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雌核发育银螂和两性融合发育红鲤卵母

细胞成熟的细胞学比较研究
�

丁 军 蒋 一 硅
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�中国科学院水生生物研究所
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提 要

对雌核发育银螂和两性融合发育红鲤的卵母细胞成熟过程
,
进 行了详细的细胞学比较研

究
。

在银螂卵母细胞成熟过程中
,

绝大部分卵母细胞的核物质
,

在胚泡破裂 �� �  ! � 后的第

一次成熟分裂时期
,

出现明显的不同于红鲤卵母细胞核的行为
,

其染色体逐渐清晰地分为三

群
,

这三群染色体的发育既彼此独立又相互联系
,

最终形成一首尾相接的三极纺锤体
。

随后
,

三极纺锤体扭转
、

重叠
、

合并成为一个正常的中期纺锤体
。

但极少数银卿卵母细胞也出现了类

似于红鲤卵母细胞的成熟单星光
,

并进而发育成两极纺锤体
,

形态类似红鲤第一次成熟分裂中

期纺锤休
。

在银螂上述两类卵母细胞的成熟过程中均未观察到
“

第一极体
”

外排的现象
。

由此
,

我们确认
,

银鲤卵是通过第一次成熟分裂异常
,

卵核染色体不减数来维持染色体倍性的 �并且
,

根据上述特殊现象
,

我们对银螂卵子第一次成熟分裂异常的机制进行了初步分析
。

关键词 银螂
,

雌核发育
,

红鲤
,

两性融合发育
,

卵母细胞
,

成熟
,

细胞学比较

雌核发育 �� ��� �
��� ��� � 是一种特殊的生殖现象

。

鱼类的天然雌核发育是通过控制

卵子发生和受精后精核发育这两个过程来完成的��, 川
,

其明显特征是
�
�� �卵核染色体倍

性通过某种特殊方式保持稳定��, �,� 叱 �� �人卵精子受到卵子调控系统的抑制
,

精核不能发

育叨
,

整个胚胎和个体发育在雌核的基础上进行��,�
, 。

目前
,

对雌核发育银卿卵子发生过程中
,

卵核染色体倍性的保持方式还存在着分歧的

认识
,

对其机制的分析也未见报道
。

为此
,

我们以两性融合发育的红鲤卵为对照
,

对银螂

卵母细胞成熟过程进行了详细的细胞学比较研究
,

以理清目前存在的分歧认识
,

并为今后

进一步探讨银螂雌核发育机理打下基础
。
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银脚和红鲤的催产 在水温 �� 一 � �℃ 时进行
,

共重复 � 次
。

分别选用发育良好的银螂和红鲤
,

前后两次注射垂体激素 �� � � � 进行催产
。

第一

次注射 �� 后进行第二次注射
。

银娜和红鲤的催产效应时间约为 �� 一巧卜 �水温 �。一

� � �� �
。

为在同一鱼体内得到不同成熟水平的卵母细胞
,

我们采用挖卵器进行体内挖卵
,

第一

次注射后每隔 �� 取 � 次
,

第二次注射后每隔 �� 取 � 次
,

直到产卵为止 � 将产出的卵子人

工受精并与常规催产的卵对照
,

发现除少数死卵外
,

其它卵子的受精与孵化均无异常
,

这

说明挖出的卵子所显示的细胞学过程是正常的
。

将挖出的卵子以 �� ��
� 液固定

,

连续石

蜡切片 ��一 �� 产 � �
, � � ’� 苏木精染色

,

伊红复染
,

然后进行细胞学观察
。

结 果

�一 � 红鲤卵母细胞成熟过程的细胞学观察

�
�

第 �� 时相卵母细胞

红鲤第 �� 时相卵母细胞的卵核�胚泡 � �� �� � � ��� � ��
� ��  � � 位于整个卵母细胞 中

央
,

核膜上有许多凹凸
,

胚泡周边有大量分散的核仁
,

整个卵母细胞充塞大量卵黄
,

卵黄颗

粒细小
,

在卵内边缘部分可见到 �一 � 层皮质颗粒�图版 � � ��
。

�
�

卵母细胞胚泡边移 �� � � �� � � ��� � �

在第一次注射垂体激素后 � � 内
,

胚泡逐渐边移 �图版 � � � �
,

在边移过程中
,

由于核

膜通透性的改变
以, ,

胚泡体积逐渐增加 �在第二次注射垂体激素后
,

卵母细胞成熟进程大大

加快
,

仅 ��
,

胚泡就移至紧贴受精孔部位
,

体积更加膨大
,

核液开始外溢
。

在胚泡变化的同

时
,

卵母细胞质也开始逐渐向受精孔方向移动
,

并形成原初的动物极�图版 � � � �
。

�
�

红鲤卵母细胞胚泡破裂 � � � � � �  �� � � �
�� � � � � �

在第二次注射垂体激素后 �一�� 内
,

边移至动物极顶端的胚泡破裂
,

核质同细胞质完

全混合
,

动物极形成
。

此时
,

染色质集中并形成一团染色较深的物质
,

其外围仍有核膜残

留
,

核仁就位于这团染色质的内部
,

并逐渐聚合�图版 � �� �
。

�
�

成熟单星光 ��
� � � � �� �  � � � �� �  ��� � �

在第二次注射垂体激素 �一 �� 内
,

大部分聚合成较大颗粒的核仁排列成多层环状
,

环

内包着一个由染色颗粒组成并具有较弱星光的团块 �图版 � � � �
。

该染色质团块继续发育

�� 后
,

成为放射星光的星体
,

该星体内部具有一团染色体颗粒
。

围绕这些颗粒向四周发出

长而密的星光
,

是为成熟单星光
。

此时
,

核仁大部分消失
,

少数凝聚成不规则块状存在于

星光周围
,

包围在星光外的核膜残留物质 �� �
�

� 依然存在�图版 � � � �
。

�
�

成熟多星光 ��
� �� � �� � �  � � � � � � � � �� � �

第二次注射垂体激素 �一 �� 内
,

成熟单星光逐渐裂解成为成熟多星光
,

后者呈三团放
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射光芒并彼此紧密相接
,

染色体散状地分布于这些星光之间
,

此时
,

残留的核膜已完全消

失�图版
�� !

。

�
·

第一次成熟分裂完成 �� �
�

、

。 � � � �� ��叨
� � � � �。� �� ��

第二次注射垂体激素后 �一�� 内
,

成熟多星光彼此逐渐靠拢
,

其内部的染色体颗粒开

始重新排列
,

形成一个松散的纺锤体雏形 �图版 � � ��
。

随后
,

纺锤体雏形中的染色体逐渐

按微管引导的方向排列
,

形成第一次成熟分裂中期纺锤体�图版 � � � � � 与有丝分裂不同
,

成熟分裂纺锤体两端不具星光
。

李形成初期 �纺锤体一般在动物极深部
,

随着卵母细胞的

发育
,

逐渐向动物极前庭区移动
,

并与细胞表面垂直
,

最后
,

从前庭区放 出第一极体 �� ��

��� � � � 。�� � � � � �� �图版 � � � � �
,

至此
,

卵母细胞第一次成熟分裂完成
。

�
�

进人第二次成熟分裂中期 �� �
� � � � � � � � � ! � � � �� � �� ��� 并排卵 �� � � �� ��� � �

第一次成熟分裂完成后
,

染 色体经迅速变化
〔�� ,

很快便进入第二次成熟分裂中期 � 卵

母细胞从滤抱中排出即排卵�图版 � � � ��
。

在第二次注射垂体激素 �一 �� 内
,

红鲤产卵
。

产出的红鲤卵子受精后
,

能继续进行第二次成熟分裂并排放第二极体�图版 �
� �� �

。

�二 � 银卿卵母细胞成熟过程的细胞学观察

细胞学观察表明
,

在胚饱破裂后的各发育阶段
,

绝大多数银鲡卵母细胞才开始呈现明

显不同于红鲤卵母细胞的发育行为
。

�
�

成熟单星光

第二次注射垂体激素 �一�� 内
,

原来胚泡区域的染色质团块由聚集状态开始分裂成

三群 �图版 � � �� �并逐渐被星光包围
,

形成成熟单星光
。

银螂的成熟单星光与红鲤明显不

同
,

后者为星光包围着一群染色体
,

而银细则提另于离成三群染色体
,

每群染色体各被小星

光包围
,

这些小星光彼此相联并共同位于一个大星光之内
。

此外
,

在成熟单星光周围及内

部还可看到尚未分解的聚合成大块不规则形状的核仁物质 �� �
�

� �图版 � � �斗��

在极少数卵母细胞中
,

我们还观察到类似于红鲤卵母细胞的成熟单星光
,

所不同的是

银螂卵内的这种单星光中
,

染色体仍略有分离�图版 � � � ��
。

�
�

成熟多星光

第二次注射垂体激素 �一 �� 内
,

原来的成熟单星光逐渐分解成清晰的三个小星光
,

为

成熟多星光�图版 �� � ��
。

银卿卵的成熟多星光也与红鲤卵明显不同
,

后者三团星光彼此

间微管联结比较紧密
,

染色体并未分解成三群 �而在银螂卵中
,

成熟多星光中的染色体明

显分为三群并各自被星光包围
,

形成三个单独的星光
,

而三团星光彼此间又以微管松散地

联结着
。

随着卵母细胞的发育
,

三团多星光又逐渐重新聚拢�图版 ��� � �
。

�
�

三极纺锤体的建成

第二次注射垂体激素 �一� �
,

逐渐聚拢的多星光形成纺锤体雏形
。

与红鲤完全不同
,

银螂卵的纺锤体雏形具有明显的三极性�图版 ��� �
, � �

,

这种三极纺锤体雏形中染色体沿
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�厂
一

彝

微管走向重排
,

最终形成三极纺锤体 �图版 �� � , , � �
。

银螂的三极纺锤体是由三个独立的

纺锤体结构以首尾相接方式形成的一个等边三角形结构
。

这种三极纺锤体结构与上述染

色体分为三群的现象可能有某些内在的联系
。

在极少数银螂卵母细胞 中
,

我们还观察到类似于红鲤第一次成熟分裂中期纺锤体的

两极纺锤体
,

该纺锤体大小与三极纺锤体基本相同�图版 � � � �
,

都明显大于红鲤卵的纺锤

体 �与银卿成熟卵的正常中期纺锤体不同之处是
,

上述两极纺锤体位于动物极内部
,

而成

熟卵的纺锤体则位于动物极表层前庭区部位�图版 � � �� �
。

�
�

三极纺锤体转变成为成熟卵中的正常中期纺锤体

第二次注射垂体激素 �一�� 内
,

三极纺锤体逐渐 由胞质深部移至前庭区边缘
,

在这一

边移过程中
,

我们观察到如下一些细胞学图象
�
�� � 在同一平面上再未见到三极纺锤体

,

仅能看到其中两极
,

而且这两极间的夹角已明显改变
,

这可能反映了原三极纺锤体平面开

始扭转
,

使得三个纺锤体不再位于同一平面�图版 � � � �
。

�� 一大
,

一小两个处于叠合状

态的纺锤体
,

其中大的一个很可能是原三极纺锤体中的某两个纺锤体叠合后形成的
。

这

两个大小各异的纺锤体各 自呈现一极封闭
,

另一极开放的状态�图版 � � � �
。

分别处在这

两个纺锤体中的染色体
,

经微管牵引进行重排
,

两个纺锤体逐渐叠合�图版 n :10)
。

(
3
)一

个已基本重合的纺锤体
,

但染色体还不在同一平面
,

并且纺锤体另一极仍略呈开放状 (图

版 H :11)
。

( D 正常的中期纺锤体(图版 H :12 )
。

这些细胞学图象表明
,

银螂卵母细胞的

三极纺锤体是经一系列的扭转
,

重叠
,

最终合并成正常的中期纺锤体的
。

这一转变过程与

Che rfa s 推测的过程不同
,

C
ha

r
fa

s

认为三极纺锤体是通过丝间断裂
,

最后又重新排列形

成正常中期纺锤体的
〔8] 。

在所有切片中
,

我们始终未观察到
“

第一极体
”

外排的现象
。

而银螂卵受精后
,

均能

正常放出一个极体(图版 11
:14)

。

这充分证实
,

银螂卵母细胞第一次成熟分裂有其异常的

进程
。

第二次注射垂体激素 9h 左右
,

银卿产卵
,

未受精卵的核相呈正常中期相 (图版 11 :

13)
。

讨 论

(一 ) 银卿卵子发生中卵核染色体倍性(3n )保持的方式

迄今为止
,

对于雌核发育银螂卵子发生过程中卵核染色体倍性保持方式的问题还存

在着分歧的认识
。

Le
i d

e r

认为银卿卵子是通过在卵裂前进行核内有丝分裂来保持染 色

体倍性
‘,的

,

而 Che rfa s 和 K ob ay asi 则认为染色体倍性的保持是因第一次成熟分裂的中

止或缺少所致t8,
” 。

由于他们都未能进行详细的细胞学观察
,

因此
,

上述观点均缺乏充足

的证据
。

本实验以红鲤卵为对照
,

对银螂卵母细胞成熟过程进行了详细的细胞学比较研究
,

结

1) 转自俞豪祥 ,
1 9 8 0

。
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果表明
:
绝大多数银螂卵母细胞是以三极纺锤体扭转

、

重叠
、

合并
,

形成正常中期纺锤体的

方式来代替通常的第一次成熟分裂的
,

在整个转变过程中没有整套染色体丢失或外排的

现象 ;虽然在极少数银螂卵母细胞中
,

也出现了形态类似于红鲤卵母细胞第一次成熟分裂

中期相的两极纺锤体
,

但在这类卵母细胞中
,

也未观察到
“

第一极体
”

外排的现象
,

即未发

生染色体数减半 ;因此
,

我们确认: 银螂卵子是通过第一次成熟分裂异常
,

卵核染色体不

减数来维持染色体倍性的
。

( 二) 银螂卵母细胞第一次成熟分裂异常机制的初步分析

本实验结果表明
,

银螂卵母细胞的第一次成熟分裂有着特殊的发育进程
:
其染色体

明显地分为三群
,

三群染色体间既有相互联系的一面
,

如彼此间有微管联系
,

又有其各 自

独立的一面
,

如每群染色体最终各自自成纺锤体
。

从对植物体细胞减数分裂过程的研究

中
,

人们发现染色体分群现象是由于同源染色体不配对导致的闭
。

据此
,

我们也可以推

测
,

上述银螂卵染色体独特的分群特征可能也与其同源染色体不配对关系密切
。

现有资

料表明
,

同源染色体配对的形成和稳定是 由联会复合体的形成
『, ,11] 以及某些胞质蛋白质因

子的连续合成来决定的;而联会复合体本身的形成也与胞质中某些蛋 白质和 D N A 的合

成密切相关闭 ; 由此
,

可 以初步认 为
,

在银螂卵中
,

某些胞质因子可能干预了同源染色体的

正常配对
。

K oj i m
a

和本实验室的研究结果表明
,

银螂精母细胞的同源染色体 也 不 能 正 常 配

对〔‘
DJ, ‘, ,

但与卵母细胞不 同的是
,

精母细胞的成熟分裂却经历了染色体数减半过程
『3].

2)。 已

知细胞分裂是由细胞中染色体和胞质协同完成的
。

因此
,

具有相同染色体组的同胞雌
、

雄

银螂性细胞在成熟分裂中的不同分裂行为
,

可能是由于细胞质因子的调控作用所致
。

我们的研究资料还表明
,

银螂卵第一次成熟分裂中期以后各发育阶段主要包括三极

纺锤体形成及其转变
。

银螂卵母细胞中的三极纺锤体是 由三个几乎等大的纺锤体 以首 尾

相接方式形成
,

从力学角度看
,

这三个纺锤体彼此间应力相互抵销
,

整个结构处于稳定

的平衡状态 ;细胞学观察也发现
,

在银细未受精卵中偶尔亦有 三极纺锤体出现
,

这一图象

在受精 7m in 后的卵中仍无变化t6J
,

表现出一定的稳定性
。

要使这一稳定的结构发生一

系列的转变
,

就必须有
“

外力
”

的作用
,

而处于三极纺锤体周围的胞质因子的调控作用很可

能就是这一
“

外力
”

的主要来源
。

综上所述
,

我们可以初步认为
,

银螂卵中的胞质因子可能是通过对诸如同源染色体配

对
、

成熟分裂过程纺锤体转变等重要环节进行调控
,

来达到控制银鲜p卵第一次成熟分裂的
。

此外
,

在极少数银螂卵母细胞中
,

也 出现了类似于红鲤卵母细胞的成熟单星光和两极

纺锤体
。

从成熟单星光中染色体仍略为分群的现象似乎可以推论
: 上述特殊细胞学图象

的产生可能是由于胞质调控因子的活性太低
,

不足以造成诸如染色体明显分为三群等效

应
,

从而导致了胞质因子的控制作用失败
。

关于上述两极纺锤体的发育趋势及其生物学

意义
,

我们还不甚了解
,

从现有资料看
,

这类卵子也没有极体排放的现象
,

因此
,

我们推测
,

这类纺锤体可能与 K ob ay as i 所观察到的中期纺锤体
〔9 ,
是同一现象

。

一) 本实验室
, 2 9 9 0

,

( 未发表资料)
。

2
) 丁军

,
1 9 8 8

。

雌核发育银卿和两性融合发育红鲤卵子发生的比较细胞学研究
,
硕士毕业论文

。
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上述关于银卿卵母细胞第一次成熟分裂异常的调控机制仅是一个初步分析
,

对此还

有待深人的研究
,

这将是最终阐明雌核发育机理的关键之一
。
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下方

,

且其体积增大
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,
染色质形成团状
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核仁开始集群
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核仁( N U
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丁军等: 雌核发育银娜和两性融合发育红鲤卵母细胞成熟的细胞学比较研究 图版11
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银娜卵母细胞(图 1
一 1斗): 1. 成熟多星光

, X 7 的 ; 2. 成熟多星光的三团染色体在星光牵引下开始聚拢
,
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.
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