
第 �� 卷 第 � 期

� � � � 年 � 月

水 生 生 物 学 报 � � �
�

� �
,
� �

�

� �� � � � � � � ��� � � � ��� � �� �� � � � ��
� ,
� � ��

产 , , , , , , , , , , , , , , 、

�综 述 �
、 � ‘ � ‘ � ‘ � ‘

�
《

…
沙

鱼 类 的 天 然雌 核 发 育

葛 伟 蒋一 硅
�中国科学院水生生物研究所

,

武汉�

� � � �  � � �  ! � � �  � ��� � !��∀

� � � � � � � �

��
, , ��� � � � � 声月夕� � � ��� �� � 夕

,

��� � � � �� � �

� � � � ‘仍�� � � 移�� �
,

� � 石� �

关键词 雌核发育
,

异精雌核发育
,

杂合发育
,

银螂

� � � 、�� � � � � �� � � � � � � ��
,

� ��� � �� � � � � � ���
,

� �� � �� � � � � � ���
,

� � � � � � �“ �

� “ � � �� � � �� � ���

�
�

孤雌生殖
,

雌核发育和杂合发育

单性型种群在脊椎动物中是罕见的
。

尽管如此
,

到 目前为止几乎已在各类脊椎动物

中发现了单性型种群
。

该种群通常涉及 � 种繁殖方式
,

即孤雌生殖 ���� �� ��
� � ��

�
��� �

、

雌核发育 �� �
� � � � � � 。�� � 和杂合发育 �� ��

� �� � � � � � ����
。

孤雌生殖这一术语常被用来泛指上述 � 种繁殖方式
。

实际上只有确实无精子参与的

生殖才能严格称作孤雌生殖
。

雌核发育是指卵子须经精子授精激发的雌核单性 发育
。

卵

子在遗传上是完全的
,

因为卵子具有母本全部遗传信息
,

即母本的全部染色体组成
。

雌核

发育这一术语强调雌核的支配作用
。

杂合发育是另一种产单性 后代的生殖类型
,

杂合发

育这一术语指明全部单性后代都是杂种
,

显示父本性状 �� ,�� , 。

迄今为止
,

在脊稚动物中发现行孤雌生殖的有爬行类的 �、� �� �� �
。、�

属和 � � �� � ‘。

属的某些种类以及某些类型的火鸡 ��盯�
� ����� , 一殉�� 

。

雌核发育的种类主要分布在鱼类

和两栖类的 � � ��� �� � 。
属中娜洲

。

杂合发育仅在鱼类中有发现 ��� ��

�
�

天然雌核发育和杂合发育 鱼类

在鱼类中
,

最早发现美洲的 凡
。�� ��� �� � 。�� 。

是行雌核发育的单性鱼类
〔��,

’幻 。

随后

又发现银螂 ��
� � � � � �� � � � � � �“ � � �占。��� �

〔, � ,
和 � � �  ���� � � �

�

属 的某些类型
【‘, , 。 也是行雌

核发育的
。

� 。 , �� �� ,�� 。 , 及��� �� � 也是雌核发育的单性鱼类
。刀。

这些鱼类的共同特点是 �

� � � � 年 � � 月 � � 日收到
。
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雌鱼产出的卵子具有与母本完全相同的染色体组成 � 卵子经与近缘两性种类的雄鱼精子

受精后开始发育 �后代不具父本性状 � 除银螂的某些类型外
,

所有雌核发育后代均为雌性
。

杂合发育仅在 � � � � ���� 户� �, 属 中发现
�“ , , ‘,

“〕, 共 � 种
,

即 �
�

� � � � � � �
一

�� � �� �
、

�
�

� � ” � � � �
一

�� 多�� ‘“ ‘ 和 �
·

‘ � � � � ��
一 � � � �� � � � � �‘�

,

均为二倍体杂种
。

其特点是后代为全雌

性
,

具父本性状
。

但是杂种的卵子发生时
,

排除了全部父本染色体以, 。

�
�

雌核发育鱼类的染色体组成

雌核发育鱼类的染色体组成有某些共同特点
。

除 尸�� �� �� 。 ��� � �� 。
和 � 。瓜�� 。

�� 。 ,
如动�� 的某些种类外

,

大多具高倍性的染色体组成
,

一般为三倍体
。

这一现象在孤

雌生殖的爬行类和雌核发育的两栖类中均有发现
。

有人认为
,

三倍体与单性生殖有某些

必然的联系
,

即由于三倍体而导致单性生殖
。

然而另一方面
,

单性生殖可能为保 留天然三

倍体提供了一种重要手段
,

因为一般说来
,

三倍体是不能通过有性生殖而繁衍的
。

� � � � ���� �� � � � � �
是二倍体鱼

,

其染色体和 � � � 含量 均与近缘两性种 �� � � ����

�� ����。 , � 和 � � � � ���� �户� � � � 户� 相同 ��
� � � � �

【, ‘,

“ ,
‘

,

但自 � � 年代中期以后
,

在 尸� � � ����

步�� � �� � 的天然种群中以及人工繁殖的后代中
,

有时可发现三倍体个体
,

染 色体 数为

�� 一 ��
, � � � 含量为二倍体的 �

�

� 倍
。

三倍体一般是由雌核发育的二倍体 尸
�

��� � �� 。

与两性生殖的二倍体近缘种
,

如 尸
�

� � ���
� � ,

杂交而成
,

前者提供二倍体母本染色体

组
。

这一点 已为形态学和血清蛋白电泳所证实 �� 
, �� 那 ,�� 间

。

到 目前为止
,

可以分辨出两种类

型的 �
·

�� 护� � ‘�
三倍体

,

即 �
·

� � � � �� � � �
一

�� ��户�, � � 和 �
�

� � � �� � , � 一

� �� � �户�, � 。〔,
, , 。

尸
�

�� , � 口 � 。 种群中的三倍体可能是偶而产生的
,

但其在不 良环境下具有选择性优势�� !
。

因此某些种群几乎均由三倍体组成
〔�� 

。

在实验室以及天然情况下
,

三倍体鱼仍为全雌性
,

并能利用二倍体的两性生殖雄鱼繁殖三倍体后代
〔, 。卢,� 。 因此

,

其也有类似于二倍体 �
�

�� � , � � �
的雌核发育机�� 

�‘”�

��
� � ! �∀

#
 ∃ 属中的雌核发育型种类均为三倍体

,

共 3 种
,

其中 2 种为 尸
.
。口、ch a

一
2

佃c’i da 和 P.
.
2 m “ ”“‘

加
一

l“ida
,

它们的染色体均为近端着丝点染色体
,

无特殊的结构标

记
,

如异染色质次盗痕等网
。

关于银螂的染色体数
,

目前所见报道不太一致
,

这可能是种群差异造成的
,

也可能是

技术方面问题导致的
。

另外
,

超数染色体可能是弘起染色体差异的原因之一
。

除了一般

报道的染色体数为 150 士 的三倍体种群外
,

小林弘等还发现在三倍体种群中存在有行雌

核发育的四倍体个体 (4
n一20 6)

〔‘,
,
‘,

,
‘“, 。

对于银卿的染色体倍性目前还存在较大的争论
,

一般都认为染色体数为 巧。士 的种

群为三倍体
。

咎瑞光对滇池高背螂的c 带研究结果
,

发现 x 染色体以及其它部分染色体

都有 3 条同源染色体
,

因此
,

认为其应为三倍体网
。

而沈俊宝等对黑龙江银卿进行的研究

发现很难用 3 条染色体配组
L1’, 15] 。

同时按一般遗传学原理
,

三倍体雄鱼应是不育的
。

一

而

雄性银螂却能正常地产生 D N A !减半的精子
。

因此认为染色体数为 巧0 土 的银螂种群

是二倍体
,

而不是三倍体仍
,

,
‘

)o 然而银螂的醋酶同功酶分析表明
,

银螂表现出三倍性
幻。
关

玲
,

2
) 范兆廷

、

刘青华等
, 1 9 8 3

。

黑龙江水产研究所研究报告
。
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表 1 雌核发育娜 的染色体组成

类类 型型

议议
中部着丝点点 亚中部部 亚端部

··

作 者者

sssu bsP eeiesssss MMM 着丝点点 着丝点点 A u th o rrr

SSSSSSSSS MMM ST
.
TTTTT

CCC
. au ratu ‘‘

3
nnn 1 5 666 3 444 6 222 6 000 H

a y a s
h i

,

M

. ,
1 9 6 4 「

3 6 」」

lll
。 , 9 s

d
o r

f i iiiiiii (
1 7 对))) (3 1对))) (3 0对))) K o b aya si, H

. ,
1 9 7 0

[ 4 3 111

CCC

.
a “ r a t “ sss

3
nnn

1 5 666 3 444 6 222 6 000

劣禁憨乒
KOb“ y ““ ,

H

·

)

,,

ggg 泣b 口l云。。。。
(
1 7 对))) (3 1对))) (3 0 对)))))

CCC
. a “ 犷a l “ sss

3
nnn

1 3 666 4 222 7 444 4 000 沈俊宝等
,
1 9 8 3

[ , ‘」」

ggg 若b e liooooooo ( 2 1 对))) (37 对))) (20 对))) (双凤水库)))

CCC
. a “ r a t “ sss

3
nnn

1 5 666 4 444 6 444 4 888 沈俊宝等
, 1 9 8 3

〔, 3 〕〕

ggg i b
e
li
ooooooo

(
2 2 对))) (32 对))) (24 对))) (兴凯湖)))

CCC
.
。 “ r ‘z u sss 3 nnn 1 6 222 3 222 5 222 7 888 王蕊芳等

, 1 9 8 8
[ 2 ]]]

ggg i b
e
l i

ooooooo

(
1 6 对))) (26对))) (39对)))))

CCC
. a u ra ;u ‘‘

3
llll

1 5 666666666 吴政安
, 1 9 8 0

1 {

‘

222

ggg i b
e
l挤。。。。。。。 陈国英

, l , 吕Z L“ 」」

CCC

.
a “ r a t u sss

3
nnn 1 5 000000000 S

o
f
r a

d
z
i l
a ,

A

. ,,

ggg i b
e

l i
ooooooooooooo

1 9 7 8 “
6JJJ

CCC
。

。u r a t “ ‘‘
3
nnn 1 6 222 3 333 5 333 7 666 咎瑞光

,
1 9 8 2 [ 1 9」」

bbb
a e
k h i g 五 ty p eeeeeeeeeeeeeee

CCC
. a “犷a 了“ ‘‘ 3

nnn 1 5 666 3 000 4 666 8 000 王蕊芳等
,
1 9 8 8

L , 111

bbb
a c

k h i g b
t

y P
eeeeeee

(
1 5 对))) (23 对))) (40 对)))))

CCC
. a“ r a t “ sss 呼llll 2 0 666 4 444 8 222 8 000 K o b a y a s i

,

H

. ,,

lll
a o

g
s
d

o r
li iiiiiii

(
2 2 对))) (41 对))) (40 对))) 1977 ,

1 9 8 1 [ ‘7 , 4 8 111

于银螂的倍性还需进一步证明 (表 l)
。

此外
,

M
o

ni di
。
属一新种 M

.
cl 。 , 及h“bb :

i 是二倍体的雌核发育鱼类
,

在其种群中

可偶而发现三倍体个体[27 飞

4
,

鱼类雌核发育的细胞学

雌核发育的细胞学研究主要集中在两方面
,

即卵子的发生 (
。
og

e
ne si

s
) 和成熟卵的

受精生物学
。

前者涉及雌核发育子代倍性的保持
,

后者则主要了解雌核发育卵如何阻止

父本染色体参人到合子中
。

这两个过程保证了雌核发育的完成
,

因而无论对人工雌核发

育还是天然雌核发育都是必需的
。

在人工雌核发育中
,

通过 紫外线或
‘℃。

处理精子
,

从

而破坏精子的染色质
,

使其不能参与胚胎发育
。

用处理精子受精的卵子经冷冻或热处理

后
,

可阻止极体排放
,

使卵子的倍性恢复到正常水平阅
。

而天然雌核发育鱼类可 自行完成

上述过程
。

(
1
) 雌核发育型卵子的发生 M eye: (1935 ) 认为雌核发育的 p

.
form o￡a l产生

的单倍体卵能和单倍体精子融合
,

但雄性基因在外源细胞中并不表达[6’]
。

在卵子发生过

程中
,

父本染色体通过极体排除掉
。

s ch ul
t z 认为这种解释不能成立

,

因为 P. for m 口绍
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与 p
.
‘tt 。 以及 尸

.
,
p 人。oP

,
杂交所得少数杂种为三倍体

,

表明 p
.
for m 。绍 雌性原

核在与雄性原核融合时 已是二倍体
。

这同时 也排除了二倍体胚胎是由第一次卵裂被抑制

而产生的可能性
。

他认为 尸
.
了or m os 。

恢复其二倍体倍性可以通过下面两种途径完成
。

究竟是哪种方式还需证实: ¹ 卵子发生过程中抑制减数分裂
,

或者极体再人卵与卵核融

合; º 前减数分裂染色体 (pre m
eio tic ch ro m

oso m es) 复制而核并不分裂
,

即所谓核内有

丝分裂或复制 (
。n

d
o
m i t

o s
i
s o r e n

d
o r e p l i

c a t i
o n

)

,

这样
,

初级卵母细胞为四倍体
【“
10

e i
-

m in
。
认为第二种机制的可能性较大咖

J。
然而 M ona co 通过细胞显微分光光度法

,

电镜

分析和放射自显影等证明
,
尸
.
f
。; m os

a
恢复倍性是通过抑制第一次减数分裂完成的

。

首

先
,

雌核发育型二倍体和三倍体初级卵母细胞中分别有 46 条和 69 条染色体线
,

从直径和

染色深度看
,

这些染色体线并非双价体 (bi va l
ent )

,

而是单价体
。

D N A 含量 分析证实了

这一点 ;其次
,

电镜检查并未观察到 尸
.
f
口, m os

。 卵母细胞中存在联合复合体[52
, 。

P
o e c

i l i
口
P
s
i
s
属中的雌核发育型三倍体 (P

.
2 o onacha一l “c i d a

,

P

.

m
o , a c h a 一

2 l
u c

i d
a

)

卵子发生过程中发生一次核内有丝分裂
,

产生六倍体卵母细胞
,

再经二次正常的减数分裂

产生遗传上与母本完全相同的三倍体卵子咖
,

311 631

。

在银螂 (c
. a. gibezio 和 c

. a. laog :d orfii) 中
,

L i
e

d
e r

( 引自 C im ino) 认为欧

洲的一种雌核发育型二倍体银螂倍性的恢复是通过抑制第一次卵裂达到的
。

但是这将导

致所有等位基 因均是纯合的
,

包括隐性致死基因
,

因此这种观点值得怀疑[30J
。

苏联的三倍

体银娜在卵子发生过程中产生三极纺锤体 (tri pol ar
spind l

e
)

,

在每极集中一组染色体
,

这种三极纺锤体随后退化
,

三组染色体又集中在同一卵母细胞核中闭
。

俞豪祥在同一尾

银螂产出的同批卵子中偶而也发现三极纺锤体存在[zDJ
。

然而小林弘在银螂卵母细胞成熟

过程中并未发现三极纺锤体[46]
。

因此这种三极纺锤体的存在值得进一步探讨
。

到目前为

止
,

细胞学上从未发现过银螂第一次成熟分裂的纺锤体或第一极体
,

受精后放出的极体一

直存在于固定的位置
,

不能看到由于放出的终止或缩回而与雌性原核再接合那样的特殊

现象闭
。

根据这些研究结果
,

现在一般认为
,

银螂卵子发生过程中的第一次减数分裂受到

抑制
,

而只完成一次同型核分裂
,

产生的卵子具有和母本完全相同的染色体组成
。

M on ac
。
等将雌核发育分为两种类型

,

即减数分裂型 (m
eio ti c) 和非减数分裂型

(
am eio tic)

。

前者显示染色体联会
、

交换
、

双价体形成以及染色体数减半等典型的减数分

裂特征
,

后者则没有联会
、

双价体形成以及染色体数减半等
。

联会是辨别这两种类型的重

要标志
〔, , , 。

根据这一划分
,

P
o o c

i l i
o

P
s
i
s 属的雌核发育类型属减数分裂型

,

而 P
.
form os二

与银螂属非减数分裂型
。

(
2
) 雌核发育的受精生物学 scliultz (引自 M oore) 推断 p oecizio户515 属的雌核

发育三倍体以及 尸
.
f
口, m os

。

中
,

雌雄原核并不融合
, 父本染色体不能参人到合子中

,

精

子的唯一作用是刺激卵子发育队‘
。

到目前为止
,
.

p

.

f
。 , m 口: a

雌核发育过程中使雄性

染色体组失活或排除的机制仍是个谜吩io

在银螂中
,

无论是同源的还是异源的精子
,

进人卵中后均受到抑制
,

保持致密的状态
,

不能转化为雄性原稼
,
也不和雌性原核融合

。
卵裂后

,

精子进人一分裂球中
,

并以原来的

状态存在于子核的旁边[;,
17和 ,zlJ

。

因此整个个体发育所需遗传信息均来自雌核
。
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5
.
鱼类雌核发育的生物化学

用生物化学手段开展鱼类雌核发育研究
,

至今所见报道较少
。

D N A 含量分析
、

血清

蛋 白和肌肉蛋白表型以及等位基因酶谱 (
allozym e p at te rn) 分析等方面的研究

,

为说明

雌核发育鱼类的倍性 以及它们的起源提供了有效的证据t15 ,z8
·

丸57, 58, ‘

0Jo

刘青华对黑龙江省内七个水体银卿和螂的醋酶同功酶进行了比较分析
。

结果表明
,

方正县双凤水库的银螂(方正银卿)存在与扎龙湖卿 (二倍体两性螂 )相同的 Es t Z
一 a 、

Es

t

2
一
b 和 Es t Z

一 。 3 个等位基因
。

从理论上说
,

在一个随机交配的群体中
,

3 个等位基因自

由组合可以产生六种表现型
,

其频率分布符合 H ardy一
w

e
i
nb

er g 定律
。

然而方正银卿的

醋酶表现型分布则相反
,

频率值极端地分布在表型 BC 上
,

高达 0
.
902。 这种频率分布的

极端现象和方正银卿雌核发育特性是一致的
。

减数分裂机制异常是造成 H
ardy

一

w

e
i
nb

e

rg

不平衡的原因
。

另外
,

在方正银螂中还发现少数个体为 A B C 异质谱型
。

即在 Es t Z 位

点上
, a

、

b

、
c

3 个等位基因同时存在于一个个体中
,

表现为三倍性
‘

、

同样
,

雌核发育型 M 。瓜di
。 :

l
。 , 及h“bb

:
i 在同功酶电泳图谱方面有较小的变异性

,

并

且在若干位点上显示固定的杂合性 (fi
xed heterozygosity)

。

在 pgm 一B
(
p h o s p h o g l u c o

-

m
u t a s 。

磷酸葡糖变构酶)位点上有 3 个等位基因
c、

g

、

i

,

其中 i为 材
. clar天人劝吞

51 所

特有
。

偶而发现的三倍体个体具有 Pg m
一
Bc 动 基因型咖

。

朱蓝菲等在方正银卿和异育

根螂中鉴定出四种具有不同血清蛋白表型和肝脏醋酶同工酶谱型的雌核发育系
。

这些不

同的生化表型在各个雌核发育系中可稳定地传给后代闭。

从上述资料来看
,

雌核发育型鱼类在同功酶基因组成方面具有某些共同性
,

即极端的
r
频率分布和固定的基 因型

。

‘

洲 一
6. 鱼类雌核发育的免疫学

)
’

、 扮

鱼类雌核发育现象在移植免疫学方面得到了进一步证实
。

根据 免疫学原理
,

当两个

体之间具有完全相同的基因组时
,
可以彼此接受组织移植物

。

而在两性融合生殖情况下
,

;

由于减数分裂时的基因重组和受精时两亲本基因组的混合
,

基因型完全相同的个体几乎

是不存在的
。
一

,

:

_
.

在 P. fo , 娜。, 。
中进行 的组织移植试验表明

,

不同种的雄鱼与同一尾 尸
.
了
口; , 口: 。

产

生的后代具有完全相同的基因组
。

可以彼此接受组织移植物
。
并可以和母本相互移植

,

这表明后代组织中没有任何雄性抗原[34 ,40 ,’l1
。

因此由同一雌鱼产生的子代构成了一个无性

繁殖系 (cl on e)
。

K
all

m
an 等的研究结果表明

一

,
尸
.
f
口, m os a-- 的自然种群是由若干克隆构

成的
,

同 1 克隆的个体间可以相互接受组织移植物
,

而不同克隆的个体间则相互排斥网
。

一

类似的实验证明
,

雌核发育三倍体 p
,

Z m
。
二

‘

如
一
1 uc i

da 的种群亦是由若于克隆组成的
,

同一克隆的个体间可以互相接受脾脏移植物吩坛
’

二
.

上述卖验从另一角度证实了细胞学上观察到的雌核发育过程
,

即卵子在发生过程中

并未发生同源染色体间的重组
,

精子在受精后并不提供任何遗传物瓦
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7
.
雌核发育鱼类的种群生物学

雌核发育鱼类有其独特的种群构成
,

除银卿的某些种群外(黑龙江水系)
,

所有雌核发

育鱼类都和某一近缘的两性种同地共居 (
sym Pa tr ic)

,

并利用后者的雄鱼繁殖后代
。

P

.

了or m 口 , 。
分布在美国德克萨斯州南部和墨西哥北部

。

除少数情况下可 发现 P
.

扬, m 口 , 。
的个别雄鱼外

【
391

,

其种群均由雌性构成
。

在北部分布区
,

p

.

f or 。
口 , 。 与两性生

殖的 p
.
la tt’Pl’。

。 同地共居
,

并利用后者的雄鱼繁殖后代
。

而在南部分布区
,

则和 p
.

:户无。, o
P
s
复合种 (

eom plex ) 同地共居
。
尸
.
f
o r m o;a 的种群是二倍体和三倍体的混合群

体
,

其中二倍体和三倍体的比例从 l:0
.
24 到 1:34

.
0不等哪、

p oocilioPsis 属的雌核发育型三倍体 P
.
2 m onacha

一

l
u c

i d
a 、

P

.

0
0 , a e

h
a 一 2 1

“ c
i d

a

均产于墨西哥西北部
,

它们也是和一两性近缘种同地共居
,

其中 p
.
m 口
。动

。 为前者提供

雄鱼
,

而 P. l“ida 雄鱼为后者提供精子
‘3

ljo

M
e 耐d ia clar无方u b b s坛分布于墨西哥湾的沿海地区

,

与两性型 M
.
pe , i n , “

l
a 。
和 M

.

b。;刃11, 。 同地共居
,

并利用后两者的精子繁殖后代
。
z]o

银螂的种群构成有一定的地理差异
。

在银螂分布区内
,
自西向东

,

银螂种群的性比有

一梯度变化
。

在西部
,

从苏联的鄂毕河以西至中欧的银卿为单性种群
,

完全没有雄鱼或雄

鱼极少 (0一2% )
。

这些单性银螂和黑螂 (c
.
ca ,

as
, 沁,

) 同地共居
。

生殖季节银螂和黑

鲡的雄鱼或 当地的鲤
、

丁够的雄鱼婚配
。

在东部黑龙江水系
,

银螂大多是两性型种群
,

雄

鱼 占 10 一20 外
,

与普通螂的分布区重叠
。

生殖季节雌性银螂和雌性银螂或雄螂婚配繁

殖
。

蒋一挂等认为
,

银螂和不同亲缘关系的雄鱼婚配
,

后代具有不同比例的雄鱼
。

亲缘关

系越远
,

后代中雄性越少或没有
。

在西部分布区
,

因婚配的亲缘关系较远
,

故子代 中没有

雄鱼[15 ,l4 四
。

· ‘
.

:

东部分布区雄性银螂产生的遗传机制到 目前还不清楚
。

」 -

8

.

雌核发育鱼类的起源和进化

杂交起源假说 目前在所有天然单性脊稚动物包括鱼类的起源和进化研究方面占主导

地位
,

已为大多数人所接受娜
7
0Ju

早在 H ub bs
一

等 19犯 年发现 P. fo :彻
, a 的雌核发育现象时

,

就提出 几 f毋附os 。
是

由两性型 p
.
l。 ,

iP 认。 和 p
,

护存心元口Ps
’

杂交起源的训
。

现在一般认为是由 p
.
la ;i户i朋

。

和 P. 。“ic 。二
‘

杂交起源的[S41
。

但在实验室中一直未能通过 尸oe cil i。 属的种间杂交人

工合成雌核发育型 p
.
for 。口: 。

‘
。

现已证实
,

P

.

了口 , 。口招 种群中的雌核发育三倍体是

由 p
.
for m os 。与两性生殖的近缘种杂交产生山两

5S 一纸‘ 。

天然发生的三倍体在 P公。:
l’ll’

。

的物种演化中起什么作用目前尚不清楚
。

它们很可能在 p
,

fo ,
口: 。

和 p
,

, 。i
c
“
a
或

p
.
latipi, , a

等之 间起一种遗传桥 (g
enetie bridge) 的作用

,

从而使它们之间能进行有

限的遗传交流
。

但这一点还需进一步证明
,

尤其对 P. for , os 。
和其近缘的两性种的减

数分裂机制需作进‘步研究伽湖
。

、

一
t

凡改ili oP
, 行 属是研究生殖类型起源和进化的极好材料

。

到 19 73
、

年为止
,

在 Po “
-

川oP
:is 属中共发现石种单性型种类

,

其中3 种 (p
.
。口。二加

一

l‘id a
,

一
。. , 如

一

l
。 ,衣
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J eu , ,

尸
.
m o , a c 人a

一
o c c

i了e n ta lis) 为二倍体
,

均为杂合发育型: 3 种 (p
.
o o nac人a一 2

l “c i d
a ,

P

.

2 m
o n a c 人a

一

l
“c

i d
a ,

p

.

o
o n a c 人a

一, i r i
o : a 一

l
“ c

i d
a
) 为三倍体

,

行雌核发育
〔川。

在 尸oc ci li oP
:行 属的一个复合种群中有 5 种类型

,
3 种为全雌性

,
2 种为两性型

,

即

尸
.
m 口、

‘人。 和 p
.
l、id 。

。

形态学研究表明
,

3 种全雌性鱼为后两种的杂种
,

其中一种

与两性型一样
,

为二倍体 (2n ~ 46)
,

染色体组成为 p
.
m o ac h

a一
l
“ ci

da

,

行杂合发育
,

另 2 种为三倍体雌核发育型
,

染色体 组 成为 尸
.
2 。口

、
‘
加

一

l二ida 和 P. m 口
、ch

a一 2

z
“c

i d
a 。

在自然界 p
.
l“c i d a 为 p

.
m onac人a一 2 l

o c i d a 和 p
.
m onacha一l u c

i d
a

提供精

子
,

而 P
.
2 0 0, a c八a

一

z
, c i J 。 则与 p

.
0 0 , a c人。 雄鱼婚配

〔3‘, 。
s
e
h
u
l
t z

‘

第一次在实验室

通过两性鱼的杂交 (尸
.
。口
。ch

a ? x P
.
l、ida 了) 人工合成了杂合发育型后代

,

并可

持续地产生全雌性后代
〔‘5] 。

这种杂合发育型后代可偶而产生二倍体卵子
,

再由一两性型

雄鱼 (如 尸
.
1“ci d

。
) 受精即可产生三倍体雌核发育型个体[30J

。

由此可见
,

杂合发育在进

化上处于两性融合 (
am phi m ix is ) 生殖与雌核发育之间

,

是雌核发育机制产生过程中的

一个过渡阶段
。

这种生殖方式和孤雌生殖或雌核发育一样提供了一种隔离机制[61 ‘
。

雌

核发育的进化地位处在有性生殖向孤雌生殖特化的过渡阶段
,

它既没有和有性生殖彻底

分化
,

又没有完全达到孤雌生殖
,

而以其独特的过渡型机制—
须经精子激发的卵子雌核

发育
,

在两个方向上与有性生殖和孤雌生殖保持着联系阔
。

. 、 ,

_

、 、 ,
_

、

二
_ .

_
, _ 、 、 , , 、 , . , . 、 ,

_
_

、
r_
一

、 、

二
, ,

_

, . ,

_

. , ‘ .

_ 一_
,

杂交 二 ‘ , , 、

_

综上所述
,

鱼类生殖方式的进化途径可能是这样的
: 两性融合生殖型 二二; 杂合发育

_
.
杂交

二 ‘ , 、 . , 、

一 一
,

_

.
.

…
_ , _

型二二; 雌核发育型
一

孤雌生殖
。

杂交
一

二倍体单性生殖 (尸
.
f
o ro o sa

,

p

.

m
o o a c 人a

一

l
u c

i d
a

,

M

.
c

l
a r 友人“b b s i )

一
再杂交一

一多倍体单性生殖 (p
.
form osa

,

p

.

2 m
o o a c 人a

一

l
“c

i d
a ,

p

·

m
o ” a c人a 一 2 1

“c
i d

a ,

M

.
:

l
。 , 及几u去云, i )

,

这现象在鱼类
、

两栖类和爬行类中均可发现 。一‘OJ o

关于银螂的起源问题
,

目前还缺乏充分的报道
。

沈俊宝认为
,

黑龙江水系现存的螂鱼

系来自中国江河平原区系的二倍体种
,

以后由于冰河期等环境急变或天然杂交等
,

一些二

倍体螂鱼特化成三倍体
。

这种特化了的银螂具有相对强的繁殖力和物种稳定性
,

因此在

黑龙江水域的大部分相对静止的水体中逐渐代替了二倍体
,

成为优势种
工
131

。

王蕊芳等认

为
,

滇池三倍体高背螂可能是由二倍体卿鱼未减数的配子 (2n ) 与正常配子 (n) 结合而形

成的三倍体合子
。

进行雌核发育的三倍体鱼比两性亲缘种可能有更强的适应能力
,

从而

形成优势种[zJ
。

小林弘通过两性型银螂 (z n)
、

金螂 (Zn) 和白螂 (Zn) 的种间杂交
,

成功

地获得了雌核发育型四倍体
。

这种四倍体可以通过雌核发育保持下去[8J
。

表明了两性融

合型螂鱼通过杂交产生雌核发育型螂鱼的可能性
。

最近发现的雌核发育型新种 M
.
cl ar 友h“ bb

;
i 明显是由类似于 M

.
b。 , 刃11。 和 M

.

户‘n i n s u l a e 的祖先杂交起源的
,另, ,。

组织移植试验表明
,

P

,

犷or m os 。
和 p时ci 八。娜行 属的雌核发育型三倍体种群均由

若干克隆构成
,

克隆之间不能互相接受组织移植物以严
4‘卢
飞
.
这些克隆之间缺乏遗传 交

流
,

因此它们是独立进化的
。

导致克隆间遗传差异或者说新克隆产生的原 因是多方面的
。

雌雄原核的偶而融合是种群中多克隆产生的重要原因之一
,

因为无需精子刺激的单性爬

行类 c , 。m id
口
P ho

;
us te

了:。
la 翔 ,

的种群是纯一的
。

除此之外
,

也不能排除重组
、

染色体缺
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失
、

染色体或染色体组丢失可能成为新克隆产生的途径
。

至于点突变在克隆变异中占什

么位置 目前还不清楚
〔, 习。

朱蓝菲用生化方法证明
,

银螂种群中同样存在不同的雌核发育系 (克隆)[’]
。

作者最

近的工作发现
,

雄性银卿精子在银螂卵中可以解凝
,

以及和雌核部分结合
。

从而在雌雄核

间实现有限的遗传交流
。

这一机制可能是导致银螂种群克隆分化的重要原因之一
。

9

.

雌核发育鱼类的性别控制及雌核发育雄鱼的生物学特性

关于 P oe ‘
ili

口
Ps 行 属中单性鱼的起源和性别控制

,

sc h ul tz 提出了下面的假设 : ¹

两性种的杂交表明
,

同属中不同种在性决定的强度上是不 同的
。

这样
,

当来自具有强决定

机制种的雄鱼和具弱决定机制种的雌鱼杂交时
,

后代主要是雄鱼
,

反交时则主要为雌鱼;

º 尸口。il io Ps i: 属的全雌性
“

种
”

在自然界是 由强性雌鱼和弱性雄鱼杂交而产生 的
L621 。

这

一假说也许可以推广到其它据认为是杂交起源的雌核发育单性鱼类
。

在实验室中用甲基辜丸酮 (m
ethyltestosteron e) 处理雌性 p

.
for二

os a ,

可促使其

向雄性转化
,

出现雄性特征
,

如生殖足和身体比例
,

其表型与 H ub bs 等发现的雄鱼是一

致的
。

H as ki ns 等认为
,

控制雄鱼性征的基因在雌核发育型 尸
.
for 。

口: 。 种群中仍然存

在围
。

在银卿中也进行了类似的转性试验
,

所得雄鱼能正常地产生精子山
,

阴
。

关于黑龙江水系银螂种群中雄性个体产生的遗传学过程
,

目前还无所知
。

初步的研

究表明
,

银螂种群中具少量雄鱼是一种种群遗传特征
,

不能用性逆转和选择性致死
〔, ,’1 来

解释这种低比例雄性现象
。

这种雌核发育型雄鱼精子具有正常的泳动能 力
、

寿命和受精

能力
。

但精液的精子浓度仅为普通螂的一半
,

另一方面
,

两种卿鱼每毫升精液中所含精子

的总体积却是相同的
。

电镜观察表明
,

银卿的精子发生过程是正常的
,

未见因减数分裂

受阻而导致的精母细胞死亡和异常细胞的出现
。

最终产生的精子的 D N A 含量为红血

球的二分之一比
, 。。 银卿精子的碱性 蛋白为 Hl

、

H
、

、

H

Z 、、
H

3

及 H
、

5 个主要组分的组蛋

白
,

与体细胞核组蛋白无明显差异
。

成熟精子保存了核小体基本单元t18]
。

然而
,

雄性银螂

的精子功能不同于正常两性融合螂鱼的精子
,

银螂精子虽能使两性融合鱼类的成熟卵受

精发育
,

但胚胎发育至尾部游离前后死亡
。

染色体分析表明
,

这种胚胎是非整倍体发育
,

细 胞间的染色体数差异较大 (50 一142)
,

其中 34沁的胚胎细 胞染 色体数 在 76 一86 之

间山刀, 。

受精细胞学研究结果揭示
,

胚胎发育中的染色体排斥
,

以及多极分裂
,

可能是导

致产生非整倍体发育的原因
。

同时表明
,

在银鲤和两性融合鱼类染色体间
,

可能存在某种

不相容性[
2‘〕o

1 0
.

鱼类雌核发育子代中的父本性状

雌核发育鱼类是全雌性种群
,

精子在鱼类雌核发育过程中仅刺激卵子发育
,

而其本身

的染色体并不参人到合子中
。

这已在形态学
、

细胞学
、

免疫学和生物化学等方面得到了充

分的证明
。

尽管如此
,

在雌核发育鱼类的子代中常可以发现父本的影响甚至杂种
。

H
a s

k i
n s

在 尸
.
f
o rm o s 。 和 乙10 1。 ,

i
, ; a t 。

之I’ed 做了 5 个组合的杂交
,

每个组合的

l) 解玉浩等
,

1 9 7 3 年
。

大伙房水库鲤
、

卿资源增殖研究 n
。
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F ; 个体在形态和体色上表现了 L
.
厉tta

t。
的特征

,

并且雄性 占优势
。

当 F: 雄鱼与 p
.

jo , m os
。 回交时

,

用同一尾雄鱼的精子使同一尾雌鱼产出的卵受精
,

后代是混杂的
,

即有

的是两性 生殖产生的
,

有的是雌核生殖产生的
,

这两者之间存在着竞争性
。

H
a s

k i ns 强调

指出
,

并非所有 L
.
沂“at 。

群体或 p
.
ror 。。川 群体的所有个体都能进行上述有性生

殖
[3, ,。

K
a
l z m

a n
1 9 6 2

。
在 p

.
foro osa 与 尸

.
,
i t ,

a , a 以及 p
.
护而

eo o户; 雄鱼杂交所得

几千尾后代中
,

发现 14 尾显示了父本性状
,

如色型 (pig m
ent Pa tt

erns )
、

形态等
。

另有 2

尾显示镶嵌 (m os
aic ) 色型

。

具有父本性状的子代可以接受母本移植物
,

但不能进行相反

的移植
。

这表明杂种后代具有雄性抗原[40J
。

s
ch ul tz 在与 K al lm an 同样的杂交组合中

,

得

到 18 尾杂种 (l务)
,

其中 3 尾来自 p
.
衍tt at 。

雄鱼
,

巧 尾来自 p . tP 五
。
。声 雄鱼

,

杂种

为三倍体 (3n ~ 69)[641
。

K al l m
an 认为

,

在罕见的情况下
,

雌雄原核可以相互融合
,

从而

产生上述的杂种后代
。

另外
,

来自雄核的单一染色体可偶而地组合到某些或全部胚胎细

胞的核中
,

从而导致镶嵌型后代的产生
。

二倍体 尸
.
声or 。口: a 种群中可出现三倍体个体

,

同样
,

在三倍体银螂种群中也发现有

四倍体存在t43 ,47 ,48]
。

实验室中
,

三倍体银螂和白螂交配产生的 F: 中
,

曾出现过四倍体的

类型
,

它们全部是雌的
。

从核型
、
c 带型和电泳带型(肌蛋白和醋酶)的分析来看

,

这些后

代并非雌核发育产生的
,

显然应当是精核象正常受精一样
,

同卵核(三倍体)融合的结果
。

这种四倍体的出现
,

显示了四倍体银螂起源的一种可能性
〔”。

在 M
.
cl 。 , 及h动bs i 的二倍

体种群中可偶尔发现三倍体
,

这些三倍体可能是 M
.
cl 。 , 及hub bs i 的二倍体卵与两性型

M
.
P 。瓜二“

l
。。
的单倍体精子偶尔融合而成二、

蒋一硅发现
,

黑龙江银娜虽然行雌核发育
,

但异源精子 (红鲤
、

红螂)却能影响银螂雌

核发育子代的性状
。

在与异源精子受精的雌核发育子代中
,

有少数个体的部分鳞片是红

色的
。

另外
,

银细和与其婚配的雄鱼的亲缘关系可以影响它们子代的性比
。

方正银螂子

代中雄鱼约占 18
.
2 多

,

与雄娜和雄红螂杂交所得后代的雄鱼分别 占 15
.
6多和 2

,

5 外
,

而

与雄红鲤杂交所得子代中未发现有雄性个体
。

更为重要的是
,

雄性亲本可明显地影响银

螂雌核发育子代的生长速度
。

以红鲤或红螂为父本的银卿子代的生长速度较对照组银螂

子代平均快 34
.
7务和 19

.
1多

。

可见不同种的异源精子对银娜雌核发育子代具有不 同 的

效 应
。

上述异源精子影响银卿子代的效 应可能是片断 D N A 杂交的结果
〔
231

。

许昌光等

进一步证实了异精效应的存在
,

并发现异精效 应主要表现在对数量性状的影响上
,

这种影

响并不表现确定的方向性
,

其强弱则随精子的不同来源而异 。, 。

综上所述
,

鱼类雌核发育作为一种特化的繁殖适应机制是真实存在的
,

但其雌核发育

机制仅具有相对的稳定性
。

因此常常可见到两性融合生殖过程在雌核发育群体 中 的 存

在
,

从而导致雌核发育子代中父本性状的出现
。

父本性状在鱼类雌核发育子代中出现的

机制大致可有以下 3 种
: ¹ 雄性原核可偶尔形成

,

并可以和雌性原核融合;º 雄核中的少

数染色体参人到部分或全部胚胎细胞中;» 来自雄核的 D N A 片段整合到雌核 D N A 上
。

1

n

.

鱼类天然雌核发育的机理

有关鱼类天然雌核发育机理的研究
,

目前国内外所见报道甚少
。

一

我们 自 1982 年起
,

首先对银螂的雌核发育机理进行了探索研究
,

并初步提出了雌核发育银螂卵控制精核发



期 葛 伟等: 鱼类的天然雌核发育

育的双重控制模型
。

根据这一模型
,

雌核发育银螂卵对异源精子具有双重控制 (d
o
ub 卜

eo n tro ]) 作用
。

我们分别称之为初级控制 (p
rim ary con trol) 和次级控制 (

secon dary

co nt ro l)
。

初级控制的作用性较强
。

导致异源精子原核化功能完全丧失
。

次级控制的作

用较弱
,

能阻碍和延缓解凝精核进一步向雄性原核发育
。

在银螂雌核发育中
,

次级控制可

能起辅助性作用
,

它只有在消除了初级控制后才能表现出来[251
。

进一步的研究揭示
,

转性

异育银卿精子在银螂卵中可以解凝或初步原核化
,

表现出一种独特的发育历程
,

这可能是

由于精子在人卵时没有收到初级控制作用的缘故
。

这一结果同时表现银螂雌核发育功能

的实现并不完全依赖于银螂 卵单方面的功能
,

而是精卵相互作用的结果l)o

苏联学者 Ca aT 等也开展了有关银螂卵控制精核发育的研究
。

他们认为
,

银螂卵中

存在有诱导精核原核化的因子
〔73 ,。

1 2

.

鱼类天然雌核发育的开发利用

天然雌核发育鱼类中
,

仅银螂具有经济意义
,

是黑龙江水域主要经济鱼类之一
,

产量

占 70多 (湖泊和水库)
。

在相同生长条件下
,

银螂的主要经济性状均优于普通螂鱼
〔11 。

蒋一挂等自发现异源精子对银螂雌核发育子代的生物学效应后
,

用兴国红鲤 (伪p
r-

in “: ‘。;
Pi

口
re d

v a
ri et y

) 作父本
,

成功地得到了具有优良经济性状的子代—异育银螂

(
al一og y n o g en e tie eru eian ea r p )

,

为淡水渔业增加了一个新的养殖对象
。

异育银娜既有

银螂的全部形态特征
,

又反映了鲤鱼生长速度快的特点
。

其生长速度比亲本方正银鲡平

均快 34
.
7多

,

到 目前为止
,

异育银螂已在 23 个省市推广养殖
,

产生了重大的经济效益
。

在湖北省
,

异育银螂经 164 天饲养后
,

最大个体达 0
.
46 公斤;在广东潮安

,

异育银螂

与鳗鱼混养 8 个月后
,

最大个体达 0
.
98 公斤

。

另一方面
,

鉴于通过雌核发育产生的银螂仔鱼从遗传学观点来看全部是同型的
,

因此

这种实验材料
,

在致癌试验以及免疫试验上是最值得开发利用的好材料山、

13.鱼类天然雌核发育的研究前景

雌核发育是一种有趣的生殖现象
。

人们目前对雌核发育本身的了解是非常有限的
。

开展鱼类 (银螂 ) 雌核发育机理的研究对于充分利用这一稀有而珍贵的遗传资源是必需

的
。

在这方面有许多向题尚待解决
。

诸如银螂种群中雄鱼产生的遗传学过程
,

雌雄配子

单性生殖功能差异的遗传背景 ; 异源精子在银螂雌核发育子代中的生物学效应的遗传学

基础以及天然雌核发育的起源和调控
。

在这一蒸砂上
,

可以采用生物工程技术进“步探

讨雌核发育功能的基因定位
、

染色体和基因转移等
,

进而能够创造出具有优良性状的雌核

发育型鱼类
。

这将对我国的淡水养殖产生深远的影响乙
’ 「

‘

:

:

、
.
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