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人工雌核发育及其在遗传学和

水产养殖上的应用

楼 允 东

(上海水产大学 )
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提 要

精子染色体的失活 (用辐射或化学物处理 )与细胞分裂的抑制〔用冷休克
、

热休克或水静压法 )的染色体

组控制技术
,

能够客易地应用于鱼类而产生正常的雌核发育二倍体个体
。

在雌性配子同型 ( X X )的鱼类中
,

雌核发有个体具有其母亲的全部染色体且应该全部是雌性
。

局部自交
,

即杂合的雌核发育二倍体可以通过

保留邓子第二极体的处理产生之 完全纯合的雌核发育二倍体则可以用阻止第一次有丝 分裂的方法产生
。

雌

核发有对基因作图与纯合自交系的快速建立是有用的
。

这隽自交系可用于遗传学与选择育种的研究
。

尽管

雌核发育可以被用来产生单性种群
,

但由于后裔中自交衰退的存在
,

因此它可能不是种群控制的最好方法
。

目前
,

雄核发育还没有被广泛地应用于鱼类
,

但对自交系的产生来说
,

作为雌核发育的一个补充方法同

样具有潜力
。

主题词
:
雌核发育

,

孤雌生殖
,

杂交发育养殖鱼类
。

雌核发育 (御
。 呛。韶 i幻是特殊的有性生殖方式

。

它与孤雌生殖 ( Pa rt he 。 罗二 si :
)有类似之处

,

但

也有不同之点
,

即孤雌生殖的胚胎发育完全是由各种外界刺激所引起的
,

精子并不参加 ; 而雌核发育却

需要同种或异种精子进入卵内
,

但进入卵内的精子不久即悄失
,

精子头部并不形成具有功能的雄 性原

核
,

卵细胞的发育完全是在雌性原核的控制下进行的
,

因此得到的后裔纯粹是母性性状
。

营雌核发育的

鱼类的成熟卵在缺乏精子的情况下是不能发育的
,

不过精子在雌核发育中的确切作用并不十分清楚
,

有

的认为精子的穿透作用是诱发一种
“

生理杂种优势
” ,

也有的认为精子的主要作用是提供细胞分裂所必

需的细胞器— 中心体
。

在鱼类方面
,

苏联西部与我国黑龙江流域的银卿 (Ca o ss 如, 。 。 t。 户 el ,
o)

、

日本关东系银卿 (口哪
-

as
s
匆。 、 丫at 讹 l洲那而协心以及花鳅科的 p 韶碗协 属与 p 。 。 祝艺。那抬属的某些种群为天然三倍体

,

并以

雌核发育方式繁殖后代
,

这是早已知道的事实
。

许多学者对这种奇特的繁殖方式很感兴趣
,

并从各方面

进行了系统而深入的研究
。

此外
,

自然界还存在另一种类型的雌核发育
,

生物学家称它为杂交雌核发育

(H y械 d 舒
n o g呱 es 魂) 或杂交发育 r H y b ri 面 g e n招 i的

。

它与雌核发育的不同之处在于杂交发育出现配
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子融合
,

而且雄没染色体组被表达出来
,

但只有雌性染色体组遗传给卵子
,

因此后裔的表现型是偏母本

犁的真正杂种
。

到目前为止
,

杂交发育仅在 p 。 “ 视̀ 口哪抬 属作过描述
。

在该属有三个单雌性三倍体 物

种
,

其中 p
.

, 渊。 h a一 2乙丽如 以及 p
.

2` 哪 a康
一
z时诚 a ,

它们是两个同域分布的亲缘种 p
.

, 哪咖初 和

尸
.

沁而面 杂交而来的
。

p
,

, 叭。 初一即诚` a 表示是由 p
.

” ” a比 a 的一套染色体和两套 p
.

王。 沉 a的染

色体组而合成 ; 而 尸
甲

2, 叫。 无口~ 沁 c

枷 则表示是由一套 .P 沁 c

添 的染色体和两套 p
,

, 。彻心孟奋 的染色

体组合而成
。

这种学名的书写法反映了细胞学对分类学影响的一个侧面
。

有关该属研究工作以及杂交

发育的适应意义
,

决 b u l t“ (土97 1
,

主盯 7
,

19 80 ) 曾作过一系列评论
。

除了天然雌核发育外
,

生物学家对人工诱发雌核发育的可能性也一直在进行探索与实践
。

因为雌核

发育后裔的获得意味着它可能解决生物学上的许多重要理论问题 ;在选择育种工作中
,

雌核发育作为快

速增加品系的遗传同质性的一个方法也是很重要的
。

据文献报导
,

鱼类雌核发育可以人工诱导的第一州
、

证据是在 OPP er nal
n
( 19 1 3) 的论文中提出来的

,

他用褐蹲 (万韶“ D 犷了耐古的作为研究材料
。

后来
,

阳性结果又在泥鳅 (班扬洲
~

介韶仇;
)中获得 (Ne yf a

k h
,

1肠6)
。

不过
,

该领域系统研究的开始是以 石沁m a 昌h o v 等 ( 19 6的以及伪 lov l众 a y a 等 ( 19 昭 )关于泥

鳅和鲤鱼的工作打下基础的
。

从那以后
,

人工诱发鱼类雌核发育的研究十分活跃
,

进展也很快
,

且有不

少学者对它作了专门评论 ( S恤扭 ey
,

19 8七 P u
dr 二

,

198 3升T b。馆肠记
,

1 98 3 )
。

到目前为止
,

人工雌核

发育已在泥鳅
、

解鱼
、

鲤鱼
、

蝶与川蝶
、

草鱼
、

褐缚
、

虹鲜
、

银大马哈鱼
、

大马哈鱼以及斑马鱼等 10 多种鱼

类获得成功 (见表 1 )
。

人工诱发雌核发育二倍体的方法

人工雌核发育二倍体可以通过解决两个问题而达到
,

即精子染色体的遗传失活以及卵子第二极 体

第二次成熟 退化
,

的第二

嘿黔 厂宁、 尸气
、

嗯黔
,

回
一

擎
冷休克

匕
霖夕

二倍体雌核
一 发育后代

哑渤

的保留或受精卵早期有丝分裂的抑制 (见附图 ) :

1
.

精子 染色体的遗传失活 各种辐射与化

学处理对精子染色体的失活都是有效的
。

现分别介

绍如下 :

( 1 ) 辐射处理 人工失活精子染色体而不损伤

精子受精 能力 的第一个 成功例 子 曾为凡此w i g

(工9 1工)在两栖类中所描述
。

他发现 : 随普辐射剂量

的增加
,

蛙胚胎的成活率显著降低 ; 可是
,

到了更高

的辐射剂量
,

胚胎的早期成活率反而增加
。

这个现象称为咀
e此 w i g 效应

” ,

它归因于在高辐射剂量时精

子中的染色体全部被破坏
,

从而导致单倍体的产生
。

单倍体胚胎比以辐射诱发出来的具有显性致死突变

基因的二倍体胚胎存活时间长
。

在鱼类方面
,

前面已经提到 OPP 叮幽 n ( 191幻是应用精子的辐射处理

以产生单倍体胚胎的第一个学者
。

后来发现各种辐射处理对失活精子染色体都是有效的
。

到目前为止
,

已经被成功使用的辐射处理包括 , 射线 ( p联 do nl
,

1 96乳 Li 助of 狂 等
,

19 7往; Na gy 等
,

1 978 ; C ho u

的
-

ut
,

1 98 0
,

19 84 ; C加
。 r or ut 等

,

1980
,

198 2 ; I j ir i
,

19 80 ; o ~
a ot , 1 982 ; F泊f滋 i e 等

,

19赘 )
,

x 射线

( F心m
a o ho v 与现 l y a e v a ,

1 9肠b ; 雨姗
, h o v 等

,

196 3 ; C陌10访ns ka ya
,

19 6;8 氏 a血ey 与 S n 以刃 ;1 盯 4 ;

C h e r f a s , 1盯5 )以及紫外线 (凡
。 。 等

, 1盯 0 ; S饭且叮
,

197 6。
, 198 1

,

198 3 ; I j丘r i 与 E郎面
,

198 0 ; Ho
-

or
n

腼 k 与 B u r
ke

,

19 81 ; 跳托 isi n g e r 等
,

198 1 ; C如叮 r o时
,

198 2 ; L o u 与 P UI d o m
,

1阳 4 )
。

各种辐射

处理各具有优缺点
。

, 射线与 X射线具有较好的穿透力
,

方便大量精子的处理
。

它们主要起诱发染色体断 裂的作用
。

乳 a ill e y ( 1邪 1 )发现用 x 射线处理的精子保持活性比正常精子短些
。

可是
,

T h o m拌二 等 ( 1邪1) 报导
,

用 , 射线 (C
。 二 )处理保存在 0o 。的蝶鱼精子能保持活性长达 6 天

。

C ho u理。 u t 等 ( 1哭 0) 发现
,

在高稀释
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度时用 丫射线辐射过的精子比正常精子效果差
。

对所有辐射处理来说
,

在辐射处理过的精子中观察到

的较差的生存力和受精力似平是确实的 (T ho 馆 aa dr
,

198 3 )
。

用 , 射线与 x 射线辐射精子的另一个问

题是
,

即使在高剂量处理之后
,

残留的父性性状或染色体碎片有时还可能发现于雌 核发 育的 胚胎 中

( I J i ri
, 工9 8 0 )

。

紫外线是比较容易操作的
,

比 , 或 X 射线危险性小
。

紫外线主要作用在 D N人 上
。

经紫外线照射后

的 D N A
,

同一链上的两个邻接嚓吮核营酸的共价联结
,

形成所谓的胸腺心咙二聚体 ( T h y m i此 di o sr )
。

胸腺嚓嚏二聚体的形成使双螺旋的两链间的键减弱
,

使 D N人 结构局部变形
,

从而严重影响 D N A 的正

常复制和转录
。

但在可见光存在的情况下
,

这些损伤的 D N A 可能被光复活作用 ( P h oot ear
o ti v 自 t i on ) 所

修复 (工j i ri 与 E郎树
, 1 980 )

。

所谓光复活作用
,

即紫外线引起的细胞损伤因可见光的照射而得以恢复

的现象
。

后来发现这个效应是一种光复活酶的作用
。

有时光复活作用可能发生于照射紫外线的小 而透

明的鱼卵中 ( Ij i ri 与 E郎m i, 1 98 0)
。

因此
,

用紫外线失活精子的时候应该注意到这个问题
。

紫外线是廉价的
,

可以在各个实验室中容易地装备起来
。

它的唯一缺点是穿透力低
。

但事物 总是

具有两面性
。

紫外线的低穿透力
,

一方面使得操作时比 X 射线或 下射线更为安全 ; 另一方面
,

处理时必

须注意到精液不能铺得太厚
。

厚的以及不透明的精液不可能被紫外线所完全失活
,

因此处理大量精子

较为困难
。

( 2) 化学物 诱变精子 D N A 的化学物也已经用于人工诱发鱼类与两栖类雌核发育的研究
,

所使用

的化学物有甲苯胺兰 (T
O I吐击ne b lue ) ( B

r
i g g 。

,

1 95 2 ; U w a ,

196 5 )
、

乙烯脉 (卫七坤 l。 。 e u

姗 ) 〔oJ n e 。 等
,

工97 5 )以及二甲基硫酸盐 (D ime 七勿 sl ul 九ot ) (T城
,

19 6头 M a n et l,
n ,

198 0)
。

如能找出适当的处理浓

度和处理时间
,

失活精子染色体的化学诱变也许是一个简便的方法
。

2
.

卵子 第二极体的保 留或受精卵早期有丝分裂的抑制 根据受精细胞学观察
,

成熟时排出

的卵一般处于第二次成熟分裂中期
,

受精后排出第二极体
,

这时卵子仅含减半的染色体数 目
。

因此如果

用来授精的是遗传上失活的辐射精子
,

则从受糟卵发育而来的胚胎通常为单倍体
。

单倍体具有若干 发

育离差综合症
,

可以称之为单倍体综合症 ( H
a禅区d o y卫肚咖

。
)
。

最典型的症状包括脑部呈现 S 形
,

尾部

短而弯曲
。

围心腔扩大以及心脏与血管系统畸形等
。

单倍体能较好地通过早期胚胎发育
,

但在孵化 期

间和孵化后数天陆续死亡
。

因此
,

如果要获得正常的二倍体雌核发育
,

除失活精子染色体之外
,

还得设法解决二倍化卵子染色

体的问题
,

这可用阻止第二极体或受精卵的早期分裂而达到
。

有时受精卵不经特殊处理就可以产生二

倍体雌核发育
,

这称为自发二倍体雌核发育 (却
。 n 七a助。明 di p l oi d yg

n o g e n 贺 15)
。

自发二倍体雌核发育

的出现频率因种类而异
,

但总的来说是很低的
,

一般不超过 1男
。

不过
,

可以应用各种人为的处理增加

其二倍体产量至 60形左右或更高
,

甚至高达 100 拓
。

这种由人为的处理方法产生的二倍体雌核发育称

为诱发二倍体雌核发育 (l
n do ed d卿滋d gy no 郎期滋幻

。

近年来
,

学者陆续介绍了各种不同的处理 方

法
,

但归纳起来
,

这些处理方法不外乎物理 (温度与水静压 )
、

化学以及生物 (杂交 )的三种
。

( 1) 温度 在鱼类
,

受精卵的温度休克已被广泛用来抑制第二次成熟分裂或第二极体的排出
。

冷休

克与热休克都证明是有效的
。

温度休克可以作用在卵子受精前 (第二次成熟分裂中期 )
,

但受精后不久

(第二次成熟分裂后期 )给予的处理则更有效
。

另外
,

热休克处理也已被用来阻止斑马鱼 ( B
, 哪无,由韶沁

,
晰 o) 卵的第一次有丝分裂而产生纯合二倍体雌核发育 (H

~
y go us di 禅班 d g y no 罗二` s

) ( st 俪`
n g o r 等

,

工98 1 )
。

按照所用鱼类的不同
,

温度休克开始时间
、

持续时间以及温度高低可以作出适当改变
。

有证据表明

温度休克敏感性的差异与遗传背景有关 (跳“ 工ha 拳
r 等

,

1邵 1 )
,

也与卵子成熟度 有关 (Re f呱。 等
,

1 98 2 )
。

在泥鳅
,

温度休克处理后的卵子染色体的行为曾作了追综 ( R
O n l a s h D v 与 B d ya ev

: ,

生9防a)
,

结果表

明二倍化导致第二次成熟分裂所产生的两个单倍体成分的并合
。

鲤鱼的情况也与此担类似 ( G ol ov 工
。 。ha

-
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y’a 与 励二比o v
,

1 966 )
。

如果这种二倍化卵子与未经辐射处理的正常精子受精
,

则产生三倍休
。

(豹 水静压 在两栖类的研究中
,

水静压 (H y叔创我a t玩 p er s加加 )已被用来阻止第二极体排出或第

一次有丝分裂
。

在鱼类
,

St 二 i滋。 g 醒 等 ( 198幼成功地用水静压阻止第二极体排出
,

并用这种处理与 乙

醚相结合阻止第一次有丝分裂而产生纯合二倍体雌核发育斑马鱼
。

最近
,

又在虹缚 ( S呱哪
。 娜计房附而 )

获得成功 (C ho 1Jr or 时
, 198 气 L uo 与 P ur 面m

,

198怪)
。

虽然应用水静压处理比温度处理需要更专门的

设备 (例如水压机 )
,

但由于它对胚胎的损伤可能比温度小
,

例如 G il l邵咖 与 Ar
兀侣七r o n g ( 1盯 9) 二发现用

水静压产生的三倍体嵘螺比用热休克产生的三倍体存活力高得多
,

因此这个方法还是 比较受人欢迎的
。

据笔者所知
,

口前还有不少学者正在从事这方面的研究
。

(助 化学物 化学物曾用来阻止第二极体的排出或受精卵的有丝分裂而产生三倍体或四 倍体
。

所

用的化学物有细胞松弛素 B ( C对。 ha l韶还 B )
、

秋水仙素 ( C
o l比玩I n 。

)以及聚 乙烯乙二醇 ( P
o l y e t h y l e助

g l y 。均等
。

至于有关用化学物诱发二倍体雌核发育的报导则甚少
。

据吴清江等 ( 19 8 1) 的资料
,

用 下射

线照射过的精液受精的鲤鱼卵子发育至 2 细胞期时以 25 P p坦 的秋水仙素溶法浸泡 3。 分钟
,

二倍体雌

核发育可从原来的 」
_

.

3舀形提高到 31
.

6多
。

由于温度休克与水静压处理对阻止鱼卵极体排出与第一次有丝分裂比较成功
,

也比较简便
,

看米化

学处理的方法不可能被选中
。

( 4) 杂交 据报导
,

雌核发育也可用杂交诱发
。

例如 P u 记onI 与 U 朋ol Lx ( 1 974 )发现
,

当蝶 ( Pl 。 -

解咖即古“ 娜咐 es 孤 )与拟庸蝶 (H印, og 乙Os 黝 5 5产 )以及川蝶 (几时幼耐几岁刀韶咖 )与拟庸蝶杂交时
,

其受精

率是高的
,

且早期卵裂是正常的
。

可是
,

原肠期后杂种胚胎发育出现类似单倍体综合症那样的畸形
,

胚

休缩短且增厚
。

孵化率很低
,

孵化后 2生一拐小时内全部死亡
。

但如果受精后 20 分钟内给予冷休克处

理
,

则产生正常的二倍体胚胎
,

且仔鱼呈现母性性状
。

如果拟庸蝶的精子预先用剂量为 100
,

。。 c 拉德的

丫射线 (段声
,
)进行辐射处理

,

对受精与随后的胚胎发育并无
`

影响
。

这充分显示蝶与拟庸蝶以及川蝶与拟

庸蝶的杂种是
“
假杂种

”
(几 1阳 冲br id )

,

拟庸蝶的精子对发育中的胚胎没有提供遗传物质而只起激发卵

子的作用
。

另外
,

U -e3 。 。 ( 197 2 )报导了银大马哈鱼 ( 早
,

Z n 二 60 )与溪红点蛙 ( 了
,

2。 ` 8幻杂种的染色体数目的

雌核发育变化
。

该杂交组合的染色体数目为 Z n , 6 0
,

即与母本银大马哈鱼完全相同的染 色体数 目与

染色体组型
。

不久
,

S at o ley ( 197 6a )用草鱼 (Z n 二 在8 )卵子与经紫外线照射的鲤鱼 ( 2。 二 主。 0) 精子杂交
,

结果得到 3落 自发雌核发育的草鱼后裔
,

染色体组型分析证明是二倍体 (2 。 二 夺S)
。

最近
,

蒋一硅等 ( 198 3 )用兴国红鲤进行了以方正银卿为母本的属间
“
杂交

” ,

结果发现异源精子不仅

能刺激银螂雌核发育
,

而且还能影响雌核发育子代的某些性状
,

如对于子代的生长
,

性比
、

体色和肝脏

L D H 同功酶等都产生了影响
。

他们把这种表现了异源精子生物学效应的雌核发育称之为 “ 异精雌核发

育
”

(人oll 即
。 og en es 哟

,

以区别于一般的雌核发育
。

发育的子代称之为
“
异育银卿

刀 。

异育银螂已以其

明显的生长优势在生产上显示了优良的经济性状
。

现在再简单提一下雄核发育 ( A几 d r 。郎 n 。滋幻
。

鱼类的雄核发育还没有象雌核发育那样被广泛研究
。

自发雄核发育有时可在不同鱼类的杂交中观察到
。

例如 乳 a坦叮 ( 1 9 7 6的 观察了雄核发育二倍休草鱼
,

它由雌鲤与雄草鱼杂交而产生
,

但出现频率较低
,

仅 。
.

02 形左右
。

在讨论其产生的原因时
, S恤爪 ye 提

到下述两个工作 : 在鱼类远缘杂交中
,

一个亲本的染色体组有可能在早期卵裂时因迟延 ( L a g g还 g ) 而

丢失 ( p 立。 。 e y
, 19 28 ) ;在草鱼的受精卵中约有 6男的卵是多精受精 (M

合武e l锄
。 ,

19 69 )
。

总的来说
,

失活卵子染色体以诱发雄核发育的研究要比失活精子染色体以诱发雌核发含的研究 少

得多
,

应用辐射处理失活卵子的一个严重问题是线粒体 D N A
、

信使 R N A 以及卵细胞质的其它结构可

能连同染色体 D N A 一起被破坏
。

但尽管如此
, 妇劝刀功。ho v 与 B d y能va ( 19 64)

、
P ur do m ( 1 9的 ) 以及

八。 i 等 ( 19 7 9) 用电离辐射处理卵子后曾经成功地产生出雄核发育单倍体
。

但它也与雌核发育单倍体

一样
,

具有单倍体综合症的全部特征 : 较小的核体积以及畸 形的 胚胎发 育
。

R o m a s b o , 与砚 yl
a e路
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(9 16幻认为
,

可能由于对细胞质成分的辐射损伤
,

雄核发育单倍体泥鳅比雌核发育单倍休具有更严重的

问题
。

在用孟苏大马哈鱼 ( O
, 。 。 T 凡珊比 、 二

。、 )的研究中
,

人ar i 等 ( 19 79) 也相信辐射处理可能已经

损伤了卵细胞质成分
。

可是
,

F ur dmo ( 19 69) 发现雄核发育单倍体蝶与雌核发育单倍体蝶几平是不能

区分的
。

如在两栖类所做的那样
,

失活卵子染色体的另一个方法是紫外线处理的应用
。

两栖类卵子透明
,

且

受精后卵原核移向动物极
,

而某些鱼卵的不透明性以及受精前后卵核不呈现任何特殊的方向可能使得

应用紫外线失活这些鱼类的卵子染色体成为问题
。

可是
,

由于它的低穿透力
,

紫外线可能具有对卵细胞

质成分的损伤降低到最低限度的优点
。

过熟或老化的卵同样具有诱发单倍体雄核发育的潜力 ( Y
a

nar 二匕
,

工9 8 1 )
。

将排卵后腹中含有排出

卵的成熟虹缚养在水池中 4一 6周 (。一 2
,

)c
。

这样处理的结果使卵过分成熟
,

但卵的外形是正常的
。

然

后所有卵用正常精子激活使其开始卵裂
。

在四次试验中
,

受精率均为 1 00 粥
。

可是
,

胚胎呈现具有各种

畸形的致死单倍体综合症
。

若干胚胎具有 2。 二 30 的染色体数
,

这刚好是正常虹蝉染色体数的一半
。

从

这种成熟卵的过熟或老化诱发的染色体畸变同由与正常精子授棺的辐射卵的胚胎中所发现的染色体畸

变相类似
。

这表明与辐射一样
,

卵的过熟对卵子染色休具有同样的破坏作用
。

受精卵的物理处理对诱发雄核发育有时也是有效的
。

较如 G e r y缸 等 ( 1邓。b) 发现用冷休克处理

受精后不久的鲤鱼卵子后
,

除获得大量三倍体外
,

也发现高频率的雌核发育与雄核发育单倍体胚胎
。

其

原因可能是由子冷休克损伤了雄性原核或雌性原核
。

单倍休胚胎的比例因冷休克开始时 HJf 不 同而异
。

这些胚胎通常能够孵出
,

但孵出后很快死亡
。

冷休克或压力处理受精后不久两栖类卵
,

有时
一

也会导致雄

核发育单倍体的产生
。

物理处理对卵成分的损伤可能比辐射处理小
。

尽管人工雄核发育也可以得到遗传上均一的后裔
,

但对鱼类育种来说
,

人工雌核发育似乎比雄核发

育更有用
,

这是因为雌核发育单倍体可能由于卵细胞质没有受到辐射损伤而存活得比雄核发育单 倍体

好 ;而且
,

雌核发育的人工二倍化也比较容易
。

到脱稿时 ( 19 84)
,

尚未见到有关人工诱发雄核发育二倍

体成功的报导
。

雌核发育二倍体的鉴定

由于人工失活精子或卵子染色体的处理并不一定百分之百成功
,

因此这是很重要的
,

即当雌核发育

或雄核发育产生的时侯
,

必须有充分的证据证明精子 (在雌核发育中 )或卵子 (在雄核发育中) 对胚胎确

实没有提供遗传物质
,

这就牵涉到如何鉴定雌核发育二倍体与正常受精而产生的杂种二倍体的问题
。

对雌核发育来说
,

也许最简单的方法是使用与母性有亲缘关系的另一种鱼类的辐射精子
。

用这种

方法
,

任何父性遗传可以通过下列几种方法识别出来 ; (功杂种是不能存活的 ; ( 2 )杂种在形态上是可以

识别的 ; ( 8) 杂种在生物化学上是可以识别的
。

形态上以及生化上的研究 (包括鲤鱼与草鱼的正反交研

究 )曾被用来确证雄核发育与雌核发育草鱼的鉴定 (8恤过ye 与 oJ 皿。 ,

1 97 6 ; S at n l叮 等
,

19了6)
。

如果使用的是同一种鱼类的辐射精子
,

则体色
、

形态学或生物化学标记可以方便地用来提供雌核发

育或雄核发育的证据
。

带有显性颜色等位基因的精子曾被用来提供虹蹲与斑马鱼全母性遗 传的 证据

(C h
o u r加试

,

1 95 。 ; 氏 er 通 n罗 : 等
,

1 98 1)
。

以前者为例
,

用辐射精子受精而得到的 自发雌核发育二倍

体仔鱼具有黑色素
,

表现出母性表现型
,

而对照组仔鱼则全部是黄色的
,

表现出父性表现型
。

在鲤鱼
,

N 。
盯 等 ( 19 78 ) 用具正常鳞鲤鱼辐射精子与具有散鳞型 (

5 5 ) 的纯合隐性个体的卵子受精
,

结果得到

10 。澎散鳞后裔
,

从而证实了它是二倍体雌核发育
。

另外
,

h 舒 等 ( 19 78夕还用运铁蛋白〔T二二, f o r 刃 in)

位点生化变异来提供雌核发育的证据
。

因为就运铁蛋白位点来说
,

雌性等位基因不同于雄性
,

作者在几

百个雌核发育个体中没有检出来源于雄性的等位基因
。

由于阻止极体排出以及抑制第一次有丝分裂都能获得雌核发育二倍体
,

但二倍体的性质并不相间
.



水 产 学 报1 16 水 产 学 于民 场 卷

因此认定各种处理后产生的任何雌核发育二倍体的来源是很重要的
。

除受精细胞学观察外
,

遗传标记

也能提供到底是由阻止第一次有丝分裂还是由阻止极体排出而导致雌核发育二倍体的证据
。

如果二倍

体是由第一次有丝分裂的抑制而导致的
,

则杂合雌性的后裔应该全部是纯合的
。

第一极体排出的抑制
,

对接近着丝点的基因来说
,

应该导致几平 王00 箔 杂合后裔
,

而对那些与其着丝点自由分离的基因来说
,

则降低到 2阳杂合子
。

但这未必是可能的
,

因为第一极体的排出通常是在受精前完成的
。

至于第二极

体排出的抑制
,

对接近着丝点的基因来说
,

将主要导致纯合后裔
,

而对远离着丝点的基因来说
,

则导致杂

合子比例的增加
。

对那些与其着丝点自由分离的基因来说
, 2 /3 后裔应该是杂合的 (Na 的 等

,

拍7 0)
。

例

如 跳。 i滋。 g二 等 ( 19 3 1) 研究了他们产生的雌核发育二倍体斑马鱼中生化位点 (琳
一

幻 的遗传
,

受精后

1
.

5一 6 分钟用水静压处理的杂合雌鱼的受精卵导致 1在万杂合雌核发育二倍体后裔
,

其结果与第二次减

数分裂或第二极体排出的抑制相一致
。

受精后 2 2
甲

5一胎分钟用水静压处理的杂合雌鱼的受精卵则导

致
.

100 书纯合后裔
,

其结果与第一次有丝分裂的抑制相符合
。

前面已经提到过
,

单倍体雌核发育是很容易与二倍体雌核发育相区分的
,

因为单倍体具有典型的单

倍体综合症
,

而且在孵化后数天陆续死亡
,

绝不能坚持到摄食开始
。

另外
,

据我们在虹蹲上的观察
,

在胚

胎后期就能准确无误地区别单倍体与二倍体
,

因为单倍体胚胎为淡黄色
,

眼点较小
,

而二倍体胚胎则为

桔黄色且具有较大眼点住心 u 与 P
u l d om

,

19跳 )
。

雌核发育二倍体的性别

不难理解
,

在具有雌性配子同型 ( x x )的鱼类中
,

雌核发育后裔应该全部是雌性
,

而在具有雌性配子

异型 ( x 均的鱼类中
,

则可以产生雄雄两种性别的后裔
。

如果性别决定基因位点是靠近着丝点或在 X 与

Y 之间不进行重组
,

则对抑制第一次有丝分裂的所有处理
,

应该预期得到同等比例的雄性 ( x X )与雌性

(Y Y )后裔
。

Y Y 个休可能存活
,

也可能不存活
。

如果性别决定基因位点远离着丝点且在性染色体之 间

进行重组
,

则对致使保留第二极体的处理可能会增加雌性比例 (高达 5 /6 )
。

在鱼类
,

据信性别决定基因
,

位点在性染色体之间能进行重组
,

因为众所周知其它基因位点有时是进行重组的 〔G O l d
,

197 9)
。

因此
,

雌核发育后裔的性别可以提供不同鱼类性染色体制的资料
。

例如
,

用雌核发育产生单性草鱼的

研究成功地产生了 1 00 形雌鱼
,

结果与雌性配子同型 ( X X )体制相符合 (鼠。过 e y
,

197 6 b
,

1 981)
。

在鲤鱼

( G
o lov i o s ka 邓 等

,

1盯 4 ; Na g y 等
,

197 8
,

19 81 ; G 。沮 e lo k y 等
,

197 9 )
、

银大马哈鱼 (斑 f跳王。 等
,

198 2 )

以及细鳞大马哈鱼 (M二 i伽
v 加 h

,

未发表 )
,

雌核发育后 10 0%雌性的产生也与这些鱼类的雌性配子同型

相符合
。

同时
,

有的学者也提到雌核发育后出现雄性后裔
。

例如 P u : d二 与 L in o ol 。 ( 19 73 )发现在已性分

化的
一

龄雌核发育蝶中有 2往尾雌性与 14尾雄性
,

因此表明蝶是雄性配子异型
,

但 C加 r f邸 ( 1始1) 认为

这些资料需要进一步证实
。

另外
,

St 二诚 n g e r 等 ( 1 981) 在用雌核发育产生斑马鱼纯合二倍体无性繁殖

系中发现不同的无性繁殖系有很大变异
,

其观察结果既不符合简单的雌性配子同型也不符合雌性配子

异型休制而暗示常染色体性别决定基因或环境影响的可能作用
。

至于雄核发育后裔的情况
。

在具有雄性配子同型 ( X X )的鱼类中
,

雄核发育的结果应该导致全雄后

裔的产生
。

例如 吼 n e s p铸 与 A r m 乱 r二 g ( l胎 1 ) 在用紫外线失活卵子染色体后似抑制第一次卵裂的方

法产生了雄核发育二倍体雄性美西撇 (一种雄性配子同型蝶螺 )
。

在雄性配子异型 ( Y Y )的鱼类中
,

包括

鲤鱼以及大多数蛙蹲鱼类
,

继第一次卵裂的抑制而产生的二倍休雄核发育应该导致一半 X X 与一半 Y Y

后裔
。

X x 个体应该是纯合的雌性而 Y 了 个体应该是当与正常雌性杂交时具有产生全雄后裔潜力的纯

合雄性
。

在用激素性逆转鱼类研究的基础上
,

得知 Y Y 雄性在金鱼 ( Y
a r亡 a 双幻ot

,

1 976 )
、

阔尾鳞鱼 ( Y 物
」

。 m o切
,

1弱幻以及银大马哈鱼 (H un 七er 等
,

19 82 )是能存活的
。
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雌核发育二倍体的生长与发育

总的来说
,

由于雌核发育所产生的后裔是自交的
,

且遗传上是一致的
,

因此它比正常受精所得到的

后裔成活差
、

生长慢
。

雌核发育后裔第一年的成活率大大降低
,

尤其是在仔鱼期
。

这已经在鳄鱼
、

虹缚
、

蝶
、

泥鳅以及高白蛙等多种鱼类上得到 证实 (助nar
: h o v 等

,

立96衍 Ro 二
s
ho

v 与 B e工ya ev
a ,

1邪孔 ;

P u r d D工
,

1 96 氏 T喊
,

1盯 2)
。

在孵化以及过渡到主动摄食阶段往往观察到较高的死亡率
。

在胚后发育

的最初两周
,

雌核发育鲤鱼的成活率约为 印粥 (伽 lov i此ka y a 等
,

196 3 ; C he 对。 。 ,

197 6 )
。

在这个时期
,

外部稍许畸形的个体通常死亡
。

类似的情况也存在于雌核发育蝶与虹鲜的后裔
。

可是
,

发育后期鲤鱼的成活率大大改变
。

例如第一年变动于 5一6 6澎 ; 幼鱼越冬期间为 。一 87男
。

雌

核发育幼鲤的成活率因产卵雌鱼的年龄而有很大差异
,

较老龄雌鱼所产的卵
,

其成活率可提高到 8 0一

90 男 ( C he r
af

s ,

197 5)
。

据报导
,

当雌核发育与对照组后裔鲤鱼一起饲养的时候
,

在四个不同试验中最初

两个月雌核发育的成活率 (以对照组成活的百分数表示 ) 分别是 9粥
、

18 男
、

31 粥和 肠筋 (嘛 g y 等
,

1 978 )
。

关于雌核发育草鱼的成活率仅有一点零星的资料: 3 4 尾仔鱼中仅有 2 4 尾孵出后一周是活的
,

其中

6 尾 3 年后是活的 (氏
a n lo y , 19 76a )

。

雌核发育高白鲤 (伪“ g州僻 p 邮叔 )幼鱼的成活率约为 90 落 (T 印 i , 19 72)
.

根据测定
,

雌核发育鲤鱼的平均体重在秋季非常不一致
。

可是
,

在夏季二龄
、

三龄以及四龄鱼重量

的增加十分良好
,

达到 100 0 克 (C h叨 af
s ,

19 75 )
。

雌核发育草鱼也没有观察到任何生长衰退现象 (S ta
-

且ye 与 趾
e
ed

,

197 4)
。

可是
,

目前关于雌核发育对其它鱼类生长的影响还没有进行系统研究
。

关于雌核发育后裔的能育性问题
。

据报导
,

在较老的雌核发育鲤鱼已经观察到性腺发育的种族 与

个体差异 (G
0 1ovi 璐比 y a 等

,

197匀 Go
l飞飞e l 。冲 等

, 1盯9)
。

一半鱼可能具有严重的卵巢弊病
,

大多数常

常显著减少其体积
。

许多雌鱼具有间性的特征
。

显然雌核发育鲤鱼的染色体组带有负向影响过渡 到 纯

合状态后的能育性的隐性基因
,

就如同近交的情况一样
。

不过
,

在雌核发育鲤鱼以及草鱼中也发现具有

正常能育性的雌鱼
,

这与三倍体或激素绝育鱼相反
。

并且已经从它们成功地获得了诱发雌核发育 第二

代
,

鲤鱼则为第三代 (C址 r f a 。
,

19 75 ; 氏 a nl e y
,

l g 7 6b ; N : g y 等
,

197 8 ; C h e r f a s 与 n y a 。二 a ,

1 98 o b )
。

在鲤鱼
夕

雌核发育第二代与第三代的自发雌核发育二倍体产量大致按世代以等比级数增加
,

如果第一代

的产量为 1络
,

则第二代与第三代的产量分别为 2多与 连男左右
。

自发雌核发育二倍体产量的增加是雌

性染色体成分二倍化较高的频率以及发育早期后裔成活率提高的综合结果
。

雌核发育的实际应用

人工雌核发育在遗传学和水产养殖上的应用有着十分美好的前景
。

就目前所知
,

主要反映在 性别

控制
、

基因一着丝点作图
、

自交系的快速建立
、

突变以及染色体组型研究等方面
。

另外
,

雌核发育对解决

诸如鱼类品质外因性变异份额的决定
、

近交衰退的准确估计以及影响生存力的隐性基因的检测与分 析

等这样重要的遗传理论问题也是有帮助的
。

1
.

性别拉制 对雌核发育感兴趣的原因之一是由于它对产生单性种群具有潜力
。

雌核发育 籍产

生单一雌性后裔可以用来控制自然生境中的鱼类繁殖
,

例如草鱼对控制杂草是有用的
,

但自 19 6压年它

被移入美国后
,

由于不能控制其天然繁殖
,

从而造成对环境的破坏
,

所以大部分州已禁止引进
。

为了培

育放流后不能繁殖的草鱼
,

S at 此ey 及其同工者用雌核发育的方法培育了全雌性草鱼
,

但 目前还未能达

到大规模生产阶段
。

另外
,

雌鱼比雄鱼具有某些优点
,

例如雌鲤的生长率比雄鲤高 15 男 (W
o l f a rt h 等

,

1盯 5 )
,

因此还可以通过单性养殖来提高产量
。

但雌核发育应用于养殖生产的主要困难是二倍体出现频
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率低
,

仔幼鱼阶段成活率差
,

个体差异大
,

能达到性成熟的极少
。

因而
,

在雄性配子异型鱼类
,

用雌核发

育或雄核发育所产生的单性种群不如用 Y Y 雄性或性逆转的 X X 雄性杂交所产生的远交单性种群
。

从

目前看来
,

雌核发育似乎不是种群控制的最好方法
。

2
.

基因一着丝点作图 前已叙及
,

根据基因与它的着丝点之间的距离
,

杂合雌鱼卵子第二极休

的保留导致不同比例的雌核发育二倍体后裔
。

对靠近着丝点的基因位点来说
,

所有后裔应该是纯合的
,

而对远离着丝点的基因位点来说
,

杂合后裔的比例增加
。

对那些与其着丝点自由组合的基因来说
,

预期

2厂3 是杂合后裔
。

应该指出
,

基因一着丝点作图已在许多生物 (包括微生物
、

果蝇
、

两栖类以及人类 )做过
。

鱼类方面的

类似研究是在这些理论基础上进行的
。

到 目前为止
,

作过基因一着丝点图 的鱼 类有蝶 ( P 二面m 等
,

土976 ; T h o : : p二 等
, 土9 8 1 )

、

鲤鱼 ( C h e r九” ,

生9胃 ; C加 r af s 与 T : u w d 王e r
,

1 9了8 ; 呱盯 等
,

主97 8 ,

197 9 ) 以及斑马鱼 ( s t嫩
臼i n g e r 等

,

1公81 )等
。

基因一着丝点作图资料在下列三个方面是有用的 :
( 1 ) 它提供有关鱼类减数分裂体制的基本资料

。

例如在雌核发育二倍体后裔中观察到 2厂3 以上杂合后裔
,

则表明有比预期少的重复交换子 (Do bll 玩 。 : 。

。。 v er 幻
。

又如
,

决定鲤鱼鳞式的 N 基因的很高杂合后裔比例 ( 9 7粥 )表明在带有 N 基因的染色体上实际

上没有发生重复交换子 ; ( 2) 作图资料对比较与进化研究也是有用的
。

大多数鱼类巨大的染色体数目使

得用传统的谱系分析很难得到这种资料
。

比较作图研究还可以提供有关鱼类中以及鱼类与其它脊椎 动

物之间基因排列保守程度的资料
。

许多重要鱼类的多倍体起源也可以用基因一着丝点作图来检验 <氏
-

l 记七:
,

工98伪 ; (3 〕基因一着丝点作图资料能够估计经雌核发育而获得的近交程度 ( N邹
。
等

,

1盯。 , T h。
-

二P印 n 等
,

1泌土; T 圣。o nl p o n ,

198 3 )
。

3
.

自交 系的快速建立 除了产生单性种群之外
,

研究鱼类雌核发育的主要 目的是为了快速产生

自交系( I bn er d 11。 、 )
。

这种自交系对选择育种研究可能是有用处的
,

因为当它们相互杂交时产生杂种

优势 (V i卯 or u 。
坤 b ri d , )

,

就如同杂种玉米那样
。

鱼类的自交系对基础生物学研究也是很有价值的
。

在鱼类
,

用雌核发育产生自交系的途径有两个
。

当前最广泛采用的是籍第二极体的保留而产 生的

雌核发育 (极体雌核发育 )
。

它导致后裔中部分纯合性
,

其纯合程度有赖于发生在减数分裂中的交换次

数
。

根据基因一着丝点作图资料
,

我们可以估计蝶与鲤鱼一个世代后纯合的比例 (相当于近交系数
,

夕 )

分别为 O
,

5 怪与 0
.

65
。

这比经兄妹交配 ( F 二 O
甲

2 5) 或 自体受精 ( E = 0
.

5) 所得到的要高些
。

可是
,

经极体

雌核发育要获得完全纯合也许是困难的
,

因为具有特别高的基因一着丝点重组率的基因位点可以保 持

杂合许多世代
。

为此
,

丸灯 与 C呱盯 i (土9 7句曾建议采用极体雌核发育与兄妹交配 (性逆转后 ) 的育种

方案
,

他们认为这种方案对产生纯合系比单独用极体雌核发育可能更有效
。

据报导
,

吴清江等叔 9 8 1) 已

完善了一套以雌核发育并辅以人工控制性别的技术来建立鱼类近交系的可能途径
,

即在经过连续 两代

雌核发育后
,

把部分个体人工转为雄性
,

待性成熟后进行同胞兄妹互交
。

这样繁殖出来的后代
,

除发生

交换的部分以外
,

在理论上每个位点上的基因都应是纯合的
。

这种人工转性的个体可能是生理上 的雄

性
,

而遗传型仍可能是雌性
,

因而通过这样繁殖的后代可能全为雌性个体
。

但这对建立一个近交系并不

存在什么问题
,

因为这种转性的雄鱼完全具备正常雄鱼的性机能
。

一尾成熟的成鱼可以连续使用若干

年
,

隔若干年后
,

再以同样的方法把同一家系的部分幼鱼转为雄性
,

即能使这个近交系不断地繁衍下

去
。

用雌核发育产生自交系的第二个途径是涉及第一次有丝分裂的抑制 (有丝分裂雌核发育 )
。

跳 er i。
-

加 g二 等 ( 198 1) 用物理方龙去获得斑马鱼纯合二倍体
。

由有丝分裂产生的单一雌性后裔应该是全部纯合

的
,

且遗传上是彼此一致的
。

但有丝分裂雌核发育较难试验成功
,

而且将导致比极休雌核发育更为严重

的自交衰退
,

但它使得两个世代后产生纯合自交系成为可能
,

而用同胞兄妹交配则需 8一 10 个世代
,

这

样就可大大缩短育种时间
。

继抑制第一次有丝分裂而引起的雄核发育也导致纯合二倍体个体的产生
。

鱼类人工诱发雄核发育
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二倍体还没有成功
,

且对世代短的鱼类来说
,

它可能不具备超过有丝分裂雌核发育的任何特殊优点
。

但

对世代较长的鱼类来说
,

雄鱼可能比雌鱼成熟早或者可以诱发它提早成熟
。

因此
,

采用雄核发育自交系

可以尽早得到育种结果
,

见效快
。

应用激素将雌核发育原种雌性转变为功能性雄性也可获得高度 自交的雄性
。

另外
,

它还可以用雄

鱼与雌核发育雌鱼重复回交而得到 (N o g y 与 C。瓦盯 i
,

1盯 8)
。

那么
,

雌雄自交系产生后如何进行经济杂交而获得杂种优势呢? 有两个可能途径:
( 1 ) 雌核发育雌

性与无亲缘关系的远系雄性之间的杂交 (顶交的一种 ) ; ( 2) 两个自交系的杂交
。

如果雄核发育 (后裔具

有全部父性遗传鱼类的产生 )成为现实
,

则第 2 个途径才行得通
。
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