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鱼类仔鱼在形态和生理上通常明显不同于其稚鱼或成鱼，仔鱼向稚鱼的转变过程往往是剧烈的，这

种转变称之为变态［1］。硬骨鱼类中最为典型的变态是鲽形目鱼类，而牙鲆（Paralichthys olivaceus T. S
S.），作为鲽形目鱼类中一种重要的经济鱼类，已逐渐成为研究鱼类变态的极好的模式生物［2］。对于牙

鲆变态的研究，国外有较多的报道，已经确认甲状腺激素在牙鲆变态中起重要作用［3］。目前国内对牙鲆

变态的研究仅停留在形态描述［4］、激素处理［5］、生态调控［6］上，而有关变态机制方面的报道则较少。因

此，本文仅就牙鲆早期阶段的变态发育及其变态机制作一简单综述，为今后鲽形目鱼类变态机理的进一

步研究提供理论基础。

1 变态期的划分

关于牙鲆早期阶段的划分，主要以形态特征的发育为依据［4］，而对其变态期亦主要以标识变态特征

的右眼移动和冠状幼鳍的消失过程为划分标准［7 - 9］。最近，我国刘立明［10］在秉承这一划分标准的基础

上，结合牙鲆变态过程中的生态习性和摄食变化规律，将变态期划分为 3 个亚期 5 个阶段。本文仍采用

Miwa 等［9］的划分方法，即变态前（Premetamorphosis）：指眼睛移动之前的阶段。仔鱼在外形上完全对称。

变态前期（Prometamorphosis）：从眼睛开始移动到冠状幼鳍开始缩短。在此阶段，冠状幼鳍继续延长。变

态高峰期（Climax）：从冠状幼鳍开始缩短到完全消失和眼睛移动结束。变态后期（PostClimax）：从冠状幼

鳍完全消失和眼睛移动结束到背鳍边缘前部上的黑色素颗粒消失和侧线形成。之后进入稚鱼期。



2 牙鲆变态期间的形态学变化

2.1 外部形态的变化

2 .1 .1 右眼的移位

右眼开始移动标志着不对称发育的开始［11］。变态前，两只眼睛分别位于身体的左右两侧。变态

后，右眼移位到身体左侧，位于原来左眼的上方。两只眼睛位于身体的同侧，是牙鲆变态发育中最明显

的左右不对称发育现象。

2 .1 .2 冠状幼鳍的消长

冠状幼鳍位于背鳍前端，变态前有 5 根延长的鳍条。变态之初，分化为 6 根，且开始伸长，最大时几

乎等于头高［4］。变态高峰期，开始缩短，至变态后期，冠状幼鳍完全消失。冠状幼鳍这一延长 - 缩短 -
完全消失的现象，很可能与蝌蚪的尾巴退化有着相似的变化机理［12，13］。

2 .1 .3 体色的左右不对称

变态前，牙鲆仔鱼身体透明，体表色素稀疏。变态期间，其体表色素增多，腹部肌肉增厚，身体变成

不透明。变态后，有眼侧体表上已被褐色、黑色素细胞布满，呈深褐色，而无眼侧黑色素细胞分布稀疏，

身体左右两侧体色明显不对称［4］。

2.2 内部组织结构的变化

2 .2 .1 脑颅的扭转

牙鲆仔鱼右眼移位过程中，头骨脑颅各骨变化较大，多数表现不对称。为了阐明右眼移位和脑颅不

对称发育的机制，早期学者应用整体标本染色技术［14］，观察了牙鲆变态期间脑颅骨的发育，众说纷

纭［8，15 - 25］。Brewster［26］将其汇总为五种假设：①脑颅前后的反向扭转；②部分脑颅消融，形成右眼移位

的通道；③移动的眼睛强力穿过头部；④韧带推动右眼移到身体左侧；%眼睛在脑颅和背鳍之间移动。

他又在实验的基础上提出自己的见解，认为鲽形目不对称的脑颅主要是由额骨前面部分的重新定位以

及无眼侧的侧筛骨的延长所造成的。

0kada 等［11］在整体标本染色的基础上，又进行了组织切片显微观察，结果与 Brewster［26］基本一致，

但不认同 Brewster 关于侧筛骨的说法，认为采用 Traquair［15］，Kyle［27］，Matsubara［28］和 Amaoka［29］曾使用过

的“伪头中骨”一词更为合适。“伪头中骨”是一仅见于鲽形目鱼类仔稚鱼的特殊骨块，在成体中消失（鳒

属除外，终生具有［30］）。它仅在无眼侧出现，由眼睛下方增厚的皮肤钙化形成，当右眼移动时，急剧向背

侧延长。它的出现似乎是推动右眼直接向背侧移动，或至少是防止右眼反方向移动。0kada 等［11］首次

报道了眶后囊（retrorbital vesiCles），它很可能是 Brewster［26］提到的囊状结构“眼心（oCular heart）”。与有眼

侧相比，无眼侧的眶后囊生长得快而大，表明它很可能推动眼睛移向身体左侧，也有可能无眼侧眶后囊

的膨大是右眼移位的结果，这一点仍需超微结构观察，才能作定论。此外，横纹软骨、副蝶骨、眶上骨与

其他硬骨鱼类一样，也向有眼侧发生扭转，但由于它们与两眼间的距离较大，因此认为它们在眼睛移动

过程中并未发挥关键作用。因此，伪头中骨的不对称出现及生长以及无眼侧眶后囊的膨大可能是牙鲆

变态过程中右眼移动的原因。从分子水平上讲，它是由一系列受特异性调控表达的基因控制的，通过分

子生物学的手段有望能在变态机理研究上取得突破。

2 .2 .2 血红细胞的变化

变态前，仔鱼型血红细胞大而圆，具有圆形的固缩核。变态高峰期，未成熟的成体型血红细胞出现，

细胞小，圆形或略呈椭圆形，且核大。变态完成后，这些细胞转变为成熟的成体型血红细胞，椭圆形［31］。

2 .2 .3 骨骼肌的变化

变态前，牙鲆骨骼肌由薄层肌纤维组成，肌原纤维含量少。变态高峰期，肌纤维变厚，肌原纤维含量

丰富。聚丙烯酰凝胶电泳（SDS-PAGE）和 Western 印迹表明，在变态高峰期肌钙蛋白 - T（TNT）和肌球蛋

白轻链的异构形式分别发生改变［32，33］。变态前，TNT 的异构形式为 41 . 5kDa 和 34 . 0kDa，且前者为主；
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变态高峰期，TNT 的异构体为 33 .5kDa 和 34 .0kDa，且以 33 .5kDa 为主。肌球蛋白分子由两条重链，两条

碱基轻链（LC1 和 LC3）和两条 DNTB 轻链组成。变态期间，成体型 DNTB 轻链（LC2）出现，逐步代替幼体

型轻链（LC2*），而两条重链和碱基轻链在变态期间稳定不变。

2 .2 .4 胃的变化

变态前，牙鲆的胃由一薄的平滑肌层，薄的结缔组织层和单一的柱状上皮组成，无腺体结构。变态

期间，柱状上皮形成复杂的折叠和小囊，且出现腺泡结构，胃腺形成，且开始分泌胃蛋白酶原。而且，变

态前胃壁对胃蛋白酶原无免疫抗性，变态后则具有强的抗性［13］。

2.3 生态习性的变化

随着牙鲆变态期各阶段的组织器官分化与生理功能的改变，其生态习性也发生急剧的变更。变态

前，鱼体侧卧，营浮游性的生活方式。变态前期，胃肠功能逐步完善，其背、臀、尾鳍等主要运动器官开始

发生并逐步分化，仔鱼于水体上层保持水平游动，集群的仔鱼降至水体中层摄食，并有夜间沉底、白天上

浮的习性［10］。此时摄食丰富，为进一步变态的深化提供了能量保证。进入变态高峰期，仔鱼从水域中

下层生活完全转归底栖生活，静卧池底，极少活动，多数鱼苗此时基本停止摄食。变态完成后，鱼体平

卧，营底栖性的生活方式，对饵料生物的摄食量增大，其摄食行为、生活方式已基本与成鱼相似。

3 变态机制

3.1 甲状腺激素在牙鲆变态中的作用

一些研究者证实甲状腺激素在鱼类代谢活动、生殖、胚胎发育、仔鱼生长、变态及其存活等方面起着

非常重要的作用［6］。自从 1985 年日本学者 Inui 等［34］发现牙鲆变态过程中甲状腺素（T4）水平急剧升高

以来，国内外众多学者围绕牙鲆变态期间甲状腺激素的作用展开了许多研究，相继报道了在牙鲆发育变

态过程中甲状腺激素对其形态结构和生化成分的变化的影响。如国内鲍宝龙等［5］报道，用外源性 T4 处

理能促进后期仔鱼提前变态并提高变态成活率。Yamano 等［32，33］研究表明，施用外源性 T4 能诱导仔鱼

骨骼肌细胞形态发生改变，使肌钙蛋白和肌球蛋白轻链提早转变为成体型，以适应仔鱼从浮游性生活向

底栖性生活转变。Miwa 等［31］研究发现，在仔鱼变态过程中，T4 能使体内血红细胞从幼体型转变为成体

型。Miwa 等［35］还发现，甲状腺激素能促进胃上皮细胞的增殖和分化，进而提前分泌胃蛋白酶原。De
Jesus 等［36 - 37］报道，甲状腺激素诱使变态过程中仔鱼冠状幼鳍缩短，而且 T3 较之 T4 具有更强的生物活

性［38］。0kada 等［11］认为甲状腺激素在牙鲆右眼移位中也起着重要的作用。

3.2 甲状腺激素作用机制

人们认为在牙鲆变态过程中，仔鱼的各个器官的普遍发育或重新定位，包括组织特异性蛋白表达的

改变或起始，这一过程直接或间接地为甲状腺激素所控制［4］，而甲状腺激素是通过结合它的核受体

（TRs）起作用的［13］。TRs 属于核类配体激活的转录调节因子超家族［39］，其 N 末端有 DNA 结合区，C 末

端是配体 - 甲状腺激素结合区。甲状腺激素进入细胞核后与其受体结合，激活受体，并使之结合于基因

的一段特定的 DNA 序列，即甲状腺应答因子（responsive element），从而正向或反向调节特定基因的转录

和表达［40，41］。但是，关于甲状腺激素通过其核受体调控牙鲆变态的具体运行机制，目前仍不十分清楚。

3.3 其它激素对牙鲆变态的影响

De Jesus 等［36］报道，牙鲆仔鱼发育至变态高峰期时，肾上腺皮质激素含量骤增，随后下降至基础水

平。De Jesus 等［42］又通过体外培养鳍条实验，发现促乳素抑制鳍条消失，生长激素作用不明显，而雌二

醇和睾酮在整个变态期间均保持很低水平（1ng / g 以下）［37］，并且认为甲状腺激素 T4、T3 直接刺激鳍条

变短，其它激素如促乳素、肾上腺皮质激素和类固醇激素等并不直接影响这一消融过程，而是通过影响

甲状腺激素间接起作用。因而，我们认为这些激素很可能通过影响甲状腺激素的水平而影响牙鲆变态。
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3.4 外源因子对牙鲆变态的影响

研究发现，适宜的高温可以促进牙鲆仔鱼生长并缩短变态时间［10］，可能较高水温可诱导甲状腺激

素的较早分泌与积累，并促进其生物活性，从而提高生物体对激素的敏感性［43］。其它环境因子如 pH、

盐度以及营养条件等均在一定程度上影响甲状腺激素的作用［6］，很可能对牙鲆变态有一定的影响。

4 展望

近年来，人们把研究的重点越来越多地放到了牙鲆变态的内在分子机制上。Yamano 等［44，45］克隆了

牙鲆甲状腺激素受体（TRα和 TR"）基因，并研究表明该基因序列与哺乳类和两栖类动物的甲状腺激素

受体基因具有高度同源性。Yamano 等［2］又通过 RT-PCR 和原位杂交实验，发现 TR 亚型在牙鲆变态期间

（TRαA、TRαB 和 TR"1、TR"2）基因表达具有组织特异性和时间特异性。甲状腺激素调控基因表达不仅有

时空特异性，而且其调控的许多基因有量的依赖性。由于甲状腺激素调控的复杂性，至今不能揭示牙鲆

变态的分子机制。

Hashimoto 等［46］发现 rev 座位的逆转导致牙鲆眼睛移动方向的紊乱和 pitx2 基因的异位表达。Pitx2
被认为是脊椎动物中调节内脏器官左右不对称的中心效应子［47］。他的结果表明 rev 座位对牙鲆胚胎阶

段内脏器官的左右不对称和变态时期的左右不对称有重要作用，但是，关于 rev 座位的位置和特征以及

牙鲆变态期间的左右不对称是否与胚胎阶段内脏器官的左右不对称拥有相同的分子机制，还有待于进

一步探讨。
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