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稀有峋螂咽齿个体发生的研究
’

何舜平 乐佩琦 陈宜瑜
�中国科学 院水生生物研究所

,

武汉 � � � � � ��

提 要

稀有峋卿是一种 �
,

�一�
,

� 齿式的小型鲤科鱼类
,

通过对其胚后发育连续材料的观察
,

作

者认为 ��
�

成体中咽齿的副行齿是遗留的早期替换齿 � �
�

成体中排成一行的主行齿实际分属两

代齿
,

其替换过程与幼体中齿的替换无本质上的差别��
�

整个咽齿的替换过程可用 �� � � � �

的齿序理论和 � �� �� � 的假设共同解释
。

关键词 稀有约卿
,

咽齿
,

个体发生

鲤科鱼类的上
、

下领没有着生齿
,

但在咽骨 �第五角鳃骨 �上着生有形态各异的咽齿
,

其形态
、

着生形式等在系统学和分类学研究中均具有重要意义
。

�� �
、

���� 和 � �� �� �等

曾对咽齿的形态作过研究
,

并将结果应用于鲤科鱼类的分类�
’一��

。

� �� ��  ! � 早已注意到

咽齿发育过程 中的动态变化〔‘�
,

此后 � � � �  � � � � � � � �� �
、

� � ��� �� �
、

� � � � �  等对鲤科鱼

类咽齿的发生和替换规律作过许多有价值的探索
,

但均未进行深人分析其系统发育的问

题比一
��

。

本文对于稀有约卿 �� �� �� �� �� 
� �� “、 � � 。� � � �咽齿的个体发生作了较为详细的

描述
,

目的在于为进一步开展马系统发育有关的 比较研究打下基础
。

对 动物在发育过程 中齿的变化 的研究主要是关于脊椎动物领齿替换形式的分析
。

� � � � � ��
、

� ��一� �  ! � � � � � �  
、

� � �� � � ��� 曾 相继 报 道 过 真 骨 鱼 类领齿替 换 的 不 同形
式【�一 ’“�

。

在两栖类
,

曾经被描述过齿的有规律替换模式【
‘’�

,

但也有人发现了与其不同的无规

律的现象�� !
。

在爬行类中交替的替换模式也被一些研究者观察到��卜
,��

。

就领齿的替换机制
,

人们曾提出过一些假设 ����� 叼
,

而在这些假设中
,

� �� � � � 的齿序 ��  ! � �� ���� 理论首次提出

了关于领齿的替换模式概念
,

他假设存在有一个
“

脉冲
” ,

从领齿的前端向后传播
,

导致领齿发

生过程的有规律替换
。

然而
,

� �� ��
�
在研究 了胎生蜘蝎 �乙�� �� �� �� ����� �� 齿的连续个体发

育过程后
,

认为齿序理论不适合解释胚胎发育中齿的替换模式
,

齿胚规律性的间断出现只是

因为发育中的齿胚在一定范围之内阻止了它周围其它齿胚的发生��� 
。

鲤科鱼类的咽齿是终生替换的
。

� �� �� � � � � � � �� �� 研究了北美的两种 �一� 齿式的

鲤科鱼类 ��� �
� ���� � � �� � � � �  �� �� � 和 � ��� � � �� � � � � ��邺

� �� � �成体咽齿的替换过程
,

结果

表明从前到后的 �一 � 枚齿的替换程序是 �一 �一 �一�一�
,

替换过程是交替的和向头端进行

的�
, �

。

� � ��� �� � 在对长领须鱼,��  �
� “�人叩叮

。。 。� � � � �� � �  � �
�咽齿研究中

,

首次完整地描述

�

国家自然科学基金资助项 目
。

�� � � 年 � 月 � � 日收到
。
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了咽齿个体发生的过程�� 
,

并指出幼体齿与成体齿的替换过程是有差别的
,

认为该种鱼幼

体多行齿与成体多行齿的发育是完全不 同的
,

并尝试用 � � � � � � 的齿序理论去解释幼体

的咽齿发生过程
。

他认为在成体鱼类主行齿与副行齿是独立替换的
,

两者不发生直接的

关系
。

� � ��� �
曾对鲤鱼 �匀, � �’� �� �� �� �’� �的咽齿个体发育作了细致的工作 �� 

,

其结果与

� �� �� � �� �的大致相似
。

但他在咽齿发生中的组织学和形态学变化的过程所作的详细记

载
,

为咽齿发生的深人研究提供了丰富的资料
。

� 材料与方法

稀有峋卿是鲤科的一种小型鱼类
,

据研究
,

最小成熟个体雄鱼 为 ��
�

�� � ��
,

雌鱼为

��
�

�� � ��� �� 
。

在实验室的培养条件下
,

��� 天左右就达性成熟
。

成体咽齿 � 行
,

齿式 �
�

�

一�� �
。

亲鱼采 自四川省汉源县
,

经实验室培养
,

自然交配产卵
。

胚后发育的材料由孵化

后的仔鱼逐步固定
,

前 �� 天每隔 �� � 固定一批
,

�� 天以后
,

样品固定的间隔时间随咽齿

的发育状况而延长
,

直至孵化后 �� 天
,

鱼体达 ��
�

�� � �� 为止
。

固定液为 �� � 甲醛
。

咽齿标本的制备
,

用胰蛋白酶消化
,

透明软组织
,

用茜素红染色
,

最后保存在纯甘油

中
。

所用材料鱼长度为 �
�

�一��
�

�� � ��
,

共 �� 组
,

每组 �一 �� 尾
。

咽齿的发育过程依以下方式表示 �� ’】
,

一对下咽骨的头前联结端称作前端
,

游离端称

作后 端
。

第一枚齿出现 的所在齿位称作中心齿位
,

记作 � � �
,

由此往前端的齿位记作

� �
,

分别为 � ��
、

� � � 等
。

由此往后端的齿位为 � �
,

分别记作 ���
、

� � � 等
。

每一齿位出

现的齿都经逐步替换
,

由幼体的形态向成体形态转化
。

同一时相不同齿位的齿称作一代

齿
,

同代齿一般都隔一个齿位排列
。

同一齿位的一系列齿称为一个齿族
,

齿族数目与主行

齿数目相一致
。

� 观察结果

�
�

� 鱼体标准长与咽齿数目的关系

幼鱼孵化出天数
、

标准长和咽齿个体发育的关系见表 �
。

鱼体标准长与咽齿行数和

齿数的增长呈正相关
,

咽齿 的代数和数目的增加与幼鱼孵化出的天数也呈正相关
,

但没有

一个稳定的系数
。

随着鱼的生长
,

孵化出天数的增加
,

咽齿逐渐替换
。

稀有峋螂的咽齿幼

体发育阶段结束于胚后 �� 一�� 天之 间
,

标准长约为 ��
�

�� �
,

此后咽齿的发育就进人成

体的正常替换模式
。

�� � 咽齿的替换过程

咽 齿的替换过程见表 �
,

图 �
。

幼鱼孵化出 � 天后
,

在完全没有骨化的咽骨上方出现

了 � 颗咽齿
,

咽齿着生在条状咽骨的中部 � �� 齿位上
,

此为第一代齿
。

第 � 颗齿约在孵

化后 的第 �一 � 天出现在 � � � 前部的 � �� 位置
,

较中心齿稍偏外侧
,

第 � 颗齿在孵化后

的第 �一� 天出现于 中心齿后 ��� 位置 �图版 ��
。

第 � 颗齿在发生时虽然明显较第 � 颗

为晚
,

但随着个体发育的推移
,

� �� 和 ��� 齿位的齿的替换逐渐趋于 同步
,

因此仍应视其

为同一代齿
,

称为第二代齿
。

约在孵化后第 �一�� 天
,

在第二代齿的上方 � � � 和 � �� 齿

位
,

出现 了第 � 和第 � 颗齿
,

这是第三代齿
。

位于 � �� 齿位的第 � 颗第三代齿将逐渐生

长和向下着生
,

替换掉原齿位上 的一代齿
,

因此
,

第 � 颗齿又可称作为第 � 颗齿的替代

齿
。

接着在 � �� 和 ��� 位置 又出现 了两颗替换齿
,

为第 � 和第 � 颗齿
,

也即是第四代

齿
。

此时
,

� ��
、

� � � 和 � ��
、

��� 四个齿位的交错替换规律已形成
,

以后不仅齿位不增
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加
,

而且着生位置也逐步调整为一行
。

当替换到第七代时
,

咽齿已呈成体齿式
,

主行齿 �

枚
,

由两代齿构成
,

�
、

� 为一代
,

而 �
、

� 则为另外一代
。

其成体齿则依上述规律替换
。

在

替换过程中
,

� �� 和 ��� 齿位的第二代替换齿
,

并未象一般程序那样替代原位的第一代

替换齿
,

而是重新着生于咽骨 � �� 和 ��� 齿位的后外侧
,

随后在这两个齿位出现的新的

替换齿都只替换后外侧位上的齿
,

而老齿位上的第一代替换齿则终生被保留下来
,

未见到

被替换现象
。

这两枚 � � � 和 ��� 的第一代替换齿就成了成鱼咽齿中的副行齿
。

下表所示的标准长数据因孵化前期培养器皿小
,

又缺适 口饵
,

故增长速度极慢
。

表 � 鱼体标准长与咽齿个体发生的关系

� � �
�

� � ��� �� �  !� �� � � �� �� � �� �� ��� � � � �� �� � � �� � � � �
 !  

∀
#
∃ %

 � & #
∋ ∃ (

) ∗
+
�
,
 )
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 � &孟tio n

G e n e ra tlo n

标标准长长 样本数数 齿个体发育过程程
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2. 3 咽齿形态的变化

刚出现的齿并没有着生于咽骨 上
,

而是包围在下咽骨周围的结缔组织中
,

齿的骨化从

尖端开始并逐渐向根部扩展
。

第一到四代
,

即第 1到第 7 颗齿的齿胚及齿均为尖锥形 (图

版 I)
,

从第五或第六代替换齿开始
,

齿胚和齿的顶端弯曲
,

并呈现出斜长形的咬合面
,

咬
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合面的边缘具不明显的齿突
。

这种成体咽齿形态特征随着咽齿的替换而逐渐显著
。

而作

为第一代替换齿的残留
,

副行齿的形态则一直保持着早期齿的形态特态
。

A
n l P

o l

月乌。J口‘
514
cj
2-

象�脚丰衷
�:eO上士夺

1
2eo主衣--L-毒
(冬李
一知.
t方�Ln2季��讯4汰心�

一

未一
;

CeOPol

雀攫翻
鑫晏拉)An
夕
n
乞
eopo‘

蓬l鑫{

少癸少黔Be

图 l 稀有约卿咽齿个体发 育过程

F 19
.
1 D eveloP m ent of the denrition in G obio即P ris rarus

-

2. 4 咽骨的变化

咽骨在个体发育中的变化见 图 1
。

鱼体一经孵化
,

咽骨即存在
,

其形态与普通鳃弓相

似
,

为长条形
。

在标准长 3
.
任一4

.
sm m 个体中

,

咽骨均无骨化现象
,

细胞结构清晰
。

当着

生第 l一4 颗共三代齿时
,

咽骨仍透明无骨化现象
。

约在第四
、

第五代齿出现时
,

咽骨开始

骨化
,

骨化从表面开始
。

当鱼体为 9
.
om m (S L) 左右

,

咽骨中部逐渐变宽
,

而且逐步弯曲
,

至 13
.
0m m (S L) 时

,

咽骨已大部分骨化
,

呈现成体咽骨的雏形
。

在鱼体达 15
.
0一20

.
0m m

(SL) 的这段时间内
,

咽骨的形态已发育到与成鱼无异
。

3 讨论

3
.
1 有关咽齿的副行齿的发育问题

,

N
a

k aj
i m

a 认为
,

鲤科鱼类的咽齿副行齿与主行齿没

有直接关系
,

副行齿是在成体齿式将要形成时独立发生的l6]
。

但作者却认为
,

副行齿是替

换过程中保留下来的早期替换齿
。

根据作者对连续材料的观察
,

稀有约卿咽齿的两颗副

行齿分别为 Pol 和 C eO 齿位的第一代替换齿的残留
,

它们在后续齿的生长
、

发育和替换

过程中并不脱落
,

因此其形态也一直保持咽齿发生的早期状态
,

与主行齿有明显区别
。

观

察中
,

在个别标本还看到当咽齿的第七代齿出现时
,

A

nZ 位置的第三代齿并未被第五代

齿所替代
,

而处于副行齿的位置
,

故可认为副行齿很可能是发育中保留下来的
。

在成体中

还表现出具有 3 颗副行齿的
,

这是鲤科鱼类副行齿数目不恒定的原 因
。

1 2 N
ak aji m

a

认为
,

成体鱼的咽齿是每枚逐一替换的
,

而且该过程有这样一个循环
,

如

主行齿为 4
,

则 卜3一2 一4
,

如主行齿为 5
,

则 1一3 一5 一2 一4
。

事实上
,

在稀有鲍螂中
,

无论是

幼体还是成体
,

在作者所观察的标本中
,

绝大多数齿胚是同时出现在 A nZ
、

C
e

O 或 A nl
、
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P o l 齿位上呈齿代规律替换的
,

也即 l一3
、

2 一4 分组替换
。

就发生而言
,

成体主行齿分属

于两代齿
,

表观是排列成一行的
。

而其替换仍然是逐代的
,

是幼体齿替换过程的继续
。

1 3 E d m
u n

d 的齿列说
,

是 可 以 被用 于 表 达鱼 类 咽齿的 发生 规律的
。

从 E va ns 和

N ak aji m
a
等人对于几种鲤科鱼类的研究

,

与作者对稀有约卿咽齿发生过程的观察
,

都一

致地注意到奇数齿位和偶数齿位齿的交替替换现象
。

N

a

k
aj

i
m

a

尝试用齿列说解释长领

须峋咽齿的发生 (图 2)
,

他发现第 1颗齿的起始位置似乎与齿列说的解释不相符
,

在它前

面二个齿位该发生的齿并未出现
。

这是普遍存在在鲤科鱼类咽齿发生过程的事实
,

而与

Edm im d 的理论并不矛盾
。

E d m

u n
d 假设的领齿发生

“

脉冲
”

是存在于形成齿胚的组织之

内
,

其最终着生位置和替换顺序必然受到领骨形态的制约
。

在鲤科鱼类
,

咽齿的序列同样

受制于咽骨
,

而作者观察到咽骨的发生几乎与咽齿同步
,

一系列的齿胚发生脉冲产生的齿

胚的命运决定于咽骨的长度和形态
,

在这个过程中 C eO 齿位具有一定的随机性
, “

脉冲
”

与主行齿的数目在控制的范围内往复发生
,

终于导致了两代齿的交替替换
。

E d m

u n

d 的

假说只能解释循环替代
,

而每个
“

脉冲
”

的间距的大小则服从于 O sb or
n
提出的齿胚抑制

说
,

在鲤科鱼类咽齿的成齿组织中
,

发育中的齿胚有可能抑制相邻齿位齿胚的形成
,

因此
,

“

脉冲
”

以间隔一个齿位的规律交替
,

导致 了较为一致的奇数齿位和偶数齿位的交叉替

换
。

奋

扭握

图 2 长领须峋咽齿发育的齿列说解释

—齿族
,

-

—齿行
,

一 一 齿列 ¿ 表不咽齿并不存在 (依中岛 1979)
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