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摘要: 牙鲆(Paralichthys olivaceus)是一种重要的海水经济鱼类, 其雌性生长速度显著快于雄性。因此, 生产全雌牙

鲆对提高养殖产量和经济效益具有重要意义。雌核发育是一种特殊的有性生殖方式, 在这种生殖方式中, 灭活的精

子进入卵子, 激活胚胎发育, 但精核不与卵核融合形成合子, 所以雌核发育的个体只具有母本的遗传信息。目前，

牙鲆已成为雌核发育技术应用于产业的代表性鱼类。本文对牙鲆人工诱导雌核发育的研究进展进行综述, 介绍牙

鲆减数分裂雌核发育和有丝分裂雌核发育的诱导方法, 以及雌核发育技术在性别控制、克隆制备等育种研究中的

应用。最后, 作者提出“雌核发育育种体系”构想, 并对其在鱼类育种和遗传研究中的应用前景进行展望。 
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作为水生动物, 大部分鱼类具有怀卵量大、

体外受精等繁殖特点。成熟的卵子在第二次减数

分裂的中期被排出体外, 在水中与精子受精。鱼

类的这种繁殖特性为人工诱导多倍体、雌核发育

和雄核发育提供了潜在的可能性。雌核发育是一

种特殊的生殖方式, 在这种生殖方式中, 灭活的

同源或异源精子进入卵子, 激活卵子发育, 但精

核不与卵核融合形成合子, 所以雌核发育的个体

只具有母本的遗传信息[1]。自 1932 年 Hubbs 等[2]

在花鳉科鱼类 Poccilia formosa 上发现天然雌核

发育现象之后, 通过天然雌核发育进行繁殖的鱼

类被陆续发现。此后, 人们开始关注通过染色体

操作技术, 进行人工诱导雌核发育, 并将其应用

于鱼类育种研究中, 且取得良好效果[36]。 

牙鲆(Paralichthys olivaceus)是重要的海水养

殖鱼类, 主要分布在俄罗斯远东地区、日本、韩

国和中国的渤海、黄海、东海等海域, 具有个体

大、生长快、味道鲜美等特点, 深受广大消费者

的喜爱。牙鲆雌雄个体生长速度差异显著, 人工

养殖条件下, 445 日龄时, 雌牙鲆的平均体重是雄

牙鲆的 1.8 倍; 773 日龄时, 达到 2.9 倍[7]。20 世

纪 80 年代后期, 日本学者率先采用雌核发育技术

研究了牙鲆的性别决定机制以及生产全雌牙鲆的

方法[8], 从而使得牙鲆成为雌核发育技术应用于

产业的代表性鱼类。笔者多年来一直以人工诱导

雌核发育等染色体操作手段, 进行牙鲆遗传改良

和新品种选育。在此, 对雌核发育技术及在牙鲆

育种中的应用进行综述, 同时提出“雌核发育育种

体系”构想。 

1  人工诱导雌核发育的诱导 

对二倍体鱼类诱导人工雌核发育主要包含两

个步骤：一是用遗传失活的精子激活卵子; 二是

使染色体加倍, 使其恢复正常二倍体染色体组[9]。 

1.1  精子的选择和遗传失活处理 

1.1.1  精子的选择  雌核发育诱导可选择同源或

异源精子。同源精子虽可保证成功进入卵子并激

活胚胎发育, 但存在着因遗传失活不彻底, 部分
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精子与卵子正常受精, 而隐藏在雌核发育群体中, 

以后难以鉴定排出的问题。所以为了保证雌核发

育诱导成功并一旦灭活失败而形成杂交则导致胚

胎死亡, 通常会选用亲缘关系较远的异源精子[10]。

在已有成功诱导牙鲆雌核发育的报道中, 有运用

同源精子[11], 也有运用异源精子的。使用异源精

子的主要是真鲷(Pagrus major)[12], 也有学者选择

使用石鲽(Kareius bicoloratus)[13]和鲈(Lateolabrax 
maculatus)[14]。选择真鲷的原因是真鲷与牙鲆同为

增殖放流鱼类, 在同一场所饲养, 采集精子方便且

能激活牙鲆卵子。 

1.1.2  精子遗传失活处理  精子遗传物质的灭活

可通过多种方法实现 , 但最常见的是辐射处理

法。这种处理方法对于精子细胞核和细胞质产生

不同的影响, 因此当精子受高剂量辐射后, 染色

体虽失活但不影响精子授精能力。常用射线包括

γ 射线[15–16]、X 射线[5, 17]和紫外线(UV)。因为 γ 射

线和 X 射线因辐射较强, 通常用于大量精子的处

理[18], 但这两种射线需要特殊的辐射源和防护设

备, 只有少数实验室才具备, 且不适合日常使用, 

因此应用局限性较大[19]。并且 Chourrout 等[20]研

究发现 γ射线处理剂量不够时会引起父本 DNA的

小片段残留并对子代产生影响。 

紫外线因其装置廉价易得 , 辐射效果较好 , 

操作简便而得到广泛应用。其原理是, 紫外线照

射会导致精子 DNA 上相邻的嘧啶发生二聚化, 

严重影响正常复制和转录[21], 还可以导致胞嘧啶

水合物的形成和碱基对的置换[22], 从而达到使遗

传物质失活的作用。但紫外线穿透力较弱, 只能

处理体积较小或较浅的样品[23], 如样品量较大则

必须在照射时进行搅拌及降温等特殊处理 [24]。

Foisil 等[25]研究表明经紫外线照射处理的精子与

经 γ 射线照射后的精子相比, 雌核发育后代的产

量更高, 与 γ 射线相似, 经紫外线处理过的精子

也存在着残留染色体片段影响雌核发育后代的可

能性[26–29]。 

在牙鲆的雌核发育诱导中, 普遍使用紫外线

照射法灭活精子。对于紫外线照射精子的最佳剂

量, 有不同的研究结果。同源精子中, 王伟等[11]用

紫外线处理牙鲆精子所得最佳照射剂量为 1500 J/m2, 

尤锋等[30]报道的最佳灭活剂量为 3.6×10–3 J/mm2。

而异源精子中, Tabata 等[10]报道真鲷精子最佳照

射剂量为 48 mJ/cm2, Yamamoto[7]报道最佳照射剂

量为 45.6 mJ/cm2, 刘海金等[31]报道最佳照射剂量

为 73 mJ/cm2; 戈文龙等[13]报道, 石鲽精子在 2 支

20 W 紫外灯管下照射 40 s 可达最佳处理效果。鲈

精子可以利用剂量为 4×104 μJ/cm2 的紫外线照射

处理使其遗传物质失活[14]。 

1.2  染色体组加倍 

在人工诱导牙鲆雌核发育过程中, 若仅用遗

传失活的精子激活卵子发育, 那么所得到的胚胎

为单倍体, 通常表现为胚体缩短、脊椎弯曲、卵

黄囊肿大、心脏积水或其他形式的畸变。单倍体

胚体一般不能正常出膜, 或在出膜时及出膜后几

天内死亡[32]。因此, 需要对单倍体胚胎进行染色

体组加倍, 使其恢复二倍体染色体组, 从而正常

发育。染色体加倍方法主要分为物理法和化学法。

物理法主要包括冷休克 [24]和热休克 [33]的温度处

理以及静水压处理[19]。化学法主要有秋水仙素处

理[34]和细胞松弛素处理[35]等。在鱼类的雌核发育

诱导中, 使用最多的是物理法进行染色体加倍。

对于温度休克而言, 处理起始时间、处理水温和

持续时间是诱导成功与否的 3 个重要因素[9]; 而

卵子的孵化温度、施压起始时间、持续时间和压

力强度是静水压处理的主要参数。 

根据处理起始时间的不同, 染色体加倍可分

为抑制极体排出和抑制卵裂两种类型。抑制第二

极体排出的雌核发育称为减数分裂雌核发育

(meiotic gynogenensis), 而抑制卵裂的雌核发育

称为有丝分裂雌核发育(mitotic gynogenesis)。两

种雌核发育各有特点, 较之于有丝分裂雌核发育, 

减数分裂雌核发育具有操作简便、诱导成功率高

等特点, 现有的养殖鱼类已有数十种进行了减数

分裂雌核发育的诱导并获得了成功。有丝分裂雌

核发育诱导难度较大, 后代的成活率低, 至今只

有 20 余种鱼类成功的进行有丝分裂雌核发育诱

导实验, 但培育出健康纯合二倍体的不多, 使纯

合二倍体繁殖后代的则鲜有报道[1]。 

1.2.1  减数分裂雌核发育  绝大多数的硬骨鱼类

排出的卵子处于第二次减数分裂中期, 当精子进
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入卵子后, 激活第二次减数分裂, 卵子发育继续

进行, 从而排出第二极体[36]。在适当的时间对激

活的卵子进行处理, 抑制第二极体的排出可使其

染色体加倍而恢复二倍体。 

Tabata 等[37–38]研究表明, 牙鲆减数分裂雌核

发育诱导条件为授精后 2~5 min 开始冷休克处理, 

在 0~4℃条件下处理 45~60 min 效果较理想。王

伟等[11]研究表明, 授精水温 15℃时, 在牙鲆卵子

授精后 5 min置于 0~2℃海水中冷休克处理 45 min, 

可以成功抑制第二极体的排出。戈文龙等[13]报道

授精水温为(15.5±0.5)℃时, 于受精后 3 min 开始

在 2～4℃条件下冷休克处理 45 min, 二倍体诱导

率最高。刘海金等 [31]研究表明 , 运用冷休克法 , 

以(16±0.5)℃海水授精 , 在授精后 3 min 用(0± 

0.5)℃海水持续处理 45 min, 牙鲆减数分裂雌核

发育的诱导效果最好。田永胜等[14]发现, 在 15~ 

17℃正常海水授精, 授精 3 min 后放入 2~4℃海水

中冷休克处理 45 min 可获得牙鲆雌核发育群体。

Yamamoto[39]研究表明, 在授精后 2 min 对卵子施

以 600 kg/cm2 静水压 6 min 也可成功抑制第二极

体的排出。热休克方法对于牙鲆减数分裂雌核发

育效果不佳[37]。 

徐成等[40]运用同工酶分析对减数分裂雌核发

育牙鲆两个基因座位与着丝粒之间的重组率进行

了探讨, 证明减数分裂雌核发育牙鲆存在杂合基

因型, 不能用于培育克隆; 而王伟等[11]也通过微

卫星标记分析证明了这一点。朱晓琛等[41]也用微

卫星标记评价了牙鲆雌核发育二倍体的纯合性 , 

表明减数雌核发育二倍体则与母本的遗传同质性

较高。刘海金等[42]运用 10 个微卫星标记分析发

现, 牙鲆减数分裂雌核发育二倍体具有高度的遗

传相似性, 母本与子代及子代个体之间遗传相似

系数可达 0.9766 和 0.9595, 证明诱导减数分裂雌

核发育适于固定母本性状。王桂兴等[43]将牙鲆减

数分裂雌核发育二倍体再次诱导减数分裂雌核发

育, 获得连续两代雌核发育二倍体家系, 并运用

微卫星标记分析发现其纯合度、个体间及亲子之

间的平均相似度均高于其亲本。牙鲆连续三代减

数分裂雌核发育家系内个体间的遗传相似度为

0.9838~0.9918, 母本和子代个体间的遗传相似度

为 0.9923~0.9968, 而家系间的遗传相似度为 0.9714~ 

0.9810[44]。连续多代的减数分裂雌核发育诱导不

仅提高了个体的纯合度, 同时也提高了子代个体

间以及家系间的遗传相似度。因此, 诱导连续多

代减数分裂雌核发育是建立鱼类近交系的有效方法。 

1.2.2  有丝分裂雌核发育  卵子激活后, 在第一

次卵裂中期时通过特殊处理破坏纺锤体, 抑制有

丝分裂的正常进行 , 从而达到加倍染色体组效

果。经典的观点认为这种处理方法是“抑制第一次

卵裂”[45–46], 但 Zhang 和 Onozato[47]在研究虹鳟

(Oncorhynchus mykiss)有丝分裂雌核发育过程中

提出“抑制第二次卵裂”的观点, 即发现第一次有

丝分裂中期时纺锤体一度被破坏, 但随后又形成

纺锤体, 染色体重新排列, 与处理前一样; 第一

次有丝分裂正常进行, 未被抑制; 第二次有丝分

裂周期中, 每个分裂球只有一个单极纺锤体形成, 

染色体复制, 但细胞分裂被抑制; 第三次有丝分

裂正常进行, 每个分裂球形成一个两极纺锤体。

Zhu 等[48–49]和 Hou 等[50]分别在同源和异源精子诱

导牙鲆有丝分裂雌核发育的研究中证实了“抑制

第二次卵裂”的观点。 

抑制卵裂得到的雌核发育二倍体, 每一对同

源染色体中的一条是以另一条为模板复制得到 , 

即均为雌性原核的一套染色体组复制而来, 所以

在遗传组成上完全相同, 所有的基因均为纯合[51], 

这种纯合二倍体个体称为双单倍体(doubled hap-

loid, DH), 可直接用于育种, 建立纯合克隆系和

杂合克隆系, 也可为遗传学和分子生物学等研究

提供遗传稳定的材料[52]。 

研究表明, 授精水温为 17℃时, 授精后 1 h对

卵子施压 600 至 700 kg/cm2 并持续 6 min, 可有效

抑制卵裂[7, 10]。刘海金等[42]的研究结果与之相近, 并

发现压力为 600 kg/cm2 时, 效果最佳。庄岩等[53]

研究发现处理前使受精卵保持在(15.5±0.5)℃, 则

从受精后 75 min 开始, 用 55 MPa 的压力持续处

理 6 min, 仔鱼孵化率最高。尤峰等发现在(15± 

0.2)℃水温下 , 用冷休克法诱导牙鲆有丝分裂雌

核发育的最适条件为受精后 85 min 时, 以 0~2℃

水温处理 45 min[30]。 

田畑和男等[8]运用同工酶法证明了诱导牙鲆
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有丝分裂雌核发育可以获得纯合子。刘海金等[42]

运用 10 个微卫星标记分析发现, 有丝分裂雌核发

育二倍体在 10 个位点均表现为纯合, 可以用于制

备克隆系。Liu 等[54]运用牙鲆 21 个微卫星标记对

以诱导丝分裂雌核发育获得的双单倍体牙鲆进行

了遗传验证。虽然静水压抑制卵裂法可成功获得

纯合子, 但后代中也会有部分杂合个体出现, 这

可能由于某些卵子发育不同步, 静水压抑制某些

卵子第二极体排出而非抑制卵裂, 从而导致杂合

个体的出现[54–55]。Liu 等[56]报道了用微卫星标记

来验证牙鲆有丝分裂雌核发育二倍体的纯合性时

标记的选择对鉴定结果的影响。研究中所运用的

72 个标记, 经着丝粒作图分析表明 39 个标记位

于端粒处, 21 个标记位于着丝粒处, 其余分布于

连锁群中间部位。结果表明随着所选标记与着丝

粒距离的越远, 所检测出的杂合个体数越多。即

在进行纯合性检验时, 选择着丝粒远端的标记得

到的结果更准确。 

2  雌核发育技术在牙鲆育种中的应用 

2.1  性别控制 

牙鲆雌雄个体差异明显, 雌性生长速度快。

因此利用雌核发育技术, 培育全雌牙鲆, 对提高

养殖产量和经济效益具有十分重要的意义。牙鲆

的性别决定方式为 XX-XY 型, 其生理性别可以

在发育早期通过性激素和温度控制得到改变, 并

且不影响个体产生正常配子[7]。XX-XY 型鱼类雌

核发育后代遗传性别均为雌性(XX), 在此基础上, 

通过激素或高温处理可使遗传雌性变为生理雄性

的“伪雄鱼”, 将伪雄鱼(XX)与正常雌鱼(XX)交配

即可大规模生产全雌牙鲆。 

中国水产科学研究院北戴河中心实验站通过

对减数分裂雌核发育诱导参数和伪雄鱼诱导参数

的优化, 选育的全雌牙鲆‘北鲆 1 号’, 于 2011

年通过了国家水产原良种审定委员会的审定。该

新品种雌性比例约 90%, 生长比普通牙鲆快约

20%, 规格整齐, 互相残食少, 容易饲养, 深受养

殖户的喜爱。他们继续选育, 以优良雌核发育家

系作为母本, 以优良伪雄鱼家系作为父本, 这样

两个优良雌核发育家系配组, 所产生的后代比普

通牙鲆生长快 35%, 全雌性 , 且个体间差异小 , 

比‘北鲆 1 号’具有更优良的经济性状, 2014 年, 

被审定为新品种‘北鲆 2 号’。 

2.2  多倍体育种 

水产动物的三倍体因其不育, 既可以控制繁

殖数量又能避免因繁殖出现的肉质下降。通过抑

制第二极体排出即可实现三倍体的制备。制备方

法与雌核发育二倍体制备方法相似, 即通过正常

受精所获得的受精卵通过抑制第二极体的排出可

得三倍体牙鲆。而通过抑制受精卵的卵裂即可获

得四倍体个体, 再将四倍体与二倍体个体杂交也

可获得三倍体个体。 

牙鲆全雌三倍体研究起始于 1987 年, 但未获

得理想结果[39]。Tabata 等[57]对三倍体牙鲆经过 31

个月的培育, 获得的结果是：生长与二倍体没有

显著差别 ; 变态期饵料驯化困难 , 成活率不高 ; 

三倍体雌雄均是不育的。尤峰等[58]对三倍体牙鲆

诱导条件和染色体核型进行了分析。衣启麟等[59]

对静水压力诱导牙鲆四倍体的条件进行了优化 , 

为三倍体苗种的生产奠定基础。王磊等[60]报道了

大规模生产牙鲆三倍体的方法, 并发现其生长速

度显著快于二倍体。但是, 到目前为止, 多倍体牙鲆

尚处于研究阶段, 未见其商业化生产的相关报道。 

2.3  克隆制备 

2.3.1  纯合克隆的制备  运用雌核发育诱导技术

仅需两代便可获得完全纯合的克隆系(homozygous 

clone, homo-clones)[61]。首先通过诱导有丝分裂雌

核发育技术制备双单倍体, 再将双单倍体成熟个

体所产的卵子诱导减数分裂雌核发育即可制备纯

合克隆系。克隆系的纯合性、一致性和遗传稳定

性等特点使其在遗传学研究中具有巨大的应用价

值[1]。纯合克隆系能克服个体间的遗传差异, 可以

用于了解研究环境对表型的影响, 是研究突变的

优良材料[62]; 可直接应用于育种, 加快优良动物

的大量繁殖和遗传改良[63]。另外, 纯合克隆具有

来源清晰、个体间遗传均一等特点, 可以成为理

想的实验动物, 可以在医学、生物学、环境毒理

学等研究领域被广泛应用。制备实验动物所采用

的传统方法是进行连续多代的全同胞交配。要达

到实验动物的标准, 一般需要连续 20 代的全同胞
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交配, 此时理论上的近交系数 F=0.986[64]。虽然

近交系数接近于 1, 但还是有 2%左右的遗传变

异存在, 而且近交系数的增加速度随着近交代数

的增加呈现递减趋势。利用传统方法, 已经有数

百种啮齿动物的近交系被成功地制备和商业化应

用[65]。 

与传统的全同胞交配相比, 利用雌核发育方

法制备实验动物的方法具有耗时短(只需 2 代)和

近交系数高(F=1.00)的特点。在鱼类, 目前已经有

斑马鱼(Danio rerio)[45]、青鳉(Oryzias latipes)[66]、

鲤(Cyprinus carpio)[67]、石川氏鲑(Oncorhynchus 
rhodurus)[68]、尼罗罗非鱼(Oreochromis niloticus)[69]、

香鱼(Plecoglossus altivelis)[70]、真鲷[71]以及牙鲆

建立了雌核发育纯合克隆系。 

在牙鲆, 日本的 Yamamoto[7] (山本荣一)博士

率先制备成功纯合克隆系 , 并对它们的胚胎发

育、存活率、生长和遗传一致性等进行了初步研

究, 提出利用纯合克隆系育种的可能性。但是随

着山本博士的退休, 日本此类研究处于停顿状态。 

在国内, 通过雌核发育诱导的方法, 作者建

立了两个牙鲆纯合克隆系, 并利用 21 个微卫星标

记对克隆的纯合度和遗传相似度进行了检测[72]。

因为所制备克隆的全雌性, 通过对性成熟的克隆

再次诱导减数分裂雌核发育, 制备了克隆二代。

利用覆盖牙鲆 24 个连锁群的 24 对微卫星引物对

克隆二代的纯合性进行检测发现, 克隆二代的纯

合度为 1.00, 个体间、子代与母本间的遗传相似

度为 1.00, 证明了克隆二代诱导成功。利用 RAD

测序技术(restriction site DNA-associated sequenc-

ing)在全基因组水平也证明了克隆的纯合性和遗

传相似性。210 日龄时克隆二代体型指数的变异

系数较小, 体型特征上具有高度的相似性。克隆二

代的成功制备为克隆牙鲆的综合研究奠定了基础[73]。 

姜宏波等[74]对纯合克隆牙鲆和普通牙鲆的血

液生理生化指标进行了研究, 发现一个纯合克隆

系血液中谷草转氨酶的含量极显著地高于普通牙

鲆 , 推测该克隆系具有进行肝病模型培养的价

值。利用纯合克隆牙鲆和普通牙鲆对 Hg2+的急性

毒性进行研究, 比较纯合克隆牙鲆和普通牙鲆在

对 Hg2+的耐受性及死亡一致性上的差异。结果表

明, 纯合克隆牙鲆对 Hg2+更加敏感, 且死亡同步

性优于普通牙鲆[75]。随着社会经济的不断发展和

人类活动的不断增多, 环境问题日益凸显, 因此

进行环境污染对生物影响的相关研究也变得更加

重要。研究中所用动物的标准化程度, 直接影响

到研究结果的准确性和可重复性。在有关海洋污

染的鱼类实验中, 所采用鱼类绝大多数为普通鱼

类, 遗传背景不清楚, 遗传相似度较低, 因而降

低了研究结果的可重复性。利用标准化的实验动

物进行研究, 可以有效地规避上述问题, 提高研

究的准确性。目前, 中国尚未有一个标准化的海

洋实验动物。通过雌核发育手段所制备的纯合克

隆牙鲆系, 可以满足实验动物的要求, 用于海洋

环境污染的相关研究。 
2.3.2  杂合克隆的制备  雌雄双单倍体或者纯合克

隆系之间的杂交, 就可以产生杂合克隆(heterozygous 

clone, hetero-clongs)。杂合克隆系个体间基因型完

全一致, 其基因型为父本基因型与母本基因型的

结合。作者已经制备若干牙鲆杂合克隆系[7, 76]。

在进行温度对杂合克隆牙鲆性别分化、性比和生

长的影响的研究中, 唐晓阳等 [77]发现在 16℃、

19℃、22℃、25℃、28℃ 和 31℃水温中培育的

杂合克隆牙鲆均为雌鱼, 未发现雄鱼。这一结果

表明杂合克隆牙鲆性别不易受高水温影响, 具有

与普通雌核发育二倍体不同的性别保守性; 同时

杂合克隆牙鲆在 25℃时生长最快。杂合克隆牙鲆

的上述两项特性为选育快速生长又全雌性新品种

提供了广阔的空间。 

杂合克隆在育种上具有巨大的优势。首先是

克隆性, 个体间基因型完全一致, 表型具有相当

高的一致性。其次是杂合性, 它比纯合型更具对

环境的适应能力; 它具有极强的杂种优势, 集中

了父母本的遗传特征和优良性状; 第三, 具有实

现定向选育的可能性, 鉴于纯合克隆或双单倍体

的等位基因不分离特性, 根据父母本的性状可以

定向选育出后代, 改善传统选育中杂交后代性状

分离的不稳定性。 

综上所述, 纯合克隆和杂合克隆系的成功制

备可以为牙鲆遗传研究提供新材料, 并开拓牙鲆

克隆育种的新方向, 同时为鱼类遗传育种研究提



第 4 期 刘海金等: 牙鲆雌核发育研究进展 907 

 

供新思路和新途径。 

3  雌核发育育种体系 

通过十余年的牙鲆雌核发育诱导及良种选育

研究, 我们对雌核发育的认识不断深化, 发现雌

核发育是一种非常有效的鱼类良种选育方法, 以

雌核发育技术为基础 , 构建“鱼类雌核发育育种

体系”, 可以加快鱼类良种化进程 , 提高选育效

率。该育种体系具体包括全雌化、良种化和克隆

化三部分内容(图 1)。 

 

 
 

图 1  鱼类雌核发育育种体系示意图 

Fig. 1  Illustration of gynogenesis breeding system of fish 
 

3.1  全雌化 

通过诱导雌核发育和诱导伪雄鱼, 两者交配

即可实现雌性单性化。关键是诱导伪雄鱼, 只要

伪雄鱼诱导成功, 即可实现雌性化苗种规模化生

产。对养殖者不增加任何负担, 操作简便, 且由于

个体均匀, 遗传相似度高; 成活率高, 彼此互相

残食少, 更加容易饲养。此方法对于雌性个体比

雄性大的种类尤其有效和必要, 用此方法可以提

高生长速度的 20%。 

3.2  良种化 

通过雌核发育家系优选, 用优秀的雌核发育

家 系 和 伪 雄 鱼 家 系 杂 交 , 可 以 得 到 “ 单 交

种”(single hybrid)。对单交种进行优选, 即可获得

优良品种(可以作为审定新品种的候选材料)。单

交种是作物育种学名词, 即两个近交系杂交而形

成的后代。特点之一是杂种优势明显, 可以最大

限度发挥杂种优势; 特点之二是规格均匀, 生命

力强。这两个特点对于良种选育都是至关重要的。

玉米的大部分新品种都是通过单交种方法选育

的。由于畜禽难以制备近交系, 而不能利用近交

系选育新品种。鱼类雌核发育家系相当于近交系, 

两个雌核发育家系杂交相当于单交种, 既具有生

长快的杂种优势, 又具有规格整齐的特点。‘北鲆

2 号’选育结果证明生长速度可以提高 35%以上。

因此, 通过雌核发育家系杂交生产单交种, 是选

育性状优良新品种便捷而有效的途径。单交种方

法不但适用于雌大雄小的种类, 对于雌雄个体差

异不大的种类也同样有效, 因为单交种方法不但

满足了雌性单性化的目的, 还可以同时获得杂种

优势明显和规格整齐两大特点, 从而满足良种选

育目的。雌核发育一代的遗传相似度相当于近交

8~10 代, 近交系杂交产生的单交种, 两代即可完

成, 从而大幅度地缩短选育周期, 而利用传统方

法则需要付出巨大的经济代价(场地、人力、财力)

和时间代价(数代)。从这些特点可以看出, 雌核发

育育种可以大幅度缩短选育周期, 高效地实现选

育目标, 具有现行的其他育种方法不可比拟的优

越性。 

3.3  克隆化 

第一代诱导有丝分裂雌核发育, 第二代诱导

减数分裂雌核发育, 即可制备纯合克隆系。两个

纯合克隆系杂交, 即形成杂合克隆系。纯合克隆

系是纯合度最高的雌核发育家系, 两个克隆系杂

交可以最大限度地发挥杂种优势。双克隆杂交形

成的杂合克隆, 经过选育可以成为优良品种, 其

既具有杂合性, 即杂种优势, 又具有克隆性, 即

个体间完全一致。我们已经连续两年进行定性试

验, 在同样密度和培育条件下, 杂合克隆系生长
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速度是普通牙鲆的 2.2 倍, 即普通野生亲鱼杂交

后代的体重为(67.86±21.05) g, 杂合克隆牙鲆家

系体重(152.24±8.69) g, 且规格整齐, 成活率高, 

全部为雌性(未发表)。这些数据表明牙鲆生长速

度选育的空间很大, 杂合克隆的育种潜力很大。 

克隆化是良种化的进一步提升。亲本的克隆

特性确保了控制优良性状基因的稳定遗传, 不会

出现代际间及后代群体内性状分离的现象。克隆

化的实现, 对育种的精细化、工程化以及商业化

具有重要意义。克隆化的基础, 就是雌雄双单倍

体的诱导以及扩繁。在牙鲆上, 我们可以批量制

备雌雄双单倍体, 并建立相应的克隆系; 通过克

隆系间的杂交, 建立了杂合克隆系。我们深信, 在

不远的将来必定会通过雌核发育育种技术实现牙

鲆优良品种的克隆化。 

雌核发育育种体系不但适用于鲆鲽鱼类, 也

适用于其他鱼类, 包括淡水鱼类。雌核发育育种

不仅是选育良种的好方法 , 同时也能为遗传作

图、QTL 定位以及基因组学研究等提供理想的材料。 

4  展望 

通过多年的育种实践及观察, 雌核发育在牙

鲆遗传改良中的优势已经显现出来。目前, 我们

正在进行雌核发育育种体系中的克隆化研究, 并

已取得良好进展。虽然克隆育种还有许多技术性

问题需要解决, 如诱导双单倍体成功率低; 克隆

鱼培育困难, 成活率低; 克隆鱼可育率低等问题

存在。但随着研究的深入和技术的进步, 这些问

题正逐步解决。以双单倍体诱导成功率低为例 , 

通过研究发现, 诱导率和亲本纯合度之间存在极

显著的相关关系, 即随着母本纯合度的提高, 双

单倍体诱导成功率呈上升趋势[78]。在发现此规律

之后, 我们在 2015 年进行双单倍体诱导时, 先对

母本的纯合度进行筛选, 挑选纯合度高的母本进

行诱导, 结果 6 月龄双单倍体幼鱼存活数量已达

到万余尾, 从而有效地解决了双单倍体诱导成活

率低的难题[79]。 

基于染色体操作技术的雌核发育诱导, 是细

胞工程育种技术在鱼类育种上的具体体现。诱导

雌核发育所制备的近交系、双单倍体以及克隆系

不但可以为选择育种和杂交育种提供优质的育种

材料, 而且可以为全基因组解析和基因组编辑等

现代生物技术提供理想的实验材料。从育种学角

度讲, 基因组解析及编辑是从基因水平解决性状

优化问题, 而诱导雌核发育是从染色体水平解决

性别控制问题和性状优化问题 , 两者既不矛盾 , 

也不能互相代替。对于经过基因修饰的群体, 仍

具有进一步单性化、良种化和克隆化的空间。因

此, 细胞工程、基因工程等现代生物技术与传统

育种技术相结合, 无论对解析生物学机理还是选

育新品种都具有广阔的应用前景。 
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Abstract: The Japanese flounder (Paralichthys olivaceus) is an economically important marine fish that has been 
widely cultured in Japan, Korea, and China. The growth rate of females is significantly higher than that of males; 
production of all-female Japanese flounder populations for aquaculture has considerable advantages for improving 
yield and economic benefit. Gynogenesis is a type of parthenogenesis whereby homologous or heterologous 
sperms penetrate into the eggs and trigger embryogenesis; however, the sperm nucleus does not fuse with an egg 
nucleus to form a zygote. Thus, gynogenetic individuals inherit only maternal genetic information. In this review, 
we introduce the recent progresses of artificial introduction of gynogenesis in Japanese flounder. First, we describe 
the methods of meiogynogesis and mitogynogenesis. Next, we review the applications of gynogenesis in Japanese 
flounder, such as sex control and production of clones. Finally, we propose a breeding system using gynogenesis 
and discuss its potential applications in the genetic improvement and breeding of new variations in fish. 
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