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摘要    远缘杂交是指不同物种之间的杂交, 它可以是种间、属间甚至亲缘关系更远的物种之间杂交. 远缘杂交

可以把属于不同种、属等远缘遗传关系的不同个体的生物特性结合起来, 突破种间界限, 扩大遗传变异, 是创制

具有遗传变异、可育、优良性状的新品系乃至新种群的重要方法. 本文在分析和归纳大量国内外有关动物和植

物远缘杂交文献的基础上, 结合本实验室长期从事鱼类远缘杂交的研究结果, 在对动物和植物远缘杂交实验的

具体例子进行描述和分析的基础上, 比较和总结了动、植物中远缘杂交形成不同倍性生物后代的主要生物学特

性; 概述了动物和植物远缘杂交的相似性和差异性; 分析和归纳了导致动物和植物远缘杂交形成存活和不存活

后代的可能原因; 还对动物和植物远缘杂交后代的形态学、细胞学和分子细胞遗传学等生物学特性研究的方法

进行了介绍. 旨在为系统地比较动物和植物远缘杂交的遗传、繁殖、生长性状等生物学特性提供较系统的研究

资料, 以阐明它们在遗传育种和生物进化方面的共性作用及重要意义.   

关键词    动物和植物, 远缘杂交, 生殖隔离, 不同倍性, 品系 
  
 
 

远缘杂交(distant hybridization)是指分类上亲缘

关系较远的物种之间的杂交, 区别于种内的品种或

亚种间的近缘杂交(close hybridization). 远缘杂交可

以把属于不同种、属等远缘遗传关系的不同个体的生

物学特性结合起来, 突破种属界限, 扩大遗传变异, 

使得生物基因型和表现型都发生改变, 从而创造新

的变异类型或新物种[1]. 有的学者甚至把远缘杂交的

概念扩大, 把地理位置上分布不同的生物类型之间

的杂交, 称为地理上的远缘杂交.  

近缘杂交, 即种内杂交, 也可以导致杂交后代的

遗传物质在一定程度上发生变异, 但是这种变异幅

度有限, 在遗传选育方面受到一定程度的限制. 而远

缘杂交后代可以包含不同物种的基因组, 为不同物

种间基因的重组和交流奠定基础, 可育的远缘杂交

品系的形成能够创造出新的变异种类, 甚至有可能

形成新的物种. 在表现型方面, 远缘杂交能整合双亲

的优点, 使后代在外形、生长速度、存活率以及抗病

能力等方面均表现出杂种优势. 在基因型方面, 远缘
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杂交导致后代在染色体组水平上发生改变, 产生杂

交二倍体、三倍体、四倍体后代; 在 DNA 水平, 远

缘杂交还可以导致其后代 DNA 变异及出现重组 .  

另外 , 远缘杂交形成的二倍体天然雌核发育鱼中  

微小染色体的出现还可导致亚染色体组水平上的  

改变[1~3].  

国内已对水稻(Oryza sativa)、玉米(Zea mays)、 

大豆 (Glycine max (Linn.) Merr.) 、油菜 (Brassica 

campestris L.) 、 小 麦 (Triticum aestivum) 、 棉 花

(Gossypium hirsutum)等主要农作物的远缘杂交开展

了广泛研究, 得到了许多优良作物品种, 并已大面积

推广种植, 例如, 利用偃麦草(Elytrigia repens)与普

通小麦、普通小麦和黑麦(Secale cereale)远缘杂交人

工创造了自然界不存在的新物种小偃麦和八倍体小

黑麦. 通过远缘杂交, 引进有利外源基因, 已经成为

了扩大植物遗传变异的重要方法之一[4]. 在动物远缘

杂交方面, 据农业古典记载, 在公元前 202 年我国已

开始运用远缘杂交对家畜进行改良. 在脊椎动物中, 

15 世纪 50 年代, Genner 就用鲤(Cyprinus carpio)与金

鱼(Carassius auratus)杂交得到世界上第一个有记录

的杂种, 统计资料显示, 1558~1980 年, 就有 56 科

1080 种鱼类被用于杂交育种实验研究, 贡献论文有

3759篇[5,6]. 据统计, 在自然界中, 大约有10%的动物

和 25%的植物至少和一个其他的物种发生过杂交; 

在被子植物中有超过 40%具有杂交渐渗现象. 远缘

杂交已经被证实有利于物种的形成和辐射演化, 杂

交导致异源多倍化可能是新物种发生的潜在动力 , 

可见远缘杂交是基因组进化和物种形成的主要动力

之一 [7~9]
. 另外, 作者认为远缘杂交不但可以形成可

育的多倍体新品系或者新物种, 还可以形成可育的

二倍体新品系或者新物种. 随着育种工作不断发展, 

许多种内遗传资源逐渐减少以致枯竭, 利用远缘杂

交拓展遗传资源的范围日益受到重视. 本文将通过

分析和归纳大量国内外有关动物和植物远缘杂交的

文献, 并结合作者实验室长期从事鱼类远缘杂交的

研究结果, 对动物和植物远缘杂交的研究进展以及

相关问题进行系统而全面的比较分析.  

1  动物和植物远缘杂交概况 

1.1  植物远缘杂交概况 

传统植物分类学上, 植物被分为以菌藻类植物

为主的低等植物和包括苔藓类植物、蕨类植物、种子

植物的高等植物[10]. 远缘杂交广泛存在于植物中, 植

物的远缘杂交多为同属植物的种间杂交或不同属植

物的属间杂交. 运用植物外源遗传物质动态导入法

也可产生类似远缘杂交的效果, 例如, 将大蒜(Allium 

sativum)、胡葱(A. fistulosm)和玉米(Zea mays)的遗传

物质分别导入青菜(Brassica chinensis)的体细胞中去, 

可获得大蒜-青菜、胡葱-青菜和玉米-青菜的纲间杂交

完整植株[11]. 用同样的方法也可获得超门杂交植物

蘑菇(Agaricus campestris)-卷心菜(Brassica oleracea 

var. capitata)[12].  
(1) 低等植物的远缘杂交.  据报道, 伞菌目口

蘑科香菇属的香菇(Lentinus edodes, ♂)和伞菌目侧耳

科侧耳属平菇(Pleurotus ostreatus, ♀)进行有性远缘

杂交, 可得到生物学效率高, 质地硬实脆嫩、味道鲜

美的新品种香平菇[13~15]. 阿魏蘑(P. ferulae)与选育的

香平菇杂交能得到兼有阿魏蘑的甜美风味和香平菇

的较强抗逆性的新品种香魏菇[16]. 2007 年, 古田一位

菇农将香菇与杏鲍菇的菌种混合播种, 长出来既像

杏鲍菇又像香菇的子实体“香杏菇”, 后被人证实确

为杂交品种[17~18].  

由藻类植物具孔浮叶藻 (Pelagophycus porra, 

♀)×巨藻(Macrocystis angustifolia, ♂)属间杂交所得到

孢子体数量少, 但形态正常, 兼有两个属所特有的一

些形态特征[19]. 海带(Laminaria japonica)的雌配子体

克隆与糖海带(L. saccharina)雄配子体克隆杂交, 经

连续 5 年选育, 育成了高产早熟的远缘杂交种—远

杂 10 号[20].  

(2) 高等植物的远缘杂交.  苔藓类植物远缘杂

交的例子有: 一年生球藓(Phascum cuspidatum)和短

齿丛藓(Pottia intermedia)均是雌雄同体的植物, 二者

属间杂交产生的杂交体 50%畸形, 50%正常, 其中 2%

能存活下来, 存活后代形态居亲本两者之间[21]. 雌雄

同体藓类小孢小烛藓(Bruchia microspora, ♀)和长蒴

藓(Trematodon longicollis, ♂)属间杂交, 7%孢子体正

常 , 后代的形态大多都像母本 [22]. 木灵藓属的

Orthotrichum diaphanum(♀)和 O. sprucei(♂)种间杂交

后代大小易变, 大部分都像父本 [23]. 而无齿木灵藓

(O. gymnostomum, ♀)和钝叶木灵藓(O. obtusifolium, 

♂)种间杂交产生的配子体形态在亲本二者之间[24].  

蕨类植物的远缘杂交的例子有 :  展叶鸟巢蕨
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(Asplenium antiquum, ♀)和长叶铁角蕨(A. prolon- 

gatum, ♂)属间远缘杂交形成 A.×kenzoi[25]; 岩蕨属

Woodsia×abbeae 被认为是 W. oregana(♀)和 W. 

ilvensis(♂)的远缘杂交种[26]. 铁角蕨(A. trichomanes)

是一个广泛分布于世界各地的种, 在北半球温带各

国均有分布, 在南半球也可见零星分布[27]. 已知该种

包括为数众多的形态上颇为相似、但在生态和细微结

构上又存在区别的分类群[28,29]. 该种内包含有二倍

体、四倍体、六倍体 3 种细胞型, 二倍体与四倍体以

及四倍体各亚种之间都可以产生杂交后代, 而且与

三翅铁角蕨(A. anceps), 欧亚铁角蕨(A. viride), A. 

azoricum, A. petrarchae 等种杂交都可以产生后    

代[30~37]. 例如, 铁角蕨属的四倍体 A. azoricum(♀) 

和 A. scolopendrium(♂)种间杂交能产生三倍体 

A.×santamariae[38]. A. onopteris(♀)和 A. azoricum(♂)

种间杂交也能产生三倍体 A.×diasii, 且发现其中一

个基因组来自 A. onopteris, 另外两个基因组来自 A. 

azoricum[38].  

裸子植物的远缘杂交例子有: 池柏(杉科落羽杉

属 , Taxodium ascendens, ♀)×杉木 ( 杉科杉木属 , 

Cunninghamia lanceolata, ♂)、池柏(♀)×柳杉(杉科柳

杉属, Cryptomeria fortunei, ♂)、池柏(♀)×雪松(松科雪

松属, Cedrus deodara, ♂)、落羽松(杉科落羽杉属, T. 

distichum, ♀)×池柏(♂)、落羽松(♀)×杉木(♂)、落羽松

(♀)×雪松(♂), 这 6 个组合均获得了果实[39]. 以落羽

松为母本产生的 Fl, 果形大都倾向母本, 只是大小上

有所差异; 以池柏为母本的杂交子一代, 不论果形大

小, 都较明显地表现了中间类型的特征[39]. 裸子植物

种间杂交的例子还有: 黑松(Pinus thunbergii, ♀)×马

尾松 (P. massoniana, ♂)[40] 、黑松 (♀)×云南松 (P. 

yunnanensis, ♂)[40] 、黑松 (♀)× 湿地松 (P. elliottii, 

♂)[40]、黑松(♀)×火炬松(P. taeda, ♂)[40]、黑松(♀)×长

叶松(P. palustris, ♂)[40]、马尾松(♀)×黑松(♂)[40]、火

炬松(♀)×云南松(♂)[40]、油松(P. tabuliformis, ♀)×南亚

松(P. latteri, ♂)[40]、火炬松(♀)×湿地松(♂)[40]、火炬松

(♀)×刚松(P. rigida, ♂)[40]、刚松(♀)×火炬松(♂)[40]、海

岸松(♀)×湿地松(♂)[40], 且 F1 的性状大多介于父母本

之间[40].  

在单子叶植物中, 作为种类最多的兰科, 杂交历

史相当悠久. 兜兰属(Paphiopedilum)的远缘杂交育种

已有 160 多年的历史 , 第一个远缘杂交种 P. 

harrisianum 是以原产于中国的紫毛兜兰(P. villosum)

为父本, 与原产于马来西亚的髯毛兜兰(P. barbatum)

杂交育成[41]. 目前已有 20262个杂交种在英国皇家园

艺协会(Royal Horticultural Society, RHS)记录在案[41]. 

而兜兰属已记录的属间杂交种有 48 个, 其中以兜兰

属为母本, 南美兜兰属(Phragmipedium)为父本的杂

交 种 4 个 : P. dayanum(♀)×P. sedenii(♂)[41], P. 

bellatulum(♀)×P. schlimii(♂)[41], P. stonei(♀)×P. 
Albopurpureum(♂)[41], P. Harrisianum(♀)×P. schlimii 

(♂)[41]. 以兜兰属为父本, 南美兜兰属为母本的杂交

种 4 个: P. Longifolium(♀)×P. henryanum(♂)[41], P. 

Grande(♀)×P. Memoria J.H. Walker(♂)[41], P. 

Schlimii(♀)×P. micranthum(♂)[41]、P. Bel Royal(♀)×P. 

micranthum(♂)[41].  

在双子叶植物中, 1917年, Kajanus就报道了芸薹

属中甘蓝型油菜(B. napus)与芜菁(B. rapa)的种间杂

交, 随后人们相继展开了芸薹属(Brassica)与萝卜属

(Raphanus)、白芥属(Sinapis)、二行芥属(Diplotaxis)

及芸薹属内种间远缘杂交工作 [42~45]. 获得了萝卜

(R .sativus, ♀)×甘蓝(B. oleracea, ♂)[46]、芝麻菜(Eruca 

sativa, ♀)×甘蓝 (♂)[47]、甘蓝型油菜(♀)×蔊菜(Rorippa 

indica)(♂)[48]、紫菜薹(B. campestris, ♀)×萝卜(♂)[49]

等一系列属间杂交种. 双子叶植物属间杂交的例子

还有: 红果花楸(Sorbus aucuparia, ♀)×西伯利亚山楂

(Crataegus sanguinea, ♂)[50]、元帅苹果(Malus pumila, 

♀)×苹果梨(Pyrus pyrifolia, ♂)[51]、龙眼(Dimocarpus 

longgana, ♀)×荔枝(Litchi chinensis, ♂)[52]. 早在 1761

年, Koelreuter 便进行过黄花烟草(Nicotiana rustica, 

♀)×野生烟草(N. paniculata, ♂)杂交[53]. Nikolaev 和

Bang[54]从库页薄荷(Mentha sachalinensis, ♀)×灰毛薄

荷(M. incana, ♂)等的种间杂交子代中获得 12 个高产

品种, 其中精油和薄荷醇的含量都有增加. 种间杂交

的例子有 : 杏 (Prunus armeniaca, ♀)× 中国李 (P. 

salicina, ♂)[55]、中华猕猴桃(Actinidia chinensis, ♀)×

毛 花 猕 猴 桃 (A. eriantha, ♂)[56] 、 山 葡 萄 (Vitis 

amurentis, ♀)×葡萄 (V. vinifera, ♂)[57]、李 (♀)×杏

(♂)[58] 、欧洲甜樱桃 (P. avium, ♀)×中国樱桃 (P. 

pseudocerasus, ♂)[59]、栽培树莓(Rubus idaeus, ♀)×野

生树莓(R. crataegifoliu, ♂)[60]、杨梅(Myrica rubra, 

♀)×矮杨梅 (M. nana, ♂)[61]、栎叶枇杷 (Eriobotrya 

prinoides, ♀)×解放钟枇杷(E. japonica, ♂)[62].  
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1.2  动物远缘杂交概况 

(1) 无脊椎动物的远缘杂交.  据报道, 在无脊

椎动物棘皮动物门发现 , 紫海胆(Strougyloceutrotus 

purpuratus)的卵能接受紫海星(Asterias ochracea)的

精子, 得到的杂交幼虫外观均与母本相像[63]. 将一种

海胆(Echinocardium cordatum, ♀)分别与软体动物门

的笠贝(Acmaea nanshaensis, ♂)和淡菜(Mytilus edulis, 

♂)及环节动物门的环虫(Archiannelida protodrilus, ♂)

分别杂交, 3 种杂交幼虫在外观上均与海胆的幼虫相

像, 这是因为雄性的精子入卵后, 虽然促成精子星光

的发生, 但远缘的雄核很难与雌核融合, 即使有相互

融合的现象, 最终雄性的染色体也会退化, 不能加入

子代的细胞核的形成[64,65]. 而 Godlewski[66]的发现则

有所不同, 他用海胆的卵子与海羊齿的精子结合, 幼

虫的外观与母本相像, 证明了细胞核真正的融合, 精

子在细胞有丝分裂中发挥了积极的作用[67]. 软体动

物中栉孔扇贝属的栉孔扇贝(Chlamys farreri, ♀)×华

贵栉孔扇贝(C. nobilis, ♂)杂交得到的 F1, 杂交后代染

色体呈现多态性 [68]. 虾夷扇贝 (Patinopecten yesso- 

ensi)与栉孔扇贝杂交的受精细胞学研究结果表明 , 

无论正交反交精子都可以正常入卵, 具有正常的受

精过程, 异种精子不仅起到了激活卵子的作用, 还参

与遗传物质的组成[69].  

将从野外采集到的大乌桕蚕(Attacus atlas, ♀)与

蓖麻蚕(A. cynthia, ♂)进行远缘杂交, 杂交后代出现

较大的变异 , 性状居于父母本之间 [70]. 以天蚕

(Antheraea yamamai, ♀)和美洲野蚕(A. polyphemus, 

♂)的远缘杂交后代的生殖力观察表明, 无论是同蛾

区交配、异蛾区交配还是回交, 其后代都具有生殖能

力[71]. 在野外自然条件下, 光肩星天牛(Anoplophora 

glabripennis)和黄斑星天牛(A. nobilis)间可进行正交

和反交, 黄斑星天牛(♀)×光肩星天牛(♂)产生的后代

成虫, 鞘翅表现为白斑、黄斑和淡黄斑 3 种类型, 光

肩星天牛(♀)×黄斑星天牛(♂)交配后代毛斑为黄斑

和淡黄斑[72].  

(2) 脊椎动物的远缘杂交.  哺乳动物类的远缘

杂交 . 哺乳类中属间杂交的例子有 : 猫属的家猫

(Felis catus, ♀)和薮猫属的非洲薮猫 (Leptailurus 

serval, ♂)远缘杂交产生热带草原猫, 可以看作是薮

猫的较小的复制品, 继承了薮猫凶狠的外表, 体型高

而 削 瘦 . 1985 年 , 人 们 用 伪 虎 鲸 (Pseudorca 

crassidens, ♂)和宽吻海豚(Tursiops truncatus, ♀)杂交

产生了一头鲸豚, 该鲸豚有 66 颗牙齿, 而伪虎鲸和

宽吻海豚的牙齿数目分别是 44 颗和 88 颗, 可见该鲸

豚的牙齿数正好是两者的平均数 . 山羊 (Capra 

hircus)与绵羊(Ovis aries)是不同属的家畜, 1948 年法

国科学家曾用山羊(♀)和绵羊(♂)产出一头活的杂交

后代[73]. 保加利亚自 1953 年以来, 获得了存活的绵

山羊杂交后代, 后代中母羊可育, 而公羊不育[3]. 骆

驼(Camelus ferus, 骆驼科骆驼属, ♀)和南美大羊驼

(Lama glama, 骆驼科羊驼属, ♂)通过人工授精杂交

形成了混血骆驼, 混血骆驼耳朵的长度介于二者之

间, 遗传了骆驼的长尾巴和适宜沙漠行走的强壮的

腿, 但和大羊驼一样没有驼峰且有蓬松的长毛[3].  

哺乳类中种间杂交的例子非常丰富, 例如, 梅花

鹿(Cervus nippon)、马鹿(C. elaphus)、白唇鹿(Gervus 

albirostris)、水鹿(Rusa unicolor)均属于鹿属但为不同

的种, 水鹿(♀)×梅花鹿(♂), 杂交幼鹿体大、生长发育

快; 东北梅花鹿(♀)×东北马鹿(♂), 此种间杂交开展

的较普遍, 获得的杂交后代也较多, 其杂交类型F1中

公、母鹿都有繁殖能力, 且母鹿易受胎; 还有一些种

间杂交类型分别为 : 白唇鹿 (♀)×梅花鹿 (♂), 水鹿

(♀)×马鹿(♂), 国内马鹿(♀)×北美马鹿(♂)等[74]. 马类

动物中种间杂交的例子有: 马(Equus caballus, ♀)×驴

(E. asinus, ♂)的 F1 杂交后代骡, 驴(♀)×马(♂)F1 杂交

后代驴骡 , 有个别雌骡与雄马或雄驴交配能够生  

殖[75]. 驴(♀)×斑马(E. zebra, ♂)杂交后代斑驴, 外表

和毛色看起来像驴子, 身体和四肢却有斑马的黑白

间纹. 斑马(♀)和家马(♂)交配的后代, 多像斑马; 反

交的子代亦如此[3]. 牛类动物中种间杂交的例子有: 

牦牛(Bos grunniens, ♀)和黄牛(B. taurus, ♂)的杂交后

代为犏牛, 雄犏牛不育. 不同品种的家牛杂交所生的

雄牛和雌犏牛交配, 杂交后代群内繁殖, 能得到理想

的乳肉兼用型后代[3]. 经短角公牛与蒙古母牛长期杂

交育成的中国草原红牛, 又与甘南牦牛自然交配, 繁

殖的草犏牛杂种优势明显, 出生的幼崽体重较重, 生

长发育快[76]. 羊类动物中种间杂交的最具代表性的

例子是野羊(O. ammon)和绵羊的杂交. 在前苏联, 除

摩弗伦野羊(O. musimon, ♀)与绵羊(♂)的杂交早被世

人熟知外 , 并且用阿尔卡尔野羊(♀)与美利奴羊(O. 

merino, ♂)杂交, 创造出新品种阿尔卡尔·美利奴[77]. 

哺乳类中种间杂交的例子还有: 狮(Panthera leo, ♀)×
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老虎(P. tigris, ♂)交配产生的虎狮兽, 老虎(♀)×狮子

(♂)杂交产生的狮虎兽[78]. 狮(♀)×豹(P. pardus, ♂)的

杂交后代豹狮兽[3]. 北极熊(Ursus maritimus, ♀)×灰

熊(U. arctos, ♂)杂交的后代灰白熊等[3].  

鸟类的远缘杂交. 1960 年, 奥尔生发现, 用雄性

火鸡 (Meleagris gallopavo) 精液与雌性家鸡 (Gus 

gallus)授精, 有 60%的杂交蛋发育到了胚胎期, 孵出

23 只, 其中 4 只在出壳后 19 周体重达 8 磅[79]. 鸟类

中 种 间 、属 间 杂 交的 例 子 还有 : 家 鸡 (♀)× 雉

(Phasianus colchicus, ♂)[65]、越南家鸡(♀)×孔雀(Pavo 

cristatus, ♂)[65]、珍珠鸡(Numida meleagris, ♀)×孔雀

(♂)[65]、乌鸡 (Gallus domesticus, ♀)×鹌鹑 (Coturnix 

coturnix, ♂)[3]、大雷鸟(Tetrao urogallus, ♀)×小雷鸟

(Lyrurus tetrix, ♂)[65]、珍珠鸡(♀)×家鸡(♂)[65]、乌鸡

(♀)×珍珠鸡(♂)[80]、番鸭(Cairina moschata, ♀)×家鸭

(Anas domestica, ♂)[81]、樱桃谷鸭 (♀)×法国番鸭

(♂)[81]、金定鸭(♀)×法国番鸭(♂)[81]、北京鸭(♀)×番鸭

(♂)[82]、银王鸽(♀)×欧洲肉鸽(Columba oenas, ♂)[83].  

爬行动物类的远缘杂交. 中国龟鳖动物的杂交

龟最早出现在 20 世纪 90 年代初期, 并未引起人们的

关注. 随着龟鳖养殖发展, 2000 年前后, 越来越多的

杂交龟先后被发现, 目前已发现种间杂交和属间杂

交实例; 尚未发现科间杂交实例. 龟鳖中远缘杂交的

例子有 : 乌龟 (Mauremys reevesi, ♀)×中华花龟 (M. 

sinens, ♂)[84], 中华花龟(♀)×乌龟(♂), 中华花龟(♀)×

黄喉拟水龟 (M. mutic, ♂)[84], 山瑞鳖 (Palea stein- 

dachneri, ♀)×中华鳖(Pelodiscus sinensis, ♂)[84], 黄喉

拟水龟(♀)×三线闭壳龟(Cuora trifasciata, ♂)[85].  

两栖动物类的远缘杂交. 在两栖类科间杂交中, 

雨蛙(Hyla arborea, ♀)×锄足蟾(Pelobates cultripes, ♂)

的杂交后代中极少数能达到变态期 , 后代全似母  

本[86]; 雨蛙(♀)×蟾蜍(Bufo calamita, ♂)的杂交后代的

雄性染色体被排除, 不参与胚胎发育[86]. 另外, 蟾蜍

(♀)和雨蛙(♂)杂交的大部分胚胎死于囊胚期和原肠

胚期, 只有极少数的蝌蚪能发育到变态期, 性别均为

雌性[65].  

两栖类中种间杂交的例子有黑斑蛙 (Rana 

nigromaculata)×福建金线蛙(R. plancyi)正反交都能得

到小蛙 [87]; 花姬蛙 (Microhyla major)×饰纹姬蛙 (M. 

ornata)的正反交子代发育均良[86]; 沼蛙(R. guentheri, 

♀)×虎纹蛙(R. rugulosa, ♂)的后代中有少数蝌蚪形 

成[86]; 湖北金线蛙(♀)×黑斑蛙(♂)杂交子代能发育成

蝌蚪, 并且能变态成成蛙[88].  

鱼类的远缘杂交. 自然界中存在 32000 多种鱼

类, 是脊椎动物中物种数目最多的类群, 为鱼类的远

缘杂交奠定了坚实的物种基础[1~3].  

鱼 类 中 目 间 杂 交 的 有 鲤 形 目 的 团 头 鲂

(Megalobrama amblycephala, ♀) 与 鲈 形 目 的 鳜

(Siniperca chuatsi, ♂) 杂交 [1]. 以及鲤形目的鲢

(Hypophthalmichthys molitrix, ♀) 与 鲈 形 目 的 鲷

(Pagrosomus major, ♂)杂交[3], 都能孵出鱼苗.  

科间杂交的有鲈形目丽鱼科的奥利亚罗非鱼

(Oreochromis aureus, ♀)与脂科中的鳜(♂)杂交的报

道, 鱼苗成活率为 0.3%~0.5%[89]. 鱼类中, 鲤科的亚

科间杂交的例子有鳙(Aristichthy nobilis, ♀)×团头鲂

(♂) 及其反交 [1] 、鳙 (♀)× 草鱼 (Ctenopharyngodon 

idellus, ♂)及其反交[90], 草鱼(♀)×团头鲂(♂)[91]、草鱼

(♀)×鲢(♂)[3]及其反交, 草鱼(♀)×鲤(♂)[92]、草鱼(♀)×

三角鲂(M. terminalis, ♂)[93]、青鱼(Mylopharyngodon 

piceus, ♀)×三角鲂(♂)[94,95]、兴国红鲤(♀)×草鱼(♂)[96]、

鲢 (♀)×团头鲂 (♂)及其反交 [97,98], 鲢 (♀)×黄尾密鲴

(Xenocypris davidi, ♂)[99] 和 鲤 (♀)× 鲢 (♂) 及 其 反    

交[100,101]. 在上述鱼类亚科间杂交组合中未见形成品

系(形成 F2及以上的连续杂交品系)的报道. 本实验室

在红鲫 (♀)×团头鲂 (♂)[102]、团头鲂 (♀)×黄尾密鲴

(♂)[103]亚科间的杂交中获得了远缘杂交品系, 并在红

鲫(♀)×团头鲂(♂)杂交中获得了具有遗传变异特性的

同源四倍体鱼品系(F2~F12)
[104].  

鱼类中属间杂交的例子有红鲫 (♀)×湘江野鲤

(♂)[2,105]、方正银鲫(♀)×兴国红鲤(♂)[106]、鲢(♀)×鳙(♂)

及其反交[107]、长春鳊(Parabramis pekinensis, ♀)×三角

鲂(♂)[108]、团头鲂(♀)×长春鳊(♂)[109]、青鱼(♀)×草鱼

(♂)[110]、平鲷(Rhabodosargus sarba, ♀)×真鲷(♂)[111]、

黄鳍鲷(Sparus latus, ♀)×平鲷(♂)[112]、平鲷(♀)×黑鲷

(♂)[112]、细鳞斜颌鲴(Plagiognathops microlepis, ♀)×

黄尾密鲴(♂)[113]和鲮(Cirrhinus molitorella, ♀)×湘华

鲮(Sinilabeo decorus, ♂)[114]、吉富品系尼罗罗非鱼(O. 

niloticus, ♀)×萨罗罗非鱼(Sarotherodon melanotheron, 

♂ )及其反交 [ 1 1 5 ] .  本实验室在红鲫 (♀)×湘江野鲤

(♂)[2,105]、锦鲤(♀)×红鲫(♂)[1]、团头鲂(♀)×翘嘴红鲌

(Erythroculter ilishaeformis, ♂)[2], 翘嘴红鲌(♀)×团头

鲂(♂)[1]的远缘杂交中获得了杂交 F2 及以上的杂交品 



陈婕等: 动物和植物远缘杂交比较研究 
 

1144 

系, 其中在红鲫(♀)×湘江野鲤(♂)杂交品系中获得异

源四倍体鲫鲤品系(F3~F26)
[2,105].  

种 间 杂 交 的 例 子 有 元 江 鲤 ( ♀ ) × 柏 氏 鲤

(Cpellegrini pellegrini, ♂)[116]、莫桑比克罗非鱼(O. 

mossambicus, ♀)×尼罗罗非鱼(Tilapia nilotica, ♂)及其

反交[117,118]、大口鲇(Silurusmeri dionalis, ♀)×鲇(S.  

asotus, ♂)[119]和三角鲂(♀)×团头鲂(♂)及其反交[120]、 

大眼鳜(S. kneri, ♀)×翘嘴鳜(♂)[121]等.  

2  动物和植物远缘杂交障碍及解决方案 

2.1  远缘杂交与生殖隔离 

众多育种实践表明, 由于各物种间存在不同程

度的生殖隔离, 使得远缘杂交在很多情况下都难以

成功[122~124]. 成功的植物远缘杂交依赖于传粉受精过

程中一系列事件, 从花粉粒的附着萌发、花粉管的生

长、双受精的完成, 到合子、胚乳的发育等; 而在动

物的天然杂种中的生殖隔离也与亲本的交配季节、交

配场所、交配时间、信息素的分泌等因素相关, 其中

任何一个环节发生障碍 , 都会直接导致杂交失    

败[125~127]. 通常物种间远缘杂交的生殖隔离是多种机

制共同起作用, 根据时间的先后, 动植物在远缘杂交

上遇到的生殖隔离均可以分为合子前生殖隔离和合

子后生殖隔离.  

(1) 合子前生殖隔离.  合子前隔离是指隔离发

生在受精前, 这通常是自然条件下物种间进行远缘

杂交所遇到的障碍. 生态或栖息地隔离, 如果两个物

种完全可以通过交配产生健康并有繁殖能力的后代, 

但是由于生活在不同的地区, 或者生活在同一地区, 

但是分布在不同的生态位, 它们也不能实现远缘杂

交. 例如, 高山松(P. densata)和云南松两物种的适生

区的气象因子的差异造成花期不遇, 从而阻碍了两

个 物 种 间 的 基 因 交 流 , 进 而 隔 离 开 来 [128]. 

Knowlton[129]的研究表明, 巴拿马地峡在大约 3 百万

年前的隆升造成的地理隔离导致了地峡两边物种的

分化, 例如, 鼓虾属(Alpheus)有 7 个物种对分别来自

陆桥两边的加勒比海和太平洋地区, 这些物种对之

间都存在很强的生殖隔离 . 对竹裂爪螨(Panonchus 

citri)毛竹种群和慈竹种群进行相互间的食性选择和

生殖隔离试验结果表明, 不同种群杂交产生的后代

全部为雄性(竹裂爪螨为孤雌产雄), 这表明两种群在

长期的寄主植物选择压力下已形成一定的生殖隔离

现象[130].  

季节或时间隔离, 指的是生物一般都有一定的

生育季节和时间, 如动物的发情期、交配期, 植物的

开花期和授粉期等, 如果同种群体间的生育季节和

时间不同, 就会造成季节隔离或时间隔离, 阻止了基

因的交流. 很多植物由于季节或时间上隔离, 使得远

缘杂交无法顺利进行 . 例如 , 甘蔗 (Saccharum 

officinarum)属热带种, 开花较迟, 一般 12月开花, 割

手密(S. spontaneum)花期在 9 月~次年 1 月, 斑茅(S. 

arundinaceum)花期在 11~12 月, 因此造成花期不遇, 

进一步形成生殖隔离[131]. 北美的林蛙(R. amurensis)、

豹蛙(R. pipiens)和青铜蛙(R. clamitans)同生在一个池

塘里, 林蛙在水温达到 7℃(2 月)时, 首先产卵; 其次

是豹蛙, 在水温达到 12℃(3 月初)时开始产卵; 青铜

蛙在水温达到 16℃(3 月底)时才开始产卵, 由于繁殖

季节不同而构成了生殖隔离[132].  

性或行为隔离, 由于交配行为不同, 而使两个或

几个亲缘关系相近的类群之间交配不易成功的隔离

机制 , 这种机制主要发生在动物中 . 例如 , 棉铃虫

(Helicoverpa armigera)和烟青虫(H. assulta)种间杂交

的合子前隔离的主要机制是性或行为的隔离, 二者

雌性产生的性信息素组分相同, 但比例相反; 雄性对

雌性的行为反应有种的特异性[133]. 台湾中部的一种

招潮蟹(Uca lactea)在生殖季节会用其特大的螯肢做

出一系列动作来传递求偶信息, 同种雌蟹能识别这

种信息而前来相会交配, 异种蟹对此无动于衷, 因而

不能发生异种间杂交[134].  

机械隔离, 是指动植物由于交尾器和花器的构

造不合适而不能产生生殖后代的一种现象 , 是由

Dobzhansky[135]提出的一种隔离分类. 在动物中, 狗

的各品种之间均有这种现象, 其次在交尾器构造方

面, 对蝴蝶(Rhopalocera)、甲虫(Coleoptera)等都有所

研究, 如一些鳞翅目小蛾, 由于外生殖器形态不同而

不能交配; 在植物方面, 对兰科、豆科等也有所探索; 

但是 Dobzhansky[135]认为, 非常近亲的生物间, 由于

生殖器官构造差异而不能交配、受粉的现象比通常估

计的要少得多.  

配子隔离, 植物传粉后或动物交配后, 由于生理

上的不协调而不能完成受精作用的现象. 体外受精

的生物, 其雌雄配子可能相互不吸引; 体内受精的生

物, 一个物种的配子或配子体在另一个物种的生殖

管 道 或 花 柱 中 不 能 生 存 . 例 如 , 雌 的 家 兔
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(Oryctolagus cuniculus)是在雄兔的精子到达输卵管 

6 h 之后才排卵, 同种的精子能在生殖道内存活 38 h

左右, 但异种的精子在对它不适应的环境里只能存

活 3~4 h, 这样当然达不到受精的效果[136]. 近年来的

研究表明, 配子的亲和性还和各物种的氧化酶活性

有关, Beach 等人从动物的免疫机制中得到启示, 认

为植物也可能存在一种和动物免疫化学物相似的特

异抑制反应, 从而维持不同种间生殖隔离[137]. 有学

者推测在花粉与雌蕊相互识别作用过程中, 雌蕊柱

头可能存在抑制因子, 阻碍花粉的附着与萌发, 诱导

胼胝质过多沉积, 从而导致花粉管不能穿越柱头进

入子房. 已有研究表明, 远缘杂交亲本的遗传基础差

异, 阻碍花粉和柱头相互识别, 以此来控制着远缘种

属间的不亲和性和植物发育[138].  

(2) 合子后生殖隔离.  合子后生殖隔离是指两

个物种的配子能够发生受精作用, 但是受精后产生

的个体由于各种原因无法形成稳定的种群. 杂种不

活或弱势, 不同种生物之间发生受精后, 虽能形成合

子, 但合子不能存活; 或合子虽能存活, 但胚胎发育

到一定阶段便死亡; 又或者胚胎发育虽然完成, 并发

育为幼体, 但不能生活到性成熟, 故不能留下后代. 

例如, 以奥地利亚麻(Linum austriacum)为母本与多

年生亚麻(L. perenne)杂交, 杂种的胚不能充分发育, 

因为胚和胚乳不协调, 反交时, 胚和胚乳虽较协调, 

杂种胚可以充分发育, 但不能穿破母本组织形成的

种皮, 种子不能萌发, 杂种也不能成活. 这种受精后

障碍产生的内在机理还不十分清楚[132]. 有一种“机械

模型论”观点认为异常发育的母体组织, 如珠被绒毡

层的异常增生, 机械地限制了胚和胚乳的发育空间, 

使得胚和胚乳的发育受到阻滞, 进而相继败育[138,139]. 

另一种“营养缺乏论”观点则认为, 是营养的缺乏导

致了杂种胚的降解, 由于降解的胚乳不能给胚体提

供发育所需的营养元素, 胚将处于营养缺乏的状态, 

于是发育停滞进而降解. 至于胚乳为何会发育异常, 

有人认为是杂种幼胚和胚乳组织之间缺乏协调性 , 

或胚、胚乳和母体组织(如珠被绒毡层)之间的发育缺

乏协调性[123,127,139], 还有研究者认为是母体的基因印

记决定了胚、胚乳和母体组织之间的不协调, 于是发

育出现异常[139].  

杂种不育, 不同种生物杂交后虽能形成合子, 并

发育为成熟的 F1 杂种, 但杂种不能产生后代. 例如, 

马和驴杂交所生的骡就不能生育, 因为马的染色体 

为 64, 驴的染色体数为 62, 骡的染色体数为 63, 骡

在形成生殖细胞时, 染色体不能正常配对(即联会紊

乱)而不能完成减数分裂和形成正常的配子[3]. 中国

科学院海洋研究所对海湾扇贝(Argopecten irradians)

和秘鲁紫扇贝(A. purpuratus)进行了跨种间的杂交尝

试, 结果显示, 这两种扇贝在杂交时并不存在生殖隔

离, 双向受精均可实现, 并能正常孵化和生长至成

体, 通过 ITS1(internal transcribed spacer 1)标记也验

证了杂交的成功. 至杂交子一代性成熟时通过对杂

合子成熟性腺进行 HE 染色石蜡切片观察发现, 雄性

性腺明显退化且不能产生有活力的精子 , 雌性性  

腺发达且能形成外观正常卵子 , 但是却不能与亲  

本进行回交, 即表现为典型的合子后隔离: 杂合子 

不育[140].  

杂种衰弱, 种间杂交虽能形成能育的 F1, 但在 F2

或回交后代中, 绝大部分重组基因型不相协调, 无适

应能力 , 不能存活 . 例如 , 以陆地棉 (Gossypium 

hirsutum) 的 斑 点 变 种 为 母 本 与 夏 威 夷 棉 (G. 

tomentosum)杂交, 后代 F1 能存活也能繁殖. 但是 F1

植株上结出的 106 粒 F2 种子中, 7 粒胚小, 不能发芽; 

32 粒胚外观正常, 但也不能萌发; 9 粒能穿破种皮, 

但子叶不能展开; 22 粒能长成幼苗, 但不久即死亡; 

16 粒长成弱苗, 仅活了 3 周; 20 粒长成的幼苗, 能活

3 周以上, 但以后发育也不正常. 这表明在 F2 的重组

基因型中, 存在着杂种衰败机制, 它们经不起自然选

择的压力, 最终也不能存活下来[132].  

也有学者将导致这种动物和植物远缘杂交不相

容的原因大致分为以下 3 点:  

(ⅰ) 亲本双方染色体的数目或核型不同. 生物

界的各种遗传现象及其规律, 无不依赖染色体形态、

结构和数目的稳定. 染色体数目不同导致基因组数

目和性质的差异, 从而引起杂合个体中来源于父母

双方的等位基因不协调, 引起代谢紊乱, 导致杂合个

体不发育甚至死亡. 本实验室通过长期的研究发现, 

鱼类远缘杂交后代的存活率与杂交双亲的染色体数

目有关[1]. 当母本的染色体数目小于父本染色体数目

时, 难以形成存活的后代. 当母本的染色体数目大于

或者等于父本染色体数目时, 易形成存活的后代. 当

母本的染色体数目大于父本染色体数目时, 在杂交

F1 中可形成异源四倍体鱼、异源三倍体鱼和同源二倍

体鱼(二倍体天然雌核发育鱼), 从这种异源四倍体鱼

的自交后代中可选育出同源四倍体鱼, 其连续自交
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可形成同源四倍体鱼品系. 当母本的染色体数目等

于父本染色体数目时, 在杂交 F1 中可形成异源二倍

体鱼, 从异源二倍体鱼的自交后代中可选育出异源

四倍体鱼, 其连续自交可形成异源四倍体鱼品系[1]. 

从本实验室远缘杂交的成功案例也可以看出, 染色

体核型越接近越容易获得远缘杂交种(表 1). 而经统

计发现在植物和动物中, 染色体数目越接近也越容

易获得成活的远缘杂交后代(表 1~3). 在雌性草鱼

(2n=48)和雄性鲤(2n=100)的远缘杂交试验中 , 由于

母本的染色体数目小于父本的染色体数目, 在其杂

交组合中很少见到成活的杂交二倍体[92]. 有些杂交

组合虽然双亲的染色体数目相等, 但是染色体核型

不同等其他原因, 精卵配对后等位基因表达紊乱而

导致后代不能正常存活.  

(ⅱ) 酶的基因座位或表达的时空顺序的差异 . 

杂交亲本的亲缘关系越远, 双亲的等位基因表达的

时空顺序可能不同步或出现相互抑制. 酶的不相容

性就会导致杂种胚胎组织的诱导和器官形成时空失

调, 于是产生畸形或中途死亡. 如据 Levine 报道, 在

父母本种间距离较大的杂交禽中, 母性遗传的各种

酶 系 基 因 具 有 优 先 激 活 性 , 而 在 鸡 (Gallus 

domesticus)与鹌鹑(Coturnix coturnix)的杂交禽中, 醇

脱氢酶(alcoholdehydrogenase, ADH)却不存在, 发现

在杂交禽胚胎发育到 13 天的过程中, ADH 逐渐减少

至消失 , 表明母性遗传中 ADH 受到抑制 [141]; 

Meyerhof 和 Haley[142]报道, 编码杂交禽胚胎乳酸脱

氢同工酶的基因在受精与产卵间 12 h 内被激活, 杂

交禽胚胎遗传时, 以母性遗传同工酶为主的模式转

变为以父性遗传模式为主, 在成年杂交禽不同组织

中, 同工酶进化趋势与公鸡相似; 这些都是导致鸡和

鹌鹑属间杂交胚胎大量死亡的可能原因.  

(ⅲ) 核质不相容. 研究表明, 母体卵细胞质控

制杂种胚胎基因表达的迟滞或加速. 如果卵子的细

胞质不能与精子的核 DNA 正常协调, 就会阻滞或加

速基因的表达 ,  导致胚胎不能正常发育 ,  直至死   

亡[143]. Whitt[144]研究丽鱼科鱼类的属间杂交时发现,   

表 1  本实验室部分鱼类远缘杂交组合 

亲缘关系 编号 名称 杂交组合 核型组合 遗传代数 

属
间 

双亲染色体 
数目相同 

1 鲫鲤 红鲫(♀)×湘江野鲤(♂) 
(2n=100)×(2n=100) 

22m+34sm+22st+22t 
×22m+34sm+22st+22t 

F1~F26 

2 鲤鲫 锦鲤(♀)×红鲫(♂) 
(2n=100)×(2n=100) 

 22m+34sm+22st+22t 
×22m+34sm+22st+22t 

F1~F2 

3 鲂鲌 团头鲂(♀)×翘嘴红鲌(♂) 
(2n=48)×(2n=48) 

18m+22sm+8st 
×18m+22sm+8st 

F1~F4 

4 鲌鲂 翘嘴红鲌(♀)×团头鲂(♂) 
(2n=48)×(2n=48)  

18m+22sm+8st 
×18m+22sm+8st 

F1~F4 

亚
科
间 

双亲染色体 
数目相同 

1 草鲂 草鱼(♀)×团头鲂(♂) 
(2n=48)×(2n=48)  

18m+24sm+6st 
×18m+26sm+4st 

F1 

2 鲂鲴 团头鲂(♀)×黄尾密鲴(♂) 
(2n=48)×(2n=48) 

18m+26sm+4st 
×18m+26sm+4st 

F1~F2 

3 鲴鲂 黄尾密鲴(♀)×团头鲂(♂) 
(2n=48)×(2n=48)  

18m+26sm+4st 
×18m+26sm+4st 

F1 

4 鲴鲌 黄尾密鲴(♀)×翘嘴红鲌(♂) 
(2n=48)×(2n=48)  

18m+26sm+4st 
×18m+22sm+8st 

F1 

5 鲌鲴 翘嘴红鲌(♀)×黄尾密鲴(♂) 
(2n=48)×(2n=48)  

18m+22sm+8st 
×18m+26sm+4st 

F1 

6 鲂鳡 团头鲂(♀)×鳡(♂) 
(2n=48)×(2n=48)  

待测 F1 

双亲染色体 
数目不同 

1 鲫鲂 红鲫(♀)×团头鲂(♂) 
(2n=100)×(2n=48) 

22m+34sm+22st+22t 
×18m+22sm+8st 

F1~F12 

2 鲫鲴 红鲫(♀)×黄尾密鲴(♂) 
(2n=100)×(2n=48) 

22m+34sm+22st+22t 
×18m+26sm+4st 

F1 

3 鲫鲌 红鲫(♀)×翘嘴红鲌(♂) 
(2n=100)×(2n=48) 

22m+34sm+22st+22t 
×18m+22sm+8st 

F1 

4 鲫鳡 红鲫(♀)×鳡(♂) 
(2n=100)×(2n=48) 

待测 F1 
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表 2  本文中部分植物和动物远缘杂交组合 

亲缘关系  编号 杂交组合 类群 

种 
间 

双亲染色体 
数目相同 

植物 

1 海带(♀)×糖海带(♂)[20] (2n=62)×(2n=62) 藻菌类 

2 杏(♀)×中国李(♂)[55] (2n=16)×(2n=16) 被子植物 

3 中华猕猴桃(♀)×毛花猕猴桃(♂)[56] (2n=58)×(2n=58) 被子植物 

4 山葡萄(♀)×葡萄(♂)[57] (2n=38)×(2n=38) 被子植物 

5 李(♀)×杏(♂)[58] (2n=16)×(2n=16) 被子植物 

6 欧洲甜樱桃(♀)×中国樱桃(♂)[59] (2n=16)×(2n=16) 被子植物 

7 栽培树莓(♀)×野生树莓(♂)[60] (2n=14)×(2n=14) 被子植物 

8 杨梅(♀)×矮杨梅(♂)[61] (2n=16)×(2n=16) 被子植物 

9 栎叶枇杷(♀)×解放钟枇杷(♂)[62] (2n=34)×(2n=34) 被子植物 

动物 

1 白唇鹿(♀)×梅花鹿(♂)[74] (2n=66)×(2n=66) 哺乳动物 

2 国内马鹿(♀)×北美马鹿(♂)[74] (2n=68)×(2n=68) 哺乳动物 

3 黄牛(♀)×牦牛(♂)[3] (2n=60)×(2n=60) 哺乳动物 

4 短角公牛(♀)×蒙古母牛(♂)[76] (2n=60)×(2n=60) 哺乳动物 

5 狮子(♀)×老虎(♂)[78] (2n=38)×(2n=38) 哺乳动物 

6 老虎(♀)×狮子(♂)[78] (2n=38)×(2n=38) 哺乳动物 

7 狮子(♀)×豹(♂)[3] (2n=38)×(2n=38) 哺乳动物 

8 灰熊(♀)×北极熊(♂)[3] (2n=74)×(2n=74) 哺乳动物 

9 乌龟(♀)×中华花龟(♂)[84] (2n=52)×(2n=52) 爬行动物 

10 中华花龟(♀)×乌龟(♂)[84] (2n=52)×(2n=52) 爬行动物 

11 中华花龟(♀)×黄喉拟水龟(♂)[84] (2n=52)×(2n=52) 爬行动物 

12 黑斑蛙(♀)×福建金线蛙(♂)[87] (2n=26)×(2n=26) 两栖动物 

13 福建金线蛙(♀)×黑斑蛙(♂)[87] (2n=26)×(2n=26) 两栖动物 

14 沼蛙(♀)×虎纹蛙(♂)[86] (2n=26)×(2n=26) 两栖动物 

15 花姬蛙(♀)×饰纹姬蛙(♂)[86] (2n=24)×(2n=24) 两栖动物 

16 饰纹姬蛙(♀)×花姬蛙(♂)[86] (2n=24)×(2n=24) 两栖动物 

17 湖北金线蛙(♀)×黑斑蛙(♂)[88] (2n=26)×(2n=26) 两栖动物 

双亲染色体 
数目不同 

植物 

1 Asplenium azoricum(♀)×A. scolopendrium(♂)[38] 
(4n=144)×(2n=72) 

蕨类 

2 A. onopteris(♀)×A. azoricum(♂)[38] (2n=72)×(4n=144) 蕨类 

3 落羽松(♀)×池柏(♂)[39] (2n=22)×(2n=24) 裸子植物 

动物 

1 栉孔扇贝(♀)×华贵栉孔扇(♂)[68] (2n=38)×(2n=32) 无脊椎动物 

2 天蚕(♀)×美洲野蚕(♂)[71] (n=31)×(n=30) 无脊椎动物 

3 水鹿(♀)×梅花鹿(♂)[74] (2n=62)×(2n=66) 哺乳动物 

4 东北梅花鹿(♀)×东北马鹿(♂)[74] (2n=66)×(2n=68) 哺乳动物 

5 水鹿(♀)×马鹿(♂)[74] (2n=62)×(2n=68) 哺乳动物 

6 马(♀)×驴(♂)[75] (2n=64)×(2n=62) 哺乳动物 

7 驴(♀)×马(♂)[75] (2n=62)×(2n=64) 哺乳动物 

8 驴(♀)×斑马(♂)[3] (2n=62)×(2n=44) 哺乳动物 

9 斑马(♀)×家马(♂)[3] (2n=44)×(2n=64) 哺乳动物 

10 家马(♀)×斑马(♂)[3] (2n=64)×(2n=44) 哺乳动物 

11 摩弗伦野羊(♀)×绵羊(♂)[77] (2n=60)×(2n=54) 哺乳动物 

12 阿尔卡尔野羊(♀)×美利奴羊(♂)[77] (2n=58)×(2n=54) 哺乳动物 

属 
间 

双亲染色体 
数目相同 

植物 

1 落羽松(♀)×杉木(♂)[39] (2n=22)×(2n=22) 裸子植物 

2 萝卜(♀)×甘蓝(♂)[46] (2n=18)×(2n=18) 被子植物 

3 红果花楸(♀)×西伯利亚山楂(♂)[50] (2n=34)×(2n=34) 被子植物 

4 元帅苹果(♀)×苹果梨(♂)[51] (2n=34)×(2n=34) 被子植物 

5 龙眼(♀)×荔枝(♂)[52] (2n=30)×(2n=30) 被子植物 

动物 

1 虾夷扇贝(♀)×栉孔扇贝(♂)[69] (2n=38)×(2n=38) 无脊椎动物 

2 栉孔扇贝(♀)×虾夷扇贝(♂)[69] (2n=38)×(2n=38) 无脊椎动物 

3 家猫(♀)×非洲薮猫(♂) (2n=38)×(2n=38) 哺乳动物 

4 骆驼(♀)×南美大羊驼(♂)[3] (2n=74)×(2n=74) 哺乳动物 
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     (续表 2)

亲缘关系  编号 杂交组合 类群 

属 
间 

双亲染色体 
数目相同 

动物 

5 乌鸡(♀)×鹌鹑(♂)[3] (2n=78)×(2n=78) 鸟类 

6 番鸭(♀)×家鸭(♂)[81] (2n=78)×(2n=78) 鸟类 

7 金定鸭(♀)×法国番鸭(♂)[81] (2n=78)×(2n=78) 鸟类 

8 山瑞鳖(♀)×中华鳖(♂)[84] (2n=66)×(2n=66) 爬行动物 

9 黄喉拟水龟(♀)×三线闭壳龟(♂)[85] (2n=52)×(2n=52) 爬行动物 

双亲染色体 
数目不同 

植物 

1 
2 
3 
4 
5 
6 

平菇(♀)×香菇(♂)[13~15] (n=9)×(n=8) 藻菌类 

池柏(♀)×杉木(♂)[39] (2n=24)×(2n=22) 裸子植物 

池柏(♀)×柳杉(♂)[39] (2n=24)×(2n=22) 裸子植物 

甘蓝型油菜(♀)×芜菁(♂)[42~45] (2n=38)×(2n=20) 被子植物 

芝麻菜(♀)×甘蓝(♂)[47] (2n=22)×(2n=18) 被子植物 

甘蓝型油菜(♀)×蔊菜(♂)[48] (2n=38)×(2n=32) 被子植物 

7 紫菜薹(♀)×萝卜(♂)[49] (2n=20)×(2n=18) 被子植物 

动物 

1 宽吻海豚(♀)×伪虎鲸(♂) (2n=44)×(2n=48) 哺乳动物 

2 山羊(♀)×绵羊(♂)[73] (2n=60)×(2n=54) 哺乳动物 

3 家鸡(♀)×火鸡(♂)[79] (2n=78)×(2n=82) 鸟类 

4 家鸡(♀)×雉(♂)[65] (2n=78)×(2n=82) 鸟类 

5 越南家鸡(♀)×孔雀(♂)[65] (2n=78)×(2n=76) 鸟类 

6 珍珠鸡(♀)×孔雀(♂)[65] (2n=74)×(2n=76) 鸟类 

7 珍珠鸡(♀)×家鸡(♂)[65] (2n=74)×(2n=78) 鸟类 

8 乌鸡(♀)×珍珠鸡(♂)[80] (2n=78)×(2n=74) 鸟类 

9 北京鸭(♀)×番鸭(♂)[82] (2n=80)×(2n=78) 鸟类 

科 
间 

双亲染色体 
数目相同 

植物 1 落羽松(♀)×雪松(♂)[39] (2n=22)×(2n=22) 裸子植物 

双亲染色体 
数目不同 

植物 1 池柏(♀)×雪松(♂) [39] (2n=24)×(2n=22) 裸子植物 

动物 

1 雨蛙(♀)×锄足蟾(♂)[86] (2n=24)×(2n=26) 两栖动物 

2 雨蛙(♀)×蟾蜍(♂)[86] (2n=24)×(2n=22) 两栖动物 

3 蟾蜍(♀)×雨蛙(♂)[86] (2n=22)×(2n=24) 两栖动物 

纲 
间 

双亲染色体 
数目不同 

动物 1 紫海胆(♀)×紫海星(♂)[63] (2n=46)×(2n=44) 无脊椎动物 

 

绿 色 太 阳 鱼 (Lepomis cyanellus, ♀)× 大 口 黑 鲈

(Micropterus salmoides, ♂)的杂交子代能正常生长发

育, 而大口黑鲈(♀)×绿色太阳鱼(♂)的杂交子代在胚

胎阶段都为畸形, 未能孵化. 此研究结果证明, 反交

子代不能成活的原因并不是染色体数目和核型不同, 

而是绿色太阳鱼精子染色体组与大口黑鲈卵子细胞

质不能很好地亲和. 同样在鲤与鲫、草鱼与三角鲂等

的正反交子代中也出现这种情况[145]. 

然而无论是植物或动物, 生殖隔离在远缘杂交

中的程度有时是不对称的, 即一个物种的卵子和另

一个物种的精子可以受精, 而反交则不能[146]. 例如, 

本实验室在红鲫和团头鲂杂交试验中, 以红鲫为母

本, 团头鲂为父本, 能够得到二倍体、三倍体、四倍

体后代, 但是反交试验组中却没有得到存活后代, 推

测这与由双亲的遗传物质的差异较大和多种生殖隔

离机制有关[1]. 无论是合子前隔离还是合子后隔离都

倾向于杂交后代适合度的下降, 这与自然选择倾向

于淘汰杂交种来确保物种的独立性是相一致的. 但

是当杂合子偶然碰上适合它的生态位的时候, 生殖

隔离机制可能会消失或者部分消失而导致一个新物

种的可能形成, 所以从某种意义上说生殖隔离是生

物进化中对已有物种繁衍的一种保护作用; 然而突

破生殖隔离, 是生物进化中创造新物种的重要动力, 

人工远缘杂交中生殖隔离的克服是在育种中应用的

关键因素之一.  

2.2  动物和植物远缘杂交生殖障碍的克服 

众多远缘杂交实践证明, 选择适当亲本并且正

反交对于动物和植物远缘杂交的成功都至关重要 . 

大量的文献报道及本实验室长期的鱼类远缘杂交研

究结果表明, 植物和动物一样, 容易获得存活后代的

杂交组合大部分都是母本的染色体数目大于或等于

父本的染色体数目(表 1~3). (ⅰ) 动物的远缘杂交产

生的问题主要表现在胚胎早期死亡、异种生殖细胞不
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表 3  本文中部分鱼类远缘杂交组合 

亲缘关系 编号 杂交组合 

种
间 

双亲染色体 
数目相同 

1 元江鲤(♀)×柏氏鲤(♂)[116] (2n=100)×(2n=100) 
2 莫桑比克罗非鱼(♀)×尼罗罗非鱼(♂)[117,118] (2n=44)×(2n=44) 
3 尼罗罗非鱼(♀)×莫桑比克罗非鱼(♂)[117,118] (2n=44)×(2n=44) 
4 大口鲇(♀)×鲇(♂)[119] (2n=58)×(2n=58) 
5 三角鲂(♀)×团头鲂(♂)[120] (2n=48)×(2n=48) 
6 团头鲂(♀)×三角鲂(♂)[120] (2n=48)×(2n=48) 
7 大眼鳜(♀)×翘嘴鳜(♂)[121] (2n=48)×(2n=48) 

属
间 

双亲染色体 
数目相同 

1 鲢(♀)×鳙(♂)[107] (2n=48)×(2n=48) 
2 鳙(♀)×鲢(♂)[107] (2n=48)×(2n=48) 
3 长春鳊(♀)×三角鲂(♂)[108] (2n=48)×(2n=48) 
4 团头鲂(♀)×长春鳊(♂)[109] (2n=48)×(2n=48) 
5 青鱼(♀)×草鱼(♂)[110] (2n=48)×(2n=48) 
6 平鲷(♀)×真鲷(♂)[111] (2n=48)×(2n=48) 
7 黄鳍鲷(♀)×平鲷(♂)[112] (2n=48)×(2n=48) 
8 平鲷(♀)×黑鲷(♂)[112] (2n=48)×(2n=48) 
9 细鳞斜颌鲴(♀)×黄尾密鲴(♂)[113] (2n=48)×(2n=48) 

10 鲮(♀)×湘华鲮(♂)[114] (2n=50)×(2n=50) 
11 尼罗罗非鱼(♀)×萨罗罗非鱼(♂)[115] (2n=44)×(2n=44) 

双亲染色体 
数目不同 

1 方正银鲫(♀)×兴国红鲤(♂)[106] (2n=156)×(2n=100) 

亚
科
间 

双亲染色体 
数目相同 

1 鳙(♀)×团头鲂(♂)[1] (2n=48)×(2n=48) 
2 团头鲂(♀)×鳙(♂)[1] (2n=48)×(2n=48) 
3 鳙(♀)×草鱼(♂)[90] (2n=48)×(2n=48) 
4 草鱼(♀)×鳙(♂)[90] (2n=48)×(2n=48) 
5 草鱼(♀)×鲢(♂)[3] (2n=48)×(2n=48) 
6 鲢(♀)×草鱼(♂)[3] (2n=48)×(2n=48) 
7 草鱼(♀)×三角鲂(♂)[93] (2n=48)×(2n=48) 
8 青鱼(♀)×三角鲂(♂)[94,95] (2n=48)×(2n=48) 
9 鲢(♀)×团头鲂(♂)[97,98] (2n=48)×(2n=48) 

10 团头鲂(♀)×鲢(♂)[97,98] (2n=48)×(2n=48) 
11 鲢(♀)×黄尾密鲴(♂)[99] (2n=48)×(2n=48) 

双亲染色体 
数目不同 

1 草鱼(♀)×鲤(♂)[92] (2n=48)×(2n=100) 
2 兴国红鲤(♀)×草鱼(♂)[96] (2n=100)×(2n=48) 
3 鲤(♀)×鲢(♂)[100,101] (2n=100)×(2n=48) 
4 鲢(♀)×鲤(♂)[100,101] (2n=48)×(2n=100) 

科
间 

双亲染色体 
数目不同 

1 奥利亚罗非鱼(♀)×鳜(♂)[89] (2n=44)×(2n=48) 

目
间 

双亲染色体 
数目相同 

1 团头鲂(♀)×鳜(♂)[1] (2n=48)×(2n=48) 
2 鲢(♀)×鲷(♂)[3] (2n=48)×(2n=48) 

 
易受精、杂种不育、种间和属间杂交种出现极端不平

衡的性别比例. 已有学者从组织形态学、生殖生理

学、组织化学和染色体遗传学等不同角度进行过研 

究[147]. 有人发现, 染色体异常配对、蛋白表达异常、

器官分化及相关基因表达异常均将会对胚胎的成活

率造成极大的影响, 多数学者认为远缘杂交染色体

及基因结构的变异是导致杂交不育的主要原因. 对

于动物的远缘杂交来说, 亲本的选择设计与后代克

服生殖障碍及形成可育的品系具有紧密的联系. 本

实验室在进行鱼类远缘杂交试验的过程中就常要考

虑到远缘杂交鱼亲本之间的染色体数目、系统发育关

系、生殖、外形、食性、生长速度、抗逆性等因素的

相互关系, 根据不同的杂交组合以期望获得具有不

同特殊性状的不同倍性鱼后代, 并通过选育研制出

不同类型的优良鱼类品系[1~3]. 在植物的远缘杂交中, 

经选定作母本的某一物种内的不同类型, 对不同物
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种的雄配子和它的卵核、极核的融合能力有很大的遗

传变异. 采用染色体数较多或染色体倍性高、第一次

开花的幼龄杂种实生苗的种作为母本, 选择氧化酶

活性强、花粉的渗透压稍大于母本柱头的渗透压的种

作父本, 都有利于杂交的成功[148].  

(ⅱ) 促进受精作用克服受精前障碍对于成功获

得动物和植物远缘杂交后代具有相当重要的意义 . 

在植物中, 主要通过授粉前对花粉、花柱进行物理处

理, 以此来提高受精率, 具体的方法有适当加热、电

磁辐射、紫外线和射线照射处理花粉, 或者通过混

合花粉、多次授粉来促进受精. 同时, 可以通过切除

柱头或短截花柱, 然后人工直接给子房授粉, 这样可

以避免因花粉管长度不够而无法到达胚囊释放配子. 

应用赤霉酸、萘乙酸、硼酸等激素或化学物涂抹或喷

洒, 能促进花粉发芽和花粉管的伸长, 抑制花的脱

落, 使生长很慢的花粉管也能到达柱头, 有利于完成

受精作用[148]. 在动物中, 研究人员采用混合授精、重

复授精和保胎措施获得了绵羊(♀)和山羊(♂)的杂种, 

他们将高温灭活的绵羊精液来保存山羊的精液, 并

多次给母绵羊输入混合精液, 待母绵羊受胎妊娠后, 

用山羊血液给母绵羊进行肌肉注射, 作为改善生理

差异的保胎措施, 终于生下 12 只山绵杂种. 利用同

种精液中保存该精子的酶的活性, 同时借山羊精液

预先接近以及孕期内注入异种血液成分缓和生理上

的不亲和, 兼顾了创造受精条件和胚胎发育条件[136].  

(ⅲ) 在植物中, 幼胚拯救技术是克服受精后胚

胎败育最有效的手段之一. 依据培养对象的差别, 幼

胚拯救又分为胚珠培养、子房培养和幼胚培养. 这种

方法已经在很多大田作物和园艺作物中得到了广泛

应用. 处于发育早期的幼胚, 对营养和环境的要求很

高, 处于完全异养的状态; 处于发育晚期的胚又易于

降解, 所以胚拯救的最佳时间应该是在降解前尽可

能晚一点的时期. 另外, 通过预先无性接近法、媒介

法、组织培养、试管受精、体细胞融合等方法也可以

提高远缘杂交的亲和性[137,148]. 而在动物中则常利用

改善营养水平的方法来使胚胎正常发育. 远缘杂种

的生理发育、生活习性以及对饲养条件的需求在很大

程度上不同于亲本, 如果能充分满足适于杂种发育

特点的条件或许有可能促进其生理机能的正常发育

甚至能恢复其能育性. 有人在犏牛生理发育到一定

阶段时, 供给丰富的营养, 同时提高含磷的饲料标

准, 都达到了促进生殖机能的正常发育而恢复其能

育性的效果.  

然而有的情况下, 即使采取了措施有效地克服

了受精前障碍和胚胎败育等受精后障碍, 成功地获

得了远缘杂种, 如果杂种不育或性器官发育不良, 就

会使所作的努力大打折扣. 在植物中, 远缘二倍体杂

种常常由于亲本亲缘关系较远, 在减数分裂时染色

体无法正常配对, 于是无法产生有活力的配子, 从而

很容易导致杂种不育. 在这种情况下, 可在种子发芽

的初期或苗期, 用秋水仙素等化学试剂处理, 使细胞

染色体数加倍成为异源四倍体(即双二倍体), 双二倍

体在减数分裂时, 每个染色体都有相应的同源染色

体与之进行配对联会, 从而可以产生具有活力的配

子, 大大提高结实率. 在动物中, 回交有些单性不育

的远缘杂种, 可通过能育的一方与亲本之一进行回

交, 其能育性随回交的代数而逐代改善直至恢复, 也

可以插入第三者的杂交(三元杂交)以观其效[136].  

源于远缘杂交的可育品系的形成必然要克服生

殖隔离这个关口, 因此这些可育品系的形成为研究

克服生殖隔离提供了很好的材料和研究模型. 本实

验室发现, 在人工创制的源于远缘杂交的异源四倍

体鲫鲤品系(F3~F26)、同源四倍体鲫品系(F2~F12)、异

源二倍体鲂鲌品系 (F1~F4)、同源二倍体红鲫品系

(F1~F12)中, 有一个共同的特点, 就是这些品系不但

继承了母本遗传基因组, 而且父本的遗传物质在不

同程度上也遗传下来. 通过对四倍体鲫鲤 BAC 文库

大片段 DNA 分析, 可以发现四倍体鲫鲤品系中存在

来自其父母本遗传物质组成的嵌合基因[149]; 本实验

室与中国科学院动物研究所张亚平院士实验室[150]等

单位合作的研究结果表明, 在四倍体鲫鲤转录本水

平中, 类似的嵌合基因占 9.67%~11.06%. 本实验室

在异源二倍体鲂鲌品系(F1~F4)中也发现大量的类似

嵌合基因. 源于远缘杂交的异源四倍体鲫鲤品系和

异源二倍体鲂鲌品系中, 分别具有来自其双亲的四

套染色体组和两套染色体组, 在 DNA 水平上, 其双

亲的遗传物质通过嵌合基因的形式, 使得来自双亲

的遗传物质合二为一, 这样有利于这些品系重新二

倍体化, 重新二倍体化是克服生殖障碍的重要遗传

基础. 另外, 本实验室在源于远缘杂交的同源四倍体

鲫鱼和同源二倍体红鲫中, 也发现了其原始父本的

DNA 片段, 这些插入的 DNA 片段也有利于这些品系
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重新二倍体化, 这种重新二倍体化同样也是克服生

殖障碍的重要遗传基础.  

3  远缘杂交后代的多样性 

根据动植物远缘杂交遗传物质的结合方式作者

认为大致可以分为以下 3 种形式: (ⅰ) 异源雌性配子

与雄性配子相结合时, 异源雌性配子染色体在受精

前或受精后逐渐消失, 主要依靠雄性的遗传物质发

育, 即行雄核发育; 或是受精后, 异源雄性配子只起

到激活雌性配子的作用, 主要依靠雌性配子的遗传

物质发育, 即行雌核发育. (ⅱ) 异源雌性配子与雄性

配子发生两性融合, 产生杂交二倍体后代. (ⅲ) 早期

卵裂受阻、第二极体的保留和不减数配子的产生导致

多倍体生物的形成.  

3.1  远缘杂交产生雄核发育后代 

通过不同种、属间远缘杂交来诱发孤雄生殖是产

生雄核发育后代的一条有效途径 . 在植物中 , 

Kostoff[151]曾经用具 18 条染色体的南氏烟草 (N. 

langsdorffii)作父本与 72 条染色体的大叶烟草种间杂

交, 1000 株后代中有一株籽苗不具母本的任何性状, 

染色体数目为 9 条, 推测其很可能是从南氏烟草的一

个雄配子产生 . 待宵草属 (Oenothera)、黄鹌菜属

(Youngia)和山踯蠋属(Rhododendron)一些种间杂种 , 

其雄配子也可钻进无核的或核已退化的卵细胞里而

形成胚[152].  

自然界中极少发现天然存在的雄核发育动物个

体, 但在鱼类杂交中偶尔发现有雄核发育后代, 例

如, Stanley[153]在鲤(♀)和草鱼(♂)的杂交实验中, 获得

雄核发育二倍体草鱼, 但出现频率较低, 仅 0.02%左

右; 俞豪祥等人[154]用鲫的卵子与异育银鲫正常精子

进行人工授精, 在 5.0%~8.0%的子代中, 发现有 5.0%

左右的雄核发育个体, 它们不但能存活、性成熟和产

生精子, 并能与其母本卵子受精, 产生正常的鱼苗、

鱼种.  

3.2  远缘杂交产生雌核发育后代 

在动植物中, 不同种、属间杂交也能诱发雌核发

育. 在植物中, 远缘花粉不与雌性配子受精, 但能刺

激雌性配子单性生殖. 这种方式在小麦属(Triticum)、

烟草属(Nicotiana)及茄属(Solanum)中产生的单倍体

最多, 大约 39 个种中发现了 73 例. 未受精的雌性配

子发育成的胚可能是单倍体, 也可能是二倍体. 如果

雌性配子分裂初期发生核内有丝分裂, 即染色体复

制, 则形成二倍体或双倍体. 用金黄茄(S. luteum)花

粉授给龙葵(S. nigrum), 花粉管正常生长, 但精子未

能与卵核融合而在卵的细胞质中解体, 卵仍然发育, 

形成一个单倍体的胚 [155]. 普通小麦用硬粒小麦(T. 

turgidum)花粉授粉, 在后代中选出 2 株后代不分离的

纯合二倍体, 认为是经孤雌生殖及核内染色体复制

产生的纯合二倍体 [152]. 用栽培的四倍体马铃薯(S. 

tuberosum)为母本, 二倍体富利亚薯(S. phureja)为父

本杂交, 可产生母体双单倍体后代[156].  

在动物中通过种属间远缘杂交产生天然雌核发

育后代至今只在鱼类和两栖类动物中有报道, 丁汉

波等人在福建无尾两栖类的杂交实验中发现, 泽蛙

(R. limnacharis, ♀)×黑眶蟾蜍(Bufu melanostictus, ♂)

可以产生泽蛙雌核单倍体[157]. 本实验室在以红鲫为

母本, 团头鲂为父本的亚科间远缘杂交试验中获得

了二倍体天然雌核发育红鲫, 其雌雄比例达 1:1, 其

性腺发育情况与普通红鲫类似, Ⅰ龄雌、雄个体可以

达到性成熟. 通过进一步研究, 发现这种二倍体天然

雌核发育实质就是同源二倍体红鲫, 其两套染色体

来自于其原始母本-红鲫, 但是这种同源二倍体红鲫

中可以检测到其原始父本-团头鲂的 DNA 片段, 因此

这种同源二倍体红鲫为遗传变异的二倍体红鲫. 在

以红鲫为母本, 黄尾密鲴为父本的远缘杂交试验中

也出现了二倍体天然雌核发育红鲫, 实验结果与以

团头鲂为父本的情况相类似[1], 这种二倍体天然雌核

发育红鲫也是一种同源二倍体红鲫.  

3.3  远缘杂交产生异源二倍体 

利用异源雄性配子与雌性配子发生两性融合 , 

产生二倍体杂种是远缘杂交中最常见的现象. 人们

通常利用这种方法来获得结合两性性状的新品种 . 

在植物远缘杂交中, 由自然杂交产生的远缘杂种也

很多, 例如, 高山松是油松和云南松杂交产生的天然

二倍体杂交种, 是为数不多的与亲本种没有严格生

殖隔离的同倍体杂交种[128]. 大白菜(2n=20)与紫甘蓝

(2n=18)杂交, 获得了 57 株 F1 代幼苗; 对根尖染色体

数量进行观察和杂种花粉特性调查发现, 其中 47 株

具有预期的染色体数目, 2n=19, 鉴定为真杂种, 其花

粉败育 , 且杂种中 F1 代植株综合性状均介于双亲  
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之间[158].  

在动物中, 物种间远缘杂交形成的后代大部分

均是异源二倍体. 例如, 本实验室的红鲫(♀)与湘江

野鲤(♂)的远缘杂交试验中, 红鲫和湘江野鲤属于不

同的属, 两者都是两性可育, 拥有 100 条染色体的二

倍体鱼类, 鲫鲤 F1 和 F2 都是染色体数目为 100 的二

倍体杂交鱼, 它们的体形介于亲本之间, 具两对须, 

但比父本的须要短, 其生长速度比母本快, 抗逆性较

强 . 本实验室属间杂交形成的二倍体鲂鲌品系

(F1~F4)和二倍体鲌鲂品系(F1~F4), 它们的杂交二倍

体性能代代相传, 这两个杂交二倍体品系中的一些

性状如侧线鳞、侧线上鳞、体长/体高、头长/头高等

外形特征均介于亲本之间并且与亲本均具有显著性

差异, 表现出明显的杂交性, 但是在食性上, 这两种

杂交品系都是草食性[1], 为研究肉食性(翘嘴红鲌)与

草食性(草鱼)的关系提供了很好的研究体系.  

3.4  远缘杂交产生异源多倍体 

远缘杂交后代中早期卵裂受阻、第二极体的保留

和不减数配子的产生可导致多倍体生物的形成. 通

过动植物远缘杂交获得异源多倍体的方法通常可以

分为直接法和间接法(图 1).  

直接法: 在动物的远缘杂交中, 本实验室进行了

红鲫(2n=100, ♀)×团头鲂(2n=48, ♂)亚科间杂交试验, 

其F1中出现了不同倍性的后代[1], 包括异源四倍体鱼

(4n=148)、异源三倍体鱼(3n=124)和同源二倍体鱼(也

称为二倍体天然雌核发育鱼)(2n=100). 其中获得的

四倍体被证实含有 2套红鲫染色体和 2套团头鲂染色

体, 其原理是其受精卵的第一次卵裂受到抑制, 这是

典型的一步直接获得异源四倍体的方法. 该杂交 F1

中的异源三倍体鱼和同源二倍体鱼的形成是卵子的

第二极体的排出受阻[1]. 在植物中, 酸黄瓜(Cucumis 

hystrix, 2n=2X=24)与栽培黄瓜(C. sativus, 2n=2X=14)

进行种间杂交, 能获得不同倍性的后代, 其中包括异

源四倍体(2n=4X=38)、异源三倍体(2n=3X=26)和异源

二倍体后代(2n=2X=19)[159]. 在植物中, 研究者还常

常利用天然或用物理、化学等因素诱导产生的同源四

倍体杂交直接产生异源四倍体后代, 例如, 鼠耳芥属

(Arabidopsis)中天然的同源四倍体 A. thal iana 

(2n=4X=20, ♀)×A. arenosa(2n=4X=32, ♂), 能得到异

源四倍体后代(2n=4X=26), 而用人工诱导染色体加

倍形成同源四倍体再直接杂交的方法在芸薹属、水 

 

图 1  远缘杂交形成异源四倍体的模式图 

 
稻、花生(Arachis hypogaea L.)、玉米等作物中也得到

了广泛的运用[160].  

间接法: 杂种性是影响 2n 配子发生频率的一个

重要因素. 根据资料显示, 杂种产生不减数配子的几 

率(27.52%)比非杂种(0.56%)高近 50 倍[161]. 很显然, 

杂种性可以促进不减数配子的形成. 通过远缘杂交

形成能产生不减数配子的杂交生物体, 导致其后代

染色体加倍, 已成为快速、高效获得多倍体的途径之

一[162]. 由不减数配子融合或其与减数配子结合产生

多倍体 , 是动植物中多倍体发生最主要的途径 [163]. 

1876 年, 威尔逊通过黑麦(Secale cereale)(2n=2X=14)

与普通小麦(2n=6X=42)间的杂交 , 从其后代中获得

两株不育的杂种植株. 1891年里米波在不育的小黑麦

杂种植株上得到一些种子, 经过细胞学鉴定之后证

实, 其细胞内的染色体数为 2n=8X=56, 即为普通小

麦和黑麦染色体数之和, 这是世界上第一个人工培

育的异源八倍体小黑麦[164]. 在远缘杂交的实践过程

中有时很难直接得到异源四倍体后代, 人们通常利

用远缘杂交先获得二倍体, 然后通过化学或物理方

法使染色体加倍或杂交二倍体产生不减数配子及自

交受精来间接获得异源四倍体后代. 本实验室在红

鲫(♀)×鲤(♂)的杂交试验中发现, 其部分 F2 的雌性个

体和雄性个体能分别产生不减数的二倍体卵子和二

倍体精子, 它们受精后在 F3 中形成了雌性和雄性异

源四倍体鲫鲤群体[1]. 在普通小麦的进化过程中, 研

究人员推测其为野生一粒小麦 (T. monococcum, 

2n=2X=14)与拟斯卑尔脱山羊草(Aegilops speltoides, 

2n=2X=14)远缘杂交形成二倍体杂交后代, 然后经染
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色体加倍形成异源四倍体野生二粒小麦(T. turgidum, 

2n=4X=28), 野生二粒小麦与粗山羊草(A. squarrosa, 

2n=2X=14)远缘杂交形成三倍体后代又经染色体加倍

才形成异源六倍体的普通小麦[165].  

3.5  其他特殊远缘杂交后代的产生 

在植物中可以形成不完全异源多倍体, 即由双

亲的一部分染色体组结合而成. 普通小麦是异源六

倍体(AABBDD), 其配子中有三个染色体组(ABD), 

共 21 条染色体; 二倍体黑麦(RR), 配子中有一个染

色体组(R), 7 条染色体. 普通小麦与黑麦杂交后, 子

代含 4 个染色体组(ABDR), 联会紊乱, 高度不育, 若

子代染色体加倍为异源八倍体小黑麦(AABBDDRR), 

为 完 全 异 源 多 倍 体 [164]. 而 八 倍 体 小 偃 麦

(AABBDDEE)则是远缘杂交形成的不完全异源多倍

体, 是由偃麦草(BBEEEE)与普通小麦(AABBDD)杂

交创造的新物种, 它包含有 3 组普通小麦染色体和一

组偃麦草染色体[166]. 而在动物中, 尚未发现有关远

缘杂交形成不完全异源多倍体的报道.  

在植物远缘杂交后代中还有可能形成嵌合胚 . 

即雄配子核进入卵, 但它并不与卵核融合而独立分

裂, 形成有雄核和雌核不同来源的部分组成的嵌合

胚. 这可认为是一种异常的受精作用的结果, 是雄性

和雌性配子不亲和性的一种体现, 又称为半配生殖. 

如在齿叶金光菊(Rudbeckia speciosa)中精子进入二倍

体的卵中后只分裂数次, 所以形成的卵的嵌合体大

部分细胞是二倍体的, 只有少数是单倍体, 常常由精

子衍生的细胞组成胚柄 [152]. 另外 , 在具梗雨蒜中 , 

单倍体的精子在二倍体的卵中分裂一次, 在胚中精

细胞来源的细胞不超过两个, 甚至在雨蒜中, 分裂仅

由一壁使分隔为一个胚柄的基细胞[152]. 这种现象在

可可树(Theobroma cacao)和棉花的远缘杂交中都有

出现, 目前将半配合材料应用于育种己取得初步进

展, 山西省农业科学院在棉花中利用远缘杂交与半

配合育种相结合, 培育出彩色棉品种[167].  

在动物远缘杂交中可以获得同源多倍体. 在红

鲫(2n=100, ♀)×团头鲂(2n=48, ♂)的远缘杂交品系中, 

F1 中的雌性和雄性异源四倍体鱼((4n=148)个体能分

别产生不减数的二倍体卵子(2n=100)和二倍体精子

(2n=100), 这两种二倍体配子的遗传都是来源于原始

母本-红鲫的染色体, 而原始父本-团头鲂的遗传物质

在配子形成过程中丢失了; 这两种二倍体配子受精

后在 F2 中形成了两性可育的同源四倍体鱼(4n=200)

群体[1]. 在植物远缘杂交中也可能发生染色体消除或

染色体消减(指多倍体或混倍体组织恢复到二倍体亲

本之一染色体数目)的趋势, 其发生的机制还不清楚, 

有人认为完成这一过程的方式之一是多极纺锤体的

形成以及随后发生的不平衡细胞的消除. 栽培大麦

(Hordeum vulgare)和它的野生亲缘植物球茎大麦(H. 

bulbosum)杂交后, 受精卵中的球茎大麦染色体在胚

胎最初几次有丝分裂过程中丢失, 其结果是产生栽

培大麦的单倍体. 禾本科的其他种之间杂交后也发

生染色体消除并产生了单倍体, 有的杂交组合中, 发

生部分染色体消除, 产生的部分杂种具有一个亲本

的单倍染色体组成和另一亲本的一至多条染色体 , 

这为研究单条染色体的遗传结构提供了很好的    

材料[168].  

4  动物和植物远缘杂交后代的鉴定方法 

4.1  形态学鉴定 

对杂交后代和亲本进行形态特征方面的比较 , 

是鉴定远缘杂种真实性最简单易行的方法. 远缘杂

交时, 由于杂种体内含有双亲的遗传物质, 远缘杂交

种的表现型往往介于双亲之间或倾向于亲本之一 . 

同时, 由于双亲的遗传基础存在差异, 杂种后代又通

常会表现出一定的变异. 因此, 真正的杂种往往会在

表现出亲本某些性状的同时, 也会表现出自身的特

异性状, 通过各种性状的综合比较, 就可以对杂种的

真实性做出初步鉴定.  

植物远缘杂交后代的形态学鉴定主要是从叶的

形状、叶的颜色、叶表面特征, 花器官颜色、大小, 植

株的高度、伸展度以及生活习性等方面来进行比较研

究. 例如, 在池柏和落羽松的远缘杂交试验中, 实验

人员就对杂交后代的脱落性枝的着生角度、果形、苗

高、叶形、叶序等方面进行了观察和比较[39]. 而动物

主要是从体色、体长、体重等方面来进行比较. 本实

验室所获得的异源四倍体鲫鲤与原始的亲本红鲫和鲤

的形态性状比较研究结果表明, 异源四倍体鲫鲤的口

须长度介于有须的鲤和无须的红鲫之间; 异源四倍体

鲫鲤的标准长/体高和头长/吻长的平均值介于原始亲

本之间, 而标准长/头长的平均值比原始亲本的相应
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值均小; 异源四倍体鲫鲤脊椎骨、鳃耙数目和侧线鳞

数目以及下咽齿数目等均介于原始亲本之间[3].  

形态鉴定的优点在于简单易行、成本低廉, 但在

亲本性状相似时此方法的应用受到限制. 因此, 形态

学鉴定的方法只能作为初步判断, 必须与其他方法

相结合, 才更科学可靠.  

4.2  细胞学鉴定 

通过对染色体特征及其倍性水平进行研究是远

缘杂交后代鉴定最可靠的方法之一. 众多的研究结

果表明, 大多数 F1 植株体细胞染色体数为亲本染色

体数的平均值. 目前用于杂交后代染色体倍性鉴定

的方法主要有两种: (ⅰ) 通过体细胞染色体计数直

接鉴定法, 这是确定倍性最简单和最准确的方法. 在

植物中染色体标本制备用的较多的是手工压片法和

去壁低渗火焰灼烧法, 材料通常为根尖、茎尖等含旺

盛分裂细胞的部位. (ⅱ) 间接鉴定法, 主要包括流式

细胞仪分析法和细胞的大小和形态分析法. 流式细

胞仪分析法可以精确测定细胞核 DNA 的含量, 通过

比较就可以对倍性进行可靠鉴定, 该方法最突出的

优点是可以快速测量, 能在短时间内完成大量样品

的检测和分析, 而且可以同时鉴定出倍性嵌合体. 在

细胞的大小和形态分析方法方面, 本实验室所获得

的异源四倍体鲫鲤品系和同源四倍体鲫鲂品系与原

始母本-红鲫的染色体数目差异很大, 红鲫的染色体

数目为 100, 而异源四倍体鲫鲤品系和同源四倍体鲫

鲂品系为 200, 同时四倍体、三倍体和相关二倍体鱼

类中, 随着倍性的增高, 其血液中的血红细胞、淋巴

细胞等细胞核的直径和细胞直径都增加; 异源四倍

体鲫鲤的红细胞核出现哑铃状的特殊现象. 在植物

中, 除了可以利用染色体计数的方法来鉴定, 也可利

用气孔大小及保卫细胞、叶绿体数目鉴定法等对远缘

杂交后代进行鉴定. 何丽等人[169]利用气孔保卫细胞

周长及叶绿体数目鉴定油菜种间杂种 , 周长小于

58.90 μm 为白菜型油菜、周长 58.90~75.83 μm 为种

间杂种 F1、周长大于 75.83 μm 为甘蓝型或芥菜型油

菜; 叶绿体数 10~12 个为白菜型油菜、14~16 个左右

为杂种 F1、18~19 个左右为甘蓝型或芥菜型油菜.  

4.3  分子细胞学鉴定 

近年来, 随着分子细胞生物学和分子细胞遗传

学的发展, 运用分子细胞学技术手段, 即染色体原位

杂交技术(chromosome in situ hybridization, CISH)进

行远缘杂交后代的鉴定正在发挥日益重要的作用 . 

荧光原位杂交(fluorescent in situ hybridization, FISH)

是以荧光标记取代同位素标记而形成的一种新的原

位杂交方法 , 而基因组原位杂交 (genomic in situ 

hybridization, GISH)则是利用异源物种的基因组

DNA 作探针进行的原位杂交, 后两种方法结合应用

的最大优点就是准确(在分子水平上进行)和直观(将

鉴定的结果直接展示). 例如, 周树军[170]应用此技术

不仅区分了东方百合和亚洲百合杂交后代中来自不

同亲本的基因组, 并检测到花粉母细胞中不同基因

组染色体在减数分裂时的交换.  

本实验室用 FISH 方法对四倍体鲫鲂品系进行了

检测分析, 以红鲫着丝粒附近特有的重复序列为探

针对红鲫、团头鲂、异源四倍体 F1(4nF1)和同源四倍

体 F2(4nF2)的染色体中期分裂相进行了荧光原位杂交

研究. 研究结果表明, 红鲫所有染色体均被标记上荧

光信号, 团头鲂的染色体均未标记上荧光信号, 4nF1

中来源于红鲫的 100 条染色体均被标记上荧光信号; 

4nF2 中被标记上荧光的染色体数目期待值应为 200, 

但实际上只有 100 条染色体被标记上荧光信号, 说明

未被标记上荧光信号的 100 条染色体发生了明显的

遗传变异[1].  

4.4  同工酶鉴定 

同工酶是指功能相似而结构不同的一类酶, 同

工酶标记是一种共显性标记, 多态性反应在蛋白质

水平上, 因此对亲本及子代的同工酶(过氧化物酶、酯

酶等)酶谱进行分析和比较, 可以直接反映出所鉴定

材料的杂种特性. 罗向东等人[171]运用同工酶技术准

确地鉴定了栽培黄瓜长春密刺与野黄瓜杂种的真实

性. 陈淑群等人[172]从生化遗传学的角度来研究青鱼

(♀)与三角鲂(♂)杂交所产生的子一代中存在两种性

状个体的机理, 用聚丙烯酞胺凝胶盘状电泳和 CS910

双波长扫描仪, 研究青鱼、三角舫及其子一代 7 种组

织的乳酸脱氢酶(lactate dehydrogenase, LDH)同工酶

谱, 他们发现青鱼、三角鲂及其子一代各组织的 LDH

同工酶存在着组织的特异性, 亲本之间 LDH 同工酶

谱存在着很大的差异, 为两种不同的谱型, 子一代中

具有母本青鱼性状的青鱼型个体, 其 LDH 同工酶谱

型与母本青鱼基本相同. 而子一代兼有父母双亲性

状的中间型个体, 其 LDH 同工酶谱比青鱼型个体明
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显增加, 类似父本.  

4.5  分子标记鉴定 

应用分子生物学技术亦能实现对远缘杂交后代

的鉴定, 目前已有多种分子标记技术用于该鉴定, 如

RAPD(randomly amplified polymorphic DNA), 
AFLP(amplified fragment length polymorphism), 
ISSR(inter-simple sequence repeat)等. RAPD 是以基因

组总 DNA 为模板, 利用随机引物对模板进行 PCR 扩

增得到多态性 DNA 片段, 然后通过电泳检测片段的

多态性, 以此来诊断生物体内在基因排布与外在性

状表现规律的技术. 李辛雷等人[173]利用 RAPD 技术

对菊属种间杂种进行了鉴定, 可重复性较好, 结果比

较可靠.  

ISSR和 AFLP 是两种无需知道 DNA 序列即可用

引物进行扩增的分子标记技术, 它们具有多态检出

率高、重复性和稳定性强等优点. 为了解两性可育、

遗传性状稳定的异源四倍体鲫鲤基因组的进化情况, 

本实验室用 ISSR, AFLP 分子标记实验分析表明, 在

异源四倍体鲫鲤基因组中, 除了新产生的、原始亲本

中没有的DNA条带外, 还发生了原始亲本的DNA带

纹消失, 而且消失的带纹倾向于父本基因组, 根据

ISSR 和 AFLP 扩增结果, 分别计算出异源四倍体鲫

鲤及其原始亲本红鲫和鲤鱼群体内和群体间的平均

遗传距离[174].  

5  远缘杂交在动植物育种中的应用前景 

遗传育种是一个从稳定品系中选出或研制变异

个体和群体, 再从变异群体中培育稳定品系的循环

过程; 远缘杂交将经历研究和探索研制出变异个体

和群体并使其遗传形成稳定品系乃至新物种的过  

程[1]. 利用远缘杂交, 可以提高动植物的抗病性和抗

寒性, 很多动物和植物类型在长期自然选择下形成

高度的抗病性和免疫力, 对恶劣气候条件(如高温、寒

冷、干旱等)的抵抗能力很强, 可以将这些抗性基因导

入到远缘杂种中, 实现品种的抗性改良. 同时, 远缘

杂交还可以诱导单性生殖, 改良品种的品质、产量、

营养等; 另一方面, 远缘杂交还能创造新物种和研究 

物种进化.  

以本实验室为例, 利用远缘杂交形成的四倍体

鱼为证明脊椎动物进化与四倍体化有相关性提供了

直接而重要的证据. 染色体加倍后, 基因即增多, 基

因的增多为基因的变异和新基因的产生提供了基础, 

基因复制可以导致基因变异 , 最终获得新的基因 . 

Jurg[175]认为, 异源多倍体比同源多倍体在进化上更

具有潜力. 两性可育并遗传稳定的四倍体鱼为探讨

自然界鱼类多倍体形成机制提供了重要的理论依据, 

为鱼类多倍体育种提供了新的途径. 本实验室成功

研制出多种具有特色的重要杂交鱼品系, 例如, 异源

四倍体鲫鲤品系(F3~F26), 源于鲫鲂远缘杂交的同源

四倍体鱼品系(F2~F12), 二倍体鲂鲌品系(F1~F4)、鲌鲂

品系(F1~F4), 鲤鲫品系(F1~F2)和鲂鲴(F1~F2)品系(表

1)[1]; 它们推广养殖后, 产生了显著的经济、社会和

生态效益, 用鲂鲌杂交品系鱼与团头鲂回交制备了

具有生长速度快、抗逆性强、肉质好等优点的翘嘴  

鳊[1]; 而用研制出的同源和异源四倍体鱼群体与各种

二倍体鱼交配制备了具有不育、生长速度快、抗逆性

强等优点的多种三倍体鱼, 应用前景相当广阔. 同

时, 近十几年来随着转基因鱼的研制成功, 人们担心

转基因鱼释放或逃逸到自然水体后, 可能对鱼类种

质资源有影响, 而不育三倍体由于不能产生后代, 因

此是转基因鱼的理想载体, 为解决转基因鱼的生态

安全性问题提供了一个切实可行的途径, 其研制由

此成为水产界的研究热点[176,177].  

还可以利用远缘杂交创造新类型的植物雄性不

育系, 在一代杂种优势利用中, 利用雄性不育系可以

简化制种过程, 选育具有自主知识产权和优良性状

的新品种. 通过远缘杂交还能创造异染色体系, 导入

异源染色体或其片段, 创造异附加系(在一个物种正

常染色体组的基因上添加另一个物种的一对或两对

染色体而形成一种新类型), 是创建异源代换系和易

位系的基础, 可用于植物细胞内染色体同源配对、遗

传图谱的构建、分子标记、基因克隆、基因组互作和

表达等的研究, 是遗传研究和染色体工程育种的重

要手段 , 也是研究转移基因和基因组结构的有效  

途径[42~45].  
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Distant hybridization refers to crosses between two different species, genera or higher-ranking taxa that can break 
species limit, increase genetic variation and combine the biological characteristics of existing species. It is a 
significant way to create genetic variation, fertile and excellent characters of new strains and even new populations. 
Combining the analyses and summaries of many interrelated documents in plants and animals both domestically and 
abroad with the abundant concrete examples and the long-standing research on fish distant hybridization in our 
laboratory, we summarize and compare the similarities and differences in plant and animal distant hybridization; 
analyze and review the biological characteristics of their different ploidy progenies and the possible causes for the 
disparity in survival rates; present some research methods to study the biological characteristics of hybrids on 
morphology, cytology, molecular cytogenetics and so on. This paper aims to provide more comprehensive research 
materials and systematically compare the general and specific characters between plant and animal hybrids on 
reproduction, genetics, growth traits and other biological characteristics. This paper may have great theoretical and 
practical significance for studies on genetic breeding and biological evolution of plant and animal distant 
hybridization. 
 
animals and plants, distant hybridization, reproductive isolation, different ploidy, lineage 

 
doi: 10.1360/N052015-00344  
 



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /None
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CalCMYKProfile (U.S. Web Coated \050SWOP\051 v2)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Error
  /CompatibilityLevel 1.4
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /CMYK
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize true
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness true
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments true
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages true
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 450
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages false
  /ColorImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterColorImages true
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages true
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 650
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages false
  /GrayImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterGrayImages true
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages true
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile (None)
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

    /BGR <>
    /CHT <FEFF4f7f752890194e9b8a2d7f6e5efa7acb7684002000410064006f006200650020005000440046002065874ef69069752865bc9ad854c18cea76845370524d5370523786557406300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c4f86958b555f5df25efa7acb76840020005000440046002065874ef63002>
    /CZE <>
    /DAN <>
    /DEU <>
    /ESP <>
    /ETI <>
    /FRA <>
    /GRE <>

    /HRV (Za stvaranje Adobe PDF dokumenata najpogodnijih za visokokvalitetni ispis prije tiskanja koristite ove postavke.  Stvoreni PDF dokumenti mogu se otvoriti Acrobat i Adobe Reader 5.0 i kasnijim verzijama.)
    /HUN <>
    /ITA <>
    /JPN <FEFF9ad854c18cea306a30d730ea30d730ec30b951fa529b7528002000410064006f0062006500200050004400460020658766f8306e4f5c6210306b4f7f75283057307e305930023053306e8a2d5b9a30674f5c62103055308c305f0020005000440046002030d530a130a430eb306f3001004100630072006f0062006100740020304a30883073002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee5964d3067958b304f30533068304c3067304d307e305930023053306e8a2d5b9a306b306f30d530a930f330c8306e57cb30818fbc307f304c5fc59808306730593002>
    /KOR <FEFFc7740020c124c815c7440020c0acc6a9d558c5ec0020ace0d488c9c80020c2dcd5d80020c778c1c4c5d00020ac00c7a50020c801d569d55c002000410064006f0062006500200050004400460020bb38c11cb97c0020c791c131d569b2c8b2e4002e0020c774b807ac8c0020c791c131b41c00200050004400460020bb38c11cb2940020004100630072006f0062006100740020bc0f002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e00300020c774c0c1c5d0c11c0020c5f40020c2180020c788c2b5b2c8b2e4002e>
    /LTH <>
    /LVI <>
    /NLD (Gebruik deze instellingen om Adobe PDF-documenten te maken die zijn geoptimaliseerd voor prepress-afdrukken van hoge kwaliteit. De gemaakte PDF-documenten kunnen worden geopend met Acrobat en Adobe Reader 5.0 en hoger.)
    /NOR <>
    /POL <>
    /PTB <>
    /RUM <>
    /RUS <>
    /SKY <>
    /SLV <>
    /SUO <>
    /SVE <>
    /TUR <>
    /UKR <>
    /ENU (Use these settings to create Adobe PDF documents best suited for high-quality prepress printing.  Created PDF documents can be opened with Acrobat and Adobe Reader 5.0 and later.)
    /CHS <FEFF4f7f75288fd94e9b8bbe5b9a521b5efa7684002000410064006f006200650020005000440046002065876863900275284e8e9ad88d2891cf76845370524d53705237300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c676562535f00521b5efa768400200050004400460020658768633002>
  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /ConvertColors /ConvertToCMYK
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /DocumentCMYK
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /PresetSelector /MediumResolution
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /DocumentCMYK
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /UseDocumentProfile
      /UseDocumentBleed false
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [612.000 792.000]
>> setpagedevice


