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　　摘要：鱼类性别控制对于水产养殖具有十分重要的指导意义。目前用于生产实践的鱼类人工性别控制方法有很
多，包括温度、外源激素和芳香化酶抑制剂等，但大多数仍然处于探索与试验阶段。本文通过对鱼类性别决定机制、相

关基因及人工诱导鱼类性别分化的方法等方面国内外研究进展的阐述，为鱼类性别控制、调控养殖鱼类的经济性状等

提供有益的参考。
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　　鱼类性别决定的基因型在受精时就己经形成，但作为一
种低等脊椎动物，千差万别的生活环境决定了其性别决定方

式的多样化。大量研究结果表明，雌雄异体鱼类的性别决定

除受遗传因素的控制外，也容易受到环境因素诸如温度、光

照、水质和外源激素等的影响。因此，多年来在鱼类养殖生产

实践中，对于一些雌、雄鱼经济性状差异较大的养殖鱼类，人

们一直探索着如何通过人工诱导的方式提高养殖群体中雌鱼

或雄鱼的比例，以提高养殖产量和获得经济价值高（如生长

率和个体大小等）的商品鱼。因此，研究鱼类的性别决定以

及各种人为因素对性别分化的影响，在鱼类发育生物学理论

上和养殖生产实践上都具有重要的意义。

１　鱼类性别决定及相关基因

鱼类性别决定机制非常复杂，几乎具有所有脊椎动物的

性别决定方式，存在从雌雄同体到雌雄异体的各种性别类型，

性逆转是鱼类中较为常见的现象。与其他高等脊椎动物不

同，在许多鱼类中决定性别的基因不明显地集中于性染色体，

常染色体上的基因也参与到性别决定中，这些基因共同决定

和控制鱼类的初始性别。近年来，随着分子生物学技术的发

展，鱼类性别决定相关基因的研究取得了一些重要进展。其

中，研究较多的有ＤＭＹ基因、芳香化酶基因、Ｓｏｘ基因家族和
Ｄｍｒｔ基因家族等，这为从分子水平上阐明鱼类的性别决定和
分化机制奠定了基础。

１．１　ＤＭＹ基因
ＤＭＹ（ＤＭｄｏｍａｉｎｇｅｎｅｏｎＹ－ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ）基因是在青

!

（Ｏｒｙｚｉａｓｌａｔｉｐｅｓ）体内发现的１个性别决定基因，也是首次在
非哺乳类脊椎动物中发现的性别决定候选基因。Ｍａｔｓｕｄａ等
用重组断点法将青

!

的性别决定区定位于 Ｙ染色体 ５３０ｋｂ
的区段上，随后发现了１个性反转ＸＹ雌性个体，进一步分析
将性别决定区缩小到２５０ｋｂ区段，鸟枪法测序得到了２７个
基因，其中１个是Ｙ染色体特异的，含有 ＤＭ结构域，故命名
为ＤＭＹ［１］。Ｓｈｉｎｏｍｉｙａ等通过大量调查发现在野生青

!

种群

中大约存在１％的性别反转个体，并且检测出他们都携带有
突变的ＤＭＹ基因，进一步证实了 ＤＭＹ基因是青

!

的性别决

定基因［２］。但随后的研究发现，一些与青
!

亲缘关系较近的

物种及其他硬骨鱼类中均未发现ＤＭＹ基因的同源基因，表明
它不是鱼类中广泛存在的性别决定基因。

１．２　芳香化酶基因
芳香化酶（ａｒｏｍａｔａｓｅ）是催化雄激素向雌激素转化的一

个关键酶，它能够催化睾酮和雄烯二酮等雄激素转化为雌激

素［３］。在芳香化反应过程中，细胞色素 Ｐ４５０芳香化酶起主
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导作用，对调节整个性类固醇激素的平衡有重要意义。

Ｓｕｄｈａｋｕｍａｒｉ等详细研究了尼罗罗非鱼（Ｏｒｅｏｃｈｒｏｍｉｓｎｉｌｏｔｉｃｕｓ）
Ｐ４５０芳香化酶基因的表达与作用，结果显示 Ｐ４５０芳香化酶
基因在雌雄鱼体中具有明显的表达差异，在卵巢中的表达显

著强于在精巢中的表达［４］；在对奥利亚罗非鱼（Ｏｒｅｏｃｈｒｏｍｉｓ
ａｕｒｅｕｓ）的研究中发现，Ｐ４５０芳香化酶仅在卵巢中表达，精巢
中无表达［５］；青

!

［６］和欧洲海鲈（Ｄｉｃｅｎｔｒａｒｃｈｕｓｌａｂｒａｘ）［７］的
Ｐ４５０芳香化酶亦在卵巢中表达，精巢中几乎不表达。此外，
鱼类体内芳香化酶的表达水平和活性还与雌激素生成量以及

生殖细胞发育有关。莫桑比克罗非鱼（Ｔｉｌａｐｉａｍｏｓｓａｍｂｉｃａ）卵
巢合成１７β－雌二醇的能力与芳香化酶ｍＲＮＡ水平及蛋白含
量密切相关；虹鳟鱼（Ｏｎｃｏｒｈｙｎｃｈｕｓｍｙｋｉｓｓ）体内促性腺激素的
含量随芳香化酶活性的提高而增加；日本鳗鲡（Ａｎｇｕｉｌｌａ
ｊａｐｏｎｉｃａ）血液中１７β－雌二醇的含量与芳香化酶的活性有关，
滤泡细胞层分泌１７β－雌二醇的量取决于芳香化酶活性的
高低。

１．３　Ｓｏｘ基因家族
Ｓｏｘ（ｓｒｙ－ｒｅｌａｔｅｄｂｏｘ）基因家族含有 １个 ＳＲＹ样 ＨＭＧ

盒，广泛参与包括性别决定与性腺分化在内的多个性腺发育

事件。其中受到较多重视的是 Ｓｏｘ９基因，其 ＨＭＧ结构域可
与ＤＮＡ序列特异性结合，而该区域的突变将会使其失去结合
能力从而导致性反转。Ｎｏｒｔｈｅｒｎ杂交分析结果表明，Ｓｏｘ９在
大鳞副泥鳅（Ｐａｒａｍｉｓｇｕｒｎｕｓｄａｂｒｙａｎｕｓ）精巢中高表达，表明该
基因与精巢形成和分化有关。Ｙｏｋｏｉ等从青

!

中分离出 Ｓｏｘ９
基因，原位杂交分析发现其主要在成鱼的卵巢中表达，在精巢

中表达较少，表明其在性腺分化过程中具有不同的作用方

式［８］。Ｇａｌａｙ－Ｂｕｒｇｏｓ等［９］和Ｈｅｔｔ等［１０］分别从欧洲海鲈和欧

洲大西洋鲟（Ａｃｉｐｅｎｓｅｒｓｔｕｒｉｏ）中获得１２个和８个Ｓｏｘ基因，其
中部分存在基因重复现象，这些在鱼类中克隆到的与哺乳动

物性别决定基因的同源基因没有保守的性别决定功能，或者

其功能有待于进一步验证。

１．４　ＤＭＲＴ基因家族
ＤＭＲＴ（ｄｏｕｂｌｅｓｅｘａｎｄｍａｂ－３ｒｅｌａｔｅｄｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒ）

基因家族是１类转录调控因子，含有果蝇的 ｄｏｕｂｌｅｓｅｘ基因和
线虫ｍａｂ－３基因共有的ＤＭ－ｄｏｍａｉｎ蛋白序列，其编码的产
物以锌指方式与特异的ＤＮＡ序列相结合，调控基因表达［１１］。

其中Ｄｍｒｔ１是一个与性别决定和性腺分化的相关转录因子编
码基因，被认为是脊椎动物中最原始的性别相关基因，为继

Ｓｏｘ９之后发现的又１个性别相关的重要基因。Ｇｕｏ等发现
ＤＭＲＴ１基因在斑马鱼（Ｄａｎｉｏｒｅｒｉｏ）精巢和卵巢发育中都有表
达，证明 ＤＭＲＴ基因不仅与其精巢发育密切相关，而且在卵
巢发育过程中也起到重要作用［１２］。此外，鱼类中ＤＭＲＴ基因
家族的功能变化很多，其很多成员都有明显的组织特异性，与

性别分化有着一定的联系。

２　人工诱导鱼类性别分化

２．１　温度诱导鱼类性别分化
环境因素对性别决定和分化影响的现象已在包括野生型

种群和实验种群在内的３９种硬骨鱼中发现，最主要的因素是
温度，其次是种群密度、盐度、ｐＨ值、光周期等。鱼类的温度
依赖型性别决定（ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ－ｄｅｐｅｎｄｅｎｔａｌｓｅｘ－ｄｅｔｅｒｍｉｎａ

ｔｉｏｎ，ＴＳＤ）大致可以划分为３种类型。第１种类型是高温下
生成较多的雄性低温则生成较多的雌性，大多数鱼类均属于

此种类型。Ｄｃｏｔｔａ等利用高温处理性别分化期的尼罗罗非
鱼，发现升温可使尼罗罗非鱼的芳香化酶 ｍＲＮＡ表达水平降
低，雌二醇分泌量减少，最终使基因型为雌性的个体雄性

化［１３］。Ｄｅｓｐｒｅｚ等研究报道，奥利亚罗非鱼的雌雄比率随着
温度的变化而变化，在３４℃时后代雄性比例高达９７．８％；在
２７℃时雌、雄比例趋于平衡，雄性为６３％［１４］。Ｕｃｈｉｄａ等研究
发现分别在２８．５、３５、３７℃水温条件下饲养雌性基因型斑马
鱼至４０ｄ，性腺出现雄性化的比率不断上升，分别为 ０、
６８８％和１００％［１５］。第２种类型则与之相反，高温下为雌性，
低温为雄性。Ｂｌａｑｕｅｚ等在海鲈鱼中发现其发育处于１５℃时
雄性占绝对优势，在 ２４～２５℃时，雄性比例下降至 ２７％以
下；性染色体为ＸＹ的鲶鱼（Ｉｃｔａｌｕｒｕｓｕｎｃｔｕａｔｕｓ），在其性别决
定的关键时期，高温使群体趋向雌性；大马哈鱼（Ｏｎｃｏｒｈｙｎｃｈｕｓ
ｎｅｒｋａ）在温度升高时群体发育也趋向雌性［１６］。第３种类型是
高低温均诱导出单性雄性种群，中间温度发育为性比１∶１的
种群。如泥鳅（Ｍｉｓｇｕｒｎｕｓａｎｇｕｉｌｌｉｃａｕｔｕｓ）［１７］和大鳞副泥鳅［１８］

在高温（２５～３０℃）处理下均能得到明显的偏雄性群体，雄性
比率达８０％以上，而在２０℃条件下发育形成性比接近１∶１
的种群；牙鲆（ｐａｒａｌｉｃｈｔｈｙｓｏｌｉｖａｃｅｕｓ）［１９］在升温及降温时，其雌
性个体比例减少，中间温度时种群比为１∶１。
２．２　外源激素诱导鱼类性别分化

自１９６９年日本学者Ｙａｍａｍｏｔｏ提出用外源性激素诱导鱼
类雄性化和雌性化的设想后，几十年来国内外相继有许多学

者在各种不同的鱼类进行了外源类固醇激素诱发性逆转的试

验。通过对鱼体进行性激素的处理，使鱼群体由基因型的雄

性或雌性转变成为具有功能性的表现型雌性或雄性，常用方

法有注射、口服、浸泡和将激素药丸植入鱼体内等。

具有雄性化效应的外源激素如１７α－甲基睾酮（１７α－
ＭＴ）、１７β－去甲雄三烯醇酮（ＴＢ）、醋酸去甲雄三烯醇酮
（ＴＢＡ）、１１－酮基睾酮（１１－ＫＴ）、１１β－羟雄烯二酮（ＯＨＡ）
等，它们能够影响鱼类性腺发育过程，改变鱼体个体内源激素

表达水平，从而引起鱼类群体性别比率的改变。将性成熟的

雄性斑马鱼暴露于不同浓度的１７α－ＭＴ中，发现当浓度达到
６．４ｎｇ／Ｌ和８．５ｎｇ／Ｌ时即可明显抑制内源酮基睾酮（ＫＴ）和
睾酮（Ｔ）的表达，６２．３ｎｇ／Ｌ的１７α－ＭＴ使ＫＴ和Ｔ的表达水
平分别降低了９６．６％和７９．８％［２０］。Ｓｏｎｅ等研究发现，雌性
食蚊鱼（Ｇａｍｂｕｓｉａａｆｆｉｎｉｓ）幼鱼暴露于１μｇ／Ｌ和１０μｇ／ＬＴＢ
中，２８ｄ后雌鱼体内出现卵精巢结构，卵巢中出现精子［２１］。

Ａｒｓｌａｎ等采用１ｍｇ／ＬＴＢＡ处理黑斑刺盖太阳鱼（Ｐｏｍｏｘｉｓｎｉ
ｇｒｏｍａｃｕｌａｔｕｓ）幼鱼，发现暴露组雄鱼比例为１００％，完全偏离
了对照的１∶１比例；同样，１７β－雌二醇（Ｅ２），１７α－乙炔基
雄二醇（ＥＥ２），二乙基己烯雌酚（ＤＥＳ）等雌激素对鱼类具有
雌性化效应，能够诱发鱼类性腺向雌性化方向发育，导致雄鱼

发育成为功能性雌鱼［２２］。Ｗａｎｇ等采用含有不同浓度 Ｅ２的
饲料分别喂养３０ｄ龄大鳍鳞鳃太阳鱼（Ｌｅｐｏｍｉｓｍａｃｒｏｃｈｉｒｕｓ）
６０ｄ后，发现大部分雄鱼性腺发育为卵巢样结构，其中
１５０ｍｇ／ｋｇ实验组鱼体雌性化效应最为明显［２３］。Ｌａｂａｄｉｅ
等［２４］研究结果表明低浓度ＥＥ２能够抑制大菱鲆（Ｐｓｅｔｔａｍａｘｉ
ｍａ）体内雄烯二酮和１１－ＫＴ的合成，降低其在血浆中的含
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量，精巢中出现雌激素的表达。用１０μｇ／ＬＤＥＳ处理雄性银
鲤（Ｃａｒａｓｓｉｕｓａｕｒａｔｕｓ）１４ｄ后，发现鱼体内精母细胞解体，精
巢结构明显退化并向卵巢方向发育［２５］。

２．３　芳香化酶抑制剂（ａｒｏｍａｔａｓｅｉｎｈａｂｉｔ，ＡＩ）诱导鱼类性别
分化

芳香化酶是将睾酮转化成１７β－雌二醇的一个关键酶，
若将其抑制必然会导致１７β－雌二醇不能合成，从而使尚未
分化的幼鱼由于缺乏雌激素而趋向雄性化。因此，在鱼苗性

未分化阶段用芳香化酶抑制剂（ＡＩ）抑制芳香化酶的作用，可
以在一定程度上诱导雄性化个体的产生。Ｐｉｆｅｒｒｅｒ等在用 ＡＩ
处理斑马鱼时，在饲料中添加ＡＩ浓度为１０μｇ／ｇ，雄鱼比例达
６２５％；加大ＡＩ的浓度到１００μｇ／ｇ或５００μｇ／ｇ时，雄鱼率均
达到１００％；如果使用 ＡＩ时伴用低剂量的 ＭＴ会达到更好的
雄性化效果［２６］；但 Ｂｈａｎｄａｒｉ等发现，外源雌激素会完全阻碍
ＡＩ的作用，抑制其趋向雄性化的可能［２７］。
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