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　　生物的雌雄同体及性变现象 ,历来受科研人员关注 ,在

脊椎动物中已有不少研究 ,在双壳类中虽然也有报道 [1—4 ] ,

但研究尚不深入。有关双壳类群体的性别构成 ,一般认为多

为雌雄异体 ,如马氏珠母贝、栉江珧、企鹅珍珠贝、巴非蛤等 ;

少数物种为雌雄同体 ,如海湾扇贝、光滑蓝蛤及某些牡蛎。

但在雌雄异体种类的群体中 ,常常发现雌雄同体的个体以及

在一定条件出现的性别转化现象 [4—8 ]。本文综述了双壳类

的性别转换现象及其机理的研究状况 ,并结合我们目前在马

氏珠母贝开展的工作 ,介绍相关研究的一些新进展。

1　雌雄同体

从无性生殖到有性生殖 ,从雌雄同体到雌雄异体 ,是生

物界由低等到高等的进化方向 ,也是生物生殖方式的重大变

革。贝类属无脊椎动物软体动物门 ,处于这个漫长的性别进

化过程的原始阶段 ,其性别表现存在着较复杂的情况。雌雄

同体现象在双壳类出现得较为普遍 ,但目前的相关研究主要

是在性腺组织学和群体的性别表现状况等方面。

111　双壳类雌雄同体类型

有关海产双壳类的性别类型 ,一般划分为三种 :一为雌

雄异体 ,大部分双壳类都属于此类 ;二为一生中没有性转换

的雌雄同体 ,如大扇贝 Pecten maxims、光滑蓝蛤 Aloidis laeris

等 ;三为生活周期的某阶段出现性反转 ,并有短时的雌雄同

体现象[1 ]。近二十来年 ,关于第三类型的报道越来越多。廖

承义曾在 241个栉孔扇贝 Chlamys 性腺标本切片中 ,发现一

个雌雄同体个体[1 ] ;吴洪流等[2 ]发现波纹巴非蛤 Paphia un2

dulate Born中有雌雄同体个体 ; Pouvreau等[5 ]发现 ,在一定条

件下 ,珠母贝 Pinctada margaritifera的雄性和雌性生殖性腺可

以同时出现在同一个个体中 ,我们 [6 ]在观察 160个栉江珧标

本时 ,发现 10个雌雄同体个体 ;在检查马氏珠母贝养殖群体

时 ,也发现雌雄同体的个体[9 ]。从上述报道 ,可以看出雌雄

同体现象在双壳类不同物种中广泛存在 ,其出现几率在不同

物种中差别较大 ,当然这个几率也可能会受季节、性腺发育

状态甚至取样切片部位等的影响。

根据雌雄生殖细胞在性腺内的分布状况 ,处于雌雄同体

时期的双壳类性腺可分为两种类型 [10 ] :1)滤泡混合型 (Mix2

follicular type) :这种类型在性变过程中 ,两性生殖细胞在同一

滤泡中出现 ;2)滤泡并存型 (Para2follicular type) :这种类型的

双壳类雌雄生殖细胞分别位于不同的滤泡中 ,雌雄滤泡并存

于性腺中的不同区域。

112　马氏珠母贝的雌雄同体

马氏珠母贝 Pinctada matensii Dunker ,也称合浦珠母贝 ,

属软体动物门 (Mollusca) ,瓣鳃纲 (Lamellibranchia) ,珍珠贝科
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(Pteriidae) ,主要分布于我国广西、广东及海南沿海 ,是我国人

工培育海水珍珠最主要的母贝 ,所产珍珠产量占整个海水珍

珠产量的 95 %以上。马氏珠母贝多数为雌雄异体 ,但在养殖

群体中可以发现 1 %—5 %的雌雄同体个体 ,并在一定条件下

出现性转换。

马氏珠母贝中的雌雄同体现象也有不少报道。金启增

等在徐闻于 520个贝中发现了 4个雌雄同体个体 ,在广东大

亚湾于 159个贝中发现 1个雌雄同体[1 ]。沈亦平等通过对

231个取自不同季节的马氏珠母贝性腺组织切片观察后发

现 ,其中有 4个个体为雌雄同体 ,具有精卵巢结构[8 ]。这表

明在较长的时间跨度及不同的地域 ,马氏珠母贝群体中均存

在雌雄同体现象。

2　性转换

211　性变方向

双壳类第一次性腺发育通常是某种性别占优势 ,随着

贝龄的增加 ,另一种性别的个体所占比例将会增加。我们根

据性腺组织切片 ,通过详细辨别雌雄生殖细胞在性腺内的状

态 ,认为江珧的性变有三个趋向 [10 ] :

1)雄性向雌性转换 :从组织学上看 ,滤泡壁上有较多的

卵原细胞和卵黄形成期细胞 ,滤泡腔内没有或少有精原和精

母细胞 ,但有较多的精子存在。雄性生殖细胞有被雌性生殖

细胞取代的趋向。

2)雌性向雄性转换 :从组织学上看 ,性腺的滤泡内有精

原细胞和较多的精母细胞 ,甚至在滤泡腔内还有少量精子存

在。在同一或不同的滤泡内有少量残余的成熟卵和接近成

熟的卵母细胞 ,没有或很少有未成熟的卵母细胞。雌性生殖

细胞有被雄性生殖细胞取代的趋向。

3)性腺均衡发育 :雄性生殖细胞和雌性生殖细胞接近同

步发育 ,两种生殖细胞在滤泡壁上和滤泡腔内所占空间比例

相近。看不出明显的取代趋向。

关于马氏珠母贝的性变方向 ,目前一般认为是雄性先

熟 ,第一次性发育雄性占优势 ,随着贝龄的增加 ,雌性所占比

例将会越来越高 ,到 3—4 龄贝 ,雌性所占比例会大于雄性

贝[3 ,5 ]。根据金启增等对湛江不同大小马氏珠母贝性比的研

究认为 ,性别变化主要发生在低龄贝 ,由雄性向雌性转变 ;性

转换的频率高于雌雄同体的出现率 ,由此推测马氏珠母贝的

性转换过程比较快 ,在性变时 ,被取代的性细胞在滤泡内退

化或消失。

212　转换性别的新配子细胞的来源

目前认为性转换发生时新配子细胞 ,有三种可能来

源[3 ] : (1)在原始性别发育期间 ,有一个静止的两性生殖细胞

潜在库 ,性逆转时 ,潜在库就开始产生相应的生殖细胞 ; (2)

在早期发育中可能产生了两套分化的细胞 ,这两种细胞在第

一成体性别期间一直保持着 ,当第二套分化细胞在整个性腺

扩散时 ,就发生性转换 ; (3)两种性原细胞都是由相同的子细

胞所产生 ,具体产生出哪种性原细胞 ,由内外因直接或间接

控制干细胞来实现。

笔者认为马氏珠母贝比较符合第三种情况 ,即两种性原

细胞由相同的原始生殖细胞产生。马氏珠母贝的雌雄同体

在性变过程中两性生殖细胞可在同一滤泡中出现 ,可以推测

第二性原细胞并不是在性转换时由滤泡外转移上去的 ,可能

是在某些因子 (类激素等)的作用下 ,滤泡内由原始生殖细胞

停止生成第一性原细胞 ,转向生成第二性原细胞 ,从而出现

性别转换。

213　性转换与自体受精

性转换的过程通常会伴随雌雄同体个体的出现 ,不少研

究者关注同一个体的雌雄性细胞交配的结果会如何 ,国内外

均开展了自然状态下为雌雄同体的扇贝的自体受精及其遗

传效应的研究[11 ]。张国范等采取自交的方法来建立海湾扇

贝自交系的尝试已取得初步成功[12 ]。近年来 ,我们对北部

湾雷州半岛南部海域养殖的马氏珠母贝群体的性转换现象

开展了研究 ,通过对马氏珠母贝成体性腺进行外观和切片观

察 ,确认了马氏珠母贝性转换现象和雌雄同体个体的存在。

为了探讨性转换及雌雄同体现象在马氏珠母贝育种中的应

用 ,我们首先进行了雌雄同体个体的自体授精及其早期胚胎

发育研究 ,发现部分胚胎可以发育成 D型幼虫 [9 ] ;接下来通

过马氏珠母贝雄贝标记养殖追踪性转换过程 ,进一步确证初

始为雄贝的个体 ,在下一个繁殖期有约 1 %—3 %的个体转化

为雌性。同时结合精子超低温冷冻技术[13 ] ,利用性转换过

程开展了马氏珠母贝自交系的培育工作。

3　性转换机理

由于二十世纪分子生物学技术条件的限制 ,控制双壳类

性别分化及转换的机理的问题 ,一直困扰着研究人员。随着

技术的进步和研究的深入 ,双壳类性别决定和分化的机制已

初露端倪。

生物体性别的形成主要取决于两个过程 [15 ,16 ] :即性别决

定与性别分化。性别决定[17 ]是指雌雄异体生物决定性别的

方式 ,是遗传、环境、生理等因素的相互作用确定性别的发育

趋向。性别分化[17 ]是指个体性腺性别和表型性别的发育过

程 ,也就是遗传性别发育成表型性别的过程。生物体的性别

决定与分化机制大致可以分为两大类 [18 ] :一类为遗传决定

机制 ( Genetic sex2determination system , GSD) ,即遗传因素决定

性别 ;另一类为环境决定机制 ( Environmental sex2determination

system ,ESD) ,即初始的性别决定信号来自周围环境。前者主

要指性染色体和性别决定基因的调控 ;后者主要是环境因子

等外因的作用。

311　性染色体

脊椎动物和一些较高等的无脊椎动物的性别是由异型

性染色体决定的 ,如蝗虫类的 ZO型、双翅目、鳞翅目昆虫的

ZW型、近方蟹属甲壳动物的 XY型等。阎冰等报道马氏珠

母贝的染色体数为 N = 14 ,2N = 28[19 ] ,沈亦平[20 ]也认为马

氏珠母贝的染色体数目为 N = 14 ,2N = 28。但他们报道的

核型分析相差比较大 ,估计是种群的地理相隔 [21 ] ,未发现异

型性染色体。因此笔者认为 ,贝类的进化地位比较低 ,其性
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染色体没有分化或者分化不明显 ,因此并不是马氏珠母贝性

别的决定与分化以及性别逆转的关键因素。

312　性别决定基因

目前研究较深入的与性别决定和分化有关的基因有很

多 ,但大多数基因在各物种中的保守性较低 ,而 Sox 和 Dmrt

两个基因家族在线虫、果蝇、斑马鱼、小鼠等模式生物中却表

现出高度的保守性 ,所以以下着重介绍 Sox和 Dmrt两个基因

家族。

Sox基因　1990年[22 ] ,Sinclair等克隆到一个新的性别决

定基因 SRY ( sex2determining region Y)。1993 年 , Huasu 等对

SRY基因的结构、转录及启动子进行初步鉴定 [23 ] ,发现人类

的 SRY基因的开放阅读框架中有一段编码 79个氨基酸、能

与 DNA特异结合的保守区 ,称为 HMG( High mobility group)

box ,具有高度的进化保守性。SRY在未分化性腺的支持细胞

前体细胞中表达 ,使其分化为睾丸足细胞 ,启动睾丸的分

化[24 ]。

根据 HMG的保守性 ,以它为探针在果蝇、鱼类、两栖类、

鸟类和哺乳动物中都发现了 SRY的同源基因 Sox (SRY2related

HMG2box) 基因。Sox 基因的共同特征是也具有 HMG

box[22 ,24 ] ,与 SRY基因具有 60 %以上的同源性 ,是一类高度

保守的基因家族。在 Sox家族成员中 ,已经研究确定与性别

决定和分化有关的成员为 Sox3、Sox9、Sox3可能通过其在脑

的发育以及下丘脑诱导垂体的发育中的作用来影响性腺的

功能[25 ] ,也可能对正常的卵子发育、雄性性腺分化和配子发

生是至关重要的 [26 ]。Sox9基因在雄性性别决定的过程中起

关键作用 ,该基因所在区段的缺失将会导致雄性个体发生性

反转现象[27 ]。Sox基因家族其他成员 ,没有有力的证据表明

他们是否在性别决定和分化中起重要作用。SOX蛋白主要

是通过与其他转录因子相互作用形成复合体而发挥作用 ,参

与多种发育过程及性别分化的调控。

Dmrt 基因　Dmrt (Double sex and Mab23 related transcrip2
tion factor)基因家族是新发现的一个与性别决定相关的基因

家族。该家族成员与果蝇的性别决定基因 Double sex( dsx)和

线虫性别决定基因 ( Mab23)一样 ,所编码的蛋白质都包含一

个具有 DNA 结合能力的保守基序 ,即 DM (Double sex 和

Mab23)结构域[28 ] ,并以锌指结构与特异 DNA序列相结合 ,通

过调节目的基因转录发挥作用 ,主要参与性别决定与分化、

早期胚胎发育及器官形成。

目前 ,已经发现 Dmrt基因家族至少具有 7个成员 ,研究

确定与某些物种的性别决定和分化有关的成员为 Dmrt1。如

对鱼类[29—31 ]、两栖类[32 ]、爬行类[33 ,34 ]、鸟类[35 ,36 ]、哺乳

类[37 ,38 ]的 Dmrt1的研究表明 ,该基因的突变或缺失会导致动

物由雄性转变为雌性 ,这说明 Dmrt1在脊椎动物的性别分化

中起着重要作用。Randy[39 ]等认为 ,尽管 Dmrt2对性别决定

并不是必需的 ,但可能与 Dmrt1类似 ,在性别分化中起着重

要作用。Dmrt基因家族其他成员 ,没有有力的证据表明他们

是否在性别决定和分化中起重要作用。

对 Sox和 Dmrt 两个基因家族的研究多集中在高等动物

中 ,少数低等的动物中也有报道。如在果蝇[40 ]、线虫[41 ]、海

胆[42 ]中已克隆到 Sox 基因家族成员 ;果蝇[43 ]、线虫[44 ]、罗氏

沼虾[45 ]、海鞘[46 ]中也有关于 Dmrt基因家族成员的报道。但

Sox和 Dmrt基因家族是否在软体动物的性别决定和分化中

起调控作用 ,到目前为止尚未见报道。为了揭示 Sox和 Dmrt

基因在贝类中的保守性 ,了解贝类的性别决定和分化的分子

机制 ,我们以马氏珠母贝为研究材料 ,根据 Sox 和 Dmrt 基因

的保守序列设计了简并引物 ,在基因组中克隆到了 HMG框

和 3个具有不同序列的 DM结构域 ,并在 SMART cDNA中克

隆到 Sox4和 Dmrt2、Dmrt5基因全长 ,RT2PCR显示 , Dmrt2在

雌雄性腺中表达有很大差异 (待发表)。上述的研究结果表

明 ,在马氏珠母贝中同样存在 Sox 和 Dmrt 基因 ,并且 Dmrt2

可能在贝类的性别决定和分化中起着重要作用。

313　环境生态因素

双壳类性别转换可能涉及性别决定与分化相关基因等

遗传因素的影响 ,还受环境生态因素等的影响。主要有下列

因素可以改变双壳类的性别表现状况 :

营养条件　将牡蛎的鳃切除 1/ 3以减少其获得营养物

质机会 ,放养在海水中 ,发现在群体中雄性占优势 [14 ]。良好

的营养条件有利于僧帽牡蛎发育为雌性 ,此时群体中雌贝所

占的比例明显增高 ;而在营养条件差时 ,雌性僧帽牡蛎会经

雌雄同体转变为雄性 ,群体中雄性所占比例增高[4 ]。Pou2
vreau[5 ]等报道 ,好的营养条件可促进珠母贝由雄性转变为雌

性。在环境因子对性转换的影响中 ,营养条件有较强的效

应。

水温　产在丹麦的食用牡蛎的性别与水温有关 ,水温

高 ,雌性占优势 ,水温低 ,雄性占优势[14 ]。美国牡蛎也有这

种现象 ,当幼蛎第一次性成熟时 ,在较寒冷地区雄性占

70 %—80 % ;而在较暖和的地区 ,雌性超过了 95 %以上[14 ]。

金启增等报道[3 ]马氏珠母贝培养过程中 ,水温升高 ,通常雌

贝占优势 ;若水温降低 ,雄贝比例有所提高。有人观察贻贝

性转变与水温的关系是 :当月平均水温 1312—1919℃时 ,雄

性百分数最高 ;当月平均水温升高到 20—2913℃时 ,雌雄性

比的比例相接近 ;以后随着水温下降 ,雄性比例又上升[14 ]。

这显示水温低 ,雄性比例占优势 ,反之 ,雌性比例会增加。

群体性别构成　把雌性僧帽牡蛎单独放养在水槽中 ,他

们有慢慢变成雌雄同体的倾向 ,以后可以变成雄性 [14 ] ;对雌

雄马氏珠母贝进行人为的群体隔离有利于向另一种性别转

化[4 ] ;胡建兴等[3 ]也认为当人为使马氏珠母贝群体成为单性

群体时 ,有利于诱导个体产生性转换成另一种性别 ,直至群

体内的性比例趋于正常。说明性转换还受到群体性别构成

因素的影响。

我们也曾以江珧为材料探讨过环境对双壳类性别转换

的影响。通过对江珧科性腺的组织学研究 ,我们推测江珧个

体在受精及发育一段时间后 ,还存在发育成不同性别的潜

能 ,外源因素 (水温、营养条件等)可引起贝体内的神经或内

分泌的变化 ,这些变化将影响性腺中的某些靶细胞的代谢方

式 ,从而最终导致性变过程的发生[13 ]。但性别决定基因和
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环境因子在双壳类性别转换中 ,何者占主导地位 ,有待于进

一步研究。

314　性别转换机理研究中的主要问题

迄今为止 ,已有人通过改变营养[5 ,14 ]、水温[3 ]、性别比

例[4 ,14 ]等外界条件 ,成功诱导了马氏珠母贝的性别转换。另

外 ,我们也开展了一些遗传因素方面的研究 ,成功克隆和筛

选了与马氏珠母贝的性别转换相关的 Sox和 Dmrt基因 ,但在

进一步研究这些基因的作用机制时 ,遇到了困难。传统的研

究某基因的作用机制的方法 ,一般是通过显微注射 ,抑制基

因表达或使其过表达 ,通过观察注射后个体发育表型的变

化 ,探讨该基因的作用方式。但由于双壳类的受精卵比较

小 ,透明度比较差 ,且卵壳相对较硬 ,限制了显微注射技术的

应用。因此 ,开发适用于双壳类的结构特点的新技术 ,以进

一步探讨性别转换相关基因的作用机制 ,是目前亟待解决的

问题。

综上所述 ,贝类处于漫长的性别进化过程的原始阶段 ,

性别表现形式多样。揭示贝类的性别决定和分化的分子机

制具有重要的理论意义 ,它可以丰富和补充动物性别决定和

分化的模型 ,同时有助于阐明性别决定模式进化等理论问

题。

我们已经在马氏珠母贝中鉴定到 Sox和 Dmrt基因 ,且初

步实验结果表明 Dmrt2在雌雄性腺中表达有很大差异。因

此 ,进一步揭示 Sox和Dmrt基因家族成员在贝类雌雄性腺中

时空表达差异以及生物学功能 ,对于探讨贝类的性别决定和

分化机制具有重要意义 ,也可促进贝类性别的人工控制和良

种选育工作的开展。
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