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摘要    利用鱼类远缘杂交技术和雌核发育方法获得了新型四倍体鲫鲤(G1×AT). 
在G1×AT中发现2%的高背型个体, 其自交后代性状发生分离并形成3种两性可育的

二倍体鱼: 高背型红鲫、高背型双尾金鱼和青灰色鲤鱼. 其中高背型红鲫自交, 后代

性状继续发生分离, 形成高背型红鲫、花鲫和青鲫. 本文主要对这 3 种高背型鲫鱼及

其自交后代的外形特征、染色体数目、性腺显微和超微结构以及繁殖力等方面进行

了研究. 结果表明: (ⅰ) 这 3 种高背型鲫鱼在外形上都具有体背高、尾柄短、头部小

的优良特性. 高背型红鲫、花鲫和青鲫的体高/体长值分别为 0.54, 0.51 和 0.54, 三者

明显高于普通红鲫的体高/体长值 0. 41(P<0. 01); (ⅱ) 3种高背型鲫鱼染色体数目与普

通红鲫染色体数目一致, 都为 2n=100; (ⅲ) 这 3 种高背型鲫鱼都具有正常的卵巢和

精巢, 它们分别能产生成熟的卵子和精子, 为二倍体高背型鲫鱼品系的形成奠定了

基础; (ⅳ) 与普通红鲫相比, 3 种高背型鲫鱼具有产卵(产精)量大、繁殖期长、受精率

和孵化率高等优点. 它们通过自交培育出了具有高背特征的二倍体鲫鱼群体; (ⅴ) 3
种高背型鲫鱼既具有较高的观赏和食用价值, 也可以作为优良的二倍体亲本与四倍

体鱼交配来制备高背型三倍体鲫鱼. 这 3 种高背型鲫鱼的形成在生物进化研究和鱼

类遗传育种研究方面都具有重要意义.  
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在培育出两性可育、遗传性状稳定的异源四倍体

鲫鲤(AT)群体的基础上[1,2], 本实验利用雌、雄异源四

倍体鲫鲤(AT)分别能稳定产生二倍体卵子和二倍体

精子的特性, 对这两种配子进行了雌核发育[3,4]和雄

核发育研究[5,6]. 目前国内外对单倍体卵子的雌核发

育研究已有不少报道[7,8], 较单倍体卵子雌核发育而

言, 二倍体卵子雌核发育具有显著优势. 单倍体卵子

在雌核发育过程中必须经历一个染色体加倍处理过

程, 该过程对卵子发育有很大损伤, 而利用二倍体卵

子进行雌核发育则可省去染色体加倍处理步骤, 这
样不仅简化了操作流程, 而且提高了后代存活率. AT
产生的二倍体卵子在未经染色体加倍处理的情况下, 
经紫外线灭活的散鳞镜鲤精子激活发育为全雌的二

倍体雌核发育第一代(G1, 2n=100)[3]. G1在外形上保留

了鲫鲤杂交特性, 在生殖上表现出独特的繁殖方式, 
即能大量产生二倍体卵子, 该卵子经灭活精子激活

后在没有染色体加倍处理情况下形成了第二代雌核

发育鲫鲤鱼(G2, 2n=100). 用同样的方法形成了G3, G4. 
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这样就构建了一个能稳定产生二倍体卵子的雌核发

育二倍体鲫鲤克隆体系[4]. 雌核发育二倍体鲫鲤产生

二倍体卵子的原因在于其生殖细胞进行核内复制[1,4]. 
该克隆体系的形成在生物进化上具有重要的意义 , 
它表明四倍体鲫鲤群体产生的二倍体卵子通过特殊

的繁殖方式又可以形成另外一种二倍体鱼群体; 同
时在鱼类遗传育种方面, 这种二倍体卵子的形成也

为四倍体、三倍体的制备提供了重要的配子资源. G1

产生的二倍体卵子与AT产生的二倍体精子受精形成

了新型四倍体鱼(G1×AT, 4n = 200). G1×AT在繁殖力、

生长速度、抗病力等方面, 都明显比AT要强, 例如其

雄鱼产生的精液量明显比AT的量多, 对比养殖实验也

表明G1×AT的生长速度比AT快 12. 7%[9]. 非常有趣的

是本实验发现 98%的G1×AT通过自交产生的后代, 都

是体形和体色与G1×AT都保持一致的四倍体鲫鲤

(4n=200), 但有 2%G1×AT的体高/体长值达到 0.48(一

般普通异源四倍体鲫鲤和 98% G1×AT体高/体长比值

只有 0.36), 具有明显的高背特征. 将这种 2%高背型

G1×AT自交, 后代出现分化并形成了 3 种两性可育

的二倍体鱼: 高背型双尾金鱼、青灰色鲤鱼以及第一

代高背型红鲫. 第一代高背型红鲫自交后代进一步

发生分化, 形成了 3 种新型高背型鲫鱼: 高背型花

鲫、高背型青鲫和第二代高背型红鲫(图 1).  这 3 种

高背型鲫鱼通过自交现已形成具有一定规模的高背

型鲫鱼群体. 高背型鲫鱼的形成在研究生物进化和

鱼类遗传育种等方面都具有重要意义.  

1  材料和方法 

1.1  材料 

本实验中的高背型红鲫、高背型花鲫和高背型青

鲫以及作为对照的普通二倍体红鲫均取自教育部“多

倍体繁殖及育种技术”工程研究中心.  

1.2  方法 
(1) 形态特征的测量. 随机选取高背型红鲫、高

背型花鲫和高背型青鲫以及作为对照的普通二倍体

红鲫各 20 尾. 对实验鱼的全长、体长、体高、尾柄长、

尾柄高、头长和头高等可量性状(精确到 0.1 cm)进   
行测量; 同时还对实验鱼的背鳍条、腹鳍条、臀鳍条、 
侧线鳞、侧线上鳞及侧线下鳞等可数性状进行记数. 
并将抽样所得的可量性状的比值进行整理, 用生物学

统计方法和专业统计软件 SPSS 对每项比值和可数性

状进行统计处理, 计算平均值、标准差、主要变化数. 
 

 
 

图 1  高背型鲫鱼的形成及其应用 
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(2) 高背型红鲫、高背型花鲫和高背型青鲫的倍

性检测. 取上述实验鱼中的高背型红鲫、高背型花鲫

和高背型青鲫各 8 尾用于肾细胞染色体制备. 有丝分

裂中期染色体制备方法参照文献[9]. 从每尾鱼中选

取 10 个有丝分裂中期分裂相, 对其染色体数的分布

情况进行统计分析.   
(3) 高背型红鲫、高背型花鲫和高背型青鲫性腺

显微结构和超微结构观察. 当实验鱼达 7 月龄时, 取
8 尾高背型红鲫、5 尾高背型花鲫和 8 尾高背型青鲫

用于性腺观察. 精巢用 3%的戊二醛固定, 磷酸缓冲

液清洗, 锇酸固定, 系列丙酮梯度脱水, Epon812 包

埋. 采用 60~70 nm超薄切片, 醋酸双氧铀－枸掾酸

铅染色 , 日本H-600 透射电子显微镜观察 . 卵巢用

Bouin's液固定, 系列酒精脱水, 二甲苯透明, 石蜡包

埋, 连续切片厚度为 6~8 μm, HE染色, 中性树胶封片, 
Olympus显微镜镜检并进行显微摄影. 性腺分期参照

刘筠[10]采用的鲤科鱼类的分期标准.  
(4) 高背型红鲫、高背型花鲫和高背型青鲫繁殖

力以及自交后代性状稳定性观察. 在 2007 年 4 月上

旬至中旬, 选取达到性成熟的 1 龄高背型花鲫雌、雄

分别为 100 尾、50 尾; 1 龄高背型青鲫雌、雄分别为

60 尾、35 尾; 1 龄高背型红鲫雌、雄分别为 40 尾、

20 尾, 分别对 3 种鱼各自进行自交实验, 并对它们的

受精率和孵化率进行统计. 将 3 种高背型鲫鱼自交后

代分开培育, 2 个月后开始对其后代体形、体色、倍

性以及性腺发育等各方面进行跟踪观察(方法同上).  

2  结果 

2. 1  高背型红鲫、高背型青鲫和高背型花鲫与普
通二倍体红鲫外形特征比较分析 

3 种高背型鲫鱼在外形上具有显著高背特征(图
2). 本实验将各项可量性状转变成可比例性状, 减小

了因鱼体大小不同而造成的影响. 表 1 列出了高背型

红鲫、高背型青鲫、高背型花鲫和普通红鲫的可比例

性状. 普通红鲫体高/体长为 0.41, 而高背型鲫鱼体高

/体长为 0.53 具有明显的高背特征; 普通红鲫体长/全
长为 0.77, 而高背型鲫鱼体长/全长为 0.82, 表现出体

长尾短的特征; 普通红鲫头长/体长为 0.29、头高/体 
 

 
 

图 2  普通红鲫、高背型红鲫、高背型花鲫和高背型青鲫的外形 
(a) 普通红鲫; (b) 高背型红鲫; (c) 高背型花鲫; (d) 高背型青鲫 

 
表 1  普通红鲫与高背型鲫鱼的可比例性状 

 体高/体长 体长/全长 头长/体长 头高/头长 尾柄高/尾柄长 头高/体高 
普通红鲫 0.41±0.02 0.77±0.01 0.29±0.03 0.85±0.03 1.24±0.02 0.60±0.03 

高背型红鲫 0.54±0.02 0.82±0.01 0.26±0.01 0.86±0.04 1.58±0.03 0.48±0.02 
高背型花鲫 0.51±0.02 0.81±0.02 0.25±0.01 0.89±0.02 1.87±0.04 0.47±0.02 
高背型青鲫 0.54±0.01 0.83±0.01 0.26±0.02 0.88±0.01 1.20±0.01 0.53±0.03 
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高为 0.60, 高背型鲫鱼头长/体长为 0.26、头高/体高为

0.49, 表现出头部小的特征. 通过统计软件 SPSS 对可

比例性状数据进行统计分析, 结果表明与普通二倍体

红鲫相比, 高背型红鲫、高背型花鲫和高背型青鲫在

体长/全长、体高/体长值方面均具有显著性差异(P< 
0.01), 但是高背型红鲫、高背型花鲫和高背型青鲫在

体长/全长、体高/体长上彼此无显著性差异(P > 0.01).  
高背型红鲫、高背型青鲫、高背型花鲫和普通红

鲫的可数性状统计结果见表 2. 从表 2中可知 3种高背

型鲫鱼与普通红鲫在可数性状上基本保持一致. 

2.2  高背型红鲫、高背型花鲫和高背型青鲫肾细
胞染色体观察 

在显微镜下观察 8 尾高背型红鲫、8 尾高背型青

鲫和 8 尾高背型花鲫的肾细胞染色体制片, 从每尾鱼

中选取 10 个有丝分裂中期分裂相, 统计其染色体数

的分布情况(表 3). 高背型红鲫中染色体众数主要分

布在 95~100 范围内, 所占比例为 93%; 高背型青鲫

中染色体众数主要分布在 95~100 范围内, 所占比例

为 91%; 高背型花鲫中染色体众数主要分布在 95~ 

100 范围内, 所占比例为 95%, 表明高背型红鲫、高

背型青鲫和高背型花鲫均为二倍体鱼(2n = 100) (图 3
示 3 种高背型鲫鱼有丝分离中期染色体).  

2.3  二倍体高背型红鲫性腺显微和亚显微结构 
观察 

由于 3 种高背型鲫鱼性腺发育基本同步, 本文以

高背型红鲫性腺为例来说明这 3 种高背型鲫鱼的性

腺发育情况. 从 7 月龄的雄性高背型红鲫中可以挤出

乳白色精液, 从 9 月龄的雌性高背型红鲫中可挤出接

近成熟的卵子. 解剖实验鱼, 可看见雌性高背型红鲫

的卵巢发育正常, 两个卵巢几乎充满了整个腹腔, 卵
巢呈长椭圆形, 手触后有松软感. 切片观察发现 7 月

龄卵巢发育至Ⅳ期卵巢, 卵黄几乎充满整个卵母细

胞(图 4(a)), 卵母细胞具有正常的受精孔(图 4(b)). 雄
性高背型红鲫的精巢两边对称, 外表呈乳白色, 发育

状态良好. 通过电子显微镜对高背型鲫鱼精巢超微

结构进行观察, 精细小管内可观察到精原细胞、精子

细胞和大量的成熟精子(图 5). 其成熟精子结构与普

通二倍体红鲫的相似, 精子由头部、中段和尾部组成, 
头部的细胞核呈圆形, 染色质致密; 中段紧连在核的

后端, 由中心粒复合体和“袖套”组成(图 5(b)), “袖

套”中有丰富的线粒体和囊泡(图 5(c)); 精子尾部从 
袖套腔中伸出, 尾部的轴丝与基体相接, 轴丝具有典

型的“9+2”型双联微管结构(图 5(a)). 高背型鲫鱼精

子头部大小与普通红鲫一致, 确定为单倍体精子. 

2.4  高背型红鲫、高背型花鲫和高背型青鲫繁殖
力及自交后代性状观察 

达性成熟的 1 龄的高背型花鲫、高背型青鲫和高

背型红鲫的 3 种鱼的自交实验表明, 它们都具有较高

的受精率和孵化率 , 其中高背型红鲫的受精率为

89.76%、 孵化率为 85.37%, 获得约 10 万自交后代; 高

背型花鲫的受精率为 91.32%、 孵化率为 87.43%, 获 

得约 70 万自交后代; 高背型青鲫的受精率为 93.65%、

孵化率为 88.24%, 获得约 30 万自交后代(表 4). 另外

本实验发现高背型鲫鱼繁殖期较长, 普通二倍体红

鲫的繁殖时期主要是在 4 月份, 到 5 月份其卵子质量

就趋于退化, 而高背型鲫鱼卵巢经修复可多次产卵, 
产卵期从 4 月初开始持续到 8 月底, 目前 8 月份生产

的高背型红鲫自交后代都生长良好. 
 
表 2  普通红鲫与高背型鲫鱼的可数性状 

 侧线鳞 侧线上鳞 侧线下鳞 背鳍条 腹鳍条 臀鳍条 

普通红鲫 28.90±0.88 
(28~30) 

5.40±0.51 
(5~6) 

6.50±0.25 
(6~7) 

Ⅲ+18.90±0.69 
(Ⅲ+18∼20) 

8.60±0.24 
(8~9) 

Ⅲ+6.60±0.24 
(Ⅲ+6∼7) 

  

28.20±0.79 
(27~29) 

 

5.30±0.48 
 

6.60±0.24 
  

8.50±0.25 
 

高背型红鲫 
(5~6) (6~7) 

Ⅲ+16.40±0.24 
(Ⅲ+16∼17) (8~9) 

Ⅲ+6.70±0.21 
(Ⅲ+6∼7) 

  

27.70±0.48 
(27~28) 

 

5.50±0.53 
 

6.70±0.21 
  

8.60±0.24 
 

高背型花鲫 
(5~6) (6~7) 

Ⅲ+17.50±0.25 
(Ⅲ+17∼18) (8~9) 

Ⅲ+6.80±0.16 
(Ⅲ+6∼7) 

  

28.90±0.74 
(27~29) 

 

5.80±0.78 
 

6.30±1.21 
  

8.10±0.69 
 

高背型青鲫 
(5~7) (5~8) 

Ⅲ+17.60±0.24 
(Ⅲ+17∼18) (7~9) 

Ⅲ+6.50±0.25 
(Ⅲ+6∼7) 

注: Ⅲ代表硬鳍条的数目 
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表 3  3 种高背型鲫鱼染色体分布情况 

鱼名 个体数 分裂相数 染色体分布 

   <90 91~95 95~100

高背型红鲫 8 80 2 4 74 
高背型青鲫 8 80 1 6 73 
高背型花鲫 8 80 1 3 76 

 

对 3 种高背型鲫鱼自交后代跟踪观察发现 3 种

高背型鲫鱼自交后代都为二倍体鱼且继续保持高背

这一特性. 同时发现养殖 1 个月后 3 种高背型鲫鱼

自交后代开始出现体色分化, 至 8月初体色分化基本

稳定, 高背型红鲫自交后代仍然分化形成高背型红

鲫、高背型青鲫和高背型花鲫, 比例约为 2︰1︰2; 
高背型花鲫自交后代分化形成高背型花鲫和高背型

青鲫, 比例约为 3︰1; 高背型青鲫自交后代分化形

成高背型青鲫和高背型红鲫, 比例约为 1︰1(表 5). 
通过观察发现这些自交后代两性性腺发育正常, 与
亲本一致. 

3  讨论与分析 

3.1  新型高背型鲫鱼的形成在生物进化上的意义 

远缘杂交与雌核发育是鱼类遗传育种中的重要

方法, 本研究将这两种方法相结合, 获得了具有显著

优良性状的新品系鱼. 
远缘杂交可以把整套外源基因组转入卵子中 , 

从而改变杂交后代基因的表达调控以及相互作用方

式[11~14], 使得后代可能在生活力、生长势、抗逆性、

产量、品质等方面表现出杂种优势[15]. 目前, 鱼类在

远缘杂交领域已取得了显著成果 [16] . 值得一提的是

已有的研究证明远缘杂交还能够形成两性可育的四

倍体后代[ 1,2 , 17 ], 这在生物进化和遗传育种上都具有

重要意义. 同时, 雌核发育技术是一种有效的遗传改

良方法, 在雌核发育过程中存在“异精效应”作用, 即
精子的DNA片段融合在卵子的遗传物质中, 可以使

得雌核发育后代在外形、生长速度甚至遗传特 
 

 
 

图 3  3 种高背型改良鲫鱼有丝分裂中期染色体 
(a) 高背型红鲫有丝分裂中期染色体(2n=100); (b) 高背型花鲫有丝分裂中期染色体(2n=100); (c) 高背型青鲫有丝分裂中期染色体(2n=100) 

 

 
 

图 4  高背型红鲫卵巢结构 
(a) 高背型红鲫卵巢中Ⅳ期卵巢, 卵黄颗粒几乎充满整个细胞; (b) 高背型红鲫Ⅳ期卵母细胞, 黑色箭头示受精孔位置 
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图 5  高背型红鲫精巢结构 
(a) 高背型红鲫成熟精巢, 精巢小叶中丰富的成熟精子头部和尾部, 

右上图示精子尾部中的“9＋2”微管结构; (b) 高背型红鲫成熟精子, 头
部为染色质高度浓缩的细胞核, 线粒体均集中在“袖套”状颈部为精

子运动供能, 尾部细而长; (c) 高背型红鲫的精子纵切面, 示颈部丰富

的线粒体; (d) 高背型红鲫精巢小叶中的精原细胞和附着在周边的可

能与性激素合成有关的颗粒物质; (e) 高背型红鲫精子细胞, 细胞核占

据整个细胞大部分空间; (f) 精细小管间的间质细胞  
 

性等方面与母本相比都会发生一些改变[18~21]. 本实

验对雌核发育二倍体鲫鲤G1进行RAPD分析发现G1

可能含有部分散鳞镜鲤基因片段T[22], 表明了雌核发

育过程中存在“异精效应”作用. 
本研究将远缘杂交和雌核发育方法结合起来 , 

利用二倍体雌核发育鲫鲤克隆体系产生的二倍体卵

子与雄性异源四倍体鲫鲤产生的精子受精, 最终获

得了 98%的与普通四倍体外形相似的新型四倍体鲫

鲤(G1×AT)和 2%的在外形上特殊的高背型四倍体鲫

鲤个体(图 1). 2%高背型四倍体鲫鲤的形成, 说明雌

核发育异精效应在少数新型四倍体鱼中起到了明显

特殊的作用.  
非常有趣的是在 15 代异源四倍体鲫鲤(F3~F17)

自交后代中从来没有出现过性状分离现象, 而 2%的

高背型G1×AT通过自交, 却形成了在体色和外形上具

有明显分化的 3 种鱼, 即高背型红鲫、高背型双尾金

鱼和具有两对须的青灰色鲤鱼. 这 3 种分化出来的二

倍体鱼都具有两性可育性, 其形成的原理值得探讨. 
本研究推测 2%高背型G1×AT自交过程中可能存在天

然雌核发育和天然雄核发育过程, 其中天然雄核发

育过程是导致两性二倍体个体的形成的主要原因 . 
同时在二倍体高背型红鲫、高背型双尾金鱼和青灰色

鲤鱼中, 发现其雄性个体少于雌性个体, 这也支持了

本研究的推测. 2%高背型G1×AT发生天然雌核发育和

天然雄核发育现象, 可能与它们的祖先经历过雌核

发育过程有关. 2%高背型G1×AT自交产生 3 种后代, 

也与其祖先来源于红鲫与鲤鱼的远缘杂交有关. 而
高背型金鱼的出现表明金鱼与红鲫、鲤鱼的遗传关系

较近. 
高背型红鲫的自交后代体色发生分化, 进一步

证明了经历了雌核发育过程的远缘杂交后代在自交

过程中易发生性状分离. 在生物进化方面, 可以看到

以红鲫为母本、鲤鱼为父本, 通过远缘杂交方式可在

其后代中演化形成四倍体鱼, 这种四倍体鱼经历雌

核发育过程又可演化形成类似于其原始父母本又不

完全同于原始父母本的多种二倍体鱼. 这充分显示

了在自然界中, 通过倍性的变化可以形成形形色色

的不同倍性或相同倍性的鱼类, 因此本研究在生物

进化方面也具有重要意义. 
 

表 4  3 种高背型鲫鱼受精率和孵化率 
鱼名 亲本数/尾 受精率(%) 孵化率(%) 成鱼数/尾 

高背型红鲫 40 (♀)/20(♂) 89.76% 85.37% 10 万 

高背型花鲫 100(♀)/50(♂) 91.32% 87.43% 70 万 

高背型青鲫 60(♀)/35(♂) 93.65% 88.24% 30 万 
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表 5  3 种高背型鲫鱼自交后代性状的分化比率 
子代 

亲本 高背型红鲫 高背型花鲫 高背型青鲫

高背型红鲫 40% 40% 20% 

高背型花鲫 — 75% 25% 

高背型青鲫 50% — 50% 
 

3.2  新型高背型鲫鱼群体的形成在遗传育种上的
意义 

高背型鲫鱼两性可育, 通过自交繁殖至今已有 3
代(图 1), 现已形成大规模的高背型鲫鱼群体. 该群

体染色体数目恒定为 2n=100, 且高背型特征稳定 , 
为建立新型二倍体高背型鲫鱼品系奠定了遗传基  
础. 研究结果也表明, 高背型鲫鱼在外形上具有头部

小、体背高、尾柄短等优良特征, 如其体高/体长值可

达 0.53, 相比普通二倍体红鲫体高/体长值 0.41, 具有

明显的高背特征. 这正是鱼类形态改良所追求的目

标之一. 利用该高背型二倍体鲫鱼为母本来制备高背

型三倍体鲫鱼, 可以提高产肉率, 从而提高养殖效益.  
高背型鲫鱼及其自交后代在人工催产过程中表

现出显著的生殖优势, 它们具有较高的受精率和孵

化率, 且产卵(产精)量大、繁殖期长, 利用其为母本

来制备高背型三倍体鲫鱼, 可以直接提高高背型三

倍体鲫鱼的生产率, 最终为提高经济效益服务. 总之, 

该二倍体高背型鲫鱼群体的形成为鱼类遗传育种提

供了优良的种质资源.  
远缘杂交可以把不同种属间的特征、特性结合起

来, 突破种属界限, 扩大遗传变异, 从而制备新的变

异类型或新物种, 它最大的意义在于有些远缘杂种

能表现出非常明显的优势, 但其自交后代有可能发

生性状分离; 而雌核发育技术是一种非常重要的鱼

类提纯育种技术, 它能有效地继承母本的优良性状

并使之稳定的遗传和体现, 又有异精效应存在的可

能. 本研究将远缘杂交和雌核发育这两种育种技术

有机结合起来, 研究结果证明两者互补能起到很好

的改良作用, 不仅获得了具有优良性状的高背型鲫

鱼, 而且所获得的改良性状能稳定的遗传给后代, 为
优良品种的选育奠定了基础.  

总之, 高背型鲫鱼的形成可以构建一个生长速度

快、性状优良、繁殖能力强的新型二倍体鲫鱼品系. 利
用两性可育、高背特性可遗传的二倍体鲫鱼群体, 深入

而广泛地开展多种二倍体高背型鲫鱼的定向培育和改

良三倍体鱼的制备, 在理论和生产应用方面都具有非

常重要的意义. 2%高背型G1×AT自交后代以及二倍 体

高背型红鲫自交后代性状的分化为研究鱼类性状遗传

特性奠定了基础. 二倍体高背型鲫鱼的形成证实远缘

杂交和雌核发育在鱼类育种和改良中具有显著效应.    
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