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摘要: 采用常规的组织切片方法, 对西藏特有鱼类纳木错裸鲤的性腺发育进行了组织学研

究,系统地描述了各期精巢和卵巢的形态结构、特征及其变化。尤其论述了其卵巢中卵细胞

的卵黄核破碎与分解的特点、卵膜的结构、核仁排出物在卵黄形成过程中的作用, 以及卵粒重

吸收的过程。根据各期卵巢中卵母细胞的组成情况,认为纳木错裸鲤已达性成熟的个体并不

是每年都参与繁殖活动是对高原极端、多变气候环境的一种生态适应;阐明了纳木错裸鲤属

于分批同步产卵鱼类。
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纳木错裸鲤[ Gym nocyp ris namensis ( Wu et Ren) ]是西藏第一大湖泊纳木错中惟一

的一种经济鱼类,长期以来,一直缺乏系统的生物学研究。随着人们生活水平的提高和西

藏渔业资源开发利用的加剧,对纳木错裸鲤进行繁殖生物学研究的需要亦日益迫切。在

西藏自治区、农业部和中国科学院的支持下,于 1997年 8 月和 1998年 4 � 7月两次对纳

木错进行了生物学考察,并获取了大量的纳木错裸鲤标本和组织样品。本文运用组织切

片的方法对其性腺发育进行了研究,以期今后为开展纳木错裸鲤的人工繁殖和渔业资源

的可持续利用提供必要的基础资料,同时也填补了世界上对分布于海拔 4500m 以上高原

地区鱼类性腺发育的组织学研究方面的空白。

1 � 材料和方法

纳木错裸鲤用撒网和三层刺网采自西藏纳木错及其支流中,标本在新鲜状态下(部分

为 70%酒精固定后)进行常规生物学测量。同时观察并取出性腺称重(精确度为 0�1g) ,

性腺样品用 Bouin� s固定液固定, 在室内进行石蜡包埋和组织切片(厚 5 � 7�m ) , 苏木精

- 伊红 ( H . E. ) 染色后, 在 Olympus�BH2 显微镜下观察、照相。性腺分期主要参照

M e�e�[ 1]和施 芳[ 2]的分期方法。
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2 � 结果

纳木错位于念青唐古拉山北麓, 海拔 4718m。由于所处的独特地理位置,昼夜温差

大,气候异常寒冷,全年有 5个月( 11月至次年 3月)的冰封期, 在此期间冰下表层水温低

于 0 � , 3月下旬水温开始回升, 7月平均表层水温 11~ 15 � 。8月开始水温逐渐下降,至

冬季湖水水温垂直线呈逆温现象。独特的高原气候环境决定了纳木错裸鲤生长季节短

暂、生长缓慢、性成熟晚等特点。雄性性成熟个体平均体长( SVL) 335. 6 � 32. 6( n= 156) ,

平均体重 518. 9 � 153. 9g( n= 156)。雌性性成熟个体平均体长 345. 6 � 35. 7( n= 133) , 平

均体重 � 188. 6g( n= 133)。雄性最小性成熟个体体长 226. 0mm, 相应体重 106. 7g, 去内

脏重 78. 6g,成熟系数 11. 46, �期精巢。雌性最小性成熟个体体长 248. 0mm, 相应体重

299. 0g ,去内脏 229. 4g, 成熟系数 5. 15, �期卵巢。纳木错裸鲤繁殖季节持续时间很长,

4 � 8月均可见到处于繁殖期个体。

2. 1 � 雄性生殖周期

�期 � 呈透明的细线状,直径小于 1. 0mm ,淡灰色, 紧贴于背部腹膜的两侧, 肉眼无

法分辨雌雄。切片显示其精巢中有许多分散的精原细胞,核很大,嗜碱性, 核膜明显(图版

�: 1)。体长小于 129. 0mm, 体重小于 36. 0g 的个体性腺发育都处于这一时期,相应的性

腺重 0. 05 � 0. 10g。

�期 � 精巢细带状, 呈灰白色; 血管不发达,半透明;直径 1. 0 � 1. 4mm。繁殖期后再

成熟的个体或初次进入生殖周期的个体处于该期。切片观察显示此时精原细胞的分裂增

多,排列成束;构成实心的生精细管壶腹极其细小,结缔组织隔膜仍不发达,生殖细胞与�

期相似(图版� : 2)。成熟系数 0. 58 � 9. 06。

�期 � 精巢已为完全成形的腺体形,其长度接近成熟时期, 厚度稍小; 表面富有弹性,

因血管发达而呈淡红色。切片观察其壶腹增大,生精细管(生精囊)的中央出现管腔,生殖

细胞增殖明显加快。其生精细管的发育程度不一, 内层生精细管的发育要早于近表层的

生精细管;生殖细胞主要由精原细胞、初级精母细胞、次级精原细胞以及少量的精子细胞

组成(图版 �: 3)。成熟系数在 2. 89 � 4. 65。

�期 � 性腺已很发达,约占腹腔的 1/ 2,呈乳白色,横断面为圆形或椭圆形,表面血管

发达,此时的生精囊壶腹已达到最大。切片显示其生殖细胞主要由精子细胞和精子组成

(图版 �: 4) ,到�期末已有部分生精囊裂开使精子充满整个壶腹,若挤压腹部可见白色的

精液流出。成熟系数 6. 56 � 9. 85。

�期 � 精巢呈膨胀的软体状, 乳白色; 亲鱼离水时便能从泄殖孔中流出乳白色的精

液。切片观察各生精细管的壶腹中都充满了精子,虽无法分辨, 但可见其轮廓 (图版 � :

5)。与其他鲤科鱼类相似,纳木错裸鲤的精巢从�期向�期的转变是在短时间内完成的。

成熟系数 7. 15 � 10. 16。

�期 � 刚排完精后的状态, 此时精巢呈松弛的细带状, 体积大为缩小, 仍呈淡红色。

切片表明其精子排尽后使整个精巢处于不规则的中空状,精巢内精囊萎缩, 但壶腹壁很

厚,成为精巢的主要组织;生殖细胞分散于束状的结缔组织中, 主要是精子细胞和进入增

殖期的精原细胞(图版� : 6)。成熟系数 2. 12 � 4. 02。

2 水 � � 生 � � 生 � � 物 � � 学 � � 报 � � � � � � � � � � � 25 卷



孟庆闻等[ 3]根据精巢组织结构的特点将真骨鱼类的精巢分为两种类型: 壶腹型(鲤

形目型)和辐射型(鲈形目型)。已知的鲤科鱼类均属壶腹型。从纳木错裸鲤精巢发育的

特点可以看出, 纳木错裸鲤属于壶腹型精巢, 其精子发育过程与其他鲤科鱼类相似。

2. 2 � 雌雄生殖周期

2. 2. 1 � 卵母细胞的发生

第 1时相卵母细胞 � 由生殖上皮细胞分生而来的卵原细胞依附于生殖上皮中, 细胞

核很大,核外包围一层很薄的细胞质, H. E.染色呈淡紫色,第 1时相的卵原细胞是由这些

卵原细胞停止分生而成, 分散于卵巢基质中,呈椭圆或梨形,大小不一, 直径 5 � 10�m;细

胞质被染成淡红色;核大, 可达卵径的一半, 嗜碱性; 核仁 2 � 4个, 位于核中央 (图版 � :

7)。第 1时相的卵母细胞可以停留很长一段时期,在卵巢的各个时期都能看到。其后卵

母细胞的原生质和细胞核开始增大,原生质嗜碱性, 被染成蓝色; 核亦嗜碱性, 为淡蓝色;

随着卵母细胞的继续增大,核膜明显,核仁数目增多, 且分散于胞核中。在卵母细胞直径

增大到 30 � 36�m、胞核直径达 23 � 26�m(图版 �: 8)后,卵母细胞便进入小生长期。

第 2时相卵母细胞 � 根据纳木错裸鲤卵巢发育的特点可将第 2时相卵母细胞发育分

为早、晚两个时期。在早期,卵母细胞主要借细胞质的增加而增大,细胞呈圆形或椭圆形,

直径 80 � 90�m,胞质嗜碱性,被苏木精染成紫色;核位于中央,淡蓝色, 直径 36 � 42�m ;

核膜明显, 常常弯曲; 在核膜内侧周围出现了 8 � 15 个细小的核仁, 核偏向一侧。与香鱼

相似
[ 4]

, 第 2时相早期的卵母细胞质中还出现了透明的环核圈(图版 �: 9)。环核圈中的

物质极其稀疏, 此环将胞核周围的原生质与其他原生质明显隔开,其作用似乎有助于核仁

物质的排放。在晚期,卵母细胞进一步增大, 卵巢开始分叶(图版 �: 10)。卵母细胞呈圆

形,直径达 250 � 320�m;细胞质嗜强碱性, 呈深紫色; 细胞质中出现着色很深的卵黄核,

直径 20 � 30�m。靠近卵母细胞皮质层的卵黄核分解成颗粒状, 并沿卵膜向两侧分散到

细胞质中,使卵母细胞的皮质层形成深蓝色的颗粒环(图版 �: 11, 12)。此时的细胞核直

径为 60 � 90�m,核膜明显,核仁开始增大, 出现若干粗大的核仁, 直径 6 � 10�m ,核仁周

围被一层透明的囊泡包围(图版 �: 12)。囊泡内物质稀薄, 随后透亮的囊泡充满整个卵

核。核膜因局部溶解而变得不明显, 部分核仁物质外排进入细胞质中(图版 �: 13、14)。

第 2时相卵母细胞具有两层膜,即原有的细胞膜和卵母细胞的周围由单层的颗粒细胞和

鞘膜细胞组成的卵膜。颗粒细胞扁平状,其核呈长梭形。

第 3时相卵母细胞 � 与 2时相卵母细胞最大的不同是其细胞质中出现酸性物质。切

片观察, 3时相早期的卵细胞已明显增大, 直径可达 340 � 460�m;在卵母细胞靠近卵膜周

围的皮质层中出现 2 � 4层大小不一、嗜酸性的液泡(图版�: 15) , 其直径5 � 18�m。液泡

内嗜弱碱性的内含物分布均匀,呈淡紫色;随后液泡从皮层向中心移动,层数也略有增加,

但体积在不断变小。细胞核直径 100 � 120�m, 核膜明显, 核膜内壁有十几个沿壁分布的

细小核仁, 此时仍有核仁物质外排(图版 �: 16)。在这几层液泡接近胞核后,所有的原生

质中才开始从周围到中心都进行液泡的形成(图版 �: 17) ; 随后液泡充满整个细胞质,核

仁开始向核中央移动。第 3时相晚期的卵母细胞,在核周细胞质中首先出现一些被 H .

E.染成紫红色的卵黄颗粒;随后卵黄颗粒逐渐增多,并向细胞质外周扩散; 核仁分散于细

胞核中,数量急剧增多,甚至达数十个(图版 �: 18)。在第 3时相早期的卵母细胞膜与滤
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泡细胞之间开始出现的一层嗜酸性的卵膜,卵膜中起初并无明显的放射管道,其厚度随卵

细胞的发育而增厚,以后卵膜中才开始出现放射管道。颗粒细胞和鞘膜细胞形态在 3时

相早期与 2时相时相似, 到了晚期颗粒细胞形态出现变化, 呈柱状,细胞膜明显, 核增大,

嗜弱碱性(图版�: 19)。纳木错裸鲤的卵母细胞在 3 时相晚期,就已经出现受精孔的结

构;在受精孔区域,卵细胞的卵膜以及颗粒细胞都向内陷,形成一个漏斗状的结构。在受

精孔的漏斗区域,还存在着由多个细胞形成的中空的细胞团,其细胞膜不明显,嗜弱酸性

(图版 �: 24)。

第 4时相卵母细胞 � 是卵黄快速积累时期,根据细胞大小和形态变化,可将第 4时相

卵母细胞分为早、中、晚三个时期。早期,卵径 500 � 860�m, 卵黄颗粒迅速向细胞质外周

扩散,液泡被挤压到卵母细胞边缘的细胞质中(图版�: 21, 22)。细胞核位于中央,为不规

则的椭圆形,嗜酸性,直径 100 � 210�m; 核膜已不明显, 略呈波纹状。核仁 8 � 16个,细

小,分散于细胞核的中央区域。初级卵膜具有明显的放射管道, 呈明暗交错的横纹状。初

级卵膜与滤泡细胞之间的次级卵膜呈嗜酸性, 厚 16 � 22�m ,具有放射微管(图版 �: 23)。

颗粒细胞呈柱状,细胞膜不明显, 核圆形, 嗜碱性。到中期, 卵细胞直径 660 � 800�m ,并

几乎完全被卵黄颗粒所充满, 只有在卵母细胞的边缘区域还存在少量的液泡;卵黄颗粒呈

不规则的四方形,直径 10 � 15�m。核仍位于中央,核膜不明显,仍呈波纹状,卵膜进一步

增厚(图版 �: 25、26)。在晚期, 卵径已达 900 � 1100�m, 卵黄颗粒完全充满了整个卵细

胞,次级卵膜进一步增厚(图版 �: 27) ; 胞核开始偏向动物极,核膜不明显。

第 5时相卵母细胞 � 从卵细胞的发生看,第 5时相的卵母细胞是初级卵母细胞经过

第一次成熟分裂成为次级卵母细胞,进而发育到第二次成熟分裂中期的成熟卵细胞。第

5时相的卵母细胞胞核已移动到动物极附近,核膜消失, 仅见一团核质,核仁亦不存在,而

卵细胞的原生质则集中散布于动物极的卵黄中,形成胚盘原基。次级卵膜间互相融合,呈

绒毛状(图版�: 29) ,其后卵细胞与滤泡膜分离并游离于卵巢中。

第 6时相卵母细胞 � 卵母细胞成熟后未排出的第 5时相卵母细胞和正在发育中的第

4时相卵母细胞都有可能退化而被吸收, 处于这一退化吸收过程中的卵母细胞称为 6时

相卵母细胞。图版�: 32 � 34、�: 20说明了未排出卵母细胞的吸收主要是由颗粒细胞来

完成的。其过程首先是滤泡上皮颗粒细胞急剧膨胀, 呈椭圆形, 细胞膜明显,细胞核显著

增大, 约占整个细胞体积的一半,也呈椭圆形, 细胞质嗜酸性,核质嗜碱性(图版 �: 20)。

随后,卵细胞与卵膜发生分离。放射带开始溶解和不规则变性, 嗜酸性,核膜和核仁消失,

破碎的胞膜碎片散布于卵母细胞质中, 卵细胞质嗜弱酸性, 滤泡细胞继续膨胀,呈不规则

柱状, 鞘膜细胞与颗粒细胞分离(图版�: 33)。最后颗粒细胞吞噬和消化卵黄颗粒, 卵细

胞外周已被清除(图版�: 34)。

2. 2. 2 � 卵巢的发育 �

�期 � 外形上与 �期精巢相似,为透明的细线状,淡灰色, 外观难以分辨雌雄。切片

观察生殖细胞主要是由卵原细胞和处于第 1时相的卵母细胞组成。体长小于 138. 0mm ,

体重小于 45. 0g 个体卵巢均处于此期。

�期 � 半透明,呈淡黄色或略带淡红色, 具有较明显的血管,肉眼已能分辨出细小的

卵粒。�期卵巢包括两种类型,即初次进入�期的个体和已进行繁殖后而回到 �期的个

4 水 � � 生 � � 生 � � 物 � � 学 � � 报 � � � � � � � � � � � 25 卷



体。初次进入�期的个体的卵巢透明, 血管和结缔组织不发达,体积相对较小;已繁殖过

后个体的�期卵巢松软, 结缔组织和血管发达。 �期卵巢切片显示其卵巢中主要由第 2

时相的卵母细胞、少量的 1时相卵母细胞和卵原细胞组成。性成熟系数 0. 38 � 1. 26。

�期 � 卵巢呈淡黄色,具有粗大的血管, 卵巢明显增大并且增厚。此时的卵粒不容易

被分离,直径 0. 4 � 0. 5mm,卵粒中开始沉积卵黄。卵巢中除第 3时相的卵母细胞外,还

有相当数量的 1、2时相卵母细胞; 其中 3 时相的卵母细胞占数量的 26. 84% � 46. 86% ,

占切面面积的 56. 72% � 78. 91%。成熟系数 3. 85 � 4. 62。

�期 � 卵巢粗大、饱满,不透明,呈淡黄色。此时挤压鱼体腹部, 卵粒尚不能从泄殖孔

中流出。卵母细胞由于挤压而呈不规则的多角形。第�期晚期的卵巢中的生殖细胞主要

是由第 4时相的卵母细胞和少量的 2、3时相卵母细胞组成(图版 �: 28)。第 4时相的卵

母细胞占数量的 48. 62% � 63. 54% ,占切面面积的 78. 46% � 90. 67%, 成熟系数 6. 55 �

9. 26。

�期 � 卵巢松软,亲鱼离水时卵子即能自动流出, 卵已游离于卵巢中, 淡黄色,半透

明,呈卵圆形,平均直径 1. 2 � 1. 6mm。卵子遇水后即膨胀, 仅具轻微粘性。在第�期卵
巢中仍具有少量 3时相和 4 时相的卵母细胞。第 4、5时相的卵母细胞在数量上分别占

6. 16%和 73. 56% ,占切面面积的 7. 21%和 90. 62%, 平均成熟系数 10. 86。在纳木错的

入湖河流中,每年 4 � 8月均能发现处于�期卵巢的个体。

�期 � 卵巢松弛,体积缩小,呈囊状,由于充血而呈红色。切片观察,卵巢中还有少量

未产出的卵细胞和大量的空滤泡(图版�: 30) , 以及大量的处于第 3时相的卵细胞, 这些

卵细胞的卵膜和胞核发生不规则的变形(图版�: 31)。根据 7、8月份对产完卵个体的卵

巢观察发现,卵巢中的卵母细胞主要是由 2、3时相的卵母细胞和少量正在被吸收的未排

出的卵母细胞组成, 这三种卵母细胞分别在数量上占 72. 65%、25. 44%和 1. 91%,截面积

占 30. 6%、58. 8%和 10. 6%,随着季节进一步推移, 3时相卵母细胞向 4时相卵母细胞发

育。纳木错裸鲤性成熟个体卵巢越冬的情况是比较复杂的, 既有�期卵巢,又有 �期卵

巢,同时在湖泊中繁殖后回到 �期卵巢个体常年存在,这些个体以 �期卵巢越冬, 并不参

加次年繁殖活动;因此纳木错裸鲤并不是所有性成熟的个体每年都进行生殖活动,这些个

体以 �期卵巢越冬。

3 � 讨论

3. 1 � 卵膜结构与生理适应意义

和大多数硬骨鱼类一样, 纳木错裸鲤卵膜结构的变化与卵母细胞内营养物质的积累

密切相关。纳木错裸鲤在第 2时相卵母细胞外只有一层滤泡细胞,无放射带;从第 3时相

开始, 伴随着皮质层中液泡的出现和向内扩散,在卵细胞膜与滤泡细胞之间出现一层被

H. E. 染成黄色的匀质卵膜,早期并无放射管道; 滤泡细胞亦无明显的变化, 呈扁平状,细

胞膜明显,核呈梭形,说明液泡中的卵黄是由卵母细胞自生合成的;这层卵膜可能主要是

由卵母细胞生成的初级卵膜,随着卵母细胞的进一步发育其厚度也逐渐增加。在 3 时相

后期开始出现明显的放射管道。颗粒细胞形态发生改变,呈柱状,细胞膜也开始变得不明

显,在第 3时相晚期、第 4时相早期,在均质膜与滤泡之间开始出现一层完整的、嗜弱酸性
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的、被 H. E.染成红色的卵膜,并迅速增厚, 约是初级卵膜的 2倍; 膜上具有众多的纵向分

布的微管, 可能是卵母细胞与滤泡细胞进行物质和信息交流的通道。滤泡细胞与这层卵

膜的紧密结合, 说明这层卵膜可能是由滤泡细胞分泌形成的,因而是次级卵膜,这与鲂的

卵膜相似[ 5]。在放射带和次级卵膜出现后, 卵母细胞核的四周开始出现颗粒卵黄,并向

胞质周围推进, 说明颗粒卵黄的积累与次级卵膜有关, 即颗粒卵黄是由卵细胞外源性物质

合成的。M ayer在研究海鲈( Dicentr archus labrax )卵细胞发育时认为其卵母细胞的成熟

过程中有三种不同类型的卵黄,即脂质卵黄滴、蛋白卵黄颗粒和皮质液泡(碳水化合物卵

黄)。三种卵黄在形态、染色性质和化学本质上均不同, 但在出现顺序有所重叠中[ 6]。多

数硬骨鱼类,脂质卵黄首先以脂滴的形式出现于卵母细胞膜内侧的皮质层中,其后蛋白卵

黄颗粒才出现于核周并开始积累
[ 7, 8]

,脂滴的出现被认为是卵子发生中内源性产生的,蛋

白卵黄则是外源性产生的[ 9, 10]。而在鲢 ( Hyp op hthalm ichthys molit rix )和青鱼 ( My�
lop hary ngodon p iceus )最初出现的卵黄物质是以碳水化合物卵黄- 液泡形式出现的[ 2, 11]。

在纳木错裸鲤的卵黄早期形成过程中未观察到与脂质卵黄有关的脂滴形成,而是以碳水

化合物卵黄- 液泡形式出现, 这与鲢和青鱼相似。

卵膜形态的差异也反映出鱼类对不同生态环境的适应性。纳木错裸鲤的成熟卵具有

粘性与其卵膜结构有关。对于粘性卵来说, 其卵膜可以明显地分为三层:即卵母细胞膜、

放射带(内层和外层)以及包卵膜。一般认为放射带是由卵母细胞和滤泡细胞的微绒毛及

细胞膜突起互相伸入共同形成的,卵母细胞通过这层膜与外界进行物质和信息交换
[ 12]
。

在排卵之前,滤泡细胞的突起与滤泡细胞失去联系,滤泡与卵细胞分离, 其突起或者融合

成胶质卵膜,或者不融合,呈绒毛状或丝状,因而卵具有粘性。

3. 2 � 核仁排出物在卵黄形成过程中的作用
早期卵母细胞细胞核的旁边或在细胞质中有一个能被碱性染料染色的卵黄核, Hab�

bard在 1894年首次描述了其结构[ 13]。在第 2时相晚期卵黄核分解和消失, 卵黄核物质

分散到周围胞质中, 关于卵黄核的作用和成分, Voss认为卵黄核含有氧化酶(据 Brachet ,

1960) , Konopacka认为这个区域含有脂肪
[ 14]

, Brachet 认为卵黄核消失后它在细胞质内破

裂形成一个环状物,卵黄核区域是脂肪形成中心[ 15] , Brann还认为卵黄核能为卵黄的合

成提供所需能量。现在一般认为这些物质分散到卵周皮质中,与卵黄形成有关[ 13]。

观察发现, 在纳木错裸鲤中,卵黄核并不在细胞质中直接破碎和消失,而是迁移到卵

周皮质中才开始破碎,分解颗粒在皮质层向两侧扩散,最终在皮质层形成一个嗜碱性,紫

红色的颗粒环, 颗粒环的位置与第 3时相早期液泡出现的位置一致; 颗粒环的消失, 标志

着卵细胞内营养物质积累的开始。但是在纳木错裸鲤的卵黄早期形成过程中未观察到与

脂质卵黄有关的脂滴存在,而是以液泡的形式出现,因而卵黄核是否与卵母细胞的脂质卵

黄形成有关,还有待进一步的研究证实。

有关硬骨鱼类的卵母细胞中核仁排出物已有许多报道[ 3, 16, 17]。纳木错裸鲤也是从

第 2时相早期开始, 卵母细胞核中核仁物质不断积累, 在核膜内缘形成几个粗大、圆形、被

碱性染料染成深色的核仁,在其周围形成稀薄的囊状。到第 2时相中、后期,核膜局部破

裂溶解,这些粗大核仁进入细胞质中,有时还可以看到多个核仁同时进入细胞质中, 核仁

排出物开始出现的时间要晚于卵黄核出现的时间。但是纳木错裸鲤核仁排出物持续的时
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间较长,这个过程在其他鱼类仅持续到第 3时相早期细胞膜内侧出现液泡时即停止,而在

纳木错裸鲤这一过程还可以持续到第 3时相的中期。关于卵母细胞中的核仁在营养物质

积累过程中的作用,有人认为核仁排出物进入细胞质后, 便失去染色性而溶解到细胞质

中,它们在卵黄形成中起作用,可以直接转变成转铁蛋白
[ 18]
。龚启祥等则认为进入细胞

质中的核仁排出物可能就是核周的第二套卵黄的前身物质,或者与第二套卵黄形成有关。

从纳木错裸鲤的情况看, 核仁排出物与核周的颗粒卵黄即蛋白卵黄形成有关。

3. 3 � 卵巢中卵粒的退化现象

由于产卵失败或产卵过程被阻止, 未产出的卵被吸收的现象在硬骨鱼类中普遍存

在
[ 2, 8, 19, 20]

。卵黄的吸收既可以发生在未成熟的卵细胞, 也可以出现在成熟的卵细胞中。

未排出卵的吸收过程主要是由颗粒上皮细胞来完成的。颗粒上皮细胞在卵母细胞成熟过

程中起到输送卵母细胞营养物质的功能,但在消除未排出的卵细胞时,颗粒细胞显著改变

了其功能,在靠近卵细胞的顶部一侧吞噬卵黄和原生质, 基部将吞噬的卵细胞物质消化,

并将其产物输送到含有血管的周围组织中。近年来的研究认为鱼卵滤泡细胞层是卵巢中

主要的类固醇激素的分泌部位,排卵后滤泡细胞层主要合成黄体酮
[ 12]
。

纳木错裸鲤排卵后, 其颗粒细胞显著膨胀,细胞核增大, 细胞膜明显(图版�: 30) ,这

说明排卵后的颗粒细胞仍具有内分泌功能。通过金鱼性腺季节变化的研究, Beach将卵

细胞的退化吸收过程分为四个阶段:第 1阶段,在吸收过程开始之前的颗粒细胞与鞘膜细

胞并无明显的区别, 在吸收过程开始后,颗粒细胞开始膨胀,细胞膜明显,胞内无颗粒,细

胞核靠近卵细胞膜,其中有明显的核仁; 卵细胞膜开始局部溶解。第 2阶段,卵细胞膜残

渣移入卵细胞内部, 滤泡细胞进一步增大,细胞原生质内含有大量的卵黄颗粒,卵细胞部

分已清除。第 3阶段颗粒细胞层进一步增厚,许多细胞延伸到卵细胞质中,卵细胞膜碎片

继续分散于卵细胞质中,滤泡细胞已完全是具有生理活性的细胞。在第 4阶段滤泡细胞

已充满卵母细胞的所有空间, 滤泡细胞中已无卵黄颗粒, 细胞质顶部一侧嗜酸性, 而基部

一侧嗜碱性。纳木错裸鲤卵细胞的吸收过程也是由颗粒细胞来完成,在这一过程中,鞘膜

细胞的形态无明显变化。

3. 4 � 纳木错裸鲤的产卵类型

根据卵母细胞在卵巢中的发育形态,可以将鱼类生殖的产卵类型分为三种[ 21] :完全

同步型、分批同步型和分批非同步型。在纳木错裸鲤的第 �至第 �期卵巢中,均有第 2、3

时相的卵母细胞;根据 1998年 8月份观察,处于产卵期卵巢( �期卵巢) ,仍具有少量 3时

相和 4时相的卵母细胞。第4、5时相的卵母细胞分别在数量上占6. 16%和73. 56% ,第 3

时相卵母细胞占 1. 68%。有些已经产过一次卵的个体, 卵巢中仍具有部分处于发育中的

4- 5时相卵母细胞和少量 3时相卵母细胞。已产完卵的个体卵巢中( �期卵巢)无 4时

相卵母细胞,只具有 2、3时相卵母细胞和正在被吸收的卵母细胞,其形态和卵膜均已不正

常。由于高原地区食物相对贫乏, 鱼类生长季节短暂, 因此这些 3时相卵母细胞不可能在

当年就发育成熟。这说明纳木错裸鲤与另外两种裂腹鱼类相似[ 22, 23, 24] ,卵巢一年只成熟

一次,但并不是一次产完所有的成熟卵,而是断续进行几次产卵,期间部分 4时相卵母细

胞还可以成熟为 5时相卵母细胞, 因而纳木错裸鲤应属于分批同步产卵类型。
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HISTOLOGICAL STUDIES ON THE GONADAL DEVELOPMENT

OF AN ENDEMIC TIBET FISH GYMNOCYPRIS NAMENSIS

H E De- kui1, � CHEN Yi- feng 1 � and � CAI Bin2

( 1. I nst itut e of Hydrobiology , The Chinese Acade my of Sci ences, W uhan 430072;

2. T he Bureau of A quat ic Pr oduc ts Xi za ng A utonomous Region , L asa 850000)

Abstract: � The histology of the gonadal development of namucuo naked carp, Gym nocyp ris

namensis which is endemic to the Namucuo Lake, Northern Tibet, w as studied. The volume

of the ovary increased markedly in August and attained at m ax imum in December, eg g- lay�
ing w as from April to August. At the end of the spaw ing, a larger number of oocytes w hich

remained in ovary became ast rophied and w ere re�absorbed subsequently. The oogenesis is

composed of six phase. In the phase 2 of the development of the oocytes, the yolk nucleus,

w hich w as possibly related to the format ion of yolk, broke up and formed a ring in the outer

cortex . From the later phase 2 to the middle phase 3, the nucleoli of the oocytes contained

substance, w hich was probably related to the form at ion of protean yolk granules, and entered

into cytopalsm by the part rupture of the nuclear membrane. In the phase 4, vitelline mem�
brane w as composed of 2 layers: zona radiata or the primary membrane w hich is most ly

formed by oocyte and the second mem brane w hich is possibly formed by granulosa. T he mi�
cropy le canal w as blocked by more than 10 m icropylar cells w hichs formed a vesicle. In a re�
product ive season, the ovary of namucuo naked carp matured only once in a year and the ma�
ture fish could spaw n surely more than one time.

Key words: Gy mnocyp r is namensis ; Gonadal development ; Histolog y; Spaw ning pattern;

T ibet
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图版 �
1. �期精巢 � 2. �期精巢 � 3. �期精巢 � 4. �期精巢 � 5. �期精巢 � 6. � 期精巢 � 7. �期卵巢中的卵原细胞 �

8. �期卵巢:卵母细胞进入小生长期 � 9. �期早期卵巢:示环核圈

1. The test is in th e stage � � 2. T he test is in the stage � � 3. T he test is in the stage � � 4. The testis in the stage ��

5. The test is in the stage� � 6. T he test is in the stage � � 7. The oogonia of the ovary in the stage � � 8. T he ovary in the

stage � , a few of oocytes in phase 1 began to grow � 9. T he ovary in the early stage � , oocytes with a t ransparent layer

surroun ded the nucleus
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图版 �
10. �期卵巢:卵巢已分叶 � 11. 第 2时相晚期卵母细胞:示卵黄核在皮质层开始分解 � 12. 第 2时相晚期卵母细胞:

示卵黄核颗粒已在皮质层形成环 � 13. 第 2时相晚期卵母细胞:示卵黄核和细胞核 � 14. 第 2 时相晚期卵母细胞:示

核仁排出物 � 15. 第 3时相早期卵母细胞:示在皮质层出现液泡 � 16. 第 3时相中期卵母细胞: 液泡已移向细胞质中

部,细胞核继续有核仁物质释放 � 17. 第 3时相中期卵母细胞:液泡已充满整个细胞质,核仁分布于核周

10. Th e ovary in the stage � , the ovary separated into lobules � 11. T he ovary of late phase 2, the yolk nucleus broke up in

the outer cortex � 12. The oocyte in th e late phase 2, the yolk granules had a ring in the outer cortex � 13. The oocyte in the

late phase 2, th e yolk nucleus and nucleus � 14. T he oocyte of the late phase 2, some nucleoli ext ruded into the ooplasm �

15. The oocyte of early phase 3, the vesicles appeared periph erally � 16. The oocyte of the middle phase 3, the vesicles ex�

t ended to the middle cytoplasm , a few nucleoli ext ruded into the ooplasm � 17. T he oocyte of the middle phase 3, the vesicles

f illed the w hole cytoplasm, the nucleoli near nuclear membrane
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图版 �
18. 第 3时相晚期卵母细胞:核周开始出现卵黄颗粒,核仁分散布于细胞核中,多达数十个 � 19. 示 3时相晚期卵母细

胞膜的放射带增厚 � 20. 示 6时相晚期卵母细胞膜、颗粒细胞肥大、细胞膜明显核增大 � 21. 第 4时相早期卵母细胞:

卵黄颗粒向细胞质周围扩散 � 22. 第 4时相早期卵母细胞 � 23. 第 4时相早期卵膜 � 24. 第 4时相早期受精孔 � 25.

第 4时相中期卵巢:卵黄颗粒已布满除皮质层外的所有细胞质 � 26. 示第 4时相中期卵母细胞卵膜 � 27. 第 4时相晚

期卵母细胞卵膜 � 28. �期晚期卵巢中的 3时相早期卵细胞 � 29. 第 5时相卵母细胞卵膜

18. Th e oocyte of late phase 3: the yolk granules appeared near nucleus, the nucleoli, more than 10, w ere decent rlized into

the nucleus � 19. The oocyte of late phase 3, zona radiata became thicker � 20. The vitelline membrane of phase 6, granulosa

cells hypert rophy, cell membrane obvious � 21. Th e oocyte of early phase 4, the yolk granules extended into peripherally �
22. The oocytes of early phase 4 � 23. The vitell ine membrane of oocyte in the early phase 4 � 24. The micropyle of oocyte

in the early phase 4 � 25. The oocyte in the m iddle phase 4, the yolk granules filled the whole cytoplasm except for a narrow

rim � 26. The vitelline membrane of oocyte in the middle phase 4 � 27. The vitelline membrane of oocyte in the late phase 4

28. The ovary of later stage 4, th ere w ere some oocytes in the early phase 3 � 29. The vitelline m embrane of oocyte in phase

5
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图版�
30. 示已排卵的空滤泡,颗粒细胞肥大 � 31. � 期卵巢:具有大量 3时相卵细胞 � 32. 示正在吸收的卵细胞 � 33. 示正

在吸收的卵细胞 � 34. 示正在吸收卵黄的颗粒细胞

30. The empty follice and granulosa cells hypert rophy � 31. Th e ovary of the late stage � , there w ere many oocytes in phase

3 � 32. Degenerate follicle� 33. Degenerate follicle � 34. T he yolk granules absorbed by the hypert rophic granulosa cells

英文缩写说明:

ps:初级精母细胞 � sg:精原细胞 � sp:精子 � ss:精母细胞 � st: 精子细胞 � C:细胞质 � G:颗粒细胞 � M:受精孔 � N:

细胞核 � NI:核仁 � OO:卵原细胞 � SM:次级卵膜 � T:鞘膜细胞 � V:液泡 � VM :卵膜 � Y:卵黄 � YN:卵黄核 � ZR:

放射带

比例棒= 50�m

Ex planat ion to abbreviation:

Ps: Primary spermatocytes � sg: S permatogon ia � sp: S permatozoa� ss: Secondary spermatocytes � st: S permat ids � C: Cy�
t oplasm � G: Granulosa cells � M: Micropyle � N: Nucleus � NI: nucleolus � OO: Oogonia � S M: Secon dary m embrane � T :

T hecal cell � V: Vesicles � VM : Vitelline membrane � Y: Yolk � YN: Yolk nucleus � ZR: Zona radiata

S cale bar= 50�m
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