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Abstract 
In the early stages of fish, ontogeny involves important changes in the function and structure of 
larval tissues, organs, and systems, which are essential for larvae to adapt to living environment, 
improve the survival rate and ensure optimal growth of larvae. It is necessary to better under-
stand about larval special physiological period, develop feeding protocols, and optimize rearing 
conditions and larval-rearing techniques by comprehensive studies of the ontogeny. In this paper, 
progress on the study of fish organogenesis has been summarized in detail, which focuses on the 
regular pattern of development of larval respiratory organ, visual system, digestive system, and 
immune system, which will provide the important theoretical basis for artificial breeding, the effi-
cient and sustainable development of the industry in fish culture. Meanwhile, the result will fur-
ther supplement and perfect the development biology in early life stages. 
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摘  要 

在鱼类早期发育过程中，其组织、器官及系统发生发育伴随着重要结构和功能的改变，这些结构功能的
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出现对鱼类早期适应外界生活环境、成活和生长至关重要。在鱼类的人工繁养殖过程中，全面研究各个

组织、器官及系统发生发育对了解仔鱼特殊的生理时期、投喂策略的建立以及养殖条件的优化非常必要。

本文对鱼类早期发育时期的各个组织、器官及系统进行了全面归纳、概括，详细阐述了早期发育过程中

的呼吸、视觉、消化及免疫等器官的发生发育，旨在为鱼类繁育育种、高效养殖、可持续发展提供重要

的理论基础，也为进一步补充和完善鱼类早期发育生物学提供至关宝贵的资料。 
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1. 引言 

鱼类早期发育是一个高度动态变化的复杂过程，它直接关系到仔、稚、幼鱼的成活及生长。一般而

言，鱼类早期发育均遵循相似的发育模式，但不同的种类之间各个组织、器官和系统发生发育时序却存

在着很大的差异。掌握鱼类早期发育的生物学规律及变化，对解释鱼类早期生理机能及发生途径至关重

要，这样不仅可以揭示鱼类早期生活史，而且能进一步提高和优化人工繁育和养殖技术，因此，全面研

究鱼类早期发育是非常必要的。为此，本文从硬骨鱼类早期发育阶段的各个组织、器官和系统等方面着

手，对当前硬骨鱼类早期发生发育相关研究进行了归纳、概括，详细阐述了硬骨鱼类不同发育时期呼吸、

视觉、消化及免疫等的发生发育过程，旨在为鱼类繁育育种及高效养殖提供重要的理论基础，也为进一

步补充和完善鱼类早期发育生物学提供至关宝贵的资料。 

2. 鳃的发生发育 

大多数初孵仔鱼的鳃缺乏鳃丝，不具备呼吸功能，此时的呼吸作用主要依赖于整个身体表皮细胞完

成，而鳃的初始功能主要是与渗透调节有关[1] [2]。大多数初孵仔鱼即已具备鳃原基，随后，4 对原始的

鳃弓形成，由一些未分化的上皮覆盖的成软骨细胞中心组成。鳃弓未分化的上皮细胞继续向鳃腔内分化

增生，形成原始的鳃丝。鳃进一步分化，鳃弓内原始血管系统形成，血细胞明显，鳃弓上鳃丝继续向鳃

腔内生长，其两侧的扁平细胞向外凸起，形成原始的鳃小叶，氯细胞在鳃弓基底部出现[3] [4] [5] (图 1)。
可见，早期仔鱼鳃的结构和功能发育不完善，只具备了鳃的基本结构，呼吸方面发挥着很小的作用。然

而 Falk-Petersen 等对大西洋狼鱼 Anarhichas lupus 的研究表明，初孵仔鱼的鳃具备了次要的鳃丝且布满了

毛血血管，这说明了大西洋狼鱼仔鱼在孵化后既具备了初始呼吸功能[6]。随着仔鱼的生长发育，鳃进一

步发育，假鳃在鳃腔紧靠眼睛后侧的地方出现，鳃盖逐渐覆盖咽腔区域的鳃缝，鳃软骨和鳃动脉出现，

氯细胞大量增生，鳃丝和鳃小叶不断延伸、增长，数量大量增加，鳃中血管系统不断发育成熟，可见明

显流动的血细胞，仔鱼的鳃在结构和功能上与幼鱼相似，已经基本发育完成，此阶段鳃已经完成了功能

性的转变，在气体交换方面发挥着主要作用。 

3. 心脏的发生发育 

仔鱼的心脏形成于胚胎期，在孵化前既已开始搏动，此时心脏仅为一个简单的细管状结构。Hall 等

等研究表明，大西洋鳕 Gadus morhua 在受精 167 小时后心脏出现[7]；佟雪红指出大菱鲆 Scophthalmus  
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BC, blood cells; CC, chloride cells; DT, digestive tract; GA, gill arches; Ga, gill anlage; YS, yolksac. 
BC，血细胞；CC，氯细胞；DT，消化道；GA，鳃弓；Ga，鳃原基；GF，鳃丝；YS，卵黄囊。 

Figure 1. The histological development of the gill in American shad. (a) Gill anlage at hatching; (b) At 1 
DAH, yolksac, incipient digestive tract, primordial gill arches; (c) 5 DAH showing primordial gill filaments 
and lamellae in the gill arches, cartilaginous frameworks, chloride cells, blood cells in the internal vascular 
system 
图 1. 美洲鲥鳃早期发育[3]。(a) 初孵仔鱼鳃原基出现；(b) 1 日龄，所示鳃弓原基；(c) 5 日龄所示鳃小

叶原基、鳃软骨和氯细胞 
 
maximus 在 94 h 心脏开始跳动，胚胎期并未出现血细胞，说明了此时体液的循环主要是为促进卵黄营养

物质的吸收，而不是气体交换[8]。初孵仔鱼心脏为未分化的直管状结构，位于体腔前端，鳃原基下方，

直接与卵周隙相通，在围心膜和心脏之间可见明显的围心腔。随着仔鱼生长发育，心脏开始分化发育。

蓝鳍金枪鱼 Thunnus thynnus 在孵化后 2 天，心脏既已分化为四个腔室：动脉窦、心房、心室、静脉窦，

6 日龄，心室与心房连接处的内膜层向腔两侧凸起形成瓣状结构，房室瓣形成，血细胞循环明显，11 日

龄可见心房小梁，17 日龄心脏发育完全[5]；美洲鲥 Aiosa sapidissima 在 2 日龄心脏分化明显，分为三个

部分：心室、心房和动脉球，4 日龄，静脉窦形成，连接心房和总主静脉，此时心脏分化为四个部分：

心室、心房、动脉球和静脉窦，心室内肌纤维及内膜细胞向内延伸形成心室小梁，此时房室瓣出现，可

见少量血细胞，8 日龄，心室和动脉窦之间形成半月瓣，13 日龄，心房内小梁形成，22 日龄，心房和静

脉窦之间形成窦房瓣，心脏心室、心房小梁和血细胞数量大量增加，此时心脏瓣膜全部形成，心脏发育

完全[3] (图 2)。条石鲷 Oplegnathus fasciatus 在孵化后 1 天，心脏分化为三个部分(心房、心室和动脉球)，
2 日龄静脉窦形成，3 日龄耳室瓣、半月瓣形成，6 日龄窦耳瓣和心室小梁出现，27 日龄心脏发育完全[9]；
三长棘赤鲷 Pagrus auriga 在孵化后 3 日龄，心脏分化为心房、心室和动脉窦三个部分，血细胞可见，6
日龄心室小梁出现，7 日龄心脏分化为四个部分，15 日龄房室瓣形成，20 日龄窦房瓣、半月瓣形成[10]。
综上可知，心脏的分化发育主要包括了四个腔室(心室、心房、动脉球和静脉窦)分化、三个瓣膜(房室瓣、

半月瓣及窦房瓣)形成及起支撑作用小梁(心室小梁和心房小梁)结构的出现。另外，Yúfera 等指出心脏的

快速分化伴随着氧气和二氧化碳转运的增加，支持其快速游泳和尽可能的捕食[5]。因此，早期发育阶段，

心脏更早的发育可以为仔鱼提供更多的血液供应，保证其快速的游泳，在一定程度上提高了捕食的成功

率。 

4. 鳔的发生发育 

鰾是鱼类游泳过程中的压力调节器，它的发生发育对早期仔鱼的生长发育至关重要。一般而言，鱼

类鳔早期发育主要分为三大类型，即闭鳔类，以条石鲷为例：1 日龄仔鱼鳔原基出现，4 日龄鳔管原基形

成，10 日龄仔鱼的鳔开始充气，17 日龄充气完成，此时鳔管开始退化，发育至 30 日龄鳔管消失，条石

鲷鳔发育完成[11] (图 3)。细点牙鲷 Dentex dentex L.的鰾管和鰾原基在 3 日龄出现，7 日龄鳔腺和迷网出

现，10~11 日鳔开始充气，23~46 日龄鳔管退化[12]。蓝鳍金枪鱼 1 日龄鰾原基出现，2 日龄鳔管原基形 
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A, atrium; BA, bulbus arteriosus; GC, goblet cells; H, heart; OE, oesophagus; PC, pericardial cavity; PS, perivitelline space; Sv, 
sinus venosus; Tr, trabeculae; V, ventricle; Va, valve  
A，心房；BA，动脉窦；GC，杯状细胞；H，心脏；OE，食道；PC，围心腔；PS，卵周隙；Sv，静脉窦；Tr，小梁；V，

心室；Va，瓣膜 

Figure 2. The histological development of the heart in American shad. (a) Heart at hatching. (b) At 2 DAH, 
discernible heart differentiated into three compartments. (c) At 4 DAH, buccopharyngeal cavity, four car-
diac cavities, valves between ventricle and atrium and trabecular proliferation visible in the heart, goblet 
cells in the oesophagus. (d) At 13 DAH, the trabeculae appeared in the atrium. (e) Heart valves completely 
formed, four heart compartments, trabecular proliferation at 22 DAH 
图 2. 美洲鲥心脏早期发育[3]。(a) 初孵仔鱼所示心脏原基；(b) 2 日龄，心脏分化为明显的三部分；

(c) 4 日龄，心脏分化为四个腔室，房室瓣形成，心室小梁可见；(d) 13 日龄，心房小梁形成；(e) 22
日龄，心脏瓣膜全部形成，可见明显的四腔室及增生的小梁 

 

   
gg. gas gland; pd. pneumatic duct; sbe. swim bladder epithelium; sbp, swim bladder primordium; St, stomach; Y, yolk sac;  
gg.气腺；pd.鳔管；sbe.鳔上皮细胞；sbp.鳔原基；St.胃；Y.卵黄囊。 

Figure 3. The histological development of the swim bladder in Oplegnathus fasciatus. (a) One day after hatch-
ing. The cavity of swim bladder primordium (arrowhead) was visible; (b) Eight DAH ×400, Bar = 50 μm; (c) 
Twenty DAH. The pneumatic duct continued to degenerate (arrow), ×100, Bar = 200 μm 
图 3. 条石鲷鳔早期发育[11]。(a) 1 日龄仔鱼。横线所示为鳔原基，箭头所示为鳔原基空腔；(b) 8 日龄仔

鱼，×400，标尺= 50 μm；(c) 20 日龄仔鱼。箭头所示为退化的鳔管，×100，标尺 = 200 μm 
 

成，2~3 日龄可见鳔腺和迷网，6~7 日龄开始充气，10~11 日龄鳔充气完成，鳔管退化发生在 11~28 日龄

[5]。可见，闭鳔类鱼类鳔早期的发育模式为鳔原基出现、鳔充气、鳔管退化消失及鳔发育完善。第二种
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类型为管鳔类，主要为鲱形目及鲤形目鱼类，如美洲鲥 2 日龄仔鱼鰾原基出现，3 日龄鰾原基不断膨大，

向前后两个方向扩张，中央形成一个小腔，鰾气腺出现，鰾后半部分偏左的地方，鰾管原基出现，6 日

龄鰾迷网出现，自 9 日龄开始，鳔开始充气，20 日龄鰾腺和气腔不断增加发育，鰾管不断增厚、管腔不

断扩增，随着仔鱼的生长发育，鰾组织继续延伸，鰾管始终存在[3] (图 4)。短盖巨脂鲤 Piaractus bra-
chypomum 在 1 日龄鳔原基出现，2 日龄鳔管及鳔腔形成，4~5 日龄鳔开始充气，11 日龄充气完成，自 13
日龄开始，鳔壁和鳔管结构逐渐发育完善[13]。可见，管鳔类鱼类鳔早期的发育模式鳔原基出现、鳔充气

和鳔、管鳔发育完善。第三类为无鳔类，主要为鲽形目鱼类，如大菱鲆鳔原基 2 日龄出现，5 日龄鳔管

出现且鳔开始充气，19 日龄鳔充气完成，鳔管封闭，25 日龄鳔前端气腺上皮细胞开始退化，31 日龄腹

部气腺上皮细胞退化，47 日龄气腺完全消失，63 日龄鳔消失[14]。菱鲆 Scophthalmus rhombus L 在 2 日

龄鳔原基出现，6 日龄鳔腺及迷网形成，8 日龄鳔管出现，19~21 日龄鳔充气明显，23~38 日龄鳔逐渐萎

缩消失[4]。塞内加尔鳎 Solea senegalensis 在 3 日龄鳔原基出现，4.5 日龄鳔管及迷网出现，7.7 日龄鳔充

气且鳔腔显著增加，15.2 日龄鳔器官开始退化，30.9 日龄鳔消失[1] (图 5)。可见，无鳔类鱼类鳔早期的

发育模式为鳔原基形成、鳔充气、鳔退化及鳔消失。综上，不同鱼类鳔的早期发生发育模式存在着差异

性，这可能与鱼类个体发育策略及生活环境有关，这种差异性的存在可能对提高其自然状态下种群的生

存具有一定的生态意义。然而具体原因还有待进一步探索。 

5. 鱼类视觉系统发生发育 

视觉作为主要的感觉器官，在鱼类摄食、熟悉环境、逃避敌害、集群和洄游等活动中发挥着不可代

替的作用[15] [16]，了解不同发育时期的鱼类视觉器官的发生发育，对了解其生理活动、生态适应性、仔

鱼开口时间、最佳投喂时间和饵料选择上具有重大意义。 

5.1. 胚胎发育时期 

视网膜和晶状体在视觉成像中发挥着重要的作用，在鱼类视觉发生发育过程中是最早形成的。条石

鲷受精 10.5 h 后胚胎发育至原肠晚期，眼囊原基出现，至 15.5 h 后胚胎器官开始分化，原始视网膜及晶

状体形成，受精 22 h 后，胚胎发育至孵化期，角膜在脉络膜裂口处形成[17]。高小强等对美洲鲥的研究

表明，受精 21 h 13 min，胚盘下包 90%，眼囊原基出现，受精 35 h 44 min 后，器官开始分化，原始的视

网膜和晶状体形成，受精 60 h 15 min，仔鱼出膜前期，角膜形成[18]。佟雪红等指出大菱鲆在 58 h 30 min， 
 

   
gg, gas gland; Pd, pneumatic duct; SB, swim bladder; 
gg，气腺；Pd，鰾管；SB，鰾。 

Figure 4. The histological development of the swim bladder in American shad. (a) The primordial swim bladder at 
2 DAH; (b) The gas gland and the pneumatic duct anlage at 3 DAH; (c) The gas gland increased considerably in 
size and gas chamber constantly expanded at 20 DAH 
图 4. 美洲鲥鳔早期发育[3]。(a) 2 日龄，所示鰾原基；(b) 3 日龄，鰾气腺和鰾管原基出现；(c) 20 日龄所示

体积增加中的鰾 
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gc, gas chamber; i, intestine; rm, rete mirabile;  
gc，鳔室；i，肠；rm，迷网。 

Figure 5. The histological development of the swim bladder in Solea senegalen-
sis. (a) Early development of the swimbladder at 3 dph (→) scale bar = 50 μm. (b) 
The gas chamber and rete mirabile formed at 4.5 dph, scale bar = 50 μm. (c) The 
gas chamber significantly increased in size and notice the presence of the rete mi-
rabile at 7.7 dph, (→) scale bar = 50 μm. (d) The gas chamber decreased at 15.2 
dph, scale bar = 50 μm 
图 5. 塞内加尔鳎鳔早期发育[1]。(a) 3 日龄早期发育的鳔(→)标尺 = 50 μm；

(b) 4.5 日龄鳔室及迷网形成，标尺 = 50 μm；(c) 7.7 日龄鳔室显著增加，迷

网清晰可见，(→)标尺 = 50 μm；(d) 15.2 日龄鳔开始退化，标尺 = 50 μm 
 
胚盘下包 90%，视嚢原基形成，发育至 69 h 进入器官分化期，视网膜及晶状体原基出现，94 h 眼杯的角

膜形成[19]。大西洋鳕也具有类似的发育特点[7]。可见，大多数硬骨鱼类的眼囊原基出现在原肠晚期，

在器官分化期开始分化形成原始的视网膜和晶状体，未分化的视网膜、晶状体及角膜构成了初孵仔鱼最

原始的视觉系统。然而在河川沙塘鳢 Odontobutis potamophila 的研究发现，受精后 141 h，原始视网膜及

晶状体出现；213 h，晶状体开始分化，角膜–巩膜明显，此时视网膜分化为 6 层；376 h，胚胎进入孵化

前期，角膜分化为 5 层，视网膜分化为 10 层，虹膜–脉络膜明显。可知，河川沙塘鳢在孵化前眼各个组

织结构均开始分化发育，初孵仔鱼已经具备了较为完善的视觉系统[20]。这种发育模式可能与鱼类的生活

环境及种质间的差异有关。 

5.2. 胚后发育时期 

仔鱼眼睛的快速分化和发育对于生长发育至关重要，不仅可以为早期仔鱼视觉成像系统的建立提供

保证，而且为仔鱼开口摄食提供了必备的视觉基础。2 日龄美洲鲥仔鱼巩膜形成，3 日龄仔鱼视网膜完全

分化，由自外向内的色素层、视觉细胞层、外界膜、外核层、外网膜层、内核层、内网膜层、视神经节

细胞层、视神经纤维层和内界膜 10 层构，原始脉络膜和虹膜出现[18] (见图 6)；条石鲷 1 日龄视网膜及

角膜开始分化，2 日龄巩膜和脉络膜出现，3 日龄虹膜出现，6 日龄视网膜分化完全[17]；南方鲇 Silurus 
meridionalis 仔鱼 1 日龄视网膜及晶状体均开始分化，2 日龄角膜分化，脉络膜出现，7 日龄虹膜形成[21]。
可见，大多数仔鱼在开口摄食前，眼的各个组织器官基本上开始发育，初始的视觉成像系统为仔鱼开口 

https://doi.org/10.12677/ojfr.2018.52008


高小强 等 
 

 

DOI: 10.12677/ojfr.2018.52008 57 水产研究 

 

     

   
AC, amacrine cell layer; Ar, argenteum; BC, bipolar cell layer; Cen, corneal endothelium; Cep, corneal epithelium; Ch, choroid; Chg, 
choroid gland; Co, cornea; G, ganglion cell layer; HC, horizontal cell layer; IP, inner plexiform layer; Ip, iris pigment; Ir, iris; Ira, iris 
anterior; Ire, iris endothelium; Irp, iris posterior; Irs, iris stroma; Lea, lamina elastica anterior; Lep, lamina elastica posterior; MF, 
muscle fibre; Olm, outer limiting membrane; ON, outer unclear layer; OP, outer plexiform layer; P, pigment; R, retina; Ste, stratified 
squamous epithelium;  
AC，无长突细胞层；Ar，银膜；BC，双极细胞层；Cen，角膜内皮；Cep，角膜上皮；Ch，脉络膜；Chg，脉络膜腺；Cue，
立方上皮；Co，角膜；G，神经节细胞层；HC，水平细胞层；IP，内网膜层；Ip，虹膜色素层；Ir，虹膜；Ira，虹膜前缘层；

Ire，虹膜内皮层；Irp，虹膜后缘层；Irs，虹膜基质层；Lea，前弹性膜；Lep，后弹性膜；MF，肌肉纤维；Olm，外界层；

ON，外核细胞层；OP，外网膜层；P，色素层；R，视网膜；Ste，复层扁平上皮 

Figure 6. The histological development of eye in American shad. (a) Larvae showing prominent lens, the gan-
glion cell layer was clearly distinguished in developing retina at hatching; (b) Larvae at 1 DAH showing the 
differentiated retinal layers; (c) Larvae at 2 DAH showing a clearly differentiation of retina; (d) Larvae at 3 
DAH showing the single annular iris; (e) Larvae at 14 DAH showing the fully development of the cornea; (f) 
Larvae at 22 DAH showing the clear choroid gland and linear argenteum; (g) Fry at 26 DAH showing the com-
plete development of the iris 
图 6. 美洲鲥眼早期发育[18]。(a) 初孵仔鱼可见明显的晶状体、分化出的神经节细胞层；(b) 1 日龄仔鱼

角膜分化为上皮和内皮细胞层；(c) 2 日龄仔鱼视网膜；(d) 3 日龄仔鱼可见单层环状的虹膜；(e) 14 日龄

仔鱼角膜完全分化；(f) 22 日龄仔鱼所示脉络膜腺体和线状银膜；(g) 26 日龄稚鱼所示完全发育的虹膜 
 
摄食、躲避敌害提供了保障。随着仔鱼外源营养的建立，仔鱼迅速生长发育，眼睛也进一步分化，美洲

鲥角膜 14 日龄分化完成，由自外向内的复层扁平上皮、前弹性层、基质层、后弹性层和内皮层 5 层构成，

26 日龄脉络膜分化完全，由外向内依次为银膜层、血管层和色素层，虹膜也完全分化，由外向内依次为

虹膜内皮层、前缘层、基质层、后缘层和色素层[18]；条石鲷 13 日龄角膜分化完善，21 日龄脉络膜、虹

膜发育完善[17] (见图 6)；南方鲇角膜、虹膜及脉络膜分别在 40、31 和 50 日龄发育完成[21]。角膜、虹

膜和脉络膜的发育成熟使仔鱼具备了较强的屈光能力和完善的遮光、调节能力，此时，成熟的鱼类视觉

成像系统完全建立。 

6. 消化系统的发生发育 

在鱼类早期发育阶段，大多数仔鱼在第一次摄食时，消化系统并不成熟，需要经历一系列的发育变

化阶段才成具备完善的功能[22] [23]。因此，在仔鱼阶段，全面研究消化系统的生态变化、发育分化和相

关腺体的发生对了解仔鱼特殊的消化功能和营养生理非常重要，消化系统形成和快速发育使仔鱼具备摄

食、消化和吸收的能力，为仔鱼存活率的提高提供了重要保证[24]。 
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对于大多数硬骨鱼类而言，其消化系统的发生发育一般主要分为三个重要阶段[25] [26] [27]，即：初

孵仔鱼的内源性营养期为第一发育阶段，此时仔鱼完全依靠卵黄囊和油球中的营养物质完成生长发育。

此阶段仔鱼消化道为一条简单未分化的管状结构，位于卵黄囊的背部，平行于躯干部，其上皮主要是由

单层立方柱状细胞组成，其顶端具有微绒毛，口和肛门并未与外界相通[28] [29]；在消化道和卵黄囊后部

之间出现了大量未分化的嗜碱性细胞群，将来分化发育成肝脏和胰脏[30] [31]。 
仔鱼的混合营养期为第二发育阶段，此阶段仔鱼消化系统已经开始分化发育，具备了初始的摄食、

消化和吸收的能力。Hachero-Cruzado 等对菱鲆的研究表明，在混合营养阶段，菱鲆仔鱼在 2 日龄，口和

肛门开通，消化道已初步分化为口咽腔、食道和肠道三部分，3 日龄食道开始延伸折叠，中后肠出现粘

液细胞，4 日龄食道粘液细胞出现，7 日龄胃原基形成，8 日龄下颌齿和咽齿出现。肝脏和胰脏在 2 日龄

分化完成，此时肝脏可见明显的血窦、糖原和脂肪空泡，胰脏中存在大量的酶原颗粒，胰岛出现[4]。Pradhan
等也表明，双斑绚鲶 Ompok bimaculatus 仔鱼在混合营养期仔鱼消化道在 2 日龄开始分化为三部分(口咽

腔、食道和肠道)，且口咽腔内味蕾、咽齿和粘液细胞出现，后肠开始弯曲，肠瓣形成，在 3~4 日龄之间

的杯状细胞首次在肠中出现，在 4 日龄肠道进一步延伸褶曲，肠细胞中可见明显的脂肪颗粒。在 2 日龄

肝脏和胰脏分化，胰脏管形成，在 3~4 日龄，肝脏中糖原、蛋白和脂肪出现[32]。蓝鳍金枪鱼也发现，

在孵化后 2 天，仔鱼口和肛门开通，口咽腔、食道和肠分化，2~3 日龄，肠开始卷曲，肠瓣形成，将肠

道分为前肠和后肠，粘液细胞在口咽腔和食道出现，3~4 日龄，前肠和后肠出现粘液细胞。肝脏和胰脏

在 2 日龄形成，3 日龄肝脏中出现糖原、蛋白颗粒和脂肪空泡，胰脏内部含有大量的嗜酸性的酶原颗粒

蛋白，胰岛出现[5]。第二阶段的消化系统虽说已经开始分化发育，具备了初始的生理功能，但是消化功

能依旧很弱，仔鱼的消化吸收主要依靠胞饮作用和细胞内消化的机制完成营养物质的吸收[27] [33]。 
外源性营养阶段为第三发育阶段，即胃腺形成及胃蛋白酶开始分泌时期，是仔鱼营酸性消化模式的

开始，此阶段主要就是味蕾、齿、粘液细胞和杯状细胞的大量增加，食道、肠和胃的快速折叠、卷曲及

肌肉层的逐渐增厚，胃腺的大量增加；肝胰脏主要是在体积和大小上的持续增加，结构和形态上并未发

生太大的变化[1] [4] [5] [10] [24] [32] [34]。此阶段消化系统在功能上已经成熟，消化模式已经转变为幼鱼

或成年鱼的消化方式，在形态和生理上已经具备了消化吸收人工配合饲料的特征。 

7. 免疫器官的发生发育 

7.1. 胸腺的发生发育 

胸腺是鱼类淋巴细胞增殖分化的主要场所，是鱼类的中枢免疫器官，为左右对称的一对实质性结构，

位于第 3 和第 4 鳃原基上方，紧邻背部鳃盖的连接处位于鳃腔背后侧。在早期发育过程中，鱼类胸腺发

生大致分为三个阶段：胸腺原基形成，为一群嗜碱性母细胞组成细胞团；随着仔鱼生长发育，淋巴母细

胞开始出现，其细胞较大，核染色较深，网状细胞在边缘处形成，呈现不规则状，淋巴母细胞开始分化

为淋巴细胞，胸腺进入淋巴化阶段；胸腺进一步分化发育，分为两大部分：由富含淋巴样细胞的皮质和

上皮样细胞、网状细胞的髓质，同时胸腺小梁形成，深入到胸腺内部，此时胸腺发育完全。胸腺发生发

育的时序与不同的鱼种之间存在着较大的差异。细点牙鲷胸腺在 16 日龄出现，36 日龄开始胸腺细胞开

始淋巴化[12]；美洲鲥 12 日龄，胸腺原基出现，18 日龄，淋巴母细胞出现，22 日龄，淋巴化开始，45
日龄胸腺发育完全，分为皮质和髓质[3].(图 7)；条石鲷胸腺在 10 日龄出现，在 11 日龄出现淋巴母细胞，

15 日龄淋巴细胞出现，23 日龄胸腺皮质和髓质形成，49 日龄胸腺小梁出现，此时胸腺发育完成[35]。胸

腺的免疫能力在鱼类个体发育过程中发挥着重要的生理作用，但胸腺会随着年龄增长而逐步退化，并出

现生理性萎缩、凋亡现象[36]。如小点猫鲨 Scyliorhinus canicula 胸腺孵化后 3 周便开始出现退化[37]；青 
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Co, cortex; Me, medulla; Ly, lymphocyte; Lyb, lymphoblasts; T, thymus; Tr, trabeculae 
Co，皮质；Me，髓质；Ly，淋巴细胞；Lyb，淋巴母细胞；T，胸腺；Tr，小梁 

Figure 7. The histological development of thymus in American shad. (a) Thymus anlage at 12 DAH; (b) At 18 
DAH, the lymphoblasts and reticular cells were present in thymus; (c) A completely development thymus at 45 
DAH 
图 7. 美洲鲥胸腺早期发育[3]。(a) 12 日龄，胸腺原基出现；(b) 18 日龄，胸腺中淋巴母细胞和网状细胞

出现；(c) 45 日龄所示完全发育的胸腺 
 
鱂 Oryzias latims 在 12 月龄胸腺完全退化消失[38]；虹鳟在 15 月龄时胸腺开始退化[39]。关于鱼类胸腺退

化的生理机制及意义仍然有待进一步研究。 

7.2. 肾脏的发生发育 

鱼类的肾脏与哺乳动物的肾脏在结构和功能上存在着很大的差异。鱼类的肾脏主要分为头肾和体肾

两个部分，头肾是产生 B 淋巴细胞的主要淋巴器官，在分泌抗体上属于次级淋巴器官，而且也是发生吞

噬作用的场所，在免疫功能上发挥着至关重要的作用，功能类似于哺乳动物的骨髓，而体肾主要是进行

排泄[40] [41]。在鱼类早期发育过程中，头肾首先作为排泄器官存在，之后随着仔鱼的生长发育，头肾逐

渐由泌尿器官转化为造血组织，成为次级淋巴器官。鱼类的肾脏形成于胚胎时期，为一对笔直的原始肾

管，位于脊索下方。在对美洲鲥研究表明，5 日龄，原始的前肾小体出现，由肾小球和原始肾小囊组成，

肾小球中为大量的毛血血管盘曲交织，肾小囊由单层扁平上皮构成，9 日龄，肾小球中造血组织及血细

胞大量出现，14 日龄，前肾中淋巴母细胞出现，为大的染色较深的细胞，18 日龄，头肾前肾小管、造血

组织和血窦大量存在，淋巴母细胞分化发育为淋巴细胞，此时头肾淋巴化开始，22 日龄，前肾小管和前

肾管上皮细胞开始崩解，细胞间轮廓模糊，细胞嗜酸性明显增强，被伊红染成红色，肾管退化开始，28
日龄，头肾中的造血组织及淋巴细胞继续增多，中肾明显，含有大量的肾小管和前肾小管，此时头肾已

经由分泌和排泄组织向免疫和造血淋巴样组织转化完成，而体肾也逐步成熟，作为进一步的排泄器官存

在[3] [42] (图 8)。在条石鲷、三长棘赤鲷、条斑星鲽等也发现了类似的发育特征[10] [35] [43]。可见，鱼

类肾脏的早期发育主要分为前肾小体形成、头肾的淋巴化、头肾肾管退化、头肾免疫造血系统的形成及

体肾分泌排泄系统的成熟。 

7.3. 脾脏的发生发育 

鱼类的脾脏为次级的淋巴器官，是鱼类重要的造血组织。在鱼类早期发育过程中，脾脏紧邻肠壁，

位于鰾的腹侧面，由一些疏松的间叶细胞群组成，之后被胰脏组织包围，呈现椭圆形，内部间充质细胞

开始分化为造血干细胞和网状细胞，随着脾脏体积迅速增加，淋巴母细胞和巨噬细胞出现。淋巴母细胞

分化为淋巴细胞，静脉终端椭圆体和原始的血窦出现，脾脏淋巴化开始。随着生长发育，脾脏内微血管、

血窦、淋巴细胞大量增加，网状内皮系统发达，此时脾脏发育完全[3] [5] [35] [43] (图 9)。在一些硬骨鱼

类，脾脏在非特异免疫方面的作用也许比特异性免疫更加显著，尤其是在早期发育过程中。如在大西洋 
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Bc, blood cells; dpt, degenerating pronephric tubules; Gl, glomerulus; HS, hematopoietic stem cells; Ly, lymphocytes; Mn, 
mesonephros; OE, oesophagus; Pn, pronephros; RC, reticular cells; Rc, renal pronephros; RT, renal tubules; Si, sinusoids 
Bc，血细胞；dpt，退化的前肾小管；Gl，肾小球；HS，造血干细胞；Ly，淋巴细胞；Mn，中肾；OE，食道；Pn，
前肾；Rc，前肾；RC，网状细胞；RT，肾小管；Si，血窦 

Figure 8. The histological development of kidney in American shad. (a) primordial renal pronephros 
evident at 5 DAH; (b) At 9 DAH showing the developing renal pronephros, mass of hematopoietic 
stem cells and blood cells were visible; (c) At 18 DAH, increase of kidney size; convolution and proli-
feration of renal tubules and abundant lymphocytes and sinusoid; (d) At 22 DAH, the pronephric tu-
bules were degenerated; (e) Pronephric and mesonephric kidney at 28 DAH 
图 8. 美洲鲥肾脏早期发育[3] [42]。(a) 原始的肾单位在 5 日龄形成；(b) 9 日龄，肾小体明显，

可见大量的造血组织和血细胞；(c) 18 日龄所示发育的肾脏，大量的肾小管、血窦和淋巴细胞；

(d) 22 日龄，前肾小管开始退化，标志着头肾的形成；(e) 28 日龄所示头肾和中肾 
 

    
ExP, exocrine pancreas; HS, hematopoietic stem cells; IL, islet of Langerhans; Ly, lymphocyte; Lyb, lymphoblasts; Mac, macro-
phages; RC, renal capsule; RP, red pulp; S, spleen; SE, splenic ellipsoids; WP, white pulp 
ExP，外分泌胰脏；HS，造血干细胞；IL，胰岛；Ly，淋巴细胞；Lyb，淋巴母细胞；Mac，巨噬细胞；RC，网状细胞；

RP，红髓；S，脾脏；SE，椭圆体；WP，白髓 

Figure 9. The histological development of spleen in American shad. (a) 8 DAH showing the spleen anlage, 
exocrine pancreas and islet of Langerhans; (b) 11 DAH exhibiting islet of Langerhans and exocrine pancreas, 
spleen surrounded by exocrine pancreas; (c) The lymphoblasts and macrophages were seen in spleen at 20 
DAH; (d) Spleen with the white pulp and the red pulp at 42 DAH 
图 9. 美洲鲥脾脏早期发育[3]。(a) 8 日龄所示脾脏原基、外分泌胰脏和胰岛；(b) 11 日龄，胰脏包围脾

脏；(c) 20 日龄，淋巴母细胞和巨噬细胞在脾脏中出现；(d) 42 日龄，脾脏分为两部分：白髓和红髓 
 

鲑一生中，脾脏一直能够生成红血球[44]；在金头鲷 Sparus aurata 中，脾脏在孵化后 5 天出现，而在 77
天后才出现淋巴细胞[45]。在鲈鱼 Dicentrarchus labrax 中也同样发现，脾脏原基在 17 日龄出现，但是在

1 年之后才在血管样组织周围发现淋巴细胞[46]。 
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8. 内分泌组织发生发育 

内分泌组织如胰岛、甲状腺等在仔鱼早期生长发育过程中也是较早出现的[47] [48]。Yúfera 等研究表

明，甲状腺在鱼类早期分化、发育和生长方面发挥着重要的作用，尤其是在早期眼睛的着色和视网膜神

经发生的过程中[5]。甲状腺滤泡位于眼部的后方，鳃弓的侧下方，为单层立方上皮细胞围成的小腔，内

含有嗜酸性的胶原性物质。美洲鲥第一个甲状腺滤泡在 2 日龄出现，之后随着仔鱼的生长发育，大量增

加[3]。细点牙鲷 3 日龄第一个甲状腺滤泡出现，4~9 日龄具有 2 个滤泡，10~22 日龄具有 4 个滤泡，23~36
日龄滤泡大量增加[31]。三长棘赤鲷第一个甲状腺滤泡在 5 日龄出现，11 日龄开始大量增加[10]。而在黑

头呆鱼 Pimephales promelas、大西洋狼鱼 Anarhichas lupus 和花狼鱼 Anarhichas minor 的仔鱼在孵化时就

已存在功能性的甲状腺滤泡[6] [47]。在美洲鲥、蓝鳍金枪鱼、菱鲆及塞内加尔鳎胰岛自始至终均为一个

[1] [3] [4] [5]。而在细点牙鲷的研究发现，仔鱼胰岛在 3 日龄出现，4~22 日龄期间始终为一个，自 23 日

龄开始，几个较小的胰岛在胰脏中出现[31]，这说明了细点牙雕对糖的利用能力可能比其他鱼类效率高。

许多研究表明了内分泌组织早期出现可能对早期仔鱼的新陈代谢、发育及其变态发挥着至关重要的生理

作用[47] [49]。 

9. 小结 

掌握鱼类早期发育的生物学规律及其变化，对解释鱼类早期生理机能及发生途径具有重要的科学意

义和实际应用价值。一方面可以深入探讨鱼类组织器官发生发育过程，揭示鱼类早期生活史，丰富鱼类

发育生物学基础理论；另一方面研究鱼类组织器官的发生发育可以进一步反映出其在养殖过程中可能受

到来自营养条件、环境因素或者遗传等的胁迫，从而通过营养改良、养殖参数调整等进一步提高和优化

人工繁育和养殖技术。在鱼类早期发育过程中，消化、免疫、视觉、呼吸等重要功能结构的完全发育，

为仔、稚鱼快速生长发育创造了有利的条件。因此，在苗种培育过程中，为了确保仔鱼的健康生长发育，

这些个体组织器官分化发育的差异应该被重视。 
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