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青鱼的原始器官原基的形成和消化系统

呼吸系统的发生
’

王 瑞 霞

(上海水产学院 )

提 要

本文介绍了青鱼的早期发育
、

原始器官原基的形成
,

以及消化系统
、

呼吸系统的发生与分

化的观察结果
。

对青鱼胚胎的早期发育和器官发生作了描述 ; 并就此和其他硬骨鱼类的胚胎

发育和器官发生进行了比较讨论
。

青鱼 五卫亏蓄妙 ha 卿妈夕诫。。 夕公招创 : 是我国特有的淡水养殖经济鱼类—
四大家鱼之一

,

属硬骨鱼类 ( 0 就e此h恤 y咫 )鲤形目 C y p r i n i f o r

姗
。 ,

鲤科 C y p r

加da
。 。

硬骨鱼类器官发生文献颇少
,

国外学者 H
~ eg u y川

,

S w聪m
〔习 和 A B m hc :et 习等虽

对缚鱼的器官发生作了很多工作
,

但还有许多鱼类的器官发生尚缺少研究
。

在国内朱洗

教授等 ( 1 9 6 2 ) 汇幻对白避胚胎发育的分期有过比较详细的研究
,

另外草鱼和缩鱼胚胎发育

的分期也曾有报导
。

但对青鱼和其他硬骨鱼类器官发生的文献尚未见到
,

为此我们于 19 7 9

年和 19 8 0 年对青鱼的胚胎和仔鱼的发育进行了详细地观察
,

并按发育时序
,

固定了标本
,

作了连续切片
,

对内部器官系统的发生与分化过程进行了初步的研究
。

材 料 与 方 法

研究材料是在 1 9 7 9 年和 19 8 0 年家鱼人工繁殖季节
,

由上海市嘉定县望新育苗场供

给
,

亲鱼经催情后行人工授精获得受精卵
,

于孵化桶内流水孵化
。

出膜后 4 天将仔鱼带回

实验室
,

分养在大号搪磁盘内
,

用豆浆或蛋黄喂养到孵化后 20 天
,

进行了外部形态发育观

察和连续切片观察
,

切片用的标本用 S叼 ht 氏液定期固定 1 6 小时后
,

用换水法洗净固定

派 (约洗 16 小时 )
,

再经 30 % 和 50 形酒精脱水
,

然后保存于 70 % 甘油酒精中
。

按石蜡包

埋切片法
,

进行横向
、

纵向和水平方向三种不同面的连续切片
,

E h ir 允五五朗 m
o
ot x尹in 孙

扭n 染色
,

并进行显微摄影和显微投影仪绘图
。

.

本文承山东大学曲淑惠教授指导并审阅了文稿
,

研究中
,

本院王逸妹同志协助收集材料和切片
,

东海水产研究

所孙宝璐同志
,

复旦大学遗传所潘家谨同志和本院张敏尚志帮助摄制照片
,

在此一并致谢
。
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观 察 结 果

同其他鱼类一样
,

青鱼胚胎发育的速度与环境温度有密切关系
,

随着水温的升高
,

孵

化速度加快
,

水温为 22 一筋℃时
,

从受精到出膜历时约 24 小时 , 当水温增高到 邹一 2 8
0

0

时
,

发育速度则相应加快
,

约 即 小时即可破膜而出
。

刚孵出的仔鱼主要器官都极为幼稚
,

因此孵化后的仔鱼须继续培养观察并定期固定标本以研究器官系统的发育过程
。

(一 ) 早期胚胎发育与原始器官原基的形成

青鱼的卵为半浮性卵
,

卵子产出后在流水中上下翻动随水漂流
,

如在静水孵育
,

则全

沉水底
。

卵球直径约为 1
.

3 毫米
,

与其他鲤科鱼类一样
,

含有大量卵黄
,

并集中于植物极
,

属端黄卵类型
。

成熟的未受精卵表面紧包一层薄薄的外膜—
卵黄膜 (图版 工动

。

受精以

后
,

卵球立即收缩体积
,

皮质小泡破裂
,

排弃代谢产物
,

吸收水份
,

卵黄膜外举形成受精膜
,

受精膜与卵质膜之间出现一个大的腔隙即围卵周隙 ( 图版 I 、 。 )
。

在受精膜形成的同时
,

卵

细胞质 (胚胎形成物质 )由较均匀状态向动物极集中
,

在动物极形成一
“

帽
”

状胚盘 ( bl 韶朴

d她。 )( 图版 工。 动
。

胚盘下方为卵黄所充塞
,

细胞质含量很少
,

不能分裂
,

这就决定了青鱼

的卵裂类型为盘状裂 , 即卵裂仅限于动物极胚盘范围内进行
,

而植物极的卵黄不分裂
。

(1 ) 卵裂与囊肛 受精卵在 2 6a C 水温时受精后 45 分钟即开始卵裂
。

第一次卵裂为

经裂
,

把胚盘分成为大小相等的 2 个细胞 ( 图版 I动
。

又经 10 分钟后又进行第二次卵裂
,

其

卵裂面与第一次互相垂直
,

于是形成大小相似的 4 个细胞 `图版 I讨
。

第三次卵裂面有两

个
,

都与第一次平行
,

结果形成 8 个细胞 (图版 I 。 )
。

第四次卵裂面也有两个
,

都与第二次

平行
,

结果形成 16 个细胞
。

从第五次卵裂开始卵裂面渐渐不整齐
,

细胞大小也不十分相

似
,

排列也不规则
。

卵裂多次 以后
,

分裂球愈分愈小
,

结果形成几层细胞组成的囊胚层

(b l a咖d沙址 )
,

这时的胚胎叫囊胚 ( bI 昭ut l的
。

开始囊胚层在卵黄上隆起较高
,

尚可看到模糊的细胞界限
,

但还未出现囊胚腔 ( b l。
-

夙侃 el e)
,

称为囊胚早期 (图版 I二动
。

继之隆起的囊胚层细胞开始向卵黄方向扩张而变低
,

囊胚层细胞数量增加
,

体积更小
,

已不能看出细胞界限
,

此时由切片 ( 图版 I 。 ) 可以看到一

清楚的腔隙— 囊胚腔
,

此时的胚胎称为囊胚中期 (图版 I : )
,

囊胚腔的顶 壁和侧壁 由多层

细胞组成
,

其底部开始为一层无质膜分割的细胞质
,

后来胚盘边缘的细胞核分裂后移到这

层细胞质中
,

连成一片形成卵黄多核体 ( yol k o y n o y t加斑 )
,

这是鱼类胚胎所特有的构造
,

它

能溶解并吸收卵子的营养物质— 卵黄
,

供给胚胎发育
。

当囊胚层细胞向卵黄铺张而变

低时
,

胚体便进入囊胚晚期 (图版工
J )

。

(幻 原肠 作用与原始器 官原基的形成 原肠作用进行的好坏对胚胎的进一步发育起

决定性的作用
,

所以原肠胚是胚胎发育中的一个极为重要的时期
。

青鱼的原肠作用与其他硬骨鱼类一样
,

是囊胚层细胞经过外包
、

集中
、

内卷和伸长等

运动
,

细胞发生重新排列并分化为三种胚层
,

即外胚层
,

中胚层和内胚层
,

它们是各主要器

官原基形成的基础
。

囊胚层细胞 的外包标志着原肠作用的开 始
,

当低囊胚的囊胚层细胞
,

从四面向植物极
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伸展下包时
,

由于卵黄的阻滞
,

囊胚层边缘细胞稍向内卷入而形成一条隆起的环带
,

称为

胚环 ( g er m ir n g) ( 图版 I妇
。

当胚环出现胚盘继续向植物极外包时
,

在胚环的一定部位

上
,

由于囊胚层细胞 (脊索—
中胚层—

内胚层细胞 )由此向内卷入
,

而出现一外观增厚

的隆起
,

称为胚盾 ( em br 扣 n 沁 睑 iel d) (图版 几
。
) 它是胚体的始基

。

胚盾处的内卷边缘即

为背唇 ( d or 阁 1勿)
。

由于背唇的出现
,

胚胎的两侧对称图形显示出来
,

背唇的位置是未来

胚胎的背后端
。

由于脊索— 中胚层— 内胚层细胞的不断卷入
,

因而胚盾加长
,

胚体的

形态很快显露出来
,

胚盾的长轴就是胚胎的主轴
。

这时背唇的对边是腹唇
,

其两侧为侧唇
,

它们共同组成一圆形的孔叫胚孔 ( bl
a s ot 卯 er )

,

胚孔处裸露的卵黄叫卵黄栓 ( y目 k lP u g )

( 图版 I L )
。

随着原肠作用的进行
,

卵黄部分越来越多地被包围起来
,

当囊胚层下包达卵黄的 2 / 3

时
,

便进入原肠中期
,

这时通过胚盾的纵切面 ( 图版 工F,) 和横切面 (图版 工I劝 揭示青鱼的原

肠胚由内外两层组成
,

内层为由背唇卷入的脊索— 中胚层— 内胚层细胞
,

是由无明显

界限的四
、

五层细胞组成的叫下胚层 ( h y卯 b la 就 )
,

外层是由未卷入的三
、

四层细胞构成的

上胚层 ( eP ib las t)
,

前者排列于上胚层与卵黄多核体之间
,

其与卵黄多核体之间的缝隙是

原肠腔 (黔
s t or c o e l )

。

当囊胚层细胞包围卵黄 4 / 5 到完全包围卵黄为神经胚期 ( un ur la 就鳍e) ( 图版 I L )
,

由

神经胚的横切面 (图版 工I动 可以看到上胚层已分化为表皮层和神经外胚层
,

前者在胚体

的最外面
,

为一层方形或多角形的细胞
,

将来形成幼体的表皮组织
,

在胚盾以外卵黄表面

的表皮细胞
,

称为胚外膜 ( ex t
漆

e m b r y o垃。
enI 川 bar en )

。

后者— 神经外胚层是神经组

织的原基
。

在上胚层分化的同时
,

下胚层的腹面也分化出一薄片状的细胞 层 是 内胚 层

( e n t o d e r 上。 )
,

为单层的扁平细胞
,

紧贴于卵黄多核体的上面 ( 图版 H a)
,

它以后分化为单

层柱状的消化道上皮细胞及其附属 的器官上皮
。

在内胚层与神经外胚层之间的三
、

四层

细胞为脊索— 中胚层原基
,

其中央线处的细胞集中分化为脊索
,

由横切面看 ( 图版 11。 )

呈圆球状
,

而正中纵切面观则为长条状细胞索
。

脊索分化的同时
,

其两侧的细胞分化为两

条长而宽的细胞带叫中胚层 (二 e so der ln )
,

不久近脊索两侧的中胚层变厚形成体节
。

体节

两侧的中胚层分化为侧板中胚层 ( 图版 1 1。 )
。

在体节中胚层和侧板中胚层之间的细胞分

化为血管带
,

是硬骨鱼类胚胎所特有的构造
,

为循环系统的原基
。

在以上细胞分化的同时
,

胚体背部的神经外胚层细胞向背部中央集中
,

并下陷脱离表

皮层
,

形成一实心无腔的细胞索
,

其横断面为三角形
,

它是中轴神经系统的原基 ( 图版

11。 )
,

青鱼的神经管出现较晚
,

是由神经索中央细胞之间裂出缝状腔隙而形成 (图版 n
。 ) 。

当胚孔封闭时
,

在胚体后端出现一个坚实而粗厚的细胞团叫末球 (图版 I工I劝
,

它是

由中胚层
,

脊索和内胚层细胞组成的
,

以后 由于末球细胞的不断增生与分化
,

使胚体不断

加长
,

所以末球是整个尾部的原基
,

连接于体干后部
,

又可称尾芽
。

在青鱼胚孔封期的纵切面中 ( 图版 1 1工劝
,

可见在胚体后端腹面
,

末球的前端有一囊状

构造
,

此为硬骨鱼类所特有的
“

K l l对 f e r ”
氏囊

; 它是由胚体后部的内胚层细胞之间裂出腔

隙而形成
,

囊之内壁衬有一层立方形的内胚层细胞 (图版 IH
B )

,

它担负何种生理作用
,

尚

不太明隙
。 “

K u P f f e r ”

氏囊永远居于末球的前方
,

并随着末球向后分化而后移
,

最后闭塞而

消失
。
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(二) 消化系统与呼吸系统的发生

前面已经提到
,

内胚层细胞在原肠形成过程中
,

与脊索— 中胚层一起卷入胚体内

部
,

开始它们之间无明显界限
,

不久内胚层细胞分化为薄片状的扁平 细胞层
,

位 于 脊

索— 中胚层与卵黄多核体之间
,

青鱼的消化系统及其附属器官都起源于这一扁平细胞

层
。

胚体前端的内胚层细胞向中央集中
,

在头部腹面形成背腹扁宽的内胚层细胞团
,

以后

其内部出现腔隙形成咽腔
,

初为裂缝状
,

后扩大为消化管最宽大部分
。

咽部以后的内胚层

细胞向胚体的背中线集中
,

在脊索的下方形成一坚实无腔的内胚层细胞索
,

其中腔隙出现

较晚
,

约孵化后第三天
,

由细胞索的后中部先出现腔隙
,

并由此向前后仲展形成中肠和后

肠
。

消化管刚形成时
,

它的前端和后端不与外界相通
。

孵化后第四天肠管才与外界贯通

(图版 I V a)
。

这时的仔鱼除以腹部的少量卵黄为营养外
,

同时可从外界摄取食物
。

但必

须说明内胚层仅仅分化为消化管及其附属器官的上皮和其腺体
,

而整个器官不只 由内胚

层形成
,

其周围还有来自脏壁 中胚层的结缔组织
,

血管和肌肉
,

此外还分布着来自外胚层

的神经 ( 图版 I V 。 )
。

当消化管形成时
,

肝
、

胰和缥等构造也在进行分化
。

还有一些构造如甲状腺和胸腺
,

它们虽不属消化系统
,

但它们的上皮部分均起源于前消化道的内胚层
,

而且在早期胚胎

中
,

它们与消化道的这部分结合在一起
,

所以下面一并予以描述
。

l
,

咽区 ( b o n e h i : 1 r e g io n )的发生与分化

( l) 口 (mo
u 七h ) 在前脑腹面形成 口的外胚层加厚形成扁平无腔的实心细胞团

,

以

细胞团中出现腔隙并扩大成为 口腔
。

口腔形成后与咽接通成为 口咽区
,

因此青鱼 口腔与

咽腔无明显界限 (图版 工V `
, 二

)
。

口起初是由头部腹面两眼之间出现一横裂
,

以后 由横 裂

变成扁圆形
。
口刚形成时

,

由于上下颗不能活动而不能摄食
,

后因下颗的发展
,
口 的位置

由腹面变为前位
。

(2 ) 舌 l( 坦 g u e
) 由口腔与咽交界处的 日腔粘膜向外突出而形成 (图版 工V

` 二 )
。

( 3) 咽 区 ( b孤 n C ih al r
eg ion ) 及其衍生物 ( de r iv 时 i ve ) 鳃是由咽的侧壁分化而成 的

,

最初由咽腔的两侧壁向外突出 6 对囊状结构即为咽囊 (P ha
r

” 9 0 1 oP u c
he

S
) 它们自前向

后分别称为舌颖囊 ( h 了o n匀% n d ib u l“ 卫。 u c五 )和第 1一5 对咽囊
。

当咽囊向外突出并接近 外

胚层时
,

把它们之何的头部间叶细胞分割成为 7 对鳃弓 (b ar n o hi 沮 a托 h)
,

它们自前到后

分别称为领弓 (以。 d i b u l o r o r c h )
,

舌弓 ( h四 id o cr h )和第 i一 5对鳃弓 ( 图版 111。
、 n

)
。

鳃裂 ( 9 111 “ lef t) 是由内胚层咽囊的外壁与其相对的外胚层内陷的鳃沟 (沙更 f ur 。 、 )

外胚层相遇形成鳃膜 b( 助
c ih al 咖m b r a

助 》
,

以后鳃膜破裂
,

使咽与外界相通
,

便建立了

鳃裂
。

由照片 ( 图版 11工二 ,
) 可见

,

除舌额囊没有达到外胚层而形成咽壁的盲囊到以后消

失之外
,

其他 5 对咽囊均向外开 口形成鳃裂
,

所以青鱼有 5对鳃裂
。

第 1 对鳃裂出现较早
,

孵化前已形成
,

其余 4对鳃裂于孵化后第二天同时形成
。

此后在舌弓上产生皮肤雏褶 ( 图

版 111:
.

矽
,

它随着胚体的发育而向后延伸
,

斜盖于鳃弓的外面
,

即成鳃盖 ( g讯 co ve r
)
。

鳃

盖内侧的腔叫鳃腔 ( bar cn 五坛l ” v j t y )
。

在鳃盖形成的同时
,

由鳃弓上长出鳃片 b( 。 邢h诫

l a m il l o e )
,

再在鳃片上长出鳃丝 ( b r o n e ih a里f il 。坦e n t ) (图版 111二
卜 : .

)
。
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甲状腺 (t hy ro 浪 g la n d )开始是在第 1 对鳃弓的基部
,

咽的底壁向外突出一实心细胞

团
,

以后它与咽壁分离
,

并分裂增生
,

分散于咽部腹面的组织中 (图版 工V c 二 )
。

胸腺 ( ht y m us )的发育较迟
,

约孵化后第 4 天
,

由咽囊背部的内胚层细胞向外生出一团

细胞发育而成 (图版 工V 、
:

) 以后这团细胞沿着鳃裂和鳃弓的背面
,

在舌弓与最后 1 对鳃弓

之间伸展成连续的长索
。

2
,

食道 (创 o Ph o g u s
) 与肠 ( gu t )

青鱼无胃
,

其食道与肠的发生 已如前述
。

食道很短
,

是消化管最细部分
,

肠的各段无

明显分界 ( 图版 IV
`

.

。二
)
。

中肠的衍变物有
。

( l) 缥 (缸 : b la dd er ) 发生于肝胰形成之后
,

开始在食道与肠交界处的背面
,

由肠之

背壁向外突出一个长形囊槽
,

继之肠与囊相连处发生内溢
,

自后向前伸入囊与消化管之

间
,

使囊与消化管分离而成一长的盲管即缥的雏形
,

约孵化后一天
,

管内充气成为缥
,

缥与

消化管之间留有细管 即缥管
,

不久侧板中胚层细胞包围缥形成结缔组织的被膜和血管
。

( 2) 奸 i(l ve )r 肝的出现较早
,

当消化管腔尚未出现之前
,

由食道后端内胚层细胞索

的腹面向外突出一实心细胞突
,

即为肝脏的原基
。

与消化管腔出现的同时
,

肝突的细胞分

裂增殖形成分枝的细胞索— 肝索 (图版 工V D
r

, :

)
。

肝突的近心部出现腔隙与肠管相通
,

即

为肝的导管— 胆管 ( ga u d u e七)
。

( 3) 胰 ( 1嫩
I c r

二 ) 在肝突发生的同时
,

胰脏也是以实心细胞团的形式突出于食道

后的内胚层细胞索
,

此后细胞索增生形成胰脏
。

它与肝脏紧密相连
,

位于肠管的背侧面
,

由胰管与肠管相通 (图版 工V .D
:

)
。

( 4) 肛 门 (
,

nu s) 青鱼 的肛门形成较晚
,

孵化后第二天当后肠末端的消化管腔未出

现时
,

其相对部位的外胚层内陷形成肛道 ( 图版 I V
二 : .

)
,

孵化后第四天
,

后肠末端的消化管

腔出现时
,

与其相遇
,

接通形成肛门 ( 图版 I V F ,

)
。

讨 论 与 结 论

青鱼各器官在发生早期
,

都经过实心细胞团或实心细胞索的过程
,

例如神经管是由原

基— 神经索中央产生腔隙而形成
。

消化管是由内胚层索中空而成的
,

其他如眼
、

耳嗅觉

器官以及甲状腺
、

胸腺和肝胰脏等都发生于原基— 实心细胞团
。

某些器官的发生过程与 H
~ eg us

,
A

.

B ar e h e t 和 Sw
a

曲川 等对缚鱼相应器官的描
述极为一致

。

但也有些器官发生与青鱼的不同
,

例如
:

( 1) 根据过去传统描述 〔们 ,

硬骨鱼类胚胎的 6 对咽囊
,

第 l 对舌颗囊永不开 口
,

最后

1 对咽囊不发达也不开 口
,

所以只形成 4 对鳃裂
。

但由青鱼胚胎切片 (图版 I工工C 、 : )证实
,

硬骨鱼类之一— 青鱼胚胎除第 1 对舌额囊永不开口外
,

其余 5 对咽囊均向外开口形成

5 对鳃裂
。

因此对过去传统描述
,

硬骨鱼类只形成 4 对鳃裂的结论是否可靠
,

应予存疑
。

( 2) 有的文献川描述
,

硬骨鱼类的咽腔是由胚体前部的内胚层细胞板经腹面摺向后

方而成的
。

而青鱼的咽腔与其后部的消化管形成方式一样
,

也是由内胚层细胞向中央集

中形成扁宽的内胚层细胞带
,

以后在此实心的内胚层带内产生腔隙形成咽腔
。
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( 3 ) 且 en n egi l y 「, 二认为
“

K u fP f份
”

氏囊是由胚体后端的内胚层与其下方的多核体分

离而成的
,

囊之背壁为脊索
,

腹壁为卵黄多核体
。

但由切片 ( 图版 1 11、 动 证实青鱼 的
“

K u杯 fe : ”

囊是由胚体后端的内胚层裂出的小腔形成的
,

所 以囊之内壁衬有一层立方形的

内胚层细胞 (图 j胶 11 1。 )
。
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图版且

图版班 胚层分化与原始器察原基的形成图解

人
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