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摘　要：通过对褐菖
#

发声系统的研究，尤其是发声肌形态、小清蛋白含量和肌纤维超微结构等特征，发现褐

菖
#

发声肌和白色肌肉中小清蛋白分子量均为１０～１４ｋｕ。在白色肌肉肌纤维显微结构中，三联体（一个 Ｔ
小管＋两个肌质网终池）仅处于Ｚ膜，而在发声肌纤维中，三联体不仅在Ｚ膜处，也在Ａ带与Ｉ带交联处。与
白色肌相比，发声肌超微结构中的肌质网更宽，肌膜更发达。在发声肌细胞中，线粒体多且聚集；而白肌细胞

中，线粒体相对少且分散。结果显示：在褐菖
#

发声肌的快速收缩中，小清蛋白可能没有起重要作用，而是发

达的肌膜、三联体和肌质网结构确保了该特殊肌肉快速收缩和放松的发声功能与行为，同时，大量聚集的线粒

体保证其发声肌的持续工作能力。

关键词：褐菖
#

；发声肌；小清蛋白；三联体

中图分类号：Ｓ９１７．４；Ｑ９５９．４　　　文献标志码：Ａ

　　褐菖
#

（Ｓｅｂａｓｔｉｃｕｓｍａｒｍｏｒａｔｕｓ）隶属
#

形目

（Ｓｃｏｒｐａｅｎｉｆｏｒｍｅｓ），
#

科（Ｓｃｏｒｐａｅｎｉｄａｅ），菖
#

属

（Ｓｅｂａｓｔｉｓｃｕｓ），为暖温岩礁性鱼类，定居性强，在遭
遇入侵的敌害或同类时，可通过鱼鳔两侧的发声

肌快速收缩带动鱼鳔振动发出声音进行防

御［１－２］。鱼类的发声肌被认为是一种收缩速度极

快的肌肉，收缩频率可达 １００～２００Ｈｚ［３－４］。发
声肌纤维的结构和生化特性是影响其快速收缩

的重要因素。最近研究表明，对于脉冲型发声鱼

类，在其发声的脉冲间隔内，肌浆内的小清蛋白

通过提高钙离子转运速度，从而保证发声肌的快

速收缩［５］；对于连续型发声鱼类，小清蛋白的促

进作用不太显著，但肌纤维的形态特异性可能是

其快速收缩的基础［５］。褐菖
#

的发声是单个脉

冲发声和连续发声同时存在的混合型发声模

式［１－２］，其发声肌的快速收缩机制仍不清楚。本

文旨在确定褐菖
#

发声肌的分布模式及类型，比

较褐菖
#

发声肌与白色肌肉的小清蛋白含量和

超微结构的差异，以确定褐菖
#

发声肌快速收缩

的机制。同时为
#

形目鱼类的发声模式、发声肌

快速收缩的机制提供基础参考资料。

１　材料与方法

１．１　实验材料
实验用褐菖

#

于２０１３年１０－１２月，购自浙
江省舟山枸杞岛（１２２°４５．７８７′Ｅ，３０°４３．２３５′Ｎ）
渔民渔获物，共 ３０尾健康成体，体长为 １５．３～
１８．１ｃｍ，体质量为５２．７～１０６．４ｇ，运至实验室内
暂养一周。暂养槽规格为 １００ｃｍ×４０ｃｍ×４５
ｃｍ，水温为２０～２４℃，暂养期间投喂活体杂鱼和
人工配合颗粒饲料。４条褐菖

#

用适量三卡因甲

基磺酸盐（ＭＳ２２２）麻醉后杀死，放在冰上解剖，
用于观察褐菖

#

发声肌的形态和位置；２０条褐菖
#

用于蛋白质印迹实验；６条褐菖
#

用２．５％戊
二醛固定，用于透射电镜观察。
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１．２　实验方法
１．２．１　肌肉蛋白提取

将发声肌（４０４～５０２ｍｇ）和躯干白色肌肉
（４６０～６２０ｍｇ）分别置于研钵中，加液氮，把肌肉
研磨成粉末。各取２８０ｍｇ肌肉粉末放入１．５ｍＬ
离心管中，加入１ｍＬ的 ＲＩＰＡ裂解液，用匀浆器
适当搅拌。把含有样品的离心管放入４℃冰箱
中裂解２．５ｈ后，即刻用离心机在４℃、１２０００ｒ／
ｍｉｎ条件下离心 １５ｍｉｎ，取 ０．５ｍＬ上清分装于
１．５ｍＬ离心管中，加入０．５ｍＬ的２×上样缓冲
液，离心管置于９５℃水浴锅中煮１０ｍｉｎ。最后放
入－４０℃冰箱待用。取剩余上清蛋白用 ＢＣＡ蛋
白浓度试剂盒测定蛋白浓度。

１．２．２　ＳＤＳＰＡＧＥ检测
各取发声肌和躯干白色肌肉 １５μＬ样品进

行ＳＤＳ聚丙烯酰胺凝胶（４％～１５％梯度胶）电泳
分离，电压为２４０Ｖ，当溴酚蓝距离分离胶底端１
ｃｍ时停止电泳。取下凝胶进行考马斯亮蓝染色，
最后用蒸馏水脱色观察蛋白条带。

１．２．３　Ｗｅｓｔｅｒｎｂｌｏｔ检测
各取发声肌和躯干白色肌肉 １５μＬ样品进

行ＳＤＳ聚丙烯酰胺凝胶（４％～１５％梯度胶）电泳
分离，电压为２４０Ｖ，当溴酚蓝距离分离胶底端１
ｃｍ时停止电泳。分离的蛋白在２００ｍＡ条件下
转膜７０ｍｉｎ，将目的蛋白转移到 ＰＶＤＦ膜上，用
ＴＢＳＴ洗膜，室温下用新鲜的５％脱脂奶粉封闭２
ｈ，ＴＢＳＴ洗膜后分别加入 ＴＢＳＴ稀释的一抗
［ＭｏｎｏｃｌｏｎａｌＡｎｔｉＰａｒｖａｌｂｕｍｉｎａｎｔｉｂｏｄｙ（１∶３０００）
和ＧＡＰＤＨ（１∶２０００）］４℃过夜；ＴＢＳＴ洗涤 ２０
ｍｉｎ×３次，加入 ＴＢＳＴ稀释的辣根过氧化物酶
（ＨＲＰ）标记的羊抗小鼠二抗（１∶２０００）室温孵育
２ｈ，ＴＢＳＴ洗涤２０ｍｉｎ×３次，化学发光２ｍｉｎ，在
暗室中感光。以 ＧＡＰＤＨ为内参，统计各组蛋白
与ＧＡＰＤＨ吸光度的比值。
１．２．４　统计学分析

实验结果用 Ｘ±ＳＥ表示。应用 ＳＰＳＳ１３．０
进行统计分析，采用单因素方差分析。实验组与

对照组比较采用 ｔ检验，Ｐ＜０．０５为具有显著差
异，Ｐ＜０．０１为具有极显著差异。
１．２．５　透射电镜观察

分别取发声肌和躯干白色肌肉 １ｍｍ×１
ｍｍ，用 ０．１ｍｏｌ／Ｌ的 ＰＢ清洗组织，前固定在 ４
℃、２．５％戊二醛中２ｈ以上。用０．１ｍｏｌ／Ｌ的ＰＢ

漂洗２０ｍｉｎ×２次后固定在１％锇酸中２ｈ。用
ｄｄＨ２Ｏ漂洗２０ｍｉｎ×３次。用３０％、５０％的乙醇
依次脱水，每次 １０ｍｉｎ，然后把组织放在 ４℃、
７０％乙醇＋３％醋酸双氧铀混合液中脱水过夜。
用８０％乙醇脱水１０ｍｉｎ，９５％乙醇脱水１０ｍｉｎ，
１００％乙醇脱水１０ｍｉｎ×３次，环氧丙烷置换１５
ｍｉｎ×２次，环氧丙烷与８１２树脂包埋液［８１２环
氧树脂：４．５ｇ，ＤＤＳＡ（十二烯基琥珀酸酐）：４．５
ｇ，ＤＢＰ（邻笨二甲酸二丁酯）：０．１５ｇ，ＤＭＰ３０（２，
４，６三苯酚）：０．００７５ｍＬ］以１∶１比例浸透组织
２～４ｈ，然后环氧丙烷与８１２树脂包埋液以１∶２
比例浸透组织过夜。用 ８１２树脂包埋液纯浸透
组织６ｈ，然后用８１２树脂包埋液包埋组织，３７℃
烘箱过夜，４５℃烘箱过夜，６５℃烘箱至完全凝
固。切片机（ＬＫＢＶ型，瑞典）切成超薄切片
（６０～８０ｎｍ），铅铀染色后透射电镜（ＰＨＩＬＩＰ，
ＣＭ—１２０）观察并拍照。

２　结果

２．１　褐菖
#

发声肌的形态及分布

雄性和雌性褐菖
#

都有一对外在发声肌，左

右对称地分布在鱼鳔两侧。褐菖
#

发声肌呈细

长状，白色且有光泽，发声肌的前端与鱼颅的翼

耳骨相连，后端与鱼鳔末端相连（图１）。
２．２　小清蛋白检测
２．２．１　ＳＤＳＰＡＧＥ电泳检测

褐菖
#

发声肌肉、白色肌肉的 ＳＤＳＰＡＧＥ电
泳结果见图２。依据之前的研究［４］以及褐菖

#

发

声肌和白色肌肉 Ｗｅｓｔｅｒｎｂｌｏｔ结果，发声肌和白
色肌肉中小清蛋白分子量大小为１１～１４ｋｕ。
２．２．２　Ｗｅｓｔｅｒｎｂｌｏｔ检测

在实验组中，雄性、雌性褐菖
#

发声肌肉中

Ｐａｒｖａｌｂｕｍｉｎ／ＧＡＰＤＨ吸光度比值分别为０．０８７±
０．０４、０．２８８±０．２９（图４）。在对照组中，雄性、雌
性褐菖

#

白色肌肉中 Ｐａｒｖａｌｂｕｍｉｎ／ＧＡＰＤＨ吸光
度比值分别为 １．１２４±０．０８、１．３５４±０．１３（图
４）。实验组与参照组相比发现，雄鱼白色肌肉中
小清蛋白含量显著高于雄鱼发声肌中小清蛋白

含量（Ｐ＜０．０１），雌鱼白色肌肉中小清蛋白含量
显著高于雌鱼发声肌中小清蛋白含量（Ｐ＜
０．０１）。暗示小清蛋白在褐菖

#

发声肌快速收缩

中可能没起到重要作用。

８６３



３期 谢　伟，等：褐菖
#

发声肌中小清蛋白的特性及肌肉纤维的超微结构特性

图１　褐菖
#

及其发声肌和鱼鳔

Ｆｉｇ．１　Ｓｅｂａｓｔｉｃｕｓｍａｒｍｏｒａｔｕｓａｎｄｉｔｓｓｏｎｉｃｍｕｓｃｌｅｓａｎｄｓｗｉｍｂｌａｄｄｅｒ
１．褐菖

#

俯视图；２．褐菖
#

的发声肌和鱼鳔。Ｐｔｏ．翼耳骨；ＳＭ．发声肌；ＳＢ．鱼鳔。

１．ＴｈｅｄｏｒｓａｌｖｉｅｗｏｆＳｅｂａｓｔｉｃｕｓｍａｒｍｏｒａｔｕｓ；２．ＴｈｅｓｏｎｉｃｍｕｓｃｌｅｓａｎｄｓｗｉｍｂｌａｄｄｅｒｏｆＳｅｂａｓｔｉｃｕｓｍａｒｍｏｒａｔｕｓ；Ｐｔｏ．ｐｔｅｒｏｔｉｃｂｏｎｅ；ＳＭ．

ｓｏｎｉｃｍｕｓｃｌｅｓ；ＳＢ．ｓｗｉｍｂｌａｄｄｅｒ．

图２　褐菖
#

发声肌和白色

肌肉的ＳＤＳＰＡＧＥ检测
Ｆｉｇ．２　ＳＤＳＰＡＧＥｏｆＳｅｂａｓｔｉｃｕｓｍａｒｍｏｒａｔｕｓ’ｓ

ｓｏｎｉｃｍｕｓｃｌｅａｎｄｗｈｉｔｅｍｕｓｃｌｅ
Ｍ．ｐｒｏｔｅｉｎｍａｒｋｅｒ；１．雄鱼发声肌；２．雌鱼发声肌；３．雄鱼

白肌；４．雌鱼白肌。

１．ｔｈｅｓｏｎｉｃｍｕｓｃｌｅｓｏｆｍａｌｅｓ；２．ｔｈｅｓｏｎｉｃｍｕｓｃｌｅｓｏｆｆｅｍａｌｅｓ；

３．ｔｈｅｗｈｉｔｅｍｕｓｃｌｅｓｏｆｍａｌｅｓ；４．ｔｈｅｗｈｉｔｅｍｕｓｃｌｅｓｏｆｆｅｍａｌｅｓ．

图３　Ｗｅｓｔｅｒｎｂｌｏｔ检测褐菖
#

发声肌和

白色肌肉中小清蛋白表达的条带

Ｆｉｇ．３　Ｔｈｅｅｘｐｒｅｓｓｉｖｅｂａｎｄｉｎｇｏｆｐａｒｖａｌｂｕｍｉｎｏｆ
Ｓｅｂａｓｔｉｃｕｓｍａｒｍｏｒａｔｕｓ’ｓｓｏｎｉｃｍｕｓｃｌｅｓａｎｄｗｈｉｔｅｍｕｓｃｌｅｓ
１．雄鱼发声肌；２．雌鱼发声肌；３．雄鱼白肌；４．雌鱼白肌。

１．ｔｈｅｓｏｎｉｃｍｕｓｃｌｅｓｏｆｍａｌｅｓ；２．ｔｈｅｓｏｎｉｃｍｕｓｃｌｅｓｏｆｆｅｍａｌｅｓ；

３．ｔｈｅｗｈｉｔｅｍｕｓｃｌｅｓｏｆｍａｌｅｓ；４．ｔｈｅｗｈｉｔｅｍｕｓｃｌｅｓｏｆｆｅｍａｌｅｓ．

图４　小清蛋白／甘油醛３磷酸脱氢酶的比率（ｎ＝４）
Ｆｉｇ．４　ＴｈｅｒａｔｉｏｏｆＰａｒｖａｌｂｕｍｉｎ／ＧＡＰＤＨ（ｎ＝４）
１．雄鱼发声肌；２．雌鱼发声肌；３．雄鱼白肌；４．雌鱼白肌。

１．ｔｈｅｓｏｎｉｃｍｕｓｃｌｅｓｏｆｍａｌｅｓ；２．ｔｈｅｓｏｎｉｃｍｕｓｃｌｅｓｏｆｆｅｍａｌｅｓ；

３．ｔｈｅｗｈｉｔｅｍｕｓｃｌｅｓｏｆｍａｌｅｓ；４．ｔｈｅｗｈｉｔｅｍｕｓｃｌｅｓｏｆｆｅｍａｌｅｓ．

２．３　褐菖
#

发声肌和白色肌肉的超微结构

在褐菖
#

白色肌肉纤维中，三联体（一个 Ｔ
小管 ＋两个肌质网终池）在 Ｚ膜处（图版 －１）。
这在鱼类白色肌肉中是一个普遍现象。在发声肌

肉中，三联体不仅在 Ｚ膜处，也在 Ａ带与 Ｉ带交
联处（图版 －２）。这种情况极其少见，可能有特
殊作用。发声肌中的肌质网比白色肌肉中的肌

质网更宽［发声肌肌质网宽度（３１４．２９±３５．４５）
ｎｍ，白色肌肉肌质网宽度（１４２．８６±２６．４９ｎｍ）］
（图版－１，２）。与褐菖

#

白色肌肉相比，发声肌

的肌膜更加发达（图版－３，４）。在褐菖
#

发声肌

中，线粒体多，并且聚集在一起。在白色肌肉中，

线粒体相对比较少且分散（图版－３，４）。暗示发
声肌的快速收缩有大量能量提供。
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图版　褐菖
#

白色肌肉和发声肌的透射电镜图片

Ｐｌａｔｅ　ＴｈｅＴＥＭ ｍｉｃｒｏｇｒａｐｈｓｉｌｌｕｓｔｒａｔｉｎｇｔｈｅｗｈｉｔｅｍｕｓｃｌｅｆｉｂｅｒｓａｎｄｓｏｎｉｃｍｕｓｃｌｅｆｉｂｅｒｓｉｎＳｅｂａｓｔｉｃｕｓｍａｒｍｏｒａｔｕｓ
１．白色肌肉的横截面（×５００００）；２．发声肌的横截面（×５００００）；３．白色肌肉的纵截面（×５００００）；４．发声肌的纵截面（×５０

０００）；Ｔ：Ｔ小管；ＳＲ：肌质网；Ｚ：Ｚ膜；Ｍ：线粒体。

１．ｔｈｅｈｏｒｉｚｏｎｔａｌｓｅｃｔｉｏｎｏｆｗｈｉｔｅｍｕｓｃｌｅｓ（×５００００）；２．ｔｈｅｈｏｒｉｚｏｎｔａｌｓｅｃｔｉｏｎｏｆｓｏｎｉｃｍｕｓｃｌｅｓ（×５００００）；３．ｔｈｅｃｒｏｓｓｓｅｃｔｉｏｎｏｆｗｈｉｔｅ

ｍｕｓｃｌｅｓ（×５００００）；４．ｔｈｅｃｒｏｓｓｓｅｃｔｉｏｎｏｆｓｏｎｉｃｍｕｓｃｌｅｓ（×５００００）．Ｔ：Ｔｔｕｂｕｌｅ；ＳＲ：ｓａｒｃｏｐｌａｓｍｉｃｒｅｔｉｃｕｌｕｍ；Ｚ：Ｚｌｉｎｅ；Ｍ：

ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａ．

３　讨论

发声肌分为外在性发声肌和内在性发声肌。

外在发声肌起源于鱼鳔外部，邻近或者连接着鱼

鳔，被发现的物种有：潜鱼科、金鳞鱼科和石首鱼

科［６－８］。内在发声肌完全附着在鱼鳔上，被发现

的物种有：毒棘豹蟾鱼（蟾鱼科）和锯鲂
'

（鲂
'

科）［９－１０］。

褐菖
#

的发声是利用发声肌快速收缩带动

鱼鳔振动产生的。发声肌的生化特性和肌纤维

的结构是影响其快速收缩的重要因素。

发声肌的收缩舒张循环是由肌浆内钙离子

浓度改变控制的。小清蛋白作为维持细胞内钙

离子交换的钙结合蛋白，是脊椎动物体内肌浆蛋

白的主要组成部分，在调节细胞内钙离子交换中

起重要作用。在肌肉放松阶段，钙离子在肌质网

中，肌浆内的小清蛋白结合着镁离子；一旦有动

作电位产生，肌质网释放钙离子，肌浆内的钙离

子会先和肌钙蛋白 Ｃ结合，导致肌肉收缩；随着
镁离子的解离，小清蛋白会搬走肌钙蛋白 Ｃ上的
钙离子，导致肌肉处在一种收缩和放松之间的过

渡状态；在放松阶段，小清蛋白解离钙离子，钙离

子通过Ｃａ２＋ＡＴＰ泵回到肌质网中，镁离子结合
小清蛋白［１１］。之前有研究表明小清蛋白含量和

０７３



３期 谢　伟，等：褐菖
#

发声肌中小清蛋白的特性及肌肉纤维的超微结构特性

肌肉放松速度呈正相关［１２］，还有研究表明小清蛋

白有能力使肌肉放松加快［１３］。

有文献报道，毒棘豹蟾鱼（Ｏｐｓａｎｕｓｔａｕ）发声
主频１００Ｈｚ，脉冲周期４００ｍｓ，脉冲间隔５～１５
ｓ［１４］。小清蛋白在毒棘豹蟾鱼发声肌中的含量是
白色肌肉中的３倍，这可能跟发声肌快速收缩有
关［４，１５］。在毒棘豹蟾鱼发声肌收缩舒张过渡阶
段，大量ＡＴＰ水解，释放出能量，驱动肌浆内的钙
离子泵入肌质网腔中储存起来。为了缓解此刻能

量的不足，大量小清蛋白结合了大量钙离子，在

脉冲间隔以０．１ｓ的解离率解离钙离子，肌浆内
所有钙离子耗时３～５ｓ经Ｃａ２＋ＡＴＰ泵回到肌质
网中［４］。褐菖

#

发声包括有间隔脉冲和连续脉

冲［１－２］，间隔脉冲主频１６８Ｈｚ，脉冲周期３０ｍｓ，
脉冲间隔０．０５～０．０８ｓ，发声肌中小清蛋白含量
少于白色肌肉中的含量，但含有大量线粒体。由

于脉冲间隔较短，导致小清蛋白长期处于钙饱和

状态，使其对钙离子的转移没起作用，这时，大量

的线粒体提供了充足的能量使钙离子泵入肌质

网腔。类似的情况，斑光蟾鱼（Ｐｏｒｉｃｈｔｈｙｓｎｏｔａｔｕｓ）
发声主频８０～１００Ｈｚ，能持续发声一个多小时，
没有脉冲间隔［５］。发声肌中小清蛋白的含量少

于白色肌肉中的含量［５］，但是发声肌中含有大量

线粒体。由于没有脉冲间隔，小清蛋白也长期处

于钙饱和状态，使其对钙离子的转移没起作用，

大量的线粒体提供了充足的能量使钙离子泵入

肌质网腔。

另外，小清蛋白是一种进化蛋白，一些亚型

可存在于单一的肌肉细胞中。几种小清蛋白亚

型已经被鉴定存在于鱼的骨骼肌肉中。针潜鱼

（Ｃａｒａｐｕｓａｃｕｓ）发声肌包括３种小清蛋白（ＰＡ）亚
型（ＰＡ１、ＰＡ２、ＰＡ３），白色肌肉包括两种 ＰＡ亚型
（ＰＡ２、ＰＡ３）［１６］。毒棘豹蟾鱼发声肌包括５种ＰＡ
亚型（ＰＡ１、ＰＡ１ａ、ＰＡ２、ＰＡ３、ＰＡ３ａ），白色肌肉包
括３种 ＰＡ亚型（ＰＡ１、ＰＡ２、ＰＡ３）［５］。在斑光蟾
鱼中，发声肌和白色肌肉都包括 ３种 ＰＡ亚型
（ＰＡ１、ＰＡ２、ＰＡ３）［５］。但是，小清蛋白 ＰＡ１在毒
棘豹蟾鱼、斑光蟾鱼、针潜鱼发声肌的含量高于

白色肌肉，暗示小清蛋白ＰＡ１可能在发声肌快速
收缩中起着重要作用［５，１６］。

尽管小清蛋白并不是在所有发声肌收缩中

起主要作用，但不同发声鱼类可能衍生了不同的

机制来适应发声肌快速收缩。对褐菖
#

发声肌

结构超微观察发现４个特点：三联体发达，肌膜
发达，肌质网发达，线粒体多且集中。

三联体（一个 Ｔ小管 ＋两个肌质网终池）的
功能是将肌膜的兴奋经 Ｔ小管和三联体连接传
至肌质网膜，引起钙泵活动，使肌浆网储存的钙

离子迅速释放到肌浆内，为肌肉收缩创造必备条

件。在硬骨鱼白色肌肉中，三联体通常在 Ｚ膜
处［１７］。在毒棘豹蟾鱼发声肌中，三联体在 Ａ带
与Ｉ带交联处，这有助于加快钙离子的扩散与吸
收［１８］，在骨骼肌纤维中，膜表面动作电位沿着 Ｔ
小管向内传播，引起肌质网终池释放钙离子。三

联体位于Ａ带与Ｉ带交联处的每一个肌节包括４
个肌质网终池，三联体位于 Ｚ膜处的每个肌节只
包括４个肌质网终池，在此基础上，三联体位于Ａ
带与Ｉ带交联处的肌节更适合钙离子的快速扩散
和吸收［１９］。在褐菖

#

白色肌肉中，三联体仅仅

在Ｚ膜处。在褐菖
#

发声肌中，三联体不仅在 Ｚ
膜处，也在 Ａ带与 Ｉ带交联处，在脊椎动物肌肉
中，这种适应很特别，很可能有助于钙离子的扩

散，也可能有助于发出各种模式的声音。

与褐菖
#

白色肌肉相比，发声肌的肌膜更加

发达。更有助于动作电位的传播，引起钙离子的

快速释放和吸收。在褐菖
#

白色肌肉中，线粒体

相对较少且分散。褐菖
#

发声肌中，线粒体多，

并且聚集在一起，这种特征保证了充足能量的供

应 ［２０－２２］，允许发声肌比白色肌肉有更好的抗疲

劳能力［１７］，也有助于长时间发声［９］。与褐菖
#

白

色肌肉相比，褐菖
#

发声肌肌质网更加发达，暗

示发声肌能适应快速收缩［２３］和拥有抗疲劳能

力［２４］。发声肌似乎发育出了一全套复杂的系统

来适应快的收缩速度，现在没有足够的信息来说

明这套复杂系统中的一些是物种普遍拥有的还

是某些物种特有的。例如，在硬骨鱼发声肌中，

呈径向分布的纤维和直径小的纤维通常是普遍

的［３，２０－２１，２５］。从代谢角度来看，褐菖
#

发声肌和

斑光蟾鱼发声肌拥有大量线粒体，但是毒棘豹蟾

鱼发声肌没有大量线粒体［２０－２１］。其他研究者发

现，毒棘豹蟾鱼发声肌肉中的肌球蛋白轻链、肌

钙蛋白、肌质网ＡＴＰ酶都经过高度修饰［１５，２３，２６］。

我们的研究显示：在褐菖
#

发声肌的快速收

缩中，小清蛋白可能没有起重要作用，而是发达

的肌膜、三联体和肌质网结构确保了该特殊肌肉

快速收缩和放松的发声功能与行为，同时，大量
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聚集的线粒体保证了其发声肌的持续工作能力。
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３期 谢　伟，等：褐菖
#

发声肌中小清蛋白的特性及肌肉纤维的超微结构特性
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