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摘要：为进一步了解河川沙塘鳢（!"#$%#&’%() *#%+,#*-(.+）胚胎早期发育过程中孵化腺（H1(’5806 6210I，HJ）的发生及

其超微结构，采用透射电镜观察了河川沙塘鳢胚胎早期发育过程中心跳期、眼晶体形成期、血液循环期、眼黑色素出

现期、孵化前期、初孵仔鱼期等 * 个不同时期的孵化腺超微结构。观察结果显示，河川沙塘鳢的孵化腺为单细胞腺

体，最早可在眼晶体形成期观察到孵化腺细胞（H1(’5806 6210I ’=22>，HJ4>），主要分布于头部腹面、头部与卵黄囊连

接处及其卵黄囊前腹面；当胚胎发育至血液循环期时，HJ4> 不仅在形态上达到最大，数量上急剧增多，而且分布更

广泛；胚胎发育进入眼黑色素出现期时，可以观察到处于不同合成时期的酶原颗粒，每个酶原颗粒外面均有膜包围，

颗粒之间有明显的界限；当胚胎发育至孵化前期时，HJ4> 在数量上达到最多，并且可以观察到呈圆球形、直径约为

#) "K L %) ## !: 的孵化酶颗粒自 HJ4> 顶部的开口向外分泌，这些颗粒有的以单体形式存在，有些则粘结成团；初孵

仔鱼期，HJ4> 分泌作用已经完成，它们离开胚胎表面，移至表皮细胞下方并逐渐衰退。以上结果表明，河川沙塘鳢

孵化酶颗粒有一个成熟过程，成熟的孵化酶颗粒主要通过外倾方式向卵周隙中分泌以帮助胚胎的孵化破膜。
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! ! 鱼类胚胎的孵化破膜是胚胎发育过程中的一个

关键环节，如果不能适时破膜，胚胎发育就会终止，

因此是否适时破膜成为制约其种族繁衍的一个重要

因子。孵 化 破 膜 包 括 胚 胎 孵 化 腺 细 胞（H1(’5806
6210I ’=22>，HJ4>）所产生和分泌的孵化酶（H1(’5806
=0O?:=，HP）对卵膜的消化和胚胎通过自身运动使

其从部分被消化的卵膜中脱出这两个阶段［%］，但起

决定性 作 用 的 还 是 HJ4> 所 产 生 和 分 泌 的 孵 化

酶［"G+］。

鱼类的孵化腺（H1(’5806 6210I，HJ）一般由单细

胞腺组成，出现于胚胎特定的发育阶段，至胚胎孵出

后的特定时期消失［K］。孵化酶是胚胎的 HJ4> 所分

泌的特异性酶［*］，首先被包装成分泌颗粒，随后被分

泌到卵周隙中，从而与卵膜接触并对其进行消化降

解。关于鱼类 HJ 和孵化酶的研究最早开始于 %$%#
年，日本学者森脇幾茂（Q-/8R1S8）首次证明了鱼类

孵化酶的存在。而后的研究主要集中在 HJ4> 的形

态、分布、出现的时间及迁移，孵化酶的分离、纯化、

生化特性及功能上［FG%#］。随着现代生物技术的发

展，关于 HJ4>、孵化酶的研究不断深入。已有不少

学者从显微结构和亚显微结构对几种鱼类 HJ4> 的

发生和特征进行了研究，但从超微结构阐明鱼类胚

胎 HJ4> 的发生和 特 征，仅 在 草 鱼（ /%0$#*-+12$34
#"#$ ("0..’)）、鲤鱼（/2*1($’) 5+*(#）、黄海太平洋鲱

（/.’*0+ *+..+)(）等少数种类有过报道［%，%%G%K］。

河川沙塘鳢（!"#$%#&’%() *#%+,#*-(.+）属于鲈形

目（T=/’83-/:=>）沙塘鳢科（&I-0(-U.(8I1=），俗名塘

鳢鱼，为淡水底栖小型肉食性鱼类。其个体虽小，但

肉嫩刺少，味道鲜美，深受江浙、沪、闽等地人们的喜

爱，是一种具有重要经济价值的淡水鱼类。在对河

川沙塘鳢的生物学、胚胎发育、器官发育、HJ 亚显

微结构观察等研究基础上［%*G"%］，本文进一步对胚胎

发育过程中 HJ4> 的发生及其超微结构进行了观

察，以期为阐明鱼类的孵化机制提供更为丰富的基

础资料。

% 材料和方法

%) % 材料

河川沙塘鳢亲鱼购自上海市铜川路水产品集贸

市场。采用干法授精获得受精卵，将消除粘性的受
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精卵置于室内水族箱中，在 !" # $% &的室温条件下

静水孵化，每天换水两次。根据河川沙塘鳢胚胎发

育分期表观察活体胚胎发育各期至孵化［!’］，从心跳

期开始，其余分别在眼晶体期、血液循环期、眼黑色

素出现期、孵化前期和初孵仔鱼期共 ( 个时期各取

样 ! 次。

!) $ 方法

将样本放入 % &预冷的 $) *+ 戊二醛和 !) ,+
锇酸 中 进 行 双 重 固 定，,) ! -./ 0 1 磷 酸 缓 冲 液

（2345 $）漂洗；丙酮梯度系列脱水，每次 !* -67；环

氧树脂包埋；189:; 型超薄切片机下切出约 ! #
$ !-厚的半薄切片，在光镜下确定孵化腺的位置，

然后切出约 *, 7- 厚的超薄切片，经醋酸铀和柠檬

酸铅分别染色 !, -67，在飞利普 <=>?@A:!, 型透射

式电子显微镜下观察。

$ 结果

$) ! 心跳期

从受精卵开始发育至心跳期的这一阶段，在胚

胎表皮细胞中未观察到与表皮细胞形态有较大差异

的 3B>C。即在该时期并无 3B>C 出现。

$) $ 眼晶体形成期

胚胎发育至眼晶体形成期时，3B>C 开始出现，

主要分布在胚体头部腹面及其与卵黄囊连接处。处

于此时期（ 包括随后完成其分泌过程的孵化前期）

的 3B>C 的电子密度较周围表皮细胞大，在形态上

也与其有较大的差异，但此时期的 3B>C 在数量上

较少。在电镜下，孵化腺细胞内的孵化酶颗粒呈现

出电子不一致的现象（ 图版 A：!）。同时，在其细胞

核的四周还有溶酶体（图版 A：$）、高尔基体（图版 A：
D）、粗面内质网和大量的线粒体（图版 A：%）的出现。

这些内质网表面密布有大量核糖体，内有致密的絮

状物。在高尔基体周围有分泌泡和分泌颗粒出现

（图版 A：D）。

$) D 血液循环期

当胚胎发育至血液循环期时，3B>C 不仅在形

态上达到最大，而且数量上也增多，主要分布于头

部两侧、头部腹面及其与卵黄囊连接处。在形态上，

3B>C 大多为椭圆形，短径为 * # " !-，长径为 4 #
!$ !-，为单层细胞。同时，在其细胞核四周存在大

量的粗面内质网（ 图版 A：*），粗面内质网的表面密

布着大量核糖体（图版 A：(）。

$) % 眼色素出现期

胚胎进一步发育进入眼黑色素出现期，此时期

大量的 3B>C 出现在胚胎头部两侧、头部腹面及其

与卵黄囊连接处、卵黄囊前腹面。3B>C 的核位于

细胞基部，呈椭圆形，核仁明显，在核的上方有许多

线粒体和内质网，线粒体常呈长柱形，体积较大（ 图

版 A：4 # "）。此外，还可以观察到处于不同合成时

期的酶原颗粒，每个酶原颗粒外面均有膜包围，颗粒

之间有明显的界限。溶酶体在此时期也还能够观察

到。

$) * 孵化前期

当胚胎发育至孵化前期时（ 孵出前 D E），3B>C
体积变大，形状呈圆形或椭圆形，孵化酶颗粒逐渐增

多，充满 3B>C 中上部，核被挤到细胞的基部（ 图版

A：’）。此时期，3B>C 在数量上达到最多，但形态上

由于 3B>C 已经大量地分泌孵化酶颗粒而变小。当

胚胎发育至孵出前 ! E 时，3B>C 的孵化酶颗粒大多

已分泌出去，细胞变小且呈扁圆形。在电镜下，可清

楚看到酶原颗粒正在释放之中（ 图版 A：’），这些孵

化酶颗粒有的以单体形式存在，有些则粘结成团。其

形状为圆球形，直径为 ,) $* # !) , !- 这种分泌颗粒

是通过外倾作用进行排放的，属于全浆分泌方式。

$) ( 初孵仔鱼

在此阶段，3B>C 分泌作用已经完成，它们离开

胚胎 表 面，并 逐 渐 衰 退。分 泌 作 用 刚 刚 完 成 时，

3B>C 内还有粗面内质网和大量的线粒体，线粒体

呈长柱形，体积也较大（图版 A：!,）。和前 D 个时期

一样，此时期的 3B>C 中也有溶酶体出现。

D 讨论

河川沙塘鳢的 3B>C 是发生于胚胎外胚层的单

细胞腺体［!:$］，主要分布于胚胎头部腹面、头部和卵

黄囊连接处以及卵黄囊的前腹面。3B>C 在其眼晶

体形成期开始出现，随着胚胎的发育，其数量急剧增

多，当胚胎发育至眼黑色素出现期时，3B>C 的数量

达到 ’,, # !$,, 个［$］。不同鱼类 3B>C 的数量是不

同的，其数量与其卵膜的强度相关［!!］。

无论处于开始分化的眼晶体形成期，还是正在

完成其分泌过程的孵化前期，河川沙塘鳢的 3B>C
的电子密度均较其周围的表皮细胞大，而且其形态

结构也与表皮细胞有较大的差异，因此在电镜下容

易观察 到。和 其 它 鱼 类 一 样［$,，$$:$D］，河 川 沙 塘 鳢

3B>C 的核位于细胞基部，呈椭圆形，核仁常位于核

的中央，核的中央和边缘有许多异染色质。另外，在

其核的 四 周 和 分 泌 颗 粒 的 下 方 有 许 多 粗 面 内 质

网 和线粒体，并可以看到高尔基体和处于不同时
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!" 眼晶体形成期，不同电子致密度的酶颗粒，# $%&&；’" 眼晶体形成期的溶酶体，# !’(&&；$" 眼晶体形成期正合成酶颗粒的高尔基体及线粒体，

# $&&&&；)" 眼晶体形成期 *+, 内大量的线粒体，# $&&&&；(" 血液循环期 *+, 内大量的内质网及核糖体，# $-&&&；." 血液循环期 *+, 内质网

内致密的絮状物，# !$(&&&；%" 眼色素出现期的 *+,，# .’&&；/" 眼色素出现期 *+, 内的大型线粒体，# ’)&&&" -" 孵化前期分泌孵化酶颗粒的

*+,，# .’&&；!&" 初孵仔鱼期完成分泌作用的 *+,，# .’&&
0+：孵化酶颗粒；12：核糖体；131：粗面内质网；+,：高尔基复合体；+4：高尔基液泡；56：溶酶体；7：线粒体；8：细胞核；89：核仁

图版 :; 河川沙塘鳢孵化腺的超微结构
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期的孵化酶颗粒；并且在同一个 !"# 中，其孵化酶

颗粒的电子致密度不一致，表明各个孵化酶颗粒处

于不同的合成时期，同时也意味着其孵化酶颗粒有

一个成熟过程。这与许多学者的报道一致［$%，$$］。

孵化酶颗粒充满于 !"#& 的中上部，呈圆球形，

其分泌颗粒合成的过程是从粗面内质网到高尔基

体，再到浓缩泡，最后形成分泌颗粒。在河川沙塘鳢

的 !"#& 中不存在早期分泌颗粒与晚期分泌颗粒形

态不一的现象，这与黄海太平洋鲱（!"#$%& $&""&’(）
的研究结果有所不同［’(］。其颗粒直径在 %) $* +
’, %% !- 之间，孵化酶颗粒之间有的以单体存在，有

的相互粘结成团，这与鲤鱼的孵化酶颗粒不同。后

者在其孵化酶分泌期，其孵化酶颗粒彼此相连［$$］。

在孵 化 前 期，!"#& 迁 移 到 胚 胎 表 面，其 中 某 些

!"#& 的顶部出现开口。孵化酶颗粒即从顶部的开

口通过外倾方式向外分泌，其分泌过程是陆续进行

的，部分完成分泌作用的 !"#& 还留有少量的孵化

酶颗粒及大量呈长柱状的线粒体。此外，还有留有

粗面内质网，高尔基体等。此时，释放出的酶原颗粒

即可消化卵膜的内层，保留薄且脆的外层，接着胚胎

只需通过一定的运动即可破膜而出，完成孵化作用。

如果没有 !"#& 产生的孵化酶对卵膜内层的消化，

胚胎就不可能破膜孵化，因此，胚胎本身的 !"#& 产

生和分泌的孵化酶在孵化过程中起决定性的作用。

!"#& 的退化与消失可能与其细胞内存在的溶

酶体［$$］或者残留的孵化酶颗粒［$.］有关，但其机制

尚需进一步研究。
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