
·综述·

雌雄同体鱼类性别分化及性转变研究进展
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摘要：在脊椎动物中，鱼类具有多样的性别分化方式，大致可分为雌雄异体、雌雄同体以
及单性生殖 3 类。一般情况下，鱼类性别决定后，性腺可分化为卵巢或精巢，并且在整个
生命周期内保持不变。而在雌雄同体鱼类，其性别可以从雌性转变为雄性、雄性转变为雌
性或者在雌雄两种性别间进行多次转变。雌雄同体鱼类具有多种性别转变形式，是研究脊
椎动物性别决定与分化的理想模型。因此，本文从性腺发育组织学变化、性激素分泌、神
经内分泌、性别决定与分化基因的分子调控等方面，综述了近年来雌雄同体鱼类性别分化
与性转变相关的研究进展，为更深入地研究鱼类性别调控机制提供参考。
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动物的性别决定和分化是非常复杂的生理过

程。多数脊椎动物的性别是由保守的性别决定基

因决定的，而硬骨鱼类性别决定方式具有多样性

和可塑性，其性别受遗传 (xy、zw、dmy 等基因)、
环境等因素 (温度、盐度、pH 等) 或二者相互作用

决定 [1]。性别决定 (sex determination) 是动物选择

性别的一种生物学机制，性别分化 (sex differenti-
ation) 则描述了在性别决定后性腺发育为雄性 (精
巢) 或雌性 (卵巢) 的过程。

硬骨鱼种类繁多，约有 3 万多种，是脊椎动

物数量最多的一类，有多种性别决定方式，包括

雌雄异体、雌雄同体。秀美花鳉(Poecilia formosa)[2]

是目前唯一已知的进行单性繁殖的硬骨鱼类。雌

雄异体物种的性别分化大多沿着单一的发育路径

进行，以不可逆的方向发育为雌性或雄性。然而，

在某些物种中，个体以一种性别开始发育，在某

个特定的阶段转变为另一种性别，该过程被称为

性逆转或者性转变，这些物种被称为雌雄同体生

物 [3]。与其他高等脊椎动物不同，硬骨鱼类在生

命周期中发生性别变化是比较常见的事件，猜测

可能是由于鱼类社会群体结构的变化或达到适当

的年龄、体型等原因 [4]，触发了某些开关，引起

机体一系列内分泌、组织、细胞、基因表达等多

层次的连锁反应，最终导致性别的完全逆转。雌
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雄同体现象在硬骨鱼类中广泛存在。然而，目前

尚不清楚环境或生理信号在性别转变中是如何被

解释、处理和传递的。阐明硬骨鱼类的性别决定

与分化机理，特别是雌雄同体鱼类，对深入了解

脊椎动物的性别决定至关重要。因此，本文在已

有研究的基础上，对近年来 (1975—2020年) 雌雄

同体鱼类自然性转变的研究进行了较为系统地综述。 

1    雌雄同体鱼类简介

自然性逆转现象在植物和无脊椎动物中均有

发生，但在脊椎动物中仅限见于硬骨鱼类。目前，

约有 2% 的硬骨鱼类具有雌雄同体的现象，主要

集中于温带和热带水域，至少分属于 9 目 20 科[4]。

雌雄同体鱼类的性腺通常会发生完全性逆转，是

研究脊椎动物性别决定和分化系统功能与进化的

理想模型 [5]。根据雌雄同体鱼类生活史中卵巢和

精巢在不同年龄阶段的发育情况，大致可分为 3
种类型：雌雄同体雄性先熟、雌雄同体雌性先熟、

雌雄同体雌雄同步成熟[6-11](表 1)。 

1.1    雌雄同体鱼类性腺发育变化
 

　　雌雄同体雌性先熟　　该类型鱼类生活史初

始阶段为具有成熟卵组织的雌鱼，在适当的社会

条件下，会导致卵巢的退化、精巢的发育以及性

行为的转变，最终发育为功能性雄鱼[7-8]。雌雄同

体雌性先熟是鱼类雌雄同体的主要表现形式，大

约分属于 15 个科，在具有一雄多雌系统的社会物

种中尤为普遍 [4]。判断该物种是否属于雌雄同体

雌性先熟有着严格的标准：性转变过程中同时存

在退化闭锁的成熟卵母细胞以及大量增殖的精母

细胞、性逆转后精巢中存在残留卵巢腔、输精管

等[12-13]。海水鱼类中的石斑鱼类 (Epinephelus spp.)、
隆头鱼科 (Labridae) 的双带锦鱼 (Thalassoma bifas-
ciatum)、三斑海猪鱼 (Halichoeres trimaculatus)，淡

水鱼类中的黄鳝 (Monopterus albus) 等均属这一类型。

斜带石斑鱼 (E. coioides) 是雌雄同体雌性先

熟鱼类的代表，其性转变涉及完整的卵巢到精巢

的变化过程。在斜带石斑鱼中，性逆转过程大致

可分为 3 个阶段 (图 1)。主要特征：卵巢发育成熟

之后，因某种原因，触发卵巢退化机制，卵泡闭

锁，成熟的卵母细胞和结缔组织变性，精母细胞

大量增殖[13]。大部分雌雄同体雌性先熟鱼类性逆

转后，精巢中仍有残留的卵巢腔，初级卵母细胞

会在精巢中存在一段时间，性腺壁的肌肉层会裂

表 1    雌雄同体鱼类性转变过程中的激素水平变化

Tab. 1    Gonadal transition and hormonal shifts in hermaphroditic fish

性别变化类型
sex change type

示例物种
species

性腺变化
gonadal transition

血清中类固醇水平变化
changes of serum steroid levels

雌性先熟
protandrous

蜂巢石斑鱼　Epinephelus merra[7] 性腺首先发育为卵巢，期间过渡为兼
性性腺，最终性逆转为精巢

由雌性到雄性的性逆转过程中，雌激
素E2以及睾酮T水平降低，而11-酮基
睾酮(11-KT)水平急剧上升黄鳝　Monopterus albus[8]

雄性先熟
protogynous

黑鲷　Acanthopagrus schlegelii[9] 性腺首先发育为精巢组织为主的兼性
性腺，最终性逆转为卵巢

由雄性到雌性的性逆转过程中，雌激
素E2以及睾酮T的水平升高，而11-酮
基睾酮水平降低黑双锯鱼　Amphiprion melanopus[10]

雌雄同步成熟
bi-directional
sex change

红点叶虾虎鱼　Gobiodon
erythrospilus[11]

具有由成熟的卵巢和精巢组织组成的
兼性性腺，并能够在雌雄两个性别间
多次改变性别

雌雄同步成熟的性逆转过程中，雌性
中雌激素E2含量最高，具有明显的性
二态表现模式，而11-酮基睾酮及睾酮
T含量雌雄间无差异

(a) (b) (c)

100 μm

aO4
ST

ST

O1

SC

SC

25 μm 25 μm

 
图 1    斜带石斑鱼性腺变化[13]

(a) 卵巢，(b) 兼性性腺，(c) 精巢。aO4. 闭锁的卵黄发生卵母细胞，O1. 初级卵母细胞，ST. 精子，SC. 精小囊

Fig. 1    Gonadal sex change in the E. coioides[13]

(a) ovary, (b) intersex, (c) testis. aO4. atretic vitellogenic stage oocytes, O1. primary-stage oocyte, ST. spermatid, SC. spermatogenic cyst
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开形成输精窦[14]。在性腺组织学上，雌雄同体雌

性先熟鱼类的性腺变化过程一般是相似的。生活

在热带水域的双带锦鱼完成由雌性到雄性的整个

性腺转变过程只需要短短的 8 d，而贝氏隆头鱼

(Labrus bergylta)、蜂巢石斑鱼等随群体产卵季节

性繁殖的雌性先熟雌雄同体鱼类，可能需要数月

才能完成性转变过程[7,14]。 

　　雌雄同体雄性先熟　　这种类型鱼类生活史

初始阶段为雄性，但性腺中同时存在成熟的精巢

和未成熟的卵巢组织，性别变化过程中，性腺中

的精巢组织会逐渐退化，同时卵巢组织发育成熟，

最终成为功能性雌鱼 [15-16]。大多雌雄同体雄性先

熟鱼类完成性逆转后，成熟卵巢中不会存在明显

的精巢组织，因此判断该物种是否为雌雄同体雄

性先熟的主要特征为性转变过程中同时存在退化

的精巢组织和卵黄发生期卵母细胞[17]。鲷科 (Spar-
idae) 鱼类中的黑鲷、澳洲棘鲷 (A. australis)，雀鲷

科 (Pomacentridae) 中的双锯鱼属 (Amphiprion) 等
均属于这一类型。

雌雄同体鱼类中，大多数雄性先熟与雌性先

熟有显著的不同，前者性别的改变从由结缔组织

分离的精巢组织和卵巢组织组成两性生殖腺开

始 [18-19]。例如，雌雄同体雄性先熟的澳洲棘鲷，

在生活史前 2 年为功能性雄性，但在第 3 年可性

逆转为功能性雌性 (图 2)。在性别变化过程中，澳

洲棘鲷两性生殖腺中的精巢组织在第 1~2 个繁殖

季节首先发育成熟，随着第 3 个繁殖季节的临近，

精巢组织完全退化，卵黄发生期卵母细胞出现，

功能性雄性完全性逆转为功能性雌性 [20-22]。黑鲷

等大多数雄性先熟雌雄同体鱼类的性转变过程相

似，即一旦由雄性转变为成熟的雌性便不会再次

发生性别转变，而且功能性雌鱼的性腺中没有明

显的精巢组织残留。然而，克氏双锯鱼 (A. clarkii)
由功能性雄鱼性转变为成熟的雌鱼后可能会再次

性转变为雄性，因为具有雌雄双向性别变化能力

的生殖细胞或精原细胞仍存留在性转变后的成熟

卵巢组织中[23]。

  

　　雌雄同体雌雄同步成熟　　这种类型鱼类同

时具有功能性的卵巢和精巢组织，并且能够在雌

雄两个性别间多次改变性别以应对其社会地位的

变化 [24-25]。雌雄同体雌雄同步成熟的硬骨鱼类大

约有 5 科 10 种，其中大多是实验室条件下的雌雄

同体雌性先熟鱼类 [24, 26]，在自然条件下很少见，

主要为虾虎鱼科 (Gobiidae) 叶虾虎鱼属 (Gobiodon
spp.) 的鱼类[27-28]。

虾虎鱼科中的冲绳磨塘鳢 (Trimma okinawae)
是第一种被报道的雌雄同体雌雄同步成熟鱼类，

这种鱼的性腺结构与其他性别变化的鱼有根本的

不同 [27]。如图 3 所示，冲绳磨塘鳢性腺同时存在

由结缔组织薄膜隔开具有生殖功能的卵巢和精巢

两部分，并能根据当前条件在任何一个方向上快

速灵活地调整其性表型 [29-30]。例如一雄多雌交配

系统中的冲绳磨塘鳢，若从群体中移除占主导地

位的雄性会导致体型最大的雌性变化为雄性。而

(a) (b) (c)

100 μm
O

T

ST

O O200 μm 200 μm

 
图 2    黄鳍鲷性腺变化

(a) 未成熟两性性腺，(b) 功能性雄性；(c) 功能性雌性。T. 精巢，O. 卵巢，ST. 精子，下同

Fig. 2    Gonadal sex change in the A. latus
(a) immature bisexual gonad, (b) functional male, (c) functional female, T. testicular tissue, O. ovarian tissue, ST. spermatid, the same below

O O
T

T O
OT

T

(a) (b) 
图 3    冲绳磨塘鳢不同性别阶段的性腺结构[29]

(a) 雄性，(b) 雌性

Fig. 3    Gonadal structure of T. okinawae at
different sex stages[29]

(a) male, (b) female
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占优势的雄性被再次送回群体，经历性别转换

的鱼又会变成雌性[31]。雌雄同体雌雄同步成熟的

鱼类在任何一个方向上反复改变性别的能力，有

利于任何两条鱼形成异性繁殖配对，从而减少在

寻找伴侣时的旅行距离、捕食风险以及繁殖的

时间[30]。 

1.2    性转变过程中的激素变化

众所周知，性激素在动物生殖发育中发挥重

要的作用，雌激素和雄激素可以调节脊椎动物的

卵巢和精巢分化并维持性表型 [32]。17 β-雌二醇

(E2)、11-酮基睾酮 (11-KT) 分别是硬骨鱼类中主

要的雌激素和雄激素。它们之间密切关联，并

具有转化途径。如图 4 所示，睾酮 (T) 能作为一种

“前激素”通过芳香化酶基因 (cyp19a1a/cyp19a1b)
转化为雌激素 E2 或者由 cyp11b 和 hsd11b 的生物

转化为雄激素 11-KT[33-34]。因此，雌激素和雄激素

分泌之间的相对平衡在很大程度上影响了脊椎动

物性别分化和性腺发育[35]。

鱼类性腺发育方向的改变通常伴随着体内性

激素的急剧变化 [35]。雌雄同体雌性先熟的鱼类，

在生殖季节性成熟雌鱼血清中 E2 及 T 含量最高，

随着性别的逆转，卵黄发生卵母细胞退化，血清

中 E2 含量急剧下降并一直维持在较低的水平，同

时伴随着精巢组织的迅速增殖及精子的发生，血

清中 11-KT 水平含量逐渐升高 [35-36]。而雌雄同体

雄性先熟鱼类性别变化期间性激素的变化趋势完

全相反，随着血清中 11-KT 含量下降，E2 含量的

显著增加，两性生殖腺中的精巢组织逐渐退化，

卵巢组织迅速发育 [9]。雌雄同体雌雄同步成熟的

虾虎鱼中，雌激素 E2 含量表现为明显的性别二态

模式，雌性血清中 E2 含量会显著高于雄性，但雄

激素 11-KT 浓度变化与性腺发育无明显关联，不

需要高浓度雄激素来维持雄性性腺表型[11,37]。

目前已有大量的实验阐明了性类固醇激素在

雌雄同体鱼类性别变化中的作用。例如，用一定

浓度的外源性类固醇激素 (雌激素或雄激素) 处理

性别分化期间的斜带石斑鱼，研究结果表明，雌

激素是导致雌性分化的天然诱因，在性别分化过

程中，雌激素和雄激素的协同作用正是诱导雌雄

同体雌性先熟石斑鱼性逆转为雄性的重要因素[38]。

然而，研究发现雌性或雌雄间性黄鳝腹腔注射高

剂量的雄激素，并不会导致其性逆转为具有生殖

力的雄性[39]，这说明，外源性类固醇激素并不能

诱导所有的雌雄同体鱼类性逆转，其中具体的作

用机制有待进一步研究。值得注意的是，性逆转

后的鱼类若停止激素处理，其性别的改变通常不

会持续[40]。这表明，虽然性激素能调节性腺的变

化，但还是需要通过分子调控通路来适应体内性

激素分泌的变化以维持性别的改变。 

2    性别转变的调控机制
 

2.1    性分化的分子调控机制

在早期胚胎发育过程中，性别分化过程不再

被认为是一种不可逆转的单向发育过程，而是一

场争夺雄性和雌性发育优势的战争[41]。脊椎动物

中，虽然性别决定基因是复杂多样的，却存在一

组核心下游性别分化基因，分别在雌性化 (例如

cyp19a1a、foxl2、wnt4 等) 和雄性化 (例如 dmrt1、
dax1 等) 的分子调控网络中共同作用，以调控卵

巢或精巢的发育[42]。如图 5 所示，Piferrer 等[43] 和

范兆飞[44] 认为硬骨鱼类性别决定和分化分子调控

通路主要涉及 4 个层次的基因，第一层次是性别

决定主导基因，多数为雄性决定基因，保守性较

低，不同的物种有不同的主性别决定基因，它们

决定了性腺分化通路的开端是雄性或雌性。如青

鳉(Oryzias latipes) 中 Y 染色体连锁的雄性决定基

因dmy 和gsdfy[45]，尼罗罗非鱼(Oreochromis niloticus)
中的雄性决定基因为 amhy[46]。第二层次是性别分

化的上游调控基因，如 sf1、 sox9、amh、dax1、
foxl2 和 dmrt1 等，它们能间接或直接调控下游的

性类固醇基因表达，是启动精巢或卵巢分化的初

E2  T 11-KT
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E2

hsd17b1

T
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hsd11b2
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hsd17b3
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图 4    硬骨鱼类性类固醇激素变化关系[34]

P5. 孕烯醇酮，P4. 黄体酮，11-KA4. 11-酮基雄烯二酮，11β-OHT.
11β-羟基睾酮，11β-OHA4. 11β-羟基雄烯二酮，11-KT. 11-酮基睾

酮，T. 睾酮，A4. 雄烯二酮，E1. 雌酮，E2. 17β-雌二醇

Fig. 4    Regulation of sex steroid hormones in teleost[34]

P5.  pregnenolone,  P4.  progesterone,  11-KA4.  11-ketoandrostenedione,
11β-OHT.  11β-hydroxytestosterone,  11β-OHA4.  11β-hydroxyandroste-
nedione, 11-KT.  11-ketotestosterone,  T.  testosterone,  A4.  androstenedi-
one, E1. estrone；E2. 17β-estradiol
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始基因。第三层次是中游调控基因，主要是类固

醇激素合成相关基因 cyp19a1 和 cyp11b 等，与性

类固醇激素的合成有关，负责调节和维持性腺的

分化。其中，芳香化酶基因 cyp19a1 和 dmrt1 在鱼

类性别分化中占据十分重要的位置，在鱼类性腺

分化过程中具有较高的保守性，它们的功能作用

互相拮抗。第四层次是位于类固醇激素合成相关

基因 cyp19a1 和 cyp11b 下游的响应性类固醇水平

变化表达的下游调控基因，如 ER 和 AR 等。这 4
个层次的基因相互作用，在硬骨鱼类性别决定及

分化过程中发挥重要的作用。

对雌性而言，较高的雌激素含量是维持卵巢

功能和卵泡发育的必要条件。雌激素的产生很大

程度上依赖于性腺芳香化酶-cyp19a1a，这是一种

能将雄激素转化为雌激素的关键酶 [47]。cyp19a1a
通过调节脊椎动物性激素的生物合成，影响性腺

分化进程和种群性别比。cyp19a1a 在雌性黄鳝的

成熟卵巢中高表达，但在其性腺转化过程中表达

下调，雌激素水平下降，导致卵泡闭锁[48]。在硬

骨鱼类中，cyp19a1a 启动子区域含有多种可能调

节其表达的转录因子的结合序列，这些转录因子

主要包括 foxl2、dmrt1、amh 和 sf1 等，在脊椎动

物的性别分化中起着重要的作用，同样也是雌雄

同体鱼类性别变化的重要的协调者和潜在的启动

者 [49-51]。下文将简单介绍相关转录因子在雌雄同

体鱼类性别变化过程中的功能作用。 

　　雌性相关转录因子　　foxl2 是具有 forkhead
DNA 结构域的 FOX 家族成员。大量的脊椎动物

研究表明，foxl2 在卵巢中高表达，具有明显的性

二态表达差异，它能通过直接与 cyp19a1 的启动

子结合或与 sf1 相互作用以增强 cyp19a1 转录从而

促进雌激素的生成，在卵巢分化中起重要作用，

是脊椎动物卵巢分化的标志之一 [52-53]。在硬骨鱼

类性别决定和分化过程方面，研究较多的是 foxl2
的 2 个旁系同源基因：foxl2(foxl2a) 和 foxl3(foxl2b)，
它们被认为是鱼类特有的两个副本。foxl2 在雌性

先熟雌雄同体的三斑海猪鱼的卵巢和精巢中均高

表达，无显著差异，但用芳香化酶抑制剂处理三

斑海猪鱼，foxl2 的表达水平会随着精巢的发育有

所上调，以弥补雌激素的减少，表明雌激素可能

在该物种精子发生中尤为重要[54]。而在斜带石斑

鱼中 foxl2 存在性二态表达差异，在雌性到雄性的

性别变化期间，foxl2 的表达量显著降低[55]。据此

推测，foxl2 可能对自然性别变化的鱼类有着不同

的作用和功能。现有的少数研究发现，在雌雄同

体的斜带石斑鱼和黄鳝中，foxl3 在精巢中的表达

量显著高于卵巢，它在多数硬骨鱼类卵母细胞减

数分裂的发生过程中或在精巢发育后期和精巢成

熟过程中对雄性特定基因的调控起作用 [56-57]。

foxl3 能中断 XX 性青鳉发育出功能精子，说明

foxl3 是抑制雌性生殖细胞生精所必需的[58]。最近

有研究发现，在斜带石斑鱼中，foxl3 可能是潜在

的雄性特异调控基因，并猜测 AR-foxl3-rec8/fbxo47
是影响硬骨鱼类精巢发育的重要途径 [13]。然而，

目前对 foxl3 的研究依旧十分缺乏，其在硬骨鱼类

性别分化中的作用机制有待更深入地探究。

nr5a1 又称 ad4bp/sf1，它是核受体家族中一

个不寻常的成员。在哺乳动物中，nr5a1 作为一种

转录因子参与调控 P450scc、3β-HSD 和 P450 芳香

化酶等类固醇生成酶的合成，在性腺发育中发挥

重要的作用[59-60]。近年来，nr5a1 基因在雌雄同体

鱼类中的研究较少，大多集中在 mRNA 的表达。

在雌雄同体雌雄同步成熟的冲绳磨塘鳢雌性逆转

为雄性的过程中，nr5a1 的表达水平急剧降低，而
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图 5    鱼类性别决定和分化分子调控模式图[43]

Fig. 5    Molecular regulation pattern of sex determination
and differentiation in teleost[43]
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在雄性逆转为雌性的性别变化过程中，nr5a1 只在

卵巢中表达，其表达水平也逐渐升高[61]。同样的，

在雌雄同体雌性先熟双带锦鱼性别变化过程中，

nr5a1 与 cyp19a1a 的表达都会较低[34]。此外，nr5a1
能直接作用于芳香化酶基因 cyp19a1 启动子区域

并激活 cyp19a1 的表达进而调控尼罗罗非鱼 [52]、

虹鳟 (Oncorhynchus mykiss)[62] 等硬骨鱼类早期性别

分化。若敲除雌性尼罗罗非鱼 nr5a1 基因，会导

致部分鱼体内芳香化酶基因 cyp19a1a 的表达和血

清中雌激素 E2 含量降低，最终性逆转为雄性 [63]。

目前，关于 nr5a1基因在硬骨鱼类性腺分化方面研

究有限，今后有必要进行更深入的研究。 

　　雄性化相关转录因子　　抗缪勒氏管激素

amh 基因是 TGF-β 基因超家族的成员之一，参与

脊椎动物雄性性腺分化[64]。在哺乳动物，抗缪勒

氏管激素 AMH 能减少芳香化酶的生物合成，从

而导致缪勒氏管退化，避免输卵管的发育[65]。尽

管硬骨鱼类没有缪勒氏管，但 amh 的表达方式比

高等脊椎动物更为多样化，在一些硬骨鱼类性别

分化过程中，amh 与芳香化酶基因-cyp19a1 的表

达呈负相关，能调控精原细胞的增殖，甚至在个

别鱼类中与其性别决定相关[66]。例如，敲除雄性

尼罗罗非鱼 Y 染色体上的 amh 副本-amhy 基因会

导致其芳香化酶基因的上调和卵巢分化，而 amhy
在雌性尼罗罗非鱼体内的过度表达则会诱导其精

巢的分化 [46]。此外，amh 在雌雄同体鱼类性别逆

转过程中也具有重要的作用。有研究发现 [67-68]，

饲喂性腺未分化的斜带石斑鱼 amh 质粒可促进雄

性相关基因 (sox9、dmrt1、cyp11b 和 hsd11b2) 的
表达而抑制雌性相关基因 (cyp19a1a、foxl2) 的表

达，同时也有利于斜带石斑鱼精原细胞的增殖及

精巢的发育。因此，他们认为 amh 可能通过抑制

芳香化酶基因-cyp19a1a 的表达或通过激活雄性性

别分化的表达途径，在雌雄同体雌性先熟鱼类的

性别逆转过程中发挥重要作用。此外，有学者通

过化学试剂诱导的短暂双向性别变化阶段来试图

阐述 amh 在斜带石斑鱼性腺分化和性别维持期间

的作用，结果表明 amh 能调节 A 型精原细胞的分

化，从而在斜带石斑鱼雌性到雄性的性别变化过

程中调控雄性性腺的发育，而 amh 在雄性到雌性

的性别变化过程中会抑制早期生殖细胞的进一步

分化，这暗示 amh 在石斑鱼性别双向变化过程中

也发挥着重要的作用[69]。而在雌雄同体雄性先熟

的鱼类中[40]，用雌激素 E2 处理具有两性生殖腺的

黑鲷，研究发现 amh 能抑制精巢组织中卵巢的易

位发育，并维持具有两性性腺雄鱼的雄性功能。

amh 的这一功能或许有助于解释为什么大多数雌

雄同体的鱼类属于雌性先熟。以上发现都表明了

amh 在硬骨鱼类性腺分化中的重要作用，但硬骨

鱼类种类繁多，需要更多的研究来阐明 amh 在硬

骨鱼类性别分化过程中的作用机制和涉及的分子

调控网络。

dmrt1 基因被认为是脊椎动物雄性决定和精

子发生的关键驱动基因，参与了雄性性腺的发育[70]。

在硬骨鱼类中，dmrt1 有时存在于性染色体上，在

性别决定方面具有直接作用。在青鳉中 dmrt1 基

因有两个类似物存在，其中一个是位于 Y 染色体

上的 dmy 雄性决定基因，若敲除雄性个体中的

dmy 基因，将会导致雄性青鳉性逆转为雌性 [71]。

在其他硬骨鱼类性腺分化早期，用雄激素处理其

雌性胚胎，会导致鱼类性逆转及 dmrt1 表达的上

调[72]。相反的，用雌激素处理雄性胚胎，将会导

致 dmrt1 基因的表达显著降低 [73]。此外，还发现

dmrt1 的表达与三 斑 海 猪 鱼、云斑尖塘鳢 (Oxyel-
eotris marmorata) 等雌雄同体鱼类的精巢分化相一

致[74-75]。这表明，dmrt1 不仅参与硬骨鱼类精巢的

早期分化，还与鱼类性别逆转有关。在雄性先熟

雌雄同体鱼类中，dmrt1 的缺乏会导致精巢退化和

卵巢发育。dmrt1 是黑鲷自然性别变化的早期分子

信号，它决定着在黑鲷第三个产卵期会变成雄性

还是雌性，此外，外源性 E2会抑制黑鲷精巢中

dmrt1 的表达，导致精巢退化[20]。虽然 dmrt1 强烈

的雄性偏向表达似乎是一种普遍趋势，但近年来

有研究发现，dmrt1 与卵子的发生也有一定的关

系 [76]。目前已有大量的研究表明 dmrt1 在鱼类自

然性别变化中的重要性，但还需要更多的实验证

据来阐明 dmrt1 的确切功能。 

2.2    性分化的神经内分泌调控

众所周知，下丘脑-垂体-性腺轴 (HPG) 是脊

椎动物性腺发育的主要神经内分泌调控轴[77]。如

图 6 所示，食物、光周期等外界环境因子最终被

下丘脑视前区的促性腺激素释放激素 (GnRH) 神
经元整合，以调节 HPG 生殖轴的输出。GnRH
能作用于垂体，促使垂体前叶分泌促性腺激素

(GtHs)，包括卵泡刺激素 (FSH) 和促黄体激素

(LH)，从而调节卵泡发育、精子发生及雄激素、

雌激素等多种性类固醇激素的合成和释放[78-80]。

大量实验证明，调节雌激素和雄激素分泌之
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间的相对平衡对脊椎动物性腺分化至关重要，而

性类固醇激素的生成在很大程度上受垂体产生的

促性腺激素 (GtHs) 的调控。在硬骨鱼类中，卵泡

刺激素 FSH 与性腺的早期发育和配子的形成有关，

而促黄体激素 LH 主要参与配子的成熟及产卵、

排精行为，操纵 GtHs 信号通路可诱导某些雌雄同

体鱼类发生部分或完全的性别变化[81]。研究发现，

在赤点石斑鱼 (E. akaara) 性腺发育过程中，GtHs
亚 基 (Fshβ 和 Lhβ) 及 其 受 体 GtHRs (Fshr 和
Lhcgr) 的表达均会随着其性别的变化而波动 [82]。

此外，用卵泡刺激素 FSH 或促黄体激素 LH 处理

雌性蜂巢石斑鱼，FSH 处理组蜂巢石斑鱼雄激素

含量增加，性别发生逆转，而 LH处理组性别无变

化 [83]。同样的，研究发现促黄体激素 LH 会显著

抑制棕点石斑鱼 (E. fuscoguttatus)性别变化的起始

阶段性类固醇生成基因 cyp11b、 cyp19a1a 以及

foxl2 的表达，导致性别变化受到限制。因此，他

们认为 FSH 而不是性类固醇诱导了雌雄同体雌性

先熟石斑鱼的性别变化，这可能涉及激素非依赖

性途径，而皮质泡卵母细胞的出现正是 FSH 诱导

石斑鱼性别变化的关键时期[84]。然而，GtHs 在调

节硬骨鱼类性别变化中的确切作用机制尚不清楚，

GtHs 在不同鱼类性别分化阶段的作用并不一致。

例如，垂体促性腺激素 GtHs，特别是促黄体激素

LH 在赤点石斑鱼卵巢早期分化过程中扮演着重要

角色，但在点带石斑鱼 (E. malabaricus) 性腺分化

过程中 GtHs 并没有发挥重要的作用，而是在卵巢

分化后才开始起作用 [82, 85]。因此，为了进一步了

解硬骨鱼类中 GtHs 的功能作用，在今后的研究中

有必要进行深入研究。
 

3    总结与展望

鱼类的性别调控机制错综复杂，其性别变化
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图 6    脊椎动物下丘脑-垂体-性腺轴 (HPG)调节示意图[77]

GnRH. 促性腺激素释放激素，LH. 促黄体激素，FSH. 卵泡刺激素

Fig. 6    Schematic representation of the hypothalamic-pituitary-gonadal axis in vertebrate[77]

GnRH. gonadotropin-releasing hormone, LH. luteinizing hormone, FSH. follicle stimulating hormone
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可能是多种因素在多个层次上相互作用的结果。

环境因子、神经内分泌、分子调控机制及性激素

等在不同的器官发挥作用，相互作用产生同步的

信号，在生理和行为等多方面控制鱼类的性别分

化，但是性别分化的指令是从哪里开始的，通过

什么，以及如何传递这些信息来诱导性腺的变化，

仍然是未知的。

目前为止，对鱼类自然性别变化的研究主要

集中在雌雄同体雌性先熟的石斑鱼、黄鳝和雌雄

同体雄性先熟的黑鲷等鱼类。最近，有学者以斑

马鱼为模型阐述了营养代谢在动物性别转换过程

中的调控作用，他们提出了一个全新的学术概念

“代谢雌性化”(metabolic feminization)，即雄性动

物在性别转换过程中其代谢模式先于或同步于性

腺转化发生雌性化转变的生理过程[86]，同时，又

有研究发现，在雌性青鳉性别分化过程中，饥饿

能通过脂类代谢影响雄性性别分化基因 dmrt1 的

表达，从而导致雌性青鳉性逆转为雄性 [87]。为更

广泛地了解脊椎动物性别变化过程中的调控机制，

今后有必要研究更加多样化的性别变化机制，这

将极大地丰富对脊椎动物性别决定和分化调控机

制的认识。

赵会宏与何琪为共同第一作者。

（作者声明本文无实际或潜在的利益冲突）
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Abstract: Among vertebrates, fishes show an exceptional range of reproductive strategies, which can be roughly
divided into three categories: gonochorism, sequential hermaphrodite and partheonogenesis. In general, gonads can
differentiate into ovaries or testes after sex determination, and remain unchanged throughout the life cycle. In con-
trast, some hermaphroditic fishes can change their sex from male to female (protandrous), female to male (proto-
gynous), or serially (bi-directional sex change) in their life cycle. Hermaphroditic fishes have various forms of sex
change, which is an ideal model to investigate the sex determination and differentiation in vertebrates. Therefore,
this  paper  reviews  the  recent  research  progress  on  the  sex  differentiation  and  determination  of  hermaphroditic
fishes from the aspects of gonadal change, sex hormone secretion, neuroendocrine, sex differentiation and molecu-
lar regulation of determining genes, so as to provide a reference for further research on the sex regulation mechan-
ism of the fish.
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