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绝大多数鱼类为两性精卵结合生殖
,

但有少数几种鱼类为雌核发有或杂种发育
,

偶然有雄核发育的

现象
。

雌核发育鱼类为单一雌性或含有少量雄性的群体
。

这种方式因为仅需要精子激活卵子
,

精子 并

不参与遗传而称为雌核发育或雌核生殖
。

与雌核发育相反
,

卵子在发育中失活
,

只 由雄核发育为一个个

体的现象称为雄核发育
。

杂种发育是以自然界中的两个相近血缘种的杂种形式存在的
。

一
、

杂 种 发 育

凡是杂种发育的群休均为单雌性
。

在杂种形成时雌雄配子结合
,

父母亲本贡献相等数量的遗 传物

质
,

在配子生成过程中的早期
,

所有来自父本的染色体均在卵原细胞形成过程中被排斥掉
,

仅雌 性 的

遗传物质得以保留并形成配子
。

当这样的雌性与相近血缘关系种交配时
,

仅保留雌性遗传物质的雌 配

子与相近血缘种的雄配子结合形成该杂种群体一个新的世代
。

这种杂种发育的现象存在于两栖 类
,

如

石滋丹。 。二州。协 和 石介少� 加。协
,

鱼类中的杂种发育仅在锵属�试译
,

下同 ����� “之切哪‘约中发现
。

主

要有 �
�

,
姗

。
�� 与 �

,

。“ � , 雷“�助 的杂种�简称为 �
�

“ 一。�
, �

�

, 洲。赫 与 �
�

�时落山舫 的杂种 �简

称为 �� 沸 一�时�
,

及 �
·

仍伽�� ��
, �

�

俪护

咖
� 和 尸

�

�“时‘试简称为 �
�

饥�约
一

�� 的杂种
〔’二�� 

。

鱼类中的杂种发育可能是鱼类雌核发有的早期形式
。

在减数分裂开始时对雄性染色体 的 排 斥结

果导致群休的单性生殖
,

或由于在雌性减数分裂中
,

非随机的雌雄性遗传物质的分离形成的结果
。

由杂

种发育向雌核发育过渡的中间类型包括在卵成熟过程中排斥雄性遗传物质功能的丧失和受精后立 即发

生排斥精子染色休能力的形成
‘

州
�

到 目前为止
,

人类尚未能在其他鱼类中诱导出人工的杂种发育
,

仅在实验室中合成了 �
�

。 一 � 的杂

种发育单雌性群体
〔” , ,

这证明这三种鳃属鱼的全雌性群体具有杂种发育的遗传倾向
。
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二
、

雌 核 发 育

雌核发有足鱼类单性生殖中一种重要生殖方式
。

雌核发育依赖于血缘关系相近的雄性提供的情 子

激活卵子发育
,

但不发生雌雄原核的融合
,

是一种无融合或假配合的生殖方式
。

群体全部由雌性和戎 或

仅含少量的堆性个休
,

只产生雌性的后裔
,

基因型则与母本相同或略有差异
。

�
�

自然界中鱼类的雌核发育

自从三十年代 � � � � 。, �
�

�
�

� � � �
�

�
�

� �����  �� ��� 发现亚马逊河的花鳞科鱼类 � 二。��� “ �,
�

, 。沁 是一种夭然存在的单性种群之后
,

人们又逐渐地发现了维属中的三 种 类 型 和 银 螂 �‘� 。
� 。￡姗

��
� 以哪娜加“

。

�均为单雌性种群
。

除了 �� 哪枷
� �� � , �二 以及另外一 种银绍��� 。曲

� , �肠句 为二倍体

单性种群
,

鳄属中的三个种
,

某些 � 、“ �记和, 。邸�
,

欧洲的银娜
,

日本的银却「�� � 。, “咐 � “附公。 �� ”夕
�

�� 叨幻均为三倍沐或四倍体单性种群
。

经研究发现这些鱼类均为雌核发育群体
〔‘

,
’“

,
’‘

,
’“, 。

尸戊耐招了
。犷, 邻� 栖息于墨西哥的河流之中

,

在全部分布区内还有 �
,

�时￡户。 � 和 �
,

。。石。, � 共

同栖息
。

这两个利的雄性个体保障了 �
�

介伽郎。 单雌性种群的雌核发育繁殖
。

在 尸了贯嫩。“ 自 然 种

群内存在若与其它亲缘两性种
�

一样的
、

染色体数为 �� 的二倍体群体
。

经细胞遗传学
、

生化遗传学方 法

研究证明
,

�
�

��
� , �� � 是 �

�

�时￡娜 , , � 和 �
�

。。石�
。 的复合物

,

由这两种鱼杂交起源
,

其染色体系由

�
�

沁‘杯耽 � 的单倍体组和 �
,

。 。
州。伽“ 的单倍体组组成

。

在 �
�

了砰叨口摇 中还发现了具 的 条染色体

的三倍体雌性
,

染色休分析及电泳材料表明
,

三倍体类型是由 �
�

�� , ,
�
, 和 尸

�

。 。石。, � 杂交而产生

的
。

三倍体的 �
�

和
�

,

朔 。
二 与两性的雄性交配

,

仍然仅产生三倍体雌性雌核发育后代
。

因此 �
�

�� 。
。�� 群

休中的三倍体个体可能来自于三倍体的自然雌核发育及二倍体的雌性与亲缘种的杂交“一 皿” 。

鳞属为卵胎生鱼类
,

产于墨西哥的西北部
,

该属中除有几种杂种发育形式外
,

还有三个雌核发育类

型均为三倍体种群
。

与杂种发育类型一样
,

它们没有独立的分类命名而是根据染色体组中每个亲本 时

染色体数称为 �
�

� , , 二�� �。“ � �
, �

�

, 、郎几小��怀时面 和 �
�

�。哪�� �� �俪�� � �� 一沁“� �
,

分别简称

为 �
�

枷
一 �, �

�

,
一创 和 �

�

� , �。 �
一王

。

从以上命名方式可以看出
,

这些三倍体群体是以 �
�

, 、口。�� 和

只 玩 。诃 。 等的杂种形式存在的
。

前两种即 �
�

�。 一乙和 �
�

。一�乙很有可能是由 �
�

。一不杂种发育群体演

化而来的
,

而 �
�

。�。 �
一� 则为 尸

�

� , �。�
� ‘的祖先

, �
�

� , 一‘与 �
�

,

� 赫栖息在一起
,

或抓�
, �

一‘则

与 �
·

阮“记“ 生活在一超
,

而 �� � , �。 �
一乙则与 �

�

诉“哪� 生活在一超
‘一, , , 。

除花鳞属�脚。“￡的和鳞属��。““叩
。‘。�鱼类外

,

银螂及 日本银卿是鱼类巾另外一个典型的雌核发

育�� ! 订
。

银螂分布于欧洲至中国东北部之间的广大水域之中
,

在日本分布的则为日本银螂
。

在欧洲 及

吕本分布的银螂为单雌性雌核发育群体
,

但在黑龙江水系至西伯利亚地区的银螂是 以二性型种的形 式

存在
。

其中雌鱼数量占优势或绝对优势
。

为银卿雌核发育提供精子的亲缘种主要是栖怠于同一水域的
�

鳃鱼
,

另外鲤鱼
、

编等也能为银卿的雌核发育提供精子“
·‘”, 。

银螂的染色体数为 ��� 士条
,

在日本还有 �� � 士条染色体的个体
。

根据染色体的数量以及与亲缘 种

细鱼��。 二 �� �� 染色体数量的比例
,

许多研究者将银卿称为三倍体
,

日本具 �� � 土条染色体的银卿则称为

四倍体
‘

川
。

事实上
,

螂鱼是一种四倍体
,

而银卿则为六倍体和八倍体
。

银螂的雌核发育主要是通过杂交证明的
,

用鲤鱼
、

拟鲤等数种鱼类的精液与银螂卵子授精
,

由此得

到的后代为完全母本型
,

雄性精子除激活卵子外不起任何作用
〔‘’。

关于三倍体雌核发育银螂的起源至今尚不清楚
。

��� � �� 。����  ! 推测它的起源及进化也许同鳍属

中的三个雌核发育群体一样
,

是由种间或属间杂交
,

然后 卫�

雌鱼又与亲本之一的雄鱼回交产生多倍

休
,

逐渐转变成雌核发育的单性种群
。

但是这种转变的遗传调 节 机制 仍 然是不 清楚 的
。

无论银

卿是怎样起源的
,

它的亲缘种或主要 亲 缘种 是 螂鱼 ��
�

、。亡, 、。亡。�
,

这 一 点是 毋 庸 里 疑

的
。
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雄核发育和杂种发育 � ��

�
�

雌核发育鱼类的特征

天然雌核发育鱼类一般具有多倍性
、

单雌性门同一性三大特征
。

除 �
�

为 �。 。二 外
,

其它均为多倍

体单性型
,

这有可能与雌核发育鱼类的杂交起源有关
。

通过杂交产生单性别与遗传上的差异
, ‘

�

多倍化的

路线中
,

单性别使得在三倍体水平进行繁殖成为可能
,

避免了三套染色休组配对联会的困难
,

发展成为

一个新的种群
。

由于雌核发育鱼类不进行减数分裂
,

且雄性遗传物质不参与任何作用
,

因此雌核发育的

鱼类群体是比较纯的
。

假如雌核发育个休不经过减数分裂
,

且不发抢染色体交换
,

雌核发育每个世代的

近亲交配系数为 �
�

�
。

即使假定每个世代染色体间的交换率为 �� 终
,

雌核发育第二代的近亲交配系 数

仍然接近 。
�

� 已档当同胞交配七到八个世代
,

此时群休每个个件的基因对已接近纯合
,

所似多代天然雌

核发育群休一般都是纯合群体
。

在人工诱导的二倍休鱼类雌核发育中
,

经处理的精子失去了遗传活性
。

然而
,

在处理剂量适度时
,

精

子的部分遗传物质
,

如部分染色体断片可能在胚胎发育中表现出转录活性
。

例如用经射线处理的含 有正

常基因型的精子和白化雌鱼的卵子授精
,

热休克后的虹鲜个休在皮肤上表现出色素沉着区域
,

这说明父

系的基因在雌核发育后代中的存在和表达应不同种间经射线处理过的的精子激活非同种卵子诱发雌核

发有时
,

非同种精子所携带的某些基因也有转移到雌核发育后代的可能性
〔乞名, 。

例如
,

美匡的研究人员就

用射线处理过的精子将大马哈鱼所具有的对传染性造血器它坏死完及病毒性出血性败血症病毒的 抵抗

力转移到虹缚中
。

在这禾洲砖移中
,

父本的染色体片段在胚胎发育过程的有丝分裂期闻可能被排斥而丢失
。

此外
,

我国的研究者还发现“
,
, , ,

在天然雌核发育的银螂群体中
,

当用未经任何射线处理的同种精子

授精时
,

卵子被激活
,

雌核发育成为个体
。

在用异种精子受精时
,

卵子
一

也可被激活
,

并按着雌核发育的途

径发育为雌性个体
。

但当精子来源于某种鱼类如鲤鱼时
,

由之激活发育而生广的雌性个体在生长势 等

方面具有一定的优势
。

这种由异种精子引起的生长优势现象称为异育效应
。

异 育效应也在某种程度 上

说明了在雌核发育后代中
,

父系的遗传物质不是绝对地被排斥掉的
。

�
�

雌核发育的细胞学原理和性别决定

高等动物的生殖过程一般包括由减数分裂形成染色体数减半的精卵结合
,

使染色体数又恢复为 正

常数量
,

这保持了物种世代间的染色体数绝对稳定
。

毫无疑卿
,

雌核发育鱼类世代间也需要维持染色体

数目的稳定
,

但它们不是靠减数分裂形成配子来维持的
。

通过大量的细胞学研究证明
,

其生殖细胞学机

制是相当复杂的
,

基本上有不发生减数分裂 � 减数分裂后第二极体不排出并与雌性原核的结合 � 第
一

次

卵裂为核内有丝分裂及减数分裂前核内有丝分裂等等
�

��� �� �成��  ��对苏联银卿研究发现
,

其成熟过程中不发生同源染色体的接合
、

互换及减数分裂
,

卵

细胞进行两次成熟分裂
。

在第一次�发育不全的 � 分裂中形成了三极纺锤体
,

它后来转化为两极的纺锤

体
。

在两极间
,

单价染色体相对地分布
,

或是似 � � � 的比例分布
。

后来全部单价染色体结合成三倍体

的第二次 �实际上是第一次�分裂的中期板
,

第二次是正常的分裂
,

此时卵细胞正处于排卵期
。

精子进入

后
,

减数分裂很快即分离出第一�也是唯一的�极体而完成
,

在卵细胞的雌性三倍体染色体组转变为雌性

原核
,

进而形成第一次卵裂的中期板
,

这期间并不发生雌雄原核的结合
。

从而保障了三倍体染色体数的
·

稳定遗传
。

小林弘�� � � � �研究认为
,

日木产银卿卵成熟过程中省略了第一次成熟分裂
,

在不发生精卵实质性的
·

结合时
,

银娜的世代间就仍然保持了染色体数的稳定
。

周嘉申等 �� �  �� 对黑龙江银卿的细胞学研究发

现
,

受精后卵子仅排出一个极体
,

卵子只进行一次减数分裂
。

需要指出的是
,

在黑龙江水域的银螂群体中存在着一定比例的雄性
,

这些雄性的染色体数与雌性一

致
,

为 ��。士条
,

而这些雄性的精巢发育正常
,

能产生形态
,

泳动能力
,

寿命及授精能力均正常的精液
。

在

生殖季节与雌性银卿在一起时
,

有强烈的性活动
,

由之交配所得到的为银娜
。

经 � �� 含量分析表明
,

雌雄性银娜均能完成减数分裂
,

由此推测银娜不是染色体不平衡的三倍体
,

银娜经过长期进化已达到二

倍化的程度
。

在二倍化过程中
,

银卿逐渐地恢复了减数分裂的能力
,

并积累了一定魔的雄性基因
,

这些
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雄性基因的积累导致群体中出现雄性个体
,

这些雄性个体的出现很有可能是银细完成二倍化
,

由雌核发

育生殖方式向正常二倍化生殖方式过渡的开始
〔祖, , 。

天然雌核发育的三倍体鳞属鱼类则较银螂简单
,

在减数分裂之前
,

通过核内有丝分裂使染色体加倍
,

不发生胞质分裂
,

并接连进行一次染色体复制
,

由此便其染色体数 目达到六倍化
,

经过两次正常的减数

分裂产出的配子的染色体数为三
一

涪体
,

与体细胞的染色体数一致
,

在不发生实质性的减数分裂条件下
,

份代间由此维持了染色体数的平衡
。

在这种生殖机制中
,

由于第一次减数分裂时同源染色体间遗传 物

质的交换
,

雌核发育后裔的遗传组成相对复杂
,

发生染色体交换的个体之间彼此不同
,

与母本也有 差

异“ ,
·

, “〕。

在人工诱导欧洲泥鳅�万‘�� 。朔“户活丽“
�
�的雌核发育时

,

其卵子经两次正常减数分裂后产生的第

二极体与雌性原核里新融合
,

卵子得以恢复二倍体染色体数目
,

这相当千第二次减数分裂的失败
。

事实

上
,

人工诱导雌核发育的细胞学机制多为第二极体不排出与雌性原核融合的结果
。

另外二倍体银卿及某些人工诱导雌核发育鱼类的细胞学机制则为配子发生中减数分裂正 常 发 生
,

配子�或卵子�的染色体数减半
,

但在第一次卵裂时
,

由于发生核内有丝分裂 �染色体复制后不出现胞质

分裂�而恢复二倍化
。

在我国填池栖息着一种三倍休娜鱼 �叮
�

二�� �。 “‘护时琳 染色休数为 ��� 士 �
「� ’。 经细胞遗传学研

究发现
,

核型中可能存在着 � � � 性染色体
。

对黑龙江的银卿研究也证明
￡� , ,

其性别机制可能为 � � 型
,

黑龙江银卿与其它种类“杂交
”
时

,

子代中出现的雄性比例很低
,

有时不出现雄性
。

但在 自繁子代中雄性

比例则占即男左右
,

这一点表示了黑龙江银卿兼有两性生殖和雌核发育生殖外
,

还暗示了它们雄性基因

和雄性染色体的存在
。

鳍属中一些种的种间杂交往往出现全雌性或全雄性后裔
。

这种现象可能是因各个种具有不同的 性

别决定机制的强度不同所造成的
。

�
�

。就助 �‘ 比 卫 矛讹名面 的性别机制要强
,

因此能提供母本的 染 色

体组
,

产生全雌性后裔
,

而在 �
、

, , 翻�� 与 户
�

��� 记朋� 杂交时则产生全雄性后裔
。

某些鱼类的性别机

制是比较复杂的
,

它们的性别不取决千一对染色体或几对基因
,

而取决于全部的染色体
,

有些染色体可

将个体的性别发育引向一方
,

而另一些染色体则将其引向另一方向
。

有些染色体对性别的作用力较强
,

有些则较弱
,

在较强的染色体存在时
,

其它的表现较弱或者完全不能表达
。

对某些已具有性染色体的鱼
类而言

,

在其常染色体上还可能存在具有性别决定的微效多基因
,

雄性墓因�功 �和雌性微巍 〔� �
,

在正

常情况下
,

常染色体微基因对异染色体性别决定基因是下位的
,

通过遗传的改变或染色体的重组
,

常染

色体雄性与雌性的微基因潜能的总和有时会压倒上位性染色休墓因
,

因而产生罕见的雄性个体
。

基 于

似上原因
,

所以在 � 了叮仍。 �和银娜的雌核发育后代中偶而出现少盈的雄性�� 
。

三
、

人工诱导鱼类的雌核发育

由于雌核发育鱼类所具有的一系列特征
,

正常两性繁殖鱼类中有生命力的雌核发育后代的获取
,

不

但可解决生物学上的一系列重大理论问题
,

快速增加品种遗传的同质性
,

还可克服无雄性的小群体材料

的繁殖困难等一系列阿题
。

因此
,

人工诱导正常繁殖鱼类的雌核发育是非常重要的
。

将正常繁殖鱼类的卵子与同种正常精液爱精是不会发生雌核发育的
。

根据天然雌核发育鱼类的 细

胞学原理
,

人工诱导二倍体两性繁殖鱼类的雌核发育包括两个重要的方面 � 一为激活单倍体 �或立倍体

未减数分裂的卵细胞�卵子进行发育 � 二为使卵子的染色体数加倍以克服单倍性胚胎不能发育至仔鱼以

后而获得正常或接近正常有生命力的雌核发育后代
。

早在本世纪初就有人��尸乡召� , 二
,

��� 幻成功地诱导了溪蛙�召成 , � 云恻才协�� 成�� 的雌核发育
,

后来

其他一些研究者又先后在泥鳅�卫‘绍�
, 姗扣, 蕊2‘的

、

好科(A 叻Pe
n 阳rl da e)

、

蛙科 (队1
~
ida 的

、

蝶科

<P len咐ee
ti血e) 、

鲤科(C yp月n j血e) 等鱼类成功地诱导了雌核发育
。
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1
.
卯子的激动技术

可用物理学或生物学方法激动卵子发育
。

物理学方法
,

如采用弱电流刺激鱼卵
,

沾过血清或血液的
·

细针刺激鱼卵等方法都可以激发卵子发育
。

但这种方法技术性较强
,

工作量大
,

而处理量小
,

因此使用

得不普遍
.
一般仅在实验室中使用

。

现代进行 大 规 模的 人工 诱导 雌 核 发 育 多来 用 生 物 学 方

二祛
。

生物学方法激动卵子发育通常是采用遗传失活的同种鱼类的精液与卵授精的方法进行
。

经 过试验

证明
,

精子内的遗传物质 D N A 在大剂盈的物理射线如 X 一射线
、

紫外线
、

r 一射线等处理后可发生实 质
·

性的变化
,

从而失去遗传活性
。

但这些射线并未能明显地改变精子的细胞质组成
,

因此经射线处理过的精
一

子仍具有活动能力
,

且能跟正常精子一样通过卵膜或受精孔进入卵子
,

它所携入的细胞分裂器能正常地

起作用
,

同时精子的染色体不参与发育
,

在胚胎内仅保留了母本的染色体
。

与自然雌核发育的区别仅为

精子的头部在卵内转化成了前核
,

但染色体发生了固缩
,

且包含在第一次卵裂的中期板内
。

使精子失活
:的辐射剂量依鱼类种类

、

实验室条件及研究者所使用的方法等不同
。

但无论如何
,

适当的照射荆最是非

常重要的
。

因为剂是过低时
,

精子不完全失活
,

会产生一些非雌核发育个休;当剂量过高时
,

精子会逐渐
·

失去运动能力和激动卵子能力
。

这里裤要指出的是
,

由于射线的作用
,

经辐射过的精子的活动能力和寿

命都弱于正常精子
,

在进行雌核发有实验中
,

应尽最缩短照射的时间和保存精液的时间
。

不同种之间的鱼类由于血缘关系不同可导致杂交不亲和
,

其结果多为精卵不结合所致
。

由此用 非

同种精子授精有可能导致卵子被激活
,

此时需进一步处理诱发卵子的染色体加倍
,

即雌核发育
.
否则卵

子将以单倍体进行胚胎发育而死亡
。

2

.

卵子加倍技术

正常两性繁殖鱼类已排出的成熟卵子处在第二次成熟分裂中期
,

所以用遗传失活的精子激发 的卵

子发育为单倍体
J
然而单倍体的胚胎发育多表现胚胎缩短和扭曲

,

心脏积水
,

色素形成破坏或其他形式
一

的畸变
。

单倍体的胚胎一般在出膜时死亡或以后几昼夜内死亡
。

因此诱导二倍体两性生殖鱼类的 雌核

发育关键还在于卵子染色体二倍化的方法
。

温度休克方法是通过物理学方法增加二倍休胚胎出现率的最有效而常被便用的方法薪谓温度休克
就是用高于或低于卵子的最适温度的方法处理胚胎的技术

。

当处理的温度膺迁卵子的正常的发育 温度

时称为热休克
,

而当处理的温度低于胚胎的正常发育温度时称为冷休克
。

用热休克或冷休克处理系采用

非极限致死温度作用卵子
,

抑制卵子的第二极体排出
,

进而达到染色体加倍的目地
。

使用温度休克法需要考虑授精后休克开始时间
,

休克时的水温
,

休克处理时间等三个因子
。

一般在

进行雌核发育时可将失活的精子激动卵子分成两组
,

一组为休克或其它处理诱导染色体加倍组
,

而另一

组则 不进行任何处理为对照组
。

这样对照组所有卵子都因单倍体而死亡
,

由此可证明精子的遗传失活
。

对于处理组来说
,

温度休克的有效程度不同
,

能成活二倍体个体的产率也不同
,

因此休克的有效程度是

至关重要的
。

使用沮度休克技术或任何其它抑制第二次减数分裂的技术处理正常精子授精的卵子也会抑制其 第

二次减数分裂
,

此时休克对精核和卵核的结合毫无影响
,

由于第二次减数分裂被抑制
,

其结果是产生 三

倍体个体
。

现在人们已运用这一原理和方法成功地诱导出许多鱼类的三倍体
。

事实上
,

诱导三倍体 和

诱导雌核发有的染色体加倍技木是同出一个模式
,

方法也是完全一致的
。

对蛙科鱼类的温度休克尤其是虹缚研究得比较充分
。

虽然不同的研究者所得的结果有所不 同
,

普

谊认为其最佳热休克温度为 舫一29a C
,

从受精后 O一
~

加 分钟内热处理 10 分钟
,

可有效地诱导出高比率

钓雌核发育二倍体或三倍体
。

对于鲤科及其它温水鱼类
,

可能是因其生活环境水温相对较高
,

所以最佳

热休克诱导温度也较高
,

一般 舫一3o ℃或略高才能有效地抑制胚胎的第二次减数分裂
。

在成功的报道

仲
,

有着一个较明显的倾向即温水鱼类采用冷休克
,

冷水鱼类采用热休克技术
。

事实上热休克在诱导温

水性鱼类
。

冲休克诱导冷水性鱼类中也可获得较高的效率
。

冷休克所采用的温度变化幅度较大
,

最低的
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仅为oo C
,

多在 4
‘

℃左右
夕

也育许多 5 一10o C的成功报道
〔’‘

,
‘, , 。

对于红镜鲤来讲
,

受精后 5分钟 在 5
“

C

下冷处理 加 分钟获得了 22
.
7男的雌核发育二倍体后代

‘“, 。

罗璨等 (1991) 报道了用紫外线厂射的鲤鱼

精子诱导草鱼和卿鱼卵子雌核发育的结果
。

另外
,

在两栖类的研究中
,

静水压力方法是用来阻止第二极体排出或第一次减数分裂的有效方法
。

近

年来
,

静水压力方法在鱼类中也获得了成功
,

静水压力与温度休克方法相比需要专门的设备
,

但由于它对

胚胎的损伤比温度休克小的多
,

且成活率高
,

因此目前被广泛地使用
。

静水压力一般是在圆形金属容器

内实现的
,

为了承受较高的压力
,

金属容器需具有良好的耐高压性 (75 00
一
1 0 0

00 磅/平方英寸 )和密闭

性
。

化学药物也可以用来抑制受精卵的第二次减数分裂或受精卵的有丝分裂
,

从而诱导二倍体雌核 发

育或产生多倍体
。

用浓度为 10 件g / nil (溶于 0
.
1% 的二甲基亚枫水溶液中)的细胞松弛素B (C yto 山ala s匕

B )
,

在受精后 30 一40 时度(小时
x
温度)开始处理至四细胞期止

,

可获得多倍体或嵌合体
。

麻醉剂和一

些惰性气体可以干扰细胞周期和影响细胞 的超微结构
,

因此这些化学药物可能具有诱导细胞加倍或抑

制细胞冷裂的潜在意义
。

在这方面
,

英国的研究者
「. ‘’

应用氧化亚氮 (N 户)在 6一n 个大气压条件下

处理大西洋蛙获得了非常理想的结果
。

四
、

雌核发育在鱼类育种中的意义和应用

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
,

数量性伏

遗传分析
,

基因定位等
。

1

.

建立近亲交配系

在传统的育种方法中
,

建立一个遗传纯系或选育系一般要通过连续数代的近亲交配来完成
。

这 是

一项长期而严密的工作
,

不单因需要养殖大量的呀代
,

而且因鱼类成熟周期较长需要较长的时间
,

另外

还会因近亲交配衰退及饲育条件限制对部分个休的淘汰造成部分育种材料的丢失
。

采用诱导雌核发 育

的方法可以大大的加速纯化过程
,

得到一个近亲交配系数为 0
.
8一0

.
9 的鱼类纯系

,

只需要 2一 3 个连

续的雌核发育世代就可创了
,

这相当于 10 个世代的同胞交配
。

这为育种中加速获得高度纯和琦夏的种 类

提供了可能性
。

如同正常的近亲繁殖一样
,

诱导的雌核发育第一代
,

由于分离出现遗传多样性
,

雌核发育第一代中
·

( 用符号G 表示) 的每个个体的基因型都是较纯的
,

由这些个体继续诱导雌核发育所获得的后裔有很高

的纯和性 (F = 。
.
8)

,

并且个体间的遗传差异也很小
。

因此
,

诱导雌核发育的第二个连续世代的各个后

代都可以认为是一个纯系
。

在雌核发育后代中
,

由于高度的纯和性
,

可能会表现出明显的近亲交配衰退现象
,

因此通过雌核发

育 可快 速 淘汰劣 质 基 因
,

也可 挑 选 出 较为 理想 的 由 优 良基 因 构成 的 纯 和 性 高 的选 育

系
。

对于雌性同型配子的鱼类而言
,

由雌核发育方法建成的选育系或雌核发育存在的一个严重缺点 是

群体由单一性别构成的
。

为了维持雌核发育系的纯合度
,

目前普遍采用的方法是 :a) 部分个体用雄性激
’

素处理诱导产生雄性个体供雌核发育系繁殖使用 ;b) 建立半雌核发育系
,

所谓半雌核发育系是由彼此有
’

亲缘关系的雌核发育的雌鱼和正常雄鱼组成高度近亲的两性后代
。

即先从某一育种群体选取雌核发 育

的雌性
,

然后让它与同一育种群体的雄性交配户这样的交配需要几个世代
。

该方法与同胞交配的区别在

于各代雄性不是与它们的
“

姐妹
”

交配
,

而是与它们的后代的雌核发育‘女儿
,

交配
,

在这样的交配中
,

隐

性等位基因的消失过程要比同胞交配快得多
。

众所周知
,

生物界尤其是植物界广泛存在着杂种优势
,

但在鱼类中
,

尚未获得较为理想的杂交组合
。

杂种优势率在鱼类中不高的原因很有可能是由于鱼类为雌雄异体
, 一个品种内维持着相当高水平的 杂

、
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合度
,

其本身就有了某种程度的杂种优势
,

当与另外的品种杂交时就不会产主更强的杂种优势
。

关外
,

根据杂种优势的理论
,

杂交亲本越纯
,

优势率越高
。

利用雌核发育系进行鱼类的杂种优势利用
,

可望大

大地提高杂种优势率
。

顶交和系间杂交是近年来国外提出利用雌核发育系进行经济杂交的方法
。

2

甲

基因定位

在人工诱导的雌核发育中
,

二倍化是第二次减数分裂被抑制或是雌性原核与第二极休融合的结果
,

那么其后代的每一个基因位点都可以是纯合的
。

.

因为不发生第二次减数分裂或虽发生分 裂
,

但第二极

体所包台的染色体是与雌性原核完全一致的姐妹染色体
,

所以它们有相同的基因组成
。

然而并非所 有

的雌核发育户代都是纯合的
。

在第一次减数分裂时
,

同源染色体之间也许会彼此交叉断级而发生交换
,

其交换须率与基因在染色体上的位置有关
。

交换的结果是姐妹染色体中的 一条染色体合有交换了的基

因
,

而另外 一条则没有
,

这样当不发生第二次减数分裂或第二极体不排出时
,

雌核发育的 对代就会表现

出一定的杂合性
。

通过计算杂合后代在群体中的 比例
,

就可翻推算交换频率
。

根据交换顿率确定基因在

染色体上的泣置及基因间的距离
,

因而能绘制出染色体图
。

3

.

单性群体的利用

在鱼类的生产中
,

有些帷性群体具有如生长速度快
、

可控AlJ 群体繁殖等优越性
。

用雌核发育方法生

产的鱼类群体多为单一雌性
,

对其进行养殖则可降低生产成木
,

提高养殖效益
。

4

.

性别决定机制的判别

雌性同型配子的雌鱼产生的配子的生染色休是一致的
,

因此人工诱淤雌核发育可得到全部雌 性的

后裔
。

如雌性异型配子
,

人工诱导雌核发育会产生雌雄各兴约
’

舌裔
。

例泊
,

鲤鱼是雌性同利配子
,

所以

人工诱导雌核发育的鲤龟产 主全部雌性的后裔
。

反之
,

某种鱼经人工诱淤雌核没育产生雌雄各半的 后

裔
,

则此种鱼为雌性异型配子性别决定机制
。

5

.

突变体的分离

在脊椎动物中
,

}刽生突变只能在发生突变后从第二代的表现型中识别出米
。

雌核发育的
.
云代在 选

择与分离新的突变体左
_
很有用处的

,

因为在绝大多数的种群
,

1

, ,

隐性性状的表现型额率相当于这 一隐性

基因的平方
。

而雌核发育的 于代隐性性状的表现型频率相当于种群中这一基因的领率
。

例 如
,

一个隐

性基因的频率在亲代中有 土%
,

那么这一隐性基因在 自然繁殖后代中的表现型频率只有 (1/100 )
, =

11

, 。00 。
,

而雌核发育后代则有 : 叮的个体将产生这
一

隐性基因的纯合体
,

两舟:差 :。
。倍

。

因此雌核决
育比较容易分离出突变体

。

五
、

雄 核 发 育

在鱼类的单性生殖中
,

除雌核发育和杂种发育
,

还有雄核发育
。

雌核发育是由雌配子发育为完整个

体的生殖方式
,

而雄核发育则为由雄性配子发育的生殖方式
。

从理论上讲
,

一个精子含有一个生物体所必须的全套遗传物质
,

因此由单个精子发育成为一个个体

是完全可能的
。

在人工进行鱼类的远缘杂交时
,

偶然发现了由精子发育而来的个体
,

即雄核发 育
。

目

前
,

由精子诱发雄核发育的技术已比较完善
。

人工诱导雄核发育
,

一

与雌核发育相似
,

首先是卵子的遗传失活
,

第二步则为抑制第一次卵裂的发生

诱导核内有丝分裂
,

由此侠卵子的染色体加倍发育为二倍体个体
。

卵子的失活是在授精前用大剂 最的

, 射线等照射
,

完全破坏卵子的 D N 八
,

使遗传物质失活
。

而同时卵内胚胎发育必不可少的核酸
,

酶及其

它重要的蛋白质姗军发生变性
。

这样卵子实际上是精子发育为胚胎的培养基
。

卵子的染色体已被破坏
,

受精后的必胎只有精子带入的一套染色体组
.
此时使用抑制卵子第二次减数分裂的技术已无意义

,

胚胎

的二倍化一般是通过温度休克或静水压力抑制第一次卯裂完成的
.

我国的研究者刘汉角等(19盯)以机械方法挑去泥鳅 (M 感昭
~

, “”夕诚爪 亡‘d at 玄。) ( 子 ) 、 大鳞副
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泥鳅(P 旷。‘粗“
,

. : ‘二 , , 口朴。幻(早)属间杂交受精卵的雌核
,

得到了泥鳅雄核发育单倍休胚胎
,

将这

种单倍体胚胎囊胚细胞移植到大鳞副泥鳅去核卵中
,

获得了泥鳅雄核发育纯和二倍体
。

在鲤和草鱼远

缘杂交中
,

也可获得雄核发育鱼类
,

但其比例仅为十万分之一
L., 。

对于雄性配子异型的鱼类
,

精子分为X 和 Y 型两种
。

用x 精子生产的鱼产生正常的 X X 雌性
。

甩

Y 精子则产生自然界不存在的 Y Y 雄性
,

这种雄性为超雄性
。

超雄性成熟所产生的精子全部是Y 精子
。

因而若把该种雄性与正常雌性杂交
,

后代就全部是 X Y 组合产生全雄性群体
。

对于雄性同型配子的鱼

类
,

雄核发育的鱼类则为全雄性个体
。

在自然界中
,

一些鱼类的群休显著的减小
,

有些种类已濒临灭绝
。

为保护这些鱼类
,

过去靠世世 代

代饲育这些种类
,

费时费力
,

仅能保存少最的个体
。

然而
,

一般的鱼类每 1 m l精液中约有狼十亿个的精

子
,

若使用雄核发育技术
,

只需冻存其精液
,

就能永久的保存该物种
。

一旦该种灭绝
,

要用精子再复活该

种时
,

当然没有该种的卵子
,

但可楷助近亲血缘种的卵子
,

通过雄核发育技术使其发育达到复活该种的

目的
.

一冬J

/ 、 、 未 来 展 望

鱼类的杂种发育是一种仅限于美国墨西哥的几种鳞属鱼类中的 自然现象
,

其研究也仅限千美国
。

这
·

种现象在其他鱼类中很难通过人工方法诱导产生
,

除研究其发生
、

进化
,

遗传学的理论意义外
,

在生产或

应用上目前尚无利用的先例
。

雌核发育现已成为一种自然现象
,

雄核发育在 自然界中也偶有发生
,

但现在人们已经非常全面的了

解雌核发育的细胞学机理
,

人工诱导方法也 日趋完善
,

对雌
、

雄核发育的研究
,

可以探讨鱼类的发生
、

进

化
、

生殖机制和群体构成等方面的理论基础
,

且在鱼类生产中
,

雌
、

雄核发育群体的单性化
、

高度的近亲

交配系数等有很高的应用价值
。

例如过去已成功地应用鱼类雌雄核发育方法生产了数种单性群体
,

在鱼

类选育种以加速鱼类的选育过程
,

迅速掏汰有害隐性墓因沈其由此建立的近亲交配系具有很高纯合度
,

而且有高度纯和性品系才能选育出具有较高杂种优势的杂交组合
。

因此未来关于鱼类的雌
、

雄核发育

研究将从诱导方法
,

发育机制等方面逐步转向应用研究
,

并且会侧重于纯系的建立种质娜的保护等方

面
.
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