiment could be seen clearly; 20 days after hatching，half
of the yolk sac of the larvae was absorbed，the total length was 21． 25 ± 1． 40 mm，and the dorsal fin，anal fin
and tail fin could be seen; 40 days after hatching，some of the larvae swam and took in food in the water; 45
days after hatching，the yolk sac of the larvae that could swim was absorbed mostly; almost all of the larvae
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swam up 50 days after hatching．
Key words: Oncorhynchus mykiss; Oncorhynchus masou masou; hybrid; embryo; larvae

虹 鳟 ( Oncorhynchus mykiss ) 和 山 女 鳟
( Oncorhynchus masou masou ) 同属于鲑科大麻哈
鱼属，是冷水性名贵养殖鱼类。我国在东北、西
北、华北和西南地区拥有非常丰富的冷水资源，
但这些冷水资源在水产养殖上的利用率却非常
低。缺乏优秀养殖品种是其中一个重要原因，虹
鳟和山女鳟正是在这种情况下，上个世纪被引进
我国。作为引进种，由于最初群体较小加之繁育
过程中缺乏有效的保护策略，致使两种鱼在生产
性状上均出现了不同程度的退化，开展虹鳟和山
女鳟的杂交实验就是希望产生性状互补的杂交
种，进而能够在生产中利用其杂种优势。目前，
已经开展了多种鱼类杂交种的胚胎发育实验，如
杂交鳜［1 － 2］、杂交鳢［3］、杂交鲶［4］、杂交条纹鲈［5］

和牙鲆( ♀ ) × 圆斑星鲽 (♂ ) ［6］等杂交种在胚
胎和仔鱼发育方面都有过研究。虹鳟和山女鳟
两种鱼的杂交实验已经获得了成功，具有商业开
发潜力的杂交组合为虹鳟( ♀ ) × 山女鳟(♂ )
( 本论文中暂命名为杂交鳟) ，有关杂交鳟的遗传
机制，早期生长情况和肌肉营养品质评价等方面
的研究也已报道［7 － 9］。本文将对杂交鳟胚胎及其
仔鱼的发育过程进行观察，旨在揭示杂交鳟胚胎
和仔鱼的发育规律，为杂交鳟的批量生产和养殖
开发提供更为详尽的基础资料。

1 材料与方法

1． 1 受精卵的获取及孵化
实验在中国水产科学研究院黑龙江水产研

究所渤海冷水性鱼类试验站进行。挑选同步性
成熟虹鳟雌鱼和山女鳟雄鱼，人工采集配子，利
用干法授精得到杂交鳟的受精卵，受精卵被置于
平列槽避光孵化。孵化期间采用天然涌泉流水
孵化。杂交鳟受精卵的管理与虹鳟和山女鳟受
精卵的日常管理相同。

1． 2 采样和固定
在受精后 0 － 3 h 内，每间隔 15 min 采样一

次 ; 3 － 9 h 内，每间隔 30 min 采样一次 ; 9 － 33 h

内，每间隔 1 h 采样一次 ; 33 － 57 h 内，每间隔 2 h
采样一次 ; 57 － 81 h 内，每间隔 4 h 采样一次 ; 81

－ 129 h 内，每间隔 6h 采样一次 ; 129 － 215 h 内，
每间隔 12 h 采样一次 ; 215 h 后到破膜每天采样
一次。受精卵每次采集 15 － 20 粒，用 Bouin’s 液
固定，4 ℃暂存。

1． 3 观察方法
用 Nikon SMZ-1500 型体式显微镜对所有样

品进行观察。当发育过程中 50% 以上个体达到
某个时期，则记为该发育阶段的起始时间。同时
用连接电脑的数位影像系统 Nikon DXM 1200C
和软件 NIS-Elements F2． 20 进行拍照，记录下其
形态特征。仔鱼阶段用数码相机进行拍摄，并在
出膜后每五天对仔鱼的全长、卵黄囊长径及短径
用游标卡尺进行测量。

1． 4 有效发育积温的计算
在杂交鳟受精卵胚胎发育过程中，完成某阶

段的平均水温( ℃ ) 与发育到该阶段所需要的时
间 ( 天数 d 或时数 h ) 的乘积，表示有效发育积
温。在实验中记录每次的采样水温和每日 8 点、
14 点 20 点的温度，来计算发育期间的平均水温。

1． 5 数据处理和统计分析
使用 Photoshop 7． 0 编辑图片和制作图版，用

软件 SPSS 11． 0 和 Microsoft excel 2003 进行统计
分析。

2 结果与分析

2． 1 胚胎发育
从 2009 年 11 月 12 日受精到 2010 年 1 月 9

日破膜，杂交鳟胚胎发育经历 58 天，平均水温为
6． 51 ℃ ( 日平均水温的变化见图 1 ) 。将杂交鳟
整个胚胎发育过程分为六大阶段，细分为 25 个
发育分期( 表 1 ) ，各期发育时相 ( 图版Ⅰ ) 的特征
描述如下。
2 ． 1 ． 1 受精卵

吸水前的杂交鳟受精卵直径 ( 5． 02 ± 0． 15 )
mm，吸水后 45 分钟卵径达到 ( 5． 48 ± 0． 12 ) mm
( 图版Ⅰ-1 ) 。吸水膨胀，卵内液泡破裂，泡液渗
入卵质膜和卵膜之间，由于高渗透压而引起外界
水进入卵膜，使卵膜举起，形成扩大的卵周隙，为
胚胎发育提供宽敞的空间。受精后两小时原生
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质开始向动物极聚集，逐渐隆起形成盘状胚盘，
为此后的卵裂奠定了基础( 图版Ⅰ-2 ) 。

图 1 杂交鳟从受精至破膜日平均水温变化图
Fig． 1 Variation of daily average temperature from
fertilization to hatching Oncorhynchus mykiss ( ♀ ) ×

Oncorhynchus masou masou (♂ )

表 1 杂交鳟胚胎发育时序表

Tab． 1 Duration of embryogenesis in Oncorhynchus

mykiss ( ♀) × Oncorhynchus masou masou(♂ )

序号 发育时期
受精后时间
( h)

胚胎发育积温
/ ( 水温 ×日数 ) ( ℃·d)

1 受精卵 0 0． 00
2 胚盘隆起 2 0． 72
3 2 细胞期 11 4． 08
4 4 细胞期 14 5． 16
5 8 细胞期 16 5． 89
6 16 细胞期 20 7． 25
7 分裂后期 26 9． 54
8 囊胚早期 41 15． 10
9 囊胚中期 87 31． 93
10 低囊胚期 155 56． 18
11 囊胚晚期 167 57． 82
12 原肠早期 215 72． 83
13 原肠中期 263 87． 89
14 原肠晚期 287 96． 12
15 神经胚期 311 103． 87
16 眼基出现期 335 111． 02
17 胚孔封闭 359 118． 65
18 脑部分化期 383 126． 4
19 胸原基出现期 407 133． 96
20 眼囊形成期 431 141． 48
21 尾牙出现期 455 148． 77
22 眼晶体出现 503 163． 59
23 尾鳍出现期 575 185． 28
24 眼色素出现期 623 206． 01
25 出膜期 1 391 387． 44

2 ． 1 ． 2 卵裂期
受精后 11 小时，有效发育积温达到 4． 08 ℃·d

出现第一次卵裂，隆起的胚盘向两边拉长，胚盘
顶部中央产生一裂痕并逐渐加深形成分裂沟，继

而将胚盘一分为二，形成两个基本相等的分裂
球，进入 2 细胞期 ( 图版Ⅰ-3 ) ; 随着有效发育积
温不断累积，细胞分裂数目呈现几何级增加，历
经 4 细胞期、8 细胞期、16 细胞期 ( 图版Ⅰ-4、5、
6 ) ;分裂球越分越小，但界线尚清楚，分裂球大小
不一，形成多细胞的胚体，进入分裂后期( 图版Ⅰ-
7 ) 。
2 ． 1 ． 3 囊胚期

在受精后 41 小时，有效积温达到 15． 10 ℃·d
时，胚盘隆起达最高，形成高囊胚，进入囊胚早期
( 图版Ⅰ-8 ) 。囊胚早期细胞分裂迅速，细胞变
小，胚盘细胞堆积如帽状，与卵黄物质交界明显，

但交界边缘很不完整。随着囊胚边缘细胞的增
多，已看不出细胞个数，胚盘面积不断变大，开始
向植物极下包和内卷，随之变得稍扁平，受精后
87 小时，有效积温达到 31． 93 ℃·d 时，胚胎进入
囊胚中期 ( 图版Ⅰ-9 ) ; 囊胚层逐渐变低，与卵黄
囊连接较平滑，受精后 155 小时，有效积温达到
56． 18 ℃·d 时，进入低囊胚期 ( 图版Ⅰ-10 ) 。囊
胚细胞继续内卷形成不太明显的胚环，胚层继续
下包，胚环形成，进入囊胚晚期( 图版Ⅰ-11 ) 。
2 ． 1 ． 4 原肠期

胚环继续下包，内卷明显，下包到 1 /3 处，在
未来胚环一侧出现增厚盾状突起 ( 称为胚盾 ) ，进
入原肠早期 ( 图版Ⅰ-12 ) ，此时有效积温达到
72． 83 ℃·d; 受精后 263 小时，有效积温达到
87． 89 ℃·d，胚环下包到 1 /2 处，胚盾明显增长，

头突出现，胚体开始延长并逐步完整，此时为原
肠中期( 图版Ⅰ-13 ;胚环下包到 3 /4，胚盾逐渐延
伸，超过动物极顶部，胚体基本形成，进入原肠晚
期( 图版Ⅰ-14 ) 。
2 ． 1 ． 5 神经胚期

受精后 311 小时，杂交胚胎的有效发育积温
达到 103． 87 ℃·d 时，胚盘下包 4 /5，神经板形成，

胚体后端有一个圆形原口，未包入的卵黄像一个
栓子在原口上，称为“卵黄栓”( 图版Ⅰ-15 ) 。胚
体头部较中后部明显隆起增大，可看出头部雏
形。
2 ． 1 ． 6 器官发生期

受精后 335 小时，有效发育积温达到 111． 02
℃·d 时，在前脑的两侧出现一对肾状突起，为眼
的原基( 图版Ⅰ-16 ) ，此时胚孔尚未关闭 ; 有效发
育积温达到 118． 65 ℃·d 时胚孔关闭，胚盘完全
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包住卵黄，脊索呈柱状，神经板头端隆起，头部雏
形更见明显( 图版Ⅰ-17 ) ;达到 126． 4 ℃·d 时，脑
部开始分化，分为明显的前、中、后脑，进入脑部
分化期( 图版Ⅰ-18 ) ;达到 133． 96 ℃·d 时在头部
后方两侧出现胸鳍原基 ( 图版 Ⅰ-19 ) ; 达到
141． 48 ℃·d 时，在眼前方腹面有一团暗色斑块，
称为嗅囊，眼原基进一步发育，形成长椭圆形眼
囊，称为眼囊形成期 ( 图版Ⅰ-20 ) ; 达到 148． 77
℃·d 时，胚体尾部向后发育延长，尾芽形成 ( 图版
Ⅰ-21 ) ;达到 163． 59 ℃·d 时，眼原基进一步发
育，在眼囊中发育形成晶体 ( 图版Ⅰ-22 ) ; 达到
185． 28 ℃·d 时，尾部已经脱离卵黄囊形成透明
的鳍皱( 图版Ⅰ-23 ) ; 达到 206． 01 ℃·d 时，眼部
开始出现黑色素，眼囊逐渐变黑 ( 图版Ⅰ-24 ) ; 受
精后 1 391 h，有效发育积温达到 387． 44 ℃·d 时，
胚体尾芽继续增长，鳍褶变宽，卵黄囊上血管增
多，胚体较前扭动剧裂，卵膜逐渐变薄，加上胚体
运动的牵拉，使卵膜破裂，开始破膜而出( 图版Ⅰ-
25 ) 。

2． 2 仔鱼发育
仔鱼五十天的生长情况见表 2。初孵仔鱼

( 图版Ⅱ-1 ) 体重为 0． 07 ± 0． 03 g，全长为 16． 69
± 1． 13 mm，卵黄囊长径为 7． 30 ± 0． 82 mm，短径
为 4． 67 ± 0． 74 mm，血液循环和心跳清晰可见，肛
突明显，背鳍原基出现。10 天后( 图版Ⅱ-2 ) 全长
为 18． 66 ± 1． 24 mm，卵黄囊体积变小，尾鳍鳍棘
分化。破膜后第 20 天( 图版Ⅱ-3 ) ，全长为 21． 25
± 1． 40 mm，此时约半数卵黄囊体积明显减小，可
以看见背鳍、臀鳍与尾鳍鳍棘的分化，而相当比
例的卵黄囊体积不但不明显减小，反而进一步吸
水膨胀，并在数 10 天内全部死亡 ( 图版Ⅱ-4 ) ，同
期正常仔鱼见图版Ⅱ-5 ，身体色素沉积明显。破
膜后第 40 天( 图版Ⅱ-6，经过 75%乙醇固定 ) ，个
别发育较快的个体开始在水中游动，主动摄食。
破膜后第 45 天，近半数卵黄囊变小的仔鱼上浮，
第 50 天全部上浮，不能上浮的个体，卵黄囊吸收
殆尽后死亡。

另外在对杂交鳟卵黄囊期仔鱼进行观察的
时候，发现杂交鱼苗中出现几种畸形鱼 ( 图版
Ⅲ) 。尾干上翘 ( 图版Ⅲ-1 ) 、尾部卷曲 ( 图版Ⅲ-
2 ) 、

身体螺旋 ( 图版Ⅲ-3、4 ) 、尾部下弯 ( 图版Ⅲ-5、
6 ) 、双头一身( 图版Ⅲ-7 ) 、身子上折( 图版Ⅲ-8 ) 。

表 2 1 － 50 天仔鱼全长及卵黄囊长径和短径的大小
Tab． 2 Total length and yolk sac of the larvae from

the first day to the 50th day

发育阶段
全长
( mm)

卵黄囊长径
( mm)

卵黄囊短径
( mm)

初孵仔鱼 16． 69 ± 1． 13 7． 30 ± 0． 82 4． 67 ± 0． 74

第 5 天仔鱼 17． 86 ± 1． 74 6． 82 ± 0． 69 3． 82 ± 0． 75

第 10 天仔鱼 18． 66 ± 1． 24 6． 59 ± 0． 70 3． 44 ± 0． 53

第 15 天仔鱼 20． 96 ± 1． 08 6． 13 ± 0． 71 3． 04 ± 0． 50

第 20 天仔鱼 21． 25 ± 1． 40 6． 04 ± 0． 74 2． 96 ± 0． 51

第 25 天仔鱼 21． 42 ± 1． 16 5． 50 ± 0． 93 2． 86 ± 0． 43

第 30 天仔鱼 22． 15 ± 1． 05 5． 17 ± 0． 76 2． 72 ± 0． 36

第 35 天仔鱼 22． 97 ± 1． 02 4． 55 ± 1． 11 2． 55 ± 0． 47

第 40 天仔鱼 23． 49 ± 1． 02 4． 03 ± 0． 72 2． 29 ± 0． 55

第 45 天仔鱼 25． 26 ± 1． 70 3． 44 ± 0． 95 1． 84 ± 0． 47

第 50 天仔鱼 25． 29 ± 1． 31 － －

3 讨论

3． 1 杂交鳟与亲本胚胎发育的比较
历经 1 391 小时，当发育积温达到 387． 44 ℃

·d 时，杂交鳟破膜而出，发育过程所需积温高于
虹鳟的 328． 12 ℃·d［10］，但远低于山女鳟的 500
℃·d ［11］。细胞分裂开始到囊胚晚期，杂交鳟和
虹鳟发育到各期所需的积温相当，低于山女鳟 ;
要发育到原肠期、神经胚期、眼基出现期和胚孔
关闭，直至破膜，所需要的积温杂交鳟高于虹鳟
低于山女鳟［10 － 11］。杂交鳟胚胎发育所需有效积
温介于双亲之间，和母本接近，这种现象在杂交
鳜［4］中也得到了体现。夏仕玲［12］把这种现象解
释为“偏母遗传”现象，即杂种的胚胎发育速度可
能主要受到卵细胞质因子的调控。精卵融合后，
卵子为胚胎发育提供所需的营养物质，直接影响
到细胞分裂和组织分化的快慢，从而对发育速度
产生影响。Appcllof 早在 1894 年研究大头鳕和
鲽鱼的人工杂交胚胎时，就发现了杂种卵的分裂
是按照母体的特点进行的［12］。这种偏母遗传的
作用 机 制 由 苏 联 著 名 鱼 类 遗 传 育 种 专 家
Kirpichnikov 归结为: 母体基因产物 ( mRNA 和蛋
白质) 在卵子中的积累和表现; 细胞质基因的作
用和传递［12 － 13］。
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3． 2 水温对杂交鳟胚胎发育的影响
冷水性鱼类的胚胎发育时间长短与水温有

着密切关系，如，虹鳟在平均水温 7． 5 ℃时，从受
精至孵出需要 46 天，平均水温为 9 ℃时，孵化期
则为 30 － 38 天，而在平均温度为 12 ℃时，26 天
左右即可出膜［11］;山女鳟在 8 ℃的水温孵化约需
60 d，而在绥芬河( 平均孵化水温低于 4 ℃ ) 的山
女鳟则需要 90 d 的孵化才破膜而出［11］。孵化温
度过低，孵化时间就长且孵化效果不佳 ; 温度过
高，发眼率降低，畸形率增高。虹鳟最适孵化水
温为 9 ℃，山女鳟最适孵化水温为 10 ℃。本实
验中的杂交鳟孵化水温是随着气候和自然环境
变化的，总体上和亲本的最适孵化水温相差太
大，杂交鳟的最适孵化水温还需要进一步的研究
探讨。另外不同的水温下，鱼出膜所需的发育积
温也略有差异，例如虹鳟在 9 ℃ 时约为 343． 0
℃·d，10 ℃ 时约为 309． 73 ℃·d，12 ℃ 时约为
308． 2 ℃·d［14］，因此，在本实验条件下计算得到
的杂交鳟各阶段有效发育积温可能与恒温孵化
条件下所得数据有所差异。为了得到更精确的
实验结果，探索一个杂交鳟的最适孵化水温来进
行恒温孵化很有必要，这样不但可以缩短胚胎发
育时间，同时也会提高受精率、发眼率、出膜率和
成活率，这在今后的实验中，将会做深入的探究。

3． 3 杂交鳟畸形仔鱼的出现
虹鳟的卵黄囊期仔鱼出现畸形也有过报

道［15 － 18］，大多都是这几种类型。光线、振动以及
水质异常等因素都将导致畸形鱼的出现。日光
中的紫外线对卵和仔鱼都有杀伤作用，即使是散
射光也有不良影响。在整个孵化过程中振动和
噪音干扰，很容易使胚胎发育异常，或停止发育。
孵化用水溶氧过低影响受精卵的发育，孵化时间
延长，孵出仔鱼个体较小［19］。除了环境因素的改
变会出现畸形仔鱼，遗传物质也有影响 ，尤其是
对于杂交种来说，亲本染色体组型和遗传物质的
差异导致精卵融合时，杂交配子配组困难及配组
异常也会出现相对较高的畸形鱼苗。在本实验
中，亲本配子能正常融合，孵化出的杂交鳟可批
量生产，但杂交鳟畸形率要高于虹鳟和山女鳟，
这种现象是环境因素在起主导作用，还是遗传物
物质在决定，还是两者在共同影响，仍需要深入
研究。
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图版Ⅰ 虹鳟( ♀) ×山女鳟(♂ ) 杂交胚胎发育图
PlateⅠ Embryonic development stages of Oncorhynchus mykiss ( ♀) × Oncorhynchus

masou masou (♂ )
1． 受精卵 ; 2． 胚盘隆起 ; 3． 2 细胞期 ; 4． 4 细胞期 ; 5． 8 细胞期 ; 6． 16 细胞期 ; 7． 分裂后期 ; 8． 囊胚早期 ; 9． 囊胚中期 ;

10，11． 囊胚晚期 ; 12． 原肠早期 ; 13． 原肠中期 ; 14． 原肠晚期 ; 15． 神经胚期 ; 16． 眼基出现期 ; 17． 胚孔封闭 ; 18． 脑部分化期 ;

19． 胸鳍原基出现期 ; 20． 眼囊形成期 ; 21． 尾芽出现期 ; 22． 眼晶体出现; 23． 尾鳍出现期 ; 24． 眼色素出现期 ; 25． 出膜期。
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图版Ⅱ 杂交鳟仔鱼发育图
PlateⅡ Larva development of Oncorhynchus mykiss ( ♀) × Oncorhynchus

masou masou (♂ )
1． 初孵仔鱼 ; 2． 第十天仔鱼 ; 3． 第二十天仔鱼 ; 4． 卵黄囊体积不但不明显减小，反而吸水膨胀致死 ; 5． 和 4 同时期的正常仔鱼 ;

6． 第四十天仔鱼( 75%乙醇固定 ) 。

图版Ⅲ 畸形仔鱼
PlateⅢ Types of identified morphological malformations
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