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摘要$ 通过组织切片和扫描电镜技术对犬首"9#=%*#+$ /)2/%($#卵子发生过程及成熟卵膜表面结构进

行观察& 结果显示! 犬首卵子发生过程可以分为# *,时相! 第#时相卵母细胞为卵原细胞发育阶

段% 第$时相卵母细胞外层出现滤泡细胞% 皮质液泡和卵黄颗粒分别发生在第+()时相% 第*时相卵

母细胞为成熟的卵子! 含丰富的卵黄和少量皮质液泡% 第,时相卵母细胞退化! 进而被卵巢吸收& 犬

首成熟卵表面卵膜孔呈漏斗状! 卵孔区域类型属于降旋混合系统! 其成熟卵膜表层具有特殊的柱状

体结构! 高度为 $/O) *)#O( -A! 平均分布密度为 #.$’ 个0-A" ! 分析可能为该物种或生态类型的卵膜

结构特征! 推测对产沉黏性卵鱼类受精卵孵化(胚胎发育起重要作用&
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!!硬骨鱼类卵子发生过程和成熟卵膜形态结
构存在着物种的特点! 许多鱼类研究结果证实
卵膜结构可以作为区分鱼类科或属的性状
"Qs66=6C$&I"! Q=8<;>."####& 从微观角度来
描述卵子内部营养物质发生及卵膜结构的形成
促进了发育生物学(物种分类进化等方面研究&

产沉黏性卵的鱼类一般将卵固着在水体底部的
砂砾或水生植物及其他物体上! 如红鳍东方鲀
"M)/) *)=*#A%&# "张筱兰等 $&&& #(黄颡鱼
"D%,4%(=+/*)&-),?#2*+3(# "尹洪滨等 "##I#(怀
头鲇" 9#,)*)&&(,2+4(?## "刘伟等 "##’#等& 江
河湖泊或流动水体的底部环境及沉积物体较复
杂! 砂砾上产卵的鱼类! 一般其受精卵孵化过
程对卵膜的黏性和坚韧性要求高! 可以认为产
沉黏性卵这一生态类型是长期生活在水体底层
鱼类适应外界环境条件的一种生殖进化策略&

因此! 系统地了解鱼类卵子发生及卵膜形态结
构特征! 有利于获得鱼类生殖和物种特异性等
方面的生物学信息! 对于丰富鱼类繁殖生物学
及早期生活史基础资料具有重要的意义&

犬首"L(=#(30$(3%A"+,)&#隶属于鲤形目
"4bE9=6=‘59A87# 鲤 科 " 4bE9=6=H;8#  亚 科
"V5J=56=6;8#属! 为底栖小型鱼类! 其分布
范围为黑龙江水系(辽河水系! 喜栖于江河湖
库等有流水的底层水环境中 "解玉浩 "##I#&

有关犬首种质资源(亚科鱼类进化及动物
地理学等方面研究已受到关注 "祁得林等
"##&! 霍堂斌等 "#$"#& 犬首雌鱼 " *) 龄性
成熟! 繁殖季节为 ’ *I 月! 产沉黏性卵! 受精
卵粘附在水体底部的砂砾上发育& 该种鱼以底

栖无脊椎动物为食! 在小型鱼类中占有一定种
群 数 量 优 势! 是 底 层 鱼 类 葛 氏 鲈 塘 鳢
"D%*33(44)&/,%$###(鲇"9I+&(4)&#等凶猛肉食鱼
类的天然饵料& 犬首作为自然水域生态系统
中物种多样性和食物链的组成部分! 对维持水
体鱼类群落结构和渔业资源稳定起到重要作
用& 迄今有关其繁殖基础生物学的研究还未见
报道! 我们对犬首卵子发生过程及成熟卵膜
外部形态进行了系统的描述! 以期丰富其繁殖
生物学内容! 为资源保护利用和鱼类分类进化
提供科学依据&

AB材料与方法

ADAB实验材料B犬首样本采自松花江支流

汤旺河下游! 活体解剖! 雌鱼性腺"分别截取
前(中(后三部分#在 ]5G=6f7液中固定 "% B 后!

保存于 I#i酒精中& 成熟鱼卵用磷酸缓冲液
配制的 "O’i的戊二醛"ET(O/#固定液立即固
定& 固定时! 先用少量固定液浸泡样品稍许!

弃掉废液! 再将样品置于其 "# 倍体积的固定
液中固定! 于 %h冰箱中冷藏保存&
ADCB组织学观察B雌鱼性腺组织样本处理$

从 /#i的酒精开始! 梯度酒精脱水! 二甲苯透
明! 常规石蜡包埋与切片! 切片厚度 ( -A! 苏
木精@伊红 "T.?#染色! 中性树胶封片& 4;9>
S8=77显微镜观察! \5<=2-A;C87E>G7"O# 系统
拍照&

成熟鱼卵电镜观察样本处理$ 先用 ET(O/

磷酸缓冲液冲洗样品两次! 再用乙醇按常规系
列梯度脱水! 体积比为 $q$ 的无水乙醇与叔丁
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醇体(纯叔丁醇各置换一次! e"#h冷冻(?R@
"#)#"T-_M4T-#型冷冻干燥仪干燥! 取干燥样
品在光镜下定位后用双面胶固定在样台上! ?@
$#$#"T-_M4T-#型离子溅射镀膜仪镀膜! 最后
用 R@)%##U型扫描电子显微镜观察拍照& 卵膜
内表面样品制作方法为取干燥后的鱼卵在光学
显微镜下! 先用刀片切开鱼卵! 再用镊子取下
卵膜! 最后将卵膜内表面朝上固定在样台上!
接下来操作方法同上&

CB结B果

CDAB犬首卵子发生过程B犬首卵母细胞
发育时相的划分采用苏联学者 ./0/1的分期
法"./0/1$&)&#! 以原生质的生长和营养物质
的积累为标准将其卵子发生过程划分为# *,
时相&
CDADA!第#时相卵母细胞!该时相卵母细胞
由卵原细胞构成! 细胞排列紧密! 呈卵圆形!
一般位于生殖上皮及附近的基质中 "图版#$
$#& 卵原细胞胞径 "’O’ *)#O( -A! 核径 $)O/
*$IO’ -A! 细胞质含量少且均匀! 嗜碱性弱!
被染成浅蓝色! 细胞核" 6G2>8G7! UG#比较大!
约占细胞体积的 $0" *"0)&
CDADC!第$时相卵母细胞!该时相卵母细胞
由早期初级卵母细胞构成! 细胞形态不规则!
呈卵圆形(椭圆形及多角形& 细胞体积不断增
大! 此时胞径为 %$O& *$(#O’ -A! 核径为 )#O’
*/(O# -A! 胞质所占比重有所增加! 细胞核
呈圆形! 核仁"6G2>85>G7! U#清晰可见! 分布比
较均匀"图版#$$#& 此时卵母细胞外层包围着
一层滤泡细胞"‘5>>=2>828>>7! X2#! 该层滤泡细
胞排列疏松! 呈长梭型"图版#$"#! 同时滤泡
细胞层的出现也是卵母细胞进入第$时相的标
志"温茹淑等 "#$"#&
CDADE!第+时相卵母细胞!该时相卵母细胞
由处于大生长期早期的初级卵母细胞构成! 根
据皮质液泡 "含碳水化合物! 又称卵黄泡(液
泡! 259<=2;>:;2G5>8! 4:#出现的位置! 可以将
这一时相卵母细胞划分为早(中(晚三个时期&
第+时相早期卵母细胞呈圆形(多角椭圆形!

胞 径 $%"O) * "&#O& -A! 核 径 I/O" *
$$’O& -A& 最明显的特征是细胞质内靠近质膜
边缘出现 $ *" 层皮质液泡"图版#$)#& 细胞
质膜与滤泡细胞层之间出现放射带 "356;
9;H=;<8! S9#! 放射带被伊红染成淡红色"图版
#$%#& 中期卵母细胞体积不断增大! 细胞之间
相互挤压变形! 呈多角形! 卵母细胞胞径为
"(’O# *%&&O" -A! 核径 &#O’ *$)&O% -A! 核
仁增多! 分布于核周边缘& 此时皮质液泡向细
胞核一侧扩展到 ( *I 层! 大小不均一但排列
紧密 "图版 #$ ’ #& 放射带的厚度为 "O( *
%O’ -A! 放射带与外层滤泡细胞层之间出现薄
薄一层柱状体"暂称柱状体! 2b>=6H89! 4# "图
版 #$ ( #& 晚 期 卵 母 细 胞 胞 径 为 %)&O’ *
’%IO( -A! 核径 I)O& *$%’O& -A! 此时皮质液
泡已经充满整个卵母细胞"图版#$I#! 放射带
厚度达到 ’O/ *&O’ -A! 柱状体高度为 "O# *
’O% -A& 滤泡细胞分化为两层! 外层为扁平的
长梭形细胞! 排列疏松! 内层排列稍紧密! 呈
圆形或立方形"图版#$/#&
CDADF!第)时相卵母细胞!该时相卵母细胞
由处于大生长期后期的初级卵母细胞构成! 依
据卵黄颗粒 "b5>F C9;6G>87! pC#的积累量! 可
以把该时相划分为三个时期& 早期$ 卵母细胞
呈不规则的多角形! 细胞体积不断增大! 胞径
’"%OI *(%(O) -A! 核径 $#IO) *$’#O" -A! 在
靠近细胞核的皮质液泡之间出现小的卵黄颗
粒! 卵黄颗粒数量不断增多! 并向质膜处扩展
"图版#$&#& 此时放射带与柱状体高度不断增
加! 分别为 IO’ *$$O) -A(%O" *$)O% -A& 中
期$ 卵母细胞胞径 ($#O) *I"#O’ -A! 核径
I’O& *$##O( -A! 卵黄颗粒不断积累! 并且相
互积聚成板块状"图版#$$##& 在这一时期柱
状体的高度超过了放射带厚度! 其中柱状体高
度为 $#O/ *$IO’ -A! 放射带厚度为 $#O& *
$"O( -A"图版#$$$#& 晚期$ 卵母细胞体积继
续增大! 呈不规则的圆形! 胞径 (($O( *
/’’O$ -A! 核径 //O’ *$"#OI -A& 卵母细胞
内卵黄颗粒体积增大! 相互聚集呈大颗粒或块
状! 充满卵母细胞! 随之皮质液泡逐渐减少!
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被挤压至细胞质膜边缘"图版#$$"#& 放射带
与柱状体也不断增厚! 分别为 $$O) *$)O& -A(
$%O% *""O( -A& 此时卵母细胞外层结构由外
向内依次为双层滤泡细胞(柱状体(放射带"图
版#$$)#&
CDADZ!第*时相卵母细胞!该时相卵母细胞
由成熟待排的卵子构成! 卵母细胞体积增至最
大! 呈圆形! 胞径 /$&O/ *$ #/#O’ -A& 此时核
膜溶解! 核仁消失! 放射带与柱状体高度达到
最大值! 分别为 $$O" *$’O" -A和 $/O) *
)#O( -A"图版#$$%#& 若外界环境条件适合!
成熟卵母细胞则脱去外周滤泡细胞排至体外&
CDAD̂!第,时相卵母细胞!该时相卵母细胞
由退化的卵母细胞构成& 其放射带增厚! 变得
疏松并出现空隙! 卵膜模糊不清! 卵黄逐渐减
少! 直至整个卵母细胞逐渐被周围细胞完全吸
收"图版#$$’#&
CDC B犬首成熟卵膜形态结构B成熟卵
"A;<G988CC7! \8#动物极表面只有一个卵膜孔
"A=295Eb>8! \E#结构! 呈漏斗状"图版$$$#!
前庭上口缘直径为 %%O)( *’$O// -A! 下口为
""OII *"’O$’ -A! 其底部中央为精孔管! 精
孔管底部在未受精情况下处于闭合状态"图版
$$"#& 卵膜表层形成特殊的柱状体结构! 分
布均匀且密集! 顶端呈外凸的圆弧! 柱状体直
径为""O#" l#O"%#-A"$ N’%#! 在卵表面平均
分布密度为 #O$’ 个0-A"& 柱状体之间存在空
隙! 通过可拉伸的丝状物 "‘=>;A86<! X#相连
"图版$$)#! 自然状况下丝状物平均拉伸长度
为"$O%I l#O)"#-A"$ N)’#% 此外! 在每个柱
状体顶端均匀地分布着约 ’# *(# 个含有微小
绒毛的微孔 "5G<7=H87G9‘;28E598! ,7E#! 电子
显微镜下为白色的斑点! 平均直径 "#O$)% l
#O#$)#-A"$ N)/#% 柱体侧面隐约可以观察到
排列较规则的凹陷"7G6F86! R# "图版$$%#&

通过观察犬首成熟卵膜断面! 可以清晰
地看到卵膜可分为二层! 即内层的放射带和外
层的柱状体! 放射带断面内部有笔直的孔道
"356;9;H=;<;E598! S9E# "图版$$’#! 这些孔
道是实现卵膜内外交流的渠道& 成熟卵膜内表

面比较光滑! 在卵膜内表面均匀地分布着许多
与放射带孔道相通的微孔"图版$$(#! 这些微
孔的平均分布密度为 #O’’" 个0-A"! 微孔口缘
直径约"#O)’ l#O#(#-A" $ N"’#& 依据卵膜
表层柱状体和内表面微孔 "=6<896;>7G9‘;28
E598! -7E#的分布密度可以推算出! 每个柱状
体下方约对应 )O(/ 个内表面微孔& 成熟卵的
卵膜内外表面微孔(放射带孔道之间是相通的!
柱状体的形成可以扩大细胞内表面与外界交流
孔道面积&

EB讨B论

EDAB犬首卵母细胞发生的特点B犬首卵
母细胞发生过程经历了原生质的生长(营养物
质的积累及最后的成熟! 其在滤泡细胞发生(
皮质液泡出现及卵黄积累等方面与一般硬骨鱼
类相似! 但是在不同的鱼类当中也存在不同之
处! 显示出了硬骨鱼类卵子发生存在物种的
特点&
EDADA!营养物质出现的时间和位置!鱼类卵
母细胞在成熟过程中会出现 ) 种不同类型的营
养物质! 即皮质液泡(蛋白卵黄颗粒和脂质卵
黄滴"油滴# "\;b898<;>.$&//#! 其在不同鱼
类卵母细胞发生过程中出现的时间和顺序存在
差别& 本研究结果表明! 犬首皮质液泡最早
出现在第+时相! 首先出现在质膜边缘! 随后
数量不断增多! 最后充满整个核膜外周空间&
进入第)时相后! 卵黄颗粒先出现在核膜外
侧! 随后向胞质边缘扩散! 皮质液泡逐渐被挤
压至质膜处! 成熟卵细胞内充满卵黄颗粒! 且
有少许皮质液泡分布于质膜边缘& 犬首卵黄
颗粒最早出现的时间和位置与 圆 斑 星 鲽
"S%*+&A%*?+*#%/+4%&# "徐永江等 "#$$#(半滑舌
鳎"!0$(/,(&&)&&%;#,+%?#&# "柳学周等 "##& #(
东海银鲳 " 94*(;+4%(#2%&+*/%$4%)&# "龚启祥等
$&/&#等大多数硬骨鱼类相似! 不同的是剑尾
鱼"K#A"(A"(*)&"%,,%*## "温茹淑等 "#$"#(食蚊
鱼"L+;=)&#+ +--#$#&# "王志坚等 "##/ #(乌鳢
"!"+$$+ +*/)&# "陈文银等 "##)#的卵黄颗粒
最早出现在质膜边缘! 随后向胞内生长& 犬首
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卵母细胞成熟过程中只出现蛋白卵黄颗粒和
皮质液泡! 未发现脂质卵黄滴! 推测在其早期
胚胎发育过程中! 蛋白卵黄颗粒和皮质液泡为
其提供营养物质! 这一结果与乌鳢"陈文银等
"##)#相似&
EDADC!滤泡细胞发生的特点!滤泡细胞是包
围在卵母细胞外周的非生殖细胞! 在卵母细胞
发育成熟之前! 具有分生增殖作用! 若卵细胞
退化! 则能分生出大量的吞噬细胞! 具有退化
吸收功能 "张贤芳等 "##(! 王志坚等 "##/#&
对于硬骨鱼类来说! 滤泡细胞一般进行双层分
化! 外层为鞘膜细胞层! 内层为颗粒细胞层!
如鲇 "方展强等 "##" #(金钱鱼 " 93+4(A"+/)&
+*/)&# " 崔 丹 等 "#$) #( 大 弹 涂 鱼
" 1(,%(A"4"+,;)&A%34#$#*(&4*#&# " 曹 伏 君 等
"#$##等& 本实验观察在第$时相晚期! 可以
看到卵母细胞外周出现长梭型的滤泡细胞! 排
列疏松& 滤泡细胞经过第+()时相的发育!
数量不断增多! 逐渐分裂增殖为双层! 外层滤
泡细胞细长(呈梭形(排列疏松! 内层排列比较
紧密(呈圆形或立方形! 内层颗粒细胞的出现
可能与第+时相中期所观察到的柱状体的发生
形成有关& 卵母细胞进入第*时相后! 部分颗
粒细胞形态又转变为长梭形! 滤泡细胞分裂增
殖为双层以及其形态发生的一系列变化可能是
其功能发生转变的一种表现& 第,时相卵母细
胞逐渐退化被吸收! 也是其周围的滤泡细胞分
生出的吞噬细胞所致&
EDCB犬首卵膜结构B
EDCDA!卵膜孔结构!卵膜孔是许多鱼类壳膜
上主要形态之一! 也是在卵母细胞发育过程中
形成的& 硬骨鱼类卵膜孔四周壳膜的形状彼此
差异较大! 研究表明"MA;6388<;>.$&&##这些
奇特的结构对精子的云集和引导其进入卵膜孔
具有一定作用! 有助于受精过程的顺利完成&
硬骨鱼类卵膜孔结构归纳为三种类型"吴坤明
等 $&&&#$ 涡旋卷吸系统! 指以受精孔孔口为
中心! 整个凹陷区表面呈现一个有规则的涡旋
状结构! 如泥鳅 "<#&/)*$)&+$/)#,,#3+)2+4)&#
"吴坤明等 $&&$#% 沟脊沉降系统! 指卵孔区形

成凹沟! 凹沟上具有规则的放射脊! 如大银鱼
"D*(4(&+,+$5"0+,(3+*+$#)&# "宋慧春等 $&&&#(
金鱼"!+*+&&#)&+)*+4)&# "张天荫等 $&&)#等%
降旋混合系统! 指卵孔区既没有涡旋纹路!又
无放射沟脊! 只呈现为一个漏斗状凹陷! 如鲂
鱼"<%/+,(=*+;+ 4%*;#$+,# "王瑞霞等 $&/" #&
通过扫描电镜观察显示! 犬首卵膜孔区域由
柱状体顶端排列而成! 并没有形成向左或向右
的涡旋及沟脊! 推测卵膜孔由卵膜向内凹陷而
成! 属于降旋混合系统&
EDCDC!柱状体!犬首成熟卵整个膜表层形
成了柱状体特殊结构! 界于滤泡细胞和放射带
之间! 这一结构尚未在其他硬骨鱼类中有相关
报道& 硬骨鱼类成熟卵膜表面结构多样性丰
富! 如赤眼鳟 " 9G)+,#(=+*=)&3)**#3),)&# "孙际
佳等 "##(#卵膜表面光滑! 均匀分布着许多孔
小管% 暗纹东方鲀 "MI(=&3)*)&# "卢敏德等
$&&&#卵膜表面形成许多沟和脊! 还有许多微
孔% 牙 鲆 " D+*+,#3"4"0&(,#?+3%)&#( 大 菱 鲆
" 93(A"4"+,;)&;+5#;)&# "张世奎等 "#$##卵膜
表面光洁! 有比较浅的网纹纵横交错% 条斑星
鲽"S%*+&A%*;(&%*## "张世奎等 "#$##卵子表面
粗糙! 有点状和斑块儿状凸起且网纹较深% 怀
头鲇"刘伟等 "##’#成熟卵膜表面为网状纤维
薄片组成的覆瓦状结构& 从几何学角度来看!
一般硬骨鱼类卵膜表层整体为致密的薄皮状平
面结构! 而犬首成熟卵膜表层呈现出排列规
则的独立柱状体组成的立体结构& 柱状体间具
有空隙! 外端部分通过可拉伸的黏性丝状物紧
密相连! 整体形成具有一定厚度的柱状体卵膜
层! 类似某些单细胞动物体表可摆动的)有触
觉*的鞭毛状构造! 分析可能与底层鱼类体外
受精或受精卵发育所处环境有关! 是进化适应
的结果& 这种柱状体结构可增加卵膜与外界环
境接触距离! 使卵膜具有一定弹性(韧性和抗
冲击强度! 在底层水体环境中可以有效地减少
砂砾磨损对受精卵带来的伤害! 以及减缓水体
流动对受精卵产生的强大冲击力! 最大程度地
保护受精卵免受外界不良环境的干扰! 以保证
子代胚胎发育与成活& 同时! 柱状体顶端形成
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了许多微孔! 这些结构又保证了受精卵内外物
质(信息交流的进行&

对于柱状体的发生! 光学组织切片显示柱
状体雏形最早见于第+时相中期! 快速生长于
第)时相! 发生过程与滤泡细胞的颗粒细胞关
系密切! 推测其可能为次级卵膜的一种特化形
式! 具体需进行更深层次研究&
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图版"说明

犬首卵子发生过程
$.示第#($时相卵母细胞 d$##% ".示第$时相外层滤泡细胞 d%##% ).示第+时相早期卵母细胞 d$##% %.示第+时相早期卵

母细胞放射带 d%##% ’.示第+时相中期卵母细胞 d$##% (.示第+时相中期卵母细胞出现柱状体 d%##% I.示第+时相晚期卵

母细胞 d$##% /.示+时相晚期卵母细胞外层膜结构 d%##% &.示第)时相早期卵母细胞 d$##% $#.示第)时相中期卵母细胞

d$##% $$.示第)时相中期卵母细胞卵黄颗粒 d%##% $".示第)时相晚期卵母细胞 d$##% $).示第)时相晚期卵母细胞外层膜

结构 d%##% $%.示第*时相卵母细胞外层膜结构 d%##% $’.示第,时相卵母细胞 d$##&

1J:3/(/*)%(%643/*#"

_B8H8:8>5E=6CE9528775‘552b<87=6 R=J89=;6 VGHC856 L(=#(30$(3%A"+,)&
$.RB5a=6C<B8552b<8;<<B8EB;78# ;6H EB;78$ d$##% ".RB5a=6C<B8‘5>>=2>828>>72=92GA:5>G<=56 5‘<B8552b<8;<<B8EB;78$ d%##% ).

RB5a=6C<B8552b<8;<<B88;9>bEB;78+ d$##% %.RB5a=6C<B8356;9;H=;<8;<<B88;9>bEB;78+ d%##% ’.RB5a=6C<B8552b<8;<<B8

A=HH>8EB;78+ d$##% (.RB5a=6C<B82b>=6H89;<<B8A=HH>8EB;78+ d%##% I.RB5a=6C<B8552b<8;<<B8>;<8EB;78+ d$##% /.

RB5a=6C<B87<9G2<G985‘8CC86:8>5E8;<<B8>;<8EB;78+ d%##% &.RB5a=6C<B8552b<8;<<B88;9>bEB;78) d$##% $#.RB5a=6C<B8552b<8

;<<B8A=HH>8EB;78) d$##% $$.RB5a=6C<B8b5>F C9;6G>87;<<B8A=HH>8EB;78) d%##% $".RB5a=6C<B8552b<8;<<B8>;<8EB;78)

d$##% $).RB5a=6C<B87<9G2<G985‘8CC86:8>5E8;<<B8>;<8EB;78) d%##% $%.RB5a=6C<B87<9G2<G985‘8CC86:8>5E8;<<B8EB;78* d

%##% $’.RB5a=6C<B8552b<8;<<B8EB;78, d$##.

图版#说明

犬首成熟卵膜形态结构
$.成熟卵 d&#% ".成熟卵的卵膜孔 d) ###% ).成熟卵膜表面 d) ###% %.成熟卵膜断面 d) ###% ’.成熟卵膜表面柱状体顶端微

孔及丝状物 d$# ###% (.成熟卵膜内表面微孔 d$# ###&

1J:3/(/*)%(%643/*##

_B8A59EB5>5C=2;>7<9G2<G985‘<B8A;<G988CC786:8>5E8=6 R=J89=;6 VGHC856 L(=#(30$(3%A"+,)&
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