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摘要：【目的】研究苏博美利奴羊毛囊的组织结构与形态发育过程，为解析细毛羊毛囊发育的分子调控机制

奠定组织学基础。【方法】采用石蜡切片技术分析胎龄为第 65、85、105 和 135 天的苏博美利奴羊胎儿头部、颈

侧、颈上缘、鬐甲、背部、体侧、肩甲、腹部、荐部及股部等 10 个不同部位皮肤的组织学特性。【结果】苏博美

利奴羊毛囊结构同其它动物一样，由毛球、连接组织鞘、外根鞘、内根鞘和毛干等几部分组成。在胎龄 65d 时初

级毛囊(primary follicles, PF)已经发生形成毛芽，毛芽延长，继续向真皮层深入，形成柱状结构，通过由大量

真皮细胞在末端聚集，形成帽子结构，各部位表皮均形成完整的结构。胎龄 85d 时毛囊上部形成一个膨大部，在

毛乳头上方形成锥形结构，毛球基本形成，毛乳头长度明显大于宽度；在初级毛囊基底部可见次级毛囊（secondary 

follicles ,SF）的囊泡结构，并形成皮脂腺原始细胞。在胎龄 105d 时次级毛囊大量形成，伴随着初级毛囊毛芽

伸长，次级毛囊毛芽向真皮层深入，毛乳头直径逐渐增大，皮脂腺开始形成；原始次级毛囊颈部隆突部开始再分

化出再分化次级毛囊(secondary-derived follicles ,SD)，并可见汗腺，毛管发育完整；已形成完整的毛囊群结

构，主要为三元毛囊群，每个毛囊群由 1—3 个初级毛囊和围绕其周围的几个次级毛囊组成。胎龄 135d 时大量形

成再分化次级毛囊，形成成熟的汗腺，大部分初级毛囊和部分次级毛囊发育成熟，毛囊形成角质化毛干并穿出体

表。【结论】苏博美利奴羊胚胎皮肤初级毛囊约 50—55d 开始形成；胎龄 65—75d 是初级毛囊形成的重要时期；

胎龄 80—85d 是次级毛囊形成期，此时期，初级毛囊大量形成；胎龄 105—135d 是次级毛囊大量再分化，再分化

次级毛囊形成及发育的关键时期。 

关键词：苏博美利奴羊；毛囊结构；形态变化；初级毛囊；次级毛囊；再分化次级毛囊 
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Abstract:【Objective】The main purpose of this study was to study the tissue structure and morphological development process 

of hair follicles in Subo Merino sheep, and results of the study will lay a histological basis for further resolving the molecular 
regulation mechanism of hair follicle development of fine-wool sheep. 【Method】The histological characteristics of ten different 
parts of skin, such as (the poll, midside of neck, up side of neck, wither, back, midside of body, shoulder, belly, sacrum and femur, 
respectively) of Subo Merino sheep fetuses on the 65, 85, 105 and 135 day of gestational age were analyzed using paraffin section 
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methods. 【Result】 The results showed that the hair follicle structure of Subo Merino sheep was in the same manner compared with 
other animals, which was composed of hair bulb, connective tissue sheath, outer root sheath, inner root sheath and hair shaft. At the 
embryonic age of 65 days，primary follicles has been formed hair germs, with the extension of the hair germs, and continue depth 
into the dermis, the columnar structure was formed. The cap-like structure was formed by the aggregation of a large number of 
dermal cells at the end parts; at this stage, the epidermis of each part were formed a complete structure. At the embryonic age of 85 
days，the upper part of the hair follicle formed bulge, formed hair cone structure above the dermal papilla, hair bulb was basically 
formed, and the length of the hair papilla was larger than the width; the vesicle structure of the secondary follicle could be found at 
the bottom of the primary hair follicle, and also the original sebaceous cell were found. A great quantity of secondary follicles were 
formed at the embryonic age of 105 days; along with the extension of the primary follicles, secondary follicles inserted into the 
dermis layer, the diameter of the dermal papilla was gradually increased and sebaceous glands began to form; the 
secondary-derived follicles began to differentiate from the neck carina of the original secondary follicles, sweat gland and hair 
canal could also be found, and formed a complete hair follicle group structure, trio group was dominant; each hair follicle group 
was composed of 1-3 primary follicles and several secondary hair follicles surrounding it. A large number of secondary-derived 
follicles were formed at the embryonic age of 135 days, formed mature sweat glands, most of primary follicles and some of 
secondary hair follicle had matured at this stage, hair follicle formed a keratinizated hair shaft and emerged through the epidermis. 
【Conclusion】 It can be inferred from the experiment that primary follicles of embryonic skin in Subo Merino sheep began to 
form about 50-55d; gestational age of 65-75 days are an important period for forming of primary follicle; gestational age of 80-85 
days are the formation period of secondary follicle, in this period, a great number of primary follicles were formed; a great deal of 
secondary follicles were differentiated at the gestational age of 105-135 days, this is the critical period of the formation and 
development of secondary follicles. 

Key words: Subo Merino sheep; hair follicle structure; morphogenesis; primary follicle; secondary follicle; secondary-derived 
follicle 

 

0  引言 

【研究意义】苏博美利奴羊是中国 2014 年培育

出的超细型细毛羊新品种，该品种具有产毛量高、

羊毛品质好、羊毛细度为 17.0—19.0μm、适应草原

放牧、抗逆性强、繁殖成活率高等特点。毛囊是控

制羊毛生长的附属物，毛囊虽然小但结构复杂，由

18 层独特的细胞群构成[1]，分别来源于外胚层和内

胚层，在毛囊中的位置、作用以及基因表达特性均

不同[2]。毛囊的性状和皮肤组织结构决定着羊毛的

品质和产量。近年来通过体外毛囊的培养发现，毛

囊及周围组织通过自分泌和旁分泌的方式产生一

些可溶性因子，它们对毛发的生长发育有重要的作

用，所以研究毛囊对提高羊毛品质和产毛量等有重

要的意义；同时研究毛囊发育形态结构变化及发育

规律，是探究毛囊生长发育分子调控机制的基础，

可为培育更高品质的细毛羊提供理论依据[3]。【前

人研究进展】HARDY 等[4-5]研究了澳大利亚美利奴

羊和中国超细毛羊（甘肃型）皮肤毛囊发生与生长

的组织学变化过程。STENN 等[6]研究了成年绵羊毛

囊的周期性生长变化过程。王春亮等[7]的研究主要

针对敖汉细毛羊胎龄第 90 和 120 天的胎儿及出生

后 1 d 和 30 d 的羔羊体侧部（多毛区）和腹股沟部

（少毛区）皮肤组织的组织学研究。【本研究切入

点】近年来，柳楠等[8]从分子层面上研究了细毛羊

羊毛性状的形成机理。有关人和鼠毛囊结构功能和形

态发生过程的相关分子调控机制已有较多研究[9-12]，

在成年绵羊中，毛囊周期性生长发育过程及分子调

控机理也多有报道[6,13]。目前，毛囊结构功能和形

态形成过程及相关分子调控机制是毛囊研究的热

点，而对细毛羊胎儿期不同部位毛囊发生发育形态

变化的研究报道较少。【拟解决的关键问题】本研

究以苏博美利奴羊为材料，利用组织切片方法，在

组织学水平上了解胎儿各时期不同部位皮肤毛囊

的差异，旨在探明苏博美利奴羊胎儿皮肤毛囊发育

及分化的形态结构变化，为研究毛囊生长发育及其

调控机制提供组织学基础，为选育高品质细毛羊提

供理论依据。 

1  材料与方法 

试验于 2015 年 6 月在新疆科创繁育中心进行，

选购试验所需经产母羊，分别进行人工授精；2015
年 8—11 月，根据妊娠时间分 4 批次剖取胎儿，并

采集胎儿皮肤样本；2016 年 3—5 月，在新疆军区
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总医院动物实验科完成石蜡切片、H.E.染色及图像

采集。 

1.1  试验动物 

苏博美利奴羊经产母羊（2—3 岁），新疆科创繁

育中心提供。根据配种时间，分别于妊娠期第 65、85、
105 和 135 天剖取胎儿，分别剪取 10 个不同部位的皮

肤组织（图 1）。每个时期分别取 3 只公羔，共 12 只，

切取皮肤约 2cm2，生理盐水冲洗后装入冻存管中，投

入液氮中保存备用。 

 

 

A：头部；B：颈上缘；C：颈侧；D：鬐甲部；E：肩胛；F：背部；G：

体侧；H：腹部；I：荐部；J：股部 
A:Poll; B:Up side of neck; C:Midside of neck; D:Wither; E:Shoulder; 
F:Back; G:Midside of body; H:Belly; I:Sacrum; J:Femur 

 

图 1  胎儿采样部位 

Fig. 1  Sampling sites on the fetus 

 

1.2  仪器和试剂 

Leica RM2235 切片机、Leica DM5500 显微镜、

THZ-C-1 低温摇床、烘箱、恒温水浴槽。二甲苯、无

水乙醇、4%多聚甲醛、中性树脂、苏木素、伊红、石

蜡等。 

1.3  试验方法 

将固定好的皮样修整后，用 PBS 缓冲液冲洗，经

逐级浓度乙醇脱水，二甲苯透明，石蜡包埋，将包埋

好的蜡块固定到切片机上，连续切片，厚度为 5μm。

展片后用载玻片捞起，37℃干燥，H.E.染色，中性树

脂封片，显微镜下观察照相。 

2  结果 

2.1  皮肤的结构 

绵羊皮肤由表皮层（图 2-A）、真皮层(图 2-B)
和皮下结缔组织（图 2-C）构成，表皮极薄，主要由

角质层和生发层构成，真皮下有疏松结缔组织。根据

机能和形态特点，真皮层可分为毛囊层和网状层，乳

头层以疏松结缔组织为主，内有毛囊和皮脂腺等结构。 

 

 
 
A：表皮层；B：真皮层；C：皮下结蹄组织 
A:Epidermis; B:Dermis; C:Subcutaneous tissue 

 

图 2  苏博美利奴羊皮肤结构（200×） 

Fig. 2  The skin structure of Subo Merino sheep 

 

2.2  毛囊的结构 

苏博美利奴羊皮肤毛囊结构包括连接组织鞘、

外根鞘、内根鞘、毛干、毛球、毛乳头及毛母质(图

3-A)。根据发生的时间和结构特点，毛囊可分为初

级毛囊和次级毛囊(图 3-B)。初级毛囊发生较早，

毛球直径较大，毛囊长度较长，具有 2 个发达的皮

脂腺、汗腺、竖毛肌等附属结构。次级毛囊发生较

晚，毛球直径较小，深度较浅，无汗腺和竖毛肌，

毛干没有髓质，有或无不发达的小型皮脂腺(图 3-C
和图 3-D)。 

2.3  初级毛囊形态发生变化过程 

通过制作纵切石蜡切片，获得有关毛囊发育图像，

从而全面探究毛囊发生及发育过程。以下将描述苏博

美利奴羊各时期胎儿不同部位皮肤初级毛囊的发育特

征。在胚胎发育过程中，毛囊最初由上皮细胞和真皮

细胞间相互作用形成毛囊原始体，逐渐生长发育形成

结构完整的毛囊。 

苏博美利奴羊胎龄 65 d 时，胎儿表皮结构完整，

角质化细胞整齐的排列在表皮基底层，聚集在一起形

成泡团结构（图 4-A-a2）。泡团从表皮细胞延伸到真

皮，在真皮有大量的真皮细胞发生聚集，形成表皮囊

泡结构（图 4-B-b），即毛芽的前体。真皮细胞聚集

在表皮囊泡的下方，形成毛芽状结构（图 4-C-c1），

随着毛芽状结构向真皮层伸入，它的末端逐渐膨大形

成一个由多层角化细胞组成的凹形结构，这些细胞围

着毛囊轴整齐排列着毛囊末端周围的成纤维原细胞向

凹形末端伸入，形成一个球形的真皮毛乳头（图

4-C-c2），周围伴行的成纤维细胞形成连接组织鞘（图 
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A, C, D：毛囊结构(100×)；B：毛囊类型(200×)。Bulb：毛球；DP：真皮毛乳头；HM：毛母质；ORS：外根鞘；IRS：内根鞘；CTS：连接组织鞘；

HS：毛干；HC：毛管；SG：皮脂腺；SWG：汗腺；PF：初级毛囊；SF：次级毛囊；SD：再分化次级毛囊 
A, C, D: Wool follicle structure (100×)；B: Follicle type. Bulb: Hair bulb (200×); DP: Dermal papilla; HM: Hair matrix; ORS: Out root sheath; IRS: Inner root 
sheath; CTS: Connective tissue sheath; HS: Hair shaft; HC: Hair canal; SG: Sebaceous gland; SWG: sweat gland; PF；Primary follicle; SF: Secondary follicle; 
SD: Secondary-derived follicle 

 

图 3  苏博美利奴羊毛囊结构 

Fig. 3  The wool follicle structure of Subo Merino sheep 

 

4-D-d）。毛芽延长，继续向真皮层深入，形成了一个

由上皮细胞组成的柱状结构,末端聚集大量真皮细胞，

形成帽子结构（图 4-E-e1—e4）。到胎龄 85d 时，毛

囊随胎龄增加继续向真皮深层延伸，逐渐变长、变粗。

毛囊上部形成一个膨大部（图 4-F-f），在毛乳头上方

形成一个锥形结构（图 4-G-g），它将形成以后的内

根鞘，毛球基本形成（图 4-H-h2）。此时，毛乳头长

度大于宽度，一部分毛乳头细胞已经被毛母质细胞包

围住（图 4-H-h3）。可见到皮脂腺原细胞（图 4-H-h1），

以后将形成皮脂腺。胎龄 105 d 时，毛芽延伸至双子

叶皮脂腺基底，形成毛囊（图 4-I），毛囊进一步发育

至结构完整，毛管发育完成（图 4-J-j1）。此时，内根

鞘、外根鞘、真皮毛乳头、毛母质和毛干已经形成，

毛囊基本形成完整结构（图 4-I），同时也能看到汗腺

（图 4-K）。胎龄 135 d 时，皮脂腺结构完整（图 4-j2），

已有很多毛囊达到真皮的深部，毛干也穿出体表（图

4-j1），横切切片可观察到大量毛的髓质，表明初级毛

囊的发育已基本完成。 

2.4  次级毛囊形态发生变化过程 

苏博美利奴羊胎儿皮肤次级毛囊发生时间相对

初级毛囊要晚，次级毛囊的形态变化过程大体与初

级毛囊相似，在次级毛囊发育后期，原始次级毛囊

（SO）或再分化次级毛囊（SD）可分化出多个再分

化次级毛囊（SD）。胎龄 85 d 时，次级毛囊开始发

生，但它不像初级毛囊那样由表皮和真皮细胞共同

作用而形成，而是从初级毛囊表皮部位的膨大部(图

5-A-a1) 进 一 步 发 育 形 成 次 级 毛 囊 的 毛 芽 (图

5-B-b3)。胎龄 105 d 时，次级毛囊大量形成，伴随

着初级毛囊毛芽伸长，次级毛囊毛芽深入真皮层，

真皮乳头直径逐渐增大，皮脂腺开始形成(图 5-D)。

此时期最重要的特点是次级毛囊再分化出再分化次

级毛囊(图 5-C)。在毛囊颈部的上部开始形成表皮

毛管，在毛囊颈部以下部位皮脂腺细胞开始退化，

形成结构完整的次级毛囊(图 5-D)。胎龄 135 d 时，

SO 进一步再分化形成大量 SD，大多数次级毛囊形

成完整结构，一部分次级毛囊已经发育成熟，并角
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质化羊毛尖端开始出现在毛管中，最终穿出皮肤表

面。此时，形成成熟的汗腺(图 5-E)。 

苏博美利奴羊再分化次级毛囊的发育过程与原始

次级毛囊基本相似，胎龄 105d 时，再分化次级毛囊开

始形成，它是来自一个 SO 或一个 SD，而不是来自表

皮层；胎龄 135 d 时，再分化次级毛囊大批量形成，

SD 纤维进入到毛管，这是由 SO 纤维分化形成次级毛

囊束的共同毛管(图 6-A，B)。 

通过上述的试验结果可以推测，苏博美利奴羊胚

胎皮肤初级毛囊约于胎龄 50—55 d 开始形成；胎龄 65
—75 d 是初级毛囊形成的重要时期，与其他部位相比，

头部初级毛囊最早发生；胎龄 80—85 d 是次级毛囊形 

 

 
 
A：胎儿期 65d 头部(200×)；B：胎儿期 65d 背部(200×)；C：胎儿期 65d 体侧(200×)；D：胎儿期 65d 肩胛部(200×)；E：胎儿期 65d 颈上缘(200×)；
F：胎儿期 85d 颈侧(400×)；G：胎儿期 85d 股部(200×)；H：胎儿期 85d 荐部(200×)；I：胎儿期 105d 腹部(100×)；J：胎儿期 105d 体侧(100×)；
K：胎儿期 105d 背部(100×)；L：胎儿期 135d 鬐甲部(200×)。a1：表皮；a2：泡团；a3：真皮；b：囊泡；c1：毛芽；c2：真皮纤维原细胞；d：连接

组织鞘；e1, e3：增长的毛芽；e2, e4：真皮纤维原细胞组成的帽状结构；f：膨大部；g：毛锥形体；h1：皮脂腺原始体；h2：毛球；h3：真皮乳头细胞；

i1：真皮毛乳头；i2：毛母质；i3：连接组织鞘；i4：内根鞘；i5：外根鞘；i6：毛干；j1：毛管；j2：皮脂腺；j3：真皮毛乳头；k：汗腺；l1：穿出体表

的毛干；l2：皮脂腺；l3：汗腺 
A: Poll of body at 65 days of fetal period (200×); B: Back of body at 65 days of fetal period (200×); C: Chest side of body at 65 days of fetal period (200×); D: 
Shoulder body at 65 days of fetal period (200×); E: Up side of neck at 65 days of fetal period (200×); F: Midside of neck at 85 days of fetal period (400×); G: 
Femur at 85 days of fetal period (200×); H: Sacrum at 85 days of fetal period (200×); I: Belly at 105 days of fetal period (100×); J: Chest side of body at 105 
days of fetal period (100×); K: Back of body at 105 days of fetal period (100×); L: Wither at 135 days of fetal period (200×). a1: Epidermis; a2: Bulbs; a3: 
Dermis; b: Epidermis plug; c1: Hair germ; c2: Dermal fibroblasts; d: Connective tissue sheath; e1,e3: Elongated hair germ; e2,e4: Cap-like condensation of 
dermal fibroblasts; f: Bulge; g: Advanced hair cone;h1: Original sebaceous cell; h2: Hair bulb; h3:Dermal papilla cell; i1: Dermal papilla; i2: Hair matrix; i3: 
Connective tissue sheath; i4: Inner root sheath; i5: Outer root sheath; i6: Hair shaft; j1: Hair canal; j2: Sebaceous gland; j3: Dermal papilla; k: Sweat gland; l1: 
Hair shaft emerged through the epidermis; l2: Sebaceous gland; l1: Sweat gland 

 

图 4  苏博美利奴羊胎儿期初级毛囊形态发生变化过程 

Fig. 4  Changeable process of primary hair follicle morphogenesis of Subo Merino sheep in fetal period 
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A：胎儿期 85d 肩胛部(200×)；B：胎儿期 85d 背部(200×)；C：胎儿期 105d 鬐甲(100×)；D：胎儿期 105d 头部(100×)；E：胎儿期 135d 体侧(100×)。
a1：膨大部；a2：初级毛囊毛芽；b1：皮脂腺原始体；b2：初级毛囊毛芽；b3：次级毛囊毛芽；PF：初级毛囊；SF：次级毛囊；Bulb：毛球；DP：真

皮毛乳头；HM：毛母质；CTS：连接组织鞘；ORS：外根鞘；IRS：内根鞘；HS：毛干；SG：皮脂腺；SWG：汗腺 
A: Shoulder of body at 85 days of fetal period (200×); B: Back of body at 85 days of fetal period (200×); C: Wither of body at 105 days of fetal period (100×); 
D: Poll at 105 days of fetal period (100×); E: Chest side of body at 135 days of fetal period (100×). a1: Bulge; a2: Primary follicle germ; b1: Original sebaceous 
cell; b2: Primary follicle germ; b3: Secondary follicle germ; SF: Secondary follicle; PF: Primary follicle; SF: Secondary follicle; Bulb: Hair bulb; DP: Dermal 
papilla; HM: Hair matrix; CTS: Connective tissue sheath; ORS: Outer root sheath; IRS: Inner root sheath; HS: Hair shaft; SG: Sebaceous gland; SWG: Sweat 
gland 

 

图 5  苏博美利奴羊胎儿期次级毛囊形态发生变化过程 

Fig. 5  Changeable process of secondary hair follicle morphogenesis of Subo Merino sheep in fetal period 

 

 

 

图 6  苏博美利奴羊胎儿期次级毛囊再分化变化过程(100×) 

Fig. 6  Changeable process of secondary-derived hair follicle morphogenesis of Subo Merino sheep in fetal period 

 

成期，该时期初级毛囊数量迅速增加；胎龄 105—
135 d 是再分化次级毛囊形成及发育的关键时期。详见

图 7。 

3  讨论 

本研究选取了生产性能典型优质的超细型细毛羊

品种苏博美利奴羊，该品种在体型和外貌上具有细毛

羊的共同特征。因此作为试验样品采集的原材料，了

解苏博美利奴羊毛囊结构和形态结构变化，为阐明细

毛羊毛囊生长发育及分子调控机制研究具有指导意

义。在确定试验样品时间点方面，根据前人的研究结

果，绵羊胚胎发育约第 50 天，皮肤开始形成初级毛囊；

胚胎发育到第 85 天，第一种次级毛囊开始出现；到胎

龄 105 d 时，第二种次级毛囊开始形成；至羔羊出生
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图 7  苏博美利奴羊毛囊发育时间 

Fig. 7  The development time of Subo Merino sheep wool follicles 

 
时，所有的毛囊都已经形成，且初级毛囊已成熟，但

是次级毛囊还没有成熟，在羔羊出生后，次级毛囊成熟

还需 4—5 个月[14-15]。因此于胎龄 65、85、105 和 135 
d 进行皮肤组织采集，为后期更好地了解毛囊的形成

和形态发育规律的必须条件。 

绵羊皮肤是由表皮和真皮构成，表皮极薄，主要

由角质层和生发层构成，真皮下有疏松结蹄组织。真

皮层可以分为毛囊层和网状层，毛囊层以疏松结蹄组

织为主，内部有毛囊和皮脂腺等结构。毛囊是调控羊

毛生长的附属物，根据毛囊发生的早晚及形态特点，

可将毛囊分为初级毛囊和次级毛囊两种。初级毛囊发

生较早，且具有 2 个发达的皮脂腺、汗腺、立毛肌等

附属物。而次级毛囊发生较晚，无汗腺和竖毛肌，有

或无不发达的小型皮脂腺。苏博美利奴羊毛囊是以毛

囊群的结构存在，每个毛囊群由 1—3 个初级毛囊及几

个次级毛囊形成。 

毛囊形态发生涉及表皮和真皮之间一系列复杂的

相互作用，首先由真皮细胞发出初始信号，诱导表皮

形成毛芽，毛芽释放 TGF-β、Laminin-511、β-catenin
等因子诱导真皮纤维原细胞形成真皮毛乳头，真皮毛

乳头能调节角质细胞的活性；毛乳头由真皮细胞组成，

可释放第二种信号刺激上皮细胞增生，分化形成完整

的毛囊结构[9,16]。在胚胎发育过程中，初级毛囊是表

皮和真皮细胞相互作用，有序增殖和分化形成的毛囊，

而次级毛囊形成并不是两者相互作用形成的，而是初 

级毛囊的分支。 

本研究发现，苏博美利奴羊在胎儿 65 d 时各部

位均出现初级毛囊，这与张燕军[17]报道内蒙古阿尔

巴斯绒山羊在胎龄 55—65 d 各部位开始发生形成毛

芽相同，但是与吴瑜瑜[5]报道中国超细毛羊（甘肃

型）的胎儿 84 d 时体侧部皮肤开始发生初级毛囊不

同。在胎龄 85 d 时，初级毛囊发生形成毛芽，在初

级毛囊基底部可见次级毛囊的囊泡结构，这与中国

超细毛羊（甘肃型）在胎龄 87 d 时初级毛囊基底

层次级毛囊的囊泡结构相同[5]。在胎龄 105 d 时，

可见再分化次级毛囊，这个结果与敖汉细毛羊在胎

龄 120 d 时再分化次级毛囊不同[18]。在胎龄 135 d
时，苏博美利奴羊的初级毛囊发育基本成熟。但不

同动物的毛囊发生和发育成熟的时间不相同，人类

在胚胎 11—13 周形成毛芽，26—28 周成熟[19]；小

鼠在胚胎 13.5—14.5 d 形成毛芽[20]，18.5 d 左右成

熟[21]，这可能与妊娠期的长短及毛囊的类型有关。

通过观察切片，苏博美利奴羊毛囊的结构和其它哺

乳动物一样，由连接组织鞘、外根鞘、内根鞘、毛

球（毛乳头和毛母质）和毛干几部分组成。毛乳头

和连接组织鞘是由真皮细胞组成，其它部分由上皮

细胞组成[22]。连接组织鞘是围绕毛囊最外层的真皮

源性组织，有研究认为，连接组织鞘的真皮细胞是

毛乳头细胞的储备细胞[23]。毛母质不断分裂增生向

上推移形成内根鞘和毛发，虽然毛母质细胞是毛发
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的来源，但是毛乳头细胞对毛母质细胞的生长和分

化都是必须的，毛乳头通过控制毛母质细胞的数量

而控制毛发的性状和大小[11,24]。毛乳头细胞显著的

生物学特性表现为凝集性的生长方式及具有诱导毛

囊形成的能力，在毛囊的形态学发生及其周期性生

长调控中处中心环节。与其它哺乳动物一样，毛囊

发育过程一般都要经历囊泡期、毛芽期、毛钉期和

毛囊期，最终发育为成熟毛囊。 

不同胎龄，同一部位初级毛囊生长发育程度不同。

同一部位，初级毛囊在胎龄 85 d 前生长速度缓慢，

在胎龄 85—105 d 生长速度较快，胎龄 105 d 后生长

缓慢。同一胎龄，不同部位间初级毛囊生长发育程

度不同。如在胎龄 65 d 时，头部、颈侧及颈上缘可

观察到明显的初级毛囊，背部和肩胛部出现初级毛

囊原始体，其他部位的初级毛囊原始体刚刚形成。

在胎龄 85 d 时，初级毛囊在各部位均发生，并迅速

增长；在胎龄 105 d 时，不同部位初级毛囊生长发

育缓慢；仅在胎儿头部可见穿出体表的角质化毛干；

在胎龄 135 d 时，各部位均有穿出的毛干。同一部

位的次级毛囊随胎龄的增长呈逐渐增长趋势，胎龄

105 d 前生长发育速度缓慢，胎龄 105—135 d 增长

速度较快；次级毛囊在同一时期不同部位间变化有

差异，但没有明显的规律。如在胎龄 85 d 时，在颈

上缘、肩胛部、鬐甲、背部及体侧观察到明显的次

级毛囊原始体，其他部位次级毛囊原始体的发生速

度较慢；在胎龄 105 d 时，次级毛囊在各部位都大

量发生；在胎龄 135 d 时发生速度缓慢。 

苏博美利奴羊毛囊分为初级毛囊和次级毛囊，

初级毛囊发生于表皮隆突部，次级毛囊来源于初级

毛囊的分支。在原始次级毛囊发育后期，可分化出

再分化次级毛囊，这些再分化次级毛囊围绕着次级

毛囊，有各自的毛根，毛干从一侧进入同一毛管伸

出体表。这与小鼠胚胎中所有初级、次级毛囊都拥

有各自独立的毛管不同[25]。同一组次级毛囊共用一

个毛管导致毛干在伸出体表时受到更大压力，使得

毛纤维更细、更长[26]。苏博美利奴羊羊毛主要是次

级毛囊产生的，其次级毛囊与初级毛囊数量之比

（S/P）达 20﹕1，而一般品种羊的 S/P 大约为 5﹕1，
S/P 值是反映产毛量高低的指标。羊毛纤维细度、

长度和密度是决定羊毛品质和产量的重要指标，皮

肤毛囊的发育直接影响羊毛品质和产量。对羊毛生

长的调控，遗传是最主要的因素，内分泌在其中也

起着重要的作用，环境及营养最终都是通过对有关

基因的表达调控而发挥作用[27]。绵羊的毛囊数是由

遗传因素所决定的，美利奴羊总毛囊密度的遗传力

估计值变化范围在 0.20—0.60，密度和产毛量间的

遗传相关估计为 0.14—0.30。毛囊和产毛性状之间

的遗传相关较大[28]。LINDER 等[29]发现毛囊细胞在

中期经历凋亡，这与 bcl-2 调控相关。相似的研究

也发现 c-myc 在毛发循环中表达，可推测 bcl-2 和

c-myc 基因的表达可能是凋亡的信号，bcl-2 在乳头

中表达的结果表明乳头与抗凋亡基因的表达有关。

经研究发现，调控绵羊毛生长的因子有类胰岛素样

生长因子-I(IGF-I)、表皮生长因子(EGF)、转化生

长因子-α(TGF-α)、成纤维细胞生长因子(FGF)等。

PHILPORRT 报道了 IGFS 有刺激毛囊生长的正向调

节作用[30]。 

遗传上优良的品种或个体，只有在优良的环境和

充足的营养条件下才表现出所固有的各种优良特性和

生产力水平。研究资料表明，胚胎期的营养水平对毛

囊的发育至关重要，若该时期营养水平较低，则可能

阻止毛囊的发育。良好的营养条件可使皮肤毛囊原始

体的数量增加，随后可促使胎儿皮肤结构的发育加快，

并使皮肤厚度增加，改进胶质纤维结构和特性，从

而改善羊毛品质。羊毛蛋白质中含有丰富的含硫氨

基酸，其中主要是胱氨酸，占羊毛蛋白质含硫氨基

酸的 90%以上，所以维持羊毛快速生长，须为绵羊

提供足够的胱氨酸[31]。毛囊的发育以及毛囊发生的

诱导和模式形成，都受到动态信号通路的严格调控。

调节毛囊发育的信号通路主要有 Wnt/β-catenin 信号

通路、Eda-A1/NF-κB、BMP 信号通路、Notch 信号通

路以及 Noggin 信号通路等，其中 Wnt 信号通路被认

为是调节毛囊形态发生诱导、起始和发育最重要的信

号通路[21,32-33]。目前关于调控毛囊发育的信号通路、

细胞凋亡、营养和调控因子的作用机制还需要进一步

的深入研究。 

4  结论 

本研究通过观察苏博美利奴羊胚胎皮肤的组织切

片，发现在胎龄 65 d 时形成完整的表皮结构，初级毛

囊开始发生形成毛芽；胎龄 85 d 时次级毛囊开始发生

并出现皮脂腺原始体；胎龄 105 d 时在原始次级毛囊

颈部隆突部开始再分化出再分化次级毛囊，在头部可

见穿出体表的毛，形成完整的皮脂腺、毛管及汗腺；

胎龄 135 d 时大多数初级毛囊及一部分次级毛囊基本

成熟；次级毛囊并不像初级毛囊通过上皮细胞和真皮



3234                中  国  农  业  科  学    50 卷 

细胞相互作用形成，而是它的一个分支。次级毛囊再

分化是影响毛囊密度的最主要因素，它能有效地增加

毛囊密度，提高羊毛细度。 
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