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红螂�早�火湘江野鲤�了�杂交一代

生殖腺的细胞学研究
�

刘 药 周工 健
�湖南师范大学生物系

，
长沙�

提 要

研究了以红色鳃鱼作母本和湘江野鲤作父本所得杂交一代��
，
�生殖细胞的生长发育

。
实

验证明 � �����

雌性个体的生殖腺存在两种情况
，
一是完全能育型

，
占总数的 斗�

·

�� �另一

是发育不正常的类型
，
属两性嵌合体

，
占总数的 ��

�

��
。

外观为雌性个体的两性嵌合体卵巢
，

既有卵细胞
，
也有精细胞

。
�����

雄性个体的生殖腺出现三种不同的状况
，
一是完全能育型

，

只占总数的 �
�

���
，
可以完成由精原细胞到精子形成的全部发育过程 �二是不完全能育型

，
占

总数的 ��
�

夕�
，
有少数精子细胞可以通过变态形成精子�三是完全不育型

，
这种类型包括有两

性嵌合体���
�

����和非两性嵌合体�����
，
都不能产生成熟的精子

。
根据我们的实验结果证

实
，
鲡���

、

鲤�了�杂交所得的杂交一代 ��
，
�雄性个体

，
有部分是能育的

，
并已成功地获得了

第二代 ��
�

�和第三代 ��
�

�
。

用螂鱼 ��
�，二，��“ � ��，·

�，�� �
�

�和鲤鱼 ��夕�
��，“ ， ������ �

�

� 作亲本彼此互 交的 研

究早有报道
��一�� 。

日本学者松井佳一认为螂
、

鲤杂交一代的雄性是完全不育的���。
苏联学

者最近报道 也持同样的看法 〔，，， 因此在国内外已经流行一种螂鲤杂种雄性不育的传统理

论
。
国内水产科技界对螂

、

鲤杂种能否在生产上获得经济效益也是持怀疑态度的
，
甚至过

早地提出螂
、

鲤杂交不能显示杂种优势的结论
。
螂

、

鲤杂交的后代��
�

�雄性个体果真是完

全不育� 果真不能获得杂种优势� 我们经过五年 �����一�����的实验证明
� 应用红螂

��
�������� ����，��

�作母本和湘江野鲤 卯夕户����� ���户���作父本进行杂交所得的杂交一

代 ����
，
雄性是可育的

，

而且已获得杂交第二代 ��
�

�和第三代 ��
，
��通过生产实践

，
杂交

一代和二代都有明显的杂种优势�三代正在饲养试验过程�
。
本文主要是对杂交一代及其

母本红螂的生殖腺进行了细胞学的研究
。

材 料 和 方 法

实验材料全部是 ����一 ����年从湘阴县鱼类良种繁殖场取得的
。
每年按月定期取

�
本文是湖南省螂

、

鲤杂交研究协作组基础理论研究的专项课题
，
得到湘阴县鱼类良种繁殖场

、
熊吉祥

、

蔡君放
、

蔡兆贵等同志的协助和支持
，
刘必谦�研究生�参加制片和摄影工作

，
谨此致谢�

����年 ��月 � 日收到
。
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材
，
共取 ��� 号标本

。
作为父本的湘江野鲤已在其他课题作过研究

，

这里不再重复
。 ���

号标本中
，
有作为母本的红螂

、

本地螂
、
白螂 ����

��万“ � 踢厉���
。
主要实验材料是红螂

����湘江野鲤 �了�杂交一代 ����
。
还有通过 �，

自交的杂交二代 ��
�

�
。
所有这些标本

的年龄都是 �一�龄 �表 ��
。

裹 �

���
。

� ������

�，��一�，��年解剖的杂文娜鱼及其母本的性膝标本
�� ��“ ���招 ��，� �� ������� ��� ����� ��������

�� ����一����
�

���� �� ������

一一兰一一卜一兰一一�一一一
�

二一一
� � � � 外 观 �

数量 年龄 数量 年龄 罕 �了 年龄
合计

数量 数量

‘������������卜������������������������
‘

����
﹄

����一��

�一�

本 地 螂 �一�

白 鲍
一

红螂 早丫湘江野鲤了
��

��

罕火�
，
了

���������������
�������� ������ ������

一丁
一

厂不厂厂了�一厂厂万
一

�—�一丁�
�

样品的精巢和卵巢均用 丑����’ � �������� 固定
，
�

�

�
�

染色
，
石腊切片 �一�拌�

。
为

了证实红螂����湘江野鲤�了�杂交一代雄性能育
，

对 �、
雄性精子的活动性能作了暗视

野摄影
。
部分具有代表性的组织学和细胞学材料作了显微摄影

。

结 果

�一�红卿的性成熟年龄和产卵类型

由于实验材料都是人工繁殖
，
而且放在专池中进行饲养

，
年龄档案有据可查

，
无需作

鳍条和鳞片的年轮鉴定
。
性成熟年龄一般是二周年

。
在稀放精养的情况下

，

一周年的雄

性个体
，

体重达 ���� 以上
，
也可发育成熟

。

�一�龄雌性个体
，
体重 ���一����

，
在生殖季节

，
卵巢系数为 ��一��

�

�务
。
根据产卵

前和产卵后的卵巢组织学和细胞学研究证实� ���红螂是属于典型的多次产卵类型 ����

每年 �月下旬至 � 月下旬
，

在大约 ��一�� 天内
，
红螂可以连续产卵 �一�次

，

每次产卵间

隔的时间约为 ��一巧 天
。
达到满熟的雌性个体

，
产卵前的卵巢组织学结构包含有 工

、
�

、

���
、
�����

� ，
���� 、

�����

�时相的卵母细胞�图版 ��
，
说明红卿卵巢中的 ���时相卵母细 胞

到 �� 时相卵母细胞不是同步的
。
产卵后的卵巢组织学结构为第 �� 期

，

卵巢组织中可明

显地看到排卵后遗留下来的滤泡组织 �图版 ��
。 ����年 �月 �� 日第一次产卵的第 ���

号标本
，
又于 � 月 �� 日第二次产卵

，

产卵后的卵巢仍为第 �� 期
，

并能区别出第一
、

二次
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产卵后各自留下的滤泡组织�图版 �
，
����

。

凡是已达到性成熟的雌性红螂
，
在生殖季节卵巢系数达到高峰 ���一��

�

�外�
，
第一次

产卵后下降到 �一��多
，
经过饲养 巧 天左右

，
卵巢系数又可上升到 ��一��多

，
第二次产卵

下降到 �一�多
。
生殖季节过后

，
无论在秋季或冬季

，
卵巢的组织学结构都处于 第 �� 期

，

这与罗非鱼的卵巢季节周期变化规律基本相似
【�，。

�二�红卿����湘江野鲤�了�杂交一代生殖腺发育的情况

� 雌性卵巢发育情况

��� 正常发育 根据解剖后用肉眼判断为卵巢的 �� 号标本
，
经过细胞学研 究 结

果
，
能按母本红螂卵巢发育规律进行的正常卵巢只有 �� 个 �表 ��

，
占总数的 ��

�

�多
。
一

冬龄雌性个体
，
在生殖季节

，
正常发育的卵巢系数是 ��一���

， �一�冬龄雌性个体
，
正常

发育的卵巢系数是 ��一��务
，

都有 �
、
�

、

�
、

� 时相的卵母细胞�图版 ��劝
。
产卵后的卵

巢组织学结构仍为第 �� 期
。
从以上这两方面的事实说明

，

雌性杂交一代正常发育的卵母

细胞由� 时相到 �� 时相不是同步的
。
因此雌性杂交一代与其母本红螂相同

，
也是属于

多次产卵类型
。

���两性嵌合体 ��号卵巢标本
，
有 ��个是两性嵌合体��

������������。 �������
，

占总数的 ��
�

�外
。
外观是卵巢

，
经细胞学研究后证实为两性嵌合体的特征是

� 有正常发

育的 �
、
�

、
��

、
工� 时相的卵母细胞�图版 �巧��在各个发育时相卵母细胞的间隙中填充有

精原细胞和败育的初级精母细胞�图版 ��� �
，
��

。
精原细胞可以进行有丝分裂

，

但精原细

胞停止有丝分裂后进人生长期的初级精母细胞
，

明显地出现细胞核固缩
，
不能按生殖细胞

减数分裂�成熟分裂�前期呈现的细线期一
偶线期
一

粗线期等一系列核的动力学规律

显示出来的核行为
，
也就是说没有减数分裂前期的节奏

。
由于不能进行减数分裂

，
当然不

能形成精子细胞
，
更不可能形成精子

。
这种两性嵌合体中的第 �� 时相卵母细胞

，
当池塘

的生态条件适合
，

可以完成成熟
、

排卵
，
也可以通过人工催产排卵

。
在人工杂交授精的实

验中看到
，
如果两性嵌合体卵巢中的精细胞成分过多

，
挤出来的卵子夹带有败育的初级精

母细胞
，
致使卵子的粘稠度大

，
第 �时相卵子的游离度相对减少

。
即使卵子和异源精子都

是正常的
，
但由于过多的精细胞成分构成的粘稠物质

，
妨碍受精

，
导致卵子受精率低

，

或者

完全不能受精
。
如果两性嵌合体卵巢中的精细胞成分不多

，
挤出来的卵子游离自如

，
异源

精子的浓度正常
，
人工杂交授精就有成功的希望

。

�
�

雄性精巢的发育情况

根据解剖后肉眼观察
，

外观定为精巢的 ��� 号标本
，
经细胞学研究

，

发现 �，
雄性个体

生殖细胞的发育非常复杂�表 ��
。

能育型 能育型包括两种情况
，
即正常发育和不完全正常发育

�

��� 正常发育 根据 ��� 号标本的细胞学研究结果
，
只有 ，个标本的精巢是循着

一般有性生殖雄性螂鱼的精细胞生长发育规律演变的
，
能够正常地完成精原细胞

一
初

级精母细胞
一

次级精母细胞
一

精子细胞
一

精子的全部发育程序 �图版 ��� ���
。
达

到这种发育水平的雄性个体
，
只占总数的 斗

�

��多
。

��� 不完全正常发育 �� 个能育型的标本中
，

有 “ 个是属于不完全正常发 育的
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农 � 杂交一代雄性个体生殖细胞的发育情况
���

�

� ��� ����� �� ���������� � �� ��� ������������ ���� �� ���� ��

…一
一一

一止�才�里
叫

—�—二一夏
�

竺一一一一
发育类型 � 二� 、 � � 不完全 � 两性嵌合体 � 非两性嵌合体

� ��二币 名吸 目 � 刀二
泞

尝扣 月
夸 健 ‘ �

—
�

—
� �

叫
�‘ 叮」名礼 曰 � 。 ‘ �

户� �
� 、 户

人 ，� ，记‘

—
�

—
�

—
卜‘ 翌‘ 止己‘ 一卜一一二王尘二‘一一一兰�一�

一

一一二一一一卜一一兰一一一�一一二兰�
一

一阵一卫二一�一
一

� �
·

�� � ��
·

�� � ��
·

�� � ��
·

��

� �

—
�

—
… “�

·

，� �
��

·

��

类型
，

占总数的 ��
�

�外
。
不完全正常发育的特点是�

��在曲细精管的管腔中有精子的存

在�图版 � ����� ��由精原细胞
一

初级精母细胞
一

次级精母细胞
一

精子细胞的发

育程序是正常的
，
但多数精子细胞

一
精子的变态不正常

，
不能产生大量的精子 �图版

��� ����
�������在同一低倍视野中

，
可以看到由初级精母细胞到次级精母细胞第一次减

数分裂中期的图象�图版 �� ���
，
也可看到由精子细胞到精子变态过程中细胞质离开精子

细胞体的形态特征 �图版 ��� ���
，
还可看到由精子细胞到精子变态过程畸形变态的 细 胞

形态学特征
。
所谓畸形变态是精子细胞的细胞核不能在一端形成精子的头部

，
细胞质不

能在另一端延伸最后脱离精子体
。
根据我们观察到的事实

，

这些所谓不完全正常发育的

�，
雄性个体

，
在生殖季节挤出的精液不呈乳白颜色

，

镜检发现
，

有精子存在
，

但数量很少
，

只相当于正常发育精液的十分之一
。
经过注射 ��� 或 ���一� 后

，
精子的浓度可以显著

增大
。
我们对注射 ��� 后采用的精液放在暗视野显微境下观察

，
可看到精子有正常活动

的行为�图版 ��� ��
、
���

。
用对 �，

雄性个体注射 ��� 后得到的精液和 �，
雌性卵子进行

人工授精
，
可以获得杂交二代 �玩�

。
值得特别注意的是

，
我们已发现 ��雄性个体的能育

性比 ��雄性个体强
，
并已获得第三代 �玩�

。

不育类型 不育类型包括两种情况
，
一是以精细胞为主

，
间有少数卵母细胞的两性

嵌合体
，
另一是根本不分化的原始精原细胞类型

。
这两种类型都不能产生精子

，

故总称为

不育型
。

��� 两性嵌合体 在 ��� 个精巢标本中
，
有 �� 个外观是精巢

，
经细胞学研究证明

是两性嵌合体
，
占总数的 ��

�

��多
。
这种类型的特点是

�
有明显的曲细精管结构

，
管壁由

精原细胞和败育的初级精母细胞组成� 在曲细精管间隙中填充有各个不同发育阶段的卵

母细胞
，
与精细胞相比

，
它们所占的面积不大

，
稀疏地分散在曲细精管的间隙之 中 �图

版 ����
。
在曲细精管的管壁上只看到具有有丝分裂能力的精原细胞和败育的初 级 精母

细胞
。
这里的初级精母细胞不象正常的初级精母细胞那样能有减数分裂前期的 核 型 演

变
，
它们的核都成固缩状态而坏死�图版 ����

，
都不能完成生长期进人减数分裂

，
所以称

为败育细胞
。
然而在曲细精管间隙中的卵母细胞却能正常发育

。
由 �时相到 �� 时相的

卵母细胞虽能按常规节奏进行
，
当完成生长成熟达到 � 时相后

，
就会由于生理死亡而退

化
，
终被周围的吞噬细胞所吞食

，
转为精原细胞的营养

。
在非生殖季节的两性嵌合体精巢

切片中
，

可以看到由 ��

一�� 时相的解体细胞
。

���完全不育型 完全不育型的特点是� 有精巢结构
，
从外观就可看出发育不正
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常
，
精巢系数只有 �一�多� 没有曲细精管的典型结构

，

精原细胞成堆地构成一个细胞团
，

虽有有丝分裂
，
但不分化

，

始终处于原始精原细胞状态
。
这种类型占总数的 ����表 ��

。

讨 论

�
�

红卿卵巢发育的产卵类型

我国现行的养殖鱼类可以分为两种产卵类型
� 草鱼

、

鳞鱼
、

编鱼……是属于一次产卵
类型 �‘ ’ ，一年产卵一次�尼罗罗非鱼 ����

���� ����，�。 ，
�是属于多次产卵类型

「，，。 根据我

们的实验结果
，
红卿的卵母细胞在生长发育过程中可以明显地看到 � ��� 初级卵母细胞

由 ��时相到 �� 时相是非同步性的����产卵后的卵巢组织学结构仍为第 �� 期 � ���在

历年的杂交实践中证实
，
第一次产卵后的雌性红螂

，
放人专池饲养

，
��� 天左右后

，
又可进

行第 �次产卵� ���已经达到性成熟的雌性个体
，
其卵巢是以第 �� 期越冬的

，
与一次产

卵类型的草鱼
、

青鱼的卵巢是以第 � 期越冬的情况截然不同
〔‘，。 以上这些事实

，
足以说

、

明红螂是属于多次产卵类型
。

�
�

杂交一代 ��
，
�雌性卵巢发育的特点

在对 �
，
雌性卵巢未作细胞学观察之前

，

外观认为是卵巢
，

但经细胞学研究之后
，
发现

雌性卵巢竟有 ”
�

�多的两性嵌合体
，
能按常规发育的只有 ��

�

�多
。
日本学者松井佳一研

究螂
、

鲤杂交一代的生殖细胞提出两性嵌合体的比例是 ��
�

�多
，
而且认为两性嵌合体多为

雄性精巢 〔�，。 根据我们的实验结果
，

外观是卵巢实为两性嵌合体 ��� 号标本中有 �� 个�

要比外观是精巢实为两性嵌合体 ��� 号标本中有 �� 个�多
。
外观是卵巢的两性嵌合体

，

卵母细胞所占卵巢空间比例始终是优势
。
卵母细胞占绝对优势的两性嵌合体

，
可以自动

产出生理成熟第 �时相具有受精能力的卵子
。
卵母细胞虽然占优势

，
由于伴随卵子同时

排出的雄性败育细胞�初级精母细胞�
，
在进行人工授精前可见到挤出的 �时相卵子粘稠

度大
，

这种粘稠物质实际就是拌和在卵子四周的雄性败育细胞
，
它们是受精的障碍

，

使异

源精子和卵子不能充分接触
，

导致受精失败
。
在连续三年 �����一������� 自交实验过程

中看到
，
凡是正常发育卵巢�非两性嵌合体�排出的卵子

，
不带粘稠物质

，
卵子游离自如

，
受

精的可能性大 �若是两性嵌合体卵巢排出的卵子
，
粘稠物质多

，

游离不自如
，
受精的可能性

小
。
因此进行 �，

自交未能受精的原因
，

不完全是由于精子稀薄的原因
，
卵子四周粘附有

雄性败育细胞导致精卵不能充分接触也是造成受精失败的因素
，
我们在生产实践中经常

遇到这种情况
。

�
�

雄性能育和雄性不育

日本学者松井佳一和小岛吉雄等早在五十年代就提出螂
、

鲤杂种雄性不育的结论�����，
最近小岛吉雄先生来武汉大学讲学

，
他又重申这种结论

，
苏联学者也持同样的看法

〔习 。
由

于外来因素的影响
，
螂

、

鲤杂交雄性不育已在我国流行为一种传统的理论
。
根据我们的实

验结果证实� 以红螂为母本和以湘江野鲤为父本进行杂交所得杂交一代的雄性个体
，
在

��夕个标本中
，
有 “

�

��外是能育的
，
只有 ��

�

��多是完全不育的
。
在 “

�

��多 能育的个体

中
，
真正循着由精原细胞到精子的全部发育程序产生受精水平精子的个体只占 �

�

��多
，
其

他 ��
�

��的个体
，

虽然也能产生少量的精子
，

但是绝大多数的精子细胞不能完成变态阶段
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而形成精子
，
最终趋向败育

。
对这样的雄性个体

，
用 ��� 或 ���一� 进行人工催产

，
可以

提高精子的数量
，
如果卵子的质量可靠

，
可以获得受精

，
但受精率很低

，
我们现在的杂交二

代 �玩�
，
就是在这样艰难的条件下得到的

。
根据以上事实

，
国内外流行的螂

、

鲤杂交后代

雄性不育的理论
，
既不能反映客观事实

，
对鱼类杂交育种工作曾有消极的影响

。
我们认为

既有不育的情况
，
也有能育的事实

。
前几年

，
波兰学者 ��������� ����� ������

〔‘，，
从杂交

一代 ��
�

�选用雌性和能育的雄性自交
，
得到了成活的杂交二代 ��

�

�鱼苗
。
这就更加说明

对螂鲤杂交后代雄性不育的理论有必要进行修正
。

�
�

初级精母细胞和精子细胞败育机制的探讨

松井佳一等提出螂
、

鲤杂种一代雄性不育的原因是初级精母细胞在减数分裂前期染

色体不能配对因而不能完成减数分裂
，
致使中途败育

。
这种初级精母细胞出现败育的情

况在我们的实验中也是存在的
。
然而他们却没有观察到占 ��� 以上雄性个体的精巢曲细

精管中的大量初级精母细胞
，
可以通过减数分裂形成精子细胞

。
这些精子细胞有少数能

够完成变态阶段形成精子
，
大量的精子细胞不能够成精子的头部和细胞质离体

，
在最后一

个环节败育死亡
。
更值得提出的是我们还发现有 �

�

��多的完全能育型的雄性个体
，
这些

雄性个体能够完成由精原细胞到精子形成的全部发育程序
，
不仅在精母细胞阶段能够完

成减数分裂产生正常的精子细胞
，
而且精子细胞都可经过变态形成具有受精能力的精子

，

这是螂���
、

鲤�了�杂交过去国内外从未有过的报道
。

关于在初级精母细胞阶段败育的机制
，
松井佳一和我国一些学者解释为是由于螂

，

鲤

杂交一代双亲的染色体数目和组型的差异导致了减数分裂前期联合期的不协调 ��〕 。 这种

传统的看法
，
把杂种能育与否是取决于亲本双方染色体的形态结构及性质相似 的程 度

。

松井佳一提出鲤鱼的染色体数 ��
� ���

，
螂鱼的染色体数 ��

一 ��
，

他以此为 依 据 来

说明螂
、

鲤杂种雄性生殖细胞在减数分裂前期联会期失去协调
，
导致不能进行减数分裂

。

然而根据我们实验室的实验研究
，
证实鲤鱼和螂鱼的染色体都是 �� 一 ���

，
这就从根本

上否定了松井佳一提出的雄性不育的理论基础
。
并且有 ��多 以上螂

、

鲤杂交一代雄性个

体精巢中的初级精母细胞可以完成减数分裂这一事实
，
对部分雄性不育机制的解释

，

有

必要重新论证
。
小岛吉雄曾对螂

、

鲤杂交一代雄性个体精巢中的精原细胞和初级精母细胞

的 ��� 含量进行过测定「�，， 提出初级精母细胞 ��� 的含量未能按精原细胞 ��� 的含

量加倍增长
，
认为这就是雄性不育的原因

。
在生长期的初级精母细胞阶段进行 ��� 的

复制
，
在鱼类和其他脊椎动物都已得到证实

。
有人把减数分裂前加倍形成的 ��� 称为

������
。 ���

。
初级精母细胞的 ������

� ��� 不能正常增长
，

不一定就是初级精母细胞

败育的原因
，
也许是初级精母细胞败育的结果

。
作者认为 ������� ���钓表达与促性腺

激素和雄性激素�辜固酮�有直接的关系
，
也就是说促性腺激素和雄性激素对精子的发生

起着控制的作用
。
螂

、

鲤杂交一代的雄性个体
，
为什么有些能够顺利地完成由精原细胞到

精子形成的全部发育程序� 有些在初级精母细胞阶段就败育死亡� 有些则可以完成减数

分裂直到精子细胞败育下去� 这些问题
，

仅在细胞学水平是难以解释清楚的
，
有待今后通

过分子水平的研究得以澄清
。
作者曾研究过尼罗罗非鱼的性腺发育

，
发现雄性精巢的曲

细精管间隙中有卵母细胞的存在
〔刃 。
这种现象如用染色体形态结构和性质的差异来解释

，

那是不合情理的
，
因为我们使用的尼罗罗非鱼是人工繁殖的自交系

，
亲本都是同出一源

。
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我们实验室的同行在青���鱿�了�杂交研究过程中
，
证实杂交一代的染色体数及组型和

母本青鱼的染色体数及组型完全相同
，
然而都是不育的类型

。
从以上这些事实

，
对照螂

、

鲤

杂交一代雄性的能育和不育的复杂情况
，

单从细胞遗传学染色体的形态结构来解释
，
至少

可以说是不完全的
，
必须考虑生理学和生态学的因素

。
因为性细胞的分化不只是一个遗

传学问题
，
与环境生态因素也是密切相关的

，
如有些海龟的性别就是由温度来决定的

。

�
。

展望

根据我们的实验证明
，
过去国内外有关学者提出的螂

、
鲤杂交后代雄性完全不育的理

论
，
显然是不能继续存在的

，
作者认为

，
除了细胞学的实验结果得到证实

，
更有说服力的是

我们已经获得了螂
、

鲤杂交的第二代 ��
�

�和第三代 ��
�

�
。
根据细胞学的研究结果和实践

中反映出来的事实
，

发现杂交二代 ��
�

�的雄性能育程度比杂交一代 ����雄性能育程度有

明显的提高
，

今年����，�已获得杂交第三代����
。
从形态特征和养殖效果来看

，
��在遗传

学上没有象鲤鱼和其他动植物表现出来的性状分离
，
体形和体色都比较整齐一致

，
生长速

度超过 ��代
。
如果 ��代仍能如此

，
有可能在第三代或第四代产生性状稳定

，
有生长优势

、

有正常繁殖能力的自然种群
。
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