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外激素 ���
�

�
� �  �是指动物释放于体外的

,

能引起同种另一个体产生一种或多种特

异性反应的化学物质
。

外激素在动物个体间的化学通讯中起着非常重要的作用
,

国内外

学 者 对外激素 的研 究 多 集 中 在 昆虫 和 哺 乳 动物
。

近 年来
,

对鱼 类 性 外 激素 ����

��� ��  �
�� �的研究受到越来越多的重视

,

一方面
,

性外激素在 吸引异性
。

诱导排卵
、

产生

生殖行为和实现生殖同步化等方面都起着十分重要的作用 �� 一��
。

另一方面
,

对一些有重要

经济价值的种来说
,

性外激素可能成为一种有用的养殖和管理工具
,

用于养殖鱼类生殖过

程的控制 �� 
。

更为重要的是
,

在硬骨鱼类
,

性外激素几乎都是性激素及其代谢产物
,

性激素

及其代谢产物除作为 内部的化学信号作用于身体的靶器官外
,

还释放到水中作为外部的

化学信号
,

对释放者本身和同种的其他个体的生理和行为起作用
。

即
,

性激素起到激素和

外激素两种作用
。

性激素还可能改变 嗅觉受体对性外激素的反应性
,

从而反馈调节性激

素的水平
。

这从根本上对传统的
“

激素系统
”

概念提出了挑战��,
� �

。

作者综述了近年来鱼类

性外激素的研究进展
,

并对该领域未来的发展方向进行了展望
。

鱼类性外激素的来源和释放途径

生殖器官及其附属结构
、

皮肤
、

粘液
、

斯氏小体
、

肾间组织
、

肝和脑都可能是鱼类性外
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激素的源泉和传递 者 �� 
。

研究 已 经证实
�

在两种暇 虎鱼 �� �� ��� � �� � 
�

���
� �和 �� �� ���

�� �� �
� ,

虹蹲 �撇��
� � � ����

� � ��
,

金鱼 ���
� � ���� �  � � � �� � �

,

非洲贴鱼 ��� 
� �� � � � ��� �� � �

�和

斑 马鱼 �价
� �
�� 由

� �� �  � �。�的精巢 �,
’

� �
,

非 洲贴鱼 的贮精囊 �,
,

’�
,

非 洲贴鱼
、

金鱼 和宽帆

��� �� ���
。 �� �� �’��

。
�的卵巢都能合成性外激素��,

‘�� ”〕
。

通过对性外激素合成和代谢过程中

起重要作用的酶
,

如类固醇脱氢酶 �� � 一� �� 和 � �一� � � �和尿昔二磷酸脱氢酶 �� �  � � �

等的免疫组化定位研究发现
,

性外激素主要是在排卵后的颗粒细胞
、

精巢和贮精囊的间质

细胞以及贮精囊的小管上皮细胞中合成 ��,
‘�, ‘’�

。

一种蜀鱼 ��� 
� 。�� � � � � 口�的性外激素可能

是 由臀鳍棘的附属物分泌的
,

而海七鳃鳗 ��� �� 口
�� ��

� � �� �� �� �
�

�的尿 殖道才是其性外

激素产生的地方�� !
。

性外激素也能够在非洲站鱼 的皮肤中形成 �� !
。

性外激素除经精液和卵巢液释放外
,

主要随血液带到 肾脏随尿液排出
。

性外激素也

有随鳃和粘液释放的可能 �� !
‘’〕

。

排卵后的虹蹲
、

非洲姑鱼和泥鳅
,

都能通过卵巢液释放性

外激素引诱雄鱼 ��  !
。

非洲站鱼雄鱼 的性外激素在贮精囊的间质细胞和上皮细胞中合成

后
,

释放人贮精囊液 中
,

最终 以精液的形式经尿殖孔排到水中
,

或者依靠围绕在贮精囊小

管周围的大量平滑肌的收缩被 主动排出‘,
,
’�〕

。

在海七鳃鳗
,

黑刺暇虎鱼 �� �� ��
、
�� ��  

,

斑

马鱼
,

贝 湖鱼 ��� ��� � � � 叩�� � � � � � � � �� � 肠 �� ��
,

成 熟 的太平 洋鲜鱼 ��� 即
� � � � � � � � � �

夕� ��� 夕��
、

大西洋鲜 �勘��
� �� �� ��

、

虹蹲 �
� �  �

彻
� ��� � 叩��

�
�� ��  

�� 
�和金鱼的尿中发现

有性外激素�, ’
,
‘�佗 , �

。

众所周知
,

在昆虫 �蛾类 �
,

性外激素的脉冲释放对雄蛾确定雌蛾 的位置是必要的
。

鱼

类似乎也是这样
,

至少在金鱼和虹缚 已证实性外激素随尿液以脉冲的形式释放可能是改

变异性生殖行为的一个重要 因素 �� �〕
。

� 鱼类性外激素是如何被受纳动物感知的

多数实验证实
�

在鱼类
,

也像在昆虫和哺乳动物一样
,

嗅觉在性外激素的识别过程中

起决定性作用
。

这些实验包括
�

阻断视觉和触觉联系的迷宫吸引实验��� 
�
嗅觉缺失 �切断

嗅神经或嗅束�鱼和 嗅觉正常鱼 的对照实验 �� , � �� � 嗅觉 的电生理研究
,

也即嗅上皮细胞外

放电记录一嗅电图 ��� �
� � ���扮

�� �� �� �
� �� 

,

’�一�� 
。

研究还发现
�

嗅上皮对性外激素的敏

感性与受纳动物的性成熟状况明显相关
,

表现出明显的季节变化 �� !
。

由于以类固醇及其代谢产物作为性外激素有种 的特异性
,

在同种的识别过程中
,

嗅觉

发挥 的作用 占主导地位
。

而在亲缘较近的类群
,

以 ��� 前列腺素作为性外激素就没有严格

的种的特异性
,

因此需要靠其他信号
,

如
�

视觉的
、

触觉的
、

听觉的以及其他外激素的化学

信号等的交流才能使同种的成熟亲鱼达到正确的识别
。

� 鱼类性外激素的化学本质

从 目前的研究看
,

硬骨鱼类的性外激素可 以是一种化合物
,

也可能是多种化合物的混

合物
。

但从本质上均可归结为性激素及其代谢产物和前列腺素类物质
。

由于在硬骨鱼类

性外激素的识别过程中
,

嗅觉起决定性作用
,

嗅电图已成为鱼类性外激素研究 的一种有效

手段
。

对多种鱼类进行嗅电图检测 已发现有 �� 多种前列腺素和 � �� 多种 �
� 、

�
� �和 � � �性

类固醇 �水溶性 �及其葡糖昔酸和硫酸盐化合物都可能作为鱼类的性外激素�� 
。

而对一个
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具体种类的性外激素的化学本质的确定则通常是通过对卵巢液
、

精液或尿液进行气相色

谱一质谱 �� �
�� �� 分析得 出的

。

对每一种鱼来说
,

性腺合成性类固醇的种类是有限的
,

如

离体孵育非洲姑鱼精巢组织后
,

对孵育介质进行 � 〔卜��分析表明
,

其精巢仅能合成 �� 种

性类 固醇激素�� !
。

因此
,

用作激素外激素的类固醇的种类也是有限的
,

甚至有着种的特异

性
,

如
�

在黑刺暇虎鱼
、

黑 口新暇虎鱼 ��� �� �� ��� � �� �� ��  � ! ∀� #
、

斑马鱼和非 洲贴鱼
,

仅

l一8 种性类固醇或 /和类 固醇葡糖昔酸 (S te ro id gl uc uro
hi de s) 起性外激素的作用[22, ”

,

’0]
,

1
7a

,

2 0
p

一二轻黄体酮 (17a
,

2 0
p

一
P)

—
卵子成熟 的诱导激素

—
在金鱼和其它一些鱼类

起性外激素的作用
,

而另外两种妍鱼 (D
anio alb olin eatu s和 D

.
m a la barieus)仅对 17a

,

2 0 庄

二经黄体酮的硫酸盐起反应[3]
。

使用性类固醇的硫酸盐作为性外激素的报道也见于海七鳃

鳗[3”
。

相反
,

关于前列腺素 (P叽
a
和 巧

K--P 叽a)
被用作性外激素的报道已见于硬骨鱼类的

绝大多数类群
,

因为释放前列腺素可能是雌鱼排卵的标志
,

这对任何交配系统都是不可

缺少 的信号
。

遗憾 的是
,

这 种推 测仅仅在 金鱼
、

泥 鳅等少数鲤形 目鱼类得 到实 验证

实[
,

,

2 4

,

“,
,

’2 ]
。

在科
、

目等较高级的分类阶元
,

性外激素表现出较大的多样性
,

而在族
、

亚族和属等较

低级 阶元
,

特别是一些近缘种 (如金鱼和鲤鱼)
,

性外激素大 同小异
,

金鱼的性外激素也能

刺激鲤鱼精液生成
,

增加精液的量[3,
’3]

。

4 性外激素在鱼类生殖过程中的作用

根据受纳动物对性外激素刺激反应的快慢 (或反应时间的不 同)
,

外激素可分为释放

外激素(砒le as er phe
~
one )和诱导外邀素 (Pri m er phe

~

o
ne )两类

,

前者直接引发受纳

动物 的快速行为反应
,

而后者在作用了几小时或几天之后
,

才改变受纳动物的生理活动
,

可能大多数情况下是通过 内分泌系统来完成的
。

在鱼类
,

前列腺素 (P G Fza 和 巧K--
p G Fza )

通常被雌鱼用作释放性外激素[24,
2
5], 直接引起雄鱼的生殖行为

,

而 17a
,

20 p

一P 在金鱼就是

一种诱导外激素
,

引发雄鱼血清 CT H 水平和肇酮水平的上升
,

增加精液 的量
。

但是
,

这些

都不是绝对的
,

在 大西洋蛙
,

前列腺素 (P 矶
a
和 PG Fza )有诱导外激素作用

,

能引发血清

17a
,

20 p

一P 的水平升高
,

而即使在金鱼 17a
,

20 p 一也还有释放外激素作用
,

对成熟雄鱼 的

行为产生直接的影 响
:
一方面使雄鱼的运动加快

,

更具好斗性和竞争性
,

从而有利于增加

生殖成功率
;另一方面

,

由于 17a
,

20 p

一P 的释放发生在排卵之前
,

排卵后就恢复到基础水

平而大量释放前列腺素
,

因此
,

成熟雄鱼对大量释放 17a
,

2 叩于的雌鱼 (未排卵)有逃避反

应
,

而被释放前列腺素的雌鱼 (已排卵)所吸引[l,
‘“

·

’2]
。

性外激素的作用有性间
、

性 内作用或两者兼而有之
,

但视具体的种和具体的性外激素

而不 同
。

有的表现为雌性刺激雄性 (ca
rassius ,

〔知
rin us, 儿

r
叩
untius

,

械{
, g u r n u s ,

撇lm
o)

,

或雄性刺激雌性 (Pe tr
口

my
zo

。 ,

G
ob

to

,

cl ar i as ) [23, 川
,

有 的表现为雌
、

雄都能产生性外激素

并对异性起作用
,

如
:
雌金鱼释放的 17a

,

20 p

一P 能同时提高排卵率和精液生成量[11
;
在非洲

姑鱼还首次证实排卵雌鱼释放的性外激素与雄鱼外激素一起能诱导未排卵雌鱼的排卵反

应[l6]
,

表明雌
、

雄外激素间还存在协同作用和其他相互作用
。

性外激素在硬骨鱼类 的生殖过程中发挥着 重要作用
:
(l) 促进性腺发育

;
在非洲鱿

鱼
,

无论用初次性成熟的雌鱼还是挤卵后再次恢复性腺发育的雌鱼
,

接受来 自雌雄混养
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的水的受试雌鱼 比接受单性对照组 的成熟系数 G SI高
,

阻断受试雌鱼 嗅觉后
,

这种现象

消失[
6,

’4一 , 6 ] ;
( 2 ) 诱导卵细胞成熟和排卵 (酸鱼

、

虹蹲
、

斑马鱼和非洲贴鱼 )t
‘’

,
‘6

,

’7〕;
( 3 )诱导

精子成熟并增加精液的量 (金鱼和鲤鱼)l1, ”
,

’8] ;
( 4) 有利于集群和性识别[2l]

; (5) 吸引生殖

同伴 (黑刺暇虎鱼
,

虹鳍
、

斑马鱼和非洲贴鱼)[l2,
”

,

’
6] ;

( 6) 告知释放者 的排卵 (精)状况
,

诱

发生殖行为 (增加雄性好斗性
,

竞争性 )
,

实现生殖 同步化 (虹蹲
、

金鱼等)[1,
4 ,

’9]
。

但是
,

性

外激素最主要 的功能应该是性吸引
,

诱发生殖行为和实现雌
、

雄鱼生殖同步化
。

5 鱼类性外激素研究走向实际应用的可能性

性外激素用于控制 目前用激素或药物注射进行处理的生殖过程有以下几个优点
:
(l)

外激素处理不需要抓捕亲鱼
,

这样既可节省劳动力
,

也减轻了对亲鱼的影响
;(2) 激素外激

素处理仅仅是模拟 自然诱发内源性繁殖程序 (排卵
、

排精)启动的过程
,

只影 响完全成熟的

个体
,

这样可避免药物注射 时遇到的困难
:
即确定单个个体是否处于适宜处理的生殖状

态; (3) 从目前的情况来看
,

外激素处理的技术含量没有外源性激素处理所要求 的那么高;

(4 )运用低于鱼体内水平的天然外激素处理不会影 响鱼的市场销售价值l’]
。

另外
,

亲缘较

近的种类的性外激素系统大同小异
,

至少在化学本质上相似
,

加上鱼类的性外激素都是性

激素
、

前列腺素及其代谢产物
,

均可通过商业途径购买或人工合成
,

这些都为鱼类性外激

素研究走向实际应用开辟了广阔的前景
。

可以相信
,

鱼类性外激素将成 为一些有重大经

济价值的养殖鱼类的一种管理工具
,

用于亲鱼培育
、

性引诱和性别控制
、

诱导排卵等方面
。

S
ch oo ne

n

等用生化手段证实
:
野生非洲贴鱼和养殖姑鱼的 G T H 分泌

、

类固醇和性外

激素合成表现出极大差异
,

实验条件下或池塘养殖条件下
,

缺乏产卵的生态条件
,

鱼占鱼合

成类固醇葡糖昔酸的种类和数量 比野生鱼明显减少
,

因而不能诱发生殖行为
、

实现 自然繁

殖
,

卵巢停留在卵黄发生完成阶段[7,
‘7

,

4 0, 4 ,〕
。

像非洲姑鱼一样
,

许多鱼类在人工养殖条件下

不能 自然繁殖可能也是 因为与性外激素有关的 6 T H 水平较低的缘故
。

通过气相色谱一质

谱分析和 EO G 分析摸清性外激素的种类
、

数量和变化规律
,

并通过浓度梯度试验确定其

感觉闭值
。

就能分离纯化成熟野生鱼的性外激素
,

将分离纯化的性外激素或人工合成的

性外激素按气相色谱一质谱分析中得出的激素外激素的种类和数量 比例混合
,

人工配制

激素外激素对鱼类的生殖过程进行调控
。

6 鱼类性外激素的研究展望

目前
,

对鱼类性外激素的研究仅仅限于少数鱼类 (多数是鲤形 目鱼类)
,

而且多数是一

些没有多大养殖价值的小型鱼类
,

如金鱼
、

泥鳅
、

斑马鱼
、

暇虎鱼等等
。

许多的证据和结果

都来源于未经纯化的养过鱼的水
、

卵巢液
、

精液或尿液等
,

而不是对性外激素纯品进行的

严格的实验研究
。

因而
,

目前这方面的认识还只是片面和零散的
。

今后
,

人们对鱼类性外

激素及其功能 的确定有关的繁殖方法和繁殖 内分泌学工作将逐步展开
。

这些研究将主要

包括
:
(l) 性外激素的进化研究和近源种性外激素系统的比较研究

;
(2) 与性外激素有关的

嗅觉受体类型和性外激素感觉阑值的研究 ;(3) 性外激素最有效的作用时间和最短处理时

间研究
;
(4) 对一些有重大经济价值的养殖鱼类 的性外激素系统进行研究

,

确定每个种的

性外激素
,

弄清其结构
、

性质
,

以及激素外激素系统的作用机制
,

使用性外激素控制这些鱼
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类的繁殖过程
。

总之
,

未来的研究将紧紧围绕以下两个方面展开
,

在理论上探讨在复杂有序的鱼体内

外化学通讯系 统中
,

激素与外激素的相互联 系
、

相互影响和协调进化
;在应用上致力于一

些重要养殖鱼类繁殖过程的性外激素控制
。
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