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细锯脂鲤银膜及全透两个品系的体色及发育的对比
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(上海海洋大学a.水产科学国家级实验教学示范中心;b.上海市水产养殖工程技术研究中心,上海201306)

摘 要:细锯脂鲤(Pristellamaxillaris)因其成鱼体色透明而越来越受到模式生物研究学者们的青睐.本研究

从组织形态学和细胞学水平连续观察了银膜和全透两个品系细锯脂鲤不同发育时期眼睛、鳃部、腹部、背鳍、臀鳍及

尾鳍的特征.结果表明:(1)银膜系鱼中观察到3种色素细胞,发育时序为黑色素细胞、虹彩细胞和黄色素细胞;全透

系鱼中仅先后出现黑色素细胞与黄色素细胞2种色素细胞.(2)背鳍中部,银膜系鱼仅有树突状黑色素细胞,全透系

鱼还具有颗粒状黄色素细胞;臀鳍中部,银膜系鱼的黑色素细胞均为树突状,但全透系鱼中黑色素细胞与黄色素细

胞形态都为颗粒状;尾鳍中部,银膜系鱼均匀分布着散射状黄色素细胞,而全透系鱼黄色素细胞形态除散射状外还

呈颗粒状形态.(3)银膜系鱼眼睛、背鳍与臀鳍上的黑色素细胞数量均多于全透系鱼,而黄色素细胞数量则相反.上述

研究结果可为后续相关鱼类体色发育机制及可视化模式生物的建立提供重要的基础资料.
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鱼类的体色发育在物种识别、仔鱼发育进程鉴别及观赏鱼体色调控等方面具有一定价值.鱼类体色通常

由鳞片与皮肤中色素细胞选择性地吸收或反射特定波长的光来体现[1].迄今为止,鱼类中已发现黑色素细

胞、黄色素细胞、虹彩细胞及红色素细胞4种常见的色素细胞[2],少数鱼类中还发现蓝色素细胞和白色素细

胞[3-4].学者们常采用斑马鱼[5](Daniorerio)、青鳉[6](Oryziaslatipes)等模式生物来研究鱼类体色形成的

分子机制与发育基础,但在色素细胞的表型发育及细胞机制方面还缺乏深入探讨.
鱼类在胚胎期和初孵仔鱼时期通常呈通体透明,色素细胞形状多呈星状或点状分布.随着鱼体的生长发

育,出现了树突状的色素细胞,可连成网状形成明显体色表型.幼鱼时期色素细胞逐渐成熟,数量、形状及分

布都趋于稳定,表现出鱼体特有的体色,此时幼鱼的体表特征与成鱼无异[7].目前,在孔雀鱼(Poeciliaretic-
ulata)[8]、橘色双冠丽鱼(Amphilophuscitrinellus)[9]、瓯江彩鲤(Cypriniuscarpiovar.color)[10]、鳑鲏

(Rhodeinae)[11]等体色图案显著的鱼类中均有关于体色的研究.
细锯脂鲤(Pristellamaxillaris)在分类学中属于辐鳍亚纲(Actinopterygii),鲤形目(Cypriniformes),

脂鲤亚目(Characoidei),脂鲤科(Characin),细锯脂鲤属(Pristella),又称玻璃扯旗鱼、黄扯旗鱼[12].细锯脂

鲤通体透明,可在体外清晰地观察到其脊椎骨及内脏形态,很多生命状态肉眼可见,有望成为生物研究领域

理想的模式生物,应用于进化生物学及鱼类生物学等基础研究[13].细锯脂鲤的色素细胞在发育进程中种类

较少,且分布范围及变化规律非常明显,容易观察记录,以它来作为色素细胞发育时序的研究非常高效,但迄

今未见对细锯脂鲤等体色发育的报道.
目前实验室培育有两个细锯脂鲤品系,银膜系鱼的腹部和鳃部由一层银色腹膜覆盖,而全透系鱼则没有

银色腹膜而使其内脏器官清晰可见.本文采用体式显微镜,对银膜系和全透系两个细锯脂鲤品系的体色发育
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时序进行观察分析,来探究两个品系色素细胞的发育特征及差异,为后续鱼类体色发育机制的研究提供理论

基础,以及为可视化模式生物研究提供基础资料.

1 材料与方法

1.1 仔稚鱼来源

1.1.1 亲鱼饲养及交配

细锯脂鲤饲养于上海海洋大学水产与生命学院鱼类学养殖实验室内循环水养殖系统.待鱼性成熟后,将
雌雄隔离饲养,温度稳定在25.0℃,pH控制为7.2,每日光照时间段为7∶00-21∶00,每日早晚喂养2次

孵化36h的丰年虫.一个交配周期9d,交配时取干净孵化盒,放入雌、雄鱼各一条,每24h更换一次水,36h
后观察产卵与否并收集胚胎.
1.1.2 受精卵孵化及仔稚鱼饲养

用滴管吸入受精卵转移至培养皿中,加入曝气后的纯水放置于28.5℃恒温培养箱中,24h后仔鱼出膜.
待出膜后将仔鱼转移至250mL烧杯中饲养,每个烧杯25~30条.出膜3d的仔鱼开始喂食活体小球藻轮虫

5滴.出膜后6d的仔鱼可投喂孵化36h的丰年虫,每日喂养2次,并在喂养3h后及时吸出剩余丰年虫.直
至饲喂至出膜第14d时,将仔鱼转入循环水系统.在此期间对各个时期的仔鱼进行固定并拍照观察.
1.2 观察方法

1.2.1 实验鱼选取

实验室经长期培育有银膜系和全透系两个品系.银膜系鱼的典型特征为腹部由一层银色腹膜覆盖;而全

透系鱼的内脏器官没有银色腹膜包裹,在体外清晰可见.将出膜后24h、36h、48h、60h、72h、96h的幼鱼取

出置于0.5mLEP管中保留0.4mL水,加入0.1mL质量浓度为100mg/L的 MS-222溶液.待仔鱼静止不

动时吸出0.25mL溶液加入0.25mL体积分数为4%的多聚甲醛(PFA)4℃固定30min后将参与液体吸出

加入0.5mL体积分数4%的多聚甲醛溶液(PFA)固定12h.固定好的鱼吸出PFA加入甲醇在-20℃脱水

以备用.每日观察鱼体的发育情况.
1.2.2 显微镜观察

待鱼麻醉后,使用徕卡体式显微镜对整鱼进行拍摄和照片拼接.对鱼体的眼睛、鳃部、腹部、背鳍、臀鳍及

尾鳍部位进行拍摄记录,并使用配套软件进行后续的图像显示处理.
整个实验鱼的准备和拍摄过程完全遵循中国科学技术应用的法律法规.

2 结 果

2.1 细锯脂鲤两个品系成鱼差异对比

经多代全同胞建系,目前本实验室有两种体色的细锯脂鲤品系:一种为头腹部由一层银膜覆盖,称为银

膜系细锯脂鲤(图1c1);一种为全身透明且内脏器官清晰可见,称为全透系细锯脂鲤[12](图1d1).银膜系细

锯脂鲤的发育过程特征表现为眼睛、腹部及鳃部出现虹彩细胞聚集形成明显银膜(图1c4,c5),背鳍与臀鳍

中的黑色素细胞数量集中分布于中部与基部(图1a2~a3,c2~c3);但是全透系细锯脂鲤的发育过程中未观

察到虹彩细胞的出现,其明显特征为眼睛呈半透明(图1b5,d4).
2.2 细锯脂鲤两个品系非眼部组织色素细胞种类及形态

两个品系细锯脂鲤体色发育过程中,本研究一共观察到3种色素细胞类型,分别为黑色素细胞、黄色素

细胞以及虹彩细胞,每种色素细胞都具有两种不同的形态(图2),具体如下.
树突状黑色素细胞(图2a):细胞中黑色素呈分散状态,形似树枝突出;其多分布于背鳍及臀鳍中部.
颗粒状黑色素细胞(图2b):黑色素在细胞内聚集,使细胞呈现圆形;其在背鳍及臀鳍基部、顶部均有分布.
散射状黄色素细胞(图2c):细胞内黄色素更为分散,使细胞形态呈现散射状;该细胞多沿着鳍条分布,

在背鳍、臀鳍和腹鳍中均有明显分布.
颗粒状黄色素细胞(图2d):黄色素聚集使得细胞呈现橙黄色,多在鳍条与鳍条间分布,主要在臀鳍中部
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集中分布.
颗粒状虹彩细胞(图2e):银膜系细锯脂鲤在发育早期出现的虹彩细胞体积较小,呈颗粒状,分布于眼

睛、腹部及鳃部.
长棒状虹彩细胞(图2f):发育后期银膜系细锯脂鲤中的虹彩色素大量聚集,使细胞体积增大,呈现长棒

状,分布部位与颗粒状虹彩细胞相同.

2.3 细锯脂鲤两个品系眼部组织体色发育差异

初孵仔鱼:两品系细锯脂鲤均在出膜后眼形成视网膜包裹晶状体结构,且未观察到色素出现(图3a).
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1d:两个品系细锯脂鲤眼睛的视网膜均出现黑色素层,呈零星状分布(图3b);

4d:两个品系细锯脂鲤眼睛中晶状体呈现褐色(图3d).
12d:银膜系细锯脂鲤晶状体周围开始出现虹彩色素,呈点状分布(图3e1);全透系细锯脂鲤眼睛仍呈

黑色(图3e2).
30d:银膜系细锯脂鲤眼睛发育完全,同时虹彩色素形成一层银膜(图3f1~g1);全透系细锯脂鲤中黑

色素含量开始减少,眼球呈现褐色(图3f2~g2).
60d:银膜系细锯脂鲤眼睛中虹彩色素呈银膜状(图3h1,i~i3);全透系细锯脂鲤眼睛呈现半全透状态

(图3h2,j~j3).
仔鱼发育过程中,眼睛均为两个品系最先出现黑色素的器官.银膜系细锯脂鲤眼睛于12d出现虹彩色

素,形成明显银膜特征;而全透系细锯脂鲤眼睛中只出现黑色素,且于30d黑色素逐渐减少至半透明状态.

2.4 细锯脂鲤两个品系鳃部及腹部体色发育差异

25d:银膜系细锯脂鲤腹部及鳃部开始出现虹彩色素,呈点状分布(图4a1,c1);

45d:银膜系细锯脂鲤腹部及鳃部上局部区域的虹彩色素逐渐聚集连成片状(图4a2,c2);

60d:银膜系细锯脂腹部及鳃部鲤虹彩色素密度增大,各大小片状趋于相连,初步形成银膜形状(图4
a3,c3);

90d:银膜系细锯脂鲤鳃部及腹部的银膜相连,呈现包裹内脏状态(图4a4,c4).
全透系细锯脂鲤腹部及鳃部在整个发育过程中均未出现虹彩细胞,鱼体的内脏肉眼与体外清晰可见
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(图4b1~b4,d1~d4).

2.5 细锯脂鲤两个品系的背鳍体色发育差异

两个品系的背鳍中均观察到黑色素细胞与黄色素细胞.黑色素细胞有两种不同的形态:一类细胞体积较

大且颜色深,有树突状分枝,为树突状黑色素细胞(图5a3,b3);另一类细胞体积小且颜色浅,呈团块状,为颗

粒状黑色素细胞(图5a2).背鳍中黄色素细胞呈散射状形态(图5b2).
20d:两个品系细锯脂鲤背鳍原基均开始出现,此时无色素出现(图5a1,b1).
25d:两个品系细锯脂鲤背鳍基部均开始出现颗粒状黑色素细胞与散射状黄色素细胞(图5a2,b2).
45d:两个品系细锯脂鲤均可观察到,散射状黄色素细胞沿着鳍条分布于背鳍中下部;树突状黑色素细

胞在背鳍中部出现,分布于鳍条间(图5a3,b3).银膜系细锯脂鲤中2种形态的黑色素细胞分布范围较全透

系细锯脂鲤广.
60d:两个品系细锯脂鲤背鳍顶部出现颗粒状黑色素细胞,分布于鳍条间(图5a4,b4).
90d:两个品系细锯脂鲤背鳍中部主要为树突状黑色素细胞;顶部和基部为颗粒状黑色素细胞,呈紧密

排列;同时散射状黄色素细胞于背鳍基部分布(图5c~d3).另外,全透系细锯脂鲤背鳍中部还有颗粒状黄色

素细胞的分布.
两个品系背鳍中色素细胞的发育时序与种类一致,但银膜系细锯脂鲤背鳍黑色素在细胞中的分布更为

分散,使背鳍中黑色体色较为明显.
2.6 细锯脂鲤两个品系的臀鳍体色发育差异

18d:两品系细锯脂鲤臀鳍开始出现分化,且时序一致,此时未观察到色素细胞(图6a1,b1).
25d:两品系细锯脂鲤臀鳍均出现黑色素细胞及黄色素细胞,散射状黄色素细胞沿臀鳍基部的鳍条分

布;树突状黑色素细胞分布臀鳍基部的鳍条间(图6a2,b2).
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45d:银膜系细锯脂鲤臀鳍基部与中部的树突状黑色素细胞数量增加,分布于鳍条上;全透系细锯脂鲤

臀鳍中部出现黄色素细胞及黑色素细胞,均呈颗粒状(图6a3,b3).
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60d:两个品系细锯脂鲤臀鳍顶部均出现颗粒状黑色素细胞,但银膜系细锯脂鲤的细胞面积较大且数量

多(图6a4,b4).
90d:银膜系细锯脂鲤臀鳍的基部与中部存在树突状黑色素细胞,顶部为颗粒状黑色素细胞;全透系细

锯脂鲤臀鳍基部为树突状黑色素细胞,中部与顶部为颗粒状黑色素细胞.银膜系细锯脂鲤黄色素细胞只分布

于臀鳍基部,而全透系细锯脂鲤中散射状黄色素细胞分布在臀鳍基部,颗粒状黄色素细胞分布在臀鳍中部

(图6c~d3).
细锯脂鲤两个品系差异集中在两种色素细胞的分布、形态与数量上.

2.7 细锯脂鲤两个品系的尾鳍体色发育差异

20d:两个品系细锯脂鲤尾鳍均开始发育,同时散射状黄色素细胞出现,沿尾鳍基部的鳍条分布(图7
a1,b1).

45d:两个品系细锯脂鲤尾鳍发育完全,黄色素细胞分布向尾鳍中部迁移,细胞形态依旧为散射状(图7
a2,b2).

60d:银膜系细锯脂鲤尾鳍顶部出现散射状黄色素细胞;但全透系细锯脂鲤尾鳍顶部的黄色素细胞为颗

粒状(图7a3,b3).
90d:两个品系细锯脂鲤尾鳍上的黄色素细胞均沿着鳍条分布.银膜系细锯脂鲤尾鳍中均为散射状黄色

素细胞;全透系细锯脂鲤尾鳍基部与中部分布着散射状黄色素细胞,顶部为颗粒状黄色素细胞(图7c~d2).
两个品系细锯脂鲤尾鳍上均出现黄色素细胞,无黑色素细胞出现,差异主要表现在全透系细锯脂鲤尾鳍

中出现颗粒状黄色素细胞,而在银膜系细锯脂鲤尾鳍中未观察到.

67 河南师范大学学报(自然科学版)                2021年



3 讨 论

3.1 两个品系细锯脂色素细胞发育时序差异

目前,在鱼类体内共发现6种色素细胞,且均由神经嵴细胞分化而来.研究表明,不是所有鱼类都具有这

6种色素细胞,例如在半滑舌鳎[14](CynogiossussemiiaevisGünther)、红鳍笛鲷[15](Lutjanuserythopterus)
等鱼类中只观察到3种色素细胞.在银膜系细锯脂鲤中也观察到黑色素细胞、虹彩细胞及黄色素细胞3种色

素细胞,全透系细锯脂鲤中观察到黑色素细胞与黄色素细胞.学者们在大多数硬骨鱼类如大菱鲆(Scoph-
thalmusmaximus)、牙鲆(Paralichthysolivaceus)及黑棘鲷(Acanthopagrusschlegelii)中发现各色素细胞

的发育顺序为黑色素细胞、黄色素细胞及虹彩细胞[16].但本研究发现,银膜系细锯脂鲤中虹彩细胞先于黄色

素细胞出现,推测是由于细锯脂鲤体色透明,黄色素细胞分布范围小且数量少,而眼睛的色素发育要早于各

鱼鳍色素,因此虹彩色素先于眼睛中沉积.
3.2 两个品系细锯脂鲤眼睛、腹部与鳃部色素细胞差异

鱼类眼睛发育过程中,色素颗粒通常伴随着视觉系统的发育而出现[17].本研究中两个品系细锯脂鲤眼

睛均在1dph时出现黑色素沉积,表明此时鱼类具备初始的视觉系统.两个品系细锯脂鲤早期仔鱼眼睛的黑

色素细胞发育时序一致.不过,银膜系细锯脂鲤于12dph时开始出现虹彩色素,在眼睛的最外层聚集后形成

一层银膜.研究者在美洲鲥[18](Alosasapidissima)眼睛早期发育研究中也观察到这一现象.一些学者利用透

明表型的斑马鱼突变体作为实验对象,研究眼睛中色素沉积对其视觉系统的影响,结果表明该种斑马鱼的视

动反应与野生型无明显差异[19].本研究中全透系细锯脂鲤眼睛中黑色素于30dph开始减少,直至成鱼眼睛

呈现半透明状,养殖过程中也未见视觉异常行为.因此,本研究认为全透系细锯脂鲤的眼部单一色素的变化

特征可作为鱼类黑色素发育机制的研究模型.
研究表明,在聚集状态下的虹彩细胞通过反射相应波长的光而呈现出银白色[20].大多数硬骨鱼类腹腔

壁都有一层银膜附着[21].通过对银膜系细锯脂鲤的腹部与鳃部虹彩色素的发育情况研究,可以看出银膜是

由大量虹彩色素聚集而成.李凯彬[22]在探究突变型虹鳉(Poeciliarticulatus)时也发现,鱼体因缺失虹彩细

胞而使内脏在体外清晰可见,与本研究中全透系细锯脂鲤体色呈现机理一致.虹彩细胞中的虹彩色素还能与

黑色素、红色素等呈现绿色、银色等特殊色彩,使鱼体呈现丰富的体色[23].本研究中全透系细锯脂鲤虹彩细

胞缺失的特点也可作为生物模型用于研究虹彩色素表达作用机制.
3.3 两个品系细锯脂鲤背鳍、臀鳍及尾鳍色素细胞差异

已有研究表明,黑素体的聚集与分散促使黑色素细胞具有颗粒状和树突状两种细胞形态[24].本研究中,
两个品系细锯脂鲤的背鳍与臀鳍中均出现两种不同细胞形态的黑色素细胞.黑色素细胞的数量及分布会随

着鱼体的生长发育而产生规律性变化[25].两个品系细锯脂鲤中,颗粒状黑色素细胞多分布在背鳍与臀鳍的

顶部与基部,树突状黑色素细胞分布在鱼鳍的中部,这是由于色素体在细胞中可以进行迁移.色素体在鱼鳍

的发育过程中由基部向顶部迁移,中部色素体迁移速度较快,使色素细胞呈现树突状[26].本研究与斑马鱼[5]

(Daniorerio)、黑鲷[16](Acanthopagrusschlegelii)的鳍和鳞片中色素细胞的形态和分布研究结果相一致.
在鱼体中黄色素细胞是主要的显色细胞,分为散射状和颗粒状两种形态[16].本研究发现,两个品系细锯

脂鲤中黄色素细胞在鱼鳍中的分布最为广泛且数量较多,分布状态均为沿鳍条分布,其数量随着鱼体的生长

而呈现逐渐增多至稳定状态,使成鱼的鱼鳍呈现淡黄色.这与海葵双锯鱼(Amphiprionpercula)的黄色体色

研究一致[27].除此之外,NAKAMURA[28]等在牙鲆中发现黄色素细胞与黑色素细胞共存可使鱼体呈现褐色.
本研究中两个品系细锯脂鲤的表皮中虽然存在少量黄色素细胞,但呈分散状态,且无黑色素细胞存在,故鱼

体呈现色彩不明显,依旧以透明状态为主.
本研究表明,细锯脂鲤体色透明品系用于发育过程研究可摒除斑马鱼在出膜14d左右不透明的缺点,

作为新型可视化模式生物上具有潜在的价值.特别是细锯脂鲤在无需基因敲除的情况下便可看到内部器官,
使得器官发育、细胞分化及分子调控机制的研究得到有效开展.总之,本研究从组织形态学、细胞学水平,分
析了细锯脂鲤两个品系体色发育过程及差异,为后续相关体色发育机制及可视化模式生物的建立,提供了重
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要的基础资料.
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StudyonthedevelopmentofbodycolorintwostrainsofPristellamaxillaris

WangShaoweia,LiBeia,LiuZhizhia,b,LiuZhiweia,b

(a.NationalDemonstrationCenterforExperimentalFisheriesScienceEducation;

b.ShanghaiAquacultureEngineeringTechnologyResearchCenter,ShanghaiOceanUniversity,Shanghai201306,China)

  Abstract:Becauseofitstransparentbody,Pristellamaxillarisbecomemoreandmorepopularamongmodelorgan-
ismsresearchers.Weculturedtwostrains,silverperitoneum(hereinafterreferredtoasSP)andadulttransparent(hereinafter
referredtoasAT).TheabdomenandgillsofSParecoveredbyalayerofsilvermaterials,whileinATitsinternalorganscan
beclearlyobservedbecauseofnosilvermaterialspresent.Weusedstereoscopicmicroscopetoobservethepigmentcellsin
eyes,gills,abdomen,dorsalfin,analfinandcaudalfinintwostrainsofP.maxillarisatdifferentdevelopmentalstages.The
resultsshowedthat:(1)Therewere3typesofpigmentcellsbeingobservedintheSPfish.Thedevelopmentalorderwasmelan-
ophore,iridophoreandxanthophore.ButonlymelanophoreandxanthophoreappearedintheAT.(2)IntheSPfish,dendritic
melanophorespresentinthemiddlepartofthedorsalandanalfin.WhileintheATfish,themelanophoreandxanthophorein
themiddlepartofthedorsalandanalfinweregranular.Moreover,themelanophoreatthemiddleofthetailfinwereevenly
distributedinSPfish.Differently,themorphologyofthexanthophoreinATfishwasgranularandscattering.(3)Thenumber
ofmelanophoreattheeyes,dorsalfinandanalfininSPfishwasmorethanthatinATfish,whilethenumberofxanthophore
wastheopposite.Ourresultsdemonstratedthedevelopmentprocessanddifferencesofbodycolorintwostrainsatthelevelof
histomorphologyandcytology.Itwillprovidebasicdataforfurtherstudyingthemolecularmechanismonthedevelopmentof
bodycolorinPristellamaxillaris.

Keywords:Pristellamaxillaris;bodycolordevelopment;pigmentcells;melanophore;iridophore;xanthophore
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