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为寄生虫诊断及疫苗的制备，提供了新的途径， 

并已取得一些成果，将 对寄生虫病的防治起一 

定的作用。 
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禽类卵泡生殖内分泌机能及其调控 

刘 林 
(江西农业大学牧医系动物生理生化宣) 

雌禽只有左侧卵巢和输卵管，而右例卵巢 

和输卵管在胚胎发育过程中已逐步退化，在生 

殖功能上也出现了与哺乳动物不同的特征。近 

年来随着研究的不断深人，发现禽类卵巢卵泡 

内分泌有许多不同于哺乳动物的活动规律。本 

文主要以鸡卵泡内分泌活动方面的研究 进 展， 

对禽类卵泡在生殖内分泌活动中的作用进行探 

讨性的概述 ，并与哺乳动物作一简单比较。 

一

、 卵泡发育过程中的形态学变化 

雌禽卵巢位于身体左侧，左肾的前方，通过 

卵巢系膜韧带悬于腹腔的背壁上，外观象一串 

葡萄，含有发育不同阶段的许多卵泡。性成熟 

后，排卵周期中的卵巢体积非常大，卵巢皮质常 

台有 4—6个伸向隍腔的体积依次递减的 大 型 

卵泡(分别 用 F·、F2、F3、⋯ ⋯ 表 示)和无数小 

卵泡，前者最大直径可达 40 mm，呈黄色；后者 

直径约为 l一2 lnm，呈珠白色。 

未成熟卵泡 包括初级卵泡和次级 卵 泡。 

初级卵泡中央为卵母细胞，外面为一层立方形 

细胞和基膜。当中央卵细胞储积的卵黄不断增 

多时，卵泡体积增大，颗粒层细胞开始增殖，基 

膜外结缔组织逐渐形成卵泡膜 这时就成了次 

级卵泡。 

成熟卵泡 Nalbandov“ 指出鸟类卵泡可 

能是高等脊椎动物中生长最快的结构。小卵泡 

在几天内可增长 l50—2o0倍，很快从未成熟卵 

泡变为成熟卵泡。成熟卵泡一般组织学结构由 

内向外有下列几层：初级卵母细胞、卵黄嗅和 

放射带、卵黄膜周围层、颗粒细胞层、基膜、卵泡 

膜内层、卵泡膜外层、结缔组织层及生殖上皮。 

电镜下 ，颗粒层细胞具有一个明显的核以及线 
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粒体、浓密的颗粒、脂滴和内质591等其它一些亚 

细胞器。卵泡膜内层由内膜腺细胞、成纤维!口胞 

和一些胶原纤维组成，内礁腺细胞 (简称膜细 

胞)呈多边形 ，具有球形细胞核和清亮而多空泡 

的细胞质。它与卵巢基质中的卵泡外腺细胞极 

为相似。 卵泡睦内层细胞之间普遍存在 小 间 

隙，由一些细胞分泌的脂娄小滴形成 。 

萎缩卵泡 大多数次级卵泡不能发育为成 

熟卵泡而萎缩，卵泡壁破裂 ，卵黄被吞噬、清除 ， 

卵泡膜内层可能转变成基质中的卵 泡 外 腺 细 

胞 ，分泌极少量的雌激素。 

二、排卵周期中卵泡类固醇激素和 

前列腺素的分泌活动 

排卵后卵泡 (PoF)的分泌功能 禽类没 

有真正的黄体 ，POF 在一星 期 内 退 化。 在 

POF 存在的最初 1至 2天内有生理功能。 如 

移去 POF会干扰下一个卵泡排卵，影响有关 

抱窝行为。POF有丰富的神经分布，但在控制 

抱窝方面，神经机制并无作用。注射 POF混 

悬液会影响鸡产卵。 70年代中期就有人报道 

了 POF 中孕酮和雌激素的台 Armstrong 

等 用组织化学和生物化学方法 已 证 明 POF 

的颗粒细胞和膜细胞申存在 △’-3#-羟类 固 醇 

脱氢酶 (3 —HSD)。该酶是性腺组织类固醇生 

成的好指标。它存在于内质网中，是催化孕烯 

醇酮转变成孕酮、脱氢表雄酮转变成雄烯二酮 

的关键酶。 Dick等 发现在排卵后 27小时内 

的不同时间，POF 的颗粒层和碳层中孕 酮 和 

雌激素含量发生变化。因而可认为在禽类新排 

卵后卵泡是性激素的来源之一。 

Huang和 Nalbandov nl 将鸡 POF 颗粒 

细胞和膜细胞取出在体外培养，结果它们均能 

分泌孕酮和少量睾酮，且颗粒细胞分泌更为突 

出，但未测出雌激素。体外培养的颗粒细胞能 

生成大量孕酮，这并不是由于细胞的黄体化，因 

为禽类排卵后卵泡不发生黄体化。且在显微镜 

下观察到 ，这些细胞培养前和培养一段时间后 

形态结构相似。显然。，至少在鸡中，颗粒细胞中 

孕酮的台成早在排卵前就发生了，排卵后一定 

时间内仍保持其分泌功能，而与黄体化无关。 

还发现 POF 中存在前列腺素 (PGs)，它 

可能参与产卵的调控。 PGS可引起鸡卵泡早 

熟排卵。 Day和 Nalbandov 报道在产卵前 

1-- 2小时 ，鸡 POF 中 PGS水平增 高 1 00倍。 

有人认为 ，孕酮的下降、雌激素的升高通过某种 

方式引起 POF 中 PGS生成增多。 这种机制 

在母羊中已得到证 实。 然 而，Tanaka从 鸡 

POF中得到一种可jI起早熟排卵的因子，既不 

是 PGS又不是类固醇激素，且与它们之间毫无 

联系。尽管 目前对于 POF 的分泌活动了解不 

多 ，可以认为 POF 虽然在形态上不变成黄体， 

但仍具有黄体样功能 ，即是一个活跃的内分泌 

组织。 

哺乳动物排卵后卵泡发生一系 列 剧 烈 变 

化，其颗粒细胞或泡膜细胞转变为黄体细胞的 

过程称为卵泡黄体化。黄体化结果在卵巢皮质 

内形成真正内分泌腺 ，邯黄体。绝大多数动物 

黄体主要 由颗粒细胞构成 ，但灵长类和大鼠泡 

膜细胞也是黄体组成成分。黄体主要分泌孕酮 

及少量雌激素。 

排卵前卵泡 (VRF)类同醇激素的分泌 活 

动 禽类卵泡类固醇生成系统相对地比哺乳动 

物简单些。其 中颗粒细胞合成孕酮，膜细胞是 

雌激素和雄激素的主要来源。一种类型卵泡细 

胞特异地产生类固醇的能力取决于卵泡的成熟 

状态。 对鸡 F．、 、F]两种类型分泌细胞的体 

外研究表明，F。卵泡颗粒细胞合成孕酮最为显 

著；F·卵泡颗粒细胞和 F2， 卵泡骥细胞睾酮 

生成明显； 卵泡膜细胞主要合成雌激素“’’⋯。 

卵泡接近成熟以致近排卵时，类固醇生成活动 

在膜细胞中减弱 ，在颗粒细胞中增强。 

哺乳动物中，卵泡颗粒细胞是雌激素的主 

要来源。雌禽中雌激素主要来源则是次成熟卵 

泡膜细狍。已知道雌激素影响黄体形成，但因 

动物种类不同而异 ，或是促黄体作用，或是黄体 

溶解作用。禽类与哺乳动物雌激素主要来源之 

明显差异或许可以从禽类不存在黄体而得到解 

释。 McNatty等 指 出颗粒细胞可能是卵泡 

内类固醇的主要来源，而从高度空泡化的膜细 

· 5j ‘ 
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胞分泌的类固醇不进人卵抱腔而进人血流，对 

其它组织发生作用。禽类没有黄体，因此成熟 

卵泡中雌激素的积累就没有必要。 有实 验 表 

明，卵泡膜细胞越成熟，就越易失去芳香化酶活 

性 ，雌激素生成 明显减少。对于该结果，一种假 

说认为孕酮在卵巢水平上调节膜细胞睢激素的 

生物合成；另一假说认为类固醇生成途径中，睾 

酮转变为 5口一还原雄酮，它可抑制芳香化酶的 

活性 。 

在正常生理状态下 ，两种类型卵泡细胞具 

有同等的生物学重要性。将鸡两种卵泡细胞在 

体外共同培养时，孕酮生成明显减少，而睾酮和 

雌激素生成相对增多“ Stoklosowa等 对猪 

的研究发现类似结果，并认为孕酮生成减少是 

由于雌激素对孕酮生成的抑制作用。但在禽类 

尚未发现这种抑制作用。看来，颗粒细胞和膜 

细胞之间一定存在某种相互影响，引起膜细胞 

合成较多雌澈素。 将两种镪匏分开单独培养， 

这种相互影响消失。共同培养时培养液中孕酮 

浓度下降，可能是类固醇合成途径中孕酮转变 

成了其它产物。 嗅细胞能将外源性孕酮转变成 

睾酮 。似乎孕酮很可能被膜细胞转变成雄酮， 

困而导致孕酮浓度下降；而睾酮浓度的升高又 

刺激膜细胞内芳香化酶系统，从而使雌激素合 

成增加。 Llewelyn 将鸡卵泡膜细胞和孕 酮 
一

起培养后，发现产生了 17-羟孕酮、雄烯二酮 

和睾酮，以及孕酮的另一代谢产物。 Marrone 

和 Hertelendy 观察到两种细胞共同培 养时 

能生成一种大量的非极性代谢物，其含量比上 

述产物高得多。但该代谢物的本质仍不清楚。 

综上所述，雌禽卵抱中，颗粒细胞合成孕 

酮 ，膜细胞主要合成睾酮和雌激素。但膜细胞 

合成睾酮或雌激素需要提供前体物质孕酮等或 

可芳香化的雄激素。 即雌激素和睾酮的合成需 

两种类型细胞参与 (见图 1)。 因而提出了禽类 

雌激素分泌的 “双重细胞学说 。 这个模型表 

明，卵泡颗粒细胞合成的孕酮通过基膜扩散进 

人膜细胞；在膜细胞中转变为雄激素和雌激素。 

少量孕酮在颗粒细胞中也可转变成襄酮。膜细 

胞分泌雌激素的作用对卵泡来说，就是促进其 

圉 l 离黄卵孢两种娄型细胞台成雄辙素与 

雌 敲 紊模型示 意 圈 

成熟。随着卵泡的成熟，膜细胞中类固醇生成 

酶活性降低，而颗粒细胞中酶活性增高，因而噤 

细胞不能再将孕酮转变成雄激素和雌激素，而 

颗粒细胞中孕酮合成和释放增多，同时转变成 

睾酮也相应增多。 

此外，在禽类种间卵泡内分泌机能亦 有 差 

异。火鸡和家鸡颗粒细胞孕酮基础分泌及促黄 

体生成激素 (LH)刺激后孕酮分泌的变 化 相 

似，但火鸡孕酮基础分泌值比家鸡要高，而家鸡 

孕酮分泌在基础水平时，颗粒细胞对 LH 或环 

腺苷酸 (cAMP)刺激的反应性则比火鸡 高得 

多。这些分泌机能差异反映了它们种间繁殖性 

能强度的差异 。 鹌鹑颗粒细胞类固醇生成与 

已描述的家鸡和火鸡的大概模式相似，尽管在 

鹌鹑生长卵泡与成 卵泡之间类固醇生成能力 

有量的不同 。 

卵泡激素的周期分泌与卵泡成 熟 及 棒 卵 

Shahabi等“ 将鸡排卵周期中的 F-、Fh Fj卵 

泡取出，测定其中类固醇浓度。结果卵抱壁类 

周醇激素含量出现明显相似的变化趋势，但三 

种大型卵泡合成类固醇比率不一致。与 Huang 

等 的结果基本一致。 所有卵泡中，三种性激 

素合成大约在排卵前 4—6小时达到峰值，蜂值 

后至下次排卵前或排卵时，卵泡中性激素浓度 

明显降低至基础水平。 需要指出的是 $hahabi 

等所铡得的 PRF中激素的含量主要反映膜屡 

中的浓度变化0 
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Bahr等 分别测定了鸡排卵周期不同时间 

5种大型 PRF (F 一Fs)膜层中和颗粒层中类 

固醇含量。结果表明，颗粒层中类固醇浓度高 

于膜细胞层。 随着卵泡的成熟 (Fs向着 F-转 

变)，颗粒层中类固醇生成增强而膜细胞层中则 

降低。在连续五个排卵周期中(见图 2)，5种卵 

固 2 鸡卵抱成熟过程中颗}立层小膜层中娄周 

醇激素浓度的变化 

抱的雌二醇、睾酮和孕酮的变化不大相同。卵 

袍越大 ，颗粒层审孕酮浓度增高，而卵泡膜层中 

雌激素浓度明显减少；颗粒层和膜层中睾酮浓 

度和变化趋势相似 ，在 F-卵泡两层中睾酮显著 

减少。 这些结果进一步支持了前面提到的“双 

重 细胞学说 。 实验还表 明 F4、Fs卵泡膜 层中 

雌 二醇含最在排卵前 6小时 显著 增高 ，在排 卵 

前 2小时显著减少。雌二醇的直接底物睾酮也 

有类似现象。 

鸡卵泡壁中性激素含噩的变化与血浆中的 

变化基本相似。外周血浆中性激素变化基本可 

反映卵泡内分泌活动规律。外周血浆中孕酮和 

LH 几乎同时在排卵前 {一7小时增高，这个升 

高与排卵前 4—6小时血浆中雌激素的升 高 相 

关联。塞酮在排卵前 6—8小时升高。 似乎很 

难确定主要是何种激素引起排 卵 前 LH 峰 的 

出现。有证据表明，主要是孕酮参与这个机制， 

孕酮是鸟类下丘脑一垂体一卵巢轴的一种重要 

调控物质 叩。 由于卵泡成熟的最后归宿是 排 

卵，卵抱内性激素的变化显然有利于这种生理 

过程。卵泡生长早期，需要较多雌激素，一方面 

是促进卵泡成熟，男一方面使促性腺激素受体 

增多；而在卵泡临近成熟时，孕酮生成不断增 

多，促使 LH 达到峰值，最终排卵。 

在禽类已表明 PGS特别是前列腺素的一 

种 (PGE)具有催产作用。有人的研究表明血 

浆由前列腺素的一种 (PCF)和 PGE 浓度恰 

好在产蛋或排卵时明显增高，产蛋后 2小时急 

剧下降。 血浆中 PGE 在排卵前 {一6小时出 

现第二个峰值。 大约在排卵前 4—6小时，卵 

泡由 PGE 含量迅速升高，而在排卵周期其 它 

时间相对较低 ，从而认为血浆中较高的 PGE来 

源于卵 泡。 在排 卵 前 20—24小 时 PRF．中 

PGF浓度 明显升高，两个最大排卵后卵 泡 中 

PGS浓度相似 ，但在排卵 固期中变化较大。Ha— 

mmond 等还认 为排 卵前 血浆 中 PGE 的升 高 

与排卵前 LH 峰值的出现有关。 卵泡中 PGS 

的生成与鸡卵泡成熟有关 。 卵泡中 PGS含 

量的变化在卵泡优先等级形成中可能起了一定 

的作用。 

三、垂体促性腺激素 (FSH 和 LH) 

对卵泡激素分泌的调控 

雌禽排卵前不同成熟状态的卵泡对于促性 

腺激素作用的敏感性不同。促性腺激素对不同 

类型卵泡细胞的促激素作用也不同。LH 促 进 

禽类卵泡类固醇激素的合成是 通 过 使 cAMP 

的增加而实现的 。然而，这个过程需要 C矗” 

的参与。PRF接近排卵时颗粒细胞 cAMP合 

成能力增强。 cAMP激活颗粒细胞中的胆 固 

醇链裂解酶使胆固醇转变成孕烯醇酮增多而促 

进孕酮的合成 ”(图 1)。 在 LH 作用下膜细 

胞雌激素生成增多。 LH 可能是作用于孕烯醇 

酮合成前的步骤上 ，使雌激素生成增强 ，因为孕 

酮转变成雄激素或雄激素转变成雌激素没有增 

多。 

LH 促进颗粒细咆合成孕酮的能力在鸡成 

熟卵泡中比次成熟卵泡中强得多 。 相反， 

次成熟卵泡颗粒细胞对 FSH 作用的反应性比 

对 LH 的反应性强。 卵泡成熟过程中，颗粒细 

胞腺 苷酸 环化酶 (Ac)系统对 LH 作 用的 反 

应性显著增强 。 除了可能象哺乳动物一样由 

维普资讯 http://www.cqvip.com 

http://www.cqvip.com


于受体增多以爱 ACq cAMP系统活性增强外， 

还需关键酶(主要是胆固醇一20，22一碳链酶)起 

重要怍用 。 

Calvo和 Bahr~ 发现 ，FSH 主要作用于 

排卵前次成熟卵泡(图 2中 Fs、F．)；随着卵泡 

的成熟、卵泡对 FSH 的反应性降低 ，而 LH 

的反应性升高。这个转折点大约 在 F，卵 泡。 

Hammond 等 认为 FSH 促进卵泡颗粒细胞 

分泌孕酮完全是由于其中混 杂 有 LH；Wells 

等 指出，体 内 F。一 卵泡颗粒细咆孕酮的 

生成主要受 LH 调控，而不 是 FSH，然 而 ， 

Ogawa等“”的结果表明，FSH 可以促进成熟 

卵泡颗粒细胞生成孕酮；Scanes和 Faglioli“ 

也证明了提纯的哺乳类 FSH 可引起鸡卵泡分 

泌孕酮。成熟卵泡与次成熟卵泡相比 ，膜细胞 

对 LH 作用生成雌激素的反应性较慨。 随着 

PRF的成熟 ，膜细胞中 C—I7，20分解酶活性 

下降 ，或芳香化酶失去活性 ，以及对 LH 的敏 

感性降低。 

FSH 主要结合在卵巢间质组织和 未成 熟 

卵泡上，可能与这些未成熟卵泡产生大量雌激 

素有关。当卵泡不断增大至成熟卵泡时 ，其结 

合的 FSH 数量呈进行性减少。在 FI、F2卵泡 

中 ，FSH 结台力在排卵前 l2— 16小时明显增 

高，其意义可能是促使 LH 特异受体的形成。 

F 卵泡在前一排卵后 1O一 11小时对 LH 发生 

反应 ，而此时 FSH 结合力最大。 

总之，FSH 主要作用于次成熟卵泡，特别 

是颗粒细胞 ，促进其合成孕酮；作用于小卵泡促 

进雌激素大量生成。LH 主要作用于排卵前成 

熟卵渔颗粒细胞 ，促进孕酮的生成 ；作用于次成 

熟卵泡膜细胞，促进雌激素的合成。对于禽类卵 

泡分泌功能来说 ，FSH 和 LH 的协同怍用是 

必需的。促性腺激素浓度和结台力的变化 目控 

着雌禽等级卵泡的建立及类固酵生成的启动。 

有关禽类卵泡内分泌问题，过去几乎都是 

根据对哺乳动物及人类的研究资料来说明。现 

在的资料表明禽类与哺乳动物卵泡内分泌活动 

有明显不同之处。本文讨论 了禽类卵泡分泌功 

能及其调节的有关实验发现及一些基本 规 律。 

如 ，禽类性激素合成的细胞部位 ，雌激素分泌的 

“双重细胞学说”促性腺激素对不同成熟状抒 均 

卵泡厦其不同类型细胞作用不 同，POF在 一 

定时间内仍具有分泌功能等。 当然，与哺乳动 

物相比 ，还了解甚少。 但这些事实和观点对了 

解和逃一步研究禽类卵泡生殖内分泌功能将起 

重要作用。还有许多问题，诸如 ，“双重细胞学 

说”中的代谢中间物 ；LH 促进膜细胞类圈醇 

合成位点 ；下丘脑 与卵 泡分泌功 能的关系 ，以 

及禽类卵泡内分泌种间差异等等 ，尚需做大量 

研究工作。 
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《青海经济动物志》评介 

由中国科学院西北高原生物研究所编著的 

《青海经济动物志》于 l989年 1 2月青海人民出 

版社出版了。全书 735页，圈版十=幅，一百多 

万字。 青海新华书店发行，精装本定价 80元， 

平装本定价 40元。就当今而言书价不高。 

《青海经济动物志》的内容可以说是当前较 

全面地反映青海省脊椎动物资积情况的 志 书， 

青海省地处青藏高原的东北部，海拔高，气候恶 

劣，交通不便，不少地域更是人迹罕至，过去的 

动物状况，鲜为人知。近十年来曾出版了《西藏 

昆虫志》、《西藏鸟类志》，现在《青海经济动物 

志》的出版，使全世界都关注的青藏高原，尤其 

是脊椎动物有了一个概括了解。 

《青海经济动物志》是在西北高原生物研究 

所的动物学工作者们长期调查研究的基 础 上， 

总结了国内、外，省内、外的众多动物学工作者 

的大量调查研究资料。 参加编写的主要怍者， 

都是长期参加野外考察，具有丰富实践经验，而 

又有理论 知识的同志，写出来的书，当然内容丰 

富，翔实可靠，具有较高水平。 

全书分为总论、鱼类、两栖爬行类、鸟类和 

兽类五个部分，井具有相对独立性，除总论以 

外，鱼、两栖爬行、鸟、兽的文后附以参考文献及 

中名、拉丁学名索引，方便读者使用。 

总论包括研究简史，自然概况，生态动物地 

理群(陆栖脊椎动物)的划分，经济动物概况、经 

济意义及评价和开发利用现况，保护管理与合 

理利用问题等。值得一读的是研究简史，怍者 

在浩如烟海的中国古籍中查阅了青海动物的历 

史记载，虽然记述的种类不多，但说明我国知讽 

分子历来是注意各地的动物资源的，并记载这 

些动物资源的经济价值。如“鹛：飞鸟之大者。 

州 唧 ．～一 薹善～ 一 篓 一 
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