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黄鳝自然性逆转的遗传基础与优良种质创制研究进展
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摘要: 黄鳝(Monopterus albus)是第一个被发现的具有雌雄同体自然性逆转特性的脊椎动物。先雌后雄性别转

变过程中性腺内细胞的重构及分子调控机制研究对于阐明鱼类生殖发育的机理具有重要科学价值。黄鳝是

我国重要淡水名特优养殖鱼类, 年养殖产量超30万吨, 苗种繁育困难、缺少优良养殖品种一直是制约产业发

展的瓶颈。文章综述了国内外学者在黄鳝性逆转过程和调控机理基础研究的现状, 以及近年在黄鳝优良种质

创制技术和品种培育取得的突破性进展, 以期为揭示黄鳝性逆转遗传基础这一经典而又极富挑战性的科学问

题提供有益启示, 促进黄鳝养殖产业高质量发展。
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黄鳝(Monopterus albus), 俗称鳝鱼、田鳝、长

鱼等, 分类学上隶属辐鳍鱼纲、合鳃鱼目、合鳃

鱼科、黄鳝属, 主要分布于东亚、东南亚和南亚

地区, 澳大利亚北部和美国东南部也发现其存在
[1]
。

黄鳝肉质细嫩、味道鲜美、营养丰富, 是我国重

要的淡水名特优养殖鱼类。在湖北、江西、安

徽、湖南、四川等地广泛养殖, 2023年养殖产量

达35.52万吨 (2024渔业统计年鉴 ), 产值约230亿
元。黄鳝具有雌雄同体、先雌后雄自然性逆转的

特性, 自刘建康先生80年前在世界上首次发现黄

鳝这一独特生殖特性以来, 现已确定约有6%的硬

骨鱼类(约1500种)存在雌雄同体自然性逆转的现

象
[2, 3]

。包括黄鳝在内的雌雄同体鱼性逆转的遗传

基础不仅一直是经典且极富挑战性的科学问题 ,
而且自然性逆转特性还导致黄鳝的规模化人工繁

育和遗传育种非常困难, 迄今没有人工选育的优

良品种, 养殖苗种极度短缺。近年来, 我国学者在

黄鳝性别转变的调控机理、种质创制关键技术、

优良品种培育等方面取得了重要发现和突破性进

展。为此, 本文综述了黄鳝自然性逆转的遗传基

础与优良种质创制相关研究的进展, 以期为揭示

黄鳝性逆转的遗传机理和培育优良养殖新品种提

供有益的启示。 

1    黄鳝雌雄同体自然性逆转现象的发现

我国鱼类生物学家刘建康先生最早发现黄鳝

具有雌雄同体自然性逆转特性, 开创脊椎动物性逆

转研究新领域。20世纪30年代, 刘建康在研究黄鳝

繁殖习性过程中, 观察到黄鳝的性别明显与体重和

年龄相关, 分析野外采集的659尾黄鳝性腺组织结

构, 发现稚鱼全部为雌性, 小型及中型成鱼(体长小

于35.9 cm) 90%为雌性, 而大型成鱼(体长超过36 cm)
80.3%为雄性。1944年, 基于上述发现, 刘健康先生

发表了黄鳝具有“原始雌雄同体”现象的研究论文
 [4],

这是关于黄鳝是一种雌雄同体自然性逆转鱼类的

最早报道, 也是首次在脊椎动物中发现性逆转现象
[5]
。
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1947年, 英国皇家学会会员布洛(W.S. Bullough)[6]

在《自然》杂志上发表题为“低等脊椎动物的雌雄

同体性”的文章, 指出刘建康关于黄鳝性逆转特性

的报道为低等脊椎动物的性别决定机制提供了新

的有趣证据, 并为脊椎动物性别研究开辟了新的领

域。随后, 国内外学者相继对黄鳝性腺发育进行了

观察。Liem[7]
分析了印度尼西亚野外捕捞和实验

室饲养的黄鳝性腺组织结构和性别比例, Chan和
Phillips[8]分析了中国香港和广东地区野外捕捞的黄

鳝性腺组织和性别比例, 均证实黄鳝具有自然性逆

转特性。Chan等[9]
通过活体跟踪同一条黄鳝性腺

组织变化过程, 进一步证实雄性是雌性经由间性阶

段转变而来, 并未发现雄性转变为间性或雌性的现

象。自黄鳝自然性逆转现象发现至今 , 已有约

6%的硬骨鱼确定为雌雄同体, 根据雌雄同体鱼性

腺转变的特征大致可分为3种类型: 雌性先熟(如黄

鳝、石斑鱼Epinephelus merra等)、雄性先熟(如黑

鲷Acanthopagrus  schlegelii、黑双锯鱼Amphiprion
melanopus等 )、雌雄同步成熟 (如红点叶虾虎鱼

Gobiodon erythrospilus等)[10]。包括黄鳝在内的雌

雄同体鱼自然性逆转的遗传基础一直是国内外学

者研究的重要科学问题。 

2    黄鳝自然性逆转过程及其性腺形态变化

早期关于黄鳝自然性逆转研究主要针对自然

环境中黄鳝性转变的诱因展开 , 提示可能是年

龄、体长、体重、产卵及环境条件等多重因素作

用的结果。通过分析黄鳝年龄、体长、体重等与

性转变的相关性, 发现性别与年龄和体长关系较

密切。不同生存环境、地理位置的黄鳝发生性转

变时体长存在明显差异, 印度尼西亚万隆地区黄

鳝开始性转变时体长约为16 cm[7], 中国香港和广

东地区的黄鳝在体长为20 cm左右时开始性转变
[8],

中国天津地区的黄鳝雌鱼体长达到40 cm左右或

生长到2年龄时开始发生性转变
[11, 12]

。关于雌性

黄鳝性逆转的起始时间, Chan和Phillips[8]于1967年
最早提出“黄鳝产卵后性逆转”的观点, 认为雌性

产卵后导致体内雌激素水平迅速下降, 这可能是

促发卵巢向精巢转变的诱因。但是, 近年的研究

发现雌鳝产卵之后不必然发生性逆转, 而未经历

产卵的黄鳝也可以转变为雄性。周秋白等
[13]
观察

到已产卵黄鳝在第2年雌性比例仍占50%以上, 怀
卵未产的雌鳝经过1年的饲养后有约11%的个体转

变为间性。范淼等
[14]
对实验室条件下饲养的黄鳝

性别进行分析, 发现5月龄的幼鱼及1年龄的成鱼

中均存在间性和雄性个体, 养殖期间黄鳝未出现

产卵和繁殖行为。这表明产卵并非雌性黄鳝发生

性转变的必经过程。

黄鳝性腺中雄性生殖细胞的来源一直是非常

有趣而又令人困惑的科学问题, 黄鳝性逆转过程中

性腺形态变化和细胞类型的研究结果为揭开其神

秘面纱提供了重要线索。刘建康先生
[15]1950年描

述了黄鳝雌转雄过程中生殖腺组织的改变。雌性

生殖腺壁连同两个负卵褶结缔组织增厚, 为性逆转

开始的征兆。雄性原始生殖细胞随即散见于负卵

褶的内侧, 并逐渐增殖。雄性生殖细胞由褶内侧向

外缘扩展, 最后遍及全褶。雄性生殖细胞增殖过程

中, 自行排列于基膜上形成曲折盤绕的造精小管。

造精小管壁内雄性生殖细胞集成小巢, 逐渐发育为

成熟的精子。组织学切片分析表明黄鳝孵化后

7d性腺内开始出现卵巢腔, 生殖细胞分化为卵原细

胞; 孵化后14d卵母细胞进入第一减数分裂的细线

期; 孵化后30d卵母细胞发育到双线
[16]
。黄鳝雌性

阶段卵原干细胞分散或成团分布于生殖褶, 性逆转

时位于生殖褶的原始精原干细胞启动分裂并发育

形成精小囊, 间性时期可观察到退化的卵细胞和精

原细胞共存于生殖腔。间性及雄性阶段生殖褶内

分化出具有精原干细胞特征的A、B两种类型的生

殖干细胞
[17, 18]

。黄鳝性逆转时生殖腺滤泡细胞变

得肥大充满分泌物。卵母细胞的微绒毛、线粒体

与放射带退化, 卵黄液化, 滤泡细胞吞噬卵黄颗粒

并消化吸收
[19]
。中国科学院水生生物研究所发现

黄鳝间性性腺培养得到的生殖干细胞具有两种形

态特征, 分别类似于雌性生殖干细胞(fGSCs)和精

原干细胞(SSCs)[20]。近期, 单细胞转录组测序分析

发现间性性腺内具有13个细胞类群, 包括生殖干细

胞、原始卵母细胞、精原细胞、精母细胞、精子

细胞和性腺体细胞等。生殖干细胞系中又分为5个
亚群: 早期生殖干细胞、晚期生殖干细胞、早期精

原细胞A、晚期精原细胞A及雌性生殖干细胞。这

些亚簇具有两种发育轨迹, 即晚期生殖干细胞到晚

期精原细胞A的精子发生路径, 晚期生殖干细胞到

雌性生殖干细胞的卵子生成路径。早期生殖干细

胞中表达有原始生殖细胞(PGC)标记基因 , 包括

nanos2、nanos3和nanog, 表明这是一组原始生殖

干细胞。因此, 早期生殖干细胞和晚期生殖干细胞

可能是生殖干细胞的两种祖细胞状态。晚期生殖

干细胞有可能分化为雄性或雌性生殖干细胞
[21]
。

这提示黄鳝性腺可能一直存在原始生殖干细胞和

晚期生殖干细胞, 具有双向分化为卵原细胞或精原

细胞的能力, 雌性阶段分化为卵原细胞, 而雄性阶

段分化精原细胞。 
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3    黄鳝性腺发育和性逆转的分子调控机制
研究

黄鳝性腺发育和性逆转的分子调控机制一直

是研究的重点。黄鳝是已知染色体数目最少的鱼

类之一, 不同地理种群染色体数目在18—24条[22, 23]
。

随着基因组测序技术的发展, 武汉大学首先开展了

黄鳝基因组测序和染色体水平的组装
[24]
。中国水

产科学研究院长江水产研究所对生长和繁殖性状

优良的“深黄大斑黄鳝”基因组进行了测序和组装
[25]
。

黄鳝基因组较小, 约为 0.8 Gb, 注释到22373个蛋白

编码基因, 分布于12个染色体连锁群
[24, 25]

。基因组

测序发现, 黄鳝进化过程中经历了3次全基因组复

制和4次基因组裂变/融合事件, 导致染色体高度融

合
[26]
。黄鳝的每条染色体均涉及到裂变/融合以及

基因组区块的重排和丢失事件, 染色体融合带来的

持续进化压力可能有助于物种的生存
[26]
。黄鳝基

因组测序组装为解析性逆转的分子调控机制奠定

了基础。 

3.1    雌雄分化因子对黄鳝性腺分化和性逆转的调

控作用

黄鳝性逆转的本质是两次性别分化的过程, 幼
鱼期性腺首先分化发育为卵巢, 成鱼期卵巢退化,
性腺再分化为精巢。两次性别分化的路径是雌雄

信号通路之间的平衡与调控(图 1)。转录组测序分

析发现黄鳝幼鱼性腺分化过程中雌雄分化相关基

因均表达 , 而雌性分化因子 (Foxl2、Cyp19a1a、
Era、Wnt4等)的mRNA表达量显著高于雄性分化

因子 (Dmrt1a、Dmrt1b、Sox9a2、Cyp26b1等 )[27]。
黄鳝性腺分化起始阶段即可检测到芳香化酶

(Aromtase)基因cyp19a1a和雌激素受体基因erb的
表达, 孵化后8d性腺内foxl2和cyp19a1a表达量显著

升高
[16]
。采用Morpholino技术敲降黄鳝胚胎期

dnd基因表达, 获得特异消除原始生殖细胞(PGCs)
的胚胎, 发现缺失原始生殖细胞的黄鳝幼鱼性腺发

育成具有 Sertoli 细胞和 Leydig 细胞的精巢结构,
雌性分化相关基因foxl2和cyp19a1a表达量显著降

低, 雄性分化相关基因dmrt1、sox9a、gsdf和amh表
达量显著升高, 提示黄鳝性腺起始分化发育为卵巢

与PGC有无或数目密切相关
[28]
。本文推测原始生

殖细胞的数量及其调控因子可能在黄鳝性腺先发

育为卵巢过程中扮演了重要角色, 可能存在某个尚

不为人所知的PGC数量阈值, 当PGC的数量超过该

阈值, 则黄鳝性腺分化发育为卵巢; 若低于该阈值,
则性腺分化发育为精巢。

叉头状转录因子(Forkhead transcription factor,
Fox)超家族成员和雌激素是鱼类雌性分化的关键

调控因子。Foxl2通常在雌性中作用于雌激素合成

的关键信号分子cyp19a1表达, 上调雌激素的合成,
促进卵巢发育。黄鳝基因组鉴定到foxl2、foxl2l和
foxl3三个同源基因。黄鳝foxl2基因在雌性性腺分

化早期开始表达, 在性腺发育过程中表达量逐渐升

高
[27]
。成熟期卵巢中foxl2表达于颗粒细胞, 雌性向

雄性转变时foxl2表达量急剧下降, 间性性腺和精巢

内仅少量的间质细胞检测到表达。foxl2可能对黄

鳝卵巢发育和雌性状态维持具有重要作用
[29]
。但

是, 采用多靶点基因编辑技术在黄鳝中敲除foxl2基
因, 基因突变率高的P0代个体早期性腺仍然发育为

卵巢
[30], 黄鳝foxl2基因功能的解析有待进一步获得

纯合突变的群体后开展深入研究。黄鳝foxl2l基因

在卵巢、间性性腺和精巢中均有表达, 在间性性腺

和精巢的表达量显著高于卵巢。在精巢中主要表

达于Sertoli细胞和精原细胞, 可能发挥促进精子发

生的作用
[31]
。黄鳝foxl3基因在卵巢中表达量非常

低, 采用芳香化酶抑制剂处理人工诱导黄鳝卵巢向
 

Foxl2

E2

Cyp19a1a

Dmrt1

Amh

11-KT

Foxl3Sox9

生殖干细胞分化为卵母细胞

第一次性别分化

卵巢

雌性

间性早期 间性中期 间性晚期

第二次性别分化 (性逆转)

精巢

雄性

图 1    黄鳝性腺分化与性逆转过程及其调控机制

Fig. 1    The process of gonadal differentiation and sex reversal and its regulatory mechanism in Monopterus albus
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精巢转变时foxl3表达量急剧升高, 提示foxl3可能发

挥促进精巢发育的功能
[32]
。芳香化酶是雌激素合

成的关键限速酶, 与其他鱼类类似, 黄鳝有两个编

码芳香化酶的基因 , cyp19a1a主要表达于卵巢 ,
cyp19a1b主要表达于下丘脑。性逆转过程中性腺

内 cyp19a1a  mRNA表达量显著降低 , 间性阶段

cyp19a1b mRNA在下丘脑中表达量显著升高而垂

体中的表达量显著降低
[33, 34]

。采用芳香化酶抑制

剂处理幼龄期的黄鳝可诱导其提前性逆转为雄性,
这表明雌激素信号通路在调控黄鳝性逆转过程中

扮演关键角色
[32]
。

转录因子Sox、Dmrt家族成员及激素Amh是脊

椎动物雄性性别决定和分化的关键因子。黄鳝基

因组中发现有 sox1、 sox4、 sox9、 sox14和 sox17
等多个Sox家族基因

[35]
。黄鳝卵巢、间性性腺和精

巢均检测到sox9a1和sox9a2基因表达, 表达位置主

要是分布有生殖干细胞的性腺上皮层
[36]
。原位杂

交分析表明sox17也主要表达于精巢、卵巢和间性

性腺的上皮层, 以及精巢内的生精细胞
[37]
。黄鳝性

逆转过程中Sox家族成员对生殖细胞分化具有重要

的调控作用。卵巢向精巢转化时Sox9a1和Sox9a2
与性激素受体Ar相互作用, 调节其在细胞核中的转

录激活
[38]
。Sox9a1和Sox9a2还可以与srag基因启

动子结合, 并促使其在Sertoli细胞中表达
[39]
。Dmrt1

通常在雄性中抑制cyp19a1的表达, 降低雌激素的

合成, 促进性腺向精巢分化。黄鳝dmrt1基因有四

种亚型 : dmrt1a、dmrt1b、dmrt1c和dmrt1d, 其中

dmrt1a和dmrt1b表达量在黄鳝性逆转过程中逐渐

上升 , 间性末期和精巢中表达量剧增。整体上 ,
dmrt1b基因表达水平低于dmrt1a基因

[40]
。黄鳝基

因组还存在dmrt2、dmrt2b、dmrt3、dmrt4和dmrt5
基因, 它们在卵巢向精巢转变时表达量显著升高,
且主要表达于发育中的生殖细胞

[41]
。但是, Drmt家

族成员在黄鳝性逆转中的功能还不清楚, 仍需深入

研究。黄鳝卵巢中几乎检测不到amh的表达, 间性

性腺和精巢中表达量较高。黄鳝性逆转过程中

amh表达量升高, Amh对黄鳝精巢发育和维持具有

重要作用
[42]
。结合前述采用芳香化酶抑制剂可有

效诱导黄鳝精巢发育, 进一步提示雌激素和雄激素

信号通路的相互作用调控黄鳝性腺分化和性逆转。 

3.2    基因表观遗传修饰调控黄鳝性腺分化和性逆

转的作用

黄鳝雌性和雄性的基因组完全相同, 提示基因

的甲基化修饰等表观遗传调控对性逆转起着重要

的作用。液相色谱串联质谱法分析黄鳝内源的5-
甲基-2′-脱氧胞苷(m5dC)和5-羟甲基-2′-脱氧胞苷

(hm5dC)水平, 表明卵巢向精巢转变时DNA甲基化

水平整体上调
[43]
。黄鳝性腺组织全基因组甲基化

分析显示精巢中的甲基化水平高于卵巢, 精巢内大

量基因的表达量与甲基化水平负相关
[44]
。DNA甲

基转移酶Dnmt3同源基因在精巢中高表达, 雌激素

合成的关键基因foxl2和cyp19a1a编码区上游的启

动子区域DNA甲基化水平显著上调
[43, 45]

。黄鳝间

性性腺和精巢内cyp19a1a基因启动子cAMP反应元

件(CRE)中CpG甲基化水平高于卵巢, CRE元件周

围的远端区域及包含类固醇生成因子1/肾上腺4结
合蛋白位点和TATA框的近端区域甲基化水平与性

逆转过程中cyp19a1a基因的表达水平呈反向相

关。精巢中cyp19a1a启动子远端区域和近端区域

的组蛋白3 (Lys9)被去乙酰化和三甲基化, 从而不

能被磷酸化的CRE结合蛋白激活
[46]
。此外, 采用液

相色谱−串联质谱法测定黄鳝性腺分化过程中组蛋

白H2a、H2b、H3和H4的乙酰化、甲基化和泛素

化修饰水平, dmrt1基因中H2b K120处发生高度泛

素化修饰, H2b K120处的单泛素化与精子发生密切

相关
[47]
。尽管黄鳝性腺分化和性逆转过程中雌雄

分化相关基因表达模式与表观遗传调控分析已取

得较多进展, 但是性逆转的关键诱发基因和信号通

路仍不清楚。为了全面比较分析脊椎动物性逆转

过程的基因表达差异, 本团队整合了从海洋鱼类到

哺乳动物的18个物种性别反转相关数据, 构建了包

括黄鳝在内的动物性逆转信号通路数据库。分析

了性别逆转相关基因在性别逆转或性别决定过程

中的动态表达模式, 挖掘出动物性别逆转相关基因

及其调控网络
[48]
。性逆转数据库可为发掘黄鳝性

腺发育和性逆转关键基因或调控元件提供重要线索。 

3.3    生殖内分泌激素调控黄鳝性逆转的功能

脑、垂体、性腺产生的内分泌激素在调控鱼

类性腺分化发育和生殖活动具有重要作用。黄鳝

脑部促性腺激素释放激素GnRH2转录本的选择性

剪切与性逆转密切相关, 剪切产生的新型GAP2多
肽可显著促进雄性分化因子amh、dmrt1a、sox9a1
等基因的表达

[49]
。有研究表明雌鳝体内注射促性

腺激素释放激素类似物(sGnRH-A)导致血液中雌二

醇含量下降而睾酮水平升高, 并促使卵巢向精巢转

变
[50]
。另外, 黄鳝脑部产生的褪黑素水平与生殖周

期密切相关, 自然产卵时血液的褪黑素含量较低,
产卵后性逆转起始阶段褪黑素含量迅速升高

[51]
。

黄鳝脑组织分泌激素可能在诱发其性逆转的起始

阶段发挥重要作用。雌鳝体内注射鲤垂体提取物

导致血液中雌二醇含量升高, 刺激卵巢的发育
[50]
。

黄鳝体内注射哺乳动物的黄体生成素(LH)能够刺
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激卵巢中静止的雄性生殖干细胞发育, 促使性腺上

皮层中Leydig细胞增殖, 卵巢向精巢转变
[52]
。垂体

激素种类较多, 目前关于其调控黄鳝性逆转的研究

还非常有限, 尚不能得出明确的结论。采用放射性

氚标记的孕烯醇酮体外孵育黄鳝不同阶段的性腺

组织, 发现雌性性腺产生更多的放射性雌二醇, 卵
巢向精巢转变的间性性腺放射性雄激素含量显著

升高
[53]
。繁殖前期雌性黄鳝血液中雄烯二酮含量

升高, 繁殖期下降到非常低的水平。繁殖期雌性黄

鳝体内雌二醇水平面显著高于间性和雄性。睾酮

含量在整个繁殖周期内都保持低水平, 雄烯二酮含

量在产卵后性逆转早期和中期性腺中最高
[54]
。2年

龄的雌性黄鳝饲喂含戊酸雌二醇的饲料有效阻止

卵巢向精巢转变, 激素浓度直接影响延迟性逆转的

效果
[55]
。产卵后雌性黄鳝腹腔注射乙烯雌酚也可

推迟性逆转期
[56]
。间性阶段或雄性黄鳝注射雌二

醇可以抑制精子发生, 导致精巢小叶结构异常, 但
不能诱导其转变为雌性

[57]
。然而, 采用甲基睾酮、

睾酮、11-酮基睾酮等雄激素处理雌性黄鳝诱导性

逆转为雄性的效果并不明显。采用甲基睾酮处理

胚后期的黄鳝可诱导部分黄鳝性逆转为雄性
[56]
。

采用甲基睾酮、睾酮、11-酮基睾酮等雄激素注射

处理雌性黄鳝成鱼并不能促使卵巢发生性逆转
[57]
。

采用芳香化酶抑制剂抑制幼鱼雌激素合成, 显著降

低雌二醇水平, 1龄的黄鳝不经历卵巢成熟直接发

育为雄性
[32]
。由此可见, 体内雌激素水平降低而非

雄激素水平的升高是诱导黄鳝性逆转的重要因素。 

4    黄鳝种质创制与品种培育

黄鳝雌雄同体, 先雌后雄的性逆转特性, 既导

致雌亲鳝因个体小而怀卵量少, 又造成雌亲鳝与雄

亲鳝发育不同步, 难以同时培育稳定的雌雄亲鳝群

体开展育种研发。黄鳝遗传育种的难度非常大, 迄
今尚无人工培育的养殖新品种。黄鳝优良品种培

育迫切需要建立优良种质精准创制技术。近年, 中
国科学院水生生物研究所在黄鳝基因编辑、雄性

定向发育、人工诱导雌核发育、人工诱导多倍

体、生殖细胞异种移植、全基因组选育等关键育

种技术方面取得了突破性进展。

基因编辑育种技术在水产遗传育种中发挥着

越来越重要的作用。在建立黄鳝人工繁育技术的

基础上, 中国科学院水生生物研究所首次报道了基

于转录激活因子样效应物核酸酶(TALENs)的黄鳝

基因编辑技术 , 针对dmrt1、foxl2和cyp19a1a基因

进行编辑获得了高突变率的育种材料
[58, 59]

。但是,
由于黄鳝雌雄亲鳝发育不同步, 无法采用经典的构

建家系的方法, 通过两性杂交获得基因编辑纯合突

变体。为此, 本团队进一步探索基于CRISPR/Cas9
技术的多靶点黄鳝基因编辑方法, 可在原代获得靶

基因近100%突变的个体, 为黄鳝基因功能研究和

种质创制提供了有效手段
[30]
。黄鳝dmrt1基因突变

体性腺内dmrt1和sox9a1基因表达量下调 , foxl2和
cyp19a1a基因编辑导致性腺内两者的表达量也均

显著下降。cyp19a1a基因突变的黄鳝幼鱼性腺发

育成类精巢的结构, foxl2基因编辑对性腺分化发育

无明显影响
[30, 58]

。本团队已创制出foxl2、cyp19a1a、
dmrt1等基因编辑新种质, 并开展纯合子家系培育

工作。

黄鳝先雌后雄的生殖特性导致雌雄亲本发育

不同步, 遗传育种研发缺少雄性亲本, 养殖生产中

雄鱼培育周期长, 数量非常少。我们发现在黄鳝性

腺分化发育关键时间窗口通过抑制雌激素合成, 可
诱导黄鳝性腺第二次分化发育的时间提前, 可以将

1年龄的黄鳝培育为雄性, 而且具备正常的繁殖力,
从而建立了人工诱导黄鳝雄性定向发育技术

[32]
。

不仅解决了生产上雄性亲本培育周期长的难题, 而
且克服了雌雄亲本发育不同步导致无法进行家系

内自交选育的技术瓶颈, 同时, 还可以应用于基因

编辑纯合突变体创制。

人工诱导雌核发育是采用灭活精子激活卵子

发育, 通过静水压、温度休克, 或秋水仙素处理等

物理、化学方法诱导染色体二倍化的生殖方式。

运用雌核发育诱导技术可快速纯合遗传物质, 仅需

两代便可获得完全纯合的克隆系, 因此雌核发育可

快速稳定优良性状和建立纯系
[60, 61]

。其中卵子染

色体组二倍化方法是人工诱导雌核发育的关键之

一。本团队基于受精生物学分析, 探索了人工诱导

黄鳝雌核发育的方法。组织切片分析了黄鳝受精

卵第一次卵裂染色体分离的形态特征及其时间点,
发现受精后70—95min为卵裂中期。获得人工诱导

雌核发育的关键参数, 建立了高效精准的黄鳝有丝

分裂、减数分裂雌核发育技术
[62, 63]

。进一步选取

具有优良养殖特性的野生“大黄斑”黄鳝进行雌核

发育生殖, 获得的雌核发育群体染色体核型正常,
遗传纯合度显著提高。性腺的分化发育正常, 具备

生殖能力
[63]
。黄鳝雌核发育为快速培育养殖新品

种提供了高效的技术手段。

染色体组操作是鱼类细胞工程育种的有效方

法, 在多种鱼类得到运用。黄鳝卵受精后5—6min
采用40.5℃热激处理3.5min促使第二极体保留可诱

导获得三倍体
[64]
。本团体在获得黄鳝受精卵第一

次卵裂染色体分离时空参数的基础上, 开展了人工
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诱导黄鳝四倍化技术研究。在黄鳝卵受精后的

65—100min采用静水压处理, 抑制第一次卵裂中期

染色体分离, 诱导染色体组加倍, 建立了人工诱导

黄鳝四倍化技术。人工诱导的四倍体黄鳝可存活

并发育为成体, 流式细胞术检测体细胞DNA含量、

染色体计数及血红细胞核面积分析等结果表明, 采
用该技术可以创制出四倍体黄鳝新材料, 20月龄的

四倍体黄鳝性腺发育为类精巢结构, 可能具备生殖

能力
[65], 对于培育四倍体黄鳝群体, 进而通过倍间

杂交创制三倍体黄鳝具有重要意义。

本团队鉴定并分离出黄鳝胚胎期的原始生殖

细胞和成性腺的生殖干细胞
[20], 并将其移植到去除

生殖细胞的鲤体内
[66], 黄鳝原始生殖细胞和生殖干

细胞能在鲤性腺中稳定定植, 从而初步建立了黄鳝

“借腹生殖”技术流程
[67]
。通过分析黄鳝全同胞家

系生长性状及全基因组关联作图发掘出黄鳝生长

密切相关数量性状基因位点(QTL)[68], 黄鳝体色与

全基因组关联分析发掘出黄鳝体色相关的基因和

单核苷酸多态性位点(SNPs)[69]。
近年, 黄鳝优良品种选育方面也取得了重要进

展。上海市农业科学院以黄河流域的优质野生黄

鳝为基础群体, 采用群体选育法获得了选育至第五

代的群体。中国水产科学研究院长江水产研究所

以长江流域江汉平原的野生“大黄斑”黄鳝为基

础群体, 采用家系选育法已获得了选育至第三代的

群体。 

5    展望

黄鳝自然性逆转现象发现至今已80年, 国内外

学者在性逆转的分子机理探索方面取得了重要进

展。近年, 基因编辑技术与迅猛发展的多组学等分

子遗传技术相结合, 为深入解析黄鳝性腺发育和性

逆转的遗传机理和调控网络, 发掘具有重要育种价

值的功能基因和关键调控元件提供了强有力技术

支撑。雌雄信号通路调控因子直接的平衡与调控,
体内雌激素水平在黄鳝性腺分化和性逆转过程中

发挥着关键作用。基于此发现已实现人工诱导黄

鳝雄性定向发育。黄鳝基因编辑、雄性定向发

育、雌核发育、多倍体诱导、生殖细胞异种移植

和全基因组选育等技术的重要突破, 在此基础上多

种技术结合建立黄鳝复合育种新技术, 将为进一步

创建适用于黄鳝生殖特性的精准育种技术体系, 创
制优良新种质, 进而培育养殖新品种奠定了基础。

黄鳝自然性逆转性状遗传基础解析、复合育种技

术创建、优良养殖品种培育对于促进我国黄鳝养

殖产业高质量发展具有重要意义。
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RESEARCH PROGRESS ON THE GENETIC BASIS OF NATURAL SEX REVER-
SAL AND VARIETIES BREEDING

IN MONOPTERUS ALBUS

SONG Yan-Long1, LUO Hong-Rui1, TAO Bin-Bin1, CHEN Ji1, LUO Da-Ji1, CHEN Kuang-Xin1,
ZHOU Wen-Zong2 and HU Wei1

(1. State Key Laboratory of Breeding Biotechnology and Sustainable Aquaculture, Hubei Hongshan Laboratory, the Innovative
Academy of Seed Design (CAS), Institute of Hydrobiology, Chinese Academy of Sciences, Wuhan 430072, China; 2. Key
Laboratory of Integrated Rice-Fish Farming Ecosystem, Ministry of Agriculture and Rural Affairs, Eco-environmental

Protection Research Institute, Shanghai Academy of Agricultural Sciences, Shanghai 201403, China)

Abstract: Monopterus  albus  is  the  first  vertebrate  species  to  be  identified  as  exhibiting  the  natural  phenomenon  of
hermaphroditism and sex reversal.  The transition from ovary to spermatheca in Monopterus albus  is  characterised by
significant changes in cell types and gene expression. Elucidation of these mechanisms is of considerable value in our
understanding of reproductive development in fish. Monopterus albus is a commercially significant aquaculture species
in China. The difficulty of artificial fry breeding and the lack of high-quality varieties represent the bottlenecks limiting
Monopterus albus  farming development.  This review presents  the current  status of  basic research on the sex reversal
process  and  regulation  mechanism  of Monopterus  albus,  as  well  as  recent  advancements  in  breeding  technique,  the
creation of excellent germplasm, and the cultivation of diverse varieties. The objective is to provide valuable insights
into the regulatory mechanism of sex reversal in Monopterus albus, a classic yet challenging scientific issue, with the
aim of promoting the high-quality development of the aquaculture industry.

Key words: Hermaphrodite; Sex reversal; Genetic regulation; Varieties breeding; Monopterus albus
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