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摘要 团头鲂作为中国特有的优良草食性鱼类,现已成为主要淡水水产养殖品种之一。然而多年来的人工

繁殖、过度捕捞、环境污染等因素,导致团头鲂种质资源出现混杂并受到衰退的威胁,开展团头鲂种质资源保护

和遗传改良研究势在必行。本文总结了团头鲂形态学、细胞遗传学、分子群体遗传学和基因组等种质资源研究

方面的成果,并简要概括了杂交育种、选择育种、雌核发育等方法在团头鲂遗传改良方面所取得的进展,以期为

团头鲂种业的可持续发展提供基础资料。
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  团头鲂(MegalobramaamblycephalaYih),隶
属于鲤形目(Cypriniformes)鲤科(Cyprinidae)鲂属

(Megalobrama),俗称武昌鱼,具有食性广、养殖成

本低、生长快、成活率高、易捕捞,能在池塘中产卵繁

殖,且具有味美、头小、含肉率高、体形好、规格适中

等优点,因而在20世纪60年代就被作为优良的草

食性鱼种在中国普遍推广。据FAO 最新统计数

据,团头鲂产量从1980年的4.5万t增至2011年

的67.8万t;其产值从1984年的1.2亿美元增到

2011年的11.2亿美元,约合人民币72.8亿 元

(www.fao.org),现已成为中国主要淡水水产养殖

对象之一。然而,30多年来,受围湖造田、过度捕捞

及环境污染等因素的影响,团头鲂的天然种质资源

已遭到严重的破坏,主要表现在种群生物量锐减、个
体小型化等;另一方面,人工繁殖技术的推广,虽然

有利于团头鲂种质资源的开发利用,但人工繁殖过

程中没有有效地防止近亲交配,不可避免地对团头

鲂种质资源造成了不良影响。鉴于此,本文综述了

团头鲂种质资源保护和遗传改良研究进展,以期为

团头鲂种业的可持续发展提供基础资料。

1 种质资源研究现状

1.1 形态学

形态学标记研究主要是根据生物体外部形态特

征的差异进行物种的划分,是分类学常用的标准。
不同地理群体的团头鲂由于长时间的地理隔离和进

化关系,可能在形态上出现了一定程度的差异。李

思发等[1]分别利用传统测定法和框架测定法分析了

湖北省淤泥湖、牛山湖、南湖以及江苏省邗江的团头

鲂群体间的形态差异,发现4个群体团头鲂的形态

在总体水平上有显著差异,在用判别函数分析方法

鉴别鱼的来源方面,单独使用传统测量法的参数时,
平均判别率为48.1,单独使用框架测量法的参数

时,平均判别率为63.5%。此外,判别分析显示,淤
泥湖、牛山湖及南湖3种群体关系较近,邗江群体与

其他群体关系稍远。曾聪等[2]对来自梁子湖、鄱阳

湖以及淤泥湖的团头鲂群体的可量性状和可数性状

进行了单因素方差分析、单因素协方差分析、聚类分

析、判别分析和主成分分析。主成分分析、判别分析

和聚类分析结果显示3个湖泊的团头鲂趋于同一群
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体。通过计算差异系数,根据 Mayr等[3]提出的

75%规则,认为它们的形态差异仍然是种内不同地

理种群的差异,差异还达不到亚种水平。此外,通过

比较发现梁子湖和鄱阳湖的地理种群相比较淤泥湖

的而言在形态上更为相似。屈长义等[4]报道了伊河

团头鲂的主要形态学特征,显示其外部形态与淤泥

湖、梁子湖团头鲂无明显差异。
1.2 细胞遗传学

染色体组型的研究是细胞遗传学的基础,是分

类和系统发生研究较为有力的遗传学证据。团头鲂

细胞遗传学的研究主要集中在染色体组型和细胞核

DNA含量方面。团头鲂是鲤科中分类和进化位置

比较经典的种类,关于团头鲂的核型及其细胞核的

DNA含量已有一些报道,但所报道的结果有所差

异。在染色体组型方面,昝瑞光等[5]和李渝成等[6]

报道 的 团 头 鲂 核 型 公 式 均 为2n=48=20m+
24sm+4st,而尹洪滨等[7]报道的核型模式为2n=
48=26m+18sm+4st。Zhu等[8]采用鳍条组织细

胞培养后,鉴定团头鲂的核型为2n=48=26m+
18sm+4st。以上差异是因人为操作造成的,还是

因采集地不同或团头鲂存在种群差异而产生的,有
待进一步研究确认。目前普遍认同其核型为2n=
48=26m+18sm+4st。有关团头鲂的DNA含量,
李渝成等[6]和尹洪滨等[7]先后进行过报道,结果一

致表明,团头鲂二倍体细胞的DNA含量明显高于

已知2n=48的其他鲤科鱼类的含量。
1.3 分子群体遗传学

20世纪80年代以来,用于研究群体遗传多样

性、物种亲缘关系和系统进化、构建分子遗传连锁图

谱、种质鉴定等的各种分子标记方法发展迅速,主要

有RFLP、微卫星、mtDNA、RAPD、AFLP等。进入

21世纪以后,一方面由于团头鲂人工驯养群体退化

现象十分普遍,且日趋严重,另一方面由于过度捕捞

和水域污染等情况日益恶化,导致团头鲂天然种质

资源也面临严重的威胁,鉴于此,许多研究者开始利

用RAPD、mtDNA、微卫星等分子标记来调查和评

估团头鲂野生群体和养殖群体的遗传多样性现状。
张德春[9]利用RAPD技术对淤泥湖和梁子湖

的团头鲂野生群体进行了遗传结构分析,结果表明

淤泥湖和梁子湖团头鲂个体间的遗传相似度在

0.9395~0.9614之间,平均值为0.9541,淤泥湖

和梁子湖野生群体的遗传多样性水平较低。李弘

华[10]测定了淤泥湖、梁子湖及鄱阳湖团头鲂共53
尾样本的线粒体DNA控制区序列,结果显示,在获

得的411bp长度的控制区序列中,仅检测到3个突

变位点、5种单倍型,表明这3个种群的遗传多样性

水平比较低,且淤泥湖种群最低。李杨[11]采用微卫

星方法分析了3个团头鲂天然群体(梁子湖、鄱阳

湖、淤泥湖)的遗传多样性,结果显示3个地理群体

团头鲂之间遗传分化均很小,表明团头鲂之间地理

隔绝造成的种内分化不明显。其中,梁子湖和鄱阳

湖之间的遗传分化水平(Fst=0.0376)极低,而梁

子湖与淤泥湖之间的遗传分化水平相对较高(Fst=
0.0733)。关于团头鲂人工繁殖群体遗传多样性的

报道方面,边春媛等[12]采用 mtDNA-loop区段的

PCR-RFLP方法对采自天津市蓟县、宁河县以及山

西省太原市的3个人工繁殖群体共136尾团头鲂进

行遗传多样性分析,结果显示蓟县和太原2个群体

所有个体间没有差异,只有1种单倍型,宁河县群体

46尾鱼中也仅存2种单倍型,说明这3个人工繁殖

群体的遗传多样性很低。唐首杰等[13]采用线粒体

DNA控制区和COI基因序列的联合分析,研究了

团头鲂3类遗传生态群体(包含4个野生群体、2个

驯养群体和1个选育良种“浦江1号”群体)的遗传

多样性和遗传分化情况,选育群体较低的遗传多样

性表明人工选择对种群遗传结构影响巨大。
1.4 基因组学

21世纪,第二代高通量测序技术的发展为基因

组学研究带来了革命性的变化,主要表现在功能基

因资源发掘方面。Gao等[14]采用新一代高通量测

序技术454GSFLXTitanium 对团头鲂不同群体

家系中不同生长表现性状个体混合组织样本的转录

组进行了测序,获得团头鲂unigenes共100477条,
包括26802个contigs和73675条singlets。通过

与斑马鱼的蛋白质组序列比对,获得了团头鲂uni-
genes的GO分类信息,有266486条归入分子功

能,140785条归入生物学过程,130135条归入细

胞内定位。根据KEGG注释结果,可将unigenes划

分为150种信号通路。这些转录组资源为团头鲂功

能基因的研究奠定了良好基础。基于获得的基因资

源,团头鲂一系列功能基因的cDNA全长序列被克

隆获得,包括生长性状相关基因,如生长激素受体

(growthhormonereceptor,GHR1和GHR2),胰岛

素样生长因子(insulin-likegrowthfactor,IGF-I 和
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IGF-II),肌肉生长抑制素(myostatin,MSTNa 和

MSTNb)等[15];免疫相关基因,如热激蛋白90基

因 (heatshockprotein90,Hsp90α和Hsp90β)
[16],

主要组织相容性复合体(majorhistocompatibility
complex,MHCIIA 和MHCIIB)[17],肝脏表达抗

菌肽(liver-expressedantimicrobialpeptide,LEAP-
1和LEAP-2)[18],趋化因子受体(chemokinerecep-
tor,CXCR4b)[19],β防御素(β-defensin)

[20]等;摄食

相关基因,如生长激素释放肽(ghrelin),胆囊收缩素

(cholecystokinin,CCK),神 经 肽 Y (neuropepti-
deY,NPY)等[21];繁 殖 相 关 基 因,如 Kiss 基 因

(Kisspeptin)及 其 受 体 Kissr 基 因(Kissrecep-
tor)[22],精子发生相关4基因(spermatogenesisas-
sociated4,SPATA4)[23]等;以及调节心肌肌肉收缩

的心肌肌钙蛋白T(cardiactroponinT)[24]、过氧化

物酶体增殖物激活受体(peroxisomeproliferator-
activatedreceptorr,PPARr)[25]等基因。研究学者

也进一步通过基因定量表达分析了以上基因在团头

鲂生 长、繁 殖、抗 病 抗 逆 等 性 状 方 面 的 调 控

作用[15-25]。
随着分子生物学技术的发展,21世纪常用的分

子标记主要包括AFLP、SSR和SNP标记。在团头

鲂分子标记研究方面,Rao等[26]采用64对 AFLP
引物组合,扫描了梁子湖、鄱阳湖和淤泥湖3个团头

鲂群体的雌雄基因池,共获得了4789条扩增片段,
遗憾的是没有筛选到雌雄特异性的标记。Li等[27]

和Tang等[28]分别采用构建微卫星富集文库法和

PCR扫描法筛选出9个和10个多态性的SSR标

记。Gao等[14]采用454高通量测序方法,获得4952
条微卫星序列,开发出116个多态性的SSR标记,
并获得高质量的cSNP位点25697个,indels位点

23287个。这些标记为团头鲂分子育种奠定了良

好基础。

2 遗传改良研究

2.1 杂交育种

杂交(hybridization)是被广泛采用的育种手

段。杂交的主要目的在于获得杂种优势,并通过杂

交选育新品种或新品系。目前,有关团头鲂杂交育

种的报道包括种间杂交、属间杂交和亚科间杂交。
在种间杂交方面,已有的研究主要针对鲂属团

头鲂、三角鲂(M.terminalis)和广东鲂(M.hoff-

manni)这3个种之间的杂交,但尚未得到杂种优势

明显的杂交子代。谢刚等[29]研究了杂交鲂(广东

鲂♀×团头鲂♂)及其亲本的主要形态性状,发现杂

交鲂第一代的形态性状大多数介于父母本之间,主
要可数性状和可量性状有些偏近父本,有些偏近母

本,而有些则介于父母本之间。进一步的实践表明,
杂交鲂第一代的成活率偏高,且可育,其肉质近似广

东鲂,某些生理特性如耐低氧、耐操作和运输等均优

于广东鲂,但从生长对比试验结果初步看出杂交一

代的生长速度还慢于团头鲂,期望的杂种生长优势

不大明显。杨怀宇等[30]采用聚类分析、主成分分析

和判别分析对团头鲂、三角鲂及其正反杂交F1的比

例性状和框架参数进行分析,探讨了亲本形态性状

在子代中的遗传传递情况。结果显示,正反杂交F1
形态都表现出较多的母性遗传特征,但三角鲂母本

对杂交F1遗传特征的影响强于团头鲂母本。

在属间杂交方面,顾志敏等[31]开展了翘嘴红鲌

(Erythroculterilishaeformis)(♀)×和团头鲂(♂)
杂种 F1 的 形 态 和 遗 传 分 析,结 果 表 明,翘 嘴 红

鲌(♀)和团头鲂(♂)间具有良好的亲和力,杂交受

精率、孵化率均达到90%以上;翘嘴红鲌(♀)和团

头鲂(♂)杂种F1的多数可数可量性状表现为中间

型;进一步对框架参数的聚类和判别分析显示,杂种

F1的 染 色 体 数 (2n)为 48,核 型 公 式 为 18m+
26sm+4st(NF=92),杂种F1大部分RAPD扩增

条带能在亲本中找到,有的仅来自父本,有的仅来自

于母本,说明杂种F1为二倍体杂种;杂种F1与母本

的相对遗传距离为0.4327,而与父本的遗传距离为

0.2312,前者大于后者,表明杂种F1与两亲本的遗

传差异不是对等的,而是偏向父本一方。金万昆

等[32]对团头鲂(♀)和翘嘴红鲌(♂)杂种F1的含肉

率、肌肉营养成分以及蛋白质的18种氨基酸进行了

测定分析,结果表明该杂种的含肉率、蛋白质含量、
脂肪含量、氨基酸含量等许多指标明显高于作为对

比的几种经济鱼类。因此杂种F1可考虑作为一个

新的养殖对象进行开发。
在亚科间杂交方面,目前已在框鳞镜鲤(Cyp-

rinuscarpiovar.specularis)(♀)与团头鲂(♂)、散
鳞镜鲤(C.carpioL.mirror)(♀)与团头鲂(♂)以
及丁鱥(Tincatinca)(♀)与团头鲂(♂)这3个杂

交组合获得了杂种F1[33-36],但杂交种的养殖潜力尚

需要进一步的研究才能确认。
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2.2 选择育种

选择育种是育种工作的一个最基本的手段。在

鱼类生长发育的各个阶段,可以有目的地选择具有

优良性状的个体,淘汰品质不良的个体,这种方法可

以避免由于鱼类人工繁殖所产生的近亲交配而引起

的退化现象。
团头鲂选择育种研究可追溯至20世纪80年代

中期,以李思发教授为核心的上海水产大学水产种

质资源研究室科研团队,从1985年开始,以湖北省

公安县淤泥湖野生团头鲂为基础群体,采用群体选

育与生物技术相结合方法,历经16a(6代)的高强

度选育,育成世界上首例草食性鱼类良种———团头

鲂“浦江1号”,该良种生长速度比原 种 提 高 了

30%,体形优美,遗传性状十分稳定[37]。2000年,经
中国水产原、良种审定委员会审定,农业部审核公布

为适宜推广的优良品种。
以分子标记为核心的现代分子育种技术大幅提

升了育种的效率和准确性。在提高选择效率、改善

品质、增强品种抗逆性方面,分子育种发挥了重要作

用。从2008年开始,以现代农业产业技术体系—国

家大宗淡水鱼类产业技术体系团头鲂种质资源与育

种岗位为依托,岗位专家王卫民教授成立了团头鲂

种质资源与育种研究团队,以团头鲂天然分布群体

梁子湖、淤泥湖和鄱阳湖野生亲本作为基础选育群

体,开展团头鲂分子育种技术体系及高产抗逆优良

品种的培育和推广研究。首次在团头鲂建立了微卫

星家系亲子鉴定技术,采用50个母系和42个父系

半同胞家系,评估出团头鲂20月龄时体质量、体长、
全长和体高的遗传力分别为0.65,0.53,0.53,

0.50,各 生 长 性 状 之 间 都 具 有 较 高 的 遗 传 相 关

性[38]。采用3个群体自交及群体间杂交的方式,评
估了团头鲂天然群体间的生长性状杂种优势,发现

淤泥湖团头鲂♀与 鄱阳湖团头鲂♂的杂交子代具

有明显的生长优势,并采用微卫星标记评估了亲本

群体遗传多样性与子代生长性状的相关性,发现存

在显著的正相关(P<0.05)[39]。以3个种群的团

头鲂为亲本,用完全双列杂交方法建立全同胞家系,
通过配合力和微卫星分子标记分析,初步预测子代

生长性状最佳的组合为梁子湖团头鲂作为父本和淤

泥湖团头鲂作为母本[40],并采用混合家系遗传参数

估计法对6月龄团头鲂体长和体质量的遗传参数和

育种值进行估计[41]。目前,研究团队已选育出生长

性状和抗病能力较强的优良家系。刘肖莲[15]筛选

到团头鲂生长性状相关联的微卫星分子标记4个,
并获得了生长性状相关的优势基因型和劣势基

因型。
2.3 雌核发育育种

雌核发育(gynogenesis)是单倍体育种的主要

途径之一,属于“染色体组工程”(chromosomeset
engineering)的范畴。鱼类雌核发育在水产养殖上

具有极其重要的应用价值,在鱼类育种工作和遗传

学研究中,诱导雌核发育可用来加快品种、种群等选

育系的形成,数量性状遗传分析和基因定位等[42]。
邹曙明等[43]对团头鲂选育系三龄鱼和二龄鱼

进行了人工雌核发育(抑制第2次成熟分裂)的研

究,利用UV照射遗传失活的鲤鱼精子诱导,采用

冷休克方法,抑制团头鲂第二极体排出;探索了适合

团头鲂二龄及三龄鱼卵的休克温度、起始时间和持

续时间,结果发现:二龄鱼和三龄鱼诱导起始时间均

在受精后3min效果最好,而在休克温度和持续时

间上稍有差异,其中三龄鱼在0~2℃冷休克处理

30min、二龄鱼在4~6℃冷休克处理20min效果

较佳。张新辉等[44]采用微卫星标记评估了抑制第

二极体雌核发育个体的遗传多样性,表明雌核发育

个体的遗传物质均来自母本,没有父本的遗传物质

渗入,抑制第二极体并不能互动偶尔纯和性较高的

个体,但具有与母本较高的遗传同质性,可作为良好

的育种材料。
此外,在多倍体育种、细胞核移植育种和转基因

育种方面,学者们都做了一些相关的试验性研究。
如在多倍体育种方面,Zou等[45]通过热休克抑制团

头鲂的第一次卵裂,获得了团头鲂人工同源四倍体

奠基群体,同源四倍体奠基群体的部分母本和全部

父本达到了性成熟,并通过四倍体自繁后与二倍体

进行倍间杂交获得了大量的四倍体F1和正反倍间

杂交三倍体[46]。与此同时,采用种间远缘杂交和物

理诱导(热休克)相结合的方式,建立了团头鲂♀×
三角鲂♂异源四倍体奠基群体[47],还通过异源四倍

体雄鱼与团头鲂二倍体雌鱼交配获得了正常的异源

“倍间”交三倍体。在细胞核移植育种方面,严绍颐

等[48]采用细胞核移植的方法,由草鱼(Ctenopha-
ryngodonidella)囊胚细胞和团头鲂去核卵配合而

成了一种杂种鱼。齐福印等[49]获得了不同亚科间

的鳙(Hypophthalmichthysnobilis)细胞核与团头
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鲂细胞质配合的核质杂种鱼—鳙团移核鱼。在转基

因育种方面,国内外仅有吴婷婷等[50]报道了人生长

激素基因在团头鲂中的整合和表达,采用显微注射

方法,将带有小鼠 MT-1基因启动顺序与人生长激

素hGH 基因顺序重组的线状DNA片段,注入团头

鲂的受精卵,获得成活的实验鱼。经斑点、Southern
杂交、Northern杂交、放射免疫和酶联等方法检测,
表明外源基因在受体鱼中得到整合、转录、翻译和表

达,并具促生长效应。转基因雌鱼和雄鱼有性繁殖

所获得的子鱼带有外源基因,表明外源基因能通过

性细胞传递给子代,并仍具促生长效应。

3 团头鲂种业发展的思考

3.1 种质资源的保护和合理利用

团头鲂的自然分布区域十分狭窄,因此进行中

国团头鲂种质资源的全面调查和监测,掌握种质资

源的总体情况,是制定种质保护计划的基础。而从

分子群体遗传学的角度,采用可靠的分子遗传标记

如SSR、AFLP、SNP等对团头鲂天然群体、养殖群

体及遗传改良群体的遗传多样性、群体遗传结构及

起源分化等进行全面评估,可更好地指导种质资源

监测和保护工作。保护团头鲂繁殖、生长和进化的

原栖息地,对于已遭到破坏的水域,应采取积极有效

的措施进行生态修复,逐渐恢复该水域生态系统的

天然特性,同时还应减少对野生资源的经济利用,恢
复天然种质资源特性。同时,建立团头鲂人工种质

资源库或原种保护基地,并将野生遗传资源异地活

体保存于其中,包括活体保存,种质超低温保存,如
基因保存、配子保存等,以达到保护种质资源目的。
此外,应该建设一批标准化、规模化、集约化、机械化

的优势种子生产基地,为全国团头鲂养殖户提供优

质苗种,避免养殖户自己无序生产繁殖。
3.2 养殖品种的进一步遗传改良

虽然目前已有生长速度优良的浦江1号团头鲂

养殖品种,但一方面由于养殖环境的恶化,鱼类疾病

的危害,养殖户对抗病抗逆的团头鲂养殖品种有了

一定需求;另外一方面,随着基因组技术、体细胞核

移植和干细胞技术的不断完善以及生殖、性别、生
长、抗病、耐寒和耐低氧这些重要经济性状相关基因

的鉴定和功能的分析,水产动物的遗传改良研究已

开始步入分子设计育种研究的新时代[51],有望通过

采用先进的育种技术手段培育更为优良的高产、优

质、抗病抗逆强的团头鲂养殖新品种,为团头鲂种业

的可持续发展做出贡献。
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Abstract Bluntsnoutbream (Megalobramaamblycephala)isanherbivorousfreshwaterfishn-
ativetoChinaandhasbeenrecognizedasamainaquaculturespeciesintheChinesefreshwaterpolycul-
turesystemwithhigheconomicvalue.However,asaconsequenceoffastdomestication,over-fishingand
waterpollution,germplasmresourcesofM.amblycephalaareunderthreatofrecession.Itisurgentto
studyitsgermplasmresourcesandgeneticimprovement.Thepresentpapersummarizedthemajorre-
sultsinstudiesonmorphology,cytogenetics,molecularpopulationgeneticsandgenomicsofM.am-
blycephala,aswellastheprogressonitsgeneticimprovementthroughhybridization,selectivebreeding
andgynogenesistechniques,whichwouldofferthebasicresourcesforthesustainabledevelopmentof
M.amblycephalaseedindustry.
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