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仁摘要〕 银螂养殖是我国鱼类细胞遗传学和发育生物学研究的认识产物
,

其天然雌核发育生殖方

式的揭示
、

异育银卿的培育
、

高体型异育银卿的选育
、

复合四倍体的发现和银娜雌核发育机制的

人工调控
,

是我国鱼类细胞工程和发育工程育种实践的特色与创新
。

这独特的生殖方式仍蕴藏有

奇异的研究潜力
,

分子生物学的发展为进一步开发这些潜力提供了新的机会
。

雌核发育调控因子
·

的鉴定和分离
、 “

异精雌核发育介导的基因转移
”

和银卿及其
“

复合种
”

的遗传多样性及进化规律
,

将是三个具有一定理论和应用前景的研究方向
。
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理想的研究系统是科学发展的关键
,

尤其是在生命科学中
,

许多领域的发展往往总与一

些模式物种相关
。

果蝇与基因论的联系
、

爪蟾与发育的关联
、

小鼠与基因转移的发展
,

都是

科学史上有 口皆碑的事实
。

幸运的是
,

在我们从事鱼类遗传育种研究中
,

也寻找到一种特殊

的对象
,

并由此进行 了近 20 年的研究
,

取得了一系列新发现和新认识
。

这一对象就是具有天

然雌核发育这一特殊生殖方式的银螂 ( ca ar o l’u 、 a u ar ut , g i be il 。 )
。

1 异精雌核发育生殖方式的揭示开拓了雌核发育鱼类的育种实践

自 1 9 3 2 年美国鱼类学家 H u b b s 发现第一种雌核发育单性鱼 尸oe
c i Zia fo mr o a 至今

,

在包

括鱼类
、

两栖类和爬行类在 内的脊椎动物中已鉴别出了 50 多个单性物种
。

这些单性动物有三

种 不同的生殖方式
,

即孤雌生殖 ( p a r t h e n o g e n e s i s )
、

雌核生殖 ( g y n o g e n e s i s ) 和杂种生殖

( h y br 记o g e n e s is )田
。

7 0 年代末 80 年代初
,

鱼类遗传育种和细胞遗传学的兴起
,

使我国学者在

我国的鱼类 中也寻找到一种特殊的对象
-

一银卿
,

它是卿鱼大家族中的一员
。

银螂与具有 10 。 个染色体的普通细鱼明显不同
,

其染色体数为 1 56 或 1 62
,

是天然三倍

体川
。

有趣的是
,

它与其他单性物种明显不同
,

在其自然种群和人工 自交繁育群体中
,

雄性银

螂约占 5 %一 20 %
,

为三倍体两性型种群
;
当其卵子用其他鱼类的精子授精时

,

其后代全为雌

性
,

受精生物学研究显示出其生殖方式为雌核发育闭
。

因此
,

银卿是一种独特的雌核发育的两

性型种群
。

蒋一硅等在揭示这一特殊生殖方式的基础上
,

用兴国红鲤的精子刺激银卿卵雌核

发育
,

不但获得 了全雌性子代
,

而且进一步发现了促生长效应
,

培育出来的异育银螂川很快在

全国推广养殖
,

导致了螂鱼养殖业的迅速发展
,

并由此开拓了雌核发育鱼类的育种实践
。

本文 于 19 9 6 年 4 月 1 日收到
.
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2 银卿种群遗传异质性的阐明开创了鱼类品系选育的范例

亚马逊莫莉 尸oe icl ia fo mr os “ 和 尸oe icl ioP iss 属的单性鱼中不同雌核发育系的存在圈
,

以

及银卿育种实践中所观察到的个体差异
,

启发我们在银螂中开展种群异质性的研究
,

以求从

中选出更佳的养殖品系
。

供鉴定的群体是 1 9 7 6
,

1 9 7 7 和 1 9 8 2 年由黑龙江方正县双凤水库引进的野生银卿和它们

自交繁殖的后代
。

朱蓝菲等首先分析比较了它们的血清蛋白和醋酶等 8 种生化指标
,

观察到

血清蛋白和肝脏醋酶同工酶的遗传异质性
,

并由此区分出 4 个不同的雌核发育系 ( A 系
,

B 系
,

C 系和 D 系 ) [6〕 。

为了证实各个雌核发育系内的遗传同质性和不同雌核发育系间的遗传异质性
,

接着进行

了系内和系间的组织相容性检测
,

即组织移植实验
。

结果发现
,

同系内移植的平均接受率为

95 % ( A 系为 8 9
.

5%
,

C 系为 10 。%
,

D 系为 9 7
.

2 % ) ;
异系间移植的平均排斥率为 9 7

.

1%

( A ~ D 为 1 00 %
,

C~ A 为 95
·

7%
,

C ~ D 为 94
·

1%
,

D~ C 为 96
.

9% )
。

这些数据表明
,

同系

个体间的组织相容性抗原是相同的
,

并进 步表明
,

用生化遗传标记所辨认的各个雌核发育

系是真实的川
。

最后
,

还对各个雌核发育系的生物学性状
,

如体型
、

生长
、

繁殖
、

染色体数等进行了分

析比较
,

发现 D 系体型最高
,

故称之为高体型
,

其生长速度最快
,

卵母细胞最早成熟
,

染色

体数为 1 62
,

其它三个系的染色体数都为 1 5 6
。

养殖试验表明
,

用 D 系银卿为母本人工繁殖的

高体型异育银螂
,

其养殖产量 比未经选育的异育银螂混合品系的养殖产量提高了 20 % zj[
,

使

银娜养殖又上了一个台阶
,

开创了鱼类品系选育的成功范例
。

3 复合四倍体的发现显露出银螂卵子独特的研究潜力

银卿的生殖方式是雌核发育的一个特例
,

可能处于雌核生殖和两性融合生殖之间
,

既相

对稳定又不是一成不变
,

其卵子对外来精子的应变能力可能也不尽相同
,

因而在其异精雌核

发育子代中有可能出现一些例外的个体
。

依据这一观点
,

我们于 1 9 9 0 年在异育银螂人工繁育

群体中发现了少数体型和体色产生了一定变化的特殊个体
,

尤其是在密养的鱼种池 中
,

这些

特殊个体要 比普通异育银螂大得多
。

染色体分析表明
,

这些特殊个体既保持了银螂的全部染

色体 ( 1 6 2 个 ), 又融人了红鲤精子的单倍体染色体组 ( 50 个染色体 )
,

具有 2 12 个染色体
,

有

6 条携带有核仁组织者的染色体
,

因而被称为复合四倍体 8j[
。

复合四倍体的基因表达多数偏近

于银螂
,

即银螂的染色体组在其基因表达调控中起了主导作用
,

这与其染色体组占多数有关
,

同时红鲤的基因也发挥了一定的作用
,

出现了银卿原来所没有的区带或原有的区带受到抑制

等现象
;
在复合四倍体不 同个体间存在有遗传异质性

,

这种异质性包含了来 自父本红鲤基因

组的遗传影响图
。

复合四倍体鱼能正常产卵
,

当卵子用其母本种银螂的精子授精时
,

胚胎多为畸形
,

难以孵

化出苗
。

细胞学观察表明
,

精核人卵后发生 了解凝和原核化
。

染色体分析发现
,

胚胎细胞多

于 2 12 个染色体
,

多数在 2 30 一 24 。之间
,

这种发育方式被称之为拟两性融合发育
。

当卵子用

红鲤或其它鱼类的精子授精时
,

胚胎发育正常
,

孵化出正常鱼苗
,

细胞学观察表明
,

其精核

以固缩状态存在
,

胚胎细胞含有 2 12 个染色体
,

为典型的异精雌核发育
,

繁育出正常的复合
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四倍体子代 l0[
一 , 2」。

复合四倍体的发现
,

揭示出银娜的少数卵子不但具有雌核发育保持自身全部染色体的能

力
,

而且还有融合外源精子
、

将精子的染色体并人协同发育的能力
。

这种能力对遗传育种具有

十分重要的意义
,

如果不存在种的特异性
,

将有可能获得携带有不同鱼类基因组的复合四倍

体
。

研究还表明
,

银螂的复合四倍体与普通的两性杂种明显不同
,

它可以通过异精雌核发育的

生殖方式突破种间两性杂种不育的障碍
,

还可克服两性物种后代分离的现象
; 另一方面

,

从其

与银螂精子受精所表现出的拟两性融合发育方式
,

又为银螂育种提供了新的线索和途径 1[ 3〕
。

复合四倍体卵子所特有的对两类不同精子采用两种不同发育方式的生殖应答机制
,

在脊

椎动物中可能迄今为止还是首例发现
,

它们可能是银螂卵对同源精子和异源精子应答机制差

异的进一步扩大
。

因为前期研究曾观察到
,

银螂卵子对同源的银卿精子和异源的红鲤精子具有

不同的受精细胞学行为〔川
。

因此
,

复合四倍体的发现进一步显露了银娜卵子独特的研究潜力
、

确立 了银卿及复合四倍体在单性脊椎动物和多倍体脊椎动物进化遗传学研究中的特殊意义
。

4 雌核发育机制的人工调控实现了
“

复合种
”

人工合成的构想

复合四倍体的发现
,

证实 了银卿卵抑制精核发育机制只是相对稳定的观点
,

说明银螂卵

仍保留有能使异源精核解凝和原核化的潜能
。

研究还证实
,

采用人工调控银螂雌核发育机制

的方法
,

如以胰酶处理异源精子或以冷休克处理银卿受精卵
,

均可成功地诱导异源精核在银

卿卵中解凝
、

原核化和两性融合
,

获得 了融人有鲤鱼基因组或团头纺基因组的异源四倍体或

超三倍体
“

复合种
” 〔 , 5

, ’ 6」,

并可大大提高获得的比率
。

这就是说
,

由于银螂生殖方式的特殊性
,

银卿卵子是进行基因组和染色体转移的理想系统
。

生长对 比和养殖试验初步表明
,

有一组银卿
“

复合种
”
要比

“

七五
”

期间选育出来的生

长最快的高体型异育银螂还要快 10 %以上
, _

且空壳重比高体型异育银螂大 (未发表的结果 )
。

至此
,

我们获得的不仅仅是一个
“

复合种
” ,

而是一系列的整倍体和非整倍体
“

复合种
” ,

它

们皆有很大的选育潜力
,

实现了
“

复合种
”

人工合成的构想
。

5 分子发育生物学研究体系的建立为银螂雌核发育展示了新的研究前景

银卿雌核发育机理研究之所以不断发展
,

主要得益于理论与实践的结合
,

得益于产业的

推动
,

得益于研究的创新
。

过去的研究还仅仅是通过细胞学手段揭示了部分现象
,

而隐藏在

银卿中的奥秘还有待于我们采用更新的技术去认识和发掘
。

为此
,

作者依据分子生物学的思

路和方法
,

在多方支持下
,

现已开始筹建探索银螂雌核发育的分子发育生物学研究体系
。

我

个人认为
,

除本实验室 已进行的部分工作外
,

下列三个方 向可能具有一定的研究前景
。

( l) 雌核发育调控因子的鉴定和分离

卵母细胞的发育
、

成熟和受精是生命发生的开端
,

其调控机制是发育生物学研究的焦点
。

以天然雌核发育的生殖方式繁衍后代的银螂
,

由于其卵母细胞发育
、

成熟和受精有别于普通

两性物种
,

如一次成熟分裂和精核不解凝等
,

这些特殊性使其成为独特的研究系统
,

为揭示

卵母细胞的发育
、

成熟和受精提供了特殊的材料和条件
。

显然
,

鉴定和分离这些调控因子不

仅对揭示鱼类的雌核发育机制具有重要意义
,

并有可能揭示出调控卵母细胞发育
、

成熟和受

精这些生命发生基本过程中的某些关键基因
,

而且具有潜在的应用价值
。
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( )2 异精效应和
“

异精雌核发育介导的基因转移
”

异精效应和异精雌核发育
,

是在异育银螂的育种实践中
,

发现异源精子不仅能激动银螂

卵雌核发育
,

而且还能影响子代的性状 (如生长和体色性状等 ) 而提出来的新概念
。

即银卿

在用异源精子进行雌核发育过程中
,

精子不仅起着激动卵子雌核发育的作用
,

而且还与卵核

间发生 了有限的遗传物质交流 [’j
。

与许多新的学术观点一样
,

这一观点很长一段时间并没有被

多数人所理解
。

然而
,

D N A 斑点杂交和 P C R 实验 已经证实
,

异源精核的 D N A 片段可随机地

参人银螂卵核发育
,

传给子代 l[ 7
, ` 8〕。

有趣的是
,

随着我们研究的不断深人
,

西方学者已开始涉足这一领域
。

1 9 9 5 年
,

cS h a
lrt

等在一种称为亚马逊莫莉 (学名为 尸 oe icl l’a fo mr os a) 具有雌核发育生殖方式的小型鱼类中
,

也

发现了类似于银卿异精效应的现象 l[ 9〕。

这一报道虽然晚了我们 10 多年
,

其共同性是基本一致

的
。

由此看来
,

雌核发育具有某些共有的特性
,

这些特性使其它物种的基因向雌核发育鱼类

中发生了转移和交流
,

从而促进雌核发育物种的进化
。

由异精雌核发育导致的这种外源 D N A 的参人
,

实际上是一种简便易行且行之有效的基

因转移途径
。

我们最近的研究还表明
,

这种异精雌核发育介导的基因转移还可通过调控银螂

的雌核发育机制来提高其转移
、

整合和表达效率
。

因此
,

开展
“

异精雌核发育介导的基因转

移
”

研究
,

不仅可以 寻找和鉴定出那些被雌核发育机制摄取的并产生了生长效应的基因或起

调控作用的 D N A 片段
,

而且还有可能为解决当前基因转移研究中有关基因整合和表达的难

题寻找到一些有益的启示
。

( 3) 银螂及银螂
“

复合种
”

的遗传多样性及其种质评价

按传统的遗传学观点
,

雌核发育的单性物种由于缺乏基因重组和有害突变的积累
,

在进

化上似乎步入了死胡同
,

应是短命的
。

然而
,

单性物种的进化成功和对生态环境适应性的事

实已变更了上述观念
。

近年来
,

基因组 D N A 指纹和线粒体 D N A 遗传多样性研究表明
,

一些

单性物种可能已经历了几十甚至几百万年的进化历史 20[ 〕 。

据悉
,

方正银卿的原产地黑龙江方正县的双凤水库是 50 年代末修建的
,

原来仅有一条小

小的山溪
。

从进化的长远观点看
,

方正银螂应发源于这条小溪
。

事实上
,

我国具有雌核发育

生殖方式的银螂还存在有许多地方种群
,

仅已报道的就有云南滇池银卿
、

河南淇河卿
、

广东

缩骨卿等
。

加上通过人工调控培育出来的不 同
“

复合种
” ,

应该说我们既有了天然进化而来的

资源
,

又有了在人工控制下形成的品系
。

因此
,

研究银卿的遗传多样性
,

阐明不同地方品种

和人工培育不同品系的种质异同
,

揭示地方品种的起源年代
、

进化历程以及人工
“

复合种
”
的

形成机制和遗传规律
,

寻求其种质的评价标准
,

也应是将来研究的主要方向之一
。
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在
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”
国家重点实验室进行

,

一些首次陈述的结果由杨仲安
、

樊连春
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杨书婷
、

朱蓝菲
、
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。
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