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摘要    单性物种一般是多倍体, 且通过单性生殖方式如雌核生殖、杂种生殖或孤雌生殖繁殖. 
与其他单性和多倍体物种相比, 银鲫具有更高的倍性, 为六倍体. 它经历了几轮连续的基因组

多倍化, 还经历了一次额外的、在较近年代发生的基因组复制事件. 更为重要的是, 银鲫已被

证实同时存在雌核生殖和有性生殖双重生殖方式. 本文综述了银鲫的多倍化起源、克隆多样性

和双重生殖方式的遗传基础, 概述了其新品种培育和有关其生殖与早期发育相关基因鉴定的

研究进展. 已有实验证据表明, 银鲫正处于二倍化的进化轨道中. 作为一个新的进化发育

(Evo-Devo)生物学模型, 重点论述了银鲫在重复基因的功能歧化和单性动物的有性起源和进化

等方面的研究前景. 
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单性脊椎动物非常罕见[1,2], 但自然界依然独立

进化出多样的、彼此不相关的单性鱼类、两栖类或爬

行类动物[3]. 自从 1932 年发现第一个单性鱼亚马逊

莫利(Poecilia formosa)后[4], 至今已报道了大约 80 种

全雌性的低等脊椎动物[5]. 这些单性物种主要采用雌

核生殖、杂种生殖或孤雌生殖的方式繁衍后代. 它们

的进化途径是一个长期困惑进化遗传学家和生态学

家的难题 [1~3,6~9]. 单性动物失去了遗传重组的机会, 
加上有害突变的积累 , 由于缪勒氏齿轮 (Muller’s 
ratchet)效应 [10,11], 一般被认为在生物演化历程中只

能短期存在. 但事实上, 对单性脊椎动物的线粒体和

核基因组序列的比较分析表明, 这些单性动物的进

化历史要比理论预测的古老得多. 譬如, 大约在 2.4~ 
5 百万年前, 单性蝾螈(Ambystoma)与其亲缘关系最

近的两性物种开始分歧[12~14]. 它被认为是最古老的

单性脊椎动物[15]. mtDNA序列分析显示, 行孤雌生殖

的壁虎(Heteronotia binoei)具有两个截然不同的母系

世系[16], 它们的分歧时间大约在 50000~730000 年前
[17]. 行杂种生殖的花鳉(Poeciliopsis)可能已经繁衍了

100000 代以上[18]; 行雌核生殖的亚马逊莫利可能产

生于 280, 000 年前 [19,20]. 而单性的Phoxinus eos- 
neogaeus杂种鱼起源较晚(<50000 年前), 其发生的杂

种起源事件可能正与发生在威斯康辛州最后一次更

新世冰期的残遗物种相吻合[21].  
单性脊椎动物不仅具有较长的演化历史, 而且

具有广泛的地理分布[8,9,21], 因而引发了令多数遗传

学家和进化学家常常提起并不断质疑的两个基本生

物学问题: (1) 在如此长的演化历程中, 缺乏遗传重
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组和交换的单性动物是如何生存和进化的呢？(2) 
单性动物又是如何找到其他有效的方法来克服遗传

和生态进程中长期适合度降低的后果呢？这一有害突

变累积和演化长期性的矛盾非常突出, 引人关注, 但
蕴含其中的机制仍有待被揭示[22]. 有趣的是, 一个独

特的多倍体鱼银鲫(Carassius auratus gibelio), 它在上

个世纪早期被发现可以通过雌核生殖繁衍后代[23,24], 
最近本实验室又通过人工繁育实验和分子标记分析

证实其存在有性生殖[25]. 本文将回顾并讨论银鲫的

多倍化起源、独特的双重生殖方式、调控机制、育种

应用以及将来的研究前景.  

1  银鲫的多倍化起源和基因组渗入 

银鲫 (Carassius auratus gibelio)为鲫 (Carassius 
auratus)(包括家养金鱼)的一个亚种 [23,24]. 最初鉴定

有 150 多条染色体. 由于其近缘种金鱼具有 100 条染

色体, 因此研究人员认为银鲫为多倍化起源. 在金鱼

的进化历程中已被证实发生了四倍化事件[26], 因此

银鲫应为超三倍体或进化的六倍体[27]. 银鲫的不同

克隆具有不同的核型. 从天然种群中选择出的不同

克隆, 有的具有 156 条染色体, 有的具有 162 条染色

体. 而且, 本研究从人工操作或不同克隆间的交配实

验中观察到银鲫中存在基因组重新配置、染色体或染

色体片段渗入的现象 [27,28]. 最近 , 本实验室以 5S 
rDNA为探针进行的荧光原位杂交实验和单个染色体

的描绘实验均证实了银鲫的三倍体起源[29]. 但由于

染色体众多, 而且形态相似, 运用传统的方法无法将

银鲫同源染色体区分开来, 因此银鲫的核型仍然按

二倍体进行排列[27].  
在包括银鲫的一些雌核发育鱼类中, 均报道过

存在基因组或亚基因组渗入现象[7,30~32]. 本实验室从

红鲤精子激活的银鲫雌核发育后代中发现了极少数

具有 212 条染色体的特殊个体. 为了进一步鉴定和证

实这些异源多倍体的基因组结构 , 分别用DIG或

Biotin标记鲤鱼或银鲫的总基因组DNA, 并进行基因

组原位杂交实验, 这样非常容易区分和鉴别异源多

倍体中期分裂相中父母本的染色体. 同时进行了 45S 
rDNA在中期染色体上的定位分析, 结果进一步证实

了一个额外的 45S rDNA阳性的染色体来源于父本鲤

鱼的单倍体基因组, 而其余的 45S rDNA阳性的染色

体来源于母本银鲫的基因组. 这些观察表明, 该异源

多倍体确实包含银鲫的全部染色体和鲤鱼的一套染

色体[33].  

2  银鲫的克隆多样性和广泛的地理分布 

银鲫广泛分布于从北欧至亚洲各地. 但由于鲫

的分类地位以及形态分类仍存在较多争议, 因此最

初仅在中国 [27]和俄罗斯 [23]有关于银鲫的确凿报道 . 
最近, 同时运用细胞遗传学和分子生物学技术, 多倍

体银鲫已在英国[34]、意大利[34]、德国[34]、匈牙利[35]、

希腊[36]、捷克[37,38]和哈萨克斯坦[39]等欧亚大陆的多个

国家被广泛报道.  
近 10 多年来, 本实验室通过形态学表型[40]、同

工酶标记[41]、组织移植分析[42]、血清转铁蛋白表型[43]、

RAPD和SCAR标记[44,45]、微卫星DNA标记[46]、转铁

蛋白等位基因多态性[47~49]以及mtDNA控制区序 列
[49]等分析从我国银鲫天然种群中连续鉴别出众多不

同的克隆. 更为重要的是, 本实验室分离鉴定了一批

特异于不同克隆的分子标记, 并从中选择更好的品

系用于银鲫的养殖实践[46,49]. 而且, 建立了分别来源

于中国方正、淇河、彭泽和武汉银鲫原(良)种场的重

要养殖银鲫品系的谱系关系. 作为一个新的养殖对

象, 银鲫在我国已经养殖了 30 多年, 现在其每年的

养殖产量已增长到大约 200 万吨[50].  

3  独特的雌核生殖和有性生殖双重生殖方式 

与其他全雌性的雌核生殖脊椎动物相比[1,51], 银
鲫更为有趣和独特. 在其天然种群中, 存在少量(大
约 5%~20%)、但又极其重要的雄性成员. 这些雄性个

体具有与雌性个体相同的遗传背景[24,50]. 然而, 用其

他鱼类物种的异源精子激活卵子和胚胎发育的雌核

生殖已经被证实, 且其繁殖的异育银鲫已被广泛用

于养殖.  
那么 , 为什么银鲫天然种群中存在雄性个体? 

这些雄性个体对种群的贡献是什么？为了回答这些

问题, 我们首先进行了不同克隆间的人工繁育实验, 
并且通过细胞遗传学观察和分子标记分析获得了交

配后代遗传重组的证据. 而且, 通过比较分析 10 个

转铁蛋白等位基因的编码区序列进一步证实了重组

的发生, 共检测到了 26 个重组事件. 通过扫描和信

息位点分析还鉴定出部分嵌合序列和转换点[47]. 由
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此发现, 银鲫具有雌核生殖和有性生殖双重生殖方

式. 如图 1 所示, 当银鲫的卵子与异源精子受精时, 
卵子启动雌核发育, 产生与母本性状一致的全雌性

后代; 而当银鲫的卵子与银鲫种群内天然存在的雄

鱼的同源精子受精时, 卵子采用有性生殖的方式产

生遗传分化的雌性和雄性后代[25,50].  

4  新克隆产生和新品种培育 

在发现银鲫双重生殖方式以及分子标记鉴定不

同克隆的基础上[43~49], 进行了大量不同克隆间的交

配繁育实验[25], 并从克隆D和克隆A繁育的有性后代

中发现了少数具有明显优势性状的个体. 接着, 这些

个体经过连续 6 代用兴国红鲤精子激活的雌核生殖

方式繁衍了上亿后代用于养殖. 由此, 一个新的克隆

被创造. 连续 3 年的生长对比实验和生长养殖数据表

明, 与已推广的高体型异育银鲫相比, 新品种生长速

度快 13.7%~34.4%, 出肉率高 6%以上. 该新品种已

被国家原良种委员会鉴定认可为水产养殖新品种 , 
命名为异育银鲫“中科 3 号”, 适宜在全国范围内的各

种可控水体内养殖. 

5  银鲫生殖和早期胚胎发育相关基因的鉴定 

由于其多倍体背景和双重生殖方式, 银鲫被认

为是研究进化发育生物学(Evo-Devo)的潜在模型生

物. 本研究组从中鉴定了一批与生殖和早期发育相

关的重要基因, 特别是调控卵子成熟、受精和早期发

育的基因, 并对部分基因进行了功能分析. 譬如, Xie
等人 [52]运用抑制性差减杂交技术, 从银鲫和两性鲫

鱼完全长成的卵母细胞中鉴定出几个差异表达的基

因, 进一步分析表明在卵子成熟过程中, 两种鲫的

cyclin A2 基因的表达谱不同[53]. Dong等人[54]从银鲫

成熟卵子中纯化了一个依赖Ca2+的C-型凝集素, 发 
 

 
 

图 1  银鲫雌核生殖和有性生殖双重生殖方式示意图 
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现该凝集素与皮质颗粒共定位, 在卵子成熟和受精

过程中发生转位和释放. Chen和Gui[55]鉴定了一个卵

巢特异的C1q-like因子, 接着Mei等人[56]进一步发现

银鲫的C1q-like基因是皮层颗粒的组成成分之一, 与
卵母细胞成熟以及排卵过程中滤泡细胞的凋亡相关. 
这些发现及其他的一些观察表明, 在脊椎动物的卵

巢中同样也表达了一些先天性免疫因子 [57]. 而且 , 
Mei等人 [58]对C1q-like的功能分析揭示斑马鱼C1q- 
like能抑制p53 依赖的细胞凋亡, 以及调控胚胎发育

过程中正常的造血发生. 最近, Wu等人[59]鉴定了一

个新的鱼类卵母细胞特异的核心组蛋白H2A变体 , 
并采用FRAP方法分析了它修饰染色质的能力. 他们

还从银鲫和两性鲫鱼中克隆鉴定了 nucleophos- 
min/nucleoplasmin的同源基因, 通过免疫耗竭和体外

精子解凝聚实验提供了nucleophosmin和nucleoplas- 
min功能共性的新证据[60].   

同时, Xu等人[61]调查了生殖质标记基因vasa 的
RNA和蛋白在银鲫精子发生和卵子发生过程中的表

达谱; Li等人[62]进一步发现vasa是青鳉原始生殖细胞

迁移所必需的, 而不是原始生殖细胞存活所必需的. 
最近, Peng等人[63]从银鲫中克隆了Dazl的同源基因, 
分析了它的基因组结构和进化保守性, 观察到Dazl
在包括原始生殖细胞形成、卵原细胞分化、卵子发育

和胚胎发育在内的整个银鲫种系发育和生殖细胞特

化过程中持续存在并呈动态变化. 与其他有关有性

生殖物种Dazl蛋白的报道相比, 这种雌核发育银鲫

Dazl蛋白在生殖质中持续分布是首次报道, 可能对脊

椎动物的性别进化具有重要启示. 重要的是, 一个最

先在小鼠中鉴定的卵胚转换因子Spindlin [64,65]也被本

实验室在银鲫中克隆和鉴定, 且也观察到它是卵巢

特异表达的, 并与β-tubulin相互作用[66].   

6  展望  

多倍化事件独立地发生在包括鲤科、齿鲤科、亚

口科和鲑科等不同的硬骨鱼谱系中[67,68]. 特别是在鲤

科、亚口科和鲑科中, 多倍体鱼已经越过了多倍体不

稳定的瓶颈, 实现了二倍化[50,68~70]. 由于获得了额外

的重复基因, 多倍化被认为为基因功能歧化和功能创

新提供了原始材料, 因此是一种重要的进化动力[71~73].   
相对于二倍化的四倍体鲤科鱼类, 银鲫具有更

高的倍性, 为六倍体[27,50]. 与其他多倍体脊椎动物相

比, 银鲫经历了几轮连续的基因组多倍化, 还经历了

一次额外的、在较近年代发生的基因组复制事件. 它
具有多个基因组, 因而表现出其起源的遗传记号[67,74]. 
而且, 由于银鲫中存在基因组或亚基因组渗入现象, 
以及通过人工操作可获得整入有额外基因组或染色

体的异源多倍体[28,31,33], 因此银鲫代表了一个正在进

行中的多倍化事件. 这些证据表明银鲫可能是一个

最年轻的多倍体[33]. 因此, 银鲫与其人工异源多倍体

一起, 提供了一个独特的极好的实例来追溯多倍化

的活性作用和对环境的适应性.  
如前所述, 银鲫在鲫和鲤的四倍化以及随后二

倍化的基础上, 还经历了另外一次、在更近年代发生

的基因组复制事件. 而且, 在银鲫中发现了染色体数

目的不同以及核型的多样性, 这种多样性可能与随

后的二倍化事件、生殖方式的多样性以及杂种起源有

关[27]. 也许, 银鲫正在进入二倍化进化轨道或者趋向

于二倍化, 物种形成正在进行. 由于重复基因的潜在

命运, 例如新功能化和亚功能化 [75~79], 点亮了物种

形成和进化过程中长期歧化的分子机制, 所以这个

相对较近年代形成的多倍体银鲫将可用于了解其形

成过程中包括基因沉默和功能改变等相联系的事件

和现象. 最近, 本实验室从银鲫中鉴定了一个鱼类特

异的重复基因dmrt2b, 发现斑马鱼的dmrt2b基因除了

参与维持躯体左右不对称的建立外, 还获得了一个

新的歧异功能, 它通过Hedgehog信号通路参与体节

发生过程[80].  
在银鲫中, 另一个特别重要和有趣的发现是其

共存的雌核生殖和有性生殖双重生殖方式 [25,50]. 在
无脊椎动物和脊椎动物中, 雌核生殖和其他单性生

殖方式虽然常常与多倍化和杂交事件相连[9,50], 但这

一独特的双重生殖方式在脊椎动物中还是首次被发

现. 通常, 多倍体必须突破关键的不育瓶颈. 由于减

数分裂的障碍, 多倍体一般是通过雌核生殖、杂种生

殖或孤雌生殖等单性生殖方式来达到可育 [50,72]. 银
鲫独特的双重生殖方式可能是从完全单性生殖向有

性生殖转化的一个实例[25,34,50]. 最近, 在绿蟾蜍(Bufo 
viridis)[81]和水蛙(Pelophylax esculentus)[82]这两种三

倍体蛙中也揭示出有性生殖的直接证据. 因此, 银鲫

雌核生殖和有性生殖共存的双重生殖方式为了解有

性起源和性别决定机制提供了一个特殊事例. 有趣

100 



中国科学: 生命科学   2010 年  第 40 卷  第 2 期 
 

的是, 本研究组最近从银鲫一个克隆的雌核生殖后

代中发现了一个高达 97.2%雄性的偏雄突变家系, 并
从该突变家系中分离鉴定出一个雄性特异的DNA片

段[83]. 这个新的发现将有助于进一步挖掘性别决定

基因, 并对研究脊椎动物的性别起源和进化具有重

要意义. 
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