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摘要! 贝类的远缘杂交起源于牡蛎!至今已经有 4/3 多年研究历史!其研究主要集中在经济价

值较高的巨蛎属牡蛎的种间杂交上# 作者在分析同类研究的基础上!结合近年来的研究结果!

综述了国内外牡蛎种间杂交研究成果及其存在问题# 具体内容包括种间配子兼容性分析"表

型性状评估"杂种遗传鉴定"杂种优势估算"杂交不育格局"异源多倍体诱导及种间回交等几方

面的研究进展和要点!并展望了牡蛎种间杂交的应用前景!以期为牡蛎种间杂交及遗传分析"

优质苗种繁育及育种等方面研究和应用提供科学依据和实践参考#

关键词! 牡蛎$ 种间杂交$ 表型性状$ 杂种优势$ 遗传鉴定$ 种间回交

中图分类号! V/24$ *:701/555555555文献标志码%&

55牡蛎属于软体动物门&双壳纲&珍珠贝目&牡

蛎科"为全球性分布类群%牡蛎肉味鲜美&富含多

种人体必需氨基酸"是一种重要的海洋生物资源"

更是世界上最重要的海水养殖经济类群之一"其

养殖总产量和单位面积产量在所有的贝类养殖种

类中位居首位
*4+

' 我国是牡蛎养殖大国"233:-

2342 年产量均在 /83 </03 万 C"占养殖贝类产量

的 /8Q"海水养殖总产量的 28Q

*2+

' 与其他养殖

种类一样"在牡蛎的养殖过程中"也常出现抗病抗

逆性差&个体小型化&单位产量降低等不良现象

#在我国比较明显$%对此"除了改良环境条件和

控制人为因素 #如养殖密度过高等$"培育高产&

抗逆&优质的牡蛎新品种是解决以上问题的重要

途径之一'

种间杂交是动&植物基本育种手段之一"特点

是它可以显著扩大动植物的基因库"促进种间交

流"引入异种有利基因"创造出新的变异类型"甚

至会合成新的物种
*/+

' 贝类的远缘杂交起源于

牡蛎"早在 4002 年"O/I@K/A7O3:AMH0=

*1+

就开展了

葡萄牙牡蛎 #-)(,,#,$)2( ('5+%($($ 与欧洲牡蛎

#-D28+%&,$的种间杂交' 4:83 年"4:D;>

*8+

研究了

太平洋牡蛎#-D5&5(,$ B美洲牡蛎#-D*&)5&'&0($

及美洲牡蛎 B奥林匹亚牡蛎#-D%+)&8($的种间杂

交' 随后"学者们陆续开展了许多牡蛎种间杂交

实验和研究' 8:??AH= 等
*7+

在 4::/ 年对巨蛎属牡

蛎的种间杂交进行了总结分析后认为"在此之前

的牡蛎种间杂交"由于未进行遗传鉴定"只通过表

型性状观测确认杂交成功与否"其可信度令人怀

疑' 目前"已证实经过遗传鉴定的牡蛎种间杂交

组合如下!长牡蛎 B近江牡蛎 # -D)&*+%()&,$

*9+

&

长牡蛎 B美洲牡蛎
*9+

&长牡蛎 #-D5&5(,$ B葡萄

牙 牡 蛎
*0 6:+

& 长 牡 蛎 B 熊 本 牡 蛎 # -D

,&<(42($

*43 642+

&近江牡蛎 B美洲牡蛎
*9+

&近江牡

蛎 B熊本牡蛎
*4/+

&香港牡蛎#-D3#'5<#'52',&,$ B

长牡蛎
*41+

&香港牡蛎 B近江牡蛎
*48+

等' 这些杂

交组合中"除了长牡蛎与葡萄牙牡蛎可以成功地

获得种间杂种"其他的种间杂交很少能获得种间

杂交稚贝' R:AB 等
*47+

在 2343 年又将太平洋牡
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蛎与葡萄牙牡蛎重新划分为两个亚种"使得原来

报道的这两个种间杂交变成了亚种间杂交' 上述

研究表明"巨蛎属牡蛎的远缘杂交虽然报道较多"

但真正成功的较少"报道主要集中在早期表型性

状的研究上#表 4$"如对种间配子兼容性分析&杂

交幼虫早期表型性状"以及其杂交胚胎或幼虫为

材料的细胞学&分子生物学等基础研究'

表 !#牡蛎远缘杂交研究的主要结果

%&'"!#Q& *̀))1875,8*30.8,&/,-@').0.c&,.*/3*)*@8,1)

杂交组合

@3/>>H>

主要结果

9:</33H>I0C>

参考文献

3H?H3HA@H>

备注

A/CH

葡萄牙牡蛎 -D('5+%($( B

欧洲牡蛎 -D28+%&,

双向均不能受精 *1+ 欧洲牡蛎#胎生型$实际为属间杂交

长牡蛎 -D5&5(,B美洲牡蛎

-D*&)5&'&0(

可以双向受精"但正常发育至直线铰合幼虫

#4形幼虫$ '

*49+

获得的 4形幼虫在 7 643 日龄期间出现大

量死亡"没有获得稚贝'

*9+

长牡蛎 -D5&5(,B美洲牡蛎

-D*&)5&'&0(

单向受精"幼虫发育停滞"不能完成变态 *40 622+ 美洲牡蛎分类有变化

美洲牡蛎 B奥林匹亚牡蛎

-D%+)&8(

双向均不能受精 *8+

奥林匹亚牡蛎 #胎生型$ "实际为属间

杂交

长牡蛎 -D5&5(,B葡萄牙牡

蛎 -D('5+%($(

双向受精"可以获得幼虫及稚贝"杂交子完

全可育

*0 6:"40"

2/ 628+

这 2 个种类现在被重新划分为 4 个种

下的 2 个亚种"不再属于真正种间杂交

长牡蛎 -D5&5(,B熊本牡蛎

-D,&<(42(

单向受精"可以产生存活幼虫及稚贝 *43 642"21+ 藤爽爽等 *42+发现可以双向受精

长牡蛎 -D5&5(,B近江牡蛎

-D)&*+%()&,

有限的受精率"可以产生存活稚贝 *24"21"27+ 实验中近江牡蛎中含有香港牡蛎

长牡蛎 -D5&5(,B近江牡蛎

-D()&(<2',&,

双向受精"&8受精率较低"可以获得幼虫

及稚贝%8&可以获得生长&存活性状的单

亲杂种优势

*29 62:+

"

实验中近江牡蛎使用的是 (红肉 ) "即

-D()&(<2',&,

长牡蛎 -D5&5(,B澳大利亚

岩牡蛎 -D)3&B#/3#)(2

双向较高受精率"但是没有幼虫存活至变态 */3+

长牡蛎 -D5&5(,B易巨迁牡

蛎 -D&)28(%2&

有限受精率"幼虫早期夭折 */3+

长牡蛎 -D5&5(,B棘刺牡蛎

6(00#,$)2( 203&'($(

单向受精#8,$ "反方向较高受精率"可以获

得幼虫
*/3 6/4+

长牡蛎 -D5&5(,B悉尼岩牡

蛎 -D0#442)2&(%&,

双向不能受精 *2/+

长牡蛎 -D5&5(,B僧帽牡蛎

6D0+0+%%+$

双向不能受精 */3+

长牡蛎 -D5&5(,B日本岩牡

蛎 -D'&//#'(

双向受精"%8胚胎发育发育延迟"可以获

得幼虫及稚贝
*42+

"

近江牡蛎 -D()&(<2',&,B熊

本牡蛎 -D,&<(42(

单向受精"可以获得幼虫及稚贝
*49+

"

近江牡蛎 -D()&(<2',&,B葡

萄牙牡蛎 -D('5+%($(

双向受精"可以获得幼虫及稚贝 S:/ 等#;A 23H>>$

香港牡蛎 -D3#'5<#'52',&,B

长牡蛎 -D5&5(,

单向受精"可以获得幼虫及稚贝"杂交稚贝

生长较慢"抗逆性增强"杂种高度不育
*/2+

"

香港牡蛎 -D3#'5<#'52',&,B

葡萄牙牡蛎 -D('5+%($(

单向受精"可以获得幼虫及稚贝"杂交稚贝

生长性状随环境而改变"抗逆性增强"杂交

子高度不育

*//+

"

香港牡蛎 -D3#'5<#'52',&,B

近江牡蛎 -D()&(<2',&,

单向受精"可以获得幼虫及稚贝"杂种完全

可育"表型性状随环境变化
*48+

"

注!(

"

)表示杂交稚贝已经过遗传鉴定"为真正意义上的两性融合杂种

%/CH>!(

"

);AM;@:CH>CK:CCKHK=L3;M>K:DHLHHA ;MHAC;?;HM L= CKH9/0H@I0:39HCK/M
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45常见牡蛎种类

由于牡蛎的贝壳形态可塑性较大"常常很难

从外观上对其进行准确的分类"所以分类学家

们对于牡蛎的分类一直以来都存在着争议"有

些种类被重新分开"有些种类被重新合并"导致

了以往的种间杂交结果随着分类地位的演变而

逐渐受到后来研究者的质疑' 在我国"最主要

分布着 9 种巨蛎属牡蛎!

$

长牡蛎"又叫太平洋

牡蛎"在 2330 年 R:AB 等
*/1+

将我国北方原来的

大连湾牡蛎及褶牡蛎#-D/%&0($+%($划入该种%它

主要分布在我国北方辽宁及山东等长江以北的

地区"喜好高盐低温环境"年产量在 03 万 C左

右%

%

葡萄牙牡蛎"又称为福建牡蛎"在 2343 年

R:AB 等
*47+

将其定义为长牡蛎的亚种"主要分布

在我国长江以南的地区"主产区在福建省"喜好

高温&高盐环境"年产量在 483 万 C左右%

&

香港

巨牡蛎"最近被修订为香港牡蛎"俗称 (白蚝 ) "

是 233/ 年从近江牡蛎中重新鉴定出来的种

类
*/8 6/0+

"主要分布在我国的广东&广西两省"喜

好高温&低盐环境"是我国南方土著种"年产量

在 4/3 万 C左右
*/:+

%

6

近江牡蛎"又称为 (红

蚝) "也是在 233/ 年从近江牡蛎中重新鉴定出

来的种类"即为现今的近江牡蛎"分布在我国南

北沿海"喜好低盐环境"年产量在 43 万 C左

右
*/8 6/:+

%

7

熊本牡蛎"主产于日本&韩国"在我

国分布于江苏南通以南"主要包括浙江&福建&

广东&广西&海南等地"浙江为核心分布区%喜好

高温&中高盐环境"均为野生状态"基本无养

殖
*13+

%

8

日本岩牡蛎 #-D'&//#'($ "又称夏牡

蛎"主要分布在日本北海道以南及韩国东海岸

至济州岛"在日本很受欢迎%在我国浙江舟山有

零星分布"喜好高盐中低温环境
*14+

%

9

易巨迁牡

蛎"主要分布在菲律宾群岛及马来群岛"是菲律

宾主要牡蛎经济种
*12+

%在我国南方有零星分布"

喜好高温低盐环境' 以上 9 种巨蛎属牡蛎中"前

/ 种是我国牡蛎的主要经济种"而后 1 种均为野

生种"尚未形成产量"尤其是后 2 种仅有零星分

布' 在世界范围内"牡蛎经济种还有巨蛎属的

美洲牡蛎&牡蛎属的欧洲牡蛎&小蛎属僧帽牡蛎

# 6(00#,$)2( 0+0+%($($ &悉尼岩牡蛎等'

25杂交配子兼容性

种间配子不兼容往往会导致种间产生生殖

隔离#3H23/MI@C;/A ;>/0:C;/A$ ' 生殖隔离是指由

于各方面的原因"使亲缘关系较近的物种之间

在自然条件下不能交配繁殖或生殖细胞不能相

互受精&发育"即使能交配或受精也不能产生可

存活后代或不能产生可育性后代的隔离机制'

生殖隔离如果发生在受精以前"就称为受精前

隔离"包括地理隔离&生态隔离&季节隔离&生理

隔离&形态隔离和行为隔离等%若隔离发生在受

精以后"就称为受精后隔离"其中包括杂种不存

活&杂种不育和杂种衰败等
*1/+

' 在自然界中"种

间配子不兼容是保证物种单一性的一种主要手

段' 对于海洋无脊椎动物而言"分布在重叠区

域内不同物种间的生殖隔离大部分是由于种间

配子不兼容导致的
*11+

' 在此"学者们先后从受

精水平上研究了长牡蛎 B熊本牡蛎
*43+

&长牡蛎

B美洲牡蛎
*18+

&近江牡蛎 B熊本牡蛎
*44"4/+

&香

港牡蛎 B长牡蛎
*17+

&贻贝 #C.$&%+,28+%&,$ B盖

勒贻贝 #CD$)#,,+%+,$

*19+

等种间配子不兼容格

局"研究&解释受精前生殖隔离机制'

对于巨蛎属牡蛎而言"有些种间杂交表现为

单向受精"现有研究已经查明!在牡蛎种间精卵

识别的过程中"精子结合素蛋白是决定能否受

精的一个关键蛋白"其基因进化速度较快"导致

了不对称受精现象的发生
*10 61:+

' 这种单向受精

机制引发了不对称的受精前生殖隔离"使种间

配子兼容性效应减半' 在以往的牡蛎配子兼容

性分析中"单向受精比较常见"人们先后发现了

熊本牡蛎 #

#

$ B长牡蛎 #

$

$

*43 642+

&熊本牡蛎

#

#

$ B近江牡蛎#

$

$

*4/+

&近江牡蛎#

#

$ B美洲

牡蛎#

$

$

*29+

&香港牡蛎#

#

$ B长牡蛎#

$

$

*41+

&

香港牡蛎#

#

$ B葡萄牙牡蛎#

$

$

*/3+

&香港牡蛎

#

#

$ B近江牡蛎 #

$

$

*48+

等杂交组合具有单向

受精现象' 而双向受精的组合则有长牡蛎 B近

江 牡 蛎
*7 69"29+

& 长 牡 蛎 B 葡 萄 牙 牡

蛎
*0 6:"40"2/ 628+

&长牡蛎 B澳大利亚岩牡蛎 #-D

)3&B#/3#)(2$

*7+

等' 表 2 列出了我国最重要 8 种

巨蛎属牡蛎经济种的种间杂交受精方向性及其

兼容性信息'

727
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表 $#我国 Y 种巨蛎属牡蛎受精方向性及其兼容性

%&'"$#%-131),.5.c.*/0.)1;,.*/&/0;*46&,.'.5.,@ &4*/9 3.<1*@8,1)861;.18./D-./&

55555

$

#

55555

长牡蛎

-D5&5(,

葡萄牙牡蛎

-D('5+%($(

熊本牡蛎

-D,&<(42(

香港牡蛎

-D3#'5<#'52',&,

近江牡蛎

-D()&(<2',&,

长牡蛎
) )

B B

)

葡萄牙牡蛎
) )

B B

)

熊本牡蛎
) ) ) ) )

香港牡蛎
) ) ) ) )

近江牡蛎
) )

B B

)

注!(

)

)表示可以受精"( B)表示不可受精

%/CH>!(

)

) :AM ( B);AM;@:CH?H3C;0;N:C;/A :AM A/ ?H3C;0;N:C;/A"3H>2H@C;DH0=

/5杂种的表型性状

?"!#生长

种间杂交常常伴随着染色体组不兼容或者

兼容性比较差"往往会导致杂种生长缓慢&甚至

早期夭折' 对于海洋双壳贝类而言"种间杂交

具有明显生长性状改良的报道不多"仅见于大

西洋浪蛤# 6/&,+%( ,#%&8&,,&4($ B侏儒蛤#C+%&'&(

%($2)(%&,$

*83+

及海湾扇贝 #!D&))(8&(',&))(8&(',$

B紫扇贝#!D/+)/+)($+,$

*84+

等杂交组合' 在牡

蛎的远缘杂交中"一般情况下"幼虫表型性状在

前 2 周会表现出强烈的母本效应' 在众多的牡

蛎种间杂交中"大多数研究集中在幼虫的生长

情况上"如太平洋牡蛎 B近江牡蛎
*9"27 620+

&熊本

牡蛎 B近江牡蛎
*4/+

&熊本牡蛎 B长牡蛎
*42+

&近

江牡蛎 B美洲牡蛎
*7 69+

等组合' 由于种间杂种

获得较少"所以对其稚贝的生长报道很少"仅限

于 TI 等
*4/+

对熊本牡蛎 B近江牡蛎的稚贝生长

研究"藤爽爽等
*42+

对长牡蛎 B熊本牡蛎的杂种

的生长情况报道"并且发现杂种生长情况均不

如自 交 组"表 现 出 生 长 缓 慢 的 特 点' UK:AB

等
*/2+

在研究香港牡蛎与长牡蛎种间杂交中"也

发现杂种无论幼虫还是稚贝"直到繁殖期"其生

长劣势明显%但是 UK:AB 等
*//+

在研究香港牡蛎

与葡萄牙牡蛎种间杂交时发现"杂种幼虫生长

缓慢"但是一旦变成稚贝以后"在不同环境条件

下培育生长状况不同"在适宜的条件下"会表现

出快速生长的特征"在不利于生长的条件下"表

现出生长劣势"这表明生长性状与环境互作具

有一定的相关性' +I/ 等
*48+

发现香港牡蛎与近

江牡蛎杂种在我国北方沿海具有杂种优势"但

由于北方环境均不是两种牡蛎生存最佳环境"

其结果有待于在华南沿海展开进一步的论证'

?"$#存活

种间杂种的存活能力实质上并非是遗传上的

完全适应"它是一个进化遗传变异的多向性结

果
*82+

' 对于双壳贝类种间杂种存活力的报道"大

多是幼虫存活率不高"在变态之前就夭折"或者是

获得很少量的稚贝%在此之后"全部死亡
*7"22"/3+

'

牡蛎的早期种间杂交研究结果表明!大多数杂交

幼虫具有存活率低&幼虫不变态等特点"仅有很少

一部分个体可以完成变态形成稚贝' 尤其是在

4::/ 年"8:??AH= 等
*7+

在 &ZI:@I0CI3H上发表了一

篇不可存活的牡蛎种间杂种一文"成了后来大多

数学者不再进行牡蛎远缘杂交研究的直接原因'

事实上"经过作者近几年来的对牡蛎远缘杂交研

究"发现绝大部分的种间杂种可以存活&可以变

态&大部分可育&个别不育' 经过仔细分析"认为

在不利于幼虫及稚贝养成的条件下"会出现幼虫

存活率低&幼虫不变态等不良症状"这一点已经在

先前报道的巨蛎属牡蛎种间杂交中得到了验

证
*8 60"24"22"28+

' 但是"在适合于幼虫存活的条件

下"种间杂种可以表现出良好的存活力"而且一旦

形成稚贝以后"具有很强的抗逆能力' 张跃环
*41+

发现同一个杂交组合在不同环境条件下实验结果

不同"尤其是在存活力上表现不同%例如在大连&

青岛&深圳研究香港牡蛎与长牡蛎的种间杂交时"

在大连可以获得大量的幼虫及稚贝"而且杂种表

现出很强的抗逆性%但在青岛仅能获得很少量稚

贝%在深圳则根本无法获得稚贝' 出现这种情况

的原因可能是在大连进行的研究其局部环境更适

应于杂交幼虫存活及变态' UK:AB 等
*/2+

还发现

香港牡蛎与长牡蛎种间杂种具有抵抗冬季严寒&

夏季炎热的特点"在稚贝越冬期及繁殖期表现出

较高的存活力' 作者认为"牡蛎种间杂交"只要能

获得正常 4形幼虫"就应该可以获得杂种稚贝"
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而能否获得大量稚贝则取决于实验环境条件及幼

虫培育技术水平'

15杂种的遗传鉴定

杂种的遗传鉴定是非常有必要的"因为在双

壳贝类的远缘杂交中"经常会出现雌核发育&天然

多倍体&雄核发育等现象的发生%而且会有精子污

染&培育过程中的幼虫污染等现象"所以单以表型

性状作为杂交成功标志"是不准确的"而且也令人

怀疑其结果的可信度
*7 69+

' &00HA 等
*29+

对长牡蛎

及近江牡蛎杂种进行了遗传鉴定"发现其中有个

别个体并非真正的杂种"有可能出现了雌核发育

或者培育过程中的混淆' 之后"VIH等
*20+

在利用

四倍体长牡蛎与近江牡蛎制作异源三倍体的时

候"也进行了遗传鉴定"发现有很少一部分个体并

非是异源三倍体' TI 等
*4/+

采用 )E*

4

对近江牡

蛎及熊本牡蛎的种间杂种进行的遗传鉴定发现"

杂种为真正的杂种' 所以"在今后种间杂交研究

中"遗传及倍性鉴定必不可少' 第一&可以检测杂

种的真伪%第二&可以判断这个杂交属于哪种类

型"是真正意义上的两性融合"还是雌核或者雄核

发育%第三&查看是否有个体出现了功能性的多

倍体'

鉴定出种间杂种的方法有很多"主要包括分

子生物学手段及细胞学方法' 分子生物学中比较

常用的有 $('6&&('6&**$&*%6等及复合 6-$

法"还有利用线粒体基因 8*&47*&-")或核基因

40*&20*&)E*等手段' 细胞学方法包括最直接的

染色体荧光标记&荧光原位杂交&(;>K 杂交及特异

位点染色体探针法及 4%&含量检测等' 目前"

R:AB 等
*8/ 681+

开发了适用于我国 8 个主要牡蛎经

济种快速检测的特异性标记"即复合 -")及其

)E*' 利用该方法"-")可以有效确定杂种的母本

来源")E*

2

可以确定的杂种具有 2 条与亲本一致

的条带"从而确认杂种包含两亲本的遗传物质'

这种鉴定方法已经在牡蛎
*4/"29 620"/2 6//+

&蛤
*83+

&扇

贝
*84+

上等到了验证"具有简便&快速&准确性高的

特点'

85杂种优势

无论是种内杂交还是种间杂交"育种学家们

最关心的莫过于杂交是否会产生积极的杂种优

势' 由于贝类远缘杂交过程中"经常会出现配

子不兼容&幼虫停滞生长&幼虫不变态等情况"

大多数报道的杂种均为表现杂种劣势"即出现

了远交衰退现象' 杂种优势的报道仅限于大西

洋浪蛤 B侏儒蛤
*83+

及海湾扇贝 B紫扇贝
*84+

等

杂交组合' 至于牡蛎方面"目前为止的报道均

为杂种劣势或者没有产生杂种优势' &00HA

等
*29+

报道的太平洋牡蛎与近江牡蛎的杂交中"

从其幼虫生长上看"没有杂种优势"从其存活力

上看"具有显著的杂种劣势%张跃环等
*2:+

研究了

长牡蛎与近江牡蛎种间杂交"发现以长牡蛎为

母本的杂交组具有显著的生长及存活优势"而

反交则表现出生长及存活劣势%也就是说"表现

为单向杂种优势或不对称现象%TI 等
*4/+

在研究

近江牡蛎与熊本牡蛎杂交时"发现了明显的生

长及存活杂种优势%UK:AB 等
*/2 6//+

发现香港牡

蛎与长牡蛎种间杂交时没有生长优势"但存活

优势随着环境变化而改变%而香港牡蛎与葡萄

牙牡蛎种间杂交时"生长优势随着环境而变化"

但稚贝具有存活优势'

对于杂种优势 # KHCH3/>;>$的解释"一直是困

扰育种学者一个世纪以来的问题' 到目前为止"

水产学中的对杂种优势的理解和估算还比较粗

糙"其计算方法也比较模糊"相对通用的为中亲杂

种优势"但是这种计算是不是最合理"有待于进一

步分析' UKHAB 等
*88+

在比较两个亚种海湾扇贝

杂交时"定义了母系单亲杂种优势 # 9:CH3A:0

KHCH3/>;>$"发现母系杂种优势可以解决一些中亲

杂种优势说明不了的问题' 在此之后"郑怀平

等
*:+

在研究亚种间杂种优势时再一次引入杂种

潜力#KHCH3/>;>2/CHA@H$"用于杂种优势评判太平

洋牡蛎与葡萄牙牡蛎亚种间杂交"这种评判方法

先后用于评定海洋双壳贝类中的两个海湾扇贝亚

种间杂交
*87+

&太平洋牡蛎近交系间的杂交
*89+

及

两种贻贝种间杂交
*80+

"发现其具有良好的适用

性' 为了进一步解释杂种优势来源"可以考虑引

入作物上的一般配合及特殊配合力' 而且"可以

通过建立杂交家系的模式"利用杂种遗传力进一

步分析杂种优势' 杂种遗传力#@3/>>7KH3;C:L;0;C=$

是指加性方差占杂种一代方差的比率' 由吴仲

贤
*8:+

于 4:07 年提出"从理论的角度来看"杂种遗

传力含义有更加深远的意义' 当两个物种杂交

时"就可以得到一个遗传力较高的杂种%当两个杂

交种再杂交时"它的二代杂种遗传力就更高"如果

027



!""#!

!

$$$%&'()*+,-%'.

1 期 张跃环"等!养殖牡蛎种间杂交的研究概况与最新进展 55

这种过程进行下去"将得到 A 代杂种遗传力"它的

值接近于 4"此时所有后代个体都表现这一性状"

该性状就稳定下来' 总之"对于不同的杂交组合"

选取合理的方法计算杂种优势至关重要'

75杂种育性分析

杂交不育# K=L3;M >CH3;0H$在远缘杂交中是一

种普遍现象"是指亲缘关系较远的生物类型间所

获得的杂种"因其生理功能不协调&生殖系统遭受

扰乱而不能繁殖后代或者繁殖力低的现象
*/+

'

对于水产动物而言"远缘杂交不育研究主要集中

在鱼类上的鲑鳟类&鲤科类及罗非鱼类上
*73+

' 对

于贝类而言"由于杂交种比较难于存活"往往在幼

虫阶段就已经大量死亡"获得的少量稚贝也很难

存活至性成熟"因此"即使获得了少量的性成熟稚

贝"也由于数量太少"对其性腺生殖发育研究不具

有统计学意义"导致了贝类育种上远缘杂种不育

性研究非常少' 目前"有关双壳贝类远缘杂交中

的杂种育性情况"发现海湾扇贝 B紫扇贝种间杂

种在性腺早期发育阶段为雌雄同体"成熟阶段全

部为雌性"具有雌性化特征'

*84+

%UK:AB 等
*74+

利用

杂种卵子与双亲雄性进行了回交实验"发现卵子

可与双亲以较低的受精率进行回交"可以获得存

活子代"从而拓宽了海湾扇贝遗传学基础' 在自

然界中"有一些天然杂交贻贝具有可以繁育的特

性"而且出现贻贝渐渗群体区域' 香港牡蛎与近

江牡蛎的种间杂种具有完全可育性"即雌雄杂种

均可以正常性腺发育"而且回交及自交都比较容

易获得后代"这可能是由于二者亲缘关系较近所

致
*72+

' 与此不同的是"UK:AB 等
*/2+

在研究香港

牡蛎与长牡蛎种间杂交时发现"杂种出现了 1 种

类型"分别为雌性&雌雄同体&雄性&无性别%而

且绝大部分具有高度不育性' 如果按照可育能

力及配子数量来分析"可以划分为完全可育#雌

性$ &部分可育#雌性&雌雄同体&雄性$ &完全不

育#雄性&无性别$ / 大类' 其中"部分可育类型

配子数量不及亲本种的 317Q"可以认为高度不

育' 这样一来"该杂种中"高度不育比例可以占

到杂种个体的 :3Q以上' 这使该品系在今后的

养殖中出现基因污染的概率大大降低' 巨蛎属

牡蛎种间杂种育性的情况见表 /%其中仅发现香

港牡蛎与长牡蛎杂种是高度不育的"其他组合

均为完全可育'

表 ?#我国 Y 种巨蛎属牡蛎种间杂种育性分析

%&'"?#%-131),.5.,@ &/&5@8.8*3-@').08&4*/9

3.<1861;.18*@8,1)./D-./&

55555

$

#

55555

长牡蛎
葡萄牙

牡蛎

熊本

牡蛎

香港

牡蛎

近江

牡蛎

长牡蛎

-D5&5(,

) )

/ -

)

葡萄牙牡蛎

-D('5+%($(

) )

- -

)

熊本牡蛎

-D,&<(42(

/ /

) )

/

香港牡蛎

-D3#'5<#'52',&,

B

) ) ) )

近江牡蛎

-D()&(<2',&,

) )

- -

)

注!(

)

)表示完全可育"( B)表示高度不育"( /)表示尚无研究结

果"(-)表示这个方向不能受精"无法获得杂种

%/CH>!(

)

) "( B) "( /) "(-);AM;@:CH?H3C;0;C=">CH3;0;C=";A?/39:C;/A

A/C:D:;0:L0H"A/ K=L3;M>MIHC/ IA7?H3C;0;N:C;/A"3H>2H@C;DH0=

95杂交多倍体

杂交多倍体"又名异源多倍体#:00/2/0=20/;M$

是指不同物种杂交产生的杂种后代经过染色体加

倍形成的多倍体' 在水产动物上"异源多倍体多

见于鱼类育种上"如湖南师范大学利用种间杂种

一代繁育子二代的过程中"获得了少量双异源鲤

鲫四倍体"发现其具有可育性"而且还具有稳定遗

传等一些特性"这为倍性育种及其多倍体进化提

供了宝贵的材料
*7/+

' 人工诱导的异源多倍体在

比目鱼&鲑鱼&鲷科鱼类上也有所报道
*71 679+

"然

而"在一些特定的鱼类中"存在着天然异源多倍体

现象"如泥鳅 #C&,5+)'+,('5+&%%&0('8($+,$&多棘

鱼等
*73"70+

' 在贝类倍性育种上"主要集中在同源

多倍体人工诱导这一领域"自从 8I/ 等
*7:+

首次利

用雌性三倍体与雄性二倍体通过抑制第一极体的

方式培育出可育的四倍体太平洋牡蛎以来"利用

四倍体与二倍体杂交获得全三倍体就成为三倍体

生产的最主要途径' 学者们先后培育出了四倍体

的牡蛎
*93 694+

&珍珠贝
*92+

&扇贝
*9/+

&蛤仔
*91+

&贻

贝
*98+

等"为生产相关种类全三倍体奠定了坚实的

基础' 至于贝类上的异源多倍体"仅在扇贝
*97+

&

鲍鱼
*99+

及长牡蛎与近江牡蛎杂交中有报道
*20+

'

其中"仅长牡蛎 B近江牡蛎获得了少量异源三倍

体稚贝"而在扇贝及鲍鱼上均没有成功' UK:AB

等
*//+

利用香港牡蛎卵子与长牡蛎精子采用低渗

的方法获得了 433Q异源三倍体稚贝"并发现其
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在早期生长阶段对母本种香港牡蛎生长性状都具

有一定的改良作用"但是其生长性状不如长牡蛎

自交组好' 异源多倍体的应用"对于可育的个体

而言"起到了抑制性腺发育的作用"同时"也可能

会对养殖性状有所改良%而对于二倍体本身部分

不育的个体来讲"可以进一步遏制牡蛎的性腺发

育情况"提高生长&存活等表型性状'

05杂种回交

种间回交#;ACH3>2H@;?;@L:@P@3/>>$"是指利用

可育的种间杂种 (

4

与亲本种间的轮回杂交"是育

种中一种重要的遗传改良手段' 一般情况下"种

间回交往往会获得比较理想的遗传改良效果' 对

于水产动物而言"种间回交主要集中在鱼类上"如

鲤鲫杂交 (

4

与亲本种的种间回交
*/+

' 在贝类"由

于大部分的种间杂种难于培养"所以"种间回交报

道极少"仅见于长牡蛎与熊本牡蛎天然杂种与其

亲本种回交受精实验"至 4形幼虫之后实验就结

束了%再有就是利用天然杂交贻贝进行的回交受

精实验"以观测其生殖隔离机制
*44+

' 在牡蛎育种

上"目前"霍忠明等
*72+

开展了香港牡蛎 B近江牡

蛎杂种与双亲的回交试验"但尚未发现明显的回

交优势' 张跃环
*41+

利用香港牡蛎与长牡蛎的种

间杂种"进行了杂种与亲本种的种间回交育种研

究' 令人欣慰的是"回交子代均表现出了明显的

杂种优势"无论是生长性状还是存活性状都得到

了大幅度的改良' 这种效果与作物育种比较相

像"因为在作物育种上"种间杂种一代往往是不育

的"或者很少可育"且伴随着显著的杂种劣势"但

是在回交中往往会获得显著杂种优势
*90+

'

:5牡蛎杂交的要点及展望

M"!#历史

牡蛎的选择育种相对比较成功"育种学家们

选出了一系列生长快&抗性强的新品系5种"但是

种间杂交育种结果并不是很理想
*9:+

' 牡蛎的远

缘杂交研究自 4002 年起"至今已有 4/3 多年的历

史
*1+

"可以划分为 1 个阶段' 第一个阶段在

4002-4:83 年"在这个时期"贝类学家们主要关

注的是胎生型牡蛎与卵生型牡蛎能否杂交"也就

是说不同生殖类型牡蛎能否杂交产生具有两种生

殖性状的杂交个体"结果均以失败而告终' 他们

采用天然模拟杂交及人工远缘杂交两种手段同时

进行' 第二个阶段 4:83-4::/ 年"由于种间杂交

往往会创造出变异新型个体"贝类育种学家们放

弃了不同生殖类型间远缘杂交"展开了大量的同

生殖类型牡蛎种间杂交研究"但几乎没有获得杂

交稚贝' 直至 4::/ 年"8:??AH= 等
*22+

开展了长牡

蛎&近江牡蛎及美洲牡蛎种间杂交研究"结果除了

获得了长牡蛎与近江牡蛎种间杂交稚贝以外"并

没有获得其他组合杂种' 另外"他们指出了一个

很重要的问题"即种间杂种的遗传鉴定' 由于在

4::/ 年以前的杂交没有进行遗传鉴定"即使获得

了杂种也有可能来自自交组混淆&天然雌雄核发

育&或者天然多倍体"可能并非是真正意义上的两

性融合个体' 这样看来"4::/ 年以前牡蛎远缘杂

交工作结果难以获得证实' 第三个阶段就是

4::/-233: 年"在这个阶段"由于受到 8:??AH=

等
*7+

发表的种间杂交不存活结论的影响"牡蛎的

远缘杂交研究相对不多"但是学者们对杂种的遗

传鉴定步骤广泛实施' 其中"太平洋牡蛎与葡萄

牙牡蛎的(种间)杂交是个特例"因为这两个物种

的关系一直具有争议"直到 2343 年"R:AB 等
*/1+

又再次将这两个物种定义为一个种下的两个亚

种' 因此"在此前提下"这个亚种间杂交应该不能

算做真正的种间杂交' 除此之外"就是 VIH等
*20+

培育出很少量的长牡蛎与近江牡蛎异源三倍体稚

贝' 第四个阶段 233:-至今"在这个阶段"TI

等
*4/+

培育出一些近江牡蛎与熊本牡蛎种间杂种%

藤爽爽等
*42+

培育出少量的长牡蛎与熊本牡蛎的

种间杂种%UK:AB 等
*//+

突破了牡蛎远缘杂交中的

生殖隔离障碍"培育出大量高度不育的香港牡蛎

与长牡蛎种间杂种"而且对表型性状及其育性格

局进行了分析"使牡蛎种间杂交可以实现批量培

育"可用于进一步的育种研究与实践'

M"$#要点

综上所述"牡蛎的远缘杂交主要有以下 8 个

要点!

$

亲本性腺成熟同步性!在杂交的过程中"

亲本性腺成熟度直接关系到杂种能否存活"所以

应该尽量选用成熟度好的亲本' 因为在做杂交

时"往往杂交亲本种没有生活重叠区域"存在一定

程度的地理隔离"这样就会造就亲本间成熟度不

一致现象"所以"通常都是采用升温促熟或者提前

同步促熟"使其亲本间性腺成熟度尽量保持一致'

%

受精及胚胎发育观察!要对杂种受精率及其方

向兼容性进行观察"确定杂交受精水平的高或低"

3/7



!""#!

!

$$$%&'()*+,-%'.

1 期 张跃环"等!养殖牡蛎种间杂交的研究概况与最新进展 55

及其与受精水平相关的外在或者内在因子"以便

消除不利因素"获得更高水平的受精率%对胚胎进

行细致观察"查看孵化率&畸形率"以及胚胎是否

发育加快或者延迟%以自交组为对照"记录杂交胚

胎的发育时间%最后计算获得杂交幼虫的百分率"

即孵化率水平等数据'

&

杂种培育!杂交幼虫培

育是至关重要的"要选择适宜于幼虫生活的环境

条件"包括温度&盐度&饵料种类&培育密度等环境

因子"否则很难获得杂种个体' 之前报道的杂种

稚贝数量极少或者为零的情况"经仔细分析"认为

多数情况下是由于培育条件不适宜于杂种生存所

致' 所以"8:??AH= 等
*7+

认为杂种不能存活"很可

能是由于当时选择的条件不一定适合于杂种的生

存所致%但事实上并非杂种个体都不能生存'

6

遗传鉴定!对获得的杂交稚贝一定要进行遗传鉴

定"否则"不能确定杂种是不是真正意义上的杂

种"也不知道杂种是否发生了雌性发育&雄核发

育"或者出现了天然多倍体%也不清楚在培育过程

中是否被亲本种子代混淆' 而且"如果需要进一

步利用该杂种进行回交或者自繁"更需要遗传验

证'

7

表型性状测试及推广应用!对培育出的杂

种要进行变态&生长&存活等相关性状评估"以确

定该杂种是否具有杂种优势或者劣势"而且还要

对杂种可育性进行分析"为其生产应用提供理论

与实践根据' 如果杂种一代已经具备很好的表型

性状"而且高度不育"或者回交时与亲本种不亲

和"达到完全的生殖隔离"仍然要继续进行年度之

间的重复"继续验证 2 </ 年"才可以进行该杂交

品系的推广' 如果杂种达不到生产水平"就继续

通过异源多倍体&回交或者多元杂交继续改良该

杂交品系"直到养殖性状满意为止' 当然"还有一

种可能就是"杂种一代不育"而且表型性状也不

好"这时就需要测试其他种间杂交组合"以进行下

一步的遗传改良' 值得注意的是"如果杂种具有

养殖优势"但是完全可育"一定要单独划分养殖区

域"或制成三倍体"以免造成与其他种类的天然杂

交"出现遗传污染"破坏原种种群平衡'

M"?#展望

远缘杂交在水产动物上已经获得了一些新品

系 #新品种 $" 如尼罗罗非鱼 #

#

1)2#03)#4&,

'&%#$&0+,$ B奥 利 亚 罗 非 鱼 #

$

1)2#03)#4&,

(+)2+,$杂交产生全雄罗非鱼"使其生长速度加

快"有利于同步清塘% 鳇 #

#

$ B小体鲟 #

$

!0&/2',2))+$32'+,$杂交新品种完全可育"并且其

性腺成熟期提前"通过与鳇回交获得了大量伴随

有较好经济性状的完全可育的后代
*/+

' 海湾扇

贝 B紫扇贝等杂种具有很好的养殖性状"表现出

显著杂种优势"是目前双壳贝类中报道的最成功

的典范
*84+

' 牡蛎的远缘杂交已经陆续研究了很

多年"杂种子一代优势的报道仅限于张跃环等
*2:+

研究的长牡蛎与近江牡蛎种间杂交中的以长牡蛎

为母本的杂交组合及 +I/ 等
*48+

香港牡蛎与近江

牡蛎杂种%再就是张跃环
*41+

利用香港牡蛎 B长牡

蛎种间杂种与亲本种回交产生的明显优势' 相信

在不久的将来"牡蛎远缘杂交新品系#种$将得到

推广应用' 远缘杂交不仅可以获得具有良好表型

性状的种间杂种"而且它可为牡蛎的遗传性状分

析&以及基础生物学&细胞学及进化等研究领域提

供宝贵的科研材料'
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