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甲状腺激素在鱼类繁殖中的作用 
Functions of thyroid hormone in fish reproduction 
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甲状腺激素(Thyroid hormone, TH), 包括三碘甲

状腺原氨酸(T3)和四碘甲状腺原氨酸 (T4), 存在于所

有的脊椎动物中。研究表明, TH 对哺乳类和两栖类

的早期发育和变态过程发挥着至关重要的作用, 而

在鱼类(尤其是鲆鲽类)的变态过程中, TH 的调控作

用更加明显[1, 2]。近期研究发现, TH在鱼类发育的各

阶段都起着重要的调节作用, 其中对鱼类繁殖过程

的调控作用尤为显著[3]。作者旨在阐述鱼类甲状腺的

结构特征, 及 TH在鱼类繁殖过程中的作用。 

1  鱼类甲状腺及其发生过程 

从进化角度看, 甲状腺起源于脊索动物中最低

等的类群——尾索动物亚门(Urochordata), 如海鞘咽

部腹侧的内柱能够聚集碘元素, 被看作是脊椎动物

甲状腺的同源器官; 而真正意义上甲状腺的出现始

于鱼类。与高等脊椎动物相比, 鱼类的甲状腺并不构

成单独的腺体, 而是由一些分散的甲状腺滤泡组成。

在解剖学上, 这些甲状腺滤泡主要集中在下颌部第

一至第三对鳃弓的入鳃动脉和腹大动脉交叉处。与

哺乳动物类似, 鱼类甲状腺滤泡也是由单层上皮细

胞围绕而成, 其内充满胶质, T4主要在此合成。甲状

腺滤泡及上皮细胞形态结构的变化通常预示着甲状

腺的不同生理状态 : 如甲状腺在激素分泌活跃时 , 

上皮细胞高度增加, 呈现立方形, 滤泡增生, 外形不

规则以及滤泡内胶质密度降低和空泡化等; 而在静

息状态时, 上皮细胞变为扁平上皮、滤泡形态变规则, 

内含胶质密度高, 且无空泡现象[4~6]。 

基于组织学和组织化学的研究手段, 以检测到

嗜酸性的甲状腺滤泡(含甲状腺球蛋白)为标准 , 可

将鱼类甲状腺的发生过程分为两类: 一类是胚胎发

育周期长, 产沉性卵和(或)卵胎生的种类, 其甲状腺

的 分 化 出 现 在 鱼 胚 孵 化 前 。 如 大 麻 哈 鱼

(Oncorhynchus keta) 鮋、黑腹无鳔 (Helicolenus dac-

tylopterus)及太平洋鲱(Clupea pallasi)等, 其甲状腺

原基出现在胚孔关闭之时, 在孵化前业已形成最初

的甲状腺滤泡[7]。另一类是甲状腺滤泡出现较晚的类

群 , 其甲状腺的分化发生于卵黄完全吸收前 , 主要

是 产 浮 性 卵 的 种 类 , 如 尼 罗 罗 非 鱼 (Tilapia 

nilotica)[8]、大部分鲆鲽类 [7, 9, 10]、蓝鳍金枪鱼

(Thunnus orientalis) [11]等。 

无论是哪种类型, 甲状腺的发生均与仔鱼的发

育情况和营养的转换过程密切相关。一般来说, 产沉

性卵及卵胎生的种类 , 其仔鱼在孵化时 , 已具备游

泳和主动摄食的能力 , 且大部分器官发育较完善 , 

所以需要甲状腺等内分泌腺体的协同成熟作用; 而

产浮性卵的种类, 甲状腺的分化发生于卵黄完全吸

收前, 此时也正是内源营养向外源营养转化的关键

时期。 

2  鱼类甲状腺激素的合成、代谢及作

用机制 

鱼类不仅能够通过鳃部从水环境中吸收碘, 也

可从食物中获取碘离子。吸收的碘离子与血液中的

前清蛋白 (pre-albumin)结合并运输 , 可减少因为肾

脏、鳃、皮肤或肠道表面的渗透损失, 从而维持血液

中较高的碘离子浓度。含有高浓度碘离子的血液在
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流经鳃部时 , 经甲状腺滤泡富集碘离子 , 由过氧化

物酶催化氧化成活性碘, 并与甲状腺球蛋白(TG)上

的酪氨酸残基作用形成甲状腺激素 T4。T4进入血液

后, 大部分与血液内的运载蛋白相结合进入到其他

组织中, 而少量游离的 T4 直接进入组织内。脊椎动

物 TH的运载蛋白主要包括清蛋白(albumin)、转甲状

腺素蛋白(transthyretin, TTR)和甲状腺激素结合球蛋

白(thyroxine-binding globulin, TBG)[12]。而在鱼类中, 血

浆脂蛋白(lipoprotein)据报道也参与了 TH的运载[13]。 

由于 T4 自身的生物活性较低, 在进入肝脏等外

周组织后 , 通过脱碘酶的外脱碘作用 , 形成活性较

强的 T3 
[14, 15]。T3 与核内受体结合, 形成的复合物作

为基因表达的转录因子 , 调控特定基因的表达 , 从

而影响着机体生长、发育和繁殖等过程, 这种通过结

合核受体来发挥作用的机制称为基因组途径

(genomic pathway)。此外, TH还可以通过细胞信号转

导系统, 直接与细胞表面的受体结合而发挥生物学

功能 , 这种方式称为非基因组途径 (non-genomic 

pathway)作用方式 [16]。与其他脊椎动物类似 , 鱼类

TH 的失活也主要是通过脱碘酶的脱碘作用, 失活的

靶器官组织包括肝、肾、脑和肌肉组织[17]。但是由

于鱼类脱碘酶在分布以及对 TH 的敏感性上与哺乳

类不同 , 因此还存在其他多种失活形式 , 例如氧化

脱氨、脱羧以及硫酸化或葡萄糖苷化等[18]; 最终, 随

胆汁或尿液排出体外[19]。 

在所研究的脊椎动物中, TH 的作用方式非常保

守。研究发现, TH 缺失所引起的症状在低等脊椎动

物中更加明显; 因此, 相对于哺乳动物来说, TH 在

低等脊椎动物, 尤其是鱼类中的作用显得更加重要。

由于 TH在鱼类调控生长、发育、变态、生殖等方面

发挥的作用, 使其成为鱼类生活史中最为重要的激

素之一[20]。 

3  甲状腺激素的母体遗传特点 

类似于免疫组分的垂直遗传, 激素也存在母体

遗传的特点, 这其中也包括 TH。日本学者 Tagawa

等[21]利用放射性免疫技术分析了 26种鱼类的未受精

卵和受精卵, 发现其中均存在一定量的 T3 和 T4, 其

中淡水鱼卵中 T4含量高于 T3, 而海水鱼类中则相反; 

并且两者的含量都随着胚胎的发育而降低, 表明 TH

对于鱼类早期发育过程具有重要作用, 而且不同形

式的 TH也反映了亲本生理状态的差异。通过检测卵

巢的发育过程[22], 发现在卵母细胞发育的初期, TH

以游离的形式进入卵母细胞中; 随着卵母细胞的进

一步发育以及卵母细胞中卵黄蛋白原的增加, TH 也

大量沉积, 在此过程中卵黄蛋白原作为载体参与了

TH的运输[23]。 

大量试验证明 , 外源性(包括注射及口服)增加

母本 T3 水平能够促进仔鱼的发育并提高其成活     

率[24, 25]。而通过使用 TH 受体拮抗剂(amiodarone)和

激素抑制剂(goitrogen methimazole, MMI), 可导致斑

马鱼肠道、鳔器官的发育缓慢, 并降低卵黄囊的吸收

速率及软骨的沉积速度, 进一步证实了 TH在鱼类胚

胎发育及胚后发育过程中的重要性[26]。而有些研究

发现, 提高母本 T3 水平可导致尼罗罗非鱼(Oreoch- 

romis niloticus)[8]、鲤鱼(Cyprinus carpio)[27]、褐鳟

(Salmo trutta)[28]的仔鱼畸形。上述矛盾现象的出现可

能是由于不同的试验条件、TH剂量以及物种间的差

异所造成。 

尽管外源添加 TH产生了相悖的实验结果, 但是

这并不影响其母体遗传的进化意义, TH 的垂直遗传

对后代在胚胎发育、仔鱼生长以及变态过程都具有

重要的作用。与大部分鱼类免疫系统的成熟过程类

似 , 直到在变态前期鱼类才能内源性合成自身的

TH。 

4  甲状腺激素与鱼类的繁殖系统 

鱼类甲状腺激素的分泌活动部分受到脑-垂体-

甲状腺轴的调节。鱼脑主要通过神经内分泌调节促

使垂体分泌促甲状腺激素(TSH), TSH进而作用于甲

状腺促使其合成和分泌 TH, 同时鱼类血清 T4 水平

对 TSH 的释放具有反馈调节作用。研究发现, 鱼类

的性腺发育亦受到脑-垂体-性腺轴的调节 , 垂体分

泌的促性腺激素(GtH)与 TSH 在结构上具有较高的

相似性。早在 1973 年, Sage[29]就预测了 TSH 和 TH

在鱼类繁殖过程必然存在着特定的调节作用。 

鱼类的 GtH包括 GtH Ⅰ和 GtH Ⅱ两种, 分别是

哺乳类 FSH(follicle stimulating hormone)和 LH(lut- 

einizing hormone)的类似物。其中, GtH Ⅰ主要参与配

子发生和性类固醇激素发生等过程, 起到了性腺起

始激素的作用; GtH Ⅱ 则可通过改变性激素的水平, 

刺激配子的最后成熟以及繁殖行为的正常发生。 

事实上, TH 在鱼类繁殖过程的各个水平上均发

挥着重要作用, 但由于鱼类很少受到碘元素的限制, 
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导致了 TH的作用长久来未得到重视。 

5  甲状腺激素与雄鱼性腺发育 

自从硫脲作为 TH 的抑制剂(抑制甲状腺过氧化

物酶活性)被发现以来[30], 其在甲状腺功能的研究方

面得到了广泛的应用。早期研究发现, 硫脲能够抑制

鱼类精子的活力并降低精巢的性腺指数[31]。精囊作

为鱼类的附属性器官, 主要分泌物中富含唾液酸、糖

蛋白和磷脂 [32], 其不仅能够增加精液量, 同时对精

子的活力及精液黏稠度的影响很大。另有证据表明, 

精囊亦是产生性外激素(信息素)的器官[33, 34]。利用硫

脲消除血浆和组织中的 TH, 不仅抑制尖齿胡鲶

(Clarias gariepinus)精巢的发育, 导致精细胞核精子

数量的减少; 而且降低精囊唾液酸和糖蛋白的分泌

量, 同时输精管的上皮细胞病理性肥大[35]。 

在激素调控方面, 由于雄性鱼类的主要性激素

为睾酮(testostorone, T)和 11-酮基睾酮(11-KT); 其中

11-KT 作为效力最高的雄性激素, 在繁殖前期的精

子发生过程、第二性征的出现及诱导繁殖行为等过

程中发挥着重要作用[36]。体内 11-KT 的合成主要由

T 转化而来 , 该过程需要肝脏中多种酶的催化作  

用[37]。研究发现, 硫脲处理可导致血浆 TH 的减少, 

进而能够降低肝脏和精巢中 11-羟化酶(11-H)和

11-羟类固醇脱氢酶(11-HSD)的活性[38], 从而影响

到 T→11-KT的转化过程, 抑制雄性的繁殖过程。 

总之, TH 在维持鱼类雄性的产精期、精子活力

以及精液量方面都有重要的作用, 同时对主要的性

激素以及性外激素的调控作用亦不容忽视。 

6  甲状腺激素与雌鱼性腺发育 

TH 在雌鱼早期性腺发育过程中的含量通常较

高, 其主要参与了诱导肝脏的卵黄发生及卵巢沉积、

卵巢内卵黄蛋白原受体的表达及卵母细胞的发育等

过程[39]。在罗非鱼和虹鳟卵母细胞的发育过程中, 可

以检测到 TH 的沉积[22, 40]。而在繁殖前手术切除小

点猫鲨(Scyliorhinus canicula)甲状腺后, 可导致卵巢

发育过程中卵母细胞无卵黄蛋白沉积[41]。对尖齿胡

鲶(Clarias gariepinus)的研究发现, 在卵巢的恢复阶

段外源添加 T4能促使卵巢提早进入成熟阶段, 并促

进卵母细胞的快速生长[42]。而利用硫脲来抑制 TH

对卵巢的发育均存在不利影响, 虽然不能排除硫脲的

毒性作用, 但其主要原因还应归因于 TH的缺乏[42]。 

另有研究发现, TH 与卵母细胞的最后成熟及排

卵相关, 而且此过程中可以检测到 TH浓度的升高。

如鲤鱼在卵巢发育到后期卵黄阶段, 联合使用 T3 和

孕激素(progestogen)能够有效地诱导产生成熟的卵

子[43]。在矮密鲈(Colisa lalia)中的研究发现, 长期使

用 TH 能够明显提高促黄体素释放激素类似物

(LHRHa)的排卵作用[44] 鮋。在胎生的无备平 (Sebastes 

inermis)中, 总 T4的高水平一直维持到仔鱼阶段。其

中, 血液 T4水平在胚胎期达到峰值, 这说明 T4对于

维持胚胎在母体内的发育是必须的。而且, 在卵黄生

成期和妊娠期两个时期卵巢中高水平的 T4, 都预示

着母体遗传机制的存在[45]。 

因此, TH 在雌鱼类性腺发育的早期和最后成熟

过程, 尤其是卵母细胞中 TH与卵黄之间的协同沉积, 

对于性腺的后续发育以及最终繁殖过程的顺利进行

都具有重要的作用。其中, TH母体遗传机制的存在, 

又为胚胎及仔鱼的正常发育和存活奠定良好的内分

泌基础。 

总的来说, TH 在性腺发育的早期和繁殖前期含

量都很高 , 而在繁殖过程中又降低到基础水平 , 这

种明显的变化可在多种鱼类中观察到, 包括红麻哈

鱼(Oncorhyncus nerka) [46]、大麻哈鱼(Oncorhynchus 

keta)[47]、虹鳟[48]、Heteropneustes fossilis Bloch [49]

等。如文中所述, TH 含量的变化与性腺的发育、配

子成熟、卵黄发生、性类固醇的变化等密切相关。 

在水产养殖实际应用中, 很多鱼类繁殖技术的

突破都依赖于下丘脑-垂体-性腺轴系统各层面上激

素的使用 , 包括 LHRHa、鲤鱼脑垂体匀浆液(carp 

pituitary extract, CPE)、E2、T、11-KT等。我国著名

鱼类内分泌专家林浩然院士通过消除多巴胺对促性

腺激素释放抑制作用, 揭示单独使用促性腺激素释

放激素对鱼类催产效果不好的内因[50]。此成果被誉

为鱼类人工催产的第三个里程碑, 国际上定名为“林

彼方法”, 已被各国学者所公认和引用。 

既然鱼类的繁殖受到多种神经内分泌轴系统的

调控, 而且鱼类的繁殖过程本身就是一个整体、连续

的过程。今后应重点研究众多轴系统在各个层面上

对繁殖的作用, 以及各系统间相互的抑制或协同作

用。 
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