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摘要! 为研究雌核发育二倍体鲫鲤产生二倍体卵子的分子机制!实验采用 6-$和 A4%&末端

快速分离法!克隆获得了雌核发育二倍体鲫鲤第三代"B

/

#$二倍体红鲫$三倍体湘云鲫和四倍

体鲫鲤的细胞周期相关基因%%%!"!2 基因 A4%&全序列& 结果显示!9 种不同倍性鱼 !"!2 基

因均编码含有 /32 个氨基酸蛋白!而且编码的蛋白都含有与其他 -4C激酶相当保守的序列

6*D&.$,'同源性分析发现!9 种鱼 !"!2 基因编码的氨基酸序列之间的相似度大于 ;016E!

说明 -@A2 蛋白在这 9 种不同倍性鱼中具有高度保守性& 采用实时荧光定量 6-$"F?207G:9?

6-$#对 !"!2 基因在 B

/

$二倍体红鲫$三倍体湘云鲫及四倍体鲫鲤早期卵巢中的表达进行分

析!结果发现!B

/

!"!2 基因比普通二倍体红鲫和三倍体湘云鲫表达要高!比四倍体鲫鲤的表达

水平低& 该研究从分子水平证明了 B

/

早期性腺中存在着大量的多倍体卵原细胞& 同时!研

究表明!!"!2 基因在雌核发育二倍体鲫鲤早期卵巢的高表达暗示着 B

/

多次进入 *期却不经

历 H期导致二倍体配子的产生&

关键词! 雌核发育二倍体鲫鲤' !"!2 基因' 早期卵巢' 二倍体卵子' 细胞周期

中图分类号! I081' *;101944444444 文献标志码(&

44在红鲫 ##$%$&&'(&$(%$)(&F?@ J2F1$ #

#

$ <

湘江野鲤 ##*+%',(&!$%+'- '1$ #

$

$中发现部分

可育后代"它们自交获得二倍体 (

&1'

2

"部分 (

2

能

产生二倍体卵子和二倍体精子"它们受精后在 (

/

中形成了两性可育的异源四倍体鲫鲤#93&D$"该

异源四倍体鲫鲤 (

/

交配形成了 (

9

"经过连续繁

殖"目前已繁殖到了 (

22

"形成了一个四倍体性能

代代相传"遗传性状稳定的四倍体鱼新种群#(

/

=

(

22

$"这是世界上在鱼类乃至脊椎动物中人工培

育的首例两性可育异源四倍体鱼类
&2 5/'

( 雌性四

倍体鲫鲤产生的二倍体卵子具有 2 套染色体"用

灭活的散鳞镜鲤#;A2GG?F?@ 9:FF/FA2FK$精子激活

四倍体鲫鲤#(

8

=(

13

$产生的二倍体卵子进行雌

核发育"在没有染色体加倍处理情况下"该二倍体

卵子发育为二倍体雌核发育鲫鲤第一代 #2, >

133"B

1

$( 与鲫鲤 (

2

相似"B

1

也能产生不减数的

二倍体卵子"这些二倍体卵子经灭活精子诱导"无

需染色体加倍处理"发育成为二倍体雌核发育鲫

鲤第二代#2, >133"B

2

$( 通过相同的方法获得

了 B

/

"B

9

"B

7

和 B

6

( 这样就建立了一个二倍体雌

核发育鲫鲤克隆品系 #B

1

=B

6

"2, >133 $

&9 57'

(

二倍体雌核发育鲫鲤克隆品系的建立为研究二倍

体杂交鱼产生二倍体卵子提供了很好的平台(

二倍体杂交鱼产生不减数的二倍体配子是演

化形成杂交四倍体鱼的关键因素( 不减数配子的

形成与生殖细胞的核内复制或核内有丝分裂或生

殖细胞融合有关
&6 58'

( 核内复制是指细胞多次进

入 *期而没有进入有丝分裂阶段和经历细胞质分

裂"这主要是由于细胞进入有丝分裂前被阻止在

B

2

期( 核内复制将导致具有特大核的细胞产生"

其主要特征是 H6(失活及 *期 -4C;激酶活性

呈周期性振荡
&6";'

( 已有的研究表明"脊椎动物
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中 !"!2 基因的产物 -@A2 与细胞周期蛋白 8结合

形成 H6(并协同启动 B

2

期向 H期的过渡
&;'

%而

且-@A2 蛋白即-4C激酶和细胞周期蛋白&在 *

期复制及 H早期染色体凝集也具有较为重要的

作用
&; 513'

( 我们已经对雌核发育二倍体鲫鲤生

殖细胞的染色体行为
&11 512'

及其受精生物学
&7'

进

行了观察"初步获得了二倍体配子产生的细胞生

物学证据"证明其早期生殖细胞存在着大量的多

倍体卵原细胞( 因此"本实验将对二倍体红鲫)三

倍体湘云鲫)四倍体鲫鲤及雌核发育二倍体鲫鲤

第三代 #B

/

$的 !"!2 基因 A4%&全序列进行克

隆"并对 !"!2 基因在不同倍性鱼的早期卵巢表

达差异进行研究"旨在寻找细胞周期相关基因

与二倍体配子产生的关联性"为雌核发育二倍

体鲫鲤二倍体配子的产生提供一定的分子生物

学证据(

14材料与方法

&'&(实验材料

实验鱼均取自湖南师范大学教育部多倍体鱼

繁殖及育种技术工程研究中心"为池养健康的 B

/

#2, >133$)红鲫 #

#

"2, >133$)三倍体湘云鲫

#

#

"/, >173$和异源四倍体鲫鲤#

#

"9, >233$(

将其卵巢取出并剪成小块" 583 L保存备用( 根

据组织切片观察表明不同倍性鱼所取卵巢处于
!

期"性腺中充满了卵原细胞和极少数的初级卵母

细胞(

&'!()$%的分离和 "#$%第一条链的获得

每种 不 同 倍 性 鱼 随 机 各 取 6 条" 按 照

6F/9?M2总 $%&提取试剂盒 # $%&M?3G;D/G20

$%&);/02G:/3 *N;G?9$分别从其性腺中提取总

$%&"将提取的总 $%&沉淀溶解于无核酸酶的

水中"然后在 503 L下保存备用(

以总 $%&为模板" /0:M/ # @D

12 =18

$ 6F:9?F为

引物"6F/9?M2的逆转录酶 03 L作用 7 9:3"92 L

作用 63 9:3 以合成第一条链 A4%&(

&'*(雌核发育二倍体鲫鲤 !"!! 基因编码区中间

片段的克隆

根据斑马鱼 #.$,'- %/%'-$)金鱼 ##$%$&&'(&

$(%$)(&$和日本青
!

#0%*1'$&2$)'+/&$ !"!2 基因

A4%&的保守序列设计的简并引物 #表 1$"已经

获得了二倍体红鲫)三倍体湘云鲫以及四倍体鲫

鲤 !"!2 基因编码区中间片段 671 OK

&1/'

( 在此基

础上"利用该简并引物通过 6-$扩增获得了雌核

发育二倍体鲫鲤 !"!2 基因编码区中间片段(

112E琼脂糖凝胶电泳检测到目的片段"继而将反

应体系扩大"进行回收纯化(

将回收的 4%&片段克隆于 KH4187D载体(

连接反应及细菌转化均按 KH4187D载体试剂盒

#D2C2$2公司$说明书进行操作( 通过菌液 6-$

及限制性酶切鉴定为阳性重组质粒克隆后"送上

海生物工程公司测序(

表 &(实验所使用的引物

+,-'&(./012/3432567/89033845:

引物名称

KF:9?F329?

引物序列#7P7/P$

KF:9?F;?Q>?3A?

用途

>;2M?

A@A271 --DB-D#B5&$B&DBD#&5B$ #D5-$DB&DB- 扩增中间片段

A@A272 &DDB-DDB#-5D$-BDB-#-5D$B&#B5&$&D 扩增中间片段

/P;:G?;&@2KG/F6F:9?F 7P-DB&D-D&B&BBD&--BB&D--/P /P7$&-,

R1 6F:9?F 7PBBB&DD-DBDD-DB--&-DB/P /P7$&-,

R2 6F:9?F 7PB&&&&&--DBB&-&&B&&-BB/P /P7$&-,

*H&$D))

DH

&

7P7&&B-&BDBBD&D-&&-B-&B&BD&-B-BBB7/P 7P7$&-,

7P7$&-,-4*6F:9?F& 7P7#D$27.%7/P#%>&"-"B"/FD%.>&"B"/F-$ 7P7$&-,

#6H 6F:9?F#H:S$

7P7-D&&D&-B&-D-&-D&D&BBB-&&B-&BDBBD&D-&&-B-&B&BD7/P#0/3M$

7P7-D&&D&-B&-D-&-D&D&BBB-7/P#;=/FG$

7P7$&-,

%#66F:9?F 7P7&&B-&BDBBD&D-&&-B-&B&BD7/P 7P7$&-,

B*61 6F:9?F 7P7BBD-&&DB--BDD-DDBD--&BBDDD7/P 7P7$&-,

B*62 6F:9?F 7P7B&&D&&-BDB&BB-D---&B-&&B&-7/P 7P7$&-,

A@A27*#$$

1

7P-&B-&-B&-&&B-&&DB&-&/P F?207G:9?6-$

A@A27&#$$

1

7P-&---&&D&&&-&&BDB&B-&&&&/P F?207G:9?6-$

"

2# ?$ 7PD---DDB-D--DD--&--&/P 内参基因引物

"

2# 5$ 7PBB&&BBB--&B&-D-&D-BD&/P 内参基因引物

2
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1 期 陶4敏"等!雌核发育二倍体鲫鲤及其他倍性鱼 !"!2 基因 A4%&全序列克隆及表达 44

&';("#$%的末端分离

/P末端的扩增44根据已克隆的 !"!2 基因

部分 A4%&序列合成特异 /P7$&-,正向引物 R1

和 R2#表 1$( 首先以 D2C2$2/P7(>00$&-,-/F?

*?G中的 /0:M/ @D7/;:G?;&@2KG/F6F:9?F为引物进

行反转录反应"然后用另外两对引物进行套式

6-$( 第一次 6-$用 /P;:G?;&@2KG/F6F:9?F和 R1

扩增%第二次 6-$用 /P;:G?;&@2KG/F6F:9?F和 R2

扩增(

7P末端的扩增4 4使用 *H&$D

DH

$&-,

A4%&&9K0:T:A2G:/3 C:G#-0/3?G?A= 公司$对不同

倍性鱼 !"!2 基因的 7P末端进行分离( 根据已克

隆的 !"!2 部分 A4%&序列和 *H&$D

DH

$&-,

A4%& &9K0:T:A2G:/3 C:G要求"用 6F:9?F6F?9:?F

713 软件)!?00NT:;= 119 软件设计了两个反向引物

B*61 和 B*62#表 1$( 首先使用 *H&$D))

DH

&

"0:M/3>A0?/G:@?和 7P7$&-,-4*6F:9?F&引物

#表 1$"6/U?F*AF:KG

DH

$?J?F;?DF23;AF:KG2;?进行

反转录反应( 然后用另外两对引物进行套式

6-$( 第一次 6-$用 #6H和 B*61 进行 6-$扩

增%第二次 6-$用 %#6和 B*62 扩增#表 1$(

与*11/+的克隆方法一样"通过对 /P7$&-,

和 7P7$&-,的产物进行测序获得 9 种鱼 !"!2 基

因的全长 A4%&序列(

&'<(同源性分析

在 %-8)的 B?3823V 数据库中搜索脊椎动物

-@A2 的蛋白质序列"选取了 0 种代表性脊椎动物

的 -@A2 氨基酸序列!金鱼#671;78$"斑马鱼#%6@

;;002;$"日本青
!

#%6@3313;8/3; $"吕宋青
!

#I;4B;8 $"非洲爪蟾 #%6@ 3313833;/ $"小鼠

#&&83;967$"人#,&W79239$(

运用 4%&*D&$对*11/+中获得 9 种鱼 !"!2

基因的全长 A4%&序列进行分析"分别找到其开

放阅读框"推导出相应的氨基酸序列( 采用 ,8)

提供的 -0>;G20W 在线服务#=GGK!

!

UUU1?O:12A1

>V5D//0;59;25A0>;G20U25$对这 9 种鱼与搜索的

其他 0 个物种进行序列比对分析并人工校正( 然

后通过 H,B&911

&19'

软件构件邻接系统进化树

#%?:M=O/>F7!/:3:3M GF??" %!GF??$" 同 时 采 用

8//G;GF2K 重复检验 1 333 次该进化树的置信度(

&'=(!"!! 基因的表达分析

用 F?207G:9?6-$的方法来研究 !"!2 基因#

!

3

$!)', 基因作为 !"!2 基因的内参$在雌核发育二

倍体鲫鲤#B

/

$及其他不同倍性鱼早期卵巢中的

转录水平( 首先取 $%&做反转录"反应体系为

27

#

'"选用的引物是 /0:M/ # @D12718 $ KF:9?F"

&H.反转录酶 7 ##6F/9?M2$"并加入 4%2;?以

排除可能存在的 4%&干扰( 所用的特异引物

A@A27*#$$1 和 A@A27&#$$1 及
!

3$!)', 基因引物

见表 1( 通过 6-$扩增和聚丙烯酰胺凝胶电泳

#6&B,$检测是否有非特异性条带扩增和确定最

适合的退火温度( 对每一种样品的分析都重复 /

次%定量 6-$反应条件为 73 L 2 9:3%;7 L 13

9:3%;7 L 17 ;"61 L 97 ;"93 个循环( 同样参照

':J2V 等
&17'

提出的相对标准曲线法对相对定量的

结果进行分析"得到 B

/

及其他不同倍性鱼 !"!2

基因的相对表达量图谱( 用熔解曲线法来检测实

时定量 6-$的产物是否特异(

24结果

!'&(!"!! 基因 "#$%全长序列的克隆及分析

对扩增获得的雌核发育二倍体鲫鲤 !"!2 基

因编码区 673 OK 左右的片 段进 行 测 序" 用

!?00NT:;= 软件和 %-8)网址的 8'&*D# =GGK!

!

UUU13AO:130913:=1M/J$对测序结果进行同源性

分析( 可知该片段大小为 671 OK"并且与已获得

的二倍体红鲫)三倍体湘云鲫以及四倍体鲫鲤

!"!2 基因编码区中间片段的序列相似度大于

;7E"可推测是 !"!2 基因的同源基因(

分别对获得的 B

/

)二倍体红鲫)三倍体湘云

鲫及四倍体鲫鲤中 !"!2 基因的 7P7$&-,和 /P7

$&-,产物进行测序"与之前扩增部分编码区序

列拼接后可获得不同倍性鲫鲤 !"!2 基因 A4%&

全长( 其中 B

/

A4%&全长 1 /// OK#B?3823V 登

录号!!X981103$"二倍体红鲫 A4%&全长 1 /96

OK#B?3823V 登录号!!X98110/ $"三倍体湘云鲫

A4%& 全 长 为 1 /3/ OK # B?3823V 登 录 号!

!X981101$"四倍体鲫鲤 A4%&全长为 1 //9 OK

#B?3823V 登录号!!X981102$( 并且分离的这 9

种鱼 !"!2 基因的开放阅读框都为 ;3; OK"编码 1

个含 /32 个氨基酸的蛋白质(

!'!(同源性分析和分子进化树的构建

应用 -0>;G20W 软件进行的同源性分析表明"

在所比较的 11 种动物中"-@A2 氨基酸序列具有

较高的同源性#图 1$"其中任何两者的相似度都

达到了 81E以上"特别是 B

/

)红鲫)三倍体湘云

/
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鲫)四倍体鲫鲤与斑马鱼)金鱼 6 种鲤科鱼类的同

源性为 ;016E=;;1/E"由此可见"-@A2 蛋白在

功能及进化上具有较高的保守性( 并且 97 =71

氨基酸 6*D&.$,为所有 -4C激酶域中相当保

守的区域
&12'

"此序列可能与周期蛋白结合相关(

同源性分析还表明"B

/

和四倍体鲫鲤 -@A2 蛋白

的氨基酸序列同源性高达 ;;1/E"说明 B

/

与四

倍体鲫鲤具有极为相近的亲缘关系(

图 &(不同脊椎动物的 >5"! 氨基酸的同源性分析

"

代表完全相同的氨基酸( 各序列在 B?3823V 中的登录号分别为雌核发育二倍体鲫鲤"!X981103% 红鲫"!X98110/% 三倍体湘云

鲫"!X981101% 四倍体鲫鲤"!X981102% 金鱼"671;78% 斑马鱼"%6;;002;% 日本青
!

"%63313;8/3;% 吕宋青
!

"I;4B;8% 非洲爪蟾"

%6@3313833;/% 小鼠"&&83;967% 人",&W79239(

?0@'&(A717B7@: ,C,B:30376>5"! D/7820C0C50662/2C8E2/82-/,823

"

;=/UG=?29:3/ 2A:@ ;?Q>?3A?;1B?3823V 2AA?;;:/3 3>9O?F;! MN3/M?3?G:A#4$(%$)(&<#4!$%+'-"!X981103% #4$(%$)(&F?@ J2F1"

!X98110/% #4$(%$)(&<#4!$%+'- <#4!(5'/%'"!X981101% #4$(%$)(&<#4!$%+'-"!X981102% #4$(%$)(&"671;78% .4%/%'-"%6;;002;%

042$)'+/&"%63313;8/3;% 042(1-,/,&'&"I;4B;8% 642$/5'&"%6@3313833;/% 748(&!(2(&"&&83;967% 94&$+'/,&",&W792391

44基于以上获得的氨基酸序列"利用 H,B&

911构建了 %!系统进化树#图 2$( 与相似性的分

析相一致"B

/

)红鲫)三倍体湘云鲫)四倍体鲫鲤

与斑马鱼)金鱼 6 种鲤科鱼类 -@A2 氨基酸序列聚

类为一支"与其它硬骨鱼类的分化较远( 整个鱼

类作为一个大支聚类在一起"与此相对的其它几

个非鱼类的脊椎动物则聚类为一个大支( 该系统

进化树与传统分类学的分类相吻合(

9
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图 !(基于不同脊椎动物的 >5"! 氨基酸序列构建的 $F 系统进化树

节点上的数字表示 O//G;GF2K 的置信度( 各序列在 B?3823V 中的登录号分别为雌核发育二倍体鲫鲤"!X981103% 红鲫"!X98110/%

三倍体湘云鲫"!X981101% 四倍体鲫鲤"!X981102% 金鱼"671;78% 斑马鱼"%6;;002;% 日本青
!

"%63313;8/3;% 吕宋青
!

"

I;4B;8% 非洲爪蟾"%6@3313833;/% 小鼠"&&83;967% 人",&W79239(

?0@'!(+92D9:B7@2C280"8/22@2C2/,825-: $F 128975-,3257C>5"! 0C50662/2C83D2"023

8//G;GF2K J20>?;2F?:3@:A2G?@ 2G3/@?;1B?3823V 2AA?;;:/3 3>9O?F;!MN3/M?3?G:A#4$(%$)(&<#4!$%+'-"!X981103% #4$(%$)(&F?@ J2F1"

!X98110/% #4$(%$)(&<#4!$%+'- <#4!(5'/%'"!X981101% #4$(%$)(&<#4!$%+'-"!X981102% #4$(%$)(&"671;78% .4%/%'-"%6;;002;%

042$)'+/&"%63313;8/3;% 042(1-,/,&'&"I;4B;8% 642$/5'&"%6@3313833;/% 748(&!(2(&"&&83;967% 94&$+'/,&",&W792391

!'*(!"!! 基因的表达分析

熔解曲线和 6&B,胶检测结果均显示扩增产

物单一且大小符合预期设计( $?207G:9?6-$结果

表明"!"!2 基因在二倍体红鲫)雌核发育二倍体鲫

鲤#B

/

$)三倍体和四倍体鱼性腺中的表达存在差

异#图 /$!以二倍体红鲫卵巢为参照#即假设二倍

体卵巢的 !"!2 9$%&起始含量为 1$"雌核发育二

倍体鲫鲤 #B

/

$)三倍体和四倍体鱼卵巢中的

9$%&的相对拷贝数分别为 13

113/

)13

3180

和 13

1199

(

图 *(!"!! 基因在不同倍性鱼性腺中的

/2,BG8012.>)结果

11二倍体红鲫卵巢% 21三倍体卵巢型% /1四倍体卵巢% 91雌

核发育二倍体鲫鲤#B

/

$卵巢(

?0@'*(+922HD/23307C76!"!! 1)$%0C

50662/2C8DB705: B2E2B603923-: /2,BG8012.>)

11/J2FN /T@:K0/:@ F?@ A>FA:23 A2FK% 21/J2FN /TGF:K0/:@;% /1

/J2FN /TG?GF2K0/:@;% 91/J2FN /TB

/

1

/4讨论

在雌核发育二倍体鲫鲤的早期性腺中"大部

分卵原细胞通过减数分裂前的核内复制或核内有

丝分裂或生殖细胞融合形成了 9, 甚至 8, 的细胞

核
&9 57"11'

( 这些多倍体卵原细胞中大部分是 9,"

它们经历染色体加倍形成大量的 9, 卵原细胞"再

经过正常的减数分裂就可以形成 2, 的卵子( 通

过受精生物学
&7'

"早期生殖细胞的染色体观

察
&12"16'

和早期生殖细胞培养"我们获得了不减数

配子的产生机制的细胞生物学证据"但是"对不减

数配子产生的分子机制研究甚少( H2A2>0?N

等
&8'

认为核内复制的发生与细胞分裂周期调控

基因的功能直接相关 ( 已有的研究表明"脊椎动

物中 !"!2 基因的产物 K/9A@A2 #即 -@A2$与周期

蛋白 8结合形成 H6(并协同启动 B

2

期向 H期

的过渡
&;'

%而且 -@A2 蛋白即 -4C激酶和细胞周

期蛋白 &在 *期复制及 H早期染色体凝集也具

有较 为 重 要 的 作 用
&;'

( 当 K/9

A@A2

# -4C1 $ 5

-NA0:38未能达到细胞分裂的阈值
&;"10'

"或者 !"!2

或者 !*!2',:基因在 $%&水平或者蛋白水平的表

达异常"或者 -@A2 和 -NA0:38蛋白的磷酸化或者

去磷酸化发生紊乱时"都有可能导致核内复制的

发生( 所以"本实验对细胞周期调控的关键因子

-@A2 的转录水平进行了研究(

本实验首次获得了二倍体红鲫)雌核发育二

倍体鲫鲤)三倍体湘云鲫和四倍体鲫鲤的 !"!2

A4%&全序列( 通过 -0>;G20W # 118/ $ 软件和

7
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%-8)网址的 8'&*D进行同源性分析"发现这 9

种鱼 !"!2 基因编码的氨基酸序列的同源性高达

;016E"并且基于不同物种 !"!2 基因氨基酸序列

构建的 %!系统进化树表明"这 9 种鱼类聚集在一

起"-@A2 蛋白在这 9 种不同倍性鱼中具有高度保

守性( 这 9 种不同倍性鱼 !"!2 基因均编码含有

/32 个氨基酸蛋白"而且编码的蛋白都含有与其

他 -4C激酶相当保守的序列 6*D&.$,

&18'

"这段

保守序列对于周期蛋白的结合十分重要( 根据氨

基酸序列的高度保守性和推导蛋白具有的 -4C

蛋白特殊的结构域"可以确定实验获得的正是不

同倍性鲫鲤的 !"!2 基因"并且在功能上与其他物

种具有很高的保守性(

已有研究证明"-@A2 蛋白在 H期早期使组

蛋白 +

1

上的特殊位点磷酸化"从而使染色体在

螺线管基础上聚缩成更高级的结构"有促进染色

体凝集并启动分裂的功能
&13'

( 二倍体红鲫)三倍

体湘云鲫和四倍体鲫鲤染色体数目是成倍数增加

的#分别为 133"173"233 条$( 在之前的实验中

发现"在不同倍性鱼的早期卵巢中"!"!2 基因的

转录水平会随倍性的递增而依次升高
&1/'

"这种现

象可能与-@A2 蛋白凝集染色体的相应功能有关(

当多倍体染色体凝集时"-@A2 蛋白需要磷酸化的

组蛋白数量及需要凝集的染色体数目会随之增

加"我们推测多倍体合成比较多的 !"!2 9$%&模

板是为了转译更多的 -@A2 蛋白来参与染色体的

凝集活动( 在 B

/

早期性腺中"!"!2 的表达水平

并没有受到抑制"甚至比二倍体红鲫和三倍体湘

云鲫的早期性腺的表达量都要高( 如果 B

/

像普

通的二倍体一样"早期的性腺只含有 2, 的卵原细

胞"那么两者的 !"!2 基因的表达量基本会一致"

但实验结果表明"B

/

的表达量比二倍体和三倍体

要高"而比四倍体鱼表达量稍低( 这从分子水平

上表明 B

/

早期性腺存在着大量的多倍体卵原细

胞"但由于并不是所有的卵原细胞都发生了染色

体加倍"B

/

比四倍体鱼表达量稍低(

核内复制的发生和调控是由多种因素共同作

用的结果
&;"10'

"因此"虽然 B

/

中有 !"!2 基因的表

达"若不能进行正常的磷酸化和去磷酸化
&1;'

"或

者 H6(的调节亚基 !*!2',:基因表达异常"都会

影响 B

2

%

H 的转化
&;"23 521'

( 其次"-@A2 蛋白与

-N0:3&结 合 成 *6(复 合 体
&;"22 529'

# * K=2;?7

KF/9/G:3M T2AG/F"*6("*期启动因子$"它能启动

细胞进入 *期
&1;'

( 我们推测雌核发育二倍体鲫

鲤可能发生了核内复制即从 B

2

末期或者 H最早

期跳跃 H期进入 B

1

期"然后再次进入 *期"从而

形成多倍体卵原细胞"所以 !"!2 基因的表达自然

比只进行一次复制的二倍体红鲫要高( 不过"有

关 !"!2 基因在雌核发育二倍体鲫鲤早期卵原细

胞表达情况与核内复制的关系有待进一步深入

研究(
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