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摘要    远缘杂交可以使基因组从一个物种转移到另一个物种中, 从而导致杂交后代的表现型和

基因型都发生改变. 本文描述了在红鲫(♀)与鲤鱼(♂)的远缘杂交后代中, 形成了F3~F18两性可育异

源四倍体鲫鲤群体(4n=200, 简称为 4nAT). 4nAT的雌、雄个体分别产生的二倍体卵子和二倍体精

子, 经过雌核发育和雄核发育, 在没有染色体加倍处理情况下, 分别发育成雌核发育二倍体后代

和雄核发育二倍体后代. 其中雌核发育体系衍生出具有遗传变异的改良四倍体鲫鲤和改良二倍体

鱼, 二倍体杂交鱼产生不减数的配子的现象与减数分裂前核内复制或者核内有丝分裂或者生殖细

胞融合有关. 用雄性 4nAT与雌性二倍体鱼进行倍间交配大规模制备了不育三倍体鱼. 在红鲫(♀)
与团头鲂(♂)的远缘杂交后代中, 成功地获得两性可育的天然雌核发育红鲫(2n=100), 不育的三倍

体鲫鲂(3n=124)以及两性可育的四倍体鲫鲂(4n=148), 此外, 还制备了两种五倍体鲫鲂(5n=172; 
5n=198). 该文在细胞和分子水平上对不同倍性鱼的生物学特点和形成机制进行了比较, 揭示了远

缘杂交或者将远缘杂交与雌核发育和雄核发育相结合的方法在具有遗传变异的不同倍性鱼的形成

中发挥着积极作用, 这在生物进化和鱼类遗传育种方面都具有重要意义. 
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在动物和植物中, 越来越多的例子已经证实了

杂交有利于物种的形成和辐射演化 [1]. 目前已有

28000 多种鱼类被认定, 其数目超过了所有其他脊椎

动物种群数量的总和[2]. Ohno[3]认为, 在脊椎动物的

进化过程中发生了两轮四倍化. 但是该理论一直缺

乏直接的四倍化事件予以支持. 鱼类远缘杂交是两

种不同鱼类之间的杂交, 它们可以是属于不同的种、

不同的亚科、不同的科甚至不同的目之间的鱼类杂交. 
远缘杂交能将一套基因组从一个物种转移到另一个

物种. 因此这种方法能有效的改变杂交后代的基因

型和表现型. 在基因型方面, 远缘杂交能导致后代的

染色体组水平上的改变并形成杂交二倍体、三倍体、

四倍体后代, 还可导致因微小染色体的形成而造成

亚染色体组水平上改变的天然雌核发育二倍体后代. 
而这些不同鱼类的形成往往依赖于亲本的遗传关系, 
包括染色体数目的相似性等. 在表现型方面, 远缘杂

交能整合双亲的优点, 从而使得杂交后代在外形、生

长速度、存活率以及抗病能力等方面均表现出杂种优

势. 虽然已有一些有关鱼类远缘杂交实验的报道[4,5], 
但是以前的研究没有聚焦于鱼类远缘杂交与不同倍

性鱼类形成的关系.  
多倍体可以定义为拥有一个或多个额外的染色

体组的生物体. 多倍体广泛存在于植物中, 例如, 大
约有 70%的被子植物在其历史进程中为多倍体[6]. 本
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研究组调查了超过 300 种鱼类的染色体数目, 发现这

些鱼类的染色体数目均为偶数, 而且在两种不同种

类中存在着接近倍性的关系, 这说明在鱼类进化过

程中发生过四倍体化事件. 由于所假设的四倍体化

过程发生在几百万年以前, 所以很难确定那些被推

测为四倍体鱼的真正亲本. 因此, 建立人工的四倍体

鱼体系对于进化生物学研究具有重要意义. 另一方

面, 通过四倍体鱼与二倍体鱼的倍间杂交可以大规

模的制备不育三倍体鱼. 三倍体鱼的不育特点能防

止它们与另外的鱼类交配, 这样能够有效的避免遗

传混乱, 从而有利于保护自然界中的鱼类资源. 不育

导致三倍体鱼的性腺发育异常, 使得三倍体鱼的性

腺体积明显小于可育的正常二倍体鱼的性腺体积 , 
从而有可能使得三倍体鱼的性腺发育的能量转换成

肌肉的生长能量. 因而不育三倍体鱼相对于对照二

倍体鱼在生长速度上具有潜在的优势.  
人工雌核发育一般是指经灭活的精子(常用异源

精子)激活的单倍体卵子经染色体加倍处理后, 发育

成二倍体后代, 这种二倍体后代的遗传物质主要来

自于母本. 鱼类人工雌核发育在遗传育种、单性育种

以及性别决定研究等方面具有重要意义. 通常认为

一代雌核发育所建立的遗传纯系相当于多代同胞兄

妹近亲繁殖. 另一方面, “异精效益”可导致雌核发育

后代表现出明显的杂交性状和杂种优势. 至今, 已有

许多鱼类单倍体卵子的人工雌核发育报道[4,7], 例如

虹鳟鱼[8]、罗非鱼[9]、斗鱼[10]、白鲈鱼[11]、红鲫[12]和

日本白鲫[13], 这些雌核发育过程中有对卵子造成创

伤的二倍体化处理. 利用二倍体卵子进行雌核发育

的主要优势在于不需要染色体加倍处理, 这样不仅

简化了雌核发育的操作过程, 而且极大地提高了雌

核发育后代的成活率. 4nAT群体的建立为二倍体卵

子的雌核发育和二倍体精子的雄核发育提供了良好

的平台.  
天然雌核发育在鱼类中已有报道 [14,15], 有一种

天然雌核发育帆鱂(Poecilia formosa), 一般产生全雌

后代, 但是偶尔也发现有雄性个体, 然而很难确定谁

是这种雄性天然雌核发育鱼的父亲. 已前的研究认

为雄性天然雌核发育鱼是杂交起源[16], 但是一直缺

少直接的证据支持这种说法. 本研究结果表明, 红鲫

(♀)与团头鲂(♂)的远缘杂交可导致两性可育的雌核

发育鱼的形成, 该雌核发育后代的亲本十分清楚. 两
性可育雌核发育鱼明显优于单性可育的雌核发育鱼, 

因为前者更易繁殖后代.  
总之, 远缘杂交以及此方法与雌核发育或雄核

发育相结合的方法在研究生物进化和鱼类遗传育种

方面具有重要意义.    

1  红鲫(♀)与鲤鱼(♂)远缘杂交中形成的不
同倍性鱼类 

在分类学上, 红鲫(Carassius auratus red var.)和
鲤鱼(Cyprinus carpio L.)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. 在外形上, 
红鲫与鲤鱼的主要区别是鲤鱼有两对口须而红鲫没

有口须, 另外, 鲤鱼的体色为青灰色而红鲫为红色. 
红鲫(♀)与鲤鱼(♂)杂交的F1和F2都是染色体数目为

100 的二倍体杂交鱼. 有趣的是F2能产生不减数的二

倍体配子, 并在其自交产生的F3中形成了四倍体鱼. 
F3中的四倍体鱼两性可育并能产生二倍体配子, 自
交后获得了F4四倍体鲫鲤. 至今, 4nAT品系已经稳定

的从F3繁殖到F18. 鲫鲤杂交的F1和F2需要两年才能性

成熟, 而 4nAT只需一年就能性成熟. 因此本课题组

花费了 20 多年的时间建立了 4nAT杂交品系[17,18]. 另
外, 4nAT在自然条件下也能稳定的繁殖后代. 在 20
多年的研究中, 发现 4nAT都是可育的, 4nAT的寿命

在正常情况下为 4 年以上, 其寿命与对照二倍体鱼

(红鲫)的寿命相似.  
4nAT从F3繁殖到F18说明了四倍体的特性能代代

相传. 4nAT群体的形成过程如图 1.  
两性可育 4nAT 品系的建立具有至少以下几方面

优点: (1) 在生产应用方面, 可以利用 4nAT 与二倍体 
 

 
 

图 1  异源四倍体鲫鲤品系的建立 
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鱼进行倍间杂交来大规模制备不育三倍体鱼 ; (2) 
4nAT 很有可能成为一个新的物种, 它们为在细胞和

分子水平上研究 4nAT 与其亲本的遗传关系提供了很

好的模式系统, 这在进化生物学方面具有重要意义; 
(3) 4nAT 产生的二倍体卵子和精子在分别进行雌核

发育和雄核发育时不需要染色体加倍处理, 因此这

些独特的二倍体配子是研究发育生物学的好材料.  
在应用方面, 把雄性 4nAT 与雌性二倍体日本白

鲫(Carassius auratus cuvieri)交配大规模制备了不育

三倍体鲫鱼(3n=150). 三倍体鲫鱼具有不育、生长速

度快、抗逆性强以及肉质鲜美等特点, 它们已在全国

大规模的推广养殖, 深受广大消费者和养殖户的欢

迎. 三倍体鲫鱼的不育性避免了它们与其他鱼类交

配繁殖后代, 从而起到保护鱼类遗传资源的作用. 另
一方面, 三倍体鲫鱼的不育性使得其性腺发育的能

量转化为肌肉的生长能量, 因此三倍体鲫鱼相对于

对照二倍体鱼(红鲫)具有更快生长的潜在优势. 在 20
多年的研究中, 发现在正常情况下三倍体鲫鱼的寿

命至少有 6 年, 而且Ⅰ龄到Ⅵ龄的三倍体鲫鱼均不育.  
另外, 不育的特点使三倍体鱼能作为一个很好

的载体, 在制备转基因三倍体鱼时能降低对环境的

危害风险.  
4nAT已具备形成一个新物种的必要条件, 其染

色体数目从 100 变为 200 使得遗传物质发生了改变; 
这种遗传变化也能够稳定遗传; 另外其还具有生殖

隔离的特点, 当 4nAT与二倍体鱼交配得到的是不育

三倍体鱼后代, 满足了生殖隔离的特点. 因此 4nAT
具有形成一个染色体数目为 200 的新物种的潜力. 人
工两性可育的 4nAT群体的形成在鱼类中是第一例

(可能在脊椎动物中也是第一例)[17~20].  
在进化生物学方面, 4nAT 在基因型和表现型方

面都发生了变化. 在基因型方面, 4nAT的染色体数目

已由其亲本的 100 条变为 200 条. 已通过染色体数

目、核型公式、荧光原位杂交和 DNA 含量测定等方

法证明了 4nAT 的染色体组由两套红鲫和两套鲤鱼的

染色体组成. 4nAT 的生殖细胞在第一次减数分裂时

的染色体配对形成了 100 个二价体, 从而导致二倍体

配子的形成(图 2). 由于 4nAT是异源四倍体而不是同

源四倍体, 其生殖细胞在减数分裂Ⅰ期只存在二价

体而没有多价体, 每一对配对的同源染色体来自红

鲫或者鲤鱼. 在对照组红鲫中, 其生殖细胞在第一次

减数分裂的染色体配对时, 只形成 50 个二价体, 因 

 
 

图 2  4nAT 的生殖细胞在第一次减数分裂期间同源染色

体配对的模式图 
表明其同源染色体配对是二价体, 而不是多价体; 淡紫色的染色

体代表来源于红鲫, 蓝色的染色体代表来自于鲤鱼; 长的和短的

染色体代表不同源的染色体 
 

此产生单倍体配子[21].  
在分子水平上, 4nAT表现出了变异特征, 例如, 

通过HMG-sox DNA分子标记方法检测[22,23], 在 4nAT
中出现了 4 条DNA条带(分别为 215, 628, 918 和 1957 
bp), 而其母本红鲫有 3 条DNA带(分别为 215, 617 和

1958 bp), 其父本鲤鱼只有两条DNA带(分别为 215和
918 bp); 其中 215 bp的DNA片段属于sox 11, 617 和

628 bp的DNA片段属于sox 9a, 918 bp的DNA片段属

于sox 9b, 1957 和 1958 bp的DNA片段属于sox 4. 
DNA指纹图分析表明, 4nAT表现出明显的序列

消除现象, 而且被删除的主要是父本基因组中的条

带. 另一方面, 在 4nAT基因组中出现了亲本没有的

新DNA条带, 进一步说明了 4nAT的基因型发生了改

变. 4nAT的cyclin A1 和cyclin B1 发生的由核苷酸突变

导致的氨基酸突变也显示了进化效应[24].  
4nAT及其原始亲本(红鲫和鲤鱼)的线粒体全序

列被测序, 发现 4nAT的线粒体全序列与母本红鲫的

相似性明显高于 4nAT与父本鲤鱼的相似性, 这说明

线粒体基因组是严格的母系遗传, 且红鲫的线粒体

基因组能稳定地在 4nAT品系中遗传[25].  
但是在 4nAT(♂)与二倍体日本白鲫 (♀)杂交制

备的三倍体鱼中发现了一段来自于父本日本白鲫的

重组线粒体DNA片段, 推测这段线粒体的重组片段

可能来自于父本与母本线粒体的融合[26].  
在表现型方面, 4nAT的体细胞和生殖细胞的大

小均发生了改变, 二倍体红鲫、三倍体鲫鱼和 4nAT
的红细胞大小会随着倍性水平的增加而增加[27]. 在
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4nAT中有 33%红细胞具哑铃状的核, 而鲤鱼和红鲫

中却没有发现这种特殊的红细胞. 在生殖细胞的大

小方面, 4nAT产生的二倍体精子的头部直径(2.4 µm)
明显大于鲤鱼产生的单倍体精子的头部直径(1.9 µm). 
同样, 4nAT产生的二倍体卵子的直径(0.17 cm)也明显

大于红鲫产生的单倍体卵子的直径(0.13 cm). 另外, 
4nAT的表型特征也发生了明显的改变, 例如, 4nAT
拥有 2 对较短口须, 而鲤鱼的 2 对明显很长的口须, 
红鲫没有口须. 4nAT的侧线鳞数目(30~34)介于鲤鱼

(34~39)和红鲫(28~30)之间[17] .  
虽然 4nAT发生了基因型和表型方面的改变, 但

是它们仍然可以具有正常的生理功能, 例如, 4nAT拥
有正常的脑垂体和性腺结构, 并且建立了具有正常

功能的下丘脑-垂体-性腺(HPG)轴. 在对 4nAT、三倍

体鲫鱼和二倍体红鲫的脑垂体的组织学和超微结构

比较研究时发现, 这 3 种不同倍性鱼的脑垂体中都存

在 6 种不同类型的内分泌细胞. 同一种类型的脑垂体

细胞的大小会随着倍性水平的增加而增加. 在繁殖

季节, 4nAT的促性腺激素分泌细胞(GTH)所占比例最

高, 二倍体红鲫次之, 三倍体鲫鱼最少, 这与4nAT的
性腺发育提早和三倍体鲫鱼的不育有关. 另一方面, 
在这 3 种不同倍性鱼中, 三倍体鲫鱼的促生长激素分

泌细胞(STH)所占比例最高, 比例最少的是 4nAT, 这
与三倍体鲫鱼生长速度最快而 4nAT生长速度相对缓

慢有关. 另外, 三倍体鲫鱼中腺垂体GTH细胞中的分

泌颗粒和分泌小球在繁殖季节没有大量排出 , 而
4nAT和二倍体红鲫明显有大量排出, 说明三倍体鲫

鱼的不育性与GTH中的激素不排出有关[28].  
促性腺激素释放激素(GnRH)、促性腺激素(GTH)

和促性腺激素激素受体(GTHR)是下丘脑-垂体-性腺

轴的重要组成部分 . 本研究组比较研究了Gnrh2, 
Gthβ和Gthr基因在 4nAT、三倍体鲫鱼和二倍体红鲫

中的表达特征, 发现Gnrh2 基因主要在中脑、垂体和

性腺中表达; Gthβ基因主要在垂体中表达; Gthr基因

主要在性腺中表达. 研究结果表明, 这 3 种基因都参

与了性腺发育的调控. 通过real-time PCR和原位杂交

检测, 发现Gthr在三倍体鲫鱼性腺中的表达水平明显

低于在 4nAT和二倍体红鲫性腺中的表达水平, 这样

就削弱了三倍体鲫鱼性腺中的GTHR与垂体释放的

GTH的结合能力, 使得三倍体鲫鱼性腺无法产生足

够的性类固醇激素, 从而导致不育. 另外, Gthr在三

倍体鲫鱼中的低表达水平可能会影响到Gthβ的下调, 

进而影响到Gnrh2 的下调. 因此, 在繁殖季节过后, 
三倍体鲫鱼的Gthβ和Gnrh2 基因的表达水平最高. 从
这些结果可知, 三倍体鲫鱼和 4nAT的Gnrh2, Gthβ和
Gthr基因的不同表达能够在一定程度上解释他们的

不育性和可育性[29].  
然而, 三倍体鲫鱼不育的根本原因应该是其生

殖细胞在第一次减数分裂过程中出现染色体配对紊

乱, 以致形成了 50 个二价体和 50 个单价体. 而在

4nAT和红鲫的生殖细胞的第一次减数分裂过程中的

正常染色体配对可分别形成 100 个二价体和 50 个二

价体[21]. 三倍体鲫鱼的性腺结构异常和一些基因的

表达异常是染色体配对紊乱所造成的结果.  
Dmc1(disrupted meiotic cDNA)基因是一种编码

减数分裂时同源染色体配对所必需蛋白质的功能性

特异基因. 二倍体红鲫的Dmc1 的cDNA全长为 1375 
bp, 三倍体鲫鱼为 1383 bp, 4nAT为 1379 bp. Dmc1 仅

在这 3 种不同倍性鱼的性腺中表达 . 在繁殖季节, 
Dmc1 基因在这 3 种不同倍性鱼中的表达不相同, 在
雌性三倍体鲫鱼中的高表达可能与它的减数分裂异

常和不育有关[30].  
在繁殖季节, 在三倍体鲫鱼中观察到 3种不同类

型的异常性腺结构, 第一类为精巢型性腺, 在其内能

发现有精子细胞, 但是没有成熟的精子; 第二类为卵

巢型性腺, 在其内能发现很多卵原细胞和初级卵母

细胞, 没有成熟卵子; 第三类为脂肪型性腺, 在该性

腺位置仅能观察到脂肪组织, 没有发现任何生殖细

胞. 第三种类型鱼的生长速度快于第二种类型鱼, 而
第二种类型鱼的生长速度快于第一种类型鱼, 这说

明性腺发育的能量可以转换为肌肉发育的能量[31,32].  
4nAT的形成机制是什么?本实验室以前的研究[17]

表明, 鲫鲤F2的一些雌性个体能够产生 3 种大小的卵

子: 最大的卵子直径为 0.2 cm, 中等卵子的直径为

0.17 cm, 最小卵子的直径为 0.13 cm, 它们所占比例

分别为 50%, 35.9%和 14.1%. 中等大小的卵子被认为

是二倍体卵子, 因为它们的直径大小与 4nAT产生的

二倍体卵子的直径大小一致; 最小的卵子被认为是

单倍体卵子, 因为它们的直径与红鲫产生的单倍体

卵子的直径一致; 最大的卵子被认为是三倍体卵子, 
因为雌性鲫鲤F2代与雄性红鲫杂交获得了四倍体鱼

后代[33]. 同样, 一些雄性鲫鲤F2能产生 3 种以上的精

子, 包括单倍体、二倍体和四倍体精子, 它们所占比

例分别为 40%, 48.75%和 2.5%. 当鲫鲤F2产生的二倍
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体卵子和精子杂交受精后便形成了鲫鲤F3中的四倍

体鲫鲤. 另一方面, 鲫鲤F2的精巢和卵巢中分别发现

了具有双核的较大精原细胞和卵原细胞, 还有在雄

性鲫鲤F2
 的精巢中发现有染色体数为 200 的四倍体

精原细胞[34], 以及在该精巢中发现具有双核的精子

细胞和成熟精子. 上述研究结果表明, 鲫鲤F2产生了

二倍体配子, 它们导致了四倍体鲫鲤的形成. 雌性鲫

鲤F2所产生的成熟卵子数目明显少于其原始母本(红
鲫)和雌性 4nAT产生的卵子数目, 雄性鲫鲤F2所产生

的精子数目也明显少于其原始父本 (鲤鱼 )和雄性

4nAT产生的精子数目; 雄性鲫鲤F2只能产生水状精

液而雄性鲤鱼和 4nAT均产生白色精液, 这也说明了

鲫鲤F2产生的精液中精子含量较少. 另一方面, 鲫鲤

F2需要两年才能性成熟, 而红鲫和 4nAT只需一年就

能性成熟. 上述现象说明, 鲫鲤F2的繁殖能力比其双

亲要弱. 为了克服繁殖能力的不足, 在进化动力驱使

下, 二倍体鲫鲤F2通过产生不减数的二倍体配子演

化成为在生殖能力方面有优势的四倍体鲫鲤. 二倍

体鲫鲤杂交鱼产生不减数的二倍体配子是进化形成

杂交四倍体鲫鲤的关键因素.  
不减数配子的形成机制是什么？它与减数分裂

前的核内复制或核内有丝分裂或生殖细胞融合有关. 
核内再复制是指细胞多次进入S期而没有进入有丝分

裂阶段和经历细胞质分裂, 这主要是由于细胞进入

有丝分裂前被阻止在G2期. 核内复制将导致具有特

大核的细胞产生. 核内有丝分裂与核内复制相似, 但
是核内有丝分裂是由于细胞在完成有丝分裂之前被

阻止在M期, 并且导致了具有多叶核的细胞产生, 每
叶核包含一个二倍体的基因组. 随着时间的推移, 这
些叶片可能会分开并最终形成一个多核细胞[35]. 核
内有丝分裂与核内复制已在一些生物的体细胞中被

报道过[35], 但在生殖细胞中还少有报道. 生殖细胞融

合指两个二倍体生殖细胞(如二倍体卵原细胞)融合

成为一个四倍体生殖细胞, 或者两个单倍体生殖细

胞(如单倍体精子细胞)融合成为一个二倍体生殖细

胞.  

2  鲫鲤远缘杂交与雌核发育和雄核发育技
术相结合 

1999 年, 本实验室用灭活的散鳞镜鲤精子激活

4nAT (F8~F10)产生的二倍体卵子进行雌核发育, 在没

有染色体加倍处理情况下, 该二倍体卵子发育为第

一代二倍体雌核发育鲫鲤(2n=100, 简称G1). 有趣的

是, 与鲫鲤F2相似, G1也能产生不减数的二倍体卵子, 
这些二倍体卵子经灭活精子诱导, 无需染色体加倍

处理, 发育成为第二代二倍体雌核发育鲫鲤(2n=100, 
简称G2). 通过相同的方法获得了G3, G4和G5. 这样就

建立了一个二倍体雌核发育鲫鲤克隆体系(G1~G5, 
2n=100)[36,37](图 3). 该克隆体系的每一代都需要 2 年

才能达到性成熟, 因此本实验室花了 10 年时间来建

立该体系. 该克隆体系中的鱼为全雌, 说明 4nAT的
性别决定类型为XXXX, 同时也说明这个二倍体雌核

发育克隆体系的性别决定类型为XX. 二倍体雌核发

育鲫鲤克隆体系的主要繁殖特点是能产生不减数的

二倍体卵子, 例如, G 产生 3 种大小的卵子, 其中

2.47%是直径为 0.13 cm的小卵子, 95.60%是直径为

0.17 cm的中等大小卵子, 1.89%是直径为 0.20 cm的

大卵子. 中等大小的卵子直径与 4nAT产生的二倍体

卵子的直径一致, 因此被认为是二倍体卵子. 而小卵

子的直径与红鲫产生的单倍体卵子的直径一致, 被
认为是单倍体卵子. 对照组中, 二倍体红鲫只产生一

种直径为 0.13 cm的卵子. 随着该克隆体系一代一代

的延续, 所产生二倍体卵子的比例也越来越高. 例如, 
G 产生 95.6%的二倍体卵子, G 产生 97.5%的二倍体

卵子, 到了G 能产生 98.7%的二倍体卵子.  

2

2 3

4

虽然G1~G5均来自于雌核发育, 但是它们仍然表

现出了杂交特征和杂种优势, 说明 4nAT和雌核发育

二倍体鲫鲤产生的二倍体卵子为杂交卵子. 与 4nAT
一样, G1~G5的外形特征介于红鲫和鲤鱼之间, 例如, 
G1~G5拥有两对较短而且不明显的口须, 而鲤鱼拥有

2 对较长口须, 红鲫没有口须. G1~G5的侧线鳞的数目

为 31~32, 而鲤鱼的侧线鳞为 34~39, 红鲫为 28~30. 
G1~G5的形成说明一个能稳定产生不减数二倍体卵子

的二倍体雌核发育鲫鲤克隆体系(G1-G5-Gn)已建立, 
也为证明自然界中的雌核发育鱼可以通过远缘杂交

和雌核发育相结合的方法来形成提供了证据. G1~G5

在表现型和基因型方面与鲫鲤F2非常相似, 二倍体

雌核发育鲫鲤克隆体系的建立  为研究二倍体杂交

鱼产生二倍体卵子提供了很好的平台. 
二倍体雌核发育鲫鲤克隆体系产生不减数的二

倍体卵子也与减数分裂前的核内复制或核内有丝分 
裂或生殖细胞融合有关, 而这些机制往往又与细胞

分裂周期中的一些基因有关, 如cdc2 和cyclinB. 目前
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本实验室正在对二倍体配子形成的分子机制进行研

究 , 包括建立二倍体雌核发育鲫鲤隆体系性腺的

cDNA差减文库以便研究与该机制相关的一些重要基

因[38].  
G1~G5在抗病性和生长速度方面都明显优于

4nAT, 例如 , 雌核发育二倍体鲫鲤的生长速度比

4nAT快 20.6%. 用该克隆体系产生的二倍体卵子与

4nAT产生的二倍体精子交配制备了改良四倍体鲫鲤

(简称 G1×4nAT). G1×4nAT的繁殖能力, 包括产卵率

和精液量都明显优于普通四倍体鲫鲤. 目前每年可

生产 20 万尾G1×4nAT, 并用之与二倍体鱼交配大规

模制备了不育三倍体鱼. 目前每年可制备 3~4亿尾不

育三倍体鱼.  
有趣的是, 98%的G ×4nAT为四倍体, 而且其自1

 

 
 

图 3  雌核发育二倍体鲫鲤克隆体系的建立 
交后代也是四倍体, 但是2%的G ×4nAT1 高背型个体 自交产生了 3 种类型的两性可育二倍体鱼: 高背型
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红鲫、高背型双尾金鱼和青灰色鲤鱼. 其中高背型红

鲫自交形成高背型红鲫、花鲫和青鲫[39]. 高背型红鲫

的出现表明相对于原始母本红鲫, 其外形发生了改

变. 高背型双尾金鱼的出现说明自然界中的金鱼有

可能经历了红鲫(♀)与鲤鱼(♂)的远缘杂交和雌核发

育的过程.  
雌性高背型二倍体红鲫与雄性G ×4nAT1 交配 , 

大规模制备了改良三倍体鲫鱼[40](图 4).  
上述结果表明 , 红鲫(♀)和鲤鱼(♂)的远缘杂交

和雌核发育相结合的途径能导致 4nAT、二倍体雌核

发育鲫鲤以及衍生出的二倍体高背型鲫鱼、高背型金

鱼、高背型花鲫和高背型青鲫的形成, 同时也说明远

缘杂交和雌核发育相结合的途径在具有遗传变异特

征的新型两性可育四倍体和二倍体鱼的形成过程中

起了重要作用, 这在进化生物学和遗传育种方面都

具有重要意义.  
用 4nAT产生的二倍体精子诱导遗传物质灭活的

金鱼卵子, 在没有染色体加倍处理情况下, 该金鱼卵

子发育成为二倍体雄核发育鲫鲤(2n=100, 简称A0). 
在A0中发现了雌、雄个体, 且性别比例接近 1: 1, 说
明雄性 4nAT的性别决定机制为XXXY. A0中的雌、雄

个体均要两年才能性成熟, 自交后形成了改良四倍

体鱼, 说明雌、雄A0分别能产生二倍体卵子和二倍体

精子[41,42].

 

 
 

图 4  雌性高背型二倍体红鲫(A)与雄性G1×4nAT(B)交配

制备了改良三倍体鲫鱼(C) 

3  红鲫(♀)与团头鲂(♂)远缘杂交形成不同
倍性鱼 

在研究染色体数目不同的亲本远缘杂交时, 设
计了红鲫(♀)(2n=100)与团头鲂(Megalobrama ambly- 
cephala)(♂)(2n=48)的远缘杂交实验. 与红鲫(♀)与鲤

鱼(♂)的远缘杂交实验相比, 两组远缘杂交实验都拥

有相同的母本(红鲫), 但父本却不相同. 在鲫鲂远缘

杂交实验中, 其父本是具有 48 条染色体的团头鲂, 
而不是具有 100 条染色体的鲤鱼. 在分类学上, 红鲫

和团头鲂分属于不同的亚科(鲤亚科和鲌亚科). 在红

鲫(♀)与团头鲂(♂)的杂交第一代中, 获得了不育的三

倍体鲫鲂(3n=124), 两性可育的四倍体鲫鲂(4n=148)
和两性可育的天然雌核发育二倍体红鲫(2n=100). 三
倍体鲫鲂具有两套红鲫染色体和一套团头鲂染色体; 
四倍体鲫鲂拥有两套红鲫染色体和两套团头鲂染色

体; 天然雌核发育二倍体红鲫拥有两套红鲫染色体

以及 1~3个来自于团头鲂的微小染色体. 第一代雌性

四倍体鲫鲂能产生不减数的四倍体卵子, 这些四倍

体卵子分别与团头鲂和红鲫的单倍体精子受精获得

了两种类型的五倍体鲫鲂(5n=172 和 5n=198)[43,44](图
5). 与鲫鲤F2和二倍体雌核发育鲫鲤克隆体系(G1~G5)
相似, 四倍体鲫鲂产生不减数的四倍体卵子也是与

其卵原细胞减数分裂前的核内复制或核内有丝分裂

或生殖细胞融合有关.  
在红鲫(♀)与团头鲂(♂)的远缘杂交后代中, 形

成了天然雌核发育二倍体红鲫、三倍体和四倍体鲫鲂, 
但没有发现存活的杂交二倍体鱼, 只有在胚胎染色

体检测中才发现有染色体数目为 74 的二倍体杂交胚

胎, 这是因为母本红鲫的染色体数目(100)和父本团

头鲂的染色体数目(48)差别较大, 使得二倍体杂交胚

胎不能发育成为存活的杂交二倍体后代. 相反, 天然

雌核发育、四倍体化和三倍体化能帮助克服发育过程

中的障碍, 使他们发育成为存活后代.  
本研究认为, 红鲫卵子的第二极体的排出被抑

制而导致了染色体加倍是形成天然雌核发育二倍体

红鲫的原因. 而雄性天然雌核发育红鲫的产生是由

于父本遗留的包含有雄性决定基因的微小染色体所

造成. 三倍体鲫鲂来源于受精卵第二极体的排除被

抑制, 而四倍体鲫鲂则来源于受精卵的第一次有丝

分裂被抑制.  
在三倍体和四倍体鲫鲂的表现型变异方面, 它
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们的食性与父本(团头鲂)一致, 都为草食性, 说明它

们都含有团头鲂的染色体. 草食性的特征使得它们

具有更广泛的饵料来源, 这在水产养殖上具有重要

价值. 另一方面, 在多倍体鲫鲂中出现了拥有哑铃状

核的非正常红细胞, 这种红细胞似乎有两个核, 该特

征可作为一种独特的细胞学标记来区分多倍体鲫鲂

及其二倍体亲本. 随着倍性水平的增加, 这种双核红

细胞所占的比例也会随之增加[45]. 四倍体鲫鲂最明

显的变异性状是出现了口须, 而它们的亲本都没有

口须. 众所周知, 鲤鱼拥有 2 对明显的口须, 而四倍

体鲫鲂的口须出现为证明鲤鱼的口须来源于杂交起

源提供了证据.  
在三倍体和四倍体鲫鲂的基因型变异方面, 通

过HMG-sox DNA分子标记方法[22,23]进行了研究, 结
果表明, 四倍体鲫鲂不仅具有一些红鲫和团头鲂的

DNA片段, 而且自身还形成了一条新的大小为 918 
bp的DNA片段, 说明四倍体鲫鲂不仅其染色体倍性

发生了改变, 而且其DNA序列也发生了改变. 四倍

体鲫鲂含有与红鲫和团头鲂相同和不同的DNA片段, 
说明四倍体鲫鲂来自于红鲫和团头鲂, 但又不同于

红鲫和团头鲂. 另外, 团头鲂特有的 712 bp的DNA片

段在三倍体和四倍体鲫鲂中没出现, 进一步证明三

倍体和四倍体鲫鲂不同于团头鲂[43].  
转座子在物种进化中发挥了重要作用. 一种被

称为Tte1 的独特转座子在四倍体鲫鲂中被发现 [46], 
说明四倍体鲫鲂也是一种很好的研究动物进化的多

倍体模式动物.  
在红鲫与团头鲂的远缘杂交中, 除了获得三倍

体和四倍体鲫鲂外, 还获得了雌雄性别比例接近 1: 1
的天然雌核发育红鲫. 天然雌核发育红鲫两性可育, 

自交获得了第二代天然雌核发育红鲫和变异的青鲫. 
通过染色体检测, 证明天然雌核发育红鲫及其自交

后代都为二倍体(2n=100), 同时携带 1~3 个微小染色

体. 染色体中期分裂相、荧光原位杂交、Sox-HMG 
DNA标记以及微卫星标记等方面的实验结果都证明, 
天然雌核发育红鲫中存在雄性遗传物质的效应. 天
然雌核发育红鲫的基因型变异导致了它的表现型变

异, 因此它们在外形上明显不同于母本红鲫. 两性可

育的天然雌核发育二倍体红鲫及其自交后代的形成

说明了远缘杂交能够产生具有遗传变异的两性可育

雌核发育二倍体鱼, 这在鱼类遗传育种和进化生物

学方面具有重要意义[44]. 

4  不同倍性鱼的形成途径比较 

通过长期的研究, 本实验室发现远缘杂交是形

成不同倍性鱼的理想途径, 该途径在自然界也是存

在的, 因此在鱼类中开展远缘杂交的研究, 在生物进

化上具有重要意义. 远缘杂交的主要效应在于易使

后代产生遗传变异, 如果是近缘交配就不能达到该

效果. 例如, 鲫鲤远缘杂交由于其亲本的遗传物质的

不协调性使得其F2的生殖细胞以核内复制或核内有

丝分裂或者生殖细胞融合的特殊方式产生不减数的

配子. 这也是生殖进化的作用, 因为二倍体鲫鲤F1和

F2的性腺发育不好而且需要 2 年才能达到性成熟, 而
形成的四倍体鲫鲤的性腺发育较好且 1 年即可达到

性成熟. 在鲫鲂远缘杂交中, 同样由于其亲本遗传物

质的不协调性使得其杂交后代的受精卵(F1)以第二极

体排出被抑制的形式形成三倍体或天然雌核发育鱼, 
和以抑制第一次卵裂的形式形成四倍体鱼. 

 

 
 

图 5  鲫鲂杂交中不同倍性鱼的形成过程 
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根据上述结果, 认为利用染色体数目相同的亲

本进行远缘杂交, 在第一代中容易获得杂交二倍体

或杂交三倍体, 但是很难获得杂交四倍体. 如红鲫

(♀)(2n=100)与鲤鱼(♂)(2n=100)远缘杂交F1中发现有

二倍体(2n=100), 团头鲂(♀)(2n=48)与黄尾鲴(Xenocy- 
pris davidi Bleeker)(♂)(2n=48)远缘杂交F1中有二倍体

(2n=48) 和三倍体 (3n=72)( 数据未发表 ), 团头鲂

(♀)(2n=48)与翘嘴红鮊 (Erythroculter ilishaeformis) 
(♂)(2n=48)远缘杂交F1中有二倍体(2n=48)和三倍体

(3n=72)( 数据未发表 ), 草鱼 (♀)(2n=48) 和团头鲂

(♂)(2n=48)远缘杂交F1中发现二倍体(2n=48)和三倍

体(3n=72)(数据未发表). 另一方面, 利用染色体数目

不同的亲本进行远缘杂交, 可在杂交第一代中获得

杂交四倍体或杂交三倍体或天然雌核发育二倍体 , 
但是很难获得杂交二倍体(有时只能检测到杂交二倍

体胚胎), 如红鲫(♀)(2n=100)与团头鲂(♂)(2n=48)的
远缘杂交 F1 中 , 和红鲫 (♀)(2n=100)与黄尾鲴 (♂) 
(2n=48)的远缘杂交F1中(数据未显示), 都可以获得上

述 3 种不同倍性的鱼. 但是, 这些结论并不是绝对, 
也有一些例外存在 . 例如 , 在红鲫(♀)(2n=100)与翘

嘴红鲌(♂)(2n=48)的远缘杂交F1中发现了存活的杂交

二倍体鱼(2n=74). 因此, 不同倍性鱼的形成与亲本

之间的遗传关系有密切联系.  
非常有趣的是, 一些远缘杂交能产生存活的后

代, 而另一些远缘杂交却不能获得存活后代. 关于这

方面的机制不是很清楚, 但是可以摸索出一些规律. 
如认为远缘杂交后代的形成可能与亲本的染色体数

目有关. 一般来说, 当母本的染色体数目等于或者大

于父本的染色体数目时, 这样的远缘杂交容易获得

存活后代, 例如红鲫(♀)(2n=100)与团头鲂(♂)(2n=48)
的远缘杂交. 反之, 当母本的染色体数目小于父本的

染色体数目时的远缘杂交很难获得成活后代, 例如

团头鲂(♀)(2n=48)与红鲫(♂)(2n=100)的远缘杂交, 以
及黄尾鲴(♀)(2n=48)与红鲫(♂)(2n=100)的远缘杂交

(数据未显示).  
与鲫鲤杂交F2以及雌核发育二倍体鲫鲤克隆体

系(G1~G5)一样, 红鲫(♀)与团头鲂(♂)杂交F1中的四

倍体鲫鲂能产生减数和不减数的配子. 不减数配子

的形成是由于减数分裂前的核内复制或者核内有丝

分裂或者生殖细胞融合所造成的, 它们的形成是不

同倍性鱼形成的基本动力, 在进化生物学和遗传育

种方面都具有重要意义.  

致谢 感谢湖南师范大学刘筠院士、周工健研究员、陶敏博士、张纯博士、颜金鹏博士、刘良国博士、刘东博士、

龙昱博士、姚占州、覃钦博、王静、肖军、刘锦辉、何伟国、周毅、尤翠平、陈琳、钟欢、赵如榕等提供的

帮助. 

参考文献 

1 Mallet J. Hybrid speciation. Nature, 2007, 446: 279—283[DOI] 

2 Cossins A R, Douglas L C. Fish as models for environmental genomics. Nat Rev Genet, 2005, 6: 324—333[DOI] 

3 Ohno S. Evolution by gene duplication. Berlin: Springer-Verlag, 1970 

4 Hulata G. Genetic manipulations in aquaculture: a review of stock improvement by classical and modern technologies. Genetica, 2001, 111: 

155—173[DOI]  

5 楼允东, 李小勤. 中国鱼类远缘杂交研究及其在水产养殖上的应用. 中国水产科学, 2006, 13: 151—158 

6 Masterson J. Stomatal size in fossil plant: evidence for polyploidy in majority of angiosperms. Science, 1994, 264: 421—424[DOI] 

7 Pandian T. Koteeswaran R.. Ploidy induction and sex control in fish. Hydrobiologia, 1998, 384: 167—243[DOI] 

8 Chourrout D. Use of grayling sperm (Thymallus thymallus) as a marker for the production of gynogenetic rainbow trout (Salmo gairdneri). 

Theor Appl Genet, 1986, 72: 633—636[DOI] 

9 Varadaraj K. Production of diploid Oreochrmis mossambicus gynogenesis using heterozygous sperm of Cyprinus carpio. Ind J Exp Biol, 

1990, 28: 701—705 

10 Kavumpurath S, Pandian T J. Induction of heterozygous and homozygous diploid gynogenesis in Betta splendens (Regan) using hydrostatic 

112 

http://dx.doi.org/10.1038/nature05706
http://dx.doi.org/10.1038/nrg1590
http://dx.doi.org/10.1023/A:1013776931796
http://dx.doi.org/10.1126/science.264.5157.421
http://dx.doi.org/10.1023/A:1003332526659
http://dx.doi.org/10.1007/BF00289001


中国科学: 生命科学   2010 年  第 40 卷  第 2 期 
 

pressure. Aquac Fish Manage, 1994, 25: 133—142 

11 Gomelsky B L, Cherfas N B, Gissis A, et al. Induced diploid gynogenesis in white bass. Prog Fish-Cult, 1998, 60: 288—292[DOI] 

12 Sun Y D, Tao M, Liu S J, et al. Induction of gynogenesis in red crucian carp using spermatozoa of blunt snout bream. Prog Nat Sci, 2007, 17: 

163—167[DOI] 

13 Sun Y D, Zhang C, Liu S J, et al. Induction of gynogenesis in Japanese crucian carp (Carassius cuvieri). Acta Genetica Sinica, 2006, 33: 

405—412[DOI] 

14 Zhou L, Wang Y. Gui J F. Genetic evidence for Ggonochoristic reproduction in gynogenetic silver crucian carp (Carassius auratus gibelio 

Bloch) as revealed by RAPD assays. J Mol Evol, 2000, 51: 498—506 

15 Brykov V I A, Polyakova N E, Skurikhina L A, et al. Mitochondrial DNA variation in goldfish Carassius auratus gibelio from far eastern 

water reservoirs. Russian J Genet, 2002, 38: 1176—1180[DOI] 

16 Hubbs C, Drewry G E. Occurrence and morphology of a phenotypic male of a gynogenetic fish. Science, 1959, 129: 1227—1229[DOI] 

17 Liu S J, Liu Y, Zhou G J, et al. The formation of tetraploid stocks of red crucian carp × common carp hybrids as an effect of interspecific 

hybridization. Aquaculture, 2001, 192: 171—186[DOI] 

18 孙远东, 刘少军, 张纯, 等. 异源四倍体鲫鲤F9-F11染色体和性腺观察. 遗传学报, 2003, 5: 414—418 

19 Gomelsky B. Chromosome set manipulation and sex control in common carp: a review. Aquat Living Resour, 2003, 16: 408—415[DOI] 

20 Babiak I, Dobosz S, Goryczko K, et al. Androgenesis in rainbow trout using cryopreserved spermatozoa: the effect of processing and 

biological factors. Theriogenology, 2002, 57: 1229—1249[DOI]  

21 Zhang C, He X X, Liu S J, et al. The Chromosome pairing in meiosis I in allotetraploid hybrids and allotriploid Crucian Carp. Acta Zool Sin, 

2005, 51: 89—94 

22 Chen L, Li W, Liu S J, et al. Novel genetic markers derived from the DNA fragments of Sox genes. Mol Cell Probes, 2009, 23: 157—

165[DOI] 

23 Liu, J F, Liu S J, Tao M, et al. Isolation and expression analysis of testicular type sox9b in allotetraploid Fish. Mar Biotechnol, 2007, 9: 329—

334[DOI] 

24 Liu L G, Yan J P, Liu S J, et al. Evolutionary analysis of allotetraploid hybrids of red crucian carp × common carp, based on ISSR, AFLP 

molecular markers and cloning of cyclins genes. Chinese Sci Bull, 2009, 54: 2849—2861[DOI] 

25 Guo X H, Liu S J, Liu Y. Evidence for maternal inheritance of mitochondrial DNA in allotetraploid. DNA Sequence, 2007, 18: 247—

256[DOI] 

26 Guo, X H. Liu S J, Liu Y. Evidence for Recombination of Mitochondrial DNA in Triploid Crucian Carp. Genetics, 2006, 172: 1475—1479 

27 刘巧, 王跃群, 刘少军, 等. 不同倍性鲫鲤鱼血液细胞比较研究. 自然科学进展, 2004, 14: 1111—1117 

28 龙昱, 刘少军, 黄卫人, 等. 不同倍性鱼垂体细胞和超微结构比较. 中国科学: 生命科学, 2006, 36: 247—254 

29 Long Y, Liu S J, Zhong H, et al. The distinct expression of Gnrh, Gthβ and Gthr gene in sterile triploids and fertile tetraploids. Cell Tissue 

Res, 2009, 338: 151—159[DOI] 

30 陶敏, 刘少军, 龙昱, 等. 不同倍性鲫鲤鱼 Dmc1 基因 cDNA 的克隆及其表达分析. 中国科学: 生命科学, 2007, 37: 625—633 

31 刘少军, 胡芳, 周工建, 等. 三倍体湘云鲫繁殖季节的性腺结构观察. 水生生物学报, 2000, 24: 301—306 

32 刘少军, 孙远东, 周工建, 等. 异源四倍体鲫鲤成熟性腺和红细胞超微结构观察. 自然科学进展, 2003, 13: 194—197 

33 Liu S J, Sun Y D, Luo K K, et al. Evidence of different ploidy eggs produced by diploid F2 hybrids of Carassius auratus (♀) × Cyprinus 

carpio (♂). Acta Genet Sin, 2006, 33: 304—311[DOI] 

34 张纯, 刘少军, 孙远东, 等. 多倍体鲫鲤生殖细胞染色体研究. 分子细胞生物学报, 2008, 41: 53—60 

35 Ullah Z, Lee C Y, DePamphilis M L. Cip/Kip cyclin-dependent protein kinase inhibitors and the road to polyploidy. Cell Division, 2009, 4: 

10, doi: 10.1186/1747-1028-4-10[DOI] 

36 Liu S J, Sun Y D, Zhang C, et al. Production of gynogenetic progeny from allotetraploid hybrids red crucian carp x common carp. 

Aquaculture, 2004, 236: 193—200[DOI] 

37 刘少军, 段巍, 陶敏, 等. 雌核发育二倍体鲫鲤杂交克隆品系建立. 中国科学: 生命科学, 2007, 37: 28—34 

38 Liu D, Liu S J, Yiu C, et al. Identification of genes involved in the early ovary development of diploid gynogen populations from 

113 

http://dx.doi.org/10.1577/1548-8640(1998)060%3C0288:IDGIWB%3E2.0.CO;2
http://dx.doi.org/10.1080/10020070612331343241
http://dx.doi.org/10.1016/S0379-4172(06)60067-X
http://dx.doi.org/10.1023/A:1020604905154
http://dx.doi.org/10.1126/science.129.3357.1227-a
http://dx.doi.org/10.1016/S0044-8486(00)00451-8
http://dx.doi.org/10.1016/S0990-7440(03)00085-8
http://dx.doi.org/10.1016/S0093-691X(02)00631-3
http://dx.doi.org/10.1016/j.mcp.2009.03.001
http://dx.doi.org/10.1007/s10126-006-6123-4
http://dx.doi.org/10.1007/s11434-009-0476-9
http://dx.doi.org/10.1080/10425170701248541
http://dx.doi.org/10.1007/s00441-009-0850-6
http://dx.doi.org/10.1016/S0379-4172(06)60055-3
http://dx.doi.org/10.1186/1747-1028-4-10
http://dx.doi.org/10.1016/j.aquaculture.2003.10.001


刘少军: 远缘杂交导致不同倍性鱼的形成 
 

allotetraploid hybrids using suppression subtractive hybridization. Mar Biotechnol, doi: 10.1007/s10126-009-9212-3 

39 王静, 覃钦博, 陈松, 等. 新型高背型鲫鱼的形成及其生物学特征研究. 中国科学: 生命科学, 2008, 38: 635—642 

40 陈松, 王静, 刘少军, 等. 改良三倍体鲫鱼的生物学特性研究. 中国科学: 生命科学, 2009, 39: 479—484  

41 Sun Y D, Zhang C, Liu S J. Induced interspecific androgenesis using diploid sperm from allotetraploid common carp × red crucian carp 

hybrids. Aquaculture, 2007, 264: 47—53[DOI]  

42 段巍, 覃钦博, 陈松, 等. 用雄核发育方法制备改良异源四倍体鲫鲤群体. 中国科学: 生命科学, 2007, 37: 530—539  

43 Liu S J, Qin Q B, Xiao J, et al. The formation of the polyploid hybrids from different subfamily fish crossing and its evolutionary 

significance. Genetics, 2007, 176: 1023—1034 

44 Liu S J, Qin Q B, Wang Y Q, et al. Evidence for the formation of the male gynogenetic fish. Mar Biotechnol, doi: 

10.1007/s10126-009-9219-9 

45 Lu W T, Liu S J, Long Y, et al. The comparative study on the erythrocytes of the polyploidy hybrids from different subfamily fish crossings. 

Cell Tissue Res, 2009, 336: 159—163[DOI] 

46 Liu D, You C, Liu S J, et al. Characterization of a novel Tc1-like transposon from bream (Cyprinidae, Megalobrama) and its genetic 

variation in the polyploidy progeny of bream- red crucian carp crosses. J Mol Evol, 2009, 69: 395—403[DOI] 

114 

http://dx.doi.org/10.1016/j.aquaculture.2006.07.004
http://dx.doi.org/10.1007/s00441-009-0759-0
http://dx.doi.org/10.1007/s00239-009-9295-5

	远缘杂交导致不同倍性鱼的形成 
	刘少军 
	1  红鲫(♀)与鲤鱼(♂)远缘杂交中形成的不同倍性鱼类 
	2  鲫鲤远缘杂交与雌核发育和雄核发育技术相结合 
	3  红鲫(♀)与团头鲂(♂)远缘杂交形成不同倍性鱼 
	4  不同倍性鱼的形成途径比较 




<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /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 /Warning
  /CompatibilityLevel 1.4
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJDFFile false
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /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 false
  /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 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /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 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /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 ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /Description <<
    /CHS <FEFF4f7f75288fd94e9b8bbe5b9a521b5efa7684002000500044004600206587686353ef901a8fc7684c976262535370673a548c002000700072006f006f00660065007200208fdb884c9ad88d2891cf62535370300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c676562535f00521b5efa768400200050004400460020658768633002>
    /CHT <FEFF4f7f752890194e9b8a2d7f6e5efa7acb7684002000410064006f006200650020005000440046002065874ef653ef5728684c9762537088686a5f548c002000700072006f006f00660065007200204e0a73725f979ad854c18cea7684521753706548679c300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c4f86958b555f5df25efa7acb76840020005000440046002065874ef63002>
    /DAN <>
    /DEU <>
    /ESP <>
    /FRA <>
    /ITA <>
    /JPN <>
    /KOR <FEFFc7740020c124c815c7440020c0acc6a9d558c5ec0020b370c2a4d06cd0d10020d504b9b0d1300020bc0f0020ad50c815ae30c5d0c11c0020ace0d488c9c8b85c0020c778c1c4d560002000410064006f0062006500200050004400460020bb38c11cb97c0020c791c131d569b2c8b2e4002e0020c774b807ac8c0020c791c131b41c00200050004400460020bb38c11cb2940020004100630072006f0062006100740020bc0f002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e00300020c774c0c1c5d0c11c0020c5f40020c2180020c788c2b5b2c8b2e4002e>
    /NLD (Gebruik deze instellingen om Adobe PDF-documenten te maken voor kwaliteitsafdrukken op desktopprinters en proofers. De gemaakte PDF-documenten kunnen worden geopend met Acrobat en Adobe Reader 5.0 en hoger.)
    /NOR <>
    /PTB <>
    /SUO <>
    /SVE <>
    /ENU (Use these settings to create Adobe PDF documents for quality printing on desktop printers and proofers.  Created PDF documents can be opened with Acrobat and Adobe Reader 5.0 and later.)
  >>
  /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 /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /PresetSelector /MediumResolution
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure true
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles true
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [612.000 792.000]
>> setpagedevice


