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河川沙塘鳢视觉器官的发育及其与摄食的关系
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摘要：利用光学显微镜观察了河川沙塘鳢（12($3(4)3#& 5(3+6(5"#,+）视觉器官的发育，并对其发育与摄食
的关系进行了研究。河川沙塘鳢的眼囊起源于神经外胚层。当胚胎发育至心跳期时，眼囊内陷形成视

杯；之后，视杯内表面的外胚层形成晶状体而与视杯分离，视杯进一步发育形成视网膜。随着胚胎的进

一步发育，晶状体的直径增加，结构逐步发育完善。胚胎发育至眼黑色素出现期时，视网膜分化为 )层，
其中，外核层、内核层和神经节细胞层 *个核层明显；胚胎发育至孵化前期时，视网膜已分化为 &"层。
孵出后 & +的仔鱼，其视网膜已能行使功能，仔鱼逐渐开口摄食。随着稚、幼鱼的发育，视网膜厚度进一
步增加，结构发育完善。视网膜的结构和视觉特性显示河川沙塘鳢是要求光照条件好、白昼活动并具有

较好视觉功能的鱼类。
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视觉器官是鱼类重要的光感受器，在鱼类

的摄食、定位、逃避敌害等方面发挥着重要的作

用。有关鱼类视觉器官的形态结构及其生理功

能的研究已有大量报道［! " #］，而针对鱼类视觉

器官的发生、发育的研究结果则较少［$ " !%］，以至

对鱼类早期发育过程中视觉器官的发生、发育

机制及其视觉特性的认识至今尚不甚明了。

河川沙塘鳢（!"#$%#&’%() *#%+,#*-(.+）是我
国具有增养殖前景的淡水经济鱼类，随着人工

繁殖的深入，有必要深入了解该鱼早期发育的

基础生物学特性。在对河川沙塘鳢的生物学、

胚胎发育和器官发育进行了一些研究的基础

上［!& " !’］，作者进一步对早期发育过程中视觉器

官的发生、发育进行研究，以期进一步阐明鱼类

视觉器官发育的机制及其视觉特性。同时也为

生产实践中如何根据鱼类早期发育过程中视觉

器官的发育及其视觉特性确定仔鱼的开口摄食

时期、饵料投喂时间以及选择饵料种类提供指

导。

! 材料与方法

!"! 材料 河川沙塘鳢亲鱼购自上海市铜川
路水产品集贸市场。采用干法人工授精获得受

精卵，将消除粘性的受精卵置于室内水族箱中，

在 !# " %()的室温条件下静水孵化，每天换水
%次。仔鱼孵出后投喂枝角类，并定时除污换
水。根据河川沙塘鳢胚胎及胚后发育的分

期［!(］，观察胚胎、仔鱼、稚鱼及幼鱼发育过程，

从心跳期开始取样，胚胎的每个发育时期取样

!次，仔鱼发育期间取样 &次，稚鱼和幼鱼发育
期间分别取样 !次。
!"# 方法 将去膜的胚胎、仔鱼、稚鱼和幼鱼
用 *+,-.氏液固定，常规石蜡包埋，连续切片，
切片厚度为 /!0，123染色，中性树胶封片，在
4-5+. 36/77光学显微镜下观察、拍照。
!"$ 测量与计算 在 4-5+. 36/77光学显微镜
下用目镜测微尺测量视网膜及其各亚层的厚

度。视网膜上外核层细胞核（84）、神经节细胞
（9）的分布数量，以随机取 !7个连续的视网膜
横切片中 !77!0单位长度内细胞的分布数量

来表示。%种细胞的数量比率以其分布数量进
行计算，用 84:9表示。

# 结 果

#"! 胚胎发育期间视觉器官的发生 河川沙
塘鳢的胚胎发育历时 !# ;。受精后 #/ <，胚胎
发育至原肠晚期。眼囊出现，其来源于胚胎的

神经外胚层。受精后 !&’ <，胚胎发育至心跳
期，眼囊内陷形成视杯（图版"：!）。受精后 !(!
<，胚胎发育至眼晶体形成期。视杯促使其中央
表面的外胚层形成晶状体（图版"：%），此时，晶
状体的细胞尚未分化，形态单一；视杯由 %层神
经上皮组成，其外层较薄，细胞单一，进一步发

育为视网膜的色素上皮层，而其内层较厚，细

胞形态多样，不断增生扩散，形成多层的神经视

网膜（图版"：%）。
受精后 %!& <，胚胎发育至眼黑色素出现

期。晶状体的细胞出现分化，边缘为透明的薄

膜，内侧为单层立方上皮，再向内为晶状体纤

维，是晶状体的主要部分，由纤维细胞组成，在

光镜下纤维形成年轮状的同心环，外层间距较

密，愈向中央愈稀疏，而且逐渐失去细胞结构

（图版"：&、(）。角膜和巩膜明显，但结构简单。
视网膜增厚，达到（==2’7 > !2%’）!0，分化为 /
层，分别为色素上皮层、外核层、外网状层、内核

层、内网状层、神经节细胞层。其中，外核层、内

核层和神经节细胞层 &个核层都非常明显，外
核层很薄，厚度为（/2%’ > 72&!）!0，内核层很
厚，为（(’277 > 72#7）!0，神经节细胞层为
（!=2’7 > 72/&）!0，外网状层和内网状层不太明
显。在平伸的色素细胞中出现黑色素颗粒（图

版"：’）。
受精后 %(7 <，胚胎发育至背鳍原基形成

期。视网膜厚度为（$=2’7 > !2%’）!0，分化为 =
层，增加了视神经纤维层，并且可见视神经纤维

集束形成的视神经（图版"：/）。
受精后 &=/ <，胚胎发育至孵化前期。角膜

分化为 ’层，由外向内依次为复层上皮、基膜、
纤维层、薄弹性膜和扁平上皮（图版"：=、#）；巩
膜由软骨和结缔组织构成；虹膜和脉络膜明显
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（图版!：!）。晶状体直径达到（"#$%&’ ( )%*+）

",，除边缘的立方上皮具有明显的细胞形态以
外，其内的晶状体纤维大多失去细胞结构（图版

!：!）。视网膜发育良好，分化为 "’层，由外向
内依次为色素上皮层、视锥视杆层、外界膜、外

核层、外网状层、内核层、内网状层、神经节细胞

层、视神经纤维层、内界膜。其中，视锥视杆层

明显，由视锥细胞和视杆细胞的外段及内段构

成，而可见的多数是视锥细胞，视杆细胞的数量

较少，色素上皮层中的色素颗粒已经扩展到视

锥视杆层，并遮蔽视杆细胞的外段（图版#：*）。
视网膜总厚度为（"-!%+’ ( "%$$）",。色素上皮
层、视锥视杆层、外核层、外网状层、内核层、内

网状层、神经节细胞层、视神经纤维层的厚度分

别为（-’%’’ ( ’%&#）",、（!%+’ ( ’%#"）",、（!%"$
( ’%-#）",、（-%+’ ( ’%#"）",、（)#%!+ ( "%-+）

",、（-+%’’ ( ’%&#）",、（"&%-+ ( ’%)&）",、（+%&#
( ’%#+）",，分别占视网膜总厚度的 "+%&*.、
+%$$.、+%&#.、"%*&.、#)%#".、"*%&".、
"-%!+.、)%)-.。
!"! 仔、稚、幼鱼视觉器官的发育
!"!"# 仔、稚、幼鱼视觉器官发育的组织学
河川沙塘鳢的胚胎历经 "$ / 的发育后孵出仔
鱼。孵出后 " /的仔鱼已可自由游泳，此时，晶
状体直径达到（"+$%#’ ( #%!-）",，发育已较完
备（图版#："’）。视网膜的 "’ 层结构明显，其
中，色素上皮层中的色素颗粒进一步向视锥视

杆层扩展，视锥视杆层的主体仍为视锥细胞，且

有单锥细胞和双锥细胞的分化，视杆细胞较少，

视网膜总厚度达到（"#"%"$ ( -%)$）",，内网状
层的厚度进一步增加，几乎与内核层厚度相等

（图版#：""）。
孵出后 + / 的仔鱼游泳敏捷，所有仔鱼均

已开口摄食，眼发育已较完备。在眼球的外侧

有明显的眼调节肌。晶状体直径达到（"&$%#’
( -%)$）",，已具有与成体相同的构造，外层为
透明的晶膜，形成晶状囊，其内侧的上皮细胞已

变得扁平，为单层扁平上皮，又名晶膜上皮，再

向内则为晶状体纤维，占据晶状体的大部，除周

围少数纤维具有细胞核以外，其余的纤维都已

经失去细胞结构（图版#："-）。视网膜总厚度
达到（"##%&+ ( -%-+）",，外核层增厚，视锥、视
杆细胞数量增多，内网状层的厚度与内核层厚

度相当（图版#："#）。
孵出后 $ / 的仔鱼已处于仔鱼发育后期，

大多数仔鱼的卵黄囊已经消失，仔鱼转为纯外

源性营养。角膜和巩膜、虹膜和脉络膜结构清

晰。在眼球的背后部与视神经接近的区域，有

甚发达的血腺，为脉络膜腺（图版#：")）。视网
膜总厚度达到（"#&%"# ( -%)$）",。
河川沙塘鳢的稚鱼期较长，为孵出后的第

* 0 )- /。孵出后 -" /的稚鱼，虹膜和脉络膜发
育较完备。脉络膜是结缔组织，有极细的弹性

纤维，有黑色素细胞，组织比较松散，膜中血管

甚多（图版#："+）。虹膜位于眼球的前面，与脉
络膜相连，其结构与脉络膜大致相似，但含有甚

多的黑色素。视网膜总厚度达到（")"%’$ (
#%!"）",。
河川沙塘鳢从孵出后第 )# / 开始便进入

幼鱼期，器官发育完备。孵出后 )# / 的幼鱼，
其视觉器官从结构和功能方面都接近成鱼。晶

状体的直径达到（#)&%+’ ( !%)#）",。视网膜总
厚度为（"+’%)+ ( )%*+）",，各层结构发育完备。
色素上皮层的色素颗粒向其下的视锥视杆层极

度扩展，几乎完全遮蔽视锥视杆细胞的外段（处

于明适应状态）。内网状层的厚度稍大于内核

层，神经节细胞层的相对厚度降低，细胞数量减

少（图版#："&）。色素上皮层、视锥视杆层、外
核层、外网状层、内核层、内网状层、神经节细胞

层、视神经纤维层的厚度分别为（)#%!+ ( -%+’）

",、（+%’’ ( ’%&#）",、（"#%!+ ( "%-+）",、（)%&*
( ’%#&）",、（#’%++ ( "%$$）",、（#&%$$ ( -%!+）

",、（*%+$ ( ’%*#）",、（&%-+ ( ’%)&）",，占视网
膜总厚度的比例分别为 -*%’$.、#%#-.、
*%").、#%"-.、-’%#".、-)%+".、&%#!.、
)%"+.。
!"!"! 视网膜上两种细胞的分布数量及其数
量比的变化 河川沙塘鳢仔、稚、幼鱼不同发育

时期的外核层细胞核（12）、神经节细胞（3）在
视网膜上的分布数量见表 "。可见，随着河川沙
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塘鳢的发育，外核层细胞核（!"）的分布数量
变化不大，而神经节细胞（#）的分布数量减小，
表明其随生长呈下降趋势。表 $也显示了 % 种
细胞数量比的变化。随着河川沙塘鳢的生长发

育 !"&#呈递增趋势，!"&#的变化很好地反映
了视网膜网络结构中信息传递通道（感受细胞

!双极细胞!神经节细胞）的会聚程度由低到
高的变化趋势。

表 ! 河川沙塘鳢视网膜横切片上 !""!#范围内
外核层细胞核（$%）和神经节细胞（&）的数量

’()*+ ! ’,+ -.(/0102 34 /.5*+1 34 3.0+6 /.5*+(6 *(2+6
（$%）(/7 8(/8*13/ 5+**9（&）:+6 !""!# ./10 *+/80,
1/ 0,+ 6+01/(* 56399 9+5013/9 34 !"#$%#&’%() *#%+,#*-(.+

发育时期

’()(*+,-(./
0/12(

外核层

细胞核（!"）
"34*(5 +6
/7( +3/(8

.34*(18 *19(8

神经节

细胞

（#）
#1.2*5+.
4(**0

!"&#

眼黑色素出现期

:9( ,52-(./1/5+. 0/12(
;% < = $%$ < > ?@=

背鳍原基形成期

’+801* 65. ,85-+8A53-
6+8-1/5+. 0/12(

=> < % $$% < B ?@=

孵化前期

C8(71/475.2 0/12(
=; < % >> < > ?@;

孵出后 $ A
$ A19 16/(8 71/475.2

=D < D E> < F ?@F

孵出后 ; A
; A190 16/(8 71/475.2

=% < % E% < E ?@F

孵出后 > A
> A190 16/(8 71/475.2

=? < % F> < ; ?@F

孵出后 %$ A
%$ A190 16/(8 71/475.2

=F < D ;F < D ?@>

孵出后 =D A
=D A190 16/(8 71/475.2

=> < D =; < D $@$

;<= 仔鱼视觉器官发育与开口摄食 河川沙
塘鳢的仔鱼发育时期为孵出后至第 > A。孵出
后 $ A的仔鱼，其视觉器官发育良好，视网膜的
$?层结构明显。在明适应的条件下，色素颗粒
发生明显的位移，说明已出现视网膜运动反应，

视网膜已经能够行使功能，视觉成为其开口摄

食的第一感觉。孵出后 % A 的仔鱼已开口摄
食，摄食个体占总数的 D?G，孵出后 D A仔鱼的
摄食率达到 F?G。孵出后 ; A的仔鱼，眼发育

已较完备，视网膜完全功能化，仔鱼依靠视觉已

全部开口摄食，摄食率达到 $??G。河川沙塘
鳢仔鱼的开口摄食期为孵出后 % H ; A，仔鱼群
体的混合营养期为孵出后 % H > A，孵出后 B A
的个体已转为纯外源性营养而进入稚鱼期。

;<> 稚鱼的视觉特性与昼夜摄食节律 孵出
后 %$ A的稚鱼，其视觉器官发育完备。视细胞
包括视锥细胞和视杆细胞，视锥细胞又分双锥

和单锥细胞，视杆细胞对光线具有高度的敏感

性，属于低阈值细胞，而视锥细胞则是高阈值细

胞。河川沙塘鳢稚鱼视锥细胞与视杆细胞的比

例为（= H F）I $，这决定了其视网膜对弱光不敏
感，需要在光线较强的环境下活动和摄食。

在一昼夜内，每隔 = 7采样一次，每次采鱼
$?尾，观察 %= 7内稚鱼胃充塞度。?F：??时胃
充塞度为 = H ; 级的占 %%G，$?：?? 时充塞度 =
H ;级的占 ==G，$=：??和 $>：??时摄食活动最
为强烈，充塞度 = H ;级的为 $??G，%%：??时充
塞度 = H ;级的占 =?G，?%：?? 时充塞度均为 ?
H $ 级。由此可见，河川沙塘鳢稚鱼存在明显
的昼夜摄食节律，其主要是在白天摄食。

= 讨 论

河川沙塘鳢的视觉器官是其感官中最早发

生的，早在原肠晚期的神经胚阶段，其眼囊就已

经出现。由于河川沙塘鳢的胚胎发育时间达

$> A之久，其视觉器官在胚胎期也就经历了长
时间的发育，因此发育相对比较完善。仔鱼孵

出后，晶状体已具有与成体相同的构造，视网膜

已具有 $?层结构，眼的其他结构也分化发育较
完全，这不同于其他大多数硬骨鱼类［%，$D，$=］。此

时，仔鱼视觉器官已能行使其功能，使其成为仔

鱼摄食的重要也是惟一的感官。仔鱼借助于发

育良好的视觉器官完成开口摄食，开口摄食期

相对较早，为孵出后 % H ; A，仔鱼群体的开口摄
食期处在混合营养期（孵出后 % H > A）内，仔鱼
在其内源性营养即卵黄耗尽之前就已经开口摄

食，从而很好地实现了从内源性营养到外源性

营养的转换，提高了仔鱼的成活率［$;］。

J1.2(8提出视网膜的内网状层厚度与内
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核层大致相等，并认为这可能反映了神经纤维

相互作用的复杂程度［!］。河川沙塘鳢仔、稚、幼

鱼的视网膜内网状层的厚度与内核层正好大致

相等，这不同于斑马鱼（!"#$%&’(#$)* "+")*）视网
膜中内网状层的厚度大于内核层［"］。#$%&’(［!］

采用光感受器细胞层的厚度与神经视网膜厚度

相对比率的方法进行视网膜分类：具有较好视

力的白昼活动类型鱼的光感受器细胞层（包括

色素上皮层）的厚度与神经视网膜厚度之比一

般为 ) *)，而在低光照环境下生活的鱼，其神经
视网膜厚度比光感受器细胞层厚度小 )+, -
".,。河川沙塘鳢幼鱼视网膜光感受器细胞层
与神经视网膜厚度的比值为 ./0 * )，光感受器
细胞层厚度比神经视网膜厚度小，这说明其光

接收系统的结构比传递系统简单，是典型的光

照条件好、白昼活动，并具有较好的视觉功能的

鱼类。同时，外核层细胞核（12）与神经节细胞
（3）的数量比（1243）反映了视网膜网络结构中
信息传递的会聚程度，也进一步反映了鱼视觉

器官视敏度的高低及光敏感性的强弱［).］。河

川沙塘鳢仔、稚、幼鱼的 1243 都不高，说明其
视网膜网络的信息会聚程度低，单个神经节细

胞的感受域较小，且感受细胞多为视锥细胞，视

敏度阈值较高，适于感受较强的光线。由此可

见，河川沙塘鳢仔、稚、幼鱼适于在光照条件好

的环境中活动、摄食，这与其生活在浅水湖泊且

白天摄食的习性相吻合。
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图版!说明
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