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胡子鲇、月鳢、泥鳅具气呼吸作用器官呼吸上皮的电镜观察
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摘要: 应用扫描电子显微镜与透射电子显微镜技术观察了具气呼吸作用的胡子鲇树枝状鳃上器、月鳢耳片状鳃上

器和泥鳅的肠等器官,证实 3 种淡水鱼类具气呼吸作用的器官表面均被覆一层高度毛细血管化的呼吸上皮。胡子

鲇的呼吸上皮表面形态呈玉米棒状,月鳢的鳃上器表面为半圆形鹅卵石状, 泥鳅肠内壁表面如云朵状。这 3 种器

官的呼吸上皮细胞均为同一种类型,是一类特化的扁平上皮细胞, 兼有哺乳类肺泡�型和�型上皮细胞的细微结

构特征。同时, 构成气血屏障的三部分即呼吸上皮细胞、毛细血管内皮细胞胞质薄层和两者之间的基底膜与其他

脊椎动物的呼吸器官极为相似。
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� � 鳃呼吸不是鱼类获取氧气的惟一方式, 兼有水

呼吸和气呼吸两种方式于一体在硬骨鱼类中很普

遍[ 1]。较早发现的南美肺鱼 Lepidosiren p aradoxa、非

洲肺鱼 Protopterus aethiopicus 都是显著的双呼吸鱼

类[ 2]。作者曾经发现和报道了一种原产东南亚国家

的淡水鲇鱼类 � � � 科苏氏 鲇 Pangasius sutchi 的

鳔具有气呼吸作用的同时其鳃发达完好并保持水呼

吸[ 3 � 5]。迄今为止, 鱼类的气呼吸作用还发现于口

咽腔黏膜上皮、鳃上器、迷路器、气囊、胃、肠和体表

皮肤等处[ 6] ,这些器官的气呼吸作用对鱼类的生存

和生活来说是重要和必需的。鱼类的气呼吸器官具

有一层特化超薄的呼吸上皮, 呼吸上皮表面的形态

呈多样性, 而不同的气呼吸器官却具有形态和细微

结构基本相同的同一类型的上皮细胞并兼有哺乳类

肺泡 �型和�型上皮细胞的结构特征[ 6 � 8]。鲇形目

( Siluriformes )、胡子鲇科的胡子鲇 Clarias fuscus

(Lac�p�de) ,鲈形目( Perciformes)、鳢科的月鳢 Chan�
na asiatica( Linnaeus) , 鲤形目( Cypriniformes)、鳅科的

泥鳅 Misgurnus anguillicaudatus ( Cantor) 的气呼吸作

用及相关器官早已被发现
[ 9]

, 但对其呼吸上皮超微

结构的详细研究至今未见报道。本文主要对这 3种

气呼吸鱼类的呼吸上皮表面形态及超微结构进行观

察,并与哺乳类的肺泡上皮比较,这将对脊椎动物呼

吸器官的起源和形成提供重要的生物学资料。

1 � 材料与方法

实验选购1龄鱼胡子鲇、月鳢、泥鳅于实验室水

族箱内暂养 2d后取材。用鱼网先后捞出实验鱼,剪

取胡子鲇、月鳢鳃上器部分组织块和泥鳅的肠后段,

用生理盐水清洗表面血污和黏液后, 立即放进 4%

戊二醛溶液中固定,置于冰箱冷藏过夜,待用。

扫描电镜观察材料经 4%戊二醛溶液前固定

后,用磷酸缓冲液冲洗 3次,每次 10min,再用 1%锇

酸后固定, 4h 后用磷酸缓冲液冲洗 3 次, 每次

10min,梯度酒精脱水,醋酸异戊二酯过渡 2次,每次

15min,临界点干燥、装台、镀金, JSM�25S型扫描电子
显微镜观察、拍照。透射电镜材料经 4%戊二醛溶

液前固定, 磷酸缓冲液冲洗 6 次 ( 20min/次)后, 用

1%锇酸固定, 磷酸缓冲液冲洗 6次,梯度酒精脱水,

环氧丙烷过渡,环氧丙烷与环氧树脂( Epon812)分别

以 3�1、1�1、1�3 比例及纯 Epon812 依次渗透,

Epon812包埋, LKB型超薄切片机切片,醋酸铀�柠檬
酸铅双重染色, JEM�1010型透射电子显微镜观察、
拍照。
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2 � 结果

2�1 � 胡子鲇鳃上器呼吸上皮的电镜观察
胡子鲇鳃上器位于头部两侧的鳃腔上部, 打开

鳃盖即可明显见到鳃弓后背方连着一对树枝状器

官,即为鳃上器,它们分别由第二和第四鳃弓上的鳃

丝向外伸出演变,从底部向上方延伸并多次分枝而

形成。

鳃上器的树枝状分枝表面形态呈玉米状突起排

列,这些突起是由平行排列有序的毛细血管隆起形

成,每列毛细血管段都与树枝状鳃上器分支的纵轴

平行, 列与列之间下陷成沟, 分界明显 (图版 �: 1)。

毛细血管外层被呼吸上皮细胞覆盖,表面凹凸不平,

并可看到毛细血管内红细胞由于集挤而突出, 轮廓

十分清晰。上皮细胞呈多边形, 细胞之间的连接紧

密,连接缝稍向外突起加厚,整个细胞外表面有密集

的短绒毛(图版 �: 2)。

呼吸上皮呈高度毛细血管化, 紧密相邻的两列

毛细血管由单一个柱状支持细胞隔开。支持细胞核

圆形,较大,胞质少(图版 �: 7)。呼吸上皮的上皮细
胞为扁平状,胞核外周的胞质特化延伸为扁平的胞

质薄层,被覆在毛细血管周围。上皮细胞的胞核近

长椭圆形,边缘较光滑,染色深,富于异染色质,邻近

胞核处的胞质中有大量粗面内质网和大小不一的空

泡,多数粗面内质网均有囊泡。嗜锇性板层体散布

在粗面内质网之间, 体积比囊泡大 4 � 5倍, 板层体

内的同心圆或平行排列的板层状结构虽几近液化

状,但电子密度仍很高,上皮细胞之间以紧密连接相

连(图版�: 8)。在与空气接触的外表面, 上皮细胞

具有许多较短的微绒毛。毛细血管壁由单层内皮细

胞构成,相邻的内皮细胞边缘互相交错叠加, 以紧密

连接相连,内皮细胞与上皮细胞形态相似,胞质极度

延伸为扁平的胞质薄层, 内皮细胞胞核为不规则的

长椭圆形, 位于毛细血管内侧。由单层上皮细胞胞

质薄层、基底膜和单层内皮细胞胞质薄层组成气血

屏障, 有些地方紧贴上皮细胞基底侧尚观察到一层

支持细胞的胞质延伸薄层(图版 �: 9) , 构成鳃上器

的气体交换场所。

2�2 � 月鳢鳃上器呼吸上皮的电镜观察
月鳢的鳃上器位于鳃腔前背方靠内侧,左右成对,

呈耳片状突起,由第一鳃弓的上鳃骨和舌颌骨内面的

骨质突构成,肉眼可见表面血管密布,颜色鲜红。

鳃上器表面如半圆形鹅卵石状的突起铺覆, 大

小一致,实际上是毛细血管的隆起,血管内充塞红细

胞,其外形略为清楚,部分没有红细胞的毛细血管表

面则下凹(图版�: 3)。高倍放大后可见鹅卵石状突

起之间的表面分布密集的短微绒毛, 突起部分则光

滑,仅有极稀少的微绒毛,呈短点状(图版 �: 4)。
呼吸上皮细胞和紧贴其基底部的毛细血管网及

结缔组织组成呼吸上皮(图版 �: 1) ,在毛细血管旁
有一长条形的黏液细胞。上皮细胞的胞核呈不规则

形,较大,胞核周围的胞质中有若干嗜锇性板层体、

大量线粒体和内质网, 与胡子鲇的呼吸上皮细胞一

样,内质网中也有囊泡。毛细血管内皮细胞的胞质

薄层极薄, 厚度只有上皮细胞胞质薄层的 1/ 4 �
1/ 5,胞质内有许多胞饮小泡并可观察到胞饮过程

(图版�: 2)。毛细血管内的红细胞呈长椭圆形, 核

位于中央、染色深,内皮细胞与上皮细胞之间的基底

膜厚度均匀,较薄。由上皮细胞胞质薄层、内皮细胞

胞质薄层以及二者之间的基底膜共同构成月鳢呼吸

上皮的气血屏障(图版 �: 3)。
2�3 � 泥鳅肠呼吸上皮的电镜观察

泥鳅的后肠壁薄而透明,肠腔内充气而显膨胀,

肠壁血管丰富, 具有气呼吸功能。泥鳅的肠内壁表

面布满了大小不规则的云朵状皱褶(图版 �: 5)。高
倍放大可见皱褶的表面密被短小的微绒毛,呼吸上

皮细胞之间界限明显, 细胞呈多边形(图版 �: 6)。
呼吸上皮呈毛细血管化, 上皮细胞含胞核的部

分镶嵌在相邻的毛细血管之间(图版 �: 4) , 细胞核
位于近底部,形状不规则, 边缘染色较深, 富于异染

色质。胞核区的胞质较厚, 向外两侧延伸越来越薄,

并覆盖在毛细血管外侧管壁上。上皮细胞近外边缘

胞质内有大量嗜锇性板层体、粗面内质网、线粒体及

一些空泡(图版�: 5)。板层体大小不均, 较大,同心

圆板层之间分界明显, 中间部分变成液化状(图版

�: 6)。肠腔面的上皮细胞具有许多微绒毛。
毛细血管横切面呈不规则形,内有许多红细胞。

管壁由单层内皮细胞构成,内皮细胞与上皮细胞形

态相似,胞质极度延伸为扁平的胞质薄层,内皮细胞

核形状不规则, 位于毛细血管内侧。内皮细胞连接

为交错式,相邻内皮细胞之间延伸指形突起彼此交

叉贴靠,形成紧密连接(图版 �: 7)。上皮细胞顶部

为紧密连接,相邻两上皮细胞互相紧贴,紧密连接下

方则以中间连接相联。上皮细胞的胞质薄层、内皮

细胞的胞质薄层及二者之间的薄层基底膜构成气血

屏障(图版�: 8)。

3 � 讨论

胡子鲇、月鳢、泥鳅 3种淡水鱼类进行气呼吸作
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用的重要器官表面均被覆一层高度毛细血管化的呼

吸上皮。呼吸上皮由上皮细胞层和紧贴其下的毛细

血管层组成,其间还有支持着呼吸上皮层的其他结

缔组织,是完成气体交换的重要场所。3种气呼吸

器官的呼吸上皮各有特点, 胡子鲇鳃上器的表面呈

玉米棒状排列, 呼吸上皮的游离面富有短小、密集的

微绒毛;月鳢鳃上器的表面呈半圆形鹅卵石状突起,

表面的微绒毛多出现在突起周围, 中央部分光滑; 泥

鳅肠的呼吸表面为云朵状,呼吸上皮外生密集、短小

的微绒毛。有关这类气呼吸器官呼吸上皮微绒毛的

作用,一般认为是增大其呼吸表面积[ 7, 10] , 作者认为

呼吸上皮细胞的微绒毛多数出现在富含嗜锇性板层

体的细胞质外表面,而在气体交换的主要部位即延

伸超薄的胞质层则较少微绒毛出现,说明微绒毛与

增大呼吸表面积没有直接关系, 而与板层体向外分

泌表面活性物质有关的可能性更大。

覆盖 3种气呼吸器官表面的呼吸上皮细胞均为

同一类型细胞, 上皮细胞极为扁平,除了近胞核周围

较厚外,其他部分胞质均延伸变薄并覆盖在毛细血

管外侧。上皮细胞核为近扁椭圆状或不规则, 边缘

有凹痕,异染色质明显,胞质中共同特征是含有丰富

的嗜锇性板层体、粗面内质网及空泡和线粒体。根

据形态特点并与哺乳动物肺泡上皮比较, 证实呼吸

上皮细胞兼有�型和 �型细胞的结构特征。卢晓晔

等在小鼠肺泡发育观察中发现小鼠出生时肺泡上皮

以�型肺泡细胞为主, �型肺泡细胞的大量出现是

在出生以后,而在胚胎 19d时见到较 �型肺泡细胞
略扁的中间类型[ 11]。鱼类气呼吸器官的呼吸上皮

细胞是否类似鼠肺泡上皮的中间型细胞或比 �、�

型肺泡上皮细胞更原始还有待于进一步证实。

肺泡 �型上皮细胞具有合成和分泌肺表面活性
物质, 促进肺泡表面液体和电解质的跨上皮运输的

功能[ 12]。从大鼠分离出的肺泡 �型上皮细胞在培

养2、3d后即形成向上拱起的单层�圆顶�, 说明 �型
上皮细胞可将外侧的物质主动转运到基底侧,同时,

�型上皮细胞富含为主动转运提供必需能量的线粒

体[ 13]。板层体数目和形态的相对稳定是肺泡 �型

上皮细胞发挥正常功能的重要基础,由板层体释放

的表面活性物质具有防止肺泡塌陷作用[ 14, 15]。在

胡子鲇、月鳢和泥鳅的呼吸上皮细胞中均有数量较

多、大小不一的板层体, 但是, 从胡子鲇的树枝状鳃

上器、月鳢的耳片状鳃上器和泥鳅的肠上皮的形态

看,并不存在类似肺泡或其他泡囊的结构, 那么, 呼

吸上皮细胞板层体的作用显然不是为了防止鳃上器

或肠管的塌陷。肺泡表面活性物质是以 90%的磷

脂酰胆碱的脂质和 10%的蛋白质复合物为成分
[ 16]

,

这 3种鱼类板层体的作用是否通过分泌表面活性物

质并与气体交换有关, 即空气中的氧气与呼吸上皮

的表面活性物质中的蛋白质结合, 然后才转移到毛

细血管里的红细胞,尚待进一步研究。鱼类是生活

在水中,呼吸上皮表面容易被水或其他物质玷污,通

过板层体分泌的表面活性物质将有利于维持整个呼

吸表面的稳定性及发挥正常功能。

气血屏障是气体交换的必经之路, 胡子鲇、月

鳢、泥鳅具气呼吸作用的器官有极其相似的气血屏

障基本结构, 都是由超薄的上皮细胞延伸的胞质层

及与其相似的内皮细胞胞质薄层和两者之间的基底

膜组成,从鱼类到哺乳类,呼吸器官的气血屏障的组

成结构没有出现多大的变化, 都是三层结构[ 17] , 气

体交换的效率与气血屏障的厚薄有关
[ 8]

, 但是即使

同一处的气血屏障的厚度也随着毛细血管的血流不

断发生变化。

气呼吸鱼类的分布具有全球性,如肺鱼类分别

在南美洲、非洲和澳洲三块大陆出现
[ 2]

,胡子鲇的种

类也分布于非洲和亚洲的不同气候环境。虽然鱼类

的气呼吸器官只是鳃呼吸的辅助器官, 没有完全退

化的鳃, 胡子鲇鳃上器的呼吸上皮与其鳃小片的结

构很相似,两者都由支持细胞把相邻毛细血管分开,

都有黏液细胞, 证明鳃上器由鳃演化而来。在胚胎

时期,鳃由咽部后端两侧发生, 起源于内胚层,这与

泥鳅的气呼吸肠上皮是一样。再从细微结构看, 鱼

类气呼吸器官的呼吸上皮细胞、气血屏障以及微绒

毛、板层体、内质网和线粒体等细胞器与高等哺乳动

物的肺泡上皮有极其相似的结构。许多具有鳔呼吸

或者类似鳔的肺鱼类( Lepidosiren、Protopterus、Neocer�
atodus)的研究表明陆生脊椎动物肺的起源与鱼类的

鳔有一定关系。从个体发育看,气呼吸器官的出现较

早
[ 2]

,苏氏 鲇的鳔是在孵化后的第 5天由食道的背

面突起产生,并在 12 � 14d出现具有气体交换功能的

呼吸上皮[ 3]。攀鲈( Anabas testudineus )的鳃上器呼吸

功能出现在孵化后 13 � 14d[ 18]。尽管胡子鲇、月鳢、

泥鳅的鳃和苏氏 鲇一样都是完好的, 但它们进行两

种呼吸方式是必要的,当水中氧气不足, 气呼吸频率

就加快。在水中氧气充足时, 气呼吸行为也是必需

的,如果阻止它们的水面活动,这些鱼类便会窒息死

亡[ 19]。当然,鱼类的气呼吸器官种类很多, 除了以上

类肺鳔、鳃上器和肠上皮外,还有鳗鲡的皮肤、黄鳝的

口腔黏膜、甲鲇科( Loricariidae)和美洲鲇科(Trichomyc�
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teridae)的一些用胃上皮进行气呼吸种类等[ 19]。为了

登陆,水中的远古鱼类身体的某些部位演化成能适应

陆生生活环境的气呼吸器官,如肺就是其中被陆生脊

椎动物保留下来的主要呼吸器官。 �
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AN ELECTRON MICROSCOPIC STUDY OF THE RESPIRATORY EPITHELIUM

IN THE AIR RESPIRATION ORGANS OF CLARIAS FUSCUS,

CHANNA ASIATICA ANDMISGURNUS ANGUILLICAUDATUS

LIU Wen�Sheng andWANG Feng�Lin
( Department of Aquaculture , College of Animal Science, S outh China Agricultural University,

Guangzhou, � 510642)

Abstract:The structure of the air respiratory organs of the fishes, Clarias f uscus with arborescent organs, Channa asiatica with ear�

shaped labyrinthine organs and Misgurnus anguillicaudatus with air respiratory intestines has been investigated by scanning and trans�
mission electron microscopy. The resuli suggests that the air respiratory organs are covered by a highly vascularized respiratory epitheli�
um on the surface in all three freshwater species�In C. fuscus, the surface of the respiratory epithelium is corn like. The semicircle

cobblestone�shaped protrusions are present on the surface of the labyrinthe organs in C. asiatica . M. anguillicaudatus has a cloud�

shaped surface in its inner wall of the intestines. All respiratory epithelial cells of three air respiratory organs are the same type which

is a kind of modified squamous epitheial cells. ,They show the ultrastrural characterist ics of both type�and type �epithelial cells of

lung alveoli in mammals. At the same time, the blood�air barrier is composed of three layers: the thin layer of the extended cytoplasm

of respiratory epithelial cells, the thin sheet of cytoplasm of endothelial cells and the basement membrance between them is similar to

that of the respiratory organs in other vertebrates.

Key words:Clarias fuscus; Channa asiatica ; Misgurnus anguillicaudatus;Air respiration;Ultrastructure
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图版 �
1� 6扫描电镜照片, 7 � 9透射电镜照片。1�胡子鲇鳃上器枝突, 示毛细血管突起( CA)。 � 150: 2� 呼吸上皮表面,示密集的微绒毛 (MI)。
� 3, 000; 3� 月鳢鳃上器表面,示鹅卵石状突起。� 700; 4�局部放大,示突起中心表面光滑及毛细血管内红细胞( ER)外撑的轮廓。 � 3, 000;

5� 泥鳅的肠上皮,示云朵状的呼吸上皮表面,毛细血管突起( CA)。 � 1, 000; 6� 局部放大, 示上皮细胞密生的短微绒毛( MI)。 � 3, 000; 7�胡
子鲇呼吸上皮横切面,示上皮细胞( EPC) ,毛细血管 ( CA) , 红细胞 ( ER) ,支持细胞 ( PC)。 � 5, 000; 8� 上皮细胞局部放大,示丰富的板层体

(LB) ,粗面内质网( RER) ,微绒毛( MI) ,胞间紧密连接( � )。 � 15, 000; 9� 胡子鲇的气血屏障,从外到内为上皮细胞( EPC)、结缔组织细胞胞

质延伸(FC)、基底膜( BM)、内皮细胞( ENC) , ER为红细胞。 � 30, 000
1� 6 SEM:7 � 9TEM�1�A branch of arborescent organs of C�fuscus , showing the capillaries (CA)� � 150; 2�The respiratory epithelium surface, showing dense

microvilli(MI)�� 3, 000; 3�SEM of the labyrinthine organ of C�asiatica showing cobblestone�shaped protrusion� � 700; 4�Higher magnification showing the smooth
prot rusion and the outline of the erythrocyte( ER)� � 3, 000; 5�M�anguillicaudatus: the intestine showing cloud�shaped surface of the respiratory epithelium, capil�
laries( CA)�� 1, 000; 6�Higher magnification showing the dense short microvill i(MI)� � 3, 000�7�C�fuscus : Transverse section of respiratory epithelium showing
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图版 �
1� 8透射电镜照片。1� 月鳢呼吸上皮横切面,示上皮细胞( EPC) ,内皮细胞( ENC) ,红细胞(ER) ,黏液细胞(MUC)。 � 2, 500; 2�局部放大,示

胞质内的板层体( LB)、粗面内质网( RER) ,红细胞( ER) ,内皮细胞内的胞饮小泡( V)。 � 12, 000; 3� 气血屏障,由上皮细胞胞质薄层( EPC)、基
底膜( BM)、内皮细胞胞质薄层( ENC)组成, ER红细胞, N 红细胞核, CL 毛细血管腔。 � 6, 450。4� 泥鳅呼吸上皮横切面,示上皮细胞( EPC)、

毛细血管(CA) ,红细胞( ER) ,细胞核( N) ,黏液细胞(MUC)。 � 2, 500; 5�上皮细胞放大,示板层体(LB) ,微绒毛( MI) ,空泡( V) ,红细胞( ER) ,

紧密连接( � )。 � 12, 000; 6�高倍放大的板层体。 � 50, 000; 7� 内皮细胞胞质薄层放大,示紧密连接( � )。 � 60, 000; 8� 泥鳅的气血屏障,包

括上皮细胞胞质薄层( EPC) ,基底膜( BM) ,内皮细胞胞质薄层( ENC) , ER红细胞, MI 微绒毛。 � 60, 000
1� 8 TEM�1�C� asiatica : Transverse section of respiratory epithelium show ing epithelial cells ( EPC)� endothelial cells( ENC) , erythrocyte( ER) , mucous cells

(MUC)� � 2, 500; 2�Higher magnif ication showing multilamellate bodies( LB) , rough endoplasmic reticulum(RER) , erythrocyte( ER) , vesicles(V)�� 12, 000;

3�The blood�air barrier composed by the thin layer of epithelial cells(EPC) , basement membrance( BM) and the extension of the endothelial cell ( ENC)�ER,
erythrocyte,N, nucleus,CL, capillary lumen�� 6, 450; 4�M�anguil licaudatus :Transverse sect ion of the respiratory epithelium show ing epithelial cells( EPC) ,

capillaries(CA) , erythrocyte( ER) , nucleus ( N) , mucous cells (MUC)� � 2, 500; 5�Higher magnificat ion of an epithelial cel l�multilamellate bodies( LB) ,mi�
crovilli(MI) , vesicls( V) , erythrocyte( ER) , t ight junction( arrow)�� 12, 000; 6�A high pow er view of the mult ilamellate bodies� � 50, 000; 7�Enlarged view of
thin layers of two endothelial cells showing the tight juncture( arrow)� � 60, 000; 8�The blood� air barrier of M� anguillicaudatus� thin layer of epitheial cells

( EPC) , basement membrane( BM) , thin layer of endothelial cell( ENC) , erythrocyte( ER) ,microvilli( MI)� � 60, 000

epithelial cells( EPC) , capillaries( CA), erythrocyte( ER) , pillar cells( PC) � 5, 000; 8�Enlarged view of an epithelial cell showing osmiophilic mult ilamellate bodies

(LB) , rough endoplasmic reticulum( RER) , microvilli(MI) , tight junction( arrow ) � 15, 000; 9�C�f uscus: The blood�air barrier�Note an epithelial cell( EPC) , thin
f lange of a connect ive t issue cell( FC) , basal lamina( BM) and an endothelial cell( ENC) ,MI,microvilli, ER, erythrocyte � 30, 000
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