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摘　要：以软体动物中贝壳成分为碳酸钙的长牡蛎（Ｃｒａｓｓｏｓｔｒｅａｇｉｇａｓ）和腕足动物中贝壳成分为磷酸钙的鸭
嘴海豆芽（Ｌｉｎｇｕｌａａｎａｔｉｎａ）为研究对象，借助组织学和透射电镜方法，分别对两个物种外套膜边缘区域和中央
区域的细胞进行超微结构观察，发现长牡蛎和鸭嘴海豆芽外套膜中的细胞类型均包含柱状表皮细胞、电子稠

密粒细胞和电子透明粒细胞，但是两个物种的柱状表皮细胞类型以及分泌细胞的内含物各不相同。长牡蛎柱

状表皮细胞包括３类，主要分布在外套膜边缘区域的Ａ型、主要分布在外套膜中央区域的Ｂ型以及很少存在
的Ｃ型，细胞大小为７～１５μｍ。海豆芽柱状表皮细胞则分为 Ａ’型、Ｂ’型和 Ｃ’型，细胞大小为１０～１５μｍ。
两个物种的分泌细胞都包含电子稠密粒细胞和电子透明粒细胞，海豆芽还包括一类含有板层小体的特殊分

泌细胞。上述结果在一定程度上可以解释两者贝壳组成成分的差异，从而为研究腕足动物和软体动物贝壳的

形成机制和矿化作用提供借鉴。
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　　贝壳是贝类生物最显著的特征，为贝类生物
的内部器官提供保护和支撑，是贝类生物能够在

漫长的进化历程中保持长盛不衰的物理屏障和

防御手段［１２］。碳酸盐钙化矿物质广泛存在于甲

壳类的角质层（Ｐｅｒｉｏｓｔｒａｃｕｍ）［３５］、珊瑚骨架［６］、软

体动物贝壳［７］和海胆骨针［８］等中。然而，前期在

对腕足动物的研究［９１０］中发现，鸭嘴海豆芽

（Ｌｉｎｇｕｌａａｎａｔｉｎａ）的外壳则主要由磷酸钙和胶原
纤维组成，这种特异性磷酸钙质外壳多在脊椎动

物骨骼中存在，目前被认为是和贝类碳酸钙质壳

趋同演化而来。。

外套膜是贝壳形成过程中最为关键的组织，

在壳形成方面起到重要作用［２，１１１３］，已有研

究［１３１８］表明外套膜的不同区域在贝壳形成过程

中可能对应着不同的生物学功能。此外，对于不

同的贝类物种，其外套膜的结构也存在较大的差

异，例如双壳纲物种一般将外套膜划分为边缘膜

区、套膜区和中央膜区３个区域，其中边缘膜区
的３个褶皱各具不同功能，而腹足纲物种的边缘
膜区则仅具有２个褶皱［１１，１９］。除了对外套膜结

构的研究以外，前期关于贝类外套膜超微结构的

研究，同样揭示了外套膜组织中不同的细胞组成

类型也在贝壳形成过程中发挥着不同的生物学

功能，然而目前相关的研究［１４，２０］主要集中在马氏

珠母贝（Ｐｉｎｃｔａｄａｍａｒｔｅｎｓｉ）中。
虽然鸭嘴海豆芽和长牡蛎（Ｃｒａｓｓｏｓｔｒｅａｇｉｇａｓ）

在贝壳成分组成上存在显著差异，但它们的贝壳

形成过程均被证明与外套膜组织密切相关，由外

套膜上的细胞分泌形成［９，１１１２］。此外，基于长牡

蛎和鸭嘴海豆芽基因组的注释结果，研究［１，１２］发

现在两个物种中均有大量负责细胞外基质分泌

的基因在外套膜中特异表达。然而，与碳酸钙质

壳的长牡蛎相比，目前关于鸭嘴海豆芽外套膜及

其细胞类型的研究相对较少，已有研究［２１］只将其
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外套膜结构进行简单地划分为外上皮（Ｏｕｔｅｒ
ｍａｎｔｌｅｅｐｉｔｈｅｌｉｕｍ，ＯＭＥ）和内上皮（Ｉｎｎｅｒｍａｎｔｌｅ
ｅｐｉｔｈｅｌｉｕｍ，ＩＭＥ），而对于其外套膜的结构、具体
细胞类型及功能均不明确。另外，关于外套膜组

织如何介导长牡蛎和鸭嘴海豆芽贝壳成分组成

差异的研究鲜有报道。

软体动物和部分腕足动物中贝壳的矿物质

成分截然不同，软体动物通常以含有碳酸盐钙化

矿物质的形式存在，而在有些腕足动物类群中贝

壳的矿物质成分为磷酸钙。针对趋同演化而来

的碳酸钙质壳和磷酸钙质壳的形成机制尚不明

确的现状，本文选取碳酸钙质壳的代表种长牡蛎

和磷酸钙质壳的代表种鸭嘴海豆芽为研究对象，

借助Ｈ．Ｅ染色和透射电镜观测，对其外套膜的结
构以及细胞类型进行划分，比较长牡蛎和鸭嘴海

豆芽中细胞类型及超微结构的差异，初步探究二

者壳成分产生差异的可能原因。

１　材料与方法

１．１　实验材料的采集
本实验所采用的长牡蛎均购自青岛市南山

水产市场，平均壳长为（１２０±１０）ｍｍ，海豆芽采
集于日照市东港区刘家湾附近海域，平均壳长为

（３０±５）ｍｍ。实验材料采集后，在１０℃海水中
暂养２周，每天投喂２次饵料。然后，选择个体完
整、规格相近、有活力的健康个体作为后续的实

验材料。

１．２　苏木精伊红染色（Ｈ．Ｅ染色）
将３个长牡蛎和３个海豆芽分别用剪刀剪取

外套膜边缘和中央位置的组织，大小约５ｍｍ×５
ｍｍ，每个位置的组织取３个重复，用磷酸缓冲液
清洗后，置于 Ｄｅｖｉｄｓｏｎ’ｓ固定液中保存１２ｈ后，
利用梯度乙醇（８５％、９５％、１００％）进行脱水，二
甲苯透明后进行常规石蜡包埋，使用莱卡切片机

（型号ＲＭ２２３５）对石蜡包埋样品进行切片，厚度
为５μｍ，４２℃烘干后，二甲苯脱蜡处理，然后将
样品利用梯度乙醇（１００％、９５％、８５％、７０％、
５０％）和蒸馏水进行复水。对复水后的样品依次
放入苏木素染料、分化液、伊红染料进行染色，乙

醇梯度脱水后，中性树胶封片。

１．３　透射电子显微镜观察
利用刀片在低温环境下分别切取长牡蛎和

海豆芽外套膜边缘区和中央区各１ｍｍ×１ｍｍ×

１ｍｍ大小的样品，设３个生物学重复，放入２．５％
戊二醛（分析纯）固定液中，４℃过夜保存。固定
好的样品送到青岛大学医学院实验中心进行常

规透射电镜超薄切片制样和染色。切片厚度为

７０～８０ｎｍ，染色剂为铀盐。使用ＪＥＭ１２００ＥＸ透
射电子显微镜对样品进行观察，加速电压为 ８０
ｋＶ。

２　结果与分析

２．１　长牡蛎和海豆芽外套膜表皮细胞的组织学
观察

长牡蛎和海豆芽外套膜结构的研究［９］表明，

长牡蛎外套膜边缘膜区和中央区域的内外表皮

均为单层柱状表皮细胞，表面微绒毛自由发育，

内具分泌细胞，为单细胞腺体［１５］；而海豆芽外套

膜的边缘区域和中央区域的柱状表皮细胞并非

都为单层，边缘区域靠近刚毛附近为多层细胞，

其他位置为单层。在此基础上进行 Ｈ．Ｅ染色实
验，发现在外套膜的不同区域，各类细胞的分布、

形态和数量都会有一定的变化。结果显示在长

牡蛎和海豆芽外套膜边缘区域和中央区域都由

结缔组织、肌纤维、内表皮和外表皮组成（图版Ⅰ
１，２），还分布一些分泌细胞，包括不着色（或略嗜
碱性）颗粒细胞和嗜伊红（酸性）粒细胞（图版Ⅰ
３，４）。
２．２　长牡蛎外套膜边缘区域表皮细胞类型及超
微结构

在组织学观察的基础上，进一步通过透射电

子显微镜观察长牡蛎外套膜边缘和中央区域的

细胞类型和结构（图版Ⅱ），结果显示，长牡蛎外
套膜边缘细胞类型大致分为３种：柱状表皮细胞
（Ｃｏｌｕｍｎａｒｅｐｉｔｈｅｌｉａ，ＣＥ）、电 子 稠 密 粒 细 胞
（Ｅｌｅｃｔｒｏｎｄｅｎｓｅｇｒａｎｕｌｅｓｃｅｌｌ，ＤＧＣ）和电子透明粒
细胞（Ｅｌｅｃｔｒｏｎｔｒａｎｓｐａｒｅｎｔｇｒａｎｕｌｅｓｃｅｌｌ，ＴＧＣ），其
中柱状表皮细胞包括 Ａ、Ｂ、Ｃ３种类型。在外套
膜边缘区域的内外表皮均可见柱状表皮细胞（图

版Ⅱ１），一侧为单层柱状细胞，表面覆盖着微绒
毛（Ｍｉｃｒｏｖｉｌｌｉ，Ｍｖ），少数生有纤毛（Ｃｉｌｉａ，Ｃｉ），见
图版Ⅱ９，以基底膜（Ｂａｓｅｍｅｎｔｍｅｍｂｒａｎｅ，ＢＭ）为
界具有明显的分层，以此分为上皮层和结缔组织

层；另一侧是假复层单层柱状表皮细胞，游离缘

染色较深的带状结构被称为纹状缘（Ｓｔｒｉａｔｅｄ
ｂｏｒｄｅｒ，ＳＢ）。以基底膜为底的多为柱状表皮细胞

４５５
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Ａ型（ＣｏｌｕｍｎａｒｅｐｉｔｈｅｌｉａｔｙｐｅＡ，ＣＥＡ），基底膜以
下普遍为柱状表皮细胞 Ｂ型（Ｃｏｌｕｍｎａｒｅｐｉｔｈｅｌｉａ
ｔｙｐｅＢ，ＣＥＢ）、电子透明粒细胞以及结缔组织细
胞（Ｃｏｎｎｅｃｔｉｖｅｔｉｓｓｕｅｃｅｌｌ）。

在外套膜边缘区域的内外表皮中，观察到的

大量柱状表皮细胞 Ａ型（图版Ⅱ２，３）主要存在
于上皮层，形成单层柱状上皮，细胞长度约为７～
１５μｍ，Ａ型细胞核位于细胞中下部，异染色质和
常染色质分明，多数含有较大核仁，具有较完整

的细胞器，分泌颗粒（Ｓｅｃｒｅｔｏｒｙｇｒａｎｕｌｅｓ，ＳＧ）的电
子密度较低。基底面借基底膜与结缔组织相连，

观察到柱状表皮细胞 Ｂ型（图版Ⅱ２）主要分布

在上皮层与结缔组织层之间的区域，形成单层扁

平上皮，相邻细胞互相嵌合，细胞长度约为８～１２
μｍ，其细胞核位于细胞中上部，大多核仁不明显
但是具有高电子密度的异染色质，有较多透明池

和较大电子稠密粒，细胞器较少。柱状表皮细胞

Ｃ型（ＣｏｌｕｍｎａｒｅｐｉｔｈｅｌｉａｔｙｐｅＣ，ＣＥＣ）在不同区域
少有分布且数量很少（图版Ⅱ４），它们的细胞核
呈固缩状态，胞质中充满各种不同电子密度的小

泡、板层小体（Ｌａｍｅｌｌａｒｂｏｄｉｅｓ，ＬＢ）和残存的线粒
体（图版Ⅱ５），无其他多余细胞器。同时，发现
在单层柱状上皮细胞间分布少量电子透明粒细

胞（图版Ⅱ１０）。

１．长牡蛎外套膜边缘区域（２０×）；２．长牡蛎外套膜中央区域（２０×）；３．海豆芽外套膜边缘区域（１００×）；４．海豆芽外套膜中央区

域（１００×）；虚线标记处为透射电镜取样位置。

１．ＴｈｅｍａｒｇｉｎａｌｒｅｇｉｏｎｏｆｍａｎｔｌｅｏｆＣ．ｇｉｇａｓ（２０×）；２．ＴｈｅｃｅｎｔｒａｌｒｅｇｉｏｎｏｆｔｈｅｍａｎｔｌｅｏｆＣ．ｇｉｇａｓ（２０×）；３．Ｔｈｅｍａｒｇｉｎａｌｒｅｇｉｏｎｏｆ

ｍａｎｔｌｅｏｆＬ．ａｎａｔｉｎａ（１００×）；４．ＣｅｎｔｒａｌｒｅｇｉｏｎｏｆｍａｎｔｌｅｏｆＬ．ａｎａｔｉｎａ（１００×）；ＴｈｅｄｏｔｔｅｄｌｉｎｅｓｍａｒｋｔｈｅｓａｍｐｌｉｎｇｌｏｃａｔｉｏｎｓｏｆＴＥＭ．

图版Ⅰ　长牡蛎和海豆芽外套膜的Ｈ．Ｅ染色
ＰｌａｔｅⅠ　Ｈ．ＥｓｔａｉｎｉｎｇｏｆｔｈｅｍａｎｔｌｅｓｏｆＣ．ｇｉｇａｓａｎｄＬ．ａｎａｔｉｎａ

５５５
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　　除此之外，在细胞基底部会出现膜迷路
（Ｂａｓａｌｍｅｍｂｒａｎｅｉｎｖａｇｉｎａｔｉｏｎ）结构（图版Ⅱ６），
该特殊结构由柱状表皮细胞 Ａ和 Ｂ型的基底膜
内陷折叠而形成。在游离的细胞表面覆盖着大

量微绒毛，并且在微绒毛下侧观察到上皮细胞侧

面的特殊结构：紧密连接（Ｔｉｇｈｔｊｕｎｃｔｉｏｎ，ＴＪ）和黏
合小带（Ｚｏｎｕｌａａｄｈｅｒｅｎｓ，ＺＡ），见图版Ⅱ７，８。

１．长牡蛎外套膜边缘区域全观图（虚线标记为部分放大图的来源）；２．柱状表皮细胞 Ａ型和 Ｂ型；３．柱状表皮细胞 Ａ型；４．柱状

表皮细胞Ｃ型；５．板层小体；６．膜迷路结构（虚线标记）；７．上皮细胞侧面观；８．上皮细胞侧面特殊结构紧密连接和黏合小带（虚

线标记）；９．纤毛放大图；１０．电子透明粒细胞放大图；Ｃｉ．纤毛；ＳＢ．纹状缘；ＢＭ．基底膜；ＴＧ．电子透明粒；Ｍｖ．微绒毛；Ｎ．核仁；

ＬＢ．板层小体；ＺＡ．黏合小带；ＴＪ．紧密连接；ＣＥＡ．柱状表皮细胞Ａ型；ＣＥＢ．柱状表皮细胞Ｂ型；ＣＥＣ．柱状表皮细胞Ｃ型。

１．ＴｈｅｖｉｅｗｏｆｔｈｅｍａｒｇｉｎａｌｒｅｇｉｏｎｏｆｔｈｅｍａｎｔｌｅｏｆＣ．ｇｉｇａｓ（ｔｈｅｄｏｔｔｅｄｌｉｎｅｍａｒｋｓｔｈｅｓｏｕｒｃｅｏｆｔｈｅｐａｒｔｉａｌｌｙｅｎｌａｒｇｅｄｉｍａｇｅ）；２．Ｃｏｌｕｍｎａｒ

ｅｐｉｄｅｒｍａｌｃｅｌｌｓｔｙｐｅＡａｎｄＢ；３．ＣｏｌｕｍｎａｒｅｐｉｄｅｒｍａｌｃｅｌｌｓｔｙｐｅＡ；４．ＣｏｌｕｍｎａｒｅｐｉｄｅｒｍａｌｃｅｌｌｓｔｙｐｅＣ；５．Ｌａｍｅｌｌａｒｂｏｄｉｅｓ；６．Ｍｅｍｂｒａｎｅ

ｌａｂｙｒｉｎｔｈｓｔｒｕｃｔｕｒｅ（ｍａｒｋｅｄｄｏｔｔｅｄｌｉｎｅ）；７．Ｌａｔｅｒａｌｖｉｅｗｏｆｅｐｉｔｈｅｌｉａｌｃｅｌｌｓ；８．Ｓｐｅｃｉａｌｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓｏｎｔｈｅｌａｔｅｒａｌｓｕｒｆａｃｅｏｆｅｐｉｔｈｅｌｉａｌｃｅｌｌｓ

ｔｉｇｈｔｊｕｎｃｔｉｏｎｓａｎｄｚｏｎｕｌａａｄｈｅｓｉｏｎ（ｍａｒｋｅｄｂｙｄｏｔｔｅｄｌｉｎｅ）；９．Ｅｎｌａｒｇｅｄｉｍａｇｅｏｆｃｉｌｉａ；１０．Ｅｎｌａｒｇｅｄｉｍａｇｅｏｆｅｌｅｃｔｒｏｎｔｒａｎｓｐａｒｅｎｔｇｒａｎｕｌｅｓ

ｃｅｌｌ；Ｃｉ．Ｃｉｌｉａ；ＳＢ．Ｓｔｒｉａｔｅｄｂｏｒｄｅｒ；ＢＭ．Ｂａｓｅｍｅｎｔｍｅｍｂｒａｎｅ；ＴＧ．Ｅｌｅｃｔｒｏｎｔｒａｎｓｐａｒｅｎｔｇｒａｎｕｌｅｓ；Ｍｖ．Ｍｉｃｒｏｖｉｌｌｉ；Ｎ．Ｎｕｃｌｅｏｌｕｓ；ＬＢ．

Ｌａｍｅｌｌａｒｂｏｄｉｅｓ；ＺＡ．Ｚｏｎｕｌａａｄｈｅｒｅｎ；ＴＪ．Ｔｉｇｈｔｊｕｎｃｔｉｏｎ；ＣＥＡ．ＣｏｌｕｍｎａｒｅｐｉｔｈｅｌｉａｔｙｐｅＡ；ＣＥＢ．ＣｏｌｕｍｎａｒｅｐｉｔｈｅｌｉａｔｙｐｅＢ；ＣＥＣ．

ＣｏｌｕｍｎａｒｅｐｉｔｈｅｌｉａｔｙｐｅＣ．

图版Ⅱ　长牡蛎外套膜边缘区域的透射电镜结果
ＰｌａｔｅⅡ　ＴｒａｎｓｍｉｓｓｉｏｎｅｌｅｃｔｒｏｎｍｉｃｒｏｓｃｏｐｙｒｅｓｕｌｔｓｏｆｔｈｅｍａｒｇｉｎａｌｒｅｇｉｏｎｏｆｔｈｅｍａｎｔｌｅｏｆＣ．ｇｉｇａｓ

２．３　海豆芽外套膜边缘区域表皮细胞类型
根据透射电镜观察，海豆芽外套膜边缘区域

在靠近接合处具有多层柱状表皮细胞，包含的细

胞类型大致分为４种：柱状表皮细胞、分泌细胞、

电子稠密粒细胞和电子透明粒细胞，其中柱状表

皮细胞包括Ａ’、Ｂ’、Ｃ’等３种类型。
在外套膜边缘区域，由于是横切面，可以看

到明显的分层：刚毛（Ｓｅｔａ，Ｓａ）、肌肉纤维层
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（Ｍｕｓｃｌｅｆｉｂｅｒｌａｙｅｒ，ＭＦＬ）、几丁质层（Ｃｈｉｔｉｎｌａｙｅｒ，
ＣＬ）和分泌细胞层（Ｓｅｃｒｅｔｏｒｙｃｅｌｌｌａｙｅｒ，ＳＣＬ），见
图版Ⅲ１。在肌肉纤维层和几丁质层之间存在的
单层细胞可能是柱状表皮细胞（图版Ⅲ１，２），内
含呈椭圆形的细胞核，长度约为５～７μｍ，无明显
细胞器，细胞长度约为１０～１５μｍ，定义为柱状表
皮细胞Ａ’型。在刚毛附近还观察到一种柱状表
皮细胞（图版Ⅲ３），细胞核内具有电子密度较高
的异染色质，没有明显的核仁，核大小约为５μｍ，

胞质内除含线粒体、内质网和高尔基体等细胞器

还具有较大的透明池，细胞大小约为１０～１２μｍ，
定义为柱状表皮细胞 Ｂ’型。除此之外，还有一
类柱状表皮细胞（图版Ⅲ４，５，６），多层细胞紧密
排列，细胞核为不规则形状，大小约为 １０～１５
μｍ，几乎占据整个细胞，但是细胞内仍含线粒体、
内质网和高尔基体等细胞器；偶尔可以看到纤维

状物质，推断其为某种分泌物质，定义为柱状表

皮细胞Ｃ’型。

１．海豆芽外套膜边缘区域全观图（虚线标记分层）；２．单层柱状表皮细胞放大图；３．刚毛附近柱状表皮细胞放大图；４．多层柱状表

皮细胞；５．柱状表皮细胞放大图；６．柱状表皮细胞和分泌细胞（虚线标记分层）；７．柱状表皮细胞和分泌细胞（虚线标记）；８．分泌

细胞放大图；９．电子稠密粒细胞；１０．电子透明粒细胞；１１．板层小体（虚线标记）；１２．基底膜上的半桥粒（箭头标记处）；ＣＥ．柱状

表皮细胞；ＭＦＬ．肌肉纤维层；ＳＣＬ．分泌细胞层；ＣＬ．几丁质层；Ｓａ．刚毛；Ｎ．核仁；ＴＧ．电子透明粒；ＳＧ．分泌颗粒；ＤＧ．电子稠密

粒；ＬＢ．板层小体；ＢＭ．基底膜。

１．ＴｈｅｖｉｅｗｏｆｔｈｅｍａｒｇｉｎａｌｒｅｇｉｏｎｏｆＬ．ａｎａｔｉｎａ（ｌａｙｅｒｓｍａｒｋｅｄｂｙｄｏｔｔｅｄｌｉｎｅｓ）；２．Ｅｎｌａｒｇｅｄｉａｍｇｅｏｆｓｉｍｐｌｅｃｏｌｕｍｎａｒｅｐｉｄｅｒｍａｌｃｅｌｌｓ；

３．Ｅｎｌａｒｇｅｄｉｍａｇｅｏｆｃｏｌｕｍｎａｒｅｐｉｄｅｒｍａｌｃｅｌｌｓｎｅａｒｓｅｔａ；４．Ｍｕｌｔｉｐｌｅｃｏｌｕｍｎａｒｅｐｉｄｅｒｍａｌｃｅｌｌｓ；５．Ｅｎｌａｒｇｅｄｉｍａｇｅｏｆｃｏｌｕｍｎａｒｅｐｉｄｅｒｍａｌ

ｃｅｌｌｓ；６．Ｃｏｌｕｍｎａｒｅｐｉｄｅｒｍａｌｃｅｌｌｓａｎｄｓｅｃｒｅｔｏｒｙｃｅｌｌｓ（ｌａｙｅｒｓｍａｒｋｅｄｄｏｔｔｅｄｌｉｎｅ）；７．Ｃｏｌｕｍｎａｒｅｐｉｄｅｒｍａｌｃｅｌｌｓａｎｄｓｅｃｒｅｔｏｒｙｃｅｌｌｓ（ｍａｒｋｅｄ

ｂｙｄｏｔｔｅｄｌｉｎｅ）；８．Ｅｎｌａｒｇｅｄｉｍａｇｅｏｆｓｅｃｒｅｔｏｒｙｃｅｌｌｓ；９．Ｅｌｅｃｔｒｏｎｄｅｎｓｅｒｇｒａｎｕｌｅｓｃｅｌｌ；１０．Ｅｌｅｃｔｒｏｎｔｒａｎｓｐａｒｅｎｔｇｒａｎｕｌｅｓｃｅｌｌ；１１．Ｌａｍｅｌｌａｒ

ｂｏｄｉｅｓ（ｍａｒｋｅｄｂｙｄｏｔｔｅｄｌｉｎｅ）；１２．Ｈｅｍｉｄｅｓｍｏｓｏｍｅｓｏｎｂａｓｅｍｅｎｔｍｅｍｂｒａｎｅ（ｍａｒｋｅｄｂｙａｒｒｏｗｓ）；ＣＥ．Ｃｏｌｕｍｎａｒｅｐｉｔｈｅｌｉａ；ＭＦＬ．Ｍｕｓｃｌｅ

ｆｉｂｅｒｌａｙｅｒ；ＳＣＬ．Ｓｅｃｒｅｔｏｒｙｃｅｌｌｌａｙｅｒ；ＣＬ．Ｃｈｉｔｉｎｌａｙｅｒ；Ｓａ．Ｓｅｔａ；Ｎ．Ｎｕｃｌｅｏｌｕｓ；ＴＧ．Ｅｌｅｃｔｒｏｎｔｒａｎｓｐａｒｅｎｔｇｒａｎｕｌｅｓ；ＳＧ．Ｓｅｃｒｅｔｏｒｙ

ｇｒａｎｕｌｅｓ；ＤＧ．Ｅｌｅｃｔｒｏｎｄｅｎｓｅｇｒａｎｕｌｅｓ；ＬＢ．Ｌａｍｅｌｌａｒｂｏｄｉｅｓ；ＢＭ．Ｂａｓｅｍｅｎｔｍｅｍｂｒａｎｅ．

图版Ⅲ　海豆芽外套膜边缘区域的透射电镜结果
ＰｌａｔｅⅢ　ＴｒａｎｓｍｉｓｓｉｏｎｅｌｅｃｔｒｏｎｍｉｃｒｏｓｃｏｐｙｒｅｓｕｌｔｓｏｆｔｈｅｍａｒｇｉｎａｌｒｅｇｉｏｎｏｆｔｈｅｍａｎｔｌｅｏｆＬ．ａｎａｔｉｎａ

　　值得注意的是在海豆芽外套膜中观察到大
量分泌细胞（图版Ⅲ７，８），细胞内含有电子密度
低的泡状分泌颗粒，仿佛充满非透明物质，但未

发现明显细胞核和细胞器，细胞大小不等，长度

为８～３０μｍ，并在其周围发现大量板层小体，该
分泌细胞是一种独特的分泌细胞类型。海豆芽

外套膜中含有电子稠密粒细胞（图版Ⅲ９），细胞
内充满长度均小于 １μｍ的电子稠密颗粒
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（Ｅｌｅｃｔｒｏｎｄｅｎｓｅｇｒａｎｕｌｅｓ，ＤＧ），又被称为致密体，
细胞核长度为３～５μｍ，内含线粒体、粗面内质网
和板层小体等，其他细胞器不明显，细胞大小为

１０～１２μｍ。除此之外，海豆芽外套膜中也含有
电子透明粒细胞（图版Ⅲ１０），细胞内充满１μｍ
左右的电子透明泡（Ｅｌｅｃｔｒｏｎｔｒａｎｓｐａｒｅｎｔｇｒａｎｕｌｅｓ，
ＴＧ），细胞核长度为３～５μｍ，电子密度高，内含
线粒体、粗面内质网和板层小体（图版Ⅲ１１）等，
细胞大小为１２～１５μｍ。在基底膜上，还可以观
察到 细 胞 基 底 面 的 特 殊 结 构，半 桥 粒

（Ｈｅｍｉｄｅｓｍｏｓｏｍｅ，Ｈｍ），见图版Ⅲ１２。
２．４　长牡蛎外套膜中央区域表皮细胞类型

在长牡蛎外套膜中央区域主要观察到电子

稠密粒细胞，电子透明粒细胞和柱状表皮细胞

（图版Ⅳ１，２，３，４），其中柱状表皮细胞 Ｂ型居
多。电子稠密粒细胞和电子透明粒细胞不仅分

布在内外表皮层，还分布在靠近表皮的结缔组织

中（图版Ⅳ１）。电子稠密粒细胞的体积巨大（图
版Ⅳ５，６），约为一般柱状表皮细胞体积的１～３
倍，除在细胞核周围有少量细胞质外，整个细胞

由直径为１～２μｍ的电子稠密粒（分泌颗粒）所
充满，有时可见极少的线粒体和核糖体。电子透

明粒细胞同样体积巨大（图版Ⅳ７），大概是一般
柱状表皮细胞体积的１～３倍，除了含有一个电
子深染的细胞核外，细胞基本上由直径为１．５～
２．０μｍ的电子透明泡（分泌颗粒）所填充，有一
些可以在透明泡之间观察到残存的线粒体，透明

泡其实并不完全透明，其内分布有染色较浅的纤

维状物质。在游离的细胞表面与边缘区域同样

覆盖着大量微绒毛，并且在微绒毛下侧也观察到

上皮细胞侧面的两种特殊结构，紧密连接和黏合

小带（图版Ⅳ８）。
２．５　海豆芽外套膜中央区域表皮细胞类型

海豆芽外套膜中央区域除观察到柱状表皮

细胞、分泌细胞和电子稠密粒细胞，还观察到血

细胞（图版Ⅴ１，２，３，４，５，６，７）。由于海豆芽外
套膜上分布血管，并有一个区域充满血淋巴，因

此在取样组织中观察到游离状态的血细胞，大小

为１２～１８μｍ，形似电子稠密粒细胞，内含大量形
状不规则且电子密度高的颗粒，细胞核大小约为

５μｍ，细胞基质均匀致密。值得注意的是在分泌
细胞周围还发现了大小为１～２μｍ的电子透明
泡（图版Ⅴ６），与已有研究中提到的脂滴（Ｌｉｐｉｄ

ｄｒｏｐｌｅｔｓ，ＬＰ）类似［２１］。在靠近基底膜的位置，除

了观察到与边缘区域同样的特殊结构半桥粒之

外，还发现了黏合连接（Ａｄｈｅｒｅｎｃｅｊｕｎｃｔｉｏｎ，ＡＪ）和
缝隙连接（Ｇａｐｊｕｎｃｔｉｏｎ，ＧＪ）两种特殊结构（图版
Ⅴ８）。

３　讨论

本文通过组织学和透射电镜的方法初步明

确了长牡蛎和海豆芽外套膜边缘区域和中央区

域的细胞类型组成及超微结构特点，发现两个类

群无论是细胞类型还是超微结构均具有不同之

处，这些差异可能为研究腕足动物和软体动物贝

壳的形成机制和矿化作用提供借鉴。

通过比较观察，首先是两者的细胞类型具有

差异。相较于长牡蛎，海豆芽的分层特点较为明

显，在外套膜边缘区域，长牡蛎是单层柱状表皮

细胞，海豆芽是多层柱状表皮细胞，而在外套膜

中央区域，两者均为单层柱状表皮细胞。相较于

其他物种，例如海湾扇贝（Ａｒｇｏｐｅｃｔｅｎｉｒｒａｄｉａｎｓ）、
马氏珠母贝、三角帆蚌（Ｈｙｒｉｏｐｓｉｓｃｕｍｉｎｇｉｉ）、美洲
牡蛎（Ｃｒａｓｓｏｓｔｒｅａｖｉｒｇｉｎｉｃａ）等［１４，１７１８，２２２４］，柱状表

皮细胞多为单层分布，而海豆芽位于外套膜边缘

区域的柱状表皮细胞则是多层分布，与之相似的

是 同 属 腕 足 动 物 的 穿 孔 贝 （Ｍａｇｅｌｌａｎｉａ
ｖｅｎｏｓａ）［２５］。在柱状表皮细胞类型方面，基于超
微结构不同，两物种又分为不同的亚细胞类型。

比如，长牡蛎根据细胞发育时期不同分为 Ａ、Ｂ、Ｃ
３类，分类方式具体参考了之前报道的马氏珠母
贝和大珠母贝［１４，１６］；而海豆芽则是根据细胞分布

位置大概分为３类，存在于肌肉纤维层和几丁质
层之间的Ａ’型、靠近刚毛区域分布的 Ｂ’型以及
接合处多层排列的柱状表皮细胞Ｃ’型。

其次，在分泌细胞超微结构的比较方面，两

个物种均包含电子稠密粒细胞和电子透明粒细

胞，有研究表明电子透明粒细胞一般分为两

类［１６］，一类是电子透明大粒细胞，另一类是电子

透明小粒细胞。由于电子透明小粒细胞体积小，

并且它们只分布于肠道表皮细胞，与贝壳的形成

无关，本文中电子透明粒细胞均指电子透明大粒

细胞。海豆芽中的电子稠密粒细胞和电子透明

粒细胞，无论细胞大小还是内含物和长牡蛎均不

相同，只是类比长牡蛎中两种分泌细胞的特征而

定义的。值得注意的是在海豆芽中还有一类特
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殊的分泌细胞，没有明显细胞核和细胞器，内含

大量类似透明泡的结构和板层小体。表皮内的

板层小体［２６］被认为是位于棘层上部和颗粒层细

胞内椭圆形囊泡或泡管状分泌性细胞器，具有脂

质储存和分泌的功能，可能是某些细胞器变形而

来，之前关于板层小体的报道多来自哺乳动物。

推测含有板层小体的细胞可能是具有分泌功能

的细胞。虽然在长牡蛎中也观察到了板层小体

这一特殊结构，但是在数量上不如海豆芽显著，

主要分布于柱状表皮细胞Ｃ型中。

１．长牡蛎外套膜中央区域全观图（直虚线标记基底膜，圈虚线标记电子稠密粒细胞）；２．柱状表皮细胞Ｂ型（虚线标记电子稠密粒

细胞）；３．柱状表皮细胞Ｂ型放大图（虚线标记单个细胞）；４．柱状表皮细胞Ｂ型放大图；５．电子稠密粒细胞放大图；６．电子稠密

粒细胞；７．电子透明粒细胞；８．上皮细胞侧面特殊结构紧密连接和黏合小带（箭头标记处）；ＢＭ．基底膜；ＴＧ．电子透明粒；ＤＧ．电

子稠密粒；Ｍｖ．微绒毛；Ｎ．核仁；ＺＡ．黏合小带；ＴＪ．紧密连接；ＣＥＢ．柱状表皮细胞Ｂ型。

１．ＴｈｅｖｉｅｗｏｆｔｈｅｍａｒｇｉｎａｌｒｅｇｉｏｎｏｆＣ．ｇｉｇａｓ（ｂａｓｅｍｅｎｔｍｅｍｂｒａｎｅｍａｒｋｅｄｂｙｓｔｒａｉｇｈｔｌｉｎｅ，ｅｌｅｃｔｒｏｎｄｅｎｓｅｇｒａｎｕｌｅｓｃｅｌｌｍａｒｋｅｄｂｙｃｉｒｃｌｅ

ｌｉｎｅｓ）；２．ＣｏｌｕｍｎａｒｅｐｉｄｅｒｍａｌｃｅｌｌｓｔｙｐｅＢ（ｅｌｅｃｔｒｏｎｄｅｎｓｅｇｒａｎｕｌｅｓｃｅｌｌｍａｒｋｅｄｄｏｔｔｅｄｌｉｎｅｓ）；３．Ｅｎｌａｒｇｅｄｉｍａｇｅｏｆｃｏｌｕｍｎａｒｅｐｉｄｅｒｍａｌ

ｃｅｌｌｓｔｙｐｅＢ（ｓｉｍｐｌｅｃｅｌｌｍａｒｋｅｄｂｙｄｏｔｔｅｄｌｉｎｅｓ）；４．ＥｎｌａｒｇｅｄｉｍａｇｅｏｆｃｏｌｕｍｎａｒｅｐｉｄｅｒｍａｌｃｅｌｌｓｔｙｐｅＢ；５．Ｅｎｌａｒｇｅｄｉｍａｇｅｏｆｅｌｅｃｔｒｏｎ

ｄｅｎｓｅｇｒａｎｕｌｅｓｃｅｌｌ；６．Ｅｌｅｃｔｒｏｎｄｅｎｓｅｇｒａｎｕｌｅｓｃｅｌｌ；７．Ｅｌｅｃｔｒｏｎｔｒａｎｓｐａｒｅｎｔｇｒａｎｕｌｅｓｃｅｌｌ；８．Ｓｐｅｃｉａｌｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓｏｎｔｈｅｌａｔｅｒａｌｓｕｒｆａｃｅｏｆ

ｅｐｉｔｈｅｌｉａｌｃｅｌｌｓｔｉｇｈｔｊｕｎｃｔｉｏｎｓａｎｄｚｏｎｕｌａａｄｈｅｓｉｏｎ（ｍａｒｋｅｄｂｙａｒｒｏｗ）；ＢＭ．Ｂａｓｅｍｅｎｔｍｅｍｂｒａｎｅ；ＴＧ．Ｅｌｅｃｔｒｏｎｔｒａｎｓｐａｒｅｎｔｇｒａｎｕｌｅｓ；ＤＧ．

Ｅｌｅｃｔｒｏｎｄｅｎｓｅｇｒａｎｕｌｅｓ；Ｍｖ．Ｍｉｃｒｏｖｉｌｌｉ；Ｎ．Ｎｕｃｌｅｏｌｕｓ；ＺＡ．Ｚｏｎｕｌａａｄｈｅｒｅｎ；ＴＪ．Ｔｉｇｈｔｊｕｎｃｔｉｏｎ；ＣＥＢ．ＣｏｌｕｍｎａｒｅｐｉｔｈｅｌｉａｔｙｐｅＢ．

图版Ⅳ　长牡蛎外套膜中央区域的透射电镜结果
ＰｌａｔｅⅣ　ＴｒａｎｓｍｉｓｓｉｏｎｅｌｅｃｔｒｏｎｍｉｃｒｏｓｃｏｐｙｒｅｓｕｌｔｓｏｆｔｈｅｃｅｎｔｒａｌｒｅｇｉｏｎｏｆｔｈｅｍａｎｔｌｅｏｆＣ．ｇｉｇａｓ
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１．海豆芽外套膜中央区域全观图（虚线标记分泌细胞）；２．柱状表皮细胞；３．分泌细胞放大图；４．血细胞；５．电子稠密粒细胞；

６．分泌细胞及脂滴；７．分泌细胞及板层小体；８．基底膜上的半桥粒（箭头标记处），黏合连接和缝隙连接（虚线标记）；ＣＥ．柱状表

皮细胞；ＣＬ．几丁质层；Ｎ．核仁；ＴＧ．电子透明粒；ＳＧ．分泌颗粒；ＤＧ．电子稠密粒；ＬＢ．板层小体；ＢＭ．基底膜；ＬＰ．脂滴；ＡＪ．黏合

连接；ＧＪ．缝隙连接。

１．ＴｈｅｖｉｅｗｏｆｔｈｅｃｅｎｔｒａｌｒｅｇｉｏｎｏｆｔｈｅｍａｎｔｌｅｏｆＬ．ａｎａｔｉｎｅ（ｄｏｔｔｅｄｌｉｎｅｓｍａｒｋｓｅｃｒｅｔｏｒｙｃｅｌｌｓ）；２．Ｃｏｌｕｍｎａｒｅｐｉｄｅｒｍａｌｃｅｌｌｓ；３．Ｅｎｌａｒｇｅｄ

ｉｍａｇｅｏｆｓｅｃｒｅｔｏｒｙｃｅｌｌｓ；４．Ｂｌｏｏｄｃｅｌｌｓ；５．Ｅｌｅｃｔｒｏｎｄｅｎｓｅｇｒａｎｕｌｅｓｃｅｌｌ；６．Ｓｅｃｒｅｔｏｒｙｃｅｌｌｓａｎｄｌｉｐｉｄｄｒｏｐｌｅｔｓ；７．Ｓｅｃｒｅｔｏｒｙｃｅｌｌｓａｎｄ

ｌａｍｅｌｌａｒｂｏｄｉｅｓ；８．Ｈｅｍｉｄｅｓｍｏｓｏｍｅｓｏｎｔｈｅｂａｓｅｍｅｎｔｍｅｍｂｒａｎｅ（ｍａｒｋｅｄｂｙａｒｒｏｗｓ），ａｄｈｅｒｅｎｃｅｊｕｎｃｔｉｏｎａｎｄｇａｐｊｕｎｃｔｉｏｎ（ｍａｒｋｅｄｂｙ

ｄａｓｈｅｄｌｉｎｅｓ）；ＣＥ．Ｃｏｌｕｍｎａｒｅｐｉｔｈｅｌｉａ；ＣＬ．Ｃｈｉｔｉｎｌａｙｅｒ；Ｎ．Ｎｕｃｌｅｏｌｕｓ；ＴＧ．Ｅｌｅｃｔｒｏｎｔｒａｎｓｐａｒｅｎｔｇｒａｎｕｌｅｓ；ＳＧ．Ｓｅｃｒｅｔｏｒｙｇｒａｎｕｌｅｓ；ＤＧ．

Ｅｌｅｃｔｒｏｎｄｅｎｓｅｇｒａｎｕｌｅｓ；ＬＢ．ｌａｍｅｌｌａｒｂｏｄｉｅｓ；ＢＭ．Ｂａｓｅｍｅｎｔｍｅｍｂｒａｎｅ；ＬＰ．Ｌｉｐｉｄｄｒｏｐｌｅｔｓ；ＡＪ．Ａｄｈｅｒｅｎｃｅｊｕｎｃｔｉｏｎ；ＧＪ．Ｇａｐｊｕｎｃｔｉｏｎ．

图版Ⅴ　海豆芽外套膜中央区域的透射电镜结果
ＰｌａｔｅⅤ　ＴｒａｎｓｍｉｓｓｉｏｎｅｌｅｃｔｒｏｎｍｉｃｒｏｓｃｏｐｙｒｅｓｕｌｔｓｏｆｔｈｅｃｅｎｔｒａｌｒｅｇｉｏｎｏｆｔｈｅｍａｎｔｌｅｏｆＬ．ａｎａｔｉｎａ

　　除此之外，两个物种在外套膜不同位置均具
有物种特异性的特殊结构。比如，表皮细胞的基

底面上基底膜的结构不相同，长牡蛎上具有膜迷

路，该结构被认为可以增加细胞的表面积，从而

提高物质交换效率［１４］，而海豆芽上具有半桥粒这

一特殊结构，并且在半桥粒附近的外上皮细胞通

常具有两个基底质膜［２１，２７］；在表皮细胞的侧面，

长牡蛎发现了紧密连接和黏合小带［１５］，海豆芽中

存在类似结构，分别是缝隙连接和黏合连接［２１］；

在表皮细胞的游离面，长牡蛎中不仅具有微绒毛

还具有纤毛，海豆芽中除此之外还具有刚毛［９］。

再者，根据已有研究，发现长牡蛎和海豆芽

的外套膜具有一个同样的骨膜沟（Ｐｅｒｉｏｓｔｒａｃａｌ
ｇｒｏｏｖｅ）特殊结构，被认为是壳边缘的主要特
征［２，９，２８］，在等边浅蛤（Ｇｏｍｐｈｉｎａｖｅｎｅｒｉｆｏｒｍｉｓ）、美
洲牡蛎和贯穿贝等物种［１５，１７，２１，２７］中均发现该结构

并认为其在壳形成中起重要作用，特别是与角质

层的分泌有关。但骨膜沟在两个物种中的位置

并不相同。长牡蛎的骨膜沟位于外套膜的外褶

和中褶之间，其内部上皮细胞分泌一种物质，形

成角质层［２９］。海豆芽的骨膜沟位于外套膜边缘

区域，靠近刚毛，该区域不断产生新细胞，分泌形

成腕足动物外壳的所有层［２１］。

最后，两个物种外套膜中血细胞的含量并不

相同。有研究［２５］报道参与壳形成的细胞有两个

来源：外上皮细胞和循环血细胞。观察海豆芽外

套膜中央区域的细胞时，由于其封闭的血液循环

系统［３０］，因此发现了血细胞。虽然长牡蛎中没有

发现血细胞，但是有很多研究发现贝类的血细胞

与壳形成有一定相关性［３１］，甚至还发现携带含钙

颗粒物和碳酸钙晶体的血细胞参与贝壳的再

生［３２３３］，此外还有研究［３４］报道牡蛎中的血细胞可

能分泌了部分壳基质蛋白，因此可知血细胞在贝

壳形成中起到重要作用。

综上所述，通过透射电镜的比较观察，对海

豆芽和长牡蛎外套膜中不同细胞的超微结构有
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了一定了解，无论是细胞类型还是细胞结构，都

有异同之处，在一定程度上也许可以解释两者贝

壳组成成分的差异，从而为研究腕足动物和软体

动物贝壳的形成机制和矿化作用提供借鉴。

本文获得中国科学院海洋研究所海洋大数据中心的

支持，谨致谢忱。
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