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近十多年来，鱼类早期生活史临界期大量死亡现象一直是国际鱼类早期生活史研究领域
的焦点，尤其对于产小型卵的海水硬骨鱼类，1陆界期是鱼苗大规模生产的主要障碍。许多研究
表明甲状腺激素(四腆甲腺原氨酸乱和 三腆甲腺原氨酸T3)在鱼类早期生插史阶段起着重要
的调节作用。本文旨在阐述鱼类早期发育阶段甲状腺激素的来摞、作用及影响甲状腺激素水平
的内外因子，为探索鱼类早期生活史临界期死亡机理提供参考。

1 卵和仔鱼中甲状腺激素的来源

1.1 卵中甲状腺激素的出现

B rown等[1988J指出，给条纹狼萨(M，οrone saxatilis)的成熟雌体注射T3t提高了 卵子中
T3的浓度，因此认为甲状腺激素来源于母体，并转移到正在成熟的卵母细胞中。然而Tagawa

和 Hirano[1991J发现青锵(Oryzias latiρes)母体血液中激素的旅度与卵中的撒素水平没有明

显的相关性。Brown和 Be rn[ 1989J报导产卵前2天对雌体注射激素可增加卵中T3的含量，这表
明卵巢发育的后期激素才进入卵，Ayson和 Lam[ 1993J对点篮子鱼(Siganus guttayus)进行了
研究，认为产卵前24小时就足以使母体中的T4转移到卵子中去。

Tagawa 和 Hirano[ 1987]测得在 大 麻哈鱼 (Oncorhynchus keta)和 银大麻哈鱼 (On-
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corhynchus kisutch)的雌体卵黄生成的时候甲状腺激素含量高。红大麻哈鱼(Oncorhynchus ner
ka)产卵前，血液中甲状腺撒素下降，说明甲状腺激素可能在卵黄生成和(或〉卵母细胞成熟时
主动或被动地进入卵子[Le athe rland和Lin1989J.Kobu ke等[198 7J指出新孵化的大麻哈鱼
仔鱼甲状腺激素的96%存在于卵黄中，仅4 %分布于仔鱼的组织中。

1.2 仔鱼体中甲状腺激素的来源

Tagawa和 H irano[198 7J指出在大麻哈鱼卵黄囊完全吸收后，甲状腺激素马上增加到最

大值，为未受精卵的2倍，然后迅速下降至较低的水平，高含量的甲状腺激素出现在仔鱼而非未
受精卵，说明此时仔鱼的甲状腺可以产生激素。

甲状腺的分化可以通过对机体的切片 进行苏木精和 曙红染色，检测其嘈酸性的甲状腺球
蛋白的染色情况得以分辨。 甲状腺出现于仔鱼发育的早期，可以将其分为两类，一类是甲状腺
出现早的类群，其甲状腺细胞在孵化时就已分化，主要 是那些产沉性卵和(或〉卵胎生的 种 类，
如大麻哈鱼的甲状腺原基出现于胚孔关闭之时，胚胎的鲤、裂刚刚开始发育时形成了最初的措
泡。 S ullivan等[1987J发现尽管甲状腺捕、泡早已形成，蹲 (Salmo trutta)在开始摄食后1311标记

的甲状腺细胞才逐渐明显，说明甲状腺激素的分泌开始于卵黄囊完全吸收和蝉摄食开始之时。
另一类是出现晚的类群，其甲状腺的分化发生于卵黄完全吸收后，主要 是产浮性卵的 种 类
[N acario 198 3J。

赵维倩和贾江[1997J在仔鱼腹主动脉周围首先观察到甲状腺撼泡结构。Tanaka等[1995J
发现牙解甲状腺滤泡的发育与体内飞含量的变化同步，即随着仔鱼向稚 鱼的转化，撼泡的数
量、 大小、 上皮细胞高度不断增加。

2 甲状腺激素作用机制

甲状腺激素直接进入细胞核内与受体结合，受体的激活是通过甲状腺激素结合于基因的
一段特定的DN A序列，即甲状腺应答因子，以正向或反向调节基因的表达来完成的[Glass等

198 7J。 鱼类组织中.T4和T3似乎具有相同的核结合位点.T3与位点的亲和力比T‘高几倍，因
此•T3较强的生物活性可以解稀为激素分子与受体较强的亲和力[D arling等 198 2.Bre s和

Eale s 198 5.S ullivan等 198 7J。人们认为在牙解变态过程中，仔鱼的各个器官普遍发育或重新
确定位置，包括组织特异蛋白表达的改变或起始，都起因于基因表达的组织特异过程，这一过
程直接或间接地为甲状腺激素所控制，而甲状腺激素受体(TH Rs)具有调节甲状腺撒素的作
用[Inui等 1995J。 因此，牙解变态时THRs的特征和位点是了解特定组织中甲状腺激素作用

机制的关键。

3 甲状腺激素与其他激素的相互关系及协同作用

硬骨鱼类其它的内分泌、激素如促甲状腺激素、生民激素和肾上腺皮质激素等对甲状腺激
素的分泌及生理功能产生影响。

3. 1 促 甲状腺激素CTSH)

用TSH处理虹蹲和美洲红点蛙，其血液中飞的含量增加.T3水平没有明显增长，T4/T3明
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显上升，说明TSH对促进T.向T3的转变在这两种鱼中少有或没有作用。给美洲红点蛙 注射羊
催乳素和羊TSH，血液中T3水平明显上升，促进了外周T.向T3的转变，而这一反应只有当施

用TSH使T. 水平提高后才可见到[ Fok和 Eales1984， Leatherland和.Flett1988 J • 

3 . 2  生长激素(GH)

对一些硬骨鱼类，生长激素制剂具有促甲状腺的活力，这可能是解释 飞和G H能够促进
生快和代谢的重要原因。用致甲状腺肿物如硫腺等施用给阿纹花锵(Poecilia reticulata) ，其血
液中甲状腺激素含量下降，伴随生妖激素分泌细胞活力的下降，鱼体生长减慢[Pandey和

Leatherland 1970J. T.促进齐氏罗非鱼(Tilaρia zillii)生长激素细胞的活力[Leatherland和
H yder 1975J。而 Higgs等口976J报导T.处理红大麻哈鱼，其体内生长激素数量减少。Baker和
Ingleton [1975 J发现 将飞注入培养基，使体外培养的欧洲鲤蠕<Anguilla anguilla) 垂 体释放
G H减少，生长激素细胞的颗位形成增加。因此，对于不同的 种 类，T4�才分泌 生长激素的细胞的
活力表现为促进或者抑制作用。

3 . 3  肾上腺皮质激素

de Jesu s等[1990，1991J报道牙解孵化2天后，其体内的肾上腺皮质激素含量很低，而 仔鱼

发育至变态高峰时，肾上腺皮质激素含量明显增加， 随后下降至基础水平，他们认为 在仔鱼生
长阶段肾上腺皮质激素可能对甲状腺激素的生理功能有协同和促进作用。

Brown和Kim[1995J发现 T3和皮质醇处理加速了仔鱼肠的分化，促进了初次摄食营养的
吸收。仔鱼初次摄食普遍存在的问题是它们可以吞咽食物，但却不能将其消化吸收[ Walford
和Lam 1993J。实验表明甲状腺激素和皮质醇一起 施用比单一施用一种激素更为 有效，鱼体大
而均一，游泳能力增强，自相残杀的情形得以缓解，成活率提高[ deJesu s等1990J。

3 . 4  肾上腺素(E)和去 甲肾上腺素(NE)

脊椎动物通过肝、肾等在酶的作用下将 T.转变为飞。虹蹲肝脏的5'一单脱腆酶活力随 E
和NE的浓度提高而 增强[Brett和Leatherland1997J。在制肝脏切片前22小时，给虹蹲诠射茶
异丙仲腊φ一肾上腺素受体抑制剂) ，完全抑制了肾上腺素剌激5'一单脱腆酶活力的增加，这
表明自一肾上腺素受体抑制剂一禁异丙仲牍对儿茶酣氨激素剌激反应的削弱作用。而 Eales等

[1986J认为肾上腺素对北极红点蛙(Salvelinus alpinus)血液中的1通过5'一单脱腆酶的作用
转变为 T3没有影响。

4 外源因子对甲状腺激素作用的影响

4. 1 环境温度

低温下，下丘脑一垂 体轴剌激甲状腺产生飞(和T3) ，满足动物需要，高温下， 甲状腺直接
为温度所调节(不需要促甲状腺激素的刺激) 。在一 定的饵料 条件下，虹蹲体内的血液甲状腺激
素与甲状腺上皮细胞高度直接相关，而与环境温度反向相关。低温时，鱼体需要 更多的飞和T3
来激活靶组织的受体位点，然而 在美洲狼萨(Morone americanus) 体内，作 者未发现耐 低温能
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力与甲状腺功能状态的相关性[Le athe rland198 2J。

4.2 饥饿

营养条件可以改变外周组织飞向飞的转变[Moccia等1981J。饥饿的鱼体甲状腺撒素代
谢排除率、降解率、T4脱腆率和血液中的飞水平都降低。性成熟的红大麻哈 鱼甲状腺活力明显
下降，伴随着产卵洒峙，在代谢发生变化和因产卵而需求增大等 综合因素的影响下， 甲状腺肿
发生率增加。对蛙 进行几天的饥饿处理，在1-3小时内T4向叭的转变及Ts含量均提高 ，但与

可饱和的核T3结合位点的亲和力下降。

4. 3 维生素

缺乏维生素C(Vc)的鱼体甲状腺对确的吸收明显下降，而非 甲状腺组织如血液、蝇、 肾、
肝和胃肠道等中的确量明显增加[ Agrawal和 Mahajan1981]0 Vc缺乏的鱼的血液中T3含量

降低，对飞含量无影响。由于长时间的Vc缺乏而造成甲状腺活力的下降可能是因为:(1)减少

了无机确由血被向甲状腺的运输川2 )甲状腺滤泡的酷氨酸碗化作用减弱。前者是因为不能形
成甲状腺细胞，后者是因为组织中缺乏的Vc是过氧化物酶系统的电子给体。由于维生素缺乏
而使酷氨酸代谢受阻，可能是利用腆能力下降的原因，并且通过对促性腺激素的负反馈，最终
会影响鱼的繁殖力，亦会使鱼的生长发育停滞。

4. 4 pH值

Brown等 【1990J发现环境中铝的存在，加剧了低 pH促进皮质醇生产而抑制飞生产的效
应。环境中 pH低，促进皮质醇的分泌，就其本身对甲状腺激素的代谢影响很小，然而加入铝
后，皮质醇的分泌增强，同时也影响了甲状腺系统，5-单脱腆酶活性受到抑制，T3的生产减
少，可能引起培养于含铝环境中的鱼生妖缓慢. 存在这样的可能性z酸和铝对甲状腺系统的影
响是通过促使皮质醇的水平变化来调节的。

4.5 盐度

向谈水中加入海水，使其盐度分别为0.3、1.5和3，能显著提高 卵的孵化率和仔鱼的成活率
[Lam和 Sharma198 5J。虽然鲤(Cyprinus carpío )是烧水鱼类， 盐度对其卵和仔鱼也能发挥良
好的作用。 施用甲状腺激素扩大了盐度对于仔鱼生长、 发育和存活的影响，也提高了胚体抵抗
真菌侵染的能力。不同浓度的甲状腺激素对卵及仔鱼的影响与环境盐度有关t随着环境盐度升
高，甲状腺激素的有效浓度下降，这可能是因为随着盐度的增加，仔鱼的生长和发育加速， 而随
着仔鱼的生长，对甲状腺激素的反应更加灵敏。基于上述研究，提出盐度为3的水体和0.01 X 

10-6 T3结合能最有效地促进鲤仔鱼的生长发育。

4. 6 环境刺激

低 氧、 代谢废物的沉积付日氨、尿素〉、放养密度过大 造成的拥挤和竞争[ S cott-Thomas等
1992J及其它环境市染物[ Stephe ns等 1997 J限制了甲状腺撒素对鱼体生长的积极影响。
Brown等 【197 8J观察由于外科注射或取血样等 造成的肌体损伤将会引起叉尾锢和虹蹲血液

中T4的暂时增加.T3变化不明显，标记T4转化为T3也没有明显变化。但是民期的环境剌激通
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常对真骨鱼类的生长和存活不利，引起甲状腺活力的抑制[ S o wer和 S chreck1 982J。氯短可以
引起淡水和 海水鱼类的甲状腺肿 ，如多氯二苯改变了 有些真骨 鱼类鲍对放射性腆的吸收率
[Mayer等1 977 J。各种溶解物质如钙、氮、氟化物以及各种金属如锤、铅、锚等通过削弱甲状腺
对确的清除、吸收和转运功能引起鱼体甲状腺肿。N ath De和 Bhattacharya [1 97 6 J报道Opni尊
cephalus punctatus暴露于酣、硫化物和氨等工业污染物48小时，就会引起甲状腺增生。

5 对仔鱼生长和发育的影响

许多学者研究表明，对仔鱼进行外源甲状腺激素处理能够促进卵黄囊吸收、色素沉着，使
仔鱼游泳能力增强、抗菌能力提高、死亡率降低，如罗非鱼[Lam 1980. Nacario 1983J.条纹披

萨 [B rown等1 988J . 遮目鱼 (Chanos chanos) [Lam 和 S harma1985 J。值得注意的是低剂量的

T.明显促进胸蜡的生长，而高剂量的T.会引起胸鳝的形状 异常以及 脊椎的 异常生长，如出现

脊椎前突和 脊椎侧突，还将引起卵黄囊仔鱼的上皮细胞加厚。

5. 1 骨路肌

蝶类变态高峰时肌肉中的蛋白质如肌钙蛋白和肌球蛋白轻链发生变化，给 变态前的仔鱼
施用甲状腺激素能够诱使肌钙蛋白的提早转变， 硫腺抑制其转变。甲状腺激素对变态过程中肌
球蛋白的DTN B轻链的转变也具有调节作用[Inui等1995 J。

5. 2 鲸的膨胀

条纹狼妒孵化后的两周进行剧烈的形态分化，并伴有高 死亡率。养殖者对于条纹狼萨和其
它 种类的浮游仔鱼的两个方面最 为关心，一是向主动摄食转变，二是组织成功地分化及蝶的膨
胀.这两个过程都发生于仔鱼孵化后的最初两周。甲状腺激素水平的提高可能直接剌激了鲸壁
的分化和腔隙的扩张[Brown等 1988J。嫖膨胀率的提高 有利于早期阶段摄食能力和游泳能力
的加强，从而减少条纹狼萨的自相残杀，提高成活率。

5. 3 血红细胞

牙解变态过程中，飞处理能够促进血红细胞群体 从仔 鱼型向成体型转变 [Miwa和lnui

1991 J .S ullivan等[1 98 7 J报道蛙的血红细胞具有核T3受体，并且在从前血红细胞到成熟血红
细胞的转变过程中，这些受体的数量减少，说明甲状腺激素对鱼类血红细胞的分化及最终成熟
起重要作用。

5.4 胃

甲状腺激素处理后的仔鱼在向主动摄食过渡时，死亡率明显下降，说明鱼体内甲状腺激素
的 水平变化对于鱼体向新的食物摞过搜、形成与之相适应的消化系统特别重要[ Spe cke r

1 988J.Miwa等[1 992J发现牙解变态过程中甲状腺激素促进胃的分化，使提早分泌胃酸，而硫
腺抑制胃的分化。

5. 5 甲状腺激素对外部形态的影响

外源T4处理能显著地增大罗非鱼体高与体长的比以及与整个体表面积的比，但对体重.
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体长的影响不明显，即T4处理的仔鱼与对照相比，背腹轴生长得更快。Webe r等[ 1992J观察到
极 高 剂量的T3(为孵化时的60-220倍〉抑制仔鱼体重的增长，并引起发育异常， 骨路形成异
常.T4和T3对骨路发育的影响可能是直接的，也可能与生长激素共同起作用[Higgs等 1982J。

5. 6 甲状腺激素对变态的影响

T4处理促进了牙解从对称的浮游仔鱼到不对称的底栖幼鱼的变态，使其在个体较小时就

完成了变态的过程，而用硫腺处理的仔鱼变态停滞，产生不变态的大型仔鱼[Inui和 Miwa
1985，Miwa和Inui1987J。牙解的变态依赖于体内的甲状腺激素浓度， 变态前期，T3和1略有
增加，变态高峰时明显增长，高峰过后Ta-T4水平下降[Tanaka等1 995J.

5. 7 甲状腺激素对行为和运动活力的作用

Thie sse n和 S turdivant[1 977J发现， 施用毛给帆蜡花锵(Poecilia lati户inna)的雌体，其总

体活力增强并易与雄鱼结合，这可能是飞作 为一种信息素或者更 有可能是在T4的控制下释放
一种信息因子的结果。Sage[1 968J用飞处理网纹花锵也发现其运动活力增强.T4和T3注入入
海前的大麻哈鱼体内，其游泳运动明显减弱，攻击性下降，且具有向下静移动的趋势[Godin等

1974J。许多大麻哈鱼的仔鱼捆游开始前在谈水中喜欢较低的光强，隐蔽的区域，用T3或T4处
理后则使其倾向于开阔的水域[Iwa ta等1989J。

6 展望

从上述介绍可以看出，环境因子及其它内分泌激素对鱼体中甲状腺撒素的水平产生影响，
而甲状腺激素对鱼类的生长发育极为重要，特别是适量的甲状腺撒素可以促进仔鱼生长发育
的各个环节。虽然外界因子和其它内分泌因子通过影响甲状腺激素水平变动而 造成仔鱼死亡
的直接证据不多，但可预测甲状腺激素可能是外界因子和早期发育的共同作用 造成临界期仔
鱼大量死亡的原因之一，因此作 者认为若找出影响甲状腺激素水平关键性的环境因子和内分
泌激素，阐明临界期大量死亡的内在机理，并对这 些关键性的因子进行调控，将对突破鱼苗培
育过程中临界期的制约有促进作用，对推动海水鱼类养殖业具有积极意义。而仔鱼临界期影响
甲状腺激素披动的外界因子和其它内分泌激素的作用，也许正是日后鱼类早期生活史研究领
域的一个热点。
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