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模式生物海洋青鳉鱼的视觉结构与功能发育
陈剑明，刘肖岑，徐永健∗

（宁波大学海洋学院，浙江宁波　 ３１５２１１）

　 　 【摘要】 　 目的　 通过对海洋青鳉鱼视觉器官的结构与发育情况进行组织观察，为进一步研究其行为学提供

理论依据，同时也可为研究其他相关物种提供实验方法。 方法　 将组织进行石蜡包埋切片处理，显微观察。 结果

海洋青鳉鱼的视觉器官发育快速，胚胎时期就已分化出眼球的色素层，有明显的眼球区域；刚出膜时，视网膜发育

不完整，未分化出外核层和外网状层；出膜 １ ｄ，视网膜结构分化基本完成；６ ｄ，已有明暗视觉功能；１４ ｄ，观察到明

显的视网膜运动现象；２３ ｄ，视网膜结构发生较大变化，与该阶段海洋青鳉鱼的生活习性转变有密切联系；９ ～ １４ 月

龄，视网膜各层的厚度均有所减小，表明视觉有一定程度退化。 同时，内核层分化明显，感光细胞层的视椎细胞与

视杆细胞呈紧密镶嵌的结构。 结论　 海洋青鳉鱼视觉器官的发育过程阶段性明显，且有较好的光敏感性和视敏度

强的特点。
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　 　 硬骨鱼类的视觉系统较为发达，对摄食、集群

等生命活动有着重要的作用［１］。 其中，眼球是非常

重要的组成器官［１］。 研究鱼类视觉系统的发育和

结构特征，对阐述其在行为学上的机制及对环境适

应性有着重要的意义。
海洋青鳉鱼（Ｏｒｙｚｉａｓ ｍｅｌａｓｔｉｇｍａ），又名黑点青

鳉、印度马达卡（ Ｉｎｄｉａｎ ｍｅｄａｋａ）。 因其有对应的淡

水青鳉鱼的基因组数据［２］，且该鱼具有体型较小、
性别差异明显、世代周期短、产卵率高，鱼卵和幼体

对环境中各类污染物的干预敏感，盐度适应范围广

等特性，目前已被推荐为“一种理想的海洋模式鱼

种” ［３］。 此外，海洋青鳉鱼还具有体色透明易于观

察，行为敏捷的特点，也是一种适合研究行为学的

良好研究对象。 目前针对青鳉鱼视觉器官的形态

结构及生理功能的研究尚未见报道。 本实验对不

同发育阶段的海洋青鳉鱼视觉器官的结构进行组

织学研究并探讨其结构组成与功能发育情况，为行

为学研究提供理论基础。
当前国内外对鱼类视觉器官的研究主要有以下

几个方面：一是鱼类视觉的发育及其与鱼类行为的适

应性，如柴毅［４］研究了中华鲟的视觉器官发育及其对

摄食的影响，结果表明视觉为中华鲟摄食的第一感

觉，对其摄食行为影响不大。 Ｓａｍａｈ 等［５］比较了五种

生活在不同海洋深度的硬骨鱼 Ｓａｒｄｉｎａ ｐｉｌｃｈａｒｄｕｓ，
Ｇｏｂｉｕｓ ｎｉｇｅｒ， Ｍｕｌｌｕｓ ｂａｒｂａｔｕｓ ｂａｒｂａｔｕｓ 和 Ｓｏｌｅａ ｓｏｌｅａ
的视网膜结构差异，发现其视网膜结构与其生活在不

同水层的习性相适应。 二是 Ｆａｔｉｍａ 等［６］研究了视网

膜⁃顶盖系统，认为视网膜⁃顶盖系统已经成为研究中

枢神经系统发育和再生的一个重要的模型；三是视神

经的发育、损伤和恢复也是当前研究较热门的研究课

题。 如 Ｖｅｒａ 等［７］ 研究了不同光照强度引起的节细

胞、视杆细胞等细胞的凋亡和视网膜各层变化。 通过

研究调节鱼的视网膜暴露在光照中发生损伤和再生

的临界阈值和基本机制，可对养殖过程中使用人工照

明的方式进行指导。

１　 材料与方法

１􀆰 １　 材料来源与处理

实验用鱼海洋青鳉鱼来自香港科技大学，经宁

波大学培养繁育的子代作为实验材料，实验材料为

清洁级。 实验地址为宁波大学水产养殖基地（宁波

大学东校区）。 取 ２０１６ 年 ８ 月 １２ 日的海洋青鳉鱼

１ 龄成体产出的同一批受精卵，另一培育缸孵化。
把刚出膜 ２４ ｈ 内的幼体记为 ０ 日龄（０ ｄ），出膜 ０ ～
５ 日龄的幼体每 ２４ ｈ 取样一次，６ ～ ３０ 日龄每 ４８ ～
７２ ｈ 取样一次，３０ 日龄后每 １０ ｄ 取样一次，此外 ６
月龄、９ 月龄及 １４ 月龄个体各取样一次。 每次同一

批次随机取样 １２ － １６ 尾，均分为两组，其中一组进

行暗处理 ２ ｈ 后全部固定；另一组在自然光下，测量

有关参数（全长、眼径等），然后再全部固定。 ３０ ｄ
内幼体（体长 ＜ ２０ ｍｍ），固定整个鱼体，３０ ｄ 后个体

固定整个头部。 组织固定液为 Ｂｏｕｉｎ 氏液，至脱水

前 ２４ ｈ 再转移至 ４％ 多聚甲醛中。 常规石蜡切片，
ＨＥ 染色，显微镜下反复观察，采集图像进行分析。
１􀆰 ２　 测量与计算

１􀆰 ２􀆰 １　 绘制图版

根据显微镜下观察并拍摄到的石蜡切片图像，
绘制青鳉鱼幼体阶段和成体阶段的眼球示意图（见
图 １）。
１􀆰 ２􀆰 ２　 全长、眼径和晶状体直径测量

取待固定的样品鱼置于显微镜下用目微尺测

量其体全长（ ＞ １０ ｍｍ 的个体用游标卡尺测量）。
用 Ｏｌｙｍｐｕｓ ＢＸ５３ 显微镜进行拍照并测量眼球直径

（简称眼径）和晶状体直径（简称晶径）。 每个实验

组均对随机取样的 ４ 条青鳉鱼的各项测量指标进行

测量统计。
１􀆰 ２􀆰 ３　 视网膜各层厚度测量

同时，在显微镜下测量眼球中的膜层的层数及

各层的厚度。 通过有关结果分析判断海洋青鳉鱼

的视敏度和光敏度变化［４］。
１􀆰 ２􀆰 ４　 视网膜运动反应

对比观察海洋青鳉鱼在明暗适应条件下的石

蜡切片进行视网膜运动反应分析［４］。
１􀆰 ３　 数据分析

数据表述为平均数 ± 标准差 （ 􀭰ｘ ± ｓ ），采用

Ｅｘｃｅｌ ２００７ 软件对所得指标进行统计学分析，置信

区间为 ９５％ 。 比较分析不同生长日龄的海洋青鳉

鱼的视觉结构差异。

２　 结果与分析

２􀆰 １　 眼球结构

海洋青鳉鱼的眼球结构与其他硬骨鱼相似，包
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括：角膜（ｃｏｒｎｅａ）、虹膜（ｉｒｉｓ）、脉络膜（ｃｈｏｒｉｏｉｄｅａ）、视
网膜（ｒｅｔｉｎａ）、晶状体（ｌｅｎｓ）、视神经（ｖｉｓｉｏｎ ｎｅｒｖｅ）、银
膜（ ｓｉｌｖｅｒｓｋｉｎ）、结膜 （ ｔｕｎｉｃａ ｃｏｎｊｕｎｃｔｉｖｅ）、环 韧 带

（ｌｉｇａｍｅｎｔｕｍ ａｎｎｕｌａｒｅ）、水状液（ａｑｕｅｏｕｓ ｈｕｍｏｒ）和玻

璃液（ｖｉｔｒｅｏｕｓ ｈｕｍｏｒ）等。 各部分出现先后为：
胚胎期能观察到有明显的色素层，说明在感觉器

官中眼球是最先分化发育的，初始眼球占头部的比例

接近于 １ ／ ２（图 １）。

注： Ｃ． 角膜；Ｉ． 虹膜；ＣＨ． 脉络膜；Ｒ． 视网膜；Ｌ． 晶状体；ＶＮ． 视神经；ＰＥ． 色素上皮层；Ｓ． 银膜；ＴＣ． 膜；ＡＬ． 环韧带；ＳＬ． 悬韧

带；ＡＨ． 水状液；ＶＨ． 玻璃液。

图 １　 青鳉鱼眼球的发育

Ｎｏｔｅ． Ｃ． ｃｏｒｎｅａ； Ｉ． ｉｒｉｓ； ＣＨ． Ｃｈｏｒｉｏｉｄｅａ； Ｒ． ｒｅｔｉｎａ； Ｌ． ｌｅｎｓ； ＶＮ． ｏｐｔｉｃ ｎｅｒｖｅ； ＰＥ． ｐｉｇｍｅｎｔ ｅｐｉｔｈｅｌｉｕｍ； Ｓ． ｓｉｌｖｅｒｓｋｉｎ； ＴＣ．
ｔｕｎｉｃａ ｃｏｎｊｕｎｃｔｉｖｅ； ＡＬ． ｌｉｇａｍｅｎｔｕｍ ａｎｎｕｌａｒｅ； ＳＬ． ｓｕｓｐｅｎｓｏｒｙ ｌｉｇａｍｅｎｔ； ＡＨ． ａｑｕｅｏｕｓ ｈｕｍｏｒ； ＶＨ． ｖｉｔｒｅｏｕｓ ｈｕｍｏｒ．

Ｆｉｇ． １　 Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ ｍｅｄａｋａ ｅｙｅｂａｌｌ ｄｕｒｉｎｇ ｏｎｔｏｇｅｎｙ， ｓｈｏｗｉｎｇ ｔｈｅ ｅｙｅｂａｌｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ
ｍｅｄａｋａ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄａｙｓ ｐｏｓｔ ｈａｔｃｈｉｎｇ （ＤＰＨ）

　 　 ０ ｄ 幼体，出现角膜、视网膜和晶状体，但晶状

体与视网膜间无空隙，且视网膜厚度大于眼球半径

（图 １⁃ｂ）。
１ ｄ 幼体，角膜、晶状体、脉络膜和视网膜等都已

分化完成。 视网膜层厚度接近眼球半径；晶状体呈球

状，由无色透明细胞组成；可见脉络膜的三层结构（银
膜、血管膜和色素膜）；角膜与晶状体间分离，出现水

状液；已分化出环韧带，但尚未出现玻璃液。
３０ ｄ 前，晶状体的大小随眼径一起增长，但晶

径与眼径之比基本保持不变（表 １）。 晶状体与视网

膜间的距离越来越远（图 １），表明晶状体的前后可

调节程度越来越强，即视力不断增强。 视网膜层厚

度基本保持不变，与眼径的比值在不断下降（图 ２）。
与此同时，晶状体两侧的视网膜在慢慢退化。 未观

察到悬韧带（ ｓｕｓｐｅｎｓｏｒ ｌｉｇａｍｅｎｔ）的存在，但环韧带

相当发达。
２􀆰 ２　 视网膜分化

２􀆰 ２􀆰 １　 分层情况

海洋青鳉鱼的视网膜由十层结构组成：色素上

皮层（ＰＥ）、光感受层（ＰＬ）、外界膜（ＯＬＭ）、外核层

（ＯＮＬ）、外网状层（ＯＰＬ）、内核层（ ＩＮＬ）、内网状层

（ＩＰＬ）、神经节细胞层（ＧＣＬ）、神经纤维层（ＮＦＬ）、
内界膜（ＩＬＭ）等（图 ３）。

０ ｄ：视网膜的分化还很不完全，我们可以观察到

Ａ 区无色素层、感光细胞层、外核层、外网状层等，直
接是内核层，同时神经节细胞层占比远大于发育完成

的神经节细胞层，可以推测视网膜最先从内核层和神

经节细胞层开始分化；Ｂ 区可观察到还未开始分化的

细胞；Ｃ 区中刚分化的细胞层界限还不清晰，导致在

神经节细胞层中出现内网状层（图 ３⁃ｂ）。
１ ｄ：色素增多，视细胞层刚开始分化，与外核层

无明显分界，无明显外界膜，外网状层已出现，这三

层共约占视网膜厚度 １ ／ ７，而内核层、内网状层、神
经节细胞层约占 ６ ／ ７；视细胞纤维也已出现分化，但
除外界膜的 ９ 层结构已出现外，其余分化还很不完

全。 视细胞分化基本完成，视锥细胞与视杆细胞均

已出现。 有明显的外界膜，可观察到完整的视网膜

１０ 层结构（图 ３⁃ａ）。

２５１



中国实验动物学报 ２０１８ 年 ４ 月第 ２６ 卷第 ２ 期　 Ａｃｔａ Ｌａｂ Ａｎｉｍ Ｓｃｉ Ｓｉｎ，Ａｐｒｉｌ ２０１８，Ｖｏｌ． ２６ Ｎｏ． ２

表 １　 青鳉鱼不同发育阶段形态数据记录表

Ｔａｂ． １　 Ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｄａｔａ ｏｆ ｔｈｅ ｍｅｄａｋａ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｓｔａｇｅｓ
日龄（ｄ）
Ｄａｙ ｏｌｄ

全长 （ｍｍ）
Ｔｏｔａｌ ｌｅｎｇｔｈ

体长（ｍｍ）
Ｂｏｄｙ ｌｅｎｇｔｈ

眼径（μｍ）
Ｅｙｅ ｄｉａｍｅｔｅｒ

晶状体直径（μｍ）
Ｌｅｎｓ ｄｉａｍｅｔｅｒ

０ ３􀆰 ５５ ± ０􀆰 １８ ３􀆰 ３２ ± ０􀆰 ２７ ２３１􀆰 ８７ ± ６􀆰 ２４ ９７􀆰 ００ ± １３􀆰 ２６
１ ３􀆰 ９１ ± ０􀆰 ０３ ３􀆰 ４４ ± ０􀆰 ０８ ２５０􀆰 ８８ ± ２５􀆰 ０６ １１３􀆰 １３ ± ６􀆰 １５
２ ４􀆰 ３１ ± ０􀆰 １７ ３􀆰 ７０ ± ０􀆰 １４ ２４５􀆰 ７７ ± １０􀆰 ５９ １１５􀆰 ５８ ± ０􀆰 ６５
３ ４􀆰 ４２ ± ０􀆰 １９ ３􀆰 ７４ ± ０􀆰 ０５ ２５９􀆰 ３０ ± ６􀆰 ２２ １１７􀆰 ０５ ± ０􀆰 ２５
４ ４􀆰 ４９ ± ０􀆰 ０５ ３􀆰 ７７ ± ０􀆰 １３ ２８１􀆰 １４ ± １１􀆰 ４１ １１９􀆰 ２５ ± ０􀆰 ２５
５ ４􀆰 ６０ ± ０􀆰 ０８ ３􀆰 ８３ ± ０􀆰 ０６ ３０５􀆰 ４９ ± ６􀆰 ７９ １２６􀆰 ７２ ± ３􀆰 ８１
７ ４􀆰 ８１ ± ０􀆰 ０９ ３􀆰 ９２ ± ０􀆰 １２ ３３１􀆰 ２７ ± ２􀆰 ９１ １３９􀆰 ４３ ± ０􀆰 ５３
９ ５􀆰 ４６ ± ０􀆰 ３１ ４􀆰 ４８ ± ０􀆰 ２４ ３６０􀆰 ７６ ± １􀆰 ３７ １５６􀆰 ０６ ± ２􀆰 ５８

１１ ６􀆰 ３０ ± ０􀆰 ２９ ５􀆰 ５４ ± ０􀆰 ０６ ３９６􀆰 ０２ ± ５􀆰 ３６ １６６􀆰 ３５ ± １􀆰 ０１
１４ ７􀆰 ２２ ± ０􀆰 ２２ ６􀆰 ０５ ± ０􀆰 ０５ ４１４􀆰 ５２ ± ２９􀆰 ３０ １７４􀆰 ４６ ± ２􀆰 ６１
１６ ８􀆰 ０９ ± ０􀆰 ２３ ７􀆰 ３１ ± ０􀆰 ４０ ５６１􀆰 ５２ ± １４􀆰 ７１ ２１２􀆰 ９８ ± １􀆰 ２４
１８ ９􀆰 １７ ± ０􀆰 ２６ ７􀆰 ３８ ± ０􀆰 ２６ ６０５􀆰 ５７ ± ５􀆰 ０６ ２５０􀆰 ２２ ± ２􀆰 ３１
２０ １０􀆰 ４１ ± ０􀆰 １７ ８􀆰 ３５ ± ０􀆰 １２ ６３５􀆰 ６５ ± ７􀆰 ７６ ２７５􀆰 １５ ± ２􀆰 ４４
２３ １０􀆰 ８３ ± ０􀆰 １８ ８􀆰 ３９ ± ０􀆰 １１ ７２１􀆰 ５７ ± ８􀆰 ７０ ２８４􀆰 ６４ ± １３􀆰 ２１
２５ １２􀆰 ５８ ± ０􀆰 １８ ９􀆰 ２８ ± ０􀆰 ６９ ８７５􀆰 ９２ ± ２􀆰 ０６ ４０５􀆰 ６０ ± ６􀆰 ８３
２８ １４􀆰 ３４ ± ０􀆰 ２９ １０􀆰 ９２ ± ０􀆰 ３０ ９４１􀆰 ６４ ± １２􀆰 ６９ ４１９􀆰 ２３ ± ４􀆰 ９０
３０ １５􀆰 ２２ ± １􀆰 ２４ １１􀆰 ３１ ± ０􀆰 ５６ １００８􀆰 ３１ ± ３􀆰 １６ ４２９􀆰 １２ ± ４􀆰 ９０
４０ １８􀆰 ６３ ± １􀆰 ５４ １２􀆰 ７８ ± ０􀆰 ８２ １１５６􀆰 ６４ ± ６􀆰 ３３ ４５７􀆰 ３２ ± ５􀆰 ２４
５０ ２０􀆰 ３３ ± １􀆰 ２３ １４􀆰 ３４ ± ０􀆰 ６２ １２７４􀆰 ３４ ± ５􀆰 ４７ ５０３􀆰 ６６ ± ４􀆰 ５１
６０ ２２􀆰 ０１ ± １􀆰 １１ １６􀆰 ９５ ± １􀆰 ３３ １４４５􀆰 ２９ ± ７􀆰 ８１ ５８０􀆰 ５７ ± ２􀆰 ７０

１８０ ２７􀆰 ２８ ± ０􀆰 ７７ ２２􀆰 １７ ± １􀆰 １５ １９８４􀆰 ２１ ± ８􀆰 ３５ ８０４􀆰 ８１ ± ３􀆰 ４２
２７０ ３５􀆰 ２１ ± １􀆰 ２６ ２８􀆰 ０２ ± ０􀆰 ６８ ２００９􀆰 ２７ ± ５􀆰 ６１ ８３３􀆰 ２４ ± ５􀆰 ２０
４２０　 ３８􀆰 ５８ ± １􀆰 １７　 ３２􀆰 ４８ ± １􀆰 ０５　 ２３７２􀆰 ３３ ± ２４􀆰 ８０ ９１８􀆰 ３５ ± １３􀆰 ４８

图 ２　 青鳉鱼眼球与晶状体的发育

Ｆｉｇ． ２　 Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ ｅｙｅ ａｎｄ ｌｅｎｓ ｏｆ Ｍｅｄａｋａ

　 　 ３０ ｄ 前，视网膜层厚度缓慢增加，但增速远小

于眼径的增速。 整体而言，视网膜与晶状体间的距

离在变远，中间填充了玻璃体，充满玻璃液，用于收

集光线，将光线折射到视网膜上。 视网膜各层的厚

度则发生了各不相同的变化。 至 ２ 月龄以后，视网

膜层的厚度相对于眼径大小，基本上保持了稳定

（图 ３⁃ｋ、３⁃ｌ）（图 ４）。
２􀆰 ２􀆰 ２　 感光细胞层、外核层及外网状层发育

１ ｄ 视网膜的 １０ 层结构发育完成后，至 ６０ ｄ 感

觉细胞层厚度与视网膜层厚度比例基本不变，而
后，该比例略有增长（图 ５）。

外核层主要由视杆细胞的细胞核构成（着色较

深），也有视椎细胞存在（着色较浅）。 视杆细胞的

细胞核排列整齐紧密，呈长柱型；视椎细胞的细胞

核在光适应时插入视杆细胞核中间，在暗适应时会

后移到外界膜外，细胞核呈卵圆型（图 ３）。
在发育过程中，外核层与外网状层都会发生一

些改变来适应外界变化。 从图 ６ 看，外核层在幼体

发育的前 ２ ｄ，占视网膜的比例有大幅度减小，之后

趋于稳定；至 ２３ ｄ 以后至 ６０ ｄ，外核层厚度再次降

低，６０ ｄ 后再次趋于稳定（图 ６）。 外网状层厚度逐

渐增加，至 ６ 月龄个体达到最大。
２􀆰 ２􀆰 ３　 内核层与内网状层发育

海洋青鳉鱼的内核层在刚出生时已分化 １０
层以上细胞，其中前 ３ － ５ 层染色较浅、细胞较

大、呈圆形的为无长突细胞，中间 ３ ～ ５ 层染色较

深（蓝紫色） 、细胞较小、也呈圆形的为双极细胞，
后 １ － ２ 层为水平细胞（图 ３⁃ａ） 。 随着早期发育

完成，青鳉鱼内核层的无长突细胞细胞的细胞层

数减少至 １ ～ ２ 层细胞，双极细胞与水平细胞层

数不变（图 ３⁃ｊ） 。
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注：ＰＥ 色素上皮层；ＰＬ 光感受层；ＯＬＭ 外界膜；ＯＮＬ 外核层；ＯＰＬ 外网状层；ＩＮＬ 内核层；ＩＰＬ 内网状层；ＧＣＬ 神经节细胞层；
ＮＦＬ 神经纤维层；ＩＬＭ 内界膜。

图 ３　 青鳉鱼视网膜的发育及明暗适应的比较（ × ４００）
Ｎｏｔｅ： ＰＥ． ｐｉｇｍｅｎｔ ｅｐｉｔｈｅｌｉａｌ ｌａｙｅｒ； ＰＬ． ｐｈｏｔｏｒｅｃｅｐｔｏｒ ｌａｙｅｒ； ＯＬＭ． ｏｕｔｅｒ ｌｉｍｉｔｉｎｇ ｍｅｍｂｒａｎｅ； ＯＮＬ． ｏｕｔｅｒ ｎｕｃｌｅａｒ ｌａｙｅｒ； ＯＰＬ． ｏｕｔｅｒ
ｐｌｅｘｉｆｏｒｍ ｌａｙｅｒ； ＩＮＬ． ｉｎｎｅｒ ｎｕｃｌｅａｒ ｌａｙｅｒ； ＩＰＬ． ｉｎｎｅｒ ｐｌｅｘｉｆｏｒｍ ｌａｙｅｒ； ＧＣＬ． ｇａｎｇｌｉｏｎ ｃｅｌｌ ｌａｙｅｒ； ＮＦＬ． ｎｅｒｖｅ ｆｉｂｅｒ ｌａｙｅｒ； ＩＬＭ． ｉｎｎｅｒ
ｌｉｍｉｔｉｎｇ ｍｅｍｂｒａｎｅ．

Ｆｉｇ． ３　 Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｉｇｈｔ ａｎｄ ｄａｒｋ ａｄａｐｔｉｏｎ ｏｆ ｒｅｔｉｎａ ｄｕｒｉｎｇ ｍｅｄａｋａ ｏｎｔｏｇｅｎｙ（ × ４００）

图 ４　 青鳉鱼视网膜层发育情况

Ｆｉｇ． ４　 Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ ｒｅｔｉｎａｌ ｌａｙｅｒｓ ｏｆ ｍｅｄａｋａ

图 ５　 青鳉鱼视网膜感光细胞层的发育

Ｆｉｇ． ５　 Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ ｐｈｏｔｏｒｅｃｅｐｔｏｒ ｌａｙｅｒ ｏｆ ｍｅｄａｋａ ｒｅｔｉｎａ

图 ６　 青鳉鱼视网膜外核层和外网状层发育情况

Ｆｉｇ． ６　 Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ ｏｕｔｅｒ ｎｕｃｌｅａｒ ｌａｙｅｒ ａｎｄ ｏｕｔｅｒ
ｐｌｅｘｉｆｏｒｍ ｌａｙｅｒ ｏｆ ｍｅｄａｋａ ｒｅｔｉｎａ

　 　 由于视网膜层随着鱼体的生长而生长，而内核

层和内网状层在早期就最先发育完成，在后期发育

过程中不再发生明显的变化，总体上看，两者占视

网膜层的比例在不断减少（表 ２）。 从图 ６ 看，刚孵

化的青鳉鱼的内核层和内网状层厚度有所下降，４ ｄ
后两者的厚度上下波动；至 １４ ｄ 后，内核层的厚度

缓慢降低（图 ７）。
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表 ２　 青鳉鱼不同发育阶段视网膜各层变化统计表

Ｔａｂ． ２　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｒｅｔｉｎａｌ ｌａｙｅｒｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｓｔａｇｅｓ ｏｆ ｍｅｄａｋａ

日龄（ｄ）
Ｄａｙｓ

视网膜层
（μｍ）
Ｒｅｔｉｎａ
ｌａｙｅｒ

色素层
（μｍ）
Ｐｉｇｍｅｎｔ

ｅｐｉｔｈｅｌｉｕｍ
ｌａｙｅｒ

感光细胞层
（μｍ）

Ｐｈｏｔｏｒｅｃｅｐｔｏｒ
ｌａｙｅｒ

外核层
（μｍ）
Ｏｕｔｅｒ

ｎｕｃｌｅａｒ ｌａｙｅｒ

外网状层
（μｍ）

Ｏｕｔｅｒ ｐｌｅｘｉｆｏｒｍ
ｌａｙｅｒ

内核层
（μｍ）

Ｉｎｎｅｒ ｎｕｃｌｅａｒ
ｌａｙｅｒ

内网状
层（μｍ）

Ｉｎｎｅｒ ｐｌｅｘｉｆｏｒｍ
ｌａｙｅｒ

神经节细胞
层（μｍ）
Ｇａｎｇｌｉｏｎ
ｃｅｌｌ ｌａｙｅｒ

０ １２９􀆰 ３１ ± ８􀆰 ３８ ３􀆰 ９８ ± ２􀆰 ２５ １４􀆰 ７２ ± ０􀆰 ７５ ０ ０ ３６􀆰 ２９ ± ０􀆰 ７０ ２５􀆰 ４７ ± １􀆰 ０２ ３３􀆰 ９８ ± ７􀆰 ３４
１ ９６􀆰 ２０ ± ４􀆰 ３６ ６􀆰 ３１ ± １􀆰 ５３ １５􀆰 ７９ ± ０􀆰 ８０ ８􀆰 １０ ± ０􀆰 ５０ ３􀆰 ７４ ± ０􀆰 ８３ ２１􀆰 ５６ ± １􀆰 ５４ ２１􀆰 ９７ ± ０􀆰 ２５ １２􀆰 ３２ ± １􀆰 ７８
２ ９３􀆰 １６ ± ４􀆰 ４７ ５􀆰 ５２ ± ０􀆰 ３４ １７􀆰 ５６ ± ０􀆰 ０６ ３􀆰 ６７ ± ０􀆰 ０８ ２􀆰 ８４ ± ０􀆰 ６６ ２３􀆰 ４６ ± １􀆰 ３２ ２３􀆰 ４１ ± １􀆰 ２６ １３􀆰 ５６ ± １􀆰 ８０
３ ９１􀆰 ６４ ± ２􀆰 ６４ ６􀆰 ３２ ± ０􀆰 ０４ １９􀆰 ７３ ± １􀆰 １９ ４􀆰 ８４ ± ０􀆰 １０ ２􀆰 ５４ ± ０􀆰 １１ ２２􀆰 ７６ ± １􀆰 ７０ ２１􀆰 ４８ ± ０􀆰 ７５ １２􀆰 ７５ ± ０􀆰 ３４
４ ８６􀆰 ５３ ± １􀆰 １４ ６􀆰 ４８ ± ０􀆰 ３３ ２１􀆰 ９４ ± ０􀆰 ５２ ５􀆰 ８５ ± ０􀆰 １０ ２􀆰 ３３ ± ０􀆰 ０４ １７􀆰 ９９ ± ０􀆰 ８６ １９􀆰 ３０ ± ０􀆰 ７４ １１􀆰 ５４ ± ０􀆰 １２
５ ８８􀆰 １０ ± １􀆰 ２２ ６􀆰 ４６ ± ０􀆰 １３ ２２􀆰 ７３ ± １􀆰 ０５ ５􀆰 ６０ ± ０􀆰 ４４ ２􀆰 ２８ ± ０􀆰 １３ １８􀆰 ９０ ± ０􀆰 ５２ １５􀆰 ３１ ± ０􀆰 ６９ １０􀆰 ５３ ± ０􀆰 ２１
７ ９１􀆰 ４６ ± ３􀆰 １５ ６􀆰 ３８ ± ０􀆰 ０４ １８􀆰 ７５ ± ０􀆰 １１ ５􀆰 ４２ ± ０􀆰 ０５ ２􀆰 ２９ ± ０􀆰 ０２ ２１􀆰 ８９ ± ０􀆰 ９６ １２􀆰 ４９ ± ０􀆰 ３２ ９􀆰 ６９ ± ０􀆰 ９３
９ １０９􀆰 １１ ± １２􀆰 ５ ６􀆰 ２７ ± ０􀆰 ０９ ２２􀆰 ２７ ± １􀆰 ０５ ６􀆰 ３０ ± ０􀆰 ０４ ２􀆰 ４７ ± ０􀆰 １１ ２３􀆰 ２９ ± ０􀆰 ９６ １６􀆰 ２６ ± ０􀆰 ８０ ９􀆰 ４６ ± ０􀆰 ４９
１４ １１６􀆰 ７８ ± ９􀆰 １１ ６􀆰 ８９ ± ０􀆰 １５ ２５􀆰 ３２ ± ２􀆰 ５８ ６􀆰 ６９ ± ０􀆰 ０４ ２􀆰 ９６ ± ０􀆰 ４６ ２５􀆰 ９４ ± ２􀆰 ０２ ２４􀆰 ８０ ± ０􀆰 ８３ １０􀆰 ２０ ± １􀆰 ９１
１６ １１８􀆰 ９８ ± １􀆰 ２２ ６􀆰 ４９ ± ０􀆰 ０８ ３１􀆰 ６７ ± １􀆰 ５８ ６􀆰 ８４ ± ０􀆰 ０１ ３􀆰 ７１ ± ０􀆰 ３８ ２４􀆰 ７４ ± ０􀆰 ５７ ２７􀆰 ２３ ± ０􀆰 ２９ ９􀆰 ２６ ± ０􀆰 ０６
１８ １２１􀆰 ５９ ± ０􀆰 ２８ ６􀆰 ７８ ± ０􀆰 １３ ３７􀆰 ９０ ± ０􀆰 ０３ ９􀆰 １２ ± ０􀆰 ２１ ３􀆰 ８８ ± ０􀆰 １１ ２３􀆰 ６８ ± １􀆰 ６８ ２６􀆰 ３９ ± ２􀆰 ４４ ９􀆰 ５８ ± ０􀆰 ２１
２０ １２４􀆰 ４９ ± １􀆰 ３９ ６􀆰 １０ ± ０􀆰 ０８ ４０􀆰 ４３ ± ７􀆰 ９３ ９􀆰 ９６ ± １􀆰 ０１ ４􀆰 ６２ ± ０􀆰 ６５ ２３􀆰 ２１ ± １􀆰 ６６ ２４􀆰 １３ ± ２􀆰 ９１ １０􀆰 ３３ ± ０􀆰 １８
２３ １２６􀆰 ６５ ± ３􀆰 ２８ ５􀆰 ４４ ± ０􀆰 ０８ ４２􀆰 ２７ ± １０􀆰 ３ ７􀆰 ６４ ± １􀆰 ０３ ４􀆰 １９ ± ０􀆰 ０６ ２１􀆰 ６９ ± ０􀆰 ５２ ２２􀆰 ２９ ± ０􀆰 ４３ １１􀆰 １３ ± １􀆰 ４０
２８ １３４􀆰 ７４ ± １􀆰 ４４ ５􀆰 １４ ± ０􀆰 ３６ ５３􀆰 ２２ ± ０􀆰 ０４ ８􀆰 ５５ ± ０􀆰 ４６ ６􀆰 １５ ± ０􀆰 ９５ ２３􀆰 ５１ ± ４􀆰 ８１ ２２􀆰 １２ ± ０􀆰 ９８ ５􀆰 ００ ± １􀆰 ０９
３０ １３７􀆰 ５４ ± ０􀆰 ８８ ５􀆰 ２５ ± ０􀆰 ３３ ５５􀆰 ７１ ± ０􀆰 ６７ ８􀆰 ２６ ± ０􀆰 １９ ６􀆰 １２ ± ０􀆰 １９ ２３􀆰 ３８ ± １􀆰 １２ ２２􀆰 ２９ ± ０􀆰 ２９ ４􀆰 ９８ ± ０􀆰 ３３
４０ １４５􀆰 ２５ ± ０􀆰 ３７ ５􀆰 １７ ± ０􀆰 ３６ ５６􀆰 ２３ ± ０􀆰 ５４ ７􀆰 ６７ ± ０􀆰 ２２ ５􀆰 ９７ ± ０􀆰 １３ ２１􀆰 ８４ ± ２􀆰 ３４ ２４􀆰 ７７ ± ０􀆰 ４３ ４􀆰 ９２ ± ０􀆰 ４１
５０ １５３􀆰 ６１ ± ０􀆰 ２８ ５􀆰 １１ ± ０􀆰 ２６ ５７􀆰 １１ ± １􀆰 ２７ ７􀆰 １２ ± ０􀆰 １２ ５􀆰 ７３ ± ０􀆰 ２２ ２０􀆰 １６ ± １􀆰 ２１ ２７􀆰 ０６ ± １􀆰 １２ ４􀆰 ８９ ± ０􀆰 ２７
６０ １６１􀆰 ２９ ± １􀆰 ０２ ５􀆰 ０６ ± ０􀆰 ５２ ５７􀆰 ９１ ± ２􀆰 ７４ ６􀆰 ７６ ± １􀆰 ７１ ５􀆰 ２３ ± ０􀆰 ２７ １８􀆰 ３３ ± ０􀆰 ９５ ２９􀆰 ９７ ± １􀆰 ８２ ４􀆰 ８５ ± ０􀆰 ６２

１８０ １７７􀆰 ２１ ± ０􀆰 ４７ ５􀆰 １３ ± ０􀆰 ９０ ８３􀆰 ０４ ± ５􀆰 ５９ １５􀆰 ６ ± ０􀆰 ４８ １０􀆰 ０７ ± ０􀆰 ９ １６􀆰 ８７ ± ０􀆰 ４９ ２９􀆰 ９０ ± １􀆰 ０９ ５􀆰 ３４ ± １􀆰 １２
２７０ ２０８􀆰 ６３ ± ９􀆰 ４９ ５􀆰 ７８ ± ０􀆰 １３ ８２􀆰 ４９ ± ２􀆰 ８８ １５􀆰 ７３ ± ０􀆰 ８ ９􀆰 ０６ ± ０􀆰 １０ １５􀆰 １５ ± ０􀆰 ４７ ２７􀆰 ７０ ± ０􀆰 ５７ ４􀆰 ６５ ± ０􀆰 ６６
４２０ １８２􀆰 １９ ± １０􀆰 ３ ５􀆰 ３４ ± ０􀆰 ４６ ７１􀆰 ８１ ± ３􀆰 ５１ １４􀆰 ９１ ± １􀆰 ０　 ７􀆰 ４８ ± ０􀆰 ４２ １０􀆰 ９９ ± ０􀆰 ７６ ２５􀆰 ４０ ± ０􀆰 ８８ ４􀆰 ６２ ± ０􀆰 ３１

２􀆰 ２􀆰 ４　 神经节细胞层的发育

神经节细胞的细胞核呈圆形，排列较为紧密，
染色也较深，呈蓝紫色（图 ３）。 海洋青鳉鱼初孵 １２
ｈ 时，神经节细胞层的层数不规则，厚的部位多达到

１１ 层，薄的部位仅为 ６ 层（图 ３⁃ａ）；２ ～ ４ ｄ，神经节

细胞层的层数已均等，为 ６ ～ ８ 层；５ ｄ，减少至 ３ 层

（图 ３⁃ｃ）；１５ ｄ，减少至 ２ 层；２８ ｄ，向一层细胞过渡

（图 ３⁃ｇ），６０ ｄ 后，为 １ 层细胞（图 ３⁃ｉ）。 神经节细

胞层的厚度也随其细胞层数减小而下降（图 ８）。
青鳉鱼视网膜视细胞纤维层在靠近视神经部

分细胞层数增加，靠近角膜部分只有一层细胞。
２􀆰 ３　 视网膜运动反应

对比发育过程中对比青鳉鱼发育过程中明适

应与暗适应状态下的视网膜变化（图 ３），可以发现：
无论暗适应还是明适应的条件下，０ 至 ２ ｄ 青鳉

鱼的色素层逐渐增多，均无位移发生（图 ３⁃ａ、３⁃ｂ），
１２ ｈ 内只分化出少量视杆细胞；１ 日龄时视杆细胞

与视椎细胞均出现，至 ２ ｄ 视椎细胞无前移现象，说
明此时仔鱼的视觉很弱。

４ ｄ，暗适应和明适应鱼体的色素层均有相同的

前移现象。 明适应下，视椎细胞存在于视杆细胞

图 ７　 青鳉鱼视网膜内核层和内网状层发育情况

Ｆｉｇ． ７　 Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ ｉｎｎｅｒ ｎｕｃｌｅａｒ ｌａｙｅｒ ａｎｄ ｉｎｎｅｒ
ｐｌｅｘｉｆｏｒｍ ｌａｙｅｒ ｏｆ ｍｅｄａｋａ ｒｅｔｉｎａ

图 ８　 青鳉鱼视网膜神经节细胞层发育情况

Ｆｉｇ． ８　 Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ ｇａｎｇｌｉｏｎ ｃｅｌｌ ｌａｙｅｒ ｏｆ
Ｍｅｄａｋａ ｒｅｔｉｎａ
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间，而暗适应时，视椎细胞与外界膜接触，有微小的

前移现象。 说明有可能已经出现明视觉，而暗视觉

处于形成阶段（图 ３⁃ｃ、３⁃ｄ）。
６ ｄ，明适应的青鳉鱼的色素层前移包裹视杆细

胞（防光散射），视椎细胞也前移，穿过外界膜，进入

外核层区。 而暗适应 ２ ｈ 后的青鳉鱼色素层后移，
回到色素细胞下方，视杆细胞暴露。 因此，推测 ５ ｄ
青鳉鱼已具有明视觉与暗视觉能力（图 ８⁃ｅ、８⁃ｆ）。

１４ ～１５ ｄ，青鳉鱼的视网膜运动现象非常明显，
表明已有很强的明视觉与暗视觉能力（图 ３⁃ｇ、３⁃ｈ）。

３　 讨论

海洋青鳉鱼的视觉器官结构完整、发育迅速。
在胚胎期即可观察到眼球雏形，至 １ 日龄，可以在显

微镜下观察到其眼球前后转动，可以观察到晶状体

在眼球内的转动；此时，海洋青鳉鱼迅速分化出了

角膜、晶状体、视网膜、脉络膜等，其中视网膜包围

着晶状体，晶状体两侧的两部分与虹膜整个内侧相

连为盲区，后面部分与脉络膜的血管膜相连；但感

光细胞发育不完全，也没有水状液和玻璃液收集折

射光线，推测已经存在较弱的视觉。 １ 日龄后，眼球

结构基本完整，盲区的视网膜开始退化，至 ２８ 日龄

盲区的视网膜厚度只有虹膜的 １ ／ ２，６０ 日龄时退化

至 １ ／ ３，９ 月龄时盲区已经完全退化，而晶状体与视

网膜的距离随着眼球增大而不断增大，视觉能力逐

渐增强。 柴毅（２００６ 年） ［４］ 认为中华鲟仔鱼开口饵

料的捕食主要靠视觉器官，随着其他感觉器官的发

育，视觉退化。 而青鳉鱼眼球发育早，且视觉器官

没有退化现象，视觉能力不断增强，可以判断视觉

是其捕食、避害的重要器官。
梁旭方等［８］ 的研究表明光感受系统发达的中

上层鱼类，其内核层发育成典型的 ４ 层水平细胞，且
分化出明显的水平细胞、双极细胞和无长突细胞，
其中水平细胞与双极细胞位于内核层的外侧。 马

爱军等［９］ 研究表明半滑舌鳎的层数少，且水平细

胞、双极细胞和无长突细胞分化不明显是光感受系

统不发达的底栖鱼类的类型，且视网膜的光感受细

胞排列不规则，无镶嵌结构，表明其视敏度与光敏

度均不发达，与其底栖生活和白天不摄食的行为相

适应。 相比之下，海洋青鳉鱼为中上层鱼类［１０］，一
般认为中上层鱼类都有发达的光感受系统［１１］，我们

观察到其内核层分化出明显的水平细胞、双极细胞

和无长突细胞，其中水平细胞与双极细胞位于内核

层的外侧；而底栖鱼类的内核层层数少，且水平细

胞、双极细胞和无长突细胞分化不明显是光感受系

统不发达的底栖鱼类的类型。 本研究也发现：海洋

青鳉鱼的水平细胞、双极细胞和无长突细胞分化很

明显，表明其是中上层鱼类，但其水平细胞最终只

发育成 １ 层。 这一现象与牙鲆的光感觉系统类似，
牙鲆的内核层也分化明显，但水平细胞仅有 １ － ２
层，这与其营底栖生活却白天摄食为主的习性相适

应［１２］。 因此，海洋青鳉鱼和牙鲆的光感受系统发达

水平一致，习性也应相似，这种视觉结构的变化与

其从浮游到底栖的生态迁移及捕食方式的变化相

适应［１３］。
同时，本研究还发现青鳉鱼感光细胞层的单锥

细胞和双锥细胞形成的典型镶嵌结构，表明鱼眼对

运动具有较强的敏感性。 该镶嵌结构表明鱼眼有

较强的视敏度，即对运动具有较强的敏感性［８］，可
以在较弱光场条件下提高对视觉对象的分辨能

力［１４］。 海洋青鳉鱼的视锥细胞，椎体细长，排列规

则，呈典型的镶嵌结构，因此推断这可以增强运动

的敏感性，且光敏感性和视敏度强，这符合海洋青

鳉鱼以白天摄食为主，且运动敏捷，而在暗环境中

几乎不摄食不运动的习性。 早期有研究认为：视觉

对鱼类摄食的影响主要具有寻找和发现，辨认和选

择，摄食时方向和姿势的调整等作用［１５］。 因此，可
以推断海洋青鳉鱼的视觉在其捕食与游泳行为中

具有重要的意义。
此外，生物的视网膜结构特征是与其生活习性

相一致的，如魏开建（１９９６） ［１５］发现鳜鱼视觉结构的

变化与其从浮游到底栖的生态迁移及捕食方式的

变化相适应；江剑平等（２００１） ［１６］也发现虎纹蛙视网

膜结构特征与其生活于田间、山涧等弱光环境和捕

食习性是相适应的。 我们观察发现，海洋青鳉鱼的

视网膜在 １ 日龄已经是 １０ 层结构，至 ５ 日龄出现视

网膜运动，２３ 日龄开始变薄，与晶状体间距离越来

越大，这既有利于调整晶状体的前后位置，便于随

时观察较近和较远距离的物体，同时视网膜上可投

射光的面积也大大增加，表明其视觉功能随着发育

越来越完善。 海洋青鳉鱼发育至第 ５ 天，出现视网

膜运动现象，至 １４ ～ １５ ｄ，视网膜运动现象很明显。
视网膜运动反应是适应明暗环境感光细胞发生的

位置迁移，是视觉能力强弱的表现［１７ － １８］。 表明该时

期，海洋青鳉鱼具有了良好的明视觉与暗视觉的调

节能力。 这就有利于其摄食、游泳、避敌等生命活
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动，这也符合其为中上层鱼类对光线明暗较为敏感

的适应特征［１２ － １４］。 而在视网膜各层的发育过程中，
观察到在 ４ ～ ５ 日龄，１４ ～ １６ 日龄，２３ ～ ２８ 日龄有较

为显著的变化，且视网膜层厚度占眼径比，内核层

和神经节细胞层占视网膜层厚度比等随着发育均

有减小现象。 尤其是 １４ ～ ２８ 日龄，视网膜结构发生

较大变化，而该阶段为海洋青鳉鱼由浮游变为底层

活动的过程，这说明青鳉鱼的视网膜结构的发育与

其生活习性变化相适应。
综上所述，本实验研究海洋青鳉鱼的视觉发育

为下一步研究海洋青鳉鱼的行为学提供了理论依

据。 作为新的模式生物，对海洋青鳉鱼的研究可对

其他物种的研究提供了较好的实验方法，以期获得

更完善、更丰富的实验数据和科学结论。
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［１５］ 　 Ｗｅｉ ＫＪ， Ｚｈａｎｇ ＧＲ， Ｚｈａｎｇ ＨＭ． Ｓｔｕｄｉｅｓ ｏｎ ｔｈｅ ｐｈｏｔｏｔａｃｔｉｃ
ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｍａｎｄａｒｉｎ ｆｉｓｈ （ Ｓｉｎｉｐｅｒｃａ ｃｈｕａｔｓｉ ） ｄｕｒｉｎｇ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｓｔａｇｅｓ ［Ｊ］ ． Ｊ Ｈｕａｚｈｏｎｇ Ａｇｒ Ｕｎｉｖ， ２００１，
２０（２）： １６４ － １６８．

［１６］ 　 Ｊｉａｎｇ ＪＰ， Ｃｈｅｎｇ ＷＬ， Ｙｕ Ｗ， ｅｔ ａｌ． Ｓｔｕｄｉｅｓ ｏｎ ｒｅｔｉｎａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ
ｏｆ Ｒａｎａ Ｒｕｇｕｌｏｓａ ａｎｄ ｉｔｓ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ［ Ｊ］ ． Ｃｈｉｎ Ｊ
Ａｐｐｌ Ｅｎｖｉｒｏｎｍ Ｂｉｏｌ， ２００１， ７（１）： ５１ － ５５．

［１７］ 　 李霞． 水产动物组织胚胎学 ［ Ｍ］． 北京． 中国农业出

版． ２００５．
Ｌｉ Ｘ． Ｈｉｓｔｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｅｍｂｒｙｏｌｏｇｙ ｏｆ Ｆａｒｍｉｎｇ Ａｑｕａｔｉｃ Ａｎｉｍａｌｓ
［Ｍ］． Ｂｅｉｊｉｎｇ： Ｃｈｉｎａ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅ Ｐｒｅｓｓ． ２００５

［１８］ 　 Ｘｉ Ｄ． Ｇｒｏｗｔｈ ｐａｔｔｅｒｎ ａｎｄ ｃａｎｎｉｂａｌｉｓｍ ｉｎ Ｂｌａｃｋ Ｐｏｃｋｆｉｓｈ
（Ｓｅｂａｓｔｅｓ ｓｃｈｌｅｇｅｌｉｉ） ｄｕｒｉｎｇ ｅａｒｌｙ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｓｔａｇｅ ［Ｄ］． Ｔｈｅｓｉｓ
ｆｏｒ Ｍａｓｔｅｒ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅ． Ｏｃｅａｎ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ Ｃｈｉｎａ， ２０１４．

［收稿日期］ 　 ２０１７ － ０９ － １０

７５１


