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鳜鱼卵母细胞发育的组织学和超微结构观察

林国辉1,方展强2

(华南师范大学 1.分析测试中心；2.生命科学学院,广东广州 510631)

摘要：对鳜鱼 (Ｓｉｎｉｐｅｒｃａｃｈｕａｔｓｉ)卵巢中的卵母细胞发育的组织学和超微结构进行观察.按照其生理
结构特征将其发育过程分为 6个阶段.卵膜在卵母细胞发育 Ш 时相形成,包括鞘膜、放射膜和卵黄
膜.结果还讨论了鳜鱼卵黄颗粒的发生以及与卵膜形成的关系.
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　　鳜鱼 (Ｓｉｎｉｐｅｒｃａｃｈｕａｔｓｉ)俗称桂花鱼,属鲈形目,鮨科,鳜属.在我国,鳜属鱼类资源丰富,自
然水域中包括近 20个品种.鳜鱼肉味鲜美,营养丰富,人工养殖获较大的经济效益 [1-2].对鳜
鱼生物学特性的研究已作了许多报道,相继解决了鳜鱼的亲鱼培育、人工催产孵化、苗种培育
等技术问题,实现了大批量的鱼苗生产 [3-5].已经报道对鳜鱼肝脏和精巢的组织学和超微结
构的研究 [6-7],对于鳜鱼卵巢结构及其发育的组织学观察也已有报道 [8-9],但对卵母细胞发育
的超微结构研究尚未见报.本文通过对鳜鱼卵母细胞的组织学结构和生长发育过程的光镜和



透射电镜观察,分析和探讨鳜鱼卵母细胞各时相的形态特征以及卵膜发生、卵黄形成的过程和
机制,结果如下.

1　材料与方法

1.1　实验动物
鳜鱼采自省级南海鳜鱼良种场.在鳜鱼的性成熟阶段 (3月 ～5月,华南地区的春季时节 )

先后获得 16条成熟的雌性鳜鱼,以便取得各个不同发育阶段的卵细胞.鱼的体长为 25～
30ｃｍ,体质量 500～600ｇ.性腺成熟系数按 ＧＳＩ=性腺重/体重 ×100%计算.并计算其怀卵
量.
1.2　组织切片制样

活体取出卵巢组织小块,切成2ｍｍ3大小的块状,用生理盐水冲洗后投入波恩氏液中固定
24ｈ以上.较大的卵母细胞则逐粒挑散后用解剖针刺穿细胞膜,使固定液能渗入卵细胞内部.
然后用乙醇逐级脱水,经二甲苯透明,54Ｃ°石蜡包埋,连续切片制成 7μｍ的切片,Ｈ-Ｅ染
色,凝胶树脂封片后在显微镜下观察拍照.
1.3　透射电镜制样

取卵巢组织小块经质量分数 (下同 )为 3%的戊二醛固定 24ｈ,0.1ｍｏｌ/Ｌ磷酸缓冲液 (ｐＨ
=7.4)冲洗,置 1%锇酸后固定,再用 0.1ｍｏｌ/Ｌ磷酸缓冲液 (ｐＨ=7.4)冲洗,然后用各级乙醇
逐级脱水,包埋、定位、超薄切片、染色,最后置 ＦＥＩ-Ｔｅｃｎａｉ12型透射电镜下观察并拍照.

2　结果

本实验被检查的雌性个体其平均成熟系数 (ＧＳＩ)为5.8%左右,怀卵量7.2万粒/ｋｇ.鱖鱼
卵母细胞发育及卵膜发生的一般组织和超微结构的观察结果如下.
2.1　卵母细胞的发育特征

鱖鱼卵巢位于腹腔背部消化管之上,由卵巢系膜悬于腹腔背壁,左右各一,末端愈合开口
于泄殖窦.卵巢外腹膜内包被一层结缔组织膜,并从卵巢壁向卵巢腔延伸形成卵巢板 (ｏｖａｒｉａｌ
ｌａｍｅｌｌａｅ),内有微血管分布,可观察到红血球和扁平的内皮细胞及其它结缔组织；卵巢板内含
有各种形态的卵细胞 (图版 ＩＩ-8).鱖鱼卵母细胞发育各个时相的形态特征明显,将其分为 6
个时相,各时相卵母细胞发育的组织学形态和超微结构特点如下.

Ｉ时相　Ｉ时相的卵母细胞是刚刚由卵巢生殖上皮细胞分裂而形成的,因此又称之为卵原
细胞.卵原细胞成群地分布在卵巢基质中.早期的卵原细胞呈圆形,细胞器较少,内部结构染色
分辨不明显.位于中央的细胞核圆形,染色较深 (图版 ＩＩ-8).Ｉ时相卵母细胞胞径5～20μｍ.

ＩＩ时相　从 Ｉ时相到Ⅱ时相卵母细胞体积迅速增大,形状开始变得不规则,细胞质染色
深,核圆形,数个核仁分布于核边缘,由卵原细胞过渡为初级卵母细胞 (图版 ＩＩ-8).ＩＩ时相的
卵母细胞其胞质内线粒体开始增多,并聚集成团,形成染色很深的卵黄核 (ｙｏｌｋｎｕｃｌｅｕｓ)结构.
在Ⅱ时相末,卵母细胞外出现了一层扁平的滤泡膜,滤泡细胞呈梭形.胞质中开始出现卵黄泡
(图版 Ｉ-1).卵黄泡也称为液泡或泡内卵黄,卵黄泡内是电子致密度较低的絮状物,在光镜下
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可观察到核内染色体已经解体,核膜开始溶解,而部分絮状染色质游离在核区内；细胞基质出
现局部松弛,形成 “空洞 ”,将成为卵黄泡.Ⅱ时相的卵母细胞卵径 20～200μｍ.

ＩＩＩ时相　ＩＩＩ时相的卵母细胞开始进入大生长期早期阶段,卵径 200～500μｍ,胞体呈规
则的圆形或椭圆形.在初积脂肪时期,卵母细胞胞质内液泡数量增多 (图版 Ｉ-2),滤泡膜双
层,在质膜与滤泡膜之间已形成放射膜.进入初积卵黄时期,胞质内液泡数量进一步增多,卵
内出现有少量的卵黄颗粒,内层滤泡细胞呈椭圆形 (图版 Ｉ-3).

ＩＶ时相　Ⅳ时相卵细胞是处于大生长期晚期的初级卵母细胞,其明显的特征是卵黄颗粒
充满胞质空间,这时卵细胞个体迅速增大,卵径在 900μｍ左右.按照细胞的大小和形态变化,
可将其分为早、中、晚 3期.

在早期阶段,卵黄颗粒基本上处于细胞膜附近 (图版 Ｉ-2),这也是卵黄颗粒外源形成所
产生的结果.放射膜在这个阶段继续增厚.

中期阶段,卵黄颗粒从细胞边缘逐渐移入细胞内,最终充满胞质空间 (图版 Ｉ-5),小的卵
黄颗粒相互融合,形成大的卵黄球.这时细胞质中分布有大量的线粒体,卵黄颗粒上可以看到
清晰的同心多层膜结构.

晚期阶段,卵细胞已经基本成熟,卵径最大可达1ｍｍ.卵黄颗粒结成块状.此时卵细胞动
物极受精孔形成,是由放射膜、卵膜连同滤泡细胞一起凹陷形成的；细胞核开始偏位,移向动物
极 (图版 Ｉ-6).

图版Ⅰ　1：ＩＩ时相卵母细胞,×132.ＯｏｃｙｔｅｉｎｐｈａｓｅＩＩ,×132.2：ＩＩ时相、ＩＩＩ时相和 ＩＶ时相卵细胞；×33.Ｏ-
ｏｃｙｔｅｉｎｐｈａｓｅＩＩ,ＩＩＩａｎｄＩＶ,×33.3：ＩＩＩ时相的卵细胞,示卵膜已经形成,×132.ＯｏｃｙｔｅｉｎｐｈａｓｅＩＩＩ,ｓｈｏｗｉｎｇ
ｔｈｅｆｏｒｍａｔｉｏｎｏｆｃｈｏｒｉｏｎ,×132.4：ＩＩＩ时相晚期卵母细胞,充满液泡,出现小油滴和卵黄颗粒,可见受精孔,×
132.ＴｈｅｌａｔｅｒｓｔａｇｅｏｆｐｈａｓｅＩＩＩｏｏｃｙｔｅ,ｆｉｌｌｅｄｗｉｔｈｙｏｌｋｖｅｓｉｃｌｅｓ,ｏｉｌｄｒｉｐｌｅｔｓａｎｄｙｏｌｋｇｒａｎｕｌｅｓ,ｓｈｏｗｉｎｇｔｈｅｍｉｃｒｏ-
ｐｙｌｅ,×132.5：ＩＶ时相的卵细胞,示卵黄颗粒开始积累,×33.ＯｏｃｙｔｅｉｎｐｈａｓｅＩＶ,ｓｈｏｗｉｎｇｔｈｅａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎｏｆ
ｙｏｌｋｇｒａｎｕｌｅｓ,×33.6：ＩＶ时相的卵细胞,示细胞核偏位,×132.ＯｏｃｙｔｅｉｎｐｈａｓｅＩＶ,ｓｈｏｗｉｎｇｔｈｅｎｕｃｌｅｕｓｅｘｃｕｒ-
ｓｉｏｎ,×132.
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　　Ｖ时相　第 Ｖ时相的卵母细胞为成熟卵、卵径可达 1000μｍ,卵内有大量的卵黄颗粒 (图
版 ＩＩ-7).这时细胞核核膜消失,只能见到一团核质.Ⅴ时相的卵细胞已经发育完成,可以从
生殖孔排出.
　　ＶＩ时相　ＩＶ时相的卵母细胞没有产出,在卵巢内就会发育成 ＶＩ时相.此时的卵基本上
与卵巢脱离,用手轻轻挤压鱼腹即有黄色的卵粒从生殖孔排出.此时的卵细胞已经趋向生理
死亡或称自然退化,卵黄开始液化,核溃散,细胞胀大.本次实验没有观察到 ＶＩ时相卵细胞.

图版Ⅱ　7：Ｖ时相的卵母细胞,充满卵黄颗粒,×33.ＯｏｃｙｔｅｉｎｐｈａｓｅＶ,ｆｉｌｌｅｄｗｉｔｈｙｏｌｋｇｒａｎｕｌｅｓ,×33.8：卵原
细胞 (Ｉ时相 )与具单层滤泡细胞的 ＩＩ时相卵母细胞,×1000.Ｏｏｇｏｎｉｕｍ (ｐｈａｓｅＩ)ａｎｄｏｏｃｙｔｅｗｉｔｈａｓｉｎｇｌｅｌａｙｅｒ
ｏｆｆｏｌｌｉｃｕｌａｒｃｅｌｌｓｉｎｐｈａｓｅＩＩ,×1000.9：ＩＶ时相的卵母细胞,示双层滤泡细胞正在分化,卵膜结构形成,×
1000.ＯｏｃｙｔｅｉｎｐｈａｓｅＩＶ,ｓｈｏｗｉｎｇｔｈｅｆｏｒｍａｔｉｏｎｏｆｔｗｏｌａｙｅｒｓｏｆｆｏｌｌｉｃｕｌａｒｃｅｌｌｓａｎｄｔｈｅｃｈｏｒｉｏｎ,×1000.10：ＩＩＩ时
相早期的卵母细胞,示放射膜上的孔道结构,×2000.ＯｏｃｙｔｅｉｎｔｈｅｅａｒｌｙｓｔａｇｅｉｎｐｈａｓｅＩＶ,ｓｈｏｗｉｎｇｔｈｅｆｏｒｍａｔｉｏｎ
ｏｆｐｏｒｅｃａｎａｌｓｉｎｒａｄｉａｌｍｅｍｂｒａｎｅ,×2000.11：ＩＶ时相早期的卵母细胞,形成双层滤泡细胞层,卵黄颗粒开始积
累,×1000.ＯｏｃｙｔｅｉｎｔｈｅｅａｒｌｙｓｔａｇｅｉｎｐｈａｓｅＩＶ,ｓｈｏｗｉｎｇｔｗｏｌａｙｅｒｓｏｆｆｏｌｌｉｃｕｌａｒｃｅｌｌｓ,ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎｏｆｙｏｌｋｇｒａｎ-
ｕｌｅｓ,×1000.12：ＩＶ时相的卵母细胞,示卵黄颗粒相互融合,×1000.ＯｏｃｙｔｅｉｎｐｈａｓｅＩＶ,ｓｈｏｗｉｎｇｔｈｅａｍａｌｇａ-
ｍａｔｉｏｎｏｆｙｏｌｋｇｒａｎｕｌｅｓ,×1000.
Ｅｃ：红血球 ｅｒｙｔｈｒｏｃｙｔｅ；Ｆｃ：滤泡细胞 ｆｏｌｌｉｃｕｌａｒｃｅｌｌ；Ｉ：Ｉ时相卵原细胞 ｏｏｇｏｎｉｕｍｉｎｐｈａｓｅＩ；ＩＩ：ＩＩ时相卵原细胞 ｏｏｃｙｔｅｉｎｐｈａｓｅＩＩ；

ＩＩＩ：ＩＩＩ时相卵原细胞 ｏｏｃｙｔｅｉｎｐｈａｓｅＩＩＩ；ＩＶ：ＩＶ时相卵原细胞 ｏｏｃｙｔｅｉｎｐｈａｓｅＩＶ；Ｍ：线粒体 ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａ；Ｍｉ：受精孔 ｍｉｃｒｏｐｙｌｅ；

Ｎ：细胞核 ｎｕｃｌｅｕｓ；Ｎｕ：核仁 ｎｕｃｌｅｏｌｕｓ；ＮＹ：卵黄核 ｙｏｌｋｎｕｃｌｅｕｓ；Ｒ：放射膜 ｒａｄｉａｌｍｅｍｂｒａｎｅ；Ｔ：鞘膜 ｔｈｅｃａｌｍｅｍｂｒａｎｅ；Ｖ：Ｖ时相

卵原细胞 ｏｏｃｙｔｅｉｎｐｈａｓｅＶ；ＹＧ：卵黄颗粒 ｙｏｌｋｇｒａｎｕｌｅｓ；ＹＭ：卵黄膜 ｙｏｌｋｍｅｍｂｒａｎｅ；Ｙｖ：液泡 ｙｏｌｋｖｅｓｉｃｌｅｓ

2.2　卵母细胞卵膜的发生与形成
鳜鱼卵的卵膜在 ＩＩＩ时相业已形成,在光镜下可以清楚地看到其中的放射膜结构 (图版 Ｉ

-4).卵膜分为 3层,由外到内依次是鞘膜 (ｃｈｏｒｉｎ)、放射带 (ｚｏｎｅｒａｄｉａｔａ)和卵黄膜 (ｖｉｔｅｌｌｉｎｅ
ｍｅｍｂｒａｎｅ)(图版 ＩＩ-9).鞘膜的电子致密度中等,是卵细胞最外层的一层包膜,遇水能吸胀,
使细胞浮于水面,因此是细胞发育过程中由分泌物形成的一层保护层.放射带的电子致密度
比鞘膜大,又称为基膜、包膜或透明带 (ｚｏｎｅｐｅｌｌｕｃｉｄａ),从电镜照片上能清楚地看到整齐排列
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的辐射状通道.这些辐射通道与鞘膜层上一些小孔相通,一起构成卵细胞与外界环境交换的
通道 (图版 ＩＩ-10).卵黄膜紧贴着细胞膜内表面,厚度不均匀.
2.3　卵母细胞的卵黄发生与卵黄球形成

光镜和电镜下可以观察到Ⅱ时相卵母细胞胞质中由线粒体聚集形成的卵黄核在 ＩＩＩ时相
时扩散,并随着核膜的解体分布到整个细胞中；接着线粒体膜发生了变化,脱离了线粒体而形
成同心多层膜的结构,为形成卵黄颗粒提供了场所 (图版 Ｉ-1；Ｉ-3；ＩＩ-8).在 ＩＶ时相,由肝
脏合成卵黄蛋白原,通过血液循环到达卵巢,被卵母细胞通过胞饮作用吸收.在同心多层膜沉
积,形成了卵黄颗粒 (图版 ＩＩ-11),当卵黄蛋白充满了这层膜结构的时候,就形成了卵黄球
(Ｙｏｌｋｇｌｏｂｕｌｅ).卵黄球越积越多,小的卵黄球融合成大的卵黄球 (↓ ),最终充满了整个细胞
(图版 ＩＩ-9；ＩＩ-11；ＩＩ-12),这时卵母细胞已基本成熟了.

3　讨论

3.1　鳜鱼卵巢及卵母细胞发育分期
华南地区人工养殖水域中,鳜鱼雄性 1冬龄达性成熟,雌性鱼则在 2冬龄达性成熟.根据

对实验鱼的检测发现,每年的 11月鳜鱼卵巢可达 ＩＩＩ期,第 2年的 4月至 5月发育至 Ｖ期.怀
卵量可达 7.2万粒/ｋｇ.因此,每年雌性鳜鱼进入 4月份就可以催产.对鳜鱼卵巢发育组织学
观察的结果表明,华南地区养殖鳜鱼是以 ＩＩＩ期卵巢越冬,这与保安湖鳜鱼 [8-9]和斑鳜 [10]等相

一致.此外发现,鳜鱼卵巢中卵母细胞发育是不同步的,在同一发育时期的卵巢中存在不同发
育时相的卵母细胞,属于分批产卵的类型,这也与保安湖鳜鱼 [8-9]和斑鳜 [10]所报道的相同.

关于卵母细胞的发育,有几种主要的分期方法.早期我国学者多沿用苏联学者 Ｍｅйｅи
(1939)提出的分期标准,将卵巢分为 Ｉ～ＩＶ期.而后一些学者根据卵母细胞内的各种内含物
(主要是卵黄 )的数量、大小和分布将其分为卵母细胞生长早期、卵黄泡形成期、卵黄积累期和
卵黄积累完成期 4个时相的分期方法 [11]；也有将其分为 5个时期,如鲇鱼,分为卵原细胞增殖
期、小生长期、大生长期、成熟期和退化期 [12].目前随着电镜技术的发展,卵细胞的发育分期
则划分得更细致.本文根据观察到的实验结果,将其分为卵原细胞形成期、卵黄核聚积期、放
射带形成期、卵黄颗粒期、卵黄球积累期和卵成熟期 6个时相.也是以胞内积累物---卵黄的
形成为分期基础的,目前较多学者采用了这种分法.
3.2　关于卵膜结构及其发生过程

鳜鱼卵的卵膜分为 3层,由外到内依次是鞘膜、放射膜和卵黄膜.在卵发育的 Ｉ时相和 ＩＩ
时相,从光镜照片上不容易分辨出卵膜的结构.发育到第 ＩＩＩ时相,随着滤泡细胞紧贴着卵并
拉长,可以观察到卵边缘上有细微管道与滤泡细胞相通.关于放射膜的形成过程,从细胞发育
学的角度分析,可以认为是随着胞内外物质交换的频繁,卵表面逐渐形成了一些突起的胞间连
丝通往滤泡细胞,而滤泡细胞也伸出微丝与之相连.接着两者相互融合,便形成了胞间相互交
换物质的管道.王爱民 [11]描述到这些管道内有控制胞内外离子进出的 “离子泵 ”.对鲇成熟
卵的观察表明,鲇卵膜明显区分为内放射带、外放射带和透明带等 3层结构,透明带为颗粒细
胞分泌形成,内、外放射带则由卵母细胞本身分泌形成 [12],由此可见,硬骨鱼类卵膜结构都是
具有相似的形态结构,并有利于卵黄颗粒的积累及对卵细胞具有保护作用.
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3.3　鳜鱼卵黄颗粒的外源性形成方式
本观察从鳜鱼Ⅱ时相卵细胞的照片上可以看到染色较深的卵黄核,而在其后的发育过程

中卵黄核消失.王爱民对莫桑比克非鲫卵黄核进行了观察,描述了卵黄核在卵黄形成过程中
具有的重要作用 [11].它是由卵细胞发育早期大量的线粒体和多泡体聚集形成的,嗜碱性,又
称为巴尔比尼氏体 (Ｂａｌｂｉａｎｉꏠｓｂｏｄｙ).组成卵黄核的线粒体大量增殖后,在卵黄发生前逐渐扩
散到整个细胞质中.然后这些线粒体的形状发生变化,线粒体膜外突,脱离了线粒体形成一些
同心多层膜结构.这些同心多层膜结构为以后卵黄积累提供了一个场所.本实验观察到,在
鳜鱼卵细胞发育 ＩＶ时相,肝脏分泌的卵黄蛋白原从放射膜进入卵细胞,到达同心多层膜结构,
形成卵黄颗粒.小的卵黄颗粒相互融合,成为大的卵黄颗粒,最终形成圆形的成熟卵黄球.多
个卵黄球分布在细胞质中,充满了整个卵细胞,为将来分裂增殖储备了能量和原料.所以卵细
胞发育Ⅳ时相又称为卵黄积累期.这与已经报道的鲇卵母细胞内卵黄颗粒的形成所经历的几
个阶段相似,即经历卵黄蛋白原、卵黄前体颗粒、卵黄中间颗粒,最后形成卵黄颗粒.

对鲇卵母细胞发育的超微结构观察认为,鲇卵母细胞内卵黄颗粒的合成或加工是分别在
肝脏、颗粒细胞和卵母细胞内进行 [12].本实验观察到鳜鱼卵黄颗粒的外源性形成方式,其证
据为：①从照片上观察,卵细胞发育 ＩＶ时相初,卵黄颗粒是先出现在靠近细胞膜的位置；②通
过电镜观察发现卵母细胞发育Ⅳ时相初的卵细胞边缘,可以明显地看到卵黄物质通过膜边缘
进入细胞形成卵黄颗粒的过程.至于是否存在内源性的形成方式,本实验尚未获得证据,将有
待于作进一步研究.
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