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我国海水鱼类染色体操作研究与应用进展 
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摘要: 染色体操作技术包括雌核发育及多倍体人工诱导等, 可快速纯化性状, 获得单性群体、生长快

和不育/低育个体, 是现代遗传育种和遗传改良的重要技术途径, 近年来其应用也越来越广泛。其快速

纯化、低育及生物安全的特点在基因编辑、借腹怀胎等前沿技术的研究与应用中也极具价值。本文在

简述鱼类染色体操作概念和诱导原理基础上, 系统介绍了我国海水鱼类雌核发育、多倍体的人工诱导

和生物学机制, 及其在遗传育种中的研究进展与生产实践等, 以期为染色体操作在海水鱼类新种创

制、生物技术中的研究与应用提供参考。 
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染色体操作(chromosome manipulation)是细胞工

程技术的重要组成部分, 指人为对生物原有染色体

组进行增加、减少或替换的技术[1], 在鱼类中主要包

括雌核发育(gynogenesis)、雄核发育(androgenesis)及

多倍体(polyploid)等的人工诱导技术。该类技术由于

能够进行单性生殖、性别控制、或者性状快速纯化

等 , 而被应用到鱼类遗传育种中 ; 也由于具有特殊

的生殖操作方式或不育的特点可以用于发育生物

学、遗传操作研究中。其见效快、容易操作, 相对安

全且不会污染环境, 已成为现代遗传育种和遗传改

良的重要组成部分。随着借腹怀胎、基因编辑等遗

传操作和基因组育种等前沿技术的开展, 染色体操

作技术在其应用中极具价值, 也是近年来研究的热

点之一。本文将介绍在海水鱼类中已经开展广泛研

究的雌核发育、三倍体、四倍体的概念和诱导原理, 

在此基础上重点介绍我国染色体操作的方法与参

数、倍性效应以及生物学机制等研究进展与应用。 

1  我国海水鱼类雌核发育技术进展 

1.1  雌核发育技术 

雌核发育是单性生殖的一种 , 一般是指单倍体

卵子由遗传失活(genetic inactivation)的精子激活, 经

染色体加倍而发育成二倍体后代。由于单倍体在孵

化前后就不能存活, 故需要进行染色体加倍即二倍

化(diploidization), 才能存活、生长和发育 , 并性成

熟。同种或异种精子进入卵内只起刺激卵子发育的

作用 , 不提供遗传物质 , 其子代的遗传物质完全来

自雌核[2-3], 卵子的发育完全是在雌核的控制下进行

的。就雌性配子同型的鱼类来说, 雌核发育产生的后

裔遗传型全部为雌性, 只具有母本的性状。 

雌核发育现象首先是在自然界中发现的。鱼类

中首次报道的天然雌核发育现象是在花鳉科鱼类

Poecilia formosa[4], 随后在银鲫 Carassius auratus 

gibelio [5]等多种淡水鱼类中陆续发现也存在此现象。

依此, 研究者在淡水鱼类及鲑鳟鱼等洄游性鱼类中进

行了人工雌核发育诱导的尝试[6-7], 成功在鲤 Cyprinus 

carpio、虹鳟 Oncorhynchus mykiss、罗非鱼 Oreochromis 

niloticus 等多种淡水鱼类中获得成功, 并进行了养殖

与育种应用[8]。 

人工诱导鱼类雌核发育时 , 首先要将精子进行

遗传物质灭活, 主要方法有 γ 射线、X 射线、紫外线

照射等物理方法或甲苯胺蓝、硫酸二甲酯等化学法

处理[9]。由于紫外灭活技术相对简单、毒性较小, 应

用最为普遍。为了避免由于遗传灭活不彻底而引发

雌核发育诱导不成功, 有的研究者采用远缘鱼种的
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精子, 通过杂交来诱导[10]。但后又发现, 由于鱼类种

间杂交相对容易, 甚至科间、属间杂交都比较常见[11], 

故为了避免可能带来的遗传污染, 也将异源精子进

行遗传灭活, 从而成功诱导雌核发育 [12]。将灭活的

精子与正常卵子受精后, 需要进行二倍化以恢复倍

性 [8]。按照二倍化的方式可将其分为异质雌核发育

(meiogynogenesis)与同质雌核发育(mitogynogenesis)

两种。异质雌核发育又称减数分裂雌核发育, 是抑制

第二极体的排放使受精卵染色体组加倍。同质雌核

发育又称有丝分裂雌核发育, 在第二极体排出后抑

制单倍体受精卵的卵裂, 其体内的两套染色体组完

全一致 , 纯合程度更高 , 由于二倍染色体来源为同

个细胞, 故又称为双单倍体(double haploid)。人工雌

核发育诱导后, 还需要倍性鉴定进行明确。倍性鉴定

主要有直接方法和间接方法两种。直接方法包括染

色体计数和 DNA 含量测定等; 间接方法包括细胞测

量、蛋白质电泳、核仁组织区银染计数等[13]。 

海水鱼类中人工诱导雌核发育研究始于 20 世纪

70 年代, 与淡水鱼类相比, 涉及的种类较少。目前在

大西洋鳕 Gadus morhua、真鲷 Pagrosomus major、

欧鲈 Dicentrarchus labrax、大黄鱼 Larimichthys 

crocea、棕点石斑鱼 Epinephelus fuscoguttatus、牙鲆

Paralichthys olivaceus、条斑星鲽 Verasper moseri、

半滑舌鳎 Cynoglossus semilaevis等几十种鱼类中诱导

成功(表 1)。我国海水鱼类的雌核发育诱导人工研究

起步更晚, 最早报道为 20 世纪 90 年代。但发展迅速, 

经过 20 多年的研究, 已经在我国主要海水养殖鱼类

中形成了较为系统成熟的技术, 先后在鲆鲽鱼类、大

黄鱼、黄姑鱼 Nibea albiflora、石斑鱼等十余种鱼类

中均成功得到雌核发育子代, 有的甚至已经应用到遗

传育种中。并在发育生物学研究、遗传连锁图谱构建

和全基因组测序等方面开展了广泛的应用[14-16]。 

 
表 1  国内外人工诱导雌核发育海水鱼类及诱导方法 
Tab. 1  Artificially-induced gynogenetic marine fish and the induction methods 

染色体加倍方法 
 鱼种 精子来源 

精子灭

活方法 异质雌核发育 同质雌核发育 
参考文献

大西洋鳕 Gadus morhua 同源 UV 静水压  [17] 

真鲷 Pagrus major 条石鲷 UV 冷休克 静水压 [18] 

金头鲷 Sparus aurata 真鲷 UV 热休克  [19] 

同源 UV  静水压 [20] 
欧鲈 Dicentrarchus labrax 

同源 UV 冷休克  [21] 

金眼狼鲈 Morone chrysops 条纹鲈 UV 热休克  [22] 

鲽 UV 冷休克  [23] 
牙鲆 Paralichthys olivaceus 

同源 UV  静水压 [24] 

大菱鲆 Scophthalmus maximus 同源 UV 冷休克  [25] 

同源、鲻鱼 UV 冷休克  [26] 
漠斑牙鲆 Paralichthys lethostigma 

美洲黑石斑鱼 UV 静水压  [27] 

夏牙鲆 Paralichthys dentatus 美洲黑石斑鱼 UV 静水压  [28] 

川鲽 Platichthys flesus 同源 γ 射线 冷休克  [29] 

扁海鲽 Pleuronectes platessa 同源 γ 射线 冷休克  [29] 

条斑星鲽 Verasper moseri 同源 UV 冷休克 静水压 [30] 

庸鲽 Hippoglossus hippoglossus 同源 UV 静水压  [31] 

国外 

塞内加尔鳎 Solea senegalensis 同源 UV 冷休克  [32] 

同源 UV 冷休克  [33] 
大黄鱼 Larimichthys crocea 

同源 UV  静水压 [34] 

黄姑鱼 Nibea albiflora 同源 UV 冷休克  [35] 

平鲷 Rhabolosargus sarba 同源 UV 冷休克  [36] 

棕点石斑鱼 Epinephelus fuscoguttatus 鞍带石斑鱼 UV 冷休克  [37] 

国内 

斜带石斑鱼 Epinephelus coioides 鞍带石斑鱼 UV 冷休克  [38] 

 



 

 Marine Sciences / Vol. 44, No. 8 / 2020 71 

续表 

染色体加倍方法 
 鱼种 精子来源 

精子灭

活方法 异质雌核发育 同质雌核发育 
参考文献

同源 UV 冷休克  [39][40]
牙鲆 Paralichthys olivaceus 

同源 UV  静水压、冷休克 [41] 

牙鲆、真鲷 UV 冷休克  [42][43]
大菱鲆 Scophthalmus maximus 

真鲷、同源 UV  静水压 [44][45]

中国花鲈 UV 冷休克  [46] 
半滑舌鳎 Cynoglossus semilaevis 

中国花鲈 UV  静水压 [47] 

漠斑牙鲆 Paralichthys lethostigma 真鲷; 黑鲷 UV 冷休克  [48][49]

圆斑星鲽 Verasper variegatus 中国花鲈 UV 冷休克  [50] 

星突江鲽 Platichthys stellatus 花鲈 UV 静水压  [51] 

国内 

条斑星鲽 Verasper moseri 花鲈 UV 冷休克  [52] 

 

1.2  我国海水鱼类异质雌核发育的研究进展 

海水鱼类异质雌核发育抑制第二极体的排放主

要采用温度休克法, 尤其以冷休克法应用最为广泛。

也有个别鱼种使用静水压法抑制第二极体排放。国

内在其形成机制、性别控制及遗传育种等方面已取

得一些进展。 

1.2.1  诱导研究 

如前所述 , 雌核发育诱导的第一步是精子遗传

物质灭活, 目前基本都用紫外线灭活方法。在牙鲆

中, 本实验室等就使用紫外线对牙鲆精子进行灭活, 

其表现出明显的 Hertwig 效应, 即在一定照射剂量前, 

受精后胚胎存活率下降 ; 而达到一定照射剂量后 , 

受精后胚胎存活率回升。在 36 000 erg/mm2 的最佳照

射剂量下其精子超微结构、存活率和活力也无太大

变化 , 从而可以正常激活卵子 [53]; 二倍化则采用冷

休克法诱导[54]。并通过单倍体形态学观察(单倍体综

合征 haploid syndrome, 表现为胚体粗短、初孵仔鱼

尾部短小、脊柱弯曲畸形等)[54]、染色体核型[40]及流

式细胞仪[53]进行鉴定, 确定获得 100%的雌核发育牙

鲆。在大菱鲆 Scophthalmus maximus 中, 我们首先利

用牙鲆精子经 UV 灭活后, 通过冷休克诱导也成功

获得大菱鲆异质雌核发育二倍体 [42]; 目前 , 我们在

生产中, 也多采用同源精子灭活来诱导大菱鲆异质

雌核发育。 

1.2.2  诱导机制的研究 

雌核发育诱导主要依赖于处理时刻、处理强度

和处理时间三要素。通过对牙鲆、大菱鲆等受精过

程进行组织细胞学观察 [55-56], 确定它们第二极体排

放时间 , 为诱导效果优化提供了依据 , 在此基础上

明确了冷休克诱导的处理时刻分别为受精后 5 min

和 6 min(15.0 ℃下), 并发现雌核发育与普通二倍体

对照组的受精过程并无差异。对异质雌核发育早期

胚胎发育进行观察发现, 其与普通二倍体牙鲆也无

区别 , 但雌核发育二倍体胚胎孵化率相对较低 , 而

初孵仔鱼畸形率相对较高[54, 57]。类似现象在星突江

鲽 Platichthys stellatus 中也有报道, 虽然雌核发育二

倍体胚胎的形态及发育时序与普通二倍体并无区别, 

但胚体畸形率高、孵化率低[51]。 

由于在减数分裂前染色体组加倍过程中姊妹染

色体遗传物质可能发生交换, 导致仍有一些基因的

杂合。通过同工酶[58]和微卫星标记技术[59]分析发现, 

异质雌核发育牙鲆的多态性较普通二倍体牙鲆明显

降低 , 但在多个位点上发生基因 -着丝点之间的重

组。在大黄鱼中也发现, 不同位点纯合速度存在差

别 [60]。与普通二倍体相比, 雌核发育纯合度已大大

提高。王晓清等研究发现, 雌核发育大黄鱼基因的纯

合率较普通二倍体提高了 81.9%[61]。 

1.2.3  新种创制等应用相关研究 

雌核发育可产生单性生殖群体 , 在鱼类发育生

物学研究和单性育种工作中具有重要意义。对于性

别决定方式为 XX-XY 型的鱼类如牙鲆[62], 通过雌核

发育可获得遗传雌性 XX, 由于鱼类性别表型常常受

到温度的影响, 可以通过高温或雄性激素处理雌核

发育鱼获得伪雄鱼 , 将遗传雌性变为生理雄性 , 并

与正常雌鱼(XX)交配即可规模化生产全雌鱼。而对

于雌性异配(ZW-ZZ)的大菱鲆等鱼类 , 通过雌核发

育可得到雄性鱼(ZZ)和自然界中并不存在的超雌鱼

(WW)。超雌鱼可与正常雄鱼 ZZ 交配, 生产全雌鱼
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ZW[13, 63]。这些雌核发育单性群体是鱼类性别决定和

性别分化等发育生物学研究的有力工具。 

本实验室就利用雌核发育牙鲆遗传型雌性个体, 

通过高温及外源性激素诱导, 对 cyp19a、cyp11a 等

基因及其转录因子 foxl2、nr5a2 和 nr0b1 在牙鲆性腺

分化期的表达和甲基化动态水平的关联分析, 初步

构建了该过程中 cyp19a 的调控网络, 并分析了性腺

分化之前及分化过程中的脑转录组及 miRNA, 为解

析牙鲆及鱼类性腺分化机制提供了依据[64-66]。也发

现雌核发育鱼往往有一定比例的个体性腺发育不正

常, 如有的雌核发育牙鲆个体性腺发育较小甚至一

侧缺失, 但并不影响其发育甚至成熟[67-68]。王桂兴等

同样发现部分伪雄鱼的精巢有退化现象, 需要在生

产应用加以关注[69]。 

随着雌核发育代数的增加 , 家系内遗传相似度

也逐渐提高 , 至连续第 3 代雌核发育牙鲆时可达

99%以上, 并趋于稳定[70]。雌核发育可快速建立近交

系的特点, 在遗传育种中具有重要价值。传统的选

育方法一般需要 10 代以上的近交才能建立一个纯

系, 而一代雌核发育的纯合速率相当于全同胞交配

8~10 代, 一些海水经济鱼类的初次性成熟时间一般

为 2 龄以上, 也即相当于开展了 20 年的选育工作, 并

且获得的后代具备相当高的遗传相似度, 从而节省大

量的人力、财力、物力和时间。Nie 等[71]和 Lu 等[72]

在雌核发育牙鲆家系中筛选到耐低温、耐高温品系。

特别是在牙鲆“鲆优 1 号”[73]、“鲆优 2 号”[74], 大

黄鱼“闽优 1 号”[75]等鱼类的新品种培育研究中也

应用了异质雌核发育技术。 

1.3  我国海水鱼类同质雌核发育技术的研

究进展 

海水鱼类同质雌核发育抑制早期卵裂主要采用

静水压法。前期也有采用冷休克法的, 但由于处理时

间长、效率较低而且成活率也不高, 故后期应用较

少。由于同质雌核发育抑制有丝分裂诱导难度较大, 

成活率低, 国内仅在牙鲆、大菱鲆、半滑舌鳎和大黄

鱼等少数几种鱼中有成功报道, 并在其细胞学机制

及遗传育种等方面有一定进展。 

1.3.1  诱导相关研究 

本实验室通过静水压在孵育水温 15±0.2℃、受

精后 85 min, 用 60 MPa 处理 6 min 诱导获得同质雌

核发育牙鲆 , 并发现其诱导效果好于冷休克法 [41]; 

刘海金等在孵育水温 17℃、受精后 60 min, 用 65 MPa

处理 6 min 也可得到同质雌核发育牙鲆[76]; 庄岩等在

孵育水温 15.5±0.5℃、受精后 75 min, 用 55 MPa 处理

6 min 同样得到同质雌核发育牙鲆, 并发现不同比例

的非整倍体的存在[77]。Meng 等使用灭活的真鲷精液

激活大菱鲆卵子, 并在受精后 85~90 min, 用 75 MPa

处理 6 min 得到同质雌核发育大菱鲆[44]。我们在研究

中发现, 在诱导的三要素中, 处理时刻对同质雌核发

育诱导效果影响最大, 因此将处理时刻用第一次卵裂

时间作为基准更精确的进行评估, 在 15.0℃下, 卵裂

前 15 min, 用 65 MPa 静水压处理 6 min, 也得到同质

雌核发育大菱鲆[45]。半滑舌鳎诱导条件与牙鲆、大菱

鲆差别较大 , 在 22~23℃下 , 受精后 21.5 min, 用

70 MPa 处理 4 min 得到同质雌核发育个体[47]。大黄鱼

则在 22±5℃、受精后 51 min, 用 40 MPa 处理 3 min

诱导获得同质雌核发育子代[34]。 

1.3.2  形成机制的相关研究 

本实验室通过免疫荧光标记 , 观察了受精卵的

微管骨架结构—纺锤体与中心体的动态变化, 探讨

了采用冷休克法和静水压法进行牙鲆、大菱鲆同质

雌核发育二倍体诱导的染色体加倍机制: 在第一次

卵裂前进行处理能够使不成熟的前中心粒解聚, 使

得在第二个细胞周期每个卵裂球内均形成一个单极

纺锤体, 从而抑制第二次卵裂, 导致染色体的加倍, 

最终发育成同质雌核发育二倍体[79]。进一步对同质

雌核发育牙鲆早期卵裂的染色体进行染色观察, 并

采用双荧光标记技术同时观察微管组织和细胞核的

早期卵裂过程。同样发现第一次卵裂时核分裂和胞

质分裂正常进行 ; 而在第二次卵裂过程中 , 染色体

经历了间期、前期和前中期, 但没有进入中期和后期, 

核分裂和胞质分裂被抑制[80-81]。 

1.3.3  同质雌核发育的相关应用研究 

通过同工酶和微卫星标记技术 , 除了可以鉴

定其子代仅具有母本遗传物质外 , 还可以进行纯

合检测。与异质雌核发育相比 , 理论上 , 一次诱导 , 

同质雌核发育个体就已经是纯合的了 , 异质雌核

发育中的同源重组在同质雌核发育鱼中基本检测

不到 [34, 82-83]。因此, 其在遗传育种及遗传图谱构建

等工作中十分重要。同质雌核发育子代成活率较低, 

往往仅有 10%左右[41, 62, 77]。其胚胎发育较二倍体对

照组在原肠期前都有明显滞后现象, 在全长上无显

著差异[41, 77]。Meng 等[44]和 Wu 等[45]对同质雌核发育
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大菱鲆子代的性比进行跟踪, 发现其性别比例明显

偏倚 , 雄性率较高 , 结果支持了大菱鲆的性别决定

方式为雌性异配型(ZZ-ZW)。 

同质雌核发育虽成活率较低 , 但其一代就可获

得纯合个体的优势使其在遗传育种工作中极受重

视。其子代性状的分离往往十分明显, Wu 等用大菱

鲆同源精子紫外灭活后通过静水压诱导获得同质雌

核发育大菱鲆, 发现其生长性状在子代中明显分离, 

并获得生长优势个体的子二代[45]。由于大菱鲆雌鱼

具有生长优势, 利用同质雌核发育技术筛选得到超

雌鱼, 并与雄鱼杂交得到了全雌大菱鲆[78]。牙鲆新品

种“北鲆 1 号”和“北鲆 2 号”也是运用同质雌核

发育和性反转培育出的全雌牙鲆[63]。 

2  我国海水鱼类多倍体技术进展 

2.1  多倍体技术 

大多数鱼类是二倍体, 体细胞的染色体数在 50 左

右[84]。多倍体(polyploid)是指拥有一套或多套额外染

色体组的生物体, 根据所含染色体组数依次称为三

倍体(triploid)、四倍体(tetraploid)等。多倍体的出现

在脊椎动物进化历程中起了重要的作用[85-86]。如许

多淡水鱼类中就存在天然多倍体, 像银鲫[87]、鲤鱼和

一些鲑科鱼类的染色体数目在 100 左右, 可以被认

为是天然四倍体; 而某些鲟、鳇鱼类的染色体数目甚

至为 200, 被认为是天然八倍体[88]。海水鱼类中天然

多倍体基本未见报道。目前应用较多的多倍体人工

诱导主要为三倍体和四倍体诱导。 

鱼卵细胞排出体外时处于第二次减数分裂中期, 

在受精后排出含 1 套染色体的第二极体完成第二次

减数分裂 , 如果抑制第二极体的排放 , 便可得到人

工诱导三倍体[89]。由于三倍体鱼类染色体无法均分

完成减数分裂 , 性腺不能发育或者低育 , 故而能将

更多的能量用于生长, 而且避免了性腺发育阶段和

繁殖季节出现鱼肉品质下降、生长停滞、死亡率增

高 , 以及人工养殖过程中的性早熟等现象 ; 并可以

防止养殖逃逸对自然群体的基因污染和生态环境破

坏, 对控制养殖鱼类的过度繁殖和天然种质资源的

保护具有极其重要意义, 所以对于三倍体人工诱导

和养殖具有一定的效益而受到养殖户和研究者的关

注。但是, 三倍体与二倍体鱼类生长和性腺发育的差

异因种而异, 在个别淡水鱼类中三倍体可育[90-91]。一

些鱼类的生长与二倍体近似[92]或低于二倍体[93], 不

可一概而论。 

三倍体鱼类虽公认在鱼类遗传育种中具有广阔

的应用前景, 但是目前三倍体鱼多采用人工诱导的

方式获得, 既繁琐, 成功率又不高, 制约了三倍体的

大规模应用。而四倍体的生殖细胞含有偶数染色体

组, 是可育的。成熟的四倍体与正常的二倍体杂交则

可进行大批量、一劳永逸的三倍体生产, 故四倍体的

诱导和培育也一直倍受重视。 

2.2  我国海水鱼类三倍体诱导研究进展 

目前三倍体人工诱导在淡水鱼类中应用较为广

泛, 在虹鳟、大西洋鲑 Salmo salar、马苏大麻哈鱼

Oncorhynchus masu 等鲑鳟类以及一些鲤科鱼类中进

行了较为系统研究 , 并已经进行了商业化的应用 , 

国内的湘云鲫/鲤等一些淡水鱼类三倍体品种年产鱼

苗 10 亿尾, 达到国际前沿水平[94]。而在海水鱼类中, 

国外于 20 世纪 70 年代开始对主要养殖鱼类鲆科、

菱鲆科、鲽科、鲷科、鳎科、狼鲈亚科、石鲷科等

鱼类陆续进行了倍性操作条件研究。在三倍体人工

诱导方面也有较多积累, 已经成功诱导了几十种养

殖鱼类的三倍体。对其生长和成活等生物学特性也

有一些研究, 如真鲷[95]、金头鲷 Sparus aurata[96]、

欧鲈[97]和牙鲆[98]等鱼中的报道。国内海水鱼类三倍

体人工诱导研究最早见于本实验室利用温度休克法

抑制第二极体排放获得三倍体黑鲷的报道[99]。随后

在真鲷[100-101]、大黄鱼[102-103]、牙鲆[104]、大菱鲆[105]、

半滑舌鳎[106]、红鳍东方鲀 Takifugu rubripes[107]、双

斑东方鲀 Takifugu bimaculatus[108]等中均成功诱导获

得了三倍体(表 2)。也分别通过冷休克和静水压诱导, 

获得了黄姑鱼♂ ×大黄鱼♀[109]以及圆斑星鲽♂ ×牙

鲆♀[110]的杂交三倍体。在大菱鲆等个别鱼种中也有

规模化生产的报道[111]。 

2.2.1  三倍体诱导研究 

三倍体人工诱导的染色体加倍过程和方法与雌

核发育基本一致, 但不需要精子灭活的过程。早期研

究中也有采用热休克和静水压法抑制第二极体排放

的 , 但与冷休克法相比 , 热休克法处理时间短不好

控制, 诱导效果不稳定; 静水压法诱导强度较大, 子

代成活率较低, 且操作繁琐, 压力腔容量也有限。而

冷休克法对卵损伤较小 , 诱导效果稳定 , 操作较为

简单, 更适用于生产。因此, 近年来冷休克法更为常

用。三倍体主要通过染色体、流式细胞仪以及血细胞

核体积比较进行倍性鉴定。如二倍体牙鲆染色体核型

为 2n=48, 而对人工诱导三倍体牙鲆的核型分析发现, 
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表 2  国内外人工诱导三倍体海水鱼类及诱导方法 
Tab. 2  Artificially-induced triploid marine fish and the induction methods 

 鱼种 诱导方法 参考文献 

海水青鳉 Oryzias dancena 冷休克 [112] 

大西洋鳕 Gadus morhua 热休克 [113] 

真鲷 Pagrus major 冷休克 [95] 

黑鲷 Acanthopagrus schlegeli 冷休克 [114] 

热休克 [115] 
金头鲷 Sparus aurata 

冷休克 [96] 

静水压 [116] 

冷休克 [117] 欧鲈 Dicentrarchus labrax 

冷休克和静水压 [21] 

鮸鱼 Nibea mitsukurii 冷休克 [118] 

牙鲆 Paralichthys olivaceus 冷休克 [119] 

大菱鲆 Scophthalmus maximus 冷休克 [120] 

扁海鲽 Pleuronectes platessa 冷休克 [121-122] 

条斑星鲽 Verasper moseri 冷休克 [30] 

庸鲽 Hippoglossus hippoglossus 冷休克和热休克 [123] 

美洲黄盖鲽 Limanda ferruginea 静水压 [124] 

塞内加尔鳎 Solea senegalensis 冷休克 [32] 

国外 

星点东方鲀 Takifugu niphobles 冷休克 [125] 

冷休克 [102] 
大黄鱼 Larimichthys crocea 

冷休克和静水压 [126] 

黑鲷 Acanthopagrus schlegelii 冷休克和热休克 [99, 127] 

真鲷 Pagrus major 冷休克 [100] 

牙鲆 Paralichthys olivaceus 冷休克 [104] 

大菱鲆 Scophthalmus maximus 冷休克 [111] 

半滑舌鳎 Cynoglossus semilaevis 冷休克 [106] 

红鳍东方鲀 Takifugu rubripes 冷休克 [107] 

国内 

双斑东方鲀 Takifugu bimaculatus 冷休克和静水压 [108, 128] 

 

其染色体核型为 3n=72, 是二倍体的 1.5 倍[104]。Xu

等对人工诱导的三倍体大黄鱼进行流式细胞仪检测, 

其相对 DNA 含量为二倍体的 1.5 倍[103]。陈松林等采

用流式细胞仪分析了三倍体半滑舌鳎鱼苗细胞 DNA

含量, 其 DNA 含量为二倍体对照鱼苗的 1.5 倍[129]。

宋宗诚等通过血细胞涂片计算比较发现三倍体大菱

鲆血细胞的体积和二倍体的比值为 1.55, 接近于 1.5, 

并同时通过染色体核型及流式细胞仪检测验证了人

工诱导三倍体大菱鲆的倍性 [111]。目前的研究报道 , 

鱼类三倍体的诱导率都比较高, 可以达到 95%以上, 

甚至 100%[103, 111, 129]。 

2.2.2  诱导机制的研究 

刘慧等对三倍体牙鲆进行了微卫星分析 , 结果

发现三倍体牙鲆遗传多样性水平相对二倍体有所下

降 , 其基因型也存在一定差异 , 并认为是三倍体诱

导对牙鲆的遗传结构造成了一定影响[130]。蔡明夷等

对冷休克诱导的大黄鱼(♀)×黄姑鱼(♂)异源三倍体家

系进行微卫星分析, 发现异源三倍体子代含有 2 个大

黄鱼基因组和 1 个黄姑鱼基因组, 佐证了三倍体诱

导过程中第二极体排放受到抑制[109]。 

2.2.3  生长发育及应用相关研究 

对于人工诱导的海水鱼类三倍体的生长发育研

究也有诸多报道。胚胎发育方面, 牙鲆三倍体诱导

组原肠期前胚胎发育略有迟滞, 但在胚胎发育后期, 

其发育与二倍体基本一致[54]; 但三倍体胚胎出膜率

低 , 仔鱼畸形率高 [57]。与之类似 , 大菱鲆三倍体胚

胎发育速度较普通二倍体慢, 但快于雌核发育二倍

体[111]。与普通二倍体相比, 三倍体胚胎在形态上没

有明显差别, 但初孵仔鱼畸形率较高[105]。三倍体鱼

类的生长是否具有优势、优势所处时期在不同鱼种
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或同一鱼种不同作者报道中不同。如牙鲆中, 王磊

等研究发现三倍体牙鲆在早期体重与二倍体基本

一致, 到 348 日龄后才显著高于二倍体[131]。而本实

验室研究却发现三倍体牙鲆在早期就体现出一定

的生长优势, 但这种优势在 11月龄后逐渐消失[132]。

半滑舌鳎三倍体的全长、体重在 240 日龄前与二倍

体没有显著差异[133]。三倍体牙鲆性腺明显小于二倍

体, 在 630 日龄时二倍体牙鲆雌性和雄性的性腺指

数分别是三倍体的 3.3 倍和 3.1 倍[131]; 三倍体半滑

舌鳎的性腺发育与也明显慢于二倍体, 三倍体鱼雌

性比例仅为 11%, 显著低于二倍体群体[133]。刘志鹏

等发现三倍体半滑舌鳎子代雌雄染色体分别为

ZWW/ZZZ 型, 而未发现 ZZW 型雌鱼, 认为半滑舌

鳎 Z 染色体和 W 染色体之间的重组受到抑制[86]。

Liu 等在人工诱导三倍体牙鲆发现椎体聚合、椎体

单面压缩、椎体双面压缩和椎体移位等骨骼畸形现

象 , 畸形比例高于二倍体 , 但对外观没有影响。二

倍体和三倍体肌肉营养成分总体差异不大, 含有相

同种类的氨基酸和脂肪酸 [132]。 

目前 , 海水鱼类三倍体养殖应用由于人工诱导

规模的限制而较少, 特别在我国还多限于小规模实

验和测试阶段, 远没有达到淡水鱼与鲑科鱼类的生

产规模。但三倍体因其低育性, 目前已经在借腹怀

胎、基因编辑育种等遗传操作研究中进行应用, 国外

利用虹鳟三倍体成功进行了借腹怀胎[134], 海水鱼类

中也正在牙鲆、大菱鲆等中利用三倍体性腺不育的

特点开展生殖细胞移植相关工作。 

2.3  海水鱼类四倍体相关研究进展 

由于三倍体鱼需采用人工诱导的方式获得 , 较

为繁琐 , 制约了三倍体的大规模应用 , 无法实现育

种。而四倍体的生殖细胞含有偶数染色体组, 是可育

的。成熟的四倍体与正常的二倍体杂交则可进行大

批量、一劳永逸的三倍体生产, 并进行三倍体育种, 

故四倍体的诱导和培育受到重视。但相关研究也是主

要集中在淡水鱼中, 如鲶鱼 Ictalurus punctatus[135]、

罗非鱼 [136]等。海水鱼在欧鲈 [137]、黄金鲈 Perca 

flavescens[138]等鱼类中开展了相关研究(表 3)。目前

这些研究多限于诱导方法的筛选与诱导参数的优

化。对其后期生长发育, 尤其是培育到成熟的报道较

少。淡水鱼中用于养殖生产的也多是由远缘杂交获

得的。培育获得可育四倍体的鱼种均被认为是二倍

化的四倍体 , 或正处在二倍化的进程中 ; 在被认为

已基本完成二倍化进程的鱼种, 如鲆鲽鱼类等海水

鱼类中, 几乎未见人工诱导四倍体后期生长发育的

报道。分析显示, 在这些鱼类四倍体诱导研究中, 尽

管初期(如胚胎期、初孵仔鱼期)的四倍体诱导率较高, 

有的甚至高达 100%[139], 但随后的培育过程中 , 诱

导组死亡率明显增高 , 四倍体率下降也很显著 , 无

法得到四倍体成鱼 [19], 从而大大制约了鱼类四倍体

的应用, 更无法实现三倍体育种。 
 

表 3  国内外人工诱导四倍体海水鱼类及诱导方法 
Tab. 3  Artificially-induced tetraploid marine fish and 

the induction methods 

鱼种 诱导方法 
参考

文献

欧鲈 Dicentrarbus 
labrax 

静水压 [137]国

外
黄金鲈 Perca flavescens 静水压 [138]

静水压 [140]
牙鲆 Paralichthys 

olivaceus 
冷休克和静水压 [141]

大菱鲆 Scophthalmus 
maximus 

静水压 [142]

半滑舌鳎 Cynoglossus 
semilaevis 

静水压 [143]

国

内

大黄鱼 Larimichthys 
crocea 

冷休克或热休克 [144]

 

目前国内海水鱼类四倍体诱导研究报道更少 , 

李文龙等利用静水压诱导得到了半滑舌鳎的四倍体

鱼苗, 使用流式细胞仪分析, 2~5 日龄时其四倍体率

达到 68.3%[143]; 衣启麟等采用静水压法诱导得到牙

鲆的四倍体, 通过染色体计数测定其尾芽期至孵化

前的胚胎四倍体率最高也可达到 63.3%[140]。后期倍

性与生长发育情况尚未见到报道。Wang 等在牙鲆中

连续进行了冷休克抑制第二极体排放和静水压抑制

卵裂的诱导 , 也获得牙鲆四倍体初孵仔鱼 , 并用微

卫星验证了其遗传物质均来自母本[141]。Wu 等通过

静水压抑制卵裂获得的大菱鲆初孵仔鱼至 3 日龄仔

鱼的四倍体率经流式细胞仪检测为 80%左右, 最高

甚至可以达到 100%[142]。在大量的诱导实验中也发

现了与其他鱼类四倍体诱导类似的现象, 虽然在胚

胎期甚至初孵仔鱼期、3 日龄仔鱼期, 其诱导组四倍

体率相对较高, 但随着胚胎或仔鱼的发育四倍体率

逐渐降低, 至 30 日龄时, 其四倍体率仅为 1.3%。同

时四倍体诱导组死亡率也较高, 在原肠期及孵化前
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后出现了 2 个明显的死亡高峰。诱导组胚胎发育也

较对照组明显滞后 , 部分卵出现畸型分裂 , 并随发

育大多逐步死亡[142]。目前对于海水鱼类四倍体低成

活率原因的推测包括诱导过程中产生了非整倍体 , 

四倍体细胞的死亡/凋亡或染色体丢失, 以及诱导导

致等位基因的偏分离等。但以上种种均是一些推论, 

还需要进一步研究进行探讨。 

3  海水鱼类染色体操作技术展望 

由于雌核发育技术快速纯化及可获得单性群体

的特点 , 其在鱼类育种中的作用越来越被重视 , 目

前国内正在进行的多种鱼类新品种培育工作中均应

用了雌核发育技术。由于雌核发育育种获得的后代

往往繁殖力下降, 其产生配子数量减少或质量下降, 

制约了以雌核发育系作为亲本进行良种培育。而如

果将雌核发育和传统的选择育种与杂交育种相结合, 

可以恢复其繁殖力, 并获得优良性状。利用这种方式, 

既提高了优良种质选择效率, 又保证了后代的繁殖

力, 可以更有把握地定向快速培育出所需的良种品

系, 将成为选择育种的主要研究方向之一。雌核发育

技术虽已较为成熟, 但随着研究的深入和技术的发

展, 其也面临诸多问题和可提升之处。如发现部分雌

核发育个体的性腺在发育与成熟过程中, 其形态和

组织结构与普通二倍体存在差别, 会直接影响其育

性, 进而影响雌核发育育种群体的产能和育种进程。

虽然对雌核发育个体性腺发育、成熟度有少数研究

报道, 但对其发生规律和机制研究还鲜少涉及。今后, 

需要通过更系统的长时间跟踪比较, 分析更多家系

之间和不同代系之间的差异等。同时, 也应开展雌核

发育鱼对养殖环境适应性等方面的研究, 为雌核发

育在育种和生产中的应用提供更多理论依据。近年

来 , 全基因组关联分析可获得高密度遗传标记 , 在

全基因组水平上挖掘与性状相关的基因, 在水产动

物分子标记辅助育种中得到应用。将其与雌核发育

技术结合 , 快速得到不同性状的纯系 , 可提高性状

连锁标记的筛选效率, 因而应予以重视和开展相关

研究。同时, 以 CRISPR/Cas9 等为代表的技术突破

大大提高了基因编辑的效率。但对于经济鱼类, 尤其

是性成熟周期较长的海水鱼类来说, 要获得纯合突

变体仍需要至少一代的时间。而若能与雌核发育等

快速纯化技术结合 , 在原代获得纯合突变体 , 将极

具实用价值。 

我国正在进行养殖的海水鱼类有近百种 , 针对

每种鱼类创制三倍体诱导技术既繁琐, 也不现实。目

前三倍体诱导技术尚无统一标准, 诱导过程的不规

范带来的诱导效应往往导致三倍体子代成活率降低, 

制约了其产业化应用。因此需要针对这一难题, 以及

不同海水鱼类的鱼卵特征, 提升海水鱼类三倍体诱

导工艺 , 进行规范 , 建立海水鱼类三倍体高效诱导

技术体系 , 明确三倍体最佳养殖条件 , 构建适宜制

种养殖模式。同时由于三倍体的不育/低育性, 可以

极大地减少对野生种质资源的污染, 防止对生态资

源造成威胁。将其与转基因技术结合, 在转基因育种

的安全控制等方面也具有很高的生态价值。四倍体

的获得是真正的三倍体育种的前提条件, 但其在已

基本完成二倍化的海水鱼类中一直难以得到。因此, 

获得四倍体成体甚至成熟鱼是亟待突破的首要问题, 

这需要对四倍体形成和倍性变化的机制进行深入分

析。同时, 尝试更多的诱导方式, 如远缘杂交等生物

学方法和其它物理方法等。进一步, 对这些问题的生

物学解析不仅有利于海水鱼类养殖产业的提升, 也

将是研究多倍化在生物进化中作用的有力参考依据, 

故应加强相关研究。 
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Abstract: Chromosome manipulation technology, including artificial induction of gynogenesis and polyploid, is 

useful to rapidly purify characteristics and obtain mono-sex, fast growing, low fertility populations. This technology 

is an important part of modern genetic breeding and improvement and has been widely developed in the recent years. 

The characteristics of rapid purification, infertility/low fertility, and biosafety are of great value when applying ad-

vanced biotechnologies such as fish gene editing and surrogate broodstock. In this study, we presented the concept 

and principle of fish chromosome manipulation techniques. Further, we introduced research progress in terms of the 

induction and biological mechanism of gynogenesis and polyploid induction of marine fish in China as well as their 

application. The present review provided valuable references for genetic breeding and biotechnology research in 

marine fish using chromosome manipulation techniques. 
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