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软骨鱼类输卵管腺研究进展 
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摘要: 输卵管腺(oviduct gland)是软骨鱼类特有的生殖器官, 由雌性软骨鱼类的输卵管前段发育形成, 

输卵管腺对于软骨鱼类的生殖具有重要意义, 参与了卵壳的合成, 卵胶的分泌, 精子储存等多个重要

生命过程。同时输卵管腺的合成产物中含有一种高度交联的胶原蛋白复合材料, 具有韧性强、抑菌、

抗污、可降解等特点, 是极具开发价值的海洋生物材料。但是目前中国该领域研究基础较为薄弱, 本

文通过对软骨鱼类的生殖方式、输卵管腺的结构、卵壳分泌过程等几部分的研究进展进行阐述, 以期

为软骨鱼类的繁育、新型生物材料的开发提供启发。 
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软骨鱼类作为有颌脊椎动物的重要组成类群[1], 

为研究生物演化过程提供了宝贵的研究材料[2]。与硬

骨鱼类相比, 软骨鱼类性成熟迟, 繁殖力低, 繁殖周

期长 , 寿命长 , 这使得它们在面对剧烈的环境变化

时适应能力较差[3]。另外, 近年来人类生产生活的影

响导致全球近七成海洋鲨类和鳐类生存受到严重威

胁, 部分种群甚至面临灭绝的风险[4]。然而, 中国软

骨鱼类的研究基础仍较薄弱, 目前仅对部分软骨鱼

类资源以及繁殖发育等领域进行了研究[5-13]。输卵管

腺(oviduct gland)作为雌性软骨鱼类特有的生殖器官, 

由输卵管前段发育形成, 参与了卵壳的分泌、受精、

排卵等多个关键生命过程, 对于软骨鱼类的繁殖至

关重要。然而, 目前国内对输卵管腺的研究仍处于起

步阶段。深入研究输卵管腺对于认知海洋生物重要

生命过程和软骨鱼类的繁殖保育具有重要意义。 

软骨鱼类具有多种多样的生殖方式, 但是不同生

殖方式的排卵过程是高度保守的, 发育成熟的卵子从

卵巢中脱离后, 在生殖道中完成受精, 并在生殖道分

泌物(三级卵膜)的包裹下完成进一步的发育。由于胎

生物种的胚胎往往需要与母体建立特殊的营养关系, 

因此, 相较于卵生物种, 多数胎生物种的三级卵膜更

为轻薄。输卵管腺作为雌性软骨鱼类生殖道前端特化

形成的附属生殖器官在此过程当中发挥着重要的功 

能。该腺体通过其内部各区域腺管精准而协调的分泌

形成了软骨鱼类各式各样的三级卵膜。输卵管腺是雌

性软骨鱼类形成三级卵膜的核心器官[14]。由于器官的

组织结构特点和功能的行使是相适应的, 不同物种的

输卵管腺的组织结构往往也会由于其生殖方式不同

产生适应性的特化, 但是腺体的分泌过程又是相对保

守的[15]。本文从软骨鱼类的生殖方式、不同生殖方式

所对应的三级卵膜和输卵管腺结构以及三级卵膜的

形成过程等几个方面进行综述。同时, 对该领域研究

存在的问题和展望进行了探讨, 旨在为软骨鱼类输卵

管腺的相关研究提供参考。 

1  软骨鱼类的生殖方式 

软骨鱼类拥有多样的生殖方式, 主要分为卵生、

胎生两类 [16]。目前约有 40%~43%的软骨鱼类为卵

生 [17-18], 且卵生物种均为卵黄营养型 , 即胚胎发育

过程中需要的营养主要来源于卵黄。而其余的软骨
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鱼类生殖方式为胎生, 其中又可以根据发育过程中

母体是否额外供应营养分为 : 卵黄营养型胎生

(lecithotrophic viviparous) 和 母 源 营 养 型 胎 生

(matrotrophic viviparous)[19-20]。卵黄营养型胎生, 指胚

胎发育过程中所需要的营养主要由卵黄所提供, 母体

没有额外的营养供应。部分学者也称为“卵胎生

(ovoviviparous)” [21]。该类型一般特指卵黄囊胎生

(yolk-sac viviparity), 营卵黄囊胎生的物种会将受精

卵包裹在一种透明的胶状的卵膜中 , 称为蜡鞘

(candle)[22-24]。当胚胎发育到一定阶段后会钻破蜡鞘

进入到母体子宫中, 在子宫中完成进一步的发育直

至产出体外[21]。整个过程中, 卵黄是胚胎的主要营养

来源 ; 母源营养型胎生 , 指在胚胎发育过程中母体

需要额外对胚胎提供营养以保证发育的顺利进行[25], 

根据母体输送养分的形式以及途径又可以将母源营

养型胎生划分为组织营养型(histotrophy)[20, 26-27]、互

噬型(adelphophagy)[28]、卵噬型(oophagy)[29-30]、胎盘

型(placentatrophy)[31-32]。与其他生殖方式不同的是, 

营母源营养型胎生的物种, 早期胚胎发育通常在一

个薄而折叠的卵膜(egg envelope)中进行。 

尽管软骨鱼类的生殖方式不尽相同 , 但是雌性

软骨鱼类的生殖系统结构与功能是相对保守的, 主

要由卵巢、输卵管、输卵管腺、子宫等器官组成[33-36]。

发育成熟的卵子从卵巢中排出, 经由输卵管进入输

卵管腺中, 输卵管腺各部位通过分泌不同的物质对

卵子进行进一步的包裹, 最终进入子宫完成进一步

的发育或暂存一段时间后直接排出体外。同时值得

注意的是, 除了黄点魟(Urobatis jamaicensis)等少部

分软骨鱼类不形成三级卵膜外 [20], 多数软骨鱼类都

会在受精卵外分泌产生三级卵膜以保护胚胎的发育, 

根据形态可大致分为三类[15, 20](图 1): 1)质地坚韧的

卵壳(egg capsule), 以短尾鳐(Raja brachyura)等卵生

软骨鱼类为代表 [37-38]; 2)质地柔软的蜡鞘 (candle), 

以短吻角鲨(Squalus megalops)等卵黄囊胎生型物种

为代表[39]; 3)轻薄透光的卵膜(egg envelope), 以黑吻

真鲨 (Carcharhinus acronotus)等胎盘型胎生鲨鱼为

代表[40-41]。虽然形态各不相同, 但是均是由雌性的输

卵管腺分泌形成的。 

 

图 1  典型软骨鱼类三级卵膜形态结构模式图(部分图片改绘自 Fischer 等人[42]) 

Fig. 1  Structure of the tertiary egg envelope in typical elasmobranch fishes (Some pictures are redrawn from Fischer et al.[42]) 

注: a-e: 卵壳; f: 蜡鞘; g: 卵膜 
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2  三级卵膜的形态结构与成分组成 

软骨鱼类受精卵的结构相似, 受精卵外包裹着

卵胶, 卵胶外有致密的外层。在软骨鱼类输卵管腺所

分泌的卵膜中, 卵生软骨鱼类的卵壳种类最为丰富, 

同时由于胚胎体外发育 , 材料较易获得 , 对此类卵

壳结构的研究也比其他类卵膜更全面。卵生软骨鱼

类卵壳有 10 种[42], 但根据形态可将卵壳分为布袋

型、纺锤型、螺旋型三大类。其中孔鳐(Okamejei 

kenojei)等[34, 37-38]卵生软骨鱼类的卵壳以布袋型为主

(图 1a), 布袋型卵壳整个壳体呈中间鼓的四角布袋

型, 卵壳的两侧有结构致密的龙骨缘支撑整个壳体。

龙骨缘沿壳体长轴方向分别向上下两个方向延伸形

成平行的中空管状结构-角, 同一侧的两个角之间依

靠裙边进行平滑连接, 四个角的顶端各有一个呼吸

裂, 该结构是海水进入卵壳的入口。在龙骨缘的两侧, 

靠近角的基部位置长有附着丝 ,  具有一定的黏性 , 

用于缠绕在物体表面。部分种类的布袋型卵壳表现 

出特殊形态 , 例如斑鳍鲨(Parascyllium variolatum)

的 卵 壳 呈 现 左 右 不 对 称 ( 图 1b)[43], 斑 点 猫 鲨

(Scyliorhinus stellaris)卵壳的角特化形成卷曲附着丝

(图 1c)[44]。螺旋型的卵壳以澳大利亚虎鲨(Heterodo-

ntus portusjacksoni)等卵生鲨鱼为代表(图 1d)[45], 螺

旋型卵壳整个壳体呈梭形, 壳体是由主带和围带构

成, 围带从壳体前段呈螺旋状一直延伸到壳体后端, 

卵壳末端通常长有附着丝[46]。纺锤形卵壳主要以米

氏叶吻银鲛(Callorhinchus milii)等全头亚纲鱼类为

主(图 1e)[47], 此类卵壳分为背腹两面 , 其中背面较

为粗糙, 长有细丝状的毛发, 用于黏附砂石等物质, 

腹面较为光滑, 具有吸附作用。其壳体呈中间粗两边

细的纺锤形 , 壳体两侧的龙骨缘尤为发达 , 沿壳体

的长轴方向向四周延伸形成侧板, 侧边表面可见脊

状隆起。蜡鞘和卵膜的结构较保守, 蜡鞘主要为细长

梭形(图 1f), 形似蜡烛, 在蜡鞘两端有卵胶, 但每个

蜡鞘中的胚胎数目不同物种有所差异 [23, 48-49]; 卵膜

主要呈长桶形(图 1g), 有较多褶皱[20]。 

目前 , 针对于软骨鱼类的二三级卵膜成分已有

较多报道, 各国学者主要通过组织化学染色的方法

对卵胶分泌过程进行观察, 一般认为其主要由多糖、

糖蛋白等物质组成[50-52]。而卵壳(三级卵膜)的主要成

分目前较为明确, 其主要是由高度交联的胶原纤维

所构成 [53]。以小点猫鲨(Scyliorhinus canicula)为例, 

其卵体由约 20 层胶原蛋白薄片(lamellae)构成, 每层

薄片由单层的胶原蛋白带(ribbon)相互堆叠而成, 而

每一条胶原蛋白带又是由若干排列规则的胶原纤维

(collagen fibrils)构成[20]。 

3  输卵管腺的结构 

软骨鱼类的生殖方式复杂多样, 产生的三级卵

膜各不相同, 软骨鱼类的输卵管腺的形态也存在差

异 [15, 54], 但是在组织学结构和功能上是相对保守

的。除花尾燕魟(Gymnura poecilura)部分物种的输

卵管腺不形成明显的分区外 [55], 多数软骨鱼类的输

卵管腺可根据组织学特点分为四个区域(图 2)。靠近

输卵管端为前端 , 靠近子宫端为后端 , 由前至后依

次为: 杆状区(club zone)、乳头状区(papillary zone)、

板状区(baffle zone)和终末区(terminal zone)[15]。四

个区域协调工作, 完成软骨鱼类二三级卵膜的合成

与组装 [56]。 

 

图2  软骨鱼类输卵管腺结构示意图(改绘自Hamlett等人[15]) 

Fig. 2  Schematic drawing of the oviduct gland of elasmo-
branch fishes (redrawn from Hamlett et al.[15]) 

 

3.1  杆状区 

该区位于输卵管腺的最前端 [15], 杆状区的上皮

为柱状上皮, 主要由支持细胞和分泌细胞组成, 杆状

区上皮向管腔呈柱状的隆起, 该区的固有层有大量的

疏松结缔组织和腺管分布。小点猫鲨 (Scyliorhinus 

canicula)的杆状区细胞 PAS 染色呈阳性, 细胞产物

AB 和阿辛蓝染色结果呈阳性[57]。棘背鳐(Raja clavata)

杆状区的分泌物呈现 PAS/AB 染色阳性[58]。镜鳐(Raja 

miraletus)、长吻鳐(Dipturus oxyrinchus)[35]、南极星鲨

(Mustelus antarcticus), 杆状区 PAS/AB 染色结果均呈

现阳性[59]。上述组织化学染色结果表明该区的分泌物

可能为多糖、黏蛋白类物质。 
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3.2  乳头状区 

该区紧靠杆状区, 该区和杆状区参与了卵胶的形

成[20], 上皮和腺管细胞组成与杆状区一致, 但上皮的隆

起程度变小, 其余结构与杆状区基本一致[15, 56-57], 该区

的分泌物可能在卵壳的分泌过程中起润滑作用[20]。 

3.3  板状区 

该区是形成三级卵膜的主要区域, 其上皮向管腔

中隆起(图 3), 形成了特殊的形似汉字“山”的板状褶

皱, 每一个分泌单位由一对挡板(baffle plate)和一个

长板(plateau)构成, 挡板的基部通过分泌管(secretory 

duct)与腺管(gland tubule)相连, 腺管分泌出的分泌

物经由挡板构成的喷丝区(spinneret)后, 通过裂缝进

入长板和挡板构成的横沟(transverse groove)中, 分

泌物经过横沟的挤压定形后 , 排入到管腔 , 相邻的 

横沟之间产生的分泌物相互堆叠在一起形成多层的

板状结构, 最终构成卵壳的主体[15]。该区域的组织学

特征与卵壳的形态相关, 其中横沟的数量会影响到

所合成卵壳的胶原蛋白薄片的层数 [20], 横沟的深度

则会影响到每层胶原蛋白薄片的厚度[15]。卵壳的螺

旋、扭转和延伸等形态学特征, 可能也是腺体中不同

部位腺管结构和分泌差异的结果。同时, 通过组织切

片技术在某些物种的板状区能够观察到雄性精子的

存在[35]。 

 

图 3  软骨鱼类输卵管腺板状区模式图(改绘自 Hamlett 等人[15])  

Fig. 3  Schematic drawing of the baffle zone present in the oviduct gland of elasmobranch fishes (redrawn from Hamlett et al. [15]) 

 

3.4  终末区 

该区的上皮平滑过渡到子宫 , 不再形成褶皱 , 

但固有层有较多的腺管, 根据其中腺泡的类型可大

致分为两类: 浆液性腺管和黏液型腺管。浆液细胞中

含有较多的分泌颗粒 , 而黏液细胞呈现空泡状 , 颗

粒较少, 部分物种终末区只有一种腺管[56]。该区域主

要参与了卵壳表面毛发的生成以及储存雄性精子等

功能[47], 同时该区域特化形成了精子储存结构-储精

小管(sperm storage tubule)用于长期储存雄鱼的精子

以减少受精过程中对雄性的依赖[60-64]。 

4  三级卵膜的形成过程 

目前相较于胎生软骨鱼类的蜡鞘和卵膜 , 卵生

软骨鱼类的卵壳研究更为全面, 卵壳的分泌过程可

大 致 分 为 胞 内 和 胞 外 两 个 阶 段 。 以 小 点 猫 鲨

(Scyliorhinus canicula)的卵壳为例, 卵壳壁中最厚的

一层(L2)主要由有序胶原纤维组成。这种胶原蛋白从

内质网到分泌颗粒的过程中, 经历了分子排列变化

而逐步有序。在细胞内, 胶原蛋白在内质网中呈各向

同性, 但进入高尔基体后变为近晶 A 相或层状相。

随着分泌颗粒的成熟, 蛋白会从胶束相和近晶相逐

渐过渡到胆甾相, 最终形成六方柱状排列的胶原蛋

白。但在胞外分泌时, 胶原迅速变回近晶 A 相或层

状相 , 并在经过腺管时 , 再次转变并组装成用于形

成卵壳的最终有序纤维形式[20, 65-66]。 

在胞外 , 由于每一根腺管末端开口于由挡板构

成的喷丝区结构 [15], 两个挡板之间存在一个狭长倾

斜的缝隙用于分泌材料的释放和定型, 裂缝大小约

为 150 nm×10 nm~425 nm×10 nm[67]。分泌材料通

过胞吐进入腺管后, 在分泌作用的推动以及纤毛的

摆动下 , 经过裂缝 , 形成宽度厚度一致的胶原蛋白

带[15, 20]。同时由于喷丝区结构以瓦片样形式横向地
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在每个横沟的底部排列成一排, 每条胶原蛋白带相

互粘连, 形成了多层板状结构 [20, 67], 最终胶原蛋白

板从横沟中流出进入到输卵管腺腔参与卵壳的组

装。胞外的分泌过程可概括为图 4。此外, 腺管还会

继续分泌部分具有特定结构的胶原蛋白对卵壳进一

步修饰, 形成毛发等结构[20, 47]。卵生软骨鱼类刚分泌

的卵壳颜色较浅, 质地柔软, 通常会在子宫中暂存一

段时间, 对卵壳进行硬化以及着色后才排出体外[20]。 

 

图 4  软骨鱼类卵壳分泌过程模式图 

Fig. 4  Schematic drawing of the egg capsule secretion process in cartilaginous fishes 

 

5  问题与展望 

输卵管腺是软骨鱼类的特有的生殖器官 , 部分

学者也称之为缠卵腺(nidamental gland)[68-69]、卵壳腺

(shell gland)[51], 但是考虑到软骨鱼类产生的三级卵

膜具有多样性, 因此使用“输卵管腺(oviduct gland)”

一词可能更为准确。 

虽然软骨鱼类产生的三级卵膜(卵壳、蜡鞘、卵

膜)形态结构各不相同, 但是产生卵膜的过程是相对

保守的 , 它需要输卵管腺各个区域精确而协调地配

合。输卵管腺的分泌过程可能接受雌激素的调控[70], 

但是似乎并没有接收来自卵子的相关信号, 因为在饲

养过程中经常出现“无黄卵”的现象, 既所产的卵只

含有卵壳和卵胶, 不含有卵黄[71], 但针对该现象的原

因尚未有系统的研究。同时由于软骨鱼类实验材料的

特殊性, 目前输卵管腺的大部分研究主要集中于输卵

管腺的组织学、形态学以及内分泌等问题的探讨[72-73], 

针对卵膜的分泌与组装过程研究相对较少, 卵壳的显

微结构可能与细胞作用等因素有关[20, 74-75], 但造成卵

壳形态差异的遗传基础和分子机理, 目前仍存在诸多

未知。未来, 结合多组学手段解析软骨鱼类的卵壳分

泌过程, 有望为理解这一生命进程提供更多证据。 

值得注意的是, 卵生软骨鱼类的生殖方式与鸟类

有很多相似之处, 首先两者的生殖系统结构是相似的, 

都是由卵巢、输卵管、子宫等几部分构成[76]。发育成

熟的卵子从卵巢中排出, 然后在输卵管中完成受精, 

最后在输卵管分泌物的包裹下排出体外, 不同的是鸟

类的蛋壳是高度钙化的, 而软骨鱼类的主要是由胶原

蛋白构成的, 质地较为柔韧。此外, 软骨鱼类卵壳合

成时间略早于排卵, 当卵壳合成约 2/3 时[34], 卵子才

进入到卵壳中, 然后输卵管腺完成剩余部分的密封工

作后, 将受精卵排入子宫中; 而鸟类的卵壳合成过程

是连续的、包裹式的, 卵子进入输卵管后, 形成蛋黄

膜、系带蛋清和蛋壳膜等结构, 并伴随有机物沉积; 

然后蛋壳腺分泌钙质、色素等物质, 经过矿化后, 最

终形成蛋壳[77-78]。除此之外, 软骨鱼类和鸟类雌性生

殖系统都具有储存精子的功能, 且在受精过程中二者

都存在多精入卵的现象[14, 79]。其中软骨鱼类的精子主

要储存于输卵管腺的终末区和挡板区, 受精过程发生

在输卵管腺中 [69], 鸟类的精子主要储存在子宫和阴

道交界处的储精小管里, 受精发生在生殖道的漏斗部, 

在此过程中, 孕激素、TGF-β 和 HSP70 等多种物质参

与了鸟类精子的储存和释放[76]。而软骨鱼类的体内受

精过程还有待进一步研究。 
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软骨鱼类复杂多样的卵壳以及其独特的分泌过

程 , 是软骨鱼类繁殖生物学的重要研究内容 , 对卵

壳分泌现象的深入研究, 有望为新型生物医学材料

的开发以及理解海洋生命的演化提供全新的思路 , 

是一个极具应用价值的研究方向, 同时也是一个涉

及生物学、化学、材料学等多领域的交叉学科。但

受限于软骨鱼类的生物学特性以及种群资源现状 , 

目前输卵管腺的相关研究缺乏较为深入的机制机理

水平的探索。了解软骨鱼类的资源现状和繁殖规律, 

针对不同物种的繁殖特点以及种质资源状况制定相

应的人工繁殖保育措施并开发出软骨鱼类生物资源

利用技术是未来软骨鱼类研究的重要课题之一。 
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Abstract: The oviduct gland is an important reproductive organ unique to cartilaginous fishes, which develops from 

the anterior part of the oviduct. The oviduct gland participates in crucial life processes, such as the synthesis of the 

egg capsule, secretion of the egg jelly, and the storage of sperm. Secretions from the oviduct gland contain a highly 

crosslinked collagenous composite marine biological material that is extremely tough and possesses antibacterial, 

antifouling, and degradable properties. However, studies on the oviduct glands of cartilaginous fishes are relatively 

limited in China. Herein, we review several areas of interest concerning the oviduct glands of cartilaginous fishes, 

such as reproductive strategies, the structure of the oviduct gland, and the secretion processes. Further, we summa-

rize the current challenges in oviduct gland research, such as sperm storage and oviduct gland secretion, that high-

light areas for future investigation. We also hope this review provides a reference for future studies on cartilaginous 

fishes. 
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