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摘 要：鲟鱼是鲟形目鱼类的统称。它们不仅具有重要的进化地位，而且具有重要的经济价值。鲟鱼新品种选

育研究在近几十年取得了显著进展。本文综述了鲟鱼新品种选育的主要方法，包括杂交育种、雌核发育、性逆

转诱导、基因编辑、家系选育、基因组选择和细胞水平育种，讨论了各技术的应用现状，在育种上相关研究和

取得的重要突破，并结合我们育种实践积累的经验，展望鲟鱼育种和种业的未来发展，为未来的鲟鱼育种研究

提供理论基础和实践指导。
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Abstract： Sturgeon collectively refers to the species within the order Acipenseriformes. These fish are 

not only pivotal in evolutionary terms but also carry a considerable economic value. In recent decades，

significant advances have been made in the research and development of new sturgeon varieties. In this 

review，a comprehensive review of the primary methods employed in sturgeon breeding，including 

hybrid breeding，gynogenesis，sex reversal induction，gene editing，family selection，and genomic 

selection was provided. The current application of these techniques，highlighting the key research 

breakthroughs achieved in breeding，and the future advancements in sturgeon breeding and the seed 

industry are also discussed. Finally，together with our accumulated experiences from practical breeding 

efforts，a perspective for future sturgeon breeding research from both a theoretical foundation and 

practical guidance was provided.
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鲟鱼（sturgeon）是指鲟形目（Acipenseriformes）

鱼类的总称。这类鱼是古老的软骨硬鳞鱼，隶属

于 硬 骨 鱼 总 纲（Osteicthyes）、 辐 鳍 鱼 纲

（Actinopterygii）、 软 骨 硬 鳞 亚 纲（Chondrostei）

（Gardiner， 1984）。它起源于泥盆纪（距今 4.5 亿~

3.5亿年），现存最早的鲟形目鱼类化石可追溯到中

生代侏罗纪（约 2 亿年前），因此被称为“活化石”

（Bemis et al.， 1997a）。除了头颅骨，大部分鲟鱼的

骨骼为软骨结构，处于软骨鱼类和硬骨鱼类之间

的过渡类型，在鱼类进化史上占有重要地位，是

研究脊椎动物起源与进化的关键物种。除了其进

化史上的重要性，鲟鱼还具有极高的经济价值

（Bemis et al.， 1997b）。鲟鱼个体庞大，生长迅速，

肉质优良，皮肤既可食用也可制作成优质皮革，

软骨中可提炼硫酸软骨素。鲟鱼卵加工而成的鱼

子酱，被誉为“黑色黄金”，是世界上最昂贵的奢

侈食品之一。

然而，由于水污染、过度捕捞以及大型水利

工程阻断了鲟鱼的洄游产卵通道，鲟鱼的栖息环

境受到了严重破坏，野生种群数量急剧下降

（Billard et al.， 2001）。鲟鱼性成熟时间长，幼体成

活率低，种群恢复缓慢，全球范围内的野生鲟形

目鱼类均处于不同程度的濒危状态（Bemis et al.， 

1997b； Billard et al.， 2001）。1997年，所有 27种鲟

形目鱼类被世界自然与资源保护联盟（IUCN）列入

《濒危野生动植物种国际贸易公约》（CITES）附录Ⅱ

物种名单。中国白鲟（Psephurus gladius）于 2022年

被宣布野外灭绝。目前，鲟鱼产品（包括鱼肉和鱼子

酱）的生产主要依赖人工养殖（Bronzi et al.， 2019）。

商业养殖最多的纯种是西伯利亚鲟（Acipenser 

baerii）、俄罗斯鲟（A. gueldenstaedtii）、欧洲鳇（Huso 

huso）、小体鲟（A. ruthenus）和一些其他区域依赖

性品种例如意大利的意大利鲟鱼（A. naccarii）

和 北 美 白 鲟（A. transmontanus）（Bronzi et al.， 

2019）。我国的鲟鱼商品化养殖始于 20 世纪 90 年

代中期，主要养殖种类有西伯利亚鲟、施氏鲟

（A. schrenckii）、 俄 罗 斯 鲟 、 小 体 鲟 、 达 氏 鳇

（Huso dauricus）、匙吻鲟（Polyodon spathula）等

（Shen et al.， 2014）。我国鲟鱼养殖产业在本世纪初

实现全人工繁殖，经过十几年的飞速发展，目前

养殖产量已经居世界首位。2022 年我国鲟鱼养殖

产量约 13.09 万 t，占全球养殖总产量的 85% 以上

（FAO， 2023； Liu et al.， 2022）。同年我国鱼子酱出

口 266.42 t，占全球鱼子酱贸易总产量 48.76%

（http：//stats.customs.gov.cn/）。

鲟鱼性成熟周期长，野生雌性鲟鱼性成熟一

般都在 10 a以上，人工养殖也要 6 a以上。鲟鱼从

外形上不能区分雌雄，养殖场一般要养殖到 3~4 a

用活体取性腺组织、超声波和内窥镜等手段来区

分雌雄（Ostos-Garrido et al.， 2009）。目前实验室已

经开发出雌雄鉴定分子标记可以提前鉴定性别

（Kuhl et al.， 2021； 孔杰等，2020）。由于鲟鱼卵可

用于制作高价的鱼子酱，全雌鲟鱼的养殖因此具

备更高的经济价值。如果能生产出全雌鱼苗，就

可以避免长达数年的雄鱼养殖，从而大大减少了

苗种和鱼子酱的生产成本，非常有利于鲟鱼产业

化发展（Wuertz et al.， 2006），因此全雌育种是鲟鱼

育种的重要方向。鲟鱼还是同源多倍体鱼类，根

据染色体数目可分为 3个倍性水平：① 具有约 120

条染色体的物种；② 具有 250~270 条染色体的物

种；③ 具有约 370条染色体的物种（Fontana et al.， 

2008； Vasil’Ev et al.， 2014）。染色体数目众多，其

中还有很多微小染色体，这为鲟鱼育种带来不少

的困难，但也提供了多样的育种材料。

随着野生鲟鱼资源的逐渐减少和养殖业的迅

速扩展，选育新品种以提升鲟鱼的生长速度、抗

病能力和环境适应性变得愈发重要。通过培育新

品种，不仅能够满足市场需求，还能有效保护野

生鲟鱼资源。本文将详细介绍鲟鱼新品种选育方

法及其研究进展。

1 杂交育种

杂交育种是通过不同品种或种群之间的杂交

来获得具有优良性状的后代。当杂交品种的特征

优于双亲时，就称其具有杂种优势（hybrid vigor）

或正杂种优势（positive heterosis）。

在自然条件下观察到不同鲟科物种的种间杂

交，比如多瑙河中小体鲟和西伯利亚鲟的杂交

（Ludwig et al.， 2009），黑龙江中达氏鳇（♀）和施氏

鲟（♂）的杂交（Shedko et al.， 2020）。与其他鱼类杂

交品种类似，鲟鱼杂交品种的养殖主要是为了获

得比亲本更优的性能，比如生长速度快，怀卵量

高，抗病力强，饲料转化率高等。成功的杂交促

进了对具有经济价值特征的各种种间杂种的选择

性研究。首个著名的鲟鱼杂交品种是 bester，它起

源于欧洲鳇（♀）和小体鲟（♂）的杂交，它具有母本

高生长率和父本成熟早的特点。目前全球用于生

产鱼子酱和食用的主要杂交鲟品种是达氏鳇与施
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氏鲟的杂交品种，以及西伯利亚鲟与施氏鲟的杂

交品种，这些品种占全球的 35.6%，而其他杂交品

种（其中一些已经命名）占 10% 以上。达氏鳇（♀）×

施氏鲟（♂）也是全球水产养殖鱼子酱产量最大的杂

交品种（13.1%）。其他占比超过 11%的杂交种包括

俄罗斯鲟 × 西伯利亚鲟、欧洲鳇 × 小体鲟、西伯

利亚鲟 × 俄罗斯鲟、西伯利亚鲟 × 意大利鲟等

（Bronzi et al.， 2019）。这些杂交都发生在染色体数

目相同的物种之间，产生与亲本物种相同核型的

杂交种，而且杂交后代是可育的（Arefyev， 1997）。

根据 2010—2012 年的统计数据显示，我国人

工养殖商业品种中最常使用的杂交品种是达氏鳇

与施氏鲟的正反交，以及西伯利亚鲟与施氏鲟的

正反交，这两种杂交品种占总产量的 26% 以上

（Shen et al.， 2014）。2022 年北京市农林科学院水

产科学研究所选育的新品种杂交鲟“京龙 1 号”

（GS02-002-2022）通过全国原良种审定。该品种母

本来源于 1999—2004 年从欧洲引进的西伯利亚鲟

受精卵及鱼苗，父本则是 1998—2002 年从黑龙江

捕获的施氏鲟野生亲鱼的人工繁殖后代。经过两

代群体选育，固定了双亲的生长优势，最终培育

出“京龙 1 号”杂交鲟 F1 代。在相同养殖条件下，

杂交鲟“京龙 1 号”的生长比西伯利亚鲟平均快

33.79%；比施氏鲟平均快 39.79%（朱华等， 2014）。

同时，杂交鲟“京龙 1 号”相比亲本还具有抗病力

强，饵料系数低等优势（齐茜等， 2017）。

鲟鱼的杂交还会在染色体数目不同的物种之

间，产生核型介于亲本物种之间的杂交种，这种

杂交种可能不育或仅部分可育（Gorshkova et al.， 

1996）。Rachek et al. （2010）报道了不同倍性的小体

鲟×达氏鳇鱼种的可育雄性杂交种。小体鲟是具有

约 120 条染色体的功能性二倍体（2n = 118 ± 2）

（Ráb et al.， 1996），达氏鳇是具有 250~270 条染色

体的功能性四倍体物种（Vasil’Ev et al.， 2010）。它

们的杂交种是具有 185~195条染色体的功能性三倍

体，推测是不育的。该杂交种的雄性能够产生精

子，并通过与小体鲟和达氏鳇雌性进行回交证实

了该精子的受精能力（Rachek et al.， 2010）。西伯利

亚鲟是八倍体（2n = 238 ±7），其与小体鲟雄鱼的杂

交种（baeru）表型上偏向于母本，表现母系遗传类

型，在第 1年和第 2年生长速度处于亲本之间，接

近西伯利亚鲟，超过小体鲟，其杂交优势表现在

第 1年对粘杆菌的抗性要强于亲本，因此当养殖密

度增加 25% 时，在保持高产量的同时，能够获得

更高的鱼类生产力（Chebanov et al.， 2018）。反交

杂交种（rubaenus）表型上偏向于父本，表现父系遗

传类型，生长速度也是在亲本之间，杂交优势表

现在饲养过程中能耐受较大范围的水温，并且在

整个饲养期间能耐受较高的水温。因此可以看出，

当染色体数量多的西伯利亚鲟与小体鲟杂交时，

无论作为母本物种还是父本物种，都会对后代的

表型产生主导影响。无论是 baeru 还是 rubaenus，

它们的染色体数目都是功能性三倍体，目前尚未

发现 baeru 是否可育，已发现 rubaenus 雄鱼能产生

游动的精子（Chebanov et al.， 2018）。在对小体鲟× 

西伯利亚鲟和小体鲟 × 俄罗斯鲟的杂交种研究中，

没有发现发育完全的生殖腺。雌性不育雄性有限

可 育 可 能 是 这 些 不 同 倍 性 杂 交 种 的 特 征

（Linhartová et al.， 2018）。

尽管杂交育种方法在鲟鱼新品种选育中取得

了一定的成果，但仍面临一些挑战，如杂交后代

的遗传稳定性和育种周期长等问题。未来的研究

应侧重于杂交组合的优化和杂交后代的遗传评估。

通过现代分子生物学技术，如基因组选择育种，

可以进一步提高杂交育种的效率和准确性。

2 性别控制育种

2. 1　鲟鱼雌核发育技术的研发和应用

雌核发育（gynogenesis）是一种特殊的生殖方

式，指的是卵子仅依靠雌性原核完成发育（Komen 

et al.， 2007）。在自然条件下，雌核生殖鱼类的卵

子在受到近缘或远缘物种的精子激活后会开始发

育，但雌、雄原核并不融合，精子仅起到激活作

用，产生的后代全部为雌性（Avise et al.， 1991； 葛

伟等， 1992）。这一现象启发了人们将雌核发育应

用到其他鱼类中，开发了人工雌核发育技术。雌

核发育技术在水产养殖中常用来进行性别控制和

遗传改良（Arai， 2001），也是研究鱼类性别决定机

制的重要实验方法（Devlin et al.， 2002）。在以雌性

为主导性别的鱼类中，通过培育全雌苗种进行养

殖，可以显著提升生产效率并增加经济效益，因

此国内外对鲟鱼雌核发育的研究不断深入。

鲟 鱼 的 雌 核 发 育 研 究 最 早 始 于 1963 年 ，

Romashov et al. （1963）人工诱导了俄罗斯鲟、小体

鲟和欧洲鳇的雌核发育，所获得的雌核发育幼苗

几乎全部死亡。此后，许多研究者在不同鲟鱼物

种中取得了进展。美洲白鲟（A. transmontanus）的

孵化率为 21%（van Eenennaam et al.， 1996），匙吻
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鲟幼苗存活率达到 22%（Mims et al.， 1997），密西

西比铲鲟（Scaphirhynchus platorynchus）雌核发育幼

苗存活率为 11%（Mims et al.， 1998）。在对 3 种黑

海里海区域鲟鱼的研究中，闪光鲟（A. stellatus）雌

核发育后代在孵化后 6个月时幼体的存活率为 33%

（Recoubratsky et al.， 2003），俄罗斯鲟雌核发育幼

体的产量约为 19%，其中 4%的幼体存活至 6个月，

而几乎所有的小体鲟雌核发育胚胎在热休克后死

亡了（Recoubratsky et al.， 2003）。杂交鲟 bester 减

数雌核发育孵化率从 1%到 49%不等（Omoto et al.， 

2005）。Hassanzadeh Saber et al.（2008）在闪光鲟中

获得了 28% 的雌核发育后代孵化率。Fopp-Bayat 

et al.（2007）在小体鲟中获得 19% ~ 25%的雌核发育

后代孵化率，短吻鲟（A. brevirostrum）也成功诱导

了减数分裂雌核发育，但孵化率低，孵化后 5个月

的存活率也低（Flynn et al.， 2006）。西伯利亚鲟的

雌核发育孵化率为 22%，并且有 108尾雌核发育后

代存活到 3 龄以上（Fopp-Bayat， 2010）。美洲白鲟

雌核发育技术改进后幼苗孵化率提高到 29%（Zou 

et al.， 2011）。在裸腹鲟（A. nudiventris）中，减数分

裂雌核发育的孵化率达到了 61%（Hassanzadeh 

Saber et al.， 2014）。

除少数情况外，目前报道鲟鱼雌核发育孵化率

低于其他养殖鱼类雌核发育的孵化率，后代存活率

及其生长性能也显著低于正常繁育的幼鱼。雌核发

育可保持母本的遗传纯合性，有利于优良性状的固

定和稳定传递。此外，雌核发育还可加速育种进

程，提高育种效率。与传统的杂交育种方法相比，

雌核发育在一定程度上可减少育种周期，从而更快

速地获得具有优良性状的新品种。虽然雌核发育技

术在鲟鱼育种中展现出巨大的潜力，但其应用还存

在一些技术难点。例如，人工雌核生殖后代数量有

限，雌核发育个体的存活率和发育质量仍需进一步

提高。未来的研究应重点关注优化诱导条件和提高

雌核发育个体的存活率和发育质量。

2. 2　雌核发育在鲟鱼性别遗传机制研究中的应用

人工雌核发育技术为研究鱼类性别遗传机制

提供了便捷的手段。通过这一技术，只需确定人

工诱导雌核发育所得子代的性别即可。如果子代

全部为雌性，则表明该种群的雌性是配子同型

（homogamete）；若子代并非全部为雌性，则可以

推断雌性为异配型（heterogamete）。

在水产养殖中，减数分裂雌核发育对于所有

雌性后代的生产都是有价值的，特别是在具有雌

性同配（XX）性别决定系统的物种中（Pandian 

et al.， 1998）。在表现出雌性异配型（ZW）的物种中，

减数分裂雌核发育产生 ZZ雄性、WW“超雌性”和

（或）ZW 雌性。后代性别理论比例为 1∶1∶2，取决

于减数分裂前期性别决定元件和着丝粒之间的

重组率（Thorgaard et al.，1983）。在具有雌性同配

子（XY♂∶XX♀）的物种中，雌核发育将产生所有

后 代 都 是 雌 性 。在鲟鱼中，通过对白鲟（van 

Eenennaam et al.， 1999）、欧洲鳇和小体鲟杂交种

bester（Huso huso × A. ruthenus）（Omoto et al.， 2005）、

短吻鲟 （Flynn et al.， 2006）、西伯利亚鲟（Fopp-

Bayat 2010）、匙吻鲟（Shelton et al.， 2012）、裸腹

鲟（Hassanzadeh Saber et al.， 2014）和小体鲟（Fopp-

Bayat et al.， 2018； Lebeda et al.， 2021）雌核发育后

代的性别比例分析，推测这些鲟鱼为雌性异型配

子ZW型。然而，Mims et al. （1997）的研究发现匙

吻鲟雌核发育后代全部为雌性，因此推断其为雌

性同型配子。无论是通过压力或者温度休克的方

法获得雌核发育后代，其孵化率和存活率都远低

于正常繁育水平，因此后代性别比率并不准确，

鲟鱼的遗传机制并不完全确定，而且也不能排除

其他染色体或多基因因素调节性别比例，特别是

在研究中雌性亲本之间又存在差异（Wuertz et al.， 

2018）。在小体鲟基因组测序和组装成功的基础上

（Du et al.， 2020），研究者检测到小体鲟一段雌性

特异性位点，并开发出 AllWSex2分子标记应用于

6种鲟鱼的性别鉴定（Kuhl et al.， 2021），结果暗示

了鲟鱼是ZW雌性异配的遗传机制。

尽管鲟鱼的雌核发育研究已经取得了一定进

展，但将其应用于大规模生产实践仍有待时日。

在理论基础研究和应用技术方面，都需要进一步

深入探索和完善。雌核发育个体的平均孵化率

约为 20%，孵化幼虫到成年的存活率约为 10%，

10 000粒卵将提供大约 200个雌核发育个体，包括

160~170 个雌性，其中 30~40 个是 WW 超雌性，

120~130个是 ZW 雌性（Havelka et al.， 2018）。WW

超雌鱼的生存能力、性腺发育以及在受控条件下

的整体表现是进一步研究的重要问题。如果它们

能够存活且有生育能力，那么与自然雄性交配将

产生全雌性种群。

2. 3　鲟鱼性逆转诱导

性逆转诱导是通过外源性激素改变个体性别的

一种方法。通过外源性激素（如雌激素或雄激素）的

处理，可以诱导鲟鱼个体的性逆转，从而获得全部
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雄性或全部雌性的种群。该方法在鲟鱼新品种选育

中具有重要应用前景。鱼类研究中通常通过浸泡或

投喂药饵等方式进行激素诱导（Afonso et al.， 

2001），也可采用注射或埋植缓释药物胶囊的方法

（Antonopoulou et al.， 1995； Du et al.， 2001），也可有

效诱导动物完成性逆转，且操作简便、效果稳定可靠。

鲟鱼的性腺分化期很长，不同物种和种群内

的性腺分化开始时间存在很大差异。它们在 6个月

至 3年内经历生殖腺分化，雌性分化早于雄性。完

全成熟和首次产卵在 4~20 岁时达到，具体取决于

物种以及地理和环境因素。迄今为止所有鲟鱼物

种的生殖腺组织结构都相似。性类固醇诱导是鱼

类养殖中实现单性繁殖的广泛技术（Devlin et al.， 

2002），尽管在鲟鱼中已经进行了一些实验研究，

但尚未商业化使用。

用雌二醇二丙酸酯诱导导致小体鲟不完全雌

性化（Akhundov et al.， 1991）。在腹腔间埋植 5 mg 

17 α‑甲 基 睾 酮（MT，17 α -methyltestosterone）胶

囊 的 给药方式能改变匙吻鲟幼鱼种群的性别

比 例（Mims et al.， 2015）。通过投喂雌二醇（E2，

17β-estradiol）对不同年龄杂交鲟 bester在不同处理

时间性腺分化的对比研究，Omoto et al. （2002）发

现 10 mg/kg投喂剂量不能完全诱导 14~31个月龄的

杂交鲟雌性化，而相同剂量的 MT 未能诱导雄性

化。相反从 3~18 个月时，喂食 1 mg/kg 的 E2 或

MT 会分别诱发雌性化或雄性化，但较高剂量的

E2 会导致活动量下降，鱼的肝脏和肾脏出现病理

变 化 。 利 用 浸 泡 方 法 ， 意 大 利 鲟 胚 胎 在 E2

（400 µg/L）中浸泡 5 d，可产生 70% 的雌性，而利

用注射法，在孵化后 1.5 和 10 d 注射同样的药物，

性别比例不会从 1∶1 改变（Grandi et al.， 2007）。

Hu et al.（2013）通过体内埋植雄性性逆转诱导剂雄

激素 MT，成功诱导已分化的 3龄小体鲟由雌性向

雄性转换，并通过人工繁殖得到小体鲟伪雄鱼后

代 2 万余尾。Flynn et al. （2007）对 5 月龄和 7 月龄

短吻鲟投喂 10~100 mg/kg 的 E2 持续 7~9 个月，结

果所有处理组鱼都明显诱导为雌性。对 5月龄闪光

鲟幼鱼腹腔注射 5 mg/kg的E2，每隔 3周注射 1次，

190 d 后成功诱导雌性化（Falahatkar et al.， 2014）。

以上研究结果表明，通过激素治疗实现鲟鱼性逆

转是可行的。根据现有研究，从大约 3个月大开始

在饲料中添加激素，剂量为每 kg体质量 1~10 mg，

足以确保性逆转，对生存和生长几乎没有影响。

将胶囊放入体腔或腹腔内注射激素，对于大规模

生产来说，劳动强度过大。另外，在胚胎期进行

性逆转治疗可能更有效。目前尚无关于鲟鱼早期

性别分化途径的可用数据，但 Grandi et al. （2007）

的研究结果表明，性腺分化途径可能发生在大脑

或原始生殖细胞中，早于性腺发育，与最近对其

他鱼类的研究结果类似（Blázquez et al.， 2010； 

Kobayashi et al.， 2005）。因此，激素治疗应该在生

殖细胞生理性别决定之前进行。由于很难通过观察

性腺的形态来检测这一时期，因此需要对原始生殖

细胞的起源和迁移（Saito et al.， 2014， 2015）以及早

期性别分化进行更多的研究，是优化鲟鱼性逆转时

机所必需的。

3 基因编辑育种

基因编辑技术是一种在DNA水平上通过删除、

插入等方式对特定序列进行改造的技术。目前，

主要通过锌指蛋白核酸酶技术（ZFNs，zinc-finger 

nuclease）、类转录激活因子效应物核酸酶技术

（TALENs， transcription activator-like effector nuclease）

和CRISPR/Cas9（clustered regularly interspaced short 

palindromic repeats-associated protein-9 nuclease）等

方法来实现基因的编辑功能。随着全基因组测序

成本的降低，水产生物学进入后基因组时代，基

因编辑技术在水产领域的应用得到了快速发展。

迄今为止，高效的基因编辑技术已在斑马鱼

（Danio rerio）（Doyon et al.， 2008； Huang et al.， 2011； 

Hwang et al.， 2013）、青鳉（Oryzias latipes）（Luo et 

al.， 2015）等 模 式 鱼 类 和 黄 颡 鱼（Pelteobagrus 

fulvidraco）（Dong et al.， 2011）、罗非鱼（Oreochromis 

niloticus）（Li et al.， 2013， 2014）、大西洋鲑（Salmo 

salar）（Edvardsen et al.， 2014）、野鲮（Labeo rohita）

（Chakrapani et al.， 2016）、半滑舌鳎（Cynoglossus 

semilaevis）（Cui et al.， 2017）、黄鳝（Monopterus 

albus）（Feng et al.， 2017） 等水产经济鱼类中成功

建立。

基因编辑技术不仅在斑马鱼、青鳉等模式鱼

类中展开了深入研究，而且可以广泛地应用到经

济鱼类中，例如促进生长（Khalil et al.， 2017； 

Cleveland et al.， 2018； Ohama et al.， 2020； Sun et 

al.， 2020）、提高抗病性（Ma et al.， 2018； Simora et 

al.， 2020； Wargelius et al.， 2016）、 性别控制（Qin et 

al.， 2016； Xie et al.， 2016）等。在鲟鱼中，Chen et al. 

（2018）率先在国际上进行小体鲟基因转移和基因

编辑，为鲟鱼的分子育种和基因功能研究奠定基
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础。研究利用 TALENT 和 CRISPR/Cas9 成功对外

源注射的绿色荧光蛋白（EGFP）的质粒进行编辑，

并且利用 CRISPR/Cas9 对 ntl 基因和 dickkopf1 进行

编辑，得到两者的基因型，在 F0代就得到具明显

表 型 的 后 代 。 Baloch et al. （2019）尝 试 利 用

CRISPR/Cas9技术对小体鲟dnd1基因进行编辑，制

备不育小体鲟，从而为濒危鲟鱼物种的代孕生产准

备宿主，研究最终得到了PGC减少的胚胎。

新型基因编辑技术不仅能敲除基因，揭示基

因功能及其内在机制，还能够高效、定向地编辑

目标基因，显著缩短育种周期，相较于传统转基

因技术更加安全。在大多数水产养殖鱼类中，卵

的数量非常大，能为基因编辑提供足够的研究样

本。目前显微注射可以有效地研究鱼类的基因功

能，但它无法产生足够的个体用于繁殖目的。因

此，开发有效的方法以更有效地将基因编辑系统

递送到大量卵中用于繁殖目的至关重要。基因编

辑技术也存在技术复杂、伦理争议和潜在的生态

风险，未来的研究应关注基因编辑技术的优化和

安全评估，以确保其在鲟鱼育种中的应用可行性。

4 家系选育

随着数量遗传学和育种理论的进步，在 20 世

纪 80 年代左右，育种学家提出了以最佳线性无偏

预测（BLUP， best linear unbiased prediction）为代表

的家系选育方法（Henderson， 1975）。BLUP方法通

过结合系谱和表型记录，能够有效利用所有亲属

信息，从而显著提高个体育种值估计的准确性。

随着计算机技术的不断发展，BLUP方法已被广泛

应用于水产动物经济性状的遗传改良，如野鲮的

生长和存活（Gjerde et al.， 2019）、黑虎虾（Penaeus 

monodon）的鳃相关病毒抗性（Noble et al.， 2020）、

尼罗罗非鱼的罗非鱼湖病毒抗性（Barría et al.， 

2020）、太平洋牡蛎（Crassostrea gigas）抗溶藻弧菌

（Zhai et al.， 2021）、中华绒螯蟹（Eriocheir sinensis）

的类胡萝卜素性状（Li et al.， 2021）等。在鲟鱼中，

通过对 26 个全同胞家系（26 个父系和 6 个母系）3 

385 尾俄罗斯鲟数据进行分析，利用动物模型

（AM）、父系模型（SM）和父系-母系模型（SDM）

估计了俄罗斯鲟生长和鱼卵相关性状的遗传参

数。分析结果显示俄罗斯鲟体质量、鱼卵颜色、

鱼卵成熟度性状的遗传力为中等到高等水平

（0.32~0.59），而性状之间的遗传和表型相关较低，

表明这些性状都适合通过选择育种加以改良，但

是必须分别进行（Song et al.， 2022）。然而，BLUP

方法在某些性状上的育种效率较低，例如低遗传

力性状（如繁殖性状）、难以测量的性状（如抗病性

和行为性状）、限性性状（如繁殖和产卵性状）、无

法在早期测量的性状（如使用寿命），以及需要屠

宰后才能测量的性状（如肉质和胴体组成）。这些

方面的突破需要借助新的育种手段。

5 基因组选择育种

5. 1　多倍体鲟鱼基因组选择育种方法的建立

随着基因组测序技术的进步和相关成本的下

降，大量的分子标记数据（如单核苷酸多态性 SNP

标记）被积累起来。育种者开始利用这些基因组信

息来提高个体选择的准确性。基因组选择是一种

由 Meuwissen et al. （2001）提出的分子育种方法。

通过结合全基因组标记和表型数据，估计每个分

子标记或染色体片段的效应值，并将所有标记效

应值相加，以获得个体的估计育种值（EBV，

estimated breeding values）。这样获得的EBV称为基

因组EBV（GEBV）。通过统计模型将基因型和表型

进行关联分析，从而预测没有表型数据但有基因型

数据的个体的育种价值，选择最佳个体进行繁育。

目前大约 20 种水产养殖物种的基因组选择研

究将分类性状（比如不同卵颜色，不同生长速率）

视为线性性状，并使用线性模型进行分析，然而

这可能会违背线性模型的基本假设，导致基因组

预测准确性严重降低。通过比较两种贝叶斯方法

（BayesA /BayesCπ）阈值模型与线性模型在有序分

类性状基因组预测中的性能，评估具有默认和可

调超参数机器学习方法在有序分类性状基因组预

测中的优势，研究证实了贝叶斯阈模型和机器学

习方法在鱼类分类性状基因组预测方面的优越性

（Song et al.， 2023a）。

鲟鱼为同源多倍体鱼类，如小体鲟为四倍体，

俄罗斯鲟、西伯利亚鲟等为八倍体。同源多倍体

可通过同一等位基因多个拷贝的加性效应，或通

过在基因座或等位基因之间产生更复杂的相互作

用（如显性或上位效应）来影响表型，从而影响基

因组预测准确性。因此，开发针对同源多倍体特

征的基因组选择新方法可有效提升鲟鱼基因组选

择育种准确性。通过构建基于不同等位基因剂量

的加性和显性基因组亲缘关系矩阵，开发了一个

改进的基因组最佳线性无偏预测（GBLUP）方法

（polyGBLUP）。通过利用模拟数据和 3个同源多倍
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体真实数据集对新方法进行了系统的评估。结果

表明，polyGBLUP比GBLUP具有更高的预测准确

性，当同源多倍体的倍性水平高时，其优势更加

明显。此外，当在 polyGBLUP 中加入显性效应时

（polyGDBLUP），显性程度越大，polyGDBLUP在

预测准确性（accuracy）、偏差（bias）、均方误差

（Mse）和平均绝对误差（Mae）方面的优势就越明

显。未来，polyGBLUP 将在包括鲟鱼在内的同源

多倍体物种的基因组选择育种中发挥重要作用

（Song et al.， 2024c）。

5. 2　鲟鱼基因组选择育种的应用

鱼子酱是鲟鱼加工的主要产品，具有重要的

营养价值和经济价值。因此针对繁殖力性状进行

鲟鱼选择育种对产业发展具有重要作用，但传统

的基于系谱的育种方法世代间隔较长，对于需要

屠宰测量的性状（例如鱼子酱产量），遗传进展低。

然而通过基因组选择可以极大缩短这一过程。研

究通过基因组分析筛选出与俄罗斯鲟怀卵量性状

相关的候选基因 11个基因（tlr4、akt3、bmpr1b、gdf7、

igf1r、hdac7、hdac9、map2k4、map2k7、plcb4 和

tgfbr2），其中有 3 个 FST 和 XPEHH 值高的 SNP 标

记获得了 KASP 验证（Song et al.， 2023b）。这是全

球首次使用全基因组重测序对鲟鱼进行人工选择

基因组标记的研究。鲟鱼卵具有黑色、灰色、棕

色等多种颜色。金黄色鲟鱼卵目前只在俄罗斯鲟

中发现且稀有。在各种鱼子酱产品中，与黑鱼子

酱相比，黄金鱼子酱具有更高的经济价值。通过

对 62尾金色卵（G）和黑色卵（B）俄罗斯鲟进行了全

基因组重测序分析，发现显著富集的GO和KEGG

通路与色素沉着（如蛋白质消化和吸收以及视黄醇

代谢等）和免疫（如嘌呤代谢、噬菌体和霍乱弧菌

感染）有关，其中 12 个基因（acta1、adcy3、adcy5、

atp6v1c1、atp6v1h、chst11、col6a3、gart、kcnj13、

rdh10、kcnn4和 xdh）被鉴定为可能影响鲟鱼卵颜色

的候选基因，其中 4个基因（atp6v1h、gart、rdh10和

kcnn4）在其他个体中成功验证（Song et al.， 2024b）。

另外，本课题组利用 643尾俄罗斯鲟测序数据进行

了低深度测序基因型填充和基因组预测分析，结

果表明，对于怀卵量、卵颜色和体质量性状，当

测序深度达到 0.5×，SNP 密度降低到 50 K 时，基

因组预测准确性与整个测序深度相当，即低深度

测序配合基因型填充技术是开展鲟鱼基因组选择

的具有成本效益的策略（Song et al.， 2024a）。

虽然基因组选择在鱼类育种中展现出巨大潜

力，但目前的应用成果并不多，仅见 Verbyla et al. 

（2022）报告塔斯马尼亚大西洋鲑抗阿米巴鳃病和

收获重量性状实施基因组选择后，抗病性状和生

长性状的遗传进展分别提高了 54% 和 19%，每年

增加的价值分别为 100万和 500万澳元。在鲟鱼育

种的应用面临更多挑战，例如高通量测序的成本

较高，多倍体基因组数据的分析和处理也需要较

高的技术水平。未来的研究应致力于降低基因组

选择的成本，开发更加高效的基因组数据分析方

法，以进一步提高基因组选择的应用效率。

6 细胞水平育种

在 有 性 生 殖 的 生 物 中 ， 原 始 生 殖 细 胞

（primordial germ cells，PGCs）是发育中的胚胎中唯

一能够将遗传信息传递给下一代，进行增殖并分

化为功能性配子的细胞（Brinster 2002； Okutsu et 

al.， 2006b； Kawakami et al.， 2010； Yamaha et al.， 

2010）。因此，PGC（或后续阶段）是通过移植诱导

生殖系嵌合的良好候选者（Saito et al.， 2008； Saito 

et al.， 2010）。通过使用适应人工养殖的普通物种，

生殖系嵌合体有可能产生濒危物种的后代（Okutsu 

et al.， 2006b； Yamaha et al.， 2007）。这种生殖系嵌

合生物技术具有重要的优势，比如：① 缩短性成

熟晚的物种的繁殖期；② 当使用小鱼物种作为宿

主时减少培养空间；③ 保存生殖细胞以维护遗传

资源；④ 保留目标物种而不保留成年鱼（Yamaha 

et al.， 2007； Yazawa et al.， 2013； Linhartová et al.， 

2014）。鲟鱼中的小体鲟是一种常见的小型鲟鱼，

成熟期和世代间隔较短（3~4 a内性成熟），可以作

为宿主，产生极度濒危物种（供体）的配子。供体物

种的生殖周期长、体型大，例如美洲白鲟（成熟期

8~16 a）。这可以使获得美洲白鲟的精子和卵子的速

度比平时快 2~4 倍。基于其他物种 PGC 研究的基

础，鲟鱼胚胎和幼鱼中的原始生殖细胞研究目前已

经取得一些进展。

6. 1　鲟鱼生殖细胞的特点

研究者通过FITC-dextran标记技术，对位于植

物极的单个卵裂球的细胞谱系进行追踪，确定鲟

鱼的 PGC 是由遗传的生殖质产生的，这些生殖质

以全胚层卵裂的形式沉积在卵子的植物极上，这与

无尾目动物的卵裂方式相似（Saito et al.， 2014）。但

鲟鱼 PGCs从其形成位点到性腺嵴的迁移路线与无

尾动物（如爪蟾）不同（Whitington et al.， 1975）。鲟

鱼胚胎特征（包括大小、卵裂类型、发育模式和
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PGC 特异位置）与硬骨鱼（如金鱼）存在显著差异，

但PGCs迁移机制与金鱼相似，都是向性腺嵴迁移。

在迁移过程中，PGCs通过细胞突起进行活跃迁移，

最终定位于发育中的尾芽周围的卵黄细胞团上，并

随着卵黄延伸的发展而继续迁移，最终达到性腺区

域（Saito et al.， 2014）。后来又通过时间推移成像分

析，发现鲟鱼 PGC 的迁移分为两个阶段：活跃迁

移阶段和缓慢迁移阶段。在活跃阶段，PGC表现出

伪足样突起并易于与周围组织分离；在缓慢迁移阶

段，PGC逐渐移动到未来的性腺区域并与周围的体

细胞紧密结合（Saito et al.， 2015）。鲟鱼 PGC 体内

长期可视化技术的突破也为后来的胚胎冷冻保存

（Pšenička et al.， 2016）、细胞培养（Pšenička et al.， 

2015）和移植（Ye et al.， 2015）奠定基础。

6. 2　PGC在鲟鱼育种中的应用

近年来，将早期生殖细胞移植到近亲物种中形成

生殖系嵌合体，实现代孕的技术已在几种硬骨鱼类，

例如金鱼（Saito et al.， 2010）、斑马鱼（Saito et al.， 

2008； Wong et al.， 2011）、罗非鱼（Farlora et al.， 2014）

中建立。方法是进行单个PGC移植（Saito et al.， 2008）

或精原细胞（SG）（Okutsu et al.， 2006a）和卵原细胞

（OG）（Yoshizaki et al.， 2010 ；Wong et al.， 2011）。

在鲟鱼中，Pšenička et al. （2015）从西伯利亚

鲟 鱼 中 分 离 早 期 生 殖 细 胞（spermatogonia 和

oogonia）并将其移植到小体鲟幼体中，30 d后开始

在生殖嵴中组织化，并在90 d后开始增殖，形成生

殖脊。Ye et al. （2017）成功地在中华鲟（A. sinensis）

中建立了 PGC 的腹腔内移植技术，实现了异种和

同种生殖细胞在受体鲟鱼中的存活和增殖。他们

分别使用中华鲟和达氏鲟（A. dabryanus）的卵巢或

精巢生殖细胞作为供体，注射到受体 7~8天龄达氏

鲟幼鱼的腹腔内。在 51 天龄，同种精原细胞的定

殖率为 70%，异种卵原细胞的定殖率分别为 6.7%

和 40%。这种技术不仅促进了濒危鲟鱼种群的遗

传多样性恢复，也为其他鲟鱼种类提供了一种可

能的繁殖和恢复方法（Ye et al.， 2017）。后来团队

通过优化移植细胞的数量和位置，将达氏鲟作为

受体，匙吻鲟精原细胞为供体进行移植。移植后 2

个月，供体细胞的定殖率为 80.56%，且供体细胞

在受体性腺中存活至少 7个月（Ye et al.， 2020）。在

前述研究的基础上，通过冷冻保护剂的优化，研

究者开发一种优化的慢速冷冻方法，冷冻保存含

有匙吻鲟生殖干细胞的性腺组织，并利用生殖细

胞移植技术将冷冻解冻后的性腺细胞移植到 7~8 d

龄的长江鲟幼体腹腔中，实现了冷冻生殖细胞的

成功移植，定殖率分别为 83.3%（精原细胞）和

33.3%（卵母细胞）（Ye et al.， 2021）。

为了诱导仅产生供体配子的生殖系嵌合体，

宿主应该是不育的。非转基因基因改造是一种抑

制早期生殖腺发育基因功能的敲除策略，已被选

为鲟鱼绝育的可行方法。通过反义morpholino寡核

苷酸（MO）对负责 PGC发育和迁移的 dnd基因进行

敲降，实现了小体鲟的绝育（Linhartová et al.， 

2015）。利用物理方法，比如紫外线（UV）辐射也能

有效地消除鲟鱼胚胎中大部分原始生殖细胞

（PGCs）（Saito et al.， 2018）。通过这一技术可以快

速、大规模地生产绝育的鲟鱼宿主。

7 展 望

鲟鱼新品种选育的研究在杂交育种、雌核发

育、性逆转诱导、基因组选择和细胞水平育种等

方面取得了显著进展。每种方法都有其独特的优

势和应用前景。杂交育种的优势在于可以迅速组

合不同品种的优良性状，提高杂交后代的生长速

度、抗病能力和产卵率。基因编辑技术为鲟鱼育

种提供了强大的工具。通过精确修改鲟鱼基因组，

可以加速性成熟、增强抗病性和提高生长速度，

缩短育种周期，显著提高育种效率。基因组选择

育种利用全基因组标记和表型数据，预测个体的

育种值，并选择最佳个体进行繁育，缩短育种周

期，尤其是在需要屠宰测量的性状（如鱼子酱产

量）上。细胞水平育种技术如生殖细胞移植和跨物

种体细胞核移植（iSCNT）（Fatira et al.， 2018， 2019）

通过移植早期生殖细胞或使用不育宿主，研究人

员可以利用快速成熟的小型鲟鱼种类（如小体鲟）

来生产濒危大鲟鱼的配子。这不仅可以缩短育种

周期，还可以有效保护濒危物种的基因资源。

通过综合运用多种育种方法，可以最大化利

用各自的优势，提高鲟鱼育种的整体效率。例如，

可以通过基因编辑技术改良杂交品种的关键性状，

通过基因组选择筛选最优个体，再结合细胞水平

育种技术进行大规模繁殖。这种多技术融合的育

种策略，将为鲟鱼育种带来新的突破。将来随着

分子生物学技术和育种技术的不断发展，鲟鱼新

品种选育将迎来更多的机遇和挑战。研究人员应

继续探寻新的育种方法和技术，以进一步推动鲟

鱼育种的发展。这不仅有助于提高鲟鱼养殖的经

济效益，还将为濒危物种的保护和恢复提供重要

支持。通过不断创新和优化，鲟鱼育种将迈向更

加高效和可持续的发展道路。
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