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摘要：为进一步明确家蚕 -’(./0 (’1+ 变态期间消化系统的生理功能以及溶茧酶的来源器官，通过透射电镜观察和

酶活性检测，对家蚕蛹2成虫变态期中肠和涎腺的超微结构、水解酶活力以及中肠内容物的变化进行了观察和分

析。结果表明：蛹第 ( 日到羽化前 6 日家蚕中肠细胞和刚羽化成虫的涎腺细胞中，均可观察到大量的分泌泡、分泌

颗粒、微绒毛等分泌细胞的结构特征以及活跃的分泌现象。潜成虫的中肠和涎腺中都存在活性较高的水解酶活

力，其中每毫克中肠组织中蛋白酶活力、酯酶活力和纤溶酶活力分别为 (&+ L、()6 L 和 &+B L，每毫克涎腺组织中上

述 B 种酶的活力分别为 +’B L、)&B L 和 6.( L，说明中肠和涎腺可能都具有分泌溶茧酶的功能。家蚕蛹期中肠内容

物的主要成分是蛋白质、脂质和糖，三者占内含物总量的 ,)M以上，其中蛋白质含量占 (*C*M N *’C&M。中肠内容

物的重量在刚化蛹时为 &’C6 N &6C, 8#O头，化蛹后 ( 日内无明显变化，化蛹第 , 日内容物重量减少 +BC’6M N
++C6(M，到成虫羽化时已所剩无几，可能是因内容物被消化吸收所致。据此推测，在家蚕变态期中肠还具有贮存和

释放营养物质的功能，而溶茧酶的另一个功能可能是分解消化中肠内容物。
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完全变态昆虫在由幼虫发育为成虫的过程中，

其外部形态、内部构造、生理机能和生活习性等各方

面均发生了一系列显著的变化，这种变化及其调控

机理是昆虫生理学研究的重要内容。作为重要的经

济昆虫，国内外蚕学界对家蚕 !"#$%& #"’( 研究的重

点是如何提高蚕茧的产量和质量，关于家蚕消化系

统的研究，以前则主要侧重于幼虫消化系统，对于变

态过程中消化系统结构与功能的研究相对欠缺。现

有研究认为，家蚕蛹5成虫变态期间消化管主要有两

方面的作用：一是合成和分泌溶茧酶，从而使成虫羽

化脱茧；二是中肠和后肠可能分别参与无机盐和水

分代谢的调节（吴载德，6787）。至于消化管在变态

期间的其他生理功能，目前还不甚清楚。另外，家蚕

蛹期也有涎腺，涎腺是在蛹期重新形成的，成虫涎腺

位于食道前端两侧，以导管开口于口腔（吴载德，

6787），其作用至今不明。

关于溶茧酶（#$#$$)+’"）的来源器官，9+-+,$’ 等

（67:;）研究认为，溶茧酶是在蛹到成虫转化期间由

下颚表皮细胞分化而成的巨大多倍体细胞合成并分

泌的。<"3%+) 和 9+-+,$’（67;=）从超微结构方面对多

音天蚕 )*+,-’.-. /"0%/,-#12 溶茧酶原分泌细胞群的

研究发现，在从蛹到成虫的变态过程中，下颚特化为

分泌溶茧酶的器官。>*/#.( 和 ?@+%$,$（67;A，67;=）

分别在家蚕蛾的中肠和嗉囊液中检测到具有水解丝

胶和丝素活性的酶，因此认为，除下颚外，溶茧酶还

来源于中肠和嗉囊；并发现家蚕蛾羽化时，必须由中

肠和下颚的分泌物同时起作用，蚕蛾才能顺利脱茧，

如摘除其中之一，大部分蛾子均不能脱茧而出。王

厚伟等（BCC=）通过对家蚕蛹和成虫的下颚、嗉囊及

中肠的组织结构观察及酶活力测定认为，溶茧酶的

来源器官不包括嗉囊，而可能仅为下颚和中肠。至

于涎腺是否也参与溶茧酶的分泌或活化，目前还不

清楚。

鉴于此，我们探讨了家蚕蛹5成虫变态期中肠和

涎腺超微结构的变化及其与溶茧有关的水解酶的活

力，并测定了变态过程中中肠内容物的变化，旨在进

一步明确中肠与涎腺在变态期间和成虫阶段的生理

功能，同时也有助于进一步了解溶茧酶的来源器官，

以丰富作为模式昆虫的家蚕生理学内容。

) 材料与方法

)*) 材料

供试蚕品种为菁松 D 皓月，常规桑叶育。于化

蛹后第 = 日、第 ; 日及羽化前 6 日（潜成虫，化蛹 7 E
6C 日）取中肠制作电镜切片；以刚羽化的成虫为材

料，取涎腺制作电镜切片；中肠内容物的测定，在蛹

期每隔 B 天取材一次。

)*+ 方法

)*+*) 透射电镜切片的制作与观察：解剖出的消化

管和涎腺，先用 AF=G戊二醛前固定，用 &H ;FB 的磷

酸缓冲液冲洗后，再用 6G 锇酸固定，梯度乙醇脱

水，<&/11 包埋，I9J5= 型超薄切片机切片，醋酸双氧

铀5柠檬酸铅双重染色，在 K>L56BCC>M 型透射电镜

下观察、拍照。

)*+*+ 中肠和涎腺酶活力测定样品的制备：以羽化

前 6 日家蚕蛹（潜成虫）为材料，分别摘取中肠和涎

腺。用 6C %%$3NI 的磷酸缓冲液（&H ;FA）充分漂洗，

以除去其他粘附蛋白。将清洗后的组织置于研钵

中，用液氮快速冷冻、研碎。加入 BC %I 6C %%$3NI
磷酸缓冲液将研碎的组织粉末充分溶解，6C CCC D *
离心 6C %()，取上清液，用于酶活力测定。以上操作

均在 C E OP下进行。

)*+*, 蛋白酶活力的测定：参照基础生物化学实验

（北京师范大学生物系生物化学教研室，678B），以酪

蛋白为水解底物测定蛋白水解酶活力，略有改动。

取中肠或涎腺的组织上清液 6 %I 加入试管中，

OCP水浴预热 B %()，再加 6 %I 经预热的 BG酪蛋白

溶液，精确保温 6C %() 后，立即加入 B %I CFO %$3NI
三氯乙酸以终止反应。继续水浴保温 BC %()，使残

余蛋白质充分沉淀后过滤。然后另取试管，每管中

加入 6 %I 滤液，= %I CFO %$3NI 碳酸钠和 6 %I 已稀

释的 Q$3() 试剂，混匀后保温 BC %()，测定 ::C )% 处

RS 值。OCP下每分钟水解干酪素产生 6!* 酪氨酸

定为一个酶活力单位。重复 A 次。

)*+*- 酯酶活力的测定：参照 <#.@"1, 和 T+U")+U+
的方法（施特尔马赫，677B）。6CC!I 涎腺上清液样

品与 BF7 %I 的 底 物 缓 冲 液（6 %%$3NI JV>>，6CC
%%$3NI T1(’5HW3，&H 8FC）混合，测定其在波长 B=A )%
的 RS 值。连续约为 = %() 内每隔 6 %() 读取 RS
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值，直至每分钟的 !" 增大值达到恒定为止。重复 #
次。在规定条件下每分钟吸光度增大 $%$$& 时所需

要的酶量定义为一个酶活力单位。

!"#"$ 纤维蛋白水解酶活力的测定：参照 ’()*+, 和

-+../*)0（&123）的方法，稍加改进。4%& 56 &7的琼

脂糖于 228时加入 4%& 56 $%#7的纤维蛋白原溶液

及 $%92 56 凝血酶（:;<=56），混匀倒入平板中，静置

冷却。在平板上打孔，取 &$!6 适当稀释的组织上

清液，加入到孔中，将平板置于 #>8培养箱中培养

&2 ?，取出平板。测定溶圈面积，重复 # 次。纤溶酶

活力与溶圈面积的大小成正比。用尿激酶制作标准

曲线，计算出纤溶酶活力大小。

!"#"% 蛹中肠内容物的质量及其主要成分含量变

化的测定：取正常发育的家蚕蛹，解剖取出中肠，用

&$ 55@.=6 的磷酸缓冲液（,A >%#）充分漂洗，去掉外

层组织，收集中肠内容物，9$8烘 9 ?，即得中肠内容

物干样。调查蚕蛹不同发育时期中肠内容物的质

量；凯氏定氮法测定内容物中蛋白质的含量；蒽酮法

测定糖类物质的含量；B;=C22&&D&142 脂肪分析仪测

定粗脂肪的含量。# 次重复，取平均值。

# 结果与分析

#"! 家蚕变态期间中肠超微结构观察

取化蛹第 2 日、第 > 日和羽化前 & 日（潜成虫）

的家蚕中肠进行电镜观察，结果见图 &。化蛹 2 天

以后，幼虫期原有的中肠上皮细胞中的杯形细胞和

圆筒形细胞等功能细胞已经全部解体，再生细胞分

裂、分化形成成虫型中肠上皮细胞。电镜观察表明，

家蚕蛹中肠上皮细胞呈单层柱状排列（图 &：’&，

E&），细胞质内有大量分泌泡，向肠腔一侧有发达的

肠绒毛，分泌泡通过肠绒毛向肠腔分泌（图 &：’#，

;3，;#）。在化蛹第 2 日和第 > 日的家蚕中肠细胞

中，分泌泡内含有大量电子密度高的分泌颗粒（图

&：’3，;&）。而在羽化前 & 日的家蚕中肠细胞中，分

泌泡内基本没有这种颗粒（图 &：E&，E#），肠绒毛也

呈现退化状态（图 &：E#）。该结果表明，中肠在变态

期间具有分泌功能，其分泌旺盛期在化蛹后第 2 F >
日，羽化前 & 日分泌活动基本停止。此外，中肠细胞

内还可观察到一种不含分泌颗粒，而含有电子密度

较低的结晶状物质的分泌泡（图 &：;#）。

#"# 家蚕成虫涎腺的超微结构观察

刚羽化成虫的涎腺超微结构见图 3。成虫涎腺

由单层腺细胞层构成（图 3：’&），细胞核较大，呈不

规则形状（图 3：’#），细胞质内有较丰富的粗面内质

网（图 3：’2）；细胞质和细胞膜上有电子密度高的分

泌颗粒（图 3：’#，’G）；腺腔内有液泡状分泌物（图

3：’&）和电子密度稍低的分泌小颗粒（图 3：’&，’3）。

此结果表明，涎腺细胞具有分泌细胞的一些基本特

征，具有分泌功能。

#"& 家蚕潜成虫中肠和涎腺中水解酶活力检测

取羽化前 & 日家蚕蛹（潜成虫）的中肠和涎腺，

分别测定蛋白酶、酯酶和纤溶酶的活力。结果表明：

中肠和涎腺中 # 种酶均具有一定的活性，其中每毫

克中肠组织中蛋白酶活力、酯酶活力和纤溶酶活力

分别为 >39 H、>2& H 和 39# H；每毫克涎腺组织中以

上 # 种酶的活力分别为 9$# H、23# H 和 &G> H（表

&）。

表 ! 家蚕潜成虫中肠和涎腺中三种酶的活力

’()*+ ! ,-./0/.1 23 .45++ +6718+9 /6 .4+ 8/:;<. (6:
9(*/0(51 ;*(6:9 23 !"#$%& #"’( =4(5(.+ (:<*.9

器官

CI((+/

酶活力 JK0L5/ MN)IOI)L（H=5P）
蛋白酶

<*@)/M(/
酯酶

J()/*M(/
纤溶酶

QIR*IK@.L)IN /K0L5/
中肠 -ISP+) >39 T #%$ >2& T 1%4 39# T >%$

涎腺 UM.IOM*L P.MKS 9$# T 2%# 23# T #%9 &G> T 2%#
注 V@)/(：表中数据为平均值 T 标准差。C?/ SM)M IK )?/ )MR./ M*/ 5/MK
T !" W

#"> 家蚕蛹?成虫变态期间中肠内容物的变化

实验发现，家蚕在变态期间，中肠由长圆筒形逐

渐萎缩变成扁圆形，肠腔内充满深褐色无定形物质，

蛹后期这些物质逐渐减少。对中肠内容物的质量及

其主要成分的测定结果（表 3）表明：化蛹初期中肠

内容物质量大约为每头 3$ 5P 左右，约占蛹体干重

的 >7左右，雌蛹的内容物多于雄蛹，除化蛾第 & 天

外，其余时期均存在极显著差异（# X $%$&）。中肠

内容物的主要组分是蛋白质、糖类和脂肪，蛹前期 #
种物质合计占内含物总量的 127以上，其中以蛋白

质含量最多。各种成分的含量也均是雌性多于雄

性，并存在显著（# X $%$2）或极显著（# X $%$&）差

异。中肠内容物的重量在化蛹后 > 日内无明显变

化，化 蛹 第 1 日 内 容 物 重 量 明 显 减 少，雌 蛹 减 少

9#%$&7，雄蛹减少 99%&>7，到成虫羽化时已所剩无

几，有的个体中肠几乎没有内容物。此外，中肠内容

物不仅总量在蛹后期显著减少，其组成成分也发生

了明显的变化，蛋白质、糖类和脂肪的含量逐渐降

低，其中蛋白质含量减少最显著，糖类次之，脂肪变

化最小。

&>>4 期 张翠红等：家蚕蛹D成虫变态期中肠和涎腺超微结构变化与功能



图 ! 家蚕蛹"成虫变态期间中肠超微结构的变化

#$%& ! ’()*+,)*-.)-*/ 01 )2/ 3$4%-) 01 !"#$%& #"’( 4-*$5% )2/ 6-6+("+4-() 3/)+30*620,$,
7! 8 79：化蛹第 : 日家蚕中肠电镜照片 ;2/ 3$4%-) 01 6-6+ 05 )2/ :)2 4+< +1)/* 6-6+)$05 -54/* ;=>（7!：标尺 ?.+(/ @+* A B!3；7B：标

尺 ?.+(/ @+* A :CC 53；79：标尺 ?.+(/ @+* A !!3）& D! 8 D9：化蛹第 E 日家蚕中肠电镜照片，箭头示无机盐结晶颗粒 ;2/ 3$4%-) 01

6-6+ 05 )2/ E)2 4+< +1)/* 6-6+)$05 -54/* ;=>（D!：标尺 ?.+(/ @+* A !!3；DB：标尺 ?.+(/ @+* A B!3；D9：标尺 ?.+(/ @+* A :CC 53）& F!

8 F9：化蛾前 ! 日家蚕中肠电镜照片 ;2/ 3$4%-) 01 6-6+ 05/ 4+< @/10*/ /3/*%/5./ -54/* ;=>（F!：标尺 ?.+(/ @+* A B!3；FB：标尺 ?.+(/

@+* A !!3；F9：标尺 ?.+(/ @+* A B!3）& ?G：分泌泡 ?/.*/)0*< H+.-0(/；I：细胞核 I-.(/0(-,；?J：分泌颗粒 ?/.*/)0*< %*+5-(/；>G：微

绒毛 >$.*0H$(($ &
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图 ! 家蚕刚羽化成虫的涎腺超微结构

"#$% ! &’()*+(),-(,). /0 (1. +*’#2*)3 $’*45+ /0 (1. 4.6’3 .7.)$.5 *5,’(+ /0 !"#$%& #"’(
89：涎腺整体细胞结构电镜照片 &’()*+(),-(,). /0 (1. +*’#2*)3 $’*45+ ,45.) :;<（标尺 =-*’. >*) ? !!7）；8!：腺腔内放大的分泌颗粒电

镜照片 :1. *7@’#0#.5 +.-).(/)3 $)*4,’.（=A）#4 (1. ’,7.4 ,45.) :;<（标尺 =-*’. >*) ? BCC 47）；8D：涎腺细胞的细胞核以及分泌颗粒电

镜照片 :1. 4,-’./’,+（E）*45 =A /0 (1. -.’’ ,45.) :;<（标尺 =-*’. >*) ? !!7）；8F：涎腺细胞中放大的分泌颗粒电镜照片 :1. *7@’#0#.5
=A #4 (1. -.’’ ,45.) :;<（标尺 =-*’. >*) ? BCC 47）；8B：涎腺细胞中的内质网电镜照片 :1. )/,$1 .45/@’*+7#- ).(#-,’,7（)G;）#4 (1. -.’’
,45.) :;<（标尺 =-*’. >*) ? !CC 47）；8H：涎腺细胞的分泌颗粒变化 :1. 2*)#.(3 /0 (1. =A -.’’ ,45.) :;<（标尺 =-*’. >*) ? BCC 47）%
=A：分泌颗粒 =.-).(/)3 $)*4,’.；=I：分泌泡 =.-).(/)3 2*-,/’.；E：细胞核 E,-’./’,+；);G：粗面内质网 G/,$1 .45/@’*+7#- ).(#-,’,7%

表 ! 家蚕蛹"成虫变态期间中肠内容物的质量及其主要成分含量的变化
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蛋白质 L)/(.#4 糖类 O*)>/135)*(. 脂肪 "*(
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化蛹第 9 日 9+( 5*3 *0(.) @,@*(#/4 !9PQ R CP9S 8 !CP9 R CP!C T UCP! R CPBB * SUPS R CPFD > 9DPB R CPDB * 9!PS R CP9S > !PSC R CPC! * !PHU R CPCF *
化蛹第 D 日 D)5 5*3 *0(.) @,@*(#/4 !9PU R CPFB 8 9QPQ R CP!C T SUPF R CPH! * SHP! R CP!H > 9!PF R CPDC * 99PH R CP!C > !P!D R CPCD * !P9D R CPCF >
化蛹第 B 日 B(1 5*3 *0(.) @,@*(#/4 !9PS R CP!H 8 9QPH R CP!B T SHPS R CP!C 8 SBPD R CP!H T 99PH R CPDC 8 9CP! R CPDC T !P9! R CPCD * !PC! R CPCD >
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注 E/(.+：表中数据为平均值 R 标准差。同行同一成分雌雄之间数据后具有不同字母表示差异显著；不同大写字母之间表示差异极显著（) V
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! 讨论

综合以上实验结果说明，家蚕蛹中后期的中肠

和刚羽化的成虫的涎腺从超微结构上来看，均具有

分泌细胞的结构特征，并可观察到活跃的分泌现象。

通过酶活力检测发现，中肠和涎腺中都存在活性较

高的蛋白酶、酯酶和纤维蛋白水解酶活力，这是家蚕

蛾吐出液中“溶 茧 酶”所 具 有 的 特 性（王 厚 伟 等，

!""#）。从以上两个方面可以证明，中肠和涎腺均参

与了溶茧酶的分泌。

前人研究已经证实，溶茧酶由中肠和下颚分别

分泌（$%&%’() !" #$ *，+,-.；/01234 %56 78%9(’( +,.:，

+,.#；;<=9%5 %56 $%&%’()，+,.#；王厚伟等，!""#）。而

作为家蚕消化系统重要组成部分的涎腺，在幼虫期

具有分泌涎液、辅助消化和促进吞咽食物的作用。

但家蚕成虫期不取食，无需分泌涎液。变态期间消

化系统的主要功能之一是分泌溶茧酶，以使蚕蛾羽

化时顺利脱茧。因此推测，涎腺的功能很可能也与

溶茧有关。本研究初步证明，潜成虫的涎腺组织中

的确存在溶茧酶的活力，涎腺腺腔内电子密度稍低

的分泌小颗粒（图 !：>+，>!），可能是由细胞内电子

密度高的颗粒在腺腔中被溶解稀释而成（图 !：>-），

这些分泌物极有可能就是溶茧酶。但是鉴于尚未从

涎腺中分离纯化出溶茧酶，再者成虫下颚中的溶茧

酶结晶是否包含了涎腺所分泌的部分，这仍是今后

需要进一步研究的课题。

关于家蚕变态期间中肠的生理功能，目前认为

主要 是 分 泌 溶 茧 酶 和 参 与 无 机 盐 代 谢（吴 载 德，

+,?,）。本实验也观察到，在化蛹第 . 天的家蚕中肠

细胞内含有电子密度较低的结晶物（图 +：@:），这很

可能就是钙盐结晶，与变态期间中肠参与无机盐的

代谢调节有关。

黄志君等（!""-）对家蚕中肠的变态过程进行了

较为详细的观察，发现在变态前期中肠肠腔内出现

大量无定形细胞团块，这些细胞团块有两个来源，一

是由旧肠壁细胞不断与肠壁分离向内脱落进肠腔形

成无定形团块；二是肠壁内折，形成内陷，内陷外围

的再生细胞不断生长成新的肠壁，脱落于肠腔内的

旧肠壁细胞变成了无定形团块。这种无定形细胞团

块，可能就是本实验测定的蛹期中肠的内容物的来

源。测定结果表明，中肠内容物的主要成分是蛋白

质、脂质和糖等营养物质，在化蛹第 , 日以后中肠内

容物的质量迅速减少，这可能有两种去向，一是被消

化吸收，二是进入直肠囊成为蛾尿（成虫排泄物）。

但蛾尿的主要成分是水、尿酸、无机盐等（吴载德，

+,?,），蛋白质等营养物质的含量极少。由此说明，

中肠内容物是被消化吸收了。一般认为，对于成虫

期不取食的完全变态昆虫，成虫器官发生所需要的

物质，主要由幼虫组织解体后释放的营养供给，蛹期

和成虫期生命活动所需要的能量，主要靠贮存在脂

肪体中的营养物质供应。但从本实验结果来看，家蚕

在变态期间中肠也可能具有贮存和释放营养物质的

功能，“溶茧酶”中的蛋白酶和酯酶的另一个功能可能

是分解消化脱落到肠腔中的旧肠壁细胞残余物即中

肠内容物。其详细机制和意义有待于进一步研究。
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