
 

·综述·

从多倍体鲫遗传育种实践谈现代水产育种与

水产种业发展*
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(中国科学院水生生物研究所，中国科学院水产品种创制与高效养殖重点实验室，
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摘要：鲫是多倍体鲫属复合种的统称，包括拥有 100条染色体的鲫与人工驯养的金鱼以及
拥有 150多条和 200多条染色体的银鲫。它们不仅是重要养殖鱼类，而且是稀有的具有不
同倍性的脊椎动物，为研究脊椎动物单性生殖及多倍化机制提供了潜在机会。本文综述了
银鲫在遗传进化上的特殊性以及近五年来揭示的基因组演化方面的创新见解，尤其是在精
准育种上取得的相关重要突破，结合我们育种实践积累的经验，展望水产育种和水产种业
的未来发展。
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作为 1977年恢复高考后的第一批大学生，伴

着科学的春天和改革开放的脚步，我于 1978年 3
月进入武汉大学生物系；1982年考取研究生，师

从武汉大学遗传学导师余先觉教授和周暾教授专

攻鱼类细胞遗传学。在分析了 30多种淡水鱼的染

色体组型后，发现一般鱼类为 50或 48条染色体，

而银鲫有 150多条染色体，是奇特的多倍体，我

极感兴趣，顿萌探索之心；毕业论文答辩时承蒙

导师有意安排已在银鲫育种取得突破性成就的中

国科学院水生生物研究所蒋一珪先生作为答辩委

员，因而得到蒋一珪先生的赞许，力邀加入水生

生物研究所，从此结缘银鲫，结缘水产遗传育种。

银鲫是一种寻常的淡水鱼类，但有三个奇特

的生物学特性。第一是能进行单性雌核生殖，可

产生全雌后代 [1]；第二是其天然种群中不仅存在

少量雄性，且从北向南雄鱼比例还有增加趋势[2-3] ；
第三是高倍性的多倍体，经历了额外的两次基因

组加倍 [4-6]。诸多奇特之处隐藏的科学问题也多，

激发了我们迎难而上，执着拓新的科研之心。

自 20世纪 70年代以来的近 50年中，水生生

物 研 究 所 经 三 代 人 的 不 断 努 力 ， 解 析 了 鲫

(Carassius auratus)复合种特殊的生殖、性别、生

态适应性等基础科学问题，利用银鲫单性雌核生

殖等多重生殖方式的潜能，培育出了异育银鲫 (C.
gibelio)[1]、高体型异育银鲫 [7]、异育银鲫 “中科

3号”[8]、长丰鲫[9] 和异育银鲫“中科 5号”[10-11]系列

新品种，形成了水产种业的创新链和价值链，特

别是异育银鲫“中科 3号”和“中科 5号”已成为近

10多年来的主养品种，带动了鲫产量的快速提升，

在产业中发挥了重大作用，为中国水产养殖做出

了贡献[8, 12-14]。可以说，水生生物研究所三代人近
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50年聚焦银鲫遗传与发育基础和异育银鲫新品种

培育及其种业发展，架起了从基础研究到产业应

用的桥梁。

 1    基因组时代对水产育种生物技术发展

的再思考

2018年，在唐启升院士、李钟杰研究员、刘

家寿研究员和 Sena S. De Silva先生的共同努力下，

我们出版了《中国水产养殖-成功的故事和现代趋

势》(Aquaculture in China: Success Stories and Mod-
ern Trends)[15] 。该书综合了水产遗传育种学、种

质资源学和养殖生态学等多学科优势，系统梳理

了中国水产养殖成功的典型故事，被国内外同行

誉为新时代的水产养殖专著，向世界展示了中国

这个卓越水产养殖超级大国的主要活力[16-18]。

近年来，水产养殖在保障全球食品安全中的

作用再次引发了世界的高度关注。最新研究表明，

生产单位水产品所排出的温室气体和所占用的土

地，远少于家畜和家禽生产，是一种低碳排放、

环境友好的动物蛋白生产方式 [19-20]。且水产品作

为“蓝色食品”可以提供人类赖以生存而自身难以

合成的营养元素，可提升国民营养健康水平 [21]。

因此，水产养殖已被普遍认为有保障全球粮食安

全、减少营养不良的作用，是绿色可持续发展的

生产方式 [13]，到 2050年，人类对于鱼类等水产品

的需求可能会再翻一番 [22]。
伴随着基因组时代和后基因组时代的到来，

国际上已孕育出一批新生代的遗传育种专家，如

何驾驭基因组学进入水产养殖遗传改良的快车道

已成热点 [23-27]。基于这一发展趋势，2022年我们

发表了《在基因组资源快速增长和粮食安全日益

强化的挑战时代鱼类生物学和生物技术再思考》，

文中以 1/3的篇幅描述了鱼类及其他水产动物遗

传育种及其种业的发展蓝图[28]。实际上，我国水

产遗传育种及其种业的发展主要经历了 3个阶段，

第一个阶段是传统育种阶段，对应作物育种的

1.0时代选择育种和 2.0时代杂交育种。在这一时

期，育种学家们主要是收集和发掘足够的和优质

的种质资源，通过群体或家系选育，或者进行种

内或种间杂交，从而得到优良品种。第二个阶段

是表型与基因型因果关系鉴定的遗传改良育种阶

段，对应作物育种中的 3.0时代。其主要是通过

表型 (如颜色、性别大小和生长)和基因型 (如微

卫星、扩增片段长度多态性 (AFLP)、QTL和全基

因组)来鉴定与目标性状相对应的遗传标记或优势

基因 (或等位基因)，由此发展出分子标记辅助的

选择育种和基于全基因组分型的选择育种。第三

个阶段是精准育种阶段，对应作物育种中的 4.0
时代。近 5年来，遗传和发育的基础研究已取得

了大量的重要突破，由此发展起来一批有重大潜

力的精准育种技术路径。基于这些突破进展，我

们总结出了鱼类精准育种的 5条生物技术路径，

如基于基因编辑技术路径导入有益基因或移除不

利基因、基于性别特异标记技术路径培育单性群

体、基于可控原始生殖细胞开关技术路径生产不

育子代、基于借腹怀胎技术路径提升育种效率、

基于基因组整合及有性生殖重获路径创制基因组

重构的合成多倍体[28]。

 2    育种生物技术新突破为水产新品种的

精准定制提供可能

充分解析物种的遗传背景和生物学特性是培

育重大突破品种的前提[13, 28-29]。为了进行精准育种，

我们团队前后耗费 10多年时间比较解析了 100条

染色体的鲫和 150多条染色体的银鲫的基因组[5]，

不仅揭示了鲫和银鲫的演化机制，而且发现鲫是

双二倍体，银鲫是双三倍体，为其精准育种提供

了理论和技术支撑。在此基础上，开拓出针对性

强的育种生物技术，取得了 5个精准育种的新突破。

 2.1    基因编辑技术创制无肌间刺银鲫突变体

在银鲫基因组解析和成熟基因编辑技术建立

的基础上，我们开始关注鲫给食用者带来不少麻

烦的肌间刺。在华中农业大学高泽霞教授团队从

斑马鱼 (Danio rerio)中鉴定出调控肌间刺发育的

关键基因 runx2b [30] 的基础上，我们与高泽霞教授

合作，在银鲫中发现有 runx2b 2个部分同源基因

runx2b-A 或 runx2b-B 及其 6个等位基因。研究发

现，在银鲫中单独敲除 runx2b-A 或 runx2b-B 不影

响肌间刺发育和形成，只有同时敲除 runx2b-A 和

runx2b-B 这 2个部分同源基因及其 6个等位基因，

才能创制出无肌间刺的银鲫突变体 [31-32]。该研究

为在双三倍体银鲫中培育无肌间刺异育银鲫新品

种奠定了基础，是基因编辑技术剔除不利基因的

功能创制更优水产新品种的范例，其应用潜力很大。

 2.2    基因组重构技术合成银鲫新多倍体

回顾 1980年代，我们发现整入含有鲤 (Cyp-
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rinus carpio)基因组少数高倍性个体[33] 的基础上，

将鲫精子替代鲤精子，获得了批量的整入有鲫双

单倍体基因组的双四倍体，发现双四倍体形成时

重新获得了性染色体系统与有性生殖能力[34]。我

们将恢复了有性生殖的双四倍体雄鱼与双二倍体

鲫雌鱼回交获得了新双三倍体群体 (NA3n)，新双

三倍体具有高度的遗传多样性，进而通过基因组

重测序和染色体分型来辨别新双三倍体的染色体

来源。基因组重测序和染色体分型揭示新双三倍

体群体中存在着大量基因组变化，包括银鲫和鲫

同源染色体间的重组，以及非同源染色体间的自

由组合，这些变化导致新双三倍体群体具有高度

的基因组多样性。之后通过探究新双三倍体的育

性、性别决定系统、卵母细胞发育的细胞学过程

以及卵子的受精行为，发现新双三倍体群体中约

80%的雌鱼恢复了单性雌核生殖能力。有趣的是，

新三倍体产生了两类不同发育命运的卵母细胞。

Ⅰ型卵母细胞先产生，但由于其 3条同源染色体

无法同时联会以及未联会染色体上的 DNA双链断

裂无法修复，从而发生凋亡；而后产生的Ⅱ型卵

母细胞与银鲫的一样，意味着新双三倍体采用与

银鲫相同的无减数分裂途径形成未减数的卵子。

为从表型上观察到差异，选择一尾透明彩鲫与双

四倍体交配，产生的双三倍体在体色、鳞式、体

型和大小上显示出明显差异。随机选一尾进行连

续两代雌核生殖，产生了形态和遗传一致的雌核

生殖双三倍体和克隆双三倍体。以上结果表明，

倍性变化，包括从双三倍体到双四倍体，然后从

双四倍体到新双三倍体，驱动了从单性到有性和

从有性到单性的生殖转换，从而导致了多倍体鲫

复合种的遗传和克隆多样性[35]。这些发现揭示出

单性动物产生大量克隆系的有效策略，由此可避

免基因组衰退、增加进化潜力，回答了其如何获

得遗传多样性这一长期困扰进化遗传学家的难题，

拓宽了我们对单性物种遗传多样性起源和保持的

理解。基于这些发现，开拓出由倍性改变及生殖

方式转换创制基因组重构的合成多倍体新技术。

 2.3    无减数融合生殖方式的发现与不育异源多

倍体的高效合成

在上述研究的基础上，我们还发现少数新双

三倍体雌性获得了一种定义为“无减数融合生殖”
的独特生殖方式，这种方式不仅从雌核生殖银鲫

遗传了无减数分裂产生不减数卵子的能力，还从

有性生殖鲫遗传了卵核与精核融合形成受精卵的

能力。将这种新双三倍体与二倍体团头鲂进行交

配，直接创制了一个合成的异源七倍体群体，它

们含有来自其母本新双三倍体鲫的全套染色体组

和来自父本二倍体团头鲂 (Megalobrama ambly-
cephala)的一套染色体组。之后追踪了异源七倍

体生殖细胞在减数分裂过程中的染色体行为，揭

示了它们的不育机制：在减数分裂前期Ⅰ，染色

体联会异常以及 DNA双链断裂无法被完全修复，

导致初级卵母细胞严重凋亡。有意思的是，当用

UV辐射的鲤精子来激活上述新双三倍体的卵子，

其产生的后代没有整入精子的基因组，由此建立

了一个可持续的具有无减数融合生殖能力的新双

三倍体克隆系。将这个可持续大规模生产无减数

融合生殖能力的新双三倍体克隆系与不同鲤科

(Cyprinidae)鱼类进行交配，可快速创制合成出多

种不育的异源多倍体群体[36]。这一研究的重要意

义不仅是发现了一种独特的无减数融合生殖方式，

而且创建了一条合成不育异源多倍体的高效路径[36]。

 2.4    育性可控的合成异源多倍体

基于高效合成不育异源多倍体的发现，结合

基因编辑，我们还创建了一条育性可控的合成异

源多倍体的路径。通过基因编辑技术在“无减数融

合”生殖能力的新双三倍体克隆系 (A+/+/+B+/+/+)中敲

除银鲫部分同源基因及其等位基因，获得带有理

想性状的目标基因突变体 (A−/−/−B−/−/−)，突变体继

续通过灭活精子刺激进行雌核生殖扩群；同时，

在另一鲤科鱼类中构建目标基因编辑的突变体

(X−X−)；二者交配可大批量产生目标基因敲除的

不育七倍体突变体 (A−/−B−/ X−)。这种育性可控的

合成路径产生的不育异源多倍体不仅可避免其养

殖过程中逃逸的生态风险，而且有利于种业经营

者的品种权益保护。

 2.5    金鱼表型因果基因鉴定再造更优更美金鱼

金鱼是我国发现、驯养、选育、世界知名的

第一类观赏鱼，拥有眼睛、头瘤、鳞片、体型、

鳍条等多种表型突变的 300多个品种，实质上是

基因突变经人工选育的结果。导致这些众多观赏

性状的因果基因可否鉴定、其性状可否再造一直

是鱼类遗传学家关注的重要科学问题[14, 28, 37]。

为此，我们团队建立了基于高效繁育+基因

编辑+人工雌核生殖+温控性反转的金鱼精准育种
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技术，极大地缩短了金鱼繁育时间，其中产卵次

数最多的金鱼获得了福布斯世界纪录。首先，我

们揭示金鱼龙睛性状与脂质代谢异常有关[38]，先

后鉴定出龙睛和白化两个性状的因果基因[39]； 通
过编辑龙睛和白化性状的因果基因 lrp2aB 和 oca2，
快速再造出适合侧视观赏的龙睛百褶裙狮子头金

鱼“龙狮”、金色红眼百褶裙狮子头金鱼“金兔”、
碧玉红眼百褶裙狮子头金鱼“玉兔”、以及“金狮”
和“虎纹”等 10多个金鱼新品系[39]。

 3    现代水产育种与水产种业发展展望

以上 5个突破仅仅是近年来水产精准育种的

沧海一粟，实际上中国和世界的很多实验室都取

得了重大进步，期待未来几年水产育种能象主粮

作物一样，产出更精准的技术和更优的品种。

从 1991—2022年，中国已通过国家审定的

水产新品种共 283个，其中自主选育品种 253个。

未来水产遗传育种一是要针对消费市场对不饱和

脂肪酸含量高、生长速率快、宜加工的重大需求，

培育具有高不饱和脂肪酸、无肌间刺、生长快、

耐低氧等性状的水产养殖新品种，满足人们对优

质水产品的需求；二是针对集约化、设施化养殖

等新型技术模式和高质量发展的迫切需求，发掘

出适合高密度和育性可控的优异种质和基因资源，

创建并集成全基因组选择、基因编辑、基因组重

构、性别与育性可控、生殖干细胞移植等种质创

制与新品种培育的精准生物技术，解析主养鱼类

适应高密度养殖、雌雄生长差异的分子机制，培

育适应集约化养殖的高产新品种，为工厂化等现

代养殖模式提供优异新品种，推动水产集约化养

殖高质量发展；三是针对主要大宗鱼类如草鱼

(Ctenopharyngodon idella)和鲫等出血病等重大疫

病频发、亟需高抗新品种的迫切需求，建立抗病

等性能评价技术体系，集成传统育种和现代精准

育种技术，培育抗病、抗逆、成活率高的新品种，

进一步提高大宗养殖鱼类的良种覆盖率。

2021年，我与周莉、殷战、胡炜、童金苟、

孙永华、肖武汉共 7位研究员共同编著的《水产

遗传育种学》，不仅是我个人从多倍体鲫育种实

践中的深切感悟，更是综合了鱼、虾、贝、蟹、

参、藻等水产新品种培育过程中众多专家的智慧[40]。

当前世界范围内已进入“生物技术+人工智能+大数

据”为特征的分子设计或精准育种时代，可进一步

加快水产生物的遗传改良[23-25, 27-28] 。因此，在鱼类

和其他水产养殖动物中进行多组学研究和开发更

为精准的遗传方法，并能够设计创建更精准的育

种技术体系将是未来重要的发展方向[13, 28] 。

（作者声明本文无实际或潜在的利益冲突）
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From improvement practice of polyploid crucian carp to modern trends of
aquaculture genetic breeding and seed industry
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(Key Laboratory of Breeding Biotechnology and Sustainable Aquaculture, Hubei Hongshan Laboratory,
the Innovative Academy of Seed Design,

Institute of Hydrobiology, Chinese Academy of Sciences, Wuhan　430072, China)

Abstract: Carassius is a polyploid Carassius species complex. It includes sexual C. auratus and the domesticated
goldfish with 100 chromosomes, as well as unisexual C. gibelio with more than 150 or 200 chromosomes. They
are  not  only  a  kind  of  important  aquaculture  fish,  but  also  a  rare  group  of  vertebrates  with  different  ploidies,
providing  a  potential  opportunity  for  studying  evolutionary  mechanisms  of  unisexual  polyploids.  This  study
attempts  to  review  the  specificities  and  innovative  insights  of  unisexual C.  gibelio  in  evolutionary  genetics  and
genomic  anatomy,  especially  recent  significant  breakthroughs  in  precise  breeding,  and  thereby  summarizes  the
genetic improvement experiences, so as to further explore future development for aquaculture genetic breeding and
seed industry.
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