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摘要! 以侏儒剑尾鱼为母本!与正常体型的雄性剑尾鱼进行交配!发现其后代的体型表现呈连

续分布!部分与父本类似!部分与母本相仿!且存在中间类型!很难有明确的差别界限以区分个

体表型的不同$ 后代中的侏儒个体主要表现为体型短!身体臃肿!游动笨拙!其体长和体高的

比例出现了明显的变化$ /

&

自交和回交!结果显示'不同组合后代的体型也呈连续分布$ 剑尾

鱼的侏儒性状可遗传!但后代的性状表现不只是一种表型!而是影响一组表型!符合数量性状

遗传的基本特征!推测或为多个数量性状基因控制$ 通过对突变剑尾鱼骨骼形态的分析发现'

侏儒剑尾鱼的脊柱长度明显变短!但脊椎骨数量与正常个体并无差异!都在 $# h$> 之间&突变

体的椎体明显变短!脊椎的纵向发育受阻!髓棘%脉棘等排列紧密!发育也受影响$ 因而推测!

剑尾鱼的侏儒突变是由于脊椎的发育缺陷所致!椎体异常是其体型变化的结构基础$ 鱼类是

低等脊椎动物的代表!剑尾鱼侏儒突变个体不仅可育!其性状也能遗传!且与脊椎的发育关系

密切!或可作为模型材料进行系统研究$

关键词! 剑尾鱼& 突变& 椎体& 遗传

中图分类号! T!&>
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''鱼类骨骼的异常发育可导致畸形"影响个体

的生长甚至存活"如果作为商品鱼其市场价值也

会因此而降低"已成困扰鱼类养殖业主的普遍问

题*&+

( 鱼类的畸形与多种原因相关"研究表明"

环境因素#如光照)水流)水体中溶解氧以及重金

属)有机污染物含量等$)营养的不平衡#如赖氨

酸)色氨酸)苯丙氨酸等氨基酸"5

-
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等维生素"=F! 类不饱和脂肪酸"磷脂"锰)锌等

元素的失衡$以及种群的退化是养殖鱼类畸形的

主要原因*& <#+

( 金头鲷#5*/(-./-(/+/$)舌齿鲈

#3&',=+(/('>-.0/J(/M$的畸形与早期饵料中维生

素-和@的含量密切相关*$"= <>+

( 高温下镉的胁

迫可使食蚊鱼幼鱼的脊椎发育出现异常*&%+

( 细

菌)寄生虫的感染也可影响鱼类骨骼的发育"

C-1,0̀ 等*&&+发现经链球菌感染的尼罗罗非鱼

#"(,)'>()1&.=&0)+&'-.$母鱼产下的后代出现了不

同类型的骨骼异常"且有较高的发生率( 在野生

群体中"由于受环境中不同因素的影响"各种鱼类

的畸形个体也屡现*&$ <&!+

(

鱼类骨骼的异常发育可见于头部)附肢和中

轴骨骼等不同位置"其中尤以中轴骨骼 #HQIH7

Sb;7;M6:$,,,脊柱的畸形较为多见"比如脊柱前

弯)驼背和脊柱侧凸等*$"&!+

( 脊柱为鱼类的代表

结构之一"用于支持身体和保护脊髓等重要器官"

对于鱼类的生长)繁殖乃至存活都有极大作用"其

发育异常对鱼体的影响非常明显*&A+

(

剑尾鱼#N&*>)*>)(-.>,00,(&$原产于墨西哥"

成体体长为 A h# OG"上世纪 $% 年代便被采集且

进行了人工培育"并应用于黑色素瘤的研究( 目

前"剑尾鱼已构建了多个黑色素瘤发生模型"用于

研究黑色素瘤形成的分子机制"已成为肿瘤研究

中的经典模型( 剑尾鱼对重金属)有机污染物等

毒物敏感性好"在环境毒理应用研究中也显示出

良好前景( 另外"剑尾鱼是鱼类行为学和系统进

化研究的重要材料"常用于鱼类神经相关研究(

&>?= 年"我国便开始剑尾鱼的定向培育和水生实
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验动物化研究的相关工作"培育出了 ! 个剑尾鱼

近交系#群$"并应用于不同的研究领域( 剑尾鱼

为卵胎生鱼类"体内受精"体内发育"体型小"饲养

容易"颇受观赏鱼爱好者青睐"通过长期的人工繁

殖和定向培育"大量的体色)形态的突变体被固定

下来"为遗传等相关研究提供材料基础*&"+

(

脊柱为鱼类主要的骨骼结构"其长度对于鱼

的体长有决定性作用( 我们在剑尾鱼中发现了 &

种体型突变"主要表现为体长短"形似侏儒"有明

显的生长延迟现象"故称之为侏儒突变( 实验发

现"突变个体可育"突变性状也可遗传"且与脊椎

的发育关系密切"与营养)环境因素等引起的骨骼

异常明显不同( 作为低等的脊椎动物"虽然鱼类

脊柱结构相对简单"但已具脊椎动物的基本模式"

组织结构与高等脊椎动物具有一定的可比

性*&A"&#+

( 因此"研究侏儒剑尾鱼脊椎结构的发生

机制和遗传规律对于了解脊椎动物脊柱畸形具有

重要意义"也为其他领域相关应用积累基础理论

资料(

&'材料与方法

!&!'实验鱼及其管理

正常体型剑尾鱼"特征为红眼红体"起源于

&>># 年购自广州观赏鱼市场的剑尾鱼"本实验室

自繁自养后代"选取雄性特征明显"体健活泼的性

成熟个体 $ 尾( 侏儒剑尾鱼"特征为红眼红体"小

鱼取自广州西?观赏鱼养殖户"本实验室养至性

成熟"选择体健侏儒体型母鱼 $ 尾"与上述雄鱼配

对繁殖( 实验鱼饲养于 $% .玻璃缸"水温控制于

#$" mA$ g"每 $ 天换去 &BA 的水( 饲养环境每

天保持约 &A Z的光亮时间( 采用配合饲料喂养"

每天投喂 $ 次(

!&('实验方法

体型确定''由于后代个体间表型的变化是

连续的"无明确的差别界限"需用度量数值以区分

不同表型( 体长B体高的比例为鱼类体型的重要

指标"也是剑尾鱼侏儒突变最为明显的指标( 本

研究以体长B体高比例为区分表型的度量数值"已

有资料显示"正常体型剑尾鱼雄鱼的体长B体高比

例为 # !8"#A m%8!A> $" 雌 鱼 为 # !8!#& m

%8$A&$

*&"+

"故以体长B体高比例大于 !8% 的为正

常体型"体长B体高比例小于 $8% 的为侏儒体型"

介于 !8% 和 $8% 之间的为中间体型( 用游标卡尺

测量剑尾鱼的体长和体高"单位为 OG"保留 ! 位

有效数字"并计算出体长B体高的比例"确定其

体型(

培育方式''侏儒剑尾鱼#

%

$与正常体型

剑尾鱼#

&

$杂交"所产后代饲养 &%% \"测量统计

/

&

代的体型分布( 将 /

&

代侏儒成鱼与正常体型

剑尾鱼进行正反回交"每个组合雌雄鱼各两尾"所

产后代饲养至 &%% 日龄"并测量)计算和统计其体

型性状的表现和分离比例( 从 /

&

代选不同体型

个体"组成不同杂交组合"包括以下组合!正常体

型#

%

$与正常体型#

&

$"侏儒剑尾鱼#

%

$与正

常体型#

&

$"正常体型#

%

$与侏儒剑尾鱼#

&

$"

侏儒剑尾鱼#

%

$与侏儒剑尾鱼#

&

$"每个组合雌

雄各两尾"所产后代饲养至 &%% 日龄"分别测量并

统计其体型性状的表现和分离比例(

骨骼标本处理与观察''正常体型与侏儒剑

尾鱼去除内脏""j甲醛溶液中固定 $A Z"剥去表

皮"将其浸泡于蒸馏水中"每 # 小时换水 & 次"尽

量去除残留的甲醛( 将标本置于阿里新蓝

#-7OIH: K79;? [o$溶液#?% G.>"j乙醇"$% G.

冰醋酸"加 &% GX阿里新蓝粉末$中染色 $A Z"标

本依次用 >"j)="j)A%j)&"j的乙醇以及蒸馏

水浸泡"每次处理 ! Z( 标本移至 &j胰蛋白酶液

#!% G.饱和硼酸钠溶液"=% G.蒸馏水"& X胰蛋

白酶$中 != g温度下消化"每 ! 天更换 & 次消化

液"直至标本基本透明"透过残余组织可看清骨

骼( 骨骼于茜素红#-7I]HUI:;U;\ 1$染液#%8"j

氢氧化钾溶液中加入茜素红粉末至溶液呈深紫

色$"直至硬骨染为紫红色( 染好色标本移至

%8"j氢氧化钾,甘油合剂中"其中氢氧化钾溶液

和甘油的体积比例由 !e& 依次改变为 &e7)&e!"每

种浓度浸泡 $A Z"最后保存于甘油中*&#+

(

统计两种体型剑尾鱼脊椎骨数目"每种 " 尾(

比较两种体型剑尾鱼骨骼的差异"包括脊椎骨数

量)形态以及肋骨)髓棘)脉棘等骨骼形态(

$'结果

(&!'不同体型剑尾鱼外部形态的区别

侏儒剑尾鱼与正常剑尾鱼杂交"刚出生的鱼

苗未见异常( 大约 $" 日龄时"可观察到部分仔

鱼的体长较短"体长和体高的比例与正常鱼不

同"且日渐明显( 随着鱼体成长"发现部分子代

体型与母本类似"部分与父本相仿"且存在中间

'*&
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类型"体长性状呈连续分布"无明确的差别界限

以区分个体表型的不同( &%% 日龄时"虽然剑尾

鱼个体间的体高比较接近"但体长却长短不一(

测量发现"部分个体体长不到其他个体的一半(

剑尾鱼体型越短"其活动能力越差"表现为身体

臃肿"动作笨拙"游动缓慢"在争夺食物时处于

劣势( 体型短的剑尾鱼纵向生长缓慢"其鳞片

排列更为紧密"特别是尾柄部分( 以体长B体高

的比例为参数"大于 !8% 的为正常体型"小于

$8%的为侏儒体型"介于两者之间为中间体型"

各不同表型剑尾鱼见图 &(

(&('剑尾鱼侏儒症的遗传分析

侏儒剑尾鱼与正常剑尾鱼杂交"产下 & 窝共

#! 尾 /

&

后代( 测量发现有正常体型 !> 尾"侏儒

体型 > 尾"中间体型 &" 尾( /

&

中选择不同体型"

进行自交和回交"其后代性状的统计见表 &(

从表 & 可看出"侏儒剑尾鱼雌)雄个体的生殖

能力存在差距"! 个以侏儒突变为父本的组合只

产下 & 窝"而侏儒雌鱼大部分个体都是可育的"但

其产仔的数量也明显少于正常个体( 测量发现"

各组合子代的体长呈连续分布"体长和体高比例

分布于 &8#? 到 !8"= 之间( 通过对表 & 中子代的

表型分析"可以看出不同交配组合的后代中都有

正常)侏儒和中间体型 ! 种类型"各类型比例无明

显的分离规律"且表型的变异是连续的( 可以推

断"剑尾鱼的突变性状是可遗传的"其规律符合数

量性状遗传的基本特征"或为多个数量性状基因

控制( 侏儒和正常个体的杂交后代中"与 /

&

和回

交后代比较"/

$

个体侏儒体型和中间体型的比例

有所增加"因而"采用选育的方法"可提高后代侏

儒个体的比例"这也与数量性状遗传特征相符(

图 !'正常以及不同突变体型剑尾鱼

H8正常体型雄性剑尾鱼% K8正常体型雌性剑尾鱼% O8侏儒体

型雄性剑尾鱼% \8侏儒体型雄性剑尾鱼% ;8中间体型雄性剑

尾鱼% W8中间体型雌性剑尾鱼(

D1;&!'"P<0:=.19F1%>.6:=>325=.6=%

H8RH7;SY6U\MHI7WISZ% K8/;GH7;SY6U\MHI7WISZ% O8RH7;\YHUW

SY6U\MHI7WISZ% \8/;GH7;\YHUWSY6U\MHI7WISZ% ;80:M;UG;\IHM;

W;HM9U;6WGH7;SY6U\MHI7WISZ% W80:M;UG;\IHM;W;HM9U;6WW;GH7;

SY6U\MHI7WISZ8

表 !'剑尾鱼不同杂交组合后代的表型分布

-./&!'$>36<=?817:1%=01/5=1<616=>380<;36? <F%P<0:=.19F1%>70<%%3:"%39F3:.6:/.7K70<%%3:

杂交组合

OU6SSI:X

窝数

:9GK;US6W

KU66\

产仔数B尾

:9GK;US6W

NU6X;:VS

正常体

型B尾

:6UGH7

中间体

型B尾

I:M;UG;\IHM;

侏儒体

型B尾

\YHUW

/

&

侏儒#

%

$ f正常#

&

$ \YHUW#

%

$ f:6UGH7#

&

$ & #! !> &" >

/

$

侏儒#

%

$ f正常#

&

$ \YHUW#

%

$ f:6UGH7#

&

$ ! &#> ?= A= !"

正常#

%

$ f侏儒#

&

$ :6UGH7#

%

$ f\YHUW#

&

$ & "? !" &$ &&

侏儒#

%

$ f侏儒#

&

$ \YHUW#

%

$ f\YHUW#

&

$ % % , , ,

正常#

%

$ f正常#

&

$ :6UGH7#

%

$ f:6UGH7#

&

$ $ &?> &?& # $

回交

KHObOU6SS;\

侏儒#

%

$ f正常#

&

$ \YHUW#

%

$ f:6UGH7#

&

$ ! &=A &&A !" $"

正常#

%

$ f侏儒#

&

$ :6UGH7#

%

$ f\YHUW#

&

$ % % , , ,

(&+'不同表型剑尾鱼的骨骼比较

两种体型剑尾鱼骨骼标本如图 $( 剑尾鱼的

骨骼系统包括由头骨)脊柱)肋骨等组成的中轴骨

骼和带骨)支鳍骨组成的附肢骨骼( 两种体型骨

骼的基本构造类似"最主要的差别在于脊柱#图

$FH$( 虽然正常体型剑尾鱼脊柱的长度远大于侏

儒剑尾鱼"但统计发现"两种剑尾鱼的脊椎骨总数

都在 $# h$> 枚"其中躯椎约为 &" 枚"数量上无明

显差异( 从图中可以看出"侏儒剑尾鱼脊椎系统

呈扁平状发育"纵向生长明显受阻"椎体存在严重

的发育异常#图 $FH$"部分背肋)髓棘)脉棘畸形

#图 $FK"O$%不论是躯椎还是尾椎"其椎体长度都

**&
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比正常鱼短#图 $FK"O"\$"肋骨)髓棘)脉棘等排

列紧密#图 $FH$( 作为组成脊柱的基本单位"椎

体发育的缺陷导致脊柱变短"是剑尾鱼体型异常

发育的原因(

图 ('突变体与正常体型剑尾鱼骨骼的差异

#H$ 正常和侏儒体型剑尾鱼骨骼形态比较"突变体纵向的发育明显受阻% #K$ 两种体型剑尾鱼的第 ?)> 躯椎比较"突变体锥体变

短"背肋变形% #O$ 两种体型剑尾的躯椎)尾椎交接处"突变体锥体变短% #\$ 两种体型剑尾鱼的第 = 尾椎的比较"突变体锥体

变短(

YM!野生型% \Y!侏儒型% OM!锥体% \U!背肋% :S!髓棘% ZS!脉棘(

D1;&('L5=.6=%3V>1/1=:0.2.=17:1FF303673%16%K393=.9:3M39<8236=7<28.03:=< P19:J=?83%P<0:=.19F1%>

#H$ 1b;7;MH7NZ;:6MVN;6W\YHUWG9MH:MH:\ YI7\FMVN;"MZ;G9MH:MS;QZIKIM;\ O6GNU;SS;\ ^;UM;KUH;% # K$ PZ;?

MZ

">

MZ

MU9:b ^;UM;KUH6W

\YHUWG9MH:MH:\ YI7\FMVN;"MZ;7;:XMZ 6WO;:MU9GY;U;6K^I69S7V SZ6UMI: G9MH:MS"H:\ MZ;\6USH7UIK ;QZIKIM;\ \VSN7HSIH% #O$ PZ;MU9:b

^;UM;KUH"OH9\H7̂;UM;KUH;6W\YHUWG9MH:MH:\ YI7\FMVN;"MZ;7;:XMZ 6WO;:MU9GY;U;6K^I69S7V SZ6UMI: G9MH:MS% # \$ PZ;=
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!'讨论

鱼类骨骼异常引起的表型多样"鳃盖)颚骨)支

鳍骨)尾骨等的异常和脊椎等中轴骨骼的畸形的表

现明显不同( 本研究中剑尾鱼的骨骼异常主要在

脊椎"表现为纵向的生长明显受阻"而由于环境或

营养因素引起的鱼类脊椎异常往往是脊柱前弯)侧

凸等"其结构机制明显不同"且表型也不能稳定遗

传*$"&!+

( 从杂交后代的表型分析"剑尾鱼的侏儒性

状是可以遗传的( 不同的两个亲本杂交"子一代

#/

&

$的体型性状有部分近似于父本"有部分与母本

类似"也有表型介于父母本之间的"且个体间表型

的变化是连续的"需用度量数值予以区分"因而"我

们采用体长与体高的比例对其表型进行分类( 对

/

&

自交和回交后代分析"发现不同组合后代都存在

不同表型个体( 剑尾鱼侏儒性状的遗传并不是非

此即彼般简单"其表现不只是一种表型"而是影响

一组表型"符合数量性状遗传的基本特征*&= <&>+

(

脊椎是鱼体支持)保护)运动等功能的重要器

官"剑尾鱼脊椎异常发育的直接后果是其身体比

例的严重失衡"鱼体动作笨拙"游动缓慢"不仅使

鱼体在争抢食物时失去优势"对生长)发育都有影

响"并由此伴随着一系列组织或生理上的改变"在

自然环境中的生存能力大大低于正常个体( 剑尾

鱼为卵胎生鱼类"需由雄鱼借助生殖器完成体内

授精过程"侏儒剑尾鱼游动缓慢)动作笨拙"从不

同表型剑尾鱼的杂交结果可以发现"由于体型上

的变化"侏儒雄鱼难以使雌鱼授精"对生育能力有

直接影响( 而侏儒雌鱼的产仔能力#包括产仔胎

数"每窝产仔数量$也有明显下降"已严重影响其

繁殖性能(

骨骼分析发现"剑尾鱼体长变化并非脊椎骨

(*&
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数量的减少引起"而与椎体的异常发育有关( 由

于椎体发育的异常程度不同"主要体现为个体间

椎体的长度有所差异"导致侏儒剑尾鱼子代的体

长呈连续的分布( 子代和亲代的骨骼异常最根本

的表现都是椎体变短"子代中"不同个体的表现程

度略有不同( 椎体变短使得肋骨)髓棘)脉棘等排

列紧密"异常严重的个体"背肋)髓棘)脉棘等部位

畸形十分明显(

脊椎动物主要通过两种形式成骨!膜内化骨

和软骨内化骨( 软骨内化骨通常发生于四肢"脊

柱和骨盆等"软骨发育不全可导致人的侏儒

症*$!+

( 本研究发现"脊椎椎体的纵向异常发育是

剑尾鱼体型变化的结构基础( 斑马鱼也存在椎体

发育异常的突变"其外观表现与剑尾鱼类似!体型

短小"身体臃肿"动作笨拙"游动缓慢等( 研究发

现"异常斑马鱼椎体的长度明显变短"并影响了髓

棘)脉棘等的发育%与正常鱼比较"其改变发生在

脊椎系统软骨内化骨的过程"其发育延迟或使椎

体的纵向生长受阻"影响脊椎的正常发育*$%+

( 剑

尾鱼与斑马鱼的体型异常有相同的结构基础"是

否存在相似的软骨发育障碍还需进一步的比较分

析( 骨骼的发育是个复杂的过程"涉及诸多因素"

受不同信号通路基因的精细调控"相关基因的突

变或影响骨骼的正常功能"如人类中 KFK(!)2+2.+

等基因的变异均可导致骨骼的发育异常*$& <$A+

(

阳离子的动态平衡影响骨骼的发育和维护"+(*1=

#MUH:SI;:MU;O;NM6UN6M;:MIH7G;7HSMHMI:F=$基因的主

要功能是阳离子通道和激酶"斑马鱼椎体发育缺

陷与+(*1= 基因的突变相关"提示阳离子通道失

衡或可导致脊椎畸形*$%+

( 与斑马鱼不同"剑尾鱼

侏儒性状的遗传规律更为复杂"可能为多个数量

性状基因控制"涉及的相关信号通路和机制或与

斑马鱼有所不同(

鱼类的一些重要性状"如生长速度)肉质)抗

逆性等均属于数量性状"控制数量性状的基因研

究已成为水产遗传学的热点之一*&? <&>+

( 与生长)

抗病等性状比较"剑尾鱼的体型性状便于观察"且

传代时间短"在开展性状发育和形成机理研究中

有一定的优势"可作为实验材料应用于数量性状

遗传规律的相关基础研究(
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SZ6UM;:;\ ^;UM;KUH7K6\V I: MZ;G9MH:MIGNHIUSMZ;76:XIM9\I:H7\;̂;76NG;:M6WSNI:;8PZ;:;9UH7SNI:;H:\

Z;GH7SNI:;HU;I: HMIXZMHUUH:X;G;:M"YZ6S;\;̂;76NG;:MISH7S6 SIX:IWIOH:M7V U;MHU\;\8PZ;U;W6U;"MZ;\YHUW

G9MHMI6: I: NI>,00,(&ISOH9S;\ KV MZ;\;̂;76NG;:MH7\;W;OMI: ^;UM;KUH7O679G:" H:\ MZ;^;UM;KUH7

GH7W6UGHMI6: 9:\;U7I;SMZ;K6\V MVN;H7M;UHMI6: H:HM6GIOH77V8-SWISZ ISU;NU;S;:MHMÎ;6W76Y;UFUH:bI:X
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