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[摘要] 采用组织学、形态学及电化学等技术方法，研究了人工养殖条件下美洲鲥鱼雌性亲鱼卵巢发育和

性类固醇激素的周期变化规律。结果表明，美洲鲥鱼属于非同步分批产卵类型；根据卵巢外部形状大小及

色泽等的不同，可将美洲鲥鱼卵巢发育过程分为6个时期；根据卵母细胞的形态结构、卵黄物质的积累和滤

泡细胞的变化，将卵子发生划分为6个时相；卵巢周期变化过程中，肝脏指数（HSI）和肥满度（CF）变化不显

著，性腺指数（GSI）与血浆中雌二醇（E2）水平表现出与性腺发育协同一致的变化规律。
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1 前言

鲥鱼俗称迟鱼，是我国传统名贵经济鱼类，因

其肉细味鲜，营养价值高，明朝时即位列中国四大

名鱼。由于多年过度捕捞以及江河水质变化等原

因，我国鲥鱼种群数量锐减[1，2]，1988年已被列入国

家一级重点保护野生物种。美洲鲥鱼(Alosa sapi-

dissima)原产北美洲大西洋海岸[3]，与中国鲥鱼同属

不同种，具有相同的溯河产卵习性，形态特征、鱼肉

品质和品味等都与中国鲥鱼十分相似，在后者濒临

灭绝的情况下引入我国市场，销售价格十分可观，

前景良好。目前国内美洲鲥鱼相关的研究工作主

要集中在繁殖、养殖技术及早期发育管理等方

面[4~7]，对亲鱼卵巢结构、发育及卵子发生方面未见

报道。本研究利用组织学、形态学及电化学发光免

疫等技术方法，系统研究美洲鲥鱼亲鱼卵巢发育的

组织学特征、性类固醇激素（雌二醇）的周期性变

化，旨在了解美洲鲥鱼卵子发生及内分泌调控规

律，以期能为亲鱼营养强化和人工大规模繁殖提供

科学依据，其结果对渔业资源的保护和珍稀鱼类开

发利用都具有重大的意义。

2 材料和方法

2.1 实验鱼培育

本实验所用美洲鲥鱼样本来自江苏中洋集团

繁育中心。实验样本为达到性成熟的3龄以上雌性

亲鱼，全长(40±5) cm，体重(1.2±0.5) kg。亲鱼培育

水温(19±2.0) ℃，溶解氧>7 mg/L，pH 7.3±0.2，总氨

氮<0.05 mg/L，日换水率 5 %，投喂量为鱼体重的

3 %，每日按时清饵排污。

2.2 组织切片和性腺分期

实验鱼用MS222麻醉后解剖，小心取出性腺，

在Davis固定液中固定 24 h后转入 70 %酒精保存。

固定的性腺组织经梯度脱水、透明和石蜡包埋后，

用 Leica RM2016 型切片机连续切片，厚度为 5～

7 μm，H.E 染色，中性树脂封片。在显微镜（Olym-
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pus BX51）下拍照观察。根据Мейен的分类标准，结

合卵母细胞发育的结构特点，对卵母细胞发育进行

分期。

2.3 性类固醇激素测定

使用罗氏ROCHE cobas e601型电化学发光免

疫分析仪测定血清中雌二醇（E2）的表达含量，测定

数据以pg/mL单位来表示。

2.4 数量特征测量和数据统计分析

对实验鱼进行生物学测量，包括体重（BW）、全

长（TL）、性腺重（GW）及肝脏重（LW）等。性腺发育相

关指数计算：性腺指数（GSI）=GW/BW×100；肝脏指数

（HSI）= LW/BW×100；肥满度（CF）=[BW/(BL)3]×100。对

以上数值进行单因素方差（ANOVA）分析（SPSS软

件，V11.5），检测变化差异的显著性。取差异显著性

（P）为0.05，P≤0.05视为差异显著，反之不显著。

3 结果与分析

3.1 美洲鲥鱼卵巢发育周期变化规律

鲥鱼卵巢成对发育，分左右两叶，位于体腔的

腹中线，紧贴于肾脏腹面两侧，在身体后端形成短

小的输卵管(见图1)。卵巢内有卵巢腔和产卵板，成

熟的卵子先突破包围在它周围的滤泡膜而跌入卵

巢腔，然后经输卵管从泄殖孔排出体外。卵巢的外

部形态和组织结构，随着年龄的增加、季节和性周

期的运转而变化。根据卵巢外部形状、色泽及卵母

细胞不同的发育时相（切片视野中数量或者面积占

优势的卵母细胞类型）为卵巢划分依据，将鲥鱼的

卵巢发育分为6个时期。

图1 美洲鲥鱼卵巢

Fig. 1 The ovary of Alosa sapidissima

第Ⅰ期，卵巢很小，呈透明线状，难辨雌雄，卵

巢内以卵原细胞为主，终生只出现一次，在亲鱼卵

巢成熟周期调查中不可见。

第Ⅱ期，已分化出完整的双叶状结构，长度较

第Ⅰ期性腺有所增加，呈前部钝圆逐渐往后细长延

伸的圆锥形，肉红色，表面被覆一层淡红色被膜，可

见微细的血管，肉眼可初步辨别雌、雄。性腺发育

系数为 1左右（见图 1a）。肉眼不可分辨卵母细胞，

组织切片观察，卵巢有明显的卵巢腔，由卵巢表面

向腔体内部折叠形成产卵板，大量发育中的卵母细

胞封闭在产卵板内。卵巢中以第2时相卵母细胞为

主（见图2a）。
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第Ⅲ期，卵巢呈淡黄色，表面血管丰富。卵巢

体积明显增大，总体仍为扁平长囊状，卵巢上分叶

所形成的横纹明显，细小的卵母细胞肉眼可见，但

不易分离。组织切片观察，卵母细胞大小不均，第3

时相卵母细胞占绝大部分面积，第 2时相卵母细胞

所占面积很小，多分布于小叶边缘（见图1b）。

第Ⅳ期，卵巢为淡黄色或浅桔色，迅速生长，体

积明显膨胀，呈囊状，左右侧卵巢在鳔处有少量重

叠，整个体腔几乎被卵巢充满，肉眼可见增大的卵

粒，颗粒饱满，卵粒相互粘连，不易游离。以第 4时

相初期卵母细胞为主，存在部分第 2、3时相卵母细

胞（见图1c）。

第Ⅴ期，产卵期卵巢，卵巢极度发育，鱼腹表面

可见圆柱形隆起，卵巢大、松软，卵粒大都游离，透

明状。轻轻地挤压，泄殖孔处有成熟卵粒流出。组

织切片观察，卵巢内除第5时相的卵母细胞外，还含

有第3、4时相的卵母细胞（见图1d）。

第Ⅵ期，即刚产过卵的卵巢，卵巢退化，体积和

重量大为减小，松软瘪塌，卵巢腔萎缩。保有未产

出的成熟卵及发育未成熟而未产出退化的卵。

3.2 美洲鲥鱼卵母细胞形态发育特征及分期

鱼类卵子的发生经过增殖、生长和成熟这几个

时期。随着季节的变化和性周期的运转，在卵巢的

组织发育过程中，可以观察到处在不同发育阶段的

生殖细胞。

第 1时相，处于卵原细胞阶段或由卵原细胞向

初级卵母细胞过度的细胞。

第2时相，处于小生长期的初级卵母细胞，呈圆

形、椭圆形或多角形，细胞质增长较快，细胞质呈现

强嗜碱性，苏木精染色成蓝紫色（见图2a）。细胞质

中出现大而圆的细胞核，略近中央，核膜明显，核质

着色浅，早期核中可见极细，棒状染色体。核仁多

个，分布于核膜内缘。细胞外有单层滤泡膜包被。

在较早阶段的细胞质中存在与核仁染色相近的团

块状卵黄核（见图2b）。

第3时相，初级卵母细胞进入大生长期，其形态

基本呈圆球形，细胞体积明显增大，细胞质呈现弱

嗜碱性。核膜呈波状形，十几个到数十个不等的细

小核仁附在核膜上，一般未见粗大核仁存在。细胞

质外缘出现皮质液泡。早期只出现一层松散排列、

大小不一的液泡，随后液泡数目不断增加并逐渐向

内缘移位，从一层、两层到数层（见图2c、2d）。到Ⅲ
时相晚期，胞质的皮质部分首先出现一些被H.E法

染成紫红色的卵黄颗粒，以后卵黄颗粒逐渐增多，

广泛分布于液泡之间的细胞质中。细胞外的滤泡

细胞由单层扁平滤泡细胞期逐渐转化为双层扁平

滤泡细胞期（见图 2c）、立方形颗粒细胞期（见图

2e）。卵母细胞膜与滤泡细胞之间开始出现放射带

并分化为内外两层（见图2d、2e）。

第4时相，处于大生长期晚期的初级卵母细胞，

即卵黄充满期。细胞和胞核直径均有所增大。小

核仁数量增多，多位于核膜内侧周边；核膜形状不

规则。卵黄球逐渐增多，直至几乎充满核外空间，

只有在核的周围及靠近卵膜边缘有较多的细胞质，

呈弱嗜碱性。放射带明显增厚，相对而言，内层放

射带较厚，外层放射带较薄，放射带上的条纹清晰

可见。胞外膜可分为滤泡细胞构成的颗粒细胞层

及由荚膜细胞、毛细血管等构成的荚膜细胞层（见

图2f、2h）。

第5时相，成熟的卵细胞。核膜破裂并消失，细

胞质被卵黄挤到细胞的边缘。卵黄球散布于整个

卵母细胞的胞质内，大多数呈椭圆形，排列十分紧

密，有的卵黄球已经融合成卵黄板，呈均质红染。

卵质的边缘仍有液泡，即将排卵的滤泡膜松驰，大

部分与卵膜分离（见图2i）。

第 6时相，细胞形状不规则，蜷曲于卵巢内，其

特征是核消失，卵黄液化。在卵母细胞生长发育的

过程中存在卵母细胞萎缩现象（见图2j）。

3.3 美洲鲥鱼卵巢发育过程生物学数据变化

在鲥鱼卵巢发育周期，亲鱼肝脏指数 HSI 在

1.32～2.64范围内波动，Ⅰ期水平最低，逐渐升高并

于Ⅳ期达到峰值，此后降至 1.48的水平产卵，与Ⅱ
期、Ⅲ期亲鱼 HSI 水平基本持平。整个发育周期

HSI值差异不显著。随着卵巢的发育，亲鱼肥满度

CF呈逐渐增加的趋势，ⅠⅡ期维持在 0.8左右，在

Ⅴ期卵巢达到 1.1 的最大值。CF 变化差异不显著

（见图3）。
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图2 美洲鲥鱼卵母细胞

Fig. 2 The oocyte of Alosa sapidissima
2a～2b：2时相卵母细胞；2c～2e：3时相卵母细胞；2f～2h：4时相卵母细胞；2i：5时相卵母细胞；2j：萎缩卵母细胞；CO：产卵板；CT：结缔

组织；N：核仁；NU：卵黄核；GV：胚泡；FE：滤泡细胞层；CA：皮质液泡；ZR：放射带；ZI：内放射带；ZE：外放射带；YG：卵黄球；M：微绒毛；G：滤

泡细胞；T：荚膜细胞；YP：卵黄板；DO：萎缩卵母细胞

美洲鲥鱼雌性亲鱼性腺指数 GSI 与血浆中 E2

的变化如图 4所示。随着鲥鱼性腺开始发育，卵巢

增大增重，亲鱼GSI开始升高，Ⅱ期后发育加速，在

产卵期（卵巢Ⅴ期）时达到顶峰。本实验中卵巢发

育Ⅴ期的鲥鱼 GSI 为 18.47±1.10，显著高于卵巢Ⅲ

期鲥鱼GSI（11.78±0.33），但是与卵巢Ⅳ期鲥鱼GSI

（14.92±2.04）差异不显著。在性腺发育过程中E2的

变化规律与GSI基本相同，性腺发育早期鲥鱼血浆

中E2表达水平较低，进入Ⅲ期以后E2表达水平开

始上升。本实验中卵巢发育处于Ⅴ期的鲥鱼血浆
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E2表达水平最高，虽与卵巢Ⅳ期鲥鱼E2表达量相

比没有显著性差异，但是显著高于卵巢ⅠⅢ期鲥

鱼样品中E2表达水平。

图3 美洲鲥鱼肝脏指数(HSI)和肥满度(CF)的变化

Fig. 3 Hepatosomatic index and condition factor
variation of Alosa sapidissima

图4 美洲鲥鱼性腺指数(GSI)和血浆中雌二醇(E2)的变化

Fig. 4 Gonadosomatic index and plasma 17-estradiol
levels variation of Alosa sapidissima

4 总结与讨论

4.1 美洲鲥鱼的产卵类型及卵母细胞发育特征

鱼类繁殖的周期性活动可以分为 3 种类型：完

全同步型，部分同步型和不同步型。完全同步型，

卵巢内的卵母细胞都处于形同的发育阶段；部分同

步型，卵巢内至少由两种处于不同发育阶段的卵母

细胞群组成，它们在一年内通常只产卵一次，生殖

季节相当短；不同步型，卵巢内含有各个发育阶段

的卵母细胞，一年内产卵多次，生殖季节相当长，如

金鱼、鳉鱼等[8]。研究结果表明，美洲鲥鱼卵母细胞

的发育呈部分同步型。不同发育阶段的卵巢中含

有多种时相的卵母细胞，并且在排卵后的卵巢中，

除了排卵后残留的空滤泡膜外，仍然含有一定数量

的、发育正常的 3、4 时相卵母细胞，这与欧洲鳎

(Solea solea) [9]、半滑舌鳎(Cynoglossus semilaevis) [10]、

条斑星鲽(Verasper moseri) [11]的产卵特征一致。当

亲鱼营养积累充足且养殖环境理想的状态下，在短

时间内存在再次排卵的可能，因此美洲鲥鱼应该属

于一年产卵一次的部分同步型，也被称为非同步分

批多次产卵类型。

鱼类卵子的发生要经过增殖、生长和成熟这几

个时期。卵母细胞的发育要经过原生质生长、卵黄

的发生积累等过程，而卵黄发生期的主要特征是卵

母细胞胞质中合成卵黄颗粒。本研究发现，美洲鲥

鱼卵母细胞发育过程中，首先在质膜边缘出现皮质

液泡，进入大生长期后开始出现卵黄颗粒，其后卵

黄颗粒数量和体积迅速增加，逐渐充满整个核外空

间。此外，在卵母细胞生长发育的过程中发现有部

分卵母细胞不能最终地完成其整个发育过程而出

现萎缩的现象，主要表现为各层卵膜分离并逐渐破

损溶解，细胞质收缩，细胞内产生大量的空泡，萎缩

的卵子最终会被分解吸收。产生萎缩的原因可能

是复杂的，主要的原因之一是卵巢在发育的过程中

缺乏必需的营养，使第 3时相的卵母细胞向第 4时

相过渡时，卵黄的形成受到阻碍，甚至使第2时相的

卵母细胞向第3时相转变也受到抑制。在此过程中

卵黄颗粒胶液化，卵膜发生皱褶，最后断裂而

消失 [12]。

鱼类的卵膜来源于卵母细胞和滤泡细胞，或由

两者相互作用而形成，其结构从二层到五层不等，

而厚度也不相同，浮性卵卵膜薄，卵周隙大；沉性卵

卵膜厚，卵周隙小，表现出结构与环境相适应的特

点[13]。美洲鲥鱼小生长期的卵膜为单层结构，细胞

外包围一层滤泡细胞。随着卵细胞发育，滤泡细胞

逐渐由单层发展为 2层扁平状细胞层，后来发展成

内层细胞一般呈立方状，外层细胞一般呈扁平状。

在第 3时相卵母细胞早期未见放射带形成，当卵母

细胞发育到 3时相晚期时，出现由卵细胞膜向外形

成放射带结构。至第4时相卵母细胞中、后期时，放

射带厚度明显增加，出现明暗相间的放射纹。放射

带的保护卵母细胞发育、保持胚胎良好的通气性和

调节渗透压等生理机能充分显示出来[14，15]。

4.2 性腺指数、肝脏指数和肥满度与卵巢发育的

关系

性腺指数GSI的快速变化可直接反应出在产卵

调控过程中亲鱼性腺的快速生长和发育。与高体

鰤(Seriola dumerili)[16]和花鲈(Lateolabrax japonicas)[17]

相似，美洲鲥鱼GSI在产卵期快速升高，Ⅴ期卵巢时

达到峰值，在非生殖期保持较低的水平，表明性腺
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对环境因子调控应答机制较好。

肝脏指数HSI可反应鱼体内储存能量的多少，

其变化可反映出亲鱼的摄食情况和肝脏卵黄蛋白

原合成的动态变化[18]，因此HSI是评价鱼类性腺发

育的重要数量指标。本研究表明美洲鲥鱼HSI在卵

巢发育至Ⅳ期达到峰值，但随后下降。亲鱼在产卵

期前摄食水平较高而提高能量储备，在卵黄发生

期，鱼体储能被肝脏用于卵黄蛋白原合成和运输[19]，

因此HSI在卵巢发育前期呈上升的态势。随着卵巢

的发育、膨大，越来越侵占胃肠等其他内脏空间，当

接近Ⅴ期排卵期时鲥鱼摄食量已大幅下降，而此时

卵黄物质仍在加速积累，肝脏储能被快速消耗，因

此出现鲥鱼HSI在卵巢发育后期下降的趋势。暗纹

东方鲀在性腺发育中就存在性腺指数愈大，肝脏指

数愈小的现象，即随着成熟度的提高，卵巢逐渐加

大而肝脏逐渐减小[20]。

鱼类肥满度 CF 常用于比较鱼类的生长情况，

也可作为不良环境状况的指标。生长是鱼类长期

摄食、吸收和消耗能量过程的综合反映。生长缓慢

则意味着没有足够的能量用于繁殖，可造成个体健

康的下降和繁殖力降低。本研究中美洲鲥鱼卵巢

发育过程中 CF 基本持平略呈上升趋势，与其他鱼

类研究结果比较并没有广泛的共性，可能是由于鱼

类生殖策略的差异导致生殖耗能的差异所致[10]。

4.3 血浆雌二醇水平与卵巢发育的关系

美洲鲥鱼血浆 E2 检测过程中，卵巢发育Ⅱ期

时，亲鱼处于生长和营养积累阶段，检测的激素处

于低水平。随后亲鱼性腺处于快速发育期，E2检测

值也表现为急剧上升，从外观观察亲鱼腹部出现膨

胀、变硬再变软最终至排卵的现象。因为美洲鲥鱼

在人工受精后立即死亡，所以没有检测到排卵后血

浆E2水平。美洲鲥鱼血液E2水平在Ⅲ期后持续升

高，Ⅴ期时达到峰值，其变化规律与GSI相同。

5 结语

本研究通过对美洲鲥鱼卵巢发育周期组织学

观察发现，美洲鲥鱼属于非同步分批产卵类型；根

据卵巢外部形状大小及色泽等的不同，可将美洲鲥

鱼卵巢发育过程分为 6个时期；根据卵母细胞的形

态结构、卵黄物质的积累和滤泡细胞的变化，将卵

子发生划分为6个时相。通过对美洲鲥鱼形态学和

电化学发光免疫等技术方法检测发现，在卵巢发育

周期肝脏指数HSI先上升后下降在卵巢Ⅳ期达到峰

值而肥满度CF基本呈上升趋势，但差异都不显著；

性腺指数GSI与血浆中雌二醇E2水平在产卵期快

速升高，卵巢Ⅴ期时达到峰值，显著高于发育前水

平，表现出与性腺发育协同一致的变化规律。
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The study of ovary development and
steroid hormone changes in Alosa
sapidissima
Hong Lei1，Li Zhaoxin1，Chen Chao1，Guo Zhenglong2，
Wang Weifang1，Lei Jilin1
(1. Qingdao Key Laboratory for Marine Fish Breeding and Biotechnology，Key Laboratory of Sustainable De-
velopment of Marine Fisheries, Ministry of Agriculture，Yellow Sea Fisheries Research Institute，Chinese Acad-
emy of Fishery Sciences，Qingdao 266071，China；2. Jiangsu Zhongyang Group，Nantong，Jiangsu 226600，
China )

[Abstract] In this study，the morphological changes of ovary development and variation of
correlated plasma sex steroids levels were detected in Alosa sapidissima. The result shown that
Alosa sapidissima belongs to the non- synchronized multiple batch spawner；based on size，
shape and external color，the development of ovary was divided into six stages；according to
changes of inner structures，yolk accumulating and development of follicle cells，the oogenesis
could be divided into six phases. There were no significant differences about hepatosomatic in-
dex (HSI) and condition factor (CF) during the ovarian maturation cycle，but gonadosomatic in-
dex (GSI) and 17β-estradiol (E2) were found to increase during the peak phase of vitellogenic
growth corresponding to the ovary development.
[Key words] Alosa sapidissima；ovary development；oogenesis；histology；morphology；
steroid hormone
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