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摘　要：采用光镜、扫描电镜、透射电镜和同步辐射等方法对长蛸平衡囊的形态和神经支配进行了研究。平
衡囊位于长蛸头后部两侧的软骨腔中，表面是近似椭圆形的膜质结构。平衡囊表面缠绕的大量纤维丝，与软

骨壁粘联后使囊悬浮于腔内的淋巴液中。平衡囊中的感觉毛细胞分为感觉斑（ｍａｃｕｌａ）和感觉脊（ｃｒｉｓｔａ）两个
区域，其中感觉斑毛细胞区被包裹着胶质粘液层的耳石覆盖，毛细胞动纤毛顶端嵌入耳石底层钙质微晶体间

隙中；感觉脊区毛细胞呈带状螺旋型排列，共分九节，其毛细胞均由胶质顶（ｃｕｐｕｌａ）覆盖。毛细胞仅含等长、
９＋２微管型动纤毛，无静纤毛，其周围细胞含微绒毛。平衡囊内的一软骨凸起结构，相对感觉脊（ａｎｔｉｃｒｉｓｔａ），
其表面无感觉毛细胞。同步辐射结果表明：支配感觉斑区的神经仅一条，而感觉脊区却由两条神经束从脑部

经囊表后分支进入各自支配的毛细胞节区。
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　　平衡囊是头足类生物感知位置信息和协调
身体运动平衡的主要器官，能够感受重力和加速

度的变化，从而以改变自身的行为模式来应变环

境的变化，同时，平衡囊还能够感知水下声音信

号［１－３］。

头足类的平衡囊可以看成是一个感受粒子

振动的传感器，因此平衡囊的内部显微形态结构

是制作仿生低频传感器数学模型的基础。其中，

耳石（ｓｔａｔｏｌｉｔｈ）和感觉斑（ｍａｃｕｌａ）之间的显微结
构关系被认为是关键所在［４］。但是，在对头足纲

平衡囊的形态研究比较集中的２０世纪６０－８０年
代，在毛细胞和耳石之间的结构关系细节上并没

能得到明确的答案；同时，对平衡囊感觉斑

（ｍａｃｕｌａ）和感觉脊（ｃｒｉｓｔａ）的整体形态观察以及
神经支配方式，也仍有待进一步的证实和补充。

本研究以长蛸（Ｏｃｔｏｐｕｓｖａｒｉａｂｉｌｉｓ）的平衡囊

为 实 验 对 象。 长 蛸，隶 属 于 头 足 纲

（Ｃｅｐｈａｌｏｐｏｄｏ）、蛸亚纲 （Ｃｏｌｅｏｉｄｅａ）、八腕目
（Ｏｃｔｏｐｏｄａ）、蛸科（Ｏｃｔｏｐｏｄｉｄａｅ）、蛸属（Ｏｃｔｏｐｕｓ），
是具有灵活运动能力的近海底栖无脊椎生物，在

中国东、南沿海和日本列岛海域都有分布［５－６］。

平衡囊与鱼类内耳之间在形态和功能上具有明

显的趋同进化效应［７］，对平衡囊的研究也为研究

动物听觉与平衡系统的进化，以及为进一步研究

脊椎动物和人类结构功能更为复杂的内耳及其

神经感觉系统提供科学依据和研究模式。

１　材料与方法

１．１　材料
实验用长蛸购自上海市芦潮港镇水产市场，

买回后在实验室暂养一周左右，期间投喂鲜虾、

螃蟹等活饵料。养殖水温（２０±２）℃，海水盐度
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１．０２±０．０２，ｐＨ８．０±０．２，实验时选取健康的长
蛸１０条，不分雌雄，体质量２２６．２１～４３８．３４ｇ。
１．２　光镜观察

用解剖刀将软骨腔轻微划开，用针管吸取

４％中性多聚甲醛轻轻注入到腔内，然后将整个
软骨浸泡在固定液中１ｈ。将解剖完整的平衡囊
（囊未破裂、耳石未脱落）在１％的锇酸溶液中固
定０．５ｈ，然后换成 ０．１ｍｏｌ／Ｌ磷酸盐缓冲液
（ＰｈｏｓｐｈａｔｅＢｕｆｆｅｒ）冲洗 ３次，每次 １５ｍｉｎ。在
ＺＥＩＳＳＤｉｓｃｏｖｅｒｙＶ１２体视显微镜下观察囊表面结
构和内部毛细胞区域的分布。

１．３　扫描电镜观察
在ＯｌｙｍｐｕｓＬＧ６１解剖镜下用剪刀沿着平衡

囊非毛细胞区域将平衡囊剪开，乙醇逐级脱水处

理后经过临界点干燥后喷金上镜，在扫描电子显

微镜（ＨｉｔａｃｈｉＳ３４００ＮⅡ）下观察平衡囊结构并
拍照。

１．４　透射电镜观察
平衡囊样品在固定液中过夜后转入甲酸甲

醛混合脱钙液中进行耳石脱钙处理，０．１ｍｏｌ／Ｌ
磷酸盐缓冲液漂洗后用１％锇酸在４℃固定２ｈ。
漂洗后经过乙醇梯度脱水，将样品于环氧丙烷中

置换乙醇，树脂置换、包埋，３７、４５、６５℃依次烘箱
过夜，整个过程中保持样品在环境湿度低于６５％
下操作。样品在上海交通大学医学院电镜室经

过定位、切片，然后上机观察。

１．５　同步辐射Ｘ射线显微断层成像
完整平衡囊在４％中性多聚甲醛固定后将样

品经锇酸染色、脱水、置换后包埋在树脂中烘干。

在中国科学院上海应用物理研究所、上海光源

（ＢＬ１３ｗＷ１）进行同步辐射采集信息并处理图像。
同步辐射原理和方法参照和友等文章［８］。

２　结果

长蛸的平衡囊包括感觉斑（ｍａｃｕｌａ）、耳石
（ｓｔａｔｏｌｉｔｈ）、感觉脊（ｃｒｉｓｔａ）、胶质顶（ｃｕｐｕｌａ）４部
分。平衡囊的形态以及各结构的描述、命名依据

ＹＯＵＮＧ等的描述［９－１０］。

２．１　平衡囊位置与形态
长蛸的平衡囊为不规则的卵圆形，大小在

２．５～４．１ｍｍ，位于头部软骨脑腔的后腹侧，眼球
的下方（图版Ⅰ －１），透过头部腹侧透明的软骨
可以看到囊内的耳石（图版Ⅰ－２）。

软骨腔中和平衡囊内都充满淋巴液，囊表面

被大量纤维丝缠绕。平衡囊内部包括耳石和感

觉上皮毛细胞分布。锇酸染色发现感觉毛细胞

的分布主要为两个区域，一是位于耳石的腹侧呈

椭圆形的感觉斑，另外一个是带状的感觉脊（图

版Ⅰ－３、４）。
感觉脊区域呈螺旋型环绕整个平衡囊，在空

间上 分 为 相 互 垂 直 的 ３个 区 域：横 向 脊
（ｔｒａｎｓｖｅｒｓｅｃｒｉｓｔａ）、纵向脊（ｌｏｎｇｉｔｕｄｉｎａｌｃｒｉｓｔａ）、垂
直脊（ｖｅｒｔｉｃａｌｃｒｉｓｔａ），每个区域分别包括 ３个毛
细胞片段，共９段（图版Ⅰ－４），每段毛细胞之间
有明显的间隙作为区分标志。

２．２　毛细胞的形态结构
通过扫描电镜观察感觉斑区域，发现毛细胞

由内而外呈环形排列。每个毛细胞顶部长有长

度相等的动纤毛，排列成线状，长度约５μｍ，动纤
毛数量１５０根左右，没有静纤毛，有短小的微绒
毛（图版Ⅱ －２、３）；毛细胞的动纤毛全部都向圆
心方向倾斜。感觉斑毛细胞群底部的中央有一

股由许多小神经纤维聚成的神经束，从椭圆形的

一端向中央延伸，神经束进入途中的区域没有毛

细胞分布（图版Ⅱ－１）。
透射电镜观察耳石感觉斑结构，发现毛细胞

的动纤毛顶端无序的深入耳石的缝隙当中，动纤

毛和耳石颗粒之间有粘液质的物质存在。动纤

毛的结构是９＋２式微管结构，耳石底端到毛细
胞层的距离约为５～７μｍ（图版Ⅱ－４）。

通过扫描电镜观察感觉脊区域，发现毛细胞

成线状排列，动纤毛的排列方向和细胞排列方向

一致。９个感觉脊的毛细胞片段中奇数段和偶数
段的毛细胞形态有一定的差异。

偶数段感觉脊的毛细胞从分布位置上可区

分为背侧毛细胞（ｄｏｒｓａｌｈａｉｒｃｅｌｌｓ，ｄｈｃ）、腹侧毛细
胞（ｖｅｎｔｒａｌｈａｉｒｃｅｌｌｓ，ｖｈｃ）、大型毛细胞（ｌａｒｇｅｈａｉｒ
ｃｅｌｌｓ，ｌｈｃ）、相对较大毛细胞（ｆａｉｒｌｙｌａｒｇｅｈａｉｒｃｅｌｌｓ，
ｆｌｈｃ），见图版Ⅲ －５。其中腹侧毛细胞一般有 １
到３排，在片段中间区域最多，向两侧递减，动纤
毛的排列整齐，数量和长度介于大型毛细胞和背

侧毛细胞的动纤毛之间，大约有１００根左右（图
版Ⅲ－３、４）；背侧毛细胞的排列相对不规则，动
纤毛成圆形环绕，数量大约３０根，长度约为２μｍ
（图版Ⅲ －５、６）；大型毛细胞和相对较大毛细胞
各自都只有一排，排列整齐，位于ｄｈｃ和ｖｈｃ中间

５３
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区域，ｆｌｈｃ细胞排列没有 ｌｈｃ那么规整，细胞与细
胞之间排列紧密，界限不明显。大型毛细胞的动

纤毛长约５μｍ，数量约为１５０根左右（图版Ⅲ －
５），相对较大毛细胞的动纤毛长度和背侧毛细胞
相当，数量约为５０根左右（图版Ⅲ－５）。

奇数段感觉脊区域毛细胞大致与偶数段相

同，最明显的区别在于奇数段的大型毛细胞是固

定的两排，没有相对较大毛细胞（图版Ⅲ －７）。
相对感觉脊并没有毛细胞分布（图版Ⅲ－８）。

每一段感觉脊的感觉毛细胞表面都被胶质

顶覆盖（图版Ⅳ－１），经过扫描电镜过程的处理，
胶质顶只有大量的纤维丝留下，底部保留少量的

粘液状物质（图版Ⅳ －３、４），胶质顶底部的纤维
束纵横交错，容易将毛细胞动纤毛夹住缠绕（图

版Ⅳ－４、５），在动纤毛的表面发现仍有纤维丝的
存在，交缠在动纤毛之间（图版Ⅳ －４）。胶质顶
和动纤毛的相互作用是发生在粘液环境当中（图

版Ⅳ－６），动纤毛深入到胶质顶的纤维层内部，
伴随着纤维束的摆动发生形变。

２．３　平衡囊神经支配
光镜和扫描电镜发现平衡囊感觉斑神经只

有一条，从椭圆形的毛细胞群底部的中央向一端

延伸，穿过软骨腔进入中枢神经组织。

通过同步辐射断层扫描，我们可以得到平衡

囊按任何一个方向开始的多个平行平面当中的

连续信息。从平衡囊神经传入方向的多个连续

平面中我们发现感觉脊神经束主要分为三条，即

前感觉脊神经（图版Ⅴａｎ）、中间感觉脊神经（图
版Ⅴｍｎ１、ｍｎ２）、后感觉脊神经（图版Ⅴｐｎ），这
３条从平衡囊表面穿过软骨层传入大脑。其中，
中间感觉脊神经从软骨穿出后又有明显的两条

分支（图版Ⅴ２），前感觉脊神经和中间感觉脊神
经是从同一条神经束中延伸出来（图版Ⅴ２、３）。

３　讨论

３．１　和十腕目的平衡囊比较
长蛸的平衡囊结构在头足纲生物（八腕目、

十腕目）中相对简单，这和它适应近海底栖生活

相关，适合爬行或者缓行，很少做快速的、长距离

的洄游活动［１２］。长蛸的平衡囊与软骨完全分开，

只有背侧神经传入区域相连接。感觉斑是单独

的感觉区域；感觉脊区域分为三个部分，在空间

上相互垂直，每个部分包括三个片段。在十腕目

乌贼的平衡囊中，平衡囊与软骨连接紧密，它们

的感觉斑分化成３个形态不同的区域；感觉脊分
为４个部分在空间排布［１３］。

平衡囊毛细胞动纤毛的倾斜方向非常特异，

感觉斑区域毛细胞动纤毛全部向中心倾斜，感觉

脊区域背侧毛细胞动纤毛向腹侧倾斜，腹侧毛细

胞和大型毛细胞的动纤毛朝向背侧倾斜。动纤

毛的这种倾斜方式和细胞的极化方向密切相关，

既能满足感觉斑对所有方向的信息感知，也使得

感觉脊的三个相互垂直区域感知各自区域相对

方向的信息［９、１４－１５］。

３．２　感觉脊的神经支配
感觉脊的毛细胞区域在空间上分为相互垂

直的三部分，类似螺旋结构，起初认为每一部分

都由一条神经支配［１０］。ＢＵＤＥＬＭＡＮＮ等［９］使用

钴离子注射法证实３条神经对感觉脊３部分的毛
细胞一端的支配方式，发现并不是每一条神经平

均支配３个片段，中感觉脊神经同时支配横向脊
的部分毛细胞和纵向脊的毛细胞。

本实验通过同步辐射的方法观察到感觉脊

的神经共有４条，前感觉脊神经因为在进入平衡
囊后就分散在囊表面，很难观察到神经纤维束在

毛细胞方向的走向［９］，但是在其入脑方向可以观

察到明显的神经束。前感觉脊神经和中感觉脊

神经的两条分支最终融合在一条神经束中穿过

软骨层入脑，后感觉脊神经单独入脑。该结果再

一次证明了中感觉脊神经同时支配着横向脊和

纵向脊。前感觉脊神经和中感觉脊神经是否是

同一根神经的两个分支仍然有待于进一步的确

定，很可能二者只是并行的两股神经，只是在进

入平衡囊时选择不同的走向。

３．３　感觉脊毛细胞胶质顶
胶质顶与动纤毛之间的连接并不清楚，

ＢＵＤＥＬＭＡＮＮ等［７］猜测动纤毛的顶端和胶质顶

底部的无定型物质连接，促成二者之间的相互作

用。本文发现胶质顶底部纤维纵横交错，类似栅

栏结构，毛细胞动纤毛被锁在这些结构当中，这

种结构保证了二者在机械运动中信号的及时传

导，使毛细胞能够迅速感知到平衡囊的活动状

态；胶质顶底部的无定型物质可能是粘液成分，

是连接动纤毛和胶质顶纤维丝的重要媒介。

平衡囊表面着生的纤维丝能够支撑、缓冲平

衡囊的摆动，保证平衡囊在感知振动和运动过程
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中始终处于一定的动态范围，同时，平衡囊的稳

定性也加强了对外界信息的传导性，使之更灵

敏、更精确地感知信息的传递。由于头足纲生物

的平衡囊对低频振动的感知比较灵敏［１１］，因此为

设计低频传感器提供了良好的生物模型［４］。文

章展示了平衡囊的许多细节结构，包括毛细胞动

纤毛的长度以及细胞层和耳石之间的显微结构，

这些显微形态结构关系的确证，为认识平衡囊的

功能与机制的关键提供了答案；为建立数学模式

和仿生低频传感器模型的建立提供了依据和基

础；也促进了新型交叉学科综合研究关系的建

立。

感谢林昱、李超、谢伟、张博在实验和采样中提供的

帮助。
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图版 Ⅰ　ＰｌａｔｅⅠ
１．平衡囊位置背侧观，ＲＥ：右侧眼球，ＬＥ：左侧眼球，ｂｒ：大脑，ｆ：漏斗，Ｌ：左侧，Ｒ：右侧，Ｄ：背侧，Ｖ：腹侧，Ａ：前侧，Ｐ：后侧；２．

平衡囊位置腹侧观，ｆ：漏斗，Ｌ：左侧，Ｒ：右侧，Ｄ：背侧，Ｖ：腹侧，Ａ：前侧，Ｐ：后侧，箭头指向平衡囊；３．平衡囊整体图，ｃａｒｔ：软

骨，ｍ：感觉斑，ｆ：纤维，ｔｃ：横向脊，ｌｃ：纵向脊，ｖｃ：垂直脊，ａｃ：相对感觉脊；４．剖开图，ｍ：感觉斑，ａｃ：相对感觉脊，１－９：感觉脊

（ｃｒｉｓｔａ）的九个毛细胞片段。

１．Ｄｏｒｓａｌｖｉｅｗｏｆｓｔａｔｏｃｙｓｔｌｏｃａｔｉｏｎ，ＲＥ：ｒｉｇｈｔｅｙｅ，ＬＥ：ｌｅｆｔｅｙｅ，ｂｒ：ｂｒａｉｎ，２．Ｖｅｎｔｒａｌｖｉｅｗｏｆｓｔａｔｏｃｙｓｔｌｏｃａｔｉｏｎ，ｆ：ｆｕｎｎｅｌ，Ｌｌｅｆｔ，Ｒｒｉｇｈｔ，Ｄ

ｄｏｒｓａｌ，Ｖｖｅｎｔｒａｌ，Ａａｎｔｅｒｉｏｒ，Ｐｐｏｓｔｅｒｉｏｒ，ａｒｒｏｗｓｉｎｄｉｃａｔｅｔｈｅｓｔａｔｏｃｙｓｔｓ；３．ＳｔａｔｏｃｙｓｔｏｆＯｃｔｏｐｕｓｖａｒｉａｂｉｌｉｓ，ｃａｒｔ：ｃａｒｔｉｌａｇｅ，ｆ：ｆｉｂｅｒ，ｔｃ：

ｔｒａｎｓｖｅｒｓｅｃｒｉｓｔａ，ｌｃ：ｌｏｎｇｉｔｕｄｉｎａｌｃｒｉｓｔａ，ｖｃ：ｖｅｒｔｉｃａｌｃｒｉｓｔａ，ａｃ：ａｎｔｉｃｒｉｓｔａｌ；４．Ｃｕｔａｗａｙｖｉｅｗ，ｍ：ｍａｃｕｌａ，ａｃ：ａｎｔｉｃｒｉｓｔａ，１－９ｉｎｄｉｃａｔｅｔｈｅ

ｎｉｎｅｈａｉｒｃｅｌｌｓｓｅｇｍｅｎｔｓｏｆｃｒｉｓｔａ．
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图版 Ⅱ　ＰｌａｔｅⅡ
１．感觉斑（ｍａｃｕｌａ）整体图，ｎ：感觉斑（ｍａｃｕｌａ）神经；２．图１放大，ｍ：微绒毛；３．图２放大，ｋ．动纤毛；４．耳石和毛细胞之间显微结

构，ｋ：动纤毛，ｍ：微绒毛，ｓ：耳石，ｈｃ：毛细胞。

１．ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙｏｆｍａｃｕｌａ，ｎ：ｍａｃｕｌａｎｅｒｖｅ；２．ｍａｇｎｉｆｉｃａｔｉｏｎｏｆｐｉｃｔｕｒｅ１，ｍ：ｍｉｃｒｏｖｉｌｌｉ；３．ｍａｇｎｉｆｉｃａｔｉｏｎｏｆｐｉｃｔｕｒｅ２，ｋ：ｋｉｎｏｃｉｌｉｕｍ；４．

ｍｉｃｒｏｓｔｒｕｃｔｕｒｅｂｅｔｗｅｅｎｓｔａｔｏｌｉｔｈａｎｄｈａｉｒｃｅｌｌｓ，ｋ：ｋｉｎｏｃｉｌｉｕｍｓ，ｍ：ｍｉｃｒｏｖｉｌｌｉ，ｓ：ｓｔａｔｏｌｉｔｈ，ｈｃ：ｈａｉｒｃｅｌｌ．
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图版 Ⅲ ＰｌａｔｅⅢ
１．偶数段感觉脊（ｃｒｉｓｔａ），ｇ：段间间隙；２．图１放大；３．图２放大，ｖｈｃ：腹侧毛细胞，ｌｈｃ：大型毛细胞；４．腹侧毛细胞 ｖｈｃ（图３放

大）；５．大型毛细胞（ｌｈｃ）、相对大毛细胞（ｆｌｈｃ）和背侧毛细胞（ｄｈｃ）位置；６．背侧毛细胞（ｄｈｃ）（图５放大）；７．奇数段感觉脊；８．相

对感觉脊（ａｃ）。

１．ｅｖｅｎｃｒｉｓｔａｓｅｃｔｉｏｎ，ｇ：ｇａｐｂｅｔｗｅｅｎｅｖｅｎａｎｄｏｄｄｓｅｇｍｅｎｔ；２．ｍａｇｎｉｆｉｃａｔｉｏｎｏｆｐｉｃｔｕｒｅ１；３．ｍａｇｎｉｆｉｃａｔｉｏｎｏｆｐｉｃｔｕｒｅ２；４．ｖｅｎｔｒａｌｈａｉｒｃｅｌｌ

（Ｍａｇｎｉｆｉｃａｔｉｏｎｏｆｐｉｃｔｕｒｅ３）；５．ｌｏｃａｔｉｏｎｏｆｌａｒｇｅｈａｉｒｃｅｌｌａｎｄｆａｉｒｌｙｌａｒｇｅｈａｉｒｃｅｌｌａｎｄｄｏｒｓａｌｈａｉｒｃｅｌｌ；６．ｄｏｒｓａｌｈａｉｒｃｅｌｌ（ｍａｇｎｉｆｉｃａｔｉｏｎｏｆ

ｐｉｃｔｕｒｅ５）；７．ｏｄｄｓｅｃｔｉｏｎｃｒｉｓｔａ；８．ａｎｔｉｃｒｉｓｔａ；ｖｈｃ：ｖｅｎｔｒａｌｈａｉｒｃｅｌｌ，ｌｈｃ：ｌａｒｇｅｈａｉｒｃｅｌｌ，ｆｌｈｃ：ｆａｉｒｌｙｌａｒｇｅｈａｉｒｃｅｌｌ，ｄｈｃ：ｄｏｒｓａｌｈａｉｒｃｅｌｌ，ａｃ：

ａｎｔｉｃｒｉｓｔａ．
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图版 ＩＶ　ＰｌａｔｅＩＶ
１．胶质顶覆盖在整段感觉脊；２．图１放大；３．胶质顶纤维和粘液结构；４．胶质顶底部毛细胞；５．胶质顶底部结构和毛细胞动纤毛；

６．动纤毛与纤维丝连接（箭头方向）；ｆｉ：胶质顶纤维；ｍ：粘液。

１．ｃｒｉｓｔａｃｏｖｅｒｅｄｗｉｔｈｃｕｐｕｌａ；２．ｍａｇｎｉｆｉｃａｔｉｏｎｏｆｐｉｃｔｕｒｅ１；３．ｆｉｂｅｒａｎｄｍｕｃｕｓｏｆｃｕｐｕｌａ；４．ｈａｉｒｃｅｌｌｓｕｎｄｅｒｃｕｐｕｌａ；５．ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｂｅｔｗｅｅｎ

ｃｕｐｕｌａａｎｄｋｉｎｏｃｉｌｉｕｍｓ；６．ａｒｒｏｗｓｉｎｄｉｃａｔｅｔｈｅｃｏｎｎｅｃｔｉｏｎｂｅｔｗｅｅｎｋｉｎｏｃｉｌｉｕｍｓａｎｄｃｕｐｕｌａ．ｆｉ：ｆｉｂｅｒ；ｍ：ｍｕｃｕｓ．
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图版 ＶＰｌａｔｅＶ
１．平衡囊所有神经束分支；２．中感觉脊神经的两条分支汇聚；３．前感觉脊神经和中感觉脊神经汇聚并穿过软骨层；４．平衡囊神经

入脑；ｃａｒｔ：软骨；ｐｎ：后感觉脊神经；ｍｎ：感觉斑神经；ａｎ：前感觉脊神经；ｍｎ１：中感觉脊神经分支；ｍｎ２：中感觉脊神经分支。

１．ａｌｌｎｅｒｖｅｔｈｒｏｕｇｈｓｔａｔｏｃｙｓｔ；２．ｔｗｏｂｒａｎｃｈｓｏｆｍｅｄｉａｌｃｒｉｓｔａｎｅｒｖｅ；３．ａｎｔｅｒｉｏｒｃｒｉｓｔａｎｅｒｖｅａｎｄｍｅｄｉａｌｃｒｉｓｔａｎｅｒｖｅｃｏｎｖｅｒｇｅｉｎｔｏｔｈｅ

ｃａｒｔｉｌａｇｅ；４．ｎｅｒｖｅｉｎｔｏｂｒａｉｎ．Ｃａｒｔ：ｃａｒｔｉｌａｇｅ；ｐｎ．ｐｏｓｔｅｒｏｒｃｒｉｓｔａｎｅｒｖｅ；ｍｎ：ｍａｃｕｌａｎｅｒｖｅ；ａｎ：ａｎｔｅｒｉｏｒｃｒｉｓｔａｎｅｒｖｅ；ｍｎ１：ｍｅｄｉａｌｃｒｉｓｔａｎｅｒｖｅ

１；ｍｎ２：ｍｅｄｉａｌｃｒｉｓｔａｎｅｒｖｅ２．
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Ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ，ｓｔｒｕｃｔｕｒｅａｎｄｉｎｎｅｒｖａｔｉｏｎｏｆｔｈｅｓｔａｔｏｃｙｓｔｉｎＯｃｔｏｐｕｓｖａｒｉａｂｉｌｉｓ

ＹＵＳｈｉｌｉａｎｇ１，２，３，４，ＺＨＡＮＧ Ｘｕｇｕａｎｇ１，２，３，４，ＺＨＡＮＧ Ｙｕｎｆｅｎｇ５，ＨＥ Ｙｏｕ６，ＧＵＯ Ｈｏｎｇｙｉ１，２，３，４，ＳＯＮＧ
Ｊｉａｋｕｎ１，２，３，４

（１．ＣｏｌｌｅｇｅｏｆＦｉｓｈｅｒｉｅｓａｎｄＬｉｆｅＳｃｉｅｎｃｅ，ＳｈａｎｇｈａｉＯｃｅａｎＵｎｉｖｅｒｓｉｔｙ，Ｓｈａｎｇｈａｉ　２０１３０６，Ｃｈｉｎａ；２．ＫｅｙＬａｂｏｒａｔｏｒｙｏｆＥｘｐｌｏｒａｔｉｏｎ
ａｎｄＵｔｉｌｉｚａｔｉｏｎｏｆＡｑｕａｔｉｃＧｅｎｅｔｉｃＲｅｓｏｕｒｃｅｓ，ＳｈａｎｇｈａｉＯｃｅａｎＵｎｉｖｅｒｓｉｔｙ，Ｓｈａｎｇｈａｉ　２０１３０６，Ｃｈｉｎａ；３．ＩｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌＣｅｎｔｅｒｏｆ
ＭａｒｉｎｅＳｔｕｄｙ，ＳｈａｎｇｈａｉＯｃｅａｎＵｎｉｖｅｒｓｉｔｙ，Ｓｈａｎｇｈａｉ　２０１３０６，Ｃｈｉｎａ；４．ＩｎｓｔｉｔｕｔｅｆｏｒＭａｒｉｎｅＢｉｏｓｙｓｔｅｍａｎｄＮｅｕｒｏｓｃｉｅｎｃｅｓ，
ＳｈａｎｇｈａｉＯｃｅａｎＵｎｉｖｅｒｓｉｔｙ，Ｓｈａｎｇｈａｉ　２０１３０６，Ｃｈｉｎａ；５．ＤｅｐａｒｔｍｅｎｔｏｆＣｉｖｉｌａｎｄＥｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌＥｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇ，Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙｏｆ
Ｍａｒｙｌａｎｄ，ＣｏｌｌｅｇｅＰａｒｋ，Ｍａｒｙｌａｎｄ　２０７４０，ＵＳＡ；６．ＳｈａｎｇｈａｉＳｙｎｃｈｒｏｔｒｏｎＲａｄｉａｔｉｏｎＦａｃｉｌｉｔｙ，ＳｈａｎｇｈａｉＩｎｓｔｉｔｕｔｅｏｆＡｐｐｌｉｅｄ
Ｐｈｙｓｉｃｓ，ＣｈｉｎｅｓｅＡｃａｄｅｍｙｏｆＳｃｉｅｎｃｅ，Ｓｈａｎｇｈａｉ　２０１２０４，Ｃｈｉｎａ）

Ａｂｓｔｒａｃｔ：ＴｈｅｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙａｎｄｉｎｎｅｒｖａｔｉｏｎｏｆｔｈｅｓｔａｔｏｃｙｓｔｉｎＯｃｔｏｐｕｓｖａｒｉａｂｉｌｉｓａｒｅｅｘａｍｉｎｅｄｂｙｕｓｉｎｇｌｉｇｈｔ
ｍｉｃｒｏｓｃｏｐｅ，ｓｃａｎｎｉｎｇｅｌｅｃｔｒｏｎｍｉｃｒｏｓｃｏｐｅ（ＳＥＭ），ｔｒａｎｓｍｉｓｓｉｏｎｅｌｅｃｔｒｏｎｍｉｃｒｏｓｃｏｐｅ（ＴＥＭ）ａｎｄＳｙｎｃｈｒｏｔｒｏｎ
ｒａｄｉａｔｉｏｎ．Ｔｈｅｒｅｓｕｌｔｒｅｖｅａｌｓｔｈａｔｔｈｅｓｔａｔｏｃｙｓｔｔｉｓｓｕｅｓａｒｅｐａｉｒｅｄｍｅｍｂｒａｎｅｓａｃｓｓｕｓｐｅｎｄｅｄｉｎｃａｒｔｉｌａｇｅｃａｖｉｔｉｅｓ
ｂｙｓｕｒｆａｃｅｆｉｂｅｒｓ，ａｎｄｌｏｃａｔｅｄｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙｂｅｎｅａｔｈｔｈｅｅｙｅｓｉｎｂａｃｋｏｆｈｅａｄ．Ｔｈｅｒｅａｒｅｔｗｏｓｅｎｓｏｒｙｅｐｉｔｈｅｌｉａ
ｉｎｅａｃｈｓｔａｔｏｃｙｓｔ：ｔｈｅｍａｃｕｌａａｎｄｔｈｅｃｒｉｓｔａ．Ａｓｉｎｇｌｅｃａｌｃｉｕｍｓｔａｔｏｌｉｔｈｉｓｃｏｖｅｒｅｄｂｙａｍｕｃｕｓｌａｙｅｒａｎｄｉｓｏｎｌｙ
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